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摘要?对青藏高原东缘 B个不同海拔高度8!<!@Pr!=B#Pr"!##Pr"<A<P和 ":<<P>上旷地和林下遮荫条件

下匍匐茎草本野草莓的分株种群特征进行了研究E结果显示?无论在旷地或林下遮荫条件下2野草莓分株

种群的密度随海拔升高显著减小2旷地条件下野草莓分株种群密度显著高于遮荫条件下的分株种群密度E
不同海拔高度上2野草莓分株种群密度在不同光照条件下的变化存在显著差异E旷地条件下2随海拔升高

其根冠比呈二次曲线变化E林下遮荫条件下2海拔 !<!@P处的根冠比最低E光照条件的变化对野草莓分株

种群的根冠比没有显著影响E运用空间自相关分析法83/54Ns+>研究和 ":<<P处野草莓分株种群的空间分

布 格 局2结 果 显 示 野 草 莓 分 株 种 群 在 多 个 尺 度 上 呈 现 非 随 机 分 布 格 局2其 中 研 究 了 海 拔 "<AP处 tu6

8#9!P>尺度的集聚分布格局频率最高;与海拔 "<A<P相比2":<<P处野草莓分株种群的集聚尺度更大E最

后2结合克隆植物对环境的生态适应意义进行了讨论E
关键词?野草莓;克隆植物;海拔梯度;分株种群
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植物在自然条件下通过无性繁殖产生遗传上相同的分株的能力称为克隆性2具克隆生长习性J#*(&"*

1$(3,0N的植物为克隆植物J#*("&*;*&",Nc克隆植物在自然界分布广泛2是几乎所有生态系统的组成成分2
并在许多生态系统中处于优势地位dR25ec克隆植物具强的水平扩展能力和抗扰动能力2在寒冷f荫蔽f高海

拔 以 及 养 份 贫 瘠 的 生 境 中 出 现 频 率 较 高2因 此 植 物 的 克 隆 生 长 在 重 压 环 境 下 可 能 有 重 要 的 生 态 适 应 意

义dE26ec生物生境是异质性的2生活在不同环境条件和资源状况中的植物往往具有与之相对应的形态和生

理特点2这些形态和生理特点随环境变化而改变的特性称为植物的可塑性dgec不同环境中植物形态上的变

化常体现在叶面积f根冠比和株高等特征上2克隆植物同一基株中的各分株在一定时期内通过间隔子相互

连接2除分株个体会对不同环境条件产生变化外2还可能通过间隔子引起其它分株的变化2最终导致分株

种群特征发生改变d7ec董鸣等f于飞海和董鸣f陈玉福和董鸣f廖明隽分别对中国内陆沙化生境中根茎禾草

沙鞭f根茎草本披针叶黄华f根茎灌木羊柴以及内蒙古锡林河流域羊草的分株种群特征进行了研究2研究

结果显示克隆植物的分株种群特征能反应和指示植物的生态适应对策dhiRSec文献显示2在青藏高原东缘的

高山环境中生长着许多克隆植物dRRec随海拔升高2这些植物可能经受高寒缺氧2强烈的太阳辐射2大量的紫

外线2低二氧化碳和干旱强风等生态因素以及急剧气候变化的严重胁迫dR5ec因此2对青藏高原东缘高山环

境中克隆植物分株种群特征的研究是揭示其克隆生长和生态适应对策的基本内容c
种群空间分布格局是生物群落各种内外因素相互作用的最直接和最直观的结果2一直是种群生态学

研究的重要内容c克隆分株的空间放置格局是由克隆生长过程中的构型特征决定的2因此构型特征即间隔

子长度f分枝强度和分枝角度可能影响分株种群的空间分布格局dREec环境异质性可引起克隆植物的构型特

征发生变化2从而影响分株种群的空间分布格局dR62Rgec此外2这些影响分株种群空间分布格局的因素可能

在不同尺度上起作用c因此2揭示自然分株种群在多尺度上的空间分布格局是克隆植物生态学研究的一个

重要内容c
野草莓J<=>?>=@>ABCD>j-N是一种匍匐茎型的克隆植物2在青藏高原东缘的高山峡谷带广泛分布c海

拔高度的变化可导致生境条件和群落结构发生改变2因此随海拔升高野草莓可能有不同的分株种群特征2
从而表现出分株种群特征的可塑性c本文旨在揭示青藏高原东缘匍匐茎草本野草莓在不同海拔高度上的

