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秦王川盐沼湿地芦苇比叶面积与叶片热耗散的关

联性分析 

李  群  赵成章*  赵连春  王建良  张伟涛  姚文秀 
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  植物比叶面积(SLA)与叶片热耗散的关联性分析, 对于探究植物光合产物积累与耗散及其适应特殊生境有重要意义。

该研究以秦王川国家湿地公园芦苇(Phragmites australis)种群为研究对象, 根据距离水域的远近分别依次设置3个试验样地: I 

(离水域25–40 m, 土壤含水量(SM) 28.94%)、II (离水域10–25 m, SM 45.97%)、III (离水域0–10 m, SM 76.81%), 研究了秦王川

盐沼湿地芦苇SLA与叶片热耗散的关系。结果表明: 随着土壤含水量的增加, 湿地植被群落的高度和地上生物量呈现逐渐增

加的趋势, 土壤电导率和光合有效辐射呈显著减小的趋势; 叶面积、净光合速率和蒸腾速率均呈增加的趋势, 叶厚度呈减少

的趋势, SLA呈现先增加后减小的趋势, 叶干质量呈现先减少后增加的趋势; 从样地I到样地III, 调节性能量耗散的量子产额

(Y(NPQ))、非光化学淬灭系数呈减少的趋势, 实际光合效率、光化学淬灭系数呈增加的趋势, 非调节性能量耗散的量子产额

呈先增加后减少的趋势; 在样地I和III, 芦苇SLA与Y(NPQ)呈极显著负相关关系(p < 0.01), 在样地II, SLA与Y(NPQ)显著负相

关(p < 0.05)。随土壤含水量的梯度性变化, 芦苇种群通过调整叶片构建模式从而适时调整SLA的大小以改变叶片热耗散, 实

现对植物吸收光能的有效利用, 反映了植物为适应特殊生境通过改变表型调控叶片热耗散实现自我保护的机制。 
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Empirical relationship between specific leaf area and thermal dissipation of Phragmites aus-
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Abstract 

Aims  The correlation between specific leaf area (SLA) and thermal dissipation reflects not only the accumulation 
and dissipation of plant photosynthesis, but also plants’ adaptation to their habitats and changing environment. 
The objective of this study is to examine the correlation between SLA and thermal dissipation of reed (Phragmites 
australis) under different soil moisture conditions and salt contents. 
Methods  Our study site was located in the National Wetland Park in Qinwangchuan, Gansu Province, China. 
Our sampling site extends from the edge to the central of a salt marsh where the reed was the single dominant 
species. The study site was divided into three zones based on the distance from the water. Within each zone, six  
2 m  2 m sampling plots were randomly located to select six reed individuals in each plot (total = 18). Vegetation 
height, aboveground biomass, soil moisture, and soil electrical conductivity (EC) were measured, with the six reed 
individuals taken to the laboratory to measure leaf thickness. Leaf net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate 
(Tr), and other parameters of the reeds were also measured in each plot prior to harvesting. Quantitative measures 
of chlorophyll fluorescence were taken after 30-min dark adaptation. Quadrat survey method was used to model 
the empirical relationship between the transpiration rate and leaf characteristics. 
Important findings  Vegetation height and aboveground biomass increased with soil moisture content, but EC 
and photosynthetically active radiation decreased. Leaf area, Tr and Pn increased along the gradient, leaf thickness 
showed decreasing, but the increasing trend of SLA switched to a decreasing trend, while leaf dry mass presented 
an opposite trend. From plot I to III, the quantum yield of regulated energy dissipation (Y(NPQ)) and 
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non-photochemical quenching decreased, the actual photochemical efficiency of PSII and photochemical quench-
ing increased, and quantum yield of non-regulated energy dissipation increased before decreasing. There appeared 
a highly significant negative correlation (p < 0.01) between SLA and Y(NPQ) at plot I and III, and a less signifi-
cant negative correlation (p < 0.05) at plot II. Along the soil moisture gradient, reed seemed using light effectively 
by changing leaf thermal dissipation through adjusting their leaf size and SLA—A potential self-protection 
mechanism in light of adapting the habitat. 
Key words  specific leaf area; thermal dissipation; the quantum yield of regulated energy dissipation; Phragmites 
australis; Qinwangchuan; salt marshes 
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植物光合作用是驱动CO2在大气与生物圈之间

