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黄河乌兰布和沙漠段不同生长时期植物叶功能性状
特征
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１ 中国林业科学研究院沙漠林业实验中心，巴彦淖尔　 ０１５２００

２ 国家林业草原防沙治沙工程技术研究中心，巴彦淖尔　 ０１５２００

３ 内蒙古磴口荒漠生态系统国家定位观测研究站，巴彦淖尔　 ０１５２００

４ 内蒙古河套灌区水利发展中心乌拉特分中心长济渠供水所，巴彦淖尔　 ０１４４００

摘要：揭示黄河乌兰布和沙漠地区旱柳和梭梭叶功能性状在不同生长时期的变异规律，探明旱柳和梭梭对该区特殊环境的适应

策略。 以黄河乌兰布和沙漠段旱柳（Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ）和梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）为研究对象，在生长初期（５ 月初）、生长

旺盛期（７ 月初）、生长末期（９ 月初）３ 个时期分别测定 １４ 个叶功能性状，分析不同生长时期叶功能性状的变异与性状间的相关

性及其对气象因子的响应。 结果表明：（１）在不同生长时期，２ 种植物的叶功能性状均发生不同程度变异，其中，梭梭叶干重、旱

柳相对水分亏缺变异系数最大，分别为 ９１．７８％、４５．７４％，２ 种植物的叶碳稳定同位素比率（δ１３Ｃ）变异系数均为最小（均小于

５％）；旱柳叶含水量、叶宽、叶形指数，梭梭、比叶面积、比叶重在生长初期、旺盛期、末期间均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 （２）梭梭

叶功能性状间的相关性较旱柳高；叶长、δ１３Ｃ 是两种植物叶功能性状中综合排名前 ３ 的共同指标因子。 （３）气象因素分别解释

了旱柳 ２３．８９％、梭梭 ２６．８７％的叶功能性状变异，其中比湿度和降水分别是影响旱柳、梭梭叶功能性状的主要气象因子；比湿度

和晴空表面有效辐射总数是共同影响两种植物叶功能性状的气象因子。 植物可以通过改变叶功能性状及性状间的权衡关系，

调整资源获取能力和物质分配去适应复杂的环境变化，形成最适生存策略。

关键词：旱柳；梭梭；叶功能性状；不同生长时期；气象因子；适应策略
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ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ； Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ； ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ；ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ

叶片是植物资源获取与利用的重要器官，随外界环境条件变化表现出较高的敏感性及可塑性［１—３］，其功

能性状是反映植物对不同环境生存适应策略的重要因子［４—６］。 因此专家学者们致力于对大量植物叶性状进

行研究，探究不同植物受不同外界环境影响，表现出不同适应策略，反映植物在自然生长条件下适应环境的最

优原则［７—８］。 董雪等研究发现沿降水梯度，唐古特白刺（Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ）的叶宽、长宽比、叶厚、叶面积、比
叶面积、叶氮含量、叶片 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 变异性显著（Ｐ＜０．０５） ［９］；海拔高度显著影响祁连山北坡木本植物木质密

度和叶干物质含量的变化［１０］。 干旱荒漠区植物，花花柴（Ｋａｒｅｌｉｎｉａ ｃａｓｐｉｃａ）、骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ）、多枝

柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ）叶功能性状主要受土壤水分、有机质与全氮、速效磷的影响［１１—１２］。 另有专家学者

发现，植物叶功能性状受气候、地形及土壤因子等影响同时还受季节变化的影响。 季节变化（不同生长时期）
对植物获取资源等方面起重要作用，要求植物在各种外界条件中充分利用对其自身生长有利的条件［１３—１４］。
对不同季节植物叶性状进行定量研究可更好地分析叶生活史策略［１５］。 Ｂａｓｎｅｔｔ 等［１６］研究发现，叶片随季节变

化不断生长，叶厚显著增大从而支撑逐渐增大的叶面积；ＭｃＫｏｗｎ 等［１７］ 研究认为比叶面积随树木物候的变化

逐渐呈显著减小的趋势。 温度和降水分配格局的改变是气候发生变化的主要特征［１８—１９］。 根据 １９６０—２０１８
年气象数据显示，我国西北干旱地区的温度和降水量均呈显著增加趋势［２０］。 荒漠生态系统是我国西北干旱

区普遍存在的生态系统类型，黄河乌兰布和沙漠段与其它荒漠生态系统相比，由于其自身的特殊性、结构的复

杂性和系统的脆弱性，决定了该区对气候变化更为敏感［２１—２３］。 因此，深入研究黄河乌兰布和沙漠段植物种叶

功能性状和性状间关系及其对气象因子的响应机制，有助于更好的理解该区荒漠生态系统对未来气候变化的

适应策略及资源分配利用能力。
旱柳（Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ）是杨柳科柳属落叶乔木，因其耐旱性强同时具有速生等特点成为内蒙古中西部防

