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毛乌素沙地根茎型克隆植物赖草水分再分配功能对植
物群落的影响

叶学华１，∗，杜　 娟１，邵玉颖１，２，刘志兰１，黄振英１

１ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室，北京　 １０００９３

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：沙基质及其导致的高度生境异质性是毛乌素沙地主要的生态因素。 基于其克隆特性，克隆植物能够很好的适应高异质性

的生境，在毛乌素沙地植物群落中占据重要地位。 有研究表明克隆植物能够对异质性分布的水分和养分等资源进行水平空间

上的再分配，并且这种再分配的资源可以被其相邻植物所利用。 假设基于水分再分配过程，根茎型克隆植物赖草能够对其相邻

植物的生长产生影响，进而影响整个植物群落的结构和功能。 通过野外控制实验，研究了增水和切断根茎处理下，根茎型克隆

植物赖草对植物群落结构和功能的影响。 结果表明，在两个样方间赖草分株根茎相连的情况下，增水处理不仅显著提高了处理

样方中其他植物的地上生物量，也显著提高了连接样方中植物总地上生物量和其他植物的地上生物量；而切断赖草根茎情况

下，增水处理仅增加了处理样方植物总地上生物量，而对连接样方中植物总地上生物量及其分配没有显著影响。 研究证实了植

物克隆性能够对植物群落结构和功能产生影响。 克隆植物的群落学效应，使得克隆植物在毛乌素沙地植被恢复与稳定性维持

过程中能够发挥重要作用。 进一步研究应关注于植物克隆性对资源水平空间再分配的作用机理及其影响因子，以及植物克隆

性的群落生态学效应。
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克隆植物广泛存在于植物界和各类生态系统中，并且在许多生态系统中居优势地位［１—２］。 我国鄂尔多斯

高原东西样带上克隆植物占总植物种数的 ４５．１２％［３］；我国 ＩＧＢＰ 东北样带西端的典型草原和荒漠草原中，克
隆植物多达植物种类数的 ７０％［４］；我国温带草原主要建群种多为克隆植物，如羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、赖草

（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、沙鞭（Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｌｌｏｓａ）和苔草（Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ．）等均为根茎型克隆植物。 克隆植物，特别是

根茎型克隆植物，往往能够形成巨大的地下根状茎网络将众多的分株相连起来，占据相当大的生境［５—７］。 如：
在北美海岸沙丘，通过挖掘发现 Ｈｙｄｒｏｃｏｔｙｌｅ ｂｏｎａｒｉｅｎｓｉｓ 的一个克隆网络由约 １５００ 个相连分株组成，覆盖约

１００ ｍ２的面积［８］；我国北方沙地的先锋物种沙鞭的根状茎水平生长可达到 １００ ｍ，能够轻易占据整个沙丘［９］；
一个赖草成年分株在 ３ 个月内可以扩展成 ３７ 个分株和 ２．１４ ｍ 长根状茎的克隆网络［１０］。

植物功能性状是指对环境产生响应和 ／或对生态系统功能产生效应的有机体特征［１１］。 根据功能性状对

环境变化的响应和对生态系统功能的效应的差异，可将其分为对环境变化产生响应的响应功能性状（ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ，简称响应性状）和对生态系统功能产生影响的效应功能性状（ｅｆｆｅｃｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ，简称效应性

状） ［１２—１３］。 作为克隆植物区别于非克隆植物的最显著特征，植物克隆性既是响应性状，同时也是效应性

状［１４］。 一方面，克隆性使得克隆植物可以通过自身的克隆特性，如克隆可塑性（ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ）、克隆内资源

共享（ｉｎｔｒａｃｌｏｎａｌ ｓｈａｒｉｎｇ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ）、克隆内分工（ｉｎｔｒａｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｌａｂｏｒ）、克隆储存（ｃｌｏｎａｌ ｓｔｏｒａｇｅ）、分株

