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根茎克隆植物研究面临的挑战
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摘要：根茎克隆植物是克隆植物的一个类型，地下系统的特殊性赋予其独特的繁殖和生长方式，也赋予其对环境的

特有适应能力。但是，受研究手段限制，人们对根茎克隆植物在表型可塑性、克隆整合、觅食行为和克隆分工等方面

与其他类型克隆植物有何异同，这些行为对预防植物入侵、应对气候变化、进行退化生态系统恢复有何特殊意义尚

不很清晰。鉴于此，通过梳理和总结前人工作，提出了根茎克隆植物研究面临的挑战。根茎克隆植物下一步研究重

点应体现在下述方面：1）可塑性性状的选择与测定方法；2）环境因子对克隆整合的影响机制；3）综合植物特征和环

境特征的觅食模型。
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Challenges in research on rhizomatous clonal plants
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Abstract：Rhizomatous clonal plants are a category of clonal plants in which daughter ramets are formed by spreading
underground stems. Their particular distinction of having a subsurface connection system provides them a range of
unique reproduction and growth modes and also unique adaptations to their local environment. However，because
relevant research techniques are not well developed，the differences between rhizomatous and other clonal plants in
phenotypic plasticity，clonal integration，foraging behavior and clonal division of labor，are not yet well understood
and the potential to harness their behavior to prevent weed invasion，to mitigate climate change，to reduce ecosystem
degradation or to promote ecosystem ecological restoration is also unclear. In view of this，through a review and
summary of relevant recent research，we have identified knowledge gaps for further research. We recommend
immediate research effort in the following areas：1） Innovation in research methodology for identification and
selection of beneficial plasticity traits；2）The mechanisms by which various environmental factors affect clonal
integration outcomes；3） Development of a complete foraging model that comprehensively combines plant and
environmental characteristics.
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在自然条件下能通过克隆生长产生遗传结构相同且具有潜在独立生长能力的无性系分株的植物称为克隆植

物［1］。克隆植物在自然生态系统中广泛存在，并在诸多生态系统中处于优势地位。克隆植物与生境之间的相互
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关系体现了生物与环境之间的协同演化过程，可用于预测环境的变化和植物的演化规律［2］，因此，克隆植物与环

