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黄土丘陵区植物功能性状沿气候梯度的变化规律
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摘　要：选取黄土丘陵区延河流域１４７个物种，对１０个与植物形态、生理相关的叶片和细根功能性状（叶大小、叶长宽

比、叶厚度、叶干重、比叶面积、叶组织密度、叶氮含量、细根比根长、细根组织密度和细根氮含量）进行了测定，并对功

能性状与气候因子的关系进行了分析。结果表明：（１）水热条件是影响研究区植物功能性状的重要因子，其中降雨为

主导因子。物种水平上，植物功能性状随着环境的变化而变化，如叶氮含量随着温度指标（最冷月均温、生长季均温、

年均温、最热月均温、温度季节变化的增加而增加；（２）不同生长型功能性状在环境梯度下存在差异，表现为草本植物

相对木本植物有更小的叶组织密度以及更大的叶面积、比叶面积、叶片氮含量、根氮含量和比根长，表明不同生活型

植物对环境的适应能力明显不同；（３）不同类群植物对环境条件变化的响应不同，表现为适应方式的分异和趋同。该

结果为探究黄土高原植物对环境的适应机制提供理论依据。
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　　植物功能性状作为连接植物与环境的桥梁，是对
植物的形态建成、生存生长、适应等行为具有强烈影
响的那部分属性特性［１］，反映植物对环境的适应及植
物内部不同功能之间的生活或进化权衡后的一种属

性表现［２］。如叶片氮含量等性状直接决定着植物光
合能力的高低［３］，而结构性状如叶面积、叶干重、叶厚

度、比叶面积、比根长、组织密度等，则可以较好地反
映植物碳收获最大化所采取的生存策略［４］。研究表
明，植物的一些性状会随着环境条件的变化而变化，
而一些则变化不明显，如沿着从干旱到湿润的环境梯
度，植物叶片会由小变大、氮和磷含量增加、碳氮比下
降、同化速率升高等［５－６］。但是性状的这种变化趋势



并不是一成不变的，会随着研究区范围、研究对象生
活型组成以及取样尺度的影响而改变。近年来，我国
也开展了一些有关植物性状方面的研究，但研究多集
中于植物功能性状之间的关系以及不同功能群功能

性状间的差异［７－８］，或同一物种在不同环境梯度下叶
性状的变化［９－１０］，对于从整体上研究不同植物性状在
环境梯度下变化情况的研究较少。本文以黄土丘陵
区延河流域为研究区，分析不同环境梯度下所有物种
及不同生长型植物的功能性状随环境梯度的变化规

律，试图阐明：（１）延河流域各性状随环境梯度的变化
规律及主要环境影响因子，探究物种水平上植物性状
对环境的响应机理及适应策略；（２）将不同生长型性
状差异作为功能沿气候梯度差异的解释变量，描述不
同生长型植物在环境梯度下的性状差异与变化规律，
探究植物为维持正常生理活动表现在适应策略的趋

同与趋异，为今后深入分析黄土高原区植物对环境的
适应机理提供理论依据。

１　材料和方法

１．１　研究区概况
延河流域（３６°２３′—３７°１７′Ｎ，１０８°４５′—１１０°２８′

Ｅ）位于陕西省北部，地处黄河中游，是黄河中游河口
镇—龙门区间的一级支流，由西北向东南，流经志丹、

安塞、延安，在延长县南河沟乡凉水岸附近汇入黄河，
延河全长２８６．９ｋｍ，总面积７　６８７ｋｍ２，平均坡度

４．４‰，河网密度约为４．７ｋｍ／ｋｍ２。该流域属大陆
性季风气候，年平均降水量约为５００ｍｍ，年均气温
约９℃。从东南向西北，降雨、温度具有明显的梯度
变化特征。植被分布随着环境条件的变化具有明显
的地带性规律，从东南向西北依次为森林区、森林草
原区和草原区［１１］。

