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海拔梯度的变化及其环境解释
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摘要：植物对环境的适应一直是生态学研究的核心问题之一。山地由于海拔剧烈变化造成显著的环境差异，成为研究植物对环

境适应性变化的理想对象。为阐明辽东栎（!"#$%"& ’()*+",-#,&(& [0?K\2）叶对环境的适应性变化，在北京东灵山地区辽东栎海拔

分布范围（7$$$ = 7<$$ >）内研究了叶特性的变化规律及其与地形和土壤养分的关系。回归分析发现：辽东栎气孔密度、气孔

长度和叶面积随海拔的升高呈现曲线变化形式。在海拔约 76$$> 处，气孔密度最小而气孔长度和叶面积最大；气孔密度和长

度成反比；叶长宽比没有明显变化；叶绿素（4 ] P）含量和单位干重叶氮、磷和钾含量沿海拔梯度呈上升趋势，同时叶绿素含量

和叶氮含量有较弱的正相关。偏相关分析显示：叶绿素含量和坡位有显著的相关关系，叶磷含量与坡度关系显著，但叶养分与

土壤养分之间未表现出明显的相关关系；地形和土壤养分与气孔密度、长度和叶面积等形态指标的关系均不显著。方差分析表

明上坡位与中、下坡位的叶绿素含量有显著差异，上坡位的叶绿素含量最高。辽东栎大部分叶特性在其海拔分布范围内有显著

的变化，并且形态特征和养分特征的变化形式不同，海拔 76$$ >左右是辽东栎叶形态特征变化最显著的范围。这些叶特征的

变化与土壤养分的关系不明显。
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近年来，植物叶特性与环境的定量关系受到越来越多的关注［?，M］。叶是植物与环境接触面积最大的器

官，其特性的变化被认为是对特定环境的适应性表现，并且这些特性在植物碳的同化、水分关系和能量平衡

方面有重要作用［N］。研究植物叶特性沿环境梯度的变化可以更好地认识植物对环境的适应机制。

海拔是一个重要的地形因子，各种环境因子在海拔梯度上也表现出梯度性变化，这为研究植物生理形态

对环境的响应提供了很好的条件。例如，气温、气压，GKM分压随海拔升高而降低
［@］，而光照强度增加［O］，但由

于微地形的差异，各种环境因子又有不同，这对植物叶特征产生复杂的影响，所以植物叶特性对环境的响应也

具有多样性。如随海拔升高，许多植物叶面积（<=）减小［P］，但也有增大［Q］和先增大后减小的现象［R］。气孔
特征因受到植物本身生理和水热环境的影响，变化形式也很复杂。研究表明，随海拔升高，有些植物气孔变

小，气孔密度（;#）增大［S，?A］，而高山栎组植物的气孔增大，密度减小［??］。叶绿素和氮元素是植物光合器官重
要的物质组分，因而对光合作用有重要作用。研究还发现，叶绿素含量（G3&G）沿海拔梯度呈下降趋势［?M，?N］，
但有的变化不明显［@］。叶养分含量有两种表示方式，一种为单位叶面积的养分含量，另一种为单位干重的养

分含量。很多植物基于单位叶面积的氮含量（H*,+*）与海拔成正相关
［?@，?O］，有些针叶植物却基本保持不变［?P］，

而有的随海拔的升高而降低［?Q］。基于单位叶干重的氮含量（H7*11）沿海拔梯度的变化趋势同样具有多样

性［R，?@，?R，?S］。单位叶干重磷含量（I7*11）和钾含量（J7*11）沿海拔梯度变化的研究比较少，但叶氮、磷和钾含量

三者之间有时也表现出显著的相关关系［MA］。总之，叶特性对环境变化的响应形式非常复杂。由于叶特征的

海拔响应没有统一的规律，因此单一的环境因子的变化不能解释叶特征的响应机理。值得提出的是，这些变

化趋势许多是通过在不连续海拔梯度上取样的实验结果得出的，并且这些实验的地点在一定区域内相隔

较远［M?］。

辽东栎（!(+-.(, #$%&’()*+),$, J$!5T/）是壳斗科栎属（!(+-.(, </）的落叶树种，是我国暖温带阔叶落叶林
主要优势种之一［MM］。辽东栎林在东灵山地区是分布最广的林型，是该地区的地带性植被［MN］，这种连续的垂

直分布非常适合进行辽东栎叶特性沿海拔梯度的变异研究。由于人类活动，尤其是 MA 世纪 OA 至 PA 年代进
行的皆伐，致使在低山地区很难找到成片的栎林。因此，保护和恢复辽东栎林对该地区的环境改善，可持续发

