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芦苇与入侵植物互花米草的光合特性比较

赵广琦，张利权‘，梁 霞
(华东师范大学河口海岸国家重点实验室，上海 200062)

摘要:以上海崇明东滩湿地外来人侵植物互花米草与本地种芦苇为研究对象，对它们的光合特性进行了比较研究，结果表明:

(1)与芦苇相比，互花米草具有更高的表观量子效率(AQY),COZ经化效率(CE)和最大净光合速率((p-); (2)生长季节初期，

互花米草午间时段的光合、气孔导度和蒸腾速率均高于芦苇，各指标与光、温的变化基本一致;(3)互花米草的净光合速率曲线

呈“单峰”型，测定指标在强光合辐射、高温条件下迅速上升，芦苇则表现出明显的“午休”现象;(4)在生长季节初期((5月份)和

活跃期((9月份)，互花米草的净光合速率显著高于芦苇，而在生长季节后期(11月份)则低于芦苇。该项研究有利于解释互花米

草生长迅速，生产力高，竞争性强的生理生态学特性。
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photosynthetic characteristics between an invasive plantofA comparison

Spartina alterniflora and an indigenous plant Phragmites australis
ZHAO Guang-Qi，ZHANG Li-Quan‘，LIANG Xia   (State Key Laboratory of Estuarine and Coastal Research, East China

Normal University, Shanghai 200062,China). Acta Ecologica Sinica,2005,25(7):1604-1611.

Abstract: As a consequence of rapid globalization, greatly increased emphasis is being placed on research into the ecology of

invasive plants. Since Spartina alterniPora was introduced into Chongming Dongtan in 1995，it has gradually occupied a large

area of the Phragmites australis zone，and has became a threat to the intertidal vegetation. . In this study，the photosynthetic

characteristics of an invasive plant，Spartina alterniflora，and an indigenous plant，Phragmites australis, were measured

during the growing season of 2004 by a Li-6400 Portable Photosynthesis (LI-COR ine，USA.)at Chongming Dongtan Nature

Reserve，Shanghai，between 31025，一31038'N and 121050‘一122005'E. The results showed that:(1)Compared with the local

plant Phragmites australis, the invasive plant Spartina alterniflora had a significantly higher apparent quantum yield (AQY)

carboxylation efficiency (CE) and maximum net photosynthetic rate (Pn?一);(2) In the early growing season, the curves of
net photosynthetic rate (Pn)，leaf stomatal conductance (Gs) and transpiration rate (Tr) of Spartina alterniflora during mid-

day displayed a "single-peak" pattern, which was generally consistent with the changes in light intensity and temperature. In

contrast，Phragmites australis showed a distinct "noon-break" phenomenon after reaching the peak，which was not consistent

with the changes in light intensity and temperature; (3) The net photosynthetic rate (Pn)，leaf stomatal conductance (Gs) and

transpiration rate (TO of Spartina alterniflora were higher than those of Phragmites australis during the measurement period.

In particular，Spartina alterniflora had a stronger photosynthetic capability above PAR 1 600 pmol/(m2·s);(4) These two

plants had their own distinctive photosynthetic characteristics at different stages of the growing season. The average Pn for

these two plants reached the maximum value in September，while the average Gs and Tr were the highest in May. In general，

the photosynthetic parameters of Spartina alterniflora measured in May and September were significantly higher than those of
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Phragmites australis, while Phragmites australis exceeded Spartina alterni}lora later in the growing season (November). The

results from this study have important ecological implications in terms of the fast growth rate，high productivity and a strong

competitive ability of the invasive plant Spartina alterniflora，which could provide a sound basis for formulating effective

control measures on this species.

Key words :invasive plant;Spartina alterni_flora;Phragmites australis; photosynthetic characteristics;Chongming Dongtan

