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川西林线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶形态对长期模拟
增温的响应

曾瑞琪１，赵家国２，刘银占３，陈国鹏４，鲜骏仁１，∗

１ 四川农业大学环境学院，成都　 ６１１１３０

２ 旺苍县林业和园林局， 广元　 ６２８２００

３ 河南大学生命科学学院，全球变化生态学国际联合实验室，开封　 ４７５００４

４ 甘肃农业大学林学院，兰州　 ７３００７０

摘要：全球气候变暖对高纬度、高海拔地区的植物形态产生强烈影响。 川西林线交错带是青藏高原东部高寒生态系统的重要组

成部分，对全球变化极度敏感。 以川西林线交错带岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ Ｒｅｈｄ．）幼苗异龄叶为对象，实验采用原位开顶式生

长室（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ，ＯＴＣｓ）模拟增温，研究了长期模拟增温下岷江冷杉幼苗异龄叶片叶长、叶厚等叶形态的响应，采用表型

可塑性指数和变异系数对叶形态的可塑性进行分析。 结果表明：增温限制岷江冷杉幼苗叶片的增长、增宽和叶面积、体积的扩

大，使叶长、叶宽、叶面积、叶体积分别较对照减小 １２．７７％、１１．８６％、１７．７６％、１１．４９％；增温促进叶片厚度的增加，较对照增加

７．２７％；除叶长宽比外，增温对其余叶形态均产生显著影响（Ｐ＜０．０５）。 叶形态对模拟增温的响应具有显著的年龄差异（Ｐ＜
０．０５）。 温度、叶龄的交互效应对叶长和叶面积影响显著（Ｐ＜０．０５），对叶宽和叶厚影响不显著（Ｐ＞０．０５）。 两种表型可塑性分析

结果表明，除 １ａ 叶叶长外，增温不同程度增大各叶形态可塑性。 长期增温使冷杉幼苗叶片有旱生倾向且形态值更发散。 提供

了岷江冷杉幼苗叶片对长期增温的差异性响应证据，为评估青藏高原东缘优势植物对响应气候变暖提供了基础数据和理论
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预计到 ２１ 世纪末还将增加 ０．３—４．８℃，全球温室效应仍在继续和扩大，对高寒地段的影响将更大［１］。 温度控

制着生态系统中几乎所有生化反应速率，直接或间接作用于植物生理过程，进而调控植物功能性状的变

化［２⁃５］，是生态系统过程中重要的驱动力之一。 叶片是植物进行光合作用的主要器官，其生长发育和形态特

征直接影响植物的行为和功能［６］。 叶形态是反映植物适应环境变化所形成生存对策的重要指标之一，如叶

面积与植物光合作用、呼吸作用、蒸腾作用等均有直接或间接地联系，是评价植物群落净初级生产力、衡量群

落结构是否合理的重要指标［７⁃８］；叶片厚度则会影响植物对资源的获取和利用［９⁃１０］。 植物生长过程中，各叶形

态之间有很强的关联性［１１］。 不同年龄叶片（下文简称“异龄叶”）由于其形成年份、发育阶段等的不同，其叶

片物质分配、环境敏感性均有差异［１２⁃１４］。 持续上百年的全球变暖已显著影响到植物的物候和生理过程［１５⁃１６］，
在变化环境条件下，由于异龄叶叶形态响应增温的敏感度不同，其可塑性也势必存在差异［１７⁃１９］。 因此，开展

长期模拟增温对异龄叶片叶形态的影响研究对准确预测植物适应全球变暖的模式是十分重要的。
川西亚高山林线交错带是长江上游典型的生态敏感和脆弱区，是针叶林向高山草甸过渡的关键区域，相

对简单的植物群落结构、较矮的植物高度及林线普遍存在的边缘效应等，为了解高寒植被生态系统对气候变

化的响应提供了理想的天然研究平台［２０］。 在全球变暖的背景下，亚高山林线交错带极有可能被其下缘针叶

林建群种入侵。 岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ Ｒｅｈｄ．）是川西北亚高山针叶林的建群种之一，位于林线交错带之

