
第 ４１ 卷第 １１ 期

２０２１ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４１，Ｎｏ．１１
Ｊｕｎ．，２０２１

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（４１８６１００９，４１４６１０１３）

收稿日期：２０１９⁃０４⁃２５； 　 　 网络出版日期：２０２１⁃０４⁃０６

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｚｈａｏｃｚ＠ ｎｗｎｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１９０４２５０８５１

李子琴，赵成章，赵夏纬，李群，苟芳珍，任杰，马俊逸．小苏干湖湿地典型泌盐植物海乳草叶性状和光合特性对淹水的响应．生态学报，２０２１，４１
（１１）：４４７６⁃４４８３．
Ｌｉ Ｚ Ｑ， Ｚｈａｏ Ｃ Ｚ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｗ， Ｌｉ Ｑ， Ｇｏｕ Ｆ Ｚ， Ｒｅｎ Ｊ， Ｍａ Ｊ Ｙ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｆｌｏｏｄｅｄ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓａｌｔ⁃ｓａｌｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｏｆ Ｘｉａｏｓｕｇａｎ Ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２１，４１（１１）：４４７６⁃４４８３．

小苏干湖湿地典型泌盐植物海乳草叶性状和光合特性
对淹水的响应

李子琴， 赵成章∗， 赵夏纬， 李　 群， 苟芳珍， 任　 杰， 马俊逸
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：植物叶性状与光合生理特性对淹水的响应分析，有助于理解水淹生境中沼泽湿地植物叶片构建模型及其光合作用机理。
按照小苏干湖湖水泛滥区静水持留时间长短变化设置：Ｉ（轻度淹水区，静水持留 ６０—９０ ｄ）、ＩＩ（中度淹水区，静水持留 ９０—１５０
ｄ）、ＩＩＩ（重度淹水区，静水持留 １５０—２１０ ｄ）３ 个梯度，研究了小苏干湖湿地典型泌盐植物海乳草叶性状与光合生理特性对不同

淹水生境的响应变化。 结果表明：随着静水持留时间变长，土壤含水量逐渐增大，含盐量和光合有效辐射逐渐减小，湿地群落的

盖度、密度呈增加趋势，地上生物量呈先减小后增加趋势；海乳草叶片的叶面积呈增加趋势，叶厚度、净光合速率和气孔导度呈

减小趋势，叶干重和蒸腾速率变化不明显；不同生境条件下的海乳草净光合速率、蒸腾速率与叶面积、叶厚度之间均存在着显著

差异（Ｐ ＜ ０．０５）。 随着静水持留时间的延长，海乳草选择增大叶面积，减小叶厚度的生长策略，适时调整叶片的净光合速率，实
现植物叶片对吸收光能的有效利用，体现了植物在异质性生境中叶性状间的资源分配策略和光合产物积累模式。
关键词：叶性状；光合特性；静水持留；海乳草；小苏干湖湿地
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植物是一个功能和结构平衡的生命体［１⁃２］，为了提高自身的生境适合度，植物往往通过权衡叶片各功能

性状间的资源分配策略，形成了与环境相适应的叶片构型及其光合特性［３］。 叶片是植物能量和物质转化的

重要场所，叶片功能性状能够反映植物在不同生境下植株生长的调整策略以及对所吸收光能的利用水平，体
现了植物在叶片光截获、碳同化和水分利用等方面的生态策略［４⁃６］。 叶面积作为衡量叶片光合能力大小的重

