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植物叶片性状沿海拔梯度变化研究进展

宋璐璐 1,2，樊江文 1，吴绍洪 1

(1. 中国科学院地理科学与资源研究所，北京 100101；2. 中国科学院研究生院，北京 100049)

摘 要：由于在海拔梯度上各种环境因子表现出连续的梯度性变化，以海拔梯度为平台研究植物叶片性状的适应

特征有助于揭示植物对气候变化的响应，进而可以为研究全球变化与陆地生态系统的关系提供研究基础。本文

重点分析了植物的叶寿命、比叶面积、叶氮含量、叶绿素含量等叶片结构性状和气孔导度、叶片羧化效率、水分利

用效率和叶片δ13C等叶片功能性状随海拔梯度的变化规律和特点，探讨了植物叶片性状的研究不足及未来发展方

向，以便为国内相关研究的开展提供参考。

关 键 词：海拔响应；叶片结构性状；叶片功能性状

全球气候变化将影响植物本身结构与功能，但

气候与植物的生活史、形态、物候以及生理之间的

反馈机制比较复杂，有关植物性状(plant traits)对于

气候变化响应的研究还需要进一步丰富和深入[1]。

叶片性状(leaf traits)作为各种植物性状中重要的定

量指标，能够反映植物适应环境变化所形成的生存

对策，并且这些性状具有易测定等特点，逐渐成为

生态学研究的热点之一[2]。以海拔梯度为实验平台

研究叶片性状的变化特征，有助于深入理解植物生

理生态特征对于环境变化的适应对策[3]，从而为预

测未来气候变化背景下植物叶片性状时空变异特

征及机制提供科学依据。

植物的叶片性状分为结构性状和功能性状两

类。其中结构性状是指植物叶片的生物化学结构

特征，在特定环境下保持相对稳定，主要包括叶寿

命、比叶面积和叶氮含量等。叶片功能性状则体现

了叶片的生长代谢指标，随时间和空间的变化程度

相对较大，主要包括光合速率、呼吸速率、气孔导度

等。植物的叶片性状共同体现了植物为了获得最

大化碳收获所采取的生存适应策略[2,4]，具有重要的

生态学和生物进化意义。叶片的δ13C 含量作为重

要的叶片功能性状受到生理生态学家的广泛关注，

δ13C 技术亦被广泛应用于植物生理学和遗传学领

域，其中，用δ13C预测植物水分利用效率(water use

efficiency, WUE)被普遍认为是一种有效手段[5]。自

20世纪 80年代以来，有研究表明沿着海拔梯度的

变化叶片δ13C含量表现出与WUE无显著相关关系

以来[6]，海拔梯度对植物叶片δ13C含量的影响机制

成为研究热点。

目前，尽管对于叶片性状沿海拔梯度的变化特

征及作用机制进行了大量研究，但有关叶片性状的

影响因素以及各指标之间的相互作用机理仍存在

局限性。本文旨在将有关叶片性状各指标沿海拔

梯度的分布特征进行总结和剖析，并探讨当前工作

的不足之处以及未来的发展方向，以便读者对本领

域有较全面的了解，并为深入认识叶片性状各指标

之间的相互作用机理提供思路。

1 叶片结构性状沿海拔梯度的变化

1.1叶寿命沿海拔梯度的变化研究

叶寿命是反映植物行为和功能的综合性指标，

随着叶片的展开(即叶面积的增加)，通常净光合速

率随之增加，当叶片完全展开时，光合能力达到最

高峰，此后随着叶片的衰老，其光合能力也逐渐下

降[7]。在叶片的衰老过程中，叶内的可溶性蛋白逐

渐分解，随之表现出叶氮含量和净光合速率降低等

一系列的生理生态特征。

普遍认为，高海拔地区的物种比在低海拔地区

具有更长的叶寿命，相关的种源实验表明这种变异

是一种非遗传的气候(温度)适应特征[8]。例如，Luo

等 [9]对贡嘎山东部不同海拔高度(1900~3700 m)的
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亚热带常绿阔叶树种、针叶树种叶寿命沿海拔梯度