１．２　野外调查和样品采集
本研究依据环境梯度变化进行采样，以观测植物

功能性状及其相互关系的变化。首先将延河流域根
据温度、降雨梯度，划分为不同的环境梯度单元，在各
个环境梯度单元内，充分考虑地形变化，选择了具有
代表性的２４个样地做群落调查，共调查了１４９个物
种，隶属于４９科１２０属，其中草本植物１０２种，木本
植物４７种，部分出现在不同地点的相同物种进行了
重复测定。对不同功能群的物种，每种植物取５～１０
个植株，每个植株上摘取５～１０片未遮阴、完全展开、
没有病虫害的叶片，由于木本植物叶氮含量会随太阳
位置的改变而变化，叶片从东南西北４个不同方位的
枝条上收集，并移去叶柄。
用便携式叶面积仪（Ｙａｘｉｎ—１２４２）测定叶面积

ＬＡ，叶长和叶宽，求得叶长宽比 ＬＷ。选用精度为

０．０１ｍｍ的电子游标卡尺沿叶片主脉方向，在距离
主脉两侧约１ｍｍ处各均匀选取３个点进行测量，所
得平均值为叶厚度ＬＴ。在每株植物基部１０～２０ｃｍ
范围内用铁铲挖取２０～３０ｃｍ深的土块，小心清理掉
根表面的土壤和杂质，采集直径２ｍｍ以下的细根。
将已测叶面积的叶片和植株的细根放入自封袋临时

保存并迅速运回实验室。在实验室中将根系样品上
附着的土用水冲洗干净，用扫描仪对细根进行扫描，
使用地理信息系统的根系分析方法获取根长和根直

径［１２］，利用体积替代法将细根完全浸入盛水的量筒
（精度为１０ｍｌ和２５ｍｌ）约５ｓ，读取增加的体积。将
叶片、根系１０５℃下烘干１５ｍｉｎ杀青，再在８５℃下烘
干４８～７２ｈ后称重，获得叶干重ＤＭ，并得到比叶面
积ＳＬＡ＝叶面积／叶干重，比根长ＳＲＬ＝根长／根干
重，叶组织密度ＬＴＤ＝叶干重／叶体积，其中叶体积

＝叶面积×叶厚度，细根的组织密度ＲＴＤ＝根干重／
根体积。烘干的叶、细根样品粉碎后，用凯氏定氮法
测定叶片氮含量ＬＮＣ和细根氮含量ＲＮＣ。

１．３　环境数据的获取
由于黄土高原地区地形的复杂性，采用 ＡＮＵＳ－

ＰＬＩＮ空间插值工具软件对延河流域及周边５７个气
象站点数据的插值拟合［１３］，然后把野外记录的样点

ＧＰＳ数据导入地理信息系统软件ＡｒｃＧＩＳ，从中提取
样点的气象因子，它们分别是年均最冷气温（Ｔｃ），年
均最热气温（Ｔｈ），年均植被生长季节气温（Ｔ４１０），年
均气温（Ｔｅ），年均雨季总降雨量（Ｒ７８９），年均总降雨
量（Ｒａ），年均蒸发量（Ｅｔ），降雨季节变化（Ｒｓ）和温度
季节变化（Ｔｓ）。气候数据的提取在 ＡｒｃＧＩＳ　９．２下
完成。

１．４　数据分析
分析前将植物属性值进行对数转换，以满足Ｔ

检验和回归分析的假设需要。首先将功能性状与气
候因子进行相关分析揭示功能性状沿气候梯度的总

体格局，通过逐步回归分析揭示影响植物性状的主要
气候因子，并将生长型作为性状沿环境梯度差异的解
释变量加入回归分析，Ｔ检验草本和木本植物性状的
差异。相关统计分析在ＳＰＳＳ　１８．０下完成。

２　结果与分析

２．１　植物功能性状沿环境梯度的变化规律及其主要
影响因子

研究功能性状沿环境梯度变化规律可以很好地

认识植物对环境的适应机理［２］。延河流域植物性状
与气候因子的相关性结果表明（表１），叶氮含量对温
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度指标（最冷月均温、生长季均温、年均温、最热月均
温、温度季节变化）有较好的响应；一些与叶形态相关
的性状，如叶大小、叶长宽比、叶厚度以及叶干重对降
雨量变化和年均蒸发量变化的响应较为明显；比根长
和根组织密度等根性状与气象因子间没有表现出相

