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摘 要 克隆植物大米草（!"#$%&’# #’()&*#）目前在我国出现了严重的自然衰退（&’()*+,），为了阐明大米草衰退的

机理，分析影响大米草形态可塑性的因素与自然衰退之间的相关性，以期为近缘植物互花米草（ ! + #)%,$’&-).$#）这

一爆发种群的生物控制提供借鉴，对 % 种不同初始克隆分株数（单克隆、三克隆和五克隆）大米草的克隆生长、生

物量累积与分配和异速生长特征进行了野外栽培试验。研究结果表明，初始克隆分株数对间隔子长度影响较弱；

初始多克隆的分支强度高于初始单克隆；初始三克隆和五克隆在总生物量（-. $!" / 0 "#. 1%" - 2 和 3. $#% $ 0
"#.1%" - 2）、地上生物量（%.%$4 " 0 1.!// 3 2 和 %.4"3 1 0 1.%%3 $ 2）、地下生物量（1.!34 $ 0 /.!#4 4 2 和 /.!$3 3 0
4.#-$ % 2）和根状茎生物量（".%"3 4 0 ".-4- - 2 和 ".1$$ " 0 !.#%3 - 2）积累上均显著高于初始单克隆，不同初始克

隆分株数条件下根生物量差异不显著；初始多克隆倾向于将资源更多地分配给根状茎，而初始单克隆倾向于将更

多的资源分配给根系。由此推断，在不同初始克隆分株数条件下，大米草的形态可塑性和生物量分配格局的差异

显示出在同样资源格局下，初始多克隆的克隆生殖能力较初始单克隆强。初始多克隆生长的大米草较初始单克隆

生长的大米草更能占据优势生境，选择生境“觅养”的能力与克隆繁殖能力更强。
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生物入侵被公认为是除生境丧失之外导致物种

濒危和灭绝的又一重要因素，它对生物多样性以及

生态系统结构和功能的严重影响已引起全世界高度

重视（!"##"$"% & ’()*+*,-.，/000；!,(1+##, !" #$ 2，
/000；3"".+，/004；5-6+(，/00/）。

大米草（%&#’"()# #)*$(+#）作为一种海岸带盐沼

植物，是一种典型的入侵植物。由于其分布广、密度

高、扩散能力强，与沿海滩涂土著植物竞争生长空

间，对 定 居 地 生 物 多 样 性 构 成 威 胁（7*,89(,: !"
#$ 2，4;;0）。/000 年，大米草被世界自然保护联盟列

为全球 400 种恶性外来入侵物种之一。/0 世纪 ;0
年代以来，大米草在我国出现了严重的自然衰退

（5<+=")6），具体表现为营养生长和生殖生长受到抑

制，植株矮化，生物量下降和败育，其衰退机理尚不

清楚（’: !" #$ 2，/00>）。但在国外的主要大米草分

布区，各种原因引起的大米草的衰退具有局部性和

暂时 性，总 体 上 属 于 种 群 爆 发 态 势（’: !" #$ 2，
/00>）。

作为多年生克隆植物，大米草具有有性繁殖与

克隆生长两种繁殖模式。在我国，目前其有性繁殖

效率极为低下甚至败育，主要依靠克隆生殖进行繁

殖（’: !" #$ 2，/00>）。克隆生长使植物个体通过自

身的形态可塑性对环境进行适应，从而使其表现出

一定的能动性。植物的克隆生长以及克隆植物构型

的可塑性可被认为是植物适应环境资源的生态适应

策略（?-1)*<:.( & @+ AB,,:，4;;C）。克隆生长使植

物具有“动”的能力和过程，这被许多生态学家认为

是一种类似于动物的觅养行为（D-1*+B#":@ & D1<##E
8":，4;FF；A+##%，4;;0；!"<:，4;;C；@+ AB,,: & ?-1)*E
<:.(，4;;G）。

