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♦研究类♦

红树林人工幼林与天然成熟林叶经济谱的区别和联系*

盘远方1,2,邱广龙1,2,苏治南1,2,邱思婷1,2,潘良浩1,2,范航清1,2**

(1.广西科学院,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,广西北海 536000;2.自然资源部

北部湾滨海湿地生态系统野外科学观测研究站,广西北海 536015)

摘要:为揭示红树林人工幼林与天然成熟林叶经济谱的区别及关联,加深理解红树林人工幼林与天然成熟林对

环境的适应机制。本研究以人工造林满1年的红树林人工幼林[木榄(Bruguiera
 

gymnorhiza)、桐花树(Ae-
giceras

 

corniculatum)、秋茄(Kandelia
 

obovata)和白骨壤(Avicennia
 

marina)]和天然成熟林(桐花树和秋

茄)为研究对象,通过对人工幼林和天然成熟林叶功能性状[叶干物质含量(Leaf
 

Dry
 

Matter
 

Content,LD-
MC)、比叶面积(Specific

 

Leaf
 

Area,SLA)、叶组织密度(Leaf
 

Tissue
 

Density,LTD)、叶厚度(Leaf
 

Thickness,

LT)、叶面积(Leaf
 

Area,LA)和叶体积(Leaf
 

Volume,LV)]的测定,分析人工幼林和天然成熟林不同叶功能性

状的差异和关联情况。结果表明:(1)除LV外,其余叶功能性状在人工幼林和天然成熟林间均存在显著差异

(P<0.05)。其中,LDMC、SLA、LTD和LA为天然成熟林显著大于人工幼林,而LT则相反。(2)在人工幼

林中仅有LV与LT、LA呈显著正相关,其他叶功能性状之间相关性不显著;在天然林中,SLA与LDMC,LTD
与SLA、LA呈显著负相关,而LTD与LDMC,LV与LT、LA呈显著正相关。(3)人工幼林对红树林叶片所有

性状进行投资,而成熟天然林主要侧重对LDMC、LTD和SLA的投资。本研究结果有助于理解红树林人工幼

林与天然成熟林在生态适应过程、生长策略和资源分配方面的差异,为我国东南沿海红树林修复与造林工作提

供了科学依据。
关键词:红树林;人工幼林;天然林;叶功能性状;主成分分析
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  红树林被誉为“海上森林”,是热带、亚热带潮间

带一种特殊的木本植物群落,处于海陆交错带敏感地

带的红树林对海岸地区防风消浪、生物多样性保护、

促淤造陆、净化水体和科学研究等具有特殊的意

义[1􀆼3]。20世纪60年代,由于城市建设和经济发展

需求,沿海城市大量兴建码头、围海造田和围塘养殖
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等不合理的开发利用导致我国大面积的红树林天然

林遭到严重破坏和退化,我国沿海红树林面积从4万

平方公顷锐减至1.4万平方公顷[4]。 从红树林资源

日益减少的现状以及沿海防护林体系建设的需求出

发,红树林修复工作在国内外受到广泛重视,然而天

然红树林远远不能满足生态修复需求,造林工作势在

必行。近年来,我国沿海各省陆续进行大面积的红树

林造林工作,取得了很大成效,但面临的成活率低和

结构单一问题依然没有得到改善。据统计,我国红树

林造林成活率普遍较低,一般为20%-30%,甚至很

多地方造林成活率为0[5,6]。

  由于未达到稳定状态且株高较矮,与成熟林相

比,红树林人工幼林受潮汐浸淹时间更长。研究表

明,绝大多数植物地上器官对淹水敏感,浸淹状态下

植株体内的气体扩散速率、光合速率会显著降低,养
分运输等受到严重阻碍;另外,红树林幼苗在浸淹时

处于低光和缺氧状态,而解除浸淹后叶片再次暴露在

空气中,在短时间内会产生氧化胁迫导致脱水现

象[7,8]。因此推测红树林人工幼林与天然成熟林在

叶片形态和生理结构上存在差异,并对叶经济谱

(Leaf
 

economics
 

spectrum)产生不同的选择。叶经

济谱总结并量化了植物叶片性状的变化规律及相互

关联情况,是植物根据生境条件对自身资源进行配

置、补偿和平衡从而减轻环境对其消极影响的表

现[9]。同种植物在不同发育阶段或不同环境中的叶

经济谱可能完全不同,主要分为叶寿命长、资源利用

成本高、氮含量低、光合速率低的缓慢生长型物种和

叶寿命短、资源利用成本低、氮含量高、光合速率高的

快速生长型物种两种[9􀆼11]。国内外大部分生态系统

已开展植物叶经济谱研究,如中国青藏高原植物[12]、
中国三峡消落带植物[13]、中国主要森林树种[14]、欧
洲山地植物[15]、亚北极植物[16]等研究均证实了叶经

