
第 !" 卷第 #$ 期

!$$" 年 #$ 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #$
)342 ，!$$"

!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

基金项目：甘肃省自然科学基金资助项目（5-$6#7%!87$6"79）；国家重点基础研究发展规划资助项目（!$$$$#:;$6）

收稿日期：!$$;7$:7!:；修订日期：!$$"7$67$!

作者简介：董珑丽（#<": = ），女，甘肃天水人，硕士，主要从事农业生态学研究2 (7>?@1：A0BC11$DE 1FG2 3B

"通讯作者 &0HHIJK0BA@BC ?G4L0H2 (7>?@1：H0BCFE 1FG2 IAG2 3B

/)0.1-",). ,"’2：’LI KH0MI34 N?J O@B?B3@?11P JGKK0H4IA QP 4LI .?4GH?1 -3@IB3I R0GBA?4@0B 0O +?BJG SH0T@B3I（.02 5-$6#7%!87$6"79）?BA 4LI .?4@0B?1

UIP SH0CH?>>I O0H V?J@3 -3@IB3IJ，&L@B? （.02 !$$$$#:;$6）

3’(’,4’1 1-"’：!$$;7$:7!:；5((’#"’1 1-"’：!$$"7$67$!

6,)+7-#!8：9).+ *0BC7*@，W?J4IH，>?@B1P IBC?CIA @B ?CH0I3010CP2 (7>?@1 ：A0BC11$DE 1FG2 3B

春小麦竞争能力与产量的关系

董珑丽，魏茶花，马晓娟，张X 荣"

（兰州大学干旱与草地生态教育部重点实验室，兰州大学，兰州X "6$$$$）

摘要：采用 AI Y@4 替代系列实验确定了 D 个春小麦品种混播时的竞争能力与单播产量之间的关系。D 个春小麦品种竞争能力

由强到弱的排序依次为定西7!D、和尚头、陇春7:#6< 和高原7;$!。各品种单播时产量由高到低的排序依次为现代品种定西7!D、

陇春7:#6<、高原7;$! 与地方品种和尚头。该结果表明，以优化个体适合度为目标的自然选择，导致个体竞争能力提高、繁殖分

配下降，因而产生‘生长冗余’及群体表现下降。现代小麦育种通过降低竞争能力，剔除生长冗余，可以提高小麦单位面积产量

（如地方品种和尚头与现代品种高原7;$! 和陇春7:#6< 的比较）。然而，如果现代小麦育种可以同时提高收获指数和地上生物

量（如现代品种定西7!D 与陇春7:#6< 和高原7;$! 的比较），那么具有相对较高竞争能力的品种仍然可望获得较高产量，其前提

是具有较高竞争能力的育成品种有着较高的收获指数。因此，春小麦品种的个体竞争能力并不必然地与产量相关，当选育的品

种可以使竞争能力与收获指数同步提高，或者伴随着竞争能力的提高，收获指数具有更大幅度的提高，仍然可以获得高产。半

干旱地区作物育种应集中于收获指数和地上生物量的同时提高。

关键词：竞争能力；理想株型；籽实产量；收获指数；生长冗余；春小麦
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增加单位面积产量是作物育种的最主要目标［A］。基于该目标，育种学家通常选择一些单株生物量更大、

