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桢楠幼苗适应喀斯特岩溶裂隙生境及降雨时间格局变
化的方式

郭旭曼ꎬ王佳敏ꎬ杜浩瀚ꎬ房宇欣ꎬ刘俊婷ꎬ成应杰ꎬ陶建平ꎬ刘锦春∗

西南大学生命科学学院ꎬ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 重庆　 ４００７１５

摘要:喀斯特生态系统是全球陆地生态系统的重要组成部分ꎬ生态环境极为脆弱ꎮ 由于碳酸盐岩长期强烈的化学溶蚀作用ꎬ其
基本特征体现为地表土壤和地下岩溶裂隙及洞穴的二元结构ꎮ 近年来ꎬ在全球气候变化下ꎬ我国西南地区降雨格局呈现降雨频

次减少且单次降雨量增加的趋势ꎮ 因此ꎬ岩溶裂隙和区域降雨时间格局改变将对喀斯特地区的植物生长产生重要影响ꎮ 通过

模拟不同岩溶裂隙生境(Ｓ０:２４ ｃｍ 土壤ꎻＳ１ / ２:１２ ｃｍ 土壤层＋１２ ｃｍ 裂隙层ꎻＳ３ / ４:６ ｃｍ 土壤层＋１８ ｃｍ 裂隙层)和不同降雨时间格

局(Ｉ２ｄ:２ ｄ 降雨间隔ꎻＩ１９ｄ:１９ ｄ 降雨间隔)ꎬ探究二年生桢楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ Ｓ. Ｌｅｅ)幼苗是否通过生物量分配及根系分布的调

整来适应变化环境ꎮ 结果显示:(１)短时间降雨格局下ꎬ相比全土生境ꎬ少量岩溶裂隙存在并不影响桢楠幼苗生物量的积累ꎬ然
而随着岩溶裂隙层进一步增厚和降雨时间间隔延长ꎬ桢楠降低了总生物量ꎬ减少了茎且增大了根和叶的生物量分配ꎮ (２)桢楠