的变化进行了研究，结果表明所有物种的叶寿命均

沿海拔梯度的升高而增加；Boratynski 等 [10]对不同

海拔高度(830~1420 m)的针叶树种的叶寿命的研究

结果表明，高海拔处的叶寿命比低海拔处高；再如，

北美一松属植物(Pinus contorta)在海拔20~180 m的

范围内最大叶寿命只有4年，但在海拔2700 m处则

可长至 8年[11]；此外，Diermer等[12]对中欧 29种草本

植物的研究表明，所有草本植物叶寿命均沿着海拔

梯度的增加而增加。

但是，也有研究表明叶寿命会随着海拔的升高

而降低[13]。造成该研究结果不同的原因在于植物

生活型的不同。叶片寿命随海拔梯度下降的物种

多属落叶物种，该生活型的物种在高海拔地区其生

长期较短，从而叶片寿命就会减少，但植物为了补

偿其短生长期光合作用的不足，增加了叶片碳同化

的能力[14]。与此相反，高海拔处常绿物种由于其叶

片寿命较长，所以在对于叶片的“投资”方面比落叶

物种高出很多，表现出较高的比叶重和较多的叶片

营养。

叶寿命是将其他叶片性状紧密联系在一起的

生态综合体(ecological integrator)[14]，即叶寿命的变

化与其他叶片性状的变化存在紧密联系。以往的

研究表明，在不同的生活型中，叶寿命与比叶面积、

单位重量的叶氮含量(Nmass)呈明显的反比关系，即

随着叶寿命的增加，比叶面积和单位重量的叶氮含

量在逐渐减小[13-17]。此外，不同物种间叶寿命与单

位面积的叶氮含量(Narea)呈现一种正相关关系，即随

着叶寿命的增加，单位面积的叶氮含量也在增加，

但这种关系没有单位重量的叶氮含量与叶寿命的

关系明显[15-16]，这种现象表明单位叶面积的氮含量

分配机制比较复杂，并且叶寿命的增加对单位面积

的叶氮含量变化方差贡献不大。

总之，叶寿命是一个反映植物行为和功能的综

合性指标，高海拔的高叶寿命则综合反映了植物对

各种胁迫因子(低温、低压、低养分、草食动物的捕

食、自然灾害侵蚀)的生态适应性[18]。

1.2比叶面积沿海拔梯度变化研究

植物的光合作用、呼吸作用、蒸腾作用都直接

或间接与叶面积有关，因此与叶面积相关的植物性

状指标成为评价植物群落净初级生产力、衡量群落

结构是否合理的重要指标。作为植物碳收获策略

的关键叶性状之一，比叶面积 (Specific leaf area,

SLA)，即叶片面积与叶片重量之比，反映了单位重

量的鲜叶表面积情况[14]，体现了植物快速生长(高比

叶面积)和养分维护(低比叶面积)间的权衡[19]。通

常比叶面积较低的植物，叶中很大一部分物质用于

构建保卫构造(防虫食、防止过度失水等)或者增加

叶肉细胞密度，常形成厚度较大而面积较小的叶片

以延长寿命[16-17]。

普遍认为，同一物种在低海拔地区比高海拔地

区具有较高的比叶面积，即比叶面积会随着海拔的

增加而减小[14-15,17-20]，具体表现在植物叶片厚度的增

加和叶肉细胞密度的增大，这不仅有利于增强高海

拔植物叶片充分利用光能以增加固碳，同时也适当

增强了叶片对于强光的保护作用。比叶面积沿海

拔梯度减小的原因可能存在于：一是较低的土壤温

度限制了植物根系对土壤水分的吸收，从而植物受

到一个逐渐增大的水分胁迫，叶片厚度的增加和比

叶面积的减小有利于减小水分的散失同时增加对

干旱的抵抗力[20]；另外一种解释是高海拔地点的叶

片由于对寒冷的适应，减小叶长和叶面积形态性状

作为对寒冷的一个适应表现，仅仅是植物获得较高

抗冻性的一种响应[17]。

以往的研究表明，叶片SLA与叶氮含量之间存

在紧密联系。例如，SLA与Narea之间存在负相关关

系，而与Nmass间存在正相关关系，但SLA-Nmass之间

的相关关系要比SLA-Narea的相关关系明显[14-15,19]，这

其中的原因可能与植物在水分胁迫下氮的分配制

度有关，但详细的原因还需进一步探讨。由于叶氮

含量是决定光合能力强弱的指标之一[13]，因此，SLA

对确定植被的光合速率也具有一定的指示意义[19]。

1.3叶氮含量沿海拔梯度变化研究

氮素作为植物生长主要限制之一，其在叶片内

的含量远比在其他器官中的含量要高[4]。用以表示

植物叶片氮含量的海拔响应方式有两种，一种是单

位面积的氮含量的海拔响应(Narea)，另一种是单位干

重的氮含量的海拔响应(Nmass)。已有的研究结果表

明，乔木、灌木和草本3种不同生活型植物的Narea几

乎都随着海拔的升高而增加 [15-17,21-23]。对于这种现

象的解释目前主要存在以下两种观点，一种观点认

为单个叶片的氮含量并不随海拔的变化而变化，但

由于单个植物叶片的面积随海拔的升高而降低，导

致Narea随海拔的升高而增加[24]；另一种观点认为高

海拔植物叶片的高 Narea是对其生存环境的一种适

应方式[20]。即在高海拔地区土壤有效氮含量降低
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时，植物为了适应“低氮”的生存环境，其用于光合

