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崇明东滩湿地芦苇种群内功能性状及生态对策变

异分析 
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资源部大都市区国土空间生态修复工程技术创新中心, 上海 200062) 

 

摘要：植物种群功能性状及生态对策变异对其自身环境适应能力及群落结构具有重要影响。该文基于崇明东滩湿地芦苇

(Phragmites australis)种群内 3 个小种群不同发育时期分株集合的多项性状指标，分析了其性状及生态对策变异，并基于 CSR、

LHS 生态对策体系，对各小种群的生态对策进行了排序。结果表明, 3 个芦苇小种群的 21 项性状指标及 C、R 对策得分均存

在显著差异。在 LHS 体系中，以比叶面积(11.5 mm2/mg)、株高(175 cm)和花序干质量(4 g)为分界线，可对 3 个小种群进行区

分。处于生殖生长期的芦苇分株具有更大的植株大小、更高的叶片干物质含量及 S 对策得分，而处于营养生长期的分株则

具有较小的植株大小、较大的比叶面积及 R 对策得分。总体而言，崇明东滩湿地 3 个芦苇小种群间及各小种群内处于不同

生长发育阶段的分株集合间，都存在显著的性状差异及生态对策差异，且二者的差异模式基本吻合。芦苇种内性状及生态对

策变异特征，可为该区芦苇种群的生态保育和恢复实践提供重要的理论参考和技术支撑。 

关键词：种内性状差异；生态对策；CSR 体系；LHS 体系；芦苇；湿地 

doi: 10.11926/jtsb.4783 

 

Analysis on Intra-population Variations of Functional Traits and Ecological 
Strategies of Phragmites australis in Chongming Dongtan Wetland Based 
on CSR and LHS System 
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Abstract: The variations of functional traits and ecological strategies of population may greatly affect its adaptive 

capacity and the structure of a community. Based on the multiple functional traits of the ramet groups at the 

different developmental stages of 3 subpopulations of Phragmites australis in Chongming Dongtan wetland, this 

paper analyzed its intra-population variations of functional traits and ecological strategies, and made an ordination 

of the ecological strategies of each subpopulation based on the CSR and LHS schemes. The results showed that 21 
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functional traits, C and R strategy scores among the 3 subpopulations of P. australis were significantly different. 

In the LHS scheme, 3 subpopulations were separated along the boundary line of the specific leaf area (11.5 mm2/mg), 

plant height (175 cm) and inflorescence dry weight (4 g). Ramets at the reproductive growth stage were 

characterized by larger plant sizes, higher leaf dry matter contents and S scores, while those at the vegetative 

growth stage, the smaller plant sizes, larger specific leaf areas and R scores. In general, there were significant 

differences in functional traits and ecological strategies among 3 subpopulations and between the ramet groups at 

the different developmental stages, and the divergent pattern of functional traits and ecological strategies were 

basically consistent. These might provide important theoretical reference and technical support for the ecological 

conservation and restoration of P. australis population in this area. 

Key words: Intraspecific trait variation; Ecological strategy; CSR scheme; LHS scheme; Phragmites australis; 

Wetland 

 

