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本地和外来草本物种对水分条件时间异质性的可塑响应
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摘　 要: 极端气候导致的干旱和水淹事件频发ꎬ影响了外来植物和本地植物的生长ꎮ 为了解外来种和本地

种植物对干旱和水淹事件发生顺序的响应ꎬ探讨草本植物适应水分时间异质性的策略ꎬ该文以美国蒙大拿

州西部 ４ 种本地植物和 ４ 种外来植物为研究对象ꎬ将所有植物分别进行持续湿润(对照ꎬＣＫ)、水淹－干旱

(Ｉ－Ｄ)和干旱－水淹(Ｄ－Ｉ)处理ꎬ并观测一系列形态和生物量特征的变化ꎮ 结果表明:(１)与 ＣＫ 相比ꎬＤ－Ｉ
和 Ｉ－Ｄ 处理均显著降低了外来种的总生物量(Ｐ<０.０５)ꎮ (２)Ｄ－Ｉ 显著降低了本地种早期总生物量、后期地

下生物量和根冠比ꎬ但显著提高了其后期的相对生长(Ｐ<０.０５)ꎮ (３)Ｄ－Ｉ 处理显著降低了所有植物的地

下－地上生物量关系的异速指数ꎬ外来种异速指数显著高于本地种(Ｐ<０.０５)ꎮ 综上认为ꎬ极端事件(水淹和

干旱)的发生顺序能改变外来植物和本地植物的生物量分配ꎬ早期干旱比后期干旱更容易减少植物生物量

的积累ꎬ但能促进本地种后期的生长ꎻ本地种在环境胁迫下不被降低的总生物量表现说明维持表型稳定的

能力较强ꎻＤ－Ｉ 处理下本地种和外来种地上和地下生物量关系的分配方式不同ꎮ
关键词: 水分时间异质性ꎬ 干旱ꎬ 水淹ꎬ 外来种ꎬ 本地种ꎬ 表型可塑性

中图分类号: Ｑ９４８.１　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２３)１２￣２２８０￣１０

Ｐｌａｓｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｔｏ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＣＨＥＮ Ｊｉａｘｉｎｇ１ꎬ２ꎬ ＷＡＮＧ Ｓｈｕ１ꎬ２∗

( １. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｙꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｇｕｉｙａｎｇ ５５００２５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｇｕｉｙａｎｇ ５５００２５ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｉｎ ｒｅｃｅｎｔ ｙｅａｒｓꎬ ｍａｎｙ ｓｔｕｄｉｅｓ ｈａｖｅ ｓｈｏｗｎ ｔｈａｔ ｅｘｔｒｅｍｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｅｖｅｎｔｓ ｏｃｃｕｒ ｍｏｒｅ ｆｒｅｑｕｅｎｔｌｙ. Ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｃｌｉｍａｔｅ ｌｅｄ ｔｏ ｆｒｅｑｕｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｂｏｔｈ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ. Ｉｎ
ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｄｉｓｃｕｓｓ ｔｈｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｂｙ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｎｇ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓꎬ ｆｏｕｒ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｆｏｕｒ ｅｘｏｔｉｃ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ
ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｗｅｓｔｅｒｎ Ｍｏｎｔａｎａꎬ ＵＳＡ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ａｓ ｓｔｕｄｙ ｏｂｊｅｃｔｓ. Ａｌｌ ｐｌａｎｔｓ ｗｅｒｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｗａｔｅｒ

收稿日期: ２０２３－０５－１１
基金项目: 国家自然科学基金(３１８００３３５ꎬ３２１７１５１１)ꎻ 贵州省科技厅基础研究项目(黔科合基础 ２０１９￣１０８９)ꎻ 贵州大学人才引进
项目(贵大人基合字 [２０１７]３９ 号)ꎮ
第一作者: 陈家兴(１９９７－)ꎬ硕士研究生ꎬ主要从事植物表型可塑性研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｃｊｘ９０５２６７７４１＠ １６３.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 王姝ꎬ副教授ꎬ主要从事植物表型可塑性研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｌｎｂｘ６２５＠ １６３.ｃｏｍꎮ



(ＣＫ)ꎬ ｉｎｉｔｉａｌ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｂｅｆｏｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ (Ｉ－Ｄ) ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｂｅｆｏｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ (Ｄ－Ｉ) ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ
ｉｎ ａ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＫꎬ ｂｏｔｈ
Ｄ－ Ｉ ａｎｄ Ｉ －Ｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ< ０.０５). (２) Ｄ－ Ｉ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅꎬ ａｎｄ ｌａｔｅ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ / ｓｈｏｏｔ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ
ｂｕｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｔｈｅｉｒ ｌａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ (Ｐ<０.０５). (３) Ｄ－Ｉ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ
ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｐｌａｎｔｓꎬ ｗｉｔｈ ａ
ｈｉｇｈｅｒ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｆｏｒ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｈａｎ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｅｖｅｎｔｓ (ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ) ｃａｎ ａｌｔｅｒ ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ. Ｅａｒｌｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｓ
ｍｏｒｅ ｌｉｋｅｌｙ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｈａｎ ｌａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｂｕｔ ｉｔ ｃａｎ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ ｌａｔｅ ｐｅｒｉｏｄ. Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ ｎｏｔ ｒｅｄｕｃｅｄ ｕｎｄｅｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｎａｔｉｖｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｖｅ ａ ｓｔｒｏｎｇ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ Ｄ－Ｉ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｗａｔｅｒ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙꎬ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎꎬ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

