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粪种子库的理论基础、影响因素和生态意义

王树林ꎬ侯扶江∗
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摘要:成熟种子被动物采食和排泄后ꎬ沉积在粪便中的有活力的种子称为粪种子库ꎮ 种子经动物消化道携带而实现传播的过程

称为消化道传播ꎬ粪种子库是种子消化道传播的必经阶段和关键节点ꎮ 粪种子库和种子消化道传播一直以来都是生态学家关

注的热点ꎮ 介绍了粪种子库的形成原因和理论基础ꎬ指出粪种子库是动￣植物互作的结果ꎻ讨论了影响粪种子库结构和组成的

因素ꎬ包括种子形态、动物种类和外界环境对粪种子库生态功能的调控作用ꎻ阐述了粪种子库的生态意义ꎬ主要表现为种子远距

离传播、粪便物质返还以及促进植物群落更新和发展ꎻ最后指出将来关于粪种子库的研究需要重点关注的几个方面问题ꎬ以期

为合理、全面认识粪种子库提供理论参考ꎬ并为深刻理解动￣植物互作机制提供科学依据ꎮ
关键词:粪种子库ꎻ消化道传播ꎻ动￣植物互作ꎻ粪便ꎻ种子
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动物粪便中包含的全部有活力的种子称为粪种子库[１—５]ꎮ 在种子成熟时期ꎬ动物在采食植物获取食物的
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同时ꎬ或多或少的会将植物种子采食进体内ꎮ 这些种子经动物消化后ꎬ并不全部失活ꎬ部分成功逃逸的有活力

的种子伴随粪便被排出体外ꎬ从而形成粪种子库ꎬ实现种子的传播ꎮ 从动物粪便的排泄和沉降过程来看ꎬ粪种

子库也可称作粪种子雨ꎮ 植物种子由动物消化道携带而进行传播的过程也称为种子消化道传播[６]ꎮ 在世界

范围内ꎬ有近一半数量的植物需要动物传播它们的种子[７]ꎮ 动物通过采食植物获取营养ꎬ与此同时ꎬ植物种

子可以通过动物消化道携带进行传播ꎮ 因此ꎬ粪种子库的形成是动￣植物互作的结果ꎬ也是二者协同进化的一

种表现形式ꎮ
种子消化道传播过程包括种子的采食、动物消化、排泄、粪种子萌发和幼苗成功建植ꎬ而粪种子库只是种

子消化道传播过程中的一个节点ꎮ 一般情况下ꎬ粪种子库和消化道传播概念等价ꎬ因为消化道传播必然会形

成粪种子库ꎬ粪种子库形成的目的也是植物为了通过动物进行传播后代ꎮ 粪种子库包括粪物质(未经完全消

化的食物ꎬ简称粪便)和粪便内种子(简称粪种子)ꎬ在农业生产中ꎬ粪便是一种重要的有机肥料ꎬ因此ꎬ粪种子

库也可称为有机肥种子库ꎮ 粪种子库的生态功能主要体现在两个方面:粪便是生态系统物质循环的关键环

节ꎻ粪种子是植物群落更新与发展的重要资源ꎮ
动物对植物种子的传播方式可分为体外附着携带传播[８—１０] 和体内消化道传播ꎮ 对于体外传播ꎬ由于研

究方法的限制ꎬ加之取样困难ꎬ国内外很少有相关的报道ꎮ 而对于体内传播ꎬ在 Ｃｈａｒｌｅｓ Ｒ. Ｄａｒｗｉｎ 的巨著 Ｔｈｅ
Ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ Ｓｐｅｃｉｅｓ(１８５９ 年)一书中就有关于动物对植物种子消化道传播的记载ꎮ 到 １９０２ 年ꎬＶｏｎ Ｍａｒｉｌａｕｎ 首次

证实了植物种子可以通过动物消化道进行传播[１１]ꎮ 而专著 Ｔｈｅ Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ Ｗｏｒｌｄ(１９３１)
的问世则开创了动￣植物互作生态学研究的先河[１２]ꎮ 此后ꎬ关于动物对植物种子传播方面的研究一直是生态

学家关注的热点问题[７ꎬ １３]ꎮ 动物消化道传播是植物种子实现远距离传播的重要方式[１４]ꎬ对于一些长途迁徙

的陆地动物和鸟类传播者而言ꎬ传播尺度更为宽广ꎮ 目前ꎬ关于粪种子库的研究也多是从种子的消化道传播

方面展开ꎮ 本文主要介绍了粪种子库的形成原因和理论基础ꎬ讨论了影响粪种子库生态功能的几个因素ꎬ并
阐述了粪种子库的生态意义ꎮ 以期为合理、全面认识粪种子库提供理论参考ꎬ并为深刻理解动￣植物互作机制

提供科学依据ꎮ

１　 粪种子库形成原因和理论基础

１.１　 粪种子库成因

植物进入生殖生长阶段以后ꎬ生殖分配规律决定了更多的营养物质从营养器官(根、茎和叶)转移到生殖

器官(花、果实和种子)ꎮ 尤其到了后期的种子(果实)成熟阶段ꎬ成熟果实的营养成分远高于植株其它部

位[１５]ꎬ这对动物来说是一种诱惑ꎬ因为动物会本能地优先采食营养物质丰富的食物ꎮ 对于一些食果动物(如
灵长目) [１６]和食种子鸟类[１７]而言ꎬ在此时期会表现出对植物果实和种子强烈的专性采食行为ꎮ 这也是植物

种子消化道传播和粪种子库形成的前提ꎬ即种子被动物采食ꎮ 另一方面ꎬ种子阶段是植物整个生活史周期中

抗逆性最强的时期ꎮ 种子被动物采食后ꎬ虽然受到动物的咀嚼和体内消化道中消化液的侵蚀等破坏作用ꎬ但
由于种子自身所拥有的对外界胁迫的抵抗力和耐受力ꎬ部分随粪便排出体外的种子仍具有活力ꎮ 这些聚集在

粪便中的有活力的种子就构成了粪种子库ꎮ 即成熟的种子被动物采食是粪种子库形成的充分条件ꎬ种子本身

拥有的抗性则是粪种子库形成的必要条件ꎮ 从动物角度来说ꎬ动物虽然是植物的捕食者ꎬ但可以通过传播种

子对植物进行补偿ꎻ从植物角度来说ꎬ植物以损失自身营养器官为代价ꎬ借助动物实现后代的传播ꎻ从进化角

度来说ꎬ粪种子库的形成也是动物与植物二者协同进化的结果ꎮ 因此ꎬ植物和动物的关系通过采食￣传播而紧

密联系在一起ꎮ
１.２　 粪种子库形成的理论基础

植物果实类型大体上可以分为肉质果(浆果、梨果、核果、聚合果以及聚花果等肉果)和非肉质果(瘦果、
颖果、荚果、坚果、角果以及蓇葖果等干果)ꎮ 肉质果由外层丰厚的果肉包裹内部的种子构成ꎬ其中营养丰富

的果肉对食果动物具有强烈的诱食作用ꎬ吸引动物采食果实ꎬ从而实现种子的消化道传播ꎮ 即肉质果类的果

０７３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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肉是植物为了传播种子而进化出的一种繁殖投资ꎮ 对于非肉质果(如草地中的草本植物)而言ꎬ果实和种子

概念的区分并不是很严格ꎬ这类果实没有发达且营养丰富的果肉ꎬ很难引起动物的采食欲望从而刺激动物对

种子进行专性采食[１３]ꎮ 但是ꎬ通常情况下ꎬ非肉质果植物的果实(种子)和叶片以及茎秆等营养器官在空间

上联系紧密ꎬ动物在采食营养器官时ꎬ顺带连同种子一起采食ꎬ即非肉质果植物的叶片与肉质果的果肉在吸引

动物采食方面具有相同的特性ꎬ都是植物本身为了传播后代而进化出的一种繁殖策略ꎮ 这就是著名的“双 Ｆ
假说”ꎬ从字面意思上可以理解为“叶片”就是“果肉” [１８]ꎮ 该假说阐明了种子被动物采食后通过粪便传播的

物质条件ꎬ即叶片、茎秆等营养器官的诱食效应ꎬ这也就成为了非肉质果类植物种子消化道传播的理论基

础[１３]ꎮ 尽管有部分研究结果不支持“双 Ｆ 假说”这一理论ꎬ如 Ｍｏｕｉｓｓｉｅ 等[１９] 研究发现种子经过中东黇鹿

(Ｄａｍａ ｄａｍａ)消化道后的存活率与植物叶片的可食性无关ꎬ但是该假说所包含的植物种子的传播对草食动

物的消化道存在明显依赖性的观点至少是可以被接受的ꎮ

２　 粪种子库影响因素

影响粪种子库的因素主要包括三个层面:种子层面、动物层面和外界环境层面ꎮ 种子层面包括种子大小、
形状和种皮(子)结构ꎬ种子是形成粪种子库的核心基础ꎬ种子层面的因素主要影响种子自身过消化道后的命

运ꎮ 动物层面主要指动物种类ꎬ包括植食性非反刍动物、反刍动物、杂食性动物和食果动物等ꎬ不同种类的动

物在生理结构和采食行为方面均有差异ꎬ进而影响粪种子库的结构和组成ꎮ 外界环境层面主要包括降水、温
度、土壤动物和放牧等ꎬ外界环境条件通过影响粪便分解速率、粪种子萌发和粪幼苗建植ꎬ进而影响粪种子库

生态功能的发挥(图 １)ꎮ

图 １　 粪种子库形成过程和影响因素

Ｆｉｇ.１　 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｄｕｎｇ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ

黑色宽箭头表示粪种子库形成过程ꎻ直角矩形表示粪种子库的不同阶段ꎻ圆角矩形表示影响粪种子库的因素ꎻ虚线箭头表示影响过程

２.１ 　 种子性状

种子是种子植物(被子植物和裸子植物)特有的繁殖体ꎮ 在种子生态学研究中ꎬ种子特性包括种子大小

和形状ꎮ 种子大小指某种植物种子的重量ꎬ一般用单粒重(ｇ)表示ꎬ当种子质量过小时(单粒重<１ ｍｇ)ꎬ也可

用千粒重表示ꎮ 值得注意的是ꎬ关于种子大小规格的划分并没有明确的界限和范围ꎬ一般地ꎬ单粒重在 ０—１
ｍｇ 之间可以看作小种子ꎬ１—１０ ｍｇ 为中小型种子ꎬ１０—３０ ｍｇ 为中等大小种子ꎬ３０ ｍｇ 以上为大种子[２０—２１]ꎮ
种子形状指的是某种种子的表观形状特征ꎬ种子形状一般呈现圆(球)形、椭圆形、肾形、卵形、圆锥形和多角

形等ꎮ 种子形状的衡量标准可以用形状指数( Ｉ)表示ꎬ Ｉ ＝
[３(Ｘ２

ｌ ＋ Ｘ２
ｗ ＋ Ｘ２

ｈ) － (Ｘ ｌ ＋ Ｘｗ ＋ Ｘｈ) ２]
３２ ꎬ 其中 Ｘ ｌ、
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Ｘｗ和 Ｘｈ分别为种子的长度、宽度和高(厚)度ꎬ即种子形状指数为种子长度、宽度和厚度的三维方差[２２]ꎮ ０≤
Ｉ≤１ꎬＩ＝ ０ 表示种子形状为球形ꎬ而 Ｉ ＝ １ 表示种子形状完全平坦(平面)或拉长(线形)ꎮ 多数研究中ꎬ当 ０≤
Ｉ≤０.１ 时ꎬ可以认为种子为球形[２３—２４]ꎮ

