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摘要：为揭示中国草原植物对降雨变化的响应规律及适应策略，本研究采用 Meta 分析，系统分析了降雨变化对不同

草原（草甸、典型及荒漠草原）及不同功能群植物叶片功能性状与气体交换参数的影响。结果表明：与对照相比，减

雨条件下叶面积（Leaf area，LA，-24. 80%）、比叶面积（Specific leaf area，SLA，-6. 78%）、净光合速率（Photosyn⁃
thetic rate，Pn，-31. 38%）、蒸 腾 速 率（Transpiration rate，Tr，-27. 60%）、气 孔 导 度（Stomatal conductance，Gs，

-20. 95%）显著下降（P<0. 05），而水分利用效率（Water use efficiency，WUE，3. 71%）显著提高。增雨条件下 LA
（8. 07%）、Pn（24. 60%）、Tr（23. 94%）、Gs（26. 73%）与 WUE（5. 75%）显著上升（P<0. 05），胞间二氧化碳浓度

（Intercellular carbon dioxide concentration，Ci，-2. 04%）显著下降。亚组分析结果表明，荒漠草原或干旱区对增雨

敏感，而草甸草原或湿润区对减雨敏感，禾本科或优势种植物在增雨条件下倾向于获取性策略而在减雨条件下转

向保守型策略。本研究阐明了中国北方草原植物对降雨变化的差异化响应，为预测气候变化下草原生态系统稳定

性及功能演变提供了科学依据。
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Abstract：To reveal the response patterns and adaptation strategies of grassland plants in China to rainfall 
changes， in this study we adopted a meta-analysis to systematically analyze the effects of rainfall changes on leaf 
functional traits and gas exchange parameters of plants in different grasslands （meadows， typical， and desert 
steppes） and different functional groups.  Overall， the results showed that compared with the control， under 
rainfall decreased conditions， the leaf area （LA， -24. 80%）， specific leaf area （SLA， -6. 78%）， net photo⁃
synthetic rate （Pn， -31. 38%）， transpiration rate （Tr， -27. 60%）， and stomatal conductance （Gs， 
-20. 95%） were decreased significantly （P<0. 05）， while the water use efficiency （WUE， 3. 71%） was sig⁃
nificantly increased.  Under conditions of rainfall increase， the LA （8. 07%）， Pn （24. 60%）， Tr （23. 94%）， Gs 
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（26. 73%） and WUE （5. 75%） were increased significantly （P<0. 05）， and Ci （-2. 04%） was decreased sig⁃
nificantly compared to that of the control.  The results of subgroup analysis showed that desert steppe or arid 
areas were respectively sensitive to rainfall increase， while meadow steppe or humid areas were respectively sen⁃
sitive to rainfall decrease.  Under rainfall enhancement conditions， grasses or dominant species tend to adopt 
acquisitive strategies， while under rainfall reduction conditions， they turn to conservative strategies.  This study 
clarifies the differentiated responses of grassland plants in northern China to rainfall changes， providing a scien⁃
tific basis for predicting the stability and functional evolution of grassland ecosystems under climate change.
Key words：Rainfall decrease；Rainfall increase；Functional traits；Gas exchange parameters；Meta analysis

