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敦煌阳关湿地芦苇叶性状对土壤水分的响应研究

张　 剑∗，包雅兰，宿　 力，王利平，陆静雯，曹建军
西北师范大学地理与环境科学学院， 兰州　 ７３００７０

摘要：为了了解干旱区湿地不同水分梯度下芦苇叶性状的构建模式及对不同水分环境的适应策略差异性，以敦煌阳关渥洼池湿

地植物芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）为研究对象，分析不同水分梯度下芦苇叶性状对土壤水分的响应。 结果表明：（１）低水分梯度

下的叶厚度（ＬＴ）和叶片磷含量（ＬＰＣ）显著高于中、高水分梯度（Ｐ＜０．０５），高水分梯度下的叶碳含量（ＬＣＣ）也显著高于中、低水

分梯度（Ｐ＜０．０５）。 （２）芦苇叶性状之间的关系也因水分的变化而有所不同。 就整体而言，叶片碳含量与叶干物质含量

（ＬＤＭＣ）极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；叶厚度与叶片磷含量极显著正相关（Ｐ＜０．０１），比叶面积（ＳＬＡ）与叶氮含量（ＬＮＣ）极显著正相

关（Ｐ＜０．０１）、与叶碳氮比（Ｃ ／ Ｎ）极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。 （３）在水分作为限制因素的条件下，叶片碳含量与比叶面积对水分的

响应最为突出。 土壤含水量与叶厚度、叶碳含量和叶片磷含量均显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 芦苇在低水分环境下采取高收入低投

入的积极型生存策略，高水分下则采取低获取高消耗的保守型生存策略，说明了芦苇在适应异质生境的自我调节机制。
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植物叶片是最易受环境条件影响的器官，其结构的变化被解释为对特定环境的适应［１⁃２］。 叶性状属于植

物功能性状的二级性状，能够反映植物适应土壤因子变化所形成的养分利用策略，通过植物叶性状可以研究

植物的生长对策及植物利用资源的能力［３］。 叶片性状虽然受到许多生物和非生物因素的影响，但它们更易

对土壤水分的有效性变化做出响应，通过性状的组合来适应不同的土壤水分含量［４⁃５］。 在水分欠缺条件下，
最常见的叶片形态变化包括比叶面积［６⁃７］减小，叶片厚度增加［８］。 随干旱加剧，叶干物质含量增加，叶氮和叶

磷含量维持较高水平［９⁃１２］。 因此，比叶面积、叶片厚度、叶片氮、磷含量等形态和生理功能性状与土壤含水量

之间有重要关系。
土壤水分作为植物水分吸收和利用策略的关键因子［１３］，通过影响群落的内部环境，使种群内每株植株的

可利用资源数量发生变化，从而迫使植物进行表型调节以提高生境适合度［８］；在土壤水分差异条件下，植株

需要适时调整比叶面积、叶厚度、叶干物质含量等性状间的生物量分配模式［１４⁃１５］，提高植物对环境空间异质

性的适应能力，从而实现植物对叶片的形态构建，促进植物对土壤水分的有效利用［１６］，体现了叶片各性状之

间资源耗散与积累的权衡关系［５］。 因此，研究湿地植物叶形态和生理性状对不同土壤水分梯度的响应规律，
有助于探索湿地植物碳水代谢关系和高效用水的生理生态学机制。

干旱区湿地作为荒漠中的宝贵绿洲和生物多样性中心，其对环境变化，尤其是水分波动的响应极为敏

感［１７］。 芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）属于禾本科多年生大型草本湿地植物，具有极强的耐盐碱、抗干旱、抗风沙

