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克隆植物种群生态学研究透视 

何成新，李先琨’，唐润琴，苏宗明 

(； 广西植物研究所t广西桂林541006) 

摘 要：克隆植物种群日益受到关注和重视，克隆植物种群生态学的研究正在广泛深入地开展 探讨了克隆植 

物种群研究 的最新进展 ，介绍了有关理论 、方法和取得的成果 ，并对克隆植物种群在现代生态学中的地位与作用 

进行了评述 
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Abstract：In ecoto~y，the c[ona[plant popula'don has been viewed recent]y 8s a studies locus and the great attention 

goes to：c[ona[growth，hieararchieal—foraging behaviour—morphological plasticity，nutrient sharing，integration， 

etc．This paper reviews the recent developments in elonal plant population research，the theory and methods are in— 

troductive，and analyses its status and role in ecology． 
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克隆(又称无性系，clone)植物是一个广泛存在的 

类群，它可属于许多不同的植物学分类单位，存在于 

几乎所有的生态类型中。 。许多常见的经济植物(如 

农作物、牧草、药用植物)和有害的杂草都具有克隆生 

长的习性，它们的重要价值或危害性与其克隆生长习 

性直接相关 地球表面被砍伐的温带森林，大约 7O 

的植物种类是克隆植物 ，结果导致这些植被的结构 

和太部分植物种类的组成，是由无性系生长过程所决 

定的。因此，对克隆生长机理的研究和调控克隆生长 

的过程都具有重要的实践意义和极高的学术价值。克 

隆植物已成为当前种群生态学研究的热点之一，尤其 

是克隆生长(clonal growth)的生物学意义，已引起许 

多生态学家的极大兴趣 ，近年来有关克隆植物种 

群研究的文献迅速增加。 

1 基本概念 

自然界的众多植物中，有的是以有性繁殖为主， 

如大部分木本植物和部分草本植物；而有的以无性繁 

殖为主，如禾本科、莎草科等多数草本植物和部分木 

本植物，这些进行无性繁殖 的植物称为克隆植物 

<clonal plants)。 
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1．1构件 

诸多文献论及的“构件”(module)一词 

括 2个层次的含义： 

称为分株种群。 

实际上包 1．3克隆种群，分株种群，无性系 

一 个层次是广义的构件定义，几乎所有高等植物 

都具有构件结构性(modularity)。一个有性生殖过程 

产生的个体是由一些发育上重要的、遗传结构一致 

的、相互连结的单位即构件构成，即是指植物体上各 

器官的集合，如根 茎、叶、花、果实、种子及枝等 亦称 

有机体构件性(organismic modularity)，如将植物作为 

一 个构件系统 ，认为各个构件都具有相同的基因 

型(genotype)而具有不同的表型(phenotype)，并可具 

有构件数目增长的独特规律。另一个层次构件定义是 

狭义的，认为构件是植物体上具有潜在重复能力的形 

态学单元，如一个单独的分蘖或分枝，一个具有侧生 

分生组织并终止于花序的地上枝如克隆植物的克隆 

分株、克隆片段等，一个克隆片段 由一些相互连结的 

潜在克隆分株(potential ramet)组成，亦称克隆构件 

性。克隆分株和潜在克隆分株本身可具有有机体构件 