幼苗的根系垂直分布随着深度增加而下降ꎬ且无论在何种降雨时间格局下ꎬ两种岩溶裂隙生境下桢楠均增加了岩溶裂隙之上土

壤层的根系生物量分配比例ꎮ 研究表明:赋存有土壤的岩溶裂隙能成为植物幼苗赖以生存的生境ꎬ但这种提供生境的能力随岩

溶裂隙层增厚以及降雨时间间隔延长而减弱ꎮ 桢楠幼苗以牺牲对茎生物量的分配投资为代价ꎬ提高对根系或者叶片的生物量

投资ꎬ同时增大界面土层中的根系分布ꎬ来保证最大化地利用有限的土壤资源ꎬ从而适应喀斯特的岩溶裂隙(及干旱)生境ꎮ
关键词:喀斯特ꎻ岩溶干旱ꎻ生境ꎻ根系拓展ꎻ适应策略
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ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｄｕａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｋａｒｓｔ ｆｉｓｓｕｒｅｓ ａｎｄ ｃａｖｅｓꎬ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｓｔｒｏｎｇ
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎａｔｅ ｒｏｃｋｓ. Ｉｎ ｒｅｃｅｎｔ ｙｅａｒｓꎬ ｕｎｄｅｒ ｇｌｏｂａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅꎬ ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎ ｓｏｕｔｈｗｅｓｔｅｒｎ
Ｃｈｉｎａ ｈａｓ ｓｈｏｗｎ ａ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｒａｉｎｆａｌｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ａｎｄ ｇｒｅａｔｅｒ ｓｕｂ￣ｒａｉｎｆａｌｌ. Ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ ｓｏｕｔｈｗｅｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａꎬ
ｗｈｉｃｈ ｂｅｌｏｎｇｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｃｌｉｍａｔｅꎬ ｏｆｔｅｎ ｓｕｆｆｅｒｓ ｆｒｏｍ ｍｏｒｅ ｏｂｖｉｏｕｓ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｗｅｔ ａｎｄ ｄｒｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ
ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｋａｒｓｔ ｆｉｓｓｕｒｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｒａｉｎｆａｌｌ ｗｉｌｌ ｈａｖｅ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｐｌａｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｗｈｅｔｈｅｒ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ Ｓ. Ｌｅｅ
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ａｄｊｕｓｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ｗｅ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｋａｒｓｔ ｆｉｓｓｕｒｅ
ｈａｂｉｔａｔｓ (Ｓ０: ２４ ｃｍ ｓｏｉｌꎻ Ｓ１ / ２: １２ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ＋１２ ｃｍ ｋａｒｓｔ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ｌａｙｅｒꎻ Ｓ３ / ４: ６ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ＋１８ ｃｍ ｋａｒｓｔ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ
ｌａｙｅｒ) ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ( Ｉ２ｄ: ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ２ ｄａｙｓꎻ Ｉ１９ｄ: ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ １９ ｄａｙｓ)ꎬ ａｎｄ
ｃｈｅｃｋｅｄ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ｒｏｏｔ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ: (１) ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ
ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｒａｉｎｆａｌｌ ｐａｔｔｅｒｎꎬ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｓｏｉｌ ｈａｂｉｔａｔꎬ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ ｗｉｔｈ ａ ｓｍａｌｌ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｉｓｓｕｒｅｓ ｄｉｄ ｎｏｔ
ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌꎬ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｌｌｏｃａｔｉｎｇ ｌｅｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｏ ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｔｏ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ. (２)
Ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｅｅｐｅｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒꎬ ｂｕｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ
ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｆｉｓｓｕｒｅｓꎬ ｒｅｇａｒｄｌｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｉｓｓｕｒｅｓ ｈｏｓｔｅｄ ｓｏｉｌ ｃａｎ ｂｅ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｈａｂｉｔａｔ ｆｏｒ ｐｌａｎｔｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ ｏｆ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ｌａｙｅｒ ａｎｄ
ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌꎬ ｔｈｅ ｆｉｓｓｕｒｅｓ ｗｅａｋｅｎ ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ. Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ ｔｏ
ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｅｎｓｅ ｏｆ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｆｉｓｓｕｒｅｓ
ｔｏ ｅｎｓｕｒｅ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｕｓｅ ｏｆ ｌｉｍｉｔｅｄ ｓｏｉｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｓｏ ａｓ ｔｏ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅ ｆｉｓｓｕｒｅ (ａｎｄ ａｒｉｄ) ｈａｂｉｔａｔ ｉｎ ｋａｒｓｔ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｌｉｍｅｓｔｏｎｅꎻ ｋａｒｓｔ ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ｈａｂｉｔａｔꎻ ｒｏｏｔ ｅｘｐａｎｓｉｏｎꎻ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ

喀斯特地区地表土壤稀少、岩石裸露率高ꎬ碳酸盐岩体内常形成较大的溶缝、管道及不规则地下空间ꎬ因
此土层以下存在着大量发育的岩溶裂隙[１]ꎮ 在全球气候变暖的大背景下ꎬ降雨格局正在发生改变ꎮ 有研究

表明西南喀斯特地区总降雨量基本不变ꎬ但是年降雨日显著减少[２]ꎬ降雨时间间隔会有延长ꎬ而单次降雨量

会有增大趋势[３]ꎮ 因此ꎬ降雨格局的改变ꎬ可能会进一步加剧岩溶裂隙生境的严酷性ꎬ对植物生长产生负面

影响ꎮ 然而ꎬ最近有研究指出ꎬ赋存土壤的浅层岩溶裂隙可以成为供植物生长的生境[４—５]ꎮ 对于喀斯特植物ꎬ
旱季耗竭较慢的浅层岩溶裂隙中的水分可能是其主要利用来源[６]ꎮ 因此ꎬ喀斯特岩溶裂隙是否会成为植物

生长的有利空间ꎬ该地区植物又如何适应岩溶裂隙生境及降雨格局的改变ꎬ成为生态学工作者关注的问题ꎮ
对不同器官的生物量分配来调整是植物面对不断变化环境的适应策略之一ꎮ 如水分与养分供应减少时ꎬ

植物往往通过增加对根系生物量的分配来提高对土壤资源的利用[７]ꎻ而光照降低时ꎬ植物通过增加对叶的生

物量分配来提高对碳源的捕获速度ꎮ 在喀斯特地区ꎬ由于土壤资源先天不足ꎬ加上岩溶裂隙产生水土漏失ꎬ水
分、养分明显成为植物生长的限制因子ꎮ 根据最优分配理论[８]ꎬ植物可能会增加对根系生物量的分配ꎬ以提

