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若尔盖高寒沼泽木里薹草气孔与光合性状对水位下降
的响应

张文耀１，周么措２，胡再勤１，吴正江１，张　 昆３，４，董李勤１，３，５，∗

１ 西南林业大学水土保持学院， 昆明　 ６５０２２４

２ 四川若尔盖湿地国家级自然保护区管理局， 阿坝　 ６２４５００

３ 云南省高原湿地保护修复与生态服务重点实验室， 昆明　 ６５０２２４

４ 西南林业大学生态与环境学院（湿地学院），国家高原湿地研究中心， 昆明　 ６５０２２４

５ 国家林业和草原局西南生态文明研究中心， 昆明　 ６５０２２４

摘要：气孔调节着植物光合、蒸腾作用的平衡及其相互耦合过程，其在植物适应环境变化中起着关键作用。 以若尔盖高原纳勒

乔沼泽水位下降模拟控制实验平台为依托，研究木里薹草的叶片气孔性状以及光合性状对水位下降的响应，探讨木里薹草气孔

性状与光合性状之间的变异与权衡关系。 结果表明：（１） 水位下降后，木里薹草的气孔数量 （ＮＳ） 、气孔密度（ＳＤ）、净光合速

率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、叶绿素含量（Ｃｈｌ）显著减少（Ｐ＜０．０５）；气孔面积（ＳＡ）、叶片厚度（ＬＴ）、胞间 ＣＯ２浓度

（Ｃｉ）显著增加（Ｐ＜０．０５）；维管束面积（ＶＡ）、导管面积（ＣＡ）、筛管面积（ＳＴＡ）没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。 （２）木里薹草气孔性状、
光合性状中所有性状均显著相关（Ｐ＜０．０５），但解剖性状只有 ＣＡ 与 ＶＡ 和 ＳＴＡ 呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）；解剖特征与气孔特

征、光合特征之间不存在显著相关关系（Ｐ＞０．０５）。 但气孔特征与光合特征紧密联系，ＮＳ 和 ＳＤ 均与 Ｇｓ、Ｐｎ和 Ｔｒ呈极显著正相关

（Ｐ＜０．００１），ＳＡ 与 Ｇｓ、Ｐｎ和 Ｔｒ呈极显著负相关（Ｐ＜０．００１）。 （３）气孔特征与光合特征存在一定的协同变异关系，这种关系并非

在不同水位条件下都存在。 （４）此外，随着湿地水位下降，木里薹草由快速投资回报策略向缓慢投资回报策略转变。 综上表

明，木里薹草在适应低水位环境中展现出高度可塑性，气孔特征与光合性状之间的协同变异关系充分体现了木里薹草的权衡策

略，反映了若尔盖高寒高原湿地植物叶片结构和功能对水位变化的适应性，有助于木里薹草在变化的环境中生存和繁衍。
关键词：气孔性状；光合特征；解剖特征；水位下降；木里薹草
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ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｔｈａｔ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ａ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｓｔｒａｔｅｇｙ． Ｔｈｉｓ ｕｎｄｅｒｓｃｏｒｅｓ ｔｈｅ
ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｔａｂｌｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｗｅｔｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｒｕｏｅｒｇａｉ Ｐｌａｔｅａｕ， ａｉｄｉｎｇ
Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ； ｗａｔｅｒ ｔａｂｌｅ ｄｒａｗｄｏｗｎ； Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ

目前，全球气候变化下植物对环境的生态适应性已成为人们关注的焦点。 叶片作为植物暴露在环境中最

大、对环境感知最为敏感的器官，其结构特征能反映植物对环境的适应［１］，不同的功能性状使植物采取不同

的策略来应对环境变化和优化资源利用［２］。 特别是气孔，植物在短期内可以调节气孔孔径，长期可以调节气

孔密度和气孔大小等气孔性状［３］，平衡叶片内外的气体交换，以最大限度地吸收二氧化碳进行光合作用碳同

化，并最大限度地减少蒸腾作用造成的水分损失［４］，这使得气孔在提高碳同化效率和优化水分利用等方面发

挥着重要的作用。 气孔的分化和发育主要由遗传因素决定［５］，并在恒定的环境条件下保持相对稳定，但水分

条件、大气 ＣＯ２浓度、温度和光合强度等的环境条件变化可引起气孔特征的变化［６—７］。
解决植物与环境关系的一般理论是功能性状、表型可塑性（植物改变其功能性状的能力）和表型整合（植

物功能性状之间的协调关系）的整合，而不是依赖于任何单一成分［８—９］。 植物各性状之间关系密切，植物往往

通过多种性状的组合来适应变化的环境［１０—１１］。 气孔直接调节着植物的光合与蒸腾关系，叶片与外部大气之

间气体交换主要由气孔导度控制。 气孔的物理特征和几何特征气孔密度、气孔大小、气孔分布和气孔形状）
限制了叶片的气体交换速率［１２—１３］。 一般来说，气孔密度与气孔面积普遍呈负相关［１１］；气孔密度和气孔面积

