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摘要：为理解刺叶高山栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ）对于高海拔环境的适应机制，探究其生态适应策略，通过测定云南禄劝乌蒙乡三个不

同海拔梯度样地刺叶高山栎的 １２ 个叶功能性状特征，利用方差分解分析和冗余分析揭示叶功能性状对环境因子的响应，进一

步利用叶片性状网络与主成分分析对其生存适应策略进行解析。 结果表明：（１）乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状均存在变异，变
异系数范围在 ６．１２％—５４．９７％之间，其中叶含水量变异程度最高，变异系数为 ５４．９７％，叶碳含量变异程度最小，变异系数为

６．１２％；（２）乌蒙乡刺叶高山栎绝大部分叶功能性状存在显著的沿海拔分异规律：比叶面积、叶绿素含量、叶碳含量和叶氮含量

均随海拔上升呈显著上升趋势，叶厚度、叶干重、叶干物质含量、叶含水量和叶碳氮含量比沿海拔上升呈显著下降趋势；（３）研
究区域内，土壤因子对刺叶高山栎叶功能性状变异起决定作用，土壤总钾、总氮、速效磷与含水量是重要土壤因子；（４）乌蒙乡

刺叶高山栎形成以比叶面积为中心的叶功能性状网络，并通过调节以叶碳含量为代表性状（即资源获取）与叶氮磷含量比为代

表性状（即养分利用）两个功能模块适应环境变化；（５）研究区域内，在不同海拔梯度分布的刺叶高山栎适应环境变化采取不同

经济策略；高海拔分布的刺叶高山栎通过提高光合效率以及采取更为积极的“快速投资⁃收益型”资源策略以适应生境。 总之，
乌蒙乡不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状沿海拔梯度分异明显，土壤养分及其含水量是造成这种分异的主要因素，导致了不

同的适应策略产生。
关键词：刺叶高山栎；叶功能性状；土壤因子；叶经济谱；生态策略
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Ｗｕｍｅｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐ， ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｃａｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ， ｗｈｉｃｈ ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ
ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ； ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

植物功能性状是能够代表植物生态策略的形态、生理及物候等特征，能决定植物如何响应环境因子和影

响生态系统属性［１—３］。 在多种植物适应性进化的过程中，叶片性状对环境变化较为敏感且表现出较大的可塑

性。 因此研究者们致力于通过对植物叶片性状的研究，解析不同植物对不同的环境条件表现出的不同适应策

略，反映植物在自然生长条件下适应环境的最优原则［４—６］。 如 Ｈｅｃｋｉｎｇ 等［７］对横跨纽约和新英格兰北部山地

的温带⁃北方森林 １３ 种树种的 ９ 种叶性状数据进行了分析，结果表明树种生态策略与资源获取和对环境的耐

受性之间的权衡有关；王超等［８］对不同海拔梯度上（３８００—４３００ｍ）急尖长苞冷杉叶片功能性状的变异特征及

各性状与环境因子之间的相互关系进行研究，猜测急尖长苞冷杉通过保守的资源权衡策略适应高海拔的逆境

环境。 近年来，通过复杂网络的理念可视化植物多种性状间的关系，并利用网络参数来量化多种性状关系的

变化，为揭示植物对环境或资源变化响应与适应策略提供了全新的方法，为分析植物生存策略与适应对策提

供了重要帮助［９—１２］。
刺叶高山栎（Ｑ． ｓｐｉｎｏｓａ）为壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）栎属常绿树种，刺叶高山栎及其近缘种在我国是构成硬叶

常绿阔叶林的重要建群种与优势种，在我国西南屏障地区具有非常重要的生态作用［１３—１５］。 刺叶高山栎的核

心分布范围在海拔 １９００—２９００ｍ，对极端环境具有很强的适应性［１６］，目前对于刺叶高山栎的研究集中于其生

理生态、系统发育、进化历史及遗传结构等方面［１７—１９］，对于其叶片功能性状的特征及其生态适应策略研究报

道较少［２０］。 基于 １２ 个叶功能性状及其网络并结合环境因子相关性分析，本研究试图回答：１）乌蒙乡不同海

拔分布刺叶高山栎叶功能性状的分异如何？ 其与海拔之间存在怎样的关系？ ２）乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性

