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摘要：以雌雄异株攀援草本植物葎草（Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ）为材料，设置不同遮阴度（０、２５％、５０％、７５％），测定雌、雄株

的构件性状、水分分配、生物量结构及根冠比，分析遮阴对葎草结构形成和生长策略影响的性别差异。结果表明，遮阴

对葎草叶性状的影响为叶宽＞叶长＞叶厚，对茎性状的影响为茎长＞茎径＞节间长，叶长、叶宽、茎长和节间长存在性

别差异（Ｐ＜０．０５）；遮阴对单叶面积、总叶面积、叶面积比率、比叶面积均有极显著影响（Ｐ＜０．０１），遮阴可增加雌株但

显著减小雄株的总叶面积（Ｐ＜０．０５）；遮阴对单株生物量、茎叶水分含量和生物量分配及单株根冠比有显著影响（Ｐ＜
０．０５），虽雄株总生物量显著大于雌株，但雌株茎分配显著大于雄株，且叶、根分配无性别差异。雌、雄株采用改变构件

性状和生物量结构，形成与性别分化匹配的对不同遮阴度的生长策略。
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　　雌雄异株植物是陆地生态系统的重要组成部分，
其种类、数量及适应性对物种多样性保护和生态系统
维护具有积极的作用［１］。雌、雄株在形态、生理、生活
史和表型上存在差异［２－４］，性别的分株表达使雌雄异株
植物维持种群稳定性的能力较差［５］。雌雄个体在生
长、形态、分布、生殖及抗逆性等方面的性别差异［６］，使
雌雄异株植物遭遇生境胁迫时，种群性比发生变化，种
群的繁殖能力下降，最终导致种群所在的生态系统结
构和功能发生改变［７］。雌雄异株攀援草本植物，集雌
雄异株植物的性别分化性、攀援植物对外界支持物的
依赖性、草本植物的短寿命性等特点于一身，若雌雄株
在相对短暂的生活史中，不能及时、同步、协调地采取
应对胁迫的有效措施，顺利完成生活史并产生充足的
后代，将导致物种面临巨大的存续风险。
桑科葎草属植物葎草（Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ）是具

有饲用、药用及生态治理等价值的雌雄异株攀援草
本植物［７－８］，常以鲜嫩饲草、青贮及饲料添加剂等服
务于畜牧业［９］。关于葎草的研究主要集中在营养成
分、药物成分和对其他生物的化感作用等方面［１０－１２］，
对雌雄异株植物特性导致的雌雄个体发育、生殖形
成、种群性比等方面进行了较为浅显的分析［１３－１５］，对
胁迫生境下形态塑性、繁殖机理及应激响应进行了
初步的探讨［１６－１８］。光是植物主要的能量来源，且对
植物形态塑性和生理结构等有信号作用。葎草攀援
性决定其具有觅光潜力，而短命性要求其对光照变
化有快速的适应策略，性别分化性要求雌雄株对光
照条件采取协同匹配的生长变化，才能保证物种的
存活与延续。研究葎草对光的适应策略和响应能
力，对其个体发育、种群形成、适应度及种群扩繁等
研究具有重要的现实意义。
本研究采用人工设置４个遮阴度，通过测定雌、雄

株的构件性状、水分分配、生物量结构及根冠比的变
化，分析遮阴对葎草生长发育的影响，研究雌雄株对遮
阴响应的性别差异，拟回答以下问题：１）葎草如何通过
构件性状变化适应不同遮阴生境？２）葎草如何通过生
物量与水分分配适应不同的遮阴生境？３）雌、雄株应
对或适应遮阴生境的生长策略有何性别差异？４）雌雄
株能否采取协同匹配的生长策略？以期为雌雄异株植

物生理生态研究、资源保护利用和生态系统可持续发
展等研究奠定基础，为野生植物资源保护与利用、生态
环境治理及中草药持续性应用提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料及设计

２０１７年３月，以四川省南充市西华师范大学校园
荒地内处于幼苗期的野生葎草为材料，挖取１～２对真
叶的幼苗进行移植。选用口径５０ｃｍ、高３４ｃｍ的花
盆，以河沙∶腐殖土体积比按１∶１作为基质，按每盆

