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不同水分条件下春小麦能量利用与密度的关系 

邓建明 ，张晓艳 ，王根轩 ’ ’，魏小平 ，赵长明 
(1．兰州大学干旱与草地农业生态教育部重点实验室，兰州 730000；2．浙江大学生命科学学院，杭州 310029) 

摘要：密度制约是植物种内竞争效应之一。叶面是植物与外界环境交换物质、能量的有效渠道之一 ，叶面积指数是植物种群资 

源利用率和维系植物碳平衡的重要指标。以叶面积指数为测度 ，测定不同土壤水分条件下叶面积指数与密度间的关系来判定 

春小麦有效能量利用与密度间的关系，并得知小麦在营养生长期(抽穗期以前)各水分条件下的叶面积指数均随种植的密度递 

增 ，而在抽穗期叶面积指数明显下降，在高密度区(4ooo～101300)尤为明显，且密度 IOOO～101300的叶面积指数趋于稳定。从拔 

节期到成熟期水分条件正常的叶面积指数比干旱处理的明显要高，而且主要表现在高密度区，但是它们的变化趋势基本一致。 

结果表明春小麦的穗粒数、千粒重和产量的变化趋势也是和叶面积指数一致的，这充分反映了叶面积指数与植物种群资源利用 

率或生物量有着密切的关系 ，同时表明干旱胁迫抑制了植物群落的能量利用。因此，对植物叶面积的研究将对探讨植物物质能 

量交换的平衡规律具有重要的意义。 
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The relationship between the energy use and densities of spring wheat under the 

different moisture levels 

DENG Jian．Ming。，ZHANG Xiao．Yan ，WANG Geng．Xuan ’ · ，WEI Xiao．Ping ，ZHAO Chang．Ming (1．Key 6。ratory of 

Arid and Grassland Agroecology ofLanzhou University，Ministry ofEducation，Lanzhou 730000，China；2．School of Science，脚  University，Hangzhou 

310029．China)．Acta Ecoiogica Sinica，2006，26(7)：2281—2287． 

Abstract：The density restriction is one of population competition effects．Leaves are the critical organs for plants to exchange 

matter and energy with the outside environment．Therefore，the leaf area index(L I)is an important parameter to describe how 

plant populations use the resources and maintain a po sitive carbon balance．Th erefore，the present paper takes into account the 

density，leaf area coefficient and leaf area index of spring wheat as the major variables and measures the relationship between the 

density and the leaf area index under two different soil water content levels(i．e．the Drought treat and the Contro1)．The sowing 

density gradient is designed as 1，10，100，1000，4000，10000m～ at each soil moisture leve1．Our experiment results are as 

follows：(1)the actual density of the populations with the sowing density of 1000m～ is consistent from three-leaf stage to ripening 

stage under both the Drought treatment and the Contro1．but those with the sowing density 4000～ 10000m一 begin to decline 

rapidly after elongation stage，i．e．accruing self-thinning；(2)the leaf area indexes of spring wheat increase with the increase of 

sowing density under two soil moisture levels during the nutritional growing period(i．e．before the heading stage)；(3)but the 

leaf area indexes begin to drop obviously in the heading stage，especially in the high density regions(4000～10000m )，and the 

leaf area index curves tend to smoothen from sowing densityl000 to 10000(the L I is about 8 and 1 2 under the Drought treat and 

the Control，respectively)；(4)from elongation stage to the ripening stage，the leaf area indexes of the Control is notably higher 
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than that of the Drought，especially in the high density region，however，their trends of change are similar；(5)the trends of the 

number of grains per tiller，1000-grain-weight and yield for each sowing density accord with the LAI under different moisture 

conditions．Our results show that the LAI can reflect the situation of the rate of resource use by plants or the biomass in Dlant 

population，at the same time．The variation in LAI also shows how the drought stress restrains the plant population from using 

energy．Therefore，examination of the leaf area index of plants has significance in exploring the balance law of matter and energy
． 

Key words：leaf area indexes；density；drought；energy law；leaf area coefficient 

叶面积指数是指单位面积上的叶面积总数。它是反映生物量的参数之一 ，对于作物来说它是反映作物长 

势和预报作物产量的一个重要参数⋯。植物叶面也是植物与外界交换物质、能量的有效渠道之一l2]。在国内 

外，对于有关植物密度与产量，种内或种间竞争的报道不少，如产量．密度关系的经验模型 ；密度制约死亡 

率H ；植物能量和种群密度的异速生长比例  ̈等 ，还有有关叶面的计算方法和有效光合叶面的报道。但对于 

利用叶面积指数来明确指示植物有效能量利用与密度的关系还没见相关的报道。 

植物密度和竞争的关系一直是生态学领域的研究热点之一。Shinozaki和 Kiral6 建立了竞争．密度(C-D) 

