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摘要9综述了群落水平上克隆植物的重要性2克隆植物的生态习性2克隆植物的竞争关系等方面的研究进展2并试图在克

隆植物竞争关系的背景下2结合其生境状况2探讨植物克隆性与植物物种多样性的关系R克隆植物的等级系统5基株H分

株系统H分株8使其具有克隆性所赋予的多样的生活史S资源利用以及空间占据方式R列举了克隆植物的特性及其在群落

中的作用R这些例子表明2克隆性强烈地影响和制约着植物群落的空间格局与竞争关系R然而克隆性也能通过权衡活动

性与局部持久性来缓解对物种共存的抑制R克隆植物具有在时空尺度上分株间相互调节的机制2直接体现在群落中小尺

度5个体与个体间8与大尺度5种群与种群间8间的相互作用上R丰富了传统的竞争和生态位划分理论2为群落中物种共存

提供了合理解释R因此克隆植物在群落中的出现拓宽了群落系统潜在机制的范围R
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克隆生长现象普遍存在于植物界R""类维管植物中有 "#类具有克隆生长能力E"FO"<7个科的维管植

物中有 <6个科具有克隆生长能力E!FR!:G的双子叶植物种有克隆生长习性5%0CLL"6P:2BK>CGKF)CJHC<

"6:"8R在北极地区植被中2#I6J"#<HI!的陆地面积被丛生克隆植物 ymtlK!lmr%ujxtsjnr%覆盖E7FR中欧

植物区系 !P<#个物种中2接近 !###种植物能形成潜在的独立的子代分株EDFR在英国2许多高产的自然S
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自然植被为克隆植物所统治!"#$大不列颠陆地面积的 %&’被 %(种扩展能力强的克隆植物占据!)#*据

+,-./0123估测温带大不列颠所有被子植物中克隆植物占 4)’!5#$中国东北样带上的 6%"种植物中*克隆植

物 %""种*占所有植物种的 4&78’!9#$因此*克隆植物是自然生态系统的重要组成部分$
克隆生长使克隆植物具有许多特有的性质*如活动性*持久性*跨越时间和空间的扩展及繁殖能力*同

一基因型内资源共享与风险的分摊!&:%6#*通过顶端优势减小克隆内竞争!%4#*相对精确的分株放置和空间入

侵!%":%5#*迅速吸收有限资源并储备供将来使用!%9#$克隆植物能有效地寻找空间*利用异质性生境*增加种

群适合度!%4#*因此*它们在群落及生态系统中起着重要作用!%&*8(#$克隆植物存在于几乎所有的生态系统类

型中*克隆植物在群落中的出现影响着群落的物种组成*物种多样性以及群落的格局与动态!8%*88#$然而对

群落水平上克隆性具体特征的研究较少$过去几十年*个体克隆植物种的研究已经较深入$揭示出主宰克

隆生长的形态;生理;生态特征!86:8)#$这些信息主要来源于温室和花房实验*自然生境中这些特征的研究

以及群落水平上克隆植物的了解很少!85*89#$因此*建立在个体水平和种群水平基础之上的克隆植物群落水

平的研究将成为克隆植物生态学研究的重要课题$

< 植物的克隆生长和克隆构型

克隆生长是指在自然条件下产生新的;具有潜在独立生长能力的;基因型一致的分株的过程$如横生

根茎或匍匐茎的某些部位产生不定枝或枝叶和不定根$一定时间后*横生根茎或匍匐茎断裂或失去功能*
形成多个遗传结构一致的独立新个体!8&*6(#$具克隆生长习性的植物称为克隆植物!8"#$
克隆分株在空间内的放置格局即克隆构型是由克隆生长过程中 6个形态学性状决定的=>%?间隔子长

