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封面图说: 肥美的当雄草原———高寒草甸是在寒冷的环境条件下,发育在高原和高山的一种草地类型。 其植被组成主要是多

年生草本植物,冬季往往有冰雪覆盖,土壤主要为高山草甸土。 当雄草原位于藏北高原, 藏南与藏北的交界地带,

海拔高度为 5200—4300m, 受海洋性气候影响,呈现高原亚干旱气候,年平均降水量 293—430mm。 主要有小嵩草草

甸、藏北嵩草草甸和沼泽草甸等,覆盖度为 60%—90% ,其中小嵩草草甸分布面积最大,连片分布于广阔的高原面

上。 高寒草甸草层低,草质良好,是畜牧业优良的夏季牧场。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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巴郎山异型柳叶片功能性状及性状间关系
对海拔的响应

冯秋红1,2, 程瑞梅1,史作民1,*, 刘世荣1,王卫霞1,刘兴良2,何摇 飞2

(1. 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所 国家林业局森林生态环境重点实验室,北京摇 100091;

2. 四川省林业科学研究院,成都摇 610081)

摘要:在卧龙自然保护区,按海拔梯度选择了 4 个异型柳分布地点(2350 m、2700 m、3150 m 和 3530 m),对各研究地点异型柳进

行了叶片光合、CO2 扩散导度(气孔导度(gs)和叶肉细胞导度(gm))、啄13C、氮素以及比叶面积(SLA)等参数的测量,以期揭示该

植物叶片功能性状及功能性状间关系的海拔响应情况。 结果表明:随着海拔的升高,大气温度和压强的降低,异型柳的叶片单

位面积氮含量(Narea)、最大羧化速率(Vcmax)和最大净光合速率(Amax)均随之增加,这可能是该落叶灌木对于生长季节缩短的一

种响应;同时,植物的光合氮利用效率(PNUE)和 SLA 却均随海拔降低,原因可能在于随着海拔的升高,植物将越来越多的氮素

用于细胞壁等非光合组织的构建,这是高海拔植物对于外界恶劣环境的一种适应;最后,扩散导度和羧化能力是植物叶片 啄13C
的主要影响因子,而羧化能力较扩散导度对于异型柳叶片 啄13C 的作用更大些,进而导致该值呈现随海拔升高的趋势。 氮素在

光合与非光合系统间的分配是巴郎山异型柳适应不同海拔生境的关键。
关键词:叶片功能性状;海拔响应;性状间关系;异型柳;巴郎山

Response of leaf functional traits and the relationships among them to altitude of
Salix dissa in Balang Mountain
FENG Qiuhong1,2, CHENG Ruimei1, SHI Zuomin1,*, LIU Shirong1, WANG Weixia1, LIU Xingliang2, HE Fei2

1 Key Laboratory on Forest Ecology and Environmental Sciences of State Forestry Administration, Institute of Forest Ecology, Environment and Protection,

Chinese Academy of Forestry, Beijing 100091, China

2 Sichuan Academy of Forestry, Chengdu 610081, China

Abstract: The relationship between plant and environment is always one of key issues in the field of ecology. Attentions
have been paid to plant functional traits and the responses of some traits to environment have been found since 19 th century.
Many researches at different scales have proved that plant functional trait, especially leaf functional trait, is a useful tool for
linking plant and environment. However, the relationships among plant functional traits are more stable and more
meaningful than the relationships among the traits and environment. Study on the responses of plant leaf functional traits and
the relationships among them to altitude gradients is helpful to know how plants responding and adapting a changing
environment. Foliar traits on photosynthesis, diffusional conductance to CO2( including stomatal conductance ( gs ) and

