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摘要： 叶片和细根是陆地生态系统中最具活力的组成部分，其性状关系及随环境梯度的变化反映了植物对环境变化的适应对

策。 选取青藏高原北缘不同植被类型优势和常见植物的 ３ 对性状（叶片厚度（ＬＴ）和细根直径（ＲＤ）、比叶面积（ＳＬＡ）和细根比

根长（ＳＲＬ）、叶片组织密度（ＬＴＤ）和细根组织密度（ＲＴＤ）），分析沿环境梯度的不同植被类型地上与地下性状的特征及其关系

随环境梯度的变化。 结果表明：（１）随环境梯度变化，根系性状变异大于叶片性状变异；从高寒植被向温性植被过渡，叶片厚度

增加，细根比根长降低，其余性状无明显的变化规律。 （２）对植物性状影响最大的环境因子是年均降水（ＭＡＰ）和大于 ０℃积温

（ＧＤＤ０），随 ＭＡＰ 升高，ＬＴ 和 ＲＤ 总体呈下降趋势，ＳＬＡ 先减小后增大，ＳＲＬ 无显著变化；随 ＧＤＤ０升高，ＬＴ 呈现上升趋势，ＲＤ 先

增大后减小，ＳＬＡ 总体呈下降趋势，ＳＲＬ 先减小后增大。 所有性状中 ＬＴ 随环境变化最强烈，而 ＬＴＤ、ＲＴＤ 随环境变化不显著。
（３）ＬＴ 与 ＲＤ 之间呈显著正相关性，ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 则呈极显著负相关。 随 ＭＡＰ 增大，ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 和 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 两组性状之间的关系变

化趋势相同，均由负相关转变为正相关，ＬＴ⁃ＲＤ 在各降水段无显著相关性；随 ＧＤＤ０增大，ＬＴ⁃ＲＤ、ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 两组性状关系在低温

端和高温端呈现负相关，在中间积温段呈正相关，变化趋势相同，ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 的关系则不受 ＧＤＤ０影响。 研究结果揭示了植物功

能性状不仅随环境发生改变，性状间关系也会适应环境变化而发生变化， 这有助于预测全球变化背景下植物群落结构和功能

随环境变化的响应和适应。
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植物功能性状是与植物生长、发育和繁殖等密切相关的特征属性，主要包括形态和化学性状。 前者如叶

片大小、厚度、比叶面积、根长度、比根长、组织密度等，反映植物的资源获取能力［１—５］；后者则指植物器官中

碳、氮、磷等元素含量［６—７］，决定植物的碳同化能力、初级生产力以及生理生态适应能力［８—９］。 功能性状是植

物在长期进化中与环境相互作用的产物，不同性状组合及其权衡关系， 反映植物适应和响应环境的生态策

略［１０—１１］。 因此，研究植物性状之间的关系，可揭示植物生态策略的差异， 从而预测环境变化对群落构建、生
物多样性维持以及生态系统功能的影响［１２—１４］。

叶片和根系是植物最重要的地上和地下器官［１５—１６］，其功能性状决定了植物的资源获取和水分与养分的

吸收能力，及对环境变化的适应和响应策略［１７—１９］。 近年来，科学家们重点研究了叶片和根系性状的特征及其

种内和种间关系与变异，性状和性状间关系沿环境梯度的空间变化［６，２０—２３］，从而反映地上与地下器官对光

照、水分、土壤养分等环境因子的生态策略［２４］，以更好地理解植物物种和生态系统对环境压力的响应，同时也

将增加全球生态系统模型的可预测性［２５］。 大量研究表明，叶片与细根性状主要表现为协同变化［２４， ２６—２８］和权

衡作用［２９—３０］，存在不相关或者弱相关［３１—３３］、正相关［２６， ３４］和负相关［３５］三种关系。
青藏高原是世界上平均海拔最高、草原面积最大的高原区域，是我国重要的生态屏障［３６］。 因海拔高、气

候寒冷干旱、生长季温度低、太阳辐射强度大、多年冻土层大面积分布等环境特点，植被遭受到较强的选择压

力［１６］。 为适应高原特殊气候，高寒植物进化出体型小、叶厚、生长缓慢但寿命长等耐寒的形态和生理特

征［３７］，以及发达的根系［１６］。 在这种高寒、干旱等极端环境中，叶片与根系性状关系较为复杂，权衡作用和协

同变化并存［１９］，或随环境梯度变化而由权衡作用转为协同变化［１６］。
然而，在青藏高原不同的植被类型中，叶片与根系形态性状的相关性及其随环境因子变化的研究仍然很

