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摘　要： 全球变化不仅会造成环境中资源的稳态变化，还会引起资源的波动性变化。资源变化影响外来植物的

成功入侵，但是资源的波动性变化对入侵植物地上、地下生物量分配模式的影响仍不清楚。本研究以入侵植物

小蓬草（Erigeron canadensis L.）为研究对象，设置了 4 种不同的营养添加方式（恒定低、恒定高、多个小脉

冲和单个大脉冲）探究外来入侵植物如何响应环境中资源的波动性变化。结果显示：（1）相比于低营养条件，

高营养条件显著提高小蓬草的地上、地下生物量、叶绿素含量以及比叶面积，但是根冠比却表现出显著的下降

趋 势；（2）在 所 有 的 高 营 养 处 理 中 ， 营 养 脉 冲 也 会 影 响 小 蓬 草 的 生 物 量 、 根 冠 比 和 比 叶 面 积 ；

 （3）单个大脉冲会显著抑制小蓬草的地上生物量，促进地下生物量；（4）多个小脉冲对小蓬草的总生物量有

一定的促进作用，并显著增加了比叶面积。研究结果说明，环境中资源波动的变化形式会改变入侵植物的地上-
地下生长策略从而影响其生长特征，但是资源的波动性变化并没有显著促进外来入侵植物的生长。
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Abstract：Global change will not only affect environmental conditions but also temporal environmental fluctua-

tions. Fluctuations in resources contribute to the successful invasion of alien plant species; however, the im-

pact  of  resource  fluctuations  on  the  biomass  allocation  to  aboveground  and  belowground  parts  of  invasive

plants remains largely unclear. Using the invasive plant Erigeron canadensis L. as a target species, we estab-

lished four different nutrient additions (constant low, constant high, multiple pulses, and single pulse) to inves-

tigate  how  invasive  alien  plants  respond  to  changes  in  resource  availability  in  the  environment.  Results

showed  that  aboveground  biomass,  belowground  biomass,  chlorophyll  content,  and  specific  leaf  area  of E.

canadensis were significantly increased under high nutrient conditions compared to low nutrient conditions, al-

though  the  root-shoot  ratio  decreased  significantly.  In  all  high  nutrient  treatments,  the  temporal  pattern  of
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nutrient supply also affected plant biomass production, root-shoot ratio, and specific leaf area. Particularly, sin-

gle pulse treatment greatly inhibited aboveground biomass and promoted belowground biomass, while multi-

ple pulse treatment exhibited a slight tendency to promote total biomass of the invasive plants and significant-

ly increase specific leaf area. Our study shows that environmental resource fluctuation can change the growth

strategy of invasive plants and thus affect their performance, but nutrient availability fluctuations do not signifi-

cantly promote the growth of invasive plants.

Key words：Global  change； Biological  invasion； Invasive  alien  plants； Resource  fluctuation  hypothesis；
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随着全球化进程的不断加深，越来越多的外