风固沙、保持水土的优良树种；梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）作为藜科梭梭属大灌木或灌丛，立地条件好时可

长成小乔木，因其耐干旱瘠薄、耐风蚀，成为干旱荒漠区重要的防风固沙树种。 目前对于旱柳和梭梭叶片的研

究多集中在叶片养分含量、叶光合生理特征、蒸腾速率、气孔导度等方面［２４—２５］，而系统的分析旱柳和梭梭叶功

７８３２　 ５ 期 　 　 　 郝需婷　 等：黄河乌兰布和沙漠段不同生长时期植物叶功能性状特征 　
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能性状随生长季变异特征的研究还比较缺乏，并且其叶功能性状对黄河流域与沙漠接壤处气候响应方面未见

报道。 因此，本研究对内蒙古黄河西岸乌兰布和沙漠分布的旱柳（典型 Ｃ３ 植物）和梭梭（典型 Ｃ４ 植物）进行

采样调查，测定 １３ 种叶功能性状及 δ１３Ｃ，系统分析该区特殊气候条件下不同生长时期旱柳和梭梭叶功能性状

及性状关系的变异特征，以期揭示旱柳及梭梭对黄河⁃沙漠接壤处气候变化的响应与适应机制提供科学依据，
对该区生态修复与保护具有重要意义。

１　 材料与方法

１．１　 样地概况

样地位于内蒙古段黄河与乌兰布和沙漠接壤处，地理坐标为 ４０°１０′０５．３６″Ｎ，１０６°５１′０２．１８″Ｅ，行政区隶属

于巴彦淖尔市磴口县巴彦高勒镇。 该区域是黄河与沙漠唯一接壤的地方，属于典型的中温带大陆性季风气

候，年均温度在 ７．５—８．６℃之间，年均降水量 １４０ｍｍ 左右，年均日照时间为 ２８００—３４００ｈ，昼夜温差较大。 多

年平均大风日数超过 ３０ｄ，平均风速约 ３．７ｍ ／ ｓ，起沙风次数平均每年 ２００—２５０ 次以上，主要风向为西风、西北

风和西南风，风沙季节主要在当年 １１ 月至翌年 ５ 月之间。 每年受大风季节影响，大量沙尘被吹入黄河，导致

该区是沿黄河段风沙危害最严重的区域之一。
１．２　 叶片样品采集

于 ２０２２ 年 ５ 月，在研究区附近的黄河岸边分别选取 ５ 株无病虫害、无干枯枝叶且长势良好的旱柳、梭梭

成株进行编号作为固定采样株，相邻植株距离均在 １０ 米左右，对选定植株进行生长指标测定（表 １）。 取样时

间为 ５ 月（生长初期）、７ 月（生长旺盛期）、９ 月（生长末期）的每月月初，将采样株树冠按垂直结构分为上、中、
下层，用高枝剪从每层 ５ 个方位（东、南、西、北、中）剪取当年生枝条，随机采集完全伸展、发育正常且健康没

有病虫害的叶片 ３０ 片，装入自封袋，放入 ４℃恒温箱一小时内带回实验室进行测定。
１．３　 叶功能性状测定

对叶片进行扫描，每片叶子的表型性状用 Ｗｉｎｓｅｅｄｌｅ 种子和针叶图像分析系统软件获得，叶形态指标包

括叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ，ｃｍ２）、叶片长度（Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ，ＬＬ，ｍｍ）、叶片宽度（Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ，ＬＷ，ｍｍ）、叶片周长（Ｌｅａｆ
ｐｅｒｉｍｅｔｅｒ，ＬＰ）。 将叶片采用精度为 ０．０００１ｇ 电子分析天平称量得出叶鲜重（Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＦＷ，ｇ），随后放

入纯净水中在黑暗环境中浸泡 １２ｈ 后，用滤纸吸干叶片表面水分，称量叶饱和鲜重（ Ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｆｒｅｓｈ
ｗｅｉｇｈｔ，ＬＳＦＷ，ｇ），完成所有上述步骤后，再将叶片置于 １０５℃烘箱中杀青大约 ３０ｍｉｎ，随后在 ６５℃下烘 ２４ｈ 左

右至恒重，最后称得叶干重（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＤＷ，ｇ）。 叶片其他指标叶含水量（Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＷＣ，％）、
比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ，ｃｍ２ ／ ｇ）、叶干物质含量（ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ，％）、比叶重（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ，ＳＬＷ，ｇ ／ ｃｍ２）、相对水分亏缺（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ，ＲＷＤ，％）、叶形指数（Ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｉｎｄｅｘ，ＬＳＩ）计
算公式如下：