　 　 全球气候变化导致植物在整个生命周期中经

历了更频繁的极端环境(胡宜昌等ꎬ２００７ꎻ 许艺馨

等ꎬ２０２１)ꎮ 随着干旱和水淹等极端事件的增加

(Ｈｉｒａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 胡顺起等ꎬ ２０１７)ꎬ许多

植物将会面对水分资源分布不均匀的异质性环

境ꎬ并且这种环境可能对植物生长产生重要影响

(Ｅａｓｔｅｒｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ 植物对干旱和水淹适应

机制上存在差别ꎬ可能会改变植物对后续极端水

分事件的响应(王姝ꎬ２０１６)ꎮ 例如ꎬ干旱下植物侧

重提高根冠比ꎬ增加根生物量的策略(田汉勤等ꎬ
２００７)ꎬ会与水淹环境下减少根部生物量增长(罗
芳丽等ꎬ２００７)的策略相反ꎮ 另外ꎬ植物适应干旱

和水淹的表现ꎬ可能取决于极端事件的发生顺序ꎮ
有研究表明干旱和水淹两种水分胁迫的发生顺

序ꎬ对木本植物生长与存活有显著的影响(Ｍｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ但少有研究关注水分供应时间异质性

对外来种和本地种草本植物的影响ꎮ
外来种适应新环境的机制一直是生态学研究

的热点(徐承远等ꎬ２００１ꎻ 高增祥等ꎬ２００３)ꎮ 表型

可塑性在外来种适应陌生环境中发挥了重要作用

(耿宇鹏等ꎬ２００４ꎻ 熊韫琦和赵彩云ꎬ ２０２０)ꎮ 虽然

外来种可能比本地物种更具可塑性 ( Ｗａｎｇ ＆
Ａｌｔｈｏｆｆꎬ ２０１９)ꎬ 但 资 源 机 遇 假 说 ( Ｄａｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)或生态位理论 ( Ｓｈｅａ ＆ Ｃｈｅｓｓｏｎꎬ ２００２) 认

为ꎬ外来种需要比本地种能更好地利用资源才可

能在环境中占据优势ꎮ 然而ꎬ环境资源并不是均

匀地被植物所利用ꎬ资源供应的时间异质性通常

会增加植物生长策略的不确定性ꎮ 例如ꎬ前期优

势生长的物种所采取的生物量分配策略可能并不

适用于另一种不利环境 ( Ａｕｃｌａｉｒꎬ １９９３ꎻ Ｍｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 因此ꎬ如果异质环境干扰过大可能更

容易降低本地种和外来种的表现 (潘玉梅等ꎬ
２０１７)ꎮ 因此ꎬ推测外来植物和本地植物对水分发

生顺序的响应ꎬ采取了以下不同策略:(１)植物在

恶劣环境中也能更好地维持生长ꎻ(２)植物在有利

条件下具有提高适应性的表现ꎬ如适宜的养分浓

度能显著增加植物生物量(Ｍｉｌｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎻ
(３)前两种策略兼有(Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 此

外ꎬ比较外来种三裂叶蟛蜞菊(Ｗｅｄｅｌｉａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ)和
本地种蟛蜞菊(Ｗ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)适应水分时间的异质

性研究表明ꎬ外来种更容易受到干旱胁迫的不利

影响ꎬ但复水后的恢复能力明显强于本地种(宋莉

英等ꎬ２００９)ꎮ 产生这种差异的原因可能与外来种

和本地种在不同生长阶段对水分的耐受性有关ꎬ
但相关问题未见研究报道ꎮ

关于植物地上和地下生物量的分配能反映对

环境的适应策略(Ｗｅｉｎｅｒꎬ ２００４ꎻ刘文昊等ꎬ２０２０ꎻ
张彩霞等ꎬ２０２１)的研究较多ꎬ而在水分时间异质

性背景下ꎬ研究本地种和外来种地上－地下生物量

的异速生长关系的研究较少ꎮ 了解草本植物生物

量分配方式有利于分析本地种和外来种对资源的

获取能力ꎮ 但是ꎬ这些分配策略受到植株大小的

影响(Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ通常采用协方差分析

消除个体大小的影响或异速分析不同构件间生长

速率的差异ꎬ然而协方差分析结果与异速分析不

一致时ꎬ通常认为异速分析的结果是植物真正的

可塑性表现ꎮ 据最新研究认为异速分析的结果也

可能是表观可塑性(Ｗａｎｇ ＆ Ｚｈｏｕꎬ ２０２１)ꎬ对于水
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分时间异质性处理是否诱导了外来种和本地种生

物量分配上的可塑性ꎬ需要上述分析方法验证ꎮ
本文基于干旱－水淹和水淹－干旱处理下植物

一系列特征的变化ꎬ采用协方差分析和异速生长

分析研究了北美地区 ４ 个本地种和 ４ 个外来种对

不同干旱和水淹发生顺序的响应ꎬ拟探讨以下问

题:(１)水分发生顺序是否影响外来种和本地种植

物最终的特征表现ꎻ(２)外来种与本地种对水分发

生顺序的响应是否不同ꎬ其地上和地下生物量分

配之间具有何种关系ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究材料

根据蒙大拿西部自然草地的土壤水分条件ꎬ
选择生长在干旱生境的菊科植物 [斑点矢车菊

(Ｃｅｎｔａｕｒｅａ ｓｔｏｅｂｅ ｓｓｐ. ｍｉｃｒａｎｔｈｏｓ) 和多毛假金菊

(Ｈｅｔｅｒｏｔｈｅｃａ ｖｉｌｌｏｓａ)]ꎻ分布在湿润生境的菊科植

物 [ 滨 菊 ( Ｌｅｕｃａｎｔｈｅｍｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ)、 宿 根 天 人 菊