    植物人侵作为全球变化的重要组成部分，正在受到越来越多的关注仁，一5」。人侵植物通过种间竞争，占据本地物种生态位，使

本地物种失去生存空间，从而对原生态系统的结构、功能及生态环境产生严重干扰与破坏[6，对生物多样性、生态系统稳定性和

生态系统服务功能产生严重影响C4,73。因而如何防除和有效管理人侵植物成为世界各国近年来研究的焦点之一。

    互花米草(Spartina alterniflora)隶属禾本科米草属的多年生草本植物，原产美洲大西洋东沿岸和墨西哥海湾。我国于

1979年从美国引进互花米草，现已广泛分布于我国大部分沿海省市的沿岸地区，形成了规模较大的互花米草人工盐沼[[81。在我

国长江河口地区的崇明岛、南汇和九段沙等地的潮间带，互花米草已经在土著滩涂植物芦苇(Phragmites australis)、海三棱蕉

草((Scirpus mariqueter)群落中定居和扩散，并与这两种植物形成了强烈的生长竞争[[9l

    光是植物进行光合作用的能源，也是对植物光合结构最重要的和影响最大的环境因素[[10]。外来植物能够成功人侵的一个

重要因素就是具有对环境因子中光的较强的适应性和耐性[[1‘一‘3]。作为全球性的入侵种，互花米草的入侵生理生态学研究已在

国际上广泛开展[[14一’目。目前我国关于互花米草的研究主要集中在互花米草的护滩效果及综合开发利用等方面[8]，而有关其能

够成功人侵本地群落的生理生态特性方面的研究并不多见。本实验选择我国典型河口湿地崇明东滩，以互花米草与人侵地的芦

苇种群为研究对象，在自然状态和人工控制条件下对互花米草和芦苇的光合生理生态特性进行研究，从光合生理生态学角度解

释互花米草种群的高适应性和高效人侵的机制，以期为互花米草的有效防治措施提供科学依据。

1 材料与方法

1. 1 研究地概况

    本项研究选择在上海市崇明东滩鸟类自然保护区滩涂湿地，位于121050'̂ 122005'E, 31025'̂ 31038'N之间。崇明东滩属

北亚热带海洋性气候，温和湿润，四季分明。年均日照时数2138 h，太阳总辐射量为4300̂ 4600 MJ " m-'，年均气温15. 3‘ C，最

热月为7̂-8月份，月平均气温26.8̂ 26.9 0C，最冷月为 1̂ 2月份，月平均气温在3. 0-3. 9 0C。全年平均无霜期为320 d左

右，年平均降雨量 1022 mm，相对湿度82000

    崇明东滩滩涂湿地自然植被分布及演替的一般趋势可归纳为:中潮滩下缘和低潮滩的盐渍藻类带(光滩)，高程低于2 m,

潮水淹没时间长，无高等植物分布;中潮滩的上半部分和高潮滩为海三棱草或蔗草(Scipus triqeter)带，高程位于2-2.9 m;高

潮带上半部分为芦苇带，高程一般在2. 8 m以上。此外还散生着一些白茅(Imperate cylindrica)、碱蓬(Suaeda glausa)、糙叶苔

草(Care.z Scabrifolia)和灯芯草((Juncus setchuensis)等斑块状群落。自1995年人工引种互花米草以来，互花米草逐渐在东滩定

居和扩散，主要出现在芦苇带，其分布下限可达到海三棱草带。目前在崇明东滩，互花米草与芦苇和海三棱草形成了强烈的竞争

态势。

1.2 试验材料与方法

1.2.1 供试材料 选择上海崇明东滩上单优生长的互花米草群落和芦苇群落中的植株为试验对象。测试时随机选取10株长

势良好且生长基本一致的植株，测定植株由顶端向下第1片充分伸长的完整叶片，每隔10min测1次，连续测定3次，取10株

叶片测定的平均值作为该时点对应的生理指标值。

1.2.2 光合光响应测定 在自然co,浓度条件下(约350tcmol/mol)进行光合光响应的测定。光强由LI-6400红蓝2BLED光

源进行自动控制，叶面温度由LI-6400温度控制器控制在33℃士0.5C。在不同光合有效辐射通量密度(PPFD, 2000,1500,

1000,500,200,100,50,20lmol/(m' " s))下测定叶片光合速率。为了尽量减少外界光照波动的影响，光合光响应曲线的测定选

择在完全晴朗天气下的10:00̂  11:00时的阳性叶进行。测定持续3d，取10株叶片测定，每个不同的光强值设定数据采集时间

5 mine

1.2.3 光合作用进程测定 在环境条件适宜的情况下，植物光合作用的日变化呈“单峰”曲线。但有些植物在中午前后由于受

环境因子的影响而出现“午休”现象，即光合作用日变化呈“双峰”曲线。本文为研究2种植物在生长初期光合峰值及相关指标的

特点，选择了野外晴朗天气条件下，互花米草与芦苇光合作用峰值出现的10:00̂-15:00，用LI-6400便携式光合作用测定仪

(Li-cor,Inc. USA)连续对植物净光合速率(Pn,tmol/(m2 " s)),蒸腾速率(Tr, mmol八m, " s))、叶片气孔导度(Gs, mol/

