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提 要

本文根据 � 年定位研究结果
,

讨论了北温带山溪激流植物群落生态学方面的问题
。

文中

分析了激流群落的种类组成
、

数量特征
、

外貌
、

结构
、

分布格局
、

动态与功能等
。

根据种
一
面积曲

线确定样地最小面积 �分析群落自然高度与绝对高度的相关性 � 探讨了群落的垂直分层与水平

镶嵌 �划分了群落的生态种组和生态差型 � 建立了群落的物候型谱和生物量成层模型 � 阐述了

群落的建成过程和演替类型 � 最后
,

按照水毛食对干扰的适应机制分析了其繁殖策略 � 提出了

内陆黑潮并分析了其对群落演替所发生的影响
。

关键词 激流群落
,

水平镶嵌
,

生态种组
,

演替
,

内陆黑潮

群落生态学是生态学的一个重要分支学科
。

在植物群落生态的研究中以对森林和草

原的研究为多
,

在较少的有关水生植物群落的研究中又多侧重于种类组成和生物量方面

的研究
。

本文在 � 年定位研究的基础上
,

对北温带山溪中激流植物群落的结构
、

功能与动

态进行了讨论
。

� 材料与方法

�
�

� 地点 本项研究地点为黑龙江省 尚志县东北林业大学帽儿山试验林场跃进 营 林 区
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� 水体 试验地设在松花江支流阿什河上游跃进溪内 �详见水毛莫生理生态学研究�
。

�
�

� 群落样方确定 利用巢状取样技术
,

来确定群落的最小面积随机方法布设样地
。

�� � 种类组成与生物童 的统计 在全年中每月统计一次群 落的种类组成及生物量变 化
,

群落的特征值以密度
、

盖度
、

频度及重要值等表示
。

� � 群落结构与功能的分析 利用生 态种组来分析群落的分布格局
,

将群 落结构分为水

平镶嵌与垂直分层
,

并根据地上层
、

地面层与地下层组建了群落的生物量分层模型
。

� 本文是在业师周以 良教授指导下完成的 � 野外工作曾得到李俊涛和赵克尊等同志帮助 � 陈宝联同志代为复墨
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� 结果与分析

�� � 群落的组成与种
一
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图 � 激流群落种—
面积曲线
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。

按巢状取样技术来确定群 落的最小面积
,

按样方中种类的出现率来绘出种
一

面 积 曲

线 〔1] ,

再根据 C ain 方法( 19 38)
〔2] ,

来求出最小面积 (位于曲线陡升至平缓处间 ) (图 1)
。

从图 1可看出
,

激流群落的最小样方面积为 5m 2。 根据一半种类与全部样地面积来

估计的最小面积的保险值约为 10 m
2。
根据曲线还可判断含有 90 多的种类的最小样地面

积为 9m 2
,

而含有 95 多种类的最小样地面积为 10 m
, 。

2. 2 群落的数量特征

激流群落的数量特征用密度
、

频度
、

盖度来表示
,

并依据上述三项的相对值来计算群

落组成种类的重要值(表 1)
。

从表 1可看出
,

群落组成种类中以水毛蓑的重要值最大
,

故其为本群落的优势种
〔
a];

因群落附属种中重要值均低于 0
.
1 ,

所以本群落为单优势群落
L4] 。
按 Br aun

一

Bl an
q
u e t 【习

对

群落成员型的划分 ;根据确限度等级
,

水灰鲜的确限度为 5 级是本群落类型的专有种 ; 伏

水碎米养的确限度为 4 级则是偏宜种 ;水甜茅的确限度为 3 级则是适宜种 ;水马齿和泽泻

同为确限度 2 级则是随遇种 ;密序黑三棱的确限度为 1级而成奇遇种
。

2. 3 群落外貌
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2. 3. 1 季相 (A
s
Pe
cts ) 因激流群落所在的北温带地区 四季变换明显

,

所以植物群落颜 色

亦发生同步变化
。

春季融冰后群落颜色为黄绿色
,

夏季变为绿或墨绿色
,

秋季为黄色
,

冬

季则为冰雪所成的白色
。

表 1 激流群落的救最特征

T a b一 The q uan titative features of the torren tial Phytoeoenosis
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2. 3. 2 高度 夏季是激流群落高度最大的季节
,

