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摘要：表型可塑性是植物生长响应外界环境变化的重要表现形式，体现了植物个体在环境胁迫下的适合度。 但是关于植物表型

可塑性的驱动机制仍然存在很多争议。 为了探讨植物表型可塑性的影响因素，以四川省阿坝藏族羌族自治州位于同一海拔梯

度但坡向相反的天然次生林为研究对象，分析了不同坡向竞争强度与 １０ 种树木叶片功能性状表型可塑性的关系的差异。 研究

发现：（１） 研究样地中阴坡水分和养分资源优于阳坡；（２） 阴坡上林木平均种内和种间竞争强度高于阳坡，阴坡上林木种内竞

争强度随着树木个体大小的增加而显著性减少，阳坡上林木种内竞争强度却随着个体大小的增加而增加；（３） 阴坡上叶片表型

可塑性高于阳坡，表型可塑性随着个体大小的增加而增加，在阳坡上却随着个体大小增加而降低。 这些结果表明阴坡上水分等

资源环境条件优于阳坡，林木生长受到环境资源限制较少。 在林木生长过程中，较高的竞争强度引起的资源重叠加剧，尤其是

种内竞争强度的变化，从而导致了阴坡上较高的叶片表型可塑性。 因为较高的竞争强度，随着林木个体大小的增加，树木需要

更高的可塑性赢得竞争优势来获取更多的资源支持生长。 但是在阳坡上，资源相对缺乏，环境资源对树木生长的限制降低了叶

片表型的可塑性，因为环境资源的限制，随着树木个体大小的增加越容易受到资源限制的影响，因此阳坡上表型可塑性随着个

体大小的增加而降低。 研究说明，阴坡上叶片表型可塑性主要受到竞争强度的影响，而阳坡上则主要受环境资源的限制。
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Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ． Ｔｏ
ｓｕｍｍａｒｙ， ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ
ｓｌｏｐｅ， ｗｈｉｌｅ ｉｔ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｌｉｍｉｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｌｏｐｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ； ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ； ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ； ｒｅｓｏｕｒｃｅ； ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

表型可塑性是指植物同一基因型在不同环境下产生不同表型的特性［１］。 近年来，关于叶片功能性状表

型可塑性变化研究得到广泛关注［２—６］。 由于与外界环境接触面积最大，叶片对外界环境变化十分敏感，是联

系植物与环境的重要纽带［７—９］，因此也是功能性状的重要构成［１０—１３］。 叶片性状变化可以影响植物与生长环

境间的物质能量交换，揭示植物对变化环境的响应和适应［８］，反映植物对资源获取和利用策略的差异［１４］。 因

此探索植物叶片性状的表型可塑性对解释植物对不同环境的适应具有重要的生态学意义。
有研究认为，竞争对植物适应性的影响作用大小随着环境条件有利性的增加而增加［１５—１８］。 接受这一假

设相当于将性状引入生物量梯度上物种多样性分布的驼背模型［１７］。 该模型认为物种多样性大小与环境压力

限制程度有关［１７］。 在环境条件利于植物生长时，具有高竞争能力的物种获得最大活力，抑制低竞争能力的物

种生长，此时物种多样性较低。 而随着环境压力增加，竞争物种的活力下降，而竞争能力较低的物种能够生

存，但是物种多样性受到极端环境压力限制而下降。 因此认为最大的物种多样性发生在环境压力梯度的中等

范围。 因此，竞争对性状多样性的影响作用大小很可能随着环境压力梯度的变化而变化。 Ｅｒｗｉｎ 等人通过模

拟氮损失，发现在极端恶劣的环境中，两种苔属植物间的相互作用减弱，植物功能多样性受到限制，此时植物

表现出与环境逆境相关的性状，叶片性状表型相似，可塑性较低［１９］。 但是，在自然森林群落中，群落生物环境

和非生物环境更为复杂，成熟的林木其叶片性状变化可能更具有保守性［２０—２２］。 而环境资源分布在自然森林

群落中常常存在异质性，尤其是坡向变化使得群落环境资源差异巨大［２３］。 不同坡向之间虽然距离较短，但是

水、热、光照的不同组合，影响不同坡向上群落资源条件［２３］。 周志强等人已经发现坡向变化影响了林木的种

间竞争强度［２４］。 但是少有研究探讨自然森林群落中，在不同环境资源条件下竞争对植物叶片性状表型可塑

性影响作用大小是否变化。
川西地区是青藏高原向四川盆地的过渡区域，海拔变化剧烈，为典型的高山峡谷区。 在不同坡向上，环境

资源条件差异较大，植被差异十分明显。 因此川西地区丰富多样的植被为研究不同坡向上环境因素和竞争作

９８７１　 ５ 期 　 　 　 陈娟　 等：不同坡向川西亚高山林木竞争与叶片表型可塑性的关系研究 　
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用对叶片表型可塑性变化的影响提供了很好的条件。 本研究以四川省阿坝藏族羌族自治州位于同一海拔梯

