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延河流域植物功能性状变异来源分析

张摇 莉1,2,温仲明1,3,*,苗连朋4

(1.中国科学院教育部水土保持与生态环境研究中心,杨凌摇 712100;2.中国科学院大学,北京摇 100049;

3. 西北农林科技大学水土保持研究所,杨凌摇 712100; 4. 西北农林科技大学资源环境学院,杨凌摇 712100)

摘要:由于遗传背景对植物性状的影响,直接研究环境与植物性状的关系有一定的不确定性。 因此,研究植物性状对环境变化

的响应,必须明确遗传背景与环境对植物性状的相对影响,以排除遗传背景的作用。 本研究以延河流域为研究区域,选取 19 个

典型样点,调查了 64 种植物的 6 种功能性状,即比叶面积(SLA)、比根长(SRL)、叶片氮(LN)与磷含量(LP)、根的氮(RN)与磷

含量(RP),并通过野外定位信息,从已有专题信息图中获取环境数据,采用方差分析和逐步回归的方法,分析了植物性状变异

来源,研究了不同科属植物对环境变化的响应。 结果表明:(1)不同气候条件下,植物的 SLA、LN 和 RP 性状存在显著差异,森
林区植物 SLA、RP 较草原区植物偏低 33.02%、19.94%,而 LN 则高于草原区植物 19.33%;不同科属植物之间 SLA、SRL、LN 和

RN 存在显著差异,豆科植物具有较高的 SLA、LN、RN,分别高出研究区平均值 16.33%、65.23%、97.78%,而禾本科植物 SRL 具

有最大值,高出平均值 103.11%;(2)遗传背景差异是植物性状变异的首要决定因子,遗传背景对 SRL、LN、RN 变异的解释比例

分别达到了 27. 86%、32. 78%、42. 70%,而 LP、RP 则受环境因子的影响更大,环境因子对 LP、RP 解释比例分别达到 24%、
15郾 58%;(3)豆科 Leguminosae、禾本科 Poaceae、菊科 Asteraceae、蔷薇科 Rosaceae 植物性状的环境因子逐步线性回归模型,表明不

同科属的植物对环境因子是否产生响应和响应的方式均不相同,豆科和禾本科植物对区域性气候条件较为敏感,而菊科和蔷薇

科植物受地形因子和土壤含水量影响较大。
关键词:功能性状;遗传背景;系统发育背景;环境响应

Source of variation of plant functional traits in the Yanhe river watershed: the
influence of environment and phylogenetic background
ZHANG Li1,2, WEN Zhongming1,3,*,MIAO Lianpeng4