状不同海拔变异的影响因素有哪些？ 其是如何适应这些影响因素的？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究区域位于云南省昆明市禄劝县乌蒙乡，该乡位于乌蒙山脉腹地（图 １）。 研究区域为亚热带季风性

湿润气候，年均气温在 １３．４—１５．６℃，降水量在 １０００—１３００ｍｍ 之间，区内日照时数约为 １０００ｈ，年日照率约为

２５％，无霜期为 ２１０ｄ—２２０ｄ［２１］。 乌蒙乡海拔在 ２４００—２９００ｍ 分布着保存完好的刺叶高山栎林，是研究不同海

拔梯度刺叶高山栎叶功能性状生态适应规律的理想区域。

９３２７　 １６ 期 　 　 　 王钰雯　 等：乌蒙乡不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状特征及其对环境因子的响应 　
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图 １　 研究区域位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．２　 野外调查

于 ２０２２ 年 ７ 月分别选取低海拔（（２４２３±５０）ｍ）、中海拔（（２６２４±５０）ｍ）、高海拔（（２８９７±５０）ｍ）分布的三

个刺叶高山栎样地（５０ｍ×５０ｍ）进行样方调查和材料采集，样地基本信息见表 １。 叶片的采集方法参照植物功

能性状测量标准手册［１］。 同时采用五点采样法采集表层 ０—２０ｃｍ 的土壤制成混样。 叶片与土壤样品做好标

记后带回实验室进行分析。

表 １　 三个不同海拔梯度刺叶高山栎样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ａｔ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

经度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

纬度
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

年均温
ＭＡＴ ／ ℃

年降水量
ＭＡＰ ／ ｍｍ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ ／ （°）

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｐｏｓｉｔｉｏｎ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

２４２３ ２６°２′５６．３１″Ｅ １０２°４７′３６．１６″Ｎ ９．６ １０７１ 东北 ３８ 中坡 ２５．８６６７ 黄壤　

２６２４ ２６°４′２６．７３″Ｅ １０２°４６′１３．１４″Ｎ １１．８ １００２ 东 ８８ 中坡 ２８．４６６７ 黄棕壤

２８９７ ２６°３′９．０８″Ｅ １０２°４６′３３．９９″Ｎ １１．８ １００２ 北 ３ 中坡 １５．７３３３ 砖红壤

　 　 ＭＡＴ：年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＭＡＰ：年降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

１．３　 实验方法

每个样方各取出 ３０ 片完整、无虫食、大小均匀的叶片用于叶功能性状和生态化学计量指标的测定。 首

先，参照肖迪等［２２］用电子天平（精度：０．０００１ｇ）分别称量叶鲜重（Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＦＷ）、叶片饱和鲜重（Ｌｅａｆ
ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＳＦＷ）和叶干重（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＤＷ）。 通过 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ），
游标卡尺测量叶片厚度（Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，ＬＴ）。 上述测量均重复 ３ 次，取平均值。 根据上述指标，再分别计算：

比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）：ＳＬＡ＝ＬＡ ／ ＬＤＷ；
叶干物质含量（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）：ＬＤＭＣ＝ＬＤＷ ／ ＬＳＦＷ；
叶含水量（Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＷＣ）：ＬＷＣ＝（ＬＦＷ－ＬＤＷ） ／ ＬＦＷ。
用乙醇法［２３］测定叶绿素含量（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＣＣ），用重铬酸钾外加热法［２４］ 测定叶片碳含量（Ｌｅａｆ

ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＣＣ）；用德国 ＳＥＡＬ ＡＡ３ 型连续流动分析仪［２５］ 测定叶片氮含量（Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＮＣ）、
磷含量（ Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＰＣ） 以及土壤全氮含量 （ Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＴＮ）、全磷含量 （ Ｔｏｔａｌ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＴＰ）和有效磷含量（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＡＰ）；用普析 Ａ３ ＡＦＧ⁃ １２ 型火焰原子吸收

０４２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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分光光度计［２６］测定土壤全钾含量（Ｔｏｔａｌ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＴＫ）和速效钾含量（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＡＫ）；用
玻璃电极法测定土壤的 ｐＨ 值；参照乔胜英［２７］ 测定土壤含水量（Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＷＣ）和容重（ Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ
ｄｅｎｓｉｔｙ，ＳＢＤ）。
１．４　 数据分析