选择性放置（ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｐｌａｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｒａｍｅｔｓ）和克隆构型之间的权衡（ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｏｎａｌ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｓ）等，充
分利用生境中异质性分布的各种资源，很好地适应高度异质性生境，从而提高自身的抗干扰能力和种间的竞

争力［１５—２８］。 另一方面，克隆植物能够对其所处的生境产生直接和间接的影响［２９—３１］。 例如：克隆植物将更多

的分株放置到资源丰富的斑块中，通过凋落物分解，使得资源丰富的斑块内资源更为富集，从而间接增强其生

境的资源异质性［１４，３２］；克隆植物相连分株间存在着水分、养分资源和光合产物的整合［３３—３９］，从而克隆植物能

够将土壤中的水分和养分从资源丰富的斑块中搬运到另外的资源贫乏的斑块中并释放，并且这些再分配的资

源能够为其它植物所利用［３１，４０］。
毛乌素沙地是我国四大沙地之一，沙基质及其导致的生境高度异质性是沙地生态系统的主要生态因

素［４１—４２］。 克隆植物因其对高异质性生境的高适应性，在毛乌素沙地植物群落中占据重要地位［３］。 作为响应

性状，对植物克隆性如何帮助克隆植物适应沙地生境的研究已经非常多［１５—１７］；但作为效应性状，植物克隆性

如何影响沙地植物群落结构和功能的研究非常少。 本研究通过野外控制实验，研究了根茎型克隆植物赖草的
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水分再分配功能对植物群落结构和功能的影响。 拟验证以下假设：基于水分再分配过程，根茎型克隆植物赖

草能够对其相邻植物的生长产生影响，进而影响毛乌素沙地植物群落的结构和功能。

１　 材料与方法

１．１　 实验地点

研究地点位于中国科学院鄂尔多斯沙地草地生态研究站（Ｏｒｄｏｓ Ｓａｎｄｌａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｔａｔｉｏｎ，ＣＡＳ，北纬

３９°２９′；东经 １１０°１１′，海拔 １２９０ ｍ，以下简称“鄂尔多斯生态站”），地处毛乌素沙地东部。 毛乌素沙地是鄂尔

多斯高原的主体部分，为半干旱气候下的草原沙地，境内高度不等的沙丘与丘间低地相间分布，景观异质性十

分强烈。
水分是毛乌素沙地的限制因子。 年均降水量为 ２５０—４５０ ｍｍ，并且降水变率大，年际降水相对平均变率

为 １８％—２８％。 在全年的季节分布上，以夏季最多，７ 月和 ８ 月份占全年防水总量的 ５０％—６０％。 毛乌素沙地

潜在蒸发量是降水量的 ４—９ 倍，自东南向西北递增。
１．２　 实验材料

赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ （Ｇｅｏｒｇｉ．） Ｔｚｖｅｌ）是禾本科赖草属多年生草本植物，具有细长的下伸和横走的根茎。
杆单生或丛生，直立，高 ４０—１００ ｃｍ。 旱中生性植物，生境范围较广，多见于沙丘（地）、平原绿洲及山地草原

带。 赖草属于典型的根茎型克隆植物，其地下根茎可以产生很多的根茎顶端芽和根茎节芽向上发育形成新的

分株，从而实现基株的空间扩展和分株种群的持续更新［３１］。
实验选择鄂尔多斯生态站西侧赖草群落开展。 群落中赖草为优势种，分株密度为（４７．４±１６．２） 株 ／ ｍ２，植

株高度为（５０．３±１．１） ｃｍ，根茎深度为（３２±７．１） ｃｍ。 群落中主要伴生种为角蒿（ Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、铁杆蒿

（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓａｃｒｉｒｕｍ）、狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、硬质早熟禾（Ｐｏａ ｓｐｈｏｎｄｙｌｏｄｅｓ）和丝叶山苦荬（ Ｉｘｅｒｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ．
ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ）。
１．３　 实验设计

