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植物繁殖体水媒传播研究进展
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摘要：动、植物体以及其他有机生命体在水生态系统中的传播过程逐渐成为近年来最为活跃的研究领域之一。水

媒是滨水植被的基本传播途径，可以实现大量繁殖体的长距离输运，同时为后续的繁殖体定植提供适宜的环境及

物质条件，是最具效率的传播媒介。本文以植物繁殖体为典型有机生命体，对主要传播媒介与途径进行梳理并分

析其特点，进一步总结了其经水媒周期性传播过程及其在群落动态演化中的主导地位，并就主要干扰因素进行归

纳并分析其作用机制，对水媒传播过程中繁殖体动力学特性进行描述。重点对长距离水媒输运的关键意义、研究

手段与描述方法进行介绍，对研究现状与存在的问题进行分析，从水动力学角度对输运过程中的关键机制进行剖

析，并阐明其在构建集成化的动态耦合模型中的作用。
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1 研究背景

高强度人类活动和气候变化双重胁迫作用导致的自然的水流过程的改变以及水文连通性的破

坏［1］，使得经由水流实现的物质循环与能量流动通道显著受限，生态廊道对于繁殖体的收容能力与

植被生境适应性逐渐衰退，水媒传播在植被群落演替中所发挥的作用正面临巨大的挑战，目前大部

分生态调度工程并没有将这一问题纳入考量。

植物的传播和繁衍是通过繁殖体实现的，繁殖体经由多种媒介或途径作定向或非定向运动散播

到远离母体的区域是固着生物（植物、行为能力较弱的动物）实现物种迁移的主要方式。植物繁殖体

自母体脱落后，在多时空尺度中发生的输运过程是其完整生命周期中最为基本的生态动力学过程，

在植物个体的生存、生长及繁衍中扮演不可替代的角色，是发生群落演替的先决条件，能增强群落

的物种丰富度并提高其抗风险能力，对植物种群及群落的组成、结构与动态变化具有决定性作用，

同时对掌握植物物种的延续、进化以及地理空间分布规律具有重要的支撑作用。繁殖体传播方式在

动力机制上可分为主动与被动传播，主动传播的动力来源主要为重力与植物自然弹（喷）射力，具有

路径单一与传播范围小的特点，主要包括重力及弹射传播；被动传播的动力来源主要为运动的生物

与非生物媒介，具有传播范围广及路径多样化的特点，主要包括风媒、水媒及动物媒传播。植物繁

殖体经由风动力散播已经在不同生态系统中被广泛地研究，并以适于干旱生存空间的陆生植物为

主，大部分为大乔木及藤蔓，以及少量小乔木及灌木。海洋和淡水系统中流动的水流为泥沙、营养

盐、有机质以及生命体的输运提供了途径［2］。植物体、动物体以及其他生命体在水生系统中的传播过
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图 1 植物繁殖体水媒传播概念及构成

植物繁殖体水媒传播
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程逐渐成为近年来最为活跃的研究领域之一，很重要的原因在于其对于系统内流量调节、生态恢

