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土壤水分变化对黄土丘陵区撂荒群落共存种竞争的
影响

张馨月１，杜　 峰１，２，∗，潘天辉１，张赟赟１，周　 敏１

１ 西北农林科技大学，杨凌　 ７１２１００

２ 中国科学院水利部水土保持研究所，杨凌　 ７１２１００

摘要：群落共存种对限制性资源的竞争响应是群落组建、维持与演替的重要影响因素。 以黄土丘陵区摞荒群落共存种为研究对

象，研究不同水分条件下的竞争响应差异，以期揭示生境变化时群落演替的植物竞争机理。 试验设土壤水分与混植密度两个处

理，其中混植密度采用 ＣＤＳ（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｓｅｒｉｅｓ）法，含 ３ 个密度水平（衡水试验为 ３、１２、２１ 株 ／ ｍ２，变水试验为 ５、２０、３５ 株 ／
ｍ２）；土壤水分设衡水（高（７５％ ＦＣ）、中（６０％ ＦＣ）、低（４５％ ＦＣ）３ 个水平）与变水（由高水（７５％ ＦＣ）经 ５０ ｄ 持续干旱至低水

（４５％ ＦＣ））两种处理。 根据共存种株高的阶段性生长与其在群落中的相对生物量等生长表现，在 ＣＤＳ 法基础上扩展并测算了

生长变化量、相对生物量和相对生长率等指标。 据此，研究竞争效应和水分胁迫效应的相对影响，共存种相对竞争能力和竞争

等级对土壤水分变化的响应，及高水期因竞争引起的个体大小不对称性与低水期死亡率的关系。 结果表明：１）不同水分多种

混植共存条件下，竞争效应对多数共存种在群落中的生长表现较水分胁迫效应影响更大；以相对生物量为指标的竞争的群落效

应（４．３０±０．４９）较水分胁迫的群落效应（ －２３．５６± ２０．３８）大，且二者累加效应（４．７６± ０．４）大于二者单项效应之和（ － １９．２６±
２０．４８），即竞争＋水分胁迫对多种共存群落具有协同效应。 ２）当水分条件发生变化时，群落共存种的竞争等级并不完全相同

（Ｐ＞０．０５），相应的会发生变化，且水分差别越大，共存种竞争等级的差别也越大；高水条件下群落共存种竞争所引起的群落效

应最大（４．８４±０．２３），部分支持最大生长率理论，即限制性资源水平越高，群落共存种竞争越激烈。 ３）变水试验中，１０ 种群落共

存种在高水期因竞争引起的个体大小差异与低水期的死亡率呈正相关关系（Ｐ ＝ ０．０１５，ｒ２ ＝ ０．８０１），根据资源动态两阶段假说，
说明试验条件下群落共存种竞争是群落组建的重要因素。
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ｈｉｇｈｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｌｉｍｉｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｉｎ ｍｏｒｅ ｉｎｔｅｎｓｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ； （３） ｆｏｒ ｔｈｅ
ｃｈａｎｇｅｄ ｗａｔｅｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｗａｔｅｒ⁃ｗｅｌｌｅｄ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ （Ｐ＝ ０．０１５， ｒ２ ＝ ０．８０１）． Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｔｗｏ⁃ｓｔａｇｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ
ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ， ｉｔ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｗａｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｉｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｏｌｄ⁃ｆｉｅｌｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ； ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ； ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ； ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ； ｇｒｏｗｔｈ ｖａｒｉａｔｉｏｎ； ｍｏｒｔａｌｉｔｙ

植物竞争是两个以上有机体在所需的环境资源或空间相对不足的情况下所发生的相互关系［１］，是塑造

植物形态、生活史以及植物群落结构和动态特征的主要动力之一，也是决定生态系统结构和功能的关键生态

过程［２］。 植物竞争研究有助于了解植物生存策略［３⁃４］，种群生态位分化［５⁃７］，种间互作与群体生产力的关

系［８］，有助于从植物竞争机理及种⁃环境相互作用机理方面理解和掌握群落演替的速度、方向和轨迹等，对植

被的恢复和重建实践等具有重要意义［２］。
在干旱半干旱的黄土丘陵区，土壤水分是当地植物生长的主要限制性因素［９］。 农田摞荒后随着撂荒年

限的增加，土壤含水量越来越低，而土壤水分的波动却越来越大。 摞荒群落共存种的水分生态位有所差别，各
种群及个体在吸收、利用水分，用于维持其生长、繁殖及其他生理活性的能力方面存在差异，因而变化的土壤

水分环境会影响到群落共存种间的竞争反应、竞争类型与竞争结果，进而改变群落组成和结构。 例如，水分需

求较高的三叶草在与鸭茅的竞争中，随水分环境的改善，三叶草的相对竞争能力明显增加，竞争也由低水条件

下的根系竞争为主转变为以枝条竞争为主［１０］。 Ｈａｒｒｉｓ 和 Ｌａｚｅｎｂｙ［１１］ 采用侵占能力计算方法［１２］，通过改变土

壤含水量，发现与杂花黑麦草、多年生黑麦草相比，苇状羊茅、雀稗和毛花雀稗的抗旱能力更强。 种⁃环境相互

作用与植物竞争是群落演替的两个决定性因素，但以往研究多集中于个体水平的种⁃环境相互作用［９，１３］ 与种

群水平上的植物竞争［１４⁃１５］，将二者结合起来，在群落水平上研究植物竞争等生物因素与土壤水分等非生物因

素对群落的影响，尚未见报道。 其中，关于群落共存种竞争对群落维持与演替的重要性，Ｇｒｉｍｅ［１６］从植物的性

状和竞争影响角度出发建立了最大生长率理论（ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｔｈｅｏｒｙ），Ｔｉｌｍａｎ［１７⁃１８］则从种群性状和

