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摘 要:山脊油松林是秦岭山地典型的群落类型之一,其在维持生物多样性及发挥生态服务功能等方面具有重要

意义。该研究以山脊油松为对象,采用典型取样法研究了秦岭中段山脊油松10种叶功能性状沿海拔梯度的适应

性变化规律。结果表明:(1)山脊油松1~3年生各叶龄叶的叶长(LL)、叶氮含量(LNC)、叶磷含量(LPC)和1年生

叶的叶绿素[Chl(a+b)]含量较非山脊油松低,1年生叶的叶干物质含量(LDMC)和气孔密度(SD)较非山脊油松

高。(2)山脊油松1~3年生各叶龄叶的叶厚(LT)、比叶面积(SLA)和1年生叶LPC均随海拔升高显著升高,1~3
年生各叶龄叶的LL、LDMC、叶碳含量(LCC)、Chl(a+b)含量和1年生叶的SD均随海拔升高显著降低。(3)各叶

龄叶的LNC与LPC均呈极显著正相关关系,1~2年生叶的LDMC与LPC均呈显著负相关关系,2~3年生叶的

LL与LNC、LPC,LKC与LNC、LPC均呈显著正相关关系。研究认为,山脊独特的生境条件造就了山脊油松独特

的生长策略,随着海拔升高,山脊油松表现出多元化的适应策略以应对环境因素的变化。
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Abstract:
 

Pinus
 

tabuliformis
 

on
 

ridge
 

as
 

one
 

of
 

the
 

typical
 

plant
 

communities
 

plays
 

an
 

important
 

role
 

in
 

biodiversity
 

maintenance
 

and
 

ecological
 

service
 

function
 

achievement.
 

The
 

objective
 

of
 

this
 

study
 

was
 

to
 

understand
 

how
 

leaf
 

functional
 

traits
 

responded
 

to
 

altitudinal
 

gradients.
 

Ten
 

P.
 

tabuliformis
 

on
 

ridge
 

traits
 

were
 

researched
 

with
 

typical
 

sampling
 

method
 

in
 

this
 

study.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

leaf
 

length(LL),
 

leaf
 

nitrogen
 

content(LNC),
 

leaf
 

phosphorus
 

content(LPC)
 

of
 

1-3-year-old
 

leaf
 

and
 

chloro-
phyll

 

concentration
 

of
 

1-year-old
 

leaf
 

of
 

P.
 

tabuliformis
 

on
 

ridge
 

were
 

below
 

non-ridge.
 

However,
 

the
 

leaf
 

dry
 

matter
 

content(LDMC)
 

and
 

stomata
 

density(SD)
 

of
 

1-year-old
 

leaf
 

of
 

P.
 

tabuliformis
 

on
 

ridge
 

were
 

higher
 

than
 

non-ridge.
 

(2)
 

The
 

leaf
 

funcation
 

traits
 

of
 

P.
 

tabuliformis
 

on
 

ridge,
 

including
 

leaf
 

thickness(LT),
 

specific
 

leaf
 

area
 

(SLA)
 

of
 

1-3-year-old
 

leaf,
 

LPC
 

of
 

1-year-old
 

leaf
 

increased
 

linearly
 

with
 

increasing
 

elevation,
 

but
 

LL,
 

LDMC,
 

leaf
 

carbon
 

concentration
 

(LCC),
 

Chl(a+b)
 

of
 

1-3-year-old
 



leaf,
 

SD
 

of
 

1-year-old
 

leaf
 

decreased
 

significantly
 

with
 

increasing
 

elevation.
 

(3)
 

LNC
 

was
 

positively
 

corre-
lated

 

with
 

LPC
 

of
 

1-3-year-old
 

leaf;
 

LDMC
 

negatively
 

correlated
 

with
 

LPC
 

of
 

1-2-year-old
 

leaf;
 

LL
 

was
 

positively
 

correlated
 

with
 

LNC,
 

LPC
 

of
 

2-3-year-old
 

leaf;
 

LKC
 

was
 

positively
 

correlated
 

with
 

LNC,
 

LPC
 

of
 

2-3-year-old
 

leaf.
 

The
 

unique
 

habitat
 

condition
 

of
 

the
 

ridge
 

has
 

created
 

the
 

unique
 

growth
 

strategy
 

of
 

P.
 

tabuliformis.
 