２０１７ 年 ５ 月 １１ 日，选择 １５ ｍ×２０ ｍ 赖草为优势种的植物群落为研究区，在研究区内设置 ２４ 个 １ ｍ×１ ｍ
的样方对，每个样方对包括 ２ 个相邻的 １ ｍ×１ ｍ 的小样方。 样方对之间间隔为 ２ ｍ。 每个样方对的四周用

４５ ｃｍ深的切片将地下根状茎切断。 考虑到新生赖草根状茎可能对实验结果的干扰，６０ 天之后（２０１７ 年 ７ 月

１１ 日）进行了第二次切断处理。 ５ 月 １２ 日开始实验处理，包括 １）切断根茎不加水处理；２）切断根茎加水处

理；３）不切断根茎加水处理；和 ４）不切断根茎不加水处理。 其中切断根茎处理为利用 ４５ ｃｍ 深的切片将样方

对中的两个小样方之间相连的赖草根茎切断。 为避免新生根茎对实验结果的影响，６０ 天之后进行了第二次

切断处理。 水分处理为对样方对中的一个小样方施水 ３０００ ｍＬ。 为避免水分扩散到相邻样方，增加的水分被

人工均匀施加到小样方的中心 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的区域。 之后每 ７ 天加水处理一次，到实验结束共加水 ２０ 次。
实验处理见图 １，每种实验处理共有 ６ 个重复。

实验于 ９ 月 ２５ 日结束，分物种调查各样方中植物盖度、高度和密度；同时分别收获各样方中赖草和其它

植物种的地上部分用于测定地上生物量，地上生物量为植物地上部分 ８０ ℃烘干 ４８ ｈ 后的干质量。
计算各样方的植物群落多样性，采用物种丰富度、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数来表

征。 其中：
重要值（Ｐ ｉ）＝ （相对密度＋相对盖度＋相对高度＋相对频率） ／ ４
物种丰富度（Ｓ）：为群落中物种数目

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）＝ １ － ∑Ｐ ｉ
２

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃ｗｉｅｎｅｒ 指数（Ｈ）＝ － ∑Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ

Ｐｉｅｌｏｕ 指数（Ｐ）＝ Ｈ ／ ｌｎＳ

式中，Ｐ ｉ代表 ｉ 物种的重要值；∑ 表示样方中 Ｓ 个物种的总和。
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图 １　 实验处理

Ｆｉｇ．１　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

另外，分别计算了切断根茎处理和不切断根茎处理下各指标的增水效应系数，计算方法如下：
指标的增水效应系数＝（增水处理的指标值－不增水的指标值） ／ （增水处理的指标值＋不增水的指标值）。

１．４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ １８．０ 进行数据分析，以处理样方中赖草地上生物量为协变量，通过双因素方差分析检验增水

和切断根茎处理对连接样方赖草密度和地上生物量、其他植物地上生物量、总地上生物量和物种丰富度，以及

样方对的植物总地上生物量、赖草地上生物量和其它植物地上生物量的影响；通过 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 检验不同处理

间差异的显著性。 通过 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析检验不同处理下处理样方赖草地上生物量、其他植物地上生物量

和物种丰富度，与连接样方中赖草密度、地上生物量、其他植物地上生物量、总生物量与物种丰富度之间的相

关性。

２　 实验结果

增水处理显著影响了连接样方中其他植物地上生物量，一定程度上影响了连接样方总地上生物量；根茎

切断处理对连接样方中各指标均没有显著影响，但水分和切断处理对连接样方中其他植物地上生物量和总地

上生物量具有显著交互作用（表 １）。 处理样方中赖草的重要值显著影响了连接样方中赖草的密度、其他植物

地上生物量、总地上生物量、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ－ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数，而对连接样方中赖草生物量和

物种丰富度没有显著影响（表 １）。
增水处理显著影响了样方对中植物总地上生物量和其它植物总生物量，而对赖草总地上生物量没有显著

影响；切断处理对样方对中植物地上生物量及其分配均没有显著影响（表 １）。 处理样方中赖草重要值显著影

响了整个样方对中植物总地上生物量和赖草总生物量，对其他植物地上生物量具有一定影响。
切断增水处理下，处理样方中物种丰富度与连接样方中物种丰富度呈显著负相关；切断不增水处理下，处