以挺 水植物中的密序黑三棱的高度为群

落的高度
。

水毛蓑在水底呈植毯 (M
at
) 式分布

。

水毛莫的高度可分为 自然高度和绝对

高度
,

两者具有明显的相关关系(图 2)
。

水毛莫植株 自迎水面至背流处其 自然高度呈指

数式增加
。

迎流处的植株低矮
,

茎叶多倒伏基底上
,

可保护河床上沉积的泥沙不被水流冲

走
。

自然高度的增加最初为直线式
,

与基底的倾角为 巧一 20 ℃
,

此形对流体的阻力最小
,

后期 曲线陡升
一

(
图 3)

。
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从图 3 可看出水毛蓑植株倒伏水中后
,

其茎叶受水压作用而密接组成半隔离层
,

加之

群落由自然高度所成的梭形
,

使河水主流从植株层上经过
,

而流经植株间的为渗透性缓

流
。

这样使植物附生的基底得到保护
。

群落后部的植株倒伏后其游离的长茎叶在水中摆
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动
,

能有效地抑制水流受群落阻遏后向下翻卷所形成的涡流和减缓水压
,

而使水毛蓑能生

存在相对稳定的生境中
。

2. 4 群落结构

激流群落的结构可分为垂直分层和水平镶嵌两部分
。

2

·

4

.

1 垂直分层 (V ertical str
atificatio n ) 激流群落的垂 直分层包括层片 (sy

nusia)结

构与层次 (St
ratu m ) 结构两部分

。

层片结构按生活型谱可分为挺水和沉水植物层片两

类
,

而以后者为建群层片
。

层次结构可分为地上层 (s
u Pr ate rrane ous lay er) 和地下 层

(S
ubterra ne。 u s l

a y C r
)
: 地上层又可分为水上层 (s

u pra w ater layer)
,

由密序黑三棱
、

泽

泻
、

水甜茅和伏水碎米养成熟植株组成; 水下层 (S
ub w ater layer) 则 由水毛食和水马齿

组成; 地被层 (G
rou nd layer) 由水灰醉和伏水碎米莽幼苗组成

。

激流群落层次结构 中

A
卒一
B 又Z ee

.

图 4 激流群落的剖面结构
F ig

. 4 T h e tran sv erse seetion o士 to r r en tia l p h y to c o en o si s

A 挺水植物 E m ; B 沉水植物 S m ; c 线叶 Ll ; D 沉水一挺水转换型 S m 一E m ;

E 中小叶 M M L ; F 苔醉 B r; J 禾叶 G I; H 根 系 R s

的地下层 由生长在基底中的根系及变态茎等所组成
。

由于河底多为砾石
,

故根系多沿水

平方向伸展
,

以支撑植株直立
,

有的须根卷在砾石上能牢 固附着
,

节间生出不定根及其

根系的相互盘结使植株的抗冲击力增强
。

按各特征代表符号来绘出激流群落的剖面图解

(图 4)
。

图 4 中用的 D ans ereau 的草本符号表示沉水生活型植物
,

而挺水生活型和沉水一挺

水转换型符号为作者试提出
。

2. 4. 2 水平镶嵌 (H
orizont al m osai。) 因山溪激流群落组成种类的生物学特性不同

,

各

种植物在群落中呈明显的镶嵌分布式样
,

不 同种群形成各自的斑块 (Pa tc h) 后再配置成

群落的水平镶嵌结构
。

激流群落中水毛蓖多分布主河道中
,

除石滩处外几成连续分布
。

水灰醉分布在近急

流处
,

其可以基足附生在急流 中的石块上
,

虽常为单株丛式分布
,

但却是裸地上的先锋植

物
,

在激流群落的建成中作用较大
。

伏水碎米养多在缓流处
,

其幼苗沿甸旬茎平铺基底

上
,

构成中等斑块
。

水马齿分布河湾中
,

虽个体较多但形成小型斑块
。

密序黑三棱
、

泽泻

和水甜茅分布沿岸带的滞流处
,

水甜茅的带状斑块在三种中相对面积最大
,

而泽泻的点状

斑块相对面积最小
。

由此形成了激流群落水平镶嵌格局
。

2

.

