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秦王川湿地不同密度柽柳枝⁃叶性状及其光合特性

赵连春， 赵成章∗， 陈　 静， 王继伟， 李　 群
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：枝、叶是植物的两个重要功能器官，密度制约下其异速生长关系不仅是植物个体发育过程的表现，也是植物与环境互相作

用的结果。 柽柳是干旱区湿地的主要植物之一，密度制约下其小枝与叶的异速生长关系对于理解干旱区湿地环境下植物的资

源利用策略具有重要意义。 在兰州市秦王川干旱区湿地，将柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ Ｈ． Ｚ． Ｚｈａｎｇ）种群分为Ⅰ（０．１—０．３５ 棵 ／
ｍ２）、Ⅱ（０．３５—０．６ 棵 ／ ｍ２）和Ⅲ（０．６—０．８５ 棵 ／ ｍ２）３ 个密度梯度，应用标准化主轴估计（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）
法，研究了不同密度下，柽柳当年生小枝长度与叶面积、叶数量的生长关系及叶片光合特性。 结果表明：随着柽柳种群密度的增

加，群落土壤含水量逐渐增加，土壤容重、ｐＨ 值和电导率逐渐减小；柽柳平均高度、郁闭度、枝长度和叶面积呈逐渐增大趋势，冠
幅、基径、分枝角度、叶数量和光合有效辐射呈逐渐减小趋势；叶面积指数、净光合速率、蒸腾速率和气孔导度先增加后减小。 枝