之间的权衡决定了气孔对水蒸气的最大导度，较高的气孔导度倾向于较小的气孔发育和较高的 ＳＤ［１４］，光合

速率也受气孔性状的限制，与气孔小而密的植物相比，气孔大而疏的植物光合速率往往较低［１５］。 以往研究表

明，拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）以更高气孔密度获取更高的气孔导度和净光合速率［１６］，不同水分状态下羊草

（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）的气孔密度与净 ＣＯ２同化速率正相关［１７］。 此外，叶片的解剖结构也会直接或间接影响植物

光合作用，其维管结构是决定植物碳同化能力与有机物积累的重要因素之一［１８］。 因此，研究植物叶片的气孔

性状与光合性状间的协调变异与权衡关系是理解其生态适应性的关键。 但在高寒湿地生态系统中，植物如何

调节气孔与光合性状的变异与权衡策略以应对不同环境的变化，特别是在水位下降的情况下，目前鲜有研究。
植物性状对水位梯度的适应性响应只是外在表现形式，根本原因可能是支配这些性状的个体发育和异速生长

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

过程与环境因子之间的相互作用。
湿地是显著受水分驱动的生态系统，全球气候变化引起的湿地水位下降是湿地面积萎缩和湿地功能退化

的首要驱动因素，直接影响湿地生态系统的稳定性多样性［１９］。 若尔盖作为我国面积最大的高寒沼泽湿地分

布区，近几十年来，由于人类活动、对湿地资源不合理的开发利用以及全球气候变化，导致其生态系统更加脆

弱，地表积水显著减少、沼泽水位下降明显［２０］。 木里薹草（Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ）是若尔盖高寒草本沼泽的主要建

群种，也是木里薹草群落的单优势物种，对水分有效性的依赖性较高，对水位变化更加敏感［２１］。 因此了解木

里薹草如何适应和应对水位下降对于预测高寒草本沼泽湿地生态系统的未来至关重要。 基于目前对木里薹

草叶片功能特征的了解，基于目前对木里薹草叶片功能特征的了解，本研究诣在验证如下科学问题：（１）木里

薹草在沼泽水位下降情况下的气孔特征与光合特征发生怎样的变异？ （２）木里薹草光合、气孔和解剖性状各

个性状之间呈怎样的相关关系？ （３）木里薹草的气孔特征与光合特征之间是否存在权衡关系？ 这种关系在

不同的水位条件下是否都存在？ 本研究以木里薹草为研究对象，通过野外水位下降控制实验，探讨木里薹草

的气孔性状、叶片解剖结构、光合特征对水位下降的适应机制，阐明水位下降情况下木里薹草气孔与光合性状

的响应情况，以期为高寒沼泽湿地植物的保护与管理提供理论上的参考借鉴。

１　 研究区概况和研究方法

图 １　 研究区地理位置

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．１　 研究区概况与样地设置

研究区位于青藏高原东缘的四川省若尔盖湿地国家级自然保护区的纳勒乔沼泽湿地内（３３°３１′Ｎ、１０２°
３９′Ｅ）（图 １），海拔 ３４５０ｍ，年均降水量为 ６５０ｍｍ，年均气温为 ２．８４℃。 实验设置 ２ 种水位处理：原水位（ＣＫ），
和水位下降 ２０ｃｍ（ＷＴＤ），即处理单元被动抬升 ２０ｃｍ，实验处理于 ２０２０ 年植物生长季之前，冻土尚未融化之

际开始，并且确保不破坏植物根部组织以及土壤整体性的前提下，用锋利的电切割锯挖掘了 ６ 块规格为 １ｍ×
１ｍ，厚度 ４５ｃｍ 的长有植物的土块。 在此之后，在土块下方垫入 ２０ｃｍ 厚度的塑钢框，进行原位整体抬升后，对
其进行原位模拟水位降低 ２０ｃｍ 的处理［２２］。 每个处理包括 ６ 个重复，每个重复内设置两个取样点，共产生 １２
个取样点。 这些水位下降处理样点随机分布在田间小区中，相距不超过 １．５ｍ。 由于样地内沼泽表层土（０—
４０ｃｍ）地下生物量占比超过 ９０％［２３］，且沼泽土壤主要为厚层泥炭土，上部为 ３０ｃｍ 厚的草根层，下面为 ３０—
５０ｃｍ 的浆状泥炭［２４］。 因此，原位水位抬升 ２０ｃｍ，既保证了土壤理化性质的稳定，又避免了对植物原有根系

组织的破坏，不影响新的根系在抬升土块内生长，确保了实验的可靠性。

３　 ９ 期 　 　 　 张文耀　 等：若尔盖高寒沼泽木里薹草气孔与光合性状对水位下降的响应 　
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１．２　 采样方法

在生长季旺盛期在每个样点选取长势一致的木里薹草成熟植株齐地刈割 １０ 株，立即用 ＦＡＡ 固定液（福
尔马林∶冰醋酸∶酒精∶蒸馏水体积比为 １０∶５∶５０∶３５）固定，密封于封口袋后迅速运回实验室进行气孔性状和解

