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摘  要: 应用开顶式生长室( OT Cs)模拟增温试验,研究了上海市崇明岛东滩湿地围垦区芦苇的生长、繁殖和生物

量分配对温度升高的响应。结果表明:温度升高使株高显著增加, 但对茎粗的影响不明显。与对照相比, 升温显著

增加了叶长、叶宽、叶面积;但却显著减少了叶面积比率( L AR)和比叶面积( SL A ) , 对叶长/叶宽, 叶质比( LM R)无

显著影响。研究发现,升温使开花个体数、开花率、花序高、花颈长、花数以及种子数量均显著减少, 对芦苇的繁殖

起到抑制作用。此外,升温时地上部分各层生物量显著增加, 而且从下到上增加程度逐渐增大;根、茎、叶的生物量

显著增加;花的生物量显著减少。升温对根各层生物量影响不同, 上层生物量显著增加, 中层显著减少, 下层变化

不明显。进一步研究表明,升温使根和花生物量占总生物量的比例显著下降,茎和叶生物量所占比例显著升高。
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  全球气候变化已经成为不容置疑的事实 [ 1]。根

据 IPCC( 2007)第四次评估报告预测,从现在开始到

2100年,全球平均气温将升高 11 4~ 41 0 e [ 2]。温度

升高对植物的影响可分为直接和间接两种作

用
[ 3, 4]
。首先,升温将直接改变植物的光合能力和

生长速率
[ 5]

,从而改变植物的物候
[ 6]

, 并延长植物的

生长期 [ 7]。间接的影响主要包括改变土壤含水量和

对营养物质的利用, 因此植物的生长 [ 8] ,生物量生产

及分配
[ 9]
也将随之发生改变。

上海市崇明东滩属于湿地生态系统,湿地是由

水陆相互作用形成, 具有独特的物理、化学和生物学

结构和功能,对气候变暖的响应必定有别于其他系

统
[ 10]

, 因此温度升高对湿地植物的影响必定也与其

他环境中的植物不同。近几年东滩湿地进行了围

垦,湿地围垦是在人为干预下使湿地面积缩小,迅速

改变湿地的水热状况和原始湿地的理化性质
[ 11]
。

目前芦苇物候对气候变化的响应也有了一定的研

究[ 12] , 但是湿地围垦区芦苇的生长和繁殖对温度升

高的响应研究还不够充分。本研究采用开顶式生长

室( OTCs)模拟增温的方法, 研究了温度升高条件

下围垦芦苇生长、繁殖和生物量分配的变化趋势和

规律,对于预测未来气候变化条件下湿地植物的生

长状况,群落结构和植被生产力变化具有重要参考

价值。

1  材料与方法

1. 1  研究区域及对象

本研究地点位于上海市崇明岛东滩湿地公园

( 121b45cE, 31b30cN) , 东滩湿地属于北亚热带海洋

气候, 年平均气温 151 3 e , 年平均降水 1 1171 1

m m,是长江口规模最大、发育最完善的河口型湿

地。本实验的研究对象是长江口湿地中分布最广、

数量最多的一种高等植物: 芦苇( Phr agmites aust-

r al is )。芦苇在滩涂湿地中一般仅分布于高潮区,优

势芦苇群落高度为 2~ 3 m, 盖度在 80%以上。
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1. 2  实验设计

2008年 2月底,在崇明岛东滩湿地围垦区芦苇

群落建立了 8 个 OT C, OT C 的底面为 11边形, 边

长 1 m,高 21 5 m, 底面积为 10 m 2 , 去除 OTC 内走

廊及支撑物的面积后为芦苇的生长面积: 81 37 m 2。

基于生长季节的环境变量监测数据分析表明, OTC

内离地面高 11 2 m 处的空气平均温度升高了 21 6

( ? 01 8) e (图 1) ,离地面高 30 cm 处的空气平均温

度升高了 31 4( ? 01 9) e , 而土壤温度平均升高 11 2

( ? 01 6) e 。这说明本研究所采用的开顶式生长室
起到了升温的作用。由于 OTC 玻璃壁的阻挡作

用,室内风速降低、空气湍流减弱, 使热量不易散失,

起到了聚热作用;加之玻璃纤维被太阳辐射中红外

线穿透的能力较好, 所以 OT C 内温度升高成为了

必然。

图 1  O T C 和对照区( CP)的日平均气温变化

( 2008- 03- 01~ 2008- 11- 01)

F ig. 1 Changes of Daily M ean T emperat ur e in

OT C and CK ( M ar. 1~ N ov . 1)

本实验设有两个处理: ¹ 正常温度条件下作为

对照( CP) , º 温度升高处理 (环境温度+ 21 4 ( ?

