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水分和种植密度对干热河谷车桑子生长性状及种内相
互关系的影响

王雪梅１，２，闫帮国３，史亮涛３，刘刚才４，∗

１ 绵阳师范学院资源环境工程学院， 绵阳　 ６２１０００

２ 绵阳师范学院生态安全与保护四川省重点实验室， 绵阳　 ６２１０００

３ 云南省农业科学院热区生态农业研究所， 元谋　 ６５１３００
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摘要：水分是干热河谷植物生长过程中最主要的限制因子，种植密度增加也会引起植物生长的资源限制，两者交互作用下植物

生长性状及种内关系的变化特征还不清楚。 以干热河谷优势植物———车桑子为研究对象，根据元谋干热河谷年均生长季降雨

量设置 ３ 种水分梯度：高水分、中水分和低水分，同时在各水分梯度下设置 ４ 个种植密度：１、２、４、９ 株 ／盆，探究水分、种植密度及

其交互作用对车桑子生长性状、生物量分配及种内相互作用的影响。 结果表明：（１） 低水分条件下，车桑子生长和水分生理受

到抑制，但车桑子在较低的叶水势下依然能够保持较高的相对含水量；（２） 干旱胁迫显著降低了车桑子总生物量和单株生物

量，显著增加了枯叶生物量比例，低水分和中水分条件下，增加种植密度对总生物无显著影响；而高水分条件下，增加种植密度

显著提高了车桑子总生物量；（３） 低水分显著增加了茎、叶生物量的异速生长指数，将更多生物量分配到叶，而种植密度增加显

著降低了茎、叶生物量的异速生长指数，增加了茎的生物量分配；（４） 通过相对邻体效应的计算，各处理条件下，车桑子种内关

系均表现为竞争作用，并且，这种竞争作用的强度随水分的减少和密度的增加而增加。 在高密度条件下（９ 棵 ／盆），增加水分不

会减轻种内竞争作用。 综上，水分和种植密度均会对车桑子个体的生理生长产生影响，在植被恢复过程中，应考虑水分和种植

密度对车桑子个体产生的资源限制作用。
关键词：干旱胁迫；种植密度；干热河谷；车桑子；生理生长

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ
ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ａ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ
ＷＡＮＧ Ｘｕｅｍｅｉ１，２， ＹＡＮ Ｂａｎｇｇｕｏ３， ＳＨＩ Ｌｉａｎｇｔａｏ３， ＬＩＵ Ｇａｎｇｃａｉ４，∗

１ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， Ｍｉａｎｙａｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｍｉａｎｙａｎｇ ６２１０００， Ｃｈｉｎａ

２ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｅｃｕｒｉｔｙ ａｎｄ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｓｉｃｈｕａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ，Ｍｉａｎｙａｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｍｉａｎｙａｎｇ ６２１０００， Ｃｈｉｎａ

３ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏ⁃Ａｇｒｉｃｕｔｕｒｅ， Ｙｕｎｎａｎ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｙｕａｎｍｏｕ ６５１３００， Ｃｈｉｎａ

４ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｓｕｒｆａｃｅ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ， Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｈａｚａｒｄｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，

Ｃｈｅｎｇｄｕ ６１００４１， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｗａｔｅｒ ｉｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙｓ； ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｌｓｏ ｃａｕｓｅｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ
ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｒｅ ｎｏｔ ｃｌｅａｒ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ， ａ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙｓ ｗａｓ ｕｓｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｕｂｊｅｃｔ． Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｏｆ
Ｙｕａｎｍｏｕ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ， Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｗａｓ ｐｌａｎｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ （ｈｉｇｈ ｗａｔｅｒ， ｍｅｄｉｕｍ ｗａｔｅｒ， ａｎｄ ｌｏｗ ｗａｔｅｒ） ａｎｄ ａｔ
ｆｏｕｒ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （１， ２， ４， ａｎｄ ９ ｐｌａｎｔｓ ／ ｐｏｔ） ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ， ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ
ｇｒｏｗｔｈ， ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ （１） ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｗａｔｅｒ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｗｅｒｅ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ｓｔｉｌｌ ｈｉｇｈ ｗｈｅｎ
ｔｈｅ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｇｒｅａｔｌｙ． （２） Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｂｉｏｍａｓｓ． Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｍｅｄｉｕｍ⁃ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ
ｉｎ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｈａｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ， ｗｈｅｒｅａｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈ⁃ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ． （３） Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｂｉｏｍａｓｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｇｒｅａｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｍｏｒｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｗａｓ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ
ｌｅａｖｅｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ⁃ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ． （４） Ｔｈｅ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ
ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ａ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ， ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ． Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈ⁃ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （９ ｐｌａｎｔｓ ／ ｐｏｔ）， ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ
ｄｉｄ ｎｏｔ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｂｏｔｈ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ． Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ
ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ； ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ； ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ； Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ； ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ

