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长白山林线树种岳桦幼树叶功能型性状
随海拔梯度的变化

胡启鹏1,郭志华2,*,孙玲玲3,王摇 彬4

(1. 嘉汉林业(中国)投资有限公司,广州摇 510613;2. 中国林业科学研究院湿地研究所,北京摇 100091;

3. 广东省生态环境与土壤研究所,广州摇 510650; 4. 亚热带森林培育国家重点实验室培育基地, 临安摇 311300)

摘要:通过研究沿不同海拔岳桦幼树叶功能型性状,揭示其对环境的响应机制。 结果表明:淤随海拔升高,岳桦叶面积(LA)逐

渐降低,比叶重(LMA)增加,但 LMA 较高的可塑性指数表明其适应更依赖叶片的薄厚变化;于岳桦叶绿素含量随海拔升高而

显著下降,但类胡萝卜素 Car 和 Car / Chl 显著升高,Chlb 和 Car / Chl 表现出较高的可塑性指数,更倾向于吸收蓝紫光和保护光合

器官;盂岳桦叶氮含量(Narea 和 Nmass)在海拔 1800—1900m 间最低,在低海拔和高海拔均表现较高,但 Chl / Nmass 却随海拔升高而

显著增加,Nmass比 Narea 具有较高的可塑性指数,对光能的吸收更依赖 Nmass 对 Chl 的贡献,高海拔主要将更多的氮投资于光合器

官的保护(1900m 以上),低海拔则更倾向于光合生产(1800m 以下);榆随海拔升高,MDA 增加,但随之抗氧化物质 DS、Pro 和

APX 活性增加,负责对活性氧的抵御和清除,但 APX 活性最大的可塑性指数表明活性氧的清除更依赖于酶促系统,但在海拔

1900m 以上,APX 活性差异不显著,生理抗性逐渐下降,限制岳桦继续向高海拔生长;虞抗氧化物质可塑性指数最高,叶绿素和

叶形态次之,叶氮最低,表明随海拔升高,岳桦林以保护自身的生存为最主要的适应策略机制,然后以增加吸收光能的 Chlb 及

LMA 指标为主要生长策略。

关键词:岳桦;海拔;林线;叶功能型性状;可塑性

Response of leaf functional traits of Betula ermanii saplings to the altitudinal
Variation
HU Qipeng1, GUO Zhihua2,*, SUN Lingling3, WANG Bin4

1 Sino鄄forest (China) Investment Corp. Ltd. Guangzhou 510613, China

2 Institute of Wetland Research, Chinese Agricuture and Forestry, Beijing 100091, China

3 Guangdong Institute of Eco鄄environment and Soil Science, Guangzhou 510650, China

4 State Key Laboratory of subtropical forest Cultivation, Zhejiang A&F University, Linan 311300, China

Abstract: This study focuses on the leaf functional traits of Betula ermanii saplings along the altitude gradient of Changbai
Mountain, a Natural Nature Reserve of China, and tries to reveal its environmental response mechanism. The main results
are as follows: (1)As altitude increased, the leaf area (LA) of B. ermanii dropped significantly, while leaf dry mass per
area (LMA) increased. But it also indicated that it more resorted to leaf thickness changing in the procedure of adaption
due to a higher LMA plasticity index. (2)The content of Chlorophyll (Chla, Chlb andChla+b) of B. ermanii reduced as
altitude climbing up, while carotenoids (Car) and the ratio of Car to Chla+b(Car / Chl) was just the opposite. A higher
Chlb and Car / Chl plasticity index of B. ermanii suggested that it tended to assimilate ultraviolet鄄blue light and protect
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photosynthetic organs. (3)The content of Leaf nitrogen (Narea and Nmass) of B. ermanii was the least at altitude 1800—
1900m, but was higher at the low and high altitude. However Chl / Nmass increased with height ascending. And absorption of
light energy more relied on the contribution of nitrogen to Chl for a higher Nmass plasticity value in order to allocate more
nitrogen into chemical defense in higher latitude(1900m above), and photosynthesis in lower latitude(1800m below). (4)
With altitude increased, when the growth of B. ermanii was limited by the peroxide (such as MDA), antioxidant DS, Pro
and APX activity adaptively increased, which was responsible for resisting and clearing reactive oxygen. The highest APX
plasticity index of B. ermanii showed it more relied on enzymatic system to accomplish this process, But APX activity had no
significant difference above 1900m, which meant that the physiological resistance decreased gradually, and a higher
elevation may limit its distribution. (5)With elevation climbed up, B. ermanii took its own survival as the main policy
mechanism due to the highest average plasticity index, and then took Chlb and LMA to absorb light energy as the main
growth strategy with a higher plasticity index.