度但坡向相反的天然次生林为研究对象，评估了不同坡向上资源条件和竞争强度，分析了不同坡向上竞争强

度与叶片功能性状表型可塑性的关系的差异以及叶片表型可塑性随着个体大小增加的变化，以阐明不同坡向

上叶片表型可塑性的驱动因子，以及群落内部的竞争格局以及功能性状的变异特征，为理解川西亚高山地区

植物对环境的适应性策略提供理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区域概况

研究地点位于四川省阿坝藏族羌族自治州理县古尔沟（Ｎ３１．５１°，Ｅ１０２．９０°），海拔大约 ２４００ ｍ。 年平均

气温约 １２℃，年平均降雨量 ５８４ ｍｍ。 由于受到高山地形的影响，该地气候为冬寒夏凉的高山气候。 该区域

是典型的高山峡谷地貌，地形以石质山地为主，坡度多在 ２５°以上。 植被以次生的落叶阔叶林为主，主要优势

种有青榨槭（Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ），五裂槭（Ａｃｅｒ ｏｌｉｖｅｒｉａｎｕｍ），橿子栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｂａｒｏｎｉｉ），黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ），川梣

（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｓａｒｇｅｎｔｉａｎａ），华山松 （ Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ） 等。 林下灌木主要有川桂 （ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｗｉｌｓｏｎｉｉ），菝葜

（Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ），草本层主要有苔草（Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ．），唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｆｏｌｉｕｍ）等。 当地森林主要土壤类

型是山地暗棕壤，土层浅薄；成土母质为白云岩、板岩等风化物残留，土壤中石砾含量较高。
１．２　 试验设计

选取研究区域内人为干扰最小，位于同一海拔梯度但坡向相反的天然次生林作为研究区域设置样地。 在

位于不同坡向的林内分别设置面积为 ２５００ ｍ２的样方 ３ 个，共 ６ 个。 对于每个样方内总株数大于 ５ 的树种选

定为研究目标物种，树木胸径 ⩾ ２ ｃｍ 的设定为对象木，记录对象木的胸径、树高以及冠幅，并且进行挂牌编

号。 以树冠接触和林木的遮荫状况来确定竞争范围，竞争范围内的个体为竞争木，实测竞争范围内对象木与

竞争木之间的距离。
记录样地中心海拔、坡度、坡向等环境指标，在每个样地内选取 ５ 个点，２０１８ 年 ８ 月用 ＨＨ２ 土壤湿度计测

仪测量土壤温度和土壤湿度，用 Ｈｙｅｌｅｃ 温湿计测量大气温度和大气湿度，基本信息见表 １。

表 １　 样地基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｗｏ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

样地
Ｐｌｏｔｓ

阴坡
Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ

阳坡
Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

样地
Ｐｌｏｔｓ

阴坡
Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ

阳坡
Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ Ｎ ３１．５２ ３１．５４ 大气湿度 Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ ７０．５ ５６．７

经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ Ｅ １０２．９２ １０２．９ 大气温度 Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２１．２９ ２２．５５

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ ２４０４ ２４４０ 土壤温度 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２０．０７ ２２．４８

坡度 Ｇｒａｄｉｅｎｔ ／ （°） ２７．８ ２６．２ 表层土壤含水量 Ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ ２２．０８ １０．００

坡向 Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ／ （°） 北偏东 ２３° 南偏西 １５°

１．３　 测定项目与方法

１．３．１　 植物叶片功能性状测定

于生长季（７ 月末 ８ 月初）收集阴坡和阳坡样方内对象木的冠层中部外侧成熟、完整、发育正常、无病虫害

的叶片。 为减少水分蒸发及叶形的变化，将刚采集的叶片立即装入编号自封袋（其号码与对象木编号对应）
密封保鲜保存，进行叶性状的测量。

叶片功能性状指标包括比叶面积（ＳＬＡ），叶干物质含量 （ＬＤＭＣ），叶片全碳含量（Ｃ），叶片全氮含量

（Ｎ），叶片全磷含量（Ｐ），叶片全钾含量（Ｋ），叶片全镁含量（Ｍｇ），叶片碳氮比（ＣＮＲ），叶片氮磷比（ＮＰＲ），叶
片碳磷比（ＣＰＲ）共 １０ 种叶片功能性状。 测量方法按照功能性状标准测量手册测量［２５］，具体测定方法如下：

ＬＤＭＣ 测定：ＬＤＭＣ 是叶片干重（ｍｇ）与叶片饱和鲜重（ｇ）的比值，单位 ｍｇ ／ ｇ。

０９７１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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ＳＬＡ 测定：计算公式如下：

ＳＬＡ ＝ ＬＡ
ＬＤＭＣ

（１）

ＬＡ 指新鲜叶片单面面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ），ＬＤＭＣ 为叶片干物质含量。 叶片面积采用扫描仪（ＥＰＳＯＮ Ｖ１９）扫
描，得到扫描叶片照片，然后采用叶面积软件得到单叶叶面积值。 根据公式计算即得到 ＳＬＡ。

叶片元素含量测定：叶片元素含量包括叶片全碳、叶片全氮、叶片全磷、叶片全钾、叶片全镁。 将 ８０℃烘

箱烘干 ４８ ｈ 后的叶片，使用球磨仪研磨叶片，使叶片元素均一化，然后将叶片粉末过 ０．２５ ｍｍ 筛。 使用元素

分析仪（ＣＨＮＯ⁃Ｖａｒｉｏ ＥＬ ｃｕｂｅ， Ｈｅｒａｅｕｓ Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ， Ｈａｎａｕ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶片全碳和叶片全氮，使用微波消解

仪（ＳｐｅｅｄＷａｖｅ ＭＷＳ⁃４）消解叶片，采用电感耦合等离子体发射光谱法（ＩＣＰ－ＯＥＳ， Ｔｈｅｒｍｐ Ｆｉｓｈｅｒ Ｉｃａｐ ６３００）测
定研究所选叶片的其它元素。
１．３．２　 土壤元素测定

