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油蒿叶片资源利用效率变化及其影响因素

蒋　 燕１ꎬ２ꎬ靳　 川１ꎬ２ꎬ姜晓燕１ꎬ２ꎬ李鑫豪１ꎬ２ꎬ魏宁宁１ꎬ２ꎬ高圣杰１ꎬ２ꎬ刘　 鹏１ꎬ２ꎬ贾　 昕１ꎬ２ꎬ３ꎬ
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１ 北京林业大学水土保持学院ꎬ北京　 １０００８３

２ 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站ꎬ盐池　 ７５１５００

３ 北京林业大学水土保持国家林业局重点实验室ꎬ北京　 １０００８３

摘要:植物资源(光、氮、水分)利用效率是反映生态功能适应气候变化的关键指示ꎬ然而鲜有研究综合考虑植物资源利用效率

间的相对变化及其调控机制ꎮ 选取宁夏盐池毛乌素沙地优势物种油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)为研究对象ꎬ于 ２０１７—２０１９ 年生长季

对油蒿光合生理参数和环境因子进行原位监测ꎬ实验室测定叶片比叶面积(ＳＬＡ)和叶氮含量(ＬＮＣ)ꎬ分析叶片光利用效率

(ＬＵＥ)、水分利用效率(ＷＵＥ)、氮利用效率(ＮＵＥ)的相对变化特征及其生物和非生物影响因子ꎬ探讨油蒿叶片资源利用效率对

环境的响应ꎮ 结果显示:油蒿 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 的季节变化趋势基本一致ꎬ两者呈正相关(Ｒ２ ＝ ０.１７ꎻＰ<０.０１)ꎬ且皆与 ＷＵＥ 季节变化

不同ꎬ无显著关系(Ｐ>０.０５)ꎬＷＵＥ 波动幅度最高(ＣＶ＝ ４８％)ꎬＮＵＥ 最低(ＣＶ＝ ３９％)ꎻ研究期间 ＬＵＥ、ＷＵＥ 和 ＮＵＥ 月均值基本在

夏季出现高峰值ꎬ分别为 ０.１２ ｍｏｌ / ｍｏｌꎬ１０４.０２ μｍｏｌ / ｍｏｌ 和 １１.４９ μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１ꎮ 土壤含水量(ＳＷＣ)>０.０９ ｍ３ / ｍ３ꎬ叶片资源利用

效率不受其影响ꎬ而 ＳＷＣ<０.０９ ｍ３ / ｍ３ꎬＷＵＥ 和 ＳＷＣ 关系为二次函数ꎻＳＷＣ 调节土壤氮含量(Ｎｓｏｉｌ)和光合有效辐射(ＰＡＲ)对叶

片资源利用效率的影响ꎮ 叶片资源利用效率与 ＬＮＣ 无显著相关性ꎻＳＬＡ 与 ＬＵＥ 显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＮＵＥ 显著正相关(Ｐ<
０.０１)ꎬ与 ＷＵＥ 相关性不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ ＬＵＥ 主要受 ＳＬＡ 和 Ｎｓｏｉｌ影响ꎬＮＵＥ 主要受 ＳＬＡ 和 ＳＷＣ 影响ꎬＳＷＣ 和 Ｎｓｏｉｌ还可通过

ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 间接影响 ＬＵＥ 和 ＮＵＥꎮ 结果表明水分和土壤氮含量是限制油蒿叶片资源利用效率的主要非生物因子ꎬ比叶面积则

是调控其资源利用效率的关键生物因子ꎬ是深入探究荒漠植物群落对环境响应策略的重要补充ꎮ
关键词:荒漠植物ꎻ油蒿ꎻ资源利用效率ꎻ环境调控ꎻ叶片性状
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ＬＵＥ ａｎｄ ＮＵＥ ｔｈｒｏｕｇｈ ＳＬＡ ａｎｄ ＬＮＣ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ. Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ａｂｉｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｓ ｔｈｅ ｋｅｙ ｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ
ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ. Ｏｕｒ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ａｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇｓ ｏｆ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ
ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｅｘｔｒｅｍｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔꎻ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａꎻ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ

植物生长需要从环境中获取资源(即光合同化所需的光、水和氮)ꎬ光合作用是植物获取并利用各种资源

的重要过程ꎬ容易受到限制[１—３]ꎮ 气候变化增加了全球极端天气的发生频率和强度ꎬ尤其是生态环境脆弱的

干旱半干旱地区ꎬ可能会强烈影响该地区的资源供给ꎬ从而导致植物光合和生产能力发生变化ꎮ
植物资源利用效率(ＲＵＥｓ)作为连接光合作用和资源供给的关键纽带ꎬ被广泛用于理解植物对气候变化

和极端气候的响应[４—５]ꎮ 其中ꎬ叶片光利用效率(ＬＵＥ)、水分利用效率(ＷＵＥ)及氮利用效率(ＮＵＥ)等是决定

植物适应环境变化ꎬ协调自身碳水关系的关键指示[６]ꎮ 光、氮、水等资源利用效率间的权衡(即相对变化)决
定着植物最大碳吸收能力[７—８]ꎮ 但植物资源利用效率权衡关系因研究环境和时间尺度的差异而不同[４ꎬ９]ꎬ了
解干旱区植物叶片光、氮、水利用效率相对变化特征及其对环境的响应ꎬ有助于深入理解植物对气候变化的响