生产的氮反而会增加，这一现象是植物为了适应贫

瘠的土壤而建立的一种“奢侈消费”(luxury uptake)

系统，在一定程度上可抑制营养的流失，是一种遗

传适应性的表现。

与Narea对海拔梯度的响应相反，大量的研究表

明，Nmass沿着海拔梯度的增加呈现降低趋势[18-23,25]，

但也有学者认为，Nmass的海拔响应趋势无统一趋

势，例如Nmass随海拔的增加呈现先降低然后又升高

的趋势[26]，有些变化不明显[22]等。Morecroft等[26]将

Nmass随海拔的升高而增加归因于高海拔植物叶片

受低温和生长季较短的影响而导致生物量的降低。

叶片光合氮利用效率 (photosynthetic nitro-

gen-use efficiency, PUNE)是叶片光合速率与叶片氮

含量的比值。研究叶片PUNE的特征以及PUNE与

其他叶片性状之间的联系，有利于深入探讨叶氮在

不同植物体内的重要性[8]。PUNE的海拔响应一般

表现为随着海拔梯度的升高而逐渐减小。例如，

Körner 和 Diemer[27]发现草本植物的叶片 PUNE 在

高海拔处(2600 m)比低海拔处(600 m)低20%~30%；

Vitousek 等 [21]在夏威夷对乔木种 Metrosideros poly⁃
morpha的研究发现，海拔2500 m的叶片PUNE比海

拔700 m处降低了近50%。造成该现象的原因在于

高海拔地区的低温、低降雨量和强光照等环境条件

造成了光合速率的降低最终导致 PUNE 的减小。

研究发现，PUNE 与叶片寿命及 LMA 呈现负相关
[5]。造成这种现象的原因在于：叶片厚度的增加(低

SLA)首先会阻碍CO2进入细胞的含量，其次也会减

少太阳光透射到叶肉细胞上的含量[28]，而CO2和光

辐射量正是限制光合速率的重要因子，由此引起了

PUNE的减少。此外，较厚的叶片也会减少将N分

配到光合器官中的含量[8,16]，从而降低PUNE。

1.4叶绿素沿海拔梯度的变化研究

叶绿素是植物光合器官重要的物质组分，对植

物的光合作用具有重要作用。高海拔植物的光合

色素组成独具特点。Mooney 等 [29]对高山唐松草

(Thalictrum alpinum)和肾叶山蓼(Oxyria digyna (L.)
Hill)的研究结果表明，高山植物叶片具有相对低的

叶绿素含量及对光的强反射性。卢存福等[30]对生

长于不同海拔的高山植物矮嵩草(Kobresia humilis)
的测定结果表明，随着海拔升高，植物叶片中总叶

绿素含量减少。有人认为，高海拔地区植物叶片叶

绿素含量的主要影响因素是强日照[31]，植物叶绿素

含量较低，可以减少叶片对光的吸收，使植物免遭

强辐射的损伤。高海拔环境也会影响叶绿素a和叶

绿素b比值，高海拔植物叶绿素a/b平均值为5.5，最

高达 9.3；而阴生植物为 4.4[30]。对于这些比值的生

态学及生理学意义，目前仍未充分了解。

2 叶片功能性状沿海拔梯度的变化

2.1气孔导度沿海拔梯度的变化研究

气孔是陆生植物叶片十分重要的结构，一方面

它决定着植物和外界的气体交换，另一方面它还是

植物水分散失的主要通道。随海拔梯度变化的大

气温度、压强、水分以及CO2浓度等都是影响高海

拔植物叶片气孔导度的重要环境要素。例如，随着

海拔高度的增加，低温将导致CO2扩散能力降低，

从而降低叶片气孔的CO2导度。但是Morecroft和

Woodward[32]认为低温对气孔导度的影响较弱，与低

温相反，高海拔处较低的大气压将增加气体分子的

