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扎龙湿地不同生境芦苇分株的形态特征及生物量分配
的异速关系

焦德志１ꎬ∗ꎬ钟露朋１ꎬ张艳馥１ꎬ潘　 林１ꎬ杨允菲２

１ 齐齐哈尔大学 生命科学与农林学院ꎬ抗性基因工程与寒地生物多样性保护黑龙江省重点实验室ꎬ 齐齐哈尔　 １６１００６

２ 东北师范大学 草地科学研究所ꎬ植被生态科学教育部重点实验室ꎬ长春　 １３００２４

摘要:不同环境条件下的植物个体可以表现出形态特征的分异和物质分配的权衡与调整ꎮ 采用大样本抽样调查与统计分析方

法ꎬ比较研究扎龙湿地不同生境芦苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ Ａｕｓｔｒａｌｉｓ)生殖株和营养株的形态特征以及生物量分配的异速关系ꎮ 结果表

明:在 ９ 月末ꎬ盐碱生境、旱生生境、湿生生境和水生生境芦苇分株的生长表现出较大的生态可塑性ꎬ株高和株重均以盐碱生境

最小ꎬ水生生境最大ꎬ最大值与最小值的比值分别为 １.３—３.３ 和 １.８—５.１ꎬ分株生长在种群间的变异度高于种群内ꎬ与营养株相

比ꎬ生殖株的变异度较低ꎻ分株的支持分配与生产分配的比值为 １.８—４.２ꎬ生产分配以盐碱生境最高ꎬ以水生生境最低ꎬ而支持

分配和生殖分配表现与生产分配相反的序位ꎻ生殖株的花序长和花序重与株高间呈直线函数形式增长ꎬ株高和株重低于种群平

均值的 ２０％和 ３５％的分株不进行有性生殖ꎻ叶重、叶鞘和茎重以及分株重与株高间呈幂函数形式的异速生长关系ꎮ 植物通过

改变个体的形态特征以及调整构件间生物量分配适应不同环境ꎬ而受遗传因素控制的构件间生长关系却相对稳定ꎮ
关键词:扎龙湿地ꎻ不同生境ꎻ株高ꎻ株重ꎻ生物量分配ꎻ异速生长
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植物的出生、生长、繁殖、衰老等不同的生活史过程存在一定的限制关系ꎬ意味着完整生活史过程中实现

所有的特性都最优是不可能的ꎬ植物通过权衡也仅能使某些特性达到最优[１]ꎮ 为了更好地适应生存环境ꎬ顺
利完成生活史过程ꎬ植物可以改变自身的形态特征ꎬ同时在物质和能量分配上也做出权衡和调整ꎮ 植物个体

向不同器官分配资源时ꎬ除了受自身的遗传因素控制外ꎬ主要受生存环境的影响[２]ꎮ 不依赖于植物个体大小

的生物量分配是最优化分配理论建立的基础ꎬ目前的研究已表明植物个体大小制约了生物量分配[３]ꎮ 因此ꎬ
以最优化分配理论分析生物量分配规律时ꎬ很难分辨植物形态特征及生物量分配的变化是个体大小导致的ꎬ
还是环境因素引起的[４]ꎮ 异速生长理论可以更好地解决这一问题ꎬ植物体形态特征、生物量等不呈比例的生

长关系就是异速生长关系ꎬ这种关系在不同环境、不同功能型和物种间均表现出明显差异[５]ꎮ 异速生长关系

分析可以排除植物个体的差异影响ꎬ揭示植物对外界环境的策略性响应ꎬ是植物对环境适应性策略的重要研

究手段[６]ꎮ 植物个体的生长是不同器官在环境中产生不断变化的一个过程ꎬ个体形态大小的调整与适应性

包括个体和构件两个水平的形态结构与环境相互作用的整体性综合反映ꎬ开展个体和构件两个水平研究ꎬ可
以更好地理解植物与环境之间相互作用的内在规律[７]ꎮ 了解植物体器官间的生长关系或者各部分的生物量