竞争反应角度出发，利用资源解析模型建立了最小资源需求理论（ ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ｔｈｅｏｒｙ）。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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在此基础上，Ｄｅｂｏｒａｈ ＆ Ａｒｉｅｌ［１９］提出了资源动态两阶段说，假说认为竞争的重要性与群落生境的资源水平及

波动，群落共存种的资源利用策略有关，取决于共享的限制性资源主要是生物性的消耗或利用以构建同化器

官以增加资源竞争能力，还是非生物的纯粹被浪费。 高艳［２０］ 在黄土丘陵区撂荒群落共存种植物竞争对土壤

水分变化的响应研究中证实了高水期群落中植物的生长差异与低水期种群死亡率呈正相关关系，解释了植物

竞争对群落组建的重要性。 具体来说取决于以下两个方面：群落共存种在水分波动的高水期（Ｐｕｌｓｅ ｐｅｒｉｏｄ）
因竞争引起的群落效应（如大小不等性，Ｓｉｚｅ ｉｎｅｑｕａｌｉｔｙ）与低水期（Ｉｎｔｅｒ⁃ｐｕｌｓｅ ｐｅｒｉｏｄ）群体、种群死亡率的相关

性；土壤水分的渐次降低到底是蒸腾还是蒸发引起的。
本文拟从个体与群体水平上，试验植物竞争与土壤水分变化对群落共存种不同种群与个体生长的影响，

分析二者的群落效应，研究：１）在植物竞争与水分双重胁迫条件下，分析二者对植物个体生长的影响及其群

落效应；２）不同土壤水分条件下撂荒群落共存种的相对竞争能力和竞争等级；３）高水期群落共存种的生长差

异与低水期死亡率的关系，分析群落共存种竞争对群落组建的相对重要性［２１］。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验在陕西杨凌中科院水土保持研究所进行。 杨凌属温带季风半湿润气候，四季分明，土壤类型主要为

塿土。 其年辐射总量为 ４．７５６２×１０９Ｊ ／ ｍ２，年日照时数 ２５００ ｈ，年均气温 １３．２℃，其中最热月（７ 月）平均温度

２５．８℃，最冷月（１ 月）平均温度－１．１℃，年极端最高和最低温度分别为 ４２℃和－１９．４℃，≥０℃积温 ４９０３℃，持
续天数 ３０９ ｄ，≥１０℃积温 ４１８５℃，持续时间 ２０６ ｄ，无霜期 ２２１ ｄ。 年平均降雨量 ６５１ ｍｍ，生长季（４—９ 月）降
雨量占全年降雨量的 ７９％。
１．２　 试验设计

试验地点选择在黄土高原土壤侵蚀与旱地农业重点实验室的干旱防雨大棚进行。 衡水试验的试验对象

选择黄土丘陵区撂荒演替中期六种主要群落共存种，包括猪毛蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ）、铁杆蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｓａｃｒｏｒｕｍ）、茭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｉｒａｌｄｉｉ）、小花棘豆（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｇｌａｂｒａ）、达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｖｕｒｉｃａ）和白羊草

（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）。 其中除小花棘豆为伴生种外，其余五种全部为摞荒演替序列种和优势种（演替前

期序列种有猪毛蒿，中期序列种有铁杆蒿和茭蒿，后期序列种有达乌里胡枝子和白羊草）。 变水试验除以上

六种外，还包括演替前中期序列种冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ），及中华隐子草（Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、无芒隐子

草（Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｏｎｇｏｒｉｃａ）和中国委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）三种伴生种。
试验采用群落密度系列法（ＣＤＳ 法） ［２２］，随机区组设计，分为衡水和变水处理两部分。 衡水处理试验目

的为：研究不同水分条件下撂荒群落共存种的相对竞争能力和竞争等级差异。 故衡水处理设高水（１４．０６％）、
中水（１１．２５％）和低水（８．４４％）３ 个水平，相当于田间持水量（Ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙ）的 ７５％、６０％和 ４５％。 变水处理

试验目的为：研究高水期有无竞争条件下群落组成种生长差异和低水期群体死亡率的关系。 变水处理中土壤

水分的变化为从田间持水量水平经持续自然干旱，到植物发生部分死亡（具体含水量为田间持水量的 ４５％）。
期间土壤水分的变化为 ２０１５ 年 ７ 月份开始充分灌水 ４０ 天，之后持续自然干旱 ５０ 天。 ＣＤＳ 法设低、中和高三

个密度水平，分别为每槽每种植株 ２、８ 株和 １４ 株，即衡水试验为 ３、１２ 株 ／ ｍ２和 ２１ 株 ／ ｍ２，变水试验为 ５、２０
株 ／ ｍ２和 ３５ 株 ／ ｍ２。 衡水试验和变水试验同设两组重复，衡水试验共 １８ 个控水槽，变水试验共 ６ 个控水槽。
以低密度为无竞争对照，使用植物营养阶段生长表现（株高和生物量）计算中、高密度条件下各共存种的竞争

响应与竞争能力。 其中，衡水条件下的水分胁迫与竞争处理试验设计示意图见图 １，如控水槽 １ 表示适宜水

分和低密度处理，控水槽 ９ 则表示重度水分胁迫和高密度处理。
试验植物采取移植的方法进行。 于 ２０１５ 年 ５ 月中旬植物返青后，在野外（陕西省延安市安塞区）挖取足

够的同一生境、个体大小一致植株，栽植时选取同一种植物株高和茎粗一致的个体种植于控水槽。 栽植后的

一个月为保苗时间，于 ６ 月 １０ 日将各控水槽定植为设定密度。 控水槽规格（长×宽×高）为 ２ ｍ×２ ｍ×０．６ ｍ，土

３　 ３ 期 　 　 　 张馨月　 等：土壤水分变化对黄土丘陵区撂荒群落共存种竞争的影响 　
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图 １　 衡水条件下水分胁迫与竞争处理试验设计示意图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ

ｄｅｆｉｃｉｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｉｎｖａｒｉａｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

