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摘要: 就光照、水分、动物捕食和菌根共生体对龙脑香科(Dipterocarpaceae)植物幼苗生长与死亡的影响进行了综述，并

对未来研究的发展方向作一展望。光照是影响龙脑香科植物幼苗生长和存活的最重要的资源条件，林窗中的较强光照

有利于幼苗的生长与存活。引起龙脑香科植物幼苗死亡的主要原因是干旱；脊椎动物捕食增加龙脑香科植物幼苗的死

亡，昆虫对幼苗叶片捕食造成的死亡只发生在叶片大量损失或幼苗较小的情况下。龙脑香科植物幼苗能通过与真菌形

成共生体从成年植株获得营养和水分供应而生长，尤其在资源亏缺的条件下更为明显。
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Abstract: Progress in the study of the influences of light, water, herbivory and fungal symbiont on the growth and

survival of Dipterocarpaceae seedlings is briefly summarized, and the prospects in the future are also discussed.

Light is the most important resource condition influencing the growth and survival of Dipterocarpaceae seedlings

and the higher irradiance in canopy gaps is benefitial to seedling growth and survival. The death of

Dipterocarpaceae seedlings is closely linked to the drought and greatly increased by the vertebrate herbivory, but

only a high proportion of foliar herbivory caused by insects could result in the death of seedlings, especially small

individuals. Dipterocarpaceae seedlings have the ability to establish the fungal symbiont, which helps them to

absorb nutrients and water from mature plants and benefits to their growth, especially in the extreme deficiency of

resources.
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龙脑香科(Dipterocarpaceae)是东南亚热带雨林

中最重要的一个科，也是热带森林中最具生态和经

济价值的木本植物科，属古热带成分，分布于亚洲

及非洲热带地区。随着国际木材贸易对高质量龙脑

香科树种木材的需求增加，大面积的原生龙脑香林

遭到砍伐，适宜其更新的生境遭到严重破坏；我国

是龙脑香科植物的分布北界，产 5 属 13 种，仅分布

于西藏东南部、云南西南至东南部、广西及海南[1]，
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而且多数种类已陷入濒危状态。木本植物的幼苗形

