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两种一年生草本对喀斯特土壤厚度及供水的生长响应

李素慧ꎬ 陈金艺ꎬ 王佳敏ꎬ 宋海燕ꎬ 张 静ꎬ 陶建平ꎬ 刘锦春∗

(三峡库区生态环境教育部重点实验室ꎬ 重庆市三峡库区植物生态与资源重点实验室ꎬ 西南大学生命科学学院ꎬ 重庆 ４００７１５)

摘　 要: 以一年生草本苍耳(Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ Ｐａｔｒｉｎ ｅｘ Ｗｉｄｄｅｒ)和鬼针草(Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ.)为材料ꎬ 模拟喀

斯特地区不同土壤厚度以及不同水分处理ꎬ 研究了两者的形态及生物量积累与分配特征ꎮ 结果显示: 资源减少

(供水、 土壤厚度及供水＋土壤厚度)３ 种处理均抑制了植物的生长ꎬ 植物生物量积累显著减少ꎬ 对根和叶的投资

比均未下降ꎬ 而对茎的投资比显著下降ꎻ 供水量减少对两者的根冠比、 根长及比叶面积均无显著影响ꎬ 而在土

壤厚度下降及供水量与土壤厚度同时下降时ꎬ 根冠比、 根长与比叶面积均显著增加ꎮ 研究结果表明ꎬ 土壤厚度

降低对 ２ 种草本植物的负面影响大于供水降低的影响ꎮ 资源轻度降低时ꎬ 植物以牺牲茎投资为代价保持对根和

叶的稳定投资ꎬ 从而保证对水分的吸收和光合合成ꎻ 资源严重降低时ꎬ 植物通过增加比根长等地下系统的投资

以对抗地下环境压力的加剧ꎮ
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　 　 环境变化会导致植物产生一系列的行为变