复、气候变化以及非本土物种入侵的研究具有重要的指导作用。同时，水媒传播与其他传播方式相

比，动力来源丰富且传播路径明确，可以实现繁殖体稳定地传播到更远的区域［3-6］。

2 水媒传播概念与特征

2.1 水媒传播概念 除极少数具备特殊结构的植物在果实成熟后通过急剧开裂产生弹力或喷射力

进行主动输运外，被动输运是繁殖体进行传播的主要方式［7］，包括以生物与非生物媒介（或载体）进

行长距离或短距离散播。水媒传播是植物繁殖体（种子、果实、块茎及营养器官）以流动水为媒介

进行传播的一种方式，水媒传播的植物主要是沼泽及海滨植物，植物繁殖体随水流传播或者沉降

到河床生根发芽，还有一些陆生植物的果实经强降水冲刷进行传播也属于水媒传播。Dammer［8］最

早将与流动水体相联系的繁殖体散播模式赋予学术术语“Hydrochory”，在希腊语中，“hydro”的含义

为水，“chory”特指植物以某一方式或媒介进行散播，此后的大部分研究者均沿用此定义，且其应

用领域有所延伸，例如，行为能力较弱的小型动物尤其是无脊椎动物通过水流的被动散播［9-10］。植

物繁殖体的有效传播可以定义为：成熟并脱落后的繁殖体经媒介或载体进行输运后，沉积到适宜

的生存环境中，完成定植并成功萌发，进入新的生命周期（或保持活性的休眠状态）。如图 1所示，

植物繁殖体水媒传播过程包括繁殖体生产、输运及定植过程，属于典型的周期性传播事件，其输

运过程包括随流传播、滞留、俘获及解俘获过程，定植过程包括繁殖体萌发、生长及繁殖并进入

下一周期水媒传播过程。

2.2 水媒传播分型与特征 从繁殖体物理特性和迁移机制的差异出发，可以将水媒传播过程区分为

三种类型［11］：（1）浮水传播（Nautochory），具有完全浮水能力的繁殖体在水流表面散播，包括吸附在

漂浮物体上的随体散播过程；（2）沉水传播（Bythisochory），具备不完全浮水能力的植物繁殖体在水体

及河床表面随水流散播，包括完全沉水以及半漂浮繁殖体的随流散播；（3）降水传播（Ombrochory），

繁殖体受作用在母株上的降雨的驱动进行传播。其中，浮水传播是植物繁殖体进行长距离散播的主

要途径，是维持以及拓展生态系统中的植物物种群落的重要方式，可以很大程度上提高河流和海岸

植物物种的分布范围，实现河口海岸以及不连接流域物种之间的基因交流，提高原始生境遭受巨大

扰动情况下植物物种存续的概率，同时海涂湿地以及不同流域物种之间经由水媒实现的连通，可以

实质上助益适应气候变化条件下新的生态系统的形成。

水媒传布具有明显的空间性特点。一般认为大部分的滨水、水生以及潮滩植物物种主要以水媒

传播途径进行繁殖扩散，许多生长在河岸带的植物会为适应水媒传播生产种子（果实）［12］，且以表面

水流为其最为普遍的传播媒介，然而许多陆生植被并没有为了进行水媒传布而产生适应性进化，许

多干旱地区的植物种子缺乏长距离输运的条件，这也是导致这些区域植物群落丰富度低以及抗生态

风险能力弱的因素之一。种子在风力作用下可沿地面滚动形成短距离转移，而随地表径流的迁移过

程可以很大程度上决定种子的最终定植区域。因此，基于坡面流的种子扩散过程明显区别于种子在
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河网或者湿地系统中的扩散，主要体现在如下方面：（1）坡面流扩散的起动过程依赖于相对较少发生