７ 月末收集阴坡和阳坡样地土壤样品。 使用环刀采用五点法取样，取得土壤表层土（０—１０ ｃｍ），每个样

方 ３ 个重复，共 ３０ 份土样，带回实验室测定土壤元素。 土壤元素含量包括土壤全碳、土壤全氮、土壤全磷、土
壤全钾、土壤全镁。 将土壤置于 ８０℃烘箱持续烘干 ４８ ｈ，用球磨仪将土壤研磨成粉末，过 ０．２５ ｍｍ 筛，使土壤

元素均一化，然后用于土壤元素含量的测定。 使用元素分析仪（ＣＨＮＯ－Ｖａｒｉｏ ＥＬ ｃｕｂｅ， Ｈｅｒａｅｕｓ Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ，
Ｈａｎａｕ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定土壤全碳和全氮，用微波消解仪（Ｓｐｅｅｄ Ｗａｖｅ ＭＷＳ⁃ ４）进行消解，然后采用电感耦合等

离子体发射光谱法（ＩＣＰ⁃ＯＥＳ，Ｔｈｅｒｍｐ Ｆｉｓｈｅｒ Ｉｃａｐ ６３００）测定。
样地土壤元素含量信息如下：

表 ２　 不同坡向的土壤元素参数值（平均值±标准偏差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅａｎ （±ＳＤ） ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｎｎｙ ａｎｄ ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅｓ

样地
Ｐｌｏｔ

阴坡
Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ

阳坡
Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

样地
Ｐｌｏｔ

阴坡
Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ

阳坡
Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

碳含量 Ｃ ２０５．１０±１９．９６ａ １０２．３３±１２．６８ｂ 镁含量 Ｍｇ １５．０７±０．７１ａ １６．９２±０．５８ａ

氮含量 Ｎ １３．１１±１．１８ａ ７．６１±０．９７ｂ 碳氮比 ＣＮＲ １５．５２±０．４５ａ １３．５３±０．２８ｂ

磷含量 Ｐ １．０２±０．０７ａ ０．８０±０．０４ｂ 碳磷比 ＣＰＲ ２０５．０６±１８．００ａ １２５．６５±１１．５０ｂ

钾含量 Ｋ １４．１６±１．１１ａ １８．４１±０．５６ｂ 氮磷比 ＮＰＲ １３．０２±０．９４ａ ９．３３±０．８５ｂ
　 　 采用单因素方差分析比较阴坡和阳坡土壤元素差异，同行不同小写字母 ａ，ｂ 表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；Ｃ：土壤碳含量，单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｎ：土壤

氮含量，单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｐ：土壤磷含量，单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｋ：土壤钾含量，单位（ｍｇ ／ ｇ）； Ｍｇ：土壤镁含量，单位（ｍｇ ／ ｇ）；ＣＮＲ：土壤碳氮比；ＣＰＲ：土壤碳

磷比；ＮＰＲ：土壤氮磷比

１．４　 数据处理

１．４．１　 竞争强度计算

本文采用张跃西（１９９３）改进的 Ｈｅｇｙｉ 单木竞争模型来计算竞争指数来评估林木间竞争强度。 其计算公

式为：

ＣＩ ＝ ∑
Ｎ

ｉ ＝ １
Ｄ２Ｄ －１

ｉ ｄ －２
ｉ （２）

其中，ＣＩ 为竞争指数，该值越大，竞争强度越大；Ｄｉ为竞争木胸径；Ｄ 为对象木胸径；不同为对象木与竞争木之

间的距离；Ｎ 为竞争木的株数。 当竞争木与对象木相同时，其林木竞争强度定义为种内竞争强度，当竞争木与

对象木不同时，其竞争强度定义为种间竞争强度。 种内竞争强度和种间竞争强度分开计算。 研究中先计算出

每棵竞争木对对象木的竞争指数，然后将 Ｎ 棵竞争木对该对象木的竞争指数累加，其和为该对象木的竞争强

度。 通过计算样方内所有对象木的平均种内竞争强度、种间竞争强度以及总竞争强度综合评价不同坡向上群

落内林木竞争状况。
１．４．２　 群落加权性状均值计算

按照 Ｇａｉｎｉｅｒ 等（２００４）提出的计算样地群落内每个物种相对丰度加权后的性状均值，也就是群落加权性
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状均值（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅ，ＣＷＭ），计算公式如下：

ＣＷＭ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐｉｘｉ （３）

其中，ＣＷＭ 表示指定功能性状的群落加权性状均值， ｐｉ 表示物种 ｉ 的相对丰度（ ｉ ＝ １，２，３ ……Ｓ）， ｘｉ 是物种 ｉ
的性状均值。
１．４．３　 性状变异性计算

利用收集的阴坡和阳坡样方内所有对象木的叶片性状值，计算阴坡与阳坡上群落的性状变异系数

（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ，ＣＶ）值。 使用自助法（Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ）重复抽样 １０００ 次，获得阴坡和阳坡群落叶片性状变异

系数（ＣＶ）分布以及 ９５％置信区间，来比较阴坡和阳坡群落叶片性状变异系数是否具有差异。 利用 Ｒ 中 ｂｏｏｔ
包中的 ｂｏｏｔ 函数完成抽样［２６］。 ＣＶ 值计算公式如下：

