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种群密度对大果虫实形态特征与异速生长的影响
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摘要：为揭示种群密度与植物形态特征、器官生物量间的异速生长关系，阐明植物在退化土地恢复过程中的适应策略，以大果虫

实为材料，通过异速生长分析方法，研究种群密度对其形态特征、生物量分配与异速生长的影响。 结果表明，种群密度对大果虫

实的株型构建产生了显著地影响。 随着密度增大，大果虫实株高呈减小趋势，其分枝数及分枝长度明显减小。 大果虫实各器官

生物量随密度增大而显著减小。 随密度增大，茎和繁殖器官生物量分配呈减小趋势，根和叶片生物量分配呈增大趋势。 这与最

优化分配理论中水分、营养物质及光资源受限时的情况一致。 密度对大果虫实株高：根生物量间异速生长具有显著影响，且对

株高与器官生物量间异速指数和个体大小产生了极显著影响。 密度对根：地上部分、叶片：根、繁殖器官：根生物量间的影响属

于表观可塑性，而对根：茎、茎：地上部分、叶：其他器官及繁殖器官：其他器官生物量间的影响属于真正可塑性，说明密度改变了

大果虫实的株型发育系统，并影响各器官间的异速生长，进而权衡器官生物量分配以完成生活史。
关键词：异速生长； 株高； 生物量分配； 表型可塑性； 大果虫实
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植物不同组织、器官及其相互关系是植物生态学研究的重要内容，能反映出植物生长发育过程中株型、能
量分配等重要信息。 随种群密度变化，植物株型及生物量分配会呈现不同规律的生长变化［１⁃２］。 株型涉及植

株的根、茎、叶和繁殖等器官的特征及其在不同发育阶段的变化［３］，以及各器官生物量的分配。 作为生态系

统生产力的重要指标，生物量是生态系统结构优劣和功能高低的直接体现，也是生态系统环境质量的综合体

现［４］。 生物量分配是植物生殖与生存平衡的结果，主要受植物遗传特性、环境条件和个体大小的影响［５］，其
分配模式在不同物种间差异较大。

当前，异速生长关系在刻画生物体器官结构与功能、器官生物量分配等特征上得到了大量应用［６⁃１０］，其中

以植物体生物学特征间的异速生长关系研究最为常见［１１］。 异速生长是指生物体的某些生物学特征（如个体

形态指标、器官生物量等）与个体大小（重量）之间的幂函数关系。 异速生长分析通过对数化大大减弱了单纯

使用生物量学特征的绝对量或比例系数所带来的波动性，能揭示植物器官生物量分配特征间与尺度无关的内

在规律［１１］。 已有研究表明，无论是一年生还是多年生草本植物，其地上、地下生物量间均存在异速生长关系，
而且随密度增加，幂指数期望呈现近 ３ ／ ４ 的变化趋势。 以往有关沙米、大果虫实等的异速生长的研究多侧重

在水分及土壤营养等方面，而有关种群密度变化对植物形态特征与异速生长方面的影响研究较少，特别是繁

殖分配以及繁殖器官与其他器官生物量间的异速生长关系［１２］。 此外沙漠化地区的植物研究相当匮乏［１３⁃１７］。
大果虫实（Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ）为一年生草本，高 ２０—５０ ｃｍ［１８⁃１９］。 大果虫实主要生长在流动、半流

动和半固定沙丘上，是流动沙丘恢复过程中的主要物种之一，在沙漠化土地恢复的初期和中期比较常见。 沙

漠化恢复过程中，大果虫实种群密度往往发生剧烈变化，从每平米几株迅速增加到每平米上百株［２０］。 然而，
在种群密度变化过程中，大果虫实器官生物量间是如何调整其生长及繁殖特性，是否具有异速生长规律，以及

其异速生长规律是否发生变化均尚未明确。 因此，本研究通过异速生长分析，分析种群密度对大果虫实形态

特征、生物量分配和异速生长的影响，试图揭示大果虫实形态特征及器官生物量分配等功能性状变化的生态

学机理，阐明其在退化土地恢复过程中的适应策略［２１］，以期为退化土地的恢复和荒漠化防治提供一定的理论

基础。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于内蒙古通辽市奈曼旗中国科学院奈曼沙漠化研究站内，地处科尔沁沙地中南部，地理位置

１２０°１９′—１２１°３５′Ｅ，４２°１４′—４３°３２′Ｎ，平均海拔 ３６０ ｍ，具有多种不同的沙地类型和植被类型，土壤和植被梯

度变化十分明显［２２］。 该区植被为温带半干旱草原植被，由于土地沙漠化严重，大部分地区半干旱草原植被为

沙生植被所代替， 植物种主要以沙米 （ Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ）、 狗尾草 （ Ｓｅｔａｒｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、 大果虫实

（Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｅｌｏｎｇａｔｕ）、糙隐子草 （Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ）、尖头叶藜 （Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｃｕｍｉｎａｔｕｍ） 和委陵菜

