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搞要:以青藏高原和四川盆地过渡带两种不同分枝型甸甸茎植物野草墓(Fragaria vesca)和过路黄(Lysimachia christinae)为对

象，研究它们在高光照低养分斑块和低光照高养分斑块组成的资源交互斑块性生境中的克隆内分工。结果显示，与资源的空间

同质性处理(f)和((f工)相比资源的空间异质性处理((III〕和((IV)中野草苟和过落黄的近端、远端和整个克隆片段的生物量和分

株数均获得显著增加 生长在低光高养条件下的远端分株，若与高光低养的近端分株相连，相比连接到低光高养的近端分株，它

们分配更多的生物量到地下部分刁生长在高光低养条件下的远端分株，若与低光高养的近端分株相连 相比连接到高光低养的

近端分株，它们分配更多的生物量到地上部分;生长在高光低养条件下的近端分株，若与低光高养的远端分株相连，相比连接到

高光低养的远端分株，它们分配更多的生物量到地上部分 实验结果表明，资源交互斑块性生境中野草薄和过路黄均发生了克

隆内分工 通过克隆内分工，克隆植物能有效的利用异质性分布的资源，缓解资源交互斑块性分布对克隆植物生长的不利影响

关锐调 克隆植物;野草薄;过路黄;资源交互斑块性;克隆内分工
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Abstract: Plants' environments with reciprocal patchiness of resources, in which the availability of two resources such as light

and soil nutrients are patchily distributed in horizontal space and negatively corrected in each patch, are common in many

ecosystems. Intraclonal spatial division of labour of Fragaria vesca and Lysimachia christinae with different branching type,

growing in the transitional belt between the Qing-sang Plateau and the Sichuan Basin, Southwest China, was investigated in

response to the reciprocal patchiness of resources. The results indicate that biomass and number of ramets in the proximal

clonal part, the disdtal clonal part and whole clonal fragment significantly increased in the resource heterogeneity treatments

(III, IV)，compared with in resources homogeneity treatments (I,II). The distal ramets growing in the treatment with low

light and high nutrient allocated more biomass to the below--ground as connected to the proximal ramets growing in high light

and low nutrient than as connected to the proximal ramets growing in low light and high nutrient. The distal ramets growing in

the treatment with high light and low nutrient allocated more biomass to the above-ground as connected to the proximal ramets

growing in low light and high nutrient than as connected to the proximal ramets growing in high light and low nutrient. The
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proximal ramets growing in the treatment with high light and low nutrient allocated more biomass to the above-ground as

connected to the distal ramets growing in low light and high nutrient than as connected to the distal ramets growing in high

light and low nutrient. By intraclonal spatial division of labour, clonal plants, such as F. vesca and L. christinae, may be able

to exploit heterogeneous resources
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supply efficiently and mitigate the stress caused by reciprocal patchiness of resources

vesca, intraclonal spatial division of labour; Lysimachia christinae, reciprocal patchiness of
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    许多自然生态系统中，植物生长和繁殖所必需的资源如光、水和养分等常常呈异质性分布田。这种异质性在水平空间常常

