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中国东北样带关键种羊草水分利用效率与气孔密度

杨利民#，韩W 梅#，周广胜!，李建东8

（#2 吉林农业大学吉林省生态恢复与生态系统管理重点实验室，长春W #8$##X；!2 中国科学院植物研究所植被数量生态重点实验室，

北京W #$$$68；82 东北师范大学草地研究所，长春W #8$$!7）

摘要：沿中国东北样带，从长春到阿巴嘎旗，大约每个经度设 # 个样地，共 #$ 个样地，研究了草原段关键种羊草的水分利用效

率、叶片下表面气孔密度和气孔大小的变化，以及它们与年降水量、年均温度、土壤水分和海拔的关系2 结果表明：自东向西，

随年降水量、年均温度、土壤水分的降低和海拔的升高，羊草水分利用效率有明显增强的趋势，而气孔密度有明显增大的趋势，

气孔大小没有明显变化规律并主要与取样时刻开张状态有关，说明羊草气孔数量的增多有利用提高水分利用效率2 逐步回归

分析结果表明，土壤水分是决定羊草气孔密度变化的第一显著因子，其次是年降水量，说明水分条件是羊草气孔密度变化的

主要生态因子2 从数据分布散点图、温度和放牧干扰作用的复杂性以及受土壤和地形条件特殊性影响样地的分析表明，羊草

水分利用效率和气孔密度对环境变化的响应是非常复杂的，是包括植被利用方式与强度在内的环境因子综合作用的结果，也

是羊草长期适应各样地环境的结果2
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植物的水分利用效率（=!*#" ’(# #%%)5)#15>，XY&）这一术语已被广泛应用，并且在水文学、灌溉工程学、植

物生理学和农学等不同领域有不同的涵义和表述［7］，其中，农学上以测定较长期内植物收获部分或全部干物

质产量与蒸腾耗水总量的比值更能真实地反映植物对水分的利用情况［;］。由于对植物长期水分利用效率的

研究存在一定难度，技术问题制约了植物长期水分利用效率的研究。许多研究已证明，植物长期水分利效率

的测定值与植物有机物质中7G0 的比值，即 !7G0 值呈显著的正相关关系，而且，不同光合途径（0G、0J和 0CZ）

因光合羧化酶（6YW[ 羧化酶和 [&[ 羧化酶）和羧化时空上的差异对7G 0 有不同的识别和排斥，导致不同光合

途径的植物具有显著不同的 !7G0 值，因此，认为 !7G 0 值可作为判别植物水分利用效率的有效方法［G \ <］。目

前，!7G0 判别值已成为广泛应用于判定植物长期水分利用效率的技术［L，E］。本文采用 !7G0 判别值测定了沿中

国东北样带生态梯度羊草（!"#$%& 0()*"*&)&）的水分利用效率变化。羊草为中旱生植物［K］，生态适应性强，耐

寒、耐旱、耐盐碱，可发育在沙壤质和轻粘壤质的黑钙土、栗钙土、碱化草甸土和柱状碱土等生境中［F］，是草甸

草原、典型草原、碱化草甸和中旱生性沙地草原的重要建群种。羊草在北纬 GL] \ L;]和东经 78E] \ 7<;]间呈

连续分布，最西可以达到东经 KE]，其分布范围大致与欧亚草原分布区相吻合［F，78］。同时，羊草也是温带草原

区最重要的优良牧草资源之一，耐青储，适口性好，营养丰富，常被誉为牲畜的细粮［F］。因此，羊草的研究受
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到各学科的高度重视，有关羊草植物形态解剖学的研究已有一些报道［!! " !#］，但是，这些研究多为小尺度生境