济谱的普遍性。但国内关于红树林植物叶经济谱的

研究十分缺乏,尤其是缺少红树林人工林或人工林􀆼
天然林生态系统的案例。

  目前,针对红树林叶功能性状的研究主要集中于

共同适应特征的描述[17􀆼20],而关于人工林和天然林叶

功能性状的对比研究较少。不同发育阶段的红树林

在枝叶数量、根系发达情况、林分树冠郁闭度、植株高

度和森林环境稳定等方面均有所差异,因此人工幼林

与天然成熟林叶片的形态和结构也不同。而开展红

树林人工幼林与天然林叶经济谱研究,对深入理解红

树林人工幼林定植机制具有重要意义。因此,本研究

以人工造林满1年的人工幼林[木榄(Bruguiera
 

gymnorhiza)、桐花树(Aegiceras
 

corniculatum)、秋
茄(Kandelia

 

obovata)、白 骨 壤(Avicennia
 

mari-
na)]和天然成熟林(桐花树、秋茄)为研究对象,分析

人工幼林和天然成熟林叶功能性状[叶干物质含量

(Leaf
 

Dry
 

Matter
 

Content,LDMC)、比叶面积(Spe-
cific

 

Leaf
 

Area,SLA)、叶 组 织 密 度(Leaf
 

Tissue
 

Density,LTD)、叶厚度(Leaf
 

Thickness,LT)、叶面

积(Leaf
 

Area,LA)和叶体积(Leaf
 

Volume,LV)]之
间的差异和关联,旨在揭示红树林在人工幼林阶段与

天然成熟林阶段叶片性状上的异同,对深入理解人工

幼林与天然成熟林的生态适应过程、生长策略及资源

分配模式具有重要意义,同时也为红树林的恢复和保

护、红树林造林成活率的提高提供一定的理论依据和

实践指导。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

  研究样地位于广西壮族自治区北海市合浦县城

西 北 部 的 西 场 镇 安 乐 村 (108°59'23.70″-
108°59'29.11″E,21°36'03.23″-21°36'09.81″N)。研

究区东临沙岗镇,南临北部湾、与北海市区隔海相望,
西至大风江。该区域属于亚热带季风型海洋性气候

区,日照强烈,雨量充沛,年均降水量1
 

670
 

mm,降雨

主要集中在6-8月,年均蒸发量为1
 

400
 

mm,年均

温度为22.9
 

℃。该区域潮汐类型为全日潮,年均潮

差为2.24-2.77
 

m。气候受季风环流控制,盛行风

向有明显的季节性转换,每年晚春至初秋有昼夜交替

的海陆风出现。

  人工幼林位于国道G228丹东至东兴广西滨海

公路大风江大桥红树林保护与修复工程———北海红

树林修复区内,于2021年8-10月完成造林,造林面

积为40亩(1亩≈666.67
 

m2)。主要造林树种有木

榄、桐花树、秋茄和白骨壤,均为2年生幼苗。其中,
木榄和秋茄的造林间距为1.0

 

m×1.0
 

m,桐花树和

白骨壤为0.5
 

m×1.0
 

m。天然成熟林为距离人工林

东边2
 

km处的成熟红树林(树龄约为30年),天然

成熟林树种有桐花树和秋茄。根据野外水位器(On-
set

 

Computer
 

Corp.,Bourne,MA,USA)记录的数

据,发现人工幼林内淹水时间为(5.9±1.4)
 

h,淹水

(没顶)深度为(1.0±0.4)
 

m;而天然成熟林内淹水

时间为(5.9±1.3)
 

h,但是天然成熟林平均树高在

2.6
 

m左右,因此最高潮位未没过树顶。
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1.2 样地设置与样品取样

