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封面图说: 鹤立———丹顶鹤是世界 15 种鹤数量极小的一种,主要栖息在沼泽、浅滩、芦苇塘等湿地,以捕食小鱼虾、昆虫、蛙蚧、
软体动物为主,也吃植物的根茎、种子、嫩芽。 善于奔驰飞翔,喜欢结群生活。 丹顶鹤属迁徙鸟类,主要在我国的黑

龙江、吉林,俄罗斯西伯利亚东部、朝鲜北部以及日本等地繁殖。 在长江下游一带越冬。 在中国文化中有“仙鹤冶之
说。 被列为中国国家一级重点保护野生动物名录,濒危野生动植物种国际贸易公约绝对保护的 CITES 附录一物种
名录。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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植物种群更新限制
———从种子生产到幼树建成

李摇 宁,白摇 冰,鲁长虎*

(南京林业大学森林资源与环境学院, 南京摇 210037)

摘要:更新限制是指种子由于各种原因,不能够萌发并生长成幼树。 它作为解释生物多样性的理论,一直受到国内外群落生态

学家关注。 从种源限制、传播限制和建成限制 3 个角度,对更新限制机制研究进展进行了综述。 从种源限制而言,时空因素是

影响植物种群更新限制的重要因素,因为植物结实量存在明显时空变化,造成植物更新个体出现明显的时空规律。 从传播限制

而言,传播数量、距离和食果动物行为均限制植物种群更新。 数量上,缺乏有限传播者势必减少传播数量,但如果种子拥有较高

质量,则能逃脱数量限制;距离上,植物更新个体显示出明显的 Janzen鄄Connell 格局,但传播距离趋向稳定,形成植物种群的进化

稳定对策;食果动物行为上,不同传播者对更新贡献存在差异,捕食者直接降低更新,融入两类动物行为的模型更能反映食果动

物对更新的限制。 从建成限制而言,环境因子制约植物生长。 小尺度下,微生境的好坏对于植物幼苗建成至关重要;大尺度下,
植物提供较好的广告效应则能摆脱生境限制。 将传播者行为、捕食者行为与幼苗的空间分布格局、种子传播机理模型等结合,
建立植物更新限制机理模型应是更新限制未来的研究热点。 选择稀有种和古老种为主题的长期更新限制研究,为种群恢复提

供指导,也是未来重要研究方向。
关键词: 更新限制; 种源限制; 传播限制; 建成限制

Recruitment limitation of plant population: from seed production to sapling
establishment
LI Ning, BAI Bing, LU Changhu*

College of Forestry Resource and Environment, Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, China

Abstract: Recruitment limitation, which occurs when seeds do not germinate and successfully develop into saplings, can
result from three broadly defined mechanisms: ( i) source limitation, which occurs when recruitment is limited by low
population鄄level seed availability; ( ii) dissemination limitation, which occurs when recruitment is limited by a failure of
dispersing seeds to reach potential recruitment sites; and (iii) establishment limitation, which occurs when recruitment is
limited by unsuitable biotic or abiotic environmental conditions. Recruitment limitation is an active research area for
community ecologists as it potentially explains biodiversity patterns. In this article, we review research on recruitment
limitation including source limitation, dissemination limitation and establishment limitation. Source limitation may occur in
the early stages of plant regeneration and it is affected by small population sizes, temporal changes of plant productivity and
habitat patch quality. Spatiotemporal changes in the condition are the main factors influencing plant recruitment. Mast
seeding and high habitat patch quality may attract frugivores, helping plants avoid source limitation. Dispersal rate and
distance, as well as frugivore behavior, could affect plant dissemination limitation which is the most important cycle in
recruitment limitation. A lack of effective dispersers will reduce the number of seeds dispersed, which restricts recruitment.
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But high quality of seeds may help it escape limitation. For distance鄄restricted recruitment, recruitment patterns of plant
species conform to those predicted by the Janzen鄄Connell hypothesis. Species with seeds capable of long distance dispersal
are less impacted by spatially non鄄random mortality than those with seeds moving shorter distances. Through coevolution,
the specific dispersal kernel of a plant population should be an evolutionary stable strategy that optimizes plant recruitment.
For plants restricted by the behavior of animal dispersal vectors, non鄄random movement of frugivores would lead to seed
aggregation, causing high density鄄dependent mortality. Different dispersers can make different contributions to recruitment.
However, predators always decrease the density of seeds and seedlings. Few studies have incorporated animal behavior into
seed dispersal models; a modified model incorporating animal behavior can better reflect the pattern of recruitment.
Environmental factors play important roles in establishment limitation. At small scales, environmental conditions can affect
seedling recruitment. For instance, soil nutrients are important for seedling growth and poor or excessive soil nutrients may
limit growth. Seedling growth is also influenced by water availability. Shade鄄tolerant species can adapt to low light
conditions, but late鄄succession species need better light conditions. Seedlings show greater survival and growth in canopy
gaps than beneath the canopy. Living with heterospecific neighborhood can enhance seedling growth. At large scales,
different vegetation types vary in their suitability for sapling establishment. However, plant species can avoid habitat
limitation by attracting animal dispersal vectors. Future research should focus on developing a mechanistic model of plant
recruitment limitation by incorporating behavior of dispersers and predators, and the spatial pattern of seedlings. Forest and
wildlife managers also need to work together to account for spatial mechanisms of recruitment limitation for rare species over
the long鄄term.