境间的关系成为生态学研究的重点方向之一。与非克隆植物相比，克隆植物具有两种等级层次的构件特征，一是

分株本身具有的以叶、芽为构件单位的分株构件性，二是以分株为单位的克隆连续体构件性［3］。因此，克隆植物

具有更高程度的表型可塑性和更加复杂的适应对策，能够更好地适应环境。以根状茎作为克隆发生器官的根茎

克隆植物是克隆植物中的重要类型，广泛分布于森林、草原、荒漠、湿地等生态系统，生态适应幅度宽泛。强壮的

地下系统占据了更大的地下空间，赋予根茎克隆植物更强的：1）资源贮备能力，2）资源传输能力，3）克隆分株的

生长能力，4）对地上系统的支撑能力。这些特征可使其在资源贫瘠生境或资源异质生境中最大限度地获取资源，

并对其进行重新分配。概而言之，根茎克隆植物具有极强的抗扰动及拓展能力［4-5］。

根茎克隆植物研究与诸多生态学领域相关。在沙地生态系统植被恢复研究中发现，发达的根茎赋予芦苇

（Phragmites communis）、沙鞭（Psammochloa villosa）等克隆植物极强的生命力，使其成为沙地植被恢复的先锋物

种［6-7］。在河岸或沿湖生境中的植物入侵问题上，研究发现分株间的整合作用大大提高了以互花米草（Partina

alterniflora）、紫茎泽兰（Ageratina adenophora）、加拿大一枝黄花（Solidago canadensis）等为代表的入侵物种的侵

入能力［8-10］。在气候变化问题中，大量研究表明，根系是植被碳库向土壤碳库进行物质运输和能量转移的重要通

道，复杂的根茎系统直接参与并影响生态系统的碳循环过程，调控大气中 CO2的浓度影响气候变化［11-12］。

一些学者已从生理学和形态学角度，以及表型可塑性、觅食行为、克隆整合、克隆分工等适应对策角度对根茎

克隆植物的研究进行了综述［13-15］。这些综述性研究比较全面地概述了根茎克隆植物领域的发展现状，对研究者

加深该领域的理解具有一定的指导价值。然而，由于根茎克隆植物地下系统占据了较大的地下空间，一些根茎埋

藏深度甚至达到 1 m以上，无论是野外调查还是野外试验都具有一定难度；根茎克隆植物根茎长期埋藏于地下，

与地下生态系统的联系更加重要，地下动物和土壤微生物活动势必对其生存产生影响；根茎克隆植物的根茎灵活

性较低，根茎拓殖方向不易受环境扰动影响。这些困难的存在，使人们对根茎克隆植物在表型可塑性、克隆整合、

觅食行为和克隆分工等方面与其他类型克隆植物有何异同，这些行为对预防植物入侵、应对气候变化、进行退化

生态系统恢复有何特殊意义等问题不很清晰。鉴于此，本研究提出了下一步的重点研究方向：1）可塑性性状的选

择与测定手段的革新；2）不同环境因子对克隆整合的影响机制；3）综合植物特征和环境特征建立完备的觅食模

型等。

1 可塑性性状的选择与测定

物种对环境变化的反应表现为通过多种形态和生理特征的调整来减轻压力和增加对有限资源的获取，利用

物种的性状是一种被普遍认可的解决植物-环境相互作用复杂网络的方法［16］。植物性状的选择应具备两个特

征，一是易于观测或者度量，二是能够客观表达植物对外部环境的适应性［17］。一般而言，根茎克隆植物可塑性性

状（phenotypic plasticity）的选择包括形态可塑性和生理可塑性两个方面。形态可塑性指克隆植物的形态结构对

不同资源水平和环境条件发生的反应，主要表现为构件水平或分株水平上结构特征和生物量分配的调整［15］。生

理可塑性指克隆植物应对环境胁迫时，内部活化氧代谢、渗透调节、光合作用等生理过程的适应性响应［18］。

克隆植物具有多层次的可塑性特征，如何根据具体的研究环境、时空尺度和目的选择合适的物种性状，是解

读物种性状与生态环境关系的重要手段。在遭受重度水分胁迫时，羊草（Leymus chinensis）会通过增大根茎分枝

角度和减小节间距来促进根部对水分的吸收［19］；随着氮浓度的增加，互花米草的分株数、叶片数、叶长、叶宽、叶面

积显著增加［20］；在高盐度的生境中，芦苇株高、茎长、根系长度显著下降［21-22］；在大林窗环境下，华西箭竹

（Fargesia nitida）的株高、基茎、节间长度、分株数达到最大［23］。夏贵菊等［24］将芦苇种植于 5种类型的土壤中发

现，草炭土中芦苇叶片净光合速率、气孔导度等光合特征均高于其他土壤类型。这些性状指标在一定程度上反映

出根茎克隆植物在不同生境中的生长差异，而对于根茎克隆植物而言，繁殖和拓展对种群的生存和发展更为重

要，近年来，人们开始尝试选择并纳入更多的性状来评价其繁殖和拓展特征。根茎拓展速度不仅反映了根茎克隆

植物与生境时空动态关系，也决定了根茎克隆植物生境占据和种群扩张能力，Liu等［6］通过定位追踪，监测到流动

沙丘上芦苇根茎每年扩展长度能够达到 5 m以上。芽库的数量和大小是研究营养繁殖策略的重要指标，也是根
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茎克隆植物营养繁殖的基础，根茎芽和分蘖芽的比例决定了根茎克隆植物的发育潜力，Ma等［25］对沙区地下芽库

