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摘要?为揭示 5年生分蘖草本黍对异质养分环境的等级反应1比较了 J种异质养分环境中黍分株和基株的生长M繁殖特

征L在分株水平1异质养分环境显著影响源株高度M叶面积M繁殖分配M千粒重和种子数1而对生物量无影响:异质养分环

境显著影响分蘖株的这 @个指标L在基株水平1生物量M分蘖数和种子数随环境中养分总量的提高而逐渐增大1根重比恰

好相反:繁殖分配不受异质养分环境的影响:除一种处理外1其它 9种环境中的千粒重不受养分状况的影响L这些结果指

示?黍分株和基株对异质养分环境的反应具有等级性1源株和分蘖株对相同环境的反应存在差异L
关键词?源株:分蘖株:基株:养分异质性:等级性
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土壤养分的空间异质性普遍存在于多种尺度上\?]V̂_养分斑块*作为养分空间异质性的重要表现形式*
决定土壤养分的空间分布及其可利用性\?*Ĵ_另一方面*养分斑块还影响植物根系的空间分布格局_例如*
植株将较多的根系分布在养分丰富的斑块中\Ẑ*黍通过改变细根长度和表面积适应异质养分环境\‘̂_植物

根系在空间上的拓展过程体现了它对异质分布养分的获取对策_
非克隆植 物 分 枝 间 以 及 克 隆 植 物 分 株 间 的 生 理 整 合 作 用 深 刻 影 响 单 个 构 件 对 所 处 环 境 的 可 塑 性 反

应*如在不同等级水平上降低a增强或诱导新的可塑性反应\Ŵ_分蘖型克隆植物的显著特征是分株间的隔

离 者>/4&3$%@高度缩短*因而分株通常紧靠在一块*基株运动和占据空间的能力低于根茎和匍匐茎克隆植

物的基株_克隆分株间在形体上的相连使生长在不同小生境中的分株间能够实现物质转移*从而使分株既

可发生局部反应*也可发生非局部反应\W][̂_
随着草地退化和灌木入侵*土壤养分逐渐聚集在灌丛下的土壤中I而灌丛间的土壤养分在水流和风力

等 的侵蚀作用下*不断流失\U*?T̂_因此*草地退化和灌木入侵的直接后果之一是土壤异质性得到增强_黍

>AEbCFHBBCDCEFGHc8@是一种典型的分蘖型克隆植物*具有发达的根系I也是毛乌素沙地的一种重要经济

作物_从种子萌发到结实的过程中*黍分株不断产生*根系也不断地拓展*因而分株间所处环境的养分状况

常常具有差异_相连分株间的整合作用能够修饰表型可塑性*并使克隆植物在不同等级水平上的可塑性反

应存在差异\W][̂*因此*推测异质养分环境对黍分株和基株的影响可能具有等级性_为了验证这个假设*作

者设置了 Z种异质养分环境以探讨养分斑块组合和环境中养分总量对黍分株及其基株生长a繁殖的影响_

d 材料和方法

d8d 研究物种

黍>A8BCDCEFGHc8@系禾本科?年生分蘖型克隆草本植物_作为一种重要的粮食作物*黍普遍栽培于我

国东北a华北a西北a江苏和安徽等地*在欧洲a美洲和非洲的温带地区也有栽培IX月下旬开花*[月下旬进

入成熟期I具有耐干旱a耐贫瘠的特点\??̂_

d8e 实验设计

?UUU年 W月份*作者将塑料箱>?[3’f?[3’fVT3’@置于纸箱>ZJ3’fV‘3’fVT3’@中心*用不同比例

的沙a复合肥混合物填充塑料箱和环绕塑料箱以外的其余空间*随后拔出塑料箱使混合物相互接触_因此*
整 个生长箱由两个斑块组成*即在塑料箱内构建的初始斑块>+%0,0-&(4&"3#@>用 g代表起始斑块@和环绕

初始斑块的目标斑块>1$/"0-&"0+-4&"3#@>用 h代表目标斑块@>见图 ?@_本实验设置 Z种养分水平 >见表

?@*然 后 根 据 初 始 斑 块 和 目 标 斑 块 的 养 分 水 平 组 合 成 如 图 ?所 示 的 Z种 异 质 养 分 环 境*分 别 用 gJh?a

gJhVagVhJ和 gVhZ表示_由于 Z种环境中的养分总量具有差异*因而形成了养分梯度*Z种环境中的养
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分总量状况见表 !"#月 !$日在初始斑块中心%即小黑点处&播种 ’(#粒黍种子)出苗 *(’+后疏苗)每个

生 长箱中保留 !株大小一致的幼苗"每种处理有 $,个重复"养分异质性实验从 #月 !’日到 -月 *,日在

中科院植物所鄂尔多斯生态站进行"