交换的一个重要过程(Amoros-Lopez et al., 2008), 

叶片的叶绿素荧光与光合作用密切相关, 在植物的

光合作用、逆境生理和组织衰老等生理生态学研究

方面具有重要作用(朱启红等, 2013)。光合作用通过

光系统I (PSI)和光系统II (PSII)将光能转化为化学

能, 其中PSII被认为对盐分胁迫尤其敏感, 在植物

响应水盐胁迫的过程中发挥着重要作用 (Baker, 

1991), PSII调节性能量耗散的量子产额Y(NPQ)是

PSII反应中心吸收的光量子利用方式之一(Kramer 

et al., 2004; 向芬等 , 2014), 非光化学淬灭系数

(NPQ)是反映植物耗散过剩光能转换为热能的指标, 

可衡量植物的光破坏防御能力(张超等, 2014); 叶片

作为植物体暴露在环境中表面积最大的器官, 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、叶厚度等功能性状在形态和结构上的可塑性

(Westoby & Wright, 2003; 施宇等, 2012), 差异化地

调控叶片的比叶面积(SLA)、净光合速率、蒸腾作用

等生理生态功能, 间接影响植物的光合能力和营养

物质的吸收水平(Deng et al., 2008); SLA与叶片热耗

散的关系十分密切, SLA较低的叶片将干物质多用

于构建保卫结构, 叶肉细胞密度和叶片厚度高, 形

成小而厚的叶片, 能够容纳更多的叶绿体, 一般具

有高的Y(NPQ), 叶片的可调控生理代谢能力强, 如

以热耗散等形式耗散过剩的光能(胡文海等, 2015), 

因而叶片热交换和自我保护能力比较强, 有助于防

止叶片过度失水和提高叶片的生境适应能力(胡耀

升等, 2015), 这表明植物通常会通过调整叶片SLA

来提高自身适应环境的能力。土壤水分是决定植物

群落结构的一个主要环境因子(Rozema, 1996), 通

过影响群落内部环境使种群内每个植株可获得性资

源数量发生变化, 从而迫使植株进行表型调整, 以

提高生境适合度(黎磊等, 2011); 在土壤水分差异条

件下, 植物需要适时调整叶面积、SLA等叶片构型特

征, 提高植物对环境空间异质性的适应能力, 借助

叶片热耗散实现植物对叶片吸收的光能的积累与耗

散的有效控制, 这体现了SLA与PSII热耗散机制存

在着密切的关联性。因此, 研究SLA与PSII的热耗散

机制, 对于探索特殊生境下的湿地植物表型和自

我保护机制有着重要意义。 

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

物代谢效率和群落密度的权衡(Deng et al., 2008)、

植物叶片光合参数与环境因子的关系(Knight & 

Ackerly, 2003)、强光下叶绿素荧光的淬灭机理

(Komura et al., 2010)、光呼吸和PSII热耗散对土壤水

分的响应(张超等, 2014), 以及湿地植物叶片功能性

状等问题展开了广泛研究(党晶晶等, 2015), 有关芦

苇的生境胁迫适应机制(庄瑶等, 2010)、光合作用对

土壤水盐因子的响应(戚志伟等, 2016)、多时空尺度

蒸散模拟研究(于文颖等, 2014)等也受到了重视, 但

是有关盐沼湿地植物比叶面积与叶片热耗散关联性

尚不明晰。鉴于此, 本研究以秦王川国家湿地公园

盐沼湿地的芦苇为研究对象, 通过分析盐沼湿地芦

苇SLA与叶片热耗散的关联性, 试图明晰: (1)盐沼

湿地芦苇SLA与叶片热耗散存在何种关联性？(2)形

成这种关联性的主要原因有哪些？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  研究地区和研究方法 

1.1  研究区域和样地概况 

研究区位于甘肃省兰州市的秦王川盆地, 地理
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坐标为36.47° N, 103.65° E, 海拔1 895–1 897 m, 属