（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ）等为主［２１⁃２２］。 该区属温带半干旱大陆性季风气候，年均温 ６．３℃，≥１０℃年积温在 ３１６１．２℃
以上，无霜期约 １５０ ｄ。 年均降水量 ３６５ ｍｍ，其中 ７０％主要集中在 ６—９ 月，年蒸发量 １９３５．４ ｍｍ。 土壤类型为
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沙质栗钙土，沙土基质分布广泛，风沙活动强烈，年均风速 ３．５ ｍ ／ ｓ［２１⁃２２］。
１．２　 试验设计

２００８ 年 ５ 月初，在中国科学院奈曼沙漠化研究站内，选择质地均匀的沙质草地，通过人工播种，种植大果

虫实，根据沙地上大果虫实自然种群随退化沙地恢复过程中的密度变化范围，对大果虫实进行密度处理，共设

置 ４ 个水平，每个处理水平 ４ 个重复，共 １６ 个小区，小区面积（３ ｍ×３ ｍ）：１） １６ 株 ／ ｍ２（Ｄ１）；２） ４４．４ 株 ／ ｍ２

（Ｄ２）；３） １００ 株 ／ ｍ２（Ｄ３）；４） ４００ 株 ／ ｍ２（Ｄ４）。 在 ２ 叶期（大约 ２ 周左右）进行间苗，按照 Ｄ１—Ｄ４ 密度处理

定苗。 整个生长阶段，除每 ３—４ 周进行一次人工剔除其他杂草外，无其他人为干扰。
于 ２００８ 年 ８ 月 ２９ 日进行破坏性取样，每个小区随机取样 １０ 株（为了避免取样的影响，每次取样前避免

之前取样区域），每种处理共计 ４０ 株。 用清水将每株大果虫实的根冲洗干净，以保证获取较为完整的根系，并
将每株植物分成根、茎、叶和繁殖器官（包括花和果）四部分，将植物放置于 ８０℃烘箱内烘干称重，然后测得

根、茎、叶、繁殖器官和地上部分的生物量，并计算株高 ／根、株高 ／茎、株高 ／繁殖器官、株高 ／地上部分、叶 ／地上

部分、叶 ／根、叶 ／茎、根冠比、根 ／茎、茎 ／地上部分、繁殖器官 ／地上部分、繁殖器官 ／根、繁殖器官 ／茎及繁殖器

官 ／叶生物量比，以及根、茎、叶、繁殖器官和地上部分的生物量分配，即各器官相对生物量［２３⁃２４］。
１．３　 数据分析

采用经典的异速生长方程：Ｙ＝βＸａ 进行分析（式中： Ｙ 是某个需要研究的器官属性值，Ｘ 是植物个体大小

或另一个器官属性值，α 是异速指数，即斜率；β 是异速常数，即 Ｙ 轴截距）。 采用减小主轴回归（ ｒｅｄｕｃｅｄ
ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ， ＲＭＡ）拟合经对数转换后的数据，确定异速指数：αＲＭＡ＝αＯＬＳ×ｒ－１（αＯＬＳ 是最小二乘法

得到的回归系数；ｒ 是相关系数），以去除变量偏差对回归系数的影响［２１， ２５］。 用 Ｒ 软件的 ＳＭＡＴＲ 包，将数据

ｌｏｇ１０ 转换后，进行标准主轴回归，分析密度对异速生长关系的影响，主要包括异速指数（斜率）、异速常数（截
距）以及个体大小（Ｘ 值变化），并比较异速指数与 ３ ／ ４ 的差异［２６］。 通过 ＳＰＳＳ １７．０ 软件进行数据分析，采用

单因素［种群密度（Ｄ）］方差分析比较各器官生物量特性以及生物量分配的可塑性。 处理间差异显著性的检

验采用 Ｆ⁃检验，处理间平均数的比较采用最小显著性差异检验（ＬＳＤ 检验）。

２　 结果与分析

２．１　 种群密度对大果虫实株高和器官生物量异速生长的影响

通过异速生长分析结果可以看出，种群密度对大果虫实株高：根生物量间异速生长具有显著影响（Ｐ＜
０．０５），而对株高：地上部分、株高：繁殖器官及株高：茎生物量间异速生长影响不显著（Ｐ＞０．０５）（图 １，表 １）。
种群密度对大果虫实株高与器官生物量间异速指数和个体大小产生了极显著影响（Ｐ＜０．０１）（图 １，表 １）。 株

高 ／根、株高 ／茎、株高 ／繁殖器官以及株高 ／地上部分生物量随密度增大而显著增大，四者在不同密度间差异极

显著（Ｐ＜０．００１）（表 １）。 株高 ／根生物量 Ｄ１—Ｄ４ 密度间差异显著。 株高 ／茎、株高 ／繁殖器官生物量 Ｄ４⁃密度

均显著高于 Ｄ１—Ｄ３ 密度，Ｄ１—Ｄ３ 密度间差异不显著。 株高 ／地上部分生物量 Ｄ１—Ｄ２、Ｄ２—Ｄ３ 密度间差异

不显著，其他密度间差异显著（表 １）。 研究同时发现随种群密度增大，大果虫实株高呈减小趋势，株高与密度

间差异极显著（Ｆ ＝ ７０．６０２， Ｐ＜０．００１）。 株高 Ｄ１⁃密度均显著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异不显著

