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摘　 要　 以贡嘎山常绿落叶阔叶混交林 ５ 种主要树种为研究对象，分析其叶片比叶面积
（ＳＬＡ）、叶干重（ＬＤＷ）、碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）含量、同位素丰度（δ１３Ｃ、δ１５Ｎ）等叶属性特
征，阐明常绿落叶阔叶混交林主要物种叶片性状的差异以及各种性状之间的相关关系，揭
示主要树种叶片的水分和养分利用效率之间的关系以及这种关系对该群落中主要树种共
存的影响机制。 结果表明：贡嘎山常绿落叶阔叶混交林常绿树种与落叶树种比叶面积存在
显著差异，叶片 Ｃ 含量与 Ｎ、Ｐ 含量呈显著负相关，Ｎ 含量和 Ｐ 含量呈显著正相关；ＳＬＡ 与 Ｎ
含量、Ｎ ∶ Ｐ 呈显著正相关关系，与 δ１３Ｃ、Ｃ 含量、Ｃ ∶ Ｎ 呈显著负相关关系，而与 Ｐ 相关性不
显著；叶片 δ１３Ｃ 与 Ｃ ∶ Ｎ 相关性不显著；ＳＬＡ 较高的叶片具有较高的叶片 Ｎ 含量，较低的叶
Ｃ 含量、氮素利用效率（ＮＵＥ）和水分利用效率（ＷＵＥ）；叶片的 ＷＵＥ 和 ＮＵＥ 之间不存在权
衡关系，未采用水氮耦合的权衡机制以适应潮湿多雨的环境；孑遗植物康定木兰（Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ
ｓｏｕｌｉｅｉ）和连香树（Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）均采用异于非孑遗物种的养分利用策略，形成生
态位的分化而共存于群落。
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　 　 叶片是植物光合作用和物质生产的主要器官，
在植物碳同化、水分关系和能量平衡方面有重要作

用（Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，２００４），植物叶片功能性状是植物

对生境异质以及环境变化所采取的适应性进化的结

果（Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，１９９８；Ｖｅｎｄｒａｍｉｎｉ ｅｔ ａｌ．，２００２；Ａｃｋｅｒ⁃
ｌｙ，２００３），与植株资源的利用效率能力和生长策略

密切相关，反映了植物对环境变化的适应对策

（Ｗｅｓｔｏｂｙ，１９９８；Ｖｅｎｄｒａｍｉｎｉ ｅｔ ａｌ．，２００２；冯秋红等，
２００８）。 某一典型生境的植物叶片功能性状可以反

映该地区植物生理生态过程的特殊性，是指示生态

系统结构与功能的有效指标（冯秋红等，２００８）。
比叶面积（ＳＬＡ）、叶片干重 （ＬＤＷ）、叶片碳氮

稳定同位素（δ１３Ｃ、δ１５Ｎ）、叶片碳氮磷含量（Ｃ、Ｎ、Ｐ）
是叶片的主要功能性状指标（Ｂｕｒｎｓ，２００４；宝乐等，
２００９；罗璐等，２０１１）。 ＳＬＡ 反映了植物对生境资源

的利用效率，常被用作植物碳收获策略的关键性状

（罗璐等，２０１１）。 碳氮磷元素在植物生长和各种生

理调节机能中发挥着重要作用，且彼此关系密切

（Ｎｉｋｌａｓ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 Ｃ ∶ Ｎ 和 Ｃ ∶ Ｐ 作为重要的生

理指标，不仅反映植物生长速度，而且与植物对氮和

磷的利用效率显著相关（Ｖｉｔｏｕｓｅｋ，１９８２）。 δ１３Ｃ 值

反映了叶片气孔导度与光合能力之间的平衡，与植

物的长期水分利用效率（ＷＵＥ）呈正相关关系（Ｗａｒ⁃
ｒｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００１；任书杰等，２０１１；展小云等，２０１２）。

