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摘要：【目的】气候变暖和降水分布呈现两极化，导致部分地区森林大面积死亡。研究植物功能性状沿降水梯度的变异

模式和相互关系，反映植物对气候变化的适应策略，有助于预测未来气候变化对植物的影响。【方法】选取沿降水梯度

常见分布种刺槐 Robinia pseudoacacia 为研究对象，采用单因素方差分析、通径分析探究叶光合、气孔、枝解剖、叶形

态、叶解剖、供水等 15 个功能性状沿降水梯度的变异规律及性状间的耦合关系，阐明刺槐的适应策略，使用层次分割法

揭示驱动刺槐性状变异的主要气候因子。【结果】①随着降水量的减少，气孔大小先增大后减小，导管直径、理论枝比

导率、气孔密度呈现上升趋势。②刺槐叶光合、气孔、供水性状之间存在较强的因果关系，其中气孔导度的变化归因于

气孔大小和叶脉密度，叶光合性状中，最大净光合速率的变化归因于气孔导度。③年均降水量、干燥度指数、年均气温

对刺槐功能性状变异均产生影响。干燥度指数对气孔导度、比叶重、胡伯尔值、气孔密度、海绵组织厚度、理论枝比导

率变异的解释率高于年均降水量和年均气温。上述气候因子对枝解剖性状和供水性状 (胡伯尔值除外) 变异的解释度为

60%~90%。【结论】刺槐面对干旱的环境，通过供水、气孔性状紧密协调并调整叶光合性状来适应干旱，并且干燥度指

数是影响刺槐功能性状变异的主要气候因子。图 5 表 1 参 40
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Adaptive strategies of twig functional traits in Robinia pseudoacacia along
a precipitation gradient and their driving mechanisms
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Hangzhou 311300, Zhejiang, China; 2. Yixing Forestry Guidance Station, Yixing 214205, Jiangsu, China）

Abstract: [Objective] Global  warming  and  the  polarization  of  precipitation  patterns  have  led  to  large-scale
forest mortality in certain regions. Investigating the variation patterns and interrelationships of plant functional
traits along precipitation gradients reflects plants’ adaptation strategies to climate change, which is crucial for
predicting  the  impacts  of  future  climate  change  on  plant  communities. [Method] Robinia  pseudoacacia,  a
common species of precipitation gradient, was selected as the research object.  One-way ANOVA was used to
quantify  the  variation  of  functional  traits  (including  15  traits  such  as  leaf  photosynthesis,  stomata,  branch
anatomy,  leaf  morphology,  leaf  anatomy,  and  water  supply)  along  the  precipitation  gradient.  The  coupling
relationship of the above traits  was explored by path analysis,  and the adaptation strategy of R. pseudoacacia
was clarified. Finally, hierarchical partitioning analysis was used to reveal the main climatic factors driving the 

收稿日期：2024-11-25；修回日期：2025-03-13
基金项目：国家自然科学基金资助项目 (32371662，42330503，31901280)；浙江省科技厅重大科技专项基金项目

(2022C02019)
作者简介：丁新新 (ORCID: 0009-0009-7424-2006)，从事植物生态学研究。E-mail: 2430612718@qq.com。通信作

者 ： 王 忠 媛 (ORCID:  0000-0001-6018-4647)， 副 教 授 ， 博 士 ， 从 事 植 物 生 态 学 研 究 。 E-mail:
wangzhongyuan2014@163.com 

浙  江  农  林  大  学  学  报, 2025, 42(3): 503−512 https://zlxb.zafu.edu.cn
Journal of Zhejiang A&F University DOI: 10.11833/j.issn.2095-0756.20240623

mailto:2430612718@qq.com
mailto:wangzhongyuan2014@163.com
https://www.hyyysci.com
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20240623
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20240623
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20240623


