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摘要:植冠种子库是植物适应环境并应对外界干扰的种子生态策略之一,研究了黄土丘陵沟壑区 12 种主要植物植冠种子库动

态,结果表明:杠柳不具有植冠种子库,其他 11 种植物均具有植冠种子库;除了黄刺玫种子在翌年 5 月达到脱落高峰,其他植物

大部分种子在冬季脱落,其中杠柳、达乌里胡枝子、茭蒿、黄柏刺和水栒子的大部分种子脱落集中偏早,铁杆蒿和土庄绣线菊的

大部分种子脱落集中偏晚;植冠宿存对大部分植物种子的萌发特性表现为促进作用;但不同植物种子的萌发时滞对植冠宿存响

应差异较大;9 种植物种子在植冠上宿存至翌年 2 月底,其种子活力仍能维持达 60%以上;该区植物表现出不同的植冠种子库

策略,通过不同的方式来减少干扰的威胁,提高成功萌发与更新的几率,它们或具有较大规模的宿存量、或调控种子萌发特性、
或提高种子维持活力的百分比。 此外,全面了解该区植物形成植冠种子库的机理及对应的生态策略还有待于全面、深入的

研究。
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Abstract: Delayed seed dispersal, leading to form an aerial seed bank, is one way to deal with disturbances in the special
environment. Previous studies on aerial seed bank have focused on the fire鄄prone and arid desert habitats. However, there
are few studies on aerial seed storage in the eroded slope habits, where lack of available soil water due to low soil water
holding capacity caused by water erosion and drought. The dynamics of aerial seed banks, the seed germination and viability
characteristics of 12 main species were studied in the hill鄄gully Loess Plateau, then the aerial seed bank strategies were
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analyzed which adapt the disturbances in the study region. The results showed that the seeds of Periploca sepium can忆t form
aerial seed bank with no seed stored on plants until the end of the next February. While the seeds of the Rose xanthina can
form the persistent aerial seed bank with seeds stored on plants until the next October. The other 10 species excepted
Periploca sepium and Rose xanthina also can form aerial seed bank, which density are not significant high with percentages
of seeds stored on plants below 5% up to the next May. Most seeds of the other 11 species dispersed during the winter,
except the seeds of the Rose xanthina dispersed intensively until the next May. The seeds of the Periploca sepium,Lespedeza
davurica,Artemisia giraldii,Berberis virgetorum and Cotoneaster multiflorus dispersed intensively earlier among 12 species
while the seeds of the Artemisia gmelinii and Spiraea salicifolia dispersed intensively later among 12 species. Delayed seed
dispersal promoted the ability of seed germination for most species. The cumulative percentage of seed germination rate
reached the peak in December for Artemisia giraldii, Artemisia gmelinii and Hippophae rhamnoides, and at the end of the
next February for Sophora davidii, Potentilla chinensis, Syringa oblata, Spiraea salicifolia, and in the next May for
Lespedeza davurica. However, delayed seed dispersal reduced the ability of seed germination for the Berberis virgetorum. The
seeds stored on plants belonged to different species need different time for seeds beginning to germinate. The seeds of nine
species can retain on plants until the end of the next February, of which the percentage of seed with viability reached up to
60%. The percentages of the seeds with viability from five species were increased after stored on plants until the end of the
next February. There were different aerial seed bank strategies for the species to deal with disturbances in the study region.
The seeds avoided threaten from uncertainties of the erosion environments, then germinated and regenerated successfully by
storing more seeds on the canopy, regulating the seed germination and increasing the percentage of viable seeds. Moreover,
it忆s uncertain that weather the seeds can form aerial seed bank in different environments or in different years. The aerial seed
bank types of some species varied as the environmental condition changed, which indicated that the aerial seed bank
dynamics of some species had variability. Thus, more studies should be done in this field.

