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摘 要 以云南南部的沟谷雨林( 湿润生境) 和干热河谷萨瓦纳( savanna) 稀树灌丛( 干旱

生境) 中共 31 种主要优势木本植物为材料，研究了叶片主要功能性状单位面积叶干重

( LMA) 、单位干重氮含量( Nmass) 和单位干重最大净光合速率( Amass) 在 2 个生境中的差异及

各性状间的关系。结果表明: 在物种水平上，干旱和湿润生境中各树种的 LMA 值分别为

46． 88 ～ 178． 63 和 45． 35 ～ 93． 16 g·m －2 ; Amass值分别为 48． 12 ～ 176． 65 和 71． 38 ～ 265． 76
nmol·g －1·s － 1 ; Nmass值分别为 11． 8 ～ 36． 71 和 12． 98 ～ 31． 78 mg·g －1 ; 在群落水平上，干

旱生境中 LMA 显著高于湿润生境，而 Amass显著低于湿润生境，Nmass在 2 个生境中差异不显

著; 在群落尺度上，干旱生境中 LMA 与 Nmass 和 Amass 均呈显著负相关; 在 2 生境中 Nmass 与

Amass均呈显著正相关。同一生境下不同植物对环境的适应策略有差异，但各性状间的相关

关系具有趋同性; 从湿润到干旱生境，植物由快速生长转向以提高资源利用效率为主的适

应策略。
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Abstract: Three key leaf functional traits［leaf dry mass per area ( LMA) ，leaf nitrogen concen-
tration per unit mass ( Nmass ) ，and mass-based maximum photosynthetic rate ( Amass) ］were meas-
ured in 31 woody species from tropical lowland rain forest with high rainfall and from dry-hot val-
ley savanna with low rainfall in southern Yunnan． The results indicated that LMA was 46． 88 －
178． 63 and 45． 35 － 93． 16 g·m －2，Amass was 48． 12 － 176． 65 and 71． 38 － 265． 76 nmol·g －1

·s － 1，and Nmasswas 11． 8 － 36． 71 and 12． 98 － 31． 78 mg·g －1 in the dry savanna and the wet
rain forest，respectively． At the community level，Amass was lower but LMA was higher in the
plants of dry habitat than in wet habitat． Nmass was not significantly different between the plants
from the two habitats． LMA was negatively associated with Nmass and Amass in dry habitat; Amass and
Nmass were positively associated in both habitats． Our results indicated that correlations among the
traits of plants from the same habitat converged although adaptive strategies were different among
species． The adaptive strategies of dominant species changed from faster returns on investments in
dry mass in wet habitat to slower return to high resource-use efficiency in dry habitat．
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植物功能性状( plant functional traits) 是植物生

长在不同的环境中，经过长期的自然选择及适应进

化逐渐形成，并对生态系统功能有一定影响的内在

生理 和 外 在 形 态 特 性 ( Cunningham et al． ，1999;

Westoby et al． ，2002) 。从功能性状角度研究生态学

问题已经取得一些成就，如物种 共 存 ( Ackerly ＆
Cornwell，2007 ) 、生 物 入 侵 ( Feng et al． ，2008，

2009) 、营养循环 ( Kerkhoff et al． ，2006 ) 、碳平衡以

及土地利用和植被恢复等( Cornelissen et al． ，2003;

Ackerly ＆ Cornwell，2007 ) 。其中，植物功能性状与

环境的关系，即环境如何影响植物的功能性状和各

性状之间如何协调适应环境变化备受关注( Reich et
al． ，1997; Wright et al． ，2005; 孟 婷 婷 等，2007 ) 。
量化植物性状和环境的关系和研究各性状间的关联

有助于理解植物对环境的适应策略和各性状之间相

互作用机制、植物对资源的利用和分配过程( Westo-
by et al． ，2002; Kerkhoff et al． ，2006 ) ，对探讨植被

分布的进化历史和预测植被和生产力随气候的变化

也具 有 重 要 意 义 ( Tilman et al． ，1997; Ackerly ＆
Cornwell，2007; He et al． ，2009) 。

与全球尺度相比，区域尺度上叶片功能性状与

环境 的 关 系 表 现 得 更 为 明 显 ( Díaz et al． ，1998;

