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太白山栎属树种气孔特征沿海拔梯度的变化规律
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摘要：气孔是植物与外界环境进行水分和气体交换的主要通道，调节植物碳同化和水分散失的平衡关系，在一定程度上反映植

物对外界环境变化的适应。 沿太白山北坡 １１００⁃２３００ ｍ 海拔，测定 ４ 种栎属树种的气孔性状，分析气孔性状沿海拔的变化规律

和其对环境因子的响应。 结果表明：（１）气孔密度与气孔长度间的负相关在 ４ 个树种间均显著存在（Ｐ＜ ０． ０５）；除栓皮栎

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）外，气孔密度与潜在气孔导度指数的正相关关系均达显著水平；而气孔宽度与气孔长度之间只在栓皮栎和锐

齿栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）达到显著水平。 （２）栓皮栎和槲栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ）的气孔长度和宽度随海拔升高而下降，气孔密度、
潜在气孔导度指数增加，辽东栎（Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ）变化形式则相反；锐齿栎气孔宽度减小，其余性状沿海拔呈单峰变化，在约

１６００ ｍ 处气孔长度达到最小值，气孔密度和潜在气孔导度指数达到最大值。 （３）与土壤因子相比，气孔性状主要受气候因素的

影响。 潜在气孔导度指数与大气温度、空气湿度成极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与降水量显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 其中，空气相对湿

度是影响潜在气孔导度指数的主要因素，能够解释气孔变异的 ２２．９％。 本研究结果对于深入认识秦岭太白山地区栎属树种对

环境变化的响应和适应提供理论证据。
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气孔是植物体内水气与外界环境交换的主要通道，并且控制植物的光合、呼吸和蒸腾作用［１］。 植物通过

气孔开闭对短时间的环境变化快速做出反应，因此气孔形态特征是植物在进化生存的过程中对外界环境长期

适应的结果［２⁃３］。 单位叶表面积上气孔数量（即气孔密度）与气孔大小共同决定了最大可能气孔导度，最大气

孔导度直接影响最大同化速率的大小［４⁃５］。 气孔密度与气孔大小调节气孔的发育与运动使得这两个相互矛

盾的需求达到最优化［２］，小的气孔具有短的反应时间，往往与高气孔密度相连，使叶片在有利条件下快速获

得较高的气孔导度［６⁃７］。 探究气孔性状与环境的关系对了解植物进化规律及其应对并影响全球气候变化具

有重要意义。
海拔作为一种重要的地形因子，在较小的范围内就可以形成环境与性状的强烈变化，这为研究植物对环

境变化的响应提供了理想的场所［８⁃９］。 长期以来，关于气孔性状对海拔梯度的响应展开大量研究并取得一些

结果。 随海拔升高，气孔密度显著升高［１０］、或显著下降［１１］、又或无显著变化［１２］ 等。 Ｑｉａｎｇ［１３］ 等研究表明，青
海云杉 （ Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ） 气孔密度随海拔先升高后降低，辽东栎 （ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ） 则相反［１４］。
Ｖｉｔｏｕｓｅｋ［１５］等对多型铁心木（Ｍｅｔｒｏｓｉｄｅｒｏｓ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ）的研究发现气孔导度随海拔的升高而降低，与 Ｆｒｉｅｎｄ［１６］

等研究结果相反。 气孔大小（气孔长度、宽度或二者的乘积）随海拔变化的形式也各不相同［１２，１４，１７］。 性状与

环境的关系能够反映出不同植物在自然条件下的适应策略［１８］。 此外，各性状之间不是独立存在的，植物常常

通过性状组合来适应不断变化的环境［４，６］。 已有研究证明气孔大小与气孔密度之间存在稳定的负相关关

系［４，６，１２，１４］，气孔密度与叶片的水分散失显著正相关，因而较高的气孔密度往往代表了较高的气孔导度［６⁃７，１９］，
这些研究都表明气孔性状之间存在一定的关联性。 然而，以往关于气孔性状的研究多侧重于所有植物的普遍

规律或单一植物的试验研究［４，１０，１４，１７］，而对亲缘关系相近的不同植物间的差异比较研究较少。 因此，本文拟

选择同一属的不同植物为研究对象，探讨亲缘植物的气孔性状随海拔梯度的变化规律，这有助于理解全球气

候变化背景下植物的生理适应特征。
秦岭是中国地理南北分界线和气候、生态分水岭。 太白山是秦岭主峰和最高峰，位于秦岭山脊线处，高差

大，坡度陡，地貌特征复杂，是对全球变化响应敏感的地区之一，也是研究植物沿海拔梯度变化的理想地

点［２０⁃２１］。 壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）是森林树种中分布最广的类群，生态适应幅度大，许多种类是群落

中的优势种或建群种［２１⁃２２］，对环境具有高度适应能力和在复杂生境下的自我调控能力，其叶片对气候变化非

常敏感，探讨栎属树种对环境变化的生态适应策略具有重要意义。 因此本文以太白山 ４ 种栎属树种叶片气孔

为研究对象，在野外调查的基础上，选择气孔密度、气孔长度、气孔宽度以及潜在气孔导度指数等气孔性状指

标，旨在研究：（１）太白山海拔变化如何影响 ４ 种栎属树种气孔性状？ （２）这些影响在不同树种间是否有

差异？

１　 研究区概况

研究区位于秦岭主峰太白山自然保护区（１０７° ４１′２３″—１０７° ５４′４０″Ｅ，３３° ４９′３１″—３４° ０８′１１″Ｎ），海拔

１１００—２３００ ｍ 之间。 该区域属于典型的内陆季风气候区，夏季炎热多雨，冬季寒冷干燥，其北坡年降水量为
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６９４．２ ｍｍ，年均温 １３℃ ［２３］。 在海拔 ８００—２３００ ｍ 之间主要为落叶阔叶林带，其中在海拔 ８００—１４００ ｍ 间为栓

