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高寒植物叶片性状对模拟降水变化的响应
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摘要：降水变化对高寒草甸生态系统产生了显著影响，植物叶片性状特别是叶脉特征对降水变化非常敏感，然而高寒植物叶片

性状特征如何响应降水变化还知之较少。 采用集雨棚模拟增减 ５０％降水的条件，以高寒草甸 ８ 种主要植物叶片为研究对象，研

究了降水变化对叶片的叶脉率、叶脉密度、叶片大小、比叶质量、叶片总有机碳含量、叶片全氮含量、叶片碳同位素相对含量和碳

氮比等叶片性状的影响。 发现增水显著增加了植物的叶片大小、稳定碳同位素千分值、总有机碳含量、全氮含量，但显著降低了

叶脉密度；而减水显著降低了叶片大小、稳定碳同位素千分值。 植物叶片性状各指标对降水变化的响应存在协同变化和相互制

约。 不同水分生态类型的植物对降水变化的响应存在差异，中生植物通过增加叶片大小和减少叶脉密度积极应对降水的增加，

矮生嵩草的叶片大小分别增加了 ２００．３％，叶脉密度减小了 １７．５％，而旱中生植物通过减少叶片大小和增加叶脉密度应对降水

的减少，垂穗披碱草和异针茅的叶片大小分别减少 ５４．９％和 ３０．７％，其叶脉密度分别增加 ２５％和 ２２．４％。 羽状叶脉植物增加叶

脉密度和稳定碳同位素千分值以适应增水条件，花苜蓿、异叶米口袋的叶脉密度的增加了 ７．８％和 ４．０％，稳定碳同位素千分值

增加 ２．５％和 ３．３％，但增水条件下平行叶脉植物的叶脉密度不变或降低和稳定碳同位素千分值保持不变；减水增加了平行叶脉

植物叶脉密度并减低了稳定碳同位素千分值，异针茅的叶脉密度增加了 ２２．４％，稳定碳同位素千分值减小 ２．９％，而对羽状叶脉

植物的叶脉密度和稳定碳同位素千分值减少或不变。 植物叶片性状对增水的敏感性显著大于对减水的敏感性，增水的效应约

为减水的 ２ 倍；叶片大小的敏感性显著大于其它叶片性状，约为其它叶片性状的 １０ 倍。 因此，植物在应对短期降水变化时，植

物形态可塑性的作用凸显，放大或缩小叶片大小是植物应对降水变化的最有效的途径，但是不同水分生态类型和叶脉类型植物

可塑性的方向存在显著差异。

关键词：气候变化；高寒草甸；模拟降水；植物叶片性状；叶脉特征；协同响应
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ｔｈｅ δ１３Ｃ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ２．９％． Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｍｕｃｈ ｍｏｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｓｅｎｓｉｂｌｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈａｎ ｗａｔｅｒ
ｒｅｄｕｃｉｎｇ， ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｗａｓ ａｂｏｕｔ ２ ｔｉｍｅｓ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ． ＬＳ ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ａｍｏｎｇ ａｌｌ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ， ａｂｏｕｔ １０ ｔｉｍｅｓ ｔｈａｔ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｐｌａｎｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｐｌａｙｅｄ ａ
ｐｒｏｍｉｎｅｎｔ ｒｏｌｅ ｗｈｅｎ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ． Ｅｎｌａｒｇｉｎｇ ｏｒ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｗａｙ ｔｏ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｐｌａｎｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ， ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ， ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ， ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ， ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

植物叶片性状是植物与环境相互作用的结果，能够客观反映植物对外部环境变化的响应和适应［１⁃２］，因
此，研究植物的这些性状的环境驱动机制为预测未来从器官到个体的响应提供可靠的研究手段［３⁃５］。 在过去

几十年中，青藏高原大多数地区降水增加，特别是在高原东部和南部［６⁃７］。 由于高寒草甸区域属于半干旱半

湿润地区［８］。 因此，未来降水格局的变化可能对高寒草甸生态系统带来显著地影响，这样的影响驱动着青藏

高原草甸群落物种叶片性状的变化［９］。 然而现有对于高寒草甸对气候变化的响应的研究多从生态系统［１０］、
群落［１１］、种群［８］等层面开展。 目前的研究仍然不能确切的回答高寒区植物叶片性状对降水变化的响应过程

和机制。
目前对于植物叶片性状耐旱特性的研究较为丰富［１２⁃１３］，但是植物叶片性状对干旱的适应机制与植物对

湿润生境的适应机制不同［１４］。 按照植物水分生态类型可将植物分为旱生、中生和湿生植物［１５］。 这三类植物

对干旱的抗性依次减弱，在水分充裕的环境中其竞争力依次增强［１６］。 而在相对湿润的高寒草甸，以中生植物

（如矮生嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ））为建群种，同时伴生有旱生的禾本科植物（如
紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ） ［１７］。 由于旱生植物通常具有特殊的叶片抗旱结构［１８］，所以旱生植物更能适应干旱
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环境；同时由于湿生植物无需负担适应干旱的叶片结构［１９］，所以在湿润环境中的竞争力更高。 因此，不同水

