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摘  要 ： ［目 的］ 探 究 藏 东 南 色 季 拉 山 优 势 灌 木 裂 毛 雪 山 杜 鹃（Rhododendron aganniphum var. 
schizopeplum）海拔梯度下的环境适应策略，为生态脆弱的高寒山地生态保护和生态修复提供理论支撑。  
［方法］ 以裂毛雪山杜鹃为研究对象，研究叶片物理性状、叶片养分、根系养分和土壤养分质量分数沿海拔

梯度的变化规律及其变异特征。  ［结果］ 土壤有机碳（TC，102.34~251.68 g/kg）、全氮（TN，2.24~5.92 g/kg）、
全磷（TP，0.60~1.10 g/kg）、全钾质量分数（TK，12.41~18.12 g/kg）高于全国平均水平，但速效养分质量分

数较低。极高的海拔造成的低温环境能抑制土壤速效养分的释放。随海拔升高，1~3 a 生叶片面积、叶长、

叶宽和比叶面积呈减小趋势，叶厚呈增加趋势，表明高海拔雪山杜鹃采取更为保守的生存策略；1 a 生叶片

TC（489.65~496.20 g/kg）、TN（9.18~10.00 g/kg）、TP（0.69~1.02 g/kg）随海拔升高呈降低趋势，2 a 生、3 a
生叶片 TC（486.44~494.76、485.82~498.73 g/kg）随海拔升高呈增加趋势，TN（7.36~8.42、5.15~6.62 g/kg）、
TP（0.52~0.90、0.48~0.76 g/kg）则相反，2 a生、3 a生叶片通过增加碳基结构性物质以增强抗逆性。叶性状

网络、偏最小二乘法路径模型（PLS-PM）分析表明，雪山杜鹃叶功能性状具有显著的种内变异。随海拔升高

叶片形态向小而厚变异，叶片 N、P、K 质量分数随叶龄增大而减少，而 C 质量分数则随叶龄增加而增多，是叶

片对养分的差异化分配，也是叶片物理性状变异的内在驱动因素。  ［结论］ 叶性状变异、协调不同叶龄叶片

养分分配、叶片资源投资侧重转变是裂毛雪山杜鹃海拔梯度上的环境适应策略，研究结果为深入理解裂毛

雪山杜鹃环境适应策略及其植物资源合理开发利用提供新的理论和数据支撑。
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Abstract: ［Objective］ This study aims to explore the environmental adaptation strategies of the dominant shrub 
Rhododendron aganniphum var. schizopeplum along altitudinal gradients in Sygera Mountain， southeastern 
Xizang， thereby providing theoretical support for ecological conservation and restoration in ecologically fragile 
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alpine mountain regions. ［Methods］ Taking R. aganniphum var. schizopeplum as the research object， the 
variation patterns and variability characteristics of leaf physical traits， leaf nutrients， root nutrients， and soil 
nutrient mass fractions along altitudinal gradients were investigated. ［Results］ Soil organic carbon （102.34 −
251.68 g/kg）， total nitrogen （2.24 − 5.92 g/kg）， total phosphorus （0.60 − 1.10 g/kg）， and total potassium 
（12.41−18.12 g/kg） mass fractions were higher than the national average， while available nutrient mass fractions 
were relatively low. The low-temperature environment caused by extremely high altitudes inhibited the release of 
soil available nutrients. With increasing altitude， the leaf area， leaf length， leaf width， and specific leaf area of 1-3-
year-old leaves showed decreasing trends， while leaf thickness showed an increasing trend， indicating that 
R. aganniphum var. schizopeplum at high altitudes adopted a more conservative survival strategy. The total carbon 
（TC， 489.65− 496.20 g/kg）， total nitrogen （TN， 9.18− 10.00 g/kg）， and total phosphorus （TP， 0.69− 1.02 g/kg） 
in 1-year-old leaves exhibited decreasing trends with increasing altitude. In contrast， the TC in 2- and 3-year-old 
leaves showed increasing trends （486.44− 494.76 and 485.82− 498.73 g/kg） with increasing altitude， while their 
TN （7.36 − 8.42 and 5.15 − 6.62 g/kg） and TP （0.52 − 0.90 and 0.48 − 0.76 g/kg） showed the opposite trend. 
The 2-year-old and 3-year-old leaves enhanced stress resistance by increasing carbon-based structural substances. 
Analysis of leaf trait networks and partial least squares path models （PLS-PM） indicated that significant 
intraspecific variations were observed in the leaf functional traits of R. aganniphum var. schizopeplum. With 
increasing altitude， leaf morphology tended to become smaller and thicker， N， P， and K mass fractions decreased 
with increasing leaf age， while C mass fraction increased with increasing leaf age. This differential allocation of 
nutrients was the intrinsic driving factor of variations in leaf physical traits. ［Conclusion］ Variations in leaf traits， 
coordinated nutrient allocation among leaves of different ages， and shifts in the focus of leaf resource investment 
constitute the environmental adaptation strategies of R. aganniphum var. schizopeplum along altitudinal gradients. 
The findings provide new theoretical and data support for a deeper understanding of the environmental adaptation 
strategies of Rhododendron species and the rational development and utilization of their plant resources.
Keywords: environmental adaptation mechanisms； leaf functional traits； altitudinal gradient； trade-off and synergy 

