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摘要：对西藏特有豆科灌木砂生槐种子库特征研究表明：雅鲁藏布江中游河谷阶地天然砂生槐种群种子库平均密度变化

于<=8!!"=!粒／>!。相距5##?>以上的地区、相隔5##>以上的样地以及!#@>A!#@>的连续小样方间种子库密度均

存在显著差异，不同地区的种子库密度的变异9倍左右，而样地间的变异7倍左右，但样地内小样方间的变异则更大，在

调查的:##个小样方中，种子库密度为#、!"、"#、6"、5##粒／>!分别占<7B、!<B、8B、!B、5B，种子库密度大于5!"粒／

>!不足5B。地区、样地和小样方尺度上的方差分别为总方差的7B，!5=!B和6"=8B。种子库中种子主要集中在地

表，占6#B左右，#!!@>土层占56=:B，!!"@>占55=:B，"@>以下基本没有种子存在。在地形较平坦的相对封闭的

丘间低地，风力、流水和重力对种群的干扰相对较轻，可以近似地视为无干扰生境。在这种生境砂生槐种群发育较好，以

!#@>A!#@>的小样方为单元，8"B的小样方都有种子分布。风、流水和重力都不同程度地搬运砂生槐种子，其中风力

搬运的距离一般在<>左右，重力搬运的距离一般在5#>左右。流水搬运的距离因地形、水流强度而变化较大。风力和

重力搬运的距离虽然相对较短，但为流水的搬运提供了种源。在自然状态下，83左右的砂生槐种群种子库密度达到最

大，其后随种群年龄增加而降低。人为不合理的樵采降低了砂生槐种子的生产能力，从而降低了种子库密度。因此，为

保持砂生槐种子库的稳定性，建议在砂生槐的管理中采用轮伐的经营方式，轮伐周期为83左右。
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种子库是生态系统的重要组成部分，它与种群动态有直接关系［<］。在空间范围内种子库存在着很大

的变异性，这些变异性具有重要的种群统计意义和进化的后果［C，I］。种子库格局是这些变异的直接反映，

它是种子扩散的直接结果。风、水流、以种子为食的动物和土壤表面微形态都是影响种子扩散的主要因

素［H!@］。此外，土壤中种子的分布还与土壤条件如土壤颗粒、结构和化学性质有关［<，M，B］。

对种子聚集格局和相关尺度的研究能够为认识种子扩散过程提供依据［L，<F］。近年来，统计学方法的

日臻完善为描述植被格局提供了有力的工具［<<，<C］。此外，数理统计的方法也可以用来描述种子库格局，

例如Q’-12$利用等级*UKP*（V2"#6926#1?#’.0!W33"6(*UKP*）研究了海洋植物在不同尺度上的变异

性［<I］。在陆地生态系统中，种子聚集的最大值往往出现在受风和水流重新搬运的开阔生境，如沙丘、苔原

和山坡［H，<H!<L］。但是这种聚集的格局因植物种而有很大差异。

砂生槐（!"#$"%&’""%(%")*+&,&）为豆科灌木，为西藏特有植物种［CF］。广泛分布在西藏中部河谷、山坡

和沙丘上［C<］。它表现出某些抗旱特性［CC］，并通过强的萌蘖能力来适应沙地生境［CI］。在西藏雅鲁藏布江

河谷植被中具有重要的作用。据野外初步踏查，砂生槐种子库的格局不仅受风力、流水和重力的影响，而

且受人类活动特别是樵采的影响。但有关砂生槐种子库的专门研究却未见报道。

本文的目的在于揭示雅鲁藏布江中游河谷阶地自然状态下砂生槐种子库分布特征，揭示地区、样地和

样方尺度种子库密度的变异，探讨风、流水和重力对种子传播和分布以及樵采对种子库密度的影响。

) 研究区概况和研究方法

))) 研究区概况
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研究区选择在雅鲁藏布江中游河谷阶地上，跨朗县、加查县、扎囊县、曲水县、日喀则市和谢通门县。