由于种子是植物的有性繁殖单位ꎬ种子功能性状对植物的拓植、种群分布范围和群落的结构具有重要的

作用[２５]ꎮ 种子性状存在变异ꎬ这是植物自身遗传特征的表现形式ꎬ也是植物对外界生存环境适应的结果ꎮ 即

使在同一物种内ꎬ种子性状也会以可能影响特定物种栖息环境范围的方式变化[２６]ꎮ 种子性状的变化通常与

地理和环境的差异有关[２７—２８]ꎬ表明这些特征有助于物种适应局部环境[２６]ꎮ 例如在青藏高原东北部高寒草

甸ꎬ长期(１８ ａ)增温条件下ꎬ由于外源能量的输入ꎬ使得种子质量在群落水平上逐渐增加[２９]ꎮ
２.１.１　 种子大小

在物种共存和群落构建机制研究中ꎬ种子大小往往是唯一考虑的种子性状[３０—３２]ꎮ 种子质量反映了母株

资源对每个后代的投入情况ꎬ因此也能够体现植物生殖策略的基本特征[３３—３４]ꎮ 例如ꎬ植物产生小而多的种子

被认为是一种降低风险的繁殖策略( ｒ－策略)ꎬ因为这种方式可以应对外界严酷的生存环境[３５]ꎮ 种子质量也

与种子自身的传播能力[３６—３７]、种子寿命、土壤种子库活性[２２ꎬ ３８]、萌发策略[２７—２８] 以及萌发后幼苗的存活

率[３９—４０]等有关ꎮ 因此ꎬ种子大小被认为是决定群落组成和物种跨环境梯度分布的主要功能性状[４１—４３]ꎮ
种子大小是影响自身过动物消化道后是否具有活力的主要因素[１３]ꎮ 种子大小对粪种子库的影响主要表

现在不同尺寸和规格的种子经过动物消化道后的命运不同ꎬ即种子大小决定种子的回收率(图 ２)ꎮ 一般来

说ꎬ大种子主要受咀嚼(或反刍)作用的影响ꎬ小种子则主要受消化过程的影响[４４]ꎮ 例如ꎬ在西班牙地中海地

区ꎬ在种子成熟季节ꎬ绵羊粪便中经常能发现被嚼碎的雷塔马刺(Ｒｅｔａｍａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａꎬ单粒重为 ７７ ｍｇ)灌木

种子[４５]ꎮ 饲喂实验也表明ꎬ大种子经过牦牛和藏羊采食和排泄后回收率较低ꎬ小种子回收率较高[４６—４７]ꎮ
关于种子大小对动物消化作用的响应ꎬ历来都存在不同的观点ꎮ 主流观点认为ꎬ小种子更适合消化道传

播ꎬ原因在于小种子更有可能从动物咀嚼过程中逃逸[４８]ꎬ并且在动物体内的保留时间也较短[４９—５０]ꎮ 但也有

学者认为ꎬ小种子虽然能够摆脱咀嚼过程带来的破坏作用ꎬ在忍受消化液侵蚀方面的能力却不如大种子ꎬ因为

同消化道中严酷的酸性环境相比ꎬ咀嚼的破坏作用可以忽略不计[１３]ꎬ并且种子大小和种皮厚度以及表面积－
体积比高度相关ꎬ大种子所具备的坚韧种皮以及较小的比表面积使得其在抵抗消化液侵蚀方面更具优势[４４]ꎮ
事实上ꎬ种子大小与消化道传播适合度之间存在一种权衡ꎬ即中等大小的种子更适合消化道传播[５１]ꎮ 种子过

小容易被消化ꎬ种子过大容易被嚼碎ꎮ 在祁连山南坡的高寒草原以及北坡的荒漠中ꎬ通过对马、牛和羊的粪种

子库进行分析ꎬ结果表明中等大小(１０—３０ ｍｇ)的种子更能被家畜有效传播[３]ꎮ 在西班牙地中海地区ꎬ绵羊

的种子饲喂实验表明ꎬ中等大小的种子损坏率为 １０％—１２％ꎬ比较大和较小的种子损坏率(１６％—２３％)
低[４５]ꎮ 众多研究表明ꎬ种子大小和规格在适应消化道传播方面存在一个临界范围(１０—３０ ｍｇ)ꎬ在该范围内

的种子经过动物消化道后具有较高的存活率[２—３ꎬ ５２]ꎮ 现有研究所得出的种子过消化道后的存活率之所以存

在如此大的差异与分歧ꎬ其原因主要在于种子质量到底处于该临界范围的哪一侧ꎮ
种子大小除了影响自身过消化道的成功率以外ꎬ还会影响后期的粪种子萌发、粪幼苗生长以及植株的建

植ꎮ 幼苗时期是植物生活史进程中最脆弱的阶段ꎬ并决定着物种的分布范围和未来整个种群的动态特征ꎮ 种

子大小对后期植物幼苗生存适合度的调控作用主要体现在两个方面ꎮ 首先ꎬ就同一物种而言ꎬ种子大小和种

子数量之间具有负相关关系ꎬ种子质量越大ꎬ种子数量则越少[３３]ꎮ 研究表明ꎬ种子质量减少 １０ 倍ꎬ则植株每

年每单位冠层的种子数量增加 １０ 倍[５３—５４]ꎻ与此同时ꎬ小种子在传播、散布和拓殖方面更具优势[５５]ꎮ 另一方

面ꎬ种子大小和幼苗存活率之间具有正相关关系ꎬ即由大种子萌发产生的幼苗个体较大ꎬ较大的幼苗意味着较

强的资源竞争能力以及对逆境的较强耐受力和抵抗力ꎮ 因此ꎬ较大种子萌发的幼苗对于后期植被的更新具有

更大的贡献潜力[５６]ꎮ 实际上ꎬ种子大小变异是植物为了生存和繁殖后代进化出的“两头下注”的策略ꎬ即植

物通过产生不同大小的种子在传播优势和幼苗生存竞争力两个方面进行权衡ꎮ
２.１.２　 种子形状

种子生态学研究中用以检验种子与环境相互作用机制的形状和表面积￣体积比在群落构建机制研究中则
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经常被忽视[３２ꎬ ５７]ꎮ 种子形状与传播能力密切相关[５８]ꎬ并且影响土壤种子库特征[２２ꎬ ５９]、萌发策略[５７ꎬ ６０]和后期

幼苗建植[６１]ꎮ 圆而轻的种子更具休眠特性ꎬ能抵抗极端温度和病原体ꎬ并且寿命更长ꎬ这种类型的种子多以

持久种子库的形式保存在土壤中[２２ꎬ ３８ꎬ ６２]ꎮ 而表面积￣体积比大的种子由于吸水速度快ꎬ且种皮表面空气交换

速率高效ꎬ因此发芽时间较为提前[６３]ꎮ

图 ２　 种子大小和形状与种子过动物消化道后的回收率的关系

　 Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｍａｓｓꎬ ｓｈａｐｅꎬ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｒｅｃｏｖｅｒｙ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ａｆｔｅｒ ｐａｓｓａｇｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ａｎｉｍａｌｓ ｇｕｔ

(ａ)种子大小ꎻ(ｂ)种子形状ꎻＭ:种子最适大小区间ꎻＳ:种子最适

形状指数区间ꎻＲ:种子最大回收率范围

种子形状主要影响种子在动物体内的保留时间ꎮ
种子在动物体内的保留时间越长ꎬ消化作用对种子的破

坏程度也就越强ꎬ沉积在粪便中的种子其活力也就越

低ꎬ相应的ꎬ粪种子库的结构和组成也就越单一ꎮ 一般

认为ꎬ快速排出体外对种子的消化道传播是有利的ꎬ这
样可以避免动物消化道内消化液的侵蚀以及反刍(如
反刍动物)所造成的重复伤害(图 ２)ꎮ 关于种子形状对

种子在动物体内的保留时间以及种子过消化道后存活

率的影响的研究案例很多ꎬ但就目前现状来看ꎬ二者之

间并不具备一种确定的相关关系[６４]ꎮ 主流观点认为ꎬ
球形种子在动物体内的保留时间较短ꎬ且排出体外后的

种子活力较高[５１]ꎮ 例如ꎬ哈萨克绵羊的种子饲喂实验

表明ꎬ豆科植物球形种子( Ｉ ＝ ０.０２)的回收率(１２.６％—
１７.６％)显著高于禾本科植物的非球形种子( Ｉ ＝ ０.１６)
(０.８％—３.２％)ꎬ并且非球形种子经过消化后萌发率降

低ꎬ球形种子则增加[５２]ꎮ 在天祝高寒草甸ꎬ牦牛和藏绵羊的种子饲喂实验表明ꎬ球形种子经过这两种家畜消

化后均具有较高的回收率[４６]ꎮ 消化道传播的有效性[６５] 实际上也是取决于种子能否被动物快速排出体外ꎮ
因此ꎬ种子形状对粪种子库的影响主要是通过影响种子在动物体内的保留时间而间接起作用的ꎮ

种子在动物体内的保留时间除了受种子形状的影响外ꎬ动物自身的生理结构在一定程度上也起到很大作

用ꎮ 非反刍动物野猪(Ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ)的保留时间(>３６ ｈ)比反刍动物狍子(Ｃａｐｒｅｏｌｕｓ ｃａｐｒｅｏｌｕｓ)(１８—３６ ｈ)和马鹿

(Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌａｐｈｕｓ)(３—３６ ｈ)长[６６]ꎮ 不同体型大小的动物其种子保留时间也不相同ꎬ例如种子在马、牛和羊体

内的保留时间分别为 ３６—４１ ｈ[６７]、７４ ｈ[６７]和 ２４—４０ ｈ[４５ꎬ ５２ꎬ ６８]ꎮ
２.１.３　 种皮(子)结构

种皮是植物种子外层的保护性结构组织ꎬ同时也是种子与外界进行营养物质交换的界面ꎬ兼具吸水和透

气功能ꎮ 种皮质地与结构特征在很大程度上决定着种子对外界环境胁迫抵抗能力的强弱ꎮ 因此ꎬ种皮特征对

种子消化道传播有效性的影响十分显著ꎮ 一般认为ꎬ坚硬的种皮在抵抗动物咀嚼和消化液侵蚀方面可以为种

子带来更有效的保护ꎬ这类种子在动物消化道传播方面也更具优势ꎮ 例如豆科植物种子普遍具有硬实特征ꎬ
其坚硬的种皮所造成的机械束缚是种子休眠的主要原因[６９]ꎮ 动物咀嚼和消化液侵蚀有利于打破这类种子的

休眠ꎬ提高萌发率[７０]ꎮ 在埃及ꎬ牧豆树(Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ｊｕｌｉｆｌｏｒａꎬ豆科乔木)种子被单峰驼(Ｃａｍｅｌｕｓ ｄｒｏｍｅｄａｒｉｕｓ)采食

后ꎬ粪种子萌发率(４８％—７５％)显著高于原始种子(１５％) [７１]ꎮ 在北疆地区绢蒿(Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｔｒａｎｓｉｌｉｅｎｓｅ)荒漠

中ꎬ８０％的豆科植物种子经绵羊采食后萌发率显著提高[２３]ꎮ 在南非德兰士瓦以及比勒陀利亚的稀树草原ꎬ优
势物种豆科乔木金合欢(Ａｃａｃｉａ ｔｏｒｔｉｌｉｓ)和阿拉伯金合欢(Ａ. ｎｉｌｏｔｉｃａ)种子被大型草食动物采食和排泄后萌发

率提高ꎬ并且大型有蹄类动物传播是该属植物种群扩散和拓殖的主要方式[７２]ꎮ 但也有研究指出ꎬ没有证据表

明拥有相对坚硬种皮的种子在通过动物消化道时ꎬ种皮的软化是促进种子萌发的直接原因[７３]ꎮ 同具有坚硬

种皮保护的种子相比ꎬ柔软种皮在抵抗消化作用方面的效果便显得不是特别突出ꎮ 种子饲喂实验表明ꎬ红花

球葵(Ｓｐｈａｅｒａｌｃｅａ ｃｏｃｃｉｎｅａ)经美洲野牛(Ｂｉｓｏｎ ｂｉｓｏｎ)采食后回收率(３４.９％)低ꎬ主要是因为该物种种子种皮柔

软ꎬ不能有效抵抗野牛咀嚼所造成的破坏作用[７４]ꎮ 某些类群种子 (十字花科 Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅꎬ 车前科

３７３４　 １１ 期 　 　 　 王树林　 等:粪种子库的理论基础、影响因素和生态意义 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

Ｐｌａｎｔａｎｉｎａｃｅａｅꎬ唇形科 Ｌａｂｉａｔａｅ 和菊科 Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ)遇湿时可以分泌粘液ꎬ在抵抗动物咀嚼和消化液侵蚀方面

