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沙地固定程度对红砂灌丛叶-根功能性
状权衡关系的影响
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（河南农业职业学院  园林工程学院， 河南  郑州  451450）

摘  要：  ［目的］ 研究沙地固定程度对红砂（Reaumuria songarica）灌丛叶-根功能性状的影响，为探究干旱

区植物适应策略，保护植物多样性提供更多理论依据与数据支持。  ［方法］ 选择鄂尔多斯高原不同固定程

度沙地上红砂灌丛作为研究对象，采用方差分析、Pearson 相关性等分析方法，探究叶片与根系的功能性状

特征，解析其养分含量规律。  ［结果］ ①流动沙地的植物叶片相较于固定-半固定沙地表现为低肉质化程度

（2.08）、低叶含水量（51.68%）、低叶饱和含水量（57.47%）、低叶 C（34.9 g/kg）和低叶 N（2.32 g/kg）的保守型

策略，而根系则表现为更广的根系分布范围和高根 N 含量的获取型策略。  ②相较于半固定沙地，流动沙地

多数指标相对作用强度值（RII）更远离零值。  ③多数叶片与根系的功能性状之间存在显著相关性（p<
0.05）。  ［结论］ 红砂灌丛在适应胁迫环境时表现出地上地下性状解耦现象，并且随着环境压力的增加，植

物性状变化更加明显。
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Impact of sandy land fixation degrees on trade-off relationship between 
leaf-root functional traits in Reaumuria songarica shrubs

Yang Qian
（College of Landscape Engineering， Henan Vocational College of Agriculture， Zhengzhou， Henan 451450， China）

Abstract： ［Objective］ The impact of sandy land fixation degrees on leaf-root functional traits of Reaumuria 
songarica shrubs was investigated in order to provide more theoretical foundations and data support for exploring 
plant adaptation strategies and conserving plant diversity in arid regions. ［Methods］ R. songarica shrubs on sandy 
lands with different fixation degrees in the Ordos Plateau were selected as the research object. Methods such as 
variance analysis and Pearson correlation were employed to investigate the functional traits of leaves and roots and 
analyze their nutrient content. ［Results］ ① Compared to those in fixed and semi-fixed sandy lands， plant leaves in 
mobile sandy lands exhibited a conservative strategy characterized by low succulence （2.08）， low leaf water 
content （51.68%）， low saturated leaf water content （57.47%）， low leaf C （34.9 g/kg）， and low leaf N （2.32 g/kg）， 
while the roots showed an acquisitive strategy with a wider root distribution range and higher root N content. 
② Compared to semi-fixed sandy lands， the relative interaction intensity （RII） values of most indicators in 
mobile sandy lands were further from zero. ③ Most leaf and root functional traits were significantly correlated （p<
0.05）. ［Conclusion］ The R. songarica shrubs exhibit a decoupling phenomenon between above-ground and below-
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ground traits when adapting to stressful environments， and that plant trait variations become more pronounced 
with increasing environmental pressure. 
Keywords： plant functional traits； leaves； roots； transition zone between desert and grassland

