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唐古特白刺叶功能性状沿气候梯度的变异特征

魏海霞１ꎬ ２ꎬ ３ꎬ 霍艳玲１ꎬ 周忠科１ꎬ 张治国１ꎬ∗
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３ 中国林业科学研究院荒漠化研究所ꎬ 北京　 １０００９１

摘要:叶功能性状与植物的生长对策及资源利用效率密切相关ꎬ研究叶功能性状沿气候梯度的变异特征能为理解植物对气候变

化的响应机制提供一种简便可行的测定指标ꎮ 以我国西北荒漠地区广泛分布的唐古特白刺(Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ)为研究对象ꎬ
对其比叶面积(ＳＬＡ)、单位质量和单位面积叶氮含量(Ｎｍａｓｓ、Ｎａｒｅａ)、单位质量和单位面积叶建成成本(ＣＣｍａｓｓ、ＣＣａｒｅａ)进行测定ꎬ
分析这些叶功能性状及性状相关关系沿气候梯度的变异特征ꎮ 结果表明ꎬ唐古特白刺叶功能性状(ＣＣａｒｅａ除外)在气候梯度下存

在显著差异ꎬ其中ꎬ温度是决定唐古特白刺 ＳＬＡ 变化的主要因子ꎬＳＬＡ 随着温度的增加而增加ꎻ降水和温度对唐古特白刺 Ｎｍａｓｓ、
Ｎａｒｅａ和 ＣＣｍａｓｓ均有显著影响ꎬＮｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ随着降水和温度的增加而降低ꎬ而 ＣＣｍａｓｓ呈增加趋势ꎮ 沿气候梯度ꎬ唐古特白刺 ＳＬＡ￣
Ｎｍａｓｓ、ＣＣｍａｓｓ－Ｎｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ－Ｎａｒｅａ的线性正相关关系发生平移ꎬ导致在相同 ＳＬＡ、ＣＣｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ下ꎬ降水和温度较低的地区具有更

高的 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａꎮ 这一结果表明唐古特白刺能通过调节叶功能性状之间的关系来适应气候的变化ꎬ并形成性状间的最佳功能
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｔｈｅ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ
ｏｆ ｈｏｗ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｖａｒｙ ａｌｏｎｇ ａ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｏ
ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ. Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ｉｓ ａ ｓｈｒｕｂ ｗｉｄｅｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ａｒｅａｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ ａｎｄ ｐｌａｙｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｗｉｎｄ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｚｉｎｇ ｓａｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅｓｅ ｒｅｇｉｏｎｓ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＳＬＡ)ꎬ ｍａｓｓ￣ ａｎｄ ａｒｅａ￣ｂａｓｅｄ
ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｎｍａｓｓꎬ Ｎａｒｅａ)ꎬ ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ａｎｄ ａｒｅａ (ＣＣｍａｓｓꎬ ＣＣａｒｅａ) ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ
ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔ. Ｏｕｒ ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ ｗａｓ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｈｏｗ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ
ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ｗｏｕｌｄ ｃｈａｎｇｅ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ
ａｒｉｄ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｔｈｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ
ＣＣａｒｅａꎬ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ｄｉｆｆｅｒｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔ. Ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ａｎｎｕａｌ
ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒ ｔｈａｔ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＬＡ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍꎬ ａｎｄ ＳＬＡ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
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ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ. Ｂｏｔｈ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ Ｎｍａｓｓꎬ Ｎａｒｅａ ａｎｄ
ＣＣｍａｓｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍꎬ Ｎｍａｓｓ ａｎｄ Ｎａｒｅａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｗｈｉｌｅ ＣＣｍａｓｓ ｓｈｏｗｅｄ ａｎ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｎｄ. Ｎｅｉｔｈｅｒ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｎｏｒ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ＣＣａｒｅａ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ.
Ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ ｓｌｏｐｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ｄｉｄ ｎｏｔ ｄｉｆｆｅｒ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ ｓｌｏｐｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｏｗ ａｎｎｕａｌ
ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｒ ｈｉｇｈ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ. Ｉｎ ｇｅｎｅｒａｌꎬ
ｔｈｅ ｌｏｗ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ. Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｓｉｍｉｌａｒ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＣＣｍａｓｓ￣Ｎｍａｓｓ ａｎｄ ＣＣａｒｅａ￣Ｎａｒｅａ ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ
Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍꎬ ｉ.ｅ. ｔｈｅ ｓｌｏｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅｓｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｈｅｌｄ ｓｔａｂｌｅ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｗｈｉｌｅ ｏｎｌｙ ｔｈｅｉｒ
ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｖａｒｉｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ａｒｅａｓ ｗｉｔｈ
ｌｏｗ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ Ｎｍａｓｓ ａｎｄ Ｎａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ｇｉｖｅｎ ＳＬＡꎬ ＣＣｍａｓｓ ａｎｄ ＣＣａｒｅａꎬ ｗｈｉｃｈ
ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ａｄａｐｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｖａｒｉｏｕｓ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｏｒｍｉｎｇ ｔｈｅ
ｏｐｔｉｍｕｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｉｔｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍꎻ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔꎻ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ

升温和降水分配格局发生改变是气候变化的主要特征[１]ꎮ 过去近 ６０ 年的气象数据显示ꎬ我国西北干旱

地区温度和降水量均呈现出明显的增加趋势[２]ꎮ 荒漠生态系统是干旱区普遍存在的生态系统类型ꎬ与其它

生态系统相比ꎬ由于其自身的脆弱性ꎬ决定了其对气候变化更为敏感[３—５]ꎮ 叶功能性状是植物为适应环境而

表现出来的叶片水平功能特征ꎬ与植物对资源的获取和利用密切相关ꎬ能够较好地反映植物对气候变化的响

应与适应策略[６]ꎮ 因此ꎬ系统研究我国西北荒漠区优势种叶功能性状及性状相关关系沿气候梯度的变异特

征对理解该地区荒漠生态系统对未来气候变化的响应具有重要意义ꎮ
比叶面积(ＳＬＡ)和叶氮含量是全球叶片经济型谱中最基础的叶功能性状ꎬ分别表征了植物对光能的捕获

能力和同化 ＣＯ２的能力[７]ꎮ 叶氮含量依据表达单位的不同分为单位重量的叶氮含量(Ｎｍａｓｓ)和单位面积的叶

氮含量(Ｎａｒｅａ)ꎬ其中ꎬ Ｎｍａｓｓ高低直接决定植物叶片光合能力的大小[８]ꎬ Ｎａｒｅａ为 Ｎｍａｓｓ与 ＳＬＡ 之比ꎬ反映了单位叶

面积的潜在光合能力[９]ꎮ 沿气候梯度ꎬ在低降水或低温环境下ꎬ植物叶片变小、变厚、ＳＬＡ 降低、叶氮含量增

加[１０—１３]ꎮ 一方面ꎬ低温环境下ꎬ植物 ＳＬＡ 降低(叶片密度或叶厚度增加)和叶氮含量增加有利于叶片保持较

高的温度ꎬ缓解低温对与温度相关的生理化学过程的限制[１４—１５]ꎻ另一方面ꎬ在低降水环境下ꎬＳＬＡ 降低有利于

增加叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或阻力ꎬ减少植物内部水分散失[１６]ꎬ叶氮含量的增加能够增加叶片

内部光合作用酶的数量ꎬ提高叶片光合速率[８]ꎬ从而减弱 ＳＬＡ 降低对植物叶片光合作用能力的影响ꎬ实现在

减少单叶蒸发面积的同时提高光合速率ꎬ增加水分利用效率[１７]ꎮ 但是ꎬ 较小的 ＳＬＡ 和 /或较高的叶氮含量通

常会导致新叶建成成本的增加(因其木质素、蛋白质等高能值组分较高) [１８—１９]ꎮ 单位质量和单位面积叶建成

成本(ＣＣｍａｓｓ、ＣＣａｒｅａ)表征了构建单位质量和面积的叶片所需要的葡萄糖当量ꎬ能够反映植物的能量利用策略

和对环境的适应能力[２０]ꎮ 具有较高叶建成成本的物种通常具有较低的能量利用效率和生长速率ꎬ不利于植

物的竞争和生存[２１—２２]ꎮ 有研究认为ꎬ沿气候梯度ꎬ随降水减少ꎬ植物在如何提高水分利用效率(较小的 ＳＬＡ
和 /或较高的叶氮含量)和降低叶建成成本之间存在权衡[２３]ꎬ植物多种性状权衡(或协同)变化是植物对环境

