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摘要 

摘  要 

在年降水量 200-440mm 的毛乌素沙地及青藏高原北部沙地，以油蒿

（Artemisia ordosica）为主的沙生植物是固定、半固定沙地上的广布种，组成了

相对稳定的植物群落，对当地防风固沙具有重要作用。因此，研究这些自然分布

的沙生植物沿降水和退化梯度的生理生态变化机理，不仅有助于阐明干旱、半干

旱地区生态系统的稳定性机制，而且也有助于了解全球变化背景下沙生植物对环

境变化的适应和响应机制，并为荒漠化治理（如植被恢复和引种等）提供科学依

据。 

比叶面积（SLA, specific leaf area, 单位重量的叶面积）、叶氮含量（Nmass, 

mass-based leaf nitrogen, 单位重量的叶氮含量; Narea, area-based leaf nitrogen 

content, 单位面积的叶氮含量）、叶建成消耗（leaf construction cost, 构建单位叶

干重或叶面积的葡萄糖当量，即新叶的构建成本）以及叶 δ13C 值（leaf carbon 

isotope ratio, 与叶内外 CO2 浓度比值呈密切负相关，表征植物长期水分利用效

率）等生理生态测定指标共同反映了植物对环境的长期适应特征。国外近期研究

发现，比叶面积（SLA）和叶氮含量（Nmass）的关系模式在低降水量区物种与高

降水量区物种之间存在策略位移现象，即在相同 SLA 下，低降水量区物种具有

更高的 Nmass（即更高的单位面积叶氮含量, Narea = Nmass / SLA），从而具有更高的

水分利用效率。但是，目前仍不清楚这种策略位移现象是由于降水量减少所导致

或是由于物种更替变化所导致。另外，更高的叶氮含量很可能带来更高的叶建成

消耗，植物如何解决这一权衡关系仍不清楚。在生态系统水平上，国际上目前仍

缺乏相关的梯度测定数据对这种策略位移现象进行机理解释。本论文以低海拔的

毛乌素沙地（1200-1400 m）与高海拔的青藏高原北部沙地（3200-3300 m）的油

蒿群落为研究对象（油蒿是这两个研究区域的广布物种），通过系统分析测定上

述叶性状指标沿降水的变异规律，旨在阐明：（1）沙生植物种内和种间叶功能性

状沿降水梯度是否普遍存在策略位移现象？（2）单位面积叶氮含量随降水减少

而增加是否会导致较高的新叶构建成本？主要结果如下： 

1. 在内蒙古毛乌素沙地，沿着一个温度差异不大的降水梯度（270-390mm; 

降水量与蒸发量比值 R/P, 0.11-0.21），我们测定了油蒿及相关物种的 SLA、Nmass、
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Narea以及冠层叶面积指数（LAI）和土壤全氮含量等，同时进一步利用青海高海

拔沙地（都兰, 210mm, R/P 0.11; 青海湖, 405mm, R/P 0.29）的油蒿测定数据来验

证毛乌素沙地数据结果的普适性。在毛乌素沙地，沙生植物种内和种间 SLA-Nmass

的线性正相关关系在降水量 低的地区（270mm, R/P 0.11）与其它三个降水量较

高的地区（320-390mm, R/P > 0.15）之间存在平行位移现象（即斜率相同但截距

不同），并与青海高海拔沙地的油蒿测定数据相吻合。我们进一步发现，随着降

水量的减少，油蒿种群 LAI 下降而 Nmass 升高，但冠层叶氮库（叶生物量与 Nmass

的乘积）和 SLA 则没有显著变化，导致 LAI 与 Narea（Nmass/SLA）之间存在密切

的负相关（r = -0.76, P < 0.001）。在相同叶 δ13C 值下，降水量较低地区（210-270 

mm, R/P 0.11）的植物具有较低的 LAI 和较高的 Narea。偏相关分析结果表明，降

水是决定 LAI 和 Nmass 变化的主要因子。因此，SLA-Nmass关系的策略位移现象与

冠层 LAI 和叶氮库的相对变化密切相关，在某种干旱阈值下（R/P = 0.11）叶性

状变化可指示生态系统水平的功能变化。 

2. 低海拔与高海拔沙地的油蒿叶建成消耗测定数据进一步表明，单位重量

叶建成消耗（CCm）与叶 δ13C 值普遍存在密切正相关（即高的水分利用效率伴

随着高的叶建成消耗）。但是，单位面积叶建成消耗（CCa）与单位面积叶氮含

量（Narea）的线性正相关关系在低降水量区（210-270 mm, R/P 0.11）与高降水量

区（320-405 mm, R/P 0.15-0.29）之间也存在策略位移现象，即在相同 CCa下，

低降水量区植物比高降水量区植物具有更高的 Narea。与湿润地区植物相比，旱区

植物具有较高的单位面积叶氮含量并没有导致其单位叶面积的构建成本增加。 

水分是干旱、半干旱地区植物生长和生存的主要限制因子。上述研究结果表

明，随着降水量的减少，以油蒿为主的沙生植物通过降低叶面积指数和提高单位

面积叶氮含量的方式，使得降水量较低地区植物与降水量较高地区植物具有相似

的水分利用效率。尽管高水分利用效率伴随着高叶建成消耗，但是，旱区植物较

高的单位面积叶氮含量并没有导致其单位叶面积的构建成本增加。这一生理生态

机制在很大程度上解释了油蒿群落在固定、半固定沙地上的广泛分布特性及其生

态系统的相对稳定性。 

 

关键词：沙生植物，比叶面积，叶氮含量，建成消耗，水分利用效率，策略位移

现象



ABSTRACT 

ABSTRACT 

Along an annual rainfall gradient ranging from 200 mm to 440 mm in the Mu Us 

sandy land (1200-1400 m) and northern Tibetan Plateau sandy land (3200-3300 m), 

Artemisia ordosica is a sub-shrub species most widely distributed in fixed and semi-fixed 

sandy lands, and plays important roles in reducing wind and stabilizing sands in these 

regions. Therefore, research on variations in eco-physiological characteristics of sandy 

plants along a rainfall gradient not only gives insight into the mechanism of ecosystem 

stability in arid and semi-arid regions, but is also crucial for understanding the response of 

sandy plants to global changes and the scientific basis for desertification control. 

Specific leaf area (SLA, leaf area per mass), mass- and area-based leaf nitrogen 

concentration (Nmass, Narea), leaf construction cost (the amount of glucose required to 

produce per unit leaf mass or leaf area) and leaf δ13C value (a good indicator of long-term 

water use efficiency, negatively correlated with the ratio of intercellular to ambient CO2) 

together reflect the plant adaptation to environments. Recent studies indicated that there is 

a strategy shift in the SLA-Nmass relationship between species of high- and low-rainfall 

habitats, i.e. species from low-rainfall habitats have higher Nmass at a given SLA (i.e. higher 

Narea, Narea= Nmass/SLA ), and thus have a high water use efficiency. However, it is still 

unclear if such a shift is caused by low rainfall or species replacement. On the other hand, 

higher leaf nitrogen content may result in a higher leaf construction cost, and it is unclear 

how plants to solve this trade-off. At ecosystem level, relevant data along a rainfall 

gradient that provide an explanation for the shift in leaf trait relationship are still deficient. 

In this thesis, we measured the variations in leaf traits of Artemisia ordosica communities 

along an annual rainfall gradient in the low-altitude Mu Us sandy land (1200-1400m) and 

the high-altitude northern Tibetan Plateau sandy land (3200-3300m). Artemisia ordosica is 

a widespread species in these two regions. Our objective was to: (1) test if there is a 

general shift in the leaf trait relationship across and within species along a rainfall gradient? 

(2) examine if increased Narea with decreased rainfall may result in a higher leaf 
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construction cost? The major results included as follows: 

1. Data for SLA, Nmass, Narea of A. ordosica and other relevant species and related 

canopy leaf area index (LAI) and soil total nitrogen were collected along a rainfall transect 

(270-390 mm, Ratio of rainfall to pan-evaporation, R/P, 0.11-0.21) with similar 

temperature in the Mu Us, Inner Mongolia. We further investigated the generality of the 

Mu Us data using additional data in the northern Tibetan Plateau sandy land (Dulan, 

210mm, R/P 0.11; Qinghai Lake, 405mm, R/P 0.29). In the Mu Us sandy land, the positive 

SLA-Nmass relationships across and within species shifted between two plant-groups in the 

lowest rainfall plots (270mm, R/P 0.11) and other higher rainfall plots (320-390mm, 

R/P>0.15), which was confirmed by additional data in northern Tibetan Plateau sandy land . 

For A. ordosica populations, LAI decreased and Nmass increased with decreasing rainfall, 

while the foliage N-pool (the products of foliage biomass multiplied by SLA) and SLA 

varied little. Accordingly, LAI and Narea (Nmass/SLA) were negatively correlated (r = -0.76, 

P < 0.001). Plants at lower rainfall sites (210-270 mm, R/P 0.11) had lower LAI and higher 

Narea at a given leaf δ13C value than plants growing in higher rainfall sites (320-390mm, 

R/P>0.15). Partial correlation analysis of multiple linear regressions indicated that rainfall 

was the limiting factor that determined variations in Nmass and LAI. Therefore, the 

low-rainfall induced shift in the SLA-Nmass relationship strongly associated with changes in 

LAI and foliage N-pool, suggesting that leaf characteristics can be served as good 

indicators of ecosystem function at a drought threshold (R/P=0.11). 

2. Measurements of leaf construction cost within species of A. ordosica in low- and 

high-altitude sandy lands further indicated that leaf construction cost per mass (CCm) 

positively correlated with leaf δ13C value (i.e. higher water use efficiency accompanied by 

higher leaf construction cost). However, there was also a strategy shift in the positive CCa 

(leaf construction cost per area) vs. Narea relationship between  plant-groups in the lowest 

rainfall plots (210-270 mm, R/P 0.11) and other higher rainfall plots (320-390mm, 

R/P>0.15), i.e. plants from low-rainfall habitats have higher Narea at a given CCa. Our 

results indicated that the high Narea for plants from low rainfall sites did not increase their 

leaf construction cost per area, compared to that of high rainfall sites. 
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ABSTRACT 

Water is the main limiting factor for plant survival and growth in arid and semi-arid 

regions. As rainfall decreases, A. ordosica plants from lower rainfall sites have a 

water-use-efficiency similar to plants from higher rainfall sites through decreased LAI and 

increased Narea. Although high water use efficiency is accompanied by high leaf 

construction cost, the high Narea for plants from low rainfall sites did not increase their leaf 

construction cost per area. Such ecophysiological mechanisms may explain why A. 

ordosica are widespread in the fixed and semi-fixed sandy lands, and the ecosystems are 

relatively stable. 

 

Key words: sandy plants, specific leaf area, leaf nitrogen concentration, leaf construction 

cost, water use efficiency, strategy shift 
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第一章 绪 论 

第一章 绪 论 

1.1 研究背景及意义 

当今，荒漠化已成为一个全球性的环境和社会经济问题。我国是世界上荒漠化面

积较大、分布较广、危害较重的国家之一（Liu et al. 2003）。在全球变化背景下,我

国荒漠化进程正逐步加剧（丁一汇和王守荣 2001）。青藏高原北部沙地以及内蒙古鄂

尔多斯高原的毛乌素沙地是我国西部地区荒漠化较为严重的地区。据统计，柴达木盆

地和共和盆地荒漠化土地总面积达 1025.36 万 hm2, 是高寒地区荒漠化防治的重点区

域之一（齐雁冰等 2003）；毛乌素沙地总面积近 4.0×10
4
km

2
,是我国四大沙地之一。

日趋严重的荒漠化导致这些地区土地生产力下降，可利用土地面积减少；沙压(埋)农

田、草场、公路、铁路、电力和通讯设施；堵塞河道，填淤水库、湖泊，导致了生态

环境的进一步恶化，严重制约了当地资源环境和社会经济的可持续发展（张学元 

2006）。因此，如何保护好这些地区的生态环境以及进行有效的荒漠化治理是亟待解

决的问题。在这些荒漠地区，油蒿等沙生植物是固定、半固定沙地上分布较广的物种，

组成了相对稳定的植物群落（董学军等 1997；张军等 2007）。这一植被类型是自然

条件对植物长期选择和植物自身演化适应的结果，具有一定的抗逆性，对当地防风固

沙以及维护整个生态系统的稳定性具有重要作用。全球变化大背景下，干旱生态系统

对全球变化的水热配合格局的变化具有 灵敏的响应( 张新时 1994)，这些地区主要

沙生物种的变化必然引起该地区生态系统发生变化。因此，研究这些自然分布的沙生

植物沿降水和退化梯度的生理生态变化机理，不仅有助于阐明荒漠地区生态系统的稳

定性机制，而且也有助于了解全球变化背景下植物种对环境变化的适应和响应机制，

进而为预测沙地生态系统变化趋势提供科学依据。 

长期以来，人们对沙生植物生理生态适应性的研究主要侧重在光合、呼吸和蒸腾

作用特性上（郑海雷等 1992；周海燕和黄子琛 1996；冯金朝和黄子琛 1997；高清竹

等 1999；邓红英等 2000；魏玉清等 2002；张翠霞等 2007）。肖春旺（2001）人工控

制实验表明施水量的增加显著提高了油蒿的光合和蒸腾速率，但是 Xu 等（2007）的

研究表明柽柳和梭梭的光合速率、叶片水势和蒸腾速率在不同施水量条件下并没有显

著差异。这种瞬间变化的测定指标受到太多因素的影响，很难深入理解植物生长的长
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期适应机理（Körner 1991）。比叶面积（SLA, specific leaf area, 单位重量的叶面积）、

叶氮含量（Nmass, mass-based leaf nitrogen, 单位重量的叶氮含量; Narea, area-based leaf 

nitrogen content, 单位面积的叶氮含量）、叶建成消耗（leaf construction cost, 构建单位

叶干重或叶面积的葡萄糖当量，即新叶的构建成本）以及叶 δ13C 值（leaf carbon isotope 

ratio, 与叶内外 CO2 浓度比值呈密切负相关，表征植物长期水分利用效率）等生理生

态测定指标共同反映了植物对环境的长期适应特征。国外近期研究发现，比叶面积

（SLA）和叶氮含量（Nmass）的关系格局在低降水量区物种与高降水量区物种之间存

在策略位移现象，即在相同 SLA 下，低降水量区物种具有更高的 Nmass（即更高的单

位面积叶氮含量, Narea = Nmass / SLA），从而具有更高的水分利用效率（Wright et al. 

2001, 2004），因为通过提高对光合酶的氮投资，植物在较低的气孔导度下也能获得与

湿润生境相当的光合速率（Field & Mooney 1986; Chapin et al. 1987; Reich et al. 