(m2 " s))、光合有效辐射(PAR,tmol/(m' " s))、气温(Ti, ̀C)等指标进行3d重复观测，样叶10片，每次测定数据采集10

min。为了防止仪器及人为对植物的影响，并使测定结果具有普遍意义，每天测定时都选同一样地上相近植株的不同叶片进行
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测定。对光合峰值测定时间的确定是经过长期实际观测后得到的。

1.2.4 光合作用季节动态变化测定 2004年5,9和11月中旬，选取光照强度和日温相近的晴朗天气，从9:30̂ 16:30,测定

互花米草和芦苇的净光合速率、蒸腾速率、叶片气孔导度等指标，并将不同季节条件下，2种植物在该时段的以上各指标的平均

值和最大值进行比较。

1.2.5 数据分析 将观测到的重复数据进行统计分析，求出方差、平均值及标准误差，并对同一测定项目在2种植物间的差异

进行方差分析比较。由Excel和SPSS软件进行统计处理分析和绘图。

2 结果与分析

2.1 光合作用对光强的光响应

    已有很多经验方程可用于描述光合速率对光的依赖关系[E17-2o1。通过对互花米草与芦苇的实测结果进行分析，可知光合一光

响应曲线符合直角双曲线，模型表达式如下[E211

a。I·尸max

a·I+尸max
一 Rd

式中，a为光合速率的光响应曲线的初始斜率，它反映了表观量子效率(AQY )J为光合有效辐射通量密度恤mol/(m2

s));Pm。二为一定CO:浓度下光合速率的极大值年mol/(m2 " s));Rd为叶片的暗呼吸速率年mol/(m2 " s)),

尸，二
P·Co·Pmaxo

一P·Co+Pmaxo

式中，尸为光合速率对CO:浓度响应的初始斜率，它反映了CO:的梭化效率(CE);C。为大气CO:浓度印mo1C02/mol) ;

Pmax。为饱和光强和饱和CO:浓度下的光合速率(Kmol/(m2 , s))E22]，所得的模拟曲线参数值列于表to

从表1可以看出，互花米草与芦苇的光响应参数值表现出极显著的差异，互花米草的表观量子效率、梭化效率、最大净光合

速率以及处于饱和光强和饱和CO,浓度下的光合速率均高于芦苇。

表1 光合速率的光响应模拟曲线的参数值

Table 1  The parameters for the simulated curve of Pn and PAR

种类Species 尸max 尸..x0 相关系数 r2

互花米草Spartina alterniflora

芦苇Phragmites australis

二二表示p<0. 01. means p<0. 01.

0.108士0.079     20.21士1.29     18. 52士1. 85     18. 57士0. 96

0.078士0. 028' ' 18.36士1. 32“赞 12. 22士1. 29“. 12.26士0.89二

0. 968

0. 9R1

2.2 净光合速率、气孔导度和蒸腾速率的比较

2.2.1 净光合速率的比较 对互花米草和芦苇在生长初期5月的净光合速率进行测定，结果显示，2种植物的净光合速率表

现出不同的变化规律(图 1):从测定开始，互花米草的净光合速率就显著上升，并在 12: 30左右达到 “峰值”18.27

tmol/(m2 " s)，而此时芦苇的净光合速率则迅速降低，表现出明显的“午休”现象，其净光合速率谷值仅为4.74 I.mol/(m2 " s),

是测定时期最高值(出现在14:50左右)的52.810o0

20.0
一 口 一

— . —

互花米草Spartina alternifora

芦苇Phragmites australis

公 16.0

日

c 14.0
3
eC 12.0
哥
侧 10.0
do
米
处 8.0

4.0 L- 一一一一~习一- 一- 1-一
  09:59      10:37     11:16

                          图 1

11:55     12:34

        时间Time

13:13     13:52     14:31     15:10

互花米草与芦苇净光合速率变化

Fig. 1  Changes in the net photosynthetic rate (Pn) of Spartina alterniflora and Phragmites australis
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    光照和温度是影响植物光合作用的两个重要因子。在测定时段，光合有效辐射与气温表现出了相似的变化规律(图2) :温

