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沿干旱梯度小叶锦鸡儿灌丛化对草本植物叶片矿质元
素浓度及地上生物量累积的影响

关家欣ꎬ李小琴ꎬ张明伟ꎬ解李娜ꎬ何　 鹏∗ꎬ马成仓
天津师范大学生命科学学院ꎬ天津　 ３００３８７

摘要:草原灌丛化通过改变物种之间的相互作用深刻影响着群落的结构和功能ꎮ 然而ꎬ当前有关灌木如何影响不同功能群草本

植物对矿质元素吸收和累积的研究仍明显不足ꎮ 在内蒙古草原沿干旱梯度选取了 ４ 个研究地点ꎬ对比分析了小叶锦鸡儿

(Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ)灌丛斑块内和斑块外群落中禾草和非禾草功能群植物叶中矿质元素浓度以及地上生物量生产的差异ꎬ
旨在阐明干旱和灌木对群落草本植物叶元素累积的影响ꎬ揭示灌草间相互作用的元素利用特征及其随干旱梯度的变化ꎮ 结果

显示:１)随干旱加剧ꎬ灌丛斑块内的非禾草功能群植物地上生物量保持恒定ꎬ但叶中的 Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ、Ｆｅ、Ｍｎ 和 Ｃｕ 元素浓度显著增

加(Ｐ<０.０５)ꎮ 该结果表明群落中的非禾草功能群植物通过提高叶中的矿质元素水平来抵御和适应干旱胁迫ꎮ ２)随干旱加剧ꎬ
灌丛对非禾草功能群植物地上生物量ꎬ叶中 Ｃａ、Ｆｅ、Ｃｕ 和 Ｚｎꎬ禾草功能群植物叶中的 Ｐ 的累积影响从负(ＲＩＩ<０)或中性(ＲＩＩ ＝

０)转变为正效应(ＲＩＩ>０)ꎮ 该结果与胁迫梯度假说相符ꎬ表明灌木对草本植物的促进效应随干旱胁迫加剧而增加ꎮ ３)灌丛的

“沃岛”效应是驱动灌木对草本植物元素累积正效应的主要机制ꎮ 研究结果揭示了锦鸡儿属灌木的促进效应在维持内蒙古干

旱、半干旱草原群落植被物种共存和生态系统功能稳定中的重要性ꎮ
关键词:干旱胁迫ꎻ灌丛化草原ꎻ胁迫梯度假说ꎻ种间相互作用ꎻ叶片功能性状
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灌丛化是指草原生态系统中以原生灌木为主的木本植物的密度、盖度和生物量增加的现象[１]ꎮ 在全球

变化背景下ꎬ灌丛化已成为干旱和半干旱地区草原退化的主要表现[２]ꎮ 近年来ꎬ气候干旱显著提高了内蒙古

草原以锦鸡儿属(Ｃａｒａｇａｎａ)植物为主的灌丛扩张速率[３—４]ꎬ对内蒙古草地生态系统的结构与功能产生显著影

响[５]ꎮ 灌木的扩增会促进其冠层下方土壤水分和养分的积累ꎬ进一步形成“沃岛” [６]ꎮ “沃岛”效应通过改善

群落中的湿度、热量和光照等非生物条件而影响草本植物ꎮ 灌木也作为护卫植物ꎬ通过缓解生境胁迫而促进

其冠幅下方草本植物的生存、生长与繁殖[７]ꎮ 相反ꎬ灌木能与草本植物共享和抢夺有限的生境资源而形成竞

争关系[８]ꎮ 探究干旱、半干旱地区灌草种间相互作用已成为当前生态学关注的热点之一ꎮ
物种间的相互作用主要包括正效应(促进)、负效应(竞争)和中性效应ꎮ 传统生态学理论普遍把种间竞

争视作制约群落物种共存的主要生物驱动因素ꎮ 随着研究深入ꎬ种间促进效应逐渐被广泛接受[９]ꎮ 更为重

要的是ꎬ研究发现ꎬ物种间正效应的强度和重要性会随着环境胁迫程度的加剧而显著增加ꎬ即胁迫梯度假说

(Ｓｔｒｅｓｓ Ｇｒａｄｉｅｎｔ Ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ＳＧＨ) [１０]ꎮ ＳＧＨ 自提出以来ꎬ有效地预测和揭示了各类生态系统中种间相互作用

