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敦煌阳关湿地芦苇克隆构件空间拓展策略及其对土壤
环境因子的响应

焦　 亮∗刘雪蕊，王圣杰，董小刚
西北师范大学地理与环境科学学院，甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心， 兰州　 ７３００７０

摘要：空间拓展是克隆植物响应环境的生态适应和权衡维度，以内陆盐沼湿地典型代表敦煌阳关国家级自然保护区内的芦苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）为研究对象，基于水库距离远近和芦苇种群的密度与盖度，设置了近水区（５００ ｍ）、过渡区（１５００ ｍ）、荒漠

区（２５００ ｍ）３ 个不同的采样梯度，研究了环境异质条件下芦苇克隆构件空间拓展策略及其对土壤环境因子的响应。 结果表明：
（１）芦苇克隆构件在异质环境条件下差异显著，初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度呈现“同增同涨”的协同进化关

系（Ｐ＜０．０１），而与分株数呈现“此消彼长”的权衡关系（Ｐ＜０．０１）。 （２）且随着种群的密度降低，芦苇在空间拓展过程中呈现从

“密集型”转“游击型”的生存策略。 （３）冗余分析显示土壤水分、ｐＨ 值、盐分是克隆构件空间拓展的主要驱动力，其中各层土壤

水分、深层土壤 ｐＨ 值和盐分是芦苇空间拓展最重要的环境因子。 明晰内陆河湿地芦苇克隆构件空间拓展策略及主要的环境

驱动力，能为干旱脆弱敏感区湿地保护和生态恢复提供借鉴意义。
关键词：芦苇；克隆构件；空间拓展；生态适应；内陆盐沼湿地
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植物对生长环境的响应是环境综合因素（气候、干扰、生物等）筛选效应的结果［１］。 “克隆植物” （ ｃｌｏｎａｌ
ｐｌａｎｔｓ）就是在自然生境条件下，能通过营养繁殖产生与“母性”个体在基因上完全一致的新个体的植物［２］。
因其具有强大的繁殖力和空间拓展性能强烈地影响植物群落的生长格局，在许多生态系统中居于优势地位，
并对生态系统的恢复具有重要的意义［３⁃４］。 环境异质性会促使克隆植物性状通过权衡机制发生变化，进而调

整克隆构件间的功能组合和资源配置，形成相应的生态适应策略［５］。 同时，其克隆构件在异质环境下表现出

不同的空间拓展策略来更有效的利用资源和空间。 传统的研究认为 “密集型” （ Ｐｈａｌａｎｘ） 和 “游击型”
（Ｇｕｅｒｉｌｌａ）是克隆植物两种不同的克隆生长策略［６⁃７］。 选择最优的生存策略能使克隆植物迅速占据生长空间，
进而提高种群的适合度［８］。 “密集型”克隆植物表现为“入侵姿态”，通过集群分布加强竞争能力，主要表现为

间隔子短、分枝角度小，分株数多；而“游击型”克隆植物则采取“避让态度”，通过克隆根系向外“觅食”扩张，
主要表现为间隔子长、分枝角度大，分株数少［９］。

芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）属于多年生根茎型禾本科克隆植物，具有极强的环境适应能力和重要的生态

价值，是内陆盐沼湿地分布面积最广的优势种和建群种之一，被广泛应用于湿地生态系统的恢复与重

建［１０⁃１１］。 目前有关芦苇的研究多侧重于生理生化特征研究［１２⁃１３］、生物学特征对环境因子的响应［１４⁃１５］、克隆生

长和有性繁殖的权衡［１６⁃１７］、种群生态系统功能及经济价值［１８⁃１９］等方面，对于芦苇种群克隆构件空间拓展的策

略研究关注较少，而且土壤环境因子对克隆构件驱动力的研究也相对匮乏。 干旱区内陆盐沼湿地是江河源区

及绿洲重要的水源涵养地，在维护生态安全、气候安全、淡水安全和生物多样性等方面发挥着不可替代的作

用［２０］。 因此，我们选择敦煌阳关国家级自然保护区湿地内不同环境梯度条件下的克隆植物芦苇开展研究，分
析芦苇种群对异质环境的生态适应性，旨在解决以下问题：（１）对比不同环境梯度下芦苇各克隆构件的差异

