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藏东木本植物群落功能性状分布与环境的关系

黄汐月１ꎬ ２ꎬ陈 　 卓１ꎬ ２ꎬ黄梦月１ꎬ ２ꎬ杨文静１ꎬ ２ꎬ石松林１ꎬ ２ꎬ李景吉１ꎬ ３ꎬ彭培好１ꎬ２ꎬ∗ꎬ
王国严１ꎬ ２

１ 成都理工大学生态资源与景观研究所ꎬ 成都　 ６１００５９

２ 成都理工大学旅游与城乡规划学院ꎬ 成都　 ６１００５９

３ 成都理工大学生态环境学院ꎬ 成都　 ６１００５９

摘要:研究植物群落功能性状间的相关关系及其对环境变化的响应ꎬ能够有效揭示植物功能性状的权衡模式及其对环境的适应

策略ꎮ 藏东昌都地区位于横断山脉西北部ꎬ复杂气候地貌孕育了丰富的植物资源ꎬ是青藏高原森林灌丛生态系统主要组分和国

际生物多样性保护的热点地区ꎮ 以藏东森林灌丛群落优势木本植物为研究对象ꎬ在大量野外调查基础上ꎬ采用相关分析、主成

分分析、线性回归和方差分析等方法ꎬ研究了该区域植物功能性状间的相关关系、功能性状对环境变量的响应规律以及功能性

状的变异来源ꎮ 结果表明:(１)藏东木本植物表现出适应高寒环境的性状权衡模式ꎬ即:比叶面积、叶体积较小而叶干物质含量

较大ꎬ叶磷含量和叶钾含量协同变化ꎻ(２)海拔和气候变量共同驱动着藏东木本植物功能性状的变化ꎬ并且藏东木本植物倾向

于采取“高投入—慢回报”提高御寒能力的保守型适应策略ꎻ(３)海拔是影响藏东植物功能性状变异最显著的环境变量ꎬ种间变

异在藏东植物群落功能性状随环境变化中起主要作用ꎮ 研究结果揭示了藏东木本植物功能性状的权衡模式及其对高寒环境的

适应策略ꎬ有助于加深对藏东自然植物资源分布规律和生态功能的认识ꎬ为区域生态系统功能和生物多样性保护提供科学
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植物功能性状是指植物体具有的与其定植、存活、生长和死亡紧密相关的一系列核心属性ꎬ反映了植物对

其生长环境的适应ꎬ是植物与环境相互作用的结果[１—２]ꎮ 大量研究表明:植物功能性状可以通过权衡和协同

变化ꎬ形成性状间最佳的功能组合ꎬ更好地适应变化的环境[３—６]ꎮ 叶干物质含量(Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＬＤＭＣ)、比叶面积(Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ＳＬＡ)、木质密度(Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ＷＤ)等结构型功能性状能反映植物的生

存适应策略ꎬ可代表植物功能性状变异的主要维度ꎬ并且测量相对便捷[４ꎬ７]ꎬ因此被广泛应用于植物功能性状

与环境关系的研究中ꎮ Ｋｅｒｇｕｎｔｅｕｉｌ 等[８] 发现在瑞士阿尔卑斯山高海拔地区ꎬ功能性状表现出株高低而 ＳＬＡ
大的权衡方式ꎬ王超等[９]发现色季拉山急尖长苞冷杉通过协调多个性状(ＳＬＡ 较小而 ＬＤＭＣ 较大ꎬ叶面积与

叶体积协同变化)来适应高寒环境ꎻ齐威等[１０]发现青藏高原东部常见的 ４ 科植物为应对寒冷的气候条件采取

种子较大而 ＳＬＡ 较小的权衡模式ꎮ
质量比假说认为物种功能性状对生态系统的影响程度与该物种在群落中的优势度密切相关[１１]ꎮ Ｇａｒｎｉｅｒ

等[１２]为检验质量比假说ꎬ提出了群落加权平均性状值(Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎꎬ ＣＷＭ)ꎬ将群落物种相对丰

富度与植物个体功能性状结合ꎬ代表群落水平上的功能性状[１２—１３]ꎮ 群落水平上的功能性状能够更好地描述

植物群落对环境变化的响应ꎬ正成为生态学研究的一个重要工具[１３—１４]ꎮ 针对群落水平功能性状和环境之间

的关系ꎬ学者们做了大量研究:Ｃｏｓｔａ 等[１５] 发现乞力马扎罗山植物群落水平功能性状对降水量的响应强烈ꎻ
Ｇｕｔｉéｒｒｅｚ￣Ｇｉｒóｎ 等[１６]发现西班牙地中海高山草原植物叶氮含量(Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＮＣ)和叶片大小随土

壤温度变化ꎬＬＤＭＣ 与土壤 ｐＨ 有关ꎻＳｔａｎｄｅｎ 和 Ｂａｌｔｚｅｒ[１７]提出土壤活性层厚度是影响加拿大北方植物群落水

平功能性状变化的主要因素ꎻ向响等[１３] 发现青海湖流域植物群落 ＳＬＡ、ＬＮＣ 和叶磷含量(Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＰＣ)均随海拔的升高而显著增大ꎮ

