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全球濒危海草贝克喜盐草功能性状对盐度的适应策略

盘远方， 邱思婷， 苏治南， 杨梓暄， 范航清， 邱广龙∗

广西海洋科学院 （广西红树林研究中心）， 广西红树林保护与利用重点实验室， 北海　 ５３６０００

摘要：为深入理解全球濒危海草贝克喜盐草对盐度的适应策略， 以贝克喜盐草为研究对象， 在可控生态水槽系统内开展不同

盐度（０、１０ 对照、２０、３０）对贝克喜盐草功能性状影响的研究。 结果显示：（１）除叶干物质含量对照组与其它处理组差异不显著

外， 其余性状对照组均与其他处理组有显著差异。 其中， 叶厚度、叶面积和比叶面积显著高于对照组（除 ０ 盐度条件下的叶厚

度和 ３０ 盐度条件下的叶面积外）， 而地上生物量、地下生物量和总生物量则显著低于对照组， 且盐度越高生物量越低。 （２）与
对照组相比， 其它处理组贝克喜盐草地上生物量与叶干物质含量、地下生物量、叶面积、总生物量、叶厚度、比叶面积以及叶厚

度与总生物量之间的权衡关系因盐度改变而增大； 而叶面积与叶干物质含量、地下生物量、叶厚度和比叶面积之间的权衡关系

因盐度改变而减小。 （３）盐度变化可以直接作用于贝克喜盐草叶厚度、叶面积、地上生物量和地下生物量， 也可以间接调控叶

厚度、叶面积、比叶面积和叶干物质含量之间的相互关系来间接影响贝克喜盐草的生物量。 从功能性状角度去分析贝克喜盐草

对盐度的适应策略， 对今后深入理解贝克喜盐草这一濒危种群的衰退机制和保护具有重要意义。
关键词：贝克喜盐草； 盐度梯度； 功能性状； 权衡关系； 结构方程模型
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ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｔｏ ｓｕｐｐｏｒｔ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ Ｈ． ｂｅｃｃａｒｉｉ， ｔｈｅｒｅｂｙ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｂｒｏａｄｅｒ ｅｆｆｏｒｔｓ ｔｏ ｐｒｅｓｅｒｖｅ
ｓｅａｇｒａｓｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｇｌｏｂａｌｌｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ； ｓａｌｉｎｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ； ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

贝克喜盐草（Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ）是水鳖科喜盐草属海草植物， 也是所有海草植物中最古老、形态最小的种

类［１］。 在生物学和生态学上该海草具有年纪老、形态矮小、个体纤细、种群更替速率快、一年生和多年生生活

史并存等特点［１］。 据资料显示， 贝克喜盐草在全球主要分布在印度洋⁃太平洋地区［１―２］， 且仅生长于狭长的

潮间带［３―５］。 由于潮间带生境所处地理位置具有独特性和服务功能易获取性， 受人为干扰较为严重， 贝克喜

盐草及其生态系统受到了极大的破坏， 甚至在斯里兰卡和菲律宾等国家已经出现灭绝现象［６］。 虽然贝克喜

盐草拥有丰富的种子库， 但绝大多数由于底栖动物取食而遭到严重损失［７］。 另外， Ｚａｋａｒｉａ 等［３］ 对贝克喜盐

草种子萌发实验发现， 经过 ５ 个月培养种子的萌发率仅有 ５．７％。 由于种子库损失较大、种子萌发率较低， 受

精作用和减数分裂所产生的遗传物质可能不能很好地传递， 导致贝克喜盐草的遗传多样性较低， 而遗传多

样性的丧失也会增加其灭绝风险［８］。 据世界自然保护联盟（ ＩＵＣＮ， ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｕｎｉｏｎ ｆｏｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｎａｔｕｒｅ）评估， 全球贝克喜盐草分布面积不超过 ２０００ ｋｍ２， 且处于加速衰退状态， 鉴于贝克喜盐草有限的分

布面积和全球日趋衰退的现状， ＩＵＣＮ 将其列入全球范围内易危（ＶＬ）种［１］， 是当前全球面临灭绝风险的 １０
种海草之一［９］。

近年来， 植物功能性状变化与环境关系是植物生态学研究的热点［１０—１１］。 而叶片是植物与外界接触面积

最大、对环境变化最敏感的器官， 其功能性状是植物重要的特性之一， 体现了植物利用资源的能力以及为获

得最大化碳收获所采取的生存策略［１２—１３］。 其中， 叶厚度是一个非常有价值的性状特性， 它与植物叶片资源

获取、水分保存和同化有关［１４］。 有研究表明， 在受盐胁迫条件下植物内源激素分泌增加， 促使叶片角质层增

厚、海绵组织细胞间隙变大、叶绿体淀粉粒堆积形成较厚的叶片， 而叶片的增厚有利于减少蒸腾造成的水分

散失、提高水分的利用效率［１５—１６］。 叶面积则是在一定程度上反映了叶片截获光的能力和在强光下自我保护

的能力， 与植物生长、生存对策有紧密联系， 能反映植物在不同环境下的资源获取能力和对不同环境的适应

特征［１１，１６］。 而比叶面积和叶干物质含量反映植物的碳获取策略和养分保存能力， 是植物适应外界环境变化

的两个关键性状［１７—１８］。 Ｍｕｎｎｓ 和 Ｔｅｓｔｅｒ［１９］研究发现， 在适宜盐度条件下植物叶片可以更好的吸收、保存水

体中的养分， 促进叶片的延伸和拓展； 而盐度过高时植物叶片会将光合作用产物用于构建保卫组织或增加

叶肉细胞密度， 从而抵御或适应高盐环境。 另外， 植物生物量的分配策略对植物本身的生存起关键性作

用［２０—２１］。 当外界环境改变时， 植物通过改变原有的生物量分配策略将更多生物量分配到能有效获取受限资

源的地上或地下器官中， 以缓解或适应外界带来的生存压力， 从而使植物往减少环境不利的方向生

长［２２—２３］。 因此， 研究贝克喜盐草功能性状对盐度的适应策略， 对深入理解贝克喜盐草面临不同环境条件是
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否会根据其功能需求的不同有效地获取所需的资源、积极调整自身不同性状之间的组合形成不同的性状模块

