
光强对两种入侵植物生物量分配、叶片形态和

相对生长速率的影响

王俊峰!，" 冯玉龙!，"!

（! 中国科学院西双版纳热带植物园昆明分部，昆明 #$%""&）（" 河北大学生命科学学院，保定 %’!%%"）

摘 要 比较研究了不同光强下生长的（透光率分别为 !"($)、&#)、$%)、!%%)）两种入侵性不同的外来种———紫

茎泽兰（!"#$%&’(") $*+,&#-&’")）和兰花菊三七（./,"’$ *+(）的生物量分配、叶片形态和生长特性。结果表明：!）两

种植物叶片形态对光环境的反应相似。弱光下比叶面积（012）、平均单叶面积（310）和叶面积比（ 124）较大，随着

光强的升高，012、310、124 和叶根比（12434）降低。"）!%%)光强下紫茎泽兰叶生物量比（ 134）、叶重分数（ 135）

和叶面积指数高于低光强下的值，也高于兰花菊三七，支持结构生物量比（064）则相反。强光下紫茎泽兰叶片自遮

荫严重，这可能是其表现入侵性的重要原因之一；兰花菊三七分枝较多，避免了叶片自遮荫，较多的分枝利于种子

形成对其入侵有利。&）随生长环境光强的升高，两种植物的净同化速率（724）、相对生长速率（4.4）和生长对 724
的响应系数均升高（但 !%%)光强下兰花菊三七 4.4 降低），平均叶面积比（124,）和生长对 124, 的响应系数均降

低，但不同光强下 124, 对生长的影响始终大于 724。-）随着光强的减弱，两种植物都增加高度以截获更多光能，

但它们的生物量分配策略不同，紫茎泽兰根生物量比（434）降低，064 增大，而兰花菊三七 064 降低，434 增大。

紫茎泽兰的生物量分配策略更好的反应了弱光环境中的资源变化情况。结论：紫茎泽兰对光环境的适应能力强于

兰花菊三七。
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形态特征和生长特性的改变是植物适应不同环

境和资源水平的重要策略（F#&’"#65 G H’60%5#，I332；

;#""#"，2JJJ；FK66’" *7 &9 ,，I333）。光是最重要的生

态因子之一（C#LL#L，2JJM；N))"/’"，I332；冯玉龙等，

I33I），很多学者对不同光环境下植物的生物量分

配、形态特征、生长速率等作过研究（O5$.，2JJP；

N))"/’"，2JJJ；N))"/’" G =#.’6，I333；何 维 明 等，

I333；陶建平等，I33Q）。生物入侵是生态学研究的

焦点之一（>6+’"/ *7 &9 ,，I333）。人们发现，入侵植物

一般表现较高的相对生长速率（ 1!1）、比叶面积

（530）、叶 面 积 比 率（ 301）和 可 塑 性（?’R7S$’T G
?5%&#"1()$，2JJM；A5665#7()$ G ;5//’"，2JJM；?’5%&#"1
G U#756/)$，2JJP；V%&-’5/L’" G @#"()$，2JJJ）。这些

