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Abstract 

Trade-off is the basis of plant life history strategy theory. It’s very important to study the trade-off 
among plant modules in different aspects for understanding the phenotypic plasticity of plants un-
der different habitat conditions. In this study, we selected one common plant-Arthraxon hispidus, on 
Mount Pipa in Changqing district, Jinan city as the focal species. We studied the relationship between 
modules of A. Hispidus populations under the effects of different aspects. The results showed that 
aspect had a significant effect on the trade-off of modules of A. Hispidus populations. Biomass of 
stems and leaves of plants on south slope was higher than those on the north slope. While, A. hispi-
dus on the north slope improved the internode length adapting to the environment. The allometric 
relationships of leaf width, leaf area and height vs. plant biomass were different on different slopes, 
which were affected by different aspects of slopes. While the allometric relationships of other mod-
ules vs. plant biomass were not affected by different aspects of slopes. The trade-off between differ-
ent modules showed that A. Hispidus can choose effective biomass allocation and regeneration 
strategies to survive the multiple resource competitions in heterogenous habitats. 
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摘  要 

权衡关系是植物生活史对策理论的基础，研究不同坡向植物构件的权衡关系对理解植物在不同生境下的

表型可塑性具有重要意义。本研究选取济南市长清区琵琶山不同坡向的典型植物--荩草(Arthraxon his-
pidus)为研究对象，分析了不同坡向影响下荩草种群构件间的关系。结果表明：坡向是影响荩草构件权

衡的重要地形因子，从构件形态看，南坡的荩草相比北坡来说更倾向于茎叶生物量的增长，北坡的荩草

则表现出以更大的茎节间长；从异速生长关系看，叶宽、叶面积和株高在各坡向不具有共斜率，采取不

同的分配策略，其它构件在各坡向具有共斜率，只是在分配方面略有倾向。不同坡向荩草构件的权衡关

系反映了异质生境中资源多重竞争下荩草生物量的分配机制和提高种群适应性的种群更新策略。 
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1. 引言 

植物的权衡(trade-off)生长是生态学领域中的重要内容之一[1] [2] [3]，是指植物的生长发育过程中响

应环境条件改变其构件投资的可塑性过程。植物生长过程中能够获得的能量是有限的，不可能同时，等

量地分配到植株的各功能构件，当植物向各个器官分配其捕获的资源时，除了自身遗传发育规律外，主

要针对外界因素(包括生物因素和非生物因素，例如土壤营养、水分和种群密度等)的变异而产生权衡生长

[4] [5]。植物的生长受到植株个体发育过程中各构件单元以及其它内在因素的调节和控制，如何有效地配

置资源将会直接影响到其生存和繁殖[6]。因此，植物在其生长发育的过程中需要不断地优化资源分配模

式以适应其生境的变化，可以说植物的资源权衡模式反映了植物的生态适应对策，因而早已引起了生态

学界的重视[7]。 
植物的权衡生长一般可以分为结构与生物量两个方面。结构特性的权衡生长一般指环境对植物的根

长，节间长，分枝数和叶面积等结构特性可塑性的影响。例如，土壤水分增加时，植物的分枝数、叶片

数和总的叶面积增加[8]；土壤营养增加时，其比叶面积增加，植物的光合能力上升[9]；光照强度变低时，

植物比叶面积增加，光合能力升高[10]。生物量特性方面主要是研究生物量分配对环境变化的响应，生物

量分配的变化能够体现植物对资源的获取能力的变化。例如，土壤营养或水分降低时，植物将增加根生

物量分配，以增加植物获取营养和水分的能力[11]；N 元素供应不足时，增加 CO2 的含量，能导致植物

具有较高的根冠比[12] [13]。 
坡向作为重要地形因子，往往能营造局部小气候，影响群落中资源的分布。坡向对山地生态的影响

是很大的，坡向对光照条件的影响最为明显，同时它会导致水热等因子的一系列变化，从而影响着山地

植物的生长权衡以及多样性分布格局等。植物的制约性调节会改变植物种群内每个植株可获得资源的数

量，迫使其表型进行调整，因而生长在不同坡向的植物需要适时调整其植株构件间的关系，这种调整会

引起植物权衡资源在不同构件间的分配，这体现了全球气候变化背景下植物的资源配置策略。因此，研

究坡向对植物构件权衡的影响对于解释植物的环境适应机制有重要意义[14]。 
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2. 研究方法 