度*>8?分枝强度和>6?分枝角度$一般而言*间隔子长*分枝少*并不断沿原方向生长*在水平方向迅速扩

展*形成近直线型的子代分株链$具有这种生长格局的植物被称为@游击型>A1B2.--,?C克隆植物*如许多根

茎型*匍匐茎型克隆植物$相反*间隔子短*分枝度强*但方向性差*扩展慢*形成不规则圆形株丛$具有这种

生长格局的植物被称为@密集型>DE,-,FG?C克隆植物*如许多块根块茎型*球茎鳞茎型克隆植物$@游击型C
克隆植物的分株通常被别的物种所包围*而@密集型C克隆植物的分株常常被自己产生的分株包围!6%:66#$
不同的克隆构型被认为是由遗传决定的*对应着在进化中形成的生态对策*具有不同的利用资源的能力$
游击型克隆植物表现出@觅食C对策>利用间隔子可塑性选择生境*把分株建立在高质量的生境中?或@保

守C对策>在资源贫乏的生境中限制克隆增殖?*能有效利用异质生境中的资源*生长较快*但有性繁殖能力

较差$密集型克隆植物表现出@巩固C对策>提高克隆局部的耐受能力*迅速吸收短期内可获取的资源以备

将来利用?*其生长慢*对环境变化的反应多为生理上的!6%*66:65#$所以*HB--等认为游击型克隆植物是资源

开拓型>BGD-I.J2B/I12KB?*而密集型克隆植物是资源掠夺型>LBD2BL,JB2B/I12KB?!69#$因此*分析克隆植物在

群落中的作用时*分析密集型与游击型克隆植物在群落中的作用是非常重要的$

M 克隆植物在群落中的重要性

克隆植物存在于不同类型的群落中*并在许多群落中处于主导地位*发挥着重要作用$在北针叶林区

9(’的植物是克隆植物!6&#$芬兰的桦树冻原区 4"’的植物种具无性繁殖方式!4(#$红树科的几种灌木具有

极强的无性繁殖能力!4%#$我国竹林中所有的竹类都是克隆植物$世界草地主要是由枝条间相互连接的丛生

禾草和具长的地下根茎的植物种组成!4%#$在中欧的不同类型植物群落*如森林边缘*森林*高山*湿地*草

原*草甸*砾石质及山地生境中*克隆植物所占比例达到 )(’以上*甚至在人为干扰生境中其比例也能达到

"(’!4#$中国东北样带上*在森林;农作物区;草甸草原;典型草原和荒漠草原中*克隆植物所占比例分别为

4974’;4576’;4876’;)47%’和 ))7"’*重要值分别为 %(78’;4976’;4%7(’;567&’;5%7"’!9#$中国

湿地中克隆植物占 ))75&’*重要值为 )&7""’$不同生长构型的克隆植物在不同类型群落中的重要性不

同$游击型克隆植物在遮荫的森林边缘;森林;湿地和北极地区出现的频率较高*而密集型克隆植物在除湿

地植被外的高山植被*草原植被*草甸*砾石质植被及山地植被中出现的频率较高!9#$
克隆植物在群落演替中期处于最优地位*因为演替中期占优势的多年生草本大多数是克隆植物*而演

替初期占优势的 %年生;8年生植物与演替后期出现的木本植物中克隆植物较少!8(#$不同克隆生长构型的

克隆植物具有不同的资源利用方式和生活史对策*决定了它们在演替过程中的出现存在时间差异=演替初

%)&%%%期 宋明华等=群落中克隆植物的重要性
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期密集型克隆植物较多!在群落中起的作用较大"随着演替的进行!生境条件的改善!密集型克隆植物减

