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摘　 要　 河岸是河流与陆地之间重要的生态界面，生物多样性丰富，但受到人为活动的严重
威胁。 无脊椎动物在河岸生物多样性中占有重要地位，发挥着非常重要的生态功能，也是水
生生态系统和陆地生态系统之间物质和能量联系的重要纽带。 尽管已有很多学者对河岸无
脊椎动物群落进行了研究，但缺乏对河岸无脊椎动物多样性维持机制的总结。 本文结合洪水
和干旱、营养物质、微生境多样性、河岸植被、微气候梯度、食物资源以及河流空间梯度等影响
因素，初步讨论和归纳了河岸无脊椎动物多样性的维持机制。 周期性洪水和干旱引发了无脊
椎动物的繁殖和迁移等行为，增加了河岸无脊椎动物群落周转率，为无脊椎动物创造了理想
的条件。 充足的营养物质使河岸具有较高的初级生产力，支撑了较高的无脊椎动物多样性。
较高的微生境多样性为无脊椎动物提供了多样的生态位空间，孕育了特殊的河岸无脊椎动物
种类。 复杂的河岸植物群落不但是河岸无脊椎动物的食物来源之一，也为河岸无脊椎动物提
供了多样的生态位空间和重要的避难场所。 微气候环境的空间分异提供了复杂多样的生境
条件，为水生无脊椎动物和陆生无脊椎动物种类在河岸共存创造了条件。 跨越界面的资源补
给增加了河岸无脊椎动物的食物可利用率，为河岸无脊椎动物提供了特殊的食物来源。 这些
因素在空间上呈现出明显的纵向梯度和侧向梯度，从更大尺度上为河岸无脊椎动物的多样化
提供了条件。 因此，探讨河岸无脊椎动物多样性的维持机制对于河岸生物多样性保护以及河
流生态系统综合管理具有重要的指导意义。
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　 　 河岸是河流与陆地的交错地带，其范围包括了