Key Words: Betula ermanii; altitude; forest line; leaf functional traits; plasticity

海拔是影响植物生理、结构和功能、代谢等重要的生态因子之一[1],随海拔高度变化,水热、光照、CO2 分

压等亦表现出梯度性变化,植物叶面积、叶氮(Nmass 和 Narea)、叶绿素含量、光合等叶特征表现出不同的适应性

响应[2鄄6]。 高海拔限制森林的分布,从而形成各种森林分布的界限,即高山林线[7],由于地理位置的特殊,其
生态生理机制一直是探索的热点,如光合和呼吸作用、适应性、多样性、生长、解剖学等[8鄄11],而从叶功能型性

状方面研究较少[12鄄15],特别在全球大气变化的影响下,林线树种在形态或生理上的响应则更为敏感[16],研究

林线植物叶功能型性状对不同海拔梯度的响应,对揭示林线树种适应机制和分布原因具有重要生态学意义。
长白山森林生态系统是植被垂直梯度分布最典型之一,而亚高山岳桦林带是从森林过渡到苔原的一个过

渡带,岳桦即为林线树种,以前的学者已经从种群[17鄄18]、群落[19]、分布[20]、林线变化[16,21]、生物量[22]等角度进

行了研究,而叶特征方面主要从碳素供应[13]、非结构性碳水化合物[14] 及生理[7] 方面进行了报道。 本文从不

同海拔梯度上岳桦幼树叶功能型性状及可塑性方面研究出发,以探讨岳桦对海拔的响应和适应机制。
1摇 材料与方法

1. 1摇 试验地概况

试验地位于长白山北坡亚高山岳桦林带,地处火山锥体中部,基岩有粗面岩、粗面角砾岩、流纹岩等,随着

分布海拔的升高, 常形成纯林, 最后于苔原带接壤。 沿海拔梯度, 与岳桦伴生的灌木以牛皮杜鹃

(Rhododendron aureum)和樾桔(V. vitis鄄idaea)为主等。 草本植物比较发达,覆盖度 70%—100% ,多为耐寒

植物。
岳桦林的土壤也属于一个过渡带,在与针叶树混交的林分带属于山地棕色针叶林土,随海拔升高,在

1800m 以上,土壤逐渐变为山地生草森林土,最后过渡到无林的山地苔原土。
1. 2摇 试验地设置

根据长白山岳桦的分布特征,并参考邹春静等[20] 和于大炮等[23] 有关岳桦过渡带位置的研究,选取沿长

白山北坡岳桦分布连续的 7 个采样点采样(表 1),采样点布设在不同海拔处距林缘 10—30m 内,采样范围

10—30m2。
1. 3摇 试验材料

实验材料为岳桦(Betula ermanii) 4—5 年生幼树。 幼树年龄通过查数轮生枝法获得。
岳桦,桦木科(Betulaceae)桦木属(Betula L. ),落叶乔木。

1. 4摇 试验方法

叶面积 LA 测定采用图纸法,具体方法:在待测植株上,每株采取中上部当年生叶片,在 A4 纸上画出叶片
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轮廓,然后沿轮廓裁剪并称重 Cm,然后利用整张纸的面积 ZL 与质量 Zm 换算叶片面积。 比叶重 LMA=叶片干

