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温带针阔混交林叶片性状随树冠垂直高度的变化规律
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摘要：自然界中，森林植物叶片的生长随树冠高度呈现明显的垂直分布现象；然而，有关叶片性状随着树冠垂直高度增加的变化

规律仍不清楚。 为了更好地揭示植物叶片对光环境变化的适应策略以及对资源的利用能力，有必要深入探讨叶片性状与冠层

高度的定量关系及其内在调控机制。 以中国广泛分布的温带针阔混交林为对象，选取 ８ 种主要树种为研究对象（白桦、蒙古栎、
水曲柳、大青杨、色木槭、千金榆、核桃楸和红松），通过测定这些物种 ９ 个冠层高度的叶片比叶面积（ＳＬＡ）、叶片干物质含量

（ＬＤＭＣ）、叶片氮含量（Ｎ）、叶片磷含量（Ｐ）、氮磷比（Ｎ ∶Ｐ）和叶绿素含量（Ｃｈｌ）等属性，探讨了针阔混交林叶片性状的差异以及

各性状之间的相关关系，进而揭示叶片性状随树冠垂直高度的变化规律。 实验结果表明：１）温带针阔混交林内优势树种的部

分叶片性状在不同冠层高度之间差异显著。 ２）随着树冠垂直高度的增加，ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃｈｌ 呈现不同的变化趋势。
其中，阔叶树种 ＳＬＡ 随着树冠垂直高度的增加而减小；所有树种的 ＬＤＭＣ 随着树冠垂直高度的增加而增加；不同树种的 Ｎ、Ｐ、Ｎ
∶Ｐ 和 Ｃｈｌ 随着树冠垂直高度的变化规律存在差异。 ３）对于温带针阔混交林冠层中，ＳＬＡ 与 Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 均存在显著的正相关关

系，高 ＳＬＡ 伴随着高的 Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ，表明植物通过 ＳＬＡ 与 Ｎ、Ｐ 等性状的协同来提高叶片的光合作用（或对光热资源的利用效

率）。 本研究通过定量分析探讨温带针阔混交林叶片性状随冠层高度的变化规律，一定程度地揭示了树木对光、热和水资源竞

争的适应机制，以及植物叶片的资源利用和分配策略，不仅拓展了传统性状研究的范畴，其相关研究结论也有助于树木生长模

型的构建和优化。
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植物功能性状（Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｏｒ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ）简称为植物性状，是植物在进化和发展过程中对外界环

境的响应和适应的特定参数，它与植物资源利用策略、生长策略和适应策略密切相关［１⁃３］。 各种植物功能性

状间的权衡和组合，较大程度决定着植物的生活史对策［４］。 因此，开展植物功能性状的研究不仅有助于更好

地理解生态系统功能，还可为更准确预测生态系统对环境变化的响应和适应提供重要的理论基础［５］。
叶片是植物进行光合作用的主要器官，可为植物生长提供能量。 叶片性状对外界环境变化较为敏感，能

够反映植物捕获光资源的能力以及应对环境变化所采取的生存对策［６］。 表征叶片性状的指标较多，叶片比

叶面积（ＳＬＡ）、叶片干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶片氮含量（Ｎ）、叶片磷含量（Ｐ）、氮磷比（Ｎ ∶ Ｐ）和叶绿素含量

（Ｃｈｌ）是常用的性状指标。 其中， ＳＬＡ 可表征植物对光、热和水资源的利用效率，是反映植物碳收获策略的主

要性状［７⁃８］； ＬＤＭＣ 为叶片的干重与鲜重之比，能够反映植物利用资源的能力以及适应环境的生存对策［９］；叶
片 Ｎ、Ｐ 在植物的生长和生理机能调节方面发挥着重要作用［１０］，二者既相互影响又相互独立，可以反映森林

生态系统的养分利用和循环效率；Ｎ ∶Ｐ 可以反映森林群落树种的营养限制状况，表征特定森林立地条件的 Ｎ
或 Ｐ 限制状况［１１］；叶绿素是植物光合作用的主要光合色素， Ｃｈｌ 可一定程度的反映植物叶片的光合

