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摘 要 为研究匍匐茎草本植物对基质养分供应水平的生物量分配格局的可塑性，在一盆栽实验中对绢毛匍匐委

陵菜（!"#$%#&’’( )$*#(%+ %&’ ( +$)&,"*-.’’(）进行了 )种不同的养分处理。绢毛匍匐委陵菜植株生物量、匍匐茎数、分株
数以及匍匐茎节间长在中等养分条件下最大。随土壤养分的降低，绢毛匍匐委陵菜对叶片和叶柄的生物量投资减

小，而对根系的生物量投资增加。在中等养分条件下，绢毛匍匐委陵菜对匍匐茎的生物量投资倾向于最大，而在更

高或更低的养分条件下倾向于减少。此生物量分配格局与 *+ ,’--.和 /012+%2.3的模型模拟结果相符合，结果表明
在中等资源水平下增加对匍匐茎的生物量投资是克隆植物增加资源获取的对策之一。
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生物量分配格局的可塑性贯穿植物的整个生活

史（/D+&GC，!##U），决定着植物在异质性环境中获取
资源的能力（A--’D+’ $# (’ (，!##"），从而影响其在群
落中的竞争力（8’2G+，!#Y#；N2BG&.，!#))）。因此，

生物量分配格局对环境条件的可塑性具有重要的生

态适应意义（8’2G+，!#Y#；N2BG&.，!#))）。例如，在
光照资源比较低的情况下，植物把生物量更多地分

配到地上茎、叶部分，有利于对光资源的获取；而在
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养分或水分资源贫瘠的情况下，植物把更多的生物

量分配到根部，从而利于对养分或水分资源的获取

（!"# $%# &’’("")$ !" #$ *，+,,-；./00%) !" #$ *，1222；
于飞海等，1221；34#(，1225）。
许多克隆植物由克隆分株和连接克隆分株的间

隔子构成，具有独特的克隆构件性（60"$% 7 89:;
<=4#(>，+,?-"；$% 3)’’# 7 3#’@>，+,,+；A’#( 7 $%
3)’’#，+,,B）。一方面，克隆植物独立分株具有与非
克隆植物相似的生物量分配格局（./00%) !" #$ *，
1222；董鸣等，1222；C4"’ !" #$ *，1225）。另一方面，
由于具有独特的克隆生活史性状特征，如克隆整合、

克隆可塑性和克隆器官的存储功能等，克隆植物的

生物分配格局又与非克隆植物不完全相同。例如，

克隆整合可以使得克隆分株的生物量分配格局对环

境因子的反应完全不同于非克隆植物的个体（6<9%;
D%)，+,,-；C4"’ !" #$ *，1225；E=9 !" #$ *，122F）。再
者，克隆植物可能通过间隔子长度、粗度和生物量分

配投资的可塑性选择性地放置克隆分株和储藏养

分，缓解资源的时空异质性对其生长和繁殖的不利

影响。例如，欧活血丹（%$!&’()# ’!*!+#&!#）在低养
条件下，匍匐茎节间增长而比匍匐节间茎重降低

（60"$% 7 89:<=4#(>，+,?-G）；在土壤中氮的水平增加
时，七瓣莲（ ,+-!."#$-/ !0+(1!#!#）对根状茎的总生物
量投资有增加的趋势（A’#( !" #$ *，+,,-）。
关于克隆植物的生物量分配格局研究有很多，

然而得到的结果却并不一致。这可能是由于植物种

“觅食行为”的多样性所致，也可能是资源水平梯度

设置不同造成的（$% 3)’’# 7 6:=4%!4#(，+,,+）。根据
实验获得的克隆植物分枝强度和分株间隔子对资源

水平的反应模式，$% 3)’’# 和 6:=4%!4#(（+,,+）构建
了克隆植物在不同资源水平条件下生物量分配格局

的模型，并对其生物量分配格局的规律进行了模拟

和预测。该模型预测：为实现对资源的最佳利用，在

中等资源水平条件下，克隆植物对间隔子的生物量

分配将会最高。

为验证此模型的预测结果，我们将来自同一个

克隆的绢毛匍匐委陵菜（2("!."-$$# +!1"#./ !") * /!+-&(3
1’4$$#）分株种植于 ?种不同的基质养分环境中。通
过对植株各器官生物量的测定和对生物量分配格局

