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摘要：基于盆栽试验，研究海北高寒地区垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ）生长特性、生殖分配格局对不同种植密度和

不同施氮水平处理的响应。结果表明，１）不同种植密度垂穗披碱草的株高、叶长、穗长、分蘖数及各器官生物量均

表现出竞争―密度效应；各器官生物量分配规律均受密度效应影响，且生殖生物量分配在中低密度（２０粒·ｍ－２）

下达最大值（１０．４６％）。２）高氮肥（２ｇ·ｍ－２）对垂穗披碱草各器官生物量影响较大，氮肥作用后对垂穗披碱草生

殖生物量分配的影响表现先增大后减小的趋势；３）相 关 性 分 析 表 明，密 度、氮 肥 单 因 子 作 用 下 株 高、叶 长、穗 长、

分蘖数及各器官生物量之间均呈极显著（Ｐ＜０．０１）正相关。４）线性回归分析表明，密度、氮肥单因子处理下，各器

官的资源分配方面都存在“此消彼长”的权衡关系。
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　　天然草地已成为全世界主要的畜牧业生产基地

和生态防 线［１］。垂 穗 披 碱 草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ）是 多

年生疏丛型禾草，是高寒天然草地的优势植物种，是

重要的优良禾本科牧草。由于其分蘖性能强、有较

高的种子繁殖能力和有效利用临时生境的特性［２－３］，

一直是青藏高原地区建立栽培草地的首选牧草种，

在栽培草地建植和管理中，无论从产量、质量，还是

稳定性角度，垂穗披碱草的生殖或多或少均受到种

植密度、施肥、温度和降水诸多因素的影响［４］。

多年的实践经验表明，垂穗披碱草栽培草地在

建植后不久，过度放牧、土壤肥力下降及毒杂草的大

量出现，再加上草地利用和管理不善，使草地品质迅

速变劣。王启基等［３］的研究表明，垂穗披碱 草 种 植

第３年时地上净生产量最高，随后呈现出衰老退化

态势，若不进行任何更新和补救措施，即便在封育条

件下种群的生产力在种植第４年也会开始下降，第

７年严重退 化。伴 随 着 退 化，各 种 杂 草 就 会 入 侵 栽

培草地，最典型的是细叶亚菊（Ａｊａｎｉａ　ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ），

其挥发油会阻止垂穗披碱草种子萌发和幼苗生长，

表现出生 化 他 感 作 用［５－７］，从 而 加 速 草 地 退 化。同

时，过度放牧和刈割会严重抑制垂穗披碱草的繁殖

和生长［８］。因此，为更好地建植和管理栽培草地，需

要明确垂穗披碱草在不同种植密度和不同施肥水平

等干扰背景下的生殖规律。为此，本研究探讨了不

同密度和氮肥处理下垂穗披碱草的生长特性及其生

殖分配动态变化，以期揭示多年生栽培草地群落结

构功能的响应规律和维持机制，为多年生栽培草地

的合理建植、持续利用和有效管理提供理论基础。

１　材料与方法

１．１　研究区概况

试验在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位

站实施。海北地处青藏高原东北隅，祁连山北支冷

龙岭东段南麓的大通河河谷，地理坐标为３７°３７′Ｎ，

１０１°１９′Ｅ，海拔３　２００ｍ。年均气温－１．７℃，最热

月（７月）和最冷月（１月）平均气温为９．８和－１５．２

℃，年均降水量５８２ｍｍ，５―９月 降 水 量 占 年 总 降

水量的７９％。无 明 显 四 季 之 分，只 有 冷 暖 两 季 之

别，相对无霜期仅２０ｄ左右。年湿润系数１．３４，表

现出冷季干燥少雨、寒冷，暖季湿润多雨、凉爽［９－１０］。

１．２　研究方法

试 验 采 用 盆 栽 法，随 机 区 组 设 计。选 用

２９ｃｍ×２０ｃｍ（直径×高度）聚乙烯塑料盆，每盆装

过筛、除杂、等量的农田熟土。共设密度、氮肥２因

素４水平，共８处理，每个处理２４个重复，１９２个花

盆。参考乔有明等［１１］，本试验设置４个密度处理分

别为：Ｄ１（５粒·盆－１）、Ｄ２（２０粒·盆－１）、Ｄ３（３５
粒·盆－１）、Ｄ４（５０粒·盆－１）；４个氮肥处理水平播

种密度均为２８粒·盆－１，参考王艳超等［１２］，本试验

设置施氮 肥 量 分 别 为 对 照 组Ｆ１（不 施 肥）、Ｆ２（０．６

ｇ·盆－１）、Ｆ３（１ｇ·盆－１）、Ｆ４（２ｇ·盆－１），所 施 氮

肥为尿素 （表１），垂穗披碱草种子千粒重为３．０４ｇ，

播种深度２～３ｃｍ。

２０１１年５月底，将试验种子提前３ｄ浸泡催芽，

６月初播种，播种前在每个盆施１ｇ过磷酸钙作为基

肥，将预先发芽的种子按设计的密度点播于盆内。７
月初垂穗披碱草出齐苗后，对各氮肥处理进行追施