皮栎（Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）林亚带，土壤属典型褐土；海拔 １０００—１９００ ｍ 间为锐齿栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）林亚

带，土壤以普通棕壤为主，间有弱灰化棕壤；在海拔 １９００—２３００ ｍ 间为辽东栎（Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ）林亚带，土壤

为普通棕壤与弱灰化棕壤，间有生草棕壤［２１］。 研究区内栎属树种分布垂直地带性明显，自下而上有栓皮栎、
槲栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ）、锐齿栎、辽东栎。

２　 研究方法

图 １　 太白山栎属树种海拔取样图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｎ Ｔａｉｂａｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎ　

黑色圆圈为取样树木

２．１　 野外取样

２０１６ 年 ７ 月以 １００ ｍ 海拔间隔，采集太白山北坡

１１００—２３００ ｍ 海拔梯度的栎属树种样品，选取地形、地
貌、坡度和坡向等基本一致的标准样地，按“ Ｓ ”型方法

选择健康样木进行取样（图 １）。 在每个海拔梯度上，每
个树种选择 ４ 个树高、胸径均匀的个体，每个个体选取

位于树冠外围、能最大程度的接收阳光照射、完全成熟、
无病虫害损坏的叶片 ３０ 片。 同一海拔的混交树种样品

分开，装入 １０ 号自封袋内，带回实验室放入冰箱。 同

时，在距离所

选样木 １ ｍ 处，利用土钻对 ０—１０ ｃｍ 的土层进行

取样，去除根系和石砾后混合均匀。 待土壤样品风干后

全部过 ２ ｍｍ 筛，利用元素分析仪测定土壤有机碳、全
氮和全磷含量，同时测定土壤的湿度、温度和 ｐＨ 值［２４］。
２．２　 室内测定

气孔密度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＳＤ）的测定采用印迹法，详见王瑞丽［２４］ 等。 具体步骤为：每一个树种个体随

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 １ｃｍ２，注意避开主脉和大的次级脉），静置待指

甲油干透后用镊子撕下，制成临时切片。 然后将切片置于显微镜下，并利用配置的摄像装置进行观测，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测定气孔长度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＬ）、气
孔宽度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ，ＳＷ），本文以气孔器保卫细胞的长轴长度（μｍ）和短轴长度（μｍ）代表气孔大小。

气孔可塑性指数按 Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ［２５］的方法计算，即可塑性指数（Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ，ＰＩ）＝ （最大值－最
小值） ／最大值。

由于气孔密度和气孔大小共同决定最大气孔导度（ｇｍａｘ） ［４⁃５，２６］，采用 Ｈｏｌｌａｎｄ［１２］等人方法计算潜在气孔导

度指数 （Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ， ＰＣＩ）。
ＰＣＩ＝ＳＬ２×ＳＤ×１０－４

２．３　 气象数据的获取

由于太白山地形复杂，野外气候考察往往只是短期的行为，结果不具有代表性，因此山地研究中所需要的

气候资料大多是通过山区周边地区的气候资料推算得到［２７］。
本研究将唐志尧［２３］等推算方法作为气温（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＭＡＴ）、相对湿度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ，

ＲＨ）数据的推算依据，以傅抱璞［２８］等得出的推算公式作为降水（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，ＭＡＰ）数据的推算

依据，推算出每个海拔高度的气温、相对湿度和降水量。
ＭＡＴ＝－０．００４９°ＡＬＴ＋１７．９，（Ｒ２ ＝ ０．９９，Ｐ＜０．００１）

ＲＨ ＝ ０．４ ×１０ －６ °（ＡＬＴ） ２－０．０１５３°ＡＬＴ ＋８３．７（Ｒ２ ＝ ０．９５， Ｐ ＜０．００１）
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ＭＡＰ（Ｐｚ）＝ Ｐｈ０＋ａ［ （２Ｈ－Ｚ）·Ｚ－（２Ｈ－ｈ０）·ｈ０］
式中，ＡＬＴ 为海拔高度（ｍ），Ｐｚ为某一海拔高度降水量；Ｐｈ０为最大降水高度（Ｈ）以下某一参考高度（ｈ０）的降

水量；Ｚ 为海拔高度；ａ 为区域参数，秦岭北坡 ａ ＝ ４．７９５×１０－５ ［２９］。
２．４　 数据分析

首先，对所有气孔性状进行以 １０ 为底的对数转换，使数据满足标准化正态分布，随后计算气孔形态特征

间 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数；其次，针对存在极显著的性状关系采用标准化主轴估计 （ Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｍａｊｏｒ Ａｘｉｓ
Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ） 方法［３０］，来分析气孔性状关系是否在不同树种间存在显著差异，即利用方程 ｙ ＝ ｂｘａ表示不

同气孔性状间的关系，线性转化为 ｌｎ（ｙ）＝ ｌｎ（ｂ） ＋ａｌｎ（ｘ），ｘ、ｙ 表示两个不同性状，ｂ 代表性状关系的截距，ａ
表示相关性的斜率。 该分析由软件（Ｓ） ＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．０［３１］来计算完成。 最后，对气孔性状与环境因子进行