种群内功能性状变异指的是同一种群内不同

的小种群间或个体间的功能性状差异，属于种内变

异。Daniel 等[1]总结了种内性状变异改变群落结构

或动态的 6 种机制，认为忽略种内性状变异，可能

会影响群落研究结果的正确性。此后的一项研究量

化了种内性状变异对群落总体性状变异的贡献程

度，证实了种内性状变异，对群落植物功能类型研

究结果的潜在影响[2]。 

植物生态对策是植物在适应环境胁迫和干扰、

维持种群存续的过程中所产生的一系列特征[3]。随

着全球尺度植物生态学研究的不断推进，科学家们

提出了多种生态对策体系，通过刻画植物对多维度

环境因子的适应性权衡来划分植物功能类型，从而

达到简化群落研究的目的[4]。然而，无论生态对策

分类体系如何发展，植物性状始终都是表征植物生

态对策的基础指标，因此，同一物种的不同个体, 在

性状上若存在显著差异，即意味着不同个体在生态

对策上也可能存在较为明显的区别。一些研究表

明，同一物种的不同种群，在性状上的显著差异, 的

确使得不同种群在生态对策体系中的分布有所区

别[5–6]。但也有的研究认为，现有的生态对策体系，

无法反映出种内性状变异的真实模式及变异水

平 [7–8]。这些研究结果提醒我们，在利用生态对策

体系对群落结构进行简化时，若简单地将某一物种

当成一个整体来讨论，可能会对该物种在群落中的

功能产生错误评估，但一个具有高度种内性状变异

性的物种，是否也会具有种内生态对策多样性还有

待验证。 

CSR 体系(competitors-stress tolerators-ruderal 

species)和 LHS 体系(leaf-height-seed)是 2 种在植物

生态学研究中应用最为广泛的生态对策体系。前者

认为，所有的植物在生存环境中，都将面临竞争、

胁迫及干扰 3 种环境因子的挑战。植物生态对策应

当是植物对三者适应性的综合体现，并以 3 种对策

间的权衡关系进行表征[9]。该体系自 Grime 首次提

出以来，经历了 3 次分类方法的革新[10]，被逐步应

用、扩展，并分别向上和向下延伸至全球水平[11]

和个体水平[12]。目前已有研究案例，应用 Pierce 等[11]

所开发的电子表格工具“StrateFy”，成功揭示出种内

不同种群间，以及同一物种不同个体发育阶段间的

生态对策差异[5–13]。LHS 体系与“StrateFy”的建立基

础不同，除叶片性状之外，它还包括植株整体大

小(株高)及种子(质量)的相关性状。直接利用比叶

面积、株高及种子质量 3 项指标的性状值进行三

维投射，即可比较目标对象在 LHS 体系中的分布

差异[3]。 

芦苇(Phragmites australis)是一种在世界范围

内广泛分布的禾本科(Poaceae)植物, 由多种单倍型

组成(haplotype)[14]。我国境内的芦苇种群具有多样

化的单倍型[15]，是常用于湿地治理和造纸的、具有

生态和经济双重价值的本土物种[16]。自 19 世纪芦

苇被引入北美洲之后[17]，单倍型 M 便迅速入侵了

当地生态系统。在加拿大某些地区，该单倍型甚至

取代了当地芦苇单倍型[18]。于北美洲而言，芦苇种

下水平的多样性使其具有本土种和入侵种的双重

身份，深刻地影响着当地生态系统的结构与功能。

芦苇在基因-生态系统水平上的多样性，使得其成为

研究植物环境适应对策的模式生物[19]。作为崇明岛

湿地的优势种之一，芦苇不仅对整个湿地的结构与

功能具有重要影响，还能为迁徙鸟类提供越冬及繁

殖的生境和食物[20]。据观察，分布在崇明东滩湿地

的芦苇种群，沿东西方向呈现出较为明显的形态学
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差异。此外，在生长季末期时，芦苇种群中同时存

在处于繁殖期的个体(分株)和少部分仍处在营养生

长期的个体(分株)，且二者的形态学特征也存在较

为明显的区别。崇明东滩湿地芦苇种群结构所展现

出的多样性，使其成为研究种内性状及生态对策变

异的合适样地。 

目前国外利用生态对策理论体系探讨植物种

群生态对策的案例相对较多[5–8]，而国内在此方面

的研究则较为稀缺[10]，只有少数针对种间水平的研

究[21–22]。有研究曾对黄河三角洲的芦苇种内 CSR

对策差异进行过分析[23]，但并没有关注芦苇种群内

不同发育阶段分株间的生态对策差异，也没有比较

CSR 体系和 LHS 体系在芦苇种群内功能性状及生

态对策变异研究方面的差异和实际效果。 

为探究崇明东滩湿地芦苇种群的种群内功能

性状及生态对策变异，本文依据形态学性状和分布

特征，将该芦苇种群划分为 3 个小种群(或称亚种群),

将处于繁殖生长期的分株与处于营养生长期的分株

视为 2 个不同的分株集合，比较了 3 个小种群与 2

个分株集合的 25 项和 20 项功能性状，及 3 个小种

群在 2 种生态对策体系中的特征，并提出以下假设：

(1) 崇明东滩芦苇种群存在较高的种群内功能性状

变异，表现为不同小种群及不同发育阶段的分株集

合在所调查的功能性状上存在显著差异；(2) 芦苇种

群具有生态对策变异，且不同小种群在 CSR 和 LHS

体系中的表现存在显著差异，不同发育阶段分株集

合的 CSR 得分也存在显著差异。本研究旨在为深刻

认识崇明东滩湿地沿环境梯度分布的芦苇种群的适

应机制提供崭新视角；揭示的芦苇种群内功能性状

及生态对策变异特征，有望为该区芦苇种群的生态

保育和恢复实践，提供重要的理论参考和技术支撑。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区域及采样设置 