氮肥（追加肥为过磷酸钙１５０ｋｇ·ｈｍ－２）。试 验 期

内进行了人工除草，消除花盆内杂草的影响。

１．３　测试项目和取样方法

播种第２年２０１２年９月下旬（结实盛期）进行

取样，每个处理的２４个重复破坏性取６个重复，取

样前测量每个重复内各株垂穗披碱草的株高（从地

面至植株顶端），取样后用水冲洗净根部泥土并测量

叶长、穗长，记录分蘖数，将植株分为根、茎、叶及穗

共４部分，然后装入信封带回实验室后均于６５℃条

件下烘４８ｈ后 测 量 干 质 量。株 高、叶 长、穗 长 均 用

直尺（ｍｍ）测量，干质量用精确度为０．００１ｇ的电子

天平称量。

１．４　数据处理

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　Ｅｘｃｅｌ对 各 项 测 量 数 据 进 行 统 计

分析；用ＳＰＳＳ１７．０软件进行方差分析以比较不同处理

４４３１
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表１　试验设计

Ｔａｂｌｅ　１　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　ｄｅｓｉｇｎ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

密度Ｄｅｎｓｉｔｙ

粒ｇｒａｉｎ·盆ｐｏｔ－１ 粒ｇｒａｉｎ·ｍ－２

施肥Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ

ｇ·盆ｐｏｔ－１　 ｋｇ·ｈｍ－２

Ｄ１ 低密度Ｌｏｗ　ｄｅｎｓｉｔｙ ５　 ７５　 ０　 ０
Ｄ２ 中低密度Ｌｏｗ　ａｎｄ　ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ　ｄｅｎｓｉｔｙ　 ２０　 ３００　 ０　 ０
Ｄ３ 中高密度Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ　ａｎｄ　ｈｉｇｈ　ｄｅｎｓｉｔｙ　 ３５　 ５２５　 ０　 ０
Ｄ４ 高密度 Ｈｉｇｈ　ｄｅｎｓｉｔｙ ５０　 ７５０　 ０　 ０
Ｆ１ 对照组Ｃｏｎｔｒｏｌ　 ２８　 ４２４　 ０　 ０
Ｆ２ 低肥力Ｌｏｗ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ　 ２８　 ４２４　 ０．６　 ９０
Ｆ３ 中肥力 Ｍｉｄｄｌｅ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ　 ２８　 ４２４　 １　 １５０
Ｆ４ 高肥力 Ｈｉｇｈ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ　 ２８　 ４２４　 ２　 ３００

下垂穗披碱草各性状指标的差异性和变化；用Ｐｅａｒ－
ｓｏｎ相关分析法对不同处理下燕麦各性状进行相关

性分析；利用回归分析对生殖生物量、茎叶生物量和

地下生物量进行回归分析，分析不同处理下各器官

生物量之间的权衡关系。在本研究中，以植株不同

器官的生物量干质量来评价其在单个植株中资源的

分配比例，各器官生物量分配按器官生物量与植株

总生物量的比值计算，其中，地下生物量分配＝地下

生物量／总生物量；茎叶生物量分配＝茎叶生物量／
总生物 量；生 殖 生 物 量 分 配＝穗 生 物 量／总 生 物

量［１３］。

２　结果与分析

２．１　不同密度、氮肥处理对生长量的影响

不同密度处理下，垂穗披碱草株高在Ｄ１、Ｄ２、Ｄ３

处理下显著高 于Ｄ４ 处 理（Ｐ＜０．０５），Ｄ４ 处 理 下 最

小。其Ｆ值达到５．１４，说明株高 表 现 出 资 源 竞 争；
叶长和穗长在各处理间差异不显著（Ｐ＞０．０５），但

穗长在Ｄ１ 处理下最大，Ｄ４ 处理下最小，Ｄ２、Ｄ３ 处理

下近似。各器官生物量在物候期均表现出密度制约

效应，Ｄ１ 密度处理均显著（Ｐ＜０．０５）大于其余密度

处理，随着密 度 的 增 加，垂 穗 披 碱 草 发 生 了 种 内 竞

争，说明密度制约及其调节是决定垂穗披碱草生物

量分配格局的关键因素。生殖生物量Ｄ１ 密度处理

下分别是Ｄ２、Ｄ３、Ｄ４ 的２．２、３．４、６．４倍，Ｆ值 达 到

最大值７．７５，说 明 低 密 度Ｄ１ 处 理 更 有 利 于 垂 穗 披

碱草的生殖分配（表２）。

　　不同氮肥处理下，Ｆ３ 处理下的株高大于其余处

理，但各处理 间 差 异 不 显 著（Ｐ＞０．０５）；叶 长 以Ｆ４
最长，Ｆ４、Ｆ１、Ｆ３ 显著大于Ｆ２ 处理（Ｐ＜０．０５）；分蘖

表２　不同密度处理下垂穗披碱草的生长指标变化

Ｔａｂｌｅ　２　Ｔｈｅ　ｇｒｏｗｔｈ　ｉｎｄｅｘ　ｃｈａｎｇｅ　ｏｆ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

