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摘 要 尺度扩展（&’()*+, -.）过程中的植物类群合并问题是生态系统建模领域的难点之一。该文采用机理性生

理生态学模型对内蒙古典型草原 / 种植物净光合速率和气孔导度与环境因子的关系进行了分析，净光合速率模型

和气孔导度模型分别能够平均解释生长季内 $#0!/1和 %%0 #$1的净光合速率和气孔导度的日变化。在此基础上

根据拟合得到的 # 个植物生理参数进行聚类分析，将内蒙古典型草原 / 种植物分为 2 个植物功能类群：克氏针茅

（!"#$% &’()*+##）、阿尔泰狗哇花（,-"-’*$%$$./ %)"%#0./）、冷蒿（1’"-2#/#% 3’#4#5%）、银灰旋花（6*7+*)+.)./ %22%77##）和小叶锦

鸡儿（6%’%4%7% 2#0’*$8())%）抗旱性强，生物化学光合能力中等，归为一类称为强抗旱中光合植物功能类群；羊草

（9-(2./ 08#7-7/#/）、芨芨草（1087%"8-’.2 /$)-75-7/）和马蔺（ :’#/ )%0"-%）抗旱性中等，生物化学光合能力较强，归为一类

称为中抗旱高光合植物功能类群；串铃草（;8)*2#/ 2*74*)#0%）抗旱性和生物化学光合能力都比较低，称为低抗旱低

光合植物功能类群。在对多种植物存在的自然生态系统进行模拟时可以按此方法将植物分成若干具有相似特点

的功能类群，而不必对每一种植物都作模拟。这种处理方法可以降低模型复杂性和节省运算时间，较之于只用优

势种来代替所有物种的模拟也更加接近实际情况。这将为生态系统模型尺度扩展过程中如何合理有效合并植物

类群，从而正确判别植物功能型提供一种可行的方法。
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尺度上推是生态学研究中常用的方法（<..’4 !"
#$ $，=>>?；@3! !" #$ $，ABB=；C5 D E!66#，ABBA）。多植

物种构成的群落的综合特性———类群的合并问题，

即属于生态学里尺度上推问题之一。如何划分植物

功能类群或功能型，才能在模型中准确地预测系统

整体的行为，是生态系统模拟中基础但又十分重要

的问题。这个问题的有效解决，可以为大尺度的景

观动态模拟提供更加坚实的理论基础。

植物功能分类最初是按照对它们功能的了解或

基于观测到的形态的、生理的、生化的、生殖的或种

群数 量 特 征 之 间 的 相 关 性（C!!"93(" D F(3,’(，
=>>G；@0*31 D H!6.’，=>>I），人们假定这些分类将允

许预测由全球变化带来的植物种的组成的变化而导

致的生态系统过程的变化。虽然人们一直在努力提

炼植物功能型（J.34* )54+*0!43. *1-’，JK%）的概念和

术语（@0*31 D H!6.’，=>>I；L37!(’. !" #$ $，=>>I；L37!(’.
D @3(40’(，ABBA），但是探寻一个单一的、功能全面的

但又相对简单的植物功能分类还是一个难点。

早在植物功能型概念明确提出以前，已经出现

一些在模型中合并植物类群的研究。如早期广泛应

用于全球尺度的生物化学分类模型“E!."(0"2’ 生命

地带”（E!."(0"2’，=>?I），以及在全球尺度划分植物生

活型来联系气候与植被关系的“生理生态经济”生长

型（M!/，=>N=，=>>G）。基于过程的平衡态陆地生物

圈模型“MO8PQ”系列（J(’4*0+’ !" #$ $，=>>A；E3/’.*04’
!" #$ $，=>>G；E3/’.*04’ D J(’4*0+’，=>>G）也以植物功能

型作为基本研究单元。P’.0..! 等（=>>R）建立的陆地

生态系统模型是以生态生理参数，如光合潜力、氮吸

收能力、理想碳氮比例、叶面积季相特征、枝叶脱落

比率，以及碳氮分解矿化速率等为指标，把陆地生态

系统分为 =N 个类型，从而计算生态系统的生产力和

碳氮循环。M52,344（=>>G）基于植物对全球变化的

响应和反馈的 ? 个自身特点：长绿 S落叶、耐寒、耐旱

和耐阴，将温带和北部森林划分了 G 种功能型，并在

欧洲和美国东北应用于林窗模型 K!(F.0,。F!4"0* 等

（=>>G）基 于 人 口 统 计 学（T’,!2(3-&1）、生 长 型

（@(!9*& )!(,）、物候期（J&’4!.!21）以及湿度需要，对

热带树种进行分类，并利用巴拿马 UB &,A 的森林动

态点数据进行了聚类分析。J34 等（ABBA）的植被动

态模型 %QP;LJV 考虑了温带落叶林、温带松林、温

带 FR 草地 R 个功能型。在生态系统模拟研究中，还

有许多模型利用合并功能型来削减模拟对象的复杂

性（H’0.#!4 !" #$ $，=>>A；P+@50(’ !" #$ $，=>>U；C!!";
93(" D F(3,’(，=>>G；P+W34’ !" #$ $，=>>I；Q-#*’04 !"
#$ $，ABB=）。在气象上，陆面过程模型也需要从植物