ＣＶ ＝ ｓｄ
Ｍｅａｎ

其中 ＣＶ 表示性状数据的变异系数，ｓｄ 为标准偏差，Ｍｅａｎ 为性状均值。
１．４．４　 数据分析

为了分析个体大小等级下的叶片性状表型可塑性，将胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅分别作为个体大

小指标，将胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅分别单位 Ｚ 分数标准化，按照每一等级下林木数量大致相等的

原则划分 ３ 个等级，等级标准如下：

表 ３　 林木个体大小等级

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ １ ２ ３

胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ （０，１５） （１５，２５） ＞２５

树高 Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ （０，６） （６，８） ＞８

冠幅 Ｃｒｏｗｎ ／ ｍ２ （０，５） （５，１５） ＞１５

胸径×树高×冠幅 ＤＢＨ×Ｈｅｉｇｈｔ×Ｃｒｏｗｎ ／ （ｍ·ｍ·ｍ２） （０，１０） （１０，３０） ＞３０

按照以上标准分别划分个体大小等级，共有胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅四个个体大小指标。 比如

对于胸径，将不同坡向上样方内的林木按照胸径标准划为 １，２，３ 个等级，针对每个等级内的林木重复抽样，每
次抽样完成计算叶片性状在该等级下的所有的叶片性状变异系数 ＣＶ 值，然后取其均值，重复抽样次数 １００。
然后用单因素方差分析比较不同等级下的性状变异系数 ＣＶ 值是否具有显著性差异。

利用线性混合模型分别分析竞争强度与林木个体的胸径、树高、冠幅和胸径×树高×冠幅的关系。 在模型

中，竞争强度为因变量，胸径、树高、冠幅或者胸径×树高×冠幅为固定效应，物种作为随机效应。 Ｒ ｖｅｒｓｉｏｎ
３．６．１［２７］用来完成本实验中所有数据分析和作图，其中线性混合模型用 ｌｍｅ４ 包来进行拟合［２８］。

２　 结果与分析

２．１　 不同坡向林木叶片性状表型可塑性

结果显示，研究所选的 １０ 种叶片性状中有 ８ 种性状（包括比叶面积、叶碳含量、叶氮含量、叶磷含量、叶钾

含量、碳磷比、碳氮比、氮磷比）显示阴坡上叶片性状表型可塑性（ＣＶ 值）大于阳坡，且置信区间不重叠或重叠

较少。 但是林木叶片叶干物质含量、叶镁含量的表型可塑性在阴坡和阳坡上差异不大，样地林木叶片 ＣＶ 值

的置信区间重叠（图 １）。 高可塑性反映了植物在干扰环境下的高生存能力，本文推测阴坡上植物更容易调节

林木叶片比叶面积、碳、氮、磷、钾含量来适应群落中的变化环境，提高植物的生存能力。
２．２　 不同坡向林木竞争强度

比较阴坡和阳坡上林木平均种内竞争强度，种间竞争强度以及总竞争强度，结果显示阴坡上林木平均种
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图 １　 阴坡和阳坡上叶片性状表型可塑性

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｎ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅｓ

ＳＬＡ：单位（ｍｍ２ ／ ｍｇ）；ＬＤＭＣ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｃ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｎ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｐ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｋ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；Ｍｇ：单位（ｍｇ ／ ｇ）；纵坐标频数

（Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ）表示叶片性状表型可塑性 ＣＶ 值的频数，横坐标表示叶片性状 ＣＶ 值大小，同颜色虚线表示该样地叶片性状 ＣＶ 值 ９５％置信区间

上下界

内竞争强度、种间竞争强度以及总竞争强度都大于阳坡（表 ４），其值分别为 ７９．４１，６３．２９ 和 １３２．１９。 这可能是

因为阴坡上植物冠幅较大，植物生长受到邻近植物的影响较大，从而受到较大的竞争压力。
２．３　 不同坡向林木个体大小与叶片表型可塑性的关系

研究中选择了胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅共四种个体大小等级指标。 比较阴坡和阳坡上不同个

体大小等级下林木叶片性状表型可塑性的变化，结果显示阴坡上随着林木胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅
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的增加，林木叶片性状 ＣＶ 值增加，第 １ 等级和第 ３ 等级组间具有显著性。 在阳坡上随着胸径的增加，叶片性

状表型可塑性显著增加，但是随着林木树高、冠幅、以及胸径×树高×冠幅的增加，叶片性状表型可塑性降低，
第 １ 等级和第 ２ 等级组之间具有显著性变化（图 ２）。 且整体上阴坡上林木叶片性状表型可塑性 ＣＶ 值大于

阳坡。

表 ４　 阴坡和阳坡上群落林木竞争强度（±标准偏差）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （±ＳＤ） ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ ｏｎ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅｓ

坡向 Ｓｌｏｐｅ ＣＩＡ ＣＩＮ ＣＩ

阴坡 Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ ７９．４１±７．４９ ６３．２９±６．０５ １３２．１９±８．４９

阳坡 Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ ６７．０７±５．１４ ３２．０８±３．３９ ８９．７０±５．５３

　 　 ＣＩ：总竞争强度；ＣＩＡ：种内竞争强度；ＣＩＮ：种间竞争强度

图 ２　 不同坡向上个体大小等级下叶片性状表型可塑性

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ｏｎ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

