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木本克隆植物中国沙棘种群数量
与结构对土壤水分的响应
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　　[摘　要 ]　木本克隆植物中国沙棘能够通过克隆生长调节来适应土壤水分有效性或土壤水分异质性,这种调

节最终影响其种群数量和结构特征。为了验证这一假设,根据野外调查数据分析了中国沙棘种群数量和结构等对

土壤水分有效性的可塑性响应。结果表明,随着土壤水分有效性的提高,中国沙棘克隆种群生物量及个体生长量增

大,种群发育进程和个体大小分化加速,而克隆子株密度以及种群增长率呈现先增加后减小的趋势; 增长型年龄结

构的种群可形成合理的等级结构,其不同高度级的个体数量分布符合直线模型。据此,木本植物克隆可塑性变化最

终必然导致种群数和结构改变的假设得以验证。
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Abstract: C lonal t ree species H ipp op hae rham n iod es L. sub sp sinensis can adap t them selves to the sup2
p lying availab ility o r heterogeneity of environm en ta l resou rces by clonal grow th regu la t ion, and the regu la2
t ion finally affects the characterist ics of popu la t ion quan t ity and its st ructu re. Based on the invest iga t ion of

clonal grow th under d ifferen t so il mo istu re condit ion s, ram ets den sity, popu la t ion b iom ass and popu la t ion

structu re are analyzed fo r test ing the hypo thesis m en t ioned above. T he resu lts show that the popu la t ion

b iom ass and its grow th increm en t increase obviou sly w ith the rising of the level of so ilmo istu re supp ly, and

the rising of level of so il mo istu re supp ly also p romo tes the popu la t ion developm en t and individual size po2
la riza t ion. T he ram ets den sity, and the increasing ra te of clone popu la t ion, how ever, tend to increase first

and then decrease. Besides, the resu lts ind ica te that the popu la t ion w ith increasing age structu re can fo rm a

rat ional heigh t class st ructu re ob serving a linear mode betw een heigh t classes and its num ber of ram ets.

T herefo re, the hyo thesis can be confirm ed that the p last ic change of the clonal t ree species w ill defin itely

lead to the change of the popu la t ion num ber and its st ructu re.
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b iom ass; popu la t ion structu re; so il mo istu re

　　在干旱半干旱地区,土壤水分是影响植物生长

的主导生态因子,植物必然通过其表型可塑性对土

壤水分条件作出响应[122 ]。对于克隆植物来说,其响

应不仅表现在克隆生长特征 (如产生子株的数量)