的蒸腾和光合特性出发，划分植物的功能类型，以便

模拟生态系统的辐射平衡和水热传输。

国内唐海萍和蒋高明（ABBB）、孙国钧等（ABBR）、

孙慧珍等（ABB?）、李荣平等（ABB?）以及翁恩生和周

广胜（ABBU）对植物功能型的划分标准分别进行了理

论性的概括和总结。沈泽昊和张新时（ABBB）提出基

于植物分布的地形格局划分植物功能型（JK%#）的思

路，根据不同地形部位群落中的数量特征，将位于

中国亚热带北部的大老岭的常绿阔叶树种划分成

=B 个植物功能型，讨论了这种功能型划分途径的有

效性和局限。倪健（ABB=）利用“生态;外貌”原则，根

据中国的现状植被类型及其分布，确定中国的 R> 种

优势 植 物 功 能 型。陈 旭 东 等（=>>N）在 模 型 中 用

E!."(0"2’ 生命地带方法对鄂尔多斯高原的生物群区

进行了分类研究，模拟结果与实际情况基本吻合。

@3! 和 X’14!."#（ABBR）的干旱区景观综合模拟器

P<LY，将研究区植物分为常绿灌木、落叶灌木和草

本植物 R 种生活型或功能型，调查了 AB 世纪南墨西

哥 V!(43"3 盆地降雨对草灌变迁所起的潜在作用。

植被的光合生产力是推动和支撑整个生态系统

的原初动力。模拟光合生产力及蒸散，是评价全球

和区域初级生产力、模拟作物生长、研究陆面过程与

气候相互作用和预测生态环境变化等的重要手段，

对研究地球表层能量物质迁移、地球生物化学循环

等有重要意义（于强等，=>>>）。气孔是空气中 F8A

进入植物体和植物体内水分蒸发的主要通道，它是

连接大气和陆地植物的重要角色（郑凤英和彭少麟，

ABBR）。气孔的运动状况一定程度上反应了植物体

内的代谢情况，而它对环境变化的灵敏度也是植物

的一个重要抗旱特征（张守仁和高荣孚，=>>N；阮成

江和李代琼，ABB=）。
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对一个生物多样性丰富的自然生态系统进行模

拟时，如何合理合并植物类群以减少模型的复杂性，

如何节省运算时间，是目前生态系统科学亟待解决

的问题之一。本文尝试以基于机理的气孔导度模型

（!"# !" #$ $，%&&%）和光合模型（’(#)*+,- . /#(*0#*，

122&）参数拟合结果作为分类指标划分植物类群，评

价不同植物类群的植物生理生态特点，旨在为简化

多植物种生态系统的模拟工作探索一条可行的发展

道路。

! 野外观测实验与数据获取

野外观测实验地点设在内蒙古自治区锡林郭勒

盟南段的北京师范大学太仆寺旗实验基地。地理坐

标范围为 3%4&56778 9 3%41&65:8 ;、1174%&65%8 9 1174
%26358 <。在“国家生态系统野外观测研究站网络布

局分区”中，太仆寺旗处于中温带半干旱地区内蒙古

高原南缘农牧交错脆弱生态区（!=3），属我国北方

典型的半干旱农牧交错带。低山丘陵与盆地相间分

布的波状起伏地形，温带亚干旱大陆性气候，年平均

气温为 1 $ > ?，年平均降水量为 3&: @@，年均风速

为 5 $3 @·0 A 1，全年大风日数平均为 75 $ : B，土壤以

栗钙土为主，质地较粗，富含沙和砾石，土壤贫瘠，有

机质含量低。

%&&1 年以来，该实验基地设置围栏禁牧打草。

目前 该 区 域 主 要 植 物 种 包 括 克 氏 针 茅（ %"&’#
()*$+,&&）、羊草（-!*./0 12&3!30&0）、冷蒿（4)"!.&0&# 5)&6&7
8#）、芨芨草（4123#"2!)/. 0’$!38!30）、银灰旋花（9+37
,+$,/$/0 #..#33&&）、串铃草（:2$+.&0 .+36+$&1#）、阿尔