以行使不同的生态功能， 并将有限的可利用资源进行权衡分配于不同组织， 继而达到对资源的有效利用等

具有重要意义［１１—１３］。
不同海域由于入海河流数量、河流流量、降雨、气温等因素不同造成不同海域内海水盐度差别较大。

Ｊｉａｎｇ 等［２４］对广东沿海贝克喜盐草海草床研究发现， 不同区域海草床内不仅水体盐度差异大（如义丰溪为 ３．
８、莲下为 １２．５、新寮镇 １８．５、东山 ２６．０）且海草直立茎密度、叶长、叶宽以及生物量等均存在较大差异。 另外，
邱广龙等［２５］将广西珍珠湾、海南东寨港与国内、国外文献进行对比研究， 发现不同环境下贝克喜盐草为了适

应不同水体盐度， 其种群的覆盖度、密度、面积、种子库密度等均有所差异。 由于目前对贝克喜盐草的研究主

要集中在种群分布面积［５， ７， ２６—２７］、种子库密度［５， ２８］、形态特征［２９］、繁殖物候［３］ 等基础研究以及少量的生理生

化和遗传变异研究［３０—３１］。 而关于贝克喜盐草种群形成差异原因尚未清楚， 且厘清不同环境条件下贝克喜盐

草种群形成差异的原因对深入理解贝克喜盐草在不同环境条件下的资源获取及利用策略或种群的形成机制

具有重要的意义［３， ３２］。
综上， 作者认为造成贝克喜盐草种群形成差异的原因可能与水体盐度有关。 因此， 本研究以贝克喜盐

草为研究对象， 在可控生态水槽系统内开展不同盐度（０、１０、２０ 和 ３０）条件对贝克喜盐草功能性状（叶厚度、
叶面积、比叶面积、叶干物质含量、地上生物量、地下生物量和总生物量）影响实验， 通过控制盐度作为单一变

量， 探讨：（１）不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状如何变化？ （２）不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状之

间的权衡关系如何？ （３）盐度如何调控贝克喜盐草功能性状之间的关系？ 本研究结果将揭示贝克喜盐草功

能性状对不同盐度的适应策略， 以期为贝克喜盐草这一濒危物种的保护、管理、恢复及理解其种群的衰退机

制提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

通过收集文献资料和野外实地踏查， 发现广西壮族自治区钦州市钦南区沙井（１０８°３４′３８．２４″Ｅ， ２１°２９′
１９．５５″Ｎ）的贝克喜盐草海草床分布面积较大且连片， 该海草床位于茅尾海红树林保护区外缘， 长期有钦江淡

水注入， 使得海草床内上覆水常年的盐度为 １０ ± ２。 于 ２０２２ 年 １０ 月 ２７ 日在海草床内选取长势一致的贝克

喜盐草， 先用海草培养槽（规格长×宽×高：４０ ｃｍ×１７ ｃｍ×１５ ｃｍ）倒扣在海草床上并按压出海草培养槽大小的

印， 随后将贝克喜盐草连同 １０ ｃｍ 左右的土壤一同挖取移入海草培养槽内并运回实验室进行室内培养。
１．２　 实验方法

１．２．１　 实验系统概况

该实验在广西海洋科学院（广西红树林研究中心）海草室内培养的可控实验生态水槽系统（图 １）中进

行， 该系统可设定 ４ 组不同的控制， 每个控制 ３ 个重复， 共计 １２ 个种植水槽。 每组控制连接一个储水桶， 用

功率为 ２０ Ｗ 的水泵将储水桶和种植水槽连接起来， 储水桶和种植水槽内的海水由 ＬＰＳ 软体珊瑚盐（ＬＰＳ Ｓｅａ
Ｓａｌｔ）与自来水配置而成的人工海水。 于 ２０２２ 年 １０ 月 ２７ 日将海草培养槽移入种植水槽（规格长×宽×高：
７５ ｃｍ×４５ ｃｍ×３０ ｃｍ）内， 每个种植水槽放入 ４ 个海草培养槽， 每组控制共 １２ 个。
１．２．２　 实验设置

将带有海草的培养槽移入海草室内培养的可控实验生态水槽系统后进行 ５ 个月（２０２２ 年 １０ 月 ２７ 日—
２０２３ 年 ３ 月 ２７ 日）的适应性培养， 该期间各组缸内的海水盐度设置为 １０ （ＬＰＳ 软体珊瑚盐： 自来水 ＝ ４．５５
ｋｇ： ４５０ Ｌ）， 尽可能接近种源地的海水盐度（１０±２）， 用 ＬＥＤ 植物生长灯（长 ７６ ｃｍ， 功率 ２５ Ｗ）于每日