能力，是西北荒漠区沼泽湿地生态系统的优势植物［１８］。 因此，研究芦苇的水分响应特征对于干旱区湿地生态

系统的保护具有重要意义。 目前，学术界围绕叶片性状沿海拔梯度的响应特征［１９］、植物在不同土壤水分条件

下的生理生态特征［２０］、土壤水分对叶片形态解剖性状的影响［６］，以及湿地植物叶性状［２１］ 等问题展开了广泛

研究，有关芦苇的生境胁迫适应机制［２２］、根系分布特征［２３］、比叶面积与叶片热耗散关联研究［８］ 等也受到重

视，但是湿地植物叶片性状在水分异质条件下的变化关系尚不明晰。 鉴于此，本文以敦煌阳关湿地优势植物

芦苇为研究对象，通过分析不同水分梯度下芦苇叶片性状的特征及其相关关系，试图明晰：（１）芦苇叶性状对

土壤水分的响应模式；（２）芦苇叶性状间的权衡关系；（３）芦苇叶性状的变化所呈现的适应性生存策略。 探究

干旱区典型湿地生态系统中土壤水分对植物叶性状的影响作用，阐明水分变化过程中植物叶性状的响应特

征，有助于深化对干旱区典型湿地水分变化条件下植物生存的主导策略理解，同时为干旱区湿地资源的合理

利用、湿地生态系统的保护和恢复提供科学依据及理论指导。

１　 研究区概况与研究方法

１．１　 研究区概况

敦煌阳关渥洼池湿地，隶属于敦煌阳关国家级自然保护区（图 １），位于甘肃省敦煌市西南 ７０ ｋｍ 的阳关

镇境内东南 ４ ｋｍ 的黄水坝水库（渥洼池）一带，西接库姆塔格沙漠，南邻阿克赛哈萨克族自治县，北与新疆维

吾尔族自治区接壤，地理位置在 ９４°０６′Ｅ—９４°０９′Ｅ，３９°５１′Ｎ—３９°５５′Ｎ 之间，总面积 １１．０６ ｋｍ２，区内地势平

坦，海拔高度范围在 １１５０—１５００ ｍ。 研究区地处内陆腹地，气候属暖温带干旱性气候，日较差大，年均日较差

为 １６—２０℃之间，年平均温度 ９．３℃，全年降水稀少，年均降水量 ３６．９ ｍｍ，平均无霜期为 １４５ ｄ，年日照时数为

３１１５—３２４７ ｈ，年总辐射量在 ５９０．３４—６３０．９５ ｋＪ ／ ｃｍ２之间。 土壤类型为隐域性土壤，主要有沼泽土、草甸土和

盐渍土等。 植被以芦苇 （ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ） 为主，伴生有赖草 （ Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、黑果枸杞 （ Ｌｙｃｉｕｍ
ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｍ）、水麦冬（Ｔｒｉｇｌｏｃｈｉｎ ｐａｌｕｓｔｒｅ）、盐角草（ Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）、鸦葱 （ Ｓｃｏｒｚｏｎｅｒａ ａｕｓｔｒｉａｃａ）、海乳草

（Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ）等。
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图 １　 研究区地理位置及样地分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ

１．２　 取样

在 ２０１５ 年 ８ 月对敦煌阳关渥洼池湿地植被⁃土壤

进行全面综合调查和取样的基础上［１８］，沿湿地东南侧

从湿地到荒漠方向按距水远近设置低水分、中水分和高

水分 ３ 个水分梯度，２０１６ 年 ８ 月，在每个梯度上设置 ３０
ｍ×３０ ｍ 的 ５—７ 个样地，低水分 Ｗ１（ｎ ＝ ６）、中水分 Ｗ２

（ｎ＝ ５）、高水分 Ｗ３（ｎ ＝ ７）样地共 １８ 个（图 １），记录植

物群落基本数据，采集植物和土壤样品。
植物群落调查采用样方法。 每个样地内随机布设

３ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方（合计 ５４ 个样方），分别记录每个

样方内所有植物的盖度、密度和地上生物量。 每个样方

随机选取 ３ 株芦苇，将其齐地面剪下带回实验室，在 ６ ｈ
内完成叶面积、叶厚度等性状的测定，最后 ８０℃烘干至

恒重，称取干质量。
土壤样品通过分层采样法，使用直径 ５０ ｍｍ 的土

钻获取。 根据研究区湿地芦苇根系的集中分布深

度［２４］，按 ０—１０、１０—２０、２０—４０、４０—６０ ｃｍ ４ 个深度，
在每一样方内分层钻取，所有样品剔除明显的植物根段

和凋落物等杂质，装入编号的铝盒中，现场称鲜质量后

带回实验室。
１．３　 植物叶性状与土壤水分测定

选取叶厚度 （ Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，ＬＴ）、比叶面积 （ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＳＬＡ）、叶干物质含量 （ Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）及叶片 Ｎ 含量（Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＮＣ）、叶片 Ｐ 含量（Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＰＣ）、叶片

Ｃ ／ Ｎ、叶片 Ｎ ／ Ｐ 等具有代表性的植物叶性状。 叶厚度（ＬＴ）与植物对水分条件变化的响应相关，对湿地功能有

着尤为重要的作用，由螺旋测微仪（精确到 ０．００１ ｍｍ）测得［２５］；ＳＬＡ ＝叶面积 ／叶干质量，其值为实测值（每个

样方选取 １５ 片叶片），叶面积用扫描仪（Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ，Ｃａｎａｄａ）扫描并用 ＭａｐＩｎｆｏ 软件分析可得；ＬＤＭＣ＝
叶干质量 ／叶饱和鲜重，它与相对生长速率、叶寿命及叶厚度关系密切［２６］，其中叶饱和鲜重通过电子天平称取

放置于黑暗低温水环境 １２ ｈ 的叶片所得［２７］。 利用重铬酸钾外加热法测定叶片碳含量，Ｈ２ＳＯ４－Ｈ２Ｏ２扩散法测

定叶片全 Ｎ 含量，钼锑抗比色法测定叶片全 Ｐ 含量，从而计算出叶片 Ｃ ／ Ｎ 和 Ｎ ／ Ｐ 值。 土壤水分测定则是将

带回的编号铝盒置于 １０５℃的烘箱烘 １２ ｈ，取出称质量，计算各层土壤含水量并取平均值。
１．４　 数据处理与统计分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行数据预处理，ＳＰＳＳ １９．０ 软件进行单因素方差分析、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析以及逐步回

归分析，ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ９．０ 软件进行绘图处理。 用单因素方差分析检验不同水分梯度植物性状、群落以及土壤理

化性质的差异性；采用逐步回归方法建立湿地土壤含水量（Ｙ）与各性状（Ｘ）的关系模型，筛选出对土壤含水

量响应敏感的叶性状。

２　 结果与分析

２．１　 不同水分梯度群落特征及土壤理化性质

如表 １ 所示，三个水分梯度样地间的土壤含水量存在显著差异（Ｐ＜０．０５），低水分下的芦苇盖度、密度、地
上生物量和土壤电导率均与高水分梯度存在显著差异（Ｐ＜０．０５），从低水分梯度 Ｗ１、中水分梯度 Ｗ２ 到高水

分梯度 Ｗ３，湿地群落的盖度、密度和地上生物量呈现逐渐增加的趋势，高水分梯度 Ｗ３ 的盖度比低水分梯度
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Ｗ１ 增加了 １．４８ 倍，密度增加了 ９．５８ 倍，地上生物量增加了 ２．８１ 倍；土壤电导率随着土壤含水量的增加呈逐

渐降低的趋势，高梯度 Ｗ３ 的土壤电导率比低水分梯度 Ｗ１ 减少了 ９３％。

表 １　 不同水分梯度的湿地群落主要特征和土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｗｅｔｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

