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摘要：光、温、水、肥和牧压变化梯度对草本克隆植物影响的研究涉及全球变化、可持续发展、生物入侵等诸 多生态 

学前沿领域，草本克隆植物响应这些生态因子变化的研究对克隆群落生态学研究具有重要意义。具有典型代表 

性的草本克隆植物(例如匍匐茎型和根茎型草本克隆植物)对这五大因子在同质和异质性资源斑块环境下的响应 

表现 出特有的适应行为和方式，可用基株风险分摊、表型可塑性、觅食行为、克隆整合、克隆分工以及适合度来表 

征。本研究着眼于草本克隆植物对光、温、水、肥和牧压变化梯度的响应变化，分析和总结了国内外近些年来的研 

究案例，并对克隆植物的表型可塑性、克隆整合以及克隆分工等热点舟容进行 了讨论。同时，联 系草地植物克隆 

生态学学科前沿，提出了本领域在未来需要重视的研究方向。 
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克隆植物是指自然生境条件下具有克隆性的植 

物，即在自然条件下能够 自发地产生与 自身遗传结 

构相同的新个体的植物口]。克隆植物的这种能够在 

自然条件下自发地产生遗传结构相同的、新的个体 

的性质，称为克隆性。它包括营养繁殖(即克隆繁 

殖)、单性生殖和无配子生殖 。在光照充足 、水分相 

对不足的草原生态系统 中，主要生长着一些枝条相 

互连接的丛生禾草和具有长匍匐茎、地下根茎的草 

本克隆植物[2 ]。这些相互连接的枝条匍匐茎和地 

下根茎就被称为克隆器官[al。同一基株的分株群在 

空间上的配置称为克隆构型[5 ]。最典型的类型是 

游击型构型和密集型构型，此外还存在许多种间类 

型。目前，用来刻画构型的参数主要是同一基株的 

分株间隔子或者分株密度。克隆构型决定着克隆植 

物资源获取结构的空间分布，因而较大程度地影响 

了植物资源利用的有效性[5’ 。即在资源丰富的区 

域，克隆分株群呈现密集型构型，在资源有限的区 

域，为了更多地获取可利用的资源，呈现出游击型构 

型 。 

环境因子显著影响了植物的繁殖策略，尤其是 

草本植物，随着环境的变化，形成了独特的适宜自身 

生存的繁殖方式 ]。为了克服不利环境，草本植物 

倾向于选择克隆繁殖，生长形态也随之发生一系列 

变化，特别表现在克隆植物表型可塑性变化上。自 

然环境 中影响植物生长至关重要 的生态因子，如温 

度、光、二氧化碳、水和养分是异质分布的_】 ̈ ]。而 

这些因子在空间上的异质性分布就导致了植物形态 

学性状和生长、繁殖方式的异质性 。一直以来， 

对于克隆植物种群 的研究就受到了许多研究学 

者口 ” 的关注。国外较早地开展了这方面的研究工 

作，我国从 20世纪 90年代中期 以苏智先和钟章 

成 j、钟章成 、王昱生[∞]、Dong和 Kroon 等为 

代表对克隆植物的研究才开始起步。目前，研究领 

域主要集中在不同程度的环境因子(如温、光、水、肥 

等)对克隆植物作用后，克隆植物产生的各种响应机 

制，如表型可塑性 、基株风险分摊 、克隆 
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整合 ]、克隆分工、觅食行为和适合度。但该领域 

有许多方面仍需深入研究 ，如对克隆生长繁殖的调 

控 ；生态因子在空间上的异质性对克隆繁殖生长参 

数的影 响；众多 已经入侵的克隆植物如大米草 

(Spartina anglica)、水葫芦(Eichhornia crassipes) 