ＬＷＣ＝ＬＦＷ－ＬＤＷ
ＬＦＷ

×１００％　 　 （１）

ＳＬＡ＝ Ｓ
ＬＤＷ

（２）

ＬＤＭＣ＝ ＬＤＷ
ＬＳＦＷ

×１００％ （３）

ＳＬＷ＝ＬＤＷ
Ｓ

×１００％ （４）

ＲＷＤ＝ ＬＳＦＷ－ＬＦＷ
ＬＳＦＷ－ＬＤＷ

×１００％ （５）

ＬＳＩ ＝ ＬＬ
ＬＷ

（６）

８８３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１．４　 植物叶片碳同位素比率测定

将旱柳、梭梭叶片带回实验室，置于 １０５℃烘箱内杀青 １５ｍｉｎ，随后以 ６５℃烘干 ２４ｈ 至恒质量，再经球磨仪

粉碎，过 ８０ 目筛，装入棕色玻璃瓶中制备成供试样品。 委托至深圳市华科精信检测科技有限公司进行测定，
将样品置于元素分析仪（ＤＥＬＴＡ Ｖ Ａｄｖａｎｔａｇｅ，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，Ｗａｌｔｈａｍ，ＵＳＡ）中高温燃烧生成 ＣＯ２，用
质谱仪通过检测 ＣＯ２ 的１３Ｃ 与１２Ｃ 的比率，并与国际标准物（ＰＤＢ）比对后计算出样品的 δ１３Ｃ，精度为±＜０．１‰。

δ１３Ｃ（‰）＝ ［（ＲＰ ／ ＲＳ）－１］×１０００ （７）
式中，ＲＰ是叶片样品中碳元素的重同位素丰度之比（ １３ＣＰ ／ １２ＣＰ）；ＲＳ代表国际通用标准物质的重同位素丰度之

比（ １３ＣＳ ／ １２ＣＳ）。

表 １　 旱柳及梭梭生长指标（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ａｎｄ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ（Ｍｅａｎ±ＳＤ）

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径（地径） ／ ｃｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ｂｒｅａｓｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ

（ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ）

平均树高 ／ ｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

平均冠幅 ／ ｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈｍ

东西
Ｅａｓｔ⁃Ｗｅｓｔ

南北
Ｎｏｒｔｈ⁃Ｓｏｕｔｈ

旱柳 Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ３３．１９±９．１１ ８．８３±１．１２ ７．９４±２．２４ ７．４４±２．２４

梭梭 Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ４．００±２．６０ ２．６３±０．５９ ２．２７±１．５３ ２．２３±１．５３

１．５　 气象数据来源

根据研究区地理位置坐标，通过 ＮＡＳＡ ＰＯＷＥＲ 气象网站（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｐｏｗｅｒ．ｌａｒｃ．ｎａｓａ．ｇｏｖ ／ ），获取了该点（４０°
１０′０５．３６″Ｎ，１０６°５１′０２．１８″Ｅ）生长季内 ５ 月—９ 月的晴空表面有效辐射总数（ＰＡＲ）、全天表面短波向下辐照度

（ＳＷ）、温度（Ｔ）、比湿度（ＱＶ）、相对湿度（ＲＨ）、降水（ＰＣＰ）、地表压力（ＰＳ）、风速（ＷＳ）。
１．６　 数据处理与分析

本研究数据分别采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９、ＳＰＳＳ ２７．０ 和 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２ 软件进行数据统计、处理及作图。 通过单因素

方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和均值的多重比较（Ｄｕｎｃａｎ）检验黄河乌兰布和沙漠段旱柳和梭梭的各个叶性状

值间在不同生长时期是否存在显著差异；然后通过 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析探讨生长季旱柳、梭梭叶片各性状间

的相互关系。 使用 Ｃａｎｏｃｏ ５．０ 绘制 ＲＤＡ 分析图，本研究中以叶功能性状（ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ、ＬＷＣ、ＳＬＡ、
ＬＤＭＣ、ＳＬＷ、ＲＷＤ、ＬＬ、ＬＷ、ＬＳＩ、ＬＰ、δ１３Ｃ）为响应变量，在排序图中用黑色箭头表示；气象因子（ＰＡＲ、ＳＷ、Ｔ、
ＱＶ、ＲＨ、ＰＣＰ、ＰＳ、ＷＳ）为解释变量，在排序图中用白色箭头表示。 使用变异系数 ＣＶ（标准偏差 ／平均值） ×
１００％，表征旱柳和梭梭 １４ 个叶片功能性状的变异程度。

