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秦王川湿地滨藜叶脉性状与蒸腾速率关系对种群密度
的响应

任　 悦，赵成章∗，李雪萍，张　 晶，雷　 蕾
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：植物蒸腾速率与叶性状关系的环境响应，对探索植物碳水代谢关系和叶性状构建模式之间耦合的生理生态学机制具有重

要的意义。 选择甘肃省秦王川国家湿地公园的盐沼湿地为实验地，按研究区域滨藜（Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｐａｔｅｎｓ）植株密度设置Ⅰ（１６—２１
株 ／ ｍ２）、Ⅱ（９—１５ 株 ／ ｍ２）、Ⅲ（＜ ９ 株 ／ ｍ２）３ 个梯度，采用标准化主轴估计（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）方法，以叶

脉密度和中脉直径分别表示叶脉性状，研究了种群密度影响下滨藜蒸腾速率与叶脉性状的关系。 结果表明：随种群密度减小，
滨藜的中脉直径、株高、盖度、光合有效辐射（ＰＡＲ）、叶面积（ＬＡ）均逐渐降低，而叶脉密度、叶干重、蒸腾速率（Ｔｒ）和净光合速率

（Ｐｎ）逐渐增加。 在高密度（Ｉ）和低密度（ＩＩＩ）中，滨藜的蒸腾速率和叶脉密度之间存在极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与中脉直

径之间存在显著的负相关关系（Ｐ＜０．０５）；在中密度（Ⅱ）中，滨藜的蒸腾速率与叶脉密度呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），与中脉

直径不存在相关关系（Ｐ ＞ ０．０５）。 在小密度样地，蒸腾速率（Ｔｒ）较小，滨藜采取减小叶脉密度、增大中脉直径的策略，即在阴生

环境中滨藜叶片需要大的中脉直径来支撑，同时较小的叶脉密度亦可满足其蒸腾需求，体现了密度制约下湿地植物的生物量分

配格局和资源利用对策。
关键词：滨藜；叶脉密度；中脉直径；蒸腾速率；秦王川；盐沼湿地
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蒸腾速率直接决定了植物体内的水分平衡［１］，影响植物体与外界环境间的物质循环效率［２］。 叶片形态

能够反映植物适应特定生境的光合生理生态特性，在植物与环境协同进化过程中，逐步形成了特定的叶脉性

状［３］，并培育了物质传输、叶片保护、光能截获、水分供给平衡等方面的支持功能，为植物应对各种胁迫和干

扰，正常开展生长和繁殖活动提供了保障［４］。 面对资源异质性分布的生境和植物生活史中光合产物的供需

矛盾，叶片各功能性状的自我调整与适应显得至关重要［５］，叶脉网络功能性状具有物质运输、叶片支撑与保

护的生理学和力学双重功能［６］。 叶脉密度反映了叶脉与叶肉的接触程度和叶片的碳投资，与叶面积大小、叶
片厚度共同影响着植物的蒸腾速率、净光合速率和水分利用效率，且能表征叶片抵御物理损伤的能力［７］；中
脉直径主要承担叶片支撑和水分传输功能，是叶片展开和增大植物光截获能力的重要基础条件，直径越大，表
示叶脉系统的运输能力也越强［８］。 植物叶片的蒸腾速率受制于叶脉形态及其功能的发挥［９］，较高的叶脉密