性，探讨芦苇对异质性环境的空间拓展策略；（２）分析芦苇各克隆构件的协同进化关系及对主要土壤环境因

子的响应，明晰芦苇克隆生长及空间拓展的主要的驱动力。 通过本研究有助于从克隆构件的角度明晰植物种

群空间拓展与土壤环境因子关系，进一步丰富克隆植物生态学研究。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区域和样地概况

研究区敦煌阳关湿地隶属于敦煌阳关国家级自然保护区（９３°５３′ — ９４°１７′Ｅ，３９°３９′ — ４０°０５′Ｎ），总面

积 ８．８２ × １０４ｈｍ２， 海拔 １１５０ — １５００ ｍ，四周被沙漠、戈壁包围（图 １）。 研究区属典型的大陆性干旱气候，昼
夜温差大，年均气温 ９．３ ℃，全年降水稀少，年均降水量 ３９．９ ｍｍ，年蒸发量 ２４６５ ｍｍ。 保护区主要发育了风沙

土、棕漠土、草甸土等，主要植被类型为温带荒漠植被，以芦苇、赖草（ Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、黑果枸杞（ Ｌｙｃｉｕｍ
ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｍ）、甘草（Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ）、疏叶骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ）、罗布麻（Ａｐｏｃｙｎｕｍ ｖｅｎｅｔｕｍ）、盐角草

（Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）等植物为主。
１．２　 实验方法

２０１７ 年 ９ 月中旬，在敦煌阳关湿地渥洼池保护站，对植物和土壤进行了综合野外调查的基础上，沿湿地

到荒漠的方向由内向外平行设置了 ３ 条采样线，每条采样线基于离水库 ５００ｍ、１５００ｍ、２５００ｍ 的距离和芦苇

种群的密度与盖度设定了近水区（平均密度 ８８％，平均盖度 ９０％）、过渡区（平均密度 ５０％，平均盖度 ５５％）、
荒漠区（平均密度 ２０％，平均盖度 ２３％）３ 个不同的采样梯度，每一个梯度上随机设置 ３ 个 ５ｍ×５ｍ 的采样样

方，并记录每个采样样方的海拔、经纬度、地理地貌等小环境因素。
基于克隆植物群落特征，以芦苇分株作为取样单位，在每个样方随机选取 ３ 株芦苇，按照克隆构件采集方

法采用“全挖法”进行“跟踪挖掘” ［２１⁃２２］，对选定植株地上及地下部分进行全部收获，带回实验室使用卷尺测量

植株高度、根茎节间长（地下横走根茎的两节之间长度）、间隔子长（克隆分株间的距离）；使用游标卡尺测量
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图 １　 研究区地理位置和样地分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ａｒｅａ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

茎粗、使用量角器测量分枝角度（分枝与根状茎之间夹角）；通过计数法直接记录初级根茎条数（地下横走的

根茎连接的根茎）、分株数（同一基株内，形体和生理独立的，或具备潜在形体和生理独立性的最小个体单位）
和芽数（亲代藉由细胞分裂产生子代，但是子代并不立即脱离母体，而与母体相连，继续接受母体提供的养

分，直到个体可独立生活才脱离母体，是一种特殊的无性生殖方式）。 随后用剪刀将植株材料分为叶、地上

茎、地下茎、水平根茎、根等克隆构件，并将所有样品统一编号后，立即放入冷藏箱（０—４℃）中保存。
土壤取样点与植物取样点一一对应，在每个样方内，利用环刀法按照每 １０ｃｍ 取土的方法取 ０—１００ｃｍ 的

土壤，混合 ０—３０ｃｍ、３０—６０ｃｍ、６０—１００ｃｍ 的土壤为表层土、中层土、深层土，重复采样 ３ 次。 将采集的土壤

样去杂、风干、研磨过筛后，采用烘干称重法测定土壤含水量，采用环刀法测量土壤容重，采用 ＰＨＳ⁃ＳＤ 型 ｐＨ
仪（同德，北京同德创业科技有限公司）测定土壤 ｐＨ 值，采用电导率法测定土壤含盐量。
１．３　 数据处理

