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摘要：了解降水变化对荒漠草原植物生长发育的影响对于预测荒漠草原植物对气候变化的响应和适应具有重要意

义。本文研究了 3年的降水量增减（±50%）对乌拉特荒漠草原优势植物骆驼蓬（Peganum harmala）的数量特征（分

枝数、果实数和植株密度）、地上生物量（AGB）和功能性状的影响。利用相关分析研究各指标与AGB的相关性，并

建立结构方程模型（SEM）来探究降水变化、骆驼蓬的数量特征及功能性状对AGB的影响机制。结果表明：（1）增

加 50% 降水量处理下，骆驼蓬的分枝数、果实数和株高显著提高（P<0.05）；减少 50% 降水量下，AGB、比叶面积

（SLA）和株高显著降低（P<0.05），但叶干物质含量（LDMC）显著增加（P<0.05）。（2）生长季前期降水量（EGSP）增多

有利于对骆驼蓬分枝和果实的发育，也缓解了年降水量减半对其SLA、LDMC和株高的胁迫。（3）骆驼蓬AGB与分

枝数、果实数、植株密度和株高显著正相关（P<0.05），与LDMC和叶片碳含量显著负相关（P<0.05）。（4）SEM表明，

增加的年降水量通过增加株高、果实数和植株密度来间接增加AGB，EGSP则通过改变果实数间接影响AGB。研

究干旱草原植物生产力对降水变化的响应时，EGSP和年降水量的变化都值得关注。植物数量特征和功能性状在

驱动植物生产力对降水变化的响应方面具有重要作用。
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0 引言

全球气候变化导致降水时间和强度剧烈变

化［1-2］，越来越多的证据表明中国北方干旱地区极端

干旱和极端降水事件发生将更频繁［3-4］，将深刻影响

草地生态系统的稳定性［5-6］。降水是影响干旱半干

旱草地植物生长发育的主要因素［7-8］，年降水量的增

加会提高草原生产力［9-10］。但也有研究显示，年降

水量并不能很好地解释植物地上生物量（AGB）的

年际变化，而降水的时间分布可以极大地影响草地

植物的AGB［11］，而且生长季前期的降水往往导致生

产滞后［12］。可见，对于降水变化对草地植物生物量

的影响还存在较大争议，研究植物AGB对降水量的

大小和时间分布的响应和适应特征，对预测全球变

化下草原生态系统结构和功能具有重要意义。

在草原群落中，AGB是植物在生态系统中最重

要的功能体现［13］。分枝在植物形态建成中起关键

作用，同时也影响植物的果实和AGB［14-15］。果实作

为植物的繁殖器官，易受降水等环境因子的影

响［16］，而且与植株个体大小密切相关［17］。植物功能

性状是植物对环境变化的响应所形成的内在生理

和外在形态的适应特征［18-19］。多数学者认为光获取

性状（如株高和比叶面积（SLA））与降水量呈正相

关［20-21］。也有研究表明，在温带草原，SLA 保持不

变，而叶干物质含量（LDMC）随着干旱程度的增加

而降低［22］。植物功能性状可以作为环境变化和

AGB之间的桥梁［23］，如降水增加通过提高植物高度

增加对群落 AGB 产生积极影响等［24］。但是相关研
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究多是在群落水平［8，25-26］，关于物种水平功能性状与