随环境胁迫梯度的变化规律及其发生机制ꎮ 在干旱、半干旱地区ꎬ解析灌木和草本植物相互作用沿水分梯度

的演变已成为验证 ＳＧＨ 假说最为普遍的方法之一[１１]ꎮ 当前ꎬ灌木促进效应的研究主要是围绕着灌木对草本

植物多样性、密度、生物量、存活率和繁殖率等性状[１２—１４]ꎮ 有关灌木如何影响草本植物对必需矿质元素吸收

和累积过程的研究还相对匮乏ꎮ
灌丛化过程将对区域生物地球化学循环产生显著影响[１５]ꎮ 一方面ꎬ灌丛扩张促使土壤元素由灌丛间裸

地向灌木冠层下方富集[１６—１７]ꎬ灌木对凋落物的截获和自身根系分泌物积累也会显著提升土壤有机质和速效

养分的含量ꎮ 另一方面ꎬ灌丛斑块内的土壤微生物多样性和土壤酶活性通常显著高于灌丛斑块外[１８]ꎬ因此灌

木的存在会直接或间接影响到土壤养分的存储与周转ꎮ 综上所述ꎬ在日趋干旱的背景下ꎬ草原灌丛化的加剧

深刻改变了生态系统的元素平衡和循环ꎬ灌木和草本植物相互作用也会随之发生转变ꎮ 值得注意的是ꎬ以往

学者主要关注灌木对草本植物碳、氮元素吸收的影响[１９—２０]ꎬ而对其它重要的植物必需矿质元素ꎬ例如磷(Ｐ)、
钾(Ｋ)、钙(Ｃａ)、镁(Ｍｇ)、铁(Ｆｅ)、锰(Ｍｎ)、铜(Ｃｕ)和锌(Ｚｎ)元素的关注明显不足ꎮ 这些大量和微量矿质元

素已被证实会通过控制气孔功能、参与酶的合成和调控光合机制等一系列生理过程来影响植物应对干旱胁迫

的适应和耐受能力[２１]ꎮ 由于不同草本功能群对环境变化的适应策略往往存在差异[２２]ꎬ因此在遭受干旱胁迫

时对生境资源的利用方式也会不同ꎮ 为了验证这个推论ꎬ需要从元素分配和累积角度ꎬ探究随干旱程度变化

灌木对不同草本功能群植被的影响ꎮ 研究结果能为 ＳＧＨ 假说的普适性提供实践证据ꎬ同时也能揭示干旱、半
干旱草原灌木和草本植物的共存机制ꎮ

基于以上背景ꎬ我们在内蒙古草原沿自然干旱梯度选取了 ４ 个小叶锦鸡儿(Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ)灌丛斑

块草地为研究对象ꎬ对比了灌丛斑块外和灌丛斑块内群落中禾草和非禾草两个功能群植物叶片矿质元素含量

和地上生物量的差异ꎬ试图回答以下两个科学问题:１)沿环境梯度ꎬ群落草本植物的叶矿质元素含量和地上
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生物量如何变化? ２)灌丛化对群落禾草和非禾草功能群植物叶片矿质元素含量和地上生物量的累积效应是

否存在差异?

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

在内蒙古草原干旱、半干旱区ꎬ选取西乌珠穆沁旗、锡林浩特、苏尼特右旗和苏尼特左旗 ４ 个研究地点

(４２°２１′００″—４４°３６′５０″Ｎꎬ１１２°５６′３９″—１１７°３８′５３″Ｅ)开展实地调查和采样工作(表 １)ꎮ 其中ꎬ西乌珠穆沁旗

具备典型的温带大陆性气候特征ꎬ年均温为 ２.４２℃ꎬ年均降雨量为 ３５４ｍｍꎻ锡林浩特属中温带半干旱大陆性

气候ꎬ年均温为 ３.７２℃ꎬ年均降雨量为 ３０１ｍｍꎻ苏尼特右旗具有典型的干旱性大陆性气候特征ꎬ年均温为

６.２３℃ꎬ年均降雨量为 ２２０ｍｍꎻ苏尼特左旗属半干旱大陆性气候ꎬ年均温为 ４.６６℃ꎬ年均降雨量为 １７３ｍｍꎮ 因

此ꎬ４ 个取样地点的气候特征为从最东北点(西乌珠穆沁旗)向最西南点(苏尼特左旗)干旱程度逐渐加剧ꎮ
在 ４ 个研究地点中ꎬ灌木群落均以小叶锦鸡儿(Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ Ｌａｍ.)为主ꎮ 其中ꎬ西乌珠穆沁旗和