度能够供给蒸腾作用所需大量水分和能量消耗，有助于调控植物叶片温度和维持植物体与土壤、大气之间的

物质循环［１０⁃１１］；中脉直径凭借较高的导水率和机械性能使得水分运输到叶片末端比叶边缘更容易，伴随着较

强的支撑力，能够防止叶缘弯曲［１２］，进而有效调节植物的蒸腾速率，由此可知，叶脉密度和中脉直径构建的资

源配置机制，是协调统一叶片光合作用中水分运输的有效性与安全性的重要基础［１３］，反映了叶片在环境胁迫

下为满足植物的光合生理需求所形成的叶脉结构组合和水分运输策略［７，１４⁃１５］。 密度通过影响植物群落的光

照、温度和土壤水分等环境条件，能够引起不同程度的邻体隐蔽和生存空间竞争［１６］，改变种群内部每个植株

可获得性资源的数量，进而造成生境尺度的环境胁迫和干扰；为了创造合理的光截获面积，获取满足植物光合

作用的基本光照条件，避免不必要的资源浪费，植株会调整叶脉密度与中脉直径的资源投入模式，从而维持植

物蒸腾失水与土壤⁃植物⁃大气连续体有效供水之间的动态平衡。 因此，研究湿地植物叶蒸腾速率和叶脉性状

关系对密度制约的响应机制，对认识叶脉网络建成中碳投入机制与植物光合效率之间的协同变异关系具有重

要的理论意义。
滨藜为苋科滨藜属的植物，是全世界干旱、半干旱地区的典型植物，具有适应性强、耐干旱、耐盐碱的特

点，多生长于海滨、轻度盐碱湿地、草地和沙土地，也是西北荒漠区盐沼湿地的优势植物种群之一［１７］。 学术界

围绕叶脉网络功能性状与光合作用的关系［１８］、叶片蒸腾速率和叶片导水能力［１９⁃２０］、叶脉密度与叶大小［９，２１］、
叶脉功能性状与叶厚度的权衡关系［４，２２］、植物叶片光合参数与环境因子的关系［２３］开展了广泛研究，有关滨藜

的生物学特征、对盐分的适应性［１７］也得到了重视，但密度制约下湿地植物叶脉性状生长关系与蒸腾速率的调

节分配机理尚不清晰。 鉴于此，本研究以兰州新区秦王川国家湿地公园盐沼湿地的滨藜为研究对象，通过分
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析不同种群密度下滨藜蒸腾速率与叶脉性状的关系，试图明晰：（１）不同种群密度滨藜蒸腾速率与叶脉性状

存在何种关系？ （２）形成这种生长关系的主要原因有哪些？ 旨在丰富对湿地植物叶脉性状建成的种群适应

性策略的认识和理解。

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的秦王川国家湿地公园，地理坐标为 ３６°２７＇５９．６＂Ｎ，１０３°３９＇５．６＂ Ｅ，海拔 １８９５—
１８９７ ｍ，属大陆性季风气候，年平均气温 ６．９℃，年均降水量 ２８５ ｍｍ，主要集中在 ６—９ 月，年日照时间 ２７００ ｈ，
平均无霜期 １２６ ｄ。 由于地处乌鞘岭褶皱山岭南侧的边缘低山区，四周山地环绕，中心地带地势平坦开阔，形
成盆地，盆地南部广泛分布第四系松散层孔隙潜水，含水层为砂碎石及中细砂层，受常年或季节性水淹的影

响，形成以淡灰钙土为主的自然土壤，发育了水生和湿生植物群落，以湿生和挺水植物为主。 主要植物有：滨
藜、芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）、枸杞（Ｌｙｃｉｕｍ ｃｈｉｎｃｎｓｅ）、柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、香蒲（Ｔｙｐｈａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）、灰
绿藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ）、紫菀（Ａｓｔｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｓ）、假苇拂子茅（Ｃａｌａｍａｇｒｏｔｉｓ ｐｓｅｕｄｏｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ）、盐地碱蓬

（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）、苦苣菜（Ｓｏｎｃｈｕｓ ｏｌｅｒａｃｅｕｓ）、盐角草（Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）、早熟禾（Ｐｏａ ａｎｎｕａ）等。
１．２　 实验设置

１．２．１　 植物采样及测量

２０１６ 年 ９ 月，在实地考察的基础上，在湿地公园保育区选择一块长度约 １２０ ｍ、宽度约 ９７ ｍ、高度约 ２—
３．１ ｍ的台阶地，滨藜为单一优势种的盐沼湿地；随着地势的微弱抬升，滨藜的密度逐步增加、株丛直径明显增

