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封面图说: 滇金丝猴是我国特有的世界珍稀动物之一,属国家一级重点保护物种。 仅生活在滇藏交界处的高寒云冷杉林中,是
我国川、滇、黔三种金丝猴中唯一具有和人类一样美丽红唇的金丝猴。 手中的松萝是它最喜爱的食物之一。

彩图提供: 陈建伟教授　 国家林业局　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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融雪时间对大卫马先蒿生长和繁殖特性的影响 

陈文年1,2,吴摇 彦2,*,吴摇 宁2,*,罗摇 鹏2,王摇 乾2

(1. 内江师范学院生命科学系,四川内江摇 641112;2. 中国科学院成都生物研究所,成都摇 610041)

摘要:在青藏高原东部的一个高山雪床,沿着融雪梯度设置了早融、中间、晚融 3 个融雪部位,对每个部位的环境因子、大卫马先

蒿的个体生长特征及其繁殖特征进行了测量,并在 3 个部位间对这些特征进行了比较。 无雪期长度、土壤水分含量和表土温度

的每日变化幅度在部位间有显著的差异,但土壤营养成分和 pH 并无明显的变化。 从早融部位到晚融部位,大卫马先蒿的株

高、单株叶数、单叶面积以及比叶面积显著增加,地上生物产量和总生物量也增加,而地下生物量以及地下生物量与地上生物产

量之比却降低。 花序中段和下段的花数、单花种子数和种子千粒重随融雪的推迟而增加,花序上段的花数、单花种子数和种子

千粒重在融雪梯度上没有明显的变化;就整个花序而言,这些繁殖特征随融雪的推迟而增加。 大卫马先蒿的个体生长及繁殖特

征主要受冻融交替的影响。
关键词:生物量;冻融交替;叶特征;夜间低温;融雪梯度

Effects of snowmelt timing on individual growth and reproduction of Pedicularis
davidii var. pentodon on the eastern Tibetan Plateau
CHEN Wennian1,2, WU Yan2,*, WU Ning2,*, LUO Peng2, WANG Qian2

1 Department of Life Science, Neijiang Normal University, Neijiang 641112, Sichuan, China

2 Chengdu Institute of Biology, Chinese Academy of Sciences, Chengdu 610041,China

Abstract: In an alpine snowbed on the eastern Tibetan Plateau, three portions were established along the snowmelt
gradient. Environmental factors, individual growth and reproduction of Pedicularis davidii var. pentodon were measured and
compared among the portions. It was found that snow鄄free period, soil water content and daily range of diurnal soil surface
temperature were significantly different among the three portions, whereas soil nutrients and pH did not change
significantly. Height, leaves per stem, area per leaf and specific leaf area increased significantly from early鄄 to late鄄melting
portion. From early鄄 to late鄄melting portion, aboveground and total biomass increased, while belowground biomass and the
ratio of below鄄 to aboveground biomass decreased. Number of flowers, seeds per flower and 1000鄄seed weight increased in
the lower and middle section of an inflorescence, whereas they almost kept constant in the upper section of an inflorescence.
As for the whole inflorescence, these reproductive parameters increased from early鄄 to late鄄melting portion. Individual
growth and reproduction of Pedicularis davidii var. pentodon were mainly affected by freeze鄄thaw alternation.

Key Words: biomass; freeze鄄thaw alternation; leaf characteristics; low nocturnal temperature; snowmelt gradient

在青藏高原东部的高山地区存在着广泛的季节性雪被[1鄄3],从每年的 10 月中下旬到次年的 3、4 月间积雪

往往覆盖着这些地区[4]。 在这些季节性积雪覆盖的区域,由于地形、风和光照等各种物理因素的作用,不同
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位点的积雪的厚度会有很大的不同[5鄄6],而积雪厚度的不同又会导致与之相联的融雪时间及植物生长季长度

的差异[7鄄8],导致雪下光、温、水等因子的再分配[9鄄11], 以及雪下微生物活动的差异[12鄄14]。 于是,可以在高山生

态系统中创造出多样的生境类型,从而影响雪床植物的生长和繁殖[15]。 长期生长于这种季节性积雪环境中

的植物,也会改变其个体生长特性,以适应生态因子的重新组合[16鄄17]。
大卫马先蒿(Pedicularis davidii var. pentodon)是一种多年生草本植物,生活于高山区域尤其是高山雪床

