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啮齿动物对秦岭松栎混交林建群种种子扩散格局的
影响

霍雪莹１，康海斌１，王得祥１，∗，常明捷１，于　 飞２

１ 西北农林科技大学林学院，杨凌　 ７１２１００

２ 河南师范大学生命科学学院，新乡　 ４５３００７

摘要：森林群落中的啮齿动物对林木种子存在着一定的取食偏好性，这种偏好性会使啮齿动物形成不同的捕食和贮藏策略，从
而导致林木种子形成不同的扩散格局。 以秦岭中段松栎混交林建群种锐齿槲栎、油松、华山松为研究对象，采用塑料标签标记

种子方法，研究啮齿动物对种子传播和扩散格局的影响。 结果表明：（１）种子特征是影响啮齿动物对其进行扩散的重要因子，
油松种子以其质量小、种皮薄等特点吸引啮齿动物大量捕食，其原地取食率达到 ８３．３３％，显著高于华山松和锐齿槲栎种子。
（２）锐齿槲栎和华山松种子大部分被搬运一定距离后再被取食和埋藏，其中，扩散距离在 １ ｍ 以内、１—３ ｍ 和 ５—８ ｍ 的锐齿槲

栎种子分别占 ５９．１２％、１８．２３％和 １３．２６％，最远扩散距离达 １２ ｍ 处；华山松种子扩散距离主要介于在 １—３ ｍ（３７．８５％）和 ３—
５ ｍ（２３．７３％），在距离 ５—８ ｍ（１３．５６％）、８—１０ ｍ（１１．８６％）和大于 １０ ｍ（１１．３０％）区间也有一定的分布，最大扩散距离为 １２ ｍ。
（３）啮齿动物倾向于将锐齿槲栎种子搬运至松林内取食，而将华山松种子搬运至栎林内埋藏，说明不同林分类型及其环境因素

对林木种子扩散后的分布格局具有重要影响。 （４）３ 种类型种子被啮齿动物捕食的比例以油松最大（９６．９０％），锐齿槲栎次之

（７３．５７％），华山松最小（５０％）；次年调查时，未被捕食的种子大部分已经被取食，仅有极少数锐齿槲栎种子萌发成幼苗

（１．６７％）。 啮齿动物的捕食和贮藏行为对林木种子扩散及其成功更新都至关重要。
关键词：松栎混交林；建群种；种子扩散；种子特征；林分类型
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松栎混交林是秦岭山地森林生态系统中最具代表性、分布最广泛的群落之一，在调节气候、水源涵养、保
护生物多样性等方面发挥着不可忽视的作用。 “天保”工程实施后，秦岭林区部分森林群落处于自然更新比

较困难状态［１］。 森林中每年有大量的林木种子成熟，它们或处于休眠状态，或萌发，或被动物搬运、埋藏、取
食，或衰老腐烂甚至死亡等，这些种子是林木更新的首要前提［２］。 而种子扩散是更新过程中的关键性环节，
对林木更新具有非常重要的意义，其中动物是影响林木种子扩散的主要因素［３］。

啮齿动物是林木种子的主要扩散者和重要捕食者［４⁃５］。 林木与林内啮齿动物在漫长进化过程中形成了

一种互惠互利的协同进化模式［６］。 在秦岭林区，林木种子是啮齿动物主要的食物资源，为应对食物短缺期或

抢占食物资源，在种子成熟时会快速对其进行分散贮藏。 林木种子被啮齿动物搬运和埋藏后，可以实现二次

扩散，从而远离母树，避免与母树、幼苗对水分、养分、光照等资源的竞争，使林木种子有更大的机率扩散到更

加适宜萌发的地方而成功更新［２，７⁃８］。
华山松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）、油松（Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ）和锐齿槲栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）是秦岭松

栎混交林群落的建群种，其天然更新直接影响到该群落生态系统的稳定性。 华山松球果成熟期 ９—１０ 月，种
子倒卵圆形，黄褐色或黑色，无翅或稀具有木质翅，基本通过动物扩散。 油松种子形状不规则，体积小且具有

