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延河流域不同植被带植物功能性状变化及其对环境因
子的响应

周荣磊１ꎬ温仲明１ꎬ２ꎬ∗ꎬ刘洋洋１ꎬ崔梦莹１ꎬ杨玉婷１ꎬ逯金鑫１ꎬ郑 　 诚１ꎬ林子琦１ꎬ
袁浏欢１

１ 西北农林科技大学草业与草原学院ꎬ杨凌　 ７１２１００

２ 中国科学院教育部水土保持与生态环境研究中心ꎬ杨凌　 ７１２１００

摘要:植物功能性状是表征植物对环境差异的适应性及植物内功能的进化与平衡关系的重要属性ꎬ功能性状－环境条件相互关

系对于探讨植被对多变生境的适应策略具有重要意义ꎮ 对黄土丘陵区延河流域 ３ 个生物地理气候区(草原区、森林草原区和森

林区)进行分层采样ꎬ通过野外试验测定植物群落功能性状和土壤理化性质ꎬ结合气象数据分析了植物功能性状沿植被带的变

化及其对环境变化的响应ꎮ 研究结果如下:(１)比叶面积(ＳＬＡ)、叶氮含量(ＬＮＣ)、叶氮磷比(ＬＮ / ＬＰ)、根碳含量(ＲＣＣ)、根碳

氮比(ＲＣ / ＲＮ)和根氮磷比(ＲＮ / ＲＰ)从草原区到森林区显著上升ꎬ而叶组织密度(ＬＴＤ)、叶碳氮比(ＬＣ / ＬＮ)和比根长(ＳＲＬ)显
著下降ꎮ 森林草原区的植物磷含量显著高于森林区和草原区ꎮ (２)水分条件是调节植物群落功能性状变异的最主要因素ꎬ其
能够直接影响叶和根性状ꎬ还会通过影响土壤养分和土壤水分间接作用于叶片功能性状ꎮ (３)从草原区至森林区ꎬ随着养分和

水分可获取性的升高ꎬ植物群落会通过增大 ＳＬＡꎬ降低 ＬＴＤ 和 ＳＲＬ 以提高对干旱贫瘠立地条件的适应能力ꎮ 氮(Ｎ)是草原区植

物生长主要限制元素ꎬ而森林草原区则同时受到 Ｎ、磷(Ｐ)的限制ꎮ
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ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ′ｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｈａｂｉｔａｔｓ. Ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ
ｚｏｎｅｓ (Ｓｔｅｐｐｅꎬ Ｆｏｒｅｓｔ ｓｔｅｐｐｅꎬ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ) ｉｎ ｔｈｅ Ｙａｎｈｅ Ｒｉｖｅｒ Ｂａｓｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｈｉｌｌｙ Ｒｅｇｉｏｎ ｗｅｒｅ ｓｔｒａｔｉｆｉｅｄ ｓａｍｐｌｅｄ ｉｎ
ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ
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(１) ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＳＬＡ)ꎬ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ＬＮＣ)ꎬ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ( ＬＮ / ＬＰ)ꎬ ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＣＣ)ꎬ ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ (ＲＣ / ＲＮ) ａｎｄ ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ (ＲＮ / ＲＰ) ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｆｒｏｍ Ｓｔｅｐｐｅ ｔｏ Ｆｏｒｅｓｔꎬ ｗｈｉｌｅ ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ (ＬＴＤ)ꎬ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ( ＬＣ / ＬＮ) ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ
(ＳＲＬ) ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ. Ｔｈｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｆｏｒｅｓｔ￣ｓｔｅｐｐｅ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ
ｔｈｅ Ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｔｈｅ Ｓｔｅｐｐｅ. ( ２) Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｃｏｕｌｄ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｙ
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ｓｉｔｅ ｃｉｒｃｕｍｓｔａｎｃｅｓ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ＳＬＡꎬ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ＬＴＤꎬ ａｎｄ ＳＲＬ ａｓ ｔｈｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ
ｔｈｅ Ｓｔｅｐｐｅ ｔｏ ｔｈｅ Ｆｏｒｅｓｔ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ｓｔｅｐｐｅ ａｒｅａｓꎬ ｗｈｉｌｅ Ｆｏｒｅｓｔ ｓｔｅｐｐｅ ａｒｅａｓ
ｗｅｒｅ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ ｌｉｍｉｔｅｄ ｂｙ Ｎ ａｎｄ Ｐ.
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植物功能性状是指对植物体生长、繁殖和存活存在显著影响的一系列核心属性[１]ꎬ这些属性值通常在个

体水平上可观测ꎬ反映了植物的关键生理和生活史策略并最终决定了植物在不同环境中的适应性变化[２—４]ꎬ
一直是植物功能地理学的重要研究内容[５—７]ꎮ 作为植物群落经自然选择长期适应环境条件变化形成的相对

稳定属性[８]ꎬ功能性状与植物所处生境条件密切相关并具有一定地理属性[９]ꎬ其能够单独或协同响应环境变

化ꎬ并对关键生态过程产生影响[１０—１１]ꎬ很好的表征植物对环境差异的适应性及植物内功能的进化与平衡关

系[１２—１４]ꎮ 例如ꎬＢａｌａｚｓ 等[１５]分析植物功能性状与气候之间的相互作用表明适宜的性状值与适宜的气候条件

相匹配可显著改善生态修复效果ꎮ 陶宇等[１６]研究表明物种多样性指数对环境变化的响应速度明显小于植物

功能性状多样性指数ꎬ利用植物功能性状多样性指数可以更高效地揭示植物群落水土保持效益ꎮ
探究环境变化如何塑造植物群落的多样性和动态是生态学的一项基本挑战ꎮ 除了物种组成的变化外ꎬ植