长度与叶面积、叶数量在不同的密度梯度下显著正相关（异速斜率 ｋ ＞ ０，Ｐ ＜ ０．０５），随着密度梯度的增加，枝长度与叶面积的

回归斜率逐渐减小（异速斜率 ０．６５≤ｋ≤０．９８，Ｐ ＜ ０．０５），枝长度和叶数量回归斜率不变（异速斜率 ｋ ＝ ０．９，Ｐ ＜ ０．０１），截距沿着

ｙ 轴显著的正向移动（截距 ０．２５—１．９３）。 随着种群密度的增加，柽柳由较小枝长度、叶面积和较大分枝角度、叶数量的枝叶构

建模式，发展为较大枝长度、叶面积和较小分枝角度和叶数量的垂直空间拓展模式并提高气孔导度、光合速率和蒸腾速率、降低

水分利用效率，反映了该物种在干旱区湿地环境中、密度制约条件下的表型可塑适应机制和资源利用策略。
关键词：功能性状；光合特性；秦王川湿地；不同密度；资源利用

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｔａｍａｒｉｘ
ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ Ｑｉｎｗａｎｇｃｈｕａｎ ｗｅｔｌａｎｄ
ＺＨＡＯ Ｌｉａｎｃｈｕｎ，ＺＨＡＯ Ｃｈｅｎｇｚｈａｎｇ∗， ＣＨＥＮ Ｊｉｎｇ， ＷＡＮＧ Ｊｉｗｅｉ， ＬＩ Ｑｕｎ
Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ， Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ Ｗｅｔｌａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｏｆ Ｇａｎｓｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ， Ｌａｎｚｈｏｕ ７３００７０， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅ ｔｈｅ ｔｗｏ ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ． Ｕｎｄｅｒ ａ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｔｈｅｉｒ
ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｉｓ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｕｔ ａｌｓｏ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｐｌａｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ
ｓｕｒｒｏｕｎｄｉｎｇｓ． Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｋｅｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｈａｒｓｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｏｆ ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｉｔｓ ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｌａｙｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｗｅｔｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｔ． ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｔｈｒｅｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｑｉｎｗａｎｇｃｈｕａｎ ｗｅｔｌａｎｄ—ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ （０．１—０．３５
ｔｒｅｅｓ ／ ｍ２）， ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ （０．３５—０．６ ｔｒｅｅｓ ／ ｍ２）， ａｎｄ ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ （０．６—０．８５ ｔｒｅｅｓ ／ ｍ２）． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ
ａｎｄ ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｓｔｕｄｉｅｄ． Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ， ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｄｅｎｓｉｔｙ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ， ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ， ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ， ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｗｈｉｌｅ ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｐＨ
ｖａｌｕｅ， ｅｌｅｃｔｒｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ， ｂｒａｎｃｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ａｎｇｌｅ， ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ， ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ
ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ， ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｆｉｒｓｔｌｙ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ （ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｓｌｏｐｅ ｋ ＞ ０， Ｐ ＜ ０．０５） ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ
ｌｅａｆ ａｒｅａ． Ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｔｈｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｓｌｏｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｗａｓ ｔｈｅ ｓａｍｅ
（ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｓｌｏｐｅ ｋ ＝ ０．９， Ｐ ＜ ０．０１）， ｂｕｔ ｉｔｓ ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｗａｓ ｓｕｂｊｅｃｔ ｔｏ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｈｉｆｔ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｙ ａｘｉｓ （Ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｗａｓ
ｆｒｏｍ ０．２５ ｔｏ １．９３） ． Ｔｈｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｓｌｏｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ （ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｓｌｏｐｅ ０．６５≤ｋ≤
０．９８， Ｐ ＜ ０． ０５）． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａｎ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｉｇ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ． Ｗｉｔｈ
ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｔｈｅ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｍｏｄｅ ｏｆ ｓｈｏｒｔｅｒ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ， ｌｏｗｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌａｒｇｅｒ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ａｎｇｌｅ， ａｎｄ
ｌａｒｇｅｒ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ ｅｖｏｌｖｅｄ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｍｏｄｅ ｏｆ ｌｏｎｇｅｒ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ， ｌａｒｇｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ａｎｄ ｓｍａｌｌｅｒ
ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ａｎｇｌｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ． Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ， ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｗｈｉｌｅ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ａｌｌ ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ
ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｔ． ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ ａｒｉｄ ａｒｅａｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； Ｑｉｎｗａｎｇｃｈｕａｎ ｗｅｔｌａｎｄ； ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ； ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

植物的功能性状与生存环境存在相互适应和协同进化的关系［１］，在面对环境与资源压力时，植物会通过

功能性状的调整等生态策略来维持种群或群落的稳定性［２⁃３］。 功能性状之间具有一定的相关性和权衡关

系［４⁃５］，是植物提高自身空间资源利用能力的一种生态策略［６］。 各功能器官中，当年生小枝在植物分枝系统

中最具活力［７］，有导水功能和机械支撑作用，其大小与植物的空间拓展策略有关，对叶片的物质投资方式具

决定作用；叶片是植物进行光合作用的主要器官［８］，影响着植物对光的截取和对碳的获取能力以及植株的发

育模式［９⁃１０］，通过枝⁃叶等功能性状的可塑性调整，把资源最佳地分配到不同的器官，以提高植物资源利用和

竞争能力，规避环境风险，达到光合收益平衡［１１⁃１２］。
密度是植物种群的一种重要选择压力［１３］，随着密度的增加，植物邻体干扰增强，光照、水分和土壤养分等

环境资源受到制约［１４］，促使植物权衡枝⁃叶性状，改变光合策略，实现叶片生理特性和环境异质性的协调，体
现了植物风险规避对策和生境适应性［１５］。 因此，研究密度制约条件下湿地植物枝叶性状的权衡关系及其光

合适应策略，对于理解干旱区湿地这一特殊生境中植物功能性状的生态适应机制具有重要意义。
柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ）是柽柳科（Ｔａｍａｒｉｃａｃｅａｅ）柽柳属（Ｔａｍａｒｉｘ）植物，在我国主要分布于沙荒地、干