下。 在全球变暖的背景下，岷江冷杉的叶片是否会在形态上表现出对长期升温的适应，这种适应是否存在年

际差异？ 以往研究显示，增温条件下，岷江冷杉幼苗芽开放提前，叶片呈现变长变薄的趋势，且叶面积、比叶面

积显著增加，比叶重显著下降，物候和侧枝生长也对增温表现为正响应［２０⁃２１］，但都并未系统涉及岷江冷杉幼

苗具体叶片形态。 因此，本研究假设岷江冷杉幼苗异龄叶会对长期模拟增温产生差异性响应：利用前期设置

于此的开顶式生长室（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ，ＯＴＣ）模拟全球变暖，研究长期模拟增温对岷江冷杉幼苗异龄叶片叶

长、叶宽、叶面积和叶厚等形态的影响，并分析其可塑性变化，探讨岷江冷杉叶功能性状对长期模拟增温的响

应，旨在为全球变暖背景下的亚高山森林群落功能变化研究提供基础数据。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

　 　 本研究位于四川省平武县王朗国家级自然保护区（３２°５９′Ｎ， １０４°０１′ Ｅ，海拔 ２３００—４９８０ ｍ）。 地处青藏

高原东缘，属山地季风性气候［２２］。 年平均气温 １．５—２．９℃，７ 月平均气温 １２．７℃，１ 月平均气温－６．１℃。 年降

水量在 ８０１—８２５ ｍｍ 之间，雨季多集中在 ５ 月到 ８ 月［１６］。 岷江冷杉林（２６００—３５００ ｍ）是保护区主要森林群

系，土壤为暗棕壤［２３］，０—１５ ｃｍ 和 １５—４０ ｃｍ 深度，土壤有机碳分别为（１８０．２±５．５）、（１８０．２±３．７） ｇ ／ ｋｇ，土壤

总氮为（４．５±０．８）、（０．８±４．０） ｇ ／ ｋｇ，土壤总磷为（５．５±０．７）、（４．１±０．５）ｇ ／ ｋｇ ［２４］。
１．２　 样地设置

２００５ 年 ９ 月，在大窝凼外侧坡树线交错带的平缓地段设置 ３ 个 １．５ ｍ×１．５ ｍ×２．６ ｍ、顶端开口面积１．２ ｍ×
１．２ ｍ 的 ＯＴＣ，ＯＴＣ 由聚碳酸酯制作，每个 ＯＴＣ 间距在 ５ ｍ 以上［２０］。 同时在 ＯＴＣ 附近设置 ３ 个对照样方

（ＣＫ），其底面积同样为 １．５ ｍ×１．５ ｍ。 １０ 月，从样地附近移植长势良好且相当的目标物种到 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内，
岷江冷杉年龄大约 １２—１５ ａ，株高约 ５０—６０ ｃｍ。 在 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内均种植 ５ 株，即中心 １ 株，４ 个拐角各 １ 株，
拐角幼苗据 ＯＴＣ 边缘均 ３０ ｃｍ。 ２００６ 年，定期对 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内物种浇水，大约间隔 １５ ｄ 一次，以确保物种存

活。 每个 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内均放置温度传感器（６５０７Ａ、±０．１℃、Ｆｉｎｌａｎｄ）。 监测表明：在生长季，ＯＴＣ 中空气温度

（１．２ ｍ）平均较 ＣＫ 高 ２．９℃，土壤温度（５ ｃｍ）增加 ０．４℃ ［２０］。 增温全年进行，试验地周围用网围栏封育，避免

动物干扰，ＯＴＣ 和 ＣＫ 均不再人工施肥和浇水，ＯＴＣ 外膜保持洁净，期间不定期对 ＯＴＣ 装置进行维护。
１．３　 研究方法

１．３．１　 植物取样

本实验以岷江冷杉幼苗的 １ ａ 叶、２ ａ 叶、３ ａ 叶为研究对象。 ２０１６ 年 ８ 月下旬，用枝剪从 ＯＴＣ 及对照样

地内逐株个体的不同方向采集生长良好的枝条，根据枝条上芽鳞痕形成的环节判断枝段年龄，并在其上采集

叶片［２５］，被采集叶片均保证其完整性且没有发黄衰老症状。 叶片随机采集，每个 ＯＴＣ、ＣＫ 内各龄级保证 １０
个有效样本，则不同处理下各龄级样本分别为 ３０ 个，分别装入自封袋，记录编号带回实验室。 用数显卡尺（±
０．０１ ｍｍ）测量叶长、叶宽、叶厚，使用叶面积仪（ＣＩ⁃２０３，ＣＩＤ，ＵＳＡ）测定单叶面积。
１．３．２　 统计分析