variation  of R.  pseudoacacia traits. [Result] (1)  With  the  decrease  of  precipitation,  the  stomatal  size  first
increased  and  then  decreased,  and  the  vessel  diameter,  the  theoretical  branch  specific  conductivity,  and  the
stomatal density showed an upward trend. (2) There were strong causal relationships among the photosynthesis,
stomata and water supply traits of R. pseudoacacia leaves, in which the changes of stomatal conductance were
attributed to stomatal size and leaf vein density, and the changes of the maximum net photosynthetic rate were
attributed  to  stomatal  conductance.  (3)  The  mean  annual  precipitation  (MAP),  aridity  index  (AI),  and  mean
annual temperature (MAT) all had an impact on the variation of functional traits. AI explained higher than the
MAP and  MAT for  the  variation  of  stomatal  conductance,  specific  leaf  mass,  Huber  value,  stomatal  density,
spongy  tissue  thickness,  and  theoretical  branch-specific  conductivity.  The  explanatory  power  of  the  above
climatic factors for the variation of branch anatomical traits  and water supply traits  (except Huber value) was
60%−90%. [Conclusion] R. pseudoacacia adapts to drought through coordinated adjustments in water supply,
stomatal  traits,  and  photosynthetic  performance,  with  aridity  index  being  the  dominant  climatic  driver  of
functional trait variations. [Ch, 5 fig. 1 tab. 40 ref.]
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在全球气候变暖背景下，区域极端高温与强降水事件呈现高频次、高强度发展趋势[1]。随着全球气

温的每一次攀升，气候系统的不确定性被显著放大，热浪频发、气候带偏移、干旱常态化等将加剧各类

极端天气的复合效应。可以预见，区域气候的剧烈变化会伴随着植物功能性状及其适应策略的改变，但

对这一过程背后的数量关系和作用机制仍不清楚[2]。

气候变化的不确定性决定了受控实验的结果存在局限。有研究表明：野外观测结果与受控实验结果

并不一致[3]。由于植物功能性状对环境因子响应具有物种特异性，导致许多跨物种研究结论 (取性状平均

值) 在种内水平上失效[4−5]。沿环境梯度生长的常见种栖息于多种气候因子组合且差异巨大的自然生境

中，其在各种环境条件下生存所形成的适应策略一直是生态学研究的热点[6]。样带常见种研究既可以最

小化系统发育噪声[7]，又可以最大化种内性状变异[8]，更能准确反映同种植物功能性状及其适应策略的

区域分异规律，从而提高气候变化背景下预测植物功能性状变异、植物行为和适应策略的精度。

从中国东南湿润区到西北干旱区，存在一条由降水量和气温驱动的天然植被、土壤梯度带 (以下简

称降水梯度)。东南湿润区受亚热带海洋性季风气候和热带季风气候的影响，夏季高温多雨，冬季低温

少雨，而西北干旱区居于内陆，降水量少，气候干旱。该降水梯度从海岸延伸至内陆腹地，覆盖了从亚

热带森林、疏林、灌丛至极旱荒漠的所有生态系统类型，具有极其丰富的物种多样性和植被类型，承载

着巨大、多样的生态系统服务功能。2019—2021 年，有研究沿降水梯度连续开展 3 年的野外植被调查，

相继确定了榆树 Ulmus  pumila[5]、银白杨 Populus  alba[9]、旱柳 Salix  matsudana[10]、狗尾草 Setaria
viridis[11] 等 10 个样带常见种，其中也包括本研究的目标植物刺槐 Robinia pseudoacacia。

长期以来，由于盲目毁林开垦，沙化地耕种，造成严重的水土流失和风沙危害。为此，中国实施退

耕还林工程进行生态恢复[12]。刺槐为豆科 Leguminosae 刺槐属 Robinia 落叶乔木，因生长迅速、适应性

较强、耐旱等优点得到广泛栽植。但干旱区受到水资源限制，刺槐等生态修复树种面临较高的死亡风

险。特别是近年来，以刺槐人工林为代表的植被受到水分的限制日益明显，大量刺槐出现枝梢干枯，甚

至整株死亡的衰败现象，不利于生态修复工程的建设[13]。鉴于此，本研究通过比较刺槐叶光合、形态、

气孔、解剖、供水等共 15 个功能性状，探究刺槐功能性状沿降水梯度的区域分异规律及性状间的耦合

关系，揭示驱动刺槐功能性状变异的主要气候因子，以期为优化树种选择，制定植被恢复措施提供科学

依据。 

1    研究地区与研究方法
 

1.1    研究区概况

从东南湿润区到西北干旱区，沿降水梯度选择 10 个国有林场，分别为：安徽宣城宁国市胡乐国有
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林场、河南信阳南湾实验林场、河南三门峡国营河西林场、陕西铜川宜君县阳湾国有生态林场、甘肃庆

