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飞机草入侵种群和原产地种群生长和数量型化学防御

物质含量差异的比较研究
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摘  要  增强竞争能力的进化假说认为,在入侵地外来植物逃离了原产地天敌的控制, 把原来用于防御的资源分

配到生长、生殖等,从而提高竞争力。为探讨进化在恶性外来入侵植物飞机草 ( Chromolaena odorata) 入侵中的作

用, 在同质种植园中的两个养分条件下比较研究了飞机草原产地和入侵地各 8 个种群叶片单宁含量, 茎和叶片总

酚、半纤维素和纤维素含量以及总生物量的差异。结果表明, 在两个养分条件下,飞机草入侵种群和原产地种群总

生物量差异均不显著, 入侵种群茎和叶片半纤维素含量均低于原产地种群; 在高养分条件下,飞机草入侵种群叶片

纤维素含量低于原产地种群 ;在低养分条件下, 入侵种群茎和叶片总酚含量高于原产地种群。由此, 我们得出结

论: 在入侵地,飞机草未发生加快生长的进化,但数量型化学防御物质发生了遗传变化; 降低的半纤维素和纤维素

含量可能是对入侵地专性天敌缺乏做出进化响应的结果,提高的总酚含量有利于飞机草防御入侵地的广谱天敌。
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Abstract  The evolution of increased competitive ability hypothesis predicts that invasive plants may reallocate

the resources formerly used for defenses to grow and reproduce in responses to enemy release in introduced ran 2
ges, contributing to increased competitive abilities and therefore to invasiveness. To explore the roles of evolution

in invasion success of noxious Chromolaena odorata, eight invasive and eight native populations were compared

at two nutrient levels in a common garden in terms of growth and quantitative defense compounds such as tannin,

total phenolics, hemicellulose and cellulose. The results indicated that plants from invasive populations showed

lower hemicelllulose concentrations in leaf and stem than plants from native populations at both nutrient levels.

Plants from invasive populations exhibited lower leaf cellulose concentration at high nutrient level but higher leaf

and stem phonolics concentrations at lower nutrient level. Plants from invasive and native populations were not

significantly different in total biomass at both nutrient levels. Thus, we concluded that C. odorata may not evolve

to increase growth in introduced ranges, while showing genetically based changes in quantitative defense com2
pounds. The decreased hemicellulose and cellulose concentrations in plants from invasive populations of C. odo 2
rata are likely to be associated with the evolutionary responses to the lack of specialist enemies in introduced ran 2
ges, while the increased total phenolics concentration may help C. odorata defend generalist enemies in intro 2
duced ranges.
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  增强竞争能力的进化( EICA) 假说认为, 在入

侵地外来植物对原产地天敌缺乏的进化响应使其

降低天敌防御能力,并把原来维持抗性的资源用于

生长和生殖等过程, 从而提高竞争能力, 促进入

侵
[ 1]
。支持 EICA假说的文献很多,但与之不一致

甚至相反的报道也不少
[ 2 ]

, 例如, 加拿大一枝黄花

( Solidago canadensis)入侵种群的适合度低于原产

地种群
[ 3]

; 新疆千里光 ( Senecio jacobaea) 、斑点矢

车菊( Centaurea maculosa)、窄叶黄菀( Senecio inae 2
quidens)和非洲雏菊( Senecio pterophorus) 的入侵种