锡林浩特位于典型草原ꎬ优势物种为羊草( Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｔｒｉｎ.) Ｔｚｖｅｌ.)、冰草(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ (Ｌ.)
Ｇａｅｒｔｎ.)和大针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ Ｐ. Ｓｍｉｒｎ.)和糙隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ (Ｔｒｉｎ.) Ｋｅｎｇ)等ꎮ 苏尼特右旗和

苏尼特左旗位于荒漠草原ꎬ优势物种为冰草(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ.)、克氏针茅(Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ Ｌ.)、
多根葱(Ａｌｌｉｕｍ ｐｏｌｙｒｈｉｚｕｍ Ｔｕｒｃｚ. Ｅｘ Ｒｅｇｅｌ)和无芒隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｏｎｇｏｒｉｃａ (Ｒｏｓｈｅｖ.) Ｏｈｗｉ)等ꎮ
１.２　 研究方法

１.２.１　 样品采集

２０２０ 年 ７ 月下旬ꎬ在 ４ 个研究地点选取人类活动干扰较轻且地势平坦的区域建立一个 １００ｍ×１００ｍ 的采

样样地ꎮ 在每个样地内ꎬ随机设置 ６ 个 ５ｍ×５ｍ 的灌木大样方ꎬ样方内包含植株健壮ꎬ个体大小一致的锦鸡儿

灌木一株ꎬ测量其高度和直径ꎮ 在灌木的冠层正下方设置 １ 个 ５０ｃｍ×５０ｃｍ 的草本样方(灌丛斑块内)ꎮ 同样ꎬ
在距离每个灌木大样方外缘 ２ｍ 距离以上配对设置一个尺寸一致(０.２５ｍ２)的草本样方(灌丛斑块外)ꎮ 设置

灌丛斑块外的草本样方时ꎬ我们确保了该斑块只受目标灌木的影响ꎬ不存在邻近其它灌木的干扰ꎮ 随后ꎬ分别

对每个灌丛斑块内和灌丛斑块外进行 ６ 组重复并对草本样方开展调查取样工作ꎮ 记录样方内的物种组成、多
度、高度和密度ꎮ 齐地剪取样方内的所有物种ꎬ按照禾草(Ｇｒａｓｓｅｓ)和非禾草(Ｆｏｒｂｓ)功能群分类并保存ꎮ 将

植物样品带回实验室后在 １０５℃条件下杀青 ３０ｍｉｎꎬ随后 ６５℃烘干至恒重ꎬ称量干重ꎮ 随后ꎬ取一定量烘干样

品用球磨仪研磨以用于元素的测定ꎮ
１.２.２　 化学指标测定

采用钼锑抗分光光度法对植物叶全磷进行测定ꎻ采用电感耦合等离子体质谱仪 (ＩＣＰ￣ＭＳ) 法测定钾、钙、
镁、铁、锰、铜、锌含量ꎮ
１.２.３　 干旱指数计算

样点的气象数据来源于内蒙古气象站(ｈｔｔｐ: / / ｎｍ.ｃｍａ.ｇｏｖ. ｃｎ) (表 １)ꎮ 每个地点的干旱程度用生长季

(当年 ３—９ 月) 的平均水分平衡指数(Ｃｌｉｍａｔｉｃ Ｗａｔｅｒ ＢａｌａｎｃｅꎬＣＷＢ３—９) 指示[２３]ꎮ 具体公式为生长季月平均

降水量减去月平均潜在蒸散量ꎬ其中月潜在蒸散量通过彭曼公式(Ｐｅｎｍａｎ￣Ｍｏｎｔｅｉｔｈ) 计算求得ꎮ 在本研究中ꎬ
４ 个沿样带自东北向西南分布的样点ꎬ其 ＣＷＢ３—９值逐渐减少ꎬ由－２１.２５ 到－３７.６０ꎬ表明干旱程度逐渐加剧

(表 １)ꎮ
１.３　 数据处理与统计分析

采用双因素方差分析(ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)检验干旱程度与灌丛以及二者交互效应对两个草本功能群叶片