的强降雨过程产生足够大的水流；（2）输运种子最后的定植区域不仅取决于种子的捕获过程，同时也

取决于坡面流的中断；（3）面流扩散能跨越河流区域远距离输运植物种子。

水媒传播具有时间性特点，大部分植物的繁殖体成熟、脱落并开始传播具有显著季节特征，且

大多数情况下与大流量经过时间并不同步［13］。因此可以预见，在丰水期传播的繁殖体有更大的可

能性进行远距离输运，沉积在河岸带区域并成功地萌发，其中包括重新启动输运过程的往年生繁

殖体。

2.3 研究体系发展 关于水媒传播的现象学描述在生物生态学、生态统计方法上已经有着较为系统

的发展，然而最为基本且关键的动力学及相关的耦合过程的研究却方兴未艾。直到本世纪初，国内

外一些学者才开始对水媒传播进行系统的研究，不断丰富其内涵和研究手段，探索了河岸植被类型

与河流地貌学、水文节律之间的动态联系，并扩展至有机生物体（植物繁殖体、鱼虫卵及浮游生物

等）的随流输移特性方面。早在 20世纪初，生态学家已经发表过关于植物种子漂流以及沉积事件的现

象学观察结果，在不连续的野外观测的基础上就水媒传播过程对植物群落生物学、植被群落、滨岸

以及陆地生态系统的影响进行了初步分析［14］。Egginton和 Robbins［15］首次对杂草种子在玉米种植区灌

溉渠中的水媒传播过程进行了介绍，此后，杂草种子在农田灌排水渠中的水媒传播机制开始成为治

理农田杂草的重要出发点［16-19］。自 20世纪中期始，经由水媒传播的外来物种入侵过程开始被生态学

家所重视，水流被认为是外来入侵物种传播的主要媒介之一［20-21］。随着大量阻水工程的建设，河网连

通性被破坏，故有的繁殖体水媒输运通道被破坏，其导致的工程及生态问题的诱发机制及缓解办法

成为生态学家和水利专家们研究的热点，大量的生态调查和观测工作开始跟进［4，22-25］，多见于静态的

生物生态学分析以及生境评价，较少涉及动力学过程以及系统的模型分析。此后，一些基于传统水

动力学理论的应用开始尝试描述其散播过程，经验性的或者半经验性的模型被提出用以描述繁殖体

在河渠系统中的散播距离，或者是描述植物繁殖体所能散播的最远距离的概率分布［26-29］。相对于河流

等水流速度较快的水域，农田排水沟、池塘或者洪泛区域的水流速度明显缓慢很多，适用于快速流

动水域的水媒传布理论不能简单移植到这些区域，需要重新构建一套描述浮力种子在流速缓慢水体

中散播过程的数学方法，此时需要关注的不仅是输运距离，还需要了解其分布性状。

2.4 水媒传播与土壤繁殖体库 土壤繁殖体库是受干扰植被群落修复的一个重要繁殖体来源，同时

也是植被群落自然恢复潜力的重要指标。经水媒传播途径实现迁移的植物繁殖体数量极大且来源丰

富，部分因为受损而丧失活性，部分沉积到河床、河岸带或洪泛区等适宜的环境中萌发并进入到生

长周期，同时大部分繁殖体会沉积到土壤中并保持活性，形成短期或长期繁殖体库，为实现破坏后

的植被恢复提供可靠的种源。土壤种子库与地表植被群落的物种组成和结构动态的相关度是评价种

子水媒传播影响植被群落动态过程的重要指标［30-31］，出于物候特征的差异，这种相关度对于一年生植

物往往较为显著，而对于多年生植物却并不明显［32］。同时，水利工程的建设导致水文情势的变化对

于这种相关性的影响也能很好地佐证水媒传播对于植被群落不可忽视的动态影响，Liu等［33］在对丹江

口库区消落带土壤种子库的研究中发现，库区种子库的物种构成与上游河岸带地表植被具有高度相

似性，同时与坝下游河岸带土壤种子库有显著差异。

对于滨水植被，水流是其远距离传播的主要介质。繁殖体水媒传播特性是决定土壤种子库时空

分布格局的主要因素，繁殖体的传播距离直接决定土壤种子库的分布范围。种子库的水平分布格局

主要取决于繁殖体、水流与水体障碍物（植被茎杆、块石、固体漂浮物以及浅滩）之间的交互过程，

其垂直分布格局与水平分布格局具有紧密的联系，一些研究表明种子数量与垂直埋藏深度呈负相关

变化［34-35］。土壤种子库种类及数量的动态变化受种子源及种子萌发与消耗过程的制约，最主要的影响

因素是植物自身的物候特征以及水文节律的变化，且随季节变化显著。

2.5 水动力输运过程的主要影响因素 水媒传播输运过程的主要特征值为繁殖体的传播距离以及最

终沉积定植的区域，在水体中的动力学输运过程及截留机制是水媒传播过程的关键，也是建立迁移

模型的基础。河流系统中常见的水生植被、大型障碍物形成的浅滩、漩涡以及回流区会对迁移路径
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上的繁殖体进行截留，且繁殖体的惯性运动轨迹会因水流流态、与固体表面之间的交互作用而改

