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羌塘高原降水梯度植物叶片、根系性状变异和生态适
应对策

赵广帅１，２，刘　 珉２，石培礼１，３，∗，宗　 宁１，张　 鑫２，张宪洲１，３

１ 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１

２ 国家林业和草原局经济发展研究中心， 北京　 １００７１４

３ 中国科学院大学资源与环境学院， 北京　 １００１９０

摘要：叶片和根系是植物获取资源的最重要的器官，其性状随环境梯度的变化反映了植物光合碳获取和水分与养分的吸收能力

及其对环境变化适应的生态对策。 羌塘高原降水梯度带高寒草地群落叶片和根系成对性状关系研究不仅能揭示环境梯度对植

物性状的塑造作用，也可为理解寒、旱和贫瘠等极端环境下植物的适应策略提供依据。 为此，选择 ３ 组具有代表性的叶片和根

系成对性状：比叶面积（ＳＬＡ）和比根长（ＳＲＬ）；单位质量叶氮含量（ＬＮｍａｓｓ）和单位质量根氮含量（ＲＮｍａｓｓ）；单位面积叶氮含量

（ＬＮａｒｅａ）和单位长度根氮含量（ＲＮｌｅｎｇｔｈ），分析不同优势植物地上、地下成对性状变异特征及其与环境因子的关系，探讨植物性状

对高寒生态系统水分和养分限制因素的适应策略。 研究表明，区域气候和土壤环境导致的叶片性状变异大于根系性状的变异，
干旱端的植物既具有高的 ＳＲＬ，又具有高的叶片和根系的养分含量（ＬＮｍａｓｓ，ＬＮａｒｅａ 和 ＲＮｍａｓｓ）。 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ、ＬＮｍａｓｓ ⁃ＲＮｍａｓｓ、ＬＮａｒｅａ ⁃
ＲＮｌｅｎｇｔｈ均表现为权衡关系，在干旱端（年降雨量 ＭＡＰ ＜ ４００ ｍｍ）的高寒草原、荒漠草原和极湿润端（ＭＡＰ ＞ ６００ ｍｍ）的高寒草

甸这种权衡关系更为明显，而中间区域 （４００ ＜ ＭＡＰ ＜ ６００ ｍｍ）的高寒草甸养分和水分限制不是很强烈，叶片和根系性状更多

地表现出协同关系。 从植物功能类群来看，苔草和禾草类植物叶片和根系成对性状之间具有更强烈的权衡关系。 干旱端植物

通过增加 ＳＲＬ 和叶片、根系养分含量来提高水分和养分的吸收能力，同时通过叶片高的氮含量提高光合碳获取能力，保障了根

系生长的物质来源，表现出地上和地下同时投入的策略。 干旱端植物保持较高的养分含量是抵御和适应严酷的寒、旱和贫瘠的

环境胁迫的重要策略。 而在湿润端植物则采取增加 ＳＬＡ，维持地上光合生产力的生态策略。
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ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ． Ｔｈｉｓ ｅｎｓｕｒｅｓ ｔｈｅ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ， ｓｈｏｗｉｎｇ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ ｉｎ ｂｏｔｈ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ． Ｉｔ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｏｒ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｅｎｄ
ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｈｉｇｈ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｏ ｒｅｓｉｓｔ ａｎｄ ａｄａｐｔ ｔｏ ｓｅｖｅｒｅ ｃｏｌｄ， ｄｒｏｕｇｈｔ， ａｎｄ ｂａｒｒｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ， ｗｈｉｌｅ
ｆｏｒ ｐｌａｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｈｕｍｉｄ ｅｎｄ， ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ＳＬＡ ａｎｄ ｍａｉｎｔａｉｎ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｈａｎｇｔａｎｇ Ｐｌａｔｅａｕ； ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ； ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ

在长期进化过程中，植物为了抵御各种环境压力而逐渐形成了许多自身生存和生长发育的响应与适应策

略，这些策略具体表现为植物形态和生理特征（即植物性状）的变化［１］，其中对环境变化产生响应或对生态系

统功能产生影响的植物性状称为植物功能性状［２⁃３］。 植物功能性状是连接植物与环境的桥梁，阐明不同器官

性状和功能的关系是理解植物演化的关键［４］，特别是不同地理分区或分类类群叶片、根系性状对比研究，对
于理解植物性状的进化和表达，资源的获取、物种分布以及生态系统对干扰的响应具有重要作用［５⁃８］，也将极

大的改进全球生态系统功能模型和气候变化模型的可预测性［９⁃１１］。
尽管植物功能性状研究已被广泛关注，但不同尺度植物性状间关系及其对环境响应的量化研究仍然较

少［１２⁃１３］。 目前，大多数研究主要集中在局地站点尺度［５，１４］，然而更大尺度上不同气候、土壤和地形等因素对

植物功能性状影响尚不明确［１５⁃１６］，特别是对高寒干旱环境梯度带的植物功能性状变化研究更少［１７］。 此外，大
部分研究集中于地上叶片性状的研究，主要分析性状间简单的回归关系［１３， １８］，而对地下根系性状研究较少，
尤其是地上、地下成对性状关系的研究［１９⁃２２］。 目前，青藏高原环境梯度带的植物地上、地下功能性状是协同

还是权衡关系的研究还鲜有报道。
植物功能性状是长期进化和环境因子双重作用的结果，与植物资源获取、利用和保持能力紧密联

系［２３⁃２４］。 通常研究认为，植物不同器官具有一致的性状特征，地上、地下性状主要是协同变化而权衡作用较

小［２５⁃２７］。 例如，Ｃｒａｉｎｅ 等［２８］基于站点的研究认为，不同物种叶片和根系性状表现出一致性变化。 Ｌｉｕ 等［２９］ 在

内蒙古草原环境梯度带上的研究也表明，地上、地下器官权衡变异较小，更多的是协同变化。 在环境梯度带上

或不同物种间，叶片和根系性状具有相似的表现型，如养分贫瘠地区的植物叶片和根系趋向于低养分含量、高
的结构投入和长寿命等［３０⁃３１］。 从进化角度来看，资源获取型物种具有高的资源获取能力、高的组织养分含

６９２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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量、比叶面积（ＳＬＡ）和比根长（ＳＲＬ）以及净光和速率等；而资源保持型物种具有高的资源保持能力、低的组织

养分含量、高的养分回收效率和抗压能力等［３２⁃３４］。 然而，环境因子能够限制或改变性状间关系的进化或表达

形式［２２］。
植物功能性状深受土壤养分和气候因子的影响［３５⁃３６］，特别是环境梯度上植物功能性状的变异反映了植

物各类适应机制的相对重要性以及与气候、土壤、地形等驱动因子的交互作用［３７⁃３８］。 Ｏｒｄｏñｅｚ 等［１３］ 发现在不

同的土壤养分条件下，植物生长和资源保持性状间存在权衡作用，并且降水对权衡作用影响较大。 Ｃｒａｉｎｅ
等［２２］在不同草地的研究表明，不同环境条件下叶片和根系性状间关系并不一致。 养分限制可能改变根系而

对叶片构建基本无影响，植物具有一套低氮适应的叶性状未必具有完整的低氮吸收的根系性状。 此外，地形

等因素也会对植物性状产生影响［３９］。 Ｃｒａｉｎｅ 等［１９］在新西兰 ３０ 个草原站点的研究表明，不同海拔高度植物性

状存在显著差异。 尽管叶片和根系性状的关系已有较多研究，然而在不同区域二者关系是表现为协同还是权

衡，并且气候、资源有效性、胁迫和干扰是否会对其产生影响仍然知之甚少。
作为西藏高原的主体，藏北羌塘高原平均海拔在 ４５００ ｍ 以上，气候寒冷干燥，太阳辐射强烈，土壤贫瘠，

冻土广泛分布，是生态环境最为脆弱的区域［４０］。 羌塘高原由东向西存在明显降水梯度带，年降雨量（ＭＡＰ）
从最东部 ７００ ｍｍ 左右降低到最西端的 ５０—８０ ｍｍ 左右。 在此环境梯度上土壤有机质从 ４．０％左右降低到

１．０％以下，土壤全氮（ＴＮ）含量从 ０．２％降低到 ０．０２％左右［４１］，水分及与其密切相关的养分梯度对高寒草原物

种分布和群落结构产生更重要影响。 因此，羌塘高原降水梯度带植物地上、地下功能性状必然存在与高寒、干
旱、贫瘠环境相适应的特征，而且地上和地下器官可能在碳、氮和水获取之间存在协同或权衡，我们选择 ３ 组

具有代表性的叶片和根系成对性状［１３， ２７， ２９］，重点阐明受长期进化和环境因子双重作用，羌塘高原降水梯度带

不同物种地上、地下成对性状是如何变化的？ 与光合作用有关的叶片性状和与水分、养分吸收相关的根系功

能性状在区域变化是否存在相互联系？ 是协同还是权衡关系？ 功能性状的变化是如何适应环境变化的？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概述

羌塘高原位于西藏自治区北部，南起冈底斯—念青唐古拉山脉，北抵昆仑山脉，东迄青藏公路西侧 ９１°Ｅ
左右的内、外流水系分水岭，西止于国境线，面积约 ６０ 万 ｋｍ２，行政区划上属西藏自治区的那曲与阿里两地区

管辖。 羌塘高原是我国气候条件最为恶劣、生态环境极为脆弱的典型区域，环境特点主要表现为气候寒冷、干
旱、多风，地表沙物质丰富，植物稀疏低矮等，生态容量较低。 羌塘高原干旱气候特征显著，蒸发强度普遍＞
１８００ ｍｍ，年均风速多在 ３ ｍ ／ ｓ 以上，年平均干燥度指数 １．６—２０［４２］。 羌塘高原气候寒冷，大部分地区年平均