Key Words: aerial seed bank; canopy鄄stored seeds; seed viability; soil erosion; the hill鄄gully Loess Plateau

植物将成熟种子储存在植冠中并推迟脱落,可形成植冠种子库[1]。 种子的延缓传播可使繁殖体免受种

子败育、捕食及不可预测环境条件等带来的威胁,而且有些种子能够选择合适的时机释放休眠,保证了种子萌

发、幼苗建植及植被更新的种源[1鄄4],因而具有重要的生态意义。
植冠种子库的研究最早可追溯到 1880 年,Engelmann 研究发现北美针叶树的球果具有宿存现象,而且需

要火烧产生的热量引发球果种子脱落[1],此后生态学家们对植冠种子库进行了大量研究,主要集中在易发生

火灾的森林、灌丛及干旱荒漠等生态系统,涉及种子在植冠上的储存规模与动态、种子脱落规律与机制、储存

种子萌发特性与活力维持、储存种子对土壤种子库与幼苗库的补充和更新潜力,及其对环境适应与干扰响应

的生态功能等方面[2,5鄄10]。
Lamont 假设具植冠种子库的一些植物存在于具有季节性雨季的干旱地区[1]。 黄土丘陵沟壑区,由于强

烈的土壤侵蚀作用,降水在坡面难以保持,且土壤持水力很弱,具有很强的干旱特征[11];同时,该区降雨集中,
具有典型的雨季,其植物表现为适应干湿交替的生态策略,符合能够形成植冠种子库的假设之一[1]。 另外,
以往研究对象多集中在植冠种子库储存时间 1a 以上的植物,而少量研究发现,在干旱区植冠种子库储存时间

小于 1 年的植物也具有重要的生态功能[8]。 然而,该区相关研究鲜有报道,只有张小彦等[12] 研究发现,该区

猪毛蒿(Artemisia scoparia)、铁杆蒿(Artemisia gmelinii)、茭蒿(Artemisia giraldii)、黄刺玫(Rose xanthina)、狼牙

刺(Sophora davidii)和杠柳(Periploca sepium)6 种植物具有植冠种子库,并对其储存动态进行了监测。 同时,
研究发现种子脱落受火烧、降雨等影响显著[3, 13],推迟脱落的种子会依据环境条件适当调整萌发特性[8鄄9],而
且种子活力是衡量植冠种子库生态功能的主要标准。 植冠种子库储存的种子被认为提高了活力并可以抓住

适宜的时机及时释放休眠完成萌发,提高幼苗成活、建植的几率[1,8],从而保证了种群的更新以及群落的稳定
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性和多样性[1,14鄄15]。 研究区土壤侵蚀严重,侵蚀干扰贯穿于植物的整个生长、繁殖、更新的过程,而植冠种子

库作为一种生态策略对植物适应侵蚀干扰环境,提高植物的更新、拓展方面应具有重要的作用,但该区相关研

究未见报道。 因此,通过研究该区 12 种植物植冠种子库规模动态、种子脱落动态、萌发特性及其活力维持,探
究土壤侵蚀环境下植冠种子库的生态功能及策略,以完善种子库理论,指导该区植被的生态恢复。

1摇 材料与方法

1.1摇 研究物种的选择

基于已有的研究与野外观测[12],在黄土丘陵沟壑区典型小流域纸坊沟和宋家沟选择了 12 种主要物种进

行了调查,包括演替中后期的多年生草本菊叶委陵菜(Potentilla chinensis),半灌木达乌里胡枝子(Lespedeza
davurica)、铁杆蒿和茭蒿,灌木群落的建群种沙棘(Hippophae rhamnoides)、狼牙刺、杠柳、黄刺玫、水栒子

(Cotoneaster multiflorus)、土庄绣线菊 ( Spiraea salicifolia)、紫丁香 ( Syringa oblata) 及主要伴生种黄柏刺

(Berberis virgetorum)。 12 种植物的基本特征见表 1。

表 1摇 研究物种的组成结构与生态特征

Table 1摇 The species composition and ecological characteristics of study species

物种
Species

科
Family

生活型
Life form

水分生活型
Water ecotype

花果期
Flower and fruit time

果实类型
Fruit type

铁杆蒿 Artemisia gmelinii 菊科 SS X 8—10 瘦果摇
茭蒿 Artemisia giralaii 菊科 SS MX 8—11 瘦果摇
达乌里胡枝子 Lespedeza davurica 豆科 SS X 7—9 荚果摇
狼牙刺 Sophora davidii 豆科 S XM 6—10 荚果摇
菊叶委陵菜 Potentilla chinensis 蔷薇科 PH MX 5—10 蓇葖果

