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摘要: 间隔子和分株影响克隆植物的空间分布和资源获取，二者之间关系的研究有助于理解克隆植物的生态适应机制。按照恢

复时间设置 I( 5a ) 、II ( 15a ) 、III ( 25a ) 3 个梯度，研究了永昌北海子国家湿地公园沼泽湿地恢复演替过程中朝天委陵菜

( Potentilla supina) 间隔子长度、直径与分枝强度之间的关系。结果表明: 随着沼泽湿地恢复演替的进行，湿地群落的高度、盖度

和生物量逐渐增大，土壤含水量、有机质逐渐增大，土壤容重逐渐降低; 湿地群落的优势植物种群由朝天委陵菜转为黑麦草; 朝

天委陵菜间隔子长度和直径增大，分株数减小; 间隔子长度、直径与分枝强度均呈显著负相关关系( P ＜ 0．05) 。沼泽湿地恢复

演替过程中，朝天委陵菜由选择垄断区域资源转向逃避或忍耐不利生境，体现了湿地克隆植物在异质性生境中独特的适应性。
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Abstract: Spacer characteristics and ramets influence the spatial distribution and resource acquisition of clonal plants． The
relationship between the spacer characteristics and branching intensity might have a significant effect on ecological
adaptations of clonal plants． The objective of this study was to examine the relationship between spacer characteristics and
ramets of Potentilla supina under the different restorative succession periods． The study site was located in Yongchang
Beihaizi National Wetland Park，Gansu Province，China． Survey and sampling were carried out in nine plots which were set
up along the restorative succession periods of the plots，plotⅠ( 5a) ，plotⅡ( 15a) ，and plotⅢ( 25a) ． Community traits
were investigated and 30 clone sequences of P． supina were collected randomly at each plot． Spacer diameter，spacer
length，branching intensity of P． supina was measured in the laboratory，and biomass of different organs was measured after
being oven-dried at 85 ℃ ． The soil physical and chemical properties of three gradients were investigated． The result showed
that in the process of restoration and succession of a marsh wetland，the plant height，ortet aboveground biomass，spacer
length and diameter displayed increasing trend，while the coverage and branching intensity took on decreasing trend． There
were significant negative correlation ( P ＜ 0．05) between branching intensity and spacer length，and spacer diameter． In the
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process of restoration and succession on marsh wetlands，in initial stages，P． supina plants use the growth tactics of region

resource monopoly，in later stages and endurance，or escape from poor habitat are used． This reflects the unique strategy of

survival and reproduction of wetland clonal plants in heterogeneous habitats．

Key Words: restorative succession; spacer length; diameter; branching intensity; Potentilla supina; Yongchang Beihaizi

National Wetland Park

克隆分株种群特征能反映和指示克隆植物的生态适应对策，尤其间隔子和分株性状能够体现克隆分株种

群的变化方向及克隆植物对生境的适应能力［1］。间隔子是指克隆系统中连接各分株的匍匐茎或根状茎，是

发生物质和资源互通最重要的物质基础，并从根本上维持着种群的适合度和稳定性［2］，间隔子长度影响着无

性分株的空间放置模式和资源获取过程［3］，间隔子直径对于分株间气体、光合产物的交换和贮藏具有重要意

义［4］; 克隆分株与克隆植物资源利用及生存繁衍紧密相关，分枝强度决定植物基株利用光合产物的能力［5］。

在胁迫较弱的生境中，克隆植物需要大量增加摄食位点，更好的垄断和利用局部资源［6］，而间隔子功能也主

要限于克隆生长，在较大的分株投资比例下，“较长”、“较粗”的间隔子对于整个片段是不必要的负担; 但在胁

迫较强的生境中植物又不得不通过生长长而粗的间隔子探索生境和存储、传输营养物质，在维持种群生存的

同时试图进行生境再选择［7］，此时较少的分株有利于植物对物质流通和生长行为的掌控，异质性环境中克隆

植物对间隔子和分株的碳同化产物投资很大程度上决定了自身的活动性、持久性和拓展能力［8］。湿地是介

于陆生与水体间具有独特水文、土壤、植被与生物特征的过渡性生态系统［9］，在沼泽湿地恢复演替过程中，湿

地植被覆盖度增加、生物量积累与群落优势种群更替［10］，引起了较强的邻体干扰，同时土壤含水量增加，土壤

透气性降低［11］，植物生长及其对水分利用的有效性受到影响，促使植物主动调整、转换和补偿根、茎与叶等构

件的功能及状态，一年生克隆植物主要通过调整生物量分配和表型可塑性机制以实现自身生长的最优化，并

通过促进间隔子长度、直径及分枝强度等形态和生理性状的资源优化配置，最终形成特定的空间分布格局和

资源获取方式以提高种群的适应性。因此，研究沼泽湿地恢复演替过程中克隆植物间隔子性状与分枝强度的

关系，有助于剖析克隆植物响应异质性生境内在机理。
朝天委陵菜( Potentilla supina) 为蔷薇科委陵菜属一、二年生草本植物，具有强大的繁殖能力与抗逆性，常

