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王渟渟ꎬ张桥英ꎬ张运春ꎬ唐梦娥ꎬ廖望.喜旱莲子草在增温背景下的密度制约与生长权衡.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２(２２):９１００￣９１１０.
Ｗａｎｇ Ｔ Ｔꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｃꎬ Ｔａｎｇ Ｍ Ｅꎬ Ｌｉａｏ Ｗ.Ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ. Ａｃｔａ
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喜旱莲子草在增温背景下的密度制约与生长权衡

王渟渟１ꎬ张桥英２ꎬ张运春１ꎬ∗ꎬ唐梦娥１ꎬ廖　 望１

１ 西华师范大学环境科学与工程学院ꎬ 南充　 ６３７００９

２ 西华师范大学地理科学学院ꎬ 南充　 ６３７００９

摘要:研究植株个体与种群数量的关系对探究植物的适应策略、理解植物入侵机理有重要意义ꎮ 但多数研究着眼于常温处理下

植株响应密度变化的生长权衡ꎬ对增温处理下植株的密度制约调节机理和常温与增温处理下响应密度变化的调节规律是否发

生变化认识不足ꎮ 以喜旱莲子草(Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ)为研究对象ꎬ采用密度(１、５、９ 株 /盆ꎬ３７、１８６、３３５ 株 / ｍ２)和温度

(常温、增温)双因素实验设计ꎬ探究了全球变暖背景下ꎬ密度制约与喜旱莲子草的关系、地上与地下部分的密度制约调节规律ꎮ

结果表明:(１)地上构件特征与温度呈显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ地上构件特征和比叶面积表现出明显密度依赖性(Ｐ<０.０５)ꎮ

温度与种群密度及其交互作用对地下指标无显著影响(Ｐ>０.０５)ꎮ (２)无论增温与否ꎬ随密度压力增加ꎬ根生物量分配比率增

大ꎬ各构件平均生物量、茎生物量分配比率降低ꎮ 叶生物量分配比率在各密度下维持恒定ꎮ (３)用生物量￣密度异速指数 γ 衡量

种群密度调控强弱ꎮ 常温处理下ꎬγｌｅａｆ(－１.６８５) < γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ(－１.６１２) < γｓｔｅｍ(－１.６０５) < γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ(－１.５５８) < γｒｏｏｔ(－１.５２４)ꎬ受密度

制约调控强度的大小依次为:叶>地上>茎>个体>根ꎮ 增温处理下ꎬγｓｔｅｍ( －２.０７５) < γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ( －２.０３８) < γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ( －１.９８２) <
γｌｅａｆ(－１.９３３)< γｒｏｏｔ(－１.８００)ꎬ受密度制约调控强度的大小依次为:茎>地上>个体>叶>根ꎮ 喜旱莲子草种群地上构件受密度的

调节作用强于地下构件ꎮ 由此可见ꎬ无论增温与否ꎬ喜旱莲子草种群地下资源的竞争能力随密度增加而增强ꎬ地上资源竞争能

力随密度增加而减弱ꎬ喜旱莲子草地上部分调节强于地下部分ꎬ常温处理下ꎬ叶受密度制约作用更强ꎬ增温处理下ꎬ茎受密度制

约最强ꎮ 根受密度制约最弱ꎮ 地上资源的竞争占主导地位ꎮ

关键词:入侵植物ꎻ形态特征ꎻ生物量－密度关系ꎻ植株构件ꎻ异速生长ꎻ权衡
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ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ. Ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｃｏｎｓｔａｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ. (３) Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｉｎｄｅｘ γ ｏｆ
ｂｉｏｍａｓｓ－ｄｅｎｓｉｔｙ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｍｅａｓｕｒｅ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ. Ｕｎｄｅｒ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｗｅ ｆｏｕｎｄ
ｔｈａｔ γ ｌｅａｆ(－１.６８５) < γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ( －１.６１２) < γｓｔｅｍ( －１.６０５) < γ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ( －１.５５８) < γｒｏｏｔ( － １.５２４). Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
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ｗａｒｍｉｎｇ ｏｒ ｎｏｔꎬ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ
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ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｉｓ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｐａｒｔ. Ｕｎｄｅｒ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｌｅａｖｅｓ ａｒｅ
ｍｏｒｅ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ ｂｙ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ｗｈｉｌｅ ｓｔｅｍｓ ａｒｅ ｍｏｓｔ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ ｂｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｆｏｒ
ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｓ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆｏｒ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｉｎｖａｓｉｖｅ ｐｌａｎｔꎻ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎻ ｂｉｏｍａｓｓ￣ｄｅｎｓｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎻ ｐｌａｎｔ ｍｏｄｕｌｅｓꎻ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈꎻ
ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ

人类活动与工业生产使大气中二氧化碳浓度急剧增加ꎬ进一步加快全球气候变暖进程[１]ꎮ 据 ＩＰＣＣ 第五

次综合评估报告显示ꎬ截至 ２１００ 年ꎬ全球地表温度将上升 ０.３—４.８℃ꎮ 中国地表温度将上升 ２.２—４.２℃ [２]ꎮ
植物的生长发育离不开有效积温[３—４]ꎮ 增温影响植物的生长策略与功能性状ꎬ改变物种竞争态势ꎬ进而引起

种群结构和植物分布格局的变化ꎮ 例如ꎬ气候变暖使甲虫向高纬度扩张ꎬ随纬度升高ꎬ喜旱莲子草与甲虫的相

互作用增强ꎬ喜旱莲子草种群生长受限ꎬ覆盖度减少ꎬ种群数量降低[５]ꎮ 增温促进天敌活动间接减弱外来植

物入侵强度ꎬ改变喜旱莲子草种群数量与分布范围[５—６]ꎮ 加拿大一枝黄花在增温作用下加大对繁殖构件的投

资ꎬ种群出生率增加死亡率降低ꎬ种群数量增大ꎬ有助于占据更高生态位ꎬ从而成功入侵[７]ꎮ
密度制约调节机制反应了个体与种群数量的动态变化ꎬ是研究个体大小与密度关系的重要内容[８—９]ꎮ 随