效应的逻辑斯蒂理论方程。日本生态学家 Yodal7 首先提出一3／2方植物自疏法则，即： ： ·Ⅳ ，其中 

为平均成熟个体生物量，Ⅳ为种群密度， 为常数。这一理论假设提出后，深受广大生态学家的关注，曾被称 

为生态学的第一基本定律 。而后来又有很多学者对这个自疏方程提出许多异议 。’“ 。近年来学者们利用 

分支结构的机械理论摸型推导出自疏指数的理论值应当是一4／3而不是 一3／2u ’” ，这已被很多论文数据所证 

明 ’H 。Enquist等” 列举 37个物种的数据，证明植物个体的资源利用量(Q)大约与植物体重(M)的3／4次方 

呈比例，即，Q&M 。另外，在对 251个种群 自疏过程重新分析的基础上，认为最大种群密度(Ⅳ一)也与植物 

平均个体重(M)的 一3／4次方呈比例，即 Ⅳ & “。由 Ⅳ 和 Q的表达式可以推出：单位面积的种群资源 

利用率(N Q)与植物平均体重无关，即：N Q&M。“M = 。，并指出这个植物能量模型适合于任何环境 

条件下的植物群落 t” 。但也有植物生态学家质疑其普适性u ，还有人提出，决定植物自疏的主要因素不 

是平均个体生物量，而应该是叶面积n 。叶面是植物与外界环境交换物质与能量的门户 ]，那么叶面积指数 

的大小就能直接反映出植物种群资源利用率的情况。所以，本文以春小麦为材料，着重探讨在不同水分条件 

下叶面积指数与密度的关系。 

1 材料和方法 

本实验以春小麦为材料(Triticum aestivum L．New Cultivar No．3)，在实验大棚中分为水分正常(即对照处 

理：Contro1)和干旱处理(Drought)两块实验地。在每个水分处理中播种有密度梯度为 1、10、100、1000、4000、 

10000的小样方相间而种，每个密度梯度有 4个重复。小样方面积为 1m2(1m×1m)，每个样方四边播种了 

0．3m宽、密度相同的保护行。播种密度的设置是通过测定种子的出苗率(96％)和干粒重((43．74±1．04)g)， 

对于播种密度 1 1000的直接由种子的出苗率计算所需播种的种子数，而对于播种密度4000～10000的，是通 

过种子的出苗率和千粒重计算出所需播种种子的重量，然后称重进行播种。在三叶前期进行移苗、剪苗等处 

理，尽可能地使苗数与设置密度一致。 

水分正常的实验地中在小麦的分蘖期、拔节期、抽穗期及成熟前期都灌以充足的水分(保持土壤含水量在 

26％±3％)，而干旱处理的保持土壤含水量在 14％±3％以满足生命需水的基本需求，并每 7d监测一次土壤 

含水量。两实验地其他条件完全一致。 

在小麦的三叶期 分蘖期 拔节期 抽穗期，分别对小麦的叶面系数、平均叶面积及相应的实际密度进 

行测定；在成熟期分别对植株的穗粒数、千粒重和产量分别进行了测定。测定时，在每个样方随机测定 30株 

小麦。用干重法测定、计算叶面积系数(在测定叶面积系数时，在不同土壤水分处理的相应密度中随机取样， 

计算其平均值，而没有进行水分区别)；叶面积是运用叶面系数和所测叶片的长、宽计算而得。并对小麦在不 

同水分条件下各时期的实际密度和叶面积指数进行比较。在测定叶面系数和叶面积时，没有对已死亡或发黄 
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的叶片进行测定。 