依次为半湿润气候和半干旱气候；海拔从朗县的!"#$%上升到谢通门的!&’(%。降水量从$)(*+%%下降

到#!+%%；年平均气温从,*’-下降到$*!-；!"-的积温从!"!"-下降到’($$-。土壤为雅鲁藏布江

河谷阶地上发育的粗骨性土壤，有的地段有风沙土分布。植被从东到西依次由森林灌丛向灌丛过渡，河谷

地区主要的乔木树种主要为高山松（!"#$%&’#%()(），栎树（*$’+,$%.//），灌木为砂生槐，绣线菊（-."+(’(
.//），鼠李（/0(1#$%.//）和多花亚菊（23(#"(14+"(#)0(）。研究的砂生槐种群为单优势种群。

!0" 研究方法

分别在朗县、加查县、扎囊县、曲水县、日喀则市和谢通门县的雅鲁藏布江河谷阶地未受沙埋和樵采的

地段各随机选择+"%1+"%的样地。在样地内随机选择!"个’"2%1’"2%的小样方，调查"!(2%土层种

子库数量。在谢通门、日喀则、曲水和扎囊分别调查+"块样地，在朗县和加查由于交通和时间的限制各调

查(块样地。在数据处理中每个地区均以(块样地的资料为基础，其中调查+"块样地的调查地区是从+"
块样地中随机抽取(块样地的资料。样地的基本情况见表+。

表! 不同调查地区砂生槐种群生长状况

#$%&’! ()*+,-.,$,/.*0!"#$"%&’""%(%")*+&,&$,,-’.,/12$)’$.

调查地

3456

海拔

（%）

7869:54;<

年均温

（-）

=6:<
56%/6>:5?>6

降水量

（%%）

@<<?:8
>:4<A:88

密度（株／

+""%’）

B;/?8:54;<
C6<.45D

高度（%）

E64FG5

新梢长度

（2%）

H6<F5G;AI?C

基径（2%）

J:.:8
C4:%656>

朗县K:<FL4:< !+!& ,0’ $"" ’!M&0’ $,0!M+, ’"0!M#0" ’0$"M"0’(
加查ND:2: !’+" ,0" #&" ##M+#0$ ((0)M$0$ +,0’M+0+ ’0""M"0’"
扎囊OG:<:<F !(,, )0, #’" )#M’+0) !"0,M!0$ ++0&M+0, "0,!M"0+"
曲水PQLQ !$’$ )0# ##" ,’M’"0, $"0#M#0( ’&0!M(0+ "0)(M"0"#
日喀则R4F:S6 !,’" $0! #’" &,M+$0" ’+0(M+0& (0$M+0! "0)’M"0+’
谢通门R:45;<F%;4< !&’( (0, #"" +"#M!&0! !(0&M(0, +&0$M$0) "0)!M"0"(

