
 

 

本科毕业论文 

 

 

 

 

论文题目：互花米草与芦苇生长性状与生态型策略的生物地理学

研究 

姓    名：姚成捷     学    号：18307110061 

院    系：生命科学学院 

专    业：生态学 

指导教师：鞠瑞亭     职    称：教授 

单    位：复旦大学生命科学学院 

完成日期：        2022 年   5 月  26 日 

 

 

 

 



互花米草与芦苇生长性状与生态

型策略的生物地理学研究 

完成人 
姚成捷 

 

指导小组成员 
 

鞠瑞亭  教授 

 

 

 

 



目  录 

摘  要............................................................................................................................. I 

Abstract ......................................................................................................................... II 

一、前 言...................................................................................................................... 1 

1.1 研究背景.......................................................................................................... 1 

1.2 研究内容.......................................................................................................... 3 

二、材料与方法............................................................................................................ 5 

2.1 植物采集与培养.............................................................................................. 5 

2.2 植物性状测定.................................................................................................. 7 

2.3 数据分析.......................................................................................................... 8 

2.3.1 生长性状种间差异和纬度模式分析.................................................... 8 

2.3.2 主成分分析（PCA）与 CSR 生态型策略分析 .................................. 8 

三、研究结果.............................................................................................................. 10 

3.1 植物性状的种间差异与纬度格局................................................................ 10 

3.2 基于叶片 LA、SLA 和 LDMC 的主成分分析与 CSR 策略评估.............. 13 

3.2.1 主成分分析结果.................................................................................. 13 

3.2.2 CSR 策略的种间差异与纬度格局 ...................................................... 13 

四、讨 论.................................................................................................................... 16 

4.1 实验结果分析................................................................................................ 16 

4.1.1 地上生物量.......................................................................................... 16 

4.1.2 株高与叶长.......................................................................................... 17 



 
 

4.1.3 繁殖体质量比例.................................................................................. 17 

4.1.4 叶面积，比叶面积与干物质质量比例.............................................. 17 

4.1.5 CSR 策略 .............................................................................................. 19 

4.2 实验不足与展望............................................................................................ 19 

参考文献...................................................................................................................... 21 

致 谢............................................................................................................................ 24 



I 
 

摘  要 

入侵植物能够通过适应性进化与表型可塑性机制适应不同入侵地环境，形

成功能性状的纬度梯度格局。已有的大尺度生物地理学研究往往孤立地分析外来

植物入侵性表达性状，而忽视了资源限制下土著与入侵植物功能性状分配权衡在

的整体差异对入侵的驱动作用。本研究探究了在我国滨海湿地广布的土著植物芦

苇（Phragmites australis）与入侵植物互花米草（Spartina alterniflora）的综合生

态型策略（CSR 策略）在纬度上分化的地理格局。我们在 20.9°N 到 40.9°N 范围

内的潮间带的采集植株后，在受控的同质园内培养，检测了 8 个生长性状，并根

据叶面积（LA）、比叶面积（SLA）、叶片干物质质量比例（LDMC）三个关键性

状计算了各地理种群的 CSR 策略，比较了两种植物的种间差异和种内在纬度梯

度上的差异。我们发现：只受遗传因素影响下，互花米草有更高的生长速率；互

花米草部分性状存在纬度梯度格局，但芦苇各性状的纬度格局更显著。互花米草

更偏向 C 策略（P<0.001），而芦苇 R 策略的比例更大（P<0.001）。互花米草的 C

策略存在遗传介导的纬度梯度分化，而芦苇的 S 与 R 策略呈现相反的纬度格局。

这一结果表明，互花米草在快速生长的大量资源投入可能是他们入侵成功的重要

机制，不同纬度上芦苇和互花米草的 CSR 策略的遗传分化可能导致不同的生物

入侵模式。 

关键词：生物入侵，生物地理学，适应性进化，滨海盐沼 
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Abstract 

Invasive species can adapt to different invasive environments through adaptive 

evolution and phenotypic plasticity, forming a latitudinal gradient pattern of functional 

traits. Previous biogeographic studies under large scales often analyze invasion-related 

traits in isolation, while ignoring the allocation and trade-off of plant functional traits 

under resource constraints. In order to explore the latitude pattern of the comprehensive 

growth strategy under genetic differentiation between native Phragmites australis and 

invasive Spartina alterniflora，which are both widespread in China's coastal wetlands, 

we collected the plants in the intertidal zones from 20.9 to 40.9 ° N, and cultured them 

in a single controlled homogenous garden. Then we detected 8 growth traits, and three 

key functional traits of leaves, leaf area (LA), specific leaf area (SLA) and leaf dry 

matter content (LDMC) were used to calculate the CSR strategy of each geographic 

population. The interspecific differences and intraspecific latitudinal gradients were 

then compared. Our result only exhibited the influence of genetic factors We found that 