Key Words: recruitment limitation; source limitation; dissemination limitation; establishment limitation

种子植物天然更新有两种方式,即无性繁殖和有性繁殖(种子繁殖),后者是种子植物最重要的繁殖方

式。 大多数种子植物天然更新指成熟种子离开母树后,在适宜生境中萌发出幼苗、建成幼树的过程[1鄄2]。 然

而种子离开母树后,并非所有种子的命运都相同[3]。 因为群落中剩余的生态位是有限的,仅有少量种子能成

功建成幼树完成更新,多数种子常受到更新限制而死亡[4]。
更新限制是指由于各种原因,种子不能够萌发并生长成幼树(从种子到幼树阶段受到限制)。 它主要是

来自以下 3 种机制:种子可获得性低,导致有效传播率低,引起种源限制;种子不能扩散到合适地点而受到传

播限制;扩散到微生境后,受生物和非生物因素影响而不能生长成幼树,导致建成限制(图 1) [4鄄6]。 3 种机制

直观地反映植物鄄环境因子、植物鄄食果动物和植物鄄植物之间的关系,它作为解释生物多样性的理论,一直受到

国内外群落生态学家关注[3, 7鄄11]。 从 2000 至 2010 年,食果动物与种子传播(Frugivores and seed dispersal,
FSD)会议中有关更新限制的文章逐渐增多,更多支持更新限制的证据被发现。 2010 年在法国蒙特利埃举行

第 5 届 FSD 会议 ( Frugivores and Seed Dispersal: Mechanisms and Consequences of a Key Interaction for
Biodiversity)中,种子传播机制及其对生物多样性的影响作为大会主题备受关注,这也标示着联系种子传播和

维持生物多样性的更新限制已成为国际研究的主流。
在植物群落中,为何存在高的物种多样性? 物种间如何避免竞争达到稳定共存? 群落中剩余的生态位有

限,每种植物如何在有限的生态位下完成更新? 这些正是更新限制所关注的重点。 鉴于此,本文从种源限制、
传播限制和建成限制 3 个角度,对更新限制机制的研究进展进行综述,通过对更新过程中 3 个关键环节的案

例分析,期以揭示每个环节中影响植物种群更新的限制因子,并更好地从理论和实践上探寻植物种群续存和

生物多样性维持的理论机制。
1摇 种源限制

种源限制是指种子生产量低而导致有效传播低,更新幼苗数量受到种子生产量大小的限制(图 1) [4]。 种

源限制主要源于以下两种状况:植物种群呈小种群状,种子可利用性低,从而降低了有效传播的数量;植物种

5266摇 21 期 摇 摇 摇 李宁摇 等:植物种群更新限制———从种子生产到幼树建成 摇
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子生产量呈现出明显的时空变化,导致种子有效传播出现明显的时空特征,造成小斑块、小年内植物种子有效