响应与适应的重要途径ꎮ 因此ꎬ越来越多的工作开始关注气候梯度变化对叶功能性状关系的影响ꎮ 例如ꎬ
Ｗｒｉｇｈｔ 等[２４]与张治国等[２５]分别研究了降水对植物叶功能性状关系的影响ꎬ发现降水会影响 ＳＬＡ 与 Ｎｍａｓｓ、
ＣＣａｒｅａ与 Ｎａｒｅａ的相关关系ꎬ在相同 ＳＬＡ 和 ＣＣａｒｅａ下ꎬ降水量较少地区的植物具有较高的 Ｎｍａｓｓ与 Ｎａｒｅａꎮ Ｘｉａｎｇ
等[２６]发现不同的生长温度对植物 ＳＬＡ 与 Ｎｍａｓｓ的协同变化有一定影响ꎬＳＬＡ 相同的叶片ꎬ温度较低地区植物

的 Ｎｍａｓｓ更高ꎮ 因此ꎬ相较于某一单一性状ꎬ植物往往通过调节叶功能性状之间的关系并形成多个性状间的最
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佳功能组合来适应环境的变化ꎮ 但是ꎬ上述研究大多数都是基于单个环境因子对叶功能性状及性状关系的影

响ꎬ沿着环境梯度ꎬ当降水、温度和土壤条件等共同发生变化时ꎬ上述植物叶功能性状及性状关系对环境因子

的响应规律发生改变ꎬ从而无法应用单个环境因子解释植物的生存适应特征[２７—２９]ꎬ而采用多个叶功能性状和

环境因子相结合的方法更有助于揭示植物对环境变化的响应与适应ꎮ
唐古特白刺(Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ)为蒺黎科白刺属灌木ꎬ多见于沙漠边缘及戈壁滩等干旱半干旱荒漠地

区ꎬ是我国西北荒漠地区的主要建群种之一ꎬ固沙防风效果显著[３０]ꎮ 近年来ꎬ有关唐古特白刺的研究主要集

中在模拟增雨对其叶片形态、光合特性的影响等方面[３１—３３]ꎬ而系统地分析唐古特白刺叶功能性状沿着气候梯

度变异特征的研究还比较缺乏ꎬ并且影响其叶功能性状的主导因子也不明确[１７]ꎮ 因此ꎬ本研究沿着唐古特白

刺的地理分布范围ꎬ选择了 ３ 个温度和降水量明显不同的区域进行调查采样ꎬ分别测定其 ＳＬＡ、Ｎｍａｓｓ、Ｎａｒｅａ、
ＣＣｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａꎬ系统分析了不同降水和温度条件下唐古特白刺叶功能性状及性状相关关系的变异特征ꎬ以期

为揭示唐古特白刺对未来气候变化的响应与适应机制提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况与研究点选择

在唐古特白刺群落天然分布区ꎬ沿气候梯度ꎬ本研究分别选择内蒙古磴口(高温ꎬ低降水)、青海都兰(低
温ꎬ低降水)和青海沙珠玉(低温ꎬ高降水)３ 个地点进行相关调查采样(表 １)ꎮ 其中ꎬ磴口属于温带荒漠大陆

性气候ꎬ年平均气温 ８.５℃ꎬ年平均降水量 １５１ｍｍꎬ磴口样地位于中国林业科学研究院沙漠林业实验中心二场

附近ꎮ 都兰属于高原干旱大陆性气候ꎬ年平均气温 ３.３８℃ꎬ年平均降水量 ２０７ｍｍꎬ都兰样地位于都兰县城附

近ꎮ 沙珠玉具有显著的高原大陆性气候特征ꎬ年平均气温 ４.４８℃ꎬ年平均降水量 ２５９ ｍｍꎬ沙珠玉样地位于青

海省共和县沙珠玉治沙试验站内ꎮ 磴口、都兰和沙珠玉 ３ 个研究地点的气象资料分别来自当地气象站的观测

数据(表 １)ꎮ 三个研究点样地的地貌特征均以半固定沙地为主ꎬ土壤类型均为风沙土ꎬ唐古特白刺为样地内

优势物种ꎬ伴生种有沙鞭、沙蓬、虫实等ꎮ

表 １　 采样点的地理位置及气候特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

研究点
Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ / (°)

