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摘要：植物叶功能性状能够直接或间接反应植物对环境的适应策略，这种适应策略会间接影响植物的生长、繁殖和生存。 目前

已有大量关于植物叶功能性状与环境间关系的研究，但这些研究多使用性状平均值代替物种，忽略了性状的种内变化。 油松是

我国重要的造林树种，对我国陆地生态系统起着重要的作用，研究其叶功能性状与环境的关系有助于我们更好的的理解种内功

能性状与环境间的关系。 本研究于 ２０１４ 年 ６—９ 月对辽宁、内蒙、北京、山西、陕西、宁夏、青海等地天然油松进行采样并对其重

要的 ８ 个叶功能性状的分布特征及主控环境因子进行了研究，结果表明：１） 油松各叶性状值存在较大的种内变异系数

（４．８２％—２５．８５％），除 １ 年生 ＬＣＣ 油松各叶功能性状值在不同研究地点间差异显著（Ｐ＜０．０５）；２）油松叶长（ＬＬ）、叶厚（ＬＴ）、比

叶面积（ＳＬＡ）、气孔密度（ＳＤ）、叶氮含量（ＬＮＣ）存在较弱的经度格局，ＬＴ、ＳＤ、ＬＮＣ 存在较弱的纬度格局（０．０５＜Ｒ２＜０．３），水热条

件的变化以及较大的局部效应是造成这种格局的可能原因；３）控制油松各叶性状分布的主要环境因子各不相同，其中 ＬＬ 主要

受到年平均降水量和海拔高度的影响；ＬＴ 主要受到年均温和土壤体积含水率的影响；ＳＬＡ 主要受到年平均降水量和土壤氮含

量的影响；叶干物质含量（ＬＤＭＣ）主要受到水因子的影响；ＳＤ 主要受到海拔高度的影响；ＬＮＣ 主要受到海拔和水因子的影响；

叶磷含量（ＬＰＣ）主要受到土壤磷含量的影响。

关键词：油松；叶功能性状；分布特征；主控因素；通径分析
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ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｓｏｍｅ ｔｒａｉｔｓ． Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ， ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＬＬ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ， ＬＴ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＳＬＡ
ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｗａｔｅｒ ｆａｃｔｏｒｓ，
ＳＤ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ａｌｔｉｔｕｄｅ， ＬＮＣ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｆａｃｔｏｒｓ， ａｎｄ ＬＰＣ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ
ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｍａｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ； ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ

植物功能性状是植物个体可以测量的、能够直接或间接反应植物适应策略的性状［１］，这种适应策略会间

接影响植物的生长、繁殖和生存［２］。 国外研究表明，植物生长策略和植物对资源的利用能力与叶功能性状具

有紧密的联系，同时植物对环境变化形成的生存对策也可以通过叶功能性状反映出来［３］。 随着植物叶经济

谱理论的提出［４］，叶功能性状及其与环境间关系的研究越发成为生态学研究的热点问题。 研究表明，常绿植

物的比叶重随着年平均气温和年降水量的增加而降低［５］，植物叶片中的氮、磷含量极易受环境条件（如土壤

的养分含量，生长季的温度及年降水量）的影响，全球 ４５２ 个样点的 １２８０ 种植物叶氮和叶磷含量都随着纬度

升高和温度降低而增加，氮磷比则降低［４］。 我国对于叶功能性状与环境间关系的研究起步较晚，多集中在小

尺度海拔梯度上叶性状与环境之间关系的研究［６⁃７］ 或大尺度环境梯度下同一科属植物叶功能性状与环境因

子之间的关系［８⁃９］。 然而在环境梯度上植物功能性状的变化不仅受到环境的影响，还受系统发育的影

响［１０⁃１１］，种内植物性状会沿着环境梯度而发生变化，这种变化能够使植物种在新的环境下存活、生长和繁

殖［１２］，用单一物种研究环境梯度下性状间的关系可以更好的区分环境对性状的影响［１１］。 戚德辉等［１３］ 研究

表明不同环境因素在不同程度上对铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓａｃｒｏｒｕｍ）功能性状产生影响，对铁杆蒿功能性状影响大

小依次是年均降雨量、年均温和年均蒸发量。 杨利民等［１４］ 研究表明水分条件是影响中国东北样带羊草

（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）气孔密度变化的主要因子。 苏文华等［１５］ 人对滇石栎（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｄｅａｌｂａｔｕｓ）的研究发现其