传播较低[12]。
国外研究者常选择在固定大样地中,设计种子增加实验,判断额外增加种子是否发芽,以此确定植物更新

是否受到种源限制影响。 受植物生活史周期长短所限,实验对象大多选取短命植物。 很多大样地实验发现,
种子额外增加和更新幼苗数量呈正相关;种子格局呈现出明显的时空变化[13鄄14]。 这说明种源限制一直存在

于植物种群更新限制的起始阶段,且存在明显的时空变化。
时空因素是影响植物种群更新限制的重要因素。 从时间尺度而言,大小年果树结实是影响种源限制的重

要因子。 大年果实生产量增加,果实的广告效应也明显增加[15]。 如我国特有的珍稀树种南方红豆杉(Taxus
chinensis var. mairei),其“果实冶假种皮红色,大年中“果实冶的高产量促使大量的捕食者前来捕食,而捕食者中

除了主要传播者红嘴蓝鹊(Urocissa erythrorhyncha)外,其他小型鸟类也参与进来。 这些额外的种子捕食增加

了植物传播的潜在几率。 而小年,仅红嘴蓝鹊等少数传播者会去采食,传播者、传播次数均小于大年[16鄄17]。
红松(Pinus koraiensis)结实有以 3—5 a 为周期的大小年之分,大年多余的种子生存下来,提高了土壤种子库

密度,从而促进更新[18]。 因此,随着大小年结实量的变化,吸引鸟类的广告效应呈现出明显差别。 吸引额外

种子捕食者,造成更多的种子传播是造成更新幼苗呈现大小年差异的主要原因。 从空间尺度而言,动物眼中

的植物果实呈现出明显的斑块化分布。 在不同质量斑块中,动物移动符合理想自由分布规律[19]。 因此,高质

量斑块中种子传播次数显然大于低质量斑块,这样更新幼苗也显现出明显的空间变化规律。
然而种源限制仅是从果实结实量上限制更新。 当种子离开母体后,种子若想成功更新成幼苗还需面对更

多的挑战,如传播限制、建成限制。

传播限制

建成限制种源限制

图 1摇 植物种群更新限制[11]

Fig. 1摇 Population recruitment limitation of plant[11]

2摇 传播限制

传播限制是更新限制的关键环节之一,它主要指种

子离开母体后,由于各种原因不能到达合适的萌发地

点,从而导致植物种群更新失败(图 1)。 受到破碎化影

响,生境中种子传播者丧失导致植物有效传播次数的减

少,从而引起数量上限制传播[8];离开母树后,种子到

达的位置与母树过近,从而由于母树下大量的捕食者及

真菌而丧失萌发可能,引起距离限制传播[20];种子的被

动运动过程与食果动物行为相关。 异质的环境常造成

动物行为方式产生差异,直接影响种子到达的地点,从
而导致动物行为限制传播。 这 3 种机制从数量、距离和

动物行为的方面体现了植物种群更新传播限制的原因。 传播限制是解释植物生物多样性维持的理论[7],逐
渐成为国内外该领域研究的热点。
2. 1摇 数量限制传播

种源充足不受限制时,也未必能促进更新。 如果缺乏有效传播者、缺乏有效传播次数依然会影响植物种

群更新,这种情况常称为数量限制传播[12]。
有效传播者是指能将植物种子直接运送至远离出生地区域的动物类群。 然而如何吸引有效传播者,降低

捕食者,这对于植物种群进化来说是一个很重要的问题。 在植物群落中,植物种群和当地传播者、捕食者构成

了一个相对稳定的互利共生关系。 传播者丧失意味着这种关系被扰乱,种子传播次数下降,不利于更新。 对

坦桑尼亚东部乌萨姆巴拉山梧桐科特有树种(Leptonychia usambarensis)更新研究发现,破碎化将森林分为连

续片段和破碎片段,破碎片段中植物种子的传播次数明显要比连片森林少,从而直接影响了树种的更新,这可

能是由破碎化片段中鸟类传播者减少造成的[8, 21]。 对印度东喜马拉雅山溪桫(Chisocheton paniculatus)、红果

葱臭木(Dysoxylum binectariferum)和腺叶暗罗(Polyalthia simiarum)等 3 个树种的更新研究发现,干扰生境中
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溪桫扩散限制显著大于其他两个,但 3 个树种都呈现出幼苗、幼树下降的趋势。 这说明干扰打破了犀鸟类与