６：００—１８：００ 时为海草生长提供光照， 整个系统实验期间水温保持在 ２５±０．５℃。 适应性培养结束后进行不

同盐度处理， 处理的盐度设置为 ０（Ｓ１）、１０（ＣＫ）、２０（Ｓ２）和 ３０ （Ｓ３） ４ 个水平， 每个水平 ３ 组重复， 各盐度梯

度误差控制在 ２ 以内。 其中， ＣＫ 保持不变； Ｓ１ 则将储水桶、种植水槽内的海水排净后不断注入自来水并排
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图 １　 海草室内培养系统以及实验结束时的海草

Ｆｉｇ．１　 Ｓｅａｇｒａｓｓ ｉｎｄｏｏｒ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

Ｓ１， 盐度为 ０； 对照， ＣＫ； Ｓ２， 盐度为 ２０； Ｓ３， 盐度为 ３０

出， 最后直至储水桶、种植水槽内的海水与自来水盐度保持一致 ３ 天左右； Ｓ２ 和 Ｓ３ 则是在原先盐度的基础

上等比例加入适量的 ＬＰＳ 软体珊瑚盐并不断调整最终保持稳定在 ２０ 和 ３０。 每日查看种植水槽内海水盐度

和水位变化并及时补充淡水以维持盐度稳定。 ２０２３ 年 ３ 月 ３０ 日待系统内海水盐度稳定在实验设置的盐度

后进行正式盐度处理实验， 盐度处理实验时长 ３ 个月， 总实验时长 ８ 个月。
１．２．３　 样品采集

适应性培养结束时（２０２３ 年 ３ 月 ２７ 日）， 在不同盐度处理水平下随机选择一个种植水槽并将槽内的三

个海草培养槽全部取出， 并用直径为 ７ ｃｍ 的圆柱形采样器分别在培养槽内随机采集 １２ 个（深度 ８—１０ ｃｍ）
带土壤的海草样品， ４ 个水平共计 ４８ 个， 用 ５０ 目标准筛筛洗干净后， 将海草地上和地下部分分开并放入有

对应编号的密封袋中， 随后进行功能性状测定， 本次实验数据作为盐度处理实验前的本底值。 此后每月（即
４ 月 ３０ 日、５ 月 ３０ 日和 ６ 月 ３０ 日）在不同盐度梯度下重复上述样品的采集、清洗和分装工作。
１．２．４　 样品测定

测定的功能性状包括叶厚度（ ＬＴ， ｍｍ）、叶面积（ ＬＡ， ｃｍ２）、比叶面积（ ＳＬＡ， ｃｍ２ ／ ｇ）、叶干物质含量

（ＬＤＭＣ， ｇ ／ ｇ）、地上生物量（ＡＢ， ｇ ＤＷ ／ ｍ２）、地下生物量（ＢＢ， ｇ ＤＷ ／ ｍ２）和总生物量（ＴＢ， ｇ ＤＷ ／ ｍ２）。 首

先， 各盐度处理水平选择 ６ 个洗净后的海草样品的地上部分分别挑选出 ５０ 片成熟、健康、不含叶柄的完整叶

片分别平铺于方格纸上（精度 １ ｍｍ）， 用数码相机（型号：ＩＭ０１５）垂直于方格纸进行俯拍， 将照片导入

ＡｕｔｏＣＡＤ ２０２０ 软件中对叶片面积进行测量。 随后利用电子游标卡尺（精度 ０．０１ ｍｍ）测量每一片叶片厚度。
接着用吸水纸吸干叶片表面水分并用事先称量好且带有编号的锡纸包裹叶片样品， 再利用电子分析天平（精
度 ０．０００１ ｇ）称量 ５０ 片叶片鲜重。 另外， 将各盐度处理水平剩余的 ６ 个洗净后的海草样品分为地上部分和地

下部分， 同样用吸水纸吸干样品表面的水分并用带有编号的锡纸包裹， 用于统计各盐度处理水平海草的地

上生物量、地下生物量和总生物量。 最后将叶片样品和生物量样品置于 ７０℃的烘箱烘干至恒重， 称量并记录

叶片样品干重和生物量干重， 并计算单片叶片干重和单位面积内贝克喜盐草地上生物量、地下生物量和总生

物量。 比叶面积和叶干物质含量计算公式如下：
比叶面积（ＳＬＡ）＝ 叶面积（ｃｍ２） ／叶干重（ｇ）　 　 　 　 （１）
叶干物质含量（ＬＤＭＣ）＝ 叶干重（ｇ） ／叶饱和鲜重（ｇ） （２）

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１．３　 统计分析

１．３．１　 贝克喜盐草功能性状比较及其随时间变化

　 　 在数据处理前， 首先对所有数据进行 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 函数正态分布检验， 对不满足正态分布的数据进行对

数转化。 其次， 使用线性混合效应模型（ＬＭＭ）来构建采样时间和盐度交互作用对贝克喜盐草功能性状的影

响。 然后采用方差分析（ＡＮＯＶＡ）对不同盐度条件下贝克喜盐草的功能性状进行差异性统计分析。 当功能性

状在不同盐度梯度上呈现统计检验显著情况下， 即 Ｐ＜０．０５ 时， 再运用 Ｔｕｋｅｙ⁃Ｋｒａｍｅｒ ＨＳＤ Ｔｅｓｔ 进行多重

比较。

图 ２　 功能性状的权衡关系图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＥＳ１， 性状 １ 的相对收益值；ＥＳ２， 性状 ２ 的相对收益值；Ａ，表示

