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高寒草甸不同海拔梯度下多年生
黄帚橐吾的克隆生长特征

Ξ

王长庭, 龙瑞军3 , 丁路明
(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁 810001)

摘　要: 通过对多年生植物黄帚橐吾 (L ig u laria v irg au rea) 在四个不同海拔梯度下的克隆生长行为进行研究, 结果

表明: (1)资源水平 (土壤养分)、干扰和群落性质影响间隔物 ( spacer)长度的变化。在第一和第四海拔梯度中 (土壤

养分较丰富)间隔物长度较短, 而在第二和第三海拔梯度中 (土壤养分较贫乏) 间隔物长度较长, 说明其能对资源水

平和生境优劣作出反应。(2)分枝强度 (b ranch ing in tensity)随资源水平的增加而上升。(3)在高海拔、寒冷和资源较

丰富的生境中, 其生物量的投资偏向于地下部分生物量, 说明黄帚橐吾的资源分配方式受到环境资源条件和群落

性质的影响。

关键词: 黄帚橐吾; 克隆生长; 养分; 高寒草甸; 海拔梯度; 形态可塑性

中图分类号: Q 945. 3　　　文献标识码: A

Character ist ics of clona l growth of L igu la r ia virgau rea to d ifferen t

eleva tion grad ien t on a lp ine m eadow

W AN G Chang2t ing, LON G R u i2jun3 , D IN G L u2m ing
(N o rthw est P lateau Institu te of B io logy, Ch inese A cadem y of Sciences, X in ing 810001, Ch ina)

Abstract: T he characterist ics of clonal grow th of perenn ia l p lan t L ig u la ria v irg au rea w as studied in respect

to fou r d ifferen t elevat ion gradien ts. T he resu lts show ed: (1) Spacer length w as affects by resou rce levels

( so il nu trit ion ) , d istu rbance and comm un ity characterist ics. Spacer length w as sho rter in the first and

fou rth elevat ion gradien t, bu t tha t w as longer in the second and th ird elevat ion gradien t, T h is show ed that

spacer length of L ig u la ria v irg au rea w as affected by resou rce levels and environm en ta l condit ion. ( 2)

B ranch ing in ten sity increased w ith environm en ta l resou rce levels. (3) Greater b iom ass allocat ion of L ig u2
la ria v irg au rea to below 2ground b iom ass in the condit ion w here w as co lder, h igh ly alt itude and abundan t ly

resou rce. T h is indica ted that pat tern s of resou rce allocat ion of L ig u la ria v irg au rea w ere also influenced by

bo th environm en ta l resou rce condit ion and comm un ity characterist ics.

Key words: L ig u la ria v irg au rea; clonal grow th; nu trien t; a lp ine m eadow ; alt itude gradien t; mo rpho logica l

p last icity fo raging

　　在自然界, 植物的生境条件在时间和空间上都 是变化的。生境条件的空间异质性也表现为斑块性,
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即生境条件在斑块内是相对一致的, 而在斑块间却

