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摘　 要： 植物的生活史由其有性生殖构件和营养体构件相互作用共同完成，克隆整合作为克隆植物的重要

特征，其与有性生殖特征的相互作用关系却所知很少。 该研究通过同质园种植实验，分析了空心莲子草的

分株表型、生理、性别等与克隆整合的关系。 结果表明：（１）克隆整合以及分株间是否连接对空心莲子草的

表型特征、气体交换等生理性状和性别特征均有显著影响。 （２）克隆整合显著缩小了雌雄同花和雄蕊心皮

化两种性别植株间表型特征的差距，后代的性别特征与营养体表型特征显著相关。 （３）在贫瘠的沙土基质

中克隆整合明显增加了空心莲子草的营养体生长特征和气体交换等光合生理指标，但这种增加在富含有机

质的塘泥基质中不明显。 （４）居于不同土壤基质分株间的联系会减少分株表型特征和气体交换对生长环境

的响应，并保持母体性别特征不受环境的影响，但单独居于沙土或塘泥单一土壤基质的分株性别特征却因

受到环境影响而改变。 因此，克隆整合有利于空心莲子草性别特征的稳定。
关键词： 克隆整合， 性别特征， 可塑性， 异质环境
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　 　 克隆植物（ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ）具有克隆生长的习性，
自然条件下克隆植物以营养生长的方式产生克隆

分株，这些分株具有潜在的独立性且遗传一致。
植物的克隆分株相互连接，整合成由根状茎或匍

匐茎连接的植物克隆（或基株）。 植物的生长受各

种环境资源的制约，当地上资源（如阳光）和地下

资源（如土壤养分）能平衡时才能使生长达到较好

的状态。 然而，不同空间和时间的环境资源分布

往往出现相反的状态。 例如，一个斑块内光照充

足而土壤水分贫乏，与之相邻的斑块内光照不足

而土壤水分丰富 （董鸣等，２０１１）。 克隆植物由于

固着生长的习性，发展出表型可塑性以及克隆整

合的能力来更好地应对自然资源的斑块性分布，
提高适应性。 克隆整合的优势在于克隆分株通过

连接整合一个植物克隆或基株可以实现环境资源

的共享，从而最大程度地利用斑块性分布的养分

资源（Ａｌｐｅｒｔ，１９９６； 陈劲松等，２００４）。 这种资源

利用方式，能够使克隆植物在许多生态系统中成

功定居并迅速成为优势物种（ ｄｅ Ｋｒｏｏｎ ＆ Ｇｒｏｅｎｅｎ⁃
ｄａｅｌ，１９９７）。

近年来，对克隆植物的研究多集中在克隆整

合对营养体的影响和克隆植物对环境资源异质性

的适应及其在生长发育、生理变化和繁殖方式等

方面表现出的一些特殊性。 克隆植物的特异性有

表型可塑性（Ｈｕｔｃｈｉｎｇｓ ＆ ｄｅ Ｋｒｏｏｎ，１９９４）、觅养特

性（Ｏｂｏｒｎｙ，１９９４）、风险分摊效应（Ｌｉ ＆ Ｔａｋａｈａｓｈｉ，
２００３）、生理整合效应（ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１０）、劳动分