矿质元素含量和地上生物量的影响ꎮ
采用相对相互作用指数(Ｒｅｌａｔｉｖｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ＩｎｄｅｘꎻＲＩＩ)评估灌木对禾草和非禾草功能群矿质元素的

影响:
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ＲＩＩ ＝(Ｘｓ－Ｘｏ) / (Ｘｓ＋Ｘｏ)
式中ꎬ Ｘｓ 和 Ｘｏ 分别表示灌丛斑块内和灌丛斑块外指标数值ꎮ ＲＩＩ 的值介于－１—１ 之间ꎻ ＲＩＩ>０ 或< ０ 或 ＝ ０
分别表示灌木的存在对群落内草本植物指标具有正效应或负效应或中性效应ꎮ 采用线性回归分析检验各指

标 ＲＩＩ 值沿干旱梯度的变化规律ꎮ 所有数据在统计分析前进行了正态性和方差齐性检验ꎮ 采用 ＳＰＳＳ ＩＢＭ ２０
软件进行回归分析ꎬ并用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 软件作图ꎮ

表 １　 研究地点地理和气候条件

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｉｔｅ

地点
Ｓｉｔｅ

经度 / (°)
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度 / (°)
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 / ｍ

Ａｌｔｉｔｕｄｅ

年均降水
Ｍｅａｎ
ａｎｎｕａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ /
ｍｍ

年均气温
Ｍｅａｎ
ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ /
℃

灌木高度
Ｓｈｒｕｂ

ｈｅｉｇｈｔ / ｃｍ

水平衡
指数 ＣＷＢ３—９

Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｗａｔｅｒ
ｂａｌａｎｃｅ３—９

禾草功能群
Ｇｒａｓｓｅｓ

非禾草功能群
Ｆｏｒｂｓ

西乌珠穆沁旗 １１７°３８′５３″ ４４°３６′５０″ １０２４ ３５４ ２.４２ ５１.１７ －２１.２５ 羊草ꎬ大针茅ꎬ糙隐
子草等

黄囊薹草ꎬ冷蒿等

锡林浩特 １１５°５３′１９″ ４３°５６′１０″ １０５９ ３０１ ３.７２ ４５.５６ －２７.８３ 羊草ꎬ大针茅ꎬ糙隐
子草等

黄囊薹草ꎬ冷蒿等

苏尼特右旗 １１２°５６′３９″ ４２°２１′００″ １１４４ ２２０ ６.２３ ２９.００ －３５.９２ 羊草ꎬ冰草ꎬ克氏针
茅等

黄囊薹草ꎬ 多根葱ꎬ 蒺
藜等

苏尼特左旗 １１３°３７′３２″ ４３°４８′５９″ １０５９ １７３ ４.６６ ２１.５０ －３７.６０ 羊草ꎬ克氏针茅ꎬ无
芒隐子草等

黄囊薹草ꎬ多根葱ꎬ蒙古
韭等

２　 结果与分析

２.１　 干旱和灌丛对草本植物叶矿质元素含量和地上生物量的影响

生长季干旱程度(ＣＷＢ３—９)和灌丛对群落中禾草功能群植物叶片大量元素 Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ 和微量元素 Ｍｎ、Ｃｕ

含量具有显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬ而且二者具有显著交互效应(Ｐ<０.０５)ꎻ禾草叶片中的 Ｆｅ 含量仅受干旱程度的

影响ꎬＰ 和 Ｚｎ 含量受灌丛和干旱与灌丛交互效应的显著影响(Ｐ<０.０５)ꎮ 群落中非禾草功能群植物叶片中的

Ｃａ 元素含量受干旱、灌丛以及二者交互效应的显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬＫ 和 Ｍｇ 元素含量受干旱和灌丛的显著影

响ꎻ非禾草的 Ｐ、Ｆｅ、Ｍｎ 和 Ｃｕ 元素的含量仅受生长季干旱程度的影响ꎬ而 Ｚｎ 元素不受任何因子的影响ꎮ 群落

中禾草功能群植物的地上生物量仅受生长季干旱程度的影响ꎬ而非禾草功能群的地上生物量受干旱程度和干

旱与灌丛交互效应的影响(表 ２)ꎮ

表 ２　 干旱程度和灌丛对不同草本功能群叶矿质元素含量及地上生物量影响的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ ｏｎ ｌｅａｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