物群落在非生物梯度上的功能组成更替在生态学研究中也备受关注[１７—１８]ꎮ 量化植物功能性状的群落加权平

均值(ＣＷＭ)是研究功能性状组成与环境梯度之间关系常用的方法[１９—２１]ꎬＣＷＭ 性状值反映了群落中优势物

种的功能特性[２２]ꎮ 非生物立地条件不太严苛(例如强度较弱的干旱胁迫、较高的可利用资源)的群落往往以

具备表征资源获取型策略的功能性状(如较大的比叶面积和较高的叶氮含量)的植物为主[２３—２４]ꎬ而在非生物

环境胁迫较强的植物群落中则相反[３ꎬ２５]ꎮ 这种 ＣＷＭ 与环境条件的关系反映了环境梯度中最优性状的变化ꎬ
即功能性状值与自然条件下本土 ＣＷＭ 相匹配的物种具有最高的适应度[２６—２７]ꎮ 植物功能性状与环境变化的

响应关系ꎬ为探索植物群落的分布模式和空间变化提供了基础ꎬ也为了解生态系统功能对环境变化的响应提

供了依据ꎮ
延河流域地处黄土高原中部ꎬ环境梯度变化明显ꎬ由于地形条件及局部气候条件对植物群落的形成产生

强烈的筛选效应[２８—２９]ꎬ从西北至东南延河流域植被依次呈现典型草原区、森林草原区和森林区的地带性变

化[３０]ꎮ 作为典型的生态修复和保护示范区域ꎬ近几十年来学者在此开展了大量研究并取得了丰硕成

果[３１—３３]ꎮ 曾鸿文等[３４]研究表明物种组成和气候因素是延河流域六种草本植物功能性状变异的主要来源ꎬ不
同物种会调节自身性状的表达以产生相应的生存策略来适应环境变化ꎮ 龚时慧等[３５]探究了不同环境梯度上

植物群落功能性状的变化规律表明植物群落结构构建过程中环境对性状具有筛选效应ꎮ Ｙａｎｇ 等[３６] 分析了

２００８—２０１７ 年延河流域不同植被带自然和人工植被的地上生物量与土壤含水量之间的关系ꎬ表明人工干扰

增加了草原区生物量与土壤水之间的竞争强度ꎬ建议在草原带停止人工植被扩张ꎮ 因此ꎬ在该区域开展植物

群落功能性状随水平地带性的变化及其对环境变化的响应研究ꎬ对于探讨植被对多变生境的适应策略ꎬ指导

地形复杂区的生态修复与保护具有重要意义ꎮ
本研究旨在定量化评估环境要素的空间变化ꎬ并依据环境要素的地带性和非地带性变化规律ꎬ随生物功

能类群的水平变化进行野外采样设计ꎮ 分析黄土丘陵区延河流域植物群落叶性状和根性状在不同生物地理
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气候区的变化规律及其与环境因子的相互作用ꎬ探讨气候因素和土壤条件对主要植物群落加权性状的影响路

径ꎬ从而揭示该区植被格局的形成机制及植物群落对环境的适应策略ꎬ对黄土丘陵区延河流域的生态恢复布

局提供理论支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

本研究以黄土丘陵区延河流域(３６°２３′—３７°１７′Ｎꎬ１０８°４５′—１１０°２８′Ｅ)为研究区域ꎬ研究对象为延河流域

内 ３ 个生物地理气候区(典型草原区、森林草原区和森林区)的自然稳定植物群落ꎮ 流域海拔跨度为 ４８４—
１７８９ ｍꎬ平均沟壑密度为 ４.７ 万条 / ｋｍ２(图 １)ꎮ 该区域气候类型为大陆性季风气候ꎬ最热月为 ７ 月ꎬ最冷月为

１ 月ꎬ年平均气温 ８.８℃ꎬ年平均降水量 ５００ ｍｍ 左右ꎬ全年无霜期 １５７ ｄ[３７]ꎮ 从东南向西北ꎬ温度和降雨随地

形变化呈现明显的梯度特征ꎬ植被分布具有明显的地带性ꎬ依次为森林区(以辽东栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ)、
侧柏(Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)、刺槐(Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ)、油松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ)和酸枣(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ)为优

势种)、森林草原区(以沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)、柠条(Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ)、狼牙刺(Ｓｏｐｈｏｒａ ｖｉｃｉｉｆｏｌｉａ)、白
羊草(Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ)和达乌里胡枝子(Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｖｕｒｉｃａ)为优势种)和草原区(以百里香(Ｔｈｙｍｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ)、中华隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、长芒草(Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ)、白莲蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｔｅｃｈｍａｎｎｉａｎａ)和
大针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ)为优势种)ꎮ

图 １　 研究区概况图

Ｆｉｇ.１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１.２　 试验设计

选择黄土丘陵区延河流域为研究区ꎬ以地形条件的变化作为控制采样的首要条件ꎬ对自然植被生长状况

良好、人类活动影响较少的植物群落进行采样ꎮ 整个流域按 ３ 个生物地理气候区进行分层采样(草原区、森
林草原区和森林区)ꎬ每个区选择不同立地条件下稳定的自然健康植物群落为调查对象ꎬ在不同的坡向分别

布设 ３ 个较为完整的断面ꎬ然后按不同坡位设置 ２ 个以上样方(森林样方为 １０ ｍ×１０ ｍꎬ灌木样方为 ５ ｍ×５
ｍꎬ草本样方为 １ ｍ×１ ｍꎬ每个森林和灌木样方内设置 ３ 个 １ ｍ×１ ｍ 草本样方)ꎬ其中草原区 ２１ 个、森林草原