应ꎬ准确预测植物碳吸收能力[４ꎬ１０]ꎮ
环境变化是植物叶片资源利用效率变化的主要及直接驱动因子(即非生物因子)ꎬ其通过改变光、水和氮

资源供给和需求对植物资源利用效率产生影响[１１]ꎮ 因此直接选择环境中的光、水和氮为代表性非生物因子

进行分析ꎮ 植物通过叶片性状间的协调和权衡来适应环境波动(即生物因子)ꎬ以实现叶片资源利用和生态

适应策略的优化[３ꎬ１２]ꎮ 在资源梯度不同的生境中ꎬ植物叶片性状发生了不同程度的适应性分化[１３—１４]ꎮ 比叶

面积(ＳＬＡ)和叶片氮含量(ＬＮＣ)是描述植物叶片性状的基本参数ꎬ其变化反映了不同物种在长期进化过程中

对资源的利用和生存环境的适应特征[１３ꎬ１５]ꎬ因此选择 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 为代表性生物因子进行分析ꎮ 综合研究生

物与非生物因子对植物叶片 ＲＵＥｓ 的影响机制ꎬ能更好地理解干旱地区植物对环境变化的适应过程ꎮ 毛乌素

沙地是我国西北地区典型的干旱半干旱地区ꎬ降水有限且不规律ꎮ 油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)是该地区半干旱

灌丛生态系统中最常见和优势的灌木种之一ꎮ 为此本研究以油蒿为研究对象ꎬ利用 ＬＩ￣６４００ＸＴ 便携式光合仪

(ＬＩ－ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＵＳＡ)进行油蒿叶片光合参数原位测定ꎬ计算其 ＬＵＥ、ＷＵＥ 和 ＮＵＥꎬ结合同步监测的环境

因子和测定的叶片 ＳＬＡ 和 ＬＮＣꎬ分析油蒿叶片生长季 ＲＵＥｓ 的动态变化及其与生物和非生物因子的关系ꎬ 探

明油蒿对毛乌素沙地干旱环境的适应机制ꎮ 旨在探究: (１)油蒿叶片资源利用效率相对变化特征ꎻ(２)生物

７９１６　 １５ 期 　 　 　 蒋燕　 等:油蒿叶片资源利用效率变化及其影响因素 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

和非生物因素对油蒿叶片资源利用效率的影响机制ꎬ为阐明荒漠生态系统对环境变化的响应机制提供理论

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究地概况及样地布设

宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位监测研究站(３７°０４′ Ｎ—３８°１０′ Ｎꎬ１０６°３０′ Ｅ—１０７°４７′ Ｅꎬ海拔

１５５０ ｍ)处于毛乌素沙地南缘ꎬ占地总面积 ２０００ ｈｍ２ꎮ 该区属于典型的中温带大陆性季风气候ꎮ 年平均气温

为 ８.１℃ꎬ降水稀少ꎬ年降水量 ２９２ ｍｍꎬ主要集中在夏季ꎬ年际变化大ꎻ年潜在蒸散量为 ２１００ ｍｍꎬ无霜期约为

１２０ ｄꎮ 典型植物群落为油蒿群落ꎬ优势建群种为油蒿ꎬ夹杂有老瓜头(Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ)、杨柴(Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ
ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)、赖草(Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ)等其他物种ꎬ并伴有苔藓地衣结皮ꎮ 本文选取油蒿为研究对象ꎬ生长季集

中在 ５—９ 月ꎬ５ 月为春季ꎬ６—８ 月为夏季ꎬ９ 月为秋季ꎮ
于 ２０１７—２０１９ 年生长季通过野外调查选择油蒿分布集中区域作为研究样地ꎬ样地内灌木平均株高 ０.５—

１.０ ｍꎬ样地大小为 １５ ｍ×１５ ｍꎬ在样地内随机选择 ３ 个 ５ ｍ×５ ｍ 样方ꎬ每个样方内选择 ３ 株油蒿标记ꎮ 观测

期内样地中油蒿植被覆盖度为 ４５％ꎬ平均冠幅和株高分别为 ０.８６ 和 ０.７８ ｍꎮ 在每个样方中选择长势较好、且
植株之间遮挡较少的油蒿作为样株ꎬ为避免边缘效应影响ꎬ植株尽量选择在样方内部位置ꎬ每次生理实验在所

标记的植株上进行ꎬ测量周期为 ７—１０ ｄꎮ
１.２　 测量方法

１.２.１　 光合特征参数

在已标记油蒿样株上分别选取一簇 １—２ 年生小枝上的成熟叶片ꎬ依据枝条和叶片生长状况ꎬ以及叶片大

小选择相似叶片ꎬ之后对所选叶片进行测量ꎮ 考虑植物光合随天气变化存在差异的特点ꎬ选择晴朗无风的天

气ꎬ于 ９:００—１２:００ 使用 Ｌｉ￣６４００ＸＴ 便携式光合仪透明叶室进行气体交换参数的测定ꎬ当测量数值小数点后

一位稳定时ꎬ每个叶片记录 ２０ 次读数ꎬ主要包括单位叶面积的净光合速率(Ｐｎꎬμｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)、蒸腾速率(Ｅꎬ
ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)和气孔导度(Ｇｓꎬｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎮ

在每次气体交换参数测定时ꎬ同时利用 ＬＩ￣ ６４００ＸＴ 便携式光合系统ꎬ配备 ＬＥＤ 红蓝光源叶室ꎬ进行光响

应曲线测量(Ａ－ＰＡＲ 曲线)ꎮ 进行光响应曲线的测定前先对目标叶片进行充分诱导ꎻ叶室温度设置为 ２５℃ꎬ
ＣＯ２浓度设置为 ４００ μｍｏｌＣＯ２ ｍｏｌ－１ꎬ近似环境中的浓度ꎬ相对湿度设置为 ５５％左右ꎮ 光合有效辐射(ＰＡＲ)梯
度共设置 １２ 个点ꎬ分别为 ２０００、１８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、５０ 和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 测定时