重 /叶面积。 用凯氏定氮法测叶片总氮含量。 叶绿素含量、叶片脯氨酸、丙二醛(MDA)、抗坏血酸氧化物酶

(ASA鄄POD)活性(APX)测定参照邹琦[24]。 可溶性糖测定采用蒽酮比色法[25]。

表 1摇 样地海拔及位置记录

Table 1摇 Altitude and specific position of sample sites

样地号 Plot No. 海拔 Altitude / m 纬度 Latitude 经度 Longitude 林分组成 Forest constitute

A1 1703依7 N42毅04. 476忆 E128毅03. 989忆 9 杉 1 桦

A2 1710依6 N42毅04. 202忆 E128毅03. 852忆 8 杉 2 桦

A3 1756依8 N42毅04. 034忆 E128毅03. 896忆 6 杉 4 桦

44 1816依6 N42毅03. 840忆 E128毅03. 908忆 8 桦 2 落

A5 1894依5 N42毅03. 794忆 E128毅04. 037忆 9 桦 1 落

A6 1940依5 N42毅03. 659忆 E128毅04. 062忆 10 桦

A7 1996依5 N42毅03. 470忆 E128毅04. 068忆 无乔木

可塑性指数(PI)等于岳桦叶功能型指标在海拔梯度上的最大值减去最小值再除以最大值[26]。
以上性状测定的样品均采自原生环境的 4—5a 幼树上,每个地点测定 5 株,取样时按不同方向上每株取

10 片当年生成熟、无病虫害叶,混匀,除 LA 和 LMA 外,其他均由液氮固定后带回实验室进行测定。 取样时间

在 2007 年 8 月 3—5 日。
各变量均以加减一个标准误表示,差异性水平(P<0. 05)分析均采用 SPSS 13. 0。

2摇 结果

摇 图 1摇 与岳桦叶面积及比叶重随海拔高度变化

Fig. 1摇 Responses of leaf area (LA) and leaf dry mass per area

(LMA) of B. ermanii to different altitudes

小写字母为不同海拔间比较; A1、A2、A3、A4、A5、A6、A7:海拔高

度分别为 1703、1710、1756、1816、1894、1940 和 1996m

2. 1摇 随海拔梯度升高叶面积与比叶重的变化

叶片作为植物接收光能进行碳同化的最主要器官,
其面积的大小和薄厚是衡量植物功能性状的主要参

数[2]。 图 1 显示,随海拔升高,LA 呈逐渐降低趋势,A5
处下降较快,而 LMA 呈逐渐升高变化,其值在 A7 处达

最高水平,与 A1 处最小值相比增加了 53% 。 经检验

LA 和 LMA 差异均达到显著水平(P<0. 05)。
2. 2摇 叶绿素与叶氮

叶绿素是植物进行光合作用的载体,其含量大小影

响植物的光合能力和光合器官的保护等[5]。 表 2 显示,
随海拔升高,叶绿素 a(Chla)、叶绿素 b(Chlb)及总叶绿

素含量(Chl)均呈逐渐降低趋势,A7 处达到最低,与 A1
处相比分别降低了 45% 、52% 和 47% ,而类胡萝卜素

Car 和 Car / Chl 比值则呈上升趋势,说明 Chl 分配给 Car
的量增加,经检验叶绿素含量在不同海拔间差异均达到显著水平(P<0. 05)。 叶氮含量(Nmass 和 Narea)随海拔

