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摘要: 外来植物往往可以入侵多种生境并受到多种昆虫的采食，而不同生境条件将可能会影响这些入侵植物对昆虫采食的防御

策略。以入侵我国的克隆植物———空心莲子草为研究对象，分别选择生长在水生生境、水陆两栖生境和陆生生境中的无性个体

( 分株) ，通过 50%去叶处理模拟昆虫采食，分析不同生境下空心莲子草对模拟昆虫采食处理的生长及化学防御响应的差异。

模拟昆虫采食处理显著抑制了陆生生境、水陆两栖生境以及水生生境下空心莲子草的根、茎、叶和总生物量，但对 3 种生境下空

心莲子草的生物量分配( 根冠比、根生物量分配、茎生物量分配和叶生物量分配) 均无显著影响。陆生生境下空心莲子草根、茎

和总生物量显著高于水陆两栖生境和水生生境，根冠比显著低于水陆两栖生境和水生生境。模拟昆虫采食处理显著降低了空

心莲子草的木质素含量，而对单宁和总酚含量影响不显著。生境对木质素含量无显著影响，但陆生生境下空心莲子草单宁含量

显著高于水陆两栖生境和水生生境，且总酚含量显著高于水陆两栖生境，表明陆生生境中空心莲子草具有更强的防御能力。空

心莲子草木质素含量与总生物量无显著相关性，但在模拟采食情况下，其总酚含量与总生物量呈显著负相关，而无论模拟昆虫

采食处理存在与否，空心莲子草单宁含量与总生物量均呈显著正相关。因此，空心莲子草存在昆虫介导的生长和化学防御之间

的权衡，在昆虫采食的情况下可通过减少生长来增加对化学防御物质的投入，但生境对空心莲子草这种生长-防御权衡的影响

十分有限。
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Abstract: Alien invasive plant species can invade various habitats and be grazed upon by different insects． Therefore，

habitat conditions may affect the strategies of alien invasive plant species to defend against insect herbivory． We conducted a

greenhouse experiment in which we grew ramets of the invasive herb Alternanthera philoxeroides collected from three different

habitats ( aquatic，semi-aquatic and terrestrial ) and subjected them to two levels of simulated leaf herbivory，i． e． no

defoliation ( control) and 50% leaf removal． Simulated leaf herbivory significantly reduced root biomass，stem biomass，leaf
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biomass and total biomass of A． philoxeroides，but had no significant effect on root / shoot ratio，root mass ratio，stem mass
ratio and leaf mass ratio． Ｒoot biomass，stem biomass，leaf biomass and total biomass of A． philoxeroides were higher in
terrestrial environments than in semi-aquatic and aquatic environments，but root / shoot ratios in terrestrial habitats were
significantly lower than in semi-aquatic and aquatic habitats． Simulated leaf herbivory significantly decreased lignin content
of A． philoxeroides，but had no significant effect on the contents of tannins and phenols． Habitat types had no significant
effect on lignin content of A． philoxeroides，but tannin content was significantly higher in terrestrial habitats than in semi-
aquatic and aquatic habitats，and phenol content was also significantly higher in terrestrial habitats than in semi-aquatic
habitats． These results suggest that the chemical defense of A． philoxeroides to insect herbivory may be higher in terrestrial
habitats than in aquatic and semi-aquatic habitats． Total biomass of A． philoxeroides was significantly negatively correlated
with phenol content under simulated leaf herbivory，and was significantly positively correlated with tannin content under
both control and simulated leaf herbivory treatments． However，total biomass was not correlated with lignin content． These
results indicate that insect herbivory can trigger a trade-off between growth and chemical defense in A． philoxeroides，i．e．，
herbivory results in investing in chemical defense at the cost of reduced growth，and habitat conditions have little effect on
such a trade-off．
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植物和昆虫是生态系统的重要组分［1-2］，深刻地影响生态系统的结构和功能［3-4］。昆虫采食能够调节植