研究群落对环境变化的响应ꎬ必须评估种内和种间变异对于植物功能性状变异的相对影响程度[１８]ꎮ 早

期ꎬ物种间的性状差异被认为是群落物种共存的重要前提[１９—２０]ꎮ 大量研究基于群落物种个体的性状平均值ꎬ
以探讨性状的种间变异为主ꎬ导致性状的种内变异被忽略ꎬ认为性状的种间变异远大于种内变异[２０—２２]ꎮ 在近

期 ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ 中ꎬ种内变异平均解释了群落内 １ / ４ 的性状变异和群落间 １ / ３ 的性状变异[２３]ꎮ 越来越多的研

究证实ꎬ种内性状变异在植物群落对环境变化和群落构建的响应中发挥着基础性作用[１８ꎬ２４—２６]ꎮ 学者们对群

落水平功能性状变异的来源展开了广泛探索: Ｒｏｏｓ 等[１８]发现种间变异是苔藓植物沿海拔梯度植物功能性状

变异的主要驱动因素ꎻＣｈｅｌｌｉ 等[２７]的研究结果表明:植物功能性状变异在不同森林成熟度下主要由种间变异

来解释ꎻ而 Ｈｕ 等[２８]发现在氮沉降的影响下ꎬ叶片化学性状变异的主要来源是种内变异ꎮ 这些研究能够帮助
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我们更好地把握不同植物群落对环境变化的响应规律ꎮ
青藏高原作为全球平均海拔( >４０００ ｍ)最高的独特自然地理单元ꎬ是我国乃至亚洲重要的生态安全屏

障ꎬ也是全球气候变化的敏感区和生态脆弱带[２９]ꎮ 藏东昌都地区位于青藏高原东缘、横断山脉西北部ꎬ怒江、
澜沧江、金沙江自北向南深切而过ꎬ形成了复杂的地形地貌和独特的植物区系特征ꎬ是青藏高原森林和灌丛生

态系统的主要组分和国际生物多样性保护的热点地区ꎮ 但由于历史交通条件等限制ꎬ该区域植被生态特征资

料极为匮乏ꎬ与青藏高原生态屏障建设和保护目标不相适应ꎮ 根据前人研究结果ꎬ我们假设青藏高原木本植

物存在适应高寒环境的功能性状权衡ꎻ较大的海拔落差可能是驱动高原植物功能性状变化的主要因素ꎻ种间

变异是植物群落功能性状随环境变化的主要成分ꎮ
本研究以藏东昌都地区森林灌丛优势木本植物为研究对象ꎬ在科学假设的基础上ꎬ拟解决以下 ３ 个科学

问题:(１)功能性状间是否存在权衡和协同变化ꎬ具体的权衡模式如何? (２)海拔是否驱动着植物功能性状变

化ꎬ功能性状对环境变量的响应规律是怎样的? (３)种间变异是否在功能性状随环境变化中起主要作用? 这

些问题的解答有助于加深对该区域植物资源分布规律和生态功能的认识ꎬ促进区域自然资源和生物多样性

保护ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区(９７.２０°—９８.９１°Ｅꎬ３０.２７°—３２.０５°Ｎꎬ海拔 ３１４３ —４６２８ ｍ)位于青藏高原东部ꎬ重点集中在昌都地

区(图 １)ꎮ 受青藏高原特殊的地理环境和独特的地形地貌影响ꎬ该区域的气候以寒冷为基本特点ꎬ年平均气

温－２.１ —８℃ꎻ降雨集中ꎬ季节分布不均ꎬ年降水 ５０８ —６２１ ｍｍꎬ最暖季平均降水量 ３２９.４ ｍｍꎬ最冷季降水量

１５.２ ｍｍꎮ 研究区内植被具有较强的耐寒性ꎬ能够忍耐冬季长达数月的积雪覆盖和冻土环境[３０]ꎮ 研究区内主

要群落类型由低海拔向高海拔分别为:３１００ —３７００ ｍ:砂生槐( Ｓｏｐｈｏｒａ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉａｎａ)灌丛、川滇高山栎

(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ)灌丛、钝叶栒子(Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｈｅｂｅｐｈｙｌｌｕｓ)灌丛ꎻ３５００ —３８００ ｍ:糙皮桦(Ｂｅｔｕｌａ ｕｔｉｌｉｓ)林、
川西云杉(Ｐｉｃｅａ ｌｉｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｒｕｂｅｓｃｅｎｓ)林ꎻ３８００ —４６００ ｍ:雪层杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｎｉｖａｌｅ)灌丛、窄叶鲜卑