降雨活动决定土壤水分条件，显著影响植物的

生长发育状况［1］。然而，联合国气候变化专门委员

会（Intergovernmental Panel on Climate Change，
IPCC）报告指出，全球降雨格局正因气候变暖而呈

现区域性暖干化、暖湿化加剧的趋势［2］。我国草原

总面积为 2. 6 亿公顷，占陆地面积的 27. 5%，是我国

最大的陆地生态系统［3］。草原不仅是我国畜牧业和

旅游业发展的基石，还具有涵养水源、防风固沙以

及稳定陆地生态系统碳氮循环等十分重要的生态

服务功能［4-6］。然而，草原植物的生活史较短、种群

更新较快、恢复能力较弱，相比于其他陆地生态系

统更容易受到气候变化的影响［7］。伴随着降雨格局

局部暖干化和暖湿化程度加重，水分因子深刻影响

着草原植物的生长繁殖、光合生理以及功能性状等

特征，从而改变草原植物群落的结构和分布，进而

影响草原生态系统的稳定性和功能［8］。

我国草原类型多样，生物多样性高，广泛分布于

干旱区与湿润区。不同区域气候、土壤与植被异质性

较大，对降雨变化的敏感性不同［9］。我国降雨格局总

体呈现西北与东南地区逐年增加的趋势，而在草原区

则呈现逐年波动上升的趋势［10-11］。降雨的时空分布变

化缓慢而显著地改变着草原的结构［12］。例如，荒漠草

原植物碱韭（Allium polyrhizum）通过减小比叶面积

（Specific leaf area，SLA）和增加根冠比提高抗旱能

力，而沙生针茅（Stipa caucasica）无显著变化，表明降

雨变化对荒漠草原不同优势种的生物量分配模式影

响显著不同［13］。干旱时期及持续时间显著改变了高

寒草甸群落的结构与功能多样性［14］。冯彩霞［15］的研

究表明，典型草原植物冰草（Agropyron cristatum）光

合生理特征对降雨变化的敏感性高于二裂委陵菜

（Potentilla bifurca）。这表明不同类型草原与不同草

原植物功能群对降雨的生理与生态响应具有显著差

异性。其中，草原植物在不同水分条件下的功能性状

与气体交换特性的响应机制仍需深入研究。

降雨变化对植物功能性状与气体交换具有显

著影响。随着环境水分的充盈，细胞膨压增加，为

叶片扩展、茎秆伸长提供动力［16］。光合系统得到活

化增强，气孔大幅开放加速物质交换与代谢过程。

反之，降雨减少导致细胞失水，叶片萎蔫，气孔闭合

抑制气体交换，光合作用减弱影响固碳效率［17］。植

物功能性状动态与气体交换过程相互影响，密不可

分。植物光合作用和水力学的大一统理论指出，植

物光合作用在不同水分条件下通过调节叶片水力

性状达到资源最大化利用［18］。植物受光面积、气孔

分布依赖叶面积的变化，而光合作用效率直接影响

叶干物质合成。侯雅琳［19］证明降雨增加促进湿地

生态系统中芦苇（Phragmites australis）的株高、基

径、叶长等功能性状显著增加，同时净光合速率

（Photosynthetic rate，Pn）、蒸 腾 速 率（Transpiration 
rate，Tr）与气孔导度（Stomatal conductance，Gs）显著

提高，但水分利用效率（Water use efficiency，WUE）
显著下降。植物 SLA 与 WUE 分别反映了植物叶

片尺度上对外界环境的适应和碳水耦合的关系。

SLA 增加，表明叶片更宽阔而轻薄，光合能力增强，

但对逆境抵抗力更低，表明植物采取获取型策略。

而更高的 WUE 显示更精细调节水分的吸收与利

用，倾向于保守型策略［20］。这一特征组合与植物经

济谱理论一致，反映了植物在获取型与保守型策略

间的连续变化模式［21］。然而，草原植物对降雨变化

的响应研究仍没有统一的结论。有研究表明，蒙古

冰草（Agropyron mongolicum）在减雨条件下主动增

加 SLA 以适应干旱［22］，而 C4 植物在增雨条件下具

有更高的 WUE［23］。此外，高寒草甸中垂穗披碱草

（Elymus nutans）的 Gs 相较于麻花艽（Gentiana stra⁃
minea）对增雨更为敏感［24］。这表明大尺度下我国

不同草原生态系统的功能性状-碳水耦合响应规律

尚未得到系统整合，不同植物功能群应对降雨变化

的适应机制仍不明确。

鉴于不同草原类型及其植物功能群对降雨变化

的响应存在显著差异，不同植物在应对降雨变化时采

取的生存策略亦不尽相同。降雨变化对我国各类草

原生态系统的影响特征及差异性仍缺乏系统比较。
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特别是，不同草原植物如何通过调整功能性状以应对

降雨减少或增加，其适应策略和生态学机制尚未得到

充分揭示。因此，有必要从植物功能性状与碳水耦合

过程的角度，对降雨减少或增加条件下草原植物的生

存策略响应开展综合、定量的分析研究。

1　材料与方法

1. 1　数据检索收集

本研究采用 Meta 分析的方法。首先使用 Web 
of Science，Google Scholar 和 中 国 知 网（China 
National Knowledge Infrastructure，CNKI）等网站完

成文献检索。关键词如下：“降水（降雨）（Precipita⁃
tion）”或“干旱（Drought）”或“降水（降雨）控制（Pre⁃
cipitation manipulation）”或“灌溉（Irrigation）”或“降

雨（Rainfall）”或“土壤水分（Soil moisture）”或“水分

亏缺（Water deficit）”+“草原（Grassland/Steppe）”
或“草甸（Meadow）”+“叶片（Leaf）”+“功能性状

（Functional traits）”+“ 气 体 交 换 参 数（Gaseous 
exchange parameters）”或“净光合速率（Net photo⁃
synthetic rate）”或“光合作用（Photosynthesis）”或