  2022年10月,根据造林树种的分布,在人工幼

林内设置17个样方(木榄、桐花树和秋茄分别为4个

样方,白骨壤为5个样方),在天然成熟林内设置4个

样方,样方大小为5.0
 

m×5.0
 

m,共计21个样方。
物种个体水平的叶功能性状样品取样方法如下:对每

个5.0
 

m×5.0
 

m样方内的所有植株进行个体采样,
选取并采集每个植株个体接近冠层顶部10-15片完

全展开、健康、成熟、无病虫害的叶片,放入自封袋内

并贴好标签,置于便携式冷藏箱内储存,随后带回实

验室进行叶功能性状测定。测定LDMC(g·g-1)、

SLA(cm2·g-1)、LTD(g·cm-3)、LT(mm)、LA
(cm2)和LV(cm3)等6个功能性状。

1.3 叶功能性状的测定

  测定前先用吸水纸去除叶片表面的水分、污泥和

盐分等,再去除叶柄。随后用便携式叶面积仪(Yax-
in􀆼1241,北京雅欣理仪科技有限公司)扫描每片叶片

的LA。接着用精度为0.01
 

mm的电子数显卡尺测

量LT,测量时沿主脉方向尽量避开主脉和二级脉均

匀选取上、中、下3个点,此3个点的均值为该叶片的

LT。最后用电子分析天平(精度0.000
 

1
 

g)称量叶

片鲜重后,将叶片样品放入对应编号的信封内置于

80
 

℃烘箱中烘干至恒重,称量并记录叶片干重。其

中,叶干物质含量(LDMC)=叶干重(g)/叶鲜重(g)、
比叶面积(SLA)=叶面积(cm2)/叶干重(g)、叶组织

密度(LTD)=叶 干 重(g)/叶 体 积(cm3)、叶 体 积

(LV)=叶面积(cm2)×叶厚度(cm)。

1.4 统计分析

  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。采用 Wilcoxon符号秩检验方法对人

工幼林和天然成熟林的叶功能性状进行差异性检验。
为了区分人工幼林与天然成熟林功能性状之间相关

性的差异,采用Pearson相关分析对人工幼林和天然

成 熟 林 的 叶 功 能 性 状 进 行 分 析,显 著 性 采 用

Student's
 

t检验。采用主成分分析(PCA)方法研究

人工幼林与天然成熟林对叶片的投资策略。上述所

有统计分析与制图均在R
 

4.2.0软件中完成。

2 结果与分析

2.1 人工幼林与天然成熟林叶经济谱的区别

  Wilcoxon符号秩检验结果(图1)表明,成熟天然

NMF:natural
 

mature
 

forest;SPF:sapling
 

plantation
 

forest;different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences.
图1 红树林人工幼林和天然成熟林叶功能性状的比较

Fig.1 Comparison
 

of
 

leaf
 

functional
 

traits
 

between
 

mangrove
 

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
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林叶片的LDMC、SLA、LTD和LA显著大于人工幼