来植物跨越了地理屏障进入到新的区域形成入

侵[1-5]。外来入侵植物极大地威胁着世界范围内的

物种分布、生物群落多样性和生态系统的稳定性。

因此，阐明外来植物成功入侵的驱动因素对理解

入侵机制，制定管控措施至关重要[6-9]。

土壤养分可用性的增加是驱动外来植物入侵

的重要因素[10-12]。研究表明，成功入侵的外来植物

通常会比本地植物对营养增加的反应更为强烈[13]，

然而，极端天气事件（如干旱、洪水、火灾等）

频发，造成土壤养分以非稳态的形式变化[14-17]，导

致可利用的营养成分可能以一个或多个不同幅度

的脉冲形式呈现，并可能表现出缓慢或快速积累

的变化情况[11]。但已有研究往往集中在营养水平的

平均变化对外来入侵植物的影响[13, 14]，对于外来入

侵植物如何响应环境中营养的波动性变化还知之

甚少。

资源波动假说认为，营养随时间的波动变化

往往致使群落会更容易被外来植物成功入侵[11, 18]。

在营养供应总量一致的情况下，许多学者通过控

制营养在实验周期内的变化频率，揭示了入侵植

物从营养波动中比从持续的营养供应中获益更

多[19-21]。例如，Liu 等 [19] 的研究发现，单个大脉冲

形式添加的营养会比恒定速率添加的营养更能促

进入侵植物的生长。Parepa 等 [20] 的研究发现，以

单个大脉冲或多个小脉冲形式添加的营养显著提

高了入侵植物日本虎杖（Fallopia japonica (Houtt.)
Ronse Decr.）在群落中的生物量占比。虽然，以

往研究强调了入侵植物整体对资源波动的响应，

但是仍不清楚资源波动如何调节入侵植物地上、

地下生物量分配。

小蓬草（Erigeron canadensis L.）是菊科一

年生草本植物，原产于北美，现已成为全球温带

和亚热带地区的主要入侵植物[22, 23]。作为一种入侵

性杂草，小蓬草适宜在草坪、路边荒地等生境中

生长，并形成单一优势群落，具有较强的竞争优

势，对当地的物种多样性以及生态系统结构和功

能都产生了严重的影响[23]。小蓬草的成功入侵通常

会归因于几个内在的生物特征，例如较高的种子

产量、有效的种子传播、强的适应能力、化感效

应、高遗传多样性等[24-27]。然而，资源波动等非生

物因素如何影响小蓬草的入侵在很大程度上是未

知的。

基于此，本研究探究小蓬草对营养波动的响

应，特别是地上、地下的资源分配策略，以期揭

示非生物因素对小蓬草生长的影响。我们通过盆

栽控制实验比较小蓬草的地上、地下生物量生产、

叶绿素以及比叶面积对营养添加和波动的可塑性

响应，旨在回答以下科学问题：（1）小蓬草的地

上、地下生物量是否能显著受益于营养水平的提

高？（2）营养波动是否能改变小蓬草的地上、地

下生物量分配策略？

 1　材料与方法

 1.1　研究体系

小蓬草于 1860 年在山东烟台发现，现在中国

南北各省均有分布[28]，是武汉（29°97'~31°36'N，

113°68'~115°08'E）地区农田和受扰动区域的主要

入 侵 者[29]。 本 研 究 所 用 的 种 子 均 采 自 湖 北 省 武

汉市。

 1.2　温室实验设计

于 2021 年 3-7 月，在中国科学院武汉植物园

 （30.51°N，114.54°E）开展温室实验的研究。将

小蓬草的种子播种在装满营养土的托盘（16 × 8 ×
4.5 cm）中。经过 1 ~ 2 周的生长，选取了大小相

似的幼苗（植株高度约为 5 cm）移栽到装有混合
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基质的 2.5 L 圆形花盆中，混合基质由河沙和蛭石

