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摘要：探究影响群落物种分布和共存的主要因素是群落生态学研究的重要目标。热带森林中局域尺度上的

物种多样性可能是由于负密度制约机制的影响。密度制约对树种的空间分布格局会产生负影响，为了抵抗

这种负效应，树种可能在防御特征上表现出一定的 分 化。通 过 对 西 双 版 纳 热 带 森 林２０种 不 同 空 间 分 布 树

种（１０种非聚集型树种和１０种聚集型树种）的物理防御和化学防御性状进行比较，探讨了防御性状对森林

优势树种空间分布格局的解释。结果表明：聚集树种 和 非 聚 集 树 种 的 防 御 性 状 具 有 显 著 性 的 差 异；聚 集 树

种比非聚集树种具有更高的化学多样 性；但 是，与 非 聚 集 树 种 相 比，聚 集 树 种 并 没 有 观 察 到 更 强 的 物 理 防

御。进一步研究表明，化学防御机制可能是解释西双版纳热带森林树种空间分布格局的一个重要策略。
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１　引言

森林树种空间 分 布 格 局 是 研 究 物 种 共 存 和 群 落

构建的基础［１］。在 自 然 森 林 中，树 种 大 多 以 聚 集、随

机和均匀的 方 式 分 布［２，３］。聚 集 的 空 间 分 布 方 式 是

自然森林中树种分布的一种常见模式，特别是在热带

森林，树种在几米到几百米的范围内均可表现出聚集

分布的 格 局［４～６］，但 其 原 因 目 前 仍 不 清 楚［２，４，７］。经

典的Ｊａｎｚｅｎ－Ｃｏｎｎｅｌｌ理论认为，母树或高密度 的 同

种树种附近容易吸引高度多样化的自然天敌。因此，
聚集的同种树种更容易受到专 一 性 的 自 然 天 敌 的 攻

击，如食草动物和病原菌［８，９］。由于自然天敌的选择

压力，森 林 中 聚 集 的 同 种 物 种 难 以 稳 定 的 共 存。然

而，从热带、亚热带到温带森林，优势树种通常表现出

聚集分布 的 格 局［４～６］。森 林 中 树 木 空 间 分 布 的 这 种

悖论，吸引了大量的生态学研究，其中，功能性状所介

导的生态位分化，特别是树种可能发展出不同程度的

防御性的生态策略，以 避 免 自 然 天 敌 的 压 力，是 其 中

重要的解释力量。
由于植物营固着生活，无法主动躲避攻击，因此，

植物在进化过程中形成大量的 防 御 措 施 来 抵 抗 自 然

天敌。聚集性的物种可 能 会 在 这 个 过 程 中 分 配 更 多

资源给防御性的策略，使得它们能够减少负密度依赖

效应的影 响，抵 抗 病 原 菌 和 食 草 动 物。在 这 种 情 况

下，树种和它们周围邻 体 的 共 有 自 然 天 敌 会 减 少，从

而增强 聚 集 分 布 树 种 的 适 合 度［１０］。植 物 表 型 的 性

状，如具刺、坚硬 的 叶 片 等，从 物 理 的 角 度 产 生 防 御；
此外，植物产生大量次生代谢产物，如萜类化合物、酚

酸等黄酮类化合物，使植物产生毒性或者降低适口性

来抵御动物的植食。总体而言，植物的防御系统从物

理和化学两个方面来应对来自 环 境 和 自 然 天 敌 的 不

同压力。
基于群落物种共存的原理，预测森林群落中，聚

集物种比非聚集的物种可能表现出更强的防御能力。
在本研究中，分别采集 和 测 量 了 热 带 森 林１０个 聚 集

型和１０个非聚集型空间分布的树种的物理和化学防

御性状，用以探索这些树种在局域尺度的空间分布和

共存。

２　材料和方法

２．１　研究地点

本研究在西双 版 纳 热 带 季 节 雨 林 动 态 监 测 样 地

进行。西双版纳热带季 节 雨 林 动 态 监 测 样 地 位 于 西

双版纳傣族自治州勐腊县补蚌 村 南 贡 山 东 部 斑 马 山

山脚。样地地理位置为２１°３６′４２″～２１°３６′５８″Ｎ，１０１°
３４′２６″～１０１°３４′４７″Ｅ，样 地 面 积 为２０ｈｍ２，东 西 长

５００ｍ，南北长４００ｍ，整个样地向西偏斜１９°。样地

内海拔变幅较大，最低点海拔为７０９．２７ｍ，最高点海

拔为８６９．１４ｍ。由 于 地 处 热 带 季 风 气 候［１１，１２］，雨 季

和旱季交替明显。年平均气温为２１℃，年 平 均 降 雨

量为１５３２ｍｍ，每年５～１０月份为雨季，降雨量占全

年降雨量的８４％，１１月份到次年４月份为旱季，降雨
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稀少［１１］。样地的土壤类型为砖红壤。样地包含３条