项目

Ｉｎｄｅｘ

密度处理Ｄｅｎｓｉｔｙ

Ｄ１ Ｄ２ Ｄ３ Ｄ４
Ｆ

株高Ｐｌａｎｔ　ｈｅｉｇｈｔ／ｃｍ　 ７６．７５±８．９０ａ ７６．３６±２．２９ａ ７２．９２±３．０１ａ ５７．２１±４．４４ｂ ５．１４＊＊

叶长Ｌｅａｆ　ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ　 １７．１３±１．１６　 １５．７１±１．０４　 １８．２４±０．７５　 １５．１４±１．２７　 １．８８
穗长Ｐａｎｉｃｌｅ　ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ　 ９．３１±１．６０　 ８．３９±０．４０　 ８．８０±０．４９　 ７．０４±０．５５　 １．８９
分蘖数Ｔｉｌｌｅｒ　ａｍｏｕｎｔ　 １７．２５±３．４８ａ ９．４６±０．９６ｂ １１．７２±１．１４ｂ ８．７９±１．３５ｂ ４．３９＊＊

地下生物量Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 １．０８±０．３６ａ ０．５５±０．０９ｂ ０．６１±０．０７ｂ ０．４５±０．０７ｂ　 ２．８９＊

茎叶生物量Ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 ３．１８±１．０７ａ １．８０±０．１９ｂ １．５７±０．１７ｂ １．０７±０．１９ｂ　 ４．９５＊＊

生殖生物量Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 ０．５８±０．２３ａ ０．２６±０．０３ｂ ０．１７±０．０２ｂｃ　 ０．０９±０．０２ｃ ７．７５＊＊

注：数据为平均值±标准误。同行不同小写字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。“＊”，“＊＊”分别表示差异显著（Ｐ＜０．０５）和 极 显 著

（Ｐ＜０．０１）。表３同。

Ｎｏｔｅ：Ｄａｔａ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｔａｂｌｅ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ａｖｅｒａｇｅ±ｓｔａｎｄａｒｄ　ｅｒｒｏｒ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒ　ｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｒｏｗ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ　ｄｉｆ－

ｆｅｒｅｎｔ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ．“＊”，“＊＊”ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　０．０５ａｎｄ　０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｉｎ　Ｔａｂｌｅ　３．
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数以Ｆ１ 处理显著大于其余处理（Ｐ＜０．０５），且分蘖

数Ｆ值达到６．５３；为保证一定的繁殖率，垂穗披碱

草分配给生殖器官更多的生物量，这可能是垂穗披

碱草抵抗恶劣环境（低的速效养分供应水平）的一种

生存 对 策；地 下 生 物 量 表 现 在 各 氮 肥 处 理 为Ｆ１＞
Ｆ４＞Ｆ２＞Ｆ３；茎叶生 物 量 表 现 为Ｆ１＞Ｆ４＞Ｆ３＞Ｆ２；

生殖生物量表现为Ｆ３＞Ｆ４＞Ｆ２＞Ｆ１，因为本试验是

在播种出苗后施的速效氮肥，到第２年的枯黄期氮

肥对各器官生物量的影响不显著，肥料种类、施肥的

时间和次数方面有待于进一步的研究（表３）。

２．２　密度、氮肥处理下各生长量之间的相关性分析

不同种植密度水平下，垂穗披碱草各性状之间

均为正相关性，说明密度对垂穗披碱草的各性状影

响程度较大，除叶长和茎叶生物量、叶长和生殖生物

量之间的相关性不显著外（Ｐ＞０．０５），其余性状均

呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），叶长和穗长的正相关

系数最小，为０．３０３，地下生物量和茎叶生物量的相

关系数最大，为０．８８０（表４）。

不同氮肥添加水平下，垂穗披碱草生殖生物量

与叶长和分蘖数均呈不显著（Ｐ＞０．０５）负相关，本

研究中的分 蘖 数 包 括 有 效 生 殖 分 蘖 数 和 营 养 分 蘖

枝，此处分蘖数和生殖生物量呈负相关，可能营养分

蘖枝的数量多于有效分蘖数，叶长和生殖生物量呈

负相关，可能是施氮肥对叶片生物量积累的促进作用

对生殖生物量积累的效应不明显；株高与叶长、株高

与分蘖数、叶长与穗长、穗长与分蘖数之间均为不显

著（Ｐ＞０．０５）正相关，相关系数分别为０．１４９、０．０５５、

０．１０２、０．０６４，分蘖数和叶 长 呈 显 著（Ｐ＜０．０５）正 相

关，其余性状之间均为极显著（Ｐ＜０．０１）正相关，地下

生物量和茎叶生物量的相关系数为０．６６６，小于不同

密度处理下二者的相关程度（表５）。

表３　氮肥处理下垂穗披碱草的生长指标变化

Ｔａｂｌｅ　３　Ｔｈｅ　ｇｒｏｗｔｈ　ｉｎｄｅｘ　ｃｈａｎｇｅ　ｏｆ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｉｎ　ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

