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摘要：植物功能性状是决定植物生长和生存的关键特征，其在植物生物量分配中的作用对植物的环境适应性具有重

要意义。通过控制试验研究降水变化对乌拉特荒漠草原优势植物沙生针茅和碱韭功能性状及生物量分配的影响，

系统测定了不同降水处理下（减少 50% 降水、自然降水、增加 50% 降水）沙生针茅和碱韭的根系功能性状（比根长、

根组织密度和比根面积）、叶片功能性状（比叶面积、叶干物质含量和叶组织密度）、地上生物量、地下生物量及根冠

比。结果显示：1）碱韭的比叶面积随着降水减少显著增大，而沙生针茅的根、叶功能性状对降水变化的响应不显著。

2）在减少 50% 降水时，碱韭地上生物量显著减少，地下生物量未发生显著变化，但根冠比显著高于自然降水；而在

增加 50% 降水时，碱韭的地上地下生物量均无显著变化。在不同降水条件下，沙生针茅地上、地下生物量及根冠比

均无显著变化。3）降水变化通过调节土壤电导率间接影响沙生针茅的生物量分配，通过调节比叶面积间接影响碱

韭的生物量分配。研究结果为荒漠草原典型植物在降水变化下的生物量分配调节机制提供了理论依据。
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experiments.  Root functional traits （specific root length， root tissue density， and specific root area）， leaf functional 
traits （specific leaf area， leaf dry matter content， and leaf tissue density）， aboveground biomass， belowground 
biomass， and root∶shoot ratio were systematically measured under three precipitation treatments （50% decrease in 
precipitation， natural precipitation， and 50% increase in precipitation）.  The results showed that： 1） The specific leaf 
area of A.  polyrhizum increased significantly under reduced precipitation， whereas the root and leaf functional traits 
of S.  caucasica showed no significant response to precipitation changes.  2） Under a 50% reduction in precipitation， 
the aboveground biomass of A.  polyrhizum decreased significantly， while its belowground biomass showed no 
significant change.  However， the root∶shoot ratio was significantly higher than that under natural precipitation.  In 
contrast， under a 50% increase in precipitation， both the aboveground and belowground biomass of A.  polyrhizum 

remained unchanged.  For S.  caucasica， no significant changes in aboveground biomass， belowground biomass， or 
root∶shoot ratio were observed under the three tested precipitation regimess.  3） Precipitation changes indirectly 
affected the biomass allocation of S.  caucasica by modifying soil electrical conductivity， while they influenced the 
biomass allocation of A.  polyrhizum through the modulation of specific leaf area.  The findings provide theoretical 
insights into the mechanisms of biomass allocation regulation in typical desert steppe plants under reduced， normal or 
increased precipitation conditions.
Key words： desert steppe； precipitation change； biomass allocation； functional traits； Stipa caucasica； Allium 