1 Research Center of Soil and Water Conservation and Ecological Environment, CAS, Yangling 712100, China

2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049,China

3 Institute of Soil and Water Conservation, Northwest Agriculture and Forestry University, Yangling 712100, China

4 College of Resource and Environment, Northwest Agriculture and Forestry University, Yangling 712100, China

Abstract: Identifying the impact of phylogeny and environmental change on variation in plant traits is an important
component of attempts to understand the adaptability and response of vegetation to environmental change. The relationship
between plant functional traits and environmental change is easier to measure with consistent phylogeny. In the study
reported here we analyzed the source of variation of six plant functional traits in 47 species from 19 sample sites in the
Yanhe river watershed of China. The 19 sample sites surveyed in this study were selected based on the climatic gradient, as
represented by vegetation zonality. The six plant functional traits investigated were specific leaf area (SLA), specific root
length ( SRL), and the mass鄄based characteristics of leaf nitrogen concentration ( LN), leaf phosphorus concentration
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(LP), root nitrogen concentration (RN), and root phosphorus concentration (RP). To analyze the impact of environmental
change on variation in plant traits, we also selected terrain factors and soil moisture content as environmental variables. We
then used variance analysis to differentiate the relative influence of phylogenetic background ( as represented by plant
family), climatic conditions, terrain factors, and soil moisture content on trait variation, and used a stepwise regression
method to analyze the response of traits to environmental change in plants sharing a similar hereditary background. Our
results include the following observations: (1) significant differences were uncovered with respect to SLA, LN, and RP
under different climatic conditions. We found that SLA and RP of forest plants were 33% and 20% higher respectively, than
SLA and RP of steppe plants, whereas LN of plants from steppe sites was 19% higher than that of plants from forest sites.
Significant differences were also detected in SLA, SRL, LN, and RN among different families. Average SLA, LN, and RN
values measured from Leguminosae species were 16%, 65% and 98% higher respectively, than average values obtained for
all studied plants. Species from the family Poaceae had the highest SRL, which was 1. 03鄄fold higher than the overall
average; (2) variation of plant functional traits was mainly determined by plant phylogenetic background, which accounted
for 27.86, 32.78, and 42.70% of observed variation in SRL, LN, and RN, respectively. On the other hand, LP and RP
were mainly influenced by the environment, which accounted for 24% and 15.58%, respectively, of observed variation in
LP and RP; (3) stepwise linear regression models revealed that species from different families responded differently to
environmental factors. Members of the families Leguminosae and Poaceae were more sensitive to regional hydrothermal
conditions, whereas Asteraceae and Rosaceae species were more strongly affected by local microenvironments. After removing
influences attributable to phylogenetic background, we were able to clearly and reliably discern relationships between
functional traits and the environment. In the Yanhe river watershed, plant phosphorus content was mainly determined by
terrain factors and soil moisture content. In contrast, plant nitrogen content, SLA, and SRL were mainly affected by plant
phylogenetic background. To summarize, plant phylogenetic background plays a controlling role in the influence of the
environment on plant traits in the Yanhe river watershed of China.

Key Words: functional trait; genetic background; phylogenetic background; response to environment

植物在漫长的进化过程中,为减小外界环境的不利影响,最大程度地适应并利用周围环境中的各种资源

而形成的形态、生理和物候等属性,称为功能性状[1]。 它决定着植物对环境变化的响应,并影响生态系统的

过程与功能,是联系植物与环境的桥梁,会随着环境变化而变化[2鄄5]。 例如随海拔的升高,同一物种的比叶面

积一般会出现减小的趋势,以减小叶面积获取较高的抗冻性,增加叶厚度与叶肉细胞密度提高叶片对强光的

保护作用,而叶片的叶绿素组成、含氮量、气孔导度等也会随海拔而变化[6]。 降雨梯度则会对植物的分布和

性状表现产生影响,Surya K. Maharjan 等人对西非雨林 31 种板材树种的多度分布及性状研究发现,其中 80%
的板材树种多度随降雨量递增分别呈正态、增加或减少的分布形态,热带雨林环境下植物性状多与降雨量存

在正相关或负相关关系,各树种主要通过秋季落叶和增加木质密度提高耐荫性和耐旱性来适应环境[7]。 全

球尺度的研究则表明,随着年均温的上升,植物叶片的氮、磷含量有下降趋势,氮磷比呈上升趋势[8]。 此外,
环境控制试验发现温度升高会增加气孔导度,进而降低光合效率和水分利用效率[9]。

但另一方面,植物功能性状也受遗传因素的影响。 在植物功能性状研究中,种间差异不可忽略,遗传背景

对植物性状的形成与进化极为重要[10鄄12]。 朱璧如等人对内蒙古锡林河流域草地植物的研究数据反映出多种

禾本科植物在叶片干物质含量以及叶片的氮、磷含量 3 种功能性状上表现出很好的一致性。 Givnish 对不同

生境下植物物候特征的研究发现同一科属植物物候特征相似,亲缘物种之间某些功能性状较为接近,认为环

境胁迫是否存在决定着适应和进化是否发生,而植物的系统发育背景则决定植物的适应策略和方式[13]。 Sun
Shucun 等人对中国东部温带森林冠层与林下层植物出叶时间与叶片性状的相关性进行研究,其相关性受物