相关性及一般线性模型（ＧＬＭ）分析。 实验所用数据采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件进行处理，相关图形用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０
以及 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８ 软件绘制。

３　 结果

３．１　 太白山栎属树种气孔性状概况

栎属树种气孔性状概况见表 １。 叶片气孔性状中，ＳＤ、ＳＬ 和 ＳＷ 的均值分别为 ６７８．２７ 个 ／ ｍｍ２、２１．０８ μｍ、
１５．１８ μｍ，变化范围为 ４０４．００—１０７２．００ 个 ／ ｍｍ２、１７．６９—２６．９９ μｍ、１２．０１—２７．３８ μｍ，其中，ＳＤ 的变异程度

（ＣＶ＝ ０．２５）大于 ＳＬ（ＣＶ＝ ０．０９）和 ＳＷ（ＣＶ＝ ０．１６）。 ＰＣＩ 的变化范围为 １７．５６％—４５．０５％，平均值为 ２９．６７％，
变异系数为 ０．２２。 由表 ２ 可见，锐齿栎和栓皮栎 ＰＣＩ 的可塑性指数较大，分别为 ０．４４６、０．３９２；锐齿栎 ＳＤ 的可

塑性指数最大，为 ０．３９７。
对气孔性状进行差异显著性分析表明（图 ２）：栓皮栎的 ＳＬ、ＳＷ、ＰＣＩ 与槲栎、锐齿栎和辽东栎之间差异显

著（Ｐ＜０．０５）。 辽东栎与锐齿栎的 ＳＷ、ＳＬ 之间差异不显著（Ｐ＞０．０５），ＳＤ 与 ＰＣＩ 差异显著（Ｐ＜０．０５）。 槲栎的

ＳＤ、ＰＣＩ 与辽东栎差异显著（Ｐ＜０．０５）。 其中，栓皮栎的 ＳＬ 最大，辽东栎次之；槲栎的 ＳＷ 最小，栓皮栎最大。
锐齿栎和槲栎的 ＳＤ 与 ＰＣＩ 较大且无显著差别，栓皮栎 ＳＤ 最小，辽东栎的 ＰＣＩ 最小。

表 １　 气孔性状特征的数据描述

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ
特征 样本量 平均值 最小值 最大值 标准差 偏度 变异系数

Ｔｒａｉｔｓ Ｎｕｍｂｅｒ Ｍｅａｎ Ｍｉｎｉｍｕｍ Ｍａｘｉｍｕｍ Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ Ｓｋｅｗｎｅｓｓ Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ＳＤ ５１ ６７８．２７ ４０４ １０７２ １６９．３９ ０．１７ ０．２５

ＳＬ ５１ ２１．０８ １７．６９ ２６．９９ １．８５ １．４９ ０．０９

ＳＷ ５１ １５．１８ １２．０１ ２７．３８ ２．４９ ２．８７ ０．１６

ＰＣＩ ５１ ２９．６７ １７．５６ ４５．０５ ６．３９ ０．３９ ０．２２

　 　 ＳＤ：气孔密度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＬ：气孔长度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＷ：气孔宽度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ；ＰＣＩ 潜在气孔导度指数 ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ

表 ２　 ４ 种栎属树种气孔性状的可塑性指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ

气孔特征
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ

树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

栓皮栎 槲栎 锐齿栎 辽东栎

ＳＤ ０．２０３ ０．２９９ ０．３９７ ０．２２５

ＳＬ ０．２０１ ０．１３２ ０．２１４ ０．１０２

ＳＷ ０．２７１ ０．０９ ０．１１４ ０．１３６

ＰＣＩ ０．３９２ ０．３５５ ０．４４６ ０．２９７

　 　 栓皮栎：Ｑｕｅｒｃｕｓ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ；槲栎：Ｑ． ａｌｉｅｎａ；锐齿栎：Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ；辽东栎：Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ

３．２　 气孔性状间的关系

如表 ３ 所示，ＳＤ 与其他气孔性状的关系，均达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）。 其中，ＳＤ 与 ＳＬ 和 ＳＷ 负相关，与
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图 ２　 太白山 ４ 种栎属树种气孔特征性状值的变化趋势

Ｆｉｇ．２　 Ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆｒｏｍ Ｔａｉｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

ＳＤ：气孔密度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＬ：气孔长度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＷ：气孔宽度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ；ＰＣＩ 潜在气孔导度指数 ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ；

Ｓ：栓皮栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ；Ｈ：槲栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ；Ｒ：锐齿栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ；Ｌ：辽东栎 Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ

ＰＣＩ 正相关。 ＳＬ 与 ＳＷ 存在极显著的正相关（Ｐ＜０．０１）。

表 ３　 叶片气孔特征间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ

气孔特征
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ

气孔密度
ＳＤ

气孔长度
ＳＬ

气孔宽度
ＳＷ

潜在气孔导度指数
ＰＣＩ

ＳＤ １

ＳＬ －０．５２２∗∗ １

ＳＷ －０．４２２∗∗ ０．６６３∗∗ １

ＰＣＩ ０．７５８∗∗ ０．１５ －０．０２５ １

　 　 ∗∗，Ｐ＜０．０１

进一步分析表明，除栓皮栎外，ＳＤ 与 ＰＣＩ 的正相关关系在其他树种间均达到显著水平（图 ３，Ｐ＜０．０５）。
ＳＷ 与 ＳＬ 之间的正相关关系只在栓皮栎和锐齿栎之间达到显著水平（图 ３，Ｐ＜０．０５）。