气温＜ ０ ℃，最冷月（１ 月）均温为－１０—－１８ ℃，而最暖月（７ 月）均温大多不及 １０ ℃，全年＞ ０ ℃的活动积温

多在 １２００ ℃以下［４３］。 羌塘高原面的年均温变化不超过 ２ °Ｃ，但羌塘高原东西端降水量梯度变化显著，相差

６００ｍｍ 左右［４４］。
１．２　 数据获取

１．２．１　 植物性状取样和指标分析

在 ２０１４ 年 ８ 月生长季高峰期，沿羌塘高原降水梯度带（那曲县罗玛镇至改则县）共选择 １３ 个站点进行草

地群落优势种叶片、根系和土壤等样品采集（表 １）。 为了减小地形和放牧的干扰，所有站点都位于地势平坦，
远离人类栖居地，植物生长良好的地带性植被区域，相邻站点间隔 ５０—８０ ｋｍ，确保取样点的代表性。 每一站

点选取全部优势物种，即代表 ８０％—９０％草地生态系统生物量的物种［４５］，每一物种最少选取 ２０ 株生长良好

的个体采集完全展开的绿叶，至少 ５ 株采集根系样品。 同时，在每个站点随机采集 ３ 个土壤剖面，土壤剖面间

距离 ５００ ｍ 以上，每个土壤剖面采集 ０—２０ ｃｍ 土层的土壤样品。
采集叶片的一部分立即放到保温箱的密闭自封袋中，当天采样结束后选择至少 ４０ 片利用扫描仪

（ＣａｎｏＳｃａｎ ＬｉＤＥ ２１０）扫描成图像（分辨率 ４００ ｄｐｉ），然后收集起来带到实验室 ６０ ℃恒温烘干、称重，计算比叶

７９２　 １ 期 　 　 　 赵广帅　 等：羌塘高原降水梯度植物叶片、根系性状变异和生态适应对策 　
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面积（ＳＬＡ）；另一部分叶片放到信封中，带到实验室 ６０ ℃恒温烘干至恒重，然后使用研磨仪粉碎，过 ６０ 目筛，
利用 Ｃ ／ Ｎ 元素分析仪（德国 Ｅｌｅｍｎｅｔａｒ Ｖａｒｉｏ Ｍａｘ）测定叶片单位质量含氮量（ＬＮｍａｓｓ）。 根系样品采集时，将植

株个体连带土壤一起带回实验室，清洗掉土壤，选择全部直径＜ ２ ｍｍ 未损坏的活根扫描成图像（分辨率 ４００
ｄｐｉ），然后收集起来 ６０ ℃恒温烘干、称重，计算比根长（ＳＲＬ）；称重后的根使用研磨仪粉碎，过 ６０ 目筛，利用

Ｃ ／ Ｎ 元素分析仪测定根系单位质量含氮量（ＲＮｍａｓｓ）。 土壤样品分为两部分，其中一部分鲜土采集后冷冻，带
到实验室利用 ２ Ｍ ／ Ｌ ＫＣｌ 浸提，然后通过流动分析仪（德国 ＢｒａｎＬｕｂｂｅ ＡＡ３ 型）测定土壤无机氮（ ＩＮ： ＮＨ＋

４，
ＮＯ－

３）含量；另一部分鲜土自然风干后，粉碎研磨后过 １００ 目筛，使用 Ｃ ／ Ｎ 元素分析仪测定土壤总碳（ＴＣ）、土
壤总氮（ＴＮ）。

扫描的叶片和根系图像分别使用 Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ ５ 软件和 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 软件（Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｉｎｃ．，
Ｑｕｅｂｅｃ Ｃｉｔｙ， ＱＣ， Ｃａｎａｄａ），获取叶面积和根长度，计算叶片和根系性状相关指标：

ＳＬＡ＝Ｌａｒｅａ ／ Ｌｍａｓｓ （１）
ＳＲＬ＝Ｒ ｌｅｎｇｔｈ ／ Ｒｍａｓｓ （２）

ＬＮａｒｅａ ＝ＬＮｍａｓｓ×Ｌｍａｓｓ ／ Ｌａｒｅａ （３）
ＲＮｌｅｎｇｔｈ ＝ＲＮｍａｓｓ×Ｒｍａｓｓ ／ Ｒ ｌｅｎｇｔｈ （４）

式中，ＳＬＡ（ｃｍ２ ／ ｇ）为比叶面积，ＳＲＬ（ｃｍ ／ ｇ）为比根长，Ｌａｒｅａ（ｃｍ２）和 Ｌｍａｓｓ（ｍｇ）分别为扫描图像叶片总面积和干

重，Ｒ ｌｅｎｇｔｈ（ｃｍ）和 Ｒｍａｓｓ（ｍｇ）分别为扫描图像根系总长度和干重，ＬＮａｒｅａ（ｍｇ ／ ｃｍ２）和 ＬＮｍａｓｓ（ｍｇ ／ ｇ）分别为叶片单

位面积氮含量和单位质量氮含量，ＲＮｌｅｎｇｔｈ（ｍｇ ／ ｃｍ）和 ＲＮｍａｓｓ（ｍｇ ／ ｇ）分别为根系单位长度氮含量和单位质量氮

含量。

表 １　 采样点位置及环境特点

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

站点
Ｓｉｔｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ （°）

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ （°）

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

年降雨量
ＭＡＰ ／ ｍｍ

年均温
ＭＡＴ ／ ℃

优势物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

１ ３１．２７２０ ９２．１４９５ ４４６４ ６３２．９ ０．９ 紫花针茅、青藏苔草、委陵菜

２ ３１．５８８２ ９１．６５９０ ４６３５ ５２５．８ －０．４ 紫花针茅、青藏苔草、风毛菊、委陵菜

３ ３１．３９７１ ９０．８１３８ ４６１９ ４６６．１ ０．１ 紫花针茅

４ ３１．３９４２ ９０．３１３５ ４６３２ ４３２．６ ０．２ 紫花针茅、青藏苔草

５ ３１．６２２６ ８９．４８１９ ４６６０ ３９５．０ －０．７ 紫花针茅、委陵菜

６ ３１．７１４９ ８８．５８５８ ４５５８ ３６６．７ －１ 紫花针茅、风毛菊

７ ３１．８６９６ ８７．８６１１ ４５７０ ３４４．１ －１．４ 紫花针茅、委陵菜

８ ３１．７９４０ ８７．３３１６ ４５５７ ３２７．６ －０．９ 紫花针茅、青藏苔草

９ ３２．０８４６ ８６．９０７８ ４６１５ ３１０．８ －１．５ 紫花针茅、委陵菜

１０ ３１．９０３９ ８６．３４２５ ４７５６ ２９１．７ －０．８ 紫花针茅、委陵菜

１１ ３１．９９４４ ８５．５６６６ ４９２８ ２６１．１ －０．６ 紫花针茅、青藏苔草

１２ ３１．９９４９ ８４．８２９８ ４５９１ ２３０．２ ０．６ 紫花针茅、委陵菜

１３ ３２．２６８２ ８４．３１５６ ４４９８ ２０４．３ ０．７ 紫花针茅

　 　 ＭＡＰ： ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＭＡＴ： ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

１．２．２　 气象数据

年均降雨量（ＭＡＰ，ｍｍ）和年均温（ＭＡＴ，℃）数据来自国家气象站（６ 个）和中国科学院拉萨高原生态综

合试验站在藏北羌塘高原设置的 ＨＯＢＯ 自动气象观测站（１１ 个）。 每年的潜在蒸发量（ＰＥＴ）主要根据气象观

测数据，利用 ｃｒｏｐｗａｔ ８．０ 软件计算获得（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｆａｏ．ｏｒｇ ／ ｎｒ ／ ｗａｔｅｒ ／ ｉｎｆｏｒｅｓ ＿ｄａｔａｂａｓｅｓ＿ｃｒｏｐｗａｔ．ｈｔｍｌ），地面太

阳辐射数据（Ｒａ，ｋＷｈ ｍ－２ ｄ－１）主要来自 ＮＡＳＡ 提供的地面气象和太阳能数据集（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｅｏｓｗｅｂ． ｌａｒｃ． ｎａｓａ．
ｇｏｖ ／ ｃｇｉ－ｂｉｎ ／ ｓｓｅ ／ ｇｒｉｄ．ｃｇｉ）。
１．３　 数据处理和分析

采用基于类型Ⅰ平方和分解来量化不同变异组分的嵌入式方差分析法（Ｎｅｓｔｅｄ ＡＮＯＶＡｓ） ［２９］ 区分不同站
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点和物种间叶片和根系性状的变异性（Ｎｅｓｔｅｄ Ｐｒｏｃｅｄｕｒｅ， ＳＡＳ ｖｅｒｓｉｏｎ ９． １； ＳＡＳ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｉｎｃ．， Ｃａｒｙ， ＮＣ，
ＵＳＡ）。

羌塘高原降水梯度带叶片和根系成对性状（ＳＬＡ⁃ＳＲＬ，ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ，ＬＮａｒｅａ⁃ＲＮｌｅｎｇｔｈ）间异速生长关系分析方

法如下：先对各性状值进行对数转换，使其满足正态分布；然后采用标准主轴回归（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｍａｊｏｒ Ａｘｉｓ，
ＳＭＡ）计算成对性状异速生长方程的斜率、截距和性状间的相关系数；通过计算残差和拟合斜率之间的相关

性，检验拟合斜率与假定斜率 １ 的差异性［４６］。 以上分析均采用基于 ＤＯＳ 系统的 ＳＭＡＴＲ 软件包［４７］ 进行。 因

为羌塘高原植物地上和地下性状主要是由于降水差异和分类群变化引起的，所以进一步分析不同降水区间和

植物分类群对地上和地下成对功能性状的影响。
采用双变量线性混合模型分析植物性状与土壤养分和气候的关系。 所有数据先进行正态分布检验（单

样本 Ｋ⁃Ｓ 检验），土壤养分和降水数据进行对数转换，以满足正态分布，模型采用最大似然估计法（ｍａｘｉｍｕｍ
ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｍｅｔｈｏｄｓ）。 由于不同站点间植物性状可能存在差异，将土壤和气候及其交互影响作为固定效应，而
不同站点作为随机效应。 上述分析全部在 ＳＰＳＳ １９ 软件（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）中进行。