理样方中赖草地上生物量与连接样方中赖草密度和地上生物量呈显著正相关，物种丰富度呈显著正相关；不
切断增水处理下，连接样方中的其他植物地上生物量和总地上生物量与处理样方赖草地上生物量呈显著正相

关；不切断不增水（对照）处理下，处理样方物种丰富度与相连样方总地上生物量呈显著正相关（表 ２）。
与切断根茎处理相比，在不切断根茎处理下，增水处理对连接样方中的赖草密度和地上生物量具有更强

的负效应；增水处理对其他植物地上生物量和总地上生物量的效应由切断处理下的弱负效应转变为不切断处

理下较强的正效应；而对于物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数来讲，增水处理的效应由切断处理下的正效应

转变为不切断处理下的较弱的负效应（图 ２）。
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表 １　 增水和切断处理对植物性状的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｅｖｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

处理样方赖
草地上生物量

ＡＢ ｏｆ Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ
ｉｎ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ

增水处理
Ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｗ）

切断处理
Ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｅｖｅｒｉｎｇ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｓ）

水分×切断
Ｗ×Ｓ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
连接样方 赖草密度 ５．１１９ ０．０４５ ０．７５７ ０．４０３ ０．６２６ ０．４４６ ０．２０４ ０．６６

Ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ 赖草地上生物量 ４．４７９ ０．０５８ ０．７１６ ０．４１６ ０．６４５ ０．４３９ ０．０２５ ０．８７６

其它植物地上生物量 １４．２１ ０．００３ ５．５２１ ０．０３９ ０．７７７ ０．３９７ ６．６５１ ０．０２６

总地上生物量 ３６．３３４ ＜０．００１ ３．８３９ ０．０７６ ０．１１ ０．７４７ ７．７７８ ０．０１８

物种丰富度 ０．６８４ ０．４２６ １．３７１ ０．２６６ ０．００２ ０．９６７ ３．０３７ ０．１０９

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 ７．２１９ ０．０２１ ０．６１１ ０．４５１ ０．０５４ ０．８２１ ４．４８６ ０．０５８

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃ｗｉｅｎｅｒ 指数 ７．５１７ ０．０１９ ０．００２ ０．９６３ ０．１４８ ０．７０８ ３．９０９ ０．０７４

Ｐｉｅｌｏｕ 指数 ９．５４１ ０．０１０ １．８９７ ０．１９６ ０．００８ ０．９３２ ．７７０ ０．３９９

样方对 总地上生物量 １６．４４５ ０．００２ ５．４１ ０．０４ ０．１３４ ０．７２１ ２．２７８ ０．１５９

Ｉｎ ｔｈｅ ｑｕａｄｒａｔ ｐａｉｒ 赖草地上生物量 ２０．９８２ ０．００１ ０．２０８ ０．６５７ ０．７０８ ０．４１８ ０．００６ ０．９３８

其它植物地上生物量 ３．４４４ ０．０９ ７．３０２ ０．０２１ ０．００４ ０．９５３ ２．４１６ ０．１４８

　 　 ＡＢ：地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ；处理样方中赖草地上生物量为协变量 ＡＢ ｏｆ Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ ａｓ ｃｏｖａｒｉａｔｅ

表 ２　 处理样方与连接样方植物性状相关性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ ａｎｄ ｗｈｉｃｈ ｉｎ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ

实验处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理样方
Ｉｎ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ

连接样方 Ｉｎ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ

赖草密度
Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ
Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ

赖草地上
生物量
ＡＢ ｏｆ

Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ

其他植物
地上生物量
ＡＢ ｏｆ ｏｔｈｅｒ
ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

总地上生物量
Ｔｏｔａｌ ＡＢ

物种丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ＣＷ 赖草地上生物量 ０．８２２ ０．９２３ ０．７１８ ０．８６６ －０．７８５