研究地点位于上海市崇明东滩湿地鸟类保护

区的东部。沿东西方向，把广泛分布于东滩湿地的

芦苇种群，划分为 3 个小种群，从东至西分别为: 前

沿近海小种群(31°30′37″ N, 121°59′15″ E)、中部小

种群(31°30′10″ N, 121°58′5″ E)及后沿近陆小种群

(31°30′24″ N, 121°56′55″ E)。其中，前沿近海小种

群呈斑块状分布，中部小种群及靠近 98 大堤的后

沿近陆小种群沿南北方向呈带状分布。 

于 2021 年 10—11 月对 3 个小种群进行采样。

在中部小种群、后沿近陆小种群内，沿 98 大堤(南

北)方向随机选取 3 个 50 cm×50 cm 的小样方，且小

样方间相隔 20 m 以上。在前沿近海小种群中，随

机选取 3 个 50 cm×50 cm 的小样方，以代表整个斑

块小种群的生长状况。计数每个小样方内，芦苇的

植株密度及结实率(即结实株数占植株总数的比

例)，然后，在每个小样方内，随机选取 5 株处于繁

殖生长阶段的植株和 5 株处于营养生长阶段的植株,

测量其株高和基茎。每株植株择茎干中上部的一片

完整叶片剪下，放入黑色塑料封口袋中，供后续指

标的测量；其余叶片及花序剪下后，放至信封中, 并

将植株齐地收获带回实验室。 

1.2 植株性状及测量方法 

针对崇明东滩盐沼湿地的生境特征，本研究选

择了 25项功能性状指标对芦苇种群潜在的种群内功

能性状差异进行分析。将采集的叶片放入装满水

的、黑色不透光的密封袋内，于 4 ℃冷藏 1 晚后用

纸巾擦净表面水分，进行饱和鲜重(LSW)的测定; 

随后用佳能扫描仪 LIDE 110 对叶片进行扫描，再

利用 Image J (2.1.0.)测量叶长(Lleaf)、叶宽(Wleaf)与叶

面积(LA)；最后将上述叶片放入烘箱，80 ℃烘干后

称量叶片干重 (LDW)，并计算叶片干物质含量

(LDMC)及比叶面积(SLA)[12]。干重测量完毕后将叶

片粉碎用于后续生理生态学指标的测量。将信封中的

叶片一并放入 80 ℃烘箱中烘干，叶片总干重(ALDW)

等于信封中的叶片干重与密封袋中单叶的干重之

和。依据叶痕判断叶片总数(LN)及叶片死亡数(DL); 

未离体的叶片则以 50%的叶面积枯萎为标准进行

死亡判定，叶片死亡率(DLR)为叶片死亡数占叶片

总数的百分比。用卷尺测量花序长度(Linf)，再将花

序及采集的茎干部分放入 80 ℃烘箱中烘干进行花序

干重(DWinf)与茎干重(SDW)的测量。地上生物量为

各器官干重的总和。对于处于繁殖时期的分株，利

用各器官干重占地上生物量的百分比计算叶片

(rleaf)、茎(rstem)及花序生物量(rinf)分配率。 

采用蒽酮比色法测定非结构性碳水化合物含

量(NSC)。取 0.05 g 干叶样品，加入 7.5 mL 蒸馏水，

在沸水浴中提取 20 min。冷却过滤后收集滤液，用

蒸馏水定容至 50 mL。取 1 mL 提取产物与 4 mL 

0.1% (W/V)的蒽酮溶液混合均匀(蒽酮溶液由体积

分数为 80%的 H2SO4 溶液制备)。在沸水浴中浸泡

10 min 后，于 620 nm 波长下测定吸光值。同时制
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备 0、10、20、40、60、80、100 μg/L 的葡萄糖溶

