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土壤种子库研究综述———植被系统中的作用及功能

尚占环１，徐鹏彬２，任国华１，龙瑞军１
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摘要：土壤种子库的功能对植被系统的存在、发展和变化具有重要意义。土壤种子库拥有重要记忆功能，通过研究

其记忆能力可以反映植被发展历史，特别是在追源植被演化过程中具有重要指示作用。土壤种子库的重要作用主

要体现在受损植被系统的恢复上，其强大的植被恢复功能一直受生态工作者的重视、并得到广泛应用。正常的植

被更新在很大程度上依赖于土壤种子库的潜在植被能力，在干扰作用下土壤种子库决定着植被的演替趋势。在退

化植被系统恢复中，重视土壤种子库“捐赠”理论和技术的研究，是发挥和重新构建土壤种子库功能的重要基础。
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
　 土壤种子库拥有记忆植被历史，影响植被发展方向的双重功能，是植被更新、繁衍源物质提供者

［１］。根据土

壤种子库中种子存活和休眠时间，可以确定种子发生的时间，植被发展的历程［２，３］。土壤种子库在植物群落的保

护和恢复中起着重要作用，是植物群落对土地利用和气候变化响应的重要指示者［４］。土壤种子库是潜在的植物

种群或群落，是植被天然更新的物质基础［５］。对土壤种子库的生态系统功能进行了解，有助于对自然生态系统的

管理，使人类在植被持续性管理上做出合理决策。

１　土壤种子库的记忆功能及其与地上植被关系

１．１　土壤种子库的记忆

土壤种子库的种子来源于地上植被种子散布，土壤种子库与地上植被存在必然联系。土壤种子库形成存在

时间跨度，土壤种子库与植被发展历史具有重要关联，所以土壤种子库在很大程度上能反应植被过去［６］。有些研

究中，发现一些植物种子在土壤种子库中存在，而在植被中不存在，这与顶极群落或顶极植被特别符合，因为亚顶

极物种的种子在土壤中可休眠１００年或更长时间
［７］。杂草种子的不同年限休眠时间记录了杂草植被曾经的发展

过程，这个时间可以追溯到５０～１００年，甚至更长时间
［８］。通过土壤种子库记忆功能探讨植被过去的研究较少，

虽然碳同位素可用来鉴定种子年龄，但是很少有研究人员将土壤种子库的目标或者发现的种子在人工种子库中

保存多年，用来提供年龄证据［４，９，１０］。在恢复生态学中种子的年龄却是具有重要意义，对探察种子库的历史结构

是一件重要，但困难的事情［１１］。

１．２　土壤种子库与地上植被的关系

人们更关注于土壤种子库的现实和未来植被功能，大量的关于种子的研究都更侧重于土壤种子库与现存植

被关系。土壤种子库与现存地上植被的关系，具有决定了植被发展潜在方向的功能。在时间和空间尺度上，植被

对其土壤种子库都有很大的影响，它的影响可能是直接的，也可能是间接的［１２，１３］。土壤种子库与地上植被某一

阶段的关系并不确定，这既有研究方法带来的技术性差异，也有物种、植被群落本身生物学、生态学特征所致，也

可能是土壤种子库所记忆植被历史阶段的差异［１４，１５］。

许多研究表明，植被不同演替阶段，土壤种子库与其地上植被关系模式存在明显差异［１６，１７］。Ｌｅｃｋ和Ｌｅｃｋ
［１８］

发现，随着时间的推移，弃耕地种子库与地上植被逐渐趋向分异。周先叶等［１９］对次生演替阶段常绿阔叶林土壤

种子库的研究发现，演替初期阶段土壤种子库物种组成与地上植被的种类组成较一致，可达５０％，而演替的其他
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阶段二者种类组成差异较大，相似度仅为１０％～３０％。大多成熟森林土壤种子库的组成与其地上植被组成之间