S. alterniflora has a higher growth rate; Some traits of S. alterniflora have latitudinal 

gradient pattern, but those of P. australis traits are more significant. S. alterniflora was 

more inclined to C strategy (P < 0.001), while P. australis was more inclined to R 

strategy (P < 0.001). The C strategy of S. alterniflora presents latitudinal gradient, while 

the S and R strategies of P. australis show the opposite latitudinal pattern. Our work 

shows that the heavy investment in the rapid growth of S. alterniflora may be an 

important mechanism for the success of their invasion. The genetic differentiation of 

CSR strategies of P. australis and S. alterniflora at different latitudes may lead to 

different biological invasion patterns. 

Key words： biological invasion, biography, adaptive evolution, coastal saltmarsh 
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一、前 言 

1.1 研究背景 

生物入侵是指物种自原产地经自然扩散或人为引入到新分布区后，定殖、扩

散，并对入侵地生态系统造成危害的过程[1]。近年来，随着世界各国贸易往来和

科技文化交流日益密切，使得人为引入入侵物种的风险迅速增加[2]。同时，人类

活动的干扰与破坏削弱了生态系统抵抗入侵的能力，留出空余生态位，提高了植

物入侵成功率与危害性[3]。入侵植物成功定殖后，能够通过竞争排斥和杂交等机

制降低土著植物多样性[4]，深刻地影响了生态系统物质循环和能量流动等生态系

统过程，从而改变其他营养级的结构和功能[5]。目前，外来物种入侵已在全球范

围内对生物多样性及生态系统结构与功能造成了严重威胁[6-8]。 

已有大量文献表明，较大尺度的生物地理学研究对于了解生物入侵的现状与

动态变化至关重要[9]。纬度是一个复杂的环境梯度集合，沿该梯度上的生物因子

（包括生产者、消费者和分解者）和非生物因子（如温度、降水、辐射）常常出

现渐变的格局[10]，这种纬度梯度是地球上最显著的生物地理式样之一[11]。土著植

物与当地的生物和非生物环境因子经过长期的适应性进化，其功能性状往往形成

了较为稳定的纬度梯度格局[12]。如今，一些入侵物种跨分布区扩散，逐渐适应入

侵地新的生物、非生物环境并在较大的地理尺度上展现出了表型分化。在这个过

程中，遗传分化和表型可塑性机制起重要作用[13]。前者是遗传突变产生的不同基

因型受到选择，发生局域的适应性进化，后者是通过 DNA 甲基化修饰等方式，

在不改变基因型的情况下发生表型变化适应环境[14]。营养繁殖的类群通常表型

可塑性较高，而遗传分化则高度依赖有性生殖[15]。然而，此前的局域尺度下的工

作难以区分表型可塑性和进化对与入侵性高度相关的性状的影响[12]。因此，在大

尺度范围内的使用生物地理学手段检验入侵植物和土著植物功能性状的空间异

质性显得尤为重要。 

功能性状是与植物资源利用高度相关的生理生态指标，反应了植物适应环境

的特点以及各生理功能之间的权衡[16-17]，种内和种间功能性状的变异深刻地影响

了共存和群落构建[17]。大量证据表明，功能性状与环境因子的交互促成了植物的
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入侵能力[18]。其中，生长和形态性状通过影响扩散、建群和竞争能力促成入侵成