阳国营大山门林场、宁夏吴忠国营张家湾林场、甘肃金昌东大河林场、甘肃张掖五泉林场、甘肃酒泉西

峰林场和新疆哈密哈铁林场 (表 1)。这些林场垂直于等降水量线呈带状分布。依据年均降水量将 10 个地

点划分为湿润区 (＞800 mm)、半湿润/半干旱区 (200~800 mm) 和干旱区 (＜200 mm)。
 
 

表 1    10个采样点及其环境特征
Table 1    10 sampling points and their environmental characteristics

地点 区域 纬度(N) 经度(E) 年均气温/℃ 年均降水量/mm 年均干燥度指数

宣城 湿润区 30.33° 118.77° 16.20 1 394.61 0.36

信阳 湿润区 32.06° 113.85° 15.92 1 082.29 0.49

三门峡 半湿润/半干旱区 34.48° 110.54° 14.36 555.64 1.15

铜川 半湿润/半干旱区 35.40° 109.14° 10.27 584.43 0.56

庆阳 半湿润/半干旱区 35.88° 108.37° 9.23 581.89 0.66

吴忠 半湿润/半干旱区 36.45° 105.77° 10.65 235.59 2.12

金昌 半湿润/半干旱区 38.33° 102.00° 5.77 226.51 0.73

张掖 干旱区 39.23° 100.17° 8.20 131.71 1.96

酒泉 干旱区 39.67° 98.63° 8.10 81.85 3.37

哈密 干旱区 42.62° 93.44° 10.43 44.17 7.06
  

1.2    材料的选取

在连续 3 a 的调查取样工作中，确定刺槐[5, 9−11] 等 10 个样带常见种。本研究常见种是指沿降水梯度

的 10 个野外站点附近区域均存在，且无人为干扰痕迹的野外种群。这些常见种中，有些物种并非本地

种，是引种后扩散到野外形成的种群，但经过长期适应后形成了与生境相适应的功能性状。如刺槐原产

于美国，自 18 世纪末引入中国后，在 23°~46°N，86°~124°E 地区均有栽植，具有防风固沙、涵养水源

等作用，广泛用于各地的水土保持[14]。在 2019 和 2020 年的样带调查中，对上述常见种的野外种群分别

设置样地，并测量样地内目标树种的树高、冠幅和胸径等。在此基础上，于 2021 年对常见种展开了更

详细的取样和测量工作，最终确定 10 个采样点的壮年刺槐进行实验，考虑到对当地气候的适应可能需

要比较长的时间，因此选择的刺槐树龄为 17~20 a，平均树高为 (7.73±0.84) m，平均胸径为 (15.67±
2.94) cm，平均冠幅为 (7.76±0.68) m。每株树选取 3 根基部直径为 6~8 mm 的向阳枝条作为重复，所剪枝

条长度＞50 cm。 

1.3    功能性状的选择

最新的性状生态学研究表明：植物在水分变化下会展现出一系列的适应策略，即水碳相关的功能性

状在不同空间尺度上表现出普遍的变异性和规律性。为揭示植物在干旱胁迫下的生理生态响应机制，本

研究选取叶光合性状 (最大净光合速率、气孔导度、水分利用效率)，气孔解剖性状 (气孔大小、气孔密

度、气孔面积分数)，枝解剖性状 (导管直径、导管壁厚、木质部密度)，叶解剖性状 (栅栏组织厚度、海

绵组织厚度)，叶形态 (比叶重)，供水性状 (胡伯尔值、叶脉密度、理论枝比导率) 共 15 个关键功能性状

指标。 

1.4    功能性状的测定 

1.4.1    叶光合性状测定    每个标记的树枝上选择 2 片大小一致的叶片，每株树有 6 个重复，使用 LI-6800
便携式开放红外气体分析仪，测定刺槐光合参数。室内设置光强为 1 200、1 500、1 800 μmol·m−2·s−1，