分生态类型的植物叶片性状对于降水增减变化的响应可能存在差异。 然而此类的研究还很缺乏，尤其缺乏基

于站点的模拟气候变化研究，难以从器官的响应的角度提供可靠的结论［２０］。
叶脉是植物进行水分输送的通道，叶脉性状可以影响水分的传输效率，进而影响植物的光合作用［２］。 有

研究表明植物通过增加其单位面积上的叶脉长度来提高对干旱适应能力［２１］。 虽然不同叶脉类型植物的叶脉

密度比较接近［２２］，但是有研究表明平行叶脉植物的叶脉投入远高于羽状叶脉的植物［２３⁃２４］，并且不同叶脉类型

植物对气候的适应策略存在差异［２５］。 然而不同叶脉类型的植物叶片性状对降水变化的响应是否存在差异仍

然不明确。
植物叶片性状的变异性和可塑性是最大的，故以植物叶片性状为研究指标，更能反映出植物对气候变化

的响应过程和机制［２６］，基于以上认识，本研究拟讨论高寒草甸不同水分生态类型和不同叶脉类型植物叶片性

状对模拟降水变化的响应。

１　 实验样地

模拟降水实验样地设立在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位研究站（简称海北站）的综合观测场

（３７°２９′Ｎ， １０１°１２′Ｅ）。 该站位于青藏高原的东北隅，地处祁连山东段北支冷龙岭南麓，大通河河谷的西北

部，站区以山间滩地和丘陵低山为主，滩地海拔 ３２００ ｍ。 该地区气候为高原大陆性气候，以适应寒冷湿中生

的多年生草本植物群落为主要植被类型［２７］。 矮生嵩草草甸为站区主要植被类型，由多年生草本植物组成，优
势种和建群种为矮生嵩草。 矮生嵩草草甸植物生长低矮，但群落总覆盖度较高，植物种类组成较多，但群落结

构为单层结构，其植物群落以矮生嵩草、麻花艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａ）、异针茅（Ｓｔｉｐａ ａｌｉｅｎａ）、花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｒｕｔｈｅｎｉｃａ）、垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）等为优势种［２７］。 土壤为草毡寒冻雏形土［２７］。

２　 研究方法

２．１　 实验设计

减水 ５０％的处理采用集雨棚来模拟减水，４ 个透明的聚碳酸树脂通道（面积占整个小区面积的 ５０％）以
１５°固定在距地表 １６０ ｃｍ 处，截留的雨水通过管道流入白色聚乙烯塑料雨水采集器内。 每次及时将减水处理

小区采集器的雨水添加到增水的小区，以确保达到增水 ５０％的目的。 为减少或消除辐射器遮荫或其它因素

造成的实验误差，在相应对照小区上方均设 ４ 个虚拟透明的聚碳酸树脂通道，通道的底部开口，以实现降水不

减少。 另外在每个小区四周埋入铁皮以减少地表径流的影响。 每个实验小区面积为 １．５ ｍ×１．５ ｍ 。 实验起

始于 ２０１１ 年。 实验重复 ３ 个。
２．２　 样品采集与测量

植物叶片样品采集于 ２０１３ 年 ８ 月中旬。 在不同实验小区选择矮生嵩草、垂穗披碱草、糙喙薹草（Ｃａｒｅｘ
ｓｃａｂｒｉｒｏｓｔｒｉｓ）、花苜蓿、麻花艽、异叶米口袋（Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｄｉｖｅｒｓｉｆｏｌｉａ ）、雪白委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｎｉｖｅａ）、异针茅

８ 种植物，每种植物选取 ３—５ 株，采集自植物顶端第二片或第三片成熟叶片，分别测量叶片的叶脉率、叶脉密

度、叶片大小、比叶质量、叶片总有机碳含量、叶片全氮含量、叶片碳同位素相对含量和碳氮比等指标。
叶脉率（Ｖｅｉｎ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｌｅａｆ ｍａｓｓ， ＶＭＭ）测量选取自顶端第二或三片成熟的植物叶片 ５ 片，分别在 ６０℃下

烘干并称重。 烘干样品在 ５％的氢氧化钠溶液中煮沸 １—３ ｍｉｎ，直到非常柔软，但是不能散乱，然后在放大镜

下用镊子小心分离叶脉和叶肉。 分离出的叶脉在 ６０℃ 下烘干并称重，所用天平为 ＸＰ６（Ｂａｌａｎｃｅ Ｍｅｔｔｌｅｒ⁃
ｔｏｌｅｄｏ， Ｂｅｒｎ， Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ），精度为百万分之一克。 计算叶脉占叶质量的百分比（％）。 尽管细叶脉占叶脉总长