上,同时反映在克隆形态特征 (如子株散布格局和个

体形态变化)等方面,其与植物种群的生态适应 (或

资源获取)对策密切相关[325 ]。但是,目前有关克隆植

物在这方面的研究主要见于草本及部分木质草本

(如竹类)植物,对木本克隆植物的研究少见报道[6 ]。

有研究表明,草本克隆植物对环境资源供应水平或

干扰程度的可塑性响应具有等级性[728 ]。例如,矮嵩

草 (K obresia hum ilis)的等级性反应可概括为“分株

层次> 分株片断层次> 基株层次”。与草本植物相

比,木本植物可塑性更大、生活史更长。

沙棘属植物广泛分布于黄土高原及其毗邻地

区, 中国沙棘 (H ipp op hae rham n iod es L. sub sp

sinensis)占其资源总面积的 85%以上, 其不仅是优

良的多用途树种 (m u lt ip le pu rpo se tree) ,也是典型

的克隆植物 (clonal p lan t) ,其侧根 (萌蘖根)在水平

延伸过程中能产生大量的根蘖苗 (克隆子株) ,使其

具有极大的空间拓展能力,可从丘间地扩散到沙丘

顶部、从沟谷扩散到沟坡、从林内扩散到林外,形成

“独木成林”之奇观,因此在水土保持、防风固沙和砒

砂岩治理中得到广泛应用。但在不同土壤水分条件

下,中国沙棘侧根的延伸能力和产生克隆子株的能

力表现出明显差异。本研究以我国干旱半干旱地区

小乔木 (或灌木)树种中国沙棘为材料,分析其克隆

生长、形态特征以及种群年龄和大小级结构等对土

壤水分有效性的可塑性响应规律,以验证木本植物

克隆可塑性 (克隆生长调节)变化最终必然导致种群

数量和结构发生改变这一假设。

1　研究区概况
调查区位于陕西省吴旗县。该县地处东经 107°

38′57″～ 108°32′49″, 北纬 36°33′33″～ 37°24′27″, 海

拔 1 310～ 1 708 m ,地貌类型为黄土高原丘陵沟壑

区。气候属于温带大陆性季风气候,降雨少且分布不

均,年降雨量仅 483. 4 mm ,主要集中在 7～ 9月份,

此期降水占全年降水量的 62. 4% ; 年均温 7. 8 ℃,

昼夜温差大,极端最高气温 37. 1 ℃,极端最低气温

- 25. 1 ℃。土壤主要为黄绵土。地带性植被属于温

带灌丛草原, 主要植物种类有蒿类、长芒草 (S tip a

bung ena )、赖草 (L eym us seca linus )、胡枝子 (L es2
p ed ez a bicolor)、中国沙棘 (H ipp op hae rham n iod es

L. sub sp sinensis)、山桃 (P runus d av id iana )、山杏

(P runus a rm en iaca var. ansum ax im )、柠条 (Ca ra2
g ana in term ed ia)和小叶杨 (P op u lus sim on ii)等。

2　研究方法
2. 1　样地调查

　　调查对象是用实生苗营造的中国沙棘人工林,

初植密度 2 500～ 3 333株öhm 2,种植点为正方形或

长方形配置。样地选择采用典型抽样法,通过全面踏

查,在地形条件具有明显差异而其他条件基本一致

的地段共选择样地 4 块 (表 1) , 每块样地面积大于

100 m 2。样地设置时,以母株 (人工栽植)的株行距中

线为边界,然后将样地划分为若干个面积相等的小

格子样方。接着,逐一对小格子样方进行每木检尺,

测定树高、地径、冠幅及年龄 (伐倒查数年轮)。然后,

根据样地内植株数量及其起源推算克隆种群 (包括母

株和克隆子株,以下简称种群)密度、母株 (人工栽植)

密度和子株 (由根蘖即克隆生长产生)密度等参数。

表 1　陕北黄土丘陵沟壑区中国沙棘克隆种群样地概况

T able 1　P lo ts ou tline of H ipp op hae rham noid es L. subsp. sinensis populat ion in h illy and

gu lly area of L oess P lateau lat ion in N o rthern Shaanx i

样地号
P lo t
N o.

坡向
Slope

o rien tation

坡位
Slope

po sit ion

坡度
Slope
degree

种群密度ö
(株·hm - 2)
D ensity of
popu lation

种群年龄öa
A ge of

popu lation

土壤含水量ö%
M o istu re

of so il

1 ö 顶部 Top ö 9 100 5 5. 93

2 S 中部M iddle 16 13 600 5 11. 74

3 N 中部M iddle 15 30 400 5 12. 02

4 N 下部Bo ttom 16 26 200 5 17. 56

2. 2　中国沙棘种群生物量测定

中国沙棘种群地上生物量测定采用平均标准木

法,即根据每木检尺结果分别选择母株和子株标准

木,并伐倒分别称量干、枝、叶质量;母株根系采用全
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挖法,即全部挖出并称其质量;萌蘖根 (克隆器官)和