relationships； Sygera Mountain
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温度是影响植物生存及其分布的重要因素，探

究植物对温度变化的响应一直是植物生态学的研究

热点。叶片作为植物获取养分的重要营养器官，其

性状表征植物对资源的获取和利用能力及对逆境的

抗性，叶性状间的协同或权衡关系反映植物的生态

策略［1］。对高山地区植物的研究发现，叶片随着温度

降低呈更小更厚的变化趋势，亦有学者［2］研究海拔梯

度下的陇蜀杜鹃（Rhododendron przewalskii）叶性状发

现，其差异主要是由土壤因子所驱动的。此外，性状

间的相互关系也随环境变化而变化。表明植物功能

性状及性状间的关系对温度升高的响应与物种和温

度变化有关［3］。其中，比叶面积（SLA）、叶片氮（LN）、

叶片磷（LP）和叶片碳（LC）等易于量化且与植物养分

再利用息息相关的指标，是研究植物叶片功能及其与

影响因子相关性的关键性状［4］。叶片与细根是植物

重要的资源获取营养器官，为植物的生长提供养分及

水分，直接影响植物体的生长及发育状况。因此，明

确植物叶片、细根及土壤系统中 C、N、P、K 化学计量

特征的动态平衡及其相互作用关系，对于理解树线植

物生存策略与环境间的耦合关系、提升植物生长质量

具有重要意义［5］。

色季拉山因其特殊的气候条件而形成全球较高

的树线，是研究植物对全球气候变化响应的理想

场所。为适应高山地区特殊气候条件，高山植物进

化出体型小、叶厚、生长缓慢但寿命长等耐寒的形态

和生理特征，以及发达的根系。在高寒、干旱等极

端环境中，叶片形态特征及养分间关系较为复杂，权

衡作用与协同作用并存，或随海拔环境梯度变化而

由 权 衡 作 用 转 为 协 同 作 用［6］。 裂 毛 雪 山 杜 鹃

（Rhododendron aganniphum var. schizopeplum）为中

国特有物种，主要产于云南西北部和西藏东南部，

多生于海拔 3 500~4 600 m 的暗针叶林林缘和高山灌

丛，同时也是藏东南色季拉山高山树线地区的优势植

物，对维持高山森林生态系统的平衡具有重要意义。
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其较为高大和密集的冠层结构，对减少高山地区土壤