01 8) e , ET )。试验材料为东滩湿地围垦区的芦苇,

选取其中 4个 OT C作为平行, 然后选取 OTC 外的

4个样地作为对照。实验处理时间是从 2008 年 3

月芦苇开始发芽至 11月。试验地区的土壤条件: 全

氮含量 0 ~ 20 cm 为 11 511 g / kg, 20 ~ 40 cm 为

11 508 g / kg, 40~ 60 cm 为 11 484 g/ kg ,有机质含量

为 21 272% , pH 值是 71 53, 土壤容重为 11 66 g/

cm3 ,土壤平均含水量为 431 27% Vol, 电导率 ECp

为 21 97 m s/ cm,介电常数Eb为 451 9。

1. 3  样品采集与测定
2008年 11月对 OTC 内以及对照样地中芦苇

的地上部分采取全收获性取样,并将茎和叶分开, 地

下部分采取 01 3 m @ 01 3 m 取样, 挖出根部,洗去根

系的泥土。植物的生长包括营养生长和生殖生长,

营养生长包括地上部分生长(茎生长和叶生长)和根

的生长。芦苇地上部分生长状况的测定项目包括:

密度、株高、茎粗(近地面芦苇茎的直径)、株高/茎粗

( H / D) ;叶数(每株芦苇平均叶片数量)、叶间距(相

邻叶片间茎的长度)、叶片高度(叶片基部距地面的

距离)、底叶高度(与地面最近的那片叶子距地面的

距离)、叶长、叶宽(叶片最宽处的宽度)、叶长/叶宽、

叶面积、叶面积比率( LAR)、叶质比( LM R)和比叶

面积( SLA)。叶面积的测定采用 CI-203 激光叶面

积仪。

芦苇的繁殖状况通过花的性状包括开花个体

数、开花率、花序高、花颈长、花序轮数、花数,以及种

子数量来反应。开花个体数是指单位面积内( m2 )

开花的芦苇株数, 开花率是开花个体数与单位面积

内总个数的比值。花序高是花序基部至花朵最高处

的长度,花颈长是花序基部至茎最上一叶的长度。

花序上相邻的小枝组成的一圈称为一轮, 整个花序

上的轮数是花序轮数, 花数是指每轮上的小花数,种

子数量是每朵小花上种子的数量。

芦苇的地上部分(不包括花) 60 cm 为一层, 共

分 4层: 0~ 60 cm, 60~ 120 cm, 120~ 180 cm, 180

cm 以上;地下部分(根) 20 cm 为一层,共分 3层: 0

~ 20 cm(上层) , 20~ 40 cm (中层) , 40~ 60 cm (下

层)。分别测定每层每部分的生物量。生物量(以单

位面积的干重表示)的测定, 是将所采的样品先在

105 e 下杀青 15~ 30 m in,然后在 65 e 下连续烘干,

至恒重称其干重。

1. 4  计算与统计分析

生长指标中叶面积比率( LAR)、叶质比( LM R)

和比叶面积( SLA)按下列公式来计算:

(1) LA R = L / M , ( 2) LMR = ML / M, ( 3)

S LA = L / ML ,因此, ( 4) L AR= LMR * S L A

式中: M 为植株干质量( g) ; L 为叶面积( dm
2
) ;

ML 为叶干质量( g)。

不同温度处理对芦苇生长, 繁殖以及生物量分

配各指标的影响采用单因素方差分析 ( one-w ay

ANOVA)进行比较,以确定处理间是否存在显著差

异。

2  结果与分析

2. 1  温度升高对芦苇茎生长状况的影响

通过比较两种温度处理, 发现温度升高对密度

和株高都有显著影响, 分别增加了 161 9%, 131 9%

(表 1)。种内竞争的影响受密度制约, 在单种种群
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中,竞争者越多, 竞争对个体的影响也会越大 [ 13]。

温度升高使芦苇密度增大, 种内竞争对芦苇的影响

也会增加。Berko w itz( 1988)
[ 14]
发现植物高度和光

竞争能力之间存在显著的正相关, 因此升温使芦苇

株高增加,不仅对芦苇的生长有利,而且还有利于光

竞争能力的提高。
表 1  温度升高对茎和叶生长的影响

T ab. 1 Effects of Elevated T emper atur e on Gr ow th of Stem and L eaf

温度 密度(株/ m2) 株高( cm) 茎粗( mm) H/ D* 102 叶数 叶片高度( cm ) 叶间距( cm) 底叶高度( cm)

E T 187 ? 21a 134. 0 ? 33. 2a 5. 36 ? 0. 95a 3. 41 ? 0. 55a 9 ? 2a 89. 5 ? 25. 2a 6. 7 ? 4. 9a 59. 8 ? 18. 9a

CP 160 ? 11b 117. 6 ? 29. 9b 5. 03 ? 0. 99a 3. 06 ? 0. 40b 8 ? 2a 74. 0 ? 23. 6b 5. 9 ? 3. 5a 42. 9 ? 17. 6b

  注:数据为平均值 ? 标准误差,不同小写字母表示显著差异( P < 0105) .

