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放牧影响下不同盖度金露梅灌丛草本植物
叶功能性状与土壤因子的关系
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摘　要：植物功能性状与环境因子的研究对认识不同环境梯度下植物群落的形成及对环境的适应机制具有重要意

义。该研究以高寒金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）灌 丛 草 甸 为 研 究 对 象，分 析 放 牧 影 响 下 金 露 梅 灌 丛 不 同 盖 度 梯 度

（金露梅灌丛盖度为０％、３０％、６０％和９０％的灌草斑 块）灌 草 斑 块 中 草 本 植 物 叶 功 能 性 状 与 土 壤 因 子 的 变 化 趋 势

及其相互关系。结果表明：（１）土壤容重（ＢＤ）、土壤ｐＨ和土壤养分在 金 露 梅 灌 丛 盖 度 梯 度 下 差 异 显 著，干 柴 滩 金

露梅灌丛具有明显的“沃岛效应”；随着金露梅灌丛盖度的递增，土壤理化性质变化趋势各有分异。（２）随着金露梅

灌丛盖度的增加，比叶面积（ＳＬＡ）显著上升，叶片厚度（ＬＴ）和叶片磷含量（ＬＰＣ）呈显著下降趋势（Ｐ＜０．０５）。（３）

比叶面积与叶片厚度呈负相关关系，与叶片氮磷含量（ＬＮＣ、ＬＰＣ）呈 极 显 著 负 相 关 关 系（Ｐ＜０．０１），与 叶 片 碳 含 量

（ＬＣＣ）呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）。（４）ＲＤＡ冗 余 分 析 表 明，土 壤 因 子 对 叶 功 能 性 状 变 异 的 平 均 解 释 变 量 达

７２．２５％，影响植物功能性 状 的 主 导 因 子 有 土 壤 有 机 质（ＳＯＭ）、土 壤 全 氮（ＴＮ）、土 壤 有 效 氮（ＡＮ）、土 壤 有 效 钾

（ＡＫ）和土壤容重（ＢＤ），但不同盖度金露梅灌丛群落中影响叶性状的主导因子存在差异。金露梅灌丛盖度较小（＜
３０％）时受ＳＯＭ和ＴＮ、ＡＮ的影响较大，而金露梅灌丛盖度较大时（＞６０％）时主要受ＡＫ和ＢＤ的影响。
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　　植物性状是指影响植物生存生长、繁殖和最终

适合度的一系列的植物属性特征［１］。植物在长期的

进化发展过程中，与环境相互作用，形成能够适应外

界环境变化并对生态系统功能具有一定影响的性状

即为植物功能性状［２］，主要表现在叶片、根 系、种 子

等性状的差异上。其中，叶片形态能很好地表征植

物对外界环境的响应与适应能力［３］，叶功能性状与

植物生长对策及资源利用能力密切相关［４］，能很好

地反映植物碳收获最大化采取 的 生 存 策 略［５－６］。叶

功能性状分为结构型性状（叶面积、比叶面积、叶厚

度、叶干物质含量等）和功能型性状（净光合速率、呼
吸速率和气孔导度等）［７］，结构性状因其易于测量且

能够较好地体现植物的生存适应策略而广泛运用于

不同尺度的性状研究中。植物功能性状与环境因子

之间的关系是植物功能性状研究的热点，而土壤被

认为 是 影 响 植 物 功 能 性 状 的 主 导 因 子［８］。Ｃｈｒｉｓ－
ｔｉａｎｓｏｎ等［９］对美国 东 北 部 岩 溶 生 境 下 银 杏 叶 多 样