其他植物地上生物量 －０．００４ －０．２１９ ０．１６ －０．０８８ ０．８２７

物种丰富度 ０．４６７ ０．６５８ ０．３４２ ０．５５７ －０．９８５∗

ＣＷ０ 赖草地上生物量 ０．９９８∗∗ ０．９８４∗ ０．０７ ０．８７３ ０．３６２

其他植物地上生物量 ０．５７９ ０．６０７ ０．８４９ ０．８５ －０．５１９

物种丰富度 ０．３１２ ０．３４１ －０．５７７ ０．０７ ０．９５３∗

ＮＣＷ 赖草地上生物量 ０．５１１ ０．１９７ ０．９５９∗ ０．９７５∗ ０．９３４

其他植物地上生物量 －０．５０２ －０．７１４ ０．２１２ ０．１２２ ０．１３

物种丰富度 －０．７４６ －０．８２７ ０．１９８ ０．０９５ ０．４７７

ＮＣＷ０ 赖草地上生物量 ０．８９７ ０．８６４ ０．３９１ ０．７０８ －０．６３４

其他植物地上生物量 ０．８９６ ０．８６１ ０．３７６ ０．６９５ －０．６４７

物种丰富度 ０．５７７ ０．６４６ ０．８８１ ０．９５３∗ ０．３４６

　 　 ＣＷ：切断增水处理 Ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｅｖｅｒｉｎｇ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＣＷ０：切断不增水处理 Ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｅｖｅｒｉｎｇ ｗｉｔｈｏｕｔ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ；

ＮＣＷ：不切断增水处理 Ｒｈｉｚｏｍｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＣＷ０：不切断不增水处理 Ｒｈｉｚｏｍｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈｏｕｔ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；∗、∗∗分别表示差异显著性 Ｐ＜０．０５、Ｐ＜０．０１

切断根茎处理下，增水处理显著提高了处理样方中其他植物地上生物量和总生物量，而对相连样方总生

物量、赖草地上生物量和其他植物地上生物量均没有影响；不切断根茎处理下，增水处理显著提高了处理样方

和连接样方的其他植物地上生物量，降低了连接样方中赖草地上生物量（图 ３）。 增水处理下，切断根茎显著

降低了连接样方中其他植物地上生物量，以及处理样方和连接样方的总地上生物量；不增水处理下，切断根茎

处理对处理样方和连接样方的地上生物量及其分配均没有显著影响（图 ３）。
对样方对而言，不同处理间样方对的总生物量和赖草生物量均没有显著差异；但在不切断处理下，增水显

著增加了样方对的其他植物地上生物量（图 ４）。 不同处理下，处理样方和连接样方的丰富度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指
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图 ２　 切断和不切断处理下连接样方中各植物性状的增水效应

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔ ｕｎｄｅｒ ｒｈｉｚｏｍｅ ｓｅｖｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图 ３　 不同实验处理下处理样方和连接样方中赖草和其他植物地上生物量

Ｆｉｇ．３ 　 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ ａｎｄ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

８３７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数均没有显著差异（图 ５）。

图 ４　 不同实验处理下样方对中赖草和其他植物总地上生物量

　 Ｆｉｇ．４　 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｌ． ｓｅｃａｌｉｎｕｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｑｕａｄｒａｔ ｐａｉｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　