度的 ８０％，但是其质量只占叶脉总质量的 ４％［２８］，所以忽略了在叶脉分离过程中丢失的部分细叶脉的质量。
叶脉密度（Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ａｒｅａ， ＶＬＡ）测量使用 Ｕｅｎｏ 等采用的方法［２９］，单位为 ｍｍ ／ ｍｍ２。 叶片大小（Ｌｅａｆ

ｓｉｚｅ， ＬＳ）测量使用 Ｌｕｏ 等采用的方法［３０］，单位为 ｍｍ２。 比叶质量（Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ， ＬＭＡ）采用 Ｎｉｋｌａｓ等采
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用的方法［３１］，单位为 ｇ ／ ｍ２。
叶片总 有 机 碳 含 量 （ Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＴＯＣ ）） 和 叶 片 全 氮 含 量 （ Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＴＮ）使用碳氮分析仪测量 （２４００ ＣＨＮＳ ／ Ｏ， Ｐｅｒｋｉｎ－Ｅｌｍｅｒ， ＵＳＡ），单位为％。 叶片稳定碳同位素

千分值（Ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ， δ１３Ｃ）采用冯秋红等使用方法［３２］，单位为‰。
为比较不同量纲的叶片性状的变化情况，本文创建“降水敏感性”概念，即单位降水幅度下，叶片性状的

变化率。 每种叶片性状的降水敏感性计算公式如下：
降水敏感性（％ ／ ％）＝ （处理－对照） ／对照 ／降水变幅×１００％）

２．３　 数据分析

采用一般线性模型（ＧＬＭ）中的双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分别检验处理（增水和减水）、物种及

其互作效应对某一叶片性状（叶脉率、叶脉密度、叶片大小、比叶质量、叶片总有机碳含量、叶片全氮含量、叶
片碳同位素相对含量和碳氮比）的显著性［３３］，并使用多重比较（Ｄｕｎｃａｎ ｔｅｓｔ）检验不同物种某一叶片性状的

差异。
采用一般线性模型（ＧＬＭ）中的三因素方差分析（ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验水分、物种和性状及其互作效应

对叶片性状水分敏感性的显著性［３３］，并使用多重比较（Ｄｕｎｃａｎ ｔｅｓｔ）检验不同物种某一叶片性状和物种的差

异。 统计分析时用敏感性的绝对值进行比较分析。
采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法计算所有物种和单一物种叶片性状之间的相关关系。 分析软件使用 ＳＰＳＳ １８．０，所有显著

性水平都是 Ｐ＜０．０５。

３　 结果与分析

３．１　 叶片性状对降水变化的响应

总体而言，降水变化对植物叶片大小、叶脉密度、稳定碳同位素千分值、总有机碳含量和全氮含量具有显

著作用；对叶脉率、比叶质量和碳氮比无显著作用（表 １）。 说明高寒区的降水变化对植物叶片性状具有显著

影响，但是不同性状的具体表现存在差异。 不同物种之间的叶片性状均有显著差异（表 １）。 除了全氮含量和

碳氮比以外，不同物种的同一性状对降水变化的响应均具有显著差异（表 １）。 说明降水变化对叶片性状的影

响因物种而异，叶片性状对降水变化的响应并没有普适的规律。
具体而言，增水显著增加了植物的叶片大小、稳定碳同位素千分值、总有机碳含量、全氮含量，分别由

（５１６．１６±５６７．６８） ｍｍ２、（ － ２８． ４ ± １． ３３）‰、（４３． ９６ ± ３． ６７）％、（２． ４ ± ０． ２５）％增加到（６４５． ８１ ± ５５１． ０３） ｍｍ２、
（－２８．１５±１．０７）‰、（４５．９５±３．３８）％、（２．５７±０．２９）％；显著降低了叶脉密度，由（６．０３±０．７５）降低到（５．８３±０．９５）
ｍｍ ／ ｍｍ２；对叶脉率、碳氮比和比叶质量无显著影响，平均为（２６．０６±１７．８２）％、（１８．４６±２．１６）和（９８．９１±３９．１７）
ｇ ／ ｍ２（表 ２）。 减水显著降低了叶片大小、稳定碳同位素千分值，降低到（４３０．０６±５６８．６５）ｍｍ２和（ －２８．８３±
１．０９）‰；对总有机碳含量、全氮含量、叶脉密度、叶脉率、碳氮比和比叶质量无显著影响（表 ２）。 植物的叶片

大小、稳定碳同位素千分值可以很好的指示降水的增减变化，而叶脉率、碳氮比和比叶质量对降水变化的响应

不明显，部分叶片性状对降水增减变化不对称。
就具体物种同一性状而言，增水显著增加了矮生嵩草、花苜蓿、异叶米口袋、雪白委陵菜的叶片大小，但对

糙喙薹草、垂穗披碱草、异针茅和麻花艽的叶片大小无显著作用。 增水使得矮生嵩草、花苜蓿、异叶米口袋、雪
白委陵菜的叶片大小分别增加了 ２００．３％、２５８．６％、２８９．４％和 ５３．３％（图 １）。 减水显著减小了垂穗披碱草和异