植物叶片功能性状间存在着各种各样的联系，
而其中以权衡关系（ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）比较普遍（Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ ｅｔ
ａｌ．，１９９７；Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００５；Ｓａｎｔｉａｇｏ，２００７）。 Ｗｒｉｇｈｔ
等（２００４）等提出全球植物叶片经济型谱概念：叶片

氮含量、光合及呼吸速率较高的物种叶寿命较短、比
叶面积较高，这是因为植物采用相对较低的养分循

环速率来适应环境；反之，叶片经济型谱另一端的植

物则通过快速养分循环求得生存与发展。 植物在水

分利用效率和氮素利用效率之间也存在权衡关系，
在自然生态系统中，植物并不能同时最优化利用水

分和氮素（Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１；展小云等，２０１２），其利

用策略为对一种资源的高效利用是以另一种资源的

浪费为代价（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００５），且这种平衡过程受

到气候和土壤养分的干扰（Ｓｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 张

鹏等（２０１０）发现，祁连圆柏叶片 δ１３Ｃ 值与碳氮比呈

显著的正相关，而青海云杉叶片 δ１３Ｃ 值与碳氮比无

显著相关。 由此可见，不同生境下植物叶片的水分

和养分利用效率之间的关系存在着诸多差异，深入

研究植物性状间的关系不仅能够了解植物在不同环

境内和环境间的生态策略差异，更可以深入探索生

态位分化和物种共存的内在机理 （Ｗｅｓｕｌｓ ｅｔ ａｌ．，
２０１１），也可以为全球尺度上不同生境下木本植物

对资源利用效率以及生存策略的模型研究提供基础

数据。
常绿落叶阔叶混交林是指一种常绿阔叶物种与

落叶阔叶物种混生的群落（吴征镒 １９８０），是青藏高

原东缘山地垂直带谱中山地基带植被类型之一，但
长期的人类干扰不仅使该植被群落组成和空间结构

发生变化，而且导致覆盖面积大幅度下降，威胁到山

区社会经济发展和生态屏障的安全，是山地生态系

统响应未来全球变化研究的重点植被类型之一。 然

而，大量有关该区域的森林研究都集中在其他森林

类型（Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ．，２００５；Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 本文选取了贡嘎山常绿与

落叶阔叶混交林中常绿树种包槲柯 （ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ
ｃｌｅｉｓｔｏｃａｒｐｕｓ）及落叶树种五裂槭（Ａｃｅｒ ｏｌｉｖｅｒｉａｎｕｍ）、
五脉毛叶槭（Ａｃｅｒ ｓｔａｃｈｙｏｐｈｙｌｌｕｍ）、康定木兰（ Ｉｎｄｉｇｏ⁃
ｆｅｒａ ｓｏｕｌｉｅｉ）、连香树（Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ） ５ 个

主要树种为研究对象，分析碳同位素（δ１３Ｃ）值、氮同

位素（δ１５Ｎ）、比叶面积（ＳＬＡ）、碳（Ｃ）、氮（Ｎ）和磷

（Ｐ）含量等叶属性特征，旨在阐明山地常绿落叶阔

叶混交林物种间的资源利用策略，从化学计量学的

角度探讨群落中植物共存的机理及孑遗植物存活机

制，为全球变化背景下高山森林管理及其生态恢复

提供理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１ １　 研究区概况

贡嘎山地区位于青藏高原东南缘，地理位置处

于 ２９°２０′ Ｎ—３０°００′ Ｎ，１０１°３０′ Ｅ—１０２°１０′ Ｅ，地处

中国东部湿润季风区与青藏高原寒冷气候的过渡

带，其东坡表现出明显的气候、土壤、植被垂直分异

特征。 常绿落叶阔叶混交林主要分布于贡嘎山东坡

和东南坡海拔 ２２００～２４００ ｍ 的向阳山地，群落明显
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分为乔木、灌木，草本和苔藓地被层，年均温 １０ ℃左

