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降水变化和叶龄对油蒿群落植物⁃土壤化学计量特征
与生产力的调控

赖宝朴１，２， 于明含１，２，∗，王春媛１，２，张富崇１，２，张建玲１，２

１ 北京林业大学水土保持学院，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，盐池　 ７５１５００

摘要：在掌握典型荒漠植物油蒿化学计量学特征沿随降水量变化的响应特征，并从叶片间的养分协调分配的角度阐明油蒿维持

生产力的生物学机制，为气候变化背景下荒漠植被的演变预测提供依据。 通过野外降水控制实验的方法，设置 ６ 个降水量梯度

（减雨 ７０％、减雨 ５０％、减雨 ３０％、自然降水、增雨 ３０％和增雨 ５０％），分别测定不同降水量下油蒿群落生产力及叶片、土壤的化

学计量参数。 结果表明：１）降水量增加的情况下，油蒿群落土壤 ＴＰ 含量由于淋溶作用而显著降低；降水量减少情况下，油蒿林

地土壤 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 含量并未改变。 油蒿叶片的 ＳＯＣ、ＴＮ 含量在降水增加时无显著变化、降水减少时含量增加，降水过多或过

少都会降低叶片 ＴＰ 含量。 ２）不同成熟度的叶片养分元素含量对降水变化具有差异响应。 成熟叶片养分含量容易受到环境的

影响，幼叶养分元素含量较为稳定，在降水减少的情况下，油蒿优先将 Ｃ、Ｐ 分配给了幼叶，选择牺牲成熟叶以维持幼叶的生长。
３）油蒿的生产力随降水量的增加而升高，油蒿 ＡＮＰＰ 在增雨 ３０％处理组达到最大值，但在增雨 ５０％时 ＡＮＰＰ 降低，这与过量的

降水引发土壤养分流失有关。 ＡＮＰＰ 与幼叶 ＴＰ 含量相关性极显著，与成熟叶各元素含量相关性均不显著，由此可以推测，在降

水变化的情境下，油蒿存在养分内在生物学调节机制以实现植株最优生产效率。
关键词：化学计量特征；降水量；土壤养分；叶片成熟度；地上净初级生产力
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｈｅｍｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ； ｌｅａｆ ｍａｔｕｒｉｔｙ； ａｂｏｖｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

降水资源是干旱半干旱气候区最重要的限制因子，故降水变化对区域植被的影响受到广泛关注。 ＩＰＣＣ
第六次报告研究表明，２０１３ 年来干旱半干旱气候区降水量年际变异愈发强烈［１］，表现为极端干旱年和湿润年

的频繁交替，在这种背景下，探究荒漠典型群落和主要建群种对降水量变化的响应，是预测荒漠植被未来演变

的实践基础和理论依据。
降水量在促进荒漠植物生长、稳定生理活动和维持群落生产力方面具有决定性的作用［２］。 降水量变化

通过改变土壤含水率和土壤养分的迁移，驱动植物与土壤间的水养循环［３］，进而影响植物的生产力。 陆地生

态系统生产力的干湿气候带差异就是降水驱动作用的典型案例，降水量的差异导致不同干湿气候带间土壤

Ｃ、Ｎ、Ｐ 等速效养分含量不同［３］，间接导致植物叶片的碳固定效率和植被生产力随气候带发生梯度变化。 这

种降水干预下的土壤养分与植被地上生产力的显著相关关系也已被诸多地面实验加以验证［４—６］。
植物叶片作为光合固碳的主要器官，直接决定着植物的生产力。 因此，对叶片生理状态的探究是掌握降

水变化下植被生产力响应的关键。 然而，叶片对环境变化的生理调节响应并非均匀发生，而是受制于叶片年

龄和发育状态而产生差异。 如已有研究表明，老叶往往会为了幼叶生理活动的维持做出牺牲，如在胁迫条件

下，氮元素与镁元素会从老叶转移到幼叶以维持幼叶的光合活性［７］；在干旱生境中，植物首先降低老叶的水

养分配，直到整株植物死亡［８］。 然而，也有研究表明，幼叶在应对环境胁迫的响应中敏感度更高，在极端瞬时

胁迫下，幼叶往往首先遭受损害［９］。 由此可见，叶龄会对植物抗逆能力产生影响［４—６］，因此从叶龄的角度探究

植物生理过程对降水变化的响应，将为理解气候变化下的荒漠地区植被生态系统演变提供新的视角。
油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）是我国半干旱沙地重要建群种，其群落占毛乌素固定沙地面积的 ９０％以上［１０］，