大，以“株”为取样单位进行滨藜密度调查，发现滨藜密度介于 ９—２１ 株 ／ ｍ２之间。 在台阶地的东西向坡面从

坡底向坡顶间隔 １０ ｍ 依次布置 ３ 条宽 ２０ ｍ、长 ６０ ｍ 的样带，根据滨藜种群密度的变化规律，在 ３ 条平行样带

上从台地下缘向台地顶部依次设置 ３ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样地（Ｉ、ＩＩ、ＩＩＩ），分别为：１）高密度（Ｉ），位于台地的中

心，滨藜植株密度为 １６—２１ 株 ／ ｍ２，株丛直径和株高较大，土壤水分充足，光资源不足；２）中密度（ＩＩ）位于台地

中心至边缘地带，滨藜植株密度为 ９—１５ 株 ／ ｍ２，株丛直径和株高居中，土壤水分及光资源适中；３）低密度

（ＩＩＩ）位于台地的下边缘，滨藜植株密度＜９ 株 ／ ｍ２，株丛直径和株高较小，土壤水分不足，光资源充足。 在每个

样地随机设置 ３ 个 ２ ｍ × ２ ｍ 样方，总计 ２７ 个样方。 然后在每一个样方随机选择 ６ 株滨藜（株高为大中小各

２ 株），先用卷尺测量从基部到最高分枝的高度，定为株高，然后选取每个植株最外层四个方位充分伸展且健

康完整的两个叶片，做好标记后进行以下步骤：
（１）植物光合参数测定。 于 ９ 月 ２—９ 日，选择晴朗天气的 ９：００—１２：００，利用 ＧＦＳ⁃３０００ 便携式光合测量

系统（Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｂａｖａｒｉａ， Ｇｅｒｍａｎｙ）进行每个标记叶片光合参数的测定。 测量过程中使用人工红蓝

光源，光合有效辐射（ＰＡＲ）定为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，ＣＯ２浓度约为 ３４０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，相对湿度（ＲＨ）保持在 ４０％—
５０％，流速设定为 ７５０ μｍｏｌ ／ ｓ，每个叶片记录 ６ 组数据用于统计分析，分别测定叶片的 Ｐｎ、Ｔｒ及 ＶＰＤ 等参

数［２４］，叶室面积为 ８ ｃｍ２，将不能充满叶室的叶片，保存于湿润的封口袋中，带回实验室，用便携式激光叶面积

仪（ＣＩ⁃２０２， Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ， ＵＳＡ）测定叶面积，进而计算 Ｐｎ和 Ｔｒ。
（２）光合有效辐射（ＰＡＲ）的测定。 选择与光合参数测定同一天，即晴朗无云的天气，用手持光量子计

（３４１５Ｆ， ３４１５Ｆ， Ｗａｌｚ， Ｐｌａｉｎｆｉｅｌｄ， ＵＳＡ）于 ９：００—１１：００ 对 ３ 个样地内滨藜种群的上方、中层和地表处进行

ＰＡＲ 测定。
（３）叶性状的测定。 基于每个滨藜被标记的两个叶片，采集后保存于湿润的封口袋中，带回实验室用福

尔马林⁃乙酸溶液（３７％甲醛溶液，５０％乙醇和 １３％冰醋酸溶液）固定。 ①每片叶子先测量叶片形态特征，将采

集的叶片用干纱布擦干净，用便携式激光叶面积仪（ＣＩ⁃２０２， Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ， ＵＳＡ）对叶片进行扫描，测定叶面

积；②叶脉密度的测量，用含 ５％ ＮａＯＨ 的乙醇进行化学清理，再用番红⁃固绿染色［２５］，用水包埋呈透明薄膜状

在体视显微镜（ＳＭＺ１６８⁃ＢＬ， Ｍｏｔｉｃ， Ｈｏｎｇ Ｋｏｎｇ， Ｃｈｉｎａ）下放大 １０ 倍后拍照，每个叶片拍摄 １０ 个视野用于叶
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脉性状的观测，用 Ｍｏｔｉｃ Ｉｍａｇｅｓ Ｐｌｕｓ ２．０ 软件获得各个照片中的中脉直径和叶脉的总长度，所有照片中得出的