大陆性季风气候 , 年平均气温6.9 ℃ , 年降水量 

220 mm, 主要集中在6–9月, 年日照时间2 700 h, 

平均无霜期126天。由于地处乌鞘岭褶皱山岭南侧的

边缘低山区, 四周山地环绕, 中心地带地势平坦开

阔, 形成盆地, 盆地南部广泛分布第四系松散层孔

隙潜水, 含水层为砂碎石及中细砂层, 受常年或季

节性水淹的影响, 形成以淡灰钙土为主的自然土壤, 

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、枸杞(Lycium chinense)、多

枝柽柳(Tamarix ramosissima)、水烛(Typha angustifo-

lia)、灰绿藜(Chenopodium glaucum)、紫菀(Aster 

tataricus)、假苇拂子茅(Calamagrostis pseudophrag-

mites)、碱蓬(Suaeda salsa)、苦苣菜(Sonchus olera-

ceus)、盐角草(Salicornia europaea)、早熟禾(Poa an-

nua)等。 

1.2  实验方法 

1.2.1  实验设置 

秦王川国家湿地公园雏形位于秦王川盆地南部, 

海拔较低, 水资源丰富, 是盆地自然降水和引大入

秦灌溉用水的主要汇水区, 盆地蒸发量远大于降水

量, 试验地属于典型的盐沼湿地(罗星光, 2003)。

2016年9月2–9日, 在实地考察的基础上, 选择一块

由湿地边缘向湿地中心平缓延伸, 面积约3 hm2, 芦

苇为单一优势种的草本沼泽, 随着地势的微弱抬升, 

地表水明显发生变化, 湿地植被群落特性发生了相

应的梯度性变化。首先进行水分梯度的划分, 从湖

边至芦苇群落末端, 间隔5 m依次布置3条宽10 m、

长10 m的样带, 进行地下水埋深的测量(在每条样

带上从近湖岸开始每间隔10 m用铁铲挖至地下水

流出, 待水位稳定后测量地下水埋深), 根据地下水

埋深变化规律, 在3条平行样带上从湿地边缘向湖

边依次设置3个10 m × 10 m的样地, 分别为: 1)样地

I, 离水域25–40 m, 地下水埋深0.50–0.75 m, 该地

段一般不会淹水, 受湖泊水位影响极小; 2)样地II, 

离水域10–25 m, 地下水埋深0.15–0.50 m, 该地段

季节性淹水, 土壤水分季节性饱和; 3)样地III, 离水

域0–10 m, 该地段常年淹水, 土壤水分一年中几乎

所有时间均处于饱和状态; 接着按已划分的芦苇种

群的水分梯度样地从远水区到近水区依次设置6个 

2 m  2 m样方, 总计18个样方。 

首先分别测定每个样方内湿地群落所有植物的

高度和密度, 芦苇以株为单位; 然后在每个小样方

随机挖掘1.0 m  1.0 m  0.5 m土壤剖面, 用环刀

(200 cm3)分5层间隔10 cm采取土样, 重复3次, 现场

编号、各土层均匀混合称鲜质量, 然后带回实验室

在105 ℃的烘箱内烘干12 h, 取出称质量, 计算出

各样地0–50 cm土层土壤质量含水量; 然后在每一个

样方随机选择6株芦苇(株高为大中小各2株), 先用卷

尺测量从基部到最高分枝的高度, 定为株高, 最后

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。 

1.2.1.1  光合特征值测定   选择晴朗天气的

9:00–12:00对标记过的芦苇进行植物气体交换等参

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   

1 200 μmol·m–2s–1, CO2浓度约为340 μmol·mol–1, 流

速设定为750 μmol·s–1, 相对湿度(RH)保持在60%– 