起到润滑和保护作用ꎬ因此这类种子也适合消化道传播[７５]ꎮ 藜科(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉａｃｅａｅ)植物具有出色的耐盐碱和

抗旱能力ꎬ是荒漠中的常见物种ꎬ部分藜科植物种子具有异型性现象[７６]ꎬ如紫翅猪毛菜(Ｓａｌｓｏｌａ ａｆｆｉｎｉｓ)和散枝

猪毛菜(Ｓ. ｂｒａｃｈｉａｔａ)ꎬ这类种子由膜质种皮包裹着螺线形态的胚芽ꎻ在天山北坡绢蒿荒漠草地中ꎬ这两种种子

被牛和马采食并排泄后ꎬ在新鲜粪便中便可以发现已经萌发的植物幼苗ꎬ表明这类植物种子在动物体内时就

已经萌发[７７]ꎮ 禾本科植物种子(颖果 Ｃａｒｙｏｐｓｉｓ)结构特殊ꎬ如早熟禾属(Ｐｏａ)、披碱草属(Ｅｌｙｍｕｓ)、雀麦属

(Ｂｒｏｍｕｓ)、鹅观草属(Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ)以及冰草属(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ)等ꎬ这些种子的胚几乎是外露的ꎬ经动物采食后很容

易被动物体内的消化液侵蚀ꎬ从而失去活性ꎮ 瘤胃消化实验表明ꎬ禾本科种子经过绵羊消化后萌发率显著降

低ꎬ其中柯孟披碱草(Ｅｌｙｍｕｓ ｋａｍｏｊｉ)种子消化 ６ ｈ 萌发率便降为 ０[７８]ꎮ
２.２　 动物种类

动物种类按照食性特点可以分为植食性动物(食草动物、食果动物)、肉食性动物(食肉目动物)和杂食性

动物ꎮ 在自然界中ꎬ由于环境条件决定的食物资源可获得性的限制以及动物自身的营养需要ꎬ动物很少表现

出对某一类型食物的专性采食行为ꎬ而是在综合各因素后所做出的对食物的最佳采食策略ꎮ 即使是食肉目动

物(如熊科 Ｕｒｓｉｄａｅ)在某些情况下也会采食植物营养丰富的果实ꎻ同样的ꎬ植食性动物偶尔也会表现出食肉行

为ꎮ 其实关于肉食性动物和草食性动物ꎬ它们食谱界限的划分并不是很严格ꎬ肉食性动物不大量吃草主要是

因为没有强大的消化能力ꎬ植食性动物不经常吃肉主要是因为没有强大的捕食能力ꎮ 因此ꎬ在动物界中ꎬ由于

不同类群动物的食谱组成极其复杂ꎬ均是潜在的种子消化道传播者(表 １)ꎮ 并且不同动物类群在种子传播方

面还具有功能性互补效应ꎬ例如在波兰和斯洛伐克交界处的喀尔巴阡山脉高山森林中ꎬ至少有 １３ 种鸟类(欧
歌鸫 Ｔｕｒｄｕｓ ｐｈｉｌｏｍｅｌｏｓ 和田鸫 Ｔ. ｐｉｌａｒｉｓ 等)和 ３ 种哺乳动物(棕熊 Ｕｒｓｕｓ ａｒｃｔｏｓ、赤狐 Ｖｕｌｐｅｓ ｖｕｌｐｅｓ 和貂 Ｍａｒｔｅｓ
ｓｐｐ.)是欧洲越橘(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｍｙｒｔｉｌｌｕｓ)浆果(Ｂｅｒｒｙ)的有效传播者ꎬ这些动物类群共同维护着当地高山生态系

统的稳定与健康[７９]ꎮ 在中国西北地区沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)灌丛中ꎬ至少有 １８ 种鸟类是沙棘果

实的有效传播者[８０]ꎮ
需要注意的是ꎬ有些种类动物对种子的传播方式为搬运储存ꎬ未被取食的种子在储藏地点微生境中可能

萌发ꎬ从而实现种子的传播ꎮ 如松鼠科(Ｓｃｉｕｒｉｄａｅ)动物对松属(Ｐｉｎｕｓ)植物球果(Ｃｏｎｅ)的分散储藏传播[８１]ꎮ
这种传播方式不涉及种子的消化道传播ꎬ并且与体外粘附传播也不相同ꎬ是一种特殊的传播方式ꎮ 由于该传

播方式不形成粪种子库ꎬ因此不在讨论范围内ꎮ
２.２.１　 选择性采食的影响

种子只有被动物采食后才具备消化道传播的可能ꎮ 但是ꎬ动物具有选择性采食行为ꎬ不同种类的动物食

性千差万别ꎬ即使同一物种ꎬ由于个体差异也会表现出对同种食物的不同偏好ꎮ 在自然环境中ꎬ动物生存所面

临的食物资源具有高度的时空异质性ꎮ 动物自身为了平衡不断变化的营养需要以及适应外界环境条件ꎬ在综

合考虑自身的偏食性(Ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ)、食物的适口性(Ｐａｌａｔａｂｉｌｉｔｙ)以及食物资源的可获得性(Ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ)等多种

因素的情况下ꎬ必须采取有效的采食策略才能应对食物资源的变化[１１０]ꎬ进而满足自身的各种生理需要[１１１]ꎮ
选择性采食便是动物应对食物资源变化时所采取的最佳采食策略ꎮ

在森林生态系统中生活着大量的食果动物类群(灵长目、鸟类和啮齿动物)ꎬ在果实成熟季节大量采食营

养丰富的果实ꎬ表现出强烈的专食性特点ꎬ采食后的种子经动物消化道传播后ꎬ对森林植物更新起着重要的促

进作用[１１２]ꎮ 在马来西亚羯布罗香(Ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐｕｓ ｔｕｒｂｉｎａｔｕｓ)森林中ꎬ食果动物是森林植物种子的主要传播

者[１１３]ꎻ在马达加斯加热带棕榈(Ｔｒａｃｈｙｃａｒｐｕｓ ｆｏｒｔｕｎｅｉ)林中ꎬ食果动物是森林分布和扩散的重要驱动力[１１４]ꎮ
在草地放牧生态系统中ꎬ例如中国东北地区松嫩草原ꎬ绵羊偏食蛋白含量较高的五脉山黧豆(Ｌａｔｈｙｒｕｓ

ｑｕｉｎｑｕｅｎｅｒｖｉｕｓ) [１１５]ꎬ山羊偏食黄酮类物质含量较高的罗布麻(Ａｐｏｃｙｎｕｍ ｖｅｎｅｔｕｍ) [１１６]ꎻ当草地群落中有丰富的

羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)和全叶马兰(Ａｓｔｅｒ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ)时ꎬ绵羊喜食全叶马兰ꎻ当群落中有丰富的五脉山黧豆和

全叶马兰时ꎬ绵羊不喜食全叶马兰[１１５]ꎮ 在意大利阿尔卑斯山区ꎬ绵羊在低放牧率时喜食禾本科植物[１１７]ꎮ 在

４７３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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青藏高原ꎬ自由放牧时牦牛选择性采食行为表现得特别强烈ꎬ主要采食高寒草甸群落中的莎草科

(Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ)植物[２]ꎮ 要注意的是ꎬ目前关于草食家畜的选择性采食的研究多集中在草地植物群落水平上ꎬ
考虑家畜对整个群落的采食状况ꎮ 但是ꎬ关于家畜对牧草某一特定部位(如茎秆、叶片、花朵、生殖枝以及种

子)采食的研究相对匮乏ꎮ 只有有性繁殖部位(种子或果实)被家畜采食对消化道传播来说才是有效的ꎮ 因

此ꎬ未来关于草食家畜选择性采食对牧草种子消化道传播和粪种子库的影响的研究应该重点考虑家畜对植物

有性繁殖部位的专性采食情况ꎮ

表 １　 不同动物对植物种子的消化道传播

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｄｏｚｏｏｃｈｏｒｙ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｎｉｍａｌｓ

科 Ｆａｍｉｌｙｓ 动物种类 Ａｎｉｍａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

牛科 Ｂｏｖｉｄａｅ

牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ[３ꎬ ４４ꎬ ４８ꎬ ８２—８３] ꎻ 牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ[２ꎬ ５ꎬ ４６—４７ꎬ ８４] ꎻ 欧洲野牛 Ｂｉｓｏｎ ｂｏｎａｓｕｓ[８５] ꎻ 美洲野牛 Ｂｉｓｏｎ
ｂｉｓｏｎ[７４] ꎻ 绵羊 Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ[１ꎬ ４ꎬ ２０ꎬ ４７ꎬ ５２ꎬ ８６] ꎻ 山羊 Ｃａｐｒａ ｈｉｒｃｕｓ[６８ꎬ ７２ꎬ ８６] ꎻ 跳羚 Ａｎｔｉｄｏｒｃａｓ ｍａｒｓｕｐｉａｌｉｓ[７２] ꎻ 黑斑

羚 Ａｅｐｙｃｅｒｏｓ ｍｅｌａｍｐｕｓ[７２] ꎻ 安氏林羚 Ｔｒａｇｅｌａｐｈｕｓ ａｎｇａｓｉｉ[７２] ꎻ 扭角林羚 Ｔｒａｇｅｌａｐｈｕｓ ｓｔｒｅｐｓｉｃｅｒｏｓ[７２] ꎻ 大林羚

Ｔａｕｒｏｔｒａｇｕｓ ｏｒｙｘ[７２] ꎻ 小岩羚 Ｒａｐｈｉｃｅｒｕｓ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ[７２] ꎻ 普通小羚羊 Ｓｙｌｖｉｃａｐｒａ ｇｒｉｍｍｉａ[７２]

鹿科 Ｃｅｒｖｉｄａｅ 中东黇鹿 Ｄａｍａ ｄａｍａ[１９] ꎻ 狍子 Ｃａｐｒｅｏｌｕｓ ｃａｐｒｅｏｌｕｓ[６６] ꎻ 长颈鹿 Ｇｉｒａｆｆｅ ｃａｍｅｌｏｐａｒｄａｌｉｓ[７２] ꎻ 骡鹿 Ｏｄｏｃｏｉｌｅｕｓ
ｈｅｍｉｏｎｕｓ[８３] ꎻ 马鹿 Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌａｐｈｕｓ[６６ꎬ ８３] ꎻ 白尾鹿 Ｏｄｏｃｏｉｌｅｕｓ ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｓ[８３ꎬ ８７]

马科 Ｅｑｕｉｄａｅ 马 Ｅｑｕｕｓ ｃａｂａｌｌｕｓ[３ꎬ ４４ꎬ ８８—９０] ꎻ 驴 Ｅｑｕｕｓ ａｓｉｎｕｓ[４４]

犀科 Ｒｈｉｎｏｃｅｒｏｔｉｄａｅ 白犀 Ｃｅｒａｔｏｔｈｅｒｉｕｍ ｓｉｍｕｍ[７２]

象科 Ｅｌｅｐｈａｎｔｉｄａｅ 非洲草原象 Ｌｏｘｏｄｏｎｔａ Ａｆｒｉｃａｎａ ａｆｒｉｃａｎａ[７２ꎬ ９１]

骆驼科 Ｃａｍｅｌｉｄａｅ 单峰驼 Ｃａｍｅｌｕｓ ｄｒｏｍｅｄａｒｉｕｓ[７１] ꎻ 骆马秘鲁亚种 Ｖｉｃｕｇｎａ ｖｉｃｕｇｎａ ｍｅｎｓａｌｉｓ[９２—９３]

兔科 Ｌｅｐｏｒｉｄａｅ 欧洲兔 Ｏｒｙｃｔｏｌａｇｕｓ ｃｕｎｉｃｕｌｕｓ[４４]

犬科 Ｃａｎｉｄａｅ 南非狐 Ｖｕｌｐｅｓ ｃｈａｍａ[９４] ꎻ 大耳狐 Ｏｔｏｃｙｏｎ ｍｅｇａｌｏｔｉｓ[９４] ꎻ 黑背豺 Ｃａｎｉｓ ｍｅｓｏｍｅｌａｓ[９４] ꎻ
赤狐 Ｖｕｌｐｅｓ ｖｕｌｐｅｓ[７９ꎬ ９５—９７] ꎻ 貉 Ｎｙｃｔｅｒｅｕｔｅｓ ｐｒｏｃｙｏｎｏｉｄｅｓ[９５]