ＢＬ：胸径大小等级；ＨＬ：树高等级；ＣＬ：冠幅等级；ＢＨＣＬ： 胸径×树高×冠幅等级，等级数值具体划分见表 ３；大写字母（Ａ， Ｂ）表示阴坡上个体

大小等级组间叶片性状表型可塑性（ＣＶ 值）差异，小写字母（ａ， ｂ）表示阳坡上个体大小等级组间叶片性状表型可塑性（ＣＶ 值）的差异

２．４　 不同坡向林木个体大小与竞争强度的关系

采用混合线性模型分析林木个体大小和竞争强度的关系，结果显示在研究样地中阴坡上林木种间竞争强

度随着林木胸径、冠幅以及胸径×树高×冠幅的增加显著性增加（表 ５）。 阳坡上林木种间竞争强度随着林木

树高、冠幅以及胸径×树高×冠幅的增加而显著增加，随着胸径的增加而显著性减少（表 ５）。 在阴坡上中内竞

争强度随着胸径、树高的增加而显著性减少。 但是在阳坡上林木种内竞争强度随着树高、冠幅以及胸径×树
高×冠幅的增加而显著性增加（表 ５），随着胸径的增加而显著性减少。 阴坡上林木中内竞争强度随着冠幅的

增加而减少，但是模型拟合不具有显著性，随着胸径×树高×冠幅无显著性变化（表 ５）。
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表 ５　 不同坡向上林木大小与竞争强度的关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｏｎ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅｓ

因变量
Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

自变量
Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

阴坡 Ｓｈａｄｅ ｓｌｏｐｅ 阳坡 Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ

Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ Ｓｉｇ． Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ Ｓｉｇ．

ＣＩＡ ＤＢＨ －０．８６ ∗ －０．８５ ∗∗

Ｈ —５．９９ ∗ １４．４９ ∗∗∗

Ｃｒｏｗｎ －０．５８ ｎ．ｓ． ２．１９ ∗∗∗

ＢＨＣ －０．０９ ｎ．ｓ． ０．４９ ∗∗

ＣＩＮ ＤＢＨ １．９３ ∗∗∗ －０．８５ ∗∗

Ｈｅｉｇｈｔ ６．４４ ｎ．ｓ． １０．３８ ∗∗

Ｃｒｏｗｎ １．１７ ∗∗ ２．３９ ∗∗∗

ＢＨＣ ０．２８ ∗ ０．３７ ∗

　 　 胸径（ＤＢＨ）： 单位 ｃｍ；树高（Ｈ）：单位 ｍ；冠幅（Ｃｒｏｗｎ）：单位 ｍ２；胸径×树高×冠幅（ＢＨＣ）： 单位 ｍ·ｍ·ｍ２；Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ 值为线性混合模型斜

率大小，Ｓｉｇ．表示混合线性模型方程拟合显著性（α＝ ０．０５）；∗表示混合线性模型方程拟合显著性 Ｐ≤０．０５；∗∗表示 Ｐ≤０．０１；∗∗∗表示 Ｐ≤０．

００１；ｎ．ｓ．表示混合线性模型方程拟合显著性 Ｐ＞０．０５

３　 讨论

叶片性状可塑性变化体现了植物对生长环境干扰的适应和响应，环境因素和竞争主要通过影响植物可利

用资源条件影响植物表型可塑性［２９—３０］。 研究中阴坡和阳坡样地是位于同一海拔梯度的两片天然次生林，坡
向的改变导致环境因素包括太阳辐射强度、土壤理化性质、气温等都随之改变。 在样地群落环境因子调查以

及土壤元素测定结果显示，阴坡上其大气湿度和土壤湿度都高于阳坡，土壤养分条件优于阳坡，整体上阴坡群

落环境资源条件优于阳坡（表 １，表 ２）。 研究结果显示，在川西亚高山天然次生林群落中，样地中阴坡上群落

叶片比叶面积、碳含量、氮含量、磷含量、钾含量、碳磷比、碳氮比、氮磷比其表型可塑性大于阳坡（图 １）。 叶片

比叶面积、碳、氮、磷、钾含量反映了林木其资源获取和利用能力［３１—３２］，碳氮比、碳磷比、氮磷比反映了林木其

碳氮同化能力和养分吸收利用速率［３１］。 本研究推测，在资源环境条件更好的阴坡上，植物更容易通过调节与

养分利用与吸收相关的叶片表型来适应群落中的变化环境，提高植物体在多变环境下的生存能力。 同时，这
种高表型可塑性反映了植物在干扰环境下的高生存能力，该植物体往往具有高生态幅［３３］。

进一步比较阴坡和阳坡上平均林木竞争强度发现阴坡其种内竞争强度、种间竞争强度都高于阳坡（表
４）。 与阳坡相比，在群落环境资源条件更优的阴坡上，林木间的高竞争强度很可能是叶性状高可塑性的主要