河流最高水位和最低水位之间被洪水淹没的区域，
以及最高水位之上被洪水影响的区域［１］。 河岸是

由河岸植物、动物和微生物及其环境组成的完整生

态系统，也是河流与陆地之间进行物质和能量交换

的区域，在结构和功能上与毗邻的水生生态系统和

陆地生态系统有明显的区别［２－３］。 河岸的植物组成

和结构、土壤养分、凋落物类型以及微气候不同于陆

地生境，导致河岸形成了独特的环境条件［４］。 因

此，河岸具有明显的边缘效应和独特的生态过程，其
生物群落也具有较高的特殊性。 此外，潮湿的土壤、
亲水性植物以及较高的洪水干扰等特性使河岸生境

拥有较高的初级生产力和生物多样性［５－６］。
河岸生境的复杂性、特殊性以及高异质性，决定

了该区域拥有较高的生物多样性。 无脊椎动物多样

性是河岸生物多样性的重要组成部分，在河岸生态

系统中发挥着十分重要的作用，扮演着传粉者、捕食

者、分解者等角色，通过迁移、取食、繁殖等行为将河

流、河岸、陆地联系起来，形成了一个有机整体［７］。 例

如，生活于河岸生境中的一种锥须步甲（Ｂｅｍｂｉｄｉｏｎ
ｓｐ．）不但捕食陆生昆虫，还取食羽化的水生昆虫，甚
至取食死亡或者搁浅的无脊椎动物和鱼类，从而将

水生生态系统中的能量传递到陆地生境中［８］。 然

而，与植物和脊椎动物相比，它们受到的关注较少，
也缺乏有效的保护［９］。 河道整治、水利水电工程建

设、土地利用变化以及污染排放等因素使无脊椎动

物生境改变或退化，必然导致河岸无脊椎动物多样

性的衰退甚至丧失［１０］。 因此，我们必须重视河岸无

脊椎动物种群的保护和恢复，尤其是在受到严重威

胁的河流生态系统中。
已有很多研究阐述了河岸无脊椎动物群落的多

样性特征及其分布格局。 然而，大部分研究都只关

注某一特定类群，或者从某一环境要素的角度分析

河岸无脊椎动物多样性的影响机理。 例如，Ｓａｄｌｅｒ
等［１１］调查了河岸鞘翅目昆虫的多样性和分布特点，

Ｒｏｂｉｎｓｏｎ 等［１２］ 明确了洪水干扰程度对河岸无脊椎

动物群落的影响。 此外，还有一些研究关注河岸无

脊椎动物群落对人为干扰的响应，如河岸森林砍伐

或河道整治等［１３－１４］，但对河岸无脊椎动物多样性的

形成和维持机制缺乏研究。 本文针对河岸无脊椎动

物群落特征，结合洪水和干旱、营养物质、微生境多

样性、河岸植被、微气候梯度、食物资源以及河流空

间梯度等关键因素，探讨河岸无脊椎动物多样性的

维持机制，可为河岸生物多样性保护和河流生态系

统综合管理提供科学依据。

１　 河岸无脊椎动物多样性

河岸无脊椎动物数量大、种类多，包括原生动物

门、线虫动物门、环节动物门、软体动物门、节肢动物

门等多个门类。 河岸无脊椎动物群落的研究集中于

甲虫、蜘蛛、跳虫、蚂蚁等类群［１５－２０］。 一些研究者根

据河岸无脊椎动物的个体形态、生活习性以及食性

等特征对其进行了分类。 Ｂｏｎｎ 等［１５］ 根据其生活习

性和对水分的需求将河岸无脊椎动物分为亲水动物

（ｈｙｇｒｏｃｏｌｅ）、旱生动物（ｘｅｒｏｃｏｌｅ）和中湿动物（Ｍｅｓｏ⁃
ｃｏｌｅ）。 还有很多研究者根据无脊椎动物的食性将

其划分为植食者（ｐｈｙｔｏｖｏｒｅ）、捕食者（ｐｒｅｄａｔｏｒ）、腐
食者 （ ｓａｐｒｏｖｏｒｅ）、杂食者 （ ｏｍｎｉｖｏｒｅ） 等功能群类

型［１６－１７］。 Ｇｉｂｂ 等［１８］依据翅的形态将河岸地表昆虫

划分为大翅型（ｍａｃｒｏｐｔｅｒｙ）、短翅型（ ｂｒａｃｈｙｐｔｅｒｙ）、
多态型（ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）和无翅型（ａｐｔｅｒｙ），并据此判

定了各类群的扩散和拓殖能力。 河岸是河流水体与

陆地之间重要的生态界面，栖息于河岸中的无脊椎

动物群落周转率高，物种组成较为复杂［１４］。 Ａｄｉｓ 和

Ｊｕｎｋ［１９］等根据河岸无脊椎动物的来源将其分为以

下 ４ 个类群：１）专性类群（ ｒｅｓｉｄｅｎｔ），主要指长期生

活于河岸生境的类群；２）迁入类群（ｍｉｇｒａｎｔ），指周

期性地从水体或陆地迁入的类群； ３） 偶入类群

（ｏｃｃａｓｉｏｎａｌ ｖｉｓｉｔｏｒ），该类群与河岸没有密切关系，由
于意外因素进入河岸的类群；４）伴生类群（ｃｏｍｐａｎ⁃
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ｉｏｎ），指与河岸没有直接关系，却间接依赖河岸其他