中,在青藏高原东部分布很广,对该区高山草甸的群落结构有着重要影响[18]。 在生长季节,它的根状茎能产

生 2—3 根直立茎,花着生在茎的上部,形成总状花序。 在 9 月上旬,植物体停止生长并开始枯黄。 到目前为

止,对这种植物的个体生长及繁殖特征与雪被之间关系的研究还未见报道。 在本研究中,主要考察该种的株

高、叶、生物量及繁殖等特征沿着融雪梯度的变化,并提出以下问题:(1)融雪梯度对该种植物的个体生长和

繁殖特征会造成怎样的影响? (2)哪些与融雪有关的生态因子可能会对其生长和繁殖特征的变化起主要

作用?
1摇 样地概况和研究方法

1. 1摇 样地概况

本研究地点选在位于青藏高原东部的四川省松潘县章腊乡卡卡山(32毅59忆 N, 103毅40忆 E),海拔 3980m,
该区是岷山山脉的一部分,距松潘县城及九寨沟风景区将近 40 km(图 1)。 根据文献[4],该区年均温 2. 8益,1
月均温-7. 6益,7 月均温 9. 7益,无绝对无霜期,年均日照时数 1827. 5 h,年降雨量为 634. 8 mm,其中的 72%
发生在 6—8 月的夏季。 土壤类型为黑毡土。 传统放牧是该区主要的人为干扰方式。 在卡卡山北坡靠近山脊

处,有一个天然的低洼雪床生境,该雪床被选作研究样地。 从样地的上端(靠近山脊处)到样地的下端长近 70
m,样地宽近 40 m,样地的坡度变化于 8— 15毅之间。 从雪床的上端(接近山脊处)到下端(远离山脊处),雪厚

度自然增加,融雪时间逐渐推迟,形成了一个自然的融雪梯度。

图 1摇 岷江上游图,示研究区域卡卡山位置

Fig. 1摇 Map of the upper reaches of the Min River, showing the location of the study site (Mount Kakao)

1. 2摇 研究内容和研究方法

在这个天然雪床中沿着积雪从浅到深的顺序设置早融、中间、晚融 3 个融雪部位,部位之间的距离为 25m
左右。 在每个部位中,分别设置 2 条长 30m 宽 1m 的与山脊平行的样带。 每个部位内的两条样带间的距离是

1m。 在每条样带上每隔 1m 设置一个 1m伊1m 的样方,每条样带包含 15 个这样的样方。 每个部位包含两条样

带共有 1m伊1m 的样方 30 个。
在 2006 年与 2007 年每年的 3 月上旬到 5 月中旬,记录每个样方中的积雪融化完的日期,并换算成儒略

2263 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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日(Julian date)。
在 2006 年与 2007 年两年的 5 月底(此时雪已融化完和冻土已经解冻)开始到 8 月底,用便携式水份测量

仪(型号:Mpkit鄄B)测量每个样方中的土壤含水量,每周 1 次。
从 2006 和 2007 两年的 3 月初到 5 月中旬(这一时间段是积雪融化期,也是植物的开始生长期),在雪床

的 3 个部位的地表处,分别放置一个自动温度记录仪,以测定这一时间段内地表温度的变化,设定为每 2h 自

动记录 1 次。
于 2007 年 8 月进行土壤的取样。 移开凋落物,取地表下 10—15cm 的土样,每个样方中取一个土样。 土

样带回实验室自然风干测量土壤物理性质:pH、N、P、K 等营养成份。
2007 年 8 月底(样地各部位的大卫马先蒿都已充分生长并接近生长末期), 在每个 1m伊1m 的样方中随

机选择 3 个个体 (一个地上茎算一个个体),用数显游标卡尺(型号:SM208鄄1)测量每个体株高,计数每个体

上叶片的数目,用叶面积仪(型号:CI鄄203)测定每个个体的单株总叶面积,然后摘下每株全部叶片带回实验室

65益恒温下烘 48h,用电子天平(型号:PB303鄄E)称量单株干叶重量,并进一步计算比叶面积。 比叶面积

(SLA)定义为鲜叶面积与叶干重的比值[19]。 最后,将每个样方中随机选择的这 3 个个体的花序分成相等的

上、中、下三部分,计数每部分的花数和每花种子数,将每部分的种子带回实验室 65益恒温下烘 48h,用电子天

平(型号:PB303鄄E)称量花序各部分的种子重量,计算花序 3 个部分的种子千粒重。
2007 年 8 月底,在上述指标测定的基础上,用收割法测量大卫马先蒿生物量在各部位间的变化。 在每个