功能性状存在较大的种内变异并且与生境纬度和温度有关。 张慧文等［７］的研究发现土壤含水量和土壤氮含

量是天山云杉叶片功能特征沿海拔梯度变化的主要驱动因子。 这些在种内水平的研究可以弱化系统发育的

影响，凸显环境对功能性状变化的影响。 综上所述，在研究植物功能性状与环境间关系时（尤其在大尺度

上），往往使用性状平均值代替物种，忽略性状的种内变化。 然而对于分布区较广的物种而言，由于受到不同

环境条件以及系统发育的影响，其种内功能性状在环境梯度上的变异不容忽视。 本研究有助于更好的区分环

境对油松叶性状的影响进一步了解植物种内叶功能性状与环境之间的关系，同时也是对植物功能性状与环境

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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间关系研究的重要补充。
油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）是我国特有种，具有耐低温、干旱和瘠薄的生态学特性，是优良的造林树种，在中

国辽宁、吉林、内蒙古、河北、河南、山西、陕西、山东、甘肃、宁夏、青海以及四川北部等地皆有分布［１６］。 天然油

松林对中国北方森林群落具有很强的代表性，同时对陆地生态系统碳循环和碳储存也起到了重要的作用［１７］。
国内对于油松的研究较早，但早期研究多集中在其遗传特征［１８⁃２１］与形态特征［２２］之上，随着近年来植物功能性

状研究的开展，人们逐渐意识到功能性状对于植物生长发育繁殖以及其与环境之间相互关系的重要性，对油

松功能性状的研究理应受到重视。 油松天然分布区纬度变化范围在 ３１°—４４°Ｎ 之间；经度变化范围在 １０１°
３０′—１２４°４５′Ｅ；海拔变化范围在 １００—２８００ ｍ 之间，分布区内气候条件，土壤状况，地形因子等都存在较大差

异［２３］。 Ｄｉａｚ 等［２４］在区域尺度上的研究发现植物功能性状与气候的关系比全球尺度更加紧密，在不同区域间

和不同性状间也存在差异。 由此我们推断天然油松各叶功能性状在其分布区内亦存在较大的差异，并且存在

一定的分布格局，而且各性状分布的主控因素不同。 本文通过在油松天然分布区内 ９ 个代表性样点进行取样

研究，试图 １）探明油松这一物种的各个叶功能性状分布特征 ２）揭示油松各性状分布的主控因素，进一步理

解种内功能性状与环境间的相互关系进而对我们在全球变化的背景下更好的保护发展和利用油松这一物种

提供理论指导。

图 １　 油松分布图及取样点

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｕｎｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究在天然油松林分布区内选择 ９ 个代表性的样点，包括北京市延庆县松山自然保护区、辽宁省鞍山

市千山自然保护区、辽宁省绥中县三山林场、内蒙古黑里河自然保护区、山西省太岳山灵空山自然保护区、陕
西省宁陕县火地糖、陕西省黄龙县蔡家川林场、青海省海南藏族自治区贵德县、宁夏省银川市贺兰山自然保护

区（图 １）。 各研究区位于 １０１°—１２４°Ｅ， ３３°—４２°Ｎ 之间，海拔变化范围在 １３８—２８０４ ｍ 之间，年均温 ４．８—
１０℃，年降水量 ２５４．２—１１００ ｍｍ 之间，土壤以棕壤和褐土为主。 各研究地区环境条件差异较大，详细情况见

表 １。

３　 ３ 期 　 　 　 张凯　 等：油松叶功能性状分布特征及其控制因素 　
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表 １　 研究地区自然状况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｅａ

研究地点
Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｉｔｅｓ

年均温 ／ ℃
ＭＡＴ

年降水 ／ ｍｍ
ＭＡＰ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

北京松山 ８．５ ４９３ １１５°４９′Ｅ ４０°３２′Ｎ １２００ 油松 Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ、蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ、山
杨 Ｐｏｂｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ、胡桃楸 Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ

辽宁千山 ８．７ ７２９．５ １２３°８′Ｅ ４１°００′Ｎ ２６０ 油松、五角枫 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ Ｍａｘｉｍ 胡桃楸、康椴 Ｔｉｌｉａ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ 忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ

辽宁绥中 ９．１ ６４５ １１９°５９′Ｅ ４０°１７′Ｎ １３８ 油松、五角枫、胡桃楸、荆条 Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｌｉｎｎ

内蒙黑里河 ４．８ ４６５ １１８°２８′Ｅ ４１°２１′Ｎ １１３８ 油松、蒙古栎、白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ、蒙椴
Ｔｉｌｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