生物的类群，如树冠上的昆虫。
Ｃｏｒｔｉ 和 Ｄａｔｒｙ［１６］利用陷阱法在法国 Ａｌｂａｒｉｎｅ 河

岸采集到 ２５６ 类无脊椎动物，大部分类群是属于鞘

翅目和蜘蛛目。 Ａｄｉｓ 和 Ｊｕｎｋ［１９］整理和归纳了 Ａｍａ⁃
ｚｏｎｉａ 下游区域的无脊椎动物物种多样性，共记录到

蜘蛛 ４７２ 种，马陆 １１０ 种，伪蝎 ６０ 种，虎甲 ２５ 种，并
从 Ｍａｎａｕｓ 河段 ２００ ｇ 凋落物中分离出数量多达

２０００ 余只的弹尾目昆虫。 一般来说，河岸无脊椎动

物的物种多样性高于附近的陆地生境［２０－２１］。 河岸

中的无脊椎动物物种一部分来源于毗邻的水生和陆

地生境，还有一些在生活史过程中需要进入或者极

为靠近水体环境的特殊物种［２２］。 这说明河岸拥有

比较特殊的无脊椎动物物种，在某种程度上河岸提

升了区域内的物种丰富度［６］。 Ｌａｍｂｅｅｔｓ 等［２３］ 在比

利时 Ｍｅｕｓｅ 河的河岸调查到了 ８１ 种蜘蛛和 ９７ 种甲

虫。 Ｓａｄｌｅｒ 等［１１］ 在英国 １０ 条河流的河岸砾石生境

中记录了到 ８１ 种稀有甲虫，其中 ５２％的种类属于该

生境的特有种。 Ａｎｄｅｒｓｅｎ 等［２４］ 在北欧的 １２ 条河流

也鉴定出 ６９ 种河岸特有甲虫，其中 ４２ 种的物种被

列入挪威、瑞士和丹麦 ３ 个国家的红皮书。
尽管个别河岸区域物种多样性可能并不比相邻

的陆地生境高，例如，亚马逊河流域鞭蛛目、鞭蝎目、
原尾目等无脊椎动物类群仅分布于河岸之上的高地

生境中［１９］，但是河岸无脊椎动物群落的高周转率使

其具有较高的特殊性［１４］。 河岸无脊椎动物的研究

多集中于单一的生境类型，如砾石生境、河岸草地

等，很少关注无脊椎动物沿河道至陆地的侧向生境

梯度的变化，因此，缺乏详实充足的数据对河岸无脊

椎动物多样性进行比较。 虽然这些研究都说明了河

岸拥有特殊的无脊椎动物群落，却没有对影响河岸

无脊椎动物群落多样性的维持机制进行研究和总

结。 本文从洪水和干旱、营养物质、微生境多样性、
河岸植被、微气候环境、食物资源以及河流空间梯度

等方面对河岸无脊椎动物多样性的维持机制进行了

总结（表 １）。

２　 河岸无脊椎动物多样性的维持机制

２􀆰 １　 洪水和干旱

河岸生境是介于水生生态系统和陆地生态系统

间的过渡区域，干湿交替是河流水文节律的重要表

现形式。 河岸与水生生态系统联系紧密，干湿交替

现象非常明显。 周期性干湿交替是河岸无脊椎动物

群落重要的干扰因素之一，对湿度条件适应范围较

大的物种更容易留存下来。 只在潮湿的斑块或者雨

季出现的某些物种，在面临干旱时并不能长久生存，
在洪水干扰下却拥有较大的竞争优势。 因此，河岸

无脊椎动物群落组成表现出明显的时间动态，其生

物多样性高于附近的陆地生境。
洪水造成了很多河岸无脊椎动物的死亡或者迁

移。 河岸受到周期性洪水的影响，许多无脊椎动物

种类都表现出适应行为［２５］ 。例如，河流的砾石生境

表 １　 环境因素对河岸无脊椎动物多样性的影响机制
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｒｉｐａｒｉａｎ ｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
因素
Ｆａｃｔｏｒ

影响机制
Ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

影响途径
Ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

洪水和干旱
Ｆｌｏｏｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ

长时间淹没 淘汰适应能力弱的物种，促进无脊椎动物向适应洪水干扰的方向
进化

洪水脉冲 提高物种迁移扩散的几率，使河岸无脊椎动物群落有较高的动态
性和周转率

控制着河岸生境结构和多样性 为无脊椎动物提供更广的生态位空间

营养物质 Ｎ、Ｐ 等在河岸沉积 增加了无脊椎动物对营养物质的可利用性

Ｎｕｔｒｉｅｎｔ 被植物、微生物利用，提高初级生产力 为无脊椎动物提供高质量食物资源库

河岸植被
Ｒｉｐａｒｉａｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

独特的物种组成和复杂的结构单元 河岸植被及其残体是无脊椎动物重要的食物资源和避难场所

增加生境异质性 减少无脊椎动物种群间的竞争，提高生态位空间

提高陆地和水生生态系统的生产力 为无脊椎动物提供更多的食物补给

微生境多样性
Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

形成多样性的生态斑块 提供多样的生态位空间；斑块之间的物种周转和交流提高了区域
生物多样性

特殊生境 为无脊椎动物特化提供环境条件

微气候梯度
Ｍｉｃｒｏｃｌｉｍａｔｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

适宜的温湿度等环境条件 为亲水性物种提供生境；在干旱时期为陆地等生境中的生物类群
提供避难场所

微气候环境的空间分异 提供复杂多样的气候条件

食物资源 较高的食物可利用性 支撑了数量巨大、种类繁多的无脊椎动物群落
Ｆｏｏｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ 跨越界面的食物补给 羽化昆虫、搁浅的生物是河岸专性捕食者的食物；也为其他捕食者

提供替代的食物资源
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中锥须步甲属的成虫个体较小，翅膀发育完整，在面

