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　　自 20世纪 80年代以来 ,克隆植物 (Clonal p lants)种群

生态学的研究逐渐成为国外生态学研究的热点之一 ,其研究

成果不断发表在各种重要的国际学术刊物上 [ 1—3 ] ,从而引起

国内学者的关注。现已在陆生植物的多个类群中展开 ,但是

水生植物的克隆种群研究仍然相对较少。随着我国淡水生

态系统环境的恶化 ,水生植物在一些水域逐渐退化甚至完全

消失 ,淡水生态系统的功能受到了严重的破坏 [ 4 ] ,与此同时

很多入侵性水生植物却疯狂生长 ,严重影响了水生生态系统

的安全与利用。克隆生长和无性繁殖在水生植物中是十分

普遍的现象 [ 5—8 ] ,因此深入开展水生植物的克隆生态学研究

对水生植被的恢复及外来种的管理具有重要的意义。

1　克隆种群的一些概念

对植物克隆现象的重视首先源自于对植物构件性的研

究。20世纪 70年代 Harper, et al1提出了植物种群统计的

构件理论 (Module theory) [ 9 ]。构件理论把种群划分为由遗

传单位形成的个体种群和由无性繁殖形成的构件种群两种

结构水平 ,较好地解释种群内部个体的大小和数量在同龄或

异龄植株之间的差异 ,因此被迅速接受并广泛地运用于植物

种群生态学研究的多个方面。此后 ,对构件植物种群 ,特别

是对克隆植物种群的研究 ,成为植物种群生态学研究中的一

个热点和前沿课题 ,并产生了很多新概念和新理论 ,推动了

植物种群生态学的发展 [ 10 ]。下面简要阐述在水生克隆植物

种群生态学研究中涉及到的一些基本概念。

111　克隆繁殖、克隆生长和水生克隆植物

很多水生植物具有无性系性或克隆性 (Clonality) ,能够

进行克隆繁殖 (Clonal rep roduction) [ 11, 12 ]。从进化的角度看 ,

由于次生加粗生长或早期胚胎二极性的缺乏等原因导致克

隆性在生活史中形成并被选择地保留下来 [ 13 ]。其特征是后

代个体的产生不通过减数分裂和遗传物质的重组。因此 ,如

果不考虑自然条件下可能发生的频率极低的遗传突变 ,这些

后代个体之间 ,以及与其亲代个体之间 ,在遗传结构上是完

全相同的 [ 11 ]。实现克隆性的主要方式之一是克隆生长

(Clonal growth) ,它是指在自然条件下产生具有实际或潜在

独立生存能力的植株个体的营养生长过程 [ 13 ]。克隆生长是

水生维管植物实现克隆性的最主要的方式。实现克隆性的

另一种方式是无配子生殖 (Agamospermy) ,是指通过产生无

性生殖细胞 (如孢子 )进行繁殖的过程 [ 11 ]。这种方式在低等

植物中广泛存在 ,如藻类、菌类、地衣、苔藓和蕨类植物等。

狭义的水生克隆植物 (Aquatic clonal p lant)是指具有克隆生

长习性的水生维管植物 [ 14, 15 ]。

112　克隆基株、克隆分株和克隆片段

克隆植物是一个具有基株、分株和克隆片段等多层次的

等级结构系统 [ 12 ]。克隆生长能使一个有性生殖产生的合子

(种子 )产生众多在遗传上相同的具有潜在独立生存能力的

新个体。这些由同一合子衍生而来的所有具有潜在独立性

的个体的总和 ,被称为一个克隆基株 ( Genet)。组成克隆基

株的潜在独立性个体 ,称为克隆分株 ( Ramet)。因此 ,克隆

生长实际上是指基株的生长 ,是基株散布其分株的过程。当
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一个克隆由相连的分株组成时 ,称为一个克隆片段 ( Frag2
ment)。克隆基株最初是由一个个体即实生苗组成 ,随着克