种系统发育差异和物种生态适应性影响,排除系统发育背景的影响后相关性更为显著[14]。 科是植物分类学
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中重要的中级单位,相同科属的植物有一定的亲缘关系,具有相似的系统发育背景,在进化过程中保有相似的

功能性状。 研究表明,植物系统发育背景是植物性状变异的主要来源之一,甚至大于环境梯度的影响,使得单

纯的植物性状与环境关系研究存在一定的不确定性[15]。 因此,区别植物遗传背景和环境变化对植物性状变

异的相对重要性,对于深入揭示植物对环境变化的响应与适应具有重要意义。
黄土丘陵区是我国水土流失最为严重的区域之一,植被恢复重建是水土保持的关键[16鄄18]。 研究该区植

物功能性状变异来源,揭示植物性状对环境变化的响应,对于该区植被恢复布局与物种选择具有重要意义。
但该区相关研究大多集中在植物各性状之间的关系、植物性状对某些单一环境因子的响应、植物性状在不同

功能群间的差异等方面[19鄄23],少有研究区分遗传背景和环境梯度的相对影响,所研究的植物性状与环境关系

不确定性较大。 鉴于此,本文以黄土丘陵区延河流域为研究区,试图探明遗传背景和环境梯度对植物性状变

异的相对影响,并在排除遗传背景影响的前提下,通过对植物性状与环境因子进行定量分析,揭示该区植物性

状对主要环境因子的响应。
1摇 材料和方法

1.1摇 研究区概况

延河流域位于陕西北部(东经 108毅45忆 — 110毅28忆,北纬 36毅23忆 — 37毅17忆),属大陆性半干旱季风气候带,
年均降水量约 500 mm,年均温约 9 益。 延河流域是黄河中游河口镇-龙门区间的一级支流,流经志丹、安塞、
延安等市县。 该流域面积为 7687 km2,河网密度约 47 km / km2,平均坡度 4.4译。 该流域由东南向西北具有一

定的温度、降雨梯度,因气候条件的限制,植被分布呈明显的地带性,群落物种组成变化显著,满足植物功能性

状变异研究的空间尺度需求。

图 1摇 研究区样点分布图

Fig.1摇 Distribution of samples

1.2摇 野外调查与数据采集

气候条件是影响植物空间分布的主要因素之一,因
此本文采样首先考虑气候条件的变化梯度,样点分布见

图 1。 根据邹后远[24]对陕北黄土高原植被区的划分并

结合流域自身气候条件,自东南向西北将延河流域划分

为 3 个植被区,即森林区、森林草原过渡区、草原区,本
文以植被区反映流域气候条件的变化,并作为控制采样

的首要条件;另一方面,由于延河流域地形极其破碎,而
地形变化对水热条件具有强烈的再分配作用,本文在各

植被区内进行样点选择时,充分考虑地形变化,重点选

择在人类活动干扰较轻、自然植被发育较好并且具有典

型性、代表性的梁峁顶、阴坡、阳坡分别选取样点,在复杂处可适当增加样点个数。 此次野外调查共记 19 个样

点(表 1),总共调查了 28 个科 52 个属 64 种植物,物种数或观测值不小于 3 次的科别以豆科 Leguminosae、禾
本科 Poaceae、菊科 Asteraceae、蔷薇科 Rosaceae 植物为主,4 种科别的植物在各样点出现的频度分别为

89郾 5%、100%、94.7%、57.9%,各样点物种调查结果见附表 1。
研究选取了对环境变化敏感且易于观测的叶性状与根性状:(1)比叶面积(SLA),是叶片面积与质量的

比值,与植物生长和生存策略紧密相关,可以反映植物获取资源的能力及对环境的适应能力[25];(2)比根长

(SRL),为单位质量的根总长,是反映细根形态和生理功能的重要指标,也是体现植物吸收水分养分能力的重

要性状之一[26];(3)单位质量叶片氮含量(LN)和单位质量根氮含量(RN),氮是植物生长不可或缺的养分之

一,叶氮与根氮含量的变化,对水热变化敏感[8],并且可以反映植物的光合产物分配机制随环境的变化;(4)
单位质量叶片磷含量(LP)和单位质量根氮含量(RP),黄土丘陵区土壤中磷含量较缺乏,也成为限制植物生