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对数据进行初步整理，在 Ｒ ４．２．０ 中完成数据分析和绘图。 采用单因素方差分析

（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ，ＡＮＯＶＡ）以及 Ｔｕｋｅｙ 多重比较评估叶功能性状、元素含量及土壤因子间的差异；用最小二乘法线性

回归（ＯＬＳ）分析叶功能性状沿海拔的分异规律；用主成分分析（ＰＣＡ）、冗余分析（ＲＤＡ）以及方差分解分析

（ＶＰＡ）探讨功能性状与环境因子间相互关系［２８］。 用 ｉｇｒａｐｈ 包绘制叶功能性状网络，其余绘图用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包完成。

２　 结果与分析

２．１　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状及土壤因子特征

方差分析结果表明，乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状的变异系数范围在 ６．１２％—５４．９７％之间（表 ２）。 ＬＣＣ
在不同海拔的刺叶高山栎叶片中最为稳定，变异系数为 ６．１２％；而 ＬＷＣ 表现出较强的变异，变异系数为

５４．９７％。 除 ＬＴ、ＳＬＡ、ＬＣＣ、Ｃ ／ Ｎ、Ｎ ／ Ｐ 是高低海拔间差异显著，与中海拔差异不显著外，其余的性状在三个不

同海拔间均存在显著差异（表 ２）。 值得注意的是，Ｃ ／ Ｐ 是高低海拔间差异不显著，而与中海拔差异显著。
依据变异系数大小，本研究认为主要受遗传因素调控的叶功能性状有：ＬＤＭＣ、ＬＣＣ、ＬＮＣ、Ｃ ／ Ｎ（变异系数

ＣＶ≤１０％）；受遗传与环境因素共同调控的性状有：ＬＴ、ＳＬＡ、ＣＣ、ＬＰＣ、Ｎ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｐ（１０％＜ＣＶ≤３０％）；主要受环

境因素调控的性状有：ＬＤＷ、ＬＷＣ（ＣＶ＞３０％）。

表 ２　 不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状参数及其变异系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ
叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ２４２３ｍ ２６２４ｍ ２８９７ｍ 变异系数

ＣＶ ／ ％
叶厚度 ＬＴ ／ ｍｍ ０．３２±０．０２ａ ０．３３±０．０４ａ ０．３０±０．０３ｂ １１．３１
叶干重 ＬＤＷ／ ｇ ０．３６±０．０３ａ ０．２５±０．０５ｂ ０．１９±０．０５ｃ ３１．４４
比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ７６．８６±３．６０ａ ７６．６４±８．１８ａ ９３．７５±１８．５ｂ １７．２７
叶干物质含量 ＬＤＭＣ ／ ％ ５９．０４±４．４６ａ ５２．６６±５．０５ｂ ５５．４４±３．４２ｃ ９．０６
叶含水量 ＬＷＣ ／ ％ １７．３１±６．５３ａ ３２．２９±８．６７ｂ １０．６２±１．１１ｃ ５４．９７
叶绿素含量 ＣＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ２．１８±０．３０ａ ３．４１±０．１９ｂ ４．１２±０．３３ｂｃ ２６．２７
叶碳含量 ＬＣＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ４２０．８２±２６．０９ａ ４５７．８３±９．２９ｂ ４６７．２５±８６．００ｂ ６．１２
叶氮含量 ＬＮＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） １１．７２±０．２３ａ １３．８５±０．２５ｂ １４．１１±０．２８ｃ ８．３５
叶磷含量 ＬＰＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．９４±０．１３ａ １．４±０．２６ｂ １．０６±０．１６ｃ ２４．１８
碳氮含量比 Ｃ ／ Ｎ ３６．０３±２．５９ａ ３３．０８±０．９９ｂ ３３．０４±５．７５ｂ ６．８６
氮磷含量比 Ｎ ／ Ｐ １２．７３±１．４８ａ １０．２６±２．２０ａ １３．６５±２．１０ｂ １９．７３
碳磷含量比 Ｃ ／ Ｐ ４５６．１９±５６．２２ａ ３４０．４５±７８．６７ｂ ４４６．７２±８３．６０ａ ２０．６０

