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摘要:【目的】探究不同树龄胡杨叶功能性状的特征及其影响因素，揭示胡杨叶功能性状的种内变异及其适应特性，为胡杨

的保护与管理提供理论依据。【方法】以不同树龄的胡杨为研究对象，通过相关性分析和方差分解等方法，研究胡杨叶片

形态、光合生理、养分性状的变化特征以及对树龄和土壤因子的响应。【结果】随着树龄的增加，叶干物质含量、叶绿素

a含量、叶绿素 b含量、叶绿素总量以及叶片碳、氮、磷含量呈增加趋势，而比叶面积、叶厚度呈减小趋势。各叶功能性状

之间存在一定的相关性，其中叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、叶绿素总量与叶片碳含量、叶氮含量、叶磷含量、叶干物质

含量协同变化，与比叶面积和叶片厚度权衡变化，并且性状间的关系受树龄调控。比叶面积、叶干物质含量、叶绿素 a含

量、叶绿素 b含量、叶碳含量、叶氮含量、叶磷含量主要受土壤 pH和树龄的影响，叶片厚度、叶绿素总量主要受土壤氮含

量和树龄的影响，表明树龄、土壤 pH、土壤全氮含量是胡杨叶功能性状的主要影响因子，并且与土壤因子相比，树龄对叶

功能性状变异的解释率更高，可以解释胡杨叶功能性状 15.1% ~ 38.1% 的变异。【结论】随着树龄的增加，胡杨通过一定

的性状变异和性状组合适应环境的变化，各叶功能性状的影响因子不同，其中树龄和土壤因子共同调控叶功能性状的变

化，并且树龄在决定胡杨叶功能性状变异方面可能起着更为关键的作用。
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Abstract: [Objective]  This  study  aims  to  investigate  the  characteristics  and  influencing  factors  of  leaf
functional traits of Populus euphratica at different tree ages. Additionally, it aims to explore the intraspecific
variation and adaptation characteristics of leaf functional tarits. The findings of this study aim to establish a
theoretical  basis  for  protection  and  management  of P.  euphratica. [Method]  In  this  study, P.  euphratica
trees  of  different  tree  ages  were  selected  as  research  object,  and  the  changes  in  leaf  morphology,
photosynthetic  physiology,  nutrient  traits  and  their  responses  to  tree  age  and  soil  factors  were  studied  by
means of correlation analysis and variance decomposition. [Result] With the increase of tree age, leaf dry
matter  content,  chlorophyll  a content,  chlorophyll  b content,  total  chlorophyll  content,  leaf carbon content,
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leaf  nitrogen  content,  and  leaf  phosphorus  content  increased,  while  specific  leaf  area  and  leaf  thickness
decreased. There was a certain correlation between the leaf functional traits, in which chlorophyll a content,
chlorophyll  b  content  and  total  chlorophyll  content  were  significantly  positively  correlated  with  leaf  dry
matter content, leaf carbon content, leaf nitrogen content, and leaf phosphorus content, negatively correlated
with specific leaf area and leaf thickness, and the relationship between traits was regulated by tree age. The
specific leaf area, leaf dry matter content, chlorophyll a content, chlorophyll b content, leaf carbon content,
leaf  nitrogen  content  and  leaf  phosphorus  content  were  mainly  affected  by  tree  age  and  soil  pH,  and  leaf
thickness  and total  chlorophyll  content  were mainly affected by tree  age and soil  total  nitrogen content.  It
showed  that  tree  age,  soil  pH  and  soil  total  nitrogen  content  were  the  main  influencing  factors  of  leaf
functional traits, and compared with soil factors, tree age had a higher explanation rate for the variation of
leaf functional traits, which could explain 15.1%−38.1% of the variation. [Conclusion] With the increase of
tree  age,  P.  euphratica  adapts  to  environmental  changes  through  certain  trait  variations  and  trait
combinations,  and the  influencing factors  of  leaf  functional  traits  are  different.  Among them,  tree  age and
soil factors jointly regulate the change of leaf functional traits, and tree age may play a more critical role in
determining the variation of leaf functional traits in P. euphratica.
Key words: Populus euphratica; leaf functional trait; tree age; soil factor; coordination; trade-off

