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摘要: 随着全球经济一体化进程的深入, 生物入侵已成为严重的全球性问题之一。外来种入侵打破了物种生存的自然平衡, 导

致生态系统趋于均质化,并给社会经济发展和人类健康造成了无法估量的损失。然而,目前人们对外来种的入侵机理仍不十分

清楚。叶物候如叶片发生时间、凋落时间、及由二者决定的叶寿命和叶片发育进程是植物在季节和非季节性变化的环境中为了

获得碳收益所采取的适应策略。叶构建消耗是植物碳收获过程中必要的成本投入, 反映了植物在叶片水平上的能量分配策略。

偿还时间能在一定程度上反映叶片碳的积累情况。从叶物候、构建消耗和偿还时间入手,分析了入侵植物的资源捕获能力和成

本对其碳积累的影响 ,并提出了今后的研究方向。
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Abstract: B iological invas ions have becom e one of themost severe globa lly environm ental problem sw ith the progress of the

global econom ic integration. A lien invasive spec ies may affect species com pos ition, structure and function of the invaded

ecosystems and cause s ign ificant env ironm ental dam age and econom ic lossworldw ide. M any studies have been conducted to

develop them ethods and techniques of m anag ing and controlling invas ive species. But relat ively few studies have been

conducted w ith the attempt to understand the invas iveness o f alien species, especially those in term s of ecophys io logical

traits. Leaf pheno logy including the tmi es of em ergence and fa l,l longevity and the age-dependent developm ental process is

the adaptive strategy for a plant to maxmi ize carbon accumulation in seasona lly and /or non-seasonally changing

environments. L eaf construction cost is the necessary investm ent for carbon gain, reflecting the energy allocation strategy at

leaf leve.l L eaf payback tmi e can also reflect the situation of carbon gain of a plant to a certain extent. Carbon ga in may be

associated w ith the invas iveness o f alien plants, which can increase carbon gain through increas ing leaf longevity,

decreas ing construction cost and payback tmi e. In this paper, we rev iew s the effects of resource capture ab ility and cost on

carbon accumu lation in alien invasive plants in term s of leaf phenology, construction cost and payback tmi e and put forw ard

som e prob lem s that deserve be ing studied in the future.

K eyW ords: carbon accumulation; invasive plants; leaf construction cost; leaf longevity; leaf phenology; payback tmi e



http: / /www. eco log ica. cn

  外来种入侵已成为一个世界性的生态和经济问题, 是全球变化的重要组成部分之一
[ 1, 2]
。生物入侵可以

在遗传、个体、种群、群落、生态系统等各个水平上产生影响,造成物种濒危、灭绝、生物多样性丧失, 并严重影

响生态系统的结构和功能
[ 3, 4 ]
。不仅如此,外来种入侵还给入侵地区带来了巨大的经济损失。农业部最新统

计数字显示,目前我国已经有 380种入侵植物, 40种入侵动物,每年因为外来物种入侵造成的直接和间接损

失达到 1198. 76亿元,占到国内生产总值的 1. 36%。外来生物的成功入侵必须经历引入、定植与建群、扩散

及爆发等阶段,在这个连续过程中,入侵生态学首先关注的问题是:入侵种的哪些特性促使其成功入侵, 即具

有哪些性状的物种最可能成为成功的入侵种, 哪些性状的差异使得有些物种可以成功入侵, 而其近缘种却会

被淘汰
[ 5]
。物种的入侵能力与其生物性状的关系是入侵生态学中的基本问题之一

[ 6]
。了解与外来种入侵相

关的性状不但有重要的理论意义,而且是对外来种进行风险评估和对入侵种进行有效管理与控制的基础。

为揭示与外来种入侵性相关的生物学性状,很多学者比较研究了入侵种和本地种或外来非入侵种的生理

生态学特性
[ 7~ 19 ]