　 　 ＬＦＴｓ：叶片功能性状 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ；ＣＶ：变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ；ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＳＬＡ：比

叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＷＣ：叶含水量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＣ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＬＣＣ：叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ／ Ｎ：碳氮含量比；Ｎ ／ Ｐ：氮磷含量

比；Ｃ ／ Ｐ：碳磷含量比；表中同行的不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

土壤因子的变异系数范围在 ９． ７６％—６３． ０８％之间（表 ３），变异最小的土壤因子是 ＡＫ，变异系数为

９．７６％，变异最大的是 ＴＮ，变异系数为 ６３．０８％。 总体上，乌蒙乡不同海拔土壤环境存在显著异质性，除 ｐＨ、ＡＫ
是高低海拔间差异明显，与中海拔差异不明显外，其余的土壤因子在三个不同海拔间均存在显著差异（表 ３）。
２．２　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状沿海拔的分异

线性回归分析结果显示，ＳＬＡ、ＣＣ、ＬＣＣ 和 ＬＮＣ 含量随海拔上升呈显著上升趋势，且存在高相关性，相关

系数均超过 ０．５，ＣＣ 与海拔的相关系数甚至达到了 ０．９２（图 ２）；ＬＴ、ＬＤＷ、ＬＤＭＣ、ＬＷＣ 和 Ｃ ／ Ｎ 沿海拔上升呈

显著下降趋势，ＬＤＷ 和 Ｃ ／ Ｎ 与海拔存在高相关性，相关系数分别达到 ０．８２ 和 ０．５７；ＬＰＣ 和 Ｎ ／ Ｐ 随海拔上升略

有升高，Ｃ ／ Ｐ 在不同海拔没有分异，但均不显著。

１４２７　 １６ 期 　 　 　 王钰雯　 等：乌蒙乡不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状特征及其对环境因子的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 ３　 不同海拔梯度土壤因子指标数值及其变异系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

土壤因子 Ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ２４２３ｍ ２６２４ｍ ２８９７ｍ 变异系数 ＣＶ ／ ％
土壤酸碱值 ｐＨ ５．２１±０．５３ａ ５．５±０．４５ａｂ ５．７２±０．７８ｂ １１．５６
土壤含水量 ＳＷＣ ／ ％ １９．２２±４．３２ａ ４１．１±１１．５ｂ ３１．８８±８．８７ｃ ４０．６６
土壤容重 ＳＢＤ ／ （ｋｇ ／ ｍ３） １．７９±０．２７ａ １．１０±０．２２ｂ １．３４±０．２５ｃ ２６．６５
土壤总氮 ＴＮ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．８４±０．２９ａ ６．１４±１．０２ｂ ７．８６±１．０５ｃ ６３．０８
土壤总磷 ＴＰ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ３．１０±０．２６ａ ３．９４±０．５８ｂ ５．００±１．２ｃ ２７．４９
土壤总钾 ＴＫ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ９．３４±１．０８ａ ３．５３±０．３７ｂ ６．９±１．２６ｃ ３９．２
速效磷 ＡＰ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．４５±０．１４ａ ０．３５±０．１２ｂ ０．６４±０．１４ｃ ３７．８１
速效钾 ＡＫ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．０５±０．０１ａ ０．０５±０．０１ａ ０．０６±０．０１ｂ ９．７６

　 　 ｐＨ：土壤酸碱值；ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＢＤ：土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＴＮ：土壤总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＰ：土壤总磷 Ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＫ：土壤总钾 Ｔｏｔａｌ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＡＰ：速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＡＫ：速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ

图 ２　 刺叶高山栎叶功能性状参数沿海拔变化趋势

Ｆｉｇ．２　 Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ａｌｏｎｇ ａ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

ＬＦＴｓ：叶片功能性状 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ；图中由实线拟合的回归线表示线性关系显著（Ｐ＜０．０５），由虚线拟合的回归线则表示线性关系不显

著（Ｐ＞０．０５）；灰色阴影区域代表 ９５％的置信区间
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２．３　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状网络