变，进而影响其动力学输运过程。从水媒传播关键过程出发，可以将其影响因素区分为内因和外因

两个方面。

内因主要包括繁殖体颗粒的属性特征，例如其大小、密度、形状、漂浮能力、种子寿命，以及

其他从根本上限制或者促进种子等繁殖体长距离输运的内在因素；除此以外，繁殖体的种皮（果皮）

特征，休眠习性（大大增加远距离扩散后的存活率），以及其他形态学特征会决定种子与河流水动力

之间的响应特点、种子在水体中的存活能力，以及繁殖体在漂流的过程中被水生植被及河流中的无

机或者有机基质所俘获的几率。外因包括不同时节河流的形态、河流水力特征（水位、流量、流速

等）以及河道边界条件，决定种子沿河流边缘的扩散路径及最终定植的区域。此外，水利工程的建设

对水媒传播也有很大的影响。研究表明大坝将原有的植物种子流的河流输运通道破碎化，改变了水

流流态，从而影响滨水栖息地生态以及植物种子定植到这些栖息地的动力学过程。水库会高效率的

截留上游河段中丰富的种子资源，大大降低下游河流中的种子密度和水播植物的物种丰富度，使下

游控制河流丧失维持高水平物种多样性的能力，同时会降低恢复植被系统中当地灭绝物种的恢复能

力［36］。就引入新物种进入到河岸带区域而言，水媒传播相较于其他传播方式具有绝对的优势，水流

是输运繁殖体或新物种进入河岸带区域最为关键的载体（媒介）；沉积到河岸带区域的繁殖体的数量

以及种类取决于过水面积，并与季节性的繁殖体源以及水文节律相关。

内部因素与外部机制的交互作用将决定植物繁殖体的扩散命运。如图 2所示，在内外部因素共同

作用下，繁殖体可能在截留状态与输运状态之间相互转变。内外部因素直接决定植物繁殖体沉积过

程，从而间接影响其定植、萌发及生长过程，水体中成株后的繁殖体在不同时空条件下会进一步地

改变定植区域中的动力输运过程以及截留机制，形成正反馈效应，并促进植被群落的延续与拓展。

图 2 水媒传播输运过程的主要影响因素

3 长距离水媒传播及其研究方法

3.1 长距离水媒传播特性 大部分植物繁衍与延续所依据的繁殖体传播过程属于短距离输运，输运

距离在 100 m以内，较少发生的长距离输运事件是植物种群和群落大尺度动态变化过程的决定性因

素，例如外来物种入侵、气候变化引起的物种迁移以及破碎生境间物种的基因交流等［37］，直接影响

植物群落的生态学过程（环境资源利用、物种共生及大规模的种群动态变化）和演化轨迹（基因流动、

基因结构及物种多样性）［38］。研究繁殖体长距离输运的首要障碍在于获取连续的观测数据与和量化不

同时空尺度的传播事件，长距离传播事件发生的内因是植物形态学、生理学及行为学特征，外因是

传播媒介及方式。对于湿地植物物种而言，尤其是位于河岸植被带的植物，在内外因素的作用下，

水媒传播是其基本的传播途径，同时长距离的输运过程使得植物繁殖体有更多的可能性通过包括水

媒在内的多种媒介，实现主流输运与河岸带区域及渠道边缘滞留区之间的交换。繁殖体实现长距离

输运的关键在于其浮水能力、俘获及解俘获与动力输运过程，浮水能力是评估特定繁殖体长距离传

播潜力的主要指标，对浮水能力进行评价、分析其与水流特征的共同作用及对水媒传播过程的动态

影响，可以很大程度上确定河流中不同地貌特征河段中繁殖体输入与植被群落组成之间关联。

低流速收容区（河岸植被带、漫滩区域及农田排水渠等）的水动力学特征是植物繁殖体经水媒传

播过程中最为主要的影响因素，一方面决定其散播距离，另一方面直接决定其定植点的分布性状。
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在实际模拟繁殖体输运过程中，大部分繁殖体会沉积在释放点附近，仅仅少部分种子可以实现远距