70%, 叶温(Tleaf)保持在15–20 ℃。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

速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)等参数, 待数据稳定后读取

数据。 

1.2.1.2  芦苇种群PAR的测定  与光合参数测定同

一天 , 用手持光量子计 (3415F, 3415F, Spectrum 

technologies, Aurora, USA)于9:00–11:00对3个样地

内芦苇种群的上方(植株顶端10 cm)、中层(介于上方

和地表的中间)和地表(距离地面10 cm)处进行PAR

测定, 重复3次, 计算平均值(韩玲等, 2016)。 

1.2.1.3  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)扫描每个叶片, 利用

Image软件计算扫描的单叶叶面积 , 最后将叶片

装入信封, 于80 ℃烘箱中烘干48 h, 称质量(精度

0.000 1 g)。比叶面积用叶面积和叶干质量的比值

表示。 

1.2.1.4  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。 

1.2.1.5  土壤盐分测定  用电导法测定土壤含盐

量, 在室温下称取过2 mm筛的风干土样10 g, 加 

50 mL去CO2蒸馏水(水土质量比为5:1), 取浸出液, 

置振荡机上振荡5 min。将布氏漏斗与抽气系统相连
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后把悬浊的土浆缓缓倒入漏斗, 直至抽滤完毕, 滤

液倒入三角瓶备用(张雅琼等, 2010)。用上海雷磁仪

器厂生产的DDS-11C便携式电导仪测浸出液的电导

率, 3次重复, 取平均值。 

1.2.2  叶绿素荧光参数测定 

对各样地芦苇叶片现场进行叶绿素荧光参数测

定 , 采用调制式 IMAGING-PAM 叶绿素荧光仪

(Heinz Walz GmbH, Effeltrich, Germany)测定叶绿素

荧光参数, 手动设置光化光强度为植物正常光强  

1 200 μmol·m–2s–1, 叶片先经暗适应30 min, 测定初

始荧光产量(F0)和最大荧光产量(Fm), 随后打开光

化光, 在软件的Kinetics窗口检测各叶绿素荧光参

数的荧光诱导曲线, 相应的数据可直接从Report窗

口导出。相关的叶绿素荧光参数为光化学淬灭系数

(QP), 非光化学猝灭系数(NPQ), 非调节性能量耗散

的量子产量(Y(NO)), 调节性能量耗散的量子产额

(Y(NPQ)), 实际光合效率 (Y(II)), 具体操作参考

Schreiber等(1994)和Schreiber (2004)的方法;  

(1) QP = (Fmʹ – Fs) / Fv = 1 – (Fs – F0ʹ) / (Fmʹ – F0ʹ) 

(2) NPQ = (Fm –Fmʹ) / Fmʹ = Fm / Fmʹ – 1 

(3) PSII实际光合效率Y(II) = ΦPSII = (Fmʹ – Ft) / 

Fmʹ 

(4) PSII非调节性能量耗散的量子产量Y(NO) = 

1 / (NPQ + 1 + qL (Fm / F0 – 1)) 

(5) PSII调节性能量耗散的量子产量Y(NPQ) =  

1 – Y(II) – Y(NO) 

1.3  数据处理 

对不同样地湿地群落生物学特征和芦苇种群的

各功能性状的实验数据进行分析, 对芦苇的比叶面

积(SLA)和调节性能量耗散的量子产额(Y(NPQ))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土壤水分条