泰狗哇花（;!"!)+’#’’/0 #$"#&1/0）、马蔺（ <)&0 $#1"!#）和

小叶锦鸡儿（9#)#6#3# .&1)+’2*$$#）等。本研究中选

定以上 2 种植物为研究对象。于 %&&7 年生长季（7
月中旬、: 月下旬和 C 月下旬）利用 DEF>3&& 光合仪，

在自然条件下分别对这几种植物的气体交换特征参

数进行了观测。测量分别选择晴朗无云日 C G && 9
1CG&& 进行，每 % ( 观测 1 次。对每种植物随机选择

两株，每个植株按不同方位选择枝条顶端充分展开

的 5 片叶，每次每片叶测量 > 个重复。测定的参数

主要包括：净光合速率（:3）、蒸腾速率（=)）、气孔导

度（60）、胞间 =H%浓度（9&）、叶温（=）、光合有效辐射

（ <’）、大气压（:#）、大气 =H%浓度（9#）以及相对湿度

（>;）等。另外，研究组在太仆寺旗基地设有涡度相

关系统和常规气象站，观测气象要素及 =H% 通量。

" 模型介绍

" $! 气孔导度模型

气孔是 I%H 和 =H% 进出叶肉细胞的门户。气

孔行为是调节蒸腾大小的重要手段，它反映的灵敏

度是植物的一个重要抗旱特征（阮成江和李代琼，

%&&1）。 本 文 所 采 用 的 气 孔 导 度 模 型 是 !"# 等

（%&&%）基于气孔保卫细胞结构的力学性质和保卫细

胞水分关系建立的机理性气孔导度模型。该模型中

60、<’、饱和水汽压差（?:@）和土壤水势（!0）之间的

关系为：

60 J
6&. K (!!0 K ("#<’

1 K (#68,’
（1）

式中：6&.为最大可能的黑暗条件下的气孔导度，(!
为保卫细胞结构的弹性屈服系数（@@#+·@A %·0 A 1·

LM"A 1），("#为气孔导度对光合行为的敏感性参数

（NO@,*0O#*+,00），(#6为气孔导度对水气压亏缺的敏感

性参数，8,’为大气水汽压相对亏缺（ ?:@ 除以大气

压 :#）。

参数$&、"、#和 6A 根据下式计算得出：(! J 1 B

#，("# J" B#，(#6 J 1 B#6A，$& J A 6&. B (!。其中，

$& 为保卫细胞黑暗中的渗透势（LM"）；"为渗透势

对光 合 有 效 辐 射 的 敏 感 性（ LM"·［@@#+·@A %·

0 A 1］A 1）；#为保卫细胞的 弹 性 模 量（LM"·［@@#+·
@A %·0 A 1］A 1），是 (! 的倒数；6A 为水分从土壤到叶

片的导度（@@#+·@A %·0 A 1·LM"A 1）。

" $" 净光合速率模型

本文 所 用 的 净 光 合 速 率 模 型 是 ’(#)*+,- 和

/#(*0#*（122&）提 出 的 叶 片 水 平 的 模 型，经 !"# 等

（%&&5）修改后的版本，消除了海拔和气压对模型中

各种参数的影响。与 P")QR(") 等（12C&）的生化光合

作用模型比较，改进的 ’/ 模型具有简化了的生物化

学过程，但却直接突出了气孔导度的控制作用，因此

对中国北方干旱半干旱区的植物有较强的适用性。

根据黄土高原 11 种植物野外观测数据对两个模型

行为进行的比较，表明 ’/ 模型并不比 P")SR(") 模型

的非线性拟合结果差，并且对气孔导度的变化更为

敏感（!"# !" #$ $，%&&3）。模型描述了植物的 :3 与

<’、气 孔 对 =H% 的 导 度（ 601 ）、气 孔 对 氧 气 的 导 度

（60+）、=、大气中 =H% 和 H% 的分压（9# 和 C#）之间的

关系。

对于 =5 植物，净光合速率模型为：

:3 J 60160+（"<’ K 6D9# K 6’C#）A >8:#（ 60+6D A

6016’）K"<’:#（ 6016’ K 60+6D）B %:#（ 60+6D A 6016’）A
［60160+（"<’ K 6D9# K 6’C#）A >8:#（ 60+6D A 6016’）K

"<’:#（6016’ K 60+6D）］% K 3:#（60+6D A 6016’）［ 60160+［>8
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（!!" ! #$%& ! #"’& ）!!!"（ #"’& " #$%& ）］］( #)&

