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封面图说: 在交配的雨蛙———雨蛙为两栖动物,世界上种类达 250 种之多,分布极广。 中国的雨蛙仅有 9 种,除西部一些省份
外,其他各省(区)均有分布。 雨蛙体形较小背面皮肤光滑,往往雄性绿色,雌性褐色,其指、趾末端多膨大成吸盘,便
于吸附攀爬。 多生活在灌丛、芦苇、高秆作物上,或塘边、稻田及其附近的杂草上。 白天匍匐在叶片上,黄昏或黎明
频繁活动,捕食能力极强,主要以昆虫为食。 特别是在下雨以后,常常 1 只雨蛙先叫几声,然后众蛙齐鸣,声音响亮,
每年在四、五份夜间发情交配。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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红池坝草地常见物种叶片性状沿海拔梯度的响应特征

宋璐璐1, 2,樊江文1,*,吴绍洪1,钟华平1,王摇 宁1, 2

(1. 中国科学院地理科学与资源研究所,北京摇 100101; 2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:叶片性状是决定植物光合能力和羧化能力的关键因素,研究叶片性状在海拔梯度上的变化特征是解释植物对于环境变化

的适应策略的重要手段。 以分布于红池坝(109毅58忆E, 31毅30忆 N)草地的 5 个常见物种红三叶(Trifolium pratense)、老鹳草

(Geranium wilfordii)、紫菀(Aster tataricus)、火绒草(Leontopodium leontopodioides)和绣线菊(Spiraea prunifolia)为研究对象,分析

了所有物种(n=56)和不同物种的叶片比叶重(LMA)、叶氮含量(单位面积氮含量 Narea、单位重量氮含量 Nmass)以及叶片 啄13C

含量沿海拔梯度(815—2545m)的变化趋势及叶片性状之间的关系。 研究结果表明:所有物种样品(n = 56)的比叶重(LMA)、
Narea 和 啄13C 含量沿海拔梯度的增加呈显著增加趋势;Nmass 沿海拔梯度的变化趋势不明显;啄13C 含量与 LMA、Narea 呈现极显著

正相关关系;不同物种的叶片性状沿着海拔梯度的响应特征有所不同,绣线菊(S. prunifolia)和老鹳草(G. wilfordii)的叶片性状

沿海拔梯度的分布规律与所有物种 ( n = 56) 样品分布规律一致,红三叶 ( T. pratense)、紫菀 ( A. tataricus)、火绒草 ( L.

leontopodioides)的各叶片性状沿海拔梯度的分布特征有所不同。

关键词:海拔梯度; 比叶重; 单位面积叶氮含量; 单位重量叶氮含量; 叶片 啄13C

Response characteristics of leaf traits of common species along an altitudinal
gradient in Hongchiba Grassland, Chongqing
SONG Lulu1,2, FAN Jiangwen1,*, WU Shaohong1, ZHONG Huaping1, WANG Ning1,2

1 Institute of Geographic Sciences and Natural Resources Research, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China

2 Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: Leaf Mass per Area (LMA), mass鄄 and area鄄based nitrogen content ( leaf N per unit area, Narea; leaf N per unit