事实上，在自然状态下很难明确界定某一种群的干扰体系的，因为干扰因子往往是交互作用的。根据

野外条件下生境地表状况来定义生境受干扰的类型，如风、流水和重力干扰。例如，将坡度"(T，处在丘间

低地，无风蚀沙埋也没有流水痕迹的生境定义为未受干扰的生境。将坡度"(T，有风蚀沙埋但无流水痕迹

的生境定义为受风力干扰的生境。将坡度"(T，无风蚀沙埋但有流水痕迹的生境定义为受流水干扰的生

境。将坡度#’(T，地表无风蚀沙埋、无流水痕迹的生境定义为受重力干扰的生境。根据上述定性指标，在

日喀则江当雅鲁藏布江宽谷段选择+块位于丘间低地的(%1(%样地，由于特殊的局地环境，风、流水、重

力对地表作用较小，而且围封禁牧、禁止樵采近+":。因此，本样地可以作为未受干扰的砂生槐种群种子库

格局的代表。以’"2%1’"2%1(2%为单元，调查(%1(%样地内，共计$’(个小样方的种子库的密度。同

时在样地附近随机选择!"个’"2%1’"2%1(2%样方，分表层、"!’2%、’!(2%调查种子库的密度，代表

未受干扰情况下种子库垂直分布格局。在日喀则江当雅鲁藏布江宽谷段选择上风向有砂生槐分布，而下

风向有半径+"%左右的裸地斑块，周围无流水侵蚀痕迹，近+":也没有樵采记录的样地。本样地代表受风

力干扰的砂生槐种子库特征。样地面积为(%1+!%样地（包括!%的灌丛带），以’"2%1’"2%1(2%为单

元，调查样地内，共计+$’(个小样方的种子库的特征。在日喀则江当雅鲁藏布江宽谷段选择周围有裸露

地表斑块的砂生槐种群，周围有明显的流水痕迹，逆水流方向有砂生槐分布。该样地代表流水干扰的砂生

槐种子库特征。样地大小+"%1+,%（包括!%的灌丛带），以’"2%1’"2%1(2%为单元，调查样地内，共计

#(""个小样方的种子库的特征。在山坡中部（坡度约!"T，上侧有砂生槐分布，下侧有足够大的裸露斑块）

选择#条长’"%的样线，以’"2%1’"2%1(2%为单元，调查样线上，共计#""个小样方的种子库的密度。

该样地代表重力干扰砂生槐种子库的特征。

在日喀则周围雅鲁藏布江沿岸无沙埋但被人为樵采的生境相似地段选择#+块+"%1+"%的样地。

由于当地对砂生槐的樵采基本是全部砍伐，所以地上部分的年龄基本相同。因此，调查了(丛砂生槐灌丛
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的最大枝条基径的年轮数作为种群年龄，同时调查了种群种子库密度，并用!"#$%&’$"(")*+,建立种子库

密度和种群年龄的关系。

!-" 数据分析

用!"#$%&’$"(")*+,软件中的./’0.分析小样方间，样地之间和不同地区间的种子库密度的差异

性。用!"#$%&12#34进行种子库特征描述统计分析。

利用半方差函数表示种子库特征随尺度的变化，即：

!（!）"5／6#（!）!［$（%&）’$（%&(!）］6

式中，!（!）为半变异函数，!为两样本点空间分隔距离，$（%&）和$（%&7!）分别为区域化变量$（%）在

空间位置%&和%&7!上的观测值（&85，6，⋯，#（!），其中!86,#9，%&分别为种子库密度和种子库中种子

分布概率。种子库密度是样地上每一排6,#9:6,#9样方密度的平均值，种子分布概率是每一排6,#9:
6,#9样方中有种子的样方数与每一排总样方数的百分比。风力干扰样地的长度5;9，样本数<*个；流水

干扰的样地长度为5=9，样本数为>,个；重力干扰的样地长度为6,9，样本数为5,,个。

# 结果

#-!砂生槐种子库密度特征及其空间变异

雅鲁藏布江 中 游 河 谷 阶 地 上 自 然 状 态 砂 生 槐 种 群 的 种 子 库 密 度 的 统 计 平 均 值 在<!6<之 间。

./’0.分析表明，从6,#9:6,#9的小样方到相隔5,,9以上的样地，再到相隔5,,?9以上的地区的空

间尺度上砂生槐种子库密度存在着显著的空间变异（表6）。<个调查地区种子库平均密度差别@倍左右，

同一地区样地间这种差异为;倍左右。但样地内样方间的差异较大，有的小样方内没有种子分布，有的小

样方种子密度达5*,粒／96。在调查的>,,个小样方中，种子库密度为,、6*、*,、A*、5,,粒／96分别占

<;B、6<B、=B、6B、5B，种子库密度大于56*粒／96不足5B。地区、样地和小样方尺度上的方差分别为

总方差的;B，65+6B和A*+=B。

表# 不同尺度样地的种子库密度的描述统计和$%&’$检验

()*+,# -,./0123145.3)31.31/.46.,,7*)587,5.139)57.1:5161/)5/,3,.3*9$%&’$)33;,7166,0,53./)+,

（C）变因 )* ++ ,+ - . -#$"D-（,+,*）

地区.$3C * 5;,A6 6<5@ 5-@, ",-,,5 5-66
样地EC9F43G"D3G 6@ >6>@A ;=<@ *-=A ",-,,5 6-6;
样方EC9F43F4%D =A, ;;5;,6 ;=, ",-,,5