区 ２１ 个、森林区 １５ 个ꎬ共计 ５７ 个ꎬ采样点布设如图 １ 所示ꎮ 在 ７—９ 月植物生长高峰时期ꎬ对植物群落优势

种和主要伴生种的各功能性状进行测定并采集植物和土壤样品ꎮ
１.３　 植物功能性状测定

本研究测定的植物功能性状为:比叶面积(ＳＬＡ)、叶组织密度(ＬＴＤ)、叶碳含量(ＬＣＣ)、叶氮含量(ＬＮＣ)、
叶磷含量(ＬＰＣ)ꎬ比根长(ＳＲＬ)、根组织密度(ＲＴＤ)、根碳含量(ＲＣＣ)、根氮含量(ＲＮＣ)和根磷含量(ＲＰＣ)ꎮ
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采样时在每个物种健康的植株上分 ３ 组采取不同方位的叶片共 ９０ 片ꎬ用于测定 ＳＬＡ 和 ＬＴＤꎬ另采摘叶片若干

用于测定叶片养分含量ꎮ 将植物叶片平展开来用扫描仪进行扫描ꎬ然后利用 Ｉｍａｇｅ￣Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ 计算叶片面积ꎮ
用电子游标卡尺(精度 ０.０１ ｍｍ)分别测量叶片前、中、末端厚度取平均值作为叶片厚度ꎬ测量时避开主脉ꎮ 叶

体积用排水替代法测定ꎬ将植物叶片完全浸入盛水的量筒中 ５ ｓ 左右ꎬ读取量筒中水增加的体积作为叶体积ꎮ
新鲜的植物叶片样品经 １０５℃杀青 １５ ｍｉｎ 后ꎬ在 ８０℃下烘干至恒重ꎬ然后用电子天平(精度 ０.０００１ ｇ)称量叶

干重ꎮ
在每个样方内分 ３ 组随机选取直径小于 ２ ｍｍ 的健康植物细根若干ꎬ用于测定植物根性状ꎮ 随机选取 １０

条细根ꎬ用电子游标卡尺测量其长度取平均值作为根长ꎮ 将洗净的细根样品于 ８０℃烘箱中烘 ４８ ｈ 至恒重ꎬ然
后用电子天平称量根干重ꎮ 用排水替代法测定根体积ꎮ 功能性状属性值和测定方法如表 １ 所示ꎮ

表 １　 各功能性状的测定和计算

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

植物功能性状
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

测定方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ

单位
Ｕｎｉｔ

植物功能性状
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

测定方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ

单位
Ｕｎｉｔ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ 叶面积 /叶干重 ｍｍ２ / ｍｇ 比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ 根长 /根干重 ｃｍ / ｇ

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ 叶干重 /叶体积 ｍｇ / ｍｍ３ 根组织密度 Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ 根干重 /根体积 ｍｇ / ｍｍ３

叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 重铬酸钾外加热法[３８] ｇ / ｋｇ 根碳含量 Ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 重铬酸钾外加热法[３８] ｇ / ｋｇ

叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 凯氏定氮法[３８] ｇ / ｋｇ 根氮含量 Ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 凯氏定氮法[３８] ｇ / ｋｇ

叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ 钼蓝比色法[３８] ｇ / ｋｇ 根磷含量 Ｒｏｏｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ 钼蓝比色法[３８] ｇ / ｋｇ

叶碳氮比 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ 叶碳含量 /叶氮含量 无量纲 根碳氮比 Ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ 根碳含量 /根氮含量 无量纲

叶氮磷比 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ 叶氮含量 /叶磷含量 无量纲 根氮磷比 Ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ 根氮含量 /根磷含量 无量纲

１.４　 土壤样品采集及土壤因子测定

在样方内深度为 ０—５、５—２０ 和 ２０—４０ ｃｍ 的 ３ 个土层以“Ｓ”型进行土壤样品采集ꎬ重复 ６ 次ꎬ将不同土

层的样品充分混合均匀后进行土壤性状测定ꎮ 其中ꎬ土壤水分含量(ＳＷ)利用烘干法进行测定ꎬ土壤有机碳

含量(ＳＣ)利用重铬酸钾油浴法进行测定ꎬ用全自动定氮仪(ＨＧＫ￣５５)对土壤氮含量(ＳＮ)进行测定ꎬ土壤磷含

量(ＳＰ)利用钼蓝比色法进行测定[３８]ꎮ
１.５　 气候数据的获取

利用 ＡＮＵＳＰＬＩＮ 插值软件对延河流域及周边 ５７ 个气象站点数据进行空间插值并拟合生成环境因子专题

图[３０]ꎬ然后把野外采样时利用全球定位系统(ＧＰＳ)定位仪记录的每个采样点的经纬度信息导入 ＡｒｃＧＩＳ 中ꎬ
根据采样点信息提取气候数据ꎮ 气象因子包括年平均降雨量(ＭＡＰ)、７—９ 月降雨量(Ｐ ７８９)、４—１０ 月平均温

度(Ｔ４＿１０)、最热月均温(Ｔ７)、最冷月均温(Ｔ１)、年平均气温(ＭＡＴ)、年平均蒸发量(ＭＡＥ)ꎮ
１.６　 数据分析

植物群落水平功能性状根据群落相对重要值进行计算:
物种相对重要值( ＩＶ)＝ (物种丰度＋物种盖度＋物种生物量) / ３ (１)

群落总重要值(ＣＩ) ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
ＩＶｉ (２)

ＣＴ ｊ ＝ (∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｔｉｊ × ＩＶｉ) / ＩＶ (３)

式中ꎬＣＴ ｊ代表群落或科属的 ｊ 性状ꎬＴｉｊ为群落中 ｉ 物种的 ｊ 性状ꎮ
在 Ｒ ４.２.０ 中利用图基(Ｔｕｋｅｙ)多重比较法分析不同生物地理气候区的功能性状和环境条件差异ꎬ使用

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析功能性状及其与环境变量之间的相关关系ꎮ 选取在不同植被带具有显著变化的植物功能