（表 ２）。
显著性差异检验结果表明，株高与繁殖生物量异速系数在 Ｄ１⁃密度与 Ｄ２、Ｄ３、Ｄ４ 密度间无显著性差异（Ｐ

＞０．０５），Ｄ２—Ｄ３、Ｄ３—Ｄ４ 密度间差异显著（Ｐ＜０．０１），Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异极显著（Ｐ＝ ０．００５） （表 ３）。 株高与

根生物量异速系数在 Ｄ３—Ｄ４ 密度间差异极显著（Ｐ＝ ０．００７），其他密度间差异不显著（表 ３）。 株高与茎生物

量异速系数在 Ｄ１—Ｄ４ 密度间差异显著（Ｐ＝ ０．０４７），Ｄ２—Ｄ４、Ｄ３—Ｄ４ 密度间差异极显著（Ｐ＜０．０１），其他密度

间差异不显著（表 ３）。
２．２　 种群密度对大果虫实繁殖分配及其与其他器官生物量异速生长的影响

研究发现，大果虫实繁殖器官生物量随密度增大而显著减小，繁殖器官生物量与密度间呈极显著负相关
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图 １　 大果虫实株高与器官生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ

（Ｆ＝ ４３．５８４， Ｐ＜０．００１）。 繁殖器官生物量 Ｄ１⁃密度均显著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异不显著（表
２）。 相应地，繁殖器官生物量分配也呈减小趋势，并与密度间呈极显著负相关（Ｆ ＝ ４．２９４， Ｐ＜０．０１）。 Ｄ１—Ｄ２
密度间差异不显著，其他密度间差异显著（表 ４）。 研究还发现，除繁殖器官：根生物量间异速生长不随密度变

化外（Ｐ＞０．０５） （表 １，图 ２），密度对繁殖器官：地上部分、繁殖器官：茎及繁殖器官：叶生物量间的异速生长产

生了显著影响（Ｐ＜０．０５），并对个体大小产生了极显著影响（Ｐ＜０．００１）。 除密度对繁殖器官：叶生物量间的异

速指数产生了极显著影响外（Ｐ＜０．００１），繁殖器官：地上部分、繁殖器官：根及繁殖器官：茎生物量间的异速指

数不随密度变化而变化（Ｐ＞０．０５） （表 １，图 ２）。 此外，密度对繁殖器官 ／地上部分生物量影响不显著（Ｐ＞０．
０５）；对繁殖器官 ／茎生物量影响显著（Ｐ＜０．０５）；对繁殖器官 ／根和繁殖器官 ／叶生物量的影响极显著（Ｐ＜０．
００１），二者随密度增大而显著减小（表 １，图 ２）。
２．３　 种群密度对大果虫实叶片生物量分配及叶与其他器官生物量异速生长的影响

叶生物量分配体现了植物在整个生长阶段应对外界环境变化的分配策略［２７］。 研究发现，随密度的增大，
大果虫实叶片生物量呈减小趋势，并与密度间呈极显著负相关（Ｆ ＝ ３６．３７０， Ｐ＜０．００１）。 叶生物量 Ｄ１⁃密度显

著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异不显著（表 ２）。 然而，叶生物量分配随密度的增大而增加，并与密

度间呈极显著正相关（Ｆ＝ ９．７６５， Ｐ＜０．００１）。 叶生物量分配 Ｄ１⁃密度显著低于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—Ｄ４ 密度间

差异显著（表 ４）。 密度对大果虫实叶片：地上部分、叶：茎生物量间的异速生长产生了极显著影响（Ｐ＜０．０１）。
然而，叶：根生物量与密度间异速生长关系差异不显著（Ｐ＝ ０．０７９）（表 １，图 ３）。 密度对叶：地上部分生物量间
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的异速指数产生了极显著影响（Ｐ＜０．００１）。 密度对叶：根及叶：茎生物量间的异速指数产生了显著影响（Ｐ＜
０．０５），并对个体大小产生了极显著影响（Ｐ＜０．００１） （表 １，图 ３）。 叶 ／根生物量不随密度变化而变化（Ｆ ＝
０．５６４， Ｐ＞０．０５），叶 ／地上、叶 ／茎生物量随密度的增大而增大，二者与密度间呈极显著正相关 （Ｆ ＝ ９．５６５， Ｐ＜
０．００１；Ｆ＝ ６．８９０， Ｐ＜０．００１）（表 １）。

表 １　 种群密度对大果虫实各器官间生物量比特性的影响 （平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｕｎｄｅｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ （ｍｅａｎｓ

± ＳＥ）

性状
Ｔｒａｉｔｓ

密度处理 Ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ／ （株 ／ ｍ２）
１６ ４４．４ １００ ４００