植物性状是植物在长期进化过程中与环境相互

适应形成的，这些性状能够较好地反映植物应对环

境变化的生存策略[1]。作为植物光合、呼吸和蒸腾作

用的重要器官，叶片功能性状能够反映植物对环境

变化的响应和适应策略，植物生长适应策略常随生

长发育阶段和环境的不同而改变[2−3]。在乔木生长发

育过程中，随着植物的生长，林冠层逐渐郁闭，植株

对光资源进行竞争，同时植物体内长距离水分运输

难度增大，叶功能性状通常表现为更保守的资源获

取和利用策略[4]。例如：树龄较高的同一物种，通常

具有较小的比叶面积，较大的叶干物质含量，采取保

守的光合和水分利用策略来适应荫蔽和干旱胁迫。

另一方面，土壤理化性质等环境因素的异质性也会

引起植物叶功能性状的变异[5−6]。对不同林龄刺槐

（Robinia pseudoacacia）的叶面积、叶片含水量及其

影响因子的研究表明，土壤全氮含量是显著影响因

子[7]。可见，树龄大小和环境条件是影响植物叶片功

能性状的重要驱动因素。

植物的功能策略通常通过不同性状的同时表达

来实现，性状间相互协同或权衡来适应环境的变

化。Wright等[8]提出的叶片经济谱，明确了比叶质量

与叶片单位干物质的最大光合能力、寿命以及单位

干物质的氮、磷含量等密切相关，比叶质量低的植

物，其叶寿命较短，单位干物质营养元素含量较高，

光合能力强，单位叶面积的经济投入低，使植物资源

的利用效率高而生长速度快，在全球尺度上阐明了

叶功能性状间的相关性。但叶片经济谱在种间和种

内可能存在差异，叶片经济谱表明，比叶面积与叶片

氮含量显著正相关，而王雪梅等[9]在氮浓度梯度下发

现车桑子（Dodonaea viscosa）的比叶面积与叶片氮

含量间并没有这种相关性。并且有研究发现：油松

（Pinus tabuliformis）的叶片单位质量氮含量在海拔

方向上呈正相关趋势，这与叶片性状表现出的随海

拔增加的资源保守策略（即较低的比叶面积和叶面

积）相反，与叶经济型谱并不相符[10]。对此，大量研

究解释：叶经济谱是针对性状的物种平均值进行的

研究，忽略了物种内部存在的较大变异，这导致叶性

状间的关系在种间和种内可能存在差异[11]。植物性

状之间的协同权衡关系以及性状–环境因子的相关

关系，在物种内部和物种之间是否呈一致性变化，尚

未得到明确的答案。此外，处于不同生长阶段的植

物，由于其本身需求不同，通常采取的生存策略有较

大的差异，Liu 等[12]强调了树木年龄对种内性状变异

和性状–性状关系的重要性，与成树相比，幼树和幼

苗受到光照的严重限制，通常具有较高的耐荫性，基

于碳增益假说，幼树具有更高的比叶面积、单位质量

叶氮含量和低于成树的叶片厚度。并且有研究表

明，单位质量叶氮含量和叶磷含量之间关系的斜率

在幼树和成树间存在差异，这与不同树龄中的叶片

氮磷比有关，成树的叶氮磷比高于幼树，更容易受到

磷的限制[13−15]。

胡杨（Populus euphratica）是在极端干旱条件下

唯一大面积成林的树种，也是绿洲河岸林建群种，在

生态系统功能、固沙和调节绿洲气候方面发挥着关

键作用[16]。目前国内外对胡杨种群动态、形态结构

特征、营养元素及对环境因子的响应等方面展开了

广泛研究[17−19]。为了提高环境的适应能力，胡杨通

过改变叶功能性状来适应干旱贫瘠的环境[20]。有研

究[21]表明：随着干旱胁迫增强，胡杨通过增加叶片厚

度、减少比叶面积等改变叶片形态的方式来减少体

第 5 期 邹旭阁等：胡杨叶功能性状的协同与权衡及对树龄、土壤因子的响应 83



内水分流失，进而提高胡杨光合面积和持水能力。

环境胁迫可影响植物叶绿素含量，温云梦[22]发现，胡

杨在不同环境下的叶绿素含量随着干旱程度的增大

而降低，这种变化主要是为了增强胡杨的抗逆能力

以抵御环境胁迫。在干旱地区，水分条件可能会影

响叶片养分含量、叶片分解、养分吸收与同化，这种

资源投资和再投资的过程本质上是干旱地区植物适

应干旱环境的生存策略[23−24]。曹生奎等[25]研究发现：

随着土壤含水量的减小，胡杨叶片碳、氮含量逐渐升

高，推测在水分短缺时，胡杨通过提高叶片养分含量

来适应缺水环境。由此可见，叶功能性状在胡杨适

应外界干旱环境中起着至关重要的作用。但目前关

于不同树龄胡杨的叶形态、养分、光合生理性状是如

何协同、权衡适应干旱胁迫环境的研究较少。

本研究针对不同树龄的胡杨叶功能性状，试图

解决以下 2个科学问题：（1）胡杨的叶形态–养分–光
