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摘要:以额济纳胡杨为研究对象,对种子雨的散布时间、强度、散布距离以及种子雨和空气湿度、风之间的关系进行了研究。胡杨

种子雨可以分为初始期、高峰期和消退期 3个阶段,大部分的种子集中在高峰期落下。种子的散布主要受湿度和风的影响。湿度

对种子雨的强度起主要作用,在一天之中,种子在湿度较低的中午和下午集中散落。应用一元线性回归模型对种子雨强度和相

对湿度进行分析后表明二者之间存在显著的负相关关系。对种子的散播距离进行研究后发现,大部分种子落在母树附近,少部

分种子能够进行长距离传播。风对种子的传播的方向和距离起决定性的作用,不同方向上的种子传播距离和强度相差很大。在

顺风方向上,种子的传播距离最远,所有的长距离传播现象几乎都发生在这一方向上;而在主风向的垂直方向和逆风方向上,种

子的散布距离较小,很少有种子能够进行长距离传播。对风的观测表明中午后和下午初的风力较强,而此时种子雨强度又最大,
有利风力条件和高种子雨强度出现的同步性可能是促进胡杨种子进行长距离传播最有效的生物控制机制。由于胡杨种子在自

然条件下的存活时间非常短暂,所以研究中不同胡杨母树林间种子散播时间的差异可能是胡杨种群内部为适应不同洪水期所

表现出的风险分摊机制所造成的。
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Abstract:Theproposedinvestigationiscarriedonseedraintime,seedrainintensity,seeddispersaldistance,theeffectsof

humidityandwindinfastigium phase.Theseedraindurationofaplotfellintothreesuccessivephases-startingphase,

fastigiumphaseandsubsidizingphase.Humidityandwindhadgreateffectsontheseeddispersal.Theseedrainintensitywas

positivelycorrelatedtohumidity,mostseeddispersedinthenoonandafternoonwhenthehumiditywasrelativelylow in

daylight.Thelongevityoftheseedsunderfulllightandshadeconditionswere6dand40d,respectively.Wefoundthatwind

affecteddirectionanddistanceofseeddispersal:themajorityoftheseedsdistributedclosetothematernaltrees,onlyalittle

partofseedshadlong-distancedispersal.Windfactordetermineddirectionanddistanceoftheseeddispersal.Inthedirection

ofwind,seedshaddispersalwithlongestdistance,almostallthelong-distancedispersaltookplaceinthisdirection;inthe

verticalandupwinddirection,theseedsweremorelikelytodistributeclosetothematernaltress.Thewindspeedwashighest

betweennoonandearlyafternoon,andtheseedrainintensitygottheclimaxsimultaneously.Thesynchronizationofwind

speedandseedrainintensitywasaneffectiveplant-controlledmechanism thatfacilitatesPopuluseuphratica'sseedlong-

distancedispersal.Duotothebrevityofseedlongevityundernaturalconditions,thedifferenceofseedraintimeamongthe

threeplotsinourstudymightresultfromPopuluseuphratica'sadaptationtothetemporalchangesoftheflood.

Keywords:Populuseuphratica;seeddispersal;spatiotemporalpattern;plant-

===================================================================

controlledmechanism



在植物群落中,植物种子的空间分布决定着种子能够成功定居的范围,从而对随后种子的萌发、幼苗的存活、生长等一系列

生态学过程产生决定性的影响[1～3]。种子雨在时间和空间上的分配构成了一个模板(Template),这一模板直接影响到群落的物

种组成、单个种群的变化、以及整个群落的格局和过程[2,4]。种子传播还会决定基因流动的速率,关系到种群内部和种群之间的

遗传结构,从而对种群的适应、特化和生活史特征的演化产生重要作用[5,6]。此外,对种子扩散的研究还有助于人们深入了解植

物群落的更新限制(Recruitmentlimitation)和预测植物种群对气候变化的响应机制[7～10]。目前国内外关于种子雨的研究中,对

于灌木树种和针叶乔木树种的研究较多[2,11～13],针对阔叶喜光树种的研究较少[7,14];对于种子在空间上的分布研究较多,但对

种子雨在时空分布与环境条件之间量化关系仍旧缺乏了解。
胡杨(Populuseuphratica)在我国主要分布于西北内陆干旱区的内陆河两岸,是该区域唯一可以形成大面积森林群落的乔

木树种。由于自然条件的恶化和人为干扰,胡杨的生存正受到日益严重的威胁。为改变这一状况,更好地保护胡杨这一抗风沙、
耐盐碱、抗热、抗旱的优良种质资源[15],近些年来人们在胡杨林保护方面作出了许多有益的研究工作[16～18],这些研究工作主要