关性。叶片作为植物体暴露在环境中的面积最大的
器官，在形态结构上的变异性和可塑性是最大的，因

此较根系而言对环境的响应更为敏感。回归分析结
果表明（图１、表２），降雨为影响延河流域植物性状的
主导因子，温度为次要因子。除了根组织密度以外，
所有的植物性状随降雨和温度梯度变化显著。其中
叶性状主要受降雨影响，如叶面积、叶长宽比、叶厚
度、叶干重、比叶面积和叶组织密度；受温度影响的功
能性状主要有叶氮含量和根氮含量。

表１　延河流域植物功能性状与气候因子的关系

指标 Ｔｃ Ｔ４１０ Ｔａ Ｔｈ Ｔｓ Ｒ７８９ Ｒａ Ｒｓ Ｅｔ
ＬＡ 　０．１３４ 　０．１０２ 　０．１１６ 　０．０９１ －０．００３ 　 ０．２２１＊＊ 　 ０．１９０＊ 　０．０９９ －０．１８１＊

ＬＷ －０．１７１＊ －０．０６４ －０．０９７ －０．０４０ 　　０．２０５＊＊ －０．３４２＊＊ 　－０．３４８＊＊ 　０．０３６ 　　０．２３１＊＊

ＬＴ 　－０．２１６＊＊ －０．１５１＊ －０．１７１＊ －０．１３５ 　０．０７６ －０．１８１＊ 　－０．２４５＊＊ 　 ０．１８４＊ 　　０．２１７＊＊

ＤＭ 　 ０．１６７＊ 　０．０９８ 　０．１２０ 　０．０８２ －０．１００ 　 ０．２３２＊＊ 　　０．２４６＊＊ －０．０４６ 　 －０．２０５＊＊

ＳＬＡ －０．００７ 　０．０３２ 　０．０２４ 　０．０３６ 　０．１１６　 ０．０１５ －０．０２９ 　 ０．１４８＊ 　０．０００
ＬＴＤ 　０．１０８ 　０．０３８ 　０．０５６ 　０．０２７ 　－０．１５１＊ ０．０６９ 　０．１４３ 　－０．２３２＊＊ －０．１０１
ＬＮＣ 　 ０．１５３＊ 　　０．２１３＊＊　　０．２０１＊＊　　０．２２０＊＊　　０．２６１＊＊ ０．００４ －０．０２８ 　０．０９１ －０．１６８＊

ＲＮＣ －０．００５ 　０．１００ 　０．０７２ 　０．１１８ 　　０．２９６＊＊ －０．１７０＊ 　－０．２１０＊＊ 　０．１２２ 　０．０２０
ＳＲＬ 　０．１１０ 　０．１１１ 　０．１１２ 　０．１１０ 　０．０６５　 ０．００６ 　 ０．０２８ －０．０６７ －０．１１９
ＲＴＤ 　０．００４ －０．０２５ －０．０１９ －０．０２９ －０．０９２　 ０．０２２ 　 ０．０５４ －０．１００ 　０．０１４

＊＊ｐ＜０．０１，＊ｐ＜０．０５；所有性状值均经过对数转换；ＬＡ———叶大小；ＬＷ———叶长宽比；ＬＴ———叶厚度；ＤＭ———叶干重；ＳＬＡ———比叶面积；

ＬＴＤ———叶组织密度；ＬＮＣ———叶氮含量；ＲＮＣ———细根比根长；ＲＴＤ———细根组织密度；ＲＮＣ———细根氮含量。

表２　延河流域植物性状与气候因子的回归分析

因变量 物种 自变量
决定

系数Ｒ２
Ｐ值 截距

回归

系数

所有 Ｒ７８９ ０．０４９　 ０．００３ －１．１０４　 ０．０１２
ＬＡ 草本 Ｒ７８９ ０．０５８　 ０．０１１ －１．８０８　 ０．０１５
木本 Ｒ７８９ ０．０７０　 ０．０３１ －１．３７８　 ０．０１３