密度压力增大ꎬ个体所获得的矿质营养与空间资源减少ꎬ植物发生可塑性调整ꎬ种群数量动态变化ꎬ个体生育

率降低ꎬ死亡率增加ꎬ直到种群数量达到稳定状态[９—１２]ꎮ 对种群密度调控机理的研究已取得一些进展ꎮ Ｙｏｄａ
等以草本植物为研究对象ꎬ基于植物等速生长的假设ꎬ提出 － ３ / ２ 自疏法则[１３]ꎬ得到植株个体平均生物量与

种群密度的函数关系ꎮ Ｅｎｑｕｉｓｔ 等从生物能量学角度出发ꎬ基于植物异速生长的假设ꎬ推导出 － ４ / ３ 自疏法

则[１４—１５]ꎬ得到植株个体平均生物量与最大种群密度的异速比例关系ꎮ 种群个体的竞争实质上是各构件对可

获得性限制资源的争夺[１６]ꎮ 地上光资源与地下矿质资源、水资源的不同ꎬ导致植物地上、地下竞争机制有本

质区别[１７]ꎮ 同时各构件特异的物理空间及微环境增强了地上、地下竞争机理的差异ꎮ 如红葱种群地下构件

生物量超过环境最大容纳量ꎬ地上构件生物量恰好达到环境最大容纳量ꎬ地下资源的竞争占主导地位[８]ꎻ胡
萝卜地上部分产量与密度呈渐近关系ꎬ根系产量与密度呈抛物线关系[１８]ꎮ 以往有关北美车前、沙米、红葱等

响应种群密度的调控机理的研究多侧重于常温下植物的生长权衡ꎬ而对全球变暖背景下ꎬ密度制约与植株生

长的关系、地上和地下部分生物量与种群密度的关系还缺乏足够的认识ꎮ
植物权衡机理的研究对了解植物资源配置策略与生理整合模式ꎬ解释植物生长发育的环境适应性至关重

１０１９　 ２２ 期 　 　 　 王渟渟　 等:喜旱莲子草在增温背景下的密度制约与生长权衡 　
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要[１９—２０]ꎮ 植物的权衡生长分为结构特性的权衡和生物量分配的权衡[２１]ꎮ 密度制约影响植物资源的获取能

力与能量吸收利用效率[２２]ꎮ 使植株改变各构件可获得性资源分配比例ꎬ权衡各功能构件能量分配ꎬ及时调整

构件大小与表型可塑性来响应密度变化[２３—２４]ꎮ 例如ꎬ随种群密度增加ꎬ 红葱叶片数减少ꎬ叶生物量减小ꎬ通
过延长叶片长度使叶生物量得以积累ꎬ以此适应空间与资源的限制[８]ꎻ猪毛菜扩大种群密度ꎬ根长与分枝数

减少ꎬ其对生活史的权衡分配策略为减少资源对分枝的分配以适应不同密度竞争环境[２５]ꎮ
喜旱莲子草是原产于南美洲的宿根草本植物ꎮ 因其极强的适应性、忍耐性、抗逆性ꎬ极易在异质生境中大

面积爆发ꎬ形成单优势种喜旱莲子草群落ꎮ 是一种广泛分布于陆地和水域环境的广布性物种[２６]ꎮ 以往对喜

旱莲子草的研究大多集中于单一或多种因素处理下的光合生理特性[２７]、叶片特性[２８]、种间或种内竞争[２６ꎬ２９]、
表型可塑性[３０]等方面ꎮ 然而在全球增温背景下ꎬ喜旱莲子草为响应密度变化如何权衡构件特征ꎬ常温与增温

处理下喜旱莲子草响应密度变化的调节机制是否发生变化尚未明确ꎮ 因此深入研究增温背景下ꎬ植物构件、
地上、地下的生长权衡策略以区分各构件功能差异ꎮ 用异速生长分析种群密度、个体大小和各构件间关系ꎬ以
排除个体大小的影响ꎬ揭示各构件特异的生物量－密度关系[３１]ꎮ 进一步理解种内竞争下喜旱莲子草对异质性

资源利用特性与环境适应机制ꎮ
为此ꎬ本文在全球气候变暖的背景下ꎬ研究密度制约对喜旱莲子草形态特性与生物量的权衡特征ꎻ各构件

响应不同种群密度的变化规律ꎬ不同温度下种群密度与生物量的异速关系ꎻ不同温度处理下密度制约对喜旱

莲子草影响的差异ꎮ 以揭示全球变暖背景下入侵植物构件水平、个体水平响应密度变化的适应对策ꎬ丰富入

侵植物密度制约理论ꎬ为进一步解析喜旱莲子草入侵繁衍机理提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究地概况

实验地位于四川省南充市西华师范大学环境科学与工程学院实验基地ꎮ 地理位置为 ３０°２３′Ｎꎬ１０６°０２′Ｅꎮ
海拔 ２７６ ｍꎮ 冬季温和少雨ꎬ夏季炎热多雨ꎬ属亚热带湿润季风性气候ꎮ 年平均气温 １７.５℃左右ꎬ年降水量约

１０２０.８ ｍｍꎬ年日照时数 １３５４.７ ｈ[２７ꎬ２９ꎬ３２]ꎮ
１.２　 实验设计

采用密度和温度双因素实验设计ꎮ 对密度采用加性实验设计[３３]ꎬ构建不同密度喜旱莲子草种群ꎮ 分别

为低密度处理(ＬＤ):１ 株 /盆(３７ 株 / ｍ２)ꎻ中密度处理(ＭＤ):５ 株 /盆(１８６ 株 / ｍ２)ꎻ高密度处理(ＨＤ):９ 株 /盆
(３３５ 株 / ｍ２)ꎮ 其中中密度与高密度实验盆中的植株围绕中心喜旱莲子草均匀种植ꎮ 温度处理设两个梯度ꎮ
分别为增温处理(ＨＴ):选用温室棚模拟增温ꎬ温度控制在高于室外温度 ２℃左右ꎻ常温处理(ＮＴ):在与温室