间的描述性比较研究，并未在羊草分布的大尺度上开展定量研究，并且均未研究羊草叶片气孔密度的变化。

中国东北样带［!$］恰好横穿羊草在中国的分布中心［%］，代表了羊草生态分布的基本生境类型，为此，&’’! 年对

中国东北样带的第 ( 次考察，在大约 !’’’)* 的区域内，开展了以羊草为建群种或共建种草地群落植物功能

群多样性［!+ " !,］、羊草叶片和茎的形态解剖特征、水分利用效率及其与环境变化和植被利用方式关系等研究，

旨在为揭示羊草群落植物功能群变化及羊草较强的生态适应性规律及其对全球环境变化的响应提供理论依

据，本文是该研究的重要组成部分。

!" 材料与方法

!- !" 研究区域及其自然环境概况

本研究以中国东北样带（./01）为平台，沿 ./01 的 #(- $2. 中轴线，研究区域设在 !&$2 " !!$2/ 间的温

带草原段［!+］。该区域属温带半湿润、半干旱和干旱的大陆季风气候，四季分明。虽然研究样地基本处于同一

纬度，但由东向西海拔高度的明显变化（从 !+’* 到 !##,*），使整体热量状况自东向西呈减少的趋势，最高年

均温度出现在科尔沁沙地地带，通辽站的年均温度可达 $- %3；而最低年均温度是最西部的阿旗站，为 !- !3。

降水是中国东北样带环境变化的主要驱动因子，本研究区域从东部的长春年降水量 $’’ " +’’**，到典型草

原和荒漠草原边缘地区年降水量仅有 &’’ " (’’**，降水量减少了 $’4。土壤类型主要有黑土、黑钙土、盐碱

化草甸土、风沙土、暗栗钙土和栗钙土。以羊草为建群种或共建种组成的草地植被类型主要有碱化羊草草甸、

羊草 5 杂类草草甸、贝加尔针茅（!"#$% &%#’%()*+#+）5 羊草草甸草原、大针茅（!, -.%*/#+）5 羊草典型草原、克氏

针茅（!, 0.#(12##）5 羊草典型草原、羊草 5 草地麻花头（!)..%"3(% 4%5%"+3"%*%）沙地草原和农田间残留的羊草

5 农田杂草群落片段等（表 !）。

表 !" 样地基本情况表

#$%&’ !" #(’ )’*’+$& ,-./$.-0* 01 ,$23&-*) 3&$4’,

样地号

.6-

行政管辖（或地名）

78*9:9;<=><96:>?
86*9:><96:

经度

@6:A9<B8C
海拔（*）

7?<9<B8C

降水量

（**）

D=9E9F9<><96:

年均温度

（3）

1C*FC=><B=C

土壤水分

（4）

G69? H><C=

群落类型

06**B:9<I
<IFC

利用方式

J;9:A
K>;L96:

!
长春市

0L>:AELB: 09<I
!&$2!,M &%’ $N%- & #- ! !(- +!

羊草 5 农田杂草群落

6)453+ ’7#*)*+#+ 5 K>=* HCC8
田间撂荒

O>;<C?>:8

&
长岭县

0L>:A?9:A 06B:<I
!&(2$+M &#( #$,- , #- , !$- !+

羊草草甸

6, ’7#*)*+#+ *C>86H
割草围栏

P6H9:A 9: KC:EC

(
双辽市

GLB>:A?9>6 09<I
!&(2!,M !+’ #,$- ’ $- $ #- (#

羊草 5 草地麻花头群落

6, ’7#*)*+#+ 5 !)..%"3(% 4%5%"+3"%*%
田间撂荒

O>;<C?>:8

#
通辽市

16:A?9>6 09<I
!&!2$%M &’N ##+- ’ $- % +- ’#

羊草 5 虎尾草草甸

6, ’7#*)*+#+ 5 87(1.#+ 2#.-%"% *C>86H
重度放牧

QRC= A=>S9:A

$
巴林右旗

T>?9: U9AL< 06B:<I
!!%2!!M +&+ #(’- $ #- % ,- %%

贝加尔针茅 5 羊草草原

!"#$% &%#’%()*+#+ 5 6, ’7#*)*+#+ ;<CFFC
中度放牧

PC89B* A=>S9:A

+
林西县

@9:V9 06B:<I
!!,2#NM +N( ($!- ! #- N !N- ,&

羊草 5 杂类草草甸

6, ’7#*)*+#+ 5 LC=W>AC *C>86H
割草围栏

P6H9:A 9: KC:EC

N
克什克腾旗

XC;)C<6: 06B:<I
!!N2’#M !(’’ (#$- , (- ’ $- !&

大针茅 5 羊草草原

!, -.%*/#+ 5 6, ’7#*)*+#+ ;<CFFC
重度放牧

QRC= A=>S9:A

,
嘎松山

Y>;6:A *6B:<>9:
!!+2#%M !##, (#$- , &- ’ ,- !$

贝加尔针茅 5 羊草草原

!, &%#’%()*+#+ 5 6, ’7#*)*+#+ ;<CFFC
割草禁牧
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!- 5" 样地设置与取样方法

&’’! 年 , 月 & 日至 , 月 , 日，随第 ( 次中国东北样带考察研究，根据以羊草为建群种或共建种草地群落
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的分布，大约每个经度设 ! 个样地，共 !" 个样地。最东端样地在吉林省长春市效区，最西端在内蒙古阿巴嘎

旗境内，各样地位置、群落类型及环境指标见表 !。在各样地内，分别随机选取发育良好的 !" 个羊草单株，剪

下上数第 #、$ 片成熟叶片和中段成熟地上茎，并马上放入装有 %&& 固定液的样品瓶，固定样品，带回实验室

进行形态解剖特征显微观测。同时随机选取 !" 株羊草剪去上部新梢装入塑料袋，带回实验室干燥后粉碎测

定 !!#’ 判别值。取样时间大约在 !"："" 到 !$："" 完成。采用 ()* 定位系统，确定样地的地理坐标和海拔高

度。采用土壤水分分析仪测定样地 !" + !,-. 深度土壤含水量，# 点重复计算平均值。收集样地临近气象站

近 !"/ 的气象资料，计算平均年降水量和年均温度。

!0 "# 羊草叶片气孔密度的观测

羊草叶片上、下表面均有气孔，但主要分布在下表面，而且叶片上表面由于明显凸起的叶脉和较多运动细

胞带，使上表皮难以剥离，为此，主要观测了叶片下表面气孔密度和气孔大小的变化。为减少观测误差，对 !"
株随机采集的羊草上数第 #、$ 枚成熟叶片，在剥离叶片表皮时选择叶片中断中央位置。表皮切片采用不同浓

