
亚高寒草甸植物叶片生理指标对坡向的响应

刘旻霞
∗　 赵瑞东　 张　 灿　 李　 瑞　 邵　 鹏

（西北师范大学地理与环境科学学院， 兰州 ７３００７０）

摘　 要　 研究了甘南亚高寒草甸不同坡向条件下矮嵩草、狼毒和棘豆叶片的叶绿素、游离脯
氨酸和可溶性糖含量，以及稳定碳同位素（d１３Ｃ）的变化，分析干旱胁迫条件下，植物适应干旱
胁迫的生理机制．结果表明： 随着坡向由北坡⁃西北坡⁃西坡⁃西南坡到南坡的变化，土壤含水量
（北坡０．３６ ｇ·ｇ－１，南坡 ０．１５ ｇ·ｇ－１）呈降低趋势，土壤温度（北坡 １４．７６ ℃，南坡 ２４．８５ ℃）和
光照度（北坡 ５４０．３４ ｌｘ，南坡 ７４４．１２ ｌｘ）呈增加趋势；植物物种的组成也随之发生了变化，北坡
主要有灌木金露梅及杂类草，而南坡主要有禾草类物种．３ 种植物叶片的脯氨酸、可溶性糖、叶
绿素含量及稳定碳同位素（d１３Ｃ）随着坡向的变化均有不同程度的变化，且物种不同，各物种
的生理指标变化幅度也有差异．在坡向梯度上，３ 种植物的脯氨酸、可溶性糖含量和稳定碳同
位素与土壤含水量均呈显著负相关，与温度和光照强度呈显著正相关；植物叶片叶绿素与土
壤含水量呈显著正相关，与温度和光照强度呈显著负相关．其中，土壤含水量是坡向梯度上影
响植物生长的关键因子．植物叶片生理指标（脯氨酸、可溶性糖及叶绿素等）可以作为衡量植
物抗逆性的因素，３ 种植物的抗性大小顺序为：矮嵩草＞狼毒＞棘豆．
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　 　 叶片是陆地植物主要的光合作用器官，并且对