性分布格局研究发现：土壤含水量是影响比叶面积

的主要驱动因子。Ｄｕ等［１０］对中国西南喀斯特生境

下的森林植 物 功 能 性 状 与 土 壤 环 境 因 子 的 研 究 表

明：土壤含水量与叶干物质含量呈显著负相关。黄

小等［１１］对湖北星斗山国家级自然保护区５０个亚热

带常绿落叶阔叶混交林中不同生活型植物叶功能性

状和土壤养分研究发现：乔木和木质藤本受到土壤

有机质影响较大，灌木受到速效钾影响较大。土壤

的不同性质及养分含量在不同生态系统、不同尺度

下与植物功能性状的变异［１２］，对环境变化的协调能

力［１３］及生存 策 略 机 制［１４］都 有 着 密 不 可 分 的 联 系。

功能性状与环境耦合关系研究是性状研究的热点领

域［１５］，这些研究多关注不同生活型或者不同植物类

型叶功能性状对土壤环境因子的响应，而对同一区

域植物功能 性 状 对 土 壤 微 环 境 变 化 的 响 应 没 有 涉

及。国内学者对青藏高原高寒区植物功能性状的研

究主要 侧 重 于 高 寒 草 甸 和 高 寒 草 原 区［１６－１７］。高 寒

草甸围封地叶片功能性状研究表明，光照度、土温及

土壤含水量等是影响植物叶性状变化的主要环境因

子［１８］。与高寒草原相比，高寒草甸具有更高的物种

多样性、功能丰富度和功能离散度［１９］。而目前有关

高寒 金 露 梅 灌 丛 草 甸 植 物 功 能 性 状 的 研 究 鲜 有

报道。
金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）灌丛是高寒落叶

灌丛的典型代表，它广布于青藏高原东部海拔３　２００
～４　５００ｍ的山地阴坡、半阳坡、潮湿滩地以及高海

拔的山地阳坡，是青藏高原主要的夏秋牧场［２０］。金

露梅灌丛草 甸 的 分 布 面 积 达１０．２万ｋｍ２［２１］，仅 次

于高寒嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ）草甸，对青藏高原

及周边地区的水分和热量平衡，对中国西北地区水

源涵养和生态屏障功能的维持发挥着重要的生态意

义［２２］。放牧是青藏高原区最主要的经营方式，在放

牧影响下，金露梅灌丛景观呈现破碎化，形成灌木群
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落、丛间草地岛状镶嵌分布的植被格局，部分地段甚

至演变为次生裸地［２３］。因此，国内学者对放牧影响

下金露 梅 灌 丛 的 群 落 特 征 做 了 大 量 研 究［２３－２４］。如

刘发央等［２５］对 甘 肃 天 祝 永 丰 滩 高 寒 金 露 梅 灌 丛 草

地研究发现，夏季牧场随着放牧强度的增加，生物多

样性指数逐渐降低，轻度放牧和中度放牧区差异显

著（Ｐ ＜０．０５），中牧和重牧区差异不显著。戴黎聪

等［２６］对祁连山南麓金露梅灌丛草甸研究发现，随着

放牧压力梯度断增加，地上生物量和地下生物量呈

逐渐减小趋势，且放牧改变了植物的群落结构，禾草

和莎草地上生物量逐渐减小，而杂类草地上生物量

逐渐增加。蒲 小 鹏 等［２４］对 放 牧 利 用 下 金 露 梅 灌 丛

草地土壤理化性质的研究发现，土壤速效氮、土壤容

重对放牧响应最为敏感。随着放牧强度的增加，土

壤有机质、速 效 氮 和 水 溶 性 全 盐 量 呈 单 峰 形 变 化。
刘旻霞等［１８］对 甘 南 高 寒 草 甸 围 封 样 地 内 从 草 本 到

灌木的５个演替阶段的研究发现，从演替前期到演

替后期，土壤有机碳、土壤全氮和土壤含水量逐渐升

高，光照度、土壤温度逐渐降低，土壤全磷呈先降低

后增加趋势。尽管过去对放牧影响下金露梅灌丛草

甸进行了大量研究，并取得一定进展，但有关金露梅

灌丛草甸植物功能性状的研究较为匮乏，尤其对于

放牧影响下金露梅灌丛不同盖度下灌草斑块的群落

特征研究较为匮乏。
基于此，本研究拟探究放牧影响下，金露梅灌丛

群落 不 同 盖 度 梯 度 下（金 露 梅 灌 丛 盖 度 为０％、

３０％、６０％和９０％的 灌 草 斑 块）草 本 层 植 物 叶 功 能

性状和土壤因子的变化规律及协同关系。以期为高

寒金露梅灌丛草甸植物功能性状的研究提供参考数

据，并为青藏高原高寒草甸和灌丛草地的管理提供科

学依据。

１　材料和方法

１．１　研究区域概况

研究区域位于中国科学院海北高寒草甸生态系

统定位站（海北站）的干柴滩，为祁连山北支冷龙岭

东段南麓的洪积扇（３７°３９′５６″～３７°４０′２６″Ｎ，１０１°２０′
３９～１０１°２１′２７″Ｅ，３　２００～３　２５０ｍ）。受高原大陆性

气候影响，年均气温为－１．７℃，７月为最热月份，平
均气温 为９．８℃，１月 份 为 最 冷 月 份，平 均 气 温 为

－１４．８℃；年均降水为５８０ｍｍ左右，且主要集中于

生长季（５～９月），约占全年的８０％［２７］。研究区域高

寒灌 丛 草 甸 的 面 积 为２４．５０ｋｍ２，占 总 面 积 的

３１．１３％，仅次于高寒草甸３６．０８ｋｍ２（４８．８％，图１），

金露梅灌丛为该区域主要的灌木种类，灌丛株高约为

２５～６０ｃｍ。金露梅灌丛草甸一般由２层群落组成，
即上层的灌木植物群落和以禾草、莎草及杂类草为主

的底层草本植物群落［２８］。除金露梅外，建群种还包

括草本植物如垂穗披碱 草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ）、紫 羊 茅

（Ｆｅｓｔｕｃａ　ｒｕｂｒａ）、异 针 茅（Ｓｔｉｐａ　ａｌｉｅｎａ）、藏 异 燕 麦

（Ｈｅｌｉｃｔｏｔｒｉｃｈｏｎ　ｔｉｂｅｔｉｃｕｍ）等 禾 草；矮 嵩 草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｈｕｍｉｌｉｓ）、线 叶 嵩 草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）、青 藏