液以绘制标准曲线。NSC=(C×Vt)/(W×Vd)×100%, 式

中，C 为在标准曲线上查出的糖含量(μg)，Vt 为提

取液总体积(50 mL)，W 为样品重量(50 μg)，Vd 为

测定时取用的体积(1 mL)。 

采用福林酚试剂法[24]测定总酚含量, 取 0.2 g 粉

碎的干叶片样品，放入 40 mL 的蒸馏水中，于 80 ℃

的水浴锅内，提取 30 min，迅速冷却过滤，滤液定

容至 50 mL 后备用。吸取 1 mL 待测样品，加入 5 mL

蒸馏水、1 mL 福林酚试剂及 3 mL 质量浓度为 7.5%

的 Na2CO3 溶液，混合均匀后，于暗处显色 2 h，在

765 nm 波长下，测定反应体系的吸光值。配置浓度为

0、10、20、30、40、50 mg/L 的没食子酸溶液，以绘

制标准曲线。没食子酸标准溶液吸光值的测定步骤与

样品相同。总酚含量参照 Kapali 等[25]的公式计算。 

参照 Tong 等[26]的方法测量叶绿素含量，将 0.05 g

干叶片样品放入体积分数为 95%的乙醇溶液中，浸

提 24 h，计算叶绿素 a (Chl a)、b (Chl b)及总叶绿素

含量(Chl a+b)。 

1.3 芦苇分株在CSR及LHS 生态对策体系中的分布 

利用 Pierce 等[11]提出的 Excel 工具“StrateFy”对

芦苇分株的 CSR 对策得分进行计算并分类；通过输

入叶面积、叶片饱和鲜重及叶片干重 3 项原始数据，

即可返回 CSR 对策得分结果及分株对策类型。 

本研究选择花序干重代替种子质量，进行 LHS

体系的构建。此外，由于种群内水平功能性状变异

的范围要远小于种间水平，因此，本研究将采用比

叶面积、株高和花序干重数据的绝对值来比较 3 个

小种群在体系中的分布差异。  

1.4 数据处理与分析 

生长末期前沿近海、中部及后沿近陆小种群的

结实率分别为 87.94%、73.56%及 77.59%，这意味

着 3 个小种群内的大部分植株都处于繁殖阶段，因

此，应选择繁殖分株的性状数据集，来代表 3 个小

种群的性状变异情况，以进行后续分析。 

对 3个小种群的 25项功能性状进行单因素方

差分析。若数据既符合正态分布，也符合方差齐次

性，则用 R 4.2.0 中的“aov”函数，进行显著性检验，

同时，使用“agricolae”包进行事后多重比较。当数

据不符合正态分布或方差齐次性时，使用“PMCM- 

Rplus”包，进行方差分析及多重比较。对于叶片总

数、叶片枯萎数等不连续型性状，可以将其视为有

序分类变量，分析方法与不符合正态分布或方差齐

次性的数据相同。对“StrateFy”返回的 C、S、R 对

策得分，以同样的方法，进行单因素方差分析，同

时，利用 R 中的“ggtern”函数，绘制各样本在 CSR

体系中的分布图。 

用 R 中自带的“t.test”函数，对处于繁殖生长期

的分株集合与处于营养生长期的分株集合的性状

差异，进行独立样本 t 检验。对于不满足正态分布

或方差齐次性的数据，以及离散型的性状指标，如

叶片数、叶片枯萎数，则需使用“wilcox.test”函数,

进行非秩序性检验。不同个体发育时期分株集合, 

在CSR对策得分上的差异，以同样的方式进行分析; 

CSR 分布图采用“ggtern”函数绘制。 

为了更好地展示芦苇种群处于繁殖生长期的

个体在 LHS 体系中的分布情况，本研究选择对比叶

面积、株高和花序干重性状值进行二维投影，利用

“cor.test”函数，对 3 个性状间的相关关系进行检验，

并用“ggplot2”包绘制二维体系分布图。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 功能性状的差异分析 

生长末期 3个小种群(以处于繁殖生长时期的

分株代表整个小种群)在 25 项功能性状指标中，仅

有 4 项未见显著差异，分别是 Wleaf、LDMC、DLR

和 NSC (表 1)。后沿近陆小种群繁殖分株在叶片、

茎、花序及植株整体大小上(形态学大小包括长度和

重量两个方面)都占据优势地位，而中部小种群繁殖

分株虽然在叶片、茎、植株整体大小以及花序长度

上都显著小于后沿近陆小种群的繁殖分株，但其花

序重量与后沿近陆小种群间，不存在显著差异。这

与 3 个小种群在地上生物量分配方面的特征相符。

分析结果表明，前沿近海小种群在叶片生物量分配

上，显著高于其他 2 个小种群，而后沿近陆小种群

则倾向于将大部分生物量分配给茎部，以支撑植株

高度。与前沿近海小种群不同的是，尽管中部小种

群的地上总生物量较低，但其仍倾向于将较多生物

量分配于花序生长。生理生态学指标数据表明，前

沿近海小种群具有较高的总酚含量，而中部小种群

的叶绿素含量显著高于其他 2 个小种群。在与 CSR

对策体系直接相关的 3项叶片性状指标中，LDMC

在各小种群间不存在显著差异，而前沿近海小种

群和后沿近陆小种群分别在 SLA 和 LA 值上占据

优势。 



第 4 期 计阳晴等: 崇明东滩湿地芦苇种群内功能性状及生态对策变异分析 459 

 