度乙醇和二甲苯脱水，番红和固绿着色，加拿大树胶封片。123.456 显微镜下采用测微尺，在 !" 7 $" 倍镜下

观测，计数测微尺 8" 7 8" 个方格内的气孔数量，每个叶片 # 个观测点，并换算成每平方毫米的平均气孔密度；

在 !" 7 $" 倍镜下观测气孔大小，每个叶片量测 , 个气孔的宽度和长度，并计算平均值。最后各样地采用 !"
株羊草的气孔密度和气孔大小的平均值进行结果分析。

!0 $# 羊草长期水分利用效率 !!#’ 判别值的测定

除去上部嫩茎叶的羊草样品带回实验室，干燥、粉碎后，编号封存于塑料袋内。在中国农业科学院原子能

利用研究所质谱分析室，采用 9&:;8,! 质谱分析仪测定羊草样品稳定碳同位素比率（!#’ < !8’），并采用下列公

式计算 !!#’ 判别值：

!!#’ = ［!#’ < !8’（样品）> !#’ < !8’（标品）］< ［!#’ < !8’（标品）］7 !"""

式中，!#’ < !8’（样品）是羊草样品的!#’ < !8’ 比率，!#’ < !8’（标品）是标准 )?@ 的!#’ < !8’ 比率。!!#’ 值越大，水分利用

效率越高。

%# 结果与分析

%0 !# 羊草长期水分利用效率的变化

羊草的 !!#’ 判别值与降水量、土壤水分、年均温度和海拔高度关系均呈显著线性关系（图 !），其拟合系

数 !8值分别为："0 AB$A、"0 B,",、"0 ,,!A、"0 A!CA，均大于 "0 ,，达到显著水平。!!#’ 判别值越大，水分利用效率

越高。从图 ! 可以看出，随年降水量、土壤水分和年均温度的增大，羊草的长期水分利用效率降低，而随海拔

高度上升其水分利用效率增大。上述 $ 个环境因子主要反映了 8 个梯度过程，即水分梯度变化和温度梯度变

化，即随着中国东北样带自东向西水分的减少和温度的降低，羊草的水分利用效率呈现有规律的增加趋势。

双辽样地具有特殊性，其年降水量处于较高水平，达到 $D,..，仅次于长春样地，但是，双辽样地的土壤环境

为半固定沙地，持水性较差，含水量偏低，由于生境的特殊性导致羊草的长期水分利用效率不高，其 !!#’ 判别

值也仅次于长春样地，并对模拟结果有较大干扰，因此在图 ! 分析中被剔除。从表 ! 数据看出，林西样地降水

量处于中等水平，但由于地势较低，土壤水分相对较高，因此发育着羊草 E 杂类草草甸类型，这里羊草的 !!# ’
判别值为 > 8B0 "B#F，与 降 水 量 较 高 的 长 岭、双 辽 样 地 相 当，而 且 明 显 低 于 邻 近 的 巴 林 右 旗 样 地 的

> 8$G CCCF，说明这里羊草的水分利用效率由于土壤水分增加而降低。植被利用导致植被盖度及下垫面土壤

结构与水分状况的变化也显著影响羊草水分利用效率的变化，如通辽样地和长岭样地都处于低洼的盐碱化草

甸地带，其降水量也很接近，但是，通辽样地的羊草水分利用效率是 > 8,0 #8BF高于长岭样地的 > 8B0 !8DF。

这是由于长岭样地长期围栏割草禁牧，发育着典型的羊草草甸群落，植被盖度达到 D"H + C"H，土壤结构和

水分状况好（土壤含水量 !,0 !BH），而通辽样地处于长期重度放牧压力下，发育着退化的羊草 E 虎尾草草甸

群落，植被盖度仅有 #"H +$"H，土壤板结、干旱而盐碱化（土壤含水量 B0 "$H）。通过双辽样地和巴林右旗

样地的地形及土壤类型的特殊性，以及通辽样地和长岭样地不同利用方式的影响为例分析，进一步证明 !!# ’
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判别值对生境水分变化具有较高的敏感性，是研究植物水分利用效率非常好的参数。

图 !" 羊草 !!# $ 判别值与环境因子的关系

%&’( !" )*+ ,+-./&012 3+/4++1 !"#$%& ’()*"*&)& !!# $ 5.-6+ .17 +15&,018+1/.- 9.:/0,2

图 ;" 羊草叶片气孔密度与环境因子的关系

%&’( ;" )*+ ,+-./&012 3+/4++1 2/08. 7+12&/< 09 !"#$%& ’()*"*&)& -+.5+2 .17 +15&,018+1/.- 9.:/0,2

