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摘要：叶片性状反映了植物对环境的适应能力及自我调控能力。 以唐古特白刺天然种群为研究对象，沿 ３００—４０ ｍｍ 年降水梯

度，测定了 ７ 个样地的唐古特白刺叶片性状及叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ。 结果表明：（１）沿降水梯度变化，７ 个地区唐古特白刺叶宽、长宽

比、叶厚、叶面积、比叶面积、叶氮含量、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 变异性显著（Ｐ＜０．０５），而叶长差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 唐古特白刺通过

叶片各功能性状间的调节来适应环境的变化，并形成性状间的最佳功能组合。 （２）唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 与叶面积、比叶面积呈

负相关关系，与叶氮含量呈正相关关系，但其相关性均未达到显著性水平（Ｐ＞０．０５），仅与地下水埋深表现出了极显著的正相关

关系（Ｐ＜０．０１）。 在降水量小于 １００ ｍｍ 的区域，白刺主要利用地下水源，成为隐域植被，从而降低了对其它环境因子的响应。

（３）叶片厚度和叶氮含量可以作为体现不同地区间唐古特白刺差异的叶功能性状。 数据显示叶片厚度与年平均温度正相关

（Ｐ＜０．０５），尤其与年最高气温大于 ３５℃日数关系更为密切（Ｐ＜０．０１）；在高温环境下，叶片增厚的同时叶氮含量显著降低（Ｐ＜
０．０５），而这一过程中叶片 δ１５Ｎ 值却有增加趋势（Ｒ２ ＝ ０．６２，Ｐ＜０．０５），因此叶厚度和叶氮含量对叶片 δ１５Ｎ 的相对影响在干旱与

半干旱区之间发生转变，这为进一步探究干旱区荒漠植被的水分限制阈值提供了新思路。
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叶片性状是反映植物对环境生存策略的重要因子［１⁃２］。 近 ２０ 年来，围绕植物适应性、竞争、演替等内容国

内外进行了大量研究［３⁃４］。 总结现有研究表明，叶片形态（长、宽、长宽比、面积、厚度等）、比叶面积（比叶重）、
叶氮含量之间存在显著的相关关系［５⁃８］。 同时，叶性状因子随水分、养分、辐射、温度等环境因子变化而变

化［５，７］。 最终，通过叶性状的调整实现对限制资源的优化利用，获取较高的光合生产能力。 例如，随水分有效

性减少或辐射（温度）的增加，叶片变小、变厚、比叶面积降低、叶氮含量增加，从而实现在减少单叶蒸发面积

的同时提高光合速率，增加水分利用效率［４，９⁃１０］；在高水分环境、低光、低养分环境下，叶片变薄、比叶面积增

加、叶氮含量降低，增加氮在光合组织投资比例，提高养分或光的利用效率［８，１１］；在低温环境下，叶片也出现变

小、变厚、比叶面积降低、叶氮含量增加的特征，这一特征将有利于叶片保持较高的温度、减少低温的伤害，从
而提高光合生产能力［１２⁃１３］。 有关干旱区植物的研究仍存在滞后现象，现有研究结果表明，干旱区植物叶性状

之间以及叶性状与环境因子（降水、温度）耦合关系变弱甚至消失［１４⁃１５］，叶性状对植物的影响（如长期水分利

用效率，δ１３Ｃ）有别于其他区域的变化趋势［１０，１２］。 这一混乱的特征可能与干旱区植物生境异质性的增加有

关，从而无法应用单个环境因子或叶性状因子解释植物的生存适应特征［１５⁃１６］。
叶片稳定碳氮同位素，受生长环境的影响较大，用于指示和评估植物生理代谢与水分利用效率［１７⁃１８］，可

记录物源信息和环境变化［１９］。１３Ｃ 同位素在一定程度上可以反映植物所受的水分胁迫程度和水分利用效率，
荒漠区植物个体生长及对水分生理响应较明显，且在干旱年份随着地下水位的下降而下降［２０］，而环境变化和

植物生理调节对植物个体、品种、群落之间的影响存在较大差异，叶片形态变化必将影响叶片瞬时或长期水分

利用效率［２１］。 植物 δ１５Ｎ 除受其本身对氮的生理代谢过程控制外， 很大程度上还受各种环境因素的影响，因
而 δ１５Ｎ 值在植物种内和种间存在显著差异，其同位素组成在形成过程中能响应植物所处的环境变化［２２］ 如气