成是森林更新过程中的一个重要限制因子，而且对

成年植株的空间分布具有决定性作用[2]，龙脑香科

植物的结果具有明显的大小年现象，一般每 2- 11 a

大量产生一次种子，但种子大年后的幼苗补充并没

有优势，而且幼苗在林下因受多种环境因子的限

制，生长极为缓慢，甚至大量死亡。因此，龙脑香科

植物幼苗阶段是其种群更新过程中最具决定性的

阶段。本文从光照、水分、动物捕食和真菌共生体等

方面，综述了环境因子对龙脑香科植物幼苗生长与

存活的影响以及幼苗对环境因子的反应，目的在于

推动我国龙脑香科植物的生态学和保护生物学等

领域的研究工作，为保护该科一些珍稀濒危植物提

供幼苗生态学方面的理论依据。

1 光对幼苗生长和存活的影响

光是影响树木生长的最重要的因素之一，而且

是野外条件下植物生长率的良好预测者[3]。在热带

雨林中，林窗对很多树种的更新有非常重要的影

响，龙脑香科植物幼苗的存活能力与光环境存在多

大的相关性问题吸引了众多研究者的兴趣，因为这

一问题与森林更新和森林微气候密切相关。龙脑香

科植物的生理学特点和耐荫能力变化范围很大，不

同树种的幼苗对光照的反应可能存在很大差异[4]，

例如，Sasaki 和 Mori[5]报道 4 种盆栽龙脑香科植物

幼苗的生长随散射光的增强而加快，但 Gong[6]发

现，森林中的光照强度对幼苗高生长没有影响。总

的来说，光照有利于龙脑香科植物幼苗的生长和存

活。有研究表明，生长于荫蔽林冠下的龙脑香科植

物幼苗的死亡率每年大约是 15%[7]，Turner[8]报道，

在林下生长的 Shorea curtisii 幼苗只有最初的 7%能

够存活，但幼苗在林窗中生长 1 a 后仍具有很高的

存活率 (28%)；山谷中和山坡上的一年生幼苗在林

窗中的存活率都显著高于林下[9]。对西双版纳地区

望天树(Shorea wantianshuea)种群动态的研究指出，

种群在幼龄阶段由于竞争和林冠的郁闭而出现较

高的死亡率[10]，Shorea curtisii 种子 1 a 后仅有 1% 以

幼苗的形式存在于林下，但在 20%- 40% 全光照的

林窗中则有约 4% 以幼苗形式存在[8]。Tuomela 等[11]

报道了龙脑香科植物幼苗的存活在林窗中比非林

窗中高 33%。

龙脑香科植物幼苗的生长随光照的增强而增

大[12-13]。Tuomela 等[11]提出了有关林窗与龙脑香科植

物幼苗生长关系的 3 个假设：1) 林窗有利于龙脑香

科植物幼苗的生长；2) 龙脑香科植物幼苗的生长依

赖于林窗的大小，在相对较小的林窗中生长最快；3)

龙脑香科植物幼苗的生长对林窗大小的依赖与物

种无关。Brown[14]研究表明，林窗中央附近的龙脑香

