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基于野外调查和同质种植园实验的芦苇植物功能性状
变异研究
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摘要：研究表型可塑性和遗传变异在植物表型分化中的相对作用，有助于预测全球环境变化下的植物群落组成和生态系统功能

的变化。 芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）是全球性广布的草本植物，种内变异丰富，在我国西北和东部均存在多个分化稳定的生态

型，但中国芦苇在更大尺度上的表型研究还非常匮乏。 将位于黄河上游的宁夏平原和黄河下游的黄河三角洲作为研究区域，通

过野外调查和同质种植园实验对芦苇自然种群的植物功能性状变异进行观测。 结果表明，无论在野外还是同质种植园，黄河三

角洲芦苇的基径、叶长和叶宽均显著大于宁夏平原芦苇，说明两个地区的芦苇种群之间存在着受遗传决定的表型分化，这可能

与两个地区间的降水等气候差异有关。 在野外，宁夏芦苇的株高和叶厚显著大于黄河三角洲芦苇，但在同质园中差异消失或相

反，说明株高、叶厚受环境影响较大，表型可塑性也是芦苇适应环境变化的重要机制。 在同质种植园中，宁夏平原芦苇的叶片氮

磷含量较低，但株数却显著多于黄河三角洲芦苇，反映了不同地区芦苇之间存在不同的适应策略，宁夏平原芦苇更偏向于高扩

散率的杂草策略，而黄河三角洲芦苇更偏向于竞争策略。 此外，宁夏平原芦苇的株高、叶长两个性状以及基径－比叶面积相关

性在野外和同质园两个环境中存在一致性，表明了性状变异和权衡策略的遗传稳定性。 综上，位于黄河上下游的芦苇种群间存

在着适应性分化，这是表型可塑性和遗传变异共同作用的结果，不同来源芦苇对全球变化下的多重环境因子的响应还需要进一

步研究。
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ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ． Ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｔｕｄｉｅｓ ａｒｅ ｎｅｅｄｅｄ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｔｏ
ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ； ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ； ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ

自然界中的植物个体表型会受到遗传因素与环境因素的共同影响，从发育和遗传机制来看，种内性状可

以分为遗传变异主导的性状和表型可塑性主导的性状两类［１⁃２］，前者产生的变异是由遗传基因决定且可稳定

遗传的，后者产生的变异是由环境直接塑造的，即同一基因型的植物个体在不同的生长环境中表现出不同的

表型［３］，但是短时间内产生的这种表型变异通常不能被后代继承。 虽然这两种机制存在较大的差别，但它们

协同共存，都是生物适应异质环境的重要手段［４］。 在全球气候变化背景下，植物对多重环境变化的响应及适

应机制成为生态学研究的热点［５⁃６］，植物表型变异及其内部机制的研究不仅有助于解析植物对环境的适应策

略，还能对物种未来分布和进化的预测模型提供理论依据。
植物功能性状是植物应对环境变化形成的一系列形态、生理、物候等特征属性，这些属性通常是在植物中

比较常见的表型，可以直接或者间接地反映生存环境的变化［７⁃８］。 比如，随着气温升高，植物叶片的氮磷含量

下降，氮磷比呈现上升趋势［９］；与湿润生境相比，处于干旱生境中的植物叶片单位面积叶干重较大，叶片气孔

导度较低，有利于植物提高水分利用效率［１０］。 同时，植物功能性状也受谱系影响，研究者对中国东部森林中

４８ 个植物物种的出叶时间、叶片大小、叶片单位面积质量等叶片性状间的相关性进行研究时，发现了其性状

受到了物种系统发育差异的强烈影响［１１］，遗传因素在植物生长的整个过程中也发挥着重要的作用。 此外，当
环境发生变化时，植物性状的改变往往不是单一的，而是多个植物功能性状协同变化的，性状间存在复杂的协