等，其表型可塑性、克隆整合、觅食行为是否推动其 

入侵过程，即其克隆繁殖特性对其入侵能力的贡献 

及其内在驱动机理研究_3 ；定量的描述克隆植物个 

体、集合种群、种群、群落以至其所在整个草地生态 

系统对不同环境因子干扰的响应；多因素环境因子 

交互的资源异质性斑块对克隆植物的影响；环境斑 

块性对克隆植物的形态可塑性 、克隆整合、觅食行为 

等的内在生理生化原理的探究、感应信号的传导，以 

及克隆分株对环境异质性的响应等都是今后该领域 

研究的发展趋势 。 

本研究着眼于草地生态系统中草本克隆植物对 

温 、光 、水 、肥 以及牧压变化的响应 ，对国内外近年来 

的研究案例进行分析和总结，以明晰该研究领域的 

发展趋势。 

l 草地生态 系统 中草本克隆植物对光照的 

响应 

光照是影响植物形态建成 、存 活、生长繁殖及分 

布的基本资源之一，是影响生态系统结构和功能的 

关键因素 。相对于森林生态系统中光资源斑块 

不稳定的林下层 ，在光资源斑块稳定的草地植被中， 

克隆草本植物一方面可凭借其克隆整合和高的形态 

可塑性将较多的克隆分株送到非遮阴的小生境 中， 

另一方面也可将一些处于遮阴小生境 中的分株叶片 

举到光照较强的植冠上层 ]，使其获得更多的光资 

源以促进生长 。 

1．1光照与草本克隆植物表型可塑性及其觅 

食行 为 表型可塑性指相应于环境波动，一个遗 

传学个体改变形态、生理和行为的能力，某一基因型 

在不同大环境 中平均表现型 的变化 。通过塑造 

形态 ，克隆植物可以在一定范 围内突破 资源分布 的 

局限 ，扩展种群生存生长空 间 。Hutchings和 de 

Kroon[3 将觅食行为定义为有机体在其生境内进行 

的促进对必需资源获取的搜寻或分枝过程。那么资 

源的异质性也就促进了有机体通过觅食行为来获取 

更多的资源“。 。目前，克隆植物的觅食行为也越 

来越受到学者们的关注。 

光照对克隆植物个体、种群、集合种群特征的影 

响显著。对金戴戴 (Halerpestes ruthenica)光照强 

度和基质养分克隆可塑性的研究 表明，光照强度 

显著影响了金戴戴植株的可塑性以及种群和集合种 

群特征。高度遮阴条件，使得匍匐茎型草本克隆植 

物个体的匍匐茎长、种群的总生物量、各部分生物量 

及叶面积显著下降，集合种群的各级分株数、匍匐茎 

总数、分枝强度都显著低于高光条件。在适当遮光 

情况下 ，匍匐茎克隆植物的横向和纵 向间隔子均伸 

长，而匍匐茎的分枝强度减弱 们 。克隆植物的 

纵向间隔子(叶柄)的伸长促进叶片置于群落更高的 

位置，以获得更多的光照，横向间隔子(匍匐茎节间) 

伸长以及匍匐茎分枝减弱，都可以促进植物位于更 

多有光透射的位置_5]，空间构型呈游击型，从而促进 

了觅食行为 的发生 4̈ 。Thompsonl4 将 三叶草 

(Trifolium r~pcns)种植在一系列不 同的光照条件 

下的研究发现，其匍匐茎节间长和叶柄长对光照的 

反应是非线性的，在极低和极高光照条件下匍匐茎 

节间和叶柄均显著缩短 ，而在中度遮光的条件下显 

著伸 长。同样 ，Dongl4 指 出香菇 草 (Hydrocotyle 

vulgaris)和小野芝麻(Lamiastrum galeobdolon)在 

不同等级的同质光照下，匍匐茎节间长与叶柄长，叶 

面积和比叶面积都随光强的增加而减小。初级匍匐 

茎和叶柄长在 23 光照下光合有效辐射最大 ，而二 

级、三级匍匐茎长和叶柄长是在 15 ～23 光照下 

光合有效辐射最大。因此，适度遮光促进了克隆植 

物的表型可塑性 ，即发生觅食行为_2 ]。随着光照 

增强 ，聚花过路黄(Lysimachia congestiflora)的分 

株种群密度和分株种群生物量显著增加 ，种群空 

间分布格局趋向密集型。还有一些草本克隆植物， 

如我国亚热带地区的匍匐茎草本蛇莓(Duchesnea 

indica)，蔷薇科 的匍 匐委 陵菜 (Potentilla rep— 

tans)、鹅绒委陵菜(P．anserine)和禾本科的狗牙根 

(Cynodon dactylon)的问隔子长度都随相对光强的 

增加而逐渐降低；一些克隆植物匍匐茎构型随光强 

变化不明显，如毛茛科的匍枝毛茛(Ranunculus r — 

pens)；还有少数克隆植物匍匐茎间隔子随光强增加 

而增长，如豆科 的三 叶草_3 。可 以看 出，光 照影 响 

了草本克隆植物表型可塑性，其觅食行为也随之发 
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生 了明显改变 ，呈现出新的种群特征。 

