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亚高寒草甸不同坡向植物光合生理和叶片形态差异

刘旻霞∗

西北师范大学地理与环境科学学院，兰州　 ７３００７０

摘要：绿色植物叶片的功能性状能用来解释不同层次复杂的生态学过程，被认为对植物的生存、生长和繁殖具有重要的影响。

该研究对甘南亚高寒草甸坡向梯度代表物种的叶片形态和光合特性进行测定，分析了各坡向的土壤因子，比较不同物种（矮嵩

草、米口袋、蒲公英和金露梅）之间的性状差异，研究叶片光合及形态特征与土壤因子之间的相关性。 结果表明：１）不同坡向的

土壤因子有着显著差异，土壤含水量、土壤全磷、土壤全氮及有机碳含量总体表现为北坡＞南坡，而土壤温度及光照度则是南坡

＞北坡。 ２）坡向上不同物种在比叶面积、净光合速率和叶d１３Ｃ值等方面有着显著的差异，比如物种在北坡具有较高的比叶面积

和叶片含水量，而物种在南坡具有较高的净光合速率、相对叶绿素、叶干物质量及d１３Ｃ值。 ３）冗余分析结果显示，物种的叶片形

态及光合特性与土壤因子之间都具有显著的相关关系，其中土壤含水量变化的响应最为敏感。 该研究揭示了亚高寒草甸坡向

梯度上植物物种在叶片功能性状上的显著分化，使得这些物种能在同一个草地群落中共存。
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植物功能性状是植物响应环境变化并对生态系统功能有一定影响的植物结构和生理特性，这些特性对生

态系统结构特征具有一定的响应［１］。 功能性状通过影响个体的生存、生长、生殖来间接地影响其适合度，可
以作为预测有机体生长表现的重要指标［２］。 物种间在功能性状间的差异既反映了其所处的生境特征，也体

现了它们不同的资源利用方式。 比如生长在水分不足生境中的植物一般具有较小的比叶面积（ＳＬＡ）和较低

的叶片含水量（ＬＷＣ），体现了在控制水分散失和提高生长速率之间的权衡［３］。
叶片是植物与外界环境进行物质与能量交换的主要器官，是植物获取能量的最重要的组织结构，因此叶

片水平功能性状的研究是植物生态学长期以来研究的重点之一［４⁃５］。 植物叶片的光合生理和形态特征（例如

ＳＬＡ、干物质量（ＬＤＭＣ）、净光合速率（Ｐｎ）、d
１３Ｃ、相对叶绿素（ＳＰＡＤ）等）体现了植物的生长策略和资源利用

方式，是植物与环境长期相互作用的结果，也是植物完成生活史周期和适应环境的重要生理生态特性［６⁃７］。
植物的光合生理和叶片形态特征除了受到诸多自然环境因子的影响外［８］，在不同物种之间也有很大差异［７］，
比如杂草类植物一般具有较大的 ＳＬＡ 和较低的水分利用效率（ＷＵＥ），而禾草类植物则具有较高的 ＷＵＥ 等。
因此，研究同一地域不同植物物种光合和叶片形态特征之间的差异，对于理解和预测整个群落的资源利用及

群落结构动态具有重要的意义［９］。
高寒草甸是青藏高原重要的草地类型，在这个特殊的地理单元上具有其独特的气候特征，被认为是气候

变化的敏感区域。 而坡向是青藏高原地区的主要地形因子之一，坡向影响了地面与风向的夹角和地面接受的

太阳光辐射，这使得不同坡向之间的光照度（ＬＩ）、土壤温度（ＳＴ）、土壤含水量（ＳＷＣ）、养分和植被分布均受到

影响，是研究群落在微气候生境的发展、群落结构和功能变化，尤其是研究植物功能性状对生态系统功能响应

的良好载体。 研究认为，从北坡到南坡的生境梯度上，ＳＷＣ 在不断减少，ＳＴ 和 ＬＩ 在不断增加，在此过程中，植
物为适应减少的水分供给，其在功能性状方面必然也会表现出一定的响应［１０］。 在此情况下，我们提出如下科

学假说：在甘南亚高寒草甸中，植物功能性状对不同坡向 ＳＷＣ、ＳＴ、ＬＩ 及养分的响应具有一定的规律性，则可

以推测：在北坡⁃南坡梯度上，随着环境因子的变化，植物的光合生理和叶片形态等也会发生相应变化。 另外，
植物需要从土壤中吸收水分和养分等用于光合作用和蒸腾作用，所以，叶片的 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｐｎ、d

