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植物天然更新过程中种子和幼苗

死亡的影响因素
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摘!要:植物天然更新包括有种子搬运\种子库动态\种子萌发和幼苗定居等过程 从种子生产到幼苗定居
的更新是植物生活史中最为敏感的阶段之一e多种因素的影响种子和幼苗的命运 其中包括:(1 )动物取食或

病原体侵袭 种子在扩散和搬运过程中e易被小哺乳动物或无脊椎动物取食 蛀虫也可以使种子失去萌芽能
力 病原体感染种子和幼苗e容易引起种子和幼苗的死亡 (Z )异质生境的影响 在不同生境中e光照条件\

土壤水分和化学成分等因子的组合严重影响种子和幼苗的命运 (3)干扰的影响 小尺度和大尺度的干扰都
可以影响到植物更新时种子和幼苗的命运 林窗作为特殊的干扰体系e为不同种类植物提供了更新的机会 

(4)繁殖体特征 种子大小\质量和保护色等特征影响种子和幼苗在更新过程中的生存 种子休眠期间e由于

生理衰老和腐烂的原因使种子失去活力而不能萌发 (5 )密度和距离制约 母株附近由于密度竞争的影响e
种子和幼苗死亡率都较高 
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Abstract :Associ ated wit h t he speci es di spersal epl ant nat ure regenerati on processes i ncl ude seed re moval eseed
bank dyna micseseed ger mi nati on and seedli ng establi sh ment . The stage f r om seed producti on t o seedli ng col o-

niZati on i s t he most sensiti ve stage i n pl ant lif e hi st or y . Af ter seed di spersal enu merous bi oti c and abi oti c f ac-

t ors i nfl uence seed f ates and seedli ng mortalit y . Fact ors i ncl udi ng t he f oll owi ng:(1)Seeds may be predated by
s mall ma mmals ot her i nvertebrates . Insects and pat hogen can make seed vi abilit y l ost by attracti ng seed . In-

sects al so can i nfl uence seedli ng sur vi val by attracti ng t he l eaf and bud of seedli ng . (Z )Heterogeneous envir on-
ment . The combi nati on of envir on ment f act ors such as li ght esoil moist ure and che mical compositi onegreatl y
af f ects seed f ates . (3)Eff ect of di st ur bance . Dist ur bance can af f ect t he f at e of seeds and seedli ng i n t heir re-

generati on process . As a speci al di st ur bance regi meecanopy-gap provi des opport unit y of regenerati on f or man-
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y pl ant speci es . (4)The characteri sti cs of pr ogeny . Many speci es take t he advantage i n of f spri ng regenerati on
wit h l ar ger seed bank or l ar ger seed siZe . Physi ol ogi cal senescence and seed decay i n seed dor mancy af f ect
seeds mortalit y and sur vi val of seedli ngs . (5 )Eff ects of di st ance-dependent and densit y-dependent . Seedli ng
and seed near ar ound parent tree show hi gher mortalit y rate because of densit y competiti on .
Key WordsIregenerati on5seed predati on5mortalit y5seedli ng col oniZati on5densit y-dependent 5heter ogeneous
habit at 5dist ance-dependent

!!植物更新是森林群落动态的重要组成部分9因
为它确保了森林群落在火灾\砍伐\病害或其它干扰
后维持森林所需要的物种组成 大多数植物的更新
从种子开始9具有活力的种子在适宜的环境中9萌发
成幼苗完成定居过程 幼苗是植物生活史中对环境
条件反映最为敏感的时期 幼苗生长发育为成年植
株9需要不断同外界的不利因素做抗争9不同的植物
种类因为不同的生活史策略而产生不同的命运 在
此过程中9多种生物或非生物因素影响物种更新过
程中种子活力和幼苗存活 是何种原因与机制决定
植物成功度过这个敏感阶段9这涉及到植物生活史
策略问题9是目前植被生态学和种群生态学的研究
热点之一 
目前9国内外对于物种更新过程的研究较多9但

