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河西走廊荒漠绿洲过渡带沙丘不同固定阶段泡泡刺叶
性状特征
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摘要：研究荒漠植物叶片功能性状在小尺度自然环境梯度上的变异和协调，有助于了解荒漠局域环境变化下植物的适应策略。
以河西走廊荒漠绿洲过渡带广布种泡泡刺（Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ）为材料，分析叶片功能性状在沙丘不同固定阶段的特征及其对

土壤因子的响应。 结果表明：（１）固定、半固定和流动沙丘的泡泡刺比叶面积（ＳＬＡ）和氮含量（ＬＮＣ）存在显著差异，且固定＞半
固定＞流动，固定沙丘的泡泡刺组织密度（ＴＤ）和干物质含量（ＬＤＭＣ）显著小于流动沙丘（Ｐ＜０．０５）。 （２）固定、半固定和流动沙

丘的泡泡刺肉质化程度（ＤＯＦ）与 ＬＤＭＣ，ＳＬＡ 与 ＴＤ 负相关，固定和流动沙丘的泡泡刺肉质化程度（ＤＯＦ）与 ＴＤ，ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ
负相关，ＤＯＦ 与 ＳＬＡ，ＬＤＭＣ 与 ＴＤ 正相关（Ｐ＜０．０５）。 （３）主成分分析结果表明，固定沙丘的泡泡刺具有较高 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ，流动

沙丘的泡泡刺具有较高 ＴＤ 和 ＬＤＭＣ，半固定沙丘的泡泡刺叶性状变异介于两者之间。 （４）冗余分析结果表明，土壤碳含量、土
壤氮含量、土壤磷含量、土壤紧实度和土壤含水量共同解释了叶片功能性状的变异的 ８０．７６％。 表明环境的差异决定了泡泡刺

的资源分配策略，固定沙丘的泡泡刺采取“快速投资⁃收益”的获取策略，流动沙丘的泡泡刺采取“慢速投资⁃收益”的保守型策

略。 结果可为在种内性状水平上评估荒漠植物的资源分配策略提供见解。
关键词：荒漠绿洲过渡带；叶片功能性状；泡泡刺
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植物功能性状反映植物对生长环境的响应和适应，是研究植物个体特征与其环境变化关系的重要桥

梁［１—２］。 叶片作为植物主要的营养器官，其叶功能性状的协调和变异反映了植物适应环境变化的生态策

略［３］，与植物获取与利用资源的能力密切相关［４］。
植物功能性状的种内变异，是不同植物个体响应环境变化及其表型可塑性的重要表征［５—６］。 种内变异能

够对植物个体的适应能力、植物之间的相互作用、植物对环境的响应、群落动态以及缓解气候对植物的影响产

生重要的影响［７］，是了解物种的性状变异幅度及群落内物种的生态位宽度的关键［２］。 然而，沿环境梯度或区

域范围内多个物种的植物叶片功能性状对环境变化的适应研究通常以物种平均值表示，忽略了种内个体之间

的性状差异［８—１０］。 在区域环境间的差异较大的大环境尺度上，环境差异可能导致叶片功能性状的种间变异

凸显，从而忽略其种内变异可能是合理的［１１—１４］。 但在范围受限的局域小尺度下，尤其是物种丰富度较低的空

间内，植物生存环境的异质性较低，同一物种的个体之间需要增大差异性来提高对环境变化的响应和资源的

竞争，即种内变异对于群落的构建也能起到一定的积极作用［１５—１８］。 因此，深入开展小尺度叶片功能性状对环

境梯度的响应研究，能够更好的阐明植物功能性状的变异特征及其对环境变化的响应机制。
植物叶片在生长发育过程中，受自身遗传和生理变化，以及外界环境条件的共同影响，导致叶性状间常存

在一定的相关性［１９］。 叶经济谱（ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ， ＬＥＳ） 理论指出，叶功能性状的协同或权衡代表了不

同的资源获取和保护策略［４，１１，２０—２１］。 如资源获取型叶片通常具有较高的比叶面积（ＳＬＡ）和叶氮含量（ＬＮＣ），
而资源保持型叶片则通常表现出较高叶组织密度（ＬＴＤ），较低的 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ［２２］。 这种资源获取与保存之间

