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摘  要  林下树种幼苗是森林生态系统的一个重要组成部分, 在森林的自然更新过程中发挥着重要作用。于2007
年10月底在西双版纳20 hm2热带森林动态监测样地内设置了450个幼苗样方(1 m2), 对样方内的树种幼苗(胸径<1 
cm)进行了调查, 并观测了当年的实生苗(H≤30 cm)在2007~2008年旱季期间的存活变化。结果表明, 该区森林林

下树种幼苗的组成比较丰富, 但个体数在物种间的分布极为不均匀。除4.17%的幼苗个体未鉴定外, 调查到的已知

树种幼苗共计6 367株, 隶属于49科116属161种, 并且Simpson、Shannon-Wiener和Pielou指数分别达到了0.69、2.29
和0.45。个体数少于5株的幼苗贡献了50.31%的物种数; 在1 m2的样方尺度上, 幼苗密度和种丰富度两者的平均值

分别为(14.15±0.72)株·m–2和(3.73±0.10)种·m–2 (Means±SE, n=450); 优势幼苗为望天树(Parashorea chinensis)、短刺

锥(Castanopsis echidnocarpa)和假海桐(Pittosporopsis kerrii)等, 它们的空间分布格局与地形、海拔和母树分布三者

之间存在着密切的相关性; 旱季期间, 幼苗的死亡比例较大(26.49%), 主要集中在优势幼苗。幼苗在干旱胁迫环境

下的死亡格局表现出了明显的种间差异: 香花木姜子(Litsea panamanja)和望天树两优势幼苗的死亡率分别为

62.65%和35.87%, 而假海桐和蚁花(Mezzettiopsis creaghii)等7种优势幼苗的死亡率较低(< 9%), 除望天树等13种优

势幼苗外, 其余692株幼苗(共129种)仅死亡了10.40%, 而且有91种幼苗均没有发生死亡。幼苗间的存活差异有待于

从种子大小、幼苗的形态和生理特性及其所在空间位置的生境特征等多方面开展深入的研究。 
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Abstract  Aims  Tree seedlings are a vital component of forest ecosystems because they determine 
natural regeneration; however, they are poorly understood, especially in tropical areas. Our objectives 
were to examine the characteristics of seedling composition, spatial distribution of the dominant seed-
lings and changes in survival of newly established seedlings during the dry season in a tropical forest in 
Xishuangbanna, China. 
Methods  In late October 2007, we established 450 1-m2 seedling plots in a 20 hm2 tropical forest 
dynamics plot and completed the first survey, in which tree seedlings with DBH <1 cm were tagged, 
measured and identified to species. We re-censused the seedlings in late February and again in early 
May 2008. We selected newly established seedlings (height ≤30 cm) in 2007 to analyze survival of 
seedlings during the dry season from 2007 to 2008. 
Important findings  The plot had relatively high tree seedling richness and differences in numbers of 
seedlings among species. The 6 367 tree seedlings identified and recorded represented 49 families, 116 
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genera and 161 species (277 other seedlings were unidentified). The seedlings had values of Simpson, 
Shannon-Wiener and Pielou indexes of 0.69, 2.29 and 0.45, respectively. Species with <5 individuals 
accounted for 50.31% of the total number of species. At the 1-m2 scale, the seedling density and species 
richness were (14.15 ± 0.72) ind.·m–2 and (3.73 ± 0.10) sp.·m–2 (Mean ± SE, n=450), respectively. 
Dominant seedlings included Parashorea chinensis, Castanopsis echidnocarpa and Pittosporopsis ker-
rii, which displayed different spatial distribution patterns closely associated with the topography, alti-
tude and spatial patterns of their parent trees. During the dry season, 26.49% of the seedlings died, 
mainly dominant species. Mortality patterns varied widely among seedlings, e.g., mortality rates were 
62.65% and 35.87% for Litsea panamanja and Parashorea chinensis, respectively. However, low mor-
tality rates (<9%) occurred in the seven dominant seedlings (Pittosporopsis kerrii, Mezzettiopsis 
creaghii, etc.). In addition, except for the 13 dominants (Parashorea chinensis, etc.), seedlings of the 
other 129 species had a combined mortality of 10.40%, and 91 of these 129 species lost no individuals.  
Key words  tree seedling, composition, spatial distribution, survival, dry season, Xishuangbanna 
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森林的凋落物层(Forest floors)中存在着许多

处于受抑制态的树种幼苗群(Streng et al., 1989), 
由这些幼苗群组成的林下幼苗库(Seedling banks)
是森林生态系统的一个重要组成部分, 它们在物

种多样性的维持 (Harper, 1977)、群落的演替

(Szwagrzyk et al., 2001)以及森林冠层树种受干扰

后的前期更新 (Advanced regeneration)(Smith & 
Ashton, 1993)等过程中发挥着重要作用。因而, 林
下幼苗库的组成会对森林的自然更新产生重要的