临洪水淹没时可以躲在砾石下面或者飞到其他地

方，使得它们在面临洪水淹没的状况下能够生存。
它们也是最先拓殖到洪水淹没区域的物种之一［２６］。
其他躲避洪水的行为也较常见，马陆可以爬到树上

来躲避洪水，一种皿蛛 Ｐｏｒｒｈｏｍｍａ ｐｙｇｍａｅｕｍ 利用织

出的网借助风力迁移到附近的树上，土壤中生存的

蚯蚓 Ｔａｉｒｏｎａ ｔｉｐｅｍａ 沿着水位线水平迁移，蜈蚣利用

浮木来逃避季节性洪水淹没，一种步甲 Ｎｅｂｒｉａ ｐｉｃｉ⁃
ｃｏｒｎｉｓ 在成虫阶段过冬来躲避最易发生的夏季洪

水［１９，２７－２９］。 这些例子说明了许多河岸无脊椎动物

可以在洪水淹没的时候生存下来，也预示了洪水消

退后无脊椎动物群落能够重新建立，进而发挥不同

的生态功能。 此外，也有研究表明，洪水对一些陆生

无脊椎动物是有利的。 Ｂａｌｌｉｎｇｅｒ 等［３０］ 研究表明，洪
水导致步甲和蜘蛛等亲水性和捕食性的无脊椎动物

的数量增加，却使蚂蚁等类群的数量降低。
干旱导致河流流量降低，甚至断流，对生物的挤

压效应很可能比洪水还大。 然而，人们对干旱的生

态学效应了解很少，生物对干旱的适应性也没有引

起多少关注。 无脊椎动物通过生理调节或者迁移行

为等方式以忍受或躲避这种干燥环境［３１］。 水生无

脊椎动物迁移到附近的水域中躲避，或者利用水分

饱和的潜流层作为避难场所［３２－３５］。 然而，鱼类、藻
类以及被动扩散的无脊椎动物等生物类群不能从断

流的河道中逃避，将面临更大的生存挑战。 河流干

涸后地表无脊椎动物迁移到相对比较湿润的河岸生

境中，搁浅的水生生物为它们提供了一个短期的食

物补给［３６－３９］。 此外，该生境昼夜温差大、植被覆盖

率低，栖息于该生境中的无脊椎动物群落周转率较

大，生物多样性高［２０］。 因此，与附近的陆地生境相

比，它们拥有丰富多样的陆生无脊椎动物群落，主要

是蚂蚁、甲虫、蜘蛛、跳虫等无脊椎动物［４０－４３］。 这说

明了河岸生境中的无脊椎动物不同于毗邻的陆地生

境中的群落。 河流干涸不但影响了河道内的生物群

落，还 控 制 着 河 岸 无 脊 椎 动 物 群 落。 Ｃｏｒｔｉ 和

Ｄａｔｒｙ［１６］在法国一条温带河流中发现，干旱不但改变

了河道内生物群落组成，还导致河岸无脊椎动物群

落组成和结构发生变化。 尽管近年有关干河道为陆

地无脊椎动物提供生境方面的研究取得了进展，但
有关干旱对河岸无脊椎动物群落影响方面的研究仍

然缺乏。
无脊椎动物拥有独特的形态特征和繁殖策略，

能忍受洪水和干旱造成的干扰。 粒步甲（Ｃａｒａｂｕｓ

ｇｒａｎｕｌａｔｕｓ）成虫在地表土壤的孔隙中获取空气，可
在水下生存较长时间［４４］。 一些直翅目、弹尾目、螨
类和石蜈蚣的种类在遇到洪水时通过大量产卵的方

式来维持种群的延续［１９］。 繁殖时间对经常受到干

扰的河岸无脊椎动物也至关重要。 澳大利亚东南部

Ａｖｏｎ 河流域的多疣狼蛛（Ｖｅｎａｔｒｉｘ ｌａｐｉｄｏｓａ）每年产

两次卵。 这些卵分别在春季和秋季发育成熟，使得

一年中不同生活史阶段的个体数量丰富，增加了它

们在面临较大洪水事件或者冬季极端气温条件下生

存下来的几率［４５］。 河流面临干旱时，无脊椎动物类

群也表现出适应干旱的行为。 例如，河岸中的甲虫

在面临干旱时栖息于湿度较高的石块或者树木

下［３６］。 这些适应洪水和干旱的生理、生活史特性有

利于该物种在生态系统中做出权衡。
洪水干扰、周期性干涸是河流固有的属性，不但

直接影响了河岸无脊椎动物群落，还作用于河岸植

物群落、河流地貌、土壤理化性质以及营养物质可利

用性等其他要素来间接影响河岸无脊椎动物群落。
洪水和干旱使河岸具有较大的时空异质性，影响着

该系统的侧向连通性，增加了营养物质的利用率和

周转率，引发了无脊椎动物的繁殖和迁移等行为。
这为无脊椎动物多样性创造了一个理想的条件，也
是河岸无脊椎动物群落主要的维持机制之一［４６－４７］。
然而，攫取地下水、河道整治等人为活动改变了河流

的自然流态，最终导致河岸无脊椎动物群落多度、丰
度以及多样性降低［４８］。 瑞士和意大利的 Ａｌｐｉｎｅ 河

渠化度、嵌入度越来越高，导致河岸无脊椎动物群落

组成和多样性发生了显著变化［１３］。 河岸生物多样

性是河流生物生物多样性的重要组成部分，河岸生

态系统的可持续管理应着眼于保护或恢复河流的自

然流态以及相关的生态水文环境，从而保护该区域

的生物多样性［４９］。
２􀆰 ２　 营养物质

在周期性洪水的影响下，Ｎ、Ｐ 等营养元素在河

岸平缓区域的淤泥和黏土中沉积，最终在河岸土壤

中存留下来［５０］。 洪水和干旱也加速了有机物质的

分解和排放［５１］。 此外，河岸表层土壤厌氧条件发生

频率较高，大量的固氮细菌群落增加了土壤中的 Ｎ
含量［５２］。 红桤木（Ａｌｎｕｓ ｒｕｂｒａ）等分布于水域边缘

的植物也能将 Ｎ 固定到土壤中［５３］。 充足的营养物

导致河岸具有较高的初级生产力，为不同的无脊椎

动物群落提供了充足的植食性食源和多样的生境结

构。 河岸高生产力也导致凋落物产量较高，为很多

腐食性无脊椎动物提供了充足的食物资源［５４］。
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此外，当地下水发生侧向流动时，携带的大量硝