的权衡，有利于植物实现资源获取与保存的最优化［２３］。 对荒漠植物而言，水分是其生长和发育的主要限制因

子［２４］。 荒漠植物在适应环境过程中，通过叶性状之间的协同或权衡作用，可以实现叶片水分供应和消耗的平

衡［２５—２６］。 因此，探索荒漠环境梯度下典型荒漠植物叶片内部性状之间的协调关系，对于揭示荒漠植物生态适

应策略具有重要的意义。
荒漠绿洲过渡带是位于荒漠地区绿洲区和荒漠区之间的交错地带，既受到绿洲生态系统的影响，同样也

受到荒漠生态系统的干扰［２７］。 由于其受到干旱气候的影响和人类活动的干扰，导致其具备较弱的抗干扰能

力、较低的可恢复性、较差的稳定性、较快的生境改变速率等特点，成为了最脆弱、最不稳定的生态系统之

一［２８］。 在我国西北河西走廊的荒漠绿洲过渡带，从荒漠到绿洲形成了荒漠植物群落沿流动沙丘、半固定沙

丘、固定沙丘的分布格局，为研究局域小尺度生境梯度下荒漠植物叶片功能性状特征提供了较好的实验条件。
近年来，有关荒漠绿洲过渡带植物的研究主要集中在空间格局［２９］、水分分配［３０］、物种多样性［３１］ 等方面，对于

小尺度范围荒漠绿洲过渡带的叶片功能性状的生态适应性研究尚不够充分，无法全面掌握小尺度范围内植物

应对较快生境变化的响应机制。 泡泡刺（Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ） 作为河西走廊中段绿洲⁃荒漠过渡带的天然建

群种和优势种植物，常以灌丛沙堆的形式在生境中定植，在防风固沙、稳定绿洲环境等方面发挥着重要的生态
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作用［３２］。 因此，本研究以河西走廊荒漠绿洲过渡带属超旱生灌木泡泡刺为研究对象，分析其叶片性状的种内

变异特征和关联关系以及对环境梯度的响应，探讨其叶经济谱规律和植物生存策略，同时为荒漠绿洲过渡带

植被的保护和恢复提供理论依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究在甘肃省河西走廊张掖市临泽县荒漠绿洲边缘开展。 该区位于中科院临泽内陆河流域综合研究

站附近，巴丹吉林沙漠和临泽绿洲交汇的荒漠绿洲过渡带（１００．１３°Ｅ，３９．３５°Ｎ），属典型的温带大陆性荒漠草

原气候，气候干燥，降水稀少，蒸发量大；海拔 １５９０ ｍ，年均降水量 １１４．８ ｍｍ，多集中在 ７—９ 月，年均蒸发量

２３９０ ｍｍ，干燥指数 １５．９；风沙活动强烈，年平均风速 ３．２ ｍ ／ ｓ，春冬季节最大风速可达 ２１ ｍ ／ ｓ［３３］。 研究区地貌

主要以堆积和风积地貌为主，主要有流动沙丘、半固定沙丘、固定沙丘、覆沙荒漠、山前冲积扇等。 其中流动沙

丘高 ３—１０ ｍ，半固定沙丘、固定沙丘高 ２—５ ｍ。 土壤类型以灰棕漠土为主，质地粗糙，土壤较贫瘠。 主要优

势植被生活型为灌木和草本，地带性植被有一年生草本、多年生草本、半灌木、灌木等。
１．２　 试验设计

植被盖度已被广泛地作为划分沙丘固定类型的根据。 通常，将植被盖度＜１０％的沙地划分为流动沙丘

（ＭＤ）；植被盖度在 １０％—３０％之间的划分为半固定沙丘 （ ＳＦＤ）；植被盖度≥３０％ 的划分为固定沙丘

（ＦＤ） ［３４］。 本研究选择人工围封未受放牧影响的不同生境类型———固定沙丘（ＦＤ）、半固定沙丘（ＳＦＤ）、流动

沙丘（ＭＤ）作为研究区（图 １），各研究区之间距离不超过 １０ ｋｍ。 每个研究区设置 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的典型样

