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摘 　要 　在林窗中央、林窗边缘和林冠下 3种不同光照梯度的森林生境中 ,研究了西双版纳
季节雨林冠层树种绒毛番龙眼幼苗的早期 (种子萌发后 10周内 ) 生长和定居后 (实生苗生
长 3个月以上 ) 的生长特点. 结果表明 : 绒毛番龙眼幼苗在早期生长阶段 ,林窗中央的株高、
基径、总干质量、单株叶面积和相对生长率最大 ,分别为 24145 cm、3117 mm、0179 g、122145
cm2 和 14178 ×10 - 3 g·d - 1. 林冠下根冠比 (0187) 高于林窗中央 (0120) ,可能是光照和水
分共同作用的结果. 林窗中央较强的光照有利于定居后幼苗的生长 ,株高、基径、总干质量、单
株叶面积、相对生长率和净同化率均在林窗中央最大 ,实验结束时分别达到 31148 cm、3180

mm、2122 g、174152 cm
2、2129 ×10

- 3
g·d

- 1和 2154 ×10
- 5

g·cm
- 2 ·d

- 1
. 幼苗死亡可能与水

分胁迫密切相关 ,由水分胁迫引起的幼苗死亡率在林冠下最高 ( 26188% ) ,但林冠下由脊椎
动物捕食引起的幼苗死亡率较低 ( 2193% ) , 从而使林冠下幼苗的最终存活率最高
(70119% ). 光照是影响绒毛番龙眼幼苗形态学调节的重要因素 , 林窗中央不同生长阶段幼
苗的比叶面积最低 ,但相对生长率和净同化率最大. 水分胁迫和光照在幼苗定居后仍是影响
幼苗生物量分配的重要因素 , 林窗边缘幼苗的根冠比最高 (0133).
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Abstract: In this paper, the seedling’s early growth and establishment of Pom etia tom entosa, a
canopy tree species in Xishuangbanna trop ical seasonal rainforest, were investigated under different
illum ination gradients ( gap center, gap edge, and under canopy). The seedling height, basal stem
diameter, total dry mass, leaf area per seedling, and relative growth rate at early stage peaked in
gap center, with the values of 24145 cm, 3117 mm, 0179 g, 122145 cm

2
, and 14178 ×10

- 3
g·

d
- 1

, respectively. The seedlings had a higher root2shoot ratio under canopy ( 0187) than in gap
center (0120) due to the influence of both illum ination and water. The brighter illum ination in gap
center facilitated the growth of established seedlings, with the peaks of seedling height ( 31148
cm) , basal stem diameter (3180 mm ) , total dry mass (2122 g) , leaf area per seedling (174152
cm

2 ) , relative growth rate ( 2129 ×10
- 3

g·d
- 1 ) , and net assim ilation rate ( 2154 ×10

- 5
g·

cm
- 2 ·d

- 1 ) attained by the end of the investigation. The death of established seedlings m ight be
closely related to water stress. Under canopy, the death rate caused by water stress was the highest
(26188% ) but that caused by the p redation of vertebrates was the lowest (2193% ) , which in fi2
nal, induced the highest survival rate (70119% ) of the seedlings. Illum ination was the important
factor affecting the morphological regulation of P. tom en tosa seedlings. In gap center, the specific
leaf area of the seedlings at their different growth stages was the smallest, but their relative growth
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rate and net assim ilation rate were the greatest. The root2shoot ratio of established seedlings peaked
at gap edge (0133) , suggesting that water stress and illum ination were the important factors affect2
ing the biomass allocation of established seedlings.

Key words: forest gap; illum ination gradient; Pom etia tom entosa; seedling growth; Xishuangbanna
seasonal rain forest.

　　林窗是森林中由于老龄树死亡或自然、人为因

素导致成熟阶段的林冠树种死亡后在森林中形成的

空隙 ,是广泛存在于森林中的异质性生境结构. 充分

理解林窗对更新幼苗的影响是退化森林生态系统恢

复与重建研究、“天然林保护工程 ”顺利实施和科学

管理森林生态系统的基础 [ 1 ] . 林窗的形成导致森林

微环境的改变 ,引起诸如光环境、空气温湿度和土壤

养分及资源有效性等因子发生变化 ,增加了森林环

境的异质性 [ 2 ]
;林窗内森林地表光照增加、地表温

度升高等 [ 3 - 5 ] 有利于林窗中幼苗的生长与存

活 [ 6 - 8 ]
. B rown

[ 9 ]报道 ,林窗中央的幼苗生长最快 ;林

窗中幼苗具有更高的干物质积累量 [ 10 - 11 ]
. 即使是强

耐荫树种的幼苗 , 其正常生长也需要有林窗形

成 [ 12 ] .

