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　　[摘　要 ]　根据对毛乌素沙地不同土壤水分和光照条件下中国沙棘无性系跟踪挖掘和测定, 比较分析了无性

系生长格局和生物量分配规律。结果表明, 在较高的水分或光资源有效性条件下, 地上生物量所占比例大, 这些生

物量的再分配主要用于分株的树干和叶片生长, 萌蘖根分枝强度高但隔离者长度小, 无性系生长格局倾向于集团

型, 这样有利于无性系对已占据生境的巩固和利用。在较低的水分或光资源有效性条件下, 地下生物量所占比例

大, 这些生物量的再分配主要用于隔离者和根系的生长, 结果形成了较长的隔离者但萌蘖根的分枝强度小, 无性系

生长格局倾向于游击型, 从而促使无性系尽快超过不利的微生境斑块、提高分株生长于有利生境斑块的概率, 并在

更大的空间获取资源。
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　　植物的无性系由一系列“供养点”(feeding site)

即获取主要资源的分株, 和“隔离者”(spacer) 即连

接供养点的根茎 (或萌蘖根)两部分组成。在异质性

生境中, 无性系具有通过选择性的放置供养点来利

用有利的生境斑块和避免不利生境斑块的能力, 这

种现象被称为无性系植物的觅养行为 ( fo rag ing

behavio r ) [1～ 5 ]。觅养行为主要通过隔离者长度

( spacer length )、根 茎 分 枝 强 度 ( b ranch ing

in ten sity)、分枝角度 (b ranch ing angle) 等的可塑性

调节来实现[6～ 9 ]。这些参数的变化决定无性系的扩

散方式, 即觅养生长格局 (fo rag ing grow th pat tern)

的差异, 也直接影响无性系的生物量分配[10 ]。在不

同资源有效性条件下, 无性系表现出不同的生长格

局[11 ]。国外在这一方面的研究起步早、研究多, 国内

仅见有关斑苦竹[12 ]与羊草[9, 10 ]的报道。本研究以毛

乌素沙地的特殊立地为背景, 对处于不同土壤水分

和 光 有 效 性 条 件 下 的 中 国 沙 棘 (H ipp op hae

rham n iod es L. sub sp sinensis)无性系生长格局和生

物量分配进行比较分析, 以期揭示中国沙棘对不同

环境资源有效性的生态适应对策。

1　调查区概况与研究方法
1. 1　调查区概况

　　调查区选设在陕西省靖边县沙石峁林场和治沙

站, 位于毛乌素沙地南缘, 属中温带半干旱大陆性季

风气候, 年均气温 7. 8℃, 年均降水量 395. 4 mm。土

壤有风沙土、沙质草甸土和轻度盐化草甸土。地带性

植被属干草原, 其植物区系组成兼具旱生沙生、旱

生草原及中生草甸的种类成分。中国沙棘常以建群

种组成群落, 主要分布于沙区丘间地、低湿滩地、河

滩及河旁阶地等以干草原为背景的隐域性生境中,

伴生灌木主要有沙柳 (S a lix p sam m p h ila)、毛乌柳

(S a lix m icrostachy a) 等, 草本及半灌木层优势度较

大 者 有 黑 沙 蒿 ( A rtem isia ord osica )、沙 米

( A g riop hy llum squa rrosum )、 沙 蓬 ( S asola

ru then ica )、沙 竹 ( P sam m ch loa m og olica )、芦 苇

(P h ragm ites com m un is)、寸草 (Ca rex sthenopy lla )

等。

1. 2　调查对象的选择

为了解中国沙棘无性系在不同水分和光资源有

效性条件下的生长可塑性及适应对策, 根据中国沙

棘的分布特征, 选择生长于丘间地、下湿地以及跨越

丘间地—落沙坡的单一无性系斑块和生长于群落中

的无性系为研究对象。其中, 无性系R 7、R 10的基株

生长于丘间地, 部分分株位于落沙坡甚至沙丘顶部,

水分资源有效性较低但异质性较高; 无性系R 5、R 8

的基株和分株全部处于丘间地, 水分资源有效性中
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等; 无性系R 9 的基株和分株均分布于下湿地边缘,

水分资源有效性较高。无性系R 13、R 14处于郁闭度

80% 的群落之中, 水分资源有效性与无性系R 5、R 8

比较接近, 但光照条件较差。此外, 无性系R 13起源

于较开阔的丘间地之天然林, 在群落形成初期光资

源有效性比较一致; 无性系R 14是在人工林中形成,

光资源异质性较高。具体情况如表 1 所示。

表 1　不同水分和光资源有效性条件下中国沙棘无性系隔离者长度与分枝强度

T able 1　Spacer length and branch ing in tensity of rh izom es of H ipp op hae rham noid es L. subsp sinensis clones

under condit ions of differen t mo istu re and ligh t resource availab ility

无性系
序　号

C lone N o.