少!而游击型克隆植物增加!并在群落中起重要作用#$%&’克隆植物的出现在群落组成上形成了惯性!局域上

一个基株独占某一空间后能持续较长时间#($&’在群落水平上!长寿命的克隆植物可能)冻结*空间格局!它

们能减缓演替进程或产生另外的演替途径#(+,(-&’
表 . 不同类型植被中克隆植物的重要性

/0123. /4356789:0;<38=<28;02720;:>5;?5==393;:@3A3:0:58;:B753>

植被类型

CDEDFGFHIJFKLHDM

克隆植物物种

丰富度NOP
QRIJGRLRGJF
MLDSHDMTHSUJDMM

克隆植物

重要值NOP
VWLITFGJSDIX
SRIJGRLRGJFM

文献出处N作者及年代P
YDXDTDJSDNGZFUITMGJ[FHWDMP

针叶林 QIJHXDTIZM\RDGXXITDMF ]% D̂TFFZRG_‘ ab(a
阔叶林 cTIG[\RDGXXITDMF (] a% dIJE!eIJEfgHGJE $%%a
灌丛和灌草丛 dUTZhGJ[hTZMUiII[ j% kHWDMl!mnop‘ abbq
草原 dFDLLD j- q$ dIJE!eIJEfgHGJE $%%a
荒漠 eDMDTF j% kHWDMl!mnop‘ abbq
冻原 rZJ[TG (- dsKTHJtHu‘ ab+]
高山稀树植被 kTZWWUIRv j% kHWDMl!mnop‘ abbq
草甸 wDG[Ii ($ (a dIJE!eIJEfgHGJE $%%a
沼原和水生植被 diGWLGJ[iGFDThI[K jq q% dIJE!eIJEfgHGJE $%%a

x 克隆植物的生态习性

生境中限制植物生存和生长的外部因素可分为两类!一类为环境压力!另一类为干扰’植物生境条件

主要是由环境压力和干扰以不同程度组合决定的#+(&’不同群落类型的生境中!克隆植物与非克隆植物出现

频率存在显著差异’克隆植物适应环境压力的能力较强#$!+(!(j&’在高纬度y高海拔地区!在遮荫生境!低氮y
养分贫瘠的生境中!克隆植物出现频率都很高’克隆植物普遍存在于较湿润和较干旱的生境中’较湿润生

境中游击型克隆植物占的比例较高!较干旱生境中密集型克隆植物占的比例较高#]&’克隆植物的有性繁殖

能力较差!很少利用自花授粉和利用昆虫y动物及风等辅助方式传粉#(&’过度干扰生境中的克隆植物较少!
因为!频繁或激烈的干扰使植物体内激素平衡发生转移!这种转移有利于有性繁殖!不利于无性繁殖#(q&’这

也解释了为什么干扰生境中 a!$年生植物占有较高的比例’鳞茎球茎型克隆植物在人为干扰以及草甸y森

林边缘和砾石质生境中出现频率较少!在湿地和草原中出现频率较高’而匍匐茎型y根茎型y根茎鳞茎及根

茎球茎型克隆植物在土壤湿度较好的生境中出现频率较高’游击型与密集型克隆植物对生境的选择存在

较大差异’密集型克隆植物对生境的选择范围较宽!其忍受环境压力的能力较强#(!]!(]&’尤其是在养分贫瘠

的土壤上!密集型克隆植物更为普遍!而当环境条件改善后!其常常会被其他类型的植物所取代#]!$%&’克隆

植物的无性繁殖能力在环境压力阈值范围内变动’恒水蕨类在硬化状态下冷损伤的阈值温度为za%,z

(%{!在生长期间热损伤的阈值温度为 (j,(]{’互花米草NdLGTFHJGGRFDTJHXRITGP等盐沼植物在 a|-O,

(|-O的含盐基质中都能生存!但在阈值范围内低盐基量生境中生长良好!而在偏高盐基含量生境中生长

受到抑制#(b&’

} 群落中克隆植物的竞争

群落中研究克隆植物竞争要考虑两个过程!即水平方向上的竞争N相连分株的时空作用P!和垂直方向

的竞争N单个分株与邻体植物的竞争P’目前!针对克隆生长构型对第 $个过程已进行了详细研究!但第 a
个过程的研究较少#$$&’
克隆分株内的竞争方式有别于非克隆植物个体间的竞争’大多数非克隆植物种内地上部分的竞争是