植物功能性状是植物在长期生存中对环境变化

的响应与反馈［1-2］，植物功能性状的变化差异体现了

植物对于环境的适应策略以及对资源的分配利用模

式［3］。植物通过功能性状的变异，不仅展现了其对生

境胁迫与资源限制的差异化适应策略，也反映了其

在资源获取与利用过程中的策略性权衡模式。其

中，种内功能性状的变异程度作为衡量植物个体响

应环境异质性与表型可塑性强度的关键指标，为解

析植物适应机制提供了重要依据［4］。相关研究［5］表

明，种内变异对植物的个体适应性、种间关系、群落

动态、环境响应及气候变化缓解效应等方面均表现

出重要的生态学价值。研究植物功能性状，有助于

了解荒漠灌丛在胁迫环境中的适应机制，进而促进

生物多样性的有效保护。

植物叶片在生长发育过程中，其形态和功能性

状的形成受到遗传因素、生理代谢过程以及环境因

子的多重调控［6］。叶片功能性状的协同变异或权衡

关系实质上反映了植物在资源获取与保护策略之间

的适应性分化［7］。具体而言，植物通过调整叶片性状

组合来优化光合作用效率、养分利用以及抗逆能力，

从而形成不同的生态适应策略［8］。基于这一现象，叶

经济谱理论（leaf economic spectrum， LES）被提出。

根据相关研究，资源获取型叶片常表现出较高的比

叶面积（SLA）与叶氮含量［9］，相比之下，保守型叶片

则多具备较高的叶组织密度（LTD）及较低的 SLA 等

特征［10］。根系作为植物从土壤中获取水分与养分的

关键结构，其吸收效率对地上部分的生长发育乃至

整株植物的生存状况具有决定性影响［11］。针对干旱

区 荒 漠 植 物 的 研 究 发 现 ，典 型 荒 漠 灌 丛 白 刺

（Nitraria tangutorum）和红砂（Reaumuria songarica）
的根系均呈现近似叉状分枝的根系结构，通过扩展

其根系覆盖范围以增加对土壤养分空间的占据能

力，从而增强了其对贫瘠与胁迫生境的适应能力［12］。

在半干旱黄土丘陵沟壑区的胁迫生境中，红砂灌丛

则会通过形成分支结构更为简化的根系特征来适应

其贫瘠的生境，即在满足养分利用范围的基础上，有

效降低根系内部的竞争压力并提高资源利用效率，

从而增强植物对胁迫生境的适应能力［13］。这一结果

表明，植物根系不仅能够敏锐响应环境变化，同时也

具备较强的适应与调整能力。在不同环境压力下，

根系为适应环境将导致功能性状产生较大差异［14］。

目前很多研究发现了植物叶片和根系在胁迫环境下

的多种适应模式，并且植物地上地下器官可能存在

一种尚不明晰的权衡关系。另一方面，有研究发现

沿着海岸压力梯度，植物地上地下性状呈现出解耦

适应策略［15］。那么，这种植物地上、地下器官的解耦

关系是否广泛存在于其他胁迫环境中，目前仍不明

晰。为了探究这一问题，本研究以鄂尔多斯高原不

同固定程度沙地来表示环境压力梯度，选择该区域

的主要优势种红砂作为研究对象，分析其叶片和根

系的功能性状及养分含量特征，探讨荒漠灌丛在面

对干旱区典型土地退化情景时的适应策略以及对地

上地下功能性状的权衡模式，为干旱区荒漠植物多

样性保护提供更多理论依据以及数据支持。

1　材料与方法

1.1　研究区概况

研究区为白音恩格尔自然保护区（107° 02′—
107°19′E，40°08′—40°23′N），该区地处内蒙古自治区

的鄂尔多斯高原。其气候类型为典型的大陆性季风

气候，常年干旱且少雨，年均日照时长 3 129.5 h，年均

水 分 蒸 发 量 2 278.7~3 274.7 mm，年 均 气 温 4.7~
7.0 ℃，年降水量 144~340 mm。研究区土壤以水分

少、养分贫瘠的灰漠土和风沙土为主。研究区植被

生存主要依靠天然降水，主要植被包括红砂、四合木

（Tetraena mongolica）、沙 冬 青（Ammopiptanthus 
mongolicus）、霸 王（Zygophyllum xanthoxylum）等

珍 贵 的 孑 遗 植 物 种 ，同 时 也 伴 生 有 少 量 的 沙 蒿

（Artemisia desertorum） 、 猫 头 刺 （Oxytropis 
aciphylla）。
1.2　试验设计

于 2024 年 7 月，本研究依据植被覆盖度的差异，

将研究区生境划分为 3 种类型：固定沙丘（FD，植被

覆 盖 度 ≥30%）、半 固 定 沙 丘（SFD，植 被 覆 盖 度

10%~30%）和流动沙丘（MD，植被覆盖度<10%），

每种生境类型分别设置 3 个小样方（20 m×20 m）。

研究区不同生境类型间气候条件和土壤类型相同，

地形均为平地，均无人为因素干扰。本研究在最大

程度上降低了除植被覆盖度以外的其他因素干扰。

1.3　植物功能性状测定

于各小样方中，随机选定 3 株生长健壮，并能代

表该样方特征的红砂灌丛作为观测样本，每株灌丛
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采集植物叶片 15 片，装入密封袋并迅速放入低温冷