少，二者存在协同还是权衡关系，其环境驱动机制如何，都尚未得到充分的研究。 本文在青藏高原北缘的一个

环境梯度上，通过测定高寒灌丛、高寒草甸、高寒草原、温性草甸、温性草原和温性荒漠六种主要植被类型代表

性植物的叶片和根系性状，研究不同植被类型叶片和根系功能性状的关系及其对环境因子的响应，试图解答

以下科学问题：青藏高原北部植物叶片和根系功能性状的特征及相互关系是什么？ 叶片和细根性状关系沿环

境梯度是如何变化的？
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于青藏高原北缘的祁连山、阿尔金山和昆仑山一带，地处北纬 ３４．６２°—４０．１４° 、东经 ７９．４５°—
１０２．８８°之间，年均温约 －４—１２℃，年均降水量 １７—５７２ ｍｍ。 在该环境梯度上，从东至西跨越温带草原、温带

荒漠和高寒植被 ３ 个植被区域（图 １），包含高寒灌丛、高寒草甸、高寒草原、温性草甸、温性草原及温性荒漠

６ 个自然植被类型。 高寒草甸年均降水量约 ６００ ｍｍ，为寒冷、湿润气候，以嵩草属（Ｋｏｂｒｅｓｉａ）植物为主，伴生

有多年生杂类草和垫状植物。 高寒灌丛年均降水量 ４００—６００ ｍｍ，为寒冷、半湿润气候，以杜鹃属

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ）、柳属（ Ｓａｌｉｘ）、金露梅属 （Ｄａｓｉｐｈｏｒａ） 和鲜卑花属 （ Ｓｉｂｉｒａｅａ） 植物为主，还伴生有刺柏属

（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ）植物。 高寒草原常以连片的形式出现，年均降水量通常在 ２００—４００ ｍｍ 之间，为寒冷、半干旱的大

陆性气候，以针茅属（Ｓｔｉｐａ）和蒿属（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ）植物为主。 温性植被（温性草甸、温性草原和温性荒漠）是该地

区最主要的植被类型，分布海拔相对较低，气候干旱，年均降水量通常在 ２００ ｍｍ 以下，以旱生植物种类为建

群种，常 见 有 盐 生 草 （ Ｈａｌｏｇｅｔｏｎ ｇｌｏｍｅｒａｔｕｓ ）、 芦 苇 （ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ）、 柽 柳 属 （ Ｔａｍａｒｉｘ ）、 梭 梭 属

（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ）、盐爪爪属（Ｋａｌｉｄｉｕｍ）和麻黄属（Ｅｐｈｅｄｒａ）等植物［３８］。

图 １　 青藏高原北缘植物群落调查和性状采样点分布

Ｆｉｇ．１ 　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｔｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｉｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃

Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

Ｉ：青藏高原高寒植被区域；ＩＩ：温带荒漠植被区域；ＩＩＩ：热带季雨林、雨林区域；ＩＶ：亚热带常绿阔叶林区域；Ｖ：温带草原区域；ＶＩ：暖温带落叶

阔叶林区域

１．２　 植被调查与植物性状数据

在上述环境梯度的 ６ 个地带性植被类型中，每间隔 ５０—１００ ｋｍ 选择一个样点（图 １），为减少地形和人类

干扰的影响，所有样点都位于地势相对平坦、人类活动较少而且植被生长良好的地带性植被区域，于 ２０２１ 年

７ 至 ８ 月开展植物群落调查和性状测定。 每个样地设置 １—３ 个代表性样方，样方面积为 １ ｍ×１ ｍ（草本群

落）、２ ｍ×２ ｍ（灌木群落）和 ５ ｍ×５ ｍ 或 １０ ｍ×１０ ｍ（荒漠群落）。 按照常规植物群落学调查方法进行调查，
记录经度、纬度、海拔、坡向、坡度、干扰等环境信息，以及物种名称、物候期、株数或丛数、灌木基径、高度、冠幅

和盖度等群落信息［３８］。
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选择群落中的优势和常见植物种至少 ３０ 株，每株植物取成熟、健康且完整叶片 ２—３ 片，小叶和微叶则采

集 １００—２００ 片。 用精度 ０．０１ ｍｍ 的游标卡尺测量叶片厚度（Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，ＬＴ，ｍｍ），用电子天平测定叶片鲜