!( !" 羊草叶片气孔密度的变化

气孔是植物叶片与外界进行气体交换的唯一可调节通道，与植物的光合作用、蒸腾作用等生理生态功能

密切相关。气孔主要分布于植物叶片的上、下表面，但各种植物上、下表面分布的气孔数量和状态不同。羊草

叶片气孔主要分布于下表面，并且呈较规则的相嵌性带状分布。图 ; 表明，羊草叶片下表面气孔密度随降水

量、土壤水分和年均温度的增加呈明显的线性减少趋势，并随海拔高度的升高呈线性增加趋势。从拟合系数

+;值上看，气孔密度与土壤水分和年降水量的线性拟合系数最高，说明水分条件是影响羊草叶片气孔密度变

化的主要因素。特别是土壤水分含量最高的林西羊草 = 杂类草草甸样地，羊草叶片的气孔数量较少，平均为

!>!( >! 个 ? 88;，气孔带间距较大，气孔排列稀疏，表皮细胞较大；而最干旱的阿旗和锡林浩特样地气孔密度分

别为 !@A( B 个 ? 88;和 !@!( ! 个 ? 88;，气孔带间距较小，气孔排列密集，表皮细胞较小；降水量最高的长春样

地，其土壤水分含量也较高，其气孔密度最低，为 A@( A 个 ? 88;，其气孔带间距较大，气孔排列稀疏，表皮细胞

较大。从数据分布看，在土壤水分梯度上，羊草气孔密度大约存在 # 个层次，即阿旗和锡林浩特样地，平均为

!@B( # 个 ? 88;；通辽、双辽、林东、克旗和嘎松山样地，平均为 !#C( ! 个 ? 88;；巴林右旗、长岭和长春样地，平均

为 !>>( B 个 ? 88;。羊草气孔密度与年降水量的负线性关系显著，但是，受下垫面土壤和地形水分再分配的影

响，双辽和巴林右旗样地对模拟结果有明显干扰。双辽年降水量在 !> 个样地中处于第 ; 位，但地处沙地环

境，土壤水分状况较差，气孔数量偏高；而巴林右旗样地年降水量处于中等水平，但由于地势较低，土壤含水量

最高，气孔密度略高于最湿润的长春样地。羊草气孔密度与年均温度的关系也比较复杂，虽然 !> 个样地整体

模拟结果，随温度升高羊草气孔密度呈减少趋势，但是，在年均温度大于 CD的 @ 个样地中，气孔数量随温度

升高却有明显的增多趋势（图 ;）。植被利用强度也显著影响羊草气孔密度的变化，如通辽样地的年降水量较

高，平均可达到 CC@88，远高于克旗和嘎松山样地的 #CB( E88（表 !），但是，通辽样地放牧强度大，植被盖度

低，土壤板结而干旱，并处于中度盐碱化状态，导致实际土壤水分环境干旱，甚至可能存在由于土壤盐分增加

形成的生理性干旱，因此，通辽样地羊草的气孔密度与降水量更低而无放牧干扰的嘎松山样地相当，甚至还略

高于更干旱而重度放牧的克旗样地。可见羊草叶片气孔密度的变化是非常复杂的，从本研究来看，水分、温
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度、地形条件和植被利用强度对羊草叶片气孔密度的变化综合起作用。由于水分、温度、地形和放牧生态因子

的复杂作用，导致在海拔梯度上，拟合系数 !! 值最低。影响因子逐个选入法多元逐步回归分析结果表明，土

壤水分是决定羊草气孔密度变化的第一显著因子，其次是降水量，可见水分状况是羊草叶片气孔密度变化的

主要生态因素，而温度、地形和植被利用方式与强度将通过影响水分的变化而起作用。

!" "# 羊草叶片气孔大小的变化

羊草的气孔器由 ! 个哑铃形保卫细胞和 ! 个半月形副卫细胞组成，整体呈长椭圆形至椭圆形。一般气孔

的大小采用长度、宽度来测定。观测结果表明，羊草叶片下表面气孔的长度介于 #$ % &!!’ 之间，宽度介于 ()
% !#!’ 之间。从图 # 可以看出，在土壤水分梯度上，羊草叶片气孔宽度和长度存在较明显的变化趋势，即随

土壤水分的增加，气孔长度减小而宽度增大。在降水梯度、温度梯度和海拔梯度上，虽然也呈现出一定的趋

势，但是，拟合系数 !!值均很低，除与温度拟合系数略高外，与年降水量和海拔高度的拟合系数都在 *" ( 以

下，没有实际意义。可见在羊草对环境变化的生态可塑性调节上，气孔大小的调节不是主要途径，而在土壤水

分梯度上，气孔大小的变化，可能主要由气孔开张程度引起。气孔的开合运动是一个非常复杂的生理生态过

程，受到水分、温度、光照以及化学物质的调节，在一天内发生复杂的变化，受采样时间内环境状况的影响

较大。

图 #+ 羊草叶片气孔宽度和长度与环境因子的关系

,-." #+ /01 21345-678 915:117 856’4 9214;50 47; 317.50 6< "#$%&’ ()*+#+’*’ 314=18 47; 17=-267’17543 <4>5628