的分析，探讨绢毛匍匐委陵菜在不同资源水平条件

下的生物量分配格局及其生态适应意义。

! 材料和方法

! *! 物种

绢毛匍匐委陵菜为蔷薇科多年生草本植物。该

植物的幼苗（最初的地上枝系）生长到一定时期，从

其直立茎基部节上产生侧向生长的一至数个匍匐

茎。当匍匐茎第一节间伸长后，其顶芽则转向上生

长，形成地上枝系，匍匐茎第一节上的一侧芽激活形

成新的匍匐茎。同样，新匍匐茎第一节间伸长后，其

顶芽也转向上生长，形成地上枝系，新匍匐茎第一节

上的一个侧芽激活，形成新的匍匐茎。这一过程不

断进行，就产生了一条相当长的匍匐茎。所有地上

枝系都能从由多个极度缩短的节间构成的茎基上产

生多个匍匐茎。每一地上枝系都产生不定根，成为

分株（张淑敏等，1222）。匍匐茎节间长约 +2 H 12
:I，将分株连接起来。匍匐茎能维持一个生长季节
不断裂。因此，在自然生境中，在生长季节，通常可

以观察到该植物合轴分枝的地面匍匐茎网络系统。

该植物生长在暖温带和亚热带的山坡和湿地生境

中。在河北、内蒙古、山西、陕西、甘肃、山东、江苏、

浙江、河南、四川和云南等地均有分布（贺士元等，

+,,-）。
! *" 实验设计
实验植物材料绢毛匍匐委陵菜于 1221 年采自

北京东灵山中国科学院植物研究所北京森林定位研

究站。采来的一个克隆基株培养一个夏天后，形成

大量分株，次年返青后根据分株的生长状况，以 ?个
分株为一组共分成 ?组进行养分实验。所选分株大
小相近，以保证实验用植株材料的一致性。

实验设 J+至 J?共 ?个养分水平，从 J+到 J?
养分依次递减。养分以 J8BJK5、J"81LKB 和 3E0的
混合营养液（水溶液）的形式施加。每个处理每两个

星期施入体积相同（+2 I0）但浓度不同的营养液。
J+营养液的浓度为 12 * F (·CM + J8BJK5、+B * 2? (·

CM + J"81LKB和 +B *1 (·CM + 3E0，在整个实验过程中
的施加总量相当于每年每公顷添加 F22 N( J、1B2
N( L和 F22 N( 3。J1 至 J? 营养液的浓度为 J+ 的
O2P、1OP、+1 * OP、F * 1OP、5 * +5P、+ * O-P和 2。每
个处理设 ?个重复。
实验植株种植在直径 +2 :I、高 - * O :I，盛有河

沙的 LQE塑料种植钵内。每钵 +个分株。实验期间
适时适量施水，使水分条件处于满足植物生长需要

的非限制状态。实验期间所产生的新分株在新增加

的种植钵内扎根，生长条件与母株相同。

实验在中国科学院植物研究所北京植物园内温

室内进行，1225年 B月 F日开始，F月 5日收获。实
验期间温室的温度维持在 +- H 1O R，湿度约 ?2P。
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! !" 测量与数据分析
收获后分别测定实验植株的分株数、匍匐茎数

和匍匐茎节间长。然后分为根、匍匐茎、叶片和叶

柄。各部分植物材料置于烘箱内在 "# $ 下烘干至
恒重，冷却后在精度为 % !%%% & ’的天平上称量。应
用 ()( 的 *+,-./0 )1*2)和 34+5/+多重比较方法
进行数据分析（()(，&66"）。

# 实验结果

# !! 克隆生长和形态

在 1&下，实验植株因养分过高发生盐害而全
部死亡（图 &）。在剩余的 "个养分梯度中，从 17、18
依次至 19，随土壤养分含量下降，植株总生物量呈
逐渐减小的趋势。实验植株在 1" 和 19 下没有产
生匍匐茎，在 18和 17下产生的匍匐茎数差异不显
著（ ! : %! %#），而与 1;、1# 和 1< 差异显著（ ! =
%!%#）。分株数的趋势与匍匐茎数完全一致。匍匐
茎节间长也表现出与匍匐茎数完全一致的趋势：在

18和 17 下，匍匐茎节间长显著高于 1;、1# 和 1<
（! = %!%#）。

图 & 绢毛匍匐委陵菜（"#$%&$’(() *%!$)&+ >/? ! +%*’,#!-.(()）基株生物量（)）、分株数（@）、匍匐茎数（A）和匍匐茎节间长（3）对土壤养分水平的反应
BC’!& DEF/G HCEI/JJ EK ’,+,F（)），+4IH,? EK ?/I,FJ（@），+4IH,? EK JFEGE+J（A）/+L JFEGE+ C+F,?+EL, G,+’FM（3）EK "#$%&$’(() *%!$)&+ >/? ! +%*’,#!-.(()