(Ｇａｉｌｌａｒｄｉａ ａｒｉｓｔａｔａ)] 和蔷薇科植物 [硫委陵菜

(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｒｅｃｔａ)、软枣委陵菜(Ｐ. ａｒｇｕｔａ)]ꎻ生长

在更湿润生境的唇形科植物 [益母草 ( Ｌｅｏｎｕｒｕｓ
ｃａｒｄｉａｃａ)和麻叶藿香( Ａｇａｓｔａｃｈｅ ｕｒｔｉｃｉｆｏｌｉａ)] 为对

象ꎮ 本研究中的 ８ 个物种是相对于北美地区的本

地种和外来种ꎬ其中 ４ 个本地种包括多毛假金菊、
宿根天人菊、麻叶藿香和软枣委陵菜ꎻ４ 个外来种

包括滨菊、斑点矢车菊、益母草和硫委陵菜ꎮ 所有

物种的种子均采集自美国蒙大拿州西部的天然草

地(１１３°５９′ Ｗ、４６°５１′ Ｎ)ꎮ
１.２ 试验设计

试验在美国蒙大拿州米苏拉市蒙大拿大学的

温室中进行ꎮ 温室温度保持在 １５ ~ ３０ ℃ꎬ大致对

应于当地夏天的自然温度ꎬ光照充足ꎮ 试验开始

前ꎬ将所有物种的种子种植于塑料托盘中ꎮ 出苗

后一周ꎬ将幼苗移植入花盆(宽 × 宽ꎬ７.０ ｃｍ × ７.０
ｃｍꎬ 高 ２０.６ ｃｍ)ꎬ每盆定植 １ 株ꎬ盆中填满 １ ∶ １
花园土和无菌的硅砂混合物ꎮ 保持幼苗在正常条

件下生长 ４０ ｄꎬ在试验处理前测量每株植物的初

始大小ꎮ 由于幼苗期的叶片大小反映了植物获取

光的能力ꎬ还与叶柄、茎等支撑结构存在生物量分

配的关系ꎬ因此本研究选择易测量的最大叶片长

度作为其初始大小(王姝ꎬ ２０１６)ꎮ
试验采取裂区试验设计ꎬ主要因素为水分顺序

处理ꎬ次要因素为物种ꎮ 水分处理包括持续湿润

(对照ꎬＣＫ)、水淹－干旱(Ｉ－Ｄ)、干旱－水淹(Ｄ－Ｉ)ꎮ
水淹－干旱和干旱－水淹处理分为两个阶段ꎬ干旱－
水淹处理为第一阶段干旱 ７０ ｄꎬ第二阶段水淹 ７０ ｄꎻ
水淹－干旱处理为第一阶段水淹 ７０ ｄꎬ第二阶段干

旱 ７０ ｄꎮ 对照(ＣＫ)处理在两个阶段均保持持续湿

润ꎮ 各处理每个物种 ２０ 株ꎬ第一阶段结束后取 １０
株ꎬ第二阶段后取剩余 １０ 株进行测定ꎬ最大取样数

为 ３ 个处理×８ 个物种×２０ 株＝ ４８０ 株ꎮ
使用 ３ 个大小相同的水槽(长×宽ꎬ １６１ ｃｍ ×

９１.３ ｃｍꎬ 高 ８.５ ｃｍ)分别进行湿润、干旱、水淹处

理ꎬ水槽为底部具有网状铁丝结构的木框ꎬ内侧铺

有一层黑色塑料并安装了排水管可调节水位ꎮ 进

行水淹处理的水槽中ꎬ水深保持在 ７.０ ｃｍꎬ使其处

于花盆土壤表面 １０.０ ｃｍ 以下ꎬ每天浇水至饱和ꎮ
持续湿润(ＣＫ)和干旱处理的水槽中无水ꎬＣＫ 处

理每隔一天浇水至饱和ꎬ干旱处理每周浇水 １ ~ ２
次至饱和ꎮ
１.３ 数据收集和分析

测量所有植株主茎长度和存活叶片数ꎬ整株

分成地上和地下两部分ꎬ分别于烘箱中 ６０ ℃干燥

４８ ｈ 至恒重并称重ꎮ 第一阶段处理:干旱处理组

死亡 １１ 株ꎬ水淹处理组死亡 ７ 株ꎬＣＫ 处理组死亡

９ 株ꎬ共 ２７ 株死亡ꎬ实际取样 ２１３ 株ꎮ 第二阶段处

理:干旱－水淹处理组死亡 １４ 株ꎬ水淹－干旱处理

组死亡 ２８ 株ꎬＣＫ 处理组死亡 １１ 株ꎬ共 ５３ 株死亡ꎬ
实际取样 １８７ 株ꎮ

对于某一特征ꎬ相对生长( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈꎬＲＧ)
用以下公式计算(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７): ＲＧ ＝ ( Ｙ－
Ｘ) / Ｘꎮ

式中: Ｙ 表示第二阶段处理结束时存活植株的

特征平均值ꎻ Ｘ 为第一阶段处理结束时存活植株的

特征平均值ꎮ 综合相对生长率 ( ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅꎬ ％)为主茎长度、叶片数、地上和地下生

物量相对生长的平均值(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
数据分析使用 ＳＰＳＳ ２０.０ 软件ꎬ绘图使用 Ｏｒｉｇｉｎ