物群落的结构、组成和功能［5］，而植物在受到昆虫采食后可通过改变自身的形态、结构及生理生化反应进行

一系列的防御［6-8］。植物与昆虫的互作关系及其演化反映了许多重要的生态和进化生物学问题，其中的规律

对生物多样性保护［9］、入侵植物防控［10］、害虫有效控制［11］及农林牧业的可持续发展有重要的参考价值［1］。
随着全球经济的发展、人类活动的增加和对环境干扰的加剧，外来生物入侵已经成为一个全球性的问

题［12］。植物入侵严重影响入侵地的生物多样性及环境、经济和人类健康［13-14］。外来植物进入入侵地后，虽然

可能逃离了原产地专性天敌的控制，但是仍需要面对入侵地广食性天敌的采食［15-16］。一般而言，植物响应昆

虫取食主要有两种策略: ( 1) 耐受性策略( 生长策略) ，即植物在被昆虫取食伤害后，为了维持自身的适合度而

进行补偿性生长［17-19］; ( 2) 抗性策略( 防御策略) ，即植物在被昆虫取食伤害后，通过改变形态和结构的物理防

御和 /或产生有毒物质的化学防御等来降低昆虫对它的取食偏好，甚至在昆虫采食后导致其发育延缓和降低，

从而影响昆虫的种群数量［20-21］。许多研究表明，植物的生长和防御之间常存在着权衡，即植物增加对昆虫采

食防御的投入会降低其生长速率［15，22-25］。
植物所处的环境是异质性的，同一种植物的不同种群往往生长在不同的生境中［16，26-27］。例如，在我国造

成严重危害的外来克隆植物———空心莲子草( Alternanthera philoxeroides ( Mart．) Griseb．) 既可以在水生生境中

快速生长，也可以在陆生生境和水陆两栖生境健康生长［28-29］。马瑞燕等［30］研究发现引入中国的原产地专性

天敌对水生生境的空心莲子草种群有显著的抑制作用，但对陆生生境空心莲子草种群影响却不显著。由于不

同生境下的植物种群面临的昆虫采食压力可能不同，那么植物对昆虫采食的生长-防御权衡关系可能会不同。
例如，Zou 等［31］研究了乌桕原产地和入侵地种群生长和防御的关系，发现存在显著的权衡关系，即乌桕原产

地种群具有较高的防御能力和较低的生长速率，而入侵地种群具有较低的防御能力和较高的生长速率。耿旭

等［32］通过同质园种植实验研究了空心莲子草原产地( 阿根廷) 种群和入侵地( 美国) 种群生长和防御变化，发

现入侵地种群生物量和三萜皂苷含量均显著增加，说明生长和防御不存在权衡关系。然而，到目前为止，国内

外有关生境，尤其是同一入侵地的不同生境对入侵植物生长-防御权衡关系影响的研究仍相对较少。
本研究以入侵我国的外来克隆植物———空心莲子草为研究对象，分别选择生长在水生生境、水陆两栖生

境和陆生生境中的无性个体( 分株) ，通过去叶处理模拟昆虫采食，分析不同生境下空心莲子草对模拟昆虫采

食处理的生长及化学防御响应的差异。本文拟回答以下科学问题: 1) 不同生境下模拟昆虫采食对空心莲子
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草生长的影响是否存在差异? 2) 不同生境下模拟昆虫采食对空心莲子草化学防御物质含量的影响是否存在

差异? 3) 生境是否影响昆虫采食介导的空心莲子草生长-化学防御权衡关系?

