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摘要: 肉果植物扩散的生态学过程在最近得到生态学者们的广泛关注, 其扩散过程包括果实搬运、果实消

耗、种子雨、种子取食、种子库动态、萌发和幼苗定居等。许多过程涉及到果食性动物和肉果植物之间的互

惠的协同进化关系。对最近 15a 关于肉果植物扩散的研究论文进行了综述, 探讨在生境、微生境、景观和区

域等常用的空间尺度上, 肉果植物扩散和定居过程的格局与机理。
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The processes and m echan ism s of the d ispersa l of f leshy-fru ited

plan ts a t d ifferen t spa tia l sca les
PEN G Shan2J iang1, HUAN G Zhong2L iang13 , PEN G Shao2L in2, XU Guo2L iang1 　 ( 1.

D ing hushan A rboretum , S ou th Ch ina Institu te of B otany , Ch inese A cad emy of S ciences, Z haoqing , 526070, Ch ina; 2.

S ou th Ch ina Institu te of B otany , Ch inese A cad emy of S ciences, Guang z hou, 510650, Ch ina). A cta Ecolog ica S in ica , 2003,

23 (4) : 777～ 786.

Abstract: T he p rocesses associated w ith the dispersal of fleshy2fru ited p lan ts have been an impo rtan t focus

of eco logical research du ring the last fifteen years. T hese p rocesses include fru it removal, fru it consump2
t ion, seed dispersal, seed p redation, seed bank dynam ics, seed germ ination and seedling estab lishm en t.

Som e of them in terfere w ith the m utualist ic in teract ion of frugivo rous an im als and fleshy2fru ited p lan ts.

A lthough in eco logy, the impo rtance of scale has long been recogn ized and m ult i2scaled analyses have been

increasingly advocated, ou r know ledge of scaling of p lan t dispersal is st ill lim ited. T he cen tral them e of

th is review is the m ain p rocesses associated w ith dispersal and regenerat ion of fleshy2fru ited p lan ts at dif2
feren t spat ia l scales. A bou t 80 pub licat ions from 1988 to 2002 on dispersal of fleshy2fru ited species w ere

invest igated fo r the spat ia l scale of these p rocesses. T he differen t scales common ly refer to m icrohab ita t,

hab ita t, landscape, and region. How ever, the study of fleshy2fru ited species at differen t scales w as no t

fu lly balanced, larger scales study w ere scarce and mo st studies considered on ly one scale, paying no atten2
t ion to the differences in scales.

T ranspo rt of seeds by dispersers is the key step in the sequence leading from dispersal to p lan t recru it2
m ent. How ever, o ther p rocesses act ing bo th befo re and after seed dispersalm ust also be considered, since

they influence the eco logical pat tern s of fleshy2fru ited p lan t recru itm en t.
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R esu lts of ou r review show ed som e tendency in scaling of the m ain p rocesses of fleshy2fru ited p lan t

dispersal and regenerat ion. Seed dispersal, seed p redation and fru it removal by verteb rate an im als are

strongly determ ined at the hab ita t level, and several studies repo rt negative resu lts fo r con trasts betw een

m icrohab ita t. Germ ination and seedling estab lishm en t, on the o ther hand, appear to be m ain ly influenced

by differences betw een m icrohab ita t. T he sam e m igh t be true fo r seed bank dynam ics, a lthough studies on

larger scales are scarce. D istribu t ion pattern s of fleshy2fru ited p lan ts w ere observed at larger spat ia l

scales. D ispersal of p lan ts in a b io2geograph ical sense em erges at the landscape, w hereas effects of clim ate

and geograph ical substra te m ay be mo st p rom inen t w ith in regional and zonal comparisons.

T he m ain facto rs determ in ing fleshy2fru ited p lan t p rocesses have been in tensively studied in recen t

decades. U nfo rtunately, negative resu lts are found in m any pub licat ions, w h ich m akes it difficu lt to judge

the impo rtance of scale to a part icu lar p rocess. A no ther p rob lem is that differen t scales have no t been e2
qually w ell studied. N o doub t, fu tu re research shou ld so lve these p rob lem s, enab ling us to answ er mo re

fu lly the suppo sed scale dependency of fleshy2fru ited p lan t p rocesses pat tern s.