处理
Ｃｏｎｔｒｏｌ

大量元素 Ｍａｃｒｏｅｌｅｍｅｎｔ 微量元素 Ｍｉｃｒｏｅｌｅｍｅｎｔ

Ｐ Ｋ Ｃａ Ｍｇ Ｆｅ Ｍｎ Ｃｕ Ｚｎ
地上生物量

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

禾草功能群 Ｇｒａｓｓｅｓ
ＣＷＢ３—９ ２.８０ｎｓ ８.１０∗∗ １０.３４∗∗ １４.６６∗∗ ５２.２４∗∗ １３２.９３∗∗ ３０.２４∗∗ ２.８２ｎｓ １５.２４∗∗

灌丛 Ｓｈｒｕｂｌａｎｄ ８.４５∗∗ ２７.９１∗∗ ８.７８∗∗ １７.３０∗∗ ０.２１ｎｓ １５.２８∗∗ ４.１２∗ ４.５４∗ ０.１６ｎｓ

ＣＷＢ３—９×灌丛 ３.５８∗ ９.２４∗∗ ５.４６∗∗ ６.３４∗∗ ０.７８ｎｓ １０.０４∗∗ ４.０１∗ ３.７６∗ ０.５６ｎｓ

非禾草功能群 Ｆｏｒｂｓ
ＣＷＢ３—９ ４.９６∗∗ ８.４８∗∗ ３８.８０∗∗ １２.４４∗∗ ４６.５７∗∗ ３０.０３∗∗ ６.５１∗∗ １.７２ｎｓ ３.７１∗

灌丛 Ｓｈｒｕｂｌａｎｄ ０.３４ｎｓ ４.８３∗ ６.２４∗ ５.４５∗ ０.１３ｎｓ ２.２０ｎｓ １.７２ｎｓ ０.８１ｎｓ ０.１７ｎｓ

ＣＷＢ３—９×灌丛 ０.５３ｎｓ １.２８ｎｓ １６.３３∗∗ ２.５８ｎｓ １.１５ｎｓ ０.３２ｎｓ ０.９８ｎｓ ２.４５ｎｓ ２.９４∗

　 　 ＣＷＢ３—９:生长季干旱程度 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎꎻ表中数据为 Ｆ 值ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗:Ｐ<０.０５ꎻｎｓ:Ｐ>０.０５

２.２　 沿干旱梯度群落草本植物叶大量和微量矿质元素含量的变化

随干旱缓解(即 ＣＷＢ３—９值递增)ꎬ灌丛斑块内、外禾草功能群叶 Ｍｇ 含量和灌丛斑块内禾草叶 Ｐ、Ｋ、Ｃａ 含
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量显著递减(Ｐ<０.０５)ꎻ灌丛斑块内、外非禾草功能群叶 Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ 含量与 ＣＷＢ３—９值呈现显著负相关关系(Ｐ<
０.０５ꎬ图 １)ꎮ 灌丛斑块内、外群落中草本植物叶微量元素(除 Ｚｎ 之外)含量随干旱梯度显著变化(Ｐ<０.０５)ꎻ
随 ＣＷＢ３—９值递增ꎬ灌丛斑块内、外禾草功能群叶 Ｆｅ、Ｍｎ、Ｃｕ 含量显著递减(Ｐ<０.０５)ꎬ同样斑块内、外非禾草

功能群叶 Ｍｎ 含量和斑块内非禾草功能群叶 Ｆｅ、Ｃｕ 含量显著递减(Ｐ<０.０５ꎬ图 ２)ꎮ

图 １　 禾草和非禾草功能群物种叶片大量元素浓度与干旱程度回归分析

Ｆｉｇ.１　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ｉｎ ｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓｓ

实线表示灌丛斑块内草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析ꎻ虚线表示灌丛斑块外草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析ꎻ

ＣＷＢ３—９:生长季干旱程度 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎꎻＰ:磷 ＰｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻＫ:钾 ＰｏｔａｓｓｉｕｍꎻＣａ:钙 ＣａｌｃｉｕｍꎻＭｇ:镁 Ｍａｇｎｅｓｉｕｍ