P.
 

tabuliformis
 

on
 

the
 

ridge
 

showed
 

diversified
 

adaptive
 

strategies
 

to
 

adapting
 

varing
 

environmental
 

factors
 

associated
 

with
 

changes
 

in
 

altitude.
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  植物功能性状是植物发育生长过程中适应不同

环境变化形成的生理、形态和物候等特征[1],能直接

或间接反映植物生存、生长和繁殖策略[2],对生态系

统功能产生强烈影响[3]。叶片是植物-大气系统水

分、能量交换的基本单元,大面积暴露在空气中,与
植物碳同化和环境资源利用联系紧密[4],能客观地

反映植物对环境的响应与适应,同时其性状具有对

环境变化敏感、易测量等特点,因此植物叶功能性状

成为研究植物与环境关系的重要桥梁受到研究者的

广泛关注[5]。
叶功能性状可以体现植物在不同环境梯度下的

变异规律,其主要包括比叶面积、叶厚、叶干物质含

量、气孔密度、叶片氮、磷、钾含量、叶绿素含量、叶组

织密度、叶光合速率、叶饱和含水率等[6]。比叶面积

是单位面积叶干重光捕获能力的体现,能反映植物

对环境资源的整体利用效率[7]。叶厚与叶片保水能

力有关,是衡量叶片机械防御能力的重要指标[8]。
有研究表明,环境越干旱,温度越低,比叶面积越小,
叶片厚度越厚,叶组织密度越小[9-11]。叶长能有效

增加叶面积,和叶绿素含量一样,二者都与植物光合

能力密切相关[12]。研究发现常绿树种叶绿素含量

和比叶面积从干季到湿季均降低[13]。氮、磷、钾是

植物生长发育的必需元素,其中氮、磷也是植物生长

的主要限制元素影响养分循环,钾调节植物体内能

量和水分代谢,能增强机体对逆境的抗性[14]。随着

年平均温度和生长季长度的增加,叶片氮、磷含量下

降[15]。气孔密度控制植物与环境水分、气体交换,
与植物光合作用、蒸腾作用及呼吸作用密切相关,主
要受到温度和水分的影响,温度主要通过水分来影

响气孔密度,植物水分利用率越高,气孔密度越

大[16]。叶干物质含量反映叶片在自然状态下的含

水状况,可指示植物对某一资源的获取和利用程度,
在东灵山地区坡度是叶干物质含量的首要影响因

子[17]。植物叶功能性状能反映植物叶片物质投资

和资源分配方式,是理解植物叶片外在表型差异和

内在生理动态随环境变化的相互适应关系的关键。

海拔差异导致水热重新分配形成的环境梯度,
对植物叶功能性状产生一定影响,是研究植物对环

境适应的理想场所。随着海拔的增加,叶片厚度和

叶片面积减少,叶干物质含量增加[18];植物将较多

的氮 素 用 于 非 光 合 组 织 的 构 建[19]。急 粗 枝 云

杉[20]、青海云杉[21]等在其适宜的生长海拔范围内,
气孔、叶氮含量、叶含水率等沿海拔变化显著。此

外,大量研究表明叶功能性状间关系对海拔存在一

定的响应,如沿着海拔梯度,随着巴郎山异型柳气孔

导度的增加,其净光合速率也随之增加[19]。天山云

杉叶绿素含量和叶氮、磷、钾含量在海拔梯度上显著

正相关,比叶重和叶氮含量在海拔梯度上极显著负

相关[22]。长白山地区,植物在适宜的环境压力和分

布范围内,气孔密度与气孔长度沿海拔梯度存在稳

定的负相关关系[23]。神农架海拔梯度上常绿阔叶

林、常绿落叶阔叶混交林、落叶阔叶林、亚高山针叶

林这4
 

种典型森林类型乔木叶绿素含量与叶厚呈显

著正相关[24]。
油松(Pinus

 