2003）。但是，目前仍不清楚这种策略位移现象是由于降水量减少所导致或是由于物

种更替变化所导致。另外，更高的叶氮含量很可能带来更高的叶建成消耗，植物如何

解决这一权衡关系仍不清楚。在生态系统水平上，国际上目前仍缺乏相关的梯度测定

数据对这种策略位移现象进行机理解释。在国内，应用叶性状解释沙生植物对环境适

应性研究较少（李永华等 2005；李玉霖等 2005；刘金环等 2006）。 

在年降水量 200-440 mm 的毛乌素沙地及青藏高原北部沙地，以油蒿（Artemisia 

ordosica）为主的沙生植物是固定、半固定沙地上的广布种，组成了相对稳定的植物

群落。本论文以低海拔的毛乌素沙地（1200-1400 m）与高海拔的青藏高原北部沙地

（3200-3300 m）的油蒿群落为研究对象（油蒿是这两个研究区域的广布物种），通过

系统分析测定上述叶性状指标沿降水的变异规律，旨在阐明：（1）沙生植物种内和种

间叶功能性状沿降水梯度是否普遍存在策略位移现象？（2）单位面积叶氮含量随降

水减少而增加是否会导致较高的新叶构建成本？相关研究结果将有助于理解全球变

化背景下沙生植物对气候变化的适应和响应机制，并为荒漠化治理（如植被恢复和引

种等）提供科学依据。 

1.2 干旱、半干旱地区植物生理生态适应性研究进展 

水分和养分是荒漠区植物生存和生长的主要限制因子。荒漠区植物在长期的自然

选择和进化过程中，在提高水分利用效率和养分利用效率方面形成了有利于自身存活
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和生长的生理生态学特征。近几年来，通过叶性因子研究植物对环境的适应机理逐渐

受到生理生态学家的重视（Wilson et al.1999;Garnier et al.2001;Wright et al.2004）。比

叶面积（specific leaf area）、叶氮含量（ leaf nitrogen concentration）、建成消耗

（construction cost）以及叶片 δ13C 值是植物叶片的基本结构和功能性状（Reich et 

al.1991；Korner et al.1991；Griffin 1994），它们共同反映了植物对环境的长期适应特

征。 

1.2.1 比叶面积 

作为植物碳收获策略的关键叶性状之一（Wright et al. 2002），比叶面积（Specific 

leaf area）可表示为叶片光合面积与叶片质量的比值。比叶面积与植物生长和生存策

略关系密切。一般来讲，比叶面积较高的植物具有较高的叶氮含量（Sobrado & 

Medina,1980； Reich & Walters 1994），较高的潜在相对生长速率（Muller & Garnier 

1990；Garnier et al. 1997；Poorter et al. 2006），较高的光合速率(Field & Mooney 1986；

Reich et al. 1997；Shipley 2002）。这类植物常具有较高的养分获得能力，比较适应于

养分资源丰富和湿润的环境。另一方面，比叶面积较低的植物通常具有较高的干物质

含量、较高的细胞壁和次生化合物浓度，较长的叶寿命(Coley et al. 1985；Choong et al. 

1992；Ryser 1996；Reich et al.1998)。这类植物对体内资源（水分、养分）的保持能

力较强, 能更好地适应养分资源贫瘠和干旱的环境。 

比叶面积的大小主要取决于叶片密度和厚度，与二者呈负相关（Westoby et al. 

1998；Wilson et al. 1999）。干旱、半干旱地区的多年生植物叶片通常具有较厚的表皮

以及细胞壁，而这些性状被认为是植物对水分胁迫的适应（Maximov et al. 1929；

Cunningham et al. 1999；Niinemets 2001）。具有这些性状的植物一般具有较低的比叶

面积（Cunningham et al. 1999；Fonseca et al. 2000）。Witkowski 和 Lamont (1991)对两

个生长在干旱生境下的树种研究发现，它们具有较低的比叶面积，而叶片厚度和组织

密度较大。从地理分布来看，随着降水的减少，比叶面积减小（Reich et al. 1999；

Wright et al. 2001，2002；Luo et al. 2005）。比叶面积的降低通常被认为是植物提高水

分利用效率的一种方式（Araus et al.,1997）。这是因为较厚或密度较大的叶片一般具

有较高浓度的单位面积的叶绿体和蛋白质浓度，与较薄或密度较小的叶片相比，具有
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较高的单位面积光合能力（Smith et al. 1997）。另一方面，叶片厚度或密度的增加（比

叶面积的降低）有利于增加叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或阻力，减少植物内

部水分散失（Cunningham et al. 1999; Fonseca et al. 2000）。 

关于植物比叶面积对土壤养分的响应，目前还存在一些争议。Hirose 等(1988)和

van Arendonk 等（1997）的研究发现，随着土壤中氮素含量的下降，比叶面积下降；

Fonseca et al（2000）在澳大利亚东部的研究发现比叶面积和叶片宽度随着土壤中磷

含量的下降而下降。Wright 和 Westoby（1999）证实了来自低磷生境下物种的比叶

面积要低于磷含量较高的立地。但也有研究表明比叶面积和土壤养分之间并不存在明

显的相关关系（van der Wererf et al. 1993）。 

1.2.2 叶氮含量 

同比叶面积一样，叶氮含量也是植物生态学研究中应用较为广泛的叶性状之一，

二者之间普遍存在正相关（Sobrado & Medina 1980；Reich et al. 1994）。研究表明，

植物光合作用中光的捕获速率与叶氮含量关系密切（Field & Mooney 1986；Evans 

1989；Reich et al. 1994，1995a，1995b）。具有较高叶氮含量的植物通常具有较大的

光合速率。这主要是因为氮素在光合器官中占有很大比重，尤其是对于 C3 植物来说，

约 75％的叶氮分布在叶绿体中。叶氮的增加直接影响光合酶的含量和活性，提高叶

片对二氧化碳的同化速率，从而提高了植物的光合能力（张林和罗天祥 2004）。光合

能力与叶氮含量的正相关关系在很多植被类型中都有发现，从快速生长的农作物

（Friedrich & Huffaker 1980）到荒漠一年生植物（Mooney et al. 1981）再到贫瘠生境

下生长缓慢的树种和灌木（Mooney et al. 1981）。 

干旱区植物常具有低的比叶面积和相似或较高的单位质量叶氮含量（Nmass），从

而具有较高的单位面积叶氮含量（Narea）（Killingbeck & Whitford 1996； Cunningham 

et al. 1999）。较高的 Nmass或 Narea 对干旱区植物光合作用中水分的保护具有重要意义，

与叶 δ13C 值（通常与水分利用效率呈正相关，Farquhar et al. 1989）呈正相关（Sparks 

& Ehleringer 1997；Hamerlynck 2004）。这可能是因为叶氮含量的增加能够增加叶片

内光合酶的数量（Field et al. 1983；Chapin Ⅲ et al. 1987），通过加强对光合酶的投资，

大大降低了胞内二氧化碳的浓度，植物能够在较低的气孔导度下达到一个与湿润生境
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相当的光合速率，减少了水分的散失。另一方面，叶氮含量的增加也能够增加叶片内

部非光合器官或组织氮的投入，提高细胞内的渗透压，加强对植物体内水分的保护

（Field & Mooney 1986；Osmond et al. 1987）。此外，较高的单位面积叶氮含量还可

以优化利用植物所处生境中较高的光照强度（Cunningham et al. 1999）。然而，由于叶

片氮含量在植物氮素储存中占有一个很大比例，单位面积叶氮含量的升高可能也会导

致构建单位面积叶片的能量消耗增加。Wright（2001）等研究表明随着单位面积叶氮

含量的增加，干旱区植物的呼吸消耗增加，植物从土壤中获取氮素所消耗的能量增加，

植物被啃食的危险性也增加。  

关于叶氮含量沿着土壤氮素的变异规律，Griffin（1993，1996）对人工林中的

Pinus taeda L.幼苗进行研究，表明增加土壤中的氮含量导致了叶片中氮含量的增加。

尽管很多年来大家都认为植物叶性状在不同土壤养分生境下表现出差异性（Chapin et 

al. 1980），但是关于土壤养分与叶性状之间的关系却仍一直缺乏强有力的证据，因此，

土壤养分和植物性状之间关系的量化仍是当今需要解决的一个问题。 

1.2.3 建成消耗 

建成消耗是测定植物组织生化合成途径消耗能量的综合指标（Penning de Vries et 

al. 1974；Bloom et al. 1985；Williams et al. 1987），常以构建单位质量（面积）叶片

所需的葡萄糖当量表示。低的叶片建成消耗与较高的生长速率相联系（Lambers & 

Pooter 1992；Griffin 1994）。低建成消耗的物种在干旱贫瘠环境中能更有效地获取有

限的资源，提高自身竞争力（Barcuch & Goldstein 1999；Tsialtas et al. 2001）。因此

说，建成消耗是植物在不同生境中能够成功存活和生长的主要决定因子之一。叶建成

消耗可以表示为单位质量建成消耗和单位面积建成消耗。单位质量叶建成消耗主要用

来解释叶片生化组分差异性的生物学意义，而单位面积叶建成消耗则主要从成本-效

益的角度来评估植物进行光合作用的能量投资（Griffin 1994）。 

植物叶建成消耗受到土壤养分（Lafitte & Loomis 1988；Poorter & de Jong 1999）、

光照强度（Sims & Pearcy 1991；Baruch et al. 2000；Barthod & Epron 2005）、土壤水

分（Merino 1987；Sobrado 1991）和二氧化碳浓度（Griffin1993，1996；Nagel et al. 2005）

等诸多环境因子的影响。关于植物在受到环境因子胁迫时，叶建成消耗是增加
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（Penning de Vries et al. 1974; Amthor 1989）还是降低（Pitelka 1978）仍存在不确定

性。在干旱、半干旱地区，水分胁迫可能会导致一些化合物的累积，这些化合物可使

植物组织不易变形（木质素）或防止水分的散失（脂质）。由于这些物质的合成需要

较高的能量，植物单位质量建成消耗可能增加。关于水分对叶建成消耗影响的研究很

少。Merino（1987）将地中海30种植物生长立地定性地划分为干旱和湿润生境，发现

水分对建成消耗没有影响。另一个定量研究发现，单位面积叶建成消耗与瞬时水分利

用效率（WUE=Amax/E）和瞬时光合氮素利用效率（PNUE）呈负相关（Sobrado 1991）。

建成消耗与PNUE、WUE的相关关系也许在一定程度上指示了不同生境下植物进行光

合作用能量投资的生态学意义。Griffin（1994）对Sobrado（1991）实验数据进行重新

分析，发现光合速率与单位叶面积的建成消耗有弱的正相关，这与其之前的研究结果

相一致（Griffin 1993）。叶建成消耗与比叶面积和叶氮含量存在相关关系。由于叶片

氮含量在植物氮素储存中占有一个很大比例，随着降水的减少，单位面积叶氮含量的

升高可能会导致构建单位面积叶片的能量消耗增加（Wright et al. 2001）。比叶面积

对叶建成消耗的影响主要体现在叶片密度上。密度较大的叶片（比叶面积较小）具有

较高比例的木质素、厚壁组织和细胞壁组织含量（Nagel & Griffin 2001；Niinemets et 

al. 2003），这些组分的合成需要较高的能量，导致叶建成消耗较高。比叶面积与建

成消耗呈负相关（Baruch & Goldstein 1999；陈飞宇 2006）。 

关于土壤养分对叶建成消耗的影响，Miller 和 Stoner（1979）认为来自贫瘠生境

的常绿植物的叶建成消耗要高于肥沃生境下的落叶植物。基于大田条件下，Merino

（1987）对叶建成消耗和土壤肥力之间的关系做了定性评价，但并没有发现二者相关。

Poorter 和 de Jong（1999）通过对来自 15 个不同养分生境下物种建成消耗的测定发

现，叶建成消耗在不同生境下并没有表现出系统的变化。室内控制实验关于养分对建

成消耗的影响研究表明，随着土壤氮素浓度的增加，叶建成消耗显著增加（Shinano et 

al. 1995；Griffin et al. 1996）。对于同一物种来说，生活在不同氮含量的土壤中，叶片

的建成消耗随着土壤速效氮含量的增加而增加（Lafitte & Loomis 1988）。这可能是因

为构建蛋白质需要很高的能量投资（Williams et al. 1989），蛋白质浓度的改变有可能

改变建成消耗，而叶片中氮的浓度往往指示叶片中的蛋白质的含量。 

单位质量叶建成消耗的差异主要取决于植物叶片的化学组成，即高能物质和低能

物质的浓度。例如，来自贫瘠生境的植物叶片具有高浓度的碳，较高的碳氮比，较高

 6 



第一章 绪 论 

浓度的非结构性碳水化合物和结构性碳水化合物，但它们也具有高浓度的木质素；另

一方面，来自肥沃生境的植物具有较高的矿物质、有机酸、蛋白质和脂质浓度。这些

物质变化之间的净平衡决定了叶建成消耗的大小。Chapin（1989）总结了物种间叶建

成消耗的恒稳性是由于高能物质之间的负相关关系，如木质素和蛋白质。另一方面，

Poorter 和 Bergkotte（1992）则认为这主要是由于高能和低能物质之间的正相关关系，

如蛋白质和矿物质。因此说，叶建成消耗沿着环境因子的变异规律不仅仅取决于各个

化合物变化的方向，还取决于各个化合物的耗能以及在生境间的绝对变化值。 

1.2.4 叶 δ13C 值 

叶片 δ13C 值在植物生理生态学中 广泛的应用就是用来研究和指示植物的长期

（如一个生长季）水分利用效率。诸多研究表明，植物叶片 δ13C 值与水分利用效率

呈正相关（Farquhar & Sharkey 1982；Bowling et al. 2002；Duquesnay et al. 1998；

McDowell et al. 2003）。水分是干旱、半干旱地区植物生存和生长的主要限制因子。

植物受到水分胁迫时，叶片气孔导度下降，叶片内部 CO2 浓度降低，叶片内部对 13C

的分馏减弱，导致了叶 δ13C 值升高。研究表明，植物叶片 δ13C 值随降水量的减少而

升高（Stewart et al.1995；Bowling et al.2002；Wang et al. 2003）。但是，在一些降水

量较低的地区（小于 300mm），叶片 δ13C 值与降水量关系的不确定性在桉属植物中已

有发现（Miller et al. 2001；Schulze et al. 1998，2006a），这一结果使得对叶 δ13C 的生

理生态学解释变得复杂化。苏波等（2000）基于 δ13C 值对中国东北样带草原区植物

长期水分利用效率的研究也发现，不同物种 δ13C 值随年均降雨量呈现多种变化趋势。

随着降水量的增加，一些物种的 δ13C 值增加，一些物种的 δ13C 值降低，而另外一些

变化不显著。干旱、半干旱地区大气湿度较低，植物的叶-气水汽压差（VPD）因而

较大。由于植物的蒸腾速率主要取决于 VPD 以及气孔对水分的扩散速度（Gs），所以

干旱、半干旱区植物在相同 Gs下比湿润区植物具有更高的蒸腾速率（植物蒸腾速率 = 

VPD×Gs）。由于气孔对 CO2 的扩散速度（Gc）与 Gs 之间的比值是固定的，因此，在

相同 Gc 下，干旱、半干旱区植物应具有较高的蒸腾速率，从而具有较低的水分利用

效率。另一方面，干旱区植物通常具有较高的 Narea，在相同 Gc 下比湿润区植物具有

更高的光合能力，提高了植物的水分利用效率。因此，在干旱、半干旱地区，高 VPD
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和高 Narea 对植物水分效率的影响可能彼此抵消，导致干旱区植物和湿润区植物具有