地作为重复，在每个典型样地中随机选择 ５ 株生长良好、无病虫害的成年泡泡刺植株，采集完全展叶并光照充

足的完整叶片，将其剪下装入打湿的信封袋中，放入封口塑料袋内封口，将采集的所有植物叶片带回实验室进

行叶片各项功能性状指标的测定。 本实验所用叶片均采集植物体上部阳生叶片，且所有样地叶片采集方式统

一。 调查并记录不同生境类型下泡泡刺的基径、株高和冠幅。

图 １　 不同沙丘固定阶段生境图

Ｆｉｇ．１　 Ｈａｂｉｔａｔ ｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｕｎｅｓ ｗｉｔｈ ｉｎｄｅｆｉｎｉｔｅ ｓｔａｇｅｓ

ＦＤ： 固定沙丘 Ｆｉｘｅｄ ｄｕｎｅ； ＳＦＤ： 半固定沙丘 Ｓｅｍｉ⁃Ｆｉｘｅｄ ｄｕｎｅ； ＭＤ： 流动沙丘 Ｍｏｂｉｌｅ ｄｕｎｅ

１．３　 叶片性状指标的测定

１．３．１　 叶片形态性状的测定

将采集的叶片先清除叶片上的尘土等杂质，用天平称取每株植物的叶鲜重并记录，然后用分析软件

（Ｗｉｎ⁃Ｒｈｉｚｏ ２００８ａ）扫描植物叶片的形态特征， 接着在黑暗中将叶片完全浸没于去离子水中 １２ ｈ， 取出后迅

速用吸水纸吸去叶片表面的水分并称取饱和鲜重，将称完饱和鲜重的叶片装入信封袋，放入烘箱，１０５℃杀青

１ ｈ，７５℃烘 ４８ ｈ 至恒重，称量干重并记录数据。 计算叶片形态性状（表 １），计算公式如下：

肉质化程度 ＤＯＦ＝叶鲜重（ｇ）
叶干重（ｇ）

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 （１）
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叶片含水量 ＬＷＣ（％）＝ 叶鲜重（ｇ）－叶干重（ｇ）
叶鲜重（ｇ）

×１００ （２）

相对含水量 ＲＷＣ（％）＝ 叶鲜重（ｇ）－叶干重（ｇ）
叶饱和鲜重（ｇ）－叶干重（ｇ）

×１００ （３）

饱和含水量 ＬＳＷＣ（％）＝ 叶饱和鲜重（ｇ）－叶干重（ｇ）
叶饱和鲜重（ｇ）

×１００ （４）

叶干物质含量 ＬＤＭＣ（ｍｇ ／ ｇ）＝ 叶干重（ｇ）
叶饱和鲜重（ｇ）

×１０００ （５）

比叶面积 ＳＬＡ（ｃｍ２ ／ ｇ）＝ 叶面积（ｃｍ２）
叶干重（ｇ）

（６）

叶组织密度 ＴＤ（ｇ ／ ｃｍ３）＝ 叶干重（ｇ）
叶体积（ｃｍ３）

（７）

１．３．２　 叶片化学计量指标测定

将上述测量完形态指标的植物样品烘干、碾碎、过筛后用测定其有机碳、全氮、全磷含量（表 １）。 其中，有
机碳测定采用重铬酸钾氧化加热法；全氮含量测定采用凯氏定氮法；全磷含量测定采用钒钼黄比色法［３５］。

表 １　 测定的叶片和土壤功能性状指标及缩写

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｎｄ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

指标
Ｉｎｄｅｘ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

肉质化程度 Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｆｌｅｓｈｉｎｅｓｓ ＤＯＦ — 叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＣＣ ％

叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＷＣ ％ 叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＮＣ ％

相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＲＷＣ ％ 叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＰＣ ％

饱和含水量 Ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＳＷＣ ％ 碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ Ｃ ／ Ｎ —

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＤＭＣ Ｍｇ ／ ｇ 碳磷比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ Ｎ ／ Ｐ —

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ＳＬＡ ｃｍ２ ／ ｇ 氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ Ｃ ／ Ｐ —