Wright et al． ，2004) ，因而在较为单一的环境梯度因

子影响下研究性状的变化更有利于量化性状对环境

的响应。水分是影响植物功能性状的重要环境因

子，生长在干旱环境中的植物进化出一系列的适应

特征，比如物候特征、形态特征、解剖结构特征及生

理特征 等 ( Lambers et al． ，1998; 肖 春 旺 等，2002;

Zhang et al． ，2007) ，相关研究已有很多，如控制条件

下水分对植物的形态和生理特性的影响( Galmés et
al． ，2007; 程徐冰等，2011) 以及水分和其他因子( 如

光、温度和土壤养分等) 相互作用等 ( Field et al． ，

1983; Cunningham et al． ，1999; Wright et al． ，2001，

2005; Feng ＆ Li，2007) 。研究发现，随降雨量降低，

单位 面 积 叶 干 重 ( LMA ) 增 大、单 位 干 重 氮 含 量

( Nmass ) 和单位干重最大光合速率( Amass ) 降低( Cun-
ningham et al． ，1999; Wright et al． ，2001; Galmés et
al． ，2007) 。但这些研究多数是在人工控制条件下

进行的，或只针对少数物种或个别物种或种群 ( 刘

金环等，2006; Galmés et al． ，2007; 程徐冰等，2011;

Wei et al． ，2011) ，这些结果在自然群落中是否成立

尚不清楚。因此，系统地研究群落中植物对环境胁

迫的适应对策更有意义 ( Wright et al． ，2005; 尧婷

婷等，2010) 。LMA、Nmass和 Amass是反映植物适应环

境策略的重要性状 ( Westoby et al． ，2002; Wright et
al． ，2001，2004; Cornelissen et al． ，2003; Reich ＆
Oleksyn，2004) ，与植物的生存能力、生产力、优势度

和分布密切相关( 冯玉龙等，2002) 。为进一步探究

植物适应不同降水生境的策略，本研究测定了云南

西双版纳沟谷雨林和元江干热河谷萨瓦纳 ( savan-
na) 稀树灌丛中主要优势树种的 LMA、Nmass和 Amass，

分析了干旱和湿润生境下各性状的差异和各性状之

间的关系。

1 研究地区与研究方法

1. 1 自然概况

研究地点位于云南南部中国科学院西双版版热

带植物园内的沟谷雨林( 21° 56' N，101° 15' E; 海拔

600 m) 和元江生态站附近的干热河谷型萨瓦纳植

被( 23°28' N，102°10. 38' E; 海拔 540 m) 。西双版

纳热带植物园年均降雨量为 1500 ～ 1600 mm，具有

明显的雨季( 5—10 月) 和干季( 11 月—翌年 4 月)

之分，干季多雾，全年湿润，年均气温 21. 7 ℃，年蒸

发量约为 1369 mm，年均相对湿度约为 86% ; 土壤

类型为砖红土; 属北热带西南季风气候，为热带季节

雨林 植 被 类 型 ( 朱 华，2005 ) 。元 江 县 气 象 站

( 23°36' N，101°59' E; 海拔 396 m) ，资料显示，该

县年均温 23. 7 ℃，年降雨量为 805 mm，但降雨量季

节变化大，旱季( 11 月—翌年 5 月) 仅占全年降雨量

的 21%，且年蒸发量大，约为 3800 mm，年均相对湿

度约为 60% ; 干旱燥热，与典型萨王纳气候相似; 土

壤类型为燥红土( 金振洲和欧晓昆，2000; 宋富强和

曹坤芳，2005) 。
1. 2 研究方法

2011 年 7 月，在 2 个研究地点共选择 21 科 31
种主要优势木本植物( 表 1 ) 为材料，物种的选择参

照黄钰辉等( 2007 ) 与金振洲和欧晓昆( 2000 ) 。选

择易于观测，且对干旱气候敏感的 3 个关键叶片性

状: 1) 单位面积叶干重( LMA) ，LMA 较高的物种其

叶片一般较厚，是植物对干旱环境的一种适应形态

( Cunningham et al． ，1999 ) ; 2 ) 单位干重叶氮含量

( Nmass ) ，氮是光合作用过程中酶的主要组成部分，

与光合作用紧密相关 ( Field ＆ Mooney，1983; Feng
et al． ，2009 ) ; 3 ) 单位干重最大光合速率 ( Amass ) ，

