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摘要: 植物功能性状与环境之间的关系是功能性状研究的核心问题。为了探讨地形和土壤特性的差异对亚热带常

绿阔叶林植物功能性状的影响, 并找到影响古田山亚热带常绿阔叶林植物形态和生理性状的主要环境驱动因子, 
我们于2008年和2009年夏天在古田山国家级自然保护区内24 ha大型监测样地测定了147个样方中115种常见木本

植物的功能性状。所测性状包括3个生理生态性状(叶绿素含量、叶绿素荧光参数Fv/Fm和PIABS和枝条比导率)和4
个形态性状(气孔密度、叶厚度、比叶面积和叶长/宽比)。结合地形数据(平均海拔、凹凸度、坡度和坡向)和土壤

数据(含水量、全氮含量、全磷含量、全碳含量和pH值), 分析影响这些功能性状的主要驱动因子。排序结果显示, 
叶绿素含量随海拔和凹凸度的上升而下降, 但与土壤中的氮含量和水分含量呈现正相关关系。由于古田山土壤呈

酸性, 土壤磷素缺乏, 叶绿素荧光参数Fv/Fm和PIABS与土壤氮、磷含量呈现显著的负相关。枝条比导率与土壤含水

量具有较为显著的正相关关系。比叶面积与海拔呈现正相关关系。研究结果表明, 在小尺度上, 海拔和凹凸度是

影响亚热带常绿阔叶林植物功能性状最关键的两个地形因子, 而土壤含水量和全氮含量是影响该地植物功能性状

最主要的土壤因子。然而, 由于土壤中磷的缺乏, 诸如植物光合作用等一些重要的生理过程受到影响, 使得某些性

状与环境因子之间呈现出不同寻常的相关关系。 
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Abstract: To elucidate the driving factors behind plant functional traits, especially in mountainous areas, we 
explored how variation in topography and soil characteristics affects ecophysiological and morphological 
traits of woody plants within the Gutianshan 24-ha plot in Zhejiang Province. This site is in a typical sub-
tropical broad-leaved forest. During the summers of 2008 and 2009, we measured three ecophysiological 
traits (chlorophyll content, chlorophyll fluorescence parameters Fv/Fm and PIABS, and stem sapwood xylem 
specific hydraulic conductivity) and four morphological traits (stomata density, specific leaf area, leaf thick-
ness, and ratio of leaf length to leaf width) among 115 woody species in the field. Redundancy analysis was 
conducted to identify the most influential environmental factors from our topographical factors (mean eleva-
tion, convexity, slope, and aspect) and five soil parameters (moisture, total nitrogen content, total phosphorus 
content, total carbon content, and pH). Leaf chlorophyll content was negatively correlated with elevation and 
convexity, but positively correlated with soil moisture and total nitrogen content. The two chlorophyll fluo-
rescence parameters (Fv/Fm and PIABS) were strongly negatively correlated with soil total nitrogen and phos-
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phorus content; these variables were likely interrelated with low soil pH values. Stem sapwood xylem spe-
cific hydraulic conductivity was positively correlated with soil moisture and specific leaf area was positively 
correlated with elevation. Topographical variables explained 10.4% of total variation in functional traits; 
mean elevation was the most powerful explanatory variable, followed by convexity, slope and finally, aspect. 
Soil parameters explained 13.9% of the total functional trait variation; and soil moisture was the most pow-
erful factor, followed by total nitrogen content, pH value, total phosphorous content, total carbon content and 
the ratio of nitrogen and phosphorous. At this scale and at this site elevation and convexity were the two most 
influential topographical factors, and moisture and nitrogen were the most influential soil factors, on plant 
functional traits. However, because of a lack of phosphorous in the soil, some important physiological proc-
esses including photosynthesis may have been limited, thereby leading to some confusing trait/environment 
relationships. 
Key words: functional traits, elevation, convexity, soil moisture, soil phosphorus 

