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毛乌素沙地油蒿叶性状对光能利用效率动态的影响
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摘要:目前对于荒漠灌木光能利用效率(ＬＵＥ)的季节变异及其调控因素ꎬ尤其是其生物调控因素的认识非常有限ꎬ导致了荒漠

生态系统生产力模型的不确定性ꎮ 拟验证假设:长期干旱环境下ꎬ典型荒漠灌木油蒿光能利用效率日均值(ＬＵＥｄａｙ)的动态变化

与叶片性状的季节性调整有关ꎮ 试验采用 Ｌｉ￣６４００ 便携式光合仪定期测量了油蒿生长季叶片 ＬＵＥｄａｙ的季节动态及相关叶性状

指标ꎬ探究叶性状对 ＬＵＥｄａｙ的影响ꎮ 结果表明:ＬＵＥｄａｙ的季节波动范围为 ０.００３—０.０１７ ｍｏｌ / ｍｏｌꎬ整体变异系数(ＣＶ)为 ３８.７５％ꎮ
完全展叶期 ＬＵＥｄａｙ均值相比生长季平均值降低 １７.３７％ꎬ相比展叶期和落叶期时降低 ３０％ꎻ８ 个叶性状的季节变异幅度差异较

大ꎬ其中总叶绿素含量(Ｃｈｌ)、类胡萝卜素含量(Ｃａｒ)和叶氮含量(ＬＮＣ)均表现出较大的季节变异性(ＣＶ ≥ ２０％)ꎬ叶碳含量

(ＬＣＣ)和叶片相对含水量(ＬＲＷＣ)的变异程度最低(ＣＶ<７％)ꎮ ＬＲＷＣ 与所有叶片化学性状(Ｃｈｌ、Ｃｈｌ ａ / ｂ、Ｃａｒ、ＬＮＣ 和 ＬＣＣ)均
存在显著相关ꎬ表明其变化与叶片的养分吸收、光合色素合成以及碳同化的运输过程密切相关ꎻ油蒿 ＬＵＥｄａｙ 的相对变化与

ＬＲＷＣ、Ｃｈｌ ａ / ｂ 和 ＬＮＣ 显著正相关ꎬ而 ＬＲＷＣ 和 ＬＮＣ 的季节动态受空气温度(Ｔａ)和土壤含水量(ＶＷＣ)的共同调节ꎬＣｈｌ ａ / ｂ 的

季节波动主要由浅层土壤含水量(１０ ｃｍ ＶＷＣ)控制ꎮ 以上研究结果强调ꎬ在未来预计极端的气候事件(如极端干旱和持续热

浪事件)发生更频繁的旱地场景中ꎬ时间尺度植物叶性状对于土壤干旱和高温的适应性调整应当被充分考虑到旱地生态系统

的通量建模方案中ꎮ 该结果将为构建叶片尺度的光合生理模型与厘清 ＬＵＥ 的生物调控机制提供理论依据ꎮ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔꎻ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

光能利用效率(ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＬＵＥ)是表征植物将光能吸收并转化为干物质的生理指标ꎬ该指标从生

态经济学角度反映了植物碳增益与光能吸收量之间的相互关系ꎮ 在光能利用效率模型(如 ＣＡＳＡ 模型和

ＧＬＯ￣ＰＥＭ 模型等)中ꎬＬＵＥ 作为估算生态系统总初级生产力(ＧＰＰ)或净初级生产力(ＮＰＰ)的核心参数[１]ꎬ广
泛运用于各类陆地生态系统的碳循环研究中[２—４]ꎮ