重， 在 ７５℃ 烘箱干燥 ４８—７２ ｈ 至恒重，称取叶片干重 （ Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ，ＤＷｌ， ｇ） ［３９］。 用 ＷｉｎＦＯＬＩＡ 软件

（ＷｉｎＦＯＬＩＡ Ｐｒｏ， Ｃａｎａｄａ）扫描叶片，获取叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ，ｃｍ２）并计算其他相关指标：
比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ，ｃｍ２ ／ ｇ）＝ ＬＡ ／ ＤＷｌ （１）

叶片组织密度（Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＬＴＤ，ｇ ／ ｃｍ３）＝ ＤＷｌ ／ （ＬＴ × ＬＡ） （２）
每个样方采用直径为 １０ ｃｍ、高度 ２０ ｃｍ 的土壤钻获得 １ 个土柱，其中一半用于土壤元素含量和 ｐＨ 分

析，另外一半用于地下根系分析。 将所有的根系挑出洗净，从中分拣直径≤２ ｍｍ 的细根［１９］５ 根，将表面水分

吸干后，测量鲜重和最粗处直径，利用 ＥＰＳＯＮ 扫描仪和 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 软件 （ Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ， Ｑｕｅｂｅｃ，
Ｃａｎａｄａ）扫描得到细根直径（Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ＲＤ，ｍｍ）、细根长（Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＬ，ｃｍ）和细根体积（Ｆｉｎｅ
ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ， ＲＶ，ｃｍ３），最后于 ７５℃烘箱中烘干 ４８—７２ ｈ 至恒重，称得细根干重（Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ，ＤＷｒ，ｇ），
并计算其他相关指标：

细根比根长（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＲＬ，ｃｍ ／ ｇ） ＝ ＲＬ ／ ＤＷｒ （３）

细根组织密度（Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＲＴＤ，ｇ ／ ｃｍ３）＝ ＤＷｒ ／ ＲＶ （４）
共计在青藏高原北缘调查 ６９ 个样地（图 １）、１２７ 个样方，包括 １５ 个高寒草甸样地（３３ 个样方，１５２ 个物

种）、３ 个高寒草原样地（７ 个样方，３０ 个物种）、７ 个高寒灌丛样地（１３ 个样方，１１２ 个物种）、７ 个温性草甸样

地（９ 个样方，７ 个物种）、６ 个温性草原样地（１１ 个样方，４８ 个物种）和 ３１ 个温性荒漠样地（５４ 个样方，７８ 个

物种），共采集 ３１２ 种植物、３１２ 份叶片样品和 １０４ 份细根样品（其它样方无细根）。 在取样和测定时，叶片性

状以样地为单元，细根性状以样方为单元，为使二者统一，均采用样地为单元进行数据处理，每个样地的细根

性状采用样方数据的平均值。
１．３　 环境数据

样地气候数据提取自中国气候［４０］和生物气候要素［４１］ 空间分布数据集。 该数据集是基于全国气象观测

记录，利用薄板光顺样条法进行空间插值和计算获得，其空间分辨率为 １ ｋｍ。 提取其中 １９８１—２０１０ 年的 ８ 种

生物气候要素值，包括年平均气温（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＭＡＴ）、年均降水（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，
ＭＡＰ）、大于 ０℃（Ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ ａｂｏｖｅ ０℃， ＧＤＤ０）和 ５℃（Ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ ａｂｏｖｅ ５℃，
ＧＤＤ５）的积温、极端高温（Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， Ｔｍａｘ）和极端低温（Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，
Ｔｍｉｎ），以及年均干旱指数（Ａｎｎｕａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｄｅｘ，ＤＩ＝ １⁃ＡＥＴ ／ ＰＥＴ）和年均湿润指数（Ａｎｎｕａｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ，ＭＩ
＝ＭＡＰ ／ ＰＥＴ），其中 ＡＥＴ 和 ＰＥＴ 分别表示年实际蒸散和年潜在蒸散。

土壤化学因子包括土壤 ｐＨ、土壤有机质（ＳＯＣ， ｇ ／ ｋｇ）、全氮（ＳＴＮ， ｇ ／ ｋｇ）和全磷（ＳＴＰ， ｇ ／ ｋｇ）含量，分别

使用玻璃电极法、高温外热重铬酸钾氧化⁃容量法、凯式蒸馏滴定法和氢氧化钠熔融⁃钼锑抗比色法［３８］测定。
１．４　 数据分析

利用方差分析和线性回归方法阐释植物叶片和细根性状在不同植被类型中的差异及其环境驱动因子。
在分析前检验发现，叶片和细根性状数据满足正态分布和方差齐性，然后利用单因素方差分析比较植物叶片