根据 ＩＰＣＣ（２０１４）报告，大部分亚热带地区的可再生水资源在全球变化的趋势下将会大幅度减少［１］。 干

旱已成为陆地生态系统最重要的胁迫因子之一［２］，当前大多数区域都朝着气候干暖化的趋势演变［３⁃４］。 在干

旱胁迫条件下，植物自身会通过生长性状的调整来响应干旱环境，植物对干旱胁迫的响应一直以来都是气候

变化研究中的重要内容［５⁃６］。 植物体内的水分状况在一定程度上反映了植物适应干旱环境的能力，一般情况

下干旱胁迫会在不同程度上降低叶片相对含水量和叶水势［７］。 同时，干旱条件下，植物地上生物量和地下生

物量通常都会降低，但地上生物量的降低比地下生物量更明显，从而干旱胁迫增加了植物地下与地上生物量

比例［８］。 干旱条件下植物根冠比的增加已被很多研究所证实［９⁃１０］。 植物根冠比的调整是植物主动适应干旱

环境的一种重要策略，有利于植物在干旱条件下尽可能吸收更多的水分［１１］。 就植物地上部分来说，茎部在水

分传导和机械支撑中起着重要作用，而叶片光合固碳表现为一种植物的收益，叶片和茎生物量的分配权衡同

样体现了植物对环境的适应和响应特征［１２］。 干旱导致的较低的土壤养分可用性和较低的植物养分迁移率会

降低植物养分含量，产生养分限制［１３］，养分限制环境下植物会分配较多生物量到叶中（相对于茎） ［１４］。 因此

推测干旱胁迫会增加植物叶生物量与茎生物量的比例。 然而，现有研究主要关注干旱对根冠比的影响，干旱

对植物地上部分茎生物量和叶生物量分配的影响并不清楚。
种植密度也会导致植物生长的环境压力，与植物所必需的光照、水分和养分等环境资源的有效性密切相

关［１５］。 因资源限制，种植密度影响植株个体间的相互作用，种植密度增加会导致植物种内竞争产生。 在这种

竞争条件下，植物会通过调节各器官的生物量分配来最大限度地获取限制性资源［１６］。 根据最优分配理论，植
物会将更多的生物量分配至获取限制资源的器官，主要取决于养分、水分和光资源等对植物的限制强度［１７］。
然而，根据环境胁迫梯度假说，当环境比较适宜时，植物的种内关系往往表现为竞争作用，而在恶劣的环境条

件下，植物种内存在着相互促进作用［１８⁃２０］。 植物种内的这种相互促进作用可能与邻体间相互遮阴、增加局部

空气湿度、促进营养物质的积累、加强根系活动，改善地下微环境、产生更多次生代谢物、发出更强的信号传递

等有关［２１］。 于国磊［２２］研究表明，空心莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）在水淹胁迫条件下存在相互促进作

用。 曾成城等的研究也表明，狗牙根（Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ）在不同水分条件下的相互作用关系可由竞争转化为