同和权衡关系，共同维持和调节植物的生命活动［４， １２］，植物的叶片氮含量、比叶面积等与资源获取相关的叶

性状之间联系紧密，叶片氮含量升高，往往伴随着比叶面积的升高［１３］。 植物功能性状既相互联系又存在较大

的种内与种间差异，普定喀斯特地区的木本植物相比于同纬度其他生境植物来说，有着较小的叶面积和较大

的叶组织密度等性状特征，这些有利于减少蒸腾和增加养分储存的性状组合可能是其适应干旱贫瘠的喀斯特

环境而采取的生态策略［１４］。 植物功能性状变异性及性状相关性的研究对于理解植物应对全球变化、环境监
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测与评价、生态保护和恢复等理论研究和实践活动具有重要意义［１５］。
广泛分布的物种所处的环境多样，往往具有大量的表型变异，由于局部适应还会形成稳定的种内分

化［１６］。 芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）作为一种世界广布的湿地植物，主要通过风媒异交的种子进行有性生殖，也
可以通过根状茎进行营养繁殖，具有非常高的种内遗传多样性和表型可塑性，而且其生态适应幅度很宽，可以

生长在内陆湖泊、河口和滨海滩涂等浅水湿地，也可以生长在盐碱、荒漠等恶劣的环境中［１７⁃１９］。 芦苇生境的

多样性导致了其丰富的生态型，在中国河西走廊地区根据生境不同将芦苇划分为沙丘芦苇、沼泽芦苇、盐化草

甸芦苇等［２０］，在黄河下游根据芦苇种群形态的变异规律，将该地区芦苇划分为盐生芦苇、淡水芦苇、巨型芦苇

３ 个形态类型［２１］。 在全球尺度上，芦苇的株高和单株最大生物量随着纬度的增加而减少，而这两个性状的表

型可塑性随着纬度的增加而增加，这种性状和表型可塑性变异都是对环境适应的结果［２２］。 然而，现在对中国

芦苇的研究只局限于小区域，缺少对中国芦苇在较大尺度上的对比研究，这限制了对中国芦苇表型分化与生

态适应的深入认识。 黄河上游的宁夏平原和黄河下游的黄河三角洲都处于黄河流域，具有连通性，同时跨越

中国西部和东部不同的气候区域，又具有气候差异性，这为我们在更大尺度上的研究提供了良好的地理条件。
同时，芦苇作为一种世界广布的植物，其高度的表型变异和丰富的生态型为我们研究植物种内表型差异提供

了良好的实验材料。 目前已有较多研究探讨了芦苇适应异质生境的策略［２３］，但是从表型可塑性和遗传变异

两方面阐明其适应机制的报道却相对较少。
本实验以芦苇为研究对象，将野外调查测量实验和同质园移栽实验结合起来，比较分析黄河上游宁夏平

原和黄河下游黄河三角洲两个区域芦苇的植物功能性状差异，揭示芦苇在不同气候区域的表型分化和不同性

状之间的潜在联系，加深对芦苇的适应性进化机制的认识。

１　 研究方法

１．１　 野外调查和采样

宁夏平原位于黄河上游（３５．８３°Ｎ—３９．３８°Ｎ，１０４．２８°Ｅ—１０７．２０°Ｅ），处于中国西部内陆地区，为典型的温

带大陆性气候，昼夜温差和气温年较差大，７ 月气温最高，平均为 ２０．０—２３．１℃，１ 月气温最低，平均为－８．２—
－６．６℃，平均年降水量为 ２６２．３—３６３．２ｍｍ，干旱少雨，生态环境脆弱［２４⁃２５］。 黄河三角洲位于黄河下游（３６．５５°
Ｎ—３８．１２°Ｎ，１１８．０７°Ｅ—１１９．１８°Ｅ），处于中国东部临海区域，具有中国暖温带最广阔、最完整的新生河口湿

地，为温带大陆季风性气候，年平均气温约为 １２．１℃，年平均降水量约为 ５５１．６ｍｍ，四季分明，光照充足，雨热

同期［２６］，而且水盐生境异质性强，具有许多的芦苇单优群落［２１］。
２０１８ 年 ７ 月下旬和 ８ 月上旬，分别在黄河三角洲和宁夏平原两个区域各调查 ３０ 个芦苇种群，种群之间距