平均值即为该叶片的中脉直径和叶脉密度，叶脉密度用单位叶面积（单位： ｍｍ２）的叶脉总长度（单位： ｍｍ）
表示［９］。 最后将叶片装入信封，于 ８０℃烘箱中烘干 ４８ ｈ，称量（精度 ０．０００１ ｇ）。 比叶面积（ＳＬＡ）用叶面积和

叶干重的比值表示。
１．２．２　 土壤取样与理化性质测量

（１）土壤含水量采样。 土壤取样于 ２０１６ 年 ９ 月下旬完成，取样时间内基本无明显降水，土壤水盐状况相

对稳定。 在小样方内随机选取 ３ 个样点挖掘 １ ｍ × １ ｍ × ０．５ ｍ 土壤剖面，用环刀分 ５ 层间隔 １０ ｃｍ 采取土

样，现场编号、各土层均匀混合称鲜量，然后带回实验室在 １０５℃的烘箱内烘 １２ ｈ，取出称质量，最后计算出各

样地的 ０—５０ ｃｍ 土层土壤质量含水量。
（２）土壤盐分采样。 用电导法测定土壤含盐量，在室温下称取过 ２ ｍｍ 筛的风干土样 １０ ｇ，加 ５０ ｍｌ 去

ＣＯ２蒸馏水（水土比为 ５：１），取浸出液，置振荡机上振荡 ５ ｍｉｎ。 将布氏漏斗与抽气系统相连后把悬浊的土浆

缓缓倒入漏斗，直至抽滤完毕，滤液倒入三角瓶备用。 用上海雷磁仪器厂生产的 ＤＤＳ⁃１１Ｃ 便携式电导仪测浸

出液的电导率，３ 次重复，取平均值。
１．３　 数据处理

对不同盖度样地湿地群落生物学特征和滨藜种群的各功能性状的实验数据进行分析，对滨藜的蒸腾速率

（Ｔｒ）、叶脉密度（ＶＤ）、中脉直径（ＭＤ）先进行以 １０ 为底的对数转换，使之符合正态分布后再进行分析。 对蒸

腾速率和叶脉密度以及蒸腾速率和中脉直径两组关系的研究，均采用 ｙ ＝ ɑｘｂ，线性转换成 ｌｇｙ ＝ ｌｇɑ＋ｂ ｌｇｘ，ｘ 和

ｙ 表示两个特征参数，ɑ 为性状关系的截距，ｂ 为斜率，即异速生长参数或相对生长的指数，当 ｂ ＝ １ 时，表示两

者是等速关系；当 ｂ＞１ 时，表示 ｙ 的增加程度大于 ｘ 的增加程度；当 ｂ＜１ 时，表示 ｙ 的增加程度小于 ｘ 的增加

程度。 主要采用标准化主轴估计（ＳＭＡ）方法［２６］，由软件 ＳＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ２．０［２７］ 计算完成，每一个回归斜率的

置信区间根据［２８］方法计算。 对不同密度样地植物功能性状平均值的差异比较采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ），显著性水平设为 ０．０５。 实验数据分析采用 ＳＰＳＳ １６．０ 软件进行，用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０ 和 Ｅｘｃｅｌ 软件

绘图。

２　 结果分析

２．１　 不同湿地生境下滨藜群落的生物学特征和土壤特性

湿地生境中不同密度下滨藜群落的生物学特征、土壤理化性质和光合有效辐射存在显著差异（Ｐ＜０．０５，
表 １），随着种群密度的逐渐降低，滨藜平均株高、盖度、植株密度及土壤含水量呈现减小的趋势，从高密度（Ｉ）
到低密度（ＩＩＩ）分别减小了 ８３．８７％、５７．４２％、８５．７％、１１％；ＰＡＲ（为上中下三层均值）呈现增大的趋势，由高密

度（Ｉ）的 ７６９．２５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加到低密度（ＩＩＩ）的 １１９５．００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，增加了 ０．５５ 倍。