Ｆ 值
Ｆ ｖａｌｕｅ Ｐ１ Ｐ２ Ｐ３

株高 ／根 Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｒｏｏｔ ９７５．３３±６０．８５ａ ２９１８．１０±２５４．８２ｂ ４２１７．６０±３８０．０３ｃ ７５６２．８０±７８５．６６ｄ ４９．６０９∗∗∗ ０．０３３ ０．００３ ＜０．００

株高 ／茎 Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｓｔｅｍ １８０．２９±１６．５３ａ ８４６．９６±９２．３２ａ １６６６．００±３２１．０１ａ ８７９８．８０±３３５０．６０ｂ ８．４０９∗∗∗ ０．０６６ ０．００８ ＜０．００１

株高 ／繁殖
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐａｒｔｓ １１４．５７±１６．４９ａ ５０５．７４±８４．１８ａ ９０３．３４±９７．６９ａ ２６７２．３０±７５６．２３ｂ １３．０４１∗∗∗ ０．８９５ ０．００２ ＜０．００１

株高 ／地上
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ６４．１５±６．７６ａ ２７５．４７±３３．７０ａｂ ４９０．９３±５７．４８ｂ １４１２．１４±３６９．０８ｃ １５．１２２∗∗∗ ０．６３０ ０．００１ ＜０．００１

叶 ／地上
Ｌｅａｖｅｓ ／ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ０．０４３±０．００５ａ ０．０８０±０．００７ｂ ０．０９５±０．０１３ｂ ０．１４０±０．０２６ｃ ９．５６５∗∗∗ ０．００５ ０．００４ ＜０．００１

叶 ／根 Ｌｅａｖｅｓ ／ ｒｏｏｔ ０．７４２±０．０８３ａ ０．９１４±０．０７５ａｂ ０．９１９±０．１８６ａｂ ０．８８１±０．１０６ｂ ０．５６４ｎｓ ０．０７９ ０．０１４ ＜０．００１

叶 ／茎 Ｌｅａｖｅｓ ／ ｓｔｅｍ ０．１３２±０．０１６ａ ０．２６８±０．０３０ａ ０．３４６±０．０８６ａ ０．８３７±０．２６５ａ ６．８９０∗∗∗ ＜０．００１ ０．０５ ＜０．００１

根冠比 Ｒｏｏｔ ／ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ０．０６５±０．００４ａ ０．０９２±０．００６ａ ０．１１８±０．０１０ｂ ０．１７４±０．０３１ｃ １１．５０７∗∗∗ ０．３２１ ０．４５１ ＜０．００１

根 ／茎 Ｒｏｏｔ ／ ｓｔｅｍ ０．１８４±０．０１１ａ ０．２９８±０．０２５ｂｃ ０．３８１±０．０５８ｂ ０．９８９±０．３０２ｃ ８．０４０∗∗∗ ０． ０２８ ０．２５６ ＜０．００１

茎 ／地上 Ｓｔｅｍ ／ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ０．３５７±０．０１６ａ ０．３２８±０．０１８ａｂ ０．３６３±０．０２２ａ ０．２８８±０．０３６ｂ ２．０９１ｎｓ ＜０．００１ ０．１０２ ＜０．００１

繁殖 ／地上
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ／ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ０．６００±０．０１５ａ ０．５９３±０．０１７ａｂ ０．５４２±０．０１７ｂ ０．５７３±０．０３２ｂ １．８６８ｎｓ ０．０３８ ０．１２５ ＜０．００１

繁殖 ／根 Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ／ ｒｏｏｔ １０．４１５±０．６７１ａ ７．０８９±０．４６５ａ ５．０１２±０．３２１ａ ４．６２４±０．６６３ａ ２３．４９４∗∗∗ ０．０５２ ０．３１１ ＜０．００１

繁殖 ／茎 Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ／ ｓｔｅｍ １．７８９±０．０９４ａ １．９７４±０．１３４ａｂ １．７５９±０．２２３ｂ ３．０３２±０．６６４ｂ ３．６６２∗ ０．００３ ０．２５５ ＜０．００１

繁殖 ／叶 Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ／ Ｌｅａｖｅｓ １９．０７９±２．２０８ａ ８．６６９±０．７５５ｂ ７．９７４±１．０３７ｂ ５．７８１±０．７１１ｂ １６．８９７∗∗∗ ０．００９ ＜０．００１ ＜０．００１
　 　 Ｐ１ 表示异速指数；Ｐ２ 表示异速常数；Ｐ３ 表示个体大小． Ｐ１ ｉｓ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｘｐｏｎｅｎｔ； Ｐ２ ｉｓ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｃｏｎｓｔａｎｔ； Ｐ３ ｉｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ

表 ２　 种群密度对大果虫实株高及生物量特性的影响 （平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ／
（株 ／ ｍ２）

根生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

茎生物量
Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

叶生物量
Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

繁殖生物量
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

株高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

１６ ０．３４６±０．０３５ａ ２．０９２±０．２４２ａ ０．２３９±０．０２９ａ ３．６５８±０．４４９ａ ５．９８９±０．６９５ａ ２９１．０７４±１０．９８２ａ