工（Ｓａｍｐａｉｏ ｅｔ ａｌ，２００４）等。 在资源等级分配的作

用下，植物的完整生活周期在生殖构件和营养构

件之 间 的 相 互 影 响 下 共 同 完 成。 Ｍａｔｓｕｓｈｉｔａ ＆
Ｔｏｍａｒｕ （２０１２）对雌雄异株植物 Ｌｉｎｄｅｒａ ｔｒｉｌｏｂａ 克

隆分株的调查研究表明不同性别的克隆整合对无

性分株的动力学起着不同作用，雄性系更为敏感。
张玉芬和张大勇（２００６）的研究表明克隆植物的有

性繁殖特征在克隆整合的作用下明显发生变化，
克隆分株的大小会影响有性繁殖和无性克隆间的

资源分配策略。 因此，克隆整合与植物性特征变

化的关系应是整合效应研究中的重要方面，但目

前这方面的研究明显不足。 雄蕊心皮化指两性花

中本应当发育为雄蕊的部位受环境条件的影响转

变为雌蕊，从而表现为雄蕊消失的现象，这一雌化

现象是植物以直接进化方式从雌雄同花向雌雄异

花进化的途径之一（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 克隆植物空

心莲子草的花器官受环境条件的影响表现为雌雄

同花和心皮化两种可塑性状态（图 １），并在自然

条件下发育为只开雌性花和只开两性花的两种植

株类型（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 空心莲子草花器官的这

些特性，为我们研究克隆整合作用下有性的生殖

构件和无性的营养构件之间的影响提供了理想的

研究材料。 本研究以空心莲子草为材料，尝试回

答以下问题：异质环境下性别特征是否受克隆整

合的影响以及克隆整合对营养体表型和部分生理

特征的影响？
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１　 材料与方法

１．１ 研究地点与材料

在华南植物园的生态实验温室中进行，水泥

池 １ ｍ 宽，铺有 ０．６ ｍ 深的基质，基质组成按实验

设计来确定。 沿水泥池长轴方向每间隔 １ ｍ 插一

木板，将水泥池分成数个相连的 １ ｍ２的单独小池

用于不同实验处理。 水生环境池铺有防水塑料，

土壤相对持水度通过土壤水分测定仪 ［ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｐｒｏｂｅ ｍｅｔｅｒ （ＭＰＭ⁃１６０， ＩＣＴ ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ）］测定调

节。 心皮化和雌雄同花的空心莲子草分株于自然

环境中随机收集得来，洗净后每个分株选取两个

外形一致的分枝茎段（顶芽下 ９ 个茎节约 ６０ ｃｍ）
作为繁殖体，材料以性别分为雌株（♀）和雌雄同

花（♀ ） 植 株。 将 茎 段 两 端 的 节 放 入 １ ／ ２ 的

Ｈｏｎｇｌａｎｄ 培养液中培养 １０ ｄ，待其生出须根后用

于试验。

注： Ａ． 雌雄同花； Ｂ． 完全心皮化的花。
Ｎｏｔｅ： Ａ． Ｍｏｎｏｃｌｉｎｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒ； Ｂ． Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｐｉｓｔｉｌｌｏｄｙ ｆｌｏｗｅｒ．

图 １　 空心莲子草的花形态
Ｆｉｇ． １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ａ． ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｆｌｏｗｅｒｓ

１．２ 试验设计

环境因素组合为陆生土培 ／水生沙培，水生沙

培基质为 １ ∶ ４ 的塘泥与沙混合，水漫过沙层 ５ ～
１０ ｃｍ，陆生土培基质为粉碎的塘泥。 影响因素有

性别和连接与否，交叉成 ４ 种处理，材料如图 ２ 所

示在每两个不同生境水泥池的交界处放置一组 ４
种处理，因两种生境间隔相连，每个池（１ ｍ２）有 ８
个繁殖体材料的各 １ 个分枝平均分布在池子的两

侧，每侧 ４ 个分枝中 ２ 个通过茎段与旁边另一生境

中来自同一繁殖体材料的分枝相连，另 ２ 个在水

泥池交界处与与旁边另一生境中来自同一繁殖体

材料断开，每个处理 １０ 个重复，材料放置时未考

虑茎段方向，为随机放置（图 ２）。 栽培初期每天

浇水，待 ３ ～ ４ ｄ 植株都恢复后，对陆生环境 ３ ｄ 浇

一次水，用电导率仪测定控制土壤持水度为 ２０％
左右。

为保证所发现的处理间差异不是由于源株植

物的遗传差异所致，来自同一分株（主茎长超过 １
ｍ）的两个茎段（分别长 ０．６ ｍ）分别用于连接和截

断处理。 试验从 ２０１５ 年 １１ 月 １０ 日至 ２０１６ 年 ４
月 １０ 日结束。 于采收前一周测量气体交换数据。
１．３ 数据测量

参照前面的研究，我们确定了两类需测量的

性状。 （１）表型性状，包括性别、平均叶面积（主茎

上的第 ５ 到第 ９ 节上的叶片）、叶形指数（叶长与

叶幅之比）、叶片数、分枝强度（分枝数 ／主茎长）、
分枝长、分株产量、生物量、花序所含花数量、开花

所需天数。 （２）在收获的前两天进行气体交换测
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图 ２　 克隆整合设计图
Ｆｉｇ． ２　 Ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ

定，包括净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ·ｍ ⁃２·ｓ⁃１）、蒸腾速

率（Ｔｒ，ｍｏｌ·ｍ ⁃２·ｓ⁃１）、气孔导度（Ｇ ｓ，ｍｏｌ·ｍ ⁃２·

ｓ⁃１）、胞间二氧化碳浓度（Ｃ ｉ，μｍｏｌ·ｍｏｌ⁃１），气体交

换参数测定采用 Ｌｉ⁃６４００ （ ＬＩ⁃ＣＯＲ Ｉｎｃ， Ｌｉｎｃｏｌｎ，
ＮＥ，ＵＳＡ）测定。

测量各个指标，集中整理多变量。 所有植物

材料在 ７０ ℃ 下烘 ４８ ｈ，并用电子天平称重，精确

到 ０．１ ｍｇ。
１．４ 数据分析

将各测定数据以株为重复单元，先以连接与

否为控制变量对各类表型指标进行多元单因子方

差分析（ＭＡＮＯＶＡ）；然后用 ＡＮＯＶＡ 对性别、连接

与否和环境条件以及它们的相互作用对各类表型

指标是否有显著作用进行方差分析。 所有的统计

分析均用软件 ＳＰＳＳ１０．０ 完成，图用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．５
软件进行制作。

２　 结果与分析

通过 ＭＡＮＯＶＡ 进行方差分析，Ｐｉｌｌａｉ 检验得到

Ｆ＝ ４１．３７（Ｐ＜０．０１），表明不同处理中材料来源（包
括重复材料的细微差异、茎段放置方向的差异等）
所导致的结果差异不是试验结果的主要差异来

源，因此对不同指标进行单独分析。

２．１ 克隆整合对表型可塑性的影响

对心皮化的和雌雄同花的空心莲子草在不同

生境下 ７ 个营养体特征和 ３ 个有性繁殖特征进行

比较，结果表明无论不同生境分株之间是否连接，
环境条件都显著影响两种性别植株的表型特征

（图 ３，图 ４）。 两种环境条件下，心皮化个体在有

机质丰富的土培生境中空心莲子草的总分枝长、
生物量、叶片数、分枝强度、分株数和平均叶面积

分别是同样性别个体在沙土环境下的 １１．２７、６．９４、
６．１８、３．９８、６．４８ 和 １．６ 倍。 雌雄同花个体在有机

质丰富的生境中的这些营养体特征分别是沙土环

境下个体的 ９．６１、５．８５、５．５２、４．０２、５．１ 和 １．８７ 倍。
由以上结果可知，在异质环境下不同斑块空心莲

子草各组成器官变化显著，即空心莲子草分株之

间表现出强的形态可塑性。 环境对植株构型的影

响建立在分株的基础上。
图 ３ 和图 ４ 结果表明，克隆整合明显地缩小了

两个性别系统之间表型特征的差距。 在含有丰富

有机质的土培生境中，当克隆分株与其生长在贫

瘠水生条件下的克隆分株相连时，心皮化个体的

总分枝长、生物量、叶片数、分枝强度、叶形指数、
分株数和平均叶面积分别是雌雄同花个体的１．０５、
１．０９、１．０９、０．９６、１．０６、１．０４ 和 １．０ 倍。 相同生境条

件下当克隆分株与其生长在贫瘠水生条件下的克
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注： ｘ 轴　 １． 塘泥连接； ２． 塘泥截断； ３． 沙土连接； ４． 沙土截断。
Ｎｏｔｅ： ｘ ａｘｉｓ　 １． Ｂｏｇ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ２． Ｂｏｇ ｄｉｓｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ３． Ｓａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ４． Ｓａｎｄ ｄｉｓｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ．

图 ３　 雌雄同花和心皮化空心莲子草在同质和异质环境下营养体特征的平均值
Ｆｉｇ． ３　 Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｍｏｎｏｃｌｉｎｏｕｓ ａｎｄ ｐｉｓｔｉｌｌｏｄｙ Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ

ｕｎｄｅｒ ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

隆分株断开时，心皮化个体与雌雄同花个体之间

这些表型特征的比值为 １． １６、１． １９、１． ２２、０． ９２、
１．０６、１．０８ 和 ０．９０。 在贫瘠水生条件下，当克隆分

株与其生长在含有丰富有机质生境中的克隆分株

相连时，心皮化个体的总分枝长、生物量、叶片数、
分枝强度、叶形指数、分株数和平均叶面积分别是

雌雄同花个体的 ０．９９、１．０１、１．１２、０．９７、１．０４、０．８４
和 １．１２ 倍，相同生境条件下当克隆分株与其生长

在含有丰富有机质生境中的克隆分株断开时，心
皮化个体与雌雄同花个体之间这些表型特征的比

值为 ０．８５、０．８６、０．９２、０．９３、１．３、０．８３ 和 １．１２。
由于克隆整合明显减少了两个性别系统之间
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表型特征的差距，因此，整体分析结果显示克隆分

株是否与其他生境中的克隆分株相连对其表型无

显著影响（图 ３）。 但是，单独分析贫瘠生境或含有

丰富有机质生境中克隆连接的影响表明，异质环境

之间克隆分株的连接对空心莲子草的影响程度在

这两种生境条件下有显著的不同。 当贫瘠水生条

件生长的空心莲子草分株与其生长在有机质丰富

的环境下的克隆分株相连时，其平均叶面积、叶片

数、总分枝长、分株数和生物量受到显著影响。 在

含有丰富有机质生境中生长的空心莲子草分株与

其生长在贫瘠水生条件下的克隆分株相连时，只有

叶片数受到显著的影响，但所受影响的显著程度低

于在贫瘠水生条件生长的克隆分株（表 １）。
图 ３ 结果表明，空心莲子草后代的性别特征与

其营养体表型特征有显著的相关性。 值得关注的

是在不同的生长环境下这种相关性表现有明显的

不同，在贫瘠水生条件下这种相关性只表现在后代

性别与分株数（表 １）。 在含有丰富有机质生境中，
这种后代性别与其他表型性状之间的相关性表现

在叶片数、分枝强度、总分枝长、生物量上（表 １）。

表 １　 沙土和塘泥中生长的空心莲子草的表型特征显著性分析
Ｔａｂｌｅ １　 ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｉｎ ｓａｎｄｓ ａｎｄ ｂｏｇｓ

基质
Ｍａｔｒｉｘ

因素
Ｆａｃｔｏｒ ｄｆ ＬＡ ＬＳＩ ＮＬ ＢＳ ＬＢ ＲＹ ＢＭ Ｄａｙｓ ＦＴ

沙土 Ｓａｎｄ 连接 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ １ ４．４７９∗ ０．０６２ ７２．６８９∗ ２．２３２ ４２．７６∗ ６１．８７４∗ １０６０∗ ８９．９４４∗ ５２．７６７∗

性别 Ｇｅｎｄｅｒ １ ０．９３４ ２．８４３ ０．５６５ ０．４８８ ０．４７４ ６．６３４∗ ２．１５ ２２．６０９∗ ８．６３∗

Ｃ × Ｇ １ ０．０５８ ０．９１３ ３．５ ０．１３ ０．３３３ ０．５８６ ５．３２５∗ ０．１７９ ０．０７１

塘泥 Ｂｏｇ 连接 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ １ ０．２９１ ０ ７．９０９∗ ０．３９５ ２．４７８ ０．０２６ ２．０７７ ０．９３５ ０．０３４

性别 Ｇｅｎｄｅｒ １ ０．４０５ ２．５７２ ３９．９２６∗ ８．０３５∗ ５．４３９∗ ２．８７３ １１．０６∗ ５６．１５３∗ １３６．９２７∗

Ｃ × Ｇ １ ０．５７１ ０．１１５ ４．０３５ １．２０６ １．２３２ ０．３１５ ０．９９１ ０．０３６ ０．４１６

　 注： 表中显示了连接、性别及其交互作用效应的 Ｆ 值； ∗ 表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。 ＬＡ． 平均叶面积； ＬＳＩ． 叶形指数； ＮＬ． 叶片
数； ＢＳ． 分枝数 ／ 主茎长； ＬＢ． 分枝长； ＲＹ． 分株产量； ＢＭ． 生物量； Ｄａｙｓ． 开花所需天数； ＦＴ． 花序所含花数量。 下同。
　 Ｎｏｔｅ： Ｆ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ， ｇｅｎｄｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅｍ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ； ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ （Ｐ ＜
０．０５）． ＬＡ． Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＳＩ． Ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｉｎｄｅｘ； ＮＬ． Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ； ＢＳ． Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ／ ｍａｉｎ ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ； ＬＢ． Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ；
ＲＹ． Ｒａｍｅｔｓ ｙｉｅｌｄ； ＢＭ． Ｂｉｏｍａｓｓ； Ｄａｙｓ． Ｄａｙｓ ｅｌａｐｓｅｄ ｂｅｆｏｒｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ； ＦＴ． Ｔｏｔａｌ ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｅｒ ｆｕｌｌ⁃ｂｌｏｗｎ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２．２ 克隆整合对性系统特征的影响