表 １　 不同湿地生境下滨藜群落的生物学特征和土壤特性（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｅｔｌａｎｄ ｈａｂｉｔａｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

样地
Ｐｌｏｔ

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

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

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

植株密度
Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｍ２）

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％

土壤电导率 ＥＣ
Ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／

（ｍｓ ／ ｃｍ）

Ｉ ６２．００±３．１８ａ ７６９．２５±３６．３５ｃ ８６．００±１２．００ａ １８．５０±２．５０ａ ３５．６４±１．９２ａ １．１７±０．０７ｃ

ＩＩ ５１．００±２．７８ｂ ８３５．５０±３９．７１ｂ ６０．００±１８．００ｂ １２．００±３．００ｂ ３０．１２±１．７３ｂ ２．６９±０．１４ｂ

ＩＩＩ １０．００±０．５０ｃ １１９５．００±５４．０８ａ ３５．００±６．００ｃ ６．００±３．００ｃ ２４．６４±１．４４ｃ ３．７９±０．２２ａ

　 　 同列不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ＜０．０５），ｎ＝ １０８。

２．２　 不同密度下滨藜叶性状特征和光合特性

如表 ２ 所示，不同密度下滨藜叶性状和光合生理参数的变化趋势存在显著差异（Ｐ＜０．０５， 表 ２）。 随着种
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群密度的逐渐降低，滨藜叶脉密度、叶干重、ＶＰＤ、蒸腾速率（Ｔｒ）、Ｐｎ均呈显著增加趋势，从高密度（Ｉ）到低密度

（ＩＩＩ）分别增加了 ４４．１７％、２３．７２％、２２．７８％、５２．４６％、７３．４６％；中脉直径、叶面积、比叶面积、空气相对湿度

（ＲＨ）均呈显著的减小趋势，从高密度（Ｉ）到低密度（ＩＩＩ）分别减少了 ７３．１７％、３４．９１％、５０．３５％、１２．８％；叶干重、
ＶＰＤ、蒸腾速率（Ｔｒ）在中密度（ＩＩ）、低密度（ＩＩＩ）均出现较大值且无显著差异（Ｐ＞０．０５），但低密度（ＩＩＩ）大于中

密度（ＩＩ）；叶面积、空气相对湿度（ＲＨ）在中密度（ＩＩ）、低密度（ＩＩＩ）均出现较小值且无显著差异（Ｐ＞０．０５），但
低密度（ＩＩＩ）小于中密度（ＩＩ）。 滨藜叶性状和光合特性在 ３ 个样地变化较显著，且叶性状具有较高的表型可塑

性，可以较好的适应特殊生境条件。

表 ２　 不同密度下滨藜叶性状特征（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

样地 Ｐｌｏｔ Ｉ ＩＩ ＩＩＩ

叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｄｅｓｔｉｎｙ ／ （ｍｍ ／ ｍｍ２） ９１．００±４．６１ｃ １１１．００±５．６３ｂ １６３．００±８．２４ａ

中脉直径 Ｍｉｄｒｉｂ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ ４１．００±２．１１ａ ２１．００±１．１３ｂ １１．００±０．５２ｃ

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．１５±０．０３ｄ ０．３５±０．０１ｃ ０．７０±０．０２ａ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ １０．６０±０．５１ａ ７．３４±０．３４ｂ ６．９０±０．３１ｃ

叶干重 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ０．６６±０．０３ｃ ０．８３± ０．０４ｂ ０．８６±０．０４ａ

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２· ｍ－２ ｓ－１） ５．１８±０．２５ｃ １０．７１±０．５０ｂ １９．５１±０．８９ａ

ＶＰＤ （ｋＰａ） １２．３４±０．６４ｃ １４．３６±０．８５ｂ １５．９８±０．８６ａ

Ｔｒ ／ （ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１） ０．８５±０．０４ｃ １．１６ ±０．０６ｂ １．７９±０．０９ａ