数据整理和统计分析在 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０（Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ， Ｒｅｄｍｏｎｄ， ＷＡ）和 ＳＰＳＳ ２０．０（ＳＰＳＳ
Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）上进行，作图在 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０（Ｏｒｉｇｉｎ Ｌａｂ， ＭＡ）上进行。 有温度和叶龄二因素，温度类型

为主区处理因素（Ａ），叶龄为副区处理因素（Ｂ），对两种条件下叶片各形态用裂区试验方差分析方法进行显

著性分析，用邓肯多重比较（Ｄｕｎｃａｎ′ｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒａｎｇｅ ｔｅｓｔ）检验在方差分析中有差异的变量间的差异显著性。
利用箱图来展现增温实验下异龄叶叶形态其数据整体位置和分散情况，图中 ５ 个线段由上到下分别代表该形

态最大值、上四分位数、中位数、下四分位数、最小值。 采用表型可塑性指数（ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ，ＰＰＩ）
解释表型可塑性的大小：

ＰＰＩ ＝ （ＭＡＸ－ＭＩＮ） ／ ＭＡＸ
式中，ＭＡＸ 和 ＭＩＮ 分别表示该环境下的最大和最小形态值，ＰＰＩ 取值为 ０—１［１１，２６］，其值的大小与表型可塑性

的大小呈正相关。 通过 ＰＰＩ 计算叶表型可塑性大小，并与常用的表型可塑性指标变异系数（ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ，ＣＶ；ＣＶ＝标准差 ／平均值）比较。

２　 结果分析

２．１　 增温和叶龄对叶形态的影响

２．１．１　 叶长、叶宽及长宽比的响应

ＯＴＣ 增温极显著降低岷江冷杉幼苗叶片的长度和宽度（Ｐ＜０．０１），对叶长宽比的影响很小（表 １）；区组间

３　 １１ 期 　 　 　 曾瑞琪　 等：川西林线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶形态对长期模拟增温的响应 　
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对叶长的影响不显著，温度、叶龄及交互作用均对叶长有显著影响（表 ２）；仅叶龄因素对叶宽产生显著性作用

（Ｐ＜０．０５），其余因素影响均不显著（表 ２）。
岷江冷杉幼苗叶片各叶形态值的范围和离散程度对增温、叶龄的响应有差异。 ＯＴＣ 中 １ａ 叶的长度较对

照增加 ２．０１％（表 １），叶长值变化范围（介于 １２．２４—２５．９８ ｍｍ）较对照（１０．６３—２８．３１ ｍｍ）减小、分布更汇聚

（图 １Ａ）；ＯＴＣ 中 ２ａ、３ａ 叶的叶长比对照极显著降低 ２１．８７％（Ｐ＜０．０１）、１５．１１％（Ｐ＜０．０１）（表 １）；增温条件下

２ａ、３ａ 叶长值分布更汇聚，特别是 ２ａ 叶（ＯＴＣ：１．３３１—２．５２７ ｍｍ、ＣＫ：１．８０１—３．１１２ ｍｍ）（图 １Ｂ、Ｃ）；增温处理

下异龄叶间的叶长值差异不显著，而对照中值差异显著（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 增温使 １ａ、２ａ 叶叶宽比对照极显著

减小 １３．４８％、１３．９９％，３ａ 叶叶宽较对照减小 ８．４３％（表 １），叶宽值分布更分散（图 １Ｄ、Ｅ、Ｆ）；增温与对照条件

下，异龄叶间叶宽值变化均不显著（表 １）。 增温未对叶长宽比产生显著影响（表 １），但叶龄间响应并不一致：
增温使 １ａ 叶整体长宽比值比对照显著增大 １８．８２％，值分布范围较对照小，表现出明显的汇聚（图 １Ｇ，表 １）；
增温使 ２ａ 叶、３ａ 叶整体长宽比值分别比对照减小 ７．９３％、５．７０％，值分布范围更分散（２ａ：６．０２—２０；３ａ：５．３５—
１２．４４）（图 １Ｈ、Ｉ，表 １）；增温处理下的 ２ａ 叶长宽比分别与 １ａ、３ａ 叶有显著差异（Ｐ＜０．０５），而对照处理下的异