功[19]，大尺度研究发现，比叶面积和相对生长速率与入侵性高度相关[20-21]。然而，

许多入侵生物地理学的工作只关注单一入侵种，缺少了与本土种的种间竞争，证

据力度不足；另一些工作孤立分析各功能性状，忽视了有限资源竞争下植物各功

能性状的分配的权衡，不能有效预测植物的入侵性。 

植物主要功能性状集合，反映了植物资源经济学和植株形态大小的差异[22]。

主要功能性状集合作为适应性和生存的可行性状组合，反映了植物不同的生态策

略，适应于不同的环境。Grime 据此提出了 CSR 策略模型[23]（图 1）：竞争型 C

（competitor）：通过持续营养生长和体型的迅速增加抢占资源，以适应相对稳定、

富饶的环境；耐受型 S（stress tolerator）：擅长储存资源、修复组织以在稳定而贫

瘠的环境中生存下来；杂草型 R（ruderal）：将大量资源投资于繁殖，以在干扰不

断的环境中再生。不同植物类群的功能性状集合的差异，可以用 CSR 策略的特

定组合谱系来描述。这种 CSR 策略分析方法被广泛运用于植物功能比较和群落

过程的研究[24]。CSR 策略分析最近也被证实可以用于预测物种的入侵潜力和入

侵范围。有研究表明，对于草本植物而言，全球分布和局域分布与 R 对策显著正

相关，而其在入侵地的归化范围与 C 对策显著正相关[25]。但目前该领域的研究

以宏观的统计分析为主，缺少实际研究的验证。 

在本项研究中，我们以中国东部盐沼湿地中广泛存在的入侵植物—互花米草

（Spartina alterniflora）作为模式植物，与中国盐沼湿地中土著植物芦苇

（Phragmites australis）进行比较研究。互花米草是一种原产于北美中纬潮间带

的多年生禾本科草本植物，于 1979 年引入我国，被广泛地用于帮助促淤造滩。

近年来，通过人为种植和自然扩散，已经迅速占据了我国 20°- 39°N 的滨海滩

涂湿地[26]。互花米草的入侵导致我国河口湿地土著种芦苇与海三棱藨草（Scirpus 

mariqueter）种群衰退[27]，改变了生态系统过程，使滨海湿地土壤线虫多样性降

低[28]，削弱了湿地的生态功能。同时，由于芦苇和互花米草都具有较宽的气候生

态位和适应能力，分布生境重叠，因此全球范围内表现出相互入侵的特征[29]，芦

苇已经入侵了美国的大部分州，并取代了本土盐沼中米草属（Spartina）的优势种

类[30]。目前已有大量的工作针对这两个物种的功能性状的生物地理学模式展开

研究。不同纬度的同质园实验表明，互花米草的生长性状和繁殖性状存在显著的
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纬度梯度格局，且不同纬度的格局形成机制不同：高纬度的互花米草通过表型可

塑性增加结实率，这进一步驱动了局域进化，而低纬度地区种群的形态分化仍然

由表型可塑性主导[31]。另一些工作关注到了互花米草与芦苇的种间竞争。对我国

滨海盐沼野外采样的植物叶片的分析表明，芦苇有更多叶片指标呈现出纬度梯度，

两者叶面积均与盐度成负相关关系，且互花米草的耐盐性更强[32]。但已有的工作

往往孤立地分析各性状的种间差异和纬度规律，而忽视了有限资源竞争下植物各

功能性状的分配的权衡，可能无法真正有效地解释互花米草成功入侵的机制。 

 

 

图 1.Grime 提出的 CSR 策略三角模型（仿）[23] 

该模型展示了三种机制对植物生态型策略的影响；Ic：竞争的相对重要性；Id：扰动的相对

重要性；Is：外界胁迫的相对重要性 

 

1.2 研究内容 

盐沼湿地是目前全球最容易被外来植物入侵的生态系统之一[33-35]；在盐沼外

来植物类群中，米草属（Spartina）是全球最为关注的类群，尤其是入侵中国、欧

洲、美国西海岸等地的互花米草[35]。芦苇作为土著种在中国东部沿海地区广泛分
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布[36]，目前，芦苇在其东部沿海地区分布的群落已被互花米草群落严重入侵[27]。

互花米草与芦苇广域共生于中国东部盐沼湿地中，使得比较土著植物与入侵植物

种内及种间特征在纬度上的差异较为方便，也为研究动植物相互作用关系提供了

理想的系统[38-40]。 

本研究于 2019 年，在中国东部盐沼近 20 个纬度范围（约 2200 km）采集土

著植物芦苇和入侵植物互花米草的根状茎，种植于复旦大学江湾校区月湖温室

（31.3318°N，121.5021°E）。于 2020 年至 2021 年，开展受控同质园实验，测定

入侵植物互花米草和土著植物芦苇生长性状，并评估来自不同纬度点的两种植物

的生态型策略。基于前人研究，我们提出如下科学问题：（1）互花米草和芦苇的

生长性状是否存在种间差异和纬度梯度格局？（2）互花米草和芦苇的生态型策

略是否存在种间差异和纬度梯度格局？ 
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二、材料与方法 

2.1 植物采集与培养 

本组于 2019 年春，沿我国东部沿海各省市滩涂湿地的中潮滩进行采样，共

设置 15 个样点，除辽宁盘锦外均有互花米草分布，芦苇则分布于除和河北唐山

福建泉州与广东雷州外均有分布（表 1；图 2）。为避免采集同一母本的克隆植株，

采集时每个样点设置彼此间隔 1km 以上，在每个种群内随机采集若干有营养繁

殖功能的根带至复旦大学江湾校区月湖温室（31.3318°N，121.5021°E）培养。 

 

图 2. 互花米草和芦苇的样点地理信息 

注：种群对应的种源地信息见表 1 
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表 1. 芦苇与互花米草种群野外来源信息 

