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摘  要: 探讨了热带次生演替早期阶段短命先锋种山黄麻 ( T rem a tom entosa )和长命先锋种中平树 (M acaranga

denticulata )在两种光照 ( 4%和 20%的全光照 )和营养梯度 (低肥和高肥 )下,叶片和细根营养物质含量、非结构性

碳水化合物含量、生物量分配模式以及形态结构特征的差异。结果表明 : ( 1)两种先锋种叶片和细根氮、磷含量随

着光照和营养的增强显著上升,并且山黄麻叶片和细根氮、磷含量要显著高于中平树。 ( 2)山黄麻各器官淀粉和总

非结构性碳水化合物 ( TNC)浓度在高光下低于中平树,但在低光下高于中平树。 ( 3)山黄麻和中平树的叶片都是

可溶性糖的主要存储器官,而淀粉和 TNC则主要储存在根中, 并且淀粉都是二者 TNC库最主要的组成形态和成

分。 ( 4)山黄麻拥有更高的根生物量比、细根生物量比、根冠比、比叶面积、叶面积比、比细根长、比细根表面积及更

小的细根直径等更强大的资源捕获能力的结构和生物量分配特征。总之, 与长命先锋种中平树相比, 短命先锋种

山黄麻有着更适合快速生长的结构和生物量分配特征、更高的组织营养物质含量、更低的非结构性碳水化合物浓

度, 因而具有更高的生长速率,能够在次生演替的早期阶段占领统治地位,为以后的次生演替创造条件。
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Abstract: W e compared the contents of nitrogen, phosphorus and carbohydrates in seedlings o f a shor-t

lived p ioneer species, Trema tomentosa, and a long- lived p ioneer species, Macaranga den ticulata, by an

experimen t o f tw o light leve ls ( 4% and 20% of fu ll sunlight) and tw o nutrient levels ( low and h igh ).

Some mo rphological tra its and biomass a llocation patterns of the tw o spec ies w ere a lso exam ined. The

resu lts show ed tha:t ( 1) The nutrient concen trat ions of the tw o spec ies increased w ith the increasing o f

light and nutrient availab ilities, T. tomentosa exhib ited h igher concentrat ions o f nitrogen and phosphorus in

leaves and f ine roots than M. denticulata. ( 2 ) The concentrations o f starch and tota l non-structure

carbohydrate ( TNC) in seed lings ofT. tomentosa were low er than in those o fM. denticulata when g rown

in h igh lightw h ile the oppositew as true when in low light treatments. ( 3) For tw o species, most soluble

sugar stored in leaves w hilemost starch and TNC sto red in roots and starch is themostmajor componen t

of non-structure carbohydrates. ( 4) The seed lings ofT. tomentosa had higher root mass ratio, root crown

mass ratio, f ine roo tm ass ratio, lea f area ratio, specific leaf area, spec ific fine root length, specific f ine roo t

surface area and th inner fine roo t d iameter thanM. den ticulata. In conc lusion, compared w ith the long-

loved pioneerM. denticulata, the shor-t lived p ioneer, T. tomentosa, had h igher tissue nutrient contents, low er

t issue non-structure carbohydrate concentrations, favorable allocat ion patterns and mo rphological traits,

w hich fac ilitate the resource capture and consequently contr ibute to the dom inance in the early stage o f

secondary succession.

Key words: Trema tomen tosa; M acaranga denticulata; M orpho log ica l tra its; B iomass allocat ion; Non-

structura l carbohydrate
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  先锋种是指需要强光照才能存活和生长的种
类