外界环境的改变最敏感，其对环境变化的响应包括

叶解剖结构和光学特性等的改变［１－２］ ．水分的亏缺对

叶片生理特性的影响特别显著．在正常生长情况下，
由于存在防御系统，植物体内自由基代谢保持平衡

状态［３］ ．在忍受逆境胁迫的时候，植物体会产生一系

列的生理生化反应．
作为渗透调节物质之一的脯氨酸，在遭受干旱

等胁迫时植物体内会快速积累，这些累积的脯氨酸

通过渗透调节，从而增强植物的抗逆性［４］ ．可溶性糖

同样是植物重要的渗透调节物质之一，其含量的增

加是植物对干旱胁迫的适应机制，含量的变化也能

反映其受到胁迫的程度［５］ ．植物进行光合作用的主

要物质是叶绿素．叶绿素含量的多少与光合作用密

切相关，它们影响植物生长速度的快慢和有机物质

的积累［６］ ．稳定同位素（d１３Ｃ）是反映植物叶片长期

生理状况的一个较为稳定的指标［７－８］ ．ＣＯ２ 在通过光

合作用形成有机质的过程中，会产生碳同位素的分

馏．这种分馏的多少不仅与植物的遗传性密切相关，
而且还受到了生长环境等因素的影响［８］ ．由于环境

的作用，同种植物的不同个体，甚至同一个体不同部

位或器官的d１３Ｃ 都存在很大的差异，植物种内d１３Ｃ
差异可达 ３‰～ ６‰［９］ ．环境变化对叶片d１３Ｃ 的影响

主要是通过影响叶片的气孔导度（ｇｓ）及净光合速率

（Ｐｎ）而产生的．水、热和光照的差异会给叶片的光合

速率和气孔开闭等造成影响，因而会影响植物d１３Ｃ
的组成．

青藏高原是世界特殊或极端环境类型最多的地

区之一，也是人类尚未充分开发利用的珍贵遗传资

源宝库．近年来，青藏高原特殊的植物资源及其生境

正面临着人类活动和全球气候变暖的威胁［１０－１１］ ．微
地形坡向是青藏高原的主要地形因子之一，在几百

米的尺度上，生境因子、植物群落结构、物种多样性

等变化剧烈，导致其生理指标也随之发生很大变化．
迄今，对青藏高原高山植物忍受极端环境（如寒冷、
强辐射、降水少、气压低和频繁的疾风与冰雹等）的
生理生态特性进行了大量研究［１２－１３］ ．但对于青藏高

原高寒草甸植被，特别是其生理指标结合稳定同位

素技术研究微地形与高山植物之间的关系还鲜有报

道．为此，本文以青藏高原东北部的典型亚高寒草甸

植物为研究对象，通过对不同坡向常见植物叶片生

理指标及d１３Ｃ 变化的研究，探讨亚高寒草甸植物稳

定碳同位素及渗透调节物质与环境因子之间的关

系，旨在为从生理水平揭示高寒草甸植物的抗性机

理提供科学依据，为选育优质牧草种子提供技术

支撑．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究区位于甘南藏族自治州合作市的当周沟

（３４°５６′ Ｎ， １０２°５４′ Ｅ），海拔 ３００５ ｍ．年均气温 ２．１
℃，年均降水量 ５５８． ９ ｍｍ．最冷的 １２ 月至次年 ２ 月

平均气温－ ８．８ ℃，最热的 ６—８ 月平均气温为 １１．６
℃，≥０ ℃的年积温为 １７３２ ℃ ．南坡和西南坡主要

以莎草科和禾本科植物为主；西坡主要以豆科植物

为主；西北坡和北坡主要以金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏ⁃
ｓａ）灌丛及其他杂类草为主要优势种．土壤为高寒草

甸土．
１􀆰 ２　 试验设计

于 ２０１３ 年 ７—８ 月进行野外试验，在当周沟附

近选择 ２ 个南北坡差异较为明显的山地，用 ３６０°罗
盘测定坡向，在山体中部位置，采用逆时针方向布设

５ 个研究样地，标记为北坡（Ｎ）、西北坡（ＮＷ）、西坡

（Ｗ）、西南坡（ＳＷ）和南坡（Ｓ），样地间距 ２２ ～ ３２ ｍ．
在每个样地中部，沿山体垂直方向布设大小均为 ５０
ｃｍ×５０ ｃｍ 的 ４ 个调查样方，间隔 １ ｍ，调查其物种

数、个体数及盖度．在不同的样地分别采摘相应的健

康植物标记并取样，采集每种植物的叶子 ９０ ｇ，放入

液氮罐中保鲜．用直径 ５ ｃｍ 的土钻在每个样方内采

用五点法钻取 ５ 钻土壤（０ ～ ２０ ｃｍ 土层），混合装入

铝盒．样方布设见图 １．
１􀆰 ２􀆰 １ 环境因子测定　 用烘干法测定土壤含水量，３
次重复．用 ＥＭ５０（Ｄｅｃａｇｏｎ，ＵＳＡ）测量土壤温度，３ 次

重复 ．用Ｓｕｎｆｌｅｃｋ Ｃｅｐｔｏｍｅｔｅｒ（ ＺＤＳ⁃１０型）测量各样

图 １　 研究区样地分布
Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ．
Ｎ： 北坡 Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ； ＮＷ： 西北坡 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ； Ｗ： 西坡 Ｗｅｓｔ
ｓｌｏｐｅ； ＳＷ： 西南坡 Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ； Ｓ： 南坡 Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ． 下同 Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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地光照强度，测量高度距离地面约 ６０ ｃｍ．
１􀆰 ２􀆰 ２ 植物叶片d１３Ｃ 值的测定　 把植物样品用超纯