剖性状的测定。
１．３　 叶片性状测定

１．３．１　 叶片气孔性状和解剖性状的测定

叶片气孔性状测定：截取叶片中部 ２ｃｍ 左右，放置到 ２ｍＬ 的样品管中，倒入配制好的冰醋酸与 ２０％过氧

化氢混合溶液，保持 ８０℃水浴加热 ２—３ｈ，直至叶片透明为止。 把透明叶片用蒸馏水清洗后，用小毛刷将叶片

上、下表皮的叶肉细胞刮除干净，最后用龙胆紫染色制成临时玻片，在光学显微镜（Ｌｅｉｃａ Ｃｏｒｐ，德国）下拍照保

存。 叶片解剖性状测定：截取叶片中部，切片后制成临时水装片，用 １％浓度的甲基蓝染色 １ｍｉｎ，利用光学显

微镜进行拍照记录叶脉最发达的叶中维管束。 每个样地取 ３ 株叶片，每个叶片做 ４ 组重复。 用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 图片

处理软件分别测定气孔的个数（ＮＳ）、面积（ＳＡ）、维管束面积（ＶＡ）、导管面积（ＣＡ）和筛管面积（ＳＴＡ），并计

算气孔密度（ＳＤ），ＳＤ 为单位面积的气孔个数（个 ／ ｍｍ２）。 叶片厚度（ＬＴ）测量需要在维管束附近选取较为均

匀的部分测量 ３ 次以上保留记录。
１．３．２　 叶片光合气体交换参数的测定

木里薹草叶片光合气体交换参数的测定使用 ＬＩ⁃６４００ＸＴ 便携式光合仪（美国 ＬＩ⁃ＣＯＲ）测定当前叶片的净

光合速率（Ｐ ｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ），。 光合气体交换参数的测定均于植物生

长季（５—９ 月）上午 ８：３０—１１：３０ 进行。 此时，若尔盖地区光强辐射为 １８００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１，环境温度为 １１—
１９℃，能有效避免木里薹草出现“光午休”现象，测定光合气体交换参数时，于当天上午 ８：３０ 之前将仪器带至

试验样地旁进行开机预热和叶室漏气检查，同时检查仪器药品的有效性和线路是否通畅。 预热与各项检查均

完成后，设置叶室内光合有效辐射与外界环境光强辐射一致为 １８００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１，仪器叶室内流速设置为

３００μｍｏｌ ／ ｓ，使用缓冲瓶控制 ＣＯ２浓度相对稳定。 测定时在 ＣＫ 和 ＷＴＤ 条件下分别选择 ５ 株长势均一、健康无

病虫害的木里薹草。 测定时对叶片进行标记，再避开叶脉位置，夹稳叶片，叶室不漏气后，稳定 ５—１０ｍｉｎ，然
后匹配矫正叶室环境“０”点值，匹配矫正之后可以开始测量当前叶的 Ｐ ｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、Ｃ ｉ，每片木里薹草叶片重复匹

配矫正测定 ５ 次后可测下一叶片。
叶绿素含量（Ｃｈｌ）采用便携式叶绿素测定仪（ＳＰＡＤ－５０２， Ｍｉｎｏｌｔａ， Ｎａｇｏｙａ， Ｊａｐａｎ）测定， 避开主叶脉， 每

个叶片测 ５ 个点求平均值， 代表该叶片单位面积的叶绿素含量。
１．４　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２７．０ 的独立样本 Ｔ 检验，分析 ＣＫ 和 ＷＴＤ 条件下木里薹草叶片各个性状的差异（Ｐ＜０．０５）。
根据 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析结果对相关性显著的性状组合，利用标准化主轴估计法（ ＳＭＡ，ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ
ａｘｉｓ）检验斜率的差异显著性， 若斜率间存在显著差异， 说明不同水位对性状相关关系存在显著影响。 将性

状进行以 １０ 为底的对数转换， 使之符合正态分布， 再进行如下数据分析： 功能性状间的相关关系采用函数

为 ｙ＝ ｂｘａ来描述， 并转换成 ｌｇ （ｙ）＝ ｌｇ （ｂ）＋ａｌｇ （ｘ）， 式中： ｘ 和 ｙ 表示所考察的不同性状， ｂ 代表性状间相关

关系的截距， ａ 则表示性状间相关关系的斜率， 即异速生长参数或相对生指数。 当 ｜ ａ ｜ ＝ １ 时表示等速生长关

系； 当 ｜ ａ ｜大于或小于 １ 时表示异速生长关系，ＳＭＡ 分析采用 Ｒ４．３．３ 中的 Ｓｍａｔｒ 模块完成。 采用主成分分析

法（ＰＣＡ，Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ） 探究性状之间的权衡关系以及对水位下降的生态适应性。 最后使用

Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 对分析结果作图。

２　 结果与分析

２．１　 水位下降对气孔特征、解剖结构和光合气体交换特征的影响

水位下降处理和对照处理下的木里薹草气孔特征和解剖特征均存在一定的变异，同一环境下，相比解剖
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特征，气孔特征变异系数较小，性状较稳定（表 １）。 在水位下降处理下，叶片 ＮＳ、ＳＤ、ＶＡ、ＣＡ、ＳＴＡ 的平均值均