结论大都通过比较外来入侵种与土著种得出的，而

目前普遍认为不同外来种之间的比较对确定与入侵

性有关的特性也很重要（>6+’"/ *7 &9 ,，I333），但这

种比较尚不多见（V75/& G O$#++，I332）。紫茎泽兰

（’$,&7+%8$. &)*#+,-+%$.）原产中美洲，现已广布于

全球亚热带地区，是入侵性极强的害草（李振宇等，

I33I）。兰花菊三七（!"#$%& (+,）是近年传播到西双

版纳地区的，目前表现的入侵性明显弱于紫茎泽兰。

它们都属菊科，亲缘关系较近。本文以这两种入侵

性不同的外来种为材料，研究它们的生物量分配、形

态和生长对不同光环境适应策略的异同，并初步探

讨其与入侵性的关系。

) 材料和方法

本试验在中国科学院西双版纳热带植物园进

行。该园自然环境概况见文献（冯玉龙等，I332）。

通过用黑色尼龙网遮荫，建立相对光强（?’6#/5:’ 5"<
"#15#$%’，1:）分 别 为 W , X4、2I , X4、QM4、X34 和

2334（不遮荫）的荫棚 X 个。I33I 年 X 月和 P 月分

别将采自西双版纳的紫茎泽兰和兰花菊三七种子播

种在 1: QM4的荫棚内的沙床中。同年 Y 月，两种植

物幼苗株高均为 23 %7 左右时，选择大小一致的幼

苗移栽到花盆中，每盆 2 株，栽培基质由等体积的林

内 23 %7 以上表土（砖红壤）与河沙混匀而成。全部

幼苗在 QM4的荫棚中恢复生长 I 周后随机分组，移

到不同光下再适应 I 周，其中2I ,X4、QM4、X34、

2334光强下各 I3 盆，J 月中旬第一次测定生物量，

X3 1 后测定第二次。W , X4光强下兰花菊三七很快

死亡，紫茎泽兰虽能够生长但幼苗数量不多，故两种

植物都没有数据。实验期间每天傍晚浇足水，每月

施复合肥 2 次，随时防治病虫害。第一次测定参数

为：株高、总叶面积、叶干重、支持结构干重和根干

重，第二次比第一次多测分枝数和冠宽。每次测定

选取不同处理下的 I 种植物各 X 株。

用直尺（精确度 2 77）测定株高和冠宽，其中冠

宽取两个垂直方向测定值的平均数。用 @E<Q333 型面

积仪测叶面积。称重部分在 Y3 Z烘 WY &，电子天平

（精确度 3,333 2 .）称量。求出如下参数：根生物量比

（?))/ 7#(( "#/5)，141，根重 [植株总重）；叶生物量比

（@’#* 7#(( "#/5)，341，叶重 [植株总重）；支持结构生物

量比（V0++)"/5$. )".#$( !5)7#(( "#/5)，561，支持结构重

[植株总重）；叶重分数（@’#* 7#(( *"#%/5)$，34;，叶重 [
地上部分植株重）；叶面积比（@’#* #"’# "#/5)，301，总

叶面积 [植株总重）；叶根比（@’#* #"’# "))/ 7#(( "#/5)，
30141，总 叶 面 积 [总 根 重）；根 冠 比（?))/ 7#(( [
\")-$ 7#((，1 < 2，根生物量 [地上部分生物量）；比叶

面积（V+’%5*5% 6’#* #"’#，530，总叶面积 [总叶重）；平均

叶面积（F’#$ 6’#* #"’#，F@>，总叶面积 [叶片数）；冠面

积（\")-$ #"’#，3,IX!] 冠宽平方）；叶面积指数（@’#*
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!"#! $%&#’，!"#，总叶面积 (冠面积）；平均相对生长速