合生理性状具有怎样的协同与权衡关系？（2）树龄和

土壤条件如何驱动胡杨叶功能性状的变化？进而揭

示胡杨适应干旱环境的生态策略，为胡杨保护与管

理提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

研究地点位于内蒙古额济纳旗，该地区气候极

端干旱，属于典型温带大陆性气候，具有降雨量少、

蒸发量大、日照时间长、温差大、常年风沙多的气候

特点。年均降水量为 37 mm，年均蒸发量 3 800 mm
以上，年均气温 8.3 ℃，年最高气温 42.5 ℃，年最低

气温−36.4 ℃。该地区是我国典型的极端干旱区，也

是我国胡杨林的重要分布区。 

1.2    试验设计和取样

本研究采用空间代替时间的方法，在额济纳旗

林场的胡杨人工林内取样。该试验林地包含不同年

龄的个体，繁育过程中所用的胡杨种子均采集于同

一片母树林。自 2009年，每年在胡杨的需水关键期

（特别是 4月和 8月），采用相同的输水模式（模拟人

工生态输水）对不同树龄的试验地模拟自然过程进

行漫灌，输送相同且充足的水量，确保胡杨的生长需

水。2021年于胡杨生长旺季，分别选取 1、2、3、6、
9和 12年生胡杨个体进行取样，在每个年龄段的试

验地随机设置 3个 20 m × 20 m的调查临时样方，每

个样方内随机选择长势良好、无病虫害的 5株胡杨，

同时调查树高、胸径，以反映不同树龄胡杨的生长情

况（表 1）。胡杨具有异形叶特征，为了避免环境和异

形叶对功能性状的影响，因此本研究中，在保证采样

叶片包含所有叶片类型的前提下，从胡杨树冠中下

层的东、西、南、北 4个方位各采集 5片健康的叶片

用于叶性状的测定[26]。土壤样品的取样是在设置的

临时样方内，使用土钻钻取 0 ~ 10 cm土层的土壤，

去除土壤样品中的石子、根系等杂质，装入密封袋内

带回实验室进行处理。
  

表 1    不同树龄胡杨人工林基本特征

Tab. 1    Basic characteristics of Poplus euphratica at
different tree ages

树龄/a
Tree age/year

平均胸径
Mean DBH/cm

平均树高
Mean tree height/m

1 0.33 0.34

2 1.52 0.73

3 2.05 1.33

6 3.01 2.63

9 7.81 7.94

12 12.73 11.79
  

1.3    叶片功能性状的测定 

1.3.1    叶片形态性状的测定

将采集的叶片清洗干净，测量叶片鲜质量；使用

游标卡尺 （精确到 0.01  mm）测量叶片厚度 （leaf
thickness， LT），测量时避开主脉，沿主脉在不同位

置重复测量 3次取平均值。使用 V700扫描仪扫描

后，利用 Image J软件分析图像并计算叶面积。然后

将叶片在 105 ℃ 杀青 10 min，在 80 ℃ 的烘箱中持

续烘干 48 h直至质量恒定，完成干质量的测量。叶

片比叶面积（specific leaf area，SLA）为叶面积与叶片

干质量的比值，叶干物质含量（leaf dry matter content，
LDMC）为叶片干质量与叶片鲜质量的比值。 

1.3.2    叶片养分的测定

将烘干至质量恒定叶片用粉碎机粉碎，过筛后

用于叶片养分含量的测定。其中叶碳含量（leaf
carbon content，LCC）的测定采用重铬酸钾外加热

法，叶氮含量（leaf nitrogen content，LNC）的测定采

用凯氏定氮酸消化法，叶磷含量（leaf  phosphorus
content，LPC）的测定采用钼锑抗比色法。 

1.3.3    叶绿素含量的测定

利用乙醇浸提法测定叶绿素含量。在野外，

于上午 09:00—10:00，剪取相同位置、大小一致的

叶片，避开叶脉，称取 0.2 g剪成细丝放入 15 mL
试管中，加入 10 mL无水乙醇，在室温下避光静置

浸泡，直至叶片完全发白。提取液在紫外分光光

度计 663和 645 nm下比色，并分别计算叶绿素 a
含量 （chlorophyll  a  content，Chla）、叶绿素 b含量

（chlorophyll  b  content， Chlb），叶 绿 素 总 量 （total
chlorophyll content，Chl（a + b））为叶绿素 a含量和叶