polyrhizum

全球气候变化导致干旱和强降水等极端天气事件的频率和强度显著增加［1-2］，从而对草地生态系统的结构与

功能构成了严重威胁［3］。降水的变化会对干旱半干旱区植物多样性和生态系统功能产生深远的影响［4］。植物功

能性状是反映植物对环境变化响应的关键表型特征［5］，可以表征植物的生存、生长策略［6］。利用叶与根功能性状

了解生态系统功能已经成为当前生态学的研究热点。

植物性状是植物适应环境的重要表型特征，通过调节资源获取、利用与分配策略，对地上与地下生物量分配

模式具有重要影响。根系性状决定水分与养分的吸收效率，进而影响地下生物量分配；叶片性状则优化光合资源

的利用，影响地上生物量的分配［7］。在干旱胁迫条件下，植物通常通过改变根冠比优先投资地下以应对水分限

制［8］。环境因子不仅直接作用于植物的生物量分配，还通过调控性状间接影响分配模式，这种机制在干旱区尤其

显著［9］。

叶片可以通过改变自身功能性状来调整其资源获取能力，以响应降水的变化。研究表明，叶片厚度和叶片含

水量与降水量呈显著负相关［10］；降水对高寒草地植物叶片功能性状起主导作用［11］；随着降水减少，叶片面积降低，

叶厚度、比叶重显著增加［12-13］。有关根系功能性状在干旱条件下的研究发现，在水分充足的环境中，根系直径和

根组织密度增加，比根长降低，植物获取能力降低［14］；生长在干旱环境中的根系具有更粗的直径，更低的比根长和

根系氮含量［15］。目前有关降水变化对植物功能性状的研究中缺乏将根叶性状整体考虑，研究其水分适应策

略［16-17］。植物功能性状首先在物种水平上反映了其对环境的适应能力，同时作为环境变化与生物量分配之间的

桥梁［18］，这种机制在群落水平也得到了广泛研究［19］。

荒漠草原是由草原向荒漠过渡的一种旱生化草地生态系统［20］。荒漠草原的群落结构单一导致其抵抗外界干

扰的能力十分脆弱，群落稳定性也较差［21］。近年来，荒漠草原生态系统中水分变化对植物功能性状及生物量分配

的影响引起了广泛关注［22-23］。然而，目前针对植物功能性状在降水变化背景下对生物量分配调控机制的研究仍

相对有限。本研究以内蒙古荒漠草原优势植物沙生针茅（Stipa caucasica）和碱韭（Allium polyrhizum）为对象，研

究其在降水变化下通过关键性状如何影响生物量分配的调控机制，揭示荒漠草原植物适应降水变化的策略，为荒

漠草原生态系统的可持续管理与生态恢复提供理论基础。
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1　材料与方法

1. 1　试验区概况

研究区选在内蒙古乌拉特荒漠草原研究站（简称乌拉特站），该站位于内蒙古巴彦淖尔市乌拉特后旗，地理坐

标为 41°25′ N，106°58′ E，海拔 1650 m。主要气候特征为春季干燥多风，夏季凉爽短暂，冬季寒冷漫长，属于典型

的大陆性干旱气候。多年平均降水量 150 mm，多集中于 7-9 月，约占全年降水量的 70%。年蒸发量约为降水量

的 10 倍，年平均气温 5. 3 ℃，最高达 37 ℃，最低为-34. 4 ℃，≥10 ℃年积温为 2000~3000 ℃。土壤类型为棕钙土

和灰棕漠土［24］，主要植物建群种为沙生针茅，优势种为骆驼蓬（Peganum harmala）、碱韭、蒙古韭（Allium 

mongolicum）、猪 毛 菜（Salsola collina），主 要 伴 生 种 有 戈 壁 天 门 冬（Asparagus gobicus）、冬 青 叶 兔 唇 花  
（Lagochilus ilicifolius）、糙隐子草（Cleistogenes squarrosa）等。