林(P<0.05),人工幼林的LT显著大于天然成熟林

(P<0.05),而人工幼林与天然成熟林的LV差异不

显著(P>0.05)。

2.2 人工幼林与天然成熟林叶经济谱的关联

  Pearson相关分析结果表明,在人工幼林中,LV
与LT、LA呈显著正相关;其余叶功能性状之间的相

关性不显著[图2(a)]。在天然成熟林中,SLA 与

LDMC,LTD与SLA、LA呈显著负相关;而LTD与

LDMC,LV与LT、LA呈显著正相关;其余叶功能性

状之间的相关性不显著[图2(b)]。

  人工幼林叶功能性状负相关关系为11对、正相

关关系为4对,而天然成熟林叶功能性状负相关关系

的对数为9对、正相关关系的对数为6对。尽管人工

幼林叶功能性状之间负相关关系的对数较多,但其相

关性较弱,且在4对正相关关系中有2对为显著正相

关。总体来说,人工幼林以正相关关系为主,而天然

成熟林叶功能性状之间主要以负相关关系为主。

*:P<0.05;**:P<0.01;***:P<0.001.
图2 人工幼林与天然成熟林叶功能性状关联

Fig.2 Correlation
 

between
 

leaf
 

functional
 

traits
 

of
 

mangrove
 

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest

2.3 人工幼林与天然成熟林叶经济谱的主成分分析

  主成分分析结果表明,人工幼林对红树林叶片所

有性状进行投资,而天然成熟林主要侧重对LDMC、

LTD和SLA的投资[图3(a)]。表明人工幼林尚不

稳定,为了在光合竞争中获取更大的优势,将更多的

光合产物较均衡投资于各性状当中。前2个PCA轴

的累计方差解释率为79.3%[图3(b)]。其中,人工

幼林的LA、LT和LV对前2个主成分贡献较高;而
天然成熟林的LDMC、LTD和SLA对前2个主成分

贡献较高。

3 讨论

3.1 人工幼林与天然成熟林叶经济谱的差异分析

  叶片是植物光合固碳的主要场所,也是初级生产

者将自然界的能量进行转换和利用的纽带[21]。植物

SLA主要反映植物对碳的获取与利用的平衡关系,
植物相对生长速率和资源利用的紧密关系,而LD-
MC表征叶片在自然状态下的含水率状况,主要反映

植物对养分的保有能力[22,23]。本研究发现天然成熟

林的LDMC、SLA、LTD和LA均比人工幼林高(图

1),表明天然成熟林在资源获取、利用效率及养分保

存上相对于人工幼林具有更大的优势,这在主成分分

析中也得到了很好的印证———天然成熟林主要注重

对植物LDMC、SLA和LTD的投资(图3)。这可能

与天然成熟林发育较成熟,其林木郁闭度较高、根系

发达、养分获取能力强、林木环境稳定有关[24,25]。有

研究表明,幼林处于生长旺盛阶段,光合产物主要投

资于株高和胸径的增加,以提高植物在群落中的竞争

能力,但人工幼林植株矮小,根系尚未完全发育;而对

于成熟林来说,其有较多的叶片,具有更大的光合作

用和固碳能力,但收益可能小于损失,因为成树具有

一定的稳定性和竞争力,不需要大量光合产物投资于

株高和胸径的增加,而是更多投资在叶片数量和面积

的增加上[26],所以天然成熟林的LDMC、SLA、LTD
和LA高于人工幼林。另外,植物从幼年期向成年期

转化时,其LA、叶片形状、叶生物量和LT等均会发
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图3 人工幼林叶与天然成熟林经济谱的主成分分析

Fig.3 PCA
 

of
 

the
 

leaf
 

economics
 

spectrum
 

of
 

mangrove
 

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
生明显的变化。如Fernández􀆼Ocaña等[27]对不同时

期油橄榄(Canarium
 

oleosum)叶片形态的研究发现,
幼年时期油橄榄叶片比成年时期叶片小和圆,且枝条

上被催化的芽数量比成年树多。人工幼林的LT显

著大于天然林(图1),表明人工幼林整体较矮小、枝
条和叶片数量较少,其通过增加叶片厚度以增加水分

从植物叶片内向叶片表面扩散的距离和阻力,从而降

低植物叶片蒸腾速率,提高植物的保水率和存活

率[28,29]。另外,人工幼林的林冠层尚未郁闭,除涨潮

和夜晚外,人工幼林在5-10月(广西)基本处于高温

和太阳暴晒下,植物往往通过减少LA和增加LT来

适应高温与强光条件,从而减少因叶片蒸腾作用而导

致的水分散失,避免木质部发生栓塞,有效地维持体

内水分平衡[7,8,11]。所以红树林人工幼林采用较大的

LT以及较低的LDMC、SLA、LA和LTD来适应当

前的造林环境。

3.2 人工幼林与天然成熟林叶经济谱的关联分析

  植物在长期适应环境的过程中,各功能性状并不

是独立发挥作用,而是通过内部不同功能之间的调整

和平衡,形成一系列适应环境的性状组合[30]。这种

组合或权衡在不同群落间、群落内乃至功能群内的种

内与种间的植物功能性状表现中普遍存在。SLA和

LTD作为植物资源分配利用的重要指标,均能够反

映植物对环境的水分利用策略[21,22]。通常认为,植
物SLA 与 LTD或 LDMC呈负相关,即植物叶片

SLA增大时,LTD或LDMC则会变小。本研究发

现,在人工幼林和天然成熟林中SLA均与LTD、LD-
MC呈负相关(图2),原因可能是红树林生长于潮间

带滩涂上,而滩涂长期受到潮汐浸泡加之海水盐度较

高等,造成红树林植物体内产生生理干旱等现象,使
得植物将更多的光合产物投资于叶片防御上以增加

LTD和LDMC[30,31],从而提高红树林植物对水分的

利用效率以及碳同化能力。无论在人工幼林还是天

然成熟林中,LV与LT、LA均呈显著正相关(图2)。
这与红树林本身特有的生物学特性以及红树林生长

的特殊环境有关[8,17􀆼19]。冷冰等[32]认为,尽管红树林

生境水资源丰富,但是环境中的盐分会限制根系从环

境中获得水分和营养,导致红树林实际处于干旱胁

迫。在干旱胁迫条件下部分红树林种类存在叶片吸

水、树体储水、夜间补水和水分再分配的现象,如白骨

壤可以通过叶片盐腺吸收液态水并储存水分,另外,
白骨壤 叶 片 还 能 通 过 反 向 蒸 腾 吸 收 空 气 中 的 水

分[33]。所以秋茄、木榄以及白骨壤等红树植物通常

会进化出较肥厚的叶片,即LV 和LT较大。一方

面,LT的增加有助于减少红树林植物叶片的蒸腾速

率,提高水分利用效率;另一方面,LV的增加有助于

红树林植物在叶片上储存更多的水分,以便在夜间将

水分分配至缺水的器官中,从而适应特殊的生存

环境[18,22]。

4 结论

  通过对红树林人工幼林和天然成熟林叶经济谱

的差异和关联性分析,发现天然成熟林的 LDMC、

SLA、LTD和LA普遍高于人工幼林,表明天然成熟

林具有较高的养分吸收、利用以及保存能力;尽管幼

林通常处于生长旺盛时期,但是由于人工幼林种植时

间较短、植株尚未定植成功、根系尚未发达,加之分枝

和叶片数量较少,所以其生长速率远不如天然成熟
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林。在红树林叶功能性状的关联分析中,天然成熟林