近年来 ＬＵＥ 在时间尺度所表现出的变异性逐渐成为一个热点问题ꎮ 在早期相关研究ꎬＬＵＥ 通常被设定

为常数ꎬ或根据植物功能群类型和生态系统类型将 ＬＵＥ 划分为不同的常数区间进行计算[５—６]ꎮ 相关研究表

明 ＬＵＥ 会随着日、月、季节和年际发生变化ꎮ 如日尺度上呼伦贝尔贝加尔针茅草原 ＬＵＥ 呈先降低后增加的单

峰趋势[７]ꎻ季节尺度杨树人工林 ＬＵＥ 在生长季旺季达到峰值后迅速降低[８]ꎮ 当前主流观点认为光能利用效

率模型估算生态系统生产力的误差很大程度上来自于 ＬＵＥ 取值的不确定性[９—１２]ꎮ 可见ꎬ理解 ＬＵＥ 的时间动

态及其变异机制对于提高生产力模型的预测性具有重要意义ꎮ
目前针对 ＬＵＥ 时间动态的研究主要集中于冠层或生态系统尺度ꎬ发现环境因子对 ＬＵＥ 具有明显的调节

作用[１３—１５]ꎮ 而叶尺度作为解释植物光合生理机理性变化和实现参数尺度扩展的基础单元ꎬ当下关于 ＬＵＥ 生

物调节途径的认识仍不清晰[９]ꎮ 一般认为ꎬ植物叶片构型和性状配置模式反映了资源利用效率的最大潜

力[１６]ꎮ 如形态结构类性状(比叶面积、叶片相对含水量等)反映了叶片对自然资源的捕获力和抵抗性ꎬ叶氮

和光合色素(叶绿素、类胡萝卜素)等生物化学性状则反映了叶片内部对资源的同化、运输效率ꎮ 叶片的构建

成本、功能属性与实际的投资收益比联系密切[１７]ꎮ
近期研究表明ꎬ叶性状在叶片发育完全后并非一直保持机械稳定性[１８—１９]ꎬ环境的季节波动所导致的性状

塑性变化ꎬ被认为是植物适应外部压力变化的重要方面[２０]ꎮ 如植物在适应季节性干旱时提高非光合系统的

氮分配比例ꎬ强化叶片的抗逆性[２１—２３]ꎮ 旱生植物在应对严重水分亏缺时降低了整体的碳同化速率ꎬ这与叶片

的形态结构的调整有关[１９]ꎮ 这些研究共同强调ꎬ生长季中ꎬ植物不断调整其性状组合以高度适应环境ꎬ叶片

性状的高可塑性变化直接或间接地影响了植物对资源的整合ꎮ 另外ꎬ在胁迫环境中ꎬ叶级资源利用效率的下

调并不单单是对环境承压的应激反应ꎬ还与叶片本身资源捕捉和同化能力的降低有关[２４]ꎮ 光能资源与水肥

等限制性资源相比ꎬ具有瞬时性、不可存储性等特点[１２]ꎮ 基于叶经济谱理论所指出的ꎬ空间上叶片特征与资
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源获取策略间高度耦合[１７ꎬ２５]ꎬ那么叶性状—资源利用效率间的静态关系可以延伸至时间尺度吗? 植物 ＬＵＥ
的季节动态能被关键叶性状所捕捉吗? 这一科学问题需要得到大量田间观测数据的进一步验证ꎮ

荒漠生态系统占陆地面积的 ２０％—３０％[２６]ꎬ是对气候变化最为敏感的陆地生态系统类型之一ꎮ 由于全

球气候变暖进程加快(极端降水ꎬ持续高温、干旱等)ꎬ荒漠植物的持续生存状况面临着巨大挑战ꎮ 油蒿

(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)ꎬ菊科蒿属ꎬ具有极强的环境适应能力ꎬ是半干旱区具有代表性的沙生植物ꎬ广泛分布于中

国北部及西北部ꎮ 目前学术界围绕油蒿的生长动态、蒸腾耗水及光合特性等方面展开了大量研究[２７—３０]ꎬ然而

有关油蒿 ＬＵＥ 季节动态的研究还鲜有报道ꎮ 本文假设ꎬ长期干旱环境下ꎬ典型荒漠灌木油蒿光能利用效率日

均值(ｄａｉｌｙ ｍｅａｎ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＬＵＥｄａｙ)的动态变化可能跟叶片结构或化学性状的季节调整有关ꎮ 为验证

该假设ꎬ通过对油蒿叶片气体交换特征和 ８ 个叶性状指标进行生长季定期测定ꎬ从叶性状角度ꎬ探究影响油蒿

ＬＵＥｄａｙ季节变异的生物因素ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区位于宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站(３７.０７°—３８.１７° Ｎꎬ１０６.５°—１０７.７８° Ｅꎬ
海拔 １５５０ ｍ)ꎮ 该站点位于毛乌素沙地南缘ꎬ气候类型为典型的中温带大陆性季风气候ꎮ 年均温 ８.１℃ꎬ年均

潜在蒸发量 ２０２４ ｍｍ[１２]ꎮ 年均降水量(ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎬＰＰＴ)约 ２８７ ｍｍꎬ主要集中于生长季ꎬ其中 ７—９ 月约占全

年降水的 ６０％以上[１５]ꎮ 研究区内以旱生植物为主ꎬ灌木优势物种为油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)、杨柴(Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ
ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)和北沙柳(Ｓａｌｉｘ ｐｓａｍｍｏｐｈｉｌａ)等ꎬ草本优势种为赖草(Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ)和针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｌａｒｅｏｓａ)等ꎮ
１.２　 研究方法

研究于 ２０２１ 年 ５—９ 月在宁夏盐池荒漠生态系统定位研究站内开展ꎮ 在 １０ ｍ × １０ ｍ 的油蒿固定样地

内ꎬ以每 １０ ｄ 为 １ 个测量周期ꎬ对油蒿叶片生长季的气体交换、功能性状进行同步测定ꎬ通过样地附近的通量

塔和土壤水分传感器对空气温度 ( ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬＴａ )、相对湿度 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬＲＨ)、光合有效辐射

(ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎬＰＡＲ)、土壤体积含水量(Ｓｏｉｌ ｖｏｌｕｍｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＶＷＣ)进行连续监测ꎮ 根

据以往研究[３１—３２]ꎬ当地油蒿叶片萌芽期大致在 ３ 月下旬ꎬ展叶期在 ４—５ 月ꎬ落叶期在 ９—１０ 月ꎬ每年的物候

期稍有变动ꎮ 本文对于监测样地的油蒿样株进行了两天一次的物候定位观测ꎬ结果表明ꎬ油蒿展叶期为 ４ 月

９ 日至 ５ 月 ３０ 日(第 １００—１５０ 天)ꎬ完全展叶期为 ５ 月 ３１ 日—８ 月 ３１ 日(第 １５１—２４３ 天)ꎬ落叶期为 ９ 月 １
日至 １０ 月 ７ 日(第 ２４４—２８０ 天)ꎮ
１.２.１　 叶片气体交换参数的测定

