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张掖湿地芦苇比叶面积和水分利用效率的关系

李　 群， 赵成章∗， 王继伟， 赵连春， 徐　 婷， 韩　 玲
西北师范大学地理与环境科学学院，甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心， 兰州　 ７３００７０

摘要：密度制约下植物比叶面积与水分利用效率的关系，对于认识土壤⁃植物⁃大气的物质循环和能量流动机制具有重要意义。
采用样方调查法，研究了 ３ 种密度（高密度Ⅰ： ２１０—２３０ 株 ／ ｍ２； 中密度Ⅱ： １３０—１５０ 株 ／ ｍ２； 低密度Ⅲ： ５０—７０ 株 ／ ｍ２）条件下

芦苇种群比叶面积（ＳＬＡ）和水分利用效率（ＷＵＥ）的关系。 结果表明：随着芦苇种群密度的逐渐降低，湿地群落的土壤含水量

逐渐减小，芦苇的株高、叶面积、叶干重、ＳＬＡ 和蒸腾速率（Ｔｒ）均呈逐渐减小的趋势，净光合速率（Ｐｎ）、叶厚度和 ＷＵＥ 呈逐渐增

加的趋势；不同密度条件下湿地植物芦苇比叶面积（ＳＬＡ）与水分利用效率（ＷＵＥ）的关系存在显著差异（Ｐ ＜ ０．０５），在高密度

（Ⅰ）与低密度（Ⅲ）样地，芦苇 ＳＬＡ 与 ＷＵＥ 呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１）；在中密度（Ⅱ）样地，二者呈显著负相关关系（Ｐ＜

０．０５）。 不同种群密度的湿地生境中，芦苇通过调整叶片形态构造，使比叶面积和水分利用效率形成了相反的变化趋势，反映了

植物适应光照条件、土壤含水量等异质性环境因子的资源利用策略和光合产物积累模式。

关键词：芦苇；比叶面积；水分利用效率；张掖湿地；密度制约
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ｐｌａｎｔｓ， ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ． Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｔｈｒｅｅ ｍａｉｎ ｇｏａｌｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ： （１）， ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ＳＬＡ
ａｎｄ ＷＵＥ； （２）， ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｗｈｅｔｈｅｒ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｉｓ ｖａｒｉａｎｔ ａｌｏｎｇ ａ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ａｎｄ （３）， ｔｏ ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｃａｕｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ ｗａｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｗｅｔｌａｎｄ ｐａｒｋ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｚｈａｎｇｙｅ ｃｉｔｙ， Ｇａｎｓｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ，
Ｃｈｉｎａ （１００°２６′５０．７２″Ｅ， ３８°５８′４２．９″Ｎ）． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ｂｅｇａｎ ａｔ ｔｈｅ ｌａｋｅｓｉｄｅ ａｎｄ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｌａｋｅ ｉｓｌａｎｄ， ｇｅｎｔｌｙ ｔｒａｎｓｉｔｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｗｅｔｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ｉｎ ｗｈｉｃｈ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｒｅｅｄ （Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ） ｗａｓ ｔｈｅ
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ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｅｄｓ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｌｏｔ． Ｑｕａｄｒａｔ ｓｕｒｖｅｙ ｍｅｔｈｏｄｓ
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（Ｔｒ）． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ）， ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ａｎｄ ＷＵＥ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｈｉｇｈｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ （Ｐ ＜ ０．０１） ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＬＡ ａｎｄ ＷＵＥ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （Ｉ， ＩＩＩ）， ｗｈｅｒｅａｓ ｉｔ ｗａｓ ｌｅｓｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ （Ｐ ＜ ０．０５） ａｔ ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ （ ＩＩ） ． Ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ， ｔｈｅ ｒｅｅｄｓ ａｄｊｕｓｔｅｄ ｔｈｅ ｓｈａｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｌｅａｆ
ｂｌａｄｅｓ， ｃａｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ＳＬＡ ａｎｄ ＷＵＥ ｔｏ ｂｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ， ｗｈｉｃｈ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｒｏｄｕｃｔ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ ａｄｏｐｔｅｄ ｔｏ ｂｅｃｏｍｅ ａｃｃｌｉｍａｔｉｚｅｄ ｔｏ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｓｕｃｈ ａｓ
ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ； ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； Ｚｈａｎｇｙｅ Ｗｅｔｌａｎｄ； ｄｅｎｓｉｔｙ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