绒毛番龙眼 ( Pom etia tom en tosa )是我国西双版

纳热带雨林中的上层优势树种 ,植株高约 50 m ,是

该区沟谷雨林的标志树种 ,属国家三级保护植物 ,被

列为濒危树种. 绒毛番龙眼 2千果榄仁 ( Term ina lia

m yriocarpa)林集中分布于 800 m以下的沟谷两侧 ,

局部地段可沿沟谷延伸至 1 000 m 左右 ,在沟谷中

呈间断性、曲折走廊状分布. 苏文华 [ 13 ]报道 ,绒毛番

龙眼种群现存个体的 9915%是幼苗. 这些幼苗以部

分休眠或全休眠状态等待多年 ,以期有机会转入充

分生长. 可以推断 ,林窗的形成可能对绒毛番龙眼幼

苗生长有重要影响. 为此 ,本文选择林窗中央、林窗

边缘和林冠下 3种森林生境 ,对移栽的绒毛番龙眼

早期幼苗和定居后幼苗的生长进行两个生长季节的

持续观测 ,研究了幼苗生长对不同光照强度和季节

性水分状况的反应 ,探讨这一热带雨林珍稀树种的

濒危机制 ,为该物种的保护和次生林恢复提供科学

依据.

1　研究地区与研究方法

111　自然概况

研究地区位于云南省西双版纳傣族自治州勐腊

县勐仑镇 (21°50′N , 101°12′E,海拔 750 m ). 该区地

处热带北缘 ,系澜沧江下游、北回归线以南、亚洲大

陆向东南亚半岛的过渡地带 ,属热带季风气候 ,可分

为雾凉季 (11月至翌年 2月 )、干热季 ( 3—4月 )和

湿热季 ( 5—10月 ) , 干、湿季分明. 年均气温 2114

℃,最热月均温 2513 ℃,最冷月均温 1516 ℃. 年均

降水量 1 557 mm,其中干季 ( 11月至翌年 4月 )降

水量为 264 mm、雨季 (5—10月 )为 1 293 mm,相对

湿度 86%. 土壤为砖红壤. 调查样地位于中国生态

系统研究网络 (CERN )西双版纳生态站 1 hm
2 定位

样地附近的绒毛番龙眼 2千果榄仁林内 ,群落高度约

40 m,结构复杂 ,分层现象明显 ,乔木上层高 30 m以

上 ,主要优势树种有绒毛番龙眼、千果榄仁、云南玉

蕊 (B a rring ton ia m acrostachya)和大叶白颜树 ( Giron2
n iera subaequa lis)等.

112　研究方法

11211实验设计 　在样地中从沟谷到山坡地段 (坡

度约 40°)选择 3个小林窗 ( 25～40 m
2 ) ,每个林窗

设置林窗中央 ( gap center, GC )、林窗边缘 ( gap

edge, GE)和林冠下 ( under canopy, UC) 3种不同

光照梯度的森林生境. 将 L I2190SA光量子探头 (美

国 L I2COR 公司 )在晴朗天气分别置于林缘裸地、

GC、GE 和 UC 内 , 测得 3 种生境的光照强度

( PPFD )分别相当于自然全光照 ( natural sunlight,

NS)的 ( 716 ±214 ) %、( 318 ±116 ) %和 ( 112 ±

013) %. 在每一生境内分别设置 1个 1 m ×2 m的

样方 ,用于幼苗的早期生长实验 ,为防止脊椎动物取

食幼苗子叶 ,用焊接好的 1 m ×2 m ×112 m的钢筋

框罩住样方 ,牢固埋入地下约 012 m,并用钢丝网将

钢筋框包围封闭. 另设 3个开放的 1 m ×1 m的小样

方用于幼苗定居后的生长实验.

11212种子采集及处理 　绒毛番龙眼种子于 2005

年 8月 28日采自西双版纳州勐仑自然保护区内小

腊公路 55 km处的原生绒毛番龙眼 2千果榄仁林内.

选择结果量较大的成年绒毛番龙眼植株 ,用高枝剪

剪下结有果实 (果皮变黑 )的枝条 ,摘取大小均匀、

无病虫危害的果实 ,剥去果皮堆积过夜 ,与湿沙混匀

后 ,手工搓去种子外部的果肉 ,清水冲洗净后置于滤

纸上 ,在遮荫环境下晾干种子表面水分 ,播种于

1515% NS的遮荫棚内催芽.