Key words: fleshy2fru ited p lan ts; hab ita t; scale; seed dispersal; seed rain; m icro2hab ita t; landscape; fru2
givo ry; fru it removal; seed p redation.
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植物扩散的研究是恢复生态学和保护生态学不可缺少的组成部分之一, 通常定义为不同生物和非生

物因子引起的繁殖体 (种子、孢子或植物体其它繁殖部分)传播。然而, 扩散不仅仅是种子传播的过程, 其它

相关的扩散过程与因子也会影响到最后分布, 例如种子雨、种子取食以及萌发和定居过程。肉果植物以其

共同的扩散方式、同动物之间的互惠关系以及相似的生活型特性, 引起了生态学家们的广泛关注[1～ 4 ]。目

前, 肉果植物扩散与更新的研究比较多, 但相对集中在种子扩散、肉果搬运和种子取食等关键过程[5～ 8 ]。

本文论述的尺度是指在研究某一物体或现象时采用的空间或时间单位。尽管尺度在生态学上的重要

性得到认同, 多尺度分析也在逐步被提倡, 然而, 肉果植物扩散和更新的研究仍受到尺度分析的限制。例

如, 种子雨因受小尺度的机会效应 (chance effect) 影响而不能反映出一致的分布格局, 在大尺度上, 统计学

的原因使得种子雨没有表现出格局。而在中尺度上, 种子雨空间格局受植被结构和景观特征影响的肉果数

量决定[9, 10 ]。可见, 目前的研究尚不清楚种子取食强度在微生境、生境、景观单元和区域尺度上的差异。这些

都表明肉果植物扩散过程的研究, 所选择的空间尺度对于其空间格局有重要影响及意义。

本文试图通过对肉果植物扩散与更新过程进行综述, 分析不同尺度上扩散过程所具有的相似格局或

差异, 探讨在理解和研究肉果植物扩散和定居时的如何注意和掌握空间尺度, 以期对国内相关方面研究有

所借鉴和启发。

1　尺度与肉果植物扩散过程

1. 1　扩散过程

肉果植物最明显的扩散过程就是肉果搬运和种子扩散, 但也必须考虑扩散前后其它的扩散过程和影

响因子, 其中包括果食性动物种类, 果实特征等, 这些潜在影响肉果植物丰度和群落分布, 也可能影响到和

动物之间生态或进化关系。本文中涉及的扩散过程主要是肉果搬运、种子取食、种子雨、种子库动态以及种

子萌发和幼苗定居等过程, 因为相关研究少的原因, 而没有综述授粉、扩散前的种子取食以及肉果数量等

内容。

1. 2　尺度的定义

尺度、格局与过程是生态学研究的重要问题[11 ]。尺度的定义基础一般是植被结构, 因为在多数陆栖生

态系统上, 优势植被很大程度上决定了生物和非生物之间的相互作用, 而且, 粗略估计尺度的大小也必须

依赖于植被类型。肉果植物扩散中最常用的空间尺度单元, 包括有微生境、生境、景观和区域 (见表 1)。本文

论述中最小的尺度为微生境, 如苔藓斑块、森林底层倒下的树干, 也有人将林窗视为微生境尺度的观
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点[3, 12 ]。生境可以定义为特殊的植物群落斑块, 最小的面积为 1m 2 到 10000m 2, 主要参照植被特定的粒度

(grain)和植物个体的大小。景观是由不同生态系统组成的、具有重复性格局的异质性地理单元。景观内的

元素一般相同, 例如具有相同的干扰类型、相似的土地利用方式、土壤理化性质以及相似的植被组成和动

物区系等[13 ]。更大的尺度是区域, 是由地形和气候特征决定, 一般由不同的植物区系组成。

表 1　不同空间尺度上肉果植物的扩散过程

Table 1　D ispersa l processes of f leshy-fruited plan ts in differen t spatia l sca les