图 $ 异质养分环境实验设计示意图

./01$ 23456/7589:;+5</08=>?5956=0585=@<8@96/58958A/6=87589<
异质养分实验处理由目标斑块环绕初始斑块构成1每一处理中空白部分B斜线部分B交叉线部分和填充部分分别

表示表 $所示的养分水平 $B!B*BC1各代号中 D代表初始斑块)E代表目标斑块1字母后的数字代表表 $中的养分

水 平12:F?965:97589G:<F65:95+HI<599/80:8=6/0/8:;4:9F?<@66=@8+5+HI:+5<9/8:9/=84:9F?1J85:F?965:9K

7589)9?5=4584:69)?:9F?5+4:69)F6=<<5+4:69):8+F;=<5+4:69+54/F95+8@96/589;5A5;$)!)*:8+C)65<45F9/A5K

;I1L?5M)N:8+OF=8F5896:9/=8<=>9?5>=@68@96/589;5A5;<@<5+:65<?=G8/8L:H;5$1L?5D/89?5F=+5<

<9:8+<>=6=6/0/8:;4:9F?)E<9:8+<>=6+5<9/8:9/=84:9F?1L?58@7H56>=;;=G/809?5;59956<:659?=<5=>9?58@96/K

589;5A5;<<?=G8/89:H;5$
表 P 斑块中的养分水平

QRSTUP VWXYZU[XTU\UT]W]Û Z[X_U‘RXa_U]

养分浓度%b0c0&

M@96/589F=89589

水平 $

d5A5;$

水平 !

d5A5;!

水平 *

d5A5;*

水平 C

d5A5;C

M e1- $f1- *$1- C*1-

N $1f *1- f1# $#1$

O -’1e $-$1- *C*1e ’*!1f

表 g h种异质环境中的养分总量

QRSTUg QiXRTRjiW[Xik[WXYZU[X]W]Û Z[
X_UkiWY_UXUYilU[UiW]U[\ZYi[jU[X]

养分总量%0&
M@96/589
9=9:;:7=@89

养分梯度 M@96/58906:+/589
m n o p

异质环境 q5956=0585=@<58A/6=87589
D!E$ D*E! D!E* D*EC

M C1# f1f $!1f $-1$
N $1$ !1! *1e #1’
O Ce1! f#1$ $*#1! !$#1e

P1r 数据收集 作者将黍分株分成源株%=6959&和分蘖株%9/;;56&)源株是指直接由胚发育而成的分株)分

蘖株是指由源株分蘖而产生的其它分株"实验结束时调查每个基株的分蘖株数量)测量源株和分蘖株高

度"收获植株并将其分成繁殖部分和非繁殖部分%包括叶B茎和根&)用激光面积仪测定叶面积)将各部分放

入 -,s干燥箱烘至恒重后称其干重)用电子分析天平称 $,,,粒种子重"计算繁殖分配%繁殖部分干重c源

株或分蘖株或基株干重&B种子数%种子干重c千粒重t$,,,&和根重比%根干重c基株总重&"

P1h 统计分析 用一元方差分析揭示异质养分环境对黍源株B分蘖株和基株特征的影响u$!v"若主效应显

著)用 dwE进行多重比较)确定相应指标在处理间的差异是否显著%xy,z,’&"

g 结果

g1P 分株特征

异质养分环境和环境中养分总量对黍源株生物量的影响均不显著%图 !{&"当初始斑块的养分水平相

同时)目标斑块中养分水平的变化对源株高度的影响不明显)因而 D!E$与 D!E*)D*E!与 D*EC中的源

株高度无显著差异%图 !|&"源株叶面积和种子数随环境中养分总量的提高而增大)但两者的变化过程具有

差 异%图 !}B.&"例如)D!E$的叶面积显著小于D!E*)而两者的种子数无显著差异~D!E*与D*EC的叶面

积无显著差异)而两者的种子数有显著差异%图 !}B.&"源株的繁殖分配和千粒重均受斑块组合和环境中

养分总量的显著影响%图 !EB2&"
黍分蘖株生物量对 环 境 中 养 分 总 量 的 反 应 格 局 表 现 为!钟 形"曲 线)即 增 加 至 最 大 后 降 低~D!E$与

D!E*BD!E$与 D*E!BD!E*与 D*EC的 生 物 量 均 有 差 异)因 此 分 蘖 株 生 物 量 受 斑 块 组 合 的 显 著 影 响%图

$e$!期 何维明等#分蘖型克隆植物黍分株和基株对异质养分环境的等级反应
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!"#$分蘖株高度%叶面积和种子数随异质养分环境和环境中养分总量的变化格局相似&即&’()*中的这 !
个值显著小于 ’!)(%’()!和 ’!)+中的相应值&而后三者的高度%叶面积和种子均无显著差异,图 !-%.%