图中数字 １—９ 代表控水槽，随机分布；每个控水槽设水分胁迫和

多物种混植密度两个处理，如图所示，用灰度与图案填充分别代

表水分胁迫程度和混植密度。 ２５％、５０％和 ７５％灰度分别表示适

宜、中度和重度水分胁迫；纯色、斜线和交叉斜线填充分别表示

低、中和高密度（即 ３、１２ 株 ／ ｍ２和 ２１ 株 ／ ｍ２）

壤填埋深为 ０．５ ｍ，试验土壤为安塞黄绵土。 最大田间

持水量为 １８．７５％，风干土含水量为 ９．２％左右，全 Ｎ、全
Ｐ、全 Ｋ、速效 Ｋ 含量分别是 ０．２７、０．１４３、１９．５６、１７５ ｇ ／
ｋｇ，有机质 ４． ６７７ ｇ ／ ｋｇ，ＮＯ－

３、ＮＨ
＋
４ 分别是 ３１． ６４、４． ３９

ｍｇ ／ ｋｇ。
１．３　 控水量、生物量和株高的测定

试验于 ７ 月初开始控水，通过土钻采样，采用重量

法，根据以上控水试验处理要求控制土壤含水量。 每 ５
天控水一次。 衡水和变水处理在试验初期和末期（７—
１０ 月）分种分株测量植株高度，试验结束时测定植株地

上部分鲜重（作为生物量指标）。 变水处理末期，分种

统计控水槽中死亡个体。 生物量采用百分之一天平称

重，株高采用卷尺测量。
１．４　 数据处理

１．４．１　 衡水条件下个体 ／种群水平上竞争效应与水分

胁迫效应的计算

设群落 Ｉ 中混植种数为 ｍ，其中种 Ｊ 的个体数为 ｎ，
生长条件处于土壤水分亏缺状态（Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ）与竞

争状态（Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ）。 考虑到试验期间因竞争及

干旱胁迫，群落 Ｉ 中可能会有个体死亡，以试验初期与

末期的多度以示区别种 Ｊ 的生长条件，分别表示为：ＩＣＡ
（Ｉｎｉｔｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｂｕｎｄａｎｃｅ）与 ＦＣＡ（Ｆｉｎａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｂｕｎｄａｎｃｅ）。 在试验期间无个体死亡时，ＩＣＡ 与 ＦＣＡ 值

相等。 为了分析多物种共存的群落中植物竞争与干旱胁迫对个体 ／种群生长表现的影响，根据 ＣＤＳ 法
［２１⁃２２］

构

建并扩展了以下指标：生长变化量（Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ）、相对生物量（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ）、相对生长率（Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ，ＲＰＧ）、相对竞争强度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ，ＲＣＩ）、水分胁迫效应（Ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｆｆｅｃｔ，
ＤＥ）、水分胁迫与竞争累加效应（Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ，ＡＥ）和水分胁迫与竞争协同效应（Ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ，ＳＥ）。
各指标计算如下：

１）生长变化量

ＰＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ ＝ （∑

ｎ

ｉ ＝ １
ＳＩＦＣＡ，Ｄ
Ｊ － ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ＳＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ ） ／∑

ｎ

ｉ ＝ １
ＳＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ （１）

式中， ＰＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ 为种 Ｊ 在群落 Ｉ 初始多度和土壤水分设定条件下于试验期间获得的生长变化量，由试验末期与试

验初期种 Ｊ 的个体大小（Ｓｉｚｅ）相对变化率表示。 ＳＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ 与 ＳＩＦＣＡ，Ｄ

Ｊ 为试验初期与结束时种 Ｊ 在群落 Ｉ 中的个体

大小。
２）相对生物量

ＲＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ ＝ ＢＪ

ＩＦＣＡ，Ｄ ／∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＢＪ

ＩＦＣＡ，Ｄ （２）

式中， ＲＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ 为种 Ｊ 在群落 Ｉ 初始多度和土壤水分设定条件下，试验期末的相对生物量即在试验结束时种 Ｊ 生

物量占群落生物量的比例。 其中 ＢＪ
ＩＦＣＡ，Ｄ 为试验结束时种 Ｊ 在群落 Ｉ 中的生物量。

３）相对生长率

ＲＰＧＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ ＝ ＰＩＩＣＡ，Ｄ

Ｊ ／∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＰＩＩＣＡ，Ｄ

Ｊ （３）
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式中， ＲＰＧＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ 表示在群落 Ｉ 初始多度和土壤水分设定条件下，种 Ｊ 的生长变化量相对于群落所有种生长变

化量的比值。
４）相对竞争强度

ＲＣＩＪ ＩＤ（ＩＣＡ） ＝ （ＲＰＧＩＤ
Ｊ （ＩＣＡ（ＣＫ）） － ＲＰＧＩＤ

Ｊ （ＩＣＡ）） ／ ＲＰＧＩＤ
Ｊ （ＩＣＡ（ＣＫ）） （４）

在某一水分胁迫水平下，种 Ｊ 的相对竞争强度可以表达为群落初始多度的函数。 上式中， ＲＣＩＪ ＩＤ（ＩＣＡ）
为在某一恒定水分胁迫条件下，群落 Ｉ 中种 Ｊ 的相对竞争强度，即其受竞争抑制程度，以种 Ｊ 在群落 Ｉ 中相对