非对称性的!单方向的’竞争结果常常导致种群个体大小均一化#-%,-+&’而大多数克隆植物分株间很少出现

自疏现象!分株间的竞争是对称性的#-%!-(!--&’克隆植物可以通过生理整合作用缓解分株间竞争#-j!-q&!并通

过)密度制约机制*控制生长点的活动有效调节分株密度#-]&!同时枝条生长的同步性y最大枝条尺寸等也会

$jba 生 态 学 报 $$卷
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对密度制约进行调节!"#$%&’()*+,推测许多克隆植物种群通过控制生长点的活动来避免自疏!-./01$%这种控

制确保种群有较高的密度/以便有效地利用空间/同时又能减少分株间的相互作用!02$%
群落中物种共存关系决定了群落的物种组成和物种多样性%克隆植物物种的共存依赖于其成员的3空

间组合4能力!-5/06$%克隆植物不同的分枝型和间隔子类型对应着不同的基株7分株调节机制/影响群落中物

种的共存%游击型克隆植物分散分布分株/增加了与别的物种相遇的机会/容易形成小尺度多物种组合的

格局%密集型克隆植物在种群密集及同质性生境中具有更大优势%密集型克隆植物分株间密集/增加了种

内接触的机会/高度密集的种群阻止其它物种的定居/因此更容易形成局部垄断的格局!-2/-5/0-/08$%9’:+*);
等利用模型途径比较了游击型与密集型克隆生长的对策%发现游击型克隆植物有较高的初始种群生长率/
空间异质性对游击型克隆植物有利%细胞自动机模型<=)**>*,;,>(?@,(?:A表明/一种占优势的密集型物种

加入到一个由两种创建者控制的游击型物种的系统中/增加了他们的共存性!65$%9’:+*);和 B=C’@D把细

胞自动机模型与构型模型<,;=C’()=(>;,*@?D)*A结合起来/评价密集型与游击型物种的共存/表明E在高密

度的生境中/密集型克隆植物占优势/在低密度生境中/游击型物种占优势!0"$%
克隆植物种群有自己的调节机制%密度制约机制调节储藏物质的不同分配格局/通过基株内密度的调

节/分株间的生理整合<FCGH’?*?I’=,*’:()I;,(’?:A及分株出生时间的调节/有性与无性繁殖的调节来缓和枝

条间竞争的强度!01/00$%克隆种群内非传递的竞争关系/有利于物种的共存/长期效果会增加群落物种多样

性!6-/0.$%B=CJ’::’:I和 9)’:);的研究表明/尤其是在克隆植物中/形态和生理上的可塑性在降低竞争中个

体尺寸非对称性的程度方面起着重要作用!0.$%草本植物 KLMNOPQRLSTTUVPQOWVXWOT具有密集型和游击型两

种生长对策%YC)F*’=+研究 KZTUVPQOWVXWOT在其竞争者7密集型草本作用下的行为%结果发现在来自于密集

型竞争者强烈竞争压力的情况下/KZTUVPQOWVXWOT选择了更接近于密集型的生长对策%在多年生植物占优势

的群落中/普遍性的生长对策/如克隆生长构型/可能会决定高竞争强度下种群的发展与维持!0#$%9’:+*);
和 [’H=C);也强调了用于衡量克隆植物适合度的空间因子的重要性!06$%对加利佛尼亚丛生草本 \VTT]XXV