不同环境条件间的克隆构件的差异性主要使用的是方差分析（Ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 ＬＳＤ（Ｌｅａｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ）显著性多重比较，利用 ＳＰＳＳ２０．０ 软件中的 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ－Ｓｍｉｒｎｏｖ 对数据进行检验，均符合正态分布

（Ｐ＜０．０５）。 在正态分布的基础上利用单因素方差分析了不同环境梯度下克隆构件、土壤环境因子的差异显

著性，并采用 ＬＳＤ 方法进行显著性多重比较，显著性水平设置为 Ｐ ＜ ０．０５。
克隆构件间及其与土壤环境的相关性主要使用的是 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法，其中 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数 Ｒ 的

计算如公式（１）所示。

Ｒ ＝
∑

ｎ

ｉ ＝ ０
ｘｉ － ｘ( ) ｙｉ － ｙ( )

∑
ｎ

ｉ ＝ ０
ｘｉ － ｘ( ) ２ ｙｉ － ｙ( ) ２

式中，ｎ 为样本数，ｘｉ和 ｙｉ分别为两变量的变量值。
冗余分析 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ（ＲＤＡ）被广泛用于生物与环境因子的关系研究中，是一种多变量直接梯度

分析方法，同时又是多元线性回归的扩展，采用 ２ 个变量集的线性关系模型，得到数值矩阵并对特征值进行分

解，能将表征芦苇各克隆构件指标及土壤环境因子之间的关系反映在坐标轴上，并能够精确揭示物种与环境
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因子之间的关系。 在进行冗余分析之前，必须对因变量（芦苇各构件和各层土壤环境因子）进行 ＤＣＡ 分析，
结果表明排序轴最大的梯度长度（Ｌｅｎｇｔｈｓ ｏｆ ｇｒａｄｉｅｎｔ，ＬＧＡ）均小 ３，表明该数据均具有较好的线性反应，即芦

苇各克隆构件指标对环境梯度的响应是线性的，对此利用线性响应模型分析（ＲＤＡ）比较适宜。 因此本文利

用 ＣＡＮＯＣＯ 中直接梯度分析方法 ＲＤＡ 分析芦苇克隆构件对各层土壤环境因子（表、中、深层土壤含水量、容
重、ｐＨ、盐分）的响应关系，进一步揭示芦苇空间拓展的主要驱动力。 实验数据用 ＳＰＳＳ ２０．０ 和 ＣＡＮＯＣＯ ５．０
进行统计分析，Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 进行绘图。

２　 结果分析

２．１　 研究区土壤环境因子特征分析

敦煌阳关湿地近水区—过渡区—荒漠区平均土壤含水量（０—１００ ｃｍ）分别为 １３．９４±０．２５５％、１０．４２±０．
５４２％、４．４５±０．７１２％，呈现出逐渐减少的趋势；土壤容重、土壤含盐量呈现逐渐增加的趋势，尤其是在荒漠区最

为明显，具体表现为荒漠区（容重：１．３１±０．００６ ｇ ／ ｃｍ３和盐分：２．５４±０．０１１％）＞过渡区（容重：１．２４±０．００２ ｇ ／ ｃｍ３

和盐分：２．３５±０．０２８％）＞近水区（容重：１．２２±０．００７ ｇ ／ ｃｍ３和盐分：２．１２±０．０６０％）；近水区土壤 ｐＨ 值为 ７．９２±０．
０２９，过渡区土壤 ｐＨ 值为 ８．１７±０．００８，荒漠区土壤 ｐＨ 值为 ８．０６±０．０２３，土壤基本上呈弱碱性，随环境梯度变

化表现出出先降低再增加的趋势（表 １）。

表 １　 不同环境条件下土壤环境因子（０—１００ｃｍ）的特征值（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ （０—１００ｃｍ） ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