分配模式对于深入研究植物对环境适应机制、植物体形态可塑性ꎬ以及较精准地估计植物群落乃至生态系统

的生产力等方面具有重要意义[８]ꎮ
芦苇是扎龙湿地的典型植被ꎬ其繁殖能力和空间拓展性能较强ꎬ这对稳定湿地生态系统结构和功能具有

重要意义[９]ꎬ也是珍稀濒危物种丹顶鹤的繁殖和栖息场所[１０]ꎮ 天然的芦苇种群主要依靠营养繁殖进行更新ꎬ
同时也具有有性生殖过程ꎮ 有关河西走廊[１１]、松嫩平原[１２] 及九寨沟[１３] 等区域芦苇分株的生物量分配及生

长关系研究已有报导ꎬ但研究者仅关注营养株和生殖株中的一种株型ꎬ对 ２ 种株型的同步比较研究尤为重要ꎬ
不仅可以帮助我们了解芦苇种群不同株型分株的生长发育过程ꎬ而且可以加深对其营养生长和有性生殖权衡

关系的理解ꎮ 扎龙湿地的芦苇在 ８ 月初开始抽穗进入有性生殖阶段ꎬ９ 月末种子成熟ꎬ此时也是芦苇分株构

件形成、生长和物质生产与分配长期调剂的结果ꎮ 前期的研究发现扎龙湿地芦苇的分株种群[１４]、根茎种

群[１５]和根茎芽种群[１６]的数量特征均表现出稳定的遗传特性ꎬ同时环境条件对诸数量特征又均产生饰变影

响ꎮ 以扎龙湿地不同生境芦苇的生殖株和营养株为材料ꎬ开展芦苇生殖株和营养株的形态特征及物质生产和

分配规律研究ꎬ比较生殖株和营养株生长的生态可塑性及变化规律ꎬ分析生殖株和营养株的物质和能量分配

策略ꎬ明确芦苇营养生长和有性生殖间的平衡关系ꎬ构建芦苇分株增高与增重间的生长关系ꎬ为广布种芦苇的

生态适应与进化机理研究奠定基础ꎬ也为湿地生态系统的科学管理和农业生产实践提供理论指导ꎮ

１　 研究地区和研究方法

１.１　 研究区概况

本项研究是在扎龙湿地(４６°５２′—４７°３２′Ｎꎬ１２３°４７′—１２４°３７′Ｅ)进行ꎮ 该区属于中温带大陆性季风气候ꎬ
年均降雨量 ４４０—４９０ ｍｍꎬ年均气温为 ３. ２℃ꎬ最冷月(１ 月)平均气温—１９. ４℃ꎬ最热月(７ 月)平均气温

２２.９℃ꎬ年日照时数 ２７００—３０００ ｈꎬ年辐射总量是 ２０５２—２１４０ Ｊ / ｃｍ２ꎬ年均积温 ２６００—３０００℃ꎬ年均地温
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４.９ ℃ꎬ无霜期 １２８ ｄ[１７]ꎮ 湿地内植被主要包括草甸草原、草甸、沼泽、水生植被等 ４ 种类型ꎬ土壤为草甸土、盐
碱土、沼泽土和腐殖沼泽土ꎮ
１.２　 样地设置

芦苇在扎龙湿地既可形成大面积的单优势种群落ꎬ也可形成群落斑块ꎮ 根据土壤类型、水分条件、芦苇分

布、群落盖度以及伴生种等特征设置 ４ 个不同生境样地ꎬ盐碱生境(Ｈ１)ꎬ旱生生境(Ｈ２)ꎬ湿生生境(Ｈ３)和水

生生境(Ｈ４)ꎬ样地基本信息见表 １ꎮ

表 １　 研究样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｐｌｏｔｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

芦苇分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
Ｐ. Ａｕｓｔｒａｌｉｓ

群落盖度 / ％
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｃｏｖｅｒａｇｅ

伴生种
Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｈ１ 盐碱土 无积水 斑块群落 <５０ 野大麦ꎬ朝鲜碱茅