生长于沼泽、湖泊、沟塘浅水处，是典型的匍匐茎型克隆植物，近年来，许多学者对植物匍匐茎的生物量配

置［12］、形态可塑性［13］、入侵和克隆生长［14］及分株放置格局［15］等方面进行了大量的研究，同时部分委陵菜属

植物的生理特性［16］、种群小尺度空间格局［17］、无性系拓展能力［18］以及克隆整合［19］等方面也得到了关注，但

湿地恢复演替过程中委陵菜间隔子与分株的适应性研究还不够深入，克隆构件的可塑性机制尚不明晰。鉴于

此，本文研究了永昌北海子国家湿地公园沼泽湿地恢复演替过程中朝天委陵菜的间隔子长度、直径与分枝强

度，试图回答以下问题: ( 1) 沼泽湿地恢复演替过程中朝天委陵菜的间隔子长度、直径与分枝强度的差异?

( 2) 朝天委陵菜间隔子长度、直径与分枝强度的关系以及湿地恢复演替过程中朝天委陵菜种群对群落稳定性

的贡献? 为进一步了解湿地克隆植物种群的生态适应性提供理论依据。

1 材料与方法

1．1 研究区域和样地概况

研究区位于甘肃省永昌北海子国家湿地公园( 38°27'—38°66'N，101°61'—102°20'E) ，地处河西走廊东

部，石羊河流域上游。海拔 1875—2106m，年平均气温 4．8℃，年均降水量 202mm，年均蒸发总量 2067．9mm，属

中温带大陆性气候。土壤类型主要有灰棕漠土、黑钙土、栗钙土。主要植物有朝天委陵菜( Potentilla supina) 、
车前( Plantago asiatica) 、芨芨草( Achnatherum splendens) 、黑麦草( Lolium perenne) 、艾蒿( Artemisia argyi) 、假苇

拂子茅( Calamagrostis pseudophragmites) 等。
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1．2 群落调查和植物取样

甘肃永昌北海子国家湿地公园因受到石羊河上游来水量、气候、人为活动等因素影响，湿地生态系统较脆

弱，生态环境破碎化较严重。自 1992 年起，湿地公园管理所开始从公园中心向外围逐步实施退耕还湿、生态

补水工程，湿地面积不断增加，生态系统逐步得到恢复。观察得知，不同恢复时期湿地群落及土壤特性差异显

著，为便于研究，2017 年 7 月—9 月，在全面踏查的基础上，在研究区选择已经恢复 5a( Ⅰ，2012 年恢复) 、15a
( Ⅱ，1998 年) 和 25a( Ⅲ，1992 年) 且土壤质地、离水远近、地下水埋深等立地条件基本相近的典型样地，每个

类型分别设置 3 个 10×10 m、间隔距离不超过 20 m 的样地，共 9 个样地，用 1 m×1 m 的样方框对每个样地进

行群落学调查，记录主要优势种、建群种及朝天委陵菜生长状况，并齐地刈割地上植株带回实验室测定地上生

物量( 表 1) 。

表 1 供试样地主要特征指标( 平均值±标准误，n= 18)

Table 1 The chief characteristics of plots ( Mean ± S． E．，n= 18)

样地 Plot

黑麦草 Lolium perenne

高度
Height /cm

盖度
Coverage /%

地上生物量
Aboveground

biomass / ( g /m2 )

恢复时间
Restorative
time /a

优势种
Dominant
species

I 32．55±2．47c 11．56±2．96c 26．33±1．63c 5 朝天委陵菜 P． supina

II 51．42±3．73b 42．54±3．03b 71．47±0．71b 15 朝天委陵菜 P． supina、
黑麦草 Lolium perenne

III 90．73±5．46a 71．39±4．48a 132．22±0．64a 25 黑麦草 L． perenne

同列不同小写字母表示梯度间差异显著( P ＜ 0．05)

