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羊草克隆种群的螺旋扩张规律
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摘要：羊草是欧亚大陆草原东部区域的一个优势物种。 其优势地位的取得是羊草种群年复一年不断克隆复制过程中进行螺旋

扩张的结果，其中，每一个螺旋圆环代表一个生长季，进而每个生长季可再分为不同的种群成长阶段，执行不同的生存发展策

略：５ 月下旬—７ 月下旬为成熟扩张期，羊草的成熟母株通过水平伸长根茎执行扩张策略；７ 月下旬—１０ 月下旬为幼苗占领期，
通过地下芽输出为地上子株执行占领策略；１０ 月下旬—来年 ３ 月下旬为羊草的休眠期；３ 月下旬—４ 月下旬为它的生长准备

期；４ 月下旬—５ 月下旬为生长巩固期，子株发育为成熟的母株，完成了领地的彻底控制，执行的是巩固策略。 羊草的游击型分

株和密集型分株源自于共同的母株，二者位置相互分开，不但可以避免内部竞争，而且通过根茎之间的连接进行资源共享，从而

在对外竞争中始终处于优势地位，这是羊草的克隆区隔避险策略；羊草种群通过产生遗传异质性的种子来避免因外界环境条件

巨变所造成的整体灭绝，执行的是一种有性繁殖避险策略。 羊草在既定策略基础上也表现出明显的二八规律，即通过 ８０％比例

的密集型分株进行旧领地的巩固， 以 ２０％比例的游击型分株进行新领地的扩张。 总之，羊草通过扩张，占领，巩固，再扩张，再
占领，再巩固，这样的年复一年的螺旋扩张，成为了当地的优势物种。 其研究结果能为提高羊草生产力和种子产量及恢复受损

草原生态系统提供十分重要的科学支持。
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羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｓｉｓ ）是分布于欧亚大陆草原东部区域，典型的多年生根茎型克隆生长的禾本科植

物［１⁃４］。 作为中国北方，特别是东北地区草原牧区及农牧交错带的优势种群及优良的牧草类型，羊草在农牧

业发展和人类赖以生存的环境影响方面发挥着重要作用［１⁃３］。 羊草种群的维持和繁衍是通过有性和无性繁

殖两种方式来实现的。 自然条件下，其以无性繁殖（克隆繁殖）为主，有性繁殖力弱。 文献表明，羊草的克隆

繁殖过程可以理解为构件构建的过程，即地下芽→地下新生根茎→地下根茎芽→根茎地上幼嫩子株→根茎地

上成熟母株；或地下芽→地上幼嫩子株→地上成熟母株［５⁃６］。 尽管这些文献通过羊草种群的季节动态变化对

构件构建过程进行了表象描述，但未能通过此种表象来深入探讨羊草的生存策略本质。 研究羊草种群季节动

态变化的规律本质是开展其它相关科研活动，如外界环境条件对羊草种群影响研究的基础和出发点。 为此，
本研究基于羊草种群构件构建的季节动态过程的调查， 探究了各类型芽⁃子株⁃母株间相互内在的联系及总体

上的生态意义和生存策略，从而为揭示羊草成为当地优势物种的原因提供依据。 其研究结果能为提高羊草生

产力和种子产量及恢复受损草原生态系统提供十分重要的科学支持。

１　 材料和方法

１．１　 实验材料

在东北松嫩平原，羊草在 ４ 月返青，５ 月开始抽穗，至 ８ 月初，羊草完成抽穗后的开花，授粉，种子成熟的

过程，此后一直到生长季结束的 １０ 月，羊草地上植株逐渐枯黄，最终表面上看起来全部死亡，但是到第 ２ 年的

４ 月，就是在这些枯黄死亡的羊草残茬上长出了新的羊草植株，又开始了新一轮的生长，按此规律常年持续生

长不息［３⁃４］。
为了方便研究，引进母株和子株的概念［７⁃９］：顾名思义，子株源于母株，由母株地下芽生长出土形成。 它

不拔节，叶片很长，呈现莲座丛状，又称莲座丛状苗。 需特别注意的是，尽管子株在全生长季都可产生，但由于

春夏季的幼嫩子株有在秋季拔节形成成熟母株的能力，而秋季产生的子株却不能，因此本研究中的子株特指

秋季形成的子株。 母株则是始于春季位于枯黄的残茬上的上一年秋季形成的有活性的地下芽和子株生长点，
而后萌发拔节而成。 夏季阶段，其中一部分有抽穗能力植株抽穗、开花、结实，秋季时所有母株枯萎死亡。