花(Ｓｉｂｉｒａｅａ ａｎｇｕｓｔａｔａ)灌丛ꎮ

图 １　 研究区概况图

Ｆｉｇ.１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１.２　 群落学调查

２０２１ 年 ９ —１０ 月中旬ꎬ野外调查队在青藏高原东部通过分层随机抽样的方法布设样方ꎬ设置乔木样方

２０ ｍｘ２０ ｍ(共 １６ 个)ꎬ灌木样方 ５ ｍｘ５ ｍ(共 ６７ 个)ꎬ运用 ＧＰＳ、坡度测量仪测定样方的经纬度、海拔、坡度、坡
向等基本信息ꎮ 在选定的样方中进行植物群落调查ꎬ对胸径≥３ ｃｍ 的乔木ꎬ采用每木检尺的调查方法ꎬ测量
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乔木的胸径、高度、枝下高、冠幅ꎻ对每种灌木的高度、基径、株丛数、盖度进行测量ꎬ并采集植物功能性状样品

和土壤样品ꎮ
１.３　 样品采集与测定

在每个植物样方中ꎬ同一物种选择 １０ —１５ 株长势良好、大小相对一致的个体作为取样植株ꎬ采集 １０ 片

新鲜完整的叶片和 ５ 个长度 １５ ｃｍ 左右的当年生小枝样品ꎮ 为防止叶片脱水ꎬ样品采集后用被蒸馏水浸湿的

滤纸包裹ꎬ装入自封袋ꎬ编号后置于冷藏箱中ꎬ带回实验室进一步处理ꎮ 在每个样方的四个角及中心采集约

２００ ｇ 的表层(０ —１０ ｃｍ)土壤样品ꎬ装入自封袋中ꎬ带回实验室ꎬ待筛去植物根系和砾石后ꎬ进行土壤理化性

质的测定ꎮ 在“ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ”(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.ｏｒｇ)上ꎬ根据样地经纬度运用 ＡｒｃＧＩＳ 提取对应的样地气候

数据(年均温和年降水量)ꎮ 本研究共选取 １１ 个环境变量(表 １)ꎮ

表 １　 １１ 个环境变量

Ｔａｂｌｅ １　 １１ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
ｖａｒｉａｂｌｅｓ

单位
Ｕｎｉｔ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
ｖａｒｉａｂｌｅｓ

单位
Ｕｎｉｔ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

地形变量 海拔 ｍ ＥＬＥ 土壤变量 土壤速效钾 ｇ / ｋｇ ＡＫ

Ｔｅｒｒａｉｎ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 坡向 ° ＡＳＰ Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 土壤 ｐＨ 值 ｐＨ

坡度 ° ＳＬＯ 土壤有机碳 ％ ＳＯＣ

气候变量 年均温 ℃ ＭＡＴ 土壤全氮 ％ ＴＮ

Ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 年降水量 ｍｍ ＡＰ 土壤全磷 ％ ＴＰ

土壤全钾 ％ ＴＫ

参考功能性状手册[３１]ꎬ对各功能性状数据进行测量ꎮ 用小刀削去枝条的树皮、韧皮部ꎬ仅留下木质部ꎬ利
用排水法测量枝条的体积ꎻ用叶面积扫描仪(万深植物图像分析仪)获取叶面积ꎻ运用精度为 ０.０００１ ｇ 的电子

天平(上海力辰电子分析天平 ＦＡ２２４Ｃ)测量叶片鲜重ꎬ之后放入烘箱ꎬ烘至恒重(６５℃ꎬ７２ ｈ)ꎬ测量叶片干重

及枝条干重ꎻ运用精度为 ０.００１ ｍｍ 的电子螺旋测微器(日本三量电子外径数显千分尺螺旋测微器)ꎬ避开叶

脉ꎬ选择叶片前、中、后 ３ 个部位对叶片厚度进行测量ꎬ取 ３ 个部位的平均值作为叶片厚度值ꎻ叶片氮含量使用

凯氏定氮仪用凯氏定氮法测得ꎻ叶片磷含量使用紫外分光光度计用钼锑抗比色法测得ꎻ叶片钾含量使用原子

吸收分光光度计用火焰光度法测得ꎮ 本研究共选取 ７ 个功能性状(表 ２)ꎮ

表 ２　 ７ 个功能性状的计算公式及生态学意义

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍｕｌａｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ７ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能性状
Ｔｒａｉｔｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

公式及单位
Ｆｏｒｍｕｌａ ａｎｄ ｕｎｉｔ

生态学意义[３２]

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅａｎｉｎｇ

木质密度
Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ＷＤ ＷＤ(ｇ / ｃｍ３)＝ 枝条干质量(ｇ) / 枝条体积(ｃｍ３) 生长、防御、碳贮藏能力

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＤＭＣ ＬＤＭＣ(ｇ / ｋｇ)＝ 叶干重(ｇ) / 叶鲜重(ｋｇ) 资源获取、防御能力

叶体积
Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ ＬＶ ＬＶ(ｃｍ３)＝ 叶面积(ｃｍ２)ｘ 叶厚度(ｃｍ) 资源获取、水分保存能力