融雪部位各随机选择 8 个 1m伊1m 的样方,在其中收割大卫马先蒿的地上部份(包含茎叶果种),并小心收集

其地上的凋落物;然后小心挖出地下的根系部分并在清水中洗净泥土。 然后将地上部分与地下部分带回实验

室在 65益恒温下烘 48h,然后用电子天平(型号:PB303鄄E)称量。 由于“地上生物量冶的概念仅指“现存量冶,
不包括凋落与立枯部分,故采用“地上生物产量冶来表达本研究中所涉及到的地上部分的有机体质量。

计数每一融雪部位的 30 个样方中的大卫马先蒿的个体总数,并换算成种群密度。
1. 3摇 室内数据分析

融雪部位间环境因子及个体特征方面差异的显著性由单因素资料的方差分析(ANOVA)来考察,在不同

融雪部位之间进行多重比较(Duncan忆s test)。
2摇 结果

2. 1摇 融雪梯度上非生物因子的变化

从表 1 可以看出,不同部位之间的积雪消融日期有显著的不同。 从积雪早融部位到积雪晚融部位,随着

雪厚度的增加,积雪融化完的日期逐渐推迟。和早融部位相比,晚融部位的积雪融化完的日期延迟了将近

表 1摇 融雪梯度上非生物因子(x依s)的比较

Table 1摇 Comparison of abiotic factors (x依s) among three sites of the snowbed on the Qinghai鄄Tibetan Plateau

样地部位
Portions

融雪时间
Snow melting time / d

土壤含水量
Soil water content / %

速效 N
Available N
/ (mg / kg)

水溶性 P
Soluble P
/ (mg / kg)

水溶性 K
Soluble K
/ (mg / kg)

早融部位 Early鄄melting portion 99. 5依9. 1c 41. 5依6. 2c 19. 2依2. 6 a 0 6. 7依0. 9 a
中间部位 Intermediateportion 116. 8依11. 2b 48. 5依5. 7b 17. 4依2. 2 a 0 3. 6依0. 7 b
晚融部位 Late鄄melting portion 130. 7依10. 9a 61. 4依8. 1a 16. 9依1. 9 a 0 4. 3依0. 4 b

样地部位
Portions pH

白天最高温度
Maximal temperature

in daytime

夜间最低温度
Minimal temperature

at night

温度日较差
Daily range of soil
surface temperature

早融部位 Early鄄melting portion 5. 3a 17. 2依3. 2益 a -6. 1依1. 1益 a 23. 1依2. 5益 a
中间部位 Intermediate portion 5. 0 a 9. 4依2. 3益 b -3. 4依1. 2益 b 12. 8依2. 5益 b
晚融部位 Late鄄melting portion 5. 4a 4. 8依1. 6益c -0. 8依0. 6益c 5. 6依2. 1益c

摇 摇 温度系指 3—5 月份土壤表面温度,融雪儒略日 2a 的观测数 N=60,土壤水分含量 2a 的观测数 N=840,温度 2a 的观测数 N = 180,其他指标

的取样数 N=30; 不同的小写字母 a, b, c 表示部位间有显著的差异性(P<0. 05)
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30d。 土壤水份含量也有明显的不同,从早融部位到晚融部位,水份含量增加了 54. 3% 。 但是,土壤的营养成

份却变化不大,3 个部位的氮、磷以及土壤 pH 皆无明显的差异。 另外,地表最高温度、地表最低温度以及地表

温度的日较差都有明显的变化。 以日较差为例,在所测定的 3—5 月份,地表平均日较差从早融部位到晚融部

位降低了 17. 5益。 这表明在积雪早融部位,昼夜温差变化剧烈,冻融交替明显,植物遭受冻害的可能性大大

增加;而在晚融部位昼夜温差变化和冻融交替相对较弱,植物遭受冻害的可能性相对较小。
2. 2摇 融雪时间对大卫马先蒿形态特征和种群特性的影响

大卫马先蒿形态特征在融雪梯度上的变化如表 2 所示。 从早融部位到晚融部位,各形态特征都呈现出逐

渐增加的趋势。 其中,株高增加了 35. 1% ,单株叶数增加了 22% ,单叶面积增加了 12. 3% ,比叶面积增加了

39. 4% 。 种群密度的变化和形态特征的变化类似,从早融部位到晚融部位增加了 125% 。

表 2摇 大卫马先蒿在 3 个融雪部位上的形态和种群特征(x依s)