扩散能力，而且还有可能增加气孔密度，从而增加

叶片气孔导度。此外，相同气孔密度下，生长在

CO2摩尔分数较低大气条件下(高海拔地区)的植物

具有较高的气孔导度。由此可见，高海拔地区温度

和气压对气孔导度的影响机制较为复杂，有待进一

步深入研究。

由于海拔梯度变化导致了多种对气孔导度产

生影响的环境因子变化，因此，气孔导度也表现出

随海拔变化而变化的特征。Körner 和Diemer[27]对

澳大利亚境内阿尔卑斯山脉600~2600 m的草本植

物叶片气孔导度的研究发现，随着海拔的升高气孔

导度在减小；Vitousek 等 [21]在夏威夷对 Metrosideros
polymorpha的研究也发现野外条件下叶片气孔导度

随海拔的升高而降低。但Körner 等[25]对新西兰阿

尔卑斯山南部不同生活型(包括草本、灌木、乔木)叶

片气孔导度的研究发现，所有生活型的叶片气孔导

度均随着海拔的增加而增大；Friend等[33]在1989年

对苏格兰的 Vaccinium myrtillus 和 Nardus stricta 两

种植物连续两年的野外测定也表明野外条件下气

孔导度随海拔的升高而增大；Kogami等[22]对在不同

海拔分布的Polygonum cuspidatum的草本植物的研

究也得出了同样的结论，即气孔导度会随着海拔的

升高而增大。由此可见，野外条件下气孔导度的海

拔响应受多种环境因子的综合影响，与具体的研究

地点和环境条件之间可能存在密切关联。

1433



地 理 科 学 进 展 30卷 11期

2.2叶片羧化效率沿海拔梯度的变化研究

研究表明，叶片羧化效率(以CO2响应曲线的初

始斜率表示)与 1,5-二磷酸羧化氧化酶 Rubisco 活

性、活化Rubisco量有关[29]。由于 Pi /Pa ( Pi 是胞间

CO2分压；Pa 是大气CO2分压)受气孔导度和Rubis-

co的双重影响，所以叶片羧化速率与 Pi /Pa 之间的

关系密切。在气孔导度随海拔变化不大的情况下，

植物叶片羧化效率高则导致较低的 Pi /Pa 。

对植物叶片羧化效率的海拔响应目前已有许

多研究，Körner和Diemer[27]比较了阿尔卑斯山分布

于不同海拔(600~2600 m)的 8科 13属 27种草本植

物野外条件下的光合CO2响应曲线，结果表明集中

分布于高海拔地区的植物叶片羧化效率明显高于

低海拔的植物，Ranunclus属高海拔植物的羧化速率

甚至大于低海拔种群40%以上。此外，许多学者也

在不同实验地点得出了相同的结论 [2,34,35]。史作民

等[36]认为，与羧化速率相比，光合速率在野外观测

时受诸多因素的瞬时影响，短时期测定的光合速率

并不能完全反映植物本身长期吸收和固定大气

CO2的特征，这一原因造成了野外条件下测定的光

合速率随海拔变化的不确定性。例如有些研究结

果表明光合速率随海拔的增加而增加[33]，但也有结

果表明光合速率没有明显的变化[24]，或者是低海拔

地区植物的光合速率较高[22]。

2.3水分利用效率沿海拔梯度的变化研究

水分利用效率(water use efficiency, WUE)是指

植物消耗单位质量水分所固定的CO2(或生产的干

物质)的量，该概念自提出以来在农学、植物生理学

和生态学领域得到了广泛的应用[37]。

根据Condon等[38]提出的WUE模式：
WUE = A/T[gc(Pa - Pi)]/[gw(Wi - Wa)]

≈ 0.6Pa(1 - Pi /Pa)/(Wi - Wa)
(1)