分株种群特征2并研究其分株种群的多尺度分布格局2同时结合环境情况探讨克隆生长对其生态适应性的

贡献c

k 研究地点及方法

klk 研究地点概况

研究地点位于青藏高原东缘2四川省阿坝藏族自治州理县的米亚罗JRS5mghno2ERmE7npN2汇入长江支

流岷江的杂谷脑河流经此地c研究地山势起伏2河谷深切2河谷两岸山岭相对高差均在 gSS4以上2坡度多

大于 Egm2具有典型的高山深谷地貌dR7ec研究地属青藏高原气候区范围2受西风急流南支和东南季风控制2
以 海 拔 5hSS4的 米 亚 罗 镇 的 气 象 资 料 为 例2全 年 降 水 量 RR7glh442年 蒸 发 量 GFhlF442年 均 温 7lgq2

rSm积温在 RhRSi5SSSq之间c植被垂直分异明显2从海拔 RgSS4左右的河谷到海拔 65SS4左右的山顶2
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分别为干旱河谷灌丛!针阔混交林带!亚高山针叶林带!亚高山针叶疏林带和高山灌丛草甸带"#$%&

’() 研究对象

野草莓属蔷薇科草莓属*是一种矮小的多年生草本*叶具一细长的叶柄*长在缩短的茎上*每片叶由 +
小叶,稀 -小叶.组成*呈典型的莲座型&野草莓有细长的匍匐茎*当与潮湿的土壤接触时*可在匍匐茎节点

上生根形成分株*野草莓分株间隔距离较大*具游击型的克隆构型"#/%&一个生长季中*单个分株可生出 #0

1个匍匐茎*2月上旬野草莓即可开花*$月上旬果实成熟*夏末时*所有的匍匐茎开始枯萎&野草莓广泛分

布于四川!吉林!陕西!甘肃!新疆!云南!以及贵州"#3%&它的生境主要是林内或森林边缘&

’(4 野外调查

-55#年 6月沿杂谷脑河逆流而上确定 2,-1-67*-$257*+-557*+1/17和 +3117.个不同的海拔高

度*在 每 一 海 拔 高 度 选 择 旷 地 和 林 下 遮 荫 两 个 样 地&海 拔 -1-60+-557*旷 地 的 植 物 群 落 是 以 野 草 莓

,89:;:9<:=>?@:.占 优 势 并 混 有 蛇 莓,AB@C>?D>:<DE<@:.!艾 蒿,F9G>H<?<::9;I<.和 车 前 草,JK:DG:;L

:?<:G<@:.等M林下遮荫条件的植物群落以疏花槭,F@>9K:N<OKL9BH.和青榨槭,FPE:=<E<<.为主的阔叶林*灌

木 有 长 尖 叶 蔷 薇,QL?:KLD;<@B?R<?.和 喜 阴 悬 钩 子,QPH>?L;:>B?.等*草 本 层 种 类 少*常 见 的 有 野 草 莓

,89:;:9<:=>?@:.!蛇莓,AB@C>?D>:<DE<@:.!野 胡 萝 卜,A:B@B?@:9LG:.和 打 破 碗 花 花,FD>HLD>CBR>C>D?<?.
等&海拔从 +1/10+3117*旷地的植物群落类型为杂类草草甸*杂类草草甸中草本植物种类繁多*分层不明

显*有 银 莲 花,FD>HLD>;>BH.!委 陵 菜,JLG>DG<KK:S<OB9@:.!木 香,TK:E<H<9<:?LBK<><.狼 毒,UG>KK>9:

@C:H:>V:?H>.!苔草,W:9>N:KR<D:.!鹿耳韭,FKK<BHL=:K<OLK<BH.!马先蒿,J>E<@BK:9<?XYP.和野草莓等M林

下 遮 荫 条 件 的 植 物 群 落 是 草 甸 上 零 星 分 布 以 冷 杉,FS<>?XYP.为 主 的 针 叶 林*冠 层 下 有 花 楸,UL9SB?