沟谷，各条沟谷的底部 坡 度 平 缓，但 两 侧 山 坡 的 坡 度

较陡，沟谷底 部 以 及 两 侧 坡 面 是 由 望 天 树（Ｐａｒａｓｈｏ－
ｒｅａ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）占优 势 的 热 带 季 节 雨 林。林 冠 上 层 高

达５０～６０ｍ，中 下 层 乔 木 主 要 有 毛 猴 欢 喜（Ｓｌｏａｎｅａ
ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）、绒毛番龙眼（Ｐｏｍｅｔｉａ　ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）、假海桐

（Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｏｐｓｉｓｋｅｒｒｉｉ）、云 树（Ｇａｒｃｉｎｉａ　ｃｏｗａ）、蚁 花

（Ｍｅｚｚｅｔｔｉｏｐｓｉｓｃｒｅａｇｈｉｉ）、染 木 （Ｓａｐｒｏｓｍａｔｅｒｎａｔａ）
等。样地的山脊部分则是由约３０～４０年前被破坏之

后发 展 起 来 的 次 生 林，主 要 为 壳 斗 科（Ｆａｇａｃｅａｅ）植

物，如短刺锥（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｅｃｈｉｄｎｏｃａｒｐａ）等［１３］。样地

共有４６８种胸径 大 于１ｃｍ的 树 种，所 有 胸 径 大 于１
ｃｍ的树种均做了定位调查及物种鉴定。样地于２００７
年完成第一 次 调 查，２０１２年 完 成 第 二 次 调 查。本 项

研究基于２００７年的调查数据计算分析。
２．２　目标树种

为了比较本研 究 中 聚 集 和 非 聚 集 分 布 树 种 的 空

间分布格局，首 先 根 据 空 间 点 格 局 分 析 中 的 Ｌ－函

数，计算出样地中优势树种所有个体的空间分布［１３］。

Ｌ（ｒ）＝ ｐ－１　Ｋ（ｒ■ ）－ｒ （１）
式（１）中，Ｌ（ｒ）是Ｌ函数，Ｋ（ｒ）是表示Ｋ 函数的

估计值，ｐ是π，ｒ是表示两点之间的距离。通过Ｌ－
函数，计算样地中所有优势树种的空间分布格局。根

据随距离增加，物种的 空 间 分 布 格 局 图，共 在 样 地 中

选择２０个目标树种（表１），进行进一步实验分析。为

了数据具有可比性性，共 选 择１０种 非 聚 集 型 空 间 分

布和１０种聚集型分布的树种。

表１　本研究目标树种信息

物种 拉丁名 科 丰富度 空间分布

变叶榕 Ｆｉｃｕｓ　ｖａｒｉｏｌｏｓａ　 Ｍｏｒａｃｅａｅ　 １０４ 非聚集分布

白穗柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓｃｒａｉｂｉａｎｕｓ　 Ｆａｇａｃｅａｅ　 １０７ 非聚集分布

大叶藤黄 Ｇａｒｃｉｎｉａ　ｘａｎｔｈｏｃｈｙｍｕｓ　 Ｇｕｔｔｉｆｅｒａｅ　 １１０ 非聚集分布

越南巴豆 Ｃｒｏｔｏｎ　ｋｏｎｇｅｎｓｉｓ　 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ　 １４６ 非聚集分布

思茅黄肉楠 Ａｃｔｉｎｏｄａｐｈｎｅｈｅｎｒｙｉ　 Ｌａｕｒａｃｅａｅ　 １６５ 非聚集分布

望谟崖摩 Ａｇｌａｉａ　ｌａｗｉｉ　 Ｍｅｌｉａｃｅａｅ　 ２８０ 非聚集分布

梨果破布叶 Ｍｉｃｒｏｃｏｓｃｈｕｎｇｉｉ　 Ｔｉｌｉａｃｅａｅ　 ３９０ 聚集分布

黄棉木 Ｍｅｔａｄｉｎａｔｒｉｃｈｏｔｏｍａ　 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ　 ４７３ 聚集分布