藏箱内保存，以供后续带回实验室进行分析。关于

红砂灌丛的根系记录，沿灌丛地上主干对灌丛的整

株根系进行挖掘，直至地下根系全部暴露后停止挖

掘工作。由于挖掘过程中对根径<3 mm 的细根损伤

较大，很难进行有效调查与记录，因此本研究对根径

>3 mm 的根系进行记录［16］。分别记录红砂灌丛根

系垂直向下和水平向外的最大延伸距离，以此作为

红 砂 灌 丛 的 根 系 深 度 和 根 系 水 平 范 围 。 根 据

Berntson［17］和 Strahler［18］的根系排序法，分级由根系

外围向内部进行。最外缘的细根被界定为 1 级根，两

个 1 级根的汇合点形成 2 级根，而两个 2 级根进一步

汇合则形成 3 级根，依此类推。同一根出现定义争议

（如在不同观测下可同时被定义为第 1 级或第 2 级），

则取较高根级（第 2 级）的作为最终根级。称取叶片

的叶鲜重（FW）后使用 Win-RhIZO 软件扫描植物形

态特征，并利用 Image J 软件对叶面积（LA， cm2）进

行计算。将已扫描的叶片放入水中浸泡至少 12 h，等
待叶片充分吸水且不继续增重，取出叶片，擦去表面

水分后称取饱和鲜重（SFW， g）。利用游标卡尺测量

叶片厚度计算叶体积（LV， cm3）。将叶片放入烘箱

内进行杀青（105 ℃ ， 30 min），杀青后烘干至恒重

（60 ℃， 24 h），烘干后称量叶干重（DW， g）。将红砂

灌丛的叶片和根系碾碎后过筛，用以植物养分指标

参数测量。叶片和根系的全碳（C）、全氮（N）含量分

别采用重铬酸钾氧化加热法与凯氏定氮法测定；叶

片全磷（P）含量采用钒钼黄比色法测定，并计算生态

化学计量比。

（1） 植物叶功能性状相关计算公式如下。

肉质化程度 ( DOF )= FW
DW （1）

式中：DOF 为肉质化程度； FW 为叶鲜重（g）； DW 为

叶干重（g）。

叶含水量 ( TWC )= FW - DW
SFW × 100% （2）

式中：TWC 为叶含水量（%）； SFW 为叶饱和鲜重

（g）；FW 为叶鲜重（g）； DW 为叶干重（g）。

叶相对含水量 ( RWC )= FW - DW
SFW - DW × 100% （3）

式中：RWC 为叶相对含水量（%）。

叶饱和含水量 ( SWC )= SFW - DW
SFW × 100% （4）

式中：SWC 为叶饱和含水量（%）。

叶干物质重量 ( LDMC )= DW
SFW × 100% （5）

式中：LDMC 为叶干物质重量（mg/g）。

比叶面积 ( SLA )= LA
DW （6）

式中：SLA 为比叶面积（cm2/g）； LA 为叶面积。

组织密度 ( TD )= DW
LV （7）

式中：TD 为组织密度（g/cm3）； LV 为叶体积（cm3）。

根系总分支率（RB）。以根系等级 i 为横坐标，

其对应数量的对数（log10Ni）为纵坐标进行线性回

归，所得直线斜率的逆对数值即定义为 RB。而相邻

两 级 根 系 分 支 数 之 比（Ri/Ri+1）则 定 义 为 逐 步 分

支率。

1.4　相对作用强度计算

利用相对作用强度（relative interaction intensity， 
RII）［19］表示不同沙地固定程度对植物功能性状产生

的影响。计算公式为

RII = ( X n - Xi ) / ( X n + Xi ) （8）
式中：Xn分别代表半固定沙地、流动沙地的植物功能

性状； Xi 代表固定沙地的植物功能性状。当 RII>0
时，表明沙地退化对该指标造成正面影响，即该指标

出现增加；当 RII<0 时则相反。RII值距离 0 值越远，

表明这种影响效果越明显。

1.5　数据分析

植物功能性状参数利用 Excel 2019 进行统计与

计算，采用 DPS 软件中的单因素方差分析（one-way 
analysis of variance）功能对数据显著性进行检测，显

著水平为 0.05。利用 Pearson 相关性分析检测各植物

功能性状间的相关关系。使用 Origin 2021 进行图像

绘制。

2　结果与分析

2.1　不同类型沙地红砂灌丛叶片功能性状差异