相对湿度 ＲＨ ／ ％ ５９．９５±３．３６ａ ４８．５８±２．８２ｂ ４７．１５±２．５３ｃ

　 　 Ｐｎ：净光合速率，ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ＶＰＤ：饱和水汽压差，ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ；Ｔｒ：蒸腾速率， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；ＲＨ：相对湿度， ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｈｕｍｉｄｉｔｙ；同行不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ＜０．０５），ｎ＝ １０８

２．３　 不同密度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）和叶脉密度的关系

不同生境中滨藜蒸腾速率和叶脉密度的权衡关系如图 １ 所示。 不同密度梯度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）与叶

脉密度的关系存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 通过 ＳＭＡ 分析得到，滨藜蒸腾速率与叶脉密度在高密度（ Ｉ）和低密

度（ＩＩＩ）均呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），在中密度（ＩＩ）呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 滨藜在不同生境间的

标准主轴化斜率存在差异，高密度（Ｉ）为 ０．９７（９５％的置信区间：ＣＩ＝ ０．８２， ０．９９）、中密度（ＩＩ）为 １．００（９５％的置

信区间：ＣＩ＝ ０．９６， １．０５）、低密度（ＩＩＩ）为 １．２５（９５％的置信区间：ＣＩ ＝ １．１７， １．２６），从高密度（Ｉ）到低密度（ＩＩＩ）
呈现逐渐增大趋势，高密度（ Ｉ）的斜率显著小于 １．０（Ｐ＜０．０５），中密度（ ＩＩ）的斜率与 １．０ 无显著差异（Ｐ＞０．
０５），低密度（ＩＩＩ）的斜率显著大于 １．０（Ｐ＜０．０５）。 从高密度（Ｉ）到低密度（ＩＩＩ），滨藜叶脉密度与蒸腾速率呈显

著的协同关系，蒸腾速率越大，叶脉密度越大，且在高密度（Ｉ）滨藜叶脉密度增加的速度小于蒸腾速率增加的

速度；在中密度（ＩＩ）叶脉密度与蒸腾速率呈等速的增长关系；在低密度（ＩＩＩ）叶脉密度增加的速度大于蒸腾速

率增加的速度。
２．４　 不同密度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）和中脉直径的关系

不同生境中滨藜蒸腾速率和中脉直径的权衡关系如图 ２ 所示。 不同密度梯度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）与中

脉直径的关系存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 通过 ＳＭＡ 分析得到，滨藜蒸腾速率与中脉直径在高密度（ Ｉ）和低密

度（ＩＩＩ）均呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），在中密度（ＩＩ）不存在相关关系（Ｐ＞０．０５）。 滨藜在不同生境间的标准

主轴化斜率存在差异，高密度（Ｉ）为－０．８５（９５％的置信区间：ＣＩ ＝ －０．８６， －０．８１）、中密度（ ＩＩ）为－１．０４（９５％的

置信区间：ＣＩ＝ －１．０８， －０．９９）、低密度（ＩＩＩ）为－１．３０（９５％的置信区间：ＣＩ ＝ －１．３６， －１．２７），从高密度（ Ｉ）和低

密度（ＩＩＩ）呈现逐渐减小趋势，高密度（Ｉ）的斜率显著大于－１（Ｐ＜０．０５），中密度（ ＩＩ）的斜率与－１ 无显著差异

（Ｐ＞０．０５），低密度（ＩＩＩ）的斜率显著小于－１（Ｐ＜０．０５）。 从高密度（Ｉ）到低密度（ＩＩＩ），滨藜中脉直径与蒸腾速

率呈显著的权衡关系，蒸腾速率越大，中脉直径越小，且在高密度（Ｉ）滨藜中脉直径减小的速度大于蒸腾速率

增加的速度；在中密度（ＩＩ）中脉直径与蒸腾速率呈等速变化关系；在低密度（ＩＩＩ）中脉直径减小的速度小于蒸
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腾速率增加的速度。