ZL>CD>:D:.!杜鹃,QCLELE>DE9LD:;:DD<RCBH.和野樱桃,J9BDB?R<K:?<B?@BK:.等灌木&在每个样地各设置 +
个 #7[#7的样方*调查分株种群密度和测定经度!纬度!海拔!土壤含水量等环境因子,表 #.&为研究野草

莓分株种群的空间分布格局*分别在海拔 +1/17和 +3117的旷地中各设 2个 -(17[-(17的样方*再用

细绳把它们分为 #11个 5(-7[5(-7的小格子*最后计数每个小格子中的分株数&每一样地中随机取 #5
个完整的植株,连续的匍匐茎以及其上的分株.*然后带回实验室测定植物的匍匐茎长!根系生物量和地上

生物量&生物量的测定以烘干重为准,650$5\的烘箱中烘干至恒重.&
表 ’ 不同样地的环境因子

]̂_‘a’ bcdefghacî‘jgckeiegcl̂ ikemmafacileial

样地

nopq

纬度

rspoptuq

经度

rvwxoptuq

海拔

yzpoptuq
,7.

透光度

{|swXYs|qw}q
,~.

土壤含水量

!spq|}vwpqwp
v"Xvoz,~.

土壤 Y#
nvozY#

土壤有机质含量

$|xswo}7sppq|
v"Xvoz,~.

# +#%+#(3+6& #5-%21(+-2& -1-6 #55 6(5/ $($$ #(2
- +#%15(+5-& #5-%16(256& -$25 #55 6(+# $(3 -(2
+ +#%+2(2/2& #5-%25(215& +-55 #55 $(-- $(-2 -(-
1 +#%1/(-61& #5-%1#($/6& +1/1 #55 +2(2- 2(// ##($
2 +#%1/(/22& #5-%1-(+/3& +311 #55 +3(## 2(2# /(/
6 +#%+#(31-& #5-%21(+-1& -1-6 3(2 #-(3/ $(## /(5#
$ +#%15(-/$& #5-%16(2#1& -$25 1(-6 #+(-2 $(2- /(1#
/ +#%+2(2$-& #5-%25(2+#& +-55 $(+1 #5(6+ $(53 1(/+
3 +#%1/(-/5& #5-%1#($$#& +1/1 1(5- +$(1/ 2($/ #5(3
#5 +#%1/(/12& #5-%1-(+3#& +311 6(/# 1#(51 2(+6 #5(-

’(’ 数据分析

以海拔和光照作为独立因素*分别对分株种群密度和根冠比进行双因素方差分析,n(nn程序.&同时

运 用空间自相关分析法,)v|sw&X*.研 究 野 草 莓 分 株 种 群 的 空 间 分 布 格 局*在 5(-7!5(17!5(67!5(/7!

#(57和 #(-7,即 E+#!-!+!1!2和 6.6个距离尺度上来计算 )v|sw&X*"-50--%&运用 ,-pqXp来检验)v|sw&X

*的显著性*在图 +中给出 ,值"-+%&
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! 结果

!"# 分株种群密度

双 因素 方 差 分 析 揭 示 了 海 拔$光 照 以 及 海 拔%光 照 交 互 作 用 对 野 草 莓 分 株 种 群 密 度 有 显 著 影 响&表

’()无论是旷地或林下遮荫条件下*随海拔升高分株种群密度降低+与旷地相比*林下遮荫条件下的分株种

群密度较低&图 ,()不同海拔高度上*野草莓分株种群密度在两种不同光照条件下的变化存在显著差异&图

,*表 ’()

图 , 野草莓在不同样地的分株种群密度

-./0, 123456768925.7:;4:<.5=7>?@ABA@CADEFGA25;.>>4H4:5<.54<
样地的序号同表 ,空心柱体和实心柱体分别代表开阔地和林下遮荫两种生境 每个图中具相同小写字母的差异不