Table 2摇 Morphological and population characteristcs(x依s) of P. davidii var. pentodon at each portions of the snowbed

部位
Portions of the snowbed

早融部位
Early鄄melting portion

中间部位
Intermediate portion

晚融部位
Late鄄melting portion

株高 Height / cm 15. 1依2. 5c 17. 2依2. 2b 20. 4依3. 6a

种群密度 Population density / (株 / m2) 5. 2依1. 05c 8. 2依1. 5b 11. 7依1. 8a

单叶面积 Mean area per leaf / (伊10-6m2) 633. 5依60. 8c 665. 5依38. 4b 701. 5依53. 7a

单株叶数 Leaf number per individual 10. 9依2. 2c 11. 4依2. 8b 13. 3依2. 6a

比叶面积 Specific leaf area / (伊10-6m2 / g) 174. 7依58. 3c 211. 8依48. 5b 243. 5依54. 8a

摇 摇 摇 摇 不同的字母 a,b,c 代表部位间差异的显著性, P<0. 05

图 2摇 大卫马先蒿生物量(g / m2)在融雪梯度上的变化

Fig. 2摇 Variance of biomass (g / m2) among portions of the snowbed

a, b, c 表示部位间的显著差异,p<0. 05

2. 3摇 融雪时间对大卫马先蒿生物量的影响

大卫马先蒿的地上生物产量、地下生物量、总生物量、以及地下生物量与地上生物产量之比在各部位间有

显著的差异(图 2)。 从早融部位到晚融部位,地上生物产量从 0. 77g / m2, 增到 6. 08g / m2,增加了 6. 9 倍。 显

然,地上生物产量的变化趋势和株高、单株叶数和单叶平均面积的变化趋势相一致。 而地下生物量却依次降

低,从 5. 62 g / m2降到 3. 08 g / m2,降低了 45. 2% 。 总生物量从样地早融部位的 6. 39 g / m2增加到 9. 76 g / m2,
增加了 52. 7% 。 地下生物量与地上生物产量之比呈明显下降的趋势,从早融部位的 7. 2 降到了晚融部位的
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0. 46。 这说明,在积雪早融的部位,地下根系部分远比地上的茎叶部分发达,而到了样地的下部,却是地上的

茎叶部分相对发达(图 2)。 也就是说,早融部位地下生物量的积累要明显地优于地上部分的生长,而在晚融

部位却是地上部分的生长大于地下部分的积累。 显然,早融部位的个体为了适应早春强烈的日交替冻融,选
择了强根系、少茎叶的发展方向,这样可以减轻低温带来的危害。
2. 4摇 融雪时间对大卫马先蒿生殖特性的影响

大卫马先蒿花序上、中、下 3 段以及整个花序的花数、单花种子数和种子的千粒重如表 3 所示。 从整个花

序来看,单株花数、单花种子数和种子的千粒重都呈逐渐增加的趋势,从早融部位开始到晚融部位,三者分别

增加了 46. 8% ,40. 7%和 27. 5% 。 从花序的下段(下 1 / 3)和中段(中 1 / 3)来看,花数、单花种子数和种子的

千粒重从早融部位到晚融部位也呈逐渐增加的趋势;而花序上段(上 1 / 3)的花数、单花种子数和种子千粒重

无明显的变化。

表 3摇 大卫马先蒿的繁殖特征(x依s)在融雪梯度上的变化

Table 3摇 Changes of reproductive characteristics(x依s) along the gradient of snowmelt