这些大种子植物之间的互利共生关系,传播者的丧失导致植物群落更新成功率低、走向单一而丧失群落多样

性[9]。 同样,对新西兰两种大种子植物琼楠(Beilschmiedia tarairi)和棒果木(毛利果)(Corynocarpus laevigatus)
的更新研究发现,传播者丧失引起的传播失败造成更新幼苗下降率达 66%—81% [10]。 因此,有效传播者在植

物更新中扮演很重要的角色,一旦其丧失,原有的互利共生关系被扰乱,从而导致植物种群更新失败,降低群

落中物种多样性。
但并非所有种子有效传播次数减少都会降低更新,像拥有高营养果实或高质量种子的树种则能逃逸数量

限制。 从果实营养而言,高营养的果实在动物最优食谱中占据关键的地位,它常是动物优先利用的食物。 因

此,高营养的果实常能吸引传播者采食促进传播而逃离限制,它是靠果实营养取胜的[22]。 从种子质量而言,
种子形态进化中产生两种策略,一种是果实形态小而数量多,称为 r 策略;而另一种形态大而数量少,称为 K
策略。 对于 r 物种,有效传播者减少的确会降低其更新,因为它是靠数量逃逸更新限制;而对于 K 物种而言,
次数减少未必会降低其更新,因为它是靠种子质量取胜[23]。 在智利中部连片的森林中,食果动物数量是破碎

化森林的 2. 4 倍,被鸟取食后种子的萌发率是未被取食种子的 2. 2 倍,但连片森林中马基树(Aristotelia
chilensis)更新幼苗的数量却不如破碎化森林,这暗示减少食果动物传播次数,未必会降低更新,幼苗更新的成

功受到种子质量的影响[24]。
总体上来说,传播次数下降会降低大多数植物更新成功率。 但对于某些植物,传播次数下降并不一定会

降低其更新,因为它们本身就具有高的生存能力。
2. 2摇 距离限制传播

距离是衡量植物之间空间关系的重要因子,它能够客观反映更新幼树、同种成树、不同种成树之间的空间

关系[25]。 在植物种群更新中,密度或距离制约的幼苗死亡率会降低物种在一个地点取代自身的可能性,从而

为其它物种的定居提供了可能,这样的生态学过程最终提高整个植物群落的多样性[26鄄28]。 因此,以距离作为

更新限制研究主题,能够揭示群落中物种多样性维持的机制。

图 2摇 种子密度的距离及空间效应[4]

Fig. 2摇 Distance and space effect of seed density[4]

A 随着距母树距离增加,种子密度呈现出下降趋势;B 种子密度与食果动物栖树之间关系,栖树区域种子密度高

Janzen 和 Connell 等以距离、密度两个因素提出空间逃逸假说(J鄄C 假说),认为种子扩散以母树为中心,
邻近母树的种子和幼苗存在较高的死亡率,这种对植物的更新限制有助于维持群落物种多样性。 J鄄C 假说主

要由以下两个过程构成:(1)大多数植物种子自然掉落在母树周围,种子密度和与母树距离呈现出明显的负

相关(图 2A),且距离的远近随结果期变化而波动;(2)在母树附近存在大量的植物病原菌或捕食者,种子和

幼苗是他们的主要食物来源,这就导致了母树附近种子和幼苗的高死亡率[29鄄30]。 在这两个生态过程的相互
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作用下,植物更新显示出随与母树距离而变化的种群增补曲线(population recruitment curve, PRC)。 随着距