1．2光照与草本克隆植物的克隆整合 根据 

董鸣和于飞海l_3 对克隆整合的定义；由于克隆生 

长，同一基株的分株在一定的时问内，通过匍匐茎、 

根状茎或和水平根等横生结构相互连接在一起，同 

一 基株的相连分株间存在的物质传递称为克隆整 

合 。 

草本克隆植物分株间的克隆整合受到光资源的 

限制 。当光资源受限制时，分株间物质的传输方 

向以及传输过程都会受到影响。Quereshi和 Span— 

ner ，采用 137Cs(非木质部传导同位素)和 89Sr 

(非韧皮部传导同位素)分别对虎耳草(Saxifraga 

sarrllentosa)进行标记，研究了虎耳草匍匐茎长距离 

物质传输及其对胁迫的响应。对于未受光胁迫的植 

株，两种标记物在相连分株间均可进行短距离的双 

向传输，但进行长距离传输时是顶向传输(即母株向 

子株或年老分株向年幼分株传输)。而当母株长期 

处于遮阴环境下时，韧皮部内的传输转变为基向传 

输(即子株向母株或年幼分株向年老分株传输 j。 

当潜在资源供体分株的生长也受到胁迫时，那么对 

受体 分株 的资源传输 将被切 断。Ong和 Mar— 

shall[3 关于光照条件对黑麦草(Lolium perenne)光 

合产物整合格局影响的研究结果也证实了这个观 

点。即高光条件下生长的黑麦草分株可以传输光合 

产物到在深度遮阴条件下生长的分株，使其存活并 

生长，而低光生长的黑麦草分株，却不能支持深度遮 

阴条件下分株的存活和生长。Magda等 对林生 

山黧豆(Lathyrus sylvestris)的不 同光处理 的试验 

也表明局部遮光可以改变光合产物的整合格局。 

反过来，克隆整合受光的胁迫后对克隆植物分 

株生长又会产生一定的影响。Stuefer等Ⅲ4 将匍匐 

委陵菜和鹅绒委陵菜克隆片段分别种植在同质和异 

质光照环境下，发现与非遮阴分株相连显著提高了 

匍匐委陵菜遮阴分株的生物量，与遮阴分株相连也 

显著提高了匍匐委陵菜和鹅绒委陵菜非遮阴分株的 

生物量。这表明，在异质环境下，克隆整合对遮阴分 

株具有显著的收益，对非遮阴分株却没有显著的耗 

费l5]。也表明在异质环境下，未受光胁迫分株的资 

源获取结构发生了有利于吸收局部丰富资源的特 

化[5 ，表现出趋富特化，即当克隆植物的相连分株 

生长于由高资源斑块和低资源斑块组成的异质环境 

条件下时，分株间的克隆整合可改变生物量分配的 

格局，将相对多的生物量投向吸收较富足资源的器 

官或部分 ]。 

2 草地生态系统中草本克隆植物对水分的 

响应 

水分的供应影响植物的生存和繁殖等一系列生 

命过程，因此水分不仅影响着草本克隆植物的生长、 

繁殖状况 ，同时也影响了草本克隆植物种群 中的克 

隆整合、表型可塑性、觅食行为等克隆生态学过 

程 。 

2．1水分与草本克隆植物表型可塑性 在同 

质环境资源的斑块中，受到水分胁迫的草本克隆植 

物，其分株数、平均分株生物量等指标均会显著降 

低_5 。但是由于克隆植物在同质环境资源下，具有 

同非克隆植物一样的趋贫特化，一方面其根冠比增 

加，促使根向远处延伸获取足够的水分，另一方面在 

受胁迫的分株体内脱落酸(abscisic acid，ABA)含量 

增加，从而促进气孔关 闭，以降低植物的蒸腾速 

率【5 ]，减少水分胁迫对其内环境的影响。而在异 

质斑块中，与受水分胁迫的分株相连的未受水分胁 

迫的分株会发生一定的趋富特化，其根冠比增加，发 

生了明显地表型变化 W]。Evans和 Whitneyl5 

种植 Hydrocotyle bonariensis相连分株于同质和异 

质水分供应(盐分胁迫)条件下发现，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 

分株之间连接时，非水分胁迫分株根冠比显著大于 

切断匍匐茎连接时非 水分胁迫分株的根冠 比，这 暗 

示 了生长于非水分 (盐分)胁迫下 的 H．bonariensis 

发生了有利于水分吸收的特化。对生长于水资源异 

质斑块下的保持分株匍匐茎相连 的结缕草 (Zoysia 

japonica)的研究表明，生长在水分相对丰富的斑块 

内的分株相比在水分胁迫条件下的分株，明显呈现 

叶宽增加、叶面积增大的趋势。这在一定程度上可 

以反映分株对土壤水分的形态可塑性响应相对水分 

生理整合独立_5 ，但目前这个观点还存在一定的争 

议。 

水分对草本克隆植物种群及集合种群特征的影 

响体现于：在一定范围内，随着水分的增加。草本克 

隆植物种群的叶片生物量百分比占整个地上生物量 
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比、分株种群密度、地下根茎质量 比、支持结构 比和 