低于对照处理，而 ＳＡ、ＬＴ 的平均值高于对照处理。
水位下降对叶片 ＮＳ、ＳＤ 和 ＳＡ 均有极显著或显著影响。 相比对照处理，水位下降使 ＮＳ 极显著减少

１６．５０％（Ｐ＜０．０１），ＳＤ 显著减小 １６．６０％ （Ｐ＜０．０１），但 ＳＡ 显著增加 １３．９１％（Ｐ＜０．０１）。 水位下降使 ＬＴ 极显著

增加 ２８．１９％（Ｐ＜０．００１），但是 ＶＡ、ＣＡ 和 ＳＴＡ 在水位下降处理后没有发生明显变化（表 １）。

表 １　 木里苔草叶片的气孔特征与解剖特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ ｌｅａｖｅｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

ＣＫ
Ｍｅａｎ±ＳＥ

变异系数
ＣＶ ／ ％

ＷＴＤ
Ｍｅａｎ±ＳＥ

变异系数
ＣＶ ／ ％

增量
Ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ％ Ｐ

ＮＳ ／ 个 ３２．００±０．５４ １０．０８ ２６．７２±０．６１∗∗∗ １３．７９ －１６．５０ ＜０．００１
ＳＤ ／ （个 ／ ｍｍ２） ２２９．００±６．３１ ８．２７ １９１．００±８．６０∗∗ １３．５３ －１６．６０ ０．００３
ＳＡ ／ μｍ２ ５３９．２６±１２．８４ ７．１５ ６１４．２４±１６．８４∗∗ ８．２２ １３．９１ ０．００３
ＬＴ ／ μｍ ３３８．４９±２３．２６ ３５．７１ ４３３．９１±１０．９９∗∗∗ １３．１６ ２８．１９ ＜０．００１
ＶＡ ／ μｍ２ ９７４９．３１±５５７．６９ ２９．７２ ８９３４．８６±１３２．７３ ７．７２ －８．３５ ０．１６６
ＣＡ ／ μｍ２ ７１６．４８±３６．４９ ２６．４６ ６６１．８３±１５．６４ １２．２８ －７．６３ ０．１７７
ＳＴＡ ／ μｍ２ ２６．２９±１．１９ ２３．４８ ２３．５８±０．６２ １３．６６ －１０．３２ ０．０５０

　 　 ＮＳ：气孔数量 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ；ＳＤ：气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＡ：气孔面积 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ；ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＶＡ：维管束面积

Ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅ ａｒｅａ；ＣＡ：导管面积 Ｃａｔｈｅｔｅｒ ａｒｅａ；ＳＴＡ：筛管面积 Ｓｃｒｅｅｎ ａｒｅａ；ＣＫ：对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ，ＷＴＤ：水位下降 Ｗａｔｅｒ ｔａｂｌｅ ｄｒａｗｄｏｗｎ；∗：Ｐ＜０．

０５，∗∗：Ｐ＜０．０１；∗∗∗：Ｐ＜０．００１；表中数据为平均值±标准误同

对照处理下和水位下降处理下的木里薹草的光合性状存在一定程度的变异，对照处理下，光合特征变异

系数较小，性状较稳定（表 ２）。 在水位下降处理下，Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ和 Ｃｈｌ 的平均值均低于对照处理，而 Ｃ ｉ的平均值

高于对照处理。
水位下降对木里薹草的光合气体交换特征均存在显著或极显著影响。 相比对照处理，水位下降使 Ｐ ｎ极

显著减少 ２５．２６％（Ｐ＜０．００１），Ｔｒ显著减少 １６．２２％（Ｐ＜０．０５），Ｇｓ显著减少 １４．９４％（Ｐ＜０．０５），Ｃ ｉ显著增加 ４．３２％
（Ｐ＜０．００１），Ｃｈｌ 极显著减少 ４５．４３％（Ｐ＜０．００１）（表 ２）。

表 ２　 木里苔草的光合气体交换参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

ＣＫ
Ｍｅａｎ±ＳＥ

变异系数
ＣＶ ／ ％

ＷＴＤ
Ｍｅａｎ±ＳＥ

变异系数
ＣＶ ／ ％

增量
Ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ％ Ｐ

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） ８．１３±０．０６ ３．１１ ６．０６±０．２５∗∗∗ １８．６０ －２５．２６％ ＜０．００１

Ｔｒ ／ （ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１） ３．８４±０．０４ ４．６９ ３．２４±０．１７∗ ２２．９１ －１６．２２％ ０．０１１

Ｇｓ ／ （ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１） １３６．０４±１．２１ ４．００ １１６．３８±６．６５∗ ２５．５６ －１４．９４％ ０．０１５

Ｃｉ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） ３１０．８３±１．０５ １．５１ ３２４．２１±１．８２∗∗∗ ２．５０ ４．３２％ ＜０．００１

Ｃｈｌ ／ （ｍｇ ／ ｍ２） ２６４．６７±１１．５０ ２４．８６ １７１．１３±７．７７∗∗∗ ２３．８０ －４５．３４％ ＜０．００１

　 　 Ｐｎ：净光合速率 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； Ｔｒ：蒸腾速率 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； Ｇｓ：气孔导度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｃｉ：胞间 ＣＯ２ 浓度

Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｃｈｌ：叶绿素含量 ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