应在设置的每个 ＰＡＲ 下适应 ３ ｍｉｎ 测定其光合速率ꎮ 测定完成后通过模型拟合ꎬ利用 Ａ－ＰＡＲ 曲线估算叶片

光最大净光合速率(Ｐｍａｘꎬμｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)和内禀量子效率(αꎬｍｏｌ / ｍｏｌ) [１６]ꎮ 叶片的光合特征参数和响应曲线测

量时间为上午 ９ 点至 １２ 点[１７—１８]ꎮ 每次测量的叶片面积小于叶室面积ꎬ在每次测量完之后取下叶片带回实验

室ꎬ使用 ＹＭＪ￣Ａ 托普叶面积仪测定实验样叶面积ꎬ然后对所测数据进行校准ꎮ
１.２.２　 植物叶片性状特征

每次气体交换测量结束后ꎬ在与标记油蒿特征相似的相邻植株上立即采集 １０—２０ 片样叶ꎬ用于测量叶面

积和氮含量ꎮ 叶面积测量完毕后ꎬ用电子天平测量饱和鲜重ꎬ７５℃烘干 ４８ ｈ 后测定干重ꎬ比叶面积( ＳＬＡꎬ
ｃｍ２ / ｇ)为鲜叶面积与干重的比值ꎮ 将每次烘干后的样叶粉碎、研磨后制成粉样ꎬ利用凯氏定氮法测定样叶的

氮含量(ＬＮＣꎬｇ / ｋｇ) [８]ꎮ
１.２.３　 环境因子

光合有效辐射(ＰＡＲ)、降水量(ＰＰＴ)和 ３０ ｃｍ 土壤含水量(ＳＷＣ)由样地附近的微气象观测系统监测ꎮ
ＰＡＲ 由光合有效辐射传感器 ( ＰＡＲ￣ＬＩＴＥꎬ Ｋｉｐｐ ＆ Ｚｏｎｅｎꎬ ｔｈｅ Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ) 测得ꎻ ＥＣＨ２Ｏ 土壤温湿度仪

(ＥＣＨ２Ｏ￣５ＴＥꎬ Ｄｅｃａｇｏｎ Ｄｅｖｉｃｅｓꎬ ＵＳＡ)用于测量 ＳＷＣꎻ翻斗式雨量筒(ＴＥ￣５２５ ＷＳꎬ Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ ＵＳＡ)
完成样地内 ＰＰＴ 监测ꎮ ＰＰＴ 由 ＣＲ２００ 数据采集器 ( Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｃ.ꎬＵＳＡ) 获取ꎬＰＡＲ 和 ＳＷＣ 由
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ＣＲ３０００ 数据采集器(Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｃ.ꎬＵＳＡ)获取ꎮ 所有环境因子测定间隔均为 ３０ ｍｉｎꎮ 每一实验周期

内ꎬ在每个样方周围用土钻法取 １５、３０、４５ ｃｍ 土壤样品各 １ 份ꎬ制成土样后ꎬ凯氏定氮法测定土样的全氮含量

(Ｎｓｏｉｌꎬｇ / ｋｇ)ꎮ
１.３　 资源利用效率计算

直角双曲线修正模型可以更好地反应植物净光合速率对光合有效辐射的响应过程[１６]ꎬ采用此模型拟合

植物光响应曲线ꎮ 模型表达式为:

Ｐｎ ＰＡＲ( ) ＝ α １ － βＰＡＲ
１ ＋ γＰＡＲ

ＰＡＲ － Ｒｄ (１)

式中ꎬＰｎ(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)为净光合速率ꎬＰＡＲ 为光合有效辐射ꎬα 是光响应曲线的初始斜率ꎬ定义为植物内禀量

子效率ꎬ反映植物利用光能的最大潜能ꎬ所以 ＬＵＥ (ｍｏｌ / ｍｏｌ) 由 α 值表示ꎻβ 为修正系数ꎻ系数 γ 为内禀量子

效率与植物最大光合速率之比ꎻＲｄ(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)为 ＰＡＲ＝ ０ 时的暗呼吸速率ꎮ
对式(１)两边求导数ꎬ得到植物的量子效率ꎬ即有:

Ｐ ＰＡＲ( ) ＝ α １ － ２βＰＡＲ － βγ ＰＡＲ２

１ ＋ γＰＡＲ( ) ２ (２)

当式(２)等于 ０ 时ꎬ可求出植物的饱和光照强度(ＬＳＰ):

ＬＳＰ ＝
　 β ＋ γ( ) β － １

γ
(３)

与植物饱和光照强度对应的最大光合速率 Ｐｍａｘ(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)为:

Ｐｍａｘ ＝ α
　 β ＋ γ － 　 β

γ
æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ (４)

则 ＷＵＥ (μｍｏｌ / ｍｏｌ) ＝ Ｐｍａｘ / Ｇｓꎬ表示植物的内在水分利用效率ꎬ其反映了叶片碳吸收和水分耗散的内在

调控情况ꎮ
植物单位叶面积氮含量 Ｎａｒｅａ ＝ＬＮＣ / ＳＬＡꎬＮＵＥ (μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１) ＝ Ｐｍａｘ / Ｎａｒｅａꎬ表示植物的光合氮利用效率ꎮ