组织密度 Ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ＴＤ ｇ ／ ｃｍ３

１．４　 土壤因子的测定

将每个典型样地随机选取的 ５ 株泡泡刺植株视为 ５ 次重复，对于选择好的目标植株，先将植株附近杂物

清除，然后在距目标植株 １０ ｃｍ 处使用土钻分层钻取地表下 ０—２０ ｃｍ、２０—４０ ｃｍ、４０—６０ ｃｍ 的土壤样本，并
将不同层土壤样品过筛后装入带有标签的自封袋中。 将取回的土壤立即称重，测其鲜重，然后放入烘箱

１０５℃烘至恒重并记录，过筛网后进行化学指标的测定，测定方法与植物相同。 土壤紧实度采用土壤紧实度仪

（Ｃｒｉｍｉｋ Ｐ４０ Ⅱ）测定。
１．５　 数据分析

利用变异系数（ＣＶ）＝ （标准偏差 ／平均值）×１００％，计算各功能性状在总体、种间和种内 ３ 个水平的变异

程度，变异系数≤２０％为弱变异性，２０％＜变异系数≤５０％为中等变异性，变异系数≥５０％为强变异性［３４］。 数

据进行方差分析之前使用 ＳＰＳＳ ２６．０ 进行了正态检验，均符合正态。 采用单因素方差分析并结合最小显著性

差异 （ＬＳＤ）法检验叶性状在沙丘不同固定阶段是否存在显著差异。 利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法分析叶片功能

性相关性，用主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ）的方法分析叶片功能性状特征的主要维度。
冗余分析方法（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＲＤＡ）分析泡泡刺叶片功能性状与土壤因子之间的相互影响。 作图采用

Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 Ｃａｎｏｃｏ ５．０ 软件，图中数值均为平均值±标准误差。

２　 结果分析

２．１　 沙丘不同固定阶段泡泡刺叶性状的差异

　 　 由图 ２ 所示，在荒漠绿洲过渡带沙丘不同固定阶段，泡泡刺叶片功能性状特征有不同差异。 随沙丘固定
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程度的不断增加，泡泡刺叶片的 ＤＯＦ、ＴＷＣ、ＲＷＣ、ＬＳＷＣ、ＳＬＡ 及 ＬＮＣ 均呈显著增加的趋势，其中 ＳＬＡ 及 ＬＮＣ
随沙丘的不断固定在各阶段均呈显著增加的趋势（图 ２）；其余叶功能性状仅在流动沙丘均显著小于其他两个

阶段，在半固定沙丘和固定沙丘间无显著差异（Ｐ＞０．０５）（图 ２）；ＬＮＣ、ＬＰＣ、Ｃ ／ Ｎ 及 Ｎ ／ Ｐ 在不同阶段均无显著

差异（图 ２）；ＬＤＭＣ 呈降低的趋势，且在流动沙丘阶段显著大于固定和半固定沙丘阶段（图 ２）；ＴＤ 在固定沙

丘显著低于其他两个阶段（图 ２）；Ｃ ／ Ｎ 在沙丘各固定阶段之间呈显著降低的趋势（图 ２）。 通过变异系数分

析，结果表明泡泡刺叶性状除了 ＬＰＣ、Ｃ ／ Ｎ 及 Ｎ ／ Ｐ 大于 ２０％，属于对沙丘固定阶段响应较敏感的中等变异性

状； 其余叶性状的变异系数均小于 ２０％， 属于不敏感的惰性性状。

图 ２　 沙丘不同固定阶段对泡泡刺叶性状的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ

ＣＶ： 变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ；不同小写字母代表泡泡刺叶性状在沙丘不同固定阶段存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 沙丘不同固定阶段泡泡刺叶性状间的相互关系

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明，泡泡刺各叶性状之间普遍存在相关关系，且不同性状间具有显著差异（Ｐ＜
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０．０５）（图 ３）。 泡泡刺 ＤＯＦ 与 ＴＷＣ、ＳＬＡ、ＲＷＣ，ＴＷＣ 与 ＲＷＣ、Ｎ，ＲＷＣ 与 Ｎ，ＬＳＷＣ 与 Ｐ，ＴＤ 与 Ｃ 呈极显著正