２０１８ 软件ꎮ 分析前对所有数据进行对数转换ꎬ使其

符合正态分布和方差齐性ꎮ 采用单因素协方差法

(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＣＯＶＡ)分析不同阶段水分处理对外来

种和本地种的主茎长度( ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈꎬＳＬ)、叶片数

( ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒꎬ ＬＮ )、 地 上 生 物 量 ( ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓꎬＡＧＢ)、地下生物量 ( ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓꎬ
ＢＧＢ)、总生物量( ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓꎬＴＢ)和根冠比(ｒｏｏｔ /

２８２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



ｓｈｏｏｔꎬＲ / Ｓ)的影响以及比较外来种和本地种的差

异ꎬ协变量为初始最大叶片长度ꎮ 使用单因素方差

法(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ分析不同水分处理对所有植

物或本地种、外来种综合相对生长率的影响ꎮ 多重

比较采用最小显著差异法(ｍｏｔｈｏｄ ｏｆ ｌｅａｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅꎬＬＳＤ)ꎮ

由于植物存在异速生长现象ꎬ地上与地下生

物量对环境因子的响应可能是个体大小或生长速

度的影响(Ｗｅｉｎｅｒꎬ ２００４)ꎬ因此ꎬ本研究还对地上、
地下生物量之间关系进行了异速分析ꎬ公式如下:

Ｙ＝ βＸα(对数化 ｌｏｇＹ ＝ ｌｏｇβ ＋ αｌｏｇＸ)ꎮ
式中: Ｘ 和 Ｙ 分别代表地上生物量和地下生

物量ꎻ α 是异速指数ꎻ β 是异速常数 ( Ｎｉｋｌａｓ ＆
Ｅｎｑｕｉｓｔꎬ ２００２)ꎮ 将所有物种的地上和地下生物量

进行对数转化(底数 １０)ꎬ使用 ＳＭＡＴＲ 软件中标

准主轴法(ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｔｅｓｔꎬＳＭＡ)估计其

异速 生 长 关 系 ( 朱 强 根 等ꎬ ２０１３ꎻ 陈 国 鹏 等ꎬ
２０２０)ꎮ 计算异速生长表达式中异速指数 αꎬ截距

β 和置信区间( ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌꎬＣＩ)ꎬ检验斜率 α
与 １.０ 之间的显著性水平(Ｐ ￣１)ꎬ并比较不同水分

处理下本地种、外来种异速指数的差异ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 干旱和水淹发生顺序对本地种和外来种生长

的影响

去掉初始大小的影响后ꎬ水分处理对所有植

物的主茎长度、叶片数、总生物量和根冠比均有显

著影响ꎻ水分处理对综合相对生长率也有显著影

响(Ｐ<０.０５ꎬ 表 １)ꎮ 主茎长度、叶片数、总生物量、
根冠比和综合相对生长率在外来种和本地种之间

有显著差异(Ｐ<０.０５ꎬ 表 １)ꎮ

表 １　 水分处理、物种背景及交互作用对草本植物各特征的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ
ｖａｒｉａｎｃｅ

ｄｆ

协方差分析 ＡＮＣＯＶＡ

主茎长度
ＳＬ (ｃｍ)

Ｆ Ｐ

叶片数
ＬＮ

Ｆ Ｐ

总生物量
ＴＢ (ｇ)

Ｆ Ｐ

根冠比
Ｒ / Ｓ (％)

Ｆ Ｐ

方差分析 ＡＮＯＶＡ

综合相对生长率
Ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ (％)

Ｆ Ｐ

初始大小 ＩＳ １ １６.３９７ <０.００１ ７７.３１５ <０.００１ ５２.１５７ <０.００１ ６.６６９ ０.０１１ － －

水分处理 ＷＴ ２ ２.８３８ ０.０６１ ３.０７７ ０.０４９ １１.８４１ <０.００１ １５.８０２ <０.００１ ６.０４８ ０.０２２

物种背景 ＳＢ １ １１.３３９ ０.００１ ４７.７０７ <０.００１ ９.００９ ０.００３ ３５.０４９ <０.００１ １０.７３２ ０.０１０

水分处理 × 物种背景
ＷＴ × ＳＢ

２ ２.１５６ ０.１１９ ５.３３８ ０.００６ ４.５０７ ０.０１２ １１.９８ <０.００１ ３.６２７ ０.０７０

　 注: 协方差分析中协变量为植物初始大小 ＩＳꎻ ＷＴ. 水分处理ꎻ ＳＢ. 物种背景(指外来种或本地种)ꎻ 加粗字体表示 Ｐ<０.０５ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｔｈｅ ｃｏｖａｒｉａｂｌｅ ｉｓ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｉｚｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ＩＳꎻ ＷＴ. Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＢ. Ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ (ｅｘｏｔｉｃ
ｏｒ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ)ꎻ ｂｏｌｄ ｆｏｎｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ Ｐ<０.０５.