11213幼苗移栽 　2005年 9月 12日 (播种后 2周 ) ,
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幼苗长到高约 5 cm时 ,选取大小一致的幼苗 10株

连根挖出带回实验室 ,洗净根系上的泥土 ,测定幼苗

的初始生长量 (总干质量 ). 剩余幼苗移栽于野外样

地中 1 m ×2 m样方的 1 m2 面积内 (另外 1 m2 面积

内移栽另一树种的幼苗 ,研究结果另文发表 ) ,每一

样方移栽幼苗 50株.

由于定居后的幼苗生长实验周期较长 ,所以这

部分实验所用幼苗的移栽是在 2004年进行的 , 2004

年 9月中旬在林下采挖当年实生苗移栽于各样地的

1 m ×1 m小样方中 ,每一小样方移栽幼苗 35株 ,生

长稳定 1个月后 ,选生长基本一致的幼苗 25株 ,用

永久性塑料标签编号标记.

11214幼苗生长观测与生长参数计算 　生长早期阶

段的幼苗在移栽 8周后 ,连根挖出带回实验室 ,洗净

根系上泥土 ,测定幼苗株高、基径、复叶数、主根长和

单株叶面积后 ,分根、茎 (含叶轴 ) 和叶分别于 85 ℃

烘箱中烘干 48 h后称量 ,计算总干质量、根冠比、比

叶面积和相对生长率.

从 2004年 11月底开始 ,测定定居后幼苗的株

高、基径、复叶数、单株叶面积、最大叶轴长和复叶最

多小叶数等 ,每隔 1～2个月重复测定 1次 ;统计水

分胁迫引起的幼苗死亡数、脊椎动物捕食引起的幼

苗死亡数和幼苗存活数 ,分别计算水分胁迫和脊椎

动物捕食引起的幼苗死亡率及幼苗存活率. 其中水

分胁迫和脊椎动物捕食引起的幼苗死亡率以最初统

计的幼苗总数为基础计算其累积值 ,幼苗存活率以

现存幼苗数占最初幼苗总数的百分比计算. 同时取

各样地土样 (重复 3次 ) 带回实验室 ,于 103 ℃烘

箱中烘干 48 h后称量 ,测定土壤含水量 (以干质量

表示 ). 2005年 10月底收获全部现存幼苗 ,计算幼

苗总干质量、根冠比、比叶面积、相对生长率 (RGR )

和净同化率 (NAR) [ 14 ]
.

RGR = ( lnM 2 - lnM 1 ) / ( T2 - T1 ) (1)

NAR = (M 2 - M 1 ) ×( lnA2 - lnA1 ) / ( T2 - T1 ) ×

(A2 - A1 ) (2)

式中 : M 2、M 1 , T2、T1 分别为实验结束和开始时幼苗

的总干质量 ( g)和时间 ( d) ; A2、A1 分别为实验结束

和开始时幼苗的单株叶面积 ( cm
2 ).

113　数据处理

所有实验数据均在 SPSS 1210中用单因子方差

分析 (one2way ANOVA)进行生境间差异性分析.

2　结果与分析

211　不同生境的土壤含水量

由图 1可以看出 , 2004年 10月 —2005年 3月 ,

绒毛番龙眼幼苗生长的森林生境土壤含水量持续降

低 , 林窗中央 ( GC)、林窗边缘 ( GE)和林冠下 (UC)

的土壤含水量分别从 2915%、2918% 和 2418% 降

到 916%、1119%和 1411% ,随后逐渐升高 ; GC和

GE的土壤含水量均在 2005年 8月达到最高 ,分别

为 2318% 和 2316% ; UC的土壤含水量在 2005年 6

月达到最高 ,为 2414%.

212　不同生境绒毛番龙眼幼苗的早期生长

由图 2可以看出 , GC中幼苗株高、基径和相对

生长率等生长参数最大 , UC最小 , GE中主根长和

复叶数最大 ; GC中幼苗总干质量显著高于 UC;根冠

比在 3种生境间差异显著 ( P < 0101) ,其大小顺序

为 UC (01869) > GE (01772) > GC (01199) ;单株叶

面积在 GC最大 (122145 cm
2 ) ,显著高于 UC (51187

cm
2 ) ( P < 0105) ;比叶面积在 GC和 GE较小 ,在 UC

最大 (33419 cm
2 ·g

- 1 ) ,各生境间差异不显著 ;相对

生长率在 GC最大 ( 14178 ×10
- 3

g·d
- 1 ) , UC最小

(3197 ×10 - 3 g·d - 1 ) ,但各生境间差异不显著.