显著 I.54J7;4<2<52K94,"L64:K2H2:;<79.;K2H<52:;>7H8:<M2;4;2:;<M2;4;J7:;.5.7:<H4<64J5.N49="O:42JM

7>5M462:49<*5M4N4H5.J29K2H<P.5M5M4<23497P4HQJ2<494554H<<M7P4;:7<./:.>.J2:5;.>>4H4:J425RST"TU

表 ! 以海拔和光照为独立因素*对野草莓分株种群密度和

根冠比的 VWXYWZ[\]̂ _\‘的 a值

VZbcd! VWXYWZ[\]̂ _\‘ZeZc[‘f‘&?QN2984(Xeghd

diidjg‘XidcdkZgfXe&l(*cfmhg&n(ZeoghdfpfegdpZjgfXe&l

&n(XepZqdgrXrscZgfXeode‘fg[ZeopZgfXXipXXggX‘hXXg

featuvutwuxyz{u

特征 |M2H2J54H<
海拔

}94N25.7:

光照

~./M5

海拔%光照

}94N25.7:%~./M5
分株种群密度 12345
6768925.7:;4:<.5=

,TT"!"#$$U’"#%$$ ’"%",$

根冠比

125.77>H77557<M775
U"!U!$$,"’U# ’"U#&$

显著性水平’$ R(T"TU*$$ R(T"T,对分株种群密度*
自由度 ;)l*;)n和;)l%n分别是&"*’T(*&,*’T(和&"*’T(
对根 冠 比*自 由 度 ;)l*;)n和 ;)l%n分 别 是&"*%,(*&,*
%,(和&"*%,(I./:.>.J2:594N49’$ R(T"TU*$$ R(T"T,
-7HH23456768925.7:;4:<.5=*;)l*;)n2:;;)l%n2H4&"*
’T(*&,*’T(2:;&"*’T(*H4<64J5.N49="-7HH25.77>H77557
<M775*;)l*;)n2:;;)l%n2H4&"*%,(*&,*%,(2:;&"*
%,(*H4<64J5.N49="

!0! 分株种群的根冠比

双因 素 方 差 分 析 揭 示 了 海 拔$海 拔%光 照 交 互

作 用 对 野 草 莓 分 株 种 群 的 根 冠 比 有 显 著 影 响&表

’()旷地条件下*随海拔升高野草莓分株种群的根冠

比呈二 次 曲 线 变 化&图 ’()林 下 遮 荫 条 件 下*海 拔

’"’&3 处 野 草 莓 分 株 种 群 的 根 冠 比 是 最 低 的&图

’()光照条件的变化对其根冠比无显著影响&表 ’()
不同海拔高度上*野 草 莓 分 株 种 群 的 根 冠 比 在 两 种

不同光照条件下的变化存在显著差异&图 ’*表 ’()

!"* 野草莓分株种群的空间分布格局

野草莓分株种群在多个尺度上呈现非随机分布

格 局*当 距 离 尺 度 +S,&T"’3(时*在 !"#"3 和

!%""3两个海拔上野草莓分株种群的分布格局值 ,
达到最大&图 !()随着距离尺度 +的增大*分布格局

值 ,逐 渐 减 小 直 到 处 于 随 机 分 布 的 范 围 内&,(

,"%&()分布格局值 ,处于显著&即 ,-,"%&(的最大

距离尺度 +可用于对植株最大集聚尺度的判定)与

海拔 !"#"3相比*!%""3处野草莓分株种群的集聚尺度更大)

* 讨论

无论是旷地或林下遮荫条件下*随海拔升高野草莓分株种群密度降低)研究地海拔每升高 ,TT3*年平

均气温下降 T"U#./,&0)|M2K75的研究显示低温会抑制野草莓的生长*在 ’T1!T.的范围内*其生物量和

分株数达到最大/’"0)海拔升高所引起的气温下降可能影响野草莓的生长*从而导致其分株种群密度随海拔

升高而降低)低光合有效辐射条件下*增强 23Q4辐射可减少大豆的生物量/’U0*这可能是林下遮荫条件下
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野草莓分株种群密度随海拔升高而降低的原因之一!种间竞争对野草莓的生长有显著影响"甚至与低密度