展和物种多样性保护都有重要意义［M@］，同时为制订经济有效的保护措施和恢复对策也需要充分了解山地环

境和辽东栎适应性之间的相互关系。

以往已开展了一些关于辽东栎叶生理生态及养分动态的研究［MM，MO］，但对辽东栎在其海拔分布范围内叶

特性的变化情况的研究却很少有报道。因此，在进行野外环境调查的基础上，选择气孔密度、气孔长度、叶面

积、叶长宽比、叶绿素含量、单位叶干重氮、磷和钾含量等有代表性的指标来研究：（?）在 ?AAA U ?RAA 7 连续
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的海拔梯度上，这些特征是否有明显的变化规律？（!）如果有明显的变化规律，变化的形式是否相同？（"）在
（#）和（!）基础上探讨叶特性的变化与环境因子的关系。
!" 研究区域和调查实验方法
!$ !" 研究地点概况
本研究于 !%%" 年和 !%%& 年 ’ ( ) 月在中国科学院北京森林生态系统定位研究站进行，有关研究地点的

自然概况和植被情况见文献［!!］。

!$ #" 野外调查和样品采集
本研究采用样方调查法，在西坡选择若干山体组成连续的海拔梯度，范围为 #%%% ( #)%% *，该范围是辽

东栎在东灵山的海拔分布范围。共设立了 #% 条样线，样方大小为 #% * +#% *，共 ##, 个样方。在每个样方内
选择 -% ( )% 片冠层上方受光条件较好的正常生长的成熟叶片，其中海拔分别为 #""%，#’.! 和 #’-& *的 " 个
样方内没有辽东栎，同时记录样方的地形因子（如海拔（/0/）、坡位（123）和坡度（456））等。
每个样方内土壤为 " 重复随机采样，由于东灵山石质较多，土壤取样相对困难，取样深度为 % ( "% 7*。

土壤养分的测定为 " 重复取平均值。土壤理化分析按照《土壤农化分析》［!-］有关方法测定，选取的指标有土
壤 89值（89）、土壤有机质含量（32:）、速效磷（61）、速效钾（6;）和全氮含量（<=）。这些指标反映了土壤
的肥力水平和土壤之间的变异［!’］。

!$ $" 辽东栎叶实验方法
每样方取 #% 片叶进行叶绿素含量测定。叶绿素 >和 ?的吸光度采用日产岛津（39@:6ABC）CDE#’%% 型

分光光度计测定，计算公式采用 0FFGHHI方程［!)］。
气孔密度和长度的测定采用印痕法［!,］。每样方取 . 片叶作为重复，取平均值。
每样方选取 &) 片完整叶片用 /132= 1/5J/K<@2= &)’% 扫描仪扫描成图片文件，再用 LMNJ20@6 !%%&>

软件分析叶面积和长宽比（! " #），取平均值。
单位叶干重氮、磷和钾含量的实验方法参见文献［!-］。

#" 数据处理方法
本研究中，采用了回归分析和偏相关分析法。使用回归分析的目的在于了解辽东栎在其分布的海拔范围

内叶特性的变化情况。在此之后，还要探讨产生这种变化的原因。海拔、坡位和坡度等地形因子为间接生态

因子，它们能影响光照、温度和土壤养分等直接生态因子的分布［"%］。土壤养分状况在不同的海拔梯度上的变

化也是引起植物生理形态变化的根本原因之一。运用偏相关分析目的是了解在植物、地形和土壤的复杂关系

中，哪些关系具有显著性。以上方法采用 /O7FP !%%" 并结合 3133 #"$ % 软件运行。
$" 结果
$$ !" 叶特性沿海拔梯度的变化
辽东栎气孔密度、气孔长度和叶面积等形态特征沿海拔梯度呈现曲线的变化形式（图 #）。在海拔约

#&%% *处，叶面积和气孔长度的平均值达到最大（分别为 &-$ &! 7*!和 !.$ -’ !*），而气孔密度的平均值达到
最小（."’ 个 ** Q!）；在海拔约 #&%% *以下，平均每上升 #%% *，叶面积增大 #$ ,)R，气孔长度增大 %$ -#R，气
孔密度减小 &%$ .%R；而在海拔 #&%% *以上，平均每上升 #%% *，叶面积减小 -$ "%R，气孔长度减小 %$ &-R，
而气孔密度增大 !.$ .R。叶长宽比沿海拔梯度没有明显变化，说明叶的形状变化不显著。叶绿素含量和叶
氮、磷和钾含量等指标沿海拔梯度呈现线性升高趋势。进一步分析发现，气孔密度和长度成反比（图 !），叶绿
素含量和叶氮含量有正比关系，但显著性不强（图 "）。
$$ #" 叶特性与地形及土壤因子的相关性
偏相关分析发现，叶绿素含量与坡位极显著相关；叶磷含量与坡度关系显著；叶氮、磷和钾含量与土壤养