两性状的组合有利于性状 １；Ｂ，表示两性状的组合无明显偏好，

接近平衡；Ｃ，表示两性状的组合有利于性状 ２

１．３．２　 贝克喜盐草功能性状的权衡关系

首先对各功能性状指标进行无量纲化处理， 使处

理后的指标系数在 ０—１ 的二维坐标系内（图 ２）。 参与

权衡的功能性状分别作为横纵坐标轴， 标准化处理后

的功能性状系数作为横纵坐标（ｘ， ｙ）， 如 Ａ 点的坐标

为（ｘ１， ｙ１）。 对角线为零权衡线将坐标系平均分成两

部分， 坐标中点偏离零权衡线的垂直距离采用均方根

偏差（ＲＭＳＤ）表示， 以此衡量两个指标之间的权衡关

系大小。 其中， 距离越远表示权衡关系越强， 相反， 协

同关系越强或权衡关系越弱， 对角线处的权衡值为 ０。
各指标的权衡关系计算如下［３３］：

ＥＳ＝
Ｘｏｂｓ－Ｘｍｉｎ

Ｘｍａｘ－Ｘｍｉｎ
　 　 　 　 　 　 　 （３）

ＲＭＳＤ ＝ １
ｎ － １∑

ｎ

ｉ ＝ １
（ＥＳｉ － ＥＳ） （４）

式中， ＥＳ 表示标准化后有利于指标的相对收益值， ＥＳ
在（０， １）之间。 Ｘｏｂｓ表示不同盐度条件下观测值的均

值， Ｘｍｉｎ和 Ｘｍａｘ分别表示处理均值的极小值和极大值，

ＲＭＳＤ 表示均方根偏差， ＥＳｉ表示无量纲化处理后的第 ｉ 个观测值。
１．３．３　 结构方程模型

为了探明盐度影响贝克喜盐草功能性状及其作用路径关系， 本研究引入了结构方程模型（ＳＥＭ）。 结构

方程模型是基于变量协方差矩阵分析多变量数据之间关系的综合性数据统计与分析方法， 该方法是根据研

究者的先验知识预先设定系统内因子间的依赖关系， 能够判别各因子之间的关系强度， 而且能对整体模型

进行拟合和判断。 结构方程模型由测量模型和结构模型两部分组成［３４］， 由下列方程表示：
Ｘ＝Λｘξ＋δ　 　 　 （５）
Ｙ＝Λｙη＋ε （６）
η＝Ｂη＋Γξ＋ζ （７）

式中， Ｘ 表示外生测量变量向量； Λｘ表示 Ｘ 在 ξ 上的因子载荷矩阵； ξ 表示外生潜变量； δ 表示外生指标的误

差项。 Ｙ 表示内生测量变量向量； Λｙ表示 Ｙ 在 η 上的因子载荷矩阵； η 表示内生潜变量向量； ε 表示内生指

标的误差项。 Ｂ 表示内生潜变量之间的作用路径系数矩阵； Г 表示外生潜变量对内生潜变量的影响路径系数

矩阵； ζ 表示结构方程的残差项。
我们假设盐度不仅会直接影响贝克喜盐草叶片， 也会通过调控叶片变化来间接影响生物量。 本研究以

盐度为外生测量变量， 叶厚度、叶面积、比叶面积、叶干物质含量、地上生物量、地下生物量和总生物量为内生

测量变量， 构建了初始的概念模型（图 ３）．
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图 ３　 盐度对贝克喜盐草功能性状作用路径的概念模型

Ｆｉｇ．３　 Ａ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ａｃｔｉｏｎ ｐａｔｈ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ

ＬＴ， 叶厚度； ＬＡ， 叶面积； ＳＬＡ， 比叶面积； ＬＤＭＣ， 叶干物质含量； ＡＢ， 地上生物量； ＢＢ， 地下生物量； ＴＢ， 总生物量

本研究使用卡方自由度比（ χ２ ／ ｄｆ）、拟合优度指数（ＧＦＩ 和 ＡＧＦＩ）、标准适配指数（ＮＦＩ）、比较适配指数

（ＣＦＩ）、增值适配指数（ＩＦＩ）以及增进残差均方和平方根（ＲＭＳＥＡ）对模型进行适配性检验， 一般认为 χ２ ／ ｄｆ＜３
表示模型较好； ＧＦＩ、ＡＧＦＩ、ＮＦＩ、ＣＦＩ 和 ＩＦＩ＞０．９， 越接近 １ 模型越好； ＲＭＥＳＡ＜０．０５ 表示模型拟合较好［３４］。

统计分析与绘图均在 Ｒ ４．２．０ 的“ｌｍｅ４”、 “ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ”和“ｇｇｐｌｏｔ２”等程序包中完成。

２　 结果

２．１　 不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状的比较

除 ＬＤＭＣ 性状 ＣＫ 与其它处理组差异不显著外， 其余性状均表现为 ＣＫ 与其它处理组有显著差异（图
４）。 其中， 贝克喜盐草的 ＬＴ 表现为 Ｓ１ 显著低于 ＣＫ， 而 Ｓ２ 和 Ｓ３ 显著高于 ＣＫ （Ｐ＜０．０５）； ＬＡ 表现为 Ｓ１ 和

Ｓ２ 显著高于 ＣＫ （Ｐ＜０．０５）， Ｓ３ 与 ＣＫ 差异不显著（Ｐ ＞ ０．０５）； ＳＬＡ 表现为 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 显著高于 ＣＫ （Ｐ＜
０．０５）； 而 ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ 则为 ＣＫ 显著高于 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ （Ｐ＜０．０５）， 且盐度越高生物量越低。 不同盐度条件下

