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摘要：生境异质性是自然生态系统的基本特征，植物生长的必需资源和环境胁迫因子均存在着复杂的时间和空间异质性。 克隆

植物是指在自然条件下具有克隆特性的植物，即可通过与母株相连的芽、根茎、分蘖或枝条等繁殖体产生无性繁殖的植物，这些

繁殖体一旦定居便可成为潜在的独立个体。 克隆植物具有独特的生境适应策略（如形态可塑性、克隆整合、克隆分工、觅食行

为、风险分摊等），面对异质性的生境条件，它可以通过调整自身的生理和形态结构来适应异质生境。 目前，对于克隆植物在异

质生境适应行为的研究已有很多报道，然而系统性的归纳和总结尚有欠缺。 综述了克隆植物在不同资源异质生境（光照、养
分、水分）和不同胁迫生境（盐碱胁迫、风沙胁迫、重金属胁迫）下独特的适应对策。 最后，针对克隆植物对异质生境的适应对

策，进行了总结并对未来的重点研究方向提出建议：（１）时间异质性尺度上的考量；（２）异质性生境中生物因子的调控作用；（３）
克隆植物入侵机制；（４）克隆植物在生态修复中的应用潜力。
关键词：生境异质性；克隆植物；形态可塑性；克隆整合；克隆分工
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ｃｏｎｃｅｒｎｅｄ ｉｎ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ； ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ； ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ； ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ； ｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｌａｂｏｒ

生境异质性是自然生态系统的基本特征［１］。 植物生长的必需资源（如光照、水分和矿质元素等）以及环

境因素（如温度、湿度、盐分和病原体等）存在着复杂的时间和空间异质性［２—８］。 在生态系统中，生境异质性

不仅影响着生物群落中物种的多样性、群落的生长形式和结构、优势种、相对丰富度以及营养结构等，还影响

着种群的生长与繁殖以及植物个体的生存适应。 在不同尺度上，大到生态系统、群落，小到种群、个体，都存在

生境异质性，而异质性生境在很小的时空尺度内就能对植物产生深远影响。 然而，在复杂的生境条件下，植物

也进化出了不同的生态适应对策［９］。 克隆植物是指在自然条件下具有克隆特性的植物，即可通过与母株相

连的芽、根茎、分蘖或枝条等繁殖体产生无性繁殖的植物，这些繁殖体一旦定居便可成为潜在的独立个体［１０］。
它能够通过其特有的生境适应对策（包括形态可塑性、克隆整合、克隆分工、觅食行为等）以最大限度地从异

质性生境中获取资源和逃避胁迫，促进资源的高效利用，最终提高植物的适合度［１１—１２］。
克隆植物有许多不同的类型，不同的分类标准下植物类型也有所不同。 根据克隆器官起源的不同，克隆

植物可以分为 ３ 种类型：根源型克隆植物（ ｒｏｏｔ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ）、枝源型克隆植物（ ｓｈｏｏｔ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ｃｌｏｎａｌ
ｐｌａｎｔ），以及同时具有这两种克隆器官的克隆植物［１３—１４］。 根源型克隆植物又可分为不同的亚类，如：根出条

型、根劈裂型和块根型等［１５］。 枝源型克隆植物又可分为匍匐茎型、根状茎型、珠芽型、分蘖型、块茎型、球茎

型、鳞茎型、压条型等以及其它亚类，包括以上类型的组合。 根据克隆器官分枝类型的不同，可分为单轴型克

隆植物（ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ ｍｏｎｏｐｏｄｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ）、合轴型克隆植物（ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ ｓｙｍｐｏｄｉａｌ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ）和
混合型克隆植物（ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ ｍｉｘｐｏｄｉａｌ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ） ［１６］。 据同一克隆的分株离散程度的不同，可分

为“游击型（ｇｕｅｒｉｌｌａ）”克隆植物、“密集型（ｐｈａｌａｎｘ）”克隆植物以及两者的过渡类型。 “游击型”克隆植物同一

基株的克隆分株间距离较大，扩展速度快，分株的分布比较分散；而“密集型”克隆植物同一基株的分株间距

离较小，扩展速度慢，分株分布密集［１６］。 在高等植物中，几乎全部的苔藓植物、绝大多数的蕨类植物和部分被

子植物都属于克隆植物［１７—１８］。 克隆植物分布范围广泛，几乎存在于所有类型的生态系统中，并通过其克隆生

长在生态系统中起着不可或缺的作用［１９］。
克隆生长指在自然条件下，生物自发地通过营养方式形成遗传上相同，且具有潜在独立性的新个体或分

株的能力或过程［２０］。 利用克隆生长这一特性，克隆植物可以产生由匍匐茎或根状茎连接着的数量众多的相

同基因型的分株，从而实现自身数量的增加。 例如，大米草（Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｎｇｌｉｃａ Ｈｕｂｂ．）利用自身的克隆生长能