tabuliformis),为中国特有种,具
有喜光、耐旱、耐寒、耐贫瘠等生态学特性,广泛分布

于全国。在秦岭中段由于立地条件限制,山脊不适

合其他树种生长,油松却依靠其耐瘠薄的特性在山

脊上生存,形成稳定的山脊油松林,在该地区生物多

样性维持及生态服务功能发挥等方面具有重要意

义。目前,关于秦岭中段山脊油松的研究主要集中

于群落天然更新和种群结构动态[25],但其对环境的

适应与响应等方面尚未见相关报道。本研究以秦岭

中段山脊油松为对象,采取典型取样法,分析其叶功

能性状差异及其沿海拔梯度的适应性变化规律,探
讨山脊油松随海拔变化环境的适应策略,为秦岭山

地山脊油松林可持续发展与利用提供理论指导。

1 材料和方法

1.1 研究区概况

研究区位于陕西省宁陕县火地塘林区(33°18'
~33°28'N,108°21'~108°39'E),地处秦岭中段南
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坡,属于北亚热带和暖温带过渡地带。年均气温8
~10

 

℃,年降水量900~1
 

200
 

mm,年蒸发量800~
950

 

mm,年日照时数1
 

100~1
 

300
 

h,无霜期170
 

d[26]。区内地势陡峭,地形复杂,土壤以山地棕壤为

主。油松是该区的典型树种之一,在非山脊地区常与

栎类混交形成典型的松栎混交林,在立地条件较差的

山脊形成稳定的油松纯林。山脊油松林主要分布在

海拔1
 

300~2
 

100
 

m高山山脊和支脊上。

1.2 样地设置与样品采集

于2019年8月在海拔1
 

300~1
 

600
 

m、1
 

600~
1

 

900
 

m、1
 

900~2
 

100
 

m的山脊和非山脊天然油松

成熟林内分别选择3个20
 

m×20
 

m样方,共计12
个。每个样方内选择3棵长势良好且健康无病虫害

的油松(年龄和胸径大小相似的成年个体),在树冠中

层东南西北四个方向分别采集一枝无遮光长势较好

的枝条,每根枝条上采集1年生、2年生、3年生叶片

各50束。将其中的8~10束剪去头尾留中间3~5
 

cm部分放入标准固定液(FAA固定液)中用于气孔

密度测定,其他叶片装入塑封袋标记好放入4
 

℃的

保温箱内保存带入室内用于其他性状的测定。

1.3 测定指标及方法

将采集的叶片带回室内擦干叶片表面水分,用
千分之一天平称量其饱和鲜重,用精度为0.02

 

mm
的游标卡尺测量叶长(leaf

 

length,
 

LL),在叶片二

分之一处测量叶宽(leaf
 

width,LD)和叶厚(leaf
 

thickness,
 

LT),之后将其装入牛皮纸袋中放入105
 

℃烘箱中杀青15
 

min,再调至75
 

℃烘至恒重测量

干重。计算公式如下:油松松针单面弧面面积S
 

=
π×LD×LL/2,油松单束松针面积=

 

2S+2LD×
LL[9]。叶 干 物 质 含 量(leaf

 

dry
 

matter
 

content,
 

LDMC)=叶干重(g)/叶鲜重(g)×100%,比叶面积

(specific
 

leaf
 

area,
 

SLA)=叶面积(cm2)/叶干重

(g)。将FAA固定液中的松叶晾24
 

h后置于扫描

电子显微镜(SEM)下拍摄照片统计气孔个数,气孔

密度(stomata
 

density,
 

SD)=气孔个数(个)/照片

面积(mm2)。叶绿素含量[chlorophyll
 

concentra-
tion,

 

Chl(a+b)]测定采用二甲基亚砜浸提法[27];
油松叶片碳含量(leaf

 

carbon
 

concentration,
 

LCC)测
定采用重铬酸钾外加热法;叶氮含量(leaf

 

nitrogen
 

content,
 

LNC)测定采用 H2SO4-H2O2 消解,AA3连

续流动分析仪测定法;叶磷含量(leaf
 

phosphorus
 

con-
tent,

 

LPC)测定采用 H2SO4-H2O2 消煮,钒钼黄比色

法;叶钾含量(leaf
 

potassium
 

content,
 

LKC)测定采用

H2SO4-H2O2 消煮,火焰光度法[28]。

1.4 数据分析

对山脊和非山脊油松叶片功能性状进行 One-
way

 

ANOVA
 

和LSD差异显著性检验,得到山脊和

非山脊油松各叶性状的统计特征及差异性分析;然
后对油松各叶功能性状进行Pearson

 

