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植物克隆整合生态效应及潜在应用

冯欣悦１，于　 跃１，张　 丽１，郭海天１，胡紫薇１，王建永１，∗，于飞海２

１ 东北师范大学草地科学研究所，植被生态科学教育部重点实验室，吉林松嫩草地生态系统国家野外科学观测研究站，长春　 １３００２４

２ 台州学院克隆与湿地生态学研究所，台州　 ３１８０００

摘要：克隆植物因特殊的克隆整合和空间拓展特性，在异质生境下展示出较高的生态适应性及适合度，这是其广泛存在于各类

生态系统的一个重要原因。 目前对克隆整合在个体或种群水平的生态学效应已有较深认识，而对群落及生态系统的影响及作

用机制则明显关注不足。 前期研究表明，克隆整合对土壤理化性质、根际微生物及个体竞争力均有显著影响，从而有利于克隆

植物的成功入侵、生境修复及植被重建等。 对群落及生态系统水平的克隆整合生态学效应的研究进行归纳和总结，分析了克隆

整合对植物群落结构和生产力、根际微生物和土壤动物、生态系统碳固持、养分循环等的影响；阐释了克隆整合及空间拓展特性

对退化生态系统的修复及作用机制，并指出今后克隆整合的研究应同时考虑微观（根际过程）和宏观（群落及生态系统）层次的

效应以及短期与长期的效应。 可将克隆整合与植物⁃土壤反馈等其他生态过程相联系，综合探究克隆整合的生态学意义。

关键词：克隆整合；根际微生物；植物⁃土壤反馈；群落结构及功能；生态修复
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克隆植物是指在自然条件下能够通过克隆生长或克隆生殖产生与母株基因完全相同的后代的植物［１—３］。
克隆植物在许多群落和生态系统中占有优势地位，并以其特有的形态特征及生态功能成为植物生态学研究的

热点［４—５］。 克隆植物存在的克隆整合特性，是指分株之间能够通过连接的间隔子（如根状茎、匍匐茎或横走的

根等）进行水分、养分和光合产物等资源的传递和运输［２， ６—７］，是与定植、存活、生长和死亡紧密相关的一系列

核心植物属性，且这些属性能够显著影响生态系统功能。 因此，本文将克隆整合纳入到植物功能性状研究范

围中，重点指出克隆整合性状对种群、群落及生态系统水平的生态学效应。
近几十年来，从个体或种群水平对克隆整合生态学效应的研究已大量开展［８］。 克隆分株间通过克隆整

合实现了资源的运输与共享［９］，提高了克隆植物在异质性生境的生态适应能力和个体适合度［１０—１１］，有利于

其在异质性生境下的生长和繁殖［１２—１５］。 然而，克隆植物通过克隆整合在微环境尺度进行资源的水平运输与

再分配，改变了原有的资源分配格局，对植物自身产生影响的同时，由于根系形态及根系分泌物的变化，也对

根际微生物［１６—１８］、土壤动物、土壤理化性质、养分状况［１９—２０］ 等产生影响，有利于地下土壤碳固持和养分循环

功能的提升。 此外，克隆整合有利于克隆植物的成功入侵［２１—２４］，对植物群落的种内种间关系（如互利、竞争、
采食等）以及物种多样性产生影响，有利于地上植被群落结构的稳定、退化生态系统的恢复［２５—２６］ 和生态系统

功能的维持［２７—３０］（如防风固沙、提升生产力等）（图 １）。 然而，克隆整合对群落及生态系统的影响及机制的研

究还较为缺乏，进一步将克隆整合与植物根际生态过程、群落的结构和功能相联系，对全面认识克隆整合生态

学效应具有重要意义［３１—３３］。

图 １　 克隆植物克隆整合在生态系统中的生态学效应

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

图中直线表示克隆整合的直接生态学效应；虚线表示克隆整合的间接生态学效应

０５１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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１　 个体 ／种群水平克隆整合的生态学效应

克隆植物通过克隆整合传递和转移光合产物、水分、养分等资源，改变了个体及其种群的生长形态特征，
提高了自身对外界环境的适应性，从而有利于物种的生存、生长以及维持整个种群的适合度［３４—３６］。 大量研究

表明，克隆分株在处于遮荫［３７］、干旱［３８—３９］、风蚀［４０—４１］、沙埋［３５， ４２—４３］、水淹［４４—４５］、盐碱［４６—４７］、采食［４８—４９］、重金