件下芦苇SLA和Y(NPQ)的关系进行研究, 对不同样

地植物功能性状平均值的差异比较采用单因素方差

分析, 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 2013

软件绘图。 

2  结果和分析 

2.1  不同样地湿地群落生物学特征和土壤理化

性质 

不同样地湿地群落的生物学特征和土壤理化性

质的变化如表1所示。土壤含水量、光合有效辐射

(PAR)和土壤电导率在3个观测样地中存在显著差异

(p < 0.05, 表1), 从样地I到样地III土壤含水量增加

了1.65倍, PAR减少了52.52%, 土壤电导率减少了

73.36%; 随着土壤含水量的逐步增加和土壤电导率

的逐渐减小, 芦苇高度和地上生物量随之增加, 从

样地I到样地III分别增加了1.32倍和1.94倍, 且地上

生物量和高度增加十分显著。表明样地I的土壤盐碱

化程度最高, 群落内的光照强烈, 样地II的光照环

境、土壤盐分较高、土壤含水量居中, 环境胁迫有

所减弱, 而在样地III土壤盐分含量最低, 土壤含水

量充足, 不存在水盐双重胁迫。表明在3个样地中, 

样地III的生境条件更适宜芦苇种群的生长。 

2.2  芦苇叶性状特征和光合特性分析 

如表2所示, 随着土壤水分含量的增加, 芦苇的

叶面积(LA)、净光合速率(Pn)和蒸腾速率(Tr)均呈增

加趋势, 从样地I到样地III分别增加了2.73、1.17和

0.17倍; 芦苇的叶厚度呈减小趋势, 从样地I到样地

III分别减少了25%; 比叶面积(SLA)呈先增加后减少

的趋势, 总体增加了1.02倍; 叶干质量呈现先减小后

增加的趋势, 总体增加了0.85倍。表明芦苇叶片形状

和光合特性在3个样地变化较显著, 且叶性状具有

较高的表型可塑性, 可以较好地适应特殊生境条件。 

 
表1  不同样地的湿地群落生物学特征和土壤特性(平均值±标准误差) 
Table 1  Physiological and soil characteristics of wetland community in three sampling plots (mean ± SE) 

样地 Plot 土壤含水量 
Soil moisture content (%)

土壤电导率  
Soil electrical conductivity (ms·cm–1)

PAR 
(μmol·m–2·s–1) 

高度 
Height (cm) 

地上生物量 
Aboveground biomass (g·m–2)

I 28.94 ± 1.45c 2.44 ± 0.12a 1 236.3 ± 3.78c 141.80 ± 7.09c 1 088.12 ± 54.40c 

II 45.97 ± 2.30b 1.85 ± 0.09b  866.0 ± 4.43b 191.60 ± 9.58b 1 759.36 ± 87.97b 

III 76.81 ± 3.84a 0.65 ± 0.03c  587.0 ± 4.99a  328.80 ± 16.64a  3 195.32 ± 159.77a 

PAR, 光合有效辐射。同列不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
PAR, photosynthetically active radiation. Different lowercase letters in the same column indicate significant differences among plots (p < 0.05). 
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表2  不同样地芦苇叶性状与光合生理参数特征(平均值±标准误差)  
Table 2  Leaf characteristics and physiological measures of Phragmites australis in different plots (mean ± SE) 

样地 Plot  I II III 

叶面积 Leaf area (cm2)  7.71 ± 0.36c 14.19 ± 0.71b 28.75 ± 1.44a 

叶厚度 Leaf thickness (mm)  0.36 ± 0.02a  0.32 ± 0.02b  0.27 ± 0.01c 

叶干质量 Leaf dry mass (g)  0.39 ± 0.02b  0.22 ± 0.01c  0.72 ± 0.04a 

比叶面积 Specific leaf area (cm2·g–1) 19.77 ± 0.99c 64.50 ± 3.23a  39.93 ± 2.00b 

Pn (μmol CO2·m
–2 ·s–1)  3.39 ± 0.17c  4.41 ± 0.22b  7.34 ± 0.37a 

Tr (mmol H2O·m–2·s–1)  1.00 ± 0.05b  1.04 ± 0.05b  1.17 ± 0.06a 

Pn, 净光合速率; Tr, 蒸腾速率。同行不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
Pn, net photosynthetic rate; Tr, transpiration rate. Lowercase letters in the same line indicate significant differences among plots (p < 0.05). 

 
表3  不同样地芦苇叶片叶绿素荧光特征(平均值±标准误差)  
Table 3  Leaf chlorophyll fluorescences of Phragmites australis in different plots (mean ± SE) 

样地 Plot Y(II) QP NPQ Y(NO) Y(NPQ) 

I 0.21 ± 0.01c 0.42 ± 0.02b 0.45 ± 0.02a 0.29 ± 0.01a 0.50 ± 0.03a 

II 0.25 ± 0.01b 0.60 ± 0.03a 0.43 ± 0.02a 0.30 ± 0.02a 0.45 ± 0.02b 

III 0.36 ± 0.02a 0.65 ± 0.03a 0.34 ± 0.02b 0.28 ± 0.01a 0.36 ± 0.02c 

Y(II), 实际光合效率; QP, 光化学淬灭系数; NPQ, 非光化学猝灭系数; Y(NO), 非调节性能量耗散的量子产量; Y(NPQ), 调节性能量耗散的量子产额。同

列不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
Y(II), the actual photochemical efficiency of PSII; QP, photochemical quenching; NPQ, the quantum yield of regulated energy dissipation; Y(NO), the quantum 
yield of non-regulated energy dissipation; Y(NPQ), the quantum yield of regulated energy dissipation. Lowercase letters in the same column indicate significant 
differences among plots (p < 0.05). 