要指标［７］，影响植物与外界环境气体、能量等的交换［４］；叶厚度在植物生长方面扮演着重要角色，通过调控叶

肉细胞中栅栏组织和气孔的构建模式，影响着植物的碳同化产物生产和积累效率［８］。 有研究表明植物叶片

面积、厚度与叶片光合效率关系十分密切，叶片可以通过权衡叶面积、叶厚度之间的生物量分配机制，实现不

同环境条件下植物基础功能的有效发挥和植物光合作用的正常进行［３］。 蒸腾速率和净光合速率作为衡量光

合能力的重要指标，不仅能反应植物通过调节自身水分损耗适应不同环境的能力［９］，而且可反映特定生境中

植物的资源利用效率［１０］。 植物能够通过叶片功能性状在形态和结构上的可塑性，改变叶片的光合生理特征

实现植物叶片光合效率的最大化，反映了植物与环境协同适应的生存策略［１０⁃１２］。 淹水条件是内陆盐沼湿地

植物最常见的逆境胁迫因子，季节性淹水所引起的土壤水盐含量空间分异格局，能够营造差异化的群落环境，
迫使植物调整叶面积、叶厚度等叶片功能性状间的资源分配模式，差异化地调控叶片净光合速率、蒸腾作用等

生理生态功能，最大限度地适应外界环境因子的变化，维持植物的正常生理代谢水平，增强植物种群的生长发

育速度和更新能力［１３⁃１５］。 因此，研究盐沼湿地植物光合特性与叶性状在不同淹水生境下的响应变化，有助于

理解内陆盐沼湿地植物叶片功能性状对异质性生境的响应机制。
海乳草（Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ）属报春花科多年生草本植物，喜生于土壤潮湿或地势低洼积水的生境，以及土

壤轻中度盐渍化的低湿草甸、荒漠、盐碱地和沼泽草甸等，是典型的湿生泌盐植物。 目前学术界围绕植物光合

特性与环境因子的关系［１６⁃１７］、各生态型植物的耐盐差异性［１８］、盐胁迫对光合指标的影响［１９］、不同水盐梯度对

植物光合特性的影响［２０⁃２１］以及湿地植物功能性状［２２］等问题展开了广泛研究，有关海乳草在不同盐浓度环境

中的叶片形态结构特征［２３］和叶片形态解剖学特征［２４］也得到了一定重视，但是有关水盐空间异质条件下湿地

泌盐植物海乳草叶性状与光合生理特性的变化规律还尚不明确。 鉴于此，本研究以甘肃省小苏干湖湿地的海

乳草为研究对象，通过分析 ３ 种淹水梯度下海乳草光合特征与叶性状的响应变化，试图明晰：（１）不同淹水梯

度下的叶性状与光合特性是否存在差异性？ （２）形成这种差异性的原因有哪些？ 旨在揭示植物在不同生境

条件下的光合作用过程及生态适应机制。

１　 材料与方法

１．１　 研究区和样地概况

研究区位于阿克塞小苏干湖自然保护区，处于青藏高原柴达木盆地北缘阿尔金山、党河南山、塞什腾山和

吐尔根达坂山之间的花海子高原盆地，地理位置为 ３９°０１′２５″—３９°０５′３２″Ｎ，９４°１０′３３″—９４°１４′４３″Ｅ，海拔

２８０７—２８０８ ｍ，属典型的内陆高寒半干旱气候，年均气温＜ －０．４℃，１ 月份平均气温为－１４℃，７ 月份平均气温

为 １３．８℃，年均降水量 ７７．６ ｍｍ，蒸发量 １９６４．８ ｍｍ，年日照时数 ３１００—３５００ ｈ，干燥度 ３０，无霜期 ９０ ｄ 左右。
苏干湖水系属柴达木内流河水系，土壤主要以草甸土、草甸沼泽土和盐土为主，植被在应对寒冷、干旱和土壤

盐渍化等生境条件，形成了植株矮小、根系发达且具深根性和泌盐功能的区域性生态特征，主要植物有珠芽蓼
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（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ）、海乳草（Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ）、碱蓬（ Ｓｕａｅｄａ ｇｌａｕｃａ）、芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）、芨芨草

