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气孔特征与叶片功能性状之间关联性沿海拔梯度的变
化规律：以长白山为例

王瑞丽１，２， 于贵瑞１， 何念鹏１，∗， 王秋凤１， 赵　 宁１，２， 徐志伟１，２

１ 中国科学院地理科学与资源研究所，生态系统网络观测与模拟重点实验室，中国生态系统研究网络（ＣＥＲＮ）综合研究中心，北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：气孔是陆生植物与外界环境进行水分和气体交换的主要通道，控制着植物的光合作用和蒸腾过程。 植物往往通过多种性

状的组合来适应变化的环境，叶片功能性状之间的紧密关系已经在不同尺度得到证实。 然而，植物气孔特征与叶片其它功能性

状是否存在关联性以及这种关联性是否会受到环境变化梯度的影响仍鲜少报道。 本研究沿长白山北坡 ６ 个海拔梯度，测定了

１５０ 种植物的气孔特征和叶片功能性状。 结果发现，气孔密度（ＳＤ）与比叶面积（ＳＬＡ）负相关，与单位面积的叶氮含量（Ｎａｒｅａ）正
相关；除了 ＳＬＡ 和 Ｎａｒｅａ外，气孔长度（ＳＬ）与 ＳＬＡ、叶片厚度（ＬＴ）和单位质量的叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）均存在显著的相关性（Ｐ＜０．０５）。
然而，气孔特征与叶片功能性状的相关性只在部分海拔梯度存在。 此外，我们发现 ＳＤ 与 ＳＬ 之间存在稳定一致的负相关关系。

这些结果表明，植物气孔特征与叶片形态和化学特征对环境变化的适应存在一定的协同变异性，但这种关系不具有普适性，主

要与气孔特征和叶片功能性状的选择压力存在差异以及物种分布范围相关。 未来仍需要在更多物种和不同区域内来验证气孔

特征与植物功能性状之间的关联关系。

关键词：气孔密度； 气孔长度； 协同变异； 叶片功能性状； 海拔梯度
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ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ． Ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｎｅｅｄｓ ｔｏ ｖｅｒｉｆｙ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｍｏｒｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ． Ｆｉｎａｌｌｙ， ｏｕｒ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＤ ａｎｄ ＳＬ，
ｗｈｉｃｈ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ （ ｐｌａｓｔｉｃ） ａｎｄ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ （ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ） ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｔｈｅｓｅ ｄａｔａ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ， ａｎｄ ｈｅｌｐ ｕｓ ｐｒｅｄｉｃｔ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ
ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ； ｃｏｖａｒｉａｔｉｏｎ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ； ａｌｔｉｔｕｄｅ

叶片气孔是植物与外界环境交换水分和 ＣＯ２的主要通道，直接控制着植物的光合和蒸腾作用［１⁃２］。 因

此，研究植物的气孔特征对于理解植物和大气之间的气体交换以及植物对气候变化的适应具有重要作用。 植

物通过气孔的打开和关闭对短时间环境变化做出快速反应，而气孔形态特征则是植物在进化过程中对外界环

境长期适应的结果［３⁃４］。 气孔密度（ＳＤ，ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ）和气孔大小是表征气孔形态特征的两个重要参数，并
且二者之间存在稳定的负相关关系［２， ５⁃６］。

植物往往通过多种性状的组合来适应变化的环境［７⁃８］，叶片功能性状之间关系紧密［７⁃９］。 Ｗｒｉｇｈｔ 等［８］ 在

全球尺度上的研究结果表明，比叶面积（ＳＬＡ，ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）、光合作用能力、呼吸速率、叶片氮（Ｎ）和磷

（Ｐ）含量之间正相关，而它们与叶寿命呈负相关。 这些性状共同组成了全球叶片经济学谱（ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ
ｓｐｅｃｔｒｕｍ），反映了植物采取不同的生态学策略来平衡叶片构建成本的投入与收益［１０⁃１１］。 尽管气孔在叶片功