表现为斑块性 即使在非克隆植物个体或克隆植物分株相应的尺度上也能观察到这种异质性的存在「卜们。植物的生长依赖于环

境中地上与地下各种资源的平衡吸收，而各种资源的时空分布常常不一致，在一斑块中植物生长和繁殖所必需的资源可能呈负

相关，例如一个斑块内光照充足而土壤养分/水分贫乏，与之相邻的斑块内光照不足而土壤养分/水分丰富〔卜月

    非克隆植物个体对环境资源水平的生物量分配常常为“趋贫特化(specialization for scarcity)”即将相对多的生物量投向

吸收较贫乏资源的器官或部分，例如在土壤养分和水分相对充足而光照条件不足(如，林下遮荫)的生境中，植物根冠比相对较

小，形成大而薄的叶片;相反，在光照充足而土婴养分和水分缺乏(如，开阔地)的生境中，植物的根冠比相对较大 叶片小而

厚「e.a1基本的经济学理论指出，一个企业应该花费最少的资金去获取最大的经济效益。与经济学系统相似，生物系统可能也服

从于这样一种规律困。因为植物从资源丰富的环境中获取单位资源所耗费的能量显著小于从资源贫乏环境中获取等量资源所

耗费的能量，所以它们可能倾向于从资源丰富的环境中获取资源，这将大大促进其生长和繁殖t}sa:7克隆生长赋于克隆植物强

大的侧向生长能力，使得相互连接克隆分株所组成的基株或分株系统能占据广阔的水平空间[[:21。因此，同一克隆基株或克隆片

段的相互连接分株可能处于不同的资源斑块(小生境)中 同一基株的克隆分株在一定时期内由间隔子相互连接在一起，不同分

株所获得的资源通过克隆整合可以进行相互传递和共享，从而可能增强克隆植物的生长v7。由于相连的克隆分株分别生长在不

同的斑块中，分株的资源分配可能发生“趋富特化(specialization for abundance)"，即将相对多的生物量投向吸收丰富资源的器

官和部分。克隆植物相连分株这种相应于资源交互斑块性环境条件所特有的资源投资格局，客观上能促进基株或克隆片段的生

长和繁殖，显示出相连分株在不同斑块中的功能分化，可能具有重要的生态适应意义[s o. } s7

    中国西南青藏高原与四川盆地的过渡带为典型的高山峡谷区.区内地形复杂，气候多样，动、植物种类繁多，资源十分丰

富山」文献显示，在这一地区生长着许多的克隆植物o s1。在那里，植物各种必需资源(如光、养分和水分)的时、空异质性分布也

可能广泛存在 为探讨这些克隆植物是否对资源交互斑块性环境条件也表现出上述特有的资源投资格局.以两种不同分枝型的

甸甸茎克隆草本野草萄(Fragaria vesca)和过路黄(与sinmchia christinae)为研究对象，在野外条件下模拟光照和养分交互斑块

性环境，拟回答以下间题 (1)与分株对置于低光照高养分和高光照低养分的同质条件相比，分株对置于低光照高养分和高光照

低养分的异质条件下时的克隆生长(如生物量和分株数)是否更大?(2)与同质性条件相比，异质性条件下克隆内分株是否发生

对局部某种丰富资源吸收的功能特化，即是否发生了分工?

1 研究对象和研究方法

1.1 植物种

    野草墓(Fragaria vesca)系蔷薇科草荀属，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3或5

小叶组成.当其实生苗生长一定时间后.其极度缩短直立茎上的一个或多个侧芽开始形成甸甸茎，当甸甸茎横向生长一段时间

后，其顶芽转向上形成节间极度缩短的直立茎，当与潮湿的土壤接触时，直立茎的基部形成许多的不定根，从而形成分株，此过

程不断重复，形成合轴分枝型(sympodial braching)的地面甸旬茎网络系统 该种广泛分布于四川、吉林、陕西、甘肃、新疆、云南

以及贵州，常生于林内或森林边缘[[W

    过路黄(Lysimachia christinae)系报春花科珍珠菜属，是一种矮小的多年生草本。叶对生，卵圆形或近卵圆形，花单生叶腋.