根冠比等都显著增加；超出一定范围，这些种群特征 

变化趋势会改变l5 ，集合种群空间分布构型显著 

改变。例如，随着灌水 强度 的增加 ，沙棘 (Hippo— 

phae rhamnoides)子株密度、一级萌蘖根茎、萌蘖根 

总长度、萌蘖根条数以及萌蘖根分枝级数均表现为 

先增后减的变化趋势 ，种群生长格局呈现出 “游击 

型”到“密集型”再到“游击型”[593的规律。 

2．2水分与草本克隆植物的克隆整合 在水 

分胁迫时，草本克隆植物内部水分的传输方向受到 

一 定影响。在 Quereshi和 Spannerl_4 研究虎耳草 

通过匍匐茎进行的长距离物质传输及其对胁迫响应 

的试验中，当母株遭受干旱胁迫时，木质部内侧进行 

基向传输。de Kroon等 研究了同质和异质水分 

供应条件下两种根茎苔草(Careac flacca和 C．hir— 

ta)，母株～子株分株对系统内的水分整合格局表 

明，整个分株对异质条件下 的水分 消耗与 同质高水 

分条件下没有显著差异，而与低水分分株相连显著 

提高了高水分分株对水分的吸收，并且生长在高水 

分条件下的分株单位株长的水分吸收速率得到显著 

提高，发生趋水特化。 

同时，在克隆植物中，水分的整合也可以影响生 

存和生长。Dong和 Alaten 在毛乌素沙地对沙鞭 

(Psammochloa villosa)的试验表明 ，与生长在高水 

分条件下的分株相连可以显著提高生长在低水分条 

件下沙鞭的分株数、总根茎长和平均分株生物量，这 

表明水分整合可以显著提高沙鞭分株的生长。 

3 草地生态 系统 中草本克隆植物对养分条 

件的响应 

碳、氮、磷、硫等元素构成的有机、无机化合物是 

生物生存所必需的养分。不同区域、不同环境和不 

同生长 状 况 的 克 隆植 物 所 需 的 养 分 元 素 不 

同_l={ 。因此，分析草原生态系统中草本克隆植 

物对不同养分条件的响应是进一步了解克隆植物至 

关重要的一个环节 。 

3．1养分与草本克隆植物表型可塑性 基质 

养分显著影响植株的表型可塑性以及种群特征。一 

般条件下，施肥可以显著改变克隆植株的形态，如无 

性系分株产生能力增强，个体生长旺盛，匍匐茎总长 

增长，生物量增大，节间变短，匍匐茎更为粗壮，相对 

叶面积变小，叶片增厚，叶柄较粗短。在未施肥条件 

下，克隆植株形态表现则正好相反，养分供应的差异 

对叶片的形态以及根质量和根数量的影响较其对隔 

离者和叶柄特征的影响更大 。罗学刚和董鸣 ] 