相关关系分

析,以揭示山脊和非山脊油松叶功能性状之间的相

关性及其差异。

2 结果与分析

2.1 山脊油松叶功能性状特征

2.1.1 山脊和非山脊油松叶功能性状差异 图1、
表1显示,1年生叶LDMC、SD表现出山脊油松>
非山脊油松趋势,其中LDMC在海拔1

 

600~1
 

900
 

m山脊和非山脊间差异显著(P<0.05);LL、LNC、

LPC和Chl(a+b)含量表现出山脊油松<非山脊油松

趋势,其中LL在海拔1
 

900~2
 

100
 

m山脊与非山脊

间差异极显著(P<0.01),LPC在海拔1
 

300~1
 

600
 

m山脊与非山脊间差异显著(P<0.05),而在海拔

1
 

600~1
 

900
 

m时差异极显著(P<0.01)。其他叶功

能性状在山脊和非山脊间未表现出明显规律。
图1、表1显示,2年生叶LL、LNC、LPC表现

出山脊油松<非山脊油松趋势,其中 LL在海拔

1
 

900~2
 

100
 

m 山脊和非山脊间差异显著(P<
0.05),LNC在海拔1

 

600~1
 

900
 

m山脊和非山脊

间差异极显著(P<0.01),而在海拔1
 

900~2
 

100
 

m时差异显著(P<0.05)。LPC在海拔1
 

300~
1

 

600
 

m时山脊和非山脊间差异显著(P<0.05),而
在海拔1

 

600~1
 

900
 

m时差异极显著(P<0.01),
其他2年生各叶功能性状在山脊和非山脊间未表现

出明显的分布规律。
图1、表1显示,3年生叶LL、LNC、LPC表现

出山脊油松<非山脊油松趋势,其中LL、LNC在海

拔1
 

900~2
 

100
 

m山脊和非山脊间差异显著(P<
0.05),LPC在海拔1

 

600~1
 

900
 

m山脊和非山脊间

差异极显著(P<0.01),而在海拔1
 

900~2
 

100
 

m时

差异显著(P<0.05)。其他3年生各叶功能性状在

山脊和非山脊间未表现出明显分布规律。

2.1.2 山脊和非山脊油松叶功能性状随海拔变化

趋势 山脊和非山脊油松1年生各叶功能性状随海

拔变化及其在不同海拔段差异性如图1所示。随着

海拔升高,山脊油松1年生叶LNC、LKC与SLA、

LPC、LT类似,均呈上升趋势,但是随海变化趋势

不显著;LL、LDMC、LCC、Chl(a+b)含量、SD均呈

下降趋势;非山脊油松1年生叶LNC、LPC与SLA、
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A.
 

山脊;B.
 

非山脊;不同小写字母表示山脊或非山脊相同叶龄叶性状不同海拔段的差异显著(P<0.05)

图1 山脊和非山脊油松不同叶龄叶功能性状分布图

A.
 

Ridge;
 

B.
 

Non-ridge;
 

Different
 

normal
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

at
 

different
 

altitudes
 

of
 

leaf
 

traits

of
 

same
 

age
 

leaf
 

on
 

ridge
 

or
 

non-ridge
 

(P
 

<0.05)

Fig.1 Distribution
 

of
 

Pinus
 

tabuliformis
 

leaf
 

functional
 

traits
 

on
 

ridge
 

and
 

non-ridge
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表1 山脊和非山脊油松不同叶龄叶性状方差分析

Table
 

1 Variance
 

analysis
 

of
 

Pinus
 

tabuliformis
 

leaf
 

traits
 

on
 

ridge
 

and
 

non-ridge

叶性状
Leaf

 

trait
海拔
Altitude

自由度
df

1年生
 

1-year-old
 

2年生叶
 

2-year-old 3年生叶
 

3-year-old

F P F P
 

F P

LL

Ⅰ 1 2.919 0.163 1.009 0.372 1.515 0.286

Ⅱ 1 2.027 0.228 0.617 0.476 6.432 0.064

Ⅲ 1 24.034 <0.01 17.142 <0.05 12.32 <0.05

LNC

Ⅰ 1 0.933 0.389 3.726 0.126 1.555 0.28

Ⅱ 1 4.905 0.091 28.351 <0.01 0.019 0.897

Ⅲ 1 1.822 0.248 8.857 <0.05 9.631 <0.05

LPC

Ⅰ 1 8.407 <0.05 10.489 <0.05 4.381 0.104

Ⅱ 1 122.842 <0.01 98.454 <0.01 32.941 <0.01

Ⅲ 1 1.374 0.306 3.182 0.149 16.132 <0.05

LDMC

Ⅰ 1 3.231 0.147

Ⅱ 1 11.963 <0.05

Ⅲ 1 1.55 0.281

Chl(a+b)