“气孔导度（Stomatal conductance）”或“水分利用效

率（Water use efficiency）”。检索年限为 2000—2024
年，检索完成后进行文献筛选。

本 研 究 所 纳 入 的 文 献 必 须 满 足 以 下 条 件 ：

（1）实验样本需在严格控制条件下进行，且文献中

应明确描述关键试验信息，包括试验地点（经纬

度）、气候条件（如年均降雨量，Mean annual precipi⁃
tation，MAP）、试验设计（包括水分控制梯度与处理

持续时间）以及研究植物的学名等。除此之外，试

验中其他环境条件应保持一致，以确保结果的可比

性。（2）数据来源仅限于野外实地试验，例如遮雨棚

挡雨措施或灌溉模拟降雨变化措施（不包括盆栽或

温室条件以及数值模拟）。本研究将自然降雨且未

进行其他处理的试验组设为对照组，将仅控制降雨

或水分输入变化的试验组设为处理组。（3）研究仅

限于中国天然草甸草原、典型草原及荒漠草原类

型，而森林草原过渡带及人工草地被排除在外。从

符合条件的文献中提取植物叶片功能性状及气体

交 换 参 数［叶 面 积（Leaf area，LA）、比 叶 面 积

（SLA）、净光合速率（Pn）、水分利用效率（WUE）、蒸
腾速率（Tr）、气孔导度（Gs）以及胞间二氧化碳浓度

（Ci）］的配对数据，包括对照组与处理组的均值、标

准差（或标准误、置信区间）及样本量。对于文中能

够提供 Meta 分析所需要的表格数据，直接进行提取

或进行数值转换后提取，对于以统计图的形式发表

的数据，使用数据提取软件 Web Plot Digitizer Ver⁃
sion 4（https：//automeris. io/）获取数据［25］。如果同

一篇研究中出现以下情况，则可以将其视为不同的

实验样本，均纳入此次 Meta 分析：（1）多个试验地

点，各个地点具有独立的对照和处理；（2）研究了不

同类型的草原生态系统；（3）研究了不同植物对降

雨变化的响应；（4）植物属于同一物种但处于不同

测定时期；（5）不同梯度的降雨处理。对数据进行

检索和筛选后，最终建立了一个包含 45 篇经过同行

评审的研究论文的数据集。将所有数据按不同的

降雨强度［轻度增雨（0%~50%）、重度增雨（50%~
100%）、轻 度 减 雨（0%~ − 50%）和 重 度 减 雨

（−50%~−100%）］［26］，植物功能群（禾本科、豆科

和杂类草），群落优势度（优势种和非优势种），草原

类型（草甸草原、典型草原和荒漠草原）［27］，地理干

湿 分 区（MAP≤400 mm 和 MAP>400 mm）进 行

分组。

1. 2　数据分析方法

为统一降雨变化幅度，将降雨变化范围按照以

下公式换算为-100%~100%：

降雨变化 (%)= W t - W c

W c
× 100% （1）

式中，W t 及 Wc 分别代表了降雨处理组和环境

对照组的水分变化量（mm），如果同一年内多次进

行水分处理则统计总水分变化量。

本研究中使用自然对数响应比（Natural loga⁃
rithmic response ratio， lnRR）作为效应值来衡量降

雨变化对植物叶片气体交换特征的影响，计算公式

如下［28］：

lnRR = ln ( X t

X c )= lnX t - lnX c （2）

式中，Xt和 Xc分别为降雨处理组和环境对照组

的平均值。每一条数据结果的自然对数响应比研

究方差（vi）为：

v i =
S2

t

N t × X 2
t

+ S2
c

N c × X 2
c

（3）

式中，Xt，St，Nt 和 Xc，Sc，Nc 分别为降雨处理组

和环境对照组的平均值、标准差、样本量。

采用随机效应模型（Random effects model），结
合单个研究样本的 lnRRij值（i=1，2，3，4，…，m；j=

2530
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1，2，3，4，…，k），通过加权方式计算所有纳入研究的