酸盐、碱性阳离子等多种物质也随之进入河岸生境，
导致该区域植物群落生产力更高。 这也是河岸生境

比陆地区域初级生产力高的原因之一［５５］。 巨大的

地下水交换量导致河岸区域底栖无脊椎动物的生产

力和类群丰富度增加［５６］，吸引了许多捕食底栖动物

的河岸捕食者。 这也可能是地下水输入使得河岸食

物网的生产力更高的原因之一。
２􀆰 ３　 微生境多样性

河流地貌的外部形态、起伏度以及底质组成等

因素的差异是河岸微生境多样性较高的原因之一。
在河流地貌与水文的共同作用下，河岸生境的沉积

物、植物群落、水文形态呈现出较高的时空异质性，
形成了多种多样的基本结构和单元，构建出了不同

的生态水文斑块，丰富了河岸微生境多样性。 例如，
周期性洪水控制着河岸生境要素的空间分布，如沉

积物的类型和粒径、植物群落的类型和生长状况、凋
落物的厚度和分布［５７］。 这些生境要素决定了微生

境的多样化，也维持了丰富多样的无脊椎动物群

落［５８］。 许多生态恢复研究的案例已经证实了微生境

多样性对无脊椎动物群落的影响［５９］。 Ｊäｈｎｉｇ 等［６０］调

查了德国 Ｌａｈｎ 河岸的甲虫种类，结果表明，恢复后的

河岸微生境多样性高，其步甲种类显著高于退化区

域。 Ｓａｄｌｅｒ 等［１１］发现，微生境多样性越高，甲虫种类

越多，其中许多甲虫是稀有种或特有种。
例如，裸露的沉积物是很多河流的地貌景观之

一。 与小型溪流相比，大型河流两岸砾石生境广泛

分布，为许多无脊椎动物种类提供了重要的栖息场

所。 河岸在周期性洪水的作用下形成和维持了很多

裸露的沉积地貌。 这些沉积物是无脊椎动物非常重

要的生境斑块，如一种蝗虫 Ｃｈｏｒｔｈｉｐｐｕｓ ｐｕｌｌｕｓ［６１］。
生活于这种生境中的无脊椎动物种类扩散能力较

差，不易穿越河岸林或者跨越大型河溪，它们选择较

大的、较高的砾石作为避难场所，因此，当面临较大

的洪水事件时，其种群可能被孤立，甚至在该区域局

部灭绝［６２］。 然而，这种生境也为一些物种提供了独

特的环境以适应极端洪水事件等的干扰。 锥须步甲

属的很多种类都是砾石生境中的特有种，可以在这

种生境中躲避淹没，洪水消退后，这些种类的捕食者

和竞争者基本上不存在，从而率先拓殖，并且能迅速

增加种群密度［５７］。
反复的洪水干扰导致微生境多样性空间分布变

化较大，同时维持了更多的无脊椎动物种类。 空间

异质性越高，即微生境斑块的大小、形成时间、植被、

微气候环境以及食物资源的多样性越高，无脊椎动

物的多样性越高；反之，斑块之间物种周转率也会增

加，区域生物多样性也越高［６３］。
２􀆰 ４　 河岸植被

土壤理化性质和水分条件影响着河岸植被及其

多样性。 由于不同高程梯度上淹没的频率和时间不

同，许多河流的地貌景观沿高程梯度呈现出明显的

变化［６４］。 河岸受到洪水和地形的双重影响，形成了

结构复杂、分布不均的植物群落［６５］。
河岸植被提供了中观和微观尺度上的空间异质

性，增加了河岸微生境多样性，减少了无脊椎动物群

落中的竞争作用，是影响河岸无脊椎动物群落的途

径之一。 Ｂｒｏｓｅ 等［６６］ 研究表明，植物群落的密度越

大，复杂程度越高，步甲种类越多。 密度、高度、盖度

等植被特性也是造成河岸步甲和蜘蛛等无脊椎动物

群落物种组成和分布格局变异的重要因素［６７－７０］。
此外，河岸很多植物是特有种，明显不同于附近陆地

生境中的种类，为无脊椎动物特有化提供了独特的

环境［５－６］。 例如，山谷接骨木天牛亚种（Ｄｅｓｍｏｃｅｒｕｓ
ｃａｌｉｆｏｒｎｉｃｕｓ ｄｉｍｏｒｐｈｕｓ）只依赖于河岸植物生存，在河

岸生态系统之外没有分布［７１］。
多样的河岸植物为植食性无脊椎动物提供了充

足的食物来源，复杂的植物群落结构也是无脊椎动

物良好的避难场所。 很多生长于水体边缘的亲水植

物可在短暂的洪水淹没后重新生长或发育，也为无

脊椎动物提供了稳定的栖息场所和食物资源［７２］。
在极端干旱的条件下，河岸的树叶含水量较高，为蟋

蟀（Ｇｒｙｌｌｕｓ ａｌｏｇｕｓ）等植食者提供了水源［７３］。 高大

的河岸树木也是无脊椎动物在洪水来临时暂时的栖

息地［２７］。
河岸植被死亡后，形成了大量的凋落物，不但成

为很多腐食性无脊椎动物的食物资源，还为很多捕

食性无脊椎动物提供了避难场所。 已有研究表明，
河岸植被掉落的叶片和腐烂的木质物残体中陆生无

脊椎动物的生物量和类群丰富度也比较高［７４］。 这

主要是因为河岸植被凋落物的 Ｃ ／ Ｎ、木质素含量以

及叶片韧性等比较低，为植食性和腐食性无脊椎动

物提供了高质量的食物资源，降低了竞争排斥的几

率。 这也是河岸无脊椎动物类群更丰富的原因之

一［７５］。 此外，凋落物不但是许多腐食性无脊椎动物

的食物来源，也可为蜘蛛等捕食性无脊椎动物提供

避难场所［７６］。 此外，在洪水的作用下，河岸生境中

的木质物残体进入河流，成为很多底栖无脊椎动物

和鱼类的食物资源，增加了它们的生产力和多样性。
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这将吸引更多的捕食这些类群的河岸捕食者。
２􀆰 ５　 微气候环境