克隆整合对空心莲子草的有性生殖特征有显

著影响，在所测量的三个有性特征中受整合影响

最显著的是性别转换频率（移栽后花性别发生可

塑性变化的个体数 ／移栽个体总数），在两种环境

中与异质环境相连的克隆株均未发生性别变化，
但单独生长在贫瘠水生条件下的雌性个体和单独

生长在有机质丰富的环境下的雌雄同花个体的性

别转换频率分别为 ４０％和 ２０％。 整合总体上对开

花所需天数以及花序所含花的数量之间影响不显

著，但在不同的生境下表现不同，在有机质丰富的

环境下整合作用不明显（表 １）。 在贫瘠水生条件

下异质环境之间克隆植株的连接显著影响这两个

有性生殖特征（表 １），连接的植株比不连接的植

株平均早开花 ９ ｄ 并且花序中多 ４．８ 朵花，另外后

代的性别在两种环境条件下都显著影响这两个有

性特征。
２．３ 克隆整合对光合特性的影响

异质生境的克隆片段连接与否显著影响空心

莲子草的净光合速率和气体交换特征，无论是在

有机质丰富的土培条件下还是在贫瘠水生条件

下，与异质生境连接的克隆植株的各项光合参数

都有所提高。 在前一种生境条件下与异质生境连

接的克隆植株的净光合速率、胞间 ＣＯ２浓度、气孔

导度、蒸腾速率、水分利用效率分别是同一生境下

截断组的 １．１、１．０３、１．２１、１．０７、１．０３ 倍。 在后一种
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生境条件下，这些比值变为 １．５９、１．０９、２．２５、１．５１、
１．０５。 这表明除了水分利用效率外，不同生境之间

克隆分株的连接对水生贫瘠条件下的分株的光合

生理特征的提高更为显著。
不同生境条件下个体的性别对光合特性的影

响也有所不同，在贫瘠水生条件下性别间的差异

表现在蒸腾速率和水分利用效率上，另外连接状

态和性别特征的交互作用对净光合速率、气孔导

度以及水分利用效率有显著影响。 在有机质丰富

的条件下，性别间的差异表现在胞间 ＣＯ２浓度和水

分利用效率上，而连接状态和性别特征的交互作

用对所测的光合生理指标没有影响（表 ２）。

表 ２　 生长在沙地和塘泥中的空心莲子草的气体交换特征显著性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｉｎ ｓａｎｄｓ ａｎｄ ｂｏｇｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

塘泥 Ｂｏｇ

Ｐｎ Ｇ ｓ Ｃ ｉ Ｔ ｒ ＷＵＥ

沙土 Ｓａｎｄ

Ｐｎ Ｇ ｓ Ｃ ｉ Ｔ ｒ ＷＵＥ

连接 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ １ ４９３．２０∗ ４１５７∗ ２３．９９∗ ６４１．８∗ ４．１３７∗ １５．３３∗ ３６．１８∗ ６．５０６∗ １４．９６∗ ４．１９８∗

性别 Ｇｅｎｄｅｒ １ ０．１４７ ０．５９２ １．０２２ ７．８２７∗ ４．３５８∗ ３．３４８ ２．７３２ ７．０８∗ ０．９１７ １６．１４∗

Ｃ × Ｇ １ １０．７７∗ １７．１６５∗ ２．４２２ １．９７ ５．２３４∗ ０．２３４ ０．０９２ ０．０３４ ２．０７６ ０．３８８

　 注： Ｐｎ ． 净光合速率； Ｇｓ ． 气孔导度； Ｃ ｉ ． 胞间二氧化碳浓度； Ｔｒ ． 蒸腾速率； ＷＵＥ． 水分利用率。
　 Ｎｏｔｅ： Ｐｎ ． Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； Ｇｓ ． Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｃ ｉ ． Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； Ｔｒ ． Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＷＵＥ． Ｗａｔｅｒ
ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ．