变化差异显著(P<0. 05),均在 A7 处达最高水平,中部海拔相对偏低。 分配到叶绿素中的 N(Chl / Nmass)随海

拔升高而降低, A7 处较 A1 处下降 47% ,且差异达到显著水平(P<0. 05)。
2. 3摇 丙二醛、脯氨酸、抗坏血酸酶活性及可溶性糖

图 2 显示,随海拔高度升高,丙二醛(MDA)逐步升高,且差异显著(P<0. 05),说明岳桦遭受到了高海拔

逆境的限制,包括低温和紫外线辐射,从而导致活性氧增加。 同时抗氧化物质脯氨酸 Pro、可溶性糖 DS、及抗

坏血酸活性 APX 均随海拔升高明显增加,且显著(P<0. 05),表明随海拔升高,岳桦受到胁迫越强的同时抗逆

性也增强。
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表 2摇 岳桦叶绿素、类胡萝卜素及叶氮含量随海拔梯度的变化

Table 2摇 Responses of chlorophyll, carotenoid and leaf nitrogen of B. ermanii to different altitudes

样地号
Plot No.

叶绿素 a
Chla content

/ (g / g)

叶绿素 b
Chlb content

/ (g / g)

叶绿素
Chl content
/ (g / g)

类胡萝卜素
Car content
/ (g / g)

Car / Chl
Nmass

/ (g / g)
Narea

/ ( g / m2)
Chl / Nmass

A1 3. 77 a(0. 21) 1. 62a(0. 02) 5. 39 a(0. 20) 0. 42 a(0. 02) 0. 08 a(0. 00) 32. 22 a(2. 81) 0. 97 b(0. 06) 0. 17 a(0. 00)

A2 3. 68 a(0. 18) 1. 58a(0. 05) 5. 26 a(0. 17) 0. 53 ab(0. 02) 0. 10 ab(0. 00) 35. 27 a(3. 01) 1. 21 b(0. 07) 0. 15 ab(0. 00)

A3 3. 33 a(0. 15) 1. 12ab(0. 03) 4. 43 b(0. 18) 0. 62 b(0. 00) 0. 14 b(0. 01) 28. 98 b(2. 29) 0. 96 b(0. 03) 0. 15 ab(0. 01)

A4 2. 68 b(0. 11) 0. 89 b(0. 04) 3. 57 c(0. 13) 0. 65 b(0. 00) 0. 18 b(0. 00) 27. 88 b(2. 18) 0. 94 b(0. 03) 0. 13 ab(0. 00)

A5 2. 26 c(0. 10) 0. 80 b(0. 01) 3. 06 cd(0. 09) 0. 68 b(0. 01) 0. 22 bc(0. 00) 29. 44 b(1. 50) 1. 01b(0. 05) 0. 10 b(0. 00)

A6 2. 25 c(0. 07) 0. 79b(0. 00) 3. 05cd (0. 11) 0. 69 b(0. 00) 0. 23 bc(0. 00) 31. 79 ab(1. 49) 1. 13 b(0. 07) 0. 10 b(0. 00)

A7 2. 06 c(0. 04) 0. 77 b(0. 01) 2. 83 d(0. 04) 0. 71 b(0. 00) 0. 25 c(0. 01) 33. 10 a(2. 5) 2. 17 a(0. 05) 0. 09 b(0. 00)

图 2摇 岳桦叶片 MDA、DS、APX、Rro 随海拔高度变化

Fig. 2摇 Response of MDA 、DS、APX、Rro of B. ermanii to different altitudes

不同字母表示差异显著(P<0. 05),相同为不显著

2. 4摇 可塑性比较

可塑性是指植物在适应过程中通过改变形态、生理等性状满足其表型与其生存环境相一致[27],一般高的

可塑性与植物对环境具有高的潜在适应能力紧密相关[28]。 表 3 显示,综合可塑性指数从大到小依次为:基于

抗氧化物质(0. 79)>基于叶绿素含量(0. 49)>基于叶形态特征(0. 47) >基于叶氮含量(0. 39)。 单项指标中,
APX、Pro、DS 和 Car / Chl 可塑性指数均高于 0. 6 以上,Chlb、Nmass 和 LMA 可塑性指数在 0. 6—0. 5 之间,其余