研究土壤养分对蛇莓克隆构型的影响表明，随着土 

壤养分水平的升高，间隔子的长度和分枝角度均逐 

渐减小，而分枝强度和分株种群密度增加。Slade和 

Huethingsl_6 2_研究不同养分处理对草本克隆植物欧 

活血丹 (Glechoma hederacea)的影响也表 明，养分 

充足的地区克隆的匍匐茎间隔子很短，分枝多，分株 

密度大，从而快速地积累了大量的具有大叶面积的 

大分株，叶片和叶柄的干物质量很高，而匍匐茎和根 

的干物质量均很低；在养分不足的地区，克隆节间长 

很长 ，从而增加到达丰 富养 分地 区的距离 ，分株数 

少，分株很小，叶面积小，叶片和叶柄上分配的干物 

质量低 ，而匍匐茎和根 的干物质量积累很多，在这些 

克隆器官存贮能量，在环境胁迫情况下，维持整个株 

系的生长。同样，在金戴戴的光照强度和基质养分 

的克隆可塑性研究 中得到了相同结果，证明了克 

隆植物的表型可塑性有利于其巩固栖息地，并且迅 

速开拓最优养分充足生境，快速通过养分贫瘠的不 

利生境 。但Ft前还有一些研究表明，间隔子长度 

对土壤养分资源水平 的响应具有种 间的差异，例如 

毛茛科的匍枝毛茛_4l_随基质养分条件的变化不发 

生反应，说明其间隔子长度主要受其基株遗传基因 

控制，与环境差异无关；也有一些克隆植物如禾本科 

的狗牙根 、豆科的白三叶[2 等在养分不充足地 

区，形成较短的间隔子，得以使大部分的克隆小株在 

基株附近集中分布，加强了其对周围有限土壤养分 

资源的争夺，来适应低土壤养分资源供给环境；还有 

一 些克隆植物如菊科的黄帚橐吾(Ligularia vir— 

gaurea)_6 ，施肥处理明显缩短 了其节间长 ，但在不 

同施氮肥水平上，随着施肥量的逐渐增加，其节间长 

又逐渐增加。在高氮水平的节间长显著小于未施肥 

处理。而大部分研究中克隆植物的间隔子都是随着 

土壤养分的增加而缩短，如蛇莓[6 、欧活血丹 等， 

这类克隆植物在不同土壤养分资源水平条件下，通 

过改变间隔子的长度来增加该克隆植物对环境变化 

的适应。即在较高的土壤养分资源水平条件下，地 

下根茎无需游走很长的距离就可以获得较多的氮 
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素，因而间隔子长度较短，集合种群空间分布格局呈 