性。。” ，克隆植物有机体构件性与非克隆植物的基株 

构件性相似，克隆生长过程中，潜在分株在横生结构 

(如匍匐茎或根状茎)上产生并被横生结构联结在一 

起，直到横生结构断裂或失去功能而成为独立的新个 

体——克隆分株。如果克隆分株的寿命小于基株，老 

的分株逐渐死亡，新的分株不断产生，从而实现基株 

在空间上的移动。基株可移动性是克隆植物区别于非 

克隆植物的基本特征“ 。 

1．2克隆植物的等级单位——基株、分株或片段 

克隆植物具有比非克隆植物更复杂的等级结构。 

克隆生 长使一个有性生殖产生的合子 (即基株， 

genet)具有众多的遗传上相同的独立新个体，即克隆 

分株(ramet)，这些克隆分株在实现形体独立之前有 

一 个时期相互连在一起，而称为克隆片段。不仅如此， 

每个分株也由一些发育上重复、形体上相连、遗传上 

相同的单位，如小株或分枝构成“”。 
一 株植物，无论大小以及怎样划分为克隆分株， 

只要起源于种子，就称为基株(genet)，因为整个植株 

所有部分有着完全相同的遗传基因组合；也可能是从 

另一植物上分生下来的克隆分株长成独立个体，当它 

产生子代后，相对于子代它也可称为基株。当一个单 

独的分蘖或分枝作为一个构件结构单位，具有它们自 

己的根系后，成为有效的营养繁殖单元，即称为克隆 

分株或克隆片段。产生于同一基株的克隆分株的集合 

Eriksson认为，克隆植物中，一个种群也许是由1 

个或多个基株组成的，每一个基株由或多或少的独立 

的分株组成，克隆种群(elonal population)就是 1个或 

数个克隆分株群和基株在一定空间内，在特定时间构 

成的一个集合“ 。这是一个在群落水平上的种群概 

念，有别于个体水平上的种群概念。 

分株种群(ramet population)是指在一定空间内， 

由许多具有根状茎、匍匐茎等相连的无性系小株组成 

的集合，即一定环境中分株的集合。 

产生于同一亲本(基株)的营养繁殖的子代或无 

性系小株的集合称为无性系(clone)。虽然它们也许 

附着亲本基株上，但它们通常具有生理独立性，同时 

也可完全脱离母体而独立存活。”。当一个无性系划 

分为 1个分株时，它们二者涵义相同，但概念不能等 

同，无性系常指一个联结的植物整体的所有无性系小 

株的集合，它们构成一个无性系，而不能分成几个无 

性系，具有自身的整体性。 

1．4异质种群和构件种群 

构件种群 (mod~ar population)是指某一生境条 

件下，同一种植物体的某一种构件的集合，如叶种群、 

芽种群等。一个植株所有的叶组成了一个具有统计特 

征的叶种群“ ，Bazzaz和 Harper认识到单一植株的 

类似种群的构件结构，并因此提出一种分析植物种群 

生长的新方法：通过对植物构件的标记和统计，测定 

这些构件的出生和死亡率，计算其种群增长率，以获 

取关于一个植株内部生长发育动态乃至个体种群的 

增长动态的大量信息 “”。如此，种群统计方法与模 

型就以一种估算植物生长的完全不同的方法梭运用 

到构件种群上来。Mc C-raw等也认为构件数量等指 

标，在许多情况下比生物量更具生态学意义(如邻体 

干扰反应等)。 。 

异质种群(metapopulatlon)叉译微种群、超种群、 

玛他种群、组合种群、复合种群、拟种群。Metapopu— 

latlon理论，是二十世纪 6O年代末 由著名生态学家 

I evins提出的。Meta—population所描述的是在斑块生 

境中，在空间上具有一定的距离，但彼此间通过扩散 

个体相互联系在一起的许多小种群或局部种群的集 

合，一般也称为一个种群的种群(A population 0f pop- 

ulation)，它是种群概念在一个更高层次上的抽象或 

概括“”。White提出将整个植物体作为一个 Meta 
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population，将 Meta种群作为某种植物形态为单元的 