促进作用［２１］。 而陈锦平等［２３］对牛鞭草（Ｈｅｍａｒｔｈｒｉａ ａｌｔｉｓｓｉｍａ）的研究表明，不同水分条件下，牛鞭草个体间始
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终表现为竞争作用，而未转化为促进作用。 目前，关于水分胁迫对植物生理生长特征的影响已有较多研究，包
括根系和叶片结构的调整、气孔调控、叶水势调整、代谢物和可溶性糖积累、抗氧化应激等［６， ２４］。 而不同水分

条件下植物种内关系的研究还相对缺乏，仅有的研究也主要是在水淹胁迫下针对湿地植物进行，而在干旱胁

迫环境下植物种内间的相互关系还少有报道。
车桑子（Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ Ｊａｃｑ．），又名坡柳（海南）、明油子（云南），具有耐干旱、耐贫瘠、适应性强等特

性，是西南干热河谷区植被灌木层的建群种，被作为干热河谷地区植被恢复的主要植物之一，具有重要的生态

价值。 干旱是干热河谷区最严峻的环境问题之一，该区植被呈稀树灌丛草原景观，木本植物零星分布，属于萨

瓦纳草地生态系统［１４］。 然而，车桑子又具有丛生习性，呈不同密度分布。 车桑子不同密度的分布格局是否受

到水分的影响并不清楚。 根据前文分析，我们提出假设：（１） 车桑子在干旱条件下生理生长受到抑制，同时，
车桑子会将更多的地上生物量分配到叶中，以适应干旱导致的养分限制；（２） 车桑子在干旱胁迫和高密度种

植条件下其种内存在相互促进作用，以帮助车桑子适应干旱环境。 为此，本文通过水分与种植密度的交互试

验，明确水分、种植密度及其交互作用对车桑子生长和生物量分配的影响，并探索车桑子个体在不同水分条件

下的相互关系。 通过研究，以期为车桑子的植被恢复工作提供一定的理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究主要在中国科学院元谋干热河谷沟蚀崩塌观测研究站进行，地处元谋干热河谷区，是我国西南干

热河谷尤其是金沙江干热河谷的典型代表区。 元谋县位于云贵高原北部，处于 １０１°３５′—１０２°０６′ Ｅ，２５°２３′—
２６°０６′ Ｎ 之间，隶属云南省楚雄彝族自治州。 区域内年均温 ２１．５ ℃，蒸发量大于 ３５００ ｍｍ，年均降雨量小于 ７００
ｍｍ。 其中 ６ 月—１０ 月为雨季，期间降雨量占全年的 ９０％以上，而干季较长，达 ６—７ 个月（１１ 月至翌年５ 月）。
１．２　 试验设计

根据元谋年均生长季降雨量模拟三种水分梯度，分别为高水分（ＨＷ）、中水分（ＭＷ）和低水分（ＬＷ）三个

处理。 中水分即与当地生长季 ６—１０ 月降雨量 ６００ ｍｍ 大致相等，每天浇水约 ４ ｍｍ。 根据盆栽用的盆钵规格

计算（上口径×下口径×高：２６ ｃｍ×１６ ｃｍ×２４ ｃｍ），每天浇水约 １４０ ｍＬ。 高水分为 ２ 倍降雨量，每天浇水约 ２８０
ｍＬ。 低水分为 １ ／ ２ 倍降雨量，每天浇水约 ７０ ｍＬ。

另外，为了模拟野外条件下车桑子呈不同密度分布，在各水分梯度下设置不同的种植密度，包括 １、２、４、９
株 ／盆，各植株均匀地分布于盆钵中。 其中 １ 株 ／盆为单独个体组，其试验株没有种内相互作用的影响。

试验以当地典型土壤⁃燥红土为基质，以当年生车桑子苗为研究对象。 所用燥红土的基本理化性质如表

１。 采用直接播种的方式，在盆钵内均匀播撒经过休眠破除的车桑子种子（９８％硫酸，１０ ｍｉｎ）。 待车桑子出苗

长出 ４—５ 片子叶后，间苗至设定的种植密度，每个处理设 ５ 个重复。 将所有盆钵放在温室大棚内，并定期更

换盆钵位置，以消除光照等环境因素的差异。 在水分处理前，将稀释 ６ 倍的标准霍格兰营养液 ２００ ｍＬ 浇于各

盆钵中，以保证植株前期能够正常存活与生长。 保证植株正常生长后，开始进行水分处理，每天傍晚进行浇

水。 水分处理时间为一个生长季，水分处理结束后采样进行相关指标的测定。

表 １　 所用燥红土土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｒｙ⁃ｒｅｄ ｓｏｉｌ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