０—１００ ｃｍ 平均
０—１００ ｃｍ ｏｎ ａｖｅｒａｇｅ

近水区
Ｃｌｏｓｅ⁃ｗａｔｅｒ ｚｏｎｅ

过渡区
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

荒漠区
Ｄｅｓｅｒｔ ｚｏｎｅ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ １３．９４±０．２５５ａ １０．４２±０．５４２ｂ ４．４５±０．７１２ｃ

土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｇ ／ ｃｍ３） １．２２±０．００７ａ １．２４±０．００２ｂ １．３１±０．００６ｃ

土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ ｐＨ ７．９２±０．０２９ａ ８．１７±０．００８ｂ ８．０６±０．０２３ｃ

土壤含盐量 Ｓｏｉｌ ｓａｌｉｎｉｔｙ ／ ％ ２．１２±０．０６０ａ ２．３５±０．０２８ｂ ２．５４±０．０１１ｃ

　 　 同行不同小写字母表示环境梯度间差异显著（Ｐ＜０．０５； ｎ ＝ ９）

２．２　 芦苇克隆构件特征比较

从近水区到荒漠区，随着环境梯度胁迫的增强，芦苇全株高度、茎粗、分株数呈明显的下降趋势，而芽数、
初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度呈明显的上升趋势（图 ２）。 其中芦苇空间拓展重要克隆构件

表现为分株数近水区（４±０．２０ 株）＞过渡区（３±０．２９ 株） ＞荒漠区（２±０．０５ 株）；根茎节间长表现为荒漠区（１０．
２２±０．２９ ｃｍ）＞过渡区（６．５６±０．１９ ｃｍ）＞近水区（４．６８±０．２８ ｃｍ）；间隔子长表现为荒漠区（７０．６±２．３４ ｃｍ）＞过渡

区（６５．３５±２．６７ ｃｍ）＞近水区（３０．２±３．１５ ｃｍ）；而分枝角度表现为荒漠区（７６．１２±２．３３ °）＞过渡区（６２．０１５±２．４７
°）＞近水区（３８．７５±１．９８ °）。 从统计学角度分析，植株高度、分株数、初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分
枝角度等克隆构件在三个环境梯度下达到了显著差异（Ｐ＜０．０５）。
２．３ 芦苇克隆构件相关性分析

图 ２ 表现出芦苇各克隆构件之间存在协同进化的关系，主要表现为生长克隆构件植株高度和茎粗达到了

显著正相关（Ｒ＝ ０．７１６，Ｐ ＜ ０．０１），而空间拓展克隆构件间也达到了显著相关（Ｐ ＜ ０．０１）。 具体表现为除芽数

外，分株数与初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度呈现显著负相关（Ｐ ＜ ０．０１）；除芽数与初级根茎

条数和分枝角度不相关外，初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度 ４ 个指标之间达到了显著正相关

（Ｐ＜０．０１）。
２．４　 芦苇克隆构件对环境因子的响应

芦苇的克隆构件主要受到 ０—１００ｃｍ 平均土壤水分、ｐＨ 值、盐分的影响（图 ３）。 土壤水分与植株高度、茎
粗、分株数呈显著的正相关（Ｐ＜０．０１），而与芽数、初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度呈现显著负

相关（Ｐ＜０．０１）；土壤 ｐＨ 值与植株高度、分株数表现为显著负相关（Ｐ＜０．０５），与初级根茎条数、间隔子长、分
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图 ２　 不同环境条件下芦苇克隆构件特征（数值为平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｆｏｒ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同小写字母表示环境梯度间差异显著（Ｐ＜０．０５； ｎ ＝ ９）；１：近水区， ２：过渡区， ３：荒漠区

枝角度呈现显著正相关（Ｐ＜０．０１）；土壤盐分与植株高度、茎粗、分株数呈显著的负相关（Ｐ＜０．０１），与初级根茎

条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度呈现显著正相关（Ｐ＜０．０１）。

表 ２　 芦苇各克隆构件相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｌｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ

植株高度
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

茎粗
Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ

分株数
Ｒａｍｅｔ ｎｕｍｂｅｒ

芽数
Ｂｕｄ ｎｕｍｂｅｒ

初级根茎条数
Ｐ⁃Ｒ⁃Ｎ

根茎节间长
Ｒ⁃Ｉ⁃ Ｌ

间隔子长
Ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ

分枝角度
Ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ

植株高度 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ １ ０．７１６∗∗ ０．４２７∗∗ ０．０５ －０．５５２∗∗ －０．７５５∗∗ －０．４５１∗∗ －０．６２７∗

茎粗 Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ １ ０．２７６ －０．１８ －０．３３４∗ －０．５５２∗∗ －０．２４１ －０．２６５
分株数 Ｒａｍｅｔ ｎｕｍｂｅｒ １ －０．０６８ －０．７６８∗∗ －０．５４２∗∗ －０．４２７∗∗ －０．５３７∗∗

芽数 Ｂｕｄ ｎｕｍｂｅｒ １ ０．１４５ ０．３４５∗ ０．３８６∗∗ ０．２０４
初级根茎条数 Ｐ⁃Ｒ⁃ Ｎ １ ０．７９４∗∗ ０．７０５∗∗ ０．８０４∗∗

根茎节间长 Ｒ⁃ Ｉ⁃Ｌ １ ０．６６７∗∗ ０．７９０∗∗

间隔子长 Ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ １ ０．７４５∗∗

分枝角度 Ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ １
　 　 ∗表示在 ０．０５ 水平（双侧）上显著相关；∗∗表示在 ０．０１ 水平（双侧）上显著相关； Ｐ⁃Ｒ⁃ Ｎ：Ｐｒｉｍａｒｙ ｒｈｉｚｏｍｅ ｎｕｍｂｅｒ 初级根茎条数； Ｒ⁃ Ｉ⁃Ｌ：

Ｒｈｉｚｏｍｅ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ 根茎节间长
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　 图 ３　 芦苇空间拓展克隆构件指标与土壤环境因子（０—１００ｃｍ）

的关系

Ｆｉｇ．３ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｌｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ

ｓｐａｔｉａｌ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ （０—１００ｃｍ） ｆｏｒ

Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ

冗余分析显示植株高度、茎粗、分株数与每一层的

水分都达到显著的正相关（Ｐ＜０．０１），芽数、初级根茎条

数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度与每一层的水分都

达到显著的负相关（Ｐ＜０．０１）（图 ４ａ）；植株高度、茎粗、
分株数与深层土壤 ｐＨ 值都达到显著的负相关（Ｐ＜０．
０５），初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角度

与深层土壤 ｐＨ 值达到显著的正相关 （Ｐ ＜ ０． ０１） （图

４ｃ）；植株高度、茎粗、分株数与表、深层土壤盐分显著

负相关（Ｐ＜０．０５），初级根茎条数、根茎节间长、间隔子

长、分枝角度与表、深层土壤盐分显著正相关（Ｐ＜０．０１）
（图 ４ｄ）。 这说明各层土壤水分、深层土壤 ｐＨ 值和盐

分是芦苇空间拓展最重要的环境因子。

３　 结论和讨论

图 ４　 芦苇空间拓展克隆构件指标与水分（ ａ）、容重（ｂ）、ｐＨ（ ｃ） 、盐分（ｄ）土壤环境因子（表层：０—３０ｃｍ，中层：３０—６０ｃｍ，深层：６０—

１００ｃｍ）的冗余分析（ＲＤＡ）

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｃｌｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ （ ｓｕｒｆａｃｅ

ｌａｙｅｒ： ０—３０ｃｍ， ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ： ３０—６０ｃｍ， ｄｅｅｐ ｌａｙｅｒ： ６０—１００ｃｍ ） ｏｆ Ｗａｔｅｒ （ ａ ）， Ｂｕｌｋ Ｄｅｎｓｉｔｙ （ ｂ ）， ｐＨ （ ｃ ）， Ｓａｌｔ （ ｄ ） ｆｏｒ

Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ

ｗａｔｅｒ１：表层水分，ｗａｔｅｒ２：中层水分，ｗａｔｅｒ３：深层水分，ＢＤ１：表层容重，ＢＤ：中层容重，ＢＤ３：深层容重，ｐＨ１：表层 ｐＨ， ｐＨ２：中层 ｐＨ， ｐＨ３：深

层 ｐＨ， ｓａｌｔ１：表层盐分，ｓａｌｔ２：中层盐分， ｓａｌｔ３：深层盐分；Ａ：植株高度，Ｂ：茎粗，Ｃ：分株数，Ｄ：芽数，Ｅ：初级根茎条数，Ｆ：根茎节间长，Ｇ：间隔

子长，Ｈ：分枝角度

３．１　 不同环境梯度下芦苇克隆构件空间拓展策略研究

空间拓展不仅能够反映植物对异质性生境的适应

能力，而且体现了植物与环境权衡维度的生活史对

策［２３］。 在长期的适应进化过程中，克隆植物形成了有

效利用异质性资源以及抵御各种局部胁迫的生态适应

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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对策［２４］，如不同生长构型之间的权衡关系［２５］。 本研究通过分析芦苇各克隆构件空间拓展策略及其对环境因

子的响应，发现芦苇最佳生活史主要体现在二个方面，一方面是异质环境中空间拓展的最优策略，另一方面是

各克隆构件间的协同进化关系。
我们的研究发现从近水区向荒漠区演变过程中芦苇空间拓展主要构件初级根茎条数、根茎节间长、间隔

子长和分枝角度逐渐增大，而分株数逐渐减少（图 ２），这显示芦苇种群随着环境胁迫的增加，空间拓展策略由

“密集型”向“游击型”转变。 研究结果表明当芦苇处于资源条件好的斑块中表现为“入侵姿态”，克隆构型趋

于“密集型”，从而利于整个植株对资源的获取；而在资源条件相对较差的斑块中表现为“避让态度”，克隆构

型趋于“游击型”，利于植株能逃离资源水平差的斑块，向条件更好的斑块转移［２６］。 而且塔克拉玛干沙漠南

缘疏叶骆驼刺［２７］、毛乌素沙地沙棘 （Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ） ［２８］、四川盆地西缘聚花过路黄 （ Ｌｙｓｉｍａｃｈｉａ
ｃｏｎｇｅｓｔｉｆｌｏｒａ） ［２９］的研究结果也证明了随着环境胁迫的增强植物克隆生长格局由“密集型”向“游击型”过渡的

结论。 同时，研究结果显示随着环境梯度的恶化，芦苇将更多的资源投入到根茎节间、间隔子等地下生物量以

实现生存生长投入（图 ２）。 Ｒｍｓｔｒｏｎｇ（１９８２）模拟了多年生根茎克隆植物生物量分配格局，发现 ２ ／ ３ 的最佳资

源分配于根茎的生长［３０］。 另外，对兰州秦王川湿地芦苇［１０］、四川西北沙生苔草（Ｃａｒｅｘ ｐｒａｅｃｌａｒａ）和赖草［３１］研

究也得到了相同的结论。 这说明当植物生长所需要的资源受到严重胁迫时，克隆植物可通过控制生物量投资

进行耗益权衡，达到对资源获取和利用效率的最大化，实现空间拓展的最优策略，并通过不同功能过程（生
长、繁殖等）间的权衡形成最佳生活史对策［３２］。

空间拓展是克隆植株各构件共同作用的结果，构件间有一定的生理整合［３３］，表现出协同进化关系。 对敦

煌阳关湿地研究发现，芦苇克隆构件在不同环境梯度制约下差异显著，具体表现为初级根茎条数、根茎节间

长、间隔子长、分枝角度呈现“同增同涨”的协同进化关系（Ｐ＜０．０１），而与分枝数呈现“此消彼长”的权衡关系

（Ｐ＜０．０１）。 腾格里沙漠克隆植物羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和四川绵阳克隆植物蛇莓（Ｄｕｃｈｅｓｎｅａ ｉｎｄｉｃａ）克隆构