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ＳＬＡ ＳＬＡ(ｃｍ２ / ｋｇ)＝ 叶面积(ｃｍ２) / 叶干重(ｋｇ) 资源获取能力ꎬ与光合速率有关

叶氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＮＣ ％ 光合作用、养分储存能力

叶磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＰＣ ％ 光合作用、生理机制调节能力

叶钾含量
Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＫＣ ％ 光合作用、抵御干旱能力
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１.４　 研究方法

首先ꎬ利用物种的相对高度、相对基径和相对密度指标ꎬ计算物种的重要值(Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅꎬ ＩＶ)ꎮ 其次ꎬ
将物种重要值作为权重ꎬ并与物种个体性状值结合ꎬ计算群落加权性状值(ＣＷＭ)ꎬ并对 ７ 个性状的 ＣＷＭ 进

行“ｓｈａｐｉｒｏ.ｔｅｓｔ”正态检验ꎬ对不满足正态分布的 ＣＷＭ 进行 ｌｏｇ 对数转换ꎮ 具体计算公式如下:
ＩＶ＝(相对高度＋相对基径＋相对密度) / ３

ＣＷＭ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ × Ｔｉ

ｉ 为样方中第 ｉ 个物种ꎬｓ 为样方物种总数ꎬＰ ｉ为 ｉ 物种在样方中的重要值ꎬＴｉ为 ｉ 物种在每个样方中的个

体性状值ꎮ
进一步将 ＰＣＡ 分析和线性回归模型相结合ꎬ揭示群落加权功能性状与环境变量之间的关系ꎮ 最后ꎬ由于

各 ＣＷＭ 是由性状的种间和种内变异共同决定的ꎬ根据 Ｌｅｐš[３３]提出的方法ꎬ采用方差分析和平方和分解的方

法ꎬ在不同的环境变量下ꎬ对功能性状的变异来源进行分解ꎮ 数据处理均在 Ｒ４.１.２ 中进行ꎬ主要运用了以下

程序包:“ｔｉｄｙｖｒｓｅ” [３４]ꎻ“ｄｐｌｙｒ” [３５]ꎻ“ｐｓｙｃｈ” [３６]ꎻ“ＭＡＳＳ” [３７]ꎻ“ｇｇｐｌｏｔ２” [３８]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 群落加权性状相关性分析

本研究对 ７ 个群落加权性状进行了 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析ꎬ结果见表 ３ꎮ 总体来看ꎬ群落功能性状之间具有很

强的相关性ꎮ 具体而言:ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ、叶体积(Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅꎬ ＬＶ)、叶钾含量(Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＫＣ)、
ＬＰＣ 呈不同程度的负相关ꎬ其中 ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ 的负相关关系最为显著(Ｐ<０.００１)ꎻＬＶ 与 ＳＬＡ、ＬＫＣ 呈极显著

正相关(Ｐ<０.００１)ꎬ与其余性状无关ꎻＳＬＡ 与 ＬＰＣ、ＬＫＣ 呈极显著正相关(Ｐ<０.００１)ꎻＬＰＣ 与 ＬＫＣ 呈显著正相

关(Ｐ<０.０１)ꎻＷＤ 仅与 ＬＰＣ 呈正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与其他叶性状无关ꎻ只有 ＬＮＣ 与其余性状均不相关ꎮ

表 ３　 群落加权性状间 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数矩阵

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｍａｔｒｉｘ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

木质密度
Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ

叶体积
Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ

ａｒｅａ

叶氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ

叶磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｃｏｎｔｅｎｔ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０.１７

叶体积
Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ ０.０５ －０.３４∗∗

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０.２０ －０.５７∗∗∗ ０.６７∗∗∗

叶氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１１ －０.１５ －０.１４ ０.１２

叶磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.２５∗ －０.２６∗ ０.１９ ０.４０∗∗∗ ０.２１

叶钾含量
Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１２ －０.３７∗∗ ０.４９∗∗∗ ０.６５∗∗∗ ０.１３ ０.３４∗∗

　 　 ∗∗∗Ｐ< ０.００１ꎬ∗∗ 表示 Ｐ < ０.０１ꎬ∗表示 Ｐ < ０.０５

２.２　 群落加权性状与环境变量之间的关系

本研究对 １１ 个环境变量进行了 ＰＣＡ 分析ꎬ结合 Ｃａｔｔｅｌｌ 碎石检验的结果ꎬ最终确定保留前两个主成分ꎮ
前两个主成分共同解释了环境变量 ５９.２％的方差ꎬ根据环境变量的载荷矩阵(表 ４)ꎬ与 ＰＣ１ 高度相关的变量

有:土壤有机碳(Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ ＳＯＣ)、土壤全氮(Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＴＮ)ꎬ且均与 ＰＣ１ 呈正相关ꎻ与 ＰＣ２ 高度相

