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摘要: 更新生态位是一个新成熟个体成功代替另一个成熟个体所要求的可能生态位, 是植物群落中物种共存的潜在机制

和影响物种共存的关键因子;物种间能有效地分配生物和非生物资源而实现物种在时间和空间异质性的生境中共存; 更新

生态位分化表现为群落中共存物种间在较小时空尺度上的多种权衡; 虽然共存物种间和种内个体竞争是森林群落物种共

存的基本机制,但竞争和更新生态位分化并不矛盾,二者在不同的时空尺度上相互作用共同实现物种共存。
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Abstract:Regeneration niche is the potential niche required by new adult individuals w hen they successfully replace other adult ind-i

viduals and the potential mechanism of species coex istence in communities. T he efficient distribution of biotic and abiotic resour ces

among communit y tree species could help species coex ist in heterog eneous environments and regeneration niche differentiation ex-

hibited various tradeoffs in smaller spatio temporal scales. The compet ition among coex istent species and individuals is t he basal

mechanism of species coex istence in forest communities, w hile there is no conflict between competition and regeneration niche dif-

ferentiation, and competition and t heir cooperation contribute to species coexistence.
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  更新生态位概念是 Grubb
[ 1]
在/植物群落中物种丰富度的维持 ) ) ) 更新生态位的重要性0一书中提出