根据芽和子株在母株上的位置来区分它们的类型。 图 １ 显示，水平生长根茎顶芽位于根茎顶端，最早源

自于母株的基部，能够水平生长以延长根茎，能够弯向上生长，形成向上生长根茎顶芽， 最后出土形成根茎顶

子株；沿着根茎存在大量的节，它们有潜力形成根茎节芽，最后，一部分向上输出形成根茎节子株；分蘖节芽位

于母株基部的节上，紧贴母株向上生长，最后部分向上输出形成分蘖节子株。 另外，根据 Ｙｅ 等［１０］对植株功能

类型的区分，分蘖节芽和子株被称作密集型分株，根茎顶芽、子株以及根茎节芽、子株称作游击型分株。 羊草

种群含有两种分株类型，展现了一种联合的生长形式。
１．２　 实验地点

试验地点位于吉林省长岭县以南 １０ｋｍ 处（４４°４４′ Ｎ， １２３°４４′ Ｅ）。 该处地形较为平坦，土壤类型为碱化

草甸土。 所在地区为大陆性季风性气候，无霜期 １４０ｄ，平均温度 ４．６℃ 至 ６．４℃，月平均气温从 １ 月的－１６℃
到 ７ 月的 ２５℃变化，年均降雨量 ３００—４５０ ｍｍ，主要集中于 ７—８ 月。 试验选择在一块约 ５ｈｍ２ 的人工羊草草
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图 １　 羊草的形态图

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
　 Ｂ１⁃１： 水平生长根茎顶芽 ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄ；Ｂ１⁃２： 向上

生长根茎顶芽 ｖｅｒｔｉｃａｌ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄ； Ｂ２： 根茎节芽 ａｘｉｌｌａｒｙ
ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄ； Ｂ３：分蘖节芽 ａｘｉｌｌａｒｙ ｓｈｏｏｔ ｂｕｄ； ＤＳ１： 根茎顶子株

ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｈｏｏｔ； ＤＳ２： 根茎节子株 ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｘｉｌｌａｒｙ
ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｈｏｏｔ； ＤＳ３： 分蘖节子株 ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｘｉｌｌａｒｙ ｓｈｏｏｔ； ＹＲ： 新根

茎 ｙｏｕｎｇ ｒｈｉｚｏｍｅ； ＦＳ： 抽穗母株 ｐａｒｅｎｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｈｏｏｔ； ＢＳ：营养母

株 ｐａｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｓｈｏｏｔ

原范围内进行。
１．３　 实验方法

于 ２００９ 年，用围栏围成一个 １０００ ｍ２的试验地。 样

地内羊草密度均匀，物种单一。 在试验地内固定 ４ 块

（０．５ ｍ × ０．５ ｍ）样方，从 ２０１０ 年 ４ 月下旬到 ７ 月下旬，
每个月调查 １ 次母株密度。 ７ 月下旬到 １０ 月下旬，每
月调查 １ 次子株密度。

在 ２０１０ 年的 ４ 月下旬到 １０ 月下旬，每月在样地内

的 ４ 块固定的样方附近挖取 ４ 个 １ ｍ × １ ｍ × ０．３ ｍ 的

土方。 去除植物材料上的土，尽量避免伤害根茎、芽和

地上部分之间的连接。 调查水平生长根茎顶芽、向上生

长根茎顶芽、根茎节芽、分蘖节芽、根茎顶子株、根茎节

子株和分蘖节子株的密度，并计算各类芽占总芽以及各

类子株占总子株的比例；调查当年生长季单位面积内新

产生的根茎的累计长度，称为根茎长度密度。 取样过程

中只调查芽长大于 １ ｍｍ 的可见芽，而那些肉眼不可见

的芽则不在调查之列。
在 ２００９ 年的 １０ 月下旬随机挖取 ７ 个 １ ｍ × １ ｍ ×

０．３ ｍ 的土方，调查芽密度，子株密度。 随后于 ２０１０ 年的 ５ 月下旬，调查所挖取的样方旁边的母株密度。
１．４　 统计分析

运用 ＳＰＳＳ 统计软件进行资料分析（ｖｅｒｓｉｏｎ １２．０， ＳＰＳＳ Ｉｎｃ， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ）。 使用单因素方差分析（ＬＳＤ 检