生长季期间ꎬ在上述样地选取 ３ 株标准株(长势一致ꎬ株高、冠幅接近)作为重复ꎬ采用配有 ２ ｃｍ × ３ ｃｍ
透明叶室的 ＬＩ￣６４００ＸＴ 便捷式光合仪(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)对油蒿叶片全天的实时光合进行测量ꎮ
测量日设置为每月的上、中、下旬ꎬ选择晴朗无风天气的日子进行测量ꎮ 测量时段为当天的 ８:００—１８:００ꎬ间
隔为每 ２ ｈꎬ取全天 ６ 次时段的平均值作为测量日均值ꎮ 选择冠层顶部当年生小枝末端的一簇向阳叶片(约
５—１０ 片)进行测定ꎬ当测量数值小数点后一位稳定时ꎬ每个叶片连续记录多次读数ꎮ 主要测量指标含净光合

速率(ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬＰｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)、胞间二氧化碳浓度(Ｃ ｉ)、叶表面温度(Ｔｌ)及
叶面光合有效辐射(ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅꎬＰＡＲｉ)等ꎮ 后续将测量叶片带回室内进行

叶面积拍照ꎬ利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算的实际叶面积对气体交换数据进行校准ꎮ 光能利用效率日均值计算公式

如下:

ＬＵＥｄａｙ ＝
Ｐｎ

ＰＡＲｉ

１.２.２　 叶片结构性状的测定

由于油蒿叶片较小ꎬ测量气体交换的叶片无法满足后续叶性状测量样本需求ꎬ为最大化减少周期性采样
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对监测标准株生长的干扰ꎬ本文参考王子奇等[３２]和 Ｊｉａｎｇ 等[３３]对于油蒿叶片的采样方法ꎬ选择在标准株周围

选择三个相似株ꎬ采取与气体交换测量样品接近的叶片(叶位、叶片大小较一致)作为油蒿叶性状的测试叶

片ꎬ带回实验室进行测定ꎮ 每个周期的单个测量指标(除叶厚度以外)的重复数设置为 ３ 个ꎬ总计 １５ 个测量

周期ꎮ
(１)叶厚度(ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＬｔ)测定:用精度为 ０.０２ ｍｍ 的电子游标卡尺测量叶片主脉两侧的厚度ꎬ重复测

量 １０ 个叶片ꎬ用其平均值代表叶片厚度ꎮ
(２)叶片相对含水量(ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＬＲＷＣ)测定:取部分叶片称取鲜重ꎬ浸入装有水的烧杯中避

光静置 ５ ｈ 使其充分吸水ꎮ 完成后用吸水纸吸取叶片多余水分ꎬ用万分之一电子天平上称重记录叶片饱和鲜重ꎮ
称重后将其置于 ８０℃的烘箱烘干 ４８ ｈꎬ称取叶片干质量ꎮ 叶片相对含水量为(鲜重－干重) / (饱和鲜重－干重)ꎮ

(３)比叶面积(ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬＳＬＡ)测定:将叶片平铺在 Ａ４ 纸上进行拍照ꎬ利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算其实

际叶面积ꎮ 将拍过照的叶片装入信封ꎬ置于 ８０℃的烘箱中烘干 ４８ ｈꎬ用万分之一电子天平称取其叶片干质

量ꎮ 比叶面积为叶面积 /叶干质量ꎮ
１.２.３　 叶片化学性状的测定

(１)叶片光合色素含量测定:称取 ２.５ ｇ 鲜重叶片ꎬ充分研磨后加入 ９５％酒精ꎬ待其溶于酒精后使用紫外

分光光度计(ＵＶ￣２１００ꎬＵＮＩＣꎬＵＳＡ)分别测量其在 ６６５ ｍｍ、６４９ ｍｍ 和 ４７０ ｍｍ 下的吸光度ꎬ按以下公式计算叶

绿素 ａ 含量(ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎬＣｈｌ ａ)、叶绿素 ｂ 含量(ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂꎬＣｈｌ ｂ)和类胡罗卜素含量(ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
Ｃａｒ)的色素浓度ꎮ

Ｃａ ＝ １３.９４×Ａ６６５－６.８８×Ａ６４９

Ｃｂ ＝ ２４.９６×Ａ６４９－７.３２×Ａ６６５

Ｃｘ ＝
１０００×Ａ４７０－２.０５×Ｃａ－１１４.８×Ｃｂ

２４５
式中:Ｃａ、Ｃｂ、Ｃｘ分别为叶绿素 ａ、ｂ 和类胡萝卜素的浓度(ｍｇ / Ｌ)ꎮ Ａ６６５、Ａ６４９、Ａ４７０ 分别为叶绿体溶液在波

长 ６６５ ｎｍ、６４９ ｎｍ 和 ４７０ ｎｍ 下的吸光度ꎮ
求得色素浓度后ꎬ计算组织中各色素的含量ꎬ通过比叶面积和叶片干 /鲜重比将基于质量的光合色素指标

转化为基于面积的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ 和 Ｃａｒꎬ具体公式如下所示:

Ｃｈｌ ａ ＝
Ｃａ×Ｖ×Ｎ

ｍ×ＤＷ×ＳＬＡ

Ｃｈｌ ｂ＝
Ｃｂ×Ｖ×Ｎ

ｍ×ＤＷ×ＳＬＡ

Ｃａｒ ＝
Ｃｘ×Ｖ×Ｎ

ｍ×ＤＷ×ＳＬＡ
式中:Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃａｒ 分别为叶绿素 ａ、ｂ 和类胡萝卜素含量(μｇ / ｃｍ２)ꎻＶ 为提取液体积(ｍＬ)ꎻＮ 为稀释倍数ꎻ
ｍ 为样品鲜重(ｇ)ꎻＤＷ 为干鲜重比(ｇ / ｇ)ꎻＳＬＡ 为比叶面积(ｃｍ２ / ｇ)ꎻ总叶绿素含量( ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
Ｃｈｌ)为 Ｃｈｌ ａ 与 Ｃｈｌ ｂ 之和ꎮ