１.４　 数据分析

采用方差分析(ＡＮＯＶＡ)对不同季节间的叶片光、水和氮利用效率进行比较ꎮ 变异系数(ＣＶ)用于量化叶

片资源利用效率、叶片性状和环境因子的季节变化ꎮ 用分段平均方法将 ＷＵＥ 和 ＮＵＥ 数据按 ＬＵＥ 分组平均

(ＬＵＥ 间隔 ０.００２ ｍｏｌ / ｍｏｌ)ꎬ又将 ＮＵＥ 数据按 ＷＵＥ 分组平均(ＷＵＥ 间隔 ０.２ μｍｏｌ / ｍｏｌ)ꎬ每组求平均值和标

准误差ꎬ通过标准化主轴分析法(ＳＭＡꎬｓｍａｔｒ 包中的 Ｒ 函数 ＳＭＡ)检验油蒿 ＬＵＥ、ＷＵＥ 和 ＮＵＥ 间的相互关系ꎮ
线性回归和非线性回归分析叶片资源利用效率和叶片性状特征及环境因子之间的相关关系ꎮ 全子集回归法

获取最优模型ꎬ以描述叶片资源利用效率随各影响因素的变化情况ꎮ 同时采用结构方程模型(ＳＥＭ)进一步

评估叶片性状特征及环境因子对叶片资源利用效率的直接和间接影响ꎮ 所有数据分析和作图通过 ＲＳｔｕｄｉｏ
４.０.５完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 环境因子与叶片性状变化特征

２.１.１　 环境因子季节变化特征

由图 １ 和表 １ 可知ꎬ三年 ＰＡＲ 季节变化趋势一致ꎬ２０１７—２０１９ 年年均值分别为 ４２５.９３ꎬ３９８.８６ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１和 ３９３.３７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ年际变异幅度极小(ＣＶ＝ ３.５％)ꎮ ２０１７—２０１９ 年 Ｎｓｏｉｌ年均值分别为 ０.１３ꎬ０.１７ ｇ / ｋｇ
和 ０.０６ ｇ / ｋｇꎬ年际波动较大(ＣＶ＝ ３７.８８％)ꎬ波动范围是 ０.０４２—０.３３ ｇ / ｋｇꎬＮｓｏｉｌ基本在秋季达最高值ꎮ 生长季

降雨量主要集中在 ７—９ 月(约 ７２％)ꎬ约占全年降雨量的 ６０％ꎬ生长季总降雨量最高的年份是 ２０１７ 年

(２９９ ｍｍ)ꎬ比总降雨量最低的 ２０１８ 年(２２０ ｍｍ)高 ３５.３６％ (表 １)ꎮ ＳＷＣ 主要受降雨量影响ꎬ和降雨量季节

９９１６　 １５ 期 　 　 　 蒋燕　 等:油蒿叶片资源利用效率变化及其影响因素 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

分布一致ꎬ春季最低ꎬ夏季最高ꎬ秋季次之ꎬ２０１７ 年 ＳＷＣ 最高(０.１１２ ｍ３ / ｍ３)ꎬ２０１８ 年最低(０.０９３ ｍ３ / ｍ３)ꎮ

图 １　 研究地点 ２０１７—２０１９ 年生长季环境因子和叶片性状季节动态

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｉｎｃｉｄｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ (ＰＡＲ)ꎬ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｎｓｏｉｌ)ꎬ

ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ３０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ (ＳＷＣ) ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ (ＰＰＴ)ꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ( ＳＬＡ) ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (ＬＮＣ) ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ ｏｖｅｒ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ (Ｍａｙ—Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ) ｄｕｒｉｎｇ ２０１７—２０１９

图中水平虚线表示 ＳＷＣ＝ ０.０９ ｍ３ / ｍ３

２.１.２　 油蒿 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 季节变化特征

油蒿 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 随季节发生变化(图 １)ꎬＳＬＡ 变化幅度显著高于 ＬＮＣꎬＬＮＣ 相对稳定(ＳＬＡ:ＣＶ ＝ ２９％ꎻ
ＬＮＣ:ＣＶ＝ １３％)ꎮ ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 日均值 ３ 年内波动范围分别是 ３０.２０—１２９.８８ ｃｍ２ / ｇ 和 １７.６１—２８.０３ ｇ / ｋｇꎮ
ＳＬＡ 没有显著的季节规律性ꎬ随着叶片的生长ꎬＳＬＡ 在夏季波动更为明显ꎬ２０１７—２０１９ 年年均值分别为６２.８６ꎬ
６４.６３ ｃｍ２ / ｇ 和 ９３.４８ ｃｍ２ / ｇꎮ 春秋季 ＬＮＣ 高于夏季ꎬ三年年均值分别为 ２１.６５ꎬ２３.０８ ｇ / ｋｇ 和 ２１.６３ ｇ / ｋｇꎮ
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表 １　 ２０１７—２０１９ 年生长季环境因子均值(总和)及误差表

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ａｎｄ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｉｎｃｉｄｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ (ＰＡＲ)ꎬ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｎｓｏｉｌ)ꎬ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ３０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ (ＳＷＣ) ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ (ＰＰＴ)

年份 / 变量 Ｙｅａｒ / Ｖａｒｉａｂｌｅｓ ２０１７ 年 ２０１８ 年 ２０１９ 年

光合有效辐射 平均值 ４２５.９３ ３９８.８６ ３９７.３７

Ｉｎｃｉｄｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ＰＡＲ / (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１) 标准差 １３１.７２ １４１.５３ １３５.３４

土壤全氮含量 平均值 ０.１３ ０.１７ ０.０６
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ Ｎｓｏｉｌ / (ｇ / ｋｇ) 标准差 ０.０４ ０.０７ ０.０２

３０ｃｍ 土壤含水量 平均值 ０.１１２ ０.０９３ ０.０９６

Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ３０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ＳＷＣ / (ｍ３ / ｍ３) 标准差 ０.０２０ ０.０２４ ０.０２３

降雨量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ＰＰＴ / ｍｍ 总和 ２９９ ２２０.９０ ２４５.７１

