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动物与植物种子更新的关系
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摘 ! 要 ! 大多数植物靠种子库来更新。种子从离开母体 到 建 成 幼 苗 的 过 程 中 始 终 受 动 物 活 动 的 影 响。

动物对种子既有取食消耗的不利一面，又有将其扩散到适于发芽的安全地点的有利一面，二者处于一种

利弊权衡状态。研究动物与植物种子更新的关系，有助于揭示种群动态的机制，理解动物和植物之间协

同进化的规律，了解生态系统演替及其组分之间的关系，认 识 取 食 种 子 的 动 物 在 生 态 系 统 中 的 作 用，进

而为生态系统维持和生物多样性保护提供科学依据及有效措施。目前对动物与森林更新关系的研究主

要以栎、松等代表树种为研究对象。已知鼠类和鸟类是大型种子主要的捕食者和扩散者。

关键词 ! 种子捕食，种子扩散，植物更新，协同进化，互惠关系，群落演替，生态系统功能，生物多样性
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&! ! 关于种子命运的一般模型

’LB9:8;> 和 =BJ=BL6C（&TT#）提 出 一 个 模 型 来 描 述 种 子 离 开 母 体 后 的 运 动 及 命 运

（ 图 &）。第一扩散阶段是指有萌发力的种子从植物体到地表的运动，通常借助风的力量

下落，炸裂式果实将种子弹出，或动物取食果实后将种子排泄在地表。运动的结果是使种

子到达母树附近的某一位置。第二扩散阶段指种子到达地面后的水平或垂直运动，受非

生物因子和生物因子的影响。种子形态、地表特征以及各种物理作用等非生物因子影响

第二扩散阶段中种 子 的 扩 散 距 离 和 运 动 方 式。生 物 因 子 主 要 是 指 来 自 动 物（ 如 哺 乳 动

!

!!

本研究受国家基金重大项目（UT"TUUV%）、国家重 点 基 础 研 究 发 展 规 划 项 目（ W$%%%#V"%$）和 中 国 科 学 院 重 大 项 目
（X$T4&P-&P&%V，XP$T4$P,&P&TY）资助

收稿日期：$%%% Z %V Z $Y；修改稿收到日期：$%%% Z &% Z &V
通讯作者 HM?L6; K6; J6;;8>@6CF8CJ8< +P9BIA 地址：[LBCD[:\ @BCFB< I6[< BJ< JC



物、鸟类、昆虫）的影响。动物扩散种子一般有两种方式：一种是被动扩散，即种子挂在动

物体表皮毛上或动物食入果实后，果肉在体内被消化而种子随粪便排到新的位置，从而实

现种子扩散；另一种是主动扩散，即动物捕获果实后将种子贮藏在巢穴 或 其 他 地 方。此

外，动物的掘地、挖洞活动也影响种子运动。

大部分种子到达地表后就进入种子库，随后处于活性或休眠状态。具有生理活性的

种子可能立即萌发，或保持非休眠状态直至出现适宜的环境条件，或者进入休眠状态。种

子库中的种子始终处于动态变化中，如受到动物、风或其他物理作用而移动；因动物取食

或病原体侵染而被破坏，失去萌发能力；种子生理状态的变化；因衰老而 丧 失 发 芽 能 力。

有些种子最终成功地建成幼苗，成为能够独立进行光合作用的新的植物个体，完成了植物

更新的过程。

图 !" 种子命运的一般模型（ 据 !"#$%&’( 和 )#*)#"+,，-../）（0 1 23 表示生物因子和非生物因子）

3456 -7 2 5&,&’#8 $+9&8 +: ;"& :#;&( +: (&&9(（!"#$%&’( 1 )#*)#"+,，-../）（0 1 23 $&#,( %4+;4* #,9 #%4<
+;4* :#*;+’(）

=7 7 种子扩散的生态意义

有关种子扩散的生态学意义有以下 > 个假说：

#$ !" “ 逃逸假说”（?(*#@& AB@+;"&(4(）（ C#,D&,，-.EF；!+,,&88，-.E-）

该假说认为扩散的意义在于避免与母树的竞争、幼苗之间的竞争以及母树附近的密

度制约性死亡率。母树附近种子密度高。母树附近的种子或幼苗的密度制约性死亡率可

能是因为昆虫或鼠类的捕食、病原体的侵袭、幼苗竞争或者种子捕食者受距离制约仅在母

树附近寻找食物，而忽视了几米以外的种子和幼苗。所以，远离母树的种子与母树附近的

种子相比，出苗成功率较高。
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!" !# “ 移居假说”（!"#"$%&’(%"$ )*+"(,-.%.）（/’0-1，2345）