科植物幼苗生长最快，在没有树冠遮荫的环境中，

Shorea robusta 幼 苗 的 生 长 几 乎 是 林 下 幼 苗 的 4

倍[15]。Kuusipalo 等[16]报道，林窗中自然更新的龙脑

香科植物幼苗的基径生长比林下幼苗快，林窗中幼

苗茎的横断面积占全部幼苗茎的横断面积的 77%，

而在非林窗中仅占 20%[11]；而且生长于林窗中央的

幼苗比林窗边缘和林下幼苗具有更高的干物质积

累量[17-18]。荫蔽环境中的幼苗高度在 1 a 内仍与种子

重量存在相关性，在利用种子贮藏的营养完成最初

的生长后，大多数树种的幼苗在荫蔽环境中很少生

长，只产生很少新叶或不产生新叶，而且叶片在完

成最初的伸展生长后就基本保持稳定的大小[19]。另

一方面，正如 Tuomela 等[11]的假设一样，龙脑香科植

物幼苗在相对较小的林窗中生长最快，较大林窗不

利于龙脑香科植物幼苗的生长。尽管龙脑香科植物

属于顶极树种，但不同树种的幼苗对光照的反应存

在着较大差异。Brown 和 Whitmore[7]报道，大林窗的

形成导致 30%的龙脑香科植物幼苗死亡，说明幼苗

耐受突然和急剧的光照强度变化的能力可能是决

定幼苗生长和存活的重要选择压力。

龙脑香科树种对不同光照条件的适应已有不

少报道[20]，幼苗形态学方面的调节可提高其在荫蔽

环境中的光截获量，例如叶片较宽而薄，单位面积

叶绿素含量较高等[19]。林下植物分配较高比例的干

物质到地上部分，尤其是叶片的干物质所占比例更

高 ，而且具有 较 大 的 比 叶 面 积 (Specific leaf area,

SLA)和叶面积比率(Leaf area ratio, LAR)，SLA 的变

化可能是植物维持最优捕获光能的一种自我平衡

机制[21]。SLA 的增大有利于植物在弱光下增加捕获

光能，但较大的 SLA 引起单位体积的叶片面积较

高，可能会增加幼苗对干旱胁迫的敏感性，因为在

干旱季节幼苗的上述形态学特征（ 根部分配的生物

量较低）意味着吸收水分的能力减弱，而且通过蒸

腾作用丧失的水分增加。
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2 水分对幼苗的影响

木本植物的幼苗特别容易遭受干旱胁迫，而且

幼龄的幼苗可能最为敏感，因为这些幼苗没有足够

的时间发育出范围广大而深的根系系统[18]。尽管

Becker 等[22]认为根系较浅的龙脑香科植物能利用

夜间被深根系植物带到上层土壤的水分而维持正

常水分供应，而且 Delissio 等[23]报道，龙脑香科植物

幼苗比非龙脑香科植物幼苗受干旱的影响较小，但

是多数研究认为，龙脑香科植物的幼苗阶段对干旱

反应的敏感性是影响其分布的最关键因素。Turner[8]