影响(Streng et al., 1989; Parent et al., 2003)。西双

版纳热带森林群落中存在着非常丰富的树种多样

性, 已经有学者开展了该区树种组成的相关研究

(李宗善等, 2005; 兰国玉等, 2008), 但目前还未

见有关该区林下树种幼苗组成的研究报道, 而且

国内相关的研究报道也是很少(Chen et al., 1996), 
我们对这方面的认识仍然不是很清楚。研究西双

版纳热带森林林下树种幼苗的组成特点, 不仅有

利于我们加强对林下幼苗组成的认识, 而且对于

深入分析它们在热带森林自然更新过程中的作用

和地位都具有重要的意义。 
幼苗的空间分布格局对幼苗的自然更新过程

会产生重要的影响, 在这种格局和过程的联系中, 
一些机制能够促进生物多样性的维持。由于大多

数树种的种子散布在母树附近, 使得分布于母树

附近的一些树种的同种幼苗的密度可能会很高 , 
而这些幼苗会因密度制约(Density dependence)而
导致大量死亡并且会制约同种幼苗的补充

(Density-dependent recruitment), 从而为其他幼苗

物种的更新提供了空间, 最终会促进物种的共存

(Janzen, 1970; Connell, 1971)。然而, 这些与幼苗

空间分布相关的机制还不能完全地解释其对生物

多样性的维持效应 , 如Houle (1992)的研究结果

就不能支持幼苗的密度制约效应。因此, 在国外, 
从较大的空间尺度上(例如巴拿马Barro Colorado 
Island, BCI, 50 hm2热带雨林样地)开展与林下幼

苗相关的生物多样性维持理论的研究成为了当前

生态学研究的热点之一。例如, 通过研究幼苗补

充和种子雨之间的关联来揭示幼苗的补充限制

(Hubbell et al., 1999), 通过研究幼苗存活与不同

空间尺度上的幼苗多度和母树的关联来揭示密度

制约幼苗死亡与物种共存的关系(Webb & Peart, 
1999)以及研究幼苗的密度制约补充与幼苗多样

性的关系(Harms et al., 2000)等。而与国外的研究

相比, 由于我国大尺度森林动态监测样地最近几

年才建立起来, 一些关于较大空间尺度上的幼苗

分布及其相关的科学问题(如幼苗的空间分布和

生境因子以及种子雨之间的相互关联等)的研究

才刚刚起步。西双版纳20 hm2热带森林动态监测

样地于2007年建成, 以该样地为基础平台, 分析

热带森林树种幼苗在20 hm2尺度上的空间分布规

律, 能够为进一步地分析与幼苗相关的生物多样

性维持理论及其作用机理提供重要的科学依据。 
旱季的干旱胁迫是热带地区一个非常明显的

特点, 而且旱季也成为了热带森林林下幼苗存活

的一个关键时期, 因为幼苗一旦能够“安全”度

过旱季的干旱胁迫, 之后的存活压力就会变得很

小, 甚至可以长时间在林下存活。国内外的研究

已表明了幼苗在旱季会因干旱胁迫而发生大量的
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死亡(Turner, 1990a; Fisher et al., 1991; Veenendaal 
et al., 1996; McLaren & McDonad, 2003; 闫兴富

和曹敏, 2008), 而到了干旱胁迫解除之后的雨季, 
幼苗的存活会趋于稳定 (McLaren & McDonad, 
2003; 闫兴富和曹敏, 2008), 但这些研究往往只

局限于少量的幼苗种群, 而对于多个幼苗物种群

在干旱环境下的存活表现的研究报道并不是很多

(Engelbrecht & Kursar, 2003; Engelbrecht et al., 
2005)。研究群落水平上的多种幼苗在旱季干旱胁

迫环境下的存活规律具有重要的意义, 因为不同

种类幼苗在干旱环境下的存活表现是一种重要的

潜在机制, 其不仅会通过决定幼苗种群密度的变

化而影响到幼苗库的林分结构(Delissio & Primack, 
2003), 进而最终会对未来所建成的植物群落组成

产生影响(Easterling et al., 2002), 而且它与土壤水

分空间变异的相互联合还会对许多热带森林局部

和区域尺度上的物种分布产生重要的影响(Engelbr- 
echt & Kursar, 2003; Engelbrecht et al., 2005)。 

鉴于上述的研究意义 , 本文的研究目的是 : 
1)分析热带森林树种幼苗的组成特点, 2)探讨树

种幼苗在较大尺度上的空间分布规律, 3)分析幼

苗在旱季期间的存活变化规律。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域及样地概况 
西双版纳州位于云南省西南部, 地理位置约

为21°09′ ~ 22°36′ N, 99°58′ ~ 101°50′ E之间, 全
州面积为19 690 km2, 地貌以山原为主, 海拔变

化范围为550 m ~ 2 429.5 m。该区地处热带北缘, 
受西南季风影响, 具有明显的干、湿季节变化。

全年可以分为雾凉季(11月~翌年2月)、干热季(3 ~ 
4月)和雨季(5~10月)。年平均气温21.5 ℃, ≥10 
℃积温7 860 ℃ , 平均最低气温7.5 ℃ , 年平均

降雨量约为1 400 mm, 年相对湿度86%, 全年

80%以上的降雨主要集中在雨季, 旱季降雨量稀

少。森林植被类型主要有热带雨林、热带季节性

湿润林、热带季雨林和热带山地常绿阔叶林(朱
华, 2007)。 

西双版纳20 hm2热带森林动态监测样地是由

中国科学院西双版纳热带植物园和西双版纳州自

然保护区管理局参照美国热带森林研究中心 
(Center for Tropical Forest Science)的样地技术规

范于2007年建成, 其是中国森林生物多样性动态

研究网络的重要成员之一, 也是我国目前面积最

大的热带森林生物多样性动态监测样地。该样地

位于西双版纳州勐腊县补蚌村南贡山东部的   
斑马山山脚(21°36′42"~21°36′58" N, 101°34′26"~ 
101°34′47" E), 整个样地东西长500 m, 南北长