　 　 由表 ２ 可知ꎬ第一阶段处理下ꎬ对比水淹和 ＣＫꎬ
干旱显著降低了外来种和本地种的总生物量(Ｐ<
０.０５)ꎬ不影响根冠比ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬ水淹处理显著

降低了外来种 ２３％的总生物量(Ｐ<０.０５)ꎬ不影响本

地种ꎮ 干旱比水淹更容易降低生物量ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ
分别降低外来种和本地种 ５４％和 ５１％的总生物量ꎻ
第二阶段处理下ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ干旱－水淹显著降低

了本地种根冠比(Ｐ<０.０５)ꎬ不影响其总生物量ꎬ却
显著提高本地种综合相对生长率(Ｐ<０.０５ꎬ 图 １)ꎬ３
种水分处理对本地种总生物量没有显著影响(Ｐ>

０.０５)ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬ干旱－水淹和水淹－干旱处理均

显著降低了外来种总生物量(Ｐ<０.０５)ꎬ但是仅干

旱－水淹显著降低了外来种根冠比(Ｐ<０.０５)ꎮ
第一阶段处理下ꎬ水淹处理组的本地种显著高

于外来种 ３４％的总生物量(Ｐ<０.０５)ꎬ本地种在 ３ 种

水分处理下的根冠比显著高于外来种(Ｐ<０.０５)ꎮ
第二阶段处理下ꎬ水淹－干旱组的本地种显著高于

外来种 ７２％的总生物量(Ｐ<０.０５)ꎬ本地种根冠比显

著高于外来种(Ｐ<０.０５)ꎬ并且干旱－水淹下本地种

综合相对生长率显著高于外来种(Ｐ<０.０５)ꎮ
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表 ２　 本地种(Ｎ)和外来种(Ｅ)各生物量特征对水分处理的响应
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｎ) ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｅ) ｔｏ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

阶段
Ｓｔａｇｅ

物种或处理
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

总生物量
ＴＢ (ｇ)

根冠比
Ｒ / Ｓ (％)

地上生物量
ＡＧＢ (ｇ)

地下生物量
ＢＧＢ(ｇ)