２　 结果与分析

２．１　 旱柳和梭梭叶功能性状的季节性变异特征

植物叶功能性状在不同生长季的变化存在一定差异（表 ２），旱柳 ＬＦＷ、ＬＷＣ 呈现随生长季的增加而减小

的趋势，ＬＤＭＣ、ＬＳＩ、δ１３Ｃ 则呈现随生长季的增加而增加的趋势；梭梭 ＬＷＣ、ＳＬＡ 呈现随生长季的增加而减小

的趋势，ＬＤＭＣ、ＳＬＷ、δ１３Ｃ 则呈现增加的趋势。 梭梭和旱柳叶片各功能性状在不同生长时期均存在不同程度

的差异，旱柳叶功能性状的变异系数介于 ３．７％—４５．７４％，平均为 ２３．７５％，其中 ＲＷＤ 的变异系数最大，δ１３Ｃ
变异系数最小；梭梭叶功能性状的变异系数介于 ２．２５％—９１．７８％，平均为 ４６．４７％，ＬＤＷ 的变异系数最大同样

是 δ１３Ｃ 变异系数最小，可以看出旱柳叶功能性状的变异系数均不高于 ５０％，相较于梭梭叶功能性状较为稳

定，均属于中等变异。 旱柳 ＬＷＣ、ＬＷ、ＬＳＩ 表现为在生长初期、旺盛期、末期间均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）；梭梭

ＬＷＣ、ＳＬＡ、ＳＬＷ 则表现为在生长初期、旺盛期、末期间均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 植物叶功能性状相关性及主成分分析

相关性结果表明（图 １、图 ２），旱柳和梭梭叶片的 ＬＳＦＷ 与 ＬＦＷ，ＬＤＷ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ，ＬＡ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、
ＬＤＷ，ＬＬ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ，ＬＰ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ、ＬＬ，均呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．００１）；梭梭的

９８３２　 ５ 期 　 　 　 郝需婷　 等：黄河乌兰布和沙漠段不同生长时期植物叶功能性状特征 　
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图 １　 旱柳叶功能性状的相关关系

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｓａｌｉｘ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ
∗Ｐ≤０．０５，∗∗Ｐ≤０．０１，∗∗∗Ｐ≤０．００１；相关性热图显示旱柳、梭梭叶功能性状之间的关系。 蓝色和红色分别表示变量之间的负相关关系

和正相关关系。 椭圆大小表示相关性强弱，椭圆越小，相关性越强，椭圆越大，相关性越弱。 ＬＦＷ：叶鲜重 Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＳＦＷ：叶饱和鲜

重 Ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＡ：叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＷＣ：叶含水量 ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ
ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＬＷ：比叶重 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ；ＲＷＤ：相对水分亏缺 ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ；ＬＬ：叶片长度

Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶片宽度 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＳＩ：叶形指数 Ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｉｎｄｅｘ；ＬＰ：叶片周长 Ｌｅａｆ ｐｅｒｉｍｅｔｅｒ；δ１３Ｃ：叶稳定碳同位素比率 Ｓｔａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ
ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ

图 ２　 梭梭叶功能性状的相关关系

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ
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ＳＬＷ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＬ，ＬＷ 与 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ，均呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），ＳＬＡ 与 ＬＦＷ、
ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ、ＬＬ、ＬＷ、ＬＳＩ、ＬＰ，ＲＷＤ 与 ＬＦＷ、ＬＤＭＣ、ＳＬＷ，均呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），ＲＷＤ 与 ＳＬＡ 呈

极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），δ１３Ｃ 与 ＳＬＡ 呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 根据旱柳和梭梭的各性状的相关分

析结果表明，在两种植物所研究的 １４ 种功能性状间的 ９１ 个功能性状组队中，旱柳有 ２９ 对达到显著水平，占
３１．８９％，梭梭有 ５８ 对达到显著水平，占 ６３．７４％，梭梭的叶功能性状间的相关性较旱柳的高。

对旱柳和梭梭叶功能性状进行主成分分析（表 ３），旱柳的公因子方差较大，平均值为 ０．９４４６，其中 δ１３Ｃ
的公因子方差最小，为 ０．６４９，按照特征值＞１ 为原则，则可以提取出 ４ 个主要成分，４ 个主成分累计贡献率为

９４．４７４％；梭梭的公因子方差平均值为 ０．８９５６，其中 ＬＳＩ 的公因子方差最小，为 ０．６８８，按照特征值＞１ 为原则，
可提取出 ２ 个主要成分，这 ２ 个主成分累计贡献率为 ８９．５５４％。 以上两种植物的累计贡献率均＞８５％，说明旱

柳的 ４ 个主成分因素和梭梭的 ２ 个主成分因素可分别代表各自叶功能性状变化的主要因素。 此外，通过对各

指标进行综合得分位次排名可知，旱柳前 ３ 个指标因子为 ＬＡ、ＬＬ、δ１３Ｃ，梭梭前 ３ 个指标因子为 ＬＬ、ＬＰ、δ１３Ｃ，
其中 ＬＬ、δ１３Ｃ 是两种植物叶功能性状中综合排名前 ３ 的共同指标因子。