繁殖后代数更多、单株表现最佳的个体作为育种选择的目标。然而作物生产是一个种群的过程而非个体的表

现［B］，单株表现最佳的个体组成的群体由于植株间存在强烈的相互竞争，导致个体间存在严重的生物胁迫而

使群体表现下降。:).-*0［C D E］首先注意到这个问题，提出谷类作物育种的新思路，其核心内容是以群体表现

为目标选育理想株型，即在杂草得到有效控制的条件下，高产作物应为弱竞争能力的理想株型，如矮秆、小根

系、高收获指数［C D E］。竞争能力是变换环境条件下每一物种个体适合度优化过程中个体对共享资源的利用能

力。竞争能力是决定个体占有资源、存活、生长和繁殖的重要保证。单一生物种群中竞争能力强的个体比竞

争能力弱的个体获得更多的资源，个体大小（生物量）更大、繁殖后代数更多［F D G］，即种群中强竞争能力个体

拥有高适合度。尽管 :).-*0 的理想株型受到广泛的关注，但并未获得育种学家的普遍接受［H］。张大勇［AI］发

展了 :).-*0 的理论，提出为避免语义学混淆，用‘生长冗余’来替换‘弱竞争者’的概念，以便明确表明植物削

减竞争能力可以增加产量的机制，冗余是指对目标产量输出构成影响的各种水平的生物有机体过多或过于庞

大的部分［G］。许多研究表明通过剔除作物生长冗余，降低作物品种竞争能力可以提高作物产量［H D AA］，然而也

有研究表明‘弱竞争者’并不是群体产量上表现的最优者［AB］。本研究目的在于进一步确定各品种在混播条

件下的竞争能力与单播条件下的产量之间存在的各种关系，揭示生长冗余产生的进化生态学机理，以期为半

干旱地区春小麦育种提供理论指导。

)* 材料与方法

)& )* 实验区概况

实验于 BIIE 年 C 月到 H 月在兰州大学黄土高原实验基地进行（东经 AIJKBEL，北纬 CFKBL，海拔 BJII3）。

该区属典型的黄土高原半干旱气候类型，是甘肃中部最干旱的旱作农业区之一。实验点设在中连川乡中连川

村，位于甘肃省榆中县北部的中连川小流域，为典型的黄土缓坡丘陵地区。年均降水量为 CHE33，M D H 月降

水量占年降水量的 EFN ，水面年蒸发量为 ACBF33，年均气温 F& EO，一月平均气温 P GO，M 月份平均气温

AHO，年平均无霜期 AII0。土壤类型主要为黑麻土（阴坡、半阴坡及沟谷）和灰钙土（阳坡及半阳坡）。属典

型雨养农业区。当地主要作物有春小麦、马铃薯、豌豆、胡麻等。

)& +* 实验材料与方法

)& +& )* 材料

本实验选用由甘肃省农科院旱地农业实验站提供的春小麦品种陇春QGACH、高原QFIB、定西QBJ 以及地方

品种和尚头。和尚头代表了进化上较为完善的古老品种，具有对干旱环境较强的适应能力，BI 世纪 EI 年代

以前有较大范围种植。陇春QGACH 于 AHHI 年育成，为早熟的干旱高效适应型品种。高原QFIB 于 BI 世纪 GI 年

代中期引入甘肃省，表现为丰产、早熟、耐旱、抗锈、适应性广等特点。定西QBJ 为 BI 世纪 MI 年代育成的较为
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抗旱的晚熟品种，在当地作为主要的品种大面积种植。

!& "& "# 实验方法

本实验采用替代系列法研究两春小麦品种的竞争能力与竞争结局［/0］，即在保持总播种密度不变的情况

下，使两个供试品种在播种比例上发生变化，然后比较输入、输出比例即可推测各品种的竞争能力与竞争结

局。和尚头、陇春12/03、高原1456 以及定西167 分别两两混播，四个品种两两之间共形成六个 8’ 9," 替代系

列组合，每个组合内两品种 :/、:6分别按 /55; :6，6<; :/ = ><; :6，<5; :/ = <5; :6，><; :/ = 6<; :6，/55;

:/ < 个处理播种，本实验采用当地常规播种密度 455 粒 $ ?6，随机区组实验设计，小区面积 6? @ 6?，每个处理

设 0 个重复。采用条播播种方式，行间距 65(?，播种深度约为 <(?。播种前将 8’ 9," 替代系列各组合中的两

个品种的种子充分混合，再行播种。尿素施用量 /26& <A+·!? B6，磷二胺 /46& <A+·!? B6。

收获时于小区中间取 /& 5?6 样方分别测定各小麦品种的地上生物量、经济产量、千粒重、分蘖数及穗数

等。为避免田间杂草对实验的影响，对所有实验小区随时进行人工除杂，其它按当地实际进行管理。

!& "& $# 数据处理

采用 :C::/6& 5 统 计 软 件 进 行 单 因 素 方 差 分 析，不 同 处 理 之 间 多 重 比 较 采 用 D:E （D’-F"1F,+.,G,(-."
8,GG’H’."）方法，然后进行 " 检验以确定差异的显著性。

"# 结果与分析

"& !# 单、混播条件下的籽实产量

单播条件下，现代品种陇春12/03、高原1456、定西167 均较传统地方品种和尚头具有更高的产量，定西167
单播产量最高。混播条件下，陇春12/03 和高原1456 受到了和尚头与定西167 的强烈抑制。在和尚头与高原1
456 的替代系列实验中（图 /-），和尚头的播种比例为 5& 6< 时，两者的产量已经接近，比例为的 5& < 时，和尚头

产量远远高于高原1456，两者的产量比例约为 0I/。在和尚头与陇春12/03 的替代系列实验中（图 /J），和尚头

的播种比例为 5& 6< 时，和尚头的产量已接近陇春12/03，比例为 5& < 时，和尚头的产量远远高于陇春12/03；在

和尚头与定西167 的替代系列混播实验中（图 /(），和尚头播种比例为 5& 6< 时，和尚头对定西167 的产量比约

为 /I0，比例为 5& < 时，定西167 对和尚头的产量比例大于 /& 5。在定西167 对陇春12/03 以及定西167 对高原1
456 的替代系列实验中（图 /8，’），定西167 对陇春12/03 及高原1456 均产生了严重的胁迫，严重影响了此二品