能力［１２⁃１３］。
目前，科研人员针对植物叶片性状开展了大量研究工作，主要包括个体尺度上叶片生理和结构特性研

究［１４⁃１６］；区域尺度上环境因子如海拔、纬度、温度、水分和土壤等对植物叶片性状影响的研究［１７⁃１９］。 现有的研

究主要是分析或比较了多个物种叶片性状之间的差异，或是探讨叶片性状在不同环境梯度、大尺度范围内的

差异［２０⁃２３］。 在自然界中，森林植物叶片性状随树冠高度常呈现明显的垂直分布现象，然而目前对于叶片性状

随着树冠垂直高度增加的变化规律仍不清楚，且相关研究极少。 叶片性状随树冠垂直高度的变化被认为是光

照在树冠垂直高度的变化引起的，水分和温度等因素也可能对其产生影响［２４］。 自树冠顶部到树冠底层，光
照、温度和水分等生态因子存在着明显差异。 不同层植物叶片在光照、水分吸收和元素利用等方面均存在差

异，而植物对资源的高效分配和利用存在着权衡关系，投资策略也不同。 树冠上层叶片处于高辐射环境，易于

缺水，会影响植物叶片对于 Ｎ 和 Ｐ 元素的吸收利用和再分配［１０］，下层叶片受光率普遍较低，此外不同层叶片

受到风力、温度和水分的影响较大，叶片的生理生化特征也会发生相应变化。 在已有的研究中，叶片往往采取

随机取样，未考虑树冠垂直分层现象，那么这种随机采集植物叶片是否会影响叶片性状或叶片相关试验的研

究结果？ 是否会影响叶片水分和养分利用效率之间的关系以及群落中树种共存的机制？
本文以中国东北分布最广泛的红松针阔混交林为基础，选取群落内 ８ 种优势植物为研究对象，定量研究

了不同植物沿 ９ 个冠层垂直高度的 ６ 个常规叶片性状（ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃｈｌ 等）随树冠垂直高度的

变化规律，为拓展植物性状的研究提供更多的理论依据和技术支持。 本研究的主要目的：（１）分析叶片性状

在树冠不同层之间的差异；（２）揭示叶片性状随树冠垂直高度的变化规律；（３）探讨叶片性状间的相互关系。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

　 　 实验样地位于吉林省蛟河市林业实验区管理局林场内（４３°５７′Ｎ，１２７°４４′Ｅ），地势东南较为平坦西北较

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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高。 实验区域地处于北温带的中纬度，受季风影响较大，冬寒冷，夏温暖，气温年较差和日较差较大；降水集中

在 ６—８ 月，平均降水量为 ７００—８００ ｍｍ。 土壤类型主要为暗棕色森林土，适合各种植物的生存。 研究区域植

被属于温带典型针阔混交林，除针叶树种红松外（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂ． ｅｔ Ｚｕｃｃ），落叶阔叶树种主要包括核桃

楸（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ Ｒｕｐｒ．）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｆｉｓｃｈ．ｅｘ Ｌｅｄｅｂ．）、
紫椴（ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｒｕｐｒ．）、白桦 （Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋ．）、色木槭 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ Ｍａｘｉｍ．）、大青杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ）和千金榆（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ Ｂｌ．）等。 灌木主要有毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｍａｘｉｍ．）和东北鼠李

（Ｒｈａｍｎｕｓ ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ Ｌｅｖｌ． ｅｔ Ｖａｎｉｏｔ ｖａｒ． ｍａｎｓｈｕｒｉｃａ Ｎａｋａｉ）等；主要草本植物有东北蹄盖蕨（Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｂｒｅｖｉｆｒｏｎｓ
Ｎａｋａｉ ｅｘ Ｋｉｔａｇａｗａ）、山茄子（Ｂｒａｃｈｙｂｏｔｒｙｓ ｐａｒｉｄｉｆｏｒｍｉｓ Ｍａｘｉｍ． ｅｘ Ｏｌｉｖ．）等，还有山葡萄（Ｖｉｔｉｓ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｒｕｐｒ．）和
狗枣猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｋｏｌｏｍｉｋｔａ（Ｍａｘｉｍ． ＆ Ｒｕｐｒ．））等藤本植物。
１．２　 实验样地设置和样品采集

２０１２ 年 ７—８ 月，依托林场开展的森林碳含量估算项目；我们首先在选择的典型天然红松针阔混交林里

建立 ４ 块 １００ ｍ×１００ ｍ 的样地，并开展群落调查工作。 根据群落调查结果统计样地内各树种的重要值和相对

生物量，选取重要值大于 ０．０５ 的 ８ 个优势树种开展相关研究，８ 个优势物种分别为红松、水曲柳、核桃楸、色木

槭、蒙古栎、大青杨、千金榆和白桦。 这些树种约占群落生物量的 ８０．６％。 在实际操作过程中，每个物种选择

树高相对一致、树干生长良好、无严重变形和病害的成树 ５—７ 株，共计 ４８ 株；挖掘前分别测量每株植物的胸

径和冠幅等指标（表 １）。

表 １　 温带针阔混交林 ８ 个优势树种的主要特征（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｉｇｈｔ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ（ｍｅａｎ ±ＳＥ）