尺度 Scale 面积 A rea 植被特征V egetation traits 扩散过程 D ispersal p rocess

微生境M icro2habitat 0. 01～ 10 (100) m 2 植株个体 种子库、萌发和定居

生境 H abitat 10～ 10, 000 m 2 植物群落 种子雨、肉果搬运、取食和演替

景观 L andscape 0. 01～ 1000 km 2 群落斑块 种子扩散、物种扩散

区域Region > 103 km 2 区域植被 植物分布格局

1. 3　尺度在肉果植物扩散研究中的重要性

尺度在肉果植物扩散过程中同样扮演重要的作用, 因为同一扩散过程在不同尺度上表现了较大的差

异, 有时甚至呈现负相关系的格局。例如Ho ll 对热带山地林 10 个肉果植物种类的种子取食进行对比研

究[14 ]。在隔离乔木下的种子取食远低于较开阔的草地或林下, 而相应微生境尺度对种子取食没有太大的影

响, 在森林和草地边缘不同距离的取食差异很小。因此种子取食应该是由生境而非微生境差异决定的。因

此, 尺度对肉果植物扩散过程的研究结果是有很大影响的。

2　有关研究的肉果植物物种与研究方法

肉果植物扩散与更新的研究对象范围比较广, 其中蔷薇科 (R osaceae) 的物种占绝大多数, 如绒毛蔷薇

(R osa tom en taso)、稠李 (P runus p ad us)、黑刺李 (P runus sp inosa)、马哈利酸樱桃 (P runus m aha leb)、单子山

楂 (C ra taeg us m onogy na)、欧洲花楸 (S orbus aucup an ia)等[15～ 17 ]。另外, 忍冬科 (Carp rif oliaceae)中的种类如

棉毛荚　 (V ibu rnum lan tana)、欧洲荚　 (V ibu rnum op u lus)、山茱萸科 (Cornaceae) , 如灯台树 (Cornus con2
troversa )、欧洲红瑞木 (Cornus sang u inea) , 樟科 (L au raceae)、桑科 (M oraceae)、茜草科 (R ubiaceae)、葡萄科

(V itaceae)以及桃金娘科 (M y rtaceae)等科的一些种类, 也是生态学者们所偏爱的研究对象[8, 10 ]。

研究肉果植物扩散过程的问题, 一般采用两种方法, 直接描述和野外实验。纯粹的描述法很难区分不

同尺度与过程中外界因子扮演的作用, 因此, 野外实验产生的结果更具有说服力。然而, 野外实验中跟踪动

物取食果肉之后的种子命运是实验的主要瓶颈, 特别是鸟类和蝙蝠引起的肉果搬运和种子扩散过程, 跟踪

比较困难。

目前实验中对象一般指搬运和扩散过程。常用方法有: (1)直接观察[18 ]。这种方法比较简便, 但效率很

低。如果观察对象是鸟类取食肉果, 则不可能记录鸟类飞离后种子的情况, 也无法估计种子的来源。 (2)种

子捕捉器法[19 ]。这种方法能监测种子扩散后的分布格局, 但不能估计出种子来源。 (3) 金属或同位素示踪

法[20 ]。这种方法的对象局限于大种子, 研究范围比较局限。(4)综合扩散者运动格局和种子在动物体内滞留

时间的模型方法[21 ] , 能够估计种子被扩散的距离和确定扩散后的位置, 但模型是以许多假说作为前提的,

例如, 假定动物活动方式的一致性, 因此结果有时不能真实反映出植物的扩散格局。 (5) 基因技术方法[22 ]。

可以探测种子和母树的亲缘关系, 提供精确的扩散距离和微生境的信息。缺点在于代价昂贵, 需要许多相

关专家共同来完成, 实验过程中检测遗传信息是必须破坏种子, 给实验后跟踪种子带来困难。较好的方法

是L evey 采用的荧光微球体法 (fluo rescen t m icro sphere m ethod) , 将荧光微球体喷射到肉果表面, 可以黏

附很长的时间, 肉果被取食后, 荧光微球体随同种子一同排除体外, 因而能跟踪到种子源和储存的位置[23 ]。

3　扩散的空间特征

3. 1　果食性动物种类

肉果的丰富性以及容易被动物消化等特征, 使其作为动物的食物来源比坚果更为重要。动物取食肉果

影响种子抵达安全生境的数量和繁殖能力, 影响着肉果植物种群动态和植被结构的组成, 在肉果植物和自

然植被的种子和幼苗库之间建立了一种动态的链接[24 ]。许多动物将肉果作为一种非排斥性 (non2

9774 期 彭闪江等: 不同空间尺度下的肉果植物扩散过程和机理 　
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exclu sive)的食物来源, 是植物种子、叶片和昆虫等食物的重要补充。少有脊椎动物完全依赖于肉果作为食