1 材料与方法

1．1 研究物种

空心莲子草又名喜旱莲子草，是多年生草本植物，茎基部匍匐，上部伸展，中空，节部常有不定根，叶对生，

原产于南美洲，现在广泛的分布于美国、澳大利亚、中国等国家［33-34］。空心莲子草在 20 世纪 30 年代最早作为

饲料引入中国，80 年代以后大面积扩散蔓延。目前，黄河流域以南地区已广泛分布［35］。空心莲子草被我国

环保局列为最具危害性的 16 种杂草之一［36］。在我国空心莲子草很少产生种子，主要通过无性繁殖进行扩

散［37］，其可以生长在水生环境、陆生环境和水陆过渡区( 水陆两栖) 环境，比如: 灌溉沟渠、河岸和稻田等［29］。

空心莲子草在入侵地受到全寄生植物南方菟丝子寄生时会改变自身的生长-防御策略，减少营养生长而将更

多的资源投向克隆繁殖，同时增强防御投入，以有利于后代的生存与繁衍［23］。
1．2 温室控制实验

实验材料于 2013 年 5 月初采集自浙江省临海市郊外水沟( 水生生境) 、农田里( 陆生生境) 和河道消落带

( 水陆两栖生境) ，每个生境分别采集 20 株个体，个体间间距在 3m 以上。土壤基质是由泥炭土、干净的河沙

以及蛭石按照 6∶3∶1 的比例均匀混合而成。我们将土壤基质装入体积为 100mL 的容器中，然后在每个容器内

添加 0．08g 的缓释肥( Scotts Osmocote，N ∶P ∶K = 20∶20∶20，The Scotts Miracle-Gro Company，Marysville，OH，

USA) 。
2013 年 5 月 15 日，将上述采集的水生、水陆两栖和陆生 3 种生境下的空心莲子草分别剪取若干粗细长

度一致的茎段作为营养繁殖体，扦插于上述装有基质的容器内中; 每个容器内种植一个茎段，每一生境共扦插

40 盆，3 种生境共 120 盆。将所有扦插植物个体放置在蓝框内( 40cm×30cm×15cm) ，并放入步入式人工智能

气候室内( 宁波江南仪器厂制造，浙江宁波) 进行培养。对于采集自水生生境中的植物个体，将其培养于水

中。对于采集自陆生环境中的植株，维持其正常浇水。对于采集自水陆两栖生境的个体，在第一天将其置于

水中培养，第二天正常浇水，第三天再放入水中，第四天再正常浇水，以此类推，直到实验结束。培养 15d 后，

开始进行模拟昆虫采食处理。对每个生境的空心莲子草植株，随机选择 20 株，去除 50%的叶子，而对剩余的

20 株个体不进行去叶处理( 对照) 。以后，每隔 10d 对空心莲子草进行人工去叶，总计去叶处理 6 次。实验持

续 60d 后，对植物进行测量和收获。
1．3 数据收集

实验过程中三株植物发生死亡，因此最终收获了 117 株植物。将每株植物分为根、茎和叶，放入纸袋，

105℃杀青 0．5h 后，于 70℃烘箱烘干至恒重，分别称量每部分的生物量。将烘干后的空心莲子草茎和叶用高

速研磨仪磨成粉末混合均匀，过 0．25mm 的筛，用于生理指标的测定。单宁含量的测定参考 Mole 等［38］的方

法，总酚含量的测定采用 Folin-Denis 法［39］，木质素含量的测定采用浓硫酸法［40］。
1．4 数据分析

利用双因素方差分析，分析生境和模拟昆虫采食处理对空心莲子草根、茎、叶、总生物量、根生物量分配、

茎生物量分配、叶生物量分配、根冠比、单宁含量、总酚含量和木质素含量的影响。然后，利用 Tukey HSD 对不

同生境下各指标进行多重比较。运用回归分析，分析在模拟采食和不采食情况下空心莲子草总生物量与单

宁、总酚以及木质素的关系。所有数据处理均采用 PASW Statistics 20．0 完成。

2 结果

2．1 模拟昆虫采食处理和生境对空心莲子草生长的影响

模拟昆虫采食和生境对空心莲子草的根、茎、叶和总生物量有显著影响( 表 1) 。与对照相比，模拟昆虫采
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食处理显著降低了空心莲子草的根、茎、叶和总生物量。空心莲子草根、茎和总生物量在陆生生境下显著高于