长发育的因素之一。
在野外采样时,每个物种从尽可能多的植株上采集健康、未遮阴的叶片,并从东南西北 4 个方位采集以消
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除太阳位置对叶氮含量的影响。 叶面积用便携式叶面积仪(Yaxin鄄1242)直接在野外测定,所采样品还将用于

叶干重测定,另采集健康叶片约 10 g 用于叶片氮磷含量的测定。 在植物的基部 10—20 cm 范围内挖取表土,
从中采集直径 2 mm 以下的细根。 所有采集的叶片与根系在野外用自封袋临时保存,并及时带回实验室测

定。 采集的根系洗净后利用量筒排水法测得体积,而后叶片和根系在 105 益下杀青 15 min,并在 85 益下烘干

约 48 h 至恒重,称得干重,计算 SLA=叶面积 /叶干重,SRL=根长 /根干重。 烘干的叶、根粉碎后,用凯氏定氮

法测定叶、根氮含量,钼锑抗比色法测定叶、根磷含量。

表 1摇 延河流域各植被带样点布设位置与主要气候地形因子

Table 1摇 Geographical locations in different vegetation zones and the main climate and local topography factors of the study sites in Yanhe

river catchment

样点
Site

植被带
Vegetation
zone

海拔
Elevation / m

年均降雨量
Annual
rainfall
/ mm

年均温
Annual

temperature
/ 益

年均潜在
蒸发量
Annual
potential

evaporation
/ mm

坡度
Slope
/ (毅)

坡向
Aspect

坡度分级
Slope

classification

土壤水分
Soil water
content / %

1 森林 Forest 1348 513.7 8.2 893.62 11.3 4 3 8.04

2 森林 Forest 1340 513.6 8.5 892.28 40.6 1 5 6.67

3 森林 Forest 1330 511.0 8.4 891.85 13.9 4 3 6.24

4 森林 Forest 1318 509.9 8.5 890.25 26.7 3 5 7.37

5 森林 Forest 1361 512.5 8.1 897.26 7.7 1 3 11.99

6 森林 Forest 1303 508.7 8.6 888.44 32.3 3 5 11.92

7 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1220 461.8 8.6 921.99 1.2 3 1 7.87

8 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1287 467.0 8.5 932.69 35.5 3 5 9.25

9 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1272 466.6 8.7 930.60 40.4 3 5 9.31

10 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1227 462.7 8.6 923.41 5.4 1 2 8.86

11 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1340 470.1 8.1 941.69 10.8 1 3 10.36

12 森林鄄草原 Forest鄄Steppe 1358 471.4 8.0 944.71 18.7 2 4 11.62

13 草原 Steppe 1301 434.5 8.5 956.87 39.6 3 5 10.78

14 草原 Steppe 1279 432.7 8.5 953.29 23.7 3 4 8.12

15 草原 Steppe 1366 438.2 8.0 967.11 25.7 3 4 6.70

16 草原 Steppe 1304 432.5 8.3 959.13 16.5 2 4 7.06

17 草原 Steppe 1329 434.2 8.2 963.11 19.8 3 4 10.96

18 草原 Steppe 1304 432.5 8.3 959.21 21.1 3 4 8.52

19 草原 Steppe 1280 430.7 8.4 955.25 13.1 2 3 5.37

摇 摇 坡向:1: 阳坡,2: 半阳坡,3: 半阴坡,4: 阴坡;坡度 1 级: 5 级对应的范围分别为<2毅,2—6毅,6—15毅,15—25毅,>25毅

1.3摇 环境数据的提取

本文所需的水热因子及地形数据主要来自于现有的环境因子专题图,专题图的生成方法参见文献[27]。
所有因子都利用各样点记录的经纬度信息从相应的专题图中提取,主要包括年均降雨量(Raver)、年均雨季降