叶室温度控制在 25 ℃，二氧化碳 (CO2) 摩尔分数控制在 400 μmol·mol−1。将叶片置于叶室内光诱导 20 min，
至气孔导度稳定，记录最大净光合速率 (Pn，μmol·m−2·s−1) 及对应的气孔导度 (Gs，mol·m−2·s−1)。Pn 除

以蒸腾速率 (Tr，mmol·m−2·s−1) 得到水分利用效率 (WUE，μmol·mmol−1)。 

1.4.2    气孔解剖性状测定    采用指甲油印迹法[15]，将透明的指甲油涂抹叶片背面 (避开主脉)，待指甲油

干燥后，用透明胶带粘在带有指甲油的叶片上，叶片上不要留有气泡。样品带回实验室制成临时装片，

置于 Leica DM3000 显微镜下，在 200、400 倍放大拍摄气孔成像。每张气孔显微图像至少测量 20 个气
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孔长度 (Sl)、气孔宽度 (Sw)，计算气孔大小 (Ss=π/4×Sl×Sw，μm2)，气孔密度=视野内气孔个数/视野面积。

气 孔 面 积 分 数 (Sf， %) 为 气 孔 密 度 (Sd， 个 ·mm−2) 和 气 孔 大 小 (Ss,  μm2) 的 乘 积 ， 计 算 公 式 为

Sf=Sd×Ss×10−4。 

1.4.3    枝解剖性状测定    木质部密度 (WD，g·cm−3) 为枝段干质量除以枝段新鲜体积获得。用枝剪截取刺

槐 5~8 cm 枝段，排水法测量新鲜枝段体积，编号后将枝段放置在 75 ℃ 烘箱中烘干至恒量，称干质量。

固定软化的刺槐小枝用石蜡制成切片，在 Leica DM3000 显微镜下用 50、200 倍放大拍摄导管图像，

Image-Pro Plus 软件分析图像，计算导管壁厚 (T，μm)，导管直径 (D，μm)，导管密度 (Nv，条·mm−2)，
水力直径 (Dh，μm)[16−17]。 

1.4.4    比叶重及胡伯尔值测定    将测量叶光合性状所在的枝条编号，去除树皮及髓心后测量内径，计算

边材面积 (SA, cm2)。摘下枝条上所有的叶片，使用 EPSON 扫描仪扫描叶片，Image-Pro Plus 软件测量叶

面积 (LA,  m2)，放在 105 ℃ 烘箱中杀青 30 min，再放入 75 ℃ 烘箱中烘 72 h 得到叶干质量 (LM,  g)。
计算比叶重 (LMA=LM/LA, g·m−2) 和胡伯尔值 (Hv, 103 mm2·cm−2)，Hv=边材面积/枝条所有叶面积。 

1.4.5    叶解剖形状测定    从剩余枝条上选择生长良好的叶片，垂直叶片主脉剪取长 1.0 cm，宽 0.5 cm 的

叶片样品，固定软化后采用石蜡切片制成永久切片。使用 Leica DM3000 显微镜放大 200 倍，拍摄叶解

剖结构图像。结合 Image-Pro Plus 软件测量栅栏组织厚度 (PT, μm) 和海绵组织厚度 (ST, μm)。 

D4
h

1.4.6    供水性状测定    根据改进的 Hagen-Poiseuille 方程[17]，计算理论枝比导率 (Kp, kg·m−1·MPa−1·s−1)，
Kp=(πρw/128η)×Nv× ，其中：ρw 为 20 ℃ 时的水密度 (998.2  kg·m−3)，η 为 20 ℃ 时的水黏度 (1.002×