按照 1 : 1 的比例混合均匀而成。为了模拟该物种

的种群生长，每盆中种植 4 株幼苗。选择种植盆

的容积，既满足植物生长必需的空间，又可确保

植物能够经历不同程度的竞争。在移植这些幼苗

一周后，开始施加不同的营养处理。本实验使用

Hoagland 溶 液 （硝 酸 钙 945  mg/L、 硝 酸 钾

607  mg/L、 磷 酸 二 氢 铵 115  mg/L、 七 水 硫 酸 镁

493 mg/L、铁盐 2.5 mg/L、硼酸 2.86 mg/L、硫酸

锰 2.13 mg/L、硫酸锌 0.22 mg/L、硫酸铜 0.08 mg/L
及钼酸铵 0.02 mg/L）作为营养液，在生长周期过

程中每周施用一次，总共施用 10 周。为了研究不

同的养分供应和养分供应的时间模式对入侵植物

小 蓬 草 的 影 响， 我 们 设 置 4 种 营 养 添 加 处 理 ：

 （1）恒 定 低 ；（2）恒 定 高 ；（3）多 个 小 脉 冲 ；

 （4）单个大脉冲。（1）低营养：在整个实验周

期 添加 100 mL 浓 度 为 400% 的 Hoagland 溶 液 。

 （2） ~ （4）均为高营养处理，在整个实验过程

中均添加 400 mL 浓度为 400% 的 Hoagland 溶液，

但 营 养 供 给 的 频 率 不 同（图 1）。 为 避 免 处 理

 （1） ~ （4）的供水差异而造成的潜在偏差，向

每个盆中添加额外的水，使总溶液体积为 250 mL。

对于每一个营养处理，各设置了 30 个重复，实验

总计 120 盆。所有盆被随机分配到温室架子上的

位置，同时在实验期间每隔 3 周再次重新随机分

配。在每个盆底下放置了一个塑料托盘以避免水

和营养液的泄漏，从而避免水和营养供应时的实

验误差。温室的温度保持在 22 ℃ ~ 28 ℃，昼夜

时间设置为 14 h/10 h。为确保水不会限制植物生

长，在实验期间每天检查所有盆栽。当土壤干燥

时，为所有花盆添加等量的水。

 1.3　数据收集

移植 12 周后，开始收获。在收获开始的第 1 d，

我们分别选取了植物的上、中、下 3 片叶子，使
 

实验所用物种 营养处理 数据分析设计
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图 1　实验设计
Fig. 1　Graphical illustration of experimental design

实验包括 4 种不同的营养处理（恒定低、恒定高、多个小脉冲以及单个大脉冲）。右侧虚线框内表示在实验的 10 周内每周供应的营养
液总量。在恒定高、多脉冲和单个大脉冲中，营养供应的总量是相同的。在数据分析设计中，使用虚拟变量编码来检验平均营养供应
水平（恒定低和 3 个高营养处理的平均值，T0），营养变异性（恒定高与营养脉冲的每一种，T1 ~ T2；营养脉冲之间，T5）以及营养
波动（恒定高与营养脉冲，T3）的影响。

Experiment included four different nutrient treatments (constant low, constant high, multiple pulses, and single pulse). Amount of nutrient so-
lution supplied each week over 10 weeks of the experiment is stated in right dotted box. In constant high, multiple pulses, and single pulse
treatments, total nutrient supply was the same. For data analysis, dummy variable coding was used to examine mean nutrient supply level
(constant low and average across three high nutrient treatments, T0), nutrient variability (constant high and each nutrient pulses, T1–T2; be-
tween nutrient pulses, T5) as well as the effects of nutrient fluctuations (constant high vs. nutrient pulses, T3).
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用叶绿素仪测量了叶绿素含量。然后，随机选择