1. 2　试验设计

降水变化试验依托全球干旱联网控制试验（drought net，http：//drought-net. colostate. edu/）的平台开展。乌

拉特站于 2017 年 7 月建立草地生态系统全球变化联网试验样地，2018 年 4 月正式开展降水变化试验。采用随机

区组设计，降水变化分 3 个处理（CK，自然降水；CK-50%，减少 50% 降水；CK+50%，增加 50% 降水）。试验场

气象站监测每年生长季的降水。在每周的特定时间，针对增雨处理小区，会采用喷壶来添加地下水，所添加的地

下水量相当于环境降水量的 50%。而对于减少降水处理的情况，是借助在雨棚顶部按照等距离的方式布置条状

槽式遮雨板来实现的。通过这样的设置，能够让该区域所接收的降水量相较于环境降水量减少 50%。这些遮雨

板由具有高透光性的聚碳酸酯材料制成，能够允许近 90% 的有效光辐射穿透。另外，为了避免各个地块之间出

现侧向水流的相互干扰，每一个地块都使用了深度为 1 m 的金属隔板进行分隔，并且在隔板的上方覆盖塑料薄

膜。根据近十年实际降水数据，计算每个小区每周的环境降水量。试验中每个处理 6 次重复，共 18 个样方，单个

样方面积为 6 m×6 m，每个样方之间设置 2 m 缓冲带。

1. 3　样品采集与测定

植物地上部分采集与测定：2023 年 8 月，选取 3 个降水处理（正常降水、减少 50% 降水、增加 50% 降水），每个

处理设有 6 个重复小区。每个小区内，随机选取 1 m×1 m 的样方。在每个样方中，随机采取 1 株沙生针茅和碱

韭。使用根钻钻入 20 cm 土层将植物连根取出，将地上部分和地下部分分开。叶片置于两片湿润滤纸间，迅速放

入自封袋，储藏于便携式车载冰箱（内部温度<5 ℃）。在实验室内将植株放在清水中浸泡 6 h，然后取出袋子中的

植株，吸去表层水分。用精度 0. 01 g 的电子天平测取 7 个叶片的饱和鲜重，再用 Image J 1. 8. 0 （https：//imagej.
nih. gov）软件进行处理，计算单叶面积（individual leaf area， ILA）。选用精度为 0. 01 mm 的电子游标卡尺测量叶

片厚度（leaf thickness， LT）。将地上部分放入烘箱于 65 ℃下烘 48 h 后取出称取干重，记录地上生物量，并计算比

叶面积（specific leaf area， SLA）、叶组织密度（leaf tissue density， LTD）、叶干物质含量（leaf dry matter content， 
LDMC）［25］。

植物地下部分采集与测定：选择 20 条未破坏的活根（细根，直径≤2 mm），使用精度为 0. 01 mm 的游标卡尺

测量根长、平均直径（root average diameter， RAD），计算根表面积（root surface area， RSA）、根体积（root volume， 
RV）。所有地下部分在 65 ℃烘箱内烘 48 h，取出称干重，记录地下生物量，并计算比根长（specific root length， 
SRL）、比根面积（specific root area， SRA）、根组织密度（root tissue density， RTD）、根冠比（root to shoot ratio， 
R/S）［26-27］。

土壤采集与测定：在每个样方内去除土壤表层的腐殖质，使用土钻在每个样方内随机采集 5 个直径为 5 cm，

深度为 20 cm 的土样，将 5 个点的土壤混匀，带回实验室进行土壤含水量（soil water content， SWC）、pH、电导率

（electrical conductivity， EC）、全氮（total nitrogen， TN）、全碳（total carbon， TC）、无机氮（inorganic nitrogen， IN）

含量的测定［28］。

1. 4　数据分析

采用单因素方差分析来比较沙生针茅和碱韭的叶片、根系功能性状，地上、地下生物量与降水变化的关系，并

使用最小显著差异法（least significant difference， LSD）检验进行数据均值间的多重比较，探讨不同降水处理间两
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种植物各指标的差异显著性，显著性水平为 P<0. 05。利用“linkET 包”进行 Mantel检验分析两种植物功能性状、

地上地下生物量以及分配与土壤因子的相关性。为进一步探讨降水变化下两种植物功能性状与地上地下生物量

的相互作用关系，使用“lavaan 包”建立结构方程模型（structural equation modeling， SEM）。所有的数据均使用

Excel整理，采用 R 4. 4. 1 进行统计分析，利用 Origin 8. 0 绘图。

2　结果与分析

2. 1　降水变化对沙生针茅、碱韭功能性状和生物量的影响

降水变化下，沙生针茅的地上、地下功能性状无显著变化（P>0. 05），但其地上生物量在减水 50% 时显著低

于增水 50%（P<0. 05，图 1）。降水处理对碱韭的比叶面积和地上生物量有显著影响（P<0. 05）。与自然降水和

增加 50% 降水相比，在减少 50% 降水处理下碱韭的比叶面积显著增高，与增加 50% 降水相比地上生物量显著降

低。由此表明，沙生针茅对干旱和增雨具有较强的环境适应性，能够在降水量变化的条件下保持其形态性状的稳

定。碱韭仅比叶面积对减雨响应较为敏感，干旱条件下碱韭通过增大比叶面积来增加光合作用的总面积，从而更

有效地利用有限的水分和光能。两种植物都会选择降低生物量以减少对水分的需求。减水 50% 显著改变了碱

韭的根冠比，较其对照和增加 50% 降水均有提高（P<0. 05），而降水变化对沙生针茅根冠比无显著影响（P>
0. 05）。沙生针茅在叶干物质含量、叶组织密度、比根长、根组织密度、比根面积方面呈高于碱韭的趋势，而比叶面