10−9 MPa·s)，Nv 为导管密度，Dh 为水力直径。叶脉密度 (Dv, mm·mm−2) 为叶脉长度/图像面积[15]。 

1.5    数据来源与分析

气象数据来源于中国地面气候资料日值数据集 V3.0 (http://data.cma.cn/)。借助地理定位系统获取各

采样点坐标，气象数据包括年均降水量 (MAP)、年均气温 (MAT)、干燥度指数 (AI)、空气相对湿度

(RH)、生长季大气水汽压差 (VPD)、生长季光合有效辐射 (PAR)、生长季日照时数 (SSD)，均为 1991—
2021 年的平均值。

各性状指标去除异常值后，对数据进行 Shapiro-Wilk 正态性检验 (如果数据不是正态分布，则进行

对数转换) 和方差齐性检验。单因素方差分析 (one-way ANOVA) 和 Tukey 检验比较各性状在不同气候区

域间的差异 (P＜0.05)。通径分析 (PSA) 探究性状间耦合关系。考虑气候因子存在多重共线性，使用

Pearson 相关性分析和方差膨胀因子 (VIF) 筛选气候因子，最终得到年均降水量、干燥度指数、年均气

温 3 个气候因子。采用 R 软件中的“relaimpo”包进行层次分割 (HP)[18] 评估这 3 个气候因子对刺槐功能

性状变异的解释率。以上数据处理及图表制作在 Excel、Origin 2024、R 4.1.2 中完成。 

2    结果与分析
 

2.1    刺槐功能性状的种内变异特征及区域分异规律

刺槐功能性状中，气孔导度、理论枝比导率是

变化最大的 2 个性状，变异系数分别为 50.95%、

50.36%。木质部密度、气孔密度是变化最小的 2 个

性状，变异系数分别为 14.82%、9.72%(图 1)。沿降

水梯度，叶光合性状中，最大净光合速率、气孔导

度、水分利用效率呈先下降后上升的趋势；气孔性

状中，气孔大小、气孔面积分数呈先上升后下降的

趋势，气孔密度呈上升趋势；枝解剖性状中，导管

直径、导管壁厚呈上升趋势；叶解剖性状中，栅栏

组织厚度、海绵组织厚度呈先上升后下降的趋势；

供水性状中，理论枝比导率呈上升趋势，叶脉密度

呈先上升后下降趋势 (图 2)。 
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图 1    刺槐功能性状的变异系数
Figure 1    Coefficient of variation in functional traits of R. pseudoacacia
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2.2    刺槐功能性状间耦合关系

通径分析 (图 3) 显示：刺槐叶光合、气孔、供水性状之间存在较强的因果关系。最大净光合速率的

变化归因于气孔导度、气孔大小、栅栏组织厚度、海绵组织厚度，通径系数分别为 0.78、–0.23、0.59、
–0.49。这些性状中对最大净光合速率影响最大的性状是同为叶光合性状内部的气孔导度。此外，气孔导

度的变化归因于栅栏组织厚度、叶脉密度，通径系数分别为–1.02、1.54，对气孔导度影响最大的性状为

供水性状内的叶脉密度，而叶脉密度的变化主要归因于气孔大小，通径系数为 1.34。 

2.3    刺槐功能性状变异的主要驱动因子

整体来看，年均降水量、干燥度指数和年均气温解释了水分利用效率、导管直径、导管壁厚、木质

部密度、叶脉密度、理论枝比导率等 6 个功能性状 50% 以上的变异。除胡伯尔值外，枝解剖性状和供水

 

箱线图表示中位数、上四分位数(75%)、下四分位数(25%)、最大值和最小值范围。不同字母表示不同区域间差异显著(P＜0.05)。
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图 2    刺槐在湿润区、半湿润/半干旱区、干旱区的性状差异
Figure 2    Differences in traits of R. pseudoacacia in humid, semi humid/semi-arid, and arid regions
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性状受上述气候因子的影响大，气候因子对其解释率为 60%~90%，其中年均气温对枝解剖性状变异的

相对影响大于干燥度指数与年均降水量 (图 4)。
刺槐的 15 个功能性状中，干燥度指数对气孔导度、比叶重、胡伯尔值、气孔密度、海绵组织厚

度、理论枝比导率变异的解释率较大，其中干燥度指数对理论枝比导率变异的解释率最大，达 36.45%。

年均气温对栅栏组织厚度、导管直径、导管壁厚、木质部密度、叶脉密度变异的解释率较大，其中年均

气温对叶脉密度变异的解释率最大，达 49.48%。年均降水量对最大净光合速率、水分利用效率、气孔大

小、气孔面积分数变异的解释率较大，其中年均降水量对水分利用效率变异的解释率最大，达 31.96%
(图 4 和图 5)。干燥度指数是影响刺槐功能性状变异的主要驱动因子，其次是年均气温和年均降水量。
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图 5    干燥度指数、年均气温、年均降水量与其贡献最大功能性状的关系
Figure 5    Relationship between aridity index, mean annual temperature mean annual precipitation and their highest contributing functional traits