离的增加,植物更新个体的数量也呈上升状,且逐渐趋于稳定。 曲线存在一定范围,在此范围内种子得以萌

发,部分能建成幼树[31]。 达到稳定时,与母树距离可定义为植物种群更新的临界逃逸距离。 在距离之内的种

子或幼苗将受到距离限制而制约其生长[32]。 近年来,验证各类型植物群落 J鄄C 假说一直成为群落生态学家

所关注的热点。
对法属圭亚那高大苦油楝 ( Carapa procera),白利利堪蔷薇木 ( Licania alba) 和亚马逊沃埃苏木

(Vouacapoua americana)等 3 种不同传播能力植物的 PRC 研究表明,在生活史早期的 3 个阶段中,3 种植物

PRC 变化显示出一个特点:改变均远离同种成体;树种的远距离传播受到空间非随机死亡率的影响要低于近

距离[33]。 在连片的亚马逊低地森林中,对 11 个常见树种约 1050 颗实验幼苗的生存研究表明,在远离母树的

区域(F鄄site)所有树种幼苗存活率要比近母树的区域(N鄄site)高 40% ,幼苗平均寿命长 75% ,这说明在热带雨

林中植物更新早期阶段具有明显的负密度制约效应,反映出典型的 J鄄C 模型结果[20]。 同样在该区域,Swamy
等[3]比较 15 种常见树种空间分布及种子掉落的空间格局发现,所有树种更新幼苗的空间分布格局与依据种

子掉落密度预测的格局均不相似。 种子效率(种子生长成幼树的成功率)和幼苗、同种成树之间距离有明显

关系,更新区域中最远距离可达到最近距离的 30 倍以上。 更新幼树和种子密度格局的显著不耦合暗示着母

树周围高密度种子分布区域几乎所有幼树更新失败。 本结果以空间直观模型预测和野外实际观察相结合,为
J鄄C 假说提供了强有力的支持。 J鄄C 格局在外来种入侵环节中也扮演重要角色。 在美国康涅狄格州的封闭树

冠森林,比较 2 个外来种和 6 个本地种更新发现,J鄄C 格局在本地种和外来种中都很显著,外来种挪威枫(Acer
platanoides)的扩散限制很可能限制了他们在封闭树冠森林的入侵能力[34]。 对鼎湖山针阔混交林锥栗

(Castanopsis chinensis)种子距离制约研究表明,锥栗种子被脊椎动物取食,不呈现距离制约格局;而被病原体

侵染的种子命运则支持距离制约假说[35]。 这表明,无论是外来种和本地常见种,它们的更新均显示出明显的

J鄄C 格局,说明距离效应在群落多样性维持中,始终扮演着重要的角色。
虽然距母树近的种子死亡率较高,但母树所在的生境确实是适合种群续存的适宜生境。 然而离开母树一

定是利大于弊么? 离开“家冶后,种子要去面对未知的环境。 种子传播事件仅提高部分种子的多态性,从而在

适宜环境出现时进化。 传播的距离即是对环境多样性的响应,也是对不可预测环境的响应[36]。 因此,传播并

不是一味远离母树,在最远传播距离上存在着一定的阈值。 在长久进化过程中,植物种群的传播距离已经趋

向稳定,最终达到种子传播距离的进化稳定对策(ESS)。
2. 3摇 食果动物行为限制传播

离开母树后的种子运动常是被动过程,它是由食果动物行为策略所决定。 随着尺度的推绎,动物的栖树

选择、移动行为、栖息地利用等均显著影响种子格局分布[37]。 高隐蔽的栖树能为动物提供良好的安全条件,
却只能提供植物萌发较差的光条件。 不同异质生境下,动物的移动模式常表现出显著差异[38],随着生境异质

性的增加,动物也表现出不同的生境选择偏好,种子空间分布格局也受到动物栖树选择的显著影响(图
2B) [2, 39]。

定向传播(directed dispersal, DrD)假说认为动物传播具有定向性,往往将种子搬运到适宜萌发的区域,
这种提高种子到达适宜幼树建成区域的概率(非随机)对于植物适合度是有利的[1]。 但是,这种定向搬运增

加种子沉积,可能会提高密度依赖死亡,进而损害生境的适宜性,所以,一些学者据此否定 DrD 对植物适合度

有利的假定[40]。 这也说明了在动物种子传播系统中,动物非随机移动常导致种子聚集(图 2B),造成高密度

依赖死亡率,从而直接限制植物种群更新。
目前,对于食果动物行为限制传播研究是以野外收集动物行为、种子空间格局数据为基础,构建基于个体

的空间直观模型。 通过模型的数学模拟和真实情况核实,以此开发融入动物行为限制的植物更新模型。
Russo 等[41]在大尺度下,结合动物行为制定随机空间直观模拟模型,预测灵长类传播树种肉豆蔻(Virola
calophylla)的种子格局,发现肉豆蔻种群的传播空间尺度很大,因为蜘蛛猴(Ateles paniscus)经常将种子传播至
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100 m 外。 模拟的种子格局为异质性,这种异质性是因为聚合种子(在夜栖地传播)和分散种子(在觅食地和