山西太岳山 ８．７ ７８８．６ １１２°７′Ｅ ３６°３９′Ｎ １４９６ 油松、蒙古栎、白桦、山杨、毛榛 Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ
胡枝子 Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ

陕西火地塘 １０ １１００ １０８°２８′Ｅ ３３°２６′Ｎ １６４３
油松、山杨、锐齿栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ 红桦 Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏ－
ｓｉｎｅｎｓｉｓ、光皮桦 Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ、华山松
Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ

陕西黄龙县 ８．６ ６０２ １０９°５７′Ｅ ３５°５２′Ｎ １１９０ 油松、山杨、白桦、侧柏 Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ

宁夏贺兰山 ８．３ ３０４ １０５°５５′Ｅ ３８°４４′Ｎ ２１３１ 油松、青海云杉 Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ、山杨、白桦、蒙古扁
桃 Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

青海贵德 ７．２ ２５４．２ １０１°３６′Ｅ ３６°０５′Ｎ ２８０４
油松、水栒子 Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒｕｓ、小檗 Ｂｅｒｂｅｒｉｓ
ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ、蔷薇 Ｒｏｓａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ、虎榛子
Ｏｓｔｒｙｏｐｓｉｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ

１．２　 样地设置和样品采集

本研究于 ２０１４ 年 ６ 月至 ９ 月按照从南到北的顺序依次在各个研究地点进行样地设置和样品采集。 为减

少林分条件及地形因子的影响在所有研究地点选取林龄相近（林龄通过咨询当地林业工作人员及油松胸径

综合判断）林分情况较为相似的天然油松成熟林，并在每一个研究地点选择坡度较为平缓的阳坡或半阳坡设

置 ３ 个 ２０ｍ×２０ｍ 样地，用 ＧＰＳ 测定每一个样地的经纬度与海拔并记录，用 ＥＭ５０ 仪器测定每一样地内土壤体

积含水率（土壤中水分体积与土壤总体积的比值）与温度。 然后在每一个样地内挑选三株长势良好无病虫害

的油松采集叶片，每株油松按其东南西北四个方向各取一枝生长良好的枝条，在每个枝条上选取无病虫害的

一年生与多年生松针各 ５０ 束，将采集的松针置于两片湿润的滤纸之间，分开装进自封袋，放入保温盒中储存。
最后在每个样地对角线等距离用体积为 １００ｃｍ３的环刀取 ３ 份土样装入铝盒中并做好标记。
１．３　 测定指标及方法

１．３．１　 植物样品的测定

在每一个自封袋内随机选取 ２０ 束松针，取出后迅速用滤纸吸干表面的水分。 用 １ ／ １００００ 的电子天平称

量其饱和鲜重并用精度为 ０．０１ｍｍ 的数显游标卡尺测定每一束松针的叶长（ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ＬＬ）、中间部位叶宽

（ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ， ＬＤ）以及叶厚（ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ＬＴ），油松松针单面弧面面积采用公式 Ｓ ＝π∗ＬＤ∗ＬＬ ／ ２ 计算［２５］，
油松单束松针面积＝ ２Ｓ＋２ＬＤ∗ＬＬ。 另随机选取 ５—１０ 束松针减掉其头尾两部分保留 ３—５ｃｍ 置于福尔马林

溶液中保存。 回到实验室后将松针放入 ８５℃烘箱内烘干 ４８ｈ 至恒重并测定其干重，取出浸泡在福尔马林溶

液中的松针风干 ２４ｈ，叶片气孔个数通过 ＳＥＭ（Ｓｃａｎｎｉｎｇ Ｅｌｅｃｔｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ Ｓ⁃３４００Ｎ）拍摄照片计数。 再据此

计算其他指标。 计算公式如下：叶干物质含量（ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ） ＝ 叶片干重（ｍｇ） ／叶片鲜重

（ｍｇ）；比叶面积（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＳＬＡ）＝ 叶面积（ｃｍ２） ／叶干重（ｇ）；气孔密度（ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＳＤ）＝ 气孔

个数（ｓｔｏｍａｔａｌ） ／照片面积（ｍｍ２）。 将烘干叶片磨粉过细筛后，采用重铬酸钾外加热法测定有机碳含量（ ｌｅａｆ

ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＬＣＣ）；经 Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２法消煮后，用凯氏定氮法测定全氮含量（ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，

ＬＮＣ），钼锑抗比色法测定全磷含量（ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＬＰＣ） ［２６］。
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１．３．２　 土壤样品的测定