贝克喜盐草的 ＬＴ、ＬＡ 和 ＳＬＡ 均比本底值高（除 ＳＬＡ 的 ＣＫ 外）， 而 ＬＤＭＣ、ＢＢ 和 ＴＢ 均比本底值低（除 ＴＢ 的

ＣＫ 外）； 在 ＣＫ 条件下贝克喜盐草的 ＡＢ 高于本底值， 而 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 条件下贝克喜盐草的 ＡＢ 与本底值相比

变化不大。
同一月份不同盐度与同一盐度不同月份， 贝克喜盐草各功能性状变化趋势不一。 其中， 第一个月贝克

喜盐草的 ＬＴ 在 Ｓ３、ＬＡ 在 Ｓ１ 和 ＳＬＡ 在 Ｓ２ 条件下以及 ＬＤＭＣ、ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ 在 ＣＫ 条件下具有最大值； 第二个

月贝克喜盐草的 ＳＬＡ 在 Ｓ１、ＬＤＭＣ 在 ＣＫ 以及 ＬＴ、ＬＡ、ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ 在 Ｓ２ 条件下具有最大值； 第三个月贝克

喜盐草的 ＬＴ、ＬＡ 和 ＳＬＡ 在 Ｓ２ 条件下、ＬＤＭＣ 在 Ｓ３ 条件下以及 ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ 在 ＣＫ 条件下具有最大值（表 １）。
在 Ｓ１ 条件下， 贝克喜盐草的 ＬＴ、ＡＢ 和 ＴＢ 在第一个月具有最大值， ＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 在第二个月具有最大

值， 而 ＢＢ 在第三个月具有最大值； 在 ＣＫ 条件下， 贝克喜盐草的 ＡＢ 在第一个月具有最大值， ＬＴ 和 ＬＤＭＣ 在

第二个月具有最大值， ＬＡ、ＳＬＡ、ＢＢ 和 ＴＢ 在第三个月具有最大值； 在 Ｓ２ 条件下， ＬＴ、ＬＡ、ＬＤＭＣ、ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ
在第二个月具有最大值， ＳＬＡ 在第三个月具有最大值； 在 Ｓ３ 条件下， 贝克喜盐草的 ＬＴ、ＡＢ、ＢＢ 和 ＴＢ 在第一

个月具有最大值， ＬＡ 和 ＬＤＭＣ 在第二个月具有最大值， ＳＬＡ 在第三个月具有最大值（表 １）。
２．２　 不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状之间的权衡关系

与 ＣＫ 相比， 其他处理组的 ＡＢ 与 ＬＤＭＣ、ＢＢ、ＬＡ、ＴＢ、ＬＴ、ＳＬＡ 以及 ＬＴ 与 ＴＢ 之间的权衡关系因盐度的改

变而增大， 这表明在 ＣＫ 条件下处在零权衡线附近的功能性状会更加偏离零权衡线， 即一个性状变化随着另
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图 ４　 不同盐度条件下培养三个月贝克喜盐草功能性状比较（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ ａｆｔｅｒ ｔｈｒｅｅ ｍｏｎｔｈｓ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。 灰色虚线表示本底值

一个性状变化而加快； 相对地， ＬＡ 与 ＬＤＭＣ、ＢＢ、ＬＴ 和 ＳＬＡ 之间的权衡关系因盐度的改变而减小， 这些在

ＣＫ 条件下距离平衡线较远的功能性状反而因盐度改变减小了权衡关系， 表现出较强的协同关系； 而一些权

衡关系并没有因盐度改变而发生剧烈变化， 如 ＬＤＭＣ 与 ＢＢ、ＳＬＡ、ＬＴ、ＴＢ， ＢＢ 与 ＴＢ、ＬＴ、ＳＬＡ 和 ＳＬＡ 与 ＴＢ、ＬＴ
等（图 ５）。

Ｓ１、ＣＫ、Ｓ２ 和 Ｓ３ 条件下均方根偏差（ＲＭＳＤ）分别为 ０．１７３、０．０８５、０．０４３ 和 ０．０２７， 其权衡大小关系为 Ｓ３＜
Ｓ２＜ＣＫ＜Ｓ１， 表明 Ｓ１ 条件下贝克喜盐草功能性状之间的相关性较强（图 ５）。 在 Ｓ１ 条件下， ＬＡ、ＬＤＭＣ 和 ＴＢ
对功能性状之间权衡关系相对贡献较大， 其相对重要性均达到 ５０％以上； 在 ＣＫ 条件下， ＬＡ 和 ＴＢ 对功能性

状之间权衡关系相对贡献较大， 其相对重要性均达到 ６０％以上； Ｓ２ 条件下， ＬＴ、ＳＬＡ 和 ＢＢ 对功能性状之间

权衡关系相对贡献较大， 其相对重要性均达到 ４５％以上； 在 Ｓ３ 条件下， ＡＢ 和 ＬＴ 对功能性状之间权衡关系

相对贡献较大， 其相对重要性均达到 ４０％以上（图 ５）。
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表 １　 不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状的比较（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

时间
Ｔｉｍｅ

指标
Ｉｎｄｅｘ

盐度 Ｓａｌｉｎｉｔｙ

Ｓ１ ＣＫ Ｓ２ Ｓ３

第一个月 叶厚度 ０．０４±０．０１ｃＡ ０．０３±０．０１ｃＡ ０．０５±０．０１ｂＡ ０．０７±０．０１ａＡ
Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｍｏｎｔｈ 叶面积 ０．２３±０．０２ａＢ ０．１９±０．０３ｂＢ ０．２０±０．０３ｂＢ ０．２０±０．０２ｂＣ

