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漓江水陆交错带植物叶性状对水淹胁迫的响应及经济
谱分析

黄　 端， 王冬梅∗， 任　 远， 覃云斌， 吴林川
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摘要：以漓江水陆交错带为研究区，分两个条带分别量测了适生植物的 ５ 个叶性状指标：最大净光合速率（Ａｍａｘ ）、比叶重

（ＬＭＡ）、单位质量叶片全氮含量（Ｎｍａｓｓ）、单位质量叶片全磷含量（Ｐｍａｓｓ）、单位质量叶片全钾含量（Ｋｍａｓｓ）。 研究重度淹没带与微

度淹没带不同功能型植物叶性状间的差异，分析并讨论重度淹没带叶性状间的关系与全球尺度是否存在差异，探究重度淹没带

植物对水淹生境的生理响应机制。 结果如下：（１）重度淹没带植物叶片的 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ显著高于微度淹没带。 （２）乔木、灌
木叶片的 ＬＭＡ 均显著高于草本植物，而 Ａｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 均显著低于草本植物。 （３）重度淹没带草本叶性状指标的 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、
ＰＮＵＥ 均显著高于微度微度淹没带，而乔木、灌木的叶性状在两个条带的差异则不显著。 （４）重度淹没带植物叶性状关系与全

球尺度基本一致，其植物叶片具有低 ＬＭＡ，高 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓ ｓ、Ｐｍａｓｓ。 分析可知，重度淹没带植物在出露期提高叶片光合效率及相关

营养水平可能是其适应水淹胁迫特殊生境的关键策略之一；不同功能型植物对同一环境的适应能力存在一定的差异，草本对于

水淹环境的响应更为积极，适应能力更好；重度淹没带也存在叶经济谱，其植物在经济谱中属于“快速投资⁃收益”型物种。
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叶片是植物体光合作用的主要器官， 是生态系统中初级生产者的能量转换器［１］，针对特定环境其特性也

会产生适应性变化［２］。 叶片特性如形态结构、营养元素含量、光合能力等与植物碳同化、能量平衡密切相

关［３］，对植物的生长发育及其分布范围有重要影响。 叶经济谱（Ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ）是指不同植物叶片

的形态结构、养分含量、生理特征等性状具有相互依存、相互关联的内在联系［４］，是具备协同变化关系的功能

性状组合， 能够将一系列有规律连续变化的植物资源权衡策略数量化［５］，叶经济谱对植物种进行了排序，从
光合、呼吸速率低，叶片氮、磷含量低，叶片寿命长，比叶重高的“缓慢投资⁃收益”型物种（ｓｌｏｗ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ⁃ｒｅｔｕｒｎ
ｓｐｅｃｉｅｓ）到光合、呼吸速率高，叶片氮、磷含量高，叶片寿命短，比叶重低的“快速投资⁃收益” 型物种（ ｆａｓｔ
ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ⁃ｒｅｔｕｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ） ［４，６⁃７］。 Ｗｒｉｇｈｔ 等［４］研究了全球 １７５ 个地区的 ２１９ 个科、２５４８ 个种的植物性状数据，
提出全球植物叶经济谱，此后，国内外学者开展了大量相关研究，涉及中国东北温带植物［８］、中国海南热带山