(２)叶片碳、氮含量测定:将采集的植物叶片分别装入信封置于烘箱中ꎬ在 １０５℃下杀青 ３０ ｍｉｎꎬ７０℃下烘

干 ４８ ｈ 至恒质量ꎬ烘干后的样叶经过粉碎、研磨制成粉样ꎬ利用凯氏定氮法测定叶氮含量( ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬＬＮＣ)ꎮ 采用元素分析仪(Ｖａｒｉｏ Ｍａｘ ＣＮ Ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎａｌｙｚｅｒꎬ Ｅｌｅｍｅｎｔａｒꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)测定叶碳含量( ｌｅａｆ
ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＬＣＣ)ꎮ
１.３　 数据处理与分析

使用变异系数 ＣＶ(标准偏差 /平均值) ×１００％ꎬ表征季节尺度油蒿 ＬＵＥｄａｙ和 ８ 个叶片功能性状的变异程

度ꎮ 参照 Ｂｕｒｎｅｔｔ 等人的研究[２０]ꎬ采用相对偏差(％)描述 ＬＵＥｄａｙ和叶性状在不同物候期的变异幅度(相对整
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个生长季平均水平)ꎬ相对偏差计算公式为:

ＲＤ＝
(Ｐｅｒｉｏｄｍｅａｎ－Ｇｒｏｗｔｈｍｅａｎ)

Ｇｒｏｗｔｈｍｅａｎ
×１００

式中:ＲＤ 为具体测量指标的相对偏差ꎬＰｅｒｉｏｄｍｅａｎ为展叶期、完全展叶期和落叶期中任一物候期间测量指标的

平均值ꎬＧｒｏｗｔｈｍｅａｎ为测量指标在生长季中的平均值ꎮ
采用单因素方差分析(ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)检验油蒿 ＬＵＥｄａｙ和 ８ 个叶性状在不同物候期间是否存在显著差

异ꎬ并采用 ＬＳＤ 法进行多重比较ꎮ 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验 ８ 个叶性状间的相关性ꎮ 通过线性回归分析检

验季节尺度ꎬＬＵＥｄａｙ和叶性状(Ｌｔ、ＳＬＡ、ＬＲＷＣ、Ｃｈｌ、Ｃｈｌ ａ / ｂ、Ｃａｒ、ＬＮＣ 和 ＬＣＣ)间的线性关系ꎮ 在明确影响

ＬＵＥｄａｙ季节动态的关键叶性状后ꎬ进一步采用线性回归分析探究了叶性状与环境因子间的关系ꎮ 本文的数据

统计分析均在 Ｒ ３.６.１ 中完成ꎬ所有统计分析的显著水平均设置为 Ｐ＝ ０.０５ꎬ绘图则使用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.２ 软件完成ꎮ

２　 结果与分析

图 １　 生长季(５—９ 月)环境因子的季节动态

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｍａｙ ｔｏ Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

２.１　 环境因子的季节动态

如图 １ 所示ꎬ生长季 ＰＡＲ 范围 ５８.６８—６１０.４５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ 平均值 ４１９.１０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ最大值和最小值

分别出现在第 １６０ 天和第 ２５８ 天ꎻＴａ最大值 ２７.２２℃(第 １９５ 天)ꎬ最小值 ７.６４℃(第 １３５ 天)ꎬ生长季平均温度

１８.７６℃ꎮ ７ 月是生长季中最热的月份(平均 Ｔａ ２３.４１℃)ꎬ５ 月和 ９ 月月均温度均低于 １７℃ꎻ饱和水汽压差

(ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔꎬＶＰＤ)的季节趋势与 ＲＨ 相反ꎬ观测期内 ＶＰＤ 平均值 １.３４ ｋＰａꎬ最大值 ２.８８ ｋＰａ(第 ２１２
天)ꎬ最小值 ０.１４ ｋＰａ(第 ２５８ 天)ꎻ５—９ 月累积 ＰＰＴ 为 １３５.４７ ｍｍꎬ最大降水月份为 ９ 月(５４.７３ ｍｍ)ꎬ占生长

季 ＰＰＴ 的 ４０.４０％ꎮ 最大单次降雨事件发生在第 ２４６ 天ꎬ降水量约为 ２５ ｍｍꎮ ７ 月是整个生长季最干旱的月

份ꎬ降水量仅为 ０.６７ ｍｍꎻＶＷＣ 的季节动态反映了其对 ＰＰＴ 的响应ꎮ ５ 至 ８ 月中旬 ＶＷＣ 整体呈下降趋势ꎬ
８ 月下旬至 ９ 月期间由于降水的补给 ＶＷＣ 随之增大ꎮ １０ ｃｍ ＶＷＣ 对于降水的响应快于 ３０ｃｍ ＶＷＣꎬ但 ３０ｃｍ
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ＶＷＣ 的变幅要明显大于 １０ ｃｍ ＶＷＣꎮ 其中 １０ ｃｍ ＶＷＣ 平均值 ０.０６１ ｍ３ / ｍ３ꎬ波动范围 ０.０４９—０.０８９ ｍ３ / ｍ３ꎮ
３０ｃｍ ＶＷＣ 平均值 ０.０８６ ｍ３ / ｍ３ꎬ范围为 ０.０５９—０.１５ ｍ３ / ｍ３ꎮ