物种 种群代号 纬度（°N） 经度（°E） 

芦苇 PJ（辽宁盘锦） 40.9051  121.7829  

芦苇 DY（山东东营) 37.8301  119.0904  

芦苇 LYG（江苏连云港） 34.8312  119.1902  

芦苇 YC（江苏盐城） 33.6364 120.5671  

芦苇 SH（上海崇明） 31.6844  121.6522  

芦苇 CX（浙江慈溪） 30.3681  121.2312  

芦苇 TZ（浙江台州） 28.7036  121.4209  

芦苇 WZ（浙江温州） 28.0054  120.7837  

芦苇 FZ（福建福州） 26.0292  119.6261  

芦苇 ZZ（福建漳州） 23.9340  117.4014  

芦苇 ZH（广东珠海） 22.4307  113.6234  

芦苇 BH（广西北海） 21.5797  109.1311  

互花米草 TS（河北唐山） 39.0284  118.3210  

互花米草 DY（山东东营） 37.7249  119.2129  

互花米草 LYG（江苏连云港） 34.8174  119.1998  

互花米草 YC（江苏盐城） 33.6412  120.5791  

互花米草 SH（上海崇明） 31.6732  121.6605  

互花米草 CX（浙江慈溪） 30.3697  121.2625  

互花米草 TZ（浙江台州） 28.7027  121.4211  

互花米草 WZ（浙江温州） 28.0055  120.7837  

互花米草 FZ（福建福州） 26.0331  119.6271  

互花米草 QZ（福建泉州） 24.9080  118.6544  

互花米草 ZZ（福建漳州） 23.9170  117.4244  

互花米草 ZH（广东珠海） 22.4311  113.6104  

互花米草 BH（广西北海） 21.6021  108.9896  

互花米草 LZ（广东雷州） 20.9026  110.1704  
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在复旦大学江湾校区月湖温室内培养（图 3），两种植物每个样点的 3 个子

样点各种植 3 盆，共 78*3 盆，于 10L 的花盆（内径 24cm）中，每月施用 N：P：

K 复合肥（14:14:14）肥料。将花盆放置于水池中，水位维持在 20cm。每两月施

用吡虫啉防止蚜虫爆发。 

 

 

图 3. 培养于复旦大学江湾校区月湖温室的芦苇和互花米草 

 

2.2 植物性状测定 

共测量以下性状：地上生物量（同一盆中所有地上部分的干重）、株高、分

蘖数（同一盆中所有地上分支的数量）、繁殖体质量比例（花序或种子干重/地上

生物量）、叶长、叶面积、比叶面积（叶面积/叶片干重）、叶片干物质质量比例（叶

片干重/饱和含水鲜重）。 

2021 年 11 月收获，每个样点选择 3 个子样点的植株各一盆。在收获前清点

每一盆内的分蘖数，记录最高的三株分蘖的株高取均值，采下最高的分蘖的顶端



8 
 

第二或第三枚完整叶片供后续叶片指标测定。收获地上部分，剪下花序和种子单

独保存，置于烘箱中 70℃烘干一周左右至恒重，随后分别称量繁殖体质量与营

养部分质量。将采集的叶片完全完全浸润在水中 8 小时以上，测定饱和含水质

量。同时使用扫描仪扫描叶片，用 ImageJ 软件测定叶长，叶面积。之后置于烘

箱中 70℃烘干一周左右至恒重，称量叶片干重。 

 

2.3 数据分析 

2.3.1 生长性状种间差异和纬度模式分析 

首先，检测两个物种数据的正态性和两组数据间的方差齐性，对通过检测的

性状使用未配对的 t 检验；对未通过的性状指标使用非参数的 Kolmogorov-

Smirnov 检验方法；同一个性状在两个物种之间是否存在整体性差异。 

接着，我们分别使用线性回归和一元二次方程的非线性回归方法拟合各生长

性状的纬度梯度，保留拟合优度（R2）更高且统计学显著（P > 0.05）的结果。 

以上步骤均使用 R4.1.3 完成。 

2.3.2 主成分分析（PCA）与 CSR 生态型策略分析 

首先，使用 R 4.1.3 相关拓展包，采用各样本的叶面积（LA）、比叶面积（SLA）、

与干物质含量（LDMC）三个指标进行主成分分析，绘制 PCA 散点图，观察聚

类情况。若这三个指标能有效区分两个物种，则进一步进行 CSR 策略分析。 

然后，使用“StrateFy”方法分析叶片性状对应的 CSR 策略[41]：Pierce 等人

基于198科的3068种陆生维管植物的性状分异开发了CSR策略计算器“StrateFy”