对我国沙区生态系统稳定具有举足轻重的作用。 本研究以油蒿群落作为研究对象，通过人为设置不同降水量

梯度，对不同降水情境下油蒿群落不同叶龄的叶片、土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 养分元素，以及油蒿群落的地上净初级生产

力进行分析，旨在提出以下科学问题：（１）降雨梯度下，油蒿叶片以及土壤的养分含量会呈现怎样的变化趋

势？ （２）不同成熟度的叶片养分元素含量对降水变化是否具有差异化响应？ （３）降水梯度下，油蒿的生产力

会受到哪种叶片养分元素的制约，且成熟叶片与幼龄叶片对生产力的调控作用是否具有差异？

１　 研究区概况与研究方法

１．１　 研究区概况

　 　 本研究在北京林业大学水土保持学院宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测站进行，该观测站位于
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图 １　 监测期降雨量与气温月变化

　 Ｆｉｇ．１ 　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ

ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

Ｅ １０６°３０′—１０７°４１′，Ｎ ３７°０４′—３８°１０′，蒸发量大，年均潜

在蒸发量约为 ２０２４ｍｍ［１１］；年日照时数约 ２８６７．３ｈ［１２］，日
照时间长；降水量少，年平均降水量约为 ２９２ｍｍ；降水集

中在 ７—９ 月，占年全年降水量的 ６０％—７５％，属于典型

的中温带大陆性气候，研究区实验期间降雨及气温变化

如图 １ 所示。 土壤类型是风成沙土。 区内植物以沙生、
旱生植物为主，植被群落多以油蒿为建群种。
１．２ 　 研究对象

油蒿是一种抗旱、落叶性的固沙丛生型半灌木。 地

上高度在 ５０—１００ｃｍ，丛生枝系统由茎、老枝和当年生

枝条组成，当年生枝条包括营养枝和生殖枝两类。 枝上

具有线形的裂片叶。 根系属直根系，向下可延伸至 １—
３ｍ，在土壤的 ３０ｃｍ 深度左右达到吸收根分布峰值。
１．３　 实验设计

选取地形平坦、光照充足、无遮挡、植被覆盖度相近

且长势良好的油蒿纯灌木林作为研究样地。 于 ２０１９ 年 ８ 月生长旺盛期对油蒿群落进行生产力调查。 对各个

样方油蒿进行了密度和覆盖度调查，结果表明各个处理小区间油蒿密度和盖度无显著性差异。 ２０２０—２０２１
年连续两年开展野外降水控制实验，于每年 ４—９ 月生长季进行降水梯度处理，实验处理两年间降雨量与温度