该假说认为扩散的意义在于使种子到达空间和时间上随机的、新的适宜微生境。生

境随时间变化，母树的“ 目的”是广泛地散布种子，使得一些种子能够有机会遇到合适的

条件，或者在土壤和下层林木等处等待，直到树木倒下、山崩、火灾或其他干扰活动允许幼

苗建成和生长。无论从向顶级群落演替还是森林内物种丰度和分布的连续性流动的角度

看，移居假说都适用于演替中的群落。

!" $# “ 定向假说”（6%1-7(-8 )*+"(,-.%.）（6’9%8."$ : ;"1("$，23<2）

该假说认为扩散的意义在于使种子到达非随机的、特定的适于幼苗建成和生长的微

生境。例如，被蚂蚁运至蚁穴的种子比随机放在地表或单个放在土层下的种子有更高的

发芽率，鸟类将坚果埋藏在适于种子萌发的几厘米深的土层中。

逃逸、移居和定向假说三者互不排斥，无法割裂。母树下密度制约性的幼苗死亡率支

持逃逸假说，但同时幼苗离开母树移居至光隙处才得以满足生长所需的光的条件，也支持

移居假说。同样，种子被定向扩散至蚁穴的同时，也逃脱了母树附近的捕食。因此，没有

必要强调三者各自的优势，而应侧重研究在不同系统中各种优势的相对重要性。

=> > 捕食种子的动物种类

大量的植物种子被动物吃掉（ ?’$&-$，2342）。对于较大的树木种子，鼠类和鸟类是主

要的捕食者和扩散者。

$" %# 鼠类

先前 的 研 究（ @,"A+."$ : @,"A+."$，23<B；C’D’A%7,%，23<B；E"F，23<G；C%0H&’D’，

23<<；)H(7,%$. -( ’#I ，233J；?-$.-$ : K%-#.-$，23<J；/"17,-1( -( ’#I ，23<3）表明如下鼠类捕

食栎子：大林姬鼠（!"#$%&’( ("%)*#(’(）、黑线姬鼠（ !+ ,-.,.*’(）、社 鼠（/*0*0%12%. )#13’)*,4
1’(）、大仓 鼠（ 5.*)%2’6’( 2.*2#1）、岩 松 鼠（ 7)*’.#2,&*,( $,0*$*,1’(）、花 鼠（ 8,&*,( (*9*.*4
)’(）、小 家 鼠（:’( &’()’6’(）、褐 家 鼠（;,22’( 1#.0%-*)’(）、棕 背 鼠平（56%2<.*#1#&=( .’3#),4
1’(）、黑松鼠（ 7)*’.’( 1*-%.）、林 姬 鼠（ !+ (=60,2*)’(）、黄 喉 姬 鼠（ !+ 36,0*)#66*(）、欧 鼠平（ 5+
-6,.%#6’(）、博塔囊鼠（8<#&#&=( 9#22,%）。

在中国，捕食和传播红松种子的鼠类有棕背鼠平、红背鼠平（5+ .’2*6’(）、大林姬鼠、花鼠、

松鼠（7+ 0’6-,.*(），它们对红松的传播及更新起关键作用（ 陈灵芝，王祖望，2333）。在美

国北部，大约有 GL 种啮齿类动物经常出没于松林中，可能取食松树种子（/H1( : M1"..-$N
,-%8-1，23J5；)’##，23<2）。在内华达州西部，有 5 种贮藏种子的鼠类：大盆地小囊鼠（>%.4
#-1,2<’( ",.0’(）、巴拿明更格卢鼠（?*"#$#&=( ",1,&*12&’(）、皮农鹿鼠（>%.#&=()’( 2.’%*）、