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

胸径 ＤＢＨ
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ
ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

树冠高度
Ｍｅａｎ ｃｒｏｗｎ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

株数 Ｎ
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂ． Ｅｔ Ｚｕｃｃ． ３４．２±２．６ １８．９±１．４ １２．１±１．３ ６

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ Ｒｕｐｒ． ２９．９±７．９ ２１．９±１．６ １１．６±１．３ ７

核桃楸 Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｍａｘｉｍ． ３０．４±２．９ ２１．２±１．１ １１．５±１．８ ６

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ Ｍａｘｉｍ． ３３．９±２．９ １９．２±１．１ １２．４±１．６ ６

蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｆｉｓｃｈ．ｅｘ Ｌｅｄｅｂ． ３０．３±２．７ ２１．３±１．０ １２．６±１．５ ６

大青杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ ３２．２±３．１ ２２．２±１．４ １１．８±１．３ ６

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋ． ２９．６±２．５ ２２．６±１．２ １３．２±１．７ ５

千金榆 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ Ｂｌ． ２８．５±２．２ ２０．１±１．３ １２．２±１．１ ６

图 １　 植物冠层叶片性状的垂直取样图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｔｈｅ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ

目标树整株伐倒后，用米尺准确测量树高（Ｈ）和树

冠高度（ＣＨ），记录第一活枝下高位置，作为取样的起

点，至树冠顶端将树冠等距离分为九等份，并分为上、
中、下三层（图 １）。 每一层取样时，在靠近主干和树冠

边缘的各个方向随机采取若干成熟叶片，再用 ＳＰＡＤ⁃
５０２ｐｌｕｓ 便携式叶绿素仪测定 ５ 次叶绿素含量，取平均

值。 然后采集 ２０ 片左右完全展开、无病虫害、成熟健康

叶片冷藏保存。 回到实验室后尽快对样品进行测量。
其中，红松叶片样品的采集是在每一层上选取标准枝上

不少于 ５ 个不再分枝的枝条。
１．３　 测定指标及方法

本研究选取了 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 和叶绿素值

６ 个常规的叶片性状指标（表 ２）。 将所采集的叶片样品表面擦洗干净，每种叶片 ５ 个为一组，避开主叶脉，均

３　 ２３ 期 　 　 　 田俊霞　 等：温带针阔混交林叶片性状随树冠垂直高度的变化规律 　
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匀选取 ３ 个点，用精度为 ０．０１ ｍｍ 的数显游标卡尺测定叶厚度，取其平均值。 用电子天平测定叶片鲜重（精度

０．０１ ｇ），用 ＨＰ Ｓｃａｎｊｅｔ Ｇ３１１０ 扫描仪（Ｈｅｗｌｅｔｔ⁃Ｐａｃｋａｒｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙ， ＰａｌｏＡｌｔｏ， ＵＳＡ）扫描所有叶片面

积，应用 ＩｍａｇｅＪ 软件（Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅｓ ｏｆ Ｈｅａｌｔｈ， Ｂｅｔｈｅｓｄａ， ＵＳＡ）计算叶面积。 用电子天平称取每物种 ２０ 片

叶片的饱和鲜重（精度 ０．０１ ｇ），然后在 ８５℃下烘干 ４８ ｈ 至恒重，分别称量干重。 采用凯氏定氮法测定叶片全

Ｎ 含量，采用钼锑抗比色法测定叶片全 Ｐ 含量。 测定方法见表 ２，部分指标的计算公式如下：
比叶面积（ＳＬＡ）＝ 叶片面积（ｍ２） ／ 叶片干重（ｋｇ） （１）

叶干物质含量（ＬＤＭＣ）＝ 叶片干重（ｍｇ） ／叶片鲜重（ｇ） （２）
Ｎ （ｍｇ ／ ｇ）＝ 叶片全氮（ｍｇ） ／ 叶片干质量（ｇ） （３）
Ｐ （ｍｇ ／ ｇ）＝ 叶片全磷（ｍｇ） ／叶片干重（ｇ） （４）

表 ２　 叶功能性状的测定方法

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ

指标 Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ 测定方法 Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ 指示意义 Ｄｅｎｏｔａｔｉｖｅ ｍｅａｎｉｎｇ

