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适期为水稻移栽后７～１０ｄ，均匀撒施，田间防效达８０％以
上，田间药效持续时间长达４０ｄ以上，在使用过程中未发现
其对水稻有药害，也未发现对非靶标生物有不良影响，并且省

时省力，工作效率显著提高，可满足水稻移栽田杂草防除实践

要求。鉴于五氟磺草胺作用位点单一，稻田杂草对五氟磺草

胺较易产生抗药性［１３］，今后可考虑将五氟磺草胺与作用机制

不同的除草剂混配制成高效的复配药肥混剂进行田间使用。
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入侵植物小飞蓬光合日变化及与环境因子相关性分析

王晓红１，２，纪明山１
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　　摘要：为从生理生态角度探讨小飞蓬的光合特性与入侵潜力之间的关系，在小飞蓬生长旺盛期测定其叶片光合日
变化进程及与环境因子的相关性。结果表明，小飞蓬叶片净光合速率日变化呈双峰曲线，峰值分别为 ２８．７２、
２４．３６μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），存在明显的光合“午休”现象，此时净光合速率为２１．２２μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），小飞蓬净光合速率的下降
主要是由于气孔限制因素所致；相关性分析表明，小飞蓬叶片净光合速率主要受光合有效辐射、空气温度和相对湿度

的影响，且各环境因子之间显著相关。将小飞蓬净光合速率与各环境因子做回归分析得出ｒ＝０．９２６，说明小飞蓬净光
合速率９２．６％的日变化是由生态因子日变化引起的。小飞蓬具有的上述光合特性及其对环境因子的适应能力，为其
具备超强侵染能力，进而成为入侵植物提供了基础条件。

　　关键词：入侵植物；净光合速率；光合有效辐射；相关性
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　　生物入侵（ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｖａｓｉｏｎｓ）是指物种从原来的分布区
扩展到新的地区，能繁殖扩散并可以维持种群的过程［１］。生

物能够成功入侵并造成危害，不仅与其自身的生物学特性有

关，还受到光照、营养水平等诸多环境因子的影响。通过对薇

甘菊（Ｍｉｋａｎｉａｍｉｃｒａｎｔｈａ）［２］、紫茎泽兰（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍａｄｅｎｏｐｈｏ

ｒｕｍ）［３］等的研究发现，外来杂草对环境的适应能力很大程度
上与其光合特性有关。小飞蓬（Ｃｏｎｙｚａｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）原产于北
美洲，入侵我国后在各地均有分布，是我国分布最广的入侵物

种之一，也是部分地区草坪中的重要杂草之一［４－５］。小飞蓬

能够在不同地带、不同生态系统广泛分布，可见其光合作用对

周围环境有着一定的适应机制。在自然光条件下，小飞蓬净

光合速率明显高于伴生植物［６］；通过小飞蓬与加拿大一枝黄

花（Ｓｏｌｉｄａｇｏｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）的光合特性对比研究发现，小飞蓬净
光合速率的变化幅度及光饱和点下最大净光合速率都明显高

于加拿大一枝黄花［７－８］。上述报道集中在小飞蓬与伴生植物

之间光合特性的比较，有关小飞蓬光合日变化动态及与环境

因子之间的相关性却未见报道。本研究拟通过测定小飞蓬光
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合作用的日变化进程，分析其动态及与主要光合环境因子之

间的相关性，从生理生态角度探讨小飞蓬成功入侵的光合机

理，以便为具体防控提供理论依据。

１　材料和方法

１．１　研究区概况
试验样地位于辽宁省沈阳市沈阳农业大学百草园

（４１°４６′Ｎ，１２３°２５′Ｅ）内草坪种植区，草坪草为草地早熟禾
（Ｐｏａｐｒａｔｅｎｓｉｓ）。近几年，该草坪逐渐被小飞蓬入侵，并成为
该群落的优势杂草。该区海拔５０ｍ，气候属北温带大陆性季
风气候，四季分明，雨热同季，冬季较长，年均温 ８．１℃，
≥１０℃ 有效积温３５７０．６℃，无霜期１５０～１７０ｄ，最冷月平
均气温 －１６．５℃，最热月平均气温 ２５．３℃，年降水量
７２１．９ｍｍ，集中于７—８月，年蒸发量１６００ｍｍ。
１．２　试验方法

试验于２０１１年６月１５日至２５日进行，选择全天晴朗无
云的天气，用 Ｌｉ－６４００便携式光合测定仪（Ｌｉ－ＬｏｒＩｎｃ，
ＵＳＡ），在２ｃｍ×３ｃｍ透明叶室内测定小飞蓬的光合日动态，
时间为０８：００—１８：００，试验步长１ｈ。随机设置１ｍ×１ｍ样
方５个，每个样方内选择处于营养生长期且健康无病虫害小
飞蓬植株１株，选取由上至下第２、３片叶，并保持叶片自然生
长角度不变，每株测定２片叶，每片叶测３次，共测３０次。每
测完１个叶片对其挂牌编号，便于下次测定。由于小飞蓬的
叶片狭长，不能充满叶室内，试验结束后摘下编号叶片，用方