拉布拉多白足鼠（>+ &,1*)’6,2’(）对松籽的捕食和扩散有影响。)H(7,%$. 等（233J）发现

红松鼠（8,&*,()*’.’( <’$(#1*)’(）和花鼠是红松种子的主要扩散者。

$" !# 鸟类

鸟类对树木种子的捕食和扩散也起非常重要的作用。自 GB 世纪 4B 年代中期，已开

始研 究 鸟 类 对 松 林 扩 散 的 重 要 作 用（ !,1%.(-$.-$ : O,%(,’A，2332，233=；P%Q"$，234<；

R’$8-1 O’##，23<<；R’$8-1 O’## : /’#8’，2344，23<2）。

鸟类不仅扩散松树种子，而且在某些情况下还参与同松树协同进化的互惠关系（ P%N
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!"#，$%&’；()#*+, -)..，$%%/；()#*+, -).. 0 1).*)，$%’$）。

捕食栎子的鸟类包括褐马鸡（!"#$$#%&’(#) *+)&,-."’,.*）、勺鸡（/.,"+$’+ *+,"#(#%-+）、

雉鸡（/-+$’+).$ ,#(,-’,.$）、灌丛鸦（0%-1(#,#*+ ,#1".(1$,1)$）、珠颈翎鹑（2#%-#"&34 ,+(’5#")’6
,.$）、吐绶鸡（71(1+8"’$ 8+((#%+9#）、苍头燕雀（:"’)8’((+ ,#1(1;$）、斑尾林鸽（!#(.*;+ %+(.*6
;.$）、欧亚鸲（<"’&-+,.$ ".;1,.(+）、松鸦（=+"".(.$ 8(+)>+"’.$）、山雀科（2),3*+)）、币鸟科（4356
53*)+）、鸦科（7",83*)+）的鸟类（ 王巍，马克平，$%%%；7,)9.+: 0 ;"#!，$%%<；1",=>+,5 +5 ).? ，

$%’%；4)#5"@ 0 A+..+,3)，$%%&）。

捕食松籽的鸟类包括星鸦（?.,’5"+8+ ,+"3#,+&+,&1$）、松鸦、普通币鸟（@’&&+ 1."#%+1+）、黑

头币鸟（@’&&+ 9’((#$+）、红交嘴雀（2#4’+ ,."9’"#$&"+）、蓝头松鸦（=3*)#"-’).$ ,3+)#,1%-+(.$）、灌

丛鸦、暗冠蓝鸦（!3+)#,’&&+ $&1((1"’）、加 州 星 鸦（?.,’5"+8+ ,#(.*;’+)+）（ 李 清 涛，$%<%；;36
!"#，$%&’；()#*+, -)..，$%%/；()#*+, -).. 0 1).*)，$%’$；BC5=>3#@ +5 ).? ，$%%D）。

!" !# 其他种类

捕食种子的哺乳类动物还包括野猪（ @.$ $,"#5+）、黑尾鹿（A>#,#’(1.$ -1*’#).$）、马鹿

（!1"9.$ 1(+%-.$）、黄占 鹿（!B >+*+）（ 4)#5"@ 0 A+..+,3)，$%%&；1",=>+,5 +5 ).? ，$%’%；B+,,+,)，

$%%<）。一些昆 虫 也 捕 食 植 物 种 子。蚂 蚁 是 植 物 种 子 重 要 的 捕 食 者 和 扩 散 者。1+)553+
（$%’E）列举了已知扩散种子的 ’/ 多种蚁类。F,3GG3#（$%’/）报道，由于美国榛实象（!."6
,.(’# #,,’>1)&’$）的侵染造成的栎子死亡率高达 H$I 。

JK K 有关研究的树种

目前，对于森林更新的研究主要以栎、松等代表树种为研究对象，也有一些关于灌木

和草本植物的研究。栎属（C.1",.$）包括 J// 多种，是许多温带和亚热带植物群落中的优

势种（L)C.，$%’<）。由于许多栎树自然更新率极低，所以生态学家非常关注影响栎树更新

的因子，特别是动物因素。栎树的坚果较大，内含丰富的营养，是许多鸟类和哺乳动物的

良好食物资源（ 王巍等，H///）。一般情况下，栎树的坚果成熟落地后立即开始发芽，坚果

里种子的胚根长出后，由于地表枯落物的阻碍作用或地表土壤干燥，得不到足够的水分和

营养而枯死。这种情况由于脊椎动物对坚果的埋藏得到解决（ 王巍，马克平，$%%%）。所

以，脊椎动物对坚果的作用，既有取食消耗的不利一面，又有将其扩散到适于发芽和建成

幼苗的安全地点的 有 利 一 面，二 者 处 于 一 种 利 弊 权 衡 状 态（ 5,)*+M"GG）（ 2,3=+ 0 N+#O3#@，
$%’D；()#*+, -)..，$%%/）。鼠类捕食是造成小块林地 内 栎 树 有 性 繁 殖 失 败 的 主 要 原 因，