有明显差异[1 ] , 生境异质性在不同的生境类型中也

非常不同。克隆生长能使植物个体通过自身一定的

形态可塑性对周围的环境变化产生反应, 从而使植

物具有了相对移动伸展的能力, 使之能对生境作出

选择, 植物觅食行为可凭借形态可塑性完成, 所以与

克隆分株放置相关的形状的可塑性在许多克隆植物

觅食行为研究中成为重点[1～ 3 ]。由于植物的不均匀

分布和微地形的差异, 植物对土壤养分的局部性消

耗和不均匀的土壤有机质分解过程使土壤养分的分

布也具有斑块性[4 ]。

克隆植物的觅食行为特征是通过个体的生长习

性随环境中的资源状况的变化来实现的, 即在资源

异质性条件下是否具有形态可塑性。目前研究中常

用的形态学指标有间隔物 (spacer) (联结相继摄食

位点的横生结构) 的长度、分枝强度 (b ranch ing in2
ten sity)和分枝角度 (b ranch ing angle)等。一般情况

下, 间隔物越短, 分枝强度越大, 分枝角度越小, 摄食

位点的密度就越大。许多实验研究表明, 大多数克隆

植物的分枝角度可塑性很低, 分枝强度都无一例外

地随资源水平的增高而增大。然而间隔物长短的可

塑性在方向和程度上随种类不同变化很大: 有的随

资源水平的上升而增大, 有的几乎对资源水平不发

生反应; 有的随资源水平的增高而减小。间隔物的长

度影响克隆分株在空间的放置格局和必需资源的获

取[2 ]。竞争 (种内竞争和种间竞争)是塑造植物形态、

生活史以及植物群落结构和动态的主要动力之

一[5 ]。当然生境中的其它因素 (如植物群落特征和土

壤养分等) 同样也影响着植物的生长、生存和繁育。

研究不同生境下的克隆植物生长繁殖和形态特征,

有助于理解克隆植物赖以生存的形态可塑性的多样

性[2 ]。因此, 在野外条件下直接观察植物在不同小生

境下克隆构型 (arch itectu re of clonal p lan t) 的可塑

性、植物群落结构特征和生物量的分配特征, 探索其

对异质性资源的利用和适应对策, 是理论研究和指

导生产实践所必需的。

青藏高原高寒草甸大部分植物具有无性繁殖能

力。其中多年生草本植物黄帚橐吾 (L ig u la ria v ir2
g au rea ) , 在放牧压力较重的环境下, 这种植物迅速

扩散, 已成为高寒草甸占优势的物种之一[6 ]。本实验

通过对黄帚橐吾在不同海拔梯度中, 比较和分析了

它在不同土壤环境条件下的觅食行为 (fo rag ing be2
havio r)以及在生物量投资上的差异, 探讨和说明导

致形态特性差异的原因。

1　研究地区与方法

1. 1　研究地区概况

研究地区位于青海省果洛州玛沁县境内, 地处

青藏高原腹地, 33°43′～ 35°16′N , 98°48′～ 100°55′

E。该地区属高原寒冷气候, 平均海拔 4 000 m 以上,

年平均降水 542. 1 mm , 5～ 9 月降水 445 mm。年平

均气温- 2. 3℃, ≥ 10℃积温为 914. 3℃, 日照时数

2 450. 8 h。植被类型丰富多样, 其中高寒嵩草草甸

类型占优势。主要优势种有小嵩草 (K obresia py g 2
m aea )、矮嵩草 (K obresia hum ilis)、线叶嵩草 (K.