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ / (°)

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ / ｍ

年平均气温
Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ / ℃

年平均降水量
Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ / ｍｍ

磴口　 ４０.４０ １０６.７２ １０４６ ８.５０ １５１

都兰　 ３６.４０ ９８.２０ ３２８４ ３.３８ ２０７

沙珠玉 ３６.２７ １００.２７ ２８７１ ４.４８ ２５９

１.２　 植物与土壤样品的采集和测定

２００８ 年 ７—８ 月ꎬ在 ３ 个研究点选择人类活动干扰较轻以及地势较为平坦的区域ꎬ分别设置 ３ 个 １０ ｍ×
１０ ｍ 调查样方ꎬ每个样方间隔 ５０ ｍ 以上ꎮ 在每个样方内选取 ４ 个唐古特白刺灌丛ꎬ３ 个研究点共计 ３６ 丛ꎮ
在每个唐古特白刺灌丛的冠层外部采集完全展开且保持完整的成熟叶片 ５０—１００ｇ 用于植物叶功能性状的分

析ꎮ 同时分别在每个样方的四角和中心位置进行土壤样品的采集ꎬ土壤样品通过土钻钻取获得ꎬ钻取深度为

０—２０ ｃｍꎬ将在同一样方中采集到的土壤均匀混合在一起作为样方水平上的土壤样品ꎮ 将土壤样品自然风干

碾碎后过 ２ ｍｍ 筛ꎬ然后采用凯式定氮法测定全氮含量ꎮ
对于在 ３ 个研究点采集到的 ３６ 份植物叶片样品ꎬ各随机选取 ５０ 片新鲜叶进行叶面积的测定ꎮ 利用扫描

仪(ＨＰ Ｓｃａｎｊｅｔ２４００)扫描 ５０ 片叶片的单面面积ꎬ之后采用 Ｉｍａｇｅ Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ ６.０ 软件对扫描图像进行处理以获

得扫描叶片的实际叶面积ꎮ 将扫描叶片在实验室中于 ７０℃烘箱中烘干 ４８ｈ 至恒重ꎬ之后用万分之一天平称

重ꎮ ＳＬＡ 为样品叶面积总和与叶干重之比ꎮ
将采集到的每份植物叶片样品于 ７０℃烘箱中烘干 ４８ｈ 至恒重ꎬ用粉碎机粉碎ꎬ过 ８０ 目筛ꎬ进行 Ｎｍａｓｓ和
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ＣＣｍａｓｓ的测定ꎮ 以凯氏定氮法测定植物叶片样品的 Ｎｍａｓｓꎬ Ｎａｒｅａ 为 Ｎｍａｓｓ与 ＳＬＡ 的比值ꎮ ＣＣｍａｓｓ采用 Ｗｉｌｌｉａｍｓ

等[２０]给出的计算公式进行计算:ＣＣｍａｓｓ ＝[(０.０６９６８Ｈｃ－０.０６５) × (１－Ａ)＋(ｋＮｍａｓｓ / １４.００６７) × １８０.１５ / ２４] / ＥＧꎮ
其中 Ｈｃ 为热值(ｋＪ / ｇ)ꎻ Ａ 为灰份含量(ｇ / ｇ)ꎻ ｋ 为含氮化合物中氮的价态(硝态氮为＋５ꎬ 铵态氮为－３)ꎻＥＧ为

生长效率ꎮ 根据大量研究ꎬＥＧ一般为 ０.８９[２０]ꎮ 本研究假设植物的氮来源均为硝态氮ꎬ因为在大多数生境下硝

态氮是高等植物最主要的氮源[３４]ꎬ而铵态氮仅在苔原地区是植物的主要氮来源[３５]ꎮ 公式中的灰分含量和热

值分别通过直接灰化法和 ＳＤＣＭ－Ⅲａ 氧弹式热量计测定ꎮ ＣＣａｒｅａ为 ＣＣｍａｓｓ与 ＳＬＡ 的比值ꎮ
１.３　 数据分析

通过单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和均值的多重比较(Ｔｕｋｅｙ)检验唐古特白刺各叶功能性状在不