/#$分蘖株繁殖分配随环境中养分总量的提高而表现出增大趋势0初始斑块的养分水平较低时&高养分目

标斑块中的繁殖分配显著大于低养分目标斑块0初始斑块的养分水平较高时&目标斑块中的养分水平对繁

殖分配无影响,图 !)#$分蘖株千粒重随异质养分环境和环境中养分总量的变化趋势与生物量变化趋势相

似&但千粒重的变化程度明显小于生物量,图 !1#$

图 ( 源株的,"#生物量%,-#高度%,.#叶面积%,)#繁殖分配%,1#千粒重和,/#种子数

/234( 567897:;6<,=*>1&?@*A#BC,"#D2BE7<<&,-#F623FG&,.#:67C7H67I6HBHG6G&,)#H6IHBJ;KG2967:L

:BK7G2B8&,1#M623FGI6H*AAA<66J<&78J,/#<66J<I6HBHG6G7GGF6BHG6G:696:
数据为平均值=*>1,?@*A#4误差线上相同字母表示无差异 ,N@AOAP#4’()*%’!)(%’()!和 ’!)+分别代表

+种异质养分环境&Q%R%S和T分别代表异质养分环境中养分总量4UF6D7H<<F7H283GF6<7E6:6GG6H,<#7H68BG

<2382C2K78G:VJ2CC6H68G,N@AOAP#4’()*&’!)(&’()!78J’!)+<G78JCBHCB;HF6G6HB3686B;<8;GH268G6892HB8L

E68G<0Q&R&S 78JT H6IH6<68G<GF6GBG7:7EB;8GBC8;GH268G<28GF6CB;H6892HB8E68G<&H6<I6KG296:V

W4W 基株特征

黍基株生物量%分蘖数和种子数均随环境中养分总量的提高而逐渐增大&不过三者在变化细节上仍然

存在明显差异&如 ’()!与 ’!)+在生物量%分蘖数和种子数方面都具有明显差异0斑块组合对生物量%分

蘖 数 和 种 子 数 有 显 著 影 响&如 ’()*与 ’()!&’!)(与 ’!)+在 这 !个 指 标 方 面 都 具 有 差 异,图 +"%.%

/#$根重比随环境中养分总量的提高而逐渐降低&同时也受斑块组合的显著影响,图 +-#$异质养分环境和

环境中养分总量对繁殖分配的影响均不显著,图 +)#$虽然 ’()*%’!)(和 ’!)+中的养分分布和可利用

性 存在差异&但三者的千粒重却相同,XO!3#0’()!的养分可利用性并不是最高&但其千粒重,YO(3#显著

大于其它 !种处理中的千粒重,图 +1#$

Z 讨论

就实验设置的 +种异质养分环境而言&’()*与 ’()!%’!)(与 ’!)+中初始斑块的养分水平相同&而
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图 ! 分蘖株的"#$生物量%"&$高度%"’$叶面积%"($繁殖分配%")$千粒重和"*$种子数

*+,-! ./012034/5"678)91:7;$<="#$>+<?0559"&$@/+,@A9"’$3/0=0B/0C/BA+33/B9"($B/CB<D4EA+2/033<F

E0A+<19")$G/+,@AC/B7;;;5//D5901D"*$5//D5C/BA+33/B0AA@/A+33/B3/2/3
数据为平均值678)"H:7;$-误差线上相同字母表示无差异"I:;J;K$-LM(7%L!(M%LM(!%L!(N和O%P%Q%

R的含义 如 图 M-S@/>0B55@0B+1,A@/50?/3/AA/B"5$0B/1<A5+,1+=+E01A3TD+==/B/1A"I:;J;K$-S@/E<D/5<=

LM(79L!(M9LM(!9L!(N9O9P9Q901DR 0B/05+1=+,4B/M

目标斑块的养分水平具有差异"图 7$U在 LM(7和 L!(M中9黍根系是从高养分斑块进入低养分斑块9而在

LM(!和 L!(N中恰好相反U就每种环境中养分总量而言9LM(7V L!(MV LM(!V L!(N"表 M$U因此9
黍植株在分蘖和根系拓展过程中9不同处理下基株生长环境中的养分空间分布和可利用性存在明显差异U