AGB相互关系的研究极少。

荒漠草原是干旱半干旱地区主要植被类型，也

是草原向荒漠过渡的旱生化草原生态系统［27］，在生

态地理条件、群落结构和功能方面具有独特性［28］。

乌拉特荒漠草原位于内蒙古西北部干旱半干旱边缘

地区［29］。荒漠草原植物群落丰富度和密度随着季节

性降水的增加而增加［2］。6—8月生长期的月累计降

水量对群落植被AGB的影响最显著［30］。荒漠草原植

物对降水量变化更为敏感［23，31］。荒漠草原生态系统

的净初级生产力随着降水的增加而增强［28］。之前对

乌拉特荒漠草原的相关研究多在群落水平的碳吸收

能力以及物种多样性等对年降水量的响应方面，关

于降水的年总量和季节性变化对物种水平 AGB的

研究极少。乌拉特荒漠草原的优势植物骆驼蓬

（Peganum harmala）是蒺藜科（Zygophyllaceae）多年

生草本植物［32］，适应性强，容易繁殖，生长迅速，是保

持水土、绿化荒地的先锋物种［33］。骆驼蓬多生于干

旱、贫瘠以及盐渍化草地［34］，在北美、北非、地中海、

亚洲等多地区广泛分布［35］。骆驼蓬在中国主要分布

于西北干旱半干旱地区，是荒漠植被的重要组成成

分［36］。然而，以往对骆驼蓬的研究多在化学成分、药

理等方面［37］，对它的生态学功能研究较少。因此，在

乌拉特荒漠草原，以骆驼蓬为研究对象，探讨不同年

份降水量和年际间月降水分布差异对其生物量、分

枝数、果实数、密度和功能性状的影响，以期为干旱

及半干旱区的植被修复和重建提供理论依据。

1 研究材料与方法

1.1 研究区概况

研究区位于内蒙古西北部的乌拉特后旗

（41°25′N、106°58′E，海拔 1 650 m）［38］。该地处于

中温带，属大陆性干旱气候。年均气温 5.3 ℃，年均

降水量 151 mm，年均风速 5 m·s-1。土壤类型以棕

钙土和灰棕漠土为主，植被类型以荒漠草原和荒漠

灌丛为主［28］。采样点位于中国科学院乌拉特荒漠

草原研究站 2010 年开始围封的沙生针茅群落内。

该群落中主要植物有针茅（Stipa glareosa）、骆驼蓬、

碱韭（Allium polyrhizum）、蒙古韭（Allium mongoli‐

cum）、冷蒿（Artemisia frigida）等。骆驼蓬约占该群

落生物量的40%，占总盖度的25%。

研究区 2018—2020 年的降水量特征见图 1，

2018、2019、2020 年的降水量分别为 251、207、166.6

mm；生长季前期（3—6月）降水量分别为 21.4、75.9、

35.2 mm。2018年降水量最高，主要发生在7—8月，

生长季前期降水量最低。2019 年生长季前期降水

量明显较2018年和2020年高。

1.2 试验设计

2018年在均质的沙生针茅群落中设计了 3个水

平的降水处理试验（Cont.：自然降水；+50%：增加

50%降水；-50%：减少50%降水）。试验采用随机区

组设计，每个处理有 6 个重复，共计 18 个小区。每

个小区面积为 6 m×6 m，小区间缓冲区为 2 m。通过

试验站的气象站监测生长季降雨量，并在每周计算

一个小区的自然降水量，在增降水处理小区，4—8

月每周利用地下水增加自然降水量的 50%。目前

较多水添加试验是用地下水替代降水，未产生不合

常理的结果［10，39］。在减少降水量处理中，50% 的降

水是通过在遮雨棚顶部以相等间隔排列的条形凹

槽遮雨板来消除的。遮雨板采用高透光性聚碳酸

酯，可穿透近 90%的有效光辐射［40］。每年试验结束

后将其拆除。用包有塑料纸的金属隔板（1 m深）将

每个小区隔开，以减小水分的侧向干扰。

1.3 采样与测定方法

于 2018—2020年的每年 8月中旬，选择在试验

小区中心区 5 m×5 m的范围内调查采样，以减小样

方的边际效应。在每个样方内，选择 5—8株大小均

匀的骆驼蓬植株分别数其分枝数和果实数，并用卷

尺测定株高。然后采集 20 片左右的成熟完整的叶

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（内部温度<5 ℃）。回实验室后

图1 2018—2020年的月降水量和年降水量

Fig.1 Monthly and annual precipitation in 2018-2020
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将叶片浸泡于 4 ℃的去离子水中 6 h，然后取出袋中