棚同材质的有顶无壁棚内进行实验ꎬ选用样地的自然生境温度ꎮ 实验共设置 ６ 个处理(表 １)ꎬ每个处理 ５ 个

重复ꎮ

表 １　 实验设计和处理代码

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

温度处理
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

植株密度 Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ

低 Ｌｏｗ(１ 株 / 盆) 中 Ｍｅｄｉｕｍ(５ 株 / 盆) 高 Ｈｉｇｈ(９ 株 / 盆)

常温 Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ＮＴ￣ＬＤ ＮＴ￣ＭＤ ＮＴ￣ＨＤ

增温 Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ＨＴ￣ＬＤ ＨＴ￣ＭＤ ＨＴ￣ＨＤ
　 　 ＮＴ:常温 ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ＨＴ:增温 ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ＬＤ:低密度 ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ ＭＤ:中密度 ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ ＨＤ:高密度 ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ

喜旱莲子草于 ２０１９ 年 ３ 月底采集于实验基地附近ꎬ并将其扦插于培养箱进行为期 １４ ｄ 的适应性培养ꎮ
移栽时ꎬ选择外部形态和长势大致相同的喜旱莲子草幼苗(高约 ８ ｃｍ)同时移植于口径 ９.２５ ｃｍ、高 １１ ｃｍ 的

圆形塑料花盆ꎬ花盆中培养基质为混合土(营养土∶紫色土 ＝ ４∶１ꎻ营养土中含少量泥炭、珍珠岩、草炭、蛭石

等)ꎬ并添加适量缓释肥混匀ꎮ 每个花盆装土约 ２ ｋｇꎮ 实验周期为 ６０ ｄꎬ实验期间每隔 １ 周将样地中心位置的

花盆和样地边缘位置的花盆对换位置ꎬ确保每盆植株受光均匀ꎬ各盆管理措施一致ꎮ

２０１９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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１.３　 参数测定

２０１９ 年 ６ 月下旬ꎬ以盆为单位ꎬ测量每盆喜旱莲子草的根、茎、叶特征数据ꎬ测量过程中尽量避免损坏喜

旱莲子草的根系ꎮ 分别统计每盆植株的茎节数、茎分枝数、叶量ꎻ对每盆植株随机选取 １０ 片叶子ꎬ扫描仪扫描

后用 ＩｍａｇｅＪ 测量其叶面积ꎻ用直尺测量植株的茎长ꎻ用根系扫描仪对根系扫描ꎬＷｉｎＲＨＩＺＯ 根系分析系统分析

根长、根表面积、根平均直径、根体积ꎮ
把喜旱莲子草的根、茎、叶分别装袋标记ꎬ并带回实验室ꎬ置于 ６５℃下烘 ２４ ｈ 至质量恒重ꎬ测量植株各构

件生物量ꎮ
１.４　 数据处理与分析

实验数据应用 ＳＰＳＳ ２３.０ 软件进行分析处理ꎮ 对数据进行正态分布和方差齐性检验ꎬ并对部分数据进行

恰当的数据转换ꎮ 用双因素方差分析(Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)检验不同种群密度和温度对喜旱莲子草形态特征和

生物量分配的影响ꎮ 用 ＳＮＫ 法进行多重比较ꎬ分析不同处理下喜旱莲子草各数量性状差异的显著性ꎮ 用

Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ｂ 软件绘图ꎮ
对喜旱莲子草异速比例关系的分析用经典异速方程 Ｙ ＝ Ｋ Ｎγ 来描述ꎮ 对分析数据进行ｌｏｇ１０转换ꎮ 其中ꎬ

方程斜率 γ 为异速指数ꎬ方程与 Ｙ 轴的截距 Ｋ 为异速常数ꎬＹ 是种群中存活个体的平均生物量ꎬＮ 是种群密

度[２２]ꎮ 当 γ < － １ 时ꎬ种群生物量积累大于环境最大容纳阈值ꎻ当 γ ＝ － １ 时ꎬ种群生物量积累等于环境最大容

纳阈值ꎻ当 γ > － １ 时ꎬ 种群生物量积累小于环境最大容纳阈值[３４]ꎮ 采用减小主轴回归(Ｒｅｄｕｃｅｄ Ｍａｊｏｒ Ａｘｉｓ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎꎬ ＲＭＡ)拟合数据ꎬ进行回归分析ꎮ 确定异速指数: αＲＭＡ ＝ αＯＬＳ × ｒ －１ (αＯＬＳ 是最小二乘法得到的

回归系数ꎻ ｒ 是相关系数)ꎬ以去除变量偏差对回归系数的影响[３３]ꎮ

在线性函数 (ｙ ＝ ａ ＋ ｂｘ) 、Ｓ 函数 (ｙ ＝ ａ ｂ
１
ｘ ) 、幂函数 (ｙ ＝ ａｘｂ) 、指数函数 (ｙ ＝ ａｂｘ) 、二项式函数 (ｙ ＝

ａｘ２ ＋ｂｘ ＋ ｃ) 、对数函数 (ｙ ＝ ａ ＋ ｂｌｎｘ ) ６ 种函数模型中ꎬ 选择拟合度最高的函数模型对喜旱莲子草形态指标

和不同处理间关系做定量化描述ꎮ

２　 结果分析

２.１　 不同温度下喜旱莲子草形态特性的密度制约

温度和种群密度对喜旱莲子草的茎长、茎节数、茎分枝数、叶量有显著影响ꎬ比叶面积在不同种群密度处

理下有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ温度和种群密度的交互作用对茎长、茎节数、茎分枝数、叶量有极显著影响(Ｐ<
０.０１ꎬ图 １)ꎮ 在喜旱莲子草的形态特性中ꎬ除了根长、根表面积、根平均直径、根体积外ꎬ茎长、茎节数、茎分枝