mesophyll conductance (gm)), carbon isotope ratio (啄 13C), nutrient content and morphology of Salix dissa shrub in four
sites with different altitudes (2350m, 2700m, 3150m and 3530m) from Balang Mountain were measured and analyzed in
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order to understand how leaf functional traits and the relationships among them of the species responded to altitudinal
gradients. The results showed that leaf nitrogen content per area ( Narea ), maximum rate of carboxylation ( Vcmax ) and
maximum photosynthetic rate ( Amax ) increased with decrease of air temperature and air pressure along with altitude
increasing. It was likely the response of the deciduous shrub to shorter growing season at higher altitude. However,
photosynthetic nitrogen use efficiency (PNUE) and specific leaf area (SLA) decreased with altitude probably because S.
dissa allocated more and more nitrogen to non鄄photosynthetic system, such as cell wall and so on as a kind of adaptation of
plants to severe environment. Diffusion conductance (gs and gm) and carboxylation capacity were main factors on foliar
carbon isotope discrimination, but Vcmax had more important effect on leaf 啄 13C than diffusion conductance did. It resulted in
leaf 啄 13C of S. dissa increasing with altitude. It was obvious that allocation of nitrogen between photosynthetic system and
non鄄photosynthetic system was a key factor on the adaptation of S. dissa to a changing environment at different altitude
Balang Mountain.

Key Words: leaf functional traits; altitudinal response; relationships among traits; Salix dissa; Balong Mountain

由于海拔梯度引起的水热分配差异所导致的环境梯度是研究植物如何适应和响应环境的天然实验室。
早在 19 世纪,生态学家及植物学家们就开始关注植物性状,并发现部分植物性状对环境变化有很好的响应和

适应表现,如随着海拔的升高,植物的个体缩小、叶片增厚或革质化[1],叶片单位面积氮含量增加[2,3]等;近 20
年来,人们越来越多地通过研究植物功能性状与环境因子间相关关系来间接揭示植物与环境因子间的相关关

系,如 Wright 等[4]对全球 175 个地区的 2548 个种植物数据的研究发现,叶片氮含量、光合及呼吸速率均较高

的物种叶寿命较短、比叶重较低(比叶面积较高),用较快速的养分循环来适应环境;反之,叶片氮含量、光合

及呼吸速率均较低的植物则通过慢速养分循环求得生存与发展,这就是著名的叶片经济型谱( leaf economics
spectrum)。 Wright 在此后的研究中还发现[5],光合氮利用率(PNUE)也可以作为叶片经济型谱中的一部分,
养分循环较慢的物种通常会有较低的光合氮利用率,反之亦然。 这主要是因为用植物功能性状代替具体的植

物种,可以准确获得生态系统对环境变化响应的本质反应信息并节省大量的运算时间[6]。 此外,前人研究还

表明,功能性状间关系较功能性状与环境因子间关系更具稳定性,如 Wright 等[4]的全球尺度的研究表明,6 种

主要的植物叶片功能性状间存在普遍的正相关关系。 叶片作为植物光合作用的主要器官,对外界环境变化具

有最直接、最敏感的反应[7]。 通过研究叶片功能性状及性状间关系对海拔梯度的响应可以更直观的地揭示

植物沿着海拔梯度对环境的响应及适应方式与策略。
异型柳,又名牛头柳,落叶灌木,C3 植物。 产于四川西部、云南西北部。 生于海拔 900—3000 m 的溪流旁

的开矿地和山坡[8]。 在本研究区,异型柳分布范围广阔,最低可到海拔 2000 m,最高可达海拔 3600 m。 主要

生于阳坡高山栎林下或山间河谷两侧。 通过本研究,试图回答(1)卧龙自然保护区的异型柳叶片功能性状对

海拔具有怎样的响应;(2)随着海拔的升高,异型柳叶片功能性状间又存在怎样的相关关系? 进而揭示沿着

海拔梯度,异型柳响应及适应环境的策略,并且明确哪种或哪些功能性状是这一过程的关键所在。
1摇 研究地点和研究方法

1. 1摇 研究地点

卧龙自然保护区位于横断山脉东部,青藏高原东南缘的邛崃山东坡(102毅52忆—103毅24忆 E,30毅45忆—31毅25忆
N),为四川盆地向川西高原过渡地带,以高山峡谷为主要地貌特征。 该区属于亚热带内陆山地气候,冬寒夏