mass, Nmass) and foliar 啄13C are fundamental leaf traits, describe dry mass in leaves and the return on investments of
nutrients, and operates largely independently of growth form, plant functional type or biome. As a reflection of the per鄄area
cost of producing new leaves, LMA significantly correlates with leaf N. Leaf N is strongly correlated with photosynthetic
capacity, as N is essential for the synthesis of Rubisco, the key enzyme of photosynthesis. Foliar 啄13C is associated with the
p(CO2) i / p(CO2) a ( intercellular / ambient partial pressure ) ratios of CO2 that are also highly correlated with
photosynthesis. These correlations provide a useful link between processes on short鄄term leaf鄄level scales and on long鄄term
plant鄄and community鄄level scales. Understanding the patterns of these fundamental traits is essential for predicting
ecosystem functioning in response to environmental change. To date, the most representative research about leaf traits and
foliar 啄13C has been carried out by K觟rner et al and Wright et al at the global scale and their findings have been confirmed
in other studies. Nevertheless, there remains the opportunity for further studies on the adaptive significance and function of
leaf traits in different environments and for different species. And changes of leaf traits along an altitudinal gradient are of
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particular use in the study of the adaptive characters of plants under the influences of environmental changes. In this study,
five common species of the grassland, Trifolium pratense, Geranium wilfordii, Aster tataricus, Leontopodium leontopodioides
and Spiraea prunifolia, were particularly studied on the altitudinal transect (815—2545 m) in Hongchiba (109毅58忆 E, 31毅
30忆 N), Chongqing. To measure LMA, mature, fully expanded and healthy leaves were harvested from the middle of plants
of each of the five species in plots along the altitudinal gradient (not all species occurred in all plots) . We avoided aging,
discolored, and damaged leaves. The leaves were placed on A4 paper (21 cm伊29. 7 cm) with a background of a black
cloth sized 1 m2, and then photographed using a camera on a tripod. The leaves were then dried in an oven at 85 益 for 24
hours and weighed to 0. 01 g. ENVI software was used to calculate the leaf area / A4 paper area ratio, and together with leaf
weight to calculate LMA. Leaf samples were crushed by a mortar and then measured for N and 13C on a Finnigan MAT253
isotope ratio mass spectrometer to a precision of 依0. 1译. The patterns of leaf traits ( including leaf mass per area (LMA),
leaf nitrogen content, and foliar 啄13C) were analyzed both for all data pooled (n = 56) and specific species. The results
showed that in all data pooled, LMA, Narea and foliar 啄13C had positive correlations with altitude; the pattern of Nmass was not

significantly; LMA and Narea showed significantly positive relationships with foliar 啄13C; the adaptive features of leaf traits
among different species were not consistent. Leaf traits of S. prunifolia and G. wilfordii showed the same trends as all data
pooled along the altitudinal gradient, whereas, T. pretense, A. tataricus and L. leontopodioides showed different patterns
with increasing altitude.

Key Words: altitudinal gradient, LMA, Narea, Nmass, foliar 啄13C

植物叶片的比叶重(Leaf mass per area, LMA)、叶氮含量(单位面积的氮含量,Narea;单位重量的氮含量,
Nmass)和叶片 啄13C 是植物最基本的叶片性状,是决定植物的光合能力和羧化能力的关键因素,也是认识植物

在不同环境下适应策略的重要参数[1鄄2]。 其中,LMA 反映了植物单位面积上的干物质重量水平,体现了植物

快速生长和养分维护之间的权衡[3]。 氮是植物生长的主要限制因子之一,它在叶片中的含量远比其它器官

高得多,氮素的多寡直接决定了叶片光合能力的高低[4]。 叶片 啄13C 含量与胞间 CO2 分压与大气 CO2 分压的

比值(p(CO2) i / p(CO2) a)成反比,因此也与植物的光合能力密切相关[5],此外,啄13C 也是评估植物水分利用

效率的可靠途径[6]。 以海拔梯度为背景研究叶片性状的响应特征,有助于理解全球气候变化背景下物种的

生理适应特征和生态系统碳循环过程。 此外,叶片性状与相应的冠层性状之间存在显著相关性,因此在研究

生物群落性状的尺度扩展中起着重要的桥梁作用[2,7鄄8]。 同时,叶片性状是许多生态系统过程模型 (例如,
LPJ 模型)的重要输入参数,研究叶片性状特征有助于改进模型以及提高模拟精度[9鄄10]。