力，在适宜的环境下大量繁殖［２１］。 除克隆生长外，克隆植物另一个重要特征为双重构件性。 即它既有大部分

植物都有的有机构件性，又兼备克隆植物所特有的克隆构件性。 克隆植物可以改变自身的性状（如间隔子长
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度、分枝强度和分枝角度等），在其个体周围生成大量自由分布的克隆分株［２２］，进而对异质生境进行适应。 正

是由于克隆植物拥有非克隆植物所不具有的特征，利用不同类型的克隆器官实现自身的水平或垂直方向的拓

展，扩大生态幅，因此在生态系统中占据优势地位［２３］。 同时，克隆植物拥有持久的生命力和强大的繁殖能力，
即使在某些不良或退化环境中（如高海拔、风沙、盐碱胁迫等）也能通过自身调节使环境胁迫的消极影响降到

最低［２４］。
克隆植物对异质生境的适应能力对生物多样性的维持和植被生态修复起到了重要作用。 本文分析和梳

理了近年来国内外克隆植物对于异质性生境适应性研究的主要进展并进行了系统性归纳总结，并对未来的重

点研究方向提出了几点建议，以期增进更多研究者的关注，希望能够为生物多样性的维持和生态修复等相关

研究的开展提供参考。

１　 生境异质性的主要特征

１．１　 时间异质性和空间异质性

生境异质性包括时间和空间上的异质性。 衡量异质性的指标包括尺度、对比度［２５］、聚集度、可预测性、空
间相关性等，这些指标在时间和空间层面上均有着表现差异［２６］。 时间异质性表现为持续时间、相邻时间斑块

的长短和频率变化以及时间变化过程中的可预测性等。 例如，在光资源方面，大到年、季节尺度，小到分、秒尺

度上的变化［２７］。 同时，在季节和昼夜的变化下，光资源的强度和质量也会随之改变。 在时间上，可被植物感

知的范围是由植物的诱导过程的反应时间和植物的寿命共同决定的，这两者分别是时间尺度范围的上限和下

限。 超过或低于这一时空尺度，异质性会随之消失［２８］。
景观的生态系统组成构成了基本的空间异质性格局，异质性的分布格局在资源可利用性、环境因子的空

间特征以及生物种群和群落在景观上的分布等都有所体现，在一定程度上对生物的异质性分布起到了制约的

作用。 空间异质性通常表现为环境的梯度变化和生态系统的斑块性。 除梯度变化外，生态系统的斑块性一般

表现为斑块内部资源相对统一，但斑块与斑块间能够通过植物的生长繁殖产生较大差异［４］。 这种资源异质

性的普遍存在大大增加了植物吸收和利用必需资源和适应方面的难度［７］。
１．２　 资源异质性和环境异质性

从生境功能层面上，还可将其划分为资源和环境异质性。 资源异质性是指生物所需资源（如光照、水分、
养分等）在时间和空间上的不规则分布。 环境异质性指环境要素（如重金属、病原菌、动物觅食和干扰等）在
空间和 ／或时间上的非均匀变化［１６］，其中干扰又可以包括风蚀、沙埋等因素引起的以及由干旱、水淹、盐碱胁

迫等极端环境因素引起的干扰。
资源和环境异质性在自然界是相辅相成、不可分割的。 在某些情况下，同一种因子即可以作为资源，也可

以成为环境胁迫因子，如：水分既是植物生长的必须资源，也能够成为影响植物生长的胁迫环境因子如干旱胁

迫、水淹胁迫等。 近年来，国内外学者针对克隆植物对异质生境适应性方面开展了大量的研究，其中对资源异

质性的研究更为普遍，例如，薇甘菊（Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ Ｋｕｎｔｈ）在异质养分条件下，利用克隆整合提高低养分

斑块分株的生物量，降低高养分斑块生物量［２９］；大米草在异质光照条件下，异质遮阴分株的叶片数、根长和生

物量均显著高于同质条件［３０］；对环境异质性的研究较少，大多集中在干旱胁迫、盐碱胁迫、沙埋等方面。 例

如，在对油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ Ｋｒａｓｃｈ．）的研究中发现，随着干旱程度加剧其相对生长率和比叶面积随之减

小，根冠比随之增大［３１］；在对羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｔｚｖｅｌ．）的研究发现，盐碱胁迫经常与刈割干扰共