侵蚀发挥积极作用。雪山杜鹃优美的形态极具观赏

价值，具有较好的应用前景。目前关于其的研究主要

集中在于植物地上部分，例如，种实特性、叶片结构等

方面，忽视叶片养分差异化分配、植物根系和土壤对

海拔梯度下叶性状变异的重要作用，同时其环境适应

策略的相关研究还未见报道。本研究通过野外踏查

和采样，运用生态化学计量学、构建偏最小二乘法路

径模型（PLS-PM）和叶功能性状网络，以期解答裂毛

雪山杜鹃在海拔梯度上的环境适应策略。“生长-防御

权衡”假说认为，植物在不同程度胁迫环境下的生存

策略及环境适应机制存在差异，“生产力-叶片寿命”假

说认为，叶片寿命较长的植物倾向于采用资源保守型

策略（低生产力），而叶片寿命较短的植物则采取资源

获取型策略（高生产力）［7］。基于以上假设色季拉山裂

毛雪山杜鹃在海拔梯度下的叶片物理性状和叶片养

分间存在权衡-协同关系且属于资源保守型植物。

1　材料与方法
1.1　研究区概况

研究样地设置于青藏高原东南部雅鲁藏布江大

峡谷的西北侧，西藏林芝市色季拉山高山树线地区

（29°21'~29°50'N，94°28'~94°51'E），主峰海拔 5 300 m。

研究区属于亚高山寒温带与高山寒带气候，受印度

洋季风气候的影响，表现为温和半湿润的气候特征，

冬温夏凉，干湿季分明。植被垂直带谱十分明显，人

为干扰较少，拥有丰富的灌木林资源及连续分布的

天然灌木线，是追踪高寒生态系统对全球气候变化

响应与适应的天然实验室。色季拉高山树线地区年

降水量为 650~1 134.1 mm，雨热同期，降雨主要集中

在 5—10 月，最冷月（1 月）平均气温−7.8 ℃，最热月

（7 月）平均气温 9.8 ℃，年平均气温 0.55~0.88 ℃，以

10 cm 土壤温度定义的生长季均温和生长季长度分

别为 6.06~7.01 ℃、120~141 d。研究区土壤类型以

山地淋溶灰化土和高山草甸土为主［8］。

1.2　样品采集与处理

本试验于 2024 年 7 月 1—4 日在色季拉山海拔

4 350 m~4 700 m 沿海拔梯度设置样地进行采样，分

别为海拔 4 350、4 450、4 550、4 650、4 700 m（图 1）。
沿水平方向设置 4个 10 m×10 m 的小样方，各样方间

的间距不小于 10 m，每个小样方内选取具有代表性的

雪层杜鹃 4 株作为标准木，在标准木树枝基部用扎带

做编号标记，每个海拔共计 16 株。通过枝条上芽鳞

痕的节环判断叶龄，选择顶芽下叶作为当年的新生

叶，位于当年生枝段以外的第 1 段枝条上的叶片为

2 a生叶片，位于当年生枝段以外的第 2段枝条上的叶

片为 3 a 生叶片，均选择完整并完全展开的健康成熟

绿叶［9］。每个小样方分别采集 1 a 生、2 a 生、3 a 生叶

片各 80 片，同时测量并记录株高、地径、冠幅等基本

信息（表 1）。采集小样方内所选植株的细根（直径<
2 mm）混合后作为 1 个重复；每个小样方内使用 5 点

取样法采集 0~30 cm 土样。采集到的叶片在进行物

理性状测定后与根系样品进行烘干、粉碎处理，土壤

样品进行自然风干、研磨处理，之后过 100 目筛。经

过筛分的植物叶片、根系、土壤等样品置于信封中，并