（#*+#$ " #*,#"） （#）

式中：)- 为植物的净光合速率（!$%&·$" #·’ " (），)&

是大气压（)*+），#*+为对 ,# 的气孔导度（!$%&·$" #·

’ " (），#*,为对 -,# 的气孔导度（!$%&·$" #·’ " (），#$

为羧化速率系数（!$%&·$" #·’ " (·)*+" (），#" 为光呼

吸速率系数（!$%&·$" #·’ " (·)*+" (），!为光量子效

率（!$%&·!$%&
" (），!" 为光合有效辐射（!$%&·$" #·

’ " (），%&为大气中 -,# 分压（)*+），’&为大气中 ,# 的

分压（)*+），./为暗呼吸速率（!$%&·$" #·’ " (）。

暗呼吸速率为温度的函数：

./ . .//012（
012&3 " #3
(4 44#5 ） （6）

式中：.//是常数（!$%&·$" #·’ " (），定义为 #3 7时的

暗呼吸速率。012&3是叶片温度（7）。

#$ . #$/［( ! 56（012&3 " #/）］ （4）

#" . #"/［( ! 56（012&3 " #/）］ （3）

!.!/［( ! 56（012&3 " #/）］ （8）

式中：#$/、#"/、!/分别是羧化速率、光呼吸速率以及

光合效率在 #/ 7时的系数。56 为经验系数，设定为

/ 9/3。本研究中所选物种均是 -6 植物。

! 数据分析

! 9" 参数拟合

模型的参数通过对方程（(）和（#）的非线性回归

获得。

气孔导度分析中，以每次观测得到的 #* 对叶

片的平均值作为因变量，"*、!" 和相对水汽压亏缺

（/7"）作为自变量，采用非线性最小二乘法对模型进

行参数拟合。

#/8、5"、5!#、5##为拟合参数，另外 4 个参数（!、

#、#9、$/）分别根据公式计算得出。由于土壤水分

随深度而变化，考虑了 :/ ;$ 深的土层厚度，共分 6
层：/ < (3、(3 < 4/、4/ < :/ ;$。根据各层体积含水量

和土壤质地（容重、粘粒含量等），分别计算逐层土壤

水势，并结合根系在各层的分布比例，计算出 6 层的

土壤的总水势。模型中应用的是 6 层土壤的总水

势，具体计算方法参见文献 -+$2=0&& 等（(>>6）。

光合模型分析中，以每次观测获得的 )- 为因

变量，测定的 #*、!"、)&、%& 和 0 作为自变量，采用非

线性最小二乘法对模型进行参数拟合。对于 -6 植

物，拟 合 参 数 为 光 量 子 效 率（!/）、羧 化 速 率 系 数

（#$/）、光呼吸系数（#"/）和暗呼吸系数（.//）。

根据上述模型拟合获取的参数和生长季典型天

气状况，模拟了 > 种植物净光合速率、蒸腾速率和气

孔导度的日变化。

! 9# 聚类分析

根据 #//3 年生长季观测数据，对 > 个植物种的

4 个气孔导度模型参数和 4 个光合模型参数分别进

行了聚类分析。运用 ?*?? 软件，对各个参数进行了

“@A@%B0”标准化处理后，采用系统聚类分析（CD0E+;FDA
;+& ;&G’H0E +B+&I’D’）中的最长距离法，对距离的测度

方法采用的是欧式距离。

$ 结果与讨论

$ 9" 净光合速率和气孔导度的非线性回归结果与

讨论

表 ( 和表 # 给出了根据 > 种植物的野外气体交

换测量数据经过非线性回归得到的净光合速率模型

和气孔导度模型的参数。通过对模拟结果的统计检

验，可以看出净光合速率模型和气孔导度模型的 .#

平均值分别为 5: 9 (>J 和 33 9 :5J。下面分别对两

个模型拟合结果进行分析和讨论。

$ 9" 9" 气孔导度模型

从表 ( 可以看出，多数植物的拟合效果较好，其

中串铃草、羊草和银灰旋花的 .# 值达到了 5/J以

上。

在气孔导度模型参数中，#/8、5"、$/ 揭示了植

物抵抗干旱和维持气孔开启的能力。具体说来，

#/8是在土壤水分饱和以及黑暗条件下最大可能的

气孔导度。5" 是保卫细胞结构的弹性屈服系数，5"
（或弹性模数"）反应了气孔导度与土壤水势之间的

关系。对于一个给定的土壤水势的减小，一个大的

5" 值（或者一个小的"）意味着较大的气孔导度的减

小，即说明此植物种对于土壤水分的变化敏感，因此

5"（或者"）被看作是针对不断增加的土壤水分胁迫

的抗旱性（KE%GLFH E0’D’H+B;0）指标（M+% 26 &1 9，#//#）。

5" 值越大，植物对于土壤水分就越敏感，植物抵抗

干旱胁迫的能力就越弱。$/ . " #/8 ( 5"，是保卫细

胞关闭时的土壤水势（等于黑暗情况下保卫细胞的

渗透势），表征植物在水分胁迫条件下的保持气孔开

放的能力。换句话说，当土壤水势大于$/ 时气孔保

持开放状态，当低于$/ 时，气孔关闭。因此$/ 做

为植物的耐旱性（KE%GLFH H%&0E+B;0）指标。在这 > 种

植 物中，芨芨草、小叶锦鸡儿以弹性模数较大、渗透
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表 ! 内蒙古典型草原区 " 种植物气孔导度非线性回归结果

!"#$% & ’()*$+)%", ,%-,%..+() (/ .0(1"0"$ 2()3420")2% 5","1%0%,. (/ )+)% 5$")0 .5%2+%. +) 06% 7))%, 8()-($+" 095+2"$ .0%55%

物种名 :5%2+%. !;" #! #"# ##! $; " # !$ %<（=）

小叶锦鸡儿 &’(’!’)’ "*+(,-./00’ > ?@& 1>A< ; & 1A<; ; <?B 1&B< A C?C 1;D? A E B <;A 1;>C C &AB 1;B< ? ; 1>AC @ ; 1;;< & >D 1C>
克氏针茅 23*-’ #(/0,4** B&D 1;;D A ; 1B;< C >A 1AD? < <& 1?<A < E & ;?C 1@B& > &>< 1DBC < < 1BD? & ; 1;&D @ A< 1DD
羊草 56/"78 +.*)6)8*8 & <BB 1>B> > & 1>C; & A>? 1CDA ? &CA 1D&D C E CBA 1<A< D ??C 1ACA D ; 1A@D D ; 1;;@ A C@ 1&B
芨芨草 9+.)’3.6(7" 8-06):6)8 D D;B 1BDB > & 1?;? & < C&; 1DB& @ & @&& 1@D> & E > CA> 1?<D A < ;D; 1<<D B ; 1C>C B ; 1;;; C B? 1AA
阿尔泰狗哇花 ;636(,-’--78 ’03’*+78 & DDD 1&<; @ ? 1;B; > <BA 1?&; A &&< 1B@B < E ><; 1@CB < D; 1>CD @ ; 1?<D @ ; 1;<C ; B; 1;<
冷蒿 9(36"*8*’ <(*!*:’ ??< 1BD> @ ; 1?A; > << 1BD& D > 1<&@ ? E @BD 1B<& B >B 1&<@ A < 1DA< A ; 1;A> B >< 1A?
串铃草 =.0,"*8 ",)!,0*+’ < AA; 1D;; ; &C 1&<B ; > BD& 1<;; ; & ;<A 1>;; ; E &BD 1@>; A ?CD 1BD> ? ; 1;AD B ; 1;&> C DA 1A?
马蔺 >(*8 0’+36’ < ;;> 1?;; ; < 1C;@ A & B;< 1;;; ; <A@ 1;C; ; E CB; 1B>D C A&C 1B?D > ; 1?>@ & ; 1;&; A AB 1B&
银灰旋花 &,)4,047078 ’""’))** ?C<F;D& @ ; FBC? D ?BFD&< ? ; FB<A B E CDAF?>> ? C?FBC@ A < F&&; C & F&&? C C? F<<