比叶面积 １４９．８６±８４．６８ｂＡ ８６．８５±２４．９９ｃＢ １６８．６５±５８．２７ａＢ １２８．３５±７０．３５ｂＢ
叶干物质含量 ０．２１±０．１３ｂＡ ０．２４±０．０７ａＢ ０．１３±０．０８ｃＢ ０．１７±０．０７ｂＢ
地上生物量 ２８．７８±２．６９ｂＡ ３９．１４±７．７７ａＡ ２４．３０±５．６９ｃＢ ２２．１２±６．７７ｃＡ
地下生物量 ２３．７７±１．８３ｂＢ ３０．４７±６．１５ａＢ ２３．０４±５．４５ｂＡ ２６．２３±８．１４ｂＡ
总生物量 ５２．５５±３．１１ｂＡ ６９．６１±１３．９７ａＡ ４７．３４±９．４２ｃＢ ４８．３５±１０．６２ｃＡ

第二个月 叶厚度 ０．０３±０．０１ｃＢ ０．０５±０．０１ｂＡ ０．０６±０．０１ａＡ ０．０４±０．０１ｂＢ
Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｍｏｎｔｈ 叶面积 ０．２４±０．０２ｂＡ ０．２０±０．０２ｃＡＢ ０．２７±０．０３ａＡ ０．２２±０．０３ｂＢ

比叶面积 １５０．２９±６６．０７ａＡ ８６．４０±３１．０６ｂＢ １１３．０４±３５．３７ａＣ １１０．９１±７４．００ｂＣ
叶干物质含量 ０．２２±０．１０ｂＡ ０．３４±０．１２ａＡ ０．３３±０．１５ａＡ ０．３１±０．１６ａＡ
地上生物量 １７．３３±３．３６ｂＢ ２８．８７±１１．３６ａＢ ３９．７３±２４．３２ａＡ １３．７５±５．２４ｂＢ
地下生物量 ２２．１１±４．８２ｂＢ ２６．１１±１２．１２ａＢ ２７．７７±５．６０ａＡ １６．０９±１１．４３ｃＢ
总生物量 ３９．４４±７．５１ｂＢ ５４．９８±２２．９６ａＢ ６７．５０±２６．４６ａＡ ２９．８４±１１．４４ｃＢ

第三个月 叶厚度 ０．０３±０．０１ｂＢ ０．０４±０．０１ａＡ ０．０５±０．０１ｂＢ ０．０３±０．０１ａＣ
Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｍｏｎｔｈ 叶面积 ０．１４±０．０２ｃＡ ０．２１±０．０１ｂＡ ０．２６±０．０４ａＡ ０．２１±０．０２ｂＡ

比叶面积 １３６．２９±３５．１２ｂＡ ２０７．６４±６０．２５ａＡ ２１０．８９±５５．６５ａＡ １８３．９６±６５．５４ａＡ
叶干物质含量 ０．１７±０．０７ａＢ ０．１２±０．０６ｂＢ ０．１６±０．０６ａＢ ０．１９±０．０５ａＢ
地上生物量 １１．３８±２．６３ｂＣ １７．９８±９．６３ａＣ ９．８７±１．３２ｂＣ １１．６６±５．９８ｂＢ
地下生物量 ３２．２９±５．０５ｂＡ ４６．２０±１６．０８ａＡ １３．２２±２．４１ｃＢ １２．５１±４．６６ｃＣ
总生物量 ４３．６７±６．７４ｂＢ ６４．１８±４．１３ａＢ ２３．０９±１．５７ｃＣ ２４．１７±１０．３６ｃＣ

　 　 不同小写字母表示同一月份不同盐度下差异显著（Ｐ＜０．０５）， 不同大写字母表示不同月份同一盐度下差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ５　 不同盐度条件下贝克喜盐草功能性状的权衡关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
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２．３　 盐度对贝克喜盐草功能性状影响的结构方程模型

从统计学角度看， 模型拟合指数总体表现良好（χ２ ／ ｄｆ 为 １．２７， ＧＦＩ 为 ０．９６、ＡＧＦＩ 为 ０．９７、ＮＦＩ 为 ０．９２、ＣＦＩ
为 ０．９６、ＩＦＩ 为 ０．９３ 和 ＲＭＳＥＡ 为 ０．０３） （图 ６）， 均达到拟合指数要求， 所以我们假设的盐度变化对贝克喜盐

草功能性状影响的调控关系模型比较合理。
从结构方程模型可知， 盐度对贝克喜盐草的 ＬＴ、ＬＡ、ＡＢ 和 ＢＢ 直接影响最明显， 而 ＬＴ 和 ＬＡ 的变化可直

接影响贝克喜盐草的 ＡＢ 或通过间接影响 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 变化最终影响 ＡＢ （图 ６）。 盐度变化可直接影响 ＡＢ
和 ＢＢ 或间接影响叶片功能性状之间的相互关系从而影响 ＴＢ （图 ６）。 从结构方程标准化结果来看， 盐度对

贝克喜盐草 ＡＢ 影响的直接效应为 ０．１７， 间接效应为 ０．０４； 盐度对贝克喜盐草 ＢＢ 影响的直接效应为－０．３５；
盐度对贝克喜盐草 ＴＢ 影响的间接效应为－０．０７ （图 ６）。