种翅结构，能借助风媒进行传播。 锐齿槲栎球果成熟期 ９—１０ 月，种子较大且近乎椭圆形，主要依赖动物进行

二次扩散［９］。 三种类型的林木种子差异较大，这种差异性在啮齿动物对它们进行扩散时是否具有一定程度

的影响［８］，对秦岭松栎混交林群落的更新具有重要的生态学意义。
尽管已有不少研究探索了啮齿动物的扩散贮藏行为，但系统研究一个地区主要森林群落建群种在啮齿动

物介导下形成的种子扩散格局却少见报道。 陈晓宁［１０］等在秦岭南北坡调查了鼠类对板栗和锐齿槲栎种子的

选择差异，发现种子特征和环境因素都对鼠类扩散林木种子具有重要影响。 可见，秦岭松栎混交林建群种的

种子扩散会随种子特征和其他因素的差异呈现出一定的规律性［１１⁃１９］。 本研究以华山松、油松、锐齿槲栎为研

究对象，在松林混交林斑块镶嵌过渡区开展种子扩散试验，旨在探究啮齿动物对松栎混交林建群种种子扩散

格局的影响，以期为松栎混交林的天然更新及其群落演替提供一定的理论依据。

１　 研究地区和研究方法

１．１　 研究区概况

本研究于 ２０１５ 年在秦岭南坡中段的火地塘林区内进行。 该试验林区的气候处于中国北亚热带和暖温带

的过渡地带，全年平均气温 ８—１０℃，年平均降水 ９００—１２００ ｍｍ，森林覆盖面积达 ９３．８％，郁闭度 ０．９ 以上，以
天然次生林为主，主要分为寒带针叶林、温带针叶林、暖性针叶林、温带针阔混交林、落叶阔叶林、常绿⁃落叶阔

叶林等 ６ 个植被类型。 主要优势树种有锐齿槲栎、华山松、油松、漆树（Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｖｅｒｎｉｃｉｆｌｕｕｍ）和红桦
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（Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏ⁃ｓｃｉｅｎｓｉｓ） 等。 林区分布的啮齿动物主要有中华姬鼠 （ Ａｐｏｄｅｍｕｓ ｄｒａｃｏ）、大林姬鼠 （ Ａｐｏｄｅｍｕｓ
ｐｅｎｉｎｓｕｌａｅ）、岩松鼠（Ｓｃｉｕｒｏｔａｍｉａｓ ｄａｖｉｄｉａｎｕｓ）、社鼠（Ｎｉｖｉｖｅｎｔｅｒ ｃｏｎｆｕｃｉａｎｕｓ）等。
１．２　 研究方法

１．２．１　 种子采集和标记

收集自然散落于锐齿槲栎灌层下的锐齿槲栎种子，选取大小适中且完好的种子，带回实验室，并采用水浮

法挑选出有健康活力的种子。 华山松和油松种子均为 ２０１５ 年秋季新采集的种子。
为了方便快速找到被啮齿动物扩散的种子，参照常罡的方法来标记种子，在种子任意一端用微型电钻钻

一个直径为 ０．３ ｍｍ 的小孔，用长 １２ ｃｍ、直径 ０．３ ｍｍ 的细铁丝将其与一个白色塑料标签相连，每个标签上标

明种子释放点、种子种类和种子序号，试验开始后，通过搜寻标签来确定种子的扩散地点［２０⁃２１］。 通过野外及

其围栏研究表明，该标记方法对啮齿动物扩散种子没有显著影响［２２］。
１．２．２　 种子释放和追踪

２０１５ 年 １０ 月开始进行种子的释放和追踪实验。 参照 Ｗｈｉｔｍｏｒｅ′ｓ 对森林镶嵌的描述，在镶嵌分布的松林

和栎林林缘相接处沿交界线设置一条长 ２６０ ｍ 的样线，每隔 ２０ ｍ 设置一个面积为 １ ｍ２的种子释放点，共计

１４ 个。 每个释放点分别放置 ３ 种种子各 ３０ 个，均匀成列放置，合计共释放种子 １２６０ 枚（１４ 个释放点×３ 种种

子×３０ 枚）。 从释放第二天开始，每天定时进行一次观察，在种子释放点周围 ２０ ｍ 直径范围内搜寻种子，并记

录其不同种子的扩散速度和命运，直到释放点的种子处于完全稳定状态为止。 种子命运共分为 ６ 类：原地剩

余（ＩＩＳ）、原地取食（ＰＩＳ）、搬运后取食（ＰＡＲ）、搬运后丢弃（ＤＡＲ）、搬运后埋藏（ＣＡＲ）、丢失（Ｍ）。
１．２．３　 啮齿动物群落结构调查

种子扩散试验结束后，在松林和栎林内各设置 １ 条样线，每间隔 ５ ｍ 放置一个活捕笼，每条样线上放置

１５ 笼，共计 ３０ 笼。 以花生和火腿为诱饵，从放置第二天开始，每天定时进行检查，共调查 ５ 天，累计 １５０ 活捕

笼日（１５ 活捕笼×２ 条样线×５ 天），对被捕获的啮齿动物进行称重、鉴别后原地释放。
１．３　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件对相关数据进行统计和分析。 计算不同林木种子扩散速度和命运的百分比，将数据