（H）不同地区砂生槐 谢通门" 日喀则# 曲水$ 扎 囊% 加 查& 朗 县’

种群种子库密度 <-=I;-@ 6*-6I=-@ 5,-6I6-* 5=-,I6-* 56-;I6-; >-,I;->
（#）不同样地间的 @-6I55-* 6,-,I6<-< 5;-;I5>-@ 5A-*I6,-> 56-*I65-* =-;I6-*

砂生槐种子库密度 @-6I55-* 6,-,I5A-> 5,-,I5@-5 5>-6I6A-< =-;I5;-A 55-AI;-*
56-*I6>-> 66-*I6*-A 55-AI5@-; 5@-6I;;-; 5;-;I65-* 5@-6I6-<
<-AI5@-< 6;-;I;<-* <-AI55-6 5=-;I6=-< 5@-6I5>-; *-,I5->
*-=I5@-6 @,-,I;@-* >-6I5*-@ 6,-=I6;-A 5;-;I5A-, *-=I5-6

（C）J"KK3$3)DKC#D%$G；（H）E33LHC)?L3)G"DM%K+/.!/012//030/*4&151CDDN3L"KK3$3)DC$3C；（#）E33LHC)?L3)G"DM%K+/.!/01

2//030/*4&151CDDN3L"KK3$3)DGC9F43G"D3G；"OC"D%)(9%")，#O"(CP3，$QR2R，%SNC)C)(，&TMC#C，’/C)(2"C)

#-# 砂生槐种子库种子垂直分布

未受自然干扰的生境砂生槐种子主要分布在土壤表面，约占总种子的A,-6B，,!6#9土层的种子数

约占5A+>B，6!*#9的种子数约占55+>B，*#9以下几乎没有种子分布（表;）。

#-" 自然干扰对种子库格局的影响

风力、流水和重力等自然因素都会引起砂生槐种子的扩散。不同干扰因素种子的分布格局可以很好

地反映这些因素对种子扩散的影响强度。无论是风力作用、流水作用还是重力作用，在空间上种子密度随

距种源的距离增加而减少，但减少的幅度不同。在重力干扰情况下，在距种源6,9左右种子库密度几乎为
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!，种子库明显下降的距离在距种源"!#左右。风力干扰情况下，在距种源$#左右种子库密度接近于!
（图"）。

表! 砂生槐种子库垂直分布

"#$%&! ’(#)#*+&),-+,*-./0&)+,*#%1,-+),$2+,.3#+-&&1$#34

./!"#$"%&’""%(%")*+&,&

深度（%#）

&’()*

平均值

+’,-
（粒／#.）

!" !#
占总数的/

(’0%’-),1’

地表

2034-56,%’
7789 "$8! 7:8; :!8.

!!. ..8; <8; .<8= ":8=
.!; ";8! 98: .!89 ""8=

在自然干扰相对较轻的相对封闭的生境中，

7;/的地表都有种子分布，每.!%#>.!%#样方内

.;!粒／#.以上聚集的地表占.<?;/（图.）。自然

干扰生境种子发生明显的运动，在风力干扰生境

:7?"/的地表上都没有种子分布，以.!%#>.!%#
为单元，"!粒／#.以上的种子聚集的地表仅"?9/，

在流水干扰生境:.?=/的地表都没有种子分布，以

.!%#>.!%#为单元，.;!粒／#.以上的种子聚集的

地表仅!?</，这可以从流水作用导致砂生槐种子

主要分布在流水形成的细沟周围的现象中得到验

证。在重力干扰生境;:?!/的地表没有种子分布，

以.!%#>.!%#为单元，.;!粒／#.以上的种子聚集

的地表几乎没有。

图" 重力和风力干扰下距种源的砂生槐种子库密度

@A18" B’’5C,-D5’-EA)F,)5A66’0’-)5AE),-%’603#E’’5

E340%’4-5’05AE)40C,-%’3610,GA)F,-5HA-50’E(’%)AG’IF
,8风力JA-5 C8重力20,GA)F

图. 无干扰条件砂生槐种子库密度分布频率

@A18. &AE)0AC4)A3-60’K4’-%F365’-EA)F36E’’5C,-D

4-5’0%3-5A)A3-HA)*34)5AE)40C,-%’