图 1　绒毛番龙眼 2千果榄仁林内不同生境的土壤含水量变化
F ig. 1　Changes of soil moisture content in different habitats of
P. tom entosa - T. m yriocarpa forest.
GC: 林窗中央 Gap center; GE: 林窗边缘 Gap edge; UC: 林冠下 Un2
der canopy. 下同 The same below.
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图 4　绒毛番龙眼 2千果榄仁林内不同生境绒毛番龙眼定居后幼苗的生长参数
F ig. 4　Growth parameters of established P. tom entosa seedlings in different habitats of P. tom entosa - T. m yriocarpa forest.

213　不同生境绒毛番龙眼定居后幼苗的生长

由图 3可以看出 ,实验结束时 GC、GE和 UC中

的幼苗株高分别为 3115、3115和 2715 cm,其中 GC

和 GE均显著高于 UC ( P < 0105). 从 2004年 11月

开始 ,幼苗基径在 GC中表现出生长优势 ,直到实验

结束 ;而 GE和 UC中的生长趋势表现一致 ; 2005年

8月基径在 GC中显著大于 UC ( P < 0105) ,但实验

结束时差异不显著 ,基径和复叶数在其它时期均是

GC最大 , UC最小 ,生境间均无显著差异. 实验开始

时 3种生境幼苗最大叶轴长差异不显著 ,此后 GC

和 GE幼苗生长加快 ,到 2005年 8月 GC幼苗最大

叶轴长显著大于 UC ( P < 0101). 实验期间幼苗复

叶最多小叶数始终是 GC最多 , UC最少 ,各生境间

无显著差异.

　　实验开始时 ,幼苗单株叶面积在 3种生境 (分

别为 5718、5114 和 5711 cm2 )间无显著差异 ,到

2005年 4月 ,其在 3种生境中都有不同程度的负增

长 ,其中 UC降幅达 3516% (图中没有给出 ) ;实验

结束时 ,各生境间差异不显著 (图 4). 幼苗比叶面积

在 GC、GE和 UC中随光照强度的减弱逐渐增大 ,分

别为 33616、36413和 45310 cm2 ·g- 1 ,生境间差异

不显著. 水分胁迫引起的幼苗死亡率是 GC ( 311% )

显著低于 GE (2014% )和 UC (2710% ) ( P < 0101) ;

脊椎动物捕食引起的幼苗死亡率在 GC 最高

(8315% )、UC最低 ( 219% ) ( P < 0101) ;幼苗最终

存活率是 UC ( 7012% )显著高于 GC ( 1313% ). 3种

生境中的幼苗总干质量、根冠比和相对生长率在 GC

或 GE最大 ;净同化率 GC最大 ( 2154 ×10
- 5

g·

cm
- 2 ·d

- 1 )、UC 最小 ( 1154 ×10
- 5

g· cm
- 2 ·

d - 1 ) ( P < 0101).

3　讨 　　论

311　不同生长阶段绒毛番龙眼幼苗对光照的响应

绒毛番龙眼属于耐荫树种. 本研究中 3种生境

的光照强度均没有超过 8% ,生境间光照强度的差

异则更小 ,但幼苗能够对这些很小的光照差异做出

反应. 幼苗在生长早期阶段对光照反应不太敏感 ,虽

然株高、基径、单株叶面积、总干质量和相对生长率

都是 GC中最大 ,但差异并不显著 ,可能与幼苗在最

初的生长阶段光合结构尚未完全发育有关. 另据

O sunkoya等 [ 15 ]报道 ,在幼苗建立后的最初 4个月

内 ,株高在林窗内和林冠下都与种子质量呈正相关 ,

甚至生长 16个月后的林下幼苗仍与种子质量存在

正相关关系. 绒毛番龙眼种子较大 ,种子内贮藏有大

量营养物质 ,幼苗在这一生长阶段的营养物质供应

可能主要依赖于种子.

　　定居后绒毛番龙眼幼苗的株高、基径、复叶数、

最大叶轴长、复叶最多小叶数和幼苗总干质量均在

GC最高、UC最低 ,说明林窗有利于定居后绒毛番

龙眼幼苗的生长. Poorter等 [ 11 ]报道 ,林窗中央幼苗
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生物量积累是林下的 10～33倍 ;刘庆 [ 16 ]对丽江云

杉 ( P icea lik iangensis)幼苗生长与存活的研究结果

显示 ,林窗与林冠下幼苗大小和幼苗存活数量差异

明显 ;林窗内各龄级岷江冷杉 (Abies faxon iana)幼苗

生物量大于林冠下同龄级幼苗 [ 1, 17 - 18 ]
. 早期幼苗和

定居后幼苗的比叶面积都随光照强度的减弱而增

大 ,净同化率随着光照的减弱逐渐降低 ,与 Steege

等 [ 19 ]的结论一致. 因此 ,尽管幼苗比叶面积在 GC

较低 ,但其总干质量和相对生长率仍在 GC最高、UC

最低.

