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白花鬼针草在入侵过程中的叶功能性状变化特点及其
与环境因子的关系

彭正东１，甘玉婷２，甘婉怡１，杨健雄１，江燕东１，黄柳菁１，∗，许　 婷１，王秋雪１

１ 福建农林大学风景园林与艺术学院，福州　 ３５０００２

２ 福建生态工程职业技术学校，福州　 ３５０００８

摘要：叶片是植物获取资源的重要器官，探究叶功能性状之间相关性的变化规律以及对环境因子的响应，有利于理解生物的入

侵机制。 以城市植物群落中 ３ 种入侵程度（轻度入侵、中度入侵、重度入侵）的白花鬼针草（Ｂｉｄｅｎｓ ａｌｂａ）为研究对象，测定了其

１４ 个叶功能性状与 ５ 个环境因子（光强、大气湿度、土壤理化性质）。 运用单因素方差分析、相关性分析、冗余分析等方法分析

其在入侵过程中资源分配格局、吸收利用策略。 结果表明：（１）随着入侵程度加重，其叶片宽度、叶面积、叶干重、叶干物质含

量、叶全磷含量显著升高；比叶面积、叶全氮含量在中度入侵下最高；叶厚度、叶体积、叶鲜重在中度入侵下最低。 （２）叶性状之

间联系密切。 轻度入侵下，叶长与叶宽、叶面积之间，叶鲜重与叶干重存在显著相关性。 中度入侵下，叶全氮含量与叶全磷含量

存在显著相关性。 重度入侵下，比叶面积与叶干重、叶干物质含量、叶组织密度存在显著相关性。 （３）冗余分析表明光照、土壤

湿度是影响白花鬼针草入侵的主要因素。 在其逐渐入侵的过程中，光照增强、土壤湿度减少促使其叶干物质含量、叶厚度、叶组

织密度、叶全碳含量增加，比叶面积降低。 白花鬼针草的适应策略从入侵早期的资源获取型转变成入侵后期的资源保守型。 综

上，在外界条件压力逐渐增加的情况下，白花鬼针草在轻度入侵⁃中度入侵过程中倾向于采取获取型策略（低投入⁃高收益）。 在

中度入侵⁃重度入侵过程中，其策略会转向资源保守型策略（高投入⁃低收益）。

关键词：入侵植物；功能性状；入侵程度；适应策略；资源分配
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外来物种在被引入新环境后会迅速繁殖并建立自己的种群，并且凭借其强大的适应能力和化感作用［１］

迅速在竞争中获得优势地位，导致严重的生态灾难，损害原有生物多样性，影响生态系统的平衡。 入侵植物因

其自身的入侵特性以及不同的入侵环境而表现出不同入侵情况，因此，研究入侵植物的资源利用方式及对环

境的适应策略有助于理解植物的入侵机制。
不同入侵植物在入侵过程中的具体表现不一致。 如，小蓬草（Ｃｏｎｙｚａ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）株高会随入侵程度增加

而增加，并在与本地物种的竞争中逐渐占据优势地位［２—３］；紫茎泽兰 （ Ａｇｅｒａｔｉｎａ ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ） 与飞机草

（Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ ｏｄｏｒａｔａ）在共同入侵本地植物群落时，叶片氮磷含量均随入侵程度增大而升高［３］；鬼针草

（Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ）和南美蟛蜞菊（Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ）二者不同程度的单独入侵及共同入侵会显著提高了群落

加权平均株高［４］。 入侵植物的以上表现能从一定程度上解释其适应策略。 研究入侵植物在入侵过程中功能

性状及其对环境的适应策略可以为外来入侵种的早期预测、及时防治与潜在危害的风险评估提供依据。 植物

功能性状是植物体生命周期中获取、利用和保留资源等一系列活动的关键属性，它可以通过单独或者协同作

用使植物生长策略对环境变化做出响应，还可以反映生态系统功能和过程的变化［５］。 在植物功能性状中，叶
片是植物地上部分获取资源的主要器官［６］，在陆地生态系统中起着至关重要的作用［７］。 相关研究表明，入侵

植物可以通过多种途径来实现入侵，如向环境释放出特定的代谢产物，干扰或者杀死群落中的其他植物（化
感作用）、在进入新环境时，入侵植物会通过调节其功能性状而快速定殖（表型可塑性）等，其中，增强表型可