２　 结果分析

　 图 １　 站点和物种对地上和地下性状变异的解释度

Ｆｉｇ．１ 　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｓｉｔｅｓ

ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＮｍａｓｓ：单位质量叶氮含量 ｕｎｉｔ

ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮａｒｅａ：单位面积叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＲＬ：比根长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＮｍａｓｓ：单

位质量根氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＲＮｌｅｎｇｔｈ：单位长度

根氮含量 ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

２．１　 取样站点和物种的地上、地下功能性状的变异

分析不同站点以及同一站点不同物种间叶片和根

系性状的变异特征，结果表明除同一站点不同物种间

ＬＮｍａｓｓ变异不显著外（Ｐ ＝ ０．５７），不同站点或不同物种

间叶片和根系性状都存在显著变化（Ｐ ＜ ０．０５），但二者

对于不同性状的解释量不同。 不同站点对于叶片性状

ＳＬＡ、ＬＮｍａｓｓ、ＬＮａｒｅａ 解释量分别为 ４３％、９２％、６９％，而不

同物种对于根系性状 ＳＲＬ、ＲＮｍａｓｓ、ＲＮｌｅｎｇｔｈ解释量分别为

７７％、３１％、９２％（图 １），整体来看，不同站点间叶片性状

变异较根系性状变异大，而不同物种间根系性状变异

更大。
２．２　 地上、地下植物性状沿环境梯度的变化特征

将样带上植物综合角度，分析了羌塘高原环境梯度

带上气候因子和土壤因子对叶片和根系性状的影响。
在气候因子中，对地上和地下性状影响最重要的因子是

年降水量的变化，随着 ＭＡＰ 增加，ＳＬＡ 和 ＳＲＬ 分别呈

轻微显著增加和降低趋势，而 ＬＮｍａｓｓ、ＲＮｍａｓｓ和 ＬＮａｒｅａ呈显

著降低趋势。 随着 Ｒａ 升高，ＳＬＡ 轻微显著降低，ＳＲＬ、ＬＮｍａｓｓ轻微显著增加，只有 ＲＮｍａｓｓ显著增加。 ＭＡＴ 和 ＰＥＴ
基本没有影响（图 ２）。

对地上和地下性状影响最主要的土壤因子是土壤 Ｃ ∶Ｎ，其他土壤养分因子和海拔基本没有影响。 随 Ｃ ∶
Ｎ 比增加，ＬＮｍａｓｓ、ＲＮｍａｓｓ和 ＬＮａｒｅａ都呈显著增加的趋势，土壤 ＴＮ 只对 ＲＮｍａｓｓ造成显著影响（图 ３）。

从不同功能群植物来看，苔草类（青藏苔草）和禾草类（紫花针茅）的植物地上和地下性状随降水梯度呈

现显著的变化趋势，其中青藏苔草最为明显，除了 ＬＮｍａｓｓ外，其他性状如所有物种放在一起一样随降水都呈显

著的变化规律；紫花针茅除了 ＳＬＡ 和 ＳＲＬ 外，其他四个性状都随降水梯度呈现有规律的变化（图 ４）。
２．３　 地上和地下成对功能性状的关系

羌塘高原地上、地下成对性状（ＳＬＡ⁃ＳＲＬ，ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ，ＬＮａｒｅａ⁃ＲＮｌｅｎｇｔｈ）间呈显著相关性，其中 ＳＬＡ 和 ＳＲＬ、

ＬＮａｒｅａ和 ＲＮｌｅｎｇｔｈ呈极显著负相关（表 ２）。 尽管 ＬＮｍａｓｓ与 ＲＮｍａｓｓ呈极显著正相关，但异速生长斜率显著小于 １，表
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图 ２　 植物地上和地下性状与气象因子的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ／ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ
显著线性相关用实线图示，而微弱相关用虚线图示；ＭＡＰ：年降雨量 ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＭＡＴ：年均温 ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＰＥＴ：潜
在蒸散发 ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ；Ｒａ：辐射 ｔｏｔａｌ ｄａｉｌｙ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＮｍａｓｓ：单位质量叶氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮａｒｅａ：单位面积叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＲＬ：比根长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＮｍａｓｓ：单位质量根氮含量 ｕｎｉｔ
ｍａｓｓ ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＲＮｌｅｎｇｔｈ：单位长度根氮含量 ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

明二者间存在着显著的异速生长关系（表 ２）。
不同降雨区间或不同物种间地上、地下成对性状异速生长关系存在显著差异，其中不同降雨区间或不同

物种间 ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ异速生长斜率存在极显著差异；尽管 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ、ＬＮａｒｅａ⁃ＲＮｌｅｎｇｔｈ拥有相同的异速生长斜率，但
截距存在显著差异（表 ３）。 具体来看，相对干旱端（＜４００ ｍｍ）和湿润端（＞６００ ｍｍ）的 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ、ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ
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图 ３　 植物地上和地下性状与土壤养分和海拔的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ／ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
显著线性相关用实线图示，而微弱相关用虚线图示；ＴＮ：土壤总氮 ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ∶Ｎ：土壤碳氮比 ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ；ＩＮ：
土壤无机氮 ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｅ：海拔 ｅｌｅｖａｔｉｏｎ；ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＮｍａｓｓ：单位质量叶氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；
ＬＮａｒｅａ：单位面积叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＲＬ：比根长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＮｍａｓｓ：单位质量根氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｒｏｏｔ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＲＮｌｅｎｇｔｈ：单位长度根氮含量 ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

和 ＬＮａｒｅａ⁃ＲＮｌｅｎｇｔｈ成对性状仍保持显著负相关，而中间区域（４００—６００ ｍｍ）基本呈正相关关系（表 ３），说明干旱

端和湿润端地上、地下成对性状之间具有更强烈的地上与地下权衡策略，中间降水区域为协同关系。 与其他

物种相比，青藏苔草的 ＳＬＡ 和 ＳＲＬ、ＬＮａｒｅａ和 ＲＮｌｅｎｇｔｈ基本都是呈负相关关系，异速生长斜率为负值；而且青藏苔

草和紫花针茅 ＬＮｍａｓｓ和 ＲＮｍａｓｓ异速生长斜率明显小于 １（表 ３），说明这两个优势植物的地上、地下成对性状之
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图 ４　 不同分类群植物性状随降水梯度的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ／ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔａｘａ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ
显著线性相关用实线图示，而微弱相关用虚线图示；Ｐ． ｂ．：二列委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ；Ｃ．ｍ．：青藏苔草 Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｃｒｏｆｔｉｉ；Ｓ．ｐ．：紫花针茅 Ｓｔｉｐａ
ｐｕｒｐｕｒｅａ；Ｓ． ｊ：风毛菊 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ；ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＮｍａｓｓ：单位质量叶氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮａｒｅａ：单位

面积叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＲＬ：比根长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＮｍａｓｓ：单位质量根氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；
ＲＮｌｅｎｇｔｈ：单位长度根氮含量 ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

间具有更强烈的权衡策略。

３　 讨论

３．１　 羌塘高原降水梯度带植物地上、地下性状变异与适应对策

羌塘高原草地样带站点和同一站点不同分类群的植物功能性状方差分析表明，地上、地下性状存在显著

变异，不同站点间叶片性状变异较根系性状变异大，而不同物种间根系性状变异更大。 说明叶片在站点内相

同环境下表现出趋同适应，而在环境梯度上表现出强烈的分异；不同物种的根系性状的种间差异可能更多地

决定于植物的系统发育（ｐｈｙｌｏｇｅｎｔｉｃ）。 植物功能性状的变异主要取决于植物进化差异和环境因子限制［３１］。
不同物种间性状的差异是进化过程中主要植物谱系间性状传递给后代类群过程中产生分歧的结果（进化趋

异），而不同站点间性状的差异是物种对不同环境的塑性响应（适应性进化） ［２３］。 不同物种间性状的显著差
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异反映了物种进化史的不同，而不同站点间的差异反映了环境因子的影响。

表 ２　 羌塘高原地上地下成对性状的标准主轴回归结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｃｈａｎｇｔａｎｇ Ｐｌａｔｅａｕ

成对性状
Ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔｓ ｒ２ Ｐ 斜率

Ｓｌｏｐｅ
截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

与假定斜率 １ 的差异
Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ａｓｓｕｍｅｄ ｓｌｏｐｅ ｏｆ １

Ｆ Ｐ

ＳＬＡ⁃ＳＲＬ ０．２６ ＜０．００１ －０．２１ ２．６８ ５０２．９５ ＜０．００１
ＬＮｍａｓｓ ⁃ＲＮｍａｓｓ ０．１５ ０．００１ ０．６５ ０．８３ １７．４３ ＜０．００１
ＬＮａｒｅａ ⁃ＲＮｌｅｎｇｔｈ ０．１４ ０．００１ －０．２ －１．１ ４５３．３４ ＜０．００１

　 　 ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＲＬ：比根长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＮｍａｓｓ：单位质量叶氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＲＮｍａｓｓ：单位质量根

氮含量 ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮａｒｅａ：单位面积叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＲＮｌｅｎｇｔｈ：单位长度根氮含量 ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

表 ３　 不同降雨区间和植物类群对地上和地下成对性状的标准主轴回归分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅｓ ａｎｄ ｔａｘａ

成对性状
Ｐａｉｒ⁃ｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ

区间
Ｒａｎｇｅ ／ ｍｍ ｎ ｒ２ Ｐ 斜率

Ｓｌｏｐｅ
截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

斜率异质性
Ｓｌｏｐｅｓ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ （Ｐ）

截距异质性
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ
（Ｐ）

ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 年降雨量 ＜３００ ２１ ０．７６ ＜０．００１ －０．１６ ２．５４