于对照群落（低密度无竞争）中的生长表现差异，即以相对生长率的差异表示。 ＲＰＧＩＤ
Ｊ （ＩＣＡ（ＣＫ）） 是种 Ｊ 在低

密度无竞争条件下（即图 １ 中的 １、２、３ 控水槽群落）的相对生长率。 当 ＲＣＩＪ﹥ ０，表明种 Ｊ 与其他植物之间存

在竞争，其值越大，相对竞争强度越大；当 ＲＣＩＪ﹤ ０，表明该植物与其他物种共存时，生长获益。
５）水分胁迫效应

ＤＥＪ
ＩＩＣＡ（Ｄ） ＝ ＲＰＧＪ

ＩＩＣＡ（Ｄ（ＣＫ）） － ＲＰＧＪ
ＩＩＣＡ（Ｄ）( ) ／ ＲＰＧＪ

ＩＩＣＡ（Ｄ（ＣＫ）） （５）
水分胁迫效应可以表达为水分胁迫水平的函数。 上式中， ＤＥＪ

ＩＩＣＡ（Ｄ） 是在某一初始多度条件下，种 Ｊ 在

群落 Ｉ 中相对于无水分胁迫对照群落的生长表现差异，即为水分胁迫效应。 在本文中，对照 ＲＰＧＪ

ＩＩＣＡ（Ｄ（ＣＫ）） 为种 Ｊ 在群落 Ｉ 初始多度设定条件下，无水分胁迫时的相对生长率（即图 １ 中的 １、４、７ 控水槽）。
６）竞争与水分胁迫累加效应

ＡＥＩ
Ｊ（ＩＣＡ，Ｄ） ＝ ＲＰＧＩ

Ｊ（ＩＣＡ（ＣＫ），Ｄ（ＣＫ）） － ＲＰＧＩ
Ｊ（ＩＣＡ，Ｄ）( ) ／ ＲＰＧＩ

Ｊ（ＩＣＡ（ＣＫ），Ｄ（ＣＫ）） （６）
式中， ＡＥＩ

Ｊ（ＩＣＡ，Ｄ） 是在某一初始多度和水分胁迫条件下，种 Ｊ 在群落 Ｉ 中的相对生长率（ ＲＰＧＩ
Ｊ ＩＣＡ，Ｄ( ) ），

相对于既无竞争也无水分胁迫的对照群落的相对生长率差异（表达为 ＲＰＧＩ
Ｊ（ＩＣＡ（ＣＫ），Ｄ（ＣＫ）） ）。

７）竞争与水分胁迫协同效应为种 Ｊ 在群落 Ｉ 中的水分与初始多度设定条件下，竞争效应＋水分胁迫效应

二者的单因子效应与两者累加效应的差异。 如 ＡＥＩ
Ｊ（ＩＣＡ，Ｄ） ＞ ＲＣＩＩＤＪ ＩＣＡ( ) ＋ ＤＥＩＩＣＡ

Ｊ Ｄ( ) ，表示为水分胁迫与

竞争对多种共存群落某一种群生长具有协同胁迫效应。
１．４．２ 衡水条件下群落水平上的竞争效应（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ，ＲＣＣＩ）与水分胁迫效应

（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｆｆｅｃｔ，ＣＤＥ）计算

ＲＣＣＩＩ（ＩＣＡ） ＝ ∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＲＣＩＩＪ（ＩＣＡ） （７）

ＣＤＥＩ（Ｄ） ＝ ∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＤＥＪ

ＩＩＣＡ（Ｄ） （８）

式中， ＲＣＣＩＩ ＩＣＡ( ) 表示植物竞争对群落 Ｉ 的群体效应，为群落各组成种的相对竞争强度之和。 ＣＤＥＩ（Ｄ） 表

示水分胁迫对群落 Ｉ 的影响，为各组成种水分胁迫效应之和。
１．４．３　 变水条件下群体水平上高水期多物种共存生长差异与低水期死亡率的关系

在群落 Ｉ 中，高水期群体生长差异（ ＣＶＩ ）为所有组成种个体大小差异之和；低水期死亡率（Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ，
ＭＲＩ ）为组成种死亡率之和与组成种数的比值。

ＣＶＩ 表达为： ＣＶＩ ＝ ∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＣＶＪ

Ｉ ＝ ∑
ｍ

Ｊ ＝ １
∑

ｎ

ｉ ＝ １
（ＳＤＩ

Ｊ（Ｓｉｚｅ） ／ ＭｅａｎＩ
Ｊ（Ｓｉｚｅ）） （９）

ＭＲＩ 表达为： ＭＲＩ ＝
∑
ｍ

Ｊ ＝ １
ＭＲＩ

Ｊ

ｍ
（１０）

式中， ＳＤＩ
Ｊ（Ｓｉｚｅ） 和ＭｅａｎＩ

Ｊ（Ｓｉｚｅ） 分别为群落 Ｉ 中种 Ｊ 个体大小的标准偏差与平均值。 （１０）式中，ＭＲＩ
Ｊ 为群落

Ｉ 中种 Ｊ 的死亡率。
为了分析不同水分条件下群落共存种竞争等级是否会发生变化甚至逆转，对衡水试验中不同水分条件下

的物种竞争等级进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关检验。 为了分析高水期因竞争引起的生长差异是否会影响低水期群体

死亡率，进而影响群落动态与维持，对变水试验中高水期群体生长差异和低水期死亡率的关系进行非参数相
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关分析（Ｋｅｎｄａｌｌ′ｓ ｔａｕ－ｂ）。 使用 ＳＰＳＳ 进行秩相关检验和非参数检验。 使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１６ 进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同水分条件下各共存种的竞争效应及群落效应

在不同水分和混植密度条件下，多数共存种株高有不同程度的增长（图 ２）。 但也有个别植物因试验末期

发生枯萎，如低水＋中密度和低水＋高密度处理下的猪毛蒿，中水＋低密度处理的茭蒿，低水＋低密度和高水＋中
密度条件下的小花棘豆，株高有所降低。 各土壤水分条件下，白羊草的生长变化量最大（高、中、低水分下分

别为 １．３２±０．２２、１．２８±０．１７、０．９９±０．２９）。 随土壤含水量的减少，除茭蒿和达乌里胡枝子以外，其余 ４ 种植物的

生长变化量都有不同程度的减少趋势，如铁杆蒿的生长变化量在中水处理下比在高水处理下减少 ７５．２６％，在
低水处理下比在中水处理下减少 ９４．２３％。 相对于其他群落共存种，试验期间高水＋高密度条件下的白羊草生