高对水、土资源的利用ꎮ 如 Ｈｕ 等[９]研究表明ꎬ两个旱生物种都采取增大根冠比的策略来补偿碎石生境资源

减少的逆境ꎮ 另一方面ꎬ降雨时间格局延长将加剧干旱ꎬ如果岩溶裂隙能够为植物生长提供一定水分利用来

源ꎬ植物的向水性也可能促进其地下生物量的投资分配[１０]ꎮ
根系是植物吸收水分和养分的主要器官ꎬ对植物生长发育和新陈代谢起着决定性的作用ꎮ 根系形态和分

布特征直接反映了植物对其立地条件的利用[１１]ꎬ以及在有限资源下的性状权衡[１２]ꎮ 垂直向下往深处延伸是

根在局部可利用养分区域内的拓展方式[１３]ꎬ但也有研究发现两种生长在上覆浅层土壤的岩溶生境中的物种ꎬ
其粗根以水平伸长为主[１４]ꎮ 根系也会适应性地调整垂直方向上不同深度的根系分布比例以减轻环境对植物

生长的影响[１５]ꎮ 大多数植物的根都集中在浅层土壤中[１６]ꎬ根系生物量随深度的增加而降低[１１]ꎮ 但由于岩

溶生境中裂隙的存在ꎬ浅土中的喀斯特植物可能增加紧挨基岩上方界面土层的根系生物量ꎬ从而增加根系延

伸到更深裂隙中的机会[６ꎬ１７—１８]ꎮ
前期研究表明ꎬ在降雨间隔时间短ꎬ降雨均匀充足时ꎬ有少量的岩溶裂隙能够促进桢楠的生长和光合ꎬ即

岩溶裂隙确实能够提供可利用空间及资源以使植物良好生长ꎬ但降雨间隔时间延长和岩溶裂隙层增加后ꎬ裂
隙的存在使植物生长逐渐受到抑制[１９]ꎮ 由于陆生植物根系感知地下生境变化的第一性ꎬ研究根系响应岩溶

裂隙具有重要意义ꎮ 同时ꎬ研究植物的生物量分配是理解植物响应与适应生境变化的关键ꎮ 因此ꎬ本研究继

续以两年生桢楠幼苗为研究材料ꎬ模拟全土或上覆不同厚度土层的岩溶裂隙生境ꎬ提出科学问题:桢楠幼苗是
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否通过调整生物量分配和根系分布来适应喀斯特岩溶裂隙生境及降雨时间格局? 并做出如下假设: (１)少量

的岩溶裂隙生境并不影响桢楠幼苗的根系生长及生物量积累ꎬ即岩溶裂隙能为桢楠幼苗提供一定的生长空

间ꎬ但裂隙为桢楠提供生境的能力随土层变薄与降雨时间格局延长而减弱ꎻ(２)桢楠幼苗通过增加根系生物

量分配提高对土壤及水分资源的利用ꎻ(３)桢楠幼苗通过增加紧挨裂隙层界面土层中的根系分布提高对岩溶

裂隙生境与延长降雨时间格局的适应ꎮ 以期为喀斯特地区的植被恢复和楠木资源管理提供进一步的理论

参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 实验材料

实验材料为桢楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ Ｓ. Ｌｅｅ)两年生幼苗ꎮ 桢楠是樟科楠属的高大乔木ꎬ是我国特有的珍贵

用材树种ꎬ天然林仅分布于重庆、四川、贵州等地[２０—２１]ꎮ 桢楠本喜弱酸性土壤ꎬ但研究者在重庆大足和永川等

喀斯特生境中发现了大片天然桢楠林ꎬ这些桢楠成树几乎都能向深处扎根破岩ꎬ稳健地生长在岩溶裂隙之中ꎮ
因此ꎬ推测其具有适应岩溶裂隙生境的生存对策ꎮ 供试土壤为具有典型喀斯特地貌的重庆市中梁山黄色石灰

土ꎬ其理化性质[１９]如表 １ꎮ 以喀斯特石灰石为供试石块ꎮ

表 １　 土壤理化性状

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

ｐＨ 有机质
Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ / (ｇ / ｋｇ)

全磷
Ｔｏｔａｌ Ｐ / (ｇ / ｋｇ)

全钾
Ｔｏｔａｌ Ｋ / (ｇ / ｋｇ)