加权响应比值（lnRR++），权重（wi）为研究内方差与

研究间方差和的倒数，公式如下［29-30］：

w i = 1
vi + τ 2 （4）

式中，vi 为研究内方差，τ2 为研究间方差，由于

增减雨处理导致的异质性来源不同，因此采用不同

的 τ2，利用 R（version 4. 4. 2）中的“metafor”包进行

估算，采用限制性极大似然法（Restricted Maximum 
Likelihood，REML）获得。

通过权重进行加权运算，以下标“++”标记加

权响应比值（lnRR++），lnRR++通过公式（5）计算：

lnRR++ =
∑i = 1

m ∑j = 1
k w ij × lnRR

∑
i = 1

m

∑j = 1
k w ij

（5）

式中，m 为级别组数，k 是第 i 个组的组别数。

若 lnRR++>0，说明处理对实验结果产生正效应；若

lnRR++=0，说明处理对实验结果不产生影响；若

lnRR++<0，说明处理对实验结果产生负效应。其

标准误［s（lnRR++）］计算公式为：

s ( lnRR++)= 1

∑
i = 1

m

∑j = 1
k w ij

（6）

为了更好地描述降雨处理对某一参数影响的

大小，本研究将上述加权响应比转换为百分比变

化，计算公式如下［31］：

百分比变化 = [exp( )lnRR++ - 1]× 100% （7）

lnRR++的 95% 置信区间（Confidence interval， 
CI）由以下公式得出：

95%CI = lnRR++ ± Cα 2 × s ( lnRR++) （8）
其中 Cα/2 为标准正态分布的 95% 双尾临界值，

取值为 1. 96。当一个组的数据点数小于 20 时，本研

究采用 bootstrap 方法，通过 R 中的“boot”包定义新

函数实现，以 9999 次重采样迭代得出 95% 的置信

区间，确保结果可复现［32］。

如果 lnRR++的 95%CI与 0 重叠，则认为降雨处

理对气体交换特征影响不显著（P>0. 05）。如果

lnRR++的 95%CI 不与 0 重叠，则认为降雨处理对气

体交换特征影响作用显著（P<0. 05），CI 位于零左

侧为负效应，右侧为正效应。

本研究通过建立线性混合效应模型来量化分析

降雨变化对草原植物功能性状与气体交换参数的影

响。其中，以降雨的百分比变化作为固定效应，将不

同的研究文献作为随机效应，采用 R 中的“lme4”及
“lmerTest”包完成模型构建与显著性检验。利用 Q
检验进行研究间异质性分析，当 P<0. 05 时认为具

有显著异质性，并采用失安全系数检验（表 1）是否存

在发表偏倚，当 P>0. 05 时认为不存在发表偏倚，否

则存在发表偏倚，结果可靠［33］。所有分析结果均采

用 R中“ggplot2”包进行可视化。

2　结果与分析

2. 1　减雨对叶片功能性状和气体交换参数的影响

减 雨 条 件 下 ，LA（ -24. 80%），SLA
（-6. 78%）、Pn（-31. 38%），Tr（-27. 60%）和 Gs

（-20. 95%）显著（P<0. 05）下降，而植物 WUE 显

著 提 高 了 3. 71%。 轻 度 减 雨 下 Ci 显 著 降 低

16. 44%，与 轻 度 减 雨 相 比 ，重 度 减 雨 下 Pn

（-36. 19%）显著降低。除 SLA，Pn与 Ci以外，不同

减雨程度下植物叶片的功能性状与气体交换参数

表 1　Rosenthal失安全系数结果

Table 1　Results of Rosenthal’s fail-safe number

参数  Parameters
叶面积  Leaf area，LA

比叶面积  Specific leaf area，SLA
净光合速率  Net photosynthetic rate，Pn

水分利用效率  Water use efficiency，WUE
蒸腾速率  Transpiration rate，Tr

气孔导度  Stomatal conductance，Gs

胞间二氧化碳浓度

Intercellular carbon dioxide concentration，Ci

处理  Treatment
降雨减少

Rainfall decrease

失安全系数  Fail-safe number
13 788****

3524****

115 083****

2369****

65 126****

25 128****

234****

处理  Treatment
降雨增加

Rainfall increase

失安全系数  Fail-safe number
692****

767****

7 312 096****

543 769****

5 258 741****

2 767 148****

7 398 300****

注：Rosenthal失安全系数用于评估 Meta 分析结果可靠性。失安全系数上标****代表极显著不存在发表偏倚（P<0. 0001）
Note： Rosenthal’s fail-safe number was used to evaluate the reliability of the results of Meta analysis.  The superscript **** for the fail-safe 

number indicates extremely significant absence of publication bias at the 0. 0001 level
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差异不明显。草甸草原植物相较于其他草原类型