,不少研究发现入侵种具有高的资源捕获能力和利用效率, 但统计学上入侵种除了具有高的

叶面积、比叶面积、表型可塑性和低的叶片构建消耗 ( construct ion cos,t CC )外,其他参数并未发现统计学上的

规律
[ 20]
。研究结果不一致的原因是多方面的,很多学者认为试验时的环境条件和相互比较的物种间的亲缘

关系是影响研究结论的重要因素,因入侵种的相对表现与环境
[ 6, 20]
和相互比较的物种有关

[ 16~ 18, 21]
,与入侵种

相比较的本地种不同或试验条件不同得出的结论可能会不同。另一个常被忽视的重要原因是上述研究比较

的都是一年中某一段时间内入侵种和本地种的差异,不能完全解释外来种的入侵性,因为外来种的成功入侵

依赖于在时空不断变化的生境下整个 (或多个 )生长季的表现,决定植物表现的是一年中整个生长季而不是

某个季节或时期的碳累积量
[ 22]
。叶物候能从叶片资源捕获的时间跨度角度来说明植物的竞争优势; CC可以

从资源捕获成本的角度来说明植物能量利用效率; 然而,由前者决定的碳积累和由后者决定的碳投入二者中

的任何一个都不能单独决定叶片的碳净积累量,而偿还时间 ( payback t ime, PT )则以二者的差值为基础, 能反

映叶片偿还初始 CC后可用于形成新的生长和繁殖器官的碳净积累情况。目前比较入侵种和本地种年际碳

积累及其季节动态差异的研究还很少,从叶物候、CC和 PT角度比较入侵种和本地种碳积累季节分配模式差

异的研究更少,在国内还是空白,而相关研究能为阐明外来种入侵机制提供一些线索。本文在总结叶物候、

CC和 PT对入侵种和本地种年际碳积累及其季节分配模式影响的基础上,对今后的研究工作做了展望, 以期

促进国内相关研究。

1 叶物候

物候又称物候现象,是指生物的生命活动在时间序列上对环境变化的反应现象。植物是气候变化的指示

者,植物物候对气候变化的响应依植物种类和环境的不同而异
[ 23]
。由于叶片是植物捕获光能的主要器官,是

实现生态系统能量流动的初级生产者,因此叶物候如叶片发生时间、凋落时间、及由二者决定的叶寿命、叶片

发育进程是植物在季节和非季节性变化的环境中为了提高碳积累量所采取的适应策略之一
[ 23]
。在时空变化

的环境下,资源捕获能力和利用效率对植物的存活、生长和扩散等有重要的影响
[ 24]

,而叶物候和光合速率随

季节变化特征的差异将导致碳积累季节分配模式的差异,影响植物资源捕获和竞争力。

就单叶来说,叶寿命是指叶从出现到凋落的时间
[ 23]
。叶寿命是植物在长期适应过程中为了获得最大光

合生产所形成的适应特征,是植物适应环境所表现出的重要功能型和结构型性状的决定因子
[ 25]
。可以从提

高碳积累的角度来分析长的叶寿命对植物生态适应的重要性
[ 26]
。较长的叶寿命意味着叶片光合速率较低,

但是较长的叶寿命却能增加叶一生中固定的光合作用产物, 补偿或超补偿较低的光合速率对偿还 CC的不

足
[ 27, 28 ]

。长的叶寿命是外来种成功入侵的重要机制之一, 许多成功的入侵种都比本地种展叶早和 /或落叶

晚,甚至有些入侵种在春季长出的叶片具有阳性特征, 而在冠层郁蔽后形成荫生叶
[ 29 ~ 31]

。M cDow e ll
[ 21]
发现

Rubus属入侵种的叶片寿命明显大于同属本地种; 在微咸水中生长的入侵种 Phragm ites australis叶寿命较长,

尽管其光合速率低于入侵能力较弱的植物, 但是其年总碳积累量却比后者高
[ 28]
。林下入侵种 B erberis

thunberg ii展叶时间比本地共生种 Vaccinium corymbosum早 1个月, 比林冠郁蔽早 2周,它可以利用早春林内充
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足的光照进行光合作用,这段时间获得的碳 /补贴0占其整个生长季碳累积量的 36% ;但其落叶时间与本地种

相近。因此 B. thunbergii展叶早、寿命长的特征可以增加其年际碳积累量, 从而促进其入侵
[ 32 ]
。K�ppers

[ 33]