候、土壤类型等以海拔分异研究为主但变化趋势并不完全一致。 因此， 探讨当前环境因子与植物碳氮同位素

组成的关系，有助于揭示和预测未来全球变化对植物水分生理和生态系统氮素走向的影响， 同时也可以将获

得的植物 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 与环境因子关系的结果应用于植被恢复重建。
为此，本研究选择干旱区常见优势种群唐古特白刺为研究对象，沿 ３００—４０ ｍｍ 的降水梯度，设置 ７ 个区

域进行调查取样，测定了不同降水环境下唐古特白刺叶片性状（长， 宽、长宽比、叶面积、比叶面积、叶氮含
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量）、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 值，同时结合环境因子如地下水埋深、降水、温度、温度等，系统分析了不同降水环境下

唐古特白刺叶片性状、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 变化特征及影响其变化的环境因子。

１　 材料与方法

１．１　 样地设置与特征

在唐古特白刺群落天然分布区，沿降雨梯度（３００—４０ ｍｍ），设置了 ７ 个调查区（表 １）。 ２０１３ 年至 ２０１５
年的 ８—９ 月，我们在每个调查区内选择地势较为平坦的区域，设置了 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 调查样方，每个样方间

隔 ５０ ｍ 以上，并保证每个样方内至少包含 １ 个没有明显退化特征的唐古特白刺沙包。 通过实地勘测调查，获
取样地周边地下水埋深数据，地下水取样点与调查点的距离不超过 ０．５ ｋｍ。 同时，利用国家气象局气象共享

网站，分年度获取了 ７ 个研究区 ２０１３—２０１５ 年逐日气象数据，并依此计算了 ７ 个研究区采样当年的年平均降

雨量，年平均气温、年平均相对湿度及年最高气温大于 ３５ ℃日数。 ７ 个调查样地位置及区域环境特征见表 １。

表 １　 样地位置与环境特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅ Ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

站点各样地
Ｓｉｔｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

年平均降雨量
Ｍｅａｎ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／
ｍｍ

年平均气温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

相对湿度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｈｕｍｉｄｉｔｙ ／ ％

＞３５℃日数 ／ ｄ
＞ ３５℃Ｄａｙｓ

地下水埋深
Ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ
ｄｅｐｔｈ ／ ｍ

鄂托克旗 ３９．１０ １０７．９８ １３８０．３ ２６９．８ ７．２ ４７．０ ２ ５．６

阿拉善左旗 ３８．８３ １０５．６７ １５６１．４ ２０８．２ ８．３ ４０．４ １ ６．４

景泰 ４０．７５ １０４．０５ １６３０．９ １８５．１ ８．８ ４７．２ ２ ２８．８

磴口 ３７．１８ １０７．４２ １０３９．３ １４２．２ ８．０ ４８．６ ４ ６．８

民勤 ３８．６３ １０３．０８ １３６７．５ １１５．３ ８．５ ４４．８ ５ ２６．８

金塔 ４０．３０ ９９．５２ １１７７．４ ５５．８ ８．５ ４５．０ ８ ３．８

敦煌 ４０．１５ ９４．６８ １１３９．０ ３９．５ ９．７ ４２．６ １６ ４．５

所选择的 ７ 个样地以封育为主，人为干扰较少。 地貌类型以固定或半固定沙地为主。 随着降水减少，从鄂

托克旗到敦煌，除唐古特白刺以外，其他优势物种从草本逐渐变化为半灌木、灌木；常见物种从多年生植物、沙生

一年生短命植物逐步变化为沙生或盐生一年生短命植物；同时，随降水减少样地内物种数量也急剧减少（表 ２）。

表 ２　 研究区 ７ 个样地特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓａｍｐｌｅ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ７ Ｓａｍｐｌｅ Ｓｉｔｅｓ