其中不乏争议之处 本文试图对影响植物更新过程
中种子和幼苗死亡机制的研究进行综述9并对相关
研究的一些观点进行评述 

1!动物对种子和幼苗的取食

植物的繁殖体在生命周期中总是面临各类生物

的取食风险 动物取食种子的强度是植物生命周期
中萌发速度\土壤种子库产生的主要选择压力9但不
同种类的种子被取食率不同 Koll mann (1995 )研
究发现9欧洲甜樱桃(prunus auium)种子的87 %被
啮齿类动物取食9单子山楂(Crat aegus monogyna )
的种子有59 %被啮齿类动物取食 Jor ge 等(1999 )
在西班牙南部研究了欧洲赤松(pinus st Sl uest ris )
的种子取食和扩散9其球果在成熟期被交嘴鸟
(LoJia curuirrost ra )取食比例超过80 %9另一种鸟
(Carduelis s Pinus )在较开阔的生境中9对扩散前的
种子取食率可达51 % 种子被取食压力所表现的
强度一般不会因种子收获的数量而改变9因而表现
了时空上的一致性 究其原因9可能是种子在扩散
前后受到取食者的压力都很强9啮齿类和鸟类都能
取食种子9因而种子最终逃离取食的概率很低 研

究还发现9种子取食过程一般受微生境的影响
(Vander 91993 5Myster 等91993 ) Koll mann 等
(1996)的研究表明9啮齿类动物的取食强度在开阔
生境中9比在处于演替中段的植被或是灌草层中要
大5鼠类对地表种子的捕食率比在土层内的种子要
高 但似乎还没有一致的格局来反映微生境对种子
取食的影响 Whel an 等(1991)就指出9种子被取食
强度在植被下要比在开阔地上高出一倍 种子被取
食水平因空间不同而异9如在有无幼苗的生境中9种
子被取食水平差异非常大 
动物取食种子的研究中9对于蚂蚁的生态作用

研究较多(Gor b 等91995 91999 5Brandon 等91999 5

Wolf f 等91999 ) 蚂蚁的作用比较复杂9它既是植
物种子的取食者9又作为植物种子的扩散者对植物
群落的演替和更新动态起重要的作用 因为取食的
蚂蚁通过(搬运)短距离扩散种子的方式9可能将种
子搬运到适宜的生境中9或者允许更多的种子储存
在土壤种子库9等待适宜的萌发时机(Tony 等9

1999) 这种扩散策略使种子逃避同母株的竞争和
密度制约性的捕食9有利于种群更新 
动物对种子的伤害行为会影响幼苗的生存 据

研究9受动物伤害过的种子(种子的胚乳或外壳留有
明显的咬过的痕迹)萌发后的幼苗在Z1 个月内死亡
的速度9是其它幼苗死亡率的两倍(Steven 等9

Z001) 动物取食幼苗影响物种更新的研究比较少 
对于具有种子库的物种来说9幼苗被取食或虫食可
能是幼苗死亡的主要因子 在温带草原9软体动物\
昆虫和小哺乳动物等功能群动物取食幼苗是引起幼

苗致死的主要原因 而其它的无脊椎动物可能造成
对幼苗的损伤9限制幼苗的活力 Har per (1977 )就
发现荠属(CaPsell a )幼苗遭受蜗牛的攻击9如果幼
苗的生长点未被蜗牛触动9幼苗则可以恢复正常生
长 而早熟禾属(poa )的幼苗在蜗牛咬后植株容易
倒伏而死亡 食叶昆虫主要是它的幼虫取食减少幼
苗的叶面积9而降低植物进行光合作用的能力9或导
致幼苗落叶使幼苗死亡 不同植物遭受取食的频率
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是不同的 温带草原软体动物类可能具有喜欢取食
个体较大的幼苗倾向<Hul me 1994> 
受边缘的影响 动物和植物之间的相互作用本

身对幼苗的定居具有潜在的间接的生物效应 例如
昆虫可能直接对边缘效应引起的气候梯度产生反

应 这些直接和间接的反应导致了昆虫群落组成沿
森林边缘的变化 导致昆虫取食幼苗的速度差异 从
而影响着群落演替或植被更新<Di dha m 等 1996> 

Z !病原体和化学他感作用影响种
子和幼苗命运

!!植物病害亦是种子和幼苗死亡的重要因素 种
子受病害的影响可能是真菌等微生物引起种子霉

烂 特别是在潮湿的环境中 吴大荣等<Z001 >的研
究发现闽楠种子在野外的发芽率仅为1Z % 原因就
是受病原体感染后 种子霉烂失去萌芽力 病原体
对幼苗的影响主要是感染幼苗嫩叶 使叶片脱落 从
而失去光合作用的能力 孙书存等<Z000>在研究辽
东栎<Guercus Liaot ungensis >种子库动态时 也发
现真菌感染和蠕虫侵害引起种子的腐烂比率占