凉、降水丰富、干湿季节明显,在海拔 2700 m 地带,年平均温度 8. 4 益,1 月平均气温-1. 7 益,7 月平均气温

17. 0 益,逸0 益活动积温 4000 益·d;年平均降水量 861. 8 mm,5—9 月降水量占全年降水量的 68. 1% ,年平均

相对湿度 80%左右。 土壤主要以山地棕壤为主。
1. 2摇 研究方法

在研究地区按海拔梯度设置实验地点 4 个(均为阳坡),分别为:2350、2700、3150 m 和 3530 m。 2010 年
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7—8 月,选择生长成熟且良好的异型柳 3—5 个植株,每株 2—3 片成熟、向阳且生长良好的叶片进行光合参

数及 CO2 扩散参数的活体测定;此外,采集包括进行光合及 CO2 扩散测定在内的共 10 株异型柳的叶片,每株

10—15 个叶片混合为 1 个样本进行 啄13C 和比叶面积(SLA)的测定。 首先,对所有叶片功能性状进行 One鄄way
ANOVA 的差异显著性检验(SPSS 10. 0),以揭示各生活型目标物种各项研究指标在不同海拔间的差异;随
后,对相对比较重要的性状对进行 Pearson 相关关系分析(SPSS 10. 0)或标准化主轴分析(SMA,standardised
major axis;此方法可以更好的诠释一对相关关系中,自变量对因变量的贡献率) [9],在此之前,对除 啄13C 值以

外的其他性状进行取对数处理[10]。
本文中所有生理生态性状的测定及计算方法详见冯秋红等[11]。

2摇 结果与分析

2. 1摇 叶片功能性状对海拔的响应

随着海拔的升高,虽然叶肉细胞导度(gm)存在一定的波动,但其仍与最大羧化速率(Vcmax)、最大光合速

率(Amax)和暗呼吸速率(Rd)类似,均呈现升高趋势。 同时,虽然气孔导度(gs)呈现随海拔升高而降低的趋势,
但其与净光合速率(A)同样,随海拔的变化趋势均不显著(表 1)。

表 1摇 不同海拔异型柳叶片的气体交换性状

Table 1摇 Leaf gas exchange traits of Salix dissa shrub from different altitudes

海拔
Altitude

/ m

最大羧化速率
Vcmax

/ (滋mol m-2 s-1)

最大净光合速率
Amax

/ (mmol m-2 s-1)

净光合速率
A

/ (滋mol m-2 s-1)

暗呼吸速率
Rd

/ (滋mol m-2 s-1)

气孔导度
gs

/ (mol m-2 s-1)

叶肉细胞导度
gm

/ (mol m-2 s-1)

2350 50. 85依8. 69Bb 29. 85依3. 47Cc 8. 47依1. 32Aa 1. 78依0. 13Bb 0. 14依0. 01Aa 0. 08依0. 02Bb

2700 61. 63依5. 93ABab 36. 86依2. 64Bb 8. 96依3. 19Aa 1. 91依0. 16Bb 0. 13依0. 03Aa 0. 15依0. 03Bab

3150 63. 74依5. 26ABab 39. 04依3. 56Bb 10. 24依1. 27Aa 2. 04依0. 32Bab 0. 13依0. 01Aa 0. 20依0. 03Aa

3530 71. 74依15. 74Aa 46. 55依2. 97Aa 7. 66依1. 91Aa 2. 38依0. 26Aa 0. 11依0. 04 Aa 0. 16依0. 03Bab

摇 摇 不同大、小写字母分别表示差异显著(P<0. 05)和极显著(P<0. 01); Vcmax: maximum rate of carboxylation; Amax: maximum photosynthetic rate;