图 ６　 盐度对贝克喜盐草功能性状影响的结构方程模型

Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｅｃｃａｒｉｉ

∗， Ｐ＜０．０５； ∗∗， Ｐ＜０．０１； ∗∗∗， Ｐ＜０．００１；箭头的粗细代表相关性的强弱；Ｓａｌ１， 表示 Ｓａｌ⁃ＡＢ 的路径； ＬＴ１， 表示 ＬＴ⁃ＡＢ 的路径； ＬＤＭＣ１，

表示 ＬＤＭＣ⁃ＡＢ 的路径； ＳＬＡ１， 表示 ＳＬＡ⁃ＡＢ 的路径； ＬＡ１， 表示 ＬＡ⁃ＡＢ 的路径； Ｓａｌ２， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＴ⁃ＡＢ 的路径； ＬＡ２， 表示 ＬＡ⁃ＬＤＭＣ⁃ＡＢ 的路

径； ＬＡ３， 表示 ＬＡ⁃ＳＬＡ⁃ＡＢ 的路径； Ｓａｌ３， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＡＢ 的路径； Ｓａｌ４， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＬＤＭＣ⁃ＡＢ 的路径； Ｓａｌ５， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＳＬＡ⁃ＡＢ 的路径；

Ｓａｌ６， 表示 Ｓａｌ⁃ＢＢ 的路径； Ｓａｌ７， 表示 Ｓａｌ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； ＬＴ２， 表示 ＬＴ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； ＬＤＭＣ２， 表示 ＬＤＭＣ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； ＳＬＡ２， 表示

ＳＬＡ⁃ＡＢ⁃ＴＢ； ＬＡ４， 表示 ＬＡ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； Ｓａｌ８， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＴ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； Ｓａｌ９， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； ＬＡ５， 表示 ＬＡ⁃ＬＤＭＣ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的

路径； ＬＡ６， 表示 ＬＡ⁃ＳＬＡ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； Ｓａｌ１０， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＬＤＭＣ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； Ｓａｌ１１， 表示 Ｓａｌ⁃ＬＡ⁃ＳＬＡ⁃ＡＢ⁃ＴＢ 的路径； Ｓａｌ１２， 表示 Ｓａｌ⁃

ＢＢ⁃ＴＢ 的路径

３　 讨论

３．１　 盐度对贝克喜盐草功能性状的影响

叶片是连接植物与外界环境的重要桥梁， 承担着光合作用、蒸腾作用、气体交换和养分吸收等多重功

能［１２］。 叶片形态的变异不仅能客观反映植物对不同环境压力的适应策略， 还能将植物个体与其所处环境及
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生态系统功能紧密联系起来［１４， １６］。 本研究发现， 实验组贝克喜盐草的叶厚度总体高于对照组（图 ４）。
Ｆｌｏｗｅｒｓ 和 Ｃｏｌｍｅｒ［１５］研究表明， 在高盐度胁迫条件下， 会导致植物细胞水分流失， 为了减少水分蒸腾和维持

水分平衡， 植物会促进细胞分裂和扩展、排列形成致密的多层细胞， 进而增加叶片的厚度。 同时， 随着环境

中 Ｎａ＋浓度升高， 植物通过叶片增厚的方式来增加叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或阻力， 从而降低植

物内部水分散失， 提高水分的利用效率， 以适应高盐造成的生理干旱环境［１６， ３５］。 此外， 随着盐度的升高， 贝

克喜盐草叶厚度的增加可能与细胞壁增厚和脂质积累有关。 在高盐环境中， 植物会增加细胞壁的厚度， 以

增强细胞的机械强度， 从而为叶片提供更好的支持和保护， 使叶片更好的适应高盐环境； 同时， 植物细胞通

过合成糖类、脂质积累的方式参与渗透调节， 这样可以保护细胞膜， 维持细胞内的渗透压平衡， 并减少盐分

对细胞膜的损害［１５］。 而叶面积和比叶面积则反映了叶片捕获光能力的大小和单位面积光能利用效率。 本研

究发现， 对照组的贝克喜盐草叶面积和比叶面积总体均小于其他处理组（图 ４）。 在盐度胁迫下， 植物通过重

新分配资源来增加叶面积和比叶面积， 从而提高捕获光合能力， 补偿由于环境压力导致的光合效率下降［３６］。
Ｓｈｏｒｔ 等［９］研究表明， 贝克喜盐草能适应较大的盐度范围（盐度 ０—４０ 的范围）， 甚至能在 ０ 盐度条件下存活

１０ 个月， 但在 ２０—２５ 的盐度之间， 贝克喜盐草叶片最宽、最长。 因此， 本研究发现对照组的贝克喜盐草叶面

积和比叶面积均小于其他处理组， 表明贝克喜盐草在盐度胁迫条件下通过优化生长、资源重新分配、叶片生

长速率和结构调整来增加叶面积和比叶面积， 使其能够更好的适应盐分的积累带来的生理压力， 从而能调

节植物气孔导度以平衡气体交换与水分损失， 提高水分的利用效率［３７］。
生物量通常指在一定时间内生物的总干重， 是生态系统的重要数量特征， 也是植物能量流动与物质循

环的基础， 它反映植物生长状况和生产力水平， 体现植物获取资源的能力， 对植物群落结构及功能具有显著

的影响［３８］。 本研究结果显示， 对照组贝克喜盐草的地上生物量、地下生物量和总生物量均高于实验组（图
４）。 这可能是该海草种群长期生长于海水盐度为 １０ 左右的海域， 从而具有较好的生理适应、渗透调节、营养