针茅的叶片大小，但对矮生嵩草、糙喙薹草、花苜蓿、异叶米口袋、麻花艽、雪白委陵菜的叶片大小无显著作用。
减水使得垂穗披碱草和异针茅的叶片大小分别减少 ５４．９％和 ３０．７％（图 １）。 降水的增减变化，对不同物种叶

片大小的作用存在差异，部分物种对增加降水的响应更为积极，表现为叶片大小的增加；而部分物种对降水减

少的响应更为积极，表现为叶片大小的减少。
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表 １　 降水和物种对叶片性状双因素方差分析表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ ａｄｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

误差源
Ｅｒｒｏｒ ｓｏｕｒｃｅ

叶片性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

单位
Ｕｎｉｔ ｄｆ Ｐ

降水 叶片大小（ＬＳ） ｍｍ２ ２ ＜０．００１
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ 叶脉密度（ＶＬＡ） ｍｍ ／ ｍｍ２ ２ ０．０１

叶脉率（ＶＭＭ） ％ ２ ０．８９
比叶质量（ＬＭＡ） ｇ ／ ｍ２ ２ ０．２７
稳定碳同位素千分值（δ１３Ｃ） ‰ ２ ＜０．００１
总有机碳含量（ＴＯＣ） ％ ２ ＜０．００１
全氮含量（ＴＮ） ％ ２ ＜０．００１
碳氮比（Ｃ ／ Ｎ） ２ ０．１０

物种 叶片大小（ＬＳ） ｍｍ２ ７ ＜０．００１
Ｓｐｅｃｉｅｓ 叶脉密度（ＶＬＡ） ｍｍ ／ ｍｍ２ ７ ＜０．００１

叶脉率（ＶＭＭ） ％ ７ ＜０．００１
比叶质量（ＬＭＡ） ｇ ／ ｍ２ ７ ＜０．００１
稳定碳同位素千分值（δ１３Ｃ） ‰ ７ ＜０．００１
总有机碳含量（ＴＯＣ） ％ ７ ＜０．００１
全氮含量（ＴＮ） ％ ７ ＜０．００１
碳氮比（Ｃ ／ Ｎ） ７ ＜０．００１

降水×物种 叶片大小（ＬＳ） ｍｍ２ １４ ＜０．００１
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ×Ｓｐｅｃｉｅｓ 叶脉密度（ＶＬＡ） ｍｍ ／ ｍｍ２ １４ ＜０．００１

叶脉率（ＶＭＭ） ％ １４ ＜０．００１
比叶质量（ＬＭＡ） ｇ ／ ｍ２ １４ ０．０２
稳定碳同位素千分值（δ１３Ｃ） ‰ １４ ＜０．００１
总有机碳含量（ＴＯＣ） ％ １４ ０．０４９
全氮含量（ＴＮ） ％ １４ ０．６０
碳氮比（Ｃ ／ Ｎ） １４ ０．０５

　 　 ＬＳ：叶片大小 Ｌｅａｆ ｓｉｚｅ；ＶＬＡ：叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ａｒｅａ；ＶＭＭ：叶脉率 Ｖｅｉｎ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｌｅａｆ ｍａｓｓ；ＬＭＡ：比叶质量 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ；δ１３Ｃ：稳

定碳同位素千分值 Ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ；ＴＯＣ：总有机碳含量 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；ＴＮ：全氮含量 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；

Ｃ ／ Ｎ：碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ

表 ２　 叶片性状对降水变化的响应差异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ

叶片大小

ＬＳ ／ ｍｍ２
叶脉密度

ＶＬＡ ／ （ｍｍ ／ ｍｍ２）
叶脉率
ＶＭＭ ／ ％

比叶质量

ＬＭＡ ／ （ｇ ／ ｍ２）

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ５１６．１６±５６７．６８ｂ ６．０３±０．７５ａ ２６．０６±１７．８２ａ ９８．９１±３９．１７ａ

增水 Ａｄｄｉｎｇ ｗａｔｅｒ ６４５．８１±５５１．０３ａ ５．８３±０．９５ｂ ２５．５０±１９．７ａ ９９．０２±３８．７８ａ

减水 Ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ ４３０．０６±５６８．６５ｃ ６．１１±０．８７ａ ２５．５０±１９．３３ａ ９６．８５±４０．０６ａ

稳定碳同位素千分值

δ１３Ｃ ／ ‰
总有机碳含量

ＴＯＣ ／ ％
全氮含量
ＴＮ ／ ％

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ －２８．４０±１．３３ｂ ４３．９６±３．６７ｂ ２．４０±０．２５ｂ １８．４６±２．１６ａｂ