ＬＷ
所有 Ｒ７８９ ０．０６２　 ０．００１　 ３．４４３ －０．０１１
草本 Ｒ７８９ ０．０４７　 ０．０２３　 ３．５６５ －０．０１１

ＬＴ
所有 Ｒａ ０．０６０　 ０．００１　 ０．３９６ －０．００２
草本 Ｒａ ０．０１０　 ０．００６　 ０．５７６ －０．００３

ＤＭ
所有 Ｒａ ０．０６０　 ０．００１ －３．０１３　 ０．００５

木本 Ｒａ ０．１０５　 ０．００８ －３．６０３　 ０．００７
ＳＬＡ 所有 Ｒｓ ０．０２２　 ０．０４９ －１．５９６　 ６．１５１

ＬＴＤ 所有 Ｒａ ０．０５４　 ０．００５　 ４．３１５ －９．７２２

所有 Ｔｓ ０．０６８ ＜０．００１ －３．４６４　 ２．１８８
ＬＮＣ 草本 Ｔｓ ０．０４６　 ０．０２４ －３．２３６　 ２．０６６
木本 Ｔｓ ０．１０４　 ０．００８ －３．２６１　 ２．０５５

所有 Ｔｓ ０．０８８ ＜０．００１ －６．２０２　 ３．５２３
ＲＮＣ 草本 Ｔｓ ０．０６０　 ０．０１０ －４．６１１　 ２．６３７
木本 Ｔｓ ０．０８７　 ０．０１６ －６．４５７　 ３．６１４

ＳＲＬ 草本 Ｔｌ ０．０４８　 ０．０２１　 １．４３５　 ０．１１４

不同生活型的草本和木本物种作为性状沿环境梯度的解释变量，回归

分析结果不显著的生长型未在表中列出。

　　水热因子影响植物生长、发育和功能的重要环境
因子，其中温度的变化将直接影响植物的生理、生态
及形态的变化。一般来说，叶氮含量较高的植物光合
能力和呼吸消耗均较强，能通过快速的养分循环适应
环境［１４］，且极易受土壤含量、生长季的温度、长度及年
均降水量的影响［１５－１６］。延河流域的植物叶氮含量随

温度的增加而增加，尤其是温度季节变化较大的地区
叶和根氮含量都较大，即随着温度升高，植物的生长
季长度增加，植物通过较高的氮含量保证在有限生长
季内具有较高的光合生产力来维持正常的生理活动。

然而与其他因子相比，延河流域植物功能性状对水分
的响应更为显著。随年均降雨量增加或干湿季节降
雨变化量的增加，生长在相对湿润地区的植物具有较
高叶面积、叶干重、比叶面积和较低的叶长宽比、叶厚
度、叶组织密度；而生长在相对干旱地区的植物则表
现出相反的一系列性状。研究表明，干旱区的植物叶
片具有较高的水分利用效率［１７］、较厚的表皮［１８］、较小

的叶面积和比叶面积以适应水分胁迫环境［１９］，并且以

较小的叶干重和较大的组织密度构筑防御保卫［１９］。

叶片厚度与植物体细胞体积、水分储备变化密切相
关［２０］，抗旱性越强的植物往往叶片较厚，但叶片厚度
极易受到植物叶形的影响，因此单一性状的变化并不
能反映植物的适应性，植物往往是通过一系列功能性
状的组合来适应环境。Ｒｅｉｃｈ等［４］指出，干旱区植物
通过较低的比叶面积和较高的叶片寿命的平衡，以降
低组织周转，并且在比叶面积一定时具有较高的叶氮
含量［６］。而组织密度的增大，说明植物组织变得发
达，可以减少植物体水分的散失，也是植物对干旱环
境的一种适应。一般来说，植物的旱生结构特征都表
现出不同程度的恒定性，其中一些植物在遗传上比较
固定，另一些植物则由于环境因子的改变使得正常的
中性结构转变为不同程度的旱生结构，或是加强了旱
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生结构的特性［２１］以适应干旱环境。功能性状对降雨
变化的一系列响应反映了植物对不同生境的生长、适
应策略以及对水分的利用能力，越是干旱的地区，植
物对资源的利用能力越强［２２－２３］。