离大于 １０ｋｍ，每个种群内选取 ５ 棵健康植株，个体间相距约 ２０ｍ，即在宁夏平原和黄河三角洲各选取 １５０ 株

植株个体进行植物功能性状的测定。 所测的功能性状和测量方法如下，植株地面位置到植株最大高度的距离

为株高；靠近地面或水面的芦苇节间的直径为基径；每个区域中抽穗的芦苇种群数量除以总的种群数量为抽

穗占比。 在所选植株上随机选取 ３ 片完全展开的、生长健康的叶片，叶片最后端到叶尖间的距离记为叶长；叶
片最宽处的距离为叶宽；测完叶长、叶宽后将 ３ 片叶子叠在一起，对折两次后测量叶片平均厚度为叶厚。 通过

扫描、图像处理程序 ＩｍａｇｅＪ ｖ１．８．０ 确定叶面积，然后将叶片放入 ８０℃烘箱中 ４８ｈ 烘至恒重得到叶干重，计算

得出芦苇叶片的比叶面积（Ｓｐｅｃｉａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）。 最后沿着地面或水面收获所测植株的地上部分，烘至恒重

得到植株干重，再加上之前测得的 ３ 片叶子的叶干重即为芦苇整株地上生物量。 根据野外测量地点的情况，
收集部分种群中所测芦苇的根状茎，将其带回实验室用于后续的同质种植园试验。
１．２　 同质种植园实验

芦苇同质园位于山东省青岛市山东大学青岛校区（３６．３６°Ｎ，１２０．６９°Ｅ），属于典型的温带季风性气候，年
平均气温为 １３．２℃，年平均降水量为 ６６６．７ｍｍ，夏季高温多雨，冬季寒冷干燥［２７］。 我们共采集了宁夏平原 １８
个种群的根状茎（每个种群选取 １ 个个体），黄河三角洲 １６ 个种群的根状茎（每个种群选取 １ 个个体），于
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２０１８ 年 ８ 月，将这些芦苇根状茎分别种植在内径约 ２５ｃｍ、高约 ３３ｃｍ、容量约 １６Ｌ 的塑料桶中并放置于温室。
于 ２０１９ 年 ５ 月，将所有发芽芦苇转移到露天同质种植园中，桶间距为 １ｍ，确保不同种群芦苇间彼此不受影

响。 在芦苇生长期间，定期对芦苇进行除虫、施肥、人工除草，定期浇水，保持水分等资源充足。
２０１９ 年 ９ 月，将每桶芦苇作为统计单位，从每桶芦苇中选取 ５ 棵健康植株，用与野外相同的方法测得同

质园芦苇的株高、基径、叶长、叶宽、叶厚、比叶面积等性状，并观察数出每桶中芦苇的株数。 同时，分别记录桶

中芦苇是否抽穗，用每个区域中抽穗的芦苇种群数量除以每个区域的总种群数量得到抽穗占比。 除了以上形

态性状外，在同质园中还测量了叶片气体交换、叶绿素荧光、叶片含氮量、叶片含磷量等生理指标。 在晴朗无

云的天气条件下，在早上 ９ 点到 １１ 点，使用 Ｌｉ⁃ ６８００ 便携式光合仪（ＬＩ⁃ＣＯＲ，美国）进行测量，设置其光强为

１８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，二氧化碳浓度为 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，温度为 ２５℃，湿度为 ５０％，空气流速为 ４００ μｍｏｌ ／ ｓ，测得芦

苇的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和胞间二氧化碳浓度。 同时，使用 ＰＡＭ⁃２５００ 便携式调制叶绿素荧光仪