性状和与不同性状具有显著相关性的环境变量在 Ｃａｎｏｃｏ ５.０ 软件中执行冗余分析(ＲＤＡ)并进行置换检验以

分析不同环境要素对功能性状的影响及其贡献度ꎮ 使用 ＳｍａｒｔＰＬＳ３ 软件建立最小二乘路径模型(ＰＬＳ￣ＰＭ)以
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探究不同因素对群落功能性状的影响路径(模型要求标准化均方根残差(ＳＲＭＲ)<０.２ꎬ规范适配度指标(ＮＦＩ)
>０.９)ꎮ 所有的统计分析图在 Ｏｒｉｇｉｎ２０２１ｂ 中进行绘制ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 功能性状在不同植被带的变化特征

２.１.１　 叶片功能性状在不同植被带的变化

植物叶片功能性状在不同植被带的变化趋势存在较大差异(图 ２)ꎮ 从草原区到森林区ꎬＳＬＡ、ＬＮＣ 以及

ＬＮ / ＬＰ 呈显著(Ｐ<０.０５)升高趋势ꎬ而 ＬＴＤ 和 ＬＣ / ＬＮ 则显著降低ꎮ 沿植被带变化ꎬＬＰＣ 先增加后降低ꎬ即森林

草原区的 ＬＰＣ 显著高于(Ｐ<０.０５)草原区和森林区ꎮ 不同植被带之间的 ＬＣＣ 差异不显著ꎮ

图 ２　 植物群落叶片功能性状沿植被带的变化

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

图中不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)

２.１.２　 植物根功能性状在不同植被带的变化

植物根功能性状沿植被带的变化趋势与叶片功能性状的变化趋势存在差异(图 ３)ꎮ ＳＲＬ 从草原区至森

林区呈显著下降趋势ꎬ而 ＲＣＣ、ＲＣ / ＲＮ 和 ＲＮ / ＲＰ 则表现为显著上升趋势ꎮ ＲＰＣ 在不同植被带的变化与 ＬＰＣ
相似ꎬ即森林草原区的 ＲＰＣ 显著高于草原区和森林区ꎮ ＲＴＤ 和 ＲＮＣ 在不同植被带的变化不显著ꎮ
２.２　 不同功能性状之间的相关关系

植物地上性状与地下性状之间存在复杂的相关关系(图 ４)ꎮ 对于叶片性状ꎬＳＬＡ 与 ＬＴＤ 极显著(Ｐ<
０.０１)负相关ꎬ与 ＳＲＬ 显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ而与 ＬＮＣ 和 ＲＣＣ 极显著正相关ꎻＬＴＤ 与 ＳＲＬ 和 ＲＰＣ 分别表现为

极显著正相关和显著正相关ꎬ与 ＲＣＣ 显著负相关ꎻＬＮＣ 与 ＲＴＤ 极显著负相关ꎬ而与 ＲＣＣ、ＲＮＣ 和 ＲＰＣ 极显著

正相关ꎻＬＰＣ 与 ＲＰＣ 极显著负相关ꎬ与 ＲＣＣ 显著负相关ꎬ与 ＲＴＤ 极显著正相关ꎮ 对于根性状ꎬＳＲＬ 与 ＲＣ / ＲＮ

９４０６　 １４ 期 　 　 　 周荣磊　 等:延河流域不同植被带植物功能性状变化及其对环境因子的响应 　
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图 ３　 植物群落根功能性状在不同植被带的变化

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｚｏｎｅｓ

显著负相关ꎻＲＴＤ 与 ＲＣＣ 显著正相关ꎻＲＣＣ 与 ＲＮＣ 极显著正相关ꎮ
２.３　 植物功能性状对环境条件变化的响应

２.３.１　 不同植被带环境条件的变化特征

环境变化包括气候因素和土壤条件的变化(表 ２)ꎬ从草原区到森林区ꎬＭＡＰ、Ｐ ７８９、Ｔ１均呈现出显著的升高

趋势ꎬ而 ＭＡＥ 则表现为沿植被带显著降低的变化趋势ꎮ 森林草原区的 ＭＡＴ 和 Ｔ７显著高于草原区和森林区ꎮ
对于土壤条件ꎬＳＷ、ＳＣ、ＳＮ 和 ＳＮ / ＳＰ 呈现出显著升高趋势ꎬ而 ＳＣ / ＳＮ 呈显著降低趋势ꎬ森林草原区 ＳＰ 显著高

于草原区和森林区ꎮ

表 ２　 气候和土壤因素沿不同植被带的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｌｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｚｏｎｅｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 草原 Ｓｔｅｐｐｅ 森林草原 Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｔｅｐｐｅ 森林 Ｆｏｒｅｓｔ

年均降雨 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ / ｍｍ ４３９.３５±０.７９ ｃ ４８４.５７±１.１６ ｂ ５１９.１±１.１ ａ
７—９ 月降雨 Ｊｕｌｙ￣Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ / ｍｍ ２５７.９±０.６１ ｃ ２８８.６７±０.７２ ｂ ３０５.４２±０.７７ ａ
年均蒸发 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｅｖａｐｏｒａｔｉｏｎ / ｍｍ ９６９.０６±２ ａ ９００.４８±２ ｂ ８８４.１６±２.４５ ｃ
年均温度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ / ℃ ７.８９±０.０６ ｃ ８.８７±０.０６ ａ ８.５８±０.１ ｂ
最冷月温度 Ｊａｎｕａｒｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ / ℃ －７.７７±０.０４ ｃ －６.７３±０.０４ ｂ －６.５１±０.０６ ａ
最热月温度 Ｊｕｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ / ℃ ２１.５９±０.０８ ｂ ２２.３６±０.０７ ａ ２１.６３±０.１３ ｂ
土壤水含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ / ％ ７.５８±０.２１ ｂ ８.３５±０.４２ ｂ １１.４２±０.９１ ａ
土壤碳含量 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ / (ｇ / ｋｇ) ５.６６±０.４４ ｂ ６.４２±０.４ ｂ １５.７１±２.０６ ａ
土壤氮含量 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ / (ｇ / ｋｇ) ０.３４±０.０２ ｂ ０.３６±０.０２ ｂ １.４４±０.１７ ａ
土壤磷含量 Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ / (ｇ / ｋｇ) ０.５２±０.０１ ｂ ０.６８±０.０３ ａ ０.５５±０.０１ ｂ
土壤碳氮比 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ １７.１６±１.２７ ａ １７.９２±０.６２ ａ １０.６９±０.３３ ｂ
土壤氮磷比 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ０.６６±０.０５ ｂ ０.５６±０.０４ ｂ ２.６１±０.２９ ａ