图 &+ 羊草 "(# ? 判别值与叶片气孔密度的关系

+ ,-." & + /01 21345-678 915:117"(# ? =43@1 47; 856’4 ;178-5A 6<

"#$%&’ ()*+#+’*’ 314=18

!" $# 羊草水分利用效率与气孔密度的关系

图 & 表明，羊草的 "(# ? 判别值与叶片气孔密度呈

显著的线性正相关关系，即随着羊草叶片气孔密度的增

大，"(# ? 判别值增大，表明其长期水分利用效率增强，

拟合系数 !!值为 *" $##B，达到显著水平，说明羊草气孔

数量的增多有利于提高水分利用效率。羊草气孔密度

的敏感性调节可能是其成为许多草地生态系统类型主

要优势种的重要生态策略之一，也可能是羊草生态适应

性强、分布范围广泛的重要因素之一。沿中国东北样带

自东向西，在地跨 (* 个经度，大约 (***C’ 的样带上，

存在着降水减少、温度下降、海拔升高、D!和 ?D!浓度降

低的环境梯度，在这一环境梯度上，羊草在各样地长期

环境背景下，其叶片气孔密度增多，水分利用效率增强，并受到不同植被利用方式与强度的深刻影响。
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!" 结论与讨论

在我国温带草原上，最重要的建群种为针茅和羊草。针茅出现了明显的形态分化，被分成 !" 余个种［#］，

许多种类作为草原建群种，在水分梯度和温度梯度上形成有规律的替代分布格局。而羊草所在的赖草属植物

多为草原或草甸伴生植物，只有羊草在广大的区域内形成优势，并常与许多种针茅共建不同类型的草原群落。

羊草除了尚不明晰的在叶色上存在黄绿和灰绿 $ 个可能并非环境影响的类型以外，在外部形态上并没有多大

变化。中国东北样带贯穿羊草在我国的分布中心，沿样带在大约 %"""&’ 的范围内，羊草作为建群种与贝加

尔针茅、大针茅、克氏针茅共建组成草甸草原和典型草原，与耐旱的草地麻花头和蒿类植物组成中旱生性沙地

草原，与虎尾草等耐盐碱植物组成碱化草甸，与一些中生杂类草组成羊草 ( 杂类草草甸，并在松嫩平原中轻度

盐碱地上形成大面积的单一优势种羊草草甸。在如些大的地理跨度内，从东到西，年降水量由 )*#+ $’’ 下降

到 $)#+ )’’，降幅达 !$"’’；年均温度从 )+ #, 下降到 %+ %,，降幅达 -+ .,；而海拔高度从 %/"’ 上升到

%--.’。土壤类型包括栗钙土、暗栗钙土、黑钙土、黑土、碱化草甸土、草甸土和风沙土，采样时刻土壤水分状

况亦存在明显变化，在 %" 0 %)1’ 深度土壤含水量从 %*+ .$2下降到 %+ .)2。同时，植被的不同利用方式和强

度也在改变着羊草的生境，如长期围栏禁牧使植被得以恢复，土壤结构和水分状况等理化性质得到改善，而放

牧利用导致植被覆盖度降低，土壤板结、沙化或盐碱化，土壤含水量下降，环境更趋干旱化。然而，在如此巨大

的自然环境变化和人类活动干扰中，均未能改变羊草的优势种地位，尽管在过度放牧干扰下，羊草的优势会被

其它更耐牧种类潜代，但是，一旦停止放牧羊草种群会很快得到恢复。

本研究表明，羊草广泛的生态适应性与其气孔数量和水分利用效率的生态可塑性调节是分不开的。羊草

的水分利用效率随环境的干旱化呈现显著的增强趋势，并对土壤的水分状况反应敏感。尽管本研究中所测定

的土壤含水量只能反映样带考查取样时刻的土壤水分状况，但是，土壤含水量是降水、地形、土壤质地与结构

和植被利用方式与强度的综合反映，是降水再分配的结果，如林西样地采样时刻土壤含水量最高，其羊草 ( 杂

类草草甸的发育也反映了该样地长期水分条件的优越。羊草叶片下表面气孔器的研究结果表明，羊草水分利

用效率的增强与气孔密度调节呈明显的线性正相关关系，而与气孔大小的变化无关。从气孔大小与土壤水分

关系研究结果分析，羊草气孔大小的差异可能主要是采样时刻气孔开张状况的影响。气孔开合运动或振荡及

其开张程度是植物气体交换调节的重要生理过程，对光合作用、蒸腾作用、呼吸作用以及水分利用效率产生深

刻影响［%#］。

逐步回归分析结果表明，土壤水分状况是影响羊草气孔密度变化第一显著因子，其次是降水量。在温度

梯度上存在一定的复杂性，在年均温度较高环境下，羊草气孔数量有明显增多的趋势，并且温度将通过影响水

分的变化而起作用。在海拔高度梯度上，羊草气孔密度随海拔高度的升高呈明显的增大趋势。海拔高度的变

化是一个间接生态因子，也是多个因子变化的综合反映，如海拔高度升高导致温度下降、降水增加和 3$ 及

43$浓度降低等。本研究区域自东向西虽然海拔高度从 %/"’’ 升高到 %--.’’，高差可达 %$..’’，但是，自

东向西逐渐从沿海深入内陆，降水量逐渐减少，成为本研究区域的主要生态趋动因子［%)］，因此，其环境变化随

