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不同支持物对攀援植物———葎草雌雄株光合特性及生
物量结构的影响
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摘要：葎草［Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ （Ｌｏｕｒ．）Ｍｅｒｒ．］为草本雌雄异株攀援植物，采用野生种群人为控制的方法，设置分枝找到乔木支持

物（高度（３±０．５）ｍ）、灌木支持物（高度（１±０．５）ｍ）和无支持物 ３ 种生长方式， 测定雌（♀）、雄（♂）株分枝的叶面积参数、光合

参数、叶绿素含量、可溶性糖含量及茎、叶、花在分枝、构件、单株水平下生物量分配比等指标，分析支持物对分枝光合特性和生

物量结构的影响，探讨雌、雄分枝利用支持物的性别差异及响应支持物的生态适应差异。 结果表明：（１）分枝的单叶面积、总叶

面积、叶面积比率、比叶面积对支持物响应存在性别差异，♀株叶面积参数均大于♂株；支持物差异主要影响叶绿素 ａ 含量，对
叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ ／ ｂ 影响不显著。 （２）支持物差异对分枝叶片的光合参数均有显著的影响（Ｐ＜０．０５），支持物对光合参数影响

顺序为 Ｇｓ＞Ｐｎ＞Ｔｒ＞Ｃｉ，性别差异影响顺序为 Ｇｓ＞Ｔｒ＞Ｐｎ＞Ｃｉ；可溶性糖含量在性别间、支持物间均表现出极显著的差异（Ｐ＜０．０１），
♂株糖含量显著高于♀株。 （３）在分枝水平下，♀株叶、茎及花生物量分配比都未受到支持物不同的影响（Ｐ≥０．０５），而♂株在

叶、茎的生物量分配比方面受影响显著（Ｐ＜０．０５）；在构件水平下，支持物差异显著影响了♂株分枝间的营养生长构件分配比，
显著影响了♀株分枝间的生殖生长构件分配比；在单株水平下，叶分配比仅在支持物间差异显著（Ｐ＜０．０５），而茎、花分配比在

性别间、支持物间均有显著差异。 （４）雌雄分枝的光合特性和生物量结构对不同支持物的响应差异明显，使葎草单株的生理整

合性和适应性大幅度提高。 研究以雌雄异株攀援植物为材料，从分枝水平分析支持物对雌雄株光合特性及生物量结构的影响，
研究结果对探讨雌雄异株攀援植物的生态适应性具一定的价值。
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ｓｔｅｍｓ ｉｎ ｍａｌｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ （ ｐ ＜ ０．０５）． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｎｏ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｎｄ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ
ｌｅａｖｅｓ， ｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｆｅｍａｌｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ （ｐ ＞ ０．０５）． Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｍａｌｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｎｄ ｒａｔｉｏ
ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｆｅｍａｌｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｌｅｖｅｌ． Ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ （ｐ ＜ ０．０５） ａｔ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ ｌｅｖｅｌ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ
ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｅｎｄｅｒｓ ａｎｄ ａｃｒｏｓｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｔｙｐｅ． Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｂｏｔｈ
ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ Ｈ． ｓｃａｎｄｅｎｓ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｓｔｒｏｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ， ｗｈｉｃｈ ｇｒｅａｔｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅｄ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ Ｈ． ｓｃａｎｄｅｎｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｒｅ ｖａｌｕａｂｌｅ ｆｏｒ ａｄｄｉｔｉｏｎａｌ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ｃｌｉｍｂｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ； Ｃｌｉｍｂｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ； Ｄｉｏｅｃｉｓｍ； Ｓｕｐｐｏｒｔ； Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

攀缘植物缺乏直立生长能力，其攀缘行为要受到外界支持物有效性的制约，支持物能帮助攀援植物“逃
离”荫蔽或“寻觅”高光透风的环境［１⁃３］，而增加生存、生长和生殖的成功率。 在异质的光环境中，攀缘植物可

以通过生物量配置的改变以及形态的可塑性来寻觅最佳的光环境，从而对生长、生殖以及行为等产生影

响［４，５］。 所以支持物的有无及存在状态将对攀援植物的生长和适应行为产生重要影响［５，６］，能否找到适合的

支持物决定了攀援植物在群落中的空间分布格局［２，７］。 支持物的可利用性是影响攀援植物形态结构、生理活

性、生物量分配及生殖策略的重要因素［４］。 目前，对异质生境下克隆植物的生理整合、生态效应及生殖策略

研究已经较为深入［８］。 攀援植物是高度异质生境中的突出代表，由于其特殊的生长型，攀援茎具有较大的形

态可塑性和相对的“运动性”， 因而是研究非克隆植物在异质生境下生态响应的理想材料。 国内外许多生物

学家、生态学家相继研究过支持物对攀援植物生长发育的影响［１⁃７］，但对雌雄异株攀援植物的报道很少。
由于性别的分株表达，能否找到可利用的支持物对雌雄异株攀援植物传花授粉、种子扩散及维持种群稳