来的, 有关这一概念在森林群落物种共存中的作用一直是群落生态学领域研究的热点之一。更新生态位

是保证新的成年个体成功替代原有成年个体过程中对环境条件的一系列要求[ 1] , 物种间相互作用形成的

空间异质性可以通过更新生态位的分化而促进物种共存。

1  更新生态位的概念

更新生态位即/一个新的成熟个体成功地代替另一个成熟个体所要求的可能生态位0, 这一概念与物

种个体在生境中/安全场所0 的空间变化有关[ 2] ,但这一/安全场所0具有物种特异性,即对某一物种有利,

而对另一物种可能是有害的。更新生态位主要是指成年阶段具有相同生态位的树种间种子、幼苗和小树

阶段的生态位分化, 幼苗库或幼树库存在的时间越长, 适合树种定居的生境范围也越广[ 3]。木本植物更

新生态位分化可能仅限于生活史的早期阶段[ 4] ,因此其生活史早期阶段的一系列特点可以作为其更新生

态位[ 1] , 植物在种子萌发和幼苗形成阶段对林窗形成[ 5]、凋落物覆盖[ 6]、地形、水分胁迫、动物捕食和根系

竞争等环境变化的反应都可看成是更新生态位的分化。DecaÄns 等
[ 6]
认为, 某些植物的种子萌发对动物

消化道的消化作用的反应也可看作是一种更新生态位,因为特定动物消化道的消化作用可促进一些植物

种子的萌发。
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2  更新生态位分化理论

关于物种共存有/平衡说0和/非平衡说0两种重要观点,前者以更新生态位分化理论为基础,认为群落

中的物种之所以能够共存是因为不同的物种分别占据不同的生态位,也就是说,物种间对生物资源和非生

物资源的利用和分配存在着多种权衡( tradeoff )。生态位沿资源梯度的分化是物种共存的潜在机制, 共存

的物种间能有效地分配生物和非生物资源, 因此不同树种在时间和空间异质性的生境中可以共存[ 1, 7]。

在幼苗生长的早期阶段, 植株对微环境的不同反应导致了幼苗存活的各种可能性,因而使某些生境成为更

新生态位或安全更新生境[ 1] ,很多树种沿林窗到林下的资源梯度变化具有不同的适应。热带森林树种表

现为沿资源梯度的非随机空间分布,说明物种间存在着明显的态位分化
[ 8, 9]
。Denslow

[ 10]
认为,热带雨林

中多种树种共存是树种对林窗光照梯度分化的反应,因为热带地区不同树种幼苗对光照的反应明显不同,

从林窗中央到林窗边缘和林下以及从小林窗到大林窗之间存在着更新生态为分化的潜力。林窗产生了树

种更新所需的资源梯度,很多树种都对林窗到林下资源的梯度变化具有不同的适应。臧润国等[ 11]报道,

热带山地雨林中不同树种的林窗大小级生态位和林窗时间段生态位相对分离, 说明林窗大小、年龄和地形

位置的变化导致了物种更新生态位的变化[ 12] ,这种现象通常被解释为资源在不同部位之间的分配而引起

的。在胁迫条件下的高存活率和非胁迫条件下的高生长率之间的这一权衡促进树种共存[ 3] , 另有研究证

明,幼苗在湿润季节的生长和干旱季节的死亡率之间也存在着权衡
[ 13]
。

/非平衡说0则以/中度干扰假说0为基础,认为群落结构是由一系列偶然事件决定的,不存在物种间资

源利用和分配的/权衡0, 因而否认更新生态位的存在。该假说认为, 很多有关热带森林的研究在时间、空

间、树种数量和个体大小范围等方面都有局限,因而不能证明生态位分化的存在[ 4] , Busing 等[ 14]认为, 密

度效应可能是解释林窗中物种丰富度较高的主要依据,小范围的干扰主要通过改变个体的密度影响树种

多样性。在不同的森林更新层次中,耐荫树种占据了从林窗到林下和从小林窗到大林窗的各个梯度的生

境[ 14] , 而且在大多数情况下,耐荫树种的幼苗在林窗形成之前就已存在于林下生境中,所以林窗往往被那

些在林窗形成前就已定居其中的生长较高的幼苗所占据
[ 15]
。决定林窗中树种组成的是林窗形成前的林

下资源分配模式而非林窗形成后的资源分化模式[ 16] , 因此, /非平衡说0认为林窗中的树种组成主要是由

偶然事件决定的,不是由更新生态位决定的[ 14]。

3  更新生态位与物种共存

有关物种共存机制的假说很多,主要包括:生态位分化假说、特异性害虫引起的幼苗增补限制假说、密

度负效应假说和非经常性竞争假说等。稳定的物种共存关系通过物种间更新生态位、物种的种群特征和

对林冠干扰格局影响的反应不同来维持
[ 5]
。森林群落中干扰的发生形成了不同规模的环境异质性, 与种

子产生的数量、种子大小和种子传播方式有关的特点都与树种的安全更新地点有关。因此,树木生活史中

早期阶段的一系列特点可以看作其更新生态位[ 1]。共存的物种为了相同的资源条件会发生竞争,如果一

个种具有竞争优势, 那么竞争的结果将是该种占据这些有利的资源条件而排斥另一个种。但是,物种之间

的物候期、生活型、生活史、生殖条件、个体大小、资源利用效率、甚至对环境干扰的敏感性等诸多方面存在

差异是普遍存在的[ 17] ,正是物种间的这些差异使共存的物种能有效地分配生物和非生物资源,或者说共

存物种间在资源分配上存在着/权衡0,从而使不同物种在时间和空间异质性的生境中可以共存[ 7] , 环境

的时空异质性和诸如传播能力、耐荫能力、种子萌发基质的要求、植物体寿命等物种的生活史特点相互作

用形成的空间异质性共同维持着物种间的共存关系[ 5, 6]。树种侵占新生境的能力和竞争能力之间的权衡

形成了竞争者和逃避者的稳定共存[ 18, 19] ,而这种权衡的形成过程正是物种间更新生态位分化的过程。从

理论上讲,共存的定居植物可能在任何连续的时间段上通过空间实现共存,也可能在空间上的任何一点上

通过时间实现共存
[ 19, 20]

,这种时空变化是更新生态位和林窗机制假说的基础
[ 1, 10, 21, 22]

。Wright
[ 23]
指出:

在热带森林植物中, 有足够的证据证明存在着与微地形有关的更新生态位分化和与幼苗存活与生长之间

的权衡有关的更新生态位分化。森林群落中更新要求差别很大的树种的成年植株在相邻空间位置上能实
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现共存,其原因是林窗及其附近的斑块生境中短距离的环境梯度变化存在着时空差异。例如,新的林窗与