3 片 发 育 完 全 的 叶 子 ， 使 用 图 像 分 析 软 件

 （Digimizer）测量植物叶面积。80 ℃ 烘干后测量

叶片干重，比叶面积（Specific leaf area，SLA）

通过叶面积除以叶片干重计算。分别收获每盆中

小蓬草的地上部分和地下部分。实验收获的所有

样品在 80 ℃ 下干燥 72 h 后，称重。

 1.4　数据分析

为了探究不同的营养供应水平（低与高）以

及营养供应的频率（恒定高与两种营养脉冲形式）

对 小 蓬 草 种 群 生 长 的 影 响， 使 用 NLME 包 中 的

lme 函数拟合了线性混合效应模型[30]。在混合模型

分析中，植物的地上、地下生物量、根冠比、叶

绿素含量以及比叶面积作为模型中的响应变量。

我 们 把 营 养 水 平（低 与 高 ）、 营 养 波 动 （恒

定高与营养波动）、营养变异性（恒定高与营养

脉冲的每一种以及营养脉冲之间）以及它们的交

互作用作为模型中的固定效应。由于营养变异性

嵌套在高营养水平内，我们将营养处理编码为所

有模型中的虚拟变量 T0 ~ T5（图 1），以获得不

同处理的对比[19, 31]。采用 R 语言内置函数“Shapiro.
test”检验数据的正态性，若不满足正态性则对数

据进行对数转换使其满足要求[32]。所有的数据分析

都在 R 4.1.2 软件[33] 中进行。

 2　结果与分析

 2.1　入侵植物小蓬草对平均营养可用性的响应

通过对小蓬草的地上、地下以及总生物量进

行线性混合效应模型分析发现，平均营养供应的

增加（恒定高、多个小脉冲以及单个大脉冲）显

著地提高了外来入侵植物小蓬草的地上、地下生

物量以及总生物量，也即营养供应的增加能够明

显促进小蓬草的生长。另外，小蓬草的叶绿素含

量以及比叶面积的大小也有显著的增加，但是在

高营养处理下的根冠比要明显低于恒定的低营养

处理（表 1、图 2）。
 
 

表 1　营养处理对小蓬草地上、地下生物量、总生物量、根冠比、叶绿素含量、比叶面积的线性混合效应模型分析
Table 1　Linear mixed effect model analysis of nutrient treatments on aboveground, underground biomass, total biomass,

root-to-shoot ratio, chlorophyll content, and specific leaf area of Erigeron canadensis

固定因子
Fixed effects

地上生物量
Aboveground

biomass

地下生物量
Belowground

biomass

总生物量
Total biomass

根冠比
Root - shoot

ratio

叶绿素含量
Chlorophyll

content

比叶面积
Specific leaf

area

d.f. χ2 P d.f. χ2 P d.f. χ2 P d.f. χ2 P d.f. χ2 P d.f. χ2 P
低营养 vs.

高营养（T0） 1 31.711 <0.001 1 10.793 0.001 1 28.868 <0.001 1 14.443 <0.001 1 17.246 <0.001 1 5.674 0.017

持续高 vs. 多
个小脉冲（T1） 1 1.265 0.261 1 5.005 0.025 1 2.446 0.118 1 4.497 0.034 1 0.019 0.889 1 9.548 0.002

持续高 vs. 单
个大脉冲（T2） 1 7.404 0.007 1 10.771 0.001 1 0.816 0.366 1 20.542 <0.001 1 1.025 0.311 1 1.24 0.265

高 vs. 脉冲
 （T3） 1 0.636 0.425 1 7.186 0.007 1 0.128 0.72 1 6.988 0.008 1 0.149 0.698 1 4.043 0.043

多个小脉冲 vs.
单个大脉冲（T5） 1 0.502 0.479 1 0.748 0.387 1 0.662 0.416 1 7.455 0.006 1 1.245 0.265 1 3.445 0.063

注：显著性差异（P < 0.05）以粗体表示。

Note: Significant effects (P < 0.05) are in bold.

 2.2　入侵植物小蓬草对营养脉冲的响应

当营养以多个小脉冲的形式提供时，相比于

恒定的高营养处理，小蓬草的地上生物量、总生

物量以及叶绿素含量并没有显著改变，但是却显

著增加了小蓬草的地下生物量、根冠比以及比叶

面积的大小（表 1、图 3）。外来植物小蓬草在生

长过程中以单一大脉冲的营养供应时，其地下生

物量、根冠比有显著的增加，但是其总生物量、

叶绿素含量以及比叶面积不受到营养是作为单个

大脉冲还是恒定速率供应的影响。有趣的是，单

个大脉冲处理显著地降低了小蓬草的地上生物量

 （表 1、图 4）。与恒定高营养相比，小蓬草的总

生物量以及叶绿素含量既不受单一大脉冲的影响，

也不受多个小脉冲的影响（表 1，图 3 ~ 图 5）。

总之，相比于恒定的营养处理，营养脉冲并

不会改变小蓬草的地上生物量、总生物量以及叶

片中的叶绿素含量，与之相反，营养脉冲会显著

促进小蓬草地下生物量、根冠比以及比叶面积的
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大小（表 1、图 5）。另外，我们发现，营养脉冲