将铝盒中的土样取出放于塑料薄膜上自然风干并测定其干重。 土壤容重（ｓｏｉｌ ｕｎｉｔ ｗｅｉｇｈｔ， ＳＵＷ）＝ 土壤

干重（ｇ） ／ （１００ｃｍ３）。 然后去除草根、石块后研磨过 ０．１５ｍｍ 筛经四分法取样用于土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的测量。
采用重铬酸钾外加热法测定有机碳含量；经 Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２法消煮后，用凯氏定氮法测定全氮含量；经 Ｈ２ＳＯ４⁃
ＨＣＬＯ４法消煮后，用钼锑抗比色法测定全磷含量［２６］。 土壤体积含水率由 ＥＭ５０ 直接读出。
１．４　 环境因子数据集建立

不同经纬度环境条件对植物功能性状的影响主要来源于气候、土壤以及地形因子的影响［２４］。 通过数据

的调查与整理，我们建立了油松叶功能性状主要影响因素的数据集，其中气候数据通过中国气象科学数据共

享服务网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｓｃｉｅｎｃｅ．ｇｏｖ．ｃｎ ／ ）以及相关文献［２７⁃３４］查询得出，土壤数据与海拔由本实验测得：１）气候

因素：年均温（ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ，ＭＡＴ）、年降水量 （ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ，ＭＡＰ）、日照百分率

（ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｕｎｓｈｉｎｅ， ＳＰ）、空气相对湿度（ ａｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ， ＡＲＨ）；２） 土壤因素：土壤体积含水率

（ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＳＭＣＶ ）、土壤容重 （ ｓｏｉｌ ｕｎｉｔ ｗｅｉｇｈｔ， ＳＵＷ）、 土壤氮含量 （ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＳＮＣ）、土壤磷含量（ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＳＰＣ）、土壤碳含量（ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，
ＳＣＣ）；３）地形因素：海拔（ａｌｔｉｔｕｄｅ； Ａｌｔ）
１．５　 数据分析

首先对油松各叶性状值进行描述性分析（ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ），得到各叶性状值的分布特征及其变异程

度，并采用线性回归分析（Ｌｉｎｅａｒ Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ）探讨各叶性状值与经纬度之间的相关关系及其在不同经纬度上

的分布格局；然后通过单因素（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）方差分析检验油松各叶功能性状值在不同地区是否存在显著

差异；最后通过通径分析（ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ）得出各环境因子对油松功能性状的直接影响以及其通过其他环境因

子对油松功能性状的间接影响大小，找出直接影响油松各功能性状的主要环境因子。 采用 ＳＰＳＳ １７．０（ＳＰＳＳ，
Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ）软件进行统计分析，采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０（Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ ２０１３，Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ ，ＵＳＡ）和 Ｍｉｎｉｔａｂ １６（Ｓｔａｔｅ
Ｃｏｌｌｅｇｅ， ＰＡ， ＵＳＡ）软件作图。

２　 结果与分析

２．１　 油松叶性状分布特征

２．１．１　 油松叶性状统计特征

油松各叶性状值基本满足正态分布趋势且都存在较大的标准差及变异系数，一年生油松 ＬＬ、ＬＴ、ＳＬＡ、
ＬＤＭＣ、ＳＤ、ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＣＣ 平均值分别为 ９． ６５ｃｍ、１． ３８ｍｍ、１２７． ５９ｃｍ２ ／ ｇ、３６９． ８ｍｇ ／ ｇ、６８． ６８ｓｔｏｍａｔａｌ ／ ｍｍ２、１．
２１％、０．１３％、４９．７７％。 其中油松 ＬＰＣ 含量变异系数最大为 ２３．２９％，ＬＤＭＣ 变异系数最小为 ５．９１％。 多年生油

松 ＬＬ、 ＬＴ、 ＳＬＡ、 ＬＤＭＣ、 ＳＤ、 ＬＮＣ、 ＬＰＣ、 ＬＣＣ 平均值分别为 １１． １６ｃｍ、１． ４１ｍｍ、１０２． ８５ｃｍ２ ／ ｇ、 ４６０ｍｇ ／ ｇ、 ６４．
２ｓｔｏｍａｔａｌ ／ ｍｍ２、１．１７％、０．０７７％、５１．３５％。 其中油松 ＬＰＣ 含量变异系数最大为 ２５．８５％；ＬＤＭＣ 变异系数最小为