经过反正弦转换后进行统计分析。 采用 Ｃｏｘ 回归法分析不同林木种子扩散速度的差异。 通过 Ｇｅｎｅｒａｌ Ｌｉｎｅａｒ
Ｍｏｄｅｌ 分析不同类型种子在 ＩＩＳ、ＰＩＳ、ＰＡＲ、ＤＡＲ、ＣＡＲ 和 Ｍ 命运之间的差异。 所有的图表均在 Ｏｒｉｇｉｎ ８．１ 中

完成。

２　 结果与分析

２．１　 种子留存动态

３ 种类型种子留存动态如图 １ 所示。 Ｃｏｘ 回归分析结果表明，３ 类种子扩散速率存在显著差异（Ｗａｌｄ ＝
７．７８，Ｐ＝ ０．０２），扩散速度依次为油松、锐齿槲栎、华山松。 其中，油松种子几乎被完全扩散，仅剩余极少部分

（３．３３％）；锐齿槲栎种子剩余量次之（２６．４３％）；华山松种子剩余最多（５０％）。 啮齿动物偏好于优先取食种皮

薄且体积小的油松种子。
２．２　 种子命运

３ 种类型种子的命运如图 ２ 所示，一般线性模型分析得出，３ 类种子原地剩余（Ｆ ＝ １３．１６，Ｐ＜０．０１）和原地

取食（Ｆ＝ １２８．７８，Ｐ＜０．０１）的命运达到了极显著差异；搬运后取食（Ｆ ＝ ３．６４，Ｐ ＝ ０．０４）和丢失（Ｆ ＝ ３．７９，Ｐ ＝
０．０３）的命运也达到了显著差异；但搬运后丢弃（Ｆ＝ ３．６４，Ｐ＝ ０．０７）和搬运后埋藏（Ｆ＝ １．２４，Ｐ ＝ ０．３０）的命运则

无显著差异。
其中，华山松种子被原地剩余比例最高（５０％），锐齿槲栎种子次之（２６．４３％）；油松种子被原地取食的比

例最高（８３．３３％），锐齿槲栎种子次之（２３．５７％），华山松种子最少（０．４８％）；被啮齿动物搬运后取食率由高到

低依次为华山松种子 （２２． １４％）、油松种子 （ １８． ８１％） 和锐齿槲栎种子 （ ６． ６７％）；而油松种子丢失最少
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（０．５２％），华山松种子丢失率最高（７．１４％）。 啮齿动物对 ３ 种差异较大的林木种子采取不同的捕食对策，导
致林木种子产生不同的扩散命运。

图 １　 种子原地留存动态

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｉｎ ｓｉｔｕ

图 ２　 种子扩散后的命运

Ｆｉｇ．２　 Ｆａｔｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ

　 ＩＩＳ：原地剩余 Ｉｎ ｓｉｔｕ；ＰＩＳ：原地取食 Ｐｒｅｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｉｔｕ；ＰＡＲ：搬运后

取食 Ｐｒｅｄａｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ； ＤＡＲ： 搬运后丢弃 Ｄｉｓｃａｒｄｉｎｇ ａｆｔｅｒ

ｒｅｍｏｖａｌ；ＣＡＲ：搬运后埋藏 Ｃａｃｈｅ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ；Ｍ：丢失 Ｍｉｓｓｉｎｇ

图 ３　 种子扩散距离

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ

２．３　 种子扩散距离

３ 种类型种子扩散距离如图 ３ 所示，种子被扩散后各自取食的距离存在极显著差异（Ｆ ＝ ２４．７２，Ｐ＜０．０１）。
其中，华山松种子被啮齿动物扩散后取食的距离最大（３．２２ ｍ），锐齿槲栎种子次之（１．８４ ｍ），油松种子最小
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（０．３２ ｍ）；３ 个树种种子被扩散后丢弃的距离也达到了极显著水平（Ｆ ＝ ６．３０，Ｐ＜０．０１），丢弃的平均距离依次