关的变量有:年均温(Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ＭＡＴ)、年降水量(Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎬ ＡＰ)ꎬ其中 ＭＡＴ 与 ＰＣ２
呈负相关ꎬ而 ＡＰ 和 ＥＬＥ 与 ＰＣ２ 呈正相关ꎮ
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表 ４　 环境变量载荷矩阵

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅ ｌｏａｄ ｍａｔｒｉｘ

环境变量 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ＰＣ１ ＰＣ２ 环境变量 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ＰＣ１ ＰＣ２

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ０.１４５ ０.８１２ 土壤 ｐＨ 值 ｐＨ ｖａｌｕｅ －０.５５５ －０.５６９

坡向 Ａｓｐｅｃｔ －０.３３８ －０.４８８ 土壤有机碳 Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ０.８８５ ０.３３２

坡度 Ｓｌｏｐｅ ０.２８８ －０.２２６ 土壤全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０.９１３ ０.２９２

年均温 Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ －０.１３１ －０.８８４ 土壤全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ０.６７２ ０.４８３

年降水量 Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ０.８５２ 土壤全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ －０.４７６ －０.１４３

土壤速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ０.６５７ －０.１３５

因此ꎬ将 １１ 个环境变量归为两类ꎬ分别为土壤养分变量(ＰＣ１)、海拔和气候变量(ＰＣ２)ꎮ 进一步将这两

类环境变量(ＰＣ１、ＰＣ２)作为解释变量ꎬ７ 个群落加权功能性状作为响应变量构建线性回归模型ꎬ结果见表 ５ꎮ

表 ５　 功能性状与环境变量的 ＰＣＡ 回归模型结果

Ｔａｂｌｅ ５　 ＰＣＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

回归模型
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

Ｒ２ ｄｆ Ｐ
回归模型
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

Ｒ２ ｄｆ Ｐ

ＷＤ＝－０.０６ＰＣ１－０.３２ＰＣ２ ０.１１９ ５.３８６(３ꎬ６２) <０.０１ ＬＮＣ＝－０.２２ＰＣ１－０.２５ＰＣ２ ０.０３１ ２.０４２(３ꎬ６２) ０.１３８

ＬＤＭＣ＝０.１２ＰＣ１＋０.２０ＰＣ２ ０.０２６ １.８５３(３ꎬ６２) ０.１６５ ＬＰＣ＝０.０７ＰＣ１－０.１３ＰＣ２ ０.００３ １.１１１(３ꎬ６２) ０.３３６

ＳＬＡ＝０.０９ＰＣ１－０.３１ＰＣ２ ０.０８５ ４.０００(３ꎬ６２) <０.０５ ＬＫＣ＝－０.０２ＰＣ１－０.２８ＰＣ２ ０.０６６ ３.３０２(３ꎬ６２) <０.０５

ＬＶ＝０.２３ＰＣ１－０.３８ＰＣ２ ０.１７７ ７.９８５(３ꎬ６２) <０.０１

从图 ２ 和图 ３ 可以得出以下结果:(１) ＬＶ 随土壤养分含量的增加而增大ꎻ(２)海拔和气候变量对 ＷＤ、
ＳＬＡ、ＬＶ、ＬＫＣ 均存在显著的负向影响ꎻ而(３)ＬＤＭＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 与这两类环境变量(ＰＣ１、ＰＣ２)均不存在显著

关系ꎮ
２.３　 在海拔、年降水量和土壤养分(全磷)条件下对群落加权性状变异来源进行分解

本研究运用方差分析和平方和分解的方法ꎬ对每个性状的 ＣＷＭ 的变异来源进行了分解ꎮ 在 １１ 个环境

变量中ꎬ海拔(Ｅｌｅｖａｔｉｏｎꎬ ＥＬＥ)、年降水量(Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎬ ＡＰ)、土壤全磷含量(Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＴＰ)对
于群落加权性状变异的影响最显著ꎮ 从图 ４ 中ꎬ可以得出以下结果:(１)在 １１ 个环境变量中ꎬ海拔对群落加

权功能性状变异的解释率最高ꎻ(２)７ 个性状的种间变异解释率均大于种内变异ꎻ(３)种间变异与种内变异之

间的协变均表现为负协变ꎮ (４)仅在 ＬＰＣ 中ꎬ种间变异与种内变异均不显著ꎬ但两者之间存在负协变ꎮ

３　 讨论

３.１　 群落功能性状间的权衡与协同变化

植物可以通过各性状间的协同与权衡来适应环境的变化ꎬ最终形成一系列适应特定环境的最优性状组

合[６ꎬ３９]ꎮ 研究不同地区植物功能性状间的相关关系ꎬ有助于理解不同生境间植物功能性状的适应策略ꎬ也有

利于深入探索生态位的分化机理和物种共存机制[４０]ꎮ ＷＤ 能够反映植物的生长和防御能力ꎬ并在碳循环研

究中起着关键作用[３ꎬ４１—４３]ꎮ 在本研究中ꎬＷＤ 与叶性状之间的相关关系很弱ꎬ仅与 ＬＰＣ 呈正相关ꎬ而热带萨王

纳树种及小笠原群岛上抗旱物种的 ＷＤ 与 ＳＬＡ 显著负相关ꎻ在中国西南热带干旱喀斯特森林中ꎬＷＤ 与比叶

质量呈正相关[５]ꎻ在色季拉山急尖长苞冷杉群落中ꎬＷＤ 与 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＫＣ 均呈显著正相关[４４]ꎮ ＷＤ 与