（ＷＡＬＺ，德国）对植物叶片测定瞬时荧光值（Ｆ ｔ）和最大荧光值（Ｆｍ’），然后通过计算得到 ＰＳＩＩ 的实际量子效

率、非光化学淬灭、电子传递效率、ＰＳＩＩ 的最大量子效率等荧光参数。 光合和荧光指标测量完毕后，收获同质

园中芦苇的地上部分，烘干测定每桶芦苇地上生物量。 新鲜叶片的全氮含量使用凯氏定氮法获得。 植物样品

经过浓硫酸消解后，用钼锑抗比色法测定总磷含量。
１．３　 统计分析

测量的数据使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行整理，使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ Ｖ２１．０ 数据分析软件对所测的性

状数据进行 ｔ 检验和 Ｄｕｎｃａｎ 检验，以比较在野外和同质园环境下的宁夏平原和黄河三角洲芦苇性状的差异。
为检验性状的可遗传性与可塑性，对同质园中宁夏平原芦苇的株高、基径、叶长、叶宽、叶厚、比叶面积等性状

分别与相对应的野外种群性状进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性和线性回归分析。 为检验性状之间的协同与权衡关系，对
所测的主要性状进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析。 绘图工具采用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ８．４．２ 和 Ｒ 软件。

２　 结果

２．１　 不同种源间芦苇植物功能性状比较

在野外环境中，来自宁夏平原和黄河三角洲的芦苇在株高、基径、叶长、叶宽、叶厚性状上存在显著差异

（图 １；表 １）；在同质园环境下，来自两个地区的芦苇在基径、叶长、叶宽、叶厚性状上也存在显著差异（图 １；表
２）。 来自宁夏平原的芦苇无论是在野外还是同质园环境下，其基径、叶长、叶宽都显著低于黄河三角洲芦苇

（图 １），但宁夏平原芦苇的抽穗占比要高于黄河三角洲芦苇（表 １；表 ２）。 在野外环境中，宁夏平原芦苇的株

高、叶厚显著高于黄河三角洲芦苇（图 １；表 １）。 在同质园环境中，两个种源间的芦苇在光合、呼吸等生理性

状上均无差异（表 ３），但在叶片化学元素氮、磷含量和植株密度方面存在显著差异，来自宁夏平原的芦苇叶片

含氮量和含磷量较低（表 ２），在植株数量（密度）上显著多于黄河三角洲芦苇（表 ２）。
２．２　 芦苇植物功能性状间的关联分析

芦苇的各个植物功能性状之间具有不同的关联，研究结果表明，无论是野外还是同质园环境中，比叶面积

和基径、叶厚性状间都存在显著负相关关系（图 ２）。 大部分芦苇都表现出叶长和叶宽两个性状的显著正相

关，然而大多数芦苇的株高与基径、叶长、叶宽等性状间无显著相关性（图 ２）。
２．３　 野外和同质园中芦苇植物功能性状相关性分析

宁夏平原芦苇在野外和同质园两种环境下表现出了不同的表型，对于株高、叶长两个性状来说，两个环境

下生长的芦苇之间存在显著正相关关系（表 ４），而在基径、叶宽、叶厚、比叶面积等性状上不存在显著的相关

关系（表 ４）。

３　 讨论与分析

来源于不同环境的植物在株高、基径、叶片性状等植物功能性状上会产生差异，这是植物为适应不同环境
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图 １　 宁夏平原和黄河三角洲芦苇在野外和同质园环境中植物功能性状的比较（数值为平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ

ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ （ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ）

不同小写字母代表各组之间的显著性差异（Ｄｕｎｃａｎ 检验，显著性水平 Ｐ＜０．０５）

表 １　 野外宁夏平原和黄河三角洲芦苇的植物功能性状比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

宁夏平原
Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ

黄河三角洲
Ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｔ Ｐ

单株地上生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ／ ｇ １１．５０±６．００ １２．１０±５．１５ －０．９２１ ０．３５８

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ １４０．００±４５ １１８．００±４２ ４．３００ ＜ ０．００１

基径 Ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ ０．４１±０．１５ ０．４７±０．１３ －４．０００ ＜ ０．００１

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ ２２．１１±７．５６ ２４．７２±７．２６ －３．０００ ０．００３

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ １．５１±０．５３ １．８４±０．５３ －５．３３０ ＜ ０．００１

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ ０．０２±０．０５ ０．０２±０．０６ ２．８４１ ０．００５