Ｈ２ 草甸土 无或少积水 斑块群落 >９０ 羊草ꎬ野大麦

Ｈ３ 沼泽土 雨季积水(０—３０ｃｍ) 单优群落 >９５ 针蔺ꎬ海乳草

Ｈ４ 腐殖沼泽土 常年积水(３０—１００ｃｍ) 单优群落 >９５ 甜茅ꎬ三棱草

　 　 Ｈ１:盐碱生境 Ｓａｌｉｎｅ￣ａｌｋａｌｉ ｈａｂｉｔａｔｓꎻＨ２:旱生生境 Ｘｅｒｉｃ ｈａｂｉｔａｔｓꎻＨ３:湿生生境 Ｗｅｔ ｈａｂｉｔａｔｓꎻＨ４:水生生境 Ａｑｕａｔｉｃ ｈａｂｉｔａｔｓ

１.３　 研究方法

２０２０ 年 ９ 月 ２６ 日在上述 ４ 个样地进行单位面积的刈割取样ꎬ３ 次重复ꎬ每个样方随机抽取 ３０ 株生殖株

和营养株ꎬ混匀后再分别随机抽取 ３０ 株生殖株和营养株带回实验室ꎬ记测分株的高度以及生殖株的花序长ꎬ
按叶片、叶鞘和茎、花序分离后装入信封ꎬ８０℃烘至恒重后ꎬ分别称重ꎮ
１.４　 数据处理

分株高度、重量及构件重以实际观测值统计ꎬ以最大值和最小值、平均数、标准差、变异系数反映样本的大

小范围、整体水平、绝对变异度和相对变异度ꎮ 生产分配、支持分配和生殖分配按如下公式计算:
生产分配(ＰＡ)＝ (叶生物量 /总生物量)×１００％
支持分配(ＳＡ)＝ (叶鞘和茎生物量之和 /总生物量)×１００％
生殖分配(ＲＡ)＝ (花序生物量 /总生物量)×１００％

单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ) 检验不同生境数量性状的差异ꎬ用 ＳＰＳＳ １９.０ 软件进行数据分析ꎬ用
Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件进行绘图ꎮ 用幂函数 Ｙ＝βＸα进行生长关系分析(α 是斜率ꎬ即异速指数ꎬβ 是 Ｙ 轴 截距ꎬ即异

速常数)ꎬα＝ １ 时ꎬ为等速关系ꎬα≠１ 时ꎬ为异速关系[１１]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 芦苇生殖株和营养株的形态特征

扎龙湿地芦苇分株的形态特征如表 ２ 所示ꎮ 从表 ２ 可知ꎬ４ 个生境芦苇生殖株和营养株的株高和株重的

最大值、最小值和平均值均以盐碱生境(Ｈ１)最低ꎬ均以水生生境(Ｈ４)最高ꎬ４ 个生境生殖株株高和株重间的

差异均达到显著水平(Ｐ<０.０５)ꎬ旱生生境(Ｈ２)和湿生生境(Ｈ３)的营养株株高和株重间差异均不显著(Ｐ>
０.０５)ꎮ 种群内ꎬ生殖株、营养株的株高和株重的最大值与最小值的比值分别为 １.３—１.９ 和 ２.９—４.０、１.８—２.８
和 ２.７—５.１ꎻ种群间ꎬ株高和株重的最大值与最小值的比值分别为 ２.１—２.５ 和 ２.８—３.３、２.２—３.２ 和 ３.８—４.２ꎮ
种群内生殖株株高(６.８％—１６.７％)和株重(２８.９％—３４.８％)的变异系数均低于营养株株高(１７.４％—２５.０％)
和株重(３６.８％—４１.８％)的变异系数ꎬ与营养株相比ꎬ生殖株生长的变异度更低ꎻ种群间生殖株和营养株株高

(３１.９％、３１.７％)、株重(４１.４％、４２.５％)的变异系数均高于种群内的变异系数ꎬ且不同株型株高间和株重间的

变异系数处于相同水平ꎮ 因此ꎬ无论受种群内生长条件影响ꎬ还是种群间综合条件的影响ꎬ芦苇分株的株高和

株重均表现出较大的可塑性ꎬ分株的生长产生了明显的分异现象ꎮ
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表 ２　 不同生境芦苇生殖分株和营养分株的形态特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ Ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

样本数
Ｎ

最大值
Ｍａｘ

最小值
Ｍｉｎ

平均值
Ｍｅａｎ

显著性
ＳＴ

标准差
ＳＤ

变异系数
ＣＶ / ％

生殖株株高 / ｃｍ Ｈ１ ３０ １５０.２ ７９.０ １０８.２ ｄ １８.１ １６.７

Ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ３０ ２１０.３ １５７.９ １８２.４ ｃ １２.５ ６.８