Amass是植物碳收获速率，能直接反映植物的生存状

况，对 水 热 变 化 也 较 为 敏 感 ( Cornelissen et al． ，
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2003) 。每个树种选择 3 ～ 5 株( 每株高度约 2 m) ，

每个植株选择 1 片向阳的成熟完好叶片，于晴朗的

天气 9: 00—11: 30 用便携式光合仪( Li-Cor，Lincoln，

Nebraska，USA) 测定光合作用。测定时光强设定为

1500 μmol· m －2 · s － 1，CO2 浓 度 为 380 μmol·
mol － 1，叶温为 25 ℃，空气相对湿度为 60% ～ 70%，

数据稳定后( 一般 2 ～ 4 min) 记录单位面积最大光

合速率。把测定光合作用的叶片及其周围相似的阳

生成熟叶片剪下，用自封袋装好，带回实验室用佳能

LiDE110 扫描仪( Canon，Bangkok，Thailand) 扫描，利

用 ImageJ ( National Institutes of Health，USA) 软件

计算叶片面积。之后，60 ℃ 下烘干至恒重，电子天

平称重，用碳氮分析仪 ( Vario MAX CN，Elementar
Analysensysteme，GmbH，Germany) 测定叶片氮含量。
LMA 为叶片干重与鲜叶面积之比; Amass为单位面积

叶片净光合速率与 LMA 之比。
1. 3 数据分析

对各性状值进行正态检验，发现均符合正态分

布。用方差分析检验干旱和湿润生境下优势种叶片

功能性状差异显著性; 用 Pearson 相 关 系 数 ( two-
tailed) 检验各功能性状间的相关显著性。分析所用

软件为 SPSS 17. 0 ( SPSS Inc. ，Chicago，USA) 。

表 1 2 个研究地点 31 种优势木本植物叶片单位面积重(LMA)、单位重氮含量(Nmass)和单位重最大光合速率(Amass)

Table 1 Leaf dry mass per area (LMA)，nitrogen concentration per unit mass (Nmass)，and mass-based maximum photo-
synthetic rate (Amass) of 31 dominant woody species in the two study sites
地点 树种 习性 LMA

( g·m －2 )
Nmass

( mg·g － 1 )

Amass

( nmol·g － 1·s － 1 )

西双版纳 滇印杜英 Elaeocarpus decurvatus Diels. E 45. 35 ± 1. 10 19. 19 ± 0. 31 214. 69 ± 6. 60
沟谷雨林 披针叶楠 Phoebe lanceolata ( Wall. ex Nees) Nees． E 47. 69 ± 3. 09 18. 31 ± 1. 66 132. 46 ± 7. 24

聚果榕 Ficus racemosa L. E 49. 79 ± 0. 44 28. 82 ± 0. 28 265. 72 ± 2. 50
玉蕊 Barringtonia racemosa ( L. ) Spreng. E 50. 43 ± 3. 15 30. 58 ± 1. 20 252. 05 ± 2. 43
番龙眼 Pometia tomentosa ( Bl. ) Teysm. et Binn． E 50. 48 ± 0. 97 18. 17 ± 1. 07 144. 48 ± 6. 84
云南蕊木 Kopsia officinalis Tsiang et P. T. Li. E 51. 88 ± 2. 25 11. 80 ± 0. 31 150. 31 ± 4. 17
望天树 Parashorea chinensis Wang Hsie. E 52. 82 ± 2. 42 21. 22 ± 0. 12 123. 13 ± 3. 76
假海桐 Pittosporopsis kerrii Craib. E 53. 43 ± 1. 15 20. 15 ± 0. 19 170. 85 ± 3. 66
木奶果 Baccaurea ramilfora Lour. E 58. 50 ± 4. 13 15. 80 ± 0. 49 88. 79 ± 4. 36
窄序芽豆树 Millettia leptobotrya Dunn. E 58. 76 ± 7. 34 36. 71 ± 2. 21 149. 74 ± 9. 70
小叶藤黄 Garcinia parvifolia Miq． E 61. 44 ± 3. 05 15. 57 ± 0. 32 108. 95 ± 3. 43
团花 Neolamarckia cadamba ( Roxb. ) Bosser. E 73. 11 ± 1. 06 25. 80 ± 0. 15 225. 14 ± 3. 75
番石榴 Psidium guajava L. E 89. 49 ± 5. 64 17. 83 ± 1. 12 138. 53 ± 6. 86
垂叶榕 Ficus benjamina L. E 90. 31 ± 3. 18 18. 93 ± 0. 98 130. 51 ± 3. 01
阔叶蒲桃 Syzygium latilimbum Merr. et Perry. E 93. 16 ± 3. 25 11. 89 ± 0. 20 71. 38 ± 1. 02
虾子花 Woodfordia fruticosa ( L. ) Kurz. D 57. 12 ± 3. 89 17. 73 ± 0. 59 244. 02 ± 4. 88
木棉 Bombax malabaricum DC. D 71. 42 ± 6. 53 20. 65 ± 1. 73 265. 76 ± 3. 98
平均值 ± 标准误 62. 07 ± 3. 81 20. 54 ± 1. 59 169. 21 ± 15. 3