400 m, 共划分成了500个20 m×20 m的样方, 每
个20 m×20 m的样方再划分为16个5 m×5 m的小

样方。样地内的最高海拔为869.14 m, 最低海拔

为709.27 m, 海拔最大落差达159.87 m, 样地的

地形变化比较复杂 , 流经样地的3条溪流沟谷底

部平缓, 沟谷两侧坡度较陡。样地的主要植被类

型是以望天树(Parashorea chinensis)林为主的热

带季节雨林 , 而且样地内的树种组成比较丰富 , 
具有胸径≥1 cm的乔木共计95 834株, 种类数达

到468种, 隶属于213个属和70个科, 其中优势树

种为望天树、假海桐(Pittosporopsis kerrii)、云树

(Garcinia cowa)、短刺锥 (Castanopsis echidno-
carpa)、蚁花(Mezzettiopsis creaghii)、毛猴欢喜

(Sloanea tomentosa)等(兰国玉等, 2008)。 
1.2  幼苗样方设置 

2007年10月底, 在西双版纳20 hm2热带森林

动态监测样地内布设了150个“种子收集器-幼苗

样方”的监测单元。监测单元是参考了巴拿马BCI 
50 hm2热带雨林样地的组合方法, 即每一单元由

1个0.5 m2的种子收集器和3个1 m×1 m的幼苗小

样方共同组成, 而3个幼苗小样方设置在种子收

集器周围三个方向上距收集器2 m的位置(Harms 
et al., 2000; Wright et al., 2005)(图1)。种子收集器

的设置原则是尽量使150个种子收集器均匀地覆

盖整个20 hm2样地, 并且种子收集器之间的间距

在20 m以上, 方法主要是用“十字法”将整个样 
 

 
 

图1  幼苗小样方的设置示意图 
Fig. 1  The sketch map for the establishment of seedling 

plot in each monitoring station 
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地划分为对称的4块区域, 在每一区域内采用“梅

花法”以20 m×20 m的样方为基本单位进行相同

的布置, 种子收集器位于每个20 m×20 m样方内

左下角(东南方向)的次级样方10 m×10 m的中心

位置。幼苗小样方的四个角用PVC管固定, 并用

样方绳圈围, 整个样地内共设置了450个1 m×1 
m的幼苗小样方, 它们的分布见图2。 

 

 
 

图2  450个1 m2幼苗样方在西双版纳20 hm2热带森林  
样地中的分布 

Fig. 2  The distribution map of 450 1-m2 seedling plots in 
the Xishuangbanna 20 hm2 tropical forest plot 

 
 
1.3  幼苗调查 

树种幼苗的调查标准是指胸径小于1 cm的乔

木植株, 若某幼苗的成年个体兼有乔木和灌木的

生活型, 也倾向于将其当成树种幼苗。2007年10
月底, 对每个幼苗小样方中所有树种幼苗用编好

号的塑封牌标记, 并测量每一幼苗的高度和鉴定

种类。对野外不能确定是否为树种幼苗的, 则先

挂牌标记, 待物种鉴定后再确定幼苗的生活型。

每3个月对450个样方中幼苗个体的存活和株高等

做一次复查。由于幼苗复查的预定时间受到2008
年春节的影响 , 第1和第2次的幼苗复查分别于

2008年2月底和5月初完成, 因此, 2007~2008年旱

季共完成了雾凉季(2007年11月~2008年2月)和干

热季(2008年3~4月)的两次复查。为尽可能地排除

因年龄结构差异对分析幼苗存活所带来的影响 , 
并结合我们的野外调查经验(高度(H)≤30 cm的

幼苗绝大部分都是2007年的实生苗), 本文重点

将此类幼苗(H≤30 cm)看成2007年的实生苗来分

析其在旱季期间的存活变化。 
1.4  数据分析 

1)采用相对多度和相对频度来计算不同幼苗

种类的重要值, 即各种幼苗的重要值=相对多度+
相对频度(Chen et al., 1996)。其中, 相对多度=(某
种的多度/所有种的多度和)×100, 相对频度=(某
种的频度 /所有种的频度和 )× 100 (Curtis & 
McIntosh, 1951)。 

2)分别统计每个幼苗样方中的树种幼苗个体

数和物种数, 按下列公式(黄忠良等, 2001)计算每

个样方的幼苗密度和种丰富度 , 然后计算450个
样方的幼苗密度和种丰富度的平均值。 

幼苗密度=幼苗个体数/样方面积(m2)    (1) 
幼苗种丰富度=物种数/样方面积(m2)    (2) 

3)采用以下3个指数来分析树种幼苗的多样性:  
Simpson指数(Simpson, 1949):  

∑
=
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21                         (3) 

Shannon-Wiener 指 数 (Shannon & Wiener, 
1949):  

∑
=
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i
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)ln(                   (4) 

Pielou均匀度指数(Pielou, 1966):  
J=H / lnS                          (5) 

式中, S为物种数, Pi为第i种的个体数占全部

物种个体总数的比例。 
采 用 Excel 2003 和 国 际 通 用统 计 软 件 R 

2.7.1(http://www.r-project.org/)进行数据的分析和

绘图。 

2  结  果 

2.1  树种幼苗的数量与组成 
在450个样方中共记录到6 644株幼苗, 其中

除277株幼苗(4.17%)未鉴定外, 已鉴定种类的树

种幼苗共计6 367株, 其隶属于49个科, 116个属和

161种, Simpson、Shannon-Wiener和Pielou指数分

别为0.69、2.29和0.45。 
在重要值前20位的树种幼苗中, 不同种类幼

苗的个体数量变化比较大(表1)。个体数大于100 
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株的幼苗有望天树(3 401)、短刺锥(850)、假海桐