[ 1]
。先锋树种通常在演替早期出现, 生活在开阔

地和大林窗环境中
[ 2]
。由于先锋种的存在改变了

生境的微气候因子, 同时土壤有机物质和营养物质

含量也会由于重新开始的物质循环而逐渐得到提

高
[ 2]
,先锋种的存在为不能在裸地环境下很好存活

的耐荫树种的定居创造了条件。根据幼苗建成、生

长的需光性以及植株寿命, 先锋种通常可以分为短

命先锋种 (寿命小于 30年 )和长命先锋种 (寿命大

于 30年 )
[ 3, 4]
。先锋种在人为和其他自然干扰后

植被的次生演替过程中扮演非常重要的角色
[ 5, 6 ]
。

短命先锋种山黄麻 (Trema tom entosa )和长命先锋种

中平树 (Macaranga denticulata )都是在刀耕火种以

及其它干扰过后的次生演替中出现的先锋种, 它们

常常形成和其他阳性杂草 (如飞机草 Eupatorium

oratum、白茅 Imperata cy lindriea等 )混杂的单优群

落
[ 5, 7]
。然而,作为一个重要的生态功能类群, 不同

先锋种之间在寿命、生长速率以及植株成年个体特

征等方面都存在着很大的差异
[ 8 ]
。山黄麻生长十

分迅速, 在林窗中成功定居后的一年中就能长到

6 m,并在未来的几年中达到 20 m
[ 9]
,而中平树的生

长相对较慢,五龄林的群落高度仅为 6~ 8 m
[ 7 ]
。植

物的生长是光合、呼吸消耗、生物量分配等一系列综

合作用的结果,因而生物量的分配模式
[ 10 ]
、植物体

各器官的结构特征
[ 11 ]
、体内营养物质含量水平

[ 12]

等都是能够反映植物潜在生长速率特征的指标。光

照
[ 13]
和土壤环境中的营养条件

[ 12, 14]
对植物的生长

以及组织营养物质含量都有着显著的影响。但到目

前为止,光照和养分对树种生长差异影响的研究主

要集中在先锋种和耐荫种或者速生树种和慢长树种

之间
[ 13, 15, 16]

, 关于不同寿命的先锋种之间的对比研

究还很少
[ 17]
。我们以山黄麻和中平树为研究对象,

通过在不同的光照和施肥处理下对两种不同寿命的

先锋种在体内营养物质含量、生物量分配特征以及

结构特征方面进行对比研究和探讨: ¹ 在不同环境

条件下,短命先锋种山黄麻和长命先锋种中平树生

长差异的内在机制以及山黄麻在次生演替早期阶段

占领竞争优势的原因; º 山黄麻和中平树对光照和养
分异质性生境的响应策略。其研究结果可为当地热

带森林的保护管理和可持续利用提供生态学基础。

1 材料和方法

1. 1 自然概况
本试验在中国科学院西双版纳热带植物园进

行。该园位于 21b56cN, 101b15cE,海拔约 600 m,属

北热带西南季风气候, 一年中有明显的干季 ( 11~ 4

月 )和雨季 ( 5~ 10月 )之分。西双版纳地区年均气

温 21. 7 e , 年均降水量为 1500 mm (其中雨季占

85%左右 )。

1. 2试验材料及处理

本研究选用两种不同生活史类型的先锋种, 短

命速生先锋种 ( sho r-t lived pioneer)山黄麻 ( Trema

tom entosa)和长命速生先锋种 ( long- lived pioneer)中

平树 (Macaranga denticulata )作为研究对象。于

2006年 8月从野外挖回根系完整、大小基本一致的

一年生两种植物的幼苗 (山黄麻株高 1516 ?
412 cm,中平树株高 2214 ? 513 cm ), 种植在口径

30 cm、深 23 cm 的花盆中, 盆土为森林表土

( 10 cm ),在 20%全光照的荫棚中进行缓苗 2~ 3个

月。于 2006年 11月上旬分别将每种植株的幼苗随

机分成 4组, 每组 8 ~ 10株进行光照和施肥处理。

试验设置两个梯度的光照 (全光照的 4% 和 20% )

和两个梯度的肥料 ( 10 g /盆和 25 g /盆 )进行交叉处

理, 4种处理分别为: 低光低肥 ( LL ) , 低光高肥

( LH ) ,高光低肥 (HL)和高光高肥 (HH )。光强是通

过不同层数的黑色遮阳网覆盖的荫棚形成。施肥处

理采用有效成分为 45%的氮磷钾复合肥 ( N BP B
K = 1 B1 B1)溶解后稀释成浓度为 015%的肥液进
行浇灌,每 10 d一次, 共分 10次施入。除雨天外,