集中胡杨无性繁殖、胡杨林生态效益评价、胡杨林下土壤水分状况等方面,而关于胡杨有性繁殖,尤其是种子雨方面的研究甚

少。本文选择未受经营和放牧活动干扰的胡杨原始林为研究对象,拟解决以下问题:(1)胡杨种子雨的持续时间和强度;(2)种子

的空间分配格局;(3)定量分析种子扩散和环境因子(主要是风和空气湿度)之间的关系。

1 研究地概况

研究地位于内蒙古额济纳旗达来呼布镇以东 3km处的胡杨林中,该林分于 1984年被封育,面积为 30hm2(500m×600m),
坡度<3º。关于该地的气候条件已有报道[19]。

2 研究方法

2.1 观测样地的选取和种子雨收集器的设置

选择 3块胡杨母树林作为研究样地,其中 1号样地为主要样地,以详细研究种子的时空分布格局,以 2、3号样地为辅助样

地,主要目的是考察落种时间在不同母树林之间的差异。1号样地与 2号样地的间距为 400m,1号、3号样地与 3号样地的间距

均为 400m,3块胡杨母树林之间均有胡杨雄树林、柽柳林以及河道的隔离。在 1号样地中设置边长为 40m的正方形观测区域,
在此区域中以 5m为间隔设置 81个种子雨收集器(D=10cm,H=7cm)。将种子雨收集器后埋于土中,入口高于表土 2cm,盛满

水,以防止收集到的种子再次飞出。在 2、3号样地中设置边长为 20m的正方形区域,以 5m为间隔设置 25个种子雨收集器。为

研究胡杨种子雨的散播距离,于 1号母树林的边缘,在顺风方向、主风向的垂直方向(以下简称为垂直方向、逆风方向上各设置

4条长度为 120m的观测样带(No.1～No.12);在每条样带上每隔 5m平行设置 3个间距为 2m的种子雨收集器。

2.2 种子雨观测

每天 8:00和 20:00对 1号样地中种子雨收集器中的种子进行 2次计数。在高峰期,选择 10个种子雨收集器,在 8:00
和 20:00期间每隔 2h对收集器中的种子进行计数。2、3号样地以及样带中的种子雨每天 8:00计数,计数完毕后计算种子雨

密度(seedraindensity,SRD(个·m-2))。以种子雨强度首次超过 1个·m-2·d-1为种子雨开始的标志,当种子雨强度连续 3d
小于 1个·m-2·d-1时,即认为种子雨结束。

2.3 气象因子的观测

在 1号样地中设置小型气象站(HOBOWeatherStation,USA.),对温度、湿度、风速、风向进行观测,采样间隔为 5s。

2.4 种子寿命研究

(1)胡杨种子的收集和放置 在胡杨的果实成熟后炸开前,将果实从树上取下,置于纱网中。将纱网放在阳光下暴晒 1d后

果实炸开,纱网中充满带有种子的果絮,将种子筛出。把种子分为 2部分:一部分种子置于全光照的林窗中,一部分种子置于林

内完全庇荫的地方。

(2)种子发芽试验 每隔一段时间(全光条件 1d,遮光条件 5d)取 300粒种子作发芽试验,以检验种子的生活力保持状况。
将 300粒种子分为 3等份,每份 100粒。将种子置于垫有 4层分析滤纸的培养皿内(d=9cm,h=1cm),向每个培养皿内滴入

8mL蒸馏水,置于室内进行发芽试验,温度为(27.9±3.5)℃/(19±1.7)℃(昼/夜),相对湿度(30.5%±1.7%)/(25.4%±

3.2%)(昼/夜),光照强度为 200µmolm-2s-1/0(昼/夜)。3d后观察种子的发芽率。

3 结果与分析

3.1 3块胡杨林种子雨的时间异质性与落种密度差异

3块样地的种子雨开始、结束以及持续时间之间的差异见表 1。种子雨开始时间的跨度为 24d(7月 15日-8月 8日),结束

时间的跨度为 30d(7月 23日-8月 31日),种子雨持续时间从 9d(2号样地)到 15d(1号样地)不等。3块样地的种子雨强度和

落种密度也有很大差异。这两项指标可以反映出 3块样地在种源强度(种源产生的种子数量)方面的差异,即 3号样地的种源强

度最大,其次为 2号样地,1号样地最小。

59918期 张玉波 等:胡杨种子散布的时空分布格局



3.2 胡杨种子散布的时间分配格局

1号样地的种子雨自 8月 9日开始,23日结束,历时 15d。种子雨的散布过程可以分为 3个阶段:初始期、高峰期和消退期。
各阶段起止的时间和种子雨强度见表 1。3个时期的种子雨强度差异很明显(F=4.63,p<0.05)。初始期与高峰期之间的界限