相关（Ｐ＜０．０１），Ｃ ／ Ｎ 与 ＤＯＦ、ＴＷＣ、ＲＷＣ，ＳＬＡ 与 ＴＤ、Ｃ，Ｃ ／ Ｐ 与 ＬＳＷＣ、Ｐ，ＬＤＭＣ 与 Ｐ 呈极显著负相关（Ｐ＜
０．０１）。 泡泡刺 ＬＳＷＣ 与 ＤＯＦ、ＴＷＣ，Ｎ 与 ＤＯＦ、ＳＬＡ，Ｎ ／ Ｐ 与 ＲＷＣ、Ｎ，ＬＤＭＣ 与 ＴＤ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），
ＴＤ 与 ＤＯＦ、ＴＷＣ、ＬＳＷＣ，ＬＤＭＣ 与 ＤＯＦ、ＴＷＣ，ＳＬＡ 与 Ｃ ／ Ｎ 呈显著负相关 （Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 荒漠绿洲过渡带泡泡刺叶片各性状之间的相关性

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｏａｓｉｓ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

ＤＯＦ： 肉质化程度 Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｆｌｅｓｈｉｎｅｓｓ； ＴＷＣ： 叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＲＷＣ： 相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＳＷＣ： 饱和含水量

Ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＴＤ： 组织密度 Ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ｃ：

叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｎ： 叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｐ： 叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｃ ／ Ｎ： 叶片碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ； Ｎ ／ Ｐ： 叶片氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ； Ｃ ／ Ｐ： 叶片碳磷比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

从沙丘的不同固定阶段来看，泡泡刺叶片 ＤＯＦ 与 ＬＤＭＣ 相关性在三个阶段存在极显著的负相关关系

（Ｐ＜０．０１）（图 ４）；ＤＯＦ 与 ＳＬＡ 在固定沙丘阶段存在极显著的正相关关系（Ｐ＜０．０１），在流动沙丘阶段存在显

著的正相关关系（Ｐ＜０．０５） （图 ４）；ＤＯＦ 与 ＴＤ 在固定沙丘及流动沙丘阶段均呈极显著的负相关关系（Ｐ＜
０．０１）（图 ４）；ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ 在流动沙丘阶段存在显著的负相关关系（Ｐ＜０．０５），在固定沙丘阶段呈极显著的负

相关关系（Ｐ＜０．０１）（图 ４）；ＬＤＭＣ 与 ＴＤ 在固定沙丘及流动沙丘均呈极显著的正相关关系（Ｐ＜０．０１）（图 ４）；
ＴＤ 与 ＳＬＡ 在三个沙丘固定阶段均呈极显著的负相关关系（Ｐ＜０．０１）（图 ４）。
２．３　 沙丘不同固定阶段泡泡刺叶性状主成分分析

主成分分析结果表明，泡泡刺叶片功能性状特征主要表现在 ２ 个维度，其中第一主成分解释了 ５６．３２％的

性状特征，主要由 ＤＯＦ、ＴＷＣ、ＬＮＣ、ＳＬＡ 及 Ｃ ／ Ｎ 主导，且这五个性状的载荷值较大，分别为 ０．３５、０．３４、０．３３、
０．３２、０．３２；第二主成分解释了 ２５．２５％的性状特征，主要由磷含量和碳磷比主导，载荷值分别为 ０．５１ 和 ０．５３。
前 ２ 个维度的累积贡献率达 ８１．５７％，且主要由第一主成分起作用，基本代表了泡泡刺叶片功能性状的大部分

信息（表 １； 图 ５）。 第一主成分与 ＬＮＣ、ＤＯＦ、ＴＷＣ、ＳＬＡ 成正相关，与 Ｃ ／ Ｎ、ＬＤＭＣ 成负相关；第二主成分与 Ｃ ／
Ｐ 成正相关，与 ＬＰＣ 成负相关（图 ５）。 由图 ５ 可知，固定沙丘阶段泡泡刺位于第一主成分轴的正向区域，具有
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图 ４　 不同固定阶段沙丘泡泡刺叶性状间相关关系

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｕｎｅ ｓｐｕｎｋｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｉｘｅｄ ｓｔａｇｅｓ