同结合在一起对其空间拓展能力进行调节，低密度、低盐碱胁迫以及刈割生境组合下无性系空间拓展能力

最强［３２］。

２　 克隆植物功能性状

２．１　 克隆植物的繁殖方式

　 　 有性繁殖和无性繁殖是自然生态系统中存在的两种最基本的繁殖方式。 对于大部分克隆植物来说，既可
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以运用无性繁殖的方式实现植株数量的增多，又可以通过有性繁殖方式增加植株的遗传特性（图 １）。 例如，
在资源相对缺乏的异质生境下，克隆植物独特的克隆生长特性可以支持植株正常生长发育和繁殖，并且在一

定程度上提高种间竞争优势，实现死亡风险分摊［３３］。 但克隆植物的这种繁殖方式也有一定的局限性：对无性

繁殖投入精力较多，往往导致有性繁殖投资的减少［３４］。 尽管无性繁殖可以大大提高克隆植物的扩增能力，但
有性繁殖对于克隆植物多样性的维持及远距离扩散起着不可或缺的作用［１７］。 另一方面，间隔子（如匍匐茎、
根状茎、水平根等）的连接使得病原体更容易在植株间运输，加剧了某些疾病的传播。 除此之外，克隆分株由

于扩散效率较低通常导致大量分株在母株旁边堆积，加剧了植物自身的种内竞争，影响植株的资源获取［３５］。

图 １　 克隆植物在异质性生境下的繁殖策略及生境适应特征

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ

２．２　 克隆植物的适应对策

２．２．１　 克隆整合

克隆整合全称克隆内生理整合，指同一基株的分株在一定时间内通过匍匐茎、根状茎和 ／或水平根等横生

结构相互连接在一起，相连的克隆分株间存在的物质传递现象［１６］。 一般来说，克隆植物会发生从年老分株向

年幼分株传递营养物质的向顶运输，当老年分株的吸收能力不足以提供资源运输到年轻分株时，也会发生向

基运输［３６］。 克隆整合强度还与环境的异质程度以及资源的可利用度密不可分，异质性越大，克隆整合强度也

越大。 同时，克隆整合行为的发生也是有一定阈值的，在极端异质条件下，若异质性程度超出了植物所能承担

的阈值，那么植物将无法发生克隆整合行为［３７—３９］。 当距离过大导致植物无法感知生境异质性的存在时，克隆

整合也将无法发生［４０］。
２．２．２　 形态可塑性

形态可塑性是克隆植物适应异质生境的优势策略，它一般表现为克隆构型、植株个体形态结构和生物量

分配等方面的变化［４１］。 异质生境中，克隆植物可以通过在水平方向上改变克隆构型以及在垂直方向上改变

分株本身的形态结构的方式对不同的资源水平做出反应［４２］，这种改变自身形态对不同环境进行适应的现象

称为克隆植物的形态可塑性。 克隆植物在对自身有利和不利斑块中形态可塑性的表现也是不同的。 在有利

斑块中，形态可塑性主要表现为器官的增生，植株一般会通过加粗匍匐茎，减少节间长度和增加分枝数量的方

式最大程度的对斑块资源进行利用；而在不利斑块中，植株为了尽快逃离不利生境，减少自身损失，主要表现

为简化结构以及减慢自身生长，如使匍匐茎变细，增加节间长度和减少分枝数等［４３］。 克隆植物正是通过利用

自身形态的可塑性变化，提高了获取必需资源的能力。
２．２．３　 克隆分工

克隆分工指相互合作的分株为了更有效地获取不同资源，伴随着克隆整合产生的形态与生理功能的协调
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特化［１６］。 克隆植物发生劳动分工的条件有 ４ 个，分别是资源的异质性分布、构件单元的专化、构件单元间的