原因。 在阴坡上，当林木间竞争强度逐渐增加时，林木能吸收和利用资源渐少，林木主要通过增加光照以及养

分吸收和利用速率提高其生长和适应能力来响应竞争环境变化，而且植物生长受到资源环境压力较少，林木

很容易调节植物叶片性状，此时群落内叶性状可塑性较高。
胸径、树高、冠幅、胸径×树高×冠幅都反映了林木个体大小。 研究发现样地中阴坡和阳坡上林木个体大

小与表型可塑性关系呈现相反的模式，结果显示阴坡上随着个体大小的增加，表型可塑性增加，阳坡上随着个

体大小的增加，表型可塑性降低（图 ２）。 这可能也是不同坡向上环境条件和竞争不同程度影响林木叶片表型

可塑性的证据之一。 研究样地中的阴坡水分和养分资源条件优于阳坡，林木生长环境主要受到竞争作用影

响。 阴坡上随着林木个体的增加，表型可塑性增加，说明林木在整个生长过程中都能够适应竞争强度变化。
当林木间竞争强度较大时，林木可吸收和利用资源有限，随着个体的增加，植物受到竞争干扰增加，波动较大，
叶性状表型可塑性增加。 反之，研究样地中的阳坡上林木生长主要受到环境资源条件限制，植物在限制环境

条件表现出性状相似性，表型可塑性较小。 随着个体大小增加，需要获取和利用资源增加，进一步增加资源限

制，植物生存压力加剧，因此植物对竞争环境变化适应性降低，叶性状表型可塑性进一步降低。
有趣的是，分析种内竞争和种间竞争对林木个体生长的关系发现，阴坡上种内竞争强度随着林木胸径、树

高增加而显著性减少，但在阳坡上随着树高、冠幅以及胸径×树高×冠幅的增加而显著性增加（表 ５）。 本研究
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推测，不同坡向之间的资源环境差异主要影响了林木间种内竞争作用与生长的关系。 因此林木的可吸收和利

用资源变化可能主要由林木间种内竞争强度增加引起。 因为种内竞争主要由相同物种的资源利用普遍重叠

而造成。 研究样地中阴坡环境资源条件优于阳坡，随着林木不断生长，胸径、树高的增加，资源利用重叠增加，
植物间种内竞争愈激烈。 在激烈的竞争环境条件条件下，种内竞争引起的自疏效应增加，种群密度逐渐降低，
种内竞争也随之降低。 但是由于阳坡其生长条件较为恶劣，林木生长主要受到环境作用限制，种内竞争引起

的自疏效应不明显，因此种内竞争强度反而随着个体大小增加而增加。
综上，研究发现样地中阴坡和阳坡上木本植物叶片性状表型可塑性表达具有差异，不同坡向上的环境资

源条件影响了林木间竞争作用对叶片表型可塑性的影响作用大小。 在阴坡上，其群落资源环境条件优于阳

坡，林木生长受到环境资源限制较小，在林木生长过程中，竞争引起的资源重叠加剧，尤其是种内竞争强度的

变化，此时植物通过调整叶片性状增加其适应能力，阴坡上林木叶片可塑性较高。 但是干旱而且养分资源相

对贫瘠的阳坡，林木生长受到环境资源条件限制，在林木生长过程中，竞争进一步引起资源重叠加剧。 但是受

到生长限制的林木很难通过调整叶片性状来增加其适应能力，叶片表现出与环境逆境适应相关的性状，此时

叶片表型可塑性较低，最后阳坡上叶性状表型可塑性低于阴坡。 因此，在阴坡上叶片表型可塑性主要受到竞

争强度的影响，而在阳坡上主要受环境资源的限制。 因此本研究认为群落环境的资源条件会限制竞争对叶片

性状的影响作用大小。 当林木生长受到环境资源限制时，竞争对叶片性状变化的影响作用会降低，此时对叶

片性状变化的影响上环境因素则起到主导作用。 需要指出的是，由于受到川西地区高山地形险峻的影响，研
究样地数目的限制导致本文无法继续探讨坡向的转变如何具体影响了林木资源环境条件，以及进一步探究环

境因素如何具体影响了竞争作用对叶片表型可塑性影响作用的大小。 因此，未来研究可能需要增加研究样

地，建立合适坡向梯度变化，或者建立长期样地观测，才能进一步阐明环境因素是如何影响竞争作用对叶片表

型可塑性影响作用大小。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｄｅ Ｋｒｏｏｎ Ｈ， Ｓｃｈｉｅｖｉｎｇ Ｆ． Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ： ａ ｇｅｎｅｒａｌ ｍｏｄｅｌ ａｐｐｌｉｅｄ ｔｏ ａ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔ．

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９１， ７９（２）： ５１９⁃５３０．

［ ２ ］ 　 Ｓáｎｃｈｅｚ⁃Ｇóｍｅｚ Ｄ， Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆ， Ｚａｖａｌａ Ｍ Ａ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｉｂｅｒｉａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．

Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００６， ２６（１１）： １４２５⁃１４３３．

［ ３ ］ 　 Ｂｕｒｎｓ Ｊ Ｈ， Ｓｔｒａｕｓｓ Ｓ Ｙ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１２， ９３（ｓｐ８）：

Ｓ１２６⁃Ｓ１３７．

［ ４ ］ 　 ＭｃＬｅａｎ Ｅ Ｈ， Ｐｒｏｂｅｒ Ｓ Ｍ， Ｓｔｏｃｋ Ｗ Ｄ， Ｓｔｅａｎｅ Ｄ Ａ， Ｐｏｔｔｓ Ｂ Ｍ， Ｖａｉｌｌａｎｃｏｕｒｔ Ｒ Ｅ， Ｂｙｒｎｅ Ｍ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｖａｒｉｅｓ ｃｌｉｎａｌｌｙ ａｌｏｎｇ ａ

ｒａｉｎｆａｌｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｒｉｃａｒｐａ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１４， ３７（６）： １４４０⁃１４５１．