ＳＤ 与 ＳＬ 之间存在稳定的负相关关系，这种负相关关系在不同树种之间均存在（图 ３）。 不同树种间斜率

差异不显著（ＳＭＡ 共同斜率为⁃ ２．０７６，Ｐ＞０．０５），但截距间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 其中，辽东栎处的截距最

大，栓皮栎处的截距最小。 各个方程参数见表 ４。
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图 ３　 不同栎属树种气孔密度与潜在气孔导度指数、气孔宽度与气孔长度、气孔密度与气孔长度的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ． ３ 　 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ，ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ

ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

只列出显著的回归关系（Ｐ＜０．０５）。 ∗， Ｐ＜０．０５；∗∗， Ｐ＜０．０１

表 ４　 不同树种间气孔功能特征的 ＳＭＡ 分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ＳＭＡ ａｎａｌｙｓｉｓ
指标 物种组 样本量 相关系数 显著水平 斜率 ９５％置信区间

Ｉｎｄｅｘ Ｇｒｏｕｐ Ｎｕｍｂｅｒ Ｒ２ Ｐ Ｓｌｏｐｅ ９５％ ＣＩｓ
ＳＬ 与 ＳＷ Ｈ １９ ０．００３ ０．８３６

Ｌ ３６ ０．０５３ ０．１７５

Ｒ ８１ ０．０７７ ０．０１２ １．３１７１ （１．０６３９，１．６３０６）

Ｓ １８ ０．７７９ ＜０．０００１ ０．８１３５ （０．６３５８，１．０４０８）

ＳＤ 与 ＰＣＩ Ｈ １９ ０．４４７ ０．００２ １．０４５ （０．７２０，１．５１６）

Ｌ ３６ ０．６０５ ＜０．０００１ １．１９１ （０．９５８，１．４８０）

Ｒ ８１ ０．４６３ ０．０４２ １．２９７ （１．１０１，１．５２７）

Ｓ １８ ０．２３４ ０．０５２

ＳＤ 与 ＳＬ Ｈ １９ ０．１３６ ０．０２１ －２．４０７ （⁃３．８１１，⁃１．５２１）

Ｌ ３６ ０．７３８ ０．００３ －２．６７２ （⁃３．７５９，⁃１．８９９）

Ｒ ８１ ０．２２９ ０．０１８ －２．０８８ （⁃２．６０２，⁃１．６７６）

Ｓ １８ ０．２２ ０．０４９ －１．０３ （⁃１．６２０，－０．６５５）

　 　 Ｓ：栓皮栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ；Ｈ：槲栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ；Ｒ：锐齿栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ；Ｌ：辽东栎 Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３．３　 气孔性状沿海拔梯度的变化

叶片气孔密度、气孔长度和潜在气孔导度指数等性状沿海拔梯度呈曲线变化形式（图 ４）。 在海拔约

１６００ ｍ 处，气孔密度和潜在气孔导度指数的平均值达到最大（分别为 ７５４．３６ 个 ／ ｍｍ２和 ３２．７４％），而气孔长度

的平均值达到最小（１９．７０ μｍ），气孔宽度沿海拔下降缓慢，斜率为－０．００１４，具有相对稳定性。

图 ４　 太白山栎属树种气孔性状沿海拔梯度的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｔａｉｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１

４ 种树种气孔性状沿海拔变化各不相同。 栓皮栎和槲栎的 ＳＬ、ＳＷ 随海拔升高下降明显，ＳＤ、ＰＣＩ 增加；
锐齿栎的 ＳＷ 沿海拔保持相对稳定，变化不明显，ＳＬ 先降低后升高，在约 １６００ ｍ 处达到最小值，同时 ＳＤ 及

ＰＣＩ 达到最大值，之后随海拔升高降低；辽东栎 ＳＬ 逐渐增大，ＳＷ 降低，同时，ＳＤ 与 ＰＣＩ 沿海拔降低。
３．４　 叶片气孔性状与环境因子的关系

３．４．１　 气孔性状与土壤因子的关系

气孔性状与土壤因子的相关分析结果如表 ５ 所示。 土壤湿度对 ＳＬ 存在显著影响（Ｐ＜０．０５），土壤总碳、
总磷等因子对气孔性状均无显著性影响（Ｐ＞０．０５）。
３．４．２　 气孔性状与气候因子的关系

气孔性状与气候因子的相关分析显示，随着年均降水量的增加，气孔长度、气孔宽度及潜在气孔导度指数

均随之下降；同时，潜在气孔导度指数随着温度及湿度的升高均升高，且显著存在（表 ５）。 然而，各环境因子

对气孔密度的影响均未达到显著水平（Ｐ＞０．０５）。
进一步分析各环境因子对气孔性状的解释量可看出，气候因子对潜在气孔导度指数影响的大小为：湿度

＞温度＞降水量，解释变异信息的量分别为 ２２．９０％、１６．７０％、４．３１％；降水量是影响气孔长度与宽度的主要因

子，解释量分别为 ４．１０％和 ４．６０％（表 ６）。

７　 １８ 期 　 　 　 温婧雯　 等：太白山栎属树种气孔特征沿海拔梯度的变化规律 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 ５　 栎属树种叶片功能性状与环境因子间相关关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