３００—４００ ２２ ０．３８ ０．００２ －０．１６ ２．５１

４００—５００ ８ ０．１２ ０．４ ０．３５ ０．６９ ０．１３ ０．００１

５００—６００ １２ ０．０８ ０．３９ ０．１８ １．４９

＞６００ ９ ０．３５ ０．０９ －０．３２ ３．０９

物种 杂类草（委陵菜） １７ ０．０４ ０．４５ ０．２５ １．３７

苔草（青藏苔草） １１ ０．５６ ０．００８ －０．４４ ３．５３ ０．２４ ＜０．００１

禾草（紫花针茅） ３８ ０．２６ ０．００１ ０．４６ ０．３

菊科（风毛菊） ６ ０．００４ ０．９ ０．５２ ０．５
ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ 年降雨量 ＜３００ ２３ ０．００１ ０．８７ －１．０４ ２．４３

３００—４００ ２３ ０．０３ ０．４３ ０．９ ０．５８

４００—５００ ８ ０．０９ ０．４６ ０．７８ ０．７２ ０．０４

５００—６００ １２ ０．０５ ０．５１ ０．６２ ０．８３

＞６００ ９ ０．０２ ０．７４ －０．２４ １．６

物种 杂类草（委陵菜） １９ ０．０６ ０．３２ １．３２ ０．１８

苔草（青藏苔草） １３ ０．０７ ０．３７ ０．５９ ０．９５ ０．００８

禾草（紫花针茅） ３７ ０．３８ ＜０．００１ ０．６５ ０．８２

菊科（风毛菊） ６ ０．７８ ０．０２ １．４３ －０．０４
ＬＮａｒｅａ⁃ＲＮ ｌｅｎｇｔｈ 年降雨量 ＜３００ ２１ ０．１６ ０．０７ －０．２１ －１．０７

３００—４００ ２１ ０．４７ ０．００１ －０．１８ －１．０６

４００—５００ ８ ０．４３ ０．０８ ０．３７ ０．３８ ０．４１ ０．００３

５００—６００ １２ ０．４５ ０．０２ ０．１８ －０．２６

＞６００ ９ ０．５６ ０．０２ －０．１７ －１．０６

物种 杂类草（委陵菜） １７ ０．１２ ０．１７ －０．６６ －１．９２

苔草（青藏苔草） １１ ０．２４ ０．１３ －０．４ －１．６７ ０．６２ ＜０．００１

禾本科（紫花针茅） ３７ ０．０７ ０．１１ ０．５５ ０．９１

菊科（风毛菊） ６ ０．５７ ０．０８ ０．４８ ０．２８

许多研究表明环境因子能够解释大部分植物功能性状的变异［４８⁃５０］。 羌塘高原降水梯度带不同站点间地

上、地下功能性状的显著差异反映了植物地上、地下性状对不同水分及其导致的养分条件变化的适应机制。

３０３　 １ 期 　 　 　 赵广帅　 等：羌塘高原降水梯度植物叶片、根系性状变异和生态适应对策 　
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种间差异是性状变异的重要因素，种间差异解释大量性状变异，这与许多研究一致［１６， ２７］。 Ｌｉｕ 等［２９］在内蒙古

草原的研究结果表明种内和种间差异解释 ５５％以上的地上、地下性状变异。 Ｗｒｉｇｈｔ 等［２６］ 对全球范围内叶片

性状数据的综合分析表明，同一站点内种间差异解释 ３６％ ＳＬＡ 变异和 ３８％ ＬＮｍａｓｓ变异。 物种间的差异主要源

于两个方面，一方面是基因决定的稳定性状，不受进化时间和自然选择的影响［２３］；另一方面，不同物种对同一

选择因子或环境条件适应性不同［５１］。 然而，羌塘高原同一站点不同物种间 ＬＮｍａｓｓ差别不大。 Ｈｏｎｇ 等［１７］ 在青

藏高原的研究数据也表明非豆科植物物种之间 ＬＮｍａｓｓ差异不显著。
随降水增加，ＳＬＡ 和 ＳＲＬ 分别呈现轻微增加和降低趋势，其中 ＳＲＬ 的变化趋势更强一些。 表明在西部降

水少出现水分胁迫的干旱端植物倾向于利用更高的 ＳＲＬ 增加水分和养分吸收能力，而东部降水丰富的湿润

端植物倾向于增强光合作用面积提高地上部分的光合生产力。 ＳＲＬ 与水和养分吸收紧密相关，被认为是地下

竞争能力的形态指标。 水分胁迫是生长的限制因素（高寒草原和荒漠草原），植物往往产生长而细的根（较高

的 ＳＲＬ）来克服水分胁迫。 这种在寒旱条件下高的 ＳＲＬ 表明，细根可能更好地装备起来以减缓和适应干旱端

土壤水分含量低的胁迫作用。 ＳＬＡ 是与光合速率紧密相关的指标，尽管总体随降水增加趋势不显著，但主要

优势种青藏苔草的趋势变化非常明显，表明湿润端植物具有较高的光合生产力和地上生物量。 这对地上地下

的形态性状的变化趋势在先前的研究中也有发现［４８］，但与一些草地生态系统结果呈现相反的趋势［５０］。
辐射对地上地下性状的影响与降水的作用呈相反趋势（图 ２），这可能与降水高的东部地区湿度大云雾较

多，辐射较弱；西部地区降水少，辐射强烈的事实相关。 ＳＬＡ 和 ＳＲＬ 呈负相关（图 ２，表 ２），干旱端植物选择高

的 ＳＲＬ 和较低的 ＳＬＡ，除了增加根系对水分和养分的吸收外，还可能与干旱区植物降低地上部分生物量投

入，减少植物蒸腾作用导致的水分流失有关。
有意思的是，干旱端的植物根系既具有高的 ＳＲＬ，又具有高的叶片和根系的养分含量（ ＬＮｍａｓｓ，ＬＮａｒｅａ和

ＲＮｍａｓｓ），这与其他生态系统二者表现不相关［５２］ 甚至呈相反趋势［５０］ 是不一样的，倒是有些木本植物这二者之

间有正相关关系［２１］。 ＳＲＬ 是以根长作为生物量投入的指标，通常反映根系成本和效益的指标。 这反映了干

旱端植物通过根系单位质量的表面积提高低养分的吸收效率，同时叶片和根系的高养分含量有利于根系的活

动和叶片的光合物质生产，保障了根系生长的物质来源。 这体现了干旱端植物在地上、地下部分适应低养分

和干旱的同时投资适应策略。
从上面比较来看，干旱端植物的地上和地下成对性状具有较强的相对优势。 那么，湿润端的高寒草甸植

物是不是就没有优势呢？ 高寒草甸植物又是如何形成比干旱端植物更高的生产力呢？ 尽管本研究区干旱端

叶片的含氮量高于湿润端，但是高寒地区的高海拔植物叶片具有比低海拔植物高的养分含量，比如氮含量甚

至比低海拔植物高到 ４—５ 倍［５３］，并且具有相对较高的 ＳＬＡ，优势植物更显著，比如本研究中的青藏苔草在高

寒草甸中更明显，这些表明高寒草甸植物还是具有相当优势和有利于植物的光合作用和生产力形成的。 再

者，湿润端的高寒草甸植物较粗的根系也可以通过丛枝菌根的侵染而提高养分的利用效率［５４］。 更为重要的

是，从降水条件和群落结构来说，高寒草甸具有高的水分条件，群落物种和功能群多样性都相对丰富，叶面积

指数高，增加了群落的生产力和稳定性，这是形成高寒草甸高生产力的最重要的因素。
３．２　 羌塘高原降水梯度带上地上和地下成对性状的权衡关系

多重的功能性状可能因进化或生物物理限制和权衡等而显著相关［２３， ３１］。 羌塘高原降水梯度带植物的地

上和地下成对性状如 ＳＬＡ 和 ＳＲＬ、ＬＮａｒｅａ和 ＲＮｌｅｎｇｔｈ均呈极显著负相关，说明地上和地下获取资源的核心性状存

在着显著的权衡关系，即随着植物根系获取水分和养分能力的相对增强，叶片获取光资源和进行光合生产的

能力相对减弱。 这与以往研究表明随着根系 Ｎ 投入的相对增加，而叶片 Ｎ 投入相对不断减少［５５⁃５７］ 的结果相

一致，但与一些叶片和根系协同的研究结果相左［２９，５２］。 尽管本研究发现 ＬＮｍａｓｓ和 ＲＮｍａｓｓ呈极显著正相关与以

往西藏高原的植物的化学计量和全球的种子植物的研究结果一致［５８⁃５９］，但二者异速生长斜率明显小于 １，说
明本研究区植物投入根系的养分显著高于叶片，根系获取水分和养分的能力相对增强，而叶片通过光合作用

的物质生产能力相对减弱，导致了地上、地下性状间存在极显著异速生长关系，这与羌塘高原高寒草原土壤瘠
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薄，植物根冠比明显较高的事实相符。
与其他功能群相比，青藏苔草和紫花针茅的地上、地下成对性状存在显著异速生长关系，说明苔草类和禾

草类植物地上、地下成对性状之间具有更强烈的权衡策略。 在养分贫瘠条件下，莎草科和禾草科植物采取地

下部分存储更多养分的权衡策略［６０］，这可能是莎草科和禾草科植物更适应羌塘高原高寒、干旱环境的原

因［６１⁃６２］。 分布范围相对较窄的伴生物种，其植物组织内部多重生理性状的权衡弱，对环境变异敏感［６３⁃６４］，而
广泛分布的优势种则能够通过多重内部生理性状的权衡来适应外部环境的变化［６５⁃６６］。