能中具有重要作用，但由于气孔特征观测数据不足，我们对气孔特征和其他叶片功能性状的关系知之甚

少［１２⁃１３］。 已有研究证实气孔特征与其他叶片功能性状之间存在联系，如 ＳＤ 的增加提高了叶片的光合速

率［１４］。 Ｌｏｒａｎｇｅｒ 和 Ｓｈｉｐｌｅｙ［１２］发现 ＳＤ 随 ＳＬＡ 和叶绿素含量的增加而降低、随叶片厚度（ＬＴ，ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ）增
加而增加，并认为 ＳＤ 的种间变异可能是叶片经济学谱系的一部分。 Ｚｈａｎｇ 等［１５］ 的研究结果表明，兜兰属

（Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ）植物的叶脉密度与气孔长度（ＳＬ，ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ）、ＳＤ 显著相关，气孔和叶脉在发育和功能上

是协同的。 这些研究都表明气孔特征与其他叶片功能性状之间存在关联性。 然而，目前关于叶片气孔特征与

叶片功能性状之间关系的研究只包括少数几个物种或仅在小范围内进行，我们无法得知气孔特征与叶片功能

性状的关系是否会受到不同环境的影响。
海拔梯度包含了温度、湿度、光照和土壤等诸多环境因子的剧烈变化，使其成为研究植物对环境变化响应

的理想场所［１６⁃１７］。 为了研究气孔特征与叶片功能性状的关系在不同环境梯度下的变化，我们选择具有明显

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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植被垂直分布的长白山北坡为研究地点，沿海拔梯度（结合植被类型）设置了 ６ 个调查样点，分析了其常见物

种的气孔特征（ＳＤ 和 ＳＬ）与叶片的形态（ＳＬＡ、叶片面积（ＬＡ，Ｌｅａｆ ａｒｅａ）、ＬＴ）和化学特征（叶片 Ｎ 含量），具体

所要解决的科学问题包括：（１）气孔特征与叶片功能性状是否存在明显的关联关系？ （２）如果上述关系存在，
它们是否会在不同海拔梯度间存在差异？

１　 研究区概况

长白山（４１°２３′—４２°３６′Ｎ，１２６°５５′—１２９°００′Ｅ）位于我国吉林省的东南部，为典型的大陆性温带季风气

候。 从山脚到山顶，年降水量变幅在 ６３０—１１５４ ｍｍ 之间，年均温度在－４．８—２． ９ ℃之间。 山体下部和上部气

候和土壤条件的巨大差异，使长白山的植被垂直带十分明显，在长白山北坡，从山脚到山顶依次为落叶阔叶

林、针阔混交林、针叶林、岳桦林和高山苔原带。 其中，５００ ｍ 以下为落叶阔叶林，土壤为暗棕色森林土，主要

树种为蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）等；５００—１１００ ｍ 为针阔混交林，土壤多为暗棕色

森林土，主要树种有红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、花曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ）及多种槭树

等；１１００—１８００ ｍ 为针叶林带，土壤为山地棕色针叶林土，主要树种有红松、云杉（Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ）、冷杉（Ａｂｉｅｓ
ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）、落叶松（Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ）等；１７００—２０００ ｍ 为岳桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ）林带，是针叶林带和高山苔原带

之间的过渡林带；海拔 ２０００ ｍ 以上为高山苔原带，土壤是在石块石砾层上形成的山地苔原土，土层薄、有机质

分解慢，有泥炭化和潜育化现象。 植被为矮小的灌木和和多年生草本、苔藓及地衣，主要植物为牛皮杜鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｕｍ）、笃斯越桔（Ｖａｃｃｉｎｉｕ ｍｊｌｉｇｉｎｏｓｕｍ）和宽叶仙女木（Ｄｒｙａｓ ｏｃｔｏｐｅｔａｌａ）等［１８］。 本文沿