Ｈ３ ３０ ２５０.３ １６０.４ ２０４.３ ｂ ２３.６ １１.５

Ｈ４ ３０ ３２０.１ １９５.２ ２５１.４ ａ ３２.２ １２.８

平均 ４ ２５１.４ １０８.２ １８６.６ ５９.７ ３１.９

生殖株株重 / ｇ Ｈ１ ３０ ８.５５ ２.６２ ５.０８ ｄ １.６３ ３１.９

Ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ３０ １３.７８ ４.５６ ８.３５ ｃ ２.４１ ２８.９

Ｈ３ ３０ １７.２９ ５.８９ １０.８３ ｂ ３.７１ ３４.３

Ｈ４ ３０ ２８.６２ ７.２１ １４.６２ ａ ５.０８ ３４.８

平均 ４ １４.６２ ５.０８ ９.７２ ４.０３ ４１.４

营养株株高 / ｃｍ Ｈ１ ３０ １０５.６ ４０.７ ７３.３ ｃ １５.９ ２１.８

Ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ３０ １８３.９ ６４.７ １２３.２ ｂ ３０.８ ２５.０

Ｈ３ ３０ １７７.１ ７０.９ １３７.２ ｂ ３１.９ ２３.３

Ｈ４ ３０ ２３２.４ １３１.１ １６８.９ ａ ２９.４ １７.４

平均 ４ １６８.９ ７３.３ １２５.７ ３９.８ ３１.７

营养株株重 / ｇ Ｈ１ ３０ ４.８４ １.０３ ２.３７ ｃ ０.９６ ４０.５

Ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ３０ ８.４３ １.６５ ４.０２ ｂ １.６８ ４１.８

Ｈ３ ３０ ８.２６ ３.０４ ５.１７ ｂ １.９０ ３６.８

Ｈ４ ３０ １８.４９ ４.３５ ７.１１ ａ ２.８５ ４０.１

平均 ４ ７.１１ ２.３７ ４.６８ １.９８ ４２.５

　 　 Ｎ:样本数 ＮｕｍｂｅｒꎻＭａｘ:最大值 ＭａｘｉｍｕｍꎻＭｉｎ:最小值 ＭｉｎｉｍｕｍꎻＳＴ:显著性 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅꎻＳＤ:标准差 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎꎻＣＶ:变异系数

Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ Ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ不同小写字母表示相同性状不同生境间差异显著(Ｐ<０.０５)

２.２　 芦苇生殖株和营养株的生物量分配

扎龙湿地芦苇分株的生物量分配如表 ３ 所示ꎮ 从表 ３ 可知ꎬ４ 个生境芦苇生殖株和营养株的生产分配

(ＰＡ)、支持分配(ＳＡ)和生殖分配(ＲＡ)分别为 １８.１９％—３３.５５％和 １９.１７％—４６.０４％ꎬ５９.６１％—６７.２２％和

５３.９６％—８０.８３％ꎬ６.８４％—１４.５９％和 ０ꎮ 无论是生殖株还是营养株ꎬＰＡ 均以 Ｈ１ 最高ꎬＨ４ 最低ꎬ而 ＳＡ 以 Ｈ４
最高ꎬＨ１ 最低ꎬＰＡ 和 ＳＡ 的大小序位正好相反ꎮ ＲＡ 以 Ｈ４ 最高ꎬＨ１ 最低ꎮ Ｈ３ 和 Ｈ４ 生殖株的 ＰＡ、ＳＡ 和 ＲＡ
间差异均不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ４ 个生境营养株的 ＰＡ、ＳＡ 间差异均显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 在生长条件较差、种群密度

较低的 Ｈ１ 和 Ｈ２ 中ꎬ分株增加对光合构件叶的物质投入比例ꎬ提高光合作用能力合成更多的同化产物ꎬ而在

生长条件较好、种群密度较高的 Ｈ３ 和 Ｈ４ 中ꎬ分株对支持构件叶鞘和茎的物质投入比例增加ꎬ促进茎的伸长ꎬ
提高对光和空间资源的竞争力ꎮ 在环境条件不利的情况下ꎬ减少对有性生殖的物质投入也是“投资和收益”
权衡的结果ꎮ 因此ꎬ不同生境芦苇生殖株和营养株的生产分配、支持分配和生殖分配存在差异ꎬ这种差异也蕴