４．８２％。 其余各指标详细分布特征见图 ２，图 ３。
２．１．２　 油松叶性状分布空间格局

油松一年生 ＬＬ、ＬＴ、ＳＬＡ、ＳＤ、ＬＮＣ 随经度的增加而增加；ＬＴ、ＳＤ、ＬＮＣ 随纬度的增加而增加。 油松多年生

ＬＴ，ＳＬＡ，ＳＤ 随经度的增加而增加；ＬＴ、ＳＤ 随纬度的增加而增加。 以上各性状值与分布区经纬度存在显著相

关关系（Ｐ＜０．０５），但各拟合方程的 Ｒ２较低（０．０５＜Ｒ２＜０．３）。
２．２　 油松叶性状分布控制因素

２．２．１　 叶功能性状地理差异分析

除一年生 ＬＣＣ 外油松各叶性状值在不同研究地点之间皆存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），这种显著性差异是

油松对不同生境的适应性变化产生的结果。 各研究地之间环境因子存在较大的差异且各环境因子之间相互

影响共同作用于油松，通过通径分析有助于我们进一步了解各环境因子对油松叶功能性状的直接以及间接影
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图 ２　 油松一年叶各性状统计分析

Ｆｉｇ．２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＬＬ， 叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ； ＬＴ， 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＬＡ， 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ， 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＤ， 气孔密度

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＬＮＣ， 叶 氮 含 量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＰＣ， 叶 磷 含 量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＣＣ， 叶 碳 含 量 Ｌｅａｆ

ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

响程度。
２．２．２　 油松各叶性状分布通径分析

通过表 ３ 可知油松 ＬＬ 主要受到年平均降水量和海拔高度的影响，其中年降水量对其产生正效应而海拔

高度产生负效应；ＬＴ 主要受到年均温和土壤体积含水率的影响，且都产生显著的负效应；ＳＬＡ 主要受到年平

均降水量土壤氮含量的影响，海拔高度对油松的直接影响较小，但其通过其他环境因子对油松比叶面积起着

显著的负效应；一年生 ＬＤＭＣ 主要受到土壤体积含水率与土壤氮含量的影响而多年生 ＬＤＭＣ 主要受到土壤

磷含量和空气相对湿度影响；ＳＤ 主要受到海拔高度的影响，同时也在一定程度上受到年均温和年降水量的影

响，其中年降水量对气孔密度产生正效应，年均温度与海拔高度对气孔密度产生负效应；一年生 ＬＮＣ 主要受

到空气相对湿度和土壤磷含量的影响而多年生 ＬＮＣ 主要受到海拔和年降水量的影响；土壤磷含量对 ＬＰＣ 产

生显著的正效应，年降水量对一年生 ＬＰＣ 影响较小但对多年生 ＬＰＣ 产生显著的负效应。
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图 ３　 油松多年叶各性状频度分布图

Ｆｉｇ．３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＬＬ， 叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ； ＬＴ， 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＬＡ， 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ， 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＤ， 气孔密度

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＬＮＣ， 叶 氮 含 量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＰＣ， 叶 磷 含 量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＣＣ， 叶 碳 含 量 Ｌｅａｆ

ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

３　 讨论

３．１　 油松各叶性状分布特征

由于物种的分布区内生境不是一致的，物种要对不同的生境做出适应性变化。 功能性状的变化就是适应

性变化的表现或反应形式之一，每个物种都有一定的适应幅度，在功能性状方面它们的变化也是有限的［１５］。
Ｈａｌｌｉｋ 等［３５］的研究表明功能性状的种间变异系数可高达 ９５％而种内变异系数则不超过 ３０％。 本研究中油松

各功能性状的种内变异系数在 ４．８２％—２５．８５％之间，支持上述结论。 虽然油松各性状种内变异系数没有超过

３０％，但在不同研究地点各功能性状值都存在显著差异（表 ２），由此可见种内变异虽然较小却也是生物对不

同生境适应性变化的直接体现，因此在研究功能性状与环境间相关关系时，不能简单的使用性状平均值代替

物种而忽略种内变异。
随着科学家对全球环境变化的研究，对于能够响应和影响环境变化的重要植物叶功能性状在全球分布格

局上的研究受到了更大的关注［３６］，这些研究主要针对全球范围内的不同植物叶片、种子、树干性状［３７⁃４０］等，本
研究发现油松一年生 ＬＬ、ＬＴ、ＳＬＡ、ＳＤ、ＬＮＣ 呈现出经度格局；ＬＴ、ＳＤ 及 ＬＮＣ 呈现出纬度格局。 油松多年生

ＬＴ、ＳＬＡ、ＳＤ 呈现出经度格局；ＬＴ、ＳＤ 呈现纬度格局，并且都表现出显著的相关性，其余各性状则并未表现出

与经纬度的相关性。 由此可知油松物理性状相较与化学性状而言体现出更明显的经纬度分布格局，这与不同

经纬度地区温度以及降水的梯度性变化息息相关，因此在探讨植物物种功能性状分布格局及其驱动力时，选
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图 ４　 油松叶性状经度分布格局