验）来比较每种类型芽、总母、子株密度在 ２０１０ 年的每个月之间的不同（显著水平在 Ｐ ＝ ０．０５）；调查各种类型

芽占总芽、各种类型子株占总子株数的比例；运用直线回归方程来检验 ２００９ 年 １０ 月下旬总芽与总子株的密

度和，与第 ２ 年 ５ 月下旬的总母株密度的相关程度，同时检验总子株与第 ２ 年总母株的相关性。

２　 结果与分析

２．１　 各种类型芽数量及新生根茎长度的季节动态

如图 ２ 所示，４ 月下旬—５ 月下旬期间无水平生长根茎顶芽，只有向上生长根茎顶芽、根茎节芽和分蘖节

芽存在。 这 ３ 种存在的芽到此期结束，即 ５ 月下旬时密度下降到 ０，表明它们全部输出为地上母株。 ５ 月下

旬—７ 月下旬，水平生长根茎顶芽开始大量产生，其所在根茎开始扩展，至该期结束它们的数量和长度都达到

峰值，同时 ５、６ 月份不产生其它 ３ 种类型芽。 进入 ７ 月下旬—１０ 月下旬，水平生长根茎顶芽的数量急剧下降

到 ０，相应的它所扩展的新根茎长度趋于平稳，而另 ３ 种芽数量总体呈现上升趋势。
２．２　 秋季形成的芽和子株与来年母株的关系

回归分析显示（图 ３），２００９ 年 １０ 月下旬总芽与总子株密度的和与 ２０１０ 年 ５ 月下旬时的母株密度存在显

著的正相关关系，而且总子株密度与总母株密度之间也存在显著正相关，表明春季时母株来源于上一年秋季

的子株和芽，并且子株为主要来源。 也就是说，从 １０ 月下旬至来年的 ３ 月左右，秋季的子株和芽经历漫长的

冬季处于休眠状态，而后到 ４ 月份处于生长准备阶段，直到 ５ 月下旬发育为成熟的母株。
２．３　 母株及各种类型子株的季节动态

４ 月下旬—５ 月下旬，羊草母株数量急剧达到峰值（图 ４），表明经过漫长的冬季休眠后，上一年秋季（１０
月下旬）形成的地下芽（图 ２）和子株，在春季迅速输出为母株。 ５ 月下旬—７ 月下旬，羊草母株密度趋于平稳

（图 ４），这是由于此阶段羊草只大量产生水平生长根茎顶芽，它们只水平生长，不输出为子株，而另 ３ 种芽只
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图 ２　 各种类型芽与新生根茎长度密度的季节动态变化

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ Ａ１⁃１， Ａ１⁃２， Ｂ１， Ｃ１ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｒｈｉｚｏｍｅ ｌｅｎｇｔｈ

图 ３　 ２００９ 年 １０ 月下旬总子株与地下芽库的密度和与 ２０１０ 年 ５ 月下旬时母株密度之间的线形关系， 以及 ２００９ 年 １０ 月下旬总子株与

２０１０ 年 ５ 月下旬总母株的相关关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｕｍ ｏｆ ｂｕｄ ａｎｄ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｓｈｏｏｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌａｔｅ Ｏｃｔｏｂｅｒ ２００９ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔ ｓｈｏｏｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌａｔｅ Ｍａｙ
２０１０； ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｓｈｏｏｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌａｔｅ Ｏｃｔｏｂｅｒ ２００９ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔ ｓｈｏｏｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌａｔｅ Ｍａｙ ２０１０
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有少量产生，它们的输出对母株密度的影响不大（图 ２）。 ７ 月下旬—１０ 月下旬，母株逐渐枯黄，而子株开始大