定性等都具有重要的影响。 植物只有在雌、雄株同时获得支持而上升到较高的光照位置， 才能避免在植物群

落竞争中被淘汰。 达尔文认为攀援植物将较少的生物量投资到支持组织，而把更多的生物量分配到叶片以增

加光合作用能力，之后很多研究验证了这一假设，但也有研究结果表明，攀援植物并不比非攀援植物投资更多

的生物量到叶片中以形成最大的叶面积［９，１０］。 近年来，对雌、雄单株水平在生境异质性下的光合作用能力、生

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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物量分配、水分利用效率以及凋落物降解等方面进行了大量的研究［１１］，结果表明，生境异质性可引起性别间

在生长、形态、生殖、分布以及抗逆性等方面表现出明显的差异［１２，１３］，从而导致种群的性比失衡，繁殖能力下

降，最终导致生态系统的组成、结构和功能发生改变。 在自然状态下，由于可利用支持物的分布距离、形状大

小、强度质地等方面具有差异，雌、雄单株的不同分枝常“寻觅”到不同的支持物，使分枝处于不同光生境的现

象比较常见，但未见在分枝水平上就光异质对植物形态、生理、生物量及生殖的性别差异进行相关研究的

报道。
草本雌雄异株攀援植物的生活周期短，多数在生长季节终了时其地上部分或整体死亡。 所以，在有限的

生活史过程中，基于不同支持物条件下的光合特性及生物量分配，对植物个体水平上的生理整合、生态适应及

生殖策略具有十分重要的意义。 本文以草本雌雄异株攀援植物—葎草［Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ （Ｌｏｕｒ．）Ｍｅｒｒ．］为材

料，采用野生种群人为控制的方法，设置分枝找到乔木支持物、灌木支持物和无支持物三种方式， 通过测定分

枝的叶面积比率和比叶面积、叶片色素含量、光合参数、可溶性糖含量、构件生物量分配等指标，分析不同支持

物是否对分枝光合特性和生物量结构有影响，探讨雌、雄葎草利用支持物的是否存在性别差异。 研究结果可

为草本雌雄异株攀援植物的生活史进化理论发展提供数据和理论支撑，为该类资源保护与利用提供科学

依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究材料

葎草为桑科葎草属草本雌雄异株攀援植物， 一年生或多年生，广布于中国和日本各地，为田间、荒地常见

杂草。 可作鲜嫩饲草、青贮饲料、干贮饲草、饲料添加剂［１４］，蜜源、药用及园林植物及造纸原料等加以

利用［６，１３］。
１．２　 实验设计

２０１３ 年春，在四川南充顺庆区选择一个废弃铁路边疏于管理的同质绿地（面积约 ２００ ㎡），小乔木为天竺

桂（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ）株高约（３±０．５） ｍ，冠幅约（２±０．５） ｍ；灌木为小叶女贞球（Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ）
株高约（１±０．５） ｍ，冠幅（１±０．５） ｍ，乔灌木相对均匀分布。 从幼苗期到孕蕾期逐渐对野生葎草种群进行间

苗，避免单株间枝条缠绕，植株不进行牵引等人为干扰，任其自然觅养，挑选基部分枝数为 ３，分枝分别觅到乔

木（Ａ）、灌木球（Ｂ）和无支持物（Ｃ）且分枝覆盖支持物顶端的雌（♀）、雄（♂）单株各 １０ 株为实验株。 于 ９ 月

盛花期测定下列指标：
光合特征参数：利用 ＬＩ⁃６４００ＸＴ 便携式光合仪，选取植株上部健康成熟叶片，用 ＬＥＤ－红蓝光源叶室将光

合有效辐射（ＰＡＲ）设置在 ８５０ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１，相对湿度为 ４０％—７０％，胞外 ＣＯ２浓度 ３８５—４２０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 测定

指标包括净光合速率（Ｐｎ），气孔导度（Ｇｓ），胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）。
叶面积比率和比叶面积：用托普 ＹＭＪ－Ｃ 型叶面积测定仪测定单叶面积和总叶片面积，叶面积比率＝叶片