右，≥１０ ℃的平均年积温为 ２５００ ℃，年平均降水量为

１６００ ｍｍ，全年湿度均在 ８０％以上。 土壤为山地黄棕

壤，ｐＨ 值为 ５．０～６．０，为重壤到轻粘土，团粒结构。
１ ２　 样品的采集和分析

以贡嘎山东坡海拔 ２２００ ～ ２４００ ｍ 的常绿与落

叶阔叶混交林为研究样地，２０１３ 年 ７ 月在样地内采

集 ５ 种主要树种，每个物种选择 １０ 株植物个体采集

不同方位的健康成熟且充分伸展、接受充足阳光的

叶片。 样品采集后用被蒸馏水浸湿的滤纸包裹，并
迅速放于自封袋中储藏于采样专用的冷藏箱中，带
回 实 验 室 迅 速 分 析。 新 鲜 叶 片 放 入 扫 描 仪

（ ＬＩＤＥ１１０， Ｈｅｗｌｅｔｔ⁃Ｐａｃｋａｒｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙ，
ＵＳＡ）中成像，然后采用 ＩｍａｇｅＪ 软件（Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｉｎｓｔｉ⁃
ｔｕｔｅｓ ｏｆ Ｈｅａｌｔｈ，ＵＳＡ）测得其叶面积。 测试后的样品

在 ６５ ℃下烘至质量恒定，冷却后称得干重。 称量后

的样品研磨过 ０．２ ｍｍ 孔筛，用于测定 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

和稳定碳同位素。 植物叶片的 Ｃ、Ｎ 含量采用元素

分析仪法（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ ｃｕｂｅ，Ｇｅｒｍａｎｙ），Ｐ
含量测定采用酸溶⁃钼锑抗比色法，于 ７００ ｎｍ 处自

外分光比色。 稳定碳同位素采用稳定同位素质谱仪

（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｄｅｌｔａ Ｖ Ａｄｖａｎｔａｇｅ，ＵＳＡ）测试。
１ ３　 数据处理

本实验数据使用 Ｒ ３．２．２ ｖｅｇａｎ 包对叶片功能

性状指标进行主成份分析（ＰＣＡ）；利用单因素方差

分析检验叶片性状之间的差异显著性；采用 Ｏｒｉｇｉｎ
９．２ 软件作图。

２　 结果与分析

２ １　 不同树种叶片功能性状的差异

由表 １ 可以看出常绿树种包槲柯 Ｃ 含量显著

高于其他 ４ 种落叶阔叶树种，且 Ｎ 含量显著低于其

他 ４ 种落叶树种；而 Ｐ 含量在 ５ 种树种中却差异不

显著。 在养分利用方面，常绿树种包槲柯对 Ｎ、Ｐ 元

素的利用效率上均高于落叶树种。 在落叶树种中康

定木兰的 Ｃ 含量最低，五脉毛叶槭 Ｃ 含量最高；五
裂槭的 Ｎ 含量最高，五脉毛叶槭的最低；五脉毛叶

槭的 Ｃ ∶ Ｎ 和 Ｃ ∶ Ｐ 均显著高于其他 ３ 种落叶植物。
２ ２　 叶片性状之间的关系

主成分分析结果显示： 第一主成分解释了

８５．２８％的变异，与 ＳＬＡ、Ｎ、Ｐ 呈正相关关系，与 Ｃ、
Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ、δ１３ Ｃ 成负相关关系；第二轴解释了

１１．８４％的变异，与 δ１５Ｎ、ＬＤＷ 呈负相关关系。 根据

不同树种间功能特征的差异，５ 种树种在多元功能

性状空间中划分成不同的类别。 孓遗植物康定木兰

和连香树位于第一主成分轴的右侧，具有较高的

ＳＬＡ 和 Ｎ 含量，体现了落叶树种快速生长、快速获

取的特征。 常绿植物包槲柯位于第一主成分轴的左

侧，具有较高的 Ｃ 含量、Ｃ ∶ Ｎ 和 ＬＤＷ，较低的 ＳＬＡ
和 Ｎ 含量，体现了常绿树种缓慢生长，保守的养分

利用策略。

图 １　 贡嘎山常绿落叶阔叶混交林主要树种功能性状的主
成份分析
Ｆｉｇ．１ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ
ｆｉｖｅ ｍａｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ⁃ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｍｔ． Ｇｏｎｇｇａ
ＳＬＡ．比叶面积，ＬＤＷ．叶干重，Ｃｈｌ．叶绿素含量，Ｃ．叶碳含量，Ｎ．叶氮含