长期以来,生态学家们对于叶片性状沿海拔梯度的响应特征开展过大量试验,并取得了一系列的重要结

论。 例如,LMA 随着海拔梯度的增加呈现增加趋势[4,8,11鄄13],Narea 与海拔梯度之间呈现正相关关系,而且还会

使得供应羧化作用的 CO2 含量增加[8,11,14鄄15],而 Nmass 的响应趋势与 Narea 相反[14,16鄄18]。 虽然叶片 啄13C 含量沿

海拔梯度的变化趋势因物种及其生存的环境有所差异[16,19],但多数研究表明 啄13C 在海拔梯度上有加重的趋

势[1,4,11,20鄄21],此外也有少量研究表明,有些物种的 啄13C 会呈现降低的趋势[19]。 叶片 啄13C 含量除了受到各种

环境因子的影响外[19,21],叶片自身的生物因子,例如 LMA 和 Narea 也会对其产生影响,它们之间的相关关系表

现在,随着叶片 啄13C 的加重,植物叶片厚度和叶肉细胞增加(高 LMA),叶片羧化能力增加同时单位面积氮含

量也表现为增加的趋势[4,11,22]。
以往的研究大都关注于大尺度研究区域的叶片性状响应特征[2,4,13,22鄄25],对于小区域范围内叶片性状的

响应趋势如何,各叶片性状之间的相关关系是否与大尺度上的结论一致等问题尚需进一步明确。 另外,以往

的研究侧重于所有生活型的叶片性状的普遍规律,而忽略了不同物种间的差异,对于叶片性状之间的关系在

不同物种间是否存在显著差异也需要进一步探讨[26]。 本研究以我国重庆红池坝亚热带草地常见物种为研究
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对象,通过分析小区域范围内主要植物叶片性状沿海拔梯度的变异特征,旨在回答:(1)研究区内所有物种的

叶片性状沿海拔梯度的响应特征如何? 叶片性状间的关系如何? (2)不同物种的叶片性状响应特征是否

相同?
1摇 材料与方法

图 1摇 红池坝 19 个采样点沿海拔梯度空间分布示意图

摇 Fig. 1 摇 Distribution of the altitudinal transect at Hongchiba,

Chongqing, China, showing the 19 sample plots (DEM comes from

30m ASTER GDEM product, http: / / www. gdem. aster. ersdac.

or. jp / ) .

1. 1摇 研究区概况

红池坝位于重庆巫溪县西北部(109毅58忆E,31毅30忆
N)(图 1),地处大巴山川东边缘。 全区东西长约 40
km,宽约 6. 5 km,面积 24400 hm2,草地 13400 hm2,是我

国南方最大的高山草场之一。 该地区属北亚热带温凉、
多雨、寡照的气候区,年平均气温 7. 2 益。 全年逸0 益
积温 2278 益;逸5 益积温 1984 益;逸10 益积温为 1701
益,最低温度为-19. 3 益(1 月)。 年降水量 2000 mm 左

右,年相对湿度 84% ,年日照时数月 1200 h,日照百分

率仅 28% 。 土壤为山地黄棕壤, 土壤有机质含量

3郾 11% ,总 N 含量 0. 164% ,总 P 含量 0. 077% ,K 含量

1郾 99% ,pH 值 5. 56,土壤和水的悬浮体)。
1. 2摇 野外采样

于 2008—2009 年 7—8 月从红池坝的黑草坝(800
m)起至天子城(2545 m)沿海拔梯度大致每 100 m 设置

一个具有代表性的样地,共设置 19 个(表 1),由于研究区域地势陡峭,一些样地难以获取,因此样地的海拔间

隔一般要大于 100 m。 样地一般选在受到放牧以及刈割等的干扰较小且位于阳坡的天然草地中,样地面积为

10 m伊10 m。 用 GPS 测量样地的经纬度以及海拔高度,同时记录样地群落盖度以及群落平均高。

表 1摇 采样点基本情况

Table 1摇 Characteristics of sampling plots

样地号
Plot No.