水洗净并自然晾干，设置 ７０ ℃烘干至恒量，粉碎至

均匀后，取 ２ ｍｇ 植物样品置入 ＴＯＣ ／ ＴＮｂ 分析仪中，
将样品燃烧成 ＣＯ２ 并收集．利用碳同位素质谱仪

ＭＡＴ⁃２５３ 型（Ｆｉｎｉｇａｎ 公司）分析d１３Ｃ 值．d１３Ｃ＝（Ｒｓａｍ ／
Ｒｓｔａ－１） ×１０００．式中：Ｒｓａｍ为植物样品的１３Ｃ ／ １２Ｃ 值；
Ｒｓｔａ为通用的１３Ｃ ／ １２Ｃ 标准化石标样（一种出自美国

南卡罗来纳州的碳酸盐陨石）．
１􀆰 ２􀆰 ３ 植物叶片生理指标测定　 脯氨酸含量采用酸

性茚三酮比色法测定；可溶性糖分析采用蒽酮比色

法测定；叶绿素含量采用乙醇浸提法测定［１４］ ．每个

样品重复测定 ３ 次．
１􀆰 ３　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件进行数据分析，用 ＳＰＳＳ
１７．０ 软件进行 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 差异性检验和相关

性分析（α ＝ ０．０５）．利用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．０ 作图，利用

ＣＡＮＯＣＯ ４．５．１ 进行去趋势对应分析（ｄｅｔｒｅｎｄｅｄ ｃｏｒ⁃
ｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＤＣＡ）分析．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 不同坡向物种组成

所有坡向中有植物 ２４ 科 ５６ 属 ８５ 种．其中，北
坡和西北坡物种较多，分别为 ２０ 科 ４９ 属 ７０ 种和 １８
科 ４４ 属 ６３ 种，西坡有 １６ 科 ３９ 属 ４９ 种，西南坡和

南坡的物种较少，分别有 １３ 科 ２８ 属 ４０ 种和 １１ 科

１９ 属 ２０ 种．优势种随坡向发生了较大变化，北坡和

西北坡植物群落以杂类草及灌木金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）为优势种；西坡以豆科植物为优势种；而西

南坡和南坡的物种较少，主要以莎草科的矮嵩草（Ｋｏ⁃
ｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、禾本科的三刺草（Ａｒｉｓｔｉｄａ ｔｒｉｓｅｔａ）和龙

胆科的秦艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ）等为主（图２） ．

图 ２　 坡向（ａ）和重要物种（ｂ）的 ＤＣＡ 排序图
Ｆｉｇ．２　 ＤＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ （ａ） ａｎｄ ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
（ｂ）．
ＦＭＪ： 风 毛 菊 Ｓａｕｓｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ； ＨＲＣ： 火 绒 草 Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ
ｃｈｕｉｉ； ＰＧＹ： 蒲公英 Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｌｕｇｕｂｒｅ； ＳＷＪ： 山莴苣 Ｌａｃｔｕｃａ ｉｎｄｉｃａ；
ＡＳＣ： 矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ； ＤＪ：大蓟 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｅｓｕｌａ； ＬＤ： 龙胆
Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｑｕａｒｒ； ＱＪ： 秦艽 Ｇｅｎｔｉａｎａ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ； ＬＧＣ： 老鹳草 Ｇｅｒａｎｉ⁃
ｕｍ ｐｙｌｚｏｗｉａｎｕｍ； ＥＧＣ： 鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｋａｍｏｊｉ； ＳＣＣ： 三刺草 Ａｒｉｓｔｉ⁃
ｄａ ｔｒｉｓｅｔａ； ＨＱ： 黄芪 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｓ； ＪＤ： 棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏ⁃
ｃｅｐｈａｌａ； ＭＫＤ： 米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ； ＭＸ： 苜蓿 Ｍｃｄｉｃａｇｏ ｆａｌ⁃
ｃａｔａ； ＺＹＬ： 珠芽蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐｕｒｕｍ； ＴＳＣ： 唐松草 Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｌ⁃
ｐｉｎｕｍ； ＷＬＣ： 委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ； ＪＬＭ： 金露梅 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉ⁃
ｃｏｓａ； ＭＸＨ： 马先蒿 Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ； ＬＤ： 狼毒 Ｓｔｅｌｌｅｒａ ｃｈａｍａｅ⁃
ｊａｓｍｅ； ＦＦ： 防风 Ｄｉｖａｒｉｃａｔｅ ｓａｐｏｓｈｎｉｋｏｖｉａ．