 

2.3  不同土壤水分条件下芦苇叶片叶绿素荧光参

数分析 

如表3所示, 随着土壤水分含量的增加, 实际光

合效率(Y(II))和光化学淬灭系数(QP)均呈增加趋势, 

从样地I到样地III分别增加了0.71和0.55倍, 非光

化学淬灭系数(NPQ)和调节性能量耗散的量子产

额(Y(NPQ))均呈减少趋势, 从样地I到样地III分别

减少了24%和28%, 非调节性能量耗散的量子产额

(Y(NO))呈先增加后减少的趋势, 总体减少了3.6%。

表明芦苇为适应特殊生境, 适时调整PSII天线色素

吸收光能的分配, 以保护自身正常生长和繁殖。 

2.4  芦苇SLA和叶片Y(NPQ)的关系分析 

不同水分条件下芦苇比叶面积(SLA)与Y(NPQ)

的关系存在显著差异(p < 0.05, 图1)。Pearson相关性

分析表明, 芦苇叶片SLA与Y(NPQ)在样地I和III呈极

显著负相关关系(yI = –1.949x + 0.427, R² = 0.813, p 

< 0.01, yIII = –2.967x – 0.032, R² = 0.834, p < 0.01, 图

1), 在样地II, 二者呈显著负相关关系(yII = –1.232x + 

1.536, R² = 0.679, p < 0.05, 图1)。表明随着土壤水分

逐渐增加, 芦苇的SLA逐渐增加, Y(NPQ)逐渐减少, 

二者在样地I和III呈极显著负相关关系(p < 0.01), 

在样地II呈显著的负相关关系(p < 0.05), 样地II生

境是芦苇植株的SLA增加和Y(NPQ)减小的过渡  

区域。 

2.5  不同样地芦苇叶片中PSII量子产量的转化 

不同水分条件下芦苇叶片中PSII量子产量转化 
 

 
 

图1  不同样地芦苇比叶面积(SLA)与调节性能量耗散的量子产额(Y(NPQ))之间关系。 
Fig. 1  Relationship between specific leaf area (SLA) and quantum yield of regulated energy dissipation (Y(NPQ)) of Phragmites 
australis at three sampling plots. 
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存在显著差异(p < 0.05, 图2)。随着土壤水分含量的

增加, 在芦苇叶片吸收光能一定的条件下, 光系统

II光化学量子产量(Y(II))所占比例呈增加趋势, 用于

热耗散的调节性能量耗散的量子产额(Y(NPQ))比例

呈减少趋势, PSII中荧光和不依赖光的基础热耗散

量(Y(NO))的比例呈先增加后减少的趋势。表明芦苇

为适应特殊生境, 适时调整叶片吸收的光能在光合

作用、叶绿素荧光和热三方面的分配比例, 实现自

我保护和正常生长繁殖的机制。 

3  讨论 

叶片功能性状作为联系植物生理适应性和环境

梯度间的桥梁, 叶片热耗散是叶片的功能之一, 能

够将过剩的能量以热的形式耗散掉, 是一种重要的

光破坏防御机制(Demmig-Adams & Adams, 2006), 

SLA和叶片热耗散等功能性状影响着叶片的水分供

应、存储以及光合速率(Scoffoni et al., 2011; Ogburn 

& Edwards, 2012)。本研究发现, 不同水分和盐分条

件下的湿地群落, 在样地I和III, 芦苇SLA与Y(NPQ)