进行编号，用于随后的理化性质测定［10］。

1.3　测定方法

测定每个海拔生境中植株的叶片功能性状指

标，包括叶重（LM）、叶面积（LA）、叶厚（LT）、比叶面

积（SLA）、叶片全碳（LC）、全氮（LN）、全磷（LP）、全
钾（LK）、钙（Ca）和镁（Mg）。轻拭叶片表面水分，仅

保留叶片和叶柄部分。使用精度为 0.000 1 g 的电子

天平称量叶片鲜重，利用叶面积分析仪（LI-3000 C）

扫描仪设备对叶片进行数字化处理，并通过 ImageJ
软件对扫描后的图像进行比例尺校准，然后测量叶

宽、叶长、叶面积和叶周长。使用精度为 0.01 mm 电

子数显卡尺测量叶片厚度，重复 4 次后取平均值。将

叶片放入 65 ℃烘箱中，烘干 48 h 后称量叶片干重。

比叶面积（specific leaf area， SLA）计算公式为：

SLA=LA/DW
式中：LA 为叶面积，cm2；DW 为叶片干重，g。

注：S1、S2、S3、S4、S5 分别为海拔 4 350、4 450、4 550、4 650、
4 700 m 样点。下同。

图 1　研究区概况

Fig.1　Overview of the study area
表 1　研究样地基本特征

Table 1　Basic characteristics of the study plots

样点

S1
S2
S3
S4
S5

海拔/m

4 350
4 450
4 550
4 650
4 700

盖度/%

90
90
85
60
50

地径/cm

7.25
7.15
7.03
4.68
3.96

株高/m

3.87
2.89
2.78
1.33
0.95

南北冠幅/
m

4.24
2.72
3.32
2.66
2.48

东西冠幅/
m

4.12
2.58
2.23
1.80
1.61
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土壤 pH 采用玻璃电极法测定，叶片全碳（LC）、

细根全碳（RC）和土壤有机碳（SOC）采用重铬酸钾外

加热法测定，叶片全氮（LN）、细根全氮（RN）和土壤

全氮（TN）采用凯氏定氮法测定，细根全磷（RP）、叶
片全磷（LP）土壤全磷（TP）采用高氯酸-硫酸消解钼

锑抗比色法测定，叶片全钾（LK）、细根全钾（RK）及

土 壤 全 钾（TK）采 用 HF-HClO4-HNO3 消 解 -ICP-
OES 法进行测定，叶片钙（LCa）和叶片镁（LMg）采
用电感耦合等离子体发射光谱法（ICP-OES）进行测

定，土壤速效氮（AN）采用碱解扩散法进行测定，土

壤速效磷（AP）采用碳酸氢钠浸提-钼锑抗分光光度

法进行测定，土壤速效钾（AK）采用乙酸铵浸提-火焰

光度计法检测［11］。

1.4　数据处理点分析

1.4.1　数据整理分析及制图　色季拉山裂毛雪山杜

鹃研究数据的整理和统计使用 Excel 2016 软件，并通

过 SPSS 27 软件对整理完成的数据进行方差分析和

多重比较，分析不同海拔梯度叶片功能性状和根系

养分含量及其化学计量比的差异性，使用 Origin 
2021、R 语言软件和 https：∥www.bioinformatics.com
完成制图。使用 RStudio 中的“PLS-LM”软件包，对