含了分株适应不同环境的物质和能量分配策略ꎮ
２.３　 芦苇有性生殖特性与分株生长的关系

扎龙湿地芦苇生殖株的花序长和花序重与株高的关系如表 ４ 所示ꎮ 从表 ４ 可知ꎬ４ 个生境芦苇生殖株的

花序长和花序重均随着分株高度的增加而呈 ｙ ＝ ａ＋ｂｘ 的直线函数形式增长ꎬＲ２在 ０.７６４４—０.９７２５ 之间ꎬ均达

到了极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ 拟合方程的参数 ａ 值均为负值ꎬ其中蕴含了重要的生物学意义ꎮ 也就是说ꎬ花序

的形成对分株高度有一定的阈值要求ꎬ株高低于某一数值时ꎬ芦苇分株不形成花序或者说不进行有性生殖ꎮ
进一步统计分析ꎬ４ 个生境芦苇种群株高和株重的平均值为 ９０.８—２１０.２ｃｍ 和 ３.７３—１０.８７ｇꎬ与种群内的

平均值相比ꎬ营养株的株高和株重分别降低了 １９.２％—１９.６％和 ３４.６％—３６.４％ꎬ生殖株的株高和株重分别升

高了 １９.２％—１９.６％和 ３４.６％—３６.４％ꎮ 因此ꎬ在一个相对稳定的种群中ꎬ株高和株重低于种群平均值的 ２０％
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和 ３５％的芦苇分株不进行有性生殖ꎮ 芦苇的生殖株虽然来源于营养株ꎬ但其有性生殖过程必须以营养生长

为前提和基础ꎬ分株在营养生长和有性生殖之间存在限制和权衡ꎮ

表 ３　 不同生境芦苇生殖分株和营养分株的生物量分配

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎｓ (％)ｏｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ Ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

分株类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｒａｍｅｔ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

生产分配 / ％
Ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

支持分配 / ％
Ｓｕｐｐｏｒｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

生殖分配 / ％
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

合计 / ％
Ｔｏｔａｌ

生殖株 Ｈ１ ３３.５５±１.６６ａ ５９.６１±３.８６ｃ ６.８４±３.０２ｃ １００

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ２５.６２±５.７３ｂ ６３.７８±７.３５ｂ １０.６０±３.０９ｂ １００

Ｈ３ １９.５９±２.９８ｃ ６６.８６±４.４６ａ １３.５５±５.１５ａ １００

Ｈ４ １８.１９±７.５９ｃ ６７.２２±８.６６ａ １４.５９±３.３２ａ １００

营养株 Ｈ１ ４６.０４±５.９６ａ ５３.９６±５.９６ｄ ０ １００

Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ Ｈ２ ３３.４７±６.２７ｂ ６６.５３±６.２７ｃ ０ １００

Ｈ３ ２８.９４±４.７９ｃ ７１.０６±４.７９ｂ ０ １００

Ｈ４ １９.１７±３.４５ｄ ８０.８３±３.４５ａ ０ １００

表 ４　 不同生境芦苇花序长和花序重(ｙ)与分株高度(ｘ)的拟合方程和显著性检验

Ｔａｂｌｅ ４ Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ( ｙ) ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｒａｍｅｔ( ｘ) ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