３株栽植，共４０盆。置２５℃的室内培养，以自然光为
基础，用遮阴网围成六面体遮阴罩，借助光合有效辐射
计（ＧＬＺ－Ｃ）设置全光照（０）、轻度（２５％）、中度（５０％）、
重度遮阴（７５％）共４个光照梯度，随机１０盆为一组进
行处理，期间仅进行水分管理。于７月２０日，待全部
植株花芽分化现花蕾（不同遮阴度间现花蕾时间相差

２～７ｄ，雄株比雌株早１～５ｄ），可识别雌雄时，进行测
定。

１．２　测定项目与方法
叶性状：花序出现后，每组随机选取雌、雄各３株，

测定由上而下第３叶的叶长、叶宽、叶柄长、叶厚，用托
普ＹＭＪ－Ｃ型叶面积测定仪测定单叶面积和总叶面
积，３次重复。茎性状：测定茎的节间长（取基部３节
的均值）、茎直径、最长茎长，３次重复。根性状：测完
茎叶后，出盆冲洗泥土后测定根长。生物量及水分含
量：分离并清洗叶、茎、根，用吸水纸吸干，称鲜重后，装
信封中，于１０５℃烘至恒重称干重。
水分分配比＝（构件鲜重－构件干重）／单株总含

水量×１００％；
单株总含水量＝单株各构件鲜重之和－各构件干

重之和；
根冠比＝根系干重／（茎干重＋叶干重）×１００％；
生物量分配比＝各构件生物量（干质量）／单株生

物总量（根、茎、叶的干质量之和）×１００％；
叶面积比率＝叶片面积／生物量；
比叶面积＝叶片面积／叶生物量。

１．３　数据分析
采用ＳＰＳＳ　１７．０软件，进行 Ｄｕｎｃａｎ多重比较和

２８４２
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ＳＮＫ检验。

２　结果与分析

２．１　遮阴对构件性状的影响

２．１．１　叶性状　遮阴度对葎草叶性状有不同程度影
响（表１），叶长、叶宽在中度和重度遮阴下变小（Ｐ＜
０．０５）；叶厚在轻度和中度遮阴时有显著变化，在重度
遮阴下显著变薄（Ｐ＜０．０５）。性别对葎草的叶长、叶
宽有显著影响，雌株的叶长、叶宽显著大于雄株（Ｐ＜
０．０５），在轻度遮阴时叶宽在性别间差异最大，叶厚无

显著性别差异（Ｐ＞０．０５）。进一步方差分析表明（表

２），遮阴对叶长、叶宽、叶厚有极显著影响（Ｐ＜０．０１），
影响程度表现为叶宽＞叶长＞叶厚；性别间叶长、叶宽
有极显著差异（Ｐ＜０．０１），性别对叶长的影响小于对
叶宽的影响；性别与遮阴互作对葎草叶性状无显著影
响（Ｐ＞０．０５）。

２．１．２　叶面积参数　遮阴度对叶面积参数有不同程
度影响（表１），大体随遮阴度增加单叶面积呈先增后
减趋势。雌株总叶面积随遮阴度增加逐渐增加，雄株
总叶面积先减后增，中度遮阴时总叶面积显著小于全

表１　不同遮阴条件对葎草叶性状的影响

Ｔａｂｌｅ　１　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｈａｄｉｎｇ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ｏｎ　ｌｅａｆ　ｔｒａｉｔ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ

遮阴度

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ
性别

Ｓｅｘ

叶长

Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ

叶宽

Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ／ｃｍ

叶厚

Ｌｅａｆ　ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ／
ｍｍ

单叶面积

Ｓｉｎｇｌｅ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ／ｃｍ２

总叶面积

Ｔｏｔａｌ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ／ｃｍ２

叶面积比率

Ｌｅａｆ　ａｒｅａ　ｒａｔｉｏ／
（ｃｍ２·ｇ－１）

比叶面积

Ｓｐｅｃｉａｌ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ／（ｃｍ２·ｇ－１）

全光照（０）

Ｎｏ　ｓｈａｄｅ

♀ ４．８３±０．１８Ａａ　 ８．３７±０．２３Ａａ　３７．３３±０．３３Ａａ　１６．７７±１．３１Ａａ　２３．５３±４．６０Ｂａ　４６．９９±７．８０Ａｂ　７４．１３±９．４４Ａｃ