1Z. 5 % 是除动物捕食外影响种子命运的第二重要
因素 
适于林冠下生长的幼苗在林窗中易遭受病原体

的侵蚀 此时幼苗的最大致死因素是病原体引起的
病害 Car ol <1984 >对九种植物的幼苗存活原因进
行研究时发现:荫蔽条件下 6 种植物早期幼苗死亡
归因于病原体侵蚀 这种对病原体的感染并不受种
子大小决定 在种子扩散范围内 随着同母株距离
的增加 由病原体引起的死亡呈现从高到低的比例 
所以 幼苗与母树以及同胞之间的竞争假说 有时并
不能很好解释幼苗的致死原因 相反 诸如真菌和食
根的线虫动物 对于早期幼苗生长和定居时对叶片
的感染 造成叶片脱落或对叶片的损伤 可能是幼苗
死亡的真正原因<Sebasti en 等 1999 > 可能母株是
病原体和侵害小动物源 离母株的距离愈近 病原体
和侵害小动物的密度愈大 因而受感染的机会愈大 
化学他感作用主要影响幼苗存活 对植物种子

影响不大 在杜鹃花科<Eri caceae >和岩高兰科
<Empetraceae>的Z 个属中 已经发现化学他感作用
潜在阻止幼苗的成功进入和定居<Eri k 和 Wal kerf  

1999> 有证据表明 在狭叶山月桂<Kal mia an 
gusti f olia >林冠下 由于化学他感作用所释放的毒

素使黑云杉<picea mariana >幼苗生长受到阻碍
<Malli k  1995> 桉树林下和竹林内 幼苗的种类和
密度均很少 被认为是化学他感作用的影响 当然 
在形成普适的理论之前 还需要更多的研究来探讨
植物化学他感作用影响幼苗定居的潜在机制 

3 !异质生境对种子和幼苗生存的
影响与植物种群的更新

!!种子到达安全的地点后 能否成功定居很大程
度上取决于生境条件~群落内部条件或植被发育的
反馈效应 如果种子扩散到适宜的生境中并萌发 
幼苗成活和成功定居的机会便大 从而能够顺利完
成种群更新的过程 相反 如生境不适宜 特别是对
于刚萌发的幼苗 死亡率会较高 异质生境可能增
加幼苗更新和定居的生态位 但即使在成功定居以
后 幼苗的早期生长还是受环境变化的影响 包括光
照条件~水分条件以及密度制约的影响<Adri enne
等 1999> 

3 .1 凋落物的影响
叶片凋落物通过对微气候~营养循环和化学他

感作用的影响 或通过叶片的物理障碍来影响种子
和幼苗的存活<Jane 等 199Z 3Fait h 1998 > 凋落物
通过阻止种子到达土壤表面 而减少其萌发可能性
和幼苗定居机会 在热带森林内 叶片凋落物的不
同厚度形成各异的微生境条件 适合各种植物生长 
因此 林内凋落物的数量和分布影响种子存活直至
幼苗的定居格局 在除去森林地被物后 由于没有
凋落物的阻隔 种子直接接触地面 有利于种子吸收
水分 所以萌发率较高 在土壤表层萌发的幼苗根
系直接接触土壤 养分和水分的供给比在凋落物上
层萌发的幼苗丰裕 因此幼苗死亡的机会下降 定居
成功率增加<黄忠良等 Z001> 

3 .2 微气候的影响
幼苗定居时 经常受到由于局部微气候引起植

被下层组成变化的影响 温度的经常波动和降雨量
的变化会影响种子的萌发 或引起幼苗生长减慢或
死亡 在这种环境下的种子易腐烂 黄忠良等发现
南亚热带常绿阔叶林中的锥栗<Cast anoPsis c hinen 
sia >和荷木<Schi ma s uPerba >~黄果厚壳桂<CrSP 
tocarSa concinna >群落幼苗死亡数同降雨量有关 
干季的降雨量是幼苗成功定居的限制因子<黄忠良
等 Z001> Tom 等<1988 >对沙地植物的研究也表
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明地区的降雨量影响幼苗的定居 幼苗对光照条件
的要求决定其是否能在已有相对耐荫能力较强物种

存在的生境中定居和存活 例如 纸皮桦 Bet ul a
PaPSri f era )是一种不耐荫的植物 不能生长和定
居在 铁 杉  Ts uga canadensis )林 内  Hong 等 