面积 ／分枝生物量，比叶面积＝叶片面积 ／叶生物量。
叶片色素含量：采用乙醇丙酮混合提取法，称不含叶脉的健康成熟叶片 ０．２ ｇ，剪成丝状置于 ２５ ｍＬ 乙醇

丙酮混合液中（Ｖ 乙醇∶Ｖ 丙酮＝ １∶１），封口置黑暗环境 ２４ ｈ 后，将提取液在紫外可见光分光光度计波长为 ６６３
ｎｍ、６４５ ｎｍ、４７０ ｎｍ 下比色，用 Ａｒｎｏｎ 修正公式计算色素提取液中各色素的含量。

Ｃｈｌ ａ（ｍｇ ／ ｇ）＝ （１２．７２Ｄ６６３－２．５９Ｄ６４５）
Ｆｗ

×Ｖ

Ｃｈｌ ｂ（ｍｇ ／ ｇ）＝ （２２．８８Ｄ６４６－４．６７Ｄ６６３）
Ｆｗ

×Ｖ

Ｃａｒｏ（ｍｇ ／ ｇ）＝ （１０００Ｄ４７０－３．２７Ｃｈｌ ａ－１０４Ｃｈｌ ｂ） ／ ２２９）
Ｆｗ

×Ｖ

可溶性糖：苯酚法，称取 ０．１ ｇ 新鲜叶片剪碎混匀后，加入 ５ ｍＬ 蒸馏水，封口于沸水中提取 ３０ ｍｉｎ，吸取 ０．５ ｍＬ

３　 １８ 期 　 　 　 刘金平　 等：不同支持物对攀援植物———葎草雌雄株光合特性及生物量结构的影响 　
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样品于试管，加蒸馏水 １．５ ｍＬ。 标准曲线：分别取每毫升含 ０， ２０，４０，６０，８０， １００ ｕｇ 蔗糖的标准溶液 ２ ｍＬ。
分别加入 ９％苯酚溶液 １ ｍＬ，摇匀快速加入浓硫酸，在恒温下静置 ３０ ｍｉｎ，显色，在 ４８５ ｎｍ 波长下比色。 根据

标准曲线计算样品中糖含量。
生物量结构：盛花期，齐地刈割后，将分枝分成叶、茎、花序 ３ 部分，放入 ８０ ℃干燥箱烘至恒重称重。 计算

下列指标：分枝水平分配比＝分枝某一构件生物量 ／分枝总生物量×１００％；构件水平分配比 ＝分枝构件生物

量 ／单株构件生物量×１００％；单株水平分配比＝分枝构件生物量 ／单株总生物量×１００％。
１．３　 数据处理

用 ＳＡＳ ９．１ 软件进行重复测量资料的方差分析和多重比较，并用字母标记法表示。

２　 结果与分析

２．１　 不同支持物对雌雄株分枝光合特性的影响

２．１．１　 叶面积参数

支持物对♀、♂株分枝的单叶面积有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 １），攀援越高分枝的单叶面积减小越显著。
♂株分枝的总叶面积在有支持物下显著减少（Ｐ＜０．０５），但♀株分枝的总叶面积及♀、♂株分枝叶面积比率和

比叶面积都未受影响，仅 Ａ 处理中♂株分枝的叶面积比率显著高于 Ｃ 处理。

表 １　 不同支持物条件下分枝叶面积参数的多重比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ａｂｏｕｔ ｌｅａｆ ａｒｅａｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
单叶面积 Ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ

♀ ♂

总叶面积 Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ

♀ ♂

Ａ ７３．９３±４．５９Ａｂ ６６．２６±２．６４Ｂｂ ３１３４７．９１±３３６６．１２Ａａ ２７０６７．２４±１４８６．１８Ａｂ

Ｂ ７７．４７±１．２７Ａａｂ ７０．６０±２．１５Ｂａｂ ３２１９９．１３±２０３６．１９Ａａ ２７５２８．３７±１３７８．４１Ａｂ

Ｃ ８２．７７±１．１３Ａａ ７５．３４±２．５１Ｂａ ３１７０８．７１±２０２９．６８Ａａ ３５６７４．９５±５１９２．０１Ａａ

Ｆ ７．４１ １０．３８ ０．０８ ６．７９

Ｐ ０．０２３９ ０．０１１３ ０．９２０６ ０．０２８８

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
叶面积比率 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ

♀ ♂

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

♀ ♂

Ａ ６２．１５±９．２２Ａａ ４４．０１±２．４６Ｂａ ４３０．３４±７５．１１Ａａ ３８３．０９±３１．６４Ａａ

Ｂ ６６．７６±４．０７Ａａ ４８．０６±１．７７Ｂａｂ ４２３．４４±２７．１５Ａａ ３６７．３０±３６．７３Ａａ

Ｃ ６４．４３±４．５０Ａａ ５４．４２±６．７６Ｂｂ ３８８．９５±２４．１２Ａａ ４３６．６８±７２．３２Ａａ

Ｆ ０．３９ ４．５１ ０．６４ １．５７

Ｐ ０．６９０６ ０．０６３８ ０．５６１８ ０．２８２９

　 　 不同大写字母表示性别间差异显著（ｐ＜０．０５），同列不同小写字母表示支持物间差异显著（ｐ＜０．０５）

双因子方差分析说明，单叶面积在总处理间、性别间、支持物间均有极显著差异（Ｐ＜０．０１）（表 ２），由 Ｆ 值

可见性别间差异大于支持物间，♀株的单叶面积在 Ａ、Ｂ、Ｃ 下均大于♂株；而总叶面积在性别间无差异，在支

持物间、总处理间存在显著差异，但仅♂株分枝总叶面积受支持物影响；叶面积比率在性别间差异显著，♀株

分枝的单位生物量叶面积均大于♂株；比叶面积在总处理间、性别间、支持物间均无差异。 可见，在不同支持

条件下，葎草通过减少单叶面积、增加叶片数调节总叶面积，♀株叶面积参数均比♂株大，说明♀株的光合作

用物质基础大于♂株。
２．１．２　 叶绿素含量

支持物显著增加了♀、♂株分枝叶片中吸收光能的叶绿素 ａ 含量（Ｐ＜０．０５）（表 ３），攀援高枝条显著增加

叶绿素 ａ 的含量。 但对传递光能的叶绿素 ｂ 影响较小，仅 Ａ 支撑下♀株分枝叶片的绿素 ｂ 显著高于 Ｂ、Ｃ，致
使该分枝叶片中反映植物对光能利用率的叶绿素 ａ ／ ｂ 显著增加。

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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表 ２　 不同支持物条件下分枝叶面积参数的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｂｏｕｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ

单叶面积
Ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ

Ｆ Ｐ

总叶面积
Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ

Ｆ Ｐ

叶面积比率
Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ

Ｆ Ｐ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

Ｆ Ｐ

总处理间 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ １３．８５ ０．０００１ ３．６５ ０．０３０６ ８．７９ ０．００１１ １．０３ ０．４４５１

支持物间 Ｓｕｐｐｏｒｔｓ １７．３２ ０．０００３ ４．１７ ０．０４２２ ２．１４ ０．１６０１ ０．１９ ０．８２６２

性别间 Ｇｅｎｄｅｒｓ ３４．５５ ＜．０００１ １．４７ ０．２４８４ ３７．２７ ＜．０００１ ０．６４ ０．４３９７

互作间 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ０．０４ ０．９６４９ ４．２３ ０．０４０８ １．２０ ０．３３４１ ２．０５ ０．１７１２

表 ３　 不同支持物条件下叶绿素和可溶性糖含量的多重比较（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ａｂｏｕｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌａ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

♀ ♂

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｂ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

♀ ♂

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌａ ／ Ｃｈｌｂ

♀ ♂

可溶性糖含量
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

♀ ♂

Ａ ２．１２±０．０３Ｂａ ２．２３±０．０６Ａａ ０．４９±０．０３Ａａ ０．４８±０．０１Ａａ ４．３６±０．２６Ａａ ４．６８±０．１７Ａａ ２８．６８±０．９３Ｂａ ３０．６７±０．４３Ａａ

Ｂ １．８２±０．０４Ｂｂ ２．０３±０．０９Ａｂ ０．４７±０．０１Ａａｂ ０．４６±１．１０Ａａ ３．８９±０．０６Ａｂ ４．５３±１．１２Ａａ ２７．２１±０．５０Ｂａ ２９．３３±０．９７Ａａ

Ｃ １．６２±０．１４Ｂｃ １．８２±０．０４Ａｃ ０．４５±０．０２Ａｂ ０．４４±０．０３Ａａ ３．６３±０．２０Ａｂ ４．１５±０．２８Ａａ ２４．３１±０．８９Ｂｂ ２６．５３±１．００Ａｂ