5 群落的分布格局 (P
atterns o f distribu tion )
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2
.
5
.
1 生态种组 (E

eologieal sp eeies group s) 在激流群落中按对流速和基质等环境 因

子的适应程度可将其组成种类分为三个生态种组
。

水毛莫和水灰鲜生活在急流和砂砾石

基底上
,

它们组成生态种软盘中为群 l;伏水碎米莽和水马齿分布在缓流和细沙基质中
,

组成生态种组 2; 密序黑三棱
、

泽泻和水甜茅分布滞流和泥沙(软泥 )基底中
:
组成生态种

组 3 (图 5)
o
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图 , 激流植物群落的生态种组
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生态种组是与水体微环境变化相关的植物组合
。

每一生态种组内的种类不仅对环境

因子变化具相似的趋同适应
,

且相互间组成密切联系的依赖集团
。

以生态种组 1为例
,

水

灰醉簇生在砾石上
,

其密集的分枝能滤留住水中泥沙
,

为水毛莫提供下种的基质
,

使其一

旦定殖成功后能形成较大的群体;而水毛蓖的种群密度增大可阻滞急流
、

保护水灰鲜免被

急流连同附着的石砾卷走
,

使水毛莫能稳定地生长和繁殖
。

2

.

5

.

2 生态差型 (E
coelin e) 激流群落的组成种类沿溪流中的生境梯度 (H

abitat grad

ie nt s) 发生有规律的变化
。

以水深为例
,

泽泻
、

水甜茅
、

密序黑三棱
、

伏水碎米养
、

水马齿
、

水灰鲜和水毛蓖依次 由沿岸带向中央深水区分布
。

在基底由泥沙至石砾与水流 由缓到急

的变化中
,

水生植物的生态序列为泽泻一水甜茅一密序黑三棱一伏水碎米养一水马齿一

水毛蓖一水灰醉(图 5)
。

在环境梯度变异中
,

激流群落组成种类的分布区不相重叠
,

且同一生态种组的种类

分布区相近
。

在生态种组 A 中种 f 与种 g 虽在分布水深重叠
,

但在基质或流速上却有分

异
,

而使两种间形成明显的分布界限 ;在生态种组 B 中种 d 与种
e 虽在基质和流速上有部

分重叠
,

但在水深上却有分异
,

因而也使两种的分布区不重叠 ; 在生态种组 C 中种
a 与种

b 种
c 虽在基质和流速上相重叠

,

但在水深上有区别
,

种 b 与种 “
则在水深上有别

,

故此

3 种的分布区亦不相重叠
。

由此组成了激流群落的生态差型
。

2

.

6

2

.

6

.

群落功能

物候谱 激流群落的组成植物受地带性气候的影响
,

其生活周期中具有一定的节
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律
,

将植物随季节变化所形成的阶段性生长分为萌发
、

幼苗
、

营养
、

开花
、

结实
、

枯萎
、

休眠

和越冬等时期
,

以水温和水深指标图示植物的物候谱(图 6)
。

从图 6可看出
,

除建群种水毛蓖的地上部分可越冬外
,

其余种类的地上部分冬季皆枯

萎
,

以休眠的地下根茎或 种子渡过不利环境
,

到次年 3 月
,

这些繁殖体萌发
。

挺水植物的

植株大部暴露在空气中
,

故对秋末的急剧降温和霜冻产生了相应的繁殖策略
,
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ate r
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短(泽泻 )
、