1999) 光照还通过影响土壤水分条件而间接影响
幼苗的生长和定居 土壤水分是幼苗生长成活的关
键因子 在光照强度大的森林中 由于蒸发量大 土
壤含水量较低 森林内的幼苗在冬季干旱时容易大
量死亡 由 Sil vert own  1981b )所记载的九种多年
生的沙漠草本植物的幼苗生存曲线发现 幼苗的死
亡率在第一年高于80 % 其主要的致死原因是气候
的干燥 而在温带和寒带地区的初龄幼苗的死亡 
主要的可能是由霜冻和冰雪等气候因素引起叶片凋

落物通过对微气候\营养循环和化学他感作用的影
响 或通过叶片的物理障碍来影响植物定居 Jane
等 199Z ) 

3 .4 林下层对种子和幼苗命运的影响与森林的更新
林下的灌草层就是一种重要的生态学滤筛 林

冠下幼苗要想长大成成年个体 就必须突破林下的
灌草层 目前 生态学家们在群落水平上研究了外
界环境对种子命运和幼苗定居的决定作用 然而 
在郁闭的森林中 传递给种子和幼苗的环境条件会
受到生物因素的影响 特别是已经定居林下层植物 
某种程度上林下层植物可以改变微生境的条件 如
温度\土壤湿度以及凋落物的分布 林下层对幼苗
出现和定居的干预不仅直接与其进行资源竞争 而
且间接影响种子捕食者的行为 从而对幼苗的定居
产生影响 Densl ow 等 1991) 因此 灌草层是森林
更新过程的第一个潜在障碍 这种障碍可能是非特
异性的 仅仅调节幼苗库的密度或是影响不同植物
种类的生存与出现 以此控制幼苗库组成和空间结
构 lisa 等 1999)的研究证明 蕨类作为重要的林
下层植物 就扮演着滤筛的角色 一方面 蕨类减少
林冠下透过的太阳光 以及减少林冠下红光/远红光
比 另一方面 与没有蕨类覆盖的生境比较 蕨类底
层有较厚的凋落物覆盖 使得种子萌发不易穿透土
壤和凋落物层 这种障碍的结果使种子在凋落物层
腐烂可能性增加 另外可能的结果是萌发后的种子
消耗更多的储存养分 幼苗生长受到限制 

3 .5 异质环境的影响
微生境异质能增加幼苗定居的生态位 其对物

种更新的重要性得到了广泛的认同 Vebl en 1989 ;

Andre w 等 1997 ) Andre w 等 1997 )发现异叶铁
杉 Ts uga heteroPhSll a )幼苗定居对于10 c m 尺度
上微生境的异质性非常敏感 林冠下和林窗的生境
异质性 主要体现在光照和微气候的变化 是引起幼
苗小尺度分布格局的重要原因之一 由生境边缘引
起的空间异质性对物种更新影响比较复杂 例如森
林边缘引起微气候梯度变化 使植物在边缘的生长
或定居相应发生变化 从而改变边缘植被的组成结
构 此外 笔者认为 微地形对种子的局部扩散影响
较大 由于重力和水流等的影响 种子往往集中在
坑\沟\洼内 使得幼苗在初期呈块状分布的现象十
分明显 

4 !干扰对植物更新过程中种子和
幼苗存活的影响

!!干扰在塑造植物群落组成时扮演着重要的角
色 干扰的特征 包括大小\时间尺度\频度和强度 
决定了几乎所有类型的植物在受干扰生境中存活的

能力 植物对干扰的响应是由它们的生理特征和生
活史特性决定的 植物的繁殖特征 诸如成熟的时
间\扩散能力\繁殖体存活的时间\以及幼苗生长节
律对于植物的这种响应特别重要 