海拔 / m
Altitude

经度
Longitude

纬度
Latitude

植被盖度 / %
Vegetation coverage

群落平均高 / cm
Vegetation height

1 815 109毅17. 35忆 31毅24. 23忆 100 75. 4
2 900 109毅13. 72忆 31毅24. 68忆 100 76. 0
3 1108 109毅14. 04忆 31毅25. 09忆 100 62. 3
4 1236 109毅12. 20忆 31毅25. 42忆 100 65. 2
5 1306 109毅12. 73忆 31毅25. 56忆 100 56. 4
6 1484 109毅12. 42忆 31毅25. 61忆 100 66. 7
7 1657 109毅09. 08忆 31毅26. 95忆 100 45. 8
8 1759 109毅04. 15忆 31毅32. 50忆 100 37. 5
9 1890 109毅01. 08忆 31毅33. 56忆 100 60. 0
10 1965 109毅05. 63忆 31毅30. 63忆 100 80. 0
11 2054 108毅56. 56忆 31毅38. 20忆 100 53. 3
12 2078 109毅00. 43忆 31毅33. 75忆 100 47. 3
13 2200 109毅00. 11忆 31毅33. 98忆 100 50. 2
14 2300 109毅00. 01忆 31毅34. 21忆 100 30. 0
15 2340 109毅00. 25忆 31毅35. 08忆 100 42. 7
16 2400 109毅00. 20忆 31毅35. 30忆 100 31. 6
17 2483 109毅00. 26忆 31毅35. 34忆 100 25. 0
18 2503 109毅00. 31忆 31毅35. 32忆 100 28. 3
19 2545 109毅00. 33忆 31毅35. 29忆 100 35. 0
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摇 摇 在各样地内选取常见种红三叶(Trifolium pratense)、老鹳草(Geranium wilfordii)、紫菀(Aster tataricus)、绣
线菊(Spiraea prunifolia)和火绒草(Leontopodium leontopodioides)作为研究对象,选取这 5 个物种的原因在于:
首先,它们沿海拔梯度的分布范围较大,其次,它们分别隶属豆科、牻牛儿苗科、菊科、蔷薇科和菊科,对不同生

活型的植物进行研究能在一定程度上增加本研究的代表性。
选样地内 5 个物种的正常生长并且受光条件好、无病虫害的成熟叶片(取自同一样地内 5—10 株植物)

各 10—20 枚(位于植物体中部),将采回的鲜叶片带回,均匀的平铺在 A4 的白纸上,并将白纸铺在 1 m伊1 m
的黑布上,用三脚架协助并垂直于叶片拍照,而后将叶片装回信封中,在 85 益下烘干至恒重,用 0. 01 g 天平

称重,得到叶片重量。 将测重之后的叶片样品经研钵粉碎之后装入离心管,用同位素质谱仪(MAT253)测定

土样的全 N 和 啄13C 含量。 经采样共计获红三叶样本量 13 个,老鹳草样本量 10 个,紫菀 8 个,火绒草 14 个,
绣线菊 11 个。

在每个海拔梯度的样地内用土钻法取三钻土样放入自封袋中,每钻深 10 cm,将三钻土混合后带回室内,
阴干,过 60 目筛,用同位素质谱仪(MAT253)测定土样的全 N 含量。
1. 3摇 数据分析

在室内利用 ENVI 软件计算所拍得照片的叶片面积与 A4 纸面积的比例,然后结合叶片重量,可以得到叶

片的比叶重:

LMA = 叶片重量(g) /叶片面积(m2)

用同位素质谱仪(MAT253)测定叶片的全 N,Narea 由 Nmass 和 LMA 计算所得:

Narea =Nmass(mg / g)伊LMA(g / m2)
通过方差分析(ANOVA)和多重比较(Tukey)方法,分析不同植物叶片性状的差异,利用线性回归分析研