同研究点之间是否存在显著差异ꎮ 然后通过多元线性回归的偏相关分析探讨气候因子和土壤全氮含量对唐

古特白刺各叶功能性状的相对影响ꎮ 采用简单线性回归方程分析 ＳＬＡ、Ｎｍａｓｓ、Ｎａｒｅａ、ＣＣｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ的相关关系ꎮ
上述叶功能性状关系在不同研究点之间的差异用协方差进行分析(ＡＮＣＯＶＡ)ꎮ 协方差分析常用来检验几条

回归线之间斜率和截距的差异ꎮ 首先检验不同研究地区唐古特白刺叶功能性状关系斜率的相似性ꎬ之后分析

截距的差异ꎮ
数据的显著水平均为 Ｐ<０.０５ꎮ 所有分析均在 ＳＰＳＳ １６.０ 软件中进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 唐古特白刺叶功能性状沿气候梯度的变异特征

唐古特白刺 ＳＬＡ 在温度较高的磴口显著高于其他两个温度较低的地区都兰和沙珠玉(磴口ꎬ(８３.６５±

３.４０) ｃｍ２ / ｇꎻ都兰ꎬ(６９.０１±３.８０)ｃｍ２ / ｇꎻ沙珠玉ꎬ(７２.７５±４.６８) ｃｍ２ / ｇ)ꎬ而在温度差异不大、降水明显不同的

都兰和沙珠玉之间差异不显著ꎮ Ｎｍａｓｓ在不同研究地区之间存在显著差异ꎬ其中 Ｎｍａｓｓ在都兰最高(４０.３７±１.９２)

ｍｇ / ｇꎬ其次为磴口(３６.５７±３.１０)ｍｇ / ｇꎬ最低的为沙珠玉(３２.５６±１.３６)ｍｇ / ｇꎮ 唐古特白刺 Ｎａｒｅａ在低温低降水的

都兰最高(５.８６±０.２２)ｇ / ｍ２ꎬ在其他两个研究地区磴口和沙珠玉较低(４.３７±０.２５) ｇ / ｍ２和(４.４８±０.１６) ｇ / ｍ２ꎮ

唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ在不同研究地区之间差异显著ꎬ其中ꎬＣＣｍａｓｓ在 ３ 个研究地区从大到小依次为磴口(１.０４±

０.０７)ｇ / ｇ >沙珠玉(０.９６±０.０５)ｇ / ｇ >都兰(０.８６±０.０５)ｇ / ｇꎮ 与 ＣＣｍａｓｓ不同ꎬ ＣＣａｒｅａ在不同研究地区之间并没有

表现出显著差异(图 １)ꎮ
关于温度、降水和土壤全氮含量对唐古特白刺叶功能性状的相对影响ꎬ偏相关分析表明ꎬ年平均温度是决

定唐古特白刺 ＳＬＡ 变化的主要因子ꎬ二者之间呈极显著正相关关系ꎬ随着温度的增加ꎬＳＬＡ 增加(表 ２)ꎮ 年平

均温度和年平均降水量是决定唐古特白刺 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ变化的主要因子ꎬＮｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ与温度和降水量均呈极显

著负相关关系ꎬ即随着年平均温度或年平均降水量的减少ꎬＮｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ增加(表 ２)ꎮ 唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ与年平

均降水量呈显著正相关关系ꎬ与年平均气温呈极显著正相关关系ꎬ年平均气温是影响 ＣＣｍａｓｓ变化的主要因素ꎬ

随着温度增加ꎬ唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ增加(表 ２)ꎮ 与其它叶功能性状不同ꎬ年平均降水量、年平均气温和土壤全

氮含量对唐古特白刺 ＣＣａｒｅａ均没有显著影响(表 ２)ꎮ

２.２　 唐古特白刺叶功能性状关系沿气候梯度的变异特征

在 ３ 个研究地区ꎬ唐古特白刺 ＳＬＡ 与 Ｎｍａｓｓ均呈极显著正相关关系ꎮ 协方差分析结果表明ꎬＳＬＡ 与 Ｎｍａｓｓ关

系的斜率在 ３ 个研究地区之间差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ但是ꎬ其截距在都兰和其他两个研究地区磴口和沙珠玉