长变化量最大（ ｐＩＩＣＡ，Ｄ
Ｊ ＝ １．５２）。

图 ２　 不同水分和混植密度条件下群落共存种的株高生长变化量

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｓｉｘ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

４５％、６０％、７５％分别表示水分处理为田间持水量的 ４５％、６０％、７５％

从以株高相对生长率为指标计算的竞争效应来看（图 ３Ａ），相对于低密度无竞争对照，中、高密度条件

下，多数共存种株高生长受到了竞争抑制。 但也有部分植物，由于光竞争所致的异速生长，株高较低密度对照

相反有所增加，如高水＋中密度条件下的达乌里胡枝子（ＲＣＩ ＝ －０．６５）。 试验期间，就各共存种的竞争效应平

均值来看，茭蒿株高生长受竞争抑制程度最大（６．２６±９．５３），白羊草受竞争抑制程度最小（－０．２０±０．２５）。 高水

条件下小花棘豆受竞争抑制程度最大（０．６１±０．７６），达乌里胡枝子受竞争抑制程度最小（－０．３４±０．４４）；中水条

件下茭蒿受竞争抑制程度最大（１８．４３±３．１７），铁杆蒿受竞争抑制程度最小（－０．４６±０．２０）；低水条件下猪毛蒿

受竞争抑制程度最大（４．２８±０．３５），白羊草受竞争抑制程度最小（－０．４３±０．２８）。 在高密度条件下，竞争的群落

效应（ＲＣＣＩ＝ ９．６７±１１．２１）比在中密度条件下（ＲＣＣＩ＝ ８．６６±８．７４）更大。 以株高相对生长率为指标的群落水平

上的竞争效应在中水条件下最大（ＲＣＣＩ＝ １９．５２±３．４４），高水条件下最小（ＲＣＣＩ＝ －０．１８±０．２６）。
从以相对生物量为指标计算的竞争效应来看（图 ３Ｂ），相对于低密度无竞争对照，中、高密度条件下，相对

竞争强度均为正值，说明各共存种生物量均受到了竞争抑制。 试验期间，就各共存种竞争效应的平均值来看，
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小花棘豆受竞争抑制程度最大（０．９６±０．０４），猪毛蒿受竞争抑制程度最小（０．５６±０．３９）。 在中、高水条件下均

为小花棘豆受竞争抑制程度最大（０．９６±０．０４，０．９９±４．１３×１０－３），猪毛蒿受竞争抑制程度最小（０．１０±１．１９×
１０－３，０．６３±０．０４）；但在低水条件下猪毛蒿受竞争抑制程度最大（０．９７±０．０３），白羊草受竞争抑制程度最小

（０．４７±０．０２）。 相对于低密度对照，高密度条件下竞争的群落效应（ＲＣＣＩ ＝ ４．７０±０．３７）比中密度条件下的

（ＲＣＣＩ＝ ４．２６±０．５５）大。 与以株高相对生长率为指标的群落竞争效应不同的是，在三种水分条件下，群落共存

种竞争所引起的群落效应在高水条件下最大（ＲＣＣＩ＝ ４．８４±０．２３），中水条件下最小（ＲＣＣＩ＝ ３．９６±０．４６）。

图 ３　 不同水分条件下各共存种的竞争效应及群落效应

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

４５％、６０％、７５％分别表示水分处理为田间持水量的 ４５％、６０％、７５％；图 ３Ａ 是以株高的相对生长率（ＲＰＧ）计算的竞争效应，图 ３Ｂ 是以相对

生物量（Ｒ）计算的竞争效应，均以低密度无竞争条件为对照群落

由于竞争的不对称性，共存种间存在竞争等级。 株高相对生长率与光资源的获取能力相关，而对水分资

源的竞争取决于植物对水分的吸收与利用能力，这与生物量的大小直接相关，故以相对生物量为指标的竞争

效应更能反映共存种在不同水分条件下的竞争等级。 同一密度水平不同水分条件下，群落共存种竞争等级并

不完全相同（Ｐ＞０．０５）。 相对于低密度对照，高密度处理中，低、中、高水分条件下的竞争等级相关性分别为：ｒ
（低，中）＝ －０．２５７，ｒ（低，高）＝ －０．０８６，ｒ（中，高）＝ ０．４８６；中密度处理中，三个水分条件下的竞争等级相关性

为：ｒ（低，中）＝ －０．６５７，ｒ（低，高）＝ －０．１４３，ｒ（中，高）＝ ０．５４３。 可以看出水分差别越大，竞争等级变化越大。
例如，低水＋中密度条件下，群落共存种的竞争等级为：白羊草＞达乌里胡枝子＞铁杆蒿＞茭蒿＞小花棘豆＞猪毛

蒿；高水＋中密度条件下，竞争等级为：猪毛蒿＞铁杆蒿＞白羊草＞茭蒿＞达乌里胡枝子＞小花棘豆。
２．２　 不同混植密度条件下群落共存种的水分胁迫效应及群落效应

本文以高水无胁迫为对照，使用株高相对生长率为指标计算同一密度条件下各共存种的水分胁迫效应

（图 ４Ａ）。 低、中水分胁迫条件下，水分胁迫效应有正值也有负值，说明部分植物株高相对高水对照反而有所

增加，如低密＋中水下的猪毛蒿（ＤＥ＝－１．５９）。 在低、中密度条件下，小花棘豆株高生长受水分胁迫影响较大

（０．６２±０．８５，４．２９±４．４９），达乌里胡枝子受水分胁迫影响较小（－０．７６±０．３１，－０．５１±０．６０）；高密度条件下猪毛蒿

受水分胁迫程度最大（１．２１±１．６５），白羊草受水分胁迫程度最小（－０．３７±０．４６）。 中密度条件下的群落水分胁

迫效应最大（ＣＤＥ＝ ４．９７±４．８２），低密度条件下最小（ＣＤＥ ＝ －０．６７±０．９１）。 相对于高水对照，低水条件下群落

水分胁迫效应（ＣＤＥ＝ ３．６２±４．３１）比在中水条件下（ＣＤＥ＝ ０．２３±１．４４）大。
与株高生长对水分胁迫的响应类似，群落共存种在生物量响应上同样存在种间差别（图 ４Ｂ）。 比较来看，