物来源, 这些物种饮食习惯可能从偶尔到专性取食肉果。其中, 仅有 17 科 (15. 6% )属于完全意义上的果食

动物, 至少有 23 科 (21. 1% )取食肉果和其它食物的比例相同。完全的果食性哺乳动物是不存在的, 其中蝙

蝠的 P teropodids 科和 Phylo stom ids 科基本以肉果作为食物来源, 其它的食物还包括昆虫和叶片, 但占的

比例非常小。肉果占灵长类食物比例可高达 91% , 是最主要的食物来源[9 ]。

关于果食性动物种类在不同空间尺度上的差异的研究范围较窄, 局限于景观和生境尺度上研究鸟类

多度与肉果植物扩散格局的关系。例如果食性鸟类在林窗内多度高于相邻郁闭林冠, 可能反映的是生境内

昆虫和肉果丰度的差异, 其它的果食性动物或种子取食者的空间尺度差异的研究相对较少[25 ]。

3. 2　肉果特征

肉果特征可以概括为内外两种特征。外部特征主要指肉果在丰度上的季节变化、短期内的非再生性、

异质空间上的聚集性分布等特点, 这些影响果食性动物的多度以及取食行为。肉果的外部特征表现了在生

境和景观尺度上的差异, 例如, R estrepo 发现肉果丰度沿森林边缘向森林内部的距离梯度而变化, 边缘年

龄影响这种差异, 在幼龄边缘, 森林边缘的肉果丰度高于林内, 而成年森林边缘肉果丰度的差异很小[26, 27 ]。

内部的特征包括肉果大小、肉果数量和果肉所占的比重、营养成分 (单位质量中所含的蛋白质、脂类和

矿质营养成分)和次生物质含量。研究表明肉果特征是影响肉果植物扩散和动植物互惠关系的重要因素之

一[13, 28～ 34 ]。肉果蛋白质含量相对较低, 但能量物质 (非结构性糖类和脂类)超过其它食物类型。肉果的水分

含量非常高, 因此, 蛋白质ö肉果干重的比值也相对较大 (见表 2)。这些内部特征决定肉果被动物取食的利

益, 影响动物在不同尺度中对果肉取食和取食的能源消耗之间的权衡 ( t rade2off) , 因而影响着种子和肉果

的扩散过程, 直至肉果植物最终的分布格局。肉果特征与扩散格局的关系已得到较好的阐述, 值得关注的

领域, 是肉果内存在的次生物质对于减少动物取食、影响消化过程等方面的研究[35 ]。

表 2　动物取食肉果同其它食物类型的营养成分的比较

Table 2　Summary of nutr ien ts of differen t food types con sumed by vertebrate frug ivores

食物类型
Food type

水
W ater

脂类
L ip ids

蛋白质
P ro tein

矿物质
M inerals

非结构性糖类
N on2structure
carbohydrates

昆虫 Insects 63. 7 (56. 8～ 70. 4) 16. 8 (9. 4～ 21. 2) 68 (59. 9～ 75. 9) 8. 9 (3. 1～ 19) 14. 9 (0. 5～ 20. 0)

种子 Seeds 11 (4～ 12) 4 (0. 3～ 3. 9) 11 (6～ 14) 2. 2 (1. 1～ 5. 3) 69 (61～ 73)

新热带区肉果
N eo2t rop ical fru its

71. 3 (38～ 95. 2) 18. 5 (0. 7～ 63. 9) 7. 8 (1. 2～ 24. 5) 5. 6 (1. 3～ 19. 4) 67. 8 (5. 6～ 98. 3)

地中海肉果
M editerranean fru its

69. 9 (36. 9～ 90. 1) 9 (3. 7～ 58. 8) 6. 4 (2. 5～ 22. 7) 4. 6 (1. 1～ 13. 1) 80. 1 (33. 2～ 93. 7)

成熟叶片M ature leaves 59. 4 (46. 2～ 76. 2) 3. 3 (0. 7～ 10. 7) 12. 6 (7. 1～ 26. 1) 4. 9 (1. 5～ 11. 3) 6. 9 (1. 9～ 14. 7)