每周浇水 2~ 3次,每次 1000 mL /盆,使盆土保持饱

和田间持水量水平,随时除虫除草。

1. 3  测定指标及方法
2007年 1月上旬开始测定。测定时随机选取

每个处理组 5~ 6株个体,在自来水下小心冲洗掉盆

中的泥土,保持细根的完整。放在阴凉处风干根系

和叶片表面的水分,然后装入自封袋带回实验室进

行分析处理。在实验室中将植株分割成叶片、茎、粗

根 (直径 > 2mm)以及细根 (直径 < 2 mm ) 4部分,

并将细根进一步切成 4~ 5 cm长的小段, 在 300 dp i

的分辨率下进行扫描 (根系不相互重叠 ) ( Hp

3500c) , 然后再利用扫描得到的图片在 DT-Scan

(W INR H IZO so ftw are, Regent Instrumen ts, Quebec,

C anada)中计算细根的平均直径 ( D)、细根总长度和

细根总表面积,同时扫描叶片和测定叶面积。在进

行以上测定后尽快将材料在 100e 下杀青 1 h,然后

在 70 e 下烘干至衡重后计算各器官的生物量。
在以上测定的基础上计算下列生物量分配特征

和结构特征指标:叶生物量比 ( leaf mass ratio, LMR,

叶重 /植株总重, g# g
- 1

)、茎生物量比 ( stem mass

ratio, SMR, 茎重 /植株总重, g# g
- 1

)、根生物量比

( roo tmass ratio, RMR,根重 /植株总重, g# g
- 1
)、细根

生物量比 ( fine root mass rat io, FRMR, 细根重 /植株
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总重, g# g
- 1