分形维数是用来描述空间格局的有力工具，利用半方差与间隔距离在对数尺度上关系斜率计算的分

形维数可以很好地说明生态属性的空间格局［".］。在流水干扰下，在.#尺度内半变异函数接近水平，分

形维数接近于.，说明在此范围内种子库格局近似同质。但在.!";#的尺度上种子库密度的半变异函数

斜率接近"，分形维数降低到"?!左右，而种子库分布的概率的分形维数降低幅度较小，仍接近于.，说明

在此尺度范围种子库密度空间格局对尺度的依赖性较强，而种子库分布概率格局对尺度的依赖性较弱（图

9,）。在风力干扰条件下，无论是种子库密度还是种子分布概率，在.?;#尺度上半变异函数接近水平，分

形维数"?7以上，接近于.，说明在此尺度内种子库格局近似同质。但在.?;!7?;#的尺度上它们的分形

维数降低到"?!左右，说明在此尺度范围种子库密度和种子分布的空间格局对尺度的依赖性较强（图9C）。

在重力干扰的条件下，在"!#尺度上种子库密度和种子分布概率半变异函数接近水平，分形维数接近于

.，说明在此尺度种子库格局近似同质。但在"!!.!#的尺度上它们的分形维数降低到"?!左右，说明在
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此尺度范围种子库密度空间格局对尺度的依赖性较强（图!"）。

图! 重力、风、流水干扰下砂生槐种子库密度及其分

布概率的变异函数

#$%&! ’()$*+,-$,."(/01((23,.42(.1$56,.2$51

7-/3,3$8$56/0/""976$.%19378/519.2(-5:(2$159-3,."(/0

%-,+$56，;$.2,.208/;$.%;,5(--(17("5$+(86
,流水#8/;$.%;,5(-；3风<$.2；"重力=-,+$56

!&" 樵采对种子库密度的影响

在雅鲁藏布江中游的日喀则地区，砂生槐作为主

要的燃料而遭到严重的樵采。虽然樵采在一定程度上

有利于砂生槐的生长，但严重影响种群种子的生产，因

为只有>年生以上的枝条才能结种。根据对?@个已

经樵采样地种群年龄和种子库密度的回归拟合显示，

砂生槐种子库密度与砂生槐种群的年龄呈抛物线型关

系（图?）。在A,左右种子库密度达到达到最大值。根

据当地习惯，樵采的周期多为在!!B,，这样就不利于

砂生槐种子的生产和种子库补充。因此，目前的樵采

方式将会降低砂生槐种群的种子库密度，增加砂生槐

灭绝的生态风险。

# 讨论

在同一地区，气候条件基本相同，但局地的土壤和

地形条件存在异质性。砂生槐种子库密度变异方差组

成表明，地区、样地和小样方尺度上的方差分别为总方

差的!C，>@D>C和EBDAC。说明种子库的差异更多

地依赖于局地生境的差异而不是气候的差异。

种群生态学中往往用平均值和方差的比值来描述

图? 砂生槐种子库密度与种群年龄的回归关系

#$%&? F(%-(11$/.-(8,5$/.3(5;((.2(.1$56/01((23,.4

,.2,%(/07/798,5$/.