相似性很小［２０］。Ｗｈｉｐｐｌｅ
［２１］将土壤种子库与地上植被的关系分为４种：１）有种子，有植株，所有的环境因子适于

种的建成；２）有种子，没有植株，环境不适于种的建成；３）有植株，但土壤中没有种子；４）没有植株，也没有种子，可

能由于缺乏散布，或是环境因子不适宜造成。于顺利和蒋高明［２２］对土壤种子库和地上植被关系的总结更加简单

化，认为土壤种子库和地上植被的关系大概就存在２种情况：不相似性和相似性。

土壤种子库与地上植被相似性的研究结果很多。在多年生禾草占优势的草地中，土壤种子库和地上植被之

间具有较低的相似性，这种不相似性是由于优势草本物种对土壤种子库形成的较小贡献所致［２３］。在一年生植物

草地的一年内某些时间段，由于土壤种子库的季节动态，植物物种个体的丰富度与土壤种子库中种子的丰富度也

不可能具有紧密的联系［２４］。相似性高的研究报道也较多，往往与系统经常受不可预测的干扰有关，植物群落一

般以一年生植物为主。例如，Ｌｅｃｋ和Ｇｒａｖｅｌｉｎｅ
［２５］对淡水潮汐沼泽的研究［２６］，Ｐｅｃｏ等

［１６］和 Ｍａｎｚａｎｏ等
［２７］对地

中海一年生牧场的研究，Ｈｅｎｄｅｉｓｏｎ等
［２８］对沙漠矮草群落的研究，Ｙｕ等

［２９］对地中海沿岸沙丘群落的研究。Ｌｅｃｋ

和Ｓｉｍｐｓｏｎ
［３０］的研究表明了植被与土壤种子库关系很强，指出干扰强烈的植被都存在着这种关系，例如在反复

耕作的地段［９］。

２　土壤种子库对植被恢复和保护生物的作用

２．１　受损植被固有土壤种子库的恢复价值

土壤种子库应用生态学主要是利用土壤种子库进行植被管理，以及恢复或重建受损自然植被等２个方

面［３１，３２］，后者则得到了长足进展。土壤种子库在恢复生态工程中发展迅速，在重建、半重建的恢复工程中应用广

泛，湿地、路矿工程等越来越多强调土壤种子库巨大作用。广泛推广的乡土森林恢复、造林技术都要求对目标生

境进行土壤种子库的全面研究，根据土壤种子库构成特征来进行群落结构配置和选择乡土种质资源［３３，３４］。植物

种子生存机制是恢复生态学的一个重要基础，足够数量和寿命的植物种子可以使消失的物种在干扰下得以再生，

因此加强种子生态学的研究在恢复生态学上非常重要［３，３５］。

２．２　捐赠土壤种子库意义及技术

除了直接补充种子库和应用本底遗留的种子库外，恢复生态学家还采用了捐赠（ｄｏｎｏｒ）形式种子库，从临近

植被生境相似区域转移种子库，进行受损植被恢复，这种方法一般应用到原来植被完全消失的植被中［３６，３７］，从某

种意义上说，移植克隆繁殖体也属于这种恢复方式［３８，３９］。采用直接移植土壤种子库的方式进行植被恢复需要明

确几个问题，例如移植来的种子库构成、一年内什么时间进行移植是最佳时间、移植过来种子库在出现显著的可

萌发种子丧失之前有多长时间、构建什么样环境用来保证移植过来种子库能够正常发育、用什么方法来防治被移

植过来种子库中出现不需要的物种［４］。这个方法应用很广泛，在植被完全消失的采矿地［４０］，湿地恢复或重

建［４１～４３］，以及退化陆地植被中都得到了应用［４４］。Ｔａｃｅｙ和Ｇｌｏｓｓｏｐ
［４５］的研究报告表明，移植土壤表层５ｃｍ种子

库应用到矿地恢复效果就很好。但是Ｂｒｏｗｎ和ＡｌＭａｚｒｏｏｅｉ
［４６］的试验则出现了没有预料的结果，在退化的林地

湿地进行移植土壤种子库恢复，结果草本植物成为了优势物种，而在更新苗中没有发现任何木本植物，并且湿地

微生境对种子库的影响没有预料到。ｖａｎｄｅｒＶａｌｋ和Ｐｅｄｅｒｓｏｎ
［４］在其经典论述中总结到，湿地进行捐赠种子库

需要考虑２点建议，１）时间应该在物种开始生长时候。２）所移植的种子库深度不能超过２５ｃｍ。但由于不清楚

需要的种子和不需要的种子，以及在新环境下发生的情况，甚至种子库收集源区植被产生的后果不可预料性，所

以这种工程受到了极大限制。早在１９８４年，Ｄｕｎｎ和Ｂｅｓｔ