[41]。该方法使用叶面积（LA），比叶面积（SLA），叶片干物质含量（LDMC）三

个叶片指标分析植被的生态型策略，其结果与使用 14 个生长性状指标的方法有

很高的一致性，是进行 CSR 分析的一种简洁高效的方法，广泛地应用于计算全

球各类群落的植物 CSR 策略，可高效地用于解释跨尺度的群落集合和环境过滤

过程。该方法的理论基础在于，叶片经济学权衡与叶片大小频谱是 CSR 策略变

化的主要组成部分[42]，其中叶面积表征了植物捕获光能的能力，该指标也与植株

大小紧密联系[19]，比叶面积和叶片干物质含量则表征了植物经济学频谱的另一

极，也就是说，如果一类植物将能量分配于获得更大的叶面积以在地上竞争中取

得优势，其叶片单位面积捕获光的能力以及积累干物质的能力就会相对较差。
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“StrateFy”法步骤包括：（1）首对数据进行标准化处理，对叶面积（LA）取平

方根，对比叶面积（SLA）取自然对数，对干物质含量（LDMC）做 logit 变换；

（2）将数据导入“StrateFy”计算器中，得到每个植株的 CSR 策略的比例。（3）

使用 R 4.1.3 绘制 CSR 三元相图。 

最后，在 R 中分析三种策略的种间差异，并使用线性回归和一元二次方程的

非线性回归方法拟合三种策略比例随纬度的变化趋势。 
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三、研究结果 

3.1 植物性状的种间差异与纬度格局 

在种间差异上，互花米草的地上生物量比芦苇大，而芦苇的平均株高更高，

且繁殖体占地上生物量的比例更大（图 4（a）-（c））；入侵植物互花米草相较于

土著植物芦苇的叶片更长，叶片干物质含量与比叶面积更小（图 5（a）-（d））；

两种植物的平均叶面积不存在显著差异。 

在纬度格局上，芦苇的地上生物量、株高和繁殖体质量比例三个性状上均呈

现显著的纬度梯度格局，且均呈现的从南到北先增大后减小的规律（图 4（d）-

（f））；互花米草地上生物量和繁殖体质量比例的性状呈现显著单峰模式，其地

上生物量的格局与芦苇相似，但繁殖体质量比例的趋势相反，在 30°N 左右达到

最小，之后不断增大，在 40°N 左右达到最大（图 4（d）-（f））。入侵植物互花

米草的叶长和叶面积两个性状呈显著单峰模式（图 5（e）-（f）），在 20-30°N 间

达到最大值；土著植物芦苇在叶片干物质含量和比叶面积均呈现显著的单峰格局

（图 5（g）-（h）），在 30°N 左右达到最大。 
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图 4. 互花米草和芦苇的整体生长性状的种间差异与纬度格局 

SA：互花米草，PA：芦苇；（a）-（c）：生长性状种间差异柱状图（*：P < 0.05，***：P < 

0.001），（d）-（f）：生长性状随纬度变化的散点图；图中仅展示 P < 0.05 且 R2 最大的拟合

结果 
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图 5. 互花米草和芦苇的叶片性状的种间差异与纬度格局 

SA：互花米草，PA：芦苇；（a）-（d）：叶片性状种间差异柱状图（ns：P ≥ 0.05，***表

示 P < 0.001）；（e）-（h）：叶片性状随纬度变化的散点图；图中仅展示 P < 0.05 且 R2 最大

的拟合结果 
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3.2 基于叶片 LA、SLA 和 LDMC 的主成分分析与 CSR 策略评估 

3.2.1 主成分分析结果 

结果显示，PC1 与 PC2 合计能解释 81.2%的数据方差，包含了大部分信息

（图 6）。沿方差解释力度最大 PC1 轴来看，LA 所代表的向量在 PC1 上的投影

与 SLA 和 LDMC 的投影方向相反，表现出两组指标的权衡。PCA 结果显示，互

花米草与芦苇种内相对聚集，物种间能够有效区分开来，三个指标的组合呈现出

物种的保守性特征。在种内，互花米草总体分为 20-30°N，30-40°N 的两群，且

存在明显交叠区域；而芦苇则可大致分为 20-25°N，25-30°N，30-40°N 的三群。 

 

图 6. 基于叶片 LA、SLA 和 LDMC 的主成分分析 

SA：互花米草，PA：芦苇；LA：叶面积，SLA：比叶面积，LDMC：叶片干物质比例 

 