竞争和光合效率： 一方面， 在该盐度条件下贝克喜盐草能有效的调节细胞内的渗透压， 更好地获取所需的水

分和养分， 提高水分吸收和养分利用效率， 表现出良好的生长和生物量的积累［３７， ３９］； 另一方面， 与其它处理

组相比， 在对照组盐度 １０ 的条件下， 贝克喜盐草对土壤和水中的养分以及环境中的光能更具有竞争优势，
因此能够将更多的能量投资到地上和地下生物量的积累上［４０—４１］， 表明 １０ 左右的盐度是较适宜该贝克喜盐

草种群的生长条件。 此外， 从结构方程标准化结果发现， 盐度对贝克喜盐草地上生物量、地下生物量和总生

物量的直接效应大于间接效应（图 ６）。 在野外调查发现， 盐度在 ４—２０ 之间的贝克喜盐草叶片较肥大且根

状茎比较粗和长， 而盐度超过 ２５ 的地方贝克喜盐草叶片普遍较细长且根状茎也比较细小。 Ｊｉａｎｇ 等［２４］ 对广

东沿海海草研究发现， 盐度较低（３—１５）的地方贝克喜盐草的叶长、叶宽、根状茎长度和生物量普遍较大， 表

明盐度高低对贝克喜盐草的生长具有一定的影响， 且当盐度超过 １０ 时， 盐度越高对贝克喜盐草生长越不利。
３．２　 盐度对贝克喜盐草功能性状权衡关系的影响

功能性状之间的权衡关系是植物在生长和适应过程中某些生理或形态特征提高时往往伴随其他特征的

降低或减弱的现象， 这种权衡关系对植物的生存、适应、进化及生态系统服务具有重要意义［４２］。 本研究发

现， 贝克喜盐草的地上生物量与叶干物质含量、叶面积、叶厚度、比叶面积、地下生物量和总生物量之间的权

衡关系因盐度的改变其权衡关系变得越强， 且这些性状之间的权衡均倾向于促进地上生物量的积累（图 ５）。
这表明贝克喜盐草在盐度胁迫下， 通过光合作用、养分吸收和水分利用等方面综合权衡后， 尽管减少对叶干

物质含量、叶面积、叶厚度和比叶面积等方面的投资， 但通过优化叶片的结构和形态来实现更高的光合效率，
进而将更多光合作用产物投资于地上部分（如增加直立茎数量、叶片数量等）， 增加植物的生长势头从而提高

地上部分的生物量， 以应对外界环境带来的生存压力， 这可能与植物生长策略的选择和资源分配机制有

关［４３—４４］。 与此同时， 贝克喜盐草的叶面积与叶干物质含量、比叶面积、叶厚度和地下生物量之间的权衡关系

因盐度的改变而减小（图 ５）。 这些功能性状之间的权衡关系在盐度胁迫下会被削弱， 表明在自然状态下贝

克喜盐草存在较强的种内竞争， 对土壤和水体养分资源的适度利用能削弱植物种内的竞争作用， 提高功能
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性状之间的相互作用［４５］。 另外， 可能是受到盐度胁迫和光合有效辐射低等原因， 限制了贝克喜盐草的生长，
抑制了贝克喜盐草种内的竞争。 其他一些功能性状之间的关系并没有因盐度改变发生明显的变化， 这主要

发生在叶干物质含量与其他叶功能性状和生物量之间的权衡关系中， 这与统计学原因或自然属性因素有关，
叶干物质含量在不同盐度处理下未表现出显著差异， 这表明叶干物质含量的误差值较低， 极大值、极小值与

均值的偏离程度较低， 所得的不同盐度胁迫下的权衡值较接近， 而叶干物质含量代表叶片获取资源的能力，
也是叶片响应环境变化最稳定的变量［４６］， 这使得它与其他指标之间的权衡关系保持相对稳定。

本研究发现， 盐度为 ０ 时， 贝克喜盐草功能性状之间的权衡关系最大； 盐度为 ３０ 时， 功能性状之间的权

衡关系最小（图 ５）。 但汤永康等［４７］对生态系统服务和功能权衡关系研究表明， 在各项指标的权衡中， 最适

宜的生境或胁迫的盐度并不能按照单个指标在不同盐度胁迫下发挥最大能力， 也不是按照任意两项指标发

生协同大小来判定， 而是要根据贝克喜盐草叶片、直立茎、根状茎及根系等整体的协调性进行评价。 经标准

化后的功能性状权衡关系中， ０ 盐度和对照组（１０）处理下叶厚度最低， ２０ 盐度处理下地上生物量最低， ３０
盐度处理下地下生物量最低（图 ５）， 因此， 不同盐度处理条件下贝克喜盐草种群稳定是由参与权衡的指标的

“短板”指标所决定的。

４　 结论

本研究对全球濒危海草贝克喜盐草功能性状与盐度的关系进行了量化分析。 结果发现， 对照组的贝克

喜盐草叶厚度、叶面积和比叶面积总体显著低于其它处理组， 而地上生物量、地下生物量和总生物量则显著

高于其他处理组。 在功能性状权衡关系中， ０ 盐度条件下具有最大的均方根偏差， ３０ 盐度下具有最小的均

方根偏差， 其权衡大小关系为 ３０＜２０＜１０＜０。 盐度变化对贝克喜盐草叶厚度、叶面积、地上生物量和地下生物

量影响最明显， 且盐度变化对贝克喜盐草生物量影响的直接效应远远大于间接效应。 本研究结果加深了人

们对贝克喜盐草对盐度适应的理解， 对深入理解濒危海草贝克喜盐草的生态适应性、种群保护、管理及恢复

具有重要的科学意义。
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