２．２　 木里薹草光合特征、气孔特征和解剖特征的相关性分析

本研究对木里薹草的气孔特征、解剖特征与光合特征的所有性状进行相关性分析（图 ２），结果表明，在气

孔性状中，ＮＳ 与 ＳＤ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．００１），ＳＡ 与 ＮＳ 和 ＳＤ 均呈极显著负相关（Ｐ＜０．００１）。 在解剖特征

中，只有 ＣＡ 与 ＶＡ 之间达到了极显著正相关（Ｐ＜０．００１），ＣＡ 与 ＳＴＡ 达到了显著正相关（Ｐ＜０．０５），其他性状

之间相关性不强，不存在显著相关关系。 在光合气体交换参数中，所有性状间均存在相关关系，其中 Ｇｓ、Ｐ ｎ、
Ｔｒ和 Ｃｈｌ 之间均呈显著或极显著正相关（Ｐ＜０．０１， Ｐ＜０．００１），Ｃ ｉ与 Ｇｓ、Ｐ ｎ、Ｔｒ和 Ｃｈｌ 呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。
解剖特征与气孔特征、光合特征之间相关性均不强，不存在显著相关关系。 但气孔特征与光合特征之间关系

紧密，ＮＳ 和 ＳＤ 均与 Ｇｓ、Ｐ ｎ和 Ｔｒ呈极显著正相关（Ｐ＜０．００１），ＳＡ 与 Ｇｓ、Ｐ ｎ和 Ｔｒ呈极显著负相关（Ｐ＜０．００１）。
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图 ２　 叶片气孔、解剖和光合特征之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｆｉｇ．２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ， ａｎａｔｏｍｉｃａｌ， ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ＮＳ：气孔数量；ＳＤ：气孔密度；ＳＡ：气孔面积；ＬＴ：叶片厚度；ＶＡ：维管束面积；ＣＡ：导管面积；ＳＴＡ：筛管面积；Ｐｎ：净光合速率；Ｔｒ：蒸腾速率；

Ｇｓ：气孔导度；Ｃｉ：胞间 ＣＯ２浓度；Ｃｈｌ：叶绿素含量；∗：Ｐ＜０．０５，∗∗：Ｐ＜０．０１；∗∗∗：Ｐ＜０．００１

针对存在显著关系的性状（图 ２），进一步采用标准化主轴法来分析木里薹草叶片气孔性状与光合性状之

间的权衡关系，结果发现气孔特征与光合特征之间的关系会随着水位下降而发生协同变化，但其关联性只在

部分水位条件下达到了显著水平（Ｐ＜０．０５）。
木里薹草叶片 ＳＤ 与 Ｇｓ之间存在稳定的正相关关系，这种正相关关系在不同水位条件下均存在（图 ３，Ｐ＜

０．０５），不同水位条件之间斜率差异不显著，ＳＭＡ 共同斜率为 ０．９０７，（９５％ ＣＩ ＝ ０．７１２， １．１５６，Ｐ＜０．００１），表明

ＳＤ 与 Ｇｓ接近等速生长。 ＳＤ 与 Ｐ ｎ和 Ｔｒ的正相关关系只在 ＣＫ 条件下达到显著水平（表 ３，Ｐ＜０．０５）。 ＳＡ 与 Ｇｓ

和 Ｐ ｎ之间的负相关关系只在 ＣＫ 条件下达到显著水平（表 ３，Ｐ＜０．０５），ＳＡ 与 Ｔｒ之间存在稳定的负相关关系，
这种负相关关系在不同水位条件下均存在（图 ３，Ｐ＜０．０５）， 不同水位条件之间斜率差异不显著，ＳＭＡ 共同斜

率为－１．６８４，（９５％ ＣＩ ＝ －２．３６４，－１．１９９，Ｐ＜０．００１），表明气孔面积与蒸腾速率呈显著的异速生长关系，气孔面

积的增加速度大于蒸腾速率的减少速度，气孔面积在一定程度上主导了蒸腾速率的调节。
２．３　 木里薹草叶片性状主成分分析

ＰＣＡ 结果显示（图 ４），第一主成分（ＰＣ１）和第二主成分（ＰＣ２）分别解释了 ５１．０％和 １８．２％的变异，合计

６９．２％，表明这两个主成分能够对木里薹草的生态适应性进行概括分析。 沿着性状贡献率相对较大的 ＰＣ１
轴， ＮＳ、ＳＡ、Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＳＤ 相对贡献较大，其中 ＮＳ、Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＳＤ 与第一主成分呈正相关关系， ＳＡ 与之呈负相

关关系。 沿着 ＰＣ２ 轴， ＶＡ 和 ＣＡ 的相对贡献较大，ＶＡ、ＣＡ 和 ＳＴＡ 与第二主成分呈正相关关系，ＬＴ 与之呈显

著负相关。 ＰＣ１ 解释了总变异的较大比例，这表明木里薹草主要通过减少气孔数量和气孔密度，降低光合气

体交换速率来适应适应水位下降变化。 在 ＣＫ 与 ＷＴＤ 之间，ＰＣＡ 图显示出明显的分离，表明水位变化显著影

响了木里薹草叶片性状的表达模式，主要影响体现在气孔和光合的相关性状上，其中 ＮＳ、Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＳＤ、ＳＰＡＤ
在水位下降条件下同步减少，但 ＳＡ、Ｃ ｉ同步增加。 这种变化有助于减少单位面积的水分散失，同时增加单个