在河流地貌、河岸植被等因素的影响下，河岸生

境中土壤水分、土壤温度、空气湿度、空气温度、光照

强度等生态因子，在从水体边缘到陆地的侧向尺度

上呈现出明显的梯度。 这是影响河岸生物群落的关

键要素［７７］。
与附近的陆地生境相比，有植被覆盖的河岸生

境空气温度变化较小，相对湿度也较高，为亲水性、
喜中温性的无脊椎动物类群提供了理想的生境条

件，致使河岸生境的无脊椎动物群落明显不同于陆

地生境［７８］。 Ｈｅｎｓｈａｌｌ 等［７９］发现，濒临灭绝的一种步

甲 Ｃａｒａｂｕｓ ｖａｒｉｏｌｏｓｕｓ 和一些亲水性的锥须步甲种类

仅分布在溪流岸边裸露潮湿的斑块中。 美国亚利桑

那州 Ｓａｌｔ 河岸的土壤湿度较高，土壤和空气温度较

低，狼蛛的多度和密度也较高［８０］。 河岸的地下水位

接近地表水，导致土壤含水量增加，为很多乔木群落

提供了理想的生存条件；这些乔木群落也降低了温

度日变化，为无脊椎动物提供了一个相对湿润、结构

复杂、资源充足的环境，间接影响了无脊椎动物的生

产力［７８］。 在极端干旱的条件下，河岸也是很多无脊

椎动物的避难场所。 例如，在非洲南部的纳米布沙

漠中，一种马陆 Ｃｎｅｍｏｄｅｓｍｕｓ ｒｉｐａｒｉｕｓ 面临洪水事件

时只能在干河床潮湿的沉积物中生存［８１］。 这些例

子都说明了河岸独特的小气候条件是河岸无脊椎动

物群落生产力高、多样性大、特有种类多的原因之

一。
河岸为一些无脊椎动物种类的繁殖和觅食等行

为提供了理想的环境。 黑腹灰蛱蝶亚种（ Ｌｉｍｅｎｉｔｉｓ
ａｒｃｈｉｐｐｕｓ ｏｂｓｏｌｅｔａ）的产卵、孵化、生长、发育以及交

配等行为都需要较高的湿度，其幼虫也依赖于河岸

柳树生存［８２］。 一种锥须步甲 Ｂｅｍｂｉｄｉｏｎ ｐｅｔｒｏｓｕｍ 的

分布格局随季节变化，在夏季多分布于离溪流很近

的区域，因为它们的交配活动需要充足的水分和适

宜的温度［８３］。 Ｃｕｍｍｉｎｓ［８４］发现，一种虎甲 Ｏｘｙｃｈｅｉｌａ
ｐｏｌｉｔａ 在寻求猎物或躲避捕食等过程中都需要借助

水生生态系统。 这些特有类群对河岸微气候环境都

有明显的依赖，也充分说明了微气候梯度对河岸无

脊椎动物群落多样性及其空间分布有明显的影响。
此外，河岸生境的微气候条件时空变化较大，提高了

微生境多样性，为无脊椎动物提供了更大的生态位

空间，降低了竞争排斥的可能性。
２􀆰 ６　 食物资源

河岸无脊椎动物的食物来源非常广泛，如河岸

植物、凋落物、其他陆生无脊椎动物等。 与其他生态

系统相比，跨越生态界面的食物补给是河岸生态系

统中无脊椎动物获取食物独特的方式［８５－８８］。 水生

昆虫在溪流附近羽化，羽化后的水生昆虫是陆地捕

食者最大的食物资源之一。 新西兰小真菌蚋

（Ａｒａｃｈｎｏｃａｍｐａ ｌｕｍｉｎｏｓａ）依靠独特的荧光吸引水生

昆虫，并通过分泌粘液将其捕食［８９］。 甲虫和蜘蛛也

大量取食羽化的水生昆虫［９０］。 Ｃｏｌｌｉｅｒ 等［９１］ 发现，
溪流附近游猎型和结网型蜘蛛取食水生无脊椎动物

和羽化的成虫，这些食物的碳占它们自身碳含量的

５５％和 ６１％。 有些陆地捕食者也进入水体寻求猎

物。 很多狡蛛属（Ｄｏｌｏｍｅｄｅｓ）的蜘蛛常游猎于水体

表面捕获水生无脊椎动物和小型鱼类［９２］。 在沼泽

地分布的一种步甲 Ｃａｒａｂｕｓ ｃｌａｔｈｒａｔｕｓ 会潜入水中捕

食小型甲壳动物、蜗牛或者蝌蚪［９３］。 洪水之后，大
量有机质搁浅在岸边被陆生无脊椎动物取食和分