离传播，这一结果也证实了水媒传播过程中长距离及和短距离输运机制的差异，这与繁殖体的漂浮

能力以及输运媒介的动力学特征密切相关，与风媒扩散研究中存在的问题是类似的。

3.2 繁殖体水媒输运跟踪方法 植物繁殖体远距离传播效果的主要分析方法包括生物地理学推断

法［39］、欧拉统计法［40］及拉格朗日统计方法［41］、短序列［42］及长序列［3］基因分析方法等。基于上述方法

搭建的现象与统计学模型可以描述或者预报个体迁移和种群分布的动态变化，同时需要收集足够的

长距输运的观测资料以确定模型参数，具体获得这些统计数据的技术方法包括繁殖体颜色标记法、

放射性标记法、卫星遥感技术、父本分析法、多位点分子标记法以及基因标记技术等，可以在不同

时间尺度上对自然群落间有效传播繁殖体的数量进行估计。同时，每种输运过程都会不同程度地受

到人类活动的影响，这给模型的准确预报增加了极大的难度，而这种长距离传播预报技术的提升，

需要从克服其内在不确定性（高度时空随机性）、降低在模型结构和参数估计上的不确定性两方面入

手。在描述方法上，繁殖体的长距离输运属于拉格朗日过程，时空尺度较大且实现连续观测较为困

难，关键传播机制尚未明晰，以基于欧拉方法的现象学模型进行描述是现行的主流方法。随着新的

追踪技术（谐波雷达跟踪、卫星 DNA标记及同位素标记等）的成熟应用，对繁殖体输运过程进行全轨

迹的追踪成为可能，在明确传播过程中的动力学机制以及生物生态学过程的前提下，有望建立机理

层面上远距离水媒传播的动态预报模型。

3.3 输运过程数学描述 随着水动力模拟技术的逐渐成熟，一些基于传统水动力学理论的对流扩散

模型开始尝试描述植物种子散播过程，经验性或者半经验性的模型被提出用以描述繁殖体在河渠

系统中的散播距离，或者是描述植物繁殖体所能散播的最远距离的分布。目前主要运用推移质或

溶质粒子运动规律对植物种子的输运过程进行数学描述［27，43-45］，主要是 Eulerian-Eulerian 两相流模

型，即将水流及异质粒子流均视为连续介质，且不考虑单个粒子的离散特性，在运算效率上有优

势但效果较差；相较而言，从异质体粒子尺度角度出发，构建 Eulerian-Lagrangian两相流模型，其

输运过程直接与单个颗粒的行为直接相关，后者可以通过机制研究与高阶统计方法准确表示，具

有更好的强健性与可转移性。其中，随机游走模式作为环境数值模拟领域应用效果最佳的方法之

一，其在大气、地下水以及地表水污染物颗粒迁移特征模拟中有着广泛的应用［43-46］，随机游走模型

与对流扩散方程本质上是等价的，可以从统计学意义上相对准确的描述繁殖体颗粒在复杂水流条

件下的输运过程，在植物繁殖体颗粒的输运模型方面，随机游走模型已经在花粉及孢子颗粒的输

运模拟上有了成功的尝试［47-48］。

随着传统水动力模型在植物繁殖体传播领域应用层面上的开展，其模拟精度差、适应性弱及可

移植性差等研究瓶颈开始逐渐暴露，从繁殖体个体特征出发研究其传播过程中的关键机制开始被关

注。Koch等［49］在水槽中对不同水流和波浪条件下种子及籽苗的沉降速度和起动进行了测定，研究了

水流、波浪以及泥沙粒径对淹没生长的被子植物川蔓藻种子及籽苗传播的影响，认为无植被情况

下，种子更易被水流携带并向下游输运。Chambert和 James［50］观察了挺水植被对其俘获作用，认为河

道中植被对种子传播具有一定影响。Vella和 Mahadevan［51］在观测的基础上认为处于漂浮状态种子与

植被茎秆之间的毛细力作用可以被认为是其发生相互碰撞的主要机制，植被茎秆与颗粒之间的毛细

作用以及在茎秆后尾流区域中的响应机制是决定颗粒俘获状态的主要因素。Defina和 Peruzzo［26］提出

了一个随机模型以描述漂浮颗粒在明渠水流中的输运以及扩散过程，同时考虑变化密度情况下柔性

挺水植被与漂浮颗粒之间的俘获机制，在进一步的研究中，采用一个加权组合的双指数模型去描述

浮力颗粒为植被茎秆所俘获的时间分布。Peruzzo等［52］初步探讨了毛细作用对漂浮颗粒在含刚性植被

低流速明渠水流中散播的作用机理，其主要贡献是将纯粹的随机数学模型赋予一些简化的物理意

义。然而漂浮颗粒与植被茎杆之间的交互作用机制并没有在模型中进行有深度的讨论，于是，Peruz⁃
zo等［53］发展了一个预报漂浮颗粒为挺水刚性植被所俘获的概率的半经验模型，模型中高斯函数被用