气孔的交换面积，使得在限制水分损失的同时，仍能进行有效的 ＣＯ２吸收，是木里薹草的水分利用效率和碳获

取策略在水位变化压力下的优化，反应了木里薹草在水位下降后采取保守型的资源利用策略。
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图 ３　 不同水分条件下木里薹草气孔特征与光合特征的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ． ３ 　 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＣＫ：对照；ＷＴＤ：水位下降；只列出显著的回归关系（Ｐ＜０．０５）

３　 讨论

３．１　 水位下降对气孔特征、解剖特征和光合特征的影响

气孔是叶表皮上的微观结构，由两个专门的保卫细胞形成，这些保卫细胞控制植物与大气之间水气和

ＣＯ２的交换［２５］。 物理限制假说和能量限制假说解释了 ＳＤ 与 ＳＡ 为适应环境变化而表现出的相互平衡的功能

性状组合，这样的权衡关系在叶经济谱中可以被量化为植物的资源权衡策略［２６］。 本研究中，水位下降后，木
里薹草叶片的 ＮＳ 和 ＳＤ 显著减小，而 ＳＡ 显著增加，本研究中的这一发现与常见湿地植物芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ
ａｕｓｔｒａｌｉｓ） ［２７］ 、线叶嵩草（Ｃａｒｅｘｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）和圆穗蓼（Ｂｉｓｔｏｒｔａｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ） ［２８］ 的研究结果相吻合。ＳＤ的变化
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表 ３　 不同水位条件下木里薹草气孔特征与光合特征之间的标准化主轴分析

Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＭＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ｘ－ｙ
水位条件
Ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

相关系数

Ｒ２
Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

分组斜率
（置信区间）
Ｇｒｏｕｐ ｓｌｏｐｅ
（ＣＩｓ）

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

共同斜率
（置信区间）
Ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ
（ＣＩｓ）

共同截距
Ｃｏｍｍｏｎ
ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ＳＤ⁃Ｇｓ ＣＫ ０．８１３ ＜０．００１ ０．５１３
（０．３５１，０．７４８）

０．９３４
（０．４６７，１．４０１）

０．９０７
（０．７１２， １．１５６）

－０．００５
（－０．５１９，０．５１０）

ＷＴＤ ０．６２２ ０．０１ ０．７６６
（０．４５３，１．２９５）

０．３０８
（－０．６５１，１．２６６）

ＳＤ⁃Ｐｎ ＣＫ ０．８８７ ＜０．００１ ０．２８２
（０．２１０，０．３８０）

０．２４６
（０．０４６，０．４４６）

ＷＴＤ ０．３０１ ０．１２６ １．２８６
（０．６４４，２．５６７）

－２．１２９
（－４．３１８，０．０６０）

ＳＤ⁃Ｔｒ ＣＫ ０．７８６ ０．００１ ０．５１２
（０．３４２，０．７６６）

－０．６１１
（－１．１１１，－０．１１１）

ＷＴＤ ０．４２８ ０．０５６ １．３４６
（０．７１５，２．５３４）

－２．５６４
（－４．６３６，－０．４９１）

ＳＡ⁃Ｇｓ ＣＫ ０．５１９ ０．０２９
－０．６０１
（－１．０８０，－０．３３５）

３．７８４
（２．７６６，４．８０１）

ＷＴＤ ０．３０６ ０．１２２
－１．２２８
（－２．４４４，－０．６１７）

５．４７３
（２．９２６，８．０２０）

ＳＡ⁃Ｐｎ ＣＫ ０．４９６ ０．０３４
－０．３３１
（－０．６０２，－０．１８２）

１．８１５
（１．２４１，２．３８８）

ＷＴＤ ０．３１０ ０．１１９
－２．０６０
（－４．０９５，－１．０３７）

６．５４１
（２．２７８，１０．８０３）

ＳＡ⁃Ｔｒ ＣＫ ０．４９０ ０．０２４
－１．６１６
（－２．８１１，－０．９２９）

４．９９６
（２．３８４，７．６０８）

－１．６８４
（－２．３６４，－１．１９９）

５．１９４
（３．５８７，６．８００）

ＷＴＤ ０．５５９ ０．０３３
－０．８３４
（－１．５５４，－０．４４７）

２．８７８
（１．３６３，４．３９３）

图 ４　 不同水位条件下木里薹草叶片性状的主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｍｕｌｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔａｂｌｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

（通常伴随着气孔大小的变化）是植物对环境信号变化的重要适应策略［２９］。 一方面，每单位叶面积上气孔的

数量是有限的，气孔的发育和运行需要更多的成本，过多的气孔和高气孔密度会对气孔功能产生不利影响，会
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降低植物的碳同化率［３０］。 另一方面，大气孔可以增加碳交换速率［３１］，同时对蒸腾的敏感度降低，吸水速率与