子株根系生物量测定采用样方法,即将抽取的格子

样方内的地下部分全部挖出,经过辨认分别萌蘖根

和子株根系称其质量[3 ]。然后,将上述构件取一定数

量的样品带回实验室烘至恒重,据此推算克隆种群

生物量、各构件生物量干质量及其分配比例。

2. 3　土壤含水量测定

土壤含水量的测定采用烘干称重法,取样深度

为 30～ 50 cm (中国沙棘土壤水分强吸收层) [1 ] , 每

个样地重复 3次,样品带回实验室烘至恒重求其含

水量。其中, 2号和 3号样地土壤含水量虽然比较接

近,但根据水热因素的再分配规律,地处阴坡的 3号

样地偏向于阴湿生境,而地处阳坡的 2 号样地更偏

向于干热生境。因此,所调查的 4块样地形成了一个

土壤水分梯度 (表 1)。

2. 4　中国沙棘种群结构统计

以 1 年为一个龄级,分别样地统计不同龄级的

中国沙棘个体数及其占种群总个体数的比例,构成

年龄结构谱; 以 0. 5 m 为一个高度级, 分别样地统

计各高度级的中国沙棘个体数及其占种群总个体数

的比例,构成高度级结构谱。据此,分析种群年龄结

构和高度级结构与土壤水分条件的关系。为进一步

探讨种群结构类型及其增长速率,对年龄结构和高

度级结构进行了回归分析。

3　结果与分析

3. 1　中国沙棘种群生长量及生物量对土壤水分的

响应

　　由表 2可以看出,随着土壤水分有效性的提高,

中国沙棘种群生长量也相应增加。方差分析表明,在

不同土壤水分有效性条件下,克隆种群、母株种群、

子株种群的平均高度和地径均存在极显著差异 (P

< 0. 01)。由此表明,中国沙棘克隆种群、母株种群和

子株种群不同等级层次的生长量均随着土壤水分有

效性的提高而显著增加,该结果反映了个体形态可

塑性对土壤水分有效性的可塑性响应规律。

由表 3可以看出,随着土壤水分有效性的提高,

中国沙棘克隆种群生物量也随之增加。其中, 2, 3, 4

号样地的生物量分别为 1 号样地的 1. 26, 3. 50 和

5. 81倍,该结果反映了种群生产力对土壤水分有效

性的可塑性响应规律。

表 2　不同土壤水分条件下中国沙棘种群生长状况 cm

T able 2　V ariance analysis of grow th increm ent of H . rham noid es L. subsp. sinensis populat ion under differen t so il mo istu re

样地号
P lo t N o.

种群平均高度
A verage heigh t

of popu lation

种群平均地径
A verage base

diam eter of
popu lation

母株平均高度
A verage heigh t

of mo ther
ram ets

母株平均地径
A verage base

diam eter
of mo ther

ram ets

子株平均高度
A verage heigh t

of daugh ter
ram ets

子株平均地径
A verage base

diam eter of
daugh ter

ram ets

1 54. 00 0. 80 84. 00 1. 41 47. 00 0. 63

2 61. 00 0. 81 129. 00 2. 33 52. 00 0. 65

3 72. 00 0. 88 139. 00 2. 45 64. 00 0. 67

4 109. 00 1. 17 216. 00 3. 10 85. 00 0. 80

F 50. 153 3 10. 443 3 95. 003 3 25. 233 3 36. 453 3 5. 273 3

表 3　不同土壤水分条件下中国沙棘种群克隆生长参数

T able 3　C lonal grow th param eters of H . rham noid es L. subsp. sinensis populat ion under differen t so il mo istu re

样地号
P lo t N o.

土壤含水量ö%
M o istu re

con ten t
of so il

种群生物量ö
(kg·hm - 2)
B iom ass of
popu lation

子株总冠幅面积ö
(m 2·hm - 2)

To tal crow n area
of daugh ter

ram ets

子株地径总断面积ö
(m 2·hm - 2)

To tal base diam eter
area of daugh ter

ram ets

子株密度ö
(株·hm - 2)
D ensity of
daugh ter

ram ets

1 5. 93 1 560. 78 2 438. 93 0. 19 7 300
2 11. 74 1 970. 30 3 050. 40 0. 35 12 000
3 12. 02 5 456. 22 7 411. 70 0. 97 27 400
4 17. 56 9 066. 46 9 745. 56 1. 05 21 400

3. 2　中国沙棘种群子株密度对土壤水分的响应

由表 3 可见,子株密度随着土壤水分有效性的

提高呈现先增后减的趋势, 1, 2, 3 号样地的子株密

度随着土壤水分有效性的提高而增大,但 4 号样地

的子株密度较 3号样地有所降低。进一步分析表明,

子株种群总冠幅面积和子株种群地径总断面积均随

土壤水分有效性的提高而增大,尤其是 4 号样地的

子株种群总冠幅面积占林地单位面积 (公顷)的

97. 45% ,而其余 3个样地的子株种群总冠幅面积占

林地单位面积的比例都在 75%以下。由此表明,在
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不同土壤水分有效性条件下,中国沙棘克隆种群采

取了不同的资源利用策略或不同的生态适应对策。

3. 3　中国沙棘种群结构对土壤水分的响应

3. 3. 1　年龄结构　图 1表明, 4块样地的年龄结构

均为增长型,但变化速率却不相同。为此,以年龄级

为自变量 (X )、各年龄级的个体数为因变量 (Y )进行

回归,其结果符合幂函数分布 (Y = aX
b, P < 0. 05)。

其中, 1～ 4 号样地 a 和 b的绝对值分别为 44. 049,

70. 652, 179. 620, 124. 480 和 0. 606 1, 1. 100 0,

1. 205 1, 0. 546 6,即回归系数随着土壤含水量的增

加而先增后减。由此表明,种群个体数量随年龄级降

低而增加的速率呈先增后降趋势,即 1, 2, 3 号样地

随土壤含水量的提高而增加,而 4号样地有所降低。

据此推测, 4 号样地已经由增长型逐步向稳定型过

渡,即土壤水分有效性的提高加速了种群发育进程。

3. 3. 2　高度级结构　图 2表明, 4块样地的高度级

结构均为增长型,但变化速率却不相同。为此,以高

度级为自变量 (X )、各高度级的个体数为因变量 (Y )