龄叶间叶长宽比变化均不显著（表 １）。

表 １　 模拟增温对岷江冷杉幼苗叶形态的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

叶特征
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

平均
Ａｖｅｒａｇｅ

１ 年生
１ａ

２ 年生
２ａ

３ 年生
３ａ

叶长 ＯＴＣ １８．６５±３．５７ １８．８±３．５３ａ １９．１１±２．８８ａ １８．０４±４．２１ａ
Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｍｍ ＣＫ ２１．３８±４．７６ １８．４３±４．７Ｃ ２４．４６±３．４７Ａ ２１．２５±４．０７Ｂ

∗∗ ∗∗ ∗∗

叶宽 ＯＴＣ ２．２３±０．４６ ２．３１±０．４３ａ ２．０９±０．３６ａ ２．２８±０．５６ａ
Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ／ ｍｍ ＣＫ ２．５３±０．４５ ２．６７±０．４３Ａ ２．４３±０．４９Ａ ２．４９±０．４１Ａ

∗∗ ∗∗ ∗∗

长宽比 ＯＴＣ ８．６４±２．２４ ８．２７±１．５１ｂ ９．５２±２．９ ａ ８．１１±１．８４ｂ
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｉｄｔｈ ＣＫ ８．６４±２．２ ６．９６±１．６５Ｃ １０．３４±２．０７Ａ ８．６±１．３８Ｂ

∗

叶面积 ＯＴＣ ３０．１９±９．８８ ２９．１３±１０．１３ａ ３１．００±９．７９ａ ３０．４３±９．９５ａ
Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｍｍ２ ＣＫ ３６．７１±１０．９７ ３３．４７±１１．１９Ｂ ４３．３０±８．６３Ａ ３３．３７±１０．１０Ｂ

∗∗ ∗∗

叶厚 ＯＴＣ ０．５９±０．１３ ０．５５±０．１１ｂ ０．５９±０．１４ａｂ ０．６３±０．１３ａ
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ＣＫ ０．５５±０．０７ ０．５１±０．０５Ｂ ０．５７±０．０８Ａ ０．５９±０．０５Ａ

∗∗

叶体积 ＯＴＣ １８．１８±７．５１ １６．４８±７．３９ ａ １８．６±７．７ ａ １９．４６±７．３５ ａ
Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ ／ ｍｍ３ ＣＫ ２０．５４±７．３ １７．０４±５．８９Ｂ ２４．８±７．１４Ａ １９．７７±６．７９Ｂ

∗ ∗ ∗∗

　 　 同排不同小写字母表示增温处理下不同年份间存在显著差异 （Ｐ＜０．０５）；同排不同大写字母表示对照处理下不同年份间存在显著差异 （Ｐ＜

０．０５）； ∗表示在 ０．０５ 水平上有显著差异；∗∗表示在 ０．０５ 水平上有显著差异

表 ２　 裂区分析的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｌｉｔ ｐｌｏｔ ｄｅｓｉｇｎ

差异来源
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｓｏｕｒｃｅ

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ 叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ６６．３６１ ０．０１５ ９．９３０ ０．０８８ ４５．９３６ ０．０２１ １７１．００６ ０．００６

叶龄 Ｌｅａｆ ａｇｅ ６．０６９ ０．０２５ ４．５６１ ０．０４８ ７．３９６ ０．０１５ ５．３８９ ０．０３３

温度×叶龄
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ× ｌｅａｆ ａｇｅ ４．８６３ ０．０４１ ０．６８６ ０．５３１ ４．５５７ ０．０４８ ０．０４２ ０．９６０

区组 Ｂｌｏｃｋ ７．１８８ ０．１２２ ２．３８３ ０．２９６ ８．２７５ ０．１０８ ６．８５８ ０．１２７

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 增温对岷江冷杉幼苗叶长、叶宽以及叶长宽比的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ， ａｎｄ ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

图中黑点表示各形态值的大小分布情况；ＯＴＣ：开顶式增温室 ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ；ＣＫ：控制对照 ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ

２．１．２　 叶面积、叶厚及叶体积的响应

ＯＴＣ 极显著降低岷江冷杉幼苗的叶面积（比对照减小 １７．７６％，Ｐ＜０．０１）、极显著增加叶厚（比对照增加

７．２７％，Ｐ＜０．０１）、显著降低叶体积（比对照减小 １１．４９％，Ｐ＜０．０５） （表 １）；区组间对叶面积的影响不显著，温
度、叶龄及交互作用均对叶面积有显著影响（表 ２）；温度对叶厚有极显著性影响（Ｐ＜０．０１），叶龄对叶厚有显

著影响（Ｐ＜０．０５），温度和叶龄的交互作用、区组间对叶厚的影响均不显著（表 ２）。
岷江冷杉幼苗叶面积、叶厚、叶体积对增温、叶龄的响应有差异。 增温抑制异龄叶片叶面积扩展，特别是

２ａ 叶，减少达 ２８．４１％（表 １），ＯＴＣ 内叶面积介于 １４—６４ ｍｍ２，较 ＣＫ（２８—６４ ｍｍ２）分布范围增大（图 ２Ｂ）；１ａ、
３ａ 叶叶面积较对照分别减少 １２．９７％、８．８１％，离散程度较对照增大（图 ２Ａ、Ｃ，表 １）；增温处理的异龄叶间叶

面积变化均不显著，对照处理的 ２ａ 叶叶面积分别与 １ａ、３ａ 叶有显著差异（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 增温促进异龄叶

片向厚生长，１ａ、２ａ、３ａ 叶厚分别比对照增大 ７．８４％、３．５１％、６．７８％，分布范围也被扩大，形态值更发散（对照处

理中叶厚值多集中在中位数附近），其中 １ａ、３ａ 叶增温后值分布范围为 ０．３１—０．７４ ｍｍ、０．４３—０．８６ ｍｍ，而对

照内为 ０．４１—０．６３ ｍｍ、０．４５—０．６９ ｍｍ（图 ２Ｄ、Ｅ、Ｆ，表 １）；增温处理下 ３ａ 较 １ａ 叶叶厚变化显著，对照处理的

１ａ 叶叶厚分别与 ２ａ、３ａ 叶差异显著（Ｐ＜０．０５） （表 １）。 增温抑制异龄叶叶体积膨大，使其较对照显著减小

１１．４９％，值更发散：ＯＴＣ 内 １—３ａ 叶叶体积范围为 ４．４—３２．４、 ７．９２—３７．７６、４．３—３５．２ ｍｍ３，而 ＣＫ 内分别为

７．７４—２８．４２、１１．７６—４０．６、９．５２—２９．４８ ｍｍ３（表 ２，图 ２Ｇ、Ｈ、Ｉ）。 增温处理下异龄叶间体积变化均不显著，对照

处理的 ２ａ 叶分别与 １ａ、３ａ 叶叶体积差异显著（Ｐ＜０．０５）（表 １）。
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图 ２　 增温对异龄岷江冷杉幼苗叶面积、厚度以及体积的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

２．２　 增温对异龄叶叶形态可塑性的影响

２．２．１　 叶长、叶宽可塑性的响应

　 　 表型可塑性指数分析结果表明（图 ３）：增温提高了岷江冷杉幼苗异龄叶叶宽的可塑性和 ２ ａ、３ ａ 叶叶长

的可塑性，增幅最大达 ６８．２２％（３ａ 叶叶宽） （图 ３Ａ）；降低当年生叶叶长的可塑性、降幅为 １５．３２％（图 ３Ａ）。
除 ２ａ 叶叶宽的 ＣＶ 对照大于增温外（图 ３Ｄ），其余各龄级指标 ＣＶ 的比较结果与 ＰＰＩ 一致。 说明 ２ 种表型可

塑性分析方法的结果相似，均可用于分析长期增温对岷江冷杉异龄叶叶片长、宽影响的研究。
２．２．２　 叶面积、叶厚可塑性的响应

两种可塑性结果分析均表明（图 ４）：增温条件下叶面积和叶厚度较对照均有较大的可塑性，但不同方法

中，可塑性增长比例不同，如增温条件下 ２ａ 叶叶厚的 ＣＶ 较对照增大 ６９．０２％，而 ＰＰＩ 仅增大 １２．７８％（图 ４Ｂ、
Ｄ）；３ａ 叶叶面积 ＰＰＩ 增大 １６．６６％，而 ＣＶ 仅增大 ８．０３％（图 ４Ａ、Ｃ）。 增温处理下 ３ａ 叶叶厚的 ＣＶ 值是各龄级