［４７］就严厉指出土壤种子库对天然植被恢复不是一个万

能药。ｖａｎｄｅｒＶａｌｋ和Ｐｅｄｅｒｓｏｎ
［４］推测“移植种子库后迅速出现的多样化植被群落和那些并不需要的物种，可能

是植被对干扰的一种缓冲机制”。

２．２　土壤种子库的保护生物学意义

土壤种子库在保护生物学上应用更加广泛，保护生物学应该注重那些繁殖水平和能力很低的物种［４８］。如果

对目标物种土壤种子库了解清楚，就可以通过改变干扰因素对目标物种、种群进行合理保护，甚至可以根据详细

指标进行物种保护及种群管理模型化［４９］。土壤种子库作为繁殖体的储备库，可以减小种群灭绝几率，成为影响

种群、群落乃至生态系统演替过程和发展趋势的重要因子［２］。持久性土壤种子库可以使种群在当地消失后长期

６７１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２００９） Ｖｏｌ．１８，Ｎｏ．２



存在，例如欧洲北部短寿命的有花植物大多具有长寿命的种子，并形成长期的土壤种子库［５０，５１］。土壤种子库被

认为是植物种群基因多样性的潜在提供者［５２］，土壤种子库可以指导进行保护生物学实践，对于那些在土壤种子

库中存在很少及种子寿命短的植物，应该特别注意保护。

３　土壤种子库对植被更新功能

３．１　干扰的作用

关于植被更新的研究更侧重于干扰的影响［５３～５５］，很少描述静态条件下植被的理想更新模式，事实上这种更

新行为很难发生［５６］。干扰使植被中光照、温度、养分和水分等环境条件发生变化［５７］，引起植被更新源产生变化，

引起有效资源水平和供给能力，使之进行多次分配，导致植被更新行为多样化［５８，５９］。正常干扰在很大程度上有

利于植被更新，它是调节植被内部活力的一种重要驱动力，但突发的干扰或灾害一般不利于植被更新，有时对植

被本身产生致命伤害。长期过度干扰（如放牧，砍伐，挖掘等行为）对植被正常更新的损害十分严重，过度的干扰

几乎使植被更新库消亡，或者改变其结构，植被因此退化［６０，６１］。植被更新对干扰响应能力有限，原因在于来源于

繁殖体库的幼苗抗性较差，特别是种子产生的幼苗，几乎没有自己选择生存的余地［６２］。

一般认为火烧可以促进植株幼苗建成，并促进了一些土壤种子库的活化，但是对植株生产率的影响则没有一

致结果［５３，５５，６３，６４］。Ｓｔｅｐｈｅｎ
［５３］研究认为，火烧促进萨旺纳潮湿营养贫瘠生境内茅膏菜（犇狉狅狊犲狉犪ｓｐｐ．）幼苗在贫瘠

的萨旺纳湿地生长和植株建成，前提是没有伤害土壤中种子库或者无性繁殖体的更新芽功能。加利福尼亚海岸

的外来物种法国金雀花（犘犪狉狅犮犺犲狋狌狊犮狅犿犿狌狀犻狊）靠强大种子繁殖进行更新、扩散，研究人员采用火烧的办法，不仅

减少地上植株存在，而且降低了植物种子库中种子规模，但多次火烧对种子库的影响比一次火烧并不大［６５］。

Ｗｅｓｔｂｒｏｏｋｅ等
［５５］研究了澳大利亚南威尔士干扰干旱植被，结果表明水淹和火烧不仅不利于该植被更新和物种

维持，而且还可能给外来物种侵入提供机会，水淹和火烧使物种从１１．８种／６２５ｍ２ 降低到５．７种／６２５ｍ２，而放

牧则没有显著影响。

３．２　环境的适应性

植被更新对策一般侧重于环境胁迫适应性，长期进化使植物对环境压力产生适宜性更新对策［５６，６６，６７］。Ｄｅｉｌ

ｌｅｒ等
［６８］报道了莱茵河上游泛滥平原硬木林中树木更新对策，如白蜡树（犉狉犪狓犻狀狌狊犲狓犮犲犾狊犻狅狉）、欧洲鹅耳栎

（犆犪狉狆犻狀狌狊犫犲狋狌犾狌狊），枫树（犃犮犲狉ｓｐｐ．）等树种在种子库中很少散布大量孢子体，但地面上它们的幼苗却很多，同时

发芽产生于枯枝落叶层而不是种子库中，因此这些具有潮汐特点的植被栖息地种子库的植被更新功能被消弱，洪

水的拖延会导致种子萌发赶不上机会。Ｂｒｉｔｔｏｎ等
［４１］研究表明，气候和其他条件导致了石楠（犘犺狅狋犻狀犻犪）在不同地