时空动态进行了调查，发现不同干扰区具有不同的芽库组成。Goldberg等［26］建议将生物量分配作为一种重要的

克隆性状，并将对子代分株的生物量分配定义为从老的茎/节点上产生新间隔子的生物量加上由新间隔子的末端

节点产生的新分株的生物量，并验证了母株和子株的异速生长规律。除了对性状进行选择与补充外，由于性状间

相互联系，必须采用多个性状建立全面的植物性状与生态系统功能之间的关系网络，并制定衡量性状特征的统一

标准，才能扩充在大尺度下温度、降水等气候梯度上根茎克隆植物的研究。此外，随着分子生物学的发展，对根茎

克隆植物的研究逐渐深入，除形态特征和生理特征外，根茎克隆植物与非克隆植物以及其他类型克隆植物相比是

否具有特定的基因特征，环境因子的改变能否导致基因水平的变异，也是研究的重要挑战。

野外原位监测与实验室内生理生化试验是植被性状数据的传统测定方法，但这种方法效率低、成本高。近年

来，人们开始尝试将一些先进手段和设备应用于植物性状数据的获取。高光谱遥感（hyperspectral remote
sensing）利用分辨率高的电磁波波段从目标物体获取空间、辐射、光谱特征信息，有效地将地物的图像和光谱信息

结合起来，充分反映地物的本质属性，具有非接触、操作简单的特点。目前已广泛应用于农学中植物株高、覆盖

度、冠层温度、含水率、氮素含量、叶面积指数、生物量等信息的监测［27］。任广波等［28］以黄河三角洲滨州湿地为研

究区，利用高光谱遥感图像对入侵种互花米草的分布情况进行了绘制，并分析了不同区域内互花米草的生长状

态。地下数据通常以周期性去除表面的土壤获得，不可避免地对植物体造成损伤，探地雷达（ground-penetrating
radar，GPR）是近几十年发展起来的一种无损探测技术，可以有效减少对植物根系的损伤，Xiao等［29］使用探地雷