Ｉ 本地种 Ｎ 持续湿润 ＣＫ ０.３７１±０.０４１ａ ３.１６０±０.２９３ａ ０.０９４±０.０１２ａ ０.２７７±０.０３２ａ

水淹 Ｉ ０.３２４±０.０４０ａ ３.２１７±０.２８８ａ ０.０９３±０.０１２ａ ０.２３１±０.０３２ａ

干旱 Ｄ ０.１８２±０.０４１ｂ ３.２１９±０.２９９ａ ０.０４６±０.０１２ｂ ０.１３６±０.０３３ｂ

外来种 Ｅ 持续湿润 ＣＫ ０.６６４±０.０３５ａ ２.２３２±０.１２２ａ ０.２１０±０.０１３ａ ０.４５４±０.０２３ａ

水淹 Ｉ ０.５１３±０.０３４ｂ ２.３０８±０.１２１ａ ０.１６５±０.０１３ｂ ０.３４７±０.０２３ｂ

干旱 Ｄ ０.３０１±０.０３５ｃ ２.３６５±０.１２４ａ ０.０９２±０.０１３ｃ ０.２０９±０.０２３ｃ

Ⅱ 本地种 Ｎ 持续湿润 ＣＫ ０.４９３±０.０５６ａ ５.４１２±０.６７９ａ ０.１１５±０.０２１ａ ０.３７８±０.０３９ａ

水淹－干旱 Ｉ－Ｄ ０.４８４±０.０６５ａ ３.８７７±０.７９４ａｂ ０.１２６±０.０２４ａ ０.３５７±０.０４６ａｂ

干旱－水淹 Ｄ－Ｉ ０.３８９±０.０５７ａ ３.３８０±０.６８８ｂ ０.１３１±０.０２１ａ ０.２５７±０.０４０ｂ

外来种 Ｅ 持续湿润 ＣＫ ０.８４４±０.０５８ａ ３.１３６±０.１６６ａ ０.２１１±０.０１６ａ ０.６３４±０.０４４ａ

水淹－干旱 Ｉ－Ｄ ０.５５９±０.０６６ｂ ３.０７５±０.１８９ａｂ ０.１３８±０.０１８ｂ ０.４２１±０.０５０ｂ

干旱－水淹 Ｄ－Ｉ ０.３２５±０.０５９ｃ ２.７０９±０.１７１ｂ ０.０９６±０.０１６ｂ ０.２２９±０.０４５ｃ

Ｉ 持续湿润 ＣＫ 本地种 Ｎ ０.５９３±０.０５１Ａ ３.４９７±０.２７４Ａ ０.１５１±０.０１７Ａ ０.４４２±０.０３８Ａ

外来种 Ｅ ０.５０３±０.０４７Ａ ２.０１６±０.２５２Ｂ ０.１７０±０.０１６Ａ ０.３３４±０.０３５Ａ

水淹 Ｉ 本地种 Ｎ ０.４８１±０.０４２Ａ ３.４０１±０.２７４Ａ ０.１４２±０.０１６Ａ ０.３４０±０.０２９Ａ

外来种 Ｅ ０.３５９±０.０３８Ｂ ２.２０５±０.２５４Ｂ ０.１１６±０.０１５Ａ ０.２４２±０.０２７Ｂ

干旱 Ｄ 本地种 Ｎ ０.２５７±０.０２６Ａ ３.２７７±０.２４６Ａ ０.０７１±０.００８Ａ ０.１８６±０.０２０Ａ

外来种 Ｅ ０.２１９±０.０２４Ａ ２.１７７±０.２２５Ｂ ０.０６８±０.００８Ａ ０.１５１±０.０１８Ａ

Ⅱ 持续湿润 ＣＫ 本地种 Ｎ ０.６９２±０.０７２Ａ ５.９１５±０.８００Ａ ０.１５６±０.０２０Ａ ０.５３６±０.０５５Ａ

外来种 Ｅ ０.６２３±０.０７１Ａ ２.７６４±０.７８７Ｂ ０.１６２±０.０２０Ａ ０.４６１±０.０５４Ａ

水淹－干旱 Ｉ－Ｄ 本地种 Ｎ ０.６５６±０.０８０Ａ ４.０９８±０.３２４Ａ ０.１６５±０.０２７Ａ ０.４９１±０.０５６Ａ

外来种 Ｅ ０.３８２±０.０７６Ｂ ２.６３０±０.３０９Ｂ ０.１０１±０.０２６Ａ ０.２８１±０.０５３Ｂ

干旱－水淹 Ｄ－Ｉ 本地种 Ｎ ０.４２３±０.０５６Ａ ４.０７３±０.４９０Ａ ０.１２９±０.０２３Ａ ０.２９４±０.０３６Ａ

外来种 Ｅ ０.３３５±０.０５６Ａ ２.０８９±０.４９０Ｂ ０.１０８±０.０２３Ａ ０.２２７±０.０３６Ａ

　 注: 调整平均值±标准误ꎮ Ｉ. 第一阶段ꎻ Ⅱ. 第二阶段ꎮ 不同小写字母表示外来种或本地种在不同水分处理间有显著差异
(ＡＮＣＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５)ꎬ不同大写字母表示相同水分下外来种和本地种有显著差异(ＡＮＣＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｄｊｕｓｔ ｔｈｅ ｘ ± ｓｘ . Ｉ. Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｓｔａｇｅꎻ Ⅱ. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｓｔａｇｅ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｏｔｉｃ ｏｒ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (ＡＮＣＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５)ꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (ＡＮＣＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

２.２ 干旱和水淹发生顺序对本地种和外来种异速

生长关系的影响

由表 ３ 和图 ２ 可知ꎬ干旱－水淹处理显著降低

了所有植物的异速指数(Ｐ<０.０５)ꎬ并表现出异速

生长ꎬＣＫ 和水淹－干旱表现为等速生长ꎮ 所有水

分处理下的外来种异速指数显著高于本地种(Ｐ<
０.０５)ꎬ本地种异速指数与 １.０ 有显著差异(Ｐ ￣１ ＝
０.０２７)ꎬ表现为异速生长关系ꎬ而外来种表现为等

速生长ꎮ 对于所有水分处理ꎬ本地种地上和地下

生物量间的异速生长指数为０.８１３ ２ ~ ０.８６４ ０ꎬ在

ＣＫ 处理中最大ꎬ在干旱－水淹处理中最小ꎬ均与

１.０ 无显著差异ꎬ为等速生长(Ｐ>０.０５)ꎮ 外来种

地上与地下生物量间的异速生长指数为０.９２９ ０ ~
１.１７９ ６ꎬ在水淹－干旱处理中最大ꎬ干旱－水淹处

理中最小ꎬ水淹－干旱下异速指数与 １.０ 有显著差

异(Ｐ ￣１ ＝ ０.０２５)ꎬ为异速生长关系ꎮ 水淹－干旱下

外来种的异速指数显著大于干旱 －水淹处理组

(Ｐ ＝ ０.０３２)ꎬ而干旱－水淹处理下本地种的异速指

数显著低于外来种(Ｐ ＝ ０.０１１)ꎮ

４８２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ｎ. 本地种ꎻ Ｅ. 外来种ꎻ ＣＫ. 持续湿润ꎻ Ｉ－Ｄ. 水淹－干旱ꎻ
Ｄ－Ｉ. 干旱－水淹ꎮ 下同ꎮ 不同小写字母表示不同水分处理
间有显著性差异ꎬ不同大写字母表示相同水分处理下外来
种和本地种有显著差异(ＡＮＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎ. Ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ Ｅ. Ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ ＣＫ. Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｗａｔｅｒ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ Ｉ－Ｄ. Ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ￣ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ Ｄ － Ｉ. Ｄｒｏｕｇｈｔ￣
ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ
ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
(ＡＮＯＶＡꎬ Ｐ<０.０５).

图 １　 本地种和外来种综合相对生长率的平均值
(±标准误) 对水分处理的响应

Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｘ ± ｓｘ ｏｆ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｒａｔｅ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

３　 讨论与结论

３.１ 不同水分时间异质性处理对外来种和本地种

植物生长的影响

本研究发现ꎬ干旱与水淹交替处理能抑制外

来种早期和后期的生长ꎮ 然而ꎬ也有研究表明ꎬ连
续的干旱和水淹事件对植物有促进表现ꎬ如干旱

和水淹能激发生理上共用的抗胁迫调节机制

(Ｌｏｐｅｚ ＆ Ｋｕｒｓａｒꎬ ２００３ꎻ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ使大豆

在经 历 干 旱 后 增 强 了 对 水 淹 环 境 的 耐 受 性

(Ｆｕｈｒｍａｎｎ￣Ａｏｙａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 此外ꎬ不同水分

事件的发生顺序能改变植物最终的生长表现ꎬ这
可能与植物耐旱或耐水淹的能力有关ꎮ 水淹和干

旱发生于植物的不同生长阶段ꎬ不同阶段下植物

对水淹和干旱的耐受性不同ꎬ如本研究中草本植

物对早期水淹的耐受性强于干旱ꎬ并且早期干旱

会限制植物生物量的积累ꎬ导致植物后期的生长

相对明显ꎮ 综上表明ꎬ植物在响应连续不同胁迫

时(如干旱和水淹)ꎬ需要考虑极端事件的发生

顺序ꎮ
干旱－水淹提高植物生长潜力的机制ꎬ也体现

在干旱后复水的研究中ꎬ即复水的补偿效应ꎬ使植

物能在补水后一定程度上能修复损伤组织(周雪

英和邓西平ꎬ２００７ꎻ 张文娥等ꎬ２０２０)ꎮ 此外ꎬ一定

程度的干旱或水淹会使植物产生胁迫记忆或启动

效应 ( Ｔｏｍｂｅｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｔｕｒｇｕｔ￣Ｋａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ增强植物对干旱或水淹胁迫的耐受性

(Ｒａｍíｒｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ Ｗａｎｇ 和 Ｚｈｏｕ(２０２１)研究

发现ꎬ早期干旱能提高植物后期水淹环境的生物

量生长ꎬ表明早期干旱能提高植物对后期水淹的

耐受性ꎮ Ｅｌｃａｎ 和 Ｐｅｚｅｓｈｋｉ(２００２)研究发现早期水

淹也可以提高植物在后期干旱下的生长ꎬ说明早

期水淹能提高植物对干旱的耐受性ꎮ 然而ꎬ本研

究却并未发现水淹－干旱处理的益处ꎬ可能是后期

干旱抑制了植物的生长ꎬ从而掩盖了早期水淹的

促进作用ꎮ
３.２ 外来种和本地种植物地上－地下生物量间的

关系

有研究认为ꎬ异速生长关系与植物物种种类

无关(Ｎｉｋｌａｓꎬ ２００４ꎻ 毛圆圆等ꎬ２０２０)ꎮ 然而ꎬ本研

究中对于所有本地种的地上－地下生物量的异速

生长关系与外来种不同ꎬ可能是水分时间异质性

处理改变了植物的异速生长关系ꎮ 根据最优分配

理论认为ꎬ当水分成为环境主要限制因子时ꎬ植物

会将更多生物量分配给根系(范高华等ꎬ２０１７)ꎮ
然而ꎬ由早期干旱促进的根系生物量分配ꎬ可能不

适应后期的水淹环境ꎻ由早期水淹抑制的根系生

长ꎬ在后期干旱中可能得到更多的生物量分配ꎮ
因此ꎬ本地种和外来种需要抉择将环境资源投资

于地上还是地下部分更有利于后期的生长ꎮ 本研

究发现ꎬ在干旱－水淹条件下本地种比外来种更倾

向于地上生物量的分配ꎬ或外来种比本地种更倾

向地下生物量的分配ꎮ 此外ꎬ中国北方 ６ 种不同

类型的草原植物地上和地下生物量的分配关系ꎬ
表现为等速生长(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 与本研究中

本地种的结果一致ꎬ但水淹－干旱下外来种表现为

异速生长关系ꎬ表明外来种可能具有较强的表型

可塑性来响应水分异质性的环境ꎮ

５８２２１２ 期 陈家兴等: 本地和外来草本物种对水分条件时间异质性的可塑响应



表 ３　 不同水分处理下外来种(Ｅ)和本地种(Ｎ)对地下－地上生物量的异速生长关系
Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｅ)

ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｎ) ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

水分处理
Ｗａｔｅｒ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

样本数
Ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

决定
系数
Ｒ２

显著性水平
Ｐ

斜率
Ｓｌｏｐｅ (９５％ ＣＩ)

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ (９５％ ＣＩ)

显著性
水平
Ｐ ￣１

生长
类型
Ｇｒｏｗｔｈ
ｔｙｐｅ

本地种 Ｎ ＷＳＴ ９２ ０.５５６ <０.００１ ０.８５４ ８(０.７４３ ９ꎬ０.９８２ ３)Ｂ ０.３３４ ０(０.１８５ ９ꎬ０.４８２ １) ０.０２７ Ａ

外来种 Ｅ ＷＳＴ ９５ ０.８６７ <０.００１ １.０５６ ７(０.９８０ ３ꎬ１.１３９ ０)Ａ ０.５０４ ３(０.４２２ ３ꎬ０.５８６ ４) ０.１４８ Ｉ

本地种 持续湿润 ＣＫ ６９ ０.７３３ <０.００１ ０.８９１ ７(０.７８６ ４ꎬ１.０１１ １)ａ ０.４２５ ７(０.２９８ ９ꎬ０.５５２ ４) ０.０７３ Ｉ

和外来种 水淹－干旱 Ｉ－Ｄ ５２ ０.７８１ <０.００１ １.０１６ ８(０.８９０ ６ꎬ１.１６１ ０)ａ ０.５０３ １(０.３５４ ４ꎬ０.６５１ ７) ０.８０２ Ｉ

Ｎ＋Ｅ 干旱－水淹 Ｄ－Ｉ ６６ ０.５７３ <０.００１ ０.８５０ ０(０.７２２ ６ꎬ１.０００ ０)ｂ ０.２３５ ３(０.０７１ ０ꎬ０.３９９ ６) ０.０５０ Ａ

持续湿润 ＣＫ ３４ ０.６０９ <０.００１ ０.８６４ ０(０.６９１ ０ꎬ１.０８０ ２)Ａａ ０.４３７ ３(０.１８４ ４ꎬ０.６９０ ２) ０.１９４ Ｉ

本地种 Ｎ 水淹－干旱 Ｉ－Ｄ ２５ ０.７１４ <０.００１ ０.８３０ ９(０.６６１ １ꎬ１.０４４ ３)Ａａ ０.３３２ ７(０.１１７ ４ꎬ０.５４７ ９) ０.１０８ Ｉ

干旱－水淹 Ｄ－Ｉ ３３ ０.５００ <０.００１ ０.８１３ ２(０.６２９ ５ꎬ１.０５０ ５)Ｂａ ０.１７３ １( －０.０９１ ８ꎬ０.４３８ １) ０.１１１ Ｉ