集台“ ，按其观点，Meta种群与狭义的构件种群具有 

～ 致性 

用静态的观点看，植物似乎尤其适台种群分析， 

强固的空间结构和遏制扩散是 Meta种群独有的特 

征，然而，少数研究文献显露出一种观点——Meta种 

群探索特别适用于实验理论模型“ 

2 克隆植物种群生态学的研究内容 

及 进 展 

自从J．I ．Har~r 1977年提出植物种群的构件 

结构以来，植物种群生态学的研究对象从单一的所有 

个体集群的种群划分出2个不同层次，即由遗传单位 

形成的个体种群和由克隆繁殖所形成的构件种群 2 

个结构水平意义上的植物种群“ 。当前，关于构件 

植物种群，尤其是克隆植物种群的研究，已成为植物 

种群生悉学研究的热点前沿。国外的研究工作开展已 

有 20余年的历史，研究内容较全面且已达到一定的 

深度}国内关于克隆植物种群的研究从 9O年代初起 

步 。，至今已开展了约 lO余年 

克隆植物生态学的研究突破了传统的植物个体 

“固定着生”的观念，丰富了原有的主要在研究非克隆 

植物基础上建立的(尤其是关于个体及个体 上组织 

水平)生态学理论 当前，克隆植物种群生态学的研 

究，主要包括克隆种群统计、克隆生长型、克隆格局、 

等级选择、觅食行为、克隆整台、繁殖对策等 

2．1克隆植物种群结构研究(structure) 

种群结构是种群最基本的特征，种群结构直接影 

响种群的其它特征。克隆植物种群结构研究主要包括 

种群数量、统计组成以及生活史过程中的时空动态。 

克隆植物种群数量、大小结构、年龄结构及其种群的 

调节与变化研究是克隆植物种群生态学研究的基础 

内容 

由于克隆植物特有的克隆构件性使其具有 3个 

水平的等级结构(分株、克隆片断、基株)，在克隆植物 

种群结构的研究中，一般以分株为基本单位进行。大 

量研究表明，随着密度不断增加，克隆分株的出生率 

逐渐减小，死亡率逐渐增加。 。 

2．2克隆植物生长型(growth form) 

克隆植物从结构上分为根茎型(rhizomatic plant) 

和匍匐型(stoloniferous plant)2大类，根茎型植物具 

有生长于土壤中的根茎，匍訇植物具有卧于地表生长 

的匍匐茎。克隆植物生长型划分为集团型(phalanx) 

和游击型(guerrila) 集团型植物是具有短根茎的丛 

生植物如狭叶甜茅(Glyceris sln'culosa)，游击型植物则 

包括根茎植物和匍匐茎植物如 Pote~itla口，w 

密集型和游击型是两个极端生长型，其间存在中间过 

渡类型的连续体。克隆生长型取决于克隆生长过程中 

3个形态学性状：间隔物长度(internode length)、分枝 

角 度 (branching angle)和 分 枝 强 度 (intensity 0f 

branching) 。克隆植物生长型主要 由遗传结构决 

定，不同的种群具有不同的生长型，同时生长型又是 

可变的，依具体生境和个体发育阶段不同而变化 ”。 

陈尚对白三叶草(Tifolium repens)的研究表明，游击 

型的自三叶在低施肥处理时刺激侧生分生组织活动， 

促使侧芽分化，产生密集分枝，更多地表现集团化倾 

向 邻体植物对克隆生长型的影响主要是通过竞争光 

照等资源的利用和空间的方式，抑制克隆分枝产生， 

促进匍匐茎生长速率，导致生长型改变 克隆的构 

件数量易受邻体影响，不同的邻体对克隆生长型的影 

响明显不同，白三叶在 H．1anatus邻体影响下，2 m 

长的匍匐茎约有 3个分枝，在 Ph~um prale~se邻体影 

响下，57．2 cm长的匍匐茎有 l1个分枝 ” 

2．3克隆生长格局(pattern of clonal growth) 

在通常情况下，克隆植物的生长，一个显著的功 

能就是拓展其生长空间，为了繁殖而进行营养扩散和 

生长过程，在空间所占据的位置和拓展的速率 克隆 

生长的空间分布格局是植物适应环境和分株之间相 

互作用的结果。随着时间推移，无性系不断产生新的 

分株，其分布格局必然是一个动态过程。目前主要用 

扩散模型和相关随机走动模型来描述无性系的克隆 

生长格局。 ，对克隆生长格局的时一空动态分析有 

少量报道。 克隆分布格局的研究包括分布格局的 

类型、格局规模、格局强度 格局纹理及其动态。” 对 

于集团型植物，其时空分布格局表现出具有较高的可 

预测性；而游击型植物 ，其克隆生长格局则较难预 

见 

2．4克隆植物等级选择(hierarchical selection) 