件之间的关系表现正好证实了研究结果［３４⁃３５］。 在不同的环境条件下，植物总是权衡各功能间（生长、繁殖和

维持）的资源分配，使其各功能分配达到最佳状态［３６］。
３．２　 芦苇克隆构件空间拓展的驱动力研究

土壤环境因子是决定植物分布格局的主导因子［３７］，其中土壤水分、容重、ｐＨ 值、盐分是影响植物生长的

最主要驱动力。 研究发现敦煌阳关国家级自然保护区湿地芦苇克隆构件空间拓展的直接驱动力是土壤水分、
ｐＨ 值和盐分（图 ３）。

干旱荒漠区年降水量稀少，水分成为湿地生态系统的基本生态因子和主要控制因素［３８］。 研究结果显示，
土壤水分与芦苇的生长指标（植株高度、茎粗）显著正相关，与空间拓展指标（初级根茎条数、根茎节间长、间
隔子长和分枝角度）显著负相关（Ｐ ＜ ０．０１）。 每一层的土壤水分对植株高度、茎粗等生长指标起促进作用，对
初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长和分枝角度等空间拓展指标起抑制作用（图 ４ａ）。 由于水分胁迫，土壤

溶液水势降低，植物失水大于吸水，破坏植物体内的水分代谢，导致植物生理干旱缺水，限制植物生长指标，但
促进空间拓展指标，使其逃离胁迫环境。 这说明当植物所处区域环境条件较好时更注重地上生物量的投资，
减少地下根茎的投入，克隆植物各构件间的变异格局以及性状间的“投资—收益” 权衡则要靠资源优化配置

和补偿机制来调控［３９］。 因此，土壤水分是植物空间拓展重要的驱动因子。
中国北方的植物主要受到盐碱化土壤的作用［１０］。 在本文的研究结果中，土壤的盐碱化对芦苇的生长指

标起抑制作用，尤其是深层盐分与芦苇植株高度、茎粗之间呈现显著的负相关（图 ４ｃ、４ｄ）。 盐碱化土壤中的

盐碱含量过高，造成土壤坚硬而密实，团粒结构破坏，土壤孔隙度减少，有毒物质不断积累，同时土壤中过量的

Ｎａ＋、Ｃｌ－和 Ｃａ２＋渗入植物细胞内，打破植物体力的离子平衡，破坏叶绿素和蛋白质合成，从而抑制植物生长繁

殖［４０］。 松嫩平原南部和塔里木盆地芦苇克隆生长构件（株高、茎粗）对盐碱化土壤响应的研究结果也给予了

证实［４１⁃４２］。 同时研究还发现盐分对主要的克隆空间拓展构件（初级根茎条数、根茎节间长、间隔子长、分枝角

度）起促进作用，随着环境梯度土壤盐碱化程度的增加，可以刺激克隆植物初级根茎条数、根茎节间长、间隔

７　 １４ 期 　 　 　 焦亮　 等：敦煌阳关湿地芦苇克隆构件空间拓展策略及其对土壤环境因子的响应 　
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子长、分枝角度等空间拓展各构件的增加，使植株能通过长距离扩散以期尽快逃离不利生境斑块。
随环境退化程度的加深，研究区克隆植物芦苇的空间拓展策略从“密集型”转向“游击型”，反映了植物应

对胁迫生境的适应性机制，以及降低投资风险实现生存、繁衍的更新策略。 在内陆盐沼湿地生境斑块间可利

用资源水平（土壤水分、ｐＨ 值、盐分）是芦苇克隆构件空间拓展的主要驱动力，其中各层土壤水分，深层土壤

ｐＨ 值、盐分是影响更重要的土壤环境因子。 在不同的环境退化梯度中，克隆植物通过构建适宜的空间拓展策

略和协同进化关系，一方面进行有效的资源获取和利用，另一方面通过不断调整克隆构件，使植物种群能长时

间的、更大规模的进行繁衍、拓展。 随着未来内陆盐沼湿地的干旱程度的逐渐加剧，克隆植物空间拓展也会随

之改变，因此，对于不同环境梯度条件下的克隆植物应根据响应特征采取不同的管理策略。
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