嫩叶 Young leaves 71. 9 (54～ 82. 3) 3. 2 (0. 7～ 6. 3) 18. 2 (7. 8～ 36. 3) 5. 0 (3. 4～ 7. 5) 15. 4 (1. 8～ 32. 7)

　　数据表示每种成分相对干重的百分比的平均值与变化范围, 种子的数据指在湿重状况下测定[9 ]F igures are m ean

and range of % each component relat ive to dry m ass. D ata fo r seeds refer to w et m ass

3. 3　肉果搬运

肉果搬运是肉果植物扩散和更新中的关键过程, 因为种子和幼苗在母树附近的死亡率非常高[36～ 39 ]。

如果肉果不具有明显的颜色特征, 则有可能留在母树附近不被动物取食, 由于缺少动物搬运过程的种类,

一般很难在新的生境中定居。洋常春藤 (H ed era helix ) 和西洋接骨木 (S am bucus n ig ra ) 等物种就属

此例[17 ]。

微生境在影响肉果搬运和取食速度中作用似乎不大, 因为我们所参考的文献中涉及这一过程的研究,

肉果搬运速度并没有显示较大的差异[4, 24, 40 ] , 仅有D enslow 的研究发现, 大小相似的灌丛中, 每天肉果搬运

速度从 2～ 1374 颗, 表现出非常明显的肉果搬运格局[36 ]。肉果搬运的空间格局可能反映生境之间差异。例

如, 尽管, 林内总的黄果山胡椒 (L ind era benz oin)肉果在数量上占优势, 但肉果搬运速度在林窗内就超过了
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森林内部[7 ]。在破碎斑块内, 被隔离的灌草层内肉果搬运速度较快[26 ]。取食过程和搬运速度随不同的景观

而异, 但很少有人在区域和生物区系等大尺度上来探讨肉果搬运过程的差异[41, 42 ]。

3. 4　种子雨和种子扩散

3. 4. 1　相关的种子扩散模型　风和动物等媒介扩散种子引起种子下落的过程, 可形象的描述成种子雨

(seed rain)。种子雨的空间格局代表了随后的植物群落建成和组成的平台, 因此量化种子雨的格局与决定

机制是探讨和研究植物群落组成的重要步骤。一般的, 种子分布格局是由扩散媒介和植物个体特征之间的

相互作用格局决定的。因此, 种子扩散被认为是联系母树和植物子代空间分布格局的关键过程[16, 21, 43 ]。

肉果植物种子的扩散媒介一般是风和果食性动物。N athan 提出的模型较好的阐述了在开阔和郁闭的

景观类型中风媒肉果植物种子的扩散机制[44 ]。

(1) 对数风剖面模型 (T he logrithm aic w ind p rofile model) :

D =
U 3

K (F - W )
(H - d ) ln

H - d
e × Z 0

+ Z 0

　　D 为种子扩散的水平距离,U 3 是阻力速度, K 是常数 (= 0. 4) , Z 是高出地表的高度, Z 0 和 d 是估计参

量, 表示水平运行为零时的运行距离和高度。H 是种子释放的高度, F 代表种子在空中飞行的末速度,W 代

表种子的垂直方向的平均飞行速度, 方向向下时取负值, 向上时取正值。

(2)指数风剖面模型 (T he exponen tia l w ind p rofile model) :

D =
U H c ×H c
Α(F - W ) exp

Α(H - H c)
H c

- exp (- Α)