熊科 Ｕｒｓｉｄａｅ 棕熊 Ｕｒｓｕｓ ａｒｃｔｏｓ[７９] ꎻ 亚洲黑熊 Ｕｒｓｕｓ ｔｈｉｂｅｔａｎｕｓ[９５]

鼬科 Ｍｕｓｔｅｌｉｄａｅ 日本貂 Ｍａｒｔｅｓ ｍｅｌａｍｐｕｓ[９５] ꎻ 石貂 Ｍａｒｔｅｓ ｆｏｉｎａ[９６] ꎻ 狗獾 Ｍｅｌｅｓ ｍｅｌｅｓ[９５]

猪科 Ｓｕｉｄａｅ 野猪 Ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ[６６ꎬ ９６]

长臂猿科 Ｈｙｌｏｂａｔｉｄａｅ 黑长臂猿 Ｎｏｍａｓｃｕｓ ｃｏｎｃｏｌｏｒ[１６]

猴科 Ｃｅｒｃｏｐｉｔｈｅｃｉｄａｅ 川金丝猴 Ｒｈｉｎｏｐｉｔｈｅｃｕｓ ｒｏｘｅｌｌａｎａ[９８]

袋鼠科 Ｍａｃｒｏｐｉｄｉｄａｅ 东部灰大袋鼠 Ｍａｃｒｏｐｕｓ ｇｉｇａｎｔｅｕｓ[９９] ꎻ 红腿丛林袋鼠 Ｔｈｙｌｏｇａｌｅ ｓｔｉｇｍａｔｉｃａ[９９] ꎻ
麝袋鼠 Ｈｙｐｓｉｐｒｙｍｎｏｄｏｎ ｍｏｓｃｈａｔｕｓ[９９]

狐蝠科 Ｐｔｅｒｏｐｏｄｉｄａｅ 琉球狐蝠 Ｐｔｅｒｏｐｕｓ ｄａｓｙｍａｌｌｕｓ[１００] ꎻ 大狐蝠 Ｐｔｅｒｏｐｕｓ ｇｉｇａｎｔｅｕｓ[１０１]

壁虎科 Ｇｅｋｋｏｎｉｄａｅ 蛙眼守宫 Ｔｅｒａｔｏｓｃｉｎｃｕｓ ｒｏｂｏｒｏｗｓｋｉｉ[１０２]

鲤科 Ｃｙｐｒｉｎｉｄａｅ 鲤鱼 Ｃｙｐｒｉｎｕｓ ｃａｒｐｉｏ[１０３]

正蚓科 Ｌｕｍｂｒｉｃｉｄａｅ 陆正蚓 Ｌｕｍｂｒｉｃｕｓ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ[１０４]

蛞蝓科 Ｓｌｕｇｉｄａｅ 蛞蝓 Ａｇｒｉｏｌｉｍａｘ ａｇｒｅｓｔｉｓ[１０５]

鹎科 Ｐｙｃｎｏｎｏｔｉｄａｅ 红耳鹎 Ｐｙｃｎｏｎｏｔｕｓ ｊｏｃｏｓｕｓ[１０６]

鸫科 Ｔｕｒｄｉｄａｅ 欧歌鸫 Ｔｕｒｄｕｓ ｐｈｉｌｏｍｅｌｏｓ[７９] ꎻ田鸫 Ｔｕｒｄｕｓ ｐｉｌａｒｉｓ[７９]

鸭科 Ａｎａｔｉｄａｅ 绿头鸭 Ａｎａｓ ｐｌａｔｙｒｈｙｎｃｈｏｓ[１０７]

鹳科 Ｃｉｃｏｎｉｉｄａｅ 白鹳 Ｃｉｃｏｎｉａ Ｃｉｃｏｎｉａ[１０８]

鸥科 Ｌａｒｉｄａｅ 小黑背鸥 Ｌａｒｕｓ ｆｕｓｃｕｓ[１０８]

陆龟科 Ｔｅｓｔｕｄｉｎｉｄａｅ 象龟属各种 Ｇｅｏｃｈｅｌｏｎｅ[１０９]

２.２.２　 动物生理结构的影响

不同种类动物由于自身生理结构存在差异ꎬ即使同一种种子被不同种类动物消化排泄后ꎬ粪种子的活力

也不尽相同ꎮ 以绵羊和山羊为例ꎬ虽然二者同属牛科羊亚科(Ｃａｐｒｉｎａｅ)家族成员ꎬ关系密切ꎬ但它们在解剖

学、生理学和采食行为等方面均存在差异ꎮ 在自然环境中ꎬ绵羊是放牧动物ꎬ主要在平原草地采食牧草ꎻ山羊

则是啃牧动物ꎬ喜欢在多石山区啃食高处的草木ꎮ 二者在胃部(瘤胃、网胃、瓣胃和皱胃)、后肠、唾液腺、口
腔、牙齿、肝脏、体重以及形态上均存在可测量的差异ꎬ这也导致了它们对植物的采食和消化能力的不同ꎮ 研

究表明ꎬ食物在山羊瘤胃中的发酵率和吸收率更高[１１８]ꎮ 绵羊的肠道长度比山羊更长[１１９]ꎬ种子在绵羊体内的
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保留时间更长(４８—９６ ｈ)ꎬ相比之下ꎬ种子通过山羊消化道的速度更快(２４—７２ ｈ)ꎬ种子饲喂实验也表明ꎬ更
高比例的种子没有成功通过绵羊消化道ꎬ却可以从山羊粪便中回收得到[８６]ꎮ 在青藏高原东北部高寒草甸ꎬ牦
牛和藏羊经常在一起混合放牧ꎬ然而种子饲喂实验表明ꎬ牦牛粪的种子回收率(０.４％—５８.４％)比藏羊粪(０—
２８.１％)高ꎬ这是由于二者体型的巨大差异导致的[牦牛:(２４３±１０.０) ｋｇꎬ藏羊:(５５±２.７) ｋｇ] [４７]ꎮ 在反刍时牦

牛每个逆呕食团的大小比藏羊大ꎬ较大的食团可以保护种子免受咀嚼的伤害ꎬ并且牦牛齿缝距离比藏羊宽ꎬ这
些特征都有利于种子从反刍过程中成功逃逸[４７]ꎮ 在南非稀树草原ꎬ随着大型草食动物体重增加ꎬ金合欢种子

在动物粪便中的回收率也增加[７２]ꎮ 中东黇鹿的种子回收率为 ０.５％—４２. ０％[１９]ꎻ美洲野牛为 ０. ２％—
８５.５％[７４]ꎬ这些差异主要也是由于动物种类的不同引起的ꎮ
２.３　 外界环境

不同区域的外界环境条件差异较大ꎬ因此粪便被动物排出体外后ꎬ环境条件对粪种子的过滤机制各不相

同ꎬ即不同生境中粪种子库对地上植被的贡献率各异ꎮ 目前在世界范围内开展的关于粪种子库的研究ꎬ几乎

涵盖了各种生态系统类型(表 ２)ꎮ
外界环境对粪种子库的影响主要体现在粪便分解、粪种子萌发和粪幼苗建植等方面ꎮ 其中粪便分解和粪

种子萌发以及粪幼苗生长和建植是同步进行的生态过程ꎬ粪便为种子萌发提供养分ꎬ养分从粪便到幼苗的转

移促进了粪便分解ꎬ这两个过程相互促进ꎬ共同完成粪种子库的生态功能ꎮ

表 ２　 消化道传播研究区域

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａｓ ｏｆ ｅｎｄｏｚｏｏｃｈｏｒｙ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ

研究区域 Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ 研究区域 Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

荒漠 Ｓｅｍｉ ｄｅｓｅｒｔ [３ꎬ ２０ꎬ ５２] 岛屿 Ｉｓｌａｎｄ [１００]

高寒草原 Ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ [３] 农田 Ｆａｒｍｌａｎｄ [１０８]

稀树草原 Ｓａｖａｎｎａ [７２] 典型草原 Ｔｙｐｉｃａｌ ｇｒａｓｓｌａｎｄ [１ꎬ ４]

森林 Ｆｏｒｅｓｔ [１６ꎬ ８５ꎬ ８７ꎬ ９０ꎬ ９８ꎬ １１３—１１４] 灌丛 Ｓｈｒｕｂｓ [８０]

高山 Ａｌｐｉｎｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ [７９] 冰川 Ｇｌａｃｉｅｒ [９２—９３]

高寒草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ [２ꎬ ５ꎬ ４６—４７ꎬ ８４] 沙漠 Ｄｅｓｅｒｔ [１０２]

沼泽 Ｆｅｎｓ [８９] 河流 Ｒｉｖｅｒ [１０３]

２.３.１　 降水和温度的影响

降水促进粪便破碎化以及粪便中矿质元素的淋溶ꎮ 此外ꎬ粪便分解过程有大量微生物参与ꎬ水分条件是

微生物活动的前提ꎬ因此降水对粪便的分解有显著的促进作用ꎮ 在川西北高寒草甸生态系统中ꎬ降水量的减

少显著降低牦牛粪的分解速率[１２０]ꎮ 在英格兰北部的泰恩河地区ꎬ降水显著促进奶牛粪便分解和粪便中氮

(Ｎ)、磷(Ｐ)、钾(Ｋ)和镁(Ｍｇ)淋溶[１２１]ꎮ 在非洲纳米比亚沙漠ꎬ降水是物质分解的启动因素[１２２]ꎬ只有降雨发

生时粪便才会逐渐分解ꎮ 在黄土高原典型草原ꎬ降水稀少ꎬ年降水量<３５０ ｍｍꎬ多集中在 ６ 月—９ 月ꎬ暖季放牧

时(６ 月—９ 月)滩羊粪分解 ５０％需要约 ２５ 个月ꎬ冷季放牧(１１ 月—１２ 月)则需要 ３０ 个月[１２３]ꎮ 此外ꎬ水分也

是种子萌发和幼苗生长的必要条件ꎮ 在阿根廷中部半干旱地区ꎬ土壤有效水分降低则会导致牧豆树属植物

Ｐ. ｃａｌｄｅｎｉａ Ｂｕｒｋ.(一种多刺落叶木本植物)幼苗大量死亡[１２４]ꎮ
温度对粪种子库的影响主要包括温度影响粪便分解、粪种子萌发和粪幼苗生长ꎮ 粪便分解过程有大量微

生物参与ꎬ温度通过影响粪便微生物活性进而影响粪便分解和粪种子释放速率ꎮ 在青海省海北高寒草甸ꎬ温
度每升高 １℃ꎬ牦牛粪质量损失增加 １８％[１２５]ꎮ

温度至少从三个独立的生理过程方面影响粪种子萌发[１２６]:１)种子不断地变质ꎬ除非在此期间发芽ꎬ否则

最终会死亡ꎬ且变质速率主要取决于含水率和温度ꎻ２)大多数种子最初处于休眠状态ꎬ相对干燥的种子以与

温度有关的速度持续失去休眠ꎻ３)一旦种子打破休眠ꎬ它们的发芽率(发芽时间的倒数)显示出与基础温度

(在该温度和低于该温度时发芽率为零)和最适温度(在该温度时发芽率最大)之间的正线性关系以及最佳温
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度和上限温度(在此温度及以上时发芽率为零)之间的负线性关系ꎬ其中发芽率最佳温度通常高于在部分休