率（$%$），净同化速率（&"$）、平均叶面积比（!"$)）

和生长响应系数（%$’）。$%$，&"$，!"$)，%$’
的测定按王沙生等（*++*）和 ,--".#"（*+++）的方法。

$%$ /
0%(1 2 0%!(*

!)
，&"$ /

(1 2!(*
!1 2 !*

3
0%!1 2 0%"!*

!)
。

因为 $%$ / !"$) 3 &"$，所以 !"$) /
0%(1 2 0%!(*
(1 2 (*

3
!1 2"!*

0%!1 2 0%!*
。其中!(*，"!* 分别表示第一次测定时

某种植物总生物量（4）和叶面积（5)1）的 6 个重复的

算术平均值，(1，!1 分别表示第二次测定时某种植

物单个重复的总生物量（4）和叶面积（5)1）。!. 表

示两次测定的时间间隔（&）。

用 7$4)! ,0-. 8 9 : 绘图并拟合趋势线。实验期

间，两种植物均处于营养生长阶段，结果有可比性。

! 实验结果

! 9" 生长光强对两种植物总生物量和株高的影响

$# 在 *19 6; < 6:;范围内，紫茎泽兰和兰花菊

三七总生物量随光强升高而增加，但光强再高总生物

量反而下降（图 *!），这与 ,--".#"（*+++）对一些热带树

种的研究结果相似。两种植物的株高均随着光强的

升高 而 降 低（图 *=）。各 光 下 紫 茎 泽 兰 总 生 物 量

（*196;光下除外）和株高均明显低于兰花菊三七。

图 * 不同光强下生长的紫茎泽兰和兰花菊三七的总生物量和株高

>$49* ?@# .-.!0 A0!%. =$-)!BB !%& @#$4@. -C *+,-)./01 -234.,5./+1
!%& %64+/- BA9 4"-D% $% &$CC#"#%. $""!&$!%5#B

图中数据为 6 次测定的平均值 E 标准误 ?@# &!.! D#"# )#!% E 7*
-C 6 B#A!"!.# #’A#"$)#%.B（图 1 < 6 同此 ?@# >$491 .- >$49 6 !"# .@# B!)# !B
>$49*）

! 9! 生长光强对两种植物生物量分配相关变量的

影响

在低光强范围内（$# *1 9 6; < FG;），随着光强

增大，紫茎泽兰 $8$ 和 $ 9 ’ 迅速增大，光强再高，

增速减缓（图 1!，#）。$# 在 *1 96; < 6:;范围内，紫

茎泽兰 7:$ 和 !8; 变化不大，光强再高，7:$ 迅速

降低，!8; 迅速升高（图 1=，&）。紫茎泽兰 !8$ 在

中光强下（$# FG;，6:;）较低，强、弱光下 !8$ 较

高（图 15）。随着光强增大，兰花菊三七 $8$、$ 9 ’、

图 1 不同光强下生长的紫茎泽兰和兰花菊三七的生物量分配相关变量

>$491 ?@# H!"$!=0#B "#0!.#& .- =$-)!BB !00-5!.$-% -C *+,-)./0+1 -234.,5./+1 !%& %64+/- BA9 4"-D% $% &$CC#"#%. $""!&$!%5#B
$8$：根生物量比 I--. )!BB "!.$- 7:$：支持结构生物量比 7JAA-".$%4 -"4!%B =$-)!BB "!.$- !8$：叶生物量比 K#!C )!BB "!.$- !8;：叶生物

量分数 K#!C )!BB C"!5.$-% $ 9 ’：根冠比 I--. .- 5"-D% "!.$-
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!"# 和 !"$ 减小，%&# 增大（图 !" # $）。除 %! & ’(
光强下 #"# 和 # ’ ( 外，各光强下兰花菊三七 %&#
高于紫茎泽兰，#"#、!"#、!"$ 和 # ’ ( 则低于紫

茎泽兰。

! & " 生长光强对两种植物 %!)、!)#、!)#"# 和

"!) 的影响

随着光强的升高两种植物的 %!)、!)#、!)#"#
和 "!) 均降低（图 )" # *），这与某些学者的结果相

似（+,,-.$-，%///）。各个光强下紫茎泽兰 "!) 的绝

对值和变幅较兰花菊三七小（图 )*），!)# 高于兰花

菊三七（图 )0）。

图 ) 不同光强下生长的紫茎泽兰和兰花菊三七的比叶面积（%!)）、

叶面积比（!)#）、叶根比（!)#"#）和平均单叶面积（"!)）

123&) 45$62726 8$"7 "-$"（%!)），8$"7 "-$" -".2,（!)#），8$"7 "-$"
-,,. 9":: -".2,（!)#"#）";* 9$"; 8$"7 "-$"
（"!)）,7 *+,-./01+2 -345/,6/0+2 ";*
785+0- :5& 3-,<; 2; *277$-$;. 2--"*2";6$:

! &# 生长光强对两种植物分枝数和叶面积指数的

影响

在低光强范围内（#9 %! & ’( # )=(），紫茎泽兰

和兰花菊三七分枝数随光强升高大幅增加，光强再

高则增加不明显（图 >"）。随着光强升高紫茎泽兰

!)9 上升，兰花菊三七 !)9 的变化与光强无明显关

系（图 >0）。%??(光强下兰花菊三七的 !)9 明显小

于紫茎泽兰（图 >0）。

! &$ 生长光强对两种植物生长特性的影响

随着光强的增加，两种植物 :)# 均上升，!)#
均下 降。紫 茎 泽 兰 相 对 生 长 速 率（ #7#）在 #9
%! &’( # )=(之间快速增长，#9 )=( # %??(间基本

不变（图 ’"）。兰花菊三七的最大生长速率出现中

等光强，高光强下 #7# 反而下降（图 ’0）。随着光强

的升高，:)# 对两种植物 #7# 的贡献均增大，!)#9

的贡献均减小（图 ’" # *），但各个光强下 !)#9 始终

是 #7# 变化的主要诱因（图 ’6，*）。

图 > 不同光强下生长的紫茎泽兰和兰花菊

三七的分枝数和叶面积指数（!)9）
123&> @A$ 0-";6A ;B90$- ";* 8$"7 "-$" 2;*$C（!)9）,7 *+,-./01+2

-345/,6/0+2 ";* 785+0- :5& 3-,<; 2;
*277$-$;. 2--"*2";6$:

图 ’ 不同光强下生长的紫茎泽兰和兰花菊三七的 #7#、

:)#、!)# 和 7#(
123&’ @A$ #7#，:)#，!)# ";* 7#( ,7 *+,-./01+2

-345/,6/0+2 ";* 785+0- :5& 3-,<; 2;
*277$-$;. 2--"*2";6$:

#7#：平均相对生长速率 D$"; -$8".2E$ 3-,<.A -".$（93·3F %·*F %）

:)#：净同化速率 G$. "::2928".2,; -".$（3·9F !·*F %） !)#9：平均叶

面积比 D$"; 8$"7 "-$" -".2,（9!·H3F %） 7#(GIJ：生长对 :)# 的响应

系数 @A$ 3-,<.A -$:5,;:$ 6,$77262$;.: ,7 :)#，.A". 9$";: .A$ 6,;.-20B.2,; ,7
:)# ., #7# 7#(KIJ9

：生长对 !)#9 的响应系数 @A$ 3-,<.A -$:5,;:$

6,$77262$;.: ,7 !)#9，.A". 9$";: .A$ 6,;.-20B.2,; ,7 !)#9 ., #7#
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! 讨 论

