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红树植物功能性状对盐和铜胁迫的响应

张晓婷１，王俊杰２，∗

１ 广西山口红树林生态国家级自然保护区管理中心，北海　 ５３６０００

２ 深圳大学生命与海洋科学学院，深圳　 ５１８０６０

摘要：目前，室内通过人工控制方式开展红树林对环境胁迫的响应研究，忽视了不同红树植物物种的生长习性，且以单一胁迫为

主。 通过野外生长与人工控制相结合方式，研究 ５ 个时期（２０１８．６—２０２０．８）盐和铜胁迫对 ３ 种红树植物（秋茄、拉关木和木榄）
１１ 种功能性状的影响，使用单因素和双因素方差分析研究不同时期不同树种下盐和铜胁迫对叶片功能性状的影响，回答红树

植物功能性状对盐和铜单一及复合胁迫响应的科学问题。 结果表明，不同时期下，三种红树植物功能性状具有明显差异。 随着

时间增长，三种植物的碳含量和冠层高度均呈升高趋势，其他功能性状因物种不同而表现出不同趋势；与乡土红树植物（秋茄

和木榄）相比，外来入侵物种（拉关木）具有更快的生长速度。 不同时期下，拉关木比秋茄和木榄具有更好耐盐性，三个物种的

植物生长发育对铜胁迫的响应均不敏感。 大部分时期下，单一盐胁迫对拉关木的植物功能性状无显著影响（Ｐ＜０．０５），对秋茄

和木榄的碳含量、冠层高度和比叶面积有显著影响（Ｐ＜０．０５）；单一铜胁迫对三个物种的绝大多数功能性状无显著影响。 另外，
盐⁃铜复合胁迫对秋茄叶片碳、磷、氮磷比及冠层高度有显著影响（Ｐ＜０．０５），对拉关木叶片碳、铜含量、冠层高度、比叶面积有显

著影响（Ｐ＜０．０５），仅对木榄 ＳＰＡＤ 值有显著影响（Ｐ＜０．０５）。 在红树林保护修复工作中，研究成果可为红树林退化原因和机理

阐释、红树林生长监测评估、生境治理以及树种选择提供一定的理论依据。
关键词：红树林；盐；铜；胁迫；植物功能性状
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红树林是生长在热带、亚热带海滩潮间带的湿地木本植物群落，在净化海水、防浪护堤、固碳储碳、促淤造

陆和维护生物多样性等方面发挥重要作用［１］。 因海岸线变迁、侵蚀和污染，我国红树林受多种环境胁迫（如
温度、重金属、盐度和污水等）影响，生态系统结构和功能衰退，影响红树林的生态恢复及科学管理。 因此，掌
握红树林对环境胁迫的响应及其机理对于红树林科学营造、退化红树林生态系统修复有重要意义。

盐度是红树林成活成林的主要限制因子，不同红树林适应的盐度范围不同，高于或低于适宜范围，红树林

生长均受到影响，甚至死亡［２］。 铜是红树植物生长发育必需的微量营养元素，在光合作用、呼吸作用、抗氧化

系统及激素信号转导等多种生理过程中发挥重要作用，其在植物体内含量过高或不足均会影响植物的正常生

理代谢［３］。 为了研究盐和铜胁迫对红树植物生长的影响，国内外学者开展了大量人工控制实验，主要从植物

功能性状（如叶片数量、株高、生物量、叶片叶绿素含量、叶片氮含量、叶片磷含量） ［４］、生理（如光合指标） ［５］、
解剖结构（如栅栏组织层数和角质层厚度） ［２］、叶片反射光谱［６—７］ 等角度探究无瓣海桑、桐花树、秋茄、木榄等

红树植物对盐胁迫的响应；主要关注单一胁迫及镉⁃萘［８］的复合胁迫，从抗氧化酶活性［９］，水分代谢及调节、植
物功能性状（如叶绿素含量及蛋白含量）等角度研究秋茄对铜胁迫的响应［１０］。 植物功能性状能反映植物对

生长环境变化的响应，并将环境、植物个体和生态系统结构、过程与功能紧密联系起来［１１］，与植物生长对策、
植株生物量及植物利用资源的关系密切［１２］。 因此，很多学者利用多种功能性状探讨环境胁迫对植物个体及

群落的影响机制，并与海拔、地形、土壤环境、气候、季节等因子进行关联研究［１３—１５］。
目前，大多数研究通过室内人工控制方式开展红树林对环境胁迫的响应，且以植物个体为主，缺乏一定的

群落结构，忽视了不同红树植物物种的生长习性；胁迫方式以单一胁迫为主，极少关注盐和铜复合胁迫对红树

植物功能性状的影响，因此，得出的结论可能缺乏推广性，不能完全反映红树植物功能性状对环境胁迫的响应

机制。 另外，由于温度和降水等气候因素影响，夏季和冬季对红树植物功能性状的影响较大，需要考虑不同时

期下植物功能性状对环境胁迫的响应。 鉴于上述不足，本文通过野外生长与人工控制相结合的方式，选择 ５
个时期（２０１８．６—２０２０．８，３ 个时期为夏季，２ 个时期为冬季）研究盐和铜胁迫对 ３ 种红树植物（秋茄、拉关木和

木榄）的 １１ 种功能性状（叶片含水量、碳含量、氮含量、磷含量、铜含量、冠层高度、叶片相对叶绿素含量、平均

叶长、比叶面积、碳氮比、氮磷比）的影响及其机制，重点回答红树植物功能性状对盐和铜单一及复合胁迫响

应的科学问题，为红树林资源保护及红树林湿地生态系统的修复提供数据支撑与科学依据。
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１　 材料与方法

１．１　 人工控制实验

本研究实验地点为广西北海市银海区北海市防护林场红树林良种培育基地（１０９°２３′Ｅ，２１°４５′Ｎ）。 该基

地主要用于人工培育良种和优势乡土红树苗木，年均日照 ２１１９．６ ｈ，年均降雨量 １６３８．２ ｍｍ，年平均温度

２２．６ ℃，年均无霜期 ３５８ ｄ，属于亚热带海洋性季风气候。
２０１７ 年 ４ 月，在实验基地外围滩涂上采用种植盆（５０ ｃｍ×６５ ｃｍ）人工栽培秋茄、拉关木、木榄三种红树种

植盆的土壤来自外围滩涂表土层 ５—２０ ｃｍ，无重金属污染；每种红树各培育 ５０ 盆，每盆种植 ９ 棵 １ 年生植物。
秋茄、拉关木和木榄为北海市防护林场重点培育物种，基本特征为：（１）秋茄（Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ），红树科秋茄树