（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）、赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、海韭菜（Ｔｒｉｇｌｏｃｈｉｎ ｐａｌｕｓｔｒｅ）、草地早熟禾（Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ）、水
麦冬（Ｔｒｉｇｌｏｃｈｉｎ ｍａｒｉｔｉｍｕｍ）、盐角草（Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）等。
１．２　 实验方法

小苏干湖是一个具有出口的微咸水湖，苏干湖周围盐沼湿地的水淹频率每年一次，每年 １１ 月至次年 ４ 月

湿地表面有静水持留，５ 月回归，其它时间湿地暴露在空气中，根据自然保护区 ２０ 多年来的水文记录，湖水泛

滥区宽度 ６５０—７１５ ｍ 左右。 为便于实验的调查研究，２０１８ 年 ８ 月中下旬，在小苏干湖北边地势平缓区域从

湖岸边缘向多年的潮水线末端设置 １ 条宽 ５０ ｍ，长 ３５０ ｍ 的平行样带，该样带海乳草为湿地群落的主要植

物；依据历年小苏干湖洪水泛滥和退水痕迹，测算的盐沼湿地淹水时长，将该样带划分为 ３ 个样地（ Ｉ、ＩＩ 和

ＩＩＩ），分别如下：（１）样地 Ｉ 为轻度淹水区，离湖岸 ２２０—３５０ ｍ，静水持留时间：当年 １１ 月下旬—次年 ２ 月上

旬，６０—９０ ｄ，土壤盐渍化严重，海乳草植株矮小，茎呈匍匐状，叶片肉质化，碱地风毛菊和早熟禾为共同优势

种，海乳草、盐角草伴生呈片状分布；（２）样地 ＩＩ 为中度淹水区，离湖岸 ５０—２２０ ｍ，静水持留时间：当年 １１ 月

下旬—次年 ４ 月上旬，９０—１５０ ｄ，土壤盐渍化较轻，叶片轻度肉质化，海乳草为群落优势种，碱地风毛菊和盐

角草零星分布；（３）样地 ＩＩＩ 为重度淹水区，离湖岸 ０—５０ ｍ，静水持留时间：当年 １１ 月下旬—次年 ６ 月上旬，
淹水 １５０—２１０ ｄ，以泥炭土为主，土壤盐渍化程度低，植被覆盖度较高，海乳草茎秆直立，叶片肉质化不明显，
海乳草和早熟禾为群落的共同优势种。 在每个样地内设置 ２ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的实验样方，共计 ６ 个固定实验

样方。
（１）湿地群落学调查：在每个实验样方内用交叉对角线法选取 ６ 个 １ ｍ×１ ｍ 的小样方，分别测量样方内

全部植物的高度、盖度、密度和地上生物量；每个样方内随机选取 ６ 株海乳草，齐地剪取放入信封袋中带回实

验室进行其他数据测量。
（２）光合特征值测定：在天气晴朗的上午 １０：００—１１：００ 测定海乳草的光合特征，使用 ＧＦＳ⁃ ３０００ 便携式

光合测量系统 （ Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｂａｖａｒｉａ， Ｇｅｒｍａｎｙ）， 测量时使用人工红蓝光源， 将光合有效辐射

（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ， ＰＡＲ）、ＣＯ２浓度、流速和相对湿度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ， ＲＨ）分别设置为 １２００

μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、３４０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ、７５０ μｍｏｌ ／ ｓ 和 ４０％—５０％，从样地随机选取 ５ 株海乳草，在每个植株上选取 ４ 片

健康成熟的叶片分别测定净光合速率、蒸腾速率等参数，并计算水分利用效率（Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＷＵＥ ＝
Ｐｎ ／ Ｔｒ）。