水分资源
有效性

M o istu re
availab ility

光资源
有效性
L igh t

availab ility

隔离者长度öcm Spacer length 分枝强度B ranch ing in tensity

平均值
A verage

分布
Range

变异系数
V ariation
coefficien t

平均值
A verage

分布
Range

变异系数
V ariation
coefficien t

R 7 低 L ow 高 H igh 92. 4 9～ 275 82. 3 1. 4 1～ 5 71. 4

R 10 低 L ow 高 H igh 141. 7 4～ 317 80. 6 1. 4 1～ 4 64. 3

R 5 中M iddle 高 H igh 54. 81 1～ 237 86. 7 1. 5 1～ 5 66. 7

R 8 中M iddle 高 H igh 88. 7 9～ 190 76. 9 1. 5 1～ 15 160. 0

R 9 高 H igh 高 H igh 47. 3 5～ 113 77. 6 1. 6 1～ 10 100. 0

R 13 中M iddle 低 L ow 93. 7 29～ 193 54. 3 1. 5 1～ 5 86. 7

R 14 中M iddle 低 L ow 200. 5 18～ 295 51. 0 1. 4 1～ 4 78. 6

105. 0 17～ 350 87. 6 1. 3 1～ 3 53. 8

70. 2 10～ 200 79. 2 1. 3 1～ 4 69. 2

1. 3　研究方法

无性系的生长格局调查采用“跟踪挖掘测定

法”, 即沿萌蘖根方向逐一挖出每个无性系分株 (无

性系小株) , 并用木桩标记相应的位置。然后, 测定下

列形态参数: ①隔离者长度, 即相邻两个分株之间萌

蘖根的直线距离; ②分枝强度, 即每个分株所产生隔

离者的数量; ③分枝角度, 即子代萌蘖根生长方向与

上一级萌蘖根生长方向之间的夹角, 向右分枝计为

负角、向左分枝计为正角、直线前进计为 0°; ④每个

分株的年龄、高度、胸径 (高度大于 2. 5 m ) 或地径

(高度小于 2. 5 m )以及生物量等。其中, 分株年龄根

据树干基部年轮数计算, 无性系年龄以基株年龄估

计; 地上生物量分干、枝、叶、果实构件全部称重, 萌

蘖根和根系也是全部挖掘并分别称重, 极个别较大

的植株挖至 1. 5 m 深处 (根系生物量集中在 20～ 60

cm 土层内)。然后, 抽取一定样品带回实验室, 置于

80 ℃条件下烘至恒重, 根据含水量求算干重。

萌蘖根和根系依据其分布和形态特征区分, 萌

蘖根 (克隆器官) 随地形呈水平走向、表皮厚并似肉

质状, 是无性系分株之间的连接结构; 根系则斜向下

生长, 根毛丰富但表皮较薄。

2　结果与分析

2. 1　萌蘖根的分枝角度与生长方向

　　根据立地水分条件的差异, 将无性系R 7 与R 10、

R 5 与 R 8、R 9 分成 3 组统计萌蘖根的分枝角度及其

分布特征。结果表明, 无性系R 7、R 10萌蘖根的分枝

角度分布在- 80°～ 80°, 主要集中在- 20°～ 20°, 占

总角度数的 66. 6% , 向右 (负值) 生长的萌蘖根占

55. 5% , 0°的占 18. 5% , 向左生长的仅占 26. 0% , 说

明新生的萌蘖根有沿上一级萌蘖根生长方向继续延

伸的趋势, 同时新生分株主要散布在上一级萌蘖根

生长方向的右侧; 无性系R 5、R 8 萌蘖根的分枝角度

分布在- 100°～ 80°, 主要集中在- 40°～ 20°, 占分枝

角度总数的 78. 6% , 向右分枝的占 69. 8% , 0°的占

3. 6% , 向左的占 26. 6%。与无性系R 7、R 10相比, 新

生萌蘖根沿上一级萌蘖根生长方向继续延伸的能力

减弱, 分枝角度范围扩大, 但新生分株仍然主要分布

在上一级萌蘖根生长方向的右侧; 无性系R 9 萌蘖根

的分枝角度分布在 - 100°～ 100°, 集中在 - 40°～