田间持水量
Ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙ

７.４±０.１４ (０.３４±０.０２)％ ０.２８±０.０３ ０.３９±０.０２ ２３.７±３.２２ (３９.８±２.２３)％

１.２　 实验方法

实验在重庆市西南大学生态园实验基地大棚(透明顶棚ꎬ四周开放) (２９°４９′Ｎꎬ１０６°２５′Ｅ)内进行ꎬ海拔

２２５ ｍꎬ属亚热带季风气候ꎮ
为模拟喀斯特地区不同土层厚度的岩溶小生境ꎬ在种植容器(长×宽×高:５４ ｃｍ×３９ ｃｍ×２４ ｃｍ)下层铺设

不同厚度的喀斯特石块ꎬ形成岩溶裂隙ꎬ上层以喀斯特黄色石灰土覆盖ꎮ 小生境分为 ３ 水平:全土无岩溶裂隙

生境(Ｓ０:２４ ｃｍ 土壤)、１ / ２ 岩溶裂隙生境(Ｓ１ / ２:１２ ｃｍ 土壤层＋１２ ｃｍ 裂隙层)、３ / ４ 岩溶裂隙生境(Ｓ３ / ４:６ ｃｍ
土壤层＋１８ ｃｍ 裂隙层)ꎮ 三种生境的总体积不变ꎮ 容器底部留有小孔以供重力水流走ꎮ 降雨时间格局分为

两个水平:短时间降雨格局(Ｉ２ｄ)和长时间降雨格局(Ｉ１９ｄ)ꎮ Ｉ２ｄ为每隔 ２ ｄ 一次降雨ꎬ根据重庆市平均降雨时间

间隔将设置ꎻＩ１９ｄ为每隔 １９ ｄ 一次降雨ꎬ根据重庆市年均最长连续无有效降水日设置[２２]ꎮ 两种降雨处理总施

水量保持一致ꎬ每个季度总施水量一致ꎬ短时降雨格局处理组各季度单次施水量依次为 ２.９ ｍｍ、１４.５ ｍｍ、１３.９
ｍｍ、５.４ ｍｍ 降水ꎬ长时降雨格局处理组各季度单次施水量依次为 １９ ｍｍ、９６ ｍｍ、９３ ｍｍ、３６ ｍｍ 降水ꎬ实际施

水量依容器的底面积计算得到[１９](表 ２)ꎮ 每个处理 ６ 个重复ꎮ 因此ꎬ实验为双因素 ６ 水平ꎬ共 ３６ 个处理ꎮ

表 ２　 降水设置

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ

降雨间隔天数
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ / ｄ

第一季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｆｉｒｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ / ｍＬ

第二季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｅｃｏｎｄ ｑｕａｒｔｅｒ / ｍＬ

第三季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｔｈｉｒｄ ｑｕａｒｔｅｒ / ｍＬ

第四季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｆｏｕｒｔｈ ｑｕａｒｔｅｒ / ｍＬ

２ ｄ 降雨间隔 Ｉ２ｄ
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ２ ｄａｙｓ

２ ６００ ３０４６ ２９３２ １１３８

１９ ｄ 降雨间隔 Ｉ１９ｄ
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ １９ ｄａｙｓ

１９ ４００１ ２０３０５ １９５４８ ７５８６

实验于 ２０１９ 年 ７ 月 １５ 日选取生长状态良好、株高大约为 ５０ ｃｍ 的二年生桢楠幼苗进行移栽ꎬ进行适应

生长 ２９ ｄ 后ꎬ于 ８ 月 １４ 日开始水分处理ꎬ处理 ３５３ ｄꎮ
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１.３　 指标测定

于 ２０２０ 年 ８ 月 １ 日分根、茎、叶进行收获ꎮ 茎、叶擦拭干净后放入信封ꎬ并在烘箱中 ７０℃烘干至恒重ꎬ于
干燥冷却器中冷却至室温后称取干重ꎮ 根系采取分层收获的方法ꎬ从上至下每 ６ ｃｍ 取一层ꎬ共取四层ꎮ 将取

出的土壤倒入孔径 １ ｍｍ 筛中ꎬ用流水冲洗并挑出根系ꎬ装入自封袋ꎬ做好标记带回实验室ꎮ 用数字化扫描仪

(ＳＴＤ１６００ Ｅｐｓｏｎ ＵＳＡ)扫描获得桢楠根长、根表面积、根体积等指标ꎬ根系总长度、总表面积和总体积分别为

各层根长、根表面积、根体积之和ꎮ 随后将根系烘干称重ꎮ 总生物量为根、茎、叶生物量之和ꎮ 根生物量占比

＝根系生物量 /总生物量ꎻ茎生物量占比＝茎生物量 /总生物量ꎻ叶生物量占比＝叶生物量 /总生物量ꎻ每层根系

生物量占比＝某一层的生物量 /根系总生物量ꎮ
１.４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件进行双因素方差分析ꎬ揭示岩溶裂隙生境、降雨时间格局以及生境与降雨时间格局