 

表 1 芦苇小种群的功能性状特征 

Table 1 Characteristics of functional traits of Phragmites australis subpopulations 

功能性状  
Functional trait 

前沿近海  
Seaward 

中部  
Middle 

后沿近陆  
Landward 

叶片长度 Lleaf (mm) 351.42±38.73ab 320.77±47.54b 408.26±74.74a 

叶片宽度 Wleaf (mm) 19.87±3.63 21.46±2.53 22.57±4.65 

叶面积 LA (mm2) 3 746.01±1 082.95b 3 691.92±1 137.64b 5 112.62±1 561.02a 

叶片饱和鲜重 LSW (g) 0.69±0.21b 0.74±0.26b 1.09±0.37a 

叶片干重 LDW (g) 0.31±0.11b 0.33±0.10b 0.51±0.19a 

比叶面积 SLA (mm2/mg) 12.35±0.97a 11.34±0.88ab 10.46±1.61b 

叶片干物质含量 LDMC /% 44.20±1.82 44.85±3.93 46.31±4.06 

总叶片干重 ALDW (g) 1.83±0.73b 1.93±0.73b 3.88±1.51a 

基茎 Base diameter (mm) 6.43±1.07b 6.29±0.81b 8.68±1.94a 

茎干重 SDW (g) 6.80±1.93b 9.07±4.33b 25.18±17.43a 

株高 Height (cm) 142.78±12.77b 154.38±28.84b 234.19±58.04a 

地上生物量 Biomass (g) 11.57±3.66b 16.51±5.52b 34.86±19.20a 

叶片死亡数 DL 4.93±1.28b 6.47±2.90ab 10.47±5.48a 

叶片总数 LN 10.07±1.10b 13.53±3.18a 19.20±7.57a 

叶片死亡率 DLR /% 48.96±9.80 46.65±10.26 51.95±11.42 

非结构性碳水化合物 NSC /% 9.08±3.06 9.44±3.43 8.07±1.70 

总酚含量 Phenols /% 0.55±0.14a 0.30±0.06b 0.31±0.08b 

叶绿素 a 含量 Chl a (mg/g) 0.58±0.41b 1.00±0.31a 0.66±0.52b 

叶绿素 b 含量 Chl b (mg/g) 0.13±0.08b 0.19±0.08a 0.09±0.07b 

总叶绿素含量 Chl a+b (mg/g) 0.71±0.45b 1.19±0.36a 0.75±0.56b 

花序长度 Linf (cm) 21.80±2.24b 20.75±3.96b 26.21±3.44a 

花序干重 DWinf (g) 2.94±1.52b 5.52±1.01a 5.80±1.12a 

叶片生物量分配率 rleaf /% 16.08±4.62a 11.85±3.14b 12.41±4.02b 

茎生物量分配率 rstem /% 59.76±6.92ab 53.08±6.73b 66.53±12.32a 

花序生物量分配率 rinf /% 24.16±7.65b 35.07±6.35a 21.05±9.95b 

同行数据后不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。 

Data followed different letters in the same line indicate significant differences at 0.05 level.  

 