 
植物功能性状是指能够响应生存环境的变化, 

并对生态系统功能有一定影响的植物性状(Díaz & 
Cabido, 2001)。McGill等(2006)认为功能性状对生物

体的行为表现影响很大, 并提出了利用功能性状重

建群落生态学研究的新思路。植物功能性状的研究

已经深入到生态学的许多领域, 其中最为关键的一

个方面就是探索性状和环境之间的关系, 为研究生

态系统功能的驱动因子奠定基础, 也为预测在全球

变化前提下的生态系统响应提供方法和依据

(Wright et al., 2005; Beaumont & Burns, 2009)。 
国内外的生态学家对植物功能性状同环境之

间的关系已进行了大量的研究。在全球尺度上, 生
活在不同生态系统类型中的植物在功能性状上都

存在着显著差异(Reich et al., 1999; Villar & Merino, 
2001)。但Wright等 (2004)依据全球175个地点的

2,548种植物所建立的全球叶片经济型谱, 发现在

全球尺度上, 维管植物叶片在化学成分、结构及生

理过程等特性之间存在着紧密的联系, 尽管某些性

状与气候因子间存在显著的相关关系, 但从全球整

体格局来看, 气候对性状的调节作用并不十分明

显。在区域尺度上, 植物功能性状与环境的关系表

现得更为明显(Díaz et al., 1998)。如Craine和Lee 
(2003)发现新西兰岛上118种植物的叶厚度随海拔

升高而增加。而在北极地区, 土壤养分含量对植物

叶性状、繁殖性状等都有影响(Dormann & Woodin, 
2002)。 

同一种植物在不同地点, 其叶片的形态、解剖

结构以及水分利用状况都可能发生变异(Gratani et 
al., 2003); 而不同种植物却可能因为相似的环境选

择作用 , 表现出相似的功能性状响应 (Meinzer, 

2003)。我国学者对植物功能性状和植物功能型方面

的研究也取得了不少的进展。例如Han等(2005)发现

中国753种陆生植物随着纬度增高、年均温降低, 叶
片氮、磷含量均有增加, 但氮/磷比变化不显著。He
等(2006)研究了青藏高原74种高寒植物的叶性状, 
发现植物的功能性趋同的特点在极端环境下同样

适用。Luo等(2005)分析了从热带/亚热带到温带/高
山地区6个森林群落的性状数据, 发现温度和降水

对林冠层平均叶寿命有显著影响。 
冯云等(2008)通过DCCA排序, 发现海拔是影

响东灵山辽东栎(Quercus wutaishanica)林物种分布

的主要环境因子。刘志民等(2000)发现随着海拔上

升, 青藏高原几种常见植物叶片的叶绿素含量明显

增加。祁建等(2007)发现辽东栎的叶绿素含量、气

孔密度等生理生态指标与海拔等地形因子具有较

为显著的相关性, 叶形态性状也随海拔而变化。李

芳兰等(2007)发现生长在岷江上游干旱河谷的四川

黄栌(Cotinus szechuanensis)的叶片厚度随海拔上升

而增大。植物功能性状的这些变化, 都是植物对环

境异质性长期适应的结果。 
关于植物功能性状的研究仍然有许多问题亟

待解决。首先, 大尺度上的研究使得许多重要的环

境因子可能被忽略。Wright等(2005)发现气候因子

大约能够解释植物叶性状变异的18%; 而如果将研

究尺度缩小, 生境或微地形变量或许能够解释大尺

度研究中所无法解释的环境过滤效应(Kraft et al., 
2008)。在野外条件下, 影响植物功能性状的主要环

境因子, 如光照、温度、降水、养分等的差别, 集
中体现在地形(如海拔、坡度、坡向等)和土壤状况

的差别上(Díaz et al., 1998)。尤其在小尺度上, 微生
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境的差别能够直接影响光照、温度、湿度、土壤微