的叶片，吸去其表层水分，选择 10个叶片平铺在扫

描仪（Epson perfection v330 photo，日本）上扫描，用

WinRHIZO 软件（Regent Instruments Pro 2015a，加

拿大）计算叶面积（LA，leaf area）。并用游标卡尺

（DL91150，中国）测定叶片厚度（LT，leaf thick‐

ness）。再迅速置于精度万分之一的电子天平，称取

10 个叶片的总饱和鲜重（FW，fresh weight）。最后

放入 65 ℃烘箱内烘 48 h后取出称叶干重（DW，dry

weight）。比叶面积（SLA，specific leaf area）是新鲜

叶片的单侧面积与其干重之比，即 SLA=LA/DW。

叶片干物质含量（LDMC，leaf dry matter content）是

叶片干重与其饱和鲜重之比，即 LDMC=DW/FW。

另采集 2 g左右成熟的骆驼蓬叶片烘干以备用元素

分析仪（Costech ECS 4010，意大利）测叶片碳含量

（LCC，leaf carbon content）。此外，在各小区随机选

择 1 个 100 cm×100 cm 的样方，调查骆驼蓬株数并

剪取其现存生物量装入信封。带回实验室于 65 ℃

下烘48 h至恒重得骆驼蓬AGB。

1.4 数据分析

用两因素方差分析法（two-way ANOVA）分析

不同降水处理、不同年份间骆驼蓬分枝数、果实数、

植株密度、AGB 和 6 个功能性状的差异，并用 Dun‐

can法进行多重比较。用Pearson相关分析法检验骆

驼蓬地上生物量与其他性状的关系。为了探究降

水变化（降水增减处理和生长季前期降水量）对骆

驼蓬AGB的影响途径，建立了结构方程模型（struc‐

tural equation model，SEM）。模型中以降水处理和

生长季前期降水量为外生变量；以分枝数、果实数、

植株密度以及骆驼蓬 6个功能性状为内生变量；骆

驼蓬AGB为响应变量。通过对相关变量的筛选，最

终得到AIC值最小的模型，卡方检验（P>0.05），近似

均方根误差（RMSEA<0.05）和拟合优度指数（GFI>

0.95）［26］。数据统计分析采用 SPSS22 软件，结构方

程模型分析用 AMOS25.0 软件。绘图用 Sigma‐

Plot12.5软件和R的basicTrendline包。

2 结果

2.1 降水变化对骆驼蓬分枝数、果实数、植株密度

和AGB的影响

骆驼蓬分枝数、果实数、植株密度和 AGB 对降

水变化（处理和年际间）的响应不同（表 1）。骆驼

蓬的分枝数、果实数均随着降水量增加而显著增加

（表 2，图 2）。与减少 50% 降水（-50%）相比，自然

降水（Cont.）和增加 50% 降水（+50%）分别使分枝

数增加了 0.52倍和 1.34倍，果实数增加了 2.19倍和

3.88倍。与自然降水相比，减少 50%降水使骆驼蓬

AGB显著降低了 60.44%。植株密度对处理和年际

间的降水变化的响应均不显著（P>0.05）。而分枝

数、果实数在年际间均差异显著（P<0.01），2019 年

的分枝数、果实数较高。此外，降水处理与年际交

互作用对分枝数有显著影响（P<0.01），对果实数有

轻微影响（0.05<P<0.1）。与自然降水相比，2018 年

和 2020 年减少 50% 降水下分枝数和 AGB 均显著

降低，而增加 50% 降水对其无显著影响；但 2019年

减少 50% 降水对其无显著影响，而增加 50% 降水

下分枝数、果实数和 AGB 均显著增加。这可能与

2019年生长季前期降水较充足有关（图 1）。增加生

长季降水量或生长季前期降水较多都有利于分枝

和果实的发育。

2.2 降水变化对骆驼蓬功能性状的影响

骆驼蓬的不同功能性状对降水变化（处理和年

际间）的响应存在差异（表 1）。降水处理对 SLA、

LDMC 和株高有显著影响（P<0.001）。与自然降水

相比，在减少 50%降水处理下骆驼蓬的SLA和株高

表1 降水变化对骆驼蓬性状影响的方差分析

Table 1 Variance analysis of the effect of precipitation

change of on traits of Peganum harmala

性状

分枝数

果实数

植株密度

地上生物量

叶面积

叶厚度

比叶面积

叶干物质含量

叶片碳含量

植株高度

降水处理

36.306***

12.357***

2.864^

8.363***

0.922

0.449

14.302***

26.902***

2.737^

15.023***

年际间

16.321***

7.093**

1.724

1.266

12.230***

14.284***

1.845

4.894*

19.002***

1.467

降水处理 × 年际间

4.489**

2.350^

0.576

1.143

3.959**

0.326

9.373***

6.954***

2.42^

3.948**

^，*，**和***分别为在 0.05<P<0.1、P<0.05、P<0.01 和 P<0.001 水

平上差异有统计学意义。

166



第 2 期 郭新新等：降水量对荒漠草原骆驼蓬（Peganum harmala）地上生物量的影响

表2 骆驼蓬性状在不同降水变化下的差异比较

Table 2 Comparison of traits of Peganum harmala under different precipitation changes