和细根性状在不同植被类型中的差异。 由于不同环境因子之间具有相关性，为获取对性状影响最大的环境因

子，首先对环境数据进行主成分分析并在分析前对数据进行标准化处理，以消除量纲的影响。 环境因子的主

成分分析发现，第一（ＰＣ１）和第二主成分（ＰＣ２）能够解释环境总变异的 ８４％（图 ２），其中 ＰＣ１ 解释 ６８．９％，
ＰＣ２ 占 １５．１％。 ＰＣ１ 是主要的驱动轴，主要与水热条件相关，为降低分析的复杂程度，本研究在 １２ 个环境变

量中选取贡献率和相对重要性最大的ＭＡＰ 和 ＧＤＤ０，分别代表水热相关的环境因子进行后续分析。 利用功能

性状数据与 ＭＡＰ 和 ＧＤＤ０进行简单线性回归和非线性回归， 保留拟合效果最好的模型。 利用普通线性回归

模型拟合不同环境梯度下两两性状间的线性关系。 所有数据分析和制图均在 Ｒ ４．３．１ 软件中完成。
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图 ２　 不同环境因子的主成分分析与贡献

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＭＡＴ：年平均气温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＭＡＰ：年均降水 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＧＤＤ０：大于 ０℃积温 Ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ ａｂｏｖｅ

０℃；ＧＤＤ５：大于 ５℃ 积温 Ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ ａｂｏｖｅ ５℃；Ｔｍａｘ：极端高温 Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；Ｔｍｉｎ：极端低温 Ａｂｓｏｌｕｔｅ

ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＤＩ：年均干旱指数 Ａｎｎｕａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｄｅｘ；ＭＩ：年均湿润指数 Ａｎｎｕａｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ；ｐＨ：土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ ｐＨ；ＳＯＣ：土壤有机质

含量 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＴＮ：土壤全氮含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＴＰ：土壤全磷含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ

２　 结果与分析

２．１　 叶片与细根性状及其变异

　 　 青藏高原北缘所有样地植物叶片和细根性状的整体特征（表 １）表明，在叶性状中 ＬＴ 变异最大，ＳＬＡ 变异

最小，而在细根性状中 ＳＲＬ 变异最大，ＲＤ 变异最小（表 １）。 ＳＲＬ 和 ＬＴ 的平均值与中值间差异大，ＳＲＬ 和 ＬＴＤ
的最大值和最小值之间的变幅差异也大，其他性状的差异则较小。 不同植被类型中的叶片和细根性状存在显

著或不显著差异（图 ３），其中，温性荒漠的 ＬＴ 显著高于其他植被，ＬＴＤ 在植被类型间无显著差异，除草原植被

外，ＳＬＡ 在其他植被中差异显著；除了 ＲＤ 在高寒草甸和温性荒漠间存在显著差异外，其他细根性状在不同植

被类型间均无显著差异（图 ３）。 但总体来看，ＬＴ 性状值及其变幅在高寒植被中明显低于温性植被，ＳＬＡ 则与

之相反，ＲＤ 性状值在高寒植被中低于温性植被，其他性状大小差异不明显。

表 １　 青藏高原北缘植物叶片和细根系功能性状

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

统计值
Ｓｔａｔｉｓｔｉｃ

叶片性状 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ 细根性状 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ

厚度
ＬＴ ／ ｍｍ

组织密度
ＬＴＤ ／ （ｇ ／
ｃｍ３）

比叶面积
ＳＬＡ ／

（ｃｍ２ ／ ｇ）

直径
ＲＤ ／ ｍｍ

组织密度
ＲＴＤ ／

（ｇ ／ ｃｍ３）

比根长
ＳＲＬ ／

（ｃｍ ／ ｇ）

平均值 Ｍｅａｎ ０．４３ ０．４４ １２６．４０ ０．６１ ０．６４ １３２８．２８

标准差 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ０．２９ ０．２１ ４８．７７ ０．２５ ０．３５ ２８２８．５１