现密集型；而在较低的土壤养分水平条件下，其又通 

过加大间隔子的长度以跨过土壤养分缺乏的不利生 

境，将其送到更远处的生境，提高了其找到充足养分 

生境的机率 。 ]，集合种群空间分布格局呈现游 

击型。 

周华坤等 从三江源区高寒草甸退化引起土 

壤养分衰退的角度，分析了典型匍匐茎克隆植物鹅 

绒委陵菜和短穗兔耳草(Lagotis brachystachy)表 

型可塑性等对其的响应。其研究结果与前面的一些 

结论有所不同，重度退化的土壤，由于土壤含水量、 

有机质、速效氮、速效磷、速效钾等严重减少，克隆植 

物集合种群的特征表型为匍匐茎增多，分枝强度增 

大，基株高度小，根长增大，分株高度也减小，但分株 

叶数显著大于养分充足的分株。未退化土壤的克隆 

植物无性系的间隔子长度、粗度和匍匐茎大于退化 

草甸，间隔子平均数目小于退化草甸，但差异都不显 

著。这与未退化草甸内强大的种间竞争作用有关， 

为了获取必要的资源，尤其是光资源，必须配置较高 

的基株和分株构件高度。可见 ，草本克隆植 物表型 

可塑性对不同研究环境下养分的盈缺响应仍存在一 

些差异。在盆栽试验研究中往往不存在种间竞争的 

影响，所以养分的缺失，促使克隆植物为获取更多的 

营养物质，增加到达养分丰富地区的机率，无性系间 

隔子增加 ，在克隆器官如匍匐茎或根状茎上积累的 

生物量增加，非克隆器官分配的物种量减少，如分株 

数减少，叶面积等减小，克隆植物种群觅养生长格局 

一 般趋于游击型，以维持在环境胁迫条件下植株的 

正常生长。而在野外草原自然生长的克隆植物，由 

于草地退化引起土壤养分衰退，多种养分因子含量 

同时缺乏 ，克隆植物 的表型可塑性对其响应就会较 

前面盆栽试验有所不 同。其他一些研究亦表 明，草 

本克隆植物表型可塑性对不同类型养分盈缺的响应 

仍存在一些差异。杨帆等 对不同氮磷组合对短 

穗兔儿草克隆繁殖特性的影响研究表明，短穗兔耳 

草的匍匐茎数、茎生叶数、匍匐茎长、分株叶片数、分 

株根长、分株高在不同氮磷肥料组合间存在显著差 

异。且其匍匐茎数、茎生叶片数、分株叶片数和根长 

随肥力水平的提高，先增加再降低，中等施肥处理表 

现最好。因此，不同土壤肥力条件的差异对克隆繁 

殖特性存在一定的可塑性，特别是对不同类型克隆 

植物而言，这方面的研究还有待进一步深入 。 

3．2养分与草本克隆植物的克隆整合 目前， 

大部分关于养分对克隆植物影响的研究试验都是通 

过切断或保持生长在不同养分级别生境下分株之间 

的联系，来对 比其克隆植物生长指标等一列参数 

的l3 。通过切断根茎或匍匐茎 ，可以检验生理 

整合作用对于克隆片断内一个潜在独立的分株或分 

株群的生长和存活的意义l_6 。养分的整合使得克 

隆植物能够克服养分资源异质性的生存环境，使得 

整个克隆基株间能共享营养物质，提高其对环境的 

适应度。例如 ，在养分总量相 同的异质和同质生境 

斑块中，欧亚活血丹在异质资源斑块内的生物产量 

是同质生境的两倍多。可见，营养物质在克隆分株 

间 的 整 个 作 用 可 使 克 隆 植 物 在 异 质 环 境 中 获 

利_6 。克隆整合作用还促进了一些入侵草本克隆 

植物的入侵活动 ，在养分异质 的斑块里能促进入 

侵草本克隆植物迅速地发展壮大。于飞海 们对金 

戴戴、鹅绒委陵菜和绢毛匍匐委陵菜的研究显示，当 

保持高土壤养分环境下的分株与在低土壤养分环境 

下分株之间的连接时 ，生长在保持连接 的异质环境 

中植株的生物量显著大于切断连接的处理组 。说明 

养分的整合能够促进克隆植株的生长 ，从而提高其 

对生存环境的适应性。但也有一些研究者提出了一 

些不 同的观点 ，例如 Slade和 Hucthings_6 认 为未 

经过克隆整合的初级匍匐茎，有利于使 自身的分株 

在最适生境中快速生长，而不用将自己累积的营养 

物质传递给不利生境下的分株，但这样可能会限制 

克隆植株本身的扩张。 

4 草地生态 系统中草本克隆植物对温度的 

响应 

当今 ，全球变化(Global Change)被列入世界环 

境热点之一[7 ，温室效应对陆地生态系统的影响已 

成为当今国内外生态学家研究的主要问题之一。全 

球变暖对克隆植物的影响，目前大多数是通过研究 

植物群落对全球变暖的响应进而探讨对植物的影 

响，而对克隆植物无性系构件的定量研究相对较少。 

因此 ，进一步研究不同温度梯度对草本 克隆植物 的 

定株定量以及觅食行为、克隆整合的影响显得非常 

必要 。 



04／2013 草 业 科 学 (第 30卷 O4期) 621 

4．1温度与草本克隆植物表型可塑性 在一 

定范围内，温度升高会增加克隆植物分株的地上生 

物量、增加分蘖数，促进克隆繁殖；相反，降低温度， 

克隆植物通过增加地下部分生物量，保证在低温环 

境下能获得足够的养分或温度，来降低整个植株的 

死亡风险，增大对不利环境的适合度。赵建中等 ] 

和 Ren等_7朝在模拟增温效应的研究中，都得出随着 

温度的升高，草本克隆植物种群叶片高度、地上生物 

量 以及叶片干质量都增加 。草本克隆植物的分蘖数 

与低温密切相关 ，如在地温大约为 9．8℃时 ，有利于 

矮嵩草(Kobresia humilis)克隆繁殖 ，如果温度继续 

降低或升高都不利于矮嵩草的克隆繁殖 。王长 

庭等[7。 对高寒草甸不同海拔梯度下对黄帚橐吾克 

隆生长特征的研究表明，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，使其能在一个比较大的面积内收集地下资源供 