数、比叶面积、叶量与密度有极显著线性函数关系(Ｐ<０.０１ꎬ表 ２)ꎮ 随种群密度增加ꎬ茎长变短ꎬ茎节数与茎分

枝数变少ꎬ叶片数量递减ꎬ比叶面积递增ꎮ 常温处理下ꎬ低密度喜旱莲子草的茎长、茎节数、茎分枝数、叶量分

别比高密度的喜旱莲子草茎长、茎节数、茎分枝数、叶量增加 ２４８.１％、２１９.２％、６５２.９％、２８８.３％ꎬ而比叶面积减

少 ７７.８％ꎮ 较高的种群密度限制了喜旱莲子草地上指标的生长ꎬ种群密度处理对喜旱莲子草地下指标影响不

显著(Ｐ>０.０５)ꎮ
增温对喜旱莲子草的茎长有显著影响ꎬ温度对低密度下的茎节数、茎分枝数有显著差异ꎮ 叶量只在低密

度与中密度处理下受温度调控(Ｐ<０.０５ꎬ图 １)ꎮ 增温促进了茎分枝数生长ꎬ常温处理下喜旱莲子草的茎长、茎
节数、叶量在低密度与中密度时均不同程度的低于增温处理ꎬ高密度时变化趋势相反ꎮ 增温在低密度与高密

度时对比叶面积有促进作用ꎬ分别增加了 ５.２％、６.１％ꎮ 中密度时比叶面积随温度升高逐渐降低ꎮ 在低竞争

强度下ꎬ增温对喜旱莲子草的茎长、茎节数、茎分枝数、叶量较中、高密度处理有显著促进作用ꎬ茎长、茎节数、
茎分枝数、叶量分别增加了 １６５.３％、１２５.７％、１０４.７％、１２３.１％ꎮ 中、高竞争强度下ꎬ温度对喜旱莲子草的茎节

数、茎分枝数、叶量促进作用不显著(Ｐ>０.０５ꎬ图 １)ꎮ 温度与种群密度处理对喜旱莲子草地上指标的影响显著

高于地下指标ꎮ 温度、种群密度及其交互作用均会影响喜旱莲子草的形态特性ꎮ 但种群密度处理的喜旱莲子

草形态特性的变化值显著高于温度处理ꎬ种群密度对喜旱莲子草的形态特性的可塑性影响更大ꎮ
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图 １　 喜旱莲子草在不同培养环境下生长指标变化趋势

Ｆｉｇ.１　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＮＴ:常温 Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＨＴ:增温 Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＬＤ:低密度 Ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＭＤ:中密度 Ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＨＤ:高密度 Ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ不同小

写字母表示差异显著 (Ｐ< ０.０５)(平均值±标准误差)

２.２　 不同温度下喜旱莲子草生物量的密度制约

喜旱莲子草各构件平均生物量、地上生物量和个体生物量均受温度调控ꎬ且表现出极显著的密度制约特

性(Ｐ<０.０５)ꎮ 随种群密度的增加各构件平均生物量、地上生物量和个体生物量均逐渐降低(图 ２)ꎮ 不同种

群密度对喜旱莲子草生物量影响不同(表 ３)ꎮ 常温处理下ꎬ随种群密度增大ꎬ茎、叶、根构件平均生物量、地上

生物量、个体生物量异速指数分别为 γｓｔｅｍ ＝ －１.６０５、γｌｅａｆ
＝ －１.６８５、γｒｏｏｔ

＝ －１.５２４、γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ
＝ －１.６１２、γｔｏｔａｌ

＝ －１.５５８
(表 ４ꎬＰ<０.０１)ꎮ 茎、叶、根构件平均生物量在低密度时取得最大值ꎬ是高密度种群根、茎、叶构件平均生物量

的 ３２.９ 倍、４１.２ 倍、１９.７ 倍ꎮ 增温处理下ꎬ竞争强度增大ꎬ茎、叶、根构件平均生物量以异速指数 γｓｔｅｍ
＝ －２.０７５、

γｌｅａｆ
＝ －１.９３３、γｒｏｏｔ

＝ －１.８００ 递增ꎻ地上生物量、个体生物量以异速指数γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ
＝ －２.０３８、γｔｏｔａｌ

＝ －１.９８２ 有规律

递增ꎮ 无论常温还是增温处理ꎬγｒｏｏｔ、γｓｔｅｍ、γｌｅａｆ、γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ、γｔｏｔａｌ均小于－１ꎬ表明种群各构件生物量、地上生物量、
个体生物量已经超过环境最大容纳阈值ꎮ

低密度时ꎬ温度对茎、叶构件平均生物量有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ对根构件平均生物量无影响(Ｐ>０.０５)ꎮ
中密度时ꎬ增温对茎、根构件平均生物量有显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬ叶构件平均生物量不受温度调控(Ｐ>０.０５)ꎮ
高密度时ꎬ仅根构件平均生物量受温度显著调控(Ｐ<０.０５ꎬ图 ２、表 ３)ꎮ 常温处理的茎、叶、根构件平均生物量

在低密度与中密度时均大于增温处理ꎮ 在高密度时ꎬ茎、根构件平均生物量随温度升高呈降低趋势ꎬ而叶构件

平均生物量变化趋势相反ꎮ 随温度的升高ꎬ茎平均生物量在低密度、中密度下分别增加了 １３３.２％、６６.２％、高
密度下降低了 １７.０％ꎻ叶平均生物量在低密度、中密度、高密度下分别增加了 ７１.８％、１３.６％、２.２％ꎻ根平均生
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物量在低密度、中密度下分别增加了 ３３.１％、１０.２％ꎬ在高密度下降低了 ４６.７％ꎮ 增温对高密度下的喜旱莲子