　 　 环境因素数据的表示形式为平均值±标准误ꎬ同一行中不同小写字母表示不同植被带之间具有显著差异(Ｐ<０.０５)

０５０６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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图 ４　 不同群落功能性状之间的相关性

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＳＬＡ:比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＬＴＤ:叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＬＣＣ:叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＮＣ:叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ

ＬＰＣ:叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＣ / ＬＮ:叶碳氮比 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏꎻＬＮ / ＬＰ:叶氮磷比 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏꎻＳＲＬ:比根

长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎻＲＴＤ:根组织密度 Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＲＣＣ:根碳含量 Ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＲＮＣ:根氮含量 Ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＲＰＣ:根

磷含量 Ｒｏｏｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＲＣ / ＲＮ:根碳氮比 Ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏꎻＲＮ / ＲＰ:根氮磷比 Ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

２.３.２　 植物功能性状与环境因子的相关分析

相关性分析表明ꎬ不同植物功能性状与环境因子之间存在复杂的相互作用关系(图 ５)ꎮ 对于叶片功能性

状ꎬＳＬＡ 与 ＭＡＰ、Ｐ ７８９、Ｔ１、ＳＷ、ＳＣ 和 ＳＮ 极显著正相关ꎬ与 ＭＡＥ 极显著负相关ꎬ而 ＬＴＤ 与环境变量的相关性则

与 ＳＬＡ 相反ꎮ ＬＮＣ 与 ＭＡＰ、Ｐ ７８９、Ｔ１极显著正相关ꎬ与 ＭＡＥ 极显著负相关ꎬＬＰＣ 与 ＭＡＴ 表现为显著正相关ꎬ与
Ｔ４＿１０和 Ｔ７极显著正相关ꎮ 对于根功能性状ꎬＳＲＬ 与 ＭＡＰ、Ｐ ７８９、Ｔ１、ＳＷ、ＳＣ 和 ＳＮ 极显著正相关ꎬ与 ＭＡＴ 显著正

相关ꎬ而与ＭＡＥ 极显著负相关ꎮ ＲＣＣ 与ＭＡＰ、Ｐ ７８９、Ｔ１极显著正相关ꎬ与ＭＡＥ 极显著负相关ꎬ而与 ＳＣ 和 ＳＮ 显

著正相关ꎮ ＲＰＣ 与 Ｔ４＿１０和 Ｔ７显著正相关ꎮ 上述分析表明不同性状受到气候条件和土壤因素的协同影响ꎮ
２.４　 环境变化对植物功能性状的影响路径分析

ＲＤＡ 排序图显示ꎬＲＤＡ１ 轴和 ＲＤＡ２ 轴分别占植物功能性状与环境因素协方差矩阵解释度的 ３７.９３％ 和

２３.５２％(图 ６)ꎬＲＤＡ１ 和 ＲＤＡ２ 轴的总解释度为 ６１.４５％ꎬ表明气候因素和土壤条件对不同植被带功能性状变

异的贡献较大ꎮ 不同气候因素和土壤因素对功能性状的影响关系较为复杂ꎬＳＬＡ 与 ＳＣ、ＳＮ 和 ＭＡＰ 呈正相

关ꎬ与 ＭＡＥ 呈负相关ꎻＬＴＤ 与 ＳＣ / ＳＮ 呈正相关ꎬ与 ＳＮ / ＳＰ、ＳＷ 和 ＳＮ 负相关ꎻＳＲＬ 与 ＭＡＥ 呈正相关ꎬ与 ＳＮ 和

ＳＣ 负相关ꎻＬＴＤ 与 ＳＣ / ＳＮ 正相关ꎬ与 ＳＷ 和 ＳＮ / ＳＰ 负相关ꎮ 对 ＲＤＡ 模型中的解释变量(环境因素)进行置换

检验表明(表 ３)ꎬＭＡＰ、Ｐ ７８９、ＭＡＥ、ＭＡＴ 和 Ｔ７对群落性状的解释度和贡献度达到极显著水平ꎬＳＣ / ＳＮ 对模型的

１５０６　 １４ 期 　 　 　 周荣磊　 等:延河流域不同植被带植物功能性状变化及其对环境因子的响应 　
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图 ５　 环境因素与功能性状之间的相关性

　 Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔｓ　
ＭＡＰ:年平均降雨量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＰ７８９:７—９ 月降雨

Ｊｕｌｙ￣Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＴ４＿１０:４—１０ 月平均温度 Ａｐｒｉｌ－Ｏｃｔｏｂｅｒ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｔ７: 最热月均温 Ｊｕｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｔ１: 最冷月均温

Ｊａｎｕａｒｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓꎻ ＭＡＴ: 年 均 温 度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ
ＭＡＥ:年均蒸发 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｅｖａｐｏｒａｔｉｏｎꎻＳＷ:土壤水含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔꎻＳＣ:土壤碳含量 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＳＮ:土壤氮含量 Ｓｏｉｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＳＰ:土壤磷含量 Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＳＣ / ＳＮ:土
壤碳 氮 比 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏꎻ ＳＮ / ＳＰ: 土 壤 氮 磷 比 Ｓｏｉｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