长白山北坡的海拔梯度设置了 ６ 个取样地点，取样地点的气候和土壤理化性质（０—１０ ｃｍ 土壤）见表 １。

表 １　 沿长白山海拔高度 ６ 个取样点的基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｌｏｎｇ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ （ｍ）

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

年降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ （ｍｍ）

年均温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ （℃）

土壤总氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｎ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

土壤总碳
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｃ ／

（ｇ ／ ｋｇ）
５４０ 落叶阔叶林 ６３２ ２．９ １０．５ａ １３２．２ａ

７５３ 针阔混交林 ６９１ ２．６ ７．６ｂ ９７．１ｂ

１２８６ 针叶林 ８１１ ０．３ １．２ｄ ２６．２ｃ

１８１２ 岳桦林 ９６７ －２．３ ５．２ｃ ７５．７ｂ

２００８ 高山苔原带 １０３８ －３．３ ３．９ｃ ６４．６ｂ

２３５７ 高山苔原带 １１５４ －４．８ ２．９ｄ ４２．６ｂ

　 　 年均温和年降水量数据引自 Ｓｈｅｎ 等［１８］ ；同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。

２　 研究方法

２．１　 野外取样

２０１２ 年 ７ 月沿长白山北坡的 ６ 个海拔梯度，包括 ５ 种典型的植被类型（表 １）。 在每个垂直植被带内布设

４ 个 ３０ ｍ × ４０ ｍ 样地，对样地内常见物种的叶片进行取样，共选取了 １５０ 个物种，隶属于 ４７ 科，１０５ 属，部分

出现在不同地点的相同物种进行了重复测定。 在 ６ 个不同海拔上所取的物种数目具体见表 ２。 对于乔木植

物，每种植物选择 ３—５ 个大小为样方内平均胸径的个体，每个个体选取位于树冠外围、能最大程度地接收阳

光照射、完全成熟、无病虫害损坏的叶片 ２０ 片；对于林下植被（包括灌木和草本），选择样地内常见植物，收集

叶片 １０—２０ 片。 每个海拔梯度的 ４ 个样地内同一物种叶片形成混合样品，装入 １０ 号自封袋内，带回实验室

放入冰箱。 同时，在每个样地内进行土壤样品的采集。 在去除土壤表面的枯枝落叶层后，利用内径 ６ ｃｍ 的土

钻对 ０—１０ ｃｍ 的土层进行取样，每个样地内随机设置 ３０ 个取样点，除去根系和石砾后混合均匀。 待土壤样

品风干后全部过 ２ ｍｍ 筛，利用元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｖａｒｉｏ Ｍａｘ ＣＮ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定土壤总碳和总氮含量。

３　 ８ 期 　 　 　 王瑞丽　 等：气孔特征与叶片功能性状之间关联性沿海拔梯度的变化规律：以长白山为例 　
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表 ２　 沿长白山不同海拔高度选取的不同植物生长型物种数目

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓｉｔｅ ａｌｏｎｇ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ （ｍ）

乔木 Ｔｒｅｅ 灌木 Ｓｈｒｕｂ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

草本
Ｈｅｒｂ

５４０ １３（２８．２６） ２（４．３５） １１（２３．９１） ０ ２０（４３．４８）

７５３ １５（２０．８３） １（１．３９） １２（１６．６７） ０ ４４（６１．１１）

１２８６ ４（１８．１８） ９（４０．９１） ３（１３．６４） ０ ６（２７．２７）

１８１２ ４（１０．５３） ４（１０．５３） ３（７．８９） １（２．６３） ２６（６８．４２）

２００８ ０ ０ ０ ２（１６．６７） １０（８３．３３）

２３５７ ０ ０ ０ ２（２５） ６（７５）

　 　 括号内为每一海拔内不同生长型物种数目占总物种数目的百分比（％）。

２．２　 室内测定

比叶面积 ＳＬＡ 的测定：随机选取 ５—１０ 个叶片，将叶片平铺在坐标纸上，用透明塑料板压平，确保叶片完

全伸张，用扫描仪进行扫描得到图片，利用 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ 软件（Ａｄｏｂｅ Ｓｙｓｔｅｍｓ，Ｓａｎ Ｊｏｓｅ，ＵＳＡ）计算叶面积 ＬＡ。
将扫描后的叶片放入纸信封内，在 ８０℃的烘箱内烘干 ４８ ｈ，用万分之一天平称重。 ＳＬＡ（ｍ２ ／ ｋｇ）＝ ＬＡ（ｍ２） ／
干重（ｋｇ）。