苔草（Ｃａｒｅｘ　ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ　Ｆａｌｃ　ｅｔ　Ｂｏｏｔ）等莎草；柔软

紫 菀 （Ａｓｔｅｒ　ｆｌａｃｃｉｄｕｓ）、黄 花 棘 豆 （Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ
ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ）、珠芽蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ　ｖｉｖｉｐａｒｕｍ）、矮
火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ　ｎａｎｕｍ）等杂类草［２２］。

研究区域为牧户的冬季牧场，放牧是该区域最

大的外界干扰因素。放牧影响下，该区域金露梅灌

丛植被景观呈现破碎化，形成不同盖度灌草斑块分

布的群落。由于冬季放牧已过植物生长期，故该区

域的放牧活动对植物生长影响较小，而增加了不同

群落分布下土壤和功能性状微型上的差异。

１．２　群落调查和样地描述

于２０１９年７月，在海北站干柴 滩，依 据 金 露 梅

灌丛群落盖度选择４个金露梅灌草斑块梯度群落，
即金露 梅 灌 丛 盖 度 约 为９０％、６０％、３０％的 灌 草 丛

群落和０％的草本植物群落样地。在每个群落中随

机设置５ｍ×５ｍ的样地（图２），不同盖度群落样地

设置１２个重复，共４８块样地进行群落调查。在每

块样地中随机选择１ｍ×１ｍ的样方，调查草本植

物群落的种类、分布盖度和自然高度，对于金露梅灌

丛盖度达到９０％的群落中，在丛间草地选择适当大

小的样方 进 行 相 应 调 查。另 在 每 块 样 地 固 定 选 择

０．２５ｍ×０．２５ｍ的草本小样方，分种记录草本植物

高度、盖度及株数，并按种齐地面剪取，装于信封中

用于生物量的测定。

１．３　植物功能性状的取样和测定

不同群落梯度下，选取相同的植物物种，每种物

种采集１０片完整叶片，剪去叶柄（有叶柄的），用精

度为０．０１ｍｍ 的 游 标 卡 尺 测 定 叶 片 厚 度（Ｌｅａｆ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，ＬＴ），测 定 时 避 开 叶 片 主 脉 分 别 测 量 叶

片前、中、末端，取三者的平均值作为所测叶片的厚

度值。扫描叶片保存图像并称其鲜重，带回实验室

烘干称 重（千 分 之 一 电 子 天 平 称），叶 面 积 分 析 在

ＷｉｎＦｏｌｉａ叶面图 像 分 析 系 统 中 进 行。叶 片 碳 含 量

测定（Ｌｅａｆ　ｃａｒｂｏｎ　ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＣＣ）用 重 铬 酸 钾 容 量

法（外加热法）；叶片氮含量（Ｌｅａｆ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｃｏｎｔｅｎｔ，

ＬＮＣ）用 Ｈ２ＳＯ４－Ｈ２Ｏ２消煮，钒钼黄 比 色 法 测 定；叶
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片磷含 量（Ｌｅａｆ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ　ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＰＣ）用 水 杨

酸－锌粉还原，用凯氏定氮仪进行测定［２９］。
（１）比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｌｅａｆ　ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ 叶 面

积（ｍ２）／叶片干重（ｋｇ）

图１　海北站小流域土地覆被面积

Ｆｉｇ．１　Ｌａｎｄ　ｃｏｖｅｒ　ａｒｅａ　ｉｎ　ｓｍａｌｌ　ｗａｔｅｒｓｈｅｄ
ｏｆ　Ｈａｉｂｅｉ　ｓｔａｔｉｏｎ

　　（２）叶 干 物 质 含 量（Ｌｅａｆ　ｄｒｙ　ｍａｔｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ，

ＬＤＭＣ）＝ 叶片干重（ｇ）／叶片鲜重（ｋｇ）

１．４　土壤取样

土壤容重（Ｂｕｌｋ　ｄｅｎｓｉｔｙ，ＢＤ）用环刀法；土壤含

水量（Ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ，ＷＣ）采 用 烘 干 法 测 定；土 壤

ｐＨ值由 电 位 法 测 定，水 土 比 为２．５∶１；土 壤 全 氮

（Ｔｏｔａｌ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ）及 有 机 质 含 量（Ｓｏｉｌ　ｏｒｇａｎｉｃ
ｍａｔｔｅｒ，ＳＯＭ）均在元素分析仪（ＰＥ２４００ＩＩ）上测定；
全磷（Ｔｏｔａｌ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＴＰ）采 用 高 氯 酸－硫 酸－钼
锑抗比色法测定；全钾（Ｔｏｔａｌ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，ＴＫ）采用

酸溶－火焰光度法测定；有效氮（Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，

ＡＮ）采用 水 体 碳 氮 分 析 仪（ＳｍａｒｔＣｈｅｍ１４０）测 定；
有效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＡＰ）采用０．５ｍｏｌ／