　　H c 林冠高度, U H c是处于林冠时的飞行速度, Α为衰减系数 (或称林冠系数, 随林冠密度增加而增加) ,

其它符号意义同模型 1。

3. 4. 2　尺度与风扩散种子的扩散格局　在微生境和生境尺度上, 风扩散肉果植物种子没有显示较大的变

化, 而在景观或更大尺度上, 这种差异就比较明显。不同的景观结构决定着风向, 因而影响肉果植物的种子

定居在不同生境中的空间动态[43, 45, 46 ]。N athan 的模型就反映了景观尺度上扩散格局的不同。在较开阔的景

观中, 种子扩散的运动学过程表现为对数的剖面形状 (模型 1) , 其扩散距离主要受灌层影响, 而散生的乔木

对其影响很小; 郁闭景观中 (如密林) , 种子扩散的运动学过程表现为指数形状 (模型 2) , 因而种子扩散距离

主要反映的是林冠高度的影响。

3. 4. 3　尺度与动物扩散种子的扩散格局　在生境尺度上, 动物扩散肉果植物种子表现出的空间变化特征

强烈依赖于植被结构。例如, 鸟类和蝙蝠扩散种子的数量在成熟灌草层内每年的计数可达 300～ 500 粒ö

m 2, 而在开阔的弃耕地上, 每年扩散的种子数量仅为 2～ 3 粒öm 2 [25 ]。可能的原因是在灌层或森林内部提供

了鸟类和其它动物的栖息生态位[9, 25, 47, 48 ]。在山脊、山坡和山谷等不同生境的林下层, 肉果植物种子扩散形

成的种子雨密度差异显著, 这种差异也可能是综合考虑了动物扩散者种群密度的结果[49 ]。

种子扩散格局的差异, 也反映在微生境尺度上。例如Ho ll 的研究表明, 动物栖息位置的高度和结构、果

期的长短、以及肉果大小都影响种子雨组成和种子扩散, 直至影响林冠下种子的分布和植物建成格局[50 ]。

Schupp 认为, 栖息位置的高度影响种子雨, 可能是因为给动物提供更多的取食机会, 或者增加了对取食者

的保护。这表明更多的幼苗愿意定居在高大的乔木底层, 特别是树荫 ( shade) 增加了幼苗萌发和生存的

环境[51 ]。

人类活动造成的森林片段化, 限制了肉果植物种子潜在的扩散能力, 此种情况下, 森林内部的鸟类、蝙

蝠和昆虫通过扩散种子到附近的破碎生境, 联结了残留的森林片段, 能促进植被结构和组成的恢复, 因而

被认为是连结景观元素的最重要的分类单元[52 ]。边缘影响种子扩散, 其反馈效应会随着时间的推移而改变

边缘本身的位置和结构。特别是在热带生态系统, 肉果植物产生巨大数量的肉果被鸟类所食, 此种系统中,

边缘可能以更复杂的方式影响种子扩散[26, 27 ] (见图 1)。

3. 5　种子取食

肉果植物的种子取食是扩散中研究较多的过程之一, 多数研究反映的是啮齿类取食种子的过
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图 1　热带生态系统中边缘与种子扩散之间的相互关
系
F ig. 1　Relationsh ip betw een seed dispersal and edges
effect in trop ical eco system s
边缘直接改变微生境条件, 改变果食作用的动物栖息
(箭头①)和植物生存 (箭头②)的生境条件, 而影响动物
为媒介传播的种子扩散。边缘通过改变果食性动物的资
源基础 (箭头③)和肉果植物 (箭头④) , 间接影响种子扩
散。随着时间推移, 种子扩散反过来影响边缘的结构和
位置 (箭头⑤所示) Edges m ay influence an im al2m ediat2
ed seed dispersal directly th rough changes in m icrocli2
m atic condit ions and the distribu tion of su itab le hab itats
fo r frugivo rous b irds (arrow 1) and p lan ts (arrow 2).

A lternatively, edges m ay influence seed dispersal indi2
rectly th rough changes in the resource base of frugi2
vo res (arrow 3) and fru it ing p lan ts (arrow 4). O ver
tim e, seed dispersal, in return, can affect the structure
and location of edges (arrow 5)

程[25, 38, 53, 54, 55 ]。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, 但不同