格纸计算叶面积，并重新计算各光合参数。为反映自然状况

下小飞蓬光合特征与环境因子的关系，测定过程未进行温、湿

度和ＣＯ２的控制，气体流速４００ｍｍｏｌ／ｓ。
１．３　测定指标

小飞蓬光合特性因子：净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、

气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、叶面饱和蒸汽压亏缺
（ＶＰＤｌ）、叶片温度（Ｔｌ）；环境因子：光合有效辐射（ＰＡＲ）、空
气温度（Ｔａ）、空气相对湿度（ＲＨ）、空气ＣＯ２浓度（Ｃａ）。根据
光合和环境参数可计算水分利用率ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ和气孔限制
值Ｌｓ＝１－Ｃｉ／Ｃａ。
１．４　数据分析

采用ＳＰＳＳ１７．０和Ｅｘｃｅｌ２００７软件对数据进行分析。首
先分析光合特性因子的日动态分布规律，然后利用线性回归

阐明环境因子对净光合速率的影响，并进行显著性检验。

２　结果与分析

２．１　环境因子日变化
植物的光合作用受外界各种环境因子的影响，而这些因

子也时刻处于变化之中。由图 １可知，ＰＡＲ的变化较大，
０９：００—１４：００均在１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）以上，呈单峰曲线，
峰值出现在１２：００，此时达到１８４９．６７μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。随着
ＰＡＲ的变化，Ｔａ也表现出先上升后下降的单峰曲线，于１２：００
达峰值３４．６４℃。ＲＨ的变化呈倒钟形。Ｃａ的变化呈现波折
性，早晨的Ｃａ浓度最高（３８５．２５μｍｏｌ／ｍｏｌ），１２：００降至最低
（３６５．４１μｍｏｌ／ｍｏｌ），随后又有小幅的上升，至１４：００又升至
峰值（３７６．９８μｍｏｌ／ｍｏｌ），然后再次下降，且有小幅波动。

２．２　小飞蓬光合作用日变化
一般条件下，植物的光合速率日变化曲线大致呈双峰型

或单峰型［９－１０］。如图２所示，小飞蓬 Ｐｎ变化呈双峰曲线，峰
值分别出现在 １１：００［２８．７２μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］和 １４：００
［２４３６μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］。由此可以看出，Ｐｎ第１个峰值明显
高于第２个峰值。１３：００光合速率降至低谷，呈现明显的光
合“午休”现象。

　　Ｔｒ是植物水分代谢的一个重要的生理指标，小飞蓬Ｔｒ在
０８：００—１０：００之间呈现一定的波动。１０：００以后的变化与
Ｐｎ基本一致，也出现双峰曲线，峰值分别出现在 １１：００和
１５：００。１３：００左右出现 Ｔｒ降低现象。一般，植物 Ｔｒ受诸多
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因素的影响，特别是小气候因素影响较大。因此，小飞蓬 Ｔｒ
在１０：００之前出现了不规律的变化，很有可能是由于温度和
湿度的波动导致的。但通过与 Ｐｎ间对比可发现，小飞蓬 Ｔｒ
在很大程度上受Ｐｎ活动状态决定。

随着ＰＡＲ和 Ｔａ全天呈单峰曲线变化（图１），Ｔｌ变化也
呈单峰曲线，但变化趋势相对于 Ｔａ来说较缓，最高温出现在
１４：００，相对于 Ｔａ滞后２ｈ。０８：００—１１：００之间，Ｔａ上升较
缓，ＶＰＤｌ变化较小；Ｇｓ则呈现一定的波动。随着Ｔａ升至最高
点（１２：００），ＶＰＤｌ迅速上升，Ｇｓ则有小幅降低。随着 Ｔａ的不
断下降，ＶＰＤｌ和Ｇｓ也出现不同趋势的下降。Ｃｉ在全天的变
化趋势与Ｇｓ基本一致。由此可得出，环境因子的变化，引起
了小飞蓬内在生理因子产生相对的变化。

Ｌｓ反映植物叶片对大气 ＣＯ２相对利用效率的大小
［１１］。

经计算分析，小飞蓬叶片 Ｌｓ在０９：００１８：００之间的变化趋势
呈双峰曲线，峰值分别出现在１０：００和１３：００（图２）。Ｆａｒｑｕ
ｈａｒ等认为，影响Ｐｎ下降有气孔限制和非气孔限制２方面因
素。气孔限制因素是由于 Ｇｓ的下降，阻止了 ＣＯ２的供应；非
气孔限制因素是由于叶肉细胞光合能力的下降，导致叶肉细