中值 Ｍｅｄｉａｎ ０．３１ ０．４０ １１５．１２ ０．５７ ０．５８ ９９１．５０

最小值 Ｍｉｎｉｍｕｍ ０．１２ ０．０５ ３３．１６ ０．２５ ０．２０ ６１．６５

最大值 Ｍａｘｉｍｕｍ １．５５ １．２６ ２９０．４２ １．６２ ２．９０ ６５４９．７３

变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ／ ％ ６８ ４７ ３９ ４２ ５６ １３３

　 　 ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＴＤ：叶片组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＲＤ：细根直径 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＲＴＤ：细

根组织密度 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＲＬ：细根比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ
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图 ３　 青藏高原北缘不同植被类型植物叶片和细根性状

Ｆｉｇ．３　 Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

Ａ：高寒灌丛 Ａｌｐｉｎｅ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ；Ｂ：高寒草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ；Ｃ：高寒草原 Ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ；Ｄ：温性草甸 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｍｅａｄｏｗ；Ｅ：温性草原 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ

ｓｔｅｐｐｅ；Ｆ：温性荒漠 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｓｅｒｔ；ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＴＤ：叶片组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＲＤ：

细根直径 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＲＴＤ：细根组织密度 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＲＬ：细根比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；不同小写字母表示性状差异

显著 （Ｐ＜０．０５）

２．２　 叶片与细根性状随气候梯度的变化

叶片和细根性状与气候变量的回归分析（图 ４）发现，随 ＭＡＰ 增加，ＬＴ 和 ＲＤ 均呈现先升高后下降趋势，
而 ＳＬＡ 先减小后增大，ＬＴＤ、ＲＴＤ 和 ＳＲＬ 变化不显著；随 ＧＤＤ０升高，ＬＴ 和 ＲＤ 总体呈上升趋势，ＲＤ 在积温达

到一定阈值时呈现轻微下降趋势，ＬＴ 的变化则更明显，ＳＬＡ 呈现下降趋势，ＳＲＬ 先减小后增大，但总体也呈下

降趋势，ＬＴＤ 和 ＲＴＤ 则无显著变化趋势（图 ４）。
２．３　 叶片与细根性状关系及其随气候梯度的变化

分析青藏高原北缘所有植被类型样地植物叶片与细根性状的相关性发现，ＬＴ 与 ＲＤ 之间呈显著正相关

性，ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 则呈极显著负相关，ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 之间不相关（图 ５）。 叶片与细根性状的关系沿气候梯度变化的分

析结果表明，随 ＭＡＰ 增大，ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 和 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 两组性状之间的关系变化趋势相同，在年均降水量低于 ２００
ｍｍ 时呈负相关，高于 ２００ ｍｍ 为正相关；ＬＴ⁃ＲＤ 性状受 ＭＡＰ 的影响最弱，二者间相关性在各降水段中均不显

著（图 ５）。 随 ＧＤＤ０的增大，ＬＴ⁃ＲＤ、ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 两组性状关系的变化趋势基本一致，在低温端和高温端呈现负

相关，在中间积温段呈正相关；ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 在各积温段均为负相关，说明 ＧＤＤ０ 对 ＬＴＤ⁃ＲＴＤ 的关系无影响

（图 ５）。

３　 讨论

本文以青藏高原北缘 ６ 种植被类型的优势种和常见种为研究对象，分析了样地水平上叶片和根系性状的

特征、权衡关系及其随环境梯度的变化，是对青藏高原植物性状研究的一个补充。 但本文也存在一定的问题：
第一是样地数量在不同植被类型之间不平衡，由于在研究区某些植被的分布面积大，某些则分布少，因此按照

近似等距离采样时，就会造成不同植被类型的样点数量不一致；虽然选取的都是不同植被的代表性样地，但样

点数量的不平衡可能会对统计结果造成一定影响。 第二，叶片采样数量也存在物种间的不平衡，这是由于不
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图 ４　 青藏高原北缘气候变量与叶片和细根性状的回归关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１