ｐＨ
有机质

Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全磷
Ｔｏｔａｌ Ｐ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全钾
Ｔｏｔａｌ Ｋ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

有效氮
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

有效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

速效钾
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

６．１４ ± ０．０６ ３．０５ ± ０．３４ ０．１４ ± ０．０２ ０．２６ ± ０．０１ ２７．９８ ± ０．６０ ４１．２８ ± ５．００ ４．９０ ± ０．３３ １０６．４６ ± ２．２３
　 　 图中数值为平均值±标准误，ｎ＝ ３

１．３　 指标测定方法

（１）株高和叶面积：试验末期用直尺量取每株植株的绝对株高。 此外，从枝条顶部第 ５ 片叶子往下采集
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枝条中部充分展开的 ６ 片叶片作为代表测量叶面积。 将离体叶片用扫描仪扫描，扫描图片用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 数字化

计算后获得叶面积。
（２）叶片水分特征：将采集的叶片迅速称鲜重（ＦＷ），然后在去离子水浸泡 １２ ｈ 后用吸水纸吸去叶片表面

水分，迅速称其饱和鲜重（ＴＭ）。 最后将材料放入 ６５ ℃烘箱中烘干至恒重后称干重（ＤＷ），根据公式计算相

对含水量（ＲＷＣ），即：

ＲＷＣ ＝ （ＦＭ － ＤＭ）
（ＴＭ － ＤＭ）

× １００％ （１）

叶水势（ＬＷＰ）采用露点水势仪（ＰＳＹＰＲＯ， ＵＳＡ）进行测定。 各处理选取枝条中部的成熟叶片，用打孔器

取样，放入 Ｃ⁃５２ 样品室平衡 １５ ｍｉｎ 后记录数据。
（３）生物量：取样测定生物量时，把每盆中的根、茎、叶分开，冲洗干净后放入 ６５ ℃烘箱中烘干至恒重，在

电子天平上分别称量每盆中根、茎、叶的总质量。 将各部分总质量除以盆钵的植株数量获得单株生物量。 在

根样采集过程中，采集了一部分鲜根样品用于根系丛枝菌根真菌侵染率的测定，对采集的根系样品估算其干

燥度，算出其干质量，加上烘干部分的干质量，记为根生物量。 由于各处理条件下菌根真菌侵染率均较高

（６５．０８％±１．２３％），并没有显著性差异（Ｐ＞０．０５），因此，本试验中未讨论水分和种植密度对菌根真菌侵染率的

影响。 此外，试验过程中收集每盆中凋落的枯叶，试验结束后测定各盆钵的枯叶生物量，并计算出枯叶生物量

占总叶生物量的比例。
１．４　 数据分析

不同水分条件下车桑子间的相互作用关系以相对邻体效应（ｒｅｌａｔｉｖｅ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｅｆｆｅｃｔ， ＲＮＥ）来衡量。

ＲＮＥ ＝ （Ｍ － Ｃ）
ｍａｘ （Ｍ，Ｃ）

（２）

其中，Ｍ 分别为 ２、４、９ 株 ／盆的单株生物量，Ｃ 是 １ 株 ／盆的植株生物量。 如果 ＲＮＥ 为负值，则意味着相互关

系为竞争作用，反之，正值意味着相互促进作用［２３］。
用双因素方差分析法（Ｔｗｏ ｗａｙ－ＡＮＯＶＡ）分析水分和种植密度及其交互作用对车桑子性状的影响，用最

小显著差异法（ＬＳＤ）检验不同水分和种植密度处理下各个指标的差异显著性，并用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法分析