较对照增幅最大的叶厚可塑性，即比对照增大 １４３．５７％（图 ４Ｄ）。

３　 讨论

３．１　 叶形态对增温的响应

叶片的扩展性生长（如叶片长、宽、面积、厚度）极易受到周围环境因子，特别是温度的影响。 高寒地区的

环境温度普遍低于该区域植物生长所需的最适温度，故增温通常能促进极地和高山地区植物的营养生

长［２７⁃２９］。 本研究发现，增温显著降低异龄岷江冷杉幼苗叶长、叶宽、叶面积形态值，这与前人研究结果不一

致：如徐振峰等的研究表明，短期（２ａ）模拟增温促进岷江冷杉幼苗叶片增长变薄［２０］；杨兵等的研究也表明，长
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图 ３　 岷江冷杉幼苗叶长、叶宽表型可塑性指数（ＰＰＩ）和变异系数（ＣＶ）

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ （ＰＰＩ） ａｎｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ＣＶ） ｏｆ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

期（６５ 个月）模拟增温亦促进岷江冷杉幼苗叶面积的增大［２１］。 导致这种差异的原因可能有二：一是模拟增温

的时间长短不同；二是研究期间土壤的水分条件不一样：徐振峰等研究的 ２００７ 年降雨较当地多年平均降雨量

大［２０］，杨兵等其研究过程中则不定期浇水以保证土壤水分适于植物生长［２１］。 在利用 ＯＴＣ 自然增温过程中，
个别年份会因降雨充足致使土壤水分含量下降不明显，但长期增温过程中土壤水分降低的趋势不会改变（一
是因为 ＯＴＣ 开口较小影响雨水进入，二是增温加剧土壤水分丢失） ［３０⁃３１］，这一负面效应使叶片通过减小叶片

平均叶长、叶面积等，使叶形态倾向旱生，来达到防止过多水分散失、保持最适叶表温度的目的［３２］。 同时，减
小叶面积也起到降低高蒸腾伤害的作用，是叶片对温度更高、更干旱环境的适应方式［１６，３３］，这与 Ｙａｔｅｓ 等提出

的植物因有较小叶面积来自我保护的结论一致［３４］。 结果显示，ＯＴＣ 长期增温效应使冷杉叶片叶厚显著大于

对照（Ｐ＜ ０．０５）。 叶片增厚，保水能力增强［３５］，也进一步验证了之前的分析，即该增温条件下岷江冷杉幼苗叶

片形态向更适应相对干热生境的方向调整。 同时，较小较厚的叶片也可减缓叶片在增温条件下的生长速度，
利于储备更多的碳用于防御结构［３６］。 增温显著增大叶片体积，对叶片长宽比无显著影响，说明岷江冷杉幼苗

叶片细胞分裂和体积扩展方向对增温的响应存在差异。
３．２　 叶形态的年际差异

虽然增温在总体上改变岷江冷杉幼苗的叶片形态，但不同年龄之间叶形态亦有明显差异，表明年际间的

温度和降水等环境因素的波动也会对植物的增温响应产生明显影响。 这与 Ｏｇｕｃｈｉ 等对藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ
ａｌｂｕｍ Ｌ．） ［１９］和 Ｆｒａｋ 等对杂交核桃（Ｊｕｇｌａｎｓ ｎｉｇｒａｘ ｒｅｇｉａ） ［１８］的研究结果一致。 尽管本研究未提供长期的增温

监测数据（２００９ 年项目结束而未进行温度的连续监测），但从本实验的前期研究可推测：ＯＴＣ 增温的效应存在

明显的年际差异，特别是降雨量差异较大的年份，这必然将影响植物的物候和叶片的生长进程，使叶片的形态

特征表现出明显的年际差异。 前期利用 ＯＴＣ 短期增温的研究也证明了这一推测：２００７ 年较多的阴雨天气，使
王朗国家级自然保护区大窝凼外侧坡树线 ＯＴＣ 在生长季节的温度增加 ２．２℃，由于大量降雨，增温并未导致
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图 ４　 岷江冷杉幼苗叶面积、叶厚表型可塑性指数（ＰＰＩ）和变异系数（ＣＶ）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ （ＰＰＩ） ａｎｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ＣＶ） ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