网脉肉托果 Ｓｅｍｅｃａｒｐｕｓ　ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ　 Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ　 ４７４ 非聚集分布

绒毛番龙眼 Ｐｏｍｅｔｉａ　ｐｉｎｎａｔａ　 Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ　 ４９３ 非聚集分布

假山萝 Ｈａｒｐｕｌｌｉａｃｕｐａｎｉｏｉｄｅｓ　 Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ　 ５７９ 非聚集分布

勐腊核果木 Ｄｒｙｐｅｔｅｓｈｏａｅｎｓｉｓ　 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ　 ５８７ 非聚集分布

云南玉蕊 Ｂａｒｒｉｎｇｔｏｎｉａ　ｐｅｎｄｕｌａ　 Ｌｅｃｙｔｈｉｄａｃｅａｅ　 ６２４ 聚集分布

金钩花 Ｐｓｅｕｄｕｖａｒｉａｔｒｉｍｅｒａ　 Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ　 １１８３ 聚集分布

青藤公 Ｆｉｃｕｓ　ｌａｎｇｋｏｋｅｎｓｉｓ　 Ｍｏｒａｃｅａｅ　 １３６８ 聚集分布

短刺锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｅｃｈｉｄｎｏｃａｒｐａ Ｆａｇａｃｅａｅ　 １６７９ 聚集分布

红光树 Ｋｎｅｍａｔｅｎｕｉｎｅｒｖｉａ　 Ｍｙｒｉｓｔｉｃａｃｅａｅ　 ３２８２ 聚集分布

云南澄广花 Ｏｒｏｐｈｅａｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ　 Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ　 ３８０２ 聚集分布

云树 Ｇａｒｃｉｎｉａ　ｃｏｗａ　 Ｇｕｔｔｉｆｅｒａｅ　 ４６８５ 聚集分布

望天树 Ｐａｒａｓｈｏｒｅａ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ　 Ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐａｃｅａｅ　 ７９８１ 聚集分布