的交互作用对桢楠幼苗的根系指标的影响ꎻ采用 ｔ 检验分析相同小生境下的降雨时间格局效应ꎻ采用单因素

方差分析结合多重比较(ＬＳＤ)分析相同降雨时间格局下的小生境效应ꎮ 用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.６ 对每个指标进行作图ꎮ

２　 结果

２.１　 总生物量积累及在各器官间的分配

在两种降雨时间格局下ꎬ桢楠的总生物量均随着土壤的减少(岩溶裂隙的增加)而呈减少趋势ꎬ在 Ｉ１９ｄ条

件下减少的幅度更大ꎮ 除 Ｓ０生境外ꎬ桢楠总生物量随着降雨时间间隔延长显著减小 (图 １)ꎮ

图 １　 生境和降雨时间格局对桢楠的总生物量及各器官生物量占比的影响 (平均值±标准误)
Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅａｃｈ ｏｒｇａｎ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ (Ｍｅａｎ ± ＳＥ)
Ｉ２ｄ:２ ｄ 降雨间隔ꎻ Ｉ１９ｄ:１９ ｄ 降雨间隔ꎻＳ０:全土无岩溶裂隙生境ꎻＳ１ / ２:１ / ２ 岩溶裂隙生境ꎻＳ３ / ４:３ / ４ 岩溶裂隙生境ꎻ“∗ ∗”“∗”“ｎｓ”表示相

同小生境中不同时间间隔之间的差异显著性ꎬ“∗”表示显著( Ｐ<０.０５)ꎬ“∗ ∗”表示极显著(Ｐ<０.０１)ꎬ“ ｎｓ”表示差异不显著ꎻ“ ａ”、“ ｂ”、
“ｃ”表示 ２ ｄ 降雨时间间隔下不同小生境之间的差异显著性ꎬ“Ａ”、“Ｂ”、“Ｃ”表示 １９ ｄ 降雨时间间隔下不同小生境之间的差异显著性ꎬ不同

字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)

在两种降雨时间格局下ꎬ桢楠的叶、茎和根各器官生物量占比随着土壤的减少(岩溶裂隙的增加)整体上

发生了较为一致的变化:即桢楠的叶生物量占比随着土壤的减少(岩溶裂隙的增加)保持不变( Ｉ２ｄ)或增大

(Ｉ１９ｄ)ꎬ茎生物量占比在 Ｓ３ / ４生境中减少ꎬ根生物量占比在 Ｓ３ / ４生境中有增大趋势 (图 １)ꎮ
随着降雨时间间隔延长ꎬ不同生境下桢楠的茎生物量占比均显著下降ꎬ根生物量占比不变ꎬ而叶生物量占

比保持不变或者增大(图 １)ꎮ
双因素方差分析表明:生境和降雨时间格局处理对桢楠总生物量及叶生物量占比产生了显著交互作用

(表 ３)ꎮ
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表 ３　 不同处理中桢楠总生物量以及各器官所占生物量之比的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅａｃｈ ｏｒｇａｎ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

降雨时间格局
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

降雨时间格局 × 生境
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ × Ｈａｂｉｔａｔ

总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ３１.８３１∗∗ ２７.７８１∗∗ ５.５３１∗

根生物量比 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ０.３３２ｎｓ ７.１∗∗ ２.００３ｎｓ

茎生物量比 Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ８１.６９４∗∗ １６.１９７∗∗ １.８８７ｎｓ

叶生物量比 Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ５９.８８４∗∗ １.０３８ｎｓ ５.９５４∗

　 　 ∗表示 Ｐ<０.０５ꎻ∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎻｎｓ 表示差异不显著

２.２　 根系生物量积累及在不同深度间的分配

Ｉ２ｄ条件下ꎬ桢楠的根系生物量在三种不同小生境中无显著性差异ꎬ但在 Ｉ１９ｄ条件下ꎬ桢楠的根系生物量随

着土壤的减少(岩溶裂隙的增加)而呈减少趋势ꎮ 在 Ｓ０生境中ꎬ两种降雨时间格局对桢楠根系生物量无显著

影响ꎬ但在 Ｓ１ / ２和 Ｓ３ / ４生境中ꎬ桢楠根系生物量随着降雨时间间隔延长显著减小 (图 ２)ꎮ

图 ２　 生境和降雨时间格局对桢楠在各层的根系生物量占比的影响 (平均值±标准误)