相似的水分利用效率。 

δ13C 反映了叶片 CO2 需求和供给之间的平衡。光合能力的强弱决定了植物对 CO2

需求，植物叶片气孔导度的变化决定了对 CO2 供应。植物的一些叶性状（如比叶面

积和叶氮含量）与光合能力关系密切，因此，沿着环境梯度，这些叶性状的改变会对

叶片 δ13C 值产生影响。Schulze 等（2006a，2006b）和 Turner 等（2008）的研究表明，

降水对叶片 δ13C 值的直接影响很小，δ13C 与比叶面积和单位面积叶氮含量有很好的

相关性，降水主要是通过对比叶面积以及叶氮含量的影响间接决定了 δ13C 的变化。

叶片中的氮素大部分是以 RuBP 酶、叶绿素以及构建其它与光合作用有关的生化结构

的形式存在。叶氮含量的增加直接影响这些化合物的含量，提高了植物光合能力，使

得植物叶片内部 CO2 浓度降低，从而减弱了对 13C 的分馏，叶片 δ13C 值升高。叶片

厚度的增加（比叶面积减少）增加了大气 CO2 进入叶肉细胞的距离，使得叶肉细胞

CO2 分压差降低， 终导致 13C 的分馏下降，叶片 δ13C 值升高（李明财 2007）。密度

较大的叶片（比叶面积较小）一般具有较高的单位面积叶绿体和蛋白质含量，与较薄

或密度较小的叶片相比，具有较高的单位面积光合能力，导致对 13C 的分馏下降，叶

片 δ13C 值升高（李明财 2007）。 

1.3 本研究拟解决的主要科学问题 

油蒿等沙生植物在毛乌素沙地和青海高海拔沙地都有分布，且都跨越了一个较广

的降水范围（150-400mm），成为这些地区比较稳定的植被类型。因此，本研究拟通

过上述几个关键植物性状的测定，深入探讨以下两个科学问题。 

1.3.1 植物种间和种内 SLA-Nmass 关系沿降水梯度是否普遍存在策略位移现象？ 

SLA-Nmass 关系模式在干旱地区与湿润地区的物种之间存在策略位移现象

（Wright et al. 2001；李永华等 2005）。即在相同 SLA 下，干旱区植物比湿润区植物

具有更高的 Nmass。这一现象对解释干旱区植物的生理生态适应性具有重要意义。但

是我们仍不清楚造成这一现象的原因主要是由物种的更替还是由降水的变化引起的。

因此，研究油蒿等种群的 SLA-Nmass关系沿着其自然分布的降水梯度是否也存在类似

的策略位移现象不仅有助于解释这一现象产生的原因，也有助于从植物生理生态学角
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度解释油蒿等沙生植物的广泛分布特征。 

1.3.2 单位面积叶氮含量随降水减少而增加是否会导致较高的新叶构建成本？ 

随着降水减少，Narea的增加在提高植物水分利用效率的同时(Wright et al. 2001；

Wright & Westoby 2002；Reich et al. 2003)，也可能会导致叶建成消耗的增加（Griffin 

1994；Nagel et al. 2002）。也就是说，干旱区植物较高的水分利用效率可能是以较高

的建成消耗为代价的。沿着一个降水梯度对植物种内叶建成消耗和 Narea 关系变化的

研究罕见，而这样的知识对于进一步理解干旱区植物具有较高 Narea 的生理生态学意

义是十分重要的。 

1.4 研究目标和技术路线 

1.4.1 研究目标 

针对上述主要科学问题，本论文拟通过系统测定比叶面积、叶氮含量、叶 δ13C

值及叶建成消耗等生理生态指标沿着降水梯度的变化规律，阐明油蒿等沙生植物叶性

因子沿降水梯度的策略位移现象及其生理生态变化机理。通过低海拔沙地与高海拔沙

地油蒿种群的比较研究，进一步认识这种生理生态变化机理是否具有普遍性，为理解

全球变化背景下沙生植物对环境变化的适应和响应机制及其群落稳定性提供科学依

据。 
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1.4.2 技术路线 

         降水梯度 
青藏高原北部沙地 

 10 

 

 

图 1-2 研究框架图 

Fig1-2 Research scheme 

 

 

沙生植物沿着降水梯度的生理生态变化机理 

沙生植物沿着降水梯

度的策略位移现象 

单位面积叶氮含量随降水减少而增

加是否会导致较高的新叶构建成本 

（年平均气温、年降水量、降水/蒸散）
毛乌素沙地 

退化梯度 

（固定沙地、半固定沙地）

土壤和植物样品的采集 

室内分析测定 

建
成
消
耗

碳
同
位
素

土
壤
全
氮

土
壤
有
机
质

比
叶
面
积

叶
氮
含
量



第二章 研究区概况与研究方法 

 第二章 研究区概况与研究方法 

2.1 研究区概况 

本研究主要在毛乌素沙地和青藏高原北部沙地进行。在毛乌素沙地选择了 4 个研

究区域：榆林（390mm）、乌审旗（340mm）、鄂托克前旗（320mm）和鄂托克旗（270mm）。

在青藏高原北部沙地选择了两个研究区域：都兰（210mm）和青海湖（405mm）。六

个研究区域分布见图 2-1。 

 

图 2-1 研究地区分布图 

Fig2-1 Map of study area 

2.1.1 毛乌素沙地 

毛乌素沙区自然地理概况主要参考张新时（1994）、北京大学地理系等（1983）、

肖春旺（2001）和 李春萍（2006）。 

2.1.1.1 地理位置 

毛乌素沙地（37°27′30″-39°22′30″N；107°20′-111°30′E）位于鄂尔多斯高原，横
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跨内蒙古、陕西、宁夏三省区，总面积约 4 万平方公里，是我国四大沙地之一。毛乌

素沙地地势自西北向东南倾斜，海拔 1200-1600m。地形主要是起伏的丘陵、梁地、

缓平的洪积－冲积台地与宽阔的谷地和滩地。 

2.1.1.2 气候 

毛乌素沙地地处我国东部季风的尾闾地区，属典型大陆性半干旱气候。沙区辐射

较强，其日照时数、日照百分率与辐射量均由东南向西北增加。年日照时数在东南部

为 2800-2900h，在西北部则为 3000-3100h；日照百分率从东南向西北由 62%增到 70%；

总辐射量在 138-150kcal.cm-2y-1 之间。沙区年均温度 6.0˚C-8.5˚C， 冷月（1 月）均

温-8˚C--12.5˚C， 热月（7 月）均温 21-24˚C，≥10˚C 年积温平均为 2500-3500˚C。

年均降水量的地理分布从东南部约 440mm，向西北递减为 250mm。降水主要集中于

7 至 9 月，占全年降水 60%-80%。降水年际变率大，而且多呈暴雨，大都集中在几次

降落，降低了降水的可利用率，其中降水量多雨年为少雨年的 2 至 4 倍。年蒸发量

1800-2500mm，干燥度由东南的 0.8 递增到西北的 2.5。年平均风速 3.3m/s，大于 5m/s

的起沙风平均每年有 220-580 次。近几年来，随着人类活动的加剧，在全球变化大环

境下，毛乌素沙地有向暖、干化变化的趋势（罗玉昌等 2007；杨永梅等 2007）。 

2.1.1.3 植被与土壤 

毛乌素沙地处于我国北方的农牧交错带（陈仲新和张新时 1996）。其大部分位于

淡栗钙土干草原地带，向西北过渡为棕钙土半荒漠地带，向东南过渡为黄土高原黑垆

土地带。土壤以风沙土为主，按照沙地上土壤的发育阶段，可分为流动风沙土（包括

流沙和半流沙）、半固定风沙土和固定风沙土。 

毛乌素沙地的植被大致划分为三个地带与三大类群。随着降水量由西北到东南的

递增，其植被地带由西北边缘的荒漠草原亚地带，逐渐过渡到中部和东部的干草原亚

地带，到了东南边缘，从气候带上来看开始向森林草原过渡。 

本区的三大植被类群是梁地上的草原与灌丛植被；半固定、固定沙丘与沙地上的

沙生灌丛；滩地上的草甸、盐生与沼泽植被。由于地面广泛覆沙，沙生植被构成毛乌

素沙地植被的主体。其中沙生灌丛是毛乌素沙地 有代表性和分布 广的植被类群，

主要类型有油蒿（Artemisia ordosica）、杨柴（Hedysarum laeve）、柠条（Caragana 

intemedia）、沙地柏（Sabina vulgaris）、沙柳（Salix cheilophila）和白沙蒿（Artemisia 

sphaerocephala）。油蒿是毛乌素沙地中分布 广的沙生植物群落优势种，其分布跨越
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了 250-440mm 降水范围，普遍分布于半固定和固定沙丘上（姚月锋等 2007）。 

2.1.1.4 研究区域概况 

沿着一个温度差异不大的降水梯度，本研究在毛乌素沙地选择了 4 个研究区域：

榆林、乌审旗、鄂托克前旗和鄂托克旗（图 2-1），四个研究区域的气候和土壤状况见

第三章表 3-1。这四个研究区域在毛乌素沙地自东南向西北分布，其多年平均降水量

分别为 390mm、340mm、320mm 和 270mm，基本上覆盖了毛乌素沙地的降水范围，

反映了天然降水的梯度变化。而且 4 个研究区域都分布有生长于固定和半固定沙地上

的油蒿群落，为本研究提供了非常理想的研究材料。 

（1）榆林： 

榆林市位于陕西省西北部，毛乌素沙地东南部，地处陕甘宁蒙晋五省（区）交界

接壤地带，平均海拔 1300 米，位于东经 107°28′-111°15′，北纬 36°57′-39°34′之间。榆

林气候属暖温带和温带半干旱大陆性季风气候，四季分明，日较差大，无霜期短，年

平均气温 10˚C，平均降水 400 毫米左右，无霜期 150 天左右。榆林沙区的地带性植

被为草原，是整个欧亚草原区的一部分。从东南到西北，随着降水量的减少和干燥度

的增加，植被逐渐从森林草原地带向典型草原地带过渡。常见的植物群落主要有生长

于流沙上的以沙蓬（Agriophyllum squarrosum）、白沙蒿（Artemisia sphaerocephala）

和沙竹（Psammochloa mortgolica）为主的植物群落，生长于固定和半固定沙地上的

以油蒿（Artemisia ordosica）、牛心朴子（Pycnostehna lateriflorum）、臭柏（Sabina 

vulgaris）和沙柳（Salix cheilophila）等为主的植物群落等（刘飞雄和马俊梅 2009）。 

（2）乌审旗： 

乌审旗位于内蒙古自治区鄂尔多斯市西南部，毛乌素沙地中部，地理坐标为北纬

37°38′54″-39°23′50″，东经 108°17′36″-109°40′22″，海拔一般在 1300-1400 米。乌审旗

属温带极端大陆性气候，受蒙古高压影响极大，西北冷空气控制时间长，降水少，干

旱多风，蒸发强烈，日照充足，无霜期偏短。年降水量 350 毫米（南部略少于北部），

第三季度降水量占全年降水量的 70%左右；年蒸发量约 2592 毫米；无霜期 140 天-150

天；年平均气温 6˚C-8˚C。乌审旗属于典型草原带，常见的植物群落有由沙米

（Agriophyllum squarrosum）、沙竹（Psammochloa villosa）和白沙蒿（Artemisia 

sphaerocephala）形成的沙地先锋植物群落；生长于固定和半固定沙地上的油蒿群落

（Artemisia ordosica）、臭柏灌丛（Sabina vulgaris）和中间锦鸡儿灌丛（Caragana 
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intemedia）以及由沙柳（Salix cheilophila）和乌柳（Salix microstachya）组成的柳湾

林等（李瑞凯等 2001）。 

（3）鄂托克前旗： 

鄂托克前旗位于内蒙古自治区鄂尔多斯市西南部，毛乌素沙地西南部，地处北纬

37°44′-38°44′，东经 106°26′-108°32′，境内海拨一般在 1300-1400 米。该区属于典型

的温带干旱、 半干旱草原气候，其基本特征是干旱、风多、沙大，日照长，辐射强。

年平均气温 7.1˚C。年平均降水量 291.4mm，降水由西北向东南渐增，雨量高度集中

在 7-9 月，占全年降水量的 60%。年蒸发量 2515mm。鄂托克前旗东部为干旱草原栗

钙土地带，西北为草原荒漠化棕钙土地带，西南部则为荒漠草原。植被以旱生、沙生

和盐生灌木、小灌木为主，油蒿（Artemisia ordosica）分布 广（朱振华等 2008）。 

（4）鄂托克旗： 

鄂托克旗位于内蒙古自治区鄂尔多斯市西部，毛乌素沙地西北部，地处北纬

38°18′-40°11′，东经 106°41′-108°54′。鄂托克旗境内属于典型的温带大陆性季风气候，

日照丰富，四季分明，无霜期短，降水少且时空分布极为不均，蒸发量大。年日照时

数 3000 小时左右，年平均气温 6.4˚C 左右，年降水量为 250 毫米左右，年蒸发量 3000

毫米左右，降水主要集中在 7-9 月份，无霜期 122 天左右。全旗主要植被有干草原、

荒漠草原、草原化荒漠三类。其中干草原，优势植物为油蒿（Artemisia ordosica），草

本以沙竹（Psammochloa mongolica）、画眉草（Eragrostis pilosa）、冠芒草（Enn eapogon 

brachystachyum）和狗尾草（Setaria viridis）为主；荒漠化草原，优势植物是油蒿

（Artemisia ordosica）和狭叶锦鸡儿（Caragana stenophylla），草本以沙竹、骆驼蓬

（Peganum nigellastrum）为主（胡文清 2005）。 

2.1.2 青藏高原北部沙地 

我国高寒荒漠区主要分布在青海和西藏两省。其中青海省约为 1124 万 hm2，主

要分布在柴达木盆地、共和盆地、青海湖盆地区及“江河源”地区。柴达木盆位于青

海省的西北部，荒漠化土地总面积达 1025.36 万 hm2，占总土地面积的 40.06%，其中

严重和中度荒漠化土地高达 91.06%，是高寒地区荒漠化防治的重点区域之一（齐雁

冰等 2003）。柴达木盆地东南缘沙地的都兰地区和青海湖湖东沙地，其多年平均降水
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量分别为 210mm 和 405mm，而且都有生长于沙地的油蒿群落分布，因此被选择作为

本研究的两个研究区域。更为重要的是，尽管这两个研究区域与毛乌素沙地年平均气

温上有很大差异，但这两个区域的研究地点之间却具有相似的湿润指数（年降水量与

年蒸发量的比值，R/P），分别是：都兰与鄂托克旗（0.11 vs. 0.11），青海湖与榆林（0.29 

vs. 0.21）（详见第三章表 3-1）。 

2.1.2.1 研究区域概况 

（1）都兰： 

都兰地处柴达木盆地东南隅，地处北纬 35°15′-37°27′，东经 95°29′-99°16′，地

形以高原山地为主，地势西高东低， 高海拔 5536 米， 低海拔 2677 米。属高原

干旱大陆性气候，表现为寒冷、干旱、富日照、多风、昼夜温差大等特点。年

均气温 2.7˚C， 低极端气温为-29.8˚C， 高极端温度达 33˚C。年均降水量 179.1mm，

蒸发量 1358-1765mm，年日照时数 2903.9-3252.5h。土壤以灰钙土为主，有部分风沙

土和盐渍土。植被属温带荒漠型，其中灌木荒漠包括梭梭（Haloxylon ammodendron）、

柽柳（Cacumen Tamaricis）、沙蒿（Artermisia desertorum）、油蒿（Artemisia ordosica）

和沙竹（Psammochloa mongolica）等（樊光辉和张广楠 2005） 

（2）青海湖湖盆地区： 

青海湖湖盆地区自然地理概况主要参考周兴民等（1987）、陈桂琛等（1994，1995）

和李凤霞等（2003）。 

青海湖位于青海省东北部，祁连山的东段，其东部和北部为日月山和大通山脉，

南部为青海南山，西部为布哈河谷底，形成高原湖盆地貌。地理位置为东经 97º50′-101

º20′，北纬 36º15′-38º20′。青海湖地区处于我国东部季风区、西北部干旱区和西南部

高寒区的交汇地带，并有其自身的湖泊效应，因而具有明显的地区性气候特点，干旱、

少雨、多风，太阳辐射强烈，气温日较差大，属高原半干旱高寒气候。湖区多年平均

气温为-0.7˚C， 热月（7 月）平均气温 10.4˚C-15.2˚C， 冷月（1 月）平均气温

-10.4˚C--14.7˚C，极端 高气温 28˚C，极端 低气温-31˚C。 

湖区降水多集中在 6-8 月份，据湖周五个气象台站资料，多年平均降水量为

319-395mm，降水的分布特点为由湖心向湖周山区递增。研究表明青海湖区年内降水

很不均匀，湖外降水多，湖内降水少；湖区东南部降水多而西北部降水少。青海湖区

年蒸发量在 800-1100mm 之间，一般湖滨平原大于湖周山地。一年之中夏季蒸发量
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大，每年 6-9 月的蒸发量占全年总量的 60％，冬、春季节蒸发量很小， 小值多集中