叶性状的关系呈现出不同规律ꎬ可能是由于在不同的环境条件下ꎬ不同植物类群的 ＷＤ 与叶性状之间的适应

策略不一致造成的ꎮ
ＳＬＡ 表示单位干生物量的光捕获表面积ꎬ与植物的资源竞争、环境耐受性及生活史策略相关[４５]ꎬＬＤＭＣ

在一定程度上代表了植物对环境资源的利用能力ꎬ指示叶片建成投入的多少[４６]ꎮ 本研究发现 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ
是极显著的负相关关系ꎬ这一规律在大量的研究中得到验证[４ꎬ６ꎬ２７ꎬ４６—４７]ꎮ 此外ꎬ我们还发现 ＳＬＡ 与 ＬＶ 呈极显
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图 ２　 群落加权功能性状与土壤养分变量(ＰＣ１)、海拔和气候变量(ＰＣ２)之间的关系

Ｆｉｇ.２　 Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ (ＰＣ１)ꎬ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ (ＰＣ２)

红色横线表示回归系数为正ꎬ蓝色横线表示回归系数为负ꎬ∗表示环境变量 Ｐ<０.０５ꎬ∗∗表示环境变量 Ｐ<０.０１

著正相关关系ꎬ这与王超等[９] 在急尖长苞冷杉林中发现的规律一致ꎬ而与张秀芳等[４８] 在柠檬桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｃｉｔｒｉｏｄｏｒａ)和朴树(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)中发现的规律相反ꎮ 这说明植物各性状间的权衡方式并不是一成不变的ꎬ植
物会根据特定的环境条件采取不同的权衡策略ꎬ出现不同的性状组合ꎬ更好地适应环境ꎬ如:叶面积较小而

ＬＤＭＣ 较高的性状组合更能适应喀斯特生境[４９]ꎻＳＬＡ 较小而叶厚度、ＬＤＭＣ、叶组织密度较大的性状组合能够

有效应对台风灾害频繁、土壤贫瘠的恶劣环境[４８]ꎻ叶绿素含量较高而 ＬＤＭＣ 较低的性状组合能够更好地利用

生境中优越的光照资源[５０]ꎮ 本研究发现藏东木本植物功能性状形成了小 ＳＬＡ、ＬＶꎬ大 ＬＤＭＣ 的性状组合ꎬ在
这样的性状组合下ꎬ植物的叶片小而厚ꎬ能够有效降低水分和养分的流失ꎬ叶片抗逆性更强ꎬ更有利于适应高

寒环境ꎮ
叶片中的氮、磷和钾是协同元素ꎬ是植物体内许多重要有机化合物的组分ꎬ并以多种方式参与植物体内的

各种代谢过程[５１]ꎬ它们之间一般呈正相关关系[４７]ꎮ 在本研究中ꎬ仅 ＬＰＣ 与 ＬＫＣ 之间存在显著正相关关系ꎬ
ＬＮＣ 与 ＬＰＣ、 ＬＫＣ 没有显著的相关关系ꎬ这与我国南方草地优势灌木巴柳 ( Ｓａｌｉｘ ｅｔｏｓｉａ)、川莓 ( Ｒｕｂｕｓ
ｓｅｔｃｈｕｅｎｅｎｓｉｓ) [５２]及摩天岭北坡草本植物叶片 ＬＮＣ、ＬＰＣ 的关系一致[５３]ꎬ而与胡耀升等[５４]、任书杰等[５５]、贺合

亮等[５１]的研究结果不同ꎮ 植物对于氮、磷、钾元素的吸收会因物种的不同而产生特异性变化ꎬ并且各环境因
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图 ３　 土壤养分变量(ＰＣ１)、海拔和气候变量(ＰＣ２)对群落加权性状的显著影响

Ｆｉｇ.３　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ (ＰＣ１)ꎬ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ (ＰＣ２) ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

红色斜线表示功能性状与环境变量呈负相关ꎬ蓝色斜线表示功能性状与环境变量呈正相关ꎻ仅展示了每个回归模型中ꎬ环境变量具有显著

性的情形

子的波动也会对植物体内化学计量的积累产生影响ꎮ 研究区内海拔跨度大ꎬ随着海拔的变化ꎬ群落优势物种

和温度、降水、土壤养分等环境因子也会发生改变ꎬ影响土壤中氮、磷、钾元素的分布格局ꎬ植物根据立地环境

的不同ꎬ对自身的养分吸收策略做出调整ꎬ导致叶片中 ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＫＣ 的协同方式出现差异ꎮ 综上ꎬ藏东木本