眠或部分变质的种子种群中达到最大发芽百分比所需的温度ꎮ
温度对植物幼苗的存活率也有显著的影响ꎬ在阿根廷中部半干旱地区ꎬ土壤温度升高是导致牧豆树属植

物幼苗死亡的主要原因[１２４]ꎮ 在美国西部大盆地寒冷沙漠ꎬ土壤温度升高限制了禾草类幼苗对地上植被的

补充[１２７]ꎮ
２.３.２　 土壤动物的影响

土壤动物是指在土壤中和地表枯落物层中生存的各种动物的总和ꎬ主要包括节肢动物(昆虫纲下的各种

粪甲虫、蛛形纲下的各种土壤蜘蛛以及唇足纲下的地蜈蚣类)、环节动物(蚯蚓类)和一些小型脊椎动物(鼹鼠

和鼢鼠)等ꎮ 土壤无脊椎动物是生态系统中的重要分解者(有些类群为消费者)ꎬ对物质循环起到巨大的促进

作用ꎮ 土壤动物的扰动能显著促进粪便破碎化ꎬ提高粪分解速率[１２８]ꎬ进而提高粪种子的释放速率ꎮ 在草地

生态系统中ꎬ家畜粪便中的养分主要以有机物形式存在ꎬ必须经过矿化并转移到土壤中才能被植物同化吸

收[１２９—１３０]ꎮ 粪便养分进入土壤的速度很大程度上与分解速度有关ꎬ分解速度根据环境条件从 １—４ 个月不

等[１３１—１３３]ꎬ在使用杀虫剂消灭土壤动物时ꎬ粪分解时间则长达 ３ ａ[１３１ꎬ １３４]ꎮ 土壤动物是连接粪便和土壤的重要

媒介ꎬ土壤动物在二者界面层往返穿梭ꎬ促进粪便与土壤融合ꎮ 研究表明ꎬ土壤动物活动能够显著促进粪便分

解以及粪便中营养物质向粪下土层(０—１０ ｃｍ)转移[１３５—１３６]ꎮ
在土壤动物类群中ꎬ节肢动物(Ａｒｔｈｒｏｐｏｄ)对加速粪便分解和营养循环的贡献最大[１３７—１３８]ꎬ特别是粪甲虫

(粪金龟科 Ｇｅｏｔｒｕｐｉｄａｅ、蜉金龟科 Ａｐｈｏｄｉｉｄａｅ 和金龟甲总科 Ｓｃａｒａｂａｅｏｉｄａｅ)ꎬ由于它们较大的体型以及觅食和

筑巢习性ꎬ增加了粪便的生物扰动和养分进入土壤的速率[１３９]ꎮ 粪甲虫以粪便中的汁液为食ꎬ粪便为它们自

身和后代提供住所和食物来源ꎮ 根据它们的筑巢策略ꎬ粪甲虫可分为三种功能类群:内源性寄生类群(寄生

虫 Ｄｗｅｌｌｅｒ)、粪下土壤寄生类群(隧道虫 Ｔｕｎｎｅｌｅｒ)和滚粪球类群(滚球虫 Ｂａｌｌ ｒｏｌｌｅｒ) [１４０]ꎮ 内源性寄生类群在

粪便内生活和产卵ꎻ粪下土壤寄生类群在粪斑下面的土壤里挖洞ꎬ并用粪便材料在洞穴内建筑巢室ꎻ滚粪球类

群把粪便以粪球形状滚到离粪斑沉降地点一段距离的地方ꎬ然后埋进土里进行产卵并孵化ꎮ 粪甲虫影响粪斑

内部环境条件和微生物多样性ꎬ从而促进粪便养分的矿化[１４１]ꎮ 此外ꎬ粪甲虫的活动还可以丰富其他节肢动

物群落ꎬ进一步促进粪便的降解[１３８]ꎮ
土壤动物促进物质分解[１４２]ꎬ特别是在干旱地区ꎬ这种效应更为显著[１４３]ꎮ 在北疆地区绢蒿荒漠中ꎬ有粪

甲虫活动的牛粪和马粪养分降解率均高于无粪甲虫活动的粪便ꎬ且牛粪分解末期较无粪甲虫参与的自然分解

粪便酸性洗涤纤维、中性洗涤纤维、全碳和全氮降解率分别提高 １７.５４％、１３.４１％、２０.９１％和 ５.３％ꎻ马粪上述指

标降解率则分别提高 ２８.６６％、６３.３４％、１７.６７％和 ９.８９％[１３６]ꎻ在内蒙古短花针茅(Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ)型荒漠草地

中ꎬ粪甲虫对牛粪分解过程中有机物总量的损失有显著影响[１４４]ꎻ在北美内布拉斯加州的沙丘草地ꎬ粪甲虫对

牛粪水分和干物质损失的贡献率分别为 ７％和 ４％[１３５]ꎮ 此外ꎬ在川西北高寒草甸ꎬ牦牛粪分解量与粪食性甲

虫数量之间具正相关关系[１２０]ꎮ 在甘南州高寒草甸ꎬ牦牛粪重量损失速率与粪斑中土壤动物 (鞘翅目

Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ、蜱螨目 Ａｒａｃｈｎｏｉｄｅａ、弹尾目 Ｃｏｌｌｅｍｂｏｌａ 和蚯蚓类 Ｅａｒｔｈｗｏｒｍ)多样性和密度呈显著正相关关系[１４５]ꎮ
此外ꎬ粪甲虫除了通过自身扰动促进粪便破碎和分解外ꎬ草地鸟类在捕食粪甲虫或其它粪便内动物时也会搅

动粪便ꎬ进一步促进粪便破碎化[１４６]ꎬ提高粪分解速率ꎮ
土壤动物除了能够促进粪便分解提高粪种子的释放速率外ꎬ还可以通过搬运作用促进粪种子的二次传播

和分配[１４７]ꎮ 在西班牙地中海地区ꎬ粪甲虫扰动影响绵羊粪种子出苗率ꎬ且出苗率与粪便埋藏量和埋藏深度

之间呈负相关关系[１４８]ꎮ 在天山北坡绢蒿荒漠草地中ꎬ模拟实验表明ꎬ牛粪中 ８０％的粪种子被粪甲虫埋藏在

距粪斑水平距离 ２０ ｃｍ 以内及粪斑下 ０—１０ ｃｍ 的土层中ꎬ且随着种子大小的增加ꎬ埋入土壤中的种子的比例

逐渐降低[１４９]ꎮ 在哥斯达黎加共和国瓜纳卡斯特地区的落叶林中ꎬ自由放牧的马是象耳豆(Ｅｎｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ
ｃｙｃｌｏｃａｒｐｕｍꎬ一种豆科高大乔木)种子的重要传播媒介ꎬ但是马粪中的种子经常被啮齿动物萨氏棘小囊鼠

(Ｌｉｏｍｙｓ ｓａｌｖｉｎｉ)搬运和盗食[９０]ꎮ
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２.３.３　 放牧的影响

放牧是草地最主要的管理方式ꎮ 从广义上讲ꎬ凡是有草食动物栖息、采食和活动的绿色植物生长区域都

可以称为放牧生态系统ꎮ 具体到人类社会生产层面ꎬ放牧则是指草食动物(家畜)在草地直接采食的行

为[１５０]ꎮ 草地放牧系统的核心研究内容是草－畜互作ꎬ其中家畜对草地的影响主要包括家畜对牧草的采食、践
踏以及排泄物(粪 /尿)返还三个方面ꎮ 排泄物返还作为草地物质循环和能量流动的关键环节ꎬ对维持草地生

态系统的稳定和健康发展具有重要意义ꎮ
在草地生态系统中ꎬ放牧是家畜粪种子库的产生必要条件ꎬ在世界范围内ꎬ一年中放牧草场约有 ５％的面

积被家畜粪便覆盖[１５１—１５２]ꎮ 放牧在一定程度上也调控着家畜粪种子库的结构和组成ꎮ 首先ꎬ放牧季节决定

粪种子库的密度和大小ꎮ 不同放牧季节植物的物候期不同ꎬ一般地ꎬ在种子成熟季节放牧ꎬ粪种子库密度达到

最大ꎬ因为只有成熟的种子才具备形成粪种子库的可能ꎮ 在天祝高寒草甸ꎬ牦牛粪种子物种数在 ３ 月份最多

(３２ 种)ꎬ１ 月份最少(２２ 种) [４６]ꎮ 但在甘南州高寒草甸ꎬ牦牛粪在冷季(１１ 月—４ 月ꎬ１５.１６ 粪 / ｇ)和暖季

(５ 月—１０ 月ꎬ１７.１５ 粪 / ｇ)的种子密度没有差异[２]ꎮ 在黄土高原典型草原ꎬ冷季(６ 月—９ 月)放牧时滩羊

(Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ)粪种子库密度、丰富度和多样性均高于暖季(１１ 月—１２ 月) [１]ꎮ 其次ꎬ在不同放牧强度下牧草资

源的可获得性以及家畜对食物的竞争力不同ꎬ家畜粪种子库的结构和组成也不相同ꎮ 在青藏高原东北部冷季

(１１ 月—４ 月)高寒草甸ꎬ轻度、中度和重度放牧草场的牦牛粪种子平均密度逐渐增高ꎬ每千克粪分别含有

１２１、１２７ 和 １８７ 粒种子[８４]ꎮ 但在黄土高原典型草原ꎬ不同牧压下滩羊粪种子库密度差异不显著[１]ꎮ 放牧强度

与粪分解速率之间也有一定的相关性ꎬ家畜活动可以促进粪分解ꎬ提高粪种子释放速率ꎮ 在青藏高原东北部ꎬ
随着放牧强度的增加ꎬ牦牛粪分解速率也增加[１５３]ꎬ这主要是因为高强度放牧时践踏作用强烈ꎬ家畜践踏可以

促进粪便破碎化和深埋ꎬ而粪便破碎化程度与分解速率之间具有高度正相关关系[１２８]ꎮ
放牧除了影响粪种子释放速率外ꎬ还会对幼苗后期的存活和建植产生重要影响ꎮ 但由于研究区域和动物

种类的不同ꎬ放牧对植物幼苗生长的影响也不同ꎮ 众多研究表明ꎬ放牧干扰对植物幼苗生长不利ꎬ因为幼苗阶

段是植物整个生活史过程中最为脆弱的时期ꎮ 在英国南部汉普郡草地ꎬ软体动物蜗牛(Ｏｏｐｈａｎａ ｈｅｕｄｅｉ)和蛞

蝓(Ａｇｒｉｏｌｉｍａｘ ａｇｒｅｓｔｉｓ)牧食显著降低植物幼苗密度和盖度[１５４]ꎮ 在英格兰伯克郡的酸性沙质草原ꎬ兔放牧显

著降低地上植物幼苗密度ꎬ并且这一效应会被翻耕(掘洞)等干扰措施放大[１５５]ꎮ 在以色列地中海地区ꎬ牛连

续放牧(０.７１ 头 / ｈｍ２使得塔泊栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｔｈａｂｕｒｅｎｓｉｓ)幼苗(高度为 ０—０.１５ ｍ)和幼树(高度为 ０.１５—１ ｍ)密
度分别比未放牧处理降低 ６１％和 ６７％[１５６]ꎮ 在法国比利牛斯山—地中海山区原始森林中ꎬ半野生牛(Ｂｏｓ
ｔａｕｒｕｓ)放牧减少了槭属 ( Ａｃｅｒ)、水青冈属 (Ｆａｇｕｓ)、冬青属 ( Ｉｌｅｘ)、松属 (Ｐｉｎｕｓ)、李属 (Ｐｒｕｎｕｓ) 和栎属

(Ｑｕｅｒｃｕｓ)的幼树密度以及白蜡属(Ｆｒａｘｉｎｕｓ)和花楸属(Ｓｏｒｂｕｓ)的幼苗密度ꎬ并可作为该地区树木群落组成的

选择性过滤因子[１５７]ꎮ 阿根廷中部的格兰德斯山脉森林地带ꎬ家畜(牛、马、绵羊和山羊)放牧显著降低南方龙

鳞木(Ｐｏｌｙｌｅｐｉｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ)、智利美登木(Ｍａｙｔｅｎｕｓ ｂｏａｒｉａ)和南美鼠刺(Ｅｓｃａｌｌｏｎｉａ ｃｏｒｄｏｂｅｎｓｉｓ)幼苗高度和存活

率ꎬ并在一定程度上决定该地区森林的分布范围[１５８]ꎮ 在喜马拉雅山脉东部的不丹王国高山栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｓｅｍｅｃａｒｐｉｆｏｌｉａ)森林中ꎬ放牧牦牛导致 ９０％以上的树木幼苗遭受严重的啃食ꎬ且围封区域幼苗成活率是放牧区