为华山松种子（１．１２ ｍ）、锐齿槲栎种子（０．２０ ｍ）和油松种子（０．１９ ｍ）；华山松种子、锐齿槲栎种子被扩散后埋

藏的距离不存在显著差异（Ｆ＝ ０．０１，Ｐ＝ ０．９１），油松种子不存在被啮齿动物扩散后埋藏的命运。 啮齿动物倾

向于就近取食油松种子，而将种皮坚硬且体积较大的华山松和锐齿槲栎种子进行搬运贮藏。
种子扩散距离的分布频率如图 ４ 所示，油松种子的扩散距离近且集中，而华山松、锐齿槲栎种子的扩散距

离相对较远，且在所有距离区间内均有分布。 其中，油松种子的扩散距离基本都处于 １ ｍ 以下；锐齿槲栎种子

扩散的距离主要集中在 １ ｍ 以下（５９．１２％），在 １—３ ｍ（１８．２３％）和 ５—８ ｍ（１３．２６％）也有较多分布；华山松种

子扩散距离主要介于 １—３ ｍ（３７．８５％）和 ３—５ ｍ（２３．７３％），在 ５—８ ｍ（１３．５６％）、８—１０ ｍ（１１．８６％）和大于

１０ ｍ（１１．３０％）区间内也有一定的分布频次。

图 ４　 种子扩散距离的分布频次

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

２．４　 种子扩散分布格局

种子扩散分布如图 ５ 所示，林木种子被啮齿动物搬

运后，在松林和栎林内的扩散并非简单的随机分布。 被

搬运的锐齿槲栎种子中，一部分被扩散后取食（５４．７０％），
取食点分布在松林居多；一部分被扩散后丢弃（１５．４２％）；
仅有少部分被埋藏（１３．２６％），并且埋藏在栎林中的比例

大于埋藏在松林。 被搬运的华山松种子中，大部分被扩

散后取食（６１．０２％）；很少一部分被扩散后丢弃（２３．２６％）
和埋藏（１５．８２％），埋藏点基本分布在种子释放点周围和

栎林。 啮齿动物倾向于将锐齿槲栎种子扩散至松林内取

食，而将华山松种子搬运至栎林内埋藏。

图 ５　 种子扩散分布格局

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ

图中 Ｘ、Ｙ 坐标是指种子扩散的实际距离，不考虑坡向和投影距离；图中并未体现样地的全部范围，仅为试验过程中追踪到搬运种子的扩散

范围

２．５　 种子扩散路径

种子扩散路径如图 ６ 所示，１４ 个种子释放点中，３
种类型种子被啮齿动物捕食的比例以油松种子最大

（９６．９０％），锐齿槲栎种子次之（７３．５７％），华山松种子最小（５０％）；而未被捕食的种子，在次年调查时，基本上
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已经全部被取食；油松种子被原地取食率最高（８４．２９％），而锐齿槲栎和华山松种子大部分被啮齿动物搬运扩

散；第一次种子扩散中，油松种子基本上被取食（６．６７％）和丢弃（１．１９％），其他两种种子在各种命运中都占有

一定的比例；第二次扩散过程中，油松种子被啮齿动物取食的概率依旧较大，而其他两种种子几乎都被埋藏和

丢弃；次年调查时，仅有极少数锐齿槲栎种子萌发成幼苗（１．６７％）。 啮齿动物的大量捕食是林木种子更新困

难的首要因素，扩散后的生境也对种子更新产生了一定程度的影响。
２．６　 啮齿动物群落结构

啮齿动物群落调查如表 １ 所示，松林内捕获啮齿动物 ９ 只，栎林内捕获 ７ 只；在捕获的啮齿动物中，大林

姬鼠 １０ 只，中华姬鼠 ６ 只，其他种类并未捕捉到，但调查期间多次观察到松鼠。 大林姬鼠、中华姬鼠和松鼠均

是秦岭地区主要的啮齿动物，它们主要以植物种子和果实为食，对林木种子的扩散和传播具有重要影响。

表 １　 啮齿动物捕获数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｏｄｅｎｔｓ ｔｒａｐｐｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