2.1. 研究区域概况 

研究区位于济南市长清区琵琶山(116˚46'49.17''E, 36˚33'41.93''N)。该研究区位于山东内陆地区，地处

中纬度地带，研究区距离海洋较远且东面又有胶东丘陵以及鲁中南山区故其气候为温暖带大陆性季风气

候。研究区四季分明，春天升温较快且气候较为干旱；夏天则炎热多雨，时常一般在 5 月下旬至 9 月上

旬多为 105 天到 120 天；秋季则天高气爽；研究区冬季比较漫长，可长达 136 天到 157 天，一般在 11 月

上旬至第二年的 3 月下旬，冬天寒冷、少雨雪。相比之下春、秋季最短，都不足两个月。年平均气温 13.8
度，年平均降水量 623.1 毫米多于一般北方城市的夏季降水。 

2.2. 研究对象 

荩草(Arthraxon hispidus)，又称菉蓐草，细叶莠竹，绿竹等。一年生草本植物，生长在山坡、草地以

及一些阴湿处，其分布很广，遍布全国各地，并且变异性较大。荩草的茎秆比较细弱，基部一般呈倾斜

生长，茎高一般在 30 厘米到 45 厘米之间；荩草的茎分为很多节，并常有很多分枝，基部的节着土后很

容易发出新的根系。荩草为研究区的优势草本且分布于不同坡向、不同群落等多种生境，表现出较高的

形态可塑性和适应能力，是该区域的代表性草本植物，研究其权衡生长有助于了解不同坡向典型草本植

物的生长规律和适应特征。 

2.3. 取样方法 

于 2015 年 5 月在琵琶山同一海拔高度的东、南、西、北四个坡向，每个坡向随机选取 15 株长势良

好的荩草，共 60 株。利用直尺测定植株高度、叶片的长度和宽度，并计数叶片数和植株的节数；采用全

株挖掘法获取整株，并测定根长和根数量。将植株放入标记好的信封内，置于保温箱内，将样品带回实

验室后，用图像法测定每株植物的叶面积。将样品置于 80℃烘箱内烘干 24 小时后测植株根、茎、叶构

件的生物量。 

2.4. 数据处理 

坡向对荩草构件特征的影响效应采用 one-way ANOVA 分析，并对处理间的差异用 Tukey test 进行

多重比较，方差分析用 R 的基础分析软件包[15]，多重比较用 R 的 multcomp 软件包[16]。异速分析采用

R 软中 SMATR 3 软件包提供的 SMA 方法进行分析和绘图[17]。 

3. 结果与分析 

3.1. 不同坡向荩草构件特征 

从不同坡向荩草构件特征方差分析和多重比较的结果看(表 1)，荩草叶构件特征中，叶长、叶宽、叶

量和叶面积在不同坡向差异不显著(p > 0.05)，但南坡的叶生物量显著大于东坡、西坡和北坡(p < 0.05)；
荩草茎相关构件中，北坡和西坡植株的节间长显著大于东坡和南坡(p < 0.05)，南坡荩草的株高和茎生物