土壤水分减少过多，因而增温促进了绵穗柳（Ｓａｌｉｘ ｅｒｉｏｓｔａｃｈｙａ Ｗａｌｌ． ｅｘ Ａｎｄｅｒｓｓ．）叶片长、宽的生长，进而增加

单叶面积［３７⁃３８］；而 ２００９ 年降雨不如 ２００７ 年，生长季节 ＯＴＣ 内的温度平均升高 ２．９℃、土壤水分平均减少

２．４％，由此导致绵穗柳长度减小、宽度显著减小、叶面积显著降低，表现出明显的旱生趋向，尽管增温导致绵

穗柳单个叶片的面积减少，但增温使单个植株上的叶片总数大量增加，由此弥补单叶面积的减小，因而总体仍

表现为增温促进生长［１６］；ＯＴＣ 增温效应对绵穗柳的物候、叶寿命等也均存在明显年际差异现象［１６，３９］。 持续

ＯＴＣ 增温对棚内干旱情况的累积作用，也加剧了 ＯＴＣ 内年度微气候的差异程度［３１］。 此外，较老叶片的次生

代谢也可能导致叶片形态的改变，如 Ｋａｙａｍａ 等对 ３ 种云杉（Ｐｉｃｅａ ｇｌｅｈｎｉｉ，Ｐ． ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ 和 Ｐ． ａｂｉｅｓ）的研究表明，
钙离子和某些次级代谢产物在老叶中的积淀，导致叶片增厚［４０］。 因此，植物年际微生境中的适应性调整会导

致叶形态表现出明显的年际差异。
３．３　 叶表型可塑性及叶形特征参数对增温的响应

本研究表明，岷江冷杉幼苗叶形态（长、宽、面积和厚度等）适应模拟增温的方向总体均倾向于旱生，即减

小水分散失、保持叶片最适温度，年度气候差异对叶形态的响应亦产生重要影响。 但在增温和异龄两个条件

交互影响下，对叶宽和叶厚两个形态没有显著性影响，可以理解为两个处理条件在叶宽、叶厚形态下的趋势抵

消。 表型可塑性存在于大多数植物中［４１］，其可通过使物种具有更宽的生态幅和更好的耐受性，来增强物种对

变化环境的适应能力，使物种更好地占据地理和生境优势［１４，４２］。 本研究结果显示增温总体上增大岷江冷杉

幼苗叶形态的可塑性，说明在研究期内叶形态的调整是植物对异质增温环境的一个适应方式，但这种调整同

样受到研究期间年际微气候差异的影响［４３］，即不同年龄的叶形态可塑性的变化幅度不同。 其中 １ａ 叶增温处

理下的叶长表型可塑性较对照小，而 ２ａ 和 ３ａ 叶均是较对照大，进一步验证了这一观点，即“叶片适应存在明

显年际差异”，同时增温条件下 １ａ 叶长值比对照大但可塑性却比对照小这一结果，也说明在 ＯＴＣ 增温条件
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下，小叶较小的蒸腾作用更能适应干热环境、保护自我［３４］。
综上所述，ＯＴＣ 中的岷江冷杉幼苗叶片对长期增温作出相应的适应性调整；叶片形态特征表现出显著的

旱生倾向，但因年际气候差异而存在明显的叶龄变化；完全支持实验初期提出的假说———“岷江冷杉幼苗异

龄叶会对长期模拟增温产生差异性响应”。 本实验仅从叶片形态的视角探讨岷江冷杉幼苗对长期增温的响

应，将来的适应性研究还可尽量整合微生境气候等资料，辅以生理、树木构型、地下生态过程等方面，以全面揭

示岷江冷杉对全球变暖的响应机制。

致谢：在研究过程中，得到四川农业大学环境学院李泞钰、范潇月、陶媛和冯时等同学的大力协助；四川王朗国

家级自然保护区为本研究的野外采样提供了便利条件，在此一并致谢！
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