同植物叶片大小不一致造成的，但在采样时充分考虑了叶片的大小而且样品数量满足要求，其测定值的代表

性是可以保证的；但根系只选择了代表性的 ５ 条细根进行测定，这是性状研究的常规做法。 第三，文中所用气

象数据是 １９８１—２０１０ 年气象观测值的空间插值数据，这是分析数据时所能用到的最新气象数据，虽然性状采

样时间有滞后，但由于气象记录是 ３０ 年观测值的平均统计，反映的是一个地区稳定的气候状态，因此不会影

响植物性状与气候的关系。 此外，本研究未考虑物种组成对性状变化的影响，主要是因为以样地为单元统计

分析物种的性状特征，而未从植物个体水平进行研究；前人研究发现［１９］，不同物种的性状差异反映了物种进

化史的差异，而不同样点间的性状差异则更多地反映环境因子的影响。
３．１　 青藏高原北缘植物地上与地下性状及其生态适应对策

青藏高原北缘植物叶片和根系性状研究发现，ＬＴ 和 ＳＬＡ 与整个青藏高原面上的叶片性状特征相似［３９］，
但前者的变异系数更大，反映其环境梯度的变化更大；ＳＲＬ 具有最大的变异系数，与全国种子植物根系性状的

变异研究结果一致［４２］。 与青藏高原高寒草地相比［１６，４３］，本研究的 ＲＤ 更大，变异系数较小，ＳＲＬ 更小但变异

系数更大，ＲＴＤ 及变异系数均更大；但与内蒙草原常见草地植物相比［４４］，ＲＤ 和 ＲＴＤ 平均值较大，但变异系数

较小，ＳＲＬ 平均值和变异系数均较大。 这些性状及变异程度的差异主要是由物种和环境不同所致，前人研究

２７８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ５　 青藏高原北缘叶片和细根性状的关系随气候梯度的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｌｏｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

显著线性相关用实线图示，微弱相关用虚线图示；∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１

仅局限于草本植物，而本研究不仅包括草本植物，还涵盖了灌木植物种类，研究区域也都有所不同。
研究证明，植物地上和地下性状会随着生境或气候因子的改变而不同［７］，因此，植物的性状变异程度反

映了植物对气候环境的适应范围。 青藏高原北缘植物的叶片和细根性状的变异程度均不相同，这与先前的研

究结果一致［１９］。 在 ６ 个性状中，ＳＲＬ、ＲＴＤ 和 ＬＴＤ、ＳＬＡ ４ 个性状变异程度依次减小，说明根系通常比叶片性

状变异的程度高，反映出高原植物的根系比叶片更易受到环境的影响［１６］。 通常认为高变异性的性状与植物

的资源获取能力密切相关，相比温性植被，高寒植被总体上具有较高的 ＳＬＡ，且变异程度较大，但 ＬＴ 和 ＲＤ 较

低，表明这两个植被区域植物的生长对策及资源获取能力有所不同。 由于高寒地区生长季很短，具有较高

ＳＬＡ 的叶片能够在短时间内同化较多的碳［１６］，同时更细的根系会促进根的伸长，从而更快地吸收养分，降低

投资成本，使得植物能够适应严酷的自然环境［４３， ４５］。 高寒植被区植物的 ＬＴ 明显高于温性植被区，较厚的叶

片可以增加强日照辐射下植物的光合能力，同时具有保温和抗辐射的作用， 以适应高海拔的寒冷气候［４６］。
不同环境梯度地上和地下功能性状的显著差异反映了植物地上和地下器官对不同环境变化的适应机制。

本研究发现，随环境梯度的改变，植物叶片和细根性状呈现非线性变化。 随 ＭＡＰ 升高，ＳＬＡ、ＲＤ 总体上分别

呈增大、减小趋势，与前人的研究结果具有相似性［１９， ４３， ４７］。 然而，ＳＲＬ 变化趋势不明显，与之前的研究结果不

一致［１６， １９］，可能是由于取样策略和区域尺度不同所致，本研究包括高原草本和灌丛植物，研究区域也涉及高

寒和温带两个气候区。 值得注意的是，本研究发现 ＧＤＤ０是该区域影响最大的温度因子，对 ＳＬＡ、 ＲＤ 的影响

与 ＭＡＰ 的作用刚好相反，即随着 ＧＤＤ０升高，ＳＬＡ、 ＲＤ 总体上分别呈减小、增大趋势，同时，ＬＴ 增大，ＳＲＬ 总体

也呈减小趋势。 这与辐射强度对形态性状的影响规律相似［１９］，由此说明高海拔区域 ＧＤＤ０与辐射强度对性状

的作用趋于一致。
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３．２　 地上与地下性状关系及其气候驱动机制