雨量(R789)、年均降雨量季节变化(Rsea),年均温(Taver)、生长季年均温(T410)、年均最高温(Th)、年均最低温

(Tc)、年均气温季节变化(Tsea),年均潜在蒸发量(E t)。 而海拔 Dem、坡向 Aspect(包括阳坡、半阳坡、阴坡、半
阴坡 4 个坡向)、坡位 Positon(包括河道与沟间平地、下坡、中坡位、上坡、峁顶、高平地)、坡度(Slope)由野外

实测得到,其中,根据耕地坡度分级标准与水土流失强度对坡度分级,<2毅,2—6毅,6—15毅,15—25毅,>25毅。
除气候与地形因子外,本文实测了各样点土壤水分(Soil Moisture, SM),表土以下 0—200 cm 土层每 20

cm 取一个土样,用烘干法测定其质量含水量(g / g),计算出整个土层的平均含水量。
1.4摇 数据分析

数据分析前对不服从正态分布的性状数据进行对数转换,以满足统计假设的需要。 对各样点植物功能性
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状按照不同的植被区和主要科别(物种数或观测值不小于 3 次的科别)进行方差分析,利用 Post Hoc 多重比

较揭示不同植物区气候条件差异和遗传背景的差异能否引起功能性状的变异。 并根据前人的研究以及野外

实地调查,选取植被区代表气候综合因子,并考虑地形因子(坡度坡向)、土壤水分含量以及遗传背景(用科别

区分)的影响,不考虑各个因素之间的交互作用,将以上 5 个因素作为固定效应处理,利用方差分析,剖析它

们对各性状的相对影响。 对于每个样点,根据获取的环境数据,所有的气候地形因子分别按照豆科、菊科、禾
本科、蔷薇科 4 种科别对植物功能性状进行逐步回归分析,以探究在排除遗传背景的影响下,植物功能性状与

环境梯度的响应关系。 以上所有数据分析与成图都在 Excel、SPSS 16.0、SigmaPlot 10.0 中完成。
2摇 结果

2.1摇 植物功能性状对气候条件变化与遗传背景的响应

所调查植物的 SLA、SRL、LN、RN、LP 和 RP 性状值分别为(123.06依6.59) cm2 / g、(4.15依0.39) m / g、
(17郾 98依0.70) mg / g、(6.93依0.32) mg / g、(2.45依0.12) mg / g、(1.93依0.06) mg / g。 为比较植物功能性状对气候

条件变化与遗传背景的响应,本文分别以植被区(代表气候条件单元)及植物科别(代表遗传背景差异)为基

础对植物功能性状进行分析比较。 结果表明,所测定的 6 种植物性状,仅比叶面积 SLA、叶片质量氮含量 LN、
根质量磷含量 RP 在不同植被区之间存在显著差异(图 2)。 其中,植物比叶面积 SLA 沿森林区、森林草原过

渡区至草原区依次增加,即随降雨量减少、温度下降,植物的比叶面积增加,这与比叶面积一般随降雨量降低

而减少的研究结果不一致。 植物叶片氮含量则是森林区显著高于森林草原过渡区和草原区,根的质量磷含量

表现为森林区显著低于森林草原过渡区和草原区。 豆科、菊科、禾本科、蔷薇科植物间性状的多重比较表明

(图 3),比叶面积 SLA、比根长 SRL、叶片氮含量 LN、根氮含量 RN 在不同科别之间存在显著差异。 比叶面积

SLA 以豆科植物最高,蔷薇科植物最低;比根长 SRL 以禾本科植物最高,蔷薇科植物最低;叶片质量氮含量 LN
以豆科植物最高,禾本科植物最低;根的质量氮含量 RN 以豆科植物最高,禾本科植物最低,其他性状无显著