植 物 受 到 减 雨 的 抑 制 程 度 更 剧 烈 ，SLA
（-12. 58%）、Tr（-42. 36%）相比于其他草原类型

显 著 降 低 ，但 WUE 无 显 著 变 化 。 草 甸 草 原

（-30. 10%）与荒漠草原（-29. 24%）植物 LA 对减

雨的响应相似，而典型草原（-22. 88%）与荒漠草

原（-20. 88%）植物 Tr对减雨的响应相似。荒漠草

原的 WUE（8. 92%）在减雨条件下显著提高，且 Pn

（-13. 03%）受减雨的抑制程度显著小于其他草原

（草甸草原为 -42. 60%，典型草原为-36. 12%）。

减雨条件对禾草、豆科植物与杂类草的影响基本无

显著差异，然而豆科植物（-23. 52%）和杂类草

（13. 43%）的 WUE 在水分减少下呈现显著不同的响

应（P<0. 05）。减雨对草原植物群落中的优势种抑制

更 为 明 显 。 优 势 种 植 物 Pn（ -34. 67%）和 Gs

（-28. 72%）与非优势种相比受到减雨的抑制更为显

著，而非优势种植物在减雨条件下 WUE（14. 40%）显

著提高。干旱区与湿润区对降雨减少的响应具有较

大差异。与干旱区植物相比，湿润区植物受到减雨的

抑 制 效 应 更 严 重 ，其 中 LA（ -31. 94%）、SLA
（-19. 10%）、Pn（-41. 48%）、Tr（-40. 42%）、Gs

（-42. 25%）与 Ci（-10. 63%）在减雨条件下显著低

于干旱区植物，而干旱区植物 WUE（5. 11%）与 Ci

（12. 05%）在减雨条件下显著提高（图 1）。

2. 2　增雨对叶片功能性状和气体交换参数的影响

增雨条件下，植物 LA（8. 07%）、Pn（24. 60%）、

WUE（5. 75%）、Tr（23. 94%）与 Gs（26. 73%）显著

提高（P<0. 05），而 Ci（-2. 04%）显著下降，同时

SLA 无显著变化。不同增雨强度对草原植物影响

具有显著差异，轻度增雨下，植物 WUE（14. 67%）

显著提高而 Ci（-5. 16%）显著降低，重度增雨相较

于 轻 度 增 雨 显 著 提 高 了 Pn（31. 60%）、Tr

（40. 51%）、Gs（42. 05%）与 Ci（6. 88%），显著降低

了 WUE（-10. 15%）。草甸草原相较于其他草原

类 型 对 水 分 增 加 不 敏 感 ，Pn（8. 38%）与 Gs

（10. 73%）显著提高而其他性状无显著变化。典型

草 原 Pn（22. 19%）、WUE（12. 13%）与 Tr

（17. 91%）显著提高而 Ci（-2. 55%）显著下降。荒

漠草原对水分的增加更敏感，其中 LA（20. 10%）、

Pn（22. 19%）、Tr（62. 12%）、Ci（5. 64%）显著上升

而 SLA（ -8. 31%）与 WUE（ -16. 21%）显 著 下

降。增雨条件下，禾本科植物叶片性状无显著变

化，Pn（24. 31%）、WUE（16. 06%）与 Tr（20. 15%）

显著提高而 Ci（-4. 03%）显著下降。豆科植物 Pn

（9. 62%）、Tr（8. 49%）、Gs（10. 17%）与 Ci（5. 66%）

显著上升，杂类草 Pn（29. 63%）显著提高而 WUE
（-7. 10%）显著下降。与其他功能群植物相比，杂

类 草 对 降 雨 增 加 更 敏 感 ，Tr（35. 57%）与 Gs
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（35. 50%）显著上升。增雨条件下，草原植物群落