气孔密度
ＳＤ

气孔长度
ＳＬ

气孔宽度
ＳＷ

潜在气孔导度指数
ＰＣＩ

年均温度 ＭＡＴ ／ ℃ ０．２３９ ０．２２ ０．２６６ ０．３０９∗

年均降水量 ＭＡＰ ／ ｍｍ －０．１０８ －０．３２２∗ －０．３５８∗ －０．３３３∗

相对湿度 ＲＨ ／ ％ ０．２３４ ０．２２５ ０．２７ ０．４０７∗∗

土壤总碳 ＴＣ ／ ｍｇ ｇ⁃１ ０．０２６ ０．１３５ －０．０６２ ０．１３３

土壤总磷 ＴＰ ／ ｍｇ ｇ⁃１ －０．１４７ ０．３５２ ０．３２２ ０．０５８

土壤湿度 Ｈ ／ ％ ０．２０５ －０．３０９∗ －０．２４７ －０．０２１

　 　 ∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１； ＭＡＰ：ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＭＡＴ：ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＲＨ：ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ＴＣ： ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＰ：ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｈ：ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

表 ６　 ＰＣＩ、ＳＬ、ＳＷ 的一般线性模型（ＧＬＭ）结果

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌｓ （ＧＬＭ） ｏｆ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ、ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ

气象因子
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ｌｎ ＰＣＩ ｌｎ ＳＬ ｌｎ ＳＷ

ＤＦ ＭＳ ＳＳ％ ＤＦ ＭＳ ＳＳ％ ＤＦ ＭＳ ＳＳ％

ＭＡＴ １ ０．５０∗ １６．７０ １ ０．００ ０．０２ ４ ０．１５ ３．７０

ＭＡＰ １ ０．１６７ ４．３１ １４ ０．２１∗ ４．１０ １０ ０．１９∗ ４．６０

ＲＨ １４ １．１５∗∗ ２２．９０ １ ０．０３ ２．１７ １ ０．００ ０．０３

　 　 ＤＦ，自由度 ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｆｒｅｅｄｏｍ； ＭＳ，均方 ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅｓ； ＳＳ％，解释平方和百分比，ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅｓ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗， Ｐ＜

０．０１

４　 讨论

４．１　 气孔性状间的关联性

　 　 气孔性状在不同物种间存在较大差异，不同气孔性状间关系紧密，植物往往通过性状组合来适应所在环

境的变化［４，６］。
４ 种栎属树种的气孔密度（ＳＤ）与气孔长度（ＳＬ）之间存在稳定的负相关关系，该结果与其他对多物种及

不同时间地点的研究结果基本一致［４，６，２４］。 单位面积内气孔数量多，气孔小的叶片能够更好地储存水分，在干

旱胁迫时期能够保持稳定的水分供应，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［３２］。
ＳＤ 与植物叶片的水分蒸腾散失显著正相关，因而较高的 ＳＤ 往往代表较高的气孔导度和光合速

率［４，６⁃７，１９］。 与之类似，本研究中除栓皮栎外，锐齿栎、槲栎及辽东栎的潜在气孔导度指数（ＰＣＩ）与 ＳＤ 显著相

关，且随 ＳＤ 增加呈线性递增。 其中锐齿栎的变化斜率最大，说明 ＳＤ 一定时，锐齿栎往往具有更大的气孔导

度和碳同化速率。 锐齿栎对环境变化比较敏感，因而在太白山北坡，锐齿栎是分布区域最广的优势树

种［２１，２３］。 ＳＬ 与气孔宽度（ＳＷ）的相关性只在锐齿栎和栓皮栎中显著存在（Ｐ＜０．０５），与锐齿栎相比，栓皮栎

ＳＬ 与 ＳＷ 的关系更紧密，这可能是由于栓皮栎多分布在低海拔地区（８００—１４００ ｍ），生存环境比较适宜，因而

变异性较小［２４］。
本研究结果发现，气孔性状间具有一定的关联性，但这种关联性并非在每个树种内都显著存在（Ｐ＜０．０５，

图 ３），可能的原因有：（１）单一植物的性状值变化较小。 生长环境相近的植物性状具有相似性，可能会限制性

状之间关系的表达［３３］。 （２）生存环境不同。 植物分布受到许多环境因子的共同影响，每个海拔梯度内作用的

主要因子不同，在不同地方有其局部的小环境，如局部变化的光照等［３４］。 （３）取样误差。 实验过程中由于采

样时存在误差，同样会模糊性状间关系。
４．２　 气孔性状沿海拔梯度的变化

气孔性状对海拔梯度变化的响应，实际是对海拔高度引起的环境因子的响应。 不同海拔高度处的温度、
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降水、空气湿度以及土壤含水量等都存在差异，因此气孔性状也表现出随海拔变化而变化的规律［３５］。
关于气孔性状与环境因子之间的关系，前人进行了大量研究，但结果不尽一致［１７，３６］，这可能是由于不同

植物的自身特征以及实验过程中的环境不同所致，也可能是未充分考虑到各个环境因子的相互作用对气孔的

影响。 本研究中土壤湿度与气孔长度之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），但在干旱胁迫条件下，气孔长度减

少更具有适应意义。 Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ 和 Ｗｏｏｄｗａｒｄ［６］提出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，小气孔往往与高气孔密度相连，这能够快速增加气孔导度，使得叶片在有利条件下快速获

得较高的气孔导度，当环境不利时能够快速降低气孔导度，叶片能够更好地储存水分，在环境胁迫时期能够保

持更加稳定的水分供应。 其他土壤因子（土壤总碳、总磷等）与气孔性状的关系在本研究中不显著，可能是研

究区内土壤理化性质变化不明显，对气孔性状作用不显著。
降水量虽然对 ＳＬ 与 ＳＷ 变化具有显著影响，但解释量较少，可能是因为影响 ＳＬ 和 ＳＷ 变化的环境因子，