旧林窗呈层次分布, 当新的林窗形成时,在早期形成的林窗中某一微生境中更新定居的植物常常受到与原

来差异很大的微生境的影响, 因此具有不同更新要求的树种通过空间分异在更新过程中实现共存[ 23]。生

态位分化深刻地影响物种间竞争的结果,物种在改变着自身生存的环境资源,特别是那些有关物种自身生

存的资源,物种间生态位的分化降低了其它物种生存所必需的资源组成,因此也就降低了竞争的强度, 从

而促进了物种的稳定共存[ 3, 24~ 26]。因此,更新生态位分化是植物群落中树种共存的关键因素[ 1, 19, 27]。多

种物种共存机制是相互协调作用的,生态位分化和效应有利于很多热带森林的稀有树种的共存,但密度负

效应对更新成功率高和丰富度更大的种群具有调节作用[ 23]。臧润国等[ 11]对海南岛霸王岭热带山地雨林

林窗更新生态位的研究表明: 不同年龄阶段林窗具有不同的资源利用方式,也就是说热带山地雨林不同树

种的林窗发育时间段生态位相对分离。

4  共存物种间的权衡

物种间的权衡通常被认为是一种在小的空间尺度上群落物种间共存的要求[ 27, 28] ,这种权衡能阻止某

一物种在其生存环境的整个范围内占据优势,共存的物种能够在它们的竞争能力和维持持续生存能力与

开拓新生境能力之间进行权衡[ 19, 29] ,即物种之间的散布能力和开拓新生境的能力与其在某一生境中的竞

争能力存在着差异, 优势的竞争者开拓新生境的能力较差, 相反, 劣势的竞争者是较强的新生境开拓

者[ 29~ 31]。优势的竞争者和新生境的开拓者往往产生大小不同的种子, 种子大小被认为是影响植物对其

生活环境适应的关键因素。植物种子的大小与其能产生的种子数量呈负相关关系, 所以产生小种子的树

种被认为是新生境的开拓者, 而且种子大小与幼苗的存活率呈正相关关系,因为较大的种子通常形成较大

的幼苗,能更好地抵制资源短缺。因此,大种子和小种子在生活史策略上的不同是种子数量和幼苗存活率

之间权衡的结果[ 32]。

幼苗在强光下的生长速率和在弱光下的死亡率之间存在着权衡[ 13, 33] , 通过对物种间进行比较可以看

出,幼苗对光照环境的特化表现为在强光下的生长速率和在弱光下的死亡率呈负相关关系。对耐荫能力

差别很大的温带树种[ 34]和热带树种[ 35]进行比较也得到了同样的结论。因为在荫蔽条件下,幼苗的快速

生长必然导致与植物防御病原菌和草食动物取食有关的形态学和生物化学方面的资源投入减少, 相反, 较

厚的、木质化程度较高的叶片和次生物质的产生都有利于幼苗抵抗病原菌和草食动物的危害[ 36, 37]。草本

植物也能在对营养和光照的竞争之间存在多种权衡
[ 38, 39]

而开拓新的生境
[ 19]
。

共存物种在对不同类型的有限资源的利用能力方面存在着差异,因此, 在局部尺度上, 物种能在利用

有限资源的能力或耐受诸如温度、干旱或 pH 等胁迫性环境因素能力之间权衡[ 28]。此外,森林树种个体

大小和种群更新速率之间也存在着权衡,即森林结构假说
[ 40]
。

5  竞争与物种共存

Busing 等[ 14]认为,密度假说是解释林窗中物种丰富度较高的主要依据。小范围的干扰主要是通过改

变树种的密度影响物种多样性,沿林窗空间梯度的生态位分化不是物种多样性形成的主要原因
[ 14]
。密度

在植物群落结构的构建中非常重要,因为植物要对其周围植物个体和资源条件的影响做出反应,个体密度

的增大加剧了邻接效应。邻接效应可通过资源竞争、异株克生和特异性草食动物捕食和病原菌等多种途

径间接抑制植物的生长
[ 41]
。

森林群落树种间的稳定共存依赖于林窗动态和树种对光照条件的竞争[ 40] ,因此, 只有 2 个树种分属

于完全不同森林冠层的条件下,树种个体间的竞争才对树种共存有重要影响[ 42]。Runkle[ 43]指出,随机竞

争是热带雨林很多相似树种共存的基本机制。T ilman[ 19]指出, 物种的竞争能力有等级之分, 优势的竞争

者能在其种子所能到达的斑块上很快战胜非优势竞争者。在资源非常充足或光照条件较好的林窗环境

中,一些优势的竞争者能利用这些丰富的资源条件[ 44, 45]。然而,因为种子数量的限制,优势竞争者的种子

不能传播到所有的斑块生境中,即补充限制作用[ 23] ,这样就使非优势竞争者即新生境开拓者生存下来, 甚
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至在死亡率很高的情况下旺盛地生长[ 32]。也有研究结果表明,相邻幼苗间的互利生长在群落动态中具有

重要作用,因为遮荫可通过减弱光抑制而有利于相邻个体的生长
[ 46]
。

尽管一些研究者更多地强调密度效应的作用[ 14] , 但在大多数生态系统中, 竞争和更新生态位分化并

不是相互排斥的,而是在很大程度上相互作用[ 4] , 植物对其环境的不同反应产生的空间分异降低了物种

间的竞争
[ 26, 46]

。对植株大小有较大差异的木本植物来说,空间分异和种间、种内竞争可能在不同的生长

阶段具有重要作用[ 46]。在植物生长的早期阶段,植物对微环境的不同反应导致不同树种幼苗存活的差

异,这一差异使某些生境成为特定物种的更新生态位[ 1]或安全更新场所[ 2]。Gratzer 等[ 41]报道, 植物生长

对光照抑制的耐性存在一个启动开关, 当植株低于 25 cm 时不存在竞争, 株高界于 25~ 100 cm 之间时个

体间竞争微弱, 而当植株高于 100 cm时,空间分异越来越小,表明在这一阶段幼苗间竞争激烈。可见, 更

新生态位分化与种间和种内个体竞争在植物不同的发育阶段影响物种共存,在植物生长的早期阶段,通过

更新生态位实现空间分异,当根系和树冠伸展到其生态位以外即开始与周围植株竞争[ 41]。
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