Ⅰ 1 4.986 0.089

Ⅱ 1 0.07 0.805

Ⅲ 1 6.761 0.06

SD

Ⅰ 1 4.282 0.107

Ⅱ 1 3.312 0.143

Ⅲ 1 0.736 0.439

注:LL为叶长;
 

LNC为叶氮含量;
 

LPC为叶磷含量;
 

LDMC为叶干物质含量;
 

Chl(a+b)为叶绿素含量;
 

SD为气孔密度;Ⅰ.
 

1
 

300~

1
 

600
 

m;Ⅱ.
 

1
 

600~1
 

900
 

m;Ⅲ.
 

1
 

900~2
 

100
 

m;下同

Note:
 

LL
 

is
 

leaf
 

length;
 

LNC
 

is
 

leaf
 

nitrogen
 

content;
 

LPC
 

is
 

leaf
 

phosphorus
 

content;
 

LDMC
 

is
 

leaf
 

dry
 

matter
 

content;
 

Chl(a+b)
 

is
 

chlorophyll
 

concentration;
 

SD
 

is
 

stomata
 

density;
 

Ⅰ.
 

1
 

300~1
 

600
 

m;Ⅱ.
 

1
 

600~1
 

900
 

m;Ⅲ.
 

1
 

900~2
 

100
 

m;
 

The
 

same
 

as
 

below

LKC类似,均呈上升趋势,但随海拔变化趋势不显

著,LT与LCC、Chl(a+b)含量、SD、
 

LL、LDMC相

似,均呈下降趋势,但随海拔变化趋势也不显著。
在海拔1

 

300~2
 

100
 

m范围内,山脊油松1年

生叶LL差异极显著(P<0.01),除 LT、LDMC、
LNC外,其他各性状差异均显著(P<0.05);非山

脊油松1年 生 叶 LL、LPC 差 异 均 极 显 著(P<
0.01),除LCC、LKC和SD不显著外,其它各性状

均显著(P<0.05)。
山脊和非山脊油松2年生叶功能性状随海拔变

化及其在不同海拔段差异性如图1所示。随着海拔

的升高,山脊油松2年生叶LT、SD与SLA类似,均
呈上升趋势,但随海拔变化趋势不显著;LNC、LKC
与LL、LDMC、LCC、Chl(a+b)含量同样呈下降趋势,
但随海拔变化趋势不显著,LPC则无显著变化趋势;
非山脊油松2年生叶Chl(a+b)含量和LDMC与

SLA一样,随海拔升高呈升高趋势,但是随海拔变化

趋势不显著;LT、LNC、LPC、SD与LL、LCC、LKC类

似,虽随海拔升高呈下降趋势,但随海拔变化趋势不

显著。
在海拔1

 

300~2
 

100
 

m范围内,山脊油松2年

生叶LL、LNC、LKC、Chl(a+b)含量差异均极显著
 

(P<0.01),SLA和LPC差异均显著(P<0.05),
其他各性状差异均不显著。非山脊油松2年生叶

LPC、LKC差异极显著(P<0.01),LT、LNC和SD
差异显著(P<0.05),其他各性状差异均不显著。

山脊和非山脊油松3年生叶功能性状随海拔变

化及其在不同海拔段差异性如图1所示。随着海拔

的升高,山脊油松3年生叶SLA、SD与LT类似呈

上升趋势,但随海拔变化趋势不显著,LNC、LPC、

LKC与LL、LDMC、LCC、Chl(a+b)含量同样呈下

降趋势,但随海拔变化趋势不显著;非山脊油松3年

生叶LDMC与Chl(a+b)含量类似呈上升趋势,但
随海拔变化趋势不显著,LT、SLA、LCC、LNC、LPC
与LL、LKC、SD同样呈下降趋势,但随海拔变化趋