第一，每块样地用 1 m×1 m 的样方框进行群落学调查，记录所有出现的物种种名并测定其高度和盖度，

重复 6 次。第二，以 1 m×1 m 的样方框为边界挖取朝天委陵菜，重复 6 次，每个梯度内挑出 30 个完整的克隆

片段，测量并记录朝天委陵菜间隔子长度、直径、分枝强度( 分株数) 和源株地上生物量，然后分割各部分编号

带回实验室。在实验室内，各构件分别用信封装载放入 80℃烘箱里，经 24h 后取出用电子天平( 0．0001g) 称

重，计算生物量。第三，每个样地随机设置 6 个 30 cm×30 cm 的小样方，齐地刈割每个小样方中的所有植物装

入自封袋编号，带回实验室测定地上生物量，然后挖取土柱( 30 cm×30 cm×50 cm) ，每个样地用环刀( 直径= 4
cm) 在 0—50 cm 土层范围内分 5 层间隔 10 cm 取土样，重复 3 次，同时每块样地需取 0—50 cm 混合土样，重

复 3 次，所有鲜土样去除明显的石砾、植物根系和枯落物等杂质，装入编号的铝盒中，带回实验室测量土壤含

水量与土壤容重，部分土样风干测量土壤有机质( 重铬酸钾－外加热法) ，重复 3 次。
1．3 数据处理

本研究中所有原始数据全部采用 Microsoft Excel 2013 整理。为使朝天委陵菜的间隔子长度、直径、间隔

子生物量和分株数数据符合正态分布，数据均经 log10 转换，然后采用 SPSS 21．0，利用线性回归的方法对间隔

子长度、直径和分株数的关系进行研究，对不同样地植物功能性状平均值的差异用单因素方差分析( One-way
ANOVA) ，显著性水平均设为 0．05。实验所有图表均用 Microsoft Excel 2013 和 Sigma Plot 13．0 进行绘制。

2 结果分析

2．1 湿地恢复演替过程中湿地群落特征及土壤特性

湿地恢复演替过程中湿地群落特征及土壤特性存在显著差异( P ＜ 0．05，表 2) 。从样地 I 到样地 III，湿

地群落的高度、盖度与地上生物量分别增大了 3．68 倍、15．97%和 2．63 倍; 土壤含水量与土壤有机质分别增大

了 38．38%和 43．70%，土壤容重呈相反趋势减小了 18．71%。表明随着湿地恢复演替的进行，湿地植被恢复，

土壤理化性质也得到改善。
2．2 湿地恢复演替过程中朝天委陵菜种群特征

湿地恢复演替过程中朝天委陵菜种群的生物学特征差异均显著( P ＜ 0．05，表 3) 。从样地 I 到样地 III，
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种群盖度减小了 69．25%; 基株密度、源株地上生物量与株高分别增大了 2．06 倍、3．08 倍和 6．89 倍。表明样地

I 朝天委陵菜的盖度占有绝对优势，而在样地 III 通过高度优势和生物量积累也能够较好的适应环境。

表 2 湿地恢复演替过程中湿地群落特征和土壤理化性质( 数值为平均值±标准误差，n= 18)

Table 2 Community characteristics and soil properties during the restorative succession periods ( mean ± SE，n= 18)

梯度
Gradient

株高
Plant height /cm

盖度
Coverage /%

地上生物量
Aboveground

biomass / ( g /m2 )

土壤含水量
Soil moisture
content /%

土壤有机质
Organic

matter / ( g /kg)

土壤容重
Bulk density /

( g /cm3 )

Ⅰ 17．84±0．47c 80．61±0．80c 151．43±8．41c 18．94±0．61c 33．66±0．47c 1．39±0．23a

Ⅱ 32．64±0．62b 87．26±0．88b 268．69±3．92b 22．90±0．70b 37．57±0．71b 1．27±0．18b

Ⅲ 83．43±0．80a 93．48±0．91a 549．16±1．51a 26．21±0．54a 59．79±0．61a 1．13±0．09b

同列不同小写字母表示梯度间差异显著( P ＜ 0．05)

表 3 朝天委陵菜生物学特征在湿地恢复演替过程中的变化( 数值为平均值±标准误，n= 18)

Table 3 Biological characteristics of P． supina during the restorative succession periods ( Mean±SE，n= 18)

梯度
Gradient

株高
Plant height /cm

盖度
Coverage /%

基株密度
Genet density

源株地上生物量
Ortet above-ground
biomass / ( g /m2 )

Ⅰ 4．25±0．82c 73．50±0．37a 13±0．83c 1．75±0．42c

Ⅱ 17．77±2．64b 35．84±0．21b 27±2．01b 3．62±0．63b

Ⅲ 33．55±6．14a 22．60±0．18c 49±3．73a 6．14±1．40a

同列不同小写字母表示梯度间差异显著( P ＜ 0．05)