［ ５ ］ 　 Ａｎｄｅｒｓｏｎ Ｊ Ｔ， Ｇｅｚｏｎ Ｚ Ｊ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ： ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｂ Ｂｏｅｃｈｅｒａ ｓｔｒｉｃｔａ

（Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ） ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１５， ２１（４）： １６８９⁃１７０３．

［ ６ ］ 　 Ｌｉｐｏｗｓｋｙ Ａ， Ｒｏｓｃｈｅｒ Ｃ， Ｓｃｈｕｍａｃｈｅｒ Ｊ， Ｍｉｃｈａｌｓｋｉ Ｓ Ｇ， Ｇｕｂｓｃｈ Ｍ， Ｂｕｃｈｍａｎｎ Ｎ， Ｓｃｈｕｌｚｅ Ｅ Ｄ， Ｓｃｈｍｉｄ Ｂ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｏｒｂ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， ２０１５， １７（１）： ６６⁃７７．

［ ７ ］ 　 龚春梅， 白娟， 梁宗锁． 植物功能性状对全球气候变化的指示作用研究进展． 西北植物学报， ２０１１， ３１（１１）： ２３５５⁃２３６３．

［ ８ ］ 　 李永华， 卢琦， 吴波， 朱雅娟， 刘殿君， 张金鑫， 靳占虎． 干旱区叶片形态特征与植物响应和适应的关系． 植物生态学报， ２０１２， ３６（１）：

８８⁃９８．

［ ９ ］ 　 毛伟， 李玉霖， 张铜会， 赵学勇， 黄迎新， 宋琳琳． 不同尺度生态学中植物叶性状研究概述． 中国沙漠， ２０１２， ３２（１）： ３３⁃４１．

［１０］ 　 董廷发， 冯玉龙， 类延宝， 张丽坤． 干旱和湿润生境中主要优势树种叶片功能性状的比较． 生态学杂志， ２０１２， ３１（５）： １０４３⁃１０４９．

［１１］ 　 李宏伟， 王孝安， 郭华， 王世雄， 夏菲． 黄土高原子午岭不同森林群落叶功能性状． 生态学杂志， ２０１２， ３１（３）： ５４４⁃５５０．

［１２］ 　 刘玉平， 刘贵峰， 达福白乙拉， 程伟燕， 陈志婧， 姜丽丽． 地形因子对大青沟自然保护区不同森林群落叶性状的影响． 林业科学， ２０１７，

５３（３）： １５４⁃１６２．

［１３］ 　 张慧文， 马剑英， 孙伟， 陈发虎． 不同海拔天山云杉叶功能性状及其与土壤因子的关系． 生态学报， ２０１０， ３０（２１）： ５７４７⁃５７５８．

［１４］ 　 孟婷婷， 倪健， 王国宏． 植物功能性状与环境和生态系统功能． 植物生态学报， ２００７， ３１（１）： １５０⁃１６５．

［１５］ 　 Ｐｅｎｎｉｎｇｓ Ｓ Ｃ， Ｃａｌｌａｗａｙ Ｒ Ｍ． Ｓａｌｔ ｍａｒｓｈ ｐｌａｎｔ ｚｏｎａｔｉｏｎ： ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９２， ７３（２）：

６９７１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

６８１⁃６９０．

［１６］ 　 Ｂｒｏｏｋｅｒ Ｒ， Ｋｉｋｖｉｄｚｅ Ｚ， Ｐｕｇｎａｉｒｅ Ｆ Ｉ， Ｃａｌｌａｗａｙ Ｒ Ｍ， Ｃｈｏｌｅｒ Ｐ， Ｌｏｒｔｉｅ Ｃ Ｊ， Ｍｉｃｈａｌｅｔ Ｒ． Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ． Ｏｉｋｏｓ， ２００５， １０９（１）：

６３⁃７０．

［１７］ 　 Ｇａｕｃｈｅｒａｎｄ Ｓ， Ｌｉａｎｃｏｕｒｔ Ｐ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ． Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ａ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｎｄ ａｃｒｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００６， １７（４）： ４５５⁃４６４．

［１８］ 　 Ｂｒｏｏｋｅｒ Ｒ Ｗ， Ｋｉｋｖｉｄｚｅ Ｚ． Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ： ａｎ ｏｖｅｒｌｏｏｋｅｄ ｃｏｎｃｅｐｔ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００８， ９６（４）： ７０３⁃７０８．

［１９］ 　 Ａｄｅｍａ Ｅ Ｂ， Ｖａｎ Ｄｅ Ｋｏｐｐｅｌ Ｊ， Ｍｅｉｊｅｒ Ｈ Ａ， Ｇｒｏｏｔｊａｎｓ Ａ Ｐ． Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏｓｓ ｍａｙ ｅｘｐｌａｉｎ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ｄｕｎｅ ｓｌａｃｋ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ．

Ｏｉｋｏｓ， ２００５， １０９（２）： ３７４⁃３８６．

［２０］ 　 Ｍａｒｅｎｃｏ Ｒ Ａ， Ｃａｍａｒｇｏ Ｍ Ａ Ｂ， Ａｎｔｅｚａｎａ⁃Ｖｅｒａ Ｓ Ａ， Ｏｌｉｖｅｉｒａ Ｍ Ｆ． Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｓｉｘ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｅｎｔｒａｌ Ａｍａｚｏｎｉａ．