（３）叶性状测定：使用 １００ 分度游标卡尺避开叶脉，在 １０ 片供试叶片不同部位测量 ５ 次，取平均值为该植

株叶厚度。 将采集的每株海乳草从茎基部向上随机选取 １０ 片健康的叶片，擦干净后用便携式激光叶面积仪

（ＣＩ⁃２０２， Ｗａｌｚ， Ｃａｍａｓ， ＵＳＡ）测定每片叶子的面积并记录，取平均值为该植株的单叶叶面积，将测完叶面积

的叶片装入信封放入烘箱 ８０℃烘干，４８ ｈ 以后取出秤重，并计算比叶面积。
（４）叶绿素测定：使用叶绿素计（ＳＰＡＤ⁃５０２， Ｍｉｎｏｌｔａ， Ｊａｐａｎ），测量时尽量避开叶片叶脉部分，在每个叶片

的不同部位测量 ５ 次，取平均值作为该个体的叶绿素含量。
（５）光合有效辐射测定：选择晴朗无云的天气，于 ９：００—１１：００ 对 ３ 个生境中的海乳草植株上方、中层和

地表，用手持光量子计（３４１５Ｆ， Ｗａｌｚ， Ｐｌａｉｎｆｉｅｌｄ， ＵＳＡ）进行光合有效辐射测定。
（６）土壤含水量测定：在湿地群落学调查样方内随机挖掘 １ ｍ×１ ｍ×０．５ ｍ 土壤剖面，用环刀（２００ ｃｍ３）分

５ 层间隔 １０ ｃｍ 采取土样，重复 ３ 次，现场编号、各土层均匀混合称鲜质量，然后带回实验室在 １０５ ℃的烘箱内

烘 １２ ｈ，取出称质量，计算出各样地 ０—５０ ｃｍ 土层土壤质量含水量。
（７）土壤盐分和电导率测定：在每个采样点用土钻（内径 ３５ ｍｍ）以 １０ ｃｍ 为间隔分 ３ 层采集地下 ３０ ｃｍ

土样（每份土样湿重不少于 ６００ ｇ），除去地上凋谢物和石块等杂质后带回室内，用电导法测定土壤含盐量［２５］。
１．３　 数据处理

不同样地海乳草叶面积、叶厚度、净光合速率和蒸腾速率进行以 １０ 为底的对数转换，使之符合正态分布
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后采用线性回归方法分析（Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ），采用单因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）比较不同梯度间海乳草的叶

面积、叶厚度和叶绿素等功能性状，实验数据采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件进行处理分析，用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件绘图。

２　 结果分析

２．１　 不同样地的群落生物学特征和土壤理化性质

受淹水时间长短的影响，３ 个样地的土壤含水量和电导率均呈现出显著的差异性（Ｐ ＜ ０．０５， 表 １）。 样地

（Ｉ）土壤含水量最小、电导率和 ＰＡＲ 最大，植物受干旱与盐碱胁迫的影响盖度和密度处于较低水平，高度和地

上生物量呈适中状态；样地（ＩＩＩ）土壤含水量最大、电导率最小，群落光照充足，植物具有充足的水源供给，土
壤盐碱化程度较弱以泥炭土为主，湿度群落的高度处于最高水平比样地（ＩＩ）增加了 ３０９．４４％，其盖度、密度和

地上生物量也均达到最高水平，分别比样地（Ｉ）增加了 ３２．９７％、２１．０８％和 １３２．０１％；样地（ ＩＩ）处于过渡带，土
壤含水量和电导率，湿地群落的密度和盖度都呈适中状态，高度和地上生物量则达到最低水平。

表 １　 不同湿地群落的生物学特征和土壤特性（数值为平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｅｔｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

样地
Ｐｌｏｔ

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

高度
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｍ２）

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

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

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｇ ／ ｍ２）

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

Ｉ ７４．０±７．４８ ｂ ９．７３±６．１８ ｂ ３３２±２９．７８ ａ ３１．７９±１．５９ ｃ ９．９４±０．５０ ａ １６５．３０±８．２７ ｂ １４６０．０１±２．４７ ａ