弱光下紫茎泽兰和兰花菊三七均增加叶片生物

量投入（图 !"，#），增大 !"#（图 $%）和 "#$（图 $&），

提高了捕光能力。随着光强的升高它们的叶片变小

（图 $#）、变厚、!"# 降低（图 $%）。厚的叶片光合能

力强（’&()&%*() + ,-)%./，0123；455)-() %& ’( 6，0117；

冯玉龙等，!88!），小叶散热快、蒸腾失水少（9.&:5/，

0112）。强光下单位总生物量和单位根生物量所承

载的叶面积明显减少（图 $&，"），这有利于植株保持

强光下的水分平衡，但两者采取的策略不同。

随着光强的升高植物倾向于提高 $)$ 以汲取

更多水分（455)-()，0111；何维明等，!888；455)-() +
;%<(=，!888），紫茎泽兰就是这样（图 !%）。但强光下

兰花菊三七 $)$ 却下降了（图 !%）。为了维持水分

平衡，兰花菊三七必须减少蒸腾器官（主要是叶）的

生物量比（图 !"），其结果是 !*$ 上升（图 !&），并形

成了大量分枝（图 3%）。叶片松散排列在不同的分

枝上避免了叶片间的相互遮荫，表现为 "#+ 很低（图

3&）。避免遮荫可以最大限度的发挥叶片的光合能

力，从而提高 ,#$（图 7&）。研究表明，强光下兰花

菊三七叶片光合速率很高而光抑制程度很低（王俊

峰等，!88$）。但强光下高的光合速率和 ,#$ 并不

足以弥补 "#$ 下降对 $-$ 造成的影响（图 7&）。较

多的分枝为产生更多的种子提供了条件，因为每个

枝的顶端都会发育成生殖器官，形成种子；较高的光

合速率可以保证兰花菊三七用较少的叶片制造出供

种子发育所需的养分。$)$ 降低可能会导致植株

水分胁迫；")$ 降低、!*$ 增加导致同化组织与非

同化组织比例降低，进而降低植株生长速度和耐荫

能力。那么，强光下兰花菊三七为什么要冒着水分

胁迫的危险、付出降低 $-$ 和耐荫能力的代价减少

根和叶生物量分配，增加枝的生物量分配？作者认

为这是兰花菊三七的生殖策略，为产生更多的种子，

它不得不做出某些牺牲。生殖生长和营养生长之间

的权衡（>)%#(?5@@）是常见的现象（A"B5C(== + >*)/()，
!88!），但兰花菊三七这种类型的生殖和营养生长的

权衡尚属首次报道。尽管如此，兰花菊三七的种子

数量还是远远少于紫茎泽兰，这可能也是其入侵性

较弱的原因之一。

强光下紫茎泽兰的分枝较少（图 3%），但其分枝

多发自根茎交汇处，分枝密集且高度相近，均明显低

于兰花菊三七（图 0&），叶片较多，但面积较小（图

$#），"#+ 较高（图 3&），导致相当部分叶面积位于冠

内，这些因素都会使其叶片自遮荫较兰花菊三七严

重得多。作者曾经发现 088D光强下紫茎泽兰会发

生较 明 显 的 日 间 光 抑 制，但 其 耐 荫 能 力 较 强，在

3 67D光 强 下 仍 有 较 强 的 光 合 能 力（王 俊 峰 等，

!883）。我们认为自遮荫是紫茎泽兰适应强光的有

效策略，自遮荫可以缓解叶片的光抑制，强光下牺牲

叶片的部分光合能力可以避免整株水平上碳积累的

减少。野外考察发现，紫茎泽兰往往为成片密集的

单优群落，其冠层下透光率约为 0 6 2D（未发表数

据），其它植物很难进入。据此推测自遮荫可能对其

入侵性的表现至关重要。高度自遮荫可以阻止其它

植物在其冠内生长，也可以逐步排挤其定植地周围

的其它植物。E%F%:G.-% 等（!88!）认为生理可塑性较

高适度耐荫的植物成为入侵种的可能性最大。外来

物种可以通过遮荫排挤本地植物种（,-%/#.:G %& ’( 6，
!880；;../(F(-: %& ’( 6，!88$）。紫茎泽兰具有这样

的特性。

随着光强的减弱，两种植物均通过减少分枝（图

3%）、增加株高（图 0&）向高空发展以截获更多光能。

紫茎泽兰削减根的生物量来补给支持结构（图 !% H
"），这种分配方式可以降低 "#+（图 3&）减少自遮荫，

还可以降低 $ . /（图 !(），这与光能减少和蒸腾减弱

相适应。而兰花菊三七则将生物量从支持结构分配

到了叶和根中（图 !% H "），")$ 的增大（图 !"）有利

于捕光，低光下 $)$ 的增加（图 !%）似乎与根的吸

收和支持功能关系不大，其意义还需进一步研究。

综上，两种植物都能适应变幅较大（$+ 0! 6 7D
H 088D）的光环境，且都能很好地适应强光环境。

而弱光下，紫茎泽兰生物量的分配策略比兰花菊三

七更能反应环境的改变。我们还发现 3 6 7D光强下

紫茎泽兰可以生长，而兰花菊三七很快死亡。可见，

总体上讲紫茎泽兰对光环境的适应能力强于兰花菊

三七，这可能是目前紫茎泽兰入侵性强于兰花菊三

七的原因之一。
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