增水 Ａｄｄｉｎｇ ｗａｔｅｒ －２８．１５±１．０７ａ ４５．９５±３．３８ａ ２．５７±０．２９ａ １８．０３±２．１５ｂ

减水 Ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ －２８．８３±１．０９ｃ ４１．１０±４ｂ ２．３６±０．２７ｂ １８．８４±２．４４ａ

　 　 不同字母代表具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

增水显著增加花苜蓿、异叶米口袋的叶脉密度，其叶脉密度分别增加了 ７．８％、４．０％；增水使得矮生嵩草

的叶脉密度显著减小了 １７．５％（图 ２）。 增水对雪白委陵菜、糙喙薹草、垂穗披碱草、麻花艽和异针茅的叶脉密

度无显著作用。 减水显著增加了垂穗披碱草和异针茅的叶脉密度，其叶脉密度分别增加 ２５％和 ２２．４％；减水

使得花苜蓿、异叶米口袋、麻花艽和雪白委陵菜的叶脉密度分别显著减少 ５．５％、２．７％、４．６％和 １９．７％（图 ２）。
减水对矮生嵩草和糙喙薹草的叶脉密度无显著作用。 降水的增减变化，对不同物种叶脉密度的作用存在差
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图 １　 不同植物叶片大小对增水和减水的响应

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ′ｓ ＬＳ ｔｏ ａｄｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ， ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｏｒｄｓ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

不同字母代表具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 不同植物叶脉密度对增水和减水的响应

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ′ ｓ ＶＬＡ ｔｏ ａｄｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ， ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｏｒｄｓ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｃｏｎｔｒａｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ

不同字母代表具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

异，甚至完全相反，尤其是不同叶脉类型的植物的响应表现出相反的变化方向，说明不同植物应对降水变化

时，其叶脉密度的变化策略存在较大差异，并与植物叶脉类型相关。
增水使得垂穗披碱草的叶脉率显著增加 ２３．６％；增水显著降低异叶米口袋叶脉率，其叶脉率降低 ７４．４％。

增水对雪白委陵菜、糙喙薹草、麻花艽、花苜蓿和异针茅的叶脉率无显著作用（图 ３）。 减水使得糙喙薹草叶脉
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率显著增加 ２９．４％。 减水对垂穗披碱草、异针茅、矮生嵩草、麻花艽、花苜蓿、异叶米口袋、雪白委陵菜的叶脉

率无显著作用（图 ３）。 与叶脉密度的变化相类似，当降水发生增减变化时，不同叶脉类型植物的叶脉率的变

化方向表现出较大不同，甚至完全相反。

图 ３　 不同植物叶脉率对增水和减水的响应

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ′ｓ ＶＭＭ ｔｏ ａｄｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ， ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｏｒｄｓ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃｏｎｔｒａｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ
不同字母代表具有显著差异（Ｐ ＜０．０５）

图 ４　 不同植物稳定碳同位素千分值对增水和减水的响应

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ′ ｓ δ１３ Ｃ ｔｏ ａｄｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗａｔｅｒ， ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｏｒｄｓ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃｏｎｔｒａｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ
不同字母代表具有显著差异（Ｐ ＜０．０５）

增水使得花苜蓿、异叶米口袋、雪白委陵菜的稳定碳同位素千分值分别显著增加 ２．５％、３．３％和 ５．４％
（图 ４）。 增水对矮生嵩草、糙喙薹草、垂穗披碱草、麻花艽和异针茅的稳定碳同位素千分值无显著作用。 减水
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使得糙喙薹草和异针茅的稳定碳同位素千分值显著减小 ３．３％和 ２．９％（图 ４）。 减水对垂穗披碱草、矮生嵩