绿素 b含量之和。
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Chla = (12.72A663−2.59A645)VN(1 000W)−1 (1)

Chlb = (22.88A645−4.67A663)VN(1 000W)−1 (2)

式中：V 表示提取液体积（mL）；W 表示称取叶片质

量（g）；N 为稀释倍数；A663 和 A645 分别表示在 663 nm
和 645 nm波长下的吸光度值。 

1.4    土壤理化性质的测定

将土壤样品置于室内自然风干、研磨过筛后用

于土壤理化性质的测定，分别用重铬酸钾法测定土

壤有机碳含量（soil organic carbon，SOC），凯氏定氮

法测定土壤全氮含量（soil total nitrogen，STN），钼蓝

法测定土壤全磷含量（soil  total  phosphorus，STP）。
利用电导率仪测量土壤电导率（soil electric conductivity，
SEC），pH计测量土壤 pH。 

1.5    数据处理与分析

采用 Excel 2010、SPSS 20.0和 R 4.2.1对数据进

行整理和统计分析。采用单因素方差分析和多重比

较进行叶片功能性状的差异分析；采用 Pearson法和

主成分分析检验叶片多性状间的相关性以及协同与

权衡关系；同时对叶片功能性状与树龄、土壤因子的

相关性进行分析，并采用逐步回归法筛选出显著因

子，最后利用方差分解分析土壤因子和树龄对叶功

能性状的相对影响，同时使用 Origin 2022进行作图。 

2   结果与分析
 

2.1    不同树龄胡杨叶形态、养分、光合生理性状差异

叶片功能性状按照表型特征、光合特性和生长

代谢，可分为形态性状（比叶面积、叶干物质含量、

叶片厚度）、光合生理性状（叶绿素 a、叶绿素 b、叶
绿素总量）、养分性状（叶碳含量、叶氮含量、叶磷含

量）。图 1显示：就叶片形态性状而言，随着树龄的

增长，除 9年生树龄外，叶干物质含量逐渐增加，

6种树龄胡杨间的叶干物质含量存在显著差异（P <
0.05）；而比叶面积和叶片厚度随树龄增加整体上呈

逐渐减小的趋势，且大多树龄间存在显著差异（P <
0.05）；就光合生理性状而言，随着树龄的增长，除
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不同小写字母表示不同树龄中差异显著（P < 0.05）。Different small letters mean significant differences at P < 0.05 level among varied tree ages.

图 1    不同树龄胡杨叶形态、养分、光合生理性状差异

Fig. 1    Leaf morphology-nutrient-photosynthetic physiological traits of Populus euphratica at different tree ages
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6年生树龄外，叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素总量整体

上呈逐渐增加的趋势，且均在 12年生时含量最高；

就叶片养分性状而言，随着树龄的增长，叶碳含量、

叶氮含量、叶磷含量大多呈逐渐增加的趋势，其中

12年生胡杨的叶碳含量和叶磷含量显著高于其他树

龄（P < 0.05）。 

2.2    胡杨叶形态、养分、光合生理性状间的协同与权衡

表 2显示：比叶面积与叶片厚度极显著正相关，

与叶干物质含量、叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、叶

绿素总量、叶碳含量、叶氮含量极显著负相关，与叶

磷含量显著负相关；叶干物质含量与叶绿素 a含量、

叶绿素 b含量、叶绿素总量、叶片碳、氮、磷养分含

量极显著正相关，与叶片厚度极显著负相关；叶片厚

度与叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、叶绿素总量显著

负相关，与叶片碳、氮、磷养分含量极显著负相关；

叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素总量与叶片氮、磷养分

含量极显著正相关，与叶片碳含量显著正相关；而叶

片碳、氮、磷含量之间极显著正相关。
 
 

表 2    叶形态、养分、光合生理性状间的相关性系数

Tab. 2    Correlation coefficients among leaf morphology, nutrient, photosynthetic physiological traits