地雨林植物［９］、亚极地生态系统植物［１０］、欧洲山地植物［１１］ 等，均证实了叶经济谱的存在，然而关于水陆交错

带生态系统植物的相关研究并不多见。
漓江位于广西壮族自治区，是喀斯特地貌的典型地带。 漓江水陆交错带是漓江水体生态系统和陆地生态

系统之间的界面区，植物需应对包括反复淹水在内的较为复杂的水文过程。 目前针对水陆交错带植物的生理

生态适应机制已有不少研究，但大多是对个别物种模拟水淹，不具备区域代表性，针对区域研究其植物功能性

状可以反映该区域植被整体的生理生态过程特殊性，具有一定的灵敏性和代表性，是指示生态系统结构与功

能的有效指标［１２］。 研究水陆交错带适生植物的叶性状及其经济谱，有利于探讨植物适应水陆交错带淹水生

境的生理生态机制，为水陆交错带生态恢复提供理论依据。 本研究试图以漓江水陆交错带主要适生植物为研

究对象，研究目的在于：（１）探究在淹水胁迫的特殊生境下，重度淹没带植物叶性状间的关系与全球尺度下叶

性状之间关系是否存在差异，验证植物叶经济谱存在与否；（２）研究重度淹没带与微度淹没带植物叶性状的

差异；（３）研究水陆交错带植物叶性状在不同功能型植物间的差异。

１　 研究区概况

漓江发源于广西兴安县、资源县交界处，流经兴安、灵川、桂林、阳朔，平乐，干流全长为 ２１４ｋｍ，流域总面

积为 １２ ２８５ ｋｍ２ ［１３］。 漓江流域（２４°３８′１０″Ｎ 至 ２５°５３′５９″Ｎ， １１０°０７′３９″Ｅ 至 １１０°４２′５７″Ｅ）为典型的喀斯特地

貌，石灰石岩溶发育完整。 本研究区位于漓江桂林⁃阳朔段水陆交错带，全长 ８３ｋｍ。 该区域地处低纬度区，属
湿润的中亚热带季风气候区，光照充足，年平均气温 １７．８—１９．１℃，年降雨量 １ ８１４—１ ９４１ｍｍ，年蒸发量 １
３７７—１ ８５７ｍｍ。 年径流量十分丰富，但全年分布极为不均，３—８ 月为丰水期，径流量约为年径流量的 ８０％，其
中 ５—６ 月为年径流量的 ４０％，９ 月到次年 ２ 月为枯水期，最枯月 １ 月径流量仅为年径流量的 ２％。 研究区主

要乔木包括：枫杨（Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ）、乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）、朴树（Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等，主要灌木包括荆条

（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ）、一叶萩（Ｆｌｕｅｇｇｅａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、水杨梅（Ｇｅｕｍ ａｌｅｐｐｉｃｕｍ）、夹竹桃（Ｎｅｒｉｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ）等，主要草

本包括狗牙根（Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ）、空心莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）、皱叶狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｐｌｉｃａｔａ）等。
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２　 研究方法

２．１　 样地选择及研究物种

本研究于 ２０１５ 年 ５—６ 月沿漓江桂林⁃阳朔段选取了 １０ 个受人为干扰较小的典型水陆交错带样地。 根

据水文影响时间及相对高程［１４⁃１５］，将研究区划分为重度淹没带及微度淹没带分别进行植物调查，其中重度淹

没带年平均水淹胁迫历时大于 ７ 个月，相对高程（相对水平面）小于 １ｍ，微度淹没带年平均水淹胁迫历时小

于 ２ 个月，相对高程大于 １．４ｍ。 根据重度淹没带及微度淹没带植物群落的组成及结构特征，分别选取研究物

种，并进行叶性状指标的测定。 本次调查共选取 ４３ 种植物，其中重度淹没带植物 ３５ 种，微度淹没带植物 ３９
种，重度淹没带和微度淹没带中相同的植物种有 ３１ 种。 根据功能型划分为乔木、灌木、草本植物［１６］。 样地基

本特征见表 １，所取植物名录见表 ２。

表 １　 样地基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

样地编号
纬度

Ｌａｔｉｔｕｄｅ
经度

Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

重度淹没带 Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ 微度淹没带 Ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