合作和分株独立生长的能力［４４］。 根据发生条件的不同，克隆分工可以分为环境诱导型和遗传型两种［４５］。 当

斑块中一种资源丰富而另一种资源贫瘠时，分株发生的克隆分工就会专化吸收资源丰富斑块中的资源，并且

通过相连分株运输给资源贫瘠斑块中的植株，发生这种分工的类型称为环境诱导型［４６］；克隆分工的另一种类

型是遗传型，它只与植株自身的遗传条件有关，并且会在某一特定阶段发生形态或功能的专化。 克隆植物正

是利用这两种类型的克隆分工，一方面提高了自身对异质资源的获取能力，使其不再受区域资源的限制，另一

方面也使自身在竞争关系中获得主动地位，提高其种间竞争力［４７］。
２．２．４　 觅食行为

觅食行为指有机体在其生境内进行的促进对必须资源获取搜寻或分枝过程［２０， ２２］ 它包括资源共享、分株

选择性放置和分株功能分工 ３ 个方面［４８—４９］。 觅食行为一般分为强度觅食和广度觅食两种［５０］。 以资源在分

株间的合理分配为前提，觅食行为将植物生长格局和异质性生境内必需资源的分布格局进行精细协调，使植

物趋于规避资源贫瘠的斑块并占据资源丰富的斑块，将基株的死亡风险分摊到克隆分株上，通过耗—益权衡

使克隆植物达到最高收益水平，并以此提高整个基株的适合度和自身的存活能力［１， ５１］。
２．２．５　 风险分摊

一般来说，非克隆植物通过植株遗传多样性来对风险进行分摊，克隆植物则通过改变植株的生理和形态

特征和子株的分布状况等途径，使分株在某些不利时空条件下适时的独立，进而避免物种的灭绝，实现风险分

摊［１］。 风险分摊对策分为 ３ 种：分株独立、分株形态变化和资源储藏［７］。 分株独立一般通过出芽、脱落、断裂

等方式将植株分离开，使其成为功能上完整并且生理上相互独立的个体［５２—５３］。 通过这种方式基株产生独立

存在的分株，基株的死亡概率就会被分摊到各个子株，植株死亡风险也因此得到降低。 分株形态变化指将克

隆植物表型可塑性和克隆整合性相结合，从而使各分株能够调节分株的形态和空间放置格局来适应生境异质

性［５４］。 资源储藏是克隆植物应对生境异质性的有效手段［７］。 很多克隆植物的克隆器官（如球茎、块茎、匍匐

茎和根状茎等）存活时间很久，因此具有很强的储存能力和繁殖的能力［５５］。 资源储藏使得植株可以将资源充

足时期的资源储存到克隆器官中，使其在资源匮乏的时期释放补充［１， ５６］。 这种行为大大缓解了资源的异质

分布对植株本身生长发育所造成的压力，使植株可以从环境胁迫中尽快恢复。

３　 克隆植物对异质生境的适应

３．１　 克隆植物对异质资源的适应

３．１．１　 光照

光照异质性常常表现为光照周期、遮阴程度、光质等方面，同时光照异质性的衡量指标也包括了光照的尺

度和对比度。 充足的光照能够为克隆植物提供更多的能量用于生物量的累积，同时也有利于分株的生长、发
育、匍匍茎节间的伸长等。 然而大多研究中，克隆植物更加适合轻度的遮阴处理，植物在轻度遮荫条件下可以

调节生物量的分配比例，使植物获取资源能力得到有效的提升［５７］。 然而中度或重度遮光条件下，植物的根冠

比往往会增加，这是克隆植物“趋富特化”的典型表现，即将更多的生物量投入到吸收较丰富资源的器官或部

分［２０］，并通过间隔子的连接和传输作用，实现资源从吸收和积累较多的分株向吸收和积累较少分株的转

移［４７］（表 １）。
３．１．２　 养分

土壤养分异质性广泛分布于自然界中，主要是由沉降、凋落物和植物残体等有机物的不均匀投入，在自然

界长期过程中形成的［６１］，它表现为土壤中营养元素的斑块性分布［５７］。 土壤养分异质性任何一个元素（如尺

度、对比度、聚集度等）的改变都会对植物的生理或形态产生不同的影响。 土壤异质性程度高的区域可以在

土壤内部形成小生境，生境中的物种丰富度得到提升。 土壤养分异质性可以影响植物个体发育、繁殖、种群数

量和形态特征、群落物种组成和种内竞争等［６２］，从而导致群落结构和生态系统的改变（表 ２）。

９５２４　 １０ 期 　 　 　 张晓龙　 等：克隆植物对异质生境的适应对策研究进展 　
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表 １　 不同克隆植物对光照异质性的适应特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

表现特征
Ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

结缕草 Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ．
异质生境中，结缕草生理整合作用显著提高了局部斑块内克隆片段
的生物量和分株数目等指标；对其不同部位进行异质光照处理时，
其根冠比、分株数也有显著差异［５７］ 。

［５７］

东方草莓 Ｆｒａｇａｒｉａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｌｏｓｉｎｓｋ．
异质性光照下，其克隆构型在旷地高光资源生境中趋向“密集型”
进行修饰； 在林缘和林下光资源相对贫乏生境中克隆构型趋向“游
击型”修饰［５８］ 。

［５８］

大米草 Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｎｇｌｉｃａ Ｈｕｂｂ．
异质性光强条件下，大米草遮阴分株的叶片数、根长和生物量均显
著高于同质条件，然而，克隆整合在高对比度情况下对植株生长无

显著影响［３０］ 。
［３０］

绢毛匍匐委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｒｅｐｔａｎｓ Ｌ． ｖａｒ．
ｓｅｒｉｃｏｐｈｙｌｌａ Ｆｒａｎｃｈ．