梯度
Ｇｒａｄｉｅｎｔ

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｍ２）

地上生物量
Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ

ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｇ ／ ｍ２）

土壤电导率
Ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／
（ｍｓ ／ ｃｍ）

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％

低梯度 Ｌｏｗ ｌｅｖｅｌ ３０．０６±４．４５ａ １４．２１±３．５０ａ １０４．８０±１６．２６ａ ３１．３３±１７．３８ｂ ８．５９±１．９９ａ

中梯度 Ｍｉｄｄｌｅ ｌｅｖｅｌ ６３．０９±７．４６ｂ ６７．８４±１５．９３ａ １８０．６９±１９．７８ａ １４．９７±７．７５ａ ２５．７３±２．５３ｂ

高梯度 Ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌ ７４．５８±９．５５ｂ １５０．３７±３０．９０ｂ ３９９．０７±５１．９９ｂ ２．３１±０．５０ａ ３７．３２±２．４３ｃ

　 　 同列不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同水分梯度芦苇叶性状变化趋势

如图 ２ 所示，随着土壤含水量的逐渐增加，芦苇比叶面积、叶干物质含量和叶片 Ｎ ／ Ｐ 呈逐渐增加趋势，芦
苇的叶厚度、叶碳含量、叶氮含量和叶磷含量呈逐渐减小的趋势，其中低水分下的叶厚度（ＬＴ）和叶磷含量

（ＬＰＣ）显著高于中、高水分（Ｐ＜０．０５），高水分下的叶碳含量（ＬＣＣ）也显著低于中、低水分（Ｐ＜０．０５），高水分梯

度 Ｗ３ 较低水分梯度 Ｗ１，叶厚度、叶片碳含量和叶片磷含量分别减小了 ３２．０５％、８．３２％和 ２８．５％。

图 ２　 不同水分梯度下芦苇叶性状特征（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ．ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｗ１：低水分梯度、Ｗ２：中水分梯度、Ｗ３：高水分梯度，ａ、ｂ 表示不同水分梯度下功能性状之间有显著差异（Ｐ＜０．０１）

２．３　 芦苇叶性状与土壤含水量的关系

湿地土壤含水量与植物叶性状的线性相关关系（图 ３）表明，对于 ０—６０ｃｍ 的土层，土壤含水量对叶厚度

（ＬＴ）、叶碳含量（ＬＣＣ）和叶片磷含量（ＬＰＣ）的影响比较一致，叶厚度及叶片碳含量与土壤含水量极显著负相

关（ｒ ＝ －０．６８０，Ｐ＝ ０．００２；ｒ ＝ －０．７２３，Ｐ＝ ０．００１），叶片磷含量与土壤含水量显著负相关（ｒ ＝ －０．５８１，Ｐ ＝ ０．０１１），
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土壤含水量与叶干物质含量等其他性状的相关关系不显著（Ｐ＞０．０５）。 湿地土壤含水量与芦苇各叶性状的逐

步回归结果表明土壤含水量（Ｗｓ）与叶片碳含量及比叶面积（ ＳＬＡ）有显著拟合关系（Ｗｓ ＝ － ０． ５８４ＬＣＣ ＋
３．１７６ＳＬＡ＋２４７．５８６，Ｒ２ ＝ ０．７０９，Ｐ＝ ０．００７）；其中，１０—２０ｃｍ 土壤含水量对叶片碳含量的影响最大（Ｙ＝ －１．２２４Ｘ
＋４３２．１２，Ｒ２ ＝ ０．４２９，Ｐ＝ ０．００４，Ｙ：叶片碳含量，Ｘ：１０—２０ｃｍ 土壤含水量）。

图 ３　 芦苇叶性状与土壤含水量的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ．ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ

２．４　 不同水分梯度芦苇叶性状间的关系

在不同的土壤水分梯度下，芦苇叶性状间表现出不同的关系（表 ２）。 叶片碳含量（ＬＣＣ）与叶厚度（ＬＴ）、
比叶面积（ＳＬＡ）、叶片氮含量（ＬＮＣ）均显著正相关（Ｐ ＝ ０．０４６，Ｐ ＝ ０．０４５，Ｐ ＝ ０．０２），与叶干物质含量（ＬＤＭＣ）
极显著正相关（Ｐ ＝ ０．００３）；叶厚度（ＬＴ）与叶干物质含量、叶片磷含量（ＬＰＣ）极显著正相关（Ｐ ＝ ０．０１４，Ｐ ＝
０．００３），比叶面积（ＳＬＡ）与叶干物质含量（ＬＤＭＣ）显著正相关（Ｐ ＝ ０．０２６）、与叶氮含量（ＬＮＣ）极显著正相关