水陆两栖生境和水生生境，茎生物量在水生环境下显著高于水陆两栖生境，而根生物量、叶生物量和总生物量

在水陆两栖生境和水生生境下差异不显著( 图 1) 。

表 1 模拟昆虫采食( 去叶) 处理和生境对空心莲子草生物量影响的双因素方差分析结果

Table 1 Two-way ANOVA results of effects of defoliation and habitat on root，stem，leaf and total biomass of Alternanthera philoxeroides

变异来源
Source

df 根生物量
Ｒoot biomass

茎生物量
Stem biomass

叶生物量
Leaf biomass

总生物量
Total biomass

去叶 Defoliation 1，111 6．74* 15．97＊＊ 11．34＊＊ 15．67＊＊

生境 Habitat 2，111 11．28＊＊ 18．84＊＊ 3．90* 16．01＊＊

去叶×生境 Defoliation×Habitat 2，111 0．90ns 0．56ns 0．06ns 0．20ns

显著水平: ＊＊ P＜0．01; * P＜0．05; ns P ＞ 0．05������yyyyyy��yy��yy������yyyyyy����yyyy������yyyyyy����yyyy�y��yy����yyyy��yy����yyyy��yy
图 1 不同生境下模拟采食对空心莲子草生物量的影响

Fig．1 Effects of defoliation on biomass of Alternanthera philoxeroides under different habitats

图中数据为均值+标准误，相同大写字母代表在 P = 0．05 无显著差异。TH: 陆生生境，Terrestrial habitats; SAH: 水陆两栖生境，Semi-aquatic

habitats; AH: 水生生境，Aquatic habitats

2．2 模拟昆虫采食处理和生境对空心莲子草生物量分配的影响

模拟昆虫采食对根冠比、根、茎和叶生物量分配影响均不显著，但生境对这些变量均有显著的效应( 表

2) 。陆生生境空心莲子草根冠比显著低于水陆两栖生境下，而与水生生境下根冠比差异不显著。陆生生境

和水生生境下根生物量分配显著低于水陆两栖生境，而陆生生境和水生生境空心莲子草茎生物量分配显著高

于水陆两栖生境。陆生生境空心莲子草叶生物量分配显著低于水生生境和水陆两栖生境( 图 2) 。
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表 2 模拟昆虫采食( 去叶) 处理和生境对空心莲子草生物量分配影响的双因素方差分析结果

Table 2 Two-way ANOVA results of effects of defoliation and habitat on biomass allocation of Alternanthera philoxeroides

变异来源
Source

df 根冠比
Ｒoot ∶shoot

根生物量分配
Ｒoot / total biomass

茎生物量分配
Stem / total biomass

叶生物量分配
Leaf / total biomass

去叶 Defoliation 1，111 3．30ns 2．92ns 2．52ns 0．06ns

生境 Habitat 2，111 4．15* 4．41* 12．23＊＊ 7．49＊＊

去叶×生境 Defoliation×Habitat 2，111 0．60ns 0．49ns 0．29ns 0．26ns

显著水平: ＊＊ P＜0．01; * P＜0．05; ns P ＞ 0．05��yy���yyy��yy��yy������yyyyyy����yyyy��yy��yy��yy��yy����yyyy����yyyy�y图 2 不同生境空心莲子草响应模拟昆虫采食处理生物量分配的变化

Fig．2 Effects of defoliation on biomass allocation of Alternanthera philoxeroides under different habitats