区种子萌发到幼苗建成的时间段的差异，地理区域上英格兰西北地区石楠明显比西南地区更新速度快。泥石地

植物幼苗生长限制于土壤养分供应水平，而水分和土壤运动等限制性并不大［６９］，大量的种子和幼苗在泥石环境

中消失，或者生存，存留的幼苗成为下一代繁殖的供体。环境中化学物质输入则对植物吸收养分和植株器官功能

产生很大影响，特别对植被更新过程中种子萌发、幼苗成长的影响很可能是致命的［７０］。大多数这种作用都通过

植物－土壤的反馈作用来反映，这种反馈是驱动植被发展的一个重要力量，植物与土壤的反馈影响到植物本身更

新行为，导致种子散布、种子聚集、种子萌发行为、以及幼苗建成的随机性或者集体性等生活史式样多样化，使得

植物在反馈中得到适应性进化［７１～７３］。

３．３　动物的选择性作用

动物对种子的捕食，有时候提高植被中植物物种丰富度，干扰植被的更新，这对植被结构影响很大，动物捕食

种子改变种子库结构［７４，７５］。Ｆａｈｎｅｓｔｏｃｋ等
［７６］对科罗拉多州普列里草地土拨鼠对植被更新的影响进行研究，驱除

土拨鼠对草地恢复没有影响，不能使混合普列里草地迅速重建，除非采取从土壤种子库进行恢复。高的植物种子

捕食率在热带次生林和初生林中强烈的影响着植被更新［７７］，鸟类对种子的散布可能是植被更新的一个重要基

础［７５］。蚯蚓通过对植物种子的影响干扰植被更新，哥伦比亚萨旺纳草地的蚯蚓不仅贮藏种子，还降低种子萌发

率，但经过蚯蚓消化道后幸存下来的种子萌发率则较高，蚯蚓选择性采食种子使得蚯蚓土丘的植物群落构成明显

不同于周围植被群落物种组成［７８］。动物主动的选择种子行为，可以降低种内竞争［７９］，也可将种子带离母树，成为

另一种传播机制。
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３．４　植被异质性的作用

植被间隙、空地的出现给幼苗建成提供机会，对幼苗逃避竞争有重要作用，在植物群落内合理的群落间隙对

植被更新非常重要［８０］，植被异质性空间导致种子命运各异，运气好的种子在植被间隙中得以建成植株，运气差点

的就要等上多年，才有机会成苗，运气最差的种子则最终死亡。森林林隙（或林窗）动态与森林生物多样性有密切

关系［５６，８１］，林隙为森林苗木生长发育提供主要场所，同时，林隙的形成与消亡过程也是森林不断发育与更新的生

态学过程［８２］，林隙的补充也并非所有种子都能完成，而是与种子建成的幼苗本身生物、生态学特征有关，有的幼

苗只能在林下建群，有的幼苗则最终成为林隙补充者。植被更新源与母株距离是决定种群水平格局的重要因素，

母株种子散布的空间格局产生显著不同幼苗萌发格局，这改变着种群的分布模式［８３，８４］。估测“种子影像或者分

布模式（ｓｅｅｄｓｈａｄｏｗ）”即种子在母株周围的散布距离和密度是研究种群更新的重要内容，但这方面的研究十分

困难，因为在复杂的植被空间系统中很难估计哪些种子，多少种子在散布［８５］。詹康氏假说（ＪａｎｚｅｎＣｏｎｎｅｌｌｈｙ

ｐｏｔｈｅｓｉｓ）认为有些树种的种子离母树的距离越远，死亡率越低，因为这样可以避免同种内密度过高而造成的病菌

侵袭及种子被掠食［８６］。种子一旦逃过掠食者或病菌侵袭，即顺利进入更新的初期阶段。

３．５　植物繁殖策略不同

植物更新需一般经历种子成熟、扩散、体眠、萌发、幼苗建成各环节，也反应与植物生活史每个阶段的密切关

系［８７，８８］。在种子植物的生活史中，种子散布期、萌发和幼苗期是最关键时期，因为在这２个时期，植物生命体死

亡率最高［５４］。不同种植物更新经历各环节遇到障碍的性质和强度不同，每种植物都有其特定的更新对策［８９］。

Ｇｒｉｍｅ
［９０］将植物的更新（ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ）分为５种类型：１）营养扩展，２）植被裸斑的季节性更新，３）与持久种子库有