式中：A 为光合速率；T 为蒸腾速率；gc 和 gw 分别

表示植物叶片气孔对CO2和H2O的传导系数；Wi 和
Wa 分别代表植物叶片内外的水蒸汽，Wi - Wa 通常

以空气饱和水气压差VPD代替；Pi 和 Pa 分别表示

细胞内部和外部的CO2浓度。显然，在大气CO2浓

度稳定的条件下，植物的水分利用效率与 Pi /Pa 和

VPD 有关，即 WUE 与叶片细胞内外 CO2 浓度比

( Pi /Pa )、叶片内外的水汽压差(VPD)均呈反比，凡

是能引起 Pi /Pa 和 VPD 变化的环境因素都是影响

植物WUE 变化的重要因子。

对于影响植物WUE的因素，国内外许多学者

都做过研究[37-39]，本文就影响植物WUE的主要因素

进行阐述：

首先，VPD是影响叶片WUE的最主要环境因

子[38]。由公式(1)可以看出，VPD与WUE呈负相关

关系，而有研究表明，随着VPD增加，WUE的降低

趋势越来越弱。这种现象可能与土壤水分状况有

关，在土壤水分不充足的情况下，VPD达到一定水

平后，由于气孔阻抗的增加，植物蒸腾作用亦不再

增加，从而使WUE对VPD的敏感性减弱。

土壤水分会影响叶片WUE水平。植物在遭受

干旱胁迫时，气孔导度降低，Pi /Pa 随之减小，从而

使得WUE升高(公式(1))。至今大量的研究已经证

实植物叶片的WUE在适度的干旱条件下会升高，

如果干旱进一步加剧，气孔导度降低的同时植物叶

片的光合能力也随之降低，其结果可能导致WUE

保持不变或降低[39]。

绝大多数研究表明，大气CO2浓度升高会提高

植物WUE，其机制包括直接和间接两个方面。首

先，根据公式(1)，CO2浓度的增加会直接促进植物

WUE的升高；其次，CO2浓度升高一方面促使植物

的光合作用增强，另一方面会使气孔导度降低，蒸

腾作用减弱，从而使得植物WUE升高[38]。

气孔是植物进行气体交换的主要窗口，控制着

叶片和大气之间的 CO2和水蒸汽的扩散传导，因

此，气孔的结构特征及其行为对光合作用和蒸腾作

用乃至WUE都有深刻影响。但是，水分散失对气

孔的依赖程度大于光合对气孔的依赖，主要因为气

孔阻力在总的水分输送阻力中所占比例要比其在

总的CO2输送阻力中所占比例高的多，因此气孔的

开闭对于蒸腾作用尤为重要[40]，从这一意义上讲，

气孔阻力的增加会提高叶片的WUE 。

另外，光合途径不同，植物的 WUE 亦不同 [40]。

例如，CAM植物或叶片退化或具有很厚的角质层，

而且气孔白天关闭，夜间开放吸收 CO2，所以其蒸

腾速率很低，植物的WUE很高。而与C3植物相比，

C4植物有两条CO2固定途径，及CO2亲和力较高的

PEP羧化酶，较低的光呼吸速率，所以C4植物比C3

植物具有更高的WUE。

此外，温度、光强、相对湿度、风速等环境因子，

光合速率、蒸腾速率、叶片大小等生物因子也会对

植物WUE产生影响[40]。

许多研究证明，植物WUE会随着海拔的增加

而有所增强[18,41-42]，但也有少数植物的WUE会出现
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截然相反的趋势，或者随海拔梯度的升高无明显变

化[43]。产生这种结果的原因可能与不同植物的生

活型、水分生态类型、根系特征以及叶片的解剖结

构以及生理生化结构机制不同有关。可能大多数

植物能够感知外部环境变化而调节自身生理形态，

如降低叶片气孔导度等途径提过WUE以适应环境

变化；而另一部分植物的自我调节能力可能比较

弱，在干旱环境下其WUE反而降低；还有一部分植

物可能对降水量、土壤水分和湿度等环境因子变化

不敏感，环境变化对它们的影响不大，所以其WUE

也表现出不明显的变化。

近 20 年来，用植物δ13C 作为一种测量植物

WUE的方法已经发展的比较成熟[5,37-38,42]，它作为一

种新的方法和途径，克服了常规方法只能进行短时

间和瞬时植物水分利用效率的缺点。许多研究证

明，δ13C与WUE之间存在正相关关系[41]，但也有的

学者指出在水分胁迫严重的情况下，WUE与δ13C之

间的关系会呈现负相关或关系不明显，在这种情况

下，WUE沿海拔梯度的变化会因水分与植物种类

的不同而有所变化[43]。

2.4叶片δ13C含量沿海拔梯度的变化研究

自从人们了解到植物组织的δ13C 含量低于大

气中的δ13C含量以来，植物δ13C的分馏研究已成为

植物生态学和全球碳循环研究核心问题之一 [2,5-6]。

国内外对植物叶片δ13C 含量沿海拔梯度的响应及

机理已做过大量的研究，同时也取得了许多非常有

意义的结论。尽管高山植物叶片的δ13C 对海拔变

化的响应因物种、生活型和分布地区不同而有不同

程度的变化，但已有的研究结果表明，多数植物叶

片的δ13C 含量表现为随着海拔高度的增加持续增

加[2,6,13,17,20-22,25,32,44-45]。但也存在一些局部地区的研究

结果与之相反，例如，Friend 等[33]在 1989年的研究

表明：有些植物的δ13C 值随海拔高度增加而降低，

并且δ13C 值与海拔之间的关系在不同年际间也会

发生变化。此外，Takahashi和Miyajima[13]的研究也

表明δ13C值会随着海拔的增加而降低。

植物体内δ13C 的形成过程主要是指大气中
13CO2经过一系列物理和生物化学过程进入植物体

内并合成植物组成物质的过程。植物叶片的δ13C

值与 Pi /Pa 之间存在密切的相关关系，二者之间的

数量关系可用下式表示：

δ13C = δ13Ca - a -(b - a)(Pi /Pa) (2)