旱盐碱地及盐碱湿地。 柽柳根部潜水较深、叶呈鳞片状、茎叶愈合、具发达的泌盐腺，耐盐碱，是典型的泌盐植

物，可通过种子、营养两种方式繁殖，生态位较宽，具有较高的生态价值、药用价值［１６］，是秦王川湿地上的优势

种群，在维系该处湿地生态系统方面发挥了重要作用。 近年来，学术界对植物功能性状从功能性状对外界干

扰的响应［１７⁃１８］、不同生境的构型特征［１９⁃２０］、根系构型特征［２１⁃２２］、植物性状间的关系［１２，２３］ 等方面做了大量研

究，而对柽柳的研究多集中在柽柳根冠构型［２４⁃２５］、水分利用策略［２６⁃２７］、生理特征［２８⁃２９］、分布特征［３０⁃３１］、资源价

值［３２］等方面，对湿地环境密度制约下柽柳的枝、叶性状及生长规律的研究不够深入，尤其是湿地环境密度制

约条件下的湿地植物枝、叶性状的生长关系及其光合响应机制尚不明晰。 本文选取柽柳当年生小枝长度、叶
数量、叶面积 ３ 个枝、叶性状指标，研究了秦王川湿地不同密度下柽柳的枝、叶性状及其光合特性，旨在理解密

度制约下植物枝、叶的构建方式和光合适应策略，有助于揭示干旱地区湿地环境下植物表型可塑的生态生理

机制。

１　 材料和方法

１．１　 研究区域概况

研究区位于甘肃省兰州市秦王川国家湿地公园内的保育区内，地理位置为 １０３°３５′３８″—１０８°３８′３７″Ｅ，
３６°２３′５９″—３６°２７′５６″Ｎ，海拔 １８７２—１９２８ｍ，属大陆性季风气候，年平均气温 ６．９℃，年均降水量 ２２０ｍｍ，主要

集中在 ６—９ 月，年均蒸发量为 １８７９．０ｍｍ，年日照时间 ２７００ｈ，平均无霜期 １２６ｄ。 土壤以淡灰钙土、次生盐渍

土为主，含水层为砂碎石及中细砂层。 常年受季节性水淹的影响，发育有水生和湿生植物群落，保育区内自然

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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分布着大片柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ Ｈ． Ｚ． Ｚｈａｎｇ）林，保育区内主要植物有：芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ （Ｃａｖ．）
Ｔｒｉｎ． ｅｘ Ｓｔｅｕｄ．）、枸杞（Ｌｙｃｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ Ｍｉｌｌｅｒ）、柽柳、香蒲（Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｐｒｅｓｌ）、灰绿藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ
Ｌｉｎｎ．）、紫菀（Ａｓｔｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｓ Ｌｉｎｎ． ｆ．）、假苇拂子茅（Ｃａｌａｍａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｓｅｕｄｏｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ （Ｈａｌｌ． Ｆ．） Ｋｏｅｌ．）、猪毛菜

（Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ Ｐａｌｌ．）、苦苣菜（Ｓｏｎｃｈｕｓ ｏｌｅｒａｃｅｕｓ Ｌｉｎｎ．）、盐角草（Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ Ｌｉｎｎ．）、早熟禾（Ｐｏａ ａｎｎｕａ
Ｌｉｎｎ．）等。
１．２　 实验设置

２０１６ 年 ８ 月中旬，在秦王川国家湿地公园保育区内选择一片自然生长的柽柳群落，设置长 ２００ｍ、宽 ５０ｍ
的样带 １ 条，划分为 １００ 个 １０ｍ×１０ｍ 的样方。 根据柽柳密度情况，按照等距原则将柽柳种群分为低密度Ⅰ
（０．１—０．３５ 棵 ／ ｍ２）、中密度Ⅱ（０．３５—０．６ 棵 ／ ｍ２）和高密度Ⅲ（０．６—０．８５ 棵 ／ ｍ２）３ 个密度梯度。 每个梯度上

取 １０ 个 １０ｍ×１０ｍ 样方（共 ３０ 个样方），对样方内的所有基径大于 １ｃｍ 的柽柳进行编号，并记录株高、基径、
冠幅，测定郁闭度和叶面积指数，然后在每个样方内选取有代表性的植株 ３ 棵，供植物采样。
１．２．１　 植物采样

（１）植物光合参数测定

２０１６ 年 ８ 月 １３—１８ 日（柽柳生长旺盛期期），选择晴朗天气的 ９：００—１２：００，用 ＧＦＳ⁃ ３０００ 便携式光合测

量仪（Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｂａｖａｒｉａ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定。 测量使用人工红蓝光源，光合有效辐射（ＰＡＲ）为 １２００μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１，ＣＯ２ 浓度为 ４３０μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，外界温度为（２７±２）℃，相对湿度（ＲＨ）保持在 ４０％—５０％，流速设定为