解，这也是一种重要的资源互补途径。 Ｈｅｒｉｎｇ 和

Ｐｌａｃｈｔｅｒ［９４］研究表明，搁浅的水生无脊椎动物尸体

为尸食性动物提供了食物资源，也改变了它们的时

空分布格局。 此外，被冲上岸的藻类和凋落物也是

直翅目昆虫和蜗牛等陆地腐食者的食物［９５－９６］。 这

些途径为贫瘠的、裸露的生境斑块（如砾石生境）中
的无脊椎动物群落提供了重要的食物资源［８，９４］。 这

些例子突出了河流为河岸捕食性和腐食性无脊椎动

物提供了独特的食物资源，也强调了许多无脊椎动

物在水生和陆地生态系统间能量流动过程中起着重

要的链接作用。
河岸无脊椎动物的食物资源具有较高的独特

性，在时空分布上也具有一定的限制性。 例如，羽化

的水生昆虫一般在春季和初夏达到峰值［９７］，为很多

陆生捕食性无脊椎动物产卵和发育提供了大量的能

量来源。 这一观点在 Ｈｅｎｓｈａｌｌ 等［７９］ 的研究中得到

验证，一些锥须步甲的成虫在 ６ 月进行卵的发育和

过冬准备，这些活动需要更多的食物，因此，其数量

在食物资源充足、湿度较高的沉积物中比较高。 此

外，羽化的水生生物扩散能力较弱，河岸植物群落也

可能阻碍这些资源的补给［９８］，大部分羽化的水生昆

虫不会迁移到较远的河岸区域［８５，９９］，导致靠近河流

边缘无脊椎动物的数量和种类比较高。
２􀆰 ７　 河流空间梯度对河岸无脊椎动物多样性的影

响机制

河流系统是在空间尺度上一个具有纵向、侧向

和垂向连通性的整体系统［４７］。 河岸作为河流生态

系统的重要结构单元，具有明显的纵向和侧向梯度。
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洪水干扰、营养物质、河岸植物群落以及食物资源补

给等因素决定了河岸无脊椎动物群落特征。 然而，
这些因素的影响力还取决于河流的纵向和侧向

梯度。
河流是复杂的网络，小溪流和大江河的河岸之

间差异明显。 植物多样性和覆盖度、微气候环境、坡
向和坡度以及底质类型等特征还受到水文、地形格

局以及地理位置等因素的影响［１００］。 因此，河流源

头和下游的无脊椎动物群落可能存在显著差异。
Ｆｒａｍｅｎａｕ 等［１０１］研究了澳大利亚维多利亚州一条溪

流砾石上的无脊椎动物群落，结果表明，优势类群狼

蛛的数量在上游区域显著高于下游。 欧洲也有类似

的研究，平原河流中步甲的数量高于上游的山地河

流［９４］。 这些研究都说明了河岸生物群落沿河流纵

向梯度呈现出明显的响应规律，但是尚不清楚造成

这些差异的生态机制。
洪水干扰频率和淹没时间呈现出明显的侧向梯

度。 一般来说，随着与溪流边缘距离的增加，洪水干

扰频率和淹没时间降低，土壤水分也逐渐降低［１０２］。
Ｇｅｒｉｓｃｈ 等［１０３］研究结果显示，洪水淹没时间和地下

水位埋深是解释德国 Ｅｌｂｅ 河岸的步甲群落侧向分

布格局的主要因素。 Ｇａｌｌａｒｄｏ 等［１０４］ 调查了西班牙

Ｅｂｒｏ 河岸无脊椎动物群落，结果表明，与河流的距

离越近、洪水干扰较强的区域中，无脊椎动物群落组

成明显不同于较远的、干扰较少的区域。
河岸生境的微气候梯度取决于地形、气候以及

在流域中的位置等因素［２２］。 小型溪流两岸陡峭的

地形、较高的郁闭度限制了小气候的变化范围，展现

出的侧向梯度很有限。 在雨季，小型溪流的侧向尺

度可以从溪流边缘 ５ ｍ 拓展到 ６０ ｍ；而在旱季，溪
流的侧向尺度变窄，仅剩 ５ ～ １０ ｍ 宽［７７，１０５］。 此外，
溪流对河岸的影响取决于溪流大小、气候状况、洪水