!;"：土壤水势为零时的黑暗条件下的最大可能气孔导度 !6% 1"G+141 5(..+#$% .0(1"0"$ 2()3420")2% "0 3",H I+06 J%,( .(+$ I"0%, K"5(, 5(0%)0+"$
（."04,"0%3 .(+$ I"0%, 2()0%)0）（!1($·1E <·.E &） #!：保卫细胞结构的弹性柔顺系数 L$".0+2 2(15$+")2% (/ -4",3 2%$$ .0,4204,%（!1($·1E <·.E &·HM"E &）

#"#：表征气孔导度对光合行为的敏感性的参数（无量纲）:0(1"0"$ .%).+0+K+09 0( +)2+3%)0 $+-60（3+1%).+()$%..） ##!：表征气孔导度对于饱和水汽压差

敏感性的参数（无量纲）:0(1"0"$ .%).+0+K+09 0( K"5(, 5,%..4,% 3%/+2+0（3+1%).+()$%..） $;：保卫细胞黑暗中的渗透势 N.1(0+2 5(0%)0+"$ "0 3",H（HM"）"：

保卫细胞渗透压对于光的敏感性系数 O().0")0 2(%//+2+%)0 3%.2,+#+)- 06% .%).+0+K+09 (/ (.1(0+2 5(0%)0+"$ 0( 56(0(.9)06%0+2"$$9 "20+K% ,"3+"0+()（HM"E &·［!1($·
1E <·.E &］E &） #：保卫细胞的弹性模数 L$".0+2 1(34$4. (/ -4",3 2%$$ .0,4204,%（HM"E &·［!1($·1E <·.E &］E &） !$：土壤到叶的传导阻力 O()3420")2%
2(%//+2+%)0 0%,1%3 .(+$*0(*$%"/ 2()3420")2% 6%,%"/0%,（!1($·1E <·.E &·HM"E &）

表 # 内蒙古典型草原区 " 种植物净光合速率非线性回归结果

!"#$% < ’()*$+)%", ,%-,%..+() (/ 56(0(.9)06%.+. 5","1%0%,. (/ )+)% 5$")0 .5%2+%. +) 06% 7))%, 8()-($+" 095+2"$ .0%55%

物种名 :5%2+%. "; !?; !-; %:; ";·!?; !?; @ !-; %<（=）

小叶锦鸡儿 &’(’!’)’ "*+(,-./00’ ; 1;@D @?> ? 1BC; C&C ; 1;;< &?B ; 1;;< CB> ; 1?B? ?CD & ><> 1C?B @A 1?B
克氏针茅 23*-’ #(/0,4** ; 1;@B <<& ; 1C@C <?B ; 1;;; BDD ; 1;;; D&@ ; 1;CA &&> & >?< 1C< B; 1C@
羊草 56/"78 +.*)6)8*8 ; 1?C; DC> C 1C@> D;? ; 1;;C D@& ; 1;;& <>D < 1D@& >BB @DD 1;C> > C< 1AB
芨芨草 9+.)’3.6(7" 8-06):6)8 ; 1<CA ?>> < 1C&B A?A ; 1;;< ??& ; 1;;A @? ; 1CBC B@ & &>B 1A;A D? 1BC
阿尔泰狗哇花 ;636(,-’--78 ’03’*+78 ; 1;@? C<@ B 1C?& C ; 1;;? B>? ; 1;;A ?DA ; 1BB? B@> & ?>> 1A&B BC 1B>
冷蒿 9(36"*8*’ <(*!*:’ ; 1;C@ >AD > 1ACD @>> ; 1;;> ;<@ ; 1;;; @A< ; 1A<B ;>> & ;@& 1&D@ CC 1&A
串铃草 =.0,"*8 ",)!,0*+’ ; 1;>& >;? ? 1&&? DAD ; 1;;< ;<B ; 1;;; DC> ; 1&@& D<? & A?D 1&?A @B 1?;
马蔺 >(*8 0’+36’ ; 1;A? A;D > 1;BB ;BA ; 1;;B >C? ; 1;;& >@C ; 1?<? B;C & <@? 1?<? @B 1BC
银灰旋花 &,)4,047078 ’""’))** ;F&?; DA> &FD<A ;>< ;F;;& ;;? ;F;;< &C> ;F<?D D< & D&@FA@< >C F>;
";：光量子效率系数 M6(0() %//+2+%)29 2(%//+2+%)0（!1($·!1($

E &） !?;：羧化速率系数 O",#(G9$"0+() 2(%//+2+%)0（!1($·1E <·.E &·HM"E &） !-;：光

呼吸速率系数 M6(0(,%.5+,"0+() 2(%//+2+%)0（!1($·1E <·.E &·HM"E &） %:;：暗呼吸速率系数 P",H ,%.5+,"0+() 2(%//+2+%)0（!1($·1E <·.E &）