属植物，灌木或小乔木，具板状根，单叶对生，椭圆形或近倒卵形，花白色，胚轴圆柱形或棒形，花期 ７—８ 月，果
期 １２ 月至翌年 ５ 月；（２）拉关木（Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ）使君子科对叶榄李属植物，乔木，有指状呼吸根，单叶

对生，全缘，厚革质，长椭圆形，雌雄同株或异株，总状花序腋生，隐胎生果卵形或倒卵形，花期为 ２—９ 月，果实

成熟期为 ７—１１ 月；（３）木榄（Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｈｉｚａ）红树科木榄属植物，乔木或灌木，叶椭圆状矩圆形，花单

生，黄色，花果期几全年。 秋茄与木榄为我国优势树种，多生于红树林中滩及中外滩，对温度和潮带适应性较

广，是目前人工造林应用最广泛的红树植物种类之一，而拉关木为外来树种，是先锋树种也是速生树种。 拉关

木为泌盐红树［１６］，叶片细胞分化成盐腺，排除体内多余的盐分，维持体内盐类低浓度，从而减轻盐对植物的伤

害，秋茄、木榄是非泌盐红树植物，秋茄通过把盐分转移到变黄的老叶中［１７］，通过落叶的方式排盐，木榄根部

具有拒盐作用，可拒出 ９９％的盐分。 从树种潮位分布、本地树种与外来物种相结合、泌盐方式等综合考虑，选
择这三种树种作为本文研究对象，具有一定代表性和典型性。

半年的缓苗期期间，给每盆红树植物浇灌培育基地涨潮时分的正常浓度海水。 ２０１７ 年 １１ 月，基于正交

试验设计方法，每种植物每天人工浇灌 ５ 种浓度梯度的海水（１ ／ ３ 倍正常海水盐度、２ ／ ３ 倍正常海水盐度、正常

海水盐度、４ ／ ３ 倍正常海水盐度、５ ／ ３ 倍正常海水盐度）２０ Ｌ；每个季度浇灌 ５ 种浓度梯度的硫酸铜溶液（０、５０、
１００、２００、４００ ｍｇ ／ Ｌ）２ Ｌ。 因此，每种红树植物共产生 ２５ 个复合处理，每个复合处理 ２ 盆植物。
１．２　 数据收集

２０１８ 年 ６ 月、２０１８ 年 １２ 月、２０１９ 年 ７ 月、２０１９ 年 １２ 月、２０２０ 年 ８ 月对每盆植物每棵树苗随机采摘 ２ 片

成熟叶片，ＳＰＡＤ 值（相对叶绿素含量）通过 ＳＰＡＤ⁃ ５０２ 叶绿素计测量，利用电子秤测量每盆采摘叶片的鲜重

（Ｗｆ）；利用皮尺从地径到树冠测量出每棵树的高度，求平均值得到每盆的冠层高度（Ｈ）；利用叶面积仪测量

采摘叶片的平均叶长（Ｌ）和叶片总面积（Ｓ）。 鲜叶放入烘箱（６５℃）４８ 小时，直至干重不变，利用电子秤测量

最终干重（Ｗｄ）。 基于叶片总面积、干重、鲜重计算比叶面积（ＳＬＡ＝Ｓ ／ Ｗｄ）和含水量（ＣＷ ＝（Ｗｆ－Ｗｄ） ／ Ｗｆ）。
利用烘干的叶片，按照量测规范和国家相关标准，在实验室内分别采用高温外热重铬酸钾氧化⁃容量法、

硫酸⁃双氧水消煮⁃蒸馏滴定法、硫酸⁃双氧水消煮⁃钒钼黄比色法、干灰化⁃稀盐酸溶解⁃火焰原子吸收分光光度

法测量全碳（Ｃ）、全氮（Ｎ）、全磷（Ｐ）和全铜（Ｃｕ）含量。
１．３　 数据处理

使用单因素方差（ＡＮＯＶＡ）分析不同时期不同树种盐和铜单一胁迫对叶片性状的影响，使用双因素方差

（ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析盐和铜复合胁迫对红树植物功能性状的影响。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分析三种红树植

物在 ５ 个时期下 １１ 个植物功能性状之间的相关性。

２　 结果与分析

２．１　 三种红树植物五个时期叶片功能性状

基于全部树种和 ５ 个时期的实测生长数据（图 １），叶长和 Ｃｕ 含量具有最高的平均变异系数，分别为

４４．６６％和 ３３．８７％，叶片含水量和 Ｃ 含量具有最低的平均变异系数，分别为 ７．７９％和 ５．６１％。 基于秋茄、拉关
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木和木榄的 ５ 个时期数据（图 １），Ｃｕ 含量平均变异系数较高（３６．０９％、４４．６６％和 ２４．０７％），叶片含水量

（８．７３％、６．２４％和 ３．６３％）和 Ｃ 含量（３．００％、２．６７％和 ２．５５％）的平均变异系数最低。

图 １　 ５ 个时期下不同红树物种 １１ 个植物功能性状变异系数

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ＣＶ） ｏｆ １１ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｉｖｅ ｐｅｒｉｏｄｓ

ＣＷ：含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ：全碳含量 Ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ；Ｎ：全氮含量 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｐ：全磷含量 Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃｕ：全铜含量 Ｃｏｐｐｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｈ：冠层高度 Ｃａｎｏｐｙ ｈｅｉｇｈｔ；ＳＰＡＤ：相对叶绿素含量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｌ：平均叶长 Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ／ Ｎ：碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｎ ／ Ｐ：氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