关的更新，４）与风媒种子有关的更新，５）与持久幼苗库有关的更新。并认为，植物具有的更新方式越多，其生态幅

越广，植物在波动环境下的持久性越好，同时其面临的选择压力也越多。简单总结，植物更新无非有２种途径：一

是通过种子（有性繁殖）进行更新，二是通过克隆生长（无性繁殖相伴的营养生长过程）进行扩展［９１］。

大多数多年生禾草，及有些乔木和灌木通过克隆生长进行更新［９２］。在１９４２年，Ｓａｌｉｓｂｕｒｙ统计了英国１７７种

分布最广泛的多年生草本植物［９０］，发现有１２０种（占６８％）进行营养繁殖。进行营养繁殖的植物通过形成持久性

根状茎、匍匐茎和萌生枝，使克隆植物进行扩展并继而独立。营养扩展具有后代死亡风险低的特点，所产生的后

代在遗传结构上是一致的。在植物和凋落物比较浓密，种子无法定居的植被类型中，营养繁殖比较普遍［９３］，例如

在温带地区，草本植物及有些木本植物普遍采用营养繁殖，而在北极和高山地区，营养繁殖更为普遍。火烧后的

灌木林地和热带雨林中，营养繁殖也是重要的更新方式。在无干扰的环境中，营养繁殖在选择上有优势［９０，９４］。

无干扰的环境中，植物处于强烈竞争状态，在这种情况下，无性系分株比种子形成的幼苗更容易存活；长期而稳定

的环境压力（如北极和高山的气候）对营养繁殖和种子繁殖形成的种群具有显著影响。这里自然选择适于营养繁

殖，可能是因为在严酷环境中种子繁殖的幼苗建成比较困难［９０，９５］。有的植物只通过种子进行更新，这种更新方

式在对不同环境的适应上具有优势。

一般植被更新混合了多种植物、多种更新方式，更倾向于种子和无性２种对策的混合模式，植物种群在种群

更新对策中的权衡（ｔｒａｄｅｏｆｆ）反映到植被水平上，就成为植被更新行为
［５６］。相对而言，无性繁殖体则相对在稳定

的环境中易发挥其更新功能［９６］。无性繁殖体的更新策略与异质性资源水平和能力关系密切，一般当异质性资源

超出无性系克隆觅食和整合能力时候，无性繁殖体更新行为将面临失败［９３，９７］。多年生草地植被在无性更新上更

具普遍性［９８］。

４　小结

植物种子的遗传载体功能使得其在植被更新的生态学事件中具有特殊功能，种子自从产生就经历着痛苦的

历程，各种危险时刻威胁着种子的遗传使命。植被更新是从繁殖体库到植株一系列过程，当突发的灾害及人类干

扰损害超过植被或种群忍耐能力时，植被更新发生畸变，外来物种侵入对植被更新库产生压力，土壤种子库原有

功能发生变化，驱动着植被发生逆向演替。土壤种子库功能的研究应该注重其实用功能，目前集中于受损植被系

统，或者濒危物种，土壤种子库功能研究更具有现实意义。土壤种子库功能的正常发挥是植被正常演替的基础，

土壤种子库“捐赠”理论和技术是受损植被恢复、重新发挥土壤种子库功能的重要保证，应该得到充分重视。

８７１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２００９） Ｖｏｌ．１８，Ｎｏ．２
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［７１］　ＭｉｒｅｎＯ，ＩｓａｂｅｌＡ，ＩｂｏｎｅＡ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｔｉｍｅｏｎｔｈｅｎａｔｕｒａｌｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆｓａｌｔｍａｒｓｈ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＶｅｇｅｔａｔｉｏｎＳｃｉｅｎｃｅ，２００１，

４：２４７２５６．
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［７２］　ｖａｎｄｅｒＳｔｏｅｌＣＤ，ｖａｎｄｅｒＰｕｔｔｅｎＷＨ，ＤｕｙｔｓＨ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆａｎｅｇａｔｉｖｅｐｌａｎｔｓｏｉｌｆｅｅｄｂａｃｋｉｎｔｈｅｅｘｐａｎｓｉｏｎｚｏｎｅｏｆｔｈｅ

ｃｌｏｎａｌｇｒａｓｓ犃犿犿狅狆犺犻犾犪犪狉犲狀犪狉犻犪ｆｏｌｌｏｗｉｎｇｒｏｏｔｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄｎｅｍａｔｏｄｅｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ，２００２，９０：９７８

９８８．

［７３］　ＲｏｂｅｒｔｓＳＤ，ＨａｒｒｉｎｇｔｏｎＣＡ，ＴｅｒｒｙＴＡ．Ｈａｒｖｅｓｔｒｅｓｉｄｕｅａｎｄｃｏｍｐｅｔｉｎｇｖｅｇｅｔａｔｉｏｎａｆｆｅｃｔｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅ，ｓｏｉｌｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，

Ｎａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ，ａｎｄｄｏｕｇｌａｓｆｉｒｓｅｅｄｌｉｎｇｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．ＦｏｒｅｓｔＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，２００５，２０５：３３３３５０．

［７４］　ＴａｂａｒｅｌｌｉＭ，ＰｅｒｅｓＣＡ．ＡｂｉｏｔｉｃａｎｄｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓｅｅｄｄｉｓｐｅｒｓａｌｉｎｔｈｅＢｒａｚｉｌｉａｎＡｔｌａｎｔｉｃｆｏｒｅｓｔ：Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒｆｏｒｅｓｔｒｅｇｅｎｅｒ

ａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ，２００２，１０６：１６５１７６．

［７５］　ＪｏｎｅｓＥＲ，ＷｉｓｈｎｉｅＭＨ，ＤｅａｇｏＪ，犲狋犪犾．Ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｎｇｎａｔｕｒａｌｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｉｎ犛犪犮犮犺犪狉狌犿狊狆狅狀狋犪狀犲狌犿 （Ｌ．）ｇｒａｓｓｌａｎｄｓｗｉｔｈｉｎ

ｔｈｅＰａｎａｍａＣａｎａｌＷａｔｅｒｓｈｅｄ：Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｔｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｔｒｅｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔｐａｔｔｅｒｎｓ［Ｊ］．ＦｏｒｅｓｔＥｃｏｌｏｇｙ

ａｎｄＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，２００４，１９１：１７１１８３．

［７６］　ＦａｈｎｅｓｔｏｃｋＪＴ，ＬａｒｓｏｎＤＬ，ＰｌｕｍｂＧＥ，犲狋犪犾．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｕｎｇｕｌａｔｅｓａｎｄｐｒａｉｒｉｅｄｏｇｓｏｎｓｅｅｄｂａｎｋｓａｎｄｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｉｎａＮｏｒｔｈ

Ａｍｅｒｉｃａｎｍｉｘｅｄｇｒａｓｓｐｒａｉｒｉｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＥｃｏｌｏｇｙ，２００３，１６７（２）：２５５２６８．

［７７］　ＷｏｎｇＴＣＭ，ＳｏｄｈｉＮＳ，ＴｕｒｎｅｒＩＭ．Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｎｅｓｔａｎｄｓｅｅｄｐｒｅｄａｔｉｏｎｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓｉｎｔｒｏｐｉｃａｌｌｏｗｌａｎｄｒａｉｎｆｏｒｅｓｔｒｅｍｎａｎｔｓ

ｏｆＳｉｎｇａｐｏｒｅ［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ，１９９８，８５：９７１０４．

［７８］　ＤｅｃａｅｎｓＴ，ＭａｒｉａｎｉＬ，ＢｅｔａｎｃｏｕｒｔＮ，犲狋犪犾．ＳｅｅｄｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎｂｙｓｕｒｆａｃｅｃａｓｔｉｎｇａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｅａｒｔｈｗｏｒｍｓｉｎＣｏｌｏｍｂｉａｎｇｒａｓｓ

ｌａｎｄｓ［Ｊ］．ＡｃｔａＯｅｃｏｌｏｇｉｃａ，２００３，２４（４）：１７５１８５．

［７９］　ＬａｍｂｅｒｔＪＥ，ＷｈｉｔｈａｍＪＣ．ＣｈｅｅｋｐｏｕｃｈｕｓｅｉｎＰａｐｉｏｃｙｎｏｃｅｐｈａｌｕｓ［Ｊ］．ＦｏｌｉａＰｒｉｍａｔｏｌｏｇｉｃａ，２００１，７２（２）：８９９１．

［８０］　ＰｅａｒｓｏｎＴＲＨ，ＢｕｒｓｌｅｍＤＦＲＰ，ＧｏｅｒｉｚＲＥ，犲狋犪犾．ＩｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｏｆｇａｐｓｉｚｅａｎｄｈｅｒｂｉｖｏｒｙｏｎｅｓｔＡＢｌｉｓｈｍｅｎｔ，ｇｒｏｗｔｈａｎｄ

ｓｕｒｖｉｖａｌｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌｐｉｏｎｅｅｒｔｒｅｅｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ，２００３，９１（５）：７８５７９６．

［８１］　ＬｅｒｔｚｍａｎＫＰ，ＳｕｔｈｅｒｌａｎｄＧＤ，ＩｎｓｅｌｂｅｒｇＡ，犲狋犪犾．Ｃａｎｏｐｙｇａｐｓａｎｄｔｈｅｌａｎｄｓｃａｐｅｍｏｓａｉｃｉｎａｃｏａｓｔａｌｔｅｍｐｅｒａｔｅｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］．Ｅ

ｃｏｌｏｇｙ，１９９６，７７（４）：１２５４１２７０．

［８２］　ＪｅｎｋｉｎｓＭＡ，ＰａｒｋｅｒＧＲ．ＣｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｗｏｏｄｙｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｉｎｓｉｌｖｉｃｕｌｔｕｒａｌｏｐｅｎｉｎｇｓｏｆｓｏｕｔｈｅｒｎＩｎｄｉａｎａｆｏｒｅｓｔｓ［Ｊ］．

ＦｏｒｅｓｔＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，１９９８，１０９：５７７４．

［８３］　ＷｉｌｓｏｎＢＧ，ＷｉｔｋｏｗｓｋｉＥＴＦ．Ｓｅｅｄｂａｎｋｓ，ｂａｒｋｔｈｉｃｋｎｅｓｓａｎｄｃｈａｎｇｅｉｎａｇｅａｎｄｓｉｚｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅ（１９７８－１９９９）ｏｆｔｈｅＡｆｒｉｃａｎ

ｓａｖａｎｎａｔｒｅｅ，ＢｕｒｋｅａＡｆｒｉｃａｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＥｃｏｌｏｇｙ，２００３，１６７（１）：１５１１６２．

［８４］　ＳáｎｃｈｅｚＡＭ，ＰｅｃｏＢ．ＬａｃｋｏｆｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔｉｎＬａｖａｎｄｕｌａｓｔｏｅｃｈａｓｓｕｂｓｐ．Ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔａ：Ａｃａｓｅｏｆｓａｆｅｓｉｔｅｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ａｃｔａ

Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ，２００７，３１：３２３９．

［８５］　ＳａｔｏＨ，ＨｉｕｒａＴ．Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎｏｆｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇｓｅｅｄｓｈａｄｏｗｓｉｎａｎｏｒｔｈｅｒｎｍｉｘｅｄｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］．ＦｏｒｅｓｔＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，