2 结果与分析 

2．1 小麦各时期各叶位的系数 

三叶期及其以前各密度梯度及各水分条件下的小麦长势基本相同，所以对小麦各叶位的系数进行测定 

时，没有进行密度和水分区别。而在分蘖期以后，密度 1～1000(低密度区)的小麦长势基本一致，而 4000— 

10000(高密度区)的长势基本一致，但与低密度有着明显区别。所以在分蘖期时对密度 1 1000和密度 4000 

～ 10000的叶面系数分别进行了测定。但并没有明显的水分条件的差异。在拔节期，低密度的 1～3叶位的叶 

片已完全成熟，而高密度的已完全发黄，甚至有的已死亡。中间几个叶位的叶片只是正相关的长大，并没什么 

形状的突变，顶端两片叶(4～5叶位)突然长得很宽大，且由叶基部到叶尖部宽度的变化很大。所以叶位4～5 

的叶面系数与其它叶位叶面系数有较大差别；同样在抽穗期只是叶位 6～7的变化较大(表 1)。而到成熟期 

时，各叶片都已成熟、枯萎，因此没有进行叶面系数的测定；在计算叶面积时，取的抽穗期相应密度相应叶位的 

叶面系数的平均值。 

裹 1 有关小麦各时期各叶位的叶面系数 

Table 1 The leaf area coefficient of each leaf-location in the each growth stage 

a在=叶期以后，低督度区(1～lOOO)和高密度区(4000一lOOOO)之间的叶面系数有着显著差异(P<O．O1) The differences between the low 

density area(1～lOOO)and the high density area(4000～1000)were significant(p<O．O1)after the three．1eaf$t8ge；～：表示叶片还没生长出来 The leaf of 

spring wheat do not develop yet 

2．2 小麦在不同水分条件下各时期密度的变化 

结果表明各密度梯度样方的实际密度在三叶期与播种密度基本一致。在分蘖期 ，密度 1～100的有明显 

的分蘖现象，平均每株有三株到四株分蘖，导致密度增加。而密度 1000～10000的基本上没有分蘖现象
。 但 

都没有自疏现象的出现，这主要是小麦冠层还没密集闭合，而没达到 自疏的条件 。到了拔节期以后
，低密 

度(1～1000)的密度没有什么变化，而高密度(4oo0～IOOoo)的有明显的递减趋势，即出现 自疏现象
，特别在拔 

节期至成熟期，小麦死亡现象很严重，又以干旱处理的最为突出(图 1)。不论是干旱处理的还是水分正常的
， 

从三叶期到成熟期播种密度 1000的既没分蘖现象也没自疏发生，而一直保持不变。到成熟期小麦种群通过 

自疏，密度急剧下降；干旱处理的播种密度 4000～10000的实际密度分别只有：2225、2945，水分正常的分别为： 

2336、2720。而且在密度 10000的种群中，干旱处理的实际密度比水分正常的实际密度还高。 

2．3 小麦在不同水分条件下各个时期叶面指数的变化 

根据所测结果可知小麦在三叶期和分蘖期不同水分处理的差别要相对小些(图2a,b)，密度 1～10的叶面 

积指数在各个生长期也没明显的水分差异(P<0．05)。但在拔节期、抽穗期和成熟期密度 100～10000的有明 

显的水分条件的差异性，水分正常的比干旱处理的叶面指数明显要高(P<0．O1)。在拔节期以后高密度的叶 

面指数突然下降，尤其是在正常水分条件下(图 2、图 3)，水分正常的，从拔节期到成熟期播种密度 4000～ 

10000的叶面积指数分别从 31．85降到 5．39，和从 40．82降到 2．78；干旱处理的分别从 18．43降到 2．87。和从 

31．80降到 0．87。并在抽穗期各密度的叶面积指数趋于平稳(水分正常和干旱处理的平均叶面积指数分别为 

12．80和8．76)，说明到抽穗期因竞争引起的自疏基本完成，种群结构趋于稳定状态。水分正常小麦的冠层更 
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图 1 不同水分处理的小麦种群密度随生长期变化 

Fig．1 The densities of populations varied with growth stages under the different moisture levels 

l，2，3，4，5分别表示三叶期、分蘖期、拔节期、抽穗期和成熟期 Express：three-stage，tillering stage，elongation stage，heading stag~and ripening 

stage；~、一、▲、◇、口、△分别代表种植密度 l、10、100、1000、4OOO、10000 Express：the sowing densitiesl，10，1130，1000，4OOO，10000 

加密集，空间更加拥挤，所以竞争也更加激烈，导致更多个体死亡，同时表明水分正常的对 自然资源的利用率 

更高。从时间动态来看，各水分条件下小麦的最适结构为密度 1000左右(密度 1000的叶面积指数在抽穗期 

以后均为最高，最后产量也是密度 1000的最高，见表 2)。从图 1中的密度变化可知，密度的变化和叶面积指 

数的变化趋势基本一致。把叶面积指数的变化和相应的密度变化结合分析，可以得知，种群密度的下降正是 

由于叶面积指数达到一定程度时，矮的个体被遮光，并因遮光而低于光的补偿点，因低于光的补偿点导致个体 

的同化作用和异化作用失衡，进而导致个体的死亡，即自疏。这也证实了 Westoby＆Howell认为  ̈植物的自 

疏是由叶面积驱动的观点。实验结果显示高密度的小麦种群密度在拔节期以后迅速下降(即发生自疏)，而叶 

面积指数在拔节期以后同样迅速下降并在抽穗期趋于平衡(图 1～图 3)，这与叶面积指数在植物自疏过程中 

是不变的观点是一致的 。 
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图2 从三叶期到成熟期春小麦在不同条件下叶面积指数 