域的 ３ 倍ꎬ株高是放牧区域的 ２ 倍ꎬ说明放牧是决定该地区森林更新的主要因素[１５９]ꎮ 在伊朗扎格罗斯半干旱

森林中ꎬ排除绵羊和山羊放牧有利于森林的更新ꎬ因为放牧是导致植物幼苗死亡的重要原因[１６０]ꎮ 在南非林

波波省稀树草原ꎬ草食动物是风车子属(Ｃｏｍｂｒｅｔｕｍ)、金合欢属(Ｖａｃｈｅｌｌｉａ)和儿茶属(Ｓｅｎｅｇａｌｉａ)等藤本植物幼

苗的“过滤器”ꎬ并决定了这些植物在该地区的分布状况[１６１]ꎮ 但也有研究表明ꎬ放牧对植物幼苗生长有利ꎮ
例如ꎬ在南美洲潘帕斯草原ꎬ牛连续放牧通过增加幼苗安全地点的可获得性进而提高紫花马缨丹(Ｄａｎｔｈｏｎｉａ
ｍｏｎｔｅｖｉｄｅｎｓｉｓ)和狮齿菊(Ｌｅｏｎｔｏｄｏｎ ｔａｒａｘａｃｏｉｄｅｓ)幼苗的建植率[１６２]ꎮ 在阿根廷中部拉潘帕省灌丛化草地ꎬ牛放

牧提高木本植物 Ｐ. ｃａｌｄｅｎｉａ 幼苗建植率ꎬ对当地畜牧业生产产生不利于影响[１６３]ꎮ 在德国沙质草地中ꎬ绵羊

践踏促进菊科、石竹科、豆科和禾本科种子深埋ꎬ群落幼苗密度提高 ３.５ 倍[１６４]ꎮ 在内蒙古科尔沁沙质稀树(白
榆 Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ)草地ꎬ中等强度放牧绵羊(１.８８ 羊 / ｈｍ２)条件下草地群落幼苗密度和丰富度较高ꎬ群落稳定

８７３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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性最强ꎬ并且中等放牧有利于该地区草地恢复[１６５]ꎮ

３　 粪种子库的生态意义

３.１　 种子远距离扩散

消化道传播是植物种子实现远距离传播的重要方式ꎮ 全世界范围内约有一半数量的种子植物依靠动物

进行传播和扩散它们的种子ꎬ并且传播距离与动物体型大小之间呈正相关关系[７]ꎮ 在西班牙地中海地区ꎬ法
国薰衣草(Ｌａｖａｎｄｕｌａ ｓｔｏｅｃｈａｓ)依靠风力传播距离不超过 １ ｍ[１６６]ꎬ金雀花(Ｃｙｔｉｓｕｓ ｓｃｏｐａｒｉｕｓ)种子风力传播距离

为 １—８ ｍ[１６７]ꎬ但是这两种种子经游牧绵羊采食后ꎬ伴随畜群的移动ꎬ种子传播距离可达 ４０ ｋｍ[４５]ꎮ 季节性迁

徙鸟类白鹳(Ｃｉｃｏｎｉａ ｃｉｃｏｎｉａ)和小黑背鸥(Ｌａｒｕｓ ｆｕｓｃｕｓ)可以将灯芯草(Ｊｕｎｃｕｓ ｂｕｆｏｎｉｕｓ)和反枝苋(Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ
ｒｅｔｒｏｆｌｅｘｕｓ)种子从波兰携带至西班牙的多尼亚纳国家湿地公园[１０８]ꎮ 在汤加王国瓦瓦乌群岛ꎬ帝汶李

(Ｐｌｅｉｏｇｙｎｉｕｍ ｔｉｍｏｒｉｅｎｓｅ)果实经琉球狐蝠(Ｐｔｅｒｏｐｕｓ ｄａｓｙｍａｌｌｕｓ)采食后传播距离达 １０ ｋｍ 远ꎬ并且可以在群岛

内各个岛屿间交互传播[１００]ꎮ 在荷兰北部诺德河￣威廉斯运河中ꎬ鲤鱼(Ｃｙｐｒｉｎｕｓ ｃａｒｐｉｏ)可以将褐鞘籉草(Ｃａｒｅｘ
ａｃｕｔａ)和泽生籉草(Ｃ. ｒｉｐａｒｉａ)种子传播至 １６ ｋｍ 远处ꎬ并能影响当地水生生态系统景观格局[１０３]ꎮ 因此ꎬ除气

候影响外ꎬ动物传播对于植物在全球尺度上分布格局和范围的塑造功不可没ꎮ
３.２　 粪便元素返还

粪便是动物进行营养物质返还的主要方式ꎮ 由于受自身生理结构和消化代谢的影响ꎬ动物采食的食物不

可能全部都被消化吸收ꎬ否则生态系统将会因物质返还途径中断而崩溃ꎮ 未被消化的食物便以粪便的形式排

出体外ꎬ这也是系统维系运转的重要驱动力ꎮ 以草地生态系统为例ꎬ放牧家畜摄入氮的 ７５％—９０％以排泄物

的形式返还到草地[１６８—１６９]ꎮ 粪便中含有丰富的有机物和矿质元素ꎬ是生态系统物质循环的关键枢纽(表 ３)ꎮ
有研究表明ꎬ动物粪便元素含量与动物体型大小之间具有一定的关系ꎮ 例如ꎬ在南非稀树草原ꎬ草食动物体型

大小和粪便中氮磷比(Ｎ / Ｐ)呈正相关关系[１７０]ꎮ 但也有研究表明ꎬ由于研究区域的不同ꎬ动物体型大小和粪

便元素含量之间的关系充满着不确定性[１７１]ꎮ 为此ꎬ这两个研究团队还在美国国家科学院院刊上进行了一番

讨论ꎮ

表 ３　 不同动物粪便元素含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｎｉｍａｌ ｆｅｃｅｓ

动物种类
Ａｎｉｍａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

粪便元素含量
Ｆｅｃｅｓ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

研究区域
Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ ＴＣ: ２３４.５７ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: ２２.２８ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ４.６９ ｇ / ｋｇ 天山北坡绢蒿荒漠 [１３６]

牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ
ＴＮ: ２０. ８ ｇ / ｋｇꎻ ＯＮ: ２０. ７ ｇ / ｋｇꎻ ＮＨ４ ￣Ｎ: ０. １２ ｇ / ｋｇꎻ
Ｐ２Ｏ５:１９.５ ｇ / ｋｇꎻ Ｋ２ Ｏ: ４. ７６ ｇ / ｋｇꎻ Ｓ: ３. ０６ ｇ / ｋｇꎻ Ｃａ:
２０.８ ｇ / ｋｇ

美国内布拉斯加州浅层地下水
灌溉草

[１３５]

牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ
ＴＮ: １７.１１ ｇ / ｋｇꎻ ＮＨ４ ￣Ｎ: １８.５ ｍｇ / ｋｇꎻ ＮＯ３ ￣Ｎ: ４.２９ ｍｇ /
ｋｇꎻ ＴＰ: ３.４０ ｇ / ｋｇꎻ ＩＰ: ２.０１ ｇ / ｋｇꎻ ＯＰ: １.３９ ｇ / ｋｇ

内蒙古锡林郭勒荒漠草地 [１４４]

牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ ＴＣ: ４１５ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １５.５ ｇ / ｋｇ 肯尼亚热带草原 [１７２]

黄牛 Ｂｏｓ ｔａｕｒｕｓ ＴＮ: １７.３０ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ２.５６ ｇ / ｋｇꎻ ＯＰ: １.０８ ｇ / ｋｇꎻ
ＩＰ: １.４２ ｇ / ｋｇ 内蒙古锡林郭勒典型草原 [１７３]

苏格兰高地牛
Ｓｃｏｔｔｉｓｈ Ｈｉｇｈｌａｎｄｅｒｓ ＴＮ: ４５.９ ｇ / ｋｇꎻ ＴＫ: ４７.７ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ８.１８ ｇ / ｋｇ 比利时海岸沙丘 [１７４]

绵羊 Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ ＴＮ: ２１.５９ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ３.３５ ｇ / ｋｇꎻ ＯＰ: １.１６ ｇ / ｋｇꎻ
ＩＰ: ２.２２ ｇ / ｋｇ 内蒙古锡林郭勒典型草原 [１７３]

绵羊 Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ ＴＣ: ３６１.３ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: ２７.１ ｇ / ｋｇ 肯尼亚热带草原 [１７２]

藏羊 Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ ＯＣ: ２９３ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １７.４ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ３.７ ｇ / ｋｇ 西藏申扎高寒草甸 [１７５]

滩羊 Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ ＴＣ: ４４８.１８ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １３.６７ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ２.５９ ｇ / ｋｇ 陇东黄土高原典型草原 [１７６]

９７３４　 １１ 期 　 　 　 王树林　 等:粪种子库的理论基础、影响因素和生态意义 　
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续表

动物种类
Ａｎｉｍａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

粪便元素含量
Ｆｅｃｅｓ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

研究区域
Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

山羊 Ｃａｐｒａ ｈｉｒｃｕｓ ＴＣ: ４０３ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １９.６ ｇ / ｋｇ 肯尼亚热带草原 [１７２]

牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ ＴＣ: ４３４.４９ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １８.４２ ｇ / ｋｇꎻ Ｋ: ４.３０ ｇ / ｋｇꎻ
Ｐ: ３.８０ ｇ / ｋｇꎻ Ｍｇ: ３.１１ ｇ / ｋｇ 甘南州玛曲高寒草甸 [１５３]

牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ ＴＮ: １３.３ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: １.５９ ｇ / ｋｇꎻ Ｋ: ６.２６ ｇ / ｋｇ 天祝高寒草甸 [４６]

牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ ＴＮ: ２０. ４ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ３. ４ ｇ / ｋｇ 川西北高寒草甸 [１２０]

牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ ＴＮ: ２７.７０ ｇ / ｋｇꎻ ＡＫ: ０.２８５ ｇ / ｋｇꎻ ＯＭ: １８１.３４ ｇ / ｋｇ 青海黄南州高寒草甸 [１７７]

牦牛 Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ ＯＣ: ３２１ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: ２６.６ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ４.４ ｇ / ｋｇ 西藏申扎县高寒草甸 [１７５]

马 Ｅｑｕｕｓ ｃａｂａｌｌｕｓ ＴＣ: ２９２.５７ ｇ / ｋｇꎻ ＴＮ: １９.２１ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ５.４４ ｇ / ｋｇ 天山北坡绢蒿荒漠 [１３６]

设德兰矮种马
Ｓｈｅｔｌａｎｄ ｐｏｎｉｅｓ

ＴＮ: ３３.０ ｇ / ｋｇꎻ ＴＫ: ４３.１ ｇ / ｋｇꎻ
ＴＰ: ７.６４ ｇ / ｋｇ 比利时海岸沙丘 [１７４]

柯尼卡马 Ｋｏｎｉｋ ｈｏｒｓｅｓ ＴＮ: ３１.５ ｇ / ｋｇꎻ ＴＫ: ７８.３ ｇ / ｋｇꎻ
ＴＰ: ７.７４ ｇ / ｋｇ 比利时海岸沙丘 [１７４]

长颈鹿 Ｇｉｒａｆｆａ ｃａｍｅｌｏｐａｒｄａｌｉｓ ＴＮ: ２６.３ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ４.１ ｇ / ｋｇ 肯尼亚稀树草原 [１７８]

白斑鹿 Ａｘｉｓ ａｘｉｓ ＴＮ: １７ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ４.５ ｇ / ｋｇꎻ Ｋ: ６.４ ｇ / ｋｇꎻ Ｎａ: ０.１ ｇ / ｋｇꎻ
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长颈鹿 Ｇｉｒａｆｆａ ｃａｍｅｌｏｐａｒｄａｌｉｓ ＴＮ: ３３.８ ｇ / ｋｇꎻ ＴＰ: ３.４ ｇ / ｋｇ 南非稀树草原 [１８１]
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此外ꎬ在特定环境条件下ꎬ家畜粪便还是某些草地动物的食物ꎮ 例如ꎬ在青藏高原高寒草甸中ꎬ由于冬季