植物地上与地下器官采取不同的资源获取和生长策略来适应各异的环境，从而使叶片和根系性状关系表

现为协同或权衡［４８］。 总体上看，青藏高原北缘 ＬＴ 与 ＲＤ 之间具有显著的协同关系，这两个性状关乎植物的

资源获取、强日照辐射抵御及土壤固持能力［４６， ４９—５０］。 根据成本⁃收益分析理论，ＬＴ 和 ＲＤ 的协同变化可能有

利于高原植物通过权衡地上与地下的资源获取⁃生长投资关系以适应外界自然环境。 同时，ＬＴＤ 和 ＲＴＤ 之间

则存在显著的权衡关系，这与其他植被类型中二者表现不相关甚至呈相反趋势［１６］ 有所不同。 ＳＬＡ 与 ＳＲＬ 之

间总体上不具有相关性，这在青藏高原和内蒙高原草地群落的研究中也有发现［１６］，但与羌塘高原高寒草地生

态系统的研究结果有所不同［１９］。
植物不同器官功能性状之间的关系因气候条件的改变而发生变化［１６， ３２］，本研究也发现，青藏高原北缘地

上和地下成对性状间的相互关系也明显受到 ＭＡＰ 和 ＧＤＤ０的影响。 在青藏高原北缘 ＭＡＰ 较低的区域，ＬＴＤ⁃
ＲＴＤ、ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 均存在显著负相关关系，表明在受干旱胁迫的环境中，这两对性状之间具有强烈的权衡策略。
而随着 ＭＡＰ 升高，三组性状之间逐渐由负相关转变为正相关，说明降水量高的区域，地上和地下获取资源的

关键性状间关系趋于向协同转变。 ＳＬＡ 可反映植物的碳获取能力，与植物的生长和生存策略密切相关［４９］；
ＳＲＬ 与水和养分吸收联系紧密，是最能反映地下竞争能力的形态指标［１９］。 因此，ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 相关性的变化能够

反映地上与地下部分对 ＭＡＰ 的差别性响应机制。 在 ＭＡＰ 较低的区域，植物通常会产生较高的 ＳＲＬ，以提高

根系的水分和养分吸收能力，减缓和适应土壤水分含量低的胁迫作用；而为减少植物因蒸腾作用而引起的物

质和能量损耗，低降水区域往往会形成较低的 ＳＬＡ。 因此，植物表现为地上与地下部分的生态保守⁃资源获取

策略。 随 ＭＡＰ 梯度的增加，湿润端植物能够产生更高的 ＳＬＡ，地上部分光合能力增强，为地下根系的生长提

供了充足的物质，ＳＲＬ 随之升高，表现为地上与地下部分的共同投入策略。
研究还发现，ＬＴ⁃ＲＤ、ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 的相关性沿 ＧＤＤ０梯度的变化基本一致，在低积温端均呈弱负相关，高积温

端分别呈弱负相关、强正相关，在中间积温段则呈现正相关。 表明低积温端和高积温端植物的生态适应策略

与低降水区域一致，而中间积温段则与高降水区域一致。 研究进一步证实，关键性状 ＳＬＡ⁃ＳＲＬ 的关系对 ＭＡＰ
和 ＧＤＤ０存在差别性响应。 在湿润（ＭＡＰ）、温度适宜（中 ＧＤＤ０） 的区域，二者呈正相关，而在干旱（低 ＭＡＰ）、
高温或低温（高或低 ＧＤＤ０）的区段，二者则为负相关关系。 说明在干旱、低温或高温的环境下，植物会采取地

上和地下关键功能性状的权衡来适应高原极端环境的限制，而在湿润、温度适宜的区域，由于土壤养分和水分

不受限制，地上与地下性状表现出更多的协同进化关系。

４　 结论

青藏高原北缘的环境梯度为研究植物性状变异和地上⁃地下性状关系及其对环境变化的适应策略提供了

理想实验平台。 从高寒植被到温性植被，叶片厚度增加，比叶面积和细根比根长呈降低趋势。 在不同植被类

型中，环境因子导致的根系性状变异大于叶片性状的变异。 沿着降水或积温梯度， 植物地上与地下成对性状

及其变异系数存在不同程度的变化趋势，且性状之间随环境梯度的变化呈现权衡、协同、不相关或弱相关等多

种作用关系。 关键性状比叶面积和细根比根长的相关性对降水和积温存在差别性响应，从严酷环境的权衡到

适宜环境的协同，表明植物通过协调地上和地下关键功能性状的生态适应策略，以应对青藏高原复杂的区域

性环境变化特征。
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