的大麦种在一起时"其生物量显著降低#$%&!’()*+*,和 -./01/指出"高密度环境下游击型克隆植物的生长

被抑制"而密集型克隆植物的竞争能力强#$2&!野草莓是一种典型的游击型克隆植物"从海拔 3%4%+起野草

莓的群落类型为杂类草草甸"杂类草草甸的植物种类多5密度大"激烈的种间竞争可能抑制其克隆生长"这

可能是分株种群密度随海拔升高而降低的又一原因!对相对稳定群落中竞争能力较弱的游击型克隆植物

而言"在高竞争环境中往往通过增加间隔子长度以使源株迅速开拓新的生境"避免不利的生存环境或降低

不利环境带来的影响#$6&!从海拔 3%4%+起土壤中有机质以及含水量均有所增加"但施肥对野草莓生物量

的增加作用不显著#$%&"其分株种群密度仍表现为随海拔升高而降低!此外"海拔升高缩短了植物的生长季"
从而影响野草莓的克隆生长!低光照强度下"野草莓的生长会显著降低#$%&!与林下遮荫相比"旷地条件下野

草莓的分株种群密度较高"这与其它匍匐茎植 物 789:;<=>;9?9@>:9>"和 A>=B>CD@E=F989<G?<8<H在 遮 荫

条件下产生较少分株的反应格局相似#$4"$6&!对于不同海拔高度上"野草莓分株种群密度在两种不同光照条

件下的变化存在显著差异的原因还不清楚!海拔高度的变化可使许多环境因子发生相应的改变"从而间接

地影响了野草莓的克隆生长"进一步开展控制条件下的实验生态学研究是非常必要的!

图 $ 野草莓在不同样地的根冠比

I*JK$ L.M*NNO/NNMMNP)NNM*QR@>F>@B>S9C:>.M,*OO1/1QMP*M1P
样地的序号同表 T空心柱体和实心柱体分别代表开阔地和林下蔗荫两种生境每个图中具相同小写字母的差异不

显著 ’*M1(N,1P.PM.UV1TKW01QU./.Q,PNV*,U./PM.Q,ON/XQP)N,1,.Q,P).,1,(NQ,*M*NQP/1P01(M*Y1VZK[Q1.()NO

M)10.Q1VP"M)1Y1/M*(.VU./P\*M)M)1P.+1VN\1/](.P1V1MM1/PP)N\1,QNP*JQ*O*(.QM,*OO1/1Q(1.M̂ _‘a‘b

图 3 野草莓分株种群空间自相关分析图

I*JK3 cN//1VNJ/.+PNOdU.P1,NQeN/.Qf[NOR@>F>@B>S9C:>/.+1M0N0XV.M*NQ
虚线表示 bg的显著性水平 h)1,NMM1,V*Q1P/10/1P1QMM)1bg id_ TK62jP*JQ*O*(.Q(1V1Y1VklmP*M1.M36%%+k

nmP*M1.M3%4%+

旷地条件下"野草莓分株种群根冠比随海拔升高呈二次曲线!从海拔 $%$2o3$‘‘+"其根冠比有随海

拔升高而增加的趋势!林下遮荫条件下"海拔 $%$2+处野草莓分株种群根冠比是最低的!极地植物的根冠

比高于温带地区#3‘&!青藏高原的高山植物"由于长期受高原空气稀薄5寒冷等生态因素影响"植株大多变得

低矮"呈垫状或莲座状"身被绵毛或绒毛"根系发达#3T&!韩发等的研究显示"在不同海拔高度和不同的生长

季"青藏高原耐寒植物矮嵩草ip<G@9CB>;E=B8BCj根中蛋白质5脂肪和淀粉的含量比叶和茎中的高#T$&!在高

$3% 生 态 学 报 $3卷
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山地区!发达的根"根状茎以及块茎等地下结构能较好地抵御寒冷和低温!而且在这些地下结构中存在大