克隆生长是伴随无性繁殖的生长过程，因而克隆 

植物具有比非克隆植物更复杂的构件结构 克隆生长 

使一个有性生殖产生的台子(即基株 genet)具有众多 

的遗传上相同的独立新个体，即克隆分株(ramet)，这 

些分株在实现形体独立之前有一段时期相互连接在 

一 起，而称为克隆片断(clona[fragment)，每个分株又 
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由一些发育上重复、形体上相连、遗传上相同的单位 

(如分枝，branch)构成，这就是克隆植物特有的克隆 

构件性(clonal modularity)。克鲞构件性使植物具有结 

构等级性，一般分为典型的三级层次，即基株、克隆片 

断、分株 ；朱志红曾将矮蒿草(Kobresia humilis)划 

分为四级层次 。就克隆植物而言，分株是等级选择 

的中心水平，分株水平的特征可涉及花和种子的大小 

与数量。分株水平与基株适合度相关的特征受分株系 

统(克隆片断)特征(如分株在异质性生境中的放置 

等)和基株水平的特征(如对发育的遗传控制等)的影 

响 ”。 

2．5觅食行为(foraging behaviour) 

克隆植物的觅食行为研究的成果不断地发表在 

各种重要国际学术刊物上。它主要探讨克隆植物在资 

源异质性分布的环境中获取必需资源的对策 。 

许多研究表明，植物生长必需的资源如光、水分、 

矿质营养和CO：等在空间上的分布是斑块状的 ”，即 

资源异质性(resource heterogeneity)。由于两个层次 

的构件性(基株、克隆片段或分株)，克隆植物的各个 

资源吸收结构(叶、幼根)是由横向或斜向间隔物 

(plagtotropie spacer)，在水平放置克隆分株(摄食位 

点)的同时放置在同一地面内的不同水平位置上。在 

某一 摄食 位 点 上，吸 收 结 构 又 被垂 直 间 隔物 

(orethotropie spacer)，如叶柄、直立茎和竖或斜向的 

老根等支撑到一定的垂直空间位置上。与非克隆植物 

相比，克隆植物尤其是游击型克隆植物，往往占据一 

个较大的生境空间“ “ ”，元宝山的南方红豆杉甚至 

呈现独木成林景观“”。 

克隆植物的觅食行为是指在其生境 内进行的促 

进对必需资源获取的搜寻或分枝过程。植物觅食行为 

被认为可凭借其表型可塑性尤其是形态可塑性实 

现。 。克隆植物觅食行为研究在于理解植物如何通 

过表型可塑性来克服周围环境中资源异质性分布带 

来的困难，为进一步的克隆生长获取积累 。 

2．6形态可塑性(morphologieal plasticity) 

克隆植物形态可塑性和克隆整合性是克隆植物 

实现觅食搜寻和资源共享的策略。克隆形态可塑性不 

仅包括决定资源吸收结构的水平放置的间隔物长度 

和分枝强度的可塑性，而且也包括决定资源吸收结构 

垂直放置的分株本身的形态可塑性 。斑苦竹克隆 

分株的高度、叶面和基径等形态特征在不同水分资源 

供应条件下呈现极显著的差异，分株高度的差异又主 

要表现为竹秆平均节间长度的不同，隔离者的节间长 

度也困环境条件变化而不同，从而保证能把各“供养 

点”(feeding site)——分株安置在适当的斑块(patch) 

中，以适应资源的获取 。绢毛匍訇委陵菜在不同光 

斑块资源条件下，匍匐茎总长度、分株数量、叶柄长度 

都表现出较大的可塑性“”；蛇莓植株生物量在较高 

养分条件下较大，对匍訇茎的生物量投资在中养分条 

件下最大，对叶柄的生物量投资与养分处理的关系不 

明显“”。施肥可以显著改变匍匐茎草本活血丹植株 

的形态，养分供应的差异对叶片形态、根重、间隔物等 

均有影响“”。 

多数已研究过的克隆植物都投有显著地表现出 

分枝角度的可塑性，且都以增大分枝强度对资源水平 

增加发生反应，所以根据间隔物形态可塑性分为 3 

类：(1)间隔物长度不对资源水平发生显著反应；(2) 