3.2.2 CSR 策略的种间差异与纬度格局 

互花米草与芦苇总体上均落在右下角 CS 策略的三角内（C：20-60%，S：

40-80%），互花米草与芦苇种内相对聚集，物种间存在一定重叠，芦苇总体上 R

策略的比例更大，达到 10-30%，而互花米草的 R 策略落在 0-20%之间，且存在

少数 R 策略为 0 的个体。重叠区表明一部分分布于北方的芦苇与分布于南方的

互花米草具有相似的生态型策略，但同域分布的两物种种群的生态型策略存在一

定差异。 
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图 7. 芦苇与互花米草各种群 CSR 策略分配三元相图 

SA：互花米草，PA 芦苇；C 策略：竞争型，S 策略，耐受型，R 策略：杂草型；箭头方向

表示对应策略比例增大 

 

进一步的统计分析显示，两物种整体上在 S 策略上不存在差异，而互花米草

更偏向 C 策略（图 8（a），均值：C 芦苇 = 25.59 ± 4.94%，C 互花米草 = 34.10 ± 

5.84%，P < 0.001），芦苇 R 策略的比例相对较大（图 8(c)，均值：R 芦苇 = 18.29 

± 5.12%，R 互花米草 = 7.57 ± 4.53%，P < 0.001）。考虑种内来源地的纬度差异(图

8（d）-（f）)，芦苇的 S 策略与 R 策略比例随纬度显著变化，其中 S 策略比例

随纬度增大呈线性降低，而 R 策略比例随纬度增大先增大后减小，在 35°N 左

右达到最大；互花米草仅在 C 策略比例中表现出纬度格局，C 策略随纬度增大单

调递减。 
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图 8. 互花米草和芦苇的叶片性状的种间差异和纬度梯度 

SA：互花米草，PA：芦苇；（a）-（c）：叶片性状种间差异柱状图（ns：P ≥ 0.05，***：

P < 0.001）；（d）-（f）：叶片性状随纬度变化的散点图；图中仅展示 P < 0.05 且 R2 最大的

拟合结果 
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四、讨 论 

入侵植物与土著植物的生长性状与生态型策略的生物地理学模式，是入侵生

态学中的重要问题[9,12]。我们的研究首次证明，盐沼生态系统中的入侵植物互花

米草和土著植物芦苇的生长性状和 CSR 生态型策略存在显著的纬度格局，并且

存在显著的物种间差异。迄今为止，尚未有关于 CSR 生态策略以及相关生长性

状纬度变异格局的报道。我们的研究结果表明，入侵植物和土著植物在生长性状

与 CSR 生态策略上的空间异质性，可能会使入侵植物互花米草群落中拥有更强

的竞争能力，从而促进入侵植物群落的建立和传播。 

 

4.1 实验结果分析 

我们的结果发现，除了分蘖数和叶面积外，其余六个植物生长性状在两个物

种之间都呈现出显著差异。芦苇比互花米草有更多性状指标表现出了纬度梯度梯

度差异，且拟合优度均较高，由于同质园实验方法消除了野外环境诱导的表型可

塑性影响，这说明芦苇作为土著植物，长期的局域适应性进化筛选出了关键功能

性状的稳定地理格局[15]。一般情况下，由于入侵物种引入的个体较少，遗传多样

性较低，存在遗传瓶颈效应，可供选择的遗传材料有限，因此表型分化往往被认

为来源于表型可塑性[43]，但我们的结果发现，互花米草在生物量、有性繁殖投入、

叶长、叶面积等重要性状上呈现出明显的纬度效应。已有研究表明，有多次引种

历史的入侵物种可能发生快速适应性进化。例如：贯叶连翘的生长和繁殖性状在

入侵地北美存在纬度梯度格局，且同域分布的种群间和群体内存在较高的遗传差

异[12]。同时，也已经有研究使用分子标记技术，在江苏沿海的互花米草种群中检

出一定水平的遗传多样性，这可能来源于入侵地微生境的选择作用[44]。我们的研

究则进一步验证了这些结果。接下来我们将对这些性状逐个进行分析。 

4.1.1 地上生物量 

首先，在相同的营养、环境因子影响下生长相同时间，互花米草的地上生物

量占据优势，意味着互花米草具有更高的净生长速率。前人的研究发现，九段沙

的互花米草比芦苇等土著种拥有更高的光合速率，对光、水和氮的利用率也显著
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更高[45]。这种资源利用模式的差异可以很好地反映在叶片的相关功能性状上。同