已有研究结果表明，大多数克隆植物的分枝角

度可塑性很低，甚至不与环境变化发生显著反应，而

分枝强度和间隔子长度一般都随着资源水平发生变

化（@+ AB,,: & ?-1)*<:.(，4;;G；李镇清，4;;;），分枝

强度随着资源水平的上升而增强。间隔子长度影响

着无性分株在空间的放置模式和资源获取过程，其

变化趋势在种间呈现多样性，一般有 H 种类型：不对

资源水平发生显著响应；资源水平愈高间隔子愈长；

资源水平愈高间隔子愈短（@+ AB,,: & ?-1)*<:.(，
4;;G；董鸣，4;;>）。

以前的研究多基于环境资源差异下的克隆生

长，如植物营养和外界干扰等因素造成的环境异质

性等（?-1)*<:.( & @+ AB,,:，4;;C；董鸣，4;;>；I"JJ"J
& KB")+，4;;L；董鸣等，/000；罗学刚和董鸣，/004；李

金花和李镇清，/00/）。目前，克隆植物资源获取、分

株间资源传输和资源利用、克隆内信息传导和决策、

克隆植物构件等级的重要性、分株对环境中生物和

非生物因子的局部和整体反应、功能特化的生理学

基础，以及分株间合作与分工，已成为当前研究的热

点问题（董鸣等，/000）。而生境中其它生态因子也

同样 影 响 着 克 隆 植 物 的 生 长 与 繁 殖（陈 中 义 等，

/00C；吴晓雯等，/00>）。由于克隆植物本身由多个

克隆单株构件而成———由种子萌发的实生苗为初始

单克隆苗，以克隆片段从已定居地向未定居地扩展

时，新植株也多为单克隆；而在已定居地生长的植株

多为多克隆植株。而克隆植物在生长初始阶段的克

隆单株组成对其生长繁殖效能影响的研究较少，值

得深入探索。

本实验以大米草为研究对象，分析了不同初始

克隆分株数对入侵植物大米草克隆生长、生物量累

积与分配和异速生长特征的影响，以进一步澄清影

响大米草形态可塑性的因素和自然衰退之间的相关

性。对处于自然衰退的入侵植物大米草的研究，也

有助于探讨其它入侵植物的入侵模式与爆发机制

（邓自发等，/00>；王卿等，/00>），同时对近缘植物互

花米草（ %&#’"()# #$"!’)(,$-’#）这一爆发种群的有效预

防与生物控制提供理论指导。

! 研究区概况

实验区地处我国江苏省盐城海岸湿地（H/MHCN O
HCM/FN P，44;MCFN O 4/0MG>N Q）。该区是温带和亚热

带的过渡地带，受海洋性和大陆性气候的共同影响，

季风盛行，四季分明。年平均光照时间为 / 4;; O
/ H>/ *，太阳辐射能量为 44> 2 / O 4/4 2 0 6)"#·)8R /。

4 月 平 均 气 温 为 R 02 H O 4 2 H S，最 低 气 温 为

R 4L2H S。L 月平均气温为 /> 2 L O /L 2 C S，最高气

温为 H; 2 0 S，无霜期达 /40 O //C @。降水充沛，雨

热同季，年平均降水量为 ;F0 O 4 0L0 88，L0T的降

水集中在 G O L 月。灾害性天气有龙卷风、台风、暴

雨、冰雹、雾与寒潮等。水源有陆地水和海洋水。陆

地水主要来自淮河流域和沂沭泗流域。海水淹没潮

间带间隔 L O 4/ *。高潮位 4 2 /L O C2 >4 8。海水盐

度/ 2;GHT O H2 //CT，9? 值 F 2 0。滩涂是典型的淤

泥质海岸，根据沉积、地貌、动力及发育演替特征，由

海洋向陆地可分为 C 个植被带：4）低潮粉沙滩（光

滩），由大潮低潮位至小潮高潮位，主要植物为藻类，

偶见零星分布的互花米草；/）泥E粉沙混和滩，由小

潮高潮位至平均高潮位，滩面植物除藻类外，主要是
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互花米草；!）高潮位泥沙滩，由平均高潮位至大潮