差异。

图 2摇 不同植被带(气候条件)植物性状差异

Fig.2摇 The difference of plant traits in different vegetation zone

2.2摇 植物功能性状变异来源

上述结果表明,植物功能性状不仅随气候条件而变化,而且受遗传背景的影响。 为进一步定量分析环境

因素及遗传背景对植物功能性状差异的影响,本文选取植物科别与植被区,并考虑坡度、坡向和土壤含水量共

5 个因子,分别代表遗传背景、气候条件和局部环境因子,对调查物种的植物功能性状进行多因素方差分析。
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图 3摇 物种水平上不同科别(遗传背景)植物性状差异

Fig.3摇 The difference of plant traits in different genera at species level

结果表明,模型对性状变异解释的比例范围在 20.08%— 70.40%(表 2)。 其中,植物科别属性解释的比例占

5.58%—42.70%,是性状变异主要来源,对 SRL、LN、RN 有显著影响,解释比例分别为 27. 86%、32. 78%、
42郾 70%;植被区变化解释比例为 0.25%— 11.03%,仅对 LP 的影响达到显著水平,解释比例为 0.33%;坡度对

LN、LP、RN 和 RP 均有显著影响,解释比例各占 12.84%、9.01%、2.18%、8.33%;坡向对 SRL、LN、LP、RN 和 RP
均有显著影响,解释比例各占 3.05%、11.44%、4.50%、3.20%、7.25%。;土壤水分含量解释比例为 0郾 32%—
10郾 16%,对 SRL、LN、LP 有显著影响,解释比例各为 3.92%、2.30%、10.16%。

表 2摇 植物性状变异来源

Table 2摇 The source of plant traits variation

变异来源
Source of variation df

比叶面积 SLA

F ss / %

比根长 SRL

F ss / %

叶片氮含量 LN

F ss / %

叶片磷含量 LP

F ss / %

根氮含量 RN

F ss / %

根磷含量 RP

F ss / %

科别 Families 11 1.43 14.96 4.97 27.86*** 9.40 32.78*** 0.85 5.58 10.79 42.70*** 0.87 6.77

植物区 Vegetation zone 2 0.11 0.92 1.81 0.25 2.71 11.03 3.78 0.33* 0.36 0.63 0.60 2.65

坡度分级 Slope classification 4 1.23 3.11 2.04 1.70 19.14 12.84*** 2.58 9.01* 3.37 2.18* 2.80 8.33*

坡向 Aspect 3 0.10 0.41 3.43 3.05* 12.17 11.44*** 4.42 4.50** 3.15 3.20* 3.27 7.25*

土壤水分 Soil water content 2 0.57 0.68 3.90 3.92* 5.25 2.30*** 9.67 10.16*** 2.53 1.85 0.29 0.32

累计比例 Cumulative proportion 174 — 20.08 — 36.78 — 70.40 — 29.59 — 50.56 — 25.32
摇 摇 *** P<0.000;** P<0.01;* P<0.05;df 表示自由度,ss 表示方差解释比例; SLA: Specific Leaf Area;SRL: Specific Root Length;LN: Leaf

Nitrogen;LP: Leaf phosphorus;RN: Root Nitrogen;RP: Root Phosphorus

2.3摇 排除遗传背景影响的植物性状对环境因子的响应

根据前述,植物功能性状变异主要来源于遗传背景差异。 为探讨剔除遗传背景影响后植物功能性状对环

境的响应关系,本文对由专题图获取的温度、降雨量、坡度、坡向、海拔、潜在蒸发量等 14 个变量,分别按照豆

科、菊科、禾本科、蔷薇科 4 种科别对 6 种植物功能性状进行线性回归分析。 文中仅列出达到统计学显著水平

的回归模型(表 3)。
4 种科别植物的功能性状对环境因素的响应关系存在较大的差异。 豆科、禾本科植物的功能性状中

SLA、SRL 对环境因素响应积极,其中豆科植物两种性状主要受限于植物可利用水分,包括降雨量、土壤含水

量情况和坡向对水分的重分配,而禾本科植物的 SLA、SRL 则受温度的影响较大。 禾本科、菊科、蔷薇科植物

的根、叶营养元素 N、P 含量对环境反应也较为敏感,其中禾本科、菊科植物 LN 受海拔、坡向影响较大,RN 对
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温度响应积极, LP 分别受温度和海拔的影响,而蔷薇科植物 LN、RP 分别受温度和坡向的影响较大。 总体而