种在替代系列中的产量表现。由陇春12/03 及高原1456 对和尚头、定西167 混播时的产量胁迫程度（图 /-，J，

8，’），推断陇春12/03 的竞争能力较高原1456 强。

由 8’ 9," 替代系列实验，得到各品种单播时的产量。其产量由高到低顺序依次为定西167、陇春12/03、高

原1456 和和尚头。单播条件下，定西167 的千粒重、地上生物量、收获指数、株粒数均较高，所以其产量显著高

于其它 0 个测试品种。和尚头除株高显著高于其它品种外，其产量构成中单株粒数显著低于其它品种，千粒

重也显著地低于陇春12/03 和定西167。收获指数低于高原1456（! K 5& 5<）、显著低于陇春12/03 和定西167。

虽然其有效分蘖较高，但产量并未因此而提高。高原1456 虽然具有较之和尚头更高的收获指数，但由于其地

上总生物量显著低于和尚头，因此其并没有显著高的产量优势。陇春12/03 与和尚头的地上生物量无显著差

别，但由于它具显著高于和尚头的收获指数，因此其产量也显著高于和尚头（表 /）。

"& "# 竞争的结局

输入比率和输出比率的计测可用不同的指标，本实验采用籽粒数作为指标。两个品种之间的竞争有 7 种

可能的结局：（/）品种 :/排除 :6，在这种情况下 :/对 :6 的输入比小于其输出比，输入 $ 输出比的直线与平衡

线平行，并位于其上；（6）:6品种排除 :/，，当 :/对 :6的输入比大于其输出比时，两者在各个比例下的输入 $ 输
出比直线在平衡线的下方，:6 排除 :/；（0）品种 :/ 与 :6 达到一种稳定的平衡，输入 $ 输出比直线与平衡线相

交，斜率小于 7<L，因为自平衡点的外移将会因种群竞争而受到阻抑，种群移回到平衡点；（7）:/ 与 :6 的不稳

定平衡，输入 $ 输出比直线与平衡线相交，斜率大于 7<L，平衡点是不稳定的，因为自平衡点的外移将导致远离

平衡态，于是一个种将衰退以至消失［/7］。
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图 /0 1 个春小麦品种的 2’ 3," 替代系列实验结果

4,+& /0 5’67*"6 )8 8)79 6#9,.+ %!’-" :-9,’",’6 ,. 2’ 3," 6’9,’6 9’#*-(’;’." ’<#’9,;’."6

（-）和尚头对高原=>?@，（A）和尚头对陇春=B/CD，（(）和尚头对定西=@1，（2）高原=>?@ 对定西=@1 以及（’）陇春=B/CD 对定西=@1 的 2’ 3," 替

代系列实验

（-）E’6!-.+")7 :6& F-)G7-.=>?@，（A）E’6!-.+")7 :6& H).+(!7.=B/CD，（(）E’6!-.+")7 :6& I,.+<,=@1，（2）F-)G7-.=>?@ :6& I,.+<,=@1 -.2 （’）

H).+(!7.=B/CD :6& I,.+<,=@1 ,. 2’ 3," 6’9,’6 9’#*-(’;’." ’<#’9,;’."6

表 !" 不同品种单播条件下的地上生物量 、株高、产量和产量构成

#$%&’ !" (%)*’+,)-./ %0)1$22，3&$.4 5’0+54，60’&/ $./ 60’&/ 7)13).’.42 )8 /088’,’.4 *$,0’40’2 0. 1).)7-&4-,’

品种

J-9,’",’6

地上总生物量

KA):’+9)7.2
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在和尚头对陇春=B/CD、和尚头对高原=>?@ 的替代系列组合实验中（图 @），输出比均高于输入比，根据输

入输出比模型，该结果表明，两组合春小麦品种之间的竞争结局为古老品种和尚头最终将完全排除陇春=
B/CD、高原=>?@ 成为竞争中的优胜者，陇春=B/CD、高原=>?@ 将在竞争过程中被淘汰；在定西=@1 与高原=>?@、

定西=@1 与陇春=B/CD 的替代系列实验中，输出比均高于输入比，则竞争结局分别为定西=@1 最终将完全排除

高原=>?@、陇春=B/CD，成为竞争的优胜者，陇春=B/CD、高原=>?@ 将在竞争中被淘汰；在定西=@1 与和尚头的替

代实验中，和尚头的输入比例在 ?& @R、?& PR 时，其输出比与平衡线上相应的点无显著差异，和尚头的输入比例

在 ?& R 时，其输入比明显小于输出比，可以认为定西=@1 有着较和尚头强的竞争能力。由此，可以推断 1 个春
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小麦品种的竞争能力由强到弱的顺序为定西/01、和尚头、陇春/2345 和高原/670。

8 图 08 9’ :," 替代系列实验中成对春小麦品种 ;3与 ;0竞

争结局
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;3与 ;0 依次分别代表（F）和尚头对陇春/2345，（G）和尚

头对高原/670，（H）和尚头对定西/01，（I）定西/01 对高

原/670，（J）定西/01 对陇春/2345 9’ :," 替代系列中的

两个成对春小麦品种；输入、输出比均为对数尺度8 K’?’