于拟合实验数据，进而建立了一个包含两者之间毛细作用影响的数学模型，但是该模型中没有涉及

作用机制解析。目前机制层面上的研究以完全漂浮状态的规则颗粒为主，尚不涉及颗粒动力学特征
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以及悬浮状态，在研究思路及方法上具有重要借鉴意义，但在动力学层面及研究代表性上仍存在明

显的薄弱环节。

4 水媒传播过程的主要干扰因素

4.1 人类活动为水媒传播过程的影响 人类活动主要通过自然过程以及水文情势改变，以多种形式

在景观格局上对水媒传播过程产生直接或间接的影响，水库的建设破坏了河流的纵向连通性，导致

河流生境破碎化，物种之间的纵向交流频次降低甚至断绝，库周及下游河岸带丧失周期性洪水冲刷

作用，河流纵向与横向的动态平衡被打破，种子传播过程被破坏，消落带植被难以建成，其正常的

生态功能难以发挥［54-55］。虽然水库泄洪时，库区种子可能会随水流下泄至下游河流，但种子会被风浪

等驱离到远离水库溢洪道的区域，沉积到水库底部或者因为水库内缓慢的流速而沿途沉积，大部分

的种子并没有机会通过溢洪道进入到下游河流。此外，常规上被认为是植物繁殖最佳时间段的洪峰

流量区间，也会因为闸坝的存在而大大缩窄，人为制造的少量洪峰并不能起到很好的调度效果［56-57］。

另外，受闸坝等水利设施调控的水流形态会影响河流生境的基本特征及淹没的时序性，进而影响种

子的沉降、定植及存活。

出于防洪、航运、木材输运或者水力发电开发等工程目的，许多天然河流被渠道化，漫滩区

域、河道中的大型石块以及其他天然障碍物被移除，收窄、拓深后的河道促使原本可能为河岸带区

域所俘获的种子大量地向下游输运，导致河流漫滩上的植物种类及数量大大降低，直接造成河流系

统中主河道与漫滩以及河谷区域的横向连通被破坏［58-59］；同时滨水植物种子也失去了在水-陆之间进

行交换的机会，这会导致经水媒传播繁殖体定植于河岸带并获得适宜栖息地的概率大大降低，大量

的繁殖体会最终沉积到河床上并失去萌发的机会，导致物种丰富度降低。鉴于此，构建稳定的河岸

植被带，以及合理配置水体障碍物是恢复水媒传播过程、维持及拓展河流生态系统的必要条件之一。

4.2 洪水事件对水媒传播的影响 洪水事件往往是影响植物繁殖体分布格局的主要因素，其发生频

率、持续时间以及强度均是重要的制约因素。不同水文特征的洪水事件会改变种子土壤的理化条

件，从而影响土壤种子库中种子的萌发［60］。在高纬地区和高山地区，大多数的繁殖体通过季节性的

融雪型洪水进行传播，同时这也是重新分配水域泥沙和有机质、移除原有的植被并开拓新的种子定

植区域的最大扰动因素［25］。同时相较于未受干扰的区域，受季节性洪水干扰的区域拥有更多的具备

活性的土壤繁殖体库，更加能影响地表植物的分布格局。

洪水事件作为特殊的水动力条件，可以将沉积在河道或河滩中不具备浮力的多年生繁殖体转移

到河岸带区域，从而获得更加适宜的定植、萌发及生长环境，完成非浮力繁殖体经由水媒长距离传

播的有效定植过程，如图 3所示，这对于外源性繁殖体的传播尤为重要。由于存在可移动大量碎石

块，山区河流流域面积被分割为网状的小块，并形成许多干燥且缺乏营养物质的漫滩区域，周期性

的洪水事件会给这些区域带来植物种子和部分养料，为耐旱性植物物种创造栖息条件，这也是山地

区域植被群落周期性演替的必要条件［4］。台风或者强对流引起的极端暴雨导致的洪水会迅速抬高水位

并形成高速运动的水流，短时间将内陆生植物繁殖体输运到数公里以外的区域，这种极端水文条件

下，植物繁殖体在河流漫滩区域的分布与洪水事件的发生频次密切相关［25］，此时更强的漂浮能力反

而会成为限制繁殖体沉积到适宜的定植区域的主要因素。对于具备浮力的水生植物的繁殖体，周期

性发生的洪水事件对于其水媒传播过程具有决定性的促进作用，尤其对于长距离输运以实现流域内

分割的区块间的纵向连通与基因交流具有重要意义。洪水事件发生期间，高速流动的水流可以将沉

积在河床上（或土壤繁殖体库）中具有活性的繁殖体转移到河岸带区域，以创造良好的定植、萌发及

生长条件。

4.3 风媒与水媒传播联系 近年来的一些观测数据表明［60-61］，除传统的风媒植物外，风媒传播对于一

些湿地植物物种同样具有十分重要的意义，而将植物繁殖体风媒与水媒传播整合分析的研究还处于

初步探索中，除了少数基于特定植物散播过程现象学分析，进一步地分析及机理模型尚处于空白。
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综合早前学者在植物繁殖体风媒以及水媒传播过程的观测，风力作用对于具有浮力的繁殖体的散播