ＩＩ ７８．０±７．７６ ｂ ５．９５±３．７４ ｂ ３９１±３８．２０ ａ ３９．１２±１．９６ ｂ ７．５２±０．３０ ｂ １２１．６６±６．０８ ｃ １１４７．６７±２．０６ ｂ

ＩＩＩ ９８．４±９．２１ ａ ３９．８０±３．８９ ａ ４０２±５４．４１ ａ ５９．６３±２．９８ ａ ３．８５±０．１９ ｃ ３８３．５２±１３．７４ ａ １１１１．６７±４．４１ ｃ
　 　 同列不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．２　 海乳草叶性状分析

不同生境下海乳草的叶性状的变化如表 ２ 所示。 随着土壤含水量的增加和含盐量的降低，海乳草叶片的

叶面积、比叶面积呈逐渐增大的趋势，样地 ＩＩＩ 比样地 Ｉ 分别增加了 ４０．７７％、４５．３６％，样地 ＩＩ 与样地 Ｉ 无显著

差异（Ｐ＞０．０５）；海乳草的叶厚度则呈逐渐减小的趋势，从样地 Ｉ 到样地 ＩＩＩ 减小了 ２４．０１％，样地 ＩＩ 与样地 Ｉ 也
无显著差异（Ｐ＞０．０５）；海乳草的叶干重呈先增大后减小的趋势，极大值为样地 ＩＩ，但样地 Ｉ，ＩＩ，ＩＩＩ 之间无显著

差异（Ｐ＞０．０５）；海乳草的叶绿素呈逐渐减小的趋势，由样地（Ｉ）到样地（ＩＩＩ）减小了 ４８．６２％。

表 ２　 不同样地海乳草叶性状特征（数值为平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

样地 Ｐｌｏｔ Ｉ ＩＩ ＩＩＩ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ ０．２３３±０．０４０ｂ ０．２７６±０．０２５ｂ ０．３２８±０．０２６ａ

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．０８４±０．００４ａ ０．０８２±０．００７ａ ０．０６４±０．００５ｂ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ２０．０６０±２．１８ｂ ２３．４９０±２．２６ｂ ２９．１６０±２．３１ａ

叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｍｇ １１．６２０±１．０１ａ １１．７５０±１．２０ａ １１．２５０±１．１０ａ

叶绿素 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ４６．９８０±１４．２２ａ ３２．９８０±１４．５９ａ ２４．１４０±５．９１ａ
　 　 同行不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．３　 海乳草光合特征分析

不同生境下海乳草的光合特征变化如表 ３ 所示。 随着叶面积增大、叶厚度减小，海乳草叶片的净光合速

率、气孔导度和水分利用效率呈减小趋势，从样地 Ｉ 到样地 ＩＩＩ 分别减小了 ６５．０５％、６４％和 ６０％，不同生境下海

乳草叶片的净光合速率、气孔导度和水分利用效率均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）；海乳草的蒸腾速率呈减小趋

势，从样地 Ｉ 到样地 ＩＩＩ 减小了 ４．２３％，但样地 Ｉ，ＩＩ，ＩＩＩ 之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．４　 海乳草 Ｐｎ和叶性状的相关性分析

通过分析发现不同静水持留条件下海乳草净光合速率（Ｐｎ）与叶面积（ＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）之间均存在显著
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差异（Ｐ ＜ ０．０５）。 海乳草叶片净光合速率和叶面积在样地（ Ｉ）和样地（ ＩＩＩ）均呈极显著负相关关系（ ｙⅠ ＝
－ ０．４１３５ｘ ＋ ０．６０３７， Ｒ２ ＝ ０．７２１１，Ｐ ＜ ０．０１； ｙⅢ ＝ － １．１８８２ｘ － ０．１６０９， Ｒ２ ＝ ０．７２６７，Ｐ＜０．０１，图 １），在样地（ＩＩ），
二者呈显著负相关关系（ ｙⅡ ＝ － １．０４０９ｘ － ４Ｅ － ０５， Ｒ２ ＝ ０．４７９５，Ｐ ＜ ０．０５，图 １）；叶片净光合速率和叶厚度在

