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摘 要：通过对沿年均降水量减少的兰州、白银、景泰和临泽4个试验点不同科属植物进行野外调查与室内分

析，试图明确干旱区降水量梯度下植物叶、茎属性[比叶重(LMA)、单位面积氮含量(N。。)和单位面积叶绿素含量

(Clll。．)]的变化并探讨其对渐进干旱胁迫的适应规律。结果表明：降雨量梯度下叶、茎利用不同属性特征应对干

旱胁迫，LMA和N一含量随干旱胁迫的加剧而增大，Chl一含量随干旱胁迫的加剧而降低，这在一定程度上体现了
研究区域植物对干旱胁迫加强的适应规律。另外随年均降水量的减少，临泽、景泰、白银、兰州其物种的绿色茎

枝／叶生物量比依次减小。即随干旱胁迫的加剧，干旱区植物绿色茎枝与叶片生物量的比例逐渐增大。
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地球上干旱和半干旱地区的面积占陆地总面积

的1／3以上，一半左右的陆生植物群落经常处于不

利的环境条件⋯，对植物的正常生命活动产生胁迫

和伤害旧j。干旱地区植物经受着强光、极端温度、盐

渍化、水分亏缺和大气干燥等各种环境因子胁迫，其

中水分亏缺是影响干旱区植物生长发育和产生生理

生化响应的主要因子和限制植物生长的关键因

素∞J。旱区植物发展出某种机制以减少水分的丧

失，并保证高效能的光合来维持生长发育。因而植

物在形态结构及生理生化功能方面随之发生相适应

的改变HJ。植物光合生理对干旱环境的适应性，很

大程度上反映了此植物在该地区的生存能力和竞争

能力[5J。

植物叶、茎属性特征包括比叶重(Leaf mass per

area，LMA)、单位面积氮含量(N。。。)、单位面积磷含

量(P。。。)和单位面积叶绿素含量(Chl。。。)等。这些

功能属性特征直接影响植物的固碳能力，是植物在

长期适应环境过程中为获得最大光合生产所形成的

适应策略，是重要的结构、功能特征参数【6J。叶片以

及绿色茎枝是植物进行光合作用的主要器官，它们

是生态系统物质和能量循环的主要驱动者n]，是研

究生态系统生产力、蒸腾量、光合效率不可缺少的一

个环节，所以LMA是研究生态系统结构和功能的一

个重要指标。叶片氮素水平与其光合作用能力成正

比旧J，在于旱条件下，特别是严重干旱条件下氮素营

养明显降低叶片气孔导度，有利于气孔关闭，减少单

位面积的水分散失，增加植物抗旱性旧J，但叶绿素本

身易受干旱胁迫诱导的氧化胁迫攻击而导致含量下

降。叶片水平生理过程与LMA和叶寿命(LL)关系

的提出将叶生理生态特征和植物的进化适应联系在

一起，通过对具有进化意义的属性特征进行研究，探

索植物进化过程中对环境的适应策略uo’l¨。大量

研究表明，这些功能属性在气体交换、光合产量、水

分利用以及生态系统变化研究方面都是必不可少的

参数，在进化上具有重要意义[1“14]。植物对环境

的适应性是结构、生理和生化功能等多方面遗传特

性的综合结果，通过研究形态结构来认识植物对环

境的适应机制是一个重要方面，但形态适应特征的

报道少之又少¨5l。该研究试图明确干旱区降水量

梯度下植物叶、茎属性特征(LMA、N。。和Chl。。。)的

变化，探讨其对渐进干旱胁迫的适应规律，不仅丰富

植物结构和功能的较大尺度变化规律，同时指导农

林牧业的生产实践。另外，干旱地区植物发达的输

导组织是高水分利用效率的保障，那么干旱区植物

绿色茎枝与叶片生物量的比值是否随干旱胁迫的加

剧而逐渐增大?本研究对干旱区降水量梯度下植物

叶、茎属性的变化及其对渐进干旱胁迫的适应规律

进行了探讨。

收稿日期：2010．0l，lO

基金项目：高校博士学科点专项科研基金项目(20090204120024)；围家自然科学基金(30170161)(90102015)