站点
Ｓｉｔｅ

优势物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

常见物种
Ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

地貌特征
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ
ｆｅａｔｕｒｅｓ

人为干预状况
Ｈｕｍａｎ
ｉｎｔｅｒｖｅｎｔｉｏｎ

鄂托克旗 唐古特白刺，白草
猪毛菜，雾冰藜，芦苇，苦马豆，芦苇，牛心朴
子等

固定沙地 飞播＋封育

阿拉善左旗 唐古特白刺，白沙蒿
猪毛菜，猪毛蒿，雾冰藜，狗尾草，稗草，三芒
草等

固沙沙地 飞播＋封育

景泰 唐古特白刺
虫实，猪毛菜，雾冰藜，狗尾草，沙米，沙生针
茅等

固定沙地 封育

磴口 唐古特白刺，油蒿 沙鞭，猪毛菜，沙米等 半固定沙地 封育

民勤 唐古特白刺，沙拐枣 沙米 半固定沙地 封育

金塔 唐古特白刺，柽柳 芦苇 盐生草 固定沙地 放牧

敦煌 唐古特白刺，柽柳 芦苇 半固定沙地 封育

　 　 唐古特白刺 Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ Ｂｏｂｒ．、白沙蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃｐｈａｌａ 沙拐枣 Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ、油蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ、柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌｏｕｒ． 、白草 Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｆｌａｃｃｉｄｕｍ Ｇｒｉｓｅｂ 猪毛菜 Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ、虫实 Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｈｙｓｓｏｐｉｆｏｌｉｕｍ、沙生针茅 Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ、雾冰藜 Ｂａｓｓｉａ
ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ、沙鞭 Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｌｌｏｓａ、沙米 Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ、芦苇 Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ 盐生草 Ｈａｌｏｇｅｔｏｎ ｇｌｏｍｅｒａｔｕｓ 狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ （Ｌ．）
Ｂｅａｕｖ． 苦马 豆 Ｓｐｈａｅｒｏｐｈｙｓａ ｓａｌｓｕｌａ （ Ｐａｌｌ．） ＤＣ、 牛 心 朴 子 Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ 稗 草 Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｃｒｕｓｇａｌｌｉ （ Ｌ．） ． Ｂｅａｉｖ．、 三 芒 草 Ａｒｉｓｔｉｄａ
ａｄｓｃｅｎｓｉｏｎｉｓ Ｌｉｎｎ

３　 １０ 期 　 　 　 董雪　 等：唐古特白刺叶性状及叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 沿降水梯度的变化特征 　
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１．２　 样品采集与测定

我们在每个样方内选择成熟且形态完整的 ３５—４５ 个叶片，应用测厚仪（Ｅｘｐｌｏｉｔ－０３３００４， Ｅｘｐｌｏｉｔ， Ｙｉｗｕ，
Ｃｈｉｎａ）活体测定叶片厚度。 同时，在每个样方内选择并采集成熟且形态完整的 ５０—１５０ 个叶片，通过图片扫

描（Ｃａｎｏｎ ＬｉＤＥ１２０， Ｃａｎｏｎ， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）、分析（Ｉｍａｇｅ－Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ ６．０， Ｏｌｙｍｐｕｓ， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）， 获取叶片长、
宽、面积等形态参数，并计算长宽比。 叶片扫描完成后，带回实验室在 ７５ ℃环境下烘干至恒重称其干重，并通

过叶片重量与对应的叶面积计算每个样方内叶片的比叶面积。 称重完成后，将叶片粉碎并过 １００ 目筛，最后

将叶片送至厦门大学同位素实验室分析叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 及单位重量的叶氮含量。
长宽比（Ｌ ／ Ｗ）＝ 叶片长度 ／叶片宽度

比叶面积＝叶片面积（ｃｍ２） ／叶片干重（ｇ）
１．３　 数据处理

本研究利用 ＳＰＳＳ １８．０ （ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ） 软件分析了叶片长、宽、长宽比、叶面积与叶片厚的平

均值及其分布范围。 由于比叶面积、叶氮含量、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 分析数据每个样区仅为 ３ 组，这里仅分析了

４ 个指标在同一样区的平均值，而没有给出其分布区间。 同时应用双变量相关分析检查了 ７ 个研究区环境因

子（年平均降雨量，年平均气温、年平均相对湿度，年最高气温大于 ３５ ℃日数、样地地下水埋深）与叶片性状

（长， 宽、长宽比、叶面积、比叶面积、叶氮含量）、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 之间的相关关系；基于不同样区 ３ 个样方的

测试数据，应用单因素 ＡＶＯＮＡ 分析检查了不同样区叶片性状、叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 之间的差异性。 应用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．
５ （ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐ．， Ｎｏｒｔｈａｍｐｔｏｎ， ＭＡ， ＵＳＡ）线性回归拟合了环境因子及叶性状对叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 的影响。