２．３　功能性状的采集和测量

本研究共选择７类 功 能 性 状 来 代 表 树 种 的 防 御

策略，其中包括６类物理防御性状和树种所有次生代

谢产物所代 表 的 化 学 防 御 性 状（表２）。在 树 种 的 生

长季节（７～８月份），对每个目标树种，随机选择５个

个体，每个个体在树冠 外 围 随 机 选 择５～１０片 叶 片，
采集和测量相关功能性状。

物理防御性状包括叶片厚度、叶片硬度、叶片毛

状物密度、叶片纤维素 含 量、叶 片 木 质 素 含 量 和 叶 片

硅含量。通过 游 标 卡 尺 测 量 新 鲜 叶 片 的 厚 度［１４］，利

用推拉力计通过打孔试验测量叶片的硬度［１５］。通过

ＩｍａｇｅＪ图像软件和电子显微镜计算叶片的毛状物密

度［１６］。风干叶片样品送入中科院西双版纳热带植物

园地球化学实验室测定叶片硅含量、木质素含量和纤

维素含量［１７］。
化 学 防 御 性 状 使 用 叶 片 总 次 生 代 谢 产 物 表 示。

通过非靶向代谢组学的方法获 得 每 个 目 标 树 种 的 次

生代谢分子网络。通过 超 高 效 液 相 色 谱－串 联 质 谱

法（ＵＨＰＬＣ－ ＭＳ／ＭＳ；Ａｇｉｌｅｎｔ　１２６０ ＵＰＬＣ／Ｑ－
ＴＯＦ，美 国）提 取 次 级 代 谢 物 样 品，在 全 球 天 然 产 物

（ＧＮＰＳ）分子 网 络 代 谢 组 学 网 站［１８］对 超 高 效 液 相 色

谱－质谱／质谱数据进行分析。基于Ｓｅｄｉｏ等人［１９］开

发的计算流程，计算２０个 树 种 的 每 对 树 种 的 化 学 结

构和组成的相似性矩阵。
本研究 使 用 多 变 量 方 差 分 析（ＭＡＮＯＶＡ）评 估

物理防御和化学防御性状在非 聚 集 树 种 和 聚 集 树 种

间的表达差异。所有的数据分析均在Ｒ４．１．１版本中

进行［２０］。
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３　结果与分析

３．１　非聚集型和聚集型树种之间物理防御性状的差异

总体而言，聚集型目标树种的物理防御性状大于

非聚集型树种，但是这二者之间 没 有 显 著 性 差 异（图

１）。对于每一类物理防御性状而言，叶片的毛状物密

度在非聚集型树种和聚集型树 种 中 具 有 显 著 性 的 差

异（表２），非 聚 集 型 树 种 的 毛 状 物 密 度 平 均 值 为

５９．２２个／ｃｍ３，聚 集 性 树 种 的 毛 状 物 密 度 平 均 值 为

９０．３０个／ｃｍ３，非聚集性树种的毛状物密度远远小于

聚集型树 种。其 它５类 物 理 防 御 性 状，包 括 叶 片 厚

度、叶片硬度、叶片硅含量、叶片木质素含量和纤维素

含量在非聚集型和聚集型树种 之 间 均 无 显 著 性 差 异

（表２）。

图１　非聚集型树种和聚集型树种叶片物理防御的差异

表２　目标树种物理防御性状

物理性状 聚集物种（性状平均值 ± 方差） 非聚集物种（性状平均值 ± 方差） Ｆ值

叶片厚度 ０．１６±０．００１　 ０．１５±０．００３　 １０．０３
叶片硬度 １５．４４±０．２９　 １５．７７±０．４５　 １４．２４

毛状物密度 ５９．２２±１１．３２　 ９０．３０±１９．４０　 ３．２０１＊＊

叶片硅含量 ４．３１±１．４７　 ４．１３±１．６９　 ０．６４
木质素含量 ２１．４５±１．４０　 ２１．２０±１．８３　 １．１０４
纤维素含量 ３３．４５±１．５４　 ３４．２４±１．９７　 ３．８９７

３．２　非聚集型和聚集型树种之间化学防御性状的差异

树种的化学防 御 性 状 通 过 树 种 次 生 代 谢 产 物 表

示。树种次生代谢分子网络包含了２０种目标树种的

次生代谢产物质谱数据，这些数据经过ＧＮＰＳ网站进

行分析处理，并与质谱库进行比对鉴定，发现２０种目

标树种中总共含有５４０３种化合物，比对鉴定出１７３３

种化合物，占总化合物的３２．０７％。所有鉴定出的化

合物可以分成八 大 类，分 别 为 生 物 碱、黄 酮、酚 酸、苯

丙素类、醌类、类固醇类、单宁类和萜类（图２）。总体

而言，非聚集型目标树种和聚集型目标树种的化学防

御性状具有显著性差异（图３），且聚集型树种的化学

防御能力高于非聚集型树种。

分子网络图中节点不同的颜色代表了不同类型的化合物，且节点与节点之间的连接代表两个化合物结构组成较为相似

图２　目标树种次生代谢产物分子网络

４　讨论

本研究的目的 是 探 讨 热 带 森 林 中 不 同 空 间 分 布

的树种是否具有不同 的 防 御 策 略。研 究 的 结 果 支 持

非聚集和聚集树种表 现 出 不 同 防 御 特 征 的 假 设。结

果表明，聚集分布的树种通过更强的物理和化学防御

策略抵消了负密度制约效应的影响，使得高密度的树

种能够在森林中共存。
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图３　非聚集型树种和聚集型树种叶片化学防御的差异