作者简介：龚春梅(1973一)，女，甘肃兰州人，博士，讲师，主要从事逆境植物生理生态学研究。E-mail：gem228@163．COIll。

万方数据



70 干旱地区农业研究 第28卷

1试验区概况与研究方法

1．1试验区概况

沿降水量减少梯度设置的4个试验点分别选在

兰州、白银、景泰、临泽无人为干扰的野生植物群落

(图1)。兰州属温带半干旱大陆性季风气候区，总

的气候特点是干燥、寒冷、冬季长，昼夜温差大，降水

少，集中在6—9月。试验点地处安宁区北部低山丘

陵山坡，未利用的荒草地、盐碱地和沙地较多。白银

属东南季风气候西北部边缘区，是温带干旱、半干旱

大陆性气候，风大沙多，自然植被稀少，水资源匮乏。

周围属于山坡地，有些地段则为砂岩。降雨多集中

在7。9月，占全年降水量的60％以上。试验点位

于中温带半干旱区向干旱区的过渡地带，属腾格里

沙漠和祁连山余脉向黄土高原过渡地带，土壤有风

沙土、黄绵土、灰钙土和灌淤土等几个类型。景泰属

温带大陆性干旱气候区，干旱少雨，森林稀少，植被

覆盖率低，沙漠戈壁面积大，浅山丘陵区水土流失严

重，土地沙漠化、盐渍化加剧。昼夜温差大。试验点

位于景泰县城以北，其生态环境的基本特征是林地

和草地较少，土地沙漠化、盐渍化加剧。临泽属河西

北部温带干旱区，是温带干旱荒漠气候。降水少而

集中在7。9月，约占全年降水量的65％，气候干

燥。试验点处于荒漠与绿洲的过渡地带，属于山前

砾质荒漠，周边与绿洲和沙漠相连，地势起伏平缓，

土壤类型为灰棕漠土，植被以泡泡刺群落为主，盖度

较低，分布有稀疏的红砂、珍珠。

围l 干旱半干旱区降水量梯度分布的4个试验点地理位置

Fig．1 The geographic locations of 4 trim sites along

rai碰all gradient in arid and semiarid areas of China

由4个试验点的气候特点(表1)可知，兰州、白

银、景泰和临泽4个试验点依次是降水量逐渐减少

的梯度，进而形成大气相对湿度和干旱度指数减小

的梯度，同时也是年日照时数和纬度升高的梯度。

表1 干旱半干旱区降水量梯度下4个试验点的气候特点

Table 1 The main geographic and climatic conditions of

four trial sites in arid and semiarid area8 of China

注：干燥度指数(，)=P／(r+lO)，P是年降水量(mm)，r是年

均温(℃)。

Note：De Martonne aridity index(，)=P／(T+10)；P，Annual nM∞

precipitation(mm)；r t Annual㈣temperation(℃)．
1．2群落组成和枝／叶生物量比值的测量

2006年8月选择沿降水量减少梯度分布的4个

试验点兰州、白银、景泰、临泽共有的一些存在C4物

种的科属的C，植物作为调查对象，进行样地调查。

其中包括柽柳科红砂(Reaumuria soongorica)和多枝

柽柳(Tamarix ramosissima)，菊科亚菊属灌木亚菊

(A )和苦苣菜属苦苣菜( ．

．iania，蒺fr藜utic科ulo的sa白刺属白刺(

Sonchus

o)le和raceus) Nitraria tangtttorltm

泡泡刺(N．sphaerocarpa)以及骆驼蓬属骆驼蓬(Pe．

ganum harmala)和驼蹄瓣属粗茎驼蹄瓣(Zygophyllum

Zoc柳)等。每点设一条东西向样带，样带上每隔2

km设一样地，规格10×10 m2，进行常规调查。草本

植物的调查在样地内设4个1×1 m2样方进行。对

每个样方进行物种数、群落组成和总盖度的调查。

每一试验点对有绿色茎枝和叶的全部物种分别收集

绿色茎枝和其上叶片，带回实验室50。C烘干、称重

进行生物量分析。

1．3植物LMA、N．。。和Chl。。。含量测定

植物叶面积采用纸重法测定，叶质量采用万分
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之一天平称重。通过换算得到单位面积的叶质量即