NG/+FJ ’?EO+ 4+L,? ,C’MF +4F?C,+F F?,/FI,+FJ K?EI 1&（FM, MC’M,JF +4F?C,+F 5E+LCFCE+）FE 19（FM, GEO,JF +4F?C,+F 5E+LCFCE+）!
图中垂直线表示标准误差，相同字母表示在 ! P %!%#下差异不显著 2,?FC5/G GC+, C+LC5/F,J JF/+L/?L ,??E?（ Q /0）! @/?J JM/?C+’ FM, J/I, G,FF,?J /?,

+EF LCKK,?,+F /F ! P %!%# 1&：<%% R’ 1·MIS ;·/S &，;7% R’ T·MIS ;·/S &，<%% R’ U·MIS ;·/S & 1;：8%% R’ 1·MIS ;·/S &，&;% R’ T·MIS ;·/S &，8%% R’
U·MIS ;·/S & 18：&#% R’ 1·MIS ;·/S &，<% R’ T·MIS ;·/S &，&#% R’ U·MIS ;·/S & 17："# R’ 1·MIS ;·/S &，8% R’ T·MIS ;·/S &，"# R’ U·MIS ;·/S &

1#：8" !# R’ 1·MIS ;·/S &，&# R’ T·MIS ;·/S &，8"!# R’ U·MIS ;·/S & 1<：&9!9 R’ 1·MIS ;·/S &，"!# R’ T·MIS ;·/S &，&9 !9 R’ U·MIS ;·/S & 1"：
6 !7 R’ 1·MIS ;·/S &，8 !"# R’ T·MIS ;·/S &，6!7 R’ U·MIS ;·/S & 19：7!" R’ 1·MIS ;·/S &，&!99 R’ T·MIS ;·/S &，7!" R’ U·MIS ;·/S &

# !# 生物量分配
叶片、叶柄、根系和匍匐茎各个器官的生物量投

资表现出各自不同的趋势（图 ;）。对根系的生物量
投资，" 个养分处理形成两个梯度，1;、18 和 17 一
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组数值接近，而且该组内所有处理的值均低于 !"、
!#、!$和 !%一组的 &个处理，两组的差异达到显著
水平（! ’ ()("）。植株对叶片的生物量投资也基本
呈现两个梯度，但是与对根系生物投资正好呈现出

相反的趋势，在 ! * () ("的水平上，!+、!,、!&显著
高于 !"、!$和 !%。对叶柄生物量的投资下 !+下最

高，而从 !+到 !%逐渐降低；在 ! * () ("水平上，!$
和 !%与处理 !,和 !&的差异达到显著水平。对匍
匐茎的生物量投资在 !&下最高而在 !$和 !%下最
低；!&与 !#、!$、!%在 ! * () ("的显著性水平下差
异显著，而 !+、!,、!&和 !"之间匍匐茎生物量投资
差异不显著。

图 + 绢毛匍匐委陵菜（"#$%&$’(() *%!$)&+ -./ ) +%*’,#!-.(()）的叶片生物量投资（0）、叶柄生物量投资（1）、根系生物量投资（2）和
匍匐茎生物量投资（3）对土壤养分水平的反应

456)+ 1578.99 .::7;.<57= <7 >:.?@9（0），>578.99 .::7;.<57= <7 A@<57:@9（1），>578.99 .::7;.<57= <7 /77<9 .=? >578.99 .::7;.<57= <7 9<7:7=9（3）7B "#$%&$’(()
*%!$)&+ -./ ) +%*’,#!-.(() A:.=<9 6/7C= D=?@/ @56E< =D</5@=< </@.<8@=< B/78 !F（<E@ E56E@9< =D</5@=< ;7=?5<57=）<7 !%（<E@ :7C@9< =D</5@=< ;7=?5<57=）

图注同图 F !7<@9 9@@ 456) F

! 讨 论

克隆可塑性是克隆植物适应异质性生境的重要

对策之一，体现在克隆生长、克隆形态以及对克隆器

官生物量投资等方面（G:.?@ H ID;<E5=69，FJ%$>；
37=6 %$ )( )，FJJ$；KD %$ )( )，+((&）。在本研究中，
以 !& 处理设置为植物生长较适宜的养分条件，并
以此为基础依次增加和减少土壤养分的施用。研究