相关性矩阵结果表明，不同的叶功能性状间存在着不同的相关关系（图 ３）。 如 ＳＬＡ 与除 ＬＴ 和 ＬＣＣ 而外

的其余叶功能性状、ＬＤＭＣ 与除 ＬＴ 和 Ｃ ／ Ｎ 而外的其余叶功能性状均存在极显著相关关系（图 ３）；而 ＬＴ 仅与

ＬＤＷ、ＳＬＡ、ＬＷＣ 和 ＣＣ 有显著相关关系。 Ｎ ／ Ｐ 与 Ｃ ／ Ｐ 具有最高显著正相关（ ｒ ＝ ０．９４）关系；ＬＰＣ 与 Ｃ ／ Ｐ 具有

最高显著负相关（ ｒ＝ －０．９５）关系。 又如 ＬＤＷ 与 ＬＮＣ（ ｒ＝ －０．８４）和 ＣＣ（ ｒ＝ －０．７９）均呈显著负相关；ＣＣ 和 ＬＮＣ
呈显著正相关（ ｒ＝ ０．８８）；ＬＰＣ 与 Ｎ ／ Ｐ（ ｒ＝ －０．９１）呈显著负相关（图 ３）。

图 ３　 乌蒙乡刺叶高山栎叶片各功能性状间的相关性

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ｉｎ Ｗｕｍｅｎｇ ｔｏｗｎｓｈｉｐ

ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＷＣ：叶

含水量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＣ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＣＣ：叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ／ Ｎ：碳氮含量比；Ｎ ／ Ｐ：氮磷含量比；Ｃ ／ Ｐ：碳磷含量比；不同数字以及不同色块表示不同功能性状间

的 ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数，星号表示相关显著性水平（∗： Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１；∗∗∗：Ｐ＜０．００１）

根据不同的叶功能性状间相关性检验结果，绘制乌蒙乡刺叶高山栎叶片各功能性状间的相关性网络图和

网络聚类图。 结果表明，刺叶高山栎叶片各功能性状间关系紧密，相互之间连通性与协同性较强（图 ４）；根据

网络各节点参数可知，比叶面积（ＳＬＡ）是整个网络中起着重要调控作用的“中心性状”，其度中心性（Ｄｅｇｒｅｅ）
为 １０．０、紧密度（Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ）为 ０．０８、介数（Ｂｅｔｗｅｅｎｎｅｓｓ）为 ５．６２，三个指标均为最高（表 ４），说明在刺叶高山栎

适应环境的过程中 ＳＬＡ 发挥着重要的作用。 通过网络聚类，将刺叶高山栎的叶性状网络聚为了两个模块

（图 ４），分别是以叶碳含量（ＬＣＣ，聚类系数为 ０．９）为中心性状的模块和以氮磷含量比（Ｎ ／ Ｐ，聚类系数为 １．０）
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为中心性状的模块。

图 ４　 乌蒙乡刺叶高山栎叶片各功能性状间的相关性网络及网络聚类

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎｄ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ｉｎ Ｗｕｍｅｎｇ ｔｏｗｎｓｈｉｐ

ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＷＣ：叶

含水量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＣ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＣＣ：叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃ ／ Ｎ：碳氮含量比；Ｎ ／ Ｐ：氮磷含量比；Ｃ ／ Ｐ：碳磷含量比；每个不同节点代表植物的不同性状，边代表性

状之间的关系，黑色的边代表相同聚类模块之间的关系，红色的边代表不同聚类模块之间的关系

表 ４　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状相关性网络中各节点参数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｎｏｄｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ｉｎ Ｗｕｍｅｎｇ ｔｏｗｎｓｈｉｐ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

网络节点参数 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｎｏｄｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