于 12 月至翌年 1 月。 

青海湖地区属于高寒灌丛、高寒草甸草原地区。围绕在青海湖东面、西面、南面

滩地大面积分布着以芨芨草（Achnatherum splendes）为优势的草原植被，沙地上生长

有油蒿（Artemisia ordosica）、唐古特青兰（Dracocephalum tanguticum）、青海固沙草

（Orinus kokonorica）等。在湖区的北面，草甸草原发育较好。阳坡分布着小嵩草

（Kobresia pygmaea）、异针茅（Stipa aliena）为主的草甸草原。青海湖西侧面临茶卡

盆地，受干燥气团的影响较大，因而气候比较干燥，常见植物有长芒草（Stipa 

bungeana）、羊茅（Festuca ovina）等。但是向西到天峻和布哈河的上游，由于海拔升

高，气候较冷，草甸草原充分发育，主要以小嵩草为优势。在周围山地阴坡，则分布

着以金露梅（Dasiphora fruticosa）、毛枝山居柳（Salix oritrepha）为主的高寒灌丛。 

土壤和植被类型组合呈现明显的垂直分布及环带分布特征。青海湖地区土壤分布

具有明显的湖盆分布特征，湖盆地带以栗钙土为主，四周山地为高山灌丛草甸土和高

山草甸土，海拔 4000m 以上分布有高山寒漠土。此外，湖东地带、鸟岛附近及二郎

尖等地有风沙土分布，局部地段还分布有沼泽土和盐渍化草甸土等。 

 

2.2 研究方法 

2.2.1 采样物种的选择 

沿着一个降水梯度，本论文在毛乌素沙地选择了 4个采样点，在青藏高原北部沙

地选择了 2个采样点。在每一个采样点，我们在固定、半固定沙地生境上按不同生活

型（灌木、半灌木和多年生草本）选取代表性物种及常见种进行植物样品的采集，主

要采样物种见表 2-1。 

油蒿（A. ordosica）：菊科，蒿属，半灌木，广布于我国北方沙区，7-9 月份为生

长盛期。油蒿具有发达的根系，以便吸取沙层中有限的水分和养分，主根一般扎深

1-2 米，侧根分布于 50 厘米左右深度的范围内。油蒿群落是毛乌素沙地分布面积 大

的群落，普遍分布于固定、半固定沙丘上，分布面积占毛乌素沙地总面积的 31.2％（北

京大学地理系等 1983）。 
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牛心朴子（C. komarovii）：萝摩科，鹅绒藤属，多年生草本。牛心朴子为强旱生

适阳植物,喜光,极为耐旱,耐高温。牛心朴子是在沙化进程中适应环境而保存下来的

沙漠生态型植物,也有人称牛心朴子的出现是草场沙化的标志,也是草原逆行演替过

程中的指示物种。 

表 2-1 研究区域采样物种一览表 

Table2-1. A list of sampling species in the four study sites 

Study sites Species Life forms Sandy land habitats 

榆林（390mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

 牛心朴子(C. komarovii) 多年生草本 固定、半固定 

 沙柳(S. cheilophila) 灌木 半固定 

乌审旗（340mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

 牛心朴子(C. komarovii) 多年生草本 固定、半固定 

 中间锦鸡儿(C. intermedia) 灌木 固定 

 沙柳(S. cheilophila) 灌木 半固定 

 杨柴(H. leave) 灌木 半固定 

鄂托克前旗（320mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

 牛心朴子(C. komarovii) 多年生草本 固定、半固定 

 中间锦鸡儿(C. intermedia) 灌木 固定 

鄂托克旗（270mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

 牛心朴子(C. komarovii) 多年生草本 固定、半固定 

 中间锦鸡儿(C. intermedia) 灌木 固定 

 杨柴(H. leave) 灌木 半固定 

青海湖（405mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

都兰（210mm） 油蒿(A. ordosica) 半灌木 固定、半固定 

 

沙柳（S. cheilophila）：杨柳科，柳属，灌木或小乔木，高可达 4m。主要分布在

流动沙丘与半固定沙丘的丘间低地或沙丘与滩地边缘成带状蜿蜒的柳灌丛中，沙柳与

乌柳分别构成群落或二者混生的群落。 

杨柴（H. leave）：豆科，小灌木，高 1-2 米。灌丛主要分布在毛乌素沙地半固定
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和固定沙丘与波状起伏的固定沙地上。杨柴对流沙有良好的适应性，在本区可广泛用

于飞机播种，而在流沙上形成茂密的灌丛。 

中间锦鸡儿（C. intermedia）：豆科锦，鸡儿属，多年生落叶灌木。株高 1-1.5 米，

俗称柠条，灌丛自然分布于硬梁覆沙地上。覆盖度高，可以起到防风固沙、保持水土

的作用。同时柠条根系发达，入土深达 5 米以上，有根瘤，能固定空气中的游离氮，

可以增加土壤含氮量，改良土壤，改善生态环境。 

2.2.2 野外采样与调查 

2.2.2.1 固定、半固定沙地生境的界定 

研究表明，在草原的荒漠化评估中，植被因子是重要的考虑因子，自然植被随着

荒漠化程度的改变而改变（An 2006）。固定、半固定和流动沙地是毛乌素沙地的 3个

主要沙地生境类型，对于三者之间的界定，很多学者往往首先考虑植被因子（朱震达

等 1984；丁国栋等 2004）。基于此，本研究野外调查对固定和半固定沙地生境的界定

主要依据植被盖度，并适当考虑结皮盖度。丁国栋（2004）根据测定的不同植被盖度

下风速输沙率的结果，将不同沙地生境的植被盖度界定为（表 2-2）： 

表 2-2 不同沙地生境的植被盖度 

Table 2-2 Vegetation cover in different sandy land habitats 

沙丘生境 流动 半流动 半固定 固定 

植被盖度 <10% 10-35% 35-50%  >50% 

地表结皮特

征 

无 结 皮 出

现 

灌丛下有薄片状结

皮，厚度小于 5mm

灌丛附近有较紧

密片状结皮，厚度

5-10mm 

覆盖黑褐色复合型生

物结皮或紧密的片、

块状结皮，厚度大于

10mm 

 

2.2.2.2 样方调查与样品采集  

本研究采样的沙地类型主要为固定沙地和半固定沙地。在样方选择时，考虑到所

选样地应远离牧民居住地，处于相对稳定的状态。在 6个采样点中，对于这两种沙地
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生境分别选取 3-7 个 5m×5m 的样方。用 GPS 记录样方中心的地理位置，记录样方所

在沙地的固定程度、植被盖度及土壤结皮盖度和厚度。记录样方内植物种的名称、高

度、多度和盖度。对于油蒿占优势的样方，同时测量样方内每株油蒿的长冠幅、短冠

幅和植株的高度。在每个样方内随机取土样，取样深度 0-20cm，分析土壤的有机质

和全氮含量。 

在所选样方内，对研究的植物种（油蒿、牛心朴子、沙柳、杨柴、中间锦鸡儿）

进行植物样品的采集。采样植株应生长良好，同时记录采样植株的基本情况。对于灌

木和半灌木物种来说，在四个方向上选取灌丛外部的 4-5 个分枝作为采样枝，选取采

样枝的中上部分进行采样。采集样品主要用于比叶面积、叶氮含量、热值、灰分含量、

叶片碳同位素的分析，样品分析方法详见以下各章节。 
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第三章 沙生植物种间和种内比叶面积与叶氮含量关系模式沿降水梯度

的策略位移现象 

目前仍不清楚叶性状在干旱区物种与湿润区物种之间的位移现象是由于降水变

化的直接影响或是由于物种更替变化所导致，因为植物叶性状在不同物种间和不同生

境间存在显著差异。本研究的目的是检测在中国北部的半干旱沙地，植物种内和种间

比叶面积（SLA）和叶氮含量（Nmass）的关系沿着降水梯度是否普遍发生策略位移现

象。在内蒙古毛乌素沙地，沿着一个温度差异不大的降水梯度（270-390mm），我们

测定了主要物种的 SLA、Nmass 以及相关的冠层和土壤变量。同时，进一步测定青藏

高原北部沙地的油蒿种群以验证毛乌素沙地数据结果的普遍性。油蒿是这两个研究区

域的广布物种。在毛乌素沙地，沙生植物种内和种间 SLA-Nmass的线性正相关关系在

降水量 低的地区（270mm, R/P 0.11）与其它三个降水量较高的地区（320-390mm, R/P 

> 0.15）之间存在平行位移现象（即斜率相同但截距不同），并与青藏高原北部沙地的

油蒿测定数据相吻合。我们进一步发现，随着降水量的减少，油蒿种群 LAI 下降而

Nmass升高，但冠层叶氮库（叶生物量与 Nmass 的乘积）和 SLA 则没有显著变化，导致

LAI 与 Narea（Nmass/SLA）之间存在密切的负相关（r = -0.76, P < 0.001）。在相同叶 δ13C

值下，降水量较低地区（210-270 mm, R/P 0.11）的植物具有较低的 LAI 和较高的 Narea。

偏相关分析结果表明，降水是决定 LAI 和 Nmass 变化的主要因子。因此，SLA-Nmass

关系的策略位移现象与冠层 LAI 和叶氮库的相对变化密切相关，在某种干旱阈值下

（R/P = 0.11）叶性状变化可指示生态系统水平的功能变化。 

 

3.1 引言 

比叶面积（Specific leaf area, SLA）和叶氮含量（ leaf mass-based nitrogen 

concentration, Nmass）是植物叶片的两个关键性状，分别表征了植物捕获光能以及同化

CO2 的能力。跨越不同物种和生境之间，SLA 和 Nmass通常存在一种正相关关系（Reich 

et al. 1997; Wright et al. 2004），尽管这种相关性的普遍性还有待于进一步探讨

（Garnier et al. 1997; Niinemets 1999）。Wright（2001）等进一步提出，SLA 和 Nmass

关系在干旱区和湿润区的物种之间存在策略位移现象，即在相同 SLA 下，干旱区植
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物比湿润区植物具有更高的 Nmass，或在相同 Nmass下，干旱区植物比湿润区植物具有

更小的 SLA。SLA-Nmass关系在青藏高原东部的湿润区森林植物与半干旱区沙地植物

之间也出现类似的策略位移现象（李永华等 2005）。干旱、半干旱地区植物具有较低

SLA或较高Nmass对提高植物的水分利用效率具有重要意义（Wright et al. 2001；Wright 

& Westoby 2002；Reich et al. 2003）。但是，已有的研究都是跨越物种进行的，我们

不清楚 SLA-Nmass的关系在干旱区物种与湿润区物种之间的策略位移现象是由于降水

变化的直接影响或是由于物种更替变化所导致，因为不同物种和不同生境间叶性状存

在显著差异（Garnier et al. 2004；李永华等 2005；Luo et al. 2005）。在植物种内水平

上，决定比叶面积大小的两个因素（叶片厚度和叶片密度）沿着环境梯度的变化是相

对独立的，这进一步导致了 SLA-Nmass关系的多变性（Witkowski & Lamont 1991；Díez 

et al. 1997；Garnier et al. 1997）。沿降水梯度对植物种内叶性状关系变化的研究很少，

对这些关系的认识对于从生理生态角度方面深入理解干旱区植物的适应性具有重要

意义。 

在冠层水平上，干旱地区叶面积指数的降低可以补偿土壤中水分的亏缺（Prior et 

al. 2005）。在对生长地气候条件适应的情况下，植物会形成一个与土壤中水分和可

利用性氮含量密切相关的 佳叶面积指数（Woodward et al. 1995; Hirose et al. 1997）。

水分利用效率和光合氮素利用效率常表述为碳同化速率分别与蒸腾速率和叶片氮素

浓度的比值，植物在提高水分利用效率的同时可能会导致光合氮素利用效率的下降

（Field 1983）。基于冠层水分和氮素利用效率优化模型理论，在给定一个冠层含氮量

下，随着降水量的下降，冠层总叶面积下降，而单位面积的叶氮含量增加（Narea, 

Nmass/SLA）（Farquhar et al. 2002）。但是，这种模型预测仍有待验证，尤其需要同一

物种沿降水梯度的观测数据，这将为理解 SLA-Nmass关系的策略位移现象提供一种生

态系统水平的机理解释。 

在内蒙古毛乌素沙地（海拔 1200-1400m）和青藏高原北部沙地（海拔

3200-3300m），沿着 200mm-440mm 的降水梯度，油蒿是固定和半固定沙地上分布

广的物种。王铁娟等（2004）的研究认为，生长于不同地区的油蒿种群在遗传学上并

没有显著差异。这种物种的分布模式为我们研究植物种内叶性状关系沿着降水梯度是

否也存在策略位移现象提供了一个理想的平台。在本研究中，我们旨在检测植物种内

SLA-Nmass 关系在半干旱沙地沿着一个降水梯度是否发生策略位移现象。首先，在毛

 22 



第三章 沙生植物种间和种内比叶面积与叶氮含量关系模式沿降水梯度的策略位移现象 

乌素沙地沿着一个温度差异不大的降水梯度，检测植物种间和种内 SLA-Nmass关系模

式沿着降水梯度是否存在策略位移现象，并进一步以青藏高原北部沙地的试验数据来

验证毛乌素沙地数据结果的普遍性。其次，分析植物叶性状与降水和土壤养分含量的

偏相关关系，以进一步理解植物种内 SLA 和 Nmass的变化在多大程度上是由环境因子

引起的。 后，我们检测与降水相关的冠层叶面积指数和叶氮库的变化及其与单位面

积叶氮含量（Narea）的关系，以期能在生态系统水平上解释 SLA-Nmass 关系模式沿着

降水梯度的策略位移现象。 

 

3.2 材料与方法 

3.2.1 毛乌素沙地的降水样带设计 

毛乌素沙地是中国北部 大沙地之一，位于内蒙古、陕西和宁夏的交界地带（N 

37° 27′- N 39° 22′；107° 20′- E 111° 30′），海拔 1200m-1600m，总面积近 40,000 km2。

气候是典型的半干旱大陆性气候。从东南到西北，年平均温度从 9.0 ˚C 下降到 6.0 ˚C，

年均降水量从 440mm 下降到 250mm，其中 60%-80%的年降水量集中在 7 到 8 月份。

年日照时数从东南部的 2800h-2900h 增加到西北部的 3000h-3100h。油蒿群落是这一

地区的主要植被类型，特别是在固定和半固定沙地上。在毛乌素沙地，沿着一个从东

南到西北的降水梯度，选择了四个温度相近的研究地点：榆林，年降水量 390mm；

乌审旗，年降水量340mm；鄂托克前旗，年降水量 320mm；鄂托克旗，年降水量 270mm。

四个研究地点的气候数据分别来自于距离 近的气象站 1985-2004 年的观测资料（表

3-1）。 

在每一个研究地点，选择两种土壤养分含量存在显著差异的沙地生境（固定沙地

和半固定沙地）进行植物样品的采集以检测土壤养分对叶片性状的影响。在每一研究

地点分别两种沙地生境，各选择 3-7 个 5 × 5 m2 的植被调查样方，分别进行植物叶片

和土壤样品的采集。我们一共设置了 33 个调查样方。在这些样方中，我们采集了建

群种油蒿和其它四种多年生物种，分别代表了灌木（杨柴、沙柳、中间锦鸡儿）、半

灌木（油蒿）和多年生草本（牛心朴子）三种生活型。与其它三种灌木相比，油蒿和

牛心朴子在四个研究地区的固定和半固定沙地上都有分布。 
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3.2.2 毛乌素沙地降水样带植物和土壤样品的采集和测定 