(336)和黑毛柿(Diospyros hasseltii)(133), 其余16
种幼苗的个体数变化范围为21~99株 , 所统计的

20种幼苗个体数占全部幼苗的88.19%。按450个
样方的统计 , 密度大于1株·m–2 的幼苗有望天树

和短刺锥, 而其他幼苗的密度较低(表1)。对于不

同种类的幼苗, 它们的幼苗密度在空间上的变异

较大 (表1)。望天树的幼苗密度变异系数最低

(169.40%), 变异系数较低的幼苗还有假海桐

(194.10%) 、金钩花 (Pseuduvaria indochinensis) 
(272.37%)和滇毒鼠子(Dichapetalum gelonioides) 
(298.97%)等, 而变异系数较高的幼苗为云南崖摩

(Amoora yunnanensis)(1 074.53%)、割舌树(Wals- 
ura robusta)(1 167.51%)和大萼木姜子(Litsea bav- 
iensis)(1 518.57%)。幼苗间出现样方数的差别较

大(表1), 望天树和假海桐分布比较广泛, 频度为

59.11%和37.78%, 而其他18种幼苗的频度变化范

围为16.67%~2.89%。根据重要值这一综合指标来

看 , 大于 5 的幼苗为望天树 (69.25) 、短刺锥

(17.75)、假海桐(15.40)和金钩花(6.01), 它们的重

要值总和占 54.21%, 黑毛柿、红光树 (Knema 
furfuracea)、滇毒鼠子和染木树(Saprosma ternata)
等4种幼苗的重要值均在4~5之间, 总和占9.03%, 
而其余幼苗的重要值均低于3(表1)。 
2.2  树种幼苗的密度和种丰富度 

在1 m2的样方尺度上, 幼苗密度和种丰富度

两者的平均值分别达到了 (14.15±0.72)株 ·m–2和

(3.73 ± 0.10)种·m–2(Mean±SE, n=450)。 
2.3  树种幼苗数量和物种数的关系 

仅有1株个体的幼苗达30种 , 占所有幼苗物

种数的18.63%, 有2株个体的幼苗达到23种 , 占
14.29%, 3株个体的幼苗种数占9.94%, 4株个体的

幼苗达7.45%。数量在10株及其以下的幼苗高达

121种 , 占75.16%, 个体数在11~100株的幼苗共

有36种(占22.36%), 个体数大于100株的幼苗仅有

4种(2.48%)(图3)。因此, 幼苗的个体数量在物种

间分配并不均匀, 个体数稀少的幼苗贡献了较大

部分的幼苗物种数。 
2.4  主要树种幼苗的空间分布 

幼苗的空间分布格局与地形有着密切的相关

性: 1)幼苗主要分布在沟谷, 如望天树和黑毛柿, 
其分布于沟谷的样点所占比例分别为57.89%和

78.26% ( 图 4A 、 4C), 其余幼苗还有金钩花

(52.00%)、蚁花 (72.22%)和绒毛番龙眼 (Pometia 
tomentosa)(58.62%)等; 2)幼苗主要分布于样地的

斜坡地段 , 如假海桐56.47%的样点分布在斜坡

(图4E), 此类幼苗还有红光树(57.14%)、香花木姜

子(Litsea panamanja)(52.00%)、滇毒鼠子(47.17%)
和云树(51.52%)等; 3)幼苗集中分布在样地山脊

处及其周围的区域, 而且在较小范围内呈现出斑

块状特征, 如短刺锥, 其56.76%的样点分布在山

脊(图4G), 其余幼苗还有大萼木姜子(45.00%)等。 
 

 
 

图3  西双版纳20 hm2热带森林样地中树种幼苗的种序图 
Fig. 3  Species sequence of the tree seedlings in 

Xishuangbanna 20 hm2 tropical forest plot 
 
 

幼苗的空间分布格局和海拔间的关联性表现

为: 1)幼苗主要分布于海拔800 m以上, 如短刺锥

分布在800 m以上的样点占45.95% (图4G), 此类

幼苗还有红光树(51.79%)和大萼木姜子(55.00%)
等; 2)幼苗大量地分布在海拔800 m及其以下, 而
只有少部分出现在800 m以上, 如望天树和假海

桐分布在800 m及其以下的样点分别占了93.98%
和 83.53% (图 4A、 4E), 其余幼苗还有金钩花

(96.00%)、香花木姜子 (92.00%)、绒毛番龙眼

(86.21%)和染木树(94.34%)等; 3)幼苗只分布于海

拔800 m及其以下, 如黑毛柿(图4C), 此外还有蚁

花等。 
幼苗的空间分布和母树分布之间存在着非常

紧密的相关性: 望天树等幼苗集中分布在母树附

近, 整体趋势与母树分布保持一致(图4B、4D、4F、
4H)。望天树、假海桐、短刺锥和黑毛柿等幼苗的

分布样点与最近母树的平均距离分别为(12.80± 

0.66) (n=266)、(14.57±0.76) (n=170)、(11.27±2.83) 
(n=74) 和(13.35±1.37) m (Mean±SE, n=46), 而且

它们在距最近母树0~15 m范围内的分布占了很  
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图4  西双版纳20 hm2热带森林样地中4个主要树种幼苗的空间分布格局及其与地形、海拔和母树分布的关系 