A: net photosynthetic rate; Rd: dark respiration rate; gs: stomatal conductance; gm: mesophyll conductance

随着海拔的升高,虽然碳稳定同位素比值(啄13C)存在一定的波动,但整体与单位面积氮含量(Narea)类似,
均呈现升高趋势,虽然光合氮利用效率的变化趋势存在一定的波动,但仍和比叶面积(SLA)类似,整体呈现降

低的趋势,而单位质量氮含量(Nmass)则无显著变化趋势(表 2)。

表 2摇 不同海拔异型柳叶片氮含量、光合氮利用效率及比叶面积

Table 2摇 Leaf nitrogen content, PNUE and SLA of Salix dissa from different altitudes

海拔
Altitude / m

单位质量氮含量
Nmass

/ (g / 100g)

单位面积氮含量
Narea

/ (g / m2)

光合氮利用效率
PNUE

/ (滋mol mol-1 s-1)

比叶面积
SLA

/ (cm2 / g)

碳稳定同位素比值

啄13C / 译

2350 2. 67依0. 28Aa 1. 40依0. 19Cbc 83. 80依8. 77Aa 191. 21依20. 32Aa -29. 25依0. 18 Dc

2700 2. 64依0. 30Aa 1. 64依0. 12Bb 76. 79依28. 60ABa 154. 46依17. 07Bb -27. 69依0. 06Bab

3150 2. 46依0. 29Aa 1. 70依0. 21Bb 81. 64依4. 76Aa 146. 88依7. 24Bb -28. 31依0. 52Cb

3530 2. 79依0. 27Aa 2. 05依0. 23Aa 53. 36依16. 86Ba 136. 08依7. 91Cb -26. 95依0. 47Aa

摇 摇 Nmass: leaf nitrogen content per mass; Narea: leaf nitrogen content per area; PNUE: photosynthetic nitrogen use efficiency; SLA: special leaf area;

啄13C: carbon isotope ratio

2. 2摇 叶片功能性状间关系对海拔的响应

沿着海拔梯度,随着 gs 的增加,净光合速率也随之增加,但 gm、Vcmax 与 A 间均无显著相关关系呈现;而对

于 Amax 来说,则恰相反,其与 gm 和 Vcmax 均呈现显著地正相关关系,但与 gs 间则无显著相关关系(表 3)。
如图 1 所示,随着海拔的升高,异型柳的 Narea 升高,PNUE 降低,而 Vcmax 均随之显著增加。
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表 3摇 光合速率与其他功能性状间关系

Table 3摇 Relationship between photosynthetic rate and other functional traits

系数
Coefficient

log(气孔导度)
log(gs

/ (mol m-2 s-1)

log(叶肉细胞导度)
log(gm

/ (mol m-2 s-1)

log(最大羧化速率)
log(Vcmax

/ (滋mol m-2 s-1)

log(净光合速率) r 0. 644** 0. 315 0. 134

log(A / (滋mol m-2 s-1)) P 0. 004 0. 176 0. 608

n 18 20 17

log(最大净光合速率) r 0. 199 0. 699** 0. 600*

log(Amax / (滋mol m-2 s-1)) P 0. 461 0. 001 0. 011

n 16 18 17

摇 摇 n 样本数;P 显著性;r 相关系数;* P<0. 05,**P<0. 01

图 1摇 异型柳 Narea、PNUE 和 Vcmax 间关系

Fig. 1摇 The relationships between Narea, PNUE and Vcmax in S. dissa

Narea: leaf nitrogen content per area; PNUE: photosynthetic nitrogen use efficiency; Vcmax: maximum rate of carboxylation