隆生长 ,在以后的生活史阶段 ,克隆基株将是由多个发育上

重复、遗传结构上一致的克隆分株组成 [ 16 ]。从构件理论上

讲 ,非克隆植物是以叶、芽等为单位的有机体构件 (O rgannis2
m ic modularity)的总称 ,而克隆植物是以分株为单位的克隆

构件 (Clonal modularity)的总称。同时克隆基株的每一个独

立分株 ,又具有与非克隆植物相似的有机体构件性。因此 ,

克隆植物具有双重构件性 ,这是其与非克隆植物的主要区别

之一 [ 17 ]。

113　克隆、分株种群和克隆种群

由一个实生苗或克隆基株的任何一个独立分株经克隆

生长形成的一组相对独立或具有潜在独立性的分株 ,称为一

个克隆或无性系 (Clone) [ 18 ]。也就是在自然界中 ,一个植物

克隆就是来自同一遗传基础的克隆分株的集合。因此 ,克隆

基株可看作是一个克隆 ,同时 ,基株的任何一部分分株也是

一个克隆。但仅当一个克隆由所有的分株所组成时 ,该克隆

才是一个基株 ,故可认为基株是最大的克隆。在克隆植物

中 ,一个种群可能由一个或多个基株组成 ,每一个克隆基株

又由或多或少的克隆分株组成。因此克隆种群 (Clonal pop2
ulation)同时存在基株种群和分株种群两种概念 ,这也是其

不同于非克隆植物的一个明显特征 [ 16 ]。基株种群是指在一

定空间内 ,由多个基株所形成的克隆分株的集合。故而基株

种群具有不同遗传组成 ,种群内部可能存在遗传物质的交

流。分株种群 (Ramet population)是指在一定空间内 ,由许多

具有根状茎或匍匐茎等间隔子 ( Spacer)相连的克隆分株所

组成的集合 ,即一定环境中的克隆分株集合。故而分株种群

几乎具有相同的遗传组成 ,种群内部的基因流非常有限 ,并

且遗传漂变进一步导致其种群的遗传变异减小 [ 19 ]。

2　水生植物克隆生长的多样性

水生克隆植物根据生活型的不同可以分为挺水克隆植

物 ,如芦苇 ( Phragm ites australis) ;漂浮克隆植物 ,如凤眼莲

( Eichhornia crassipes) ;浮叶克隆植物 ,如荇菜 (N ym phoides

pelta ta) ;沉水克隆植物 ,如微齿眼子菜 ( Potam ogeton m aacki2
anus)。克隆植物依据克隆器官的不同可以划分成不同类

型 [ 20 ]。绝大部分水生克隆植物的克隆器官是由茎及其衍生

物形成 ,根据茎的形态可分为 : (1)根状茎型克隆植物 ,如香

蒲 ( Typha orienta lis) ; (2)匍匐茎型克隆植物 ,如荇菜 ; (3)断

枝型克隆植物 ,如穗花狐尾藻 (M yriophy llum spicatum ) ;

(4)分蘖型克隆植物 ,如稻 (O ryza sativa) ; (5)球茎型克隆植

物 ,如荸荠 ( Eleocharis dulcis) ; (6)鳞茎型克隆植物 ,如中国

水仙 (N arcissus tazetta var. ch inensis) ; ( 7)块茎型克隆植物 ,

如苦草 (V allisneria spira lis) ; (8)压条型克隆植物 ,如卵叶丁

香蓼 (L udw igia ovalis) ; ( 9 )匍枝型克隆植物 ,如毛茛泽泻

(Ranalism a rostrata) ; ( 10)假胚型克隆植物 ,如穗花狐尾藻

(这类植物的花序在有性繁殖失败之后就演变成了克隆繁

殖器官 )。不少水生克隆植物具有两种乃至两种以上克隆

繁殖器官 ,如金鱼藻 (Ceratophy llum dem ersum )即能以鳞茎又

能以断枝进行克隆繁殖。根据同一克隆的分株离散程度的

不同 ,可分为 : (1)游击型克隆植物 ,即同一基株的克隆分株

间的距离较大 ,如莲 (N elum bo nucifera) ; ( 2)密集型克隆植

物 ,即分株间的距离较小 ,如稻。另外 ,根据连接克隆分株

的间隔子的寿命不同 ,可将克隆植物分为 : ( 1)短命间隔子

型克隆植物 ,即分株间间隔子的寿命较短 ,如凤眼莲 ; ( 2 )