土庄绣线菊 Spiraea salicifolia 蔷薇科 SS XM 6—9 蓇葖果

黄刺玫 Rosa xanthina 蔷薇科 S XM 5—8 聚合果

水栒子 Cotoneaster multiflorus 蔷薇科 SS XM 5—10 核果摇
杠柳 Periploca sepium 萝摩科 S M 5—9 蓇葖果

紫丁香 Syringa oblata 木犀科 S M 4—10 蒴果摇
沙棘 Hippophae rhamnoides 胡颓子科 S MX 4—9 浆果摇
黄柏刺 Berberis virgetorum 小蘖科 S M 8—10 浆果摇

摇 摇 PH: 多年生草本 Perennial herb; S: 灌木 Shrub; SS: 半灌木 Semi鄄shrub. X: 旱生 Xerophyte; XM: 旱中生 Xerophytic鄄mesophyte; M: 中生

Mesophyte; MX: 中旱生 Mesoxerophyte

1.2摇 植冠宿存量的调查

于研究物种种子成熟期,在研究区选取 6 个包含研究物种的稳定群落作为调查样地,每种研究物种选择

3—10 株大小不同的植株作为固定观测对象。 于 2011 年 11 月 8 日,对植物种子量进行测定,作为植冠种子库

的初始宿存量;由于大部分种子成熟后进行传播,成熟后 1 个月内宿存量发生较大的变化,于 2011 年 12 月 4
日初进行了种子宿存量调查;鉴于植冠种子库可能对降水、温度等环境因子的响应,表现出不同的响应策略,
于 2012 年春、夏季(2 月 28 日、4 月 9 日、5 月 10 日和 6 月 8 日)进行了种子宿存量调查。 种子宿存量以具体

方法测定。
(1)直接计数法

单个果实的物种(包括水栒子、沙棘、黄柏刺和达乌里胡枝子),每次调查直接统计测定植株果实个数 N
作为植冠种子库宿存量。

(2)间接计数法

对于荚果(狼牙刺)、聚合果(黄刺玫)、蓇葖果(杠柳、土庄绣线菊和菊叶委陵菜)、蒴果(紫丁香),先统计

测定植株果实个数 m,再从样地内非测定植株随机摘取 15 个果实,统计果实内种子个数并求得平均种子个数

n,则植冠种子库宿存量 N=m伊n;对于以生殖枝为结实单位的物种(包括铁杆蒿和茭蒿),首先统计观测植株

的生殖枝数 m,再统计单位生殖枝上头状花序数 n。 每次调查从样地内选择与观测植株生长状况相似的植株
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作为采集植株,植物种子的结实具有位置效应[16],在采集种子时,要保证从不同方向由里向外、由上往下随机

采集 10 个头状花序,带回实验室,测定并计算单位头状花序平均宿存量 M,进而计算对应观测植株单位生殖

枝种子宿存量和整个植株的种子宿存量 N=m伊n伊M。
1.3摇 种子萌发特性的测定

萌发特性测定的种子采自群落内非观测植株,采用室内萌发实验。 每个物种设置 3 个重复,考虑到灌木

种子较大且较少,每个重复 50 粒,小种子物种每个重复 100 粒。 采用直径 9 cm 的培养皿和双层滤纸作培养

床,萌发前用 100 益热水消毒杀菌,置于人工气候培养箱。 依据研究区的多年平均气象观测资料,培养条件设

置为白天(光照时段)13 h,温度 25益,夜晚(黑暗时段)11 h,温度为 16 益,光照为 8800 lx,湿度为 60%。 从种

子置床起,每 24 h 记录 1 次种子萌发数;种子萌发以胚突破种皮且长为种子长度的一半时为标准(参考《国际

种子发芽规程》);记数直到连续 5 d 不出现有种子萌发时为止[17]。 萌发特性用以下指标来表征:
1)萌发率(%) = 种子萌发总数 /供试种子数伊100%。
2) 萌发时滞(d),即萌发开始的时间,就是从萌发实验开始到第 1 粒种子开始萌发所持续的时间。