5 个海拔不同叶龄叶片及根系养分、不同叶龄叶片形

态特征和海拔梯度进行路径分析。本研究中对平均

值的处理均采用算术平均值。

1.4.2　海拔梯度下雪层杜鹃环境适应机制分析　本

研究通过建立偏最小二乘法路径模型（PLS-PM）分

析海拔梯度下色季拉山优势灌木裂毛雪山杜鹃环境

适应特征。PLS-PM 是一种研究显变量与潜变量的

完整多元相关关系模型。分别以 1~3 a 生植物叶片

养分特征、叶片物理性状、根系养分特征和海拔梯度

作为影响因子，数据进行标准化处理后，建立偏最小

二乘法路径模型。首先利用方差膨胀因子（VIF）来
消除变量间的共线性（VIF<10），然后经过差异比较

和共线性检验确定观测变量。建模完成后利用 DG-
rho 值来评估观测变量，用代表潜变量能力的拟合优

度（GoF）指数来评估模型的预测能力，最后利用

Bootstrapping 法检验路径间的显著性［12］。

2　结果与分析
2.1　不同海拔 1~3 a生雪山杜鹃叶片物理性状

1~3 a生叶片面积、叶柄面积、叶长、叶柄长、比叶

面积均随海拔升高呈降低趋势，叶面积、叶柄面积、比

叶面积均在 4 350 m 海拔处最大，叶片厚度随海拔升

高有增大趋势，2 a生、3 a生叶面积随海拔升高呈降低

趋势，5 个海拔不同年生叶片 LA 及 SLA 表现为 1 a生
大于 2 a 生、3 a 生，而 2 a 生、3 a 生叶面积差异不大。

5个海拔 1~3 a生叶厚随叶龄增加呈增厚趋势（表 2）。
随着叶龄增加，叶片 SLA 呈抛物线状趋势，即在叶片

成熟阶段，叶片 SLA 总体呈下降趋势（图 2）。

2.2　不同海拔 1~3 a生叶片养分及化学计量特征、根

系养分

5 个海拔 1 a 生叶片 TC、TN、TP 随海拔升高呈

降低趋势，2 a 生、3 a 生生叶片 TC 随海拔升高呈增加

趋势，TN、TP 随海拔升高呈降低趋势。 5 个海拔

2 a 生、3 a 生叶片 C 高于 1 a 生，不同年生叶片 N、P、K

表 2　同年生不同海拔叶片物理性状

Table 2　Physical traits of leaves from same-age plants at different altitudes
植物

类型

1 a生

2 a生

3 a生

样点

S1
S2
S3
S4
S5
S1
S2
S3
S4
S5
S1
S2
S3
S4
S5

叶面积/cm2

29.93±3.48a
27.27±1.70a
26.59±4.63ab
18.41±0.64bc
17.60±0.85c
28.84±3.29a
21.45±0.55b
21.56±2.91b
16.79±1.27bc
12.59±1.22c
28.85±1.67a
23.71±0.96a
21.57±1.35a
16.82±1.53b
12.85±1.31b

叶柄面积/mm2

103.93±64.54a
41.51±4.01a
32.07±3.87a
25.33±3.29a
31.34±1.91a
46.40±3.09a
47.87±13.20a
29.30±4.06a
26.19±2.73a
26.99±2.78a
44.38±2.97a
32.59±3.01b
32.02±3.95b
29.46±1.87b
26.18±2.35b

叶周长/cm

2.52±0.21ab
2.62±0.09b
2.33±0.27ab
2.12±0.09ab
2.01±0.03b
2.48±0.20a
2.38±0.11a
2.09±0.15ab
2.20±0.12a
1.69±0.07b
2.54±0.12a
2.46±0.08ab
2.39±0.12ab
2.12±0.12b
1.77±0.07c

叶长/mm

102.40±7.24a
103.89±2.56a
94.78±10.45a
88.27±3.33a
85.70±1.97a
99.40±5.72a
92.69±1.87a
85.54±6.08a
86.69±4.78a
71.09±2.74b

101.88±2.44a
97.25±2.01ab
95.28±5.03ab
85.75±5.77b
72.26±1.97c

叶柄长/mm

14.69±2.35a
12.08±0.98ab

9.30±0.92b
8.72±0.82b
9.48±0.51b

13.14±0.63a
16.03±5.01a
9.29±1.19a
8.90±0.49a
8.46±0.54a

14.82±2.24a
9.99±0.29b
9.81±0.82b
9.21±0.27b
8.78±0.72b

叶宽/mm

39.13±2.11a
35.83±1.46ab
39.55±4.40a
29.82±0.67ab
28.54±1.81b
38.92±2.75a
32.86±1.07ab
34.92±2.47ab
29.21±1.46bc
24.57±1.69bc
38.99±1.85ab
34.84±1.02b
41.67±2.00a
28.53±1.56c
24.68±1.75c

叶柄宽/mm

4.82±0.95a
4.16±0.11a
3.93±0.15a
3.64±0.18a
3.83±0.10a
4.33±0.23a
4.15±0.11ab
3.96±0.29ab
3.88±0.08ab
3.61±0.24b
4.23±0.17a
4.10±0.22a
4.18±0.13a
3.96±0.16a
3.56±0.29a