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅａｃｈ ｌａｙｅｒ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ (Ｍｅａｎ±ＳＥ)

两种降雨时间格局下ꎬ根系生物量占比总体上均随着土层的加深而逐渐降低ꎮ 但在 Ｓ１ / ２生境中ꎬ两种降

雨时间格局下的第二层(Ｄ６—１２ꎬ岩溶裂隙层上的土壤层)根系生物量占比显著增加(与 Ｓ０生境相比)ꎬ且在 Ｉ１９ｄ
条件下增加更显著ꎻ在 Ｓ３ / ４生境中ꎬ两种降雨时间格局下的第一层(Ｄ０—６ꎬ岩溶裂隙层上的土壤层)根系生物量

占比又逐渐回升(与 Ｓ１ / ２生境相比)ꎬ且在 Ｉ１９ｄ条件下回升更显著(图 ２)ꎮ
双因素方差分析表明ꎬ降雨时间格局和生境处理对桢楠幼苗根系生物量、Ｄ１２—１８的根系生物量占比产生了

显著交互作用(表 ４)ꎮ

表 ４　 不同处理中桢楠不同层根重占比的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｒｏｏｔ ｗｅｉｇｈｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

降雨时间格局
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

降雨时间格局 × 生境
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ × Ｈａｂｉｔａｔ

根系生物量 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ２２.９１４∗∗ １０.２３７∗∗ ７.０１∗∗

根生物量占比 Ｄ０—６ ３.１８３∗ ０.２６ｎｓ １.４９８ｎｓ
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ Ｄ６—１２ ５.９２２∗ ０.４０７ｎｓ ２.５５８ｎｓ

Ｄ１２—１８ ０.９７８ｎｓ ０.４１６ｎｓ ３.７０５∗∗

Ｄ１８—２４ ０.２２２ｎｓ ０.７４ ｎｓ ０.９９６ｎｓ
　 　 Ｄ０—６:０—６ ｃｍ 深度根系层ꎻＤ６—１２:６—１２ ｃｍ 深度根系层ꎻＤ１２—１８:１２—１８ ｃｍ 深度根系层ꎻＤ１８—２４:１８—２４ ｃｍ 深度根系层
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２.３　 根系形态特征

Ｉ２ｄ条件下ꎬ桢楠根系的总根长、总根表面积和总根体积在三种小生境中并无显著性差异ꎻＩ１９ｄ条件下ꎬ桢楠

的总根长、根表面积和根体积随着土壤的减少(岩溶裂隙的增加)而呈减少趋势(图 ３)ꎮ 在 Ｓ０和 Ｓ１ / ２生境中ꎬ
桢楠的总根长、总根表面积和总根体积在两种降雨时间间隔下均无显著差异ꎻ但在 Ｓ１ / ２生境中ꎬＩ１９ｄ条件下的根

表面积相较于 Ｉ２ｄ显著减小了 ２５.１４％ꎬ根体积显著减小了 ２６.８６％ꎻ在 Ｓ３ / ４生境中ꎬＩ１９ｄ的根长相较于 Ｉ２ｄ显著减

小了 ４４.０８％ꎬ根表面积显著减小了 ４６.４４％ꎬ根体积显著减小了 ４９.０８％(图 ３)ꎮ

图 ３　 生境和降雨时间格局对桢楠根长、根表面积、根体积的影响 (平均值±标准误)
Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｎ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎬ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ (Ｍｅａｎ±ＳＥ)

双因素方差分析结果表明:降雨时间格局和生境处理对桢楠幼苗的根长、根表面积以及根体积均有显著

的交互作用(表 ５)ꎮ

表 ５　 不同处理中桢楠根系的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｐ. ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ
降雨时间格局

Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ
生境

Ｈａｂｉｔａｔ
降雨时间格局 × 生境

Ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ × Ｈａｂｉｔａｔ
根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ６.６２１∗ １１.１９５∗∗ ６.６９８∗∗