２.２　 油蒿叶片资源利用效率季节变化特征

油蒿叶片资源利用效率在生长季呈现明显的季节和年际波动(Ｐ<０.０１) (图 ２)ꎮ 三年内 ＬＵＥꎬＷＵＥ 和

ＮＵＥ 日均值波动范围分别是 ０.０１８—０.１５３ ｍｏｌ / ｍｏｌꎬ３１.８２—１９２.２５ μｍｏｌ / ｍｏｌ 和 ３.０１—１６.０７ μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１ꎻ
ＷＵＥ 波动幅度最高(ＣＶ＝ ４８％)ꎬＮＵＥ 最低(ＣＶ ＝ ３９％)ꎮ ＬＵＥ 和 ＷＵＥ 年均值在 ２０１７ 年最高ꎬ分别为 ０.０７９
ｍｏｌ / ｍｏｌ 和 ７４.６９ μｍｏｌ / ｍｏｌꎻＷＵＥ 和 ＮＵＥ 年均值在 ２０１８ 年最低(图 ３)ꎮ

图 ２　 油蒿叶片光、水和氮资源利用效率季节变化特征

Ｆｉｇ.２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ( ＬＵＥ)ꎬ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ) ａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＮＵＥ) ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

除 ２０１８ 年 ＬＵＥ 在秋季最高ꎬ三年内油蒿叶片资源利用效率月均值基本在夏季出现高峰值(图 ２)ꎻＷＵＥ
和 ＮＵＥ 分别在 ２０１７ 年 ７ 月和 ２０１９ 年 ８ 月达最高ꎬ为 １０４.０２ μｍｏｌ / ｍｏｌ 和 １１.４９ μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１ꎬＬＵＥ 在 ２０１７ 年 ６
月达最高(０.１２ ｍｏｌ / ｍｏｌ)ꎮ 叶片资源利用效率最低值分布在生长季各时期ꎬ无规律性ꎮ 研究期间油蒿 ＷＵＥ
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和 ＬＵＥꎬＷＵＥ 和 ＮＵＥ 关系不显著(Ｐ>０.０５ꎻ图 ４)ꎬＷＵＥ 不受 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 的影响ꎮ 但 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 正相关性

显著(Ｐ<０.０１ꎬＲ２ ＝ ０.１７ꎻ图 ４)ꎬＬＵＥ 和 ＮＵＥ 的季节变化趋势基本一致ꎬ且每年最低值出现时间一致(图 ２)ꎮ

图 ３　 油蒿叶片光、水和氮资源利用效率年均值变化特征

Ｆｉｇ.３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｏｆ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＬＵＥ)ꎬ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ)

ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＮＵＥ) ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

图 ４　 油蒿叶片资源利用效率 ＳＭＡ 回归分析

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ( ｉ. ｅ.ꎬ ＷＵＥꎬ ＬＵＥꎬ ａｎｄ ＮＵＥ) ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＳＭＡ

ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

ＳＭＡ:标准化主轴分析法 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ

２.３　 油蒿叶片资源利用效率与环境因子的关系

ＳＷＣ>０.０９ ｍ３ / ｍ３时ꎬ油蒿叶片资源利用效率变化不受其影响ꎻＳＷＣ<０.０９ ｍ３ / ｍ３ꎬＷＵＥ 和 ＳＷＣ 的关系为

二次函数ꎬ拟合结果决定系数较高(Ｒ２ ＝ ０.４１)ꎬＬＵＥ 和 ＮＵＥ 不受 ＳＷＣ 影响ꎮ 资源利用效率对 Ｎｓｏｉｌ和 ＰＡＲ 的

响应受 ＳＷＣ 调节ꎬＳＷＣ>０.０９ ｍ３ / ｍ３时ꎬ除 ＬＵＥ 随 Ｎｓｏｉｌ增加呈线性降低外(Ｐ<０.０１)ꎬ资源利用效率变化均不

受 Ｎｓｏｉｌ和 ＰＡＲ 影响ꎻＳＷＣ<０.０９ ｍ３ / ｍ３ꎬＷＵＥ 和 Ｎｓｏｉｌ的关系为二次函数ꎬ有 ７４％的结果可以被该方程解释ꎬ
ＮＵＥ 和 ＰＡＲ 呈倒数关系(Ｐ＝ ０.０２ꎻ图 ５)ꎮ
２.４　 油蒿叶片资源利用效率与 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 的关系

油蒿叶片资源利用效率与 ＬＮＣ 无显著相关性ꎻＬＵＥ 随 ＳＬＡ 增高而降低(Ｐ<０.０１)ꎬＮＵＥ 则随 ＳＬＡ 增高而
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图 ５　 油蒿叶片资源利用效率对光、水和氮资源的响应

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｎｃｉｄｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ (ＰＡＲ)ꎬ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

(Ｎｓｏｉｌ)ꎬ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ３０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ (ＳＷＣ) ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

图中垂直虚线表示 ＳＷＣ＝ ０.０９ ｍ３ / ｍ３

升高(Ｐ<０.０１)ꎬＷＵＥ 对 ＳＬＡ 的响应不明显(图 ６)ꎮ 由油蒿叶片资源利用效率最佳回归模型可知:ＳＷＣ、Ｎｓｏｉｌ

和 ＳＬＡ 能很好地预测 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ(表 ２ꎬＬＵＥ:Ｒ２ ＝ ０.２６ꎬＰ<０.０１ꎻＮＵＥ:Ｒ２ ＝ ０.３２ꎬＰ<０.００１)ꎬ但无法预测 ＷＵＥꎮ
ＳＥＭ 模型也表明 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 变化受 ＳＷＣ、Ｎｓｏｉｌ、ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 综合影响ꎻ模型分别解释了 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 变化的