休息地疏散)造成。 相较于没有融入传播者行为的模型,融入动物行为后模型对肉豆蔻种子格局预测更好。
这说明将传播行为纳入模型后,更能客观反映更新个体格局。 用个体直观模型去模拟蜥蜴特有种(Podarcis
lilfordi)与一种多年生灌木(Daphne rodriguezii)传播及种子命运发现,蜥蜴消化能力对幼苗萌发的影响程度、
蜥蜴的移动速度、生境选择、活动节律仅对更新产生小的影响。 传播距离和更新可能性存在着权衡;最优的更

新区域并不是成年树种密度最大的区域。 这说明不同种传播者行为对于植物更新贡献存在差异。 但捕食者

常直接降低种子及幼苗的密度[42]。 Mari 等[43]将种子捕食者移动策略(理想自由分布)融入种子传播模型,进
行数学模型发现,植物更新呈现出“驼峰模式冶,而这种驼峰模式可以由捕食者对距离或种子丰富度响应来

决定。
因此,动物行为对于植物种群更新产生一定的影响,但可能会由于传播者或捕食者类群差异而贡献不同。

所以,收集植物的主要传播者或捕食者行为,并将其融入种子传播模型中,才能更好地反映植物种群更新的真

实格局。
3摇 建成限制

并非所有逃脱传播限制的种子都能萌发出幼苗。 种子所到达的生境,常决定它能否成功更新。 生境常包

含多种限制因素,如土壤、水分、阳光、种间竞争、种内竞争和捕食者等,前三者常被称为非密度制约,而后三者

称为密度制约[7]。 由环境中密度制约和非密度制约导致植物种群更新失败,称为建成限制(图 1)。 种子质量

特征决定了植物是否能逃离建成限制。 K 物种种子质量较高,在生境中建成幼树几率大,易逃离建成限制;r
物种种子质量较低,常通过多次传播到达适宜生境以完成更新[23]。 然而什么样的生境才是植物种群更新的

适宜生境? 通常群落生态学家们将母树或幼树所在的生境作为适宜生境[3,11,44],在适宜生境中幼树建成可能

性最高。 因为在这样的生境中,影响更新的因子相对较弱,从而促使植物顺利完成最后的更新过程。 但大多

数植物种群更新事实是:幼树更新成功率远低于母树繁殖投入成本,更新受到环境中生态因子强烈影响而建

成限制。 随着空间尺度的变化,影响更新成功因子也呈现明显的空间变化规律。
3. 1摇 微生境限制

从小尺度而言,微生境限制主要关注幼苗建成和生长机会的可利用性。 微生境生态因子决定着幼树建

成。 不同种植物的微生境限制因子呈现出不同的变化规律。
土壤养分正是幼苗生长所必须的非生物因素。 土壤贫瘠常不利于植物种群更新。 在美国加利佛尼亚北

部比较入侵种芹叶牻牛儿苗(Erodium cicutarium)在两种土壤中的幼苗建成发现,在蛇纹土壤中的幼苗比在非

蛇纹土壤中受到生物和非生物因子变化的影响更大。 这也暗示芹叶牻牛儿苗种子传播可能存在对土壤类型

选择[45]。 然而并非土壤养分越高,越能促进幼苗萌发。 Henry 等[46] 设计不同梯度土壤养分下,野胡萝卜

(Daucus carota)、贯叶连翘(Hypericum perforatum)、隐稷(Panicum clandestinum)和山茱萸属(Cornus racemosa)
等 4 种植物幼苗建成,结果表明在高肥力浓度下,植物物种更新及多样性均呈下降趋势,这说明高肥力浓度会