草有抑制作用ꎬ茎、叶、根构件平均生物量均随温度升高而降低ꎮ 各构件平均生物量在增温低密度下取得最大

值(图 ２)ꎮ 增温与种群密度均影响喜旱莲子草的生长ꎬ其中种群密度对喜旱莲子草生长限制作用更为显著ꎮ

表 ２　 不同温度下喜旱莲子草地上指标和生物量与密度之间关系的拟合模型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｍｏｄｅｌｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｍｏｄｕｌｅｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

Ｘ Ｙ 温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

ａ ｂ ｃ Ｒ２ Ｐ

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ 茎长 ＮＴ Ｙ＝ａｂｘ ３２８.６５３ ｅ－０.１５３ — ０.７７９ <０.０００１

ＨＴ Ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ １４.６０１ －２３７.１０９ １０２９.７２８ ０.９０６ <０.０００１

茎节数 ＮＴ Ｙ＝ａｂｘ １２７.１３２ ｅ－０.１４４ — ０.７９７ <０.０００１

ＨＴ Ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ ３.７００ －６５.３００ ３１６.６００ ０.９５６ <０.０００１

茎分枝数 ＮＴ Ｙ＝ａｂｘ ３１.７３４ ｅ－０.２５４ — ０.８９３ <０.０００１

ＨＴ Ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ １.０１２ －１６.０７５ ６７.４６２ ０.９５２ <０.０００１

比叶面积 ＮＴ Ｙ＝ａｘｂ ８.８３４ ０.６６７ — ０.７８８ <０.０００１

ＨＴ Ｙ＝ａｂｘ ８.０１０ ｅ０.１８１ — ０.８０８ <０.０００１

叶量 ＮＴ Ｙ＝ａｘｂ ２８９.１０９ －０.６１３ — ０.８２８ <０.０００１

ＨＴ Ｙ＝ａｂｘ ８２４.９２９ ｅ－０.２８９ — ０.９１５ <０.０００１

图 ２　 不同培养环境对喜旱莲子草各构件生物量的影响

　 Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｍｏｄｕｌｅｓ ｆｏｒ

Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ

不同系列字母表示差异显著 (Ｐ< ０.０５)(平均值±标准误差)

２.３　 不同温度下喜旱莲子草生物量分配的密度制约

温度与种群密度及其交互作用对喜旱莲子草茎分

配比、根分配比、根冠比有显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬ叶分配

比不受其调控(Ｐ>０.０５ꎬ表 ３、图 ３)ꎮ 随种群密度增加ꎬ
茎分配比呈下降趋势ꎬ根冠比和根分配比呈上升趋势ꎮ
常温处理下ꎬ叶生物量分配比例先增加后减少ꎬ与增温

处理变化趋势相反ꎮ 根分配比在低密度与中密度下无

显著差异ꎮ 茎、叶构件在高密度时生物量分配比例最

小ꎬ而根冠比、根分配比在高密度时取得最大值ꎮ 增温

条件下ꎬ茎分配比最大ꎬ根冠比与根分配比在低密度最

小ꎮ 高密度条件下茎构件生物量分配比例最小ꎬ根、叶
构件生物量分配比例和根冠比均取得最大值ꎮ 喜旱莲

子草在低密度处理的茎分配比比高密度处理高 ２０.１％ꎬ
说明无论增温与否ꎬ随竞争强度加大ꎬ喜旱莲子草能量

分配更侧重地下部分ꎬ且生物量优先向根构件分配ꎮ 高

密度处理下的叶分配比、根冠比、根分配比分别比低密

度处理增加了 １３.２％、７３.６％、５３.８％ꎮ
随温度升高ꎬ根冠比逐渐降低(表 ３)ꎮ 低密度处理下ꎬ喜旱莲子草茎生物量分配比例随温度的升高而增

加(表 ３、图 ３)ꎮ 在低密度与中密度处理下ꎬ增温促进叶生物量分配比例增加ꎮ 而高密度下ꎬ增温使叶生物量

分配受阻ꎬ叶分配比减小ꎮ 根冠比、根分配比随温度的升高而降低ꎮ 增温处理下喜旱莲子草对地上部分的投

资大于地下部分ꎮ 中密度处理下ꎬ增温处理的喜旱莲子草茎生物量分配比例增加了 １３.８％ꎬ叶分配比、根冠

比、根分配比分别比常温处理降低了 ２０.９％、２０.１％、１５.４％ꎮ 高密度下增温ꎬ茎相对生物量与叶相对生物量增

加ꎬ根冠比与根相对生物量减小ꎮ 增温使喜旱莲子草加大对地上部分的投资以适应环境的异质性ꎮ

５０１９　 ２２ 期 　 　 　 王渟渟　 等:喜旱莲子草在增温背景下的密度制约与生长权衡 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

表 ３　 喜旱莲子草不同培养环境的生物量与分配比

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

茎 Ｓｔｅｍ 叶 Ｌｅａｆ 根 Ｒｏｏｔ 总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

生物量ｌｇ /
(ｇ /株)

分配比 / ％ 生物量ｌｇ /
(ｇ /株) 分配比１ / ｘ / ％ 生物量ｌｇ /

(ｇ /株)
分配比 / ％ 生物量ｌｇ /

(ｇ /株)
分配比 / ％

根冠比ｌｇ

Ｒｏｏｔ￣ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ

ＮＴ￣ＬＤ ５.７９４±０.５５５ｂ ０.５８３±０.０２８ａｂ １.９３２±０.２８１ｂ ０.１９０±０.０１４ａ ２.３９８±０.４３２ａ ０.２９８±０.０３８ａｂ １０.１２４±１.１９ｂ １００ ０.２９８±０.０３８ａｂ