图中数据为均值+标准误，相同字母代表在 P= 0．05 无显著差异

2．3 模拟昆虫采食和生境对空心莲子草化学防御物质的影响

模拟昆虫采食对空心莲子草单宁和总酚含量影响不显著，但却显著降低了木质素含量。生境不影响空心

莲子草木质素含量，但显著影响单宁含量和总酚含量。在陆生生境下空心莲子草单宁含量显著高于水陆两栖

生境和水生生境，总酚含量显著高于水陆两栖生境( 表 3，图 3) 。
2．4 空心莲子草总生物量与次生代谢产物含量的关系

在对照( 不去叶) 和去叶处理下，空心莲子草单宁含量与总生物均存在显著正相关。在去叶处理下，空心

莲子草总酚含量与总生物量之间存在显著者性负相关，而在对照下总酚含量与总生物量之间无显著相关关

系。空心莲子草木质素含量与总生物量无显著相关关系( 图 4)
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表 3 模拟昆虫采食处理和生境对空心莲子单宁、总酚和木质素含量影响的双因素方差分析结果

Table 3 Two-way ANOVA results of effects of defoliation and habitat on concentration of tannin，phenol and lignin of Alternanthera

philoxeroides

变异来源
Source

df 单宁含量
Tannin concentration

总酚含量
Total phenol concentration

木质素含量
Lignin concentration

去叶 Defoliation 1，111 1．64ns 0．43ns 9．00＊＊

生境 Habitat 2，111 28．30＊＊ 3．48* 0．82ns

去叶×生境 Defoliation×Habitat 2，111 0．11ns 1．07ns 2．74ns

显著水平: ＊＊ P＜0．01; * P＜0．05; ns P ＞ 0．05��yy��yy��yy��yy����yyyy������yyyyyy��yy��yy��yy��yy
图 3 不同生境空心莲子草响应模拟昆虫采食处理的化学防御物质变化

Fig．3 Effects of defoliation on concentrations of tannin，phenols and lignin of Alternanthera philoxeroides under different habitats

图中数据为均值+标准误，相同字母代表在 P= 0．05 无显著差异

3 讨论

3．1 不同生境下空心莲子草生长对模拟昆虫采食处理的响应

生物量是植物适合度的重要指标之一，高生物量和相对生长率将有利于入侵植物快速占领生境空间，进

而成功入侵［41］。模拟昆虫采食处理均显著抑制了空心莲子草根、茎、叶和总生物量，这与郭伟等［42］的研究结

果相似，表明昆虫取食可以显著抑制空心莲子草的生长，减弱其入侵性。生物量分配是植物适应不同环境胁

迫的重要生活史对策，植物可通过改变地上部分( 茎、叶) 和地下部分( 根) 光合产物的分配，来提高自身的竞

争能力，获得更多的土壤养分或光资源以适应多样化的生境［43］。研究发现，尽管不同生境下空心莲子草的生

物量分配存在一定的差异，但模拟昆虫采食处理对空心莲子草生物量分配影响不显著。Sun 等［44］采通过控

制土壤含水量来模拟陆生生境、水陆两栖生境和水生生境，并对空心莲子草进行不同强度的模拟昆虫采食处
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图 4 对照和采食情况下空心莲子草生物量和单宁含量、总酚含量和木质素含量的关系

Fig．4 Ｒelationships between total biomass and concentrations of tannin，phenols and lignin of Alternanthera philoxeroides． Under the