在局部遮阴处理的异质光照生境中，遮阴斑块的分株的叶柄长度大

于同质光照生境［５９］ 。
［５９］

扁秆荆三 棱 Ｂｏｌｂｏｓｃｈｏｅｎｕｓ ｐｌａｎｉｃａｌｍｉｓ （ Ｆ．
Ｓｃｈｍｉｄｔ） Ｅｇｏｒｏｖａ

与遮阴异质条件相比，光照同质处理条件下植株的生长、无性繁殖
及储存指标均显著增大；遮阴异质条件下，扁秆荆三棱根冠比以及

叶片的数量与光照同质相比也有所降低［６０］ 。
［６０］

表 ２　 不同克隆植物对养分异质性的适应特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

表现特征
Ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

芦苇 Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ （Ｃａｖ．）Ｔｒｉｎ．ｅｘ
Ｓｔｅｕｄ．

养分同质性更有利于芦苇的株高和根系的生长和芦苇部分器官总
氮（ＴＮ）和总磷（ＴＰ）的积累；而在盐处理情况下，异质性养分条件

更有利于芦苇部分器官总氮（ＴＮ）和总磷（ＴＰ）的积累［６３］ 。
［６３］

薇甘菊 Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ Ｋｕｎｔｈ
在异质养分条件下，克隆整合显著提高了低养分斑块分株的生物

量，降低了高养分斑块的生物量，但对总生物量无显著影响［２９］ 。
［２９］

翅果菊 Ｐｔｅｒｏｃｙｐｓｅｌａ ｉｎｄｉｃａ （Ｌ．）Ｓｈｉｈ、
鬼针草 Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．、
荩草 Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ （Ｔｒｉｎ．）Ｍａｋｉｎｏ 等

与同质土壤相比，异质土壤并不一定能促进植物群落的均匀性；然
而，对于异质土壤，增加土壤斑块类型的数量可以通过降低竞争能

力的差异促进物种之间植物群落的均匀性［６４］ 。
［６４］

鸭茅 Ｄａｃｔｙｌｉｓ ｇｌｏｍｅｒａｔａ Ｌ．、 黑麦草 Ｌｏｌｉｕｍ
ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．、无芒雀麦 Ｂｒｏｍｕｓ ｉｎｅｒｍｉｓ Ｌｅｙｓｓ．等

在异质性土壤中，小斑块异质性土壤中植物的地上生物量高于大斑
块异质性土壤；斑块对比度高的异质性土壤中群落的地上生物量高

于斑块对比度低的异质性土壤［６５］ 。
［６５］

空 心 莲 子 草 Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ
（Ｍａｒｔ．） Ｇｒｉｓｅｂ．、莲子草 Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｓｅｓｓｉｌｉｓ
（Ｌ．） ＤＣ．

土壤养分异质性提高了入侵植物喜旱莲子草的生物量和分株产量；
高土壤资源利用率和小规模土壤资源异质性提高了入侵植物喜旱

莲子草与本地同类种莲子草一起生长时的相对竞争能力［６６］ 。
［６６］

香 蒲 Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｐｒｅｓｌ、 菖 蒲 Ａｃｏｒｕｓ
ｃａｌａｍｕｓ Ｌ．、花蔺 Ｂｕｔｏｍｕｓ ｕｍｂｅｌｌａｔｕｓ Ｌｉｎｎ．等

游击型克隆植物（香蒲）的形态特征（株高、分株数、间隔子直径和
长度）和生物量积累因异质性而显著增强，而密集型克隆植物（菖
蒲、水葱和花蔺）则没有。 因此，具有游击型克隆结构的植物更能从

异质土壤养分中获益［６７］ 。

［６７］

３．１．３　 水分

水分异质性分布在自然界中广泛存在，适当的水分含量有利于植株占据有利生境，过低或过高的水分含

量则会影响植物的生长发育和繁殖能力［６８—６９］。 水分整合在克隆植物群落适应异质生境中起着重要作用，它
可以缓解环境胁迫（如干旱、水淹等）产生的消极影响［７０］。 一般来说，水分传输的方向为水分充足的分株向

水分贫瘠的分株运输，这种情况是随着水势梯度而发生的［７１—７２］。 另外，水分的流动很大程度上是由源—库动

力驱动的，包括顶向和 ／或基向两种方式［７３］。 这大大提高了克隆植物在水分异质生境中的生长和存活能力，

０６２４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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即使在干旱或水淹的胁迫生境中，克隆植物也可以通过子母株间的连接进行水分的交换和传递。 目前，国内

外对水分异质研究相对较少，一般用不同高度的淹水、不同频率水位波动以及不同的水淹持续时间来模拟异

质水分生境（表 ３）。

表 ３　 不同克隆植物对水分异质性的适应特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

表现特征
Ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

空心莲子草 Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ Ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ
（Ｍａｒｔ．）Ｇｒｉｓｅｂ．