间有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ而磴口和沙珠玉间截距差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ 对于唐古特白刺来说ꎬ在给定的 ＳＬＡ
下ꎬ低温低降水的都兰地区具有更高的 Ｎｍａｓｓꎬ或在给定的 Ｎｍａｓｓ下ꎬ都兰具有更小的 ＳＬＡꎮ ＳＬＡ 与 Ｎａｒｅａ和 ＣＣａｒｅａ

在沙珠玉呈极显著负相关关系ꎬ但在其他两个研究地区相关性不显著ꎮ ＳＬＡ 与 ＣＣｍａｓｓ在 ３ 个研究地区均没有

表现出显著相关关系(图 ２)ꎮ
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图 １　 不同研究地区唐古特白刺叶功能性状的比较

Ｆｉｇ.１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ａｍｏｎｇ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

不同字母表示叶功能性状在不同研究地区之间存在显著差异(Ｐ<０.０５)

表 ２　 不同研究地区唐古特白刺叶功能性状与环境因子的偏相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ａｃｒｏｓｓ

ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

年平均降水量
Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ / ｍｍ

年平均气温
Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ / ℃

土壤全氮含量
Ｔｏｔａｌ Ｎ ｉｎ ｓｏｉｌ / (ｍｇ / ｇ)

比叶面积 ＳＬＡ
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ / (ｃｍ２ / ｇ)

０.０７ ０.７６∗∗∗ －０.０２

单位质量叶氮含量 Ｎｍａｓｓ

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｍａｓｓ / (ｍｇ / ｇ)
－０.７８∗∗∗ －０.６９∗∗∗ ０.０５

单位面积叶氮含量 Ｎａｒｅａ

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａ / (ｇ / ｍ２)
－０.８９∗∗∗ －０.９４∗∗∗ ０.０９

单位质量叶建成成本 ＣＣｍａｓｓ

Ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｍａｓｓ / (ｇ / ｇ)
０.３６∗ ０.７３∗∗∗ ０.１２

单位面积叶建成成本 ＣＣａｒｅａ

Ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａ / (ｇ / ｍ２)
０.２９ ０.０４ ０.１０

　 　 ∗Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗Ｐ<０.０１ꎬ ∗∗∗Ｐ<０.００１
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图 ２　 不同研究地区唐古特白刺叶功能性状的相关关系

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｎ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ
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　 　 在都兰地区ꎬＮｍａｓｓ与 Ｎａｒｅａ、Ｎａｒｅａ与 ＣＣｍａｓｓ均呈极显著正相关关系ꎬ但两组叶性状关系在其他两个研究地区

磴口和沙珠玉均不显著ꎮ ＣＣｍａｓｓ与 Ｎｍａｓｓ在都兰和磴口呈显著正相关关系ꎬＣＣａｒｅａ与 Ｎａｒｅａ在都兰和沙珠玉呈极显

著正相关关系ꎮ 与 ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系在不同研究地区之间的变化相似ꎬＣＣｍａｓｓ－Ｎｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ－Ｎａｒｅａ关系的斜率在不

同研究地区之间差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ但是ꎬ其截距在都兰和其他两个研究地区磴口和沙珠玉间有显著差异

(Ｐ<０.０５)ꎮ 对于唐古特白刺来说ꎬ在给定的 ＣＣｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ下ꎬ低温低降水的都兰地区具有更高的 Ｎｍａｓｓ和

Ｎａｒｅａꎮ 在 ３ 个研究地区ꎬ唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ与 ＣＣａｒｅａ均呈显著正相关关系(图 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１　 降水和温度对唐古特白刺叶功能性状的相对影响