种类的种子被取食率不同。Ko llm ann 经研究发现, 欧

洲甜樱桃 (P runus av ium ) 种子的 87% 被啮齿类动物取

食, 单子山楂 (C ra taeg us m onogy na)的种子有 59% 被啮

齿类动物取食。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, 因而表现了时空上的一

致性[25 ]。究其原因, 是因取食种子的动物类别和数量均

较多, 包括啮齿类、鸟类、哺乳类和昆虫等都能取食种

子, 因而扩散前后肉果植物的种子受到取食者的压力

都很强。

生境尺度上的肉果植物的种子取食表现出一致的

格局[16, 56 ]。例如, 在开放生境中啮齿类动物的取食强

度, 比在处于演替中段的植被或是灌草层中要高; 鼠类

对地表种子的捕食率比在土层内的种子要高。种子被

取食水平因空间不同而异, 如在有无幼苗的生境中, 种

子被取食差异就非常大。在土壤种子库中的种子, 也会

受到昆虫的直接取食, 但处于较深土壤内的种子被取

食率低于土壤表层。

种子取食也可能受微生境尺度差异的影响。但似

乎还没有一致的格局来反映微生境对肉果植物的种子

被取食的影响。例如,W herlan 发现, 森林底层中在伐

木旁边的取食强度是植物活体附近的两倍[57 ] , 而 Ho ll

的研究却发现微生境对种子取食没有影响[42 ]。景观和

区域尺度上种子取食强度的研究比较少, 仅有 H um le

对不同景观类型中种子取食水平进行了比较, 发现演替时期灌层中种子取食速度高于草地中的速度[53 ]。在

大洲之间的种子取食强度也有差异, 在澳洲、南美洲的取食强度低于北美洲和南非等地[6 ]。

3. 6　种子库动态

种子库通常被认为是植物更新过程中具有的一种优势性策略, 因为种子库的存在, 可以提高种子和幼

苗在生境中的存活率。但种子库的优势只有在种子的远距离扩散才能得到体现[21, 58, 59 ]。肉果植物种子库巨

大而且一般的种子不具备休眠特性, 因此生态学者们大多认为种子库在肉果植物扩散中作用不大。这种观

点也许是错误的, 例如, 长期存在的针樱桃 (P runus p ensy lvan ica) 种子库就在森林群落动态中扮演重要作

用。Ko llm ann 的研究也发现土壤种子库对于林窗内的肉果植物群落的早期演替是一种策略, 这种策略对

于肉果植物种子度过严酷的生存环境以寻机萌发和定居非常重要[25 ]。

肉果植物种子库在生境之间存在差异。例如, 在演替的灌丛和草丛中, 在河岸林内和山谷以及山脊之

间的种子库差异[60, 61 ]。灌层中肉果植物种子库数量可以多达 2000 粒öm 2, 而在草地里种子数量要少得多。

生物和非生物因子的影响, 将种子裸露于土层表面而萌发或者被取食, 使得微生境尺度上的肉果植物种子

库的动态也存在较大差异。例如, T homp son 研究发现, 在林窗和林冠下、在草丛中和苔藓斑块中的种子库

密度差异就反映了这种格局[62 ]。

种子库或土壤种子库的研究已有很多[63, 64 ]。但遗憾的是, 像 Edw ard 专门研究肉果植物南部杨梅

(M y rica cerif era)群落覆盖下的土壤种子库[60 ]的研究很少, 也缺少野外实验来集中探讨肉果植物种子库动

态及在群落动态中的作用[65 ]。而且, 自然状态下观察不同空间尺度对肉果植物种子库动态的影响, 以及观

察随后的种子萌发、幼苗和幼树的存活过程的研究方法, 也没有得到彻底解决。
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3. 7　种子萌发与幼苗定居