塑性是植物入侵最重要的方法之一［８］。 Ｋａｖｉｔａ 等［９］研究发现，紫茎泽兰在没有经历适应性进化的情况下能通

过改变其叶片性状和繁殖性状成功地跨越海拔梯度定殖；Ｚｈａｎｇ 等［１０］发现喜旱莲子草的资源配置的表型可塑

性可能有利于其入侵异质生境。
白花鬼针草（Ｂｉｄｅｎｓ ａｌｂａ），菊科鬼针草属一年生直立草本植物，是一种极具侵略性的入侵植物，具有极强

的生态适应性和表型可塑性，并且能够改变土壤微生物群落的活动、生物量和结构［１１］。 目前，国内外学者对

白花鬼针草的研究主要集中于基因组学［１２］、对细菌群落的影响［１３—１４］、化感作用［１５—１６］等方面，然而，植物功能

性状与植物入侵密切相关，是植物与环境之间重要的联系纽带，但目前对白花鬼针草在入侵过程中的功能性

状变化规律的研究是亟需解决的关键科学问题。 本研究以福州市市区白花鬼针草群落为研究地，通过测定
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３ 种入侵程度的鬼针草的叶功能性状进而揭示（１）从轻度入侵到重度入侵的过程中，白花鬼针草功能性状之

间相关性的变化情况（２）白花鬼针草在入侵的过程中，叶功能性状如何体现植物资源获取策略或环境适应策

略。 旨在发掘随入侵程度增加，白花鬼针草入侵过程中对环境的适应策略以及资源的分配格局，以期为福州

市白花鬼针草的入侵防治提供思路。

１　 研究方法

１．１　 研究区选取

福州地处我国东南沿海闽江入海口（１１８°２４′—１２０°３０′ Ｅ，２５°１６′—２６°３９′ Ｎ），冬短夏长，属于亚热带海洋

性季风气候，雨量充沛，四季常青，冬短夏长。 全市常年均温 ２０．５℃，年均降雨量 １４４２．１ ｍｍ，夏季常出现极端

高温与降雨［１７］。 土壤类型多为红壤土和水稻土，偏酸性，较高山地分布有松软肥沃的山地草甸土［１８］。 福州

市自然植被类型丰富，针叶林显著多于阔叶林，针叶林以马尾松和杉木为主，阔叶林以壳斗科为主。
在对福州市城区半自然群落中白花鬼针草入侵地的大量踏查的基础上，运用空间代替时间的方法［１９］。

选择起源、物种组成、立地条件相似，靠自发定植生长以及能自行演替的白花鬼针草群落为研究区域，于 ２０２１
年 ４—６ 月进行群落调查及室内测定。 参考关于入侵程度划分的研究（表 １），并结合朱金方［２０］、Ｗａｎｇ［２１］用入

侵植物盖度代替入侵程度的方法和实际调查情况，选取白花鬼针草盖度≤４０％、４０％—７０％、≥７０％的区域分

别作为白花鬼针草轻度（Ⅰ）、中度（Ⅱ）和重度（Ⅲ）入侵地。 在每种入侵程度中设置 ２ 个１０ ｍ×１０ ｍ 样地，在
每个样地中设置 ３ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，每个样方距离 ２ ｍ 以上，共 １８ 个样方。 样地详细区位信息见图 １，表 ２
所示。

表 １　 关于入侵程度划分的研究

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ

研究对象
Ｓｔｕｄｙ ｏｂｊｅｃｔ

划分依据
Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｄｉｖｉｓｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

飞机草 Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ ｏｄｏｒａｔａ
轻度入侵：１０％≤盖度＜３０％；
中度入侵：３０％≤盖度＜５０％；
重度入侵：盖度≥５０％

［２０］

加拿大一枝黄花 Ｓｏｌｉｄａｇｏ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ
轻度入侵：盖度＜３５％；
中度入侵：３５％≤盖度≤７５％；
重度入侵：盖度≥７５％

［２１］

南美蟛蜞菊 Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ

轻度入侵：盖度≤２５％；
中度入侵：２６％≤盖度＜５０％；
过度入侵：５１％≤盖度≤７５％；
重度入侵：７６％≤盖度＜１００％

［２２］

小蓬草 Ｃｏｎｙｚａ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ
加拿大一枝黄花 Ｓｏｌｉｄａｇｏ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ

轻度入侵：盖度＜３５％；
中度入侵：３５％≤盖度≤７５％；
重度入侵：盖度≥７５％

［２３］

１．２　 样品采集和分析

参照方精云［２４］等的植物群落清查的方法和技术规范开展群落调查工作。 在前期勘探的基础上使用便携

式全球定位系统（ＧＰＳ）设备计录每个样地的地理位置，并记录草本的种类、数量、高度、盖度。 样品采集时间

为 ２０２１ 年 ４ 月 ２ 日—２０２１ 年 ４ 月 ２８ 日，每个草本样方内分别选择 ５ 株生长良好、株高相近的成熟植株，并采

集其生长均匀、完全展开、无病虫害和损伤的 １５—２０ 片成熟叶。 将采集的样品放入自封袋内分别进行编号

后，喷洒自来水，并放入装有冰袋的保温箱中带回实验室测定各项指标。
１．３　 样品测定与相关指标计算

本研究测定入侵过程中白花鬼针草的 １４ 个功能性状指标（表 ３）。 采用 ＥＰＳＯＮ 叶面积扫描仪扫描叶片，
并使用 Ｉｍａｇｅｊ 图像分析软件进行形态特征分析得出叶长、叶宽、叶面积指标，并计算叶长宽比；利用 ０．０１ ｍｍ

４６８９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 研究区图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｋｅｔｃｈ ｍａｐ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

表 ２　 样地概况表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

地点
Ｓｉｔｅ

地理位置
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

入侵程度
Ｉｎｖａｓｉｖｅ
ｄｅｇｒｅｅ

入侵种单种盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ｏｆ
ｉｎｖａｓｉｖｅ

ｓｐｅｃｉｅｓ ／ ％

生境内主要物种
Ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ ｈａｂｉｔａｔ

样地具体情况
Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

１ 飞凤山奥体
公园

１１９°１６′５９″Ｅ、
２６°０１′２７″Ｎ 轻度 ３６．６６

藿香 蓟 Ａｇｅｒａｔｕｍ ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ、 酢 浆 草
Ｏｘａｌｉｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ、狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ、
芦苇 Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ、一点红 Ｅｍｉｌｉａ
ｓｏｎｃｈｉｆｏｌｉａ、乌蔹莓 Ｃａｕｓｏｎｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ

海拔 ２０ｍ，位于河流西侧和道路北
侧，有一定的人为干扰。

２ 国家化学工业
气体质检中心

１１９°１５′４９″Ｅ、
２６°０３′１０″Ｎ 轻度 １６．６６

莲子 草 Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｓｅｓｓｉｌｉｓ、 通 奶 草
Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ、 少 花 龙 葵
Ｓｏｌａｎｕｍ ａｍｅｒｉｃａｎｕｍ、 小蓬草 Ｅｒｉｇｅｒｏｎ
ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ、狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ

海拔 ７．３ｍ，位于城市绿地中，四周均
是道路。 样地内部无人为干扰。

３ 西山体育公园
１１９°１０′４０″Ｅ、
２６°０８′１４″Ｎ 中度 ６６．００

牛膝 菊 Ｇａｌｉｎｓｏｇａ ｐａｒｖｉｆｌｏｒａ、 莲 子 草
Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｓｅｓｓｉｌｉｓ、 藿香 蓟 Ａｇｅｒａｔｕｍ
ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ、酢浆草 Ｏｘａｌｉｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ

海拔 ９．７ｍ，位于山体下部，距山体公
路近，有轻微的人为干扰。

４ 杜坞站
１１９°１４′５０″Ｅ、
２６°０７′２９″Ｎ 中度 ５７．６０

鸭跖草 Ｃｏｍｍｅｌｉｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ、小蓬草
Ｅｒｉｇｅｒｏｎ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ、牛筋草
Ｅｌｅｕｓｉｎｅ ｉｎｄｉｃａ

海拔 １８．１ｍ，位于山体下部，距离山
体公路近，有一定的人为干扰。

５ 涧田湖公园
１１９°２０′０５″Ｅ、
２６°０７′５４″Ｎ 重度 ８５．３２ 通奶草 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ、狗牙根

Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ
海拔 １４．９ｍ，四周均是建筑，距离公
路近。 有较重的人为干扰。

６ 福兴大道 ６８ 号
对面

１１９°２２′０８″Ｅ、
２６°０５′４０″Ｎ 重度 ７２．００ 狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ 海拔 ３．６ｍ，周边环境良好，距离公路

近。 有轻微的人为干扰。

精度的游标卡尺，避开叶脉，测量上、中、下 ３ 个位置的叶厚度取平均值，计算叶体积；使用精度为 ０．０００１ ｇ 的

电子天平称量叶片鲜重；将叶片放入 ８０℃烘箱内烘 ４８ ｈ 至恒重后称重得到叶片干重，计算比叶面积、叶干物

质含量、叶组织密度。 经烘干后的植物叶片再研磨、过筛（０．１４９ ｍｍ），置于自封袋中密封保存，进行化学计量

的测定，具体方法如下，叶全碳含量、叶全氮含量的测定：采用碳氮元素分析仪测定（德国 ｅｌｅｍｅｎｔａｒ ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ
ｃｕｂｅ 元素分析仪）；叶全磷含量的测定：采用钼锑抗比色法测定［２５］。
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１．４　 环境因子的测定