化[１]ꎬ 其中形态和生物量的变化是研究植物对环

境适应性的重要指标[２－４]ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ 植物会

将更多的生物量分配到根系来增加其水分获取能

力[５]ꎮ 由于环境资源有限ꎬ 当植物增加对某一器

官的生物量投资时ꎬ 势必会减少对其它器官的生物

量投资[６]ꎮ 如增加对根的投资可能会降低对叶片

的投资ꎬ 而减少叶片投资可能会影响植物对光资源

的获取[７]ꎮ 植物如何平衡不同器官之间的生物量

分配以及在平衡根叶投资时ꎬ 植物的形态同时会产

生怎样的变化? 这些问题一直是学者们在研究植物

如何应对环境变化时的焦点ꎮ
我国西南喀斯特地区成土速率极其缓慢ꎬ 土壤

总量先天不足[８]ꎮ 长期的岩溶作用导致喀斯特地

区形成独特的地上、 地下双层结构[９]ꎬ 土壤资源

的再分配作用显著[１０]ꎬ 土壤呈现出表层浅薄且斑

块化分布ꎬ 纵向在岩溶裂隙处积聚的特点[１１]ꎬ 而

且表层土壤储水蓄水能力差ꎬ 深层土壤水分随岩溶

裂隙渗漏严重ꎬ 因此即使西南地区整体降水充足ꎬ
植物也常常面临“岩溶干旱”的胁迫[１２]ꎮ

土壤不仅是营养与水分的储存库ꎬ 同时也为植

物根系提供生存空间ꎮ 根系生存空间对植物的影响

作用不容忽视[１３]ꎮ 土壤的匮乏不仅会引起土壤储

存水分的不足ꎬ 同时也会造成养分的匮乏和根系扩

展空间的限制ꎮ 因此ꎬ 我们推测ꎬ 对喀斯特地区植

物而言ꎬ 土壤厚度降低(但降水充足)对植物的负面

影响大于降水减少(但土壤较厚)对植物的影响ꎮ 而

当降水和土壤厚度同时降低时ꎬ 植物要面临水分双

重降低(土壤保水性的降低与外界降水的减少)、 土

壤养分匮乏及根系拓展空间限制等 ３ 重胁迫ꎬ 因此

降水减少与土壤厚度降低对植物的影响很有可能是

降水及土壤厚度分别降低对植物影响效应的叠加ꎮ
而且在全球气候变化的大背景下ꎬ 西南地区降水频

率降低[１４ꎬ １５]ꎬ 同时降水量总体呈弱的减少趋势[１６]ꎬ
在喀斯特土壤厚度降低或(和)降水减少条件下ꎬ 植

物如何通过地上、 地下的形态可塑性和生物量分配

来达到不同器官之间的投资平衡ꎬ 目前尚不清楚ꎮ

近年来人类活动的过度干扰使本就脆弱的喀斯

特生态系统植被退化严重[１７ꎬ １８]ꎬ 恢复植被是阻止

生态系统进一步恶化的必要手段ꎮ 草本植物生活周

期短ꎬ 对环境的开拓能力较强ꎬ 是前期植被恢复的

理想材料[１９]ꎬ 因此了解草本植物对喀斯特生境的

适应策略对于指导植被恢复工作具有重要意义ꎮ 苍

耳(Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ Ｐａｔｒｉｎ ｅｘ Ｗｉｄｄｅｒ)和鬼针

草(Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ.)均为菊科一年生草本ꎬ 根系

发达ꎬ 对环境的适应能力强ꎬ 是喀斯特地区常见的

草本植物ꎮ 同时两者均具有较高的表型可塑性ꎬ 为

群落演替初期的先锋者ꎬ 在石漠化的植被恢复和重

建中具有较高的推广价值ꎮ 因此ꎬ 本研究通过不同

土壤厚度和不同水分处理ꎬ 模拟喀斯特土壤厚度不

均且易干旱的生境特点ꎬ 研究了苍耳和鬼针草的形

态及生物量积累与分配特征ꎬ 以回答如下科学问

题: (１)土壤厚度降低是否对 ２ 种草本植物的负面

影响大于供水降低的影响? (２)土壤厚度和供水同

时降低是否对 ２ 种草本植物的影响具有叠加效应?
(３)２ 种草本在逆境中是否可以通过形态可塑性和

地上、 地下的投资权衡来保持自身一定的抵抗力和

竞争力? 研究结果旨在为喀斯特地区的石漠化治理

和恢复提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

实验材料为一年生草本植物苍耳和鬼针草ꎬ 供

试土壤为喀斯特黄色石灰土ꎮ 种子和土壤均取自具

典型喀斯特地貌的重庆市的中梁山ꎮ 土壤基本理化

性质为: ｐＨ 为 ７􀆰４ ± ０􀆰１４ꎬ 有机质为 ( ０􀆰３４ ±
０􀆰０２)％ꎬ 全氮为 (０􀆰２８ ± ０􀆰０３) ｇ / ｋｇꎬ 全磷为

(０􀆰３９ ± ０􀆰０２) ｇ / ｋｇꎬ 全钾为(２３􀆰７ ± ３􀆰２２) ｇ / ｋｇꎬ
田间持水量为(３９􀆰８ ± ２􀆰２３)％ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

实验设计为土壤深度与供水两因素随机区组处

理ꎮ 土壤深度设为 ７０、 ４０、 １０ ｃｍ ３ 个水平ꎬ 容

器规格(长×宽×高)分别为深土(ＳＣＫ): １０ ｃｍ ×
１０ ｃｍ × ７０ ｃｍꎻ 中等深度土 ( ＳＭ ): １０ ｃｍ ×
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１０ ｃｍ × ４０ ｃｍꎻ 浅土(ＳＬ): １０ ｃｍ × １０ ｃｍ ×
１０ ｃｍꎮ 容器底部设相同数量ꎬ 大小相同的透水