１３Ｃ、ＳＰＡＤ 值

等与土壤因子存在直接关系。 一般来说，随着坡向 ＳＷＣ 的增加，ＳＴ 和 ＬＩ 的减少，Ｐｎ、气孔导度等随坡向有降

低的趋势［１０］。 因此，叶片的 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｐｎ、d
１３Ｃ、ＳＰＡＤ 与这些土壤因子间理应存在显著的关系。 为了验证

以上科学假说，本研究选择在甘南亚高寒草甸的山地坡向间，通过研究植物功能性状和 ＳＷＣ、土壤养分、ＳＴ 及

ＬＩ 的规律以及它们之间的相关关系，分析植物 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、d
１３Ｃ值、Ｐｎ、ＳＰＡＤ 及 ＬＷＣ 等植物功能性状是否与

其环境因子间具有显著关系。 解决上述科学问题，将有助于揭示微气候生境植物适应环境因子变化的功能

策略。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

实验地位于甘肃省甘南藏族自治州合作市附近的兰州大学高寒草甸与湿地生态系统定位研究站，地理位

置为 Ｎ３４°５６′，Ｅ１０２°５４′，海拔 ３０１０ｍ。 年均气温 ２．１℃，年均降水量 ５５８．９ｍｍ。 最冷的 １２ 月至次年 ２ 月平均

气温－８．８℃，最热的 ６ 月—８ 月平均气温为 １１．６℃，≥０℃的年积温为 １７３２℃左右，南坡和西南坡主要以矮嵩

草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、三刺草（Ａｒｉｓｔｉｄａ ｔｒｉｓｅｔａ）、及蒲公英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ）等为主；西坡主要以黄花棘豆

（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ）、米口袋（Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ）等为优势种；西北坡和北坡主要以金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
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ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）灌丛及珠芽蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐｕｒｕｍ）、鹅绒萎陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎｅ）等杂类草为主要优势种。 土壤

为高寒草甸土。
１．２　 实验设计

实验于 ２０１５ 年 ７ 月上旬到 ８ 月上旬进行，在合作站附近选择一座南北坡分异明显的山地，测定坡向使用

３６０°罗盘，在海拔 ３０００ｍ 的山体中部（坡度见表 １），采用顺时针方向布设 ５ 个研究样地，样地间距约 ２５—
３５ｍ，分别标记 Ｎ（北坡）、ＮＷ（西北坡）、Ｗ（西坡）、ＳＷ（西南坡）及 Ｓ（南坡）。 在每个样地中部，沿山体垂直

方向布设 ４ 个调查样方，大小均为 ５０ｃｍ×５０ｃｍ，间隔 １ｍ，调查每个样方的物种数、个体数及盖度。 同时，用直

径 ５ｃｍ 规格的土钻在每个样方内采用对角线方法分别钻取 ５ 钻土壤（０—２０ｃｍ）及（２０—４０ｃｍ），混合装入铝

盒，用来做后续的水分分析。 其样地布设见图 １。

表 １　 不同坡向植被变化特征（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

优势种及重要值
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ

坡度
Ｇｒａｄｉｅｎｔ（°）

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ（％）

丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

多样性指数
Ｓｈａｎｎｏｎ

北坡 Ｎ 金露梅 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ（０．５３３）∗ ２０．０２±１．０５ ９６．６１±２．１ ３３．５７±１．０３ ４．２６１７±０．０９

珠芽蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐｕｒｕｍ（０．３０８）∗

鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｋａｍｏｊｉ（０．１０９）∗

绵毛凤毛菊 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ（０．１０５）

线叶龙胆 Ｇｅｎｔｉａｎａ ｆａｒｒｅｒｉ（０．０９９）

老鹳草 Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ（０．０９８）

西北坡 ＮＷ 金露梅 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ（０．４０１）∗ ２１．１１±１．１２ ９０．２４±２．４５ ３０．０４±１．０１ ４．０３１３±０．１７

唐松草 Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ（０．２１１）∗

乳浆大戟 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｅｓｕｌａ（０．１９８）∗

珠芽蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐｕｒｕｍ（０．２９９）∗

圆叶堇菜 Ｖｉｏｌａ ｒｏｃｋｉａｎａ （０．０８５）

羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ（０．０６６）

西坡 Ｗ 黄花棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ（０．２８８）∗ ２４．３８±１．２６ ８０．０４±２．５ ２５．６２±１．５２ ３．８４４５±０．２１