花果期提前(密序黑三棱)和根状茎越冬(水甜茅)等
。

伏水碎米莽在浅水中可

出水开花与结实
,

在深水中则以幼态期为主
,

并以葡甸茎越冬
。

沉水植物受气温变化影响

相对较小[6]
,

故均可进人花果期
,

尤其以水毛莫的花果期为长可延至封冰时
。

2. 6. 2 生物童成层模型 激流群落受环境变化的影响而形成季节层片
,

其生物量亦具有

明显的成层现象
,

这种成层现象与群落的层次结构不同
,

生物量的分层是与植物体在时空

中的分布及对光能的捕获量有关
,

是群落的功能指标而不是结构单位叨。

将激流群落的

生物生产量分三层加以测定
,

即地上层 (包括植物直立茎
、

叶及花部)
、

地面层 (植物甸旬茎

和部分不定根)和地下层(植物变态茎
、

根系和种子 )等[8]
,

这三部分构成了激流群落的生

物量成层模型 (图 7)
。

激流群落的生物量以 3 月为最低值
,

8 月为最高值
。

长期冰冻造成许多植株死亡是

生物量降到 3 月极小值的主要因素 ; 而 8 月是植物生长最旺盛的季节
〔9] 。 在生物量的分

布中
,

地上层以 8 月的值最高 ;地下层以 9 月值最高
,

因此期挺水植物的地下茎部分充分

发育
“
0]; 地面层以 10 月的值最高

,

因洪水打破了水毛蓖埋藏种子的休眠状态
,

它们萌发后

组成地面的植毯层
。

2. 7 群落动态

2. 7. 1 群落建成 激流群落的建成首先由水灰醉进人原生裸地 (Pr im ar y b
arre
n)

,

并定

殖在河流中的砾石上
,

由于水灰鲜的多分枝滤留水中泥沙
,

使基底由砾石逐渐变为砂粒

或 细沙
,

使后继种类有了下种的适宜生境
,

于是水毛蓖便向此生境内侵移 (Im m ig
rati on)

,

由于水毛蓑实生苗出土后生长较快
,

同时在甸旬茎上不断分生出新枝条
,

使其在短时期便
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能形成较大的种群数量
,

并向四周辐射分布
,

水毛蓖密集植株使河岸被冲刷掉的泥土留存

下来
,

使得挺水植物等能分布到本群落中
’‘1] 。

河中央的水毛莫和沿岸带的挺水植丛形成

的屏障使流速减缓
,

伏水碎米莽和水马齿种子及其它繁殖体传播到缓流处后
,

在此生境

中定殖和生长
〔‘2, ,

作为先锋种水灰鲜在群落初建时作用较大
,

而水毛蓖在后期的作用较

大
。

2
.7.