势低而具有较强的抗旱能力和耐旱性，而串铃草和

马蔺的保卫细胞弹性模数较小，渗透压较高，因而抗

旱能力和耐旱性最差，其它植物居中。具有较大的

渗透压（较低的渗透势）和较大的保卫细胞结构的弹

性模数的植物具有较强的抵抗干旱和维持气孔开启

的能力，但从保持土壤水分，以抵抗北方地区长期和

严重干旱的角度出发，具有较软保卫细胞结构的植

物对水分胁迫具有较大的敏感性，在干旱的情况下

迅速降低气孔导度，可能更具有生存的优势（李根前

等，<;;;；杨建伟等，<;;<；崔骁勇等，<;;;；许红梅

等，<;;B）。

#"#反映了气孔导度与光合有效辐射的敏感性。

在这 &B 种植物中以串铃草和芨芨草的气孔导度对

光合行为反应敏感，而其它植物种对光合反应不敏

感。所谓气孔导度对光合行为反应敏感是指当光合

速率增加时，气孔导度增加较大。由于 #"# Q" @#，

所以气孔导度和光合行为之间的关系与保卫细胞渗

透压对光合有效辐射的敏感性以及保卫细胞的弹性

模数相关。

##!反映了气孔导度对于饱和水汽压差的敏感

性，气孔导度对饱和水汽压差反应敏感意味着较大

的饱和水汽压差可能导致保卫细胞水分过量损失和

气孔开度的急剧降低。从图 & 可以看出，在这 @ 种

植物中以芨芨草、串铃草和小叶锦鸡儿的气孔导度

对光合行为反应最为敏感，银灰旋花和冷蒿对光合

反应最不敏感，其它植物居中。

芨芨草、串铃草和小叶锦鸡儿 ##!值较大，说明

其随着饱和水汽压差的增大，气孔导度会明显减小。

由 ##! Q & @#!$ 可以看出，##!大可能是保卫细胞结构

较软和水分从土壤到叶片的导度（土壤到根系的导

度与导管导度串接）较低，其中任何一个因素或两个

因素综合作用所导致的。通过气孔导度模型推导得

到的参数可知，小叶锦鸡儿气孔导度对于饱和水汽

压差的敏感性是由较柔软的保卫细胞和较小的导度
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共同导致了较大的 !!"值；串铃草则主要因为其保卫