呈极显著负相关关系(p < 0.01), 在样地II, SLA与

Y(NPQ)仅呈显著负相关关系(p < 0.05)。土壤水分和

盐分的差异性变化导致湿地群落特征改变, 进而改

变植物叶片性状, 使其调整自身构造增加自我保护

能力。 

3.1  土壤含水量胁迫条件下湿地植物芦苇SLA与

Y(NPQ)的关联性 

在土壤水分胁迫条件下, 叶片热耗散是植物光

保护作用的核心(Komura et al., 2010), 植物常通过

降低生长速率, 改变生物量分配形成低SLA, 关闭

气孔以降低蒸腾等一系列生理生态适应机制和策略, 

应对不同程度的水分胁迫(龚吉蕊等, 2009)。湿地群

落土壤含水量最小的样地I, 群落高度和地上生物

量最小(表1), 在实验过程中发现芦苇植株间无明显

的干扰和遮光现象, 光照强烈使得土壤水分潜在蒸

散较大, 土壤电导率(EC)和PAR最大(表1), 盐胁迫

引起土壤水势降低, 诱导植物发生水分胁迫(Kang 

& Zhang, 2004; 李荣等, 2015), 芦苇面临水盐双重

胁迫的环境压力, 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(庄瑶等, 2010), 因此, 

芦苇植株倾向于选择小而厚的叶片, 形成了尽可能

小的SLA (表2), 将更多的干物质用于构建保卫组织, 

叶片厚度增加使得水分运输的阻力加剧, 从而实现

较低Tr (表2), 促进了叶片对过剩热能的耗散, 形成

较高的非光化学淬灭NPQ (表3), 用于热耗散的

Y(NPQ)比例(图2)表现为最大, 导致SLA与Y(NPQ)

间形成了极显著负相关关系(p < 0.01, 图1)。主要原

因如下: (1)该生境光照最强(表1), 芦苇一方面选择

增加叶厚度, 既通过增大水蒸气进出表皮阻力实现

低叶片Tr (表2), 减少植物内部的水分散失(Ogburn 

& Edwards, 2012), 且厚叶片较长的栅栏细胞和更

多的细胞层数能减少光辐射的穿透量, 又避免了强

光对叶片的伤害(于鸿莹等, 2014); (2)该生境是土壤

含水量最低的样地I, 为了降低水盐胁迫共同作用

下叶片水力功能紊乱和脱水的风险, 芦苇选择增加

叶厚度的同时减少叶面积, 形成低SLA (表2), 而相

对小的叶片具有较高的热交换能力, 实现植株通过

自身调节机制耗散掉过剩的光能达到自我保护的目

的, 与李玉霖等(2005)关于“低SLA植物能够更好地

适应资源贫瘠和干旱的环境”的结论一致, 体现了 

 

 
 

图2  不同样地芦苇叶片中PSII量子产量的转化(平均值±标准偏差)。Y(II), 光系统II光化学量子产量; Y(NO), PSII中荧光和

不依赖光的基础热耗散量子产量; Y(NPQ), PSII中用于热耗散的调节性能量耗散的量子产量。光合有效辐射= 1 200 μmol· 
m–2·s–1 。 
Fig. 2  Changes in quantum yields (PSII) of reed leaves at three sampling plots (mean ± SD). Y(II), photochemical quantum yields in 
PSII; Y(NO), quantum yield of fluorescence and light-independent constitution thermal dissipation; Y(NPQ), quantum yield of ther-
mal dissipation used in regulatory energy dissipation. Photosynthetically active radiation = 1 200 μmol·m–2·s–1.  
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芦苇通过环境因子对叶片特性的塑造和能量的合理