为 8月 11日,此时种子雨强度出现一个极其明显的"跃迁",随后两天(12、13日)的种子雨强度与 11日相差不多。14日至 19日

的种子雨强度虽然相对较低,但仍然维持在一个较高的水平上。19日以后种子雨强度大幅度下降,种子基本落完,23日种子雨

结束。

表 1 3块样地的群落特点、种子雨时间、种子雨强度

Table1 Communitycharacteristic,seedraintimeandseedrainintensityofthethreeplots
样地号 PlotNo. 1 2 3

地点 Place N41º58'139",E101º5'208" N41º59'41",E101º05'47" N41º57'15",E101º5'89"
乔木层(平均胸径
(cm))Arborous
layer(Meanbreast
diameter(cm))

胡杨(32.3)
Populuseuphratica(32.3)

胡杨(40.2)
Populuseuphratica(40.2)

胡杨(58.4)
Populuseuphratica(58.4)

群落特征 Community
characteristics

灌木层 Shrublayer 柽柳 Tamarixspp. 柽柳+白刺 Tamarixspp.+ 无 None

草本层 Herblayer 苦豆子+芦苇+披碱草

Sophoraalopecuroides
Phragmitescommunis
Elymusdahuricus

苦豆子+碱蓬+猪毛蒿

SophoraalopecuroidesSuaede
salsaArtemisiascoparia

苦豆子 Sophora
alopecuroides

土壤类型 Soiltype 荒漠盐渍土 Desertsalinesoil 荒漠盐渍土 Desertsalinesoil 沙土 Sandysoil
种子雨开始时间 Seedraincommencingdate 8月 8日 8Aug. 7月 15日 15July 8月 5日 5Aug.
种子雨结束时间 Seedrainterminatingdate 8月 23日 23Aug. 7月 23日 23July 8月 15日 15Aug.
种子雨持续时间 Seedrainduration(d) 15 9 11
种子雨平均强度(SRISeed·m-2·d-1) 1576 2235 5461
落种密度 Seedraindensity(Seed·m-2) 23640 20115 60071

种子雨在时间维上的分配格局主要表现在两个方面:①虽然种子雨持续了 15d,但大多数种子(87%)集中在高峰期(11日

至 19日,9d)落下;②种子雨集中于白天散落,在 15d中,白天和夜晚的落种量分别为总落种量的 96.6%和 3.4%,前者是后者

的 28倍。

表 2 胡杨种子雨强度的时间变化格局

Table2 Temporalpatternoftheseedrainintensity

阶段

Phase

日期

Date
(day/month)

白天强度

SRIin
daylight

(Seed·m-2)

夜晚强度

SRI
innight

(Seed·m-2)

日强度

SRI
indytime
(Seed·m-2)

白天落种比例

Percentageof
seeddispersal
indaylight
(%)

夜晚落种比例

Percentageof
seeddispersal
innight(%)

各阶段的日平均值

MeanSRIof
differentphases
(Seed·m-2·d-1)

各期比例

Percentageof
seeddispersal
ofdifferent
phases(%)

初期 9/8 392.1 111.2 503.2 77.9 22.1 361.3 3.3
Initialphase 10/8 184.6 34.9 219.4 84.1 15.9

11/8 2556.6 39.2 2595.8 98.5 1.5
12/8 5022.6 146.1 5168.6 97.2 2.8
13/8 4981.1 40.3 5021.4 99.2 0.8

高峰期 14/8 1642.5 85.0 1727.5 95.1 4.9
Fastigium 15/8 1266.8 45.8 1312.6 96.5 3.5 2327.3 95.3

16/8 743.7 34.9 778.6 95.5 4.5
17/8 1275.6 41.4 1317.0 96.9 3.1
18/8 1743.0 79.6 1822.6 95.6 4.4
19/8 1164.2 37.1 1201.2 96.9 3.1
20/8 156.2 25.1 181.2 86.2 13.8

消退期 21/8 66.6 0 66.6 100.0 0.0 78.9 1.4
Subsidizingphase 22/8 47.0 3.3 50.2 93.5 6.5