本试验发现，不同类型沙地的红砂灌丛叶片功

能性状存在显著差异（p<0.05），特别是流动沙地，较

固定、半固定沙地差异较大。

由图 1 可以看出，流动沙地的红砂叶肉质化程度

（2.08）、叶含水量（51.68%）、叶饱和含水量（57.47%）

显著低于固定沙地和半固定沙地（p<0.05）；叶干物

质重量（425.34 mg/g）显著高于固定沙地和半固定沙

地（p<0.05）；而 组 织 密 度（0.07 cm3）、叶 比 面 积

（74.13 cm2/g）较固定沙地存在显著差异（p<0.05），
与半固定沙地无显著差异（p>0.05）。

其中，3 种不同类型沙地的红砂灌丛叶相对含水

量并未表现出显著差异（p>0.05）。由图 2 可知，除
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流动沙地的叶 C（34.9 g/kg）和叶 N（2.32 g/kg）显著

低于固定沙地和半固定沙地（p<0.05）；C/N（15.1）
显著高于固定沙地和半固定沙地（p<0.05）外，其他

参数并未表现出显著的差异性（p>0.05）。

2.2　不同类型沙地红砂灌丛细根功能性状差异

由图 3 可知，关于不同类型沙地红砂灌丛细根功

能性状，本研究发现灌丛的分支率，包括逐级分支率

以及总分支率，均没有出现显著差异（p>0.05）。而

流动沙地的根系分布较固定沙地、半固定沙地更广，

其中根深（78.4 cm）和水平根长/根深（1.66）显著高

注：数值为平均值±标准差；不同字母标注 p<0. 05 水平下不同沙地类型间的显著性差异。下同。

图 1　不同类型沙地红砂灌丛叶片的功能性状特征

Fig.1　Characteristics of leaf functional traits in R. songarica shrubs under different sandy land types

图 2　不同类型沙地红砂灌丛叶片的养分含量及其化学计量比特征

Fig.2　Characteristics of leaf nutrient contents and their stoichiometric ratios in 
R. songarica shrubs under different sandy land types
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于固定沙地和半固定沙地（p<0.05），而水平根长

（129.83 cm）显著高于固定沙地（p<0.05）。图 4 表

明，3 种不同类型沙地的红砂根系养分含量及其化

学计量比，除流动沙地的根 N（1.58 g/kg）显著低于

固定沙地（p<0.05）外，其他并未表现出显著的差异

性（p>0.05）。

2.3　沙地退化程度对红砂灌丛植物功能性状的影响

利用 RII 来表示沙地退化程度对红砂灌丛植物

功能性状的影响程度（图 5），当图中散点距离参考线

0 值越远表示对植物功能性状的影响程度越大。可

以看出流动沙地的散点距离 0 值线更远，其中除叶 P 
RII（-0.10），叶 C/P RII（0.05），叶 N/P RII（-0.04），

图 3　不同类型沙地红砂灌丛根系功能性状特征

Fig.3　Characteristics of root functional traits in R. songarica shrubs under different sandy land types

图 4　不同类型沙地红砂灌丛根系养分含量及其化学计量比特征

Fig.4　Characteristics of root nutrient contents and their stoichiometric ratios in 
R. songarica shrubs under different sandy land types
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R3/R4 RII（ -0.11），R2/R3 RII（0.06），R1/R2 RII
（-0.04），总分支率 RII（0.03）没有明显区别于半固