各性状之间的相互关系，所有数据处理在 ＳＰＳＳ １９．０ 下进行。
此外，异速生长关系被用来区分不同处理对生物量分配的影响。 植物的生源要素间存在一定的指数函数

关系： Ｙ ＝αＸβ， 将数据做自然对数转换，即：
ｌｇＹ ＝ ｌｇα ＋ βｌｇＸ （３）

式中，Ｘ 和 Ｙ 表示植物不同部位的生物量、面积、长度等，β 指示对数化后二者之间的斜率，即异速生长指数，
ｌｇα 则表示截距。 将数据经自然对数转换后，分析不同水分和种植密度处理下车桑子茎生物量与叶生物量的

异速生长关系，采用 ＩＩ 类回归分析法（即标准主轴分析）计算异速生长方程的斜率 β 和截距 ｌｇα 值，并检验斜

率 β 与 １ 的差异显著性，计算采用 Ｒ 软件包‘ｌｍｏｄｅｌ２′。

２　 结果与分析

２．１　 水分和种植密度对车桑子生理生长性状的影响

不同水分和种植密度条件均显著影响了车桑子的株高和叶面积（Ｐ＜０．０５），但水分与种植密度对株高和

叶面积均无显著的交互作用（Ｐ＞０．０５） （图 １）。 在任意一种水分条件下，随种植密度的增大，车桑子株高和叶

面积显著降低；而在同一种植密度条件下，随水分的增加，车桑子株高和叶面积显著增加。
叶片相对含水量和叶水势呈极显著正相关关系（ ｒ＝ ０．７６， Ｐ＜０．００１）。 水分处理对叶片相对含水量和叶水

势均有极显著的影响（Ｐ＜０．００１），种植密度对叶片相对含水量和叶水势无显著影响（Ｐ＞０．０５），但种植密度与

水分的交互作用影响显著（Ｐ＜０．０１）。 随水分的降低，相对含水量和叶水势显著减少，尤其在低水分条件下，
降低幅度最大。 但在低水分条件下，车桑子相对含水量依然保持在 ７０％左右。 在种植密度为 ９ 棵 ／盆时，各水
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分条件下，叶水势差异不显著（Ｐ＞０．０５） （图 ２）。

图 １　 水分和种植密度对车桑子株高和叶面积的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ

图中数值为平均值±标准误，ｎ＝ ５；不同大写字母表示相同种植密度条件各水分组之间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示相同水分条件

各密度组之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 水分和种植密度对车桑子相对含水量和叶水势的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ

２．２　 水分和种植密度对车桑子生物量特性的影响

水分处理极显著地影响了盆钵中车桑子总的根、茎、叶生物量，均表现为低水分＜中水分＜高水分（Ｐ＜
０．００１）。 并且，水分与种植密度的交互作用对根、茎、叶生物量均影响显著（Ｐ＜０．０５）。 低水分和中水分条件

下，增加种植密度对总生物量无显著影响；而高水分条件下，增加种植密度显著提高了车桑子根、茎、叶生物

量。 随浇水量的减少，枯叶生物量比例显著增加（Ｐ＜０．０１）。 并且，种植密度、水分与种植密度的交互作用对

枯叶比例影响显著（Ｐ＜０．０５）。 种植密度增加显著增加了车桑子枯叶比例，尤其在低水分条件下，４ 棵 ／盆和

９ 棵 ／盆的枯叶比例分别比 １ 棵 ／盆时增加 １４８．４９％和 １０９．７７％（图 ３）。
水分处理极显著地影响了车桑子单株根、茎、叶生物量，表现为：低水分＜中水分＜高水分（Ｐ＜０．００１）。 增

加种植密度极显著降低了车桑子单株根、茎、叶生物量（Ｐ＜０．００１）。 并且，水分与种植密度对叶生物量具有显

著的交互作用（Ｐ＜０．０５）。 ９ 棵 ／盆时，各水分条件下，单株茎、叶生物量均无显著差异（图 ４）。
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图 ３　 水分和种植密度对盆钵中车桑子总的根生物量、茎生物量、叶生物量和枯叶生物量比例的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ， ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ， ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ

ｖｉｓｃｏｓａ

２．３　 水分和种植密度对车桑子茎、叶生物量异速生长特征的影响

水分处理对茎生物量和叶生物量之间异速生长方程的斜率（Ｐ＜０．０１）和截距（Ｐ＜０．０５）均具有显著影响

（图 ５）。 随水分的降低，茎、叶生物量的异速生长指数显著增加，截距降低。 中水分条件下，叶生物量和茎生

物量趋向于等速生长关系（Ｐ＞０．０５），而低水分条件下，茎生物量和叶生物量的异速生长指数为 １．３９，与 １ 具

有边缘显著差异（Ｐ＝ ０．０５３）。
不同种植密度下，茎生物量和叶生物量之间的异速生长方程的斜率（Ｐ＜０．００１）和截距（Ｐ＜０．００１）也具有

显著的差异。 随种植密度的增加，茎、叶生物量的异速生长指数显著降低。 ９ 棵 ／盆时的斜率比 １ 棵 ／盆时的

斜率降低了 ４０．１％，具体参数见表 ２。
２．４　 水分和种植密度对车桑子相对邻体效应的影响

所有处理条件下，ＲＮＥ 值均小于 ０，植株间均表现为竞争作用。 在同一种植密度条件下，随着浇水量的减

少，ＲＮＥ 显著减少，竞争作用增强。 但在高密度条件下（９ 棵 ／盆），水分处理对 ＲＮＥ 无显著影响（Ｐ＞０．０５）。
在各水分条件下，种植密度增加显著降低了 ＲＮＥ 值（Ｐ＜０．０５） （图 ６），表明种植密度增加增强了车桑子间的

竞争作用。

３　 讨论

３．１　 车桑子生理生长性状和生物量分配对干旱胁迫的响应

不同的水分条件影响了植物自身的形态与生理生长特征。 植物可通过自身形态与生理特征的响应来适
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图 ４　 水分和种植密度对车桑子单株根生物量、单株茎生物量和单株叶生物量的影响

Ｆｉｇ．４ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ， ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ

Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ

图 ５　 水分处理和种植密度处理对车桑子茎、叶生物量异速生长关系的影响

Ｆｉｇ．５　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

应干旱条件，主要从增加水分吸收、降低水分损失、减轻干旱损伤等方面来抵抗干旱胁迫［１０］。 干旱条件下，植
物生长，如株高、叶长、叶宽等受到显著的抑制［２５］。 叶片扩展对干旱胁迫的敏感性较高，它主要是通过减少光

合作用从而抑制了叶片扩展［２６］。 因此，水分亏缺时植物叶面积显著减小［２７］。 叶面积减小是植物适应环境的

一种策略，可以减少植物水分的蒸散发，从而有效地保存植物体内水分［７⁃８］。 本研究中，随水分的降低，车桑

子叶面积减小，这是车桑子对干旱环境的一种主动适应，从而能降低水分的损失。 另外，浇水量减少显著降低
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了车桑子叶水势。 叶水势越低，植物能从土壤中吸收水分的能力就越强，这也是植物适应水分胁迫的一种主

动策略。 叶片相对含水量可直接反映植物水分状况，与土壤水分密切相关。 在低水分条件下，车桑子叶片相

对含水量的降低程度显著低于叶水势的降低程度。 在较低的叶水势下依然能够保持较高的相对含水量，由此

推测，车桑子的抗旱性主要表现为御旱［２８］。 因此，同大多数干旱植物一样，车桑子可通过增加水分吸收和降

低水分损失等途径来适应干旱胁迫。

表 ２　 不同处理下车桑子茎生物量和叶生物量的标准化主轴估计分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｅｓｔｉｍａｔｅｓ （ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ） ｏｆ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