MSXUNQV在不同资源水平下的竞争能力的研究发现/多年生草本 \ZMSXUNQV的主根的生长被非本地的 2年

生竞争者降低%地下资源获取力的降低导致对土壤水分的竞争转移到对光的竞争!.1$%

^ 群落中克隆植物重要性与物种多样性的关系

克隆植物具有较强的无性繁殖能力/一方面它可以利用其空间扩展的优势迅速在群落中取得优势地

位/排斥其它物种/形成几乎独占的立地/导致群落水平上物种多样性的降低!2#$/另一方面/克隆植物的内

部调节机制可以缓解其对群落中物种共存的抑制/从而增加物种多样性!6-$%克隆植物成功生长的自然群落

中/既有物种丰富度较高的群落/又有物种丰富度较低的群落!66/.2/.6$%而克隆植物存在的物种丰富的群落

中!.2/.6$/群落生产力通常很低%研究还发现/在潜在高生产力/无干扰条件下/克隆植物利用其空间扩展的

优势达到几乎独占的立地<_‘a]QOSLTVbOccVcSL/dRX‘bRaSLUSTMOeVcSL/fQcOUVeOROUVA或至少显著地降低

物种丰富度<gQVUN‘MReOSLMOaaVcSL/h]XVLVbQRTcOTHFFZdRX‘bRaSLPOTcRQcVA!66$/从而导致竞争者控制的

群落%在潜在低生产力条件下/非等级性即非传递的竞争有利于多物种的共存/提高了群落物种丰富度/导

致高的时空镶嵌动态!.-$%另外/游击型克隆植物分散分株/物种共存的参数范围比密集型克隆植物宽%因

此/群落中游击型克隆植物更易形成多物种共存的空间格局%
克隆植物具有较强的空间扩展能力/它既可以通过无性繁殖的方式迅速占据新生境/又可以通过种子

传播的方式入侵新领地%当它们进入物种丰富群落中时/可能会通过空间扩展排斥其它物种/使群落物种

多样性降低%当它们进入压力大i物种很难定居的生境中时/会增加群落物种多样性%许多常见的经济植物

<如农作物i药用植物i牧草A和有害的杂草都具有克隆生长的习性%它们的经济重要性和危害严重性与其

克隆生长习性直接相关!6#/-6$%菊科植物薇甘菊<jOkVaOVLOUQVacNVA是一种多年生攀援草本/它一旦定居下

来/就迅速生长蔓延/并攀缘在其它植物上/借助其它植物向上生长/因此/薇甘菊又被称为3一分钟一英

里4的杂草<l’*)7,7@’:>()J))DA%被薇甘菊缠绕的幼树i农作物等植物/其正常光合作用受到影响/生长速

度变慢/甚至导致死亡%薇甘菊自原产地美洲传入东南亚地区后造成了极大危害!.8/."$%大米草<mMVQcOaV

VabXOUVYZnZo>ppA是一种多年生禾本科植物/具有发达的地下根茎/植株丛生/以实生苗或无性繁殖始生
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苗为中心向外蔓延!大米草的无性繁殖能力特别强"一旦进入适宜生境"就会很快形成连片的大米草群落!
密集生长的大米草群落能消浪#缓流#拦截潮水带来的泥沙"提高滩面淤积的速率$%&’!但大米草一旦形成植

株密集的群落之后"其它物种就很难进入"从而导致植物群落多样性的减低!飞机草()*+,-./0*1.2./,-*1

345也是菊科的一种草本"它原产于南美"现在在我国云南及广东(海南5普遍生长"它入侵到群落中后"迅

速生长"致使其它物种逐渐从群落中消失"最终形成单优势种的群落"降低了物种丰富度"因此被视为恶性

杂草!在水分短缺#蒸散剧烈#基质养分贫瘠的半干旱内陆沙化生境里"生长着许多克隆植物"它们的克隆

器官(6789:78;<:95多年生地下根茎形成多层网状地下结构"并将地上分散分布的植冠连接起来$%%’!克隆

分株能够借助长的地下根茎跨越相当长距离"并借助强大的根茎系统固定流沙!它们在沙地中的出现"使

生境条件得以改善"为其它物种定居提供了可能!
植物的克隆生长构型"分株水平上竞争作用的调节"生境压力状况及外界干扰影响着植物群落的时空

动态和物种的共存$%=’!因此"群落中克隆植物重要性与群落物种多样性关系的研究应该从克隆植物构型#
不同构型的克隆植物对竞争作用的不同调节机制"以及植物群落的生境状况和干扰强度等几个方面入手!
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