群对广谱天敌的防御能力高于原产地种群
[ 4 ~ 6]
。

Môller2Schrer等
[ 7 ]
提出的修正的 EICA假说认为,

外来入侵植物逃离的仅是专性天敌( 危害一种或

少数几种植物) , 入侵地的广谱天敌( 危害多种植

物)仍能危害外来入侵植物, 因此, 入侵植物可能

只降低对专性天敌的抗性,而对广谱天敌的抗性并

不一定降低,甚至提高。文献中验证 EICA假说的

研究多数是通过比较入侵种群和原产地种群受天

敌危害程度的差异, 判断不同种群天敌抗性的高

低,只有少数研究直接测定了外来植物入侵种群和

原产地种群化学防御物质含量的差异,且多数测定

的是对广谱天敌有防御作用的有毒的质量型化学

防御物质的含量,很少有文献测定对专性天敌有防

御作用的数量型化学防御物质的含量差异
[ 8]
。测

定外来植物入侵种群和原产地种群化学防御物质

含量的差异不仅可以揭示入侵植物天敌防御能力

是否发生了进化及其化学机制,而且还有助于理解

入侵种群和原产地种群物质、能量分配的变化, 即

入侵种群是否把用于合成防御物质的资源分配到

生长和繁殖等。与质量型化学防御物质相比, 植

物体内木质素、纤维素、半纤维、单宁和总酚等数量

型防御物质的含量更高,其变化对植物生长的影响

更大
[ 7]
。

飞机草 ( Chromolaena odorata ( L. ) King &

Robinson)是菊科( Asteraceae) 多年生丛生型草本

植物或亚灌木, 原产于中南美洲, 现广泛分布于亚

洲、非洲、大洋洲 30 多个热带和亚热带国家和地

区,入侵农田、森林和种植园,是世界性的恶性入侵

植物。飞机草于 1934年在我国云南南部首次被发

现,现已在云南、贵州、广西、广东、海南等省区形成

危害。由于飞机草入侵区域广、危害大, 国际上对

它的研究很多, 但多数围绕其危害和控制,对其入

侵机理研究较少,国内开展过一些入侵机理研究,

但未涉及到进化研究
[ 9 ~ 11]

。本研究以飞机草为材

料,在同质种植园中的两个养分水平下, 比较研究

入侵种群和原产地种群生长和数量型化学防御物

质含量的差异, 探讨入侵种群是否对天敌逃逸做出

了进化响应,即是否提高了生长速度、降低了化学

防御物质含量, 初步明确快速进化与飞机草入侵的

关系。回答这些问题不仅有重要的理论意义,而且

对飞机草的防治也有一定的指导意义
[ 9]
。

1  材料与方法

1. 1  实验材料

2009 年 3 ~ 5 月在飞机草的原产地和入侵地

各选 8个种群( 表 1) , 每个种群选相距较远的 10

个植株采集种子, 即每个种群采集 10 个家系的种

子,并分别保存。2009年 6 月中旬, 在中国科学院

西双版纳热带植物园苗圃温室内用育苗盘分别育

苗, 8月中旬当苗高约 5 cm 时, 选大小一致的幼苗

移栽到15 L花盆中,每盆 1株,栽培基质由河砂和

森林表土等体积混匀而成。类似基质的有机质和

总 N、P 和 K含量较高, 有效 N、P和 K含量严重不

足
[ 12 ]
。移栽后的幼苗放在一层遮阴网( 相对光强

约为 50% )下恢复生长 30 d, 之后移去遮阴网使之

在全光照下继续生长, 10 d后选大小一致的幼苗,

随机分成两组, 每组每个种群每个家系各一株,共

160 株(两组共 320株) ,其中一组做施肥处理,另

一组不施肥做对照。养分水平是影响植物生长、竞

争和入侵性等的重要因素
[ 13 ~ 16 ]

,物种或种群的相对

表现依赖于养分水平
[ 17 ~18]

。施肥分两次进行(间隔

10 d) ,每次施狮马牌复合肥( 15% N、15%P、15% K)

8. 5 g /盆,氮磷钾添加量相当于 0. 25 g # kg
-1
土重。

幼苗移栽后的最初两周每天浇饱水,之后根据需要

浇水,随时除草。

1. 2  总生物量和化学物质测定

2009 年12 月, 收获高、低养分处理下各一半

的植株(每个种群 5 个家系) , 60 e 烘干 48 h后称

重,得每个植株的总生物量 (包括根系)。收集剩

余的另一半植株位于顶部的10个成熟叶片和顶端

嫩茎, 105 e 杀青, 70 e 烘干至恒重、粉碎。用香草

醛 ) 盐酸法测定单宁含量 [ 19]
; 用 Folin 2Ciocalteu测

定总酚含量
[ 20 ]

;用 2 mol # L
- 1
盐酸水解和 DNS定

糖法测定半纤维素含量
[ 21]

;用 60%硫酸和蒽酮定

糖法测定纤维素含量
[ 22 ]
。

1. 3  数据处理

同一养分水平下各参数在不同产地间的差异

用两因素嵌套方差分析检验, 产地为固定因子,种
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群嵌套入产地做随机因子。同一产地各参数在不

同养分水平间的差异用 t检验分析。在进行方差

分析时,先对数据进行方差齐次性检验和正态分布

检验,必要时, 对数据进行自然对数转换。所有统

计分析均使用 SPSS 13( SPSS Inc. Chicago, Illinois,

USA)。

表1  飞机草种群的基本信息

Table 1  Information on the studied populations of C. odorata

地点 Si te 纬度 Latitude 经度 Longitude 海拔 Elevation( m)