秋茄在盐处理下（图 ２），随着盐度增加，叶片含水量（ＣＷ）呈升高趋势，Ｃ 含量和碳氮比呈降低趋势，Ｎ 含

量、Ｃｕ 含量和冠层高度（Ｈ）、比叶面积（ＳＬＡ）和氮磷比呈升高⁃降低趋势，Ｐ 含量呈降低⁃升高趋势，相对叶绿

素含量（ＳＰＡＤ 值）无明显变化，叶长（Ｌ）无明显变化趋势。 在铜处理下，随着硫酸铜溶液浓度的增加，秋茄叶

片 ＣＷ呈降低趋势，Ｃｕ 含量则呈升高趋势，Ｃ 含量呈升高⁃降低趋势，Ｎ 含量、ＳＰＡＤ 值、叶长、ＳＬＡ、碳氮比及氮

磷比变化不明显，Ｐ 含量呈降低⁃升高趋势。
拉关木在盐处理下，随着盐度增加，Ｃ、Ｎ、ＳＰＡＤ 值及平均叶长无明显变化，ＣＷ、Ｃｕ 含量、冠层高度、ＳＬＡ 及

碳氮比呈升高⁃降低变化趋势，Ｐ 含量和氮磷比呈降低趋势；在铜处理下，随着硫酸铜溶液浓度的增加，ＣＷ和

Ｃｕ 含量呈升高⁃降低趋势，Ｐ 含量呈降低⁃升高趋势，冠层高度、平均叶长及 ＳＬＡ 呈升高趋势，Ｃ、Ｎ、ＳＰＡＤ 值、碳
氮比及氮磷比无明显变化趋势。

木榄在盐处理下，随着盐度增加，叶片 ＣＷ、Ｐ 和 Ｃｕ 含量呈降低变化趋势，Ｃ、Ｎ 及 ＳＰＡＤ 呈升高⁃降低变化

趋势，冠层高度和碳氮比呈下降趋势，叶长、ＳＬＡ 及 Ｎ ／ Ｐ 呈升高⁃降低趋势；在铜处理下，随着硫酸铜溶液浓度

的增加，叶片 ＣＷ、Ｃ、Ｐ、Ｃｕ 含量、叶长及 ＳＬＡ 呈升高⁃降低趋势，Ｎ 含量、ＳＰＡＤ 值和氮磷比呈降低⁃升高变化趋

势，Ｃ ／ Ｎ 呈降低趋势，冠层高度无明显变化趋势。
随着时间增长，三个物种的 Ｃ 含量和冠层高度（Ｈ）均呈升高趋势，Ｎ 和 Ｐ 含量均呈升高⁃降低趋势并于

２０１９ 年 ７ 月达到峰值；秋茄和木榄 ＣＷ呈降低趋势，拉关木呈降低⁃升高趋势；秋茄 Ｃｕ 含量呈降低⁃升高趋势，
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图 ２　 ５ 个时期 ３ 种红树植物在不同盐和铜处理下的植物功能性状平均值

Ｆｉｇ．２　 Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｉｖｅ ｐｅｒｉｏｄｓ

序号 １—５ 分别表示秋茄植物的盐处理为 １ ／ ３ 倍、２ ／ ３ 倍、正常、４ ／ ３ 倍及 ５ ／ ３ 倍正常海水盐度；序号 ６—１０ 分别表示秋茄植物的铜处理为 ０、

５０、１００、２００、４００ｍｇ ／ Ｌ 硫酸铜溶液；序号 １１—１５ 分别表示拉关木植物的盐处理为 １ ／ ３ 倍、２ ／ ３ 倍、正常、４ ／ ３ 倍及 ５ ／ ３ 倍正常海水盐度；序号

１６—２０ 分别表示拉关木植物的铜处理为 ０、５０、１００、２００、４００ｍｇ ／ Ｌ 硫酸铜溶液；序号 ２１—２５ 分别表示木榄植物的盐处理为 １ ／ ３ 倍、２ ／ ３ 倍、正

常、４ ／ ３ 倍及 ５ ／ ３ 倍正常海水盐度；序号 ２６—３０ 分别表示木榄植物的铜处理为 ０、５０、１００、２００、４００ｍｇ ／ Ｌ 硫酸铜溶液

２０１８ 年 １２ 月达到最低值，拉关木变化趋势不明显，木榄呈升高趋势；秋茄和拉关木的 ＳＰＡＤ 值呈升高⁃降低趋

势，而木榄一直呈降低趋势；秋茄和木榄叶长（Ｌ）呈降低趋势，拉关木则呈升高⁃降低趋势；秋茄 ＳＬＡ 呈升高⁃降
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低趋势，而拉关木和木榄呈降低趋势；秋茄碳氮比呈降低⁃升高趋势，拉关木呈升高⁃降低⁃升高趋势并于 ２０１９
年夏季达到最低值，木榄总体呈升高趋势且冬季值比夏季值高；秋茄氮磷比呈升高⁃降低趋势，拉关木变化较

小，木榄呈降低⁃升高趋势。
２．２　 不同时期下 １１ 个植物功能性状之间的相关性

基于三个物种的所有样本（图 ３），发现不同时期下，各个性状之间表现出不同的相关性强度。 ２０１８ 年

６ 月，ＳＰＡＤ 值与 ＣＷ、Ｃ、Ｎ，Ｎ 与 Ｃ，ＳＬＡ 与叶长，碳氮比与 Ｎ、冠层高度、ＳＰＡＤ 值，氮磷比与 Ｎ、碳氮比之间表现

出强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０１）；２０１８ 年 １２ 月，ＳＰＡＤ 值与 Ｎ、冠层高度，碳氮比与 Ｎ、冠层高度、ＳＰＡＤ 之间具

有强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０１）；２０１９ 年 ７ 月，Ｃ 与冠层高度，Ｎ 与碳氮比之间具有强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜
０．０１）；２０１９ 年 １２ 月，碳氮比与 Ｎ、ＳＰＡＤ 值，Ｃ 与冠层高度之间具有强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０１）；２０２０ 年 ８
月，Ｃ 与冠层高度，Ｎ 与碳氮比和氮磷比之间具有强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０１）。

综合 ５ 个时期数据，发现 ＣＷ与 Ｐ，Ｎ 与 ＳＰＡＤ 值、碳氮比之间具有强相关性（ ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０１）；ＣＷ与 Ｃ、
ＳＰＡＤ 值，氮磷比与 Ｐ、ＳＰＡＤ 值、碳氮比，Ｃｕ 与冠层高度，ＳＰＡＤ 值与碳氮比之间表现出中相关性（０．４＜ ｜ ｒ ｜ ＜
０．７）；其他性状之间的相关性较弱（ ｜ ｒ ｜ ＜０．４）。

总体上，叶片 ＣＷＶ 与 Ｃ、Ｐ 含量呈显著负相关关系，与 ＳＰＡＤ 值呈显著正相关关系；Ｎ 含量与 ＳＰＡＤ 值呈显

著正相关关系，与碳氮比呈显著负相关关系；Ｐ 含量与氮磷比呈显著负相关关系；Ｃｕ 与冠层高度呈显著正相

关关系；ＳＰＡＤ 值与碳氮比呈显著负相关关系，而与氮磷比呈显著正相关关系。

图 ３　 五个时期及全部时期下基于全部样本（ｎ＝ １５０）的 １１ 个植物功能性状之间的相关性

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｔｅｒ⁃ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ １１ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｉｖｅ ａｎｄ ａｌｌ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｐｅｒｉｏｄｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｌｌ ｓａｍｐｌｅｓ （ｎ＝ １５０）