胞质对ＣＯ２的利用降低，从而使胞间 ＣＯ２的含量升高
［１２］。

一般用Ｌｓ和Ｃｉ的变化方向作为判别依据和标准，其中 Ｃｉ是
关键指标，当Ｐｎ和Ｇｓ下降时，Ｌｓ增大和Ｃｉ降低，则是气孔限
制；若Ｌｓ减小和Ｃｉ增大或不变，则为非气孔限制。由图２可
知，１１：００—１３：００，Ｐｎ的下降由气孔限制所致；而 １４：００—
１６：００Ｐｎ的下降则为非气孔限制所致。由此可说明，小飞蓬
光合速率的变化由不同机制调节。

　　小飞蓬ＷＵＥ日变化趋势与Ｐｎ日变化趋势相一致，呈不
明显的双峰曲线，且第１个峰值（１．１９μｍｏｌ／ｍｍｏｌ）明显高于
第２个峰值（０．９３μｍｏｌ／ｍｍｏｌ）。０８：００—１１：００之间，随着
ＰＡＲ的增加，Ｔａ上升，Ｐｎ增加速率超过Ｔｒ，ＷＵＥ上升；此后随
着Ｔａ的上升，ＶＰＤｌ升高，叶面蒸发力增加，光合作用呈现“午
休”现象，Ｔｒ增加速率超过 Ｐｎ，ＷＵＥ下降。１４：００随着 Ｐｎ的
增大，ＷＵＥ呈小幅上升。植物的 ＷＵＥ是由净光合速率和蒸
腾速率决定的。小飞蓬的 ＷＵＥ变化说明其固定 ＣＯ２能力
较强。

２．３　小飞蓬光合速率与环境因子相关性分析
Ｐｎ的变化是由各种生理因子和环境因子综合作用的结

果。小飞蓬在各测定时刻的平均 Ｐｎ与环境因子的相关分析
表明（表１），小飞蓬Ｐｎ与ＰＡＲ、Ｔａ呈极显著正相关，与ＲＨ呈
极显著负相关，而与Ｃａ之间的相关性不明显。由上述结果可
知，小飞蓬叶片Ｐｎ主要受ＰＡＲ、Ｔａ和ＲＨ的影响。

表１　小飞蓬净光合速率和环境因子相关分析

指标
相关系数

Ｐｎ ＰＡＲ Ｔａ ＲＨ
ＰＡＲ ０．９５

Ｔａ ０．７１ ０．８５

ＲＨ －０．６９ －０．８２ －０．９２

Ｃａ ０．０５ －０．１１ －０．３７ ０．４５

　　注：表中“”表示在０．０１水平显著相关；“”表示０．０５水平
显著相关。

　　对上述因子进一步进行偏相关性分析（表２）表明，在控
制其他因素的条件下，ＰＡＲ与Ｐｎ的偏相关系数为０．５６，在相

关分析中的相关系数为０．９５，这说明还有其他因素通过ＰＡＲ
对Ｐｎ表现了正向作用力。同样，在偏相关分析中，Ｐｎ与 ＲＨ
呈正相关（ｒ＝０．４４），而在相关分析中 Ｐｎ与 ＲＨ呈负相关
（ｒ＝－０．６９），说明ＲＨ在其他因素干扰条件下对 Ｐｎ产生了
负向作用。空气中由于ＣＯ２浓度相对较为稳定，使得在自然
条件下，其对净光合速率的影响不显著。但在偏相关分析中，

Ｃａ与Ｐｎ呈极显著负相关，这也说明了其他因素通过Ｃａ对Ｐｎ
产生了正向作用。通过对小飞蓬的净光合速率与环境因子的

相关性和偏相关性分析，表明各个环境因子对净光合速率的

变化均产生影响。

表２　小飞蓬净光合速率和环境因子偏相关分析

指标
偏相关系数

Ｐｎ ＰＡＲ Ｔａ ＲＨ
ＰＡＲ ０．５６

Ｔａ ０．２４ ０．４１

ＲＨ ０．４４ －０．２７ －０．５８

Ｃａ －０．７０ －０．１２ ０．２８ －０．１３

　　注同表１。

　　将实际测得的小飞蓬Ｐｎ与各环境因子做回归分析，得出
Ｐｎ与 ＰＡＲ、Ｔａ、ＲＨ、Ｃａ的回归方程式为 Ｐｎ ＝－２７．３１＋
０１９ＰＡＲ－０．６２４Ｔａ＋０．１２１Ｃａ＋０．０２７ＲＨ。经 Ｆ检验，此回归
模型Ｐ＜０．００１；经 ｔ检验，变量与自变量的相关性达到了显
著水平，各环境因子是影响小飞蓬 Ｐｎ的主要因子，Ｒ