中优势种植物除 SLA 不显著以外其余性状显著提

高，而非优势种植物相较于优势种对水分增加更为

敏 感 ，其 中 Pn（49. 54%）、Tr（77. 50%）与 Gs

（87. 70%）相 比 优 势 种 显 著 提 高 ，且 WUE
（-20. 09%）显著下降。增雨条件下，干旱区草原

植物相较于湿润区草原植物更敏感。与湿润区相

比，干旱区草原植物 Pn（27. 01%）、Tr（25. 84%）与

Gs（30. 48%）显 著 提 高 ，而 SLA（ -3. 58%）与 Ci

（-3. 95%）显著下降（图 2）。

2. 3　草原植物对降雨变化的响应

线 性 混 合 效 应 模 型 结 果 表 明 植 物 LA，Pn，

WUE，Tr 及 Gs 受 到 降 雨 变 化 的 显 著 影 响（P<
0. 05），而 SLA 及 Ci与降雨变化无显著关系。其中，

植物 LA，Pn，Tr以及 Gs随着降雨增加呈显著的升高

趋势，而 WUE 呈现显著的下降趋势（P<0. 05）。降

雨变化下 Tr变化速率（slope=0. 550）大于 Pn变化速

率（slope=0. 546）（图 3）。

3　讨论

3. 1　植物对水分变化的对称与非对称响应机制

本研究结果表明，LA，Pn，Tr 与 Gs 表现为显著

的对称变化：在减雨条件下显著降低，而在增雨条

件下显著上升，印证了线性混合效应模型的结果，

与其他人的研究结果一致［34-36］。而 WUE 在降雨减

少或增加条件下表现出截然相反的变化，总体上随

着降雨增加而显著下降，但不同降雨梯度下 WUE
变化显著不同，呈现非对称响应特征，这与张娟［37］

图 1　降雨减少对草原植物功能性状与气体交换参数的影响

Fig. 1　The influence of rainfall decreases on the functional traits and gas exchange parameters of grassland plants
注：亚组分析展示不同组内降雨减少对草原植物叶片功能性状与气体交换参数的影响差异，图中为效应值±95% 置信区间。黑色填充置信区

间代表显著（P<0. 05），其中位于 0 线左侧为负效应，右侧为正效应。灰色填充置信区间代表不显著（P>0. 05）。每一个指标右侧数字为样本

量，括号内数字为对应研究篇数

Note： Subgroup analysis shows the differences in the effects of rainfall decrease on the functional traits of grassland plant leaves and gas exchange 
parameters within different groups.  The figure shows the ±95% confidence intervals of the effect values.  Black-filled confidence intervals repre⁃
sent significance （P<0. 05）， where those on the left side of the 0 line are negative effects and those on the right side are positive effects.  Grey-
ffilled confidence intervals represent insignificance （P>0. 05）.  The number to the right of each indicator represents the sample size， and the 
number in parentheses indicates the corresponding number of research articles
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图 2　增雨对草原植物功能性状与气体交换参数的影响
Fig. 2　The influence of rainfall increases on the functional traits and gas exchange parameters of grassland plants

注：亚组分析展示不同组内增雨对草原植物叶片功能性状与气体交换参数的影响差异，图中为效应值±95%置信区间。黑色填充置信区间代表显著（P<
0. 05），其中位于0线左侧为负效应，右侧为正效应。灰色填充置信区间代表不显著（P>0. 05）。每一个指标右侧数字为样本量，括号内数字为对应研究篇数
Note： Subgroup analysis shows the differences in the effects of rainfall increases on the functional traits of grassland plant leaves and gas exchange param ⁃
eters within different groups.  The figure shows the ±95% confidence intervals of the effect values.  Black-filled confidence intervals represent significance 
（P<0. 05）， where those on the left side of the 0 line are negative effects and those on the right side are positive effects.  Grey-filled confidence intervals rep⁃
resent insignificance （P>0. 05）.  The number to the right of each indicator represents the sample size， and the number in parentheses indicates the corre⁃
sponding number of research articles
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的研究结果一致。有研究表明降雨增加有助于叶

肉细胞膨胀，支撑并舒展叶片达到最佳截光面积，

同时叶片水势调控气孔开闭活动［38-39］。此外，水分

作为光合作用的原料和相关光合酶促反应的必需

物质，几乎参与植物体内所有生化反应［40］。降雨增

加强化植物蒸腾过程的拉力可以提高根系对土壤

水分和矿物质的吸收效率和有机物的转运效率［41］。

而水分不足会引起叶片萎蔫，降低植物叶面积，导

致蒸腾作用降低，减少气孔开放程度，提高植物保

水能力［42］。这与本研究的结果互相印证，叶片功能

性状和气体交换参数在降雨增加条件下显著升高

以提高资源获取和利用能力，而降雨减少条件通过

降低气体交换，保留水分以抵御胁迫。表明植物通

过调控叶片功能性状和气体交换过程，提高自身对

降雨增加或减少趋势的适应能力。

WUE 与 SLA 是表征植物应对环境变化的两个

关键性状，反映了气候变化背景下植物资源利用获

取型策略与保守型策略的差异［43-44］。本研究发现，

水分变化对草原植物 WUE 具有显著影响，且 WUE
随着降雨输入的增加而显著减少 ，同时除 Ci 及

WUE 以外，其他气体交换参数呈现显著上升趋势，

这与王慧等［45］的研究结果一致。线性混合效应模

图 3　叶片功能性状与气体交换参数对降雨变化的响应

Fig. 3　The response of leaf functional traits and gas exchange parameters to rainfall changes
注：降雨变化对植物功能性状和  气体交换参数影响的线性混合效应模型结果。散点颜色代表不同的草原类型。黑色实线为植物对降雨变化