为LMA(g／m2)。将部分植株放在50℃下烘干称重，

分别收集叶片和枝条研磨，过0．1 ITlm筛。测定植

物不同器官的全氮含量。植物全氮含量测定方法

为：凯氏定氮法，KDN一2C凯氏定氮仪(上海纤检仪

器公司)测定。已知叶面积，通过换算得到N。。。叶

绿素含量测定按照李合生116o方法，叶片称重后，乙

醇暗处浸提，摇匀分别测定OD665和0D649，按公式计

算并根据叶面积换算出Chl。。。

1．4数据分析

运用Origin 6．0和SPSS 11．0软件对数据进行

绘图及统计分析。试验数据的处理比较用Turkey’

s．b单因素方差分析，线性回归模型采用最小二乘法

(OLS)进行回归分析，数据间相关性用Pearson’s test

分析，所有数据为3次测定值的平均值。

2结果与分析

2．1 各试验点群落类型及优势植物

对沿降水量梯度分布的兰州、白银、景泰和临泽

4个试验点物种进行调查，植物群落类型及优势植

物见表2。兰州试验点的植被类型为红砂群落

(Reaumuria soongorica community)，优势植物有红砂、

柽柳、中间锦鸡儿和灌木亚菊等；白银试验点的植被

类型为红砂和猪毛菜群落(Reaumuria soongorica&

Salsola community)，优势植物有红砂、珍珠猪毛菜、

自刺和骆驼蓬等；景泰试验点的植被类型为猪毛菜

群落(Salsola community)，优势植物有珍珠猪毛菜、

松叶猪毛菜、木本猪毛菜、红砂、盐生草和粗茎驼蹄

瓣等；临泽试验点的植被类型为泡泡刺群落(M—

traria sphaerocarpa community)，优势植物有泡泡刺、芦

苇、雾冰藜、沙米和盐生草等。4个试验点的植被盖

度随降水量的减少而降低，兰州试验点植被盖度最

高，达到88％左右，临泽试验点植被盖度最低，只有

18％左右。优势植物中临泽C4物种数最多，兰州C3

物种数最多。

2．2各试验点共有G物种的叶、茎属性特征

叶、茎属性特征是具有光合碳代谢进化意义的

属性特征，选择包含C4物种的科属，比如菊科黄花

菊属有很多C4物种，蒺藜科蒺藜属蒺藜是C4物种，

蓼科沙拐枣属沙拐枣为C4物种。以各试验点共有

的这些科属的C，物种作为调查对象，它们是柽柳科

红砂和柽柳，菊科亚菊属灌木亚菊和苦荚菜属苦苣

菜，蒺藜科的自刺属白刺和泡泡刺、骆驼蓬属骆驼蓬

和驼蹄瓣属粗茎驼蹄瓣等。

从表3看出，随降水量逐渐减少，柽柳科红砂和

多枝柽柳、蒺藜科白刺和骆驼蓬主要通过叶和绿色

枝条LMA的增大响应加剧的干旱胁迫；而蒺藜科粗

茎驼蹄瓣则通过降低叶片中Chl。。。含量适应干旱胁

表2不同降水量条件下4个试验点植物群落优势植物

Table 2 Plants community compositions at 4 trial sites with different precipitation

注：黑体字物种为C4物种。 Note：Black 8t—e species m C．species
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迫；菊科灌木亚菊和苦苣菜主要通过提高绿色茎枝

或叶脉中LMA和N。。。含量来响应干旱胁迫的加剧；

蓼科卷茎蓼则通过提高叶片LMA和降低绿茎中

Chl。。含量应对渐进的干旱胁迫。尽管不同科属植

物利用叶、茎的不同属性特征应对干旱胁迫，依然有

规律可循，植物叶、茎属性特征LMA和Ⅳ。。含量随

干旱胁迫的加剧而增大，Chl。。。含量随干旱胁迫的加

剧而下降。

表3各试验点共有物种叶、茎属性特征随降水量减少的变化

Table 3 The changes of plants leaf and stem traits in 4 trial sites with rainfall decrease

比叶重LMA(g／'m2) Ⅳ一(g／m2) Ch】一(∥m2)
物种 器官

Species Org“
兰州 白银 景泰 临泽 兰州 白银 景泰 临泽 兰州 白银 景泰 临泽

Larlzhou Baiyin Jingtai Linze Lallzhou Baiyin Jinstai Linze Lsllzhou Baiyin Jingtai Linze

注：数据为3次测定的平均值，同一行内相同指标黑体数据后的相同字母代表方差分析在P<O．05水平上不显著。。一”表示该物种在某

一试验点没有采集到。

Note：Data a托n培蛐8(±s．d．)of three replication*．Bhck style values within row of same index followed by the剐m他letter a弛not significantly different

at P<0．05 according to ANOVA．“一”indicates the species have not sampled in certain research aⅫ．