达对毛竹（Moso bamboo）的地下生物量变化和根茎生长动态进行了监测，得到的结果与实际挖取的结果具有极

高的相似度，证实了探地雷达在实践应用中的准确性。

2 不同环境因子对克隆整合的影响机制

克隆整合是指植物的光合同化产物、养分和水分等资源通过连接物或间隔子在克隆分株之间进行传输与分

享的过程［30］，包括两个方面：一是对光合产物、养分、水分、次生产物和激素的资源共享（图 1）；二是对有毒有害物

质的水平扩散。克隆整合对植物在异质资源生境中具有生态适应意义，某一斑块内的克隆分株不仅对所处的环

境条件产生表型可塑性反应（局部反应），而且对与其相连的克隆分株所处的环境条件发生反应（非局部反应）［31］。

这两种反应共同影响着克隆植物的生长和繁殖，进而影响基株的适合度。当吸收局部丰富资源及相连分株资源

交换时的紧密合作而形成克隆植物分株构件的功能特化时，在此基础上形成了克隆分工的概念［32］。如果形成最

终产物需要多种必需资源，且有效资源在丰富区域不均匀分布时，经济学理论预测空间克隆分工能够带来很高的

收益，即通过构件的功能特化，利用局部丰富资源并在高供给和高需求区域间进行转运［33］。分株功能的特化可以

由 3条基本途径进行实现：1）生物量分配格局对资源水平的可塑性；2）资源获取结构对资源水平的可塑性；3）资

源吸收和同化效率等生理特征对资源条件的可塑性［34］。

研究根茎克隆植物整合作用的方法比较成熟。切断、去叶等试验方法是克隆整合研究的常用手段，研究发

现，与切断母株和子株间的连接处理相比，保持株间的完整性可显著提高克隆植物根际土壤的氮素有效性、存活

率和光合作用效率［35-36］。当克隆植物相连分株生长于高资源斑块和低资源斑块组成的异质生境中时，其将相对

多的生物量投向吸收较丰富资源的器官或部分，发生分株的“趋富特化”［33］。Evans等［37］通过对生长于盐分胁迫

与非盐分胁迫下的Hydrocotycle bonariensis种植试验发现，分株连接完整时，生长于非盐分胁迫下的分株根系生

物量分配比例显著大于同条件但根茎切断时的分株根系生物量分配比例。Hartnett等［38］对加拿大一枝黄花的研

究发现，当与生长于 10%全光照遮阴条件下的分株相连接时，生长于全光照下的分株光合速率提高 20%。同位

素示踪法因其准确、定量的特性而广泛应用于资源或终产物的生理整合过程研究中。Dekroon等［39］利用 2H标记

技术，发现在异质性水分供应下，水分胁迫环境中两种根茎苔草 Carex flaca和 C. hirta所消耗水分总量的 75%~
95%来自与其相连的高水分环境下的分株。Estrada等［40］利用 13C示踪对根茎克隆植物白茅（Imperata cylindrica）

生理整合性的研究表明母株可以通过根茎向子株进行光合同化物的传输，而且母株生物量并未因资源共享而

减少。
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克隆整合过程中的物质转移以资源的源-汇梯度为基础［30］。当资源的源-汇关系或构件对资源吸收效率发

生变化时，克隆整合的强度和方向也会产生明显的改变［41］。除光照、养分、水分等环境胁迫会对局部资源的获取

产生影响外，荒漠、草原地区特有的沙埋、风蚀等干扰活动也会改变局部生境分株构件结构的功能，导致原有源-
汇关系的变化。轻度沙埋可增加植物高度，促进生物量积累和新分株产生。随沙埋强度增加，沙埋对植物的正效