月变化如图 １ 所示。 本研究设置了六个不同的降水量水平，分别为减雨 ７０％、减雨 ５０％、减雨 ３０％、自然降

水、增雨 ３０％和增雨 ５０％，每个梯度 ３ 个重复，采用单因素完全随机试验设计，共设置 １８ 个 ５ｍ×５ｍ 的实验小

区。 在减雨的 ９ 个小区内搭建遮雨棚（金属棚体和透明 ＰＶＣ 棚顶），通过调节棚顶挡板的遮盖面积来控制到

达小区的降水量。 在棚体集水槽的四个角连接软管，再依次连接雨水收集桶。 每次降水事件过后，利用可移

动式人工降水器将减雨 ３０％和减雨 ５０％遮雨棚收集的雨水分别增加到增雨 ３０％和增雨 ５０％梯度的样地。 每

个样方的四周埋设 ８０ｃｍ 深的 ＰＶＣ 隔水板，防止土壤水分的侧渗（图 ２）。

图 ２　 降水控制小区与油蒿群落

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

１．４　 取样与指标测定

油蒿种群生产力测定：研究样地各处理下油蒿密度如表 １ 所示，使用油蒿当年生枝条的生物量来估算油

蒿的地上净初级生产力（ＡＮＰＰ），每个样方油蒿的 ＡＮＰＰ 由下式获得：

Ｂ ＝
∑

ｎ

ｉ ＝ １
γｉ

Ａ
（１）

式中：γ 为单株油蒿当年生枝条生物量（ｇ）；Ｂ 为样方内油蒿的 ＡＮＰＰ（ｇ ｍ－２ ａ－１），ｎ 为样方内油蒿数量；Ａ 为样

方面积（ｍ２）。 这个方法由于没有考虑到老枝的生长，ＡＮＰＰ 可能被轻微低估，但这种估计方法成功地应用于

巴塔哥尼亚草原［１３］和地中海牧场［１４］的灌木 ＡＮＰＰ 评估。
单株油蒿的当年生枝条生物量采用一种非破坏性方法获得，测量每株油蒿的最大冠层宽度 Ｃ１和最小冠

００９２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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层宽度 Ｃ２，通过其计算灌油蒿冠幅面积 ＣＡ＝π×Ｃ１ ／ ２×Ｃ２ ／ ２，而单株油蒿的当年生枝条生物量可以使用已有的

基于油蒿 ＣＡ 的生物量估测模型得到［１５］：
γ ＝ ８３．４７８ × ＣＡ１．０６３ 　 Ｒ２ ＝ ０．７６ （２）

式中：γ 为单株油蒿当年生枝条生物量（ｇ）；ＣＡ 为单株油蒿的冠幅面积（ｍ２）。
植株叶片取样方法：在每个处理小区内，随机选取 ５ 株油蒿进行植物材料取样。 根据叶片颜色、大小及生

长位置选取不同成熟度的叶片样本，丛生枝顶部第 ４—６ 片上部尺寸小且颜色较浅的叶片定义为幼叶，第 ４—
６ 片以下尺寸大、颜色较深的叶片定义为成熟叶。 在每株植物上分别选取 ６ 片成熟叶和 ６ 片幼叶带回实验室

进行化学元素测定。
土壤取样方法：按照五点取样法，每个小区 ５ 个样点 ０—２０ｃｍ 表层土并进行混合作为 １ 个土壤样本，带回

实验室自然风干用于化学元素的检测。

表 １　 各降水梯度下的油蒿密度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ａｔ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ
降水梯度 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ

－７０％ －５０％ －３０％ ＣＫ ３０％ ５０％

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｍ２） １０．１３±１．１５ １６．３３±０．５８ １８．６７±４．５１ １５．６７±４．６２ ２０．３３±５．５１ １９．３３±４．０４

１．５　 植物与土壤元素含量测定

叶片在 １０５℃下杀青 １ｈ，在 ８０℃下烘干至恒重。 冷却后粉碎，过 １００ 目筛，用于测定叶片有机碳、全氮含

量和全磷含量。 采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ
－
７ 外加热法测定叶片有机碳（ＳＯＣ）。 采用 Ｈ２ＳＯ４·Ｈ２Ｏ２消煮和全自动定氮仪测定

叶片全氮（ＴＮ）含量。 采用紫外分光光度计法测定叶片全磷（ＴＰ）含量。 计算得出 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 的值，用
于后续分析。 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素检测方法同植物叶片。
１．６　 数据分析

对土壤和叶片化学计量参数指标进行 ＡＮＯＶＡ 单因素方差分析，Ｔｕｋｅｙ 法检验各降水处理间的差异显著

性；采用成对 ｔ 检验方法判断不同叶龄间的差异响应；对油蒿叶片与土壤生态化学计量参数、油蒿生产力与化

学计量参数进行相关性检验。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ ｐｒｏ 制图。

２　 结果与分析

２．１　 降水量变化对油蒿群落土壤⁃植物化学计量特征的影响

降水量变化对油蒿成熟叶和幼叶的化学计量参数均影响显著，且存在叶片成熟度的差异。 幼叶的 ＳＯＣ
含量在减雨 ５０％、减雨 ７０％的条件下显著高于成熟叶。 幼叶的 ＴＮ 含量在减雨 ３０％、自然降水、增雨 ３０％和增

雨 ５０％的条件下显著高于成熟叶。 在各降水梯度，油蒿幼叶的 ＴＰ 含量显著高于成熟叶（图 ３）。
从元素含量的结果来看，与自然降水处理相比，叶片 ＳＯＣ 含量表现为幼叶在减雨 ５０％、７０％处理下有显