40°, 占分枝角度总数的 84. 5% , 无 0°方向的分枝,

向右生长的萌蘖根占 48. 8% , 向左的占 51. 2% , 说

明新生萌蘖根偏离了上一级萌蘖根的生长方向, 且

新生分株比较均匀地散布在上一级萌蘖根生长方向

的左右两侧。由此表明, 随着水分资源有效性的提

高, 中国沙棘萌蘖根分枝角度的范围增大, 偏离上一

级萌蘖根生长方向的趋势增强, 新生分株的散布也

越广泛。

2. 2　隔离者长度与分枝强度

各个无性系隔离者长度与分枝强度的平均值、

变化范围和变异系数如表 1 所示。由表 1 可见, 当光

照条件基本相同时, 高水分资源有效性条件下的无

性系R 9 之隔离者长度是低水分资源有效性条件下

之无性系R 7、R 10隔离者长度均值的 40. 4% , 中等水
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分资源有效性条件下的无性系R 5、R 8 隔离者长度

均值是无性系R 7、R 10的 61. 3%。说明随水分资源有

效性的提高, 中国沙棘无性系隔离者长度减小。

其次, 比较无性系R 7、R 10、R 5、R 8、R 9 还可以发

现, 无性系 R 7、R 10隔离者的最大长度较大、变异系

数较高; 无性系R 9 隔离者的最大长度较短、变异系

数亦较小; 无性系 R 5、R 8 的最大隔离者长度介于

R 7、R 10和 R 9 之间, 但隔离者长度的变异系数较高,

这与别的树种 (如个别杨树) 及其他因素的干扰有

关。由此表明, 隔离者长度的变异大小与生境异质性

程度有关, 生境异质性程度越高, 隔离者长度的变异

越大。

萌蘖根的分枝强度同样受水分条件的影响。对

无性系 R 7、R 10、R 5、R 8、R 9 分枝强度的统计表明, 随

着水分资源有效性的提高, 萌蘖根的分枝强度增大,

说明隔离者长度与分枝强度之间具有互补性。

光资源有效性也是影响无性系隔离者长度及其

变异, 以及分枝强度的重要因子。无性系R 13、R 14与

R 5 和 R 8 的水分条件基本相似, 但前两者处于群落

之中, 光照条件较差, 因此隔离者长度较大、分枝强

度较小。根据实际观察, 无性系R 14通过隔离者长度

调节, 将其分株集中放置在沙棘林木行间的中部, 表

现出“游击型”与“集团型”相结合的复式生长格局,

这与捕捉林下光斑有关。此外, 无性系R 13在群落形

成初期光资源分布比较均匀, 其隔离者长度及变异

较 R 14小, 但分枝强度较大。由此表明, 光资源有效

性的降低促进隔离者伸长、抑制萌蘖根分枝。同时,

光资源异质性越高, 隔离者长度变异越大。

2. 3　无性系的生物量分配

表 2 是中国沙棘无性系生物量分配情况。由此

可见, 生物量分配与水分资源有效性及无性系年龄

存在密切的关系, 年龄的影响是由于地下和地上速

生期及生长速率不同所致。但是, 比较年龄接近的无

性系R 7 与R 8、R 10与R 5 和R 9 可以看出, 随着水分资

源有效性的提高, 地下生物量分配比例有减少的趋

势。在较低的水分资源有效性条件下 (如无性系R 7、

R 10) , 地下生物量所占比例较高, 地上生物量所占比

例较小, 地下生物量的再分配主要用于无性系生长

(隔离者的伸长) 和根系的发育, 地上生物量的再分

配主要用于枝条的生长, 这是由于产生了较多合轴

型分株的缘故 (另文论述) ; 在较高的水分资源有效

性条件下, 地下生物量所占比例较小, 地上生物量所

占比例较高, 地下生物量的再分配主要用于隔离者

的生长, 地上生物量的再分配主要用于叶片和树干

的生长, 即产生了较多的单轴型的分株 (另文叙述)。

由此表明, 中国沙棘无性系通过生长可塑性调节对

环境条件作出反应。

表 2　中国沙棘无性系的生物量分配

T able 2　B iom ass allocation w ith in a clone of H ipp op hae rham noid es L. subsp sinesis

序号
C lone N o.