性状
Trait SLA LDMC LT Chla Chlb Chl（a + b） LCC LNC

LDMC −0.837**

LT 0.627** −0.796**

Chla −0.334** 0.353** −0.246*

Chlb −0.282** 0.325** −0.246* 0.909**

Chl（a + b） −0.322** 0.350** −0.251* 0.988** 0.963**

LCC −0.568** 0.576** −0.446** 0.263* 0.213* 0.232*

LNC −0.619** 0.818** −0.659** 0.302** 0.268** 0.296** 0.494**

LPC −0.541* 0.661** −0.520** 0.332** 0.239** 0.304** 0.490** 0.565**

注：SLA. 比叶面积；LDMC. 叶干物质含量；LT. 叶片厚度；Chla. 叶绿素a含量；Chlb. 叶绿素b含量；Chl（a + b）. 叶绿素总量；LCC. 叶碳含量；LNC.
叶氮含量；LPC. 叶磷含量。*表示在0.05水平上显著相关，**表示在0.01水平上极显著相关。下同。Notes: SLA, specific leaf area; LDMC, leaf dry
matter content ; LT, leaf thickness; Chla, chlorophyll a content; Chlb, chlorophyll b content; Chl(a + b), total chlorophyll content; LCC, leaf carbon
content; LNC, leaf nitrogen content; LPC, leaf phosphorus content. * means significant correlation at 0.05 level, ** means extremely significant
correlation at 0.01 level. Same as below.
 

对于胡杨叶功能性状进行主成分分析，结果

（表 3）表明：2个主成分共携带 77.9% 的原始信息，

其中第 1、2主成分分别解释了 54.0%、23.9% 的原

始信息，选择前 2个主成分做 PCA排序图（图 2）。

由图 2可知：叶片碳、氮、磷含量、叶干物质含量、叶

绿素含量协同变化，它们与比叶面积和叶片厚度存

在显著权衡关系。树龄较高的胡杨保持较高的叶片

养分含量、叶绿素含量和叶干物质含量、较低的叶片

厚度和比叶面积。主导多性状关系的主轴（PC1）中，
胡杨通过改变叶片形态以及协同较高的叶绿素含量

和叶片养分含量来适应树龄的变化。 

 

表 3    叶片功能性状初始因子载荷矩阵和主成分贡献率

Tab. 3    Factor matrix and principal component
contribution rate of leaf functional traits

指标
Index

主成分
Principal component （PC）

PC1 PC2

SLA −0.361 0.209

LDMC 0.402 −0.241

LT −0.338 0.246

Chla 0.311 0.479

Chlb 0.293 0.495

Chl（a + b） 0.311 0.495

LCC 0.292 −0.198

LNC 0.354 −0.225

LPC 0.323 −0.170

特征值 Eigenvalue 4.863 2.153
贡献率 Contribution rate/% 54.0 23.9

累计贡献率 Cumulative contribution rate/% 54.0 77.9
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图 2    叶片形态、养分、光合性状间的协同与权衡

Fig. 2    Coordination and trade-offs of leaf morphology, nutrient and
photosynthetic traits
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2.3    不同树龄胡杨多性状的协同与权衡