由 ＰＣＡ 排序图（图 ３、图 ４）可见，旱柳和梭梭的主成分 １ 均能明显区分不同生长时期叶性状指标的差异，
一定程度上可反映叶功能性状之间的关系；１３ 个叶性状指标和 δ１３Ｃ 发生一定程度的趋异分化现象，轴 １ 相当

于叶经济谱中的“投资⁃收益”策略轴，其中，旱柳的 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 集中在 ＰＣ１ 轴的左侧，其余性状都集中在 ＰＣ１
轴的右侧；梭梭的 ＬＷＣ、ＬＳＩ、ＳＬＡ、ＲＷＤ 集中在 ＰＣ１ 轴的左侧，ＬＤＭＣ、ＳＬＷ、ＬＦＷ 等性状集中在 ＰＣ１ 轴的右侧。

图 ３　 不同生长时期旱柳叶功能性状的主成分分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｓａｌｉｘ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

２．３　 植物叶功能性状对气象因子的响应

本研究冗余分析（ＲＤＡ）结果显示（图 ５、图 ６，表 ４、表 ５），气象因子对旱柳叶功能性状的总解释率为

２３．８９％，气象因子的第一轴和第二轴分别解释了旱柳叶功能性状变化的 ２０．７％和 ２．０８％，其中气象因子对旱

柳叶功能的重要性排序为 ＱＶ＞ＰＡＲ＞ＳＷ＞ＰＳ＞ＷＳ＞Ｔ＞ＰＣＰ＞ＲＨ，ＱＶ 是影响旱柳叶功能性状的关键因素，其解释

率为 １８．３％，贡献率高达 ７６．５％。 气象因子对梭梭叶功能性状的总解释率为 ２６．８７％，气象因子的第一轴和第

二轴分别解释了梭梭叶功能性状变化的 ２６．８１％和 ０．０６％，其中气象因子对梭梭叶功能的重要性排序为 ＰＣＰ＞
ＰＡＲ＞ＲＨ＞Ｔ＞ＷＳ＞ＱＶ＞ＳＷ＞ＰＳ，ＰＣＰ 和 ＰＡＲ 是梭梭叶功能性状的主要影响因子，其解释率分别为 １２．１％、
１０．６％，贡献率分别为 ４５．１％、３９．３％。
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图 ４　 不同生长时期梭梭叶功能性状的主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

图 ５　 旱柳叶功能性状与气象因子的冗余分析

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ

ＰＡＲ：晴空表面有效辐射总数 Ｃｌｅａｒ ｓｋｙ ｓｕｒｆａｃｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｔｏｔａｌ；ＳＷ：全天表面短波向下辐照度 Ａｌｌ ｓｋｙ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｈｏｒｔｗａｖｅ

ｄｏｗｎｗａｒｄ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ；Ｔ：温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＱＶ：比湿度 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＲＨ：相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＰＣＰ：降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ；ＰＳ：

地表压力 Ｓｕｒｆａｃｅ ｐｒｅｓｓｕｒｅ；ＷＳ：风速 Ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ
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图 ６　 梭梭叶功能性状与气象因子的冗余分析

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ

表 ４　 气象因子对旱柳和梭梭叶功能性状解释力度和显著性检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｏｆ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ａｎｄ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌｅａｖｅｓ

植物种
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

气象因子
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

解释
Ｅｘｐｌａｉｎ ／ ％

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％

重要性排序
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｒａｎｋｉｎｇ Ｆ Ｐ

旱柳 ＱＶ １８．３ ７６．５ １ ２４ ０．００２
Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ＰＡＲ １．５ ６．１ ２ １．９ ０．１６６

ＳＷ １．３ ５．６ ３ １．８ ０．１８６
ＰＳ １ ４．４ ４ １．４ ０．２３
ＷＳ １ ４．１ ５ １．３ ０．２７８
Ｔ ０．３ １．５ ６ ０．５ ０．５５２
ＰＣＰ ０．３ １．２ ７ ０．４ ０．６４６
ＲＨ ０．２ ０．７ ８ ０．２ ０．８

梭梭 ＰＣＰ １２．１ ４５．１ １ １６．６ ０．００２
Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ＰＡＲ １０．６ ３９．３ ２ １２．６ ０．００２

ＲＨ ２．８ １０．３ ３ ３．９ ０．０４２
Ｔ ０．７ ２．７ ４ １ ０．２８４
ＷＳ ０．４ １．６ ５ ０．６ ０．４４２
ＱＶ ０．２ ０．９ ６ ０．３ ０．５６６
ＳＷ ＜０．１ ＜０．１ ７ ＜０．１ ０．８９８
ＰＳ ＜０．１ ＜０．１ ８ ＜０．１ ０．９５