茎柔软、平卧延伸，长20~   60c.,当与潮湿的土壤接触时，茎的节间处形成许多的不定根，为单轴分枝型(monopodial

branching)。该种分布范围较广，产云南，四川、贵州，陕西、河南、湖北、湖南、广东、广西、江西、等地。多生于沟边、路旁较阴湿处

和山坡林下 垂直分布上限可达2300-['x1,

1"2 研究地点概况

    研究地点在中国科学院华西亚高山植物园龙池基地，它位于四川盆地向盆周山地的过渡地带，北有秦岭、大巴山和米仓

山，西有邓蛛山等山脉，距四川省都江堰市约30k- 该基地海拔1800-，气候上属于中亚热带，夏季由于截迎太平洋北上的东南

暖湿气流和受“盆地效应”影响的冷湿辐合气流在山坡相遇，形成降水，因而降雨丰富，属著名“华西雨屏带”其年平均降水量
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1600- 2000-m，年均温8C.空气相对湿度85%云雾多。山地土壤多为花岗岩 花岗闪长岩发育而形成的中性至微酸性土壤，

以暗棕壤、灰化土和潮土为主[DC
1.3 实验设计

    2002年 6月，在都江堰一常绿阔叶疏林下((680m)采集 6个过路黄源株植物，该常绿阔叶林乔木层主要为四川润楠

(Machilas sichaanevsi')和梓叶械(Acer catalpifolia,n)等，这6个源株植物在基因型上可能相同也可能不同每个源株植物至少

包括16个新近产生的分株巴然后将它们切断成含有两个大小相近分株的克隆片段，其中靠近母本分株的称为近端分株，而另一

个则称为远端分株

    将这些分株对置于沙他中培养约两周，然后将这些分株对移植于长、宽和高分别为lm, lm和0. 15-的沙池中，每个池中

一个分株对，用薄木板和防水塑料布将这些沙池分隔成两半，这样两个分株分别被种在沙池的两部分，再进行一周的培养，实验

开始时所有的分株大约3. 0- 高.实验共设4个处理:在两个资源的空间同质性处理中，相连分株对分别被施以低光高养处理

(1)或高光低养处理((ID;在两个资源的空间异质性处理中相连的近端和远端分株分别被施以低光高养和高光低养处理(工11)

或分别被施以高光低养和低光高养处理(IV) (图1)0高光照条件为100%的全光照，低光照条件为20%的全光照;高养分条件

为每周3000 ml的营养液(S& CO(NH,),. 3编KH,PO,),低养分条件为不施营养液，而改施相同体积的水。实验期间，给所有的

沙他施足量的水，以保证水不成为限制植物生长的因素。此外，由于这些沙他设在野外，实验期间有许多的降雨 故在这些沙池

上搭有一透明防水塑料布。每一处理有6个重复，为保证所发现的处理间差异不是由于源株植物的遗传差异所致，来自每一源

株植物的分株对都经历了所有的4种处理。实验从2002年7月10日到9月10日结束，持续了8个星期

    2002年7月在中国科学院华西亚高山植物园龙池基地(1800m)采集6个野草萄源株植物，其生境为路边开阔地，主要有野

草夸、蛇每(Duchesnea indica)和车前(Plantago asiat:二)等，这6个源株植物在基因型上可能相同也可能不同，每个至少有8个

新近产生的分株。然后按上述步骤处理，实验开始时所有的分株大约4. 0-4. 5- 高，实验从2002年8月1日到10月1日结

束，持续了8个星期

1.4 测量和数据分析

    实验期间，过路黄的近端部分在I,II处理下没有产生新的甸甸茎和分株，而野草薄的近端部分在I处理下死亡。收获时，计

数每个分株对近端和远端部分所产生的分株数 然后将分株对的近端和远端部分分为根、甸甸茎、叶和叶柄4个部分 在70 C

的烘箱中连续烘54 h,最后用梢度为((0.00。工g)的电光分析天平准确称取各部分的重量.采用One-way ANOVA对近端、远端

部分以及整个克隆片段的生物量、分株数和根冠比进行分析，并用Duncan法对均值进行多重比较(SPSS 1999)