给具有枝叶的分株，或者通过增大地下部分的生物 

量，使地下部分获得足够的温度，抵御寒冷带来的不 

利影响，确保其安全越冬，从而降低整个植株的死亡 

风险。黑褐苔草(C．atrofusca) 的分蘖数、叶片 

数随温度的升高先增多后减少，地温对黑褐苔草分 

蘖数的影响比较大，黑褐苔草叶片平均高度随温度 

的升高而增高，但并不显著，且各处理间生物量的变 

化同样不显著。即总体变化趋势与分蘖数和叶片数 

变化一致；重要值与植物分蘖数、叶片数等生长特征 

参数的变化也基本一致。如在地温为1O℃左右时， 

有利于黑褐苔草克隆繁殖，如果温度继续降低或增 

加都不利于黑褐苔草的克隆繁殖。随着温度的升 

高，短穗兔耳草集合种群表型为匍匐茎数 目减少，而 

匍匐茎长度增加 。这是因为开顶式增温棚对其生长 

空间存在一定的限制，温度越高，其生存空间越小。 

高温抑制了短穗兔耳草的生长，在面积小、温度高的 

空间内随着种群密度和盖度逐渐增大，短穗兔耳草 

难以觅到合适于扎根的空间，从而迫使匍匐茎增加 

其长度，这是对种间竞争的一种适应机制，从而增加 

其适应性_7 。 

4．2温度与草本克隆植物的克隆整合 目前， 

温度对克隆植物整合影响的研究较少，增温或者热 

浪等极端气候对克隆植物克隆整合影响方面的研究 

仍将是未来克隆植物研究的热点之一。 

5 草地生态系统中草本克隆植物对放牧强 

度的响应 

草地生态系统中，干扰植物生长的最主要因素 

之一就是放牧 。在草地生态系统生存的植物，在 

与食草动物的长期协同进化过程中，形成了放牧抗 

性，包括避食性和耐牧性 。因而，具有耐牧性的 

克隆植物如冷嵩(Artemisia frigida)、矮嵩草、垂穗 

披碱草(Elymus nutans)等常常被视为草地中重要 

的饲用植物。目前国内外研究不同牧压程度对这些 

植物的例子已有很多，大部分都是以去叶模拟放牧 

或采食 以及斑块边缘切断无性 系茎与周围的联系 ， 

来分析其对克隆植物种群的表型可塑性等一系列生 

理生态指标的影响_8 j。 

5．1牧压与草本克隆植物表型可塑性 Liu 

等 。 在以去叶模拟放牧对克隆植物 Bromus spp．和 

Psammochloa spp．影响的研究 中，发现中等程度 

(剪至植株高度的 50 )剪枝并没有减少物种的分 

株强度、单位面积下的叶片数和各组织的生物量。 

重度剪枝(剪至植株高度的 10 )减少了切断根茎 

连接的物种的分株强度、单位面积下 的叶片数和生 

物量，但是当物种的茎与边缘连接的时候，重度剪枝 

没能减少物种分株强度、单位面积下的叶片数和生 

物量。在重牧条件下，与外界未受放牧影响的分株 

相连的斑块 内的物种趋向于生长的更密集 ，分株个 

体更小。如 Bromus spp．和 Psammochloa spp．18胡 

在重度放牧下，它们更倾向于将能量分配到产生新 

的分株上，而在已受啃食的植株再生长方面的分配 

较少。分株变矮 以及降低叶片生物量是小分株个体 

避免遭受啃食的典型反应。不同牧压下，冷嵩 。]匍 

匐茎枝条分化生长和根部 的可塑性都发生变化 ，表 

现在其营养枝数 、不定根 、匍匐茎长都随牧压的增强 

而显著增加。这主要是由于牧压增大，啃食和践踏 

造成土壤紧实 ，不利于禾草及其他一些草本植物的 

生长，从而减小了冷蒿在群落中的竞争，并且由于其 

他物种的死亡 ，裸地 比例的增大，土壤的干燥程度增 

加，促使土壤理化性质改变，如氮、磷和土壤有机质 

含量的下降，而冷蒿种群由于在放牧遭践踏而倒伏 

后，其匍匐茎枝条上会长出更多的不定根，刺激分株 

的产生和生长。同样，高寒草地中匍匐茎型克隆植 

物鹅绒委陵菜|_8 随着放牧强度的增大，其匍匐茎数 
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目增加，分枝强度增大；基株变矮，逐渐由直立、半直 

立型变为匍匐状，形态可塑性明显；根长有逐渐增加 

的趋势；放牧强度对鹅绒委陵菜无性系分株高度、根 

长和分株叶片数的影响不显著；集合种群间隔子有 

变短、变粗的趋势，间隔子数 目和分株数 目有增加的 

趋势，但影响不显著。这些结果表明克隆整合对于 

克隆植物是一种额外的补偿机制，对长期持续的重 

度放牧地区，克隆植物不仅可以像非克隆植物一样 

通过残留的叶片、茎和根来 获取能量 ，还能通 过 

根茎从其他分株获得能量，或直接获取根状茎储藏 

的能量 ，从而降低整个基株的死亡风险，提高对 

胁迫环境的适合度。张静等 。 、朱志红等 引、李希 

来等 及王文娟和朱志红 对矮嵩草在不同牧压 

下的研究发现，在春季放牧结束后的半个月(6月) 