量，Ｐ．叶磷含量，Ｃ ∶ Ｎ．碳氮比，Ｃ ∶ Ｐ． 碳磷比，δ１３ Ｃ．叶碳同位素，
δ１５Ｎ．叶氮同位素。

表 １　 贡嘎山常绿落叶阔叶林 ５ 种主要树种功能性状差异
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｆｉｖｅ ｍａｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ⁃ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ
ｔｈｅ Ｍｔ． Ｇｏｎｇｇａ
物种 Ｃ （ｇ·ｋｇ－１） Ｎ （ｇ·ｋｇ－１） Ｐ （ｇ·ｋｇ－１） Ｃ ∶ Ｎ Ｃ ∶ Ｐ

包槲柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｌｅｉｓｔｏｃａｒｐｕｓ ４８８．９６±２．７６ ａ １３．９８±０．５７ ｄ １．２８±０．１３ ａ ３５．０２±１．３９ ａ ３８５．９１±４０．７３ ａ
康定木兰 Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ ｓｏｕｌｉｅｉ ４３２．３９±５．１６ ｃ ２７．４２±３．７５ ｃ １．４１±０．２１ ａ １６．０４±２．１７ ｃ ３１１．９６±４４．１６ ｂ
连香树 Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ４６３．８０±２．２０ ｂ ３３．７１±６．０１ ｂ １．４２±０．１０ ａ １４．１６±２．５２ ｃｄ ３２８．９９±２３．８０ ｂ
五裂槭 Ａｃｅｒ ｏｌｉｖｅｒｉａｎｕｍ ４６０．０５±３１．０３ ｂ ４３．５０±１２．１３ ａ １．３８±０．２８ ａ １１．２６±２．７９ ｄ ３４５．５２±７６．０３ ａｂ
五脉毛叶槭 Ａｃｅｒ ｓｔａｃｈｙｏｐｈｙｌｌｕｍ ４６５．７７±６．２７ ｂ １７．５８±４．１１ ｄ １．２６±０．２５ ａ ２８．１３±７．９３ ｂ ３８３．４５±７３．９７ ａ
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图 ２　 叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间及 Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ 的相互关系
Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ Ｃ ａｎｄ Ｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ａ）， ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ Ｃ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｂ）， ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ
Ｐ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃ）， ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｃ ∶ Ｎ ａｎｄ Ｃ ∶ Ｐ （Ｄ）

图 ３　 叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及比值与比叶面积的关系
Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ） ａｎｄ ｌｅａｆ Ｃ， Ｎ， Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒａｔｉｏ
Ａ 为 ＳＬＡ ｖｓ． 叶 Ｃ，Ｂ 为 ＳＬＡ ｖｓ． 叶 Ｎ，Ｃ 为 ＳＬＡ ｖｓ． 叶 Ｐ，Ｄ 为 ＳＬＡ ｖｓ． Ｃ ∶ Ｎ，Ｅ 为 ＳＬＡ ｖｓ． Ｃ ∶ Ｐ，Ｆ 为 ＳＬＡ ｖｓ． Ｎ ∶ Ｐ。
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图 ４　 叶片 δ１３Ｃ 与 ＳＬＡ 和 Ｃ ∶ Ｎ 的关系
Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ （δ１３Ｃ） ａｎｄ Ｃ ∶ Ｎ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ δ１３Ｃ ａｎｄ ｌｅａｆ ＳＬＡ

２ ３　 叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间及 Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ 的相互关系