２ ＝
０９２６，也说明小飞蓬Ｐｎ９２．６％的日变化是由生态因子的日
变化引起的。

３　讨论

植物光合作用是分析环境因子影响植物生长和代谢的重

要手段，其日变化是１ｄ内各种生理生态因子综合效应的最
终反映。外来入侵植物在入侵地往往表现出一定的生长优

势，生长量累积的速度高于本地伴生植物，即光合利用率较

高，光合积累能力较强［１３］。本研究对入侵植物小飞蓬光合作

用的Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ及ＰＡＲ等数据进行同期观测，发现小飞蓬的
净光合速率日变化呈双峰曲线，具有明显“午休”现象；蒸腾

速率日变化基本呈双峰曲线；叶温日变化呈单峰曲线；胞间

ＣＯ２浓度与气孔导度日变化呈一定的波动变化；水分利用率
与净光合速率的变化趋势基本一致。

小飞蓬叶片净光合速率日变化呈明显双峰曲线，在１３：００
左右有１个光合“午休”低谷。白兰花（Ｍｉｃｈｅｌｉａａｌｂａ）和羊草
叶片的净光合速率同样存在光合“午休”现象［１４－１５］，此现象

在自然界普遍存在。导致这种现象的原因与光合有效辐射、

胞间ＣＯ２浓度、气孔阻力以及空气相对湿度有关。小飞蓬出
现光合“午休”现象时，环境中的光合有效辐射变化幅度不

大；因此，可以说光强不是引起小飞蓬光合作用“午休”的直

接原因。但是，由于环境因子之间的相关性，光强的变化会引

起温度和湿度产生相关的反应。在一定温度范围内，温度与

净光合速率呈正相关［１６］。当空气温度高于光合作用的最适

温度时，净光合速率随温度上升而下降。这是由于高温引起

催化暗反应的有关酶钝化、变性甚至遭到破坏，同时高温还会

导致叶绿体结构发生变化和受损，加剧植物的呼吸作用，而且

使ＣＯ２溶解度下降，叶片温度和蒸腾速率增高，叶片失水严
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重，造成气孔关闭，使 ＣＯ２供应不足，这些因素的共同作用，
必然导致光合速率急剧下降［１７－１８］。本研究表明：小飞蓬出现

光合“午休”时，Ｔｌ为２９．２６℃，未达到全天最高点，说明叶片
温度并未影响小飞蓬的光合能力。那么引起光合速率下降的

原因可能是气孔阻力。在１３：００时，Ｃｉ浓度略降，Ｇｓ为全天
最低［０．３９ｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］。许多研究发现植物的Ｇｓ与Ｐｎ呈
显著相关性［１９－２１］。根据 Ｆａｒｑｕｈａｒ理论，Ｇｓ下降是引起小飞
蓬光合“午休”的主要原因［１２］。

植物光合作用是陆地生态系统能量吸收固定、物质分配

转化、碳水循环的基础环节，也是陆地表层物质循环和能量交

换的重要生理生态过程。自然条件下，植物光合作用受多个

环境因子的交互影响［２２－２５］。光合有效辐射是光合作用中光

能的唯一来源，ＣＯ２则是光合作用的基本原料
［２５－２６］。欧志英

等认为短期高浓度ＣＯ２处理使植物净光合速率显著增强，但
长期处理则使净光合速率显著下降［２７］。但本研究发现净光

合速率的高低与空气中的 ＣＯ２浓度相关性不明显。原因可
能是由于ＣＯ２浓度高低并不是小飞蓬净光合速率的主要限
制因子，此时净光合速率主要受光合有效辐射等其他环境因

子影响。本研究发现小飞蓬叶片净光合速率对光合有效辐射

呈显著正相关（Ｐ＜０．０１）。丁继辉等发现水稻的净光合速率
随着温度和光合有效辐射强度的增高而急速上升［２８］，邓穗生

等发现番荔枝的净光合速率和光合有效辐射变化趋势几乎一

致［２９］。植物为了提高本身的竞争能力，在长期的进化过程

中，其净光合速率能适应周围不断变化的环境因子。小飞蓬

作为一种典型入侵植物，能够在不同地带、不同生态系统广泛

分布，可见其净光合速率对周围环境因子存在一定的适应机

制。在我国７４个地区的入侵植物中小飞蓬的出现频率最高，
且生态位相对较宽［３０］，证明了小飞蓬对环境的强大适应能力

和对资源的强大竞争能力。

通过对小飞蓬净光合速率与环境因子之间的相关性分

析，可得出环境因子的综合作用使得小飞蓬日光合特性产生

一系列相应的生理生态响应，且这种响应已经通过遗传机制

成为一种稳定的性状表现出来。本试验得出的结论有助于对

小飞蓬入侵机制的研究和防治策略的制定。
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