３　 讨论与结论

本研究结果表明，空心莲子草除了可通过对

克隆构型表型的改变（如在水，陆两种异质环境条

件下分枝强度的不同）来适应环境外，生理的适应

性也是其适应可塑性的重要组成部分。
影响克隆生长和克隆繁殖的因子很多，如种

内竞争和环境异质性。 自然环境中，资源分布在

时间和空间上的异质性普遍存在。 因此，克隆植

物对环境的反应还可能表现在分株种群的特征变

化上。 克隆植物同一基株内各分株相互连接，除
分株个体会对特定环境产生变化外，特定环境中

的分株还可能通过匍匐茎或根状茎等连接物引起

其它分株的变化，导致基株水平上克隆构型发生

改变，并进一步引起种群特征变化（Ｈｕｔｃｈｉｎｇｓ ＆ ｄｅ
Ｋｒｏｏｎ，１９９４）。 克隆分株之间间隔距离的长度决

定了克隆植物不同分株间的资源共享主要发生在

较小的尺度上。 因此，小尺度上的分布格局更能

反映克隆共享对克隆分株分布格局的影响。 董鸣

等（１９９９）、于飞海和董鸣（１９９９）、陈玉福和董鸣

（２０００）、廖明隽等（２００２）分别对中国内陆沙化生

境中的根茎禾草沙鞭、根茎草本披针叶黄华、根茎

灌木羊柴以及内蒙古锡林河流域的羊草的分株种

群特征进行了研究，他们的研究结果表明克隆植

物的分株种群特征能用于反映和指示克隆植物的

生态适应对策。 因此，克隆构型整合和分株种群

特征是植物克隆生长及其生态适应对策研究的基

本内容（Ｈｕｔｃｈｉｎｇｓ ＆ ｄｅ Ｋｒｏｏｎ，１９９４）。
本研究中，与资源的空间同质性条件相比，当

空心莲子草生长在资源异质性条件下，其克隆片

段的生长指标如生物量和分株数显著增加，这一

结果暗示相互连接的分株之间可能发生了资源的

交互传输，而且这种交互传输促进了分株和克隆

片段的生长。 这些相连的克隆分株和克隆片段间

存在以源－汇关系为驱动力的养分、水分以及光合

产物等的传递。 通过物质之间的这种传递，分布

在不同环境斑块中的克隆分株彼此间可以相互传

输养分等资源，从而缓解了局部资源的匮乏，促进

克隆植物的生长（Ｃｏｏｋ，１９８５； ｄｅ Ｋｒｏｏｎ ＆ Ｇｒｏｅｎｅｎ⁃
ｄａｅｌ，１９９７；李德志和王长爱，２００４）。 ｄｅ Ｋｒｏｏｎ ｅｔ ａｌ
（１９９６）对根茎苔草（Ｃａｒｅｘ ｈｉｒｔａ）的研究发现，当生
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注： （Ａ） Ｐｎ ． 净光合速率； （Ｂ） Ｃｉ ． 胞间二氧化碳浓度； （Ｃ） Ｄａｙｓ． 开花所需天数； （Ｄ） Ｇｓ ． 气孔导度； （Ｅ） ＦＴ． 花序所含花数量；
（Ｆ） Ｔｒ ． 蒸腾速率； （Ｇ） ＳＲＯ． 性别转换频率； （Ｈ） ＷＵＥ． 水分利用率。 ｘ 轴　 １． 塘泥连接； ２． 塘泥截断； ３． 沙土连接； ４． 沙土截断。
Ｎｏｔｅ： （Ａ） Ｐｎ ． Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； （Ｂ） Ｃｉ ． Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； （Ｃ） Ｄａｙｓ． Ｄａｙｓ ｅｌａｐｓｅｄ ｂｅｆｏｒｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ； （Ｄ） Ｇｓ ． Ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； （Ｅ） ＦＴ． Ｔｏｔａｌ ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｅｒ ｆｕｌｌ⁃ｂｌｏｗｎ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ； （Ｆ） Ｔｒ ． Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； （Ｇ） ＳＲＯ． Ｓｅｘｕａｌ ｒａｔｅ ｏｆ ｏｆｆｓｐｒｉｎｇｓ；
（Ｈ） ＷＵＥ． Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ． ｘ ａｘｉｓ　 １． Ｂｏｇ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ２． Ｂｏｇ ｄｉｓｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ３． Ｓａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ； ４． Ｓａｎｄ ｄｉｓｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ．