（Ｐ＝ ０．０００）、与叶碳氮比（Ｃ ／ Ｎ）极显著负相关（Ｐ＝ ０．００１）。
３ 个水分梯度芦苇叶性状间的关系如表 ３ 所示，就低水分梯度而言，叶厚度（ ＬＴ） 与叶干物质含量

（ＬＤＭＣ）极显著负相关（Ｐ＝ ０．００８）；比叶面积（ＳＬＡ）与叶氮含量（ＬＮＣ）极显著正相关（Ｐ＝ ０．０００），与叶碳氮比

（Ｃ ／ Ｎ）极显著负相关（Ｐ＝ ０．００８）。 在中水分梯度下，比叶面积（ＳＬＡ）与叶氮含量（ＬＮＣ）极显著正相关（Ｐ ＝
０．００５）。 在高水分梯度下，比叶面积与叶氮含量（ＬＮＣ）极显著正相关（Ｐ＝ ０．００６）。
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表 ２　 不同水分含量下芦苇叶性状之间的关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ．ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

指标 Ｉｎｄｅｘ ＬＴ ＳＬＡ ＬＤＭＣ ＬＣＣ ＬＮＣ ＬＰＣ Ｃ ／ Ｎ Ｎ ／ Ｐ

ＬＴ １ －０．０１３ ０．５７０∗ ０．４７６∗ ０．１８０ ０．６６５∗∗ －０．０６８ －０．４６５

ＳＬＡ １ ０．５２３∗ ０．４７７∗ ０．７９１∗∗ －０．００９ －０．７０８∗∗ ０．３８８

ＬＤＭＣ １ ０．６５１∗∗ ０．５４２∗ ０．１４９ －０．３７５ ０．２４１

ＬＣＣ １ ０．５４３∗ ０．３８９ －０．２３２ －０．０７

ＬＮＣ １ ０．２２２ — —

ＬＰＣ １ －０．１０４ —

Ｃ ／ Ｎ １ －０．３５９

Ｎ ／ Ｐ １

　 　 ∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５。 ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，单位是 ｍｍ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，单位是 ｃｍ２ ／ ｇ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ

ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＣＣ：叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，单位是 ｍｇ ／ ｇ；ＬＮＣ：叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，单位是 ｍｇ ／ ｇ；ＬＰＣ：叶片磷含量 Ｌｅａｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ，单位是 ｍｇ ／ ｇ；Ｃ ／ Ｎ：叶片碳氮比；Ｎ ／ Ｐ：叶片氮磷比。

Ｎｏｔｅ： ∗∗， Ｐ＜０．０１； ∗， Ｐ＜０．０５． ＬＴ， ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ｕｎｉｔ ｉｓ ｍｍ； ＳＬＡ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｕｎｉｔ ｉｓ ｃｍ２ ／ ｇ； ＬＤＭＣ， ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＣＣ，

ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｕｎｉｔ ｉｓ ｍｇ ／ ｇ； ＬＮＣ， ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， Ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｉｓ ｍｇ ／ ｇ； ＬＰＣ， ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｉｓ ｍｇ ／ ｇ； Ｃ ／ Ｎ， ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ； Ｎ ／ Ｐ， ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ．Ｗ１， Ｗ２， Ｗ３ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｌｏｗ， ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

表 ３　 不同水分梯度下芦苇叶性状之间的关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ．ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