定 沙 地 RII，其 他 指 标 RII 均 显 著 区 别 于 半 固 定

沙地。

2.4　红砂灌丛植物功能性状的相关性

图 6 表明红砂灌丛叶片和根系功能性状间的相

关性，整体的相关系数 R2在 0.01~0.99。红砂灌丛的

大多数叶功能性状参数以及叶片的养分 C， N，P 含

量间表现为显著相关（p<0.05），而化学计量比与上

述参数之间并没有表现出很好的相关性（p>0.05）。
根系的根深、根水平以及根水平\根深与叶功能性状

参数以及叶片的养分 C，N，P 含量间表现为显著相关

（p<0.05），而根系的逐级分支率、总分支率、根系的

养分特征及其化学计量比与叶片功能性状参数间并

没有表现出显著相关性（p>0.05）。根系的养分特征

及其化学计量比之间表现出显著相关性（p<0.05）。

3　讨  论
3.1　荒漠草原过渡带退化程度对红砂灌丛植物功能

性状的影响

叶片的功能性状反映植物在面临胁迫环境下的

适应与变化［20］。根据叶片经济学谱（leaf economics 
spectrum）概念［3］，即在资源匮乏的胁迫环境中，植物

倾向于采取“保守型”策略，表现为高 LDMC 和低

SLA，通过增加 LDMC 来提高植物保水性，并且抑制

细胞分裂，进而降低比叶面积以减少蒸腾作用，最终

增强抗逆性和延长叶片寿命［21］；而在资源充裕的环境

中，则倾向于采取“获取型”策略，植物因为可以吸收

足够的水肥资源，促进细胞分裂，使 SLA 增大，利用

高 SLA 最大程度提高植物的光资源获取能力［22-23］。

  注：当 RII>0 时，表明沙地退化对该指标造成了正面影响，即该

指标出现了增加；当 RII<0 时则相反。RII值距离 0 值越远，表明这种

影响效果越明显。线段为标准差，当线段与 0 值线无相交时，表明出

现显著差异。

图 5　不同沙地退化程度红砂灌丛植物功能性状 RII
Fig.5　RII of plant functional traits in R. songarica shrubs 

under different degrees of sandy land degradation

注：*表示在 p<0. 05 水平显著相关。

图 6　红砂灌丛植物功能性状的相关性

Fig.6　Correlation of plant functional traits in R. songarica shrubs
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这与本研究中发现的结果一致。流动沙地的红