4 .1 小尺度干扰
有幼苗定居的土壤表面干扰 对于植物种子和

幼苗动态是一种重要的决定因素 通过小尺度干
扰 改变土壤表面结构和土壤的物理和化学性质 所
形成的环境对一部分种的种子萌发和幼苗生长是适

宜的 但对另一部分种的种子萌发和幼苗生长则是
不利环境 Jeanne 1995 ) 另外 风\地表径流水以
及动物的活动等小尺度干扰将种子埋葬在比较深的

土壤 也会对物种更新过程产生影响 Nilt on 等
 1999)研究发现 被埋葬后的种子90 %腐烂或者失
去生活力 祝宁等 1996 )在研究刺五加 Acant ho 
PanaJ senticos us )种子库动态时发现C在土壤种子
库内的刺五加种子 一部分种子的表皮上发现明显
的虫眼 甚至在种子内发现蚯蚓 线蚓以及叩头虫的
幼虫等动物 另一部分种子由于呼吸作用消耗过多
营养 有许多种子虽表皮光滑饱满 但已经失去生理
活力 如果种子在较深的土壤中萌发 幼苗很难露
出地面 因而死亡率增加 尽管有些物种进化产生
深度感应的机制来逃避埋葬的幼苗致死 但大多数
的植物种类还不具备这种协同进化机制 目前 野
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外观察种子在土壤深层萌发及幼苗长出地面的过程

非常困难 因此 此种幼苗致死机制尚需进一步研
究 

4 .2 大尺度干扰的影响
在热带和温带森林里 巨尺度的干扰(如火灾~

大型伐木>以及小尺度的干扰(如动物的活动>都影
响着种子和幼苗的存活 伐木后森林结构的变化可
能影响动物种群的大小和活动范围 从而影响到动
物对种子和幼苗的取食 残留林分的种群结构决定
种源成分 所以 在砍伐后的林场 森林管理所涉及
的更新 需要精确分析从种子到幼苗定居的过程 
由于人工更新的代价巨大 因此森林管理者可以通
过变换砍伐森林的方式 使残留的林分可以平衡种
子和幼苗捕食~种子雨和种子库以及森林的结构特
征带来的影响 创造出更好的幼苗定居和森林更新
的条件(Nystrand 等 Z000 > 特定条件下的森林火
灾爆发 可能产生矿质元素丰富的土壤 有利于物种
更新 但多数情况中 火灾严重破坏种子库资源 或
使得许多植物几年内不能产生种子 不利于植物更
新 应严格防止 
人类活动强烈改变自然景观格局和土地利用方

式 引起了栖息地破碎化或片断化 由于被取食的
风险 生境破碎限制物种潜在的散布和扩散能力 结
果导致许多植物种类不能由一个斑块迁移到其它斑

块 肉果植物~产粘性种子和依赖于动物传播的种类
比较典型 目前 对生境片断化效应的研究多集中
在对多样性的影响 而忽略了其对植物更新过程影
响与植物策略的研究(Koll mann 等 1999 ;Jul es 等 

1999> 

4 .3 林窗干扰体系的影响
林窗是森林动态中重要的干扰体系 林窗可能

由细尺度干扰形成 如动物的掘洞~雷击大树枯死等
原因 也可能是由粗尺度的事件 如人工砍伐~火灾~
暴风雨~虫害~泥石流等原因形成 即使没有外部干
扰 由于植物体的死亡 也可能形成大小不一的林
窗 或者由于地势的坡度较大 光线可能斜射进入林
内 而具有林窗效应 
林窗与非林窗的林地相比 有较少的病原体和

树枝残体 种子和幼苗受感染而死亡的几率小 

Car ol (1984>研究发现在热带雨林中的植物在林窗
中即使幼苗密度很高 幼苗的死亡率也比在林冠下
低 因为林窗内由病原体引起的幼苗死亡大为减少 
所以 种子扩散到林窗的好处之一在于减少了早期

幼苗定居中病原体引起的死亡 这种假说对于在林
冠下由病原体致死的物种更新非常重要 此外 动
物的活动频度也是导致林窗效应的因素之一 林窗
为果食性动物提供的资源少 也是鸟类栖息~蝙蝠飞
行的危险境地 因而降低了种子和幼苗在林窗内的
被取食的几率 因此定居在林窗内中的幼苗通常比
森林底层要多 Schill er (1979 >发现地中海松(pi 
nus hale Pensis >的幼苗在林冠覆被下生存不会超过
两年 郁闭度太大使新个体不能获得足够的同已定
居个体竞争的资源 从而不利于其进入 而在林窗内
可以顺利生长 唐勇等(1999>在研究热带森林土壤
种子库与地上植被关系时发现 大部分种子来自群
落外的先锋植物 这些种子在郁闭的林冠下很难萌
发 一旦森林受到干扰出现林窗或空阔地 这些潜在
的种子将迅速萌发 参与植被恢复或演替 可见 林
窗的出现可以减少种子和幼苗的死亡几率 这种干
扰体系在物种与群落更新作用中起着非常重要的作