除母树和种子大小和质量等个体差异影响种子萌发外, 其它的非生物因子也影响种子的萌发过程。某

些种类的肉果被取食后排出动物体外, 可以增加其种子萌发比例, 但多数情况下这可能是肉果被搬运到适

宜微生境的结果。调查尺度对种子萌发的影响比较困难, 一般影响种子萌发主要是微生境尺度上的环境条

件, 比如光照、水分和温度条件。因此, 采取在室内或温室条件下模拟种子萌发可以反映出这种相互作用格

局。也可以在微生境中直接统计种子萌发的差异, Gill 发现林窗下的种子萌发比例高于密林灌草层中比例

2～ 6 倍[66 ]。R ey 研究表明微生境尺度上的温度条件影响齐墩果 (O lea eu rop aea)解除休眠的时间和萌发, 萌

发的差异也清楚地体现在灌草层中和开阔的生境, 与 Gill 的研究结果相同[3 ]。

多种因素影响肉果植物的幼苗定居, 如草食作用、病原体以及与同胞和母树之间的竞争[2, 67, 68 ]。如果种

子扩散到安全地点后, 能否成功定居很大程度上取决于微生境条件。如果种子在适宜的微生境中萌发, 幼

苗成活和成功定居的机会增大。相反, 如小尺度上的温度、光照和土壤湿度等条件不适宜, 萌发成功机率很

小, 而且萌发后的幼苗, 死亡率会较高。R ey 发现微生境尺度引起齐墩果幼苗死亡的原因依此是: 水胁迫

( 70% ) , 昆虫的取食 (10% ) , 真菌感染 (5. 8% ) , 可见微生境影响最重要, 而幼苗密度与其幼苗死亡率

无关[3 ]。

由于竞争的差异, 幼苗定居在生境尺度上也表现出同样的空间格局。相关的研究, 一般反映在母树附

近幼苗死亡率远高于逃离母树制约的幼苗。这些都支持 Janzen2Connell 的逃逸假说。H errera 在野外实验

中对一种木犀科 (O leaceae) 植物 P h illy rea la tif olia 的幼苗存活研究时发现, 连同植物物种丰富度、植被覆

盖组成, 生境类型是影响幼苗定居的主要因素[19 ]。Schupp 发现热带山地雨林中, 林窗内幼苗被取食比例 8

倍于郁闭的森林中, 这种巨大的差异对于植被动态或森林的演替都是非常重要的[51 ]。

3. 8　肉果植物分布

扩散过程的最终结果影响到肉果植物分布格局。在中尺度上, 植物的分布在演替的变化中反映出来,

部分是由于肉果植物扩散的结果。一般地, 肉果植物定居在林内、林缘或灌层边缘比较多, 这种生境中为鸟

类等扩散动物提供了足够的栖息生态位, 而风扩散的肉果植物种类在开阔的生境中较多。大尺度上, 植物

分布随林窗斑块、森林边缘梯度而变化。主要的原因是景观结构影响扩散者行为, 使种子雨组成产生差异,

因此而影响植物分布和多度[69 ]。肉果植物分布变化也反映在区域尺度上, 主要的影响因子可能是定居位置

土壤的理化性质、气候限制和物种本身的历史。例如, 由于气候的限制, R ubus rad u loid es (悬钩子属的一

种)在相同的区域分布时, 仅限于海拔高 100～ 300m 的位置, 气候格局也能解释 R ubus g ra tus (悬钩子属的

一种)主要分布在欧洲北部海岸的低地[70 ]。

4　研究展望

本文综述了不同空间尺度下的肉果植物扩散过程的差异与格局, 其它影响扩散的因子也不能忽视, 如

干扰类型、植物的生活史特征以及表现型限制等。另外, 扩散过程所反映的空间尺度格局也可能是时间变

化的结果, 例如动物消化果肉速度随不同的生境类型和肉果丰度而异, 丰产年的速度比较低, 可能反映的

是果食性动物消耗完肉果的一种时间调整[54 ]。D idier 也发现, 较大时间尺度上, 肉果大小等特征影响种子

扩散格局。因此, 肉果植物扩散格局可能是综合时间和空间尺度两方面的结果[39 ]。

早期对肉果植物扩散过程的研究, 重点放在被假定呈进化关系的果食过程和果实特征方面。随后, 更

多关于果食格局、果实特征的变化以及描述特殊的植物或群落和果食过程之间的关系得到详细阐述。然

而, 很少的研究注意到果食作用格局、种子和幼苗死亡以及肉果植物群落的统计格局在不同空间尺度上的

差异, 而且果食选择的进化顺序、果实成熟时间和运动格局也很少有详细的解释。也很少有研究探讨相同

过程在不同空间尺度上的比较, 尺度的研究范围不平衡, 多集中在微生境和生境尺度上的肉果植物扩散格

局, 涉及景观和区域的研究很少。另外, 可能由于实验设计和统计方法的原因, 或是干扰类型、植物生活史

策略或遗传特征的原因, 一些扩散过程的空间格局产生不一致所引起的争议, 对于理解肉果植物扩散格局

产生的阻碍也是不容忽视的。

植物扩散生态学研究在国内外已经引起广泛的关注。然而, 国内的研究, 对象多集中在自然更新率低
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的物种或其它坚果植物[71, 72 ] , 肉果植物扩散过程的相关研究相对较少[55, 73, 74 ]。肉果植物扩散过程与不同空

间尺度下的扩散格局方面的研究, 对于探讨动植物之间的互惠的协同进化关系、肉果植物与生物多样性的

相互关系有着不可替代的作用, 因此, 有必要加强在这方面的工作。
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