)、根冠比 [ roo t mass/crow n m ass rat io,

R /C,根重 / (茎重 +叶重 ), g# g
- 1
]、比叶面积 ( special

lea f area, SLA, 总叶面积 /总叶重, cm
2# g

- 1
)、叶面积

比 ( leaf area ratio, LAR, 总叶面积 /植株总重,

cm
2# g

- 1
)、细根直径 ( fine roo t diameter, D, mm )、细

根密度 ( f ine roo t density, RD, 细根重量 /细根体积,

g# cm
- 3
)、比细根长 ( specia l f ine roo t leng th, SRL,细

根总长 /细根重, cm# g
- 1
)、比细根表面积 ( special

fine root surface area, SRSA, 细根总表面积 /细根重,

cm
2# g

- 1
)等。

叶片和细根全氮含量采用凯氏定氮法, 全磷含

量采用 H2 SO 4-H 2O2消煮, 钒钼黄比色法, 淀粉和可

溶性糖含量的测定采用蒽酮比色法
[ 18]
进行, 每个处

理重复 4次。由于低光低肥处理下山黄麻部分生物

量太少而未能测定非结构性碳水化合物的含量。

相对生长速率 ( re lative g row th rate, RGR ) 的

测定参照 Poorter
[ 19]
的方法: RGR = [ ln (W2 ) -

ln(W1 ) ] / time。W 1, W 2分别为第一次和第二次测定

时植株的干重。由于苗木数量较少的原因, 本研究

仅探讨了高光低肥环境下两个先锋种的生物量和高

度的相对生长速率。

1. 4  统计分析
光照和营养处理对生物量分配以及形态特征的

影响采用二元方差分析 ( tw o-w ay ANOVA ),两个树

种之间的比较采用一元方差分析。高度和生物量的

相对生长部分的数据进行了对数转换。用 SAS 8. 1

进行所有统计分析,制图在 S igm aP lo t 10. 0中进行。

2  结果和分析

2. 1  不同光照和养分条件下两种先锋种叶片和细

根营养物质含量

4种处理下,短命先锋种山黄麻的叶片和细根

的氮、磷含量均显著高于长命先锋种中平树 ( p <

0101) (图 1) ,光强的升高显著增加了两种先锋种

叶片和细根营养物质含量 ( p < 0105)。土壤营养的
有效性增加显著提高了山黄麻叶片和细根的氮、磷

含量以及中平树叶片、细根氮含量 ( p < 0105)。中
平树叶片氮磷含量、细根氮含量以及山黄麻叶片、细

根磷含量对光照和营养交互作用的响应都达到显著

水平 ( p< 0105) (图 1)。

2. 2 不同光照和养分条件下两种先锋种非结构性
碳水化合物的浓度和分配

高光下,山黄麻各器官淀粉和总非结构性碳水

化合物含量水平 ( TNC )显著低于中平树 ( p <

0105) ,但在低光下高于中平树 ( p < 0101 ) (图 2 )。

山黄麻根和茎可溶性糖在两种光强下都小于中平

树, 但叶片可溶性糖含量要显著高于中平树

(图 2)。随着光照的增强, 山黄麻各器官可溶性糖

变化不大 ( p > 0105 ), 但淀粉和总非结构性碳水化
合物含量显著下降 ( p < 010001)。高光增加了中平
树各器官可溶性糖、茎部淀粉和 TNC以及叶片 TNC

水平 ( p< 0105),但降低了根部淀粉含量 ( p< 0101)

L, N, L* N分别表示光照、营养及光照和营养的交互作用显著
S ign if icant treatm en t effects are ind icated by L( ligh t) , N ( nu trition) and in teractions betw een ligh t intens ity and nutrition add ition

( L* N) for each species at th e level ofp < 0. 05

图 1 不同光照和营养环境下两个先锋种幼苗叶片和细根氮磷含量
F ig. 1 The nitrogen and phosphorus contents o f leave and fine root in seed lings of tw o pioneer species

under different light and nutr ition treatm ents
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图 2 不同光照和营养环境下两个先锋种幼苗不同器官非结构性碳水化合物浓度
F ig. 2 The concentration of non-structure carbohydrates in d ifferent o rgans in seedlings

o f two p ioneer spec ies under different light and nutrient treatm ents

(图 2)。随营养有效性的增强, 山黄麻各器官可溶

性糖、叶片淀粉和 TNC都保持不变, 但根、茎部位的

淀粉和 TNC含量水平的增加达到极显著水平 ( p <

010001); 中平树叶片和茎部的淀粉及 TNC水平都

保持不变,但其根部的淀粉和 TNC含量的增加都极

显著 (p < 010001), 而叶片和细根可溶性糖水平则
显著降低 ( p< 0101) (图 2)。

从储量上来说, 分配到山黄麻叶片的可溶性糖

占总储量的 72%以上,高于中平树 ( p < 0105), 而茎
部淀粉、TNC以及根部存储的可溶性糖储量在二者

之间的差异不大 (图 3)。光照和施肥处理对山黄麻

各器官淀粉以及 TNC的分配都有着显著的影响,而

中平树淀粉和 TNC在各器官的分配主要是受光照

控制的,并且对两个先锋种来说淀粉是 TNC库最重

要的组分 (图 3)。

2. 3 不同光照和养分条件下两种先锋种生物量分配
在 4个处理下,与中平树相比,山黄麻有着高的

根生物量比、根冠比、细根生物量比 ( p < 0101)、相
似的茎生物量比 (p = 0149) ,以及较小的叶生物量
比 ( p = 0102) (图 4)。山黄麻除 SMR在高光下有

所下降 ( p = 0. 041)外, 光照对山黄麻生物量分配特

征指标的影响不大。在高光下, 中平树 LMR显著升

高 ( p < 010001), SMR、RMR以及 R /C则显著降低

(p < 0101) , FRMR在光照处理之间的差异不显著

(p = 01131)。两个种的 SMR对营养添加的响应均

不显著 ( p> 0105) ,随着营养有效性的提高, 中平树

L, N, L* N分别表示光照、营养及光照和营养的交互作用显著;横
坐标上的 LL、LH、HL、HH 分别代表处理组的低光低肥、低光高肥、
高光低肥和高光高肥
S ign ifican t treatm en t ef fects are ind icated by L( l igh t) , N ( nut rit ion ) and

interact ion s betw een l igh t in tensity and nutrit ion add ition ( L* N ) for
each sp ecies at the level ofp < 0105; The letters LL、LH、HL andHH in
the abscissa is the short form of low light low nutrient treatm en t, low light
h igh nutrient treatm en t, h igh light low nutrient treatm en t and the h igh
ligh t h igh nu trien t treatm ent