著提升（Ｐ＜０．０５），在增雨处理下无显著变化，而成熟叶 ＳＯＣ 含量随降水量改变无显著变化；ＴＮ 含量表现为幼

叶在减雨 ３０％、５０％处理下显著升高（Ｐ＜０．０５），在减雨 ７０％极端干旱处理和增雨处理下无显著变化，而成熟

叶在减雨 ５０％处理下显著升高（Ｐ＜０．０５）；对 ＴＰ 含量而言，幼叶在各个降水处理下无显著变化，而成熟叶 ＴＰ
含量在减雨 ３０％、７０％以及增雨 ５０％处理下显著降低（Ｐ＜０．０５），而在其他处理下无显著变化。

从化学计量比的结果来看，与自然降水处理相比，成熟叶片 Ｃ ∶Ｎ 在减雨 ５０％处理下显著降低，其他处理

无显著变化；成熟叶片 Ｃ∶Ｐ 在减雨 ３０％、减雨 ７０％处理下显著增加，幼叶 Ｃ∶Ｐ 在减雨 ５０％、减雨 ７０％处理下显

著增加，其他处理无显著变化；各减雨处理均显著增大了成熟叶与幼叶 Ｎ∶Ｐ，增雨处理下无显著变化。
油蒿地 ０—２０ｃｍ 土层 ＳＯＣ 含量、ＴＮ 含量、ＴＰ 含量在减雨处理下均无显著变化，而 ＴＰ 含量在增雨 ５０％处

理下有显著下降（Ｐ＜０．０５）（表 ２）。 土壤 Ｃ∶Ｎ 与土壤 Ｎ∶Ｐ 均无显著变化，而土壤 Ｃ∶Ｐ 在增雨 ５０％处理下有显

著降低（Ｐ＜０．０５）。
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图 ３　 各降水梯度下油蒿幼叶与成熟叶的 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 含量及化学计量比

Ｆｉｇ．３　 ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ｕｎｄｅｒ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

∗表示成熟叶和幼叶间差异显著，大写字母表示成熟叶各梯度差异显著，小写字母表示幼叶各梯度差异显著

表 ２　 各降水梯度下油蒿灌木林地土壤的 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 含量及化学计量比

Ｔａｂｌｅ ２　 ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ｕｎｄｅｒ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ
土壤化学计量特征
Ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

降水梯度 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ
－７０％ －５０％ －３０％ ＣＫ ＋３０％ ＋５０％

有机碳 Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２．７３±０．９４ａ ２．５０±０．２９ａ ２．３４±０．０３４ａ ２．１４±０．８９ａｂ ２．０８±０．６９ａｂ １．１１±０．６０ｂ
全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．３６±０．１ａｂ ０．３６±０．０６ａ ０．３２±０．０２ａｂ ０．３２±０．０４ａｂ ０．３３±０．０７ａｂ ０．２５±０．０２ｂ
全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．４２±０．０２ａ ０．４６±０．０１ａ ０．４４±０．０３ａ ０．４２±０．０８ａ ０．４±０．０２ａｂ ０．３５±０．０２ｂ
碳氮比 Ｃ ∶Ｎ ８．４４２±４．４０３ａ ６．９６２±０．５５０ａ ７．２４８±１．３４９ａ ６．８００±２．５１３ａ ６．２１１±１．１８７ａ ４．３１４±２．０７９ａ
碳磷比 Ｃ ∶Ｐ ６．４２１±１．９７４ａ ５．４７４±０．５１０ａｂ ５．３４０±１．０１１ａｂ ５．０６５±１．３４８ａｂ ５．２８１±２．０４９ａｂ ３．２８４±１．８５２ｂ
氮磷比 Ｎ ∶Ｐ ０．８４９±０．２６０ａ ０．７９１±０．１１５ａ ０．７３８±０．０６７ａ ０．７６６±０．０９１ａ ０．８３５±０．２３ａ ０．７４０±０．０７８ａ
　 　 不同小写字母表示各降水梯度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）
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图 ４　 各降水梯度下油蒿群落的生产力

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｃｒｏｓｓ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

不同小写字母表示各降水梯度间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 降水量变化对油蒿群落生产力的影响

降水量变化对油蒿 ＡＮＰＰ 有显著影响（图 ４）。 与

自然降水处理组对比，油蒿 ＡＮＰＰ 在减雨 ７０％处理下有

显著降低，在增雨 ３０％处理下显著提高。
２．３　 土壤与植物化学计量特征和生产力的相关性分析

油蒿成熟叶 ＳＯＣ 含量与土壤 ＳＯＣ 含量呈显著正相

关（Ｐ＜０．０５），与土壤 Ｃ ∶Ｎ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）。
成熟叶 ＴＮ 含量与土壤 ＴＮ 含量呈显著正相关 （Ｐ ＜
０．０５）。 而幼叶与相应的土壤化学计量特征并不存在显