2 群落演替 激流群落在完全 占领了原生裸地后即进人其发育初期
,

此期水毛蓖取

代水灰醉成为群落中的建群种
,

水灰鲜由先锋种变为共建种
。

随着年际更替
,

在各组成层

片充分发育后
,

激流群落便进人成熟阶段
,

即达到相对稳定的演替假顶极阶段
。

由于此期

顶极群落生产力和各组成种类的种群数量已达最高值
“3] ,

故软盘中为空字处
,

应改为凋落

物数量较大
,

加之群落滤留泥沙的作用增强
,

使此处河床抬升 10 一20c m
,

这种微地形凸起

造成水体空间减小
,

水流对群落的冲击力增强
,

使水毛蓖等的生长和繁殖受到影响
,

尤其

在果期种子雨多散落本群落外
,

使种子库的补充更新受到限制
。

到雨季洪水将基底连同

其上分布的植株一同卷走
,

使砾石重新露 出
,

此时便进人激流群落的衰老期
。

挺水植物

由于扎根较深常不易被洪水冲走
,

洪峰又多为较短时间
,

水淹不会使挺水植物死 亡
『
141

,

因此洪水对激流群落仅造成局部性的破坏
。

在新露出的河中央石砾基质上
,

水灰鲜和水

毛莫又重复进行建群和群落的恢复过程
。

因此激流群落的演替类型为发生在不稳定基质

上的次生演替
,

由于自然灾变对本群落的干扰周期性发生
〔‘, , ,

因而使得激流群落的次生演

替具有明显的节律性
。

3 讨论

3
.
1 激流群落建群种的繁殖对策及影响因素

因水毛莫为虫媒花
,

花只有出水才能完成授粉过程
。

在激流群落中后部较高大的水

子萌发 ~ ~ ~~ 一~ ~ ~ 刁卜 实生苗

germ in ate S eed l一n g

结实
F ru etify

越冬
o v er一w 玉n t e r

l-
I-
.古甲

开花
F lo w er 阅肠- es

一
营养繁殖

V eg etative

图 8 水毛莫繁殖策略

F ig
.
8 T h e rep ro d uetive strateg y of R a件 “ 月c u l “ s b

即 ” g e
f

毛莫植株可进行有性繁殖 ;但前部的低矮植株不开花或少有的花又不能挺出水面
,

故这些

植株不能进行有性繁殖
〔‘61 ,

所以群落中的水毛蓖植株的繁殖策略有两种
,

即群落中后部的

植株产生种子
,

而群落前部的植株越冬后次年春季以营养繁殖为主产生大量的后代
,

这些

个体进行有性繁殖
,

使
.
水毛莫的有性与营养繁殖每年交替出现

。

从图 8可看出水毛蓑春季以营养繁殖为主
,

新枝条以母株的营养源 为主
,

故生长较

快
,

组成密集栅栏状的植丛过滤水中泥沙和有机碎屑等悬浮物
,

使其沉积在群落前部
,

此
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处基质便被改造成有利于水毛蓖下种的生境
,

当河流将上游处的水毛葛种子搬运到此生

境时
,

种子也同泥沙一同沉积
,

这种被动的迁移有利于水毛蓖种群的补充更新 ; 并使水毛

蓑的植株在繁殖上产生时间上的分异
,

这是水毛莫对严酷的自然条件适应生存的表现
。

冬季河水由于地表径流被切断
,

而为泉涌流 出的贫营养型水
,

水温又在 1℃ 以下
,

使

植物珠芽和种子处于休眠状态
。

到春季融雪水温度较高
,

又携带较多的营养物质进人河流

中
,

受两类水流混合程度及水密度的影响
,

融雪水多分布在水流中上层而不向地下下渗
,

故使越冬后的植株能接触富有营养和相对温和的水
,

提早繁殖和加速生长
,

而埋藏在基底

中的种子却接触低温和贫营养的水
,

故仍处在强迫休眠状态
,

直到夏季洪水才能最后打破

这种休眠
。

3

.

2 内陆黑潮 (I
n la nd K u ro sh io ) 及对群落演替的影响

与海洋黑潮相比
,

融雪水和雨季洪水可称其 为内陆黑潮 (In l
‘n

d K 盯。 s
hi

。
) 因它们

与海洋黑潮同为富含营养和较温暖的水流
。

内陆黑潮作为对激流群落持续作用的 因 子
,

对群落的形成和发展产生较大的选择压力; 尤其是春初和夏末两次对群落实施不同方向

的干扰
。

春季内陆黑潮以正干扰为主
,

即融雪水可促进群落的建成
。

夏末的内陆黑潮以
_

负干扰为主
,

即雨季洪水以较强的水势和混浊的水色使进人花果期的植株被卷走或光合

生产受影响
。

由于内陆黑潮的干扰周期性发生
,

因此对激流群落持续发生作用
,

使群落的

演替进程中交替 出现进展演替 (p
rogressive suceession)与逆向演替 (R

etrogressive succ-

ession ) 阶段
,

但以进展演替为主
。

春季受融雪水影响
,

群落中种类数 目和种群数量增加
,

结构趋向复杂化
,

基质中营养物质不断积累
〔‘” ,

此阶段即群落的进展演替阶段 ;相反
,

夏末

洪水使群落的组成种类减少
,

结构趋于简单
,

营养物质大量流失
,

此即群落的逆向演替阶

段[1s]
。

对内陆 黑潮的负干扰
,

群落的组成植物产生了一些适应性特征
,

如植株越冬后迅速

繁殖并形成较大的种群数量
,

以免夏汛时遭水害而形成局部灭绝
。

夏季洪水过后
J
水毛蓖

种子库中贮存的种子大量萌发并形成较大的补充群体
,

这些补充群体能越冬并成为种群

第二年春季营养繁殖的主体
。

激流群落的次生演替主要受内陆黑潮的影响
,

其演替类型基本上属于
“

灾难性
”

进程
,

但其不是非节律性的突然扰乱
,

而是有规律的周期性发生
。

同时
,

内陆黑潮的负干扰也达

不到真正的灾难性程度
,

仅主河道中的部分水毛蓑植株和其基底被冲走
,

所以激流群落受

干扰后的演替仅局限在小范围内
,

相当于 D a让ben m ire ( 1963 ) 所定义的小演替 (M i
oro-

suC。e s s i o n
)

。

激流群落的次生演替发生范围较小
,

短暂而迅速
,

甚至在一个年度中即可完

成其整个演替过程
,

这与其它水生植物类群的演替类型明显有别
。
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