高潮位，滩面植物主要是碱蓬（ !"#$%# &#’&#）和大米

草等；"）草滩地，大潮高潮位以上，一年约有两次被

大潮淹没，植物为芦苇（()*#+,-.$& /0,,"1-&）、 草

（!/-*2"& .*-3"$.$*）和大米草等。实验地为草滩地，与

当地自然分布的大米草种群具有相同的高程。

! 材料与方法

! #" 大米草

大米草系禾本科米草属的多年生草本植物，自

然分布于英国南海岸，为欧洲米草（ !2#*.-1# ,#*-.-4
,#）和互花米草的自然杂交种（仲崇信，$%&’），具有

繁殖力强、生活力强和抗逆性强等特性。它是适于

海滩生长的少数植物种之一，其耐盐、耐淹能力强，

生长繁殖快，生态幅宽，是一种优良的防浪促淤、降

解污染物、改良土壤和增加盐沼生产力的盐生植物

（()*+,--，$%.$；仲崇信，$%&’），于 $%.! 年引入我国，

逐步定居并成功建立了种群，$%%/ 年以前分布幅北

自辽宁省盘山县（"/0’!1 2，$330$&1 4），南至广东省

电白 县（3$0!/1 2，$$$0//1 4），面 积 一 度 扩 展 到

!. /// 563（徐 国 万 和 卓 荣 宗，$%&’；管 永 健 等，

3//!）。从 3/ 世纪 %/ 年代开始，我国引种的大米草

出现了严重的自然衰退，目前仅在江苏的射阳（!!0
"31 2，$3/0$’1 4）和启东（!$0’.1 2，$3$0"/1 4）以

及浙江温岭（3&03"1 2，$3$0331 4）分布，覆盖面积

锐减为 ’/ 563（7* $. #’ #，3//.），并有加速衰退的趋

势。

! #! 实验方法

3//’ 年 ’ 月，在江苏省盐城新洋港海岸湿地

（$3/0$&1 4，!!0"31 2）选取 ! 块大小为 . 6 8 . 6
均质的滩涂，分别以 ! 种处理方式种植：$）每 3 6
8 3 6 面积内均匀种植 " 丛大米草，每丛 $ 克隆分

株；3）每 3 6 8 3 6 面积内均匀种植 " 丛大米草，

每丛 ! 克隆分株；!）每 3 6 8 3 6 面积内均匀种植

" 丛大米草，每丛 ’ 克隆分株。建立初始单克隆、初

始三克隆和初始五克隆 ! 个处理，每个处理设 ! 个

重复，按随机区组排列。种植时保持各丛大米草植

株大小的一致性。同年 $$ 月下旬的大米草生长末

期，随机采样，每重复取 $ 丛植物，每处理 ! 丛。在

实验室内用水冲洗干净后测定其生长参数（株高、茎

粗、叶数、叶片厚度、叶面积、根状茎节数、根状茎数

和根状茎总长）、生物量参数（地上生物量、根生物

量、根状茎生物量和总生物量）以及形态学指标———

间隔子和分枝强度。

株高以克隆系中最高个体为准。茎粗取克隆系

中最粗者，用游标卡尺量取茎基部直径。叶面积测

定用 9:;!///7 型叶面积仪测量 . 片克隆系代表性

叶片的叶面积，测量后取其均值。叶片厚度测定：取

. 片克隆系代表性叶片，用游标卡尺测量其厚度后

取均值。测量后，将大米草分为地上、根和根状茎 !
部分，&/ <烘干称重。间隔子是相连无性系分株之

间的根状茎或匍匐茎。分枝强度指单株包括单个大

量的分株植物侧生分生组织长出和形成新无性系分

株的数量（9=>,??，$%&$）。

! ## 统计分析

数据 通 过 @A@@（B,CDE=* $! # /）进 行 F*,;G)H
72FB7 统计检验以及后续的 IJ*K)* 多重比较检验

（2 L /#/’或 2 L /#/$）。

# 结果与分析

##" 不同初始克隆分株数条件下大米草的形态特征

间隔子 长 度 在 ! 个 处 理 间 差 异 不 明 显（ 2 M
/#/’）。分支强度则随初始克隆分株数的增加而提

高，初始三克隆与初始五克隆间的分支强度均显著

高于初始单克隆（ 2 N /# /’），但初始三克隆与初始

五克隆之间差异不显著（2 M /# /’）。初始单克隆与

初始三克隆，以及初始单克隆与初始五克隆在大米

草根茎数、根状茎总长上差异均显著（ 2 N /# /’），但

初始三克隆与初始五克隆之间差异不显 著（ 2 M
/#/’）；初始多克隆条件下生长的大米草在根茎数和

根状茎总长这两项指标上均表现出高于初始单克隆

条件下生长的大米草（表 $）。根茎节数随初始克隆

分株数的增长明显增多，初始单克隆、初始三克隆和

初始五克隆之间差异均显著（2 N /# /’）。初始单克

隆与初始三克隆的叶数差异极为显著（2 N /#/$），初

始单克隆与初始五克隆的叶数差异显著（2 N /#/’），

但初 始 三 克 隆 与 初 始 五 克 隆 的 叶 数 差 异 不 显 著

（2 M /#/’）。株高、茎粗、叶面积以及叶厚度随克隆

分株数的增长无明显变化，差异不显著（2 M /#/’）。

# #! 不同初始克隆分株数下大米草生物量累积

初始单克隆的大米草在总生物量（（" # %’" & O
/#./& P）Q）、地上部生物量（（$ #PP’ / O /#3P/ $）Q）、

地下部生物量（（! #$P% & O /# !/$ 3）Q）以及根状茎

生物量方面，均与初始三克隆和初始五克隆大米草

差异极显著（2 N /# /$），而这 ! 个指标在初始三克

隆和初始五克隆之间差异不显著（ 2 M /# /’）；但 !
个指标均表现为初始多克隆高于初始单克隆。根生

物量 则 在 ! 个 处 理 间 差 异 不 显 著（ 2 M /# /’）
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（图 !）。