性状

分枝数

果实数

植株密度

地上生物量

叶面积

叶厚度

比叶面积

叶干物质含量

叶片碳含量

植株高度

降水处理

-50%

7.06±0.96c

1.11±0.3c

4.94±0.49

2.69±0.55b

0.23±0.01

0.57±0.02

10.84±0.77b

373.12±26.36a

409.16±2.92

6.44±0.53c

Cont.

10.76±0.85b

3.54±0.65b

7.67±1.21

6.8±1.27a

0.21±0.01

0.58±0.02

13.99±0.47a

251.08±9.05b

403.33±5.37

8.41±0.56b

+50%

16.54±1.37a

5.42±1a

8.28±1.26

9.99±1.73a

0.22±0.01

0.56±0.02

13.62±0.49a

257.91±8.51b

398.03±4.94

9.97±0.43a

年份

2018

8.19±0.93c

1.53±0.39b

8.44±1.43

6.7±1.34

0.2±0.01b

0.51±0.02b

13.53±1.02

301.15±29.17a

388.06±5.48c

8.34±0.84

2019

14.59±1.58a

4.69±0.86a

6.72±0.78

7.79±1.71

0.2±0.01b

0.6±0.01a

12.55±0.4

261.88±8.18b

405.22±2.24b

8.79±0.47

2020

11.58±1.28b

3.84±0.93a

5.72±0.88

4.97±1.23

0.25±0.01a

0.61±0.02a

12.38±0.41

319.07±19.6a

417.25±2.23a

7.69±0.42

不同小写字母表示不同降水处理或不同年份之间存在显著差异（P<0.05，均数±标准误，n=12）。

降水处理：-50%，减少50%降水；Cont.，自然降水；+50%，增加50%降水。不同小写字母表示同一年份不同降水处理间的差异；

不同大写字母表示同一降水处理下年际间差异（P<0.05）。所有数据均以均数±标准误表示（n=6）

图2 降水变化对骆驼蓬分枝、果实、密度和生物量的影响

Fig.2 Effects of precipitation changes on branch，fruit，plant density and above-ground biomass of Peganum harmala
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显著降低，LDMC 显著增加；在增加 50% 降水处理