在建立的 33 个样方的每一样方中按物种各选取 3 株健康的植株。2007 年 8 月，

在每一植株的冠层外部采集完全展开且保持完整的成熟叶片。在这 33 个样方中，一

共从 105 个植株上采集到 5 个物种的 105 个叶片样品。对于 105 个叶样品中的 99 个

叶样品，各随机选取 30-50 片新鲜叶进行叶面积的测定。其中，阔叶植物用硫酸纸称

重法（利用透明硫酸纸将叶片按其大小画于纸上，沿所画痕迹剪下后称重，除单位硫

酸纸重即得样品叶面积）；针叶植物用游标卡尺直接测定叶面积。比叶面积为样品叶

面积总和与叶干重（70oC 烘干 48h）之比。将野外采集的植物样品在实验室中于 70oC

烘箱中烘干 48h 至恒重，用粉碎机粉碎，过 80 目筛，进行叶氮含量和叶碳同位素的

测定。以凯氏定氮法测定植物叶样品的全氮含量（Nmass），单位面积的叶氮含量（Narea）

为单位质量叶氮含量（Nmass）与比叶面积（SLA）的比值。在中国林业科学院稳定同

位素实验室用质谱仪测定植物叶样品的稳定性碳同位素比值。以 PDB（Pee Dee 

Belemnite）(Craig 1957) 为标准，根据下面公式进行计算：δ13C=[(13C/12C)s/(
13C/12C)sta-1]

×1000, (13C/12C)s和(13C/12C)sta分别是测定植物样品和 PDB 标样的稳定同位素比值。 

在每一个样方中，采集 0-20cm 深度的土壤，用于土壤全氮含量和有机质含量的

分析。其中，土壤全氮含量用凯氏定氮法，土壤有机质含量用 K2Cr2O4-H2SO4 氧化法。 

3.2.3 毛乌素沙地降水样带油蒿种群叶面积指数（LAI）和叶氮库的测定 

在 33 个样方中，油蒿是其中 24 个样方的单一建群种。我们测量了这 24 个样方

每一样方中所有油蒿植株的长冠幅和短冠幅。植株冠面积是在测定上述冠幅的基础上

计算得到的植株冠层椭圆形投影面积。在每一个降水区，选择 18 株具有不同冠面积

的油蒿植株，以收获法测定各植株的叶干物质产量，据此建立了油蒿植株叶干物质产

量与冠面积的回归方程（表 3-2）。根据建立的回归方程和每一样方的油蒿冠面积测定

数据，估算这 24 个样方（5 × 5 m2）的叶生物量。LAI 和叶氮库（N-pool）是叶生物

量分别与比叶面积和单位质量叶氮含量的乘积。 
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表 3-1 研究地区的气候和土壤特征。土壤总氮浓度在不同研究地区（大写字母）和沙地生境间（小写字母）的差异采用 Tukey-Kramer 多重比较。行间和

列间的不同字母表示有显著性差异（P<0.05）。 

Table 3-1. Climatic and soil characteristics of the study sites. Differences in soil total N concentration between different rainfall areas (capital) and between two 

sandy land habitats (lowercase) were tested by the Tukey-Kramer comparison. Different letters within a row and a column show significant differences at a 0.05 level, 

respectively. 

Mu Us sandy land Northern Tibetan Plateau sandy land  

Climatic and soil factors Yulin Uxin Otog Qian Otog Qinghai Lake Dulan 

Annual rainfall (mm) 390 340 320 270 405 210 

Annual pan-evaporation (mm) 1890 2322 2133 2450 1420 1852 

Ratio of rainfall to evaporation  0.21 0.15 0.15 0.11 0.29 0.11 

Mean annual temperature (℃) 8.8 8.7 8.7 7.6 0.4 3.5 

Soil total N concentration (mg g-1) in: 

Fixed sandy land (3-5 plots per site) 0.28±0.049aBC 0.24±0.012aC 0.32±0.052aAB 0.37±0.039aA 0.22±0.049aC 0.18±0.059aC 

Semi-fixed sandy land (3-5 plots per site) 0.18±0.075bAB 0.074±0.016bC 0.19±0.038bA 0.19±0.018bA 0.14±0.034aAB 0.11±0.012aBC 

Locations of study sites (latitude, longitude, altitude): Yulin, N38° 37′, E109° 51′, 1210m; Uxin, N38° 09′, E108° 38′, 1270m; Otog Qian, N37° 42′, E108° 27′, 

1320m; Otog, N39° 03′, E108° 03′, 1420m; Qinghai Lake, N36° 43′, E100° 46′, 3289m; Dulan, N36° 15′, E98° 11′, 3284m. 
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表 3-2 毛乌素沙地油蒿植株投影面积与叶干物质产量的异速生长回归方程 

Table3-2. Allometric regression equations between leaf dry mass per clump (y, g) and projected 

area of a crown (x, m2) of Artemisia ordosica in the Mu Us sandy land.  

Study sites Allometric equations R2 Samples P 

Yulin y = 42.612x + 10.501 0.87 18 0.000 

Uxin y = 46.842x + 25.249 0.85 18 0.000 

Otog Qian y = 45.062x + 17.355 0.80 18 0.000 

Otog y = 31.236ln(x) + 64.06 0.89 18 0.000 

3.2.4 青藏高原北部沙地油蒿种群叶性状的测定 

都兰位于青海省柴达木盆地的东南部。青海湖位于青海南山北部。2008 年 8

月，在这两个高海拔沙地设置的 12 个样方中（5 × 5 m2），采用统一的取样方法，

分别测定了油蒿的比叶面积和叶氮含量以及土壤全氮含量和有机质含量。与毛乌

素沙地相似，油蒿也是这 12 个样方的单一建群种。两个研究地点分别代表了两

个不同降水区：都兰，年降水量 210mm；青海湖，年降水量 405mm。在中国西

北部，250mm 的年降水等雨量线通常是干旱和半干旱区的分界线(杨建平等 

2002)。尽管毛乌素沙地和青藏高原北部沙地在年平均气温上有很大差异，但这

两个区域的研究地点之间却具有相似的湿润指数（年降水量与年蒸发量的比值，

R/P），分别是：都兰与鄂托克旗（0.11 vs. 0.11），青海湖与榆林（0.29 vs. 0.21）。

都兰和青海湖的气候数据来自于距离 近的气象站 1985-2004 年的观测资料（表

3-1）。叶性状和土壤养分含量的测定方法与毛乌素沙地相同。我们综合分析了青

藏高原北部沙地和毛乌素沙地的测定数据，以检测 SLA-Nmass关系模式沿着降水

梯度的策略位移现象是否具有普遍性。 

3.2.5 数据分析方法 

不同沙地生境和研究地区间叶性状、冠层变量和土壤全氮浓度的差异采用单

因素方差分析和 Tukey 多重比较，当各研究地区间样本数不同时，则采用

Tukey-Kramer 多重比较。 

在分析植物种间和种内比叶面积和叶氮含量的相关关系时，我们对数据进行
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了 log10的转换，这种转换在分析叶性状相关关系时被广泛采用（Reich et al. 1997； 

Niinemets 2001；Wright et al. 2004）。不同研究地区间叶性状关系的差异（Nmass

为因变量，SLA 为协变量，降水为分组变量）用协方差进行分析（ANCOVA）。

协方差分析常用来检验几条回归线之间斜率和截距的差异。我们首先检验不同降

水地区 SLA-Nmass关系斜率的相似性，之后分析截距的差异。我们把斜率和截距

没有显著差异的不同研究地区的数据汇集在一起。 

采用多元线性回归的偏相关分析评价气候和土壤因子对叶性状和冠层变量

的相对影响。由于土壤有机质含量和全氮含量密切相关(r = 0.84, n = 33, P < 

0.001)，而降水是半干旱区植物生长的 主要限制因子（Wright et al. 2001）。因

此，我们在偏相关分析中只采用了年降水量和土壤全氮含量两个环境因子。所有

的数据分析都是在 SPSS 16.0 中进行，所有显著性水平都是 P < 0.05.。 

3.3 结果 

3.3.1 植物种间和种内 SLA-Nmass 关系沿降水梯度的策略位移现象 

对于所有物种和同一物种油蒿来说，SLA-Nmass 关系的斜率在毛乌素沙地四

个研究地区间差异不显著(P>0.05，表 3-3)。但是，其截距在降水量 低的地区

（鄂托克旗，270mm）与其它三个降水量较高的地区（榆林，乌审旗及鄂托克前

旗，320-390mm）间有显著差异（P < 0.001，表 3-3）。三个降水量较高的地区间

截距差异不显著(P>0.05，表 3-3)。对于所有物种和同一物种来说，在相同比叶

面积下，降水量 低地区植物比降水量较高地区的植物具有更高的叶氮含量（图

3-1，a，b，c）。类似的策略位移现象在固定沙地植物和半固定沙地植物间并没

有出现（数据未展示），尽管这两种沙地生境在土壤全氮含量上有显著差异（P < 

0.05，表 3-1）。 

表 3-3 毛乌素沙地不同研究地区 log10(Nmass)与 log10(SLA)关系斜率和截距的差异性检验（协

方差分析，ANCOVA）。不同研究地区的成对比较只在协方差分析结果显著时进行。不同字

母表示有显著性差异（P<0.05） 

Table 3-3. Differences in the slopes and intercepts (slope elevations) of single linear regressions of 

log10 (Nmass) against log10 (SLA) among different rainfall areas were tested by the analysis of 

covariance (ANCOVA). Pairwise comparisons were made when the results of ANCOVA were 
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significant. Values followed by different letters within a row show significant differences at a 0.05 

level. 

Coefficients Yulin Uxin Otog Qian Otog Qinghai Lake Dulan F P 

All species (n=99) 

Slope 0.88 1.31 0.81 0.68 － － 2.28 0.09 

Intercept -0.39b -1.20b -0.22b 0.20a － － 47.54 <0.001

Artemisia ordosica (n=92) 

Slope 0.56 0.85 0.37 0.54 0.79 1.12 0.62 0.68 

Intercept 0.21c -0.33c 0.62ac 0.46bd -0.23c -0.63d 75.71 <0.001
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图 3-1 毛乌素沙地植物种间（a）和种内（b，c）SLA 和 Nmass 的相关关系。实线表示降水量

低地区（270mm）植物 SLA 与 Nmass 的关系，虚线表示降水量较高的三个地区（320-390mm）

植物 SLA 与 Nmass 的关系。相关系数：(a) rsolid = 0.62, P<0.001, n=29; rdashed = 0.77, P<0.001, 

n=70; (b) rsolid = 0.57, P<0.02, n=17; rdashed = 0.62, P<0.001, n=42; (c) rsolid = 0.59, ns, n=6; rdashed 

= 0.59, P<0.05, n=14.  
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Fig. 3-1 Relationships between SLA and leaf Nmass across all species (a) and within species (b, c) 

along a rainfall gradient in the Mu Us sandy land. The solid trend line was for the data from the 

lowest rainfall area (270 mm), and the dashed trend line was for the data from other three higher 

rainfall areas (320-390 mm).  

3.3.2 降水和土壤全氮含量对叶性状的相对影响 

对于同一物种油蒿和牛心朴子来说，Nmass 和 Narea 在降水量 低的地区 高

（鄂托克旗, Nmass 31-45 mg g-1, Narea 3.4-4.2 g m-2），而在其它三个降水量较高的

地区较低（Nmass 18-32 mg g-1, Narea 1.7-2.9 g m-2）（P<0.05, 表 3-4）。SLA 在四个

地区之间变化没有规律。在三个降水量较高的地区，固定沙地植物的 SLA 和 Nmass

要高于（P < 0.05）或稍高于（P < 0.10）半固定沙地植物。但是，在降水量 低

的地区，固定沙地植物的 SLA 和 Nmass要低于（P < 0.05）或稍低于（P < 0.10）

半固定沙地植物。尽管 SLA 和 Nmass在两个沙地生境间存在差异，Narea在四个研

究区域的固定和半固定沙地间差异并不显著，除了牛心朴子的 Narea 在榆林两个

沙地生境间存在显著差异。对于所有物种和同一物种来说，降水量 低地区植物

的Narea要高于3.4 g m-2，而其它三个降水量较高地区植物的Narea要低于3.0 g m-2。 

关于降水和土壤全氮对叶性状的相对影响，偏相关分析表明，降水是决定

Nmass和 Narea变化的主要因子（表 3-5）。一般来说，在植物种内，随着降水量的

减少，Nmass和 Narea增加，但是 SLA 变化不大（表 3-5）。 

3.3.3 与降水相关的冠层 LAI 变化对叶氮含量的影响 

沿毛乌素沙地降水梯度的 24 个样方数据表明，油蒿种群的 LAI 随着降水的

减少而降低，但在不同土壤养分含量生境下差异不显著；叶氮库沿着降水和土壤

养分梯度无显著变化（表 3-5 和表 3-6）。从平均值来看，LAI 在降水量 低的地

区（鄂托克旗，270mm） 低（0.28 m2 m-2），在其它三个地区（榆林，乌审旗，

鄂托克前旗，320-390mm）较高（0.35-0.38 m2 m-2）；而叶氮库在四个研究地区

间并无显著差异。因此，沿着降水梯度，Narea 随着 LAI 的下降而增加（r = -0.76, 

P<0.001, 图 3-2）。 
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表 3-4 毛乌素沙地不同降水和退化梯度下 5 个主要物种的比叶面积（SLA）、单位质量叶氮含量（Nmass）和单位面积叶氮含量（Narea）（平均值±标准差）。

行间和列间的不同字母分别表示植物种内叶性状在四个研究地区（大写字母）和两种沙地生境间（小写字母）有显著性差异（P<0.05）。 

Table 3-4. Leaf traits of SLA (cm2 g-1), Nmass (mg g-1) and Narea (g m-2) for dominant species across two sandy habitats and different rainfalls in the Mu Us sandy land 

(Mean ± SD). Different letters within a row and a column show significant differences in leaf traits between different rainfalls (capital) and between two sandy land 

habitats (lowercase) at a 0.05 level, respectively. Species abbreviations: AO = Artemisia ordosica; CK = Cynanchum komarovii; CM = Caragana intermedia; SC = 

Salix cheilophila; HL = Hedysarum leave. 

Species Yulin Uxin  Otog Qian Otog  

 SLA Nmass Narea SLA Nmass Narea SLA Nmass Narea SLA Nmass Narea 

Fixed sandy land: 

AO (n=9) 82.9±8.9
bB 20.7±3.8

bB 2.50±0.31
aB

93.6±9.0
cA 23.3±3.4

dB 2.50±0.34
bB 84.5±12.3

bAB
20.8±1.7

cB 2.48±0.17
bB 84.2±8.8

cB 30.8±4.9
cA 3.64±0.25

abA 

CK (n=3) 94.5±4.3
abB 24.5±1.6

aC 2.60±0.05
aC

108.0±3.9
bA 31.7±1.4

bB 2.93±0.14
abB 103.3±8.2

aA 21.8±3.2
bcC 2.05±0.55

bD 91.3±9.7
bB 35.7±1.1

cA 3.94±0.44
aA 

CM (n=3) － － － 126.0±5.6
aA 36.8±3.6

aAB
2.93±0.42

abB 104.4±2.6
aC 33.5±0.6

aB 3.21±0.08
aB 112.1±4.2

aB 39.8±2.3
bA 3.55±0.11

abA 

Semi-fixed sandy land: 

AO (n=9) 80.2±8.4
bC 18.0±1.4

bC 2.26±0.25
aB

88.5±8.6
cB 21.5±2.7

dB 2.43±0.22
bB 71.4±10.8

cC 18.6±1.4
cBC 2.67±0.55

bB 98.7±4.8
bA 33.8±1.7

cA 3.43±0.25
bA 

CK (n=3) 87.2±19.0
bA 14.6±1.5

cC 1.72±0.37
bC

－ 29.3±0.4
cB － 100.9±17

aA 25.1±5.7
bB 2.47±0.16

bB 106.9±5.7
aA 44.7±6.0

aA 4.19±0.63
aA 

SC (n=3) 97.2±9.1
aB 25.3±2.3

aB 2.61±0.23
aA

121.5±9.7
aA 32.2±4.6

abA 2.65±0.37
abA － － － － － － 

HL (n=3) － －  111.4±5.3
bA 33.4±2.0

abA 3.00±0.31
aA    107.8±3.2

aA 34.0±4.1
cA 3.15±0.33

bA 
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表 3-5 毛乌素沙地叶性状、冠层叶面积指数（LAI）和叶氮库（N-pool）分别与气候和土壤

因子的偏相关分析。 

Table 3-5. Partial correlation coefficients of multiple linear regressions for relationships of leaf 

traits and canopy LAI and foliage N-pool to climatic and soil variables in the Mu Us transect.  