元江 聚果榕 Ficus racemosa L. E 67. 00 ± 3. 14 23. 67 ± 0. 14 143. 62 ± 5. 45
番石榴 Psidium guajava L. E 136. 95 ± 4. 78 13. 19 ± 0. 29 90. 28 ± 6. 75
清香木 Pistacia weinmannifolia J. Poisson ex Franch. E 143. 04 ± 14. 54 15. 68 ± 2. 28 87. 26 ± 2. 11
绣鳞木犀榄 Olea ferruginea Royle. E 178. 63 ± 5. 08 14. 05 ± 0. 97 67. 33 ± 3. 44
浆果楝 Cipadessa baccifera ( Roth. ) Miq. D 46. 88 ± 1. 37 31. 78 ± 3. 16 166. 51 ± 7. 68
心叶木 Haldina cordifolia ( Roxb. ) Ridsd. D 60. 33 ± 1. 20 25. 16 ± 0. 40 155. 89 ± 2. 28
宿萼木 Strophioblachia fimbricalyx Boerl. D 62. 76 ± 0. 94 25. 24 ± 2. 54 140. 02 ± 5. 04
老人皮 Polyalthia cerasoides ( Roxb. ) Benth. et Hook． f． ex Bedd． D 66. 59 ± 3. 91 27. 43 ± 2. 72 132. 43 ± 6. 05
土密藤 Bridelia stipularis ( Linn. ) Bl． D 74. 04 ± 2. 76 22. 28 ± 1. 31 176. 65 ± 2. 55
厚皮树 Lannea coromandelica ( Houtt. ) Merr． D 79. 29 ± 2. 80 17. 28 ± 0. 42 158. 40 ± 11. 78
疏序黄荆 Vitex negundo L． form． laxipaniculata Pei． D 86. 62 ± 4. 53 17. 44 ± 0. 57 146. 63 ± 3. 89
虾子花 Woodfordia fruticosa ( L. ) Kurz. D 94. 90 ± 0. 37 13. 34 ± 0. 18 154. 38 ± 2. 06
羊蹄甲 Bauhinia tenuiflora Wattex C. B. Clarke． D 95. 74 ± 5. 74 20. 34 ± 0. 28 131. 55 ± 7. 72
光叶榄仁 Terminalia franchetii Gagnep． var． glabra Exell． D 111. 49 ± 1. 65 14. 04 ± 0. 35 95. 15 ± 2. 76
三叶漆 Terminthia paniculata ( Wall． ex G． Don) C． Y． Wu et T． L． Ming． D 124. 27 ± 2. 43 12. 98 ± 0. 12 74. 91 ± 1. 09
木棉 Bombax malabaricum DC． D 140. 40 ± 3. 65 25. 12 ± 0. 16 132. 14 ± 2. 57
余甘子 Phyllanthus emblica L． D 140. 68 ± 2. 89 13. 98 ± 0. 69 124. 81 ± 4. 52
白皮乌口树 Tarenna depauperata Hutch． D 160. 72 ± 2. 31 17. 47 ± 1. 73 48. 42 ± 2. 07
平均值 ± 标准误 103. 91 ± 9. 24 19. 47 ± 1. 37 123. 69 ± 8. 80

数据为平均值 ± 标准误( n = 3 ～ 5) ; 习性 E 代表常绿，D 代表落叶。
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2 结果与分析