拟合方程
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２ Ｐ

Ｈ１ 花序长 ｙ＝－１２.４２５＋０.２３３１ｘ ０.７６４４ <０.０１

花序重 ｙ＝－０.９０８３＋０.０１１８ｘ ０.９４３１ <０.０１

Ｈ２ 花序长 ｙ＝－８８.７０２＋０.５９０４ｘ ０.９２８１ <０.０１

花序重 ｙ＝－５.７５６３＋０.０３６７ｘ ０.９７２５ <０.０１

Ｈ３ 花序长 ｙ＝－４９.８４２＋０.３３５７ｘ ０.９４５６ <０.０１

花序重 ｙ＝－５.５１５３＋０.０３５１ｘ ０.８７９３ <０.０１

Ｈ４ 花序长 ｙ＝－６４.２０８＋０.３３８２ｘ ０.９３２５ <０.０１

花序重 ｙ＝－８.３３９７＋０.０４２０ｘ ０.９３５３ <０.０１

２.４ 　 芦苇分株的异速生长分析

扎龙湿地芦苇分株生物量与高度的异速生长关系如表 ５ 所示ꎮ 从表 ５ 可知ꎬ４ 个生境芦苇分株生物量与

分株高度之间均表现出一致的规律性变化ꎬ叶生物量、叶鞘和茎生物量以及总生物量均随着分株高度的增加

而呈 Ｙ＝βＸα的幂函数形式增长ꎬＲ２在 ０.５１０７—０.９７２３ 之间ꎬ均达到了极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ 其中叶生物量以

Ｈ２ 的生殖株增长速率最大ꎬ叶鞘和茎生物量以及总生物量以 Ｈ４ 的营养株增长速率最大ꎬ均以 Ｈ３ 的营养株

增长速率最小ꎮ 不同生境芦苇分株的株高和株重存在较大差异ꎬ但分株在增高与增重上却表现为稳定的异速

生长关系ꎮ

３　 结论与讨论

３.１　 芦苇分株生长的生态可塑性

植物个体的增高和生物量的增重均可视为生长范畴[１８]ꎮ 植物个体对环境的适应性反应首先表现在个体

大小上ꎬ个体的大小与种内和种间竞争、种群数量ꎬ以及生存环境均有着密切的相关性[１９]ꎮ 在复杂的环境中ꎬ
植物通过个体大小以及生物量分配等调节策略以适应外界环境ꎬ这种调节策略是以遵循生长与物质分配权衡

为前提[２０]ꎮ 研究发现ꎬ扎龙湿地 ４ 个生境芦苇的株高和株重的最大值与最小值的比值为 １.３—３.３ 倍和 １.８—
５.１ 倍ꎬ芦苇分株的形态特征表现出明显的生长分异现象ꎮ 土壤水分和养分较好的环境中ꎬ芦苇的株高和株

重等形态特征均显著增高ꎬ而在相对较差的环境中ꎬ芦苇的株高和株重也显著降低ꎮ Ｈａｒｔｅｍｉｎｋ 等[２１] 和高慧

等[１] 的研究也表明ꎬ植物个体的生长与环境养分和水分显著正相关ꎮ芦苇的分株在增高和增重的生长又表

７０１６　 １５ 期 　 　 　 焦德志　 等:扎龙湿地不同生境芦苇分株的形态特征及生物量分配的异速关系 　
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表 ５　 不同生境芦苇分株生物量(ｙ)与分株高度(ｘ)的拟合方程及显著性检验

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓ(ｙ) ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ (ｘ)ｏｆ ｒａｍｅｔ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

分株类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｒａｍｅｔ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

拟合方程
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２ Ｐ

生殖株 Ｈ１ 叶生物量 ｙ＝ ０.０００７ｘ１.６５５５ ０.８４２６ <０.０１

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ 叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ０.００２６ｘ１.５１０２ ０.５７０４ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ０.００１６ｘ１.７１２４ ０.７４４２ <０.０１

Ｈ２ 叶生物量 ｙ＝ １×１０－１７ｘ７.５６１ ０.９５８４ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ２×１０－５ｘ２.３６３８ ０.５７５８ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ９×１０－９ｘ３.９５５８ ０.８５８３ <０.０１

Ｈ３ 叶生物量 ｙ＝ １×１０－１２ｘ５.３１９７ ０.８７８２ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ０.００１２ｘ１.６２２４ ０.５１０７ <０.０１

总生物量 ｙ＝ １×１０－５ｘ２.５７１１ ０.８０８１ <０.０１

Ｈ４ 叶生物量 ｙ＝ ０.０００１ｘ１.７９１９ ０.９２１３ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ５×１０－５ｘ２.２１２７ ０.７１６２ <０.０１

总生物量 ｙ＝ １×１０－５ｘ２.５１４４ ０.８６４３ <０.０１

营养株 Ｈ１ 叶生物量 ｙ＝ ０.００５ｘ１.２３９４ ０.８９１６ <０.０１

Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒａｍｅｔ 叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ０.０００２ｘ２.０７０４ ０.９１８１ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ０.００１７ｘ１.６８１４ ０.９３６１ <０.０１