生物等环境因子, 进而影响植物的生理生态过程、

生长与繁殖, 乃至分布格局。 
其次, 目前研究较多的主要是一些易于测量的

形态性状, 如叶面积、叶长/宽比等。这些形态性状

又称作软性状(soft traits), 它们在响应环境变化方

面要比生理性状滞后, 使得环境因子对植物功能的

作用不能得到最为灵敏的体现。而生理生态性状(如
光合作用、呼吸作用、蒸腾作用、叶绿素荧光动力

学等)在一些重要的生态过程方面起着更为重要的

作用(孟婷婷等, 2007), 在反映小尺度的环境变化方

面, 无疑要比形态性状敏感。由于测量生理性状的

技术手段较为复杂, 测量周期长, 实验仪器昂贵, 
以及在野外运输困难等原因, 其测定一直受到较大

的限制。在世界上许多研究热点地区, 尤其是在森

林动态监测样地的研究中, 有关群落组成的研究已

经比较成熟了, 但生理性状与微环境方面的信息却

相对缺乏(Reich et al., 2007)。因此, 研究小尺度范

围内植物生理生态性状和微环境之间的关系, 对揭

示微环境对植物功能的影响以及植物对环境因子

的响应具有重要的意义。 
浙江省古田山24 ha森林长期监测样地是中国

森林生物多样性监测网络(CForBio)的重要组成部

分, 样地内生境异质性大, 地形复杂, 背景数据调

查较为详尽(赖江山, 2008), 为研究小尺度下环境因

子对植物功能性状的影响提供了良好的条件。本研

究旨在通过分析古田山样地内地形和土壤特性与

植物的形态性状及生理性状的关系, 探讨了小尺度

下微环境因子是如何影响植物功能性状的变化的, 
并试图揭示影响古田山亚热带常绿阔叶林植物形

态和生理性状的主要环境驱动因子。 

1  方法 

1.1  取样方法 
研究地点位于古田山国家级自然保护区, 地处

浙江省衢州市开化县 (29°10′19.4′′–29°17′41.4′′ N, 
118°03′49.7′′–118°11′12.2′′ E)。保护区内绝大多数土

壤呈酸性, pH值在5.5–6.5之间。样地建设的方法参

照CTFS(Center for Tropical Forest Science)样地建设

方案进行(Condit, 1995)。整个样地东西长600 m、南

北长400 m, 保存着典型的天然亚热带常绿阔叶林, 
样地中木本植物(胸径≥1 cm)共159种(祝燕等 , 

2008)。样地内地形复杂多变, 地势陡峭, 最高海拔

为714.9 m, 最低海拔为446.3 m, 平均海拔为580.6 
m, 最大高差为268.6 m, 坡度范围为12.8°–62.0°, 
平均坡度为37.5°。复杂的地形为本研究提供了理想

的地理条件。 
样地内功能性状数据的野外取样和采集工作

在2008年和2009年夏天进行。在样地全部600个20 
m×20 m样方中, 随机选取147个样方(图1), 共计

115种被子植物 , 其中包括77种乔木 , 38种灌木 , 
1,059株个体, 每个物种个体数不少于3个。取样方

案主要参照Cornelissen等(2003)编写的植物功能性

状测量手册, 在没有明显遮荫的冠层外部, 选取发

育良好、未分枝的当年枝和完全展开的当年叶测

量。取样时记录每个个体的标牌号, 以便与样方中

的环境数据相结合。地形数据和土壤养分数据来源

于中国科学院植物研究所古田山24 ha样地背景调

查数据库。 
1.2  功能性状的测定 
1.2.1  形态性状的测定 

选择比叶面积(SLA)、叶长/宽比(LL/LW)、叶

厚度(T)和气孔密度(SD)等与植物养分、水分利用有

关的4个主要的形态功能性状进行测定。 
叶性状的测量方法依照文献Cornelissen等

(2003): 在采摘下来的叶子中, 选取3–10片完整且

发育良好的叶片, 去掉叶柄后, 使用EPSON V10扫
描仪(爱普生公司, 日本)获取叶面积图像, 输入到

winFOLIA软件(Hölscher et al., 2002), 测量叶面积、 
 

 
 

图1  古田山24-ha样地植物功能性状采样地点空间分布图。

图中曲线为等高线, 阴影部分为取样样方。 
Fig. 1  Spatial distribution map of sampling quadrats in the 
Gutianshan 24-ha plot. Curved lines represent contours, and 
shadows represent sampling quadrats. 