较高的 ＴＷＣ、ＳＬＡ 以及 ＬＮＣ；流动沙丘阶段泡泡刺主要位于第一主成分轴的负向区域，具有较高的 ＬＤＭＣ 和

ＴＤ；半固定沙丘阶段泡泡刺位于二者中间。
２．４　 泡泡刺叶片功能性状与土壤因子的关系

冗余分析表明泡泡刺叶片功能性状与土壤因子存在密切关系（表 ２；图 ６），前两轴的相关系数分别为

０．９５６７、０．７３６７，特征值分别为 ０．６９２０、０．１１５５，解释率共达到了 ８０．７６％。 其中，土壤因子 ＳＣＣ、ＳＮＣ、ＳＰＣ 以及

ＳＣ 与第一排序轴呈负相关关系，且相关性大小为 ＳＣＣ＞ＳＰＣ＞ＳＮＣ＞ＳＣ；ＳＷＣ 与第二排序轴呈正相关关系。 从

排序图来看，ＳＣＣ、ＳＮＣ、ＳＰＣ 及 ＳＣ 与 ＬＮＣ、ＴＷＣ、ＤＯＦ、ＳＬＡ 呈正相关，与 ＬＤＭＣ、ＴＤ 呈负相关；ＳＷＣ 和 ＬＣＣ、
ＬＤＭＣ、ＴＤ 呈正相关。 其中 ＬＣＣ 与 ＳＷＣ 关系最为密切，说明泡泡刺的叶片碳含量对土壤含水量的变化表现

出较强的响应。
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图 ５　 荒漠绿洲过渡带泡泡刺叶性状的主成分分析结果

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｏａｓｉｓ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

ＰＣ： 主成分 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ； ＤＯＦ： 肉质化程度 Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｆｌｅｓｈｉｎｅｓｓ； ＴＷＣ： 叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＲＷＣ： 相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＳＷＣ： 饱和含水量 Ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；

ＴＤ： 组织密度 Ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ｃ： 叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｎ： 叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｐ： 叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｃ ／ Ｎ： 叶片碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ； Ｎ ／ Ｐ： 叶片氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ； Ｃ ／ Ｐ： 叶片碳磷比 Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

图 ６　 泡泡刺叶片功能性状与土壤因子相关性的冗余分析（ＲＤＡ）

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｂａｓｅｄ ｏｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

ＤＯＦ： 肉质化程度； ＬＷＣ： 叶片含水量； ＲＷＣ： 相对含水量； ＬＳＷＣ： 饱和含水量； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量； ＳＬＡ： 比叶面积； ＴＤ： 组织密度；

ＬＣＣ： 叶片碳含量；ＬＮＣ： 叶片氮含量； ＬＰＣ： 叶片磷含量； Ｃ ／ Ｎ： 叶片碳氮比； Ｎ ／ Ｐ： 叶片氮磷比； Ｃ ／ Ｐ： 叶片碳磷比； ＳＣ： 土壤紧实度；

ＳＷＣ： 土壤含水量； ＳＣＣ： 土壤碳含量； ＳＮＣ： 土壤氮含量； ＳＰＣ： 土壤磷含量

３　 讨论

３．１　 荒漠绿洲过渡带沙丘不同固定阶段泡泡刺叶片性状差异分析

叶片功能性状的变异反映生存资源的变化及潜在环境胁迫［３６］。 高组织密度和叶干物质含量的植物细胞

壁往往更坚固，能够在低水势下维持叶片因吸水而产生的细胞壁压力［３７—３８］。 相反，高比叶面积的植物光获取
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能力较强［１７］。 研究发现泡泡刺的叶干物质含量和组织密度随沙丘逐渐固定而降低，比叶面积相反，这与低比

叶面积和高组织密度、叶干物质含量植物可更好适应干旱贫瘠环境的研究结果一致［３９—４１］。 固定沙丘的植物

根系能够充分吸收水分促进细胞分裂，比叶面积增大，有利于提高光截获效率并积累更多生命活动所需要的

光合产物［３８］。 流动沙丘的植物抑制细胞分裂，降低比叶面积来减少蒸腾作用，增加叶组织密度和叶干物质含

量来增加叶片保水性，减缓叶温快速升高，增强耐旱性［４２］。 此外，流动沙丘长期受风力影响，难以形成结皮，
且流沙裹挟枯落物移动，导致大量养分流失。 因此，泡泡刺可通过增加组织密度和叶干物质含量的方式来适