项目

Ｉｎｄｅｘ

氮肥处理Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

Ｆ１ Ｆ２ Ｆ３ Ｆ４
Ｆ

株高Ｐｌａｎｔ　ｈｅｉｇｈｔ／ｃｍ　 ５６．６５±４．３８ａ ５９．９３±２．２４ａ ６２．６２±２．５５ａ ６２．５９±２．３７ａ ０．８２
叶长Ｌｅａｆ　ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ　 １７．３５±０．９３ａ １５．０７±０．６０ｂ １７．１１±０．６４ａ １８．３２±０．６９ａ ４．３５＊

穗长Ｐａｎｉｃｌｅ　ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ　 ６．９０±０．６５ａ ６．６３±０．４２ａ ７．２０±０．４６ａ ６．８１±０．４２ａ ０．３０
分蘖数Ｔｉｌｌｅｒ　ａｍｏｕｎｔ　 １２．１０±１．８０ａ ８．５２±０．４１ｂ ７．６０±０．２９ｂ ８．７３±０．５０ｂ ６．５３＊＊

地下生物量Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 ０．６８±０．１１ａ ０．５９±０．０４ａ ０．５１±０．０３ａ ０．６１±０．０５ａ　 １．７３
茎叶生物量Ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 １．４５±０．２２ａ １．１５±０．０７ａ １．２６±０．０７ａ １．４２±０．０９ａ　 ２．０６
生殖生物量Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ　 ０．１３±０．０３ａ ０．１４±０．０２ａ ０．１７±０．０２ａ ０．１４±０．０２ａ　 ０．７１

表４　密度处理下垂穗披碱草各生长性状之间的相关性

Ｔａｂｌｅ　４　Ｔｈｅ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｅａｃｈ　ｉｎｄｅｘ　ｏｆ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｎｓｉｔｙ

指标

Ｉｎｄｅｘ
株高

Ｐｌａｎｔ
ｈｅｉｇｈｔ

叶长

Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

穗长

Ｐａｎｉｃｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ

分蘖数

Ｔｉｌｌｅｒ
ａｍｏｕｎｔ

地下生物量

Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ

茎叶生物量

Ｓｈｏｏｔ
ｂｉｏｍａｓｓ

生殖生物量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｂｉｏｍａｓｓ

株高Ｐｌａｎｔ　ｈｅｉｇｈｔ　 １　 ０．３７４＊＊ ０．７３６＊＊ ０．３９０＊＊ ０．４６４＊＊ ０．５８７＊＊ ０．５６０＊＊

叶长Ｌｅａｆ　ｌｅｎｇｔｈ　 １　 ０．３０３＊＊ ０．３１７＊＊ ０．３９１＊＊ ０．１８９　 ０．０１０
穗长Ｐａｎｉｃｌｅ　ｌｅｎｇｔｈ　 １　 ０．３７４＊＊ ０．４９４＊＊ ０．５６０＊＊ ０．５７７＊＊

分蘖数Ｔｉｌｌｅｒ　ａｍｏｕｎｔ　 １　 ０．８３５＊＊ ０．８２１＊＊ ０．５０８＊＊

地下生物量

Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ
１　 ０．８８０＊＊ ０．６１５＊＊

茎叶生物量

Ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ
１　 ０．８０３＊＊

生殖生物量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ
１

注：“＊”和“＊＊”分别代表相关显著（Ｐ＜０．０５）和极显著（Ｐ＜０．０１）。下同。

Ｎｏｔｅ：“＊”ａｎｄ“＊＊”ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｔ　０．０５ａｎｄ　０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｂｅｌｏｗ．
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表５　氮肥处理下垂穗披碱草各生长性状之间的相关性

Ｔａｂｌｅ　５　Ｔｈｅ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｅａｃｈ　ｉｎｄｅｘ　ｏｆ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