究海拔梯度与叶片性状各指标之间的相关性,利用 SPSS14. 0 软件包进行数据的统计处理,利用 Origin 8. 0 软

件包绘图。
2摇 结果

图 2摇 不同物种比叶重沿海拔梯度的变化

摇 Fig. 2摇 Changes of LMA of different species along the altitudinal

gradient摇

2. 1摇 比叶重(LMA)沿海拔梯度的变化

研究区所有物种样品(n = 56)的 LMA 变化范围为

43. 8—149. 5 g / m2,且随海拔梯度的增加呈现极显著增

加的趋势,但各物种的 LMA 增加趋势不尽相同(图 2)。
其中,绣线菊、老鹳草 LMA 与海拔梯度之间正相关关系

最为显著(表 2);紫菀、红三叶、火绒草的 LMA 与海拔

梯度之间的正相关关系不显著。
2. 2摇 叶氮含量(Narea、Nmass)及土壤全 N 沿海拔梯度的

变化

整个研究区域所采集的 56 个物种样品的 Narea 含

量沿海拔梯度呈现显著上升趋势。 其中,绣线菊、老鹳

草、红三叶的 Narea 与海拔梯度之间均达到了显著正相

关关系(表 2);紫菀、火绒草的 Narea 与海拔梯度的相关

性均不显著。 本研究中,叶片 Narea 的取值范围为 1. 4
g / m2 到 4. 4 g / m2 之间,其中红三叶的 Narea 值在 5 个物种中为最高 (图 3)。

所有样品(n=56)的 Nmass 数据和各物种 Nmass 均沿着海拔梯度的升高无明显的分布趋势,Nmass 的变化范

围为 15. 4—62. 3 mg / g,其中红三叶的 Nmass 值最大(图 3)。
土壤全 N 含量沿海拔梯度的升高呈现极显著下降趋势(图 3)。
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图 3摇 各物种 Narea、Nmass 及土壤全 N 含量沿海拔梯度的变化

Fig. 3摇 Changes of Narea and Nmass of the five species and of soil N along the altitudinal gradient

2. 3摇 叶片 啄13C 沿海拔梯度的变化

图 4摇 各物种叶片 啄13C 沿海拔梯度的变化

摇 Fig. 4 摇 Changes of leaf 啄13C of different species along the

altitudinal gradient

56 个物种样品的叶片 啄13C 含量随着海拔梯度的增

加呈现极显著增加的趋势(图 4)。 其中,绣线菊、老鹳

草、火绒草叶片 啄13C 值与海拔之间均达到显著水平(表
2);红三叶、紫菀的叶片 啄13C 与海拔之间的正相关关系

不显著。 本研究中,物种叶片 啄13C 值的变化范围为

-34. 3译—29. 9译。
2. 5摇 叶片性状之间的相关关系

所有物种样品的叶片 啄13C 含量与 Narea 则呈极显著

正相关关系,即 啄13C 含量随着 Narea 的增加而增加(n =

56, R2 =0. 18,P<0. 001)。 其中,火绒草 (n = 14, R2 =
0. 32,P<0. 05)和绣线菊 (n = 11, R2 = 0. 65,P<0. 01)
的叶片 啄13C 含量与 Narea 均呈显著正相关关系;红三叶、
老鹳草、紫菀的叶片 啄13C 与 Narea 的相关关系不显著

(图 5)。
此外,所有物种样品的叶片 啄13C 含量与 LMA 呈极显著正相关关系,即 啄13C 随着 LMA 的增加而增加(n =

56, R2 =0. 32,P<0. 001)。 其中,绣线菊叶片 啄13C 含量与 LMA 呈极显著正相关( n = 11, R2 = 0. 86,P <
0郾 001);老鹳草(n=10, R2 =0. 48,P<0. 05)、火绒草(n = 14, R2 = 0. 63,P<0. 01)的叶片 啄13C 含量与 LMA 呈

显著正相关;而红三叶、紫菀叶片 啄13C 含量与 LMA 之间的相关关系不显著(图 5)。
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表 2摇 各物种叶片性状结果比较