用 对群落结构和动态变化能产生巨大影响 

5!植物繁殖体特征的影响

5 .1 种子大小与质量
种子大小是植物生活史特征中重要的组成部

分 它的变化可能影响幼苗生长速度~成年植物个体
的大小~植株的寿命~种子萌发~扩散以及种子在土
壤不同深度萌发的能力 因而潜在影响幼苗定居和
群落更新 因此 种子大小和质量的生态作用对于
幼苗成功定居和生存的影响已得到相当多的重视

(West oby 等 199Z ; eader  1993 ;Consuel o 1998 ;

Wendy  Z00Z > 
种子大小对物种更新的影响有正反两方面 对

于负面影响 其一是大种子目标大 不易被地表的枯
枝落叶和土壤埋藏 而且含储存物质多 因此更易遭
受小哺乳动物和鸟类选择性地取食 影响到种群更
新 其二是 小种子比大种子更容易扩散 能生活更
长时间 正面影响有:大种子储存营养多 萌发后幼
苗生长速度块 受环境条件的影响小 许多在实验
室或野外进行的研究都肯定这种结论  eader
(1993>在研究弃耕草地植物种子的结果表明 潜在
的幼苗定居直接同种子的大小相关 其机制在于种
子大小会影响幼苗的成活率 相应的群落统计表
明 植物生命早期中大种子的优势主要体现在能减
少幼苗对水胁迫或竞争者的郁闭影响 因为大多数
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物种的幼苗存活与幼苗大小有关   小幼苗死亡率
较高 因此 种子的大小最终影响幼苗定居成功率 

Consuel o 1998 发现Guercus rugos a 在相同的生境
中 由大种子萌发的幼苗成活率远高于由小种子萌
发的幼苗 
种子大小和幼苗定居成功率之间的相关性并非

总是成立 大小差异可能是植物对不同微生境类型
的生态适应 在开阔和郁闭生境之间的种子差异 
就很好地反映在种子大小和定居能力之间的权衡 
郁闭的生境有更多的叶片凋落物量和低光照度 幼
苗存活和定居可能比在开阔地中的物种需要更多的

储存资源 因此 郁闭生境下的植物倾向于产生较大
的种子 Mile 1973  的研究也发现 在林窗和土壤
干扰条件下 种子大小和幼苗存活关系并不成相关
性 最初由种子大小产生的幼苗差异由于生长速度
不同而消失 另外 种子大小对幼苗定居的潜在影
响 可能因为密度制约的影响而抵消 Howell  

1981  

5 .2 种子数量和种子库
在许多森林群落中 多数植物能产生数目巨大

的种子 在地表的枯枝落叶层或者土壤中形成种子
库 种子库通常被认为是植物特别是木本植物定居
过程中具有的一种优势性策略 因为种子库的存在 
可以减少种子和幼苗的年变化 研究也发现植物种
子库策略的不利之处 例如 种子库的优势只有在
种子的远距离扩散才能得到体现 Murray  1988  

Thompson 199Z   而且 种子库内休眠种子的繁
殖滞后效应降低了子代的适合度 留于土壤的休眠
种子更易遭受动物的取食或因生理衰老而死亡 要
弄清种子库策略究竟具有哪些优势 需要详细地度
量不同空间和时间尺度上的种子输入 密度和时空
变化 Thompson 199Z   种子库中的种子只有很
小的比例最终能萌发生长 因此 林冠下的灌草层 
很少有乔木种幼苗出现 且出现的幼苗大部分是耐
荫植物种 

5 .3 种子的保护色
种子具有同环境相似的颜色可以避免种子取食

者的搜寻 大多数种子有灰暗的色彩被认为是对种
子取食的一种响应 Nystrand 等 1997  的实验中 
雀科的鸣禽类在不同的底层搜寻扭叶松 pinus
cont ort a  和欧洲赤松 pinus s Sl uest ris  种子 便支
持这种观点 饶有兴趣的是 植物的果实却可能因
为相反的原因 而具有非常明亮的颜色 以吸引取食