312　干旱对绒毛番龙眼幼苗生长的影响

由于幼苗没有足够的时间发育出伸展范围广而

且植根于深层土壤的根系系统 ,木本植物幼苗容易

遭受干旱胁迫 [ 11 ] . 在干旱胁迫下 ,植物可通过改变

生物量在不同器官之间的分配 ,提高净同化效率抵

抗水分胁迫 ,向根分配更多的生物量可以保证根系

对营养和水分的吸收 ,提高单位叶面积的光合作用

能力 [ 20 ]
. 幼苗在 UC可能遭受更为强烈的干旱胁

迫 [ 21 - 22 ] ,因为在 GC林冠截留的降雨量较少 ,而且

GC较低的根系密度也降低了水分蒸腾损失 [ 23 ]
. 幼

苗在干旱胁迫下的叶片脱落可能是一种适应性反

应 ,因而干旱季节 UC绒毛番龙眼幼苗单株叶面积

降幅最大 (3516% ). 绒毛番龙眼幼苗的死亡主要发

生在干旱季节 , 2005年 4月水分胁迫引起的幼苗死

亡率已很高 ,幼苗死亡率在 GC、GE和 UC分别为

212%、1316%和 2311% ,这与该时段是西双版纳地

区最干旱的季节相吻合 ;随着雨季的到来 ,幼苗存活

趋于稳定. 这一结果与 McLaren 等 [ 24 ] 和 Bebber

等 [ 25 ]的报道相一致. 本研究中幼苗早期阶段生长试

验是在 2005年进行 ,而在收获幼苗前的 2005年 9

月 ,西双版纳地区雨水明显偏少 , 9月份的降雨量

不足 100 mm,加之夏季强烈的树冠蒸腾 ,加剧了林

冠下幼苗的短期水分胁迫. 这也可能是幼苗在早期

生长阶段林冠下根冠比最高的原因. 另外 ,干旱胁迫

的分布可能随生境的地形特点而有所不同 ,山脊比

低缓山坡更容易遭受干旱胁迫 [ 26 ]
,而本研究的林窗

均位于湿润的沟谷底部 ,林下生境都在山坡上 ,因

此 ,地形因素也在一定程度上影响了幼苗的生长与

存活.

313　不同生境绒毛番龙眼幼苗对动物捕食的反应

脊椎动物捕食强烈地影响许多热带树种幼苗的

生长与存活. 绒毛番龙眼幼苗主要受到松鼠 (Callo2
sciurus inorna tus)、老鼠 ( R a ttus confucianus)等小型

哺乳动物的捕食 ,这些动物往往从近地面处将幼苗

茎杆咬断 , GC和 GE的幼苗比 UC更易遭受动物捕

食. 另外 ,大型哺乳动物挖掘出的土壤可能覆盖个体

较小的幼苗 ,导致幼苗窒息死亡. 林窗中倒树的枝条

和纵横交错的藤蔓为一些小型哺乳动物提供了庇

护 ,是啮齿类动物的栖息场所 ,局部区域动物密度较

高 ,增加了林窗内幼苗被动物捕食的机会 [ 23 ]
. 因此 ,

尽管 GC有利于绒毛番龙眼幼苗的生长 ,但幼苗在

GC被动物大量捕食 ,导致最终存活率是 UC最高 ,

GC最低. 另外 ,本研究没有考虑昆虫捕食因素. 实际

上 ,昆虫对叶片的捕食也可能对绒毛番龙眼幼苗生

长与存活产生一定影响 ,因为昆虫对叶片的捕食可

导致幼苗个体减小、叶片脱落增加、光截获量降低和

能量平衡的破坏 [ 25 ] .

林窗对幼苗生长与存活的影响除受林窗形成引

起的光照、水分和动物捕食等因素影响外 ,可能还受

其它环境因子的影响. 彭闪江等 [ 27 ]认为 ,尽管很多

研究证明了异质性的林窗环境有利于种子萌发和幼

苗定居 ,但可能忽略了局部微气候变化、根系间竞争

和病原体感染对幼苗存活的影响. Bungard等 [ 28 ]强

调土壤有效养分是幼苗生长的限制因子之一 ;王微

等 [ 29 ]发现 ,林窗内华西箭竹 ( Fargesia n itida)与草本

层的结构直接影响亚高山暗针叶林优势种岷江冷杉

幼苗的分布格局 ;林下灌木层竞争对乔木幼苗生长

也有重要影响 [ 30 - 31 ]
.
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