４４．４ ０．０６３±０．００７ｂ ０．２３９±０．０２７ｂ ０．０５８±０．００８ｂ ０．４６８±０．０５９ｂ ０．７６５±０．０９０ｂ １５２．５６０±７．６３８ｂ

１００ ０．０４６±０．００９ｂ ０．１８２±０．０５７ｂ ０．０３２±０．００５ｂ ０．２２８±０．０５０ｂ ０．４４２±０．１０９ｂ １３９．６３６±８．０７４ｂ

４００ ０．０２０±０．００２ｂ ０．０５１±０．０１１ｂ ０．０１５±０．００２ｂ ０．０９０±０．０１６ｂ ０．１５７±０．０２５ｂ １３０．２９４±９．６３１ｂ

Ｆ ５３．７８０∗∗∗ ４７．５５４∗∗∗ ３６．３７０∗∗∗ ４３．５８４∗∗∗ ４７．９５１∗∗∗ ７０．６０２∗∗∗

　 　 不同小写字母表示种群密度间平均数的差异显著；处理间差异显著性的检验采用 Ｆ⁃检验；ｎｓ Ｐ＞０．０５；∗∗ Ｐ ＜ ０．０１；∗∗∗Ｐ ＜ ０．００１

２．４　 种群密度对茎生物量分配及茎与地上部分生物量异速生长的影响

随外界环境的变化，植物各器官为更好地适应栖居地而发生了明显变化。 茎不但为植株的生长输送必要

的营养和水分，而且支撑叶片和花果，直接决定各器官的空间分布［３］。 大果虫实茎生物量随密度的增大而显

著减小，并与密度间呈极显著负相关（Ｆ＝ ４７．５５４， Ｐ＜０．００１）。 茎生物量 Ｄ１⁃密度显著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—
Ｄ４ 密度间差异不显著（表 ２）。 同样地，茎生物量分配随密度增大呈减小趋势，并与密度间呈显著负相关（Ｆ ＝
３．１４８， Ｐ＜０．０５）。 茎生物量分配 Ｄ１—Ｄ４、Ｄ３—Ｄ４ 密度间差异显著，其他密度间差异不显著（表 ４）。 密度对

大果虫实茎：地上部分生物量间异速生长和个体大小的影响极显著（Ｐ＜０．００１）。 密度对茎：地上部分生物量

间异速指数影响不显著（Ｐ＝ ０．１０２）（表 １，图 ４）。 茎 ／地上部分生物量不随密度变化而变化（Ｐ＞０．０５）。 茎 ／地

５　 １１ 期 　 　 　 范高华　 等：种群密度对大果虫实形态特征与异速生长的影响 　
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上部分生物量 Ｄ１—Ｄ４、Ｄ３—Ｄ４ 密度间差异显著，其他密度间差异不显著（表 １）。

表 ３　 不同密度下大果虫实株高与器官生物量各个斜率间显著性差异检验 （平均值±标准误）
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｅａｃｈ ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ′ ｂｉｏｍａｓｓ
（ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

密度处理
Ｄｅｎｓｉｔｙ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

株高 ／ 各器官
生物量

Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｏｒｇａｎｓ
ｂｉｏｍａｓｓ

４４．４ 株 ／ ｍ２ １００ 株 ／ ｍ２ ４００ 株 ／ ｍ２

Ａ Ｂ Ｃ Ａ Ｂ Ｃ Ａ Ｂ Ｃ

１６ 株 ／ ｍ２ Ａ ０．６９０ｎｓ ０．０９６ｎｓ ０．０６２ｎｓ

Ｂ ０．９９５ｎｓ ０．２０９ｎｓ ０．０８２ｎｓ

Ｃ ０．９３０ｎｓ ０．４１８ｎｓ ０．０４７∗

４４．４ 株 ／ ｍ２ Ａ ０．０１９∗ ０．００５∗∗

Ｂ ０．２３３ｎｓ ０．０８６ｎｓ

Ｃ ０．２３０ｎｓ ０．００２∗∗

１００ 株 ／ ｍ２ Ａ ０．０４５∗

Ｂ ０．００７∗∗

Ｃ ０．００５∗∗

　 　 Ａ 代表株高与繁殖生物量；Ｂ 代表株高与根生物量；Ｃ 代表株高与茎生物量；ｎｓ 表示差异不显著；∗表示 Ｐ ＜ ０．０５；∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１；
∗∗∗ 表示 Ｐ ＜ ０．００１

表 ４　 种群密度对大果虫实生物量分配特性的影响 （平均值±标准误）
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

根相对生物量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ

ｏｆ ｒｏｏｔ ／ ｇ

茎相对生物量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ

ｏｆ ｓｔｅｍ ／ ｇ

叶相对生物量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ

ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ／ ｇ

繁殖相对生物量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ

ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐａｒｔｓ ／ ｇ

地上相对生物量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ

ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐａｒｔｓ ／ ｇ

１６ 株 ／ ｍ２

１６ ｐｌａｎｔｓ ／ ｍ２ ０．０６０±０．００４ａ ０．３３４±０．０１４ａ ０．０４１±０．００４ａ ０．５６５±０．０１５ａ ０．９４０±０．００４ａ

４４．４ 株 ／ ｍ２

４４．４ ｐｌａｎｔｓ ／ ｍ２ ０．０８４±０．００５ｂ ０．３００±０．０１５ａｂ ０．０７３±０．００６ｂ ０．５４４±０．０１６ａ ０．９１６±０．００５ａｂ