２．３　 红树植物功能性状对盐与铜单一胁迫的响应

２０１８ 年 ６ 月，盐胁迫处理对秋茄 Ｃ、Ｐ、Ｃｕ、冠层高度、ＳＬＡ 有显著影响（Ｐ＜０．０５， 表 １），且对 Ｃ 含量的影响

最大；对拉关木 Ｃ、冠层高度、叶长有显著影响，且对冠层高度影响最大；对木榄 Ｎ、Ｐ、冠层高度、ＳＰＡＤ 值、碳氮

比、氮磷比有显著影响，且对冠层高度的影响最大。 铜胁迫处理对秋茄和拉关木的 １１ 个功能性状无显著影

响，只对木榄 ＣＷ、Ｃｕ、叶长有显著影响，且对 Ｃｕ 含量影响最大。
２０１８ 年 １２ 月，盐胁迫处理对秋茄 Ｃｕ、冠层高度、叶长、ＳＬＡ 有显著影响，且对冠层高度影响最大；对拉关

木的功能性状无显著影响；对木榄 Ｃ、Ｎ、冠层高度、叶长、ＳＬＡ、碳氮比有显著影响，且对碳氮比影响最大。 铜
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胁迫处理只对木榄 ＳＰＡＤ 值有显著影响，对其他物种的功能性状都无显著影响。
２０１９ 年 ７ 月，盐胁迫处理对秋茄 Ｃ、Ｃｕ、冠层高度、ＳＰＡＤ、ＳＬＡ、碳氮比有显著影响，且对冠层高度影响最

大；对拉关木的功能性状无显著影响；对木榄 Ｃ、Ｎ、Ｐ、冠层高度、ＳＰＡＤ 值、叶长、ＳＬＡ 有显著影响，且对 ＳＬＡ 的

影响最大。 铜胁迫处理只对秋茄 Ｃ、拉关木 ＳＬＡ、木榄 Ｃｕ 有显著影响。

表 １　 盐和铜单一胁迫下不同时期不同物种的红树植物功能性状单因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｉｎｇｌｅ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ

时间（年⁃月）
ＴｉｍｅＰｅｒｉｏｄ

胁迫
Ｓｔｒｅｓｓ

树种
Ｍａｎｇｒｏｖｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ

ＣＷ Ｃ Ｎ Ｐ Ｃｕ Ｈ ＳＰＡＤ Ｌ ＳＬＡ Ｃ ／ Ｎ Ｎ ／ Ｐ

２０１８⁃０６ 盐胁迫 秋茄 ２．４６ ７．４９∗ １．８８ ２．６６∗ ６．５５∗ ６．３６∗ １．９９ １．２４ ３．８４∗ ２．３６ １．６７

拉关木 １．０８ ３．４９∗ ０．１０ ０．６０ １．０６ ３．５４∗ １．１０ ２．７１∗ ０．２１ ０．７６ １．１１

木榄 ２．５２ ０．９６ ２．９６∗ ３．２０∗ ０．９４ ４．５５∗ ３．３５∗ ０．１６ １．５７ ３．５５∗ ３．８４∗

铜胁迫 秋茄 ０．８６ ０．５６ １．０４ ０．６６ ０．５３ ０．３５ １．２２ ０．４８ ０．０３ ０．３６ １．１２

拉关木 １．２７ ０．４０ １．１７ ０．１５ ２．３０ ０．７２ １．６０ １．２６ １．４１ ０．４９ ０．４３

木榄 ３．１３∗ １．４６ １．０６ ２．０２ ３．６７∗ ０．７６ ０．４９ ３．２７∗ １．８０ ０．８５ ０．８４

２０１８⁃１２ 盐胁迫 秋茄 １．９８ １．４９ １．４８ １．２２ ３．８３∗ １０．６１∗ ０．２６ ４．９４∗ ３．３２∗ １．８２ １．９７

拉关木 ０．２３ １．６２ ０．４３ ０．６７ ０．７１ ２．３ １．１８ ０．１７ ２．３４ ０．４６ １．８５

木榄 ０．４２ ２．７９∗ ７．８２∗ ０．７３ １．５７ ５．４８∗ ０．５９ ７．８５∗ ６．４５∗ ９．１９∗ ３．０１

铜胁迫 秋茄 １．０９ ３．７３ ０．１０ １．４２ １．５８ ０．４６ ０．４８ １．０８ １．２５ ０．１３ １．８９

拉关木 １．０５ ０．８４ １．６６ １．２３ ２．１６ ０．６３ １．０１ １．６５ １．１１ １．７９ ０．６１

木榄 １．４９ １．９２ ０．５４ １．４５ ２．０３ ０．９８ ３．３６∗ ０．９７ ０．６３ ０．４０ ２．２５

２０１９⁃０７ 盐胁迫 秋茄 １．３４ ８．４０∗ ２．３７ ０．２２ ２．７２∗ １０．５８∗ ８．１８∗ １．５２ ３．６３∗ ３．２３∗ １．２７

拉关木 ０．４７ ２．５６ ０．４７ １．１２ ２．３８ ０．３０ ０．４１ ０．９７ ０．４４ ０．２９ ０．３７

木榄 ０．５６ ６．１６∗ ４．１４∗ ９．０６∗ １．０３ ５．９０∗ ６．０５∗ ８．１０∗ ９．９２∗ ２．４０ ０．９２

铜胁迫 秋茄 ０．４８ ３．８８∗ ０．３１ ０．９９ １．４８ ０．６３ ０．８９ ０．５５ ０．０２ ０．２５ ０．８８

拉关木 ２．１８ ３．５０ １．２６ ０．９０ ０．６８ ２．０７ １．６１ ０．９７ ３．０８∗ １．３３ １．４８

木榄 ０．９７ ０．８８ ０．１３ ０．０７ ２．８３∗ ０．２２ ０．０５ ０．９９ ０．９３ ０．１４ ０．２０

２０１９⁃１２ 盐胁迫 秋茄 １．９１ ４．３８∗ ０．５６ ０．５７ ３．２０ ７．７８∗ ０．８６ １．５４ ２．１７ １．６９ １．５０

拉关木 ０．６９ ２．０７ １．６７ １．７９ ０．６３ ０．３２ ０．９８ ３．５８∗ ０．８８ ２．２７ ２．５１

木榄 ２．２５ ３．４９ ０．１４ ３．９２∗ １．５５ ７．１５∗ ０．５９ ４．７３∗ １．０６ ０．３２ １．６６

铜胁迫 秋茄 ０．５４ １．６９ ０．０４ １．４９ ０．６７ １．１４ ０．４２ ０．８０ １．０３ ０．２７ １．８９

拉关木 ０．４９ ０．２７７ ０．９９ ０．７２ ３．４４∗ １．４８ ０．８０ ２．３４ １．２２ １．１６ ０．２７

木榄 ０．４１ １．１８ １．６７ ０．５１ １．３４ ０．３１ １．３７ ０．８５５ ０．７６ １．９７ １．２９

２０２０⁃０８ 盐胁迫 秋茄 １．１１ １．４５ １．１２ ５．８０∗ ７．９１∗ ７．１１∗ ０．４２ １．８０ ０．５２ ４．３７∗ ２．８２∗

拉关木 １．０４ １．０６ ２．７３ ３．７２ ０．３１ ０．６６ ０．７１ １．８６ １．４３ ２．４８ １．６５

木榄 １．２９ ０．６６ ０．２１ ４．５７∗ ０．７４ ３．１５∗ ０．７９ １．６６ ２．９５∗ ０．８３ １．３３

铜胁迫 秋茄 ０．７１ ３．１２∗ ０．７０ ０．４９ １．２８ ０．１２ ０．３２ ０．１７ ０．６６ ０．３６ １．８３

拉关木 ０．４０ ２．９８∗ １．７４ ０．５３ ９．２２∗ ２．０６ ２．５２ １．５０ ０．７３ ０．３１ ０．５３

木榄 １．６０ ０．４１ １．０９ ０．８０ １．５１ ０．３２ ０．６９ ０．６１ ０．５８ ０．７５ ０．８３

全部时期 盐胁迫 秋茄 １．５６ １．５４ １．２４ １．７２ ８．４３∗ ２３．９５∗ ０．８１ １．１０ ０．８０ １．９６ ３．０１∗

Ａｌｌ ｐｅｒｉｏｄｓ 拉关木 １．３３ ０．８８ ０．７３ ０．６２ ０．６９ ０．０２ ０．５２ １．２３ ０．０６ ０．４５５ １．４０

木榄 １．２２ １．８２ ０．２８ ２．２８ ０．７０ ９．１５∗ ０．８０ ２．３４ １．８０ １．５４ ４．１３∗

铜胁迫 秋茄 ０．７１ ２．１２ ０．６６ ２．０４ １．８５ １．５１ ０．９３ ０．２８ ０．１０ ０．２５ １．９６

拉关木 ０．４４ ０．４１ ０．７４ ０．６３ ６．８５∗ ２．１６ ０．３４ ０．９６ １．９１ １．０４ ０．７９

木榄 ０．９１ ０．８５ ０．９６ ０．４７ １．５９ ０．８０ １．１２ ０．２９ ０．０９ １．７８ ２．１１

　 　 ∗差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＣＷ：含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ：全碳含量 Ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ；Ｎ：全氮含量 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｐ：全磷含量 Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃｕ：全铜含量 Ｃｏｐｐｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｈ：冠层高度 Ｃａｎｏｐｙ ｈｅｉｇｈｔ；ＳＰＡＤ：相对叶绿素含量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｌ：平均叶长 Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ／ Ｎ：碳

氮比 Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｎ ／ Ｐ：氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
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２０１９ 年 １２ 月，盐胁迫处理对秋茄 Ｃ 和冠层高度有显著影响，且对冠层高度影响较大；对拉关木叶长有显

著影响；对木榄 Ｐ、冠层高度、叶长有显著影响，且对冠层高度影响最大。 铜胁迫处理只对拉关木 Ｃｕ 含量有显

著影响。
２０２０ 年 ８ 月，盐胁迫处理对秋茄 Ｐ、Ｃｕ、冠层高度、碳氮比、氮磷比有显著影响，且对 Ｃｕ 含量和冠层高度

影响最大；对拉关木的功能性状无显著影响；对木榄 Ｐ、冠层高度、ＳＬＡ 有显著影响，且对 Ｐ 含量影响最大。 铜

胁迫处理只秋茄 Ｃ，拉关木 Ｃ 及 Ｃｕ 含量有显著影响。
基于 ５ 个时期的全部数据，发现盐处理对秋茄 Ｃｕ、冠层高度、氮磷比有显著影响，且对冠层高度影响最

大；对拉关木的功能性状无显著影响；对木榄冠层高度和氮磷比有显著影响，且对冠层高度影响最大。 铜胁迫

处理只对拉关木 Ｃｕ 含量有显著影响。
基于三个树种的全部样本如图 ４ 所示，物种因素对 ２０１８ 年 ６ 月、２０１９ 年 ７ 月和全部时期的 ＣＷ无显著影

响，对其他时期的所有性状都有显著影响。 另外，２０１８ 年 ６ 月、２０１８ 年 １２ 月、２０１９ 年 １２ 月以及全部时期下的

铜胁迫处理对所有性状均无显著影响，其他 ２ 个时期铜胁迫处理只对 Ｃｕ 含量有显著影响。 ２０１８ 年 １２ 月、
２０１９ 年 １２ 月和 ２０２０ 年 ８ 月，盐胁迫处理对所有性状均无显著影响；２０１８ 年 ６ 月、２０１９ 年 ７ 月以及全部时期

下的盐胁迫处理分别只对 ＣＷ，ＳＰＡＤ 和 ＳＬＡ，Ｃｕ 含量有显著影响。

图 ４　 盐和铜单一胁迫下基于全部样本的不同时期红树植物功能性状单因素方差分析结果

Ｆｉｇ．４　 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｌｌ ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｉｎｇｌｅ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ

∗表示受盐、铜处理下差异性显著（Ｐ＜０．０５）

２．４　 红树植物功能性状对盐与铜复合胁迫的响应

盐与铜复合胁迫对红树植物功能性状的影响如表 ２ 所示，２０１８ 年 ６ 月，盐与铜复合胁迫对秋茄叶片 Ｐ 和

氮磷比有显著影响，且对氮磷比的影响较大；对拉关木 Ｃ 含量有显著影响；对木榄的所有性状无显著影响。
２０１８ 年 １２ 月，盐与铜复合胁迫对秋茄的所有性状无显著影响；对拉关木冠层高度和 ＳＬＡ 有显著影响，且对冠