样本量
Ｓａｍｐｌｅ
ｓｉｚｅ （ｎ）

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ
（ ｌｇα）

斜率
Ｓｌｏｐｅ
（β）

斜率 ９５％
置信区间

９５ ％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｆ ｓｌｏｐｅ

决定系数
Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（Ｒ２）

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ （Ｐ）

等速检验
Ｔｅｓｔ ｏｆ

ａｌｌｏｍｅｔｒｙ（Ｐ）

低水分 Ｌｏｗ ｗａｔｅｒ ２０ ０．１７ １．３９ ０．９９—１．９５ ０．５２ ＜０．００１ ０．０５３

中水分 Ｍｅｄｉｕｍ ｗａｔｅｒ ２０ ０．３４ ０．８４ ０．６１—１．１５ ０．５８ ＜０．００１ ０．２７０

高水分 Ｈｉｇｈ ｗａｔｅｒ ２０ ０．４６ ０．６９ ０．５１—０．９３ ０．６２ ＜０．００１ ０．０１７

１ 棵 ／ 盆 １５ ０．２４ １．３７ １．０８—１．７４ ０．８４ ＜０．００１ ０．０１４

２ 棵 ／ 盆 １５ ０．１５ １．１９ １．０１—１．４０ ０．９３ ＜０．００１ ０．０３６

４ 棵 ／ 盆 １５ ０．２０ １．０７ ０．９５—１．１９ ０．９６ ＜０．００１ ０．２６０

９ 棵 ／ 盆 １５ ０．３２ ０．８２ ０．７２—０．９４ ０．９５ ＜０．００１ ０．００８

图 ６　 水分和种植密度对车桑子相对邻体效应的影响

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ

水分是影响植物吸收矿质元素最活跃的因素，因此矿

质营养问题也成为干旱胁迫的次生效应［１３］。 从车桑子的

异速生长特性来看，低水分条件下，茎、叶生物量的异速生

长指数显著增加，表明将更多的地上生物量分配给叶，并
减少了茎的分配。 虽然本研究由于根生物量的估算导致

一定的误差，没有评估不同处理下根冠比的差异，但大量

研究表明，干旱条件会显著降低植物地上生物量，增加根

冠比［８⁃１０］。 前期对干热河谷扭黄茅（Ｈｅｔｅｒｏｐｏｇｏｎ ｃｏｎｔｏｒｔｕｓ）
的研究也表明，根冠比的增加是干热河谷植物适应干旱

胁迫的主要策略［１１］。 因此，一方面，干旱胁迫降低了植

物地上生物量，植株个体较小，植物间光竞争强度较低，
因此，对茎生物量的分配减少。 另一方面，低水分条件

下，土壤养分有效性较低，车桑子需要将更多的养分资

源分配至叶片以用于光合作用。 该研究结果和闫帮国

等的研究是一致的，他们的研究发现，干热河谷地区，适
应贫瘠土壤的植物会将更多生物量分配给叶，对茎生物量的分配相对较低［１４］。 因此，我们的研究表明，水分

通过影响植物营养状况从而又影响了植物生长。 该结果和我们的假设（１）是一致的，车桑子会通过茎、叶的

生物量分配权衡来适应干旱导致的养分限制。
３．２　 水分和种植密度对车桑子种内关系的影响

物种内部的相互作用关系是研究植物适应特定生存环境的主要内容之一，其相互作用类型主要包括竞争

作用和促进作用［２９］。 植物种内的竞争和促进作用是同时存在的，其相互作用类型、强度与所处的环境条件存

在着密切的关联，并可能随环境的变化而发生方向上的逆转或强度上的变化［２１⁃２２］。 根据环境胁迫梯度假说，
当环境压力较大时，植物个体间更趋于相互助长而减少竞争［３０］。 因此，在较大的环境压力下，如生境干扰、水
淹等环境条件下，植物种内均被发现相互促进作用［２０⁃２２］。
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本试验中，虽然在高水分条件下，随着种植密度增大其总生物量有所增加，但其个体生物量呈显著降低趋