  研究还发现,温度升高对茎粗的影响不显著, 这

表明升温可以促进芦苇茎的径向生长, 但是对横向

生长影响不明显。禾本科植物茎的伸长是依靠茎顶

端分生细胞的分裂, 加粗是形成层细胞分裂的结

果[ 15]。升温对径向和横向生长的影响不同,可能是

由于茎顶端分生组织和形成层细胞对升温的响应和

敏感性的不同。为了便于数据的比较, 将株高/茎粗

( H / D)再乘以 10- 2 , 温度升高时 H / D的显著增加,

反应了株高和茎粗的变化程度不同。这种变化的不

同对芦苇的生长是不利的。株高增加, 而茎粗没有

相应增加,这会使芦苇的茎生长不够健壮,甚至会易

倒伏。

2. 2  温度升高对芦苇叶生长状况的影响

与对照相比,升温使叶片高度显著增加, 但对叶

片数量的影响并不明显(表 1)。在叶片数量变化不

显著的情况下,株高的增加有两种可能的情况: 一种

是叶片高度增加, 但是叶间距不变,那么底叶高度必

然增加;另一种是叶片高度增加,叶间距也增大。为

了确定株高增加的具体方式,我们继续研究了升温

对叶间距和底叶高度的影响。结果发现, 升温时叶

间距变化不明显, 而底叶高度却显著增加了,这个结

果证实了前一种可能性。即株高增加时, 叶间距并

没有发生显著变化。

由表 2可知, 温度升高使叶长、叶宽显著增加,

但是对叶长/叶宽影响不显著,这表明升温改变的仅

仅是叶片的大小, 而不改变叶片的基本形状,保持了

横向和径向的比例。研究表明, 升温使芦苇叶面积

明显增加,这有助于提高芦苇的竞争能力,因为具有

较大叶面积的植物常常具有竞争优势, 通常可以竞

争过叶面积较小的植物
[ 16]
。

表 2  温度升高对叶生长的影响

T ab. 2  Effects of Elevated T emper atur e on Gr ow th of L eaf

温度 叶长( cm) 叶宽( cm ) 叶长/叶宽 叶面积( cm2 ) LM R( g/ g ) S LA( dm2/ g) LAR( dm2 / g)

E T 22. 4 ? 6. 9a 1. 51 ? 0. 46a 14. 9 ? 3. 2a 22. 8 ? 11. 0a 0. 31 ? 0. 02a 1. 05 ? 0. 09a 0. 32 ? 0. 02a

CP 20. 6 ? 6. 8b 1. 38 ? 0. 42b 15. 0 ? 3. 7a 19. 3 ? 9. 8b 0. 34 ? 0. 05a 1. 38 ? 0. 15b 0. 46 ? 0. 09b

  注:数据为平均值 ? 标准误差,不同小写字母表示显著差异( P < 0105) .

  研究发现, 升温对芦苇叶质比( LMR)的影响不

显著,但是对比叶面积( SLA) 有显著的影响, 表现

为 SLA 值随温度升高而明显降低(表 2)。SLA 为

每增加一个单位叶干质量会增加多少叶面积 [ 17]。

SLA 的降低表明升温时每增加一单位叶生物量, 将

生物量转化为叶面积的比率会下降。高温使作物光

合作用速率升高,蒸腾速率下降和气孔阻力增加, 对

提高单位叶面积的干物质量( 1/ SLA)有利[ 18] , 从而

导致 SLA的降低。由式( 4)和上述结果, SLA 随升

温而下降, LM R变化不显著, 必然导致芦苇叶面积

比率( LAR)值下降, 这与本实验测定的结果一致

(表 2)。

2. 3  温度升高对芦苇繁殖状况的影响

对比两种温度处理, 芦苇开花个体数和开花率

的差异均达到显著水平,并随着温度升高而减少,分

别减少了 371 5%, 831 4% (表 3)。这表明温度升高

抑制了花的分化发育。一方面, 温度是控制植物由

营养生长向生殖生长转变的临界因子( Crit ical Fac-

tor) [ 19] ,低温可以通过抑制营养生长来促进植物开

花
[ 2 0]