样地（Ｉ）和样地（ＩＩＩ）均呈极显著正相关关系（ ｙⅠ ＝ １．３９２２ｘ ＋ ２．３６１０， Ｒ２ ＝ ０．７０８３，Ｐ ＜ ０．０１； ｙⅢ ＝ １．２０４３ｘ ＋

１．８５９７ ， Ｒ２ ＝ ０．７４１９，Ｐ＜０．０１，图 １），在样地（ ＩＩ），二者呈显著正相关关系（ ｙⅡ ＝ ０．８６５２ｘ ＋ １．５２５６， Ｒ２ ＝
０．５０４８ ，Ｐ ＜ ０．０５，图 １）。 表明静水持留时间较长和较短的生境中海乳草的叶性状和净光合速率呈显著的权

衡关系。

表 ３　 不同样地海乳草光合生理参数特征（数值为平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

样地 Ｐｌｏｔ Ｉ ＩＩ ＩＩＩ

净光合速率 Ｐｎ Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－ ２ ｓ－１） ７．４４±０．２２ａ ３．８５±０．１４ｂ ２．６０±０．１６ｃ

蒸腾速率 Ｔｒ Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－ ２ ｓ－１） ２．１３±０．０２ａ ２．０７±０．１９ａ ２．０４±０．２０ａ

气孔导度 ＧｓＳｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－ ２ ｓ－１） １６９．０８±８．６９ａ １０８．１０±５．３５ｂ ６７．６４±３．８１ｃ
水分利用效率 ＷＵＥ Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ／ ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ） ３．４９±０．４２ａ １．８６±０．２２ｂ １．２７±０．１９ｃ

　 　 同行不同小写字母表示样地间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

图 １　 不同样地海乳草净光合速率（Ｐｎ）与叶面积（ＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）之间关系

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

２．５　 海乳草 Ｔｒ和叶性状的相关性分析

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明，不同静水持留条件下海乳草蒸腾速率（Ｔｒ）与叶面积（ＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）之间存

在着显著差异（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 海乳草叶片蒸腾速率和叶面积在样地（Ｉ）和样地（ＩＩ）均呈极显著负相关关系

（ ｙⅠ ＝ － ０．０４６９ｘ ＋ ０．２９８２， Ｒ２ ＝ ０．８３８３，Ｐ ＜ ０．０１； ｙⅡ ＝ － １．３３３８ｘ － ０．４３６２， Ｒ２ ＝ ０．８０３６，Ｐ＜０．０１，图 ２），在样地

（ ＩＩＩ），二者呈显著负相关关系（ ｙⅢ ＝ － ０．９８３７ｘ － ０．１６８３， Ｒ２ ＝ ０．５８５６，Ｐ ＜ ０．０５，图 ２）；叶片蒸腾速率和叶厚度

在样地（Ｉ）和样地（ＩＩ）均呈极显著正相关关系（ ｙⅠ ＝ ０．１６２８ｘ ＋ ０．５０２８， Ｒ２ ＝ ０．８７６６，Ｐ ＜ ０．０１； ｙⅡ ＝ １．０８０６ｘ ＋

１．４８８２， Ｒ２ ＝ ０．８０３８，Ｐ＜０．０１，图 ２），在样地（ ＩＩＩ），二者呈显著正相关关系（ ｙⅢ ＝ １．００６４ｘ ＋ １．５１５７， Ｒ２ ＝
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０．６０４５ ，Ｐ ＜ ０．０５，图 ２）。 表明随着静水持留时间的逐渐增长，海乳草的 Ｔｒ逐渐减小，叶片叶面积逐渐增大、叶
厚度逐渐减小。