如图 2 所示,随着海拔的升高,异型柳的 SLA 随之降低,而 gm 随之升高。

图 2摇 异型柳 SLA 与 gm 间的关系

Fig. 2摇 The relationship between SLA and gm in S. dissa

SLA: special leaf area; gm: mesophyll conductance

沿着海拔梯度,随着 Narea、Vcmax 和 gm 的增加,异型

柳的 啄13C 则随之升高,其中 gm 与 啄13C 间的正相关关系

略小些,而 gs 和 啄13C 间无显著的相关关系(表 4)。
3摇 结论与讨论

与前人研究结果类似,随着海拔的升高,虽然异型

柳的 Nmass 无显著变化趋势,但 Narea 却随之显著升

高[1,12],进而导致 Vcmax 的增加。 随着海拔升高而增加

的羧化能力虽然在一定程度上促进了 Amax 的增加,但 A
却无显著变化趋势(表 1,表 2)。 考虑原因可能在于,
当在饱和光强、环境 CO2 条件下时,异型柳的光合速率

主要受 CO2 浓度(或气孔导度)的限制,而当环境 CO2

浓度增至饱和时,羧化能力取代 CO2 浓度(或气孔导

度)成为植物光合速率的限制因子 (表 3)。 此外,本研

究结果表明,叶肉细胞导度也在一定程度上促进了

Amax,而对于 A 无显著作用趋势。 原因可能在于,相比之下,gs 较 gm 受环境 CO2 浓度影响(或对环境 CO2 浓度
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的响应)更强些,而 gm 受羧化位点羧化能力的影响则要更大些[13],故当羧化能力随着海拔的升高而增加时,
所需 CO2 量增加,进而导致了 gm 的增加(表 3)。 此外,随着海拔的升高,植物的 Rd 也随之增加,这与 Kumar
等[14]对大麦和小麦的研究结果类似,可能是植物对于外界恶劣环境干扰植物新陈代谢的一种适应。

表 4摇 碳稳定同位素比值与其他功能性状间关系

Table 4摇 Relationship between 啄13C and other functional traits

系数
Coefficient

log(单位面积氮含量)
log(Narea

/ (g / m2)

log(最大羧化速率)
log(Vcmax

/ (滋mol m-2 s-1)

log(气孔导度)
log(gs

/ (mol m-2 s-1)

log(叶肉细胞导度)
log(gm

/ (mol m-2 s-1)

碳稳定同位素比值 r 0. 769** 0. 635** -0. 337 0. 499*

啄13C / 译 P 0. 000 0. 003 0. 172 0. 025

n 22 20 18 20

摇 摇 * P<0. 05,**P<0. 01

随着海拔的升高,异型柳的叶片 啄13C 也随之增加(表 2),这与前人的研究结果类似[15鄄17]。 因为植物叶片

啄13C 和羧化位点与外界 CO2 分压比(Pc / Pa)呈现显著负相关[18鄄19],所以影响植物叶片 啄13C 的主要因素就是

Pc / Pa 的主要影响因子[20]。 随着 Narea 的增加,植物的 Vcmax 也随之增加(图 1a),进而导致羧化位点 CO2 浓度

降低,Pc / Pa 降低,叶片 啄13C 增加;而随着植物叶片 gs 和 gm 的增加,羧化位点 CO2 随之增加,进而 Pc / Pa 增

加,叶片 啄13C 降低。 但在本研究中,相比之下,羧化能力对于 Pc / Pa,乃至叶片 啄13C 的影响更大些,进而导致

植物的叶片 啄13C 随着海拔的升高而增加(如表 4)。 虽然,gm 也与叶片 啄13C 呈现显著地正相关关系,但这并不

能说明 gm 对于叶片 啄13C 具有促进作用,也可能是两者均受 Vcmax 影响较大所导致的结果。 事实上,叶片 啄13C
在一定程度上代表了植物的水分利用效率[21鄄22],随着海拔的升高,虽然土壤的水分含量可能升高,但其水分