原产地种群

Native population

圣安琪,牙买加 St Andrew, Jamaica N 18 b02 c W 76 b43 c 750

庞塞,波多黎各 Ponce, Puerto Rico N 18 b11 c W 66 b51 c 300

马纳蒂,波多黎各 Manat i, Puerto Rico N 18 b47 c W 66 b47 c 50

比那尔德里奥,古巴 Pinar del Räo, Cuba N 22 b45 c W 82 b50 c 570

迈阿密,福罗里达州,美国 Miami, Florida, USA N 25 b38 c W 80 b20 c 3

科利尔,福罗里达州,美国 Collier, Florida, USA N 25 b52 c W 80 b29 c 3

布劳沃德,福罗里达州,美国Broward, Florida, USA N 26 b08 c W 80 b06 c 3

马丁,福罗里达州,美国 Martin, Florida, USA N 27 b06 W 80 b15 c 3

入侵地种群

Invasive populat ion

万象,老挝 Vient iane, Laos N 17 b58 c E 102 b37 c 170

三亚,海南,中国 Sanya, Hainan, China N 18 b19 c E 109 b12 c 20

艺安,越南 Nshe An, Vietnam N 19 b03 c E 104 b53 c 60

勐仑,云南,中国 Menglun, Yunnan, China N 21 b56 c E 101 b15 c 540

普洱,云南,中国 Puer, Yunnan, China N 22 b46 c E 100 b56 c 1380

南宁,广西,中国 Nanning, Guangxi, China N 22 b51 c E 108 b09 c 70

百色,广西,中国 Baise, Guangxi, China N 23 b53 c E 106 b38 c 140

景东,云南,中国 Jingdong, Yunnan, China N 24 b17 c E 100 b50 c 1 260

2  结果

2. 1  飞机草入侵种群和原产地种群总生物量的差异
在低和高养分下,飞机草入侵种群和原产地种

群总生物量的差异均不显著;施肥显著提高飞机草

的总生物量( p < 0. 001) (图1)。

2. 2  飞机草入侵种群和原产地种群数量型化学防

御物质含量的差异

2. 2. 1  单宁含量的差异
在低和高养分下,飞机草入侵地种群和原产地

种群叶片单宁含量差异均不显著, 施肥显著降低飞

机草叶片单宁含量( p <0. 001) (图 2) 。

图 1  低( a)和高( b)养分下飞机草入侵种群( 黑柱) 和原产地种群(白柱)种群的总生物量  窄柱表示每个种群的平均值 ?

标准误;中间的两个粗柱表示入侵地和原产地种群的平均值 ?标准误。嵌套方差分析结果: ( a) 产地 F1, 14 =1 . 480 , P = 0. 244 ,种群 F14, 62

= 1. 707 , P =0. 077; ( b) 产地F1, 14 =1 . 239, P = 0. 284 ,种群 F14, 62 = 1. 023 , P = 0. 443。

Fig. 1 Total biomass of plants from invasive ( black bars) and native ( white bars) populations of C. odorata growing

under low ( a) and high ( b) nutrient levels Narrow bars depict means ? SE for each populat ion; two thicker bars in the center are means

? SE for each region using the means of each populat ion as replicates. Results from nested ANOVA: ( a) range F1, 14 =1 . 480, P = 0. 244 , population

F14, 62 =1 . 707, P = 0. 077 ; ( b) range F1, 14 =1 . 239, P = 0. 284 , population F14, 62 = 1. 023, P =0 . 443.
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2. 2. 2  总酚含量的差异

低养分条件下,飞机草入侵种群叶和茎中总酚

含量均显著高于原产地种群;高养分条件下二者差

异不显著;施肥显著降低飞机草叶( p < 0. 001) 和

茎( p < 0. 001)中总酚含量(图3)。

2. 2. 3  半纤维素含量的差异

在低和高养分条件下,飞机草原产地种群叶和

茎中半纤维素含量均显著高于入侵地种群,施肥显

著降低飞机草叶( p < 0. 001)和茎 ( p <0.001) 中半

纤维素含量(图 4) 。

2. 2. 4  纤维素含量

高养分条件下, 飞机草原产地种群叶片纤维素

含量显著高于入侵地种群, 低养分条件下, 二者差

异不显著; 在低和高养分条件下, 飞机草入侵种群

和原产地种群茎中纤维素含量差异均不显著(图

5)。施肥显著降低飞机草叶( p <0. 001)和茎( p <

0.001) 中纤维素含量。

图 4 低( a, c)和高( b, d) 养分条件下飞机草入侵种群( 黑柱)和原产地种群(白柱 )种群叶片( a, b) 和茎( c, d)半纤维素

含量  窄柱表示每个种群的平均值 ?标准误;中间的两个粗柱表示入侵地和原产地种群的平均值 ?标准误。嵌套方差分析结果: ( a) 产

地 F1, 14 =9 . 322, P = 0. 009 ,种群 F14, 62 = 3. 209 , P =0 . 001; ( b) 产地 F1, 14 =5 . 094, P = 0. 040 ,种群F14, 62 = 1. 752 , P =0. 068; ( c) 产地 F1, 14