除了本文所涉及的以外，还受其他环境因子的影响［１０，１７，３７］，有待进一步的探讨和研究。 本研究中，空气相对

湿度是影响栎属树种气孔导度的主导因子。 可以推断，当空气湿度较低或出现干旱胁迫时，叶片从空气中吸

收的水分减少，为保持体内水分平衡，则相应地降低气孔导度，减少水分向体外扩散，即气孔导度受植物吸水

速率与蒸腾速率平衡的反馈制约［３８］，是对干旱胁迫环境的一种适应策略。
表现型的可塑性是植物为适应环境变化在生理和形态上发生的变化，并被认为具有生态适应对策的意

义［３９］。 高的可塑性常常与对环境具有高的潜在适应能力相关［４０］。 本研究中，相比栓皮栎、槲栎和辽东栎，锐
齿栎气孔性状的可塑性最大，表明锐齿栎具有更宽的环境适应能力。 此外，锐齿栎气孔性状沿海拔梯度表现

为非线性特征，可能是因为随着海拔的升高，温度、湿度降低，使环境中的水分不易被树种所吸收导致水分胁

迫，适度干旱将增加树种的气孔密度并减小气孔大小，这种小而多的气孔可以适应多变化环境，对水分调节非

常有效［３４］。 但随着干旱的进一步加强，超出锐齿栎适应干旱胁迫影响的范围，气孔密度将显著下降［２６］，气孔

导度也随之降低。 因此在约 １６００ ｍ 海拔处是锐齿栎生长的最优地带，具有更高的生长潜力［１３，４１］。

５　 结论

太白山 ４ 种栎属树种从整体而言气孔性状间变化特征有一定规律，但不同树种对生境的适应特征存在差

异。 其次，在 ４ 种栎属树种中，锐齿栎对于环境变化具有更强的适应能力。 因而在太白山北坡，锐齿栎的分布

范围最广。 此外，空气相对湿度是影响栎属树种气孔导度的主导因子，但在气孔对环境因子响应高度复杂性

的野外自然条件下，各种环境因子对气孔导度存在综合作用，因此，该结果仅能粗略地反映栎属树种叶片气孔

导度与环境因子之间的相互关系。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｔａｙｌｏｙ Ｓ Ｈ， Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊ， Ｈｕｌｍｅ Ｓ Ｐ， Ｓｐｒｉｇｇｓ Ｅ， Ｃｈｒｉｓｔｉｎ Ｐ Ａ， Ｅｄｗａｒｄｓ Ｅ Ｊ， Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ， Ｏｓｂｏｒｎｅ Ｃ Ｐ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｍｏｎｇｓｔ ｇｒａｓｓｅｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１２， １９３ （２）： ３８７⁃３９６．

［２］ 　 Ｃａｓｓｏｎ Ｓ Ａ， Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ Ａ Ｍ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １３ （１）：９０⁃９５．
［ ３ ］ 　 Ｈａｗｏｒｔｈ Ｍ， Ｅｌｌｉｏｔｔ⁃Ｋｉｎｇｓｔｏｎ Ｃ， ＭｃＥｌｗａｉｎ Ｊ Ｃ． Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｓ ａ ｄｒｉｖｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１１， ６２ （８）：

２４１９⁃２４２３．
［ ４ ］ 　 Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊ， Ｂｅｅｒｌｉｎｇ Ｄ Ｊ． Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅａｆ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ＣＯ２ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｖｅｒ ｇｅｏｌｏｇｉｃ ｔｉｍｅ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２００９， １０６ （２５）： １０３４３⁃１０３４７．
［ ５ ］ 　 Ｂｅｙｓｃｈｌａｇ Ｗ， Ｅｃｋｓｔｅｉｎ Ｊ． Ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｃａｕｓａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｐａｔｃｈｉｎｅｓｓ： ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ． Ａｃｔａ

Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ⁃Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， ２２ （３）： １６１⁃１７３．
［ ６ ］ 　 Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ Ａ Ｍ， Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ． Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｉｖｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００３， ４２４（６９５１）： ９０１⁃９０８．
［ ７ ］ 　 Ｄｒａｋｅ Ｐ Ｌ， Ｆｒｏｅｎｄ Ｒ Ｈ， Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊ． Ｓｍａｌｌｅｒ， ｆａｓｔｅｒ ｓｔｏｍａｔａ： ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ， ｒａｔｅ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅ， ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１３， ６４（２）： ４９５⁃５０５．
［ ８ ］ 　 Ｋｏｒｎｅｒ Ｃ． Ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ‘ａｌｔｉｔｕｄｅ’ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２００７， ２２（１１）： ５６９⁃５７４．
［ ９ ］ 　 Ｍａｌｈｉ Ｙ， Ｓｉｌｍａｎ Ｍ， Ｓａｌｉｎａｓ Ｎ， Ｂｕｓｈ Ｍ， Ｍｅｉｒ Ｐ， Ｓａａｔｃｈｉ Ｓ． Ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ： ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃｓ： ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ ｆｏｒ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １６（１２）： ３１７１⁃３１７５．
［１０］ 　 Ｋｏｕｗｅｎｂｅｒｇ Ｌ Ｌ Ｒ， Ｋｕｒｓｃｈｎｅｒ Ｗ Ｍ， ＭｃＥｌｗａｉｎ Ｊ Ｃ． Ｓｔｏｍａｔａｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｈａｎｇｅ ｏｖｅｒ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ： ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｆｏｒ ｐａｌｅｏａｌｔｉｍｅｔｒｙ． Ｒｅｖｉｅｗｓ ｉｎ