１９９８，１０４：６９７６．

［８６］　ＣｏｎｎｅｌｌＪＨ．Ｏｎｔｈｅｒｏｌｅｏｆｎａｔｕｒａｌｅｎｅｍｉｅｓｉｎｐｒｅｖｅｎｔｉｎｇｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｅｘｃｌｕｓｉｏｎｉｎｓｏｍｅｍａｒｉｎｅａｎｉｍａｌｓａｎｄｉｎｒａｉｎｆｏｒｅｓｔｔｒｅｅｓ［Ａ］．

ＤｙｎａｍｉｃｓｏｆＰｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＡｄｖａｎｃｅｄＳｔｕｄｙＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｎＤｙｎａｍｉｃｓｏｆＮｕｍｂｅｒｓｉｎＰｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｍ］．Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ：

ＣｅｎｔｒｅｆｏｒＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＰｕｂｌｉｓｈｉｎｇａｎｄＤｏｃｕｍｅｎｔａｔｉｏｎ，１９７１．２９４８３１００．

［８７］　ＨｌｚｅｌＮ，ＯｔｔｅＡ．Ａｓｓｅｓｓｉｎｇｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅｉｎｆｌｏｏｄｍｅａｄｏｗｓ：Ｔｈｅｓｅａｒｃｈｆｏｒｒｅｌｉａｂｌｅｔｒａｉｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＶｅｇｅ

ｔａｔｉｏｎＳｃｉｅｎｃｅ，２００４，１５：９３１００．

［８８］　ＬｕｚｕｒｉａｇａＡＬ，ＥｓｃｕｄｅｒｏＡ，ＯｌａｎｏＪＭ，犲狋犪犾．Ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｒｏｌｅｏｆｓｅｅｄｂａｎｋｓｆｏｌｌｏｗｉｎｇａｎｉｎｔｅｎｓｅｓｏｉｌｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ［Ｊ］．Ａｃｔａ

Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ，２００５，２７：５７６６．

［８９］　钟章成．植物种群的繁殖对策［Ｊ］．生态学杂志，１９９５，１４（１）：３７４２．

［９０］　ＧｒｉｍｅＪＰ．ＰｌａｎｔＳｔｒａｔｅｇｉｅｓ，ＶｅｇｅｔａｔｉｏｎＰｒｏｃｅｓｓｅｓ，ａｎｄＥｃｏｓｙｓｔｅｍＰｒｏｐｅｒｔｉｅｓ［Ｍ］．Ｃｈｉｃｈｅｓｔｅｒ［ｅｔｃ．］：Ｗｉｌｅｙ，２００１．

［９１］　ＧｒｅｅｒＳＰ，ＡｍｓｌｅｒＣＤ．Ｃｌｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎｐｈｏｔｏｔａｘｉｓａｎｄｓｅｔｔｌｅｍｅｎｔｂｅｈａｖｉｏｒｓｏｆ犎犻狀犮犽狊犻犪犻狉狉犲犵狌犾犪狉犻狊 （Ｐｈａｅｏｐｈｙｃｅａｅ）

ｓｐｏｒｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｈｙｃｏｌｏｇｙ，２００４，４０：４４５３．

［９２］　ＳａｍｍｕｌＭ，ＫｕｌｌＫ，ＴａｍｍＡ．Ｃｌｏｎａｌｇｒｏｗｔｈｉｎａｓｐｅｃｉｅｓｒｉｃｈｇｒａｓｓｌａｎｄ：Ｒｅｓｕｌｔｓｏｆａ２０ｙｅａｒｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［Ｊ］．

ＦｏｌｉａＧｅｏｂｏｔａｎｉｃａ，２００３，３８：１２０．

［９３］　ＥｄｗａｒｄｓＡＬ，ＳｈａｒｉｔｚＲＲ．Ｃｌｏｎａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｔｗｏｒａｒｅｐｅｒｅｎｎｉａｌｐｌａｎｔｓ：ＳａｇｉｔｔａｒｉａｉｓｏｅｔｉｆｏｒｍｉｓａｎｄＳａｇｉｔｔａｒｉａＴｅｒｅｓ（Ａｌｉｓｍａｔ

ａｃｅａｅ）［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００３，１１６４（１）：１８１１８８．

［９４］　ＰｉｒｊｏＷ，ＫａｒｉＬ．ＲｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｂｙｓｅｅｄｓｉｎａｌｐｉｎｅｍｅａｄｏｗａｎｄｈｅａｔｈｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｉｎｓｕｂａｒｃｔｉｃＦｉｎｌａｎｄ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＶｅｇｅｔａ

２８１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２００９） Ｖｏｌ．１８，Ｎｏ．２



ｔｉｏｎＳｃｉｅｎｃｅ，２００２，１３：２１７２２６．

［９５］　陆建英，杨晓明，马瑞君．青藏高原东缘鹅绒委陵菜种群克隆结构的研究［Ｊ］．草业学报，２００８，１７（２）：６８７４．

［９６］　ＣｒｏｎｂｅｒｇＮ．ＣｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｔｈｅｃｌｏｎａｌｍｏｓｓＨｙｌｏｃｏｍｉｕｍｓｐｌｅｎｄｅｎｓｏｎｉｓｌａｎｄｓｉｎａＢａｌｔｉｃｌａｎｄｕｐｌｉｆｔａｒｅａ：Ｒｅｐｒｏ