　 　 ＰＡＲ：晴空表面有效辐射总数 Ｃｌｅａｒ ｓｋｙ ｓｕｒｆａｃｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｔｏｔａｌ；ＳＷ：全天表面短波向下辐照度 Ａｌｌ ｓｋｙ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｈｏｒｔｗａｖｅ

ｄｏｗｎｗａｒｄ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ；Ｔ：温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＱＶ：比湿度 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＲＨ：相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＰＣＰ：降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ；ＰＳ：地表压

力 Ｓｕｒｆａｃｅ ｐｒｅｓｓｕｒｅ；ＷＳ：风速 Ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ
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表 ５　 冗余分析约束排序结果

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔ ｓｏｒｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ

排序轴
Ｓｏｒｔ ａｘｉｓ

旱柳 Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ 梭梭 Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ

轴 １
Ａｘｉｓ １

轴 ２
Ａｘｉｓ ２

轴 ３
Ａｘｉｓ ３

轴 ４
Ａｘｉｓ ４

轴 １
Ａｘｉｓ １

轴 ２
Ａｘｉｓ ２

轴 ３
Ａｘｉｓ ３

轴 ４
Ａｘｉｓ ４

特征值 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｖａｌｕｅ ０．２０７ ０．０２０８ ０．０１０４ ０．０００７ ０．２６８１ ０．０００６ ０ ０

解释变量
Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ２０．７ ２２．７８ ２３．８２ ２３．８９ ２６．８１ ２６．８７ ２６．８７ ２６．８７

伪相关 Ｐｓｅｕｄｏ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ０．５０８１ ０．４４５４ ０．４０４７ ０．１８１８ ０．５１８９ ０．４０９７ ０．２４４２ ０．２３８６

解释拟合变量
Ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ８６．６２ ９５．３ ９９．６７ ９９．９５ ９９．７７ ９９．９９ ９９．９９ １００

根据逐步回归分析的结果表明（表 ６），各性状与环境因子呈显著关系，其中 ＱＶ、ＰＡＲ、ＲＨ 是影响旱柳叶

功能性状的主要气象因子，ＱＶ、ＰＡＲ、ＰＣＰ 是影响梭梭叶功能性状的主要气象因子。 旱柳的 ＬＷＣ 与 ＰＡＲ 显

著相关；ＬＤＭＣ 与 ＰＡＲ、ＳＷ 显著相关；ＬＳＩ 与 ＰＡＲ、Ｔ、ＷＳ 显著相关；δ１３Ｃ 与 Ｔ 显著相关。 梭梭的 ＬＷＣ 与 ＱＶ、
ＰＳ 显著相关；ＳＬＡ 与 ＲＨ、ＰＳ、ＷＳ 显著相关；ＬＤＭＣ 与 ＱＶ、ＰＳ 显著相关；δ１３Ｃ 与 ＷＳ、ＳＷ 显著相关。 其中，旱柳

ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ 和 ＬＡ 的回归方程中，ＱＶ 的回归系数最大，即 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ 受 ＱＶ 的影响最大，ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、
ＬＤＷ、ＬＡ 均与 ＱＶ 呈极显著正相关关系；ＬＷ、ＬＳＩ 的回归方程中，ＰＡＲ 的回归系数最大，即 ＬＷ、ＬＳＩ 受 ＰＡＲ 的影响

最大，ＬＷ 与 ＰＡＲ 呈正相关关系，ＬＳＩ 与 ＰＡＲ 则呈极显著负相关关系。 梭梭 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ 的回归方程中，ＰＣＰ 的

回归系数最大，即 ＬＦＷ 和 ＬＳＦＷ 受 ＰＣＰ 的影响最大，且二者均与 ＰＣＰ 呈极显著正相关关系；ＬＡ、ＬＬ、ＬＳＩ、ＬＰ 的回

归方程中，ＰＡＲ 的回归系数最大，ＬＡ、ＬＬ、ＬＳＩ、ＬＰ 受 ＰＡＲ 的影响最大，且均与 ＰＡＲ 呈极显著正相关关系。

３　 讨论

３．１　 不同生长时期植物叶功能性状的差异及变化特征

植物功能性状通常受遗传因素和环境因子的共同影响，植物可以通过某些性状可塑性变化去平衡资源分

配与利用的影响，其性状的变异幅度可在一定程度上反映植物生态适应性范围［２６—２７］。 相关研究表明，叶功能

性状受遗传因素影响高达 ９５％以上，受环境影响变异范围在 ２８％—５２％之间［２８—２９］。 本研究发现，旱柳的叶性

状变异范围为 ３．７％—４５．７４％，梭梭的叶性状变异范围为 ２．２５％—９１．７８％，两种植物均存在不同程度的变异，
但旱柳比梭梭的变异幅度小，这与钟巧连等［３０］对喀斯特植物功能性状的变异性研究结果一致，从生长型和生