叶片厚度 ＬＴ 的测定：使用游标卡尺测量（精确到 ０．０１ ｍｍ），随机选取 １０ 片叶，同时避开叶脉，并尽量选

择叶片中心部位进行测量，每个个体在不同部位测量 ５ 次，最后取平均值为该个体叶片厚度。
叶氮含量测定（Ｎｍａｓｓ 和 Ｎａｒｅａ ）：叶片放入 ８０ ℃ 烘箱内烘干至恒重，采用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＭＡＸ ＣＮ

Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ Ａｎａｌｙｚｅｒ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定植物氮含量（Ｎｍａｓｓ，ｇ ／ ｋｇ）。 Ｎａｒｅａ（ｇ ／ ｍ２）＝ Ｎｍａｓｓ ／ ＳＬＡ。

图 １　 高山龙胆叶片表皮图片

Ｆｉｇ． １　 Ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｉｍａｇｅ ｏｆ Ｇ． ａｌｇｉｄａ

气孔密度 ＳＤ 的测定采用印迹法［１９⁃２０］。 每一个物

种随机选择 ３ 个叶片，首先使用透明指甲油涂在叶片下

表皮（大约 １ ｃｍ２，注意避开主脉和大的次级脉），静置

待指甲油干透后小心用镊子撕下，制作成临时切片。 样

品带回实验室后使用显微镜（型号：ＣＯＩＣ ＸＳＺ—ＨＳ３，产
地：重庆）及配置的摄像装置（型号：ＹＨ—３００，产地：上
海）进行观测，在 ４０ 倍物镜、１０ 倍目镜条件下拍照，每
一样品上随机选择 ３—５ 个视野记录气孔数目，根据视

野内的气孔数量计算 ＳＤ。 同时，在每个视野图片中随

机选择 ３ 个气孔，利用配套的分析软件进行气孔大小

ＳＬ 的测定，本文以气孔器保卫细胞的长轴长度（μｍ）代
表气孔大小。 以高山龙胆（Ｇｅｎｔｉａｎａ ａｌｇｉｄａ）的气孔图片

为例（图 １），气孔个数为 ６，视野面积为 ６２６８５．２８５ μｍ２，

因此 ＳＤ 为： ＳＤ（ ｓｔｏｍａｔａ ／ ｍｍ２） ＝ ６
６２６８５．２８５ × １０ －６

＝ ９５．７２ ｓｔｏｍａｔａ ／ ｍｍ２，ＳＬ 为 ５６．１２９ μｍ。

２．３　 数据分析

首先，对气孔和叶片功能性状的属性值进行以 １０ 为底的对数转换，使数据满足标准化正态分布，计算各

性状之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数；其次，对不同海拔的植物气孔和叶片功能性状之间进一步做线性回归，针对存

在显著关系的性状关系采用标准化主轴法（ＳＭＡ，ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ）来分析性状关系在不同海拔梯度的

差异，即利用方程 ｙ ＝ ｂｘａ表示不同性状之间的关系，线性转换即为 ｌｏｇ （ｙ） ＝ ｌｏｇ （ｂ） ＋ ａ ｌｏｇ （ｘ），其中 ｘ 和 ｙ
代表不同的性状，ａ 为性状关系的斜率（ｓｌｏｐｅ），ｂ 为截距（ｅｌｅｖａｔｉｏｎ）。 该分析由软件（Ｓ）ＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．０［２１］