２．２　不同生长型植物性状沿环境梯度的变化规律
草本和木本植物的多数性状在气候梯度下有显

著差异（表３，图１），除了叶组织密度，草本植物的性
状属性值均大于木本，即草本植物相对木本植物有更
小的叶组织密度以及更大的叶面积、比叶面积、叶片
氮含量、根氮含量和比根长，表明不同生活型植物对
气候环境的适应能力明显不同。Ｗｒｉｇｈｔ等［２４］研究指
出，植物单位面积的叶质量（１／ＳＬＡ）与叶寿命间存在
平衡关系，即植物叶片的经济型谱是从高比叶面积、
短叶寿命到低比叶面积、长叶寿命变化的，较高的叶
氮含量和较快的气体交换速率是和较高比叶面积相

联系的，因此草本植物趋向于较高的比叶面积。而草

本植物与木本植物间叶片、根氮含量的差异表明不同
生活型植物对所处环境养分的分配策略不同。草本
植物寿命较短，大多将养分用于植株体的快速生长，具
有较高的光合能力合养分利用效率［２４］，而乔木、灌木等
木本植物往往分配较多的生物量和将吸收到的矿质养

分大多用于防御构建，结构物质较多，同时积累较多的
光合产物为越冬和今后的生长做准备，因此分配到光
合器官中的氮较少［２５］，具有相对较低的植物氮含量。
将不同生长型的植物性状作为物种水平性状的

解释变量加入与环境因子的回归分析，结果表明（图

１）不同生长型的植物对环境变化的响应不同。在所
有物种和草本、木本植物水平上，叶面积对年均雨季降
雨量的响应明显，随着雨季降雨量的增加而增加（图

１ａ），叶片、根氮含量都随着温度季节变化的增加而增加
（图１ｇ，ｈ），而草本和木本植物的比叶面积和叶组织密
度与降雨季节变化都没有表现出显著性（图１ｅ，ｆ）。

图１　不同生长型植物性状沿气候梯度的分布格局
图中所有性状值均为对数转换后的值，图中空心点代表木本植物，实心点为草本植物，实线为所有植物性状与环境因子关系的拟合线，长虚线为

木本植物，短虚线代表草本植物。

　　对于草本和木本两个生长型，植物的叶面积，叶
片、根氮含量存在显著差异（表３），即存在显著差异的
一些植物性状对环境因子的响应一致，这就形成了植
物对环境适应的一种方式———趋同进化。同时，我们
发现不同生长型植物对环境变化的响应也存在差异。
木本植物的叶干重对年均降雨量响应明显，表现为随

着年均降雨量的增加而呈增加趋势；而草本植物生长
较快，尤其是地上部分生长迅速，其叶形态性状（叶面
积、叶长宽比、叶厚度）对降雨量变化响应明显（图１ａ，

ｂ，ｃ），表现为在相对干旱的地区叶面积变小，叶厚度
和叶长宽比增加，即不同生长型植物通过调节性状又
形成各自特定的适应策略。
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表３　不同生长型植物性状的差异