２.３　 沿干旱梯度群落草本植物地上生物量的变化

随 ＣＷＢ３—９值递增ꎬ灌丛斑块内、外禾草功能群生物量和斑块外非禾草功能群生物量显著递增(Ｐ<０.０５)ꎬ

而灌丛斑块内非禾草功能群的生物量保持相对恒定(Ｐ>０.０５ꎬ图 ３)ꎮ
２.４　 灌木对群落草本植物叶矿质元素及地上生物量累积的促进效应沿着干旱梯度的变化

随 ＣＷＢ３—９值递增ꎬ灌木对群落内草本植物叶元素含量累积的促进效应逐渐减弱ꎻ具体表现在ꎬ禾草功能

群的 ＲＩＩ－Ｐ值由干旱地区(苏尼特左旗ꎬＣＷＢ３—９ ＝ －３７.６０)大于 ０ 逐渐变化为湿润地区(西乌珠穆沁旗)的等于

０ꎬ表明随干旱缓解锦鸡儿灌木对禾草功能群叶片 Ｐ 含量的累积从促进转变为中性效应ꎮ 非禾草功能群的

ＲＩＩ－Ｃａ、ＲＩＩ－Ｆｅ、ＲＩＩ－Ｃｕ和 ＲＩＩ－Ｚｎ值由相对干旱地区(苏尼特左旗)大于 ０ 逐渐变化为湿润地区(西乌珠穆沁旗)
的小于 ０ꎬ表明随干旱缓解ꎬ锦鸡儿灌木对非禾草功能群叶片微量元素的累积由促进向抑制作用转变(图 ４)ꎮ
随 ＣＷＢ３—９的增加ꎬ非禾草功能群的 ＲＩＩ－ 地上生物量由正值转变为负值ꎬ表明随干旱的缓解ꎬ灌木对非禾草生物量

由促进效应向抑制效应转变(图 ５)ꎮ
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图 ２　 禾草和非禾草功能群物种叶片微量元素浓度与干旱程度回归分析

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｃｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ｉｎ ｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

实线表示灌丛斑块内草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析ꎻ虚线表示灌丛斑块外草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析ꎻＦｅ:

铁 ＦｅｒｒｕｍꎻＭｎ:锰 ＭａｎｇａｎｅｓｅꎻＣｕ:铜 ＣｕｐｒｕｍꎻＺｎ:锌 Ｚｉｎｃ

图 ３　 禾草和非禾草功能群物种地上生物量与干旱程度回归分析

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

实线表示灌丛斑块内草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析ꎻ虚线表示灌丛斑块外草本植物叶片元素浓度与干旱程度回归分析
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图 ４　 沿干旱梯度小叶锦鸡儿灌丛对禾草和非禾草功能群叶矿质元素浓度的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ ｓｈｒｕｂｌａｎｄｓ ｏｎ ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ａ

ｄｒｏｕｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ

实线表示禾草功能群叶片元素 ＲＩＩ 值与干旱程度之间的回归分析ꎻ虚线表示非禾草功能群叶片元素 ＲＩＩ 值与干旱程度之间的回归分析

　 图 ５　 沿干旱梯度小叶锦鸡儿灌丛对禾草和非禾草功能群地上生

物量的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ ｓｈｒｕｂｌａｎｄｓ ｏｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ

ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ａ ｄｒｏｕｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ　