分配, 提高应对水盐胁迫、维持生长和自我保护的

能力。 

3.2  土壤含水量饱和条件下湿地植物芦苇SLA与

Y(NPQ)的关联性 

异质性环境条件下, 植物通过环境的筛选作用

塑造其性状, 对环境做出一定的适应策略, 即在特

定的环境下, 植株为了满足生存需求会形成不同的

形态结构和特定叶片性状, 使自身能更好地适应异

质性资源(龚容和高琼, 2015), SLA是植物叶片的重

要性状, 反映其对不同环境的适应策略和植物获得

资源的能力(胡耀升等, 2015)。在样地III, 湿地群落

高度和地上生物量最大(表1), 植株之间产生了强烈

的邻体干扰, 群落冠层下方的PAR更少(表1), 光竞

争成为植被生长中面对的首要问题, 为了保证自身

的生理活性和体内水分的动态平衡, 芦苇通过增加

叶面积, 减小叶厚度进行叶内生物量的权衡分配和

叶片构型塑造的调整, 形成了大而薄的叶片和较高

的SLA (表2), 大叶增加了叶片捕光面积, 从而提高

了叶片的Tr和净光合速率(表2), 大叶片具有更厚的

叶边缘, 厚的叶边缘会阻止叶片与周围的空气进行

热量交换(Givnish, 1978), 使得用于热耗散的能量

Y(NPQ)更多地分配给叶片的光合作用, 因而光化学

淬灭系数QP的值较大, Y(NPQ)所占比例最小, 实际

光合效率Y(II)比例最大(图2), 导致SLA与Y(NPQ)间

形成了极显著负相关关系(p < 0.01, 图1)。主要原因

如下: (1)该样地中芦苇株高和地上生物量最大(表1), 

邻体间遮光严重, 为了保证在有限的光环境中最大

的碳同化速率和Tr, 芦苇叶片需加强面积营养物质

投资, 降低叶片厚度形成较高的SLA, 增加捕光面

积以获得最大的净光合速率, 实现Y(II)最大化(表3; 

图2), 而薄叶片能够使CO2和水分等从气孔到达叶

绿体的路径缩短, 有利于光的透过和光能的吸收

(Hultine & Marshall, 2000; 宋璐璐等, 2012), 进而

提高芦苇植株的生存适合度和群落竞争力; (2)样地

III中土壤含水量充足, EC值最小(表1), 芦苇生长环

境良好, 因而Y(NPQ)的分配比例降低, 而用于光合

作用的能量Y(NO)比例增加(图2), 且较小的叶厚度

也能满足较高Tr的水分需求, 芦苇以有限的生物量

形成较高SLA的叶片, 以确保植物自身资源积累与

耗散以及水分的收支平衡, 从而保证芦苇种群的顺

利繁衍和更新。 

叶形态和生理特性在植物碳同化、水分关系和

能量平衡等方面有重要作用, 决定了叶片功能属性

在不同环境条件下的差异 (Wright et al., 2004; 

Poorter & Bongers, 2006)。随着土壤含水量的增加, 

样地II是湿地群落环境中群落高度、PAR、地上生物

量和地表土壤水分、理化过程和强度均处于过渡区, 

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, 若仍生长较大的叶

面积则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(Wright et al., 2002; 刘明虎

等, 2013), 为了增强生境适合度芦苇选择了适中的

叶面积和叶厚度, 叶干质量最低继而形成了高SLA 

(表2), 此时EC值有所降低, 但与样地III (表1)相比, 

EC值依旧过大, 不利于芦苇植株的生长和繁殖, 为

了适应特殊生境维持自身生长和繁殖, 相比样地I

芦苇一方面增加物质积累, 提高净光合速率(表2), 

使得实际光合效率Y(II)随之增加(表3; 图2), 另一

方面减少由热耗散引起能量消耗, 降低非光化学淬

灭(NPQ)和非调节性能量耗散(Y(NPQ))的能量分配

(表3; 图2), 因此, 使得SLA与Y(NPQ)之间仅呈现显

著的负相关关系(图1), 体现了在植物形态上和功能

上为适应特定生境条件而产生的一种自我保护的

生存策略。 

4  结论 

植物在叶片形态特征(如叶面积、SLA等)和光合

生理特征(如Pn、Tr、气孔导度等)上存在着显著的种

间和种内差异(Wright et al., 2004), 为了适应多变的

环境, 植物需对形态、结构、生理生化活动进行调

节来适应环境的改变, 是长期自然选择的结果(任

青吉等, 2015)。本研究发现, 芦苇种群的叶性状对

水盐条件具有较高的敏感性, 随着湿地土壤水盐含

量的改变, 面临水盐双重胁迫的生境, 芦苇植株选

择小且厚的叶片形成低SLA, 增加叶片热耗散能力

以确保植物自身碳和水分的收支动态平衡; 在土壤

水分供给充足的生境, 芦苇选择了大且薄的叶片形

成较高的SLA, 使得用于热耗散的Y(NPQ)的比例减

少, 增加叶片蒸腾速率来提高水分输导能力, 实现

了Y(II)的最大化, 保证了植物正常生长和繁殖。这

种通过叶片构型调控能量的积累与耗散途径, 对于

探索不同植物功能结构、优化资源配置、防御和抗

胁迫的生活史策略具有重要的生态意义, 也是植物
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