ＮＴ￣ＭＤ ０.４７９±０.０７６ｄ ０.５６７±０.０４５ａｂ ０.１６２±０.０２８ｃ ０.２０６±０.０４７ａ ０.２０６±０.０５８ｂｃ ０.３０４±０.０５８ａｂ ０.８４８±０.１２１ｃ １００ ０.３０４±０.０５８ａｂ

ＮＴ￣ＨＤ ０.１７６±０.０１７ｅ ０.５２７±０.０５５ｂ ０.０４６±０.００４ｄ ０.１３８±０.０１２ａ ０.１２２±０.０３６ｃｄ ０.５８２±０.２０７ａ ０.３４４±０.０３６ｄ １００ ０.５８２±０.２０７ａ

ＨＴ￣ＬＤ １３.５１３±１.９７１ａ ０.６６４±０.０２６ａ ３.３１９±０.３５２ａ ０.１６７±０.００４ａ ３.１９１±０.２５９ａ ０.２０８±０.０３９ｂ ２０.０２３±２.４０３ａ １００ ０.２０８±０.０３９ｂ

ＨＴ￣ＭＤ ０.７９６±０.１３５ｃ ０.６４５±０.０３５ａｂ ０.１８４±０.０１９ｃ ０.１６３±０.０３３ａ ０.２２７±０.０３３ｂ ０.２４３±０.０４２ｂ １.２０６±０.１３５ｃ １００ ０.２４３±０.０４２ｂ

ＨＴ￣ＨＤ ０.１４６±０.０３１ｅ ０.５５０±０.０３４ａｂ ０.０４７±０.００６ｄ ０.１８９±０.０１２ａ ０.０６５±０.０１ｄ ０.３６１±０.０５８ａｂ ０.２５８±０.０４４ｄ １００ ０.３６１±０.０５８ａｂ

　 　 不同小写字母表示差异显著 (Ｐ< ０.０５)(平均值±标准误差)ꎻｌｇ:数据经常用对数转换ꎻ １ / ｘ:数据经倒数转换

图 ３　 不同处理下喜旱莲子草生物量分配比例

　 Ｆｉｇ.３　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ａ. ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　

２.４　 不同温度下喜旱莲子草生物量与密度的异速关系

常温处理下ꎬ平均茎、叶、根器官生物量、地上生物

量、个体生物量与密度的异速关系指数 γ 分别为

－１.６０５、－１.６８５、－１.５２４、－１.６１２、－１.５５８(表 ４)ꎮ 从 ９５％
置信区间可知ꎬγｓｔｅｍ、γｌｅａｆ、γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ、γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ与－３ / ２ 无显

著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ茎生物量、叶生物量、地上生物量、
个体生物量与密度的异速关系遵循－３ / ２ 自疏法则ꎻγｒｏｏｔ

与－４ / ３、－３ / ２ 无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ说明根生物量

与密度的关系遵循 － ３ / ２ 自疏法则和 － ４ / ３ 自疏法则ꎮ
增温处理下ꎬ平均茎、叶、根器官生物量、地上生物

量、个体生物量与密度的异速指数 γ 分别为－ ２. ０７５、
－１.９３３、－１.８００、－２.０３８、－１.９８２(表 ４)ꎮ 由 ９５％置信区

间可知ꎬ γｓｔｅｍ、 γｌｅａｆ、ꎬ γｒｏｏｔ、 γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ、 γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ 小于 － １、
－４ / ３、－３ / ２(Ｐ<０.０５)ꎮ 说明各构件生物量、地上生物

量、个体生物量与密度的异速关系不遵循 － ３ / ２、 － ４ / ３

自疏法则ꎬ且和最终产量恒定法则无关ꎮ 各器官生物量、地上生物量、个体生物量在常温与增温处理下都与密

度呈极显著负相关关系(Ｐ<０.０１)ꎮ

表 ４　 不同温度下喜旱莲子草构件生物量、地上生物量、个体生物量与密度之间异速比例关系

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｕｌｅ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ａ.

ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

Ｙ 温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

斜率
Ｓｌｏｐｅ ９５％ＣＩｓ 截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ９５％ＣＩｓ Ｐ Ｒ２

茎生物量 ＮＴ －１.６０５ －１.７３７ꎬ －１.４３１ ０.７５７ ０.６５２ꎬ ０.８６１ <０.０００１ ０.９７５

Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ＨＴ －２.０７５ －２.３１０ꎬ －１.７２４ １.１４６ ０.９４６ꎬ １.３４６ <０.０００１ ０.９４０

叶生物量 ＮＴ －１.６８５ －１.８５２ꎬ －１.４５０ ０.２７９ ０.１４２ꎬ ０.４１６ <０.０００１ ０.９５７

Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ＨＴ －１.９３３ －２.０８０ꎬ －１.７４７ ０.５２８ ０.４１４ꎬ ０.６４１ <０.０００１ ０.９７８

根生物量 ＮＴ －１.５２４ －１.７５７ꎬ －１.０６６ ０.３１４ ０.０７８ꎬ ０.５５０ <０.０００１ ０.８４６

Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ＨＴ －１.８００ －１.９７０ꎬ －１.５６５ ０.５１３ ０.３７５ꎬ ０.６５２ <０.０００１ ０.９６２

地上生物量 ＮＴ －１.６１２ －１.７２８ꎬ －１.４６５ ０.８８５ ０.７９６ꎬ ０.９７５ <０.０００１ ０.９８０

Ａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ＨＴ －２.０３８ －２.２４９ꎬ －１.７３２ １.２４０ １.０６４ꎬ １.４１７ <０.０００１ ０.９５２

个体生物量 ＮＴ －１.５５８ －１.６９９ꎬ －１.３７２ ０.９８９ ０.８７７ꎬ １.１０１ <０.０００１ ０.９６７

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ＨＴ －１.９８２ －２.１７２ꎬ －１.７１６ １.３１７ １.１６２ꎬ １.４７３ <０.０００１ ０.９６０