图 3  不同光照和营养环境下两个先锋种幼苗非结构
性碳水化合物在不同器官中的分配状况

F ig. 3 The a llocation of non-structure carbohydra tes in

different o rgans in seedling s of two p ionee rspec ies
under different light and nutrient treatm ents
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仅 LMR显著增加 ( p = 01018) , 而山黄麻除 LMR升

高外 (p = 01009) , RMR、R /C以及 FRMR均显著下

降 ( p< 0101), 表明山黄麻生物量分配特征对营养
物质的有效性表现出较大的可塑性。光照和营养的

交互作用仅对中平树的根生物量比和根冠比有着显

著的影响 (p < 0105)。
2. 4 不同光照和养分条件下两种先锋种形态结构

特征和相对生长速率

山黄麻较中平树有更适合快速生长的结构特

征, 如:山黄麻有着更大的叶面积比、比叶面积、比细

根长、比细根表面积和更小的细根直径 ( p <

010001) , 但细根密度在二者之间的差异不显著
( p> 0105) (图 5)。随着光照的增强,两个先锋种的

LAR和 SLA均显著降低, 但 SRSA在光照之间没有

显著的差异 (图 5)。随光照的增强,山黄麻的细根

直径显著增加,细根密度和比细根长却降低,而中平

树的细根直径、RD以及 SRL对光照的响应均不显

著 (p > 0105) ,山黄麻形态特征对光照梯度表现出较
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大的可塑性。随着营养物质有效性的提高, 山黄麻

和中平树的 LAR显著升高,但细根直径、SRL和 SR-

SA在营养梯度之间的差异不显著。高肥处理增加

了山黄麻的 SLA (p = 01002) ,但对中平树的 SLA影

响不显著 ( p = 01062)。养分显著增加了中平树的
RD (p = 01015) ,但对山黄麻的 RD影响不显著 (p =

01125) (图 4)。光照和营养的交互作用仅对山黄

麻的 SLA和 LAR有着显著的影响。在高光低肥环

境下, 不论是单位生物量的相对生长速率 ( RGRm )

还是单位高度的相对生长速率 ( RGRh ) , 山黄麻均

显著高于中平树 ( p< 010001) (图 6)。

树种间不同字母表示数据差异显著
The m ean sw ith d if feren t letters betw een species are s ign ifican tly
differen t ( p < 0105)