树种的防御策 略 取 决 于 每 个 树 种 的 专 一 性 或 者

广食性食草动物等自 然 天 敌 的 压 力。研 究 结 果 和 预

期的一致，首先发现不同空间分布的树种具有显著的

防御表达上的 差 异，特 别 是 在 化 学 防 御 方 面（图３）。
但是，和预期不一致的 是，聚 集 型 树 种 的 物 理 防 御 能

力虽然高于非聚集型树种，但是这两类空间分布的树

种在物理防御性状方面并没有显著性的差异（图１）。
这个结果可能是将所有物理防 御 性 状 统 一 考 虑 所 造

成的（表２）。
将物理防御性状分开来看，聚集型树种的叶片毛

状物密度远 远 高 于 非 聚 集 型 树 种（表２）。毛 状 物 在

植物叶片防御的许多方面起着必不可少的作用，毛状

物的密度通过机械地干扰食草动物的运动，会影响食

草动物对叶 片 的 啃 食［２１］，甚 至 有 些 毛 状 物 的 尖 端 带

有一定的分泌物，可以影响食草动物的取食。植物通

过发展新 叶，增 加 毛 状 物 密 度 来 抵 抗 成 年 叶 甲 的 植

食［２２］。聚集型树种的毛状物密度远高于非聚集性树

种，说明聚集树种通过 这 种 物 理 防 御 的 方 式，来 阻 止

自然天敌的侵害，同时在此生态位上和非聚集型树种

分开。这也是聚 集 型 树 种 得 以 共 存 的 原 因 之 一。尽

管叶片的厚度、韧性、叶 片 的 硅 含 量 以 及 木 质 素 和 纤

维素的含量决定了叶片的物理强度，并在叶片的分解

方面起着关键作用，从而保护叶片免受食草动物的摄

食，降低采食率［１５，２３，２４］。但是，这几类物种防御性状

在非聚集型和聚集型的树种中没有显著性差异，笔者

的研究与美 洲 热 带 森 林 的 研 究 结 果 一 致［１０］，说 明 热

带森林群落中，聚集型树种和非聚集型树种没有通过

这几类方式来逃避自然天敌。
植物作为固着生物，在受到蜗牛、昆虫或脊椎食

草动物的攻击时不能 逃 跑，在 受 到 细 菌、真 菌 或 病 毒

的挑战时也不能依靠免疫系统。但是，在热带森林群

落中，非聚集性树种和聚集型树种的化学防御能力具

有显著的差异。聚集型 树 种 的 化 学 防 御 能 力 显 著 高

于非聚集型树种。说明 树 种 选 择 通 过 化 学 防 御 的 方

式来抵御自然天敌。次 生 代 谢 产 物 是 植 物 防 御 措 施

中的关键，存 在 于 所 有 高 等 植 物 中［２５，２６］。在 次 生 代

谢物中，酚类含量是最 常 见 的 防 御 性 化 合 物 之 一，它

在对抗食草动物和昆虫方面发挥着重要作用［２７］。同

样，单宁酸对进食的昆 虫 产 生 强 烈 的 有 害 作 用，并 通

过与蛋白质结合、降低 营 养 吸 收 效 率，造 成 植 食 性 昆

虫肠病变从而影响其生长和发育［２８］。酚类和单宁对

各种食 草 动 物 和 病 原 体 具 有 毒 性［２１，２７，２８］。因 此，聚

集型树种生存的一个潜在机制可能是，通过比非聚集

型树种更高的化学防御机制，来允许树种通过化学物

质的差异对抗密度制约的负面影响［１０］。研究结果同

时也支持最佳防御假 说，该 假 说 预 测，食 草 动 物 的 选

择会导致 植 物 高 水 平 的 防 御［２９］。笔 者 观 察 到，通 过

聚集的空间分布，树种 会 遇 到 更 多 的 自 然 天 敌，因 此

植物增强其化学防御能力，通过直接或间接影响食草

动物的生物学特性进行防御，比如产生有毒的化学物

质，如萜类、生 物 碱 或 酚 类，杀 死 或 延 缓 食 草 动 物 取

食［２１，３０］。例如，当植物面对钻心虫害时，水稻植物中

的酚酸水平 会 增 加［３１］，通 过 化 学 防 御 对 实 际 取 食 行

为变化的调查，发现葡糖酸盐是对食草动物的最佳防

御［３２］。此外，植 物 还 可 能 使 用 多 种 策 略 来 防 御 不 同

类型的食 草 动 物［３３］。这 些 证 据 均 支 持 研 究 结 果，聚

集的物种特别容易受到食草动物的攻击，因此其具有

更强的化学防御能力［１０，３４～３６］。
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（下转第１９９页）

４９１



　２０２２年７月 绿　色　科　技 第１４期

［２０］王　凯，王道涵，刘　锋，等．露天矿排土场边坡自然恢复规律

及其环境解释［Ｊ］．生态环境学报，２０１４，２３（４）：５８１～５８５．
［２１］江沙沙，孙宗玖，杨　静，等．封育年限对伊犁绢蒿荒漠草地群
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