第 2 期 丁佳等: 地形和土壤特性对亚热带常绿阔叶林内植物功能性状的影响 161 

叶长度和叶宽度。随后将新鲜叶片放入60°C的烘箱

中烘干72 h以上至恒重, 然后使用1/1000普通电子

天平称量干重(精确到0.001 g)。 
比叶面积即为叶面积与叶干重之比, 叶长/宽

比为叶子长度和宽度之比。叶厚度使用游标卡尺测

量(精确到0.01 mm), 每一个体选取3–5片发育良好

的叶子同时测量, 测时避开叶脉, 并尽量选择叶子

的中心部位进行测量。每个个体在不同部位测量5
次, 最后取平均值作为该个体叶厚度。 

气孔密度采用印迹法进行取样(Sachs & No-
voplansky, 1993): 首先使用透明指甲油涂抹叶片下

表皮(避开主脉和大的次级脉), 静置待指甲油干透

后, 小心用镊子撕下后置于小封口袋中保存。样品

带回实验室后使用Nikon Ri-1(尼康公司, 日本)电
子显微镜观测, 在40倍物镜下测量气孔密度。 
1.2.2  生理生态性状的测定 

根据研究需要, 测定叶绿素含量(Chl)、叶绿素

荧光(包含Fv/Fm和PIABS两个参数), 以及枝条比导

率(Ksp)等有关植物光合作用和同化能力及枝条的水

力传导效率的参数和指标。 
叶绿素含量使用便携式叶绿素吸收仪SPAD-502 

(Minolta Camera, 日本)测量, 该仪器测出来的数值是

叶绿素的相对含量(无量纲)。每片叶子测量3–5个数

值, 取均值。叶绿素荧光则使用Handy PEA 叶绿素荧

光仪(Hansatech Instruments Ltd., 英国)来测量。 
枝条比导率使用自制的水力结构设备, 使用改

良的“冲洗法”进行测定(Zimmermann, 1978; Sperry 
et al., 1988; 徐新武等, 2009)。用橡胶管和密封白胶

带将枝条样品固定在该装置上, 上端接10 kPa水压

高度的去离子水冲洗液, 并采用真空加压泵(15G 
0.4-8, 杭州羊岗泵业有限公司大溪分公司)加压100 
kPa, 合计加压110 kPa。枝条下端接电子天平

(Satorius, 德国, 精确到0.0001 g)。将待测枝条先在

110 kPa的压力下使用去离子水冲洗3 min数次, 排
出样品木质部导管中可能存在的空穴化气泡, 然后

关闭真空加压泵, 使10 kPa的去离子水流经枝条。

记录滴下的水重量, 并记录单位滴水时间, 枝条的

水力导度Kh(kg·m·MPa–1·s–1)等于通过该茎段的水流

量(F, kg·s–1)与引起木质部水流的压力梯度(ΔP/ΔX, 
MPa·m–1)的比值(公式1)。水力导度除以该枝条茎段

边材截面积 (SA, m2), 即为枝条的比导率 (Ksp, 
kg·m–1·MP a–1·s–1, 公式2)。 

Kh = F/(ΔP / ΔX)                       (1) 
Ksp = Kh / SA                           (2) 

1.3  数据处理 
选取平均海拔、凹凸度、坡度和坡向4个主要

的地形参数, 测量数据来源于古田山24 ha样地第

一次普查数据库。测量方法主要参照文献Yamakura
等(1995)。其中, 平均海拔是指20 m×20 m样方4个
顶点海拔的平均值; 坡度是指从该样方的4个顶点