果实的动物或种子扩散者 这类植物通过食果动物
对种子的传播 使其在适宜的环境条件下萌发 从而
实现幼苗的成功定居 完成整个更新过程 

5 .4 种子的休眠与萌发特征对植物成功定居的影响
自然生境中种子最终命运依赖于其捕捉萌发时

间的能力 以完成更新 通过种子休眠来调节种子
萌发时间 以度过不良环境或对付不可知的干扰因
素 是植物生活史特性的重要策略 Meyer 等 1997  

Anderson 等 1998   在干燥地区及降雨量差异很
大的气候区 许多植物都具有高度休眠的特性 即
使在最稳定的环境中 植物的种子也可具有休眠期 
在东非的干季中 对普通的草本植物的萌发调查表
明 3Z 个物种中的14 个种类不能从种子萌发 Fen-
ner  1980c  这种休眠可能是阻止种子因偶然在旱
季出现的降雨而萌发的一种协同的生态适应 缺少
休眠的物种可能在扩散到不利于萌发的环境中萌

发 对幼苗的定居产生不良影响 从而影响植物更
新 在不利条件下 植物采取了停止萌发保存种子
活力的生活史策略 等待林窗出现带来适宜的定居
条件 生存力保持长的种子对于繁殖后代也是植物
的一种策略 因为有时等待适宜萌发并成功定居的
时间非常漫长 All en 等 1998   植物的休眠对植
物更新也有不利的一面 作为最易被取食阶段   
种子形态的时间长 可能遭受高比例的取食 使其成
为幼苗的几率变小 

6!密度与距离制约的影响

 .1 密度制约
植物产生的种子密度经常时空变化较大 导致

种内幼苗的竞争而影响幼苗的定居 如果幼苗每年
都在相同的位置定居 显然由密度制约引起的竞争
将会变得异常激烈 当种子萌发的时空差异很大
时 则可以忽略密度制约引起幼苗死亡的影响 因
此 逃逸假说预推测 母株附近种子的时空变化差异
影响幼苗生存和分布格局 JanZen 1971c   所以 
同邻近植物 包括同胞的幼苗和其它种植物 之间的
密度性制约竞争 使幼苗在此生长期承受很高的死
亡率 通常认为是幼苗存活的最大威胁 例如 Mi-
l es 1973 观察了七种沙地多年生的草本植物群落
幼苗动态后发现 由幼苗的高密度引起的致死率很
高 特别是在郁闭的植被中 杨允菲等研究了松嫩
平原的碱蓬 Suaeda gl auca  幼苗种群动态 在6 !7
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月高温多雨季节9碱蓬幼苗生长迅速9幼苗个体对光
照条件等资源竞争使弱小的苗株死亡9这些研究都
支持密度制约影响幼苗动态(杨允菲等91995 )O当
然9密度的影响可能随着时间而改变9例如9取食者
的密度发生变化或者气候发生变化9都可以导致幼
苗之间或幼苗与母树之间的竞争强度发生变化O
密度制约机制影响植物更新过程有时并非十分

明显OHoul e (199Z )发现糖槭(Acer s acc harum )的
种子多度与扩散后种子捕食及幼苗存活没有表现出

正相关O仅在第一年9幼苗的高死亡率和幼苗的多
度呈现某种相关性9扩散后的种子和幼苗死亡没有
空间上的联系O这种关系表明种子扩散\生境资源\
动物对种子和幼苗的取食\病原体的攻击以及幼苗
的竞争之间的作用格局非常复杂O高的种子或幼苗
密度和高的种子及幼苗的致死率上表现出不一致的

相关性9便不能支持密度制约假说(Houl e9199Z )O
事实上9最开始的G风险传播"(spreadi ng of ri sk )和
异质种群(meta -popul ati on)理论的复杂关系被忽
略9这种空间关系的相互作用足以在缺少密度制约
的情况下来调节种群O因此9植物更新的最优时间
取决于种群大小和密度致死之间的一种复杂的作用

格局9这种格局如何影响种群内的更新程度应该得
到更多的关注(John 等9Z000)O

 .2 距离制约

JanZen(1970)和 Connell (1971 )首先分析扩散
同种子存活之间的空间联系9认为动物取食\病原体
感染\幼苗竞争或种子取食者受距离制约影响9发生
在母株附近的频度较高O所以远离母株的种子与附
近的种子相比较9其成功萌发和生存机率较大9使得
繁殖体存活率随着距离的增加而提高OJanZen
(1970)在研究热带森林植物更新格局时9提出逃逸
假说来解释距离制约的影响I因为种子密度很高9则
吸引啮齿类动物\昆虫和病原体增多O幼苗密度很
高时9可能吸引草食动物活动或者增加幼苗竞争O
所以种子取食者\昆虫\病原体和食叶动物出现机率
随离母株距离减少而增加9导致繁殖体(种子和幼
苗)在母株附近的高死亡率O因此9他认为I定居应
该出现在远离母株的生境ODi di er (1999 )的研究发
现在母树附近种子萌发率低和幼苗数量少9王巍等
(Z000)的研究也发现辽东栎的坚果下落后9被动物取
食和搬运的量大9并且在树冠下的坚果被食率较高9
这些结果都支持JanZen-Connell 的距离制约假说O