长寿命间隔子型克隆植物 ,即分株间间隔子的连接可以维

持多个生长季节 ,如微齿眼子菜。

3　水生克隆植物的分布和地位

在湿地和水生生态系统中 ,克隆生长非常普遍 ,克隆植

物扮演着重要的功能 [ 7 ]。经初步统计 ,我国水生高等植物

中具有克隆生长特性的属占我国水生植物总属数的 72% ,

而在湖北省梁子湖这种比例高达 85% ,其中 19个优势种中

就有 16个种具有明显的克隆生长特性。由此可见 ,克隆繁

殖与水生植物优势种的建立具有密切的关系。许多匍匐茎

型和根状茎型水生克隆植物 ,能够占据扰动和人造的生境 ,

成为生态系统的重要组分 [ 12 ]。它们的存在深刻地影响生态

系统的结构和功能 ,影响群落的生物多样性和稳定性 ,在群

落的演替过程中起不可缺少的重要作用。不仅如此 ,许多经

济水生植物 (如水稻、莲藕、茭白等 )和许多给农业和生态环

境带来巨大问题的有害杂草 ,如凤眼莲和喜旱莲子草 (A lter2
nanthera philoxeroides)均为水生克隆植物。它们的经济和生

态的重要性以及危害的严重性都与其克隆生长习性密切

相关 [ 13, 20 ]。

为什么水生植物的克隆生长现象非常普遍 ? 目前主要

有以下三种观点 :第一种观点认为水环境对有性繁殖的抑制

导致对克隆繁殖的偏倚 [ 5 ]。绝大多数的水生被子植物 ,其

有性繁殖要求花部结构露出水面 ,因此许多种类由于不能适

应水位的变化导致其有性繁殖变得困难 [ 8 ]。第二种观点认

为 ,由于在水环境中克隆繁殖相对于有性繁殖更加经济有

效 ,从而水生植物可能加强了这种方式的选择力度 [ 9 ]。第

三种观点认为水生克隆植物有性繁殖的频率越低 ,其种群差

异就越小 ,这样可以缓解“红皇后”过程 ,即协同进化的压力

减小 [ 6 ]。水生植物区系的研究也有力地支持了“水环境选

择了无性繁殖方式”的假说。研究表明 ,克隆植物在单子叶

植物中多于双子叶植物 ,在草本植物中多于木本植物 ,在水

生植物中多于陆生植物 [ 12 ]。并且最早的单子叶植物可能均

为根茎型克隆植物 ,因此单子叶植物基本上是克隆类群 [ 13 ]。

Sculthorpe认为单子叶植物较双子叶植物更加适应于水环

境 ,从而导致单子叶植物在水生植物区系中占主要地位 [ 5 ]。

由此看来 ,似乎水环境、单子叶植物以及克隆繁殖之间的相

关性最终导致克隆繁殖在水生植物中占据优势。

4　水生植物克隆种群的研究进展

国外很早就开展了对水生植物克隆种群的研究。国内

对水生植物克隆种群的研究尚处于起始阶段。作者以沉水
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植物苦草的克隆种群为对象开展了系列研究 [ 21, 22 ]。目前有