砂灌丛叶片在肉质化程度、叶含水量、组织密度以及

叶饱和含水量、叶干物质重量、叶比面积方面和固定

沙地和半固定沙地存在显著差异。这标志着其在干

旱、贫瘠的胁迫环境下采取了典型的“保守型”策略，

旨在减少水分流失、增强机械抗性并延长投资回报

时间。反之，固定与半固定沙地的植株叶片性状则

更偏向于“获取型”策略，这与该生境下相对充裕的

资源条件相符。C 是构成植物骨架的基本元素，植物

叶片中 C 含量的高低反映出植物对 C 的利用效率［24］，

而植物叶片中的氮含量与光合速率有密切关系。本

研究中发现固定沙地和半固定沙地的 C 含量、N 含量

以及 C/N 显著高于流动沙地（图 2），也说明由于固

定、半固定沙地的整体环境更适宜植物生存，因此植

物可将资源更多地投入到叶片中去，提高叶的资源

获取效率［22］。

不同的养分和水分的条件下，根系形态也会产

生不同变化［25］。与叶片类似，根系性状也表现出类

似 的 权 衡 谱 系 ，即 根 系 经 济 学 谱（root economics 
spectrum）。该谱系一端是“保守型”根系，通常分支

密集、寿命长、菌根共生率高；另一端是“获取型”根

系，以快速延伸、广泛拓展但分支简单为特征［26］。另

外，许多研究［27］发现植物分支率与环境胁迫程度呈

负相关；单立山等［13］在研究中指出，干旱胁迫条件

下，红砂会不断简化根系结构、收缩分布范围，从而

在资源短缺的胁迫环境中增强其适应性。因此在资

源受限的胁迫环境中，分支简单则更容易生存适

应［28］。但这与本研究的结论相反，本研究发现不同

沙地类型下红砂灌丛的分支率并没有表现出显著差

异，但是流动沙地的根系根深更深、根水平也分布更

远，即根系整体分布范围更广。这可能是由于植物

根系采取了拓展策略而非分支策略以适应胁迫环

境［29-30］。已有研究表明，荒漠植物为应对环境胁迫，

往往通过扩大根系分布范围主动获取资源［27］，具体

表现为增加根深［29］或扩展水平根范围［30］。本研究

中，根系在垂直和水平方向上均呈现显著拓展，与前

人研究一致。此外，根水平范围与根深的比值较高，

表明根系在垂直方向的拓展更为明显。这一现象可

能与研究区干旱气候导致的地下水位较深有关［31］。

因此，红砂灌丛通过深化根系构型以获取深层地下

水，也符合根系经济学谱理论。

3.2　红砂灌丛地上地下植物功能性状对草地退化的

适应权衡

植物的功能性状遵循着资源分配理论，但同时，

地上地下植物功能性状也部分独立于资源分配理

论［15］。根据 CSR 三角形理论，植物可能同时采用多

种 策 略 的 组 合 以 应 对 复 杂 环 境 ，即 竞 争 能 力

（competitive ability， C）、耐受性（stress-tolerance， S）
和资源获取（ruderal strategy， R）［32］。本研究揭示了

一个有趣的策略解耦现象，即随生境退化加剧，红砂

灌丛的地上部分（叶片）倾向于采取典型的耐胁迫 S
策略（保守型），而地下部分（根系）却表现出强烈的

资源获取（类似于竞争 C 策略）倾向。这种“保守型

叶-获取型根”的组合策略，难以用单一的资源分配理

论完全解释。在流动沙地这一强胁迫生境中，红砂

灌丛的地上部分表现出强烈的 S 策略以适应严酷的

地表气候，同时其根系采取主动的 C 型拓展策略，很

可能是为了在极度干旱和不稳定的沙地中“搜寻”和

“抢占”深层且稀有的水资源。这种地上地下策略的

分离，体现了植物在多维环境压力下进行的精细化

权衡，是 CSR 策略组合的一种具体体现。

这一系统性响应进一步得到了多性状协同变化

的支持。本研究发现，不仅单个性状指标发生改变，

多个叶功能性状参数之间、叶养分含量之间以及它

们与根系形态参数之间均存在显著的相关性（p<
0.05，图 6）。这表明红砂灌丛对土地退化的适应并非

个别性状的独立调整，而是地上与地下器官多个性

状协同变化的系统级响应（syndromes）。图 5 中流动

沙地多数指标的相对作用强度（RII）值更远离零值，

正是这种系统性适应响应随压力增加而增强的有力

证据。这一发现也支持了 Tilman D 等人［33］的假设，

即在资源丰富的环境中生长的植物物种主要将资源

投入到植株地上部分，表现出地上器官的主动获取

策略，而在逆境条件下，植株将资源更多地分配给地

下器官，并表现出地下器官的主动获取策略使其在

逆境条件下更有利。

4　结  论
对鄂尔多斯高原不同固定程度沙地上生长的红

砂灌丛进行调查研究，结果发现，流动沙地的植物叶

片相较于固定沙地和半固定沙地表现为低肉质化程

度（2.08），低叶含水量（51.68%），低叶饱和含水量

（57.47%），低叶 C（34.9 g/kg）和低叶 N（2.32 g/kg）。
而流动沙地的植物根系相较于固定沙地和半固定沙

地表现为更广的根系分布范围和根 N 含量。这说

明，流动沙地的植物叶片采取“慢速投资-收益”的保

守型策略，但是根系却采取“快速投资-收益”的主动

获取策略。本研究观察到地上-地下性状存在解耦现

象，且随沙地退化程度加剧，资源分配策略分化日益

显著。这表明红砂灌丛可能通过动态变化来适应胁
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迫环境。在流动、半流动沙地等退化严重的区域，红

砂灌丛表现出较强的适应能力，对于该地区植被恢

复具有开发应用潜力。
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