前沿近海、中部和后沿近陆 3 个小种群分别有

18、12 和 15 项功能性状指标在不同发育阶段的分

株集合间存在显著差异(表 2)。3 个小种群内不同发

育阶段分株在 Wleaf 和 NSC2 项指标上均无显著差

异。形态学指标分析结果显示，各小种群的生殖生

长分株，在茎干及植株大小性状值、LDMC、DL

和 DLR 上均显著高于营养生长分株。生理生态学

指标的分析结果则表明，营养生长分株的叶片总酚

含量及叶绿素含量显著高于生殖生长分株(仅后沿

近陆小种群的营养生长分株与生殖生长分株在叶

片总酚含量上不存在显著差异)。前沿近海与后沿近

陆小种群生殖生长分株的 LA 值显著大于营养生长

个体；各小种群生殖生长分株的 SLA 值均显著小于

营养生长分株，而各小种群生殖生长分株的 LDMC

值则显著高于营养生长分株。 

2.2 CSR 体系的排序 

生长末期各小种群在CSR的3项对策得分(即各

小种群生殖生长分株的 CSR 得分)如下：前沿近海

小种群(C=34.93±3.42, S=58.44±2.39, R=6.63±2.38),

中部小种群(C=35.34±5.40, S=60.38±5.96, R=4.29± 

2.30)，后沿近陆小种群(C=39.11±4.62, S=58.18±4.86, 

R=2.72±2.33)。其中后沿近陆小种群的 C 对策得分

显著高于其他 2 个小种群(P<0.05)，而前沿近海小

种群的 R 对策得分则在 3 个小种群中占据极显著优

势(P<0.001)，各小种群的 S 对策得分不存在显著差

异。生长末期种群内的分株主要属于 CS、S/CS 和

S/CSR 等 3 种类型。其中前沿近海和中部小种群的

分株主要为前两类对策，所占比例分别为 66.67%、

33.33%和 46.67%、53.33%。后沿近陆小种群 3 种

对策类型的分株比例分别为 60%、33.33%和 6.67%。

综合来看，该湿地芦苇种群整体偏向CS对策类型，

其中中部小种群比其他2个小种群更偏向S对策(图

1: D)。 

不同发育阶段分株集合在 CSR 体系中的排序如 
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表 2 芦苇不同发育阶段分株集合的功能性状   

Table 2 Functional trait of ramets at different developmental stages of Phragmites australis subpopulations 

功能性状 
Functional trait 

营养生长分株 Vegetative growth ramet 

前沿近海 Seaward 中部 Middle 后沿近陆 Landward 

叶片长度 Lleaf (mm) 286.71±29.72*** 297.66±104.01  304.17±63.57*** 

叶片宽度 Wleaf (mm) 19.70±2.36 21.87±5.50 20.62±3.99 

叶面积 LA (mm2) 3 038.79±499.06* 3 704.03±2 243.58 3 416.90±1 326.03** 

叶片饱和鲜重 LSW (g) 0.42±0.08*** 0.73±0.50 0.73±0.25** 

叶片干重 LDW (g) 0.16±0.03*** 0.26±0.20 0.25±0.10*** 

比叶面积 SLA (mm2/mg) 19.72±1.92*** 16.16±5.09*** 14.15±2.00*** 

叶片干物质含量 LDMC /% 36.84±2.85*** 34.70±5.97*** 37.94±3.06*** 

基茎 Base diameter (mm) 5.54±1.00* 4.81±1.11*** 6.06±1.25*** 

株高 Height (cm) 111.38±16.57*** 109.27±23.95***  118.30±35.58*** 

茎干重 SDW (g) 2.66±0.81*** 3.44±1.70*** 4.77±1.92*** 

总叶片干重 ALDW (g) 1.29±0.49* 2.29±1.40 2.06±0.88*** 

地上生物量 Biomass (g) 3.96±1.21*** 5.73±2.97*** 6.82±2.63*** 

叶片死亡数 DL 3.27±1.03*** 4.13±2.03* 4.33±1.23*** 

叶片总数 LN 11.00±1.25* 14.67±3.52 13.60±2.69 

叶片死亡率 DLR /% 29.82±9.54*** 27.28±9.19*** 32.31±8.40*** 

非结构性碳水化合物 NSC /% 11.00±3.02 9.18±2.04 6.70±1.60 

总酚含量 Phenols /% 0.68±0.16* 0.56±0.22*** 0.39±0.14 

叶绿素 a 含量 Chl a (mg/g) 2.22±0.77*** 1.51±0.65* 1.32±0.57** 

叶绿素 b 含量 Chl b (mg/g) 0.34±0.21** 0.11±0.10** 0.08±0.13 

总叶绿素含量 Chl a+b (mg/g) 2.56±0.92*** 1.62±0.69* 1.40±0.59** 

*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001 

 

 
图 1 芦苇各小种群和不同发育阶段分株集合的 CSR 排序。A: 前沿近海; B: 中部; C: 后沿近陆; D: 生长末期。 

Fig. 1 CSR ordinations of Phragmites australis subpopulations and ramets at different developmental stages. A: Seaward; B: Middle; C: Landward; D: End of 

growing stage. 
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图 1: A~C 所示。前沿近海、中部及后沿近陆小种群