Fig. 4  Spatial patterns of four main tree seedlings and their associations with the topography, altitude and spatial patterns of 
their parent trees in Xishuangbanna 20 hm2 tropical forest plot 

A , B: 望天树 Parashorea chinensis  C , D: 黑毛柿 Diospyros hasseltii  E , F: 假海桐 Pittosporopsis kerrii  G, H: 
短刺锥 Castanopsis echidnocarpa  4个树种(B、D、F、H)幼苗的母树按胸径依次定义为≥20 cm, ≥20 cm, ≥10 cm和

≥20 cm的成年个体 The parent trees of four tree seedlings (B、D、F、H) were defined as those individuals with DBH ≥
20 cm, ≥20 cm, ≥10 cm and ≥20 cm, respectively  空心圆圈为该树种的母树分布, 黑色方块为出现该树种的幼苗的

样点分布 Open circles represent the spatial patterns of parent trees, black squares represent seedling plots that presented the 
conspecific seedlings of the parent trees 

 
 

大的比例 (分别为 67.29%、 57.06%、 90.54%和

63.04%)。其余的一些优势幼苗也表现出了同样的

分布规律, 如红光树、蚁花、绒毛番龙眼和金钩

花等, 它们的分布样点与最近母树的平均距离分

别为(17.62±2.38) (n=56)、(18.36±2.63) (n=36)、
(15.49±2.38) (n=29)和(21.67±1.68) m (Mean±SE, 
n=75)。 

2.5  树种幼苗的旱季死亡 
优势幼苗间的旱季死亡率差异很大(表2)。香

花木姜子和望天树的死亡率较高, 分别为62.65% 
和35.87%; 大萼木姜子、绒毛番龙眼、短刺锥和

黑毛柿等4种幼苗的死亡率为12%~22%, 而蚁花

和假海桐等7种幼苗的死亡率较低(小于9%)。另一

方面, 在雾凉季和干热季的两个时间段里, 香花   
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图4 (续)  Fig. 4 (continued) 

 
 

木姜子和望天树的死亡率都较高, 而其他幼苗的

死亡率相对较低(表2)。并且, 香花木姜子和望天

树幼苗的死亡主要是发生在雾凉季, 它们在雾凉

季的死亡量分别占到各自在旱季幼苗死亡总数的

86.54%和75.04% (表2)。 
除望天树等13种优势幼苗外 , 其余129种幼

苗在旱季的死亡数较少 , 692株幼苗共死亡了

10.40%, 其中有91种幼苗均没有幼苗个体发生死

亡。全部幼苗在经历旱季后, 死亡数所占比例达

到26.49%, 望天树等13种优势幼苗的死亡量为其

贡献了95.15% (表2)。 

3  讨  论 

3.1  树种幼苗的组成特点 
本研究对西双版纳热带森林20 hm2面积范围

内进行了较多数量样方(450个1 m2)的幼苗取样

调查, 并且所出现的个体中有95.83%的已经鉴定

出种类, 因此结果应该能够很好地反映出该区热

带森林树种幼苗的组成情况。由于国内外学者对

树种幼苗调查的标准和取样量不同, 地区之间的

结果很难直接进行相对比较。在本研究中, 由于

幼苗种丰富度的空间变异不是很大((3.73 ± 0.10)  
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表2  西双版纳20 hm2热带森林样地中优势树种幼苗的旱季死亡 

Table 2  Summary of the death of dominant tree seedlings over the dry season in Xishuangbanna 20 hm2 tropical forest plot 

括号里的值表示幼苗的死亡率 Mortality rates of seedlings are in parenthesis 

 
 

种·m–2 (Mean±SE, n=450)), 所以我们在统一幼苗

高度(H <1 m)的基础上, 采用对450个样本随机等

概率抽取一定的样本量(n=80和120)进行统计分

析(重复3次)的方法在一定程度上会有很好的代

表性, 从而使我们的结果与其他研究之间具有一

定的可比性。Chen等(1996)在广东黑石顶南亚热

带常绿阔叶林80个1 m2的样方中调查到42种树种

幼苗(H<1 m), 其明显低于西双版纳热带森林群

落80个1 m2样方中的树种幼苗(H <1 m)丰富度

((78.00±7.09)种(Mean±SE, n=3)), 而与马来西亚

Pantai Aceh地区的热带雨林中120个1 m2的树种

幼苗(H <1 m)丰富度(116种)相比(Turner, 1990b), 
西双版纳热带森林中120个1 m2的树种幼苗(H <1 
m)丰富度 ((102.00±2.65)种 (Mean±SE, n=3))约略