1.4摇 种子活力的测定

对于没有萌发的种子采用 TTC 法进行活力测定。 TTC (2,3,5-三苯基氯化四氮唑) 法原理为:有生活力

种子的胚细胞含有脱氢酶,具有脱氢还原作用,而四唑溶液作为一种无色的指示剂,接受活细胞内三羧酸代谢

途径中释放出来的氢离子,被还原成一种红色、稳定不扩散的三苯基甲臢( triphenyl formazam)。 依据四唑染

成的颜色和部位区分种子有生活力(红色的)部分和死亡(无色的)部分。 本实验将未萌发的种子移入新的培

养皿中,根据不同种子进行斜切、横切、穿刺或不处理后,加入 0.5%的四唑染色溶液,以淹没种子为度,移至温

度为 32.5 益的黑暗恒温箱内进行染色反应。 萌发的的种子数与 TTC 法染色的种子数之和即为植冠种子库中

具有活力的种子总数。
植冠种子库种子活力变化选择 2011 年 12 月初(所有植物种子经过后熟趋于稳定)和 2012 年 2 月底(能

够在植冠上宿存至翌年 2 月底的种子即为具有植冠种子库的种子)的种子做比较。

2摇 结果与分析

2.1摇 植冠种子库的宿存动态

12 种植物种子在植冠上宿存的规模与时间表现出较大的差异(表 2)。 杠柳种子宿存能力弱,宿存量在

当年12月初已下降到初始宿存量的3.8%,宿存时间不超过4个月;菊叶委陵菜、沙棘、水栒子和土庄绣线菊

表 2摇 12 种植物种子宿存量动态

Table 2摇 Dynamics of seed storing on plants of 12 species

植物种
Species

平均宿存量依标准差(粒 / 株) Mean依SD(seeds / plant)
第 1 次调查
First survey

(2011鄄11鄄08)

第 2 次调查
Second survey
(2011鄄12鄄04)

第 3 次调查
Third survey

(2012鄄02鄄26)

第 4 次调查
Fourth survey
(2012鄄04鄄09)

第 5 次调查
Fifth survey

(2012鄄05鄄10)

第 6 次调查
Sixth survey

(2012鄄06鄄08)
铁杆蒿 A. gmelinii 1233 依 376 993 依 368 129 依 42 61 依 24 9 依 3 1 依 0
茭蒿 A.giralaii 3478 依 1371 385 依 146 77 依 44 21 依 21 13 依 15 3 依 3
达乌里胡枝 L. davurica 9377 依 4473 640 依 210 327 依 50 169 依 161 35 依 23 9 依 15
狼牙刺 S. davidii 5043 依 2702 2986 依 1791 1097 依 978 294 依 126 153 依 138 32 依 45
菊叶委陵菜 P. chinensis 1947 依 1766 676 依 335 173 依 181 151 依 171 91 依 158 0
土庄绣线菊 S. salicifolia 3015 依 1055 2376 依 1338 124 依 51 75 依 54 61 依 37 0 依 9
黄刺玫 R. xanthina 147 依 19 124 依 17 107 依 22 83 依 40 43 依 27 11 依 2
水栒子 C. multiflorus 120 依 53 34 依 16 16 依 8 8 依 7 1 依 2 0
杠柳 P. sepium 2692 依 1100 102 依 80 0 0 0 0
紫丁香 S. oblata 1993 依 1504 689 依 573 263 依 153 190 依 165 72 依 84 28 依 51
沙棘 H. rhamnoides 3541 依 1254 1668 依 1208 309 依 92 216 依 57 140 依 47 0
黄柏刺 B. virgetorum 6647 依 2530 956 依 318 577 依 149 499 依 133 276 依 45 45 依 43
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种子在植冠上可宿存至翌年 5 月,宿存期可达 7 个月之久,但是宿存量均很低(1—140 粒 /株),占初始宿存量