时，互花米草与芦苇的地上生物量具有相似的纬度梯度，在 30°N 达到高值，往

南往北都逐渐降低。由于纬度表征了水热条件、光照等非生物条件[10]，可能意味

着 30°N 附近的环境因子最适宜两物种生存。一方面，北方年均光照有限，温度

较低，植物生长期短，能积累的生物量有限；而南方虽然有充沛的光照，但午间

的过量强光会导致植物发生光呼吸和光抑制，从而发生光合“午休”，损失超过

10%的生产力[46]。而互花米草作为 C4 植物，比芦苇等 C3 植物更更好地利用光

能，减少光呼吸，在午间强光下光合效率大大提高[47]，因此在我们的结果中可以

发现，互花米草在 20-30°N 生物量增加得有限，且整体生物量高于芦苇。 

4.1.2 株高与叶长 

互花米草的叶长表现出了明显的纬度格局，对该物种而言，该指标可能与叶

面积具有较高的相关性，其纬度梯度格局也基本相似。交互同质园研究表明，互

花米草的株高在不同纬度的同质园表现出单峰趋势[31]，这证明了株高受到表型

可塑性的调控。然而，我们的研究和前人的单一同质园研究相似[14]，均未检出株

高与种源纬度的显著相关性，这意味着互花米草的株高更多地受到表观遗传的影

响。此外，芦苇的株高则表现出了显著的驼峰状纬度格局，这与该物种不同种群

长期进化有关。 

4.1.3 繁殖体质量比例 

互花米草的有性繁殖的繁殖体部分占地上生物量的比例更小，这意味着它可

能更多地以营养繁殖方式扩散，这不利于他们局域的适应性进化。如图 4(f)所示，

对于芦苇而言，繁殖体质量比例不是一个稳定的性状，即使是相同纬度来源的个

体间也存在较大差异。但是，我们的结果发现，受遗传影响，互花米草在高纬度

地区繁殖体比例增加，而前人的结果显示，互花米草的结实率受表观遗传影响，

随纬度升高线性上升[31]，这两者并不矛盾，意味着北方滨海的互花米草高有性繁

殖投入同时受到进化和表型可塑性两种机制影响，且由于有性繁殖为进化提供了

材料，这将进一步驱动局域适应性进化，提高该区域互花米草种群遗传多样性，

这可能导致快速的适应性进化。 

4.1.4 叶面积，比叶面积与干物质质量比例 

互花米草的比叶面积和叶片干物质质量比例均显著低于芦苇，这两个性状表
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征了“快-慢”植物经济学频谱的“慢”的一极[42]，这意味着相对于互花米草，芦

苇的生长速率较慢，会投入更多养分应对环境胁迫和干扰，而互花米草则依赖迅

速扩大叶面积以抢占光能资源，赢得种内和种间竞争。虽然我们对单个叶片叶面

积的结果并未检出物种间差异，但前人的野外结果反映互花米草在入侵地拥有更

高的叶面积指数（单位面积的叶面积大小），且比叶面积较芦苇等本土种更小，

与我们的结果一致[45]。 

互花米草叶面积的纬度梯度模式从 20-30°N 有一个小幅的上升，在 30°N 达

到峰值后随纬度继续升高单调降低；芦苇的比叶面积和干物质质量比例虽然都成

驼峰状，在 30°N 左右达到极大值，但两者仍然能检出与纬度的线性关系：芦苇

的比叶面积随纬度增加线性上升；而干物质质量比例存在相反的线性纬度格局，

此前野外的结果发现，芦苇的这两个指标往往呈显著负相关[32]，与这种此消彼长

的纬度格局能够很好地对应起来。前人的野外采样研究发现[32]，芦苇不仅在三种

叶片指标存在纬度格局，其叶氮和叶磷两种营养指标也表现出驼峰状的格局，且

叶面积与这两个指标呈显著正相关，这表现出资源可利用性对纬度格局的影响。

已有证据表明，我国滨海的盐沼的生产力的生物地理学模式显著受到富营养化的

影响[48]，其影响超过了此前广泛认可的温度因子。我们能够发现，芦苇和互花米

草的大部分性状如果存在遗传的纬度分化，往往在 30°N 左右呈现拐点。该地区

位于长江入海口附近，除却适宜的气候条件外，长江带来了充足的养分，且受到

人类活动造成的水体富营养化的显著影响{49}，其特殊的局域环境因子可能影响

了两物种生长性状的进化和表型可塑性。 

我们的研究与前人的野外工作[32]共同关注了叶面积，比叶面积和干物质含

量这三个关键叶片生长指标，其中，芦苇的比叶面积和干物质含量的格局相似，

遗传分化对这两个性状的纬度格局起到重要作用；我们的没有检出芦苇叶面积指

标的纬度格局，这可能是因为我们所用的叶片较少，数据方差较大。我们和野外

实验的结果中，互花米草的叶面积梯度在 25-40°N 相似，这意味着野外纬度格局

中遗传起主导作用或遗传和表型可塑性的影响相似，而低纬度地区的表型可塑性

对互花米草叶面积的影响更大。我们未能检出遗传分化导致的比叶面积纬度梯度，

该指标的野外分化可能高度依赖于表型可塑性。但由于该野外工作样点数较少，

也未能囊括我国东部沿海所有互花米草和芦苇分布的纬度，其发现的纬度梯度可
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能存在失真。 