比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） １３２．２９±１７．０１ １３２．４３±１７．６３ －０．４２３ ０．６７３

抽穗占比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｐｉｋｅｓ ９６．６７％ ３．３３％ － －

　 　 表格第 ２、３ 列中的数值为性状平均值±标准差，表格第 ４、５ 列为 ｔ 检验的结果

９５７３　 １０ 期 　 　 　 马香艳　 等：基于野外调查和同质种植园实验的芦苇植物功能性状变异研究 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 ２　 同质园中宁夏平原和黄河三角洲芦苇的形态及化学元素含量性状比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｉｎ ｔｈｅ

ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

宁夏平原
Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ

黄河三角洲
Ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｔ Ｐ

总地上生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ３６．３１±８．１０ ６１．４３±５４．３３ １．８３０ ０．０８６

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ ８８．００±１９ ９０．００±２８ ０．５５２ ０．５８６

基径 Ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ ０．２２±０．６１ ０．３４±０．６６ １２．５２１ ＜ ０．００１

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ １３．２２±３．９９ １９．４１±４．６４ ９．３９３ ＜ ０．００１

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ ０．６６±０．２１ １．０７±０．２８ １０．６００ ＜ ０．００１

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ ０．０１± ０．００３ ０．０２±０．００３ ２．４００ ０．０２３

比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） １４７．２９±１７．１０ １５１．１３±１５．０２ ０．７７８ ０．４４２

株数 Ｓｈｏｏｔ ｎｕｍｂｅｒ １０３．００±４３ ６１．００±４１ －２．８９０ ０．００７

叶含氮量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．３７±０．０６ ０．６７±０．３６ ３．５３０ ０．００３

叶含磷量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （μｇ ／ ｍＬ） ０．６３±０．１２ ０．７６±０．１７ ２．５５０ ０．０１６

抽穗占比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｐｉｋｅｓ ８８．８９％ ６２．５０％ － －

　 　 表格第 ２、３ 列中的数值为性状平均值±标准差，表格第 ４、５ 列为 ｔ 检验结果

表 ３　 同质园中宁夏平原和黄河三角洲芦苇的生理性状比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

宁夏平原
Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ

黄河三角洲
Ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｔ Ｐ

净光合速率

Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
１５．５２±５．８０ １５．５２±５．８０ －０．０１７ ０．９８７

蒸腾速率

Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
０．０１±０．０２ ０．０１±０．０１ －０．６９９ ０．４８９

胞间二氧化碳浓度
Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ） ２６６．００±１０２ ２９７．００±８８ ０．９４７ ０．３５１

气孔导度

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
１．１５±１．９４ ０．６８±０．６３ －０．９２３ ０．３６３

ＰＳＩＩ 的实际量子效率
Ｔｈｅ ａｃｔｕａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ ０．４９±０．０５ ０．５０±０．０６ ０．３４４ ０．７３３

非光化学淬灭
Ｎｏｎ－Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ０．７５±０．３７ ０．７０±０．２８ －０．５３０ ０．６００

电子传递效率

Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
２９．０１±２．７１ ２９．３２±３．６０ ０．３３５ ０．７４０

ＰＳＩＩ 的最大量子效率
Ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ ０．７７±０．０２ ０．７５±０．０３ －１．５９０ ０．１２３

　 　 表格第 ２、３ 列为性状平均值±标准差，表格第 ４、５ 列为 ｔ 检验结果

表 ４　 宁夏平原芦苇在同质园和野外的植物功能性状 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性和线性回归分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ ａｎｄ ｆｉｅｌｄ ｏｆ

Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｌａｉｎ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数 （ ｒ）
Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ｒ）

线性回归系数 （Ｒ２）
Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （Ｒ２）

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ ０．６３８∗∗ ０．４０７∗∗

基径 Ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ ０．４０９ ０．１９３

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ ０．５６７∗ ０．３２２∗

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ ０．３２６ ０．１０６

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ ０．４４６ ０．１９８

比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） －０．１１２ ０．１２４

　 　 ∗Ｐ ＜ ０．０５，∗∗Ｐ ＜ ０．０１

０６７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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图 ２　 芦苇植物功能性状间 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ

∗代表 Ｐ＜０．０５，∗∗代表 Ｐ＜０．０１，∗∗∗代表 Ｐ＜０．００１

而采取的生存策略［４］。 来自宁夏平原和黄河三角洲的芦苇在野外和同质园中都在株高、基径、叶长、叶宽、叶
厚等形态性状方面存在显著性差异，在叶片含氮量和含磷量等化学成分含量等性状上也有显著不同，但是在

叶片气体交换、叶绿素荧光等生理性状和比叶面积性状方面并无显著差异。 芦苇性状间也存在协变现象，通
过性状间相互权衡、相互影响来使植物达到资源利用最优化［２８］，维持其正常的生长。 当生存环境发生很大的

变化时，宁夏平原芦苇的株高和叶长还是主要受到遗传因素的影响，基径、叶宽、叶厚、比叶面积等性状受到环

境的影响较大，遗传和环境共同影响着植物的功能性状。 在未来全球变化的大背景下，植物可能会不断通过

遗传变异和表型可塑性两种机制在新环境中生存繁殖和定居［３］。
在不同的气候等环境条件下，芦苇种群会发生本地适应，产生稳定的表型分化。 中国东西部不同来源植

物间的稳定表型分化的形成可能和降水有关，对内蒙古草原与荒漠区中 ４ 种一年生植物进行模拟研究时就发

现，随着有效降水梯度的增加，植物的生长期、植物高度、叶长、生物量等均随之增加［２９］。 在本研究中，黄河三

角洲靠近海岸，年平均降水量为 ５５１．６ｍｍ，降水丰沛，地质复杂且异质性强［２６］，而宁夏平原处于内陆地区，年
平均降水量为 ２６２．３—３６３．２ｍｍ，降水不足，气候干燥［２５］，在正常年份，黄河三角洲年平均降水量约为宁夏平原

的两倍，水分可能成为限制宁夏平原芦苇叶片性状的主要因素之一。 对于草本植物来说，在抽穗、开花期，降
水量越多，物候发生时间越提前［３０］。 但是有的研究却发现，土壤水分的减少可能导致植物快速完成营养生长

而提前进入生殖生长阶段，长期干旱造成了植物物候的提前［２９， ３１］。 在同质园中，我们发现宁夏平原芦苇抽穗

时间早于黄河三角洲芦苇，宁夏平原芦苇抽穗比例也大于黄河三角洲芦苇（表 ２），这与在野外观察到的宁夏
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平原芦苇抽穗植株占比远远大于黄河三角洲芦苇相一致（表 １），长期对不同水分条件的适应形成了两个地区

芦苇由遗传控制的稳定表型分化。 在本研究中，野外宁夏平原芦苇的株高显著高于黄河三角洲芦苇（图 １），
可能是由于黄河三角洲盐分含量过高，抑制了芦苇的生长，这与在加盐处理的控制实验中得到的结果相一致，
加盐处理下，河口型和内陆型两种生态型芦苇的株高都呈现出下降趋势，都遭受到了盐胁迫，株高下降也是芦