发现 R ibes uvacrispa能成功定居林下不是因它光合速率高,而是因它能提前展叶,延长了生长季,提前进行了

碳积累,这决定了它较强的竞争力。本地种落叶后,入侵种 Bunias orientalis仍能进行光合作用,此时由于种间

对光的竞争不激烈,入侵种光合作用旺盛, 本地种落叶后入侵种光合碳积累量约占其全年总量的 50%
[ 34 ]
。

Rhamnus cathartica可以在春季提前展叶期和秋季本地种落叶后两个时段达到光合速率的高峰,在光限制条件

下其较长的叶寿命更有优势, 两次光合速率高峰期间, R. cathartica的碳同化量对年碳积累的贡献分别为

29%和 9%
[ 27]
。

由基于成本-收益模型的碳经济学理论
[ 26]
可知, 在特定的生境下, 叶寿命长短取决于叶片碳收获和建成

及维持所需要的投入之间的平衡。在温度低的地区,叶寿命长的植物是自然选择的对象, 因为它能把光合碳

积累保持在超过构建消耗的水平之上,而且寿命长的叶片还可以作为在胁迫环境下碳水化合物和矿质养分的

贮藏器官,为来年新器官的产生提供物质基础
[ 35, 36]

。就冠层平均叶寿命而言, 常绿植物通常要高于落叶植

物。常绿植物的明显优势就是能在生长季早期落叶植物未展叶之前利用充足的光照等资源提前进行光合作

用
[ 32, 37 ]

,这利于常绿叶在 1a内维持正的碳积累
[ 36, 38]

。植株水平上年际碳积累量不仅与叶寿命和单叶的光合

速率有关,而且还受植株总叶面积的影响
[ 26 ]
。如果植株总叶面积较大、叶寿命又长,那么就可以补偿长寿命

叶的低瞬时光合速率对碳收获的影响,从而提高年际碳收获量
[ 39]
。与本地种相比, 入侵种一般具有较大的叶

面积,这对入侵种的快速生长是有利的
[ 8, 20, 40]

。作为一种入侵性极强的外来杂草,紫茎泽兰终年常绿,其叶片

寿命和叶面积指数明显大于外来非入侵种兰花菊三七
[ 19, 41, 42]

。

具有长寿命叶片的常绿植物通常趋向于占据养分贫乏的地带,因为养分在叶片内的平均滞留时间即维持

生产的时间较长,从而提高了总体养分利用效率 (NUE )
[ 43]

, 它和养分生产力 (NP )及养分在植物体内的滞留

时间 (T )常呈如下的线性关系:

NUE =NP @T ( 1)

氮是植物生长的主要限制元素之一
[ 44, 45]

, 有效地利用氮可以提高植物的适合度
[ 46]
。在氮生产力相同的

情况下,叶片寿命越长,即氮维持生产的时间越长, 总体氮利用效率就越高,整个生长季制造的光合作用产物

就越多。Sch ierenbeck
[ 47]
发现 Lonicera属的入侵种具常绿叶, 而本地种冬季落叶;紫茎泽兰终年常绿, 冬季仍

在生长,而很多本地植物则地上部分枯死停止生长
[ 48 ]
。研究表明,入侵植物在可获得性资源处于波动状态的

生境中更具优势,在这样的环境下瞬间养分利用效率也在不断变化,显然NUE不能反映植物瞬间对养分的利

用效率。瞬时氮利用效率 (PNUE )是瞬时光合速率与叶片氮含量的比值, 反映了叶片单位氮投入的瞬时碳积

累速率。R eich
[ 49]
发现叶寿命与 PNUE呈负相关, 这种关系普遍存在于各种树木、灌木及草本植物中。叶片

中氮在光合器官和防御系统的分配是影响 PNUE的重要因素
[ 13, 16~ 18 ]

。一般长寿命叶片结构组织所占的比例

较大、天敌防御物质较多, 因此细胞壁蛋白和防御物质中的氮占叶片总氮的比例较高,影响了叶氮向光合作用

的分配,降低了 PNUE
[ 50 ]
。Feng

[ 18]
发现叶氮向光合羧化组分和生物力能学组分的分配比例与 PNUE成正相

关,而三者均与比叶面积呈正相关,已知后者与叶寿命呈负相关
[ 49]