♂ ４．５７±０．０７Ｂａ　 ６．００±０．０６Ｂａ　 ３８．３３±０．３３Ａａ　１４．２７±０．４１Ｂａ　１０４．２０±５．３１Ａａ　５４．１５±８．６４Ａｂ　８１．０６±１２．５５Ａｂ

轻度（２５％）

Ｌｉｇｈｔ　ｓｈａｄｅ

♀ ４．７３±０．１９Ａａ　 ７．７３±０．３８Ａａ　３８．３３±２．１９Ａａ　１８．５０±０．９９Ａａ　２４．５３±１５．２５Ｂｂ　５６．２３±３．８０Ａｂ　８７．４４±４．０９Ａｂｃ

♂ ４．１７±０．０９Ｂｂ　 ４．７０±０．１２Ｂｂ　４０．３３±１．３３Ａａ　１５．００±０．２６Ｂａ　７３．８１±１５．１１Ａｂ　５７．８８±５．０１Ａｂ　８５．６２±６．８９Ａｂ

中度（５０％）

Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｓｈａｄｅ

♀ ３．１７±０．２３Ａｃ　 ５．３７±０．３７Ａｂ　２４．００±２．６５Ａｂ　８．４２±０．３６Ａｂ　２５．５３±１．４３Ｂｃ　５９．５６±６．３７Ａｂ　１０６．９２±９．８０Ａａｂ

♂ ２．９３±０．０９Ｂｃ　 ３．１３±０．０３Ｂｃ　 ２６．３３±１．６７Ａｂ　６．４０±０．０６Ｂｂ　 ４０．９９±０．８７Ａｃ　８２．０８±５．９８Ａａ　１３５．３８±１０．０６Ａａ

重度（７５％）

Ｈｅａｖｙ　ｓｈａｄｅ

♀ ３．７７±０．０９Ａｂ　５．１７±０．２７Ａｂ　２３．６７±０．８８Ａｂ　１０．７４±０．８４Ａｂ　４２．１５±３．０９Ｂｂｃ　８３．６７±４．５２Ａａ　１２１．１１±４．９０Ａａ

♂ ３．１３±０．０３Ｂｃ　 ３．７７±０．０３Ｂｄ　２５．３３±０．８８Ａｂ　 ７．４４±０．１５Ｂｂ　５１．０８±３．１３Ａｂｃ　８４．７８±３．４６Ａａ　１２１．９２±３．３８Ａａ

　♀：雌株；♂：雄株；同列不同大写字母表示同一遮阴度不同性别间差异显著（Ｐ＜０．０５），同列不同小写字母表示同一性别不同遮阴度间差异显著

（Ｐ＜０．０５）。下同。

　♀：Ｆｅｍａｌｅ；♂：Ｍａｌｅ；Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃａｐｉｔａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｓｅｘｅｓ　ａｔ

ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ；ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｓｅｘ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５

ｌｅｖｅｌ．Ｓｉｍｉｌａｒｌｙ，ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ　ｔａｂｌｅｓ．

表２　葎草叶性状性别差异的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ　２　Ｔｗｏ－ｆａｃｔｏｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｅｘ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｏｎ　ｌｅａｆ　ｔｒａｉｔ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

叶长

Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

叶宽

Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ

叶厚

Ｌｅａｆ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

单叶面积

Ｓｉｎｇｌｅ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ

总面积

Ｔｏｔａｌ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ

叶面积比率

Ｌｅａｆ　ａｒｅａ
ｒａｔｉｏ

比叶面积

Ｓｐｅｃｉａｌ　ｌｅａｆ
ａｒｅａ

遮阴度

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ

Ｆ　 ６６．８７　 ７４．６８　 ５３．８８　 ９７．７６　 ２２．０３　 １２．６４　 １５．５３
Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

性别

Ｓｅｘ

Ｆ　 １９．４１　 １９１．２５　 ３．５３　 ４０．１４　 ８．１４　 ３．７１　 ２．１８
Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１　 ０．０７８ ＜０．００１　 ０．０１２　 ０．０７２　 ０．１６０