完成，对不同海拔之间线性关系的斜率进行异质性测试［２２］，并且在斜率同质（ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ）时计算共同斜率，
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截距和斜率的差异利用多重比较检验。 其他数据处理与分析在 ＳＰＳＳ １３．０（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ，
２００４）中完成。

３　 结果

３．１　 长白山植物叶片形态、化学和气孔特征概况

长白山地区 １５０ 个植物物种叶片形态、化学和气孔特征的概况见图 ２。 叶片形态特征中，ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴ
的变化范围分别为 ２．７５—８４．０５ ｍ２ ／ ｋｇ、１３．１５—３３８８１．５３ ｍｍ２和 ０．０１—０．９１ ｍｍ，平均值分别为 ３３．５８ ｍ２ ／ ｋｇ、
３２９１．３０ ｍｍ２和 ０．１４ ｍｍ。 叶片形态特征中存在较大的变异性，其中 ＬＡ 的变异最大（ＣＶ ＝ １．２５），ＳＬＡ 最小

（ＣＶ ＝ ０．５１）（图 ２ａ—ｃ）；
叶片氮含量 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ的变化范围分别为 １０．９９—４１．２５ ｇ ／ ｋｇ、０．３８—４．０５ ｇ ／ ｍ２，平均值为 ２４．４８ ｇ ／ ｋｇ、

１．０７ ｇ ／ ｍ２，Ｎａｒｅａ的变异（ＣＶ ＝ ０．５８）大于 Ｎｍａｓｓ（ＣＶ ＝ ０．２６）（图 ２ｄ， ｅ）。
叶片气孔特征中，ＳＤ 和 ＳＬ 的均值分别为 １５５．９１ ｓｔｏｍａｔａ ／ ｍｍ２和 ３４．５１ μｍ，变化范围为 ２４．８２—６３４．５１

ｓｔｏｍａｔａ ／ ｍｍ２和 １１．８３—８０ μｍ，ＳＤ 的变异程度（ＣＶ ＝ ０．６６））大于 ＳＬ（ＣＶ ＝ ０．３９）（图 ２ｆ， ｇ）。
３．２　 气孔特征与叶片形态、化学特征的关系

如表 ３ 所示，ＳＤ 与叶片形态和化学特征的关系中，只有与 ＳＬＡ 和 Ｎａｒｅａ的关系达到了显著水平（Ｐ＜０．０５）。

其中，ＳＤ 与 ＳＬＡ 负相关，与 Ｎａｒｅａ正相关。 相比较而言，ＳＬ 与叶片形态和养分特征之间的关系更加紧密。 除了

ＳＬＡ 和 Ｎａｒｅａ外，ＳＬ 与 ＬＡ、ＬＴ 和 Ｎｍａｓｓ均存在显著的相关性（Ｐ＜０．０５）。 其中，ＳＬ 与 ＬＴ 正相关，而与 ＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ

之间为负相关。 此外，ＳＤ 和 ＳＬ 之间存在极显著的负相关关系（Ｐ＜０．０１）。

表 ３　 叶片形态、化学和气孔特征之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ， ｃｈｅｍｉｃａｌ， ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ

特征
Ｔｒａｉｔ

形态特征
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔ

化学特征
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔ

气孔特征
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔ

ＳＬＡ ＬＡ ＬＴ Ｎｍａｓｓ Ｎａｒｅａ ＳＤ ＳＬ

ＳＬＡ １

ＬＡ ０．５１∗∗ １

ＬＴ －０．６９∗∗ －０．３７∗∗ １
Ｎｍａｓｓ ０．６５∗∗ ０．５３∗∗ －０．５６∗∗ １
Ｎａｒｅａ －０．９２∗∗ －０．４４∗∗ ０．５８∗∗ －０．２９∗∗ １

ＳＤ －０．３０∗∗ ０．００２ ０．０１ －０．０５ ０．３０∗∗ １

ＳＬ －０．１４ －０．１９∗ ０．３７∗∗ －０．２４∗∗ ０．１１ －０．６７∗∗ １

　 　 ∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１。 ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＡ：叶片面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；Ｎｍａｓｓ：单位质量的叶氮含量