水淹胁迫历时 ／ 月
Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓ

ｔｉｍｅ

相对高程 ／ ｍ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

水淹胁迫历时 ／ 月
Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓ

ｔｉｍｅ

相对高程 ／ ｍ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

１ ２５°１２′１７．７８″Ｎ １１０°２１′０２．７２″Ｅ ８ ０．１—０．９ １．８ １．５—２．５

２ ２５°１４′０３．１６″Ｎ １１０°１８′５４．０４″Ｅ ７ ０．２—１ １．６ １．６—２．７

３ ２５°１８′１５．７０″Ｎ １１０°１８′２２．６４″Ｅ ８ ０．１—０．８ １．５ １．５—２．４

４ ２５°２０′２８．８１″Ｎ １１０°１９′４９．６９″Ｅ ８ ０．１—０．９ ２ １．６—２．４

５ ２５°０６′４２．０６″Ｎ １１０°２５′１５．７２″Ｅ ９ ０．１—０．９ １．５ １．５—２．３

６ ２５°００′２０．０８″Ｎ １１０°２７′１６．７５″Ｅ ８ ０．２—１ １．６ １．５—２．６

７ ２５°２８′１２．００″Ｎ １１０°２４′０９．４９″Ｅ ９ ０．１—１ １．５ １．６—２．６

８ ２５°３５′３０．２５″Ｎ １１０°２８′１２．０３″Ｅ ７ ０．２—０．９ １．８ １．５—２．５

９ ２５°３７′３７．７３″Ｎ １１０°２８′４６．８２″Ｅ ８ ０．１—１ ２ １．６—２．８

１０ ２５°１４′０３．０１″Ｎ １１０°１８′４８．０８″Ｅ ９ ０．２—１ １．５ １．５—２．７

表 ２　 调查植物名录

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｉｎｑｕｉｓｉｔｉｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｌｉｓｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

功能型
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

分布范围 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ
重度淹没带

Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ
微度淹没带

Ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

枫杨 Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ 乔木 ＋ ＋

乌桕 Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ 乔木 ＋ ＋

一叶萩 Ｆｌｕｅｇｇｅａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ 灌木 ＋ ＋

水杨梅 Ｇｅｕｍ ａｌｅｐｐｉｃｕｍ 灌木 ＋

荆条 Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ 灌木 ＋ ＋

桑 Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ 灌木 ＋ ＋

台湾榕 Ｆｉｃｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ 灌木 ＋

构树 Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ 乔木 ＋ ＋

夹竹桃 Ｎｅｒｉｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ 灌木 ＋ ＋

阴香 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉ 乔木 ＋

狗牙根 Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ 草本 ＋

葎草 Ｈｕｍｕｌｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ 藤本 ＋ ＋

求米草 Ｏｐｌｉｓｍｅｎｔｌｓ ｕｎｄｕｌａｔｉｆｏｌｉｕｓ ｆｏｌｉｕｓ 草本 ＋ ＋

蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ 草本 ＋ ＋

鸡屎藤 Ｐａｅｄｅｒｉａ ｓｃａｎｄｅｎｓ 藤本 ＋ ＋
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续表

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

功能型
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

分布范围 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ
重度淹没带

Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ
微度淹没带

Ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

土牛膝 Ａｃｈｙｒａｎｔｈｅｓ ａｓｐｅｒａ 草本 ＋ ＋

地桃花 Ｕｒｅｎａ ｌｏｂａｔａ 草本 ＋ ＋

苦楝 Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ 乔木 ＋

络石 Ｔｒａｃｈｅｌｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ 藤本 ＋ ＋

白苏 Ｐｅｒｉｌｌａ ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ 草本 ＋ ＋

桢桐 Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 灌木 ＋

油桐 Ｖｅｒｎｉｃｉａ ｆｏｒｄｉｉ 乔木 ＋

白花鬼针草 Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ 草本 ＋ ＋

土荆芥 Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ 草本 ＋ ＋

火炭母 Ｐｅｒｓｉｃａｒｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 草本 ＋ ＋

绿花崖豆藤 Ｍｉｌｌｅｔｔｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉ 藤本 ＋

槐叶决明 Ｃａｓｓｉａ ｓｏｐｈｅｒａ 灌木 ＋ ＋

竹 Ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅａｅ 草本 ＋ ＋

活血丹 Ｇｌｅｃｈｏｍａ ｌｏｎｇｉｔｕｂａ 草本 ＋ ＋

蕨 Ｐ．Ａｑｕｉｌｉｎｕｍ 草本 ＋ ＋

菜豆树 Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｓｉｎｉｃａ 乔木 ＋

荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｄｉｌａｔａｔｕｍ 灌木 ＋ ＋

萝芙木 Ｒａｕｖｏｌｆｉａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ 灌木 ＋ ＋

白簕 Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ ｔｒｉｆｏｌｉａｔｕｓ 灌木 ＋

荩草 Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ 草本 ＋ ＋

空心泡 Ｒｕｂｕｓ ｒｏｓａｅｆｏｌｉｕｓ 灌木 ＋ ＋

朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ 乔木 ＋ ＋

水竹叶 Ｍｕｒｄａｎｎｉａ ｔｒｉｇｕｅｔｒａ 草本 ＋ ＋

小蜡 Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｓｉｎｅｎｓｅ 灌木 ＋

序叶苎麻 Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｃｌｉｄｅｍｉｏｉｄｅｓ 草本 ＋ ＋

红花酢浆草 Ｏｘａｌｉｓ ｃｏｒｙｍｂｏｓａ 草本 ＋ ＋

空心莲子草 Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ Ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ 草本 ＋