Hubbell (1980)对距离效应持有不同观点O他

认为I实际的种子和幼苗存活率应该总是呈现下降
的趋势9因为在母树附近9即使种子和幼苗生存率很
低9但对极高的种子密度来说9仍是微不足道的O大
多数与扩散和萌发相联系的过程受密度制约影响9
种子密度将随着种子源距离而持续下降O在野外环
境中9这种下降变化不仅仅与种子源距离相关9生境
异质性对此过程有着特殊的影响O例如9由鸟类和
啮齿类动物调节的种子雨9在郁闭的植被条件下就
比在开阔的生境中密度高9这些条件综合起来改变
了理论上期望的幼苗存活(Hubbell 91980)O这些因
素对于理解植物的繁殖体扩散9或是更新过程的空
间格局非常重要O
还有不同观点认为9距离效应可能是通过影响

林下植被层的组成和腐殖质的特性9对幼苗产生间
接影响O例如9通常林下层生长着非常丰富的蕨类
和苔藓9它们可以在林冠下获得光照和其它营养条
件9而又不受母树的根系统的影响9但是苔藓等植物
的存在9对林下植被层的幼苗生长和定居有阻碍作
用9或是阻碍了种子的萌发(Bri an 等9Z000 )O也有
研究认为9生境内幼苗的大量死亡9可能不受种内植
物之间距离的影响OTakashi 等(1998 )发现距离和
死亡率之间无对应关系9而可能是种子的种皮特征
吸引了取食者的到来O因此9观察到的距离效应引
起幼苗的高致死率9反映的是种子特性和扩散类型
的不同9即植物的生活史策略的问题O可见9幼苗和
母树以及距离制约之间的相互关系非常复杂O另
外9不同的植物与母树或同胞之间的竞争能力差异
较大O许多先锋植物的幼苗生长很难超过子叶期9
可能的原因就是由于幼苗在郁闭的植被类型中受到

母株效应的限制O
对于土壤种子库的种子9与母树的距离对其萌

发的影响很小(Steven 等9Z001 )O种子保存在母株
附近通过直接(母株和同胞竞争)或间接(频度或密
度制约和病原体)的方式增加了种内竞争9因而远距
离扩散可能更有利于种间竞争O另一方面9距母株
愈远9种子数量愈少9这种机制使得种子扩散距离在
森林更新过程中非常重要9当母株出现低密度或聚
集型分布9具有远距离扩散能力的种子易于到达适
宜的生境成功萌发O

7!结!语

种子是森林中植被更新的基础9种子经过种子
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扩散 输入到种子库 再萌发生长成幼苗补充到植物
群落中 完成从潜在种群到现实种群的动态过程 
关于植物天然更新过程的影响因素 下列几点已取
得共识 依赖种子的天然更新成功必须满足Z 个条
件  1 足够的种子  Z  种子必须萌发在适宜微生境
中 因此 更新过程中种子和幼苗的死亡主要受两
方面因素的影响 一是环境条件异质性 二是植物子
代本身的生物学特性 包括种子的大小和质量 寿
命 休眠特点以及幼苗的生长习性等 
实际研究所探讨物种更新过程中种子和幼苗的

死亡机理 生态学者们研究对象的范围很广 包括热
带雨林 亚热带常绿阔叶林以及温带草原 因而忽略
了植物物种之间可能存在的差异 这样做出的结论
不一定是可靠的 例如 温带和热带以及亚热带植
物度过幼苗生长时期是其赢得林冠生态位的主要瓶

颈 而寒带植物更新并非如此 因此 不同生态系统
之间以及物种之间的差异也是影响森林演替 更新
与多样性的重要因素 未来的研究 有必要在研究
各物种 种群与群落的基础上 整合不同时空尺度上
的植物更新过程中种子和幼苗存活的影响因素 以
彻底地研究不同生态系统中植物群落的天然更新过

程 
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10 .1 虮子草
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