Ｌ碳 酸 氢 钠 浸 提 法；有 效 钾（Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，

ＡＫ）则采用乙酸铵浸提－火焰光度法测定［３０］。

１．５　数据处理

群落水平功能性状值（ＣＷＭ）是由测定的物种

个体水平的叶功能性状值，以物种多度为基础进行

加权平均，从而分别得到各个性状在群落水平的平

均值［３１］，群落水平功能性状值的计算在Ｒ．３．５．０里

面的ＦＤ 软 件 包 完 成［３２］。所 有 统 计 分 析 在ＩＢＭ
ＳＰＳＳ　２５．０中完成，分析图在Ｏｒｉｇｉｎ　２０１７中完成。

ａ、ｂ、ｃ、ｄ分别为金露梅灌丛盖度０％、３０％、６０％、９０％的群落

图２　金露梅不同盖度灌丛样地

ａ，ｂ，ｃ　ａｎｄ　ｄ　ａｒｅ　ｔｈｅ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ　ｗｉｔｈ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ　ｃｏｖｅｒａｇｅ　ｏｆ　０％，３０％，６０％ａｎｄ　９０％，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

Ｆｉｇ．２　Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃｏｖｅｒ　ｇｒａｄｉｅｎｔ　ｏｆ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ
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　　采 用 单 因 素（ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）进 行 方 差 分

析，结果显示ＳＬＡ和ＴＮ方差不齐，经校正后，金露

梅灌丛不同盖度梯度下各性状因子及土壤因子均满

足方差齐性，且不同因子在不同盖度梯度下的总体

均值 均 有 显 著 差 异。因 此，进 一 步 用 多 重 比 较

（Ｔｕｋｅｙ　ＨＳＤ）的 方 法 对 金 露 梅 灌 丛 不 同 盖 度 梯 度

下土壤因子和叶性状进行差异显著性分析，得出不

同群落下环境因子和叶性状的变化规律。用Ｐｅａｒ－
ｓｏｎ法对金露梅灌丛草本植物叶功能性状各指标间

的相关性进行 分 析。采 用Ｃａｎｏｃｏ　４．５实现植物叶

性状与环境因子之间的冗余分析，明晰金露梅灌丛不

同分布盖度下影响植物叶功能性状的主要驱动因子。

２　结果与分析

２．１　土壤因子变化规律

金露梅灌丛不同盖度梯度下，土壤有机质含量、
全磷、全钾、有效 氮、有 效 磷、有 效 钾、容 重 和ｐＨ 均

有显著差异（Ｐ＜０．０５），而土壤全氮和土壤含水量

无显著变化（图３）。随着金露梅灌丛盖度的增加，土
壤ｐＨ和有效钾含量显著下降，土壤全氮、有效氮含

不同的字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５），下同

图３　不同盖度梯度下金露梅灌丛土壤因子的变化规律
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量显著上升；土壤容重和全钾含量呈两边高中间低