 Dependent variables Total soil N (mg g-1) Annual rainfall (mm) 

All species (n=99 ):   

SLA -0.187 -0.295** 

Nmass -0.041 -0.680*** 

Narea 0.273** -0.698*** 

δ13C 0.45*** 0.12 

Artemisia ordosica (n=59 ): 

SLA -0.155 -0.271 

Nmass 0.223 -0.728*** 

Narea 0.400** -0.683*** 

δ13C 0.32* 0.02 

Cynanchum komarovii (n=20) 

SLA -0.042 -0.248 

Nmass -0.130 -0.741*** 

Narea -0.008 -0.708*** 

δ13C 0.45* -0.03 

Canopy variables of Artemisia ordosica community: 

LAI (n = 24) -0.310 0.696** 

  N-pool (n = 24) -0.056 -0.262 

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. 
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图 3-2 毛乌素沙地 24 个样方中油蒿种群 LAI 与 Narea的相关关系（LAI = 0.544 – 0.0691Narea, 

r = -0.76, P<0.001, n=58）。在每一个样方，测定了 2-3 株油蒿灌丛的 Narea。图例标识见图 3-1。 

Fig. 3-2 Relationship between stand LAI and leaf Narea for 24 plots of Artemisia ordosica along a 

rainfall gradient in the Mu Us sandy land (LAI = 0.544 – 0.0691Narea, r = -0.76, P<0.001, n=58). 

Leaf Narea was measured for 2-3 individual clumps sampled within a plot. Symbols are in Fig. 3-1. 

 

表 3-6 毛乌素沙地不同研究地区油蒿冠层叶面积指数（LAI）和叶氮库（N-pool）（平均值±

标准差，每一个研究区域有 6 个样方）。不同研究地区冠层变量的差异采用单因素方差分析

的 Tukey 多重比较。不同字母表示有显著性差异（P<0.05） 

Table 3-6. Canopy LAI (m2/m2) and foliage N-pool (kg ha-1 land) for Artemisia ordosica across 

different rainfalls in the Mu Us sandy land (Mean ± SD, six plots per site). Differences in these 

two canopy variables between different rainfall areas were tested by one-way analysis of variance 

and the Tukey comparison. Different letters within a row show significant differences at a 0.05 

level. 

Canopy variables Yulin Uxin  Otog Qian Otog  

LAI (m2/m2) 0.38±0.03a 0.37±0.05a 0.35±0.04a 0.28±0.03b 

N-pool (kg ha-1 land) 9.2±1.0a 9.1±0.95a 8.9±0.76a 10.0±1.3a 
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3.3.4 LAI 和叶性状与叶 δ13C 值的相关关系 

对于同一物种油蒿和牛心朴子来说，叶 δ13C 值在毛乌素沙地四个降水地区

之间变化无规律。偏相关分析表明，叶 δ13C 值随着土壤全氮含量的增加而升高，

但与降水量相关性不显著（表 3-5）。 

油蒿种群LAI与 δ13C值呈显著负相关，这一关系在降水量 低地区（270mm）

和其它三个降水量较高地区（320-390mm）之间同样存在策略位移现象（图 3-3，

斜率-6.76 vs. -8.19，P>0.05；截距，P<0.05）。在同样的叶 δ13C 值下，降水量

低地区的植物（270mm）具有更小的 LAI。 

R2 = 0.19, P<0.01
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图 3-3 毛乌素沙地 24 个样方中油蒿种群 LAI 与叶片 δ13C 的相关关系。在每一个样方中测

定了 2-3 株油蒿灌丛的叶 δ13C。图例标识见图 3-1。 

Fig. 3-3 Relationship between stand LAI and leaf δ13C for 24 plots of Artemisia ordosica along a 

rainfall gradient in the Mu Us sandy land. Leaf δ13C was measured for 2-3 individual clumps 

sampled within a plot. Symbols are in Fig. 3-1. 

回归分析表明，油蒿和牛心朴子的叶 δ13C 值分别与 SLA（图 3-4b-c）和 Nmass

（图 3-4e-f）没有显著相关关系。但是，叶 δ13C 值与 Narea 在所有物种和同一物

种油蒿中均呈正相关（图 3-4g-h）。进一步，Narea-δ
13C 的正相关关系在降水量

低地区（270mm）的植物与其它三个降水量较高地区（320-390mm）的植物之间

也出现了策略位移现象：对于所有物种（图 3-4g），Narea-δ
13C 关系斜率（0.89-1.25）

没有显著差异（P>0.05），但其截距差异显著（P<0.001）；对于同一物种油蒿（图

3-4h），Narea-δ
13C 关系斜率（1.18-1.62）没有显著差异（P>0.05），但其截距差异
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显著（P<0.001）。也就是说，在相同叶 δ13C 值下，降水量 低地区的植物比降

水量较高地区的植物具有更高的 Narea。 

 
图 3-4 毛乌素沙地植物种间和种内稳定碳同位素比值（δ13C）分别与比叶面积（a-c），单位

质量叶氮含量（d-f）以及单位面积叶氮含量（g-i）的相关关系。实线表示降水量 低地区

（270mm）植物 Narea-δ
13C 关系，虚线表示三个降水量较高地区（320-390mm）植物 Narea-δ

13C

关系。图例见图 3-1。 

Fig. 3-4 Relationships of leaf δ13C values to specific leaf area （a-c）, leaf Nmass（d-f）and leaf Narea 

（g-i）across and within species along a rainfall gradient in the Mu Us sandy land. The solid trend 

line was for the data from the lowest rainfall area (270 mm), and the dashed trend line was for the 

data from other three higher rainfall areas (320-390 mm). Symbols are in Fig. 3-1. 
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3.3.5 对毛乌素沙地数据的验证 

来自都兰和青海湖高海拔沙地的 12 个样方测定数据进一步证实了油蒿种群

SLA-Nmass 关系沿降水梯度策略位移现象的普遍性（图 3-5，表 3-3）。综合分析

毛乌素沙地和青藏高原北部沙地的油蒿测定数据，SLA-Nmass 关系斜率在这六个

降水地区间没有显著差异（P = 0.68, 表 3-3），但其截距在两个较为干旱地区（年

降水量 210mm-270mm，R/P 0.11）与其它四个比较湿润地区（年降水量

320mm-405mm, R/P 0.15-0.29）之间存在显著差异（P < 0.001, 表 3-3 和图 3-5）。 

 

图 3-5 青藏高原北部沙地油蒿数据（都兰和青海湖，12 个样方）验证了毛乌素沙地数据（24

个样方）的普遍性，即干旱气候导致种内 SLA-Nmass 关系沿降水梯度的策略位移。灰线表示

青藏高原北部沙地油蒿 SLA-Nmass 的关系（相关系数：rsolid = 0.61, P<0.01, n=16; rdashed = 0.69, 

P<0.01, n=18），黑线表示毛乌素沙地油蒿 SLA-Nmass 的关系（相关系数：rsolid = 0.57, P<0.02, 

n=17; rdashed = 0.62, P<0.001, n=42）。 

Fig. 3-5 A test for the generality of the shift in within-species (Artemisia ordosica) SLA-Nmass 

relationship between high- and low-rainfall habitats with pooled data from the 12 additional plots 

in northern Tibetan Plateau sandy land (Dulan and Qinghai Lake) and the 24 plots along the Mu 

Us transect. The grey trend lines were for the data from northern Tibetan Plateau sandy land 

(correlation coefficients: rsolid = 0.61, P<0.01, n=16; rdashed = 0.69, P<0.01, n=18), and the black 

trend lines were for the data from the Mu Us (correlation coefficients: rsolid = 0.57, P<0.02, n=17; 

rdashed = 0.62, P<0.001, n=42).  
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3.4 讨论 

3.4.1 SLA-Nmass 关系沿降水梯度的策略位移是植物对有限水分资源的保护策略 

植物种间和种内叶功能性状对环境胁迫的相似响应通常被称为‘co-gradient 

variation’ (Lusk et al. 2008)。毛乌素沙地为我们研究植物种间和种内叶性状关系

沿着温度相近的降水梯度是否普遍存在策略位移现象提供了一个理想的平台。毛

乌素沙地降水梯度的研究结果表明，在 5 个主要物种种间水平以及两个广布物种

种内水平，SLA-Nmass 关系在降水量 低地区（270mm）的植物和其它三个降水

量较高地区（320-390mm）的植物之间出现了策略位移现象（图 3-1）。我们在青

藏高原北部沙地的油蒿测定数据进一步证实了这一现象的普遍性（图 3-5）。 

毛乌素沙地研究结果进一步表明，对于油蒿种群来说，随着降水量的减少，

其冠层 LAI 降低，但叶氮库变化不大（表 3-5 和表 3-6），导致 LAI 与 Narea之间

呈显著负相关（图 3-2）。这一结果支持 Farquhar 等（2002）提出的理论模型，

为 SLA-Nmass关系沿降水梯度的策略位移现象提供了一种生态系统水平的机理解

释。Farquhar 等（2002）运用数学方法将早期 Cowan（1977）和 Field（1983）

的理论联系在一起，认为在冠层碳收获过程中同时存在一个 佳水分利用效率和

佳氮素利用效率的平衡点。从理论上讲，为了获得 大碳收益，植物冠层存在

一个 适的 Narea、气孔导度和 LAI（McMurtrie et al. 2008）。在一个给定可利用

氮总量下，随着可利用水分的减少，LAI 下降，而 Narea增加（Farquhar et al. 2002; 

McMurtrie et al. 2008）。Narea随着降水量减少而增加这一现象在桉属植物（Schulze 

et al. 1998, 2006; Turner et al. 2008）和其它多年生物种中（Wright et al. 2001）都

有发现。 

对于干旱区植物来说，具有较高的 Narea 具有重要的生理生态学意义。沿着

毛乌素降水梯度，油蒿 Narea与叶 δ13C 值（通常与水分利用效率呈正相关，Farquhar 

et al. 1989）的正相关关系在降水量 低地区（270mm）的植物与其它三个降水

量较高地区（320-390mm）的植物之间也出现了策略位移现象（图 3-4h）。在相

同叶 δ13C 值下，降水量 低地区的植物比降水量较高地区的植物具有更高的

Narea。理论上讲，叶氮含量与较强的光合能力和较高的 δ13C 是相关的（Livingston 

et al. 1998; Macfarlane et al. 2004）。在降水量较低的地区（小于 300mm），叶片 δ13C
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值与降水量关系的不确定性在桉属植物中已经发现（Miller et al. 2001; Schulze et 

al. 1998, 2006），而这一结果使得对叶 δ13C 值的生理生态学解释变得复杂化。Seibt 

等(2008)认为叶 δ13C 值并不能很好的指示植物的长期水分利用效率，因为在光合

过程中 13C 的分馏对叶绿体 CO2 浓度与大气 CO2 浓度的比值（叶肉细胞导度）

更为敏感，而不是胞间 CO2 浓度和大气 CO2 浓度的比值（气孔导度）。为了适应

更为干旱的环境，植物叶片形态 终会朝着圆柱形状进化，这种叶片形态有利于

光和 CO2 在叶片内部的交迭分布，而叶片内部的叶肉细胞导度变化很小（Smith et 

al. 1997）。一般来讲，随着降水量的下降，叶片厚度和 Narea增加，导致吸收 CO2

的叶肉细胞表面积增加，水分利用效率增加（Smith et al. 1997）。因此，干旱区

植物具有较高的 Nmass或 Narea对加强植物光合作用中水分的保护方面具有重要意

义，因为通过提高对光合酶的氮投资，植物在较低的气孔导度下能获得与湿润区

植物相当的光合速率（Field & Mooney 1986; Chapin et al. 1987; Reich et al. 

2003）。对于地理分布范围较广的物种来说，其叶性状对环境的可塑性可使植物

在不同环境条件下都能保持其适合性（Díez et al. 1997）。 

3.4.2 LAI 与干旱区植物的水分利用效率（δ13C） 

干旱区植物叶面积指数的降低可以补偿土壤中水分的亏缺(Prior et al. 

2005)。沿着毛乌素降水梯度，油蒿种群 LAI 与叶 δ13C 值（通常与水分利用效率

呈正相关，Farquhar et al. 1989）的负相关关系在降水量 低地区（270mm）的

植物与其它三个降水量较高地区（320-390mm）的植物之间也出现了策略位移现

象（图 3-3）。表明干旱区植物种群可通过降低 LAI 获得与湿润区植物相似的水

分利用效率（δ13C）。Schulze 等（2006a，2006b，2008）近年的一些研究表明，

降水对叶 δ13C 值的直接影响很小，而主要是通过对植物叶性状的影响间接决定

了 δ13C 的变化。从地理分布来看，LAI 与土壤水分状况（Gier & Running, 1977; 

Woodward 1987; Neilson 1995; Luo et al.2002）以及年降水量（Luo et al. 2004）关

系密切。因此，LAI 沿着一个环境因子梯度的变异规律能够更好地反映植物生长

环境的水分状况以及植物的水分利用策略。 
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3.4.3 降水和土壤养分对叶性状的相对影响 

干旱地区植物通常都具有较高的 Narea（Nmass/SLA）（Cunningham et al. 1999）。

与湿润区植物相比，干旱区植物具有较小的比叶面积和相似的 Nmass，从而导致

Narea（Cunningham et al., 1999; Wright et al. 2001）升高。相应地，干旱区植物也

可通过较高的 Nmass和相似的 SLA 来获得较高的 Narea，特别是那些沿着一个降水

梯度具有广泛地理分布范围的物种，但至今没有相关测定数据证明。人们到现在

仍不清楚植物种内 SLA 和 Nmass 的变化在多大程度上是由环境因子引起的。我们

的研究表明，对于同一物种油蒿和牛心朴子来说，随着降水量的下降，Nmass 增

加，但 SLA 变化不大（表 3-5）。偏相关分析进一步表明了降水是决定叶性状变

化的主要因子（表 3-5）。我们在青藏高原北部沙地对油蒿叶性状的测定数据也表

明，降水量较低地区（都兰，210mm）的 Nmass 要比湿润区的 Nmass（青海湖，405mm）

高 50%，但其比叶面积只下降了 8%。对于具有不同生产力的立地来说，SLA 在

植物种间的变化要大于植物种内的变化，而 Nmass 在植物种内的变化要大于植物

种间的变化（Garnier et al. 2001）。 

一些研究认为，植物 SLA 和 Nmass 随着土壤全氮含量的降低而降低（Hirose & 

Bazzaz 1998; Van Arendonk et al. 1997），但其它研究并没有得出类似的结果（Van 

der Werf et al. 1993）。对于毛乌素沙地的油蒿种群来说，当控制了降水这一环境

因子的影响时，只有 Narea 与土壤全氮含量呈正相关（表 3-5）。这也许是因为在

沙地生态系统中，土壤全氮含量与降水存在一个负相关关系（R2 = 0.21, P<0.01）。

在沙地生态系统中，降水量较高的季节温度也比较高，土壤养分的淋失和分解的

加速也许是导致较湿润地区土壤全氮含量较低的原因。 
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在内蒙古毛乌素沙地，沿着 270mm-390mm 的降水梯度，沙生植物种间和种

内 SLA-Nmass关系在降水量 低地区（年降水量 270mm，R/P 0.11）和其它三个

降水量较高地区（年降水量 320-390 mm，R/P 0.15-0.29）的植物之间存在策略位

移现象，导致了较为干旱地区的植物具有更高的 Narea。青藏高原北部沙地的油蒿

测定数据进一步证实了这一现象的普遍性。在本研究中，我们旨在检测植物 Narea

随降水减少而增加是否会引起植物叶建成消耗的增加。毛乌素沙地和青藏高原北

部沙地的测定数据均表明，油蒿单位重量叶建成消耗（CCm）与叶 δ13C 值普遍

存在密切正相关（即高的水分利用效率伴随着高的叶建成消耗）。但是，单位面

积叶建成消耗（CCa）与单位面积叶氮含量（Narea）的线性正相关关系在低降水

量区（210-270 mm, R/P 0.11）与高降水量区（320-405 mm, R/P 0.15-0.29）之间

也存在策略位移现象，即在相同 CCa下，低降水量区植物比高降水量区植物具有

更高的 Narea。与湿润地区植物相比，旱区植物具有较高的单位面积叶氮含量并没

有导致其单位叶面积的构建成本增加。 

 

4.1 引言 

叶建成消耗（Leaf construction cost）表征了植物在碳收获过程中所必需的成

本投资，常以构建单位质量（面积）的叶片所需要的葡萄糖当量表示（Penning de 

Vries et al. 1974；Bloom et al. 1985；Williams et al. 1987）。单位质量叶建成消耗

（CCm）常用来解释叶片生化组分差异性，而单位面积叶建成消耗（CCa）则主

要从成本-效益的角度来评估植物进行光合作用的能量投资（Griffin 1994）。建成

消耗与植物光合速率之间的相关关系反映了植物叶片能量获得和消耗之间的权

衡。植物建成消耗受到土壤养分（Lafitte & Loomis1988；Poorter & Jong 1999）、

光照强度（Sim & Pearcy 1991；Baruch 2000；Barthod & Epron 2005）、土壤水分

（Merino 1987；Sobrado 1991）和二氧化碳浓度（Griffin1993，1996；Nagel et al. 