均低于 0. 5,说明随海拔升高,岳桦向上的发展更倾向于自身的保护,生长次之。
3摇 讨论

叶片是植物捕获光能,进行光合作用的主要场所,LA 和 LMA 作为植物碳收获策略的关键叶特征之一,其
大小直接与光合碳同化和适应相关。 研究表明[26,29],较小的叶面积和叶片较厚的植物,光合能力一般较低,
因为较小的 LA 降低了光能的吸收和消耗,但可以抵御或避免恶劣环境的胁迫。 沿长白山海拔升高,岳桦 LA
逐渐变小,LMA 逐渐增大,意味着叶片越来越厚,这样可以减少高海拔低温、紫外线等不利环境因子的影响,
降低能的消耗,以保证自身的正常生存,是一种适应的表现,这与多数植物随海拔高度变化一致[2,5,27,30],但叶
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形态中 LMA 较大可塑性指数表明,岳桦适应不同海拔环境更借助于叶片薄厚程度来捕获或抵消光能。

表 3摇 岳桦叶片形态指标可塑性指数比较

Table 3摇 Comparison of leaf functional characteristics plasticity index of B. ermanii

可塑性指标
Index of plasticity

可塑性指数
Plasticity value

基于叶绿素含量 Based on leaf chlorophyll content Chla 0. 45

Chlb 0. 52

Car 0. 41

Chl 0. 47

Car / Chl 0. 67
Chl / Nmass 0. 47

平均 Average 0. 49

基于叶氮含量 Based on leaf nitrogen content Narea 0. 21
Nmass 0. 56

平均 Average 0. 39

基于叶形态特征 Based on leaf morphology LA 0. 40

LMA 0. 53

平均 Average 0. 47

基于抗氧化物质 Based on leaf stress matters APX 0. 96

DS 0. 63

Pro 0. 77

平均 Average 0. 79

叶绿素含量的高低直接影响植物光合作用的表现。 已有研究发现,植物叶绿素含量(a、b、a+b)沿海拔梯

度升高呈下降趋势[31],这与本研究结果一致,亦印证了吴栋栋等[7]对岳桦叶绿素随海拔变化的研究结果。 因

为随海拔升高,辐射增强,叶绿素降低可以减少对光能的吸收,减弱对光合系统的压力,从而避免潜在的光抑

制和过氧化[32]。 Car 具有吸收光能和保护叶绿素分子免遭光氧化损伤的功能[33],随海拔升高岳桦 Car 增加,
但其较低的可塑性指数意味着其吸收光能用于光合作用的功能较低,主要是吸收多余的光能,保护光合器官,
这从 Car / Chl 较高的可塑性指数可以得到印证,说明光合作用正常进行的前提是保护光合器官免受损。 而

Chlb 较高的可塑性指数,表明岳桦在光合适应中更依赖吸收蓝紫光的 Chlb 吸收和传递光能,其次是 Chla。 叶

氮与植物的光合作用密切相关,在不同光合器官组分分配中具有非常重要的作用[34]。 研究表明 Nmass 的多寡

直接决定着叶片光合能力的高低[35鄄36],主要原因是氮素在光合器官中占有较大比重。 而 Narea 与冠层位置以

及光子通量密度密切相关,具体表现在适应不同环境下的荫生叶或阳生叶[37]。 但与 Narea 相比,岳桦较高的

Nmass 可塑性指数意味着其在随海拔适应过程中更依赖于 Nmass 对光合器官中的贡献。 岳桦在高海拔表现出较

高的 Narea 和 Nmass,但分配到叶绿素的量(Chl / Nmass)却降低,,说明高海拔充足的光照使得岳桦不必在光合器

官中投资太多的氮,而把部分氮投资于保护构造上以防止高温或强光损伤和失水过多[38],而 Chl / Nmass 和 Chl
相对较低的可塑性指数亦说明岳桦在向上适应的过程中,并不是为了积累光能而生长,而是为了减小光合器