control and defoliation

理，发现水分与模拟昆虫采食处理对空心莲子草的生物量分配产生了显著影响。然而，该研究中的空心莲子

草均来自同一生境( 武汉阅马场) ，此外，并未考虑长期环境的效应。
3．2 不同生境下空心莲子草防御物质对模拟昆虫采食处理的响应

次生代谢产物是植物体内重要的防御物质［16］。比如，单宁作为植物体内的一种有效的化学防御物质，不

仅可以抵御病原体的侵害而且可使植物具有苦涩的味道降低草食动物与昆虫的采食［45］。酚类也是植物体内

重要的化学防御物质，酚类在植物体内的积累有利于促进植物之间的相互交流，有助于植物进行主动防

御［46］。本研究表明，模拟昆虫采食显著降低了木质素含量，而对单宁和总酚的含量影响均不显著。研究表

明，空心莲子草在响应南方菟丝子寄生时，其体内的单宁、总酚和三萜皂苷含量显著升高［23］，而乌桕入侵地种

群防御专食性昆虫的抗性物质( 单宁) 含量显著低于原产地种群，而入侵地种群和原产地种群防御广食性昆

虫的抗性物质( 类黄酮) 含量无显著差异［47］。本研究与以上研究不同的原因可能是本研究采用的是去叶处

理，而真实的昆虫采食可能是一个缓慢的持续的伤害过程，这种持续过程才有利于诱发植物的茉莉酸防御途

径，激发次生代谢产物的生成和积累; 因此，人工去叶处理后，应立即喷洒一定浓度的茉莉酸溶液，诱导植物的

防御反应，确保和真实昆虫采食的一致性。本研究结果显示陆生生境下空心莲子草单宁含量显著高于水陆两

栖生境和水生生境; 陆生生境空心莲子草总酚含量显著高于水陆两栖生境，与水生生境差异不显著; 木质素在

各生境下差异均不显著。耿旭彦［32］也发现入侵地空心莲子草相比于原产地三萜皂苷含量显著提高。陆生生

境相对于水生生境环境条件更为复杂，空心莲子草在陆生生境下可能面对更多的采食者，可能采取增加单宁

和总酚含量的策略来适应陆地生境。因此，空心莲子草在陆生生境下对昆虫采食的抵抗性可能强于水生生境

和水陆两栖生境。但本研究还发现不同生境与人工去叶的交互作用对单宁、总酚和木质素含量均没有显著影

响，表明空心莲子草响应人工去叶的防御物质的变化受生境的影响不大。这可能与空心莲子草对生境的适应

时间长短有关。
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3．3 不同生境下空心莲子草生长-防御权衡对模拟昆虫采食处理的响应

植物的生长与防御之间往往存在着权衡［48］。在逆境环境下，如受到食草动物和病原体等生物因子的攻

击，或是受到寒冷、干旱等非生物因子的胁迫时，可以通过减少对生长的投资，增加次生代谢产物的积累来增

强对生物与非生物因子胁迫的防御［49-50］。酚类是植物体内促进植物之间的相互交流，增强主动防御的次生

代谢产物［46］。在对照下，空心莲子草总酚含量与总生物量之间不存在显著者性相关，但在模拟昆虫采食处理

条件下，空心莲子草总酚含量与总生物量之间存在显著者性负相关，表明人工去叶条件下，空心莲子草减少生

长，增加总酚含量，增强防御能力。这一结果与郭素民等［23］发现的空心莲子草响应南方菟丝子寄生的生长-

防御权衡策略是相似的: 南方菟丝子寄生后，空心莲子草可改变生长-防御权衡策略，使总生物量下降，次生代

谢产物含量增加，重新将更多的资源投入到防御，减少对生长的投资。另外，空心莲子草总生物量与单宁含量

存在显著正相关。耿旭彦［32］通过同质园种植的方式研究了空心莲子草入侵地种群和原产地种群防御策略的

进化，发现入侵地空心莲子草个体生物量增加，且对泛化天敌的防御投入增加。本研究与该研究结果类似，表

明不同物种不同次生代谢物其防御功能可能不同，从而对不同处理的响应也存在不同。进一步的研究需更加

准确定量化学防御物质的含量，并且要区分防御性化学物质的种类，以更深入探讨入侵植物的生长-防御的权

衡策略的普遍性。另外，不同生境下，基于单宁、总酚和木质素的空心莲子草的生长-防御权衡虽存在相似的

趋势，但生物量与其含量之间的相关性并不存在显著性意义( 结果略) ，这也反映了空心莲子草响应人工去叶

的影响受到生境的影响较小。
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