图 ４　 雌雄同花和心皮化空心莲子草在同质和异质环境下有性特征和气体交换参数的平均值
Ｆｉｇ． ４　 Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｍｏｎｏｃｌｉｎｏｕｓ ａｎｄ ｐｉｓｔｉｌｌｏｄｙ

Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
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长于水分供应条件良好的分株与水分供应条件差

的分株相连时，生长于水分供应条件良好的分株

根的水分速率有显著提高。
本研究中，环境条件明显地决定了植株从整

合中获得利益的程度。 当克隆整合发生时，生长

于水生贫瘠条件下植株增长的程度远高于生长于

富营养条件下的植株，特别是在富营养条件下的

植株对整合的反应并不十分显著，即使在异质环

境中相互连接的两部分植株之间表型和生物量上

的差距也非常明显，这表明空心莲子草的克隆分

株应对环境变化时首先将营养等用于自身的生

长。 因此，生物量分配格局对资源水平的可塑性

反应是实现分株功能特化的基本途径之一，分株

获取地上和地下资源功能的特化可以通过调整对

地上和地下资源吸收器官的生物量相对投资比例

来实现。 伴随着养分和光合产物等物质的相互传

递，空心莲子草相连分株通过生物量分配的可塑

性实现了对局部丰富资源吸收的功能特化。 克隆

整合虽能够缓解局部资源胁迫对克隆分株生长的

影响，但它可能只能在一定程度上缓解资源异质

性对空心莲子草生长的影响。 性别因素以及性别

与环境因素的交互综合作用对植株的部分表型特

征有显著的影响，但这种影响在不同的环境条件

下表现有所不同，这其中的意义尚需进一步的

分析。
克隆整合显著增强了空心莲子草性别特征的

稳定性，本研究中处于两种环境中与异质环境相

连的克隆株均未发生性别变化，而相连接的各分

株间在表型和气体交换等特征上还是表现出由环

境造成的明显不同，这一性系统和营养体对克隆

整合反应的不同至今未见其它报道，是否意味着

控制性别信号的物质和水光和产物等在克隆分株

间的传输效率不同尚需其它研究验证，如同位素

标记物在分株间运输等实验（ Ｓａｉｔｏｈ ｅｔ ａｌ，２００６），
但从繁殖生态学角度来说，这种性系统信号传输

的高效性能够保证一个斑块内各个分株间生殖周

期一致。 另外，本研究中空心莲子草母体的性别

特征对实验材料性别的影响也值得考虑，这种影

响与其它心皮化现象研究中认为其母体性别特征

具有传代性的结论相似（Ｍｕｒａｉ ｅｔ ａｌ，２００２； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ

＆ Ｄｉｇｇｌｅ，２００５； Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 现有对心皮化现

象的分子生物学研究表明，心皮化与染色体上某

些区域的染色质结构的异质化有关（ Ｉｌｔｉｓ，１９８３；
Ｏｌｉｍｐｉｅｒｉ ＆ Ｍａｚｚｕｃａｔｏ，２００８）。 例如，木瓜 Ｙ 染色

体上雄性区域的特异性造成了花结构的心皮化

（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８）。 异质小麦杂交所导致的核质

互作 与 花 的 心 皮 化 可 塑 性 有 关 （ Ｍｕｒａｉ ｅｔ ａｌ，
２００２）。 类似于异质小麦的杂交来源，分布于我国

的空心莲子草被证明为异源六倍体，与其来源地

的杂合基因型相近 （ Ｓｏｓａ ｅｔ ａｌ， ２００８； 蔡华等，
２００９）。 另外，虽然在野外空心莲子草不发生有性

生殖，但在第二年春季地下肉质根萌生新分株时

依然要经历一个单细胞的起始过程，此时低温可

以起到类似有性生殖的作用———诱导细胞中核小

体发生染色质释放和去甲基化 （ Ｓｔｅｗａｒｄ ｅｔ ａｌ，
２００２）。 因此，环境因素作用于性别转换及光合特

性等其它表型可塑性的一致性表明，环境决定空

心莲子草的性别转换可塑性中双稳态的表现

形式。
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