皱叶狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｐｌｉｃａｔａ 草本 ＋ ＋

２．２　 叶性状指标的测定

２．２．１　 叶片气体交换参数的测定

在天气晴朗时进行野外植物叶片光合气体交换参数的测定。 每种植物随机选取 ５—１０ 株长势相近的成

熟个体，每株植物选取 ３ 枚成熟的完全展开的未受损叶片，利用 ＬＩ⁃ ６４００ 便携式光合作用系统（ ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｉｎｃ，
ＵＳＡ），在天气晴朗的 ８：３０—１１：３０ 先对叶片使用人工光源进行 ５—１０ｍｉｎ 光合诱导，测得的光饱和速率作为

最大净光合速率（Ａｍａｘ， μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），同时测得气孔导度（ＧＳ）及胞间 ＣＯ２浓度。 其中，光源使用红、蓝光源，
光强控制为 １ ５００μｍｏｌ ｓ－１ ｍ－２，叶温 ２６—２８℃，空气相对湿度 ５０％—７０％，ＣＯ２浓度（３８０±１０）μｍｏｌ ｓ－１ ｍ－２，空
气流速 ０． ５ Ｌ ／ ｍｉｎ。 计算单位质量最大净光合速率（Ａｍａｓｓ， μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１）：Ａｍａｓｓ ＝ Ａｍａｘ ／ ＬＭＡ。
２．２．２　 叶面积、干物质量及比叶重的测定

从测定气体交换参数的植株上采集 １０ 片完全展开的叶片带回实验室，用叶面积仪测量叶面积。 测定结

束后将叶片置于 ６５℃烘箱中烘干 ４８ｈ，恒重后进行称重。 计算比叶重，ＬＭＡ＝叶片干重（ｇ） ／叶面积（ｍ ）。
２．２．３　 叶片氮（Ｎｍａｓｓ）、磷（Ｐｍａｓｓ）、钾（Ｋｍａｓｓ）含量的测定

将采集的叶片样本烘干至恒重，碾碎后进行叶片全氮、全磷、全钾含量的测定。 利用凯氏定氮法测定全氮

含量 Ｎｍａｓｓ（％），钼锑比色法测定全磷 Ｐｍａｓｓ（％），火焰光度法测定全钾含量 Ｋｍａｓｓ（％）。 光合氮素利用效率
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ＰＮＵＥ（μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１） ＝ Ａｍａｓｓ ／ Ｎｍａｓｓ，式中， Ａｍａｓｓ为单位质量最大净光合速率，Ｎｍａｓｓ为单位质量叶氮含量。 光合

磷素利用效率 ＰＰＵＥ（μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１）＝ Ａｍａｓｓ ／ Ｐｍａｓｓ，式中， Ａｍａｓｓ为单位质量最大净光合速率，Ｐｍａｓｓ为单位质量叶氮

含量。
２．３　 数据处理与分析

采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析各叶性状在重度淹没带、微度淹没带以及全球尺度 ３ 个点

上的均值差异性，不同功能型物种叶性状间的差异；采用相关性分析及回归分析进行叶性状相互关系的参数

估计。 为了使数据整体符合正态分布，在处理过程中对叶性状指标进行了对数处理，所有数据分析均基于统

计分析软件 ＳＰＳＳ １７．０ 完成。

３　 结果与分析

３．１　 重度淹没带与微度淹没带共有物种叶性状的比较

由表 ３ 可知，重度淹没带与微度淹没带共有植物种 ３１ 种，二者的 ＬＭＡ、ＰＮＵＥ、Ｋｍａｓｓ无显著差异； Ａｍａｓｓ、

Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 重度淹没带均显著高于微度淹没带（Ｐ＝ ０．０００，Ｐ＝ ０．０２９，Ｐ＝ ０．０４０，Ｐ＝ ０．００１）。

表 ３　 重度淹没带与微度淹没带叶性状均值比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｉｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

淹没带类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

比叶重
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ
ｐｅｒ ａｒｅａ

最大净
光合速率

Ａｍａｓｓ

叶氮含量
Ｎｍａｓｓ

叶磷含量
Ｐｍａｓｓ

叶钾含量
Ｋｍａｓｓ

光合氮素
利用效率

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

光合磷素
利用效率

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

重度淹没带
Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ４１．３６±２．４１ａ ０．７４±０．０４ａ ２．３０±０．０５ａ ０．２５±０．０１ａ １６．５７±０．８８ａ ０．４８±０．１２ａ ２．９７±０．１４ａ