式中：δ13C 和 δ13Ca 分别指植物和大气中的 δ13C

值；a 和 b 分别为由于 13CO2和 12CO2的气体扩散速

率不同和与 RuBP 的结合能力不同而分别导致的
13C 分馏参数，对 C3植物而言，a 和 b 的值分别为

4.4‰和27.0‰。

由式(2)可见，植物叶片的 Pi /Pa 越大，δ13C值越

小，能够影响 Pi /Pa 的因素，都会影响叶片δ13C 含

量。首先，气孔导度会影响叶片δ13C的变化。由于

CO2的质量大于空气质量，其扩散速率相对小于大

气的扩散速率，所以气孔导度越大，CO2和大气扩散

速率的差异越小，胞间CO2浓度与大气CO2浓度的

差异越小，Pi /Pa 越大；反之，气孔导度越小，则
Pi /Pa 越小。这也就是说，叶片气孔导度与 Pi /Pa 之

间存在正相关关系，而气孔导度与δ13C值之间则存

在负相关关系[2,17]；其次，叶片羧化效率与叶片δ13C

含量之间也存在相关关系。 Pi /Pa 除受气孔导度影

响之外，也受到 RuBP 的影响，而叶片羧化效率与

RuBP的活性及RuBP的活化量呈正相关[41]，因此叶

片羧化效率与δ13C 值之间存在间接联系。在气孔

导度随海拔高度变化不大的情况下，植物叶片羧化

速率高则导致较低的 Pi /Pa ，从而导致其具有较高

的δ13C值；第三，植物叶片氮含量也会影响叶片δ13C

值。其影响过程是通过影响叶片吸收和固定 CO2

的能力，进而影响 Pi /Pa ，最终对δ13C值产生影响。

对C3植物而言，一般情况下叶片中的大多数氮存在

于RuBP、叶绿体以及其他与碳同化有关的生物化

学结构中[6]，因此，叶片的氮含量与羧化效率、光合

能力之间存在正相关关系，进而与植物叶片的δ13C

值也存在正相关关系。

此外，SLA与δ13C之间也存在相关性，Vitousek

等 [21]解释了其中可能存在的原因：①厚的叶片(低

SLA)包含较多的光合酶，因此单位面积所需CO2就

会增加，由此引起的叶片δ13C 值的增加；②厚的叶

片(低 SLA)会使 CO2从气孔到达叶绿体的路径增

长，由此会减少羧化作用的CO2提供量，造成细胞

内部的CO2分压减小，结果造成 Pi /Pa 减小，最终导

致叶片δ13C值的增加。

叶片δ13C含量除了受生物因子的影响外，也受

到各种环境因子的影响。

首先，大气中的CO2是植物进行光合作用的主

要物质，低浓度的CO2会限制光合作用的发生。当

CO2浓度较低时，植物细胞会因CO2供应不足来不

及对重碳同位素分馏，从而使叶片δ13C 值增大 [22]。
即使生长在相同浓度CO2的环境里，由于不同来源
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的 CO2(例如煤燃烧、石油天然气燃烧等所产生的