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ｍａｓｓ ｂａｓｅ；Ｎａｒｅａ：单位面积的叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ａｒｅａ ｂａｓｅ；ＳＤ：气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＬ：气孔大小 Ｓｔｏｍａｔａｌ

ｌｅｎｇｔｈ。

３．３　 海拔梯度对气孔特征与叶片功能性状关联性的影响

针对存在显著关系的性状（表 ３），采用标准化主轴法来分析性状关系之间在不同海拔生境下是否存在一

致性，结果发现气孔特征与叶片形态、化学特征之间的关系会随着环境的不同而发生变化，其关联性只在部分

海拔条件下达到了显著水平（Ｐ＜０．０５）（图 ３ 和图 ４）。
如图 ３ 所示，ＳＤ 与 ＳＬＡ 的负相关关系只在海拔 ２００８ ｍ 处达到了显著水平（图 ３ａ，Ｐ＜０．０５），ＳＤ 与 Ｎａｒｅａ之

间的正相关性仅在海拔 ７５３ ｍ 处达到了显著水平（图 ３ｂ，Ｐ＜０．０５）。
ＳＬ 与 ＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ之间的关系均只在海拔 １２８６ ｍ 处达到显著水平（图 ４ａ， ｃ，Ｐ＜０．０５），而 ＳＬ 与 ＬＴ 在 ５４０

ｍ、１２８６ ｍ 和 １８１２ ｍ 处均达到了显著水平（图 ４ｂ，Ｐ＜０．０５），并且 １２８６ ｍ 处的斜率显著高于 ５４０ ｍ 和 １２８６ ｍ
处（图 ４ｂ，Ｐ＜０．０５）。
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图 ２　 叶片气孔、形态和化学特征的统计特征

Ｆｉｇ． ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ， ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ， ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ
Ｎ：物种数量 Ｎｕｍｂｅｒ；Ｍａｘ：最大值 Ｍａｘｉｍｕｍ；Ｍｉｎ：最小值 Ｍｉｎｉｍｕｍ；Ｍｅａｎ：平均值；ＳＥ：标准误 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ；ＣＶ：变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ；Ｓｋｅｗｎｅｓｓ：偏度。

ＳＤ 与 ＳＬ 之间存在稳定的负相关关系，这种负相关关系在 ６ 个海拔梯度之间均存在（图 ５），并且斜率之

间差异不显著（ＳＭＡ 共同斜率为－１．４２，Ｐ＞０．０５），但截距在不同海拔地区存在显著的差异（Ｐ＜０．０５），其中 ７５３
ｍ 处的截距最大，２３５７ ｍ 处的截距最小。

４　 讨论

４．１　 气孔特征与叶片其他功能性状的关系

叶片功能性状在不同物种间存在较大差异，且易受到外部环境的影响，但多种叶片功能性状之间关系紧

密，植物往往通过性状组合的动态变化来适应所在环境［７⁃８］，这些“特征综合体”反映了植物对环境的适应以

及资源利用策略［７， １１， ２３］。 植物的气孔和叶片结构分别与植物的调节、贮存和维持功能相关［１５］。 以往的研究

已证明，ＳＤ 随 ＳＬＡ 和叶绿素含量的增加而降低、随 ＬＴ 增加而异速增加［１２］。 与之类似，本研究中 ＳＤ 与 ＳＬＡ
呈负相关关系，但我们没有发现 ＳＤ 与 ＬＴ、ＬＡ 存在显著的关系（表 ２）。 Ｚｈａｎｇ 等［１５］也认为厚叶植物并不总是