微度淹没带
Ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ４６．０９±２．６３ａ ０．５１±０．０３ｂ ２．１０±０．０６ｂ ０．２３±０．０１ｂ １７．３４±０．９３ａ ０．３６±０．０５ａ ２．２７±０．１３ｂ

　 　 表中数据为平均值±ＳＥ，不同小写字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平下差异显著

３．２　 重度淹没带与微度淹没带不同功能型植物叶性状的比较

由图 １ 可知，对于重度淹没带而言，乔、灌木的 ＬＭＡ、Ａｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 较接近，但与草本植物差异显著，Ｋｍａｓｓ比

较结果为：乔木＜灌木＜草本，且差异显著，乔木的 Ｐｍａｓｓ显著低于灌木及草本植物。 对于微度淹没带而言，草本

的 ＬＭＡ、Ａｍａｓｓ、Ｋｍａｓｓ，ＰＰＵＥ 与灌木、乔木均有显著差异。 Ｎｍａｓｓ的比较结果为：灌木＜乔木＜草本，其中灌木与草

本差异显著，ＰＮＵＥ 的比较结果为：乔木＜草本＜灌木，其中乔木与草本差异显著。
图 １ 还表明，两个条带的乔木、灌木、草本的 Ａｍａｓｓ比较结果均为重度淹没带显著高于微度淹没带，而仅草

本植物的 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、ＰＮＵＥ 在两个条带间有显著差异性。
３．３　 重度淹没带植物叶片各性状之间的关系

由表 ４ 可知，重度淹没带植物叶片 ＬＭＡ 与 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、Ｋｍａｓｓ、ＰＮＵＥ、ＰＰＵＥ 均呈现显著的负相关关

系，Ａｍａｓｓ与 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、Ｋｍａｓｓ、ＰＮＵＥ、ＰＰＵＥ 均呈现显著的正相关关系。 ＰＮＵＥ 与 ＰＰＵＥ 呈显著的正相关关系。
由表 ５ 可知，ＬＭＡ、Ａｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ三者之间的斜率与 １ 或－１ 没有显著差异。
３．４　 重度淹没带与全球尺度叶经济性状的比较

如表 ６ 所示，重度淹没带植物叶片 ＬＭＡ 为 ４１．３６ ｇ ／ ｍ２，Ａｍａｓｓ为 ０．７４μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１，Ｎｍａｓｓ为 ２．３０％，Ｐｍａｓｓ为 ０．

２５％，而在全球尺度下，植物叶片各经济性状值分别为：ＬＭＡ１２７．７０ ｇ ／ ｍ２，Ａｍａｓｓ为 ０．１３μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１，Ｎｍａｓｓ为 １．
９４％，Ｐｍａｓｓ为 ０．１１％。 分析可得，重度淹没带植物叶片的 ＬＭＡ 显著低于全球水平，而 Ａｍ ａ ｓｓ、Ｎｍａｓｓ、ＰＮＵＥ、Ｐｍａｓｓ、
ＰＰＵＥ 均显著高于全球水平。

５　 ３ 期 　 　 　 黄端　 等：漓江水陆交错带植物叶性状对水淹胁迫的响应及经济谱分析 　
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图 １　 重度淹没带与微度淹没带不同功能型植物叶性状比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｖｅｒｅ ａｎｄ ｍｉｌｄ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅｓ

不同大写 ／ 小写字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平下差异显著。 ∗表示重度淹没带与微度淹没带之间有显著差异，ＮＳ 表示无显著性差异