应相对贫瘠的流动沙丘。

表 ２　 泡泡刺叶片性状与土壤因子的 ＲＤＡ 排序

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

项目
Ｉｔｅｍ

轴 １
Ａｘｉｓ １

轴 ２
Ａｘｉｓ ２

轴 ３
Ａｘｉｓ ３

轴 ４
Ａｘｉｓ ４

总方差
Ｔｏｔａｌ ｖａｒｉａｎｃｅ

特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ０．６９２０ ０．１１５５ ０．０１３４ ０．００６８ １

累积解释方差 Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ） ／ ％ ６９．２ ８０．７６ ８２．１ ８２．７８

相关关系 Ｐｓｅｕｄｏ⁃ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ０．９５６７ ０．７３６７ ０．８４１１ ０．９２４１

累积解释拟合方差 Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ） ／ ％ ８３．３８ ９７．３ ９８．９２ ９９．７４

叶氮含量与光合速率相关［４３］。 泡泡刺的叶片氮含量在三个沙丘固定阶段均存在显著差异，且随沙丘的

不断固定呈现显著增加的趋势，表明光合速率随沙丘的固定而增加。 固定沙丘阶段的可利用资源较流动沙丘

丰富，泡泡刺将氮素更多地用在提高生产力上。 半固定沙丘阶段的叶片磷含量最高，而其氮磷比低于固定沙

丘阶段。 根据生长速率假说［４４］，植物如果具有较高的磷含量及较低的氮磷比时，其生长速率相对较高。 因

此，泡泡刺可能在沙丘的半固定阶段生长速率较高。 因为半固定沙丘植被盖度低于固定沙丘，种内及种间竞

争少，且土壤养分高于流动沙丘阶段。 此外，固定沙丘阶段的氮磷比大于 １６，半固定沙丘及流动沙丘阶段的

氮磷比均小于 １４，泡泡刺在固定沙丘阶段的生长主要受磷限制，在半固定沙丘及流动沙丘阶段主要受氮素

限制。
３．２　 荒漠绿洲过渡带不同固定阶段沙丘泡泡刺叶性状的相互关系

环境的变化导致植物选择不同的生长策略，基于叶片性状之间的关联［４５—４７］。 其中比叶面积表征植物对

光能的捕获能力和同化 ＣＯ２的能力，叶组织密度和干物质含量与植物对外界胁迫的防御能力有关。 在荒漠绿

洲过渡带不同固定阶段的沙丘上，泡泡刺叶片性状之间存在不同的关系。 固定和流动沙丘阶段的泡泡刺比叶

面积与叶干物质含量、组织密度间极显著或显著负相关，半固定沙丘阶段的泡泡刺比叶面积与组织密度间极

显著负相关，表明生长繁殖和抵御逆境之间权衡，这与冯宇等［３８］ 对胡杨和颜巧芳等［４８］ 对珍珠柴的研究结果

相似。 通过调整组织密度、结构等方式来实现物质的积累与分配，以达到资源获取与保存的平衡，确保在环境

胁迫下的生存、生长和繁衍［４９—５０］。 此外，荒漠绿洲过渡带的泡泡刺叶片碳含量与组织密度呈极显著的正相关

关系，与比叶面积呈极显著的负相关关系。 碳含量的增加会导致组织密度及叶干物质含量增加，以比叶面积

减少为代价。 进一步说明在“荒漠⁃绿洲”过渡带泡泡刺为高效的利用资源具有的权衡关系，这种关系为个体

生存和群落构建提供了保障。 因此，探索干旱地区不同固定阶段沙丘植物叶性状间的关联对于揭示其对环境

变化的生态适应具有重要意义。
３．３　 荒漠绿洲过渡带不同固定阶段沙丘泡泡刺的生存策略

叶片功能性状能够反映植物应对环境变化而做出调整的资源分配策略［５１］。 本研究从不同固定阶段沙丘

的泡泡刺叶性状的变化来探究其生存策略。 结果发现第一主成分与肉质化程度、叶片含水量、氮含量、比叶面