蒸腾速率的平衡机制对气孔的反馈减少［３２］。 有研究证实，尽管“大而疏”的气孔形态会产生潜在的功能限

制，但不会威胁到它们的生存，反映了对特定环境生态位的适应［３０］，如春季温度较低的地区，被子植物百合科

中有较大比例的物种具有大气孔［３３］。 本研究发现，水位下降后，木里薹草采取了“大而疏”的气孔特征，从而

保证叶片能吸收充足的 ＣＯ２，来进行正常的光合作用，同时减少水分散失来应对水位下降环境。 面对水位下

降的环境，木里薹草通过这种气孔特征的变化稳定了水分利用效率与碳同化速率，体现了木里薹草气孔特征

对水位下降环境的可塑性与适应性［３４］。
叶片的解剖结构紧密联系着整个植物的功能和生长，植物维管结构是决定植物碳同化能力与有机物积累

的重要因素之一［３５］。 导管和筛管的数量及大小与植物的水分和养分等物质传输能力有关，其数量越多、大小

越大，传输阻力越小，传输效率则越高［３６］。 本研究中，在低水位条件下，木里薹草选择增加叶片厚度的资源投

资， 既能通过增大水蒸气进出表皮阻力降低叶片蒸腾速率， 也能减少植物内部的水分散失，增加持水保水能

力， 以保持植物对水位下降的耐受性［３７—３８］。 叶片水分运输能力与气孔气体交换之间存在紧密关系，蕨类植

物和裸子植物大气孔的持续存在与其较低的叶片水分传输能力有关［３９］。 水位下降对植物的影响也并非是独

立的，叶片水力学和叶片形态相关的特定生长条件可能会抵消叶片表皮面积在空间上分配给气孔的竞争优

势［３０］，在水位下降条件下，木里薹草叶片水分运输能力可能不足以保持气孔开放，进而采取了“大而疏”的气

孔形态。 不过，水位下降并未显著改变木里薹草的 ＶＡ、ＣＡ 和 ＳＴＡ，这表明，木里薹草在增加水力导度方面的

进化压力很小，或者木里薹草的叶片水力学特征可能对短期的水位波动不敏感，它们的变化可能需要更长时

间才能显现。
光合作用是植物生长发育的基础，也是研究植物适应环境胁迫的重要指标。 当环境水分条件改变时，植

物通过调整光合作用的关键参数，以达到对资源的最优化利用［３８］。 水分胁迫诱导叶片气孔关闭， 限制 ＣＯ２扩

散过程（气孔限制）或抑制光化学反应过程（非气孔限制）来降低光合速率， 并最终影响植物正常生长和发

育［４０］。 Ｃ ｉ的变化方向是确定光合速率变化的主要原因和是否为气孔因素的必不可少的判断依据，当 Ｇｓ与 Ｃ ｉ

同时下降时，Ｐ ｎ下降主要是由气孔限制因素引起的，如果 Ｐ ｎ的降低伴随着 Ｃ ｉ的升高，则光合作用的主要限制

因素是非气孔因素［２５］。 本研究发现，在水位下降的环境中，木里薹草的光合气体交换参数发生显著变化，
Ｇｓ、Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｃｈｌ 均显著下降，Ｃ ｉ显著上升。 这表明，水位下降导致木里薹草的光合作用受到非气孔限制，其原因

可能是叶绿体中非固定状态下的 ＣＯ２从叶肉细胞壁到 ＣＯ２还原侧移动的过程中受阻，同时核酮糖二磷酸羧化

酶的活性降低（Ｒｕｂｉｓｃｏ）和二磷酸核酮糖（Ｒｕｂｐ）再生能力降低［４１］。 此外，我们以前的研究结果发现，当湿地

水位降低，植株暴露在水体之外的部分增多，植株所受的光辐射增大，淹水状态下形成的光合模式被打破，使
叶片光合机构受到严重的氧化伤害，从而发生光抑制现象，此时，植物会通过热耗散的形式消耗过剩的光能以

保护自身的 ＰＳＩＩ 光合系统，并引起光电子传递量子效率下降，使得叶肉细胞光合活性减弱，最终限制植物的

光合速率［４２］。 植物对水分的响应涉及复杂的生理调节过程，关于水位下降引起木里薹草净光合速率下降的

原因还不能产生定论，还需通过进一步分析，特别是通过细胞和分子层面的机制如 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的羧化速率［４３］、叶
肉导度［４４］等非气孔因素，来深入理解这种调节机制的具体方式。
３．２　 木里薹草面对水位下降的资源利用策略机制

植物叶片功能性状之间联系密切，植物往往通过性状组合的动态变化来适应所在环境［１０—１１］。 湿地水位

下降对木里薹草性状之间的关系产生了显著的影响，这反映了水位变化导致的环境压力能够重塑木里薹草的

水力与经济性状关联网络［４５］。 本研究对木里薹草的 １２ 个功能性状进行了相关性分析，结果显示，气孔特征

与光合特征之间的关系密切，但两者与叶片解剖特征之间相关性不强。 以往研究表明，水位下降使木里薹草

表现出更为保守的叶片性状，随着积水变浅直至无积水，木里薹草往矮小化发展，叶片变短变窄、叶片的面积

和干重的下降［２１，４６］。 本研究发现， 水位下降后，木里薹草的 Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃｈｌ 下降，当光合能力受到限制时，不
再能够维持高效的光合速率，便会减少对光合器官的投资［４７］，同时木里薹草将气孔转变为“大而疏”的形态，