林分类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

捕获率
Ｔｒａｐ ｓｕｃｃｅｓｓ ／ ％

捕获数 Ｔｒａｐｐｅｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

大林姬鼠
Ａｐｏｄｅｍｕｓ ｐｅｎｉｎｓｕｌａｅ

中华姬鼠
Ａｐｏｄｅｍｕｓ ｄｒａｃｏ

松林 Ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ６．０ ６ ３

栎林 Ｏａｋ ｆｏｒｅｓｔ ４．７ ４ ３

３　 讨论

森林群落中的林木种子主要依靠内部的啮齿动物对其进行扩散，其扩散模式在一定程度上决定了其能否

成功萌发和更新［２３］。 不同的林木种子受到啮齿动物不同程度的偏爱［２４⁃２５］，而种子在释放点的留存动态能直

接反映这种偏好性，原地存留量越少，说明这种类型的种子越受啮齿动物的偏爱。 本研究中，油松种子的原地

存留率显著低于华山松和锐齿槲栎种子，说明油松种子更加受林内啮齿动物的青睐。 不同的林木种子具有不

同的种子特征，其中种子大小和种皮厚度是影响啮齿动物抉择的重要因素［１４，２６⁃２８］。 油松种子个体较小，种皮

较薄，是啮齿动物优先选择的对象，而华山松和锐齿槲栎种子个体较大，种皮较厚，往往被啮齿动物搬运后再

进行取食或埋藏，可能是因为啮齿动物取食时需要花费的时间更多，增加了被捕食的风险。 张知彬［２９］研究表

明，当捕食风险存在时，动物会选择相对安全但效益较低的觅食模式。 因此，油松种子因其特定的种子特征成

为啮齿动物优先选择取食的对象。
取食距离和埋藏距离也在一定程度上反映了啮齿动物对种子的偏好［１１，２４］。 本研究中，油松种子扩散距

离最近，基本集中在 １ ｍ 以内，华山松和锐齿槲栎种子的扩散距离则相对较远，说明华山松和锐齿槲栎种子往

往被啮齿动物搬运至较远的距离。 此结论符合最优贮藏空间分布模型［３０］，啮齿动物为了平衡搬运过程中能

获得的回报和能量消耗，减少被捕食的风险，倾向于将营养价值高的大种子搬运到较远的距离再进行取食或

埋藏，而将营养价值相对较低的小种子就近取食。 因此，华山松和锐齿槲栎种子因其营养价值相对较高更容

易成为啮齿动物投资更多的能量进行搬运的对象。
种子扩散分布存在着一定的空间差异性，在不同林分条件下形成不同的种子扩散格局。 不同种类、不同

体型的啮齿动物对林木种子存在着不同的取食偏好［３１］，但本研究啮齿动物群落调查表明，啮齿动物在松林和

栎林的分布不存在显著差异，而种子扩散分布显示，啮齿动物倾向于将锐齿槲栎种子扩散至松林内取食，而将

华山松种子搬运至栎林内埋藏。 这可能与不同林分条件下不同的植被状况和凋落物厚度有关，复杂的植被条

件可以起到一定的掩护作用，降低啮齿动物被捕食的风险，让其能够安全地取食；啮齿动物为了躲避盗食者对

食物资源的盗取，会适当将种子分散埋藏在覆被物较为复杂的地点［３２］，而凋落物厚度会影响啮齿动物找寻埋

藏种子的难度。 张洪武等［３３］研究表明，油松林下草本层的物种均匀度和多样性均显著高于锐齿槲栎林，说明

其植被条件相对于锐齿槲栎林更加复杂。 闫兴富［３４］研究表明，森林地表凋落叶较多时，增加了啮齿动物从凋
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落叶层中搜寻埋藏种子的难度，从而导致种子埋藏点较多。 可见，啮齿动物对种子取食点和埋藏点的选择受

到林下植被复杂程度和其他因子的影响。
种子扩散之所以被视为林木更新的一个至关重要的环节，是因为扩散可以提供一个更适宜种子萌发的生

境。 本研究种子扩散路径表明，油松种子几乎完全被取食，锐齿槲栎和华山松种子有小部分被埋藏在林下，次
年调查时，只有极少一部分种子成功萌发成幼苗，说明大部分林木种子被啮齿动物取食，来自啮齿动物的捕食

压力是种子更新的主要影响因素［３５⁃３７］。 此外，种子更新率较低也可能与林分密度［１］、枯落物厚度［３８］及其化感

作用［３９］有关，而松林和栎林两种林分下的这些环境条件明显不同。 可见，林分类型不仅影响着种子分布格

局，也进一步影响着种子扩散后的更新状况。
综上所述，林木种子特征是影响种子扩散的关键性因子，林分类型则是影响种子扩散分布格局的重要因

素。 三种类型的林木种子在啮齿动物对其进行扩散时，形成了不同的扩散命运，但啮齿动物的大量捕食依旧

是影响其更新的决定性因子。 被扩散后的种子受林分因子的影响，也会产生不同的分布格局，而不同林分条

件下的萌发适宜性不同，这在一定程度上影响了林木更新的可能性。 因此，探究秦岭松栎混交林建群种种子

扩散分布格局，可以更好地解释其群落的天然更新模式，以期为促进其建群种天然更新提供一定的理论依据。
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