应转变为负面影响［42］，风蚀不但可以对植物造成直接的机械损伤，还可以使地下根茎直接曝露在空气中，因此大

大影响了植物对水分、养分的吸收以及植物的光合作用［43］。对沙鞭耐受风蚀能力的研究表明，根茎连接增加了沙

鞭分株对风蚀的耐受度，极有可能是处于风蚀环境中的分株从无风蚀环境中的分株获取了水分和光合产物［44］。

同样，Luo等［45］发现根茎连接能够缓解沙埋和严重风蚀对沙拐枣（Calligonum mongolicum）生长与更新的负面影

响。这些研究虽然证明了克隆整合能够提高劣势生境中分株的生存能力，但对于根茎克隆植物而言，地上系统和

地下系统具有相当的资源获取能力，传统的切断试验无法对水分、营养的来源和传输过程进行定量描述，在野外

开展同位素示踪试验加强克隆整合过程机理的研究十分迫切。

此外，Du等［46］提出生物因子丛枝菌根（arbuscular mycorrhiza fungi，AMF）对克隆整合的修饰作用，丛枝菌根

的存在可以提高克隆分株在不利生境中的抗逆能力，这种抗逆能力的增强得益于增加植物对营养元素的吸收或

增加植物的抗旱、抗盐碱、抗病、抗重金属耐性等［47］。 Soti等［48］在其研究中发现与小叶海金沙（Lygodium

microphyllum）共生的丛枝菌根通过提高其根系对土壤 P的获取，显著增加了不利生境中小叶海金沙的生物量和

相对生长速率；Qin等［49］的研究表明丛枝菌根存在增加了土壤 C含量，促进了毛竹的拓殖。加强丛枝菌根促进分

株抗逆机理的研究，揭示丛枝菌根对促进植物个体间的物质交换、能量流动、信息传递中的重要作用，可筛选合适

的菌种进行快速扩繁，并在不同生境中接种适宜的菌种进行人工干预，加快生态恢复进程。

3 觅食模型的建立

觅食行为指克隆植物在其生境内进行的对必需资源获取的搜寻或分枝过程［30］。当存在资源异质性时，克隆

植物选择在资源丰富斑块上快速扩充子代数量或延长停留时间以最大程度地获取所需资源。觅食行为的有效性

主要由分枝角度、分枝强度和间隔子长度决定［50］。根据分枝角度、分枝强度、间隔子长度的变化将克隆植物的觅

食行为分为强度觅食和广度觅食。强度觅食，即在有利地区小范围内产生大量的分株或由较短间隔子连接的分

株迅速占领生境。这不仅有利于种群定植和资源的高效利用，还可提高克隆植物抵抗其他植物种类入侵的能力；

相反，在不利的环境中，克隆植物采取广度觅食，通过较长间隔子连接的分株迅速逃离不利生境［51］。例如，随着水

分的增加，沙棘（Hippophae rhamnoides）的子株数量先增加后减少，呈二次抛物线变化规律，即在最佳灌水强度时

采取强度觅食策略，在较低或较高灌水强度时采取广度觅食策略［52］。

图 1 光合产物和土壤养分在克隆分株间的克隆整合

Fig. 1 Cloning integration of photosynthate and soil nutrients between clone ramets
光照资源丰富生境中的分株（左）向光照资源缺乏生境中的分株（右）输送光合产物，土壤资源丰富生境中的分株（右）向土壤资源贫瘠生境中的分株

（左）输送土壤养分。Ramets in light resource-rich habitats（left）deliver photosynthate to ramets in light resource-deficient habitats（right），and ramets
in soil resource-rich habitats（right）deliver soil nutrients to ramets in soil resource-poor habitats（left）.
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克隆植物分枝角度、分枝强度、间隔子长度等对植物觅食产生不同的影响，且随环境特征不同也会产生较大

区别［3］。随着数学和计算机技术的发展，如何通过觅食模型对觅食行为进行描述，引起了研究者的极大兴趣。觅

食模型的表征可以通过图 2进行简化，其中图 2A为零模型，代表非克隆植物通过种子进行有性繁殖，每一个分株

为单独的个体，图 2B代表均质环境中克隆植物的随机拓殖，子株个体通过根茎连接并在空间均匀分布，图 2C代

表克隆植物在异质生境中的选择性拓殖，子株通过根茎连接，但将更多的子株分布在优质生境中。

Sutherland等［50］模拟了克隆植物的拓殖过程，其认为分枝强度的增加显著促进了分株在有利生境的聚集；而

Cain［53］通过子代散布模型（diffusion model）强调分枝角度对克隆体系在有利和不利生境中扩张具显著影响；Cain
等［54］通过模型模拟发现间隔子长度缩短 50%，有利生境中分株的比例显著增加，此外，除了优化分株的放置，间

隔子长度的变化产生了一个额外收益：减小内部竞争。当考虑到环境特征的变异时，觅食模型变得更为复杂，Li
等［55］将动物觅食行为与克隆植物觅食行为进行了类比，提出了克隆植物理想自由散布模型（ideal free model），认

为克隆植物的最终空间格局取决于初始分株的位置、斑块质量以及生活史，Oborny等［56］使用元胞自动机模型

（cellular automata model）得出斑块的大小和连通度共同决定克隆植物的觅食策略。匍匐茎克隆植物连接体灵活

性较高，可以向周围的异质或斑块性生境进行选择性拓殖，目前，多数研究以匍匐茎克隆植物作为试验材料。与

匍匐茎克隆植物相比，根茎克隆植物的可操作性较低，关于根茎克隆植物方向觅食行为的研究还比较少。

4 展望

尽管根茎克隆植物与许多生态系统及诸多生态过程（物种入侵、生物多样性、草地保护和荒漠化防治）相关

联，然而相对于其他类型的克隆植物，关于根茎克隆植物营养繁殖策略的研究还比较薄弱。根茎克隆植物复杂的

地下系统、深广的地下埋藏范围限制了野外调查及控制试验，影响了人们的认识水平。总体来看，根茎克隆植物

的下一步研究挑战表现在：1）选择适宜的可塑性性状，引进高精度、便携式监测手段，开展根茎克隆植物拓殖过程

和机制的研究；2）探究环境因子、资源水平对克隆整合的影响差异及其对繁殖策略和竞争关系的影响，评估使其

环境效益达到最大化的条件，为生物多样性保护和生态恢复提供科学依据；3）将植物特征和环境特征纳入觅食模

型中，优化相关参数，建立完备的觅食体系，探究耦合关系及觅食特征。
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