７５０μｍｏｌ ／ ｓ，叶室面积为 ８ｃｍ２。 具体操作如下：首先用高枝剪在柽柳冠层的相同部位取样（冠层南侧中上部的

枝条），从枝条上摘取叶片（从上往下数的第 ５—７ 片）后立即用光合仪测定气体交换参数，每个叶片重复测 ３
次，未能充满叶室的叶片，则用便携式激光叶面积仪（ＣＩ⁃ ２０２， Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ，ＵＳＡ）测定叶面积，进而计算净光

合速率（Ｐ ｎ）和蒸腾速率（Ｔｒ）等参数［２３］。
（２）枝叶构型测量

在代表性植株东、西、南、北 ４ 个方位的冠层中上部，各选择 １ 个枝条（枝条数量≤４ 则全部选择），定义最

外层的当年生枝为第 １ 级枝条，向内第 ２ 级为支撑枝，记录支撑枝上着生的第 １ 级枝条数量，标记 １ 个无明显

损失的当年生小枝，用量角器测量并记录 １、２ 级枝条间的夹角，然后将小枝（标记的）贴母枝表皮剪取并放入

塑料袋，编码后带回实验室测量。 样品带回实验室后，在 ６ｈ 内完成以下测量：首先清点记录叶片数量并摘除，
测量当年生小枝上每个叶片的叶面积（先用便携式激光叶面积仪（ＣＩ⁃ ２０２， Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ，ＵＳＡ）测定每一个小

枝上的所有叶片叶面积，取平均值）；再用直尺测量小枝长度［３３］（本文中枝长度即当年生小枝的长度）。
１．２．２　 土壤取样与理化性质测量

（１）土壤含水量

２０１６ 年 ８ 月下旬，选择近期无明显降水的时间进行土壤取样，每个样方内随机选取 ３ 个取样点，挖掘

０．５ｍ深的土壤剖面，用环刀间隔 １０ｃｍ 采取土样，土样编号、称鲜质量后带回实验室在 １０５℃的烘箱内烘至恒

重后称干重，计算出各样地 ０⁃５０ｃｍ 土层土壤含水量。
（２）土壤盐分

电导法测定。 室温下土样风干后过 ２ｍｍ 筛，取 １０ｇ 加 ５０ｍＬ 去 ＣＯ２蒸馏水（水土比为 ５：１），取浸出液，置
振荡机上振荡 ５ｍｉｎ，抽滤后滤液倒入三角瓶［３４］，用便携式电导仪（ＤＤＳ⁃１１Ｃ）测滤液的电导率，重复 ３ 次，取平

均值。
１．３　 数据分析

对柽柳枝长度、叶大小和叶数量的实验数据进行对数转换（以 １０ 为底），使之符合正态分布，然后采用标

准化主轴估计（ＳＭＡ）方法［３５］进行分析，以斜率、截距数值来表征枝、叶异速生长关系。 其他的实验数据进行

方差齐性检验和正态分布检验后，用 ＳＰＳＳ １６．０ 统计分析软件对实验数据进行相关分析和方差分析，显著性

水平设为 ０．０５，用 Ｅｘｃｅｌ 软件作图。

３　 ５ 期 　 　 　 赵连春　 等：秦王川湿地不同密度柽柳枝⁃叶性状及其光合特性 　
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２　 结果分析

２．１　 湿地柽柳主要功能性状分析

不同密度柽柳种群的植物功能性状存在显著差异（Ｐ ＜ ０．０５）（表 １），随着柽柳种群自低密度Ⅰ到高密度

Ⅲ，柽柳株高和群落郁闭度呈增加趋势，其中株高增加了 ２０．６６％，群落郁闭度增加了 ４１．８９％；而冠幅、基径则

逐渐减小，冠幅减少了 ２１．５１％，基径减少了 ２８．３７％。 叶面积指数则随着 Ｉ、Ⅱ、Ⅲ密度梯度先增加后减少，中
密度Ⅱ叶面积指数最大，较低密度 Ｉ 增加了 ２．０１ 倍，较样地Ⅲ高 ２．０７ 倍。 表明密度可显著改变湿地柽柳的冠