叶功能性状与植物的生长对策及资源利用效率紧密关联ꎬ研究叶性状沿环境梯度的变化特征能为理解植

物对环境变化的响应与适应机制提供一种简便可行的测定指标[６—７]ꎮ 在本研究中ꎬ沿气候梯度ꎬ唐古特白刺

ＳＬＡ 在低温低降水的都兰研究点和低温高降水的沙珠玉研究点之间差异不显著ꎬ但都显著低于高温低降水的

磴口研究点(图 １)ꎮ 偏相关分析进一步表明ꎬ唐古特白刺 ＳＬＡ 主要受温度影响ꎬ降水没有成为其限制因子

(表 ２)ꎮ 因此ꎬ 在降雨不成为 ＳＬＡ 变化的决定性因子时ꎬ 唐古特白刺 ＳＬＡ 的变化主要是对温度变化的一种

适应策略ꎮ 较小的 ＳＬＡ 意味着叶片会形成厚度较大而面积较小的叶片ꎬ一方面ꎬ低温环境下ꎬ小叶片的呼吸

和蒸腾成本更低ꎬ 可以降低植物的维持消耗[３６]ꎻ其次ꎬ有研究发现大叶片与环境的温差比小叶片更大ꎬ从而

使得大叶片在寒冷地区更容易遭受霜冻的破坏[３７]ꎻ此外ꎬ较厚的叶片具有保温和耐辐射的作用ꎬ能更好的适

应寒冷气候和近日照的环境条件[１４]ꎮ 在本研究中ꎬ唐古特白刺 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ在低温低降水的都兰研究点最高

(图 １)ꎮ 偏相关分析表明ꎬ沿气候梯度ꎬ温度和降水对唐古特白刺 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ均有显著影响ꎬ随着温度或降水

量的减少ꎬ唐古特白刺 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ增加(表 ２)ꎬ这与以往诸多研究结果相同[１０—１３]ꎬ是植物对低温和低降水环

境的一种适应策略ꎮ 叶片中的氮素主要分布于叶绿体当中ꎬ在低降水环境下ꎬ叶氮含量的增加直接提高叶片

光合系统中酶的含量和活性ꎬ植物通过加强对光合酶的投资以促进光合速率(导致胞内二氧化碳浓度降低)ꎬ
提高植物的水分利用效率ꎬ有利于植物对水分胁迫的适应[８ꎬ ２４]ꎮ 此外ꎬ叶氮含量的增加也能够增加叶片内部

非光合器官或组织氮的投入ꎬ如细胞壁中的氮含量ꎬ提高细胞内部的渗透压ꎬ因此较高的叶氮含量对干旱区植

物光合作用中水分的保护具有重要意义[８]ꎮ 在低温环境下ꎬ与温度相关的植物生理化学过程受温度的影响

较大ꎬ如:高氮酶的生物化学效应会在低温时效率降低ꎬ而植物则可通过提高全氮含量来弥补效率的下降ꎬ缓
解低温带来的负面影响[１５]ꎮ

目前关于温度和降水对植物叶建成成本影响的研究较少ꎬ且没有一致的结论ꎮ 有研究认为植物在受到干

旱或低温胁迫时ꎬ植物叶建成成本增加[１８—１９]ꎻ但也有研究认为ꎬ植物在受到环境因子胁迫时ꎬ植物叶建成成本

会降低以提高自身对环境的适应性[３８]ꎮ Ｖｉｌｌａｒ ＆ Ｍｅｒｉｎｏ[３４]测定了 １４ 个不同生境下(从荒漠到雨林)１６２ 个物

种的建成成本ꎬ发现冻原和荒漠植物分别具有最高和中间水平的建成成本ꎮ 张治国等[２５] 分析了毛乌素沙地

油蒿叶建成成本沿降水梯度的变化规律ꎬ结果却发现降水对植物叶建成成本并没有显著影响ꎮ 在本研究中ꎬ
唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ在不同研究地区之间差异显著ꎬ偏相关分析表明降水和年平均气温对 ＣＣｍａｓｓ均有显著影响ꎬ
随着降水的减少和温度的降低ꎬＣＣｍａｓｓ降低ꎮ ＣＣｍａｓｓ主要由叶片化学特性决定ꎬ因此ꎬ不同降水和温度条件下植