的趋势，土壤含水量、有机质含量和有效磷含量呈两

边低中间高的趋势。总之，随着金露梅灌丛盖度梯

度的增加，土壤容重、含水量、全氮、全磷、全钾、有效

氮、有效磷和有机质含量总体呈上升趋势。

２．２　叶功能性状变化规律

金露梅灌丛不同盖度梯度下，草本层植物群落

功能性状值（ＣＷＭ）变 化 趋 势 各 有 分 异（图４）。比

叶面积、叶片厚度和叶片磷含量差异显著，而其他性

状值则无显著差异。比叶面积随着金露梅灌丛盖度

的增加呈显著上升趋势，而叶片厚度和叶片磷含量

则显著下降，叶 干 物 质 含 量 也 呈 下 降 趋 势，但 不 显

著。叶片氮含量与碳含量在不同盖度梯度群落中呈

相反的变化趋势。

２．３　功能性状间相关关系

研究结果表 明（表１），比 叶 面 积 与 叶 片 碳 含 量

呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），而与叶片氮、磷含量呈

极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。叶干物质含量与叶片厚

度呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与叶片碳含量呈极显

著负相关（Ｐ＜０．０１）。叶片氮含量和磷含量呈极显

著正相关（Ｐ＜０．０１），而两者与叶片碳含量呈负相

关（Ｐ＜０．０５）。

２．４　叶性状与环境因子间相关关系

本研究采 用 冗 余 分 析（ＲＤＡ）分 别 对 金 露 梅 灌

丛不同盖度梯度下的６个植物叶性状指标和１０个

土壤因子进行ＲＤＡ约束排序分析。从表２中可以

得出，前两轴的 累 计 解 释 量 在５４％～９３％之 间，平

均解释变量达７２．２５％，说 明 排 序 图 可 以 解 释 植 物

叶功能性状和土壤因子之间的关系。

ＲＡＤ排序图表明：（１）无 金 露 梅 灌 丛 的 草 本 群

落中，ＳＬＡ、ＬＣＣ、ＬＴ与ＳＯＭ、ＢＤ、ＡＰ、ＡＫ、ｐＨ 呈

不同程度正相关，而ＬＮＣ、ＬＰＣ与其负相关；ＬＤＭＣ
与ＡＮ、ＴＮ、ＢＤ、ＡＰ、ｐＨ正相关，与ＳＯＭ、ＴＰ、ＡＫ、

ＷＣ负相关；ＬＰＣ和ＬＮＣ与ＴＰ正相关，与 ＡＮ负

相关。叶 性 状 和 土 壤 因 子 的 相 关 性 大 小 表 现 为：

ＴＰ＞ＡＮ＞ＡＫ＞ｐＨ＞ＴＮ＞ＡＰ＞ＳＯＭ＞ＴＫ＞ＢＤ

图４　金露梅灌丛不同盖度梯度下草本植物叶功能性状变化趋势
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表１　金露梅灌丛草本植物叶功能性状间的相关性

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｅａｒｓｏｎ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ａｍｏｎｇ　ｌｅａｆ　ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ

指标Ｉｎｄｅｘ　 ＳＬＡ　 ＬＤＭＣ　 ＬＴＴ　 ＬＣＣ　 ＬＮＣ　 ＬＰＣ

比叶面积ＳＬＡ　 １

叶片干物质含量ＬＤＭＣ －０．３７６＊＊ １

叶片厚度ＬＴＴ －０．２２８　 ０．３６２＊ １

叶片碳含量ＬＣＣ　 ０．４０７＊＊ －０．４０４＊＊ ０．０１０　 １

叶片氮含量ＬＮＣ －０．４４９＊＊ －０．０３ －０．０８４ －０．３４９＊ １

叶片磷含量ＬＰＣ －０．５７１＊＊ ０．２４３　 ０．０２６ －０．４３２＊＊ ０．４０４＊＊ １

注：＊和＊＊分别表示０．０５和０．０１水平显著相关

Ｎｏｔｅ：＊ａｎｄ＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｔ　０．０５ａｎｄ　０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

表２　金露梅灌丛不同盖度梯度下排序轴与土壤因子的ＲＤＡ分析

Ｔａｂｌｅ　２　ＲＤＡ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ　ａｘｅｓ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｆａｃｔｏｒｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃｏｖｅｒａｇｅ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ　ｏｆ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ｆａｃｔｏｒ

０％ ３０％ ６０％ ９０％

轴１
Ａｘｉｓ　１

轴２
Ａｘｉｓ　２

轴１
Ａｘｉｓ　１

轴２
Ａｘｉｓ　２

轴１
Ａｘｉｓ　１

轴２
Ａｘｉｓ　２

轴１
Ａｘｉｓ　１

轴２
Ａｘｉｓ　２

容重Ｂｕｌｋ　ｄｅｎｓｉｔｙ／（ｇ·ｃｍ－３） －０．０９１８ －０．２３７３ －０．２０５１ －０．４６４２ 　０．０１１６ －０．１１９６　 ０．１３９７　 ０．１０３８

ｐＨ　 ０．１９８５ －０．１１９８　 ０．５１３２　 ０．３９６８ －０．０００２ －０．４５７８ －０．１１１６　 ０．２０３５

含水量 Ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ／％ －０．２３２６　 ０．１２６６ －０．５０４４ －０．１８３９ －０．０７９４ －０．２７４６　 ０．１２５０ －０．２９６１

有机质Ｓｏｉｌ　ｏｒｇａｎｉｃ　ｍａｔｔｅｒ／（ｇ·ｋｇ－１） ０．０６６１ －０．８０５４　 ０．１１５５　 ０．１１７０ －０．２６８５　 ０．１９９３　 ０．２８８２ －０．０９１４

全氮 Ｔｏｔａｌ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ／（ｇ·ｋｇ－１） －０．３２３８　 ０．４２４９ －０．００２０　 ０．０５６６ －０．３１１１　 ０．４５３９　 ０．５１４０　 ０．０９６２

全磷 Ｔｏｔａｌ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ／（ｇ·ｋｇ－１） ０．２５９６ －０．４２６１ －０．１３３８ －０．１９４１　 ０．４０６７ －０．３０４０　 ０．４４５２ －０．３９８１

全钾 Ｔｏｔａｌ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ／（ｇ·ｋｇ－１） ０．１５５５ －０．１６８３ －０．０５５９ －０．１８３７　 ０．５８６３ －０．２４７４　 ０．２４０８ －０．３３２８

速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ／（ｍｇ·ｋｇ－１） －０．００２９　 ０．３５５１ －０．０４６９　 ０．４５８９　 ０．０９０７　 ０．３４０１　 ０．１５４９ －０．２９９２

速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ／（ｍｇ·ｋｇ－１） －０．００８８　 ０．０５４９　 ０．２８０４ －０．２９２５ －０．５７３４　 ０．５１０２ －０．０４４８　 ０．２９４３

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ／（ｍｇ·ｋｇ－１） －０．４１２３ －０．３５６５ －０．２１００　 ０．１０７７　 ０．０２３３ －０．０７８２　 ０．１３９２ －０．２５８９