量的水分和营养物!这既是对周期性干旱的适应又为次年芽的萌发提供营养物质#$%&’旷地条件下!海拔从

$()(*$+((,!野草莓分株种群的根冠比有所降低’克隆禾草-../0123445674524和839.:;./332;在低养

分供应条件下其根冠比较高!以便有效地获得养分#$$&!杂类草草甸上较高的土壤含水量和有机质含量可能

使其地下部分的投资减少’总之!这些结果暗示了野草莓分株种群的生物量配置在不同生境下的可塑性变

化’不同光照条件下!野草莓分株种群的根冠比没有显著的变化’克隆植物与非克隆植物的一个重要区别

是!克隆植物的地上和地下资源吸收结构都由克隆器官<匍匐茎或根状茎=相连!这样可以降低对资源吸收

结构水平方向的投资’高山环境中!在不降低对根投资的基础上!克隆器官的这种连接功能似乎有利于野

草莓在林下仍能获得必要的光资源’海拔 $()(,处!林下遮荫条件下的根冠比旷地条件下的高’原因可能

是野草莓为一种多年生草本!不同光照条件下分株数量的差异导致林下遮荫条件下的根冠比高于旷地条

件下的’同时!它还可能导致不同海拔高度上!野草莓分株种群的根冠比在两种不同光照条件下的变化存

在显著差异’
种群分布格局的成因可分为两类>一为植物本身的生物学特性?二为植物所处的环境因子’一般认为!

小规模的格局由植物本身的生物学特性所决定!例如根系的无性繁殖和种子散布方式造成小规模的集聚!
大 规 模 的 格 局 主 要 由 环 境 因 子 所 决 定#$(&’野 草 莓 分 株 种 群 在 多 个 尺 度 上 呈 现 非 随 机 分 布 格 局!这 与

@54A120/B2:.02774C:.!D456EF34AA4的分布格局相似#$G&?所有样方在 BHI<JK%,=这一尺度上呈集聚分

布!这与于飞海对 L165./0;2;347A6/34C4的研究结果相同#)&’这些结果可能暗示不同尺度上的多个因素或

一个因素对野草莓分株种群的空间分布格局有影响!影响分株种群分布格局的因素主要在小尺度上起作

用’黄志伟对青海湖几种湿地克隆植物的研究显示 $种湿地植物主要以克隆繁殖的方式扩展种群!克隆生

长可导致分株种群的不均匀分布格局!克隆生长特征如间隔子长度对分布格局有重要影响#$M&’野草莓分株

种群的最大集聚尺度是 I,’调查结果显示野草莓的平均节间长和匍匐茎总长分别是 JKJ+M*JKINI,和

JKNNM%*IKNJ+I,!因此克隆生长是影响野草莓分株种群空间分布格局的重要因素之一’植物的必需资源

不仅在空间分布上表现为斑块性!而且斑块的尺度规模"斑块间水平差和斑块的空间结构及其时间上的稳

定性都因资源种类和生境类型不同而异!资源的异质性分布也可能影响分株种群的空间分格局’与海拔

$()(,相比!$+((,处野草莓分株种群的集聚尺度更大!这是否暗示了随海拔升高在更大尺度存在环境异

质性’总之!进一步开展生境异质性与植物分布格局相关性的研究有助于深入理解植物分布格局的成因’

OPQPRPSTPU>

#I& VWXYZ[\X\X]W\̂!_‘a ]\bZ[[Xc‘D3/743d5/eC1270347C;>56d:34C2/747BF:7AC2/7‘fg\cWhi\!fg\

j\kg\ẐWX]l>mnopqW]\,rqniŝrlgtrXh!I++J!$*%J‘
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!X>]\bZ[[XcauWXYZ[\X\X]W\̂_!\]l‘L166A/3/d947B6w/3:C2/7/FA3/7430347C;‘fg\j\kg\ẐWX]l>mno

pqW]\,rqniŝrlgtrXhI++N‘I*%+‘
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