可利用性却降低[23],随着海拔升高而增加的叶片 啄13C 是异型柳对于随着海拔升高而降低的土壤水分可利用

性的一种适应结果。
本研究表明,异型柳叶片 PNUE 随着海拔的升高而降低(如表 2),这与 Hikosaka 等[12]对马来西亚基纳巴

卢山植被的研究结果相似,他并认为,随着海拔升高而降低的 CO2 扩散导度可能是导致这一结果的主要原因

之一。 但本研究中的 CO2 扩散导度并未随海拔的升高而降低(表 1),还有研究认为,将更多的氮素用于非光

合防御组织可能也是导致植物叶片 PNUE 降低的主要原因[24]。 大量研究还表明[25鄄27],随着海拔的升高,植物

叶片厚度随之增加(SLA 降低或 LMA 升高),本研究也得到了类似的结果(表 2)。 这也被一些人认为是植物

单位面积氮含量随着海拔升高而增加的原因之一[1]。 当植物叶片单位质量氮含量一定时,随着叶片厚度的

增加,植物单位叶片所分配的叶片重量(或干物质)越多,进而氮含量增加,在一定程度上促进了植物的光合

羧化能力。 此外,还有研究认为,随着海拔的升高,植物,尤其是非禾本科草本植物叶片增厚也可能是对于温

度降低的一种适应,所以增厚的部分应该为非光合组织,如叶肉细胞及叶肉细胞壁等[28]。 本研究中,随着海

拔升高,环境温度降低,作为落叶灌木的异型柳生长季缩短,故将更多的氮素用于羧化能力的建设,进而导致

Vcmax 和 Amax 随之增加(表 1),与此同时,植物的 SLA 随海拔降低,而 gm 则随海拔升高(图 2)。 因为 gm 的增加

主要受羧化能力的影响,所以导致 gm 增加的情况有二:一是植物将一部分氮素用于光合羧化酶的合成,进而

羧化能力增加,另一部分用于细胞壁等防御组织的构建,导致叶片增厚,虽然 CO2 的扩散路程有所增加,但 gm

受羧化能力影响更大,进而 gm 仍随海拔升高;亦或是,植物将更多的氮素用于光合组织的构建,进而导致光合

能力增加,叶片增厚,但 CO2 扩散路径却因此而缩短,导致 gm 随海拔增加。 然而本研究表明,Narea 随着海拔

升高的程度大于 gm(表 1,表 2),说明,氮素并没有完全用于光合羧化能力(酶)的增加,进而促进 gm,而是一

部分用于非光合组织[29],并在一定程度上阻碍了 gm 的增加,这也导致了 PNUE 随海拔的降低趋势。 这是高

海拔落叶植物对于恶劣环境的一种响应。
综上所述,随着海拔的升高,大气温度和压强降低,落叶植物的生长季缩短,异型柳的叶片 Narea 随之增
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加,进而 Vcmax 随之增加,因此保证了高海拔地区落叶灌木植物在较短生长季里的光合生产;同时,随着海拔的

升高,异型柳还将一部分氮素用于非光合防御组织的构建,进而增加高海拔地区植物叶片对于外界低温、强风

等恶劣天气的抵抗能力,这也是异型柳叶片增厚的主要原因,并导致 PNUE 降低。 扩散导度和羧化能力是影

响植物叶片 啄13C 的主要因素,但羧化能力对于本研究中异型柳叶片 啄13C(Pc / Pa)的影响更大些,进而导致该

值随海拔升高而增加。 随着海拔升高,在大气温度和压强的驱动下,异型柳的叶片通过增加光合羧化能力来

适应生长季缩短的情况,通过增加水分利用效率(叶片 啄13C)来适应较低的水分可利用性,通过较厚的叶片来

抵御高海拔的恶劣环境,这些都是植物叶片功能性状对于环境适应和响应的表现。 其中,氮素在光合与非光

合组织间的分配或者说羧化能力与氮素含量、光合氮利用效率之间的关系是异型柳适应巴郎山不同海拔生境

的关键。
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