叶厚/mm

0.49±0.01c
0.61±0.01b
0.62±0.02b
0.62±0.02b
0.67±0.01a
0.50±0.01c
0.61±0.01b
0.63±0.02b
0.62±0.02b
0.68±0.01a
0.52±0.01c
0.63±0.01b
0.62±0.02b
0.65±0.02b
0.70±0.01a

比叶面积/
（cm2·g−1）

2.21±0.11a
2.00±0.04ab
1.94±0.21ab
1.73±0.08b
1.85±0.03ab
2.09±0.13a
1.58±0.05b
1.60±0.05b
1.56±0.05b
1.32±0.09c
2.18±0.19a
1.75±0.07ab
2.16±0.14a
1.56±0.06b
1.36±0.16b

注：表中数据均为平均值±标准误；同列不同小写字母表示同一植物类型不同海拔植物叶片物理性状差异显著（p<0. 05）。下同。
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养分呈 1 a 生>2 a 生>3 a 生。5 个海拔梯度植物根

系碳含量在海拔 4 650 m 处最高，在海拔 4 450 m 处

最低；TN、TP、Ca、Mg 在海拔 4 350 m 处最高；TN、

TP、TK 在海拔 4 650 m 处最低（表 3）。

1 a 生叶片 C/N 在 4 650 m 海拔处最小，根系

C/N 则在 4 650 m 海拔处最大；1 a 生叶片、根系 C/P
均在 4 650 m 海拔处最大，在 4 350 m 海拔处最小；

N/P 在海拔 4 650 m 处最大 ，受到 P 限制 ；4 350、

4 450、4 550 m 海拔处则受 N 限制且随海拔升高

N/P 呈增大趋势，表明 P 限制作用有所增强。 5 个

海拔根系 N/P 均<14。1 a 生叶片 N/P 随海拔升高

呈增大趋势，并且在海拔 4 650 m 处最大，1 a 生叶
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注：SLA 为比叶面积；箱体表示数据的中间 50% 分布范围（即四分位距，IQR）；箱体中间的横线表示数据的中位数（median）；箱体延伸出的

直线（须线，whiskers）表示排除异常值后的数据范围；不同小写字母表示不同植物类型间差异显著。下同。

图 2　同海拔不同年生叶片比叶面积

Fig. 2　Specific leaf area of leaves of different ages at the same altitude
表 3　海拔梯度下不同年生叶片和根系养分特征

Table 3　Nutrient characteristics of leaves of different ages along an altitudinal gradient

植物类型

1 a生叶片

2 a生叶片

3 a生叶片

根系养分

样点

S1
S2
S3
S4
S5
S1
S2
S3
S4
S5
S1
S2
S3
S4
S5
S1
S2
S3
S4
S5

养分质量分数/（g·kg−1）

TC
496.12±4.23a
496.20±2.76a
495.20±1.48a
491.55±3.96b
489.65±3.25b
486.44±1.68b
494.76±1.06a
491.08±2.16ab
492.43±1.73ab
491.36±2.19ab
485.82±1.69b
496.07±2.61a
495.68±1.09a
496.29±2.32a
498.73±2.18a
482.26±1.01c
486.01±1.19d
488.67±0.70c
500.90±1.63a
497.04±0.63b

TN
10.00±0.27a

9.88±0.19a
9.53±0.32b
9.45±0.30b
9.18±0.11c
8.42±0.19a
8.13±0.36b
8.07±0.10b
7.59±0.10c
7.36±0.19c
6.62±0.31a
6.54±0.38a
6.45±0.54a
5.86±0.32b
5.15±0.12c
6.14±0.03a
5.39±0.06b
5.10±0.10b
5.21±0.05b
4.00±0.10c

TP
1.02±0.04a
0.89±0.02b
0.85±0.06b
0.74±0.07c
0.69±0.04d
0.90±0.07b
0.69±0.03c
0.59±0.01c
0.52±0.06c
0.52±0.01c
0.76±0.08a
0.54±0.04b
0.52±0.02b
0.48±0.02b
0.50±0.03b
0.59±0a
0.46±0.01b
0.41±0.01b
0.37±0c
0.31±0.02d