报道，引起龙脑香科植物幼苗死亡的主要原因是干

旱，象厄尔尼诺现象形成的强烈干旱还会引起成年

植株的大量落叶和死亡[24]。与干旱引起的萎蔫和死

亡关系最明显的实例是柳安属(Parashorea)幼苗，当

然 ，在 其 经 历 干 旱 的 同 时 还 伴 随 着 根 钻 心 虫

(Xyleborus Eichoff, 鞘翅目，小蠹科 ) 的爆发性发

生[25]。Turner[8]报道了林下生长的 3 种龙脑香科树种

的幼苗死亡率分别达到了 72% (Shorea multiflora)、

89% (S. pauciflora) 和 93% (S. surtisii)。Mark 等[26]指

出，土壤水分含量的差异是生长于山谷顶部的

Shorea teapezifolia 幼苗比山坡中部和沟谷底部幼苗

存活率低的重要原因。我们对西双版纳地区望天树

幼苗生长与死亡的研究表明，林下幼苗在不到 1 a

的时间内死亡率最高达 36.6%，而山坡上林下幼苗

的死亡率更高(56.7%，未发表资料)，这可能是高度

荫蔽的林下环境中强烈干旱胁迫的结果，旱季的 2

月和 4 月两次土壤含水量测定结果显示，山坡上林

下样地的土壤含水量(14.1%)远远低于沟谷附近的

林下样地的土壤含水量(19.2%)。随着世界范围内干

旱发生得日益频繁和剧烈，干旱将成为引起龙脑香

科植物幼苗死亡的最重要原因和限制其更新的最

关键因子。另外，干旱还可能加剧一些诸如病原菌、

动物捕食、种间竞争和光照等非干旱因素对幼苗生

长的影响，因为这些非干旱因素，特别是光照、动物

捕食和病原菌等都可能随干旱状况的不同而改变。

龙脑香科植物幼苗可能通过地上部分和地下

部分的干物质分配和提高水分利用效率而降低其

对干旱的敏感性[27]。例如，遭受水分胁迫的幼苗表现

为将相对较多的干物质分配到侧根，而侧根干重 /

根总干重的增加常伴随着根系吸收面积的增加和

与根系接触的土壤总体积的增加，二者增加可能在

干旱条件下，特别是在叶片面积减小的情况下对植

物的生长更为有利。有研究证明，在林下生长受抑

制的龙脑香科植物幼苗具有较低的根 / 冠比[5]，且叶

面积较大，但这些特点可能使幼苗对土壤水分胁迫

和强光照相当敏感。Burslem 和 Grubb[28]还发现，

Hopea griffithii 和 Vatica maingayi 幼苗在干旱胁迫

条件下叶面积和 SLA 的降低。SLA 可通过调节水

分利用效率影响幼苗的水分关系，SLA 的降低意味

着单位面积叶片中参与同化 CO2 的叶肉面积的增

加，而水分利用效率是以植物单位数量的水分消耗

所同化的 CO2 量来测度的，因此幼苗 SLA 的降低

提高了水分的利用效率[28]。

3 动物与昆虫捕食对幼苗生长与存活

的影响

森林更新是一个受多种因素影响的过程，这一

过程不仅受植物生长和繁殖的直接影响，而且受诸

如动物与昆虫捕食等因素的间接影响。通过捕食可

调节树种间对更新微环境的竞争而改变了树种间

的竞争关系，从而强烈地影响幼苗的补充[29]。

3.1 脊椎动物捕食

脊椎动物捕食对很多热带树种幼苗有很大影

响，哺乳类的捕食者强烈地影响幼苗的形成。同一

树种幼苗的死亡率在排除与不排除哺乳动物捕食

情况下显著不同，没有排除哺乳动物捕食的幼苗死

亡率较高[30]。Turner[8]也报道，因小型哺乳动物的捕

食作用，Shorea curtisii 幼苗在最初 2 个月内死亡率

高达 60%，老鼠和松鼠之类的小型哺乳动物可能将

幼苗连根拔掉，吃掉残留于幼苗上的子叶而把幼苗

的茎干抛弃。Turner[8]还报道了排除哺乳动物捕食的

S. curtisii 幼苗 6 个月后仍有 60%存活，而不排除哺

乳动物捕食只有大约 25%的幼苗存活到 6 个月。我

们在西双版纳地区进行的望天树幼苗野外移栽研

究也表明，林窗中的幼苗因啮齿类动物捕食死亡率

最高超过 90%(未发表资料)。另有大量研究证明，其

它非龙脑香科的热带雨林树种幼苗也同样因脊椎

动物捕食而大量死亡[31]。例如，我们在西双版纳热带

雨林进行的绒毛番龙眼(Pometia tomentosa)幼苗的

动物捕食研究表明，所有林窗中的幼苗因哺乳动物

捕食而损失均超过 85%，其中一个林窗中的幼苗全
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部被哺乳动物从距地面 2 cm 左右的部位咬断而丢

弃，而且这些被咬断的幼苗通常不能再生出新的萌

芽(未发表资料)。林窗可能为小型哺乳动物提供了

庇护场所，而增加了局部区域的动物密度，从而增

加了林窗中种子和幼苗被啮齿类动物的捕食率。幼

苗死亡主要由脊椎动物挖掘而吃掉种子或新形成

的肉质子叶而引起[30]，大型哺乳动物挖掘出的土壤

还可能覆盖那些个体较小的幼苗，从而导致被覆盖

幼苗的窒息死亡。

3.2 昆虫捕食

昆虫捕食引起的植物叶面积损失依赖于很多

因素，其中包括叶片的防御机制、叶片营养状况、叶

片伸展速率和草食动物的丰富度及其行为等[31]。中

等程度的叶片捕食对已定居耐荫树种幼苗的生长

和死亡只有很小的影响，例如，Becker[32]报道，只有

在去除全部叶片的情况下，才能引起 Shorea spp.幼

苗死亡的增加，即使一次性去除植株叶片面积的

25%，也不增加 S. leprosula 幼苗的死亡率；Turner[8]