比叶面积 ＳＬＡ
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

应用 ＨＰ Ｓｃａｎｊｅｔ Ｇ３１１０ 扫描仪获得叶片面积，应
用 ＩｍａｇｅＪ 软件计算叶面积

反映植物对营养的获取与利用、相对生长速率、光
合效率和资源利用等

叶干物质含量 ＬＤＭＣ
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ 叶片干重与鲜重的比值

反映植物对养分的保有能力，是资源获取轴上比较
稳定的预测指标

叶片氮含量 Ｎ
Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片全氮的测定采用凯氏定氮法 反映生态系统植物的生长状况、养分循环及环境
状况

叶片磷含量 Ｐ
Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ 叶片全磷的测定采用钼锑抗比色法

反映生态系统的植物生长状况、养分循环及环境
状况

叶绿素含量 Ｃｈｌ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

用 Ｍｉｎｏｌｔａ ＳＰＡＤ５０２ 叶绿素仪直接测定植株叶片
叶绿素含量

叶绿素是绿色植物光合作用的重要结构体，可以反
映植物的光合能力

１．４　 数据处理

我们计算了 ８ 个树种所有叶片性状指标的算数平均值和标准误差；采用单变量双因素（树种和高度）方
差分析检验叶片性状在树种和冠层高度之间的差异。 采用 Ｆｉｓｈｅｒ 最小显著差数（ＬＳＤ）法检验各性状在树冠

不同垂直高度间的显著性差异，对叶片性状间进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验和回归分析。 不同树种叶片性状与树冠

相对位置关系分析采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析，并对与树冠位置显著相关的性状进行线性拟合。 统计分析使用

ＳＰＳＳ １７．０（ＳＰＳＳ， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ），作图在 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．０（ＳｙｓｔａｔＳｏｆｔｗａｒｅ， Ｓａｎ Ｊｏｓｅ， ＵＳＡ）软件中完成。 显著性

检验水平为 Ｐ ＝ ０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 不同冠层高度下各物种植物叶片性状的差异

表 ３ 显示树种对叶片性状（ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃｈｌ）具有显著影响（Ｐ＜０．００１），冠层高度对叶片的

ＬＤＭＣ 和 ＳＬＡ 影响显著（Ｐ＜０．０５）。 对于各个植物物种，都至少有一个叶片性状在不同树冠高度表现出差异，
且不同树种表现出差异的性状不一致（表 ４）。 其中，在不同树冠层次，白桦 ６ 个叶片性状均差异显著（Ｐ＜０．
０５）；除 Ｃｈｌ 外，水曲柳叶片的 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ、Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 差异显著（Ｐ＜０．０５）；色木槭叶片的 ＳＬＡ、Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ
和千金榆叶片的 ＬＤＭＣ、Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 差异显著（Ｐ＜０．０５）；大青杨只有 Ｐ 和 Ｃｈｌ 差异显著（Ｐ＜０．０５）；核桃楸叶

片的 ＬＤＭＣ 和 Ｎ 差异显著（Ｐ＜０．０５）；红松叶片的 Ｎ 和 Ｐ 差异显著（Ｐ＜０．０５）。 对于蒙古栎，其 Ｃｈｌ 的 ＳＰＡＤ 变

化范围为 ４０．９０—４４．１７，在不同冠层高度间差异显著，但其他叶片性状没有显著差异（表 ４）。
２．２　 叶片性状与树冠垂直高度的关系

白桦、蒙古栎、色木槭、大青杨、千金榆和核桃楸的 ＳＬＡ 随树冠垂直高度的增加呈显著减小趋势（图 ２Ａ）。
所有树种的 ＬＤＭＣ 随树冠垂直高度的增加呈增加趋势，其中白桦、大青杨、千金榆和红松的 ＬＤＭＣ 与树冠垂

直高度呈显著正相关（图 ２Ｂ）。 白桦叶片的 Ｃｈｌ 和水曲柳叶片 Ｎ 含量与树冠垂直高度呈显著线性相关关系，
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随着树冠垂直高度的增加，白桦叶片的 Ｃｈｌ 呈线性减少而水曲柳叶片的 Ｎ 含量呈线性增长（图 ２Ｃ 和 ２Ｄ）。
千金榆、水曲柳和大青杨的叶片 Ｐ 随树冠垂直高度的增加呈减小的趋势（图 ２Ｅ）。 然而，所有树种的 Ｎ ∶Ｐ 与