累积变化率Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ　ｒａｔｅ　ｏｆ　ｃｈａｎｇｅ／％ ５９　 ８２　 ６１　 ８５　 ５４　 ７８　 ６６　 ９３

（图５，ａ）；（２）金 露 梅 灌 丛 盖 度 为３０％的 灌 草 群 落

中，ＬＣＣ与ＴＰ、ＢＤ负相关，与其 他 因 子 正 相 关，而

ＬＰＣ和ＬＮＣ与 其 相 反。其 中，ＬＮＣ与 ＴＰ无 显 著

相关性；ＳＬＡ与ｐＨ、ＡＰ、ＳＯＭ 负相关，与其他土壤

因子正相关，而ＬＤＭＣ与ＬＴ与土壤因子的相关性

与ＳＬＡ相反。叶功能性状和土壤因子相关 性 大 小

表现为：ＳＯＭ＞ＡＰ＞ＴＮ＞ＢＤ＞ＴＰ＞ＡＫ＞ＴＫ＞
ＡＮ＞ＷＣ＞ｐＨ （图５，ｂ）；（３）金 露 梅 灌 丛 为６０％
的灌草 群 落 中，ＬＤＭＣ、ＬＴ与 ＴＮ、ｐＨ、ＢＤ、ＡＰ正

相关，与其他因子负相关，而ＳＬＡ的相关性与其相

反；ＬＣＣ 与 ＴＰ、ＡＮ、ＡＰ、ＢＤ 正 相 关，而 ＬＰＣ 与

ＬＮＣ的相关性与其相反；ＬＰＣ、ＬＮＣ与ＴＮ正相关，

其中，ＬＰＣ与ＳＯＭ、ＡＫ、ＷＣ正相关，而ＬＮＣ与其

相反。叶功能性状和土壤因子相关性大小表现为：

ＴＫ＞ＴＰ＞ｐＨ＞ＷＣ＞ＢＤ＞ＡＫ＞ＡＮ＞ＡＰ＞ＴＮ

＞ＳＯＭ（图５，ｃ）；（４）金 露 梅 灌 丛 为９０％的 灌 草 群

落中，ＬＤＭＣ与 ＷＣ、ＡＮ、ＴＮ负相关，与其他因子

正相关；ＳＬＡ与ｐＨ、ＢＤ、ＡＰ、ＷＣ正相关，与其他因

子负相关；ＬＴ与ＳＯＭ、ＴＫ、ＴＰ、ｐＨ正相关，与其他

因子负相关；ＬＰＣ、ＬＮＣ与ＡＰ、ＡＮ正相关，与ｐＨ、

ＳＯＭ、ＴＫ、ＴＰ正相关；ＬＣＣ与ＳＯＭ、ＴＫ、ＴＰ、ＴＮ、

ＡＮ正相 关，与ｐＨ、ＢＤ、ＡＰ、ＷＣ负 相 关。叶 功 能

性状和土壤因子相关性大小表现为：ｐＨ＞ＡＫ＞ＡＮ

＞ＴＮ＞ＴＰ＞ＳＯＭ＞ＴＫ＞ＷＣ＞ＡＰ（图５，ｄ）。

结果表明，金露梅灌丛不同盖度梯度下群落植

物叶性状对土壤因子的响应存在一定的差异，但主

导影响因子为土壤有机质含量、全氮、有效氮、有效

钾和容重。
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ａ、ｂ、ｃ、ｄ分别为金露梅灌丛盖度为０％、３０％、６０％、９０％的群落

图５　金露梅灌丛不同盖度梯度下草本群落植物叶功能性状与土壤因子的关系

ａ，ｂ，ｃ　ａｎｄ　ｄ　ａｒｅ　ｔｈｅ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ　ｗｉｔｈ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ　ｃｏｖｅｒａｇｅ　ｏｆ　０％，３０％，６０％ａｎｄ　９０％，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

Ｆｉｇ．５　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｌｅａｆ　ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｆａｃｔｏｒｓ　ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃｏｖｅｒａｇｅ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ　ｏｆ　Ｐ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａｓｈｒｕｂ

３　讨　论

３．１　金露梅不同盖度梯度群落中土壤因子的变化

规律

　　研究发现，随着金露梅灌丛盖度增加，土壤容重

和土壤养分呈增加趋势，土 壤ｐＨ 和 有 效 钾 含 量 呈

显著下降趋 势。高 盖 度 金 露 梅 灌 丛（６０％和９０％）

区域，其土壤养分含量总体偏高，说明干柴滩金露梅

灌丛存在“沃岛效应”，这可能与地上凋落物和地下

根输入量有关［３３］。因此，后续还需对根性状在金露

梅灌丛不同灌草斑块演替下的分布差异进行补充研

究。高盖度金露梅灌丛群落土壤有效钾含量显著下

降，与０％和３０％的灌草群落相比，金露梅灌丛达到

６０％和９０％的 群 落，其 土 壤 有 效 钾 含 量 平 均 下 降

５４．０７％。有研究表明，当有效钾含量为２００ｍｇ·

ｋｇ－１时，最 适 合 植 物 的 生 长［３４］。本 研 究 中６０％和

９０％群 落 中 有 效 钾 的 平 均 含 量 分 别 为（９５．８８±
３４．７０）ｍｇ·ｋｇ－１和（９８．４０±２７．６３）ｍｇ·ｋｇ－１，显
著低于２００ｍｇ·ｋｇ－１。本 研 究 区 域 为 牧 户 的 冬 季