低于其12.07%, 但前者有67%的幼苗样方是设置

在林窗下(Turner, 1990b), 林窗下树种幼苗的多

样性会高于林冠下的幼苗(何永涛等, 2003)。因此, 
我们认为西双版纳热带森林林下树种幼苗的种类

组成较为丰富。  
在由假海桐和望天树等组成的重要值排序前

10位的样地群落树种中(兰国玉等, 2008), 共有5
个树种的林下幼苗出现在重要值排序前10位的幼

苗组成中(表1), 这表明了林下幼苗的主要物种成

分与样地内主要树种个体的种类组成保持着一定

的相似性, 即主要树种的幼苗在林下同样保持着

优势地位, 这与Chen等(1996)对广东黑石顶南亚

热带自然林下幼苗物种组成的分析所揭示的研究

结果相一致。以假海桐、望天树、短刺锥、蚁花

和红光树等5个树种为例 , 它们在立地群落中占

了优势地位, 其重要值分别为25.78、22.36、7.07、
6.92和5.12 (兰国玉等, 2008), 同样, 它们的幼苗

在林下仍然是占据了优势地位, 其重要值分别为

15.40、69.25、17.75、2.74和4.77 (表1), 尤其是作

为林冠上层重要值最大而且是整个群落的建群种

的望天树(兰国玉等, 2008), 其幼苗在林下仍是占

了绝对的优势(表1)。 
幼苗密度在1 m2样方((14.15 ± 0.72)株 ·m–2, 

n=450)和优势种群(表1)两种尺度上的空间变异

比较大, 其在一定程度上可以反映出微生境空间

异质性的存在, 而这种微生境的空间变异会影响

到幼苗的存活(Harper, 1977; Baraloto & Goldberg, 
2004)。此外, 幼苗密度的空间格局也会影响到幼

苗在空间上发生不同的死亡过程。很多学者认为

分布于母树周围的幼苗因密度较高会导致幼苗发

幼苗死亡数 
No. of dead seedlings 

种名 Species 2007年的实生苗个体数
No. of seedlings newly 

established in 2007 雾凉季 
Foggy-cool season

干热季 
Dry-hot season

旱季(雾凉季+干热季)
Dry season 

望天树 Parashorea chinensis 3 339 899 (26.92) 299 (12.25) 1 198 (35.87) 

短刺锥 Castanopsis echidnocarpa 734 60 (8.17) 34 (5.04) 94 (12.80) 

假海桐 Pittosporopsis kerrii 254 12 (4.72) 8 (3.31) 20 (7.87) 

金钩花 Pseuduvaria indochinensis 71 3 (4.23) 0 (0.00) 3 (4.23) 

黑毛柿 Diospyros hasseltii 108 13 (12.04) 3 (3.16) 16 (14.82) 

红光树 Knema furfuracea 75 3 ( 4.00) 0 (0.00) 3 ( 4.00) 

滇毒鼠子 Dichapetalum gelonioides 58 2 ( 3.45) 1 (1.79) 3 (5.17) 

染木树 Saprosma ternate 44 1 (2.27) 0 (0.00) 1 (2.27) 

香花木姜子 Litsea panamanja 83 45 (54.22) 7 (18.42) 52 (62.65) 

蚁花 Mezzettiopsis creaghii 25 2 (8.00) 0 (0.00) 2 (8.00) 

大萼木姜子 Litsea baviensis 76 9 (11.84) 7 (10.45) 16 (21.05) 

云树 Garcinia cowa 15 0 (0.00) 0 (0.00) 0 (0.00) 

绒毛番龙眼 Pometia tomentosa 31 4 (12.90) 1 (3.70) 5 (16.13) 

小计  Sub-total 4 913 1 053 (21.43) 360 (9.33) 1 413 (28.76) 

其他种 Other species 692 47 (6.79) 25 (3.88) 72 (10.40) 

合计 Total 5 605 1 100 (19.63) 385 (8.55) 1 485 (26.49) 
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生 大 量 的 死 亡 (Janzen, 1970; Connell, 1971; 
Hammond & Brown, 1998), 然而也出现了不支持

这一种观点的研究报道(Houle, 1992)。尽管本研

究揭示出了幼苗密度存在着较大的空间变异性 , 
而且优势幼苗的样点分布主要集中于母树附近

(图4B、4D、4F、4H), 那么对于高密度分布的幼

苗来说, 其在林下的长期存活是否会受母树附近

的密度制约而控制的问题, 我们目前尚未清楚。

因此, 亟待于开展不同时空尺度上幼苗密度、微

生境和幼苗存活三者之间相互关系的研究, 而这

方面的研究对于揭示幼苗密度制约机制等在该区

热带森林生物多样性维持中所起着的作用将会提

供重要的科学依据。 
西双版纳热带森林林下存在着较大一部分个

体数量稀少的树种幼苗(图3), 尽管它们的个体数

非常稀少, 但却是林下幼苗库一个非常重要的组

成部分, 因为它们在林下幼苗库的物种多样性构

成上发挥了重要作用。然而, 此类幼苗在林下的

长期“命运”动态规律以及它们的形成机制等问

题更值得关注, 同时也意味着对它们进行长期监

测研究显得尤为重要, 研究结果可为这些“稀有

幼苗”的有效保护提供一些重要的参考依据。 
3.2  树种幼苗的空间分布 

大多数树种的种子并不能散布到离母树较远

的距离 (Janzen, 1970; Connell, 1971; 张健等 , 
2008), 这会使得母树附近有足够的种源 (Seed 
sources)存在 , 进而可以促使幼苗的空间分布格