言,各环境因素对植物性状的影响中,气候因素以温度变化为主,而地形因素则以海拔和坡向为主。

表 3摇 不同科别植物性状逐步回归分析

Table 3摇 Linear regression models of traits in different plant families with environmental factors

科别
Family

性状
Traits

线性回归模型
Linear regress model df R P R2

豆科 log SLA y= 4.014-0.005Raver+5.997SM 24 0.594 0.008 0.294

Leguminosae log SRL y=-0.083+0.157Aspect 17 0.594 0.009 0.313

禾本科 log SLA y= 13.404-1.398Taver 39 0.431 0.006 0.164

Gramineae log SRL y= 12.123-6.616Tsea 39 0.367 0.02 0.112

log LN y=-3.793+0.003Dem+0.143Aspect 39 0.529 0.002 0.241

log LP y= 6.953-0.306Th 39 0.455 0.003 0.186

log RN y= 4.675-0.495Taver 39 0.363 0.021 0.109

菊科 log LN y=-1.375+0.002Dem+0.091Aspect 47 0.505 0.001 0.222

Asteraceae log LP y=-2.134+0.002Dem 48 0.403 0.004 0.144

log RN y= 2.014+0.176Tc 50 0.278 0.048 0.059

蔷薇科 Rosaceae log LN y= 5.188-2.28Tsea 20 0.466 0.033 0.176

log RP y= 0.071+0.056Aspect 17 0.662 0.003 0.403
摇 摇 SM: 0—200cm 土层平均土壤质量含水量;R789: 年均雨季降雨量;Raver: 年均降雨量;Rsea: 年均降雨量季节变化;T410: 生长季年均温;Taver:

年均温;Th: 年均最高温;Tc: 年均最低温;Tsea: 年均气温季节变化;Slope: 坡度;Aspect: 坡向;Et: 年均潜在蒸发量;Positon: 坡位;Dem: 海拔;

log: 对相应的植物性状值取以 10 为底的对数值

3摇 讨论

3.1摇 植物功能性状差异来源

植物性状对环境变化的响应建立在系统发育史的基础上。 不同植物对环境的敏感性不同,对环境变化的

适应策略也不相同,较多研究都反映出遗传背景对植物性状的影响[28鄄30]。 植物适应环境的策略是经过漫长

的进化演变而来,植物不可能在极短的时间内进化出另一套完备的性状组合,而只能在已有遗传性状的基础

上扬长避短,因此植物性状对环境变化的响应极大地受到遗传背景的限制。 就延河流域植物性状变异而言,
本文研究表明,遗传背景对 3 个性状 SRL、LN、RN 有显著影响,是决定其性状变异的首要因子。 流域内植物