Table 2摇 Compare of leaf traits between different species

样本量
n

斜率
Slope

截距
Intercept R2 均值依方差

Mean依SD

比叶重 LMA 56 0. 044 9. 208 0. 38*** 100. 82依31. 04b
摇 摇 红三叶 T. pratense 13 67. 06依11. 56a
摇 摇 老鹳草 G. wilfordii 10 0. 039 40. 375 0. 54** 133. 31依11. 47bc
摇 摇 紫菀 A. tataricus 8 84. 90依29. 17ab
摇 摇 火绒草 L. leontopodioides 14 113. 27依0. 12bc
摇 摇 绣线菊 S. prunifolia 11 0. 059 -10. 894 0. 61** 109. 18依28. 56bc
单位面积叶氮含量 Narea 56 0. 00044 1. 831 0. 08* 2. 71依0. 77a
摇 摇 红三叶 T. pratense 13 0. 00061 2. 428 0. 32* 3. 60依0. 52b
摇 摇 老鹳草 G. wilfordii 10 0. 00064 1. 140 0. 52* 2. 65依0. 19a
摇 摇 紫菀 A. tataricus 8 2. 48依0. 99a
摇 摇 火绒草 L. leontopodioides 14 2. 54依0. 77a
摇 摇 绣线菊 S. prunifolia 11 0. 0015 -0. 471 0. 53* 2. 25依0. 36a
单位重量叶氮含量(Nmass 56 29. 9依14. 28a
摇 摇 红三叶 T. pratense 13 54. 04依4. 10b
摇 摇 老鹳草 G. wilfordii 10 19. 94依1. 48a
摇 摇 紫菀 A. tataricus 8 29. 34依5. 97a
摇 摇 火绒草 L. leontopodioides 14 23. 54依4. 59a
摇 摇 绣线菊 S. prunifolia 11 20. 03依2. 44a
叶片 啄13C (Foliar 啄13C 56 0. 0012 -34. 788 0. 28*** -32. 4依1. 12a
摇 摇 红三叶 T. pratense 13 -32. 3依0. 49ab
摇 摇 老鹳草 G. wilfordii 10 0. 0011 -33. 840 0. 63** -31. 2依0. 31b
摇 摇 紫菀 A. tataricus 8 -33. 0依0. 74a
摇 摇 火绒草 L. leontopodioides 14 0. 00046 -34. 111 0. 31* -32. 3依1. 69a
摇 摇 绣线菊 S. prunifolia 11 0. 0032 -38. 837 0. 52* -33. 1依0. 65ab

摇 摇 *P<0. 05,**P<0. 01, ***P<0. 001,不同字母表示 0. 05 水平差异显著

图 5摇 各物种叶片 啄13C 与 Narea、LMA 之间的相关关系

Fig. 5摇 Relationships of foliar 啄13C with LMA and Narea of different species along the altitudinal gradient
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3摇 讨论

本研究与以往研究不同的是,在分析研究区域内所有物种样品(n = 56)的叶片性状沿海拔梯度的响应特

征的同时,也分析了不同物种的叶片性状变化特征。 而研究结果显示,重庆红池坝地区的常见物种沿海拔梯

度的叶片适应特征有与以往研究结果相似的特征,也存在本研究区的特有属性。
LMA 能较好的反映植物的叶片厚度随环境的变化趋势,与以往的研究结论相同[4,8,11鄄13,26鄄28],本研究区域

内所有物种样品(n = 56)的 LMA 沿海拔梯度的增加而显著增加(图 2)。 一般而言,低海拔处植物较低的

LMA,叶片较薄,有利于光的透过和吸收较多的光能,光合能力较高[4,26];而高海拔地区高 LMA 的植物,叶片

较厚,且多以蜡质层为主,因为较厚的蜡质层可以保护叶片免受草食动物或其他有害生物的危害,同时,海绵

组织较厚,光合能力较低;此外,高 LMA 有利于植物叶片减少水分的散失、保持植物温度,也是一种对高海拔

地区水分含量较低、生长条件寒冷的一种遗传学适应[4,13,26]。
与 LMA 的响应趋势相同,研究区域内所有物种样品(n = 56)的叶片 Narea 随海拔梯度的增加而增加(图