米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ（０．２６３）∗

苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ（０．２０３）∗

多枝黄芪 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｓ（０．１９９）∗

火绒草 Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｃｈｕｉｉ（０．１０２）

狼毒 Ｓｔｅｌｌｅｒａ ｃｈａｍａｅｊａｓｍｅ（０．０９２）

西南坡 ＳＷ 狼毒 Ｓｔｅｌｌｅｒａ ｃｈａｍａｅｊａｓｍｅ（０．２５３）∗ ２９．２５±１．４２ ７０．１２±２．８ ２０．３７±１．０８ ３．８１６９±０．１１

火绒草 Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｃｈｕｉｉ（０．２４９）∗

矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ（０．２０８）∗

狗娃花 Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ｈｉｓｐｉｄｕｓ（０．１９７）∗

米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ（０．１０１）

蒲公英 Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ（０．０９４）

南坡 Ｓ 三刺草 Ａｒｉｓｔｉｄａ ｔｒｉｓｅｔａ（０．３１１）∗ ３２．０８±１．３６ ６３．３８±２．３５ １７．４１±１．２３ ３．４４４３±０．１２

矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ（０．２８９）∗

秦艽 Ｇｅｎｔｉａｎａ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ（０．２７６）∗

米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ（０．１９８）∗

蒲公英 Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ（０．１８９） 　 　 　 　

　 　 ∗为各坡向优势种

１．２．１　 环境因子测定

用烘干法重复 ３ 次测定土壤含水量，并用此公式 ＳＷＣ＝（ｍａｓｓｆ－ｍａｓｓｄ） ／ ｍａｓｓｆ进行计算。 测量土壤温度用

ＥＭ５０（Ｄｅｃａｇｏｎ，ＵＳＡ），并重复 ３ 次。 测量各样地光照度用 Ｓｕｎｆｌｅｃｋ Ｃｅｐｔｏｍｅｔｅｒ（型号 ＺＤＳ⁃ １０）进行测量，并与
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图 １　 研究区样地布置图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

　 Ｎ：北坡 Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ； ＮＷ： 西北坡 Ｎｏｒｔｈ ｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ； Ｗ： 西坡 Ｗｅｓｔ

ｓｌｏｐｅ； ＳＷ：西南坡 Ｗｅｓｔ ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ； Ｓ：南坡 Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ

地面保持水平，测量高度距离地面 ６０ｃｍ；设置测量时间

从 ６：００ａｍ—２０：００ｐｍ，每 １ 个小时测量 １ 次。 在 ２０１５
年的 ６—９ 月份，在每个样地相隔 ２０ 天左右测量土壤含

水量、土温和光照度共 ４ 次。
１．２．２　 土壤养分的测定

土壤全氮采用硫酸⁃Ｋ２ＳＯ４ ∶ ＣｕＳＯ４ ∶ Ｓｅ 催化法消煮，
然后用 ＳｍａｒｔＣｈｅｍ ２００ 化学分析仪器（ＷｅｓｔＣｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ， Ｂｒｏｏｋｆｉｅｌｄ， ＣＴ， ＵＳＡ）进行测试。 土壤全磷

用 Ｈ２ＳＯ４⁃ＨＣｌＯ４消煮后，采用钼锑抗法显色法测定。 土

壤有机碳采用重铬酸钾容量法。
１．２．３　 物种多样性指数及重要值的计算公式

丰富度指数 Ｒ＝Ｓ
物种多样性指数的计算方法采用 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ

指数计算法

Ｈ ＝－ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
（Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ）

Ｓ 为 ｉ 所在样方中物种的总数。
为了确定各个坡向的优势种，通过计算其重要值来判定。 重要值计算方法如下：

重要值＝（相对多度＋相对盖度＋相对频度） ／ ３
１．２．４　 植物叶片性状的测定

２０１５ 年 ７ 月上旬到 ８ 月上旬，选择晴朗天气（大气温度为 ２５℃，光照强度为 ９２Ｋ），使用便携式光合测定

仪（ＬＩ⁃６４００，ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ），于上午 ９：００—１１：３０，测定植物叶片的气体交换参数。 测定时选用开