叶片功能性状的相关分析表明：叶 Ｃ 含量与叶

Ｎ 含量呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与 Ｐ 含量呈显著

负相关（Ｐ＜０．０５）。 叶 Ｎ 含量和叶 Ｐ 含量呈极显著

正相关（Ｐ＜０．０１），Ｃ ∶ Ｎ 与 Ｃ ∶ Ｐ 呈极显著正相关

（Ｐ＜０．０１）。 表明叶片对 Ｎ 素和 Ｐ 素的吸收及利用

效率上具有相互促进作用。
２ ４　 ＳＬＡ 与 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ、Ｎ ∶ Ｐ 的关系

由图 ４ 可看出，叶片 ＳＬＡ 和叶 Ｃ 含量呈现极显

著负相关。 在养分含量及其之间比值与 ＳＬＡ 的相

关关系中，除叶 ＳＬＡ 与叶 Ｐ 含量的相关性不显著

外，叶片 ＳＬＡ 与叶 Ｎ、Ｎ ∶ Ｐ 呈现极显著的正相关

性，与 Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ 呈现显著或极显著负相关。 可

见，叶片比叶面积越大的树种，其 Ｃ 含量越低，Ｎ 含

量越高，对 Ｎ、Ｐ 元素的利用效率越低。
２ ５　 叶片 δ１３Ｃ 与 ＳＬＡ、Ｃ ∶ Ｎ 的关系

由图 ４ 可以看出，叶片的 δ１３Ｃ 与 Ｃ：Ｎ 没有显著

的相关关系，与 ＳＬＡ 之间存在显著的负相关关系。
由此可见 ＳＬＡ 越大的树种其水分利用效率越低；常
绿落叶阔叶混交林主要树种叶片水分利用效率与氮

素利用效率之间不存在制约关系，没有产生耦合

效应。

３　 讨　 论

本研究结果表明，除 Ｐ 含量外，ＳＬＡ、Ｃ、Ｎ 含量

在常绿和落叶树种之间均存在显著差异，表明同一

生境下不同生活型物种的适应策略差异较大，这种

差异反映了不同树种形态和养分利用方式的内在区

别（Ｔｏｍｌｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 研究表明，落叶树种叶

片的 Ｎ 含量高于常绿树种，Ｃ 含量低于常绿树种

（Ａｅｒｔｓ ｅｔ ａｌ．，２０００），这与本文的研究结果一致，这

主要因为落叶树种叶片更新代谢较频繁，植物叶片

中的碳元素不能有效的保存，而常绿树种叶片更新

换代比较慢，碳元素被吸收后被保存在叶片内，因此

常绿物种叶片中的碳含量相对高于落叶物种。 而氮

是再利用程度很强的元素，在落叶林生长的过程中，
氮素从即将衰老脱落的叶片转移到新叶，故落叶物

种叶片氮含量比常绿物种氮含量高（Ａｅｒｔｓ ｅｔ ａｌ．，
２０００）。 常绿植物包槲柯以较长的叶寿命减少养分

损失，提高养分转移率和养分利用效率，以一种节俭

保守的方式消费氮素，相对于其他落叶树种具有绝

对的氮素利用优势。 不同树种之间功能性状的差异

显示树种在生态策略上的差异，表明树种采用不同

的生态策略适应环境，在生态位上形成分化。 而且

主成分分析也进一步证实了此结果，而且生态位的

分化直接减少了生境下不同物种的竞争强度，最终

形成常绿落叶阔叶混交林的复杂群落。
Ｃ、Ｎ、Ｐ 三者之间的化学计量比能够反映植物

的 Ｃ 积累状态和 Ｎ、Ｐ 养分限制格局，并成为植物生

长、生理过程发生变化的内在驱动因素之一（羊留

冬等，２０１１）。 本研究发现，叶 Ｃ 与 Ｎ、Ｐ 呈显著负相

关，叶 Ｎ 与 Ｐ 呈显著正相关，这与前人的研究结果

一致（Ｓｔｅｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００２；Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２００５），是高等

陆生植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素计量的普遍规律，体现了绿色

植物在固 Ｃ 过程中养分效率的权衡策略（Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ
ａｌ．， ２００４）。 本研究中 Ｎ 和 Ｐ、Ｃ ∶ Ｎ 与 Ｃ ∶ Ｐ 呈极