具有较多的气孔，这主要是由于选择压力或限制因素不同，许多因素影响 ＬＴ，而这些因素并不一定对 ＳＤ 有影

响。 与 ＳＤ 相比，ＳＬ 与叶片形态和氮含量的关系更紧密，这可能是由于 ＳＤ 对环境变化比较敏感［１５］，具有较高
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图 ３　 不同海拔下气孔密度与比叶面积（ａ）和叶氮含量（ｂ）的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ． ３　 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＤ ａｎｄ ＳＬＡ （ａ） ａｎｄ Ｎａｒｅａ（ｂ） ａｃｒｏｓｓ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

只列出显著的回归关系（Ｐ＜０．０５）。

图 ４　 不同海拔气孔长度与叶面积（ａ）、叶厚度（ｂ）和叶氮含量（ｃ）的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ． ４　 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＬ ａｎｄ ＬＡ （ａ）， ＬＴ （ｂ） ａｎｄ Ｎｍａｓｓ （ｃ） ａｃｒｏｓｓ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

只列出显著的回归关系（Ｐ＜０．０５）。 ∗，Ｐ＜０．０５。

的变异性。
叶片功能性状具有较大的环境可塑性［１５］，如叶片大小的改变，能够允许叶片适应不同的光合条件下的蒸

腾速率，保持水分供应和蒸腾需求之间的有效平衡［２４⁃２５］，但不是所有物种的叶片大小与 ＳＤ 都具有相关关系。
Ｍｕｒｐｈｙ 等［２４］对不同光环境下的 ４ 种木本植物的研究表明，只有 Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ 和 Ｃｅｎａｒｒｈｅｎｅｓ ｎｉｔｉｄａ 的 ＳＤ 与 ＬＡ
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　 图 ５　 不同海拔气孔密度与气孔长度的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ． ５ 　 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＤ ａｎｄ ＳＬ ａｃｒｏｓｓ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
只列出显著的回归关系（Ｐ＜０．０５）；ＮＳ，Ｐ＞０．０５；∗，Ｐ＜０．０５。