  

3    讨论
 

3.1    沿降水梯度刺槐功能性状的变异及区域分异规律

植物通过气孔控制叶片与外界环境的水气交换，其中气孔密度和气孔大小等性状显著影响光合作用

和蒸腾作用。本研究表明：在干旱条件下，气孔大小先增大后减小，以减少植物水分流失，这与 XIE
等[5] 的研究结果一致。然而，榆树的气孔大小和气孔密度通过相反的变化趋势共同调节气孔的面积分配

以维持水分平衡。相比之下，刺槐的气孔密度随干旱程度加深持续增大，维持了刺槐在干旱区相对较高
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图 3    刺槐性状间的通径分析
Figure 3    Path signature analysis on the traits of R. pseudoacacia
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的气孔面积分数。同时，随着干旱程度的加深，叶脉密度增加以增强植物输水能力，即使在干旱区叶脉

密度也显著高于湿润区 (干旱区的叶脉密度是湿润区的 1.4 倍)。同样刺槐的枝条在干旱区也表现出较高

的水分运输效率，实现了水分供需平衡。沿降水梯度，刺槐通过增大导管直径提高输水效率，间接促进

光合气体交换；但大直径导管在干旱环境下往往容易诱发栓塞，不利于植物抗旱[19−23]。

为了补偿这种“激进”(高气孔面积分数与高水分传输率) 的用水策略，刺槐通过发育高密度的气孔

来控制水分流失以提高用水效率，干旱区水分利用效率的升高验证了这一点[24]。此外，刺槐枝条增加导

管壁厚为抗旱性提供了结构基础，同时刺槐木质部密度在半湿润/半干旱区显著增加。木质部密度是耐

旱性的重要指标，木质部密度越高，说明木质部对干旱诱导的空化抵抗能力越强[25]。党维等[26] 对 6 个耐

旱树种木质部结构与栓塞修复能力的研究发现：刺槐的栓塞修复能力最大，允许植物部分栓塞以提高对

水资源的利用能力。这种较强的空化抵抗能力和栓塞修复能力，可能是刺槐在干旱区依然保持水分运输

高效性的原因。

刺槐各功能性状沿降水梯度表现出不同程度的变异，变异较大的性状 (气孔导度、理论枝比导率) 与
变异较小的性状 (木质部密度、气孔密度) 有 4~5 倍的差异。气孔导度的变异系数最大，说明气孔对干旱