下株高增加 1.56 cm（P<0.05，表 2）。LA、LCC、LT、

LDMC在年际间差异显著（P<0.05），均是 2020年较

高。降水处理与年际的交互作用对 LA、SLA、LD‐

MC 和株高均有较显著的影响（P<0.01，表 1），对

LCC 有轻微的影响（0.05<P<0.1）。2018 年和 2020

年，干旱（-50%）使 SLA 显著降低，LDMC 显著增

加，而 2019 年 SLA 和 LDMC 在降水处理下无显著

差异（图 3）。此外，在减少 50%降水处理下，2019年

的株高显著高于 2018 年和 2020 年。这表明，较多

的生长季前期降水可以改变骆驼蓬 SLA、LDMC和

株高对年降水量减少的响应和适应。

2.3 降水变化下骆驼蓬密度特征和功能性状对

AGB的调控机制

骆驼蓬 AGB 与分枝数、果实数、高度和密度显

著正相关（P<0.05），与LDMC、LCC显著负相关（P<

0.05，图 4）。此外，骆驼蓬 AGB 与降水处理显著正

相关（P<0.05），而与生长季前期降水没有显著相关

关系（P>0.05）。通过对相关变量的分析和筛选，最

终得到一个最优方差的结构方程模型（SEM）（AIC=

32.001，χ2=6.001，P=0.647，RMSEA=0.000，GFI=

0.967），该 SEM 解释了骆驼蓬 AGB40% 的方差（图

5）。SEM结果表明，降水处理和生长季前期的降水

量变化对骆驼蓬AGB均有间接影响。具体地，降水

处理通过提高骆驼蓬的株高、植株密度和果实数间

接增加其AGB；生长季前期降水通过增加果实数间

接提高骆驼蓬AGB（图5）。

3 讨论

3.1 降水变化对骆驼蓬分枝数、果实数、植株密度、

AGB的影响

在干旱半干旱的荒漠草原，降水的变化决定着

植物对水分的利用和策略［27，41］。年降水量的减少制

约了骆驼蓬分枝和果实的发育以及AGB（表 2）。这

与紫花苜蓿的分枝数和 AGB随土壤含水量的减少

而降低的结果相同［42-43］。多数学者认为干旱胁迫不

仅会降低植物的单株结果数［44］，还影响同化物向果

降水处理：-50%，减少50%降水；Cont.，自然降水；+50%，增加50%降水。不同小写字母表示同一年份不同降水处理间的差异；

不同大写字母表示同一降水处理下年际间差异（P<0.05）。所有数据均以均数±标准误表示（n=6）

图3 降水变化对骆驼蓬功能性状的影响

Fig.3 Effects of precipitation changes on functional traits of Peganum harmala
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实的运输和分配［45］。而生长季前期降水较高的年

份，降水量的减少并未降低骆驼蓬的分枝数和果实

数（图 2）。先前的研究也表明，3—6 月降水量能显

著改变多年生草本和短命植物的生长生殖［41］。不

同生长时期的干旱对植物的分枝和果实数有不同

的影响［46］。降水的总量和时间分布变化对研究植

物的营养和生殖生长均值得关注。此外本研究表

明骆驼蓬AGB与年降水量的增减显著相关，与生长

季前期的降水并无显著相关。这与多数研究关于

植物AGB与年降水量关系的研究一致［47-48］，而年降

水量对骆驼蓬植株密度的影响较小（表 1），这可能

与骆驼蓬对降水变化的响应策略有关。降水量增

加时，骆驼蓬可能为了减小种内竞争，主要通过提

高其单株的生长发育而非及时增加单位面积植株

数来提高对水分的利用效率。也可能是我们在累

计一周降水量后再添加相应量的地下水，一定程度

上人为改变了降水的时间分布，由此可能一定程度

上引起骆驼蓬的植株密度对降水量变化响应的不

确定性。

3.2 降水变化对骆驼蓬功能性状的影响

植物的功能性状往往对降水变化反应较迅

与地上生物量线性关系不显著的指标未列出

图4 骆驼蓬地上生物量与分枝数、果实数、植株密度、植株高度、叶干物质含量、叶碳含量的简单线性回归分析

Fig.4 Simple linear regression analyses between above-ground biomass of Peganum harmala and branch，

fruit，plant density，height，leaf dry matter content，leaf carbou content for traits by AGB

概念模型的单头箭头表示路径。箭线的宽度与关系的强弱成正比。

标准化回归权重（沿路径）和总方差解释为所有预测因子指向该变

量的结果。^，*，**和***表示路径在统计上显著水平分别为

0.05<P<0.1，P<0.05，P<0.01和P<0.001

图5 骆驼蓬地上生物量与降水处理、生长季前期降水、

植株密度、株高、果实数的所有交互作用

途径的结构方程模型

Fig.5 Structural equation model showing all interaction

pathways of above-ground biomass of Peganum harmala

and precipitation treatment，precipitation in early growing

season，plant density，height，fruit number
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速［49-50］。降水减少会使植物的株高和 SLA降低，而