４　 讨论

４．１　 重度淹没带与微度淹没带植物叶性状的差异性

　 　 研究结果表明，重度淹没带植物的叶性状与微度淹没带存在一定的差异。 重度淹没带植物叶片净光合速

率显著高于微度淹没带，说明重度淹没带植物在出露期通过提高自身的光合能力来快速合成积累碳水化合

物，以应对水淹胁迫，这与郭泉水等［１７］等对香根草、裴顺祥等［１８］对狗牙根研究得出淹没区段植物在出露期能

加强光合作用的结论一致。 类似于揭胜麟［１２］对三峡水库消落带植物的研究，重度淹没带植物长期处于淹水

胁迫的复杂生境中，在露出水面的短期时间内通过提高自身的光合能力及相关的叶片营养物质含量，快速合

成更多的光合产物并在根系进行储存，以应对深度淹水。 植株体内的碳水化合物含量被发现与植株的耐淹程

度及淹水后的恢复生长呈显著正相关［１９⁃２０］，在淹水胁迫条件下，光合作用产物更多的会被分配到植物的根

系［２１］。 经历水淹胁迫但在陆生条件下仍保持较高的光合速率是植物耐受水淹重要原因之一［１８］。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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表 ４　 重度淹没带植物叶性状之间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

比叶重
ｌｏｇＬＭＡ

最大净光
合速率
ｌｏｇＡｍａｓｓ

叶氮含量
ｌｏｇＮｍａｓｓ

叶磷含量
ｌｏｇＰｍａｓｓ

叶钾含量
ｌｏｇＫｍａｓｓ

光合氮素
利用效率
ｌｏｇＰＮＵＥ

光合磷素
利用效率
ｌｏｇＰＰＵＥ

比叶重 ｌｏｇＬＭＡ １
最大净光合速率 ｌｏｇＡｍａｓｓ －０．９２０（∗∗） １
叶氮含量 ｌｏｇＮｍａｓｓ －０．２６１（∗） ０．２１６（∗） １
叶磷含量 ｌｏｇＰｍａｓｓ －０．５２９（∗∗） ０．４５６（∗∗） ０．１６４ １
叶钾含量 ｌｏｇＫｍａｓｓ －０．６２４（∗∗） ０．６３０（∗∗） ０．５０５（∗∗） ０．４６７（∗∗） １

光合氮素利用效率 ｌｏｇＰＮＵＥ －０．６８９（∗∗） ０．８１４（∗∗） －０．３０７（∗∗） ０．２６１（∗） ０．２８１（∗） １

光合磷素利用效率 ｌｏｇＰＰＵＥ －０．６１６（∗∗） ０．７５８（∗∗） ０．１３１ －０．０６８ ０．３７６ （∗∗） ０．６６２（∗∗） １

　 　 ∗表示在 Ｐ＜０．０５ 水平（双侧）上显著相关；∗∗表示在 Ｐ＜０．０１ 水平（双侧）上显著相关

表 ５　 重度淹没带叶性状关系斜率分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｌｏｐｅ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｉｎ ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

叶性状 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ 斜率 Ｓｌｏｐｅ Ｒ２ Ｐ

比叶重—最大净光合速率 ＬＭＡ—Ａｍａｓｓ －０．９４ ０．７８５６ ０．２９７
比叶重—叶氮含量 ＬＭＡ—Ｎｍａｓｓ －０．４４６３ ０．０７５７ ０．００２
比叶重—叶磷含量 ＬＭＡ—Ｐｍａｓｓ －０．８０７２ ０．２６２１ ０．２１０
最大净光合速率—叶氮含量 Ａｍａｓｓ—Ｎｍａｓｓ ０．４３１８ ０．０６２８ ０．００３
最大净光合速率—叶磷含量 Ａｍａｓｓ—Ｐｍａｓｓ ０．７３５７ ０．１９３ ０．１２２

　 　 表中 Ｐ 值反映回归分析斜率与 １ 或－１ 是否有显著差异

表 ６　 重度淹没带与全球尺度下叶性状均值比较

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｖｅｒａｇｅ ｉｎ ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｉｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋ

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

重度淹没带 Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ 全球 Ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋ

物种数 ｍ 平均值±标准误
Ｍｅａｎ±ＳＥ 物种数 ｍ 平均值±标准误

Ｍｅａｎ±ＳＥ
Ｐ

比叶重 ＬＭＡ ／ （ｇ ／ ｍ２） ３５ ４１．３６±２．４１ａ ２３７１ １２７．７０±２．４３ｂ ０．０００

最大净光合速率 Ａｍａｓｓ ／ （μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１） ３５ ０．７４±０．０４ａ ７７０ ０．１３±０．００ｂ ０．０００
叶氮含量 Ｎｍａｓｓ ／ （％） ３５ ２．３０±０．０５ａ ２０６１ １．９４±０．０２ｂ ０．００４