叶片作为植物的基本结构和功能单位，是植物进行光合作用的主要器官［１］，其功能性状不仅能够反映植

物对异质性生境的适应能力，而且体现了植物与环境协同进化的生活史对策。 叶片是土壤、植物与大气间物

质转化和能量循环的重要载体［２］，其形态和结构决定了植物获取光照、水分和养分等限制性资源的能力，也
影响着植物的净光合速率和水分利用效率［１］，因此，叶片功能性状及其资源配置模式，是认识植物环境可塑

性机制和光合碳同化途径的基础。 叶片作为植物体暴露在环境中的表面积最大的器官，对各种胁迫因子具有

较强的感知能力，而且能够通过叶面积、叶厚度、比叶面积等功能性状在形态和结构上的可塑性［３⁃４］，差异化

地调控植物的生理生态功能，间接影响植物的光合能力和营养物质的吸收水平［２］。 比叶面积（ＳＬＡ）是指叶面

积与其干重之比（或者其倒数比叶质量），可反映植物响应资源约束水平的光合碳积累策略［５］，与植物的光拦

截效率、气孔导度密切相关［６］，能够影响植物的蒸腾速率和水分利用效率［７］。 有研究表明，不同大小 ＳＬＡ 的

叶片，可能通过调整叶片厚度、光合组织密度等结构，优化水分的蒸腾速率和固碳能力［８⁃９］，形成与群落光照

环境、土壤水分供给水平相一致的资源吸收、传输和利用能力［１０］。 水分利用效率（ＷＵＥ）是耦合植物叶片光

合作用和蒸腾作用的重要指标［１１］，综合反映了植物对各种胁迫因子的水资源有效利用能力，与叶片的蒸腾速

率和净光合速率密切相关。 密度是自然界植物种群普遍存在的重要选择压力之一［１２］，密度的变化能够改变

植株可获得性资源的数量，使植物所需空间、光照和土壤水分等生存资源可能受到邻株的物理或几何上的拥

挤效应，将促使植物调整叶片生物量分配策略，形成与光能获取需求相适应的比叶面积；在叶片生物量有限性

约束下，植物可能选择差异化的叶片保卫结构、叶片厚度构建模式，从而形成了与环境相适应的蒸腾速率、净
光合速率和水分利用效率。 因此，比叶面积与水分利用效率的关系研究，对于认识植物叶片功能性状与光合

效率之间的协同变异规律具有重要的理论意义。
芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）属于多年生根茎型禾本科植物，具有极强的环境适应能力，广泛分布于内陆草

甸区和近海河口湿地区，也是西北荒漠区沼泽湿地生态系统的优势植物。 目前，学术界围绕植物比叶面积的

生境适应性［９，１３］、植物叶片光合参数与环境因子的关系［１］、植物叶片水分利用效率［７，１４］，以及湿地植物叶片功

能性状等问题展开了广泛研究［１５］，有关芦苇的生境胁迫适应机制［１６］、光合碳同化途径［１７］、多时空尺度蒸散

模拟研究［１８］等也得到了重视，但是关于密度制约下湿地植物叶片性状的空间变异规律和叶片水分利用效率

的变化关系尚不明晰。 鉴于此，本研究以张掖国家级湿地公园沼泽湿地的芦苇为研究对象，通过分析密度影

响下芦苇比叶面积与水分利用效率的关系，试图明晰：（１）不同密度梯度芦苇比叶面积与水分利用效率存在

何种关系？ （２）形成这种生长关系的主要原因有哪些？ 旨在丰富对湿地植物叶性状建成的种群适应性策略

的认识和理解。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区域和样地概况

　 　 研究区位于甘肃省张掖国家湿地公园保育区（图 １），地理位置为 １００°２６′５０．７２″Ｅ，３８°５８′４２．９″Ｎ，海拔
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１４６２．７ ｍ，属温带大陆性气候，年平均气温 ７．０ ℃，≥０℃积温为 ２７３４ ℃，年均降水量 １２９ ｍｍ，主要集中在 ６—９
月，年均蒸发量 ２０４７ ｍｍ，年日照时数 ３０８５ ｈ。 由于地表经常过湿或有薄层积水，受常年或季节性水淹的影