局与母树分布保持一致, 这一规律在本研究中的

优势幼苗空间分布格局中得到了很好的体现(图
4B、4D、4F、4H), 由此也暗示着这些幼苗的更

新在20 hm2热带森林样地内可能不存在着种源的

限制, 而且也反映出了母树附近的生境是适合该

种幼苗建立的“安全岛”, 因为即便母树附近没

有种源限制, 但种源的存在并非就能保证更新能

够顺利地进行 (Nathan & Muller-Landau, 2000), 
还须得取决于生境是否能够满足幼苗的建立

(Harper, 1977)。本研究中, 幼苗的空间分布格局

还表现出了同地形和海拔之间有着密切的关联性

(图4A、4C、4E、4G), 这也就更进一步地说明了

母树附近的生境可能并没有限制到同种幼苗的更

新。幼苗的建立对生境的依赖性较强, 其对光照

和水分等生态因子的需求有特定的适应范围, 只
有具备这种条件的地段, 幼苗才能够在此定居。

地形和海拔都是生境异质性的主要来源, 它们会

导致光照、温度、水分和土壤养分等生态因子在

空间上的变化 (Kikuchi, 2001; Takahashi et al., 
2003), 而这些生态因子的变化会直接影响到幼

苗在空间上的定居和存活。以美国南部新英格兰

落叶混交林为例, 其林下幼苗的建立、存活和生

长格局反映出了由地形导致的效应: 山脊地段的

幼苗容易受到水分限制, 而沟谷里的幼苗却存在

着光限制(Frey et al., 2007)。在20 hm2热带森林样

地中, 海拔变化较大(最高落差达159.87 m), 地形

变化较为复杂, 有3条沟谷常年有水流, 沟谷底部

平缓 , 而沟谷两侧坡度较陡 , 山脊处海拔较高 , 
这些因素导致了样地内的土壤水分和光照等生境

因子异质性的存在, 从而影响了幼苗在空间上的

定居, 最终形成了幼苗的分布与地形和海拔之间

的相关性格局。例如, 短刺锥幼苗可能适合生长

在相对干燥的生境决定了其大部分个体分布在样

地的山脊处周围, 望天树幼苗可能适合生长在潮

湿的生境决定了其大量地分布于沟谷地段, 而作

为森林中下层树种的假海桐, 其幼苗可能更依赖

于样地斜坡处的生境。因此, 本研究中的优势幼

苗的空间分布主要受到了母树分布和生境异质性

的共同影响。 
3.3  树种幼苗的旱季死亡     

在西双版纳地区, 仅6个月的旱季, 林下树种

幼苗的死亡比例就达到了26.49%, 其高于马来西

亚热带雨林林下树种幼苗在16个月内的监测结果

(19.5%)(Turner, 1990b), 因而 , 该区热带森林树

种幼苗在旱季干旱环境下的死亡量还是比较大

的。 
热带森林林下幼苗的死亡是一个非常复杂的

生态学过程, 其往往会受多种因素的共同影响。

但在旱季期间, 幼苗的死亡主要是由于水分胁迫

或干旱能够加剧病原菌、捕食动物等带来的影响

(Engelbrecht et al., 2005), 而且对于树种幼苗而

言 , 其更容易受旱季期间的干旱胁迫影响

(Poorter & Hayashida-Oliver, 2000)。在西双版纳

地区, 旱季最明显的特点就是降雨稀少和气温较

高, 根据西双版纳热带雨林生态系统研究站的气

象数据显示(图5), 在幼苗观测期间, 旱季的干旱

是非常明显(降雨量仅占全年的15.99%, 月均气

温均高于16 ℃), 而且房秋兰和沙丽清(2006)的研

究表明了旱季期间热带季节雨林林下土壤含水率     
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图5  西双版纳热带雨林生态系统研究站2007年11月~2008年10月期间的月降雨量和月均气温的变化 
Fig. 5  Monthly variation of rainfall and average air temperature during November 2007–October 2008 in Xishuangbanna 

Station for Tropical Rain Forest Ecosystem Studies 
降雨量和气温数据来源于中国科学院西双版纳热带雨林生态系统研究站 Data of rainfall and air temperature are 

provided by Xishuangbanna Station for Tropical Rain Forest Ecosystem Studies 
 

 
在一年之中也是较低的, 因此, 该区热带森林林

下幼苗在旱季是处在干旱胁迫的环境之中, 而这

种旱季的干旱胁迫已被国内外的很多研究证明了

其会引起林下某些幼苗在旱季发生大量死亡

(Turner, 1990a; Fisher et al., 1991; Veenendaal et 
al., 1996; McLaren & McDonad, 2003; 闫兴富和