! "! 不同初始克隆分株数下大米草生物量分配

地上 生 物 量 比 例 在 # 个 处 理 间 差 异 不 显 著

（! $ %"%&）。在根生物量分配上，初始单克隆与初始

三克隆间差异显著（ ! ’ %" %&），初始单克隆与初始

五克隆间差异极显著（ ! ’ %" %!），但初始三克隆与

初始五克隆间差异不显著（ ! $ %" %&）。根状茎生物

量分配比例在初始单克隆与初始多克隆间差异显著

（! ’ %"%&），而在初始三克隆与初始五克隆间差异不

显著（! $ %"%&）；随着初始克隆分株数的增加，根茎

生物量比呈升高的趋势（表 (）。

" 讨论与结论

克隆生长的基本遗传背景决定的一些性质是克

隆生物所独有的，如基株的寿命、基株的移动性、基

株的构件性、分株的独立性和分株间物质传输等，具

有重 要 的 生 态 与 进 化 意 义（董 鸣，!))*；董 鸣 等，

(%%%）。由种子萌发的实生苗均为初始单克隆苗，克

表 # 不同初始克隆分株数的大米草形态变化特征

+,-./ ! 012341.1567,. 74,2,78/2698679 1: "!#$%&’# #’()&*# ;<=/2 =6::/2/<8 6<686,. 7.1</ <;>-/29

形态特征

012341.1567,. 74,2,78/2698679
单克隆

?6<5./ 7.1</
三克隆

+263./ 7.1</9
五克隆

@;6<,2A 7.1</9
间隔子 ?3,7/2 ./<584（7>） &"BB! C !"%)#, & "D() C !"()E, * "B&* C !"#B*,

分支强度 F2,<746<5 6<8/<968A !& "E C B "#, (! "* C & "*- (& "! C ) "#-

根茎数 G46H1>/ <;>-/2 & "* C ( "*, !# "( C * "B- !( "! C & "&-

根茎节数 G46H1>/ <1=/ <;>-/2 (* "D C B "E, E! ") C !# "%- *% ") C (B "B7

根状茎总长 G46H1>/ 818,. ./<584（7>） #!"# C !!"B, B& "! C #E ")- BB "* C (B "B-

株高 I;.> 4/6548（7>） (#"D( C #"(%, (* ")) C #"E!, (* "!& C #"EE,

茎粗 ?8/> 8467J</99（7>） %"E(% C %"%BD, % "E(% C %"!!&, % "E%* C %"%)D,

叶数 K/,: <;>-/2 !* "* C B "!, #* "* C !& "#- E# "# C (# "(-

叶面积 K/,: ,2/,（7>(） *"E C !"D, B "& C ( "!, * "D C ( "E,

叶厚度 K/,: 8467J</99（7>） %"%EB C %"%%E, % "%&# C %"%!%, % "%ED C %"%!!,

不同的字母表示处理间差异显著（ ! ’ %"%&）+4/ =6::/2/<8 ./88/29 6<=67,8/ 965<6:67,<8 =6::/2/<7/9 ,8 ! ’ %"%& ./L/.

图 ! 不同初始克隆分株数条件下的大米草生物量

M65"! F61>,99 1: "!#$%&’# #’()&*# ;<=/2 =6::/2/<8 6<686,. 7.1</ <;>-/29

表 $ 不同初始克隆分株数大米草的生物量分配

+,-./ ( F61>,99 ,..17,861<9 1: "!#$%&’# #’()&*# ;<=/2 =6::/2/<8 6<686,. 7.1</ <;>-/29

生物量分配 F61>,99 ,..17,861<（N） 单克隆 ?6<5./ 7.1</ 三克隆 +263./ 7.1</9 五克隆 @;6<,2A 7.1</9
地上生物量 O-1L/P521;<= -61>,99 #& "*# C )"(E, EE "B% C !("&#, E! "EB C )"%*,