羌塘高原高寒贫瘠环境会对地上、地下成对性状关系产生显著影响。 Ｌｉｕ 等［２９］在内蒙古草原环境梯度带

上的研究表明地上、地下器官权衡变异较小，而更多的是协同变化。 然而 Ｇｅｎｇ 等［４８］ 在青藏高寒草地与内蒙

温性草地对比研究中发现，高寒环境显著改变了地上、地下形态性状间关系。 植物地上、地下形态组分不同的

环境压力导致叶片与根系性状之间相关性并不一致，高寒低温环境导致青藏高原冻土广布，土壤冻融作用对

高寒草甸植物根系限制较大，而对叶片影响较小［６５］。 尽管羌塘高原降水梯度带 ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ呈极显著正相

关，但二者存在极显著异速生长关系，这与大多数研究结论并不完全一致［１６， ２７， ２９］。 例如，Ｇｅｎｇ 等［４８］ 研究认

为无论是不同站点还是不同物种间的 ＬＮｍａｓｓ⁃ＲＮｍａｓｓ表现一致的极显著正相关关系，但地上、地下成对性状间并

不存在显著的异速生长关系。 然而，Ｈｏｎｇ 等［１７］在青藏高原的研究表明不仅不同功能群对土壤养分的响应不

同，同一功能群地上、地下部分对土壤养分的响应也不同。 地上、地下器官对于资源分配与投入的权衡，将直

接决定物种能否在养分贫瘠环境中获得成功［６６］。 羌塘高原降水梯度带地上、地下成对性状极显著负相关关

系或异速生长关系说明，羌塘高原地上、地下性状并不存在一致的协同关系，而是存在强烈的权衡关系。
不同降雨量区间或不同物种地上、地下成对性状的权衡关系更加明显。 降水梯度带相对干旱端（ ＜ ４００

ｍｍ 的高寒草原和荒漠草原区）和湿润端（＞ ６００ ｍｍ 的湿润性高寒草甸）地上、地下成对性状呈显著负相关，
而中间区域（４００—６００ ｍｍ 的高寒草甸）基本呈正相关关系，说明与大多数的高寒草甸区植物的叶片和根系

性状协同相比，相对干旱的高寒草原、高寒荒漠和极湿润的高寒草甸的叶片和根系成对性状具有更强的权衡

策略。
从羌塘高原从东往西的环境梯度（主要是降水梯度及其导致的土壤养分梯度）上的植物地上和地下性状

的权衡关系来看，未呈现叶片和根系性状的经济谱，即没有出现叶片化学性状随降水梯度和养分的协同变化。
但是，干旱端叶片和根系较高的单位质量和单位面积的养分含量并不代表植物性状是养分获取型（ａｃｑｕｉｓｉｔｉｖｅ
ｓｔｒａｔｅｇｙ），相反更大程度地体现了养分保持型策略（ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ）。 因为前者是以快速获取、低回收的

“开源型”养分利用策略；而后者是慢吸收、养分保持和高回收的“节流型”养分利用策略。 尽管干旱端植物的

养分含量较高，但植物并没有采取快速生长和快速分解的策略，而凋萎叶片具有更高的养分回收效率［４４， ６７］，
都体现了干旱端植物的保守性。 这与亚高山暗针叶林养分保持型植物叶片保持相对较高的养分含量、较长的

叶子寿命和较低生长速率类似。 干旱端植物保持较高的养分含量更多地与抵御环境胁迫有关，而与快速生长

的获取型策略有显著区别。
３．３　 环境因子对成对性状关系的影响

不同生境条件差异，引起植物资源获取和利用策略的选择梯度，是对叶片和根系性状协同或权衡的最适

应解释［６８］，以往许多研究结果差异也是由环境因子（例如气候和土壤因子等）不同造成的［４９］。 本研究结果表

明，不仅不同环境因子对地上、地下成对性状的影响不同，而且同一环境因子对地上、地下成对性状限制也不

同。 地上、地下成对性状对不同或同一环境因子的差别响应与适应机制是成对性状之间关系变异的基础。
ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 对 ＭＡＰ、Ｒａ 以及 ＩＮ 的差别性响应，决定羌塘高原降水梯度带上二者强烈的权衡关系；ＭＡＰ、Ｒａ

以及 Ｃ ∶Ｎ 对 ＬＮａｒｅａ产生显著影响，而与 ＲＮｌｅｎｇｔｈ没有显著相关性，导致羌塘高原降水梯度带二者的权衡关系。
在低降雨量和低养分环境中，ＳＬＡ 和叶片大小不断下降，而 ＳＲＬ 保持不变或不断上升。 例如，Ｈｏｌｄａｗａｙ 等［５０］

沿土壤年代序列的研究发现，最高的 ＳＬＡ 出现在土壤养分高的地点，而最高的 ＳＲＬ 出现在土壤养分贫乏的区

域；Ｌｉｕ 等［２９］沿降水梯度带研究发现 ＳＲＬ 基本不变，而 ＳＬＡ 变化显著。 干旱胁迫对叶片性状具有很强的选择
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作用，而根系在水获取方面具有多方向策略。 高辐射区域通常更干旱，ＭＡＰ 与 Ｒａ 呈极显著负相关［１８］。 在更

干旱、辐射更强的区域，植物叶片具有更低的 ＳＬＡ 和更高的 ＬＮａｒｅａ
［６９］，从而提高水分利用效率［７０］。 ＬＮｍａｓｓ⁃

ＲＮｍａｓｓ对 ＭＡＰ、Ｒａ 以及土壤 Ｃ ∶Ｎ 具有相对一致的响应，羌塘高原降水梯度带二者呈极显著正相关，然而，
ＬＮｍａｓｓ与 ＰＥＴ 呈较显著负相关，ＲＮｍａｓｓ与 ＭＡＴ 呈显著负相关，对环境因子的差别响应导致羌塘高原降水梯度带

二者具有显著的异速生长关系。 ＰＥＴ 与植物蒸散过程相关，在干旱环境中，植物通过降低叶片气孔导度减少

水分散失［７１⁃７２］，而为了补偿气孔数量及导度降低对光合效率的影响，干旱端具有更高的 ＬＮｍａｓｓ
［５５⁃５７］，维持更低

水分和 ＣＯ２导度下特定的光合速率［２３］；同时，干旱的条件下，植物通过增加叶片内部非光合器官或组织 Ｎ 的

投入，提高细胞内部的渗透压，增强对体内水分的保护作用［７３⁃７４］。 ＭＡＴ 直接影响高原冻土分布以及土壤冻融

作用，而土壤冻融作用对根系限制较大，而对叶片影响较小。 在低温环境下，植物地下部分趋向投入更多的

Ｎ，增强根系的抵抗能力［４８］，同时，储存在根系里的养分也为第二年植物生长提供保障［７５］。
地上、地下性状之间相关性不一致，说明植物地上、地下形态组分不同的环境压力［６５］。 不同环境条件下

植物采取不同的资源利用策略，而不是对叶片和根系协同性状的一致性选择。 根系属于结构器官，叶片属于

代谢器官，二者养分含量受不同机制控制［１７］。 地上和地下性状可能存在根本不同的环境约束和选择压

力［４８］。 干旱或极湿润端地上、地下成对性状具有更强的权衡策略，而中间区域高寒草甸的养分和水分限制不

是很强烈，地上、地下性状表现出更多协同进化关系。 羌塘高原降水梯度带成对性状的变异是干旱环境中物

种的水分保持策略以及养分贫瘠环境中养分利用策略，涉及水分利用效率和 Ｎ 利用效率的权衡。

４　 结论

羌塘高原环境梯度带为研究草地生态系统植物性状变异及其对高寒环境变化的适应策略提供了理想实

验平台。 在羌塘高原降水梯度带上，区域气候和土壤环境因子导致的叶片性状变异大于根系性状的变异，而
根系性状的变异在物种间更大。 在从西往东的降水量增加梯度带上，除了比叶面积呈现略微增加的趋势外，
叶片和根系的养分含量都呈降低趋势，这种趋势在优势种物种水平更为明显。 羌塘高原植物叶片和根系成对

性状存在着权衡关系，在干旱的高寒草原、荒漠草原和极湿润的高寒草甸表现为更为显著的权衡关系，而在降

水量的中间区的高寒草甸则表现为协同关系。 地上、地下成对性状的变异特征及权衡关系体现了高寒植物对

降水梯度带上环境因子变化的适应策略。 干旱端植物通过增加比根长和叶片、根系养分含量来提高水分和养

分的吸收能力，同时通过高叶片氮含量来维持光合碳获取能力，保障了根系生长的物质来源，表现出地上和地

下同时投资的生态策略。 干旱端植物保持较高的养分含量是抵御和适应严酷的寒、旱和贫瘠的环境胁迫的重

要适应策略。 而在湿润端植物则采取增加比叶面积，维持地上光合生产力的生态策略。 本研究为理解高寒植

物在环境梯度带的资源获取，以及优势种的广泛分布和生态适应策略提供了科学解释。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 ＭｃＩｎｔｙｒｅ Ｓ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ， Ｌａｎｄｓｂｅｒｇ Ｊ， Ｆｏｒｂｅｓ Ｔ Ｄ Ａ． Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ⁃ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｇｌｏｂａｌ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９９９， １０（５）： ６２１⁃６３０．

［ ２ ］ 　 Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄ， Ｄｕｄｌｅｙ Ｓ Ａ， Ｓｕｌｔａｎ Ｓ Ｅ， Ｓｃｈｍｉｔｔ Ｊ， Ｃｏｌｅｍａｎ Ｊ Ｓ， Ｌｉｎｄｅｒ Ｃ Ｒ， Ｓａｎｄｑｕｉｓｔ Ｄ Ｒ， Ｇｅｂｅｒ Ｍ Ａ， Ｅｖａｎｓ Ａ Ｓ， Ｄａｗｓｏｎ Ｔ Ｅ， Ｌｅｃｈｏｗｉｃｚ Ｍ

Ｊ． Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ： ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ： ｎｅｗ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｄｄｒｅｓｓｅｓ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ， ｇｅｎｅｔｉｃ

ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ， ２０００， ５０（１１）： ９７９⁃９９５．

［ ３ ］ 　 Ｄｉａｚ Ｓ， Ｃａｂｉｄｏ Ｍ． Ｖｉｖｅ ｌａ ｄｉｆｆéｒｅｎｃｅ： ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍａｔｔｅｒｓ ｔｏ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２００１， １６（１１）：

６４６⁃６５５．

［ ４ ］ 　 Ｅｖｉｎｅｒ Ｖ Ｔ， Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍａｔｒｉｘ： ａ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｐｌａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ

ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， ２００３， ３４： ４５５⁃４８５．

［ ５ ］ 　 Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄ， Ｃｏｒｎｗｅｌｌ Ｗ Ｋ． Ａ ｔｒａｉｔ⁃ｂａｓｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ： ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｉｎｔｏ ｗｉｔｈｉｎ⁃ ａｎｄ ａｍｏｎｇ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００７， １０（２）： １３５⁃１４５．

［ ６ ］ 　 Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ． Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ， １９９１， ４１（１）： ２９⁃３６．

６０３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［ ７ ］　 Ｇｒｉｍｅ Ｊ Ｐ． Ｔｒａｉｔ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ： ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２００６， １７（２）： ２５５⁃２６０．

［ ８ ］ 　 Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ： ａ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ．

Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００３， ９１（４）： ４５５⁃４６３．

［ ９ ］ 　 Ｎｏｒｂｙ Ｒ Ｊ， Ｊａｃｋｓｏｎ Ｒ Ｂ． Ｒｏｏｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ： ｓｅｅｋｉｎｇ ａｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ． Ｎｅｗ ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０００， １４７（１）： ３⁃１２．

［１０］ 　 Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｍｏｌｅｓ Ａ Ｔ， Ｖｅｓｋ Ｐ Ａ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ． Ｐｌａｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ： ｓｏｍｅ ｌｅａｄｉｎｇ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ．

Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， ２００２， ３３： １２５⁃１５９．

［１１］ 　 ＭｃＧｉｌｌ Ｂ Ｊ， Ｅｎｑｕｉｓｔ Ｂ Ｊ， Ｗｅｉｈｅｒ Ｅ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｒｅｂｕｉｌｄｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｃｏｌｏｇｙ ｆｒｏｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２００６， ２１

（４）： １７８⁃１８５．

［１２］ 　 Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ， Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅ． Ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｆｒｏｍ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ： ｒｅｖｉｓｉｔｉｎｇ ｔｈｅ Ｈｏｌｙ Ｇｒａｉｌ．

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００２， １６（５）： ５４５⁃５５６．

［１３］ 　 Ｏｒｄｏñｅｚ Ｊ Ｃ， Ｖａｎ Ｂｏｄｅｇｏｍ Ｐ Ｍ， Ｗｉｔｔｅ Ｊ Ｐ Ｍ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ａｅｒｔｓ Ｒ． Ａ ｇｌｏｂａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ， ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ

ｍｅａｓｕｒｅｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ． Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， ２００９， １８（２）： １３７⁃１４９．

［１４］ 　 Ａｐｌｉｎ Ｄ． Ｐｌａｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ， ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ， ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ： ｂｙ Ｊ． Ｐ． Ｇｒｉｍｅ （２ｎｄ Ｅｄｉｔｉｏｎ） ． Ｗｉｌｅｙ， ２００１． ＩＳＢＮ ０⁃ ４７１⁃ ４９６０１⁃ ４

（ｈｂｋ） ． ４１７ ｐｐ． Ｐｒｉｃｅ ￡ ７５．００． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ， ２００２， １０７（２）： ２６０⁃２６１．

［１５］ 　 Ｃｏｒｎｗｅｌｌ Ｗ Ｋ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ａｍａｔａｎｇｅｌｏ Ｋ， Ｄｏｒｒｅｐａａｌ Ｅ， Ｅｖｉｎｅｒ Ｖ Ｔ， Ｇｏｄｏｙ Ｏ， Ｈｏｂｂｉｅ Ｓ Ｅ， Ｈｏｏｒｅｎｓ Ｂ， Ｋｕｒｏｋａｗａ Ｈ， Ｐéｒｅｚ⁃

Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ Ｎ， Ｑｕｅｓｔｅｄ Ｈ Ｍ， Ｓａｎｔｉａｇｏ Ｌ Ｓ， Ｗａｒｄｌｅ Ｄ Ａ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ａｅｒｔｓ Ｒ， Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ， Ｖａｎ Ｂｏｄｅｇｏｍ Ｐ， Ｂｒｏｖｋｉｎ Ｖ， Ｃｈａｔａｉｎ Ａ，

Ｃａｌｌａｇｈａｎ Ｔ Ｖ， Ｄíａｚ Ｓ， Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅ， Ｇｕｒｖｉｃｈ Ｄ Ｅ， Ｋａｚａｋｏｕ Ｅ， Ｋｌｅｉｎ Ｊ Ａ， Ｒｅａｄ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｓｏｕｄｚｉｌｏｖｓｋａｉａ Ｎ Ａ， Ｖａｉｅｒｅｔｔｉ Ｍ Ｖ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ．

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｎ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｍｅｓ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００８， １１（１０）： １０６５⁃１０７１．

［１６］ 　 Ｆｒｅｓｃｈｅｔ Ｇ Ｔ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｖａｎ Ｌｏｇｔｅｓｔｉｊｎ Ｒ Ｓ Ｐ， Ａｅｒｔｓ Ｒ． Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ‘ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ’ ｉｎ ａ ｓｕｂａｒｃｔｉｃ ｆｌｏｒａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１０， ９８（２）： ３６２⁃３７３．

［１７］ 　 Ｈｏｎｇ Ｊ Ｔ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｄ， Ｗｕ Ｊ Ｂ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ Ｎ：Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ａ ｎｕｔｒｉｅｎｔ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｏｎ ｔｈｅ

ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０１５， ３９１（１ ／ ２）： １７９⁃１９４．

［１８］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｇｒｏｏｍ Ｐ Ｋ， Ｈｉｋｏｓａｋａ Ｋ， Ｌｅｅ Ｗ， Ｌｕｓｋ Ｃ Ｈ， Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ， Ｏｓａｄａ Ｎ， Ｐｏｏｒｔｅｒ

Ｈ， Ｗａｒｔｏｎ Ｄ Ｉ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｒａｉｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｙ ｃｌｉｍａｔｅ． Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， ２００５， １４（５）：

４１１⁃４２１．

［１９］ 　 Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｌｅｅ Ｗ Ｇ． Ｃｏｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｎａｔｉｖｅ ｇｒａｓｓｅｓ ａｌｏｎｇ ａｎ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，

２００３， １３４（４）： ４７１⁃４７８．

［２０］ 　 Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ Ｄ Ｍ， Ｗｅｌｌｓ Ｃ Ｅ， Ｙａｎａｉ Ｒ Ｄ， Ｗｈｉｔｂｅｃｋ Ｊ Ｌ． Ｂｕｉｌｄｉｎｇ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ： ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｒｏｏｔ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，

２０００， １４７（１）： ３３⁃４２．

［２１］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ Ｇ， Ｗａｌｔｅｒｓ Ｍ Ｂ， Ｖａｎｄｅｒｋｌｅｉｎ Ｄ Ｗ， Ｂｕｓｃｈｅｎａ Ｃ． Ｃｌｏｓｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＧＲ， ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ， ｓｅｅｄ ｍａｓｓ ａｎｄ

ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｂｏｒｅａｌ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９８， １２（３）： ３２７⁃３３８．

［２２］ 　 Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｌｅｅ Ｗ Ｇ， Ｂｏｎｄ Ｗ Ｊ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｒ Ｊ， Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｌ Ｃ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｎ ａ ｇｌｏｂａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ

ｇｒａｓｓｅｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００５， ８６（１）： １２⁃１９．

［２３］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｃａｖｅｎｄｅｒ⁃Ｂａｒｅｓ Ｊ， Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ｗａｌｔｅｒｓ Ｍ Ｂ． Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ： ｔｒａｉｔｓ，

ｓｐｅｃｔｒａ， ａｎｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２００３， １６４（Ｓ３）： Ｓ１４３⁃Ｓ１６４．

［２４］ 　 Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ， Ｄｉａｍｅｎｔ Ａ Ｄ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９１， ５（ ２）：

２０２⁃２１２．

［２５］ 　 Ｗｉｔｈｉｎｇｔｏｎ Ｊ Ｍ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ， Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ Ｄ Ｍ． Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｆｅ ｓｐａｎ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｔｒｅｅｓ．

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ， ２００６， ７６（３）： ３８１⁃３９７．

［２６］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄ， Ｂａｒｕｃｈ Ｚ， Ｂｏｎｇｅｒｓ Ｆ， Ｃａｖｅｎｄｅｒ⁃Ｂａｒｅｓ Ｊ， Ｃｈａｐｉｎ Ｔ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｄｉｅｍｅｒ Ｍ， Ｆｌｅｘａｓ Ｊ，

Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅ， Ｇｒｏｏｍ Ｐ Ｋ， Ｇｕｌｉａｓ Ｊ， Ｈｉｋｏｓａｋａ Ｋ， Ｌａｍｏｎｔ Ｂ Ｂ， Ｌｅｅ Ｔ， Ｌｅｅ Ｗ， Ｌｕｓｋ Ｃ， Ｍｉｄｇｌｅｙ Ｊ Ｊ， Ｎａｖａｓ Ｍ Ｌ， Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ， Ｏｓａｄａ

Ｎ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ， Ｐｏｏｔ Ｐ， Ｐｒｉｏｒ Ｌ， Ｐｙａｎｋｏｖ Ｖ Ｉ， Ｒｏｕｍｅｔ Ｃ， Ｔｈｏｍａｓ Ｓ Ｃ， Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ Ｇ， Ｖｅｎｅｋｌａａｓ Ｅ Ｊ， Ｖｉｌｌａｒ Ｒ． Ｔｈｅ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ

ｓｐｅｃｔｒｕｍ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００４， ４２８（６９８５）： ８２１⁃８２７．

［２７］ 　 Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ Ｇ， Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｗｅｄｉｎ Ｄ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｔｉｌｍａｎ Ｄ． Ｌｉｎｋｉｎｇ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ ａｍｏｎｇ ３９ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ａｎｄ ｓａｖａｎｎａｈ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００５， １６７（２）： ４９３⁃５０８．

［２８］ 　 Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｔｉｌｍａｎ Ｄ， Ｗｅｄｉｎ Ｄ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ， Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ， Ｋｎｏｐｓ Ｊ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ， ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｏｆ ３３ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００２， １６（５）： ５６３⁃５７４．

［２９］ 　 Ｌｉｕ Ｇ Ｆ， Ｆｒｅｓｃｈｅｔ Ｇ Ｔ， Ｐａｎ Ｘ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｌｉ Ｙ， Ｄｏｎｇ Ｍ． Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ

７０３　 １ 期 　 　 　 赵广帅　 等：羌塘高原降水梯度植物叶片、根系性状变异和生态适应对策 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ａｎｄ ａｒｉｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１０， １８８（２）： ５４３⁃５５３．

［３０］ 　 Ｈｅｎｄｒｉｃｋｓ Ｊ Ｊ， Ａｂｅｒ Ｊ Ｄ， Ｎａｄｅｌｈｏｆｆｅｒ Ｋ Ｊ， Ｈａｌｌｅｔｔ Ｒ Ｄ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｏｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ，

２０００， ３（１）： ５７⁃６９．

［３１］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗａｌｔｅｒｓ Ｍ Ｂ， Ｅｌｌｓｗｏｒｔｈ Ｄ Ｓ． Ｆｒｏｍ ｔｒｏｐｉｃｓ ｔｏ ｔｕｎｄｒａ： ｇｌｏｂａｌ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， １９９７， ９４（２５）： １３７３０⁃１３７３４．

［３２］ 　 Ｓｔｅｒｃｋ Ｆ Ｊ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｌ， Ｓｃｈｉｅｖｉｎｇ Ｆ． Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｓｕｒｖｉｖａｌ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ａｃｒｏｓｓ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ，

２００６， １６７（５）： ７５８⁃７６５．

［３３］ 　 Ｓｔｅｒｃｋ Ｆ， Ｍａｒｋｅｓｔｅｉｊｎ Ｌ， Ｓｃｈｉｅｖｉｎｇ Ｆ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ａｎｄ ｎｉｃｈｅｓ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１１， １０８（５１）： ２０６２７⁃２０６３２．

［３４］ 　 Ｄｉａｚ Ｓ， Ｈｏｄｇｓｏｎ Ｊ Ｇ， Ｔｈｏｍｐｓｏｎ Ｋ， Ｃａｂｉｄｏ Ｍ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｊａｌｉｌｉ Ａ， Ｍｏｎｔｓｅｒｒａｔ⁃Ｍａｒｔｉ Ｇ， Ｇｒｉｍｅ Ｊ Ｐ， Ｚａｒｒｉｎｋａｍａｒ Ｆ， Ａｓｒｉ Ｙ， Ｂａｎｄ Ｓ Ｒ，

Ｂａｓｃｏｎｃｅｌｏ Ｓ， Ｃａｓｔｒｏ⁃Ｄíｅｚ Ｐ， Ｆｕｎｅｓ Ｇ， Ｈａｍｚｅｈｅｅ Ｂ， Ｋｈｏｓｈｎｅｖｉ Ｍ， Ｐéｒｅｚ⁃Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ Ｎ， Ｐéｒｅｚ⁃Ｒｏｎｔｏｍé Ｍ Ｃ， Ｓｈｉｒｖａｎｙ Ｆ Ａ， Ｖｅｎｄｒａｍｉｎｉ Ｆ，

Ｙａｚｄａｎｉ Ｓ， Ａｂｂａｓ⁃Ａｚｉｍｉ Ｒ， Ｂｏｇａａｒｄ Ａ， Ｂｏｕｓｔａｎｉ Ｓ， Ｃｈａｒｌｅｓ Ｍ， Ｄｅｈｇｈａｎ Ｍ， ｄｅ Ｔｏｒｒｅｓ⁃Ｅｓｐｕｎｙ Ｌ， Ｆａｌｃｚｕｋ Ｖ， Ｇｕｅｒｒｅｒｏ⁃Ｃａｍｐｏ Ｊ， Ｈｙｎｄ Ａ， Ｊｏｎｅｓ

Ｇ， Ｋｏｗｓａｒｙ Ｅ， Ｋａｚｅｍｉ⁃Ｓａｅｅｄ Ｆ， Ｍａｅｓｔｒｏ⁃Ｍａｒｔíｎｅｚ Ｍ， Ｒｏｍｏ⁃Ｄíｅｚ Ａ， Ｓｈａｗ Ｓ， Ｓｉａｖａｓｈ Ｂ， Ｖｉｌｌａｒ⁃Ｓａｌｖａｄｏｒ Ｐ， Ｚａｋ Ｍ Ｒ． Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｔｈａｔ ｄｒｉｖｅ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｒｅｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００４， １５（３）： ２９５⁃３０４．

［３５］ 　 Ｒｏｃｈｅ Ｐ， Ｄíａｚ⁃Ｂｕｒｌｉｎｓｏｎ Ｎ， Ｇａｃｈｅｔ Ｓ． Ｃｏｎｇｒｕｅｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒａｎｋｉｎｇ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ： ｗｈｉｃｈ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｍｏｒｅ ｒｅｌｉａｂｌｅ？ Ｐｌａｎｔ

Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００４， １７４（１）： ３７⁃４８．

［３６］ 　 Ｆｏｎｓｅｃａ Ｃ Ｒ， Ｏｖｅｒｔｏｎ Ｊ Ｍ， Ｃｏｌｌｉｎｓ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｒａｉｔ⁃ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ａｌｏｎｇ ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０００，

８８（６）： ９６４⁃９７７．

［３７］ 　 Ｃｏｒｎｗｅｌｌ Ｗ Ｋ， Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄ． Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ａｃｒｏｓｓ ａｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ．

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ， ２００９， ７９（１）： １０９⁃１２６．

［３８］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ． Ｇｌｏｂａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ

ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２００４， １０１（３０）： １１００１⁃１１００６．

［３９］ 　 Ｈａｎ Ｗ Ｘ， Ｆａｎｇ Ｊ Ｙ， Ｇｕｏ Ｄ Ｌ， Ｚｈａｎｇ Ｙ． Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｃｒｏｓｓ ７５３ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，

２００５， １６８（２）： ３７７⁃３８５．

［４０］ 　 李明森． 羌塘高原土壤特点及其利用． 资源科学， １９８０， （４）： ６０⁃６９．

［４１］ 　 李明森． 藏北高原草地资源合理利用． 自然资源学报， ２０００， １５（４）： ３３５⁃３３９．

［４２］ 　 毛飞， 卢志光， 郑凌云， 张佳华． 近 ４０ 年那曲地区日照时数和风速变化特征． 气象， ２００６， ３２（９）： ７７⁃８３．

［４３］ 　 杨富裕， 张蕴薇， 苗彦军， 魏学红． 藏北高寒退化草地植被恢复过程的障碍因子初探． 水土保持通报， ２００３， ２３（４）： １７⁃２０．

［４４］ 　 Ｚｈａｏ Ｇ Ｓ， Ｓｈｉ Ｐ Ｌ， Ｗｕ Ｊ Ｓ， Ｘｉｏｎｇ Ｄ Ｐ， Ｚｏｎｇ Ｎ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｚ． Ｆｏｌｉａｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｏｒｐｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ａｌｏｎｇ ａ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｃｈａｎｇｔａｎｇ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２０１７， ７（１８）： ７２０１⁃７２１２．

［４５］ 　 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ， Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅ， Ｄíａｚ Ｓ， Ｂｕｃｈｍａｎｎ Ｎ， Ｇｕｒｖｉｃｈ Ｄ Ｅ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， ｔｅｒ Ｓｔｅｅｇｅ Ｈ， Ｍｏｒｇａｎ Ｈ Ｄ， ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ Ｍ Ｇ Ａ，

Ｐａｕｓａｓ Ｊ Ｇ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ． Ａ ｈａｎｄｂｏｏｋ ｏｆ ｐｒｏｔｏｃｏｌｓ ｆｏｒ ｓｔａｎｄａｒｄｉｓｅｄ ａｎｄ ｅａｓｙ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ． Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｂｏｔａｎｙ， ２００３， ５１（４）： ３３５⁃３８０．

［４６］ 　 Ｗａｒｔｏｎ Ｄ Ｉ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｌｉｎｅ⁃ｆｉｔｔｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓ， ２００６， ８１（２）： ２５９⁃２９１．

［４７］ 　 Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｗａｒｔｏｎ Ｄ Ｉ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ． ＳＭＡＴＲ： ｓｔａｎｄａｒｄｉｓｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｔｅｓｔｓ ＆ ｒｏｕｔｉｎｅｓ． （２００６⁃１１⁃１３） ． ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏ．ｍｑ．ｅｄｕ．ａｕ ／ ｒｅｓｅａｒｃｈ ／ ｇｒｏｕｐｓ ／

ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ／ ＳＭＡＴＲ ／ ．

［４８］ 　 Ｇｅｎｇ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｌ， Ｊｉｎ Ｄ Ｍ， Ｌｉｕ Ｈ Ｙ， Ｈｅ Ｊ Ｓ． Ａｌｐｉｎｅ ｃｌｉｍａｔｅ ａｌｔｅｒｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｕｔ ｎｏｔ ｃｈｅｍｉｃａｌ

ｔｒａｉｔｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２０１４， １７５（２）： ４４５⁃４５５．