植物性状 草本植物 木本植物

ＬＡ／ｍｍ　　　　　１００１．３５±１８７．９５７ａ ５０３．１８４±８９．６９７ｂ

ＬＷ　　　　　　　 １９．３０５±９．５２２ａ ２．５４１±０．５５６ｂ

ＬＴ／ｍｍ　　　　　 ０．２５０±０．０１７ａ ０．２０１±０．０１０ａ

ＤＭ／ｇ　　　　　　 ０．７４４±０．１０７ａ ０．８±０．０７９ａ

ＳＬＡ／（ｍｍ２·ｍｇ－１）２０８．５８±８２．６３１ａ １０５．３７６±３２．０３４ｂ

ＬＴＤ／（ｍｇ·ｍｍ－３） ０．０７３±０．００７ｂ ０．１４３±０．０２５ａ

ＬＮＣ／％　　　　　 ２．４４７±０．１１３ａ ２．０５７±０．１０６ｂ

ＲＮＣ／％　　　　　 １．０４６±０．０５６ａ ０．７６６±０．０６９ｂ

ＳＲＬ／（ｍ·ｇ－１）　　 ７．９１３±０．９５０ａ ４．５７±０．６７５ｂ

ＲＴＤ／（ｍｇ·ｍｍ－３） ２４．３１±１．９６４ａ ３１．０４３±２．３８６ａ

数据为平均值±标准差，显著性差异（ｐ＜０．０５）用不同字母标记。

３　结 论

功能性状沿环境梯度变化规律可以很好地认识

植物对环境的适应机理，本研究结果表明：（１）水分
和温度是影响延河流域植物功能性状的重要因子，其
中水分为主导因子。性状随着环境因子的变化而变
化，植物通过一些列性状的组合来适应所在环境。总
的来说，性状与环境因子的相关性不高，叶性状比根
性状对环境的变化响应更为敏感。（２）草本植物相对
木本植物有更小的叶组织密度以及更大的叶面积、比
叶面积、叶片氮含量、根氮含量和比根长，表明不同生
活型植物对气候环境的适应能力明显不同。（３）不同
生长型植物性状沿气候梯度的变化规律，反映了植物
通过多种途径对环境的适应对策。
本研究结论对于黄土高原植被恢复重建具有重

要意义。一般地，由于植物与环境的相互作用与适
应，在不同环境条件下生存的植物，往往具有不同的
性状特征。本研究表明，生长在相对湿润地区的植物
具有较高叶面积、叶干重、比叶面积和较低的叶长宽
比、叶厚度、叶组织密度；而生长在相对干旱地区的植
物则表现出相反的一系列性状，这为不同环境条件下
的物种选择等提供了重要的参考依据。如果选择的
植物不具有适应环境的性状特征，则植被恢复重建往
往面临较大的风险。
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土地利用空间格局指数的大小，可以从侧面反映人类
活动对土地利用／覆盖的干扰程度。

４　结 论

区域土地利用的结构特征可以用多样性、优势度
和均衡度来表征。其可综合反映某区域在一定时段
内各种土地利用类型的动态变化及其转换程度，对区
域土地利用结构的调整和土地利用规划具有一定的

指导意义［７］。
（１）对１９９６—２０１０年汉中市土地利用变更调查

数据分析结果表明，汉中市１４ａ间土地利用动态趋
势发生了较为明显的变化。总体上耕地、未利用地面
积在减少，林地、牧草地、居民及工矿用地、园地和交
通用地面积依次增加。但是林地基数大，林地和水域
用地年变化率不大，牧草地年变化最大，未利用土地、
园地、耕地、交通用地和居民及工矿用地的年变化率
依次递减。

（２）在过去的１４ａ，土地利用的年变化率较缓，年
均变化率为０．１７％，反映出汉中市土地利用受人类
活动影响较弱，但在西部大开发的机遇和汉中市交通
条件不断改善的情况下，城市发展的步伐将加快，人
类活动对汉中市土地利用覆被的影响将进一步加强。

（３）２０１０年土地利用综合指数为２１５．６４，表明
土地利用程度不太高，１９９６—２０１０年土地利用程度
变化量ΔＬｂ－ａ＝－５５．４６，变化率Ｒ＝－０．２５７％＜０，
说明汉中市土地利用处于调整期。

（４）人类活动对景观格局有较为明显的影响，土
地利用／覆盖的多样化指数、多样性指数和均匀度指
数呈下降趋势，而优势度指数则呈上升趋势。

（５）为了更有效合理地利用土地资源，实现生态

环境的良性循环，需要确定合理的农、林、草用地的比
例，实行高效集约式土地利用开发方式，遵循人口—
资源—环境的协调发展，实现土地资源的可持续利
用，提高土地利用效益。
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