量显著大于西坡和北坡(p < 0.05)；根构件的根长和根量对坡向的反应不显著(p > 0.05)，东坡的根生物量

显著大于西坡(p < 0.05)；南坡荩草植株生物量显著大于西坡(p < 0.05)，与那坡和北坡差异不显著(p > 0.05)。 

3.2. 叶构件特征与植株生物量之间的异速生长关系 

通过比较叶构件特征与植株生物量之间的异速生长关系发现(图 1)，不同坡向叶长和叶量与植株生物

量异速生长的斜率(异速指数)没有显著差异(pslope > 0.05)，叶长与植株生物量异速生长的截距(异速常数) 
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(a)                                                       (b) 

  
(c)                                                       d) 

Figure 1. The allometric relationship between modules related to leaf and plant biomass; the letter in the brackets is results 
of multiple comparisons of slopes (or elevations or locations along common-slope). The same letter is no difference at cor-
responding significance 
图 1. 叶构件特征与植株生物量之间的异速生长关系；括号内字母为差异显著斜率(或截距或位移)的多重比较结果，

相同字母表示相应的显著度下差异不显著 
 
有显著差异(pelevation < 0.01)，北坡和西坡的叶长异速常数(0.91；0.91)显著大于南坡和东坡(0.80；0.81) (图
1(a))，叶量与植株生物量异速生长关系中仅沿共同斜率位移显著(pshift < 0.01)，东坡与南坡位移显著大于

西坡(图 1(c))；叶宽和叶面积与植株生物量异速生长的斜率均有显著的差异(pslope < 0.05, pslope < 0.01)，西

坡和南坡叶宽与植株生物量异速指数(0.86；0.59)显著大于北坡(0.37) (图 1(b))，北坡叶面积与植株生物量

异速指数(0.45)显著小于其它三坡(0.84；1.20；1.30) (图 1(d))。 

3.3. 茎构件特征与植株生物量之间的异速生长关系 

从茎节间长与植株生物量的异速生长关系看，异速指数在各坡向间没有差异(p > 0.05)，异速常数差

异显著(p < 0.01)，西坡的异速常数(0.76)显著大于东坡和南坡(0.65；0.61)，但与北坡(0.73)差异不显著(图
2(a))。株高与植株生物量异速生长的异速指数在各坡向间差异显著(p < 0.05)，南坡的异速指数(0.90)显著

大于北坡和东坡(0.29；0.49)，南坡和东坡均与西坡(0.60)差异不显著(图 2(b))。 
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(a)                                                      (b) 

Figure 2. The allometric relationship between modules related to stem and plant biomass; the letter in the brackets is results 
of multiple comparisons of slopes (or elevations or locations along common-slope). The same letter is no difference at cor-
responding significance 
图 2. 茎构件特征与植株生物量之间的异速生长关系；括号内字母为差异显著斜率(或截距或位移)的多重比较结果，

相同字母表示相应的显著度下差异不显著 
 
Table 1. One-way ANOVA and Tukey test for comparing modules of Arthraxon hispidus on slopes of different aspects 
表 1. 不同坡向荩草构件特征的方差分析 