2．3 湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子性状和分枝强度的变化

如图 1 所示，湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子长度、直径和分枝强度均存在显著差异( P ＜ 0．05) 。
从样地 I 到样地 III，朝天委陵菜间隔子长度和直径分别增大了 1．96 倍和 57．14%; 分枝强度呈现出相反的变

化趋势减小了 80．54%。表明随着湿地恢复演替的进行，朝天委陵菜由选择细而短的间隔子和密集的分株转

向粗壮的间隔子和稀疏的分株或无间隔子与分株。

图 1 湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子长度、直径和分枝强度的变化

Fig．1 Changes in spacer length，diameter and branching intensity of P． supina during the restorative succession periods

不同小写字母表示梯度间差异显著( P ＜ 0．05) 。I，5a; II，15a; III，25a

2．4 湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子长度、直径和分枝强度的关系

湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子长度、直径与分枝强度的关系均存在显著差异( P ＜ 0．05，图 2) ，

Pearson 相关性分析表明，朝天委陵菜间隔子长度与分枝强度在 3 个样地均呈显著负相关关系( yⅠ = －1．09x+

1．83，R2 = 0．79，yⅡ = －0．82x+1．77，R2 = 0．65，yⅢ = －1．02x+1．39，R2 = 0．81，P ＜ 0．05，图 2) ，间隔子直径与分

枝强度在 3 个样地也均呈显著负相关关系( yⅠ = －0．31x+0．91，R2 = 0．64，yⅡ = －0．99x +0．19，R2 = 0．66，yⅢ =

621 生 态 学 报 40 卷
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－1．32x+0．56，R2 = 0．58，P ＜ 0．05，图 2) ，表明分株强度随着间隔子长度与直径的增加呈现出减少的趋势。

图 2 湿地恢复演替过程中朝天委陵菜间隔子长度、直径与分枝强度的关系

Fig．2 Relationship between spacer length and diameter，branching intensity of P． supina during the restorative succession periods

3 讨论

湿地恢复演替主要改变土壤环境和群落结构，以及由此产生的种间、种内的依赖和竞争关系［20］，当克隆

植物生长在不同资源水平的生境时，会通过克隆整合与克隆分工［21］调整其构件大小和生长结构以实现觅食

搜寻和资源共享，进而建立一种自然筛选过程中的权衡和补偿机制［22］。本研究发现，湿地恢复演替过程中的

湿地群落，从样地 I 到样地Ⅲ，朝天委陵菜间隔子长度和直径呈增大趋势，分枝强度呈减小趋势; 间隔子长度、
直径与分枝强度均呈显著的负相关关系( P ＜ 0．05) ，反映了朝天委陵菜在异质性生境中的表型可塑性机制和

生存策略。

克隆植物的觅食行为要求克隆分株放置格局与生境资源异质性之间精细协调［23］，这往往由克隆植物的

基株、分株和间隔子等构件特征参数在不同生境中的差异得到体现［24］。样地 I 恢复时间较短，群落内光资源

充足( 表 2) ，朝天委陵菜选择矮小、匍匐的基株和密集的分株( 表 3) ，并降低间隔子长度与直径( 图 2) ，使间

隔子长度、直径均与分枝强度呈显著的负相关关系( P ＜ 0．05) ，原因是: 1) 朝天委陵菜虽占据了湿地群落的绝

对资源优势( 表 2，表 3) ，但生物量水平相对较低( 表 2) 。朝天委陵菜一方面选择较低的间隔子长度( 图 1) ，

缩短传输距离，减少向外扩张的成本和耗费; 另一方面，通过生长密集的分株，增强植株自身觅食能力的同时

提升朝天委陵菜单位面积内空间和资源的利用强度［25］，最终形成了聚集程度较高的单一优势种群斑块( 表

2，表 3) ，这是维持种群持续存在的机制之一，也是获取资源的一种生态对策实现。此结果与 Grime［26］理论相

一致，即: 在有利生境中，植物通过快速生长，迅速占据空间并提高资源可利用性以缩短资源枯竭期; 2) 前期

耕作导致样地土壤表层疏松且养分聚集［27］，土壤透气性较高，适宜朝天委陵菜分株定植( 表 2) 。此时，朝天

委陵菜通过减小间隔子直径( 图 1) ，降低储存、运输资源和能量的投资，将更多生物量用于增加分株，企图通
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过繁殖扩展和垄断区域资源提高自身竞争优势［28］。密集的匍匐茎网状结构，提高了种群盖度( 表 3) ，能够保