演替前期较不耐旱的植物，其在群落中的相对生物量有所降低。 如低、中密度条件下，均以铁杆蒿受水分胁迫

程度最大（０．３７±０．０４，０．６７±０．１０）；高密度条件下以猪毛蒿受水分胁迫程度最大（０．６５±０．４６）。 特别的是，较为

耐旱的植物其在群落中的相对生物量较高水无胁迫对照有所增加，遭遇干旱胁迫时，其在群落中的地位会有
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所上升。 比较明显的是中密度＋低水条件下的小花棘豆（ＤＥ＝－４６．６４），其高度生长受抑制（图 ４Ａ），但生物量

相对增加较大。 低密度条件下的群落水分胁迫效应最大（ＣＤＥ ＝ －２．１２±０．５１），中密度条件下最小（ＣＤＥ ＝
－３９．６８±１１．０７）。 相对于高水对照，中水条件下群落水分胁迫效应（ＣＤＥ ＝ －１１．７５±１７．４２）比在低水条件下

（ＣＤＥ＝－２１．０８±２３．６９）大。

图 ４　 不同密度条件下各共存种的水分胁迫效应及群落效应

Ｆｉｇ．４　 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｉｘ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

４５％、６０％分别表示水分处理为田间持水量的 ４５％、６０％；图 ４Ａ 是以株高相对生长率（ＲＰＧ）计算的水分胁迫效应，图 ４Ｂ 是以相对生物量

（Ｒ）计算的水分胁迫效应，均以高水条件为对照

２．３　 不同水分和密度条件下各共存种的竞争与水分胁迫累加效应及群落效应

相对于高水＋低密度对照，竞争与水分胁迫的累加效应对植物株高多表现为抑制作用（图 ５Ａ），如低水＋
中密度和低水＋高密度条件下，猪毛蒿受竞争和水分胁迫累加效应最大（２．６４ 和 ２．４１），中水＋中密度条件下小

花棘豆受二者胁迫累加效应最大（０．９８），中水＋高密度条件下达乌里胡枝子受胁迫累加效应最大（０．３８）；但个

别情况下，植物可能因优先适应光竞争，株高反而较既无水分＋又无竞争胁迫对照有所增加，如铁杆蒿和白羊

草，及低水＋中密度和中水＋中密度条件下的达乌里胡枝子（－２．２０ 和－０．８０）。 四种水分与密度组合处理中，竞
争与水分胁迫对群落高度的累加效应在低水＋高密条件下最大（２．４４）。

与株高生长不同，群落共存种生物量在竞争和水分共同胁迫下均受到了不同程度的抑制（图 ５Ｂ）。 与高

水＋低密度对照相比，猪毛蒿在低水＋中密度和低水＋高密度条件下受二者胁迫累加效应最大（０．９４ 和 ０．９９），
铁杆蒿和小花棘豆分别在中水＋中密度和中水＋高密度条件下受抑制程度最大（０．８８ 和 ０．９８）。 四种生长条件

下，竞争与水分胁迫的群落效应在低水＋高密度（５．０７）和中水＋高密度条件下（５．１２）较大。
２．４　 不同水分和密度条件下各共存种的竞争与水分胁迫协同效应及群落效应

从竞争与水分胁迫各自的单项效应比较来看，对各群落共存种的株高生长多数表现为竞争效应较大

（图 ６Ａ）。 如低水＋中密度条件下的猪毛蒿竞争效应（４．５３）大于水分胁迫效应（２．１１），低水＋高密度条件下的

小花棘豆和达乌里胡枝子受竞争抑制程度更大（２．５８＞０．６２，０．８９＞０．７８）。 在群落水平上，四种生长条件下均

为竞争对植物株高生长影响更大，低水＋中密、低水＋高密、中水＋中密、中水＋高密条件下，竞争的群落效应分

别为 ９．２７、７．０５、１７．０９、２１．９６，水分胁迫效应分别为 ８．３８、２．５２、１．５６、０．４３。
当植物的竞争与水分胁迫累加效应大于二者的单因子效应之和，即表明水分胁迫与竞争对其生长具有协

同胁迫效应。 本试验条件下，水分胁迫与竞争对多数群落共存种株高生长没有协同效应，只对低水＋中密度

条件下的白羊草，低水＋高密度条件下的铁杆蒿、茭蒿和白羊草，中水＋中密度和中水＋高密度条件下的铁杆蒿

具有协同效应，竞争与水分胁迫累加效应值（－０．５２，－０．４８、０．１１、－１．０１，－０．３０ 和－０．０７）大于其二者效应之和

（－０．５８，－０．４９、０．０９、－１．３２，－０．７１ 和－０．３３）。 竞争与水分胁迫对群落生长没有协同胁迫效应，本试验中，四种

处理组合下的群落累加效应均小于二者单项效应之和（图 ６Ａ）。
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图 ５　 不同水分和密度条件下共存种的竞争与水分胁迫累加效应及群落效应

Ｆｉｇ．５　 Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

４５％、６０％分别表示水分处理为田间持水量的 ４５％、６０％；图 ５Ａ 是以株高生长相对率（ＲＰＧ）计算的竞争与水分胁迫累加效应，图 ５Ｂ 是以相

对生物量（Ｒ）计算的竞争与水分胁迫累加效应，均以高水低密度条件为对照

与受水分胁迫程度相比，多数群落共存种生物量形成受竞争抑制程度更大（图 ６Ｂ），如低水＋中密度条件

下的猪毛蒿（０．９４＞０．８１）和白羊草（０．４６＞０９），低水＋高密度条件下的铁杆蒿（０．６７＞－０．０２）和茭蒿（０．８７＞
－１．２８），竞争效应均大于水分胁迫效应。 只有少数群落共存种生物量受水分胁迫程度更大，如中水＋中密度