属［５０］等胁迫生境时，克隆整合显著增加了胁迫生境下的分株数、匍匐茎 ／根状茎长度及生物量，提高了分株的

存活、生长和繁殖能力［５１—５２］。 另外，克隆整合改变了克隆植物的形态及资源分配格局，使其更加适应外界环

境［５３］。 一方面，克隆植物的叶片和根等资源获取结构对环境资源的响应具有可塑性。 例如，克隆整合改变

ＵＶ⁃Ｂ 辐射下白三叶（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ）的资源获取结构，气孔长度缩小，栅栏组织变薄，形成利于光吸收的特化

形态［５４］。 另一方面，克隆植物在对资源水平的响应中，将生物量更多分配给有利于吸收丰富资源的结构（即
“趋富特化”），实现资源获取功能的特化［１０］。 例如，高养分斑块的分株将养分资源传输给相连的低养分斑块

分株，减少了低养分斑块分株对养分资源获取器官（如根系）的投资［５５］。 这种克隆分工有助于提高克隆分株

对异质性资源的利用效率，进而增加整个克隆植物对资源的获取能力［５１， ５６］。
克隆植物通过克隆整合除了“缓慢”影响植物形态特征以提高个体适合度，还可快速调节资源吸收的生

理生化过程［５７—５８］，对植物的生存和生长产生积极影响。 资源上的供给可使处于胁迫环境中的分株在生理生

化过程（如在光合作用、养分吸收等方面）中作出快速应答，以此适应不利的生境［３， １０］。 研究证实，克隆整合

可提高胁迫环境中抗氧化酶（包括过氧化氢酶、过氧化物酶和超氧化物歧化酶）以及脯氨酸的含量，清除对植

物造成危害的活性氧［５９］。 克隆整合还可显著提高克隆植物的光化学活性，增强光合能力，以缓解环境胁迫对

植株生长造成的不良影响［６０—６１］。

图 ２　 克隆植物克隆整合在植物个体 ／种群、群落及生态系统层次的作用及影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ａｎｄ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ａｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ／ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｌｅｖｅｌｓ

２　 群落 ／生态系统层次克隆整合的生态学效应

相比于非克隆植物，克隆植物通常具有水平的根状茎、匍匐茎或横走的根，并着生大量的不定芽，这些特

殊的结构有利于增强克隆植物对资源的获取、生态位抢占及种群扩繁能力［３２， ６２］，并在维持群落及生态系统结

构、功能及稳定性方面发挥着重要作用（图 ２） ［１２， ６３—６４］。 随着克隆植物生态学研究的深入，越来越多的植物生

态学家提倡将克隆整合性状纳入到群落结构与生态系统功能的研究中［６２， ６５—６６］。 系统性总结克隆整合对群落

及生态系统结构和功能的响应，对于理解和预测克隆植物在生物多样性、调节气候变化、生态系统功能的影响

等方面的作用具有重要意义。
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２．１　 克隆整合对植物群落结构和生产力的影响