根表面积 Ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ７.７３∗ ５.７９７∗ ７.９４∗∗

根体积 Ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ ７.９３３∗ １.９２３ｎｓ ７.６０１∗∗

３　 讨论

３.１　 岩溶裂隙对桢楠幼苗生长的影响依赖于裂隙上层土壤厚度及短时降雨间隔

在 ２ ｄ 降雨时间间隔下ꎬ与全土 Ｓ０生境相比ꎬＳ３ / ４生境显著降低了桢楠幼苗的生物量ꎬ即土层厚度极度变

薄而岩溶裂隙层大量增厚后ꎬ使其涵养的水、养资源缺乏[２３]ꎬ抑制了桢楠幼苗的生长[１９]ꎮ 然而ꎬ少量岩溶裂
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隙存在(即 Ｓ１ / ２生境)并没有对桢楠幼苗的总生物量产生影响ꎻ同时ꎬ根系生物量及根系的根长、根表面积等生

长指标也都未受到负面影响ꎮ 可见ꎬ少量的岩溶裂隙确实可以为植物提供一定的生境ꎬ裂隙中截留的土壤资

源能够促进或者不抑制植物的生长[１９]ꎮ 只是随着处理时间的延长ꎬ这种生境供植物生长的能力有减弱的趋

势ꎮ 这体现在处理 ３ 个月后的桢楠幼苗净光合速率在 １ / ２ 岩溶裂隙生境中高于全土生境[１９]ꎬ而本研究中处

理 １２ 个月后的桢楠幼苗生物量在 １ / ２ 岩溶裂隙生境与全土生境中无显著差异ꎮ 延长降雨时间间隔后(Ｉ１９ｄ)ꎬ
单次降雨强度急剧增大ꎬ岩溶裂隙的存在增加了水、土流失的速度和程度[２４]ꎬ同时ꎬ也亦形成“骤湿突干”的
干湿交替生境ꎬ一次性大量的降水仅会短暂性地为植株提供充足的水分ꎬ但在后期ꎬ水分会持续的蒸发和被根

系消耗又得不到及时补充ꎬ导致干旱胁迫加重ꎬ从而限制了桢楠幼苗的生长ꎬ且随着土层厚度的降低即岩溶裂

隙层的增厚ꎬ这种限制作用更加明显ꎮ
另外ꎬ本研究发现在全土无裂隙生境中ꎬ降雨时间格局的改变对桢楠生物量积累及根系生长没有影响ꎮ

这可能与全土生境土层深厚、土壤蓄水能力较强有关ꎮ 前期研究的土壤含水量数据显示ꎬ在 Ｉ２ｄ条件下ꎬ全土

生境中一个施水周期内的土壤含水量在 ２３％—２６％之间变动ꎬ而在 Ｉ１９ｄ条件下ꎬ全土生境中一个施水周期内的

土壤含水量仍然可维持在 ２２％—３２％[１９]ꎮ 全土生境中含水量的这种表现很可能是由于喀斯特土壤较为黏重

的特性ꎮ
３.２　 桢楠幼苗通过调整生物量分配适应岩溶裂隙生境和延长的降雨时间格局

生物量分配策略是植物内在的发育过程适应所在环境条件的结果[２５]ꎮ 在本研究中ꎬ短时间降雨间隔下ꎬ
与全土生境相比ꎬ３ / ４ 岩溶裂隙生境由于土壤总量减少而岩溶裂隙增加ꎬ土壤水分、土壤养分和生存空间降

低ꎬ成为限制根系生长的主要因素ꎬ因而桢楠幼苗通过减少茎生物量分配比例ꎬ增大了根系生物量投入比例来

适应土壤资源及生存空间下降的不利生境ꎮ 这与杨小琴等[２６]对千根草 (Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｔｈｙｍｉｆｏｌｉａ)的研究一致ꎬ均
符合最优化分配理论所描述的植物倾向于将资源分配到资源最受限制的器官[８]ꎮ 短时降雨间隔下ꎬ１ / ２ 岩溶