对于不同树龄胡杨叶功能性状进行主成分分

析，并选择前 2个主成分做 PCA排序图。图 3显
示：胡杨叶形态、光合生理、养分性状在不同树龄中

表现出不同的协同与权衡关系，总体上，6个树龄

中，叶片的光合生理性状（Chla、Chlb、Chl（a + b））协
同变化，比叶面积与叶绿素含量在少数树龄中存在

协同变化的关系，各性状在不同树龄中表现出协同

与权衡关系，并形成不同特色的功能组合。 

2.4    胡杨叶形态、养分、光合生理性状与土壤因子、

树龄的相关性

表 4显示：土壤养分含量（土壤有机碳、全氮、全

磷）与叶干物质含量、叶绿素 a含量、叶绿素 b含
量、叶绿素总量、叶片氮、磷含量极显著正相关，与

比叶面积极显著负相关，与叶片厚度显著或极显著

负相关；土壤 pH与叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、

叶绿素总量、叶片碳含量显著负相关，与比叶面积、

叶片厚度极显著正相关，与叶干物质含量、叶片氮、

磷含量极显著负相关；土壤电导率与叶干物质含量、

叶片碳、氮、磷含量极显著正相关，与比叶面积、叶

片厚度显著负相关；树龄与叶干物质含量、叶绿素

a含量、叶绿素 b含量、叶绿素总量、叶片碳、氮、磷

含量极显著正相关，与比叶面积极显著负相关，与叶

片厚度显著负相关。 

2.5    树龄、土壤因子对胡杨叶形态、养分、光合生理

性状的相对作用

本研究对树龄和土壤因子进行前向选择，发现

叶功能性状受树龄、土壤氮含量、土壤 pH的共同

影响。将得到的显著因子归为土壤因子和树龄 2组
变量，采用方差分解分析以上 2组变量对叶功能性
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图 3    不同树龄胡杨叶形态、养分、光合生理性状间的 PCA分析

Fig. 3    PCA analysis of leaf multiple traits of Poplus euphratica at different tree ages
 

表 4    叶片功能性状与土壤因子、树龄的相关性系数

Tab. 4    Correlation coefficients of leaf functional traits with soil factors and tree age

性状 Trait SOC STN STP pH SEC TA

SLA −0.669** −0.784** −0.741** 0.687** −0.531* −0.659**

LDMC 0.812** 0.891** 0.814** −0.753** 0.687** 0.903**

LT −0.578* −0.719** −0.697** 0.617** −0.467* −0.534*

Chla 0.623** 0.616** 0.599** −0.474* 0.499 0.709**

Chlb 0.628** 0.651** 0.677** −0.532* 0.387 0.713**

Chl（a + b） 0.629** 0.633** 0.630** −0.497* 0.479 0.715**

LCC 0.702** 0.708** 0.542* −0.457* 0.619** 0.757**

LNC 0.884** 0.848** 0.713** −0.736** 0.644** 0.854**

LPC 0.759** 0.801** 0.680** −0.684** 0.818** 0.816**

注：SOC. 有机碳含量；STN. 土壤全氮含量；STP. 土壤全磷含量；pH. 土壤pH ；SEC. 土壤电导率；TA. 树龄。下同。Notes: SOC, soil organic
carbon; STN, soil total nitrogen; STP, soil total phosphorus; pH, soil pH; SEC, soil electric conductivity; TA, tree age. The same below.
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状的解释率。图 4可以得出：土壤 pH和树龄是比

叶面积、叶干物质含量、叶绿素 b、叶氮含量、叶磷

含量的显著影响因子，树龄的单独解释率均高于土

壤 pH的单独解释率，且共同解释率大于两者的单

独解释率，表明树龄和土壤 pH的共同作用是这

5个性状的主要影响因素；土壤氮含量和树龄是叶

片厚度的显著影响因子，且树龄的单独解释率高于

土壤氮含量的单独解释率，无共同解释率，表明树

龄为叶片厚度的主要影响因素；土壤氮含量和树龄

也是叶绿素总量的显著影响因子，且共同解释率大

于两者的单独解释率，表明树龄和土壤氮含量的共

同作用是叶绿素总量的主要影响因素；土壤 pH和

树龄是叶绿素 a、叶碳含量的显著影响因子，且树龄

的单独解释率均高于土壤 pH的单独解释率，无共

同解释率，表明树龄是叶绿素 a、叶碳含量的主要影

响因素。综上，树龄和土壤因子（土壤 pH、土壤氮

含量）共同调控着胡杨叶功能性状的变化，其中树

龄的贡献更大，可以解释胡杨叶功能性状 15.1% ~
38.1% 的变异。
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图 4    树龄、土壤因子对叶形态、养分、光合生理性状的解释

Fig. 4    Explanation of leaf morphology, nutrients, and photosynthetic
physiological traits by tree age and soil factors

  