１００ 株 ／ ｍ２

１００ ｐｌａｎｔｓ ／ ｍ２ ０．１０５±０．００７ｂｃ ０．３２６±０．０２１ａ ０．０８５±０．０１２ｂｃ ０．４８４±０．０１４ｂ ０．８９５±０．００７ｂ

４００ 株 ／ ｍ２

４００ ｐｌａｎｔｓ ／ ｍ２ ０．１４１±０．０１９ｄ ０．２５１±０．０３２ｂ ０．１１３±０．０１７ｃ ０．４９５±０．０３３ｃ ０．８５９±０．０１９ｃ

Ｆ １４．０２３∗∗∗ ３．１４８∗ ９．７６５∗∗∗ ４．２９４∗∗ １４．０２３∗∗∗

２．５　 种群密度对根生物量分配及根与其他器官生物量异速生长的影响

不同植物根生物量分配随密度的变化有所不同［１３， １５］。 研究发现，大果虫实根生物量随密度的增大而显

著减小，并与密度间呈极显著负相关（Ｆ＝ ５３．７８０， Ｐ＜０．００１）。 根生物量 Ｄ１⁃密度显著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—
Ｄ４ 密度间差异不显著（表 ２）。 随密度增大，大果虫实根生物量分配呈显著增大趋势，并与密度间呈极显著正

相关（Ｆ＝ １４．０２３， Ｐ＜０．００１）。 根生物量分配 Ｄ１—Ｄ４ 密度间差异显著（表 ４）。 密度对大果虫实根冠比异速生

长影响不显著（Ｐ＝ ０．３２１）。 密度对根：茎生物量间异速生长影响显著（Ｐ＝ ０．０２８）。 密度对根冠比、根：茎生物

量间异速指数影响不显著（Ｐ＝ ０．４５１；Ｐ＝ ０．２５６），但对个体大小产生了极显著影响（Ｐ＜０．００１）（表 １，图 ５）。 随

密度增大，根冠比、根 ／茎生物量呈增大趋势，二者与密度间呈极显著正相关（Ｐ＜０．００１）。 根冠比 Ｄ１—Ｄ２ 密度

间差异不显著，其他密度间差异显著。 根 ／茎生物量 Ｄ２—Ｄ３、Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异不显著，其他密度间差异显

著（表 １）。

３　 讨论

３．１　 大果虫实形态特征分析

高等植物通过调节顶端分生组织和侧生分生组织的活性建立地上株型系统，分生组织的活性受环境信

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 ２　 大果虫实繁殖器官生物量与其他器官生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ

号、发育阶段和遗传因素的综合调控，这些因素的综合调控使植物具备了发育可塑性和对环境的适应性［２８］。
以往研究表明，随密度增加，植物个体会将其高度维持在一最优值以使植物个体能最大化获取光资源，并且小

个体相对于大个体能更早的将其高度维持在最优值［２９］。 本研究发现，随着种群密度增加，大果虫实植株呈不

同的株型系统，其分枝数及分枝长度明显减小：Ｄ１⁃密度时，二、三级分枝较多，分枝数最高可达 ３８９，最低为

４５，总分枝长度最高可达 ４３３０ ｃｍ，最低为 １３２８ ｃｍ；Ｄ４⁃密度时，大部分植株只有一级分枝，二、三级分枝几乎

没有，分枝数最高只有 １８，总分枝长度最高只有 ５３６ ｃｍ。 这表明密度变化对大果虫实的株型构建产生了显著

地影响。 这些变化很可能是受多种基因调控的，其主要是通过影响茎顶端分生组织的活动决定茎秆的形成与

发育，进而调控大果虫实侧生器官的数目和形态［３０］。
３．２　 大果虫实器官生物量分配格局分析

个体发育对植物器官生物量分配的影响因物种而异，反映了有机体在整个发育阶段各种功能的权衡，一
般认为这是由物种内在的基因所决定的［３１⁃３２］。 环境条件的变化会对植物分配产生重要影响［１２］。 本研究发

现，大果虫实在不同竞争强度下会采取不同的生物量最优分配策略，即大果虫实器官生物量分配响应不同密

度具有可塑性。 不同器官生物量分配格局反映了大果虫实应对环境变化的策略。 随密度增加，大果虫实各器

官生物量呈减小趋势。 各器官生物量 Ｄ１⁃密度均显著高于 Ｄ２—Ｄ４ 密度，Ｄ２—Ｄ４ 密度间差异不显著（表 ２）。
大果虫实各器官生物量变化量顺序为：繁殖器官＞茎＞根＞叶生物量，而且，各器官生物量分配顺序也是：繁殖
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图 ３　 大果虫实叶片生物量与其他器官生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ

　 图 ４　 大果虫实茎生物量与地上器官生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｅｍ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

器官＞茎＞根＞叶生物量分配，这说明大果虫实在权衡过

程中，保持高的繁殖分配，以顺利完成生活史，也为后代

在繁殖过程中更好地进化提供了条件；而且，随密度增

加，繁殖器官的生长变化最大，茎其次，叶片最小，表明

大果虫实地上器官对种群密度变化最敏感，处于高密度

种群的植株可以获得更高的地上生物量分配。
本研究分析发现，随密度增大，大果虫实根和叶生

物量分配呈增大趋势，并且根、叶生物量分配随密度变

化呈现一致的变化规律（表 ３），这与最优化分配理论中

水、矿质营养和光资源受限时的情况一致；而茎、繁殖器

官和地上部分生物量分配呈减小趋势，三者之间的生物

量分配呈现异速生长规律（表 ３）。 最优化理论预测表

明：低光条件下，植物分配更多地资源给茎和叶的生长；
低营养条件下，植物会将更多地资源优先分配给根的生

长［３３⁃３５］。 植物对光、水分及矿质营养等资源竞争能力
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图 ５　 大果虫实根生物量与其他器官生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｓ ｂｉｏｍａｓｓ

的高低是通过器官生物量分配权衡实现的［３６］。 这说明，对于基因型相同的植物而言，其各器官生物量分配响

应不同密度具有可塑性；同时，也表明最优化分配理论与异速生长理论间并非没有关系可言，可能呈一种互补

关系，二者综合分析能较好的解释大果虫实器官生物量间的权衡关系［３７］。 种群密度变化导致邻体植物间地

上和地下部分对资源产生竞争，进而调节植物的资源配置。 随密度增大，大果虫实植株增加地下部分生物量

分配而减少地上部分生物量分配，表明大果虫实对水、矿质营养和物理空间等地下资源的竞争能力随密度增

加而增加，而对地上光资源的竞争能力随密度的增加而降低。 大果虫实根系生物量的增加促进其对水分和营

养的吸收，这为大果虫实的正常生长提供了物质和能量保证。 在器官水平上，根和叶生物量分配增加，茎和繁

殖生物量分配减小，说明在高密度条件下，根生物量分配符合最优化理论中矿质营养受限的情况，而叶生物量

分配的增加可能是叶的延长所致，这种表型变异是植物对遮阴的“躲避反应”，植物可以通过周围环境中红

外：远红外光比率的变化感应相邻个体的存在［３８⁃３９］。 当大果虫实密度过高、植株间相互遮蔽时，由于叶绿素

对可见光的选择性吸收，会造成周围环境中红光：远红光比率（Ｒ：ＦＲ）降低，并作为环境信号被由光敏色素基

因编码的光受体接收，通过信号传递通路，进而调节一系列生理生化反应和发育程序［４０⁃４２］，即植物的“避荫”
反应。 因此，荒漠化生境中大果虫实在演替早期利用根和叶的优势充分获取地下地上部分的水分、矿质营养

和光资源，将更多的资源投入到繁殖生长，顺利完成其生活史，维持荒漠化生境中的种子库，为荒漠化的改善

提供了种源，为荒漠化生境的逆转奠定了基础。
３．３　 大果虫实器官生物量间异速生长分析

研究发现，随密度增加，大果虫实株高与器官生物量间均呈现简单异速生长关系，并未出现复杂线性关

系；但密度变化对株高与器官生物量间异速指数和个体大小均产生了极显著影响，说明密度的确改变了大果

虫实株高的生长变化及其器官生物量的分配策略。 株高随密度增加显著减小，而各器官生物量间则通过权衡

生物量分配来完成生活史。 密度对株高：根生物量间的异速生长具有显著影响，而对株高：地上部分、株高：繁
殖器官及株高：茎生物量间异速生长影响不显著，说明密度变化引起了大果虫实种内对地下水和矿质营养的

竞争，与最优化理论中地下营养受限的情况一致。
表型可塑性赋予生物个体在不同环境条件下通过产生不同的表型来维持其适合度的能力［４３⁃４４］。 表型可

塑性不仅是物种适应性进化的一个重要方面，也是应对环境变化而选择进化的产物，各种表型可塑性的存在

对其生态适应和进化模式具有不可或缺的作用。 以往的研究发现，不同植物响应密度处理的结果不尽一致，
密度处理对反枝苋营养生长和繁殖生长间的异速关系无显著影响［４５］，密度同样对苍耳、荞麦和曼陀罗整个生

长季中繁殖分配的异速生长无显著影响［４６］；但密度对刺沙蓬、沙米、角果藜、对节刺和尖头叶藜等 １ 年生藜科

植物的构件形态、生物量间的异速关系具有显著影响［２３， ２４， ４７］。 本研究发现，大果虫实繁殖器官：根生物量间
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的异速生长不随密度变化而变化，而密度对繁殖器官 ／根生物量的影响极显著，这表明繁殖器官与根之间的变