也报道，Shorea multiflora 和 S. pauciflora 幼苗叶片

遭受昆虫大面积捕食后的死亡率并不高。虽然叶片

损失对大多数龙脑香科植物幼苗的影响相对来说

不太严重 [32-33]，但也有研究证明昆虫对叶片的捕食

改变了幼苗间的竞争关系，而且可能引起母体植株

周围幼苗的大量死亡[34-35]，因为母体植株周围的幼

苗密度更大，容易遭受昆虫的捕食。大量叶片遭昆

虫捕食造成幼苗植株生长缓慢，这样就会延长幼苗

停留在较小个体水平上的时间，因而已经遭受昆虫

捕食的植株对再次捕食敏感的时间也就更长，一旦

再次遭受昆虫捕食就更容易死亡。

昆虫捕食对幼嫩叶片的危害远不仅限于叶面

积的损失，因为叶片遭受昆虫捕食危害后不可能再

恢复生长到原来的大小。尤其在高度荫蔽的环境

中，叶片损失对幼苗特别有害，因为与生长于强光

下的幼苗相比，其每一片叶都是光合叶面积的很大

一部分[25]。多数昆虫捕食造成的叶片损失对幼苗死

亡的影响可能是间接的，不是捕食本身导致了幼苗

的死亡，而是通过引起幼苗个体的减小或通过增加

叶片的脱落、降低光截获量和破坏能量平衡等引起

幼苗死亡[25]。昆虫对叶片的捕食引起幼苗个体的减

小可导致：1) 幼苗被凋落物或动物挖掘出来的土壤

完全覆盖的可能性增大；2) 维持生存所必需的营养

物质贮藏减少，不足以维持到再被其它动物挖掘出

来。也有研究认为，昆虫捕食改变了其它胁迫因素

对植物生长和存活的影响。对热带森林树种的幼苗

来 说 ，昆 虫 捕 食 可 能 受 多 种 因 素 影 响 ，Shorea

leprosula 幼苗在林冠下和林窗中叶片的捕食率分别

是 39.2%和 29.1%[36]，可见，昆虫捕食能增加热带雨

林林冠下幼苗的死亡率。对望天树幼苗生长与存活

的野外观察研究的结果显示，在干旱季节后期，一

些钻心虫的危害也可直接导致其幼苗的死亡(未发

表资料)。

3.3 幼苗对捕食的防御性反应

植物可能通过降低叶片营养价值或产生一些

化学防御性物质而降低其叶片对捕食者的适口性。

例如，龙脑香科植物通常具有高浓度的树脂[37]和酚

类物质[38]。Howlett 和 Davidson[31]认为，强光下的成

熟叶片可能比荫蔽环境下具有更好的防御动物捕

食的机制。人工模拟昆虫捕食的研究结果表明，强

光下生长的 Shorea leprosula 幼苗的叶片因机械损

伤引起酚类物质浓度增加 55%，但没有发现弱光下

生长的幼苗的酚类物质浓度增加[39]。

植物资源在地上和地下部分的分配在一定程

度上反映了捕食对植物的影响。在幼苗“ 等待”林

窗形成期间，资源优先分配到对捕食反应不敏感的

地下部分，这样可能为植物因捕食或机械损伤而损

失叶片的恢复提供能量来源[40-41]。较大比例的资源

分配到地下部分可以降低植物组织因捕食而损失

的风险，因为地上部分更容易被动物所危害；另一

方面，地上部分因捕食所损失组织的恢复依赖于地

下部分，因为地下贮藏的资源可运输到地上部分而

实现地上部分的重建。另外，植物还能加快叶片的

生长速度而缩短叶片对捕食反应敏感的时间。

4 菌根共生体对幼苗生长 和 存 活的

影响

菌根是生态系统的重要组成部分，具有促进植

物对营养的吸收和生长发育、提高植物的抗逆性、

改善植物根际环境的功能。大多数热带雨林树种可

形成菌根，幼苗的形成和存活成功与否依赖于其被

菌根真菌感染的程度。很久以前人们就知道龙脑香

科植物具有与菌根形成共生体的能力，植物生长在

很大程度上依赖于与其共生的菌根这一观点已被

广泛接受[42]，而且菌根共生体已被认为是龙脑香科
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植物在东南亚占优势的主要原因。最近一项研究结