供给的时间模式的不同除了能够显著增加小蓬草

根冠比外，并不会对其他指标产生显著的影响

 （表 1、图 6）。

 3　讨论

 3.1　营养添加促进小蓬草的生长

研究表明，增加可利用的资源可以促进外来

植物的入侵[7, 13, 18]。与之前的研究结果一致，小蓬

草种群的整体生物量随着平均营养的增加都表现

出了相似的响应，即在高营养条件下都比在低营

养条件下产生的更多生物量，这表明群落中可利

用资源的增加有利于外来植物的生长。同时我们

发现，入侵植物小蓬草的根冠比随着营养平均水

平的增加显著下降，即随着平均营养可用性的增

加，小蓬草明显减少了对根系资源的相对分配，

从而增加对地上部分的投资以达到更快速的生长

目的。这也符合“最优资源分配假说”，即植物会

将生物量分配给有助于它们获得更多限制资源的

结构上[34, 35]。例如，Huang 等 [36] 的研究指出，与

低营养条件相比，更高的营养供应会显著促进入

侵植物地上生物量的积累。同样，Constance 等[37]

的研究也发现，土壤中的养分含量是红树林地上

生物量最重要的驱动因素。总之，这些结果表明，

由于外来入侵植物物种间存在高度的竞争耐受性

而导致入侵植物在高资源环境中仍有利于彼此的

生长，从而造成外来入侵植物对于平均营养供应

增加的响应也更强烈，这可能是外来物种入侵成

功背后的重要驱动机制之一。

 3.2　营养脉冲有利于小蓬草地下生物量的积累

外来入侵植物小蓬草对不同营养脉冲的响应

是不同的。当营养以多个小脉冲的形式提供时，

小蓬草的地下生物量有明显的增高趋势，植物将

更多的生物量分配给根部。根系的主要功能之一

是帮助植物从土壤中吸收养分来促进生长，根系

分配和形态的可塑性变化对于养分有效性的响应
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误差棒代表平均值的 SE。***，P < 0.001。下同。
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Fig. 3　Responses of aboveground biomass, underground biomass, total biomass, root-shoot ratio, chlorophyll content,

and SLA of Erigeron canadensis to constant high nutrient and multiple pulse treatments
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图 4　小蓬草地上、地下生物量、总生物量、根冠比、叶绿素含量、比叶面积对恒定高营养和单个大脉冲的响应
Fig. 4　Responses of aboveground biomass, underground biomass, total biomass, root-shoot ratio, chlorophyll content,

and SLA of Erigeron canadensis to constant high nutrient and single pulse treatments
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图 5　小蓬草地上、地下生物量、总生物量、根冠比、叶绿素含量、比叶面积对恒定高营养和营养脉冲的响应
Fig. 5　Responses of aboveground biomass, underground biomass, total biomass, root-shoot ratio, chlorophyll content,

and SLA of Erigeron canadensis to constant high nutrient and nutrient pulse treatments
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图 6　小蓬草地上、地下生物量、总生物量、根冠比、叶绿素含量、比叶面积对多个小脉冲和单个大脉冲的响应
Fig. 6　Responses of aboveground biomass, underground biomass, total biomass, root-shoot ratio, chlorophyll content,

and SLA of Erigeron canadensis to multiple and single pulse treatments
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可以优化植物的养分获取，进而优化其性能 [38, 39]。