积则低于碱韭。

2. 2　降水变化下沙生针茅、碱韭功能性状与生物量分配的关系

Mantel test 相关性分析阐明了沙生针茅和碱韭地上地下生物量及分配受功能性状和土壤因子的影响程度

（图 2）。沙生针茅地上生物量与比根长、比根面积、土壤含水量显著正相关（P<0. 05），与根组织密度呈极显著负

图 1　降水变化对沙生针茅、碱韭地上地下功能性状及生物量的影响

Fig. 1　Effects of precipitation changes on aboveground and belowground functional traits and biomass of S.  caucasica and A.  polyrhizum
不同小写字母表示同一植物在不同处理间差异显著（P<0.05）。Different lowercase letters indicate significant differences among different treatments 
for the plant （P<0.05）.
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相关（P<0. 01）。碱韭地上生物量与比根长显著正相关（P<0. 05），与比叶面积呈极显著负相关（P<0. 01）。沙

生针茅地下生物量与叶组织密度、土壤酸碱度（pH）、土壤全氮显著正相关（P<0. 05）。碱韭地下生物量仅与比根

长显著正相关（P<0. 05），比根长是导致碱韭在降水变化下地下生物量存在差异的主要功能性状影响因子。碱

韭的根冠比与叶干物质含量呈显著正相关（P<0. 05），与比叶面积极显著负相关（P<0. 01）。从相关性连线粗细

来看，沙生针茅的根冠比与比根长、比根面积、根组织密度、土壤无机氮的相关性系数为 0. 2<r<0. 4。说明这几

个指标对沙生针茅根冠比的影响较大。碱韭的根冠比与土壤无机氮的相关性系数为 0. 2<r<0. 4。

2. 3　降水变化下沙生针茅、碱韭功能性状与土壤因子对生物量的调控机制

在干旱荒漠草原，降水的变化决定着植物对水分的利用策略。为了量化降水处理下植物功能性状和土壤理

化因子对生物量分配的相对重要性，根据图 2 中生物量与各因子之间的相关关系构建了 2 个结构方程模型（图

3）。通过对相关变量的分析和筛选，最终得到两个最优方差的结构方程模型（SEM）。图 3A 的 SEM 解释了沙生

针茅地上生物量 76% 的方差、地下生物量 33% 的方差以及地下生物量与地上生物量之比 54% 的方差。对于

AGB，叶组织密度与土壤含水量对其具有直接的正向影响。对于地下生物量，叶组织密度对其存在直接的正向

影响。对于根冠比，土壤含水量、pH 以及电导率对其有直接的负向影响。降水变化通过对土壤电导率产生较强

的直接正向影响，进而间接影响了 R/S。图 3B 的结构方程模型较好解释了碱韭地上生物量（68%）、地下生物量

（69%）和根冠比（60%）的变化，Fisher’s C 统计检验显示模型整体拟合度达标（P=0. 603）。最优模型表明，降水

变化与比叶面积呈极显著负相关。同时，比叶面积对地上生物量有显著的负效应，对根冠比有显著的正效应。

pH 对地下生物量有显著的负效应，而土壤全氮对地下生物量有显著的正效应。降水变化和土壤电导率之间存在

显著的正相关关系。模型中反映了间接影响，降水变化对地上生物量、地下生物量和根冠比没有直接的影响，但

会通过影响比叶面积来间接影响地上生物量和根冠比，通过土壤全氮来间接影响地下生物量。

图 2　沙生针茅、碱韭生物量与功能性状和土壤因子的 Mantel检验

Fig. 2　The Mantel test for the biomass， functional traits， and soil factors of S.  caucasica and A.  polyrhizum
SLA： 比叶面积 Specific leaf area； LDMC： 叶干物质含量 Leaf dry matter content； LTD： 叶组织密度 Leaf tissue density； SRL： 比根长 Specific root 
length； SRA： 比根面积 Specific root area； RTD： 根组织密度 Root tissue density； SWC： 土壤含水量 Soil water content； EC： 电导率 Electrical 
conductivity； TC： 全碳 Total carbon； TN： 全氮 Total nitrogen； IN： 无机氮 Inorganic nitrogen； AGB： 地上生物量 Aboveground biomass； BGB： 地下