海拔高度升高温度下降、降水减少和 3$及 43$浓度下降。虽然本研究并未实测 43$ 浓度变化，并分析 43$ 浓

度与羊草气孔密度变化的关系，但是，许多 43$浓度与植物气孔密度模拟试验及世纪 43$ 浓度变化与植物标

本气孔密度关系研究结果表明，植物气孔密度有随 43$浓度升高而减少的趋势［$"，$%］，这与本研究的间接结论

具有一致性。植被利用强度也同样深刻地影响羊草气孔密度的变化，如通辽样地年降水量与长岭样地相当，

但是，由于放牧强度大，植被盖度显著降低，土壤环境更加干旱和盐碱化，并且这里在 %" 个样地中年均温度最

高，从而导致其水分环境条件较差，羊草的气孔密度（%!.+ %$ 个 5 ’’$）明显高于长岭样地的 %"!+ "* 个 5 ’’$，

并且其水分利用效率随气孔密度增加而提高。

叶片是植物进化过程中对环境变化较敏感且可塑性较大的器官，在不同选择压力下产生各种适应调节或

形成各种适应类型，其结构特征最能体现环境因子的影响或植物对环境的适应［$!］。结构是功能的基础，植物

结构的变化必然影响到生理生态功能的改变。因而了解植物叶片形态解剖结构对环境变化的响应与适应是
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探索植物对环境变化的适应机制和制定相应对策的基础［!"］。气孔是植物适应大气环境，从水生到陆生进化

产生的最重要的器官。本研究表明，羊草叶片气孔数量随环境的干旱化加强而呈明显的增多趋势，并且有利

于提高羊草的长期水分利用效率，从而更能适应干旱环境，成为温带草原上的广泛优势种。

从羊草气孔密度、!#$% 判别值与环境因子相关性分析散点图的数据分布可以看出，尽管表现出非常明显

的变化趋势，但也同时隐含着许多复杂的因素，如温度变化对羊草气孔密度影响的复杂性，双辽样地和巴林右

旗样地下垫面土壤和地形的特殊性导致降水的再分配及降水的快速丧失，以及人类对各样地羊草群落利用方

式和强度的不同，如年降水量、地形和土壤条件相似的通辽和长岭样地由于放牧强度不同导致土壤水分状况

的明显差异等，都对其与环境关系拟合分析结果构成干扰，甚至可能导致在不同的研究尺度上会得出不同的

结论。这些说明羊草气孔密度和水分利用效率对环境变化的响应是非常复杂的，是各种环境因素包括植被利

用方式与强度综合作用的结果，也是羊草在各种生态环境背景下长期适应的结果。

综上所述，在中国东北样带尺度上，降水作为主导趋动因子，在地形、气温和不同植被利用方式与强度的

综合作用下，进一步通过土壤结构和质地等理化性质变化，特别是土壤水分环境的变化作用于植物，而羊草通

过气孔密度调节改变其水分利用效率，从而适应较大变幅的水分环境，成为欧亚大陆东段温带草地生态系统

的关键种。羊草的这一生态可塑性机制是否在遗传多样性上有所表现，对于进一步阐明其广泛的生态适应性

及其协同进化规律，以及深入开发这一重要牧草资源具有更深层次的研究意义。

!"#"$"%&"’：

［# ］& ’()*+ ,- ./0 12304(53162 67 41+128 %9! (2: 30);04(3*40+ <13/ <(304 *+0 077151025=- >?(23，%0?? (2: ’2@1462)023，#AA#，#"：B"$ C BD!-

［! ］& E02 , F- G05023 +3*:10+ 62 ;?(23 <(304 *+0 077151025= *2:04 0?0@(30: (3)6+;/0415 56250234(3162+ 67 5(4H62 :16I1:0- J6*42(? 67 .46;15(? (2:

K*H346;15(? L63(2=，#AAM，D（$）：B$ C AN-

［$ ］& O*H15P Q .，R(4S*/(4 T ,- %(4H62 1+636;0 :1+541)12(3162 +0?053128 764 <(304U*+0 077151025=- V*+34(?1(2 %63362 T46<04，#ABM，B（#）：WW C WB-

［" ］& J6/2+62 , V，V+(= Q O，.10+X02 Y Y，!" #$- %(4H62 1+636;0 :1+541)12(3162：;630231(? 12 +54002128 566? +0(+62 84(++0+ 764 <(304 ?1)130:

02@1462)023+- %46; K510250，#AAN，$N：$$B C $"$-

［D ］& V4+?(2 V，F(;(3( R，Q*)(4(+128/0 K- %(4H62 1+636;0 :1+541)12(3162 (+ 12:15(364 67 <(304 *+0 077151025= 67 +;4128 </0(3 (+ (770530: H= +(?1213= (2:

8=; +*) (::13162- %6))*215(3162+ 12 K61? K510250 (2: >?(23 V2(?=+1+，#AAA，$N：!WB# C !WA$-

［W ］& Q218/3 J ,，Y1@128362 Z J，[(2Q0++0? %- %(4H62 1+636;0 :1+541)12(3162 (2: <(304U*+0 077151025= 67 +1I 546;+ 846<2 *2:04 <03 (2: :4= ?(2:

562:13162+- >?(23，%0?? (2: ’2@1462)023，#AA"，#M：#M$ C #MA-

［M ］& J1(28 T \- V;;?15(3162 67 +3(H?0 5(4H62 1+636;0 305/21S*0 12 ;?(23 ;/=+16?6815(? 056?68= 40+0(45/- %/120+0 J6*42(? 67 ’56?68=，#AAW，#D（!）："A

C D"-

［B ］& F/028 O ]，Y1 J ,- T4(++?(2: @0803(3162 (2: 3/014+ *+0 (2: ;463053162 12 K628202 >?(12- L01^128：K510250 >40++，#AA$- "N C "$-

［A ］& %/02 \ J，J1( K _- %/120+0 700:128 ;?(23- L01^128：%/120+0 V8415*?3*4(? >40++，!NN!- #A" C #AA-

［#N］& Y1 J ,，E* L O，K/028 Y _- J1?12 @0803(3162- %/(285/*2：J1?12 K510231715 ‘ .05/26?6815(? >40++，!NN#- #AA C !#A-

［##］& E(28 % J- K3*:= 62 3/0 12+1:0 +34*53*40 (2: 5=36?68= 67 %!&’() *+,-!-),)- %/120+0 T4(++?(2:，#AB$，D（!）："# C "D-

［#!］& Y* J \，Y1 J ,- %6);(4(31@0 +3*:= 62 (2(36)15(? +34*53*40 67 3/0 +()0 +;0510+ 12 :17704023 056?6815(? 02@1462)023+- J6*42(? 67 Z643/0(+3 Z64)(?

a21@04+13=，#AA"，!W（$）：#NN C #N$-

［#$］& Y* J \，Y1 J ,，O0 V Y- ’56?6815(? (2: 0@6?*3162(4= )64;/6?6815(? 5/(4(53041+315+ 67 %!&’() *+,-!-),) ;6;*?(3162- %/120+0 J6*42(? 67 V;;?10:

’56?68=，#AAW，M（#）："" C "B-

［#"］& G02 \ E，b1(2 J，E* .，F/028 K F- %6);(4(31@0 +3*:= 62 )64;/6?6815(? (2(36)15 +34*53*40 67 %!&’() *+,-!-),) 12 :17704023 80684(;/15

;6;*?(3162+- J6*42(? 67 R*:(2 a21@04+13=，#AAA，$B（D）：DW# C DW"-

［#D］& F/(28 _ K，T(6 b，](28 , V，!" #$- V 84(:1023 (2(?=+1+ (2: ;40:153162 62 3/0 Z643/0(+3 %/12( .4(2+053 （Z’%.）764 8?6H(? 5/(280 +3*:=- V53(

L63(215( K1215(，#AAM，$A（A）：MBD C MAA-

［#W］& O(2 \，](28 Y \，F/(28 ] T，F/6* T K- ./0 H16)(++ 67 %$ (2: %" ;?(23 7*253162 846*;+ 12 %!&’() *+,-!-),) 56))*21310+ (2: 3/014+ 40+;62+0

36 02@1462)023(? 5/(280 (?628 2643/0(+3 5/12( 34(2+053- V53( ’56?6815( K1215(，!NNW，!W（W）：#B!D C #B$!-

［#M］& O(2 \，](28 Y \，E(28 K J- K3*:= 62 40?(3162 H03<002 :1@04+13= 5/(280 + 67 ;?(23 ?170 764) 7*253162(? 846*;+ (2: 02@1462)023 7(5364+ 12 %!&’()

*+,-!-),) 56))*21310+- J6*42(? 67 J1?12 V8415*?3*4(? a21@04+13=，!NND，!M（#）：DA C W$-

［#B］& ](28 Y \，O(2 \，Y12 O \- K3*:= 62 3/0 5/(280 67 ;?(23 056?6815(? 3=;0 846*;+ H16)(++ 12 3/0 %!&’() *+,-!-),) 56))*21310+ (?628 Z643/0(+3

$!& # 期 杨利民& 等：中国东北样带关键种羊草水分利用效率与气孔密度 &



!"#$% &’%$()*+, -./’$%0 .1 -#0#$ 23’#*/0+/’%0 4$#5)’(#+6，7889，7:（9）：9;< = 9;>,

［;?］@ A#%. - B，C%$3 D E, E+.F%+%0 G(*#00%+#.$( .1 H0%$+ %$I J+( 2KK0#*%+#.$ H’.(K)*+, H0%$+ H"6(#.0.36 !.FF/$#*%+#.$(，7888，LM（L）：7:7 = 7:M,

［78］@ N%$3 O P，C%$3 D B, A)%1 (+.F%+%0 I)$(#+#)( %$I I#(+’#Q/+#.$ #$ !"#$#%&’ ()*$#+&’ /$I)’ I’./3"+ %$I !G7 )$’#*"F)$+, 2*+% H"6+.)*.0.3#*%