解释 度 达 显 著 水 平ꎮ 其 中ꎬ ＭＡＰ 的 解 释 度 最 高

(１８.６％)ꎬ其次为 Ｐ ７８９(９.２％)ꎬ最低为 ＳＣ / ＳＮ(２.９％)ꎬ
表明气候因素中水分条件对不同植被带的植物功能性

状的变异贡献最大ꎬ其次为温度条件ꎬ而土壤因素对植

物功能性状的影响最小ꎮ
基于偏最小二乘路径模型(ＰＬＳ￣ＰＭ)ꎬ通过假设的

途径确定了气候因素和土壤因素对植物叶片和根功能

性状的直接和间接影响(图 ７)ꎮ 结果表明ꎬ环境因素主

要通过 ３ 条路径对叶片功能性状产生影响ꎮ 首先ꎬ水分

条件能够直接对叶片功能性状产生正向影响ꎻ其次ꎬ水
分条件会通过对土壤养分的调节来间接影响叶片性状ꎻ
此外ꎬ水分还能够直接影响土壤含水量来影响土壤养分

含量从而间接对植物叶片功能性状产生影响ꎮ 总之ꎬ水
分条件除能够直接正向影响叶片性状外还会通过影响

土壤水分含量和土壤养分含量来间接影响叶片性状ꎮ
相较于环境因素对叶片性状的影响ꎬ其对根功能性状的

影响路径更为简单ꎬ主要体现在只有水分条件对根功能

性状产生直接的正向显著影响ꎬ而且水分对叶性状的影

响强度要高于对根性状的影响强度ꎬ表现在水分直接影

响叶片性状的路径系数为 １.０１７ꎬ对根性状的影响路径

系数为 ０.７９３ꎮ 温度条件对植物群落叶和根性状也有调

控作用ꎬ但路径系数未达显著水平ꎮ

表 ３　 冗余分析不同环境因子的置换检验

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ＲＤＡ ｐｌｏｔ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

解释度
Ｅｘｐｌａｉｎｓ / ％

贡献度
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ / ％ Ｆ Ｐ

年均降雨 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ２８.６ ５１.８ ２１.７ ０.００２

７—９ 月降雨 Ｊｕｌｙ￣Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ９.２ １６.６ ７.８ ０.００２

年均蒸发 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｅｖａｐｏｒａｔｉｏｎ ４ ７.３ ４.５ ０.００２

年均温度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ６ １０.９ ６.２ ０.００４

最冷月均度 Ｊａｎｕａｒｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ １.７ ３.１ １.５ ０.１５８

最热月均温 Ｊｕｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ４.２ ７.６ ３.９ ０.００６

土壤水含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.３ ０.６ ０.４ ０.８９２

土壤碳含量 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.２ ０.３ ０.２ ０.９９

土壤氮含量 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.９ １.５ ０.９ ０.４５２

土壤碳氮比 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ ２.９ ５.２ ２.５ ０.０３４

土壤氮磷比 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ １.１ ２ １.２ ０.２７

３　 讨论

３.１　 植物群落水平功能性状沿不同植被带的变化特征

延河流域由于地形条件影响ꎬ降雨和温度有明显的空间梯度变化ꎬ从南向北随降雨量降低ꎬ植物生存环境
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图 ６　 植物功能性状与环境因素 ＲＤＡ 排序图

Ｆｉｇ.６　 ＲＤＡ ｒａｎｋｉｎｇ ｐｌｏｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

也越发干旱ꎬ从而形成了水平地带性特别明显的 ３ 个生物地理气候区—森林区、森林草原区和草原区[２９—３０]ꎮ
本研究中ꎬ植物群落水平功能性状在不同植被带的属性值空间分布和变化趋势具有较大差异ꎮ 从草原区到森

林区ꎬＳＬＡ、ＬＮＣ 和 ＬＮ / ＬＰ 呈显著的上升趋势ꎬＬＴＤ 和 ＬＣ / ＬＮ 呈显著下降趋势(图 ２)ꎮ 对于根功能性状ꎬ沿植

被带变化ꎬＳＲＬ 从草原区到森林区呈显著下降趋势ꎬ而 ＲＣＣ、ＲＣ / ＲＮ 和 ＲＮ / ＲＰ 呈显著上升趋势(图 ３)ꎮ 郑颖

等[３９]分析了筛选作用和遗传背景对延河流域 １０７ 种植物叶片和细根性状的影响表明 ＳＬＡ、ＬＮＣ 和 ＳＲＬ 等性

状在不同植被带差异显著ꎬ且变化趋势与本研究一致ꎮ 这与不同植被带的植物水分和养分可获取性变化有

关ꎬ从草原区到森林区ꎬＭＡＰ、Ｐ ７８９和 ＳＷ 均呈显著的升高趋势ꎬ而 ＭＡＥ 则显著降低ꎮ ＳＣ、ＳＮ 和 ＳＮ / ＳＰ 呈现出

显著升高趋势ꎬ而 ＳＣ / ＳＮ 呈显著降低趋势(表 ２)ꎬ表明随植被带变化ꎬ植物可利用水资源和养分也逐渐上升ꎮ
叶片 ＳＬＡ 和 ＬＴＤ 是植物吸收和存留养分的两个重要性状ꎬＳＬＡ 大小与植物生境条件密切相关ꎬＧａｒｎｉｅｒ 等[２２]

研究表明在贫壤瘠土和水分缺乏的生境中ꎬ植物 ＳＬＡ 往往较低ꎬ反之亦然ꎮ 也有研究表明土壤养分条件对植

物 ＳＬＡ 的大小有很大的影响ꎬ当光照较弱时ꎬ植株为吸收更多的光资源ꎬ会增大光照面积ꎬ即增大植株的

ＳＬＡ[４０—４１]ꎮ Ｃａｍｐｅｔｅｌｌａ 等[４２]的研究结果指出在干旱环境下的植物叶片往往会有较厚的细胞壁和叶肉层ꎬ而
植物叶组织相对营养留存高会导致 ＳＬＡ 较小、ＬＴＤ 较大[４３]ꎮ 较大的 ＳＲＬ 与更高的养分和水分吸收率、更快