随树冠垂直高度关系不显著（图 ２Ｆ）。

表 ３　 树种和冠层高度对叶片功能性状的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｃａｎｏｐｙ ｈｅｉｇｈｔ ｏｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

指标 Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ
ＬＤＭＣ ＳＬＡ Ｎ Ｐ Ｎ ∶Ｐ Ｃｈｌ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ２．７９５ ＜０．００１ ２２．８２５ ＜０．００１ ３８．６７７ ＜０．００１ １２．６２３ ＜０．００１ ６．０２２ ＜０．００１ ４．７６４ ＜０．００１

高度 Ｈｅｉｇｈｔ ３．２８０ ０．０３９ ３．７６４ ０．０２５ ２．３９８ ０．３１５ ２．４７６ ０．０８６ １．１６２ ０．３１５ ０．３７３ ０．６８９

树种×高度
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｈｅｉｇｈｔ ０．７４８ ０．７２４ ２．０３１ ０．０１７ ０．７２０ ０．１３３ ２．１００ ０．０１３ １．４４６ ０．１３３ ０．９２３ ０．５２５

表 ４　 不同树种叶片功能性状在不同垂直部位的差异

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ

性状 Ｔｒａｉｔｓ 分层 白桦 水曲柳 蒙古栎 色木槭 大青杨 千金榆 核桃楸 红松

比叶面积 上层 １６．７５±２．４０ｂ ８０．８０±２３．８３ｂ １１．３５±９．２４ａ ７６．１２±２．４８ｂ ４．８１±１．３５ａ ７．６９±０．９７ａ １８７．６３±２６．４０ａ ３１．７８±１１．３９ａ

ＳＬＡ／ ｃｍ２ 中层 ２０．８１±３．４１ａｂ ９６．０±１０．４０ａｂ １２．９０±２．６６ａ ８３．１７±２．９６ａｂ ５．３３±０．４４ａ １０．１１±１．９９ａ ２１７．３５±２０．０４ａ ３４．２７±８．８９ａ

下层 ２１．９５±２．０２ａ １１０．４±２６．２４ａ １３．７９±１．９３ａ ９８．３１±１．７０ａ ６．６９±０．６３ａ １１．６１±１．８７ａ ２２３．３９±１９．７１ａ ２５．３２±４．６４ａ

叶干物质含量 上层 ４１１．７９±１４．１４ａ ４３３．２１±３．０７ａ ４１８．２±３１．７０ａ ４４０．９０±２２．６７ａ ４５１．７８±１１．７２ａ ４３４．３４±６．７１ａ ４８２．２４±６．５４ａ ４９６．２８±１７．７４ａ

ＬＤＭＣ／ （ｇ ／ ｋｇ） 中层 ４０５．９３±８．０９ｂ ４１９．６４±４．２０ｂ ４１６．３８±９．１１ａ ４４０．４２±１２．６３ａ ４４８．４４±５．８９ａ ３９５．２３±１０．９３ｂ ４２８．１３±１２．１６ｂ ４９２．１２±１１．５８ａ

下层 ３８５．５５±７．５１ｃ ３８１．７３±４．５６ｃ ３８８．６０±４．６１ａ ４１７．７８±１３．７１ａ ４１６．９６±１８．１５ａ ３７１．５５±５．７３ｂ ４２１．３７±１３．７８ｂ ４９０．０±１４．６３ａ

氮含量 Ｎ ／ （ ｍｇ ／ ｇ） 上层 ２１．１４±０．８９ｂ ２３．４４±０．４５ｃ ２３．３５±０．３１ａ ２５．０６±０．６５ａ １３．６２±０．７３ａ ２１．１１±０．１４ｂ ３１．１５±０．５３ｂ １４．６８±０．３６ｂ

中层 ２４．２０±１．５７ａｂ ２６．９９±０．４３ｂ ２２．８１±０．３３ａ ２３．０６±０．４０ｂ １４．４１±０．４３ａ ２３．１８±０．１６ｂ ３２．３９±０．３４ａｂ １４．１３±０．２７ｂ

下层 ２７．２５±１．２２ａ ２９．６７±０．５９ａ ２２．９７±０．２５ａ ２３．３９±０．１９ｂ １４．５５±０．４９ａ ２４．８７±０．５６ａ ３３．２３±０．４２ａ １５．５６±０．２０ａ

磷含量 上层 １．４５±０．０５ｂ １．５５±０．０４ｂ １．４４±０．０９ａ １．６８±０．２２ａ １．２３±０．０５ｂ １．６０±０．０３ｂ １．８５±０．０４ａ １．１０±０．０６ｂ