图 ２ 反映了生长季 ５—９ 月期间ꎬ油蒿叶片发育过程中的环境特征差异ꎮ 展叶期和落叶期 Ｔａ平均值均在

１５℃左右ꎬ两者之间并无显著差异ꎮ 完全展叶期 Ｔａ平均值为 ２０.８６℃ꎬ显著高于展叶期和落叶期 ３７.４６％和

３０.２８％ꎻ展叶期和完全展叶期 ＰＡＲ 平均值分别为 ４６０.９７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ４４２.１２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ落叶期 ＰＡＲ 显

著降低至 ３０５.２３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎻＶＰＤ 在 ３ 个叶物候期均存在显著差异ꎮ ＶＰＤ 平均值在完全展叶期最高(１.５２
ｋＰａ)ꎬ落叶期 ＶＰＤ 平均值相比展叶期和完全展叶期时降低了 ３３.５０％和 ４４.１８％ꎻ１０ ｃｍ ＶＷＣ 和 ３０ ｃｍ ＶＷＣ
在落叶期平均值最高ꎬ分别为 ０.０８２ ｍ３ / ｍ３和 ０.１３ ｍ３ / ｍ３ꎬ 完全展叶期 １０ ｃｍ ＶＷＣ 和 ３０ ｃｍ ＶＷＣ 均显著降低

至 ０.０５４ ｍ３ / ｍ３和 ０.０６５ ｍ３ / ｍ３ꎮ １０ ｃｍ ＶＷＣ 和 ３０ ｃｍ ＶＷＣ 平均值在 ３ 个物候期间均存在显著差异ꎮ 综合以

上信息可知ꎬ油蒿叶片各物候期的环境特征可描述为ꎬ展叶期温度适中、干燥和强辐射ꎬ完全展叶期高温、强辐

射ꎬ并且伴随着严重的土壤水分亏缺ꎬ而落叶期环境特征为温度适中、湿润且辐射低ꎮ

图 ２　 油蒿不同物候期的环境因子差异特征

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

图中不同字母代表各不同物候期间环境因子存在显著差异(Ｐ<０.０５)

２.２　 Ｐｎ、ＰＡＲｉ和 ＬＵＥｄａｙ的季节动态

生长季 Ｐｎ平均值 ８.２６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ最大值 １５.０９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１(第 １２６ 天)ꎬ最小值 １.５４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１(第
２１２ 天ꎻ图 ３)ꎮ 完全展叶期 Ｐｎ相比展叶期和落叶期分别降低 ３９.８２％和 ３１.７１ꎻＰＡＲｉ波动范围 ３４０.７７—１２３９.０６
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ最大值出现在第 １７９ 天ꎬ最小值为 ２６９ ｄꎮ 不同物候期间 ＰＡＲｉ差异不明显ꎻＬＵＥｄａｙ平均值 ０.０１０
ｍｏｌ / ｍｏｌꎬ最大值 ０.０１７ ｍｏｌ / ｍｏｌ (第 １２６ 天)ꎬ最小值 ０.００３ ｍｏｌ / ｍｏｌ(第 ２１２ 天)ꎮ 整个观测周期ꎬＬＵＥｄａｙ表现出

了较大的季节波动ꎬ变异系数为 ３８.７５％ꎮ 从物候期来看ꎬ油蒿叶片在展叶期和落叶期拥有较高的光能利用效

率ꎬ其值分别高于生长季平均值 ２６.３７％和 ２５.７３％(图 ４)ꎮ 完全展叶期期间ꎬＬＵＥｄａｙ 呈先降低后增加趋势ꎬ
ＬＵＥｄａｙ 平均值相比生长季平均值降低了 １７.３７％ꎬ比展叶期和落叶期时降低 ３０％左右ꎮ
２.３　 叶片结构性状和化学性状的季节动态

由图 ４ 展示了 ８ 个叶性状的季节动态ꎮ 不同叶性状间的季节变异幅度差异较大(图 ５)ꎬ其中 Ｃｈｌ、Ｃａｒ 和
ＬＮＣ 均表现出较大的季节变异性(ＣＶ ≥ ２０％)ꎬ而 ＬＣＣ 和 ＬＲＷＣ 的变异程度最低(ＣＶ<７％)ꎮ 结构性状方

面ꎬ生长季 Ｌｔ平均值为 ０.２９ ｍｍꎬ总体趋势上 Ｌｔ随着叶龄增加而逐渐增加ꎮ 展叶期 Ｌｔ均值显著低于完全展叶

期和落叶期ꎬ完全展叶期和落叶期间 Ｌｔ无显著差异ꎻＳＬＡ 在展叶期平均值为 ９３.０６ ｃｍ２ / ｇꎬ显著低于落叶期平
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图 ３　 油蒿叶片气体交换参数的季节动态

Ｆｉｇ.３　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｇａｓ－ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ
图中虚线将整个生长季划分为展叶期、完全展叶期和落叶期三个物候期ꎬ横坐标所显示的天数即为测量的实际日期(天数)