水分梯度
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｇｒａｄｉｅｎｔ

指标
Ｉｎｄｅｘ ＬＴ ＳＬＡ ＬＤＭＣ ＬＣＣ ＬＮＣ ＬＰＣ Ｃ ／ Ｎ Ｎ ／ Ｐ

Ｗ１ ＬＴ １ －０．３９４ ０．９２８∗∗ －０．５１９ －０．３３６ ０．５８２ ０．２３３ －０．７２０
ＳＬＡ １ －０．０９７ ０．６７７ ０．９８８∗∗ ０．０４６ －０．９２７∗∗ ０．５３５
ＬＤＭＣ １ －０．３３７ －０．０３１ ０．５７９ －０．０７１ －０．５３６
ＬＣＣ １ ０．６０７ ０．２７４ －０．３８５ ０．１３２
ＬＮＣ １ －０．０１２ — —
ＬＰＣ １ ０．１２５ —
Ｃ ／ Ｎ １ －０．６３６
Ｎ ／ Ｐ １

Ｗ２ ＬＴ １ －０．０５５ ０．８３６ －０．０５３ －０．１５９ －０．５４７ ０．２３１ ０．１４７
ＳＬＡ １ ０．４２６ ０．６７４ ０．９７５∗∗ －０．６７３ －０．９１４∗ ０．９３２∗

ＬＤＭＣ １ ０．１５１ ０．３７０ －０．９１５∗ －０．３３４ ０．６４７
ＬＣＣ １ ０．６４９ －０．２８２ －０．４５２ ０．５６３
ＬＮＣ １ －０．６７４ — —
ＬＰＣ １ ０．６７２ —
Ｃ ／ Ｎ １ －０．９１７∗

Ｎ ／ Ｐ １
Ｗ３ ＬＴ １ ０．３７１ ０．２４２ ０．２７８ ０．３３７ ０．１１１ －０．３７２ ０．０４６

ＳＬＡ １ ０．７５８∗ ０．８１１∗ ０．８９７∗∗ ０．１２１ －０．７２４ ０．３４５
ＬＤＭＣ １ ０．５５６ ０．６８５ －０．３８９ －０．５４５ ０．７６３∗

ＬＣＣ １ ０．５２３ －０．０２０ －０．２４５ ０．２６６
ＬＮＣ １ ０．２８４ — —
ＬＰＣ １ －０．３３９ —
Ｃ ／ Ｎ １ －０．２３７
Ｎ ／ Ｐ １

　 　 ∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５

３　 讨论

３．１　 植物叶性状对土壤水分的响应

土壤水分是植物生长发育所必需的，其变化不但引起群落特征和生物量分配发生变化，而且直接影响植

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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物性状的变化［２８⁃３０］。 因此，土壤含水量作为干旱区影响植物水分来源的关键因子，与植物性状之间存在着广

泛联系［２５］。 本研究表明，叶片厚度（ＬＴ）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶片碳含量（ＬＣＣ）以及叶片磷含量（ＬＰＣ）
均与土壤水分显著相关。 因此，植物叶性状能在一定程度对土壤含水量的变化产生明显响应，表现为叶厚度、
叶碳含量及叶磷含量随水分递减而显著增加，反映植物在水分胁迫条件下所形成的获取策略［３１］。

叶厚度作为植物的主要叶性状之一，能对环境的变化做出迅速反映，在植物生长方面发挥着重要作用，若
土壤含水量低于一定阈值，叶片厚度会在短时间内急剧变化［３２⁃３３］。 本研究中，低水分梯度下植物盖度、密度

和地上生物量均显著减小，土壤电导率最大（表 １），盐胁迫引起土壤水势降低，诱导植物发生水分胁迫，叶厚

度（ＬＴ）在低水分梯度显著高于中、高水分梯度（图 ２），主要因为植物叶片在干旱环境的土壤水分胁迫下为防

止过度失水而增加叶肉细胞密度，通过小而厚的叶片构建模式来实现低蒸腾速率，减少水分逸散［８］，当土壤

水分增加时，叶厚度显著减小（图 ３），当土壤含水量较高时芦苇木质部导水速率也较高，芦苇需要通过降低叶

片厚度减少水分输送阻力，为保持自身碳、矿物质及水分的收支平衡，芦苇会选择薄叶片来缩短 ＣＯ２和水分等

从气孔到达叶绿体的路径，以增加对光的吸收和利用［２５］。
碳是构成植物体内干物质的最主要元素［３４⁃３５］。 叶片 Ｃ 含量（ＬＣＣ）主要取决于植物碳同化的能力，而叶