,因此 PNUE可能与叶寿命呈负相关。然

而,由于入侵种缺少天敌, 进化可以使其减少叶氮向防御物质的分配比例, 以提高叶氮向光合器官的分配比

例,因此入侵种也可能同时具有长的叶片寿命和高的 PNUE
[ 13, 16, 17]

。

对同种植物来说, 不同季节形成的叶片是对环境因子 /预适应 0的产物, 叶片发生时间既影响叶寿

命
[ 51~ 53 ]

,也影响叶片的光合速率等生理特性, 导致不同季节形成的叶片对整株植物碳积累的贡献不同。因

此,碳积累的物候节律与叶片发生的时间有关
[ 54~ 56 ]

。一般认为,在全光照下种间
[ 23, 57]

、不同光照下种内
[ 58]
叶

寿命和光合作用能力之间存在一种 /权衡 0关系,即单位面积叶片光合速率与叶寿命呈负相关
[ 49]
。但是对于

同种植物不同季节形成的叶片,它们的叶寿命和生理生态特征之间关系的研究还很少。O ikaw a
[ 52, 53]

的研究

表明, 同种植物生长季早期产生的叶片比晚期产生的叶片寿命长, 单位面积光合速率高,未发现叶寿命和光合
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能力之间的 /权衡 0关系,晚期叶片低的光合速率可能与低温等不利环境有关。对热带季雨林中的落叶树种

而言, K itajima
[ 56]
发现虽然雨季末期形成的叶片寿命较雨季初期形成的叶片短, 但单位面积光合速率却比后

者高。表明叶片生理特征的变化,不仅与环境因子有关,可能也与植物本身的内部节律 (生物钟 )有关
[ 59]
。

叶片某一时刻的光合能力是其形成时间 (季节 )和叶龄的综合反映
[ 55]
。先锋植物叶片的光合能力一般

在叶片完全展开时达到最大
[ 52, 55]

,然后随叶龄增加而迅速下降
[ 60, 61]

,有的植物光合能力可能在较长时间内保

持稳定
[ 62]

,演替后期植物在叶片完全展开后光合能力可能还一直上升
[ 61]

, 直到衰老阶段才迅速下降。可见,

叶片生理和解剖结构的发育进程与叶面积的增加是不同步的, 而往往与叶龄紧密关联
[ 54, 63]

。在波动的资源

环境中,先锋种较快的叶片发育进程对其资源捕获是有利的,这样的特征就保证了它们能够对高养分环境迅

速作出反应,从而提高资源利用效率,这对 /抓空隙者0抢占可用的空间、成功定居是有利的 [ 64 ]
。由叶龄决定

的叶片生理发育进程是影响植物适应环境和资源捕获的重要因子。但是, 对基于叶龄的叶生理发育进程-资

源捕获之间关系的研究还很少
[ 65, 66]

, 以往对叶片连续发生的植物此关系的研究, 只是在其整个生长季某一个

或少数几个阶段,测定整株植物不同叶龄叶片的各种参数, 分析叶龄对各生理和形态参数的影响。但只对各

参数作一次或少数几次测定, 囿于季节取样的差异, 可能会得出有偏差的结论, 不能全面衡量植物的适应

能力
[ 32]
。

2 构建消耗

植物的生产力取决于能量的收入与支出两个方面
[ 67]
。如果说光合作用是能量收入的话,那么 CC就是植

物生长所必须的投资
[ 68 ]
。CC是指构建单位叶片所需要的葡萄糖当量,其中一部分葡萄糖为有机物质的合成

提供碳架,另一部分为推动各种生化过程提供 ATP和 NADP( H )。CC可作为衡量植物构建生物量时所投入

能量的指标,反映了植物在叶片水平上的能量分配策略,与资源利用效率和植物生长速率有关
[ 68, 69]

。

从生态学角度看,生境中可获得性资源影响植物对物质的合成投入, 并且后者可以通过植物在生长、繁

殖、防御等方面的长期或短期收益反映出来
[ 70]
。根据成本-收益模型可知,如果植物叶片的防御物质含量高

和 (或 )寿命长,那么叶片的 CC就高
[ 58, 71 ]

,这个较高投入的生态收益就是减轻取食压力和 (或 )延长光合作用

时间
[ 26, 72]