度随光合辐射的增强而逐渐升高，并于12:30左右光合有效辐射最强时达到最高值，随后光照迅速下降;气温则在13:55再次

出现小幅上升后迅速降低。测定时段最强光合辐射可达1604.5 femol八m2"s)，最高温度为35.5℃。

    将2种植物的净光合速率与环境因子的变化结合起来分析可知，互花米草的净光合速率与测定时段的光照辐射变化趋势

基本相符，即从开始测试起，净光合速率就随光照辐射的增强而迅速上升，并在辐射最强时达到净光合速率峰值;芦苇的净光合

速率随光照辐射增强表现出相反趋势，即光合有效辐射的增强使植物的净光合速率迅速下降，待光照辐射降为700

umol/ (m2·s)左右时，才逐渐恢复至正常水平。

    光合作用是作物产量形成的基础[[231。对2种植物的净光合速率比较还可发现，在植物生长初期，相同环境条件下，互花米

草的净光合速率均高于芦苇，尤其在12:30̂ 12:50时段可达芦苇的2.91-3-27倍。可见互花米草对光照，尤其是有效辐射达

1600 Fmol/(m2 " s)的强光照具有很高的利用能力，以此而储存的能量可用于植物的生长和繁殖扩展，是其生长迅速、生产力高

及蔓延性强的一个重要生理基础。
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测定时段光合有效辐射及大气温度变化

Fig. 2   Changes in the PAR and the air temperature during measurement

2.1.2 气孔导度和蒸腾速率的比较 气孔是植物叶片与大气进行气体交换的通道，其闭合程度直接影响光合作用和蒸腾作

用[241。在测定时段内2种植物的气孔导度变化规律不同(图3):随着光合有效辐射的增强，互花米草的气孔导度迅速上升，并于

12:3。左右达到最高值0. 28 mol/(m2·s)，然后随光合辐射的下降而降低;芦苇的气孔导度在光合有效辐射为1300 jumol/(m2

·s)左右时最高，当辐射持续增加时气孔部分关闭，气孔导度迅速下降为最高值的27%，当光合辐射继续下降时，芦苇的气孔

导度又开始上升，并于14;00开始高于互花米草。

    2种植物的蒸腾速率与气孔导度、光合有效辐射等因子的变化规律相似(图4):互花米草的蒸腾速率最大值(6.19

mol/(m2 " s))出现在光合辐射最强的12:30左右。除中午光照强度最大的12;00̂-13:00时段外，芦苇的蒸腾速率一直保持在

1. 6 mol八ma "s)左右，比互花米草略低，其最大值出现在12:10左右，可达3.13 mol/(m' " s).

    方差分析表明，2种植物的气孔导度和蒸腾速率均呈极显著((p < 0. 01)和显著((p<0. 05)差异，并且在午间的11:30̂-

13:30，互花米草的气孔导度和蒸腾速率显著高于芦苇。

2.3 互花米草与芦苇在不同季节的净光合速率比较

    对2种植物在不同季节的光合参数月平均值和最大值进行比较(表2)。结果显示，互花米草与芦苇在9月份的平均净光合

速率最高，分别是5月份和11月份的1.25,1.87倍和2.45,1.80倍;2种植物的气孔导度和蒸腾速率均值在5月份最高。在5

月份和9月份，互花米草的光合指标平均值比芦苇高14.970o-237.83%,11月份则明显低于芦苇，并且方差分析显示两者呈

极显著差异。互花米草与芦苇光合指标的月最大值也呈极显著差异，互花米草的最大净光合速率和相应的光合有效辐射在初秋

的9月最高，11月下降并低于芦苇;互花米草的气孔导度和蒸腾速率最大值随季节推移而下降，除5月份外均比芦苇低。

3 结论与讨论

    生物人侵造成的生态或进化后果是相当严重的，人侵种可以改变群落或生态系统基本的生态学特征[E251。植物外来种的自
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身特性对人侵、生存和扩展极为重要，有些物种具有比本地种更强的光能利用力和光合响应机制，从而使它们具有很强的人侵

潜力[[8.261。本文通过对互花米草与芦苇的光合特性进行比较研究，从光合生理生态学角度揭示了互花米草成功人侵上海崇明东

滩芦苇群落的重要生理机制。

                                            表2 互花米草和芦苇在不同季节的光合指标

                    Table 2  Photosynthetic indexes of Spartina alterniflora and Phragmites australis in different seasons

011间
lime

  光合指标

Photosynthetic

      互花米草

Spartina alterrriflora

芦苇

Phragmites australis

      互花米草

Spartina alterniflora

        芦苇

Phragmites australis

in dexes 平均值Average value 最大值 Maxine value

5月May       Pn

                    Gs

                      Tr

7. 63士0.22

0.09士0.00

1. 68士0. 02

尸AR

9月Sept.       Pn

                    Gs

                      了r

14. 29士0.65

0.01士0.00

0.57士0. 48

PAR

11月Dec.      Pn

                    Gs

                      Tr

7. 95士0.20

0.02士0.00

1.43士0. 02

尸AR

13.19士0. 40* *

0. 13士0.01..

2. 79士0.26"'

            762. 05士60. 23

16. 43士0.41““

0.02士0. 00'.