化是受个体大小制约的，而不是真正响应种群密度所发生的变化，属于表观可塑性［］。 密度对繁殖器官：地上

部分生物量间的异速生长影响显著，却对繁殖器官 ／地上部分生物量影响不显著，属于真正可塑性。 繁殖器官

与其他器官生物量间的异速生长及其生物量比均受密度的极显著影响，表明密度变化的确影响了大果虫实繁

殖器官的生长变化，随密度增大，大果虫实将更多地资源投入到繁殖生长，亦属于真正可塑性。 对于大果虫实

而言，真正可塑性是为更好的适应生长发育过程中密度变化所带来的影响，产生不同的表型确保大果虫实生

活史的顺利完成［４８］。 繁殖器官：茎生物量间的异速指数在 Ｄ１ 和 Ｄ２⁃密度时与 ３ ／ ４ 差异不显著（Ｐ＝ ０．９２５；Ｐ ＝
０．８８６），符合生态代谢理论。 繁殖器官：叶生物量间的异速指数在 Ｄ２ 和 Ｄ４⁃密度时与 ３ ／ ４ 差异不显著（Ｐ ＝
０．１１９；Ｐ＝ ０．５７０），亦符合生态代谢理论。

本研究中，大果虫实叶片：根生物量间的异速生长受密度的影响不显著，且密度对叶 ／根生物量无显著影

响，属于表观可塑性［２１， ３２］。 密度对叶与其他器官生物量间的异速生长及生物量比均有极显著影响，属于真正

可塑性，表明密度变化对大果虫实叶片的生长变化产生了重要影响。 叶：根、叶：地上部分生物量间的异速指

数在 Ｄ１ 和 Ｄ２－密度时与 ３ ／ ４ 无显著性差异（Ｐ＞０．０５），符合生态代谢理论。 叶：茎生物量间的异速指数在 Ｄ２
－密度时与 ３ ／ ４ 差异不显著（Ｐ＝ ０．９８５），亦符合生态代谢理论叶与个体大小方面的预测。 同时发现，根：地上

部分生物量间的异速生长不随密度变化而变化，而密度对根 ／地上生物量具有显著影响，属于表观可塑性。
根：茎生物量间的异速生长及其生物量比均受密度变化的显著影响，属于真正可塑性。 密度对大果虫实茎：地
上部分生物量间的异速生长具有极显著影响，但茎 ／地上部分生物量不随密度变化而变化，亦属于真正可塑

性。 这表明密度变化在一定程度上影响了大果虫实根、茎的生长变化。
随物种的不同，物种对环境变化的敏感性、发生可塑性变异的能力，以及可塑性反应的模式不尽相同［４４］。

本研究中，大果虫实随密度增加，其株高和器官生物量分配都发生了明显的变化，其表型可塑性变异的发生与

个体发育过程中由不同环境因素诱导的基因选择性表达密切相关［４９］。 通过基因的选择性表达，建立一种新

的基因表达模式，进而改变大果虫实个体发育的进程和发育轨迹。 这可能是大果虫实株高及器官生物量分配

发生变化的主要原因。 为应对特定的环境条件，不同种群的遗传结构或不同个体的基因型组成，在自然选择

的调控下可能倾向于某些特殊的可塑性反应类型，结果不仅导致适应性表型可塑性变异的发生，同时也为可

塑性的适应性进化提供了可能［４８， ５０⁃５１］，本研究中大果虫实即是在这种机制驱动下表现出不同的表型可塑性，
也为大果虫实在极端环境条件下顺利完成生活史提供了保障。 所以说，可塑性赋予了特定基因型的个体一定

的适应性弹性，有助于提高种群的生存能力和选择进化的能力［５２⁃５３］。

４　 结论

在所有种群密度下，大果虫实株高与器官生物量间呈异速生长关系；大果虫实的分枝数及分枝长度明显

减小：从 Ｄ１—Ｄ４ 密度，分枝数从最高的 ３８９ 减少到 １８，分枝长度从最长的 ４３３０ ｃｍ 减小到 ５３６ ｃｍ。 各器官生

物量随密度增大呈减小趋势，具体器官变化量表现为：繁殖器官＞茎＞根＞叶。 虽然各器官生物量分配变化量

也为：繁殖器官＞茎＞根＞叶，但大果虫实根和叶生物量分配呈增大趋势，而茎、繁殖器官和地上部分生物量分

配呈减小趋势，这与最优化分配理论中水、矿质营养和光资源受限时的情况一致。 根：地上部分、叶片：根、繁
殖器官：根生物量间的异速生长属于表观可塑性。 根：茎、茎：地上部分、叶与其他器官及繁殖器官与其他器官

生物量间的异速生长属于真正可塑性。 随密度的增加，大果虫实叶和繁殖器官生物量的变化是真正可塑性，
说明大果虫实叶片分配及繁殖策略是由种群密度差异造成的，并且是非个体大小依赖的。 这些变化导致大果

虫实形态特征及器官生物量之间在生长过程中权衡资源分配，形成不同的株型系统以顺利完成生活史。
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