量产生，其数量显著上升（图 ４），这是向上生长根茎顶芽、根茎节芽和分蘖节芽这 ３ 种向上生长的芽共同输出

的结果。

图 ４　 总母、子株密度的季节动态变化

　 Ｆｉｇ．４ 　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐａｒｅｎｔ ｓｈｏｏｔ
ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｓｈｏｏｔ

２．４　 各种类型芽和子株比例的季节动态

４ 月下旬—５ 月下旬的芽为上一年秋季没有输出为

植株的芽，而 ５ 月下旬—１０ 月下旬的芽为当年产生的，
其中，水平生长根茎顶芽的比例急剧下降到 ０，相反分

蘖节芽却急剧上升的最高，而向上生长根茎顶芽，根茎

节芽的数量比较稳定，１０ 月下旬时，向上生长根茎顶芽

＋根茎节芽（即游击型芽）所占比例为 ２０％左右，分蘖芽

（密集型芽）比例为 ８０％左右（图 ５）。
子株的产生只发生在 ７—１０ 月下旬，总体来看，游

击型分株比例约为 ２０％，密集型分株占 ８０％（图 ５）。

图 ５　 芽比例和子株比例的季节动态变化

Ｆｉｇ．５　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｂｕｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ａｎｄ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｓｈｏｏｔ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ
Ｂ１⁃１： 水平生长根茎顶芽 ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄ；Ｂ１⁃ ２： 向上生长根茎顶芽 ｖｅｒｔｉｃａｌ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄ； Ｂ２： 根茎节芽 ａｘｉｌｌａｒｙ ｒｈｉｚｏｍｅ
ｂｕｄ； Ｂ３：分蘖节芽 ａｘｉｌｌａｒｙ ｓｈｏｏｔ ｂｕｄ； ＤＳ１： 根茎顶子株 ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｐｉｃａｌ ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｈｏｏｔ； ＤＳ２： 根茎节子株 ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｘｉｌｌａｒｙ ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｈｏｏｔ； ＤＳ３：
分蘖节子株 ｄａｕｇｈｔｅｒ ａｘｉｌｌａｒｙ ｓｈｏｏｔ

２．５　 小结

如上文所述，根据羊草种群成长过程中的不同特点将其分为以下几个时期：把 ５ 月下旬—７ 月下旬称为

成熟扩张期，７ 月下旬—１０ 月下旬称为幼苗占领期，１０ 月下旬—来年 ３ 月下旬称为休眠期，３ 月下旬—４ 月下

旬称为生长准备期，４ 月下旬—５ 月下旬称为生长巩固期，按照这些时期来分析羊草种群的季节动态变化，便
于掌握羊草种群在成长过程中的某些规律。

３　 讨论

３．１　 羊草螺旋扩张规律的发现

通过前文的结果和分析发现，羊草种群在年复一年不断克隆复制过程中总体上表现为螺旋扩张规律。 螺

旋扩张规律概念广义上是指事物从简单到复杂、从低级到高级的发展不是直线式的，而是近似于螺旋的曲线，
即由自身出发，仿佛又回到自身，实现由低级到高级的辩证运动，其基本方向、总趋势是前进的、上升的，是一

个螺旋式或波浪式的曲折前进的过程。
具体到羊草的螺旋扩张规律，不是指在地域上以螺旋线轨迹进行的扩张，而是指以时间为自变量，根茎扩

张后的长度为因变量表达出来的抽象概念，也就是说，每一年扩张后的结果，作为下一年扩张的起点，持续进

３１５２　 ８ 期 　 　 　 张继涛　 等：羊草克隆种群的螺旋扩张规律 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

行这种行为，从而实现了螺旋式的跨越发展。
羊草的螺旋扩张具体表现在每一生长季完成一个螺旋环，此过程中，羊草种群在不同阶段执行不同的种

群成长策略，这完全符合于资源分配理论［１１］，即在总体资源有限的情况下，向某一性状或行为投入资源过多，
必然会减少甚至停止对其它性状和行为的投入，这样有利于羊草高效有序的完成一个生命活动周期。 我们将