Ｆ ２３．２７ ３１．１８ ４．００ ０．３２ １１．０２ ０．４８ ２３．４２ １８．８８

Ｐ ０．００１５ ０．０００７ ０．０７８７ ０．７３９６ ０．０７９８ ０．６３９０ ０．００１５ ０．００２６

方差分析表明，叶绿素 ａ 在性别间和支持物间均有显著差异，攀援越高分枝的含量越大，♂株含量显著高

于♀株（表 ４）。 支持物虽然增加了叶绿素 ｂ 含量及叶绿素 ａ ／ ｂ 值，但在性别间、支持物间均无差异。 支持物

主要影响分枝叶片的叶绿素 ａ 含量，对叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ ／ ｂ 影响不显著。 通过 Ｆ 值可见，支持物对叶绿素含

量的影响存在一定的性别差异，♂株吸收与利用光能色素基础大于♀株。

表 ４　 不同支持物条件下分枝的叶片色素和可溶性糖含量的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｂｏｕｔ ｌｅａｆ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌａ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

Ｆ Ｐ

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｂ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

Ｆ Ｐ

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌａ ／ Ｃｈｌｂ

Ｆ Ｐ

可溶性糖含量
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

Ｆ Ｐ

总处理间 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ２５．３７ ＜０．０００ １ ０．５２ ０．７５３３ １．９２ ０．１６５０ ２２．８０ ＜．０００１

支持物间 Ｓｕｐｐｏｒｔｓ ５１．０７ ＜．０００１ １．２５ ０．３２２１ ４．４８ ０．０５５８ ４２．０１ ＜．０００１

性别间 Ｇｅｎｄｅｒｓ ２３．２２ ０．０００４ ０．１１ ０．７４３１ ２．３９ ０．１３３３ ２９．９１ ０．０００１

互作间 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ０．７４ ０．４９７５ ０．０１ ０．９９０７ ０．１６ ０．８５６５ ０．０３ ０．９６９９

２．１．３　 光合参数

支持物对♀、♂株分枝叶片的净光合速率 Ｐｎ、气孔导度 Ｇｓ、胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率 Ｔｒ 均有显著的影响

（Ｐ＜０．０５）（表 ５），攀援越高枝条的光合参数值越大。 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 在性别间、支持物间均有极显著差异（Ｐ＜０．
０１），Ｃｉ 仅在支持物间差异显著，性别间差异较小（表 ６）。 ♀株的 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 显著大于♂株，攀援越高分枝

的 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 越大，♂株分枝 Ｐｎ、Ｇｓ 比♀株更易受有无支持物的影响，而♀株分枝的 Ｃｉ 和 Ｔｒ 比♂株分枝对

支持物更敏感。
由 Ｆ 值可见，支持物对光合参数影响顺序为 Ｇｓ＞Ｐｎ＞Ｔｒ＞Ｃｉ，性别间差异 Ｇｓ＞Ｔｒ＞Ｐｎ＞Ｃｉ（表 ６）。 说明支持

物主要通过提高叶片位置，获取更多光能，增加气孔导度来影响光合速率。 而♂株的 Ｇｓ、Ｔｒ 低于♀株，使其

Ｐｎ 小于♀株。 支持物对分枝叶片光合参数 Ｇｓ、Ｐｎ、Ｃｉ 的影响大于性别的影响，性别间 Ｔｒ 差异大于支持物对

之的影响。 Ｃ 条件下♀株分枝的 Ｔｒ 小于♂株，但 Ａ、Ｂ 支持下显著增加 Ｔｒ，且显著大于♂株。

５　 １８ 期 　 　 　 刘金平　 等：不同支持物对攀援植物———葎草雌雄株光合特性及生物量结构的影响 　
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表 ５　 不同支持物条件分枝光合参数的多重比较（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ａｂｏｕｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