的 0.8%—4.7%;其他 7 种植物种子的宿存期可超过 8 个月,宿存量更低(1—45 粒 /株),除了紫丁香和黄刺玫

种子的宿存量仍可达到初始宿存量的 1.4%和 7.7%,其余物种种子的宿存量均低于初始宿存量的 1%。
2.2摇 植冠种子库种子的脱落动态

12 种植物种子由于脱落机制不同表现出不同的脱落动态(图 1)。

图 1摇 12 种植物种子脱落动态

Fig.1摇 Dynamics of seed dispersal of 12 species

大部分(8 种)植物种子脱落集中在成熟后 1 月内,
50%以上的种子在此期间发生脱落。 其中杠柳、达乌里

胡枝子、茭蒿、黄柏刺和水栒子的种子脱落率高达

71郾 9%—96.2%。 铁杆蒿和土庄绣线菊种子在翌年 2 月

底迎来了第 1 个脱落高峰,脱落率分别为 68. 8%和

74郾 7%;黄刺玫在翌年 5 月达到脱落高峰(脱落率为

27郾 6%);其他 9 种植物种子均在翌年 2 月底迎来了第 2
次脱落高峰,此后茭蒿、达乌里胡枝子、狼牙刺和水栒子

种子脱落率随着脱落时间表现为下降趋势,而菊叶委陵

菜、黄柏刺、沙棘和紫丁香种子在翌年 5、6 月时表现为

比 4 月时种子脱落多。
2郾 3摇 植冠种子库种子的萌发特征动态

在不同植冠宿存期,12 种主要物种的种子萌发特

征表现出不同的变化(图 2)。
水栒子和黄刺玫种子在不同的植冠宿存期均未发

生萌发。
狼牙刺和达乌里胡枝子种子,在其刚成熟时种子累

积萌发率非常低(均为 1.3%)。 随着在植冠上宿存时

间的增加,达乌里胡枝子种子萌发能力逐渐增强,种子

累积萌发率最高可达到 47.3%,而且种子萌发速率均表

现为先期波动性快速萌发,后持续性地缓慢萌发。 而狼

牙刺种子累积萌发率表现为在 12 月和翌年 2 月底提高,特别是在翌年 2 月底表现为持续性地缓慢萌发,累积

萌发率达到 12.3%,随后在翌年 4 月和 5 月种子又波动在刚成熟时的水平。 同时,种子在植冠上的宿存时间

对达乌里胡枝子种子萌发时滞没有明显的影响,而狼牙刺种子在翌年 2 月和 5 月较刚成熟时有所提前。
菊叶委陵菜、紫丁香和土庄绣线菊种子累积萌发率在翌年 2 月底均达到最大值,分别为 58.7%、70郾 0%和

100%,随着在植冠上宿存时间的增加,种子累积萌发率反而低于刚成熟时的水平。 另外,菊叶委陵菜随着在

植冠上宿存时间的增加,其种子萌发时滞均有所缩短,而土庄绣线菊种子表现为萌发时滞延长的特性。
沙棘、茭蒿和铁杆蒿种子累积萌发率在 12 月达到最大值,此后,随着在植冠上宿存时间的增加有不同程

度的降低。 另外,植冠宿存对沙棘种子萌发时滞没有影响,对茭蒿种子萌发时滞有所推迟,铁杆蒿种子萌发时

滞有所缩短。
黄柏刺种子在植冠上宿存后,其种子累积萌发率均有所降低,特别是 12 月份下降到最低(53郾 0%)。 另

外,植冠宿存时间对其种子萌发时滞没有影响。
杠柳种子在 12 月较刚成熟时更早地启动萌发,但宿存时间对其种子累积萌发率没有影响。

2.4摇 种子活力的维持

杠柳种子不能在植冠宿存至翌年春季,这里不做其种子活力变化比较;而水栒子和黄刺玫种子由于种皮

木质化难以测定活力,这里不做比较;其他 9 种植物种子在植冠上宿存至翌年 2 月底时,能够维持活力的种子
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图 2摇 植物种子萌发特征动态

Fig.2摇 Dynamics of seed germination of plant

均能达到测定数的 60%以上。 5 种植物宿存在植冠至翌年 2 月底的种子能够维持活力的百分比较成熟当年

均有不同程度的提高(图 3)。 黄柏刺种子活力百分比提高最小,为 2.7%,而紫丁香种子活力百分比提高最
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图 3摇 植冠种子库种子活力的变化