植物功能性状表现出适应高寒环境的权衡和性状间的协同变化ꎬ符合本研究的第一个科学假设ꎮ
３.２　 群落功能性状对环境变量的响应

植物的功能性状决定了其在特定环境中的适应性ꎬ反映了植物对温度、湿度、土壤养分等环境因素的响
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图 ４　 群落加权性状变异来源分解

Ｆｉｇ.４　 Ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

灰色表示种间变异ꎬ白色表示种内变异ꎬ黑色竖线表示总变异ꎻ黑色竖线到条形顶部的距离表示种间变异和种内变异的协变ꎻ黑色竖线穿过

条线框表示协变为负ꎬ反之ꎬ协变为正ꎻ∗∗∗ꎬＰ<０.００１ꎻ∗∗ꎬＰ<０.０１ꎻ∗ꎬＰ<０.０５ꎮ ＷＤ: 木质密度 Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＬＤＭＣ: 叶干物质含量 Ｌｅａｆ

ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＶ: 叶体积 Ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅꎻＳＬＡ: 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＬＮＣ: 叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＰＣ: 叶磷含量 Ｌｅａｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＫＣ: 叶钾含量 Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ

应[５６]ꎮ 土壤是植物群落生长的物质和能量来源[４７]ꎬ在本研究中ꎬ土壤养分含量对 ＬＶ 产生了显著的正向影

响ꎬ即 ＬＶ 随着土壤养分含量(ＰＣ１)的增加而增大(图 ３)ꎮ ＬＶ 能够反映植物对资源和水分的获取能力ꎬ代表

了植物的综合投资[５７]ꎬＬＶ 的增大更利于植物获取和存储土壤中的养分资源ꎮ 但更多的研究是分析了 ＬＶ 与

单个土壤理化因子之间的关系ꎬ如:土壤可溶性有机碳对 ＬＶ 起正向作用[９]ꎻ碱解氮与 ＬＶ 呈负相关ꎬ有效磷与

ＬＶ 呈正相关等[３２]ꎮ
在本研究区内ꎬ海拔普遍较高ꎬ并且跨度较大(３１４３ —４６２８ ｍ)ꎬ海拔的变化会间接影响温度、降水、光照

等因子产生再分配ꎬ导致气候环境的空间异质性ꎬ影响植物的生长发育并对植物功能性状的变化产生间接作

用[３２]ꎮ 在本研究中ꎬＳＬＡ 随海拔的升高而降低ꎬ这与洪涛等[５８]、齐威等[１０]、王超等[４６] 的研究结论相同ꎬ而与

Ｃｒａｉｎｅ 等[５９]、Ｚｈａｎｇ 等[６０] 相反ꎮ ＳＬＡ 小的植物更多见于高海拔、光照少、土壤贫瘠、干旱等胁迫性生境

中[４５ꎬ６１]ꎬ植物将更多的光合产物用于叶片防御组织的构建[９]ꎮ 本研究还发现 ＬＶ 和海拔之间呈负相关关系ꎬ
而色季拉山急尖长苞冷杉(Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ. ｓｍｉｔｈｉｉ)ＬＶ 与海拔之间不存在显著的线性变化趋势[９]ꎻ军峰山长

柄双花木(Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ)为了更好的抢占资源ꎬ ＬＶ 在中低海拔呈增大趋势[５７]ꎮ 不同地区

研究结果的差异可能是因为不同山地海拔范围不同ꎬ气候、水分条件和物种组成也各不相同ꎬ导致群落功能性

状对海拔的响应规律不一致ꎮ 在藏东昌都地区ꎬ随着海拔的升高、气温的降低和年降水的增多ꎬＳＬＡ、ＬＶ 呈减

小趋势ꎬ根据植物经济谱[４ꎬ６２]ꎬ植物叶片倾向于采取“高投入—慢回报” 的保守型策略来应对高海拔、低温的

生长环境ꎮ

２７９８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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ＷＤ 可作为木质经济谱的代表[３]ꎬＷＤ 低的植物生长速率更快ꎬ投入的机械支撑成本更低ꎬ枝干断裂和病

原体侵入的风险更大ꎬ更易受到干旱胁迫[６３—６５]ꎮ 已有研究表明 ＷＤ 高的物种更多生长在光照少、土壤贫瘠、
干旱等胁迫性环境中[７ꎬ４１ꎬ６４]ꎮ 而在藏东地区ꎬ随着海拔的升高(气温降低)和年降水量的增加ꎬＷＤ 呈减小趋