３１.３％和 ４０.２％(图 ７)ꎮ ＳＬＡ(λ＝ －０.３８)和 Ｎｓｏｉｌ(λ＝ －０.３２)直接降低 ＬＵＥꎬＮｓｏｉｌ(λ＝ ０.１８)还通过 ＳＬＡ 间接降低

ＬＵＥꎬＬＮＣ(λ＝ －０.１９)通过 ＳＬＡ 间接提高 ＬＵＥꎬ由 ＳＥＭ 得到的标准化总效应表明ꎬＬＵＥ 主要受 ＳＬＡ 和 Ｎｓｏｉｌ影

响ꎬ其次是 ＳＷＣ 和 ＬＮＣꎮ ＳＬＡ(λ＝ ０.４３)和 ＳＷＣ(λ ＝ ０.３１)直接提高 ＮＵＥꎬＳＷＣ(λ ＝ ０.０５)还通过 ＳＬＡ 间接提

高 ＮＵＥꎬＮｓｏｉｌ(λ＝ －０.３８)和 ＬＮＣ(λ＝ －０.２１)直接降低 ＮＵＥꎬ但 Ｎｓｏｉｌ通过 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 间接提高 ＮＵＥꎬ由图 ７ 可

知ꎬＮＵＥ 主要受 ＳＬＡ 和 ＳＷＣ 影响ꎬ其次是 Ｎｓｏｉｌ和 ＬＮＣꎮ 但对于 ＷＵＥꎬ也无法用所选指标得出拟合优度较好的

ＳＥＭ 模型ꎮ

３　 讨论

３.１　 油蒿叶片资源利用效率变化特征及权衡关系

很多研究表明叶片光、水和氮等资源利用效率季节差异明显ꎬ植物在生长季各阶段有不同的资源利用策
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图 ６　 油蒿叶片资源利用效率对比叶面积和叶片氮含量的响应

Ｆｉｇ.６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＬＮＣ)ꎬ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＳＬＡ) ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

略[４ꎬ１９]ꎮ 本研究中油蒿基本在夏季叶片光、水和氮利用效率最大(图 ２)ꎮ 且本研究地附近其他灌木ꎬ如沙柳

和杨柴的光和水利用效率也在夏季最高[２０—２１]ꎮ 研究地夏季干旱时常出现ꎬ植物在水分亏缺时提高了自身的

光合生产能力ꎬ即提高资源利用效率ꎬ加快物候更换ꎬ使得资源利用效率基本在夏季最高ꎬ在干旱限制来临前

尽快完成生活史[２２]ꎮ 但也有研究指出温带地区乔木树种ꎬ如云杉、山松、白杨和椴树氮利用效率在夏季最高ꎬ
光利用效率在春季最高ꎬ水利用效率在夏季最低[１９ꎬ２３—２４]ꎮ 这可能是由于不同地区环境限制条件不同导致ꎬ也
有可能是灌木与乔木间的资源利用策略差异ꎬ表明环境因子可能是资源利用策略差异的直接驱动因子ꎬ物种

的生物特性是决定因素[１１ꎬ２５]ꎮ

表 ２　 油蒿叶片资源利用效率最佳回归模型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆｕｌｌ ｓｕｂｓｅｔ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ
资源利用效率 ＲＵＥｓ 模型 Ｍｏｄｅｌ Ｒ２ Ｆ Ｐ
光利用效率 ＬＵＥ ｙ＝ ０.２７ＳＷＣ－０.３６Ｎｓｏｉｌ

∗－０.０００５３ＳＬＡ∗∗＋０.１１ ０.２６ ６.０５ <０.０１
水利用效率 ＷＵＥ ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ
氮利用效率 ＮＵＥ ｙ＝ ３６.１１ＳＷＣ∗－４３.５２Ｎｓｏｉｌ

∗∗＋０.０６ＳＬＡ∗∗－０.２２ＬＮＣ＋８.２５ ０.３２ ６.５３ <０.００１
　 　 ＲＵＥｓ:资源利用效率 Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓꎻＬＵＥ:光利用效率 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＷＵＥ:水利用效率 Ｗａｔｅｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ

ＮＵＥ:氮利用效率 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＮＡ 表示无最佳模型或无显著统计学意义
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图 ７　 环境因子和叶片性状影响资源利用效率动态的结构方程模型和标准化总效应

Ｆｉｇ.７　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｔｏｔａｌ ｅｆｆｅｃｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ

ＬＵＥ:光利用效率 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＮＵＥ:氮利用效率 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＰＡＲ:光合有效辐射 Ｉｎｃｉｄｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ

ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎻＮｓｏｉｌ:土壤全氮含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻＳＷＣ:３０ｃｍ 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ３０－ｃｍ ｄｅｐｔｈꎻＬＮＣ:叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔꎻＳＬＡ:比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎮ 箭头旁边的数字是标准化路径系数 λꎬ实线箭头和虚线箭头分别代表模型中的正负效应ꎬＲ２表示有

关变量的共同解释度ꎻＬＵＥ:χ２ ＝ ０.５１ꎬｄｆ＝ ２ꎬＰ＝ ０.８０ꎬＲＭＳＥＡ<０.００１ꎻＮＵＥ:χ２ ＝ ０.５９ꎬｄｆ＝ １ꎬＰ＝ ０.４４ꎬＲＭＳＥＡ<０.００１