3   讨　　论
 

3.1    不同树龄胡杨叶形态、养分、光合生理性状的变

化规律

植物在长期干旱胁迫影响下会形成一定的性状

特征来维持自身的生长发育。本研究中，叶干物质

含量随着树龄的增加整体上呈逐渐增加的趋势，而

比叶面积和叶片厚度大体上逐渐减小。叶干物质含

量体现了植物对养分的获取、保持能力，叶干物质含

量的增加表明胡杨生长后期更倾向于对资源的保

持、利用以及抵抗外界干扰，使胡杨能更好地适应干

旱贫瘠的环境，这与单凌飞[27]的研究结果一致。叶

片厚度与资源获取、水分保存等有关，生长前期的胡

杨生活在水分稀少、光照充分的环境下，较厚的叶片

有利于减少热量交换和水分的散失，使其更有利于

适应干旱胁迫；而生长后期的胡杨叶片较薄，有利于

促进对资源的利用和提高光合作用能力，进而为合

成有机物提供能量，生长前期叶片厚度大于后期，说

明胡杨生长前期更倾向于提高自身的保水性和资源

获取能力 [28]。比叶面积和植物抗旱能力密切相关，

生长前期的胡杨比叶面积较大，这是因为较小树龄

的胡杨由于资源不足，无法承受大面积的建设成本

和较长的收益周期，较高的比叶面积有利于植物吸

收养分，从而保证植物快速获取资源，促进快速生

长；而生长后期比叶面积的减小，这可能与水分条件

有关，较高树龄的胡杨在进行长距离水分运输时，受

到的阻力较大，导致比叶面积的减小，这有助于降低

蒸腾作用，保持较高生长速率[29−30]。

本研究还发现：随着树龄的增加，6年生树龄除

外，叶绿素 a、叶绿素 b和叶绿素总量整体上呈逐渐

增加，叶绿素含量的增加，有利于促进光合作用，进

而制造更多的光合产物，以促进胡杨生长发育 [31]。

不同树龄胡杨的叶绿素含量存在显著差异，表明不

同树龄胡杨的叶绿素调节策略存在差异，树龄较小

的胡杨叶绿素含量较少，光合能力较弱，这可能与幼

龄胡杨忍耐高温胁迫有关；随着树龄的增长，叶绿素

含量的增加，加速了对光能的吸收和转化，光合能力

逐渐增强，不断制造有机物，以满足逐渐增大的植株

对物质和能量的需求[32]。叶片养分含量与植物资源

获取能力和生存策略紧密相关，植物可通过加快养

分循环来抵御外界环境[33]。本研究中，随着树龄的

增加，叶片碳、氮、磷含量大多逐渐增加。这是因为

树龄的增长，胡杨树高和胸径增大，叶片不断生长，

代谢逐渐旺盛，需要不断合成干物质，同时需要大量

的蛋白质和核酸，导致叶片中的碳、氮、磷含量逐渐

增加，它们在植物体内循环并参与各种代谢过程，以

适应外界环境变化[34]。

综上，胡杨叶性状的特征表现出大树龄的胡杨

要比小树龄的胡杨有更强的抵御外界干扰和资源利

用能力。随着树龄的增长，胡杨个体通过调整叶片

的形态、养分性状和叶绿素含量等，增强光合作用、

降低蒸腾作用、加快生长，为繁殖期的到来和适应环

境胁迫储存能量。 

3.2    胡杨叶性状间的协同与权衡

植物叶功能性状不是孤立变化的，而是通过一

系列的调整和平衡形成性状组合来适应环境。本研
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究中，比叶面积与叶厚度极显著正相关，与石义强等[35]