 南坡 北坡 东坡 西坡 

叶长 3.20 ± 0.10a 3.59 ± 0.12a 3.16 ± 0.16a 3.48 ± 0.10a 

叶宽 0.99 ± 0.05a 1.05 ± 0.06a 0.95 ± 0.04a 0.95 ± 0.06a 

叶量 6.80 ± 0.49a 6.13 ± 0.38a 6.13 ± 0.27a 5.53 ± 0.32a 

叶面积 0.42 ± 0.03a 0.47 ± 0.02a 0.38 ± 0.03a 0.45 ± 0.02a 

节间长 1.51 ± 0.07b 1.63 ± 0.08a 1.55 ± 0.10b 1.65 ± 0.10a 

株高 16.73 ± 1.02a 13.51 ± 0.67b 14.28 ± 0.92ab 13.67 ± 0.73b 

根长 7.69 ± 0.93a 7.61 ± 1.10a 9.05 ± 1.24a 6.76 ± 1.06a 

根量 4.00 ± 0.43a 4.80 ± 0.62a 4.20 ± 0.35a 4.00 ± 0.46a 

叶生物量 0.06 ± 0.01a 0.03 ± 0.00b 0.03 ± 0.00b 0.03 ± 0.00b 

茎生物量 0.08 ± 0.01a 0.05 ± 0.01b 0.06 ± 0.01ab 0.05 ± 0.01b 

根生物量 0.06 ± 0.01ab 0.08 ± 0.01ab 0.09 ± 0.01a 0.06 ± 0.01b 

植株生物量 0.21 ± 0.01a 0.16 ± 0.02ab 0.19 ± 0.02ab 0.14 ± 0.01b 

注：同一行中，相同字母标出差异不显著(p > 0.05)，不同字母表示差异显著(p < 0.05)。 

3.4. 根构件特征与植株生物量之间的异速生长关系 

根长和根数量与植株生物量的异速关系看，异速指数在各坡向差异均不显著(图 3)。根量与植株生物

量的异速生长常数，南坡(1.45)显著小于北坡和西坡(1.68；1.67)，与东坡(1.54)差异不显著(图 3(a))；根长

与植株生物量的异速生长常数无显著差异(p > 0.05)，但沿共同斜率位移有显著差异(p < 0.05)，西坡位移

大于东坡和南坡与北坡差异不显著(图 3(b))。 
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(a)                                                     (b) 

Figure 3. The allometric relationship between modules related to root and plant biomass; the letter in the brackets is results 
of multiple comparisons of slopes (or elevations or locations along common-slope). The same letter is no difference at cor-
responding significance 
图 3. 根构件特征与植株生物量之间的异速生长关系；括号内字母为差异显著斜率(或截距或位移)的多重比较结果，

相同字母表示相应的显著度下差异不显著 

3.5. 构件生物量之间的异速生长关系 

从叶生物量、茎生物量、根生物量与植株生物量以及叶生物量与茎生物量的异速生长关系图看，各

坡向的异速指数均没有显著差异(p > 0.05) (图 4)。叶生物量、根生物量与植株生物量以及叶生物量与茎生

物量的异速常数差异显著(p < 0.01) (图 4(a)和图 4(c)和图 4(d))，南坡叶生物量与植株生物量异速常数

(−0.37)显著大于东坡(-0.54) (图 4(a))；南坡根生物量与植株生物量异速常数(−0.29)显著小于其它三坡

(−0.07；−0.07；−0.13) (图 4(c))；南坡与北坡叶生物量与茎生物量异速常数(−0.20；−0.22)显著大于东坡与

西坡(-0.30；−0.33) (图 4(d))。各坡向茎生物量与植株生物量仅在沿共同斜率位移差异显著(p < 0.01)，南

坡显著大于西坡和北坡，与东坡差异不显著(图 4(b))。 

4. 讨论 

生境的变化往往会引起植物构件的可塑性，这种表型可塑性是植物进化适应的一部分，它是对自然

选择效应的一种缓存力，也是一种有效的自身保护机制[18]。坡向是一种重要的地形要素，它的生态效应

往往体现为一种综合的因素，这主要由于坡向对局部小环境的太阳辐射和降水都会进行二次分配。对植

物的形态(包括直接的接触性形态)产生影响，进而影响着植物构件不同层次的可塑性[19]。比较不同坡向

的植株形态和生物量的可塑性能够反应植物对坡向因子的适应对策，但这种比较往往忽略植株大小对形

态和生物量的影响，很难分清可塑性差异是植株大小造成的还是坡向引起了植物分配比例的变化。探讨

植株各部分构件形态与植株生物量之间的异速生长关系，可以消除植株大小对由于环境变化引起的植物

可塑性分配的遮盖作用，揭示出不同生境对植物的真正可塑性。 
植物功能性状是其形态特征、生长等各种行为的一个综合的体现。在众多植物功能特征中，叶功能

属性最能反映出植物对不生环境变化的适应性[14]。不考虑植株个体大小时，荩草叶构件的形态特征(叶
长、叶宽、叶量和叶面积)在各坡向差异不显著。当考虑植株大小时，不同坡向叶长和叶量与植株生物量