资源水平愈高间隔物愈长{(3)资源水平愈高间隔物 

愈短。不同的植物种类反应强度各异“ 

关于克隆形态可塑性的 2个假说：限制假说认 

为，克隆植物的表型可塑性与其在系统进化过程中形 

成的克隆生长型相联系；(生境)适应假说认为，克隆 

形态可塑性是与生境的资源状况相适应的，该假说预 

测来自资源水平高且斑块性稳定生境的克隆植物具 

有较高的形态可塑性“ ” 

2．7克隆整合(integration) 

植物生理生态学研究成果表明，相互连结的植物 

部分之间存在由维管系统实现的物质，如资源、光合 

产物等的转输。克隆整合是指克隆植物具有潜在独立 

性的克隆分株之间的资源交换；所谓整合作用，是指 

营养物质(资源)，通过相互联接的根茎(rhizome)、匍 

匐茎(stolon)或地上茎(stem)在无性系各分株间的转 

移 。这种转移是沿物质的源——汇梯度进行的，由 

于维管系统的不均匀性和源——汇关系的相对局部 

性，所以同一植株各部分在生理学上的联系是不均等 

的。当相互联结的克隆分株处于不同的资源斑块中 

时，各分株间存在一个资源水平的梯度，梯度的存在 

将改变固有的源——汇关系，使从资源丰富的斑块中 

吸收的物质，能为该斑块以外的其他相连分株共享， 

即资源共享(resource sharing)“ 。除资源共享外，克 

隆整合还使得处于某一资源斑块中的分株和问隔物 

不仅对其所在的局部生境条件发生反应(局部反应， 

local response)，而且也可能对与其相联结的其他分株 

所经历的不同小生境条件发生非局部反应(non—local 
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response)，这两种反应都对克隆分株的生长发育、功 

能形态性状的表达及分株格局产生影响 ”。 

克隆整台的研究包括整合强度(integration in- 

tens[W)、整合速率(integration rate)、整合方向(ime 

gration direction)、分株的益一耗(benefit—cost)、整合 

作用的机理，发生和停止的时间与原因等“ ” 。 

2．8克隆植物的繁殖对策(reproductive strategy) 