导致植物受到较强的建成限制。
水分、光和植物邻居也对幼苗建成起着很重要的作用。 以水分因子而言,水分胁迫造成超过 70%的油橄

榄(Olea europaea)幼苗死亡,这说明水分(主要是雨量)是影响油橄榄更新波动的最主要因子[47]。 以光因子

而言,演替晚期忍耐种则需要更高的光条件,耐阴性较强的物种则对光条件要求较低[48]。 在喀麦隆克鲁普国

家公园中,生长在光隙内二沟槽小鞋木豆木(Microberlinia bisulcata)和二小叶四鞋木(Tetraberlinia bifoliolata)
比在非光隙内要拥有更强的生存和生长能力[49]。 以植物邻居而言,常见树种成树的丰度(大尺度)、稀有种

同种幼苗的密度(小尺度)都强烈影响幼苗死亡率,小尺度下不同种个体反而促进幼苗生长[50]。 这说明,植
物种类不同,微生境中主导限制因子也出现变化。

因此,微生境的土壤、水分、光隙和植物邻居等因子限制着幼苗的生长机会,且不同种植物中主导因子存

在差异。 这说明,微生境的好坏对于植物幼苗建成至关重要。
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3. 2摇 生境限制

从大尺度而言,生境限制关注的是适宜幼树生长生境的可利用程度。 尺度扩大后,微生境因子就可适当

忽略,而大尺度因子对于植物建成就起着不可替代的作用,如植被类型。
不同植被类型对于植物幼苗生长的适宜度存在差异。 像竹林并非是适宜幼苗更新的生境。 竹子对幼苗、

幼树存在消极效应,但是竹子对于森林动态的影响可能开始于森林更新的更早期阶段,即种子格局阶段。
Rother 等[51]对巴西竹林中桃金娘科、樟科、茜草科、蝶形科和山榄科等 26 种植物种子雨密度和组成研究发

现,种子雨密度在竹林生境中并无很大改变。 种子多样性在竹林生境中更高,竹林中上层的高大林木似乎对

维持竹林中种子雨起关键作用。 这说明,纵使是不利的生境,只要目标植物在不利生境中能为食果动物提供

良好的庇护所,就能摆脱生境限制。 在皖南仙寓山,南方红豆杉处于竹林群落的边缘。 当南方红豆杉结实时,
红色的“果实冶产生大量的广告效应,从而吸引大量食果鸟类前来觅食[15鄄16]。 这说明,当处于不利生境中,只
要能提供良好的广告效应,植物就能改变自身的命运。

因此,环境中大尺度因子,如植被类型,常从生境上限制植物种群更新。 但只要植物能够提供较好的广

告,如良好的庇护所、充裕的食物,则能完全摆脱大尺度下的生境限制。
4摇 研究展望

从种子生产到幼树建成是植物生活史中最脆弱的阶段。 3 种限制机制从源头、传播过程、传播后生境限

制着植物种群更新,最终导致植物群落不会变为单一,促使丰富的生物多样性出现。 因此,更新限制常为解释

生物多样性维持的重要理论。
然而大多数关于更新限制的研究仅从植物、生态因子角度去考虑哪些因子对植物种群更新起重要的作

用,并客观分析各种限制之间的关系。 但研究忽视了动物移动行为对于植物更新的影响及更新限制 3 种机制

的强度,也很少有人关注种子捕食者对幼苗的消极效应,仅有少量从模型角度去验证食果动物栖息地利用对

于种子格局的影响[41鄄43]。 因此,更新限制的下一步研究重点应是将传播者行为、捕食者行为与幼苗的空间分

布格局、种子传播机理模型等结合,建立适合植物更新机理模型。 同时,从不同尺度下,开展植物更新限制长

期研究,有助于探寻更新限制不同机制的强弱,从而寻找更新限制中最关键的环节。
稀有种在群落中常体现出稀有种优势;而古老植物很多都是进化上孑遗种,具有许多特殊的生物学特

性[17鄄18, 52]。 这两类植物的野外种群却都呈现出衰退状。 因此,开展以稀有种和古老种为主题的长期更新限

制的研究,可以有效地探寻物种种群续存的致危因素,为稀有种的种群恢复提供指导,这应是更新限制的研究

热点之一。
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