响，形成以沼泽土为主的自然土壤，发育了水生和湿生植物群落，以湿生和挺水植物为主。 主要植物有：芦苇、
菖蒲（ＡｃｏｒｕｓｃａｌａｍｕｓＬ．）、香蒲（Ｔｙｐｈａｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、假苇拂子茅（Ｃａｌａｍａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｓｅｕｄｏｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ）、千屈菜（Ｌｙｔｈｒｕｍ
ｓａｌｉｃａｒｉａ）、水葱（Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ）、黑三棱（Ｓｐａｒｇａｎｉｕｍ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒｕｍ）等。 该研究区位于湿地公园保育区，四周建

有围栏，不存在家畜放牧和人类活动等干扰因素，能够反映湿地的自然属性。
１．２　 实验方法

在 ２０１５ 年 ８ 月，通过大量实地考察，选择一块从湖边向湖心岛中部平缓延伸、面积 ３ ｈｍ２，芦苇为单一优

势种的沼泽湿地，随着地势的微弱抬升，土壤含水量和植被覆盖度发生了相应的梯度性变化。 实验以芦苇分

株为取样单位进行实验，按芦苇分株的密度状况，将芦苇种群的密度水平分为 ３ 个面积为 ２０ ｍ×２０ ｍ 的梯度

样地（图 １），分别为：高密度（Ⅰ， ２１０—２３０ 株 ／ ｍ２）、中密度（Ⅱ， １３０—１５０ 株 ／ ｍ２）和低密度（Ⅲ， ５０—７０ 株 ／
ｍ２）。 按已划分的芦苇种群的密度梯度样地中按 ｚ 字形从下到上的顺序依次设置 ６ 个 ２ ｍ×２ ｍ 样方，总计 １８
个样方。 首先进行群落土壤水分测定，在每个样方内间隔 １０ ｃｍ 用土钻（直径 ＝ ２ ｃｍ）分 ５ 层采集 ０—５０ ｃｍ
土样，之后将土样混合，重复 ３ 次，所有样品均剔除明显的植物根段和凋落物等杂质，现场称鲜质量后，装入编

号的铝盒中，带回实验室，在 １０５ ℃的烘箱内烘 １２ ｈ，取出称重，计算土壤含水量。 然后在每一个样方随机选

择 １２ 株芦苇（株高为大中小各 ４ 株），先用卷尺测量从基部到最高分枝的高度，定为株高，然后选取每个植株

最外层 ４ 个方位充分伸展且健康完整的 ２—３ 个叶片，用于芦苇叶片光合特征和叶性状的调查：

图 １　 研究区概况和样地设置图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｐｌｏｔｓ

（１）光合特征值测定：选择晴朗天气的 ９：００—１２：００ 对标记过的芦苇植株进行植物气体交换参数的测

定，光合测定使用 ＧＦＳ⁃３０００ 便携式光合测量系统（Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｂａｖａｒｉａ， Ｇｅｒｍａｎｙ），测量过程中使用人

工红蓝光源，光合有效辐射（ＰＡＲ）为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，ＣＯ２ 浓度为 ３４０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，相对湿度（ＲＨ）保持在

５０％—６０％，流速设定为 ７５０ μｍｏｌ ／ ｓ。 选取每个植株中端展开的 ４ 片成熟健康叶片分别测定叶片的净光合速
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率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）等参数，待数据稳定后读取数据，计算 ＷＵＥ（Ｐｎ ／ Ｔｒ）。
（２）比叶面积测定：将测定光合作用的叶片装入信封迅速带回实验室，用便携式激光叶面积仪（ＣＩ⁃ ２０２，

Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ， ＵＳＡ）扫描叶片，利用 Ｉｍａｇｅ 软件计算扫描的叶面积，最后将叶片装入信封，于 ８０ ℃烘箱中烘干

４８ ｈ，称量（精度 ０．０００１ ｇ）。 比叶面积用叶面积和叶干重的比值表示。
（３）叶厚度测定：使用游标卡尺测量（精确到 ０．０１ ｍｍ），测量时避开叶脉，并尽量选择叶片中心部位，每