中每取3个顶点组成一个平面, 共组成4个不同的平

面, 这4个平面与水平面夹角的平均值; 坡向是这4
个平面与正北方向角度的平均值; 凹凸度是指该样

方的平均海拔减去与该样方相邻的8个样方平均海

拔的平均值, 处于样地边缘样方的凹凸度为样方中

心的海拔减去4个顶点海拔的平均值。 凹凸度为正

值, 说明目标样方比周围样方高, 反之则比周围样

方低。 
土壤参数选取土壤含水量、土壤全氮含量、土

壤全磷含量、土壤全碳含量和土壤pH值, 数据来源

于古田山24 ha监测样地土壤分析数据(张俪文 , 
2010)。 

为了找到影响古田山植物功能性状最重要的

地形因子 , 使用软件CANOCO 4.5(TerBraak & 
Smilauer, 2002)对实验数据进行了RDA约束排序分

析。RDA分析需要两个矩阵, 分别是物种数据和环

境数据。物种数据是每个样方所测植物功能性状的

平均值, 环境因子矩阵则是指4个地形参数和5个土

壤参数。排序之前, 对所有量纲不同的参数都进行

了标准化处理, 因此在排序图(biplot)中, 每个环境

因子箭头长度所代表的特征向量的长度, 可以看作

是环境因子对功能性状的解释量的相对大小。两个

箭头的夹角可以看作是环境因子和功能性状的相关

性大小。当夹角角度为0°–90°之间时, 两个变量之间

呈正相关关系; 当夹角角度为90°–180°之间时, 二者

之间呈负相关关系; 当夹角角度为90°时, 表示二者

没有显著的相关关系(Lepš & Šmilauer, 2003)。 

2  结果 

2.1  功能性状的变化 
从表1中可以看出, 147个样方中植物功能性状

的差异比较大。比如, 叶片叶绿素含量、气孔密度

(No./mm2)和叶片厚度 (mm)的变化幅度分别为

23.0–82.0, 76.63– 970.59 No./mm2和0.02–35.08 mm。 
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表1  古田山24-ha样地中所测功能性状的变化情况 
Table 1  Changes of functional traits in the Gutianshan 24-ha plot 
 叶绿素  

Chl 
PSⅡ最大 
光化学效率 

Fv/Fm 

基于光能吸收的PSII光
化学综合性能指数 

PIABS 

比导率 Ksp

(kg·m–1· 
MPa–1·s–1)

气孔密度 
SD 

(N·mm–2) 

叶片厚度 
T 

(mm) 

比叶面积 
SLA 

(m2·kg–1) 

叶长/宽比
LL/LW 

最小值 Min. 23.0 0.71  5.77 0.02  74.63 0.02  2.94 1.12 

最大值 Max. 82.0 0.84 75.13 5.01 970.59 0.60 35.08 6.86 

均值±标准误 
Mean±SE 

50.7±10.7 0.79±0.02 27.23±11.78 0.38±0.45 313.45±142.99 0.22±0.10 13.06±5.28 2.65±0.64

Chl, Chlorophyll content; Fv/Fm, Maximal photochemical efficiency of photo system II; PIABS, Performance index on basis of light energy absorption; 
Ksp, Stem sapwood xylem specific hydraulic conductivity; SD, Stomata density; T, Leaf thickness; SLA, Specific leaf area; LL/LW, Ratio of leaf 
length to leaf width. 
 
 
表2  古田山24-ha样地中地形和土壤特性的变化情况 
Table 2  Changes of topography and soil characteristics in the Gutianshan 24-ha plot 

地形 Topography 土壤属性 Soil characteristics  

平均海拔 
Mean elevation 

(m) 

凹凸度
Convexity 

(m) 

坡度 
Slope 

(°) 

坡向 
Aspect 

(°) 

全碳 
TC 

(g/kg) 

全氮 
TN 

(g/kg) 

全磷 
TP 

(g/kg) 

酸碱度 
pH 

含水量 
Moisture 

(%) 
最小值 Min.  11.82 –16.30 14.48  95.89 24.61 1.23 0.06 4.33 10.73 

最大值 Max. 257.68  18.62 51.28 255.53 90.57 4.29 0.31 5.40 35.28 

均值±标准误 
Mean±SE 

125.13±69.44 1.03±8.30 33.44±7.98 181.43±38.46 39.10±10.98 2.04±0.66 0.13±0.05 4.71±0.19 19.65±6.07

TP, TC and TN, Content of total soil carbon, nitrogen and phosphorus, respectively. 
 