Fig．2 Leaf area indexes(LAI)of spring wheat under the varied moisture levels at different stages 

从三叶期到成熟期，从播种密度 1130—10000水分正常的叶面积指数明显地高于干旱处理的(P<0．01)Fmm the thee-leaf stage to the ripening 

stage，the leaf area indexes ofthe Control(一)were higher thanthat ofthe Drought(▲)inthe sowing density 1130—10000，especially after the tellering stage 

(P<O．01) 

而从干旱处理和水分正常条件下各时期叶面指数的比较来看，干旱处理的叶面积指数在拔节期以前各时 

期都随密度的增加而递增。但在抽穗期各水分条件下，密度 1000的叶面积指数趋近最大值，并和高密度的很 

接近(图2d、图 3)。拔节期各密度的叶面积指数均在其它各生长期之上，而抽穗期高密度的还远远在分蘖期 

之下。这不仅与小麦个体的死亡有关，而且与随着小麦生长，低叶位(叶位 1—3)的叶片已成熟死亡也有关， 
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尤其是成熟期。如果从能量角度来考虑，那么说明小麦种群在拔节期以前能量的供需关系没有达到平衡，供 

大于需。促使能量和物质不断积累的过程，也就是同化作用大于异化作用，从而使植物从内在生理上促使个 

体不断生长，叶面积不断增加。当增加到一定程度时，种群过于密集，空间过于拥挤，以致植物个体的有效光 

合率(同化作用)不能满足呼吸所耗能量，进而导致大量个体死亡或个体的部分组织器官(如叶片)死亡，直到 

植物种群中能量达到平衡。水分正常的变化趋势与干旱处理的基本一样(图 3)。以上这两个图也反应出各 

密度小麦在拔节期以前没有明显的自疏现象(即在三叶期和分蘖期没有个体死亡)；在时间动态上，反应出密 

度 1000的资源有效利用率最高，也很稳定，即小麦的最适结构为密度 1000左右。 

2．4 不同土壤水分和种植密度对春小麦产量、千粒重和穗粒数的影响 

如表 2所示水分正常小麦的穗粒数、千粒重和种群产量在各种植密度都要比干旱处理的高，同时在每个 

水分水平中小麦的穗粒数和千粒重随密度增加而减少。而不同土壤水分小麦种群产量在密度(1～100)明显 

地随密度增加而增加，从 13．32 g·m 增加到 834．4 g·m～，但在密度(1000—10000)小麦种群的产量基本上趋 

于稳定，约 930 g·m。。，没有明显的密度变化，这与叶面积指数的变化趋势是一致的(图2、图 3)。这也进一步 

说明了植物叶面积指数与生物量或产量是密切相关的 引。从两个不同水分处理的比较来看 ，表明水分胁迫 

相当程度地抑制了植物个体的生长，但是它们的变化趋势是一致的，因此这并不影响以叶面积指数作为研究 

植物群落能量规律的指标。这或许是因为干旱胁迫还不够严重，因为干旱处理小麦种群的冠幅在密度 100— 

10000都是密接状态。 

表 2 春小麦在不同水分条件下各种植密度的穗粒数、千粒重和产量 

Table 2 The number of the grains of a tiller(Ⅳ)。1000．grain—weight( )and yieId(Y)of spring wheat for each sowing density under different 

moisture conditions 

3 讨论 

在实验过程中，影响实验结果的因素是多种多样的。而播种的春小麦种子本身及出苗数(最初密度)就有 

一 定的差别，而且各样方的其它生态因子并不能保证是完全一致，如土壤肥力、光照、水分等等。在种群内，这 

些生态因子的细小差别随着个体生长而被连锁放大，进而导致自疏，即环境引起 自疏，在种群间，就会导致种 
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群的形态、生理指标等产生巨大的差异，这就是《混沌生物学》中讲的所谓“蝴蝶效应” 。结果中，干旱处理 