积、叶干物质含量、组织密度相关，表明资源获取和保守策略之间权衡。 固定沙丘的泡泡刺分布于第一主成分

的正向区域，具有较高的比叶面积和氮含量；流动沙丘的泡泡刺分布于第一主成分的负向区域，具有较高的叶

干物质含量和组织密度；半固定沙丘的泡泡刺分布于两者之间，表明环境的差异是引起泡泡刺资源分配策略

５２４１　 ３ 期 　 　 　 何浩　 等：河西走廊荒漠绿洲过渡带沙丘不同固定阶段泡泡刺叶性状特征 　
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不同的原因，这与 Ｚｈａｏ 等［５２］对中国亚热带地区的木本植物的研究相似，高光环境下的木本物种具有更高的

养分、光合和资源获取能力。 在资源较为丰富的固定沙丘，泡泡刺选择“快速投资⁃收益”的获取策略，提高对

生长性性状的投资［５３］，增加呼吸速率和光合速率来加快养分获取，以更快完成生长繁殖的生活史目的［５４］。
在资源匮乏的流动沙丘，泡泡刺选择“慢速投资⁃收益”的保守型策略，增强对防御性性状的投资，提高水分利

用效率以适应恶劣生境［５５］。 半固定沙丘的泡泡刺生存环境较流动沙丘阶段得到改善，但资源丰富程度不如

更靠近绿洲的固定沙丘，其对防御性性状和生长性性状均有投资，以此来保证其生存和繁衍。 然而，Ｗａｎｇ
等［５６］对中国西北干旱区灌木的资源分配策略的研究发现，环境的差异对荒漠灌木的资源分配策略无影响。
虽然已经发现关于水分胁迫的生长－防御权衡证据，但在种内水平极为罕见［５７］。 鉴于资源分配策略在种内变

异的重要性，后续应增加种内性状的文献。 由于本研究仅是初步结论，引入物种在不同生境下的生存策略还

需进一步验证。 尽管如此，本研究仍然为荒漠灌木适应不同生境的潜力提供见解。
３．４　 土壤因子对泡泡刺叶片功能性状的影响

土壤为植物的生长提供物理环境和养分供应。 植物体内化学计量特征及相互关系体现了其对土壤环境

的适应，而土壤的理化特性又能影响植物对化学计量元素的分配［５８］。 根据 ＲＤＡ 显示，土壤碳含量、土壤氮含

量、土壤磷含量和土壤含水量对叶片功能性状的影响较大，表明两者之间具有密切的相关性。 这与李蕊希

等［５９］和孙力等［６０］在荒漠生态系统研究中所得结果相似，其结果表明在水分亏缺地区，植物可能调控养分的

利用对策以适应干旱生境。 土壤养分制约植物体内的生理生化反应。 研究发现土壤的碳含量、氮含量和磷含

量与泡泡刺叶片的氮磷含量及比叶面积正相关，与组织密度及叶干物质含量呈负相关关系，这与刘万德等［６１］

和罗艳等［６２］的研究结果相似。 荒漠绿洲过渡带土壤养分主要受植物的凋落物归还的影响，干旱少雨的气候

不仅使凋落物分解受到影响难以释放碳、氮、磷元素，而且加剧了土壤的沙化，使土壤对养分的保持能力下降，
变得更加贫瘠。 然而，泡泡刺叶片碳含量和土壤碳含量没有明显的相关关系，这与聂明鹤等［６３］对宁夏盐池县

荒漠草原区优势植物叶片与土壤的化学计量特征的结果不同。 因为本研究致力于种内性状对土壤因子的响

应。 因此，泡泡刺对土壤养分的利用易受多种因素的综合影响，叶片功能性状与土壤因子之间形成了复杂的

关系，体现了荒漠灌木对复杂生境的适应能力。

４　 结论

通过分析沙丘不同固定阶段泡泡刺叶片功能性状的特征，表明沙丘的固定程度显著影响比叶面积、叶氮

含量、叶干物质含量和组织密度。 固定沙丘的个体具有较高的比叶面积和叶氮含量，采取“快速投资⁃收益”的
获取策略；流动沙丘的个体具有较高的叶干物质含量和组织密度，采取“慢速投资⁃收益”的保守型策略，归因

于环境的差异，受到土壤含水量和土壤养分的影响。
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