势ꎬ这可能是由于随着海拔升高ꎬ植被逐渐以低矮灌木为主ꎬ植物采取降低机械支撑成本、增加枝条御寒组织

投入(如雪层杜鹃高(３０—)６０—９０(—１２０)ｃｍꎬ小枝具有黑锈色鳞片[６６])的策略ꎬ以提高其在严寒环境中的适

合度ꎻ另外ꎬ高海拔地区生长季短ꎬ植物营养器官中的物质积累缓慢ꎬ较低的 ＷＤ 有助于其植株的快速生长和

形态建成ꎮ 综上ꎬ藏东木本植物功能性状对海拔和气候变量的响应最为显著ꎬ并且主要倾向于采取“高投入－
慢回报”提高御寒能力的保守型策略来适应高海拔环境ꎬ支持并补充了第二个科学假设ꎬ即海拔和气候变量

共同驱动着该区域植物功能性状的变化ꎮ
３.３　 种内与种间变异在群落功能性状随环境变化中的作用

植物功能性状变异体现了植物对环境变化的适应能力差异ꎻ不同的物种对环境的适应能力不同ꎬ致使群

落内的物种组成随环境变化而改变ꎬ造成功能性状的种间变异[６７]ꎮ 通过对群落加权性状的变异来源进行分

解ꎬ我们发现:藏东植物群落功能性状对环境变化的响应主要由种间变异解释ꎮ 这一结果与向响等[１３]、
Ｓｔａｎｄｅｎ 等[１７]、Ｃｈｅｌｌｉ 等[２７]的研究结论一致ꎮ 研究区内的海拔从 ３１４３ ｍ 跨越到 ４６２８ ｍꎬ环境过滤作用强烈ꎬ
植物为了更好地适应环境ꎬ需要改变共存物种的竞争平衡ꎬ并且可能需要用其他物种替代部分或所有物种ꎮ
本研究发现主要群落类型从较低海拔的砂生槐灌丛、川滇高山栎灌丛、钝叶栒子灌丛替代为较高海拔的雪层

杜鹃灌丛、窄叶鲜卑花灌丛ꎬ物种出现了明显的更替ꎮ
但是ꎬＨｕ 等[２８]发现在氮沉降的影响下ꎬ叶片的氮、磷含量及氮磷比主要由种内变异解释ꎻＧｕｏ 等[６８] 分别

对比了 ＣＷＭ 在施氮和干旱条件下的变异来源ꎬ发现在干旱条件下ꎬ植物的性状变异主要来自于种内变异ꎮ
目前ꎬ已有大量的研究表明ꎬ种内变异的重要性不可忽视[７ꎬ２６]ꎮ 尽管种内变异对群落功能性状变异的直接影

响很小ꎬ但它与种间变异的正或负协变产生的间接影响是巨大的[２５]ꎮ 藏东植物群落功能性状的种内变异主

要通过与种间变异的负协变ꎬ间接对群落功能性状变异产生影响ꎮ
本研究发现海拔对群落功能性状变异的解释率最高ꎬ是影响群落功能性状变异最显著的环境变量ꎮ 这与

Ｌａｊｏｉｅ 等[６９]在加拿大蒙特国家公园中发现的结论一致ꎬ同时ꎬ他们还发现在非气候因子(尤其是冠层间隙)
中ꎬ种内变异贡献较大ꎻＤｗｙｅｒ 等[７０] 发现 ＳＬＡ 的种内变异在土壤氮含量和土壤 ｐＨ 中解释率较高ꎻＬｅｐš 等[３３]

发现种内变异在性状随土壤肥力的变化中发挥着重要作用ꎮ 由此可见ꎬ植物功能性状种间、种内变异的相对

贡献因环境变量而异ꎮ 种间变异通常在环境变化强烈的区域中发挥显著作用ꎬ而在环境变化强度小的区域

中ꎬ种内变异的重要性更加突出[３３]ꎮ 综上ꎬ海拔是影响藏东植物功能性状变异最显著的环境变量ꎬ种间变异

在藏东植物群落功能性状随环境变化中起主要作用ꎬ符合本研究的第三个科学假设ꎮ 种内变异主要通过与种

间变异的负协变ꎬ间接对群落功能性状变异产生影响ꎮ

４　 结论

藏东木本植物群落功能性状间的相关性很强ꎬＬＰＣ 和 ＬＫＣ 具有协同性ꎬ但 ＷＤ 与叶性状的相关性低ꎻ植
物在长期适应山地气候环境过程中ꎬ形成了相互权衡的性状组合(即:小 ＳＬＡ、ＬＶꎬ大 ＬＤＭＣ)ꎮ 海拔和气候变

量(ＰＣ２)对于群落功能性状的影响最大ꎬ对 ＷＤ、ＳＬＡ、ＬＶ、ＬＫＣ 均存在显著的负向影响ꎻ并且 ＬＶ 还随着土壤养

分含量(ＰＣ１)的增加而增大ꎮ 我们还发现ꎬ藏东高海拔植物倾向于采取保守型策略适应高寒环境ꎬ种间变异

在藏东植物功能性状随环境变化中起主要作用ꎮ 本研究结论为高海拔植物功能性状对环境的适应机制提供

了基础资料ꎬ对藏东地区生态系统功能的进一步研究和生物多样性保护具有重要意义ꎮ
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