层高度的影响较大；对木榄 ＳＰＡＤ 值有显著影响。 ２０１９ 年 ７ 月，盐与铜复合胁迫对秋茄和木榄的所有性状无
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显著影响，只对拉关木 Ｃｕ 含量有显著影响。 ２０１９ 年 １２ 月，盐与铜复合胁迫对秋茄 Ｃ 和冠层高度有显著影

响，对木榄 ＳＰＡＤ 值有显著影响，对拉关木的所有性状无显著影响。 ２０２０ 年 ８ 月，盐与铜复合胁迫对秋茄和木

榄的所有性状无显著影响，只对拉关木冠层高度有显著影响。 基于 ５ 个时期的全部数据，发现盐与铜复合胁

迫对秋茄和拉关木冠层高度有显著影响。

表 ２　 盐和铜复合胁迫下不同时期不同物种的红树植物功能性状双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ

时期
ｐｅｒｉｏｄ

树种
Ｍａｎｇｒｏｖｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ

ＣＷ Ｃ Ｎ Ｐ Ｃｕ Ｈ ＳＰＡＤ Ｌ ＳＬＡ Ｃ ／ Ｎ Ｎ ／ Ｐ

２０１８⁃０６ 秋茄 ０．５８ ０．５９ ０．６２ ２．７７∗ １．０１ １．５７ ０．５２ １．５９ １．７６ ０．６８ ４．０３∗

拉关木 ０．８２ ２．７０∗ １．５４ ０．９１ １．３５ １．３４ ０．２９ ０．５６ １．７４ １．５０ １．６５

木榄 ０．７０ １．０９ ０．３８ １．２１ ０．８８ ０．４７ １．０２ ０．４８ １．２７ ０．３９ ０．７１

２０１８⁃１２ 秋茄 ０．６４ ０．７５ ０．５７ ０．６２ ０．５７ １．８８ １．０９ １．０８ ０．７７ ０．４４ １．３５

拉关木 ０．７７ １．７０ ０．９２ ０．７０ ０．７３ ２．４３∗ ０．８６ １．５５ ２．３０∗ １．０３ １．５０

木榄 ０．５７ １．２０ １．３８ ２．００ １．５０ ０．３８ ２．４５∗ １．１９ １．３３ １．２２ ２．０２

２０１９⁃０７ 秋茄 ０．４４ １．３６ ０．５４ １．４３ ０．６７ １．６０ ０．９５ １．６７ ０．７９ ０．５４ １．３４

拉关木 ０．２１ ０．４４ ０．７６ ０．８９ ２．３３∗ １．２９ ０．６５ ０．９４ １．２４ ０．６１ １．０８

木榄 １．２６ １．６３ １．１３ ０．８０ １．４０ ０．４７ ０．９３ １．４４ １．３６ １．３１ １．２５

２０１９⁃１２ 秋茄 ０．６２ ３．４０∗ ０．３３ ０．５８ ０．８４ ２．８７∗ ０．７６ ０．９８ ０．６６ ０．４７ ０．４９

拉关木 ２．０９ １．１１ ０．４９ １．２９ ０．５６ １．８５ ０．９１ １．１６ ０．８２ ０．５９ １．５４

木榄 ０．８８ ０．７１ １．５４ ０．８４ ０．４９ ０．８２ ２．６５∗ ０．４９ １．１７ １．３５ １．９１

２０２０⁃０８ 秋茄 ０．４８ １．５４ ０．３９ ０．７７ ０．５５ １．９０ ０．６２ １．５６ １．０８ ０．４９ ０．９０

拉关木 １．１０ １．０２ ０．９４ １．４７ １．２０ ２．４２∗ ０．８７ １．６１ １．２０ １．０７ ０．９３

木榄 １．２０ １．１１ ０．４９ ０．７２ ０．５４ １．００ ０．５８ ０．４５ ０．６４ ０．４４ ０．３５

全部时期 秋茄 ０．５７ ０．４９ ０．４８ １．１３ ０．５１ ３．４６∗ ０．６４ ０．２１ ０．１１ ０．３４ １．２５

Ａｌｌ ｐｅｒｉｏｄｓ 拉关木 １．１２ ０．３７ ０．９８ ０．６３ １．３５ １．９５∗ ０．８８ ０．７７ ０．４８ ０．８３ １．３６

木榄　 ０．７０ ０．５１ ０．７９ ０．７１ ０．７８ ０．９７ ０．６８ ０．２９ ０．２３ ０．７９ １．３５

　 　 ∗表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

基于三个树种的全部样本，双因素方差分析结果（图 ５）表明，５ 个单一时期及全部时期下，盐⁃铜复合胁迫

对叶片所有性状均无显著影响（Ｐ＞０．０５）。 从 Ｆ 值来看，复合胁迫对叶片 Ｃｕ 含量和 ＣＷ的影响大于其它性状。

３　 讨论

３．１　 盐和铜胁迫下红树植物功能性状特征

本文研究的 ３ 种植物均是一年生幼苗移栽，经过 ３ 年的盐和铜胁迫处理，同一物种的植物在不同时期表

现出完全不同的功能性状特征（图 ２）。 叶片 Ｃ 含量和冠层高度随着时间的增长而增加，说明红树植物在生长

发育中一直固碳储碳；随着盐胁迫的加强，冠层高度依然在增加，但增长速率下降（无胁迫时平均增长率为

５１．３９％，有胁迫时平均增长率为 ４６．２７％），表明这三种红树植物具有较强耐盐能力，低盐度时可通过植物体

内的可溶性蛋白积累保护细胞生物膜提高细胞保水能力，保持了生长活力，而高盐胁迫时，植物体内活性氧大

量产生破坏了细胞膜系统而造成氧化胁迫，红树则需要通过减缓生长来节约和重新分配能量调节受胁迫带来

的影响［１８］，研究结果与曾继娟等［１９］总结出低浓度盐胁迫对植物生长有促进作用，高浓度抑制生长的研究结

论一致。
随着铜胁迫的加强，发现冠层高度增长速率上升（无胁迫时平均增长率为 ３９．８１％，有胁迫时平均增长率

为 ５３．６３％）。 大量研究表明铜离子是电子传递链中质体蓝素的组成成分，少量铜离子有助于叶绿素的合成，
但过高浓度的铜离子会引起铜离子代替叶绿素中的镁离子而阻碍叶绿素的形成进而影响植物的光合作
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图 ５　 盐和铜复合胁迫下基于全部样本的不同时期红树植物功能性状双因素方差分析结果

Ｆｉｇ．５　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｌｌ ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ

用［２０］，这说明三种红树植物具有较强的耐铜性，实验中铜浓度还处在促进其生长发育范围内。
在不同盐和铜处理下，秋茄和拉关木的平均氮磷比小于 １４，说明植物生长主要受到氮限制［２１］；木榄的平

均氮磷比范围为 １４—１６，说明植物生长主要受到氮和磷共同限制［２１］；三个物种在盐分和铜浓度最低时均表现

出较小的氮磷比值，且随着盐分和铜浓度增加氮磷比值呈升高趋势，说明盐和铜处理能改善和活化土壤养分，
增强多种土壤酶活性和根系酶活性［２２］，根系能主动吸收、积累大量氮元素，并向地上部分运输维持生长，是在

逆境条件下植物对矿质元素选择吸收的一种表现［２３］。
相同的培养时间内，拉关木的冠层高度显著高于木榄和秋茄，但 Ｃ 含量显著低于秋茄和木榄，这是因为

拉关木属于外来入侵物种，能更好适应生长环境，成长速率快［２４］，但固碳程度低于其他两种乡土红树植物。
因此，在红树林生态修复过程中，要谨慎大范围种植拉关木，虽易快速成林，但对本土优势物种生物多样性的

影响较大。
３．２　 盐和铜胁迫下红树植物功能性状之间的相关性

研究植物不同功能性状之间的关系，有助于了解植物对环境变化的响应［２５］。 不同时期下，发现红树植物

部分性状之间的相关性表现出不一致的相关强度（图 ３），例如 ＳＬＡ 只有在 ２０１８ 年 ６ 月表现出与叶长强相关

性，其他时期相关性较弱，这可能是因为不同时期部分植物功能性状在盐和铜胁迫处理下表现出显著差异性

（表 １），且不同性状之间的正或负反馈作用随着含量高低会发生变化。 单一时期和综合 ５ 个时期的数据来

看，叶片含水量（ＣＷ）与 Ｃ 含量呈显著负相关，与王军强等人的研究结果一致［２６］，表明叶片较高的含水量影响

了碳存储，可能是因为水分对植物固碳促进作用超过一定范围后，具有抑制作用［２７］；叶片 Ｎ 含量与 Ｐ 含量呈

正相关关系，与刘姝萱［２８］、杨勇［２９］ 及武锋［３０］ 等人研究结果一致；Ｃ 含量与 Ｎ 含量呈正相关关系，与黄雍容

等［３１］研究福建武夷山自然保护区三种常绿阔叶林碳氮磷及张睿等［３２］ 研究内蒙古高原湖滨湿地优势植物功

能性状的结论一致；ＳＰＡＤ 与 ＣＷＶ、Ｃ、Ｎ 均呈正相关关系，这与任贵军［３３］ 研究油松苗木的结果一致；Ｃｕ 与 Ｃ、
Ｎ、ＳＰＡＤ 含量呈负相关，与李勇胜等［３４］的结论一致，他们指出铜胁迫对红三叶幼苗生长和叶绿素含量的影响
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在 Ｃｕ 浓度达到一定程度时抑制植物生长且叶绿素明显下降。
３．３　 红树植物功能性状对盐和铜的胁迫响应

外来入侵红树植物拉关木叶片 Ｃ 含量、Ｎ 含量及 ＳＰＡＤ 含量在盐和铜胁迫下几乎不受影响（表 １）；与拉

关木相比，本土优势红树植物（秋茄和木榄）功能性状（如 Ｃ 含量、冠层高度等）受单一盐胁迫影响更大，这可

能是因为受到盐胁迫时，植物产生渗透胁迫、营养失衡、氧化胁迫和离子毒性等复杂反应，影响到植物结构和

正常代谢，使植物光合作用的产物主要分配到应对盐胁迫调节上，从而降低了生长速率［３５］，而 Ｃ 含量和 Ｃｕ 含

量受单一铜胁迫影响更大（表 １），因铜浓度与 Ｃｕ 含量呈极显著正相关［３６］，同时铜胁迫可以通过诱导叶绿素

蛋白失活，引起类囊体膜脂进而解体，抑制光合作用来影响固碳作用［３７］。 这说明拉关木具有限制从根到叶运

输的耐盐机制，可以增加根系 Ｃｌ－含量，减少叶片 Ｃｌ－含量，从而减轻盐胁迫对植物的损害［３８］。
红树植物在受盐胁迫时，叶片最敏感的细胞器是叶绿体［３９］，其他研究表明，随着盐度增加，叶绿素含量呈

现先增加后降低的趋势［４０］，高浓度盐胁迫减少了所有光合色素，叶绿素损失更明显［４１］，通过破坏叶绿素色

素，抑制光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ） ［４２］，对光合作用产生不利影响。 同时，盐胁迫干扰了活性氧（ＲＯＳ）产生和消除之间

的平衡［４３］，导致酶和大分子的破坏［４４］，抑制酶活性，从而损害红树的正常生长发育［４５］。 与此同时，高盐浓度

引起的渗透胁迫降低了植物的水分吸收［４１］，叶片含水量下降。 然而，本研究表明并不是每个时期在高盐度下

都表现出相对叶绿素含量和叶片含水量下降的情况，这可能是因为本文使用的盐处理是在正常海水盐度的基

础上增加或减少盐度，不同季节下，正常海水盐度差距较大，不同时期下没有形成固定的盐浓度处理，且叶片

叶绿素含量和含水量还会受到季节的影响［４６］。 另外，植物耐盐性受到物种、品种基因型和内部生理生化反应

的影响［４７］，本文研究的三种红树植物可以通过清除 ＲＯＳ 和渗透调节这两个生理调节过程来增强其对盐胁迫

的耐受性［４８］。
本文结果表明大多数情况下铜胁迫对红树植物叶片 Ｃｕ 含量具有显著影响，硫酸铜溶液浓度增加时，秋

茄叶片 Ｃｕ 含量上升，但拉关木和木榄叶片 Ｃｕ 含量呈上升－下降趋势。 这说明拉关木和木榄对铜胁迫（０—
４００ ｍｇ ／ Ｌ）具有一定耐受性，而秋茄对铜胁迫较为敏感，与赵胡等［４９］ 研究铜胁迫对秋茄幼苗生长及生理特性