在 ２０２１ 年 ４ 月的晴朗天气中，选取三个时间段进行数据测量，分别为 ９：００—１０：００、１３：００—１４：００ 和

１６：００—１７：００，这些测量操作在每个样方中心独立进行 ３ 次。 具体的测量方法如下。
１．４．１　 光照强度测定

在每一个样方中心 １．５ ｍ 高处，均匀选取 ３ 个点进行测量。 用照度计（台湾泰仕 ＴＥＳ⁃ １３３５）测定每个点

的光照强度，取平均值。
１．４．２　 群落温湿度测定

（１）大气温湿度测定

使用空气温湿度计（ＣＥＭ 华盛昌 ＤＴ⁃８８９２）测定每个点的大气温度和湿度，取平均值。
（２）土壤温湿度测定

在每一个样方中心均匀选取 ３ 个测定点，用土壤温湿度计（科顺达 ＴＲ⁃ ６Ｄ）插入土壤 ２０ ｃｍ 深处，测定土

内的温度和湿度。 测量时注意探头外加护套，防止土壤堵住护套影响检测结果的准确性。
１．４．３　 土壤全碳、全氮、全磷含量测定

在每个样方内去除土壤表层的腐殖质，使用土钻在每个样方内随机选取 ５ 个直径为 ５ ｃｍ，深度为 ２０ ｃｍ
的土样，将 ５ 个点的土壤均匀混合，装入带编号的自封袋内带回实验室。 土样自然风干后除去杂质，再用研钵

粉碎并过筛（０．１４９ ｍｍ），后进行化学性质测定。 具体方法如下，土壤全碳含量、全氮含量的测定：采用碳氮元

素分析仪测定（德国 ｅｌｅｍｅｎｔａｒ ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ ｃｕｂｅ 元素分析仪）；土壤全磷含量的测定：采用钼锑抗比色法

测定［２５］。
１．５　 数据处理与分析

运用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件进行数据的初步整理，并用 ＳＰＳＳ ２５ 软件对数据进行方差齐性检验，发现三组数据

显著性均＞０．０５，认为三组方差相同，满足双尾检验的单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）的前提条件，并采用

Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较，比较分析 ３ 种入侵程度的叶功能性状差异和变异程度。 运用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 分析叶功

能性状之间的相关性。 使用 Ｃａｎｏｃｏ ５ 对叶功能性状进行去趋势对应分析（ＤＣＡ），结果表明，第一排序轴为

０．２９＜３，故选择冗余分析（ＲＤＡ）分析叶功能性状与环境因子的关系。

２　 结果分析

２．１　 入侵过程中白花鬼针草叶功能性状特征

从表 ３ 可知，白花鬼针草叶体积与叶鲜重随入侵程度的增加先减小后增加，叶干重与叶干物质含量随入

侵程度的增加而增加，但显著差异存在于重度入侵与轻度入侵（Ｐ＜０．０５）、中度入侵（Ｐ＜０．０５）之间。 叶宽与叶

面积随入侵程度增加而增加，但显著差异只存在于轻度入侵与重度入侵之间（Ｐ＜０．０５）。 比叶面积与叶全氮

含量随入侵程度增加呈现出先增加后减少的趋势。 重度入侵下的比叶面积分别与轻度入侵（Ｐ＜０．０５）、中度

入侵（Ｐ＜０．０５）下的比叶面积存在显著差异，但叶全氮含量的显著差异只存在于中度入侵与重度入侵之间

（Ｐ＜０．０５）。 随入侵程度增加，叶厚先减小后增加，显著差异分别存在于重度入侵与轻度（Ｐ＜０．０５）、中度（Ｐ＜
０．０５）之间。 此外，叶全磷含量随入侵程度增加逐渐降低，显著差异只存在于轻度与重度之间（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 白花鬼针草叶功能性状间的相关性分析

为探究每种入侵程度白花鬼针草的适应策略以及变化情况，本研究对每个入侵程度的白花鬼针草叶功能

性状进行了相关性分析。 图 ２—４ 结果显示，轻度入侵的白花鬼针草叶面积与叶宽、叶鲜重、叶干重、叶体积，
叶体积与叶鲜重、叶干重之间，叶鲜重与叶干重之间，比叶面积与叶全碳之间存在极显著正相关性。 叶长与面