９　 １８ 期 　 　 　 温婧雯　 等：太白山栎属树种气孔特征沿海拔梯度的变化规律 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｍｉｎｅｒａｌｏｇｙ ａｎｄ Ｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００７， ６６（１２）： ２１５⁃２４１．
［１１］ 　 Ｗａｎｇ Ｘ Ｆ， Ｌｉ Ｒ Ｙ， Ｌｉ Ｘ Ｚ， Ｍａ Ｆ Ｊ， Ｓｕｎ Ｂ Ｎ， Ｗｕ Ｊ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｋ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｗｉｔｈ ｃｈａｎｇｉｎｇ

ｏｆ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｉｎ Ｑｉｌｉａｎ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｌａｎｄ ｈｉｇｈ⁃ａｌｔｉｔｕｄｅ ｐａｔｔｅｒｎ． Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｈｉｎａ Ｅａｒｔｈ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１４， ５７（４）： ６６２⁃６７０．
［１２］ 　 Ｈｏｌｌａｎｄ Ｎ， Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ａ Ｄ， Ｇｏｏｄａｌｅ Ｕ Ｍ， Ｍａｒｓｈａｌｌ Ｐ． Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｆｏｕｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ， ２００９， ２８（１⁃２）： ６３⁃７３．
［１３］ 　 Ｑｉａｎｇ Ｗ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｌ， Ｃｈｅｎ Ｔ， Ｆｅｎｇ Ｈ Ｙ， Ａｎ Ｌ Ｚ， Ｈｅ Ｙ Ｑ， Ｗａｎｇ Ｇ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ

ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｑｉｌｉａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ． Ｔｒｅｅｓ， ２００３， １７（３）： ２５８⁃２６２．
［１４］ 　 祁建， 马克明， 张育新． 辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）叶特性沿海拔梯度的变化及其环境解释． 生态学报， ２００７， ２７（３）： ９３０⁃９３７．
［１５］ 　 Ｖｉｔｏｕｓｅｋ Ｐ Ｍ， Ｆｉｅｌｄ Ｃ Ｂ， Ｍａｔｓｏｎ Ｐ Ａ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｏｌｉａｒ１３Ｃ ｉｎ Ｈａｗａｉｉａｎ Ｍｅｔｒｏｓｉｄｅｒｏｓ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ： Ａ ｃａｓｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ？ Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９０，

８４（３）： ３６２⁃３７０．
［１６］ 　 Ｆｒｉｅｎｄ Ａ Ｄ， Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ， Ｓｗｉｔｓｕｒ Ｖ Ｒ． Ｆｉｅｌｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ １３Ｃ ａｌｏｎｇ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ

ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｓｃｏｔｌａｎｄ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８９， ３（１）： １１７⁃１２２．
［１７］ 　 Ｙａｎｇ Ｘ Ｘ， Ｙａｎｇ Ｙ， Ｊｉ Ｃ Ｊ， Ｆｅｎｇ Ｔ， Ｓｈｉ Ｙ， Ｌｉｎ Ｌ， Ｍａ Ｊ Ｊ， Ｈｅ Ｊ Ｓ． Ｌａｒｇｅ⁃ｓｃａｌｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｔｉｂｅｔａｎ ａｎｄ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｂａｓｉｃ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１４， １５（２）： １２２⁃１３２．
［１８］ 　 孙梅， 田昆， 张贇， 王行， 管东旭， 岳海涛． 植物叶片功能性状及其环境适应研究．植物科学学报， ２０１７， ３５（６）： ９４０⁃９４９．
［１９］ 　 杨再强， 张静， 江晓东， 张继波， 朱静， 顾礼力， 张波． 不同 Ｒ：ＦＲ 值对菊花叶片气孔特征和气孔导度的影响． 生态学报， ２０１２， ３２（７）：

２１３５⁃２１４１．
［２０］ 　 翟丹平， 白红英， 秦进， 邓晨晖， 刘荣娟， 何红． 秦岭太白山气温直减率时空差异性研究． 地理学报， ２０１６， ７１（９）： １５８７⁃１５９５．
［２１］ 　 任毅， 刘明时， 田联会， 田先华， 李志军． 太白山自然保护区生物多样性研究与管理． 北京： 中国林业出版社， ２００６： ６９⁃２６３．
［２２］ 　 冯秋红， 史作民， 董莉莉， 刘世荣． 南北样带温带区栎属树种功能性状对气象因子的响应． 生态学报， ２０１０， ３０（２１）： ５７８１⁃５７８９．
［２３］ 　 唐志尧， 方精云， 张玲． 秦岭太白山木本植物物种多样性的梯度格局及环境解释． 生物多样性， ２００４， １２（１）： １１５ ⁃１２２．
［２４］ 　 王瑞丽， 于贵瑞， 何念鹏， 王秋凤， 赵宁， 徐志伟． 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． 生态

学报， ２０１６， ３６（８）： ２１７５⁃２１８４．
［２５］ 　 Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｓ Ｊ， Ｌａｓｓｏ Ｅ， Ｋｉｔａｊｉｍａ Ｋ， Ｐｅａｒｃｙ Ｒ Ｗ． Ｐｌａｓｔｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｏｆ １６ ｃｏｎｇｅｎｅｒｉｃ ｓｈｒｕｂｓ ｆｒｏｍ ａ Ｐａｎａｍａｎｉａｎ

ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０００， ８１（７）：１９２５⁃１９３６．
［２６］ 　 Ｘｕ Ｚ Ｚ， Ｚｈｏｕ Ｇ Ｓ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ａ ｇｒａｓｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ， ２００８， ５９ （１２）： ３３１７⁃３３２５．
［２７］ 　 翁笃鸣， 罗哲贤． 山区地形气候． 北京：气象出版社， １９９０．
［２８］ 　 傅抱璞， 虞静明， 李兆元． 秦岭太白山夏季的小气候特点． 地理学报， １９８２， ３７（１）： ８８⁃９７．
［２９］ 　 康永祥， 刘婧辉， 代拴发， 何晓军． 太白山不同海拔太白红杉年轮生长对气候变化的响应． 西北农林科技大学学报： 自然科学版， ２０１０，

３８（１２）： １４１⁃１４７．
［３０］ 　 Ｗａｒｔｏｎ Ｄ Ｉ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｌｉｎｅ⁃ｆｉｔｔｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓ， ２００６， ８１（２）： ２５９⁃２９１．
［３１］ 　 Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ Ｓ， Ｗａｒｔｏｎ Ｄ Ｉ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ． ＳＭＡＴＲ： Ｓｔａｎｄａｒｄｉｓｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｔｅｓｔｓ ａｎｄ ｒｏｕｔｉｎｅｓ ｖｅｒ ２．０． ［２０１８⁃０３⁃ ２５］ ． ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｂｉｏ．ｍｑ．ｅｄｕ．ａｕ ／

ｅｃｏｌｏｇｙ ／ ＳＭＡＴＲ ／ ．
［３２］ 　 Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊ， Ｄｒａｋｅ Ｐ Ｌ， Ｂｅｅｒｌｉｎｇ Ｄ Ｊ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｂｙ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ

ｄｅｎｓｉｔｙ： ａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｓｉｎｇ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００９， ３２（１２）： １７３７⁃１７４８．
［３３］ 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ． Ｒｅｃｏｎｃｉｌｉｎｇ ａｐｐａｒｅｎｔ ｄｉｓｃｒｅｐａｎｃｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｓｔｕｄｉｅｓ ｒｅｌａｔｉｎｇ ｌｉｆｅ ｓｐａｎ， ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ

ｃｌｉｍａｔｅｓ：‘ｔｈｅ ｂｌｉｎｄ ｍｅｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｌｅｐｈａｎｔ ｒｅｔｏｌｄ’ ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９３， ７（６）： ７２１⁃７２５．
［３４］ 　 贺金生， 陈伟烈， 王勋陵． 高山栎叶的形态结构及其与生态环境的关系． 植物生态学报， １９９４， １８（３）： ２１９⁃２２７．
［３５］ 　 宋璐璐， 樊江文， 吴绍洪． 植物叶片性状沿海拔梯度变化研究进展． 地理科学进展， ２０１１， ３０（１１）： １４３１⁃１４３９．
［３６］ 　 Ｗａｎｇ Ｒ Ｚ， Ｈｕａｎｇ Ｗ Ｗ， Ｃｈｅｎ Ｌ， Ｍａ Ｌ Ｎ， Ｇｕｏ Ｃ Ｙ， Ｌｉｕ Ｘ Ｑ． Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ （Ｐｏａｃｅａｅ） ａｌｏｎｇ ｌａｒｇｅ⁃

ｓｃａｌｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｐｌｏｓ Ｏｎｅ， ２０１１， ６（１１）： ｅ２６２０９．
［３７］ 　 Ｗａｎｇ Ｒ Ｌ， Ｙｕ Ｇ Ｒ， Ｈｅ Ｎ Ｐ， Ｗａｎｇ Ｑ Ｆ， Ｘｉａ Ｆ Ｃ， Ｚｈａｏ Ｎ， Ｘｕ Ｚ Ｗ， Ｇｅ Ｊ Ｐ． Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ

ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅ： ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ， Ｃｈｉｎａ． Ｐｌｏｓ Ｏｎｅ， ２０１４， ９（１２）： ｅ１１５３９５．
［３８］ 　 左应梅， 陈秋波， 邓权权， 唐建， 罗海伟， 巫铁凯， 杨重法． 土壤水分、光照和空气湿度对木薯气孔导度的影响． 生态学杂志， ２０１１， ３０

（４）： ６８９⁃６９３．
［３９］ 　 蔡志全， 齐欣， 曹坤芳． 七种热带雨林树苗叶片气孔特征及其可塑性对不同光照强度的响应． 应用生态学报， ２００４， １５（２）： ２０１⁃２０４．
［４０］ 　 Ｓｔｒａｕｓｓ⁃Ｄｅｂｅｎｅｄｅｔｔｉ Ｓ， Ｂａｚｚａｚ Ｆ Ａ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ａｎｄ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｍｏｒａｃｅａｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９１， ８７

（３）： ３７７⁃３８７．
［４１］ 　 Ｌｕｏ Ｊ Ｘ， Ｚａｎｇ Ｒ Ｇ， Ｌｉ Ｃ Ｙ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｒｉｇｉｎａｔｉｎｇ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｏｆ ｓｏｕｔｈｗｅｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００６， ２２１（１ ／ ３）： ２８５⁃２９０．

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　