生物量 Belowground biomass； R/S： 根冠比 Root to shoot ratio. 下同 The same below. 图右上侧连线表示 AGB、BGB、R/S 与影响因素间 Mantel检验

后的相关性及其显著性，线条粗细表示相关性强弱，线条颜色表示显著性程度。图左下侧色块表示影响因素间 Pearson 相关性，色块大小表示相关系

数 绝 对 值 大 小 。 The lines on the top-right side of the figure represent the correlations and significance levels between AGB， BGB， RT， and the 
influencing factors after the Mantel test. The line thickness indicates the strength of the correlation， while the line color represents the degree of 
significance. The color blocks on the bottom-left side of the figure indicate the Pearson correlations between the influencing factors， with the block size 
reflecting the absolute value of the correlation coefficient.
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3　讨论

3. 1　降水变化对荒漠草原植物性状和生物量的影响

随降水量的减少，针茅的叶片性状没有显著变化，与郭新新等［23］的研究结果一致，这说明了沙生针茅对干旱

和增雨有较强的抵抗力，选择通过维持叶片的稳定性来减少资源的消耗，进而形成适应干旱环境的保水策略。而

碱韭的比叶面积在降水量减少时增加，这与黄彩变等［29］的干旱处理增加 2 年生骆驼刺（Alhagi sparsifolia）幼苗比

叶面积的结果相类似，但不少研究认为植物通常通过降低比叶面积来响应干旱胁迫［30-32］。在干旱条件下，碱韭比

叶面积的增加能够提高叶片对光能的捕获能力，从而在水分不足的情况下，仍能维持相对较高的光合速率。这种

生长策略有助于在竞争激烈的环境中增强其光合能力以支持生长。降水变化下，两种植物的根形态性状都没有

显著变化，这与夏蕾等［13］的降水差异对内蒙古温带草原根系性状影响的结果一致。根系是植物中负责水分和养

分吸收的关键器官，它们在应对多种环境压力时首先作出响应［33］。在缺水条件下，根系展现出强烈的亲水性，能

够向土壤中相对湿润的区域生长，从而显著缓解由水分缺乏引发的胁迫［34］。水分是限制荒漠草原植物生长的主

要因素，生物量是衡量植被生长发育状况的指标，对降水变化的响应较为敏感［35］，而根冠比是衡量单株植物生物

量分配的重要指标，对研究植物生物量分配和对环境变化的响应具有重要的意义［36］。碱韭的根冠比在减少降水

处理下最高（P<0. 05），当地上部分的生长受到胁迫时，碱韭会将光合产物优先分配到地下部分来保证植物可以

获得更多的水分和养分，因此减水处理的碱韭生物量向地下分配比例会更高，这与颜韦［37］的研究结果相同。而沙

生针茅的根冠比在降水变化下并不显著变化，这可能是由于它在长期进化过程中形成了一种更为平衡的应对降

水波动的策略。

3. 2　降水变化下植物性状及主要环境因素与生物量分配的关系

Mantel检验结果揭示了功能性状和土壤因子对沙生针茅与碱韭地上、地下生物量及其分配模式的影响。本

研究表明，沙生针茅在降水变化下主要通过调节根系功能性状来增强水分获取能力，并实现地上生物量的增长。

图 3　降水变化下沙生针茅、碱韭植物性状与土壤因子对生物量分配的直接和间接影响的结构方程模型

Fig. 3　 Structural equation models of direct and indirect effects of plant traits and soil factors on biomass allocation of S.  
caucasica and A.  polyrhizum under precipitation variation
AIC： 赤池信息准则 Akaike information criterion. 单头箭头表示路径。黑色箭头表示显著效应，灰色箭头表示无显著效应。箭头处的数字为标准化