牧草资源匮乏ꎬ高原鼠兔(Ｏｃｈｏｔｏｎａ ｃｕｒｚｏｎｉａｅ)在此季节会采食牦牛粪[１８３]ꎬ借以度过严酷而漫长的寒冬ꎮ 在冬

季时ꎬ大熊猫(Ａｉｌｕｒｏｐｏｄａ ｍｅｌａｎｏｌｅｕｃａ)有时会将马粪涂抹在身上ꎬ因为马粪中含有石竹烯和石竹烯氧化物ꎬ可

０８３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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以帮助它们抵御寒冷[１８４]ꎮ
家畜粪便中含有丰富的微生物类群(产甲烷细菌、甲烷氧化菌、硝化细菌和反硝化细菌)ꎬ是草地生态系

统中重要的温室气体(ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ)排放源ꎮ 在青海省海北高寒草甸ꎬ暖季(７ 月—９ 月)时牦牛粪斑 ＣＯ２、
ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 的排放通量分别为 ２８１６ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１、５８６ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１和 ７４５ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１ [１８５]ꎮ 家畜粪便沉积导致草地

生态系统土壤可利用碳源和氮源增加ꎬ二者作为底物促使土壤微生物产生更多的温室气体[１８６]ꎮ 因此ꎬ在评

估全球气候变暖清单时ꎬ草地畜牧业生产排放的温室气体的贡献不容忽视[１８７—１８８]ꎮ

图 ３　 生态系统种子循环路径ꎬ根据文献[４]改绘

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｐａｔｈ ｏｆ ｓｅｅｄ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ [４]

３.３　 粪种子库是种子循环的重要节点

在生态系统中ꎬ植物有性繁殖(种子繁殖)对植被

的更新与发展具有重要意义ꎮ 植物通过结实、种子传

播、萌发以及幼苗生长发育ꎬ完成种子繁殖的基本过程ꎮ
在此过程中ꎬ存在两条基本路径ꎮ 植物结实以后ꎬ种子

以植冠种子库的形式保留在母株生殖枝上[１８９]ꎮ 一部

分经过自然扩散(风力、重力以及弹射等)以种子雨的

形式到达土壤ꎬ形成土壤种子库ꎻ另外一部分种子被动

物采食ꎬ经消化道作用后沉积在粪便中ꎬ形成粪种子库ꎬ
并最终汇入土壤种子库中ꎬ构成了生态系统中种子循环

的基本途径(图 ３) [４]ꎮ 动物消化道传播增加了植物种

子的扩散途径ꎬ使得种子以粪种子库的形式储存在粪便

中ꎮ 粪种子库的存在避免了动物对植物种子的单纯消

耗以及由此造成的对有性繁殖的巨大破坏作用ꎬ这也说

明了动物不仅仅是植物的捕食者和消费者ꎬ从传播方面

来说还是植物的“生产者”ꎮ 粪种子库增加了种子“库”种类的多样性和生态系统的复杂性ꎬ使得生态系统在

面对外界干扰时具有更强的抵抗力以及干扰后的恢复潜力ꎮ
３.４　 粪便和粪种子对草地的影响

３.４.１　 粪便影响植物生长

在草地—放牧生态系统中ꎬ植物生长和分布除了受自然气候因子(温度和降水)和放牧管理措施(放牧强

度和动物种类)影响外ꎬ动物粪便的影响同样不容忽视ꎮ 在尼泊尔湿润低地草原ꎬ高密度白斑鹿(Ａｘｉｓ ａｘｉｓ)种
群(２２５ 鹿 / ｋｍ２)在 １０ ｋｍ２ 范围内每月可排放 １３ 吨粪便ꎬ草地植物 Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｎａ 和 Ｍｇ 含量( ｇ / ｋｇ)显著提

高[１７９]ꎮ 粪便对草地植物生长的影响分为短期效应(粪便沉积的前 ３ 个月)和长期效应(３ 个月后)ꎮ 短期内

粪便覆盖导致粪斑下植物无法进行光合作用和呼吸作用而死亡(烧苗现象)ꎬ这种现象因粪便质地和物理形

态差异而不同ꎮ 例如ꎬ牦牛粪质地粘稠ꎬ透气性差ꎬ蔽光性强ꎬ粪斑下植物常因少光、缺氧和窒息而黄化ꎬ直至

死亡[５]ꎻ而羊粪为球形粒状ꎬ对植物的遮蔽效应较弱ꎮ 粪便长期效应表现为随着粪便分解ꎬ粪便中营养物质

和矿质元素进入土壤ꎬ被植物吸收利用ꎬ促进粪便周围(０—３０ ｃｍ)植物的生长(沃岛效应)ꎮ 在天祝高寒草

甸ꎬ牦牛粪堆积一年后ꎬ粪堆周围(０—１０ ｃｍ)牧草高度和产量均高于粪堆 ５０ ｃｍ 处牧草[４６]ꎮ 因此ꎬ粪便对植

物生长的影响表现为短期抑制和长期促进的双效作用ꎬ并且前期对植物的抑制效应可以通过后期的促进作用

得到补偿ꎮ
３.４.２　 家畜的弃食效应

动物的采食作用在小尺度范围内改变群落冠层结构和垂直分布状态ꎬ在大尺度范围内决定地上植被景观

分布格局ꎮ 在放牧生态系统中ꎬ家畜采食提高系统养分周转速率ꎬ推动生态系统物质循环ꎮ 然而ꎬ粪便对于动

物的采食行为具有重要的调控作用ꎬ最明显的现象就是家畜拒绝采食被粪便污染的牧草(弃食效应)ꎬ因为家

畜本能的不喜欢粪便的气味[１９０]ꎬ并且采食粪便有感染寄生虫和致病菌的风险[１９１]ꎮ 但是随着粪便的分解ꎬ粪

１８３４　 １１ 期 　 　 　 王树林　 等:粪种子库的理论基础、影响因素和生态意义 　
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便周围牧草的营养成分更高[１９２]ꎬ长势更好ꎬ对家畜具有强烈的诱食效应ꎮ 家畜虽不采食被粪便污染的牧草ꎬ
但是却喜食粪便降解后位点附近的植物[１９３]ꎮ 因此ꎬ粪便对家畜采食行为的调控实际上是家畜在食物摄取和

感染致病菌风险之间做出的一种权衡策略[１９４]ꎮ
３.４.３　 粪种子库促进地上植被更新和发展

在草地放牧系统中ꎬ家畜粪种子库是促进草地更新和发展的重要驱动力ꎮ 首先ꎬ粪种子库是土壤种子库

的重要补充资源ꎬ伴随粪便的分解和粪种子的萌发ꎬ粪幼苗最终在土壤中建植ꎬ因此ꎬ粪种子库是土壤种子库

的一种特殊形式ꎮ 例如ꎬ在波兰的针叶林中ꎬ欧洲野牛(Ｂｉｓｏｎ ｂｏｎａｓｕｓ)粪便沉积 ３ ａ 后ꎬ使得粪斑下的土壤种

子库的密度和丰富度分别提高了 ６１％和 ３３％[８５]ꎮ 在青藏高原东北部高寒草甸ꎬ轻度、中度、重度和极度放牧

牦牛粪种子库物种数占土壤种子库(０—１０ ｃｍ)的比例分别为 １.４０％、２.６２％、０.６９％和 ０.９０％ꎬ牦牛粪种子库

对高寒草甸土壤种子库、植物多样性和种群更新具有重要意义[８４]ꎮ 在祁连山北坡荒漠以及南坡高寒草原ꎬ
马、牛、羊粪幼苗密度分别为 １１.９１、１０.８０、７.６０ 幼苗 /克粪ꎬ家畜粪种子库是草地更新的重要潜在力量[３]ꎮ 其

次ꎬ粪种子库导致草地斑块化ꎮ 家畜通过选择性采食作用将不同植物的种子聚集在粪便中ꎬ由于种子过家畜

消化道后萌发率会发生变化ꎬ因此粪种子库的结构和组成与粪斑周围微生境中的植物群落的结构具有显著的

差异性ꎮ 在青藏高原ꎬ牦牛粪沉积使得高寒草甸禾本科植物比例增加ꎬ促进草群由莎草＋禾草群落向禾草＋莎
草群落或禾草群落转变[１９５]ꎮ 此外ꎬ粪便对其内部包含的种子具有一定的保护作用ꎬ在外界环境适宜时才会

释放内部的种子ꎬ这种繁殖方式对植物来说是一种保护策略ꎬ可以避免蚂蚁和食种子鸟类对种子的捕食ꎬ并能

缓解外界环境波动导致的后代大规模死亡ꎮ 这种现象在干旱地区尤为显著ꎬ如在黄土高原半干旱地区ꎬ暖季

放牧时滩羊(Ｏｖｉｓ ａｒｉｅｓ)粪分解 ９０％需要 ９０ 个月ꎬ冷季放牧时则需要 １００ 个月[１２３]ꎬ包裹着种子的球形粪粒(直
径约为 １.４ ｃｍ)逐渐地释放粪内的养分ꎬ并且隔年的粪粒仍然包含可以萌发的种子ꎮ 家畜以粪便的方式为植

物种子提供长久的保护措施ꎬ这也是干旱区草－畜互作的一种表现形式ꎮ
３.４.４　 利用家畜实现对草地的补播

家畜是草地植物重要的种子传播者ꎬ利用家畜可以实现对草地的补播[４８]ꎮ 在美国德克萨斯州ꎬ通过给奶

牛饲喂柳枝稷(Ｐａｎｉｃｕｍ ｖｉｒｇａｔｕｍ)种子可以实现对草地的高效补播ꎬ因为奶牛粪种子比自然条件下的种子建

植成功率还要高[８２]ꎮ 在犹他州退化草地上ꎬ利用荷斯坦奶牛对穗序冰草(Ｐｓｕｅｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｓｐｉｃａｔａ)和偏生早熟

禾(Ｐｏａ ｓｅｃｕｎｄａ)进行补播[４８]ꎮ 在新疆天山北坡ꎬ哈萨克绵羊是禾本科和豆科植物种子的有效传播者ꎬ可以据

此对该地区退化绢蒿荒漠草地进行补播[５２]ꎮ 在祁连山南坡高寒草原和北坡荒漠ꎬ放牧家畜(马、牛和羊)粪
种子库是草地更新和恢复的重要资源[３]ꎬ可以给家畜投喂一定数量的牧草种子ꎬ实现对该地区草地的补播ꎮ
在西班牙西南地区ꎬ可以利用山羊补播地中海灌木(岩蔷薇 Ｃｉｓｔｕｓ ｓａｌｖｉｆｏｌｉｕｓ、海蔷薇 Ｈａｌｉｍｉｕｍ ｈａｌｉｍｉｆｏｌｉｕｍ、香
桃木 Ｍｙｒｔｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ 和乳香黄连木 Ｐｉｓｔａｃｉａ ｌｅｎｔｉｓｃｕｓ)种子[６８]ꎮ

在补饲时给家畜饲喂一些耐受性强的种子(如豆科种子)ꎬ可以通过家畜实现放牧地外源种子输入的目

的ꎬ从而促进草地群落结构的改变ꎮ 但要注意的是ꎬ家畜消化道传播也是导致外来植物入侵的一个重要原因ꎮ
例如ꎬ在伊朗的卡拉杰坝地区ꎬ绵羊和山羊是恶性杂草田野菟丝子(Ｃｕｓｃｕｔａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ)的重要传播者[８６]ꎬ因
此ꎬ在给农田施用有机肥时应避免使用未经处理的羊粪ꎮ

４　 展望

粪种子库作为消化道传播的中间产物和动￣植物互作的表现形式ꎬ其生态意义一直以来都是生态学者关

注的热点问题ꎮ 生态系统是植物、动物及外界环境综合作用的开放统一体ꎬ有动物存在的地方就会有粪便产

生ꎮ 因此ꎬ粪种子库在生态系统中具有普遍性ꎮ 目前关于粪种子库的研究主要集中在两个方面:(１)动物对

植物种子的消化道传播ꎻ(２)粪种子库的结构和组成ꎮ 前者主要表现为单一动物种类对某一类群植物种子的

传播ꎬ研究结果主要突出了动物是植物种子的有效传播者ꎻ后者主要针对粪种子库本身进行研究ꎬ着重阐明粪

种子库对生态系统的作用和意义ꎮ 就目前现状来看ꎬ关于粪种子库的研究显得较为单一ꎬ所得结果主要停留
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在现象描述阶段ꎮ 从进化角度考虑ꎬ动物是植物种子的有效传播者这一结论是毋庸置疑的ꎬ单纯的研究某一