营养生长分株的CSR得分分别为(C=32.19±2.52, S= 

47.80±3.49, R=20.02±3.01)、(C=37.05±7.59, S=47.13± 

11.75, R=15.82±11.30)和 (C=35.82±4.26, S=53.04± 

5.39, R=11.15±4.07)。前沿近海小种群 10—11 月营

养生长分株共包含 3 种对策类型，分别为 S/CSR 

(46.67%)、CS/CSR (46.67%)及 CSR (6.67%)，中部

小种群营养分株共包含 S/CSR、CS/CSR、CSR、CS、

CR/CSR 和 S/CS 共 5 种对策类型(分别占 26.67%、

13.33%、6.67%、40%、6.67%和 6.67%)，而后沿近

陆小种群的营养分株则有 S/CSR (40%)、CS/CSR 

(26.67%)和 CS (33.33%)共 3 种对策类型。综合来看，

各小种群营养生长分株的R对策得分均显著高于生

殖生长分株(P<0.001)，而其 S 对策得分则显著低于

后者(前沿近海和中部小种群的显著水平为 α=0.001, 

后沿近陆小种群的显著水平为 α=0.05)。在 C 对策

得分上，仅有前沿近海小种群的生殖生长分株与营

养生长分株间存在显著差异(P<0.05)。 

2.3 各小种群在 LHS 体系中的排序 

生长末期3个小种群在LHS体系中的二维排序

如图 2 所示。在崇明东滩湿地芦苇种群中，LHS 体

系的 3 个性状指标间存在显著的相关性，具体表现

为 SLA 与其他 2 个性状呈负相关，而株高和花序干

重则呈显著正相关关系。各小种群在 3 项指标的搭

配上存在差异，使得 LHS 体系可以把不同小种群区

分开来(大致以 SLA=11.5 mm2/mg、株高=175 cm 和

DWinf=4 g 为分界线)。前沿近海小种群个体倾向于

高 SLA 值、较低的株高和较小的 DWinf；中部小种

群个体倾向于低 SLA 值、较低的株高和较大的

DWinf；后沿近陆小种群个体则倾向于较低的 SLA

值、较高的株高和较大的 DWinf。较大的 SLA 值与

较小的 DWinf是前沿近海小种群有别于其他 2 个小 

 

 

 
图 2 芦苇生长末期 3 个小种群在 LHS 体系中的二维排序 

Fig. 2 Two-dimensional ordination of 3 Phragmites australis subpopulations in LHS scheme at the end of growing stage 
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种群的特征，而中部小种群与后沿近陆小种群则可

以依靠株高进行区分。 

 