图 6 高光低肥下两个先锋种幼苗
生物量和高度相对生长速率

F ig. 6 The mass- and he ight-based relativ e g row th rate

( RGRm and RGR h ) in seedlings of tw o pioneer spec ies

under high light and low nutr ient treatm ent

3  讨论

3. 1 两种先锋种的形态特征、生物量分配以及组织

营养特征与相对生长速率

研究结果表明, 山黄麻具有较大的 SLA、LAR、

SRL、SRSA,较小的细根直径以及较高的组织营养物

质含量水平。SLA被认为是低光条件下不同树种生

长差异的一个主要因素
[ 19]
。虽然短命先锋种山黄

麻的 LMR在高光下要小于长命先锋种中平树, 但无

论在高光还是低光下, 山黄麻单位叶面生物量投资

所形成的有效光合面积 ( SLA )以及光合组织与非光

合组织的比例均要显著大于中平树, 表现出更强的

地上资源获取能力, 与其相对较高的生长速率相一

致。除了地上较高的资源获取能力外, 速生树种常

常同时具有较强的地下资源捕获能力来维持地上结

构快速生长所需的营养和水分消耗
[ 20]
。山黄麻较

大的 SRL、SRSA、FRMR, 以及高光环境下更大的

RMR、R /C,更小的 RD等特征, 增加了单位生物量

投资所能开拓的土壤空间, 表现出更强的地下资源

捕获能力。但其粗根生物量却并没有显著升高, 与

其地上部分适合快速生长的结构特征相一致。

Portsmuth和 N iinem ets
[ 12 ]
研究表明, 植物体的相对

生长速率与其体内的营养物质含量水平是密切相关

的, 在 Shaver和 Chapin Ó [ 21 ]
的研究中, 营养物质

的添加显著提高了各种组织氮磷含量的水平, 也极

大地促进了植株个体生物量的显著增加。另外,

B etula pubescens在贫瘠环境中的良好表现是与其强

大的营养物质捕获能力和其较高的叶片氮含量相伴

的
[ 12]
。与之相似,本实验中山黄麻的叶片和细根营

养物质 (N, P)含量都要显著高于中平树,因而山黄

麻可能具有更高的光合同化和代谢能力,从而拥有

更高的生长速率。但在高光下, 各组织的营养物质

浓度水平却要低于低光环境, 这可能是因为低光环

境限制了植株营养生长导致营养物质在组织体内累

积的缘故。

3. 2 两种先锋种的 TNC水平、储量与相对生长速率

植物的生长速率可能会随其碳水化合物浓度和

库的增加而降低
[ 22]

,这种假设在热带湿性和干性森

林中被发现与可溶性糖的含量是相关的,但与淀粉

和 TNC关系不大
[ 22 ]
。Poorter和 Bergkotte

[ 23]
发现

24种草本植物其 RGR与其体内可溶性糖含量呈负

相关,而 Myers和 K ita jima
[ 24 ]
发现 7种热带树木幼

苗的相对生长速率与其 TNC库的大小呈负相关, 但

与其可溶性糖或淀粉水平没有关系。虽然关于植物

生长速率与 TNC及其组分之间关系的研究有着不

同的结论,但相对生长速率和碳水化合物的存储都

是物种耐荫体系的一部分, 它们应该是密切相关

的
[ 22]
。在热带湿性森林中, 木本植物的 TNC含量

和库随着树种需光性的增强而降低
[ 22 ]

,表明存储物

质对于在持续荫蔽环境中繁殖的种类尤其重要。在

我们的研究中, 山黄麻较中平树具有更强的需光

性
[ 25]

, 因而可能有着较低的 TNC储量。高光下, 山

黄麻各器官淀粉和 TNC含量都显著低于中平树, 但

在低光环境中则要显著高于中平树, 这可能是因为

生长和存储的碳水化合物直接对资源的分配形成竞

争
[ 26]
。在低光环境下,光照严重限制了山黄麻的生

长,因而碳水化合物在植物体内得到累积
[ 27 ]
。随光

照的增强,山黄麻各器官可溶性糖保持不变,但淀粉

和 TNC显著下降; 随营养有效性的增强, 各器官可

溶性糖以及叶片淀粉和 TNC都保持不变, 但根和茎
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的淀粉及 TNC显著升高, 中平树在各环境梯度下各

器官的淀粉和可溶性糖也始终都有相同的变化模式

(图 3)。这就表明, TNC的储量主要是受存储形式

的淀粉含量控制的, 与前人的研究结果一致
[ 27- 29 ]

。

但对常绿树种 Linum suff ruticosum
[ 30 ]
和 C erotoria

siliqua
[ 31]
的研究表明,其体内可溶性糖是 TNC库的

主要组成部分,这些种类具有较高的将可溶性糖作

为碳水化合物存储形式的能力。 Cuzzuo l等
[ 32]
指

出,在充足氮肥处理下的 Vernonia herbacea体内可

溶性糖含量会较氮素供应受限的个体有很大的下

降。但我们仅发现在高光环境下中平树根和茎的可

溶性糖在高肥处理组下要小于低肥组, 而山黄麻并

没有类似的现象。这些不同的结果可能与 TNC受

树种的不同生物学特征
[ 30]
、不同的生长季节

[ 33]
、不

同器官
[ 28]
、不同环境条件

[ 22 ]
以及个体发育的不同

阶段
[ 34]
等多种因子的影响相关。

综上所述,与长命先锋种中平树相比,短命先锋

种山黄麻具有较高的叶片和细根营养物质含量,较

低的非结构性碳水化合物浓度水平, 较高的根生物

量比、根冠比、比叶面积、叶面积比、比细根长、比细

根表面积以及更小的细根直径等适于快速生长的结

构和生物量分配特征。这些特征能够使短命先锋种

山黄麻达到很高的生长速率,使其在演替的早期阶

段在群落中占据优势地位而取得竞争优势。
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