3),而 Nmass 沿着海拔梯度没有明显的变化趋势(图 3)。 关于 Narea 与 LMA 之间相同的响应趋势,生态学家给

出了明确的解释,即从植物生理学角度来说,高海拔环境下,植物将根系从土壤中吸收的矿质养分储存在叶片

中,其中很大一部分养分用于构建保卫组织,如分配较多的氮于非溶性蛋白纤维中,这样可以增强叶片细胞壁

韧性或者增加叶肉细胞密度,同时防止过高的太阳辐射或失水过多[7],同时植物体内积累的脯氨酸或蔗糖等

可溶性化合物可以降低植物的水势,其结果使得单位叶面积的干物质增加[29]。 同时,由高 LMA 所导致的叶

片厚度的增加,单位面积上叶肉细胞会随之增加,从而最终也会导致单位面积内的叶氮含量随之增加[2,25]。
此外,沿着海拔梯度的增加土壤全氮含量在不断减小(图 3),与 Narea 之间呈现显著的负相关性( r =

-0郾 55, P<0. 05),该现象说明土壤 N 含量的降低并不会导致叶片 N 含量的减少。 相关研究表明,这一现象是

植物为了适应贫瘠的土壤而建立的一种“奢侈消费冶系统,即在减小叶片大小的同时增加 N 含量,用以保持其

光合生产能力[16,30鄄31],这种消费系统在一定程度上减少了营养的“流失冶,也在一定程度上说明某些土壤营养

元素的缺乏并不会限制物种在高海拔地区的生长。
虽然叶片 啄13C 含量对海拔梯度的响应会因生活型以及研究区域的不同而有不同程度的变化,但已有的

研究表明,叶片 啄13C 值会随着海拔梯度的增加而持续增加[1,4,11,19鄄21],本文的研究结果也表现为增加趋势(图
4)。 叶片 啄13C 的海拔响应受到多种环境因素和生物因素的限制[11,19鄄21],环境因子中温度和降水的综合作用

对叶片 啄13C 变化有重要影响。 在本研究区域中,海拔每升高 100 m 温度降低 0. 6 益 [32],高海拔处的低温会导

致 CO2 扩散能力降低,进而导致叶片气孔 CO2 导度的降低,最终使得叶片13C 分馏能力降低,啄13C 值增加[33];
一般认为降雨与叶片 啄13C 含量之间存在负相关关系,即水分胁迫会导致叶片气孔关闭,从而引起叶片内 CO2

浓度下降,光合产物的 啄13C 值增大[25]。 在本研究区内,降水量会随着海拔梯度的增加而增加(海拔每升高

100 m,降雨增加 40—50 mm) [34],而叶片 啄13C 含量增加的原因可能存在于低的土壤温度会造成水分有效性

的降低,导致高海拔植物不定期的生活在相对干旱的条件下,从而降低了其叶片的气孔导度,增加了叶片

啄13C 值。
除了环境要素以外,叶片 啄13C 含量的海拔响应受到许多生物因子的影响,特别是气孔导度、叶氮含量、羧

化效率和比叶重等等。 本文重点探讨了 LMA 和 Narea 与叶片 啄13C 含量的关系(图 5)。 Narea 是通过影响叶片

吸收和固定 CO2 的能力,进而影响 p(CO2) i / p(CO2) a,最终对 啄13C 值产生影响。 对 C3 植物而言,一般情况下

叶片中的大多数氮存在于 Rubisco、叶绿体以及其它与碳同化有关的生物化学结构中[4,6],因此,叶片的氮含量

与羧化效率、光合能力和叶片的 啄13C 值存在正相关关系。 关于 LMA 与 啄13C 之间的相关性,Vitousek 等[11] 解

释了其中可能存在的原因:第一,厚的叶片(高 LMA)包含较多的光合酶,因此单位面积所需 CO2 就会增加,由
此引起的叶片 啄13C 值的增加;第二,厚的叶片(高 LMA)会使 CO2 从气孔到达叶绿体的路径增长,由此会减少