E#$#*%，788;，79（L）：L;7 = L;M,

［7;］@ O) B R，A#$ N O，A#$ - B，O/ N B, E+/I6 .$ +") ’)0%+#5#+6 .1 (+.F%+%0 I)$(#+6 %$I !G7 )$’#*"F)$+ .5)’ +") 0%(+ *)$+/’6, E*#)$*) S/00)+#$，;??>，

<L（>）：>M8 = >M7,

［77］@ T")$3 U N，H)$3 E A，T"%. H, !"%$3)( #$ (+.F%+%0 I)$(#+6 %$I #$+’#$(#* V%+)’ /() )11#*#)$*6 .1 +V. !")’( (K)*#)( .5)’ +") 0%(+ *)$+/’6, 2*+%

H"6+.)*.0.3#*% E#$#*%，788;，79（<）：<89 = <8?,

［7L］@ C%$3 B A，C%$3 -, H0%$+ F.’K".0.36 (+’/*+/’) %$I )$5#’.$F)$+, A%$W"./：A%$W"./ 4$#5)’(#+6 H’)((，;?>?, ;89 = ;L>,

［7<］@ A# U A，S%. C X, Y)(K.$()( .1 +") F.’K".0.3#*%0 %$I %$%+.F#*%0 (+’/*+/’) .1 +") K0%$+ 0)%1 +. )$5#’.$F)$+%0 *"%$3), !"#$)() S/00)+#$ .1 S.+%$6，

7889，77 （E）：;;> = ;7:,

参考文献：

［7 ］@ 温达远, 大气二氧化碳浓度增高与植物水分利用效率, 热带亚热带植物学报，;??:，9（L）：>L Z ?8

［: ］@ 蒋高明, 稳定性碳同位素技术在植物生理生态学研究中的应用, 生态学杂志，;??M，;9（7）：<? Z 9<,

［> ］@ 郑慧莹，李建东, 松嫩平原的草地植被及其利用保护, 北京：科学出版社，;??L, <8 Z <L,

［? ］@ 陈默菊，贾慎修, 中国饲用植物, 北京：中国农业出版社，7887, ;?< Z ;??,

［;8］@ 李建东，吴榜华，盛连喜, 吉林植被, 长春：吉林科学技术出版社，788;, ;?? Z 7;?,

［;;］@ 王策箴, 羊草内部构造及其细胞学研究, 中国草原，;?>L，9（7）：<; Z <9,

［;7］@ 陆静梅，李建东, 同种不同生态环境植物解剖结构比较研究, 东北师范大学学报，;??<，7M（L）：;88 Z ;8L,

［;L］@ 陆静梅，李建东，胡阿林, 羊草种群生态和演化形态学特性的比较研究, 应用生态学报，;??M，:（;）：<< Z <>,

［;<］@ 任文伟，钱吉，吴霆，郑师章, 不同地理种群羊草的形态解剖结构的比较研究, 复旦学报，;???，L>（9）：9M; Z 9M<,

［;9］@ 张新时，高琼，杨奠安，周广胜, 中国东北样带的梯度分析及其预测, 植物学报，;??:，L?（?）：:>9 Z :??,

［;M］@ 韩梅，杨利民，张永刚，周广胜, 中国东北样带羊草群落 !L和 !<植物功能群生物量及其对环境变化的响应, 生态学报，788M，7M（M）：;>79

Z ;>L7,

［;:］@ 韩梅，杨利民，王少江, 中国东北样带羊草群落植物生活型功能群多样性变化与环境因子关系的研究, 吉林农业大学学报，7889，7:（;）：

9? Z ML,

［;>］@ 杨利民，韩梅，林红梅, 中国东北样带羊草群落植物水分生态类型功能群生物量变化研究, 吉林农业大学学报，7889，7:（9）：9;< Z 9;>,

［;?］@ 廖建雄，王根生, 植物的气孔振荡及其应用前景, 植物生理学通讯，7888，LM（L）：7:7 Z 7:M,

［78］@ 杨惠敏，王根轩, 干旱和 !G7 浓度升高对干旱区春小麦气孔密度及分布的影响, 植物生态学报，788;，79（L）：L;7 Z L;M,

［7;］@ 贺新强，林月惠，林金星，胡玉熹, 气孔密度与近一个世纪大气 !G7浓度变化的相关性研究, 科学通报，;??>，<L（>）：>M8 Z >M7,

［77］@ 郑凤英，彭少麟，赵平, 两种山黄麻属植物在近一世纪里气孔密度和潜在水分利用率的变化, 植物生态学报，788;，79（<）：<89 Z <8?,

［7L］@ 王勋陵，王静, 植物的形态结构与环境, 兰州：兰州大学出版社，;?>?, ;89 Z ;L>,

［7<］@ 李芳兰，包维楷, 植物叶片形态解剖结构对环境变化的响应与适应, 植物学通报，7889，77 （E）：;;> Z ;7:,

<7 @ 生@ 态@ 学@ 报 7: 卷@