层构型，并影响柽柳的郁闭度等环境条件。

表 １　 不同密度柽柳主要功能性状（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｉｇｈ ／ ｃｍ

冠幅
Ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ

基径
Ｂｒａｎｃｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ ／ ％

叶面积指数
Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ

Ⅰ ４８６．１０±２８．５ ｃ ４９３．６２±３０．４ ａ ９．１３±０．１２ ａ ６２．３０±０．３４ ｃ ０．７２±０．０２ ｃ
Ⅱ ５３２．３２±２０．６ ｂ ４６５．２６±２９．７ ｂ ８．６７±０．２４ ｂ ７８．４０±０．２２ ｂ ２．２１±０．１２ ａ
Ⅲ ５８６．５１±２３．６ ａ ３８７．４２±２８．４ ｃ ６．５４±０．０６ ｃ ８８．４０±０．２１ ａ １．７８±０．０８ ｂ

　 　 同一列数据后不同小写字母表示不同密度梯度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；Ⅰ：低密度 ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ（Ⅰ）；Ⅱ：中密度 ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ（Ⅱ）；Ⅲ：高密

度 ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ（Ⅲ）

２．２　 湿地柽柳土壤理化性质分析

密度影响下，柽柳种群的土壤理化性质存在差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）（表 ２）。 随着柽柳种群密度的增加，土
壤含水量逐渐递增，从低密度Ⅰ到高密度Ⅲ增加了 ３４．４９％，土壤容重则逐渐递减，从低密度Ⅰ到高密度Ⅲ减

少了 １２．２３％，土壤 ｐＨ 值和导电率逐渐递减，从低密度Ⅰ到高密度Ⅲ分别减少了 １４．９７％和 ７６．４７％。 表明柽

柳种群通过密度制约亦可显著改变群落土壤的理化性质。

表 ２　 不同密度柽柳土壤理化性质 （平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ ± ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

土壤容重
Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％

土壤 ｐＨ 值
Ｓｏｉｌ ｐＨ

土壤电导率值
Ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／ （ｍｓ ／ ｃｍ）

Ⅰ ２．２９±０．０６ ａ ２４．７９±０．１６ ｃ ９．４２±０．１６ ａ ４．５９±０．０３ ａ
Ⅱ ２．０９±０．１２ ｂ ２５．８３±０．２１ ｂ ８．３８±０．０６ ｂ ２．３３±０．０２ ｂ
Ⅲ ２．０１±０．０８ ｃ ３３．３４±０．１４ ａ ８．０１±０．１２ ｃ １．０８±０．０５ ｃ

　 　 同一列数据后不同小写字母表示不同密度梯度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．３　 湿地柽柳主要枝叶性状分析

随着柽柳种群密度的增加，柽柳枝长度和单位枝条上叶面积、叶数量在不同密度梯度下存在差异显著

（Ｐ ＜０．０５），枝长度和叶面积依次递增，从低密度Ⅰ到高密度Ⅲ分别增加了 １．０８ 倍和 ５６．１２％；枝条分枝角度、
分枝数、叶数量呈依次递减（表 ３），从低密度Ⅰ到高密度Ⅲ分别减少了 ３７．６１％、６４．３９％和 ２３．６１％。 表明低密

度下柽柳种群选择较小枝长度、叶面积和较大分枝角度、叶数量的枝叶构建模式，高密度下则选择较大枝长

度、叶面积和较小分枝角度和叶数量的垂直空间拓展模式，以适应干旱区湿地不同的竞争环境。

表 ３　 不同密度柽柳枝叶性状（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ ± ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