Fig.3摇 Changes of seed viabilities for seeds from aerial seed bank

大,为 25.0%,狼牙刺和土庄绣线菊种子在植冠上宿存

一个冬季后,其活力百分比甚至达到 100%。 然而,达
乌里胡枝子、沙棘、茭蒿和铁杆蒿植冠种子库宿存的具

有活力的种子百分比较成熟当年均有所下降,其中达乌

里胡枝子种子能够维持活力的百分比下降幅度极小,而
且其种子活力始终能维持较高水平。

3摇 讨论

综合黄土丘陵沟壑区 12 种植物种子在植冠上宿存

的规模与时间、萌发特性及其种子活力的维持,对该区

植物植冠种子库生态策略进行如下的讨论与总结:
植物的植冠种子库动态,一方面表明了植物长期对

环境条件的适应,另一方面体现了植物对当年外界干扰

的响应,具有重要的生态功能。 研究区属于高原大陆性

中温带季风气候区,冬季风力较大。 一些物种的种子只

有风力达到一定的程度才能够脱落,继而增加其借助风

力扩散的机会[18],也有研究显示带有种子的枝条或者植株较单粒的种子更易随风长距离传播[19]。 而本研究

中大部分物种的植冠种子库在 12 月初到翌年的 2 月下旬这一时间段发生了大量的脱落、扩散,这样有利于这

些物种借助风力实现长距离扩散传播,完成种群的拓展。 同时,本研究中,除杠柳外的物种种子均可宿存至翌

年 5 月,其中菊叶委陵菜、茭蒿、铁杆蒿和达乌里胡枝子单株种子宿存量少,但是它们作为黄土丘陵沟壑区的

优势种,在该区具有较大的多度与频度[20],而且研究区雨季主要分布在夏季,这一时期伴随降雨事件而散落

的种子能够在较好土壤水分条件下萌发,增加幼苗建植成功率,所以这些物种的植冠种子库密度对于其物种

更新与种群发展具有重要的作用。
本研究中 11 种植物具有植冠种子库,其平均规模为初始宿存量的 15.3%,且大多数物种的植冠宿存种子

累积萌发率及活力都较成熟初期有一定程度的提高,而且部分物种的种子萌发时滞还缩短了。 可见,种子在

植冠宿存阶段完成了后熟,提高了其在适宜条件下迅速、大量萌发的可能性。 这一特性正好适应研究区降水

分配不均,表层土壤水分长期处于干燥状态,种子抓住有利的降雨事件完成迅速的萌发就能够增加这些物种

成功更新的几率,与以往学者对植冠种子库在干旱区生态功能的研究结果一致[1, 15]。 但是,萌发后的幼苗还

面临着降雨事件的波动,干旱半干旱地区长时期无有效降雨是造成大量幼苗死亡的主要因素[21]。 所以植冠

种子库中宿存的具有活力的种子逐渐脱落,能够分摊这些物种萌发、建植失败的风险,增加其在侵蚀干扰环境

中成功更新的几率。 同时,土壤侵蚀可造成整个植株或生殖枝发生迁移、掩埋[22],其上保存的种子作为植冠

种子库的一部分将选择其他方式完成生态功能,相关研究有待开展。
此外,土壤侵蚀作为黄土丘陵沟壑区独特的干扰方式,对该区植物的种子生态过程的影响具有两面性,一

方面水土流失可引起种子的流失,进而制约植被的更新与恢复;另一方面种子随径流泥沙迁移、淤积[23鄄24],在
空间分布上拥有新的机会,可以重新寻找适宜的环境完成萌发,可见该区植物将种子推迟在雨季脱落,还能够

利用水力作用完成二次分布来适应土壤侵蚀的策略。
尽管黄土丘陵沟壑区植冠种子库具有适应侵蚀环境的生态功能,然而不同植物的植冠种子库实现其生态

功能的策略不尽相同。 有些植物侧重通过维持一定大小的植冠种子库规模来实现,有些植物通过调整萌发特

性来实现,有些植物则通过提高种子活力百分比来实现。 具体到更多物种植冠种子库的生态适应策略还有待

于进一步深入的研究。
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