年龄
C lone

age

无性系
生物量ög
B iom ass
of clone

生物量分配ö% B iom ass allocation

地上部分A boveground 地下部分U nderground

果实
F ru its

叶片
L eaves

枝条
B ranch

树干
T runk

根桩
Stump

根系
Roo t

隔离者
Spacer

R 7 21 28 190 0. 38 5. 40 41. 0 27. 69 5. 71 14. 53 5. 21

R 10 12 6 025 4. 41 33. 51 29. 26 10. 26 10. 46 12. 10

R 5 9 2 864 0. 63 10. 23 17. 95 44. 30 7. 26 8. 0 11. 63

R 8 23 20 450 1. 00 28. 26 25. 95 33. 74 6. 36 0. 95 3. 74

R 9 15 8 725 22. 26 28. 88 33. 64 6. 46 1. 48 7. 28

3　讨　论
3. 1　改变觅养生长格局以适应环境条件是中国

沙棘无性系种群的重要生态对策

植物的形态可塑性反应与无性系所竞争的主要

资源一致[3, 4, 13～ 15 ]。对于生长在毛乌素沙地的中国沙

棘种群来说, 其限制性的生态因子是水分, 群落内的

限制性因子也包括光照, 在不同的水分和光资源有

效性条件下, 无性系表现出一定的形态可塑性。在低

水分资源有效性生境中, 无性系萌蘖根分枝角度范

围小, 即有沿上一级萌蘖根生长方向继续延伸的趋

势, 分枝强度低、隔离者长, 其结果导致无性系分株

以直线链 ( linear chain ) 形式稀疏地散布在生境之

中, 生长格局倾向于“游击型”。这种形式被称之为广

泛觅食 (ex ten sive fo raging) , 即无性系可以在较大

的空间内占居并获取必要的资源, 避免克隆内部分

株之间的竞争, 同时促使无性系尽快越过不利生境

斑块和提高分株生长在有利生境斑块的概率[3, 9, 10 ]。

在水分资源有效性较高的生境中, 中国沙棘无性系

萌蘖根的分枝角度范围大, 并有偏离上一级萌蘖根

生长方向的趋势, 分枝强度高、隔离者短, 其结果导

致无性系分株以环状链 (circu lar chain) 形式密集地
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分布在生境中, 生长格局倾向于“集团型”。这种形式