 
2.2  地形和土壤特性的变化 

从表2中可以看出, 147个样方的地形异质性非

常大 , 海拔、凹凸度和坡度的变化幅度分别为

11.82–257.68 m、–16.30至18.62 m和14.48°–51.28°。
而在土壤特性方面, 土壤全磷含量整体偏低, 土壤

呈现较强的酸性。 
2.3  功能性状与地形和土壤特性的关系 

对7个植物功能性状与4个地形因子和5个土壤

因子的RDA约束排序分析结果见图2。结果表明, 地
形因子能够解释10.4%的功能性状变异, 其中平均

海拔的影响最大, 接下来依次是凹凸度、坡度和坡

向; 土壤因子能解释13.9%的性状变异, 其中影响

最大的是土壤含水量, 接下来依次是全氮、pH值、

全磷、全碳和氮/磷比。 
从排序图中可以看出, 叶绿素含量随海拔和凹

凸度的上升而下降, 但与土壤中的氮含量和水分含

量呈现正相关。叶绿素荧光参数Fv/Fm和PIABS则与

土壤氮磷含量呈现出显著的负相关。枝条比导率与

土壤含水量具有较为显著的正相关关系。比叶面积

与海拔呈现显著的正比关系。 

3  讨论  

RDA分析结果表明, 在地形方面, 海拔和凹凸

度是影响亚热带常绿阔叶林植物功能性状最重要

的两个地形因子; 在土壤方面, 土壤含水量和氮含

量则是最重要的因子。地形是多种环境因子的复合, 
温度、水分、土壤养分的变化集中体现在地形梯度

的变化上, 进而反映在植物功能性状的变化上。尤

其在小尺度研究领域, 这些非生物因子的影响尤其

明显(Loreau & Naeem, 2001)。 
许多研究表明, 当土壤存在氮元素缺乏、干旱

等胁迫时, 叶片叶绿素含量会随之下降(Reich et al., 
1999; 杨燕等, 2005)。本研究中, 叶绿素含量随着海

拔和凹凸度的上升而下降(图2a), 造成这一现象的

原因是土壤氮素和含水量与海拔和凹凸度呈现显

著的反比关系(表3), 即在海拔越高、凹凸度越大的

地方, 由于冲刷等原因, 土壤含氮量和含水量就越

低, 进而影响叶片叶绿素的合成。这与Criddle等
(1994)的研究结论是一致的。 

已有研究表明, 叶绿素吸收光能并用于驱动光

合作用, 超出植物所利用部分的那些被激发的光

能, 则以荧光的形式释放出去(Seaton & Walker, 
1990)。Fv/Fm是指光系统Ⅱ的最大光化学效率(张守

仁 ,  1999),  代表了植物潜在的太阳能利用效率

(Roháček & Barták, 1999)。PIABS是基于光能吸收的

光系统II光化学综合性能指数(李鹏民等, 2005)。两 
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图2  功能性状与地形因子(a)和土壤因子(b)的RDA约束排

序分析的双标图。图中实线特征向量表示功能性状, 虚线特

征向量表示地形因子，横纵坐标表示负荷量。Chl, 叶绿素

含量; Fv/Fm, PSII的最大光化学效率; PIABS, 基于光能吸收

的PSII光化学综合性能指数; Ksp, 枝条比导率; SD, 气孔密

度; T, 叶片厚度; SLA, 比叶面积; LL/LW, 叶长/宽比; 
mean elevation, 平均海拔; convexity, 凹凸度; TC, TN, TP, 
土壤全碳、全氮、全磷含量; moisture, 土壤含水量; N/P, 土
壤氮/磷比。 
Fig. 2  Biplots of RDA analysis between functional traits and 
topological variations (a), and soil parameters (b). Functional 
traits are displayed in solid arrows and topological data in 
dashed arrows. Chl, Chlorophyll content; Fv/Fm, Maximal 
photochemical efficiency of photo system II; PIABS, Perform-
ance index on basis of light energy absorption; Ksp, Stem sap-
wood xylem specific hydraulic conductivity; SD, Stomata den-
sity; T, Leaf thickness; SLA, Specific leaf area; LL/LW, Ratio 
of leaf length to leaf width; TP, TC and TN, Content of total 
soil carbon, nitrogen and phosphorus, respectively; N/P, Ratio 
of nitrogen to phosphorus. 
 