２　 结果与分析

２．１　 不同区域唐古特白刺叶片性状、δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 的分布特征

数据分析表明，唐古特白刺叶片形态在同一样区及不同样区间均表现在出较大的变异性。 同一样区叶片

长度变化幅度在 ２．４—４．７ 倍之间，全部样品叶片长度分布区间为 ０．８—５．１ ｃｍ，变幅为 ６．４ 倍；同一样区叶片宽

度变化幅度在 ２．６—４．４ 倍之间，全部样品叶片宽度分布区间为 ０．３—１．７ ｃｍ，变幅为 ５．４ 倍；同一样区叶片长宽

比变化幅度在 ２．０—３．３ 倍之间，全部样品叶片长宽比分布区间为 １．５—５．７，变幅为 ３．８ 倍；同一样区叶面积变

化幅度在 ４．６—１５．０ 倍之间，全部样品叶片面积分布区间为 ０．２—３．７ ｃｍ２，变化幅度为 １９．４ 倍；同一样区叶片

厚度变化幅度在 １．６—２．４ 倍之间，全部样品叶片厚度分布区间为 ０．５—１．７ ｍｍ，变化幅度为 ３．４ 倍（表 ３）。 单

因素方差分析表明叶片宽度、长宽比、叶面积与叶片厚度在不同样区间差异显著，而叶片长度差异不显著。 样

区数据分析表明，７ 个样区比叶面积、叶氮含量、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 值的平均值分布区间分别为 ６９．９—８５．５
ｃｍ２ ／ ｇ，２．３％—３．６％，－２５．１‰—－２７．４‰，３．６‰—１１．５‰（表 ３），其中以阿拉善左旗的比叶面积和叶氮含量最

高，显著高于其它分布区域，而敦煌最低。 由于 δ１３Ｃ 值由大到小的顺序是：民勤＞景泰＞磴口＞阿拉善左旗＞鄂
托克旗＞ 敦煌＞金塔，而 δ１５Ｎ 值是：敦煌＞景泰＞金塔＞阿拉善左旗＞民勤＞鄂托克旗 ＞磴口，说明 ７ 个区域的唐

古特白刺叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 值的变化趋势不同。 单因素方差分析表明，不同样区间比叶面积、叶氮含量、叶片

δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 值差异显著。 总之， 荒漠植物唐古特白刺不同分布区自然种群中叶片特征显著不同。
２．２　 环境因子对唐古特白刺叶性状的影响

相关分析表明，７ 个样区环境因子间，除温度与降水关系较为密切外，降水、温度与空气相对湿度、地下水

埋深之间没有显著的相关关系，但与年最高气温大于 ３５℃日数呈显著相关（表 ４）。 除叶片长度和叶片宽度

与叶面积呈极显著正相关，叶片厚度与单位重量的叶氮含量呈显著负相关，其他叶性状间均无显著相关性。
环境因子对叶片性状的影响方面，叶片厚度与温度显现出显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），尤其与年最高气温大于

３５℃日数的关系更为密切，达到极显著正相关（Ｐ＜０．０１），相关系数最大达到 ０．９６；同时随温度的升高，单位重

量的叶氮含量呈降低趋势，两者间呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）；可以说年最高气温大于 ３５℃日数是影响唐古特白

刺叶总体特征的主要限制因子。 除此之外，环境因子对叶片性状影响并不显著（表 ４）。

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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表 ４　 环境因子与叶性状间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ

ＭＡＰ ＭＡＴ ＭＡＨ Ｔｍａｘ⁃３５ ＤＧ ＬＴ ＬＬ ＬＷ Ｌ ／ Ｗ ＬＡ ＳＬＡ Ｎｍａｓｓ

ＭＡＰ １．００ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　

ＭＡＴ －０．７７∗ １．００ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　

ＭＡＨ ０．２２ －０．４４ １．００ 　 　 　 　 　 　 　 　 　
Ｔｍａｘ⁃３５ －０．８６∗ ０．７６∗ －０．３１ １．００ 　 　 　 　 　 　 　 　

ＤＧ ０．１１ ０．１３ ０．２５ －０．３２ １．００ 　 　 　 　 　 　 　

ＬＴ －０．７２ ０．７８∗ －０．４３ ０．９６∗∗ －０．３８ １．００ 　 　 　 　 　 　

ＬＬ －０．５３ ０．５３ －０．５１ ０．２６ －０．１４ ０．２２ １．００ 　 　 　 　 　

ＬＷ －０．７５ ０．６６ －０．１９ ０．５０ ０．０４ ０．３７ ０．８４∗ １．００ 　 　 　 　

Ｌ ／ Ｗ ０．７３ －０．５８ －０．２６ －０．６３ －０．２１ －０．４５ －０．２７ －０．７５ １．００ 　 　 　

ＬＡ －０．６５ ０．５９ －０．３４ ０．３８ －０．０３ ０．２８ ０．９４∗∗ ０．９５∗∗ －０．５７ １．００ 　 　

ＳＬＡ ０．２１ －０．３３ －０．１６ －０．４２ －０．４６ －０．３７ ０．４６ ０．０１ ０．５４ ０．２１ １．００ 　
Ｎｍａｓｓ ０．６６ －０．５９ －０．０３ －０．８７∗ ０．２４ －０．８７∗ ０．１５ －０．１５ ０．５２ ０．０３ ０．５３ １．００

　 　 ＭＡＰ：年平均降雨量，Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＭＡＴ：年平均温度，Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ＭＡＨ：年平均相对湿度，Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｌａｔｉｖｅ

Ｈｕｍｉｄｉｔｙ；Ｔｍａｘ⁃３５：年最高气温大于 ３５ ℃日数，＞ ３５ ℃ Ｄａｙｓ；ＤＧ：地下水埋深，Ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ Ｄｅｐｔｈ；ＬＴ： 叶片厚度，Ｌｅａｆ Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＬ：叶片长度，Ｌｅａｆ

Ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶片宽度，Ｌｅａｆ Ｗｉｄｔｈ；Ｌ ／ Ｗ：叶片长宽比，Ｌｅｎｇｔｈ ｔｏ Ｗｉｄｔｈ Ｒａｔｉｏ； ＬＡ：叶面积，Ｌｅａｆ Ａｒｅａ；ＳＬＡ： 比叶面积，Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｌｅａｆ Ａｒｅａ；Ｎｍａｓｓ：叶氮

含量，Ｌｅａｆ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ Ｃｏｎｔｅｎｔ；∗， Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗， Ｐ ＜ ０．０１

２．３　 叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 的变化特征

相关分析显示（表 ５），除地下水埋深外与叶片 δ１３Ｃ 值相关关系极显著（Ｐ＜０．０１）外，其他环境因子及叶片

性状因子对叶片 δ１３Ｃ 值变化影响不明显（Ｐ＞０．０５）；而叶片 δ１５Ｎ 值仅与年平均气温、年最高气温大于 ３５ ℃日

数和叶片厚度呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与其他环境因子及叶片性状因子无关。 叶片 δ１５Ｎ 值与叶片厚度对温

度的响应显著且一致。

表 ５　 叶片 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 与环境因子、叶性状间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ Ｌｅａｆ δ１３Ｃ，δ１５Ｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｆａｃｔｏｒｓ， Ｌｅａｆ Ｔｒｉａｔｓ

ＭＡＰ ＭＡＴ ＭＡＨ Ｔｍａｘ⁃３５ ＤＧ ＬＴ ＬＬ ＬＷ Ｌ ／ Ｗ ＬＡ ＳＬＡ Ｎｍａｓｓ

δ１３Ｃ ０．２１ ０．０５ ０．３５ －０．４２ ０．９３∗∗ －０．４４ －０．２３ －０．１４ －０．０２ －０．２０ －０．２８ ０．２２

δ１５Ｎ －０．６０ ０．８３∗ －０．４３ ０．７９∗ －０．１０ ０．８３∗ ０．４０ ０．６１ －０．６２ ０．５３ －０．４６ －０．５８

　 　 δ１３Ｃ：碳同位素比值，Ｌｅａｆ δ１３Ｃ Ｃｏｎｔｅｎｔ； δ１５Ｎ：氮同位素比值，Ｌｅａｆ δ１５Ｎ Ｃｏｎｔｅｎｔ； ∗， Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗， Ｐ ＜ ０．０１

线性回归分析显示，地下水埋深是导致叶片 δ１３Ｃ 值变化的关键因子，二者呈现显著的正相关关系（Ｒ２ ＝
０．８４，Ｐ＜０．０１）（图 １）。 由于磴口有黄河和众多湖泊的影响， 存在多种生态系统，唐古特白刺沙包土壤中有明