持续湿润 ＣＫ ３５ ０.８９９ <０.００１ １.００７ ８(０.９００ ７ꎬ１.１２７ ７)Ａａｂ ０.４７９ ６(０.３７４ ４ꎬ０.５８４ ８) ０.８８９ Ｉ

外来种 Ｅ 水淹－干旱 Ｉ－Ｄ ２７ ０.８７９ <０.００１ １.１７９ ６(１.０２２ ９ꎬ１.３６０ ４)Ａａ ０.６４４ ０(０.４６２ ７ꎬ０.８２５ ２) ０.０２５ Ａ

干旱－水淹 Ｄ－Ｉ ３３ ０.７７６ <０.００１ ０.９２９ ０(０.７８１ ９ꎬ１.１０３ ７)Ａｂ ０.３３９ ３(０.１６１ ８ꎬ０.５１６ ８) ０.３９２ Ｉ

　 注: Ｐ ￣１表示斜率与理论值 １.０ 的差异显著性ꎮ ＷＳＴ. 水分顺序处理ꎻ Ａ. 异速生长关系(Ｐ ￣１<０.０５)ꎻ Ｉ. 等速生长关系(Ｐ ￣１>０.０５)ꎮ
不同小写字母表示外来种或本地种在不同水分处理间有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ不同大写字母表示相同水分下外来种和本地种有显著
差异 (Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐ ￣１ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ １.０. ＷＳＴ. Ｗａｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
Ａ. Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ (Ｐ ￣１< ０.０５)ꎻ Ｉ. Ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ (Ｐ ￣１ >０.０５) . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｏｔｉｃ ｏｒ ｎａｔｉｖｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５)ꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｐ<０.０５) .

３.３ 协方差分析与异速分析结果反映的植物可

塑性

生物量分配的可塑性分析中ꎬ一般认为环境

影响植物生物量分配的可塑性若受到植株大小的

影响ꎬ被认为是表观可塑性ꎻ而植物构件间异速关

系的可塑ꎬ由于去了除个体大小的影响ꎬ被认为是

真正的可塑性(Ｗｅｉｎｅｒꎬ ２００４)ꎮ 若同时用协方差

和异速生长两种方法进行分析ꎬ产生的结果不一

致时ꎬ通常以异速分析来解释植物生物量分配的

变化ꎮ 但是ꎬ因为构件间的异速关系会随生长阶

段而变化ꎬ所以基于多个生长阶段的异速分析也

可能有不同的分配方式(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｗａｎｇ ＆
Ｚｈｏｕꎬ ２０２１)ꎮ 因此ꎬ异速关系的可塑是表观可塑

的结论也更有利于解释异速分析结果与协方差分

析结果不一致的问题(Ｗａｎｇ ＆ Ｚｈｏｕꎬ ２０２１)ꎮ
本研究发现ꎬ干旱－水淹降低草本植物的根生

物量和根冠比及地下－地上生物量关系的异速指

数ꎬ而水淹－干旱对两种特征没有影响ꎬ表明协方

差分析与异速分析结果相一致ꎮ 基于“异速关系

的可塑是表观可塑”的假设ꎬ则说明干旱－水淹处

理既诱导了生物量分配的表观可塑ꎬ又造成植物

的个体大小和生长阶段的差异ꎻ既诱导了其真正

的可塑ꎬ又导致了生物量分配策略的变化ꎮ 相比

之下ꎬ水淹－干旱处理中早期水淹对植物的不利影

响不随生长阶段而变化ꎬ而植物对后期干旱则表

现出稳定的生物量分配ꎮ
３.４ 本地种与外来种表型可塑性的差异

外来种可以通过表型可塑性来提高在陌生环

境中的适合度ꎬ因此外来种的可塑性比本地种更

强(陆霞梅等ꎬ２００７ꎻ Ｋｅｔｔｅｎｒｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ但也

存在不一致的看法( Ｆｕｎｋꎬ ２００８ꎻ Ｈｕｌｍｅꎬ ２００８)ꎮ
本研究结果表明ꎬ外来种对水分时间异质性处理

的适应性不如本地种ꎬ并且早期干旱比水淹对外

来种的不利影响更大ꎮ 另外ꎬ外来种与本地种对

６８２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 本地种和外来种ꎻ Ｂ. 本地种ꎻ Ｃ. 外来种ꎮ
Ａ. Ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ Ｂ. Ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ Ｃ. Ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ.

图 ２　 不同水分处理下本地种和外来种地下－地上生物量的异速生长关系
Ｆｉｇ. ２　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ

ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

水分发生顺序的响应存在差异ꎬ表现在不利环境

下外来种总生物量容易被降低ꎬ但在对照处理下

具有较高的生物量表现可能反映了其“部分优胜

(Ｍａｓｔｅｒ￣ｏｆ￣ｓｏｍｅ)”的策略ꎬ即在适宜环境下发挥最

大生长潜力ꎬ在不利环境下的生物量却容易被降

低(Ｋａｕｆｍａｎ ＆ Ｓｍｏｕｓｅꎬ ２００１)ꎮ 这可能由于对照

处理的环境条件还不够优越ꎬ未能发挥出外来种

真正的生长潜力ꎮ 相比之下ꎬ本地种具有较高的

根冠比ꎬ并且在两种水分时间异质性处理下保持

较高的总生物量ꎬ说明本地种维持表型稳定的能

力较强ꎬ可能是一种“通才( Ｊａｃｋ￣ｏｆ￣ａｌｌ￣ｔｒａｄｅ)”的策

略(Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ即在更好的环境下表现

适中ꎬ但不容易在恶劣的环境中有被降低的表现ꎮ
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