绿素是植物碳同化的重要介质，是反映植物体光合作用能力的重要指标之一，随着干旱胁迫程度的加重，叶绿

素含量呈下降的趋势［３６］，碳同化能力减弱，因此，叶片 Ｃ 含量在低、中水分梯度显著高于高水分梯度（图 ２）。
李征等［３５］发现叶片碳含量升高是由于植物在生长期内生长代谢旺盛，叶片维管组织增多使得糖类得到有效

积累，而土壤水分又是植物生长中影响植物代谢生长的生态因子之一。 本研究的叶片碳含量与土壤含水量极

显著负相关（图 ３），对土壤水分变化的响应也最为显著，说明土壤含水量对研究区芦苇的生长及叶片维管组

织的变化有极大的影响。 叶干物质含量是植物比较生态学研究的首选指标之一，叶片碳含量与叶干物质含量

极显著正相关（表 ２），这与宋玲玲［３７］的研究结果一致，说明叶干物质含量可以很好的指示植物对养分的保有

能力［３８］。
叶片养分浓度包括叶片氮含量和叶片磷含量，较高的养分保持能力说明植物对有限的环境资源具有较强

的适应能力，反映了植物对土壤养分的吸收特性［３９］，叶片磷含量在植物的生理功能中发挥着重要作用［４０］。
随着土壤干旱的加剧，植物为了适应环境胁迫，其在叶性状上均会表现出相应的适应策略，本研究中叶片 Ｐ
含量（ＬＰＣ）随土壤水分的增加呈减小趋势（图 ２），叶片 Ｐ 含量能反映土壤 Ｐ 的有效性，高的叶片 Ｐ 含量可能