个个体在不同部位测量 ５ 次，最后取平均值为该个体的叶片厚度。
１．３　 数据处理

不同密度样地湿地群落生物学特征和芦苇种群的各功能性状的所有实验数据先进行以 １０ 为底的对数转

换，使之符合正态分布后再进行分析。 利用线性回归的方法对不同密度条件下芦苇比叶面积和 ＷＵＥ 的关系

进行研究，对不同密度样地植物功能性状平均值的差异比较采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），显著性

水平设为 ０．０５。 实验数据分析采用 ＳＰＳＳ １６．０ 软件进行，用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０ 和 Ｅｘｃｅｌ 软件绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同密度条件下芦苇种群的生物学特性和土壤含水量的变化

单因素方差分析表明，不同密度条件下芦苇的各个叶功能性状和土壤含水量存在显著差异（Ｐ＜０．０５； 表

１）。 随着芦苇种群密度的逐渐降低，０—５０ ｃｍ 土壤含水量呈逐渐减小趋势，从高密度（Ⅰ）到低密度（Ⅲ）显
著减小了 ３１．００％；芦苇的株高和蒸腾速率（Ｔｒ）呈逐渐减小的趋势，从高密度（Ⅰ）到低密度（Ⅲ），分别减小了

４１．７７％和 ５９．３５％；芦苇的叶厚度和净光合速率（Ｐｎ）呈逐渐增大的趋势，由高密度（Ⅰ）到低密度（Ⅲ）分别增

加了 ４２．１１％和 ４９．２８％；中密度样地（Ⅱ）是芦苇生物学特性和土壤含水量从最大值到最小值的过渡区。

表 １　 不同密度条件下芦苇种群的生物学特性和土壤含水量的变化（数值为平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％

株高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

叶厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋ ｎｅｓｓ ／ ｍｍ

净光合速率 Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）

蒸腾速率 Ｔｒ ／
（ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１）

高密度 Ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ ６７．５０±３．３８ ａ ３７６．６７±１０．２４ ａ ０．１９±０．０１ ｃ ４．８３±０．２４ ｃ １．２３±０．０６ ａ

中密度 Ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ ５８．７７±２．９４ ｂ ２５１．６７±８．２４ ｂ ０．２２±０．０１ ｂ ６．７２±０．１３ ｂ ０．５７±０．０３ ｂ

低密度 Ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ ４６．５７±２．３３ ｃ ２１９．３３±５．２４ ｃ ０．２７±０．０２ ａ ７．２１±０．３６ ａ ０．５０±０．０３ ｃ
　 　 同列不同小写字母表示在密度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；

２．２　 不同密度条件下芦苇的叶性状和水分利用效率的变化

单因素方差分析表明，不同密度条件下芦苇种群的水分利用效率和叶性状均存在显著差异（Ｐ＜０．０５， 图

２）。 随着种群密度的逐渐降低，芦苇叶面积、叶干重和比叶面积（ ＳＬＡ）呈逐渐减小趋势，水分利用效率

（ＷＵＥ）呈逐渐增大趋势，从高密度（Ⅰ）到低密度（Ⅲ）样地，叶面积减少了 ３５．４１ ｃｍ２、叶干重减少了 １２．２１ ｇ、
比叶面积减少了 １．２３ ｃｍ２ ／ ｇ，水分利用效率增加了 ７．５４ μｍｏｌ ＣＯ２ ／ ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ，从最大值到最小值分别减少了