的影响可以分为三个阶段：（1）风力作用促进种子成熟后从母体脱落的过程［62］，例如，生长在日本

的白蜡果实只有在强风条件时才能从母体上脱落进入到散播阶段［63］；（2）风媒运动作用将种子从母

体降落到地面或者水面的过程，该过程为风力作用下第一次位移且直接决定种子下一阶段的输运

命运，之前的一些研究数据表明［62］，风力作用下的第一次位移过程很少能使种子的扩散距离超过

100 m；（3）风力作用下降落到地面或者水面的种子进行的二次位移，包括在陆地上的滑行及弹跳过

程［64］，以及在风力和水流共同作用下的长距离输运过程。

湿地生态系统中，植物繁殖体的散播以及下一步的定植事件对于决定植物群落分布模式以及基

因多样性具有重要的意义［65］，最为常见的风媒、水媒及动物媒被认为是高效率传播媒介，且这些传

播媒介之间是相互依存的［66］。许多水生植物种子（繁殖体）是具备漂浮能力的，长时间的漂浮状态可

以大大加强其进行远距离输运的机会［2，23，28］。漂浮在水面的植物种子的输运过程会受风应力的影响，

一方面可以通过在水体表面产生切应力从而以表面风生流的形式影响漂浮种子的运动［65，67］；另一方面

可以通过直接作用在漂浮在低流速水体中种子突出水面部分产生额外拖曳力，此外风生水面波也能

直接影响漂浮种子的散播以及沉降过程［65，67-68］。

5 总结

植物学及生态学研究学者在野外调查、观测与现象学描述的基础上，对水媒传播在湿地植被群

落的形成和发展中起到的重要作用已经有了一些较为明确的结论，笔者在总结既有成果的基础上认

为，水媒传播过程是植物繁殖体水动力输运过程、生物生态学及繁殖体动力学特征之间相衔接的纽

带，三者之间交互作用关系如图 4，体现了水媒传播对湿地生态系统的维持与拓展以及增强其韧性具

有重要的支撑作用。

对于繁殖体动力学特征与水动力输运过程的

相互影响关系，作者以具备浮力的繁殖体为传播

体，针对不同环境下繁殖体输运特征进行动力学

分析，明确了主要传播体动力学特征对主要迁移

机制（俘获及解俘获、动力响应）的影响，其中比

重决定其传播分型，表面积比能在很大程度上决

定不同传播分型中主要作用因子（表面张力及风驱

作用）的影响程度，并形成变化趋势图谱，如图 5
所示，其中决定俘获效率的水体障碍物主要为石

块、礁石、植物茎杆及根系、堤岸边缘及漂浮物

等，决定表面张力作用的主要为繁殖体及障碍物

表面特征、几何特征、水流水质及含沙量，同时

图 3 洪水事件对水媒传播过程的影响

图 4 水媒传播在水动力输运过程、生物生态学

过程以及繁殖体动力特征之间

主流输运区
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三种输运状态之间的转换主要取决于流速、繁

殖体几何特征、吸胀作用以及水体障碍物。水

媒被认为是外来入侵物种传播的主要媒介之

一，会加剧物种入侵导致的生态灾难，在掌握

入侵物种水媒传播机制的前提下，制定针对性

的生物学或生态学阻断措施，可以有效地降低

其所带来的生态灾害，相关研究涉及生物生态

学、地貌学和水动力学等学科的交叉应用。

本 文 明 确 了 水 媒 传 播 过 程 包 括 三 个 阶

段，每个阶段都包括复杂的时空尺度，实现

从单一、静态的平衡模型向集成、动态的耦

合模型发展的前提是解决多尺度时空耦合问

题。然而，这首先需要明晰水文节律与植被

物候特征，水流（风）、繁殖体与水体障碍

物，水流、泥沙、营养物质与栖息地条件，

环 境 胁 迫 与 植 物 竞 争 这 些 重 要 交 互 作 用 机

制 。 其 中 ， 水 流 既 是 主 要 输 运 媒 介 及 动 力

源，也是主要的干扰因素载体，从水动力及水环境出发必然是解决问题的关键。同时湿地植被生

态系统具有高度复杂性和非线性特点，即使是多元交互影响的本质物理规律也难以被全面理解或

者通过微分方程进行描述。对于更为复杂的生态动力学机理，许多方面的定性认识尚需完善，通

过大量连续或非连续的观测数据，以软计算方法为手段来获取足够可信度的生态动力学规律，将

会是行之有效的解决办法［69-70］。