。相反,减少与光合作用相关的成本投入,其收益就是可以有更多的物质用于植株生长和繁殖
[ 21 ]
。

低的 CC常与高的植物相对生长速率联系在一起
[ 8]
,单位干重叶片 CC的微小差异就可以导致生长速率的较

大差异
[ 67, 69 ]

,在资源有限的环境条件下,这种差异对物种之间的竞争有决定作用。研究表明入侵种 CC低于

本地种
[ 8, 11, 69, 73~ 75]

, CC小, 就允许入侵种把较多的能量投入到其他过程中, 如防御、繁殖和根系生长等
[ 73 ]
。

N agel和 Griffin
[ 73 ]
和 Tsialtas

[ 76]
把植物的多度和 CC联系起来, 发现多度高的物种 CC小,因此认为 CC作为植

物能量投资的一种测度,能够影响植物的建群和生长。

理论上, CC越大的叶片,寿命就应该越长
[ 23, 72]

, 这样它才能有足够长的时间通过光合作用固定的碳用来

偿还其较高的 CC,包括防御投入和维持自身生存所需的物质消耗
[ 26, 77]

。 Baruch
[ 9]
发现叶寿命长的入侵木本

植物比叶寿命短的本地草本植物的 CC要高,恶性入侵种紫茎泽兰的叶寿命和 CC 均高于同属本地种白头

婆
[ 17]
。但是, Poorter

[ 78]
认为长寿命叶片 CC高于短寿命叶片的观点几乎没有什么证据, 尽管理论上这种关系

可能成立。Navas
[ 79]
分析了 52种植物的 CC和叶寿命, 发现二者相关不显著, 陈飞宇等

[ 57]
的研究也得出类似

结论, 尽管入侵种紫茎泽兰的叶寿命比本地种多须公和异叶泽兰长,但其 CC与二者差异不显著
[ 16]
。

有关光强对叶片生理和解剖结构影响的研究较多, 而有关光强对叶片化学组分和 CC 影响的研究还很

少
[ 80]
。对叶片生物化学成分的分析,可以解释 CC高低的内在原因,比如强光下单宁、木质素和可溶性酚如类

黄酮等 3种化合物含量增加, 前两种成分对防御和物质分解有影响
[ 81, 82]

, 后者对避免 UV-B损伤有重要作

用
[ 83]

,它们对 CC的影响都很大, 很小量的变化就能引起 CC很大的差异
[ 81 ]
。根据 Penning

[ 84 ]
的计算结果可

知,通过生化途径分别合成 1 g这 3种物质消耗的葡萄糖量为 2~ 3 g,而构建等量的碳水化合物却只消耗 1~

1. 5 g葡萄糖。Baruch
[ 9]
发现入侵种 Arthrostema ciliatum叶片腺毛能够分泌能值高的粘性防御物质,从而使得

它的 CC较高。低光强下,叶片光合速率下降、非结构碳水化合物减少、厚度变薄、密度降低, 木质素含量低,
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机械组织不发达
[ 85, 86 ]

,构建这类碳水化合物成本小, 并且低光强下从 /质 0上来影响 CC 的酚类物质含量也

低
[ 69, 87 ]

。因此,低光强度下叶片的 CC要比强光下低
[ 9, 58, 80, 86]

。但是, 也有研究表明不同光照强度下叶片的

CC变化幅度很小,甚至低光强下叶片的 CC高
[ 58, 65, 86 ]

。

氮是影响 CC的重要因子,蛋白质和氨基酸等含氮化合物热值较高, 它们在叶片中的含量与 CC呈正相

关
[ 69, 71, 84 ]

。叶片中的氮可以分配到光合作用和天敌防御等过程中,如果把较多的叶氮分配在光合器官中,那

么植物就会有高的 PNUE,利于生长
[ 13]

, 入侵种常具有这种氮分配策略
[ 13, 16~ 18 ]

;相反,如果把较多的叶氮投入

到细胞壁结构蛋白、生物碱、非蛋白氨基酸和生氰糖苷等物质中
[ 88~ 90]

, PNUE就会降低,但是植物可以从提

高防御功能、延长光合作用时间等方面获得生态收益
[ 26, 71]