Ｈ２ 叶生物量 ｙ＝ ５×１０－５ｘ２.１３０４１ ０.９５０９ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ０.００４３ｘ１.３２５６ ０.８２１０ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ０.００２ｘ１.５７３８ ０.９１８９ <０.０１

Ｈ３ 叶生物量 ｙ＝ ０.１２６７ｘ０.４９４２ ０.９７２３ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ０.００８２ｘ１.２３８９ ０.８５４０ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ０.０３４４ｘ１.０１６８ ０.８７６３ <０.０１

Ｈ４ 叶生物量 ｙ＝ １×１０－８ｘ３.５８８６ ０.９６６１ <０.０１

叶鞘和茎生物量 ｙ＝ ２×１０－９ｘ４.２４２３ ０.９５３１ <０.０１

总生物量 ｙ＝ ４×１０－９ｘ４.１０６２ ０.９６５７ <０.０１

现出不同的可塑性ꎬ与增高相比ꎬ在增重上具有更高的可塑性ꎮ 这与杨允菲[１２] 和刘秀香[２２] 对松嫩平原芦苇

的研究结果一致ꎬ而与独肖艳[１１]对河西走廊芦苇的研究结果不同ꎮ 河西走廊地区受干旱和盐碱的交互影响ꎬ
芦苇通过增加高度的可塑性变化来提高对环境的综合适应能力ꎮ 此外ꎬ芦苇生殖株和营养株的株高与株重的

变异系数处于相同水平ꎬ可以反映 ４ 个生境间综合条件的差异是稳定的ꎬ这种稳定的差异是引起芦苇分株生

长分异的主要影响因素ꎮ 因此ꎬ植物形态特征上的分异生长与其生存的环境密不可分ꎮ 与营养株相比ꎬ生殖

株在株高和株重上具有更高的整齐度ꎬ其在种群内的变异度也更低ꎬ主要原因是生殖株和营养株的形成时间

或者说发育时期不同ꎬ生殖株表现出优先生长特性ꎮ 从返青期的 ５ 月份至营养生长旺盛期的 ７ 月份种群内均

可产生营养株ꎬ营养株是由不同时间形成的分株组成ꎬ而生殖株一般均为 ５ 月份返青时的幼株发育而成ꎬ种群

内的生殖株形成时间比较一致ꎬ也具有更长的生长时期ꎮ 虽然芦苇的生殖株早期也是营养株ꎬ但并非种群内

所有营养株均进行有性生殖而成为生殖株ꎬ进一步的分析发现ꎬ株高和株重分别高于种群平均值的 ２０％和

３５％的分株才进行有性生殖过程ꎬ否则分株不抽穗而形成“哑巴苇子”ꎮ 佟守正[２３] 对扎龙湿地芦苇产量的研

究表明ꎬ湿地退化后芦苇的分株矮小ꎬ生产力下降ꎬ部分区域的芦苇也成为当地农民弃收的“哑巴苇子”ꎮ 两

者的研究尺度和表述方式虽然不同ꎬ但反映出一致的生态学规律ꎮ 对于种群内的个体而言ꎬ生存是首要的ꎬ营
养生长是个体生存的前提和保障ꎬ而生殖是有条件的ꎬ生殖生长必然以营养生长提供的物质和能量为基础ꎬ两
者是相互依存相互制约的对立统一关系[２４]ꎬ植物通过营养生长和生殖生长间的权衡形成了最佳的生活史对

策[２５]ꎮ 这对农业生产实践有重要启示ꎬ对于调控农作物生长发育过程以及提高其产量具有重要的指导意义ꎮ
３.２　 芦苇分株构件的物质分配策略

植物会通过调整各组织器官(包括根、茎、叶ꎬ以及营养生长和生殖生长) 物质和能量分配模式来适应生

８０１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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物和非生物环境因子的变化[２６]ꎬ构件植物通过调整构件间的协调组合和资源配置ꎬ形成相应的可塑性适应策