花序节段
Sections of an inflorescence

测量特征
Measured characters

早融部位
Early鄄melting

portion

中间部位
Intermedium

portion

晚融部位
Late鄄melting

portion

花序上段(上 1 / 3)
Upper section of an inflorescence

花数
Number of flowers 9. 6 依 1. 8 a 9. 8 依 1. 3 a 10. 1 依 2. 4 a

(Upper 1 / 3) 单花种子数
Seeds per flower 2. 7 依 0. 8 a 2. 8 依 1. 2 a 2. 9 依 1. 1 a

种子千粒重
1000鄄seed weight / g 1. 11 依 0. 12 a 1. 16 依 0. 15a 1. 18 依 0. 13 a

花序中段(中 1 / 3)
Medium section of an inflorescence

花数
Number of flowers 7. 2 依 1. 1c 9. 5 依 2. 1b 11. 7 依 2. 5 a

(Medium 1 / 3) 单花种子数
Seeds per flower 4. 2 依 1. 3 c 4. 5 依 1. 2 b 5. 1 依 1. 5 a

种子千粒重
1000鄄seed weight / g 1. 09 依 0. 09 c 1. 26 依 0. 14 b 1. 43 依 0. 18 a

花序下段(下 1 / 3)
Lower section of an inflorescence

花数
Number of flowers 5. 4 依 0. 6 c 8. 1 依 0. 8 b 10. 5 依 1. 4 a

(Lower 1 / 3) 单花种子数
Seeds per flower 1. 8 依 0. 4 c 2. 6 依 0. 8 b 3. 3 依 0. 7 a

种子千粒重
1000鄄seed weight / g 0. 93 依 0. 15 c 1. 19 依 0. 11 b 1. 42 依 0. 16 a

整个花序
Whole inflorescence

花数
Number of flowers 22. 2 依 2. 9 c 27. 4 依 2. 8 b 32. 6 依 3. 7 a

单花种子数
Seeds per flower 2. 7 依 0. 9 c 3. 3 依 1. 1 b 3. 8 依 1. 2 a

种子千粒重
1000鄄seed weight / g 1. 04 依 0. 17 c 1. 21 依 0. 12 b 1. 33 依 0. 14 a

摇 摇 不同的字母 a,b,c 代表部位间差异的显著性,P<0. 05

3摇 讨论

在高山生境中,大多数的高山植物要受高山地区晚春和早夏雪况的影响[15,20鄄22],本研究中大卫马先蒿个

体生长和繁殖在融雪梯度上的改变正属于这种情况。
单株叶数和单叶面积随融雪的推迟而增加,这种特征对于雪床植物的生长和繁殖具有极为重要的意义,

使其在较短的时间迅速完成生长周期,可被看作是雪床植物对积雪环境的一种适应。 由于叶面积的增加,植
物可制造更多的营养物质,为积雪晚融的部位植株高度和生物产量的增加、种子数量和重量的增加奠定了物

质基础。 其原因可能与本研究中融雪梯度上的土壤水分和温度的改变有关。 在深雪区,尽管融雪时间推迟,
生长时间相对缩短,但深雪区土壤水分相对充足(表 1);而且由于融雪推迟,植物的生长基本上都处于温度的
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较适期,短期内可以完成迅速生长。 其他研究表明,在积雪浅的区域,由于融雪的提前会使高山植物的生长活

动降低,并认为这是由于融雪后,植物失去了雪被的保护,会增加霜冻损害和水分协迫的缘故[23鄄25]。 Molau 也

报道[7],在浅雪样地中,由于积雪的早融,常绿垫状灌木 Diapensia laponica 的生物量由于霜冻而降低了 22% ,
而在深雪的样地中却受影响极小。 Walker[15]及 Kudo[16] 等人的研究也得出了类似的结论。 我们的结论与这