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ

ＬＬ， 叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ； ＬＴ， 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＬＡ， 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＳＤ， 气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＬＮＣ， 叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；只将与经度存在显著回归关系的性状作图列出

择物理性状更为合适。 根据经典的植被、物种与气候的关系，全球、洲际和区域尺度的气候与植物功能性状应

该有密切的联系，经向和纬向地形地貌的地理空间变异对植物叶功能性状的影响主要来自于气温、降水和土

壤特性的梯度变化［４１］。 在我国油松天然分布区内，随着纬度增加，不仅气温降低并且降水量减少［２３］，这可能

是油松叶性状纬度分布格局形成的主要原因；自西向东由于我国地形地貌以及降水量的变化油松分布平均海
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图 ５　 油松叶性状纬度分布格局

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｌａｔｉｔｕｄｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ

ＬＴ， 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＤ， 气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＬＮＣ， 叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；只将与纬度存在显著回归关系的性状作

图列出

拔高度下降［１６］，影响油松不同分布区内的温度与降水情况，这可能是油松叶性状经度分布格局形成的主要原

因。 然而由于同一地区不同个体之间各性状存在很大的变异（表 ２）即存在非常大的局部效应（Ｌｏｃａｌ ｅｆｆｅｃｔ），
显著降低了大尺度上叶性状的经纬度格局，导致各性状值虽与经纬度存在显著的相关性（０．０５＜Ｐ＜０．０００１），
但 Ｒ２较低（０．０５＜Ｒ２＜０．３）。
３．２　 油松各叶性状分布主控因素

大量研究表明，植物各叶性状与气候条件、土壤养分、海拔高度等存在显著的相关关系［４，４ ２⁃４５］。 在区域尺

度上，植物功能性状与气候的关系更加紧密，但不同区域间和不同性状间也存在不少差异［４］。 本研究发现油

松各叶功能性状受到多种因素的共同作用，但不同的性状主控因素各不相同，一年生叶与多年生叶性状间控

制因素也存在一定差异（表 ３），因此在对油松等针叶树种叶功能性状进行研究时，叶龄对其的影响不容忽视。
ＬＬ 主要受到年平均降水量和海拔高度的影响（表 ３）。 Ｊａｃｏｂｓ（１９９９） ［４６］等研究表明叶片长宽与年平均降

水量正相关，这与本文研究结果一致。 水分是植物细胞扩张生长的动力，植物细胞在扩张生长的过程中，需要

充足的水分使细胞产生膨胀压力，随着降水量的增加油松叶片在生长发育的过程中可利用的水分含量增加，
充足的水分条件有利于油松叶细胞的扩张生长，增加油松针叶长度。 另外在油松天然分布区内随着海拔的升

９　 ３ 期 　 　 　 张凯　 等：油松叶功能性状分布特征及其控制因素 　
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表 ２　 叶性状方差分析表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔ

叶龄
Ｌｅａｆａｇｅ

组间方差
Ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐ ｖａｒｉａｂｌｅ

组内方差
Ｗｉｔｈｉｎ ｇｒｏｕｐ ｖａｒｉａｂｌｅ

Ｆ 值
Ｆ ｖａｌｕｅ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

叶长 一年 １８５．３ ９８．４ １６．９５４ ０．０００∗∗

ＬＬ ／ ｃｍ 多年 １３４．３１４ １０６．０４６ １１．３９９ ０．０００∗∗

叶厚 一年 １．０４６ ０．５７５ １６．３５７ ０．０００∗∗

ＬＴ ／ ｍｍ 多年 ０．９５５ ０．３７４ ２２．９６６ ０．０００∗∗

比叶面积 一年 ９８４７．５２７ ９７７２．９４３ ９．０６９ ０．０００∗∗

ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） 多年 ８１９７．２５９ １０４１０．０９１ ７．０８７ ０．０００∗∗

叶干物质含量 一年 １０８．０３８ ２７４．７８８ ３．５３９ ０．００２∗∗

ＬＤＭＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） 多年 ７３．７３５ ３２０．２９２ ２．０７２ ０．０５０∗