活型方面分析，灌木植物通常所处的环境比较多变，植物对立地条件的适应性存在较大的差异。 其中，旱柳

ＲＷＤ 和梭梭 ＬＤＷ 的变异系数最大，二者 δ１３Ｃ 的变异系数均为最小，这可能与乌兰布和沙漠干旱恶劣的环境

导致这两种植物的叶片含水量不同有关，梭梭叶片含水量较高，其特殊的肉质叶结构表现出对干旱环境的适

应性更强，与旱柳相比，梭梭为长期适应干旱的生存环境，防止水分蒸发，叶片已退化成鳞片，即植物会随生境

发生趋同或趋异适应，功能性状变异幅度也随生境而变化［３１—３２］，即梭梭变异系数高于旱柳，可塑性更大，这与

植物对环境的适应策略及其资源利用能力有关，是植物对可生存环境长期适应的结果。
ＬＤＭＣ 表示植物对资源获取和利用的有效性高低，反映出植物对营养物质的储存能力，是植物对资源获

取的功能性状中较为稳定的指标［２６］，本研究中，旱柳和梭梭的 ＬＤＭＣ 均随着生长季的增加而增加，５ 月—７ 月

时 ＬＤＭＣ 和 ＬＡ 显著增加，大部分能量用于叶片生长，采取“快速投资⁃收益”策略，７ 月—９ 月时 ＬＤＭＣ 和 ＬＡ
增长变缓，ＳＬＡ 减小，其中 ＬＡ 甚至出现减小，究其原因可能是因为梭梭叶片木质化过程开始，旱柳叶片为脱落

期做准备，已有小部分叶片开始脱落，两种植物都在提前为越冬做准备，此时植物开始采取“缓慢投资－收益”
型策略。 相关研究表明，随着 ９ 月份气温开始下降，植物本能会选择相对保守的生存策略［３３—３４］。 ＬＷＣ 则表

现为随着生长季的增加而减小，且不同生长季差异性显著（Ｐ＜０．０５），植物随时间的增加不断地积累干物质，
将叶生物量更多地投入到叶片结构的构建中，表明植物在环境资源匮乏时表现出对资源的利用策略，通常情

况下，ＬＤＭＣ 高的植物具有较强抵抗环境的能力，能够很好地在环境资源匮乏的生境下持续生存下去［３５］。
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表
６　

叶
功
能
性
状
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气
象
因
子
之
间
的
关
系

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
６　

Ｒ
ｅｌ
ａｔ
ｉｏ
ｎｓ
ｈｉ
ｐ
ｂｅ
ｔｗ

ｅｅ
ｎ
ｌｅ
ａｆ

ｆｕ
ｎｃ
ｔｉｏ

ｎａ
ｌｔ
ｒａ
ｉｔｓ

ａｎ
ｄ
ｍ
ｅｔ
ｅｏ
ｒｏ
ｌｏ
ｇｉ
ｃａ
ｌｆ
ａｃ
ｔｏ
ｒｓ

指
标

Ｉｎ
ｄｅ

ｘ

旱
柳

Ｓａ
ｌｉｘ

ｍａ
ｔｓｕ

ｄａ
ｎａ

梭
梭

Ｈａ
ｌｏｘ

ｙｌｏ
ｎ
ａｍ

ｍｏ
ｄｅ
ｎｄ
ｒｏｎ

逐
步

回
归

方
程

Ｓｔｅ
ｐｗ

ｉｓｅ
ｒｅｇ

ｒｅｓ
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ｅｑ

ｕａ
ｔｉｏ

ｎ
标
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归

系
数

（Ｂ
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程
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ｄ
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ｒｅｓ
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ｎ
ｃｏ
ｅｆｆ

ｉｃｉ
ｅｎ

ｔｓ
Ｒ２

Ｆ

ＬＦ
Ｗ

ＬＦ
Ｗ

＝ ０
．０９

４＋
０．
０１

３Ｑ
Ｖ－

０．
００

２Ｒ
Ｈ＋

０．
００

６Ｗ
Ｓ

Ｂ（
ＱＶ
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Ｂ（
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３．２　 植物叶功能性状之间相关关系

植物生长及为长期适应环境的生存过程中受生理、系统发育、环境变化等因素的综合影响，各性状间存在

一定的相关性，通过不断地协同与权衡，经过自然筛选最终形成与特定环境相适应的最优功能性状组合，可反

映出植物对生存环境采取的不同生态策略［２６，３６—３７］。 ＬＦＷ、ＬＳＦＷ、ＬＤＷ、ＬＡ 是叶片形态指标的基本指标，表征

植物对水分的获取能力［３８］，本研究表明，旱柳和梭梭两种植物的这 ４ 个性状之间均呈极显著正相关（Ｐ＜
０．００１），相互作用强烈，结合主成分分析结果（图 ２）可更加证明这 ４ 个性状是表示叶片形态在不同生长时期