度中心性
Ｄｅｇｒｅｅ

紧密度
Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ

介数
Ｂｅｔｗｅｅｎｎｅｓｓ

聚类系数
Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

叶厚度 ＬＴ ４．００ ０．０６ ０．５８ ０．６７

叶干重 ＬＤＷ ７．００ ０．０７ ２．０３ ０．６７

比叶面积 ＳＬＡ １０．００ ０．０８ ５．６２ ０．６０

叶干物质含量 ＬＤＭＣ ９．００ ０．０８ ４．０７ ０．６４

叶含水量 ＬＷＣ ６．００ ０．０６ １．５８ ０．７３

叶绿素含量 ＣＣ ８．００ ０．０７ ２．５３ ０．６８

叶碳含量 ＬＣＣ ５．００ ０．０６ ０．１７ ０．９０

叶氮含量 ＬＮＣ ８．００ ０．０７ １．５７ ０．７５

叶磷含量 ＬＰＣ ９．００ ０．０８ ３．９０ ０．６４

碳氮含量比 Ｃ ／ Ｎ ６．００ ０．０６ ０．６２ ０．８０

氮磷含量比 Ｎ ／ Ｐ ５．００ ０．０６ ０．００ １．００

碳磷含量比 Ｃ ／ Ｐ ７．００ ０．０７ １．３３ ０．７６

２．４　 乌蒙乡刺叶高山栎叶片功能性状对环境因子的响应

对乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状与土壤、地形以及气候因子进行 ＶＰＡ 方差分解，结果显示三组环境因子

对刺叶高山栎叶功能性状变异合计解释度为 ５４．５２％（图 ５），其中三者共同作用解释度为 １６．１３％；土壤因子

（Ｘ１）和地形因子（Ｘ２）的共同作用解释了 １３．７９％，和气候因子（Ｘ３）共同作用解释了 １２．１９％；三组环境因子

的单独解释率均较低，土壤因子为 ４．５３％、地形因子为 ３．９１％、气候因子为 ３．６０％。
由于研究区域地理尺度小导致气候因子的差异不明显，而土壤因子差异性显著（表 ２），推测土壤因子对

刺叶高山栎叶功能性状的变异解释度更大。 对乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状与土壤因子进行冗余分析，结果

表明各土壤因子解释了刺叶高山栎叶功能性状总变异的 ４６．６％，其中前两轴的解释率分别为 ２７． ８９％和
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１４．９４％（图 ６）；对叶功能性状变异影响最大的土壤因子为 ＴＫ、ＡＰ、ＴＮ。
乌蒙乡刺叶高山栎各项叶功能性状与土壤因子之间的相关性各异：叶片 ＬＤＭＣ 随着土壤 ＴＫ、ＳＢＤ 增加和

ＴＮ 减少而增加；叶片 ＳＬＡ 随着土壤 ＡＰ、ＡＫ 和 ＴＰ 的增加而增加；叶片 ＣＣ 和 ＬＮＣ 随着土壤 ＴＮ、ＴＰ 增加和

ＴＫ、ＳＢＤ 减少而增加；叶片 ＬＣＣ 随着土壤 ＴＮ、ＳＷＣ 增加和 ＴＫ、ＳＢＤ 减少而增加；叶片 ＬＰＣ、ＬＷＣ 和 ＬＴ 随着土

壤 ＳＷＣ 的增加而增加（图 ６）。

图 ５　 刺叶高山栎叶功能性状与环境因子的方差分解分析

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

Ｘ１ 为土壤因子组，包含土壤 ｐＨ、土壤含水量、土壤容重、土壤总

氮、土壤总磷、土壤总钾、土壤速效钾及土壤速效磷；Ｘ２ 为地形因

子组，包含海拔、坡向和坡度；Ｘ３ 为气候因子组，包含年均温与年

降水量

图 ６　 刺叶高山栎叶功能性状与土壤因子的冗余分析

　 Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ

ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ｐＨ：土壤酸碱值；ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＢＤ：土壤容

重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＴＮ：土壤总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＰ：土壤总

磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＫ：土壤总钾 Ｔｏｔａｌ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＡＫ：

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＡＰ：速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｃｏｎｔｅｎｔ

２．５　 乌蒙乡不同海拔刺叶高山栎的叶经济权衡

叶功能性状主成分分析结果表明，ＰＣ１（３７．１％）和 ＰＣ２（２７．７％）共同解释了刺叶高山栎叶功能性状变异

的 ６４．８％（图 ７）。 与 ＰＣ１ 关系密切的包括 ＬＤＭＣ、ＬＤＷ、ＬＣＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ、Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 和 ＣＣ，主要表征了刺叶高