,而温度升高却促进了营养生长, 抑制了营养

生长向生殖生长的转变。另一方面, 高等植物的开

花可分为成花诱导, 花的发端和花器官的形成等过

程,其中成花诱导过程是花的发端和花器官形成的

基础
[ 21]

; 温度升高阻碍了成花诱导, 就会使开花个

体数和开花率降低。升温对成花诱导的抑制作用,

可能与内部代谢活动的快慢或者代谢物质的多少有

关
[ 2 2]
。
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表 3  温度升高对花的性状和种子数量的影响

T ab. 3  Effects o f Elevated T emperature on F low er T rait s and Seed N umber

温度 开花个体数(株/ m 2) 开花率( % ) 花序高( cm) 花颈长( cm) 花序轮数(轮) 花数(朵/轮) 种子数量(个/朵)

E T 20 ? 6a 10. 8 ? 3. 8a 13. 9 ? 2. 1a 2. 5 ? 1. 2a 11 ? 2a 19 ? 8b 3 ? 1a

CP 32 ? 5b 19. 9 ? 2. 7b 16. 4 ? 3. 8b 3. 5 ? 0. 8b 12 ? 2a 27 ? 9a 4 ? 1b

  注:数据为平均值 ? 标准误差,不同小写字母表示显著差异( P < 0. 05) .

  研究表明, 温度升高使花序高、花颈长、花数分

别显著减少了 181 0%、401 0%、421 1% (表 3)。这说

明升温不仅仅阻碍成花诱导, 还抑制了花器官的形

成。对大多数作物而言, 种子产量的增加主要通过

种子数量的增加, 而与种子大小变化关系不大 [ 23] ,

温度升高使芦苇种子数量显著减少,应该也会减少

芦苇的种子产量。升温减少种子数量, 是由于升温

对花器官尤其是对雌蕊和雄蕊分化起到了抑制作

用[ 24]。因此,温度升高对开花的抑制作用既表现在

开花数量上,又表现在形状大小上。

2. 4  温度升高对芦苇生物量分配的影响

对比不同温度处理发现, 温度升高使芦苇地上

部分各层( 0~ 60、60~ 120、120~ 180、> 180 cm)的

生物量均比对照显著增加, 分别增加了 271 9%、

361 6%、381 2%、411 4% (图 2) , 而且是随温度升高

从下到上生物量增加的程度越来越大, 并在 180 cm

以上达到最大。原因在于,从地面到冠层,芦苇绿叶

的数量越来越多,接受光的照射量也越来越多,光合

作用逐渐增强, 光合产量也相应增加。

图 2  升温对地上部分各层生物量的影响

F ig . 2  Effects of ET on Bio mass o f Differ ent

Lay ers in A erial Pa rt

由图 3可知, 温度升高对芦苇根各层生物量的

影响并不相同, 其中上层( 0~ 20 cm)和中层( 20~ 40

cm)生物量变化明显,而下层( 40~ 60 cm)变化不显

著,上层生物量与对照相比增加了 351 9% , 中层与

对照相比却减少了 231 0%。这是由于上层根系的

活动与芦苇生长发育关系更为密切, 升温对这一层

根系影响较大,对下层根系影响很小。较高的温度可

以促进分解, 增加土壤养分, 从而有利于根的生

长[ 25]。根上层生物量的增加一部分来自于温度升高

的影响,另一部分很可能来自于中层生物量的减少。

图 3  升温对根各层生物量的影响

Fig. 3 Effects of ET o n Biomass of Different

L ayer s in R oot

虽然温度升高对根系各层生物量的影响并不相

同,但是根的总生物量还是随着温度升高而显著增

加(图 4)。结果表明,升温对茎和叶的生物量影响

显著,分别增加了 321 5%和 291 8%。由此可知, 地

上部分的总生物量(茎+ 叶)也应该增加。但是温度

升高对花生物量的影响却相反, 使花生物量显著减

少了631 2%。这可能是由于升温破坏了营养生长和

图 4  升温对各器官生物量的影响

Fig. 4 Effects of ET on Biomass of Different Or gans
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生殖生长的平衡和转变关系。研究还发现, 在温度