环境的反映较为灵敏，像“阀门”一样控制着水分蒸腾和 CO2 进出[27]。MENCUCCINI 等[28] 研究发现：

叶片相关的性状 (理论枝比导率、比叶重、胡伯尔值等) 比枝解剖结构更容易受到环境的影响，而本研究

中比叶重、胡伯尔值的变异系数为 27.2%、38.2%，并非刺槐变异最大的性状。总体而言，刺槐叶功能

性状的变异系数大于枝解剖性状，这可能是因为叶片是植物与环境进行物质-能量交换的主要器官，性

状更容易受环境变化的影响[29]。 

3.2    刺槐功能性状的耦合关系

干旱导致植物水分供给不足，引起水分运输系统的栓塞，对其造成不可逆的损害[30]。同时，植物光

合生理过程受到水力作用的限制，木质部运输的水分必须能够补充植物因 CO2 吸收过程中气孔流失的水

分[31−32]。因此，大量理论和实证表明：水力与光合作用之间存在紧密的协调关系[33−34]。本研究中，刺槐

通过协调供水与气孔性状，并调整光合性状，提高输水能力和减少水分流失，以适应干旱环境并维持生存。

刺槐通过增加叶脉密度，提高气孔密度，增强植物的输水能力，进而提升最大净光合速率，以获取

更强的竞争力。SACK 等[35] 研究发现：植物通过提高叶脉密度和气孔密度来满足水分需求，从而获得较

高的气孔导度和气体交换速率。此外，叶光合性状中，气孔导度和最大净光合速率沿降水梯度变化呈现

高度一致性，较高的光合速率依赖于较高的气孔导度。从湿润区到干旱区，气孔导度和最大净光合速率

均增加，表明刺槐在干旱条件下表现出机会主义和快速生长的特性[36−37]。

另一方面，气孔对环境变化高度敏感，通过快速调节气孔导度减少水分流失。水分流失的减少主要

通过 2 种途径实现：①短时间内调节气孔导度；②长期适应中改善气孔结构，如气孔大小和气孔密

度[29]。通径分析表明：气孔导度的变化也归因于气孔大小，即气孔的发育与运动受气孔大小的调节，这

与 FRANKS 等[24] 的研究结果一致。在缺水环境中，气孔保持开放以维持光合作用，同时优化水分利用

效率。结合高水分供应能力 (叶脉密度)，刺槐在水分胁迫下仍能保持较高的生长速率。 

3.3    刺槐功能性状变异的环境驱动因素

植物会随着环境变化而调整叶片和枝条功能性状，使其能够在不同环境条件下存活。已有许多研究

调查气候对植物功能性状的影响，但由于环境变量不同导致对植物功能性状的影响不同。ZHANG 等[38]

对生长在黄土高原不同降水梯度的油松 Pinus tabulaeformis 研究发现：年均降水量是叶片功能性状变化

的主要环境因子，然而对中国西北地区 316 种被子植物和全球 2 332 种被子植物的研究表明：年均气温

是影响植物导管直径变异的主要气候因子[39]。本研究发现：沿降水梯度刺槐功能性状变异主要受年均降

水量、干旱度指数、年均气温的影响，其中干燥度指数是影响刺槐功能性状变异的主要气候因子。

干燥度指数是温度和湿度状况的组合，经常被用来描述气候干旱的程度。对澳大利亚东部 120 种被

子植物的水力性状研究发现：水力性状与生长季节的干旱指数呈显著正相关[40]。本研究发现：干燥度指

数是影响刺槐功能性状变异的主要气候因子，其中理论枝比导率受干燥度指数影响最大，随着干燥度指

数的增加，相对干旱的环境使植物的生存受到环境的胁迫，刺槐通过增大理论枝比导率维持较高的枝条
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水分传输效率，用水策略较为激进。同时，干燥度指数也是影响气孔导度变异的主要气候因子，气孔导

度可能通过性状间的协调以响应大气干燥程度的增加，从而减少叶片蒸腾损失。

刺槐的供水、枝解剖性状对气候变化较为敏感。供水性状通过保证植物体内水分供应来满足植物生

长发育所需的水分，而枝解剖性状为刺槐的抗旱性提供稳定的结构基础，通过优化气孔导度与气孔大小

来改变刺槐的最大净光合速率，保持了枝解剖性状沿降水梯度的稳定性变化，这与 ZHANG 等[38] 的研究

结果相同。此外，刺槐功能性状都存在未被气候因子解释的部分，可能受到地形、小气候和土壤理化性

质等复杂环境因子作用，也可能是不同的物种对环境变化的响应模式存在较大差异，因此在大尺度梯度

上，需要加入更多的物种和复杂的环境因子来探究植物功能性状变化的环境驱动因素。 

4    结论

刺槐功能性状沿降水梯度表现不同程度的变异，变异最高的 2 个性状为理论枝比导率和气孔导度，

变异最低的 2 个性状为木质部密度和气孔密度。区域分异规律性状变异及和性状间耦合反映了刺槐的生

态适应策略：刺槐通过增大气孔面积分数、导管直径、理论枝比导率实现相对较高的水分运输效率，用

水策略较为激进，同时增加导管壁厚、木质部密度为上述激进的用水策略进行补偿。分析结果表明：刺

槐通过供水、气孔性状间紧密协调并调整叶光合性状来适应干旱，即增加叶脉密度，提高气孔导度，进

而增大最大净光合速率，以适应不断变化的环境。年均降水量、干燥度指数、年均气温对枝解剖、供水

性状变异的解释率较高，干燥度指数是驱动沿降水梯度分布的刺槐功能性状变异的主要气候因子。
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