　 　 植物最大化碳吸收或利用效率理论取决于光、氮、水利用效率的权衡[７—８]ꎮ 且生态经济理论认为植物会

降低丰富资源的利用效率ꎬ最大化最有限资源的利用效率ꎬ从而增强碳同化能力[２６]ꎮ Ｔａｒｖａｉｎｅｎ 等发现在针叶

林混交林中ꎬＮＵＥ 和 ＷＵＥ、ＬＵＥ 负相关显著[１９]ꎻＧｏｎｇ 等对内蒙古干旱草原优势草本植物的研究也指出植物

最大化水分利用效率时ꎬ氮利用效率降低[２７]ꎬ与该理论一致ꎮ 但本研究发现 ３ 年期间油蒿光和氮利用效率正

相关性显著ꎬ二者的变化趋同ꎬ且都与水利用效率无显著相关性(图 ４)ꎬ研究结论与此理论存在差异ꎮ 研究地

光照充足ꎬ光资源一直处于过量状态ꎬ油蒿 ＬＵＥ 主要受本身羧化能力的影响ꎬ而叶氮的增加会直接影响羧化

酶的含量和活性ꎬ进一步增加 ＣＯ２的同化速率[６]ꎬＬＵＥ 由此提高ꎬＮＵＥ 也随着投入叶绿体氮含量的增加而提

高[２８]ꎬ从而 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 显著正相关ꎮ 蒸腾与 ＰＡＲ 和 Ｎａｒｅａ间无明显的关系可能是导致 ＷＵＥ 与 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ
没有显著相关性的主要原因ꎮ 这与李鑫豪等对油蒿短期监测所得的光、水和氮利用效率权衡关系也不一

致[６]ꎮ 可能是由于时间的积累降低了饱和资源的相对重要性ꎬ引起长期和短期资源利用效率权衡存在差

异[９]ꎮ 所以有必要对灌木资源利用效率权衡机制进行更加深入地长期研究ꎬ增强对灌木碳同化能力的理解ꎮ
３.２　 油蒿叶片资源利用效率对环境的响应

水分是影响干旱区生态系统功能和植物生长的主要环境因子ꎬ同时调控其他因子的响应[１８ꎬ２９—３２]ꎬ与本文
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研究结果一致ꎮ 当干旱出现时(ＳＷＣ<０.０９ ｍ３ / ｍ３) [３３]ꎬ油蒿水利用效率升高ꎬ油蒿在干旱时通过气孔限制防

止叶片失水以保持正常生理活动ꎬ气孔导度降低ꎬ导致蒸腾的下降幅度大于光合ꎬＷＵＥ 升高[１７ꎬ３４]ꎬ但 ＷＵＥ 在

严重干旱(ＳＷＣ<０.０７５ ｍ３ / ｍ３)时降低ꎬ因为在严重干旱胁迫时ꎬ植物光合作用主要受叶片内部 ＣＯ２扩散和代

谢限制ꎬ不再是气孔限制[３５]ꎻ水资源充足时(ＳＷＣ>０.０９ ｍ３ / ｍ３)ꎬＷＵＥ 变化不受其影响(图 ５)ꎮ ＷＵＥ 不存在

最优模型(表 ２ꎻ图 ７)ꎬ可能是由于不同水平 ＳＷＣ 对 ＷＵＥ 有着不同的直接调节作用(图 ５)ꎮ 光、氮利用效率

对 ＳＷＣ 的响应不明显ꎬ但对 Ｎｓｏｉｌ和 ＰＡＲ 的响应受 ＳＷＣ 调控(图 ５、图 ７ꎻ表 ２)ꎮ 干旱诱导的气孔关闭和叶面

积减少往往会抑制半干旱生态系统冠层光合作用ꎬ在不同时间尺度上掩盖和调节 ＰＡＲ 对植物的影响[３１]ꎻ
ＳＷＣ 影响该系统的 Ｎｓｏｉｌꎬ且植物各器官氮吸收与根系土壤水吸收密切相关[３６]ꎻ因此 ＳＷＣ 除自身对植物的影

响外ꎬ同时调控其他环境因子对植物的影响ꎬ共同限制植物叶气孔、酶活性及叶根结构等生理生化及形态反

应[３０]ꎬ导致叶片资源利用效率发生变化ꎬ影响植物生存生长ꎬ证实了现有的研究结论[１２ꎬ２１ꎬ２８—２９ꎬ３３]ꎮ
水资源充足时(ＳＷＣ>０.０９ ｍ３ / ｍ３)时ꎬ油蒿资源利用效率基本不受光、水和氮的影响(图 ５)ꎬ表明即使光、

氮资源不够充足ꎬ若水分能满足植物蒸腾、细胞扩张和代谢过程[２９]ꎬ植物仍能正常获取和利用环境中的资源

维持自身生长ꎮ ２０１７ 年降雨量最高ꎬ油蒿 ＬＵＥ 和 ＷＵＥ 在该年最高也为该结论提供了依据(图 ３)ꎮ 但 ＬＵＥ
在水分充足时随 Ｎｓｏｉｌ上升而降低(图 ５)ꎮ 油蒿通过根系吸收的氮随 Ｎｓｏｉｌ增加而增加ꎬ在水分富足状态下ꎬ叶片