;3 -.9 ;0 ?’#?’@’." （F）K’@!-.+")> B@& L).+(!>./ 2345，
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!" 讨论

9’ :," 替代系列实验结果表明，现代春小麦品种定西/01
与地方品种和尚头具有较之现代品种陇春/ 2345 和高原/ 670
更强的竞争能力。各品种的竞争能力从强到弱依次为定西/
01、和尚头、陇春/2345 和高原 670，而产量从高到低依次为定

西/01、陇春/2345、高原/670 与和尚头。

当和尚头与陇春/ 2345 或高原/ 670 比较时，竞争能力越

强，则单播产量越低（图 3）。该结果表明，优化个体适合度的

自然选择提高了传统地方品种和尚头的竞争能力，其结果是伴

随着竞争能力的提高，更多有限的资源投入到有利于竞争能力

提高 的 器 官 中 去，如 茎 秆 高 度 的 提 高、根 系 的 扩 展 等 方

面［3O，36］。而现代育成品种，由于改变了资源投入或者资源分

配的格局，将更多的有限资源投入到繁殖器官中去，从而提高

了小麦品种的收获指数［1，O，5 P 33］。在此，弱竞争者理想株型成

为小麦育种的一种取向，因为降低自然选择导致的强竞争能

力，为有限资源投入到繁殖器官提供了可能。现代品种与传统

地方品种相比较，收获指数有很大的提高，并且其单播条件下

产量和收获指数均高于具有强竞争能力的地方品种。如果说

自然选择过程所导致的强竞争能力形成了种群水平上的生长

冗余的话［2，37，33，3Q］，那么以单位面积产量为目标的育种选择可

以剔除自然选择过程产生的生长冗余而获得高产［O，32 P 07］。如

果这种冗余表现在竞争能力的提高上，那么通过剔除或减少与

竞争能力相联系的冗余可望实现群体的最佳表现，这与 I).-*9

的理想株型一致。

当将现代品种定西/01 与陇春/2345 和高原/670 进行比较时，竞争能力最强的品种定西/01 表现出更高的

籽实生产能力。该结果表明混播中竞争能力越强，单播籽实产量越高。这形成了与上述结果完全相悖的结

论，即强竞争能力的品种可以具有更高的单播产量。该结果表明，经过自然选择过程所导致的地方品种竞争

能力与人类作物育种过程所形成的竞争能力对春小麦产量的形成产生了不同的效应，或者说竞争能力与产量

之间没有固定的因果关系。这一结果与 I).-*9 的弱竞争者理想株型的育种指标相矛盾。本研究结果显示，

高产品种定西/01 同时具有较高的收获指数和竞争能力。定西/01 的强竞争能力是由其较高的地上生物量实

现的，而其高产是由较高的地上生物量和收获指数共同决定的。R-@C>@@). 对大麦理想株型的 *1 个性状研究

也表明强竞争能力品种可获得高产［30］。某些育成现代品种的收获指数较高、与强竞争能力相关的植株地上

生物量也较大［03，00］。由于这些品种的个体竞争能力的提高所表现的根、茎、叶等营养器官生物量的增加，是

伴随着收获指数恒定或更大幅度提高发生的，因此，高竞争能力的品种可以获得较高的籽实产量。

单位面积产量是收获指数与地上生物量之积。如果通过育种降低竞争能力提高单株收获指数导致的产

量提高，不足以补偿由于个体竞争能力降低而导致群体地上生物量下降所造成的籽实产量降低（图 3，表 3），

那么通过降低竞争能力提高收获指数的育种途径仍然不能实现单位面积的高产，因为提高收获指数不能补偿

生物量降低导致的产量降低。如果育种选择的小麦品种可以同时地提高收获指数以及与竞争能力正相关的

地上生物量，那么，选育具有强竞争能力的高收获指数品种就可能实现单位面积的高产（表 3）。

综合上述，籽实作物产量依赖于收获指数与地上生物量。如果竞争能力的提高是以降低收获指数为代价
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的，那么，通过降低竞争能力或者减少生长冗余、提高收获指数的育种途径可望获得产量的提高。相反地，如

果通过育种手段可以同时提高竞争能力和收获指数，那么通过提高竞争能力获得更大生物量的品种选育方法

仍不失为有效的育种途径。因此，育种目标应当集中于收获指数与地上生物量的提高方面，而非竞争能力或

收获指数本身。
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