无性繁殖可能是小块栎林普遍的繁殖方式（4)#5"@ 0 A+..+,3)，$%%&）。

红松（/’).$ D#"+’1)$’$）种子在球果内被果鳞包着，球果成熟后，果鳞并不裂开，即使在

风和球果落地的重力作用下也不散落开来，因此种子不易散布。根据陶大立等（$%%<）的

试验，球果在地表枯落物中埋藏 H 年后，仅球果两侧的种子可以萌发出芽，但胚根均受鳞

片的阻挡，不能与土层接触，未能成活。因此，红松种子的传播和从球果中脱离出来是不

能靠其自身或借助自然物理作用的。动物是红松种子的主要取食者，松鼠、花鼠与其他一

些小型啮齿类喜食红松种子（ 寿振黄等，$%<’），还有一些食谷和杂食性鸟类，如星鸦、松

鸦、普通币鸟、黑头币鸟、交嘴雀等也啄食松籽（ 李清涛，$%<%）。这些动物在消耗种子的过程

中，也常会遗失一些种子于地被物中，有时它们还会把红松球果拖至离母树较远的地方去
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取食，这种取食行为起到扩散红松种子的作用。此外，松鼠、星鸦和松鸦等几种动物具有

分散埋藏和贮存食物的习性，可能把一些埋藏的松籽遗留在地被物中，使它们获得萌发的

机会。

!" " 研究方法

有关动物扩散种子机制的研究进展缓慢，除了因为扩散机制本身非常复杂外，研究方

法的限制也是主要的瓶颈之一。以下介绍几种测定种子命运的常用方法。

最直接的方法是观察动物收集和贮存食物的过程，测定种子扩散距离及贮藏种子的

比率（#$%$&’()’，*+,-；./$0$1’$1 2 .&’/)，*+3,）。这种方法虽然可以提供有关贮食比率

和扩散距离的详细数据，但它的缺点在于要求观察者进行周密而广泛的观察，并且动物最

好活动在易于观察的地点。因此，对于那些白天活动在没有高植被或其他视觉障碍环境

中的动物，直接观察是最有效的方法。

.456（*+,7）提出用金属标记种子的方法来调查哺乳动物扩散种子及种子最终命运。

用手钻给完好的栎子钻孔，然后插入一枚小钉，使种子表面无突出部分。金属片的分布提

供了种子运动的信息，利用金属探测器可搜寻种子的位置。这种方法的优点是成本低，易

操作，但破坏了种子的萌发。此外，895595$（*++!）在实验中用油漆标记种子。:45;9/ 和

<’==9541（*++*）在实验中用拴线法标记种子测定种子命运。

>41;=$1? 和 @=9&91/A（*++!）提出用粉末状的荧光染料标记种子，然后借助紫外光搜

索种子位置。它的优点是可以通过查找地面的染料粉末找到动物贮藏种子的地点。而且

动物在扩散种子的时候也很容易被这种染料标记。这样，通过追踪被标记的动物足迹可

以了解动物运输种子的沿途路径及其洞穴的位置。此外，这种染料毒性较低，价格便宜。

目前，比较有效的方法是用放射性同位素标记种子，然后用探 测 器 搜 索 种 子 的 位 置

（BC’16 9/ $=D ，*+3-）。该方法最大的优点在于当埋藏的种子被动物再次扩散时，仍能够

找到它的位置。此外，通过这种方法可以找到种壳残片，从而提供种子被消耗的信息。但

它的缺点是放射性同位素的安全性和环境污染问题。E$1?95 F$==（*++3）用放射性物质

钪G7H 标记种子，采用手提式 I.JG* 和 .JIGK 探测器搜索种子的位置。L91A91 和 M’9=A91
（*+,H）采用放射性同位素铯G*K7（ 半衰期 ND * 年）和碘G*K*（ 半衰期 ,D ! 年）标记栎