光合氮素利用效率 ＰＮＵＥ ／ （μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１） ３５ ０．４８±０．２４ａ ７１２ ０．０６±０．００ｂ ０．００１
叶磷含量 Ｐｍａｓｓ ／ （％） ３５ ０．２５±０．０１ａ ７５２ ０．１１±０．００ｂ ０．０００

光合磷素利用效率 ＰＰＵＥ ／ （μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１） ３５ ２．９７±０．１４ａ ２０４ １．０６±０．０５ｂ ０．０００

　 　 表中数据为平均值±ＳＥ，不同小写字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平下差异显著

重度淹没带植物叶片的 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 均显著高于微度淹没带。 有研究表明［２２］，水淹土壤中氮、磷元

素的有效性升高，有利于植物在缺氧环境下对氮、磷的吸收，重度淹没带植物可能通过增加出露期对土壤中氮

及磷的吸收来提高自身的光合作用能力，促进有机物质的积累，增加整个植株生命活性和抗逆能力。 植物的

光合作用能力与其叶片的营养元素含量密切相关。 氮是叶绿素的主要组成部分［１６，２３］；磷是植物体内核酸及

贮存能量的重要组成部分，也是光合过程中辅酶的成分之一，它直接参与光合过程中的光合磷酸化及碳同化

过程，与 ＡＴＰ 的合成、磷酸丙糖的转运及光合产物的运输密切相关［２４］。 朱根海等［２５］总结了诸多学者对水稻、
烟草、羊草等植物的研究，得出提高叶片的含氮量能增加叶片的光合能力。 Ｂｒｏｏｋｓ Ａ 等［２６］、穆宏平等［２７］ 对菠

菜、朱砂根、山血丹的研究表明，在一定程度上增加植物叶片中的磷浓度能提高羧化效率从而提高植物的光合

能力。
４．２　 不同功能型植物叶性状的比较

本研究中，重度淹没带与微度淹没带的乔木、灌木叶片的 Ａｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 均显著低于草本植物，而 ＬＭＡ 显著

高于草本植物，这说明不同功能型植物对同一环境的适应能力存在一定的差异［２８］，反映出草本植物具有更薄

７　 ３ 期 　 　 　 黄端　 等：漓江水陆交错带植物叶性状对水淹胁迫的响应及经济谱分析 　
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的叶片，更高的光合能力。 这主要是由于不同功能型的植物对于叶氮的分配策略不同，乔木与灌木叶片主要

将氮用于增加叶片厚度，增强叶片韧性，增大叶肉细胞密度，以防止强光灼伤或过度失水［２９⁃３３］，因此其光合器

官能分配到的氮素较为有限，以致其光合作用能力较弱，而草本植物叶片分配更多的氮到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中，提高光

合速率，加快生长［４，３ ３⁃３４］

重度淹没带草本叶片的 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、ＰＮＵＥ 均显著高于微度淹没带，灌木及乔木仅 ＰＰＵＥ 显著高于微度淹

没带，这说明草本植物对于水淹胁迫的响应更为积极，对于涝渍环境的适应性更好。 此外，根据野外调查结

果，重度淹没带常见植物种为草本植物，其次是灌木，偶见乔木，这也能从实际情况反映草本植物能更好的适

应水淹。
４．３　 重度淹没带植物叶性状相互关系及与全球尺度的比较

重度淹没带植物叶性状与全球尺度平均水平均差异显著（见表 ６），重度淹没带植物叶片的 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、

ＰＮＵＥ、Ｐｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 分别是全球尺度的 ５．６９、１．１９、８．００、２．２７、２．８０ 倍，而全球尺度下叶片的 ＬＭＡ 则是重度淹没

带的 ３．０９ 倍。 重度淹没带草本植物共计 ２３ 种，占调查物种总数的 ６５．７％，全球尺度下研究的草本植物共计

６３３ 种，仅占研究总物种数的 ２６．７％，草本植物叶片的 ＬＭＡ 要显著低于乔木及灌木（见图 １），因此植物功能型

的差异可能是导致 ＬＭＡ 不同的原因之一。 在水淹环境下，是否具备较高的光合速率及叶营养元素是植物生

存与否的一个决定性因素［３５］，所以重度淹没带植物叶片的高 Ａｍａｓｓ 及高叶营养元素可能是其适应水淹生境

的策略之一。
本研究还发现，重度淹没带植物叶片的 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、Ｋｍａｓｓ、ＰＮＵＥ、ＰＰＵＥ 均与 ＬＭＡ 呈显著的负相关关