８４．１９％、６５．２２％和 ５３％，水分利用效率（ＷＵＥ）显著增加了 ２．６９ 倍；中密度样地（Ⅱ）是芦苇叶性状和水分利

用效率从最大值到最小值的过渡区。 表明不同密度条件下芦苇叶面积大于叶干重的减小速度，比叶面积和水

分利用效率呈现相反的变化趋势。
２．３　 不同密度条件下芦苇比叶面积（ＳＬＡ）与水分利用效率（ＷＵＥ）的关系

不同密度生境对植物叶片形态和功能的选择性塑造，能够促使植物形成与生境高度适应的 ＳＬＡ，并优化

植物的净光合速率和水分利用效率。 不同密度条件下芦苇比叶面积（ＳＬＡ）与水分利用效率（ＷＵＥ）的关系存

在显著差异（Ｐ＜０．０５， 图 ３）。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明，芦苇叶片 ＳＬＡ 与 ＷＵＥ 在高密度（Ⅰ）和低密度（Ⅲ）
均呈极显著负相关关系（ｙⅠ ＝ －０．１７６ｘ ＋ ０．６５２， Ｒ２ ＝ ０．８１４， Ｐ ＜ ０．０１； ｙⅢ ＝ －４．９１２ｘ ＋ １．２０２， Ｒ２ ＝ ０．８０８， Ｐ ＜
０．０１， 图 ３），在中密度样地（Ⅱ）样地，二者呈显著负相关关系（ｙⅡ ＝ －３．４４８ｘ ＋ １．９４８， Ｒ２ ＝ ０．５８７， Ｐ ＜ ０．０５）。
表明随着芦苇种群密度逐渐降低，芦苇的 ＷＵＥ 逐渐增大，ＳＬＡ 逐渐减小，二者呈显著的负相关关系，高密度
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图 ２　 不同密度条件下芦苇种群叶性状和水分利用效率（数值为平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

同列不同小写字母表示在密度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

和低密度生境中芦苇植株的比叶面积和水分利用效率呈显著的权衡关系，中密度样地是芦苇比叶面积逐渐减

小和水分利用效率逐渐增加的过渡区域。

图 ３　 不同密度梯度下芦苇比叶面积（ＳＬＡ）与水分利用效率（ＷＵＥ）之间关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

３　 讨论

植物可获得性资源的有限性通常与邻株植物的物理或几何上的拥挤效应有关，能够改变植物可获得性资

源的权衡分配、组合和自我弥补［１０］，迫使植株通过调整叶面积等功能性状的资源配置和叶片构型构建模

式［３］，形成与生境高度适应的比叶面积，从而改变了叶片保卫结构、叶肉细胞的组织形式［１３］，提高了异质生境

中植物的水分利用效率。 本研究发现，随着湿地群落芦苇种群密度的逐渐降低，芦苇的比叶面积逐渐减小，水
分利用效率逐步增加；在高密度样地（Ⅰ）和低密度样地（Ⅲ）芦苇的比叶面积与 ＷＵＥ 之间存在极显著负相关

关系（Ｐ＜０．０１），在中密度样地二者呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 湿地群落中不同密度样地中芦苇种群比叶
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面积和 ＷＵＥ 关系的差异性，既是密度制约对叶片形态和功能的选择性塑造，也是邻体干扰下植物权衡碳投

入⁃收益的必然结果。
３．１　 高密度样地芦苇比叶面积与 ＷＵＥ 的关系

低光照条件下植物种群为了捕捉更多的光能会倾向用有限的营养物质创造出更大的受光面积，以最大限

度的获取光照和控制叶片内水分散失的平衡［５］。 相邻植株个体的构件之间对光、水分、营养和空间等资源的

争夺，导致处于竞争劣势的个体构件生长率下降、生物量减小［１９］。 在湿地群落中芦苇种群的高密度样地

（Ⅰ）中，芦苇具有最大的株高和盖度（表 １），种群内部的拥挤度和隐蔽度较大，茎叶占有的生存空间相对狭

窄，光照条件成为影响植物叶片生理生态过程的主要因素。 在强烈的邻体干扰和光线竞争激烈的环境中，芦
苇将更多的生物量投资于株高，可以提高叶片配置的机动性，从而更有利于捕获未被充分利用的闲置空间，在
叶片生物量有限的状态下，为了保证少量干物质投资下捕光表面积数量和光合收益的最大化，并且能够降低

自身的机械重量［２０］，芦苇倾向大而薄的叶片构型模式（表 １、图 ２），以保证最大限度地满足低光条件下芦苇叶

片捕捉更多光能的需求，进而形成了较大的 ＳＬＡ（图 ２）；生长在高密度样地的芦苇拥有高的 ＳＬＡ 意味着高的

叶周转［２１］，而且较小叶厚度拉近了气孔与叶片表面的距离，减小了叶片光合作用中的水分输送阻力，又由于

该生境土壤含水量较高（表 １），不存在干旱胁迫的压力，环境选择偏利于具有较大水分蒸腾能力的植物，因此

芦苇形成了较高的蒸腾速率（表 １），从而增大了叶片的呼吸能耗，影响了植物的净光合速率（表 １），降低了叶

片的水分利用效率（图 ２），导致比叶面积和 ＷＵＥ 间形成了极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１， 图 ３）。 与 Ｗｅｓｔ
ＧＢ［２２］等提出的“自然选择的压力必然使其向最优化的方向进化，使得与外界环境的交换面积和新陈代谢效