虚线表示非禾草功能群叶片元素 ＲＩＩ 值与干旱程度之间的回归

分析

３　 讨论

３.１　 随干旱程度加剧草本植物的叶矿质元素浓度增加

　 　 植物叶矿质元素是研究植物养分限制、养分循环和

植物对气候变化响应的关键指标[２４]ꎮ 本研究发现ꎬ禾
草和非禾草两种功能群植物叶片中的大量(Ｐ、Ｋ、Ｃａ 和

Ｍｇ)和微量(Ｆｅ、Ｍｎ 和 Ｃｕ)元素含量主要受生长季干旱

程度的影响ꎮ 具体表现为ꎬ随干旱加剧(即 ＣＷＢ３—９值

降低)ꎬ草本植物叶中的元素浓度普遍呈升高趋势(图 １
和 ２)ꎮ 通常认为ꎬ土壤养分的有效性以及植物的元素

吸收能力受气候干旱的负面影响ꎮ 其原因是:(１)干旱

显著抑制土壤微生物的活性ꎬ进而限制土壤养分的矿化

速率ꎻ(２)土壤水分降低会阻碍离子的析出和移动ꎬ从
而限制土壤养分的有效性[２５]ꎻ(３)长期暴露于干旱环境

中的植物会降低叶气孔导度ꎬ导致沿土壤－植物－大气

连续体有效蒸腾通量的减少ꎬ最终引起根系对养分的吸

收和向茎叶垂直运移的动力不足[２６]ꎮ 以上这些过程最终都会降低植物叶片中养分的分配和累积ꎮ 本研究发

现ꎬ随干旱程度的缓解(即 ＣＷＢ３—９值的增加)ꎬ灌丛斑块内、外群落中的禾草和灌丛斑块外群落中的非禾草功

能群的地上生物量均显著增加(图 ３)ꎮ 结合此结果ꎬ我们认为ꎬ地上生物量增加所造成的“稀释效应” [２７]是草

本植物叶中矿质元素浓度随干旱的缓解而降低的主要原因ꎮ
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尽管干旱将显著抑制植物对必需元素的吸收ꎬ但仍有许多研究表明ꎬ作为适应干旱胁迫的一种生理调节

机制ꎬ植物可能在缺水条件下提高其叶中元素的水平[２８]ꎮ 在本研究中ꎬ小叶锦鸡儿灌丛内的非禾草功能群叶

片矿质元素含量的变化特征验证了这一结论ꎮ 随生境干旱程度的加剧ꎬ灌丛斑块内非禾草功能群的地上生物

量并未变化ꎬ但是叶片中除 Ｐ 和 Ｚｎ 之外的矿质元素的浓度却显著递增(图 １ꎬ２ 和 ３)ꎮ 以前的研究也有类似

的结果ꎻ如ꎬＳａｒｄａｎｓ 等[２９]发现在地中海开展的持续 ６ 年的干旱处理增加了圣栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｌｅｘ)和草莓树灌木

(Ａｒｂｕｔｕｓ ｕｎｅｄｏ)叶片中的 Ｍｇ 浓度ꎬ戴媛等[３０]和谭晓荣等[３１]证实轻度干旱增加了小麦幼苗叶中 Ｆｅ、Ｍｎ、Ｃｕ 和

Ｚｎ 元素的含量ꎮ 矿质元素在植物叶片中的富集能够提升其对干旱的抵抗力ꎮ Ｐ、Ｋ 和 Ｍｇ 元素对于维持细胞

的渗透势、调节气孔导度具有重要作用[３２—３３]ꎮ 这三种元素还参与植物光合和呼吸等生理过程ꎬ与碳水化合物

的合成、运输和存储密切相关[３４—３５]ꎮ Ｃａ 元素已被证明在渗透调节中发挥重要作用[３６]ꎮ Ｆｅ、Ｍｎ、Ｃｕ 和 Ｚｎ 作

为植物生长必需的微量元素ꎬ主要是作为植物光合、呼吸和氧化还原等生理过程的相关酶的激活剂或辅助因

子ꎬ因此植物叶金属元素含量的增加能够有效缓解干旱胁迫[３７]ꎮ 基于此ꎬ我们推测相比禾草功能群ꎬ非禾草

功能群植物具有更为积极的生态策略ꎬ灌丛斑块内的非禾草功能群能通过保持干旱条件下对矿质元素的吸收

和累积来维持其存活能力和竞争优势ꎮ 这可能是因为非禾草物种的根系多为直根系ꎬ其根部下扎较深ꎬ能够

汲取深层土壤的离子ꎬ即便在干旱胁迫下ꎬ仍能维持叶中的元素浓度[３８]ꎮ 值得注意的是ꎬ前人研究表明ꎬ在内

蒙古草原ꎬ大尺度上物种组成的变化也会影响群落水平元素含量对干旱的响应[３９]ꎮ 然而ꎬ在我们的研究中ꎬ
禾草和非禾草功能群物种组成沿干旱梯度并未出现显著差异ꎬ物种周转对群落中草本植物叶元素含量变化的