孔ꎮ 供水处理设置为 ３ 个水平ꎬ 分别为: 对照充足

供水(ＷＣＫ)ꎬ 减水 ５０％轻度干旱(ＷＭ)和减水 ７０％
重度干旱(ＷＬ)ꎮ 根据近 ３０ 年(１９８１ － ２０１１ 年)
的重庆平均降水量以及容器底面积来计算对照水

分浇水量分别为ꎬ ４ － ６ 月: １３０ ｍＬ / ３ ｄꎻ ７ － ９
月: １２５ ｍＬ / ３ ｄꎻ １０ － １２ 月: ５６ ｍＬ / ３ ｄꎻ １ 月:
２６ ｍＬ / ３ ｄꎮ干旱处理组依比例减少ꎮ

实验在西南大学生态园(２９°４９′Ｎꎬ １０６°２５′Ｅ)
内进行ꎬ 于 ２０１８ 年 ３ 月 ５ 日在育苗盘播种苍耳和

鬼针草种子ꎬ 挑选生长良好且长势一致的植株于

２０１８ 年 ４ 月 ２０ 日进行移栽ꎬ 待植株适应一段时间

后于 ２０１８ 年 ５ 月 ２０ 日开始水分处理ꎬ 待植物完

成其生活史之后收获ꎮ 共设 １０ 个重复ꎬ 由于实验

过程中植株具有非自然死亡的情况ꎬ 因此实际重复

数见表 １ꎮ
表 １　 苍耳和鬼针草不同处理的重复数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｐｅｔｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ Ｘａｎｔｈｉｕｍ
ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ａｎｄ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

重复数
Ｒｅｐｅｔｉｔｉｏｎ

苍耳
Ｘ. ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ

鬼针草
Ｂ. ｐｉｌｏｓａ

供水
Ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ

Ｗ－ＣＫ ９ ５
Ｗ－Ｍ ９ ５
Ｗ－Ｌ ９ ５

土壤厚度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

Ｓ－ＣＫ ９ ５
Ｓ－Ｍ １０ ９
Ｓ－Ｌ ８ ９

供水＋土壤厚度
Ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋ Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

ＷＳ－ＣＫ ９ ５
ＷＳ－Ｍ ９ ８
ＷＳ－Ｌ ６ ８

　 注: Ｗ－ＣＫ、 Ｗ－Ｍ、 Ｗ－Ｌ 分别表示当土壤厚度为深土时ꎬ 供水
依次为充足供水、 轻度减水及重度减水ꎻ Ｓ－ＣＫ、 Ｓ－Ｍ、 Ｓ－
Ｌ 分别表示当供水充足时土壤厚度依次为深土、 中等深度、
浅土ꎻ ＷＳ－ＣＫ、 ＷＳ－Ｍ、 ＷＳ－Ｌ 分别表示供水和土壤厚度
同时下降ꎬ 依次为供水充足＋深土、 轻度减水＋中等深度土
和重度减水＋浅土ꎮ 下同ꎮ

　 Ｎｏｔｅｓ: Ｗ－ＣＫꎬ Ｗ－Ｍꎬ ａｎｄ Ｗ－Ｌ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐ￣
ｐｌｙꎬ ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙꎬ ａｎｄ ｓｅｖｅｒｅｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ
ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｕｎｄｅｒ ｄｅｅｐ ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎻ Ｓ－
ＣＫꎬ Ｓ －Ｍꎬ ａｎｄ Ｓ －Ｌ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｅｅｐ ｓｏｉｌꎬ ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｐｔｈ
ｓｏｉｌꎬ ａｎｄ ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｕｎｄｅｒ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗａｔｅｒ
ｓｕｐｐｌｙꎻ ＷＳ－ＣＫꎬ ＷＳ－Ｍꎬ ａｎｄ ＷＳ－Ｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋ ｄｅｅｐ ｓｏｉｌꎬ ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋
ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｐｔｈ ｓｏｉｌꎬ ａｎｄ ｓｅｖｅｒｅｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋
ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