23/8 17.5 0 17.5 100.0 0.0
平均值 Meanvalue 1522.2 53.7 1576.0 - - - -
总计 Total 22833 805.5 23640 96.7 3.3 - -
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3.3 种子雨强度和空气相对湿度之间的关系

在一天之中,种子集中散落的时间段为 10:00-18:00。随着空气相对湿度逐渐降低,种子雨强度逐渐增强,14:00-16:00
的相对湿度达到一天之中的最小值,此时的种子雨强度则达到一天之中的最大值,之后便迅速下降,20:00的种子雨强度水平

与 8:00的相差不多。相对湿度和种子雨强度的日变化曲线均为正态分布,但二者的变化趋势相反(图 1)。应用一元线性回归模

型对种子雨强度(y)与相对湿度(x)进行相关分析(图 2),结果表明二者的相关性很强(R2=0.8584),随着相对湿度的减弱,种

子雨强度增大,两者之间存在显著的负相关关系(y=-184.04x+2431.3),即较低的相对湿度有利于胡杨种子的扩散。

图 1 种子雨和相对湿度的日变化

Fig.1 Seedrainandhumidityindaytime 图 2 种子雨随相对湿度的变化

Fig.2 Seedrainchangeswithrelativehumidity

3.4 种子雨散布和风速之间的关系

由于种子雨在高峰期的强度最大,因此对高峰期的风速进行观测和研究会更有助于揭示种子散发和风速间的关系。高峰期

的风速观测结果见图 3,白天 8:00-20:00和夜晚 20:00-次日 8:00的平均风速分别为(4.9±0.4)m/s、(2.8±0.7)m/s;

8:00-12:00的平均风速为(4.0±0.5)m/s,中午至傍晚的平均风速为(5.5±0.5)m/s。风速的变化规律可以总结为:在一天之

中,白天高、夜晚低;在白天,上午低,中午至傍晚高。这种变化趋势与种子散播强度的变化趋势基本一致。

图 3 胡杨种子雨高峰期的风速值

Fig.3 Windspeedduringseedrainfastigium

图 4 种子雨的空间分布

Fig.4 Seedraindistributioninspace

3.5 胡杨种子传播的空间分配格局

胡杨种子向外扩散的曲线呈单峰状态势(图 4),种子雨密度的峰值都出现在距离种源最近的地方,而且离种源越远,种子
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图 5 种子在不同方向和距离上的散布概率

Fig.5 Frequencyofseedarrivingindifferentdirection(%)

雨强度越低,这一趋势在 3个方向上是一致的。但不同方向上种

子扩散的距离有很大差异(F=56.72,p<0.001),在顺风方向

上,种子扩散的最大距离均超过了 100m,出现了长距离传播现

象,其中 1号和 2号样带(图 4a)上的种子最大传播距离均超过

了样带的长度(120m)。在垂直方向上,种子最大扩散距离为

75m,4条样带的平均值为 54m。种子在逆风方向上的传播距离

最短,在该方向上种子的最长传播距离为 40m(9号、12号)(图

4c),最短仅为 25m(10号)(图 4c),种子在此方向上的平均传播

距离为 34m。将不同方向上的样带观测值分别取平均值后,再对

种子的散布概率进行累加后得到图 5。如该图所示,在顺风方向

上,90.9%的种子落于距离种源 75m的范围内;在垂直方向上,

90.7%的种子的传播距离不超过 30m,;逆风方向上这种趋势更为明显,92.2%的种子落于距离种源 20m的范围内,97.4%的

种子的传播距离小于 25m,40m以及更远的范围内没有发现种子降落。种子在顺风方向上的传播曲线的尾部很长,是明显的粗

尾曲线,说明这一方向上的种子扩散潜力最大,虽然大部分种子落于种源附近,但进行长距离传播的种子仍占到所观测种子的

1.1%。而在垂直方向和逆风方向上,种子的传播曲线出现明显的"短尾现象",几乎没有长距离传播现象的发生。

3.6 胡杨种子在自然条件下的寿命 收集到的种子千粒重为 0.0835g,发芽率为 100%,说明种子的质量很好。在全光条件下,
种子的生活力只能保持 6d(图 6),种子的发芽率每天平均下降 16.7%。第 1天至第 4天种子的发芽率下降最快,平均速度为