关水生植物克隆种群的研究方向及其内容主要集中在以下

几个方面。

411　克隆种群结构及其动态

种群生态学首先要解决的基本问题是种群的数量特征 ,

也即种群的结构与动态。由于克隆植物具有克隆构件性 ,因

此种群的构件等级及各个构件水平上的生死动态成为研究

重点。只有综合考察各个构件水平上的种群动态 ,才能较全

面地了解水生克隆植物的种群命运。密度制约是种群生态

学中一直存在争议的问题。在克隆种群内部空间动态上 ,荆

三棱的研究显示 ,边际种群往往进行密集生长策略而中央种

群进行游击型生长策略 ,这说明克隆种群的密度可能驱动着

克隆内部的年度生长和空间动态 [ 23 ]。Groth的研究显示 ,菱

在低密度条件下能高效率地克隆生长 ,并且进而导致有性繁

殖大大增加 ,同时它似乎又能摆脱密度的影响 ,在相当高的

密度下仍能发展和维持其种群 [ 14 ]。作者发现水位对水生克

隆植物荇菜的种群结构影响较大 ,其分株种群年龄结构以及

分株个体的形态和生物量分配都与水位密切相关 [ 24 ]。水皮

莲 (N ym phoides crista ta)能在水位下降后的环境中占优势 ,是

因为在洪水之后它的宿根能够更新 ,并有很高的幼苗成活

率 ;而金银莲花 (N 1 ind ica )能存活于永久性水淹环境中 ,是

因为其幼苗在深水中几乎没有死亡 ,并且强烈的克隆生长容

许它维持并拓殖尚未占据的空间 [ 25 ]。Yan, et a l1还发现二
氧化碳浓度升高显著促进苦草产生更多分株和地下

块茎 [ 26 ]。

412　克隆生长格局与克隆构型

水生克隆植物的空间特征在个体水平上主要体现在生

长格局即克隆构型 (Clonal architecture)上。生长格局是指克

隆植物通过克隆生长 ,在水平空间所占据的位置及其拓展的

速率。生长格局主要由三个形态参数决定 :间隔子长度、分

枝角度和分枝强度。大量研究表明 ,克隆植物的分枝角度变

化很小 ,分枝强度一般随资源水平的增加而增大 ,而节间长

度在方向和程度上则随物种不同变化很大。故而间隔子长

度在克隆构型研究中显得尤为重要。集团型和游击型最先

被用来描述克隆植物节间长度的分布格局。Humphrey的研

究显示游击型亚种能以很快的生长来迅速开发资源 ,而其聚

集型亚种却显示出对胁迫环境的更强适应能力 [ 27 ]。这说明

不同的克隆构型具有不同的资源利用能力。克隆植物的不

同的克隆构型是由遗传决定的 ,同时克隆构型又是可变的 ,

能随着生境的不同和发育阶段的不同而发生变化 [ 12 ]。例如

密度增加和营养水平减小都导致菱的分枝强度减小 [ 14 ] ;北

方芦苇的根状茎比南方芦苇的根状茎细而长 [ 28 ] ;芦苇和荆

三棱在稳定生境中的根状茎较长 ,而扰动的生境使根状茎变

短 [ 29 ]。作者发现水位主要影响苦草在水平空间上的克隆生

长 ,而基壤主要影响苦草在垂直空间上的生物量分配 [ 30 ]。

这些克隆构型对生境发生的相应变化被认为具有生态适应

意义。间隔子变长被认为是用来迅速扩散和占领生境或逃

避不利环境 ,而间隔子变短被认为是对现有空间的占有并增

强其竞争能力 [ 31 ]。不同克隆类群 ,其克隆构型的可塑性不

同 ,一般游击型克隆植物的构型可塑性比聚集型大 ,匍匐茎