叶功能性状之间显著正相关和显著负相关关系的对

数相同,而人工幼林叶功能性状之间主要表现为显著

正相关,表明天然成熟林林冠层郁闭度较高,林分密

度处于过饱和状态以及养分等资源有限,在资源有限

的环境下,不同树种之间或同种树种内对光照、养分

资源竞争存在差异。
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Abstract:Revealing
 

the
 

difference
 

and
 

correlation
 

of
 

leaf
 

economic
 

spectrum
 

between
 

mangrove
 

sapling
 

plan-
tation

 

and
 

natural
 

mature
 

forest
 

can
 

deepen
 

the
 

understanding
 

of
 

the
 

adaptation
 

mechanism
 

of
 

mangrove
 

sap-
ling

 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
 

to
 

the
 

environment.In
 

this
 

study,mangrove
 

sapling
 

plantation
 

(Bruguiera
 

gymnorhiza,Aegiceras
 

corniculatum,Kandelia
 

obovata
 

and
 

Avicennia
 

marina)
 

with
 

one
 

year
 

of
 

artificial
 

afforestation
 

and
 

natural
 

mature
 

forests
 

(Aegiceras
 

corniculatum
 

and
 

Kandelia
 

obovata)
  

were
 

studied.The
 

leaf
 

functional
 

traits
 

[Leaf
 

Dry
 

Matter
 

Content
 

(LDMC),Specific
 

Leaf
 

Area
 

(SLA),Leaf
 

Tissue
 

Density
 

(LTD),Leaf
 

Thickness
 

(LT),Leaf
 

Area
 

(LA)
 

and
 

Leaf
 

Volume
 

(LV)]
 

of
  

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
 

were
 

measured.The
 

differences
 

and
 

correlations
 

of
 

different
 

leaf
 

functional
 

traits
 

be-
tween

  

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
 

were
 

analyzed.The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

Except
 

for
 

LV,the
 

other
 

leaf
 

functional
 

traits
 

were
 

significantly
 

different
 

between
  

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest
 

(P<0.05).Among
 

them,LDMC,SLA,LTD
 

and
 

LA
 

in
 

natural
 

mature
 

forests
 

were
 

significantly
 

lar-
ger

 

than
 

those
 

in
  

sapling
 

plantation,while
 

LT
 

was
 

the
 

opposite.(2)
 

In
 

sapling
 

plantation,only
 

LV
 

was
 

signif-
icantly

 

positively
 

correlated
 

with
 

LT
 

and
 

LA,and
 

the
 

correlation
 

between
 

other
 

leaf
 

functional
 

traits
 

was
 

not
 

significant.In
 

natural
 

forests,SLA
 

was
 

negatively
 

correlated
 

with
 

LDMC,LTD
 

was
 

negatively
 

correlated
 

with
 

SLA
 

and
 

LA,while
 

LTD
 

was
 

positively
 

correlated
 

with
 

LDMC,LV
 

was
 

positively
 

correlated
 

with
 

LT
 

and
 

LA.(3)
 

Sapling
 

plantation
 

invested
 

in
 

all
 

traits
 

of
 

mangrove
 

leaf,while
 

mature
 

natural
 

forests
 

mainly
 

focused
 

on
 

the
 

investment
 

in
 

LDMC,LTD
 

and
 

SLA.The
 

results
 

of
 

this
 

study
 

are
 

helpful
 

to
 

understand
 

the
 

differ-
ences

 

in
 

ecological
 

adaptation
 

process,growth
 

strategy
 

and
 

resource
 

allocation
 

between
 

mangrove
 

sapling
 

plantation
 

and
 

natural
 

mature
 

forest,and
 

provide
 

a
 

scientific
 

basis
 

for
 

mangrove
 

restoration
 

and
 

afforestation
 

in
 

southeastern
 

coastal
 

areas
 

of
 

China.
Key

 

words:mangrove;sapling
 

plantation;natural
 

mature
 

forest;leaf
 

functional
 

traits;principal
 

component
 

analysis
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