［４９］ 　 Ｍｏｍｍｅｒ Ｌ， Ｗｅｅｍｓｔｒａ Ｍ． Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１２， １９５（４）： ７２５⁃７２７．

［５０］ 　 Ｈｏｌｄａｗａｙ Ｒ Ｊ， Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ｓ Ｊ， Ｄｉｃｋｉｅ Ｉ Ａ， Ｐｅｌｔｚｅｒ Ｄ Ａ， Ｃｏｏｍｅｓ Ｄ Ａ． Ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｌｏｎｇ ａ １２０ ０００⁃

ｙｅａｒ ｓｏｉｌ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１１， ９９（４）： ９５４⁃９６３．

［５１］ 　 Ｌｏｓｏｓ Ｊ Ｂ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｒａｎｇｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｂｙ ｔｈｒｅｅ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ａｎｏｌｉｓ ｌｉｚａｒｄｓ ｏｎ Ｂｅｒｍｕｄａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈｅｒｐｅｔｏｌｏｇｙ， １９９６， ３０（２）： ２０４⁃２１０．

［５２］ 　 Ｂｉｒｏｕｓｔｅ Ｍ， Ｋａｚａｋｏｕ Ｅ， Ｂｌａｎｃｈａｒｄ Ａ， Ｒｏｕｍｅｔ Ｃ． Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ： ａｒｅ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｆｏｒ ｒｏｏｔｓ ｃｏｍｐａｒａｂｌｅ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｆｏｒ ｌｅａｖｅｓ？

Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１２， １０９（２）： ４６３⁃４７２．

［５３］ 　 Ｋöｒｎｅｒ Ｃ． Ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ： Ａ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９８９， ８１（３）： ３７９⁃３９１．

［５４］ 　 蔡晓布， 彭岳林． 西藏高原草地生态系统丛枝菌根真菌的地理分布． 生态学报， ２０１６， ３６（１０）： ２８０７⁃２８１８．

［５５］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｅｌｌｓｗｏｒｔｈ Ｄ Ｓ， Ｗａｌｔｅｒｓ Ｍ Ｂ， Ｖｏｓｅ Ｊ Ｍ， Ｇｒｅｓｈａｍ Ｃ， Ｖｏｌｉｎ Ｊ Ｃ， Ｂｏｗｍａｎ Ｗ Ｄ． Ｇｅｎｅｒａｌｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ： ａ ｔｅｓｔ ａｃｒｏｓｓ ｓｉｘ

ｂｉｏｍｅｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９９， ８０（６）： １９５５⁃１９６９．

［５６］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｓｔｒａｔｅｇｙ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｈｉｇｈ⁃ ａｎｄ ｌｏｗ⁃ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ

８０３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｈｉｇｈ⁃ ａｎｄ ｌｏｗ⁃ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， １５（４）： ４２３⁃４３４．

［５７］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ． Ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｔｏｗａｒｄｓ ｈｉｇｈｅｒ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｉｎ ｄｒｙ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ⁃ｐｏｏｒ ｈａｂｉｔａｔｓ ｈａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ

ｌｅａｆ ｌｉｆｅ ｓｐａｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００２， ９０（３）： ５３４⁃５４３．

［５８］ 　 Ｈｏｎｇ Ｊ Ｔ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｄ， Ｗｕ Ｊ Ｂ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ａ ｄｒｙ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｏｎ ｔｈｅ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． ＰＬｏＳ

Ｏｎｅ， ２０１４， ９（１０）： ｅ１０９０５２．

［５９］ 　 Ｋｅｒｋｈｏｆｆ Ａ Ｊ， Ｆａｇａｎ Ｗ Ｆ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ｅｎｑｕｉｓｔ Ｂ Ｊ． Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ

ｐｌａｎｔｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， ２００６， １６８（４）： Ｅ１０３⁃Ｅ１２２．

［６０］ 　 Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ． Ｔｈｅ ｍｉｎｅｒａｌ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ ｐｌａｎｔｓ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， １９８０， １１： ２３３⁃２６０．

［６１］ 　 Ｊｉａｎｇ Ｃ Ｍ， Ｙｕ Ｇ Ｒ， Ｌｉ Ｙ Ｎ， Ｃａｏ Ｇ Ｍ， Ｙａｎｇ Ｚ Ｐ， Ｓｈｅｎｇ Ｗ Ｐ， Ｙｕ Ｗ Ｔ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｏｒｐｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ ｔｈｅ

Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｅｘｐｌａｉｎｓ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ⁃ｐｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， ２０１２， ４４： １⁃９．

［６２］ 　 Ｃôｔé Ｂ， Ｖｏｇｅｌ Ｃ Ｓ， Ｄａｗｓｏｎ Ｊ Ｏ． Ａｕｔｕｍｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｉｓｓｕｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｏｆ ａｕｔｕｍｎ ｏｌｉｖｅ， ｂｌａｃｋ ａｌｄｅｒ ａｎｄ ｅａｓｔｅｒｎ ｃｏｔｔｏｎｗｏｏｄ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， １９８９，

１１８（１ ／ ２）： ２３⁃３２．

［６３］ 　 Ｇｅｎｇ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｚ Ｈ， Ｌｉａｎｇ Ｃ Ｚ， Ｆａｎｇ Ｊ Ｙ， Ｂａｕｍａｎｎ Ｆ， Ｋüｈｎ Ｐ， Ｓｃｈｏｌｔｅｎ Ｔ， Ｈｅ Ｊ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｒａｎｇｅ ｓｉｚｅ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ， ｓｏｉｌ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， ２０１２， ２１（４）： ４１６⁃４２７．

［６４］ 　 Ｓｕｌｔａｎ Ｓ Ｅ， Ｗｉｌｃｚｅｋ Ａ Ｍ， Ｂｅｌｌ Ｄ Ｌ， Ｈａｎｄ Ｇ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｏｍｐｌｅｘ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ ａｎｎｕａｌ Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｂｒｅａｄｔｈ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９８， １１５（４）： ５６４⁃５７８．

［６５］ 　 Ｋｅｍｂｅｌ Ｓ Ｗ， Ｃａｈｉｌｌ Ｊ Ｆ Ｊｒ． Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈｉｎ ａｎｄ ａｍｏｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１１，

６（６）： ｅ１９９９２．

［６６］ 　 Ｙｕ Ｑ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ｈｅ Ｎ Ｐ， Ｗｕ Ｈ Ｈ， Ｃｈｅｎ Ｑ Ｓ， Ｚｈａｎｇ Ｇ Ｍ， Ｈａｎ Ｘ Ｇ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｏｆ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２０１１， １６６（１）： １⁃１０．

［６７］ 　 赵广帅， 熊定鹏， 石培礼， 冯云飞， 武建双， 张宪洲， 曾朝旭． 羌塘高原降水梯度带紫花针茅叶片氮回收特征及影响因素． 生态学报，

２０１６， ３６（１１）： ３４１９⁃３４２８．

［６８］ 　 Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ， Ａｕｔｕｍｎ Ｋ， Ｐｕｇｎａｉｒｅ Ｆ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｉｔｅｓ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， １９９３， １４２： Ｓ７８⁃

Ｓ９２．

［６９］ 　 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü． Ｇｌｏｂａｌ⁃ｓｃａｌｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ， ｄｅｎｓｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｎ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， ８２（２）： ４５３⁃４６９．

［７０］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｌｅａｓｔ⁃ｃｏｓｔ ｉｎｐｕｔ ｍｉｘｔｕｒｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， ２００３， １６１（１）：

９８⁃１１１．

［７１］ 　 Ｆｉｅｌｄ Ｃ， Ｍｅｒｉｎｏ Ｊ， Ｍｏｏｎｅｙ Ｈ Ａ． Ｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｆｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎｓ．

Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９８３， ６０（３）： ３８４⁃３８９．

［７２］ 　 Ｇｏｎｇ Ｘ Ｙ， Ｃｈｅｎ Ｑ， Ｌｉｎ Ｓ， Ｂｒｕｅｃｋ Ｈ， Ｄｉｔｔｅｒｔ Ｋ， Ｔａｕｂｅ Ｆ， Ｓｃｈｎｙｄｅｒ Ｈ． Ｔｒａｄｅｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ ａｎｄ ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｍｉａｒｉｄ ｓｔｅｐｐｅ ｏｆ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０１１， ３４０（１ ／ ２）： ２２７⁃２３８．

［７３］ 　 Ｓｅｌｉｇｍａｎ Ｎ Ｇ， Ｓｉｎｃｌａｉｒ Ｔ Ｒ． Ｇｌｏｂａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｆｏｒａｇｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＩＩ． Ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｔｒｅｓｓ． Ｆｉｅｌｄ Ｃｒｏｐｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，

１９９５， ４０（１）： ２９⁃３７．

［７４］ 　 Ｏｓｍｏｎｄ Ｃ Ｂ， Ａｕｓｔｉｎ Ｍ Ｐ， Ｂｅｒｒｙ Ｊ Ａ， Ｂｉｌｌｉｎｇｓ Ｗ Ｄ， Ｂｏｙｅｒ Ｊ Ｓ， Ｄａｃｅｙ Ｊ Ｗ Ｈ， Ｎｏｂｅｌ Ｐ Ｓ， Ｓｍｉｔｈ Ｓ Ｄ， Ｗｉｎｎｅｒ Ｗ Ｅ． Ｓｔｒｅｓｓ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ： ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ａｎｙ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｔｈｅｉｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅａｃｔｉｏｎｓ ｔｏ ｖａｒｉｏｕｓ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ．

ＢｉｏＳｃｉｅｎｃｅ， １９８７， ３７（１）： ３８⁃４８．

［７５］ 　 Ｌａｍｂｅｒｓ Ｈ， Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ， Ｐｏｎｓ Ｔ Ｌ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， １９９８．

９０３　 １ 期 　 　 　 赵广帅　 等：羌塘高原降水梯度植物叶片、根系性状变异和生态适应对策 　