势不显著。
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在海拔1
 

300~2
 

100
 

m范围内,山脊油松3年

生叶LL、LNC、LKC差异极显著(P<0.01),LPC、

Chl(a+b)含量差异显著(P<0.05),其他各性状差

异均不显著。非山脊油松3年生叶SD差异极显著

(P<0.01),LT、LPC、LKC和LCC差异均显著(P
<0.05),其他各性状差异均不显著。

2.2 山脊和非山脊油松叶不同功能性状之间的相

关性

  山脊和非山脊油松1年生叶SLA与LL、LCC、

Chl(a+b)含量极显著负相关(P<0.01),表现为比

叶面积越大,叶长越短,叶碳含量和叶绿素含量越

低;LNC与LPC极显著正相关(P<0.01),表现为

叶磷含量越高,叶氮含量也越高,同时叶干物质含量

越低,气孔密度越小(表2)。
山脊和非山脊油松2年生叶LDMC与SD呈显

著的正相关关系(P<0.05),表现为叶干物质含量

越高,气孔密度越大,同时叶厚越厚,叶长越短,叶
氮、磷、钾含量越低,叶绿素含量越低(表3)。

表2 油松1年生叶性状间Pearson相关系数

Table
 

2 Pearson
 

correlation
 

coefficient
 

of
 

1-year-old
 

leaf
 

traits
 

of
 

Pinus
 

tabuliformis
 

growing
 

on
 

ridge
 

and
 

non-ridge

性状
Leaf

 

trait LT LL SLA LDMC LCC LNC LPC LKC Chl(a+b) SD

LT 1 

LL -0.374 1  

SLA 0.048 -0.744** 1  

LDMC 0.170 0.098 -0.322 1  

LCC -0.296 0.746** -0.621** 0.081 1  

LNC -0.460 0.214 -0.213 -0.368 0.332 1  

LPC -0.326 -0.115 0.210 -0.528* 0.010 0.756** 1  

LKC -0.194 -0.189 0.176 -0.051 -0.070 0.032 -0.039 1  

Chl(a+b) -0.301 0.761** -0.628** 0.075 0.698** 0.279 0.028 0.086 1  

SD -0.226 0.411 -0.343 0.377 0.040 -0.227 -0.608** 0.190 0.381 1

注:LT为叶厚;
 

SLA为比叶面积;
 

LCC为叶碳含量;
 

LKC为叶钾含量。*和**分别表示显著(P<0.05)和极显著(P<
 

0.01)相关。

下同

Note:
 

LT
 

is
 

leaf
 

thickness;
 

SLA
 

is
 

specific
 

leaf
 

area;
 

LCC
 

is
 

leaf
 

carbon
 

concentration;
 

LKC
 

is
 

leaf
 

potassium
 

content.
 

*and**
 

indicate
 

significant
 

(P<0.05)
 

and
 

extremely
 

significant
 

(P<0.01)
 

correlation,
 

respectively.
 

The
 

same
 

as
 

below

表3 油松2年生叶性状间Pearson相关系数

Table
 

3 Pearson
 

correlation
 

coefficient
 

of
 

2-year-old
 

leaf
 

traits
 

of
 

Pinus
 

tabuliformis
 

growing
 

on
 

ridge
 

and
 

non-ridge

性状
Leaf

 

trait LT LL SLA LDMC LCC LNC LPC LKC Chl(a+b) SD

LT 1  

LL 0.076 1  

SLA -0.168 -0.282 1  

LDMC 0.423 -0.126 -0.202 1  

LCC 0.134 0.104 -0.388 0.122 1  

LNC -0.371 0.574* -0.054 -0.135 0.082 1  

LPC -0.465 0.496* -0.061 -0.481* 0.020 0.872** 1  

LKC -0.152 0.430 -0.037 -0.004 0.366 0.548* 0.387 1  

Chl(a+b) -0.120 0.448 -0.016 0.131 0.065 0.189 0.064 0.523* 1  

SD 0.495* -0.239 -0.224 0.557* 0.115 -0.291 -0.455 -0.073 0.007 1
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表4 油松3年生叶性状间Pearson相关系数