2．3 降水量梯度下植物群落水平枝／叶生物量比值

变化

随年均降水量的减少，兰州、白银、景泰和临泽

4个试验点优势物种的绿色茎枝／叶的生物量比值

逐渐增加(图2)。降水量最少的临泽，其物种的茎

枝／叶比最大，斜率为1．3062，然后依次是景泰(斜

率1．0044)、白银(斜率0．9942)，降水相对充沛的兰

州，物种的茎枝／叶比最小，斜率为0．9103(表4)。

随降水量减少，也就是随干旱度指数降低，I艋泽物种

的输导组织更发达，其次是景泰、白银，而兰州最低，

这与优势物种调查中临泽c4物种数最多，兰州G

物种数最多的结果相一致(表2)。
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图2各试验点植物绿色茎枝与叶片的生物量比值

Fig．2 The changes between green stem or branch biomass and

leaf biomass at four sites
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表4植物绿色茎枝与叶片的生物量比值变化及生物量变化的相关性

Table 4 The changes of biomass ratio of green stem／leafI and the biomass correlation between green stem and leaf

注：***所有线性回归均在P<0．001水平上显著。

Note：***All regressions were significant at P<O．001

3结论与讨论

随年均降水量的减少，兰州、白银、景泰和临泽

4个试验点植物叶、茎属性包括LMA、N。。。含量及

Chl。。。含量的变化说明不同科属植物利用叶、茎的不

同属性特征应对干旱胁迫，一般来说LMA和N。。。含

量随干旱胁迫的加剧而增大，Chl。。。含量随干旱胁迫

的加剧而下降，这在一定程度上反映了植物对干旱

胁迫强度加剧的适应规律。另外随年均降水量的减

少，临泽物种的枝／叶生物量比最大，然后是景泰、白

银，兰州物种的枝／叶比最小。即随干旱胁迫的加

剧，干旱区植物绿色茎枝与叶片生物量的比例逐渐

增大。说明随降水量减少，临泽物种的输导组织更

发达，其次是景泰、白银，兰州最低。这与临泽优势

植物中C4物种数最多，兰州C，物种数最多的调查

结果也是一致的。

随降水量逐渐减少，兰州、白银、景泰和临泽4

个试验点8个共有物种在形态和代谢上发生的变化

说明不同科属植物应对干旱胁迫的方式不同。柽柳

科红砂和蒺藜科白刺通过叶和绿色枝LMA的增大

响应加剧的干旱胁迫。最近，对干旱区红砂的稳定

碳同位素(813C)分析表明，红砂叶片艿13C值在一

22．77％o．一29．85‰之间，处在典型的C，植物艿13C

范围内，影响艿”C值的环境因子是水分，以提高水

分利用效率(Water use efficiency，WUE)为适应干旱

的主要方式[171；蒺藜科泡泡刺水分利用效率又高于

红砂[18J，表明红砂、白刺在LMA、WUE等方面已表

现出形态和生理上的适应性转变。由于植株较小的

LMA使单位叶面积的碳投资较少，体现出较高的相

对生长速率[1引。从进化角度理解，干旱区大多数C3

植物红砂、多枝柽柳、花棒和灌木亚菊等在形态结构

上趋于形成小叶或同化枝条／绿茎以及增大苦苣菜

叶脉比例来增加LMA进而提高光合效率，也可能为

向干旱环境下优势明显的c4途径进化做准备；而叶

厚、多汁型C，植物粗茎驼蹄瓣有可能向多为肉质植

物利用的CAM途径进化；蓼科卷茎蓼则通过提高叶

片LMA和降低绿茎中的Chl．。。含量适应干旱胁迫，

叶绿素本身易受干旱胁迫引起的氧化胁迫攻击而导

致含量下降，是一种被动下降，对它的适应性及进化

研究还未见报道。我们推测，随着降水量的减少，植

物通过增大LMA或者提高绿色茎枝或叶脉的N。。。

含量或者降低叶片的Chl。。。含量等方式产生形态或

代谢上的主动或被动适应，至于这种适应是否是C4

途径发展的前提和基础还需要迸一步通过CO，补偿

点、艿13C值、光合与胞间C02浓度(Ci)分析及最初

产生的四碳酸研究确定ⅢJ。

叶片要获得高的光合速率要求有效氮的积

累[2¨。环境氮供应不足也会导致C3植物光合能力

的下降，暗示植物对氮的有效利用在光合能力的维

持上扮演重要角色旧J。干旱胁迫下，茎干中储藏物

积累的临时性改变都伴随着碳氮代谢的变化[23 J。

植物同化的有效氮有助于叶的扩展并与生长率密切

相关。植物缺氮引起的产量降低更多是由于叶扩展

率降低而不是单位面积光合速率降低协J。叶片氮

是光合关键酶的一部分，特别是Rubisco中氮的含量

很高，占到叶片氮含量的40％左右ⅢJ。由此看出，

LMA和N。。。与植物光合碳同化是息息相关的。灌

木亚菊和苦苣菜绿色茎枝或叶脉的生物量随降水量

减少而增加，N。。。含量提高，反映出植物氮含量随植

物生物量的增加而增加的一般规律嘶J，特别是植物

输导组织氦含量随生物量的增加而较显著增加。在

干旱区贫瘠的土壤氮水平下，可能通过同化某些有

机来源如氨基酸酰胺和尿同化自身的氮或转移其它

部位的氮来提高绿色茎枝或叶脉氮含量旧J。

研究发现，Q植物芹菜的绿色茎和烟草叶柄中

维管束周围的细胞好比C。植物的维管束鞘细胞，其

中巳光合酶的活性高于叶旧J，花棒小叶逐渐退化，

被叶轴逐渐取代执行光合并成为C，植物向着C4光

合进化的潜力器官【291；而C．光合也可以在没有

Kranz结构的单一光合细胞的陆生植物中进

万方数据
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行[30,311；改变输导组织结构和模式，提高其生物量