cap illif olia)、藏嵩草 (K. tibetica ) 等, 主要伴生种有

异针茅 (S tip a a liena)、羊茅 (F estuca ov ina )、草地早

熟禾 (P oa p ra tensis)、垂穗披碱草 (E lym us nu tans)、

双叉细柄茅 (P tilag rostis d ichotom a)等。土壤类型以

高山草甸土、高山灌从草甸土、草甸沼泽土为主。

1. 2　供试种

黄帚橐吾是青藏高原高寒草甸中常见的一种多

年生菊科植物。黄帚橐吾的生活周期较长, 有漫长的

花前营养生长阶段, 一般为 3～ 6 a, 此时的植物地上

部分无茎, 仅有 2～ 4 枚叶片, 每个生长季节以根系

贮藏的物质越冬。黄帚橐吾除了能产生种子进行有

性繁殖外, 根茎处还能产生横走根状茎, 进行克隆生

长。根茎一般埋深 2～ 5 cm , 白色, 脆嫩, 最长可达 50

cm 左右, 是典型的游击型 ( guerilla ) 克隆生长植

物[6 ]。

1. 3　试验设计

本试验于 2002 年 7 月底在青海省果洛州玛沁

县国家“十五”科技攻关示范区进行。高寒草甸区从

最低处到山顶的垂直剖面上每 1 000 m 左右选择植

被均匀分布的地段设置一个样地作为一个梯度, 共

4 个梯度 (第一梯度海拔为 3 856 m ; 第二梯度海拔

为 3 927 m ; 第三梯度海拔为 3 988 m ; 第四梯度海

拔为 4 232 m )。每一梯度在约为 50 m ×50 m 的样

地上随机设置 3 个 50 cm ×50 cm 的样方, 先登记样

方中所有植物的盖度、高度, 并齐地面剪下装袋, 以

测定生物量。然后, 将样方内的黄帚橐吾连根挖出。

挖取时, 根据根的大小及根茎的长短, 以植株为中

心, 挖取半径为 20 cm 左右, 深度约为 30 cm 的土

块, 避免根茎的断损。用清水将土冲洗干净并剔除枯

死部分, 在烘箱烘干至恒重。测定项目有植株总高、

地上部分高度、地上生物量、根系的长度、地下部分

生物量、叶片数等, 对有根茎的植株, 测定其节间长

度、节数等。
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总生物量包括地上部分生物量和地下部分生物

量, 地上部分生物量为叶重和茎重; 地下部分生物量

为基株地下根系及与分株相连的横生结构; 地上部

分生物量投资为地上部分生物量ö总生物量, 地下部

分生物量投资为地下部分生物量ö总生物量。所收集

的样本 (地上生物量、地下部分生物量) 在烘箱内用

80℃恒温连续烘干 24 h 后称重。

土壤温度用点温计测定地表、10 cm、20 cm、30

cm 的地温。近地表层 (0～ 10 cm、10～ 20 cm、20～ 30

cm )的含水量用土钻法取土并称鲜重, 然后在 105℃

的烘箱内烘干至恒重并称重, 计算出土壤含水量。

用土钻 (直径为 4 cm ) 分别在 5 个样点随机分

层采集 0～ 10 cm , 10～ 20 cm , 20～ 30 cm 的土壤样

品, 3 次重复, 混合后风干待测。测试项目为土壤样

品的全 P (钼锑抗比色法)、速效 P (碳酸氢钠法)、全

N 和速效N (凯氏定氮法和康维皿法)、及有机质含

量 (重铬酸钾硫酸溶液氧化法) (由中国科学院兰州

分院分析测试中心生物化学分析测试部)。有关数据

采用 SPSS 统计软件进行分析。

表 1　不同海拔梯度植物群落类型的特征比较 (样方大小为 0. 25 m 2)

T ab le 1　T he characterist ic comparison of p lan t comm unit ies in differen t elevation gradien t (Samp le size w as 0. 25 m 2)

第一梯度
F irst gradien t

第二梯度
Second gradien t

第三梯度
T h ird gradien t

第四梯度
Fo rth gradien t

种数 N um ber of species 18 16 20 24

盖度3 Coverage (% ) 78. 57 68. 70 95. 87 104. 43

高度 H eigh t (cm ) 0. 5～ 27 0. 5～ 36 0. 2～ 22 0. 2～ 16. 4

密度3 3 D ensity (n) 44 48 28 26

生物量B iom ass (g) 69. 56 60. 25 57. 56 56. 26

黄帚橐吾重要值
Impo rtan t value of L . v irg au rea

20. 90 24. 48 16. 75 10. 78

　　注: 3 : 样方内所有种的盖度之和; 3 3 : 样方内黄帚橐吾的个体数。

N o tes: 3 : T he coverage sum of all species in samp le; 3 3 : T he num bers of L ig u la ria v irg au rea in samp le.

2　结果与分析

2. 1　不同海拔梯度下土壤养分和环境因子特征

不同海拔梯度下, 土壤有机质、土壤全氮、土壤

全磷、土壤速效氮和土壤含水量均在海拔最高处即

第四梯度 (海拔高度为 4 232 m )最高 (表 2)。第四梯

度由于海拔高, 气温低, 冬季常有积雪, 空气湿度大,

因而土壤含水量较大。土壤湿度大, 水分充塞了绝大

部分土壤孔隙, 使通气受阻, 有机质的矿化率低, 故

有利于有机质的积累和保存[7 ]。而土壤温度则随海

拔的升高而逐渐降低。

表 2　不同海拔梯度下高寒草甸土壤的有机质、全 N 含量、全 P 含量、

土壤速效氮、土壤速效磷、土壤温度和土壤含水量

T able 2　T he con ten ts of so il to ta l N , P and so il o rgan ic m atter, so il availab le N , so il availab le P,

so il temperatu re and so il mo istu re of elevation gradien ts in alp ine m eadow

项目
Item

土壤有机质
So il o rgan ic
m atter (% )

土壤全N
So il to tal
N (% )

土壤全 P
So il to tal

P (% )

土壤速效N
So il availab le N

(m gökg)

土壤速效 P
So il availab le P

(m gökg)

土壤含水量
So il mo istu re

con ten t
(% )

土壤温度
So il

temperatu re
(℃)

N o. 1 7. 45 0. 30 0. 12 16. 00 4. 13 28. 10 12. 32

N o. 2 7. 01 0. 18 0. 10 10. 00 3. 47 18. 49 11. 69

N o. 3 7. 89 0. 22 0. 11 22. 00 4. 40 30. 76 10. 50

N o. 4 10. 32 0. 44 0. 17 28. 00 3. 40 53. 46 9. 21

　　注: N o. 1～N o. 4: 第一梯度～第四梯度.

N o te: N o. 1～N o. 4: F irst gradien t to fo rth gradien t.