2. 1 2 种生境下优势种叶片功能性状的比较

从表 1 可以看出，在物种水平上，湿润生境( 西

双版纳沟谷雨林) 中常绿树种占优，各树种间 LMA
值为 45. 35 ～ 93. 16 g·m －2，变异系数为 6. 14% ; 干

旱生境( 元江干热河谷萨瓦纳稀树灌丛) 中落叶树

种占优，LMA 值为 46. 88 ～ 178. 63 g·m －2，变异系

数为 8. 89%，较湿润生境，各树种间的 LMA 差异较

大。湿润生境中各树种间 Amass值为 71. 38 ～ 265. 76
nmol·g －1·s － 1，变异系数为 9. 01% ; 干旱生境下各

树种间 Amass 值为 48. 12 ～ 176. 65 nmol·g －1·s － 1，

变异系数为 7. 11%，较湿润生境，各种间 Amass 差异

较小。湿润和干旱生境中不同树种间 Nmass 的差异

相似，数值范围分别为 11. 8 ～ 36. 71、12. 98 ～ 31. 78
mg·g －1，变异系数分别为 7. 74%、7. 03%。在群落

水平上，湿润生境中 LMA 低于、Amass 高于干旱生境

中的值( P ＜ 0. 05; 图 1) ，而 Nmass在 2 个生境中差异

不显著( P ＞ 0. 05; 图 1) 。

图 1 干旱(n = 18)和湿润(n = 17)生境中优势种 LMA、
Nmass和 Amass的差异。平均值 ±标准误

Fig． 1 LMA，Nmass and Amass for the dominant species in
dry (n = 18) and wet (n = 17) habitats. Mean ± SE

2. 2 主要功能性状间的关系

在干旱生境中，Amass和 Nmass均与 LMA 呈显著的

负相关 ( P ＜ 0. 05 ) ( 图 2 ) ; 在湿润生境中 Amass 和

Nmass与 LMA 的相关性不显著 ( 图 2 ) 。在 2 个生境

中，Amass均与 Nmass呈显著的正相关 ( P ＜ 0. 05 ) ，且

在相同的 Nmass 下，湿润生境中 Amass 高于干旱生境

( 图 2) 。

图 2 干旱(空三角)和湿润( 实圆点) 生境中优势种 LMA、
Nmass和 Amass间的关系

Fig． 2 Relationships among LMA，Nmass and Amass for the
dominant species in the dry (open triangle) and wet ( filled
circle) habitats

3 讨 论

3. 1 水分对叶片主要功能性状的影响

LMA 较 好 地 反 映 了 植 物 对 资 源 的 利 用 方 式

( Poorter et al． ，2009 ) 和 对 环 境 的 适 应 策 略 ( Ni-
inemets，2001; Cornelissen et al． ，2003 ) 。许多研究

表 明，与 湿 润 生 境 相 比，干 旱 生 境 中 LMA 更 大

( Field et al． ，1983; Cunningham et al． ，1999; 尧婷

婷等，2010) ，这与本研究结果一致( 图 1 ) 。LMA 越
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大，叶 片 的 厚 度 和 ( 或 ) 密 度 就 越 大 ( Niinemets，
2001; 刘金环等，2006 ) ，植物对单位面积叶片的投

资就更多( Villar ＆ Merino，2001) 。对于受水分胁迫

( 干旱生境中) 的植物( 尤其是常绿植物) 来说，较大

的 LMA 有 利 于 提 高 水 分 利 用 效 率 ( Field et al． ，

1983; Wright et al． ，2001 ) 和降低植食性天敌以及

风、霜和雪等的危害 ( Roderick et al． ，1999; Poorter
et al． ，2009) ，延长叶片寿命( Kikuzawa，1991) ，这样

就能延长叶片碳积累的时间和提高资源利用效率

( Evans ＆ Poorter，2001) 。本研究中，干旱生境的降

雨量明显低于、而蒸发量明显高于湿润生境，干旱生

境中高的 LMA 有利于植物提高水分利用效率。这

一推测 已 被
13 C 稳 定 性 同 位 素 测 定 结 果 所 证 实

( Zhang et al． ，2007; Zhu et al． ，2010 ) 。此外，干热

河谷不仅水分缺乏，而且温度高、光照强，叶片的

LMA 较高有利于植物光保护( Zhang et al． ，2007) 。
许多研究发现，与湿润生境相比，干旱生境中

Nmass更低( Roderick et al． ，1999; Wright et al． ，2001;