气孔密度 一年 ５８８８．９６４ ５９５０．５９１ ８．９０７ ０．０００∗∗

ＳＤ ／ （ｓ ／ ｍｍ２） 多年 ４７５９．０１９ ５２７４．１２８ ８．１２１ ０．０００∗∗

叶氮含量 一年 ０．５５８ １．３１２ ３．８２６ ０．００１∗∗

ＬＮＣ ／ ％ 多年 ０．８９８ １．７３１ ４．６７０ ０．０００∗∗

叶磷含量 一年 ０．０２３ ０．０５０ ４．０８２ ０．０００∗∗

ＬＰＣ ／ ％ 多年 ０．０１３ ０．０１８ ６．６８８ ０．０００∗∗

叶碳含量 一年 ２９０．２４９ １６７１．７２９ １．５６３ ０．１５１

ＬＣＣ ／ ％ 多年 ４６１．７７０ １９３９．３２６ ２．１４３ ０．０４２∗

　 　 （１）ＬＬ， 叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ； ＬＴ， 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＬＡ， 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ， 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＤ， 气孔

密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＬＮＣ， 叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＰＣ， 叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＣＣ， 叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． （２）∗， Ｐ＜０．０５； ∗∗， Ｐ＜０．０１．

高，降水量与温度降低（表 １），温度降低会使油松生长季缩短，进而导致其叶长减小。 年均温与土壤体积含水

率对油松 ＬＴ 产生显著的负效应（表 ３）。 大量研究表明叶厚与温度存在负相关关系，Ｈｉｇｕｃｈｉ 等［４７］ 认为这是

由于随着温度升高植物叶片栅栏组织与海绵组织细胞的层数及厚度减少导致的而刘全宏等［４８］认为这可能是

低温影响到叶原基的分化以及幼叶细胞的生长导致的，本研究支持上述结论但其机理还有待进一步研究。 土

壤体积含水率体现了当年生长季油松林土壤中可利用水分状况，其数值能在一定程度上表征当年气候干旱程

度。 在干旱环境下，植物叶片倾向于变得小而厚，叶肉细胞排列紧密，细胞很少出现质壁分离，这样的组织结

构可以较好的吸收和保持水分，提高水分传输效率［４９］，是植物对环境的一种适应机制。
ＳＬＡ 主要受到年平均降水量、土壤氮含量的影响。 海拔高度的直接通径系数较小分别为－０．００９ 和－０．

００４，但其通过年降水量以及土壤氮含量对油松 ＳＬＡ 起着显著的负效应（表 ３）。 Ｂａｉｇｏｒｒｉ 等（１９９９） ［５０］ 研究表

明，比叶重与环境中水分状况密切相关，在气候干燥、土壤水分短缺的环境中生长的植物叶片比叶重增加，而
相对含水量降低，从而导致 ＳＬＡ 减小。 以往研究发现多数植物的 ＳＬＡ 都是随着海拔的上升减小，导致这种现

象的根本原因是随着海拔上升温度的降低及生长季的缩短［５１］，但在本研究中油松 ＳＬＡ 随海拔升高而降低主

要是由于降水量的减少。 一方面降水减少会显著增加油松叶片厚度（表 ３），导致油松 ＳＬＡ 降低；另一方面本

研究中海拔与纬度共同对温度产生影响，各研究地区海拔较高之处纬度较低，从而削弱了海拔对温度的影响

作用。 通过表 ３ 可以发现土壤氮含量对叶氮含量会产生微弱的正效应，但对油松比叶面积却产生显著的负效

应（表 ３），而大量研究表明叶氮含量与比叶面积存在正相关关系。 由此可见环境条件虽然会对植物不同性状

产生不同的影响但植物功能性状间的相互关系主要是由于植物对资源利用的权衡策略决定的，气候及环境条

件对其的影响是适中的［４］。
ＬＤＭＣ 能够在一定程度上反映植物对其生境资源的利用状况，并且它不容易受到其它叶片性状的限制，

如叶片组分和叶片厚度，但是容易受到水因子的束缚［５２］。 油松 ＬＤＭＣ 控制因素较为复杂，其中一年生 ＬＤＭＣ
主控因素为土壤体积含水率与土壤氮含量；多年生 ＬＤＭＣ 主控因素为土壤磷含量和相对湿度（表 ３）。 总体上

ＬＤＭＣ 主要受到水分条件以及土壤养分的控制，但在不同生长阶段对其产生影响的关键因子并不相同。 造成
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这种差别可能是由于油松分布区较广，具有丰富的遗传多样性［２１］，本研究未考虑遗传因素的影响。 而油松叶