山栎叶片的光合作用以及叶片建成成本，代表了刺叶高山栎叶片的资源获取策略。 与 ＰＣ２ 相关的则是 ＳＬＡ、
Ｎ ／ Ｐ、ＬＴ、ＬＷＣ，表示了叶片的水分及养分利用策略。

低海拔（２４２３ｍ）的刺叶高山栎位于 ＰＣ１ 轴的正方向，与其余两个海拔的刺叶高山栎有着明显的分离；而
中、高海拔（２６２４ｍ 和 ２８９７ｍ）的刺叶高山栎二者位置更为相近，甚至有部分重叠。 同时，低海拔刺叶高山栎叶

片有着更高的 ＬＤＭＣ 与 ＬＤＷ，说明在叶片建成方面投入的资源更多。 而中海拔的具有更高的 ＬＷＣ 与 ＬＰＣ，
高海拔的则有着更高的 ＳＬＡ、ＣＣ、ＬＣＣ 和 ＬＮＣ，表明这两个海拔的刺叶高山栎在叶片水分及养分方面投入的

资源更多。

３　 讨论

３．１　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状沿海拔的分异规律

通常来讲，生存环境越恶劣，植物的叶干重就会越大，从而使得 ＳＬＡ 变小。 如云南元谋干热河谷不同海

拔植物 ＳＬＡ 随海拔升高而减小［２９］。 而本研究发现随着海拔的升高，刺叶高山栎叶片 ＳＬＡ 呈显著上升趋势。
说明随着海拔的上升，刺叶高山栎更倾向于通过减少结构性碳投资与提高光合速率，采取“获取型”的生活权

衡策略。 这与普遍的研究结果不同，或许就是刺叶高山栎为适应低纬度高海拔特殊生境而采取的特殊策略。

５４２７　 １６ 期 　 　 　 王钰雯　 等：乌蒙乡不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状特征及其对环境因子的响应 　
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图 ７　 不同海拔梯度刺叶高山栎叶功能性状的主成分分析

Ｆｉｇ．７　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＬＦＴｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｉｎｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

乌蒙乡刺叶高山栎 ＬＤＭＣ 对海拔梯度的响应表现为沿海拔上升呈显著下降的趋势，也体现出“获取型”
的生活权衡策略。 这与陈晨等［３０］对北京东灵山南坡地区不同地形辽东栎（Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）叶性状的研究结果

相似，辽东栎 ＬＤＭＣ 沿海拔梯度升高呈下降趋势。 同时，乌蒙乡刺叶高山栎 ＬＷＣ 也随海拔上升呈显著下降的

趋势，表明该区域刺叶高山栎叶片对水分的保存与同化能力具有同步性。 由此推测刺叶高山栎对阳光和水分

资源的利用具有协同效应，这可能是同域高山栎类植物中，刺叶高山栎分布海拔较低的原因［１６］。
另外，本研究中刺叶高山栎 ＣＣ 与 ＬＮＣ 随着海拔的升高而增加，该规律符合温度 －植物生理假说

（ＴＰＰＨ），即随着海拔的升高而温度降低，使得植物 ＬＮＣ 增加，因为高 ＬＮＣ 可以补偿低温下叶片生理过程的

低效率［３１］，同时促进光合作用关键酶 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的合成［３２］，从而提高叶光合效率以保持稳定的光合碳获取能

力，以适应高海拔的低气温、强光照、短生长季等特有环境胁迫。
Ｗａｎｇ 等［３３］发现巴朗山川滇高山栎（Ｑ． ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ）灌丛组织 Ｎ ／ Ｐ 随海拔升高而升高，认为 Ｐ 可能成为

高海拔川滇高山栎生长的限制因素。 但乌蒙乡刺叶高山栎 ＬＰＣ 并没有显著沿海拔梯度的变化规律，似乎不

存在 Ｐ 限制，其 Ｎ ／ Ｐ 和 Ｃ ／ Ｐ 也没有显著沿海拔梯度的变化规律。 这可能是由于乌蒙乡地处滇中富磷地

区［３４］，不同海拔土壤中 ＴＰ 与 ＡＰ 含量丰富且随着海拔升高而增加。 李丽等［３５］ 和李鸿博等［３６］ 也发现横断山

区高山栎类植物各器官 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量受海拔的影响较小，认为 Ｎ、Ｐ 元素并非高山栎生长发育的限制性元素。
因此，Ｎ、Ｐ 元素是否限制刺叶高山栎分布还需要进一步研究。
３．２　 乌蒙乡刺叶高山栎叶功能性状对环境因子的响应