条件下猪毛蒿的竞争效应小于水分胁迫效应（０．１０＜０．２０）。 在群落水平上，低水＋中密、低水＋高密、中水＋中
密、中水＋高密条件下竞争的群落效应（４．４８，４．８０，３．６３，４．２８）均大于水分胁迫效应（ －４７．５０，－１３．９６，－３１．８５，
－０．９３），表明竞争对群落生物量形成影响更大。

在竞争与水分胁迫的共同作用下，多数群落共存种生物量形成的累加效应大于二者单项效应之和，表明

水分胁迫与竞争对多数群落共存种的生物量积累具有协同胁迫效应（图 ６Ｂ）。 如，低水＋高密度条件下的铁

杆蒿、白羊草和达乌里胡枝子的竞争与水分胁迫累加效应分别为 ０．９０、０．８４、０．８６，二者单项效应之和分别为

０．６５、０．７６、０．５６；中水＋中密度条件下的猪毛蒿、中水＋高密度条件下的铁杆蒿和茭蒿的竞争与水分胁迫累加效

应大于二者单项效应之和（０．７３＞０．３０，０．８９＞０．４４，０．７４＞０．１３）。 个别群落共存种没有协同胁迫效应，如低水＋
中密度条件下的猪毛蒿（竞争与水分胁迫累加效应 ０．９４＜二者单项效应之和 １．７５）。 在群落水平上，水分胁迫

与竞争对各个条件下的群落生物量积累均有协同胁迫效应。 本试验中，低水＋中密、低水＋高密、中水＋中密和

中水＋高密各处理组合的群落累加效应分别为：４． ４９、５． ０７、４． ３４、５． １２；二者单项效应之和分别为－ ４３． ０２、
－９．１６、－２８．２２、３．３５。
２．５　 撂荒群落共存种在高水期的生长差异与低水期死亡率的关系

在变水试验下，１０ 种群落共存种在低水期的死亡率随高水期因竞争引起的个体大小差异的增大而增大

（图 ７）。 且由非参数相关分析得到相关系数为 ０．８６７，Ｐ ＝ ０．０１５，回归分析得到 ｒ２ ＝ ０．８０１，说明生长差异和死

亡率显著相关，并能解释 ８０．１％的水分充沛期植物竞争导致生长差异所引起干旱条件下死亡率的变化。

３　 结论与讨论

３．１　 竞争效应和水分胁迫效应的相对影响

自然界中的植物群落往往由混生种群组成，且水分胁迫与竞争同时存在。 本试验在 ＣＤＳ 法的基础上，增
加了水分胁迫处理，使用统一的对照和公式形式，计算和比较了种群和群落水平上的竞争效应和水分胁迫效

应，同时辨识二者的累加效应及协同效应。 研究对象上尽量模拟自然群落共存状况，以群落优势种为主，也包
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图 ６　 不同水分和密度条件下共存种的竞争与水分胁迫协同效应及群落效应

Ｆｉｇ．６　 Ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

４５％、６０％分别表示水分处理为田间持水量的 ４５％、６０％；图 ６Ａ 是在 ４ 种生长条件下（低水中密、低水高密、中水中密和中水高密）以株高生

长相对率（ＲＰＧ）计算的竞争与水分胁迫协同效应，图 ６Ｂ 是在 ４ 种生长条件下以相对生物量（Ｒ）计算的竞争与水分胁迫协同效应

含伴生种。 因试验中不可避免的有中、高密度条件下的光竞争干扰，以株高相对生长率和相对生物量为指标

计算的竞争效应与水分胁迫效应并不完全一致。 以株高相对生长率为指标的竞争效应与水分胁迫效应包含
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　 图 ７　 变水条件下高水期（７．１—８．１０）生长差异和低水期（８．１１—

１０．１）死亡率的关系

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｗｔｈ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｗａｔｅｒ⁃ｗｅｌｌｅｄ

ｐｅｒｉｏｄ （７．１—８．１０） ａｎｄ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ （８．１１—１０．１）

ｕｎｄｅｒ ｃｈａｎｇｅｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

图中 １、２、３、４、５、６ 代表各控水槽；１ 和 ２ 为低密度处理，３ 和 ４ 为

中密度处理，５ 和 ６ 为高密度处理

有光竞争所致的异速生长现象。 因植物的水分竞争能

力主要与植株水分获取与消耗器官大小直接相关，故以

相对生物量或生物量的相对生长率更为准确。
本试验条件下，土壤水分和竞争对群落共存种的生

长表现有不同程度的影响。 依据扩展的 ＣＤＳ 法，以相

对生物量为指标计算的各共存种的竞争与水分胁迫协

同效应及群落协同效应表明（图 ６Ｂ），除猪毛蒿的竞争

效应（０．５３）小于水分胁迫效应（０．５８）外，竞争效应对其

他五种共存种在群落中的生长表现均较水分胁迫效应

影响更大，如铁杆蒿和白羊草的竞争效应（０．６１ 和０．７２）
大于水分胁迫效应（０．３０ 和 ０．４２）。 在群落水平上，低
水＋中密、低水＋高密、中水＋中密和中水＋高密各处理下

竞争的群落效应平均值（４．３０）也较水分胁迫效应平均

值大（－２３．５６）。 特别是与耐旱植物共存时，土壤水分

较低时，其在群落中的地位变化很大，以致水分胁迫的

群落效应较小甚至为负值。 以低密度为对照，中、高密

度下竞争的群落效应普遍为高密度大于中密度，这是因为密度越大，群落共存种生态位重叠程度越大，对共享

资源的竞争也就越激烈［２３］。 在高、中、低三种水分梯度上，以相对生物量为指标的群落共存种竞争所引起的

群落效应在高水条件下最大（ＲＣＣＩ＝ ４．８４±０．２３），其次为低水条件下的群落效应（ＲＣＣＩ＝ ４．６４±０．２３）（图 ３Ｂ）。
这可以从竞争的最大生长率理论［１６］和最小资源需求理论［１７⁃１８］ 得到解释。 最大生长率理论认为：限制性资源