　 　 ９５％ＣＩｓ:９５％置信区间 ９５％ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌꎻＰ:显著性 ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅꎻ Ｒ２:决定系数 ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

６０１９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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３　 讨论

３.１　 喜旱莲子草形态特性的权衡

除了地下指标不受种群密度的影响外ꎬ喜旱莲子草地上构件的各个特征(茎长、茎节数、茎分枝数、叶量)
和比叶面积表现出显著的密度制约特性ꎮ 密度的负效应在一定程度上决定了各构件限制性资源的获取ꎬ植株

生长受阻ꎬ此时改变形态结构是最高效最经济的适应对策[３５]ꎮ 植物为躲避邻体植株的遮阴干扰ꎬ减弱分株密

度ꎬ获得更多光资源ꎬ株高一般会随密度增加而增高[３０ꎬ３６]ꎮ 本研究中ꎬ随密度增加ꎬ喜旱莲子草茎长变短ꎬ可
能是通过减少茎长伸长来减慢植株生长速度增强竞争胁迫的抗逆性ꎮ 茎节数、分枝数、叶量减少ꎬ可能是邻体

植株的横向与纵向伸长形成了荫蔽环境ꎬ植物可获得性光资源受限ꎬ此时通过形态可塑性调整ꎬ减少构件的生

长以降低营养资源的分配和生存消耗ꎬ提高植物适合度[３７]ꎮ 这与冯银平等对紫花苜蓿的研究结果一致[３８]ꎮ
低密度种群生存压力小ꎬ空间充足ꎬ内部通风性能好ꎬ单位质量叶片获得的光资源较多ꎬ光合速率增强ꎬ比叶面

积减小ꎬ叶片数和侧枝数增多[３９]ꎮ 高密度种群资源压力大ꎬ个体间相互干扰ꎬ植物偏向于减少叶面积ꎬ降低植

株直径ꎬ减缓株高径向生长ꎬ增加对邻体胁迫的忍耐性[４０]ꎮ
除了比叶面积和地下指标不受温度的影响外ꎬ喜旱莲子草其他数量性状与温度呈显著的正相关关系ꎮ 增

温促进外来入侵植物在异质生境扩散[４１]ꎬ促使茎构件生长ꎬ扩大植株的横向宽度与纵向高度ꎬ促进叶构件对

光能的截取ꎬ积累更多干物质ꎬ缓解分株内部的资源压力ꎬ有利于种群的稳定与扩张ꎮ 说明植株响应温度变化

调整形态特征ꎬ迅速占据生态位扩宽生态幅ꎬ最大限度捕获潜在可利用资源ꎬ提高环境适应性ꎮ 温度与种群密

度及其交互作用对喜旱莲子草地下指标影响不显著ꎮ
３.２　 喜旱莲子草生物量积累的权衡

在生境资源一定的情况下ꎬ种群密度对喜旱莲子草茎、叶、根生物量均表现出显著的负效应[４２]ꎮ 相邻植

株生态位相同ꎬ个体各构件为争夺必需资源ꎬ构件生物量发生可塑性变化ꎬ竞争力弱的植株构件生长速率减

慢ꎬ生物量减小[２２]ꎮ 本试验中ꎬ喜旱莲子草各构件生物量随密度增加逐渐降低ꎬ表现出负密度制约现象ꎮ 密

度压力增加ꎬ资源压力增大ꎬ有限资源获取受限ꎬ导致各构件生长受阻ꎬ植株总生物量下降ꎬ各构件生物量也随

之降低ꎮ 姚杰等对水曲柳和黄檗的研究也支持这一结论[４３]ꎮ 各构件生物量随密度变化速率略有不同ꎮ 用生

物量－密度异速指数 γ 衡量种群密度调控强弱ꎮ 常温处理下ꎬγｌｅａｆ(－１.６８５)<γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ(－１.６１２)<γｓｔｅｍ(－１.６０５)
<γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ(－１.５５８)<γｒｏｏｔ(－１.５２４)ꎬ叶受密度制约最强ꎬ根受密度制约最弱ꎮ 喜旱莲子草对地上资源竞争占主

导地位ꎮ 这是因为随植物生长ꎬ各构件受可获得性光资源比率限制ꎬ叶片对光资源的竞争更加激烈ꎬ冠层底部

叶片受植株内部及邻体植株的遮荫ꎬ生长受抑制[４２]ꎬ因此叶片受到更强的密度制约ꎮ γｒｏｏｔ与 － ４ / ３、 － ３ / ２ 无

显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ说明根生物量与密度的关系遵循 ３ / ２ 自疏法则和 － ４ / ３ 自疏法则ꎻγｓｔｅｍ、γｌｅａｆ、γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ、
γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ与 － ３ / ２ 无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ茎生物量、叶生物量、地上生物量、个体生物量与密度的异速关系遵

循 － ３ / ２ 自疏法则ꎮ 增温处理下ꎬγｓｔｅｍ( － ２. ０７５) <γａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ( － ２. ０３８) <γｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ( － １. ９８２) <γｌｅａｆ( － １. ９３３) <
γｒｏｏｔ(－１.８００)ꎬ因此ꎬ各构件大小、地上大小、个体大小随密度变化不一致ꎮ 受密度制约调控强度的大小依次