4.1.5 CSR 策略 

我们的结果验证并完善了前人关于我国入侵种互花米草和本土种芦苇生长

性状的生物地理学研究。我们创新性地使用 CSR 策略的分析方法，直观地比较

了芦苇与互花米草的生长性状综合征的种间差异，并探究其遗传介导的纬度梯度

格局。在图 7 所示的 CSR 三元相图中，芦苇和互花米草相对拥挤地集中分布在

右下角地 C-S 策略区，这是因为 CSR 策略模型解释了全球大部分类群的生长策

略，两个同科且生态位接近的物种，其生态型策略不会有太大的差异。统计分析

结果发现，两物种的 S 策略比例均值均超过 50%，这表明两物种均投入很大资源

用于应对滨海潮间带湿地的盐分、浪潮等环境胁迫因子。互花米草更偏向 C 策

略，一旦在稳定富饶的环境定殖下来，高速的营养生长有利于他们在光能资源的

争夺上取得优势，通过竞争排斥挤占芦苇等本土种的生态位从而成功入侵[25]。另

一方面，芦苇更偏向 R 策略，这允许它们抢占经受扰动后生态位空缺的生境，这

使得它们有更广泛的分布范围[25]，从而获得更多的机会发生生物入侵[29]。 

我们的工作同时发现了，芦苇和互花米草的生态型策略都已受到遗传分化影

响，形成一定的地理格局。互花米草的 C 策略从南往北单调递减比例，与热量和

光照的纬度梯度变化相似，由于互花米草的光合速率很少光呼吸和光抑制的影响

[47]，南部种群的互花米草需要更快生长，提高株高和叶面积，在种内种间光资源

竞争抢得优势。对于最大光合速率受限的芦苇[47],其种内生长竞争激烈程度较低，

C 策略与光照关系不大，也因此与外来的互花米草在生长竞争中处于劣势。对于

芦苇而言，随纬度升高，S 策略比例下降，R 策略比例上升，两者存在明显的资

源分配的权衡。这可能是相较于南方而言，北方环境遭受的扰动更大，且生长季

短暂，长期进化下来，芦苇选择牺牲一些抗逆性来保留更多种群存续的机会。来

自不同种源地互花米草的在同质园内呈现的生态型策略反映出一定的纬度梯度

格局，这进一步验证了互花米草已于近期发生快速适应性进化的判断。 

 

4.2 实验不足与展望 

本研究虽然得到了一些初步的结果，但一些重要的纬度梯度格局并未检出，

这可能是受制于实际条件的限制，我们的实验设计和数据分析存在一些不足。一
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些性状组内方差很大，如芦苇的叶面积和繁殖体质量比例。显然，我们所用的样

本量太少，不足以消除极端值的影响，获得更准确的统计规律。而且由于技术和

时间限制，我们没有剥离每颗种子用以精确计算植株的繁殖体，而是保留了一小

段花序的秆，这个过程中存在一些人为误差，可能导致该数据不准确。此外，我

们采用的”StrateFY”的方法使用这组性状可以在大尺度上有效区分不同类群，但

很难非常清晰地反映芦苇和互花米草这两个生态位接近的物种的差异。有研究怀

疑，CSR 策略”StrateFY”的方法不能完全解释影响群落中优势物种的机制，如在

一个水分有限，营养有效性低的滨海沙滩上，当地木本植物的优势度无法用常规

CSR 模型解释，但与更综合性的生理性状但与更综合性的生理性状高度相关[50]。

因此，我们也希望在此基础上，探索一套更完善的指标体系来量化入侵种与土著

种的种内种间差异。 

我们的研究证实了局域适应性进化对我国东部潮间带湿地芦苇和互花米草

生长性状分化的纬度梯度格局的影响。虽然互花米草的一些性状很大程度上仍依

赖于其性状的表型可塑性，但其在短短几十年迅速的适应性进化[28]，应当得到重

视。同时，我们使用 CSR 策略分析方法，直观地反映出互花米草在快速生长策

略上的大量投入，这可能是他们成功入侵的重要机制。同时，不同纬度芦苇和互

花米草种群的 CSR 策略的遗传分化可能导致纬度差异化的生物入侵模式。我们

的工作进一步证明 CSR 策略分型可以用于预测高危入侵种[25]，但现有的 CSR 分

析的指标体系不能直观地反映出与入侵成功高度相关的性状，需要更多后续工作

探究不同生境入侵物种与本土物种的生长策略差异，筛选合适的指标体系，建立

更高效的生物入侵预警体系。 
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