有性繁殖在对不同环境的适应方面具有优越性， 

大多数情况下，每粒种子的遗传组成不同，这种遗传 

多样性使得种群具有遗传可变性，从而保证种群有一 

定数量的个体能适应自然的选择而得到延续；克隆繁 

殖产生的后代，其遗传组成总是与母体植株相同，只 

有极少数营养体可能发生变异。然而，克隆繁殖也有 

明显的优点，虽然每个后代的资源投资较高，每次产 

生的无性系分株后代数量也少，但其存活率比由种子 

形成的幼苗高得多 ，在无干扰或干扰强度弱的环 

境中的植物处于激烈的竞争状态，在这种竞争中，克 

隆分株比种子形成的幼苗更容易成活；长期而稳定的 

环境压力(如北极、高山等区域)x4克隆繁殖和种子繁 

殖形成的植物种群的影响也是显著的。严酷生存条件 

下，种子繁殖的幼苗极难成活，因此，许多植物种群主 

要通过克隆生长繁殖。 。 

克隆植物的繁殖包括种子繁殖(seed reproduc— 

tion)和营养繁殖(vegetative reproduction)。二者在个 

体水平上均表现为产生新个体占据新生境；在基因水 

平上的表现却不同，种子繁殖通常增加，而营养繁殖 

一 般不增加，种群的遗传多样性。一般认为，种子繁殖 

是风险性大的投资、营养繁殖是高资源的投资。种子 

繁殖和营养繁殖的适合度(fitness)即繁殖行为适应 

环境变化的能力及其对种群更新发展的贡献是有差 

别的。在温度限制、水分充足的生境，营养繁殖适台度 

高，具有进化优势；在温度适宜、水分限制生境中，种 

子繁殖适合度高，如荒漠植物在短暂的雨季迅速开花 

结籽完成生活史“ 。早春的低温和干旱使神农架地 

区的米心水青冈(Fagus eria~u2)结实率低，由于林 

下灌木层浓密，竹类地下茎相互交织，形成幼苗根系 

难以穿透的层垫，影响了米心水青网和日本水青网的 

种 子繁殖“ ，广 西元 宝 山的南 方红豆 杉 (Taxus chi- 

nens~vat．mairei)林 下也 有浓密 的箭 竹 (Sinarun—di- 

naria n~ida)，严重阻碍了幼苗的扎根生长，加之其种 

子在自然条件下生理后熟期长(两冬一夏)，因而实生 

苗极为罕见，茎干萌生分枝是元宝山的南方红豆杉种 

群得以延续和扩展的重要因素 。 

克隆植物的繁殖对策研究包括繁殖方式、克隆多 

样性 ”、繁殖分配与繁殖投资和种群生活史的研 

究“ 。 

3 研究对象和研究手段的选择 

3．1研究对象 

克隆植物种群的研究，国外生态学者较多地选择 

了草本作为研究对象，灌木植物克隆种群研究较少， 

而对乔木植 物克隆种群的研究成果更是寥寥可 

数 。 “ 。 ”。‘ 。 ”。“ ’” “ 卜 。国内的生态学、 

植物学及相关学科的研究人员对草本植物克隆种群 

研究较多 ‘。“ 。 ”，对灌木无性系种群也进行了 

研究。’ ，以钟章成先生为首的研究群体则对木本 

状禾本科植物——毛竹、斑苦竹等竹类克隆种群进行 

了深人研究 ”，贺金生等对米心水青冈(Fagus en- 

gleriana)萌枝繁殖过程进行了研究 ”，陈小勇等研究 

了青冈种群克隆多样性 ，迄今为止，对于乔木树种 

克隆种群的研究仍很少，对裸子植物克隆种群的研究 

除笔者所在群体进行的初步工作外尚未有其他报 

道” ”“ 。 

3．2研究方法与手段 

从研究手段上分，生态学研究大体可分为 2大 

类：一是经验研究，其方法有野外观察和实验研究 2 

种；另一大类为理论研究，其方法又可分为综合比较 

和模型分析 2种。传统生态学是经验科学，目前仍以 

野外调查和实验手段为主导，但理论分析也已经成为 

必不可少的手段，模型分析越来越受到重视。 。克隆 

植物种群的研究手段亦不外乎这 2大类，对克隆草本 

的研究多采用实验的方法与模型分析、综合比较等方 

法结合“ ” 。“ “ ”；对于灌木、乔木等植物的克 

隆种群则多采用野外调查收集数据为主，结合模型分 

析、综合分析等方法进行研究，必要时也辅以一定的 

实验研究 ”’3 “。” 。 

3．2．1克隆植物生长的空间格局研究 克隆植物生 

长型主要由遗传结构决定，不同的植物种群具有不同 

的生长型，同时植物的生长型又依具体生境和个体发 

育阶段不同而变化 Harper认为植物构件的结构由 

分枝角度、节问长度和芽的成活率决定。大量的研究 

表明克隆植物生长型主要由 3个形态参数决定：节问 

长度、分枝角度和分枝强度 

目前主要用扩散模型和相关随机走动模型来描 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