矮嵩草、狼毒和棘豆是不同坡度共有种．
２􀆰 ２　 土壤因子随坡向的变化

由图 ３ 可以看出，两座山不同坡向梯度上，土壤

含水量均是北坡较高，而南坡较低，总体表现为北坡

＞西北坡＞西坡＞西南坡＞南坡，各坡向之间差异显

著．土壤温度变化趋势为南坡＞西南坡＞西坡＞西北

坡＞北坡，南坡高达 ２４．８５ ℃，北坡只有１４．７６ ℃，差
异显著．光照强度总体表现为南坡＞西南坡＞西坡＞
西北坡＞北坡，南坡最高，为 ７４４．１２ ｌｘ，而北坡只有

５４０．３４ ｌｘ，差异显著．
２􀆰 ３　 植物叶片生理指标随坡向的变化

由图４可知，在不同坡向梯度上，矮嵩草、狼毒

图 ３　 不同坡向环境因子的变化
Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅｓ．
Ｈ１： 山 １ Ｈｉｌｌ １ ； Ｈ２： 山 ２ Ｈｉｌｌ ２．
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图 ４　 不同坡向各物种叶片生理指标的变化
Ｆｉｇ．４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅｓ．
ＡＳ： 矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ； ＪＤ： 棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ； ＬＤ： 狼毒 Ｓｔｅｌｌｅｒａ ｃｈａｍａｅｊａｓｍｅ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． 不同小写字母差异显著 Ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

和棘豆的脯氨酸和可溶性糖含量均显著升高．其中，
棘豆的脯氨酸含量在北坡为 ７．９９ μｇ·ｇ－１，南坡为

１１．４８ μｇ·ｇ－１，狼毒的脯氨酸含量在北坡为 ５． ４３
μｇ·ｇ－１，南坡为 ２２．０５ μｇ·ｇ－１，而矮嵩草的脯氨酸

含量从北坡的 １０． ２ μｇ·ｇ－１ 增加到南坡的 ２３． ５８
μｇ·ｇ－１，增加幅度在 ３ 个物种中最大．脯氨酸的含

量依次为矮嵩草＞狼毒＞棘豆．棘豆、狼毒和矮嵩草的

可溶性糖含量分别从北坡的 ２８．０１、３１．９９ 和 １７．７６
ｍｇ· ｇ－１ 增加到南坡的 ４４． １３、 ４６． １８ 和 ４８． ４５
ｍｇ·ｇ－１，可溶性糖含量的大小顺序为矮嵩草 ＞狼

毒＞棘豆．
在北坡⁃西北坡⁃西坡⁃西南坡⁃南坡梯度上，３ 种

植物的叶绿素含量也发生了不同程度的变化，矮嵩

草叶绿素含量在北坡最大，为 ２．５６ ｍｇ·ｇ－１，在南坡

最小，为 ２．２１ ｍｇ·ｇ－１；狼毒的叶绿素含量在北坡最

大，为 ２．０１ ｍｇ·ｇ－１，在南坡最小，为 １．４３ ｍｇ·ｇ－１；
而棘豆叶绿素含量在北坡最大，为２．０９ ｍｇ·ｇ－１，在
南坡最小，为 １．８６ ｍｇ·ｇ－１ ．在不同坡向梯度上，随着