Table
 

4 Pearson
 

correlation
 

coefficient
 

of
 

3-year-old
 

leaf
 

traits
 

of
 

Pinus
 

tabuliformis
 

growing
 

on
 

ridge
 

and
 

non-ridge

性状
Leaf

 

trait LT LL SLA LDMC LCC LNC LPC LKC Chl(a+b) SD

LT 1  

LL 0.054 1  

SLA 0.026 0.082 1  

LDMC -0.325 -0.046 -0.241 1  

LCC 0.205 0.082 -0.402 0.320 1  

LNC -0.335 0.656** 0.211 -0.163 -0.189 1  

LPC -0.204 0.746** 0.115 -0.448 -0.179 0.756** 1  

LKC 0.100 0.567* 0.158 -0.220 0.133 0.787** 0.540* 1  

Chl(a+b) -0.423 0.026 -0.252 0.539* 0.029 0.329 -0.104 0.103 1  

SD 0.237 0.150 -0.079 0.001 0.122 -0.161 0.192 -0.083 -0.049 1

  山脊和非山脊油松3年生叶LL与LPC呈极

显著正相关(P<0.01),表现为叶长越长,叶磷含量

越高,同时叶氮含量、叶钾含量也越高;LDMC与

Chl(a+b)含量呈显著正相关(P<0.05),表现为叶

干物质含量越高,叶绿素含量越高(表4)。

3 讨 论

3.1 山脊和非山脊油松叶功能性状特征

坡位是影响植物生长和叶功能性状的重要因素

之一[29]。本研究中1年生叶SD和LDMC表现出

山脊油松>非山脊油松的规律,Chl(a+b)含量表现

出山脊油松<非山脊油松的规律,与其他研究结果

一致[30-31]。不同叶龄叶LL、LNC、LPC都表现出山

脊油松<非山脊油松的规律。SD是衡量植物蒸腾

作用和与外界气体交换的重要指标之一[32],受温度

和光照强度、海拔的影响[33]。LDMC可反映植物在

自然状态下的含水率和对环境资源的利用状况[17],
主要受到土壤含水率和有效钾限制[34]。N、P、K是

植物生长发育的必需元素,叶氮位于叶绿体类囊体

薄膜内通过对RuBP酶活性和数量等的影响进一步

对CO2 的同化效率产生影响,与光合作用有密切联

系[35];P与植物的能量代谢中的氧化磷酸化和光合

磷酸化过程有直接关系,同时还能调节N在植物体

内迁移,将光合产物用于生长构建[36];K与植物的

抗性显著相关,K含量越高,抗性越强[14]。Chl(a+
b)含量主要用于光合作用,主要受到光照条件的影

响。山脊光照强度大,温度较高,辐射较强,山脊油

松使气孔变得小而密来降低蒸腾作用,达到水分平

衡[37],同时山脊土壤养分贫瘠含水率低,山脊油松

通过增大叶LDMC来增强对环境的利用程度,并将

过多的氮素用于细胞壁等非光合组织的构建,使叶

片变得更加坚硬[38]。所以山脊油松1年生叶SD、

LDMC较大。而非山脊光照强度小,非山脊油松通

过增加叶长扩展叶面积来接收光能以维持最大的光

合面积,同时增加叶绿素含量和提高氮的利用率用

以增大净光合速率来快速生长,同时也需要更多的

磷提供能量来满足需要。所以不同叶龄叶 LL、

LPC、LNC 均 呈 现 出 非 山 脊 油 松>山 脊 油 松 的

规律。
植物叶功能性状不仅与坡位有关,与海拔也有

显著的相关关系[22]。山脊油松各叶龄叶LT与海

拔呈正相关关系,这与其他研究结果一致[39-40],这
可能与温度降低植物叶片栅栏组织与海绵组织细胞

的层数和厚度增加有关[8]。但非山脊油松叶LT与

海拔负相关,这可能是海拔对非山脊的水热状况再

次分配,非山脊油松的叶厚不只受温度单一因素的

影响。有研究表明,叶长与海拔呈负相关关系[9],这
是因为温度随海拔升高而降低导致植物生长季缩