图 ２　 不同样地海乳草蒸腾速率（Ｔｒ）与叶面积（ＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）之间关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ Ｇｌａｕｘ ｍａｒｉｔｉｍａ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

３　 讨论

３．１　 不同静水持留时间下海乳草群落及叶功能性状的响应变化

植物在受到水盐胁迫时，能积累渗透调节物质，从而提高渗透势和调节能力，以适应生存环境［２６⁃２７］。 通

过研究发现，随着样地静水持留时间的变长，湿地群落的平均盖度、平均密度和土壤含水量逐渐增大，土壤电

导率逐渐减小，群落的高度与地上生物量则呈先减小后增大的变化趋势（表 １）；海乳草叶片叶面积和比叶面

积呈增加趋势，而叶厚度呈下降趋势（表 ２），形成这种变化的主要原因是：（１）样地 Ｉ 的静水持留时间最短，地
表盐碱累积时间较长，盐渍化程度严重（表 １），耐盐和泌盐植物大量生长，加之样地 Ｉ 土壤含水量最低（表
１），因此该生境的密度和盖度处于较低水平（表 １），植株间邻体干扰和光照资源的竞争不明显，高盐胁迫和水

分供给成为影响海乳草的主要因素，海乳草为更好适应水盐胁迫的生境，叶片肉质化，将更多的干物质用于构

建保卫组织和叶肉细胞密度［２８］，并在栅栏组织之间分化出贮水组织应对生理干旱，根据任昱坤［２３］ 的研究可

知，贮水组织中含有多糖物质，该物质可以提高叶片的渗透压和植物对水分的吸收能力，减少叶片水分亏缺，
促使植物具有较强的耐旱能力［２３］；同时在资源有限的条件下，植物为降低阳光对叶片的直射范围，避免细胞

水势和膨压的降低［２９］，以及容纳更多的叶绿体，选择发育了小而厚的叶片以及较低的比叶面积（表 ２）；（２）样
地 ＩＩ 的静水持留时间中等，是盐渍化程度和土壤含水量的过渡区域（表 １），水盐胁迫比样地 Ｉ 相对减弱，海乳

草成群落优势种，为满足植物贮水的需要，维持正常的生理代谢，海乳草选择了叶面积与叶厚度均衡生长的策

略（表 ２），形成适中的叶绿体和比叶面积（表 ２），促使植物更好的发展地上生物资源（表 １），扩大生存空间，
减少生态位重叠，避免了种群内不必要的资源竞争［２９］；（３）样地 ＩＩＩ 的静水持留时间最长，盐渍化程度较其它

样地最低（表 １），耐水淹植物大量发育，植株生长态势较好，因此群落内植物密度、高度和盖度最大（表 １），植
株间邻体干扰和生存空间、光照资源的竞争激烈，密度制约和邻体干扰条件成为影响海乳草生长的主要因素。
在群落中海乳草邻体遮阴严重，为使叶片尽可能多的接收有限的光资源，提高叶片的光捕捉面积［２８］，叶片将

１８４４　 １１ 期 　 　 　 李子琴　 等：小苏干湖湿地典型泌盐植物海乳草叶性状和光合特性对淹水的响应 　
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更多物质用于叶表面积的建设（表 ２），减少“防御性”的投入，使得叶片栅栏组织细胞层数减少，叶肉细胞排