均值(１２４.４８ ｃｍ２ / ｇ)ꎬ完全展叶期时 ＳＬＡ 在生长季均值上下波动ꎻＬＲＷＣ 在展叶期和落叶期均维持在 ７５％以

上ꎬ完全展叶期 ＬＲＷＣ 发生了显著降低ꎬ第 ２１２ 天时 ＬＲＷＣ 达到最小值 ６６.４２％ꎮ
叶片化学性状方面ꎬＣｈｌ 在展叶期间快速增加(平均值 ３０. ２８ μｇ / ｃｍ２)ꎬ完全展叶期间 Ｃｈｌ 波动较小

(２６.２６—３１.３８ μｇ / ｃｍ２)ꎬ落叶期 Ｃｈｌ 迅速增加ꎬ其平均值显著高于展叶期和完全展叶期(图 ５)ꎻＣｈｌ ａ / ｂ 的变

化与 Ｃｈｌ 相反ꎬ即 Ｃｈｌ ａ / ｂ 在展叶初期达到最大值(３.８０ꎬ第 １２６ 天)后逐渐减小ꎬ于完全展叶期末期达到最小值

２.６６ 后逐渐增加ꎮ 展叶期 Ｃｈｌ ａ / ｂ 均值显著高于完全展叶期和落叶期ꎻＣａｒ 的季节趋势与 Ｃｈｌ 类似ꎬ生长季均值

为 ６.７７ μｇ / ｃｍ２ꎬ落叶期 Ｃａｒ 均值显著高于展叶期和完全展叶期ꎮ ＬＮＣ 的季节动态与 ＬＲＷＣ 和 Ｃｈｌ ａ / ｂ 的趋势相

似ꎬ其在展叶期和落叶期无显著差异ꎬ完全展叶期 ＬＮＣ 平均值发生了显著降低ꎬ低于生长季均值１３.１０％ꎻＬＣＣ 在

展叶期间维持在较低水平(４３.８８％)ꎬ其平均值显著低于完全展叶期均值ꎬ而落叶期 ＬＣＣ 逐渐降低ꎮ
２.４　 季节尺度 ＬＵＥｄａｙ与叶性状间的相关性

油蒿 ＬＵＥｄａｙ与叶性状参数的相关性结果表明(图 ６ 和图 ７)ꎬ结构性状方面ꎬＬＵＥｄａｙ与 Ｌｔ和 ＳＬＡ 之间关系

不显著ꎬ但与 ＬＲＷＣ 显著正相关(Ｒ２ ＝ ０.５６ꎬＰ<０.００１)ꎬ表明季节尺度下 ＬＵＥｄａｙ随着 ＬＲＷＣ 的增大而增大ꎻ化
学性状方面ꎬＬＵＥ 的变化与 Ｃｈｌ、Ｃａｒ 和 ＬＮＣ 均不相关ꎬ但 ＬＵＥｄａｙ与 Ｃｈｌ ａ / ｂ 和 ＬＮＣ 显著正相关ꎬ Ｃｈｌ ａ / ｂ 和

ＬＮＣ 分别解释了 ＬＵＥｄａｙ季节变化的 ３８％和 ３６％ꎮ

３　 讨论

３.１　 ＬＵＥｄａｙ的季节变异

在一些大型的 ＬＵＥ 生产力模型建模方案中ꎬ不同植被类型和区域间的植物 ＬＵＥ 取值差异较大[６—８]ꎬ对于
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图 ４　 油蒿叶片结构性状和化学性状的季节动态

Ｆｉｇ.４　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

图中虚线将整个生长季划分为展叶期、完全展叶期和落叶期三个物候期ꎬ横坐标所显示的天数即为测量的实际日期(天数)

特定生态系统中ꎬＬＵＥ 的动态模拟一直是研究热点和难点ꎮ 本文的田间测量结果发现ꎬ油蒿光能利用效率具

有很强的季节变异性ꎬ这与之前在旱生植物的研究结果一致[１５ꎬ３３—３４]ꎮ 这些基于典型优势种的叶片研究共同

强调ꎬ在旱地生态系统中ꎬ采取 ＬＵＥ 固定值或者某一时期的测量值估算生态系统生产力可能会产生较大的季

节偏差ꎬ例如根据本文的研究结果ꎬ采用叶片成熟期 ＬＵＥ 值进行生产力模型建模时ꎬ将会严重低估旱地生态
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图 ５　 不同物候期油蒿叶片 ＬＵＥｄａｙ和叶性状指标的相对偏差

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＬＵＥｄａｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｅｒｉｏｄｓ

图中不同字母代表各不同物候期间 ＬＵＥｄａｙ和叶性状指标存在显著差异(Ｐ<０.０５)

系统的年度生产力ꎮ
研究表明油蒿叶片 ＬＵＥｄａｙ的季节波动范围为 ０.００３—０.０１７ ｍｏｌ / ｍｏｌꎬ该变化区间在之前高寒地区物种和

北方森林物种所报道的 ＬＵＥ 变异范围内[３５—３７]ꎬ但就生长季平均值而言ꎬ本文的结果明显低于以往关于油蒿

的报道[１５ꎬ３３]ꎮ 相关研究表明ꎬ该区域降水特征存在严重的时空分布不均ꎬ干旱年份非生物因子(如土壤水和

温度等)对于冠层碳水交换过程和旱生植物生长动态的限制较大[３８—３９]ꎮ 本文推测ꎬ这种植物资源利用差异

可能是由于场地资源有效性的强烈年际差异引起的ꎬ测量期发生的严重夏季干旱事件一定程度上抑制了油蒿

对光能的利用ꎬ导致年度 ＬＵＥｄａｙ的下调ꎮ
３.２　 叶性状的季节变异

针对地中海 ８ 个木本植物的短期观测实验发现ꎬ夏季干旱诱导下叶片结构性状(ＬＲＷＣ 和 ＳＬＡ)均发生了

显著降低[１９]ꎬ在本文的研究中ꎬＬＲＷＣ 的动态变化符合这一描述特征ꎬ但完全展叶期 ＳＬＡ 在干旱影响下仍维
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图 ６　 油蒿叶片 ＬＵＥｄａｙ与结构性状间的相关性