中发现，在养分适中的处理 !, 和 !& 中，基株总生
物量最高。这表明了适度的养分能促进植物生长，

过低或者过高能够抑制植物生长，养分过高甚至发

生盐害导致植株死亡（于飞海等，+((+）。同样，在
养分适中条件下，克隆生长得到促进，绢毛匍匐委陵

菜形成更多匍匐茎。绢毛匍匐委陵菜匍匐茎数这种

对土壤基质养分梯度的反应格局与大多数克隆植物

的反应格局相一致，如蛇莓（/0,-%+&%) ’&1’,)）以及
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!"#$%&’(")* *+,&’%-,.-%* 等（ !"#$%&’( ) *+,-./0,11，
2334；董鸣等，5666）。养分适宜的条件下，克隆植
物产生更多地匍匐茎可以使克隆分株占据更多的空

间，获取更多的环境资源。

生物量分配格局可塑性具有重要的生态适应意

义（78-9 ) .# :+88-，233;；<=0’"&-9/，233>）。本研
究中发现，绢毛匍匐委陵菜的匍匐茎生物量投资对

土壤养分变化发生了可塑性反应，表现出一种趋势，

即在养分适中的条件下，植株对匍匐茎的生物量投

资最高。而养分过高或过低都不利于匍匐茎生长，

甚至在低养分条件下实验植株没有匍匐茎生成。董

鸣等（5666）对蛇莓的研究表明在中等强度的养分
条件下植株对匍匐茎的投资最高，与本实验结果一

致。同时，本实验的结果符合 .# :+88- 和 ?’"&#@&-9
（2332）的模型预测。这表明，在适宜的条件下克隆
植物增加对匍匐茎的投资，可以在储存养分的同时

增加分枝强度，使克隆植物有可能占据更广阔的生

存空间。这种匍匐茎生物量分配对基质养分的可塑

性是克隆植物获取资源、适应异质性环境的重要对

策之一，是克隆植物“觅食行为”的一种表现形式。

然而，A#%%&-9（233;；引自 <=0’"&-9/，233>）的实验却
发现，在低养分的条件下 /.0+$(", $010’,0, 对匍匐
茎的生物量投资倾向最大。这种差异表明克隆植物

的觅食行为是多样的。

绢毛匍匐委陵菜的其它器官生物量分配对土壤

养分也发生了可塑性反应。在基质养分逐渐增加的

情况下，绢毛匍匐委陵菜对根系生物量投资逐渐增

加，对叶片和叶柄的生物量投资随着养分含量的降

低而降低。绢毛匍匐委陵菜对根系的投资格局与活

血丹（/.0+$(", $010’,+0,）和草莓（2’,3,’%, +$%.(04*%*）
在基质养分贫瘠的生境中增加对根系的投资是相同

的（ ?%,.# ) <=0’"&-9/， 23B>,；C%$#+0 ) D88-#E，
2332）。DF%%#+等（5666）对野外 5>种植物（其中绝大
部分为克隆植物）的研究也发现了类似的规律。在

低养环境中植物增加对根系的投资，可以提高植物

获取这种限制性资源的能力（G+,./",H，23I4；
!",$&-，23B6；J&%/8- ) K"8L$/8-，23B3；*#.+8’ 05
,. M，233I）。而叶片是植株获取光资源的主要器官，
在温室中，光不是制约条件，减少对叶片的投资，就

可能将这部分资源投向根系，这可能是植株适应异

质性环境的重要对策。

本试验中，绢毛匍匐委陵菜匍匐茎节间长在中

等养分水平下最长。以往对匍匐茎节间长度对土壤

养分可塑性的反应并没有统一定论。有研究表明在

土壤养分水平较高的条件下，唇形科的活血丹（/.06
+$(", $010’,+0,）匍匐茎节间缩短，使克隆分株尽可
能多地生长在有利的斑块中（.# :+88- ) :-8$/，
2336）；然而蔷薇科的蛇莓（董鸣等，5666）和草莓
（C%$#+0 ) D88-#E，2332）以及毛莨科的匍枝毛莨
（7,4)4+).)* ’0#04*）（N8@#00O78=/0，23B>）在不同土壤
养分梯度下，匍匐茎节间长没有发生改变，对土壤养

分没有发生可塑性反应。本实验绢毛匍匐委陵菜匍

匐茎节间对土壤基质养分的可塑性发生了反应，在

养分适中的条件下增长，与对中国狗牙根（894(1(4
1,+59.(4）的研究结果一致（78-9 ) .# :+88-，233;）。
这可能是在养分适中的条件下匍匐茎节间的伸长，

有利于植物扩展更大空间，获取更多资源，对于克隆

植物而言，不同物种的反应不完全一致，表明“觅食

行为”的多样性，生态适应的多样性。
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