列较疏松，植物单位面积叶片分配的生物量减少，以及叶干重和叶绿素的相应减少，形成了大而薄的叶片以及

较大的比叶面积（表 ２）。 表明随着静水持留时间的变化，海乳草通过调整自身叶片构型和内在生理生态功能

以适应特殊生境，体现了内陆盐沼湿地植物在严酷环境下较强的环境耐受性和抗逆性。
３．２　 不同静水持留时间下海乳草光合性状的响应变化

叶片光合特性易受环境的影响，植物通过叶片结构性状和功能性状的组合和权衡，形成了能够契合外部

环境的形态、生理及物候属性［３０⁃３１］。 通过实验发现，随着静水持留时间的增加，叶片的净光合速率、水分利用

效率和气孔导度均呈下降趋势，但蒸腾速率差异不明显（表 ３）。 主要原因是：（１）样地 Ｉ 海乳草受水盐胁迫的

影响，形成了高度肉质化的厚叶片，能够容纳更多的叶绿体（表 ２），提高叶肉细胞的光合能力；同时，海乳草叶

面积和比叶面积的减小（表 ２），增加了叶片内部水分向叶片表面扩散的路径长度，减少了水分的蒸腾散

失［１，３２］，提高了植物的光能利用效率和水分利用效率（表 ３），促进了植物体内水分和盐分的运输［２３，３３］，植物因

此获得了较大的蒸腾速率和净光合速率（表 ３），促使其叶厚度与净光合速率、蒸腾速率均呈极显著正相关关

系（Ｐ＜０．０１，图 １， ２），其叶面积与净光合速率、蒸腾速率均呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１，图 １， ２）；（２）样地 ＩＩ
处于样地 Ｉ 和样地 ＩＩＩ 过渡区，在资源有限的情况下，海乳草形成适中的叶面积、叶厚度和比叶面积（表 ２），既
能满足植物贮水的需要，维持正常的生理代谢，又能构建足够的保护组织防止植物蒸腾失水，实现了叶片对光

能利用和截获能力的最大化，促使净光合速率和叶面积呈显著负相关关系，与叶厚度呈显著正相关关系（Ｐ＜
０．０５，图 １）；蒸腾速率则和叶面积呈极显著负相关关系，与叶厚度呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１，图 ２）；（３）样
地 ＩＩＩ 土壤含水量较大，耐水淹湿地植物的大量发育，引起群落中植被间的遮阴加剧，使海乳草种群植株间产

生强烈的光竞争，叶片叶绿素含量大幅度减少（表 ２），叶肉细胞光合能力受到抑制；同时大而薄的叶片能够使

ＣＯ２和水分等从气孔到达叶绿体的路径缩短，有利于光的透过和光能的吸收［３４］，相较于高盐环境该生境的比

叶面积较大（表 ２），植物生长速率高，养分元素保有能力降低，较小的叶厚度造成了叶脉中维管束极不发达和

贮水组织的逐渐退化，促使植物叶水势的降低，盐分输送效率的减小［２３］，气孔的部分关闭以及该群落严重的

遮阴降低了叶片的蒸腾速率，造成了叶片水分利用效率较低（表 ３），植物因此获得了较低的净光合速率，促使

其净光合速率分别与叶面积、叶厚度呈极显著负相关和极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１，图 １）；蒸腾速率则分别与

叶面积、叶厚度呈显著负相关和显著正相关关系（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 因此，在各样地之间净光合速率、蒸腾速率

与叶面积、叶厚度存在着显著差异（Ｐ＜０．０５，图 １， ２），表明随着生境的改变，海乳草叶片积极调整各构件的光

合碳同化产物权衡分配机制，体现了植物叶片在不同生境下为规避环境压力所选择的生态策略。

４　 结论

植物叶片形态和光合生理特征在不同生境之间差异性，显示了植物在外在形态和内在生理方面的协同变

异性，这是植物长期适应环境的结果。 本研究发现：当海乳草面临水盐双重胁迫的生境时，植株选择减小叶面

积增大叶厚度的生长策略，提高净光合速率，以实现植物自身碳同化产物权衡分配；在水分供给充足的生境，
海乳草叶片选择增大叶面积减小叶厚度，提高了叶面积的资源分配和光合效应，实现植物正常的生长繁殖。
本文仅从静水持留时间影响下叶性状与光合特性的变化规律进行了分析，叶绿素荧光、光谱等也与叶性状变

化有密切关系，对这些方面的研究是今后关注的重点。
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