克隆植物具有明显的等级性9如构件%分株和基株W7!XU在分株水平9源株与分蘖株在生物量%高度%叶面

积%繁殖分配%千粒重和种子数 Y个方面均具有差异"图 M和图 !$U这些差异表明9源株和分蘖株的生长和

繁殖特征对相同养分环境的反应格局存在差异U就生物量%繁殖分配%千粒重和种子数而言9源株%分蘖株

和 基株间也均存在不同程度的差异"图 M%图 !和图 N$9因此相同实验处理对黍分株和基株的影响具有差

异U换言之9在分株水平上产生的明显效应可能在基株水平上不明显9相反9在基株水平上产生的明显效应

并不一定在分株水平上出现U因此9本文结果支持了引言中的假设U即9异质养分环境对分蘖型克隆植物黍

生长和繁殖特征的影响具有等级性U分株间的生理整合作用对根茎或匍匐茎克隆植物不同水平上的可塑

性影响存在差异WYZ[XU目前对异质环境等级效应的研究主要集中在根茎和匍匐茎克隆植物9而对分蘖型克

隆植物的研究很有限U选择作用也具有等级性W7!X9因而克隆植物对异质环境的等级反应可以为选择过程提

供更加丰富的选择素材U
资源分配反映植株对不同资源的利用策略W7NXU根重比随异质养分环境的变化结果"图 N&$指示9黍基

株是通过增大根系生物量分配%增强根系吸收养分的潜在能力而补偿环境中养分可利用性的降低U另一方

面9根重比的变化格局还暗示9养分总水平的提高对基株地上部分生物量分配有促进作用ULM(7和 L!(M
的分蘖数分别小于LM(!和L!(N"图 N’$U这表明9当初始斑块的养分水平相同时9分蘖数量主要受目标斑

块中养分水平的影响U这种现象在 \4?C@B/T等W7KX的类似研究中已经被发现U此外9环境中养分总量的提
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图 ! 基株的"#$生物量%"&$根重比%"’$分蘖数%"($繁殖分配%")$千粒重和"*$种子数

*+,-! ./012034/5"678)9:;7<$=>"#$?+=@0559"&$A==BC/+,DBA0B+=9"’$B+33/A5E/A,/1/B9"($A/EA=F

G4HB+2/033=H0B+=19")$C/+,DBE/A7<<<5//G5901G"*$5//G5E/A,/1/B0BBD/,/1/B3/2/3
数 据为平均值678)":;7<$-误差线 上 相 同 字 母 表 示 无 差 异 "I;<J<K$-LM(7%LN(M%LM(N%LN(!和O%P%

Q%R的含义如图 M-SD/?0A55D0A+1,BD/50@/3/BB/A"5$0A/1=B5+,1+>+H01B3TG+>>/A/1B"I;<J<K$-SD/H=G/5=>

LM(79LN(M9LM(N9LN(!9U9UU9UUU901GUV0A/05+1>+,4A/M

高对基株生物量%分蘖数和种子数都有明显的促进作用"图 !#%’%*$W
繁 殖 分 配%千 粒 重 和 种 子 数 是 影 响 植 物 适 合 度 的 直 接 因 素W繁 殖 分 配 反 映 繁 殖 生 产 能 力 的 潜 在 大

小XYZW千粒重反映种子质量9与种子活力有关9并影响幼苗的生长和存活X7[ZW种子数反映繁殖产量的大小W
繁 殖分配随异质养分环境的变化"图 M(%图 N(%图 !($表明9异质养分环境虽然对基株的繁殖分配无影

响9但可改变繁殖分配在源株和分蘖株间的再分配W千粒重和种子数随异质养分环境的变化"图 M)9*%图

N)9*%图 !)9*$则表明9基株千粒重和种子数受源株的影响较大9而受分蘖株的影响相对较小W生长特征是

影响适合度的间接因素W基株生物量越大9在环境中的竞争能力就越强W环境变化对黍源株生物量的影响

很小9而对分蘖株生物量的影响较大W因此9环境变化主要是通过对分蘖株的影响进而提高基株生物量W繁

殖与生长密切相关9共享有限资源9繁殖分配反映繁殖过程与生长过程之间的权衡策略X7[ZW基株生物量和

繁殖分配对异质养分环境的差别反应"图 !#%($表明9繁殖器官生物量与基株生物量成正相关W种子大小

与种子数量之间也具有权衡策略9它体现了植物对不同环境的适应对策X7[ZW本文结果证实了这一观点W种

子大小与出苗率%幼苗存活率等成正相关9在干旱或竞争性生境中9植物的种子通常较大X7\ZW在本实验中9
异质养分环境对黍种子大小的影响相对较小W基株生物量%繁殖分配%千粒重和种子数随异质养分环境的

变化"图 !#%(%)%*$指示]基株适合度趋向于随环境中养分总量的提高而增大W此外9源株叶面积随养分

总量的提高而逐渐增大"图 M’$9这有利于黍源株增大捕获光资源的潜在面积W
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