遮阴度×性别

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ×ｓｅｘ

Ｆ　 １．１２　 ４．２２　 ０．１６　 ０．２０　 ０．１９　 １．４１　 １．３９
Ｐ　 ０．３７０　 ０．０２２　 ０．９１９　 ０．８９７　 ０．９０１　 ０．２７８　 ０．２８２

　Ｆ 值表示Ｆ 检验的显著性，Ｆ 越大表示越显著，Ｐ 值表示概率值。下同。

　Ｆｖａｌｕｅ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｔｈｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ　ｏｆ　Ｆｔｅｓｔ　ｗｉｔｈ　ｇｒｅａｔｅｒ　Ｆｖａｌｕｅ　ｍｅａｎｉｎｇ　ｍｏｒｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ．Ｐｖａｌｕｅ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｔｈｅ　ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ　ｖａｌｕｅ；ｓｉｍｉｌａｒｌｙ　ｆｏｒ　ｔｈｅ

ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ　ｔａｂｌｅｓ．

３８４２
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光照和轻度遮阴。叶面积比率和比叶面积随遮阴度逐
渐增加，重度遮阴下叶面积比率和比叶面积显著大于
全光照和轻度遮阴（Ｐ＜０．０５）。性别间单叶面积和总
面积有显著差异（Ｐ＜０．０５），雌株的单叶面积显著大
于雄株（Ｐ＜０．０５），在轻度遮阴时雌、雄株单叶面积差
别最大，雄株的总面积显著大于雌株（Ｐ＜０．０５），在全
光照时雌、雄株总面积差别最大，随着遮阴度增加差异
逐渐缩小，雌雄株的叶面积比率和比叶面积无显著差
异（Ｐ＞０．０５）。进一步方差分析表明（表２），遮阴度对
单叶面积、总面积、叶面积比率、比叶面积均有极显著影
响（Ｐ＜０．０１），影响程度表现为单叶面积＞总面积＞比
叶面积＞叶面积比率；性别间单叶面积有极显著差异
（Ｐ＜０．０１），总面积有显著差异（Ｐ＜０．０５）；性别与遮阴
度对叶面积参数无显著交互作用（Ｐ＞０．０５）。

２．１．３　根、茎性状　遮阴对葎草茎性状有不同程度影
响（表３），对根长几无影响（Ｐ＞０．０５）。随遮阴度增加
茎直径逐渐减小，重度遮阴较全光照茎直径下降约

４２％；雌、雄株茎长随着遮阴度增加先增长后变短，在
轻度遮阴下茎长分别是重度遮阴的１．７５倍和１．７倍；
节间长在重度遮阴下较全光照显著变短（Ｐ＜０．０５）。
性别间茎长和节间长有差异，雄株茎长大于雌株（Ｐ＜
０．０５），在轻度遮阴时差异最大；雄株节间长小于雌株
（Ｐ＜０．０５），雌雄间茎直径和根长无显著差异（Ｐ＞
０．０５）。方差分析表明（表４），遮阴度对茎直径、茎长、节
间长有极显著影响（Ｐ＜０．０１），影响程度表现为茎长＞
茎直径＞节间长；性别间茎长和节间长有极显著差异
（Ｐ＜０．０１），茎直径和根长无显著差异（Ｐ＞０．０５），性别
与遮阴度交互作用对根茎性状无显著影响。

表３　不同遮阴条件对葎草茎性状与根性状的影响

Ｔａｂｌｅ　３　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｈａｄｉｎｇ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ｏｎ　ｓｔｅｍ　ｔｒａｉｔ　ａｎｄ　ｒｏｏｔ　ｔｒａｉｔ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ

遮阴度

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ
性别

Ｓｅｘ

茎直径

Ｓｔｅｍ　ｄｉａｍｅｔｅｒ／
ｍｍ

茎长

Ｓｔｅｍ
ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ

节间长

Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ
ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ

根长

Ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ

全光照（０）
Ｎｏ　ｓｈａｄｅ

♀ １５４．３３±２．９６Ａａ　 ２６．１０±１．９１Ｂａ　 １４．９７±０．８８Ａａ　 ７．１３±１．１２Ａａ

♂ １６８．００±３．６１Ａａ　 ３３．７７±１．８７Ａａ　 １３．１７±１．５８Ｂａ　 ８．４７±１．３４Ａａ

轻度（２５％）
Ｌｉｇｈｔ　ｓｈａｄｅ

♀ １３６．６７±２４．０４Ａａ　 ５１．３３±３．１８Ｂａ　 １６．８３±１．２０Ａａ　 ６．０３±０．５９Ａａ

♂ １６２．３３±２０．８５Ａａ　 ６０．３３±３．１８Ａａ　 ９．９３±０．８８Ｂｂ　 ７．４０±０．５０Ａａ

中度（５０％）
Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｓｈａｄｅ

♀ ９５．３３±３．９３Ａｂ　 ２８．４０±１．９３Ｂｂ　 １１．４７±０．７９Ａｂ　 ４．８７±０．４９Ａａ

♂ １０５．００±５．５７Ａｂ　 ３６．１０±２．２９Ａｂ　 １０．３０±０．１２Ｂａｂ　 ７．０３±０．９９Ａａ

重度（７５％）
Ｈｅａｖｙ　ｓｈａｄｅ

♀ ９０．３３±３．８４Ａｂ　 ２９．４０±３．５８Ｂｂ　 １１．６３±１．０９Ａｂ　 ７．１３±０．６０Ａａ

♂ ９８．００±１．７３Ａｂ　 ３５．５３±３．２４Ａｂ　 ９．１７±０．６６Ｂｂ　 ９．０３±０．０７Ａａ

表４　葎草茎性状与根性状的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ　４　Ｔｗｏ－ｆａｃｔｏｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｓｔｅｍ　ｔｒａｉｔ　ａｎｄ　ｒｏｏｔ　ｔｒａｉｔ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

茎直径

Ｓｔｅｍ　ｄｉａｍｅｔｅｒ

Ｆ　 Ｐ

茎长

Ｓｔｅｍ　ｌｅｎｇｔｈ

Ｆ　 Ｐ

节间长

Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ　ｌｅｎｇｔｈ

Ｆ　 Ｐ

根长

Ｒｏｏｔ　ｌｅｎｇｔｈ

Ｆ　 Ｐ

遮阴度Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ　 １６．８４ ＜０．００１　 ３９．９１ ＜０．００１　 ９．５３　 ０．００１　 ０．６５　 ０．５９５

性别Ｓｅｘ　 ２．９２　 ０．１０７　 １５．６０　 ０．００１　 １１．２３　 ０．００４　 １．６１　 ０．２２３

遮阴度×性别Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ×ｓｅｘ　 ０．２４　 ０．８６９　 ０．０９　 ０．９６３　 ０．４９　 ０．６９２　 ０．９６　 ０．４３７

２．２　遮阴对水分分配的影响
遮阴度对叶、茎水分比例有不同程度影响（表５），

重度遮阴下叶水分显著大于中度遮阴（Ｐ＜０．０５），茎
水分比例显著小于中度遮阴。性别间叶、茎水分有显
著差异，雄株叶水分显著大于雌株（Ｐ＜０．０５）。随遮
阴度增加，雌、雄株叶水分差距逐渐增大，中度遮阴下

差距达到最大，在重度遮阴时差距缩小，且低于全光
照；雄株茎水分小于雌株（Ｐ＜０．０５），雌雄株茎水分间
的变化趋势与叶水分变化趋势一致；根水分在性别间
无显著差异（Ｐ＞０．０５）。方差分析表明（表６），遮阴度
对叶、茎水分比例有极显著影响（Ｐ＜０．０１），对根水分
比例无显著影响（Ｐ＞０．０５）。性别对叶、茎水分比例

４８４２
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有极显著影响（Ｐ＜０．０１），对根水分比例无显著影响
（Ｐ＞０．０５）。性别与遮阴度对构件水分比例交互作用
不显著（Ｐ＞０．０５）。

２．３　遮阴对生物量结构的影响

２．３．１　生物量分配　遮阴度对生物量分配有不同程
度影响（表７），叶分配随遮阴度增加先减后增；茎分配
在重度遮阴下较中度遮阴时显著降低（Ｐ＜０．０５）；遮

阴对总生物量有显著影响，中度和重度遮阴使总生物
量显著小于轻度遮阴和全光照时。性别间茎分配和总
生物量有显著差异，雌株的茎分配大于雄株（Ｐ＜
０．０５），在重度遮阴时性别间差异最小；雄株总生物量
大于雌株（Ｐ＜０．０５），中度遮阴时雌雄株生物量差异
最大。叶、根分配受性别影响较小（Ｐ＞０．０５）。方差
分析表明（表８），遮阴度对叶、茎分配比和总生物量有