LDMC增加［51-52］，这与本研究的结果相一致（表 2）。

低 SLA、高 LDMC 的植物更能适应干旱贫瘠的环

境［53］，可见骆驼蓬对干旱响应迅速且适应性强［32］。

而LA、LT和LCC随年份增大（图 3），骆驼蓬虽为地

上部分每年枯死的多年生草本，但由野外观察可

知，其根部木质化，这一定程度上影响到来年叶片

的生长。在生长季前期降水量较高的年份，与自然

降水相比，减少 50% 降水处理下，骆驼蓬的株高、

SLA 和 LDMC 均无显著变化。这与生长季前期降

水对分枝数和果实数的作用一致，可见骆驼蓬的功

能性状一定程度上也受降水的季节性分布变化影

响。生长季前期降水较多可以缓解年降水量减半

对骆驼蓬生长发育的胁迫。

3.3 降水变化下骆驼蓬分枝数、果实数、植株密度和

功能性状对AGB的调控机制

骆驼蓬的AGB与分枝数显著正相关（P<0.001，

图 4），与前人所述分枝的发育影响着植物的 AGB

的结果一致［15］。然而分枝数在最终的 SEM 中并未

被选入，可能是因为分枝数与果实数高度相关。降

水处理和生长季前期降水量通过对分枝和果实发

育的影响间接改变骆驼蓬的AGB。此外，年降水量

的增加使骆驼蓬株高显著增加进而提高其AGB，这

与在温带沙质草原的研究结果相同［26］。株高是重

要的光获取性状，影响植物对光资源的竞争和利

用［20］。改变的年降水量还影响骆驼蓬在单位面积

的植株数以作用其单位面积的 AGB。可见降水变

化不仅通过影响单株骆驼蓬的果实发育和株高，还

诱导骆驼蓬在群落中的分布密度以间接改变其

AGB。

4 结论

本研究揭示了降水变化对荒漠草原骆驼蓬分

枝数、果实数、植株密度和功能性状、AGB及其相互

关系的影响。结果表明，骆驼蓬AGB与年降水量变

化显著正相关。骆驼蓬的分枝数、果实数和功能性

状对降水量的减少比降水量的增加更为敏感。而

生长季前期降水量的增多可以缓解干旱对骆驼蓬

生长发育的胁迫。此外，年降水量的升高通过诱导

骆驼蓬单株果实数和株高以及单位面积的植株密

度的增加间接提高其 AGB。而生长季前期降水量

通过影响骆驼蓬果实的发育对 AGB产生间接的正

向效应。要更明确地确定降水变化是如何诱导物

种数量特征和功能性状来影响荒漠草原植物生产

力，还需要近一步的野外观测。本研究为预测骆驼

蓬生长发育对全球变暖背景下降水格局变化的响

应提供了理论依据，这对干旱区草地生态系统的修

复和管理具有重要意义。
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Effects of precipitation on above-ground biomass of Peganum harmala

in desert steppe in Inner Mongolia，China

Guo Xinxin1，2，Yue Ping1，Li Xiangyun1，2，Qiao Jingjuan1，2，Hu Ya1，2，Zuo Xiaoan1

（1.Urat Desert-Grassland Research Station / Naiman Desertification Research Station / Key Laboratory of Stress Physiolo‐
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Abstract：Understanding the effects of precipitation change on plant growth and development in desert steppe is

crucial for predicting the response and adaptation of desert steppe plants to climate change. Here，we conducted a

3-years experiment to examine the effects of precipitation changes（background and ±50% precipitation）on

quantitative characteristics（branch number，fruit number and plant density），aboveground biomass（AGB）and

functional traits of the dominant plant Peganum harmala in Urat desert steppe. Correlation analysis was conduct‐

ed to study the correlation between each factor and AGB. And structural equation model（SEM）was established

to explore the influence mechanisms of precipitation change，quantitative characteristics and functional traits on

AGB of P. harmala. The results showed that：（1）Under the treatment of increased 50% precipitation，the num‐

ber of branches，the number of fruits and the plant height were significantly increased（P<0.05）. Under decreased

50% precipitation，AGB，specific leaf area（SLA）and plant height were significantly decreased（P<0.05），but

leaf dry matter content（LDMC）was significantly increased（P<0.05）.（2）The increase of precipitation in the

early growing season（EGSP）was beneficial to the growth of branch and fruit. It also alleviated the stress of de‐

creased precipitation on SLA，LDMC and plant height.（3）AGB was significantly positively correlated with

branch number，fruit number，plant density and plant height（P<0.05），but negatively correlated with LDMC

and leaf carbon content（P<0.05）.（4）The SEM showed that increasing annual precipitation indirectly increased

AGB by inducing the increase of plant height，fruit number and plant density；EGSP indirectly affected AGB by

inducing the change of fruit number. Both the changes of EGSP and annual precipitation deserve more attention

in studying the effect of precipitation change on plant productivity in arid steppe. Our results highlight the impor‐

tance of plant quantitative characteristics and functional traits in driving the responses of plant productivity to pre‐

cipitation change in desert steppe ecosystems.

Key words：precipitation；above-ground biomass；functional traits；structural equation model
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