不同字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

３　 讨论

克隆植物能够通过根状茎或匍匐茎等水平克隆器

官将资源从一个分株运输到另一个分株［３６，４３—４５］；同时，
大量证据还表明植物根系可以通过水力再分配将资源

释放到土壤中［４６—４９］。 前期研究也证实这些再分配的资

源能够被克隆植物的相邻植物所利用［３１，４０］。 这意味着

克隆植物具有土壤资源的水平空间再分配能力。 考虑

到克隆植物，特别是游击型克隆植物往往形成巨大的克

隆网络［６—７］，克隆植物对资源水平空间再分配过程可能

会对整个植物群落的结构和功能产生影响［１４，３１，４０，５０］。
本研究结果表明，在不切断赖草根茎情况下，增水不仅

显著提高了处理样方中其他植物的地上生物量，也显著

提高了相连接样方中其他植物的地上生物量（图 ３）；处
理样方中赖草地上生物量与连接样方中其他植物生物

量显著相关（表 ２）。 这些结果证实了我们的假说，即：
基于水分再分配过程，根茎型克隆植物赖草的克隆网络能够对其相邻植物的生长产生影响，进而影响植物群

落的结构和功能。

图 ５　 不同实验处理下处理样方和连接样方中的植物多样性指数

Ｆｉｇ．５　 Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ ｔｒｅａｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｑｕａｄｒａｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

克隆植物对土壤资源的水平再分配能力受到资源转移能力和向土壤释放资源能力的限制［５１—５２］。 一方

面，尽管克隆植物相连分株间的物质传输可能由植物体本身的源－汇关系所引起，但资源异质性的对比度大

小，将加强或减弱这种植物本身源－汇关系所确定的克隆整合作用能力，共同决定相连分株间实际物质传输
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的方向和量［１６］。 资源异质性的对比度是指不同斑块间关于一定环境因子在量上不同的程度［５３］。 在本研究

中，增水处理增加了两个相连样方间水分资源异质性的对比度，促使赖草相连分株间发生了水分资源的克隆

内整合，从而实现赖草对水分资源在两个样方间的转移。 研究结果中，不切断根茎处理下增水显著提高了连

接样方中植物总地上生物量，意味着水分从处理样方被转移到了连接样方中。 另一方面，当植物根系的水势

高于根系周围最干燥的土壤水势的时候［４６，５４］，由于植物体内缺乏充分抑制水分流出的组织［５５］，植物根内的

水分有可能沿水势梯度流入水势更低的土壤中。 本研究中，增水处理下不切断根茎处理显著提高了连接样方

中其他植物种地上生物量，这意味着由赖草的克隆整合作用所传输过来的水分在一定程度上被赖草的相邻植

物所利用，从而证实了植物克隆性所导致的水分水平空间再分配的发生。
克隆植物的资源再分配功能能够直接或间接地影响植物群落的结构与功能，具有重要的生态意义，特别

是对于像毛乌素沙地这种高异质性的生态系统。 首先，它能够改变群落生境中土壤资源（包括水分和养分资

源）的空间分布，缓解相对干旱或贫瘠的土壤斑块资源匮乏状况，促进植物水分利用和养分吸收［５６—５８］。 本研

究中，与切断处理相比，增水处理在没有影响处理样方中植物地上生物量的同时，显著提高了相连样方的植物

地上生物量，从而提高了整个样方对的总地上生物量，表明赖草对水分的再分配功能，提高了整个植物群落对

异质性分布的水分资源的利用效率。 其次，在群落尺度上，它增加了克隆植物及其邻近植物在系统内的竞争

能力，能够改变群落的物种组成［５９—６０］；通过改变群落微生境，能够对植物群落生物量分布格局产生影响［６１］。
在一个研究植物克隆性对人工组配群落结构的影响实验中，植物克隆性削弱了群落中优势种的地上生物量，
而提高了非优势种的生物量［６２］。 本研究的结果与之相似，赖草的水分再分配能力提高了群落中其他植物种

的地上生物量，抑制了赖草自身的地上生物量。 另外，通过改变局部土壤内微生物的活性和土壤温湿度等条

件，克隆植物的资源再分配能力还可以影响植物群落中凋落物分解速率，从而改变群落物质循环过程［６３—６４］。
植物克隆性在群落和生态系统中的作用十分显著，且这种作用在不同的群落和生态系统中也存在差

异［１６］。 Ｗｉｌｓｅｙ［６５］在植物克隆性对草原生态系统初级生产力影响的研究中发现切断匍匐茎连接显著降低了群

落的地上生物量；Ｙｕ 等人［５７］研究表明切断样方内外羊柴（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｌａｅｖｅ）根状茎连接并不显著影响沙地群