放气路，空气流速为 ５００μｍｏｌ ／ ｓ，用红蓝光源提供 １０００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强。 随机选取长势良好的物种 ３—６ 株，
取中端健康叶片进行测量，并做 ３—４ 次重复，数据稳定后读数。 用便携式叶绿素仪（ ＳＰＡＤ⁃ ５０２，Ｍｉｎｏｌｔａ
Ｃａｍｅｒａ Ｃｏ，Ｏｓａｋａ，Ｊａｐａｎ）测定植物叶片 ＳＰＡＤ 值，所测物种及重复数与测定光合特征值时的一致。 ＳＰＡＤ⁃ ５０２
是在比较 ６５０ｎｍ 和 ９４０ｎｍ 波长的光线投射率的基础上测定的［１１］，因此所测叶绿素含量是一个相对值。

在各样地内摘取物种的健康叶片，标记好并装入自封袋带回实验室，扫描叶片保存图像并称其鲜重及饱

和鲜重，之后烘干称重，计算叶面积用 ＩｍａｇｅＪ 软件。 比叶面积（ＳＬＡ）表示为叶面积 ／叶片干重；叶片干物质量

（ＬＤＭＣ）用叶片干重 ／叶片饱和鲜重表示；叶片相对含水量表示为（叶片鲜重－叶片干重） ／ （叶片饱和鲜重－叶
片干重）×１００％。
１．２．５　 植物叶片d

１３Ｃ值的测定

在实验室内把摘回的植物叶片用超纯水洗净并自然晾干，７０℃烘干 ４８ｈ，使样品完全干燥，粉碎后，过 １００
目筛，使样品均一化。 取植物粉末 ２ｍｇ 置入 ＴＯＣ ／ ＴＮｂ 分析仪中将样品燃烧成 ＣＯ２，并收集。 再将收集到的

ＣＯ２气体注入碳同位素分析仪（ＣＣＩＡ⁃３６ｄ）进行稳定碳同位素值分析［１２］。 分析精度± ０．１‰。 其中，稳定碳同

位素（d
１３Ｃ）的计算公式可表示为：

d
１３Ｃ＝（Ｒｓａｍｐｌｅ ／ Ｒｓｔａｎｄａｒｄ－１）×１０００，式中，Ｒｓａｍｐｌｅ指植物样品的１３Ｃ ／ １２Ｃ 值；Ｒｓｔａｎｄａｒｄ指通用的１３Ｃ ／ １２Ｃ 标准化石标

样（一种出自美国南卡罗来纳州的碳酸盐陨石）。 由于植物样品的１３Ｃ ／ １２Ｃ 值总是低于标样的１３Ｃ ／ １２Ｃ 值，因此

上式计算结果为负值，其绝对值越大，表示１３Ｃ 丰度越低。
１．３　 数据分析

采用 Ｅｘｃｅｌ２００７ 统计计算数据，用 ＳＰＳＳ１８．０ 软件进行 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 差异性检验和相关性分析，并用

ｓｉｇｍｐｌｏｔ１０．０ 作图，ＲＤＡ 分析应用国际标准通用软件 ＣＡＮＯＣＯ４．５．１ 进行。
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２　 结果与分析

２．１　 ＳＷＣ、ＳＴ 及 ＬＩ 随坡向的变化

　 　 从北坡到南坡，环境因子均发生了变化，其中 ＳＷＣ 在 ３ 个月的 ４ 次测量中差异最明显，从测量的平均值

来分析，不同坡向之间均有显著差异（Ｐ＜０．０５），表现是从南坡到北坡的递增趋势；ＳＴ 和 ＬＩ 则表现出了相反的

变化趋势，从南坡到北坡呈递减趋势，７ 月份的土温高于其他两个月，各测量月平均值在不同坡向之间有显著

差异（Ｐ＜０．０５）；ＬＩ 北坡只有 ５８０ｌｘ，而南坡最高为 ７３０ｌｘ，从不同测量月份来看，８、９ 月份的 ＬＩ 在不同坡向均低

于 ７ 月份的。 各月测量平均值南坡与北坡之间有显著差异（Ｐ＜０．０５），其他坡向差异不大（图 ２）。

图 ２　 土壤水分（ＳＷＣ）、温度（ＳＴ）及光照度（ＬＩ）随坡向的变化（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ＳＷＣ， ＳＴ ａｎｄ ＬＩ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｎ： 北坡；ＮＷ： 西北坡；Ｗ： 西坡；ＳＷ： 西南；Ｓ： 南坡

２．２　 土壤养分在不同坡向的变化

０—２０ｃｍ 的土层中，土壤全氮（ＳＴＮ）和土壤有机碳含量（ＳＯＣ）都是北坡＞南坡，西坡相对较低，ＳＴＮ 北坡、
西北坡、西南坡、南坡与西坡之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 ＳＯＣ 是北坡、西北坡和西坡、西南坡、南坡之间均有