净光合速率

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
♀ ♂

气孔导度

Ｇｓ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
♀ ♂

胞间 ＣＯ２浓度

Ｃｉ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
♀ ♂

蒸腾速率
Ｔｒ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

♀ ♂

Ａ ８．７４±０．０５Ａａ ８．１３±０．１９Ｂａ ０．３１±０．０２Ａａ ０．２３±０．０１Ｂａ ２８２．２７±７．８８Ａａ ２８３．３３±１４．６８Ａａ ２．５７±０．１１Ａａ ２．０２±０．０７Ｂａ
Ｂ ８．２４±０．１１Ａｂ ７．７８±０．２５Ｂａ ０．２５±０．０２Ａｂ ０．１３±０．００Ｂｂ ２６３．２７±５．５０Ａｂ ２８２．０３±７．１９Ａａ ２．３５±０．０４Ａｂ １．６８±０．０３Ｂｂ
Ｃ ６．９３±０．３８Ａｃ ５．８９±０．２３Ｂｂ ０．１６±０．００Ａｃ ０．１１±０．００Ｂｃ ２４９．３３±４．０２Ａｃ ２５４．００±７．３０Ａｂ １．３７±０．１０Ａｃ １．５３±０．２１Ｂｂ
Ｆ ４９．７７ ８４．４４ ９１．９３ １８６．５２ ２２．６５ ７．７２ １６９．４５ １１．４２
Ｐ ０．０００２ ＜．０００１ ＜．０００１ ＜．０００１ ０．００１６ ０．０２１９ ＜．０００１ ０．００９０

　 　 Ｐｎ＝ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ， Ｇｓ＝ Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， Ｃｉ ＝ Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， Ｔｒ＝Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

表 ６　 不同支持物条件下分枝光合参数的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｂｏｕｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ

净光合速率

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｆ Ｐ

气孔导度

Ｇｓ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｆ Ｐ

胞间 ＣＯ２浓度

Ｃｉ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｆ Ｐ

蒸腾速率
Ｔｒ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｆ Ｐ

总处理间 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ６２．０７ ＜０．０００ １ １４７．０４ ＜０．０００ １ １０．０４ ０．０００６ ５７．６７ ＜０．０００ １
支持物间 Ｓｕｐｐｏｒｔｓ １３１．１９ ＜．０００１ ２６６．９２ ＜０．０００ １ ２１．１６ ０．０００ １ ４７．８３ ＜０．０００ １
性别间 Ｇｅｎｄｅｒｓ ４２．８１ ＜０．０００ １ ２１９．４３ ＜．０００１ ４．２０ ０．０６３０ ９４．７０ ＜０．０００ １
互作间 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ２．５７ ０．１１７５ １４．７１ ０．０００６ １．８４ ０．２０１５ ２５．５７ ＜０．０００ １

２．１．４　 可溶性糖含量

支持物对♀、♂株分枝叶片光合产物可溶性糖含量有极显著的影响（Ｐ＜０．０１）（表 ３），分枝攀援越高含量

越大。 方差分析表明，性别间、支持物间可溶性糖含量均表现出极显著的差异（Ｐ＜０．０１），♂株显著高于♀株，
但支持物对分枝糖含量的影响大于性别（表 ４），尤其从 Ｃ 到 Ｂ 叶片有效光合速率增加了 １８％—３２％，可溶性

糖含量增加了 １０％—１１％，而从 Ｂ 到 Ａ 光合速率仅增加了 ４％—６％，可溶性糖仅增加了 ５％—６％。 说明能否

找到支持物是影响葎草分枝光合速率与光合效率的主要因素，而攀援高度影响次之。
２．２　 不同支持物对雌雄株生物量结构的影响

２．２．１　 分枝水平分配比

♀株在分枝水平下其叶分配比、茎分配比及花分配比都没有受到支持物差异的显著影响（Ｐ≥０．０５）（表
７），仅 Ａ 处理下花分配比显著大于 Ｃ 处理。 ♂株在分枝水平下其叶分配比、茎分配比均显著受支持物差异的

影响（Ｐ＜０．０５），在 Ａ 处理下叶分配比和花分配比显著低于 Ｃ 处理，而 Ａ 与 Ｂ、Ｂ 与 Ｃ 处理间无显著差异。 支

持物差异显著降低了♂株在分枝水平下的茎分配比。 生物量分配表现出显著的性别差异（Ｐ＜０．０５），♀株叶

分配比显著高于♂株，而花分配比显著低于♂株，但茎分配比性别间差异不明显。 在分枝水平下，♀株的生物

量分配可塑性显著低于♂株，♀株总生物量、茎和叶分配比均未受支持物差异的影响而趋于稳定；♂株在有可

利用支持物时，则显著增加总生物量，增大茎分配比，而降低了叶分配（Ｐ＜０．０５）。

表 ７　 不同支持物条件下生物量在分枝水平分配比的多重比较

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ａｂｏｕｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｓｕｐｐｏｒｔ（ｍｅａｎｓ±Ｓｄ）