种群空间格局即空间分布的均匀状况。在自然状态

下，砂生槐种子库地区、样地和小样方尺度上的方差／

平均值分别为!D?B、!DG?、!BDAB，这与H:/)71/.［>?］对

草地的研究结论有相似之处。自然状态下地区和样地

尺度上的方差／均值与热带草原地区接近（!DIG）［>?］。

在沙漠和山地环境，种子库密度分布具有偏斜性和凸

起的特点，方差和平均值比介于@J!@BJ［@，?，@B，@A，>J］。

在雅鲁藏布江中游河谷地区，未受干扰砂生槐种子库

密度分布也存在明显的偏斜特征，但它的方差与平均

值之比高于沙漠和山地生境。而受干扰生境的样地和

地区尺度方差与平均值之比与沙漠和山地生境接近，

说明砂生槐种子库密度分布特点具有沙漠和山地生境

的特点。

对于大多数木本植物来说，种子库主要集中在枯

落物层。如在K5:$/7$,的F$05L,88(6封闭生境中木本

植物种子库中A>C的种子集中在枯落物中，在开阔生境中仅有BIC的种子集中在枯落物层［>B］。基本无地

表枯落物的雅鲁藏布江中游河谷阶地砂生槐种群中，在受风力、流水和重力干扰相对较轻的封闭生境中，

EJC的种子分布在地表，仅有!JC的种子埋藏于土壤中。这可能与动物活动和放牧强度轻有关。存在于

无枯落物的地表种子命运有!种，一是被搬运到其它生境，二是被动物和鸟吃掉，三是在自然状态下风化

而丧失活力。

在雅鲁藏布江中游河谷地区，由于高原生境条件的严酷性，动物活动较少，洞穴中虽有种子聚集，但非

常少。在动物和放牧活动相对较少，土壤被扰动程度较轻情况下，种子不易被埋藏在土壤中。加之，无枯

落物的保护种子就容易受风、流水和重力的搬运，从而引起种子库格局的变化以及数量和质量的下降。
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河谷地区风力强劲，特别在干旱寒冷的冬春季节植被覆盖度较低，风往往会搬运地表种子，大多数砂

生槐种子被风力搬运的距离多在!"以内。在山坡上，重力也往往引起种子的运动，种子被搬运距离因坡

度、地表粗糙度而异。大多数砂生槐种子被重力搬运的距离多在#$"以内。流水对种子搬运的距离与集

流区的特性有关。此外，流水搬运往往与风力搬运交互发生。%种自然因素的作用是综合的，风力作用和

重力搬运的距离尽管很小，但足可以在局地范围内将种子搬运到流水可以到达的地方，为流水搬运提供种

源。

人类樵采活动对砂生槐种子库的影响较大。在雅鲁藏布江中游下段河谷地区，植被发育较好，由于可

供作为薪材的种类较多，有很大的选择性，对砂生槐樵采的压力较小［&!］。而在中游其它地区砂生槐基本上

是惟一的薪材来源，对砂生槐的砍伐相当严重，而且砍伐方式多种多样，樵采对象多为%!’(植株，对砂生

槐资源的利用带有掠夺性质。

砂生槐种子库密度和种群年龄（多数枝条基部年轮数）呈抛物线的关系，种子库密度的最大值出现在

种群年龄为)(左右。但目前采用的砍伐多为%!’(一次。平茬后的枝条在第&年虽有少部分开花，但结

种量极少。第%年的产种量也很低。所以目前的樵采方式不利于砂生槐种群种子库的生产，而且会消耗

掉种子库的种子，在时间尺度放大的情况下，将会增加砂生槐种群灭绝的风险，所以从维持种子库稳定的

角度出发，应以)(左右为一个轮伐周期。

! 结论

西藏雅鲁藏布江中游河谷阶地天然砂生槐种群的种子库密度的统计平均值在!!&*粒／"&。不同地

区间的变异’倍左右，同一地区不同样地间的变异%倍左右，但同一样地不同小样方的变异较大，地区、样

地和小样方尺度上的方差分别为总方差的%+，&#,&+和-*,)+。种子库中种子主要分布在$!*."的土

层。

在较封闭的围封生境上砂生槐种子库密度较大，&$."/&$."小样方种子库密度&*$粒／"&以上占

&’,*+，说明砂生槐种子生产较多。流水、风、重力和樵采不仅可以扩散种子，而且降低种子的数量。为维

护砂生槐种群的稳定性，降低种群退化的风险，建议在樵采中采用轮伐的方式，轮伐期为)(左右。
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