根生物量 G118 -61>,99 &# "*B C B"BB, #B "D& C !#"BE- E% "E& C )"!(-

根状茎生物量 G46H1>/ -61>,99 !% "B% C E"%(, !B "E* C *"B%- !D "%D C B"&%-

表注见表 ! Q18/ 9// +,-./ !
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隆植物以克隆片段从已定居地向未定居地扩展时，

新植株也多为单克隆；而在已定居地生长的植株多

为多克隆植株，为此探讨多年生克隆植物的重要特

征———不同的初始克隆分株数对克隆植物生长与无

性繁殖的影响具有现实意义。本研究表明，大米草

在 ! 个不同初始克隆分株数的处理之间，间隔子长

度差异不显著。这个结论与前人的研究结论基本一

致（"# $%&&’ ( )*+,-.’/0，1223；李镇清，1222），! 个

处理中的环境资源状况相同，使得大米草间隔子长

度无显著差异。分支强度的大小决定着克隆植物利

用资源的能力以及产生无性分株的能力，分枝强度

随资源水平的上升而增加（董鸣，1224）。在本研究

中，虽然环境的资源水平几乎一致，但大米草的分支

强度有着显著变化：分支强度随初始克隆分株数的

增加而呈显著的上升趋势，初始多克隆分支强度强

于初始单克隆。这表明在不同初始克隆分株数下，

大米草的分支强度具有很大的可塑性，在相同的环

境资源条件下，分支强度提高时，间隔子长度不变，

意味着克隆植物向外扩展，竞争有限资源，对生境选

择的能力更强。研究表明，初始多克隆的大米草对

外扩展和生境选择能力比初始单克隆大米草更强。

同时，除叶数外，大米草地上部分的其它形态学参数

却几乎不响应初始克隆数的变化。而克隆植物叶数

可以显示分支强度，分支强度越大，克隆株数越多，

叶数越多。以上分析表明，初始克隆分株数对克隆

单株生长影响较弱。

植物在不同环境条件下的资源分配格局反映了

植 物 发 育 对 环 境 的 响 应 规 律 和 资 源 分 配 对 策

（5,-6."，1227；89+0&’ !" #$ :，1223；;#<#% !" #$ :，
122=9，122=<；56.+-，122>）。初始单克隆生长的大米

草对根生物量分配显著高于初始多克隆（生物量积

累绝对值的差异却不显著），而初始多克隆生长的大

米草对无性繁殖器官根状茎的资源分配较高。这是

由于大米草分株间的物质传输需要足够的根系来保

证营养的吸收。初始多克隆的根系较多，比较成熟，

足以提供生长所需营养；而初始单克隆大米草根系

较少，需要先将较多的资源分配给根系生长，保证根

系生长，以提供植物足够的资源供给量。这同样可

以解释根系生物量分配差异显著，但是生物积累的

绝对量却差异不显著。由此可见，初始多克隆更优

先将资源分配于克隆生长，在同样的资源条件下，初

始多克隆更有利于大米草的克隆繁殖。值得注意的

是，虽然初始单克隆生长的大米草与初始多克隆生

长的大米草之间的克隆生长能力有显著差异，表现

出初始克隆分株数对可塑性的明显影响，但是初始

三克隆与初始五克隆之间的差异不显著（% ? 7:73）。

综上所述，初始多克隆生长的大米草较初始单

克隆生长的大米草更能占据优势生境，其选择生境

“觅养”的能力与克隆繁殖能力更强。初始多克隆的

适应性强于单克隆，且分株保持形体相互连接，能主

动地搜寻和利用环境资源，因而能够提高种群对资

源时间异质性造成胁迫的抵抗能力。由于我国的大

米草基本丧失了有性繁殖能力，其远距离扩散基本

靠分株或根茎片段完成。远距离扩散多以单克隆为

主，而在已定居的生境则多为多克隆，由于单克隆大

米草在克隆生长上较初始多克隆弱，故大米草在远

距离扩展时克隆生长减弱。有研究表明，目前在我

国大米草种群难以拓展，大米草种群面积日渐缩小，

这可能与多种因素有关，包括沉积物营养水平、潮汐

时空动态、高程变化等外因；以及种群繁殖效能与策

略、种间竞争能力、分株年龄和等级结构等内因，而

大米草表现出的克隆生长与种群扩散特性可能是造

成其退化的关键因子之一。环境因子导致大米草退

化后，大米草克隆生长的这种特性将会进一步加速

其退化。有关大米草的克隆移动性、克隆构件性、克

隆可塑性、克隆整合性及其与其它生态因子的关系

以及大米草自然衰退机理的研究尚待进一步深入。
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