积、叶宽之间，叶宽与叶干重、叶体积之间存在显著正相关性。 中度入侵的白花鬼针草叶鲜重与叶长、叶面积

之间存在极显著正相关性。 叶鲜重与叶干物质含量之间，叶体积与叶组织密度之间存在极显著负相关性。 叶

体积与叶长、叶宽之间，叶长宽比与叶组织密度之间，叶全氮与叶全磷之间存在显著正相关性。 叶干物质含量
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表 ３　 ３ 种入侵程度叶功能性状特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈ ３ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｄｅｇｒｅｅｓ

序号
Ｓｅｒｉａｌ ｎｕｍｂｅｒ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

入侵程度 Ｉｎｖａｓｉｖｅ ｄｅｇｒｅｅ

轻度入侵
Ｍｉｌｄ ｉｎｖａｓｉｏｎ

中度入侵
Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ

重度入侵
Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ

１ 叶长 ＬＬ ／ ｃｍ ６．６７ ±１．６５ ａ （０．２４７） ７．５８ ±０．８９ ａ （０．１１７） ８．１４ ±０．９３ ａ （０．１１４）
２ 叶宽 ＬＷ ／ ｃｍ ５．８２ ±１．３９ ｂ （０．２３８） ６．６２ ±１．２２ ａｂ （０．１８４） ７．５０ ±１．０２ ａ （０．１３７）
３ 叶长宽比 ＬＬ ／ ＬＷ １．２２ ±０．１９ ａ （０．１５６） １．２１ ±０．２１ ａ （０．１７７） １．１１ ±０．０８ ａ （０．０７０）
４ 叶面积 ＬＡ ／ ｃｍ２ １８．９３ ±６．７８ ｂ （０．３５８） ２４．０６ ±４．７７ ａｂ （０．１９８） ２８．４７ ±７．０２ ａ （０．２４７）
５ 比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｇ ／ ｃｍ２） ３５８．８６ ±３４．２６ ａ （０．０９５） ４３２．９３ ±６８．７２ ａ （０．１５９） ２５７．１９ ±１００．２４ ｂ （０．３９０）
６ 叶厚 ＬＴ ／ ｃｍ ０．１５ ±０．０２ ａ （０．１３０） ０．１０ ±０．０３ ｂ （０．２６７） ０．１４ ±０．０２ ａ （０．１５３）
７ 叶体积 ＬＶ ／ ｃｍ３ ２．８１ ±１．０６ ｂ （０．３７５） ２．４８ ±０．６９ ｂ （０．２８０） ４．０４ ±０．８７ ａ （０．２１６）
８ 叶鲜重 ＬＦＷ ／ ｇ ０．３７ ±０．１４ ｂ （０．３９３） ０．３５ ±０．０９ ｂ （０．２４８） ０．５２ ±０．１３ ａ （０．２４８）
９ 叶干重 ＬＤＷ／ ｇ ０．０５ ±０．０２ ｂ （０．３９２） ０．０６ ±０．０１ ｂ （０．１２９） ０．１４ ±０．０９ ａ （０．６４５）

１０ 叶干物质含量 ＬＤＭＣ ０．１５ ±０．０１ ｂ （０．０７８） ０．１７ ±０．０４ ｂ （０．２２７） ０．２５ ±０．１１ ａ （０．４４４）
１１ 叶组织密度 ＬＴＤ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ０．０２ ±０．００ ａ （０．１８２） ０．０３ ±０．０１ ａ （０．２５２） ０．０４ ±０．０２ ａ （０．４８５）
１２ 叶全碳 ＬＴＣ ／ ％ ４２．９１ ±２．８８ ａ （０．０６７） ４１．６２ ±３．７１ ａ （０．０８９） ４４．８３ ±１．７４ ａ （０．０３９）
１３ 叶全氮 ＬＴＮ ／ ％ ３．０４ ±０．８５ ａｂ （０．２８０） ３．９６ ±１．０２ ａ （０．２５７） ２．４７ ±０．６２ ｂ （０．２５１）
１４ 叶全磷 ＬＴＰ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ７．２２ ±２．３２ ａ （０．３２１） ５．０４ ±２．１４ ａｂ （０．４２６） ３．１２ ±１．２２ ｂ （０．３９１）

　 　 ＬＬ：叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＡ：叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＬ ／ ＬＷ：叶长宽比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＴ：叶厚 Ｌｅａｆ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＦＷ：叶鲜重 Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＶ：叶体积 Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含

量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＴＣ：叶全碳含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＬＴＮ：叶全氮含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＬＴＰ：叶全磷含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＬＴＤ：叶组