系，而 Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、Ｋｍａｓｓ、ＰＮＵＥ、ＰＰＵＥ 均与 Ａｍａｓｓ呈显著的正相关关系，说明叶片越薄，其叶片营养越高含量越

高，光合能力越强，这与前人研究结果一致［２，６，９］。 此外，叶片 ＬＭＡ、Ａｍａｓｓ与 Ｐｍａｓｓ三者之间的斜率与 １ 或－１ 没

有显著差异，说明 ＬＭＡ 的增长速度同 Ａｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ的下降速度相当，Ａｍａｓｓ与 Ｐｍａｓｓ增长或减少的比例相等。 Ｎｍａｓｓ

与 ＬＭＡ、Ａｍａｓｓ之间呈现异速生长关系，Ａｍａｓｓ增加的速度要小于 Ｎｍａｓｓ增加的速度（ｓｌｏｐｅ ＝ ０．４３１８），ＬＭＡ 下降的

速度小于 Ｎｍａｓｓ增加的速度（ｓｌｏｐｅ ＝ －０．４４６３）（见表 ５）。 重度淹没带与全球尺度下植物的成对叶性状相关关系

基本相同，这说明全球叶经济谱规律也存在于环境条件特殊的漓江水陆交错带，通过分析可知，重度淹没带植

物在叶经济谱中属于光合速率高，叶片氮、磷含量高，比叶重低的“快速投资－收益”型。
然而有研究指出，植物叶性状相关关系中，Ｎ、Ｐ 作为植物生长限制元素共同参与植物基本的生理生化过

程，其含量之间呈显著正相关［３６⁃３７］，本研究重度淹没带植物叶片 Ｎｍａｓｓ与 Ｐｍａｓｓ也呈现正相关，但并不显著。 这

可能是由于漓江喀斯特地貌特殊的气候条件、重度淹没带频繁受水文干扰的特殊生境、群落类型的差异或植

物的遗传差异所致，具体原因可在后续研究中设计实验进行研究。
总之，本研究以漓江水陆交错带植被为研究对象，分析并验证了水淹胁迫生境下叶经济谱的存在。 研究

发现受水淹胁迫历时较长的重度淹没带植物叶片具有低 ＬＭＡ，高 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓ ｓ、Ｐｍａｓｓ，具备典型的速生种的特

征，属于“快速投资－收益”型物种。 重度淹没带植物会采取叶片功能性状间的权衡策略来适应长期受水淹胁

迫的不利环境，这为遏制河岸带植被退化、加速生态修复、保持可持续发展提供了重要的理论基础。 此外，研
究发现草本植物对于淹水环境有更好的适应性，可推测采取人工措施进行植被恢复时，应优先将资源投资于

草本植物及速生种。

５　 结论

（１）相比微度淹没带，重度淹没带植物叶片具备更高的 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ。 植物在出露期迅速提高叶片光

合效率及相关营养水平，以抵御淹没期的深度水淹，这可能是其适应水陆交错带特殊生境的关键策略之一。
（２）不同功能型植物对同一环境的适应能力存在一定的差异，乔木、灌木叶片的 ＬＭＡ 较为接近，且均显

著高于草本植物，而 Ａｍａｓｓ、ＰＰＵＥ 均显著低于草本植物。 相对乔木、灌木而言，草本植物对于水淹环境的响应

更为积极。 重度淹没带乔木、灌木的叶片性状指标与微度淹没带的较为接近，不具备显著差异，而草本植物的
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Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、ＰＮＵＥ 则显著高于微度淹没带的相应值，在进行重度淹没带植被恢复的过程中宜选择草本植物作

为先锋物种。
（３）尽管重度淹没带受水淹胁迫影响较大，但其叶片性状的相互关系与全球尺度基本一致，叶经济谱依

然存在。 重度淹没带植物叶片具有低 ＬＭＡ，高 Ａｍａｓｓ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ，属于经济谱中的“快速投资⁃收益”型物种。
（４）在对重度淹没带采取人工措施进行植被恢复时，要考虑到植物对水淹环境的适应性，建议可优先将

资源投资于草本植物及速生灌木植物，以保证植物的存活率及恢复效果。
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