分之间没有显著性关系，并且气孔密度、气孔长度和叶面积与地形和土壤养分之间均未表现出显著相关（表

#）。方差分析显示 " 种坡位的叶绿素含量有显著差别（表 !），多重比较（03A法）表明，上坡位和中、下坡位

!", S S S S 生S 态S 学S 报 !’ 卷



图 !" 辽东栎叶特性沿海拔梯度的变化 （! # !!$）

%&’( ! )*+ ,-.&-/&01 02 3+-2 /.-&/4 02 "#$%&#’ ()*+,#-.$-’)’ -301’ -3/&/56&1-3 ’.-6&+1/ （! # !!$）

表 !" 叶特性与地形及土壤因子的偏相关系数 （! # !!$）

#$%&’ !" ($)*+$& ,-))’&$*+-. ,-’//+,+’.*0 %’*1’’. &’$/ *)$+*0，*-2-3)$245 $.6 0-+& .7*)+’.* ,-.6+*+-.0 （! # !!$）

坡位

789
坡度

:;<
=>值
=>

土壤有机质

98?
速效磷

<7
速效钾

<@
全氮

)A
气孔密度 9/0B-/-3 6+14&/C D E( EFE D E( EGH E( EHF D E( !GI E( !EJ E( EKH E( !HL
气孔长度 9/0B-/-3 3+1’/* E( E$! E( E$J D E( !KL D E( !EH E( !EK D E( EGJ D E( EEJ
叶面积 M+-2 -.+- E( !!I E( EF$ D E( EL! D E( E$! E( !EH E( E!I D E( E!$
叶绿素含量 N*30.0=*C33 （- O P）Q01/+1/ D E( GLL!! D E( EIF E( EFE D E( EGI D E( ELF D E( GII E( GEI
叶氮含量 AB-44 E( EGL E( EI$ E( !GH D E( E!! E( EKH E( E$I D E( EIJ
叶磷含量 7B-44 E( EIK E( !LE! D E( !IJ D E( EJI D E( E$$ E( !HI E( EHK
叶钾含量 @B-44 E( EII D E( EJ! D E( E!I D E( EGJ D E( EFE D E( EJI D E( E!J

" " !! / R E( E!，! / R E( EF
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图 !" 辽东栎气孔密度与气孔长度的关系
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图 8" 辽东栎叶氮含量与叶绿素含量的关系
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表 !" 不同坡位上叶绿素含量方差分析
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表 8" 不同坡位上叶绿素含量多重比较（634法）
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" " " B 上坡位叶绿素含量 ;/); ,- +,0 .),0(.；! 下坡位叶绿素含量

;/); ,- 1,++,: .),0(.；8 中坡位叶绿素含量 ;/); ,- :$55)( .),0(.；
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的叶绿素含量有显著性差异，而中坡位和下坡位的叶绿

素含量没有显著性差别（表 8），上坡位的叶绿素含量最
高（!& A@D P @& !ID）% Q% NB。虽然在偏相关分析中，叶

磷含量与坡度有显著关系，但 K(*>.,- 相关分析却显示
二者之间关系不显著（2 R @S CGD）。
<" 讨论
植物的生长发育不仅取决于自身生理特性，也受到

环境条件的影响。随海拔升高，植物生长发育逐渐受到

温度和水分的限制，因而适应性会发生显著变化，尤其

叶片对环境变化反应更为敏感。气孔是陆生植物叶片

上十分重要的结构，一方面它决定着植物和外界的气体

交换，另一方面它还是植物水分散失的主要通道［8B］。

植物必须持续地从土壤吸收水分再运输到叶片，以维持

光合作用，而气孔对环境的快速响应在很大程度上反映

了这一过程。研究表明，气孔长度与气孔对干旱的敏感

性成反比，大气孔开闭运动缓慢，在干旱环境下容易导

致植物水分平衡失调，而通常与密度较大相对应的小气

孔开闭运动较快，在环境适宜的情况下，可以快速提高

气孔导度，使 ;L!在叶片内的扩散速率最大化
［8!］。在

东灵山低海拔地区气候温暖，年降水量较少而蒸散率较高，因而环境较为干旱；随高海拔的升高，降水量增大，

温度降低［88］，由于低温使土壤中的水分不易被植物根系所吸收导致水分胁迫，因此小而多的气孔使辽东栎可

以适应低海拔和高海拔的这种环境，对水分调节非常有效［BB］。而在约 BC@@ :的中海拔地区，环境比较适宜，
这两种胁迫效应较小，因而出现了大而少的气孔。但是 TU>-(> 等认为气孔密度的增加可能是因为高山植物
生长周期缩短，造成表皮细胞生长减少，形成多量的气孔可以弥补这种影响［8C，8D］；同时气孔密度沿海拔梯度