牧场，而放牧活动对金露梅灌丛分布差异性具有一

定的影响，因此，研究区域土壤有效钾呈显著异质性

的原因也可能是由放牧活动引起的土壤环境的微型

差异。
金露梅灌丛会阻碍家畜的啃食活动，即家畜的

活动范围与金露梅灌丛分布盖度呈反比关系，家畜

的踩踏及排泄物会加速地表蒸发，使土体中的部分

盐分积聚到 土 表［２１］，导 致 土 壤ｐＨ 升 高。因 此，本

研究区域土壤ｐＨ随着金露梅灌丛盖度的增加而显

７７８５期　　　　　　　朋措吉，等：放牧影响下不同盖度金露梅灌丛草本植物叶功能性状与土壤因子的关系



著下降。随着金露梅灌丛盖度梯度的增加，土壤容

重呈显著上升趋势。有研究表明，土壤容重与植被

生长状况有密切相关性，高盖度土壤容重比低盖度

土壤容重小［３５］。高盖度金露梅灌丛群落，其植被分

布特征为高而稀，而低盖度金露梅灌丛群落，其植被

分布相对小而密，且金露梅灌丛分布盖度为６０％和

９０％的群落中有大量砾石出现，导致土壤容重增大。

３．２　金露梅不同盖度梯度群落中植物叶性状的变

化规律

　　放牧是青藏高原高寒区主要的经营方式，藏系

绵羊和牦牛为主要的放牧家畜，它们的采食和践踏

不仅会造成微环境的变化［３６］，还可以直接改变草地

的形态特征和土壤性质［２１］。刘旻霞等［１８］对甘南 高

寒草甸不同围封年限从草本到灌木演替下的植物叶

功能性状研究发现，比叶面积随着演替的进行呈下

降趋势，而本研究结果与此相反。这可能是因为放

牧和围封会造成植物功能性状对环境响应所表现的

性状变化 规 律 有 所 差 异。此 外，Ｇａｒｎｉｅｒ等［３７］研 究

表明物种在资源充足的后期环境中比资源贫瘠的前

期环境中会有更低的比叶面积，即随着演替年限的

增加比叶面积会下降。本研究中随着金露梅灌丛盖

度的增加，比叶面积呈显著上升趋势，叶片厚度和叶

片磷含量呈显著下降 趋势，金露梅灌丛郁闭度较高

时，光线透过率较小，底层的草本植物通过增加叶面

积来提高光源捕获能力［２］。而灌草斑块中金露梅灌

丛盖度减少时，植被接收的太阳辐射面逐渐增加，受
到外界风力影响较大，此时叶片为防止过多水分蒸

散和抵抗风 寒 表 现 出 厚 而 矮 小 的 保 水 性 状［３８］。张

增可等［３９］在平潭 岛４个 不 同 演 替 阶 段 的 森 林 植 被

（灌草丛、针叶林、针阔混交林、常绿阔叶林）功能性

状研究中指出，随着演替进行植物采用降低比叶面

积，增加叶片厚度来防止水分流失和资源消耗。石

明明等［４０］对高寒草甸植物功能性状研究发现，在群

落水平，放牧显著降低了比叶面积和植物高度，而对

叶干物质含量没有显著影响。本研究中，随着金露

梅灌丛盖度的增加，叶片磷含量在金露梅灌丛盖度

为３０％的 灌 草 斑 块 中 达 到 最 大 值，在６０％和９０％
的灌草斑块中达到最低，而相应梯度下土壤总磷含

量和有效磷 含 量 的 变 化 趋 势 并 不 能 合 理 解 释 此 现

象。因此，推测植物叶片磷含量的差异可能与群落

内不同物种的元素含量有关，需进一步探究。

３．３　高寒金露梅灌丛草甸植物叶性状间的关系

有研究表明，植物功能性状间存在多种协同关

系来适应不同的环境条件。例如，在资源贫乏的条

件下，较小的比叶面积和较大的叶片厚度及较低的

叶 片 氮 含 量 相 组 合，以 便 高 效 地 利 用 有 限 的 资

源［４１］。丁佳等［４２］对亚热带海岛植物功能性状研 究

发现，该区域植物采用降低比叶面积，增加叶片厚度

来减小被台风清除的危害，并防止水分流失和资源

消耗。本研究中，比叶面积与叶片厚度呈负相关（图

４），较高的比叶面积其植物光捕获面积高，而比叶面

积 较 低 的 植 物，叶 的 大 部 分 用 于 保 卫 组 织 的 构

建［１５］。叶片厚度的增加用来降低植物蒸腾作用，减

少水分的散 失［４３］。叶 干 物 质 含 量 主 要 反 映 植 物 对

养分元素的保有能力［４４］。陈文等［４５］对粤东８９种常

见植物叶功能性状研究发现，叶干物质含量与比叶

面积间存在极显著负相关，刘贵峰等［７］对大青沟自