细胞的弹性模数较小，细胞比较柔软，膨压的改变对

气孔孔径影响大造成的；芨芨草主要是因为水分从

土壤到叶片的导度小而造成的大的 !!"值。冷蒿和

银灰旋花对饱和水汽压差反应不明显是因为 "# 大，

保卫细胞供水充足，但由于内蒙古典型草原地区土

壤水分经常处于亏缺状态而导致土壤供水不足，所

以这几种植物的气孔导度在中午也有可能随着饱和

水汽压差的增大而出现关闭的现象。

! !" !# 净光合速率光合模型

光量子效率（""）和羧化速率系数（ "$"）反映了

电子传递和羧化这两个光合作用的基本过程，揭示

了植物的生物化学光合能力，二者乘积""·"$"可以

反映这种能力（许红梅等，#""$）。从表 # 可以看出，

羊草、芨芨草、银灰旋花的光量子效率（""）比较高，

其中羊草最高（羊草 % 芨芨草 % 银灰旋花），而冷蒿、

串铃草、马蔺的光量子效率（""）比较低（冷蒿 % 串铃

草 % 马蔺），其中马蔺最低，阿尔泰狗哇花、克氏针

茅、小叶锦鸡儿中等，且三者很接近（平均为" !"&’ (

!)*+·!)*+
, -）；对于羧化速率系数（ "$"），羊草、冷蒿

和马蔺相对其它物种呈现明显的高值，羊草最高（羊

草 % 冷蒿 % 马蔺），而芨芨草、银灰旋花和克氏针茅

的羧化效率相对较小，克氏针茅最小（芨芨草 % 银灰

旋花 % 克氏针茅），串铃草、小叶锦鸡儿、阿尔泰狗哇

花中等；对于植物种的生物化学光合能力（""·"$"），

羊草的光合能力最强，其次是芨芨草，冷蒿、阿尔泰

狗哇花、小叶锦鸡儿也有较强的光合能力，而克氏针

茅的光合能力最低，串铃草和银灰旋花的光合能力

也相对较低。

光合电子流一部分用于热耗散，其余的光合电

子流主要用于 ./01 的羧化和光呼吸。光合电子流

的分配比例在很大程度上也决定了净光合速率的高

低（林植芳等，#"""）。 "%"表示植物的光呼吸速率，

&’"表示植物的暗呼吸速率，"$" 2 "%"反映了植物的同

化能力，数值越高，用于羧化的份额就越大，用于光

呼吸的份额就越小，在其它条件相当时，净光合速率

也可能比较高。

在所有种类中，羊草、冷蒿、马蔺光呼吸最高（羊

草 % 冷蒿 % 马蔺），串铃草、银灰旋花、克氏针茅光呼

吸最低（串铃草 % 银灰旋花 % 克氏针茅），其它植物

居中。芨芨草、阿尔泰狗哇花、小叶锦鸡儿暗呼吸最

高（芨芨草 % 阿尔泰狗哇花 % 小叶锦鸡儿），冷蒿、串

铃草、克氏针茅暗呼吸最低（冷蒿 % 串铃草 % 克氏针

茅），其它植物居中。

在所有种类中，银灰旋花、克氏针茅、小叶锦鸡

儿这 3 种植物的 "$" 2 "%"值最大（银灰旋花 % 克氏针

茅 % 小叶锦鸡儿），说明其光合能力虽然一般，但是

光合生化能力和光合电子流用于同化的比例比较

大，用于光呼吸的比例比较低。芨芨草、冷蒿、羊草，

这 3 种植物的 "$" 2 "%"值比较小（芨芨草 % 冷蒿 % 羊

草），说明光合生化能力和光合电子流用于羧化的比

例比较低。

! !# 聚类分析结果与讨论

! !# !" 基于气孔导度参数的聚类结果与讨论

如图 - 所示，从距离 ’ 处可以分成 $ 类：

图 - 基于气孔导度模型参数的聚类分析

456!- 7+/89:; <=<+>858 ?<8:@ *= 9A: B<;<):9:;8 *C 89*)<9<+
D*=@/D9<=D: )*@:+

- ! 小叶锦鸡儿 ()*)")+) ,-.*/%0122) # 3 克氏针茅 45-%) !*12/6--
3 3 羊草 781,9: .0-+8+:-: $ 3 芨芨草 ;.0+)508*9, :%28+’8+: ’ 3 阿尔泰

狗哇花 <858*/%)%%9: )25)-.9: ( 3 冷蒿 ;*58,-:-) =*-"-’) E 3 串铃草

>02/,-: ,/+"/2-.) F 3 马蔺 ?*-: 2).58) & 3 银灰旋花 (/+6/26929: ),@
,)++--

第一类种类最多，包括克氏针茅、阿尔泰狗哇

花、冷蒿、银灰旋花和小叶锦鸡儿。从气孔导度模型

参数的生理意义来看，这类植物的共同特点是保卫

细胞结构较硬，抗旱性和耐旱性很强，对光和水气压

亏缺很不敏感。依照植物水分生态类型，除阿尔泰

狗哇花属于中旱生之外，克氏针茅、冷蒿和银灰旋花

均属于旱生植物，小叶锦鸡儿属于典型的旱生灌木，

此类可称作强抗旱性植物功能类群。

第二类包括羊草和芨芨草，这类植物的共同特

点是保卫细胞结构中等，抗旱性能中等。& 种植物

中芨芨草的气孔导度最大，保卫细胞结构中等，但渗

透势最低，说明其耐旱性很强，抗旱性一般，且 !!"最

大，对水气压亏缺非常敏感，主要是由于土壤至叶片

的导度小造成的。芨芨草通常生长在比较湿润的盐

沼生境，有一定的耐盐胁迫能力，故其渗透势较低以

适应盐分的胁迫，但其气孔导度对大气干旱的敏感

最终导致其综合抗旱能力不足。依照植物水分生态

FEF 植 物 生 态 学 报 3- 卷



类型，羊草和芨芨草分别属于旱中生和中旱生植物，

此类可称作中抗旱性植物功能类群。

马蔺和串铃草各自单独成为一类，分别为第三

类和第四类。马蔺是分布于半干旱生境中的中生耐

盐植物，!!和"!值均中等偏高，相对于其它 " 种植物

来说，马蔺的抗旱和耐旱性能比较低。串铃草是中

旱生 多 年 生 草 本，在 # 种 植 物 中 !!值（$" % $&’ !

!()*·(+ &·, + $·-./+ $）最大，相应的"值（! % !01 ’
-./+ $·［!()*·(+ &·, + $］+ $）最小，即保卫细胞结构最