2005）等诸多环境因子的影响。因此，叶建成消耗沿着这些环境因子梯度的变异

规律很可能反映了植物对生长环境的生理生态适应性。 

与湿润地区植物相比，干旱区植物往往具有更高的单位面积叶氮含量（Narea）
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（Cunningham et al. 1999；Wright et al. 2001），较高的 Narea对提高植物的水分利

用效率具有重要意义。这是因为叶氮含量很大部分用于光合酶的构建，通过提高

对光合酶的投资，植物在较小的气孔导度下能获得与湿润区植物相当的光合速

率，减少了水分的散失（Field & Mooney 1986; Chapin et al. 1987; Reich et al. 

2003）。但是，Narea 的增加在提高植物水分利用效率的同时，也可能导致植物叶

建成消耗的增加，建成消耗的增加不利于物种的竞争。研究表明，具有较低比叶

面积和较高叶氮含量的叶片往往具有较高的建成消耗（Penning de Vries et al. 

1974; Williams et al. 1987; Griffin 1994）。此外，氮含量较高的叶片，其维持消耗

也高（Merino et al. 1984）。Nagel 等（2002）研究了美国东部森林几个共生树种

在叶片能量投资上的差异，结果表明，单位面积叶建成消耗与单位面积叶干物质

量（LMA）和单位面积叶氮含量（Narea）存在正相关。对于降水梯度上植物种内

叶建成消耗和 Narea 关系变化的研究很少，对这些关系的认识对于进一步理解干

旱区植物具有较高 Narea的生理生态学意义是十分重要的。 

在内蒙古毛乌素沙地（海拔 1200-1400m）和青藏高原北部沙地（海拔

3200-3300m），沿着 200mm-440mm 的降水梯度，油蒿 SLA-Nmass 关系在降水量

较低的两个地区（降水量 210-270mm；R/P 0.11）和其它四个降水量较高的地区

（降水量 320-405mm；R/P 0.15-0.29）之间存在策略位移现象，导致了两个较为

干旱地区的植物具有更高的 Narea。在本研究中，我们旨在检测植物种内 Narea 沿

着一个降水梯度的增加是否会引起植物叶建成消耗的增加。首先，在毛乌素沙地

沿着一个温度差异不大的降水梯度，我们检测了植物种内 CCa-Narea 关系沿着降

水梯度的变异规律，并进一步用青藏高原北部沙地的试验数据来验证毛乌素沙地

数据结果的普遍性。其次，我们分析了植物建成消耗与降水和土壤养分含量的偏

相关关系，以进一步理解植物种内叶建成消耗的变化在多大程度上是由降水变化

所导致。 

 

4.2 材料与方法 

4.2.1 沿毛乌素沙地降水梯度的植物和土壤样品采集 

在毛乌素沙地，沿着一个降水梯度（270-390mm）进行植物和土壤样品的采
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集。采集方法及采集的物种详见第三章。 

4.2.2 青藏高原北部沙地不同降水地区植物和土壤样品的采集 

分别在都兰（210mm）和青海湖（405mm）对沙地油蒿种群进行植物和土

壤样品的采集。采集方法详见第三章。 

4.2.3 植物样品和土壤样品的分析 

土壤样品主要用于全氮含量和有机质含量的分析。其中土壤全氮含量用凯氏

定氮法，土壤有机质含量用 K2Cr2O4-H2SO4 氧化法。 

将野外采集的植物样品在实验室中于 70oC 烘箱中烘干 48h 至恒重，用粉碎

机粉碎，过 80 目筛用来进行叶氮含量、灰分含量和叶片热值的测定。叶氮含量

的测定采用凯氏定氮法。灰分含量采用直接灰化法测定。将空的瓷坩埚洗净，置

于 550oC 高温电炉内灼烧 15min 以上，取出，置于干燥器中冷却后称重，记录坩

埚质量。带坩埚称样 2g，将坩埚置于电炉上，在通风柜里缓缓加热，烧至无烟。

之后将坩埚移到马弗炉内在 500oC 下燃烧 3-4 小时，烧至灰分近于白色为止，冷

却后称重。植株粗灰分（%）=（（坩埚重+灰重）-坩埚重）×100/（（坩埚重+样

品重）-坩埚重）。直接用 SDCM-Ⅲa 氧弹式热量计测定干重热值。每一个样品 2

次重复，两次重复间的相对变化率不超过 1%。 

4.2.4 建成消耗的估算 

对于叶建成消耗的测定，主要有 3 种方法， 早是 Pening de Vire 等（1974）

提出用生化分析方法来测定生物合成的成本效率问题；之后 McDermitt（1981）

提出用元素分析的方法来测定植物器官的建成消耗；Williams 等（1987）在二者

的理论基础上提出了热量测定法，并对上述三种测定方法进行了比较。用元素分

析法和热量测定法测定的建成消耗值较为一致，其中元素分析的值稍微低一些。

因为 McDermitt（1981）和 Penning de Vire 等（1974）的测定技术需要较复杂的

实验分析，并且成本较高，目前叶建成消耗测定主要采用 Williams 等（1987）

的方法。Williams 等（1987）给出的叶建成消耗计算公式： 
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GEkNAHcC /]24/15.180)0067.14/()1()065.006968.0[(   

其中 C 为单位质量叶建成消耗（单位：g 葡萄糖当量 / g 干物质）；ΔHC 为热值

（kJ / g 干物质）；A 为灰份含量（g 灰份 / g 干物质）；k 为含氮化合物中氮的价

态（硝态氮为+5，铵态氮为-3）；Nmass为叶片中的单位质量叶氮含量（g 氮/ g 干

物质）；EG 为生长效率。根据大量研究，EG 一般为 0.89（Wiliams et al.，1987）。

在计算中，我们假设所有植物种的氮素来源均为硝态氮，因为在大多数生境下硝

态氮是高等植物 主要的氮源（Villar & Merino 2001），而铵态氮仅在苔原地区

是植物的主要氮素来源（Atkin et al. 1993）。 

4.2.5 数据分析 

不同沙地生境和研究地区间叶建成消耗的差异采用单因素方差分析和

Tukey 多重比较，当各研究地区间样本数不同时，则采用 Tukey-Kramer 多重比

较。 

简单线性回归分析植物种间和种内单位面积建成消耗（CCa）与单位面积叶

氮含量（Narea）的相关关系。不同研究地区间叶性状关系的差异（CCa为因变量，

Narea为协变量，降水为分组变量）用协方差进行分析(ANCOVA)。协方差分析常

用来检验几条回归线之间斜率和截距的差异。首先检验不同降水地区 CCa–Narea

关系斜率的相似性，之后分析截距的差异。我们把斜率和截距没有差异的不同研

究区域数据汇集在一起。 

采用多元线性回归的偏相关分析评价气候和土壤因子对叶建成消耗的相对

影响。由于土壤有机质含量和全氮含量密切相关(r = 0.84, n = 33, P < 0.001)，而

降水是半干旱区植物 主要的限制因子(Wright et al. 2001)，因此，我们在偏相关

分析中只采用了降水和土壤全氮含量两个环境因子。所有的数据分析都是在

SPSS 16.0 中进行，所有显著性水平都是 P < 0.05.。 

4.3 结果 

4.3.1 叶建成消耗与热值、灰分以及叶氮含量的关系 

    CCm对热值、灰分含量以及叶氮含量三个指标的敏感性以及这三个指标沿着
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环境梯度的实际变化值共同决定了叶建成消耗的变化。对于同一物种油蒿或牛心

朴子来说,在榆林（390mm）、鄂托克前旗（320mm）和鄂托克旗（270mm）三

个研究地区，固定沙地植物的热值要高于（P < 0.05）或稍高于（P < 0.10）半固

定沙地植物（表 4-1）；但是，其灰分含量要低于（P < 0.05）或稍低于（P < 0.10）

半固定沙地植物（表 4-1）。油蒿叶片热值和灰分含量沿着降水梯度的变异规律在

固定和半固沙地生境间存在差异。固定沙地油蒿的热值在降水量 高的地区（榆

林） 高（P < 0.05，表 4-1），在其它三个研究地区间差异不显著；而其灰分含

量在四个研究地区间差异均不显著。在半固定沙地生境下，油蒿叶片热值沿着降

水梯度没有发生变化（P > 0.10，表 4-1），灰分含量在鄂托克前旗和乌审旗较低

（P < 0.05，表 4-1）。 

关于 CCm 与热值、灰分含量以及叶氮含量的相关关系，跨越所有物种和在

同一物种内，CCm与热值均呈显著正相关(图 4-1a,d,R2=0.86-0.88，P<0.001)，与

灰分含量均呈显著负相关(图 4-1b,e,R2=0.65-0.76，P<0.001)，与叶氮含量呈正相

关（种间,图 4-1c,R2=0.18，P<0.001）或相关性不显著（种内,图 4-1f,R2=0.05，

P=0.01）。其中，热值与 CCm的相关性 强，是决定 CCm的主要因子。 

4.3.2 植物种内 CCa-Narea 关系沿降水梯度的的策略位移现象 

叶氮含量是估算叶建成消耗的因子之一，为了消除这一影响，在分析

CCa-Narea 关系时，我们同时分析了单位面积叶片热值与 Narea 的关系，因为热值

是决定建成消耗的主要因子（图 4-1a,d）。对于毛乌素沙地所有物种来说，CCa

和单位叶面积热值与 Narea 的关系在降水量 低的地区（270mm）呈正相关，但

在其它三个降水量较高地区（320-390mm）相关关系不显著（图 4-2a-b）。毛乌

素沙地油蒿 CCa 和单位叶面积热值与 Narea 的正相关关系在降水量 低地区

（270mm）和其它三个降水量较高地区（320-390mm）之间出现了策略位移现象

（图 4-2c，斜率 31.11 vs. 29.27，P>0.05，截距 P<0.05；图 4-2d，斜率 386 vs. 393，

P>0.05，截距 P<0.05）。在相同叶 CCa和单位叶面积热值下，降水量 低地区的

植物比降水量较高地区植物具有更高的 Narea。可能是由于样本数太少，在另一物

种牛心朴子中并没有发现与油蒿类似的 CCa-Narea相关关系（图 4-2e-f）。 
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表 4-1 毛乌素沙地不同降水和退化梯度下 5 个主要物种叶片的热值（Hc，KJ g-1）和灰分含量（Ash，g g-1）（平均值±标准差）。行间和列间的不同字母分

别表示植物种内热值和灰分含量在四个研究地区间（大写字母）和两种沙地生境之间（小写字母）有显著性差异（P<0.05）。 

Table 1. Heat of combustion (Hc) and ash content for five dominant species across two sandy habitats and different rainfalls in the Mu Us sandy land (Mean ± SD) 

Different letters within a row and a column show significant differences in within-species Hc and ash content between different rainfalls (capital) and between two 

sandy land habitats (lowercase) at a 0.05 level, respectively. 

Species Yulin Uxin Otog Qian Otog 

 Hc Ash Hc Ash Hc Ash Hc Ash 

Fixed sandy land: 

A. ordosica 20.13±0.39aA 0.105±0.008aA 18.87±1.11aB 0.133±0.039aA 18.79±0.090aB 0.101±0.012aA 19.35±0.62aB 0.110±0.013aA 

C. komarovii 19.67±0.41aA 0.102±0.009aB 20.33±0.63A 0.104±0.018B 20.75±0.13aA 0.112±0.001aB 19.65±1.01aA 0.134±0.016aA 

C. intermedia   20.41±0.23AB 0.081±0.008B 20.87±0.59A 0.096±0.005AB 19.71±0.59B 0.114±0.022A 

Semi-fixed sandy land: 

A. ordosica 18.82±0.54bA 0.121±0.016bA 19.34±0.39aA 0.112±0.013aAB 19.37±0.35aA 0.102±0.011aB 18.91±0.38aA 0.121±0.009aA 

C. komarovii 18.92±0.16bB 0.108±0.020aA 19.55 — 20.02±0.44bA 0.132±0.001bA 19.37±0.756aAB 0.114±0.010bA 

S. cheilophila 21.12±0.09A 0.0720±0.003B 20.00±0.10B 0.088±0.007A     

H. laeve   19.51±0.42A 0.074±0.011A   19.53±0.35A 0.094±0.010A 
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图 4-1 毛乌素沙地植物种间和种内单位质量叶建成消耗与热值（a，d）、叶氮含量（b，e）

和灰份含量（c，f）的关系. ● Otog (270mm); ○ Otog Qian (320mm); △ Uxin (340mm);﹢Yulin 

(390mm) 

Fig. 4-1 Relationships of mass-based leaf construction cost to the heat of combustion (a, d), 
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nitrogen concentration（b, e）and ash concentration（c, f）of leaves across and within species in the 

Mu Us sandy land. 
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图 4-2 毛乌素沙地植物种间（a-b）和种内（c-f）单位面积叶氮含量（Narea）分别与单位面积

叶建成消耗（CCa）和单位叶面积热值（Hc）的相关关系. 图例见图 4-1. 

Fig. 4-2 Relationships of area-based leaf nitrogen content (Narea) to (a, c, e) area-based leaf 
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construction cost (CCa) and (b, d, f) heat of combustion per leaf area across and within species in 

the Mu Us sandy land. Symbols are in Fig. 4-1. 

4.3.3 单位重量叶建成消耗与叶 δ13C 值的相关关系 

回归分析表明，对于所有物种和同一物种油蒿和牛心朴子来说，叶 δ13C 值

与 CCm呈显著正相关（图 4-3a-c）。 
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图 4-3 毛乌素沙地植物种间（a）和种内（b-c）稳定碳同位素比值（δ13C）与单位质量叶建

成消耗（CCm）的相关关系. 图例见图 4-1. 