整体响应的预测结果，灰色区域为预测结果的 95% 置信区间。P<0. 05 表明植物整体对降雨变化有显著响应。R2
m 为边际 R2，R2

c 为条件 R2，

slope 为斜率。（a）为叶面积（LA）；（b）为比叶面积（SLA）；（c）为净光合速率（Pn）；（d）为水分利用效率（WUE）；（e）为蒸腾速率（Tr）；（f）为气孔

导度（Gs）；（g）为胞间二氧化碳浓度（Ci）

Note： The results of the linear mixed effects model of the influence of rainfall changes on plant functional traits and gas exchange parameters.  The 
scattered colors represent different types of grasslands.  The black solid line represents the prediction results of the overall response of plants to rain⁃
fall changes， and the gray area represents the 95% confidence interval of the prediction results.  A P value <0. 05 indicates that the plants as a 
whole have a significant response to changes in rainfall.  R2

m is marginal R2， and R2
c  is conditional R2， “slope” represents the slope.  Figure （a） 

shows Leaf area （LA）； Figure （b） shows Specific leaf area （SLA）； Figure （c） shows Net photosynthetic rate （Pn）； Figure （d） shows Water use 
efficiency （WUE）； Figure （e） shows Transpiration rate （Tr）； Figure （f） shows： Stomatal conductance （Gs）； Figure （g） shows Intercellular 
carbon dioxide concentration （Ci）
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型结果显示，降雨变化对 Tr的影响略大于对 Pn的影