3 结论和讨论 
 

3.1 崇明东滩湿地芦苇种群内功能性状及生态对策

变异 

通过性状对比分析、CSR 体系排序及 LHS 体

系排序研究，崇明东滩湿地 3 个芦苇小种群间及各

小种群内不同发育阶段的分株集合间都存在较为

显著的功能性状差异及生态对策差异。 

沿东滩湿地东西方向，芦苇种群呈现出 C 对策

得分逐渐上升，而 R 对策得分逐渐降低的趋势。各

小种群间CSR对策得分的差异模式基本符合芦苇

种群水平的功能性状变异特征，且CSR对策的差异, 

主要由植株大小性状的差异导致。3 个小种群在以

SLA、株高及 DWinf构建的 LHS 体系中，具有明显

的排序差异。 

在崇明东滩湿地，生境胁迫因子为塑造芦苇功

能性状和生态对策的主导因素，而干扰因子则是芦

苇种群内功能性状和生态对策变异产生的原因。水

盐因子是盐沼湿地的主要限制性因子[27]，二者会对

植物生长产生胁迫作用。有研究表明，NSC 是植物

抗逆性的重要指标之一，环境胁迫会促使植物体内

的可溶性糖积累[28–30]。而本研究中，芦苇各小种群

的 NSC 含量未见显著差异，这说明尽管在该生境内

存在盐分梯度[31]，但盐胁迫对各小种群的影响程度

大致相同。此外，很多植物还能够通过增加叶片周

转率来抵抗胁迫因子[32]。崇明东滩芦苇种群尽管在

叶片死亡数和叶片总数上都存在显著的种内差异, 

但是各小种群的叶片死亡率却保持基本一致，这一

结果同样能够验证上述观点。CSR 对策分析结果表

明，芦苇各小种群的 S 对策得分无显著差异，且芦

苇种群主要呈现 CS 对策，芦苇种群内功能性状及

生态对策的差异模式说明盐沼湿地以胁迫为主导

环境因素，但不同胁迫程度所产生的影响无显著差

异。同时，在该生境内，离海更近的区域受潮汐以

及波浪干扰作用明显[31]，因此，前沿近海小种群呈

现出较高的 R 对策及总酚含量(总酚含量可被用来

指征干扰因子的影响程度[33–34])。而后沿近陆小种

群由于受到的干扰较少，生物量积累时间较多，因

此株高一般较大、C 对策得分较高。 

有研究表明，植物在个体发育过程中，将经历

由 R 对策向 S 或 C 对策的转变，且植物幼苗的 SLA

及 LA 值往往大于成熟的植株个体，而 LDMC 则小

于后者[13]。芦苇显然也符合这一规律，芦苇幼苗(处

于营养生长的分株)在植株大小上显著小于生殖生

长期的成熟分株，同时，较高的 SLA 值说明幼苗更

倾向于将资源和能量投入至与资源获取相关的性

状中[12]，这样的特征使芦苇幼苗比处于生殖生长期

的分株，具有更高的 R 对策得分及较低的 S 对策得

分。此外，在本研究中，不同发育阶段分株集合处

在同一时间节点、同一小种群内，因此，环境因子

可能不是二者产生差异的主要原因。 

3.2 基于 CSR 和 LHS 体系的芦苇种群内功能性状

及生态对策比较 

有研究认为，种内性状的高度变异性不会导致

CSR 对策差异[8]，原因可能是因为其仅仅对 CSR 对

策类型进行了探讨，而没有对 3 项对策的具体得分

进行比较分析。本研究结果表明，“StrateFy”表格工

具确实能够揭示同一生境内芦苇的种群内功能性

状变异特征。 

尽管应用CSR体系确实检验了东滩湿地芦苇

种群内功能性状变异的存在，但该分类方法在种内

水平应用时，仍然表现出一些不足之处，具体体现

在 CSR 体系无法反映芦苇花序性状的变异特征。一

些研究发现，繁殖性状(如种子大小)的变异特征可

能独立于叶片经济谱系及植株大小的变异特征，并

成为植物应对干扰因子的主要对策[35–36]。在本研究

中，芦苇中部小种群具有较小的植株及较高的花序

生物量分配比，这些都是 R 对策植物所拥有的典型

特征[9]，但是 CSR 对策分析结果却显示中部小种群

R 对策得分与后沿近陆小种群无显著差异，这表明

基于叶片性状指标建立的 CSR 分类方法，可能较难

揭示芦苇种群内水平上繁殖性状的变异特征。  

与 CSR 体系相比，LHS 体系既包含叶片性状，

也包含茎干及繁殖性状，这使其能够更好地刻画种

群内功能性状变异及生态对策差异。在初始的 LHS

生态对策体系中，Westoby[3]选择种子质量这一繁殖

性状来表征物种成功定植于其他生境或斑块的机

会。然而，有研究表明，比起种子质量，植株高度

才是决定种子传播距离的关键特征[37]，这质疑了种

子质量对物种传播对策的解释。相比之下，花序干

重作为种子和其他传播结构的质量总和，比种子质

量更能代表物种的传播能力。本研究通过花序干

重、比叶面积及株高的性状组合，成功区分出了 3
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个小种群，说明以花序干重代替种子质量所构建的

LHS 体系符合芦苇种群内功能性状变异特征。此外,

在种群内水平下，株高的变异程度要高于叶片化学

计量特征性状及叶片形态学性状的变异程度[2], 这

说明较之以叶片形态学指标为基础的 CSR 分类方

法，LHS 体系可能更能展示出种群内生态对策变异

的真实水平。  

综上，崇明东滩湿地 3 个芦苇小种群间及各小

种群内不同发育阶段的分株集合间，都存在较为显

著的功能性状差异及生态对策差异，且二者的差异

模式基本吻合。在该湿地生境内，胁迫因子为塑造

芦苇功能性状和生态对策的主导因素，而干扰因子

和个体发育过程则是芦苇种群内功能性状变异和

生态对策变异产生的原因。3 个芦苇小种群在 21 项

功能性状指标及 C、R 对策得分上均存在显著差异。

在 LHS 体系中，以比叶面积、株高和花序干重的特

定取值为分界线，可对 3 个小种群进行区分。由

SLA、株高及 DWinf所构建的 LHS 体系能够兼顾叶

片、植株整体及繁殖性状的变异特征，因此，该体

系在芦苇种群内功能性状及生态对策差异研究方

面，可能要优于以叶片性状为基础的 CSR 分类方

法。该研究结果深化了我们此前对崇明东滩湿地沿

环境梯度分布的芦苇种群适应机制的认识；基于芦

苇种群内功能性状及生态对策变异特征，可为该区

芦苇种群的生态保育和恢复实践，提供重要的理论

参考和技术支撑。 
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