表５　遮阴对葎草各构件水分分配比例与根冠比的影响

Ｔａｂｌｅ　５　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｅｘ　ｏｎ　ｅａｃｈ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｗａｔｅｒ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｒｏｏｔ－ｓｈｏｏｔ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ　ｕｎｄｅｒ　ｓｈａｄｉｎｇ

％

遮阴度

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ
性别

Ｓｅｘ

叶水分比例

Ｌｅａｆ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｒａｔｉｏ

茎水分比例

Ｓｔｅｍ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｒａｔｉｏ

根水分比例

Ｒｏｏｔ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｒａｔｉｏ

根冠比

Ｒｏｏｔ　ｓｈｏｏｔ
ｒａｔｉｏ

全光照（０）
Ｎｏ　ｓｈａｄｅ

♀ ６２．１２±１．０２Ｂａｂ　 ３２．１２±０．９８Ａｂ　 ６．３２±１．０７Ａａ　 １２．３１±３．２２Ｂａｂ

♂ ６９．３２±２．１４Ａａｂ　 ２６．８９±１．９８Ｂａｂ　 ５．２１±１．０１Ａａ　 １４．６６±４．０７Ａｂ

轻度（２５％）
Ｌｉｇｈｔ　ｓｈａｄｅ

♀ ６３．０９±７．００Ｂａｂ　 ３４．００±１．００Ａａｂ　 ３．２１±１．０８Ａａ　 ７．３２±１．０１Ｂｂ

♂ ６９．２４±１．０７Ａａｂ　 ２９．０７±１．０４Ｂａｂ　 ２．２４±０．１２Ａａ　 ９．３２±１．２１Ａｂ

中度（５０％）
Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｓｈａｄｅ

♀ ５４．３２±４．１４Ｂｂ　 ４１．００±４．００Ａａ　 ６．２４±２．１４Ａａ　 １３．３５±１．４３Ｂａｂ

♂ ６３．３５±３．０５Ａｂ　 ３１．９８±２．０２Ｂａ　 ５．０４±１．０５Ａａ　 １７．６５±２．２１Ａｂ

重度（７５％）
Ｈｅａｖｙ　ｓｈａｄｅ

♀ ６９．３２±４．３１Ｂａ　 ２６．００±１．００Ａｂ　 ５．３４±４．２５Ａａ　 １８．６８±０．９８Ｂａ

♂ ７２．１１±２．３２Ａａ　 ２３．３３±２．１４Ｂｂ　 ４．７８±０．３５Ａａ　 ２６．５８±２．５８Ａａ

表６　葎草各构件水分分配比例与根冠比的双因素因素分析

Ｔａｂｌｅ　６　Ｔｗｏ－ｆａｃｔｏｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｅａｃｈ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｗａｔｅｒ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｒｏｏｔ－ｓｈｏｏｔ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

叶水分比例

Ｌｅａｆ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ

Ｆ　 Ｐ

茎水分比例

Ｓｔｅｍ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ

Ｆ　 Ｐ

根水分比例

Ｒｏｏｔ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ

Ｆ　 Ｐ

根冠比

Ｒｏｏｔ　ｓｈｏｏｔ　ｒａｔｉｏ

Ｆ　 Ｐ

遮阴度Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ　 ７．８８　 ０．００２　 ９．８３　 ０．００１　 ２．７５　 ０．０７７　 １３．５１ ＜０．００１

性别Ｓｅｘ　 １０．８１　 ０．００５　 １１．８３　 ０．００３　 ０．６０　 ０．４４９　 ６．３２　 ０．０２３

遮阴度×性别Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ×ｓｅｘ　 ０．５７　 ０．６４０　 ０．５２　 ０．６７４　 ０．２０　 ０．８９８　 ０．６９　 ０．５７３

表７　不同遮阴条件对葎草生物量分配的影响

Ｔａｂｌｅ　７　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｅｘ　ｏｎ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｈｕｍｕｌｕｓ　ｓｃａｎｄｅｎｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｈａｄｅ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