ｄｕｃｔｉｏｎ，ｇｅｎｅｔｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄｇｅｎｅｔｉｃｖａｒｉａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ，２００２，９０：９２５９３５．

［９７］　ＸｉａｎｇＢ，ＬｉＢＬ．Ｂｅｓｔｌｉｎｅａｒｕｎｂｉａｓｅｄｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｏｆｃｌｏｎａｌｂｒｅｅｄｉｎｇｖａｌｕｅｓａｎｄｇｅｎｅｔｉｃｖａｌｕｅｓｆｒｏｍｆｕｌｌｓｉｂｍａｔｉｎｇｄｅｓｉｇｎｓ［Ｊ］．

ＣａｎａｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｏｒｅｓｔＲｅｓｅａｒｃｈ，２００３，３３：２０３６２０４３．

［９８］　ＳｃｈｍｉｄＢ，ＨａｒｐｅｒＪＬ．ＣｌｏｎａｌｇｒｏｗｔｈｉｎｇｒａｓｓｌａｎｄｐｅｒｅｎｎｉａｌｓＩ．Ｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｐａｔｔｅｒｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｐｌａｎｔｓ

ｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｆｏｒｍｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ，１９８５，７３：７９３８０８．

犚犲狏犻犲狑狅犳狊狅犻犾狊犲犲犱犫犪狀犽狊狋狌犱犻犲狊———狊狅犻犾狊犲犲犱犫犪狀犽犳狌狀犮狋犻狅狀犻狀狀犪狋狌狉犪犾犲犮狅狊狔狊狋犲犿

ＳＨＡＮＧＺｈａｎｈｕａｎ１，ＸＵＰｅｎｇｂｉｎ
２，ＲＥＮＧｕｏｈｕａ１，ＬＯＮＧＲｕｉｊｕｎ

１

（１．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＣｅｎｔｒｅｆｏｒＴｉｂｅｔａｎＰｌａｔｅａｕＥｃｏｓｙｓｔｅｍＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＰａｓｔｏｒａｌＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ

ＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，ＬａｎｚｈｏｕＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｌａｎｚｈｏｕ７３００２０，Ｃｈｉｎａ；２．Ｓｃｉｅｎｃｅａｎｄ

ＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙＤｅｐａｒｔｍｅｎｔ，ＬａｎｚｈｏｕＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｌａｎｚｈｏｕ７３００００，Ｃｈｉｎａ）

犃犫狊狋狉犪犮狋：Ｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｓｈａｖｅａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｉｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｙｓｔｅｍｓ．Ｍｅｍｏｒｙｉｓａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔｆｕｎｃ

ｔｉｏｎｏｆｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｓｓｉｎｃｅｉｔｃａｎｒｅｆｌｅｃｔｔｈｅｈｉｓｔｏｒｙａｎｄｐｒｏｃｅｓｓｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ，ａｎｄｂｅｕｓｅｄａｓａ

ｍｅａｎｓｔｏｔｒａｃｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．Ａｍａｉｎｕｓｅｏｆｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｓｉｓｉｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ，ｓｏｓｏｉｌｓｅｅｄ

ｂａｎｋｓｈａｖｅｂｅｅｎｗｉｄｅｌｙｕｓｅｄｂｙｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎｗｏｒｋｅｒｓ．Ｎｏｒｍａｌｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｄｅｐｅｎｄｓｏｎｔｈｅｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｕｐｐｌｙｏｆｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｓａｎｄｔｈａｔｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓｔｈｅｔｒｅｎｄｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎｏｒｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．Ｉｎ

ａｄｅｇｒａｄｅｄｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｙｓｔｅｍ，ｔｈｅｔｈｅｏｒｙａｎｄｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙｏｆｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｄｏｎｏｒｓｓｈｏｕｌｄｂｅｅｍｐｈａｓｉｚｅｄｉｎｓｔｕｄ

ｉｅｓａｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｂａｓｅｆｒｏｍｗｈｉｃｈｔｏｐｒａｃｔｉｃｅａｎｄｒｅｂｕｉｌｄｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋｆｕｎｃｔｉｏｎ（ＳＳＢＦ）ｆｏｒｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｓｔｏ

ｒａｔｉｏｎ．

犓犲狔狑狅狉犱狊：ｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋ；ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ；ｍｅｍｏｒｙｆｕｎｃｔｉｏｎ；ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ；ｓｏｉｌｓｅｅｄｂａｎｋ

ｄｏｎｏｒ
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