枝长度
Ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ

分支角度
Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ａｎｇｌｅ ／ （°）

分枝数
Ｔｗｉｇ ｎｕｍｂｅｒ

叶面积

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２
叶数量

Ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ

Ⅰ ２０．５１±０．５９ ｃ ５８．６６±１．２３ ａ １２．１３±０．５１ ａ ０．９８±０．０２ ｃ ２７６．０７±１０．５０ ａ
Ⅱ ３１．３０±０．６８ ｂ ４８．３３±２．０１ ｂ ８．４６±０．１３ ｂ １．２３±０．０３ ｂ ２４０．４０±９．３６ ｂ
Ⅲ ４２．６９±０．９６ ａ ３６．６０±１．０４ ｃ ４．３２±０．０２ ｃ １．５３±０．０５ ａ ２１０．９０±６．２２ ｃ

　 　 同一列数据后不同小写字母表示不同密度梯度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）
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２．４　 湿地柽柳光合特性变化分析

随着柽柳种群密度的增大，柽柳种群内光合有效辐射呈递减趋势，高密度Ⅲ较低密度Ⅰ减少了 ４６．４％，水
分利用效率也逐渐减小，高密度Ⅲ较低密度Ⅰ减少了 ３５．３９％，较中密度样地减少了 １４．８８％。 净光合速率、蒸
腾速率和气孔导度自低密度Ⅰ、高密度Ⅲ、中密度Ⅱ顺序递增，中密度Ⅱ较高密度Ⅲ分别增加了 １９．５５％、
４４．２１％和 １７．４８％，较低密度Ⅰ分别增加了 ５４．１２％、１．１４ 倍和 ５４．７７％。 而表明低密度条件下，光合有效辐射

最高，柽柳水分利用效率最高、光合速率和蒸腾速率则最低。

表 ４　 不同密度柽柳光合特征 （平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ ± ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

光合有效辐射
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ
ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

净光合速率
Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）

蒸腾速率
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／

（μｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１）

水分利用效率
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／

（μｍｏｌ ＣＯ２ μｍｏｌ－１ Ｈ２Ｏ）

气孔导度
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／
（ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１）

Ⅰ １１２２．２±４３．２１ ａ ９．９６ ± ０．１７ ｃ ３．９６ ± ０．１７ ｃ １．５０ ± ０．０３ ａ ４．８２ ± ０．０７ ｃ
Ⅱ ９３１．００±３７．２１ ｂ １５．３５ ± ０．２７ ａ ８．４８ ± ０．０７ ａ １．２８ ± ０．０４ ｂ ７．４６ ± ０．１２ ａ
Ⅲ ６０１．５４±１６．３２ ｃ １２．８４ ± ０．２３ ｂ ６．１３ ± ０．１０ ｂ １．０９ ± ０．０２ ｃ ６．３５ ± ０．０８ ｂ

　 　 同一列数据后不同小写字母表示不同密度梯度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．５　 不同密度下枝长度和叶面积的关系分析

不同密度梯度下柽柳的枝长度与叶面积皆具有正相关关系（Ｐ ＜ ０．０５， 图 １），各密度梯度间的斜率差异

显著（Ｐ ＜ ０．０５）。 低密度柽柳的枝长度与叶面积间的关系斜率为 ０．９８，与斜率 １ 差异不显著（Ｐ ＞ ０．０５），表明

低密度下柽柳枝长度与叶面积间存在等速关系。 中密度梯度斜率为 ０．８４，大于高密度斜率 ０．６５，均显著小于

１．０（Ｐ ＜ ０．００１） （图 １），表明中高密度下柽柳枝长度与叶面积间存在异速关系。 各密度梯度下，随着枝长度

的变大叶面积也变大，但枝长度增长速率大于叶面积增长速率；随着柽柳密度自低密度到高密度，枝长度和叶

面积间的斜率逐渐减小，表明高密度柽柳较中、低密度柽柳的单位长度枝上具有更大的枝长度与叶面积比值。
２．６　 不同密度下枝长度和叶数量的关系分析

不同密度梯度下柽柳枝长度和叶数量间均具有正相关关系（Ｐ ＜ ０．０５， 图 ２），回归斜率均为 ０．９０（Ｐ＜
０．０１，

图 １　 多枝柽柳枝长度与叶面积的关系

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ
Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ
Ⅰ：低密度， ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ⅱ：中密度， ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ⅲ：高密度，
ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ

图 ２　 多枝柽柳枝长度与叶数量的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
Ｔａｍａｒｉｘ ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ
Ⅰ：低密度， ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ⅱ：中密度， ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ⅲ：高密度，
ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ
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图 ２），小于 １．０（Ｐ ＜ ０．０５），表明不同密度梯度柽柳的枝长度和叶数量具有异速生长关系。 随着密度增大，中
密度和高密度 ＳＭＡ 的截距沿着 ｙ 轴出现了显著的负向移动（Ｐ ＜ ０．０５），表明低密度、中密度柽柳的单位长度

枝条上拥有更多的叶数量，高密度柽柳单位枝条上的叶数量最少。

３　 讨论

３．１　 低密度下柽柳枝⁃叶性状的关系

植物功能性状之间的关系是其提高自身空间资源利用能力的一种生态策略，植物通过调节枝条长度等构

型特征参数，有效利用光照、水分、养分等资源［３６］，是特定环境下植物生存策略的重要表现［６］。 在低密度梯度

下，柽柳群落郁闭度较小（表 １），邻体干扰小，光资源充足（表 ４），土壤水、盐胁迫是主要资源限制因子（表
２），柽柳采取降低株高、枝长度、叶面积，增加冠幅、基径、分枝数、分枝角度、叶数量的水平拓展策略（表 １，表
３），降低光合速率、提高水分利用效率，保持植株整体光合收益（表 ４）。 究其原因应是：（１）低密度柽柳林郁

闭度低（表 １）、地表植被少、土壤裸露多，土壤水分大量通过地表蒸发并将地下盐分携至地表，造成该密度样

地土壤水分含量最低、盐分含量最高（表 ２），形成盐胁迫。 盐胁迫条件下，有效水资源供应不足，导致光合速

率下降［３７］，为防止体内水分过度蒸发，柽柳减小气孔导度和叶面积来降低蒸腾速率［３８］，提高水分利用效率

（表 ４）以适应该生境，同时增加了木质部等水分运输器官的建设，减小枝长度、株高（表 １，表 ３），以缩短根系

水分运输到叶部的有效运输距离［３９］，增强水分运输能力，保持植物体内水分运输畅通，这比较符合管道模型

理论［４０］，也与 Ｗａｎｇ 等人“水胁迫会明显限制植株纵向生长，对径向生长影响小，利于增加水分利用效率”的
研究结果基本一致［４１］。 （２）低密度样地中柽柳相互遮蔽较小（表 １），植株冠层接收的光辐射较大（表 ４），光
辐射过强会成光胁迫，造成光抑制［４２］，导致光合速率降低（表 ４）。 为减少光胁迫的影响，柽柳适应性的减少

枝长度、叶面积，并增加枝条数和叶数量，以提高植株综合光合收益。 该结果与“强光环境下树木会适应性的

着生大量高重叠率短枝叶片，形成体积小、紧密型树冠” ［４３］的结论一致。
３．２　 高密度下柽柳枝⁃叶性状的关系

植物形态与生存环境之间是一种相互适应与协同进化的关系，植物通过生长率变化、生物量分配及光合

器官构件调整等长期的表型可塑性来增加对光照和养分资源的利用效率，同时也为自身提供了一种有效的保

护机制［４４⁃４５］。 高密度梯度下，柽柳群落郁闭度大（表 １），邻体干扰强，土壤水分含量高、盐分含量较低（表 ２），
ＰＡＲ 最低（表 ４），光照成为主要制约因子，柽柳采取增加株高、枝长度、叶面积，减少冠幅、基径、分枝角度、分
枝数和叶数量的垂直空间拓展策略（表 １，表 ３），来提高光能捕获效率，保证空间竞争下光合收益的最大化。
原因应是：（１）高密度梯度样地，柽柳产生大量的枯落物，枯落物产生大量营养元素返回到土壤中，提高了土