在克隆整合的条件下，淹水异质生境下植株 Ｆ 的根、茎、叶生物
量均小于去淹水同质生境中的生物量；同时，淹水异质生境下

分株数和主茎长也小于去淹水同质生境中的生物量［７４］ 。 与
ＬＦＦ（低频水位波动）相比，ＨＦＦ（高频水位波动）显著降低了空

心莲子草的生物量［７５］ 。 与同质生境相比，在异质水分生境中，
克隆整合显著促进了水分胁迫分株的生长和光合性能，而没有

影响受水分胁迫的母株的生长［７６］ 。

［７４］

南美蟛蜞菊 Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ （Ｌ．）
Ｐｒｕｓｋｉ、蟛蜞菊 Ｗｅｄｅｌｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
（Ｏｓｂｅｃｋ） Ｍｅｒｒ．

相比无水位波动，水位波动显著降低了南美蟛蜞菊和蟛蜞菊的
总生物量、各器官生物量、茎长、节点数、叶片数及叶面积，并且

显著影响了两物种的种内和种间竞争系数［７７］ 。
［７７］

野牛草 Ｂｕｃｈｌｏｅ ｄａｃｔｙｌｏｉｄｅｓ
（Ｎｕｔｔ．） Ｅｎｇｅｌｍ．

异质水分胁迫下，受胁迫分株光合同化物的输出率显著降低，
而与其相邻分株合成的光合同化物向受胁迫分株方向运输率

显著增加［７８］ 。
［７８］

薇甘菊 Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ Ｋｕｎｔｈ
水分异质下，克隆整合显著提高了低水斑块分株的生物量，降
低了高水斑块分株的生物量，对整个克隆片段的生长无显著影

响；此外，克隆整合提高了高水斑块分株的根冠比［７９］ 。
［７９］

３．２　 克隆植物对异质胁迫环境的适应

３．２．１　 盐碱胁迫

盐碱胁迫是自然界中威胁植物生存及生长发育最严重的非生物因素之一［８０］。 由于人为因素（如对自然

生态系统不合理、超高强度开发利用等）和非人为因素（如海平面上升、海水入侵、降雨量分布不均等）的影

响［８１］，全球盐碱化程度正处于日益增加的阶段。 例如，目前黄河三角洲的盐碱地多达 １６．７ 万 ｈｍ２ ［８２］，只有少

数具有较高耐盐碱性的克隆植物能在 ｐＨ 为 ８—９．５ 的盐碱土里生存［８３］。
克隆植物强大的表型可塑性以及克隆整合能力，使得很多克隆植物已经成为盐碱地区的先锋物种，并且

在这些生境中表现出极强的抗逆性和适应性。 有研究表明芦苇的耐盐范围一般在 ５‰—２５‰之间，甚至可达

４０‰以上［８４］，因此被广泛应用于湿地的恢复与重建［８１］。 自我调节生物量配置模式是植物适应盐胁迫的可塑

性机制之一，植物能够通过改变不同器官的生物量分配来适应不同盐分环境［８５—８６］。 例如，在异质盐分胁迫

下，蛇莓（Ｄｕｃｈｅｓｎｅａ ｉｎｄｉｃａ （Ａｎｄｒ．） Ｆｏｃｋｅ）单株盐胁迫比相连分株同时受盐胁迫的情况生长的更好，植株通过

降低地上生物量，增加地下生物量的方式缓解盐胁迫给自身带来的消极影响［８７］。 同时，匍匐茎相连的蛇莓母

株比断开的母株受胁迫程度较低，并且在母株受胁迫的相连分株重，未受盐胁迫的子株与对照比，其生物量、
相对含水量和细胞膜透性未受到显著影响，说明克隆整合促进了植株在胁迫生境的生长［８８］。 异质性盐分胁

迫下，克隆整合提高了积雪草（Ｃｅｎｔｅｌｌａ ａｓｉａｔｉｃａ （Ｌ．） Ｕｒｂａｎ）受胁迫远端分株和整个克隆片断的叶面积和生物

量等生长指标； 与未遭受盐分胁迫处理相比，匍匐茎连接处理导致远端分株的根冠比显著降低［８９］。
在对克隆植物群落空间分布格局进行研究时发现，盐碱胁迫下，植物会产生不同的克隆构型对消极生境

进行适应。 例如，盐碱胁迫干扰中的艾比湖湿地保护区的克隆植物一般表现为密集的集群状分布［９０］。 因为

集群分布使克隆植物的生理整合能力大大增强，能够提升克隆植物的耐盐性。 又如罗布麻（Ａｐｏｃｙｎｕｍ ｖｅｎｅｔｕｍ
Ｌ．）和花花柴（Ｋａｒｅｌｉｎｉａ ｃａｓｐｉａ （Ｐａｌｌ．） Ｌｅｓｓ．）等植物在盐碱胁迫的生境中，集群分布的空间分布特征通过克隆