Galmés et al． ，2007) ; 但也有研究表明，干旱中 Nmass

更高 ( Killingbeck ＆ Whitford，1996; Pavón et al． ，

2005) 。本研究发现，在干旱与湿润生境中 Nmass 差

异不显著( 图 1) 。在干旱生境中叶片角质层通常较

厚( Roderick et al． ，1999; 宋富强和曹坤芳，2005 ) 、
结构组织较多，导致叶片中叶肉细胞比例降低 ( 冯

玉龙等，2002) ; 同时干旱缺水还可能会降低地表凋

落物分 解 速 率 和 土 壤 养 分 的 矿 化 速 率 ( Zhang et
al． ，2007) ，这些均可导致 Nmass 降低。本研究中，干

旱生境下大多数树种为落叶树种，其叶寿命较短，选

择逃避干旱的策略( 金振洲和欧晓昆，2000; Zhang et
al． ，2007) ，这可能有利于 Nmass 提高。当然，在不同

生境中，Nmass与植物生活型的关系还需进一步探究。
此外，本研究中 2 个生境下 Nmass均值( 分别为 20. 54
和 19. 47 mg·g －1 ) 均高于全球热带植物叶片 Nmass

的均值( 17. 27 mg·g －1 ) ( Reich ＆ Oleksyn，2004) ，

说明这 2 个生境中植物叶片 Nmass 并不低。本研究

中 2 个生境均受印度洋暖湿气流的影响，雨季植物

能较好地吸收养分，这在一定程度上增加了 Nmass。
干旱生境中 Amass显著低于湿润生境中的值( 图

1C) ，这与干旱生境中 LMA 较高有关，较高的 LMA
降低了叶氮向光合机构的分配比例，从而降低光合

氮含量和光合速率 ( Feng et al． ，2009 ) 。为提高水

资源的利用效率，干旱生境下植物叶片气孔导度降

低( Zhang et al． ，2007) ，这也导致 Amass下降。

在干旱和湿润生境中，叶片功能性状 LMA 和

Amass的变化表明了植物对水分适应策略的改变，即

由快速生长转向为提高水分利用效率，这些功能性

状的变化体现了植物为最大化碳收获所采取的生存

和适应策略( Kikuzawa，1991; Evans ＆ Poorter，2001;

Wei et al． ，2011) 。
3. 2 功能性状间的关系

各生境中优势物种的功能性状具有相似的相关

关系，反映了植物环境适应策略的趋同性。Nmass 和

Amass均与 LMA 呈负相关，Amass 与 Nmass 呈正相关( 图

2) ，这与 Reich 等( 1997) 的研究结果一致。LMA 越

高，叶片厚度和( 或) 密度越大( Niinemets，2001; 刘

金环等，2006) ，可能限制了到达叶片内部叶绿体的

光强度、加大了 CO2 在叶肉组织中的传导阻力和

( 或) 延 长 了 气 体 在 叶 内 的 传 导 距 离 ( Parkhurst，
1994) ，也可能降低了叶氮向光合器官的分配比例

( Poorter ＆ Evans，1998; Feng et al． ，2008，2009) ，从

而使 Amass和 Nmass降低。Wright 等( 2004) 通过对全

球不同生境中 2000 多种植物叶片功能性状的研究

发现，LMA 较低，Nmas 和 Amass 较高，表明植物通过快

速的养分循环来适应环境; 而 LMA 较高时，Nmass 和

Amass较低，表明植物通过慢速的养分循环来求得生

存。本研究表明，随生境降雨量减少，植物发生了上

述适应策略的转换，体现了植物结构和功能的协同

性( Tilman et al． ，1997; He et al． ，2009; Wei et al． ，

2011) 。
本文探讨了 3 个关键功能性状如何随生境水分

变化而变化及其相关性，至于其他性状如何变化还

需进一步研究。除水分条件外，干旱和湿润生境中

其它环境因子，如光强、土壤养分、温度和生物因子

等也有差异，这些环境因子及其与水分的相互作用

如何影响植物功能性状、植物如何适应生态因子间

错综复杂的相互作用等值得进一步研究。
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