=14 . 203, P = 0. 002 ,种群 F14, 60 = 1. 002 , P = 0. 463; ( d) 产地 F1, 14 =8. 851, P =0 . 010,种群 F14, 61 =1 . 490, P = 0. 142。

Fig. 4  Leaf ( a, b) and stem ( c, d) hemicellulose concentrations in plants from invasive ( black bars) and native ( white

bars) populations of C. odorata growing under low ( a, c ) and high ( b, d ) nutrient levels  Narrow bars depict means ? SE for

each populat ion; two thicker bars in the center are means ? SE for each region using the means of each population as repl icates. Results f rom nested

ANOVA: ( a) range, F1, 14 =9. 322, P = 0. 009; population, F14, 62 = 3. 209 , P =0 . 001, ( b) range, F1, 14 = 5. 094 , P = 0. 040; population, F14, 62 =

1 . 752, P = 0. 068 . ( c) range, F1, 14 =14 . 203, P = 0. 002 ; population, F14, 60 = 1. 002 , P =0 . 463 and ( d) range, F1, 14 =8 . 851, P = 0. 010 ; popu2

lati on, F14, 61 =1 . 490, P = 0. 142 .

3  讨论

同质种植园实验能排除环境异质性的干扰,揭

示研究材料间遗传决定的差异
[ 23]
。本研究中, 飞

机草入侵种群和原产地种群的总生物量差异不显

著(图 1) , 表明在入侵地飞机草未发生加快生长

(增强竞争能力) 的进化,这与 EICA假说不一致。

与我们的结果类似, Willis等
[ 24]
把 4种不同植物的

原产地种群和入侵地种群同时种植于原产地的同

质种植园中,发现入侵地种群并未表现出植株个体

754       植   物   研   究                    31 卷



图5  低( a, c )和高( b, d)养分条件下飞机草入侵种群( 黑柱)和原产地种群( 白柱)种群叶片( a, b)和茎( c, d)纤维素含量

 窄柱表示每个种群的平均值 ?标准误;中间的两个粗柱表示入侵地和原产地种群的平均值 ?标准误。嵌套方差分析结果: ( a) 产地

F1, 14 = 0. 448 ,P = 0. 514,种群 F14, 62 = 1. 621, P =0 . 099; ( b) 产地 F1, 14 = 5. 694, P =0 . 032, 种群 F14, 62 =2 . 453 , P = 0. 008 ; ( c) 产地 F1, 14 =

3 . 139, P = 0. 097 ,种群 F14, 62 = 0. 832 , P =0 . 633; ( d) 产地 F1, 14 =1 . 073, P = 0. 317 ,种群F14, 61 = 1. 061 , P =0. 409。

Fig. 5  Leaf ( a, b) and stem ( c, d) cellulose concentrations in plants from invasive ( black bars) and native ( white bars)

populations of C. odorata growing under low ( a, c ) and high ( b, d ) nutrient levels   Narrow bars depict means ? SE for each

populat ion; two thicker bars in the center are means ? SE for each region using the means of each population as replicates. Result s from nested ANO2

VA: ( a) range, F1, 14 = 0. 448, P =0 . 514 ; populat ion, F14, 62 =1 . 621 , P = 0 . 099 , ( b) range, F1, 14 = 5. 694, P = 0. 032; population, F14, 62 = 2.

453, P = 0. 008. ( c) range, F1, 14 = 3. 139 , P =0. 097; population, F14, 62 =0 . 832 , P = 0 . 633 and ( d) range, F1, 14 = 1. 073, P = 0. 317; popula2

tion, F14, 61 = 1. 061 , P =0. 409.