CO2)的δ13C值会有所不同，所以在植物体内固定的δ
13C值也会不同[5]。

其次，温度对叶片δ13C含量的影响机理尚不十

分清楚，归纳起来主要分为以下 3种假说：①从植

物生理生态学角度，植物为了适应高海拔地区低温

的生态环境，叶片厚度增加(SLA减小)，CO2到达光

合器官的扩散途径增加，从而导致了 Pi /Pa 降低，进

而使得叶片δ13C含量增加[34]；②高海拔寒冷的土壤

和空气阻止了植物茎流，从而增加了水势梯度，导

致气孔的关闭，Pi /Pa 降低，叶片δ13C 含量增加 [40]；

③通常随着海拔高度的增加，大气压降低，水蒸汽

分压降低。如果温度保持不变，上述结果将导致空

气的相对湿度降低，饱和水汽压增大。然后，由于

低温将导致饱和水汽压减小，并且低温导致的饱和

水汽压减小要大于气压降低导致饱和水汽压增大

的效果[14]，因此，在低温和低大气压的综合影响下

大气湿度增加，植物蒸腾作用减小，气孔开放，
Pi /Pa 增加而叶片δ13C含量降低；此外，还有一些学

者认为高海拔低温可能造成植物碳同位素分馏参

数(主要是b)改变，进而影响植物叶片δ13C含量[35]。

大气压也是导致植物δ13C 值变化的一个重要

因素，但是目前的研究尚不能对大气压影响δ13C的

机制作出统一的结论。因为有的学者认为高海拔

较低的大气压将会增加CO2扩散能力，从而增加气

孔的CO2导度，最终导致 Pi /Pa 增加，叶片δ13C值降

低 [26]；但有些学者的研究结果却得出了相反的结

论，即大气压降低会使δ13C值增加[35]。此外，以往的

研究结果表明，大气压对于叶片δ13C值沿海拔梯度

的变化不是主要的影响因素，它的影响很小甚至可

以忽略不计[36]。

最后，植物生存环境的水分条件，包括降雨、

雾、土壤水分可获得性等也会对叶片δ13C值产生不

同程度的影响。当植物生存环境的水分含量增加

时，会致使植物叶片自身的湿度增加，从而削弱叶

片表面气体的扩散速率，降低叶片对δ13C的分馏能

力，增加叶片的δ13C值[26]。

3 研究不足与展望

总结以往的研究结果，可以看出生态学家们在

叶片性状沿海拔梯度的动态变化规律、影响机制等

方面开展了大量的研究工作，并取得了较大进展。

但是目前关于叶片性状的控制机理及其过程认识

还不够完善，对于某环境条件下叶片性状的适应特

征仍具有较大的不确定性，因此在今后的研究工作

中需要在以下5个方面进行尝试：

3.1驱动叶片性状变化的机制仍需完善

叶片性状反映了物种对于环境的高度适应能

力和在复杂生境下的自我调控能力，Wright等[28]形

象的形容这些叶片性状为“叶片的经济学光谱”

(leaf economics spectrum)。这些独特“光谱”相互制

约、相互作用，最终导致了植物在不同生境下的高

度适应能力的产生。叶片性状之间的制约关系在

不同的物种身上有不同的体现，例如，追求“短周期

回报”的物种具有高浓度的叶片营养(叶氮含量)、较

强的光合作用和呼吸作用，但不可避免的其叶片寿

命短、投资在单位面积上的生物量要低(即 SLA

高) 、叶片δ13C含量低；相反，追求“长周期回报”的

物种则叶片寿命较长、叶片δ13C 含量高，但其 SLA

低、叶片营养含量低、光合速率和呼吸速率也低。

除了物种自身的调节机制外，生境的营养水平在不

同的“回报模式”中也起到了一定的限制作用[14]，在

营养条件充足的情况下，物种偏向于“短周期回报

模式”，在该模式下物种单位叶片面积的光能利用

率增加，光合速率增加，叶片寿命变短而周转率增

加，这种模式有助于物种对于资源的有效率用。基

于此，本文将叶片性状各指标之间的联系简单的概

括如图(图1)。

叶片性状之间的复杂联系决定了在研究叶片

性状的变化特征和机理时的困难程度，在当前的研

究基础上，仍然存在我们未能解决的问题，例如，为

何基于重量的各叶片性状之间的相关性要比以面

积为基础的各叶片性状之间的相关性显著？各叶

片性状的变化机制与物种的生理结构(气孔密度、

细胞结构)和生境特征(降雨、温度和水汽压等)有何

图1 叶片性状及δ13C含量之间的相关性

Fig.1 Relationship between leaf traits and δ13C
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联系？等等。因此，在今后的研究中，不能单独针

对某一个叶片性状进行研究，而要综合的研究不同

叶片性状的协同变化特征，与此同时还应考虑环境

因子的叠加作用，即研究中应注重生境和生理研究

的统一，才能将叶片性状的变化机理研究透彻。

3.2不同地区和不同物种叶片性状的研究仍需开展

尽管目前针对叶片性状开展了许多研究，但研

究范围有限同时资料也比较零散，只有Körner等[6]