遮阴度

Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ

性别

Ｓｅｘ

生物量分配ｂｉｏｍａｓｓ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ／％

叶Ｌｅａｆ 茎Ｓｔｅｍ 根 Ｒｏｏｔ

单株总生物量

Ｔｏｔａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ
ｐｅｒ　ｐｌａｎｔ／ｇ

全光照（０）

Ｎｏ　ｓｈａｄｅ

♀ ６３．１２±３．０７Ａａｂ　 ３０．１１±１．２４Ａｂｃ　 ６．８９±１．９５Ａａ　 １．１３±０．１５Ｂｂ

♂ ６７．２１±１．３４Ａａ　 ２７．３３±１．９８Ｂｂｃ　 ６．０５±１．６７Ａａｂ　 １．３５±０．１０Ａｂ

轻度（２５％）

Ｌｉｇｈｔ　ｓｈａｄｅ

♀ ６４．２４±０．９８Ａａｂ　 ３２．４２±４．３６Ａａｂ　 ４．１２±０．９７Ａａ　 １．５４±０．１６Ｂａ

♂ ６７．９８±１．２１Ａａ　 ２９．３４±１．４７Ｂａｂ　 ３．９５±０．３１Ａｂ　 １．８４±０．２２Ａａ

中度（５０％）

Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｓｈａｄｅ

♀ ５６．１５±３．９６Ａｂ　 ３６．８６±３．６４Ａａ　 ７．０４±０．８４Ａａ　 ０．３９±０．０５Ｂｃ

♂ ６１．３５±３．４７Ａｂ　 ３３．３３±２．２３Ｂａ　 ６．９５±０．７５Ａａｂ　 ０．５０±０．０４Ａｃ

重度（７５％）

Ｈｅａｖｙ　ｓｈａｄｅ

♀ ６９．２４±１．３８Ａａ　 ２４．２１±１．３２Ａｃ　 ６．８７±０．３２Ａａ　 ０．５０±０．０１Ｂｃ

♂ ７０．０８±１．３５Ａａ　 ２３．３５±１．４２Ｂｃ　 ６．６４±０．２１Ａａ　 ０．６０±０．０１Ａｃ

５８４２
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表８　生物量分配的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ　８　Ｔｗｏ－ｆａｃｔｏｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｉｎ　ｔｅｒｍｓ　ｏｆ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

生物量分配Ｂｉｏｍａｓｓ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

叶Ｌｅａｆ

Ｆ　 Ｐ

茎Ｓｔｅｍ

Ｆ　 Ｐ

根 Ｒｏｏｔ

Ｆ　 Ｐ

总生物量

Ｔｏｔａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ

Ｆ　 Ｐ

遮阴度Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ　 ８．９０　 ０．００１　 １４．６８ ＜０．００１　 ４．１８　 ０．０２３　 ４９．８１ ＜０．００１

性别Ｓｅｘ　 ４．３２　 ０．０５４　 ６．１０　 ０．０２５　 ０．０９　 ０．７７１　 ４．９６　 ０．０４１

遮阴度×性别Ｓｈａｄｉｎｇ　ｄｅｇｒｅｅ×ｓｅｘ　 ０．４０　 ０．７５８　 ０．３４　 ０．７９７　 ０．１７　 ０．９１５　 ０．３２　 ０．８１０

极显著影响（Ｐ＜０．０１），对根分配比有显著影响（Ｐ＜
０．０５），遮阴度对生物量分配比的影响程度表现为茎＞
叶＞根。性别间茎分配比和总生物量有显著差异
（Ｐ＜０．０５），茎分配比和总生物量受遮阴度影响较性
别影响大。性别与遮阴度互作间对分配比和总生物量
无显著影响。

２．３．２　根冠比　遮阴度对根冠比有不同程度影响
（表５），重度遮阴下根冠比显著大于轻度遮阴，根冠
比在性别间有显著差异，雄株的根冠比显著大于雌
株（Ｐ＜０．０５）。进一步方差分析表明（表６），遮阴度
对根冠比有极显著影响（Ｐ＜０．０１），性别对根冠比有
显著影响（Ｐ＜０．０５），性别与遮阴度对根冠比交互作
用不显著。