的影响情况基本相同。 一般情况下，随着铜胁迫增强，对植物生长起到先促进后抑制的作用，比如叶绿素含

量［４９］以及矿物质的吸收（Ｎ、Ｐ 等）表现出先升高后下降的趋势，说明适量的铜浓度促进植物生长、提高光合

速率、促进矿质元素吸收，过高浓度影响植物的生命活动，丙二醛（ＭＤＡ）含量升高，抗氧化酶活性下降［５０］。 尽

管低浓度的 Ｃｕ 处理，对植物生长有一定促进作用，随着浓度增加，叶绿素含量、细胞间 ＣＯ２浓度、光合速率和

蒸腾速率受到严重抑制［５１］。 原因可能是在低浓度的 Ｃｕ 胁迫下，红树植株抗氧化系统实现对生理生化平衡的

有效调节，抗氧化酶可以清除植物体内多余的活性氧，但随着处理浓度的升高，酶的表达受阻而抗氧化酶活性

降低使得红树无法完成对生理生化的有效调节［５２—５５］。
盐与铜复合胁迫下，对木榄叶片相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）具有显著影响，因为复合胁迫对植物细胞造成氧

化损伤，导致叶片叶绿素含量下降［８］，这与李涛涛等［５６］对三种杨树在盐和铜胁迫下叶绿素受到显著影响的结

果一致；对拉关木和秋茄的 ＳＰＡＤ 值没有显著影响，可能是由于复合胁迫引起了拮抗效应，降低了铜离子向地

上部迁移的速率，减缓了对叶绿体结构破坏［５７］，但对它们的 Ｃ 含量和冠层树高有显著影响，说明复合胁迫可

能影响这 ２ 个树种的生长发育及固碳过程，这与张云芳等［５８］ 研究复合胁迫对番茄幼苗生长及光合特征及方

明月等［５９］研究复合胁迫对紫花苜蓿品种形态和生理特征影响得出的结论一致，也反映出红树植物具有减慢

生长速率来抵抗逆境的能力［６０］。
基于三个树种的全部样本，在盐与铜复合胁迫下，发现 ５ 个时期和综合全部时期下植物功能性状都未受

到显著影响（图 ５），说明复合胁迫对植物生长的影响有拮抗或者协同效应［６１—６２］，也可能是由于红树体内的单

宁酸一方面具有抗氧化性作用，可以直接清除活性氧（ＲＯＳ）分子，降低盐对植物的氧化胁迫，提高了红树植物

耐受性，另一方面可通过络合、螯合作用与重金属离子结合形成难溶的化合物，降低植物细胞中重金属的活

性，提高植物抗重金属性［６３］。 但是，１１ 个功能性状中，复合胁迫对叶片 Ｃｕ 含量和含水量的影响较大些

４９２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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（图 ５），可能是盐胁迫一定程度降低植株对 Ｃｕ 的吸收量［６４］，且两种胁迫都对含水量产生影响。

４　 结论

本文通过野外生长与人工控制相结合方式，人工栽培三种 １ 年生红树植物（秋茄、拉关木、木榄），测定 ５
个时期（２０１８—２０２０ 年）各盆植物功能性状，探究不同生长时期下红树林叶片功能性状对盐和铜单一及复合

胁迫响应，为环境胁迫下的红树林种植、管理和保护提供一定的数据支撑及参考价值。 主要得出以下结论：
（１）不同时期下，三种红树植物功能性状具有明显差异。 随着时间增长，三种植物的 Ｃ 含量和冠层高度

（Ｈ）均呈升高趋势，Ｎ 和 Ｐ 含量均呈升高－降低趋势，其他功能性状因物种不同而表现出不同的趋势；与乡土

红树植物（秋茄和木榄）相比，外来入侵物种（拉关木）具有更快的生长速度。
（２）不同时期下，部分叶片性状之间的相关性强度具有一致性。 ＣＷ（含水量）与 Ｃ、Ｐ 含量呈显著负相关

关系，与 ＳＰＡＤ 值（相对叶绿素含量）呈显著正相关关系；Ｎ 含量与 ＳＰＡＤ 值呈显著正相关关系，与碳氮比呈显

著负相关关系；Ｐ 含量与氮磷比呈显著负相关关系；Ｃｕ 含量与冠层高度呈显著正相关关系；ＳＰＡＤ 值与碳氮比

呈显著负相关关系，而与氮磷比呈显著正相关关系。
（３）不同时期下，单一盐或铜胁迫对各个物种的植物功能性状影响不同，拉关木比秋茄和木榄具有更好

的耐盐性，三个物种的植物生长发育对铜胁迫的响应均不敏感。 大部分时期下，单一盐胁迫对拉关木的植物

功能性状无显著影响（Ｐ＜ ０．０５），对秋茄和木榄的 Ｃ 含量、冠层高度和比叶面积（ＳＬＡ）有显著影响（Ｐ＜０．０５）；
单一铜胁迫对三个物种的绝大多数功能性状无显著影响。 基于 ５ 个时期的全部数据，单一盐胁迫只对秋茄

Ｃｕ 含量，秋茄和木榄的冠层高度、氮磷比有显著影响，且对冠层高度影响最大；单一铜胁迫只对拉关木 Ｃｕ 含

量有显著影响。
（４）盐－铜复合胁迫对秋茄叶片 Ｃ、Ｐ、氮磷比及冠层高度有显著影响（Ｐ＜０．０５），对拉关木叶片 Ｃ、Ｃｕ 含

量、冠层高度、ＳＬＡ 有显著影响（Ｐ＜ ０．０５），仅对木榄 ＳＰＡＤ 值有显著影响（Ｐ＜０．０５）；基于三个树种的全部样

本，５ 个单一时期及全部时期下，盐－铜复合胁迫对叶片所有性状均无显著影响。
目前，红树林资源保护与修复面临环境污染（主要是重金属的污染）和气候变化带来的威胁。 气候变化

是影响海水盐度主要因素，环境污染使得水体富营养化与重金属（铜、铅、铬等）离子富集，对红树植物叶片的

叶绿素浓度、酶活力等造成破坏，影响红树植物的正常生长。 现有文献缺乏野外生长和人工控制方式长期跟

踪红树林生长研究，较难掌握红树林在相对自然条件下受环境污染和气候变化时的生态过程。 因此，在红树

林保护修复工作中，研究成果可为红树林退化原因和机理阐释、红树林生长监测评估、生境治理以及树种选择

提供一定的理论依据。 另外，本文对海水盐度受季节影响、红树种类及重金属污染考虑不够全面，今后研究可

增加白骨壤、桐花树、红海榄等乡土树种，采用汞、镉、铅、锌、铬等主要海洋重金属污染离子作为胁迫因素，充
分考虑测量不同季节海水的盐度，更加全面掌握红树植物功能性状对盐与多种重金属复合胁迫的响应，为红

树林保护修复和管理工作提供更加全面有效的科学参考依据。
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