织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ； 数据为均值±标准差（Ｍｅａｎｚ±ＳＤ）括号内为变异系数（ＣＶ％），同行不同的小写字母表示不同入侵程度的叶性状具有显

著差异（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 轻度入侵的白花鬼针草叶功能性状相关性热图

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ａｌｂａ ｉｎ ｍｉｌｄ ｉｎｖａｓｉｏｎ

∗： Ｐ ＜０．０５； ∗∗： Ｐ＜０．０１； ∗∗∗： Ｐ＜０．００１； ＬＬ：叶长；ＬＷ：叶宽；ＬＡ：叶面积；ＬＬ ／ ＬＷ：叶长宽比；ＬＴ：叶厚；ＬＦＷ：叶鲜重；ＬＤＷ：叶干重；ＬＶ：

叶体积；ＳＬＡ：比叶面积；ＬＤＭＣ：叶干物质含量；ＬＴＣ：叶全碳含量；ＬＴＮ：叶全氮含量；ＬＴＰ：叶全磷含量；ＬＴＤ：叶组织密度

７６８９　 ２１ 期 　 　 　 彭正东　 等：白花鬼针草在入侵过程中的叶功能性状变化特点及其与环境因子的关系 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

与叶长、叶面积、比叶面积之间，叶厚度与叶组织密度之间存在显著负相关性。 重度入侵的白花鬼针草叶体积

与叶鲜重、叶干重、叶干物质含量、叶组织密度之间，叶干重与叶干物质含量、叶组织密度之间，叶干物质含量

与叶组织密度之间存在极显著正相关性。 比叶面积与叶干重、叶体积、叶干物质含量、叶组织密度之间存在极

显著负相关性。 叶面积与叶鲜重、叶体积、叶长、叶宽之间，叶鲜重与叶干重之间，叶长与叶宽之间存在显著正

相关。 叶鲜重与比叶面积之间存在显著负相关性。

图 ３　 中度入侵的白花鬼针草叶功能性状相关性热图

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ａｌｂａ ｉｎ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ

２．３　 白花鬼针草叶功能性状与环境因子的关系

为了进一步探索植物叶功能性状与环境因子的关系，对其进行冗余分析（ＲＤＡ）。 如图 ５ 所示，前两轴的

解释信息分别为 ７２．９７％和 ０．１７％，累计解释量为 ７３．１４％。 表 ４ 对土壤湿度、光照强度、大气湿度、土壤全磷含

量、土壤全碳含量进行排序，其中土壤湿度解释率最大，为 ５６．４％，其次是光强解释率，为 １１．５％。 此外，土壤

因子之间、湿度之间存在显著的聚集效应。 第一轴主要体现了光强、土表湿度、土壤湿度、大气湿度对叶植物

功能性状的影响，第二轴主要体现土壤全碳、全磷对叶功能性状的影响。 沿着贡献率大的 ＲＤＡ⁃ １ 轴，光强与

叶干物质含量、叶干重、叶组织密度、叶体积、叶鲜重、叶宽、叶面积、叶长、叶厚、叶全碳含量夹角小于 ９０°，表
明这些功能性状随着光强的增加而增加；其次，土壤湿度与叶长、比叶面积、叶全氮、叶长宽比、叶全磷的夹角

小于 ９０°，表明这些功能性状随着土壤湿度的增加而增加；而土壤湿度与叶面积、叶宽、叶鲜重、叶体积、叶组

织密度、叶干重、叶干物质含量、叶全碳含量、叶厚度夹角均大于 ９０°，说明这些性状与土壤湿度存在显著负相

关关系。 以上，冗余分析表明土壤湿度与光照是影响白花鬼针草入侵的重要因素。
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图 ４　 重度入侵的白花鬼针草叶功能性状相关性热图

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ａｌｂａ ｉｎ ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ

表 ４　 不同环境因子对叶功能性状的解释率和显著性检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

解释率 ／ ％
Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｒａｔｅ

对总解释率的贡献率 ／ ％
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ Ｆ Ｐ

ＳＨ ５６．４ ７７．１ ２０．７ ０．００２∗∗

ＬＩ １１．５ １５．８ ５．４ ０．０２８∗

ＡＨ ２．６ ３．５ １．２ ０．３１

ＳＴＰ １．５ ２．１ ０．７ ０．４２８

ＳＴＣ １．１ １．６ ０．５ ０．５１８

　 　 ∗： Ｐ＜０．０５； ∗∗： Ｐ＜０．０１； ＳＨ：土壤湿度 Ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＬＩ：光照强度 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ；ＡＨ：大气湿度 Ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＳＴＰ：土壤全磷含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＴＣ：土壤全碳含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ

３　 讨论

３．１　 入侵过程中白花鬼针草叶功能性状差异

叶功能性状变化能反映出植物所处生态系统的功能特征，以及对所处生态系统的适应能力［２６］。 本研究

发现，白花鬼针草在逐渐入侵的过程中比叶面积和叶片全氮含量会呈现先上升后下降的趋势，叶厚、叶体积、
叶鲜重则呈先下降后上升的趋势。 根据波动资源假说可知，在资源可用性高的条件下，入侵物种的相对竞争

能力会增加［２７—２８］，因此，在入侵新环境初期，由于环境资源充足，种内种间竞争较小，白花鬼针草表现出较强

９６８９　 ２１ 期 　 　 　 彭正东　 等：白花鬼针草在入侵过程中的叶功能性状变化特点及其与环境因子的关系 　
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图 ５　 叶功能性状与环境因子的冗余分析排序

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＬＬ：叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＡ：叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＬ ／ ＬＷ：叶长宽比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＴ：叶厚 Ｌｅａｆ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＦＷ：叶鲜重 Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＶ：叶体积 Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物

质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＴＣ：叶全碳含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＬＴＮ：叶全氮含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＬＴＰ：叶全磷含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；

ＬＴＤ：叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＨ：土壤湿度 Ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＬＩ：光照强度 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ；ＡＨ：大气湿度 Ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＳＴＰ：土壤全磷含量

Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＴＣ：土壤全碳含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ． 虚线表示环境因子；实线表示叶功能性状

的竞争能力。 白花鬼针草将叶片吸收的氮元素储存在叶绿体的卡尔文循环可溶性蛋白质中，以增强其光合作

用能力［２９］，并将积累的营养物质用于细胞建成、修复以及有机物的合成等生命活动。 因此，白花鬼针草倾向

于高比叶面积、高叶片全氮含量，以及低叶厚、低叶体积和低叶鲜重的资源获取型策略。 随着入侵程度的增

加，群落趋于饱和，资源逐渐匮乏，白花鬼针草逐渐取代本地原生植物，造成物种多样性下降，群落稳定性降

低。 竞争优势机制对此有较好的解释，即在多个物种争夺共同资源时，获取该资源能力较差的物种（即在竞

争等级中较低的物种）容易被入侵的优势竞争者取代［３０］。 进一步研究发现，在群落稳定性逐渐丧失时，白花

鬼针草会通过增加叶厚，叶体积、叶鲜重，降低其比叶面积和叶片全氮含量来防止水分流失和减少资源消耗并

增加繁殖性状的资源投入，这意味着白花鬼针草开始倾向于资源保守型策略。 此外，研究过程中还发现白花

鬼针草叶宽、叶面积、叶干重、叶干物质含量随入侵程度增加而上升。 这一现象的原因是白花鬼针草具有较多

的须根。 在入侵早期阶段，白花鬼针草通过根系的横向生长来扩大其生存空间。 随着入侵程度的加剧，白花

鬼针草生存空间受到压缩，横向生长受到限制，且纵向生长能力相对较弱。 因此，白花鬼针草会主动将资源投

入到叶宽度和叶面积中，通过积极吸收光照、水分、空气等资源，以维持植物的正常生长。 同时，部分资源将会

被用来增加叶干重和叶干物质含量以应对外界恶劣的环境条件。
３．２　 入侵过程中白花鬼针草叶功能性状权衡关系的变化特征

植物在长期对环境的适应中，各性状会呈现一定的相关性，最终会形成一系列适应特定环境的最佳功能

性状组合［３１］。 叶长、叶宽、叶面积反映了植物在外部环境长期影响下的资源获取能力［３２］。 与大多数结

论［３３—３５］一致的是，轻度入侵的白花鬼针草叶功能性状相关性热图显示，叶长与叶宽、叶面积呈显著正相关。
这可能是因为轻度入侵的白花鬼针草群落种间与种内竞争压力相对较小，白花鬼针草能通过叶长、叶宽、叶面

积的协同作用来提高对光资源的获取能力［３６］。 氮和磷是植物生长发育所需的主要元素，它们构成了生物有

机体的组成基础。 两种元素相互作用，共同调节植物的生长发育［３７］。 从研究结果可以看出，随着入侵程度的

０７８９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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加剧，叶片全氮含量与叶片全磷含量之间表现出显著正相关关系。 这是因为与其它两种状态下的白花鬼针草