裂隙生境中ꎬ由于岩溶裂隙赋存土壤并提供根系拓展空间供以桢楠幼苗正常生长ꎬ各器官生物量分配与总生

物量趋势一致ꎬ均相对全土生境中无显著变化ꎮ 长时间降雨间隔下ꎬ与全土生境相比ꎬ裂隙存在尤其是大量裂

隙存在时ꎬ桢楠幼苗仍然增加根系生物量的分配ꎬ以获取土壤中更加缺少的水分与养分[２７]ꎮ 然而ꎬ除了增加

根系生物量分配外ꎬ桢楠幼苗还增加了叶的投入ꎬ当然是以牺牲茎的生物量分配为代价ꎮ 前期研究也表明在

长时间降雨间隔下ꎬ大量岩溶裂隙生境严重抑制了桢楠的净光合速率[１９]ꎮ 可见ꎬ在这种严酷条件下ꎬ桢楠也

不得不尽可能地增大叶片来增加叶片碳水化合物的供应ꎬ从而维持自身一定的光合和生长[２８]ꎮ 另一方面ꎬ桢
楠为木本植物ꎬ木质部较草本植物发达ꎬ导管输送水分和无机盐的能力较高ꎬ且导管在水分胁迫下保水性较

好[２９]ꎬ适当削弱茎的投入不会造成水盐运输障碍ꎮ 所以在资源相对亏缺的情况下ꎬ桢楠选择将生物量更多地

分配给能够获取资源的器官(根和叶)ꎬ而非主要起运输和支持作用的器官(茎)ꎮ
不管是全土生境ꎬ还是两种岩溶裂隙生境ꎬ根系生物量分配在两种降雨格局处理间均无显著差异ꎮ 因此ꎬ

本研究中ꎬ在生境固定的情况下ꎬ桢楠在应对降雨时间格局延长且单次降雨强度变大的情况时ꎬ并没有采取预

期的增加根系生物量分配的策略ꎬ而是采取了牺牲茎的投入ꎬ增大光合器官叶的投入策略ꎬ其原因还需要进一

步的研究ꎮ
３.３　 桢楠幼苗通过改变根系垂直分布策略提高对资源的获取能力

喀斯特地区土壤异质性高ꎬ植物会通过调整根系空间分布与功能性状以适应不同的生境[３０]ꎮ 在 ２ ｄ 降

雨时间间隔下ꎬ根系生长(包括根长、根表面积、根体积及根生物量)总体上不受土层变薄(岩溶裂隙增厚)的
影响ꎬ但延长降雨间隔后ꎬ虽然一次性降水十分充沛ꎬ但由于裂隙渗漏及土层水分蒸发等因素[３１]ꎬ在一个 ２０ ｄ
的施水周期中ꎬ含裂隙的生境中的土壤含水量有 １３ ｄ 显著低于全土生境[１９]ꎬ桢楠根系生长因此受到显著限

制ꎮ 但两种降雨格局下ꎬ根系的垂直分布具有一致性ꎬ均随着生境深度的增加呈下降趋势ꎮ 然而ꎬ在两种岩溶

裂隙生境中根系的拓展策略发生了改变ꎬ且改变主要体现在增加了岩溶裂隙层之上土壤层ꎬ即 Ｓ１ / ２生境中的

第二层(Ｄ６—１２)和 Ｓ３ / ４生境中的第一层(Ｄ０—６)根系生物量的分配ꎮ 有研究表明ꎬ植物根系在生长过程中遇到
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难以穿透的机械障碍时ꎬ会降低自身的向地感应ꎬ沿障碍物表面生长[３２]ꎮ 并且在水分亏缺的情况下ꎬ桢楠这

类喀斯特适生植物对于感知土层与裂隙层交界带区域水分可用性的变化更为敏感[３０]ꎬ桢楠选择了增大在交

界区土层的生物量比例ꎬ从而整体上削弱了岩溶裂隙中水分、养分缺乏对桢楠的影响ꎬ保证桢楠最大化地利用

有限的土壤资源ꎮ 桢楠增加岩溶裂隙上方界面土层的根系生物量后ꎬ能够增大根系向裂隙中拓展的机

会[６ꎬ１７—１８]ꎬ倘若本研究处理时间更长久ꎬ桢楠根系对岩溶生境的适应极可能有更佳表现ꎮ
总之ꎬ赋存土壤且为根系提供穿窜空间的岩溶裂隙能成为植物幼苗赖以生存的生境ꎬ但裂隙供幼苗良好

生长的能力依赖于上覆适当厚度的土层及较短的降雨间隔ꎬ随着处理时间延长也会降低ꎮ 随着生境严酷程度

增加(土层变薄及降雨时间间隔的延长)ꎬ桢楠幼苗选择牺牲对茎生物量的分配而提高对根系和叶片的生物

量投入ꎬ同时增加裂隙层上方界面土层中的根系分布来保证最大化地利用有限土壤资源ꎬ从而适应喀斯特的

岩溶裂隙(及干旱)生境ꎮ
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