然保护区主 要 森 林 群 落 优 势 种 的 叶 性 状 的 研 究 表

明，叶干物质含量与比叶面积间呈负相关，这与本研

究结果一致。叶干物质含量的增加，使得叶片内部

水分向叶片表面或边缘扩散的距离和阻力增大，从

而降低植物内部水分的散失［４６］。
植物叶片的碳氮磷含量能反映植物的代谢能力

及养分利用效率，在生态系统功能和动态中起着关

键的作用［４７］。叶片氮、磷含量之间存在显著的正相

关关系，植物中的氮、磷和钾是协同元素，它们之间

一般呈正相 关 关 系［４８］。任 书 杰 等 研 究 比 较 中 国 东

部南北样带各个功能群叶氮含量和叶磷含量的相关

性发现，除针叶、蕨类和裸子植物外，其他９种不同

功能型的叶氮含量和叶磷含量均达到极显著相关。
本研究结果显示，金露梅灌丛不同分布梯度下，其叶

片氮磷含量达到极显著正相关，而两者均与叶片碳

含量呈极显著负相关，且叶片碳含量与叶片氮含量

在不同梯度下的变化规律呈相反的趋势，这可能是

因为叶片对碳氮元素的吸收存在资源竞争性。

３．４　高寒金露梅灌丛草甸植物叶性状与土壤因子

的相关关系

　　植物的发育状况不仅取决于植物本身的生理特

性，也决定于外界环境因子，而土壤因子是植物群落

生长的物质和能量的来源，也是影响植物功能性状

的主导因子。本研究结果表明，影响植物功能性状

的主导因子有土壤有机质、全氮、有效氮、有效钾含

量和容重，随着金露梅灌丛盖度分布的不同，植物叶

功能性状的主导影响因子均有分异，说明不同群落

中植物叶片对土壤环境的资源获取具有差异性。
土壤养分是决定群落组成的主要因子之一，且

土壤养分对植物的生长和留存具有更为清晰的权衡

关系［４］。土壤养分富足的环境中，植物能够 快 速 吸
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收营养、迅速生长，与此对应的植物功能性状表现为

高的比叶面积、光合速率、呼吸速率等；而养分不足

的环境中，功能性状一般呈现为小的比叶面积、高的

比根长和根系深度，用于保留土壤中的养分［４９］。土

壤有机质主要来源于动植物及微生物残体，植物凋

落物经分解进入土壤中，使得土壤有机质含量产生

差异，从而影响植物功能性状。有研究表明，有机质

是影响 植 物 功 能 性 状 变 异 的 主 要 土 壤 因 子［３１，５０］。
本研究结果显示，纯草本群落中，土壤有机质含量是

影响该群落植物性状的主导影响因子，而在有金露

梅灌丛覆盖的群落中（３０％、６０％、９０％），有 机 质 并

不是主导影响因子，对此现象还需进一步探索。胡

耀升等对长白山森林不同演替阶段比叶面积及其影

响因子的研究表明，土壤全氮含量与比叶面积呈显

著的正相关，这与本研究结果有所差异。本研究结

果表明，金露梅灌丛盖度为０％和３０％的群落中，土
壤全氮含量与比叶面积呈正相关，而在金露梅灌丛

盖度为６０％和９０％的群落中呈显著负相关，表明比

叶面积受土壤全氮含量的影响，但因金露梅灌丛盖

度分布不同，土壤物理属性和养分状况的差异使得

比叶面积对土壤全氮含量的响应有所差异。金露梅

灌丛盖度较高时（６０％和９０％），植物叶性状会在一

定程度上受到速效钾含量的限制，特别是在金露梅

灌丛盖度为９０％的群落中，速效钾是影响该群落叶

功能性状的主要因子。

４　结　论

放牧影响下，本研究区域金露梅灌丛呈现不同

盖度的灌草斑块群落。随着金露梅灌丛盖度梯度的

增加，比叶面积呈显著上升趋势，而叶片厚度的变化

趋势与其相反。比叶面积与叶干物质含量和叶片氮

磷含量呈极显著负相关，而与叶片碳含量呈极显著

正相关。土壤容重随着金露梅灌丛盖度梯度的增加

呈显著上升趋势，而土壤ｐＨ 和 土 壤 有 效 钾 含 量 显

著下降。不同群落梯度下，主导叶功能性状发生变

异的土壤因子均有差异，但总的主导因子为土壤有

机质含量、全氮、有效氮、有效钾和容重。今后还需

探究高寒金露梅灌丛草甸植物根系性状对环境因子

的响应策略，进一步完善高寒草甸植物功能性状多

样性维持机制。
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