研究结果保持一致，可能与物种特殊性有关，叶性状

间的这种关系可能是胡杨在适应环境中形成的独特

性状组合。同时比叶面积与叶干物质含量极显著负

相关，这与前人[36−37]的研究结果一致，说明叶性状间

的这种关系是植物在适应环境中普遍存在的共性。

胡杨叶碳、氮、磷含量之间呈极显著正相关，这是由

于碳、氮、磷是植物不可或缺的营养元素，在生长发

育的各个阶段均发挥着重要的作用，故它们之间有

紧密的相关性[38]。同时，叶片养分含量与比叶面积、

叶干物质含量和叶厚度之间同样具有显著或极显著

相关性，说明叶片养分对于植物形态构建具有重要

意义 [39]。有些性状间的关联已被大量研究所证实，

但仍有一些性状间的关系因研究尺度、研究植物类

群等的不同存在差异[40−41]。相关研究表明，比叶面

积与叶氮含量呈正相关，即比叶面积越大，叶氮含量

越大，但本研究中，比叶面积与叶氮含量极显著负相

关，这可能与研究区域的气候特点和物种特性有关，

在面对干旱环境时，胡杨通过减小比叶面积降低植

物蒸腾作用，从而减少体内水分散失，同时增加叶氮

含量用于叶片建成，提高叶片对外界环境的适应能

力，反映了胡杨在额济纳地区经过环境筛选形成了

一套适合自身的性状组合[42−43]。

本研究中，叶绿素含量与叶片养分含量、叶干物

质含量协同变化，它们与比叶面积和叶片厚度存在

权衡关系，叶性状在不同树龄中相互承接、延续，各

性状的分异与特征促使其发展并形成不同特色的功

能组合。其中，比叶面积和叶绿素含量均与光合能

力相关，但本研究两者相互独立，与Wright等[8]提出

的叶经济型谱并不相符，对此已有大量研究提出解

释：叶性状协调反映了叶片性状具有很强的全局相

关性，但在局部尺度和种内水平上并不一定成立，性

状间的相互关系尚不清楚。比叶面积与叶绿素含量

在少数树龄中存在协同变化的关系，不同树龄中比

叶面积对叶绿素含量的敏感性不同，这与 Liu等[15]

研究结果相似，即涉及比叶面积的关系在植物的不

同发育阶段存在差异，不同树龄时期叶片的干扰掩

盖了原有的规律。已有学者证实，性状–性状关系的

模式可以被树龄所改变，本研究也发现相似的结果，

胡杨叶性状间的关系在不同树龄中存在差异，有些

性状间的相关性只在某些树龄中存在，表明胡杨叶

功能性状对外界环境变化的适应存在一定的协同变

异性，但这种关系不具有普适性。一方面，可能是因

为单个树龄内部叶片性状变化差异较小，相似的叶

片特征限制了性状之间关系的表达；另一方面，可能

是因为不同叶功能性状具有不同的选择压力，这种

特征阻碍了性状间关系的表达[44]。 

3.3    土壤因子和树龄对胡杨叶性状的相对影响

土壤决定了植物对资源的利用策略，对植物功

能性状的塑造起着重要作用[39]。本研究发现，土壤

pH和土壤氮含量是影响胡杨叶性状的主要土壤因

子。土壤 pH值可以影响功能性状的变异，这是因为

额济纳风沙危害严重、水资源短缺，造成大面积的土

壤盐渍化，因此土壤 pH成为影响叶功能性状的主要

影响因子之一，其直接作用于土壤中元素的转换，不

但影响植物对养分的吸收，而且影响群落的物种组

成和功能性状的变异[45]。并且有研究[46]表明，土壤

pH值越高，微生物活性越高，能够通过影响土壤磷

的利用效率进而影响光合作用，从而导致植物叶性

状发生不同程度的变化。另外，额济纳地区土壤全

氮含量空间格局分布不均，缺乏氮元素，而土壤氮元

素作为植物生长所需的营养元素，在植物的组成和

构建中发挥关键作用，植物通过吸收土壤氮一部分

转为氨基酸，合成蛋白质；另一部分与碳、氢、氧离

子结合形成叶绿素[39,47]。已有研究[48]表明，植物在氮

素提高的环境下会通过改变自身功能性状来增强光

合作用。除此之外，林婉奇等[49]的研究也表明，叶绿

素含量与氮元素有很密切的相关性，氮的增加能够

促进叶绿素的合成，提高光合速率。

本研究还发现，土壤因子和树龄均能影响胡杨

叶功能性状，但不同叶性状受其影响程度不同，与土

壤因素相比，树龄的解释率更大，可以解释胡杨叶功

能性状 15.1% ~ 38.1% 的变异，说明树龄可能在决定

胡杨叶片性状变异方面起着更为关键的作用。这与

众多学者得出的叶性状与树龄显著相关的研究结

果[15,30,50]相似。这是因为随着树龄的增加，树木结构

复杂性增加，可能导致叶片机械强度、激素调节、吸

收营养物质的能力以及对环境条件的适应能力发生

变化[51−53]。较大树龄的胡杨与小树龄胡杨相比，可

以获得较多的光资源，进而合成更多的碳水化合物，

促进叶片的形态构建、养分循环和光合作用，并通过

影响植物叶功能性状来改变生长策略。 

4   结　　论

本研究发现，胡杨叶片功能性状间存在显著相

关性，且该关系受树龄调控，表现出大树龄的胡杨要

比小树龄的胡杨有更强的抵御外界干扰和资源利用

能力的特点。树龄和土壤因子共同调控胡杨叶性状

的变化，且相较于土壤因子，树龄对叶性状变异的影

响更为显著。本研究丰富了不同树龄胡杨叶功能性

状的特征及其影响因素，这对于理解胡杨叶片功能

性状的种内变异及其适应特性具有重要意义。
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