项目
Ｉｔｅｍｓ

叶分配比
Ｌｅａｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ

♀ ♂

茎分配比
Ｓｔｅｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ

♀ ♂

花分配比
Ｆｌｏｗｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ

♀ ♂

Ａ ７．６７±０．５９Ａａ ４．７７±０．３４Ｂｂ ８１．６４±０．８１Ａａ ８３．４２±２．１１Ａａ １０．６９±０．５３Ｂａ １１．８１±２．１１Ａｂ

Ｂ ７．４９±０．１２Ａａ ５．４５±０．７６Ｂａｂ ８２．０８±０．４４Ａａ ８１．９４±１．２９Ａａ １０．４２±０．３３Ｂａｂ １２．６０±０．９５Ａａｂ

Ｃ ８．９４±１．４８Ａａ ６．４６±０．６１Ｂａ ８１．８６±２．１６Ａａ ７８．４８±０．４３Ａｂ ９．２１±０．８８Ｂｂ １５．０６±０．６０Ａａ

Ｆ ２．２４ ６．０８ ０．０８ ９．２２ ４．７２ ４．５９
ｐ ０．１８７９ ０．０３６０ ０．９２２７ ０．０１４８ ０．０５８７ ０．０６１６
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２．２．２　 构件水平分配比

在构件水平下，♂株叶茎分配比与♀株花分配比表现出显著差异（Ｐ＜０．０５）（表 ８）。 双因子方差分析发

现，分枝构件分配比在性别间无差异（表 ９），支持物差异是引起分枝构件分配比差异的主要原因。 叶分配比

在无支持物（Ｃ 处理）的值最大，可利用的支持物越高叶分配比越低；茎分配比则在 Ｂ 处理条件下最小，高支

持物（Ａ 处理）与无支持物（Ｃ 处理）间无差异；花生物量则显著优先向 Ａ 处理条件下的分枝分配。 支持物显

著影响了♂株分枝间的营养生长构件分配比，显著影响♀株分枝间的生殖生长构件分配比（Ｐ＜０．０５）。
２．２．３　 单株水平分配比

在单株水平下，叶分配比仅在支持物间差异显著（Ｐ＜０．０５），而茎、花分配比在性别间、支持物间均有显著

差异（表 ９），但 Ｆ 值说明性别间差异大于支持物间。 支持物显著影响了♂株茎、叶分配比与♀株花分配比

（Ｐ＜０．０５）（表 ８），有无支持物或支持物高低，对♀株分枝在单株水平下茎叶分配比影响较小。 单株水平下♂
株花分配比显著高于♀株，支持物越高分枝获得的花分配比越低。

３　 结论与讨论

葎草主要依赖茎枝和叶柄上密生倒刺来获得支持物，其获得及对支持物的把持力，低于具有卷须类、吸附

类等变态器官的攀援植物，其攀缘行为更容易受到外界支持物有效性的制约。 攀援植物的脆弱性和依附性要

求采取一系列适应对策来保证个体的生存和种群的形成［７］，野生葎草依据生境条件的优劣，常形成 ２—１０ 条

分枝［１５］，从不同方向匍匐生长来觅求可利用的支持物，受到生境胁迫时通过减少分枝数，使现存分枝有足够

的营养供给“寻觅”支持物。 如水分充足时葎草分枝数为 ８ 条 ／株以上，在严重水分胁迫时仅为 １—３ 条 ／
株［１６］。 本文中，葎草处于乔、灌木遮阴造成的光胁迫条件下，挑选分枝数为 ３，且依托不同支持物“逃离”荫蔽

或“寻觅”高光环境的雌、雄株作为试验材料，研究说明分枝能对不同支持物做出适应性响应，雌、雄株分枝虽

形态塑性或对生境响应存在一定在差异，但匍匐分枝寻找支持物的能力及对支持物的响应能力较强，即使没

有可利用支持物分枝仍有一定数量的生殖投入，这对性别分株表达的草本攀援植物的种群延续与扩散具有决

定性作用。 一般认为雌雄异株植物维持种群稳定性的能力薄弱，攀援植物生存、生长和生殖均易受生境条件

的影响，葎草作为雌雄异株攀援植物能够在南北各省广泛分布，表明其具有极强的生态适应性，但关于其生境

适应策略的研究极少，只对水分、温度胁迫下形态塑性及繁殖策略进行了初步的研究［１６，１７］。 加强该类植物的

研究，对植物生活史进化理论发展具有重要意义。
支持物是影响葎草分枝光合特性的主要因子，性别次之。 支持物显著降低了分枝的单叶面积，但对总叶

面积、叶面积比率、比叶面积的影响较小。 这是因为找到可利用支持物的分枝，在攀援过程的垂直茎的节间增

长使叶片密度降低，到达支持物顶部后产生出大量的细长二级分枝，二级分枝的单叶面积较小但叶片数量大，
使有支持物条件下分枝的总叶面积未减少且叶片相对集中于“高光”顶端。 由此可见，不同支持物只是改变