型克隆植物的构型比根状茎型克隆植物的构型可塑

性大 [ 32 ]。

413　克隆可塑性与觅食行为

克隆植物除了分株个体自身的有机体构件的可塑性外 ,

还具有克隆构件的可塑性 (Clonal p lasticity) ,即克隆生长及

其克隆构型的可塑性 [ 16 ]。由于植物生长所必须的资源在时

间和空间上的分布是斑块状的 ,克隆植物的形态 ,尤其是决

定其克隆分株空间放置的形态学性状 ,能够对资源和环境条

件水平发生反应 ,使得克隆植物改变其克隆分株的空间放置

格局 ,从而更有效地促进基株对异质性分布资源的获取。这

种通过表型可塑性 ,在资源异质性的生境中表现出最适的生

长格局来充分利用资源的行为被称为觅食行为 ( Foraging be2
havior) [ 16, 33 ]。觅食行为理论突破了传统上所认为的植物是

固着不动的观念 ,从而对研究植物在异质性环境中的适应对

策具有重要意义。对于水生克隆植物来说 ,陆水梯度可能导

致了一种重要的资源和环境异质性。随着水深的增加 ,光合

作用条件减弱和气体传输的阻力增加 ,使得水生克隆植物消

耗地下部分的营养来增加地上部分的分配比例 ,从而增加其

株高。这种形态和生物量分配的可塑性被认为是为了使植

物更快地露出水面以增强其生存能力 [ 22, 34 ]。作者以苦草

(V1spira lis)为实验材料检验水生克隆植物的觅食行为 ,结果

显示苦草在资源斑块性环境中具有生境选择能力 ,通过克隆

生长将更多分株集中到有利生境 [ 15 ]。

414　克隆整合与风险分摊

许多克隆植物的分株在一定时期内由间隔子相互连接

在一起 ,当相连的克隆分株分别处于资源或环境条件相异的

生境中时 ,相连分株之间可能存在沿源 -汇梯度进行的物质

传输即生理整合 ,这种相连克隆分株之间存在的生理整合现

象 ,称为克隆整合 (Clonal integration) [ 12 ]。克隆整合具有重

要的生态适应意义 ,它使克隆分株不仅对其所处的小生境条

件产生表型可塑性反应 ,而且也可对与其相连的克隆分株所

处的小生境条件发生反应。这两种反应共同影响着克隆植

物的生长和繁殖 ,进而影响基株和分株的适合度 [ 31 ]。通过

生理整合 ,克隆分株能将物质分配到最适部位 ,增加各分株

的存活率及基株的寿命以减小风险。这种生态对策称为风

险分摊 (R isk sp reading) [ 17 ]。由于具有觅食行为和风险分摊

等策略 ,克隆植物表现出比非克隆植物更复杂的生态对策 ,

在种群的竞争中也占有更大的优势。Yan, et al1的研究发
现位于重金属环境中的苦草分株通过产生更多后代而降低

死亡风险 [ 35 ]。一个苔草实验还提供了风险分摊可能有利于

克隆植物从感染病原菌的土壤中逃离的证据 [ 36 ]。生理整合

在水生克隆植物中普遍存在 ,并在水生克隆植物的生长与扩

散中扮演重要角色。研究表明克隆整合提高了苔草和芦苇

分株的性能 ,促进其对异质性资源的利用 ,从而增强了其竞

争能力、扩散能力和适应扰动和胁迫环境的能力 [ 37 ]。作者

发现苦草在异质性光照环境中能够得益于克隆整合 ,但是这
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种情况在基质斑块性环境中并没有发生 ,这可能暗示沉水克