显著差异（Ｐ＜０．０５）。 而土壤全磷含量（ＳＴＰ）的变化则不同，自南坡、西南坡、西坡、西北坡到北坡依次增大，
对不同坡向 ＳＴＰ 进行差异显著性检验，０—２０ｃｍ ＳＴＰ 在不同坡向均表现出显著差异（Ｐ＜０．０５）。 ２０—４０ｃｍ 的

ＳＴＮ、ＳＯＣ、ＳＴＰ 的变化趋势与 ０—２０ｃｍ 一致，但总体都低于 ０—２０ｃｍ 土壤，表现出表层土壤养分富集现象。
２０—４０ｃｍ ＳＴＮ 的变化与 ０—２０ｃｍ 不一致，趋势为北坡＞西北坡＞南坡＞西坡＞西南坡，但其值在不同坡向低于
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表层土壤（图 ３）。

图 ３　 不同坡向土壤养分的变化特点（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｎ： 北坡；ＮＷ： 西北坡；Ｗ： 西坡；ＳＷ： 西南；Ｓ： 南坡； 同一部分具有不同字母的表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 不同坡向植物群落结构的变化

从表 １ 可以看出，优势种及群落结构在坡向梯度上发生了显著的变化：南坡、西南坡的物种分布较少，主要

物种有莎草科的矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）与菊科的蒲公英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ）等；西坡的豆科类物种占据比较

大的优势；而北坡、西北坡则主要以金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）灌丛为主，并伴生一些杂类草（即非豆科杂草）。
物种丰富度、多样性指数及盖度自北坡到南坡呈递减趋势，而且南坡的坡度（３２．０８°）明显大于北坡（２０．０２°）。
２．４　 光合生理和叶片形态特征的生境差异

由图 ４ 可知，北坡⁃南坡梯度上，４ 种代表物种的 ６ 个性状均发生了不同程度的变化，其中矮嵩草在西南坡

具有最大的 ＬＤＭＣ（０．３８），北坡、西北坡与西坡、西南坡及南坡之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 蒲公英在西北坡具

有最小的 ＬＤＭＣ（０．１７），北坡、西坡、西南坡与西北坡及南坡之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 米口袋的 ＬＤＭＣ 北

坡、西北坡、西坡与西南坡、南坡之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 金露梅北坡与西北坡及西坡之间有显著差异

（Ｐ＜０． ０５）。 Ｐｎ 的最大值出现在南坡的矮嵩草（１８． ６９μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１），而最小值是西坡的金露梅（８．０１
μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１），总体来看，物种在北坡⁃南坡梯度上 Ｐｎ不断增大。 ＳＬＡ 的最大值是北坡的蒲公英（２５２．７３
ｃｍ２ ／ ｇ），最小值是南坡的矮嵩草（７８．２６ｃｍ２ ／ ｇ）。 在北坡⁃南坡梯度上，ＳＬＡ 呈减小趋势。 ４ 个共有种的叶片

d
１３Ｃ值在坡向梯度上均有显著差异（Ｐ＜０．０５），其中，矮嵩草的d

１３Ｃ值在南坡最大为（－２３．０２‰），金露梅的d
１３Ｃ
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值在北坡最小为 （ － ３１． ０１‰）。 ＬＷＣ 从北坡⁃南坡呈逐渐减少趋势，其中蒲公英的 ＬＷＣ 在北坡最大为

（７．０５％），最小值是西坡的矮嵩草（２．２１％）。 北坡⁃南坡梯度上，４ 个物种的 ＳＰＡＤ 值不断增大，其中米口袋在

北坡具有最大的 ＳＰＡＤ 值（４３．４１），最小值是西北坡的金露梅（２３．０４）。 对同一物种在不同坡向的性状特征值

进行比较发现，ＬＤＭＣ、Ｐｎ、d
１３Ｃ及 ＳＰＡＤ 值在北坡⁃南坡梯度上呈递增趋势，而 ＳＬＡ、ＬＷＣ 呈递减趋势。

２．５　 植物叶性状与环境因子的关系

本研究采用冗余分析（ＲＤＡ）方法，按 ５ 个坡向统一处理数据进行分析，将植物叶片的 ６ 个主要性状作为

物种（ｓｐｅｃｉｅｓ），将 ６ 项土壤因子作为环境因素（ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ），并将 ２ 个变量组进行 ＲＤＡ 分析（图 ５）。 图中