。另外,植物利用的氮源形态也会影响 CC, 如果植

物主要吸收 NH
+
4 态氮, 那么 CC就低,因为以 NH

+
4 为原料合成蛋白质所消耗的能量少于以 NO

-
3 为原料,后

者需要还原转变为 NH
+
4 才能参与物质的合成

[ 68, 69]
。虽然生长在热带酸性土壤和苔原高寒地带的植物也可

以利用 NO
-
3 , 但是 NH

+
4 是它们的主要氮源,因此, 虽然它们叶氮含量较高, 但 CC却较低

[ 10, 77 ]
。

已有的研究表明,竞争力强的植物能够最大限度地利用环境中有限的资源, 使投入最小化、收益最大

化
[ 74, 91 ]

。外来种的成功入侵可部分归因于其较高的碳积累量和 (或 )较低的成本投入
[ 21]

, 能量的收入和支出

共同决定植物的竞争能力,有研究用能量利用效率 (PEUE ) ,即瞬时光合速率 (A )与 CC比值, 来反映投入单

位能量的碳收入,入侵种的 PEUE比本地种高, 说明入侵种投入单位能量的碳积累高于本地种, 从而在竞争中

处于优势地位
[ 8, 74]
。比较入侵种和本地种间 PEUE的差异有利于从能量学的角度来诠释外来种较高的适合

度,但相关研究还很少。

3 偿还时间

植物所含的能量或干物质与其竞争能力有关, 但干物质的积累不仅仅取决于叶片总的碳积累, 而是取决

于偿还 CC后碳的净积累量,即收入与支出的差值
[ 92]
。在一定程度上 PT,即叶片需要多少天的光合作用才能

偿还其初始 CC从而实现碳的净积累,能反映叶片的碳积累情况, 如果叶片的 PT相对于其寿命较短、发育进

程较快,那么它就能够在较短的时间内偿还完 CC,这样它就还有较长一段时间获得碳的净积累,对植物物质

或能量积累的贡献就较大
[ 22 ]
。 Jurik和 Chabot

[ 93]
通过测定叶片的化学成分和气体交换速率,用模型估算了叶

片的组成物质在生化合成途径中的 CO 2消耗及其每天碳的净积累量, 提出用二者的比值计算叶片的 PT。

Poorter
[ 78 ]
和 N iinemets

[ 94]
用叶片 CC与叶片每天实际碳的净积累量的比值来估算叶片的 PT。

PT的计算方法与最佳叶寿命模型
[ 95]
有些类似:

t=
2bCC
a -m

1 /2

( 2)

式中, t为叶寿命, CC为叶的构建消耗, a表示某一时刻的瞬时光合速率, m 则为该时刻的瞬时呼吸速率,

b为光合速率降低为零所需的时间。根据该模型, 影响叶寿命的因素有 3个:叶净同化速率 ( a -m )、CC和叶

光合作用的降低速率 ( 1 /b )。 Jurik和 Chabot
[ 93]
发现 PT与叶寿命呈正相关, Saeki和 Nomoto

[ 96]
的研究结果是

常绿树叶片的 PT ( 30 d)大于落叶树叶片的 PT ( 9~ 15 d)。从此模型看出,叶片要么在一个较短的存活期内

实现最大光合生产, 要么以一个较长的存活期及养分滞留时间、较高的机械强度来补偿较低的碳同化速

率
[ 26, 79, 95 ]

。因此,任何影响构建消耗和光合作用碳收入的因素都会使得 PT 发生变化。

强光下叶片的光合速率高, PT 比弱光下短,尽管此时叶片 CC较高
[ 78]
。在控制实验条件下,高光下叶片

的 PT分别为 2~ 4 d
[ 80]

, 1. 5~ 3. 5 d
[ 83]
。 Jurik和 Chabo t

[ 93]
发现 Fragaria属二种植物的阴生叶要比阳生叶的

PT长近 20 d。P iper属植物阳生叶的 PT为 5~ 20 d,而阴生叶却超过了 3000 d
[ 58]
。欧洲混交林中的常绿针

叶、常绿阔叶和落叶阔叶树种的阳生叶的 PT为 15~ 20 d,而林冠中阴生叶的PT为 20~ 80 d
[ 80]
。在干旱环境

下,植物通常降低气孔导度以提高水分利用效率,但与此同时, CO2向叶片内的扩散阻力增大、叶片散热减少

可能会导致叶温升高,导致光合速率降低
[ 97, 98 ]