增大的进化; Franks 等
[ 25 ]
研究发现, 百千层

( Melaleuca quinquenervia) 入侵种群和原产地种群

的天敌耐性和竞争力差异也不显著。van Kleunen

和 Schmid
[ 3 ]
甚至发现, 与原产地种群相比加拿大

一枝黄花( Solidago canadensis) 入侵种群植株更矮,

开花数量和无性繁殖后代更少; Bossdorf等
[ 26]
也发

现,在有竞争的情况下, 葱芥( Alliaria petiolata) 入

侵种群株高和果实产量低于原产地种群。这说明

外来植物入侵的复杂性,难以用一种假说解释所有

的入侵案例。

在两个养分条件下,飞机草入侵种群茎和叶片

半纤维素含量均显著低于原产地种群,高养分条件

下入侵种群叶片纤维素含量也低于原产地种群

(图 4、5) ,表明在入侵地飞机草发生了降低数量型

化学防御物质含量的进化,与 EICA假说一致。这

可能是飞机草入侵种群对天敌(尤其是专性天敌)

逃逸做出的进化响应。在原产地,飞机草有 200多

种天敌, 其中近 1 /4为专性天敌, 远多于其在入侵

地的天敌
[ 9]
。

在低养分条件下,飞机草入侵种群茎和叶片总

酚含量高于原产地种群( 图3) ,这与Willis等
[ 24]
的

结果不同, 不支持 EICA 假说。Willis等
[ 24]
发现,

千屈菜( Lythrum salicaria) 原产地种群叶片酚类化

合物含量高于入侵种群。酚类物质是带羟基芳香

环的一类衍生物的总称,在植物体内含量较高,影

响植物组织对昆虫的适口性和可消化性,因而作为

数量型化学防御物质影响专性昆虫取食。但有些

酚类物质具有质量型化学防御物质的属性,即具有
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高的毒性,能防御广谱天敌。如香草酸、没食子酸、

丁香酸、香豆酸、咖啡酸和芥子酸等酚酸类是植物

组织受损伤时形成、并有防御微生物的作用;金银

木( Lonicera maackii) 中的芹菜素可引起广食性昆

虫( Spodoptera exigu) 的拒食
[ 27]

; 黄酮、槲皮素、鱼

藤酮、金丝梅蒽酮等酚类化合物对广谱天敌有致毒

作用
[ 28]
。如果飞机草入侵种群增加的是具有防御

广谱天敌作用的酚类物质,本文结果与修正的 EI 2

CA假说一致
[ 7]
。最近, Doorduin和 Vrieling

[ 8]
通过

对相关文献的整合分析( meta 2analysis)也发现,在入

侵地大多数外来植物提高了质量型防御物质含量。

我们的研究结果表明,在入侵地飞机草降低了

资源向数量型化学防御物质(纤维素和半纤维素)

的分配,但这部资源并没有转移到生长, 飞机草入

侵种群和原产地种群生物量差异不显著, 与 EICA

假说和修正的 EICA假说不一致
[ 1, 7]
。造成这种现

象的原因是多方面的。首先,我们没有测定木质素

含量, 也没测定飞机草对专性天敌的防御能力, 不

能确定飞机草入侵种群是否降低了对专性天敌的

防御能力,不排除入侵种群把更多的资源分配到木

质素的可能性。这表明只通过测定化学物质含量

来验证 EICA假设还是有很大局限性的。其次,我

们的实验只是在一个同质种植园中进行的一次性

研究, 尽管设计了两个养分水平, 不能排除在其他

种植园、年份或环境条件下飞机草入侵种群和原产

地种群生长有差异的可能性。不同的种植园、不同

的研究年份间土壤、气温和降水等环境条件可能不

同,而环境条件是影响植物生长、竞争等的重要因

素
[ 15]
。一种植物或种群的表现不一定在任何条件

下都优于另一种植物或种群
[ 17 ~18]

; 如果外来植物

入侵种群和原产地种群的表型可塑性相差较大,在

某一条件下入侵种群的表现可能优于原产地种群,

但在另一条件下则可能会得到相反的结论。此外,

只在一个同质种植园开展研究,也难以排除奠基者

效应或者预适应基因型的引入对试验结果的可能

影响
[ 29]
。第三,本实验是在没有竞争的单种条件

下进行的,生长快慢并不说明竞争能力高低,因为

植物对可获得资源的快速利用能力和对低水平资

源的耐受力可能不一致
[ 30 ~32]

。在无竞争的情况下

测定的生长指标等不足以说明外来植物入侵种群

和原产地种群竞争力的强弱
[ 6,33 ]
。因此,在入侵地

飞机草是否发生了增强竞争能力的进化还需要进

一步研究。
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