干旱胁迫的增强，植物叶肉细胞中叶绿体片层结构

受到损伤，光合能力下降［１５］ ．叶绿素含量增大量依

次为狼毒＞棘豆＞矮嵩草．在北坡⁃西北坡⁃西坡⁃西南

坡⁃南坡的梯度上，３ 种植物叶片的d１３Ｃ值均发生了

变化．其中，矮嵩草为－３０．１４‰～ －２２．０５‰，变化幅度

为 ７．０８‰，与前人对荒漠植物红砂（Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎ⁃
ｇａｒｉｃａ）的研究结果较为一致［１６］；棘豆为－ ２９． ３８ ～

－２４．０５‰，变化幅度为 ５． ０６‰；狼毒为 － ２９． ９１‰ ～
－２３．０７‰，变化幅度为 ６．５８‰．通过d１３Ｃ值的变化幅

度来判断植物的长期水分利用效率，３ 种植物长期

水分利用效率大小为矮嵩草＞狼毒＞棘豆．
２􀆰 ４　 植物生理指标与土壤因子的关系

图 ５ 和图 ６ 表明，土壤含水量与物种的脯氨酸、
可溶性糖含量呈显著负相关，而与叶绿素含量呈显

著正相关．土壤温度和光照强度与植物物种的脯氨

酸、可溶性糖含量呈显著正相关，与叶绿素呈显著负

相关．
　 　 植物组织中的水分是光合作用不可缺少的原

料，当水分不足时，植物通过关闭部分气孔减少蒸腾

作用，防止过度失水，另一方面，由于气孔部分关闭，
使通过气孔进入叶片的 ＣＯ２ 减少，引起植物叶内

ＣＯ２ 浓度下降，导致植物对 ＣＯ２ 的识别能力降低，
从而使植物叶片 d１３Ｃ 值升高．图 ６ 显示，d１３Ｃ 值与

土壤含水量呈显著负相关．其中，矮嵩草叶片d１３Ｃ 值

对土壤含水量、土壤温度和光照强度的响应更为

敏感．

３　 讨　 　 论

地形是一些生态过程形成的基本因素．地形的

改变影响了土壤水分，从宏观上，特殊的地形可以形

成一个独特的小气候并间接影响土壤水分的含量和

分布，同时，通过改变太阳光辐射强度和降雨量在土
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图 ５　 不同物种叶片脯氨酸和可溶性糖含量与土壤因子的关系
Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ．
∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．

图 ６　 不同物种叶片d１３Ｃ 和叶绿素含量与土壤因子的关系
Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ d１３Ｃ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ．
∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．

壤中的再分配进一步影响了土壤含水量．坡向是山

地的主要地形因子之一．坡向之间虽然距离较短，但
是其生境因子变化剧烈［１７］，并且会影响植被的分

布［１８］以及其他生态因子的变化．本研究表明，在北

坡⁃西北坡⁃西坡⁃西南坡⁃南坡的梯度上，土壤因子与

植被分布均发生了较大变化（图 ２ 和图 ３）．这与其

他相关研究结果一致［１９－２０］ ．说明由光照和土温引起

的土壤水分的变化改变了植物群落结构，进而影响

植物生理生态等一系列的变化．
对于高寒草甸植物来说，干旱、低温、强光照等

最为普遍．因此，结合d１３Ｃ 研究高寒草甸植物体内游

离脯氨酸、可溶性糖和叶绿素含量，在一定程度上可

以了解高寒草甸植物遭受逆境的情况及其对逆境胁

迫的抵抗能力．从图 ４ 可以看出，在坡向梯度上，３ 种
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植物叶片的脯氨酸含量、可溶性糖含量及d１３Ｃ 均有