的积累，是C4光合途径植物提高水分利用效率的保

障[32]，这些都表明了绿色茎枝或叶脉具有的C4光

合潜力，因此利用有光合能力的输导组织与叶肉组

织生物量的比例变化来评价群落水平C4光合的潜

能是可行的，进而预测渐进干旱胁迫下群落水平上

C，向C4光合途径转变的规律。随年均降水量的减

少，兰州、白银、景泰和临泽4个试验点物种的绿色

茎枝／叶的生物量比值逐渐增加。结合优势植物中

临泽C4物种数最多，兰州C3物种数最多这一物种

调查结果，利用植物绿色茎枝／叶的比值增大可以反

映群落水平C4光合的增加。

至此，在干旱半干旱区降水量梯度下对植物群

落的叶、茎属性特征及绿色茎枝／叶的生物量比值进

行了分析，初步探讨了干旱区植物光合碳同化的适

应性转变。环境调控在植物光合途径的相互转化过

程中起着重要作用，某种植物营何种光合途径随环

境条件的改变光合机制发生相应变化[33|。形态结

构的改变往往是光合碳同化途径进化的前提和基

础[32I。C，向C4光合途径转变是研究植物的适应性

进化的一个引人入胜的课题，干旱地区的地理、气候

特征为C4光合进化的研究提供了一个理想的平台。

关于干旱胁迫下植物的光合碳代谢从光合酶、艿”C

和最初固定C02产物方面的研究还将继续。
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Leaf and stem traits of plant communities along rainfall

gradient in arid and semi．arid areas

GONG Chun．meil．WANG Gen—xuan2

(1．College of啦Sciences，Northwest A&F University，Yangling，Shaan i 712100，China；

2．Institute ofAgroecology and Ecoengineering，CotlegP of咖Sciences，Zhej缸ng University，Hangzhou，脚昭310058，Ch／na)
Abstract：Plant leaf and stem traits include the leaf mass per Bxca8(LMA)，leaf life span(LL)，nitrogen content

per unit area(NaMa)and the chlorophyll content per unit area(Chlarea)．These features，directly affecting the properties

of carbon sequestration capacity of plants，are the adaptation strategies of plants resistant to the environment in the long

process of production in order to obtain maximum photosynthetic formation．This study is to identify plant leaf and stems

traits(LMA，Nm-and Chlarea)and explore the changes of adapting to progressive drought stress along rainfall gradient

in arid and semi-arid area$．The results show that different families and genera of plants distributed in Lanzhou，Baiyin，

Jingtai and Linze experimental sites take different attributes of leaf，stem or branch response characteristics against

drought stress with annual mean precipitation reducing．The LMA and content of N^M。increase with intensification of

drought stress and Chlarea content increases with the decline of drought stress，which reflects the strengthening of plant

adaptation to drought stress in some extent．In addition，green stem or branch／leaf biomass ratio in Linze species is the

largest with annual mean precipitation reducing，followed by Jingtai species，even Baiyin species，whereas Iamzhou

species is the smallest．With the increase of dmught stress，the biomass ratio of green stem or branch／leaf is gradually

increasing in dry areas．

Keywords：rainfall gradient；LMA；Na"4；Chlarea；biomass ratio of green stem or branch／leaf
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