官的损伤而生存。 在低海拔,胁迫相对降低,植物将更多地氮投资到了光合器官中,以便尽可能地吸收光照,
维持光合生产[39],这与低海拔较低的 LMA 和 Car 一致。 而海拔 1800—1900m 间 Narea 和 Nmass 含量最低,可能

与岳桦的起源有关,野外调查亦发现,此海拔区间也是岳桦分布最多,最密集的区域。
MDA 是膜质过氧化产物主要产物之一,表征植物对逆境的反映强弱。 在植物遭受逆境的过程中,其量会

增加,破坏蛋白质和酶的结构以及能引起叶绿体和过氧化物体中一些酶的活性下降,从而抑制光合作

用[40鄄41]。 随海拔梯度上升,岳桦叶片 MDA 逐渐增大,表明岳桦向上发展的过程中遭受到了高海拔逆境的限

制,包括低温和紫外线的胁迫,这些导致活性氧增加,光合能力可能降低,这与吴栋栋等[7]对高海拔岳桦研究
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结果类似,但与其在低海拔结果并不一致,他认为岳桦在低海拔较高的活性氧是高温高湿刺激所致。 但野外

观测发现,在海拔 1500m 以下,特别在路边及开阔的环境中,岳桦的发展较快,说明岳桦是喜光树种,而温度

被认为是海拔梯度上限制植物分布和生长的主要因子[42],因此可以认为低海拔高温对岳桦胁迫较小或没有,
反而是其向下发展的有利因子。 虽然逆境能引起植物活性氧增加,代谢紊乱,但相应地植物体内会形成抗氧

化系统,保护植物免受活性氧危害[43]。 且活性氧的清除由非酶促系统和酶促清除系统协同完成[41]。 随海拔

升高,低温等环境越来越恶劣,可溶性糖(DS)和脯氨酸(Pro)主动积累,这样可以降低渗透势和冰点[44],提高

岳桦对低温逆境的抗性,抗坏血酸酶(APX)活性随海拔升高而增强则可以消除活性氧对岳桦生长的最大危

害,最大限度保护植物正常生长,这与 Car 变化一致,但在高海拔 1900m 以上,APX 活性变化幅度较小,差异

并不显著,说明在高海拔地区,随着环境不断恶化,生理胁迫程度可能会逐渐超过了其内部保护系统(主要为

酶促系统)的承受和抵御能力,不利于岳桦的生长发育,阻碍其继续向更高海拔分布,这也可能导致林线的形

成。 而 APX 活性最大的可塑性指数表明,岳桦对低温等环境的适应更依赖于酶促清除系统,而非酶促系统

(DS 和 Pro)的变化则更能体现出岳桦对恶劣环境的一种反应。 同时岳桦叶片各项平均可塑性指数指标中,
抗氧化物质的可塑性指数最大,叶绿素和叶形态次之,表明随海拔升高,岳桦林以保护自身的生存为最主要的

策略机制,然后以吸收光能的 Chlb 及 LMA 指标为主要生长策略。
总之,随长白山海拔升高,岳桦受到的环境胁迫逐渐加重,在叶功能型状方面形成了一定的适应和响应机

制,表现为随海拔升高,叶片 LMA 增加、叶面积逐渐变小、Chl(a、b、a+b)降低和 Car、Car / Chl 和 Chl / Nmass 升

高,Narea 和 Nmass 在海拔 1800—1900m 间最低,在高海拔将更多的氮投资于保护光合器官,而低海拔则更倾向

于光合生产。 抗氧化物质 DS、Pro 和 APX 活性随海拔升高而增加,负责对活性氧的抵御和清除,但高海拔地

区(1900m 以上),APX 活性变化较小,而 MDA 显著增加,意味着随海拔升高,恶劣环境对岳桦的胁迫可能逐

渐超过体内的保护系统,缓冲岳桦继续向上生长和分布,这也可能是岳桦林线形成的原因之一。 同时可塑性

指数表明岳桦的向上分布的过程中,其适应环境更依赖抗氧化物质,即生存为主,生长次之。
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