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａ， ２０１７， ５５（４）： ６７９⁃６８８．

［２１］ 　 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．

［２２］ 　 杨继鸿， 李亚楠， 卜海燕， 张世挺， 齐威． 青藏高原东缘常见阔叶木本植物叶片性状对环境因子的响应． 植物生态学报， ２０１９， ４３（１０）：

８６３⁃８７６．

［２３］ 　 王雪艳， 曹建军， 张小芳， 孔莹莹， 田泓， 李梦天， 许雪赞， 龚毅帆． 地形因子对黄土高原山杏叶片功能性状的影响． 应用生态学报，

２０１９， ３０（８）： ２５９１⁃２５９９．

［２４］ 　 周志强， 刘彤， 李云灵． 立地条件差异对天然东北红豆杉（Ｔａｘｕｓ ｃｕｓｐｉｄａｔａ）种间竞争的影响． 生态学报， ２００７， ２７（６）： ２２２３⁃２２２９．

［２５］ 　 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ， Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅ， Ｄíａｚ Ｓ， Ｂｕｃｈｍａｎｎ Ｎ， Ｇｕｒｖｉｃｈ Ｄ Ｅ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， ｔｅｒ Ｓｔｅｅｇｅ Ｈ， Ｍｏｒｇａｎ Ｈ Ｄ， Ｖａｎ Ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ Ｍ Ｇ Ａ，

Ｐａｕｓａｓ Ｊ Ｐ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ． Ａ ｈａｎｄｂｏｏｋ ｏｆ ｐｒｏｔｏｃｏｌｓ ｆｏｒ ｓｔａｎｄａｒｄｉｓｅｄ ａｎｄ ｅａｓｙ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ． Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｂｏｔａｎｙ， ２００３， ５１（４）： ３３５⁃３８０．

［２６］ 　 Ｃａｎｔｙ Ａ Ｊ． Ｒｅｓａｍｐｌｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄｓ ｉｎ Ｒ： ｔｈｅ ｂｏｏｔ ｐａｃｋａｇｅ． Ｔｈｅ Ｎｅｗｓｌｅｔｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ Ｒ Ｐｒｏｊｅｃｔ Ｖｏｌｕｍｅ， ２００２， ２⁃３： １⁃４１．

［２７］ 　 Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ． Ｒ： Ａ Ｌａｎｇｕａｇｅ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆｏｒ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ｃｏｍｐｕｔｉｎｇ． Ｖｉｅｎｎａ： Ｒ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ｃｏｍｐｕｔｉｎｇ， ２０１５．

［２８］ 　 Ｂａｔｅｓ Ｄ， Ｓａｒｋａｒ Ｄ， Ｂａｔｅｓ Ｍ Ｄ， Ｍａｔｒｉｘ Ｌ． ｌｍｅ４： Ｌｉｎｅａｒ Ｍｉｘｅｄ⁃Ｅｆｆｅｃｔｓ Ｍｏｄｅｌｓ ｕｓｉｎｇ ‘Ｅｉｇｅｎｓ’ａｎｄ Ｓ４． Ｒ ｐａｃｋａｇｅ ｖｅｒｓｉｏｎ １．１⁃１９⁃１， ２０１４， ｈｔｔｐｓ： ／ ／

ｃｒａｎ．ｒ⁃ｐｒｏｊｅｃｔ．ｏｒｇ ／ ｗｅｂ ／ ｐａｃｋａｇｅｓ ／ ｌｍｅ４ ／ ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ．

［２９］ 　 Ｄｕｄｌｅｙ Ｓ Ａ， Ｓｃｈｍｉｔｔ Ｊ． Ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ： ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｎ ｍａｎｉｐｕｌａｔｅｄ ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ ｉｎ Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ｃａｐｅｎｓｉｓ．

Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， １９９６， １４７（３）： ４４５⁃４６５．

［３０］ 　 Ｍｏｌｉｎａ⁃Ｍｏｎｔｅｎｅｇｒｏ Ｍ Ａ， Ｃａｒｒａｓｃｏ⁃Ｕｒｒａ Ｆ， Ｒｏｄｒｉｇｏ Ｃ， Ｃｏｎｖｅｙ Ｐ， Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆ， Ｇｉａｎｏｌｉ Ｅ． Ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｎａｔｉｖｅ ａｎｎｕａｌ ｂｌｕｅｇｒａｓｓ ｏｎ ｔｈｅ

Ａｎｔａｒｃｔｉｃ ｍａｉｎｌａｎｄ ａｎｄ ｉｔｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ． Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， ２６（４）： ７１７⁃７２３．

［３１］ 　 高三平， 李俊祥， 徐明策， 陈熙， 戴洁． 天童常绿阔叶林不同演替阶段常见种叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量学特征． 生态学报， ２００７， ２７（３）：

９４７⁃９５２．

［３２］ 　 黄海侠， 杨晓东， 孙宝伟， 张志浩， 阎恩荣． 浙江天童常绿植物当年生与往年生叶片性状的变异与关联． 植物生态学报， ２０１３， ３７（１０）：

９１２⁃９２１．

［３３］ 　 陆霞梅， 周长芳， 安树青， 方超， 赵晖， 杨茜， 颜超． 植物的表型可塑性、异速生长及其入侵能力． 生态学杂志， ２００７， ２６（９）： １４３８⁃１４４４．

７９７１　 ５ 期 　 　 　 陈娟　 等：不同坡向川西亚高山林木竞争与叶片表型可塑性的关系研究 　