PD赢
·

介氰
·

2 结果

2.1 克隆生长

    与资源的空间同质性处理(1)和(1工)相比，在资源的空问异

质性处理(III)和(IV)中野草毒和过落黄的近端、远端和整个克

隆片段的生物量均获得显著增加(图2)。此外，两种植物的近端、

远端和整个克隆片段的分株数也具有类似反应(图2)。这一结果

暗示了相互连接的分株间可能发生了资源的交互传输，而且这

种交互传输促进了分株和克隆片段的生长。

2.2 根冠比

    在根冠比上，野草落和过路黄显示出了相似的反应格局。对

于生长在低光高养条件下的远端分株 若与高光低养的近端分

株相连，相比连接到低光高养的近端分株，它们分配更多的生物

量到地下部分，对于生长在高光低养条件下的远端分株，若与低

光高养的近端分株相连，相比连接到高光低养的近端分株，它们

分配更多的生物量到地上部分(图3)。对生长在高光低养条件下

的近端分株，若与低光高养的远端分株相连，相比连接到高光低

P n

PD赢
!                      图1 实验设计图解

    Fig. 1  Schematic represenrario, of the experimental design

    实验设4种处理:分株对处于低光高养处理(1)、分株对处于高

光低养处利理〔工D、相连的近端和远端分株分别被施以低光高养和

高光低养处理“工D和相连的近端和远端分株分别被施以高光低养

和低光高养处理(IV) There were four treatments including; two

interconnected ramets are under low light and high nutrient

conditions (1). two interconnected ramets are under high light and

low nutrient conditions (ID, the proximal ramet (P) of the clonat

养的远端分株。它们分配更多的生物童到地上部分(图3),野草fragment is subject to tow light and high nutrient conditions and the

葛在低光高养下近端分株死亡，而过路黄在这一条件T近端为distal ramet (D) to high tight and low nutrient conditions (111) and

未产生新的分株 生长在低光高养条件下的近端分株，若与高光:he proximal ramet of the clonal fragment is subject to high light and

低养的远端分株相连，相比连接到低光高养的远端分株，它们分low nutrient conditions and the distal ramet to low light and high

配更多生物量到地下部分的分配格局没有观察到(图3),         nutrient conditions (1V)
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3 讨论

    在一个异质性生境中，克隆植物有性过程所形成的遗传学

个体〔即克隆基株)通过克隆生长产生相互连接的具有潜在生理

和形体独立性的克隆分株。这些克隆分株分布在资源和环境条

件不同的小生境〔斑块)内，许多研究显示这>t}相连的克隆分株

间存在以源一汇关系为驱动力的养分、水分以及光合产物等的传

递，即存在克隆核合「’米地。通过克隆整合，分布在不同斑块中的

克隆分株彼此间可以相互传输资源，从而缓解了局部资源的贫

乏，这将促进克隆植物的生长一，习.

    与资源的空间同质性条件相比，当野草墓和过路黄的分株

对生长在资源异质性条件下.其近端、远端和整个克隆片段的生

长如生物量和分株数显著增加(图2)，这暗示了相连分株间可能

发生了资源的相互传输。Evans & Whitney对Hydrocotyle

bonarienst，的研究发现 当保持生长于水分(盐分)胁迫条件下的

分株与非水分(盐分)胁迫下的分株相连时，非水分(盐分)胁迫

分株的根冠比显著大于切断甸甸茎连接时非水分(盐分)胁迫分

株的根冠比t'0。 Stuefer等和Yu等在光照与水分或养分交互斑

块性环境中也发现了类似的生物量分配格局ts.ill。因此，生物量
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图2 野草墓和过路黄在4种处理中的生物量和分株数〔均值土标

准误)

Fig. 2  Biomass and number of ramets(Mean士S. E) of b'ragaria

,ex- and Lysimachia rhrirtinae under four different treatments

图中具点的水平柱和空心的水平柱分别表示远端部分和近端部分

的生物量和分株数;克隆片段的生物量和分株数是近端部分和远端

部分之和;对于近端和远端部分，具相同小写字母的水平柱体间在

P=O. 05上差异不显著:对于克隆片段，具相同大写字母的水平柱

体间在P=0. 05上差异不显著;处理代码同图1 The dotred and

养分和光合产物的相互传递，野草落和过路黄相连分株通过生“pen horizontal bars stand for the proximal part and the distal 1