水平越高，对生物的生长限制越弱，但生态位重叠程度越高，生物的竞争胁迫也就越大，群体竞争越激烈。 对

于低水条件下较大的竞争的群落效应。 最小资源需求理论认为：各共存种忍受低资源水平的能力不同，资源

水平越低，植物生长越受限，在共存种对资源存在抢先利用以降低共享资源水平这一前提下，共存种对资源的

竞争也就越激烈。 因而资源竞争程度与共存种的资源利用特性和竞争策略有关。 如果共存种有存在抢先利

用资源能力，在资源利用策略上为高吸收、高利用甚至高浪费，则短期内会加剧低资源水平下的竞争程度。 演

替前期植物通常就具有对资源的抢先利用能力，如本试验中的猪毛蒿。 相反，如果共存种对共享资源低吸收、
高利用、低浪费，则竞争不甚激烈，竞争优胜者为对低资源水平耐受较高植物。 以相对生物量为指标的水分胁

迫效应来看（图 ４Ｂ），相对于高水对照，各个条件下的群落水分胁迫效应均为负值，这主要是因为小花棘豆作

为群落中的耐旱伴生种，较低密度无竞争条件下单独生长，混植生长时小花棘豆受其他植物的庇护，相对生物

量有较大增加，群落地位较其他种反而有所提升。
本试验中不同水分条件下的混植试验表明，竞争对植株个体或种群的生长表现多数情况下大于水分胁迫

效应。 因此，对水分胁迫试验，竞争影响是不可忽略的重要因素。
３．２　 水分梯度上群落共存种相对竞争能力和竞争等级的变化

ＣＤＳ 法相较于 ＣＭ 法和种对组合法等，可一次性的确定多物种共存条件下的相对竞争能力和竞争等级。
以相对生物量为指标的群落共存种的竞争效应来看（图 ３Ｂ），在低水条件下，猪毛蒿受竞争抑制程度最大

（０．９７±０．０３），白羊草受竞争抑制程度最小（０．４７±０．０２）；中、高水条件下，均为小花棘豆受竞争抑制程度最大

（０．９６±０．０４，０．９９±４．１３×１０－３），猪毛蒿受竞争抑制程度最小（０．１０±１．１９×１０－３，０．６３±０．０４）。 同一水分梯度下，
群落共存种的竞争等级基本相同，而不同水分条件下，竞争等级并不相同，会发生相应的变化，且水分差别越

大，竞争等级相同的概率越低（Ｐ＞０．０５）。 如中密度处理时，群落共存种在高、低水条件下的竞争等级并不相

同（Ｐ＝ ０．７８７）。 高水无胁迫条件下的共存种竞争等级为：猪毛蒿＞铁杆蒿＞白羊草＞茭蒿＞达乌里胡枝子＞小花

棘豆；重度水分胁迫下的竞争等级为：白羊草＞达乌里胡枝子＞铁杆蒿＞茭蒿＞小花棘豆＞猪毛蒿。 说明摞荒演
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替后期，在土壤水分下降时，演替后期物种将比演替前期物种具有更强的竞争能力，从而逐渐替代演替前期物

种，这符合演替生态位理论。 高艳［２０］研究十种撂荒群落共存种的竞争等级对土壤水分变化的响应，表明随演

替生态位置的增大，竞争等级逐渐增强，二者呈正相关关系。 农田摞荒后植被恢复过程中的旱化趋势对低水

环境下具有较强竞争优势的演替后期种更有利，其在群落中的地位会逐渐增加。
３．３　 高水期植物的生长差异与低水期死亡率的关系

在变水试验下，高水期 １０ 种群落共存种的生长差异越大，其植株在低水期则更易死亡，即可以解释

８０．１％的水分充沛期植物竞争导致的生长差异所引起干旱条件下死亡率的变化。 这是因为不同植物及同种

植物不同个体获取和利用资源的能力不同，使得各个植物的资源可利用性存在显著差异，导致植物对资源的

竞争具有不对称性［２４⁃２５］，即总是存在强者和弱者，竞争力弱的物种在干旱条件下生长受到较强的影响，甚至

死亡，即共存种在高水期的生长差异越大，其在低水期的死亡率就越高。
种⁃环境作用与种间作用是决定群落组建与维持的可以识别的主要机制［１７］，但这两种机制均与资源水平

的高低有关。 在不同资源水平梯度上，二者对群落组建的重要性是有差别的。 其中，竞争对群落组建的重要

性主要取决于两个方面：一是土壤水分的渐次降低到底是蒸腾还是蒸发引起的。 虽然本文未直接观测蒸散

量，但同一地区的大量观测试验表明，天然或人工草地中因植物蒸腾引起的土壤水分散失占有很大比例。 例

如，在黄土高原六道沟小流域建立的覆盖度为 ８０％和 ８５％的长芒草地和苜蓿草地，其蒸腾量占蒸散总耗水量

的比例分别在 ５１．６％—７２．６％和 ５７．５％—８０．０％之间变化［２６］。 类比来看，本试验研究区植被覆盖度与之接近，
植物蒸腾对土壤水分降低影响也不会低。 二是群落共存种在水分波动的高水期因竞争引起的群落效应与低

水期死亡率的相关性。 本研究结果表明群落共存种在高水期因竞争引起的生长差异与低水期死亡率呈正相

关关系。 且在本试验的高、中、低三种水分条件下，多数群落共存种的竞争效应均大于水分胁迫效应，因此植

物竞争对黄土丘陵区撂荒群落组建的重要性相对较大。
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