显的粘土层分布，造成对地下水分利用的影响，因此如果排除磴口的数据，地下水埋深变化能够解释唐古特白

刺叶片 δ１３Ｃ 变化的 ９７％ （Ｐ＜０．００１）。 另外，高温环境下，叶片增厚的同时叶氮含量显著降低（表 ４），而这一

过程中叶片 δ１５Ｎ 值却有增加趋势（Ｒ２ ＝ ０．６２，Ｐ＜０．０５）（图 ２），７ 个样区的唐古特白刺通过权衡叶片厚度、叶氮

含量与 δ１５Ｎ 值的关系来消除或者降低不适宜温度对自身的伤害作用。

３　 讨论与结论

３．１　 环境对唐古特白刺叶片性状变化的影响

叶片性状随着环境（温度、降水、相对湿度）变化而变化，反映了植物对不同气候状况下环境选择的适应

性［２３⁃２５］。 不同区域同一种植物，因年均温度（ＭＡＴ）和年均降水量（ＭＡＰ）等气象因子的差异，会产生叶片形态

变异，形成不同的叶性状［２５⁃２７］。 区域尺度的光照、土壤及降水等环境因子各不相同，造成热量和水分重新分

配，使植物生长条件更为复杂，也使叶片性状对环境条件产生复杂的适应性变化［２８⁃２９］。 本研究中，唐古特白

刺功能性状主要受降水和温度的影响，其中年最高气温大于 ３５℃日数是主要的影响因素，这与孟婷婷等［３０］认
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为温度和降水是植物功能性状变化的主要驱动因素的结论一致。 唐古特白刺群落 ７ 个天然分布区，沿着年均

降雨量逐渐降低的梯度，气候干旱加剧，温度升高，进而影响唐古特白刺的生长和发育，为了更好地适应干旱

的环境，通过叶片的可塑性以形成对水分和养分的吸收利用策略和对环境的防御策略。 ７ 个唐古特白刺天然

分布区沿降雨梯度，叶片功能性状属性值（除叶片长度以外）均具有显著差异（Ｐ＜０．０５），变化较大叶片厚度和

叶氮含量与植物利用资源的能力密切相关，唐古特白刺通过叶片各功能性状间的调节来适应环境的变化，并
形成性状间的最佳功能组合。

图 １　 地下水埋深对叶片 δ１３Ｃ 值的影响

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ Ｗａｔｅｒ Ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｔｈｅ Ｌｅａｆ δ１３Ｃ

Ｃｏｎｔｅｎｔ

图 ２　 叶片厚度对叶片 δ１５Ｎ 值的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｌｅａｆ Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ δ１５Ｎ Ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｒｅｉｃｈ 和 Ｏｌｅｋｓｙｎ［３１］基于全球 ４５２ 个站点 １２８０ 种植物的叶性状分析，发现在年平均气温＞１０℃时，Ｎｍａｓｓ
随温度增加呈现降低趋势， 但当温度＜１０℃时， Ｎｍａｓｓ 随温度减少而降低或不变。 本研究发现，Ｎｍａｓｓ 与年最

高气温大于 ３５℃日数（表 ４）呈显著负相关， 这一现象在该温度范围内与全球格局相一致［３１⁃３２］。 在本研究中，
比叶面积和叶氮含量并没有表现出显著的正相关关系，这可能与选择的样点间的综合环境因子有关。 叶氮含

量主要受温度影响，降雨没有成为其限制因子（表 ４）。 因此，在降雨不成为叶氮含量变化的决定性因子时，叶
氮含量的变化主要是对温度变化的一种适应策略。 唐古特白刺对干旱贫瘠环境的适应主要表现为： 通过提