以豆科、禾本科、菊科和蔷薇科为最主要的科属,各自在其系统发育背景基础上适应环境变化。 豆科植物具有

自身固氮优势,其 SLA、LN、RN 分别高出物种平均值 16.33%、65.23%、97.78%,能在养分水分逐渐缺乏和土壤

侵蚀强度逐渐加大的环境趋势下保持较高的氮含量且支撑相对较高的光合效率和 SLA;禾本科植物根系比较

发达,其 SRL 高出物种平均值 103.11%,能更好地争夺土壤中的养分、水分;而菊科、蔷薇科植物则能较好地协

调各功能性状,使植株整体上更为均衡。 可见,不同的遗传背景导致植物适应环境的策略不同,决定了环境变

化时植物性状的发展方向不同。
但环境的本底状况也会影响到环境因子与遗传背景对某些植物性状的相对作用。 以磷为例,流域内土壤

普遍缺磷且磷的可利用性较低,不同科属植物的 LP、RP 差异不显著,受遗传背景的影响较小,但植物体内磷

含量受气候条件和地形条件的影响相对较大,属于环境敏感型性状。 同时,环境的变化与扰动对一些功能性

状的塑造与保持也极为重要[31鄄33]。 延河流域不同植被区气候条件差异较大,植物性状也存在显著差异。 其

中,SLA 表现出随湿润向干旱环境变化而增加的趋势,森林区植物 SLA 较草原区植物偏低 33.02%,这可能与

研究尺度较小有关,但另一方面,SLA 的变化在不同科属间差异较大,影响因素各不相同(表 3),这也可能是

造成 SLA 变化不一致的原因(见讨论 3.2)。 而森林区植物 RP 低于森林草原过渡区和草原区植物 19.94%,则
与土壤中磷含量受气候条件影响相对较小有关。
3.2摇 排除遗传背景影响后植物性状对环境因子的响应

环境因子对物种的筛选作用明确了植物功能性状与环境存在相关性,但跨物种分析性状与环境的关系会
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包含较多的不确定性,植物的种间关系和自身适应策略的差异会使得环境对不同物种性状的影响不一致,可
能出现抵消或强化等作用[28]。 与同一遗传背景下的植物性状相比,由物种多度加权得到的群落性状虽然更

具有代表性,但同时也会因为平均化过程而掩盖性状与环境的响应关系。 以群落性状 SLA、SRL 为例,SLA 与

14 个环境因素不存在显著的回归模型,而 SRL 回归模型中仅含有海拔因子,log SRL = -0.358+ 0.001Dem,模
型 P 值为 0.035,调整后 R2为 0.201,与不同科别植物与环境的响应关系有较大差异。 对各科植物性状的回归

分析避开了遗传背景的限制,反映出相同的系统发育背景下植物对环境变化的响应,不同科属的植物由于各

自的环境耐受性不同、生存竞争策略不同,对环境变化的是否产生响应和响应方式也不尽相同。 以 SLA 为

例,豆科植物 SLA 与年均降水量负相关、与土壤平均含水量正相关,且受后者影响较大,而禾本科植物 SLA 则

与年均温度负相关。 其中 SLA 与温度或降水呈负相关关系可能与植物叶密度和叶厚度对温度、降水变化的

响应有关,叶密度和叶厚度均与 SLA 呈负相关,但随温度增加或降水减少,叶厚度增加而叶密度下降,即温度

与叶厚度正相关、与叶密度负相关,而降雨与叶厚度负相关、与叶密度正相关,不同科属植物叶密度和叶厚度

对温度、降水变化的响应各不相同,叶厚度与叶密度的权衡导致了其 SLA 与温度或降水的负相关关系[34]。 不

同的适应策略导致豆科植物在养分缺乏的条件下保持相对优势,而禾本科植物在养分水分都缺乏的条件下存

活的可能性更大。 环境适应策略的差异利于物种的共存,更好地利用环境中的资源,丰富植物功能多样性和

群落的生态多样性。
对不同科属植物性状和环境关系的定量化研究,能更好地反映植物对环境的生存适应策略,细化区域内

植物对环境变化的响应。 对于预测植被变化趋势和地表覆盖变化对环境的反馈效应,研究植被的演替和恢复

均有积极作用。
4摇 结论

在研究区域植物功能性状对环境变化的响应时,植物系统发育背景是必须考虑的因素,对于某些植物性

状,遗传背景对性状变异的影响甚至高于环境变化的影响。 通过比较遗传背景与环境变化对性状变异的相对

影响,可以找出特定环境敏感性状,利于运用功能性状衡量环境变化。 本研究发现 LP、RP 对环境因子较为敏

感,但未探明相应的环境因子。 同时,排除植物系统发育背景的影响,对植物性状和环境关系的定量化分析,
有利于揭示植物适应环境的机理。
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