是由低水分湿地土壤可利用的磷较高及 Ｐ 转化速率较快引起的［４１］。 Ｇüｓｅｗｅｌｌ 等［４２］认为 Ｎ ／ Ｐ＜１０，Ｎ ／ Ｐ＞２０ 可

用于判断养分供应状况的 Ｎ 和 Ｐ 限制，本研究区低水分叶片 １０＜Ｎ ／ Ｐ＜２０，而中、高水分 Ｎ ／ Ｐ＞２０，说明研究区

水分的变化改变着土壤养分的限制状况，低水分为氮磷共同限制，中高水分为磷限制。 在植物叶片养分浓度

与土壤水分有效性的关系上，Ｗｒｉｇｈｔ 和 Ｗｅｓｔｏｂｙ［４３］ 发现，生长于干旱地区的植物绿叶氮、磷浓度较高，本研究

低水分梯度的叶片 Ｐ 含量显著高于高水分梯度（图 ２），因此，较高的叶养分浓度也是低水分环境芦苇水分利

用的一种选择性策略［１０］，低水分环境下芦苇通过较厚的叶片，较小比叶面积，叶片体积减小，增大叶组织密度

来适应水分胁迫环境，以减少水分的损失和保持养分，采取高收入低投入的积极型生存策略，高水分下芦苇则

选择大而薄的叶片扩大接收光照的面积，减少自身维持的消耗，即采取低获取高消耗的保守型生存策略［３１］。
３．２　 植物叶性状间的关系对土壤水分的响应

几乎在所有的植物种群和群落中，叶性状都表现出一定的相关性［３８］。 比叶面积与叶干物质含量的相关

关系广泛存在于湿地植物生态系统中，体现了植物生长速度与体内养分支撑间的平衡。 在本研究中，不同水

分条件下的比叶面积与叶干物质含量具有显著的正相关关系（表 ２），这与 Ｗｅｓｔｏｂｙ 等［４４⁃４６］ 的研究结论不一

致，可能是由于比叶面积和叶干物质含量随水分变化不明显，芦苇需通过改变生存策略以适应干旱环境。 碳

氮代谢是植物的两大生理代谢过程，其动态变化会直接影响光合作用的产出以及矿质营养的吸收、蛋白质的

合成等过程［４７］，本研究中叶片碳含量与叶厚度、比叶面积及叶干物质含量均显著相关，比叶面积又与叶片氮

含量、Ｃ ／ Ｎ 极显著相关（表 ２），说明叶片的碳、氮含量及其代谢能为植物表型可塑性的构建提供条件。
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植物叶性状对土壤水分变化的响应不仅反映在其本身的变化上，还反映在性状之间的组合上［４８］，在特定

环境下，植物叶性状间具有权衡关系［４９］。 李丹等对内蒙古羊草草原的研究表明，羊草叶性状间有多种协同关

系，而且会发生改变［５０］，如在水分胁迫下，较高的叶片厚度与较小的比叶面积和较低的叶氮含量相协同以便

高效地利用资源［５１］。 本研究中，芦苇叶厚度（ＬＴ）与叶干物质含量（ＬＤＭＣ）仅在低水分梯度呈极显著正相关

关系（表 ３），这也与高君亮等的研究结果一致［５２］，说明芦苇和羊草、杨树在干旱条件下的生存策略相似，都会

通过调节叶厚度与叶干物质含量的关系来利用极为有限的资源。 比叶面积（ＳＬＡ）与叶片 Ｎ 含量（ＬＮＣ）在不

同水分条件下均表现为极显著的正相关关系（表 ３），说明芦苇会通过比叶面积和叶片 Ｎ 含量的协同变化来响

应水分的变化；在中水分梯度下，叶片 Ｐ 含量与叶干物质含量显著正相关，叶片 Ｎ ／ Ｐ 与比叶面积显著正相关

（表 ３），这表明叶片 Ｐ 含量在中水分条件下与其他功能性状协同变化并相互权衡，这与韦兰英和上官周平的

研究结果一致［５３］。 高君亮等［５２］的研究结果表明比叶面积较低的杨树通常具有较高的叶干物质含量，而本研

究中比叶面积与叶干物质含量在高水分梯度呈显著正相关关系，可能是由于土壤水分增加，芦苇通过高的比

叶面积来提高获取养分的能力以及生产力，而叶干物质含量随水分变化不显著所致。
植物叶性状对土壤水分具有不同的响应机制，阐明这些机制将有助于针对性地选择物种对日益遭到自然

或人为破坏的脆弱的荒漠沼泽湿地生态系统进行保护和修复，采取相应措施应对环境变化，保证荒漠湿地资

源的可持续利用［５４］。 植物通常通过自身性状之间的权衡关系表现出不同的生长和繁殖策略［３７］。 不同土壤

水分条件下芦苇叶性状间关系的差异性，对于理解湿地植物在维持水力安全和碳利用效率间的权衡机制以及

预测不同环境条件下植物的生长、繁衍和分布具有重要的意义［８］。

４　 结论

叶片是植物吸收和利用水分的主要器官，为了适应特殊生境植物往往会通过改变自身表型和生理特性等

方式达到维持自身正常生长和繁殖的目的，从而寻求与环境相适应的资源分配模式。 综上所述，随着湿地土

壤含水量的逐渐增加，为了适应湿地土壤和群落环境的渐变，芦苇的叶厚度、叶碳含量和叶磷含量呈逐渐减小

的趋势，芦苇的生存策略由获取逐渐变为保守策略，土壤水分是叶片碳含量和比叶面积的主要限制因子。 研

究结果进一步揭示了土壤水分对湿地植物叶片水分适应性的调控机制，有助于深入认识干旱区湿地植物对土

壤水分的响应关系，对于合理利用干旱区湿地资源、保护干旱区湿地生态系统具有重要参考价值。 本研究集

中探讨了芦苇叶性状及其对土壤水分的响应，未涉及芦苇的根茎性状，因此还需进一步的深入研究。
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