著的相关关系（图 ５）。
幼叶 ＴＰ 含量与 ＡＮＰＰ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），

幼叶 Ｃ ∶Ｐ 与 ＡＮＰＰ 呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），成熟叶化

学计量参数则与 ＡＮＰＰ 无显著相关。

３　 讨论

３．１　 油蒿群落土壤⁃植物系统的养分特征对降水量变

化的响应

土壤养分含量受到土壤基岩、生物循环和环境因子的多重影响［１６］，降水量的适度增加可以提高土壤的有

效养分水平，促进植物的吸收利用［１７］，加速养分循环过程。 但本研究结果表明，增雨 ５０％处理导致土壤中 ＴＰ
含量显著下降，这是由于油蒿群落所处的荒漠地区土壤多为沙壤、粉砂壤，保水能力较差，在 ５０％的增雨处理

下可能导致了土壤养分淋溶损失，导致土壤养分含量下降［１８］。
植物养分含量同样受到降水的影响，在本研究中，干旱胁迫下的油蒿幼叶 ＳＯＣ 含量较自然降水有显著增

加，这与陈佳瑞［１９］、张香凝等［２０］的研究结果一致，这可能由于干旱胁迫下油蒿通过提高比叶重以减少叶片面

积，增加叶片厚度，从而降低蒸腾作用，减少水分散失，导致单位质量叶片 Ｃ 含量增加［１９，２１］。 油蒿叶片 ＴＮ 含

量在减雨 ３０％、减雨 ５０％的处理下呈增加趋势，可能是由于在干旱胁迫下，油蒿可能通过将其他器官，如茎中

的 Ｎ 分配给叶片来维持叶片的蛋白质和叶绿素含量以及各种酶活性，进而保证植物的正常生长，这在王凯等

对杨树幼苗［２２］、榆树幼苗［２３］的研究中有所体现。 但是，在减雨 ７０％处理下的油蒿叶片 ＴＮ 含量较其他减雨组

有显著降低，这可能是由于极度干旱胁迫下，植物的叶绿体会发生膨胀、排列紊乱、类囊体层肿胀或解体的现

象，叶 Ｎ 的分配及叶绿体中 Ｎ 的利用受到干扰［２４］。 在本研究中，油蒿叶片 ＴＰ 含量在减雨处理下有明显的下

降趋势，这可能是由于干旱导致油蒿产生栓塞现象，使 Ｐ 的上行运输通道受阻［２１］导致的；而在增雨 ５０％处理

下，叶片 ＴＰ 含量也有显著减少，结合土壤中 ＴＰ 含量情况，可能是由于降水增加导致土壤中 Ｐ 淋溶流失，从而

减少了油蒿的可吸收 Ｐ 元素量。
尽管土壤 ＴＰ 含量的变化幅度较大，但是土壤 Ｃ∶Ｎ、Ｃ∶Ｐ、Ｎ∶Ｐ 比例变化并不显著，即降水量的变化并未改

变土壤养分含量间的约束比例关系，而土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 之间的比例是衡量土壤养分状况的一个重要指标［２５］，故
由此可以推断，降水量的年际变异并未显著改变油蒿群落土壤养分环境。 通常而言，植物化学计量特征受土

壤养分的制约［２６］，植物 Ｎ∶Ｐ 也可以反映土壤养分限制情况［２７，２８］，然而，在本研究中油蒿叶片的 Ｎ∶Ｐ 在减雨情

况下显著提升，说明干旱胁迫增强了对油蒿生长的 Ｐ 限制，这一规律与土壤养分比例关系的稳定情况不符，
由此我们可以推断，在降水减少的趋势下，植物养分含量不再仅仅受制于土壤养分含量的约束比例，而是存在

其他对养分元素的调控机制。
３．２　 叶龄影响油蒿养分特征并对生产力进行调控

通常而言，降水的增加会促进植物的光合作用，使得植物生产力增加［２９］，在本研究中，在增雨 ５０％时油蒿

３０９２　 ７ 期 　 　 　 赖宝朴　 等：降水变化和叶龄对油蒿群落植物⁃土壤化学计量特征与生产力的调控 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ５　 各降水梯度下植物⁃土壤化学计量比及植物生产力相关性热图