频率、植被特征等环境要素。 这些环境因素之间还

有潜在的交互作用，然而，目前的研究缺乏对这种交

互作用的理解。
跨越生态界面的资源补给是河岸捕食者重要的

食物资源［８７］。 这些资源补给的影响因河流的纵向

尺度和侧向尺度而异。 例如，羽化的水生昆虫等猎

物的可利用性也呈现出一定的侧向梯度。 大量的水

生昆虫在溪流边缘羽化，占河岸蜘蛛食物的 ４０％ ～
８０％，而在距离河流边缘 ２０ ｍ 处该比例下降到不足

１％［９９，１０６］。 相似的情形也在威尔士的一条小型溪流

的源头观察到：溪流边缘捕食性甲虫 Ｂｅｍｂｉｄｉｏｎ ａｔｒｏ⁃
ｃａｅｒｕｌｅｕｍ 的食物组成中水生猎物的比例占 ６０％，但

是随着与溪流距离的增加，该比例下降到 ３０％［９８］。
因此，河岸捕食者的密度和分布情况也随羽化的水

生昆虫的补给情况而变化，这些类群表现出明显的

侧向梯度。 在新西兰，距离水体越近，河岸蜘蛛的生

物量以及蜘蛛网的密度越高，并且与溪流中昆虫的

生物量呈正相关关系［１０７］。 因此，水生资源补给的

侧向梯度决定了河岸无脊椎动物种群的数量和分

布［８５］。 此外，羽化的水生昆虫的可利用性以及对河

岸无脊椎动物群落的影响随河流纵向梯度变化而变

化。 Ｐｏｗｅｒ 和 Ｒａｉｎｅｙ［１０８］指出，小型溪流的源头郁闭

度较大、山坡非常陡峭，羽化的水生昆虫的侧向迁移

受到限制；而下游河道较宽，河岸经常受到强风和较

高的太阳辐射的影响，羽化的水生昆虫侧向尺度范

围更广。 Ｋａｔｏ 等［１０９］ 研究了日本一条小型溪流的源

头区域蜘蛛的食物组成，结果发现，溪流边缘 １５０ ｍ
外结网型皿蛛很少取食水域中的碳源，并且指出河

流的纵向格局是引起这种差异的主要因素。 此外，
Ｋｉｎｇ［１１０］发现，羽化的水生昆虫进入溪流边缘 １ ｍ 范

围内的数量随溪流的等级增加而增加，地表甲虫和

树栖性蜘蛛的密度也是如此。
由此可见，周期性的洪水干扰、充足的营养物

质、多样的微生境、复杂的植物群落以及独特的食物

资源等是河岸的关键环境因素，对河岸无脊椎动物

多样性的维持有着非常重要的作用。 这些因素并不

是孤立的、静止的，而是表现出明显的动态特征或者

生态过程，存在着非常强烈的交互作用。 此外，这些

要素在河流纵向尺度和侧向尺度上表现出明显的空

间梯度，为研究河流纵向和侧向尺度对河岸无脊椎

动物群落的影响提供了可行的途径，也为揭示这些

要素对河岸无脊椎动物多样性影响的程度和范围提

供了机会。

３　 展　 　 望

河岸是河流生态系统的重要组成部分。 本文基

于对河流生态学的了解，针对洪水干扰、营养物质、
河岸植被、微生境多样性、微气候梯度以及食物资源

等方面，探讨了河岸无脊椎动物多样性的维持机制，
并在河流纵向和侧向尺度上探讨这些机制的空间变

化。 河岸无脊椎动物多样性的研究尚缺乏充足的资

料，对其多样性的分布格局了解不足，因此，河岸无

脊椎动物多样性的维持机制有待进行深入的研究。
河岸无脊椎动物多样性维持机制的后续研究应当注

意以下几个问题：
１） 深入解析洪水干扰影响河岸无脊椎动物多
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样性的生态机制。 虽然已有很多研究表明洪水对河

岸无脊椎动物群落的重要性，然而，这些研究没有充

分阐述洪水状态（如洪水历时、发生时间、频率等）
对无脊椎动物多样性的影响机理。 在自然河流中，
洪水有一定的随机性，生活于自然河流的河岸无脊

椎动物能较好地适应偶然的、不可预测的洪水，并且

随着洪水漂流进行拓殖来扩大分布。 洪水的大小决

定了物种流数量转换的多少，而洪水频率则决定了

物种流在水陆间转换的次数。 此外，河岸的地形和

物理结构复杂性还影响了洪水横向移动的距离。 因

此，洪水干扰的程度、频率及时间对不同的物种有不

同的影响，无脊椎动物又做出了怎样的响应。 这些

都是将来急需研究的领域。
２） 探讨河流空间格局对河岸无脊椎动物多样

性及其分布格局的影响机制。 虽然河岸无脊椎动物

群落沿河流纵向梯度和侧向梯度呈现出明显的空间

分布格局，但很少有研究探讨这些分布格局的形成

机制。 例如，大型河流和小型溪流的河岸微生境类

型和数量不同，植物多样性和结构随之变化，无脊椎

动物群落也存在差异。 此外，随着与河流水体距离

的增加，植物群落的多样性和复杂程度存在明显差

异，无脊椎动物也呈现出明显的侧向分布格局。 然

而，无脊椎动物对河岸植物多样性和结构的适应机

理尚不清楚。 很多文献表明，与小型溪流的河岸相

比，大型河流的河岸具有更加复杂多变的地形和流

态，还有大型木本植物残体等微生境结构，导致大型

河流的河岸微生境多样性更高，也维持了更加多样

的无脊椎动物群落。 这些文献中尚未充分探讨无脊

椎动物多样性及其分布格局对河流纵向和侧向梯度

的响应机理。
３） 了解各环境因素对河岸无脊椎动物多样性

影响的耦合作用机制。 河岸无脊椎动物多样性的维

持机制并不是单一的，而是受到多个生态因子及过

程的综合影响。 例如，洪水不但导致沉积物和水分

梯度发生变化，还通过水流扩散植物繁殖体，说明洪

水干扰、植物多样性和微气候等因素都存在相互作

用，同时对无脊椎动物数量和多样性产生影响。 因

此，相关的研究应从多角度和多尺度揭示河岸无脊

椎动物多样性的维持机制。
４） 河岸无脊椎动物在水⁃陆界面食物网中的作

用以及对跨越界面食物补给的响应。 跨越界面的资

源补给作为连接水生和陆地生态系统的重要纽带，
其生态学意义和价值受到越来越多研究者的重视。
例如，水生昆虫成虫的迁移能力相对较弱，多集中分

布于距离河岸 ０ ～ ５０ ｍ 范围内；其生活史特征也比

较特殊，成虫发生的时间比较固定，历时较短。 因

此，部分学者认为水生昆虫对河岸无脊椎动物的作

用不大。 然而，许多河岸无脊椎动物只在特定时间

段内出现，与水生昆虫的发生时间相吻合，这说明二

者之间存在某种关联。 此外，河岸无脊椎动物是水⁃
陆界面食物网的重要环节，跨越界面的食物资源补

给对河岸节肢动物的影响，既能通过上行效应传递

到更高的营养级，还能通过下行效应影响河岸带的

植物群落。 然而，跨越界面的食物资源补给对河岸

无脊椎动物的影响机制尚不明确。
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