物量分配的可塑性实现了对局部丰富资ELK收的功能特化(图Biomass and number of remers for whole donel fragment is theof the proximal part and the distal part; For the proximal puttsumand
3)。此外，资源获取结构(如叶片和根)对资源水平的可塑性是实

现分株功能特化的另一条途径 地下资源获取器官以及相关的

表型特征(如根长、根表面积和细根数量等)和地七资源获取器

官以及相关的表型特征(如叶面积、比叶面积以及叶柄长等)的

可塑性将可能影响克隆植物对地上和地下资源的获取。Hartnett

& Bazzaz对菊科根茎草本Salidago canadensi、的研究发现，当

生长于高光照条件下S. canadeasis分株与生长于遮荫条件下分

株相连时，其光合速率提高了约20%1e'1;de Kroon等对根茎苔

草Cares hirta的研究发现，当与水分供应条件差的分株相连时，

生长于水分供应良好条件下分株根的水分速率显著提高)〕可

见，资源吸收和同化速率对资源条件的可塑性是实现分株功能

特化的第3条途径。分株可以通过增加叶片的净光合速率来增

加对CO:和光资源的获取，通过增加根对水分和养分的吸收和

同化速率来加强对地下资源的获取 研究中未涉及是否存在通

过资源获取结构的形态可塑性和生理可塑性来实现分株的功能

特化.克隆分工虽能够缓解局部资源胁迫对克隆分株生长的影

the. distal part, separately, horizontal bars sharing the same

lower-, letter are not significantly different at P=0. 05; For the

whole clonal fragment, horizontal bars sharing the same capital

letter within parentheses are not different at P=0. 05; 'rrestmen,,

are coded as in Fig. 1

Fragar匆，‘‘ca Lysimachia chrati-
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图3 野草毒和过路黄在4种处理中的根冠比(均值士标准误)

Fig. 3  Ratio of root to shoot (Mean士5. E)of Frugnra, vesra and

Lysfraachl. ArlaHnae under fonr different treatments

响但它可能只能在一定程度上缓解资源异质性对野草荡和过图中具点的水平柱和空心的水平往分别表示远端部分和近端部分

路黄生长的影响〔，习
    野草墓和过路黄是青藏高原与四川盆地过渡带两种常见的

具不同分枝型的葡甸茎克隆植物，它们的生境主要是林下、林缘

或阴湿处，因此它们相连的克隆分株可能经历了光照和养分资

源的交互斑块性环境.在海拔1800-处，野外模拟资源交互斑块

性环境条件，两种克隆植物均表现出对局部丰富资源吸收的功

的根冠比;对子近端和远端部分 具相同小写字母的水平柱体间在

P-0.05上差异不显著:处理代码同图1 The dotted and open

horizontal bars stand for the proximal part and the distal par[ ; For

the proximal part and the distal part, separately, horizontal bars

sharing the same lowercase letter are not significantly different at P

=0. 05; Treatments are coded as in Fig 1
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能特化，而且这一功能特化显著促进了克隆植物的生长 这一结果为环境诱导的克隆内资源共享和分株功能分化(克隆内分工)

提供了证据，这将有助于进一步丰富和完善环境诱导的克隆内分工理论 克隆植物在自然界分布广泛，是几乎所有生态系统的

组成成分，并在许多生态系统中处于优势地位。依靠克隆分工 不同分枝型的甸甸茎克隆植物都能有效地吸收异质性分布的资

源，这暗示了克隆分工不仅可能是野草稗和过路黄在各自生境成功定居的适应对策之一而且对克隆植物在许多生境中的生长

和定居有很大的贡献
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