不同程度的增加，而叶绿素含量则有所下降．这说明

在不同坡向梯度上，随着土壤温度和光照强度的增

加，土壤含水量不断减小，干旱胁迫增加，脯氨酸和

可溶性糖含量显著增加．有研究发现，在干旱胁迫

下，不同生育时期甘蔗叶的可溶性糖及脯氨酸含量

升高［２１－２２］ ．与不耐旱植物比较，耐旱植物的细胞可

以累积更高水平的可溶性糖，而可溶性糖含量高有

利于植物适应干旱生境［２３］ ．干旱胁迫也会引起叶绿

素含量发生变化．杨晓康［２４］ 研究发现，在中度和严

重干旱胁迫下，花生叶绿素含量迅速下降．本研究表

明，随着北坡向南坡的过渡，干旱胁迫增加，３ 种植

物叶片叶绿素含量均存在不同程度的下降（图 ４），
说明随着干旱胁迫的加剧，植物光合作用能力不断

下降．在逆境胁迫下，植物叶肉细胞中叶绿体的片层

结构容易受损，希尔反应减弱，导致光系统Ⅱ活力下

降，电子传递和光合磷酸化受抑制［１５］ ．Ｇａｏ 等［２５］ 在

对黑麦草（ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）游离脯氨酸和可溶性糖

含量与土壤含水量的相互关系研究中发现，脯氨酸

和可溶性糖含量与土壤含水量呈负相关．本研究中，
植物脯氨酸和可溶性糖含量与土壤含水量之间呈显

著负相关（图 ５），说明脯氨酸和可溶性糖含量对土

壤含水量的变化反应敏感，能够反映坡向梯度上土

壤含水量的变化趋势．而它们与土温和光照强度呈

显著正相关，表明在干旱逆境胁迫下，随干旱时间的

延长和胁迫程度的加大，脯氨酸和可溶性糖含量均

增加．脯氨酸和可溶性糖作为一种有效的保护剂，其
含量的增加是对胁迫程度加剧的适应性反应．叶绿

素含量一方面与植物本身特性有关，另一方面与生

境有关．有研究表明，红砂叶绿素含量与土壤含水量

呈显著正相关［２６］，这与本研究结果一致．
叶片d１３Ｃ 与土壤含水量呈显著负相关，与土壤

温度及光照强度呈显著正相关（图 ６），这与多数研

究结果一致［２７］ ．由于在北坡⁃南坡梯度上，土壤温度

及光照度不断增加，而土壤含水量降低，干旱胁迫加

重，植物会关闭部分叶片气孔以减少水分蒸发、提高

水分利用效率；而气孔是大气 ＣＯ２ 进入叶内的通

道，气孔部分关闭将引起叶片内 ＣＯ２ 浓度下降，最
终导致叶片d１３Ｃ 值升高［２８］ ． Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［２９］ 认为，这
是因为温度升高，羧化酶活性增强，植物光合速率增

大，导致植物叶片 ＣＯ２ 浓度减小，d１３Ｃ 增大．Ｌｉ 等［３０］

认为，温度升高导致土壤水分蒸发增强，土壤含水量

减少，进而植物d１３Ｃ 增大．本研究中，在亚高寒草甸

地区山地的坡向间，土壤含水量是影响叶片d１３Ｃ 的

主要因素（图 ６），因为土壤含水量是该地区限制植

物生长的主要因素；也有研究表明，植物生长的限制

因素往往是叶片d１３Ｃ 的主要影响因素［３１］ ．
综上所述，微地形上植物叶片生理特征受环境

因子的影响显著，是其遗传特性和环境因子共同作

用的结果．尤其各坡向 ３ 个共有物种的生理指标的

变化幅度和范围都不同，表明其抗性和水分利用效

率在物种间有所差异．综合分析这几项指标，３ 种共

有物种的抗性大小依次为矮嵩草＞狼毒＞棘豆．在高

寒草甸退化草地恢复和植被建设中，要考虑优先选

择抗性强的物种．
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