图 １　 不同密度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）和叶脉密度的关系

　 Ｆｉｇ．１　 Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

（Ｔｒ） ａｎｄ ｌｅａｆ ｄｅｎｓｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

Ⅰ，高密度区；Ⅱ，中密度区；Ⅲ，低密度区

图 ２　 不同密度下滨藜蒸腾速率（Ｔｒ）和中脉直径的关系

　 Ｆｉｇ．２　 Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

（Ｔｒ） ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｍｉｄｒｉｂ

３　 讨论

植物叶片的蒸腾速率能够影响或指示植物对环境的适应特征或能力［２９］，植物往往通过叶脉功能性状的

调整，形成与蒸腾速率相适应的光能拦截、光合碳获取、水分供给和展叶支撑系统［３０］。 研究发现，在高密度

（Ｉ）和低密度（ＩＩＩ）样地，滨藜叶片蒸腾速率与叶脉密度呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与中脉直径呈显著负

相关关系（Ｐ＜０．０５）；在中密度样地（ＩＩ），滨藜叶片蒸腾速率与叶脉密度呈正相关关系（Ｐ＜０．０５），与中脉直径

关系不显著（Ｐ＞０．０５）（图 １， 图 ２）。 不同密度湿地群落滨藜叶脉性状与蒸腾速率关系的空间异质性，既是植

物应对邻体间遮阴、可获得性光合有效辐射和空间资源竞争的表型可塑性，也是密度制约下植物权衡碳投入⁃
收益的必然结果。

在密度制约和邻体干扰条件下，植物需要在光合产物有限性约束下合理配置叶肉、叶脉等叶性状［３１］，以
满足植物叶片光合和蒸腾的生理需求，进而达到生存和生长之间的协同适应［３２］，实现光合碳获取效率的最大

化。 低光照条件下植物叶脉构型的改变是以较低的光合生理需求以及较高的水分运输能力和利用效率为基

础保障，最大限度的减少物种生态位重叠，提高植物在异质生境中的资源利用效率［１２］。 在高密度样地，湿地

群落的盖度和高度最大（表 １），滨藜生长繁茂、植株之间产生了严重的邻体干扰，光竞争成为影响植物生长的

首要胁迫因子，滨藜叶片的蒸腾速率（Ｔｒ）较低，与叶脉密度呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与中脉直径呈显

著负相关关系（Ｐ＜０．０５）（图 １， 图 ２）。 主要原因有：（１）强烈的遮阴影响了到达群落内部的光资源的同时也

降低了土壤水分的潜在蒸散，缓解土壤盐碱化，促进有机质积累［１１］，使得土壤水分含量较高（表 １），缓解了叶

片光合作用的水盐胁迫，同时滨藜获得的光和有效辐射水平较低（表 １），温度变幅较小，使得叶片与空气间形

成较小的水汽压差（ＶＰＤ），叶片失水相对较少、蒸腾速率较低，滨藜不需要构建高的叶脉密度亦能满足叶片

的供水需求，因此，生长在高密度样地的滨藜选择了较低的叶脉密度，使蒸腾速率与叶脉密度呈极显著正相关

关系（Ｐ＜０．０１）。 （２）中脉直径是表征叶脉系统机械支撑能力的主要指标［９］，在邻体遮蔽严重和群落内部光合

有效辐射较低的状态下，为了提高叶片的光拦截和光合碳获取能力，使有限的光合产物创造最大的光截获面

积，滨藜叶片中的叶肉细胞趋于平铺状排列，即形成增大叶面积和减小叶干重的“大叶”构建模式，相应的需
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要增大中脉直径以满足展叶的功能需求，使中脉直径与蒸腾速率呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。
为了顺利完成自身的生命过程且实现光合产物投资⁃收益的最大化，植物会主动调整、转换和补偿叶脉性

状的功能及状态［３３］，将生物量优先分配给具有最易获取能力的性状，是植物提高资源利用效率的生活史对

策［２２］。 在低密度样地，滨藜叶片蒸腾速率增加，与叶脉密度呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与中脉直径呈显