１􀆰 ３　 指标测定

收集植物自然枯落叶片ꎬ 植物收获时测定株

高ꎬ 并采用流水冲洗法收集植物所有根系ꎬ 采用数

字化扫描仪扫描植物根系及叶片ꎬ 采用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ
根系分析系统软件分析根长及叶面积ꎮ 将所收获的

不同植物器官分别置于信封中于 ６０℃烘干至恒重ꎬ
并用精确度为 ０􀆰００１ 的电子天平称量ꎬ 分别测得植

物根生物量、 茎生物量和叶片生物量ꎮ
指标计算: 比叶面积(Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ)＝叶

面积 /叶重ꎻ 比根长(Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ)＝根系长

度 /根重ꎻ 总生物量(Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ)＝ 根生物量＋
茎生物量＋叶生物量ꎻ 地上生物量(Ａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ) ＝ 茎生物量 ＋叶生物量ꎻ 根生物量比

(Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ)＝根生物量 /总生物量ꎻ 茎生

物量比(Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ) ＝ 茎生物量 /总生物

量ꎻ 叶生物量比(Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ)＝叶生物量 /
总生物量ꎻ 根冠比(Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ)＝根生物量 /
地上生物量ꎮ
１􀆰 ４　 数据分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件整理数据ꎬ 采用 ＳＰＳＳ
２２􀆰０ 软件分析数据ꎮ 本实验将供水 (ＷＣＫ、 ＷＭ、
ＷＬ)和土壤厚度(ＳＣＫ、 ＳＭ、 ＳＬ)作为实验因素ꎮ 当

分析供水量对植物性状的影响时ꎬ 土壤厚度均固定

为 ＳＣＫꎬ 即分析组为 ＷＣＫ ＳＣＫ、 ＷＭＳＣＫ、 ＷＬＳＣＫꎬ
并将水分分析组命名为 Ｗ－ＣＫ、 Ｗ－Ｍ、 Ｗ－Ｌꎮ 当

分析土壤厚度对植物性状的影响时ꎬ 供水量固定为

对照水分 ＷＣＫꎬ 即分析组为 ＷＣＫ ＳＣＫ、 ＷＣＫ ＳＭ、
ＷＣＫＳＬꎬ 土壤分析组命名为 Ｓ－ＣＫ、 Ｓ－Ｍ、 Ｓ－Ｌꎮ
当分析供水＋土壤厚度对植物的影响时ꎬ 分析组为

ＷＣＫＳＣＫ、 ＷＭＳＭ、 ＷＬＳＬꎻ 供水＋土壤厚度分析组命

名为 ＷＳ－ＣＫ、 ＷＳ－Ｍ、 ＷＳ－Ｌꎮ 所有分析组中 ＣＫ
代表高资源组ꎬ Ｍ 代表中资源组ꎬ Ｌ 代表低资源

组ꎮ 采用 Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析供水、 土壤厚度、
供水＋土壤厚度对植物生长和生物量积累及分配的

影响ꎮ 采用 ｏｒｉｇｉｎ８􀆰５ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 土壤含水量

本研究发现ꎬ 当土壤厚度相同时ꎬ 随着供水量

的减少ꎬ 土壤含水量显著下降ꎻ 当供水量相同(供
水量充足)时ꎬ 不同厚度土壤含水量无显著差别ꎻ
随着土壤厚度和供水量同时下降ꎬ 土壤含水量显著

下降(表 ２)ꎮ
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表 ２　 不同处理中土壤含水量
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

土壤相对含水量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ

ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

供水
Ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ

Ｗ－ＣＫ １９.１６ ± ０.７１ａ ４８ＦＣ
Ｗ－Ｍ １４.１３ ± ０.３２ｂ ３６ＦＣ
Ｗ－Ｌ １０.８１ ± ０.３３ｃ ２７ＦＣ

土壤厚度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

Ｓ－ＣＫ １９.１６ ± ０.７１ａ ４８ＦＣ
Ｓ－Ｍ ２０.５５ ± ０.５３ａ ５１ＦＣ
Ｓ－Ｌ ２１.０５ ± ０.５７ａ ５２ＦＣ

供水＋土壤厚度
Ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋ Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