率最大化，并使营养物质运输距离和时间最小化”的观点一致。
３．２　 低密度样地芦苇比叶面积与 ＷＵＥ 的关系

最优化分配理论预测，在无邻体植物竞争时，植物应该增大获取限制资源的器官分配，而减少获取非限制

资源的器官分配［２３］，即在特定的环境下，植物为了满足生存需求会形成不同的形态结构和特定的水分供应策

略［２４］。 在低密度样地（Ⅲ），芦苇种群的盖度和株高最小（表 １），在实验过程中发现芦苇株丛间的无明显的干

扰和遮光现象，土壤含水量较低（表 １），芦苇面临光照充分和水资源相对不足的限制条件，若将有限资源投入

到叶面积上不但延缓了叶片的散热时间，还加重了植株的蒸腾失水，使其处于不利的竞争态势［１６］，因而，生长

在低密度湿地的芦苇选择了小而厚的叶片，伴随着比叶面积的降低（表 １、图 ２），较低的比叶面积是植物长期

适应干旱环境的一种表型选择［５］，芦苇将叶片干物质更多地用于构建保卫结构、叶肉细胞密度和叶片厚度，
增加了水分运输路径的阻力［２５］，从而显著降低了蒸腾速率（表 １），在减少了单位叶面积的呼吸碳损失情形

下，获得了较高的净光合速率，进而保证了最大的水分利用效率（图 ２）。 小叶具有叶边缘进行热量和物质交

换的阻力更低的特性，因此，生长在低密度样地的芦苇依靠小叶获得了水分运输方面的选择优势，实现了水分

利用效率的最大化，从而形成了比叶面积与 ＷＵＥ 的极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１， 图 ３）。 为了满足自身生长

需要和在复杂多变的应力生长环境下生存，芦苇经过长时间的进化，叶片的结构布局已经达到了一种自然有

序的最优结构。
３．３　 中密度芦苇比叶面积与 ＷＵＥ 的关系

植物个体间的相互作用实际上是可获得性资源的有限性导致的构件水平的竞争［１９］，植物可以通过改变

不同器官间生物量分配的可塑性反应进行表型调整［２６］。 在中密度样地（Ⅱ），芦苇的高度和盖度较样地（Ⅰ）
显著下降（表 １），芦苇株丛间的干扰强度减弱、土壤水分条件和太阳辐射基本能够满足植物的生存，若仍生长

较大叶面积有可能导致呼吸和蒸腾成本更高，不利于其光合碳获取能力最大化［７，２７］，为了增强生境适合度芦

苇选择了适度的叶面积和叶厚度，在蒸腾速率降低的条件下，获得了较高的净光合速率（表 １），实现了水分利

用效率的最大化。 因此，生长在中密度（Ⅱ）样地的芦苇的比叶面积和 ＷＵＥ 的相关性仅达到显著水平（Ｐ＜
０．０５， 图 ３），是比叶面积由大到小，ＷＵＥ 由小到大转变的区域，这是由于光合产物在不同构件或功能间权衡

分配的结果。
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４　 结论

植物比叶面积与 ＷＵＥ 的关系是植物生物量分配格局的环境适应性体现，也反映了植物叶形态与其光合

产物在水分利用效率上的权衡关系［９］。 高密度湿地的芦苇选择了大而薄的叶片，形成了较高比叶面积和低

水分利用效率的资源利用策略；低密度湿地的芦苇选择了小而厚的叶片，趋向于低比叶面积和高水分利用效

率的光合产物积累模式。 这种随着环境变化的感应机制和“趋利避害”的表型可塑性是湿地植物与环境长期

相互协同进化和适应的结果，可以提高密度制约下植物的生存、生长和繁殖适合度，也是顺利完成生活史的最

佳生理和生态功能状态。 本文仅从密度角度分析了湿地植物芦苇比叶面积与水分利用效率的关系，它们的关

系可能受土壤含水量、土壤养分及其它环境因子的影响，还需实验验证。
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