羧化作用的 CO2 提供量,造成细胞内部的 CO2 分压减小,结果造成 pi / pa 减小,最终导致叶片 啄13C 值的增加。
因此,叶片 LMA、Narea 和叶片 啄13C 含量之间存在紧密联系。
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本文对红池坝草地群落物种的叶片 啄13C 含量与 K觟rner 等[33]基于全球尺度下得出的物种叶片 啄13C 含量

进行了比较。 首先从叶片 啄13C 的线性拟合方程来看(Y=a+bX,Y=啄13C,X=海拔梯度,a = -34. 79,b = 1郾 177),
本研究地区内物种的叶片 啄13C 含量的变化速率比 K觟rner 等的拟合结果(a = -28. 95,b = 0. 702)快,造成该差

异的原因在于,草本植物叶片 啄13C 含量沿海拔梯度的变化速率比乔木树种快[33],而本研究未涉及乔木树种;
其次,本研究所得的叶片 啄13C 含量平均值为(-32. 39依1. 10)译,草本植物的平均值为( -32. 43依0. 95)译,而
K觟rner 等基于全球尺度得出的叶片 啄13C 平均值在-28. 80译—-26. 15译之间,草本植物叶片 啄13C 平均值在

-28. 74译—-25. 65译之间,可以发现本研究所得到的叶片 啄13C 值低于全球尺度的叶片 啄13C 值。
造成该差异的原因是多方面的:首先,物种不同以及海拔梯度不同叶片 啄13C 值的取值也会有所不同[16];

其次,自 1980(K觟rner 等采样时间)年以来,影响叶片 啄13C 值的许多环境因素均发生了变化,例如温度的升高

和大气 CO2 浓度的增加[35]均能导致叶片气孔 CO2 导度的增加,进而使叶片的 啄13C 分馏能力降低,植物叶片

啄13C 的降低;大气湿度增加或土壤水分含量高也会使气孔导度增加从而使得 啄13C 值降低[11];此外,随着工业

发展和大量燃料的使用,重庆地区酸雨(pH<4. 5,酸雨频率 50% )比较严重,由此引起的土壤酸化和土壤氮含

量的改变,均会影响叶片 啄13C 含量[36]。
从不同物种的叶片性状海拔响应趋势来看,绣线菊和老鹳草的叶片性状沿着海拔梯度的增加呈现的分布

规律与所有物种样品分布规律一致,这与物种的生长环境有密不可分的关系。 首先,南方亚热带低海拔地区

以灌草丛草地类型为主同时还伴生有许多高大乔木,而绣线菊属于较矮小的植物种,处于生态系统垂直结构

中的最低层,具有较低的 LMA 有利于光的透过和吸收进而增加光合能力;随着海拔梯度的增加,山地草甸逐

渐成为主要的生态系统,而老鹳草也有广泛分布,此时绣线菊和老鹳草的高 LMA 和较厚的叶片,既可以保证

植物本身对光能的利用率,同时也增强了叶片对强光的保护作用。 此外,红三叶的叶氮含量(Narea, Nmass)比
其它物种要高(表 2),可能的原因在于红三叶属于豆科物种,其固氮能力使得叶片氮含量比其它物种明显

不同。
4摇 结论

本文针对重庆红池坝地区 5 个常见物种的叶片性状沿海拔梯度的响应特征进行了研究,结果表明:首先,
所有物种样品的 LMA、Narea 和叶片 啄13C 沿海拔梯度呈增加趋势,Nmass 的分布特征并不显著,叶片 啄13C 与 LMA
和 Narea 之间存在正相关关系;其次,从不同物种的角度来看,叶片性状沿海拔梯度的响应特征和变化速率有

所不同,叶片性状之间的相关关系也不尽相同。 本文的研究结果说明虽然从整个生态系统而言其叶片性状的

变化特征是有规律可循的,但是不同物种对于高海拔地区生境的适应特征存在差别,在一定程度上,也预示着

在全球气候变化背景下,不同植物种的生理特征会发生变化。
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