壤肥力，为地被植物生长提供养分条件，地面裸露少，地表蒸发量减少，所以土壤水分含量高、盐分含量较低

（表 ２），水分充足时植物将生物量较多地分配到地上叶和枝的生长上（表 ３），以提高光合产量，满足植物生长

的需要［４６］。 （２）高密度柽柳群落邻体干扰较强，枝叶交错重叠，形成叶量、密度过大的郁闭层，降低了叶片截

获光资源的能力［４７］，不利于光资源的充分利用，光资源成为制约柽柳生长的重要因子，因此，柽柳减小冠幅、
基径、分枝角度、分枝数和叶数量，增大株高、枝长度、叶面积等获取光资源的竞争性器官分配（表 １，表 ３），同
时提高光合速率（表 ４）以保证自身能够最大化地利用受限资源，这也较、符合胁迫中植物生长最受限制的那

部分资源获得增加的功能或器官应得到最优先配置和增加的最优分配理论和功能平衡假说［４８］，也同“冷凉、
湿润或者荫蔽的环境下大叶由于能够使光合收益最大化会占有优势” ［４９］、地上竞争时植物通过增加光合产物

向叶片的分配以获得更多的光照的研究结果［５０］一致。
３．３　 中密度下柽柳枝⁃叶性状的关系

植物通过调节自身的资源配置来保持在群落中的最大适合度，具体来说，生活在资源相对丰富环境中的

植物体具有较高的扩散和定植能力，以快速抢夺生存所必需的资源，因而植物体会将更多的能量分配给繁殖

和生长，从而形成一系列经济型的器官结构［５１］。 中密度样地，柽柳种群邻体干扰适中、光照条件、土壤水盐状
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况等环境条件较为适宜，柽柳叶面积指数最高，气孔导度、净光合速率和蒸腾速率最大。 原因如下：（１）中密

度梯度下，土壤水盐状况良好（表 ２），已经不是资源获取限制因子，柽柳通过增大叶面积指数、提高气孔导度

（表 １，表 ４），来增强叶片截获光的能力，提高光利用效率和光合速率［５２］，并将更多的投资分配到使光合收益

最大化的构建上来，形成最佳经济结构。 （２）中密度梯度下，群落郁闭度适中，光不再是限制性因子，柽柳会

平衡枝叶投资（表 ３），形成最佳构型，达到光合收益最大化。 （３）中密度梯度下，柽柳邻体干扰较高密度梯度

小，植株间的地上、地下竞争减小，柽柳可最大程度的利用地上、地下资源，拓展生存空间，以实现群落的整体

扩张。 这也符合最优分配理论的植物通过对光合产物的分配来获取光照、养分、水分和 ＣＯ２等资源以达到最

大的生长速率［４８］的结论。

４　 结论

密度制约改变了种群内每个植株可获得性资源的数量，资源的不足引起邻株植物的相同功能部分对有限

资源的竞争，致使植物生物量分配格局发生可塑性调整［５３］，干旱区湿地群落中，柽柳在低密度样地为避免土

壤水盐胁迫和光过饱和胁迫，采取降低枝长度、叶面积、增加分枝数、分枝角度、叶数量的性状权衡策略，并从

生理上提高水分利用效率，以保证稳定的光合收益。 中密度样地，柽柳种群邻体干扰适中、环境条件较为适

宜，柽柳叶面积指数最高，气孔导度、净光合速率和蒸腾速率最大。 在高密度样地，邻体干扰较强，光资源成为

主要限制性因子，为有效利用光资源，柽柳采取增加枝长度、叶面积，降低分枝数、分枝角度、叶数量的性状权

衡策略，并提高气孔导度，增强光资源利用效率，提高光合速率，最大限度的利用受限资源，达到光合收益的最

大化。 随着柽柳种群密度自低密度、中密度到高密度，植株株高变高、冠幅变小、基径变小、分枝角度和分枝数

变小，同时枝长度逐渐增加、叶数量逐渐减少、叶面积逐渐增大、水分利用效率逐渐降低，体现了干旱区湿地环

境下，柽柳应对资源竞争的可塑性调整策略。 本文仅对密度制约下湿地植物柽柳的枝叶性状和光合特性进行

了分析，而密度制约下湿地植物的地下根系构型、地上地下生物量分配以及湿地植物本身的生理、生化特征也

会发生适应性的变化，还需深入研究。
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