Ｐ ／ （ｍｇ ／ ｇ） 中层 １．５３±０．０５ａ １．７０±０．０４ａ １．４０±０．０３ａ １．３２±０．０３ｂ １．３０±０．０２ａｂ １．７１±０．０１ｂ １．８９±０．０３ａ １．１１±０．０４ｂ

下层 １．４６±０．０３ａｂ １．７６±０．０３ａ １．４８±０．０３ａ １．４４±０．０３ｂ １．３７±０．０２ａ ２．０４±０．０４ａ １．９２±０．０２ａ １．３１±０．０４ａ

Ｎ ∶Ｐ 上层 １４．５１±０．３１ｂ １５．２１±０．４３ｂ １６．５７±０．９８ａ １６．２１±１．２６ｂ １１．４５±０．７３ａ １３．１９±０．０７ａ １６．９４±０．３８ａ １３．７９±０．５８ａ

中层 １６．０５±０．９３ａ １６．１２±０．３４ａｂ １６．４６±０．４０ａ １７．６２±０．３０ａ １１．５０±０．４０ａ １３．５４±０．１２ａ １７．１６±０．２２ａ １３．４２±０．５１ａ

下层 １８．８４±０．８９ａ １６．８８±０．３７ａ １５．５９±０．２４ａ １６．４９±０．２０ａｂ １０．８２±０．３７ａ １２．２０±０．２０ｂ １７．３７±０．２３ａ １２．６１±０．３５ａ

叶绿素含量 上层 ４０．７３±０．６６ｂ ４２．６１±４．４９ａ ４４．１７±２．０４ａ ４５．００±１．１４ａ ４１．１４±１．０７ｂ ３６．２１±１．４３ａ ４１．６３±３．１０ａ —

（Ｃｈｌ， ＳＰＡＤ） 中层 ３９．２５±０．４８ａｂ ４１．７９±１．２５ａ ４１．４９±０．８１ａｂ ４３．８５±０．７２ａ ４６．０９±０．４７ａ ３８．０３±１．２３ａ ４３．７６±１．３２ａ —

下层 ３８．０１±０．４６ａ ３９．０９±１．５２ａ ４０．９０±０．５９ｂ ４３．６３±０．６７ａ ４５．２１±０．９６ａ ３７．１８±１．４４ａ ４４．６９±１．６６ａ —

　 　 同列数据后具有相同字母表示数据间差异不显著（Ｐ＜０．０５）

对于不同植物功能群，其叶片性状随树冠高度的变化呈现的变化趋势不同（图 ２）。 其中，随着树冠垂直

高度的增加，阔叶树种的 ＳＬＡ 呈线性减少，而针叶树种和阔叶树种的 ＬＤＭＣ 均呈线性增长（图 ２Ａ 和 ２Ｂ）。
Ｃｈｌ、Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 等叶片性状与树冠垂直高度无显著的相关关系（图 ２Ｃ⁃２Ｆ）。
２．３　 叶片性状间相互关系

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明，叶性状之间普遍存在着显著或极显著相关关系（表 ５）。 其中，ＳＬＡ 与 Ｎ、Ｐ 和 Ｎ
∶Ｐ 间呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 Ｃｈｌ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）；Ｎ 与 Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；ＬＤＭＣ
与其他性状无显著相关关系（表 ５）。 不区分物种差异，将所有树种的 ＳＬＡ 与 Ｎ 和 Ｐ 含量进行最优拟合，发现

叶片性状 ＳＬＡ 和 Ｎ、Ｐ 含量均呈显著的线性相关关系，随着 Ｎ 和 Ｐ 含量的增加，植物叶片的 ＳＬＡ 呈线性增长

（图 ３）。

５　 ２３ 期 　 　 　 田俊霞　 等：温带针阔混交林叶片性状随树冠垂直高度的变化规律 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 叶功能性状随树冠垂直高度的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ

其中，∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１

表 ５　 叶功能性状间相互关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ
ＬＤＭＣ ＳＬＡ Ｎ Ｐ Ｎ ∶Ｐ Ｃｈｌ

ＬＤＭＣ １
ＳＬＡ －０．１５５ １
Ｎ －０．０８０ ０．６６２∗∗ １
Ｐ －０．１８５ ０．４６７∗∗ ０．７８２∗∗ １
Ｎ ∶Ｐ ０．０８９ ０．３２９∗∗ ０．４０５∗∗ －０．１２６ １
Ｃｈｌ －０．０３８ ０．２５９∗ ０．０８９ ０．０３１ －０．０４４ １