Ｆｉｇ.６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＵＥｄａｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ

持在生长季平均水平左右ꎮ ＳＬＡ 的差异表现可能与植物的叶片构型特征有关ꎬ油蒿叶片为退化的椭圆肉质

叶ꎬ其所允许的叶面积变化幅度较为有限ꎮ 在叶片发育过程中ꎬ油蒿叶厚度 Ｌｔ的总体趋势是逐渐增大的(图 ４
和图 ５)ꎬ对夏季干旱并不敏感ꎮ 本文猜测 Ｌｔ的季节变化更倾向于是一种生长季碳同化量累积的结果ꎬ其对环

境的可塑性程度较低ꎬ这一结论需要得到进一步验证ꎮ 另外ꎬ目前学术界对于叶片化学性状季节变异的认识

存在一定分歧ꎬ在没有环境胁迫的条件下ꎬ固氮藤本植物葛根的 ＬＮＣ 和 Ｃｈｌ 季节波动非常小[４０]ꎬ而针对玉米

等作物的研究表明随着 ＬＮＣ 和 Ｃｈｌ 随着叶龄的而增加[４１]ꎮ 本文的结果表明ꎬ在长期干旱环境中ꎬ展叶期 Ｃｈｌ
逐渐增加而 ＬＮＣ 逐渐降低ꎬ完全展叶期两者均呈现出低有效性ꎬ落叶期在持续降水的作用下得到一定恢复ꎮ
这些结果共同揭示了叶片性状季节变异特征取决于物种、物候学特征、生态系统类型和气候效应的综合影响ꎮ

叶片性状间的相互关系为阐明植物适应环境的生物途径提供了便利性ꎬ丰富了人们对于植物生活史策略

的理解ꎮ 许多群落研究均发现空间尺度上叶片性状间存在强烈的关联性[４２—４４]ꎬ本文的研究表明ꎬ生长季叶性

状间的这种相关性仍十分显著ꎮ ＬＲＷＣ 与所有叶片化学性状(Ｃｈｌ、Ｃｈｌ ａ / ｂ、Ｃａｒ、ＬＮＣ 和 ＬＣＣ)均存在显著相

关(表 １)ꎬ这说明 ＬＲＷＣ 是调节油蒿叶片生物化学水平的关键变量ꎬ其与叶片的养分吸收、光合色素合成以及

碳同化的运输过程密切相关ꎮ 另一方面ꎬ有些基于物种的研究指出 ＬＮＣ 与 ＳＬＡ 存在显著的正相关[４５]ꎬ本文

在个体发育尺度的发现似乎并不支持这一结果ꎬＬＮＣ 和 ＳＬＡ 的不相关与展叶期和完全展叶期时两者的差异

化表现有关ꎮ
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图 ７　 油蒿 ＬＵＥｄａｙ与化学性状间的相关性

Ｆｉｇ.７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＵＥｄａｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

３.３　 ＬＵＥｄａｙ与叶性状的关系

叶经济谱理论提供了一个很好的方式将叶片性状与叶片资源获取行为联系在一起ꎬ这为深入理解植物组

织变化对气候变化的快速响应奠定了基础[１７ꎬ２５]ꎮ 目前大部分研究聚焦于叶经济谱在植物组织尺度(如由叶

延伸至根、茎器官)和空间尺度(个体、群落及冠层)的理论延伸[４３—４５]ꎬ而从个体发育角度ꎬ叶性状指标对于叶

级资源利用动态是否具有指示性作用仍了解甚少ꎮ 研究表明ꎬＬＵＥｄａｙ的季节变异与叶性状的波动密切相关ꎬ
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ＬＲＷＣ、Ｃｈｌ ａ / ｂ 和 ＬＮＣ 分别解释了 ＬＵＥｄａｙ变异的 ５６％和 ３８％和 ３６％ꎬＬＲＷＣ 是反映旱生灌木油蒿 ＬＵＥｄａｙ季节

波动的关键生物变量ꎮ 该结果支持了本文最初的假设ꎬ即叶性状能够预测生长季植物在资源获取效率上的动

态变化ꎮ 由于本研究仅限于旱生灌木油蒿这单个物种ꎬ并且考虑到这一研究结果是初步的ꎬ未来扩大物种范

围和资源利用效率的指标类型将会是研究工作的重要方向ꎮ

表 １　 叶性状间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

叶厚度
Ｌｅａｆ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｍｍ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ

ａｒｅａ / (ｃｍ２ / ｇ)

叶片相对
含水量

ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ / ％

总叶绿素
含量

Ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ /

(μｇ / ｃｍ２)