草、花苜蓿、异叶米口袋、麻花艽、雪白委陵菜的稳定碳同位素千分值无显著作用。 降水的增减变化，对不同物

种稳定碳同位素千分值的作用存在差异，部分羽状叶脉植物对增加降水的响应更为积极，表现为稳定碳同位

素千分值的增加；而部分平行叶脉植物对降水减少的响应更为积极，表现为稳定碳同位素千分值的减少。
３．２　 叶片性状降水敏感性对降水变化的响应

降水变化、物种和叶片性状及其互作效应显著影响叶片性状响应的敏感性（表 ３）。 植物叶片性状对增水

的敏感性显著大于减水，约为减水的 ２ 倍，说明本研究所涉及的物种对于降水的增加响应更为积极，同时对降

水减少具有一定的适应性（图 ５）；叶片大小的敏感性显著大于其它叶片性状，约为其它叶片性状 １０ 倍，说明

叶片大小的变化可以很好的指示植物对降水变化的响应（图 ５）；矮生嵩草、花苜蓿、异叶米口袋的三种植物的

敏感性较大，而糙喙薹草、垂穗披碱草、异针茅、麻花艽和雪白委陵菜敏感性较低（图 ５），说明不同物种叶片性

状对降水变化的响应存在较大差异。

表 ３　 降水、性状和物种对敏感性三因素方差分析表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

误差源 Ｓｏｕｒｃｅ ｄｆ Ｐ

降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ １ ＜０．００１

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ７ ＜０．００１

性状 Ｔｒａｉｔｓ ７ ＜０．００１

物种×降水 Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ７ ＜０．００１

物种×性状 Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｔｒａｉｔｓ ４９ ＜０．００１

性状×降水 Ｔｒａｉｔｓ×Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ７ ＜０．００１

物种×降水×性状 Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ×Ｔｒａｉｔｓ ４９ ＜０．００１

图 ５　 不同降水、叶片性状和物种之间敏感性的差异

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

不同字母代表具有显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＬＳ：叶片大小 Ｌｅａｆ ｓｉｚｅ；ＶＬＡ：叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ａｒｅａ；ＶＭＭ：叶脉率 Ｖｅｉｎ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｌｅａｆ ｍａｓｓ；

ＬＭＡ：比叶质量 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ； δ１３ Ｃ：稳定碳同位素千分值 Ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ； ＴＯＣ：总有机碳含量 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；ＴＮ：全氮含量 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； Ｃ ／ Ｎ：碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ

３．３　 叶片性状之间的相互关系

比叶质量与叶脉率、稳定碳同位素千分值与叶脉率和比叶质量、总有机碳含量与叶片大小和比叶质量、总
有机碳含量与稳定碳同位素千分值、全氮含量与叶脉率和稳定碳同位素千分值、全氮含量与总有机碳含量、碳
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氮比与叶片大小和总有机碳含量、碳氮比与比叶质量呈显著的正相关（表 ４）；叶脉密度与叶片大小和碳氮比

与全氮含量呈显著的负相关（表 ４）。 说明植物叶片性状并非完全独立，某一性状的变化可能伴随着其它性状

的变化。 叶脉密度有是限制叶片大小变化的重要因素。

表 ４　 叶片性状之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

叶脉密度
ＶＬＡ

叶脉率
ＶＭＭ

比叶质量
ＬＭＡ

稳定碳同位素

千分值 δ１３Ｃ
总有机碳含量

ＴＯＣ
全氮含量

ＴＮ
碳氮比
Ｃ ／ Ｎ

叶片大小 ＬＳ －０．４７７∗ ０．０１４ ０．１２８ ０．０７８ ０．４２１∗ －０．１０２ ０．４５９∗

叶脉密度 ＶＬＡ 　 －０．０２５ －０．０１７ －０．２１４ －０．１７２ ０．０４９ －０．２００

叶脉率 ＶＭＭ 　 　 ０．６１０∗ ０．７０９∗ ０．１６４ ０．３３９∗ －０．２２２

比叶质量 ＬＭＡ 　 　 　 ０．７７４∗ ０．５７２∗ ０．１６６ ０．２４０∗

稳定碳同位素千分值 δ１３Ｃ 　 　 　 　 ０．４３９∗ ０．４８４∗ －０．１６０

总有机碳含量 ＴＯＣ 　 　 　 　 　 ０．３７２∗ ０．３６８∗

全氮含量 ＴＮ 　 　 　 　 　 　 －０．７１６∗

　 　 ∗代表显著相关（Ｐ ＜０．０５）

４　 讨论

４．１　 不同叶片性状对降水变化的协同响应及其相互制约

叶片大小直接影响着植物对光的截取和碳获取的能力［３４］。 本研究的结果表明：增水显著增加了大部分

植物的叶片大小；而减水则显著减少了大部分植物的叶片大小（表 ２），这与已往的研究结果一致［３５⁃３７］。 群落

的平均叶片大小与降水直接相关［３５］。 越干旱，同一物种叶片越小［３６⁃３７］。 如马蹄香（ Ｐｒｉｍｕｌａ ｓｉｅｂｏｄｉｉ ）的叶片

大小在水分亏缺时比湿润时更小［３８］。 澳大利亚东南部的多年生植物的叶宽与降水量呈正相关［３９］。 这主要

是因为大叶需要更多的水分蒸腾来降低温度；而水分供给不足时，植物通过减少叶片大小来减少水分的消耗，
同时防止叶温过高。 叶片大小减少可以改变叶片的气体传导率，从而降低高蒸发带来的伤害［４０］，所以降水的