水媒传播对于提高植物群落的生态恢复能力、在生态系统遭遇巨大破坏事件之后提升生态恢复效

率，以及防治局部的植物灭绝具有重大的意义。同时，在较长时间序列里，一些偶然的扩散事件可以

强化当地的物种丰富度以及远距离植物群落之间的基因交流。水媒传播相关问题的研究正逐步从简单

的现象学描述向机理模型转变，相应的应用也从单一、静态的平衡模型向集成、动态的耦合模型进

步，笔者通过广泛总结领域内先进研究成果，认为其在湿地生态修复技术、农田杂草生态化治理、入

侵物种精细化防治、植被群落演替规律研究以及生态流量调节等方面有着十分乐观的应用前景。
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Advances in water-borne transmission of plant propagules

ZENG Yuhong1，LIU Xiaoguang1，2，HUAI Wenxin1，WANG Jiasheng2

（1. State Key Laboratory of Water Resources and Hydropower Engineering Science，Wuhan University，Wuhan 430072，China；

2. Changjiang River Scientific Research Institute，Wuhan 430015，China）

Abstract： The dispersal of plants， animals and other organisms in aquatic ecosystems has become one of
the most active research fields in recent years，as the essential dispersal mode of riparian vegetation，hydro⁃
chory can make long-distance migration of millions of propagules， and create suitable conditions for subse⁃
quent establishment and growth. In this paper the propagule is selected as typical living organism， the
main medium and pathway of its dispersal have been summarized and analyzed. Further， the periodic hydro⁃
chory of propagules are summarized and its role in dynamics of plant community， interference factors of
which are summarized and analyzed， and dynamics characteristics of the propagule in hydrochory have also
been depicted. The means and characteristic methods of long-distance transport， the existing condition and
problems of which are analyzed in the study. The essential mechanisms of hydrochory are dissected in the
view of hydrodynamics，and their roles in building integrated coupling models are clarified.
Keywords：plant propagator；hydrochory；hydrodynamic transport；ecological restoration
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