 

个荧光参数没有随着海拔和凹凸度的上升而下降, 
表明尽管海拔越高、凹凸度越大的时候, 土壤氮素 

表3  地形因子与土壤因子Spearman相关分析 
Table 3  Spearman correlation coefficients between soil char-
acteristics and topological variations 

 全碳TC 
(g/kg)

全氮TN 
(g/kg) 

全磷TP 
(g/kg) 

酸碱度
pH 

含水量
Moist (%)

平均海拔 
Mean eleva-
tion (m) 

–0.510** –0.579** –0.479** –0.174** –0.564**

凹凸度 
Convexity (m)

–0.611** –0.719** –0.714** –0.545** –0.693**

坡度 
Slope (°) 

 0.295** 0.214** 0.250** –0.044  0.112**

坡向 
Aspect (°) 

0.014 –0.061*  0.004 –0.046 –0.062* 

TC, TN, TP, Content of total soil carbon, nitrogen and phosphorus, 
respectively. * P<0.05; ** P<0.01. 
 

 
含量和含水量都越小, 但这样的养分环境对植物的

光合作用仍然是适宜的, 古田山没有出现明显的氮

素和水分胁迫。 
有趣的是, 两个叶绿素荧光参数随着土壤氮素

和磷素的上升而下降(图3a, b)。类似的结果也出现

在英国的一个酸性土壤草地的长期氮沉降模拟实

验中(Arróniz-Crespo et al., 2008)。世界上的许多森

林地区, 磷都是最主要的一个限制因素(Attiwill & 
Adams, 1993; Wu et al., 2007)。Han等(2005)发现, 中
国植物叶片中的磷含量低于世界平均水平, 氮/磷
比显著高于世界水平, 这可能说明中国土壤中磷素

缺乏状况比世界其他地区更为严重。汪涛等(2008)
的研究进一步证实, 中国热带和亚热带地区的土壤

全磷含量比其他地区都要低。而古田山24 ha样地土

壤中全磷含量平均值只有0.14 g/kg, 更远远低于中

亚热带地区土壤全磷含量0.39 g/kg的平均水平(张
俪文, 2010)。由于磷素的严重缺乏, 古田山的土壤

影响了植物光合作用的某些过程。已有研究表明, 
磷胁迫能够通过影响氮元素向Rubisco的分配

(Warren & Adam, 2002)、影响类囊体膜上的能量转

导(Jacob & Lawlor, 1993)、抑制Calvin循环里几种关

键酶的活性等方式(Natr, 1992), 限制植物的叶绿素

荧光过程和光合作用(吴楚等, 2004)。此外, 磷素的

缺乏也会影响植物对氮素的吸收(Asner et al., 1997; 
Aber et al., 1998), 因此在本研究中, 叶绿素荧光并

未随着磷素的上升而恢复 (Carroll et al., 2003; 
Phoenix et al., 2003)。 

磷元素在地壳中的含量虽然十分丰富, 但土壤

中绝大多数磷是以无机盐和有机磷的形式存在的, 
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图3  叶绿素荧光参数Fv/Fm 与全氮含量(a)、全磷含量(b)呈负相关(P<0.01); 土壤全磷含量与土壤pH值成正比(P<0.01)。
Fv/Fm, 光系统II的最大光化学效率。 
Fig. 3  Fluorescence parameter Fv/Fm is negatively correlated with TN (a) and TP (b) (P<0.01); TP and soil pH are positively corre-
lated (P<0.01). Fv/Fm, maximal photochemical efficiency of photosystem II. 
 