ＷＳ－ＣＫ １９.１６ ± ０.７１ａ ４８ＦＣ
ＷＳ－Ｍ １２.８６ ± ０.４６ｂ ３２ＦＣ
ＷＳ－Ｌ ７.４７ ± ０.３８ｃ １９ＦＣ

　 注: 不同字母表示在 ０􀆰０５ 水平上同一处理的不同水平间具有显
著差异ꎮ ＦＣ: 田间持水量ꎮ

　 Ｎｏｔｅｓ: Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅ￣
ｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ０􀆰０５ ｌｅｖｅｌ. ＦＣ:
Ｆｉｅｌｄ ｗａｔｅｒ ｈｏｌｄｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ.

２􀆰 ２　 生物量积累

当供水减少、 土壤厚度降低以及供水和土壤厚

度同时下降时ꎬ 苍耳与鬼针草的不同营养器官生物

量、 地上生物量以及总生物量均呈现出总体下降的

趋势ꎮ ２ 个物种生物量随着资源水平降低而降低的

程度均表现出一致的规律ꎬ 即供水＋土壤厚度降低

的抑制作用>土壤厚度降低的抑制作用>供水减少

的抑制作用(图 １)ꎮ
２􀆰 ３　 生物量分配

对苍耳而言ꎬ 当供水量减少时根和叶生物量的

分配比均不受影响ꎬ 但在土壤厚度下降及供水量和

土壤厚度同时下降时ꎬ 根生物量比均显著增加ꎬ 同

时在供水量和土壤厚度同时下降时ꎬ 茎生物量比显

著下降ꎮ 对于鬼针草而言ꎬ 随着资源减少(供水、
土壤厚度、 供水 ＋ 土壤厚度)ꎬ 其根和叶生物量分
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小写字母表示在 ０􀆰０５ 水平上同一处理的不同水平间具有显著差异ꎮ 下同ꎮ
Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ０􀆰０５ ｌｅｖｅｌ.
Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 供水、 土壤厚度及供水＋土壤厚度的减少对苍耳和鬼针草营养器官生物量积累的影响
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙꎬ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈꎬ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ＋ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｏｎ

ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ａｎｄ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ
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配比均呈增加的趋势ꎬ 除了在供水减少时ꎬ 茎生物

量分配比无明显变化外ꎬ 其他情况下茎生物量分配

比均显著减少(图 ２)ꎮ
当供水量减少时ꎬ 苍耳与鬼针草的根冠比均

无显著变化ꎻ 在土壤厚度下降及供水量和土壤厚

度同时下降时ꎬ 苍耳与鬼针草的根冠比均显著增

加(图 ３)ꎮ

２􀆰 ４　 叶片及根系功能性状

本研究发现ꎬ 当供水减少时ꎬ ２ 个物种的根

长、 比根长及比叶面积均无显著变化ꎻ 当土壤厚度

及供水和土壤厚度同时下降时ꎬ ２ 个物种的根长与

叶面积均显著减少、 比根长显著增加ꎬ 不同的是苍

耳的比叶面积显著上升或无显著变化ꎬ 而鬼针草的

比叶面积均显著下降(图 ４)ꎮ
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图 ４　 供水、 土壤厚度及供水＋土壤厚度的减少对苍耳和鬼针草叶片及根系形态的影响
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３　 讨论