影响并不重要ꎮ
３.２　 随干旱程度加剧锦鸡儿灌木的促进效应提升

研究结果显示ꎬ群落中草本植物的叶片元素浓度受干旱程度和灌丛交互作用的影响(表 ２)ꎬ群落中灌木

的存在改变了草本植物叶元素对干旱的响应ꎮ 随干旱加剧ꎬ锦鸡儿灌木对禾草功能群植被叶 Ｐ 含量的影响

从中性转变为正效应ꎬ同样对非禾草功能群植被叶 Ｃａ 和微量元素含量以及生物量的累积从负效应转变为正

效应(图 ４ 和图 ５)ꎮ 以上结果表明ꎬ干旱显著提升了灌木对草本植物地上器官中矿质元素累积的促进效应ꎬ
这一发现符合梯度胁迫假说ꎮ 植物种间促进效应在胁迫环境中的重要性已被普遍证实[１３ꎬ ４０]ꎮ 例如ꎬＳｃｈöｂ
等[４１]和 Ｐｕｇｎａｉｒｅ 等[４２]发现ꎬ沿干旱梯度灌木对群落中草本植物物种多样性和生物量的促进作用逐步增强ꎻ
Ｚｈａｎｇ 等[２２]发现ꎬ随干旱胁迫加剧ꎬ锦鸡儿灌木的存在提升了群落中草本植物对 Ｎ 元素的吸收和累积ꎮ 本研

究进一步证实了干旱胁迫下锦鸡儿灌木对共存草本植物养分吸收和资源利用的积极效应ꎮ
在干旱、半干旱地区ꎬ灌木对草本植物促进效应的驱动机制通常体现在对逆境胁迫的缓解(主要以“物理

庇护”的形式存在)以及对生境资源的富集两个方面[１４]ꎮ 前者主要表现为群落中的灌木通过遮荫和根部水

力提升等作用增加冠层下方的土壤湿度ꎬ进而促进土壤中离子的析出和移动ꎬ并提高土壤微生物的活性以加

速土壤养分的矿化[６ꎬ ４３]ꎻ草本植物叶元素浓度的提升在本质上得益于灌木对生境土壤缺水状况的改善ꎮ 另

一方面ꎬ大量研究已证实在干旱胁迫下灌木的“沃岛”效应(即对生境资源的富集作用)更为明显[４４]ꎮ 尤其对

于豆科锦鸡儿属灌丛ꎬ其共生根瘤菌能够增加土壤中的 Ｎ 素和有机质含量ꎬ进而对草本植物的元素累积产生

促进作用[１８ꎬ ４５]ꎮ 此外ꎬ灌木的冠层还能够截留并富集凋落物于冠幅下方ꎬ这也对灌丛斑块内土壤养分积累以

及草本植物矿质元素吸收具有积极作用ꎮ 通常情况下ꎬ灌木对草本植物的“物理庇护”影响与其尺寸呈正相

关ꎬ即在长势较好的灌丛遮荫效果和截留凋落物效率更好[４６]ꎮ 此外ꎬ灌木所具备的深根性特征还赋予它们水

力提升功能ꎮ 在本研究中ꎬ沿干旱梯度ꎬ群落中的小叶锦鸡儿灌木的高度和冠幅均呈减小趋势ꎮ 基于此ꎬ我们

推断在干旱地点灌木对草本植物叶片矿质元素累积的积极效应是由灌木的“沃岛”效应而非“物理庇护”作用

所驱动的ꎮ 我们的研究结果从元素分配和累积角度揭示了灌草种间相互作用受气候干旱的深刻影响ꎮ 随干

旱加剧灌木促进效应的增强说明了灌木的存在有效地缓解了草本植物所面临的资源短缺胁迫ꎮ 该机制在一

定程度上能确保灌木和草本植物的稳定共存ꎮ 值得一提的是ꎬ本研究只从植物叶元素浓度变化探究了灌木和

草本植物的互作机制ꎬ后续仍需补充对其它器官ꎬ尤其是根部元素的存储和动态的研究ꎮ
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４　 结论

研究发现ꎬ非禾草功能群植物倾向于提高叶矿质元素浓度以抵御干旱胁迫ꎬ进而保持相对稳定的地上生

产力ꎬ该结果强调了必需矿质元素对于群落中多年生非禾草植物适应和抵御干旱胁迫的重要性ꎮ 研究结果还

表明ꎬ随干旱加剧ꎬ锦鸡儿灌木对群落草本植物叶片矿质元素的累积的促进效应愈发显著ꎮ 该结果从元素分

配和累积角度为梯度胁迫假说提供了数据支持ꎬ在一定程度上证实了锦鸡儿属灌木的“沃岛”效应是维持内

蒙古干旱草原植被群落物种共存的重要机制ꎮ 研究结果建议ꎬ对内蒙古草原退化生态系统进行植被恢复实践

需充分考虑锦鸡儿属灌木对共生草本植物养分累积的积极影响ꎮ
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