升高时,根和花生物量占总生物量的比例显著下降,

茎和叶生物量所占比例显著增加(图 5)。这说明升

温时芦苇体内的物质会由生殖器官向营养器官转

移,地下部分会向地上部分转移。

图 5 升温对各器官生物量比例的影响

Fig . 5  Effects o f ET on the Percentage

of Biomass of D ifferent Or gans

3  结论与讨论

( 1) 温度升高对芦苇茎生长的影响具有两面

性,一方面使株高增加, 可以促进芦苇生长; 另一方

面,株高增加同时茎粗没有相应增大,这对芦苇的生

长是不利的。升温对茎横向和径向生长影响不同,

归根结底是对茎形成层和顶端分生细胞影响不同,

但是温度对这两类细胞生长速度影响的机制, 还有

待于进一步研究。升温时芦苇株高增加的具体方式

为:在叶片数量和叶间距不变的情况下,叶片高度包

括底叶高度整体增加。这种增加方式对芦苇生长的

好处就是,保证叶片高度随着株高的增加也尽可能

的增加,此时叶片高度的增加也是最大的,因为叶间

距是不会减小的。

( 2) 温度升高显著减少了芦苇的开花数量, 这

与 CO2 浓度升高对开花数量的影响不同。Jablons-

ki等[ 26] 通过对 79 种植物开花数量的研究发现, 在

高 CO2 浓度条件下,大多数植物的开花数量增多。

升温对花分化发育的抑制机理目前有了一定的研

究。一方面,升温对成花的抑制作用可能与 GA
[ 27]
、

内源腐胺( Put )和内源 IAA 水平变化 [ 28] , 或者苯丙

烷类物质
[ 29]
有关。另一方面, 低温使成花抑制因子

消失[ 30] ,升温将促进成花抑制因子发挥作用。升温

对芦苇成花的抑制作用与上述机理是否有相似之

处,还有待于深入的研究。

( 3) 综上所述, 温度升高对芦苇营养生长的促

进作用较大,但是对生殖生长尤其是有性生殖有较

大的抑制作用,这对后代是不利的。从进化上来说,

有性生殖可以综合整个群体内所有有利变异作为进

化的基础,是以整个群体作为进化单位。升温对有

性生殖的抑制作用将会影响芦苇种群的延续、繁荣

和进化速度。
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EFFECTS OF ATMOSPHERIC ELEVATED TEMPERATURE ON THE GROWTH,

REPRODUCTION AND BIOMASS ALLOCATION OF RECLAMATION

PHRAGMITES AUSTRALIS IN EAST BEACH OF CHONGMING ISLAND

SH I Bing 1, 2 , MA Jin-yan1, 2 , WANG Ka-i yun1, 2 , GONG Jin-nan1, 2 , ZH ANG Chao1, 2 , L IU We-i hua1, 2

( 1. S han ghai Key Laboratory of Urb aniz at ion Proces ses and Ecological Restoration, East C hina Normal University, Shanghai 200062,

China; 2. S chool of Resources and E nvironmen t Sciences, East China Normal University, Shanghai 200062, China)

Abstract: A total num ber o f 8 open top cham ber ( OTC) experiments w er e carried o ut in East Beach of

Chong ming Island of Shanghai in M ar ch 2008. T he effects of elevated tem perature ( ET ) on the g row th, re-

product ion and biomass allocat ion of r eclamation Phrag mites aust ralis w ere examined in N ovember 2008.

The results show ed that plant height increased signif icant ly, but the stem diam eter did not chang e sig nif-i

cant ly in response to the ET . Leaf length, leaf w idth and leaf area increased sig nif icant ly , the leaf leng th-

w idth ratio and the leaf mass rat io ( LM R) did not change significant ly, and the leaf area rat io ( LAR) , the

specific leaf area ( SLA ) decr eased significant ly under the ET compared w ith the contr ol. We found that the

indiv idual number o f f low er, f low ering rate, height of inf lor escence, length of flow er stalk, f low er number

and seed number deceased signif icant ly under ET. M eanw hile, the ET inhibited P . aust rali s repro duct ion.

In addit ion, the biomass of dif ferent layers in aerial part, root , stem and leaf increased signif icant ly, but the

biom ass of f low er reduced significant ly under the ET . But the ef fects of the ET on the biom ass o f different

layers of ro ot w ere dif ferent . T he biom ass of upper layer increased signif icant ly, the middle layer decreased

significant ly, and the low er layer did not chang e significant ly. We fur ther found that the proport ion root b-i

o mass and f low er biom ass decreased significant ly, but the pro por tion of stem biomass and leaf biomass ro se

significant ly under the ET .

Key words: elevated tem perature; Phr agmites austr ali s; g row th; reproduction; biom ass
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