指标

Ｉｎｄｅｘ
株高

Ｐｌａｎｔ
ｈｅｉｇｈｔ

叶长

Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

穗长

Ｐａｎｉｃｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ

分蘖数

Ｔｉｌｌｅｒ
ａｍｏｕｎｔ

地下生物量

Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ

茎叶生物量

Ｓｈｏｏｔ
ｂｉｏｍａｓｓ

生殖生物量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｂｉｏｍａｓｓ

株高Ｐｌａｎｔ　ｈｅｉｇｈｔ　 １　 ０．１４９　 ０．６６７＊＊ ０．０５５　 ０．２２５＊＊ ０．４２５＊＊ ０．５２５＊＊

叶长Ｌｅａｆ　ｌｅｎｇｔｈ　 １　 ０．１０２　 ０．１９４＊ ０．２４０＊＊ ０．２１９＊＊ －０．０４８

穗长Ｐａｎｉｃｌｅ　ｌｅｎｇｔｈ　 １　 ０．０６４　 ０．２３５＊＊ ０．５６９＊＊ ０．５２８＊＊

分蘖数Ｔｉｌｌｅｒ　ａｍｏｕｎｔ　 １　 ０．５６８＊＊ ０．４５６＊＊ －０．０６１

地下生物量

Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ
１　 ０．６６６＊＊ ０．２４７＊＊

茎叶生物量

Ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ
１　 ０．６１８＊＊

生殖生物量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ
１

２．３　密度、氮肥处理下对不同器官生物量分配的影

响

垂穗披碱草地下生物量分配随种植密度的增加

均呈先降低后升高趋势，且各处理间存在差异；茎叶

生物量分配随密度的变化趋势呈先升高后降低趋势

（表６）；说明 垂 穗 披 碱 草 对 地 下 资 源 的 竞 争 能 力 随

着密度的增加而增加，对地上光资源的竞争能力随

着密度的增加而减少，竞争－密度效应依然是影响

垂穗披碱草生物量分配的原因，所以垂穗披碱草的

生殖生物量分配在Ｄ２ 处理下达到最大值１０．４６％。

垂穗披碱草地 下 生 物 量 分 配 随 氮 肥 量 的 增 加

呈现Ｆ２＞Ｆ１＞Ｆ４＞Ｆ３ 的规 律，Ｆ１ 处 理 和 其 余３个

施肥处理间差异不显著（Ｐ＞０．０５）；茎 叶 生 物 量 分

配 呈Ｆ４＞Ｆ３＞Ｆ１＞Ｆ２，说 明 高 氮 肥 的 增 加 促 进 了

垂穗披碱 草 茎 叶 生 物 量 的 积 累，从 而 影 响 种 子 的

结实和发育［１４］，对 照 组 和３个 施 肥 处 理 间 茎 叶 生

物量分配差 异 不 显 著；生 殖 生 物 量 分 配 则 呈Ｆ３＞
Ｆ２＞Ｆ４＞Ｆ１，说明在 一 定 的 范 围 内，随 着 氮 肥 量 的

增加，种 子 产 量 增 加，直 到 达 到 某 一 最 佳 水 平 之

后，产量不再随氮肥量的增加 而 增 加［１５］，且 大 于 对

照组Ｆ１（表６）。

表６　密度和氮肥处理下垂穗披碱草生物量分配

Ｔａｂｌｅ　６　Ｔｈｅ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

因素

Ｆａｃｔｏｒ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

地下生物量分配

Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ／％

茎叶生物量分配

Ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ／％

生殖生物量分配

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ／％

密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ

Ｄ１ ２２．０６±１．７９ａｂ　 ６８．６４±１．７７ａ ９．３１±１．６７ａ

Ｄ２ １９．９０±１．５０ｂ ６９．６４±１．０９ａ １０．４６±１．１４ａ

Ｄ３ ２４．９７±１．６２ａｂ　 ６７．４１±１．５６ａ ７．６２±０．８８ａ

Ｄ４ ２９．３２±２．３９ａ ６４．１４±２．９６ａ ６．５４±１．３５ａ

氮肥

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ

Ｆ１ ３０．２５±１．６２ａｂ　 ６４．０５±１．０８ａｂ　 ５．７１±０．９１ｂ

Ｆ２ ３２．２７±１．２６ａ ６１．０３±１．２３ｂ ６．７０±０．６６ａｂ

Ｆ３ ２７．０５±１．１９ｂ ６４．７８±１．０２ａ ８．１７±０．６５ａ

Ｆ４ ２７．８７±１．１３ｂ ６６．１５±０．９１ａ ５．９７±０．６２ｂ

注：同列不同小写字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒ　ｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ．
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２．４　不同种植密度处理下生物量分配的回归分析

２．４．１　生殖生物量分配与茎叶生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的生殖生物量分配与茎叶生物量分

配在Ｄ１、Ｄ２、Ｄ３、Ｄ４ 处 理 中 均 呈 负 相 关，在Ｄ１、Ｄ２、

Ｄ３ 处理下负相 关 不 显 著（Ｐ＞０．０５），在Ｄ４ 处 理 下

显著（Ｐ＜０．０５）负相关（表７）；生殖生物量分配和茎

叶生物量分配均随密度的增加呈先增加后减小的趋

势（表６），这 表 明 垂 穗 披 碱 草 的 生 殖 生 物 量 分 配 和

茎叶生物量分配在不同种植密度的生境中不存在资

源分配权衡关系，说明垂穗披碱草在不同密度生境

下有性生殖和营养生长之间没有限制因子。

２．４．２　生殖生物量分配与地下生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的生殖生物量分配与地下生物量分