持土壤营养物质［29］，但是朝天委陵菜几乎“独占”式的繁殖策略一定程度上不利于其他物种定植，导致群落

水平上稳定性和物种多样性的降低［30］。
平衡生长假说认为植物会对不同器官进行植物体生物量的目的性和差异化供给，并形成最优的分配机

制［31］，使植物塑造出不同的生理和形态结构来最大化的获取水分、养分、光照等必需资源以适应特定的环

境［32］。样地Ⅲ恢复时间最长，群落内部对光和空间资源的竞争剧烈( 表 2) ; 多年生密丛型植物黑麦草成为优

势种群( 表 1) ，朝天委陵菜面临着很大的生存和繁衍压力( 表 3) 。为增强地上植株的捕光能力，朝天委陵菜

将更多生物量用于基株密度和高度构建( 表 3) ，呈直立生长，并生长了粗而长的间隔子，降低分枝强度，导致

间隔子长度、直径与分枝强度均呈显著的负相关关系( P ＜ 0．05) ，主要原因如下: 1) 随着湿地恢复演替的进

行，湿地群落植株趋于“细长”( 表 2) ，易倒伏，有机质分解更缓慢［33］，弱小的克隆分株难以定植［34］。此时，朝

天委陵菜选择减少分株( 图 1) ，并使间隔子长度的变率达到最大值( 图 1) ，分散状放置摄食位点，在更大的空

间内，占据和获取必要的生境资源，增强朝天委陵菜对光资源的利用能力和觅食能力，克服因不易获得足够的

光和空间而造成的同化力不足、生长缓慢的缺点，同时企图通过克隆生长将克隆分株放置于环境条件良好的

区域; 2) 土壤含水量高，容重低( 表 2) ，土壤通透性变差，导致根系呼吸速率降低［35］。朝天委陵菜选择减少对

分株的生物量投资比例，减少摄食位点的投放，并增大间隔子直径，将更多光合产物储存在匍匐茎中，在满足

植株地下部分基本需求的同时，也可增加斑块最外层分株独立后的生存机会，进一步完善朝天委陵菜的源-汇
体系，这与 Bell 和 Galloway［36］得出的“克隆植物在遮荫条件下产生很少分株的反应格局”的结论一致。

随着恢复演替的进行和发展，植被与土壤之间不断进行着物质和能量的交换，通过改变微生态环境，为新

物种的不断入侵和旧物种的消失创造条件［37］，在湿地恢复演替过程中，湿地群落植被类型趋于多样，植株趋

于高大密集，群落内对于光、土壤养分及空间资源的竞争剧烈( 表 1) ; 多年生植物黑麦草的快速生长使得朝天

委陵菜面临着较大的种间胁迫，斑块聚集度降低( 表 1，表 3) ，植被恢复对土壤养分的消耗使土壤有机质含量

增长不显著( 表 2) ，有限的可获得资源无法满足前期生长的聚集分株，互通交织的匍匐茎网络系统也使得基

株用于克隆整合的代价巨大，种群适合度随之降低，为维持生存，朝天委陵菜既要提高分株觅食能力，保证种

群空间分布聚集强度和斑块稳固性，又需要提升自身空间拓展能力，扩大分布区域，寻觅新的生境，逐步扩大

种群空间生态位，所以在样地Ⅱ选择了间隔子长度、直径、分株数都介于样地 I 与样地Ⅲ之间的优化配置模式

( 图 1) ，并由匍匐型逐渐转向直立、半直立，这体现了克隆植物在异质生境中由“占据”转向“忍耐”的必然

趋势［38］。

4 结论

克隆可塑性表现在克隆植物形态、生理和生长特征上，可被选择并使植物更好适应异质性生境。随着沼

泽湿地恢复演替的进行，朝天委陵菜由选择短而细的间隔子与密集的分株，进行资源垄断、快速发展的占据策

略转向生长长而粗的间隔子，植株生长稀疏，或者不生长间隔子与分株，通过种群迁移，寻觅新的生境的生存

策略。上述结果说明，沼泽湿地特殊生境条件下，恢复演替时间的长短对研究区朝天委陵菜种群变化和生存

策略选择具有很大的影响。朝天委陵菜间隔子长度与直径、分株强度对湿地恢复演替时间变化响应关系的明

确，为其在湿地环境中的生长评估提供了科学依据，当然，为了更准确的揭示朝天委陵菜的生态适应性以及对

湿地生态系统发展的科学价值，本研究还需要从气候变化、土壤理化性质、植物入侵等方面做深入研究。
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