克隆植物通过克隆整合改变微环境资源的水平分布和自身的竞争能力，对植物群落结构以及生产力产生

影响［２１， ３１， ６７］。 首先，克隆整合对异质生境下资源的再分配，对于克隆植物开拓空旷生境、应对环境胁迫十分

重要，有利于植物群落的丰富和发展［１０—１１］。 克隆植物分株拓展至贫瘠或胁迫生境时，通常能作为群落的先锋

物种对生存环境进行改善［６８］，协助邻近的植物获得更多的资源。 在塞伦盖蒂草原，多年生根状茎和匍匐茎植

物因克隆整合的存在，显著提高了整个群落的净初级生产力［６９］。 其次，克隆整合改变了克隆植物分株间的资

源共享策略，弱化其对群落中其他共存物种的排斥，从而增加物种多样性［６７］。 但也有研究认为克隆整合削弱

了资源异质性对植物物种丰富度及生产力的积极影响。 例如，Ｅｉｌｔｓｅｔａｌ 等发现，根茎型克隆植物对群落物种丰

富度有很强的负面影响［７０］。 克隆植物拥有较强的无性繁殖能力和空间拓展特性，可迅速在群落中取得优势

地位，基于强大的竞争力而排斥掉其他物种，形成几乎独占的立地，这在一定程度上导致群落其他物种多样性

和植被生产力的降低。
入侵植物中有相当一部分为克隆植物，克隆整合是与入侵生物相关的重要性状。 具有入侵性的克隆植物

可以通过克隆整合提高入侵能力，成功入侵植物群落内［２３， ７１］，造成群落多样性的降低。 例如，入侵克隆植物

芦竹（Ａｒｕｎｄｏ ｄｏｎａｘ）、蔓长春花（Ｖｉｎｃａ ｍａｊｏｒ）对北美洲河岸生态系统其他物种均具有强烈的负面影响［７２］。 另

外，入侵植物空心莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）通过克隆整合，反而提高了低密度群落的物种丰富度［２１］。
由于物种的特异性和环境的复杂性，克隆整合对植物群落的影响往往具有差异性。 虽然国内外已开展了大量

有关克隆整合与竞争力［７３—７５］、入侵能力［２３， ７６—７８］相关关系的研究，证明克隆整合有助于提高克隆植物对入侵

环境的适应性，但入侵克隆植物的克隆整合对物种间关系、群落多样性的调控机制，以及对生产力、植被恢复

过程的影响还并不清楚。 今后仍要进一步在群落及生态系统水平上加强克隆整合与群落变化之间关系的研

究，这对于生物入侵防控具有重要意义。
２．２　 克隆整合对根际微生物及土壤动物的影响

克隆植物通过克隆整合影响植物根际生态过程，进而对根际土壤微生物及土壤动物群落产生影响。 克隆

整合对克隆分株生长的促进作用，进一步影响分株周围根际微生物群落的组成和生物量［７９］。 有研究发现，克
隆整合显著增加了活血丹（Ｇｌｅｃｈｏｍａ ｌｏｎｇｉｔｕｂａ）、紫竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｎｉｇｒａ）、白夹竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ）、芦苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）等克隆植物根际土壤微生物磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡｓ）总浓度，改变了土壤微生物群落特

征［１６—１７，１９， ７９—８０］。 根系形态及根系分泌物在克隆整合影响根际生态过程中发挥重要作用［８１］。 克隆整合传输

的水分和养分通过根系分泌物被分株释放到其根际土壤中，为根际微生物提供营养来源，增加根际微生物含

量［８２］。 因此，克隆整合通过提高根际土壤微生物的丰度，进而增加植物对难溶性矿质元素吸收的贡献、提高

植物的抗逆性等，促进植物的生长，这势必影响了植物⁃土壤反馈过程。 然而有研究证实，克隆整合对根际微

生物无显著影响。 例如，在遭受石油污染的地区，由于土壤中烃类物质的大量增加，满足了微生物生长和繁殖

所需的碳源，导致克隆整合对石油污染区芦苇根际土壤微生物的影响不大［１８］。 此外，丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）是
根际微生物区系的主要成员，其形成的菌丝网络（ＣＭＮｓ）对转移养分、水分以及调节植物群落具有重要作

用［８３］。 Ｇａｏ 等研究证明，ＡＭＦ 形成的菌丝网络与克隆整合效应间存在拮抗作用，在 ＡＭＦ 菌丝网络存在的情

况下，克隆整合对克隆植物生长的积极作用较小［８４］。 可见，克隆整合对土壤根际生态过程的调控，很大程度

上取决于生境资源的状况。
除土壤微生物外，土壤动物也会受到植物根际生态过程的影响［８５—８７］。 一些植食性线虫或食细菌性线虫

的密度及群落结构，与植被类型、植物群落结构、微生物类群、土壤条件等都密切相关［８８—８９］。 因此，克隆整合

在影响土壤生境及微生物类群的同时，也会对土壤动物产生不可忽视的影响。 但目前克隆整合对植物根际土

壤微环境及根际微生物影响的研究仍处于起步阶段，有关克隆整合对土壤动物（线虫、蚯蚓等）影响的研究鲜

有报道。 深入研究克隆整合对土壤微生物（如病原菌）及土壤动物的影响，将克隆整合与植物⁃土壤反馈等其

他生态过程相联系，进一步揭示其作用机制，有利于从微观尺度揭示克隆整合的生态学效应，推动克隆植物生
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态学理论的发展，也可拓展克隆植物生态学的研究范畴。
２．３　 克隆整合对土壤养分循环的影响

克隆整合与生态系统养分循环功能密切相关。 首先，克隆整合提高了根际土壤碳、氮的转化和利用效率，
这有利于养分的动态循环［２７］。 在异质环境条件下，克隆整合增加了活血丹、紫竹、芦苇的根际土壤有机碳含