果表明，在我国西双版纳地区的各种植被类型的

103 种代表植物中，只有 18%不与菌根形成共生关

系[43]。另有研究报道，分布于西双版纳地区的 17 种

龙脑香科树种都可形成丛枝菌根，其中感染率最高

的望天树达 40%[44]。大部分龙脑香科植物与菌根真

菌的共生没有特异性，例如，与 Shorea leprosula

Miq.共生的菌根可达 25 种之多，每一幼苗个体在

任何时间都可能有 5 种菌根与之共生[45]。

菌根共生体是决定生态系统多样性的潜在因

素，对植物群落的结构和功能具有调节作用。龙脑

香科之所以成为优势类群与其新萌发的幼苗具有

形成菌根的能力有关，幼苗通过菌丝体与其周围林

冠植株建立根系网络联系，而从林冠植株获得水分

和营养的供应。Simar 等[46]认为，早期幼苗迅速与成

年植株的菌根系统联系起来有利于幼苗从母体植

株获得碳素供应，碳素从母体植株向幼苗的转移可

促进母体植株树冠下幼苗的存活，幼苗的存活和生

长依赖于通过与其共生的真菌获得营养物质的能

力，这类母体植株对生长在荫蔽环境中的幼苗具有

有效的保育作用，但这种营养物质转移的数量是否

具有生态学意义还存在很大争议[47]。但已有研究证

明，土壤营养对 Shorea spp.幼苗生长的影响与菌根

的形成有关，非施肥条件下的 Shorea spp.幼苗根系

形成菌根共生体的水平比施肥的幼苗高[48]，说明在

营养贫乏的环境中，菌根的形成可能对幼苗的生长

更为重要，因此，龙脑香科植物可能只在资源极端

亏缺时才对资源增加做出强烈反应，而且菌根感染

在这一环境条件下对幼苗的生长更重要[48]。Colpaert

等[49]发现，菌根形成与幼苗高生长直接相关，菌根共

生体可能刺激幼苗净光合作用的增加而促进幼苗

生长，已有研究报道菌根共生体可以在自然生长的

植株间建立有利于光合产物双向转移的特殊联

系[46,50]。另外，幼苗还可能通过菌根共生体得到较多

的水分供应而促进生长 [51]。根部接种菌根孢子的

Shorea pinanga 幼苗的株高、基径、叶片数、茎干鲜重

和干重增长加快，而且接种孢子的幼苗存活率比不

接种的幼苗存活率高[49]。幼苗在干旱环境中死亡率

的不同可能是菌根感染特异性导致的干旱抵抗性

差异的结果[52]，而且已有研究证明，在文莱热带石楠

林的龙脑香科树种间存在诱导木质部栓塞形成的

水分胁迫程度的差异[53]。

5 其它影响因素

其它影响龙脑香科植物幼苗生长和存活的因

素还有营养物质供应水平[28,48]、海拔高度[54]、距离母

体植株的远近[55]和幼苗个体的大小[8,23]等，这些因子

相互作用共同影响幼苗的生长和存活。光照可影响

动物对幼苗的捕食，因为草食动物更倾向于选择在

光照条件较好的环境中活动，生长于空旷地上的幼

苗叶片比林下幼苗被动物捕食的比率更高[31]。菌根

感染水平与幼苗生长环境的光照强度[51]和光合作用

能力密切相关[56]，而且这些真菌在很大程度上具有

生态特异性。有研究认为，生长于林冠下荫蔽环境

中的叶片具有较低的渗透调节能力[57-58]，因此，在荫

蔽条件下干旱的出现可能使植物面临在耐荫性和

耐旱性之间选择的困境。另外，干旱季节往往伴随

着昆虫的爆发性发生，在温带地区和热带地区的干

旱季节都有不少昆虫爆发性发生的实例。

6 结论和展望

龙脑香科植物的种子较大，自然传播距离非常

有限，新形成的幼苗往往分布于母树周围很小的面

积范围内，而且幼苗密度很大[9,12]。森林中的光照环

境对龙脑香科植物幼苗的生长具有重要影响，林窗

的形成影响了林内的土壤水分状况及格局，林窗中

的光照环境有利于龙脑香科幼苗的生长与存活，探

讨龙脑香科植物幼苗的生长与存活在不同光照强

度和水分供应状况下的形态学和生理学响应仍是

未来研究工作的一个重要方向，在森林保护和恢复

工作实践中应该尝试对较大个体的成年植株有计

划地择伐(尤其植株一次大量结果后进行择伐效果

更好)，以有效地改善林内的光照、水分和热量条件，

从而有利于幼苗的生长与存活。动物捕食对龙脑香

科植物幼苗的补充构成了严重威胁。扩大自然保护

区的范围和规模能为流动性捕食动物的自由活动

提供较大而完整的森林景观[59]，可能会降低动物对

幼苗的捕食危害，这种推测尚需大量的研究工作提

供支持。菌根共生体的形成是龙脑香科树种成功更

新的关键，强烈影响幼苗的生长与存活。加强龙脑

香科植物幼苗共生菌根菌的种类鉴定、共生机理和

人工接种菌根菌孢子等方面的研究将是未来这一

领域的重要发展方向，同时，在森林恢复和保护实

践中进行根系菌根菌的人工接种将是一项值得尝
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试的辅助性措施。
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