３　讨论

光是影响植物生存、生长的最重要的环境因子，不
仅影响植物的光合作用，同时还以环境信号的形式作
用于植物，调节植物形态建成、生理代谢和解剖结构变
化等来适应不同的光照条件［１９－２０］。植物通过抬高叶片
位置、增大叶片面积、变薄叶片厚度、增大节间长、减少
分枝数、降低根长和根数等方式来应对遮阴胁迫［２１－２５］。

雌雄异株是植物适应不良生存环境的进化方式之一，
雌、雄株对环境胁迫的应对能力与响应速度直接关系
种群结构及种群发展趋势［２６］。因物种特性和生长环
境等方面的影响，不同雌雄异株植物的雌、雄个体对胁
迫环境的反应也不尽相同。本研究表明，遮阴度对葎
草构件性状、水分分配、生物量结构和根冠比均有显著
影响，且雌雄个体表现出明显的性别差异，雌株对遮阴
的响应更敏感。

葎草的茎长随遮阴度增加不断增大，雌株增幅
大于雄株。叶长、叶宽、叶厚、单叶面积、茎直径随遮
阴度增加不断下降，在一些研究中出现同样的结
果［２７－２８］，在遮阴处理下葎草可通过自身的调节以适
应环境的变化。重度遮阴较全光照条件雌株总叶面

积增加７９％，雄株下降５１％，说明雌株通过增加叶
面积和茎长来扩展空间，帮助叶片逃离阴蔽环境的
胁迫，雄株则采用缩小体形应对遮阴胁迫的生存策
略。雌株在重度遮阴条件下，单叶变窄、总叶面积增
大、茎生长加快变长、构件生物量变小，雄株叶总面
积减小、各构件变化幅度较雌株小，可见雄株与雌株
相比在营养、水分、空间等资源的竞争处于劣势，雄
株的资源有效利用率明显低于雌株。本研究通过对
不同遮阴胁迫下葎草雌、雄的水分分配进行分析，结
果发现，根水分比例在性别间无显著差异，雄株的茎
水分比例显著小于雌株，叶水分比例显著大于雌株，

进一步分析得知雄株没有保守的水分利用策略，在
遮阴胁迫下雄株将更多的水分分配到叶片，通过消
耗大量水分来促进生长，尽快完成营养生长向生殖
生长的转化，同时也说明葎草主要通过改变茎、叶水
分分配比来应对遮阴胁迫。

通常用生物量累积量和生物量分配来研究植物对

胁迫生境的适应能力和各项生理功能间的平衡关

系［２９］，植物优先向可减缓或克服胁迫因子的构件分配
生物量，用来减少胁迫环境对植物造成伤害。本研究
中，葎草性别间叶、根生物量分配比差异较小，但雌株
茎生物量分配比显著大于雄株。单株生物量随着遮阴
度增加先增大后减小，在轻度遮阴时达到最大值，叶分
配比例呈现先减小后增大，在中度遮阴时达到最小值，

茎分配比例呈现先增大后减小的趋势，说明轻度遮阴
对葎草的生长无抑制作用，且在该环境能够下生长良
好；而中度、重度遮阴环境下生长欠佳，葎草生物量的
积累受到抑制。随着遮阴度增加，葎草会根据生物量
来控制叶与茎之间的配比平衡，表明葎草具有极强的
应对遮阴胁迫的生长策略。本研究只对遮阴作用下结
构形成和生长策略进行了比较分析，植物对遮阴的生
理响应能力及反映速度是决定其抗性的关键，关于葎
草对遮阴胁迫响应的具体机理及应对策略有待进一步

深入研究。
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４　结论

葎草具有在遮阴胁迫下进行构件性状及生物量分

配的自我调节能力，当光照在生理适应范围内降低时，
雌株增加叶面积来增加光合面积，以适应弱光环境，雄
株则因为遮阴度增加减少了叶面积的生长，以缩小体

形应对遮阴胁迫。葎草通过控制总叶面积和降低根茎
叶生物量分配比来达到降低地上部分、减少水分散失
和适应遮阴胁迫的目的。雌雄个体能依据遮阴变化，
协调的调整构件形成和改变生长策略，顺利完成营养
生长向生殖生长转变，为生殖生长、种子形成及物种延
续奠定基础。
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