干物质含量总体变异系数最小（图 ２、３），其在各样点间的差异可能主要是由于地区间的遗传差异导致的，环
境因子对其解释力较低。

ＳＤ 主要受到海拔高度的影响（表 ３），与徐鹏彬等（２００８） ［５３］对色季拉山东坡急尖长荀冷杉叶气孔密度的

研究结果一致，同时也受到年均温（负效应）和年降水量（正效应）的影响。 费松林等（１９９９） ［５４］ 研究表明，温
度升高有利于植物气孔密度增加，李芬兰等（２００５） ［４９］分析认为温度升高导致叶片蒸腾作用加强，植物会面临

大量的失水，因此小而密的气孔可以防止由于蒸腾而导致的水分散失，这与本研究得到的结果相反，分析可能

原因有 １）：温度、海拔、降水都对油松气孔密度产生显著的影响（表 ３），而海拔差异通常导致温度、降水、光照

和土壤等环境因子发生相应的变化，造成热量和水分重新分配，使植物生长的环境条件更为复杂，也使植物叶

功能性状对环境产生复杂的适应性变化［７］，它们之间通过复杂的相互关系对油松气孔密度产生影响，不能单

独用温度解释其变化原因。 ２）研究物种的差异：研究发现不同物种气孔密度与温度降水海拔等的关系并不

相同［５５⁃５７］。
油松一年生 ＬＮＣ 主要受到空气相对湿度（负效应）以及土壤磷含量的影响。 多年生 ＬＮＣ 主要受到海拔

高度（正效应）和年平均降水量（负效应）的影响，而土壤氮含量对其影响较小（表 ３）。 以往有大量针对植物

叶片氮磷含量与温度降水以及海拔之间相互关系的研究，发现气候越是干旱，叶片具有越高的氮磷含量［４２］，
植物叶片的氮磷含量随海拔升高而增加［４５］，这与本研究得到的结论基本相同。 而水分是植物生长发育所必

需的，与其他因子相比，植物功能性状对水分的响应更为显著，但研究结果发现油松叶片在不同生长发育阶段

对其叶氮含量起到关键性作用的水因子并不相同（表 ３）。 ＬＰＣ 主要受到土壤磷含量的影响，其中年降水量还

对多年生叶磷含量产生显著的负效应（表 ３）。 磷元素作为构成细胞的重要元素，植物对磷元素的获取主要是

通过根系从土壤中吸收，而油松作为演替后期地带性顶级群落，由于生产力的下降、新鲜凋落物与腐殖质中

Ｎ：Ｐ 比的增大，会导致其受到 Ｐ 元素的限制［５８］，因此土壤中磷元素的含量极大的限制了油松叶磷含量。
３．３　 磷元素对油松生长的限制性作用

国外研究表明，一个稳定且长期未受到灾难性干扰的森林生态系统，在其演替后期由于生产力下降、新鲜

凋落物与腐殖质中 Ｎ：Ｐ 比的增大，会导致该森林生态系统逐渐受到 Ｐ 元素的限制，并随着时间的推移，这种

限制性作用随之增强［５８］。 而国内研究也发现中国植被的氮磷比较全球平均值高［４１］，容易受到磷元素的限

制。 本研究发现油松一年生叶磷含量为 １．３％（图 ２）多年生叶叶磷含量为 ０．０７７％（图 ３），明显低于 Ｒｅｉｃｈ 等

研究发现的全球平均水平 ０．１５％［３７］。 由通径分析的结果可知油松 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 都在一定程度上受到

土壤磷含量的影响，由此我们推断，在油松天然分布区内，磷元素含量可能是各油松成熟林生长的重要限制性

因素。

４　 结论

１） 油松各叶性状值基本满足正态分布趋势且都存在较大的标准差及变异系数，其中 ＬＰＣ 含量变异系数

最大，一年生叶为 ２３．２９％，多年生叶为 ２５．８５％；ＬＤＭＣ 变异系数最小，一年叶为 ５．９１％，多年叶为 ４．８２％。 部

分叶功能性状分布存在较弱经纬度格局，水热条件的变化以及较大的局部效应是造成这种经纬度格局的主要

原因。
２） 除一年生 ＬＣＣ 外油松各叶功能性状在不同研究区域间差异极显著且在同一区域不同个体间存在较

大变异。
３） 油松各叶性状分布的主控因素不同。 其中 ＬＬ 主要受到年平均降水量和海拔高度的影响；ＬＴ 主要受

到年均温和土壤体积含水率的影响；ＳＬＡ 主要受到年平均降水量和土壤氮含量的影响；ＬＤＭＣ 主要受到水因

子的影响；ＳＤ 主要受到海拔高度的影响；ＬＮＣ 主要受到海拔和水因子的影响；ＬＰＣ 主要受到土壤磷含量的

影响。
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