2. 2　不同海拔梯度下黄帚橐吾克隆生长特征

表 3 中详细列出了不同海拔环境梯度下黄帚橐

吾克隆生长的形态学特征。根据表 3 可知, 无论是叶

长与根长、叶数与根数和叶重与根重, 其数据基本上

是在第二梯度 (海拔为 3 927 m )较高, 特别是第二梯

度的叶长、叶数、根数、叶重、根重与第四梯度之间均

有显著差异 (P < 0. 05)。从第二梯度植物群落特征来

看, 黄帚橐吾的重要值最大为 24. 48, 第一、三、四梯

度分别为 20. 90、16. 75、10. 78 (表 1) , 黄帚橐吾在第

二梯度中, 单位面积内植株密度为 48, 相对于其它梯
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度植株密度较大。
表 3　黄帚橐吾在不同海拔梯度生境下的克隆生长特征

T able 3　T he clonal grow th characterist ics of L ig u laria v irg au rea in differen t hab ita ts

第一梯度
F irst gradien t

第二梯度
Second gradien t

第三梯度
T h ird gradien t

第四梯度
Fo rth gradien t

根数 Roo t num ber 19. 13±2. 02b 24. 40±2. 62a 18. 58±2. 08bc 14. 45±1. 90c

叶重 L eaf w eigh t (g) 7. 05±0. 25bd 14. 61±1. 91a 9. 04±0. 96b 2. 15±0. 33c

根重 Roo t w eigh t (g) 5. 29±0. 22b 8. 76±1. 52a 5. 27±0. 66b 4. 88±0. 29b

节间长度
In ternode length (cm ) 3. 69±0. 27ab 4. 07±0. 32a 4. 03±0. 23a 3. 07±0. 15b

分枝强度
B ranch ing in tensity (g) 0. 0273±0. 0032ab 0. 02±0. 0031b 0. 0203±0. 0012b 0. 033±0. 0022a

总生物量
To tal b iom ass (g) 14. 57±0. 067bc 25. 60±3. 43a 16. 55±1. 50b 9. 27±0. 53c

地上部分生物量
A bove2ground b iom ass (g) 9. 26±0. 25b 16. 82±1. 91a 11. 25±0. 96b 4. 36±0. 33c

地上部分生物量投资 (% )
A bove2ground b iom ass allocation 55. 95±1. 38b 61. 19±0. 77a 60. 72±1. 72a 38. 72±1. 73c

地下部分生物量
Below 2ground b iom ass (g) 5. 31±0. 22b 8. 78±1. 53a 5. 30±0. 66b 4. 91±0. 29b

地下部分生物量投资 (% )
Below 2ground b iom ass allocation 36. 45±0. 016b 33. 87±0. 016c 31. 97±0. 019c 53. 03±0. 019a

　　注: 表中数据为平均值±标准误。同一行中具有相同字母的处理没有达到显著性差异 (P > 0. 05)

N o tes: D ata of the tab le rep resen t m ean±standard erro r. T reatm en t w ith the sam e letters are no t sign ifican tly (P > 0. 05) in the sam e

line.