种类动物对植物种子的消化道传播显得过于苍白ꎮ
因此ꎬ未来的研究需要关注以下几各方面:(１)研究区域的尺度性、生态系统的多样性以及动￣植物关系的

复杂性ꎮ 基于大范围、广尺度和多物种研究所得结论更能在全球领域揭示粪种子库的生态意义[７]ꎮ (２)粪种

子库的有效性[６５]ꎮ 目前研究多数表现为粪种子能够萌发或粪幼苗能够辨认时便得出消化道传播是有效的这

一牵强且脆弱的结论ꎮ 考虑到野外生存环境的多变性和复杂性ꎬ粪种子库对生态系统的真正贡献率是多少这

一核心问题依然没有得到合理的解决ꎮ (３)粪种子库是伴随粪便的形成而产生的ꎬ而粪便作为生态系统物质

循环和能量流动的关键环节更多的受到生态学者的关注ꎬ比较起来ꎬ粪种子的生态功能似乎被掩盖了ꎮ 如何

将粪便分解与粪种子萌发以及粪幼苗建植过程联系起来是应该思考的一个重要问题ꎮ (４)全球气候变化已

对陆地生态系统产生了重要影响[１９６]ꎬ在此背景下ꎬ粪种子库的结构和组成以及动￣植物互作关系将如何变化?
这些都需要继续努力ꎮ
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[９９] 　 Ｃｌｉｆｆｏｒｄ Ｈ Ｔꎬ Ｄｒａｋｅ Ｗ Ｅ. Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｂｙ ｋａｎｇａｒｏｏｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９８５ꎬ １(４): ３７３￣３７４.
[１００] 　 ＭｃＣｏｎｋｅｙ Ｋ Ｒꎬ Ｄｒａｋｅ Ｄ Ｒ. Ｌｏｗ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ｉｎ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｗｉｔｈｉｎ ａｎ ｉｓｌａｎｄ ｆｒｕｇｉｖｏｒｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. ＡｏＢ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１５ꎬ ７: ｐｌｖ０８８.
[１０１] 　 Ｄｅｓｈｐａｎｄｅ Ｋꎬ Ｖａｎａｋ Ａ Ｔꎬ Ｄｅｖｙ Ｍ Ｓꎬ Ｋｒｉｓｈｎａｓｗａｍｙ Ｊ. Ｆｏｒｂｉｄｄｅｎ ｆｒｕｉｔｓ? Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ｆｒｏｍ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｂｙ ｆｒｕｉｔ ｂａｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｆ

ｌａｔｅｎｔ ｚｏｏｎｏｔｉｃ ｒｉｓｋ. Ｏｉｋｏｓꎬ ２０２２ꎬ ２０２２(２): １￣１２. ｈｔｔｐｓ: / / ｄｏｉ.ｏｒｇ / １０.１１１１ / ｏｉｋ.０８３５９.
[１０２] 　 林英英ꎬ 肖丽蓉ꎬ 马晓燕ꎬ 时磊. 吐鲁番沙虎消化道对刺山柑种子吸水和萌发的影响. 草业科学ꎬ ２０１６ꎬ ３３(９): １７６４￣１７６９.
[１０３] 　 Ｍｕｌｄｅｒ Ａ Ｊ Ｅꎬ ｖａｎ Ａａｌｄｅｒｅｎ Ｒꎬ ｖａｎ Ｌｅｅｕｗｅｎ Ｃ Ｈ Ａ. Ｔｒａｃｋｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｉｓｈ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ

２０２１ꎬ ３５(５): １１３４￣１１４４.
[１０４] 　 Ｃｌａｕｓｅ Ｊꎬ Ｆｏｒｅｙ Ｅꎬ Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ Ｎꎬ Ｓｅａｌ Ｃ Ｅꎬ Ｓｏｕｄｅｙ Ａꎬ Ｃｏｌｖｉｌｌｅ Ｌꎬ Ｂａｒｏｔ Ｓ. Ｓｅｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｅａｒｔｈｗｏｒｍｓ: ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｅｅｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｍａｔｔｅｒ ｍｏｒｅ

ｔｈａｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ ２０１７ꎬ ４１３(１): ９７￣１１０.
[１０５] 　 Ｐｕｆａｌ Ｇꎬ Ｓｋａｒｂｅｋ Ｃ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｔｒａｉｔｓ ａｆｆｅｃｔ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ａ ｓｌｕｇ￣ｌｅｇｕｍｅ ｍｏｄｅｌ ｓｙｓｔｅｍ. Ｏｉｋｏｓꎬ ２０２１ꎬ １３０(９):

１５９８￣１６０９.
[１０６] 　 Ｖｉｚｅｎｔｉｎ￣Ｂｕｇｏｎｉ Ｊꎬ Ｓｐｅｒｒｙ Ｊ Ｈꎬ Ｋｅｌｌｅｙ Ｊ Ｐꎬ Ｇｌｅｄｉｔｓｃｈ Ｊ Ｍꎬ Ｆｏｓｔｅｒ Ｊ Ｔꎬ Ｄｒａｋｅ Ｄ Ｒꎬ Ｈｒｕｓｋａ Ａ Ｍꎬ Ｗｉｌｃｏｘ Ｒ Ｃꎬ Ｃａｓｅ Ｓ Ｂꎬ Ｔａｒｗａｔｅｒ Ｃ Ｅ.

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ′ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈｌｙ ｉｎｖａｄｅｄ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ
Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０２１ꎬ １１８(４): ｅ２００９５３２１１８.

[１０７] 　 Ｌｏｖａｓ￣Ｋｉｓｓ Áꎬ Ｖｉｎｃｚｅ Ｏꎬ Ｋｌｅｙｈｅｅｇ Ｅꎬ Ｓｒａｍｋó Ｇꎬ Ｌａｃｚｋó Ｌꎬ Ｆｅｋｅｔｅ Ｒꎬ Ｍｏｌｎáｒ Ｖ Ａꎬ Ｇｒｅｅｎ Ａ Ｊ. Ｓｅｅｄ ｍａｓｓꎬ ｈａｒｄｎｅｓｓꎬ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｅｘｐｌａｉｎ
ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｅｎｄｏｚｏｏｃｈｏｒｙ ｂｙ ｇｒａｎｉｖｏｒｏｕｓ ｗａｔｅｒｂｉｒｄｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２０ꎬ １０(３): １４１３￣１４２４.

[１０８] 　 Ｍａｒｔíｎ￣Ｖéｌｅｚ Ｖꎬ Ｌｏｖａｓ￣Ｋｉｓｓ Áꎬ Ｓáｎｃｈｅｚ Ｍ Ｉꎬ Ｇｒｅｅｎ Ａ Ｊ. Ｅｎｄｏｚｏｏｃｈｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｌａｃｋｉｎｇ ｆｌｅｓｈｙ ｆｒｕｉｔｓ ｂｙ ｓｔｏｒｋｓ ａｎｄ ｇｕｌｌｓ.
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２１ꎬ ３２(１): ｅ１２９６７.

[１０９] 　 Ｆａｌｃóｎ Ｗꎬ Ｍｏｌｌ Ｄꎬ Ｈａｎｓｅｎ Ｄ Ｍ. Ｆｒｕｇｉｖｏｒｙ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｂｙ ｃｈｅｌｏｎｉａｎｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ ａｎｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０２０ꎬ ９５( １):
１４２￣１６６.

[１１０] 　 王岭ꎬ 王德利. 放牧家畜食性选择机制研究进展. 应用生态学报ꎬ ２００７ꎬ １８(１): ２０５￣２１１.
[１１１] 　 李冶兴. 绵羊采食选择与植物联合防御的初步研究[Ｄ]. 长春: 东北师范大学ꎬ ２０１０.
[１１２] 　 Ｄｒａｃｘｌｅｒ Ｃ Ｍꎬ Ｋｉｓｓｌｉｎｇ Ｗ Ｄ. Ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ￣ａｎｔａｇｏｎｉｓｍ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ ｉｎ Ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ ｐａｌｍ￣ｆｒｕｇｉｖｏｒｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ: ｆｒｏｍ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｕｔｃｏｍｅｓ ｔｏ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０２２ꎬ ９７(２): ５２７￣５５３.
[１１３] 　 Ｏｎｇ Ｌꎬ ＭｃＣｏｎｋｅｙ Ｋ Ｒꎬ Ｃａｍｐｏｓ￣Ａｒｃｅｉｚ Ａ. Ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｄｉｓｐｅｒｓｅ ｌａｒｇｅ ｓｅｅｄｓꎬ ｒａｔｈｅｒ ｔｈａｎ ｂｏｄｙ ｍａｓｓ ａｌｏｎｅꎬ ｄｅｆｉｎｅｓ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ａｎｉｍａｌｓ ｉｎ ａ

ｈｙｐｅｒ￣ｄｉｖｅｒｓｅ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ １１０(２): ３１３￣３２６.
[１１４] 　 Ｍéｎｄｅｚ Ｌꎬ Ｖｉａｎａ Ｄ Ｓꎬ Ａｌｚａｔｅ Ａꎬ Ｋｉｓｓｌｉｎｇ Ｗ Ｄꎬ Ｅｉｓｅｒｈａｒｄｔ Ｗ Ｌꎬ Ｒｏｚｚｉ Ｒꎬ Ｒａｋｏｔｏａｒｉｎｉｖｏ Ｍꎬ Ｏｎｓｔｅｉｎ Ｒ Ｅ. Ｍｅｇａｆｒｕｇｉｖｏｒｅｓ ａｓ ｆａｄｉｎｇ ｓｈａｄｏｗｓ ｏｆ

ｔｈｅ ｐａｓｔ: ｅｘｔａｎｔ ｆｒｕｇｉｖｏｒｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｉｏｔｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｌｍｓ ｉｎ Ｍａｄａｇａｓｃａｒ. Ｅｃｏｇｒａｐｈｙꎬ
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２０２２ꎬ ２０２２(２): ｅ０５８８５.
[１１５] 　 Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｗａｎｇ Ｄ Ｌꎬ Ｌｉｕ Ｊ Ｓꎬ Ｈｕａｎｇ Ｙꎬ Ｈｏｄｇｋｉｎｓｏｎ Ｋ Ｃ. Ｄｉｅｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｌａｒｇｅ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｉｎ ａ ｆｅｅｄｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ. Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａꎬ ２０１１ꎬ ３７(３): ２６３￣２６８.
[１１６] 　 王旭ꎬ 王德利ꎬ 刘颖ꎬ 巴雷ꎬ 孙伟ꎬ 张宝田. 羊草草地生长季放牧山羊采食量和食性选择. 生态学报ꎬ ２００２ꎬ ２２(５): ６６１￣６６７.
[１１７] 　 Ｐｉｔｔａｒｅｌｌｏ Ｍꎬ Ｇｏｒｌｉｅｒ Ａꎬ Ｌｏｍｂａｒｄｉ Ｇꎬ Ｌｏｎａｔｉ Ｍꎬ Ｐｉｔｔａｒｅｌｌｏ Ｍꎬ Ｇｏｒｌｉｅｒ Ａꎬ Ｌｏｍｂａｒｄｉ Ｇꎬ Ｌｏｎａｔｉ Ｍ. Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｓｈｅｅｐ ｉｎ ｓｅｍｉ￣ｎａｔｕｒａｌ

ｄｒｙ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｅｘｔｅｎｓｉｖｅｌｙ ｇｒａｚｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ￣ｗｅｓｔｅｒｎ Ｉｔａｌｉａｎ Ａｌｐｓ. Ｔｈｅ Ｒａｎｇｅｌａｎｄ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１７ꎬ ３９(２): １２３￣１３１.
[１１８] 　 Ｚｏｉｄｉｓ Ｅꎬ Ｐｏｕｌｏｐｏｕｌｏｕ Ｉꎬ Ｔｓｏｕｆｉ Ｖꎬ Ｍａｓｓｏｕｒａｓ Ｔꎬ Ｈａｄｊｉｇｅｏｒｇｉｏｕ Ｉ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｅ ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｇｏａｔｓ′ ｍｉｌｋ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎｄ
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(４): ５７１￣５８３.
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