1. 93士0.03""

              1095士24.43

6. 70士0. 86" "

0.03士0. 00 " "

1. 32士0.12"'

              674士45. 50

18. 28士0.35

0.28士0.01

6. 19士0.19

1605士50. 61

30.8士0.30

0.02士0.00

2.85士0. 14

1819士37. 19

11.40士0.41

0.01士0.00

1.08士0.04

1241士24. 59

8.42士0. 42

0.14士0.00

3.13士0. 07

1504士62. 17

21. 65士0.45

0.04士0.00

4.64士0.42

1774土75. 50

12. 56士0. 36

0.03士0.00

1. 38士0.07

604士38. 40

表中平均值和标准差为6个重复的计算结果All values in Table 2 are the means and standard deviation based on six replicates;

* *   p<0. 001
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Fig. 3  Changes in the leaf stomatal

互花米草与芦苇气孔导度的变化

conductance (Gs) of Spartina alterniflora and Phragmites australis

    在影响植物产量的众多因素中，太阳辐射能量通过转化进入到生物圈的效率与可利用的太阳能的量是最重要的[[271。表观

量子效率反映了植物利用弱光进行光合作用的能力，表观量子效率值越大，植物在早晚弱光条件下光能利用能力也强;最大净

光合速率可反映植物对光合有效辐射的利用和适应能力;CO:的梭化效率反映植物在较低CO:浓度条件下的光合速率，CO,

的梭化效率大则Rubisco的梭化效率高，植物的光合速率也较高。Augustine等人[2a〕还提出梭化效率的差别是植物之间光合效

率差异的主要原因。利用直角双曲线模型对2种植物的光合一光响应曲线模拟，得到互花米草的表观量子效率、CO,梭化效率、

最大净光合速率等光合参数。分析表明互花米草的这几项参数值都显著高于芦苇，说明互花米草能够更加有效地利用光能和

CO,，尤其是弱光和环境CO:浓度较低的情况下。因此，较高的表观量子效率、最大净光合速率和梭化效率不仅是互花米草的
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一个重要光合特征，也使该植物表现出对崇明东滩光合有效辐射的更强的适应性，是其成功人侵的重要因素之一。

一△一 互花米草Spartina alternii lora
一▲一 芦苇Phragmites australis
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Fig. 4  Changes in the transpiration rate (Tr) of Spartina alterniflora and Phragmites australis

    植物外来种竞争影响可以通过对群落中的初级生产力的测定来反映[[291，而植物初级生产力与叶片光合速率成正比[231。有

研究表明，互花米草的生物量在4月就呈线性增加[[301，这与实际观察到的情况一致。本文对2种植物在5月份午间前后(10:00

- 15:00)的光合指标(净光合速率、气孔导度和蒸腾速率)特性进行研究，结果发现互花米草的各项光合指标均高于芦苇，在中

午光合有效辐射明显升高的lh内(12:00-13:00)两者差距可达2-3倍，芦苇还表现出了明显的“午休”现象。植物光合“午休”

现象是多种因素综合影响的结果，由光合“午休”造成的损失可达光合生产的30%以上，对作物产量造成不良影响。由此可见，

与芦苇相比，互花米草在植物生长初期就具有很高的光能利用能力，能够迅速进行生物量的生产和累积，这也是互花米草种群

成功人侵本地种芦苇群落的一个重要原因。

    为了进一步揭示互花米草在不同季节的光合适应特性，本文将2种植物在不同季节、相似环境条件下光合指标的月均值与

最大值进行比较，发现2种植物的净光合速率月均值随时间推移而增加，至9月份达最高，这与其它相关研究结果相同[[30。互

花米草在生长初期((5月份)和活跃期((9月份)的光合指标均值、最大净光合速率以及相应的光照强度均显著高于芦苇，由此也

可解释为互花米草在崇明东滩迅速扩散的生理生态基础。互花米草在其生长初期和生长活跃期就充分利用有利的环境因子和

较高的光合能力，迅速进行植株生长和生物量累积，并向有利的生长区域扩散，从而占据大量有利生境。此时，芦苇的光合能力

相对较低，在生境的竞争过程中处于劣势。互花米草在初冬季节(11月份)光合能力显著降低，但此时互花米草群落已形成了大

型斑块，已成功实现其人侵的目的。此外，众多针对互花米草的管理性研究都只提到不同的防治方法[[8. 9.3‘一川，但没有对各种方

法实施的最佳时间进行探讨，有鉴于互花米草的高光合作用和阳生植物的特性，可以在该季节实施相应的去除措施，从而高效

和有针对性的实现互花米草的防治性管理。
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