　　节间长度在第二梯度与第四梯度、第三梯度与

第四梯度之间差异显著 (P < 0. 05)。第一梯度、第四

梯度土壤有机质和土壤全氮含量较第二梯度、第三

梯度高 (表 2)。表现出在土壤资源较丰富的环境中,

节间长度较短; 而资源较贫乏的环境中, 节间长度较

长, 即随资源水平的增加而减少。

分枝强度在第二梯度与第四梯度、第三梯度与

第四梯度之间差异显著 (P < 0. 05)。即在第一梯度与

第四梯度资源较为丰富, 分枝强度较大; 第二梯度与

第三梯度资源相对缺乏, 分枝强度较小, 表现出随着

资源水平的逐渐增高, 分枝强度逐渐增大。

2. 3　不同海拔梯度环境中黄帚橐吾的生物量投资

从表 3 可知, 海拔最高的第四梯度其地上部分

生物量ö总生物量之比明显小于其它三个海拔梯度

(P < 0. 05)。而第四梯度的地下部分生物量ö总生物

量比明显高于其它三个海拔梯度 (P < 0. 05)。这说明

海拔低的生境中, 人为干扰 (特别是放牧干扰) , 加之

家畜的选择性采食, 使得优良牧草的种群受到抑制,

黄帚橐吾等毒杂草的种群迅速扩散, 因而其竞争共

同资源的能力增强, 表现为生物量的投资偏向于地

上部分。相反, 海拔高的生境中 (第四梯度) , 虽然放

牧压力较海拔低的小, 但随着海拔的升高, 温度较

低, 为了降低整个基株的死亡风险, 植物通过从土壤

环境中吸取更多的养分, 增大地下部分生物量的投

资, 使地下部分获得足够的温度, 抵御寒冷环境带来

的不利影响, 因而才能确保其安全越冬, 保证翌年植

株按时返青。因而其生物量的投资明显偏向于对地

下部分 (根系) 的投资, 这也显示了高寒草甸植物对

严酷的生态环境的适应性。

3　讨　论

克隆整合性可能具有生态适应意义[8 ]。它使处

于某一小生境内的克隆分株不仅对其所处的小生境

条件产生表型可塑性反应 (局部反应) , 而且可以对

与其相连的克隆部分或分株所处的小生境条件发生

(非局部)反应, 这两种反应共同影响着克隆植物的

表现型[9 ]。克隆植物的双构件性赋予它比非克隆植

物更广泛的表型可塑性, 即由环境引起的表型改

变[2 ]。克隆分株本身的许多性能对环境条件的改变

发生反应[2 ]。研究还发现, 克隆植物的许多性状对基

质养分条件的差异表现出一定的可塑性[2, 6 ]。本研究

表明, 不同海拔梯度下养分条件有差异的高寒草甸

土壤中 (表 2)黄帚橐吾也存在着许多表型的可塑性。

克隆植物间隔子随资源水平的变化而出现种间

差异, 如毛茛科的 R anuncu lus rep ens
[10 ]对基质养分

条件不发生反应; 有些克隆植物在养分较高的条件

下 形 成 较 长 的 间 隔 子, 如 豆 科 的 T rif olium

rep ens
[11 ]、禾本科的Cy nod on d acty lon

[12 ]等。本实验

结果看出, 黄帚橐吾在海拔较高 (第四梯度) 和较低

(第一梯度) 的环境中, 土壤养分资源较为丰富, 其间

隔子较短, 而中间 (第二、三梯度) 海拔中, 土壤养分

资源较贫乏, 其间隔子较长。这一结果与黄帚橐吾[6 ]
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相似。间隔子长度增加有利于减低不利环境的影响,

有利于基株拓展新的领域, 是获取资源的一种生态

对策[13 ]。

黄帚橐吾在生物量的投资分配上也表现出明显

的差异。在第四梯度环境条件下, 地下部分生物量在

总生物量中的投资明显高于其它三个梯度中投资比

例。与之相反, 在第四梯度环境条件下, 地上部分生

物量在总生物量中的投资明显低于其他三个梯度中

的投资比例 (表 3)。

克隆器官 (如根状茎) 具有相当大的储藏功能。

这一方面使克隆植物在资源供给丰富时可将多余的

资源储藏起来; 另一方面, 分株地上枝叶死亡之后仍

可存活很久的地下茎及其所附着的根系能继续行使

对地下资源的获取, 维持整个基株的生长[2 ]。在高海

拔寒冷环境中, 克隆植物通过增加地下部分生物量

在总生物量中的比例, 才有可能使其在一个比较大

的面积内收集地下资源 (土壤养分) 供给具有枝叶的

分株, 或许通过增大地下部分生物量的投资, 使地下

部分获得足够的温度, 抵御寒冷环境带来的不利影

响, 因而才能确保其安全越冬, 保证翌年植株按时返

青, 从而降低整个基株的死亡风险。应当注意的是,

第一和第四海拔梯度中, 黄帚橐吾的间隔子变短, 分

枝强度增强, 除了受土壤养分的变化影响外, 是不是

同时也受土壤温度和土壤水分变化的影响, 其中哪

一个的作用更强, 尚需进一步研究。

植物分布丰度的变化决定个体的适合度变化,

也即局部生存环境对植物生活史改变有着直接的影

响。竞争是塑造植物形态、生活史以及植物群落结构

和功能的主要动力之一[5 ]。群落的种群组成、数量、

盖度等特征影响着黄帚橐吾无性系的克隆生长行为

及其形态特征, 人为干扰可能改变群落的物理环境,

也可能改变群落的物种组成[14 ]。放牧对于草原群落

的影响与放牧强度有关[15 ] , 轻牧、中牧下群落物种组

成和生产力基本维持稳定, 重牧则可使群落物种组

成减少, 毒杂草成为优势种。嵩草草甸四个不同海拔

梯度小生境的差异, 包括生物因素和非生物因素, 导

致了黄帚橐吾无性系各构件在种群水平上的差异,

总之, 第一和第四海拔梯度内黄帚橐吾无性系的形

态可塑性相对于第二和第三海拔梯度黄帚橐吾无性

系的形态可塑性较显著, 黄帚橐吾的这种通过在不

同海拔梯度生境下表现出的形态可塑性和构件差异

来克服由必需资源分布异质性带来的摄取困难, 使

其所表现出来的形态可塑性与四种小生境的资源状

况相适应, 从而维持了在不同生境下黄帚橐吾个体

的适合度。
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