落的物种组成和地上生物量。 本研究中，不增水情况下，克隆整合对群落总地上生物量、赖草地上生物量和其

他植物地上生物量均没有显著影响；但增水情况下，克隆整合显著提高了群落的总地上生物量和其他植物地

上生物量。 这表明植物克隆性对群落结构和功能的影响不仅与克隆植物本身特性密切相关，还受到环境条件

的影响。
与本研究预计所不同的是，切断赖草根茎处理本身对连接样方的所有性状均没有显著影响；切断与水分

处理的交互作用也仅对连接样方中其他植物地上生物量和总地上生物量显著，以及对 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｓｈｎｎｏｎ
－ｗｉｅｎｅｒ 指数具有一定的交互作用（表 １）。 这可能的原因有两个，一是为避免样方外的相连赖草分株可能对

实验结果产生的影响，实验中对处理样方和连接样方外周均进行了赖草根茎切断处理，这在一定程度上可能

降低了实验处理的效果。 另一个原因是可能与赖草的克隆整合单元（ Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｕｎｉｔ）的大小有

关。 克隆整合单元是指克隆植物的克隆网络中能够进行资源整合的生理单元，它的大小具有种间特异性，包
括几个到几十个或者更多的相连分株［６６—６９］。 一个克隆片断可能包括 １ 个或多个克隆整合单元，克隆整合单

元的数量随着克隆片断增大而变多［６６］。 理论上讲，如果赖草的克隆整合单元小于处理样方大小，切断根茎对

克隆整合的影响可能会变小。
在毛乌素沙地，克隆植物对资源的再分配现象在自然条件下较为普遍。 毛乌素沙地高的生境异质性使得

克隆植物，特别是游击型克隆植物的相连分株往往处于不同的生境斑块中，促使其分株间克隆整合的发生，水
分和养分等资源在克隆内进行迁移。 同时，沙基质导致土壤持水能力差，再加上半干旱区少雨和高潜在蒸发

量等特点，植物根系水势高于土壤水势的情况时有发生，这使得植株体内的资源向土壤中释放成为可能。 两

者共同作用下，克隆植物实现了对资源的水平空间再分配。 克隆植物性的资源再分配能力使得克隆植物在毛

乌素沙地植被恢复与稳定性维持中具有广泛的应用前景。 例如，在毛乌素沙地斑块状退化的植被的恢复过程

０４７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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中，因其快速克隆扩展能力，克隆植物往往能够先进入植被空白斑块［７０］，通过资源再分配改变空白斑块的微

生境，从而促进退化植被的恢复与重建；在毛乌素沙地草地灌丛化过程中，克隆植物可以增强灌丛内外的资源

交换［１８］，从而在一定程度上影响沙地草地统灌丛化进程及生态学效应。 但目前对植物克隆性如何影响群落

和生态系统结构与功能知之甚少。 本研究仅研究了克隆植物通过克隆整合对水分资源再分配的影响，而没有

讨论克隆植物分株选择性放置后通过凋落物分解形成的资源再分配过程；同时，本研究仅持续了一个生长季，
对于植物群落研究而言，这个实验周期相对较短。 进一步研究应关注于植物克隆性对资源水平空间再分配的

作用机理及其影响因子，以及植物克隆性的群落生态学效应。

４　 小结

克隆植物能够将水分和养分等资源进行水平空间上的再分配，并且这些再分配的水分资源能够被其相邻

植物所利用［３１，３４，４０］。 本研究中通过野外控制实验，进一步证实了克隆植物赖草能够通过水分再分配，利用高

水分生境中的水分来改变相连的低水分生境中植物群落的结构和功能（表现其他植物种地上生物量和总地

上生物量的增加），并且提高了水分利用效率（表现为两个生境斑块的总生物量增加）。 在高生境异质性的毛

乌素沙地，克隆植物的资源再分配功能具有重要的生态意义和广泛的应用前景。 厘清植物克隆性资源再分配

的关键影响因子，量化其对生态系统结构与功能的影响，是克隆植物生态学的重要研究方向。
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