　 　 ∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１

３　 结论与讨论

３．１　 叶片性状在树冠不同层次间具有明显的差异

叶片性状在树冠不同高度之间存在显著差异，尤其是白桦、水曲柳、色木槭和千金榆等树种。 不同树种不

同层间叶片性状指标差别较大，如核桃楸和水曲柳的 ＳＬＡ 明显大于其他树种、白桦 Ｎ 含量最大值出现在下

层、而 Ｐ 含量最大值却出现在中层，且 Ｐ 含量上下两层差异较小、色木槭的 Ｎ 和 Ｐ 含量的最大值均出现在上

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 ３　 比叶面积与氮磷含量的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｎ） ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （Ｐ） ｃｏｎｔｅｎｔ

层（表 ３）。 光照强度和水分等因素可能是造成上述差异的重要原因。 一般地，树冠上层叶片接受到的光照强

度较大，水分易于损失，而下层叶片光照强度相对较弱，植物会通过调整自身组成和形态结构来适应外界环

境。 处于上层的叶片会通过减小 ＳＬＡ 来减少水分的散失，并且会增加叶片厚度来适应强光，下层叶片则会通

过增加 ＳＬＡ 来提高吸收阳光、无机盐和 ＣＯ２的能力［２５］，因此上层叶片相对较小、较厚，而下层叶片较薄、较大。
树种对光环境和水环境的适应策略使得树冠不同层次间叶片性状产生差异，充分体现出植物随着高度的变化

采取不同的资源利用策略来适应外界环境的变化。
从物种水平来看，植物自身的特性和群落树种的演替进程也可能是树种在不同树冠高度间存在差异的原

因。 从植物自身特性来看，白桦、蒙古栎、大青杨和核桃楸为喜光树种，红松、千金榆和水曲柳为中性树种，喜
光树种和中性树种叶片的形态和解剖结构不同，其中喜光树种的叶片排列稀疏，角质层比较发达，单位面积上

气孔较多、叶脉密、机械组织发达，光合速率和代谢速率较高；而中性树种角质层较薄，气孔和叶绿体数量较阳

性树种较少，光合速率和呼吸速率都较低，对光的需求也低于阳性树种［２６］。 此外，由于植物利用资源的总量

有限，若一方面资源投入大则其他方面的资源投入就会相应减少，树种自身特性引起的叶片物质投资和分配

格局的变化也会造成不同冠层间叶片性状的差异［２７］。 从群落树种演替进程来看，群落不同演替时期的先锋

树种和优势种不同，并且随着演替的推进，林冠郁闭度逐渐增加，生存环境趋于复杂，植物种间竞争越发激烈，
群落中的先锋树种例如白桦相对于中后期的优势树种如蒙古栎逐渐失去竞争力，也可能会引起不同树种的叶

片性状在不同冠层之间的差异［２８］。
３．２　 叶片性状随树冠垂直高度增加具有明显的变化趋势

随着树冠高度的增加，植物叶片性状呈现出不同的变化趋势。 其中，阔叶树种的 ＳＬＡ 呈显著下降趋势，
针叶树种无明显变化趋势，但所有树种的 ＬＤＭＣ 均呈上升趋势（图 ２），这与已有的研究结论基本一致［２３］。 之

所以呈现这种变化趋势是因为光在冠层中的垂直分布变化明显，植物叶片为适应这种变化采取增减叶片厚度

或密度的方法来适应不同强度的光，树冠上层光照辐射较强，水分蒸发较强，叶片处于较为缺水的环境，因此

阔叶树种的叶片会通过减少受光面积、关闭气孔和增加角质层厚度来减少水分流失，避免失水，同时为了将水

分运回到叶肉细胞当中，会将大量的生物量投资于微管和厚壁组织，用于同化和支持结构的建设，使得分配到

叶肉细胞的生物量相对较少［２９］；而针叶树种各个层次的叶片角质层均较厚，能有效减少水分的蒸发，故各个

层次叶片的 ＳＬＡ 差异较小。 本研究发现色木槭和水曲柳的 ＬＤＭＣ 在达到最高点后均出现了部分下降（图
２Ｂ），说明叶片对资源的需求在一定程度上存在非线性的响应，这是因为在树冠顶部存在一定的水分胁迫现