羊草在种群成长过程中总体上的表现用螺旋扩张规律图直观的表达出来（图 ６）。

图 ６　 羊草的螺旋扩张规律图

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｃｈａｒｔ ｉｎ ｓｐｒｉｒａｌ ａｎｄ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｒｕｌｅ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ．

３．２　 羊草螺旋扩张规律图的探讨

从成熟扩展期开始，羊草已经完全发育为成熟的母株，它们以少部分能量进行有性生殖（抽穗率只有

８％—１０％，结实率只有 １％—２％） ［３，１２⁃１３］，大部分能量用于根茎在地域上的横向扩展（图 ３），执行扩张策略；进
入幼苗占领期，羊草停止了横向扩展，地下的芽向地上输出为子株，其中不管是分蘖节芽在原占领地域上的输

出（形成密集型分株），还是在地域横向扩展后的根茎顶芽、根茎节芽的输出（形成游击型分株），它们都在执

行占领策略。 由于此时子株还十分幼小，所以这种占领是否成功还得取决于下一阶段，即来年春季的成熟巩

固期时羊草的行为。 在成熟巩固期阶段，这些子株茎顶生长点开始生长，拔节，发育为约 １ｍ 左右的成熟的母

株， 由于他们数量众多，且占有空间优势，比其他植物争夺到更多的光能；同时， 地下部分的所有根茎上的节

处都生有大量的根，比其他植物争夺到更多的水分和矿质营养。 因此，此阶段羊草已经发挥了优势作用，并成

功占据了领地，称之为巩固策略。 总之，羊草通过扩展，占据，巩固，再扩展，再占据，再巩固，年复一年的执行

螺旋扩张规律，成为了当地的优势物种。
除了上述羊草生长策略外，其还表现为分配比例的规律性特征。 例如，幼苗占领期，羊草的密集型分株比

例为 ８０％，游击型分株比例为 ２０％，这种比例的形成是有它的存在意义的。 密集型分株是由分蘖节芽发育而
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来的，它们直接位于母株的基部，可直接获得母株的营养，生成子株所需成本较低；而游击型分株的形成是需

要投入大量成本的，包括根茎扩展运动时所需能量成本，还有形成根茎所需结构成本。 正如资源分配理论所

述，羊草母株所产生的总能量是有限的，所以只能通过最优化的能量分配比例才能实现羊草生存机会的最大

化，经过自然选择作用，其它分配比例的植株是不合理的，逐步被淘汰，而最终这种二八比例得以保存，表明它

是最佳的分配比例。 因此，将其简称为羊草种群成长的“二八规律”。
尽管羊草表现出上述生长发育规律，使种群得以发展壮大，但其生长发育过程也面临着种内和种间竞争

以及遭受病虫害，洪水，持续干旱等外部极端环境危害的风险［１４⁃１６］。 因此羊草实行避险策略予以规避，即克

隆区隔避险和有性繁殖避险。 克隆区隔避险策略中，克隆是指羊草母株完全复制出密集型分株和游击型分

株，区隔是指通过母株的生殖分配使二者相互分开，各拥有自己的地域，避免进行内部相互竞争，但这种分开

不是彻底分割而是两者通过根茎之间的连接进行资源共享，比临近物种争夺到更多的阳光、水、营养等资源，
从而在种间竞争中始终处于优势地位［２］。 有性繁殖避险是指羊草通过种子规避风险。 通常情况下，一个羊

草种群主要通过克隆繁殖来繁衍，因此它们的遗传物质几乎完全相同，易遭受突发恶劣环境条件的危害，造成

整个种群的集体灭绝。 为了弥补这个弱点，羊草在成熟扩展期同时进行有性生殖，产生种子。 这些种子成熟

后，凋落到地上，绝大部分处于一种休眠状态，少部分来年春季时，发芽，生长发育为母株，称为实生苗［３］。 它

们在整个羊草种群中的存活几率很小，不足 １％［８， １５］，但就是这些少量的实生苗加上那些未发芽的羊草种子，
由于遗传物质存在异质性，所以在外界条件发生巨变，羊草几乎整体死亡的情况下，很可能通过它的与众不同

的适应性而存活下来，可以继续进行无性繁殖的种群成长策略，达到重新繁荣的效果。
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