Fig. 4-3 Relationships between leaf δ13C values and leaf CCm across and within species in the Mu 

Us sandy land. Symbols are in Fig. 4-1. 
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4.3.4 降水和土壤养分对叶建成消耗的相对影响 

对于油蒿和牛心朴子来说，CCm在固定和半固定沙地生境间的差异只存在于

降水量 高的榆林（P < 0.05，表 4-2），而 CCa在两个沙地生境间的差异则只存

在于降水量 低的鄂托克旗（P < 0.05，表 4-2）。由于热值在 CCm的变化上起主

导作用，而比叶面积是影响 CCa变化的主导因子，所以榆林两个沙地生境上热值

的显著差异（固定，20.13±0.39；半固定，18.82±0.54）以及鄂托克旗两个沙地生

境上比叶面积（SLA）的显著差异（固定，84.2±8.8；半固定，98.7±4.8）在一定

程度上解释了 CCm 和 CCa 在两个沙地生境间的变化。无论是对于固定沙地还是

半固定沙地来说，CCm在四个不同研究地区间差异不显著（P > 0.05，表 4-2），

CCa在四个研究地区间变化没有规律。 

偏相关分析表明，对于所有物种和同一物种来说，CCm与年均降水量无相关

关系（P > 0.05，表 4-3），但随着土壤全氮含量的增加而增加（P < 0.05，表 4-3）。

CCa在所有物种和同一物种油蒿中与降水和土壤均呈正相关（P < 0.05，表 4-3）。 

4.3.5 对毛乌素沙地数据的验证 

青藏高原北部沙地两个不同降水地区的 12 个样方测定数据进一步证实了油

蒿种内 CCa-Narea关系沿降水梯度的策略位移现象（图 4-4a，斜率 28.87 vs. 40.04，

P>0.05，截距 P<0.05；图 4-4b，斜率 372 vs. 517，P>0.05，截距 P<0.05）。回归

分析表明，同毛乌素沙地研究结果一致，CCm与叶 δ13C 值呈显著正相关（图 4-5）。 



第四章 沙生植物叶建成消耗沿降水梯度的变化规律 

表 4-2 毛乌素沙地不同降水和退化梯度下 5 个主要物种单位质量叶建成消耗(CCm)和单位面积叶建成消耗(CCa)（平均值±标准差）。行间和列间的不同字母

分别表示植物种内 CCm和 CCa在四个研究地区间（大写字母）和两种沙地生境之间（小写字母）有显著性差异（P<0.05）。 

Table 4-2.Leaf CCm (g g-1) and CCa (g m-2) for five dominant species across two sandy habitats and different rainfalls in the Mu Us sandy land (Mean ± SD). 

Different letters within a row and a column show significant differences in within-species leaf CCm and CCa between different rainfalls (capital) and between two 

sandy land habitats (lowercase) at a 0.05 level, respectively. 

Species Yulin Uxin Otog Qian Otog 

 CCm CCa CCm CCa CCm CCa CCm CCa 

Fixed sandy land: 

A. ordosica 1.41±0.04aA 172±22aA 1.32±0.10aA 143±12aB 1.32±0.02aA 158±23aAB 1.38±0.06aA 169±17aA 

C. komarovii 1.39±0.04aA 148±8aA 1.46±0.07A 135±11A 1.44±0.01aA 135±8aA 1.38±0.09aA 151±8aA 

C. intermedia   1.51±0.03A 120±3B 1.51±0.05A 145±4A 1.42±0.06A 127±9B 

Semi-fixed sandy land: 

A. ordosica 1.29±0.06bA 167±20aAB 1.34±0.04aA 153±15aBC 1.35±0.04aA 193±32aA 1.34±0.04aA 136±8bC 

C. komarovii 1.30±0.02bA 155±41aA 1.42 — 1.37±0.05aA 138±18aA 1.41±0.07aA 132±3bA 

S. cheilophila 1.54±0.02A 160±14A 1.46±0.03B 120±9B     

H. laeve   1.45±0.05A 130±9A   1.42±0.05A 132±4A 
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表 4-3 毛乌素沙地主要物种叶 δ13C 值、CCm和 CCa与降水和土壤养分的偏相关分析 

Table 4-3. Partial correlation coefficients for relationships of leaf traits to annual rainfall and total 

soil nitrogen in the Mu Us sandy land 

Dependent variables Total soil N (mg g-1) Annual rainfall (mm) 

All species (n=99 ):   

CCm 0.20* 0.04 

CCa 0.23* 0.23* 

Artemisia ordosica (n=59 ): 

CCm 0.28* 0.03 

CCa 0.27* 0.32* 

Cynanchum komarovii (n=20) 

CCm 0.16 -0.07 

CCa 0.08 0.22 

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. 
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图 4-4 青藏高原北部沙地油蒿单位面积叶氮含量分别与单位面积叶建成消耗（a）和单位叶

面积热值（b）的相关关系。 

Fig. 4-4 Relationships of area-based leaf nitrogen content (Narea) to (a) area-based leaf 

construction cost (CCa) and (b) heat of combustion per leaf area within species of A. ordosica in 

northern Tibetan Plateau sandy lands. 
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图 4-5 青藏高原北部沙地油蒿稳定碳同位素比值（δ13C）与单位质量叶建成消耗（CCm）的

相关关系。 

Fig. 4-5 Relationships between leaf δ13C values and leaf CCm within species of A. ordosica in 

northern Tibetan Plateau sandy lands. 

 

4.4 讨论 

4.4.1 植物种内 CCa-Narea 关系沿降水梯度的策略位移现象及其生理生态学意义 

沿降水梯度，干旱区植物 Narea的增加在提高植物水分利用效率（Wright et al. 

2001; Wright & Westoby 2002; Reich et al. 2003）的同时，可能也导致植物叶建成

消耗的增加（Nagel et al. 2002）。毛乌素沙地油蒿 Narea 随降水的增加而增加这一

研究结果，为我们研究这一问题提供了基础。研究结果表明，油蒿 CCa-Narea 正

相关关系在降水量 低地区（鄂托克旗，270mm）的植物和其它三个降水量较高

地区（榆林，乌审旗和鄂托克前旗，320-390mm）的植物之间也出现了策略位移

现象（图 4-2）。我们在青藏高原北部沙地的测定数据进一步证实了这一现象的普

遍性（图 4-4）。在相同 CCa下，降水量 低地区的植物比降水量较高地区的植物

具有更高的 Narea。 

CCa（CCm/SLA）沿着环境因子梯度的变化可归咎于生物化学的变化（CCm）

和形态学（SLA）的变化（Griffin 1994）。研究认为，对于给定植物的特定组织

来说，其 CCm 基本上是恒定的，因为生境的差异不足以引起其化学组成成分的
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改变，从而不会引起建成消耗的改变（Penning de Vries et al. 1974; Poorter & 

Bergkotte 1992; Poorter & Villar 1997）。也有研究认为，生长于不同生境下的植物

虽然具有不同的化学组成，但高能物质（蛋白质、木质素）之间的正相关关系以

及高能物质与低能物质之间的负相关关系平衡了建成消耗的差异（Chapin 1989; 

Poorter & DeJong 1999; Villar & Merino 2001）。在干旱生境下，植物叶片形态

终向圆柱形进化（叶肉的远轴面和近轴面全部分化为栅栏组织），这种叶片形态

有利于光和 CO2 在叶片内部的交迭分布，提高了叶片的光合能力和水分利用效

率（Smith et al. 1997）。CCa表征了植物进行光合作用的能量投资，因此，要达

到一个同等的光合速率或水分利用效率，与湿润区植物相比，干旱区植物可能需

要更小的 CCa。山宝琴和贺学礼（2007）对降水量 低地区鄂托克旗油蒿的解剖

特征进行了研究，结果表明，油蒿的叶片栅栏组织极为发达并具环栅结构。油蒿

叶片的这种解剖特征在一定程度上解释了 CCa-Narea 关系沿着降水梯度的策略位

移现象。 

4.4.2 降水和土壤养分对叶建成消耗的相对影响 

关于植物叶建成消耗对环境因子的响应仍旧存在争议。一些研究者认为，植

物在受到环境因子胁迫时，叶建成消耗会增加（Penning de Vries et al., 1974; 

Amthor 1989）。与此相反，Pitelka（1978）则认为植物在受到环境胁迫时，植物

建成消耗会降低以提高自身对环境的适应性。Villar & Merino（2001）测定了 14

个不同生境下（从荒漠到雨林）162 个物种的建成消耗，结果表明，冻原和荒漠

植物分别具有 高和中间水平的建成消耗。我们在毛乌素沙地的研究结果表明，

对于所有物种和同一物种来说，CCm 沿着降水没有发生明显变化（表 4-2 和表

4-3），这与 Merino（1987）的研究结果一致。Merino（1987）将地中海 30 种植

物生长环境定性地划分为干旱和湿润生境，发现水分对建成消耗没有影响。植物

叶建成消耗沿着降水梯度变异规律可能与叶片在不同生境下具有不同的生化组

分有关。水分胁迫可以导致一些化合物的累积，这些化合物可以使得植物组织不

易变形（木质素）或防止水分的散失（蜡质和脂质），但这些物质的合成需要较

高的能量，使得植物的建成消耗可能升高。另一方面，植物叶片中高能量投资组

分与低能量投资组分呈正相关，如蛋白质和矿质元素（Chapin 1989；Poorter 1994；
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Poorter & Villar 1997）；高能量投资组分间存在着负相关，如蛋白质和油脂，油

脂和丹宁酸(Chapin 1989)。因此叶片虽然具有不同的化学组成，但也可能导致相

似的叶建成消耗。因此说，叶建成消耗沿着环境梯度的变异规律不仅仅与各个化

合物变化的方向有关，还与各个化合物的耗能以及在生境间的绝对变化值有关。 

研究认为，CCm 随着土壤全氮含量的增加而增加（Laffite & Loomis 1988; 

Shinano et al.,1995； Griffin et al. 1993；Griffin et al.,1996）。但其它研究并没有得

出类似的结果（Merino 1987；Poorter & Bergkotte 1992；Poorter & Villar 1997）。

我们的研究结果表明，毛乌素沙地油蒿种群叶 CCm 随着土壤全氮含量的增加而

增加。Griffin 等（1996）研究认为，土壤中全氮含量的增加导致了叶片中氮含量

的增加，因叶片中的氮主要用于蛋白质的构建，因此叶片蛋白质含量增加降低了

总体的非结构碳骨架的的比率，增加了高能量投资组分的比率，从而增加了单位

质量叶建成消耗。由第三章研究结果可知，土壤全氮含量的增加并没有增加毛乌

素沙地油蒿种群的叶氮含量（表 3-5），油蒿叶氮含量与 CCm 相关性不显著。因

此，土壤全氮含量对 CCm的影响可能并不是通过影响叶氮含量而实现的。 
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第五章 结论与展望 

第五章 结论与展望 

5.1 主要结论及创新点 

5.1.1 沙生植物种群 SLA-Nmass关系沿降水梯度的策略位移及其变化机理 

SLA-Nmass 关系模式在干旱地区与湿润地区的物种之间存在策略位移现象，

使得干旱区物种具有更高的 Narea（Nmass/SLA），从而具有更高的水分利用效率。

但是目前仍不清楚这种策略位移现象是由于降水变化的直接影响或是由于物种

更替变化所导致。毛乌素沙地降水梯度的研究结果表明，沙生植物种内 SLA-Nmass

关系在降水量 低地区（ 270mm）的植物和其它三个降水量较高地区

（320-390mm）的植物之间出现了策略位移现象，青藏高原北部沙地的油蒿测定

数据与此一致。我们的结果证实了低降水引起 SLA-Nmass关系策略位移现象的普

遍性。 

目前对 SLA-Nmass关系沿着降水梯度的策略位移现象仍旧缺乏机理解释。毛

乌素沙地研究结果进一步表明，随着降水量的减少，油蒿种群冠层 LAI 降低，

但叶氮库变化不大（表3-5和表3-6），导致LAI与Narea之间呈显著负相关（r = -0.76, 

P < 0.001），为 SLA-Nmass关系沿降水梯度的策略位移现象提供了一种生态系统水

平的机理解释。 

5.1.2 沙生植物种群 CCa-Narea 关系沿降水梯度的策略位移及其生理生态学意义 

SLA-Nmass 关系沿降水梯度的策略位移现象导致降水量较低地区植物具有更

高的 Narea，Narea增加是否会导致较高的新叶构建成本仍存在不确定性。毛乌素沙

地与青藏高原北部沙地的测定数据表明，油蒿种群 CCa-Narea 的正相关关系沿降

水梯度也存在策略位移现象，在相同 CCa下，降水量 低地区（270mm）的植物

比其它三个降水量较高地区（320-390mm）的植物具有更高的 Narea。我们的结果

证实了 Narea 沿降水的增加并没有导致单位面积的新叶构建成本增加。这一生理

生态机制在很大程度上解释了油蒿群落在毛乌素沙地和青藏高原北部沙地的广

泛分布特性及其生态系统的相对稳定性。 
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5.2 问题与展望 

5.2.1 对降水量小于 200mm 地区油蒿叶性状的补充测定 

油蒿群落是荒漠和荒漠草原地区固定和半固定沙地上 大的植物群落之一，

其分布跨越了 100-400mm 的年降水量范围。本研究的六个降水点代表了一个

200-400mm 的降水范围，由于时间等客观因素限制，对降水量低于 200mm 的地

区油蒿生理生态适应的研究没有涉及。第三章研究表明，SLA-Nmass 的正相关关

系在降水量小于 300mm（R/P, 0.11）地区和降水量大于 300mm（0.15-0.29）地区

的植物之间存在策略位移现象。因此，对更干旱地区（降水量<200mm，R/P<0.11）

油蒿叶性状的补充测定将有助于从生理生态与生物地理角度深入理解油蒿群落

的自然地理分布范围及其稳定性机制。  

5.2.2 沙生植物生态解剖特征的研究 

比叶面积的大小主要取决于叶片密度和厚度之间的权衡。叶厚度的增加可以

使得吸收 CO2 的叶肉细胞表面积增加，有利于提高叶片单位面积光合能力。叶

密度的增加主要反映了叶片内细胞壁物质的增加，表现为叶肉细胞体积小、排列

紧密，不利于叶肉内 CO2 的扩散。研究表明，叶厚度对 Nmass的影响弱于叶密度

(van Arendonk & Poorter 1994; Garnier & Vancaeyzeele 1994; Garnier & Laurent 

1994)。因此，SLA 与 Nmass的相关关系可能在很大程度上取决于叶厚度和叶密度

的变化及其对 SLA 的贡献程度。对沙生植物解剖特征的研究能够使我们更好地

理解 SLA 、Nmass和 Narea沿着降水梯度变化的生理生态学意义。 

5.2.3 荒漠区生态系统的降水利用效率 

生态系统水分利用效率（water use efficiency，WUE）是深入理解生态系统

水碳循环间耦合关系的重要指标，揭示生态系统 WUE 的时空变异特征及机制有

助于预测未来气候变化对生态系统水、碳过程的影响（Baldocehi 1994; Yu et al. 

2004; Scanlon & Albertson 2004; Ponton et al. 2006）。目前，人们普遍采用降水利

用效率( Rainfall use efficiency，RUE ) 来分析生态系统沿气候梯度水分利用的空

 56 



第五章 结论与展望 

间变异特征（Le Houerou 1984）。第三章的研究表明，干旱区植物种群可通过 LAI

的降低使得干旱区植物与湿润区植物具有相似的水分利用效率（δ13C）。在冠层

稀疏的生态系统中，LAI 是影响生态系统 RUE 的主要因子（Kato et al. 2004; Hu et 

al. 2008）。将个体水平上水分利用效率通过尺度扩展上推至区域是当前面临的重

大挑战。因此，今后我们将在现有研究结果的基础上进行荒漠区生态系统 RUE

的研究，从而在生态系统水平上认识荒漠区植被对全球变化的适应与响应机制。 
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