高叶面积和叶片厚度来适应干旱环境，同时可通过降低比叶面积和叶氮含量适应温度较高的环境。 尽管相关

分析表明环境因子（降水、温度、相对湿度和地下水埋深）与 ＳＬＡ、Ｎｍａｓｓ 并无直接的显著相关关系，但叶厚度

与温度表现出了一定的相关关系，特别是年最高气温大于 ３５ ℃日数与叶片厚度达到极显著相关，说明唐古特

白刺主要采取改变叶厚度的方式来适应干旱、高温环境。
３．２　 影响唐古特白刺叶片长期水分利用效率的关键因子

δ１３Ｃ 既由植物本身的生物学特性决定，同时又受到外界环境因素的影响。 环境因子（如大气温度、降雨

量和土壤含水量）能改变植物组织的碳同位素组成，通过对叶导度或光合速率的改变，或两者同时改变进行

调控。 较厚的叶片能够减少水分的散失，提高叶片水分利用效率［３３］。 另外，比叶面积的降低还被认为是植物

通过增加叶片密度来提高对水分的保持力以抵抗水分散失的一种途径，比叶面积一般与植物的叶片光合能力

和相对生长速率密切相关，而且受到植物体内水分和碳含量的影响，植物叶片比叶面积大小与植物水分利用

效率存在显著负相关关系［３４］，较低的比叶面积一般伴随着较高的水分可利用性，同时还能减少外界对自身带

来的损害［３５］。 干旱区植物生存环境的水分条件是影响植物功能性状变化的重要因素。 降水量、空气湿度和

土壤含水量三者是相互关联的，其中任何一个都可用来衡量植物可利用的水分。 随着降水的减少，空气湿度

以及土壤的含水量降低、水分的胁迫加重，从而植物将关闭部分气孔以避免水分的丢失。 荒漠区植物根系分

布范围和深度决定其水分获取途径、水分生理响应和适应特性，当降雨强度较小时，根系主要从稳定的深层土

壤吸收水分，但随着降水强度的增加也可从上层土壤吸收水分［３６⁃３７］。 在干旱、半干旱区降雨强度一般均较小

且波动性强，唐古特白刺可利用的土壤有效水主要来自深层土壤水分，因此结果表明叶片 δ１３Ｃ 只受地下水埋

深的影响，其它环境因子和叶性状对其影响均未达到显著水平。
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韩家懋等［３８］研究认为 Ｃ３植物的 δ１３Ｃ 值为－２３‰—－３２‰，Ｃ４植物为－６‰—－１９‰，本研究中 ７ 个唐古特

白刺天然分布区叶片 δ１３Ｃ 范围介于－２５．１‰—－２７．９‰之间，唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 值落在 Ｃ３植物区。 任书杰

等［３９］研究表明中国区域 ４７８ 种 Ｃ３物种叶片 δ１３Ｃ 的变化范围为－２２．００‰—－３３．５０‰，叶片 δ１３Ｃ 变化范围也在

此范围内。 此外，唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 平均值为－２６．６‰，接近于刘光琇等［４０］已经报道的青藏高原北部 Ｃ３植

物叶片 δ１３Ｃ 值（－２３．８‰—－２９．５‰）和周咏春等［４１］ 关于青藏高原草地群落植物叶片 δ１３Ｃ 值（ －２５．８８‰—
－２６．５５‰）的研究，由于青藏高原属于高原气候，海拔较高，降水相对不足，植物在面对长期的干旱逆境过程

中，产生了提高水分利用效率的生态适应策略，即表现出了较高的叶片 δ１３Ｃ 值，而且唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 平

均值高于中国区域灌木植物叶片 δ１３Ｃ 平均值（－２７．５０‰），说明荒漠植物为了适应干旱恶劣的环境，与高寒地

区的植物形成了同样的抗逆生存策略。 本研究中 ７ 个站点不同地区唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 存在显著性差异

（Ｐ＜０．０１），表现出了明显的空间变异性。 唐古特白刺叶片稳定碳同位素值对不同环境条件的这种响应模式

支持了唐古特白刺是一种以提高水分利用率而适应极端荒漠生境的典型超旱生植物。 大量研究表明，植物

δ１３Ｃ 随水分的增加而降低，植物 δ１３Ｃ 的变化不仅包含了降水因素的影响，也包含了影响水分条件的其它环境

因子的影响，它们的影响可能会叠加在直接的水分影响之上［４２⁃４３］，本研究表明其它环境因子及叶片性状因子

对叶片 δ１３Ｃ 值变化影响不显著，只有地下水埋深与叶片 δ１３Ｃ 值相关关系达到显著水平（Ｐ＜０．０１）。
关于叶片性状与 δ１３Ｃ 值的关系研究认为影响叶片 δ１３Ｃ 值变化的生理机制主要有两种：光合效率［４４］和气