进行回归, 其结果符合直线分布 (Y = aX + b, P <

0. 05)。其中, 1～ 4 号样地系数 a 的绝对值分别为

20. 0, 21. 0, 33. 8, 12. 514。由此表明,种群个体数量

随高度级降低而增加的速率呈先增后降趋势,即 1,

2, 3 号样地随土壤含水量的提高而增加,而 4 号样

地有所降低。图 2结果还表明,从 1号样地到 4号样

地,随着土壤水分资源有效性的提高,种群高度级的

数量由 3级增加到 6级。因此,土壤水分有效性的提

高不仅促进了种群的发育进程,也促进了种群的大

小级分化。

图 1　不同水分条件下 4种样地中国沙棘

克隆种群的年龄结构

F ig. 1　A ge classes structu re of H . rham noid es

L. subsp sinensis populat ion in 4 samp les

图 2　不同水分条件下 4种样地中国沙棘

克隆种群的高度结构

F ig. 2　H eigh t classes structu re of H . rham noid es

L. subsp sinensis populat ion in 4 samp les

4　结论与讨论

在不同土壤水分有效性条件下,不同克隆植物

表现出不同的可塑性响应策略。有研究表明,随着土

壤水分有效性的提高, 赖草克隆子株数量显著上

升[9 ] ,斑苦竹 (P leioblastus m acu la te)克隆子株数量

减少但个体增大[4 ] ,而匍匐茎草莓 (D uchesnea ind i2
ca )的分株密度却表现为二次抛物线 (先增后减)变

化[5 ]。本研究表明,随着土壤水分有效性的提高,中

国沙棘克隆子株密度呈先增后减的趋势,但个体大

小却一直在增加。这是中国沙棘克隆种群生存与生

长之间权衡的结果,是中国沙棘适应不同土壤水分

有效性的一种策略。但值得注意的是,随着土壤水分

有效性的提高,中国沙棘种群生物量、个体生长量、

子株总冠幅面积和地径总断面积不断增加。由此确

定,在较高的土壤水分有效性条件下,中国沙棘克隆

种群采取强度觅养 ( in ten sive fo raging)策略, 这有

利于种群巩固和利用有利生境斑块,并提高克隆 (同

一母株及其通过克隆繁殖所产生的所有子株的集

合)排斥其他植物种类侵入的能力[10211 ];在较低的土

壤水分有效性条件下,中国沙棘克隆种群采取广泛

觅养 (ex ten sive fo raging)策略, 即克隆可以在较大

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,同时促使克隆尽快越过不利生境斑

块,并提高分株在有利生境斑块的生长概率[10, 12213 ]。

本研究还表明,随着土壤水分有效性的提高,中国沙

棘资源利用策略将由广泛觅养向强度觅养转变,从

而形成觅养策略连续体。

克隆生长和克隆形态参数对土壤水分有效性的

响应,也会改变克隆种群的结构特征。已有研究表

明,放牧干扰强度差异会导致冰草和羊草种群年龄

结构的改变[14216 ]。本研究表明,随着土壤水分有效性
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的提高,中国沙棘克隆种群个体数量随年龄级 (或高

度级)降低而增加的速率呈先增后降的趋势,但种群

生物量、个体大小以及种群冠幅总面积和地径总面

积却一直在上升。由此表明,土壤水分的增加促进了

种群的发育进程、提高了种群的竞争能力,有益于种

群效益的尽早发挥和持续利用。另一方面,随着土壤

水分有效性的提高,种群分化程度加剧,这无疑有利

于种群长期动态的形成,可提高种群的稳定性和基

株持久性。本研究还表明,在种群增长阶段,不同高

度级的分株数量符合直线分布。这种合理的大小等

级结构,能够降低因克隆内混乱竞争所导致的负作

用, 有利于种群动态的形成, 进而促进基株的持久

性[17218 ]。

本研究结果证实了文中提出的假设,即中国沙

棘通过克隆生长调节来适应土壤水分的有效性,这

种可塑性调节最终影响克隆种群的数量和结构特

征。
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