的叶面积指数、穗粒数、千粒重和产量与水分正常之间相应的差别主要是由土壤含水量的不同而引起。所以 

植物种群自疏发生的早与迟，强与弱也和种群所处的环境是密切相关的。同时引申出了自疏的发生究竟是植 

物的基因引起的还是由环境驱动的问题。作者认为二者兼有。 

结果显示：成熟期密度 10000的实际密度，干旱处理的(2945)比水分正常的(2720)要高。这是由于小麦在 

这些生长期，不但有密度依赖死亡率或拥挤度依赖死亡率的结果 ]，也有干旱胁迫的作用。也就是种内竞争 

的效应及其强度不仅依赖于该种群的数量，而且依赖于该种群的空间分布图式H]。换句话说，在成熟期密度 

10000的，由于水分正常的个体比干旱处理的个体更大，导致群体空间更拥挤，这样因空间资源胁迫导致水分 

正常的实际密度比干旱处理的还低。另外，在拔节期以后小麦的病虫害比较严重，尤其是蚜虫；而且水分正 

常的比干旱处理的要严重些。这在很大程度上影响了小麦的生长，包括小麦的存活率，生长状况等，进而影响 

了实验结果。 

自疏法则的实质就是研究竞争效应，从实验结果看出，不论是密度还是叶面积指数的变化，都是植物竞争 

效应的体现，也是植物自疏法则的体现。实验中叶面积指数随密度的变化也体现了植物种群的竞争效应，而 

且叶面积指数大小与产量或生物量的关系很密切 ∞j。因此，假设 L：K．N (￡为成熟植物个体的平均叶面 

积，K为常数，Ⅳ为密度)为植物新的自疏法则，其中 。为植物个体平均叶面积与密度间的异速比例指数，趋 

于或等于常数。Westobÿ 研究表明 a为 一3／2。但是由 Enquist、Damuth等 提出植物最大种群密度(N ) 

与植物个体生物量(M)的3／4次方呈比例。West等 利用分支结构的机械理论摸型推导出光合有效叶面积 

(L)与个体生物量(M)的比例关系为：L&M 。由上面的关系可以推出植物个体平均叶面积与密度的等式关 

系为：￡&Ⅳ 。反之，如果在实验研究中能有关系式： Ⅳ ，则 Enquist的植物种群能量守恒定律将得到验 

证。那么上式中的 。的值究竟应该是多少呢?这还有待于生态学家们进行具体的实验研究，和理论上的进 

一 步论证。但在实验中至少体现了冠层密接(密度 1000—10000)的成熟群落能量利用率是趋于平衡的。 

从利用资源角度看，叶片的光合作用是维持植物碳平衡的主要途径 ，叶面积是植物与外界进行物质与 

能量交换的门户，所以叶面积指数的大小能够反映植物单位面积资源利用的情况，叶面积指数 A(1eaf area 

index)与单位面积的种群资源利用率(N Q)成正比，即 A&Ⅳ～Q。如果是单位面积的种群资源利用率(Ⅳ 

Q)与植物个体平均生物量无关，则叶面积指数在 Ⅳ⋯处的值应该比较稳定。而从本实验的结果看，各水分条 

件下的叶面积指数在密度 1000是比较稳定的，而且在抽穗期密度 1000以上的叶面积指数趋于平滑。也就是 

自疏植物种群的叶面积指数是恒定的 ，由上面能量关系式可知，此时每个土壤水分处理的密度 1000— 

10000小麦种群的资源利用率都是相等的。从三叶期到成熟期的时间动态分析，在满足冠幅密闭的小麦种群 

(1000—10000)中叶面积指数的变化波动幅度最小的是密度 1000(图 2)，在植物种群结构没达到稳定状态前， 

不论是它的叶面积指数还是单位面积总生物量都处于一个不规则的震荡状态。因此，在实验中春小麦种群的 

最适结构为密度 1000左右。反之 ，也可以通过在相对高的密度区看是否有叶面积指数变化相对很平缓来验 

证 Enquist(1998)的能量守衡定律，并确定种群的最适结构。在实验中，密度 1000—10000的春小麦种群 ，不论 

是干旱处理还是水分正常的都从叶面积指数角度证明了Enquist的能量守衡定律。不过水分正常的叶面积指 

数明显地高于干旱处理的，表明了水分正常的能量利用率要高于干旱胁迫的。但是他们都是在种群冠幅高度 

密接的情况下，即以竞争光为主，如果植物种群在以竞争地下资源为主，以至冠层不能达到闭合时(比如在严 

重干旱胁迫情况下)，这能量衡等规律还适合吗?这还得有待于生态学家们继续研究论证。 
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