 
不能被植物直接利用(Bieleski & Ferguson, 1983)。已
有研究表明, 土壤中磷素的分布和可利用性首先取

决于土壤pH值, 酸性土壤的磷含量通常也较为缺

乏(Hinsinger, 2001)。土壤中磷的有效性随pH值的变

化呈现出单峰曲线的变化模式, 在pH值为6.5–7.5
之间时, 土壤中磷的有效性最佳(刘建玲和张凤华, 
2000)。古田山样地中, 土壤pH值同植物叶片中的磷

含量呈显著的正比关系(戴文燕, 2010①)。而在本研

究中, 土壤pH值同全磷含量呈现显著的正比关系

(图3c, R = 0.487, P< 0.01), 结合古田山土壤pH值的

范围(5.5–6.5), 可以预测, 当土壤pH值趋于中性时, 
土壤中磷元素的可利用性会增强, 叶绿素荧光也有

可能随之恢复。 
另一个对植物生长发育有重要作用的环境因

                                                        
① 戴文燕 (2010) 古田山亚热带常绿阔叶林地上生物量估算与生态化

学计量学特征. 硕士学位论文, 中国科学院植物研究所, 北京. 

子是水分供应。枝条比导率是一个能够较好地反映

植物水力结构和木质部水分传导效率的指标。生长

在干旱环境下的植物倾向于发育出较窄的导管以

适应干旱胁迫(Wright et al., 2004; Edwards, 2006), 
这是植物为避免过多水分散失所采取的一种安全

性策略。在本研究中, 枝条比导率随着土壤含水量

和pH值的上升而上升, 说明在土壤含水量大、并且

土壤酸碱度趋于中性的时候, 枝条水分传导效率较

高。气孔密度是与植物蒸腾作用有关的一个形态指

标, 但在本研究中, 气孔密度与地形和土壤因子的

关系并不十分明显。事实上, 关于气孔密度与环境

变量之间的关系目前还没有一致的结论(李芳兰等, 
2005)。植物叶片气孔的发育受到多种因素的调控, 
即使在相似的微环境下, 不同树种对环境变化的响

应速度也不同。而古田山地区复杂的地形和气候特
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征又使得其森林群落内部的微环境更加变化多样。

因此尽管在结构上气孔密度与植物水分利用有着

天然的关系, 但它在反映地形对植物水分状况的影

响方面, 可能并不是一个十分敏感的指标。 
植物体会根据所生长和繁殖的环境来改变自

己的形态特征。当坡度较大的时候, 植物倾向于长

出较厚的叶子来抵御由于冲蚀引起的水分和养分

流失。比叶面积(SLA)是反映植物生存策略的重要

指示性状, 能够反映植物在不同环境下获取资源的

能力。通常来讲, 生活在相对贫瘠的环境中的植物

具有较小的SLA, 而将更多的干物质投入用于抵御

不良环境(Westoby et al., 2002); 而生活在资源丰富

的环境中的植物则具有较大的SLA, 用于获取更多

的营养成分(Wilson et al., 1999)。各种环境因子综合

作用、共同调控植物的SLA, 这使得SLA的变化更

为复杂。此前的一些研究也表明, SLA随海拔的变化

并没有统一的规律, 有时会呈现单峰变化的形式, 
即在环境综合因子最优的地段, SLA出现峰值(Li et 
al., 2006)。 

随着海拔的升高, 水热条件逐渐成为植物生长

发育的限制性因子, 尤其在海拔较高、相对高程差

较大的山区, 海拔对植物叶片发育的影响更为明显

(李芳兰等, 2005; 祁建等, 2007)。在本研究中, SLA
与海拔呈正相关关系, 这可能是由于古田山24 ha
样地的相对高程差较小(268.6 m), 水热条件下降不

是很明显, 还未成为植物生长的限制因子。而随着

海拔升高, 人为干扰减少, 各种环境因子的综合条

件有所好转, 加之高海拔地区云雾较多, 植物倾向

于发育出大而薄的叶片, 以充分采集光照。植物在

对生长和防御做出权衡的时候, 所采取的生存策略

是对各种环境因子进行综合后所做出的一种最优

选择。 
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