配在Ｄ１、Ｄ２、Ｄ３ 处 理 中 均 负 相 关，Ｄ２、Ｄ３ 处 理 下 极

显著（Ｐ＜０．０１）负相关，Ｄ１ 处理下均负相关不显著

（Ｐ＞０．０５），Ｄ４ 处理下正相 关 但 不 显 著（Ｐ＞０．０５）
（表７）；生殖生物量分配随密度的增加呈先增加后减

表７　密度处理下垂穗披碱草各器官生物量分配的线性回归

Ｔａｂｌｅ　７　Ｔｈｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ｏｆ　ｏｒｇａｎｓ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ　ｏｆ

Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

回归方程

Ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

Ｄ１ Ｙ１＝－０．００４　３０　Ｘ１＋０．３８９（ｒ＝０．４５７）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００４　４５　Ｘ２＋０．１９１（ｒ＝０．４７９）ｎｓ

Ｘ１＝－０．００５　５５　Ｘ２＋０．５６２（ｒ＝０．５２２）ｎｓ

Ｄ２ Ｙ１＝－０．０００　９５　Ｘ１＋０．０９０（ｒ＝０．５２２）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００５　２５　Ｘ２＋０．２０９（ｒ＝０．６９２）＊＊

Ｘ１＝－０．００４　７５　Ｘ２＋０．７９１（ｒ＝０．６５６）＊＊

Ｄ３ Ｙ１＝－０．００１　１７　Ｘ１＋０．１５５（ｒ＝０．２０６）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００１　８７　Ｘ２＋０．１２３（ｒ＝０．３４５）ｎｓ
Ｘ１＝－０．００８　１３　Ｘ２＋０．８７７（ｒ＝０．８４７）＊＊

Ｄ４ Ｙ１＝－０．００２　７８　Ｘ１＋０．２４４（ｒＲ＝０．６０９）＊

Ｙ１＝０．００１　０７　Ｘ２＋０．０３４（ｒ＝０．１９０）ｎｓ

Ｘ１＝－０．０１１　０７　Ｘ２＋０．９６６（ｒ＝０．８９４）＊＊

注：“＊”、“＊＊”和“ｎｓ”分别代表相 关 显 著（Ｐ＜０．０５）、极 显 著（Ｐ＜

０．０１）和不显著（Ｐ＞０．０５）。Ｙ１ 为 生 殖 生 物 量（％）；Ｘ１ 为 茎 叶 生 物

量（％）；Ｘ２ 为地下生物量（％）。表８同。

Ｎｏｔｅ：＊ａｎｄ＊＊ ａｎｄ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｔ　０．０５ａｎｄ

０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ“ｎｓ”ｍｅａｎ　ｎｏ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ．Ｙ１ｒｅ－

ｐｒｅｓｅｎｔ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ，Ｘ１ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ，Ｘ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ

ｉｎ　Ｔａｂｌｅ　９．

小的趋势，地下生物量分配则先减小后增加（表６），

表明垂穗披碱草的生殖生物量分配与地下生物量分

配在不同密度的生境中存在资源分配的权衡。

２．４．３　茎叶生物量分配与地下生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的茎叶生物量分配与地下生物量分

配在各密度处理中均负相关（表７），在Ｄ２、Ｄ３、Ｄ４ 处

理下都是极显著（Ｐ＜０．０１）负相关，在Ｄ１ 密度处理

下不显著（Ｐ＞０．０５）负相关；茎叶生物量分配随密

度的增加呈先增加后减小的趋势，地下生物量分配

则先减小后增 加（表６），这 表 明 垂 穗 披 碱 草 的 茎 叶

生物量分配与地下生物量分配间存在资源分配的权

衡。

２．５　氮肥处理下生物量分配的回归分析

２．５．１　生殖生物量分配与茎叶生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的生殖生物量分配与茎叶生物量分

配在Ｆ１ 和Ｆ４ 氮肥处理下不显著正相关（Ｐ＞０．０５，

表８），在Ｆ２ 和Ｆ３ 氮肥处理下呈不显著负相关（Ｐ＞
０．０５），生殖生物量分配随氮肥的增加呈先增加最后

减小的趋势，茎叶生物量分配随氮肥的增加先减小

后逐渐增加（表６），即 茎 叶 生 物 量 分 配 和 生 殖 生 物

量分配在从Ｆ１ ―Ｆ２、Ｆ３ ―Ｆ４ 变化的阶段存在相互

抑制的关系。

２．５．２　生殖生物量分配与地下生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的生殖生物量分配与地下生物量分