短,叶长随之缩短,这与本研究结果一致。山脊和非

山脊油松不同叶龄叶SLA基本上都随海拔降低而

减小,这与朱军涛等研究结果相同[41],原因是秦岭

火地塘实验林场降雨量随海拔升高而增大[42],低海

拔干旱环境中,较小 SLA 有利于提高水分利用

率[41]。山脊油松不同叶龄叶LDMC随海拔均呈增

大趋势,这是由于随海拔降低土壤含水率减少,山脊

油松为了充分利用环境资源而形成较低叶LDMC,
这与其他研究结果类似[17]。非山脊油松1年生叶

LDMC随海拔升高而显著下降,但2~3年生叶

LDMC则随海拔升高,可能是非山脊油松1年生叶

充分利用资源不断合成干物质,2~3年生叶主要是
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进行光合作用以快速生长[43]。山脊和非山脊油松

叶LCC与海拔负相关,随着海拔升高,油松的生长

季节缩短,LCC随积累的有机物随之减少,这与

Hoch
 

等研究结果一致[44]。山脊和非山脊油松1年

生叶LNC、LPC、LKC随海拔均呈上升趋势,2~3
年生叶LNC、LPC、LKC均呈下降趋势,因为1年生

叶LNC、LPC主要受到土壤磷的影响,多年生叶

LNC、LPC主要受到降雨量的影响,环境越干旱,叶

LNC、LPC越高[9],秦岭火地塘土壤磷含量和降雨

量均随海拔升高[26],这与Han等[39]研究结果相似。
山脊油松不同叶龄叶Chl(a+b)含量均随海拔呈下

降趋势,减少叶绿素含量有利于减少叶片对可见光

的吸收,
 

使植物免受强辐射损伤[45],非山脊油松1
年生叶Chl(a+b)含量随海拔升高而降低,2~3年

生叶Chl(a+b)含量随海拔升高而升高,可能是因

为非山脊油松1年生叶为了快速积累干物质用于叶

绿素合成的氮相对较少,随着海拔的升高,生长季节

缩短,叶绿素含量相应地减少,2~3年生叶有了较

多的干物质,为保持正常的光合作用而增大叶绿素

含量。SD与温度负相关,与降雨量正相关[9]。山脊

油松1年生叶SD随海拔呈下降趋势,2~3年生叶

SD呈上升趋势,可能原因是山脊1年生叶SD受温

度影响较大,2、3年叶SD受降雨量影响较大,这点

需要更多的相关研究进一步证实。非山脊油松不同

叶龄叶SD随海拔均呈下降趋势,温度越高,植物蒸

腾作用越强,植物通过减小气孔密度来防止水分过

度散失[37]。

3.2 山脊和非山脊油松各叶性状之间的相关关系

研究植物叶功能性状间相互关系对理解植物在

不同生境中采取的生态策略有重要意义[24]。本研

究中,山脊和非山脊油松各叶龄叶LNC、LPC、LKC
之间均显著正相关,这与其他研究结果一致[22,45],
因为氮磷钾是协同元素,通常在植物体内相互配合

协调一致地完成某一生理活动[46]。植物体内氮的

利用率与光合密切相关[22],而叶长能有效地扩展叶

面积以提高植株本身光合能力[12],因此本研究中山

脊和非山脊油松2~3年生叶LL与LNC、LPC显著

正相关,表现为叶长越长,叶氮磷含量越高。此外,本
研究还发现山脊和非山脊油松1~2年生叶LDMC
与LPC显著负相关,这与王玉平等[47]研究类似,表现

为随着叶干物质含量减少,分配到单位质量光合器官

的磷随之增多,以满足较高光合的能量供应。
山脊油松叶片注重干物质的积累,生长较非山

脊缓慢。随着海拔升高,山脊油松1年生叶片光合

面积、组织的构建成本、蒸腾作用和与环境气体交换

能力、对单一环境资源获取和利用程度均降低,但对

环境资源的整体利用效率增加,机械防御能力、抗性

增强,养分循环加快;2~3年生叶片蒸腾作用和机

械防御能力均增强,养分循环减慢,对单一环境资源

获取和利用程度及抗性降低。综上,山脊独特的生

境条件造就了山脊油松独特的生长策略,随着海拔

升高,山脊油松表现出多元化的适应策略以应对土

壤养分、温度等环境因素的变化,使得山脊油松成为

秦岭林区广泛分布的独特群落格局。
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