整合作用大大降低了盐碱胁迫带来的消极影响，植物因此也能够更好地生存和生长［９０］。 但较小尺度（０—
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０．５ ｍ）下的盐碱胁迫则没有那么显著，为了避免带来更大的竞争压力，克隆植物常常表现为随机分布特征。
３．２．２　 重金属胁迫

进入土壤的重金属不易被分解，同时富集性强，存留时间长且不可逆，导致了土壤重金属的治理难度较

大。 土壤中过量的重金属不仅会对植物产生毒害，而且会通过食物链的富集威胁人类和动物的健康［９１］。 面

对不同程度的重金属胁迫，克隆植物会采取不同的应对措施来减少其消极影响。 如在对蛇莓的研究中发现，
蛇莓会利用选择性放置策略，通过增长匍匐茎和产生不定根的方式进行扩张以逃避有毒生境，将自身分株更

多的选择性放置在 Ｐｂ 污染较为轻度的地区，更多的生物量分配到地上以减少地下部分对 Ｐｂ 的吸收，并且子

株将更多 Ｐｂ 积累在根部来降低对植株的伤害，同时产生更多分株分摊死亡风险［９２］。 还有研究表明，在中度

Ｐｂ 污染水平且异质性较强的生境下，蛇莓生长最为理想［９３］。 Ｒｏｉｌｏａ 和 Ｒｅｔｕｅｒｔｏ 在对野草莓（Ｆｒａｇａｒｉａ ｖｅｓｃａ
Ｌ．）进行的研究中也得到了相似的结果，他们的结果表明：在异质性铜污染土壤中，野草莓有选择地将无性系

分株的定植在未污染的斑块中，受污染的斑块中则更多的是未生根的分株［９４］。
然而重金属胁迫中，克隆整合并非对受胁迫分株都是有益的。 例如，在对活血丹子株施加 Ｐｂ 胁迫时，克

隆整合会以母株生长指标的降低为交换条件，来提高子株的光合能力、生物量及酶活性；当对母株施加 Ｐｂ 胁

迫时，母株的光合指标、酶活性和生物量都显著降低，但克隆整合大幅提高了子株的生长指标［９５］。 总而言之，
克隆整合会使整个克隆片段受益，但在遭受胁迫时，会权衡分株的成本和消耗。 另外，氮素添加被证实可影响

克隆植物对于重金属污染的吸收。 如伍海全在研究不同形态氮素对异质性 Ｃｄ 胁迫下克隆植物抗逆性的影

响中发现：对活血丹非胁迫端分株施加铵态氮有利于降低 Ｃｄ 胁迫端分株的 Ｃｄ 含量，而硝态氮则会显著提高

胁迫端分株的 Ｃｄ 含量；施加铵态氮或硝态氮都能增强胁迫端分株的 Ｃｄ 富集能力，提高它的单株 Ｃｄ 富

集量［９６］。
３．２．３　 风沙胁迫

自然界中的沙埋和风蚀改变了植物一系列的生长环境，例如光照、土壤温度、土壤湿度、土壤通气状况以

及植物—土壤微环境，这些是植物能否在风沙环境中成功存活的关键因素［９７］。 一般来说，荒漠中的植物的种

子萌发和幼苗生长对沙埋胁迫都有一定的适应能力，一定程度的沙埋可以促进种子萌发和幼苗出土，同时也

会刺激根系的生长［９８］。 但超过植物的生存阈值，也会影响植物生长甚至导致物种淘汰，沙埋因此被作为沙生

植物进化的重要选择因素［９９］。 许多克隆植物利用克隆生长能力很好的适应了风沙环境，当植株遭受沙埋时，
会通过增加分株数的方式来抵御沙埋胁迫。 例如，在风沙环境中，沙鞭（Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｌｌｏｓａ （Ｔｒｉｎ．） Ｂｏｒ）和无

芒雀麦（Ｂｒｏｍｕｓ ｉｎｅｒｍｉｓ Ｌｅｙｓｓ．）利用其克隆生长的能力，从未沙埋的分株获得能量，从而提高自身在沙埋环境

中的存活能力［１００—１０１］。 除此之外，克隆植物还能利用其极强的扩展能力改善沙地景观，它能比非克隆植物占

据大得多的水平空间范围从而使流动沙丘的植被盖度得到一定程度的提高。 如一株生长 ５ 年的蒙古岩黄芪

（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｔｕｒｃｚ．）再其周围半径 ３ ｍ 内可以萌发 ２００ 多株根蘖苗，稳定之后可以向周围沙地扩