孔限制［４５］。 而据 Ａｒｅｓ 等［４５］研究发现，在野外和温室环境下，柳叶桉和金合欢叶片的 δ１３Ｃ 值与叶片性状均没

有显著相关性，说明这两种植物 δ１３Ｃ 值的变化主要受气孔限制的影响，且不是由光合效率的改变引起的。 从

这个角度来讲，唐古特白刺叶片碳同位素 δ１３Ｃ 与叶功能性状指标的相关性分析表明（表 ５），叶片 δ１３Ｃ 与叶面

积、比叶面积总体呈负相关关系，与叶氮含量总体呈正相关关系，但其相关性均未达到显著性水平（Ｐ＞０．０５），
仅地下水埋深与叶片 δ１３Ｃ 表现出了极显著的正相关关系（Ｐ＜０．０１），可以推断唐古特白刺叶片 δ１３Ｃ 值变化的

主要影响因素是气孔限制，并不是光合效率，从而叶片形态指标和叶氮含量变化并不直接对叶片 δ１３Ｃ 值产生

影响。 唐古特白刺在降水量小于 １００ ｍｍ 的区域，主要利用地下水源，成为隐域植被，从而降低了对其他环境

因子的响应，而当受到环境胁迫时，气孔的调整将可能是影响植物水分利用的关键因子，从而弱化了 δ１３Ｃ 值

与叶片其他性状的相关性，但其具体原因和影响机制有待进一步研究。 唐古特白刺叶片特征对不同环境因子

的响应模式在一定程度上反映和指示了唐古特白刺主要通过气孔调节以提高水分利用效率而适应极端气候

（高温）的荒漠生境。
３．３　 叶片 δ１５Ｎ 值变化特征

氮是影响和限制植物生长最重要的营养元素之一。 植物叶片稳定性氮同位素组成（δ１５Ｎ）在很大程度上

受到植物生长环境（如：叶片 Ｎ 含量、植物氮源、温度、降水、土壤氮有效性等）的影响，气候变化持续不断地对

氮循环产生影响，植物叶片 δ１５Ｎ 值可以在一定的时间和空间上揭示与植物生理生态过程相联系的一系列气

候环境信息［２２］。 植物 δ１５Ｎ 与水分可利用性相关［４６］， 在全球尺度和较小的区域范围内，人们普遍发现植物叶

片 δ１５Ｎ 随着降水量的增加呈现递减趋势［４６⁃４７］。 温度也是影响植物 δ１５Ｎ 值的重要气候因子，大量研究表

明［４７⁃４９］，陆地植物 δ１５Ｎ 值与其生长温度呈正相关，即随温度升高，植物叶片 δ１５Ｎ 值增加。 但是，也有另外的

研究发现与此不一致的结论［５０⁃５１］。 许多研究已经在不同空间尺度上证明叶片 Ｎ 浓度与其 δ１５Ｎ 正相关［５１⁃５２］，
是因为与叶片 Ｎ 浓度低的植物相比，叶片 Ｎ 浓度高的植物生长的地区土壤 Ｎ 有效性高，而土壤 Ｎ 有效性高的

地区土壤 Ｎ 循环更加开放，使得植物叶 δ１５Ｎ 增大。 可见，现有关于叶片 δ１５Ｎ 与叶片 Ｎ 浓度正相关的解释都

是基于叶片 Ｎ 浓度可以反映土壤 Ｎ 有效性。 然而，有研究却发现在某些地区叶片 Ｎ 并不能够反映土壤 Ｎ 的

有效性，在高寒地区，植物为了适应严酷的生存环境（低温、低土壤 Ｎ 有效性），而使更多的 Ｎ 分配到叶片的光

合器官内，以及生长速率降低，对植物 Ｎ 浓度的稀释作用降低，均可导致随着土壤 Ｎ 有效性降低，叶片 Ｎ 含量

反而增加［５３］。 本研究指出决定 δ１５Ｎ 的关键因子是根系主要吸收利用层土壤养分结构，降水量小于 １００ ｍｍ
区域，根系主要利用地下水，该区域生态系统物质循环缓慢，根系接触的土壤层发育不充分导致该区域叶氮
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小，但唐古特白刺根际可培养固氮细菌类群，使得土壤 Ｎ 有效性较高，因此叶片 δ１５Ｎ 高。
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