测定中，随着采食率的增加，叶片生物量的分配减 

少，根茎的生物量分配增加。这说明，在受牧压胁迫 

时，其增加了对贮藏器官的投入，增加了其胁迫忍耐 

性。而在春季放牧结束两个半月(8月)后，叶和根 

茎生物量的分配无显著差异。在中度放牧情况下花 

序的生物量分配均较高。说明即使矮嵩草具有很强 

的克隆生长能力，但在营养胁迫条件下增加有性繁 

殖投入也是可能的，这是一种有效地逃离不利生境 

斑块、增加耐牧性的途径。目前，放牧与草本克隆植 

物的生物量分配(分株的地上生物量、营养体、繁殖 

体的地上生物量)之间的关系尚无定论，这可能与放 

牧强度、放牧持续时间、克隆植物的繁殖方式、补偿 

生长能力等因子有关。 

5．2牧压与草本克隆植物的克隆整合 在重 

度放牧下，克隆植物通过分株间的克隆整合进行营 

养物质传输，从未受放牧影响的分株处获得光合作 

用产物，从而可以大大减轻牧压的影响。如 Bromus 

spp．和 Psammochloa spp．E823在重牧情况下，保持 

样方边缘分株与未受牧压的分株根状茎相连，显著 

增加了重牧斑块内分株的密度、叶片密度以及生物 

量。对于克隆植物 Solidago anadensis E。 和 I声。一 

D~loeo．pes—caprael_9 在模拟放牧的试验中，克隆整合 

减轻或解除了克隆植物对被采食的不利影响。因 

此，克隆整合可以大大促进重度放牧斑块内克隆植 

物的补偿性生长。 

在中等牧压下，克隆整合对克隆植物再生长的 

补偿机制具 有种 间差异 8 北]。例如 Psammochloa 

spp．[821在中等牧压下，受益于克隆整合作用使得分 

株密度、叶片密度、根状茎、茎生物量都显著提高。 

I iu等[8 在移去叶片的模拟放牧研究中表明， 

在同一放牧水平下，切断和保持根茎连接的单位分 

株上的叶片数之间无显著差异。在重度放牧情况 

下 ，无论分株间根茎是否连接 ，其单位分株上的叶片 

数都减少，说明克隆整合对单位分株上的叶片数和 

生物量无显著作用。 

6 不同影响因子的互作效应 

不同影响 因子的互作效应 ，往往是通过研究两 

种环境因子的互作斑块异质性作用对克隆植物的影 

响。克隆植物通过高的表型可塑性、克隆整合以及 

克隆分工来实现基株内资源的相互传递，以获得克 

隆生长所需的营养物质，从而降低这些因子的限制 

和干扰。在资源交互斑块环境中，克隆分工的作用 

尤其显著 ]。董鸣 将实现这种克隆分工概括为 

三个基本途径 ：生物量分配的可塑性 、资源吸收结构 

的可塑性和生理可塑性。即克隆植物相连分株生长 

在资源交互斑块环境的不同资源斑块内时，克隆分 

工使得植物生物量分配、资源吸收结构和植物体内 

一 系列生理生化反应对自身所处斑块内的资源水平 

发生趋富特化。例如 Stuefer等 胡在探究环境斑块 

间异质性对草本克隆植物三叶草的克隆分工的影响 

中提出，生长在资源异质性环境中的高光照低养分／ 

水分斑块下的分株的根冠比或根／叶片干质量比与 

同质环境中低光照高养分／水分斑块下的分株类似， 

显著低于同质环境 中高光照低养分／水分下分株 ，并 

且其光合有效面积显著增加，光合速率显著提高。 

生长在资源异质性环境中的低光照高养分／水分斑 

块下的分株根冠比、根／叶片干质量比与同质环境中 

高光照低养分／水分斑块下的分株类似，显著高于同 

质环境中低光照高养分／水分下分株，并且其根吸收 

面积显著增加，根吸收养分／水分效率显著提高。目 

前，资源吸收结构的可塑性和生理可塑性这两个基 

本途径的实验证据和研究还比较缺乏 。j。因此， 

资源交互斑块性环境诱导的克隆分工有利于整个基 

株／克隆片段对异质性环境的利用，具有重要的生态 

对策性意义L5 。 
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Responses of grassland herbaceous clonal species to light， 

temperature，water，fertilizers and grazing presure gradients 

FU Jing—jing ～，ZHOU Hua—kun ，ZHAO Xin-quan】，CHEN Zhel～。 

WEN Jun。，YAO Bu—qing ，YANG Yuan—wu ，JIN Yan—xial，。 

(1．Northwest Plateau Institute of Biology，Chinese Academy of Science
， Xining 810008，China； 

2．Graduate University of Chinese Academy of Sciences
， Beijing 100049，China： 

3．Qinghai Provincal Institute of Water Resources and Hydropower，Xining 810006，China： 

4·Department of Practaculture Science，College of Agriculture and Animal Husbandry
， Qinghai University，Xining 810016，China) 

Abstract：Responses of clonal herbaceous species to temperature
， light，water，fertilizers and grazing pres— 

sure gradients are great significant for researchs of the clone community ecology
． The effects of these eco— 

logical factors on clonal herbaceous species are popular research subjects in this fields， such as globa1 

change，sustainable development，biological invasions，etc
． The responses of typica1 reDresentative herba— 

ceous clonal plants(such as stoloniferous and rhizomatous clonal plants)to these five factors in the envi
—  

ronment with homogeneous and heterogeneous resource patches showed unique adaptive behaviour and 

manner，including risk—spreading strategy of genets，phenotypic plasticity
， the foraging behaviour，clona1 

integration，clonal division and fitness
． This paper analyzed and summarized domestic and international 

cases of clonal herbaceous plants in response to light，temperature，water，fertilizer and grazing gradients 

in recent years·Several current subj ects were also discussed such as phenotypic plasticity，clonal integra— 

tion，and clone division． 

Key words： changes in environmental factors；phenotypic plasticity；clonal integration；foraging behav— 

iour；clonaI divisi0n 
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