Ｆｉｇ．５　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｃｒｏｓｓ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

ＡＮＰＰ 较对照组没有显著增加，这可能是由于过量的降水增加了土壤中 Ｐ 含量的流失，进而造成了光合固碳

效率降低［３０］，这一规律也可以从叶片与土壤养分含量之间显著的相关关系中得以体现（图 ５），即油蒿的生产
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力不仅受限于降水量的多寡，还受到因降水改变引发的土壤养分含量的调控。
然而，植物并非完全受环境的被动影响，而是存在一定的主动调控能力。 本研究发现，降水量对油蒿养分

含量的影响受到叶龄的制约，在减雨处理下，成熟叶 ＳＯＣ 含量没有显著变化，而幼叶 ＳＯＣ 含量有显著升高，并
且幼叶 ＳＯＣ 含量显著高于成熟叶，这可能是在干旱胁迫下，油蒿优先将作为干物质重要组成部分的碳资

源［３１］分配给幼叶以维持个体生长的一种权衡结果。 这种规律也同样体现在 Ｐ 元素的含量上，幼叶的 ＴＰ 含量

在任何情况下均始终显著高于成熟叶，且在减雨情况下成熟叶 ＴＰ 含量显著降低，而幼叶 ＴＰ 含量却维持稳

定，这在一定程度上说明油蒿选择牺牲成熟叶以维持幼叶的生长。 这些主动性的权衡策略在叶片与土壤养分

含量相关性分析中也被佐证（图 ５）。 本研究表明油蒿成熟叶与土壤化学计量特征的相关性显著，说明成熟叶

片养分含量容易受到环境的制约，这在其他研究［３２］中也曾有证明，然而幼叶与土壤化学计量特征并不存在显

著的相关关系，这种油蒿幼叶与土壤养分含量的解耦合现象可以用植物内部养分循环、养分转移等生物机制

进行解释［３３］。 化学计量内稳性理论认为在变化的外界环境中生物具有保持体内养分相对稳定的能力［３４］，而
幼叶相比成熟叶具有更强的内稳性［３５］，这是由于幼叶的生理功能和养分需求较为重要，植物需要通过重吸收

过程［３６］或其他器官的养分转移［３７］来保持叶片尽量维持相对恒定的养分组成，由此我们可以判断，油蒿通过

养分内在生物学调节机制来应对降水变化。
更高的内稳性往往意味着较高的生产力［３８—３９］，油蒿这种内在的养分调节机制也调控着群落生产力。 本

研究发现，油蒿 ＡＮＰＰ 与幼叶 ＴＰ 含量呈极显著正相关，与幼叶 Ｃ∶Ｐ 呈显著负相关，而成熟叶则与油蒿生产力

没有显著相关，说明油蒿的生产力更加受制于幼叶 ＴＰ 含量。 因此，在降水变化的背景下，油蒿通过主动调节

有限养分在成熟叶和幼叶间的分配以维持生产力最优化，这为我们理解油蒿对应降水变化的生物学机制打开

了新的视角。

４　 结论

１）降水量增加的情况下，油蒿群落土壤 ＴＰ 含量由于淋溶作用而显著降低；降水量减少情况下，油蒿林地

土壤 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 含量并未改变。 油蒿叶片的 ＳＯＣ、ＴＮ 含量在降水增加时无显著变化、降水减少时含量增加，
降水过多或过少都会降低叶片 ＴＰ 含量。

２）不同成熟度的叶片养分元素含量对降水变化具有差异响应。 油蒿成熟叶与土壤的化学计量特征的相

关性显著，而幼叶与土壤化学计量特征并不存在显著的相关关系，成熟叶片养分含量容易受到环境的影响，幼
叶养分元素含量较为稳定，在降水减少的情况下，油蒿优先将 Ｃ、Ｐ 分配给了幼叶，选择牺牲成熟叶以维持幼

叶的生长。
３）油蒿的生产力随降水量的增加而升高，油蒿 ＡＮＰＰ 在增雨 ３０％处理组达到最大值，但在增雨 ５０％时

ＡＮＰＰ 降低，这与过量的降水引发土壤养分流失有关。 ＡＮＰＰ 与幼叶 ＴＰ 含量相关性极显著，与成熟叶各元素

含量相关性均不显著，由此可以推测，在降水变化的情境下，油蒿存在养分内在生物学调节机制以实现植株最

优生产效率。
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