９　 ９ 期 　 　 　 张文耀　 等：若尔盖高寒沼泽木里薹草气孔与光合性状对水位下降的响应 　
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并提高叶片厚度，保持在水位下降环境下的光合能力和减少水分蒸腾。 这表明木里薹草的功能特征已经采取

权衡策略适应了高寒湿地水位的下降［４８—４９］。 高水位下，植物所能获得的生存空间和资源有限，木里薹草以耐

淹水特性以及高大的植株个体获得竞争优势，成为高寒沼泽湿地原生环境的优势种，水位降低后，更多植物获

得了生存空间和资源，植物的种间竞争加剧，木里薹草竞争优势减弱，使其优势种地位和生存空间受到

胁迫［５０］。
气孔特征与光合特征存在一定的协同变异关系，然而这种协同性并非在不同水位条件下都存在（图 ３，表

３），在不同水位条件下，ＳＤ 与 Ｇｓ之间存在稳定的正相关关系，并接近等速生长，这表明木里薹草以稳定的气

孔密度与气孔导度的正相关关系来适应水位的变化，水位下降后，Ｇｓ表现出与 ＳＤ 同步的降低速率，然而，ＳＤ
与 Ｐ ｎ和 Ｔｒ的正相关关系仅在 ＣＫ 条件下达到显著水平，在适合木里薹草生长的最佳水位，植物的光合作用主

要受气孔限制，而水位下降后，木里苔草的光合作用主要受非气孔限制因素影响。 在水位下降条件下，木里薹

草形成了低氧、少光、高湿的光合模式［５１］，光合速率受限程度显著。 水位下降导致叶片水势下降，叶片细胞的

膨压降低，叶肉导度降低，叶片内部的气体扩散阻力增加，直接影响光合作用中的气体交换和水分传输效率，
水分和养分的有效运输依然受到限制，从而影响光合和蒸腾速率［５２—５３］。 水位下降也可能导致叶绿体功能受

到抑制、光合酶（如 Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性的降低以及光合电子传递链的效率下降。 在不同水位条件下，ＳＡ 与 Ｔｒ之间

存在稳定的负相关关系，呈显著的异速生长关系，这说明，在持续的环境压力下，ＳＡ 是控制木里薹草水分散失

的关键，可以有效地控制叶片的水分蒸散。 但 ＳＡ 与 Ｐ ｎ和 Ｇｓ之间的负相关关系仅在 ＣＫ 条件下显著。 可能的

原因包括：（１）在水位下降环境下，气孔面积增大，可能会导致相邻气孔间距太近会妨碍有效的开启和关闭反

应，因为保护细胞的运动部分依赖于附属细胞的机械优势［５４］。 （２）水位下降环境导致气孔运行和维持的能量

供应不足［５５］。 （３）叶肉导度和生化过程的改变代替了气孔对光合作用的负面影响［５６］。
植物各性状之间相互影响、相互关联， 经过自然选择最终形成特定的性状组合， 以适应生存环境［５７］。 本

研究通过 ＰＣＡ 分析进一步木里薹草在面对水位变化时的资源利用权衡策略。 在水位下降条件下，木里薹草

采取减少气孔密度和光合速率，同时增加叶片厚度的关键适应策略，这种结构和功能的协同调整，表明其在资

源利用效率和碳获取策略上的灵活性和适应性。 根据叶片经济学谱［５８］，随着湿地水位下降，木里薹草由快速

投资回报策略向缓慢投资回报策略转变。

４　 结论

本研究的发现强调了木里薹草在适应水分下降环境中展现出了高度表型可塑性。 在水位下降条件下，木
里薹草的 ＮＳ、ＳＤ、Ｐ ｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃｈｌ 显著下降，ＳＡ、ＬＴ、Ｃ ｉ显著增加。 木里薹草气孔性状与光合特征相关性较强，
解剖特征与气孔性状和光合特征没有显著相关性，但气孔特征、解剖特征、光合特征内部相关性较强。 气孔特

征与光合特征存在一定的协同变异关系，然而这种协同性并非在不同水位条件下都存在，气孔密度与气孔导

度之间存在稳定的正相关关系，气孔面积与蒸腾速率之间存在稳定的负相关关系。 气孔调整和光合效率对木

里薹草叶片适应水位下降变化至关重要，随着湿地水位下降，木里薹草由快速投资回报策略向缓慢投资回报

策略转变。
木里薹草对水位变化的响应是一个复杂的多层面过程，涉及到形态、生理和生态等多个方面的调整。 这

些调整反映了木里薹草在演化过程中形成的对环境变化的适应性策略，有助于木里薹草在变化的环境中生存

和繁衍。 本研究不仅增加了我们对高寒沼泽湿地植物生态适应性策略的理解，也为未来的湿地恢复、保护和

管理研究提供了重要的理论基础。 后续研究应该继续探索不同环境条件下，植物适应性调整的更多机制，特
别是在分子水平上的调控机制，以深入理解植物如何在环境变化中维持其生长和生态功能。
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