例如，Keser 等[40] 的研究指出，营养供应的空间异

质性使得植物在高营养斑块中产生的根比低营养

斑块的根更多、更长、更细，这增加了整体生物

量。但是，营养处理对地上生物量以及总生物量

的改变是微乎其微的。我们发现，与恒定的高营

养供应相比，植物的地上、地下生物量的分配差

异似乎并没有造成植物总生物量的差异。这与以

往的研究结果一致，如 Liu 等[19] 通过设置多个不同

形式的营养添加方式探究营养脉冲对外来入侵植

物和本地植物的影响发现，外来入侵植物的生物

量生产以及根质量分数并不受到多个小脉冲还是

恒定频率供应的影响。对此可能的一个解释是，

多个小的营养脉冲处理对入侵植物的影响效果总

体上很小，因为这种处理方式与恒定营养供应处

理非常相似，这是由于后者实际上是由相同大小

的多个小脉冲而组成的[19]。

对于单个大营养脉冲处理而言，小蓬草的地

下生物量有明显的增高趋势，但是对地上生物量

却呈现出抑制的表现，这与前人研究的结果相似[41]。

该研究表明，相比于恒定的养分供应，当以单个

大脉冲的形式提供营养时，外来目标植物的绝对

和相对地上生物量都表现出减少的趋势。同时与

非入侵性的外来物种相比，入侵性的外来物种相

对生物量减少甚至更大，而且以多个较小的脉冲

提供营养时，也发现了类似的模式。基于资源限

制理论[32]，人们通常会认为减少根生物量分配以响

应营养的增加将是有益的。然而，可用的营养在

短暂性增加的情况下，例如在单个营养脉冲期间，

外来植物拥有较高的地下生物量可以允许它们迅

速地吸收和利用短暂的过剩营养。另外，在我们

的研究中相较于恒定的高营养供应，单个大营养

脉冲处理对小蓬草的总生物量却没有产生显著性

的改变。该部分结果也得到 Liu 等[19] 的支持，他们

的研究指出外来入侵植物的总生物量没有明显地

从营养脉冲中受益。我们的结果与 Parepa 等[20] 的

发现不一致，他们的研究结果显示高侵入性的日

本虎杖不仅受益于单个大脉冲，也受益于多个小

幅度的营养脉冲。对此一个可能的解释是，我们

的研究中小蓬草仅仅只在种内竞争的情况下生长，

而 Parepa 等[20] 的研究是在一个本地植物群落中探

究入侵植物的生长如何因营养的波动而不同。

 3.3　营养脉冲的形式不同不影响小蓬草的生长

资源脉冲的时间供应变化可能会改变它们对

植物的影响，因为植物的生长阶段对于决定资源

吸收的能力至关重要[21]。例如，Tulloss 和 Cade-
nasso[42] 发现施肥对植物生长初期有很强的积极影

响，而对衰老期的植物则无影响。Tao等[21] 的研究

也发现，在低水平下，中晚期提供的营养脉冲促

进了外来入侵植物的生长以及入侵。然而，我们

通过对比两种不同时间供应模式的营养脉冲，却

发现不同的时间供应模式对于小蓬草的生长并没

有产生特别显著的影响，仅对小蓬草的根冠比产

生了显著的效应。本研究中，多个小脉冲和单个

大脉冲对植物的地下部分都有促进作用，但是单

个大脉冲的促进作用会更多一点。出现结果的原

因可能是由于大脉冲提供的营养时间处于植物生

长最旺盛的时期，对于营养的需求较为强烈。另

外，一些研究指出，资源脉冲对植物入侵成功的

影响取决于邻近植物的资源类型和身份。Zheng
等[43] 的研究指出，在营养脉冲处理下，飞机草

 （Chromolaena  odorata (L.)  R.  M.  King  &  H.
Robinson）在竞争条件下比本地物种具有更高的

优势，而在单一栽培条件下则不然。我们的研究

与其部分结论类似，即并没有发现不同营养脉冲

间的差异，同种植物对于资源的需求相同，可能

会由于其激烈的竞争作用抵消掉了不同营养脉冲

所带来的效应，未来的研究可能要考虑设置不同

的邻近植物探究营养脉冲的影响[44]。

 4　结论

自“生物入侵”这一概念被提出以来，对外来

物种成功入侵机制的研究越来越引起人们的重视[45]。

我们的研究发现，能够更好地利用增加的可用性

资源可能是驱动外来植物形成入侵的重要因素之

一。此外，尽管在营养波动条件下，外来植物的

地上生物量没有特别明显的变化，但是地下生物

量却有了较大幅度的增加。因此，本研究强调环

境中资源的波动会对植物的地下部分产生更强烈

的影响，这可能是由于根系作为吸收营养的主要

器官之一对于资源的变化更为敏感。未来的研究

可能要更多关注地下部分对于入侵物种的重要意

义。研究结果说明，环境中资源的波动会改变入

侵植物的生物量分配策略进而影响其生长。
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