变化直接影响着叶片大小，进而影响植物的生产力。 植物形态要比植物功能更具有可塑性［１７，４１］。 叶片大小

可以很好的指示环境中水分资源的盈亏。
叶脉对光合组织起到支撑和传输的作用［２４］，因此叶脉密度的变化表征了光合组织对支撑和传输需求的

变化。 本研究的结果表明：总体上减水对叶脉密度无显著作用，而增水显著降低了叶脉密度（表 ３）。 水分条

件的改善可能对传输组织的需求下降，所以可能是叶脉密度下降的原因；而叶脉密度的增加有利于抗旱能力

的提高［４２］，可能是减水条件下叶脉密度不变的原因。
水分控制实验已开展 ３ 年，植物叶片发生显著变化。 总体上，本研究监测的 ８ 种叶片性状中有 ５ 种对降

水变化的响应显著。 随着叶片大小的变化，其它叶片性状也有不同程度的改变（表 １）。 叶片性状之间的关系

表明：叶片大小与总有机碳含量和碳氮比呈显著正相关，而与叶脉密度呈显著负相关（表 ４）。 例如：增水显著

增加了植物的叶片大小，同时显著增加了总有机碳含量和显著降低了叶脉密度（表 ２）。 这表明植物叶片性状

之间具有协同变化。 不同的叶片性状具有不同的功能［４３］。 叶片大小的增加可以增加生产力［３４］，而总有机碳

含量的增加是植物趋于保守的投资策略［４４］，同时叶脉密度的降低将减少水分传输的能力，可能限制光合能力

和生产力的进一步增加［２４］。 这意味着植物在应对降水变化时既有积极的一面也有保守的一面，不同叶片性

状存在协同响应和相互制约的关系。
４．２　 不同水分生态类型植物叶片性状对降水变化的响应

增水显著增加了矮生嵩草、花苜蓿、异叶米口袋、雪白委陵菜的叶片大小，分别增加了叶片大小（图 １）。
而对糙喙薹草、垂穗披碱草、麻花艽、和异针茅的叶片大小无显著作用。 垂穗披碱草和异针茅是属于旱中生植

物，而其它物种属于中生植物［１５］。 虽然糙喙薹草叶片大小没有显著变化，但是增水增加其叶片大小的 ３３％
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（图 １）。 显然中生植物比旱中生对湿润条件的适应能力更强。 所以增水对中生植物叶片大小的影响较显著，
而对旱中生植物的叶片大小的影响较小。

与增水相反，减水显著减小垂穗披碱草、异针茅的叶片大小（图 １）。 而减水对矮生嵩草、糙喙薹草、花苜

蓿、异叶米口袋、麻花艽、雪白委陵菜的叶片大小无显著作用。 减水对旱中生植物叶片大小的影响显著，而对

中生植物的叶片大小作用较小。 植物通过改变其叶片性状来响应降水的变化，最大限度地达到其表型与生存

环境相一致而利用或缓冲环境对生长和生殖产生的积极或消极影响［４５］。 所以垂穗披碱草和异针茅旱中生植

物可以通过缩小叶片大小对干旱有更强的抗性，而其它 ６ 种中生植物通过增加叶片大小来适应湿润环境。
增水显著减小矮生嵩草的叶脉密度，对垂穗披碱草和异针茅的叶脉密度无显著作用（图 ２）。 虽然增水没