, PT 增大。不仅水分胁迫会使PT延长,其他胁迫也会使 PT延

长
[ 95]
。

2572  生  态  学  报    29卷  



http: / /www. eco log ica. cn

单位面积叶氮含量与叶寿命呈正相关
[ 99~ 101 ]

,而单位重量叶氮含量与叶寿命却呈负相关
[ 49, 59 ]

,因此, 长寿

命叶片的 CC大,单位叶重光合速率低, PT长。但 PT与叶寿命的关系也存在争议,环境不同, 叶寿命和 PT在

种内和种间都存在较大差异
[ 95]

, N avas
[ 79]
发现当把叶寿命较长的常绿植物去除后, 在草本和灌木中 PT和叶

寿命相关不显著。到目前为止,有关 PT的研究还很少,对入侵植物和本地植物 PT 的比较研究至今还未见报

道,这方面研究亟待加强。

4 小结

资源捕获能力和利用效率与植物的生存、繁殖和竞争能力等密切相关,入侵植物能够排挤本地种甚至形

成单优群落,那么理论上入侵植物应具有高的资源捕获能力和利用效率。但这并不意味着任何环境条件下、

任何生长发育时期或季节入侵植物资源捕获和利用相关参数都优于本地植物
[ 20]

, 入侵植物可以通过一种或

多种方式增加碳的积累,包括延长叶寿命、降低叶 CC、缩短 PT、增大光合速率和叶面积等。

延长叶寿命虽然能使比叶面积、单位叶重氮含量、光合能力和 PNUE等降低
[ 49]

,但通过早发和 /或晚落延

长叶寿命,入侵植物能延长光合作用时间和生长期,在时间上利用了本地种不能利用的资源,且此时因无本地

种的竞争资源较充足,因此利于其碳积累和提高竞争能力
[ 27, 32, 34]

。一生中叶片的光合能力是不断变化的,某

一时刻叶的光合能力是其形成时间 (季节 )和叶龄的综合反映,快速达到光合速率的峰值并使其维持较长的

时间显然对植物碳积累有利,入侵植物缺少专一性天敌尤其是特异性天敌,叶片发育早期不需要投入能量用

于防御,因此光合速率可能较快达到峰值,但对基于叶龄的叶生理发育进程和资源捕获之间关系的研究还很

少,亟待加强。

理论上 CC与叶寿命呈正相关
[ 23, 95]

, 延长叶片寿命就要增大防御的投入, 导致 CC增加, 前者利于碳积累

对植物竞争有利,后者则相反。但入侵种缺少天敌,进化应使其减少防御物质含量、失去天敌抗性, 因此理论

上入侵种可能同时具有低的 CC和长的叶寿命,促进其入侵。最新研究表明
[ 16 ]

,入侵种紫茎泽兰的叶寿命长,

但其 CC与同属本地种多须公和异叶泽兰相似, 部分支持上述推论, 要证明上述推论还需要更多的研究。但

是无论入侵种的 CC如何,提高 PEUE可能利于其入侵,比较入侵种和本地种 PEUE的差异,从能量学的角度

来诠释外来植物的入侵性可能是未来研究的重点之一。

理论上 PT也与叶寿命呈正相关
[ 26 ]

,叶寿命长, CC高,光合速率低, PT 长,也就是说通常植物不能同时具

有短的 PT和长的叶寿命。但是由于入侵种缺少天敌,其 CC可以降低,光合速率可以提高, 因此入侵种可能

同时具有短的 PT 和长的叶寿命,有助于其入侵。但到目前为止,有关 PT 的研究还很少, 对入侵植物和本地

植物 PT 的比较研究还未见报道,从碳经济学角度来揭示外来植物的入侵机理可能是未来的另一个重点研究

方向。

要强调的是在进行入侵种、本地种和 /或外来非入侵种叶物候、CC和 PT比较研究时,也要考虑相互比较

的物种间的亲缘关系、生态学特性、环境条件等。
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