和 Wright等[28]等在全球尺度上对不同生活型的叶

片性状和δ13C含量进行过研究，其中得出的许多结

论也被大家认同，但还应该注意到这些结论是“一

般的”结论，却不是“广泛的，普适性的”，即叶片性

状各指标沿海拔梯度的“一般的”的特征以及各指

标之间的存在的“一般的”相关性是否适用于不同

地区？是否适用于不同物种？关于这些问题我们

仍不清楚，造成这种现象的原因可能有以下两个方

面：①叶片性状沿海拔梯度的分布特征并不仅仅受

沿海拔变化某一单一环境因子的影响，而是受多种

因子的协同和综合作用影响，但由于研究手段和方

法的限制，这种协同和综合作用往往很难确定和分

析；②在不同的研究中所涉及的研究地点、海拔梯

度、时空尺度和物种都有所不同，其结果必然造成

叶片性状沿海拔梯度的分布特征不同。所以在今

后的研究中，我们需采用同一测量标准并且进行大

量的野外调查以便探讨这些“一般”性结论的“广泛

性”和“普适性”如何。

3.3加强叶片性状在不同尺度间的转换关系的研究

针对不同物种的叶片性状在不同环境下适应

特征的研究，是为了更好的理解全球变化背景下生

态系统的变化特征如何，对于整个生态系统来说，

所有物种的平均叶片性状在理解生态系统对气候

变化的响应来说是非常有帮助的。但目前为止，对

于大尺度上叶片性状的研究相对较少。

由于植物叶片的结构性状的相对稳定性、对植

物碳收获的重要性以及在各种植物种群和群落中

的相对一致性，使得叶片结构性状成为从叶片水平

扩展到整个群落水平乃至全球生物地理群区的重

要桥梁。而叶片性状也是许多生态系统模型(例如

LPJ 模型、生态系统统计模型等)的重要的建模参

数，但叶片性状在当前陆地生态系统模型研究中还

未引起足够重视，其中一个原因就是无法确定叶片

性状在不同尺度之间的转换，另外一个原因则在于

缺乏大量野外观测数据定量描述叶片性状与生态

系统特征、气候因子之间的数量关系。

因此，在以后的研究中，应注重利用综合的研

究手段实现物种的叶片性状与整个生态系统结构

功能型性状之间的转换，以便预测未来气候模式

下，植物乃至生态系统的结构功能特征发展方向如

何，为决策者提供科学参考。

3.4加强植物叶片性状在生态学相关领域的研究

叶片性状不仅可以作为研究植物生理生态特

征对于气候变化响应的有效工具，其在恢复生态学

以及古生态学等研究领域也有应用。

首先，在气候与植被重建方面，可以根据某些

植物叶片性状与现代气候的关系用以定量重建古

植被类型和分布格局[47]；

其次，在环境监测与评价、生态保护和恢复方

面，叶片性状的变异特征是监测环境质量的有效工

具，而在土壤退化、荒漠化和过度放牧等环境问题

中也可以利用叶片性状特征进行评价[48]；

此外，植物叶片性状还可以用于一些预测模型

中[48]，例如，不同火烧制度对于不同性状特征的植

物功能群的影响模拟、预测木本植物在顶级群落中

的优势度等等。

3.5加强中国有关植物叶片性状的研究

中国幅员辽阔，植被类型和气候格局的多样化

为植物叶片性状的研究提供了得天独厚的优势，既

可进行大区域尺度上植物叶片性状在温度、降水等

气候梯度上的研究，又可进行局域尺度上的探讨。

其中，作为“全球气候变化的驱动机和放大器”的青

藏高原以其独特的自然环境和地理位置，为叶片性

状对于环境的响应研究提供了天然实验室。虽然

目前为止相关研究集中于对中国东北样带草原植

物性状与降水梯度和资源利用等的关系[46]以及青

藏高原植物生理生态学功能性状的研究[18,23,44,45]，但

中国对于植物叶片性状的研究工作仍然比较欠

缺，因此，在今后的研究中，有必要增强中国对于

叶片性状的研究，从而建立适合于中国的植物叶片

性状研究方法，揭示中国植被结构特性对于环境因

子的响应机制，为全球尺度下植物叶片性状的普适

性研究提供科学基础。
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Research Advances on Changes of Leaf Traits along an Altitude Gradient

SONG Lulu1,2, FAN Jiangwen1, WU Shaohong1

(1. Institute of Geographic Sciences and Natural Resources Research, CAS, Beijing 100101, China;

2. Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China)

Abstract: A variety of environment factors show continuous gradient changes under an altitude gradient, so it is

very significant to reveal the responses of the plants traits under the climatic change under altitude gradient and

the results can also provide an foundation to understand the relationship between the terrestrial ecosystem and

the global change. This article puts emphases on the changes of leaf span, specific leaf area, leaf nitrogen con-

tent, chlorophyll, stomata conductance, carboxylation efficiency, water use efficiency and leaf δ13C along an alti-

tude gradient. This article also explores some uncertainties on the interpretation of mechanisms of leaf traits

along the altitude gradient. This review provides a good knowledge for directing the relevant studies in China.
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