实线箭头所处的象限表示环境因子与排序轴之间的正负相关性，箭头连线的长度代表着某个环境因子与研究

对象相关程度的大小，连线越长，影响越大。 箭头与箭头之间的夹角越小，相关性越大，反之越小。 实线箭头

与排序轴的夹角代表着某个环境因子与排序轴的相关性大小。 图 ５ 显示，矮嵩草、米口袋、蒲公英及金露梅的

ＳＬＡ、ＬＷＣ 总体上与 ＳＷＣ、ＳＴＮ、ＳＴＰ 及 ＳＯＣ 呈正相关，与 ＳＴ、ＬＩ 呈负相关，性状指标 ＳＰＡＤ、Ｐｎ、d
１３Ｃ、ＬＤＭＣ 则

与 ＳＷＣ、ＳＴＮ、ＳＴＰ 及 ＳＯＣ 呈负相关关系，与 ＳＴ、ＬＩ 呈正相关相关系，且相关性大小表现为：ＳＷＣ＞ＳＴＰ ＞ＳＴ＞
ＳＯＣ ＞ＬＩ＞ ＳＴＮ。 表 ２ 为各物种 ＲＤＡ 第一、二排序轴与环境及土壤因子的相关系数，由表 ２ 可以看出，环境因

子对植物叶片性状的前 ２ 轴的累积解释量占特征值的总和均达 ９９％ 以上，表明排序轴可有效反映甘南亚高

寒草甸微气候生境上土壤及其他环境因子的梯度变化特征。

表 ２　 各物种 ＲＤＡ 排序轴与环境因子的相关系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｆｉｒｓｔ ｔｗｏ ＲＤＡ ａｘｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

矮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ

米口袋
Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ

蒲公英
Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ

金露梅
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

轴 １
Ａｘｅｓ １

轴 ２
Ａｘｅｓ ２

轴 １
Ａｘｅｓ １

轴 ２
Ａｘｅｓ ２

轴 １
Ａｘｅｓ １

轴 ２
Ａｘｅｓ ２

轴 １
Ａｘｅｓ １

轴 ２
Ａｘｅｓ ２

ＴＮ ０．４０８９ －０．８８０１ ０．２４７８ ０．２７４５ －０．３３２２ ０．０４２８ －０．８５９７ ０．５１０７
ＴＰ ０．９３９２ ０．１２３ ０．９８１９ ０．１２１９ －０．９７０９ ０．２３７８ －０．６０８３ ０．７９３７
ＳＯＣ ０．８２３９ －０．５１９３ ０．７６１４ ０．０２０４ －０．７７２５ ０．１８８１ －０．８６７２ ０．４９７９
ＬＩ －０．５９８７ －０．４８２４ －０．５１９９ －０．２３０１ ０．５９７４ ０．６９８６ ０．６１８４ －０．７８５９
ＳＴ －０．８２９８ －０．５０７５ －０．９２８１ －０．０１３９ ０．８８８５ －０．１５０８ ０．２４６９ －０．９６９
ＳＷＣ ０．９５６４ －０．０７６６ ０．９４５５ ０．２１９６ －０．９６７２ ０．１６５３ －０．６５８８ ０．７５２３
物种环境相关性累积百分
比变化率

９９．６０％ ９９．９０％ ９９．４０％ １００％ ９８．８０％ ９９．９０％ ９８．１０％ １００％

３　 结论与讨论

３．１　 南北坡梯度上环境因子变化特征

光照强度容易受地形因素的影响，而土壤温度、水分等又会受到光照强度的影响。 本研究中，从北坡⁃南
坡的坡向梯度上，环境因子发生了很大变化，土壤含水量在 ４ 次测量中都呈现出了明显的下降趋势，南坡明显

低于北坡，而土壤温度和光照度则呈明显的上升趋势（图 ２）。 在北半球，太阳辐射较多的是南坡，日照时数

长，蒸发量大，因此热而干旱；而北坡受到了较少的太阳辐射，日照时数短，蒸发量小，因此比较潮湿、阴冷［１３］。
这些因素使得南坡矿化作用较强，养分含量低，比较贫瘠；而北坡有机质降解较低、累积较多、土壤腐殖化较