３􀆰 １　 供水、 土壤厚度及土壤厚度和供水的叠加对

两种草本生长的影响

研究表明ꎬ 环境资源匮乏会抑制植物的生

长[２０－２２]ꎮ 本研究发现ꎬ 不管是供水降低还是土壤

厚度降低ꎬ 苍耳与鬼针草的地上生物量、 地下生物

量与总生物量均显著减少ꎬ 说明水分和土壤资源减

少确实对两个物种的生长产生了抑制作用ꎮ 在土壤

较厚且一定时ꎬ 降低供水量ꎬ 土壤含水量显著下降

可见供水的减少引起的干旱胁迫抑制了植物的生

长ꎮ 然而ꎬ 在供水充足时降低土壤厚度ꎬ 土壤相对

含水量并未明显降低ꎬ 说明土壤厚度降低对植物生

长的负面影响ꎬ 主要是土壤厚度降低引起的养分不

足和根系拓展空间受限引起的ꎮ 研究表明ꎬ 根系拓

展空间对植物根系的影响在一定范围内甚至超过土

壤资源条件对植物的影响[２３]ꎮ 我们前期的研究也

发现ꎬ 喀斯特地区有限的土壤生境限制了黑麦草
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(Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ.) 的根系生长和生物量的积

累[２４]ꎮ 然而ꎬ 值得关注的是ꎬ ２ 个物种生物量降

低的程度均出现降低土壤厚度的抑制作用大于减少

供水的抑制作用ꎮ 说明供水充足的条件下ꎬ 土壤厚

度降低对植物的负面影响大于土壤较厚条件下供水

降低的影响ꎬ 这与我们的假设一致ꎮ 因此喀斯特地

区植物生长受到限制的主要因素还是土壤浅薄

贫瘠ꎮ
供水与土壤厚度同时降低对植物生长的抑制作

用虽然大于两者单独降低时的抑制程度ꎬ 但却与我

们的假设不一致ꎬ 不具有完全叠加的效应ꎮ 当供水

和土壤厚度同时下降时植物既要面对土壤养分的不

足ꎬ 还要面临供水减少及土壤保水性降低所带来的

加剧的干旱胁迫ꎬ 同时根系拓展空间也受限ꎮ 因此

多重胁迫可能激发了植物一定程度的“触底反弹”ꎬ
或者是植物生物量的下降存在一定的阈值ꎬ 导致植

物生物量的积累虽然急剧下降ꎬ 但并不是单一资源

供给量下降时的简单叠加ꎬ 而这些还需要进一步的

研究来证实ꎮ 对于喀斯特地区的植物而言ꎬ 如果土

壤厚度足够ꎬ 即使在全球极端天气频发ꎬ 西南地区

总体降水量弱减的背景下ꎬ 植物生长受喀斯特生境

的抑制作用将极大减小ꎮ 因此在喀斯特地区植被恢

复的初期ꎬ 选择根系固土能力强的草本植物来防止

进一步的水土流失可能更有利于后期植被自我恢复

能力的构建ꎮ
３􀆰 ２　 两种草本在生物量分配和地上、 地下功能性

状间的平衡

３􀆰 ２􀆰 １　 不同营养器官之间的权衡

当环境资源有限时ꎬ 植物会不断的通过调整生

物量的分配来适应环境的变化ꎬ 从而将逆境伤害降

到最低[２５]ꎬ 因此植物各器官的生物量分配比例可

以作为表征植物对胁迫适应性的重要指标[２６]ꎮ 本

研究中ꎬ 随着资源减少(供水、 土壤厚度及供水＋
土壤厚度)ꎬ 苍耳与鬼针草对根和叶的投资比均没

有降低ꎬ 这是因为根与叶是植物重要的功能器官ꎬ
分别承担着水养吸收功能和光合作用[２７ ꎬ２８]ꎬ 根与

叶的生长关系着植物的生长、 发育乃至繁殖[２９]ꎬ
植物将生物量分配的天平向根和叶的倾斜正是为了