路径系数（*： P<0.05， **： P<0.01， ***： P<0.001），反映了关系的效应大小。模型中每个响应变量旁的 R2 为各变量的解释比例。Single-headed 
arrows indicate pathways. Black arrows indicate significant effects and gray arrows indicate no significant effects. The numbers at the arrows are 
standardized path coefficients （*： P<0.05， **： P<0.01， ***： P<0.001）， which reflect the effect size of the relationship. The proportion of variance 
（R2） appears alongside each response variables in the model.
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这与 Kou 等［38］研究得出在干旱环境下，植物通过改变根系长度、分枝和密度以增强水分吸收这一结果类似。根组

织密度是衡量沙生针茅根系结构稳定性和资源获取能力的重要指标。研究结果显示，土壤养分供应与叶片功能

性状共同作用于地下生物量的分配，这与 Wang 等［39］的研究结果相同。碱韭表现出与沙生针茅不同的生物量分

配调控模式。研究表明碱韭在降水变化下主要通过增强叶片光合作用效率和资源利用能力来积累地上生物量，

比根长是碱韭在降水变化下地下生物量差异的主要影响因子。碱韭通过调整叶片性状来协调地上与地下资源分

配的策略。与沙生针茅相比，碱韭的根冠比与土壤无机氮的相关性系数为 0. 2<r<0. 4，表明土壤养分对碱韭生

物量分配进行调控。沙生针茅和碱韭表现出不同的生物量分配调控策略，前者倾向于根系功能性状对水分和养

分的获取，后者倾向叶片功能性状对资源利用的效率。这种差异化策略反映了两种植物在应对降水变化时的生

态适应机制。

3. 3　降水变化下植物性状及主要环境因素对生物量的调控机制

沙生针茅和碱韭的生物量分配策略反映了它们在降水变化下对资源利用与生长的适应性调节机制。本研究

结果表明，降水变化通过引起土壤电导率的改变，进而实现对沙生针茅地上生物量和地下生物量的调控，沙生针

茅不依赖于快速变化的功能性状，而是通过对土壤性质的适应进行长期调节，从而保证其在不同环境条件下的生

长稳定性。这样提高耐旱性和利用效率的策略也与许多旱生植物的功能性状适应机制相符［40-41］，相较之下，碱韭

的调控策略则依赖于比叶面积。比叶面积的变化显著影响其地上生物量和根冠比，表明碱韭可能通过提高光合

作用效率以适应降水变化。在降水增加条件下，碱韭通过提高比叶面积实现了对水分和光能的高效利用，从而在

短时间内快速生长；而在降水减少的情况下，其较低的比叶面积可能帮助降低资源消耗并提高资源分配的经济

性。此外，研究显示降水变化对碱韭和沙生针茅的功能性状影响路径具有显著差异。沙生针茅更依赖结构性功

能性状以应对环境胁迫，而碱韭则通过快速响应性功能性状实现对资源动态变化的捕捉与利用。

4　结论

本研究以荒漠草原优势植物沙生针茅和碱韭为对象，探讨两种植物在降水变化下的生物量调控机制及其生

态学意义。研究表明，碱韭的比叶面积随着降水减少显著增大，表现出更加高效的资源利用效率，增强了其在干

旱条件下的适应能力。同时，碱韭通过显著提高根冠比，在水分减少时优先保障地下部分的生长，增强水分获取

能力。相比之下，沙生针茅的生物量分配和根叶功能性状在降水变化下并无显著变化，表明其对环境波动具有更

强的稳定性。进一步分析发现，沙生针茅通过调节土壤电导率间接影响其生物量分配，而碱韭直接通过调整比叶

面积实现对生物量的调控。这反映了两种植物在水分利用策略和适应性上具有显著差异：碱韭更倾向于短期内

的快速响应，而沙生针茅则通过长期稳定性适应环境变化。这为理解荒漠草原植物在降水变化下的生态适应策

略提供了新视角。
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