显著正相关，说明作为植物生长的重要养分因子，
Ｎ、Ｐ 元素之间具有协同作用。

植物对生源要素具有稳定的生理代谢需求，植
物吸收利用各种必需元素，并在体内相互耦合保持

相对平衡，与叶片性状形成叶片稳态机制（曾德慧

等， ２００５）。 理论上讲，低 ＳＬＡ 的植物叶片的细胞壁

３０６２彭阿辉等：贡嘎山常绿落叶阔叶混交林主要树种叶功能性状



组分和碳含量较高，而其叶片水分含量、叶片氮含量

较低，因此大部分研究认为 ＳＬＡ 与 Ｎ 含量呈正相关

关系（Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，１９９１；Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 本研

究中，叶片 ＳＬＡ 与 Ｎ 含量整体上呈极显著的正相

关，支持上述观点。 然而，比叶面积与叶片中 Ｐ 并

未呈现相关性，且不同树种间叶片 Ｐ 含量差异不显

著，推测这种关系可能与土壤特性和区域植物系统

发育有关（Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ ｅｔ ａｌ．，２００３）。
水分利用效率和氮素利用效率代表了不同物种

的竞争策略，由于植物本身在水分、氮素消耗和生物

量形成上有所差异，导致水分利用效率和氮素利用

效率的差异（Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 我们将水分利用效

率 δ１３Ｃ 与氮素利用效率 Ｃ ∶ Ｎ 拟合，并未发现其中

任何相关性。 这与之前 Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ 等（１９９７）、李明财

等（２００７）、展小云等（２０１２）得出的结论：在自然生

态系统中植物不能同时最优化利用水分和氮素，植
物对一种资源的高效利用往往伴随着另一种资源的

浪费的研究结果不同。 导致该现象的原因可能是，
该地区年降雨量达到 １６００ ｍｍ，空气和土壤湿度较

高，植物并不需要为水分竞争而生存，而氮素是影响

该地区植物生长的重要限制因子 （羊留冬等，
２０１１）。 因此，贡嘎山常绿落叶阔叶混交林群落在

水分和氮素利用上并没有采取权衡策略，未采用水

氮耦合机制来适应潮湿多雨的环境。
孑遗植物（ｒｅｌｉｃｔ ｐｌａｎｔ）指起源久远、在新生代第

三纪或更早时期曾广泛分布于北半球、后因地质和

气候的变化使其分布区逐渐缩小 （ Ｄｅｎｋ ｅｔ ａｌ．，
２００１）、在生物避难所保留下来的物种（Ｔｚｅｄａｋｉｓ ｅｔ
ａｌ．，２００２）。 孑遗物种在不断环境变化下通过植物

性状的变化，形成了对不同环境的适应策略而得已

生存至今（Ｄｅｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｈａｍｐｅ ｅｔ ａｌ．，２００２）。
Ｌｉａｏ 等（２０１２）从植物功能性状探讨了孑遗树种对

环境的响应，得出孑遗树种与非孑遗树种通过形成

不同生长策略而共存。 本研究结果与其结论一致，
即孑遗植物形成了不同于非孑遗植物的生长策略，
采用生态位的分化因而才得已共存于该群落中。

贡嘎山东坡常绿落叶阔叶混交林的主要树种通

过改变各自叶片功能性状以适应环境，共同反映了

群落内不同树种间的共生策略，是植物和环境综合

作用的结果。 但本研究从植物功能性状角度，仅仅

初步探讨了贡嘎山常绿落叶阔叶混交林几种主要树

种的养分和水分利用策略。 未来的研究可利用植物

群落结构功能性状相对稳定的特征，辅之以非生物

因子的介导，阐明植物个体到种群、群落乃至整个生

态系统的养分和水分利用策略，进而揭示其内在的

生理生态机制以及驱动该变化的主要非生物因子。
我们的研究可为山地生态系统应对全球变化的生态

系统服务功能评价和区域可持续发展的政策制定提

供理论依据和数据支撑，并为区域和全球尺度下木

本植物功能多样性的模型研究提供基础数据。
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