强。 本研究显示：在北坡⁃南坡梯度上，土壤全氮、全磷及有机碳含量总体是北坡较高，南坡较低。 有研究表

明，湿度越大，土壤中的氮素越容易积累；温度越高，土壤有机质分解加速，氮素越难积累［１４］。 以前的研究也

表明水分是这个梯度上的主要限制因子［１５］。 西坡的土壤全氮及有机碳含量比南坡更低，这可能是由于西坡

处于放牧通道，动物的踩踏行为导致部分土壤养分含量减少。 总的来说，一个地区土壤环境因子不但受水热

因子影响，同时也受到土壤特性、放牧干扰和群落类型等的综合作用。
３．２　 南北坡梯度上植物群落结构变化特征

由于不同坡向的光照、热量、水分及养分等一些自然因素的不同，植被的空间分布格局也不同，同时有一
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图 ４　 不同坡向物种在叶干物质量（ＬＤＭＣ）、净光合速率（Ｐｎ）、比叶面积（ＳＬＡ）、叶片同位素（d１３Ｃ）、叶片相对含水量（ＬＷＣ）及相对叶绿素

（ＳＰＡＤ） 的差异（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒ ＬＤＭＣ， ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ （Ｐｎ）， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ）， d１３Ｃ， ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＬＷＣ） ａｎｄ

ＳＰＡＤ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ （Ｐ＜０．０５） ．

不同小写字母表示同一物种在不同坡向间差异显著（Ｐ＜ ０．０５）；ＡＳ：矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ；ＭＫＤ：米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ；ＰＧＹ：蒲公英

Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ；ＪＬＭ：金露梅 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

定的规律性［１６］。 另外，坡向梯度上的土温、土壤含水量、物种分布等和经纬度及海拔等大尺度上的变化一

致［１５］。 在北坡⁃南坡梯度上，物种的组成类型发生了明显的梯度变化（表 １）。 本研究结果显示禾草类（包括

矮嵩草和三刺草）是南坡的优势种，这说明禾草类具有比较高的营养利用率［１７］，能够在南坡贫瘠的生境中，凭

３３５８　 ２４ 期 　 　 　 刘旻霞：亚高寒草甸不同坡向植物光合生理和叶片形态差异 　
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图 ５　 植物叶性状与环境因子的 ＲＤＡ 二维排序图

Ｆｉｇ．５　 ＲＤＡ ｔｗｏ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ａ：矮嵩草 ｂ：米口袋 ｃ：蒲公英 ｄ：金露梅； Ｎ：北坡， ＮＷ：西北坡， Ｗｅｓｔ：西坡， ＳＷ：西南， Ｓｏｕｔｈ：南坡；ＳＷＣ：土壤含水量； ＳＴ：土壤温度； ＬＩ：光

照度； ＳＴＰ：土壤全磷； ＳＯＣ：土壤有机碳； ＳＴＮ：土壤全氮； ＬＷＣ：叶片相对含水量； ＳＬＡ：比叶面积； ＬＤＭＣ：叶片干物质量； Ｐｎ：净光合速率；

ＳＰＡＤ：相对叶绿素； Ｃ１３：d１３Ｃ值

借着对地下养分资源较强的竞争能力而占据优势。 而灌木（金露梅）和杂类草则是北坡的优势种，这表明在

北坡充足的资源条件下，杂类草和灌木快速地获取资源而生长迅速，在竞争中占据优势。 与禾草和杂类草及

灌木相比，豆科物种占有相对较小的数量，在西坡分布相对较多（表 １）。 沿着北坡⁃南坡的微生境格局，物种

的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、Ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数和盖度都显著的降低了（表 １）。 有研究表明：在干旱到湿润的生境梯

度上，物种多样性指数和丰富度指数不断增加［１８］。 这与本研究结果一致，这是因为物种多样性和丰富度一般

被认为是由资源供给所决定的［１９］。 这表明在高寒草甸地区，坡向梯度上物种的多样性变化是由可利用资源

所决定的，北坡丰富的资源能够使得更多的物种存活下来。
３．３　 坡向梯度上物种性状变化特征

许多研究表明，植物在叶片形态特征（如 ＳＬＡ、ＬＷＣ 等）和光合生理特征（如 Ｐｎ、d
１３Ｃ等）上存在着显著的

种间和种内差异［２０］，即使它们生长在非常相似的环境中［２１］，被认为是长期自然选择的结果。 我们对甘南亚

高寒草甸 ４ 个主要物种的叶片形态和光合生理特征的分析表明，不同物种之间在 ＬＷＣ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｐｎ、ＳＰＡＤ