展，是扦插造林的良好树种［１０２］。
沙生克隆植物利用自身的克隆整合能力，即使在风蚀生境下也有较高的存活率。 例如，沙拐枣

（Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｔｕｒｃｚ．）的克隆整合使得资源不仅可以在分株间进行传递，还可以在分株－母株间传

递，因此，即使母株的全部根系以及风蚀水平根全部裸露在外但仍能存活［１０３］。 除此之外，多年生的克隆植物

可以固定风蚀严重的沙丘，增强了风沙景观稳定性［６］。 在风蚀生境下，沙鞭可以通过在土壤较深的地方产生

新的分株进行修复，赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ （Ｇｅｏｒｇｉ） Ｔｚｖｅｌ．）则可以通过改变间隔子长度，将更多的新生分株放

置在风蚀坑内。 同时，它们可以利用风蚀坑中充足的光照产生大量的分株，从而对风蚀坑进行修复［８２］。 基于

以上特征，克隆植物已被广泛运用到沙生景观的恢复。

４　 总结与展望

克隆植物以其独特的生境适应策略、多样的繁殖模式引起众多生态学者的关注。 长期以来，克隆植物对
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生境异质性的生理生态响应一直是植物生态学领域的热门。 目前，国内外研究学者对资源（光照、养分和水

分）异质生境以及胁迫异质生境克隆植物的适应对策均已开展了不同程度的研究，但综合进行分析，一些方

面仍有些薄弱，主要为：（１）当前研究多集中在空间异质性模拟及调查研究上，然而对时间异质性（如春旱夏

涝等）条件下克隆植物的响应特征研究为数不多。 另外，多数模拟控制实验周期较短，大部分只涉及植物的

幼苗生长阶段，虽然该阶段植被响应特征较为明显，但植物成熟期以及繁殖生长的响应研究还较少；（２）克隆

植物对生境异质性的响应研究多集中于非生物因子的模拟，而对于生物因子（如土壤动物、微生物等）的调控

作用研究则非常有限；（３）如何权衡克隆植物的入侵性及其合理利用仍是研究者重点关注的科学问题；（４）筛
选克隆植物修复退化生态系统的优良品种，做好生态安全风险评估工作对于生态修复也极为重要。

克隆植物在自然生态系统中扮演着重要的角色，它与生态修复、生物入侵、全球变化、生物进化等生态学

前沿领域紧密相关，结合克隆植物对异质生境适应性研究热点和发展趋势，在未来研究中重点关注以下几个

方面对克隆植物适应对策研究的进一步发展将有很好的推动作用：
（１）时间异质性尺度上的考量。 自然界中的生境因子往往是随着时间变化而产生波动的，如土壤盐分会

随着气温的升高（日波动或季节波动）呈现“表聚”的特征，而当前大部分研究是针对生境因子异质性的静态

模拟。 在未来的研究过程中，应考虑将生境因子随时间的变化特征与空间异质性联合起来，更全面的探索克

隆植物的响应特征。 另外，克隆植物不同生长时期对于生境异质性的生理生态适应特征有巨大的差异，仅从

幼苗期或营养生长期的角度探讨其对生境异质性响应机制并不能完全解释其适应性进化特征，特别是克隆植

物繁殖分配对生境异质性的响应机理还知之甚少。 下一步有必要从野外原位控制及长时间尺度监测的角度

分析克隆植物不同生长期的适应机制。
（２）异质性生境中生物因子对克隆植物适应的调控作用。 以往研究多关注于克隆植物对于非生物因子

异质性的生理生态响应（如养分异质性生境的根系分配策略），然而自然界中土壤生物因子（如土壤动物、土
壤微生物等）同样具有重要的调控作用，甚至可能会重塑克隆植物的响应。 因此生物因子在异质性生境中的

调控作用应该在未来的研究中广泛关注。
（３）克隆植物的入侵性及其合理利用。 近些年，以植物入侵主导的生物入侵问题已经成为全球重大环境

问题之一。 而克隆植物是外来入侵植物的主要类群，探索克隆植物的入侵机制及其与本地近缘种的竞争关

系，分析两者在异质生境中的生理和形态差异，有利于科学的控制外来植物入侵，维持本地生态系统的平衡和

稳定，该方面内容虽然在近两年已经引起了部分学者的重视［６６， １０４—１０５］，但仍需深入研究。
（４）筛选性状优良的克隆植物品种用于退化生态系统修复。 克隆植物多样化的生境适应对策和强大的

繁殖能力，作为退化生态系统修复的关键物种具有天然的优势。 然而，克隆植物的克隆性与入侵性有着密切

的关系，若利用不当，会危及生态的健康稳定发展。 因此，未来在修复物种选择上，注重友好型替代物种的开

发，做好生态安全风险评估工作也是研究者需要重点关注的内容。
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