势，表明车桑子间的相互关系仍然以竞争为主。 通过相对邻体效应的计算发现，各处理条件下的 ＲＮＥ 值均为

负值，也表明其种内竞争作用。 并且，种植密度增大和水分减少都会加剧这种竞争作用。 但是在高密度条件

下（９ 棵 ／盆），水分处理对 ＲＮＥ 无显著影响。 这主要是因为，种植密度条件达到一定的强度后，此时，水分因

子可能不再是车桑子生长的主要限制因子，而转为其他因子的限制，如养分和光照。 因此，根据李比希最小因

子限制定律，在主要为养分或光照限制的条件下，水分因子对车桑子没有显著作用。 从车桑子茎、叶生物量的

异速生长指数来看，９ 棵 ／盆显著降低了茎、叶生物量的异速生长指数，表明将更多的地上生物量分配给茎。
植物器官异速生长斜率的变化是一种“真实”的可塑性，是植物应对外界环境变化而发生生物量分配模式调

整的结果［３１］。 研究表明，植物为了光竞争，会将更多的生物量分配到茎部［３２］。 本研究中，９ 棵 ／盆显著增加了

茎生物量的分配，说明该处理车桑子主要表现为光的竞争。 很多研究均已表明，密度增大会加剧光竞争，使得

植物增加茎秆的分配，获取更多的光资源［３３⁃３４］。 因此，这也进一步解释了高密度条件下，水分处理对 ＲＮＥ 并

无显著影响。
本试验中，车桑子间始终表现为竞争作用，并且加剧干旱胁迫反而会加剧竞争作用，这与我们的假设（２）

以及胁迫梯度假说是不一致的［１８⁃１９］。 主要原因可能是因为：（１） 与环境胁迫因子有关。 当胁迫因子为资源

性限制因子（如水）时，相同物种由于相似的竞争或胁迫忍耐生活史性状，邻体之间更容易出现竞争作用［３５］。
（２） 大部分关于环境梯度与相互作用的研究主要是以群落种间关系为主，而种内关系可能更多会表现为竞

争［３６］。 比如说，由于不同物种的根系占据着不同土层厚度，因此降低了对同一土层水资源的竞争，也充分利

用了整个土层的水资源［２４］。 而本文中车桑子在同一盆钵内种植，植物根系所能达到的土层厚度趋于一致，因
此这也就加剧了不同植株根系对水分的竞争作用。 （３） 本实验中的干旱胁迫强度，也就是低水分条件可能并

未达到胁迫梯度假说中能把植株间竞争关系逆转为促进作用的高胁迫条件。 在这种条件下，车桑子能够通过

自身形态与生理的调节来适应不同的水分条件，而这种自身的适应能力减少了对邻体植物的依赖性，因此，减
少了同种植物间互利发生的可能性，这与陈锦平等的观点是一致的［２３］。 （４） 根据我们对丛枝菌根真菌侵染

率的测定结果，车桑子是一种典型的菌根植物，各处理条件下菌根真菌侵染率都很高。 丛枝菌根真菌对植物

的水分吸收和养分吸收都具有显著的促进作用［３７⁃３８］，因此，菌根真菌也可促进车桑子适应干旱胁迫，这可能

也减少了车桑子对邻体植物的依赖性。 本研究结果表明车桑子在干旱胁迫和较高的种植密度条件下均不存

在相互促进作用。 野外条件下，干热河谷车桑子幼苗存在聚集分布可能与其他因素有关，比如种子的散布特

性等，这还值得未来进一步研究。

４　 结论

水分和种植密度都是影响车桑子生长的重要因子，并且二者存在一定的交互作用，这主要取决于生长过

程中水分、光照和养分等资源对车桑子的限制作用。 干旱胁迫会产生水分和养分资源的限制。 低水分条件

下，车桑子生长受到抑制，并且种内竞争作用增强，但车桑子会通过减少叶面积生长、降低叶水势、保持叶片水

分含量等途径来提高对干旱环境的适应性。 较高的种植密度导致车桑子生长产生光竞争。 随种植密度的增

加，车桑子单株生物量降低，种内竞争作用显著增强，茎、叶生物量的异速生长斜率显著降低。 本研究对车桑

子在植被恢复中的应用与推广具有重要的现实意义。 在车桑子苗期的种植过程中，应以中、低密度种植，并注

意苗期的水分管理。
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