著负相关关系（Ｐ＜０．０５）（图 １， 图 ２），主要原因有：（１）该生境种间遮蔽较小，光环境明显改善，群落内部的光

合有效辐射增大，在空气相对湿度（ＲＨ）降低（表 ２），伴随着叶片的饱和水汽压差增大，导致水分扩散阻力减

小，使得蒸腾和光合作用旺盛（表 ２），同时土壤含水量降低（表 １），叶脉系统必须增加水分运输的量与速率，
才能有效地吸收土壤水分和养分以适应较高的光合需求［３４］，因此，滨藜选择了大的叶脉密度，从而增大了水

分离开叶脉到叶肉细胞的交换面积，提高了水分运输通道的选择性，缩短了水分运输到蒸腾部位的距离，使得

叶片在水分胁迫造成叶脉木质部栓化的情况下，能够通过栓塞周围的叶脉运输水份保证叶片的高蒸腾速率；
（２）在干旱和光照充足条件下，大而薄的叶片相对更易蒸腾失水，叶片寿命短、耗损速率高，不利于光合碳的

获取［３５］。 低密度湿地群落，土壤含水量低（表 １），滨藜叶片长期暴露在强烈光照环境下，为了避免灼伤、减少

叶片空穴和栓塞现象引起的水分运输阻力［３６⁃３７］以及提高叶片的光合碳同化效率，滨藜选择了小而厚的叶片，
小叶模式不仅有助于植物实现热量和物质交换的目的，同时叶肉组织更接近中脉，有利于控制叶片内自由水

的含量，维持植物叶片内水分的动态平衡［１１］，有效避免了植物组织面临水分亏缺的风险，因此，滨藜不需投入

过多的生物量用于构建叶片的支撑系统，从而选择了较小的中脉直径，以便更好地满足植株在高蒸腾速率下

的水分供需平衡。
叶片是植物重要的物质生产器官，其生长规律直接决定了植物的光合作用效率、蒸腾速率及资源分配策

略［３８］，叶片大小和叶脉密度的资源权衡机制，体现了密度制约、邻体干扰等因素影响下植物叶片功能性状的

表型可塑性［３２］。 在中密度样地，植株叶片接收的光资源充足，滨藜进行了叶内生物量分配和叶片构型的调

整，适度增加了叶面积，减小了叶厚度，形成了大而薄的叶片和较高的比叶面积，拉近了气孔与叶表面的距离，
提高了叶片的气孔导度，将蒸腾速率和净光合速率维持在适中水平（表 ２）。 中密度湿地群落土壤水分相对充

足，滨藜植株不需要构建强大的供水系统亦可保证自身正常的生理活动，没有投入过多生物量用于叶片的支

撑，中脉直径变化不大。 因此，生长在该样地的滨藜在兼顾植株水分输送、利用与保持等功能的前提下，形成

了均衡的叶片生长模式，使植株蒸腾速率与叶脉密度呈现出显著的相关性（Ｐ＜０．０５），与中脉直径间不存在相

关关系（Ｐ＞０．０５）（图 １， 图 ２）。

４　 结论

植物蒸腾速率与叶脉性状的关系是植物叶片生理功能对环境适应过程的表现，体现了密度制约下叶脉密

度和中脉直径之间的资源权衡机制。 本研究发现：随着密度的改变，滨藜群落环境和土壤水分发生了明显变

化，滨藜通过调整叶脉性状的特征来适应环境的变化。 蒸腾速率与叶脉密度间存在一种协调性，生长在高密

度样地的滨藜蒸腾速率较低，为了获得足够的光合产物，叶片选择了较小的叶脉密度和较大的中脉直径，以竞

争更多的光资源；而生长在低密度样地的滨藜选择了增大叶脉密度，减小中脉直径的构建模式，实现了高蒸腾

速率及水分利用效率，较好地验证了植物对生境异质性的适应机制。 本文仅从密度制约视角分析了滨藜叶脉

性状与蒸腾速率的关系，土壤养分、地形、植物激素等也是影响植物叶脉性状与功能的重要因素，探索不同因

素的交互作用对湿地植物叶片光合作用适应性的调控机制，是今后关注的重点。
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