保证资源获取而采取的一种积极生存的策略ꎮ 除了

根和叶的分配比之外ꎬ 我们还发现当资源减少时ꎬ
植物对根、 叶投资的稳定是以牺牲茎的投资来实现

的ꎮ 有限性的环境资源导致植物不同器官之间存在

竞争[３０]ꎬ 而很多时候植物会采取茎沉默的策略来

实现整体利益最大化[３１]ꎮ
３􀆰 ２􀆰 ２　 资源减少时植物地上、 地下生长的协调

植物在权衡不同器官之间投资的同时也会协调

地上、 地下系统之间的关系[３２]ꎬ 通过增加根系而

减少地上部分干物质分配是植物适应干旱的策

略[３３]ꎮ 本研究发现ꎬ 当供水减少时苍耳与鬼针草

的根冠比均无显著变化ꎬ 说明面对水分减少植物可

以协调地上、 地下的投资平衡来协同地上、 地下共

同响应资源减少的胁迫ꎬ 这可能是由于当供水量减

少时ꎬ 植物受到轻度干旱胁迫ꎬ 但较厚的土壤可以

在一定程度上缓解干旱胁迫ꎬ 因此虽然植物根系生

长受阻ꎬ 但对地上营养生长不构成威胁ꎬ 所以植物

在地上营养生长与地下营养生长之间没有出现竞

争ꎬ 表现为地上、 地下协同发展ꎮ 而当土壤厚度下

降及供水＋土壤厚度同时下降时ꎬ 苍耳与鬼针草的

根冠比均显著增加ꎬ 说明在这 ２ 种处理中ꎬ 植物均

选择增加地下根系的投资来适应环境的变化ꎮ 这可

能是因为随着土壤厚度及供水＋土壤厚度的下降ꎬ
植物根系受到的胁迫加剧ꎬ 只能通过增加对根的投

资来响应地下资源的匮乏ꎬ 表现出营养补偿的

策略ꎮ
３􀆰 ２􀆰 ３　 根与叶对资源减少的功能响应

植物的根和叶作为主要的功能器官ꎬ 其形态在

环境胁迫下具有较大的可塑性 [３４ꎬ ３５]ꎮ 在本研究

中ꎬ 供水减少时 ２ 个物种的根长、 比根长及比叶面

积均无显著变化ꎮ 植物比叶面积与比根长可以反映

其对资源获取和利用的权衡关系[３６]ꎬ 发达的根系

和叶片更利于植物获取资源[３７ꎬ ３８]ꎬ 而更大的比叶

面积与比根长则代表植物具有更好的资源利用能

力[３９ꎬ ４０]ꎮ 这说明在本研究中植物地下资源的获取

能力以及地上、 地下资源的利用能力均没有受到影

响ꎮ 在土壤厚度及供水和土壤厚度同时下降时ꎬ 植

物的根长与叶面积均显著下降ꎬ 可能会导致植物对

资源获取能力的减弱ꎬ 但由于 ２ 个物种的比根长均

显著增加ꎬ 因此他们均可以通过提高地下资源利用

能力来降低损失ꎮ
喀斯特地区存在极其丰富的微生境类型ꎬ 如地

表的石洼、 石沟及地下的石缝、 石隙[４１]ꎮ 对喀斯

特地区的草本植物而言ꎬ 即使在生长初期存在于表

层生境中ꎬ 但如果可以忍耐地表生境的干旱胁迫ꎬ
利用石缝、 石隙这样的特殊土壤生境来进一步拓展
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根系到深层土中ꎬ 弥补上层土壤水分的匮乏ꎬ 可以

解除环境对生存的胁迫ꎮ 而如果没有合适的生境ꎬ
由于土壤空间的限制根系无法拓展ꎬ 植物只能权衡

根长与根生物量之间的关系来维持比根长的稳定以

响应地下资源的匮乏ꎮ 在本研究中ꎬ 苍耳可以在提

高比根长的同时增加比叶面积ꎬ 因此在多重胁迫

下ꎬ 相较鬼针草ꎬ 苍耳的适应性可能更高ꎮ
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