曹敏, 2008)。然而, 在本研究中, 从群落水平上来

看 , 却出现了2组受干旱胁迫影响程度截然不同

的幼苗群: 第1组的特点是幼苗的存活会受到了

干旱胁迫的严重影响, 这与国内外很多研究所得

到的结论相一致。如香花木姜子和望天树(死亡率

分别为62.65%和35.87%); 而另一组是受干旱胁

迫影响较小的幼苗群, 如黑毛柿和短刺锥等幼苗, 
尤其更为明显地体现在死亡率较低的假海桐和蚁

花等优势幼苗(表2)以及均无1株个体发生死亡的

91种幼苗群之中, 由此表明了这些幼苗在旱季干

旱胁迫环境下能够适应并存活下来。因此, 在西

双版纳热带地区的旱季期间, 并不是所有树种幼

苗都会受到干旱胁迫的影响, 树种幼苗间会对干

旱环境表现出不同的存活变化, 这同Engelbrecht
和Kursar(2003)以及Engelbrecht等(2005)对巴拿马

Buena Vista Peninsula地区热带森林林下幼苗的研

究所揭示出的结论相一致。 
幼苗在旱季干旱胁迫环境下的存活会表现出

明显的种间差异, 这主要是由于一些内外因相互

作用的结果:  
1) 在内因方面: 首先, 种子大小是一个重要

的因素。相关的研究已表明了大种子萌发的幼苗

比小种子的幼苗在干旱环境中更具有优势, 大种

子的幼苗能够长时间地忍耐干旱胁迫(Leishman 
& Westoby, 1994; Khurana & Singh, 2000), 这其

中包含着很多的机理, 但一般认为是大种子储藏

着丰富的营养物质, 其可用于支持幼苗在结构和

呼吸作用等方面的改变以适应于干旱胁迫的环境

(于顺利等, 2007)。我们在野外观测中发现假海桐

的种子较大, 营养物质比较丰富, 而望天树的种

子的营养物质较少, 这对于两幼苗旱季存活差异

的解释可能会有一定的贡献, 但目前还缺乏种子

大小这方面具体数据的支持; 其次, 幼苗间在形

态和生理特性上的差异会影响到幼苗的旱季存

活。Engelbrecht和Kursar (2003)提出了能够适应

旱季干旱胁迫的幼苗群会通过延长根系、落叶和

渗透调节(Osmotic adjustment)等多种机制来适应

干旱环境。在本研究中受干旱胁迫影响较小的幼

苗群中, 以假海桐幼苗为例, 从其空间分布来看

(图4E), 它可能受土壤水分和光照等因子的影响

较小(该幼苗能在沟谷、斜坡和山脊处分布), 那么

它 是 否 是 通 过 一 些 正 如 Engelbrecht 和 Kursar 
(2003)所提出的抗旱性策略而适应了干旱胁迫的

环境, 我们还不清楚。而对于在雾凉季死亡率较
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高的望天树和香花木姜子, 其原因可能是这两种

幼苗在雾凉季前期阶段刚建立 , 进入雾凉季后 , 
它们还未生长出发达的根系 , 导致其大量死亡 ; 
再者, 幼苗种群之间的密度差异也可能会导致幼

苗间的旱季存活差异。在旱季干旱胁迫环境下 , 
土壤水分的可利用性成为林下幼苗存活的一个重

要的限制性因子, 幼苗密度较高会促使幼苗产生

竞争, 最终可能导致密度制约幼苗死亡现象的发

生。作为重要值最大的望天树, 其较高的死亡率

与其较高的幼苗密度可能有一定的关系, 尤其体

现在雾凉季和干热季的幼苗死亡差异上。在雾凉

季前期, 因散布的种子萌发导致了望天树幼苗的

大量补充 , 使得幼苗密度很高 , 进入雾凉季后 , 
较高的幼苗密度可能促使该幼苗发生大量的死亡

(26.92%), 而到了干热季后 , 由于密度降低 , 其
对幼苗存活的制约作用可能减弱, 幼苗的死亡也

就自然减少(8.95%)。香花木姜子的密度并不是很

高, 但却有着较高的死亡率, 这可能是由于该幼

苗在某些高密度的样方内发生了密度制约效应。

对于其他幼苗来说, 它们较低的旱季死亡率可能

是由于这些幼苗的密度较低, 其还不致于发生强

烈的密度制约效应, 不过这样的推测仍需做进一

步的研究。 
2) 在外因方面: 首先, 干旱会加剧动物、昆

虫和病原菌等对幼苗存活所带来的影响。在热带

地区, 动物和昆虫等在干旱环境中的活动比较频

繁。已有研究表明了望天树幼苗较高的死亡率与

动物捕食有很大的关系(闫兴富和曹敏, 2008), 本
研究中的假海桐等幼苗群较低的死亡率是否会与

其受动物捕食等影响的程度不大有关, 我们目前

尚未清楚; 其次, 幼苗所处空间位置的生境特征

(干旱胁迫程度、光照强度、营养状况和地表覆盖

物厚度等)也会对幼苗的存活率产生影响。优势幼

苗间对生境有着很强的依赖性(图4A、4C、4E、
4G), 而不同生境特征的差异会影响到幼苗的存

活。如在干旱季节, 由于坡顶的干旱胁迫程度大

于谷底, 导致了望天树幼苗的死亡率在坡顶处较

高(闫兴富和曹敏, 2008)。幼苗与所处生境的特异

化(Habitat specialization)也会影响其在干旱胁迫

环境下的适应能力。Engelbrecht等(2005)的研究

表明, 分布于干旱生境中的幼苗比潮湿生境中的

幼苗在旱季干旱胁迫下会具有更高的存活率。短

刺锥和望天树在旱季的存活表现有着明显的差异

(表2), 这可能同它们与所处生境的特异化有关 , 
两者分别集中地处于较为干旱的山脊和较为潮湿

的沟谷地段(图4G、4A), 但生境特异化是如何影

响幼苗在干旱胁迫下的存活的问题目前还尚未清

楚。 
在大多数的热带森林地区, 一年之中会定期

地发生一次或两次明显的旱季干旱 (Walsh & 
Newbery, 1999)。在全球变暖背景下, 干旱对森林

更新所带来的影响也日益成为人们关注的焦点 , 
作为对环境变化非常敏感的幼苗, 其在干旱环境

下 的 存 活 会 影 响 到 群 落 组 成 和 物 种 分 布

(Easterling et al., 2002; Engelbrecht & Kursar, 
2003; Engelbrecht et al., 2005)。同其他热带森林

一样, 在西双版纳热带森林地区, 旱季在一年之

中是非常的明显。从本研究的结果来看, 群落水

平和不同空间分布格局两种尺度上的幼苗表现出

了明显的旱季存活差异, 尤其是旱季的干旱削弱

了望天树幼苗的优势地位, 其他幼苗能够较好地

存活, 这些幼苗间的存活差异可能促进了物种的

共存。然而, 旱季干旱对物种的共存和分布会产

生多大的影响等一些问题值得深入研究。 
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