根据 ＶＰＡ 结果显示，土壤、气候和地形因子间的相互作用明显对刺叶高山栎叶功能性状的变异贡献度更

大。 相较于气候与地形因子，土壤因子在刺叶高山栎生长过程中作为关键环境因素发挥显著作用，该结果符

合以往研究结果，土壤因子对于小区域尺度上植物性状的影响显著［３７—３８］。 具体到本研究，ＴＫ、ＡＰ 和 ＴＮ 三个

土壤养分指标在刺叶高山栎叶功能性状塑造的过程中发挥着较大的作用。 另外，推测土壤 ＳＷＣ 是造成刺叶

高山栎 ＬＷＣ 变异的重要因素，因为 ＳＷＣ 与变异程度最大的 ＬＷＣ 呈显著正相关关系。 而乌蒙乡刺叶高山栎

ＬＷＣ 和 ＬＭＤＣ 具有相同的变化趋势，可以认为 ＳＷＣ 也是刺叶高山栎生长的主要影响因素。 总之，乌蒙乡刺

叶高山栎叶功能性状对环境因子响应的过程中，土壤养分及其含水量是影响刺叶高山栎生长的重要因子。
３．３　 不同海拔刺叶高山栎叶片对环境的适应策略

叶功能性状的变异反映了植物叶片对不同环境的适应和表现［３９］，在本研究中 ＬＤＷ（ＣＶ ＝ ３１．４４％）与

６４２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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ＬＷＣ（ＣＶ＝ ５４．９７％）具有较强的变异系数，表明乌蒙乡刺叶高山栎倾向于通过调节叶干重与叶含水量等性状

来适应环境变化。 在刺叶高山栎的叶功能性状关系网络中比叶面积（ＳＬＡ）是中心性状，结合主成分分析结

果，也表明乌蒙乡刺叶高山栎适应策略中养分和水分利用是关键的性状维度。 另外，叶功能性状关系网络也

表明乌蒙乡刺叶高山栎中存在叶经济谱，且基本符合全球大尺度上叶片的资源权衡策略［４０］。 在网络聚类中

形成了以 ＬＣＣ 和 Ｎ ／ Ｐ 为代表性状的两个功能模块，通过对这两个功能模块进行调节优化从而适应不同的环

境。 具体适应策略可能是：低海拔的刺叶高山栎在获取资源后主要将其投资到叶片建成与组织结构的维度；
中海拔的刺叶高山栎则主要是集中于维持叶片的水分生理过程，采取了保守的水分利用策略；而高海拔的刺

叶高山栎更多的是将资源投资到叶片的光合作用维度，通过提高光合效率适应海拔提升而造成的环境协变。
相较于低海拔的刺叶高山栎，中高海拔刺叶高山栎均采取了更为积极的生活策略，说明随着海拔的升高刺叶

高山栎更倾向于采取“快速投资⁃收益型”的生活策略。

４　 结论

本研究在小尺度的局域海拔梯度上，对刺叶高山栎的叶功能性状变异以及性状沿海拔的分异规律进行了

分析，表明大部分刺叶高山栎叶功能性状差异显著，且具有明显的海拔分异规律。 生态适应策略分析表明乌

蒙乡刺叶高山栎中叶经济谱的存在，且不同海拔刺叶高山栎的叶经济谱不同，表明其对不同环境的适应策略

存在差异。 高海拔刺叶高山栎通过提高光合效率以及采取更为积极的“快速投资⁃收益”型资源策略以适应高

海拔的环境。 在对环境因子的响应过程中，验证了小尺度局域刺叶高山栎叶功能性状与土壤因子的关系更为

密切，发现土壤养分及其含水量对刺叶高山栎的影响更大。 研究揭示了乌蒙乡不同海拔刺叶高山栎对于环境

因子的响应，有助于理解刺叶高山栎对于高海拔环境的适应机制。
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