相比，中度入侵的白花鬼针草因为资源充足，竞争适中，且获取能力最强，能最大程度地从环境中汲取氮元素

和磷元素并分配给其他植物器官用于营养物质的合成，形成最稳定的内部平衡。 研究表明，在群落演替的后

期，植物表现出较高的比叶面积和较低的叶组织密度、叶干物质含量等特征［３４，３８—４０］。 重度入侵的白花鬼针草

叶功能性状相关性热图显示，当白花鬼针草入侵程度达到最大化时，比叶面积与叶干物质含量、叶组织密度表

现出极显著负相关性。 这是因为比叶面积低的物种往往营养成分低，叶子寿命长［４１］。 此外，在白花鬼针草重

度入侵的条件下，由于群落中水、光照等资源相对较少，白花鬼针草需采用低比叶面积、高叶片干物质含量、高
组织密度的策略增强抵抗力与耐受力以便利用有限资源维持生存［４２］。 “收益递减”假说表示，叶面积会随着

叶片重量（叶鲜重、叶干重）的增加减小［４３—４４］，这是因为叶子需要复杂而有效的叶脉模式来支持水分和养分

的运输［４５］。 如果叶子过大，水分蒸发可能会成为问题，从而可能导致植物因脱水而死亡［４６］。 在白花鬼针草

入侵初期，白花鬼针草通过叶面积、叶宽的协同作用逐渐提高对光资源的利用能力，导致叶片的鲜重、干重逐

渐增加，并在竞争中逐渐占据优势地位。 此外，当白花鬼针草因为环境中水资源、光资源等资源的减少则会采

取一种保守策略，增加组织密度以减少水分的散失，这也导致叶片干重相应增加。 白花鬼针草通过叶面积、叶
鲜重、叶干重的协同作用来提高其在不同入侵程度的环境中生存能力，这是因为在白花鬼针草不断投入生物

量到叶片的过程中，它需要增加叶面积以拦截更多光线，这会导致光合效率的提高，并使其获得更多光资源用

于自身的形态建成［４７］。
３．３　 入侵过程中白花鬼针草对生境的适应策略

植物叶功能性状的变化除了受自身遗传、生长等特性影响外，还与外界环境关系密切［４８］。 冗余分析结果

表明，白花鬼针草的叶功能性状对土壤湿度和光照的变化最为敏感。 当土壤湿度和光照发生变化，该植物的

叶片往往会率先做出相应的调整。 相关研究指出，比叶面积会随土壤水分可用性的增加而增加［６，４９］。 本研究

结果显示，在入侵早期，由于水分、光照等资源充足，白花鬼针草能够快速利用这些资源促进生长。 由于白花

鬼针草的须根主要集中于土表层，随着入侵程度的增加，会导致其长期吸收土壤表层的水分，逐渐出现缺水的

现象。 在这种情况下，鬼针草会采取一种资源保守型策略：增加组织密度、增大叶厚度、提高叶干物质含量［５０］

以及降低比叶面积。 这些适应性特征有助于减少水分蒸发和损失［５１］，并在缺水环境中依旧处于竞争优势地

位。 本研究也发现，光照增强会引起植物采取高叶厚、高组织密度、高叶碳含量、低比叶面积、高干物质含量的

资源保守型策略。 叶厚度增加，叶片与大气之间的热交换频率越低，水蒸气和二氧化碳进入和离开叶片的速

率也越低。 白花鬼针草比叶面积减小会增加水从叶内部到叶表面的距离或阻力，减少了植物内部水分的损

失。 此外，叶组织密度越大，植物生长越缓慢，白花鬼针草会主动将资源分配到叶防御结构中，并储存碳来抵

御外界不良环境［５２］。

４　 结论

为了探究白花鬼针草在入侵过程中的叶功能性状变化特点及适应策略，本研究以福州市市区白花鬼针草

为研究对象，分析比较 ３ 种入侵程度白花鬼针草的叶功能性状特征及其对环境因子的关系。 结果表明，（１）
轻度入侵—中度入侵过程中的鬼针草表现出资源获取型的生长策略。 在中度入侵—重度入侵的过程中的白

花鬼针草表现出资源保守型的适应策略。 （２）光照、土壤湿度是白花鬼针草入侵的主要限制因子。 城市中光

照强度的增加、土壤湿度的降低加剧了蒸腾失水和干旱胁迫，这导致白花鬼针草的生存策略从资源获取型转

变成资源保守型。 综上所述，白花鬼针草在城市植物群落中通过调节自身适应策略而逐渐入侵成功。 该研究

结果揭示了白花鬼针草叶功能性状在入侵过程中的特性，对于进一步理解白花鬼针草的入侵机制及其防控具

有重要意义。
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