有显著改变糙喙薹草的叶脉密度，但其叶脉密度下降了 １８％（图 ２）。 减水显著增加垂穗披碱草、异针茅的叶

脉密度，对矮生嵩草和糙喙薹草的叶脉密度无显著作用（图 ２）。 矮生嵩草和糙喙薹草是中生植物，而垂穗披

碱草和异针茅是旱中生植物［１５］。 降低叶脉密度可以减少对构建消耗较高的叶脉组织的投入［４６］，进而将有限

的资源用于其他组织。 而增加叶脉密度可以增强对干旱的抗性［４２］。 所以中生植物可以更好的适应湿润生

境；而旱中生植物对干旱的抗性更强。 因此表现为不同水分生态类型植物叶脉密度对降水变化响应的差异。
４．３　 不同叶脉类型植物叶片性状对降水变化的响应

增水使得矮生嵩草等平行叶脉植物的叶脉密度显著降低或不变，而使得花苜蓿等羽状叶脉植物的叶脉密

度显著增加或不变；与此相反，减水使得垂穗披碱草等平行叶脉植物的叶脉密度显著增加或不变，而使得花苜

蓿等羽状叶脉植物叶脉密度显著减少或不变（图 ２）。 两类植物的响应存在明显的区别。 叶脉投入的多少直

接决定着水分的输送能力［４７］。 本研究结果表明平行叶脉植物的叶脉率是羽状叶脉植物的 ４ 倍（表 ４）。 叶脉

率的巨大差异可能是两类植物叶脉密度响应降水变化差异的原因。 由于平行叶脉植物起源于中新世干旱环

境扩张的情景［４８］，所以可能是平行叶脉植物的叶脉率较高的原因。 这说明较高的叶脉投入是平行叶脉植物

应对干旱适应机制。 所以在水分条件改善时，平行叶脉植物高的叶脉率使其无需继续提高叶脉密度就可以充

分利用水分；甚至可能会因叶片增大而降低叶脉密度，因为叶脉的构建消耗大于叶肉（分别为每克木质素和

纤维素 １１．８ 和 ６．５ ｍｍｏｌ 葡萄糖［４６］。 由于叶脉率较低，生产力的提高，增加了对传输组织的需求［２８，４９］，所以羽

状叶脉植物需要提高叶脉密度来提高水分的输送能力。
干旱通常导致更低的传输效率和出现栓塞的趋势，要求植株在传输结构中的投资更高［４２］，进而导致叶片

支撑结构投资的质量分数增加［５０］。 当水分条件较差时，平行叶脉植物提高叶脉密度，保证水分的供给；而羽

状叶脉植物只能通过相对保守的策略，即通过降低叶脉密度减少叶脉的构建消耗。 这表明平行叶脉植物较适

应干旱的生境，而羽状叶脉植物更适应湿润的生境。
稳定碳同位素千分值是评估植物水分适应性的可靠途径［５１］。 增水使得大部分羽状叶脉植物稳定碳同位

素千分值显著增加，而减水使得大部分平行叶脉植物稳定碳同位素千分值显著减少。 以往研究发现在全球尺

度上，稳定碳同位素千分值与年均降水存在显著的负相关性［５２］。 小尺度（夏威夷）的研究表明，稳定碳同位

素千分值与年平均降水量呈显著负相关关系［４７］。 对北美 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ 的研究也得到同样的结果［５３］。 较低的

稳定碳同位素千分值使得 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ 在湿润的年份取得更多的地上生长量［５３］。 这是因为水分适应性与土

壤中可利用水分和植物的生长状况密切相关［５４］。 由于叶脉率的巨大差异，平行叶脉植物较适应干旱的生境，
而羽状叶脉植物适应湿润的生境。 所以在增水条件下，羽状叶脉植物表现为有效适应湿润生境，即增加稳定

碳同位素千分值；同理在减水条件下，平行叶脉植物表现为有效适应干旱生境，即减少稳定碳同位素千分值。
这也进一步证明两类植物应对降水变化的模式不同。
４．４　 叶片性状对增水和减水响应的敏感性

本实验中降水的变幅分别为±５０％。 从具体物种对两种模拟情形响应的差异来看，植物对于增水和减水

的响应不同（图 ５）。 部分植物性状对于增水具有显著响应，而对减水无显著响应；反之亦然。 同时，大部分植

物叶片性状对于增水和减水的敏感性不对称（表 ３、图 ５）。 植物叶片性状对降水的敏感性不对称，对增水的
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敏感性显著大于减水的敏感性（图 ５）。 高寒草甸地区虽然年降水近 ６００ ｍｍ，但是相对森林地区当地的降水

偏低。 所以植物必然存在一系列的抗旱的机制［６⁃７］。 而当增水缓解干旱胁迫时，植物的生长发育将得到很大

的促进［５］。 原有用于适应干旱的结构和功能并不能直接用于对增水的适应，植物叶片对增水和减水的响应

不对称。 所以未来降水增加可能促进当地植物群落的生长发育；而周期波动中出现的干旱对植物影响较小。

５　 结论

降水的变化对高寒草甸植物叶片性状具有显著的影响，但是不同性状的具体表现存在差异。 植物叶片性

状在响应降水变化时，存在协同变化和相互制约。
不同水分生态类型的植物叶片性状对降水变化的响应相反，增水显著增加了中生植物叶片大小，降低其

叶脉密度，矮生嵩草的叶片大小增加了 ２００．３％，叶脉密度减小了 １７．５％，而对旱中生植物的叶片大小和叶脉

密度的影响较小；减水显著降低了旱中生植物叶片大小，增加其叶脉密度，垂穗披碱草和异针茅的叶片大小分

别减少 ５４．９％和 ３０．７％，其叶脉密度分别增加 ２５％和 ２２．４％，而对中生植物的叶片大小和叶脉密度作用较小。
羽状叶脉植物表现为有效适应增水环境，即增加叶脉密度和稳定碳同位素千分值，花苜蓿、异叶米口袋的

叶脉密度的增加了 ７．８％和 ４．０％，稳定碳同位素千分值增加 ２．５％和 ３．３％，但是平行叶脉植物的叶脉密度和稳

定碳同位素千分值保持不变或降低；而在减水条件下，平行叶脉植物表现为有效适应干旱生境，即增加叶脉密

度和降低稳定碳同位素千分值，异针茅的叶脉密度增加了 ２２．４％，稳定碳同位素千分值减小 ２．９％，而羽状叶

脉植物的叶脉密度不变或降低和稳定碳同位素千分值保持不变。
植物叶片性状对降水的敏感性不对称，对增水的敏感性显著大于减水的敏感性。 植物在应对短期降水变

化时，植物形态可塑性的作用凸显，放大或缩小叶片大小是植物应对降水变化的最有效的途径，但是不同水分

生态类型和叶脉类型植物可塑性的方向存在显著差异。 因此，降水变化可能改变不同植物的竞争能力，从而

改变群落组成，进而影响生态系统过程。
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