略[９]ꎮ 研究发现ꎬ扎龙湿地 ４ 个生境芦苇分株的生物量分配存在一定差异ꎬ其中支持分配与生产分配的比值

为 １.８—４.２ꎮ 这与独肖艳[１１]对河西走廊芦苇研究结果一致ꎬ而与杨允菲[１２] 对松嫩平原芦苇研究所得的生产

分配比重较大的结果不同ꎮ 研究样地类型的差异均可引起芦苇在种群密度、个体大小上有所不同ꎬ此外ꎬ取样

时间不同也是导致这种结果的原因ꎬ不同生育期芦苇分株的物质分配策略也存在明显差异[１７]ꎮ 植物对不同

器官的生物量分配蕴含着重要的生长调节和物质分配策略ꎮ 在水分相对缺乏、种群密度较低的盐碱生境和旱

生生境中ꎬ分株把更多的物质分配给同化器官叶片ꎬ以维持更高的光合能力ꎬ生产更多的营养物质ꎬ而在环境

条件较湿润、种群密度较高的湿生生境和水生生境中ꎬ分株增加非同化器官叶鞘和茎的物质分配ꎬ提高个体对

空间和光资源的竞争力ꎮ 在生殖株的生殖分配上ꎬ水生生境和湿生生境是盐碱生境的 ２.１ 倍和 ２.０ 倍ꎬ已有的

研究也表明植物在环境较好和种群密度较大的生境中ꎬ增加有性生殖的投入对种群延续是有利的[２７]ꎮ 总之ꎬ
在空间和资源稳定的条件下ꎬ植物增加对某一器官的物质投入必然以减少其他器官的物质投入为代价ꎮ
３.３　 芦苇分株构件的生长分析

植物构件之间多具有显著的相关性和稳定的生长关系ꎬ体现了构件之间的协同生长策略[２８]ꎬ不同构件间

数量特征的协同性ꎬ逐渐形成了一种能够成功适应环境的功能组合ꎬ正是构件之间的协调发展实现了植物的

生存、生长和繁殖的调控ꎬ使各种功能过程达到了最佳状态[５ꎬ２９]ꎮ 研究发现ꎬ扎龙湿地 ４ 个生境芦苇分株重与

株高之间具有一致的变化规律ꎬ分株的叶生物量、叶鞘和茎生物量以及总生物量ꎬ均随着分株高度的增加而增

大ꎬ分株在增高和增重上为幂函数形式的异速生长关系ꎮ 这与河西走廊[１１] 以及松嫩平原[１２ꎬ２２] 芦苇的研究结

果均一致ꎮ 对生长在不同环境中芦苇进行研究ꎬ其分株在生长以及生物量分配上可能会表现出不一致的结

果ꎬ但在构件间的相对生长关系上确得到了完全一致的规律性ꎮ 生长在不同环境下的植物通过改变个体以及

构件大小或者调整构件间生物量的分配比例做出应答反应ꎬ但不同构件间的生长关系却相对稳定ꎬ这种稳定

的生长关系是受遗传因素控制的ꎬ一般也很难改变[３０]ꎮ 当环境发生变化时ꎬ植物个体调整了其生长和繁殖策

略ꎬ不仅保证了个体的存活ꎬ也确保了种群的繁衍[４]ꎮ
研究结果表明ꎬ９ 月末的生殖生长旺盛期ꎬ扎龙湿地不同生境芦苇的生殖株和营养株均存在较大的生态

可塑性ꎬ受生境间综合条件的影响ꎬ分株在种群间的变异度更大ꎬ与营养株相比ꎬ生殖株的变异度较低ꎻ生产分

配、支持分配和生殖分配蕴含了分株适应不同环境条件的生长和物质分配策略ꎻ生殖株花序的形成以分株高

度和生物量的积累为基础ꎬ株高和株重低于种群平均值的 ２０％和 ３５％的分株不进行有性生殖ꎬ分株的营养生

长和有性生殖之间存在限制和权衡ꎻ分株的增高与增重间为幂函数形式的异速生长关系ꎮ 芦苇的生长同时受

环境因子和遗传因素的双重控制ꎬ通过改变分株大小以及调整构件间物质分配策略适应不同环境ꎬ受遗传因

素控制的株高与株重间的生长关系具有高度的稳定性ꎮ
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