被称之为强度觅食 ( in ten sive fo raging) , 它有利于

无性系巩固和利用有利生境斑块, 并提高无性系排

斥其他植物种类侵入的能力[3, 11 ]。光资源有效性同

样影响无性系的生长格局, 在较低的光资源有效性

条件下, 无性系隔离者长度增加、分枝强度降低, 生

长格局倾向于“游击型”。“游击型”生长格局的优点

之一是能够提高无性系分株捕捉林地光斑的机会,

增加基株持久性的概率[11 ]。此外, 水分和光资源异

质性程度还影响隔离者长度的变异程度, 随着资源

异质性的提高, 隔离者长度的变异程度增大。这一现

象证明, 隔离者能把各“供养点”安置在微生境中适

宜的斑块 (patch)上, 以利于无性系内各分株对资源

的获取[10 ]。

在生境资源贫乏的生境条件下, 许多无性系植

物的生长格局由集团型转变成游击型[3～ 5, 16 ] , 本研

究结果与此相似。Steven son 研究发现土壤干旱导

致克隆分枝的幼根死亡、分枝减少、顶端优势增强,

形成较长的匍匐茎[17 ]。弱光照条件也能刺激匍匐茎

顶端分生组织的活动, 形成较长的隔离者[7 ]。这是因

为树冠遮荫提高了红外光与红光的比率, 改变了植

物激素的平衡状态, 从而增强顶端优势、抑制分枝,

形成较长的隔离者[4 ]。中国沙棘无性系萌蘖根的形

态可塑性变化与这些情况有相同之处。

3. 2　中国沙棘无性系种群通过生物量分配对环境

条件作出反应

随着水分资源有效性的提高, 中国沙棘无性系

投资于地下部分无性系生长的生物量比例减小。中

国沙棘的这种现象与 Glechom a hederacea 隔离者

的资源分配规律一致[3, 4 ]。这一结果说明, 无性系植

物隔离者的资源分配并非都具有一种稳固的钟形曲

线[12 ]。在低水分资源有效性条件下, 中国沙棘无性

系隔离者和根系占有较多的生物量, 形成较长的隔

离者和发达的根系, 这是无性系有效地逃避较为恶

劣的生境, 同时获取资源的一种生态对策[18 ] , 也是

中国沙棘无性系对水分资源所表现出的一种觅养行

为。在较高的水分资源有效性条件下, 中国沙棘无性

系隔离者所占生物量比例较小, 而分株地上部分所

占比例较大, 这样可使无性系产生更多的分株, 同时

增大无性系分株的叶面积、促进分株高生长, 从而使

无性系分株在垂直空间获取更多的光资源、并提高

光合效率。这样有利于对已占据之有利生境的巩固

和利用[3 ]。

3. 3　分枝方向和分枝角度调节是中国沙棘无性系

种群生态适应对策的重要组成部分

在分枝角度、分枝强度和隔离者长度 3 个形态

参数之中, 分枝强度被认为是被动的觅养特征, 其余

2 个形态参数是与生长无关的主动觅养特征。因为

分枝强度是与有利生境直接相关的简单生长反

应[19 ]。在有利的生境中, 许多无性系植物的普遍反

应是分枝强度提高[3, 13, 14, 20 ]。关于不同生境条件下隔

离者长度的变化存在着相反的研究结果, 这可能与

不同植物种群对环境适应策略的差异有关。至于分

枝角度对生境资源可利用性的反应, 已有一些研究

结果表明, 在许多植物种类中, 都有成规则角度分枝

的例子。但是, 对H y d rocoty le bona riensis 的研究表

明, 在两种异质性生境中, 其根茎分枝角度没有显著

的差异, 但在以草本植物斑块处理的异质性生境中,

它能改变分枝方向避开草本植物斑块[8 ]。对A sa rum

canad ense 的研究也表明, 起源于顶生芽的根茎有沿

前一年根茎生长方向延伸的倾向, 起源于侧生芽的

根茎却没有这样的倾向[21 ]。Slade 和 H u tch ing 指

出, 与广泛的分枝角度相比, 准确的分枝角度导致线

性结构。对于本研究来说, 虽因数据所限未能统计不

同生境中无性系萌蘖根分枝角度的差异显著性水

平, 但分枝角度分布和分枝方向的分析明确的提示

到, 中国沙棘无性系萌蘖根的分枝角度和分枝方向

与生境条件及无性系生长格局有着密切的联系, 它

是中国沙棘生态适应对策的重要组成部分之一。
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Stud ies on the clona l g row th pa t tern and b iom ass

a lloca t ion of H ipp op hae rham noid es L. sub sp

sinensis popu la t ion in M u U s Sand land

L I Gen -q ian 1, HUANG Bao- long2, TANG D e-ru i3, ZHAO Y i-q ing3,W ANG D i-ha i3

(1 S ou thw est F orestry Colleg e, K unm ing , Y unnan 650224; 2 N anj ing F orestry U n iversity , N anj ing , J iang su 210037;

3 N orthw est S cience and T echnology U n iversity of A g ricu ltu re and F orestry , Y ang ling , S haanx i 712100)

Abstract: Based on the data of fo llow ing excavat ion and the invest iga t ion of clones, clonal grow th and

b iom ass allocat ion pat tern of H ipp op hae rham n iod es L. sub sp sinensis clones under d ifferen t condit ion s of

w ater and ligh t resou rce supp ly w ere analyzed. T he resu lts ind ica ted that clones under h igher level of w ater

o r ligh t resou rce supp ly show ed a phalanx grow th pat tern, and had sho rter spacers, cop iou s b ranch ing and a

rap id accum u lat ion of m any single ax is ram ets w ith large leaf2area. C lones grow ing in w ater2poo r o r ligh t2
poo r m icrohab ita ts show ed a guerilla grow th pat tern, and had long spacers, less frequen t b ranch ing and a

few ram ets w ith comp lex ax is. T he clonal grow th seem ed allow a fo raging stra tegy. U nder the condit ion of

low er levels of w ater o r ligh t resou rce supp ly, clones p roduced longer spacers w ith h igher b iom ass

allocat ion in o rder to cap tu re the resou rce and escape from poo r m icrohab ita t, and increased the p robab ility

of ram ets grow ing in favo rab le m icrohab ita t. O n the con trary, under h igher levels of w ater o r ligh t resou rce

supp ly, clones p roduced sho rter spacers, dry w eigh t of b iom ass w as m ain ly allocated to the grow th of

ram ets, suggest ing that w ater2rich o r ligh t2rich sites w ere exp lo ited by a grow th pat tern that con so lida ted

the clone’s occupat ion of the area.

Key words: H ipp op hae rham n iod es L. sub sp sinensis; clonal grow th pat tern; b iom ass allocat ion;

eco logica l st ra tegy;M u U s Sandland
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