配在Ｆ１、Ｆ３、Ｆ４ 氮 肥 水 平 下 均 极 显 著（Ｐ＜０．０１）负

相关，在Ｆ２ 氮肥水平下呈不显著负相关（Ｐ＞０．０５）

（表８），生殖 生 物 量 分 配 随 氮 肥 的 增 加 呈 先 增 加 后

减小的趋势，地下生物量分配随氮肥的增加呈现先

增加后减小再 增 加 的 趋 势（表７），即 生 殖 生 物 量 分

配和地下生物量分配在Ｆ２ ―Ｆ３、Ｆ３ ―Ｆ４ 变化的阶

段存在相互抑制的关系。

２．５．３　茎叶生物量分配与地下生物量分配间的权

衡　垂穗披碱草的茎叶生物量分配与地下生物量分

配在４个氮 肥 水 平 下 均 极 显 著（Ｐ＜０．０１）负 相 关

（表８），茎叶 生 物 量 分 配 随 氮 肥 的 增 加 呈 现 先 减 小

后逐渐增加的趋势，地下生物量分配随氮肥的增加

为先增加后减 小 再 增 加 的 趋 势（表６），即 茎 叶 生 物

量分配和地下生物量分配在Ｆ１ ―Ｆ２、Ｆ２ ―Ｆ３ 变化

的阶段存在资源竞争的关系。
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表８　氮肥处理下垂穗披碱草各器官生物量分配的线性回归

Ｔａｂｌｅ　８　Ｔｈｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ｏｆ　ｏｒｇａｎｓ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ　ｏｆ

Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

回归方程

Ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

Ｆ１ Ｙ１＝０．００２　７５　Ｘ１＋０．１１９（ｒ＝０．３２８）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００４　３３　Ｘ２＋０．１８８（ｒ＝０．７７７）＊＊

Ｘ１＝－０．００５　６７　Ｘ２＋０．８１２（ｒ＝０．８５０）＊＊

Ｆ２ Ｙ１＝－０．００１　１９　Ｘ１＋０．１３９（ｒ＝０．２２１）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００１　６２　Ｘ２＋０．１１９（ｒ＝０．３０９）ｎｓ

Ｘ１＝－０．００８　３８　Ｘ２＋０．８８１（ｒ＝０．８５９）＊＊

Ｆ３ Ｙ１＝－０．０００　１８　Ｘ１＋０．０９３（ｒ＝０．０２８）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００２　８３　Ｘ２＋０．１５８（ｒ＝０．５２０）＊＊