的增加还被认为是对 ;L!分压降低的补偿
［BI］，但在东灵山地区辽东栎的海拔分布范围高差仅 A@@ :，;L!分

压的差异可以忽略，因而这种解释不适用于本研究。

在单种植物分布的海拔范围内应有其相对适宜的生长环境，叶特性在此范围内表现出显著的变化，这也

为有些研究所证明［I，A，BE］。辽东栎气孔密度、气孔长度和叶面积沿海拔梯度的曲线变化形式与这些研究结果

有相似性。在低海拔地区，较小的叶片在相对干热的环境里可以减少水分的散失。随海拔的升高，各种环境

C8E " " " " 生" 态" 学" 报 !I 卷



条件有所好转，叶片的增大有利于充分采集光照；当海拔上升到 !"## $以上时，温度逐渐成为辽东栎生长的
限制因子。低温使叶的生长季相对较短，细胞生长缓慢［%&］，因而普遍产生较小的叶片。另外一种解释是高海

拔土壤中氮元素的不足是产生小而厚且养分消耗量少的叶片的原因［%’］，但土壤碱解氮含量沿海拔梯度也呈

现出升高的趋势（!( ) #" !!&，# * #+ #!），并且偏相关分析显示土壤养分含量与辽东栎叶养分含量之间没有显
著的关系，所以本研究不支持这一解释。还有学者认为，在高海拔下，风速比较大，小叶片不容易受到风的伤

害［%,］，这可能也是辽东栎叶面积在高海拔地区逐渐减小的原因。

周党卫［!(］和韩发等［!%］在青藏高原对珠芽蓼和矮嵩草研究时发现，两种植物的叶绿素含量随海拔的升高

呈下降趋势。二者的研究地点的海拔范围为 ((## - "### $，光照强度很大，因此得出的结论是叶绿素含量的
降低可能有利于减少叶片对可见光的吸收，使植物免受强辐射的损伤；而本研究地点辽东栎的海拔分布范围

在 !### - !,## $，且处于暖温带地区，环境与前者相差很大，而且研究对象的生活型也不同，可能是产生不同
结果的原因。辽东栎叶绿素含量的上升应是对随海拔升高光照增强的一种适应方式，以利于在有限的叶面积

下充分进行光合作用。在山地环境中，坡位直接影响到光照条件。上坡位太阳辐射和紫外线照射最强，实验

表明，蓝光和蓝紫光对叶绿素的形成和积累有明显的促进作用［%.］，因此上坡位的叶绿素含量要明显高于中、

下坡位。

在高海拔地区，低温可以促使植物产生氮和光合作用酶含量较高的叶片，这样的叶片能促使羧化作用与

能量供应保持平衡［"#］。叶大部分氮存在于光合酶和叶绿体中，所以通常光合能力与叶氮含量成正相关［"!］，

叶绿素含量和叶氮含量成正比也应基于这种原因，但在本研究中这种关系不够显著。以往研究发现，植物磷

含量与土壤磷含量是相关的［"(，"%］。坡度直接影响到土壤养分的贮存与流失。在本研究中，偏相关分析显示

叶磷含量与坡度显著相关，而 /012345相关分析表现为二者关系不显著，其原因有待进一步研究。磷在植物体
内不仅是核酸、磷脂的组分，也是许多辅酶的组分，直接参与氧化磷酸化和光合磷酸化，因而在能量代谢中起

特殊作用。钾不仅能够调节水分代谢和能量代谢，提高植物的抗性，也是酶的激活剂［""］。随海拔的升高，辽

东栎将更多的氮、磷、钾等元素分配到光合器官和保护组织中以适应低温、强光照和水分胁迫的环境。叶氮、

磷和钾含量沿海拔梯度的升高一方面说明叶的光合能力在增大，另一方面说明叶的水分和能量代谢及抗性也

在增强。

! 结论
在东灵山地区，辽东栎在其海拔分布范围内叶特性有明显的变化，并且叶特征的变化形式不同，气孔密

度、气孔长度和叶面积等形态特征呈现曲线变化形式，而叶绿素含量和养分元素含量则为线性。本研究还发

现在东灵山地区，辽东栎在其海拔分布范围内叶养分含量与土壤养分含量没有显著的相关关系。
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