的根系周转率有关ꎬ是表征环境变化的较为敏感的性状[４４]ꎮ 因此ꎬ在本研究中从草原区向森林区随着植物可

利用水分和养分的增加ꎬ植物功能性状也随之产生了响应的变化ꎮ
此外ꎬ值得注意的是ꎬ在森林草原区ꎬ植物 ＬＰＣ 和 ＲＰＣ 均表现为先上升后下降的变化趋势ꎬ即森林草原区

的植物 Ｐ 含量显著高于森林区和草原区ꎮ 森林区和草原区主要以多年生稳定的木本和草本植物群落为主ꎬ
植物群落演替速度相较于森林草原区更趋于稳定[４５—４６]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[４７]和Ｗａｎｇ 等[４８]通过对不同生长年限的水

杉林研究表明ꎬ幼龄林叶片 Ｐ 含量均高于中老龄林ꎬ而叶片 Ｎ ∶Ｐ 则低于中、老龄林ꎮ 研究结果证实了幼龄林

的生长主要受 Ｐ 限制ꎬ而成熟林的生长主要受 Ｎ 限制ꎮ 本研究中ꎬ森林草原区由于较快的植被演替速度使得
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图 ７　 植物功能性状驱动因素的 ＰＬＳ￣ＰＭ 模型

Ｆｉｇ.７　 ＰＬＳ￣ＰＭ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｄｒｉｖｅｒｓ

图中线条表示温度条件、水分条件、土壤养分和土壤水分含量对植物叶片和根功能性状的直接或间接影响ꎻ∗表示统计学显著差异(∗ Ｐ<

０.０５ꎬ∗∗ Ｐ<０.０１)ꎬ箭头上的数字是表示正(正数)或负效应(负数)的路径系数ꎻＳＲＭＲ:标准化均方根残差 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ

ｒｅｓｉｄｕａｌꎻＮＦＩ:规范适配指标 Ｎｏｒｍａｌ ｆｉｔ ｉｎｄｅｘꎻＰＬＳ￣ＰＭ: 最小二乘路径模型 Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｐａｔｈ ｍｏｄｅｌｓ

其优势植物群落的生长年限要短于草原区和森林区ꎬ因此其群落平均 Ｐ 含量要高于森林区和草原区ꎬ表明在

森林草原区植物的生长和发育主要受到 Ｐ 限制ꎮ 戚德辉等[４９]对黄土丘陵区森林草原带不同退耕年限植物化

学计量特征研究也提出 Ｐ 是森林草原带植物群落生物生长和演替的限制因素ꎮ
３.２　 环境条件变化对植物群落水平功能性状的影响

环境条件如养分、降水、温度和土壤等的变化会影响群落物种组成、分布以及叶片和根形态ꎬ这种植物￣环
境之间的相互作用会使叶片和根功能性状发生相应改变ꎮ 如在干旱与半干旱地区ꎬ为避免水分的散发ꎬ物种

往往会减小 ＳＬＡꎬ增大叶片厚度来保存叶片水分[５０]ꎮ 功能性状与环境条件之间相关性分析表明(图 ５)ꎬ水分

条件(ＭＡＰ、Ｐ ７８９、ＭＡＥ)与各具有显著变化的性状之间相关性最强ꎻ对于温度ꎬＴ１与各具有显著变化的性状之

间均存在显著关系ꎬＭＡＴ 和 Ｔ４＿１０和 Ｔ７对不同植被带植物功能性状的影响较小ꎻ而土壤条件与不同性状之间的

相关性较弱ꎮ 因此ꎬ可以初步推断水分条件对不同植被带功能性状的影响较大ꎬ其次为温度条件ꎬ而土壤因素

影响则较小ꎮ 然而ꎬ不同环境条件的影响和植物响应机制还不确定ꎬ需要更深层次探讨ꎮ
ＲＤＡ 分析表明ꎬ气候因素和土壤条件的变化能够解释不同植被带植物群落水平功能性状变异的 ６１.４５％

(图 ６)ꎮ 其中ꎬＭＡＰ、Ｐ ７８９、ＭＡＥ 等水分条件的解释度最高ꎬ达到 ４１.８％ꎻ温度条件解释了不同植被带变异的

７.９％ꎬ对于土壤因素ꎬ解释度仅为 ５.４％(表 ３)ꎮ 说明在延河流域ꎬ水分条件是对植物功能性状影响最强的因

素ꎬ其次为温度和土壤条件ꎮ 施宇等[１４]通过对比延河流域不同气候区域 １４７ 个物种的叶片和细根功能性状

及其与气候因素关系也提出水分条件是主导功能性状随环境梯度变化的主导因素ꎮ ＰＬＳ￣ＰＭ 模型表明ꎬ水分

条件不仅会直接影响植物根和叶片功能性状ꎬ还会通过影响土壤养分和土壤水分进而影响叶片功能性状(图
７)ꎬ验证了水分可获取性在调节延河流域不同植被带植物群落功能性状变异的重要性ꎮ 表明延河流域从草

原带至森林带ꎬ水分会通过对土壤养分和土壤水含量的再分配来调节不同植物群落的功能性状以适应环境

变化ꎮ
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３.３　 延河流域植物群落对环境变化的适应策略

植物功能性状作为表征植物进化和对环境适应能力的重要属性ꎬ其能够单独或协同响应环境变化[１０—１１]ꎮ
植物叶片是植物与所处环境接触范围最广、对环境变化响应最敏感的器官ꎬ叶片功能性状与植物对营养物质