子，采用 O<G探测器搜寻栎子。

最近，张知彬!提出一种新方法：将种子一端拴上一个金属薄片，在每个金属片上打

印一个号码。通过直接搜索，能够找到 N-P 左右的拴有金属薄片的种子。这一方法解决

了先前方法不能识别每个种子的问题，从而能够获得有关种子扩散、存活等更详尽的关于

种子命运的信息。

H" " 研究的目的和意义

植物更新包括无性繁殖和有性繁殖两种途径。大多数植物是靠种子库来更新的。许
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多动物喜食植物种子的习性对种子库有着不利的影响，但动物在取食过程中将种子贮存

在洞穴中或埋藏在地下的习性又有利于植物种子的萌发。此外有些植物的种子较重，没

有动物协助扩散，会导致近亲繁殖及无法开拓新的生存环境。可见，动物对植物的更新既

有有害的一面，又有有益的一面。

研究动物与植物种子更新的关系，有助于揭示种群动态的机制。许多植物种子扩散

后被动物吃掉（ !"#$%#，&’(&）。作为动物的食物资源，植物种子成为影响动物种群数量波

动的主要因素。同时，动物对植物种子的采食压力也影响植物种子库的动态。鼠类和鸟

类是大型树木种子的主要捕食者和扩散者。在我国伊春林区，害鼠每三年大发生一次，据

认为与红松种子的三年丰欠周期有关（ 舒凤梅等，&’()）。周立（&’*)）用模糊聚类方法分

析发现，在大多数年份，灰鼠（!"#$%"#&&’&( )("(*(+）数量变化与食物条件（ 松籽产量）变

化相一致。

研究动物与植物种子更新的关系，有助于理解动物和植物之间协同进化的规律。动

物的贮食行为是一种特化的采食行为。许多鸟类和哺乳动物贮存植物种子。植食动物贮

藏植物繁殖体，一方面调节了食物的时空分布，提高了贮食动物在食物缺乏期的 生 存 概

率，另一方面也促进了植物的扩散。于是，植物与贮食动物形成了一种协同进化的关系。

虽然动物扩散植物种子是自然界互惠关系（+,-,"./0+）中最重要的组成部分之一（123#4
0-%/#，&’’5），但是对其生态及进化的结果，目 前 仍 缺 乏 详 尽 的 了 解（637% 8 9+"..733:，

&’*;；!32:"#3，&’’;；</..03#，&’’;）。

研究动物与植物种子更新的关系，有助于深入地了解群落演替及其组分之间的关系。

动物扩散植物种子，使其有机会在新的适宜的生境萌发生长，扩大了植物的分布范围。动

物对于植物演替的方向和速率都产生很大的影响（=%>#3.:0，&’)?；@%A/0，&’)*）。

研究动物与植物种子更新的关系，有助于了解取食种子的动物在生态系统中的作用，

为生态系统的维持、生物多样性的保护提供科学依据及有效的干预措施。许多动物喜食

植物种子，因为同等重量的种子比茎叶根含有更多的能量与蛋白质，所以对种子的取食具

有放大作用。种子数量的减少既降低了植物的生产量，又改变了植物群落的组成。种子

捕食极大地影响了植物个体的繁殖、种群的空间分布、植物群落的多样性（ !"#$%#，&’B’，

&’(?；C3##%..，&’(&；637% 8 9+"..733:，&’*;）。种子捕 食 对 种 群 动 态（6"2D%2，&’((）和

自然选择（ !"#$%#，&’(&）起重要作用，可能也影响群落结构（C."2E 8 C."2E，&’*5），并对

物种多样性的保持有作用（ !"#$%#，&’(?；C3##%..，&’(&；F2,GG，&’((）。1."-% 等（&’’*）

提出，分散的单个种子扩散后的捕食速率可能强烈影响雨林中树木的种群动态和生活史

进化。

研究动物与植物种子更新的关系，不仅具有重要的理论意义，还有重大的实践意义。

在森林生态系统中，大部分森林是靠种子库来更新的，所以研究自然或人工播种状态下的

种子命运，测定种子损失以及评价各影响因子的作用是十分必要的，也有助于完善直接播

种的造林措施。目前关于鼠类对森林更新的作用仍存在争议，因此有必要深入研究鼠类

对树木种子的取食压力，散布作用及对萌发的影响，搞清鼠类对树种的影响，寻找减轻鼠

类危害的方法，提出控害增益及加速森林植被恢复和更新的对策与具体措施。
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