苇针对高盐生境的一种表型适应策略［３２］。 两个地区芦苇的株高在野外条件下也存在显著差异，但是在同质

园环境下，这种株高差异消失（图 １），表明了环境对植物有着很大的影响，表型可塑性也是芦苇产生表型分化

以适应环境变化的重要机制。 因此，芦苇在不同气候环境下的植物功能性状变异受遗传变异和表型可塑性共

同影响。
植物的叶片性状与植物利用资源的能力密切相关，而且也能反映出植物应对不同环境的生存策略［３３］。

其中，比叶面积是最重要的性状之一，能反映植物对不同生境的适应特征，使其成为植物功能性状研究中的重

要指标［３４］。 许多研究认为，在资源丰富的环境中生长的物种往往有较高的比叶面积，而较低的比叶面积和大

的叶片厚度有利于植物适应资源匮乏的环境［３５］。 在本研究中，同质园中的芦苇比叶面积要显著高于野外环

境中的芦苇（图 １），因为在同质园中，芦苇生长环境相对优越，与野外生境相比，水热光资源较为充裕，较大的

比叶面积有利于其充分利用光照，快速获取资源。 在对木本植物的研究中也证明了这点，研究表明，来自湿润

环境的栎树具有高的比叶面积和低的叶片厚度，同时具有较高的光合速率，但生长速率因时期而异，是一种提

高竞争能力的资源获取策略［３６］。 黄河三角洲芦苇的叶长、叶宽等叶片性状都显著大于宁夏平原，叶片中的氮

磷含量也较高，但是黄河三角洲芦苇的密度却远远小于宁夏平原芦苇（表 ２），这反映了植物适应环境的不同

策略，黄河三角洲芦苇偏向于对资源快速获取的方式来适应环境，而宁夏平原芦苇则通过增加株数、提高繁殖

力来维持生长，都是植物长期适应环境形成的结果［３７］。
植物对环境的适应并不是通过单一性状的改变而实现的，植物的各个性状之间是相互关联、相互影响

的［２８］。 现在研究的对象也从植物叶片拓展到了根、茎、花、种子等其他器官及植物整体性状［１２］，植物的不同

器官（如叶、茎和花）对资源环境变化的响应往往是相互作用的，以便其进行有效的生长和繁殖，例如在武夷

山 ５９ 种木本植物的树皮、茎干、叶片功能性状特征及关联研究中发现，树皮厚度与茎干含水率、茎干氮含量呈

极显著负相关，树皮碳含量与茎干碳含量呈显著正相关［３８］，功能性状间的关联性有利于植物快速调整生存策

略以适应环境。 在本研究中，比叶面积和基径两个植物性状是协同变化的，两者间呈显著负相关关系（图 ２），
即植物比叶面积越大，基径越小，芦苇通过比叶面积和基径两个性状间的协变来共同适应环境，体现性状间的

相互权衡。 这种相关性不仅体现在植物不同器官之间，同一个器官内也具有很强的协变性［３９］，例如叶片形态

大小和叶片表面温度间存在某种关联，在高温干旱区域，小的叶片利于降低叶片表面温度，这是植物对特殊生

境的一种适应策略［４０］。 这种性状协变性的大小还可能会限制表型可塑性，有研究表明不同的环境条件会改

变或导致性状协变性的变化，从而使表型可塑性得到改变，但是在研究中这种协变性相对较为稳定，所以对表

型可塑性影响较小［４１］。
同种植物的植物功能性状变异不仅受到表型可塑性的影响，也受到遗传因素的控制，二者可以同时作为

某些植物耐受性强、生态型丰富的重要原因。 当植物的生存条件突然改变，植物的表型可塑性导致其产生与

原来不同的功能性状来适应新环境，例如本研究中芦苇在同质园环境中比叶面积大大增加。 这种机制能使植

物快速的改变生存策略，在最短的时间内获得最高的资源利用效率。 表型可塑性也可能是物种避免灭绝或迁

徙的一种策略，通过增强个体的适应能力来扩大其对多种环境更广泛的耐受性［２２］。 植物如果长期生存在某

一特定环境中，遗传基因可能发生改变，导致植物表型产生稳定的变异，这是植物长期适应其生存环境的结

果，就像本研究中宁夏平原芦苇的株高和叶长受到遗传因素的影响，当环境改变时仍然保持相同的生长策略，
在野外和同质园环境下都具有显著相关性。 当然，在全球气候变化的大背景下，更多不同来源的芦苇对多重

环境因子的响应机制还需要得到持续的关注和探究［４２］。
本论文探究了黄河上下游芦苇在野外和同质种植园中的植物功能性状变异规律，揭示了遗传分化和表型
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可塑性在芦苇环境适应中的重要作用，对进一步研究广布植物物种对全球环境变化的响应和适应机制具有重

要意义，也为芦苇湿地的保护、恢复和管理提供了科学依据。
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