和光资源等的利用能力和效率密切相关[５１]ꎬ可以很好的反映植物响应环境变化形成的适应策略ꎮ 本研究中ꎬ
ＳＬＡ 从草原区至森林区呈显著上升趋势ꎬ而 ＬＴＤ 则相反ꎬ且两者之间存在极显著负相关关系(图 ４)ꎮ ＳＬＡ 是

植物适应生境条件和获取光资源的关键性状ꎬ植物为了适应养分贫瘠和水资源匮乏等非生物胁迫ꎬ往往会缩

减 ＳＬＡ 以减少叶片水分蒸发和提高光能利用效率[４５]ꎮ ＬＴＤ 与植物利用资源的效率和叶片周转生长速度有

关ꎬ更高的 ＬＴＤ 有利于提高植物对干旱气候条件的适应性[５２]ꎮ 因此ꎬ从草原区至森林区ꎬ植物群落通过增大

ＳＬＡ 和降低 ＬＴＤ 以适应环境梯度的变化ꎮ 细根是植物摄取养分和水分的最主要器官ꎬ其功能性状的变化能

够表征有关环境变化的信息ꎬ是指示植物生长和植被分布格局的重要标志[５３]ꎮ ＳＲＬ 能够反映细根吸收养分

和水分效率、与根系周转率有关[４５]ꎬＲＴＤ 可以表征植物根系组织抗性和防御能力[５４]ꎮ 本研究中 ＳＲＬ 从草原

区至森林区呈显著的下降趋势ꎬ而 ＲＴＤ 的下降趋势不显著(图 ３)ꎮ 表明植被为了适应干旱贫瘠的立地条件

会增加 ＳＲＬ 和 ＲＴＤ 以提高养分摄取和存留能力ꎮ 此外ꎬＰＬＳ￣ＰＭ 模型表明ꎬ水分条件能够直接影响植物群落

的地上和地下性状ꎬ还会通过对土壤养分和水分的再分配来调节植物叶片性状ꎬ说明从草原区至森林区ꎬ随着

干旱胁迫的降低和养分可获取性的升高ꎬ植物细根和叶片会发生相应的变化以更好地吸收养分从而形成适宜

的环境适应策略ꎬ即植物群落通过增大 ＳＬＡ、降低 ＳＲＬ 来提高对光资源的利用效率和根系养分的留存效率ꎮ
碳氮磷是植物生长发育和新陈代谢的必需元素ꎬ对蛋白质和磷酸合成、以及生态系统物质循环和能量流

动等过程至关重要ꎮ 森林区植物生长速率较慢ꎬ抵御外界环境变化能力更强ꎬ因此其 ＲＣＣ 最高(图 ３)ꎮ 氮磷

元素是陆地生态系统植被生长发育的主要限制因素ꎬ植物 Ｎ 含量能够表征植物的光合能力和资源竞争能力ꎬ
生活型不同的植物养分分配策略存在差异ꎬ草地植被生长发育迅速ꎬ光合作用能力和养分利用效率较高[５５]ꎬ
因此植物分配到不同器官中的 Ｎ 含量更低ꎬ森林区植被矿质养分大部分需要用于构建防御结构以及积累更

多的光合产物[５１ꎬ５６]ꎬ故植物群落在森林区具有较高的 ＬＮＣꎮ 元素化学计量比可以反映不同植物群落的生存

策略ꎬ植物 Ｃ / Ｎ 值与植物的碳同化能力有关ꎬ可以表征植物营养利用效率和生长速度ꎬ而叶片 Ｎ / Ｐ 常用作判

断植物生长营养元素限制的阈值[５７—５８]ꎮ 大部分植物叶组织的 Ｎ / Ｐ 值约为 １４—１６ꎬＮ / Ｐ 小于 １４ 的植物生长

主要受 Ｎ 限制ꎬＮ / Ｐ 大于 １６ 的植物生长主要受 Ｐ 限制[５９]ꎮ 本研究中ꎬ草原区和森林草原区叶片 Ｎ / Ｐ 值分别

为 １１.３ 和 １２.７(图 ２)ꎬ表明该植被带植物生长主要受到 Ｎ 限制ꎮ 而森林区叶片 Ｎ / Ｐ 值为 １５.８ꎬ其比值在正常

范围内ꎮ 之前的分析表明 Ｐ 在植被更替速度较快的森林草原区也存在限制作用ꎬ表明森林草原区植被在养

分竞争中能力较强ꎬ需要提高其养分元素即 Ｎ、Ｐ 来源ꎮ

４　 结论

通过对延河流域不同生物地理气候区植物功能性状的变化及其对环境变化的响应分析ꎬ本研究主要结论

如下:(１)从草原区到森林区ꎬ群落叶片性状 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＮ / ＬＰ 显著增大ꎬＬＴＤ 和 ＬＣ / ＬＮ 显著下降ꎻ群落根性

状 ＲＣＣ、ＲＣ / ＲＮ 和 ＲＮ / ＲＰ 显著上升ꎬ而 ＳＲＬ 显著降低ꎮ (２)水分可获取性是延河流域植物群落性状变异的

主导因素ꎬ水分可以直接影响植物群落的地上和地下性状ꎬ还能够通过对土壤水分和养分的再分配来间接调

节植物叶片性状ꎮ (３)从草原区至森林区ꎬ植物群落通过增大 ＳＬＡꎬ降低 ＳＲＬ 以提高对水分和养分的摄取存

留能力ꎮ (４)延河流域不同植被带植物群落的限制性营养元素存在差异ꎬ即草原区植物生长主要受到 Ｎ 限

制ꎬ森林草原区受到 Ｎ 和 Ｐ 元素的限制ꎮ 此外ꎬ本研究未考虑人工干预、太阳辐射以及 Ｃ、Ｎ 沉降等因素对性

状的影响ꎬ未来的研究应该充分考虑这些环境因子对植被生产力和植物固碳能力的影响以更好地服务国家战
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