24.0%。处于遮阴条件下的种子寿命要远远高于全光条件下的种子(图 7),15d后还有 2/3的种子能够萌发,经过 40d后全部的

种子才失去生活力。

图 6 全光条件下在胡杨种子的寿命

Fig.6 Seedlongevityunderfulllightcondition

图 7 遮阴条件下胡杨种子的寿命

Fig.7 Seedlongevityundershadecondition

4 结论与讨论

对不同胡杨母树林的种子散布研究表明:在胡杨种群内部存在着繁殖时间的差异,这种差异在本项研究中表现为不同母树

林之间具有种子散播时间的异质性。林分起源、立地条件间的差异可能是产生这种异质性的原因。落种密度的差异是由于种源

强度的不同造成的,3块林地中母树的密度、年龄、生长状况之间的差异可能是导致种源强度不同的最主要的 3个原因。种子萌

发试验表明:胡杨种子不具有休眠特性,在自然条件下很快失活。额济纳绿洲地处内陆河的下游,每年的来水时间各不相同,因

此,如果胡杨种群中的所有母树都在同一时间内散播种子,而此时河道里"恰巧"没有水,种子不能萌发,这就必然造成胡杨的有

性繁殖在种子阶段的失败。种子散播时间在种群内部的异质性可以形成"风险分摊",保证一定的繁殖成功率,这种繁殖策略可

能是胡杨对内陆河来水时间长期适应的结果。
胡杨种子在相对湿度较低的时候最易脱落,这与同样小而轻,靠风力传播的桦树种子的脱落类似[20],这一现象叫做"干裂"

(Xerochasy)[21,22]。产生这种现象的原因是种子和果皮间的离层在湿度低的环境下发育更快,在晴朗而干燥的天气下,水平风速

一般较大,向上的热气流也比较容易形成[23],这样的天气条件(低湿度、高风速)更有利于胡杨种子进行长距离传播。
虽然风播种子的传播距离在很大程度上受风力条件的制约,但是植物也可以通过以下手段来影响种子的传播距离(生物控

制机制 Plant-controlledmechanism):①种子的空气动力学特性,②种子的散播高度,③种子的散播时间[24]。本文的对象只有胡

杨一个物种,所以可以认为所有种子的空气动力学特性是一致的,因此胡杨种子的时空分布异质性并不是由种子的空气动力学

差异造成的。虽然各个种子的散播高度的差异会对传播距离产生影响,但对种子散播时间不能产生很大作用。通过研究空气湿
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度和风力对种子散播的影响后发现,种子大量散播时的风力条件最适于种子向远处传播,即种子的散播和有利的风力条件具有

时间同步性,因此,这种同步性很有可能是使胡杨种子的时空分布产生异质性并促进种子向更远距离传播的最有效的生物控制

机制。
很多研究表明,风播种子在种源边缘以外的传播曲线呈现出非常明显的尖峰态特点[25～27]。在本项研究中,虽然不同方向上

的种子的传播距离相差很大,但绝大多数种子都集中在母树的周围,种子的散布方式也属于尖峰态分布。
胡杨种子的传播介质除了风以外,可能还可以借助于水流进行传播,而且随水漂流的种子的传播距离有可能更远。黑河进

入额济纳绿洲后分为 7条支流,胡杨种子大量散播期间(6月下旬至 8月中旬)正值黑河的洪水期,这为胡杨种子借助于水流传

播创造了很好的条件,但是近几年由于上下游的水量分配问题,下游来水时间主要集中在春季和冬季,而此时胡杨种子雨尚未

开始或已经结束。因此,由于洪水期和种子雨不能吻合,水流对胡杨种子的传播作用不大。除此以外,洪水期与种子雨的不同期

性还可能是导致胡杨有性繁殖失败最重要的因素。
逃逸定居假说[29]认为:大多数种子会散落在母树的附近,这些种子的存活和萌发会受到强烈的竞争性抑制作用的影响,这

种影响有可能来自于母树,也有可能来自于其他种子或幼苗。在本研究中,虽然发现只有很小的一部分种子能够进行长距离传

播,但由于种子的总量很大,因此进行长距离传播的种子的数量还是很可观的。由于环境压力和人为干扰,额济纳胡杨种群分布

呈现出强烈的斑块化趋势[19,30,31]。景观破碎化会导致种源减少,植被斑块间距离增大,而种子传播距离的延长可以增加种子存

活和在新生境成功定居的概率,因此种子长距离传播成为影响斑块化种群维持能力的重要因素[14,32,33]。在额济纳绿洲,如果那

些进行长距离传播的胡杨种子能够在新的生境成功定居,将会对胡杨种群内部基因流的维持,对退化荒漠河岸林生态系统的恢

复起到十分积极的作用。
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