响。这说明减雨条件下 Tr 相比 Pn 小幅下降以及增

雨条件下 Tr相对于 Pn小幅上升最终导致了 WUE 显

著下降。本研究结果表明在降雨逐渐增加的背景

下，草原植物倾向于消耗更多的水分来固定碳，即

光合速率与蒸腾速率的异速增加带来的非对称响

应，这与 Hai等［46］的研究结果一致。其次，植物 Gs上

升进一步增强植物叶片内部与外界环境的气体交

换，适应 Tr升高并耗散过剩的水分［47］。从叶片功能

性状角度来说，植物维持较低的 SLA 有助于其在干

旱环境中存活［48］。本研究发现，减雨条件下植物

LA 显著下降，最终导致 SLA 下降，植物倾向保守型

策略减少水分损失［49］。相反，在增雨条件下，LA 增

加，SLA 总体变化不显著，这可能是叶片干物质积

累同步上升导致的。其中，荒漠草原类型 SLA 下降

显著，证明荒漠草原植物在降雨增加条件下采取获

取型策略。叶片功能性状与气体交换参数的对称

与非对称响应揭示了草原植物通过在获取型与保

守型策略间的权衡转换，主动适应降雨变化。

3. 2　草原植物功能性状与气体交换对降水变化的

环境影响因素

草甸草原分布于冷凉湿润气候区，具有更高的

生物多样性、更强的生态系统抵抗力，其景观和植

被分布与荒漠草原显著不同。荒漠草原植物则长

期适应干燥气候，叶片结构特化以减少水分损失，

且 WUE 更高［50］。此外，荒漠草原相较于草甸草原

具有更高比例的 C4 植物，具有高效碳水转换能力，

同时群落空间分布稀疏，种间竞争相对较弱［51-52］。

因此，减雨条件下草甸草原 SLA 与 Tr急剧降低以保

留水分，表明草甸草原相较于荒漠草原对减雨信号

更敏感。草甸草原 Pn 受到干旱的抑制程度也显著

高于荒漠草原，这与 Gs显著下降减少了 Ci作为光合

作用底物的结果相印证［53］。荒漠草原在增雨条件

下表现出剧烈变化。LA 上升增加截光面积，Ci提高

增加光合作用底物浓度，最终促进 Pn 上升，增强植

物固碳能力。而 WUE 显著下降，表明荒漠草原在

增雨条件下更倾向于获取型策略，这与 Hu 等［54］的

研究结果相一致。Tr的升高会产生充足蒸腾拉力，

进而提升养分与能量的转运效率［55］。荒漠草原

WUE 在减雨条件下的显著升高，进一步印证了植

物对干旱贫瘠环境已形成长期适应机制［56］。典型

草原因气候条件介于草甸草原和荒漠草原之间，对

降雨变化的响应也大致介于两者之间。值得注意

的是，典型草原在减雨条件下 WUE 显著降低，而在

增雨条件下反而升高，这与袁雪婷［57］的研究结果一

致，提示在温带典型草原区，严重减雨可导致植物

碳水过程解耦，进而降低 WUE；而在增雨条件下，

植 物 则 通 过 特 定 的 策 略 适 应 水 分 增 加 而 提 高

WUE。同时本研究结果表明在减雨下植物通过降

低 LA 以及气体交换活动，支持了土壤-叶片水导度

控制理论［58］。从区域尺度来看，降雨变化对不同地

理区域的影响与不同草原类型的结果高度相似。

湿润区受到减雨的抑制作用比干旱区更明显，这印

证了湿润区高寒草甸草原在长期降雨增加条件下

对减雨胁迫抵抗力显著降低［59］。而干旱区在增雨

条件下 SLA 与 WUE 的显著提高说明了干旱区草

原植物伴随暖湿化趋势转向获取型策略［60］。

不同功能群植物对减雨和增雨的响应存在显著

差异。禾本科植物是草原的优势物种，常占据核心

地位，甚至成为群落的建群种。相较于其他功能群，

禾本科植物具有较高的光合能力和繁殖能力，同时

具备更强的抗逆性［61］。因此，在减雨条件下，尽管 Pn

与 Tr显著下降，其 SLA 与 WUE 仍然保持稳定，维持

碳水获取与转化的平衡。在资源丰富时，禾本科植

物能迅速调整生活策略以增强对资源的获取利用能

力，在增雨条件下显著提高气体交换参数，促进能量

和物质的高效转化和流通［62］。豆科植物与根瘤菌形

成共生关系可以有效提高对水分的利用能力。然

而，土壤水分的变化会直接影响土壤微生物的活性

与分布，从而间接影响豆科植物的生理活动［63］。减

雨条件下，植物体脱落酸分泌增加可促进结构蛋白

基因表达以增强抗旱性［64］。但根瘤菌对脱落酸高度

敏感，过量的脱落酸会抑制根系结瘤，从而削弱其吸

收水分和养分的能力［65］。对于杂类草，减雨条件下

LA 显著下降引起 SLA 显著下降。尽管 Pn 与 Tr 下

降，但 Ci提高有利于光合固碳，从而提高 WUE。表

明杂类草在减雨条件下通过抑制气孔开度降低 Tr以

节约水分，表现为典型的保守用水策略［66］。相反，在

增雨条件下，杂类草叶片功能性状保持不变而 Gs显

著提高，对 Tr的增强作用高于 Pn，WUE 显著下降，印

证了降雨变化强度是影响杂类草生长的重要因素之

一［67］。此外，不同竞争地位的物种也表现出不同的

响应模式。减雨条件下，优势种的叶片 LA 与 SLA
显著下降，Pn与 Tr的同步下降保持了 WUE。而非优

势种叶片性状无显著变化，通过降低 Tr 以提高
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WUE，这与 Matos等［68］的结果一致。增雨条件下，非

优势种的 SLA 显著增加，气体交换参数比优势种波

动剧烈，对水分变化更为敏感。相反，优势种 LA 显

著增加，干物质合成能力显著提高，同时 Ci 显著下

降，表明增雨条件下植物光合能力大幅提升而使得

CO2 供应不足，这与 WUE 显著增加的结果相吻

合［69］。综上，不同功能群与物种在减雨和增雨条件

下采取不同的生理与形态策略，以实现碳水平衡与

水分调控。这种多样化的响应策略体现了草原群落

在环境波动下的功能冗余性与生态稳定性。

4　结论

本研究结果表明：（1）增雨促进而减雨抑制草

原植物的叶片功能性状和气体交换参数；（2）干旱

区或荒漠草原对增雨信号敏感，湿润区或草甸草原

对减雨信号敏感；（3）禾本科植物倾向于保守型策

略而杂类草倾向于获取型策略；（4）优势种在减雨

条件下采取保守型策略，而在增雨条件下转向获取

型策略。我国草原生态系统对降雨变化的响应具

有高度异质性，未来应关注气候因子间的交互效

应，以及植物功能性状的网络反馈机制。
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