量，进一步提高氮素有效性及土壤酶活性［１６—１７， ７９—８０］。 这是由于克隆整合通过根系分泌物刺激土壤有机质的

分解，改变根际土壤微生物多样性及功能群特征，促进根系土壤的矿化及硝化作用，进而提高养分循环功能。
其次，克隆整合能够减缓温室气体排放［９０］。 具体来说，一方面，克隆整合促进受胁迫分株的生长以维持自身

生产力，进而减缓湿地生态系统的温室气体排放。 另一方面，克隆整合为土壤微生物生长提供必需的养分和

能量，加速了湿地生态系统的温室气体排放［９０—９１］。 但是，减缓温室气体排放量远大于微生物代谢产生的温室

气体排放量。 总体来讲，克隆整合对养分循环过程的多方面均可产生影响。 因此，未来的研究可从克隆整合

对碳、氮、磷等不同资源转运和再分配的差异，对植物功能性状、土壤化学计量特征的影响等方面，探究对土壤

碳、氮、磷等养分平衡，以及植物与微生物间的养分收益的影响，进一步揭示克隆整合对生态系统养分循环功

能的驱动机制。 这对进一步评估以克隆植物为优势的生态系统（如草地、湿地生态系统）对全球气候变化的

响应具有重要意义。
２．４　 克隆整合对碳固持的影响

克隆整合有利于生态系统固碳功能的提升。 植物根系是陆地生态系统重要的碳汇和矿质养分库，也是土

壤中碳及养分的主要来源，是陆地生态系统碳分配与碳过程的核心环节［９２］。 首先，克隆整合有助于植物地上

及地下生物量的提升［５２］，提高土壤碳含量，进而增加土壤碳汇。 其次，克隆植物除具有吸收矿质养分的根系

外，还具有贮存功能的结构（如根状茎、球茎、鳞茎、匍匐茎等），占据克隆植物地下生物量的较大比例。 研究

表明，克隆植物通过地下克隆器官储存碳水化合物以抵御干扰，因而具有比非克隆植物更多的地下生物

量［９３］，这有利于提高植被的碳储量，进而加强生态系统的碳固持功能。 另外，这些克隆器官可以产生较多分

蘖芽，其萌发形成的幼苗比种子形成的实生苗具有更强的抗逆境能力，保证了植物受到干扰以及季节性死亡

后的再生长［９４］。 这对受到干扰的生态系统的稳定发挥至关重要的作用［９５］。 因此，利用合理的管理措施，增
加对克隆植物地下生物量的投资，可提升生态系统的碳固持功能。 目前土壤固碳机制的相关研究主要集中于

凋落物分解、微生物活性等方面，而有关克隆整合对生态系统碳固持能力贡献的研究还未见报道。 未来应加

强基础理论研究，深入理解克隆植物对土壤碳固存的影响，以获得克隆整合对土壤固碳功能应用的长足发展。

３　 克隆植物在退化生态系统修复中的应用及作用机制

近年来，应用克隆植物的克隆整合及空间拓展特性对退化沙地、退化草地、退化湿地等生态系统开展的修

复研究已取得一定进展。 在我国北方内陆干旱的毛乌素沙地，沙鞭（Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｌｌｏｓａ）、羊柴（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ
ｌａｅｖｅ）、沙拐枣（Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ）、骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ）等沙区典型的克隆植物，通过克隆整合提高

克隆植株的生存几率和植株扩展拓殖能力，增加了流动沙丘斑块的植被盖度，增强了沙地生态系统的抗风蚀

能力［９６—９７］。 在我国东北松嫩盐碱化草地，优势物种羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）是一种繁殖能力较强的根茎型克

隆植物，其借助地下游走的横生根茎通过克隆生长可在盐碱斑块内定植和生长［９８］；且在放牧条件下，牛羊的

采食强化了羊草的克隆整合效应，提高羊草在盐碱斑上的空间拓展扩繁能力，有利于盐碱斑植物群落的恢

复［９９］。 在退化湿地生态系统，苔草（Ｃａｒｅｘ ｔｕｓｓｏｃｋ）通过克隆整合结合水位调控的方式，增强了其适应胁迫生

境的能力，大大加快了恢复进程［２５］。 因此，克隆植物在退化生态系统的恢复重建中扮演重要的角色。
由此可见，克隆植物由于具有特殊的克隆整合和空间拓展特性，在促进土壤发育、防风固沙、植被重建等