象，水分和光可能是制约叶片 ＬＤＭＣ 的主要因素［３０］。 叶片 Ｎ 和 Ｐ 含量随树冠垂直高度的增加没有表现出明

显一致的变化规律，这可能是因为叶片 Ｎ 和 Ｐ 含量受光照强度、水分、风力大小、养分利用方式、自身遗传因

素［７］、土壤中 Ｎ 和 Ｐ 元素含量以及演替的进程等因素的综合影响。 本研究中 ８ 种优势树种的 Ｃｈｌ 变化幅度较

７　 ２３ 期 　 　 　 田俊霞　 等：温带针阔混交林叶片性状随树冠垂直高度的变化规律 　
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小，其 ＳＰＡＤ 值均在 ４０ 附近上下波动，说明冠层高度对植物 Ｃｈｌ 的影响较小［３１］。
３．３　 叶片性状间的相关性

本研究发现叶片的 ＳＬＡ 与 Ｎ、Ｐ 呈显著的正相关关系，这与前人的研究结论一致［３２⁃３３］。 ＳＬＡ、Ｎ 和 Ｐ 作为

植物叶片关键功能性状，分别表征植物对光的捕获能力和同化 ＣＯ２的能力［３４］。 其中，ＳＬＡ 是叶片对光环境的

一种适应，ＳＬＡ 的大小会直接或间接影响植物的光合速率，通常情况下，ＳＬＡ 越大则植物叶片可获得更多的光

源，提高其光合作用能力。 植物叶片约 ７５％的氮存储于叶绿体中，叶片 Ｎ 含量直接影响叶绿素含量，同时对

叶片内参与光合作用的酶含量和酶活性产生影响，进而影响光合速率［３５］。 叶片 Ｎ 是影响植物光合作用的主

要限制因子［３６］，叶片 Ｎ 与 ＳＬＡ 呈显著的正相关关系，ＳＬＡ 增大有助于提高叶片 Ｎ 含量，增强光合作用能力。
叶片 Ｐ 含量也会通过影响叶绿素和蛋白质的含量来影响植物叶片的光合速率。 叶片 Ｐ 与 ＳＬＡ 呈显著正相关

关系，说明 ＳＬＡ 对叶片获取光源有很大的贡献，有助于树木叶片光合能力的增强［３７⁃３８］。 本研究中树木叶片的

ＳＬＡ 与 Ｎ ∶Ｐ 呈正相关关系，不仅说明植物叶片通过 ＳＬＡ、Ｎ 和 Ｐ 功能性状之间的协同作用，提高光合作用效

率，同时也说明在植物叶片光合作用过程中，Ｎ 对其的影响更大［３９］。 而叶片 Ｎ 和 Ｐ 之间显著的正相关关系，
进一步说明 Ｎ 和 Ｐ 之间协同作用来提高植物的光合能力。

通常情况下，植物叶片 ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ 呈负相关关系，这与 Ｖｉｌｅ 等人［４０⁃４１］ 的研究结果一致，叶片的这种关

系可作为植物资源分类轴上划分植物种类的最佳变量［３０］。 ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ 和 Ｎ、Ｐ 在树冠垂直方向上的负相

关关系，表明了植物随着树高的变化对自然资源分配和利用上的差异。 其中，低 ＳＬＡ 的树种其叶和根的寿命

较长，有利于植物在干旱条件下构建防卫机构，适应干旱恶劣的环境。
综上所述，树冠垂直高度对温带针阔混交林中 ８ 种优势树种叶片性状具有显著影响，且不同树种的部分

叶片性状在不同冠层高度存在差异。 阔叶树种 ＳＬＡ 随着树冠垂直高度的增加而减小，而针叶树种则呈现相

反的趋势；所有树种的 ＬＤＭＣ 随着树冠垂直高度的增加而增加，但 Ｎ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃｈｌ 随着树冠垂直高度的增加

没有显著的变化规律；在温带针阔混交林冠层中，ＳＬＡ 与 Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均存在显著的正相关关系。 温带针阔混

交林内优势树种通过改变各自叶片性状来适应外界环境的改变，反映了森林群落树种的共生策略。 叶片性状

随树冠高度的变化而变化反映了植物对光环境的适应，同时也体现植物对水资源的利用策略，是植物与环境

综合作用的结果。 对于本研究地区的树种而言，光照和水分可能是主要影响因素，这对未来利用激光雷达技

术探测树高，并建立模型来估算区域生物生产力具有重要意义，同时也对后续开展叶片性状的相关研究时是

否需要考虑叶片垂直分层所带来的影响具有一定的指导意义。 但目前针对叶片性状随树冠垂直高度变化规

律的研究还非常少，本文的许多现象和推测仍有待进一步证实。
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