Ｘ１＝－０．００７　１７　Ｘ２＋０．８４２（ｒ＝０．８３９）＊＊

Ｆ４ Ｙ１＝０．０００　２８　Ｘ１＋０．０４１（ｒ＝０．０４１）ｎｓ

Ｙ１＝－０．００３　２２　Ｘ２＋０．１５０（ｒ＝０．５８５）＊＊

Ｘ１＝－０．００６　７８　Ｘ２＋０．８５０（ｒ＝０．８３４）＊＊

３　讨论

３．１　密度、氮肥处理对垂穗披碱草生长特征的影响

密度制约是自然植物种群普遍存在的特征，通

过改变种群内每个植株可获得资源的总量，使邻体

间发生地上光竞争和地下水分与矿质营养竞争，即

植物种群内部个体的特征在很大程度上是通过密度

制约作用发生变化的［１６－１７］。当环境资源一定时，植

物会改变生物量分配来优化环境资源，在低密度生

境下，种群个体数量相对比较少，对环境资源的利用

比较充分，种群内不存在竞争。但当种群个体达到

一定高度时，种群内个体为维持个体正常生长，必然

会对资源产生竞争，本试验结果与此结论一致，不同

密度处理 下，随 着 密 度 的 增 加 出 现 竞 争－密 度 效

应［１８］。

　　不同的氮肥量将会显著影响植物的生长规律及

生殖分配格局［１９］。申忠宝等［２０］的研究表明种子 产

量随着施肥量的增加而增加。王海洋等［８］以甘南亚

高山草甸常见牧草垂穗披碱草为研究对象，研究施

肥和刈割等处理对植物生长和生殖的影响，结果表

明施肥可提 高 植 物 个 体 的 分 蘖 效 应 和 茎 叶 再 生 能

力，本试验中随着氮肥量的增加垂穗披碱草株高、叶
长增加；分蘖数随着氮肥的增加而先减少后增加，这

与肖笃志［２１］研 究 结 论 较 为 一 致，即 土 壤 肥 力 越 高，

垂穗披碱草单株分蘖数越多；生殖生物量分配规律

和前人的研究结论一致［２２－２５］，即氮肥对植物产量或

生物量的作用表现为：适量的氮肥有利于产量和生

物量的增加，但是超过一定量后则会适得其反。

３．２　密度、氮肥处理对垂穗披碱草各器官生物量分

配的影响

生物量分配格局不仅影响植物获取资源、竞争

以及繁殖能力，同时也是反映植物竞争能力的重要

指标［２６－２８］，为保证植物自身能够最大化地吸收受限

资源，植物通过调节分配各器官的生物量对资源的

竞争做出 反 应［２９］。Ｗｉｌｓｏｎ和Ｔｈｏｍｐｓｏｎ［３０］对 英 国

４０种草本植物的生殖分配进行了研究，表明一年生

植物比多年生植物有较高的生殖分配，因为一年生

植物需要加大现有的繁殖来弥补失去将来繁殖的机

会。本试验中垂穗披碱草生殖生物量分配在中等密

度处理下达到１０．４６％，说 明 中 密 度 有 利 于 保 持 较

高的有性繁殖能力，即为垂穗披碱草提高生殖率以

维持其优势种群的地位。

生 殖 分 配 的 模 式 反 映 了 不 同 生 境 下 的 选 择 压

力，而这种选择压力是由不同干扰及邻体密度的影

响所引起的。生境稳定性学说预测，在较封闭、密度

大的生境中，植物为在竞争中获得更多的光照和其

他资源的营养空间，会将更多的资源分配给生长以

维持茎、叶等营养结构。根据这种假说，可以认为植

物种群的生殖分配会随种植密度的提高而降低，本

试验的研究结果与该结论一致。武建双等［３１］认为，

无论是地上部分的有性生殖还是地下部分的营养生

殖分配，垂穗披碱草的生物量均不随施氮量的增加

而发生变化，而本试验中各器官生物量分配随施氮

量的增加发生了变化，在一定程度上反映了植物生

长发育对资源的响应和适应。

３．３　垂穗披碱草地下、茎叶与生殖生物量分配三者

间的权衡

植物根据各器官不同生理功能，就会有不同的

资源投资策略表现出来，优化器官功能，即权衡各器

官资源的分配格局，权衡关系的本质就是将一定或

者有限的资源总量，用于一种功能或过程就不能用

于另外一种功能或过程的平衡关系［３２］。

植物对地上光资源和地下水、矿质营养的竞争

能力的高低是通过权衡地上和地下器官的生物量分
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配比例实现的。生活史理论认为繁殖体与营养体之

间存在负偶联关系，关于植物的生殖分配模式是否

随密 度 发 生 变 化 的 疑 问，前 人 的 研 究 有３种 结

论［３３－３４］：１）在高密度下将更多的资源分配给繁殖体；

２）在高密度下将更多的资源分配给营养体；３）分配

到繁殖体和营养体的资源比例不受密度的调节，即

生殖分配为定值。本研究中垂穗披碱草营养体分配

比例和生殖体分配比例均在低密度下大于高密度，

对垂穗披碱草繁殖分配的影响较大的竞争，其繁殖

体生物量分配在不同密度处理下，随密度的变化而

变化。

大部分植物的花不能进行物质生产，没有获取

资源的能力，所以只能消耗营养生长部分来获取物

质和能量，如此一来，植物就会更好地适应环境，实

现自身适合度最大化，最终保持植物的持续生存和

繁衍［３５］。一些研究表明，植物种群生物量在有性生

殖和营养生长之间的分配呈权衡关系［３６－３７］，但也有

试验 表 明 有 性 生 殖 与 营 养 生 长 之 间 没 有 权 衡 关

系［３８］。本试验 中 生 殖 与 营 养 存 在 权 衡 关 系。关 于

其种群中各分株、分蘖、器官之间的权衡机制和适合

度优化途径，特别是与养分、光照和水分等资源的利

用等方面，需要用控制试验进行更深入的研究。

４　结论

垂穗披碱草生长和生殖分配策略是在其特定生

境下长期适应的结果，种群内部能够通过对每个分

株的生长与生殖分配调节，来实现其最佳生存和繁

殖状态，垂穗披碱草增大了获取有限资源的器官分

配，来减少获取非限制资源的器官分配，这与最优化

分配理论一致。本研究表明，垂穗披碱草的各生长

指标在不同密度作用下表现出了竞争―密度效应；

高氮肥对垂穗披碱草各器官生物量影响较大，施氮

肥后垂穗披碱草生殖生物量呈现先增大后减小的变

化趋势。各器官生物量分配规律均受到密度、氮肥

作用的制约，为获得较高的地上营养生物量，建议最

佳的密度氮肥 组 合 为 中 低 密 度（２０粒·ｍ－２）和 高

氮肥（２ｇ·ｈｍ－２）；获 得 高 产 的 最 佳 密 度 氮 肥 组 合

为中低密度（２０粒·ｍ－２）和中氮肥（１ｋｇ·ｈｍ－２）。

在不同种植密度和施氮水平单因子作用处理下，各

器官的资 源 分 配 方 面 都 存 在“此 消 彼 长”的 权 衡 关

系。
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