了分枝叶面积的分布均衡度与空间位置，而对分枝叶总面积数量与叶片厚度的影响极小。 同时，支持物显著

增加了叶片中吸收光能的叶绿素 ａ 含量，虽传递光能的叶绿素 ｂ 含量相对稳定，但一定程度提高了叶片的叶

绿素 ａ ／ ｂ 值，使有支持物分枝的单位叶面积具有了较强的光合物质基础。 支持物显著提高了单叶叶面积的光

合参数，提高顺序为 Ｇｓ＞Ｐｎ＞Ｔｒ＞Ｃｉ。 乔木支持（Ｂ）下分枝叶片的气孔导度（Ｇｓ）比无支持物（Ｃ）分枝提高约

５０％，而净光合速率（Ｐｎ）提高约 ２０％。 可见，葎草利用支持物提升叶片空间位置、改善光照条件的同时，通过

增加光合物质基础、提高气孔导度从而提高了净光合速率，通过测定叶片中可溶性糖含量验证了觅得支持物

可提高分枝的光合同化能力。 本实验中，光合特性表现出显著的性别差异，♀株分枝的单叶面积、叶面积比率

和净光合速率在三种支持物下均显著大于♂株，表明♀株的光合作用能力显著高于♂株，但♀株叶片中可溶

性糖含量则显著低于♂株。 由此可见，♀、♂株采取不同的途径对光合产物进行了储存与转移，由于性别分工

的不同，或许♀、♂株在生长、生殖中需要的物质基础、采用的生理过程不尽相同，需进一步深入研究。
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

　 　 支持物对葎草生物量结构有显著的影响。 从分枝、构件、单株 ３ 个水平研究支持物对葎草♀、♂株生物量

结构的影响进行了分析，说明在在分枝水平下，♀株叶、茎及花的生物量分配比都未受到支持物差异的影响

（Ｐ≥０．０５），而♂株在叶、茎的生物量分配比方面受影响显著（Ｐ＜０．０５）；在构件水平下，支持物差异显著影响

了♂株分枝间的营养生长构件分配比，显著影响了♀株分枝间的生殖生长构件分配比；在单株水平下，叶分配

比仅在支持物间差异显著（Ｐ＜０．０５），而茎、花分配比在性别间、支持物间均有显著差异。 可见采用不同水平

研究生物量分配的结果差别很大，所以在研究分枝生境异质下的生物量结构性别差异时，要进行多水平的比

较与评价才能得出科学的结论。 但分枝、构件、单株 ３ 个水平比较均说明，支持物是影响分枝生物量结构的主

要原因，♂株在有可利用支持物时则显著增加总生物量，增大茎分配比、降低叶分配（Ｐ＜０．０５），而花分配比未

受支持物影响；♀株茎、叶分配比受支持物影响极小，趋于平衡分配给每个分枝，但支持物显著影响♀株分枝

的花分配。 从繁殖角度看，♂株分枝不管支持物有无总是投入相对稳定的生物量比例用于繁殖，依赖支持物

只是把花序送到更高位置利于传粉，而支持物有无是决定♀株分枝生殖投入生物量多少的关键因子。 综合分

析说明支持物不仅影响葎草的生物量结构，更对繁殖投入和繁殖效益有重要影响。
攀援植物分枝间由同一根系提供水分及矿质营养，不同分枝处于异质生境（光照、湿度、支持物及生物因

子等等）的现象相当普遍，但关于分枝间水分、营养及光合产物是否存在生理整合或采用哪种传输实现生理

整合等等问题研究极少。 本文研究发现，不同分枝的蒸腾速率及蒸腾叶面积显著差异必然影响到分枝间水分

的选择性分配，不同分枝的构件生物量分配比的差异也是同化作用差异及光合产物分配与传输的结果。 但本

文仅对支持物异质下分枝的叶面积参数、叶绿素含量、光合速率及生物量结构等瞬间性或结果指标性进行了

分析，虽在一定程度反映了分枝的生态适应能力，但不能反映分枝间物质、能量、信息流动的生理整合，所以应

该借鉴克隆植物的研究方法，对攀援植物的生理整合进行系统的研究。
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