叶绿素 ａ / ｂ 值
Ｒａｔｉｏ ｏｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ
ａｎｄ ｂ

类胡萝卜素
含量 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

ｃｏｎｔｅｎｔ /
(μｇ / ｃｍ２)

叶氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ / ％

比叶面积 / (ｃｍ２ / ｇ)
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

０.４０

叶片相对含水量 / ％
ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０.０２ ０.２５

总叶绿素含量 / (μｇ / ｃｍ２)
Ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

０.３９ ０.４５ ０.５５∗

叶绿素 ａ / ｂ 值
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ａｎｄ ｂ

－０.４０ －０.２４ ０.７０∗∗ ０.０９

类胡萝卜素含量 / (μｇ / ｃｍ２)
Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ

０.３８ ０.３７ ０.５７∗ ０.９７∗∗ ０.２３

叶氮含量 / ％
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０.３８ ０.２０ ０.７４∗∗ ０.３９ ０.６５∗∗ ０.４０

叶碳含量 / ％
Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.５１ ０.３３ －０.５５∗ －０.０５ －０.５９∗ －０.０３ －０.４８

　 　 ∗和∗∗分别表示叶性状在 Ｐ <０.０５ 和 Ｐ<０.０１ 水平显著相关

　 　 本研究中ꎬ尽管 ＬＲＷＣ 在季节尺度的变异性较低ꎬ但 ＬＵＥｄａｙ对于 ＬＲＷＣ 的变化最为敏感ꎬ这跟长岛混交

林栓皮栎光合参数的季节波动与叶片含水量联系紧密的结果相似[２０]ꎮ 这种强耦合可能是由于叶片含水量降

低导致光合作用产物(可溶性糖或淀粉)的运输受到阻滞ꎬ过多的同化物积累会对叶片光合产生抑制作

用[４６—４７]ꎮ 而当叶面大量脱水时ꎬ气孔导度和光合酶数量、活性的降低均会影响叶片净光合速率ꎬ进一步引起

资源利用效率的降低[４８—４９]ꎮ 另一方面ꎬ叶绿素和叶氮直接参与叶片光能吸收和光化学反应过程[５０]ꎬ叶片生

物化学性状的有效性与植物资源整合的能力密切相关ꎮ 当光合色素的合成速度低于分解速度时ꎬ色素含量随

之降低[５１]ꎮ Ｃｈｌ ａ 和 Ｃｈｌ ｂ 之间的相互调节依赖叶绿素循环[５２]ꎮ 本研究中 ＬＵＥｄａｙ与光合色素的关系取决于

叶绿素 ａ / ｂ 值而不是 Ｃｈｌꎬ 说明 Ｃｈｌ ａ 在干旱环境中的过度水解一定程度上抑制了植物对光能的吸收ꎬ油蒿叶

片在光能吸收和能量转运方面的相对变化影响了其对光能的利用[５３]ꎮ 一些研究表明叶氮通过影响叶片发育

过程和生理功能来改变其资源利用效率[１０ꎬ５４]ꎬ本文的研究证实了 ＬＮＣ 与 ＬＵＥｄａｙ呈显著正相关ꎬ但这种关联性

非常弱ꎬ表明叶氮对于 ＬＵＥ 的限制可能是次要的ꎮ
最近一项干旱胁迫实验表明ꎬ随着土壤水分有效性的降低ꎬ旱生植物沙米的叶片 ＳＬＡ、ＬＲＷＣ 和 Ｃｈｌ 均发

生显著降低[５５]ꎮ 本文发现自然环境下油蒿叶片 ＬＲＷＣ 和 ＬＮＣ 受空气温度 Ｔａ和土壤含水量 ＶＷＣ 的共同调

节ꎬ其中油蒿主根系所在的 ３０ ｃｍ 土壤含水量相比浅层土壤水影响更大ꎬ而 Ｃｈｌ ａ / ｂ 的季节波动主要由浅层土

壤含水量控制(图 ８)ꎬ这一结果与之前在同一场地观察到旱生灌木叶氮含量的季节动态主要由土壤水变化驱

动的结论较为一致[５６]ꎮ 以上发现强调ꎬ这些能够调节旱生植物资源利用效率动态的关键叶性状对环境温度

和土壤水分变化的敏感性较高ꎬ在未来预计极端的气候事件(极端干旱或持续热浪事件)发生更频繁的旱地

场景中ꎬ植物叶片性状的适应性调整应当被充分考虑到旱地生态系统的通量建模方案中ꎮ

４　 结论

生长季油蒿叶片 ＬＵＥｄａｙ存在较大的季节变异ꎬ完全展叶期 ＬＵＥｄａｙ在干旱和高温的影响下发生显著降低ꎻ
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图 ８　 叶性状与环境因子间的关系

Ｆｉｇ.８　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

不同叶性状的季节变异幅度差异很大ꎬＬＲＷＣ 虽然季节变异幅度低ꎬ但 ＬＵＥｄａｙ对于 ＬＲＷＣ 的变化最为敏感ꎻ与
ＬＵＥｄａｙ关系密切的叶性状中ꎬＬＲＷＣ 和 ＬＮＣ 受空气温度和土壤含水量的共同调节ꎬ而 Ｃｈｌ ａ / ｂ 的季节波动主要

由浅层土壤含水量控制ꎮ 研究结果表明ꎬ在利用光能利用模型进行旱地生态系统生产力估算时ꎬ关键叶性状

的相对变化一定程度上可以反映旱生植物的 ＬＵＥｄａｙ季节动态ꎮ
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