之间斜率差异不显著(即存在共斜率)，叶长和叶量特征可能是由荩草的遗传决定其生长的基本特征，不同

大小的植株与叶形态存在稳定的异速生长关系，其受环境影响不大。北坡和西坡的叶长异速常数 
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(a)                                                     (b) 

  
(c)                                                     (d) 

Figure 4. The allometric relationship between modular biomass; The letter in the brackets is results of multiple comparisons 
of slopes (or elevations or locations along common-slope). The same latter is no difference at corresponding significance 
图 4. 构件生物量特征之间的异速生长关系；括号内字母为差异显著斜率(或截距或位移)的多重比较结果，相同字母

表示相应的显著度下差异不显著 
 
显著大于南坡和北坡表明同等大小植株北坡荩草叶长较大。东坡与南坡位移显著大于西坡表明东坡和南

坡植株个体都较大，相应的叶量多于西坡。不同坡向上荩草叶面积和叶宽与植株总生物量的异速斜率存

在差异，可能是荩草叶宽和叶面积在异质生境中采取不同生长策略的结果。随植株的增大北坡将获得越

来越大的叶宽，但叶面积却相反。仅比较叶生物量的情况下，光照较强的南坡叶生物量显著大于东坡、

西坡和北坡，这与其它植物在强光照下表现出叶片加厚的特征相一致[20] [21]。从叶生物量与茎生物量以

及与植株生物量异速生长关系看，均具有相同的异速指数和不同的异速常数。南坡具有较大的异速常数，

表明消除植株大小的影响后，南坡荩草的叶生物量也会获得较多分配。 
茎是荩草植株中轴部分，具有输导营养物质、水分，支持叶、花等作用，其高度和生物量是植株长

久积累的结果。仅比较构件可塑性时，光照较弱的北坡茎节间长大于其他坡向，这与空心莲子草[21]、薇

甘菊[20]和小拟南芥[22]的反应一致；南坡荩草的株高和茎生物量显著大于西坡和北坡，研究区在北半球

且地处中高纬度地区，太阳的位置偏南，东坡所接受的光照、辐射总量以及温度均高于北坡和西坡，荩
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草光合作用较强获得了较多的生物量积累。从茎节间长与植株生物量的异速生长关系看，西坡的异速常

数显著大于东坡和南坡，但与北坡差异不显著，这表明荩草节间长度不是植株的大小引起的，而是坡向

引起的真正可塑性。株高与植株生物量异速生长的异速指数在各坡向间差异显著，南坡的异速指数显著

大于北坡和东坡，这表明株高在各坡向采取了不同的分配策略，南坡荩草在发育过程中株高获得优先权。

从茎生物量与植株生物量异速生长关系看，仅在沿共斜率方向位移显著，这表明南坡茎生物量偏大是由

南坡植株较大造成的。 
根构件的特征能够反映土壤基质状况，根构件的活动和生长依赖于地上构件提供的光合产物，受地

上部分生长的约束；同样，地上构件的生长和活动也需要根系提供水分、矿质元素、植物激素等，受根

构件的制约[23]。从根构件的可塑性指标看，根构件的根长和根量对坡向的反应不显著，东坡的根生物量

显著大于西坡，这可能由于植物对东坡蒸发量较大、土壤含水量低的“趋贫特化”造成的。根据异速生长

关系，同等大小荩草南坡根量和根生物量都较少。 
单一比较荩草构件在坡向间的可塑性反应的是植物长期生长的积累效应，同时包含了植株大小和植

物构件间权衡生长的综合效应；植物构件对植株生物量的异速分析重点探讨了植物在排除个体大小原因

后的构件分配关系。对植物进行构件分析和异速生长关系分析有助于更加深入的了解植物对环境适应的

过程。 
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