隆植物对碳水化合物和土壤营养物质的整合能力

不同 [ 38, 39 ]。

415　遗传变异和克隆多样性

克隆繁殖在水生植物中占据优势已被普遍认可。但是

关于在水生植物克隆种群中性丢失的进化问题是长期以来

争论不休的一个理论问题 ,也是近年来进化生物学研究领域

中的热点之一 [ 40 ]。随着分子标记技术的应用 ,使得可靠地

度量种群的遗传变异、基因流以及准确地鉴定克隆基株和分

株成为可能 ,从而为克隆植物繁殖策略、种群动态、扩散或入

侵机制的研究提供了技术上的保证 [ 40 ]。大量研究表明 ,由

于花粉的缺乏、减数分裂失败或者自我不亲和性等原因 ,水

生克隆植物的有性繁殖明显受到了限制 [ 41 ]。故而一个假设

认为有性繁殖更新很少的种群可能巩固性残缺的变异而逐

渐丢失有性繁殖的能力 [ 42 ]。由于有性繁殖的比例减小 ,在

克隆种群之间的基因流是非常有限的 ,并且遗传漂变导致了

小种群的遗传变异更小 [ 19 ]。比如由于隔离使得北极和高山

的克隆种群遗传多样性很低 [ 43 ]。但是却又有实验表明 ,即

使相离几米的克隆内的分株基因型也有不同 [ 19 ]。这说明水

生克隆植物的克隆多样性可能很大程度上仍被影响有性繁

殖及其建立的生态因素所调节 [ 42 ]。例如一个地区新基因型

的产生极有可能是迁徙的水禽携带种子所致 [ 44 ]。不少研究

还通过分析克隆种群的遗传变异来揭示水生植物的扩散和

入侵过程。Keller调查了一个河流中的芦苇种群的遗传关

系 ,结果表明支流和主流之间被强烈的分离 ,显示了这两个

种群繁殖体的异源性 [ 45 ]。而 Pellegrin则调查了美国东海岸

芦苇的入侵过程 ,数据很强地支持了一个繁殖与扩散的初始

植被模型 [ 46 ]。

416　繁殖特性和生活史对策

很多水生克隆植物在其生活史中既能进行克隆繁殖又

能进行有性繁殖 ,这两种繁殖方式交错作用使其生态适应对

策变得复杂起来。这是因为有性繁殖和克隆繁殖具有不同

的适应对策。一方面 ,有性繁殖能在环境压力下产生变异 ,

使有性繁殖能够适应变化的环境 ,特别是有性繁殖产生的种

子是远距离散播的主要途径 ;另一方面 ,通过克隆生长 ,加强

了植株性能和竞争能力 ,从而容许它维持并拓殖占据的空

间 ,并且凭借水环境的依托 ,有些克隆方式 (如断枝 )能如同

种子一样使其开拓新的生境。故而在种群水平上克隆繁殖

占优势 ,而在异质种群水平上更宠爱有性繁殖 ,这种在不同

空间尺度上的选择压力的差异可能有利于水生克隆植物的

复合有性 2无性繁殖系统的维持 [ 47 ]。不少水生植被的调查

结果验证了这个假说 ,即具有复合有性 2无性繁殖系统的多
年生水生植物在群落中往往占据优势 [ 47, 48 ]。而有性繁殖和

克隆繁殖之间似乎存在着一种平衡更进一步地验证了这个

假说 [ 42, 49 ]。水生植物在有性繁殖变得困难的条件下进行克

隆繁殖具有适应意义。克隆繁殖在恢复湿地植被的逆向演

替中能够起到主要作用 [ 50 ]。不过种子库和有性繁殖对水生

植物种群的维持、更新和拓殖仍然非常重要 ,那些有性繁殖

能力丧失的种极有可能在灾难性的环境冲击下灭绝。由于

克隆繁殖对新生境的拓殖不显著 ,因此对于水生植被的恢复

或濒危种的保护 ,需要创造一个潜在生境的狭带网连接或者

引种到新的地方很有必要 [ 49 ]。

5　水生植物克隆种群的研究前景

在理论上 ,由于水介质的依托和流动性、水体理化环境

的相对匀质性以及大量生理胁迫因素 ,水生植物与陆生植物

相比 ,其克隆种群的生长、繁殖和分布有何区别和相似之处 ?

这些问题都有待深入研究。在实践上 ,由于开始认识到克隆

生长直接关系到植物生产量 ,可为农业生产、生物能源和湿

地工程提供高新生物学技术。另外对水生克隆植物的研究

能够对湿地植被恢复和管理、濒危物种的保护以及入侵性水

生植物的控制提供理论和应用指导。在今后的研究中 ,作者

认为以下几个方面有待加强 :经济水生植物克隆繁殖技术 ;

克隆生长与水生外来入侵种的竞争能力及入侵性的关系 ;水

生植物的牧食与克隆补偿生长能力 ;水生真菌和病菌在水生

克隆植物之间的传播途径 ;水生克隆植物分株之间的信号传

导机理等。
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