下产生差异的关键性状。 旱柳和梭梭的 ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 分别呈不显著（Ｐ＞０．０５）和极显著（Ｐ＜０．００１）负相关，
这与吴陶红等［３５］，王飞等［３９］，杨雨薇等［４０］的研究结果一致，分析原因可能主要是因为梭梭常年在风大沙多、
干旱、养分匮乏的环境条件下生存，因此梭梭善于通过降低 ＳＬＡ 增加 ＬＤＭＣ，即梭梭叶片内部水分向表面扩散

的阻力增加，降低其水分散失的速度，增加叶片组织密度，使叶片透光性变差，降低植物光合作用的能力，从而

减少了 ＳＬＡ，进一步实现提高水分利用效率的策略。 综上，该研究区旱柳和梭梭将光合产物更多的投入到叶

片构建防御器官当中，以此对抗干旱荒漠环境，通过采取不同性状组合去适应沙漠生境，整体趋向于发展成适

应干旱、耐贫瘠环境的性状组合，虽然植物叶片在大小、性状等方面具有多样性和变化性，但植物的叶功能性

状间始终存在着某些相似的相关关系，反映了植物对外界环境适应策略的趋同性［３５，４１］。
３．３　 气象因子对植物叶功能性状的影响

植物生长发育与其所处的生态环境密切相关，其对资源利用的策略受生境质量影响较大［１１，４２—４３］。 气象

因子为植物提供光照、水分，可直接参与植物光合呼吸作用，是影响植物功能性状的主要因素［４４］，气候变化导

致的差异性可直接影响植物功能性状，不同的气象因子对功能性状的影响也存在显著差异［４５—４６］，探明各气象

因子对功能性状的驱动效应有助于深入理解性状与环境间的关系［４６—４７］。 本研究通过 ＲＤＡ 排序图和逐步回

归分析发现 ＱＶ、ＰＡＲ、ＲＨ 和 ＱＶ、ＰＡＲ、ＰＣＰ 分别对旱柳和梭梭叶功能性状的影响较大，其中，ＱＶ、ＰＣＰ 与多个

叶性状关系密切［４８］。 由于在风大沙多干旱的气候条件下，该区水分稀缺，植物在受到水分亏缺的情况时，为
保持水碳平衡，会通过调节叶片对养分吸收、存储、利用等能力和改变叶片渗透调节物质以及调整 ＳＬＡ、
ＬＤＭＣ、ＬＷＣ 等性状的投资策略与其生态功能维持去抵抗环境胁迫［１１］，这与魏海霞等［４９］ 对不同气候梯度下

唐古特白刺（Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ）叶功能性状变异的研究结果一致，沿降水梯度，单位面积叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）和
叶 δ１３Ｃ 值普遍存在正相关关系，而胡梦瑶等［５０］对青藏高原干旱、半干旱草地优势种紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）
叶功能性状沿降水梯度的研究结果表明，降水对紫花针茅 ＳＬＡ⁃Ｎｍａｓｓ关系无显著影响，这可能与研究区域不同

的综合环境因子有关，进一步揭示了植物叶功能性状受环境因子的影响机制极为复杂。 目前，关于气象因子

对植物叶功能影响的研究较少，并且没有统一的结论，有研究认为植物在受到环境胁迫时会增加叶建成成

本［５１］，也有研究认为其会降低叶建成成本去提高其对环境的适应性［５２］。 因此，需进一步加强气象因子对植

物叶功能性状影响的研究，有助于更好地理解叶功能性状间关系随气象变化的生理生态学意义。

４　 结论

本研究中，黄河乌兰布和沙漠段的梭梭比旱柳叶功能性状的可塑性大，其中以梭梭 ＬＤＷ、旱柳 ＲＷＤ 变异

系数最大，梭梭和旱柳变异系数最小的都是 δ１３Ｃ。 随不同生长时期的变化，旱柳和梭梭的叶性状均发生显著

变化。 梭梭的叶功能性状间的相关性较旱柳的高，两种植物的叶功能性状之间随生境的变化均表现出不同程

度的协同与权衡变化。 ＬＬ、δ１３Ｃ 是两种植物叶功能性状中综合排名前 ３ 的共同指标因子。 气象因素分别驱动

了旱柳 ２３．８９％、梭梭 ２６．８７％的叶功能性状变异，其中 ＱＶ 和 ＰＣＰ 分别是影响旱柳、梭梭叶功能性状的主要气

象因子。 综上，旱柳和梭梭叶功能性状对生境变化具有明显的响应特征，体现出两种植物对黄河与乌兰布和

沙漠接壤处特殊环境的生态适应性，此研究可为黄河流域荒漠植被的科学管护和生态恢复提供理论依据。
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