软，并且"! 值（ + $’1% #2! 0 -./）最大，这说明串铃

草的抗旱能力和耐旱能力都是最差的。另外，串铃

草 !#$值（2 ’1$ %&!! !）最高，!$"值（$ !&0 %2!! !）仅次

于芨芨草，可见它对光和水气压亏缺都十分敏感。

第三类和第四类可统称为弱抗旱性植物功能类群。

从第一类到第四类植物功能类群，水分生态型

由旱生向中旱生、旱中生和中生逐渐过渡。结合气

孔导度模型参数的生理意义则更容易理解：从第一

类到第四类 !!和"!值由小变大，故而植物抗旱耐旱

性也由强变弱。台培东等（&!!!）比较研究了 ’ 种不

同水分生态型植物在不同水分胁迫下的光合作用、

叶片含水量和气孔阻力等生理指标的反应。结果表

明，不同水分生态型植物抵御干旱的机制是不同的。

中生植物主要是通过增加气孔阻力限制蒸腾失水。

而旱生植物则依靠高浓度的细胞原生质减少水分的

散失，后者保水效率远高于前者。植物从中生种到

旱生种，生理特性亦显示出规律性的种间差异，叶片

含水量和气孔阻力水平降低，而单位叶面积的净光

合速率增加。

! %" %" 基于光合模型的参数聚类结果与讨论

如图 & 所示，从距离为 $! 处可以分成 3 类。阿

尔泰狗哇花、串铃草、小叶锦鸡儿、冷蒿和马蔺为第

一大类，羊草和银灰旋花为第二大类，克氏针茅和芨

芨草为第三大类。

第一类植物类群的显著特点是光量子效率系数

很低但羧化速率系数很高，两者综合作用使得生物

化学光合能力居中等水平，并且光呼吸和暗呼吸也

都处于中等水平。

第二类植物羊草和银灰旋花光量子效率系数和

羧化速率系数都比较高，生物化学光合能力也是 3
类植物中较高的。尤其是羊草特点鲜明，它的光合

能力在所有植物种中最强。具体表现为光量子效率

系数、羧化速率系数、生物光化学能力以及光呼吸都

是 # 种植物中最高的，光合生化能力和光合电子流

用于同化的比例是 # 种植物中最低的，暗呼吸中等

偏下。说明羊草虽然生物光化学能力最强，但是光

呼吸也很强，且用于同化的比例很低，以至于羊草的

净光合速率并不是最高。光合生化能力和光合电子

流用于同化的比例最大，用于光呼吸的比例最小。

第三类植物克氏针茅和芨芨草光量子效率系数

偏高但羧化速率系数偏低，光合生化能力和光合电

子流用于同化的比例比较大，用于光呼吸的比例比

较小。

图 & 基于光合模型参数的聚类分析

456%& 7*8,9:; /</*=,5, >/,:? )< 9@: A/;/(:9:;, )B A@)9),=<9@:,5, ()?:*
$ C #：见图 $ D:: 456% $

! %" % # 综合气孔导度和光合模型的参数聚类结果

与讨论

基于气孔导度和光合模型 1 个参数聚类分析的

结果，概括了植物抗旱耐旱性以及光合、呼吸等生理

生态特点，能比较综合的反映植物品种的异同情况。

如图 3 所示，在距离 $! 处可以分为 3 大类：

图 3 基于气孔导度E光合模型参数的聚类分析

456%3 7*8,9:; /</*=,5, >/,:? )< 9@: A/;/(:9:;, )B >)9@ ,9)(/9/*
F)<?8F9/<F: /<? A@)9),=<9@:,5, ()?:*

$ C #：见图 $ D:: 456% $

第一类植物类群与仅用气孔导度模型参数聚类

分析结果相同，包括克氏针茅、阿尔泰狗哇花、冷蒿、

银灰旋花和小叶锦鸡儿，可称作强抗旱中光合植物

功能类群。这类植物的共同特点是保卫细胞结构较

硬，抗旱性和耐旱性很强，对光和水气压亏缺最不敏
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感，生物化学光合能力中等。

第二类植物包括羊草、芨芨草和马蔺，可称作中

抗旱高光合植物功能类群。这一类的共同特点是抗

旱耐寒性能中等，但生物光化学能力很高。

第三类植物可称作低抗旱低光合植物功能类

群，就串铃草一种。它对光和水气压亏缺都很敏感，

但保卫细胞弹性模数小，渗透势最高，抗旱性和耐旱

性都比较差，并且生物光化学能力也较差。

! 结 论

蒸腾和光合作用是植物的重要生理功能，水分

和光合生理特性与环境因子的关系是植物长期适应

气候和生境条件的结果。内蒙古典型草原地区植物

在长期对干旱半干旱草原地区光照充足、年降水量

较少而且集中、生长期始末气温下降迅速等气候和

生境条件的生态适应中，在形态、生理和行为方面形

成了各种适应机制和特有的旱生特性。本文模拟了

内蒙古典型草原区 ! 种植物的净光合速率和气孔导

度，并分析了各种植物的水分和光合特点。拟合结

果经统计检验分别能够解释 "# $ %!&和 ’’ $ #"&生

长季中净光合速率和气孔导度的日变化。结合植物

水分生态型和光合生理生态特性，以气孔导度和光

合模型共 # 个参数为指标对研究区 ! 种植物进行聚

类分析。结果表明，研究区 ! 种植物可以为 ( 种功

能类群：%）强抗旱中光合植物功能类群，这类植物的

共同特点是保卫细胞结构较硬，抗旱耐旱性强，生物

化学光合能力中等，克氏针茅、阿尔泰狗哇花、冷蒿、

银灰旋花和小叶锦鸡儿属于此类。)）中抗旱高光合

植物功能类群，这一类的共同特点是抗旱耐寒性能

中等，但生物光化学能力很高，羊草、芨芨草和马蔺

属于此类。(）低抗旱低光合植物功能类群，这一类

的共同特点是植物对光和水气压亏缺都很敏感，但

保卫细胞弹性模数小，渗透势最高，抗旱性和耐旱性

都比较差，并且生物光化学能力也较差，串铃草属于

此类。这些结论是通过对野外观测得到的数据进行

非线性回归分析得到的结果。

模型以气孔导度和净光合速率的生理参数为指

标进行的聚类分析能够综合考虑植物种的水分和光

合生理生态特性。大尺度的空间模拟模型可依此结

果为基础，对于多物种存在的区域（事实上，客观的

生态系统中必将是几种、几十种的植物种共存的情

况）只考虑分类后若干个大的植物类群的生理生态

特点，即只需要对每个大的植物功能类群有一套生

理生态参数，而不必对每种植物都设定参数单独模

拟。这样处理较之于每一种物种都作模拟的方法将

会减小程序复杂的程度，大大降低运算量。本文为

模拟多植物种的复杂生态系统如何进行植物功能种

类群合并提供了一种思路，但这样是否会牺牲模拟

精度，对模拟精度的影响究竟能到何种程度，这与试

验数据的可靠性、拟合结果的相关系数、植物功能类

群划分的合理性等因素都有关系，具体情况还有待

生态系统模型研究的进一步深入。
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