3期 何成新等：克隆植物种群生态学研究透视 269 

述克隆植物的生长过程。对于多年生木本植物采用特 

定时间诃查法，按大小级划分来研究格局动态；采用 

“饲逐龄级累加法”(RAA’)来探索竹类等木本植物种 

群，尤其是多年生的、难于进行长期观测的增长型植 

物，种群的分布格局和克隆生长格局动态。”。李镇清 

给出了描述克隆植物构型连续统的指数： 

． _E( )] —
百 

—1 

即等于平均位移与平均间隔物长度之比的对数 

与潜在克隆分株数的对数之比。对简单随机行走，u一 

1／2，此时体斥效应最小、是非密度制约的，位移平均 

也最小，这样的克隆植物属集团型；当U一1时，对应 

一 维自回避行走，这种克隆植物属游击型。指数 u正 

好描述了集团型和游击型及这两个极端构型之间的 

过渡类型的连续统””。 

样地调查采用 T形距离取样法、相邻格子样方 

法、样线株间距法。在样地或样带内视不同种类设定 

样方大小，有 0．25m×0．25m、0．5mX0．5m、1m× 

1 m、2 m×2 m、4 m×4 m、5 m×5 m等类型，全面计 

测各格子样方的基株、分株数目、年龄、高度、分株间 

距等参数。于飞海等应用相邻格子样方和空间自相关 

分析方法研究 0．2 m～1．0 m 5个尺度上披针叶黄华 

自然分株种群的分布格局“ 。采用方差／均值比、T形 

距离指数、格局规模、格局强度和格局纹理等指标反 

映克隆植物分布格局及动态。先进的数学成果已开始 

用于克隆植物生长型及其空间格局的研究，如分形理 

论用于研究克隆分株及克隆片段的空间分布分析研 

究。”。 

3．2．2克隆植物种群结构研究 种群结构反映种群 

内不同龄级、大小、高度个体的数量配置情况及其适 

应性，对种群数量及其动态、存活状况等的预测具有 

重要意义。克隆植物产生的子代个体具有世代重叠， 

且不同分株间存在资源斑块的等级差异。刘庆对一次 

性开花结实的竹类植物种群运用 Leslie矩阵预测其 

数量和年龄分布的动态，具有较高的可靠性，并且认 

为，矩阵应用于仅靠克隆繁殖的竹类植物比用于大多 

数同时兼有两性繁殖的克隆植物效果更好“”。 

I．eslie矩阵的条件是时间间隔相等，这对于难 以 

确定年龄或不易划分为相等时间间隔的种群来说就 

不便于应用。Lefkovitch考虑到Leslie矩阵的限制，改 

用不相等的阶段分组来替代相等的时间分组，并允许 

属某一阶段的个体留存于本阶段，建立了Lefkovitch 

矩阵模型。胡玉佳等应用Lefkovitch模型研究了青梅 

种群动态，得 出青梅是稳定种群的结论 。严格来 

说，Leslie矩阵和 I．efkoviteh矩阵的前提是各阶段的 

生殖率与死亡率都不随环境的变化而改变，以往的工 

作均是在假设生境相对稳定的情况下进行的，但生境 

的异质性始终存在；生境异质性不仅在大的空间尺度 

上明显存在，在小尺度上也被探测度，除梯度变化外 

也表现为斑块性” 。在一定的时间范围内，克隆分株 

问的相连使分株得以共享空间异质性分布的资源，从 

而促进整个基株生长，因而，在一定的尺度范围内，克 

隆植物种群所处生境的空间异质性对于种群的影响 

相对较小，但生境的时间异质性仍然存在。 

许多克隆植物同时兼有有性繁殖和无性繁殖的 

特性，在对种群数量动态的预测时，不仅要考查其营 

养扩散过程，而且还要考虑由种子产生的新无性系及 

其分株。 

3．2．3克隆植物繁殖适合度 克隆植物繁殖适合度 

体现在个体水平和基因水平 2个层次上。在个体水平 

的适合度主要表现为增加新个体，扩大生境范围，拥 

有更多资源。由于生境的生态适宜度不同，生境的质 

量不同，生境资源的可利用性不同，即使占据相同面 

积的生境，植物的收益也不相同。评价克隆植物繁殖 

适合度时不仅要考虑新个体数量、生境面积大小，还 

要考虑生境的生态适宜度。评价繁殖在个体水平的适 

合度： 

IF= A．·Ns 

IF为繁殖在个体水平的适合度，Ⅳ 为繁殖产生 

的成功新个体数量，A 为第 i个新个体占据的生境范 

围(包括地上和地下空间)，NS．为第 个新个体占据 

生境的生态适宜度，是生境中所有生态因子的适宜度 

的综合评价。生态适宜度： 

NS一 ∑ NS． 

fO <以 或x，≥以 

l y—y J 
— 置 ≤ ．≤置 NS 其中

： 一 墨 ．一 ～ 一 0⋯  

I y—y 1 
V J "