将有更多的氮投资于叶绿体中以增加 ＣＯ２同化速率ꎬ油蒿在较低光强时易达到光饱和点[２８]ꎬ研究地光照充

足ꎬ通常超过油蒿光饱和点的光强ꎬ其通过光系统Ⅱ热耗散调节机制耗散过剩光能ꎬ甚至强光使得光抑制现象

出现[２０]ꎬ导致油蒿光能利用能力降低ꎮ ＳＷＣ<０.０９ ｍ３ / ｍ３时ꎬ油蒿受干旱胁迫ꎬＮＵＥ 随 ＰＡＲ 升高而下降ꎬ降到

一定程度后趋于平稳ꎮ 首先光合作用会随 ＰＡＲ 升高而增强ꎬ但受到干旱胁迫的植物会将叶片中更多的氮投

资于保卫构造以防止失水过多和强光伤害ꎬ分配给光合系统的氮减少ꎬ导致光合可利用的氮减少ꎬ氮利用效率

降低[８ꎬ２８]ꎻ其次当 ＰＡＲ 达到或超过油蒿光饱和点时ꎬ光合速率和氮分配基本不变ꎬＮＵＥ 趋于稳定ꎮ ＷＵＥ 同时

受氮水限制(图 ５)ꎮ 因此油蒿ＷＵＥ 受干旱胁迫时对环境响应敏感ꎬ变化复杂(图 ７ꎻ表 ２)ꎬ需要在进一步研究

中明确干旱区物种 ＷＵＥ 对环境的响应机制ꎬ探寻典型干旱植物对干旱环境胁迫的响应及其适应策略ꎮ
３.３　 油蒿叶片资源利用效率与叶片性状特征关系分析

植物通过叶片功能性状的变异ꎬ以改变资源获得和保存之间的权衡关系来适应环境变化[３ꎬ１２ꎬ３３]ꎬ获得其

最适生态策略位点[１２ꎬ１４]ꎮ 夏季降雨量最高ꎬＳＷＣ 随之升高ꎬ高 ＳＷＣ 使得油蒿从土壤中获取更多的氮水ꎮ 此

时正值油蒿完全展叶期ꎬ生理活动旺盛ꎬ充足的养分促进了叶片细胞的伸长ꎬ体积增大ꎬ叶片密度下降ꎬＳＬＡ 增

大ꎬ对资源的获取能力增强[１３ꎬ３７]ꎬ油蒿消耗更多的光、水和氮资源进行光合同化ꎬ以满足自身生长ꎬ是光氮利

用效率在夏季最高的主要原因之一ꎮ ＳＥＭ 结果也表明 ＳＷＣ 和 Ｎｓｏｉｌ通过 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ 间接影响 ＬＵＥ 和 ＮＵＥꎬ
证实了其他学者的研究结果[８ꎬ１２ꎬ２８]ꎮ

ＳＬＡ 可以反映植物获取资源的能力ꎬ主要反映了植物对碳获取与利用的平衡关系ꎬ被认为是指示植物养

分利用策略的关键指标[３８]ꎬ我们的研究表明油蒿 ＬＵＥ 和 ＮＵＥ 主要受 ＳＬＡ 调控(图 ７)ꎬ支持了现有的研究结

果ꎮ ＳＬＡ 和 ＬＵＥ 呈显著负相关ꎬ和 ＮＵＥ 呈显著正相关(图 ６)ꎮ 高比叶面积一般叶组织密度较小ꎬ叶片较

薄[３９—４０]ꎬ使得叶片内部水分向叶表面扩散的距离或阻力减小ꎬ增加了植物内部水分散失[４１]ꎬ强光与水分胁迫

并存会打破叶绿体内光合作用固定 ＣＯ２和吸收光能的平衡ꎬ导致植物叶片光利用效率下降ꎮ 同时 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ
负相关关系明显(图 ７)ꎬ表明高 ＳＬＡ 有利于降低叶片建成成本ꎬ用于构建防护结构的氮较少ꎬ则分配较多的氮

于类囊体和 ＲｕＢＰ 羧化酶中使其具有较高的光合能力[４２]ꎬ氮利用效率升高[６]ꎬ油蒿 ＮＵＥ 和 ＳＬＡ 变化趋势高

度一致也验证了 ＮＵＥ 随 ＳＬＡ 增加这一点ꎮ
ＬＮＣ 对油蒿叶片资源利用效率的影响并不显著(图 ６)ꎬ可能是由于 ＬＮＣ 在生长季相对稳定(ＣＶ＝ １３％)ꎬ

植物资源利用主要由其光合能力决定[１９]ꎮ 但有研究指出 ＬＮＣ 对资源利用效率的影响较为复杂ꎬ与本文略有

不同[２８ꎬ４３]ꎬ主要原因是植物叶氮分配的复杂性和干旱对氮分配的影响ꎬ叶片中的氮一般分配在叶片各细胞结

构及游离化合物中ꎬ分配到叶绿体中的氮才会直接决定光合效率的高低[４４]ꎬ且研究地植物易受干旱胁迫ꎬ水
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分胁迫下叶绿体膨胀ꎬ排列紊乱ꎬ类囊体层肿胀或解体ꎬ叶氮的分配倾向及叶绿体中氮的利用受到干扰[４４]ꎬ从
而扰乱了叶氮对植物资源利用效率的影响ꎮ 因此未来应该着重研究叶片氮分配比例的变化ꎬ以期更好地了解

干旱地区叶片氮对植物资源利用的影响ꎮ

４　 结论

三年内油蒿叶片光、水和氮利用效率基本在夏季最高ꎬ最低值分布在生长季各时期ꎬ无规律性ꎻ叶片光、氮
利用效率同增同减(Ｐ<０.０１)ꎬ但叶片水利用效率变化与光、氮利用效率无显著关系ꎮ 水分和土壤氮是影响油

蒿叶片光、水和氮利用效率季节和年际变异的主要非生物因子ꎻ油蒿通过调控比叶面积改变其对环境中光、水
和氮资源的利用效率ꎬ以适应环境变化和保持正常的生理活动ꎮ 叶片氮含量对叶片资源利用效率无明显影

响ꎬ未来的研究应侧重于细化叶片氮分配对植物叶片资源利用效率的影响ꎮ 研究结果为植物－气候反馈机制

的探索提供了基础ꎬ对了解干旱地区植物对气候变化的适应能力具有重要意义ꎮ
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