具有显著的正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 ＳＤ 或 ＳＬ 与叶片大

小的关系较弱在温带落叶树种中也有观察到［２６］，表明

气孔特征的变化并不一定与叶片大小成比例。 单位面

积的质量较高（ＳＬＡ 低）、氮含量高的叶片能够较好地

储存水分， 干旱时期能够保持更加稳定的水分供

应［２７⁃２８］。 因此，ＳＬＡ 降低，Ｎａｒｅａ增加，是对高海拔地区生

理干旱和低氮环境的一种适应策略。 同时，随着海拔升

高，灌木和草本植物逐渐从林下植被成为优势植物（表
２），ＣＯ２偏压和光照环境的改变使得高海拔地区植物

ＳＤ 的增加［２９］。 因此，在本研究中，ＳＤ 表现出与 ＳＬＡ 负

相关，而与 Ｎａｒｅａ正相关。
本研究发现 ＳＤ、ＳＬ 与叶片形态和化学特征存在一

定的协同变异关系，然而这种协同性并非在 ６ 个海拔梯

度中都存在（图 ３ 和图 ４），可能的原因包括：（１）选择压

力不同。 沿着海拔梯度植物功能性状的分布受到了许

多环境胁迫的共同影响，对叶片形态和化学特征具有影

响的因素并不一定是决定气孔特征变化的主要因

子［１５， １７］；（２）单个海拔梯度的叶片性状值的变化范围

较小。 有相同生态习性的植物类群通常有相似的叶片

特征，可能会限制性状之间关系的表达，如同一植物群

落内叶片寿命与叶片形态和生态特征的关系可能就不那么紧密［３０］。 但是，当叶片寿命、ＳＬＡ、叶 Ｎ 含量和净

光合速率等性状的变化范围较大时，这些特征之间的总体性的相关性规律就会表现出来［３１］。

４．２　 ＳＤ 与 ＳＬ 之间的权衡关系

ＳＤ 和 ＳＬ 直接影响着植物的光合速率和蒸腾速率，调节气孔的发育和运动使这两个相互矛盾的需求达到

最优化是植物适应环境的关键［３］。 气孔对叶片气孔导度和蒸腾作用的调控作用，在短时间内，是通过气孔的

开闭行为来实现的，反映了植物对生长环境的短期可塑性；在较长时间内，则表现为气孔形态、分布和数量的

变化，这反映了植物气孔自身的进化或生态适应性［３⁃４］。 长白山垂直梯度中植物叶片的 ＳＤ 与 ＳＬ 之间存在着

显著稳定的负相关关系，ＳＬ 随着 ＳＤ 增加呈线性减低（图 ５，取对数后），该研究结果与其他研究中多物种和不

同地质时间尺度的结果一致［２， ５⁃６］。 气孔数量与大小之间的这种权衡关系，调控了植物气孔形态特征对生长

环境的短期可塑性与长期的适应性进化［６］。 同时，我们发现 ＳＤ 与 ＳＬ 的关系斜率在 ６ 个海拔梯度内没有显

著差异（Ｐ＞０．０５），但截距之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５），表明在 ＳＤ 一定时，生长在 １２８６ ｍ 的植物具有最大的

气孔，而生长在 ２３５７ ｍ 的植物具有最小的气孔。 气孔大小具有重要的生态学意义。 与大气孔相比，小气孔具

有较短的反应时间，能够快速打开和关闭来应对环境变化。 同时，小的气孔往往与高的 ＳＤ 相连，这能够快速

增加叶片的气孔导度，在适宜条件下最大化叶片之间的 ＣＯ２扩散速率，当环境不利时也能够通过关闭气孔来

降低气孔导度［５， ３２］。 高海拔地区（２３５７ ｍ）生境恶劣，如低温、大风和高的 ＵＶ－Ｂ 辐射，小的气孔有利于植物

快速打开和关闭以快速应对多变的环境条件；而生长在海拔 １２８６ ｍ 的优势植物主要为针叶裸子植物（表 ２），
相对于被子植物，裸子植物往往具有较大的气孔［３３］。

环境胁迫驱动下的自然选择使得植物倾向于以最小的水分散失来获得最大的碳同化速率［５］。 另一方

面，植物也可通过调整自身生理特征和解剖结构来适应不同的生境条件。 我们的研究结果证明，处于不同生

境条件下的植物会通过调整 ＳＤ 与 ＳＬ 之间的权衡关系来适应其生存的环境条件。

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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５　 结论

（１） 长白山地区 １５０ 个植物物种气孔特征中，ＳＤ 和 ＳＬ 的均值分别为 １５５．９１ ｓｔｏｍａｔａ ／ ｍｍ２和 ３４．５１ μｍ；形
态特征中，ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴ 的均值分别为 ３３．５８ ｍ２ ／ ｋｇ、３２９１．３０ ｍｍ２和 ０．１４ ｍｍ；叶片氮含量 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ的平均

值为 ２４．４８ ｇ ／ ｋｇ、１．０７ ｇ ／ ｍ２。
（２）ＳＤ 与 ＳＬＡ 负相关，与 Ｎａｒｅａ正相关；除了 ＳＬＡ 和 Ｎａｒｅａ外，ＳＬ 与 ＬＡ、ＬＴ 和 Ｎｍａｓｓ均存在显著的相关性（Ｐ＜

０．０５）。 其中，ＳＬ 与 ＬＴ 正相关，而与 ＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ之间为负相关。
（３）气孔特征与叶片形态、化学特征之间的关系会随着环境的不同而发生变化，其关联性只在部分海拔

生境下达到了显著水平（Ｐ＜０．０５），表明气孔特征与叶片形态、化学特征之间存在协同进化只是“一般性的”结
论，而不是“广泛”或“普适性”的，这仍需要在不同区域和更多物种内来验。

（４）ＳＤ 与 ＳＬ 之间存在稳定一致的负相关关系，植物通过调整 ＳＤ 和 ＳＬ 之间的权衡关系来适应环境

变化。
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