物 ＣＣｍａｓｓ的变化可能与叶片生化组分有关ꎮ 理论上讲ꎬ干旱和低温可能会导致一些高能化合物的累积ꎬ这些

化合物可使植物组织不易变形(木质素)或防止水分的散失(脂质) [１９]ꎮ 但也有研究发现ꎬ植物叶片中高能量

投资组分与低能量投资组分呈正相关关系ꎬ如蛋白质和矿质元素ꎬ高能量投资组分之间呈负相关关系ꎬ如蛋白

质和油脂等[２１ꎬ ３９]ꎮ 在本研究中ꎬ降水和温度较低的都兰地区具有最低的热值与最高的灰份含量是导致该地

区 ＣＣｍａｓｓ显著低于其他两个研究地区的主要原因ꎮ
３.２　 唐古特白刺叶功能性状关系沿气候梯度的变异及其生理生态学意义

沿着降水梯度ꎬＷｒｉｇｈｔ 等[２４]和李永华等[４０]发现 ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系的斜率没有发生变化ꎬ而截距在低降水量
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地区发生上移ꎬ ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系的截距表征植物的 Ｎａｒｅａꎬ即低降水量地区植物具有更高的 Ｎａｒｅａꎬ 这是植物应对

有限水分资源的一种保护策略ꎮ 沿着降水梯度ꎬＮａｒｅａ与叶 δ１３Ｃ 值(通常与水分利用效率呈正相关)普遍存在

正相关关系[４１—４２]ꎮ 由于上述研究是跨越物种进行的ꎬ所以目前仍不清楚 ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系沿降水梯度的变化是

由降水引起的还是由物种更替造成的ꎮ 目前关于植物种内叶性状关系沿环境梯度变化的研究很少ꎬ而对这些

关系的认识对于从生理生态角度方面深入理解植物对环境的适应性具有重要意义ꎮ 在本研究中ꎬ沿气候梯

度ꎬ唐古特白刺 ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系在低温低降水的都兰地区和其它两个低温高降水的沙珠玉地区以及高温低降

水的磴口地区之间同样发生了平移ꎬ导致在相同 ＳＬＡ 下ꎬ都兰地区具有更高的 Ｎｍａｓｓꎬ这与以往研究结果一致ꎮ
但是ꎬ胡梦瑶等[２８]分析了青藏高原干旱、半干旱草地优势种紫花针茅叶功能性状沿着降水梯度的变化规律ꎬ
发现紫花针茅 ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系在低降水量区和高降水量区之间并没有出现明显的平移ꎬ这可能与研究区域的

综合环境因子有关ꎬ揭示了环境因子对植物叶功能性状的影响机制较为复杂ꎮ 由于决定比叶面积大小的叶片

厚度和叶片密度对 Ｎｍａｓｓ的影响可能存在差异ꎬＳＬＡ 与 Ｎｍａｓｓ的相关关系可能在很大程度上取决于叶厚度和叶

密度的变化及其对 ＳＬＡ 的贡献程度[１７ꎬ２８]ꎮ 因此ꎬ进一步加强对植物解剖特征的研究可能有助于更好地理解

ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系沿着环境梯度变化的生理生态学意义ꎮ
ＳＬＡ￣Ｎｍａｓｓ关系沿气候梯度的位移导致降水和温度较低的地区具有较高的 Ｎａｒｅａꎮ 但是ꎬ较低的 ＳＬＡ 和 /或

较高 Ｎｍａｓｓ通常会导致新叶建成成本的增加(因其木质素、蛋白质等高能值组分较高)ꎬ具有较高叶建成成本的

物种通常具有较低的能量利用效率和生长速率ꎬ不利于植物的竞争和生存[２１—２２]ꎮ 在本研究中ꎬ沿着气候梯

度ꎬＳＬＡ 的降低以及 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ的增加并没有导致唐古特白刺 ＣＣｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ的增加ꎮ ＣＣｍａｓｓ－Ｎｍａｓｓ和 ＣＣａｒｅａ－
Ｎａｒｅａ关系在降水和温度较低的都兰地区和其它两个降水或温度较高的地区之间发生了位移ꎬ在相同的 ＣＣｍａｓｓ

和 ＣＣａｒｅａ下ꎬ都兰地区具有更高的 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａꎮ 这一结果表明唐古特白刺能通过调节叶功能性状之间的关系

来适应环境的变化ꎬ并形成性状间的最佳功能组合ꎮ
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