方面具有重要的作用，对退化生态系统的修复具有很大的潜在利用价值（图 ３）。 深入理解克隆植物在退化生

态系统修复过程中的作用机制，对进一步利用克隆植物开展退化生态系统修复的研究意义重大。 通过归纳总

结前期研究，克隆植物在退化生态系统修复的作用及可能机制如下：
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（１）克隆整合可在微环境尺度对资源进行水平的运输与再分配，有利于恶劣生境新生克隆分株的建立和

存活，从而对脆弱生境植被的恢复具有较好的改良效果［１００］。
（２）克隆植物的快速繁殖和空间拓展能力，有助于形成盖度较高的植物群落。 克隆植物以母株为中心向

四周拓展，在多方向上形成密集的匍匐茎或根状茎网状结构，形成的种群所占面积大、密度高，其覆盖度相应

也较高。 这种独特的空间结构使克隆植物在保持水土、促进土壤发育、防风固沙等方面具有显著优势。
（３）克隆植物的克隆生长器官如根状茎或匍匐茎等具有贮存功能，有助于提高克隆植物自我恢复能力，

对克隆植物种群的稳定性具有重要作用。 一方面，这些贮藏器官能够为受损伤的植株进行补偿性生长提供必

要的物质和能量［２］，另一方面，克隆生长产生的繁殖体可从贮藏器官中获取资源，较种子萌发的实生苗存活

率高，可快速提高植被恢复重建效率［９７］。
（４）克隆植物的克隆整合可驱动植物⁃土壤反馈过程，进一步改变微生境条件，从而有利于退化生境的系

统性恢复。 系统性修复不仅强调植物群落的修复，还包括土壤微生物群落、土壤动物以及生态系统功能的恢

复。 克隆整合通过根系分泌有机酸可以改善土壤理化性质，同时根系分泌物促进了根系土壤的矿化和硝化作

用，影响土壤动物及根际微生物的群落特征；根系形态同时对土壤容重及紧实度等理化性质也会产生显著影

响。 克隆整合对地下土壤资源改良的同时，也会进一步影响地上植物群落的演替，这对于退化生态系统的修

复起着关键的作用。

图 ３　 克隆植物基于空间拓展及克隆整合特性修复退化生态系统的作用机制

Ｆｉｇ．３　 Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｓｐａｔｉａｌ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ａｎｄ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｏｎ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ

４　 总结及展望

本文基于对克隆整合的生态学效应及应用克隆植物修复退化生态系统的研究现状的归纳和总结，建议在

今后的研究或应用过程中，应注意以下几个方面：
首先，加强克隆整合在群落水平上生态学效应的机制研究。 根系形态与根系分泌物可能是克隆整合发挥

生态效应的主要媒介。 随着高通量测序、宏基因组测序、同位素标记等技术的广泛应用，有必要从根系形态和

４５１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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根系分泌物的角度，进一步探讨克隆整合作用下植物⁃土壤微生物 ／动物⁃土壤间的互作关系，从微观水平上揭

示克隆整合的生态学效应。
其次，加强克隆整合与生物入侵关系的研究。 生物入侵是威胁生物多样性的主要原因之一，严重威胁着

全球的生态环境安全和经济发展。 在全球最具入侵性的 １００ 种植物名录中，有近 ７０％的物种具有克隆性。 未

来的研究，应侧重探究克隆整合对入侵植物根系分泌物、根际微生物，以及个体竞争力等的影响，揭示其成功

入侵的机制，这对生物入侵防控具有重要意义。
第三，加强克隆整合对生态系统功能和过程影响的研究。 今后可在自然生态系统中开展更多长期的原位

监测实验，深入揭示克隆整合对碳固持、养分循环、温室气体排放、植物⁃土壤病原菌反馈等生态系统过程及功

能的调控机制。 这将有助于更好地理解、预测和调控生态系统中植物群落动态和生物多样性，为利用克隆植

物管理生态系统提供理论依据。
最后，加强克隆植物在退化生态系统修复过程中作用机制的研究。 利用克隆植物进行退化草地、沙地、湿

地的修复，是克隆植物空间拓展及克隆整合特性在生态系统层次的潜在应用，突显了克隆植物的重要生态角

色。 未来的研究，还应强化克隆植物对群落构建、物种共存的作用机制研究，以推进克隆植物生态学与恢复生

态学交叉学科的发展。
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