些学者的研究基本一致。
大卫马先蒿在样地的早融部位生长和繁殖相对较弱,这跟样地早融部位生长季节明显的冻融交替有关。

在本研究区域中,早融部位的平均夜间地表温度(以 3、4、5 月份为例)可降到-6益;而其白天平均地表温度可

以升高达 17益左右 (表 1)。 在早融部位,白天较高的温度可导致植物的萌动生长,而夜间的低温又可使其遭

受冻害,这种日交替冻融现象对植物是十分有害的。 相对而言,晚融部位的温度日较差较小,冻融交替不那么

明显,于是在一定程度上可避免冻害的形成。 Billings 认为[26],由于北极和高山植物的繁殖器官对零下低温

十分敏感,植物体从雪被中过早地暴露会增加霜冻的风险。 因此,在积雪早融的情况下,生长季早期积雪隔热

层的丧失会引起雪床样地中植物严重的冻害[23]。 而且,在少雪的年份,积雪对开花的影响也是通过增加的霜

冻造成的[23]。 可见这种日交替冻融是引起早融部位冻害的主要原因,也是妨碍大卫马先蒿生长和繁殖的重

要原因之一。
尽管积雪早融导致的低温与植物的生长和繁殖有密切的关系,但也有报道认为,在积雪环境中,无雪期长

度才是决定植物生长的主要因素[5,27]。 生活在温带地区的高山植物,更多地是受无雪期长度的影响,而不是

受温度本身的影响[28]。 在积雪晚融的区域,无雪期长度的缩短限制了植物积累更多的营养物质,而这些营养

物质是来年生长和繁殖所必须的[6]。 可以看出,这些研究结果都认为是无雪期长度的缩短限制了植物的生

长。 按照这些研究结果,植物在早融的部位应该生长的更好一些,而在晚融雪的部位应该生长相对较差,显然

这又与我们的研究结果不一致。 这种差异主要跟研究区域地理类型的不同有关。 本研究所在的青藏高原东

部为低纬度高海拔地区,其冻融现象为日交替冻融,积雪融化相对较早,无雪期的长度相对较长;而上述的其

他研究多在高纬度地区,其冻融属于年交替冻融,积雪融化相对较迟,地表日交替冻融相对不明显,无雪期的

长度对植物能否完成生长周期有重要影响。
根据 2006 和 2007 两年的观察,大卫马先蒿花序同一节段的花期在 3 个部位间无明显差异,而且其花序

下段和中段的花的发育较早,一般在 4 月中下旬,此时早融部位的夜间地表温度仍然很低,冻融交替明显(表
1);而晚融部位由于雪被的保护,夜间地表温度相对不是太低,冻融交替不显著。 早融部位和中间部位较强

的冻融交替会给花序下段和中段的花的发育造成较大的负面影响,导致出现表 3 的结果。 但是,花序上段的

花的发育一般在 5 月中下旬以后,这时所有部位的积雪都已融化,部位间已无冻融因素差异。 这可能就是花

序上段的花在各融雪部位间没有表现出明显差异的主要原因。
在高寒草甸群落中的研究表明,生物量与降水量有明显的关系,由降水增加而引起的土壤含水量增加往

往能使植物地下生物量减少而使地上生物产量增加[29鄄30],干旱往往能使地下生物量增加[31]。 在本研究中,晚
融部位由于积雪增厚导致土壤水分增多,从而引起地上生物产量增多,与上述的一些研究结果非常相似。 另

外,大卫马先蒿的比叶面积随着融雪的推迟也呈现出增加的趋势(表 2),这表明随着融雪时间的推迟,大卫马

先蒿叶片的密度有降低的趋势,其叶片有变薄的趋势。 这主要是在积雪早融的部位,由于早春频繁的夜间低

温影响,植物叶片表面会适应性地产生油脂类保护物质,而且蜡粉和密毛等附属物往往增多。 因此,和积雪晚

融的部位相比,叶片相对较厚一些。 同时,在早融部位,植物细胞为了降低冰点,增加抗寒能力,常常会尽量地

减少水分,增加糖、脂和色素等有机物含量,故早融部位叶组织密度往往较大。 而在水分充足的晚融部位,叶
细胞能够吸收更多水分,这可能也是晚融部位叶组织密度降低的原因之一。

随着全球变暖,高山雪床的温度会有所升高,融雪会加快和提前[32]。 根据本研究,提前融雪导致大卫马

先蒿生长的减弱和繁殖能力的降低,甚至可能会导致该种的消失。 在温度增加积雪提前融化的情况下,大卫

马先蒿的生长会受到抑制,其分布区可能会缩小。 在高山雪床,大多数植物都可被看成是雪层的指示植
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物[33鄄34],也就是说,每个物种都分布在被一定雪深覆盖的一定区域中。 在全球变暖的情况下,随着大多数植

物个体特征的变化和某些物种的消亡,群落中各物种的分布格局可能也将变化,最终可能会导致青藏高原东

部植被的分布格局乃至于整个高山群落的结构发生改变。
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