和d
１３Ｃ之间有非常明显的差异，说明这些物种虽然生长在非常相似的环境中，但是在叶片形态和光合策略上

有着显著的不同［２０］，以不同的方式适应相似的生境条件。
叶片形态特征的中心性状 ＳＬＡ 能充分反映温度、水分、光照等气候特点。 本研究中的 ４ 种物种的 ＳＬＡ 分

布范围是在 ７８．２６—２５２．７３ｃｍ２ ／ ｇ 之间。 由此可见，相对于北坡的物种，亚高寒草甸南坡的物种叶片结构趋向
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于单位叶面积分配更多的生物量，表现出低水分和营养元素地带植物的生长策略特点，其具有阳生叶特点

（低 ＳＬＡ，高 ＬＤＭＣ）的叶片更有利于对光照的利用和自身的生存。 ＬＤＭＣ 可反映叶片对干旱气候适应程度，
ＬＤＭＣ 越高则叶密度越大，细胞壁越厚，具有更强的抵抗胁迫的能力［２２］。 本研究中的 ４ 种物种从北坡⁃南坡的

梯度上，ＬＤＭＣ 都有不同程度的增大，其中南坡的矮嵩草 ＬＤＭＣ 最大，表明它抵抗干旱胁迫的能力更强。 ＬＷＣ
随北坡南坡变化而减少，说明随土壤含水量减少、土壤温度和光照度增加，植物叶片含水量也随之减少（图
４）。 一般而言，土壤水分越充足，植物叶片含水量也就越高。 说明植物叶片含水量随着土壤水分条件的改善

而增加。
光合作用决定着植物物质积累能力的高低，一定程度上也决定了植物生长的快慢。 北坡⁃南坡梯度上，４

个物种的 Ｐｎ和 ＳＰＡＤ 逐渐增大（图 ４），与前人的研究一致［２１］。 一般而言，阳生植物的净光合速率高于阴生植

物，较高光合速率的物种也被认为在能量获取和竞争力上有优势［２３］。 本研究中，４ 个物种在北坡的光合能力

较弱（图 ４），可能是养分等限制的原因［２４⁃２６］。 在一个土壤水分、养分逐渐升高北坡（图 ４），养分和水分对植物

的限制作用逐渐减小，４ 个物种的 Ｐｎ和 ＳＰＡＤ 值的降低，反映了不同物种通过对营养物质的不同分配策略来

保护匮乏资源。 植物叶片d
１３Ｃ值是反应植物水分利用效率最直接的指标，其含量的多少不仅与植物本身有

关，还与植物生长的环境有密切关系，其中最主要的就是土壤含水量［１８］。 本文研究结果显示，南坡的优势物

种矮嵩草叶d
１３Ｃ含量明显高于北坡代表物种金露梅（图 ４），表明矮嵩草比金露梅具有较高的水分利用效率，

更能适应南坡的贫瘠生境。
３．４　 坡向梯度上物种性状与环境因子的相关关系

植物叶性状值能清楚的反映环境变化对植物的影响。 冗余分析进一步研究了坡向梯度上的环境因子和

各物种性状之间的相关关系，探索了环境因子对物种组成及性状的影响大小。 ６ 个环境因子均对群落物种分

布及性状变化起了作用（图 ５）。 分析结果表明，环境因子对物种组成及性状影响顺序为：ＳＷＣ＞ ＳＴＰ＞ ＳＴ＞
ＳＯＣ＞ ＬＩ＞ ＳＴＮ。 表明土壤含水量的影响力最大，是坡向梯度上群落结构变化、物种组成及性状值变化的主导

因子，这一结果与其他研究结果一致，即 ＳＷＣ 是坡向梯度上物种组成及多样性的主要限制性因素［１８］。 坡向

梯度上物种的 ＳＬＡ 及 ＬＷＣ 与第一轴正相关，与土壤温度及光照度呈负相关，这进一步说明了物种的 ＳＬＡ 与

ＬＷＣ 与可利用资源有关，北坡丰富的水分资源和养分资源有利于灌木金露梅和杂草类生存。 南坡由于光照

及土壤温度导致的蒸发量较大，且坡度较大（均值 ３２．０８°），土壤含水量相对北坡较少，因此南坡物种的叶片

d
１３Ｃ、Ｐｎ、ＳＰＡＤ 及 ＬＤＭＣ 相对较高，反映了植物为适应南坡贫瘠的生境，其功能性状具有明显的响应特征。
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