“

V  i 恐 ．< ≤ 。 ～  J⋯ Ⅱn 
L om m 

NS． 是第 i个新个体占据生境中第 个生态因子 

的生态适宜度，x 为第 J个生态因子实测值，x 、 

x 分别为植物个体适应第J个生态因子的下限值、 

最优值和上限值，M 为生态因子的数量。生态适宜度 

(Ns)在 0～1范围内取值，Ns一0意味着植物个体在 

该生境中无法生存，Ns一1表明该生境是适宜植物个 
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体生存发展 。比较不同植物不同繁殖方式的适合 

度差异时还需考虑繁殖成本，用适合度指数(IIF)等 

于个体水平适合度与繁殖成本之比。克隆植物繁殖在 

基因水平的适台度以繁殖前后种群遗传多样性的变 

化来衡量： 

GF=GDrGD。 

～ 

GD=∑(1一三P~i)／N 

GF为繁殖基因适合度，GD0、GD 繁殖前后的遗 

传多样性，P 第 个基因位点等 个等位基因频率，Ⅳ 

为总的基因位点数， 为第 i个基因位点的等位基因 

数。GF>0表示繁殖增加种群的遗传多样性，GF=0 

说明繁殖不影响遗传多样性，GF<0繁殖降低遗传多 

样性 。 

4 前景与趋势 

生态科学在发展，生态学的前沿不断拓展。美国 

生态学会组织一批专家分析了生态学基础研究的前 

沿领域，1 2项生态学前沿领域一方面保持着生态学 

的传统，着眼于种群、群落、生态系统和景观的结构及 

其动态规律；另一方面，这些前沿领域更强调对机制 

的理解，特别是对不同时空尺度、不同生物组织水平 

上现象之间的相互作用和相互联系” 。(时空)尺度 

及尺度的推绎，进化遗传的思考，结构单元和内部过 

程的内在异质性和复杂性的理解，构成了前沿领域的 

标志。 

对克隆植物种群的研究几乎涉及到生态学 12个 

前沿领域的大部分内容，从不同时空尺度的植物多样 

性格局与类型、生物有机体行为特性及环境胁迫适应 

机理、个体生活史对策到种群的动态干扰过程、异质 

性对种群的影响等等。近年来 日益增长的研究论文表 

明，克隆植物种群生态学越来越成为植物生态学的一 

个极其重要的分支。 

我国对克隆植物种群的研究起步较晚，但发展很 

快，我国的生态学工作者研究对象(植物种类)之广、 

涉及的生态系统类型之多，令世界生态学界瞩目。我 

国具有丰富的植物资源和多样的生态系统类型，其中 

很多重要的植物种类都是克隆植物，如药用植物、观 

赏植物、饲用植物等等，可为深入开展研究提供大量 

的材料。对于克隆植物的研究至今仍有许多空白尚未 

涉足，如克隆植物改变扩散和生长格局以适应环境的 

生态对策、克隆形态可塑性反应一般性总结期待多种 

比较研究结果、克隆植物生境内资源异质性、克隆生 

理整合的修饰、觅食性反应与基株适合度的关系、觅 

食模型等，这些研究将深入揭示克隆植物种群的生态 

适应机理。克隆植物不仅是 自然生态系统的重要构 

成，也与人类社会生活和经济生活密切相关，对克隆 

植物种群生态学进行研究，将极大丰富生物学和生态 

学的理论，并且具有巨大的潜在应用价值。 
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