为:茎>地上>个体>叶>根ꎮ 喜旱莲子草种群地上构件受密度制约作用更强ꎮ 可能是地上地下资源不同导致

地上地下竞争机制差异ꎻ且随密度增加ꎬ喜旱莲子草以牺牲茎为代价ꎬ将更多光合产物分配给根ꎬ茎构件对资

源竞争能力增强ꎬ因此受密度压力调控更大ꎮ 由各器官自疏斜率、地上部分自疏斜率和植株个体自疏斜率的

９５％置信区间看出ꎬ其斜率均小于－１、 － ３ / ２ 和 － ４ / ３ꎮ 所以都不遵循 － ３ / ２、 － ４ / ３ 自疏法则和最终产量恒定

法则ꎮ
密度制约理论将种群密度与种群中存活个体平均生物量动态关系用异速方程表示( Ｙ ＝ ＫＮγ )ꎮ 本研究

中ꎬ无论常温还是增温处理ꎬꎬ各构件生物量－密度关系的异速指数 γ 均小于－１ꎬ说明喜旱莲子草种群茎、叶、
根生物量的积累已超过环境最大容纳阈值ꎬ地上部分的光资源、地下部分的矿质营养与水分、地上地下环境空

间已被充分利用ꎬ种群达到最大资源利用率ꎬ喜旱莲子草的总产量随密度的增加而减少ꎮ 密度制约对各构件

７０１９　 ２２ 期 　 　 　 王渟渟　 等:喜旱莲子草在增温背景下的密度制约与生长权衡 　
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作用强度不同ꎬ导致各构件获得的光合产物不一致ꎮ 这可能是引起喜旱莲子草各构件生物量－密度差异的

原因ꎮ
３.３　 喜旱莲子草生物量分配的权衡

各构件生物量分配比例的变化反映了植物在异质生境的资源获取以及能量分配的调整[４２]ꎮ 植物通过改

变生产力ꎬ权衡光合产物在各构件中的分配占比ꎬ以提高资源的利用效率[３８ꎬ４４]ꎮ 本研究中ꎬ除叶生物量分配

占比在温度与种群密度调控下无显著差异外ꎬ茎、根生物量分配占比对温度与种群密度有积极响应ꎮ 随种群

密度增加ꎬ营养资源与环境空间的竞争压力增强ꎬ喜旱莲子草对各构件生物量分配进行可塑性调整ꎮ 在中密

度与高密度下ꎬ茎构件的能量投资减少ꎬ叶生物量分配在各密度下无显著变化ꎬ光合产物优先向根构件分配ꎬ
根冠比增加ꎮ 说明低竞争强度下ꎬ植株侧重于将能量分配给支持器官ꎮ 这可能是 Ｒ / ＦＲ 比值减小ꎬ光有效性

降低ꎬ气孔导度减少ꎬ植物固定的 ＣＯ２少ꎬ生长速率减慢[４５]ꎬ因此对营养物质及水分的需求少ꎬ植物对地上光

资源竞争能力增强ꎮ 此时植物以牺牲根为代价将更多能量分配给茎ꎮ 茎构件产生支撑结构ꎬ一方面保持植物

机械稳定ꎬ另一方面最大限度占据地上空间捕获地上资源ꎻ中、高竞争强度下ꎬ植物偏向于将能量分配给资源

获取器官ꎮ 这是由于资源压力大ꎬ水分与矿质营养成为限制性资源ꎬ植物对地下资源竞争能力增强ꎮ 植物减

少茎生物量分配ꎬ增加根生物量分配以充分利用地下资源ꎬ维持植株生存ꎮ 这支持了 Ｐｏｏｒｔｅｒ 等人的结论[４６]ꎮ
Ｓｃｈｉｍｉｔｔ ＆ Ｗｕｌｆｆ 认为植物茎生物量分配比例增加是以叶、根生物量分配比例减小为代价[４７]ꎮ 本研究发现ꎬ随
种群密度增加ꎬ茎生物量分配下降ꎬ叶生物量分配在各密度下维持恒定ꎬ根生物量分配上升ꎮ 这可能是因为喜

旱莲子草对土壤养分、光照强度、环境空间的竞争能力随密度增加而增强ꎮ 喜旱莲子草增加对根构件的能量

投资ꎬ这与最优化理论中水资源受限情况一致ꎮ 叶生物量随密度增加而下降ꎬ叶生物量分配不受温度与种群

密度的影响ꎬ这与上述中 Ｓｃｈｉｍｉｔｔ ＆ Ｗｕｌｆｆ 提出的叶生物量分配比例减小不一致ꎮ 可能是研究的目标物种不

同ꎬ密度压力增大ꎬ植株总生物量下降导致叶生物量减小ꎮ 说明随竞争强度增大ꎬ喜旱莲子草选择增大根生物

量分配ꎬ邻体间对地下资源的竞争逐渐变得“对称”ꎬ对光资源的竞争逐渐变得“不对称” [４８]ꎬ种群地下构件对

资源竞争能力逐渐增强ꎮ 密度压力增大ꎬ喜旱莲子草茎生物量和茎生物量分配明显大于根生物量和根生物量

分配ꎬ叶、根生物量分配的上升趋势是以茎生物量分配的下降趋势为代价ꎮ 这是因为在较低的密度压力下ꎬ根
系提高对水分与矿质元素的吸收利用效率ꎬ将能量通过茎构件输送到地上ꎬ同时叶构件充分利用光照合成更

多光合产物ꎬ促进茎生物量的分配ꎬ这与范高华等人的结果类似[４２]ꎮ 在较高的密度压力下ꎬ环境空间有限ꎬ地
下资源竞争激烈ꎬ且邻体植株的拥挤效应使叶片截获的光资源减少ꎬ叶构件光合作用效率降低[４９]ꎮ 喜旱莲子

草为维持生存ꎬ植株积累的干物质优先向叶构件和地下分配ꎮ 范高华也证实ꎬ随种群密度增大ꎬ地上生物量的

分配逐渐减小[４２]ꎮ 不同密度下各构件生物量分配占比的差别可能是造成各构件特异的生物量－密度关系的

原因ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ增温促进喜旱莲子草生长ꎬ密度制约使喜旱莲子草生长受阻ꎬ增温在一定程度上削弱了密度的

负效应ꎮ 随种群密度压力增大ꎬ喜旱莲子草种群地下资源的竞争能力增强ꎬ地上资源竞争能力减弱ꎬ喜旱莲子
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