TK
4.56±0.28a
3.82±0.20ab
3.45±0.38b
3.96±0.15ab
3.94±0.06ab
3.77±0.19a
2.84±0.12b
2.35±0.18c
3.13±0.08b
3.22±0.10b
3.41±0.20a
2.37±0.12c
2.36±0.16c
2.71±0.15b
2.89±0.14b
1.47±0.01b
1.59±0.01a
1.59±0.02a
1.17±0.01c
1.18±0.01c

Ca
5.36±0.08bc
6.65±0.79a
4.42±0.15c
5.45±0.19bc
5.64±0.05ab
7.14±0.21a
8.39±0.55a
7.66±0.94a
7.57±0.23a
7.99±0.48a
7.45±0.29a
8.93±0.37a
7.99±0.80a
7.70±0.51a
8.65±0.50a
3.75±0.09a
3.63±0.09a
2.77±0.01c
2.87±0.07c
3.12±0.08b

Mg
1.32±0.04a
1.23±0.07ab
1.07±0.04c
1.27±0.01a
1.11±0.04bc
1.37±0.09a
1.19±0.14a
1.28±0.11a
1.24±0.06a
1.16±0.03a
1.27±0.07a
1.10±0.14a
1.24±0.06a
1.16±0.07a
1.13±0.03a
0.86±0.01a
0.82±0.01a
0.72±0.01b
0.51±0.01d
0.61±0.03c
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片 C/N 在海拔 4 650 m 处最低，2 a生、3 a生叶片 C/N
均在海拔 4 550 m 处最低。 2 a 生、3 a 生叶片 N/P

均 在 海 拔 4 550 m 处 最 大 ，在 海 拔 4 350 m 处 最

小（图 3）。

2.3　土壤理化特征和叶功能性状相关性

5 个海拔土壤有机碳随海拔升高而呈下降趋势。

土壤全氮随海拔升高而降低，土壤全磷在海拔 4 700 m
最高，海拔梯度上变化趋势不明显，土壤全钾总体随

海拔呈上升趋势，土壤速效氮随海拔呈下降趋势，

速效磷在海拔 4 700 m 最高，速效钾与土壤全钾呈相

反规律。研究区土壤呈弱酸性且随海拔升高酸性

减弱（图 4）。
1 a 生叶片叶功能网络中 LP、LT、LA、SOC 节点

较大，表明四者与其他性状的联系紧密，是叶片功能

网络的核心。LP与 LA 呈显著正相关，LT 与 LA 呈显

著负相关，SOC 与 LCa 呈显著正相关（图 5a）。2 a 生

叶片叶功能网络中 LP、LT、SLA、SOC 节点较大，

表明四者与其他性状的联系紧密，是叶片功能网络

的核心。LP 与 SLA 呈显著正相关，LT 与 LA 呈显著

负相关，LN 与 TN 呈显著负相关，LT 与 LK 呈显著负

相关（图 5b）。 3 a 生叶片叶功能网络中 LP、LT、

SLA、LA、TN 节点较大，表明其与其他性状的联系

紧密，是叶片功能网络的核心。LP 与 LT 呈显著负

相关，LT 与 LA 呈显著负相关，TN 与 SOC 呈显著正

相关，LC 与 LT 呈显著正相关（图 5c）。叶片 LP 与

LT 相关性大小为 3 a 生> 2  a 生>1 a 生，同时 3 a 生

叶片功能性状和土壤理化间的联系更加紧密。

2.4　裂毛雪山杜鹃环境适应策略

PLS-PM 模型在 5 个海拔梯度 1 a 生叶片、2 a 生

叶片、3 a 生叶片预测的 GoF 值分别为 0.569、0.573、
0.620，数值均>0.5 且<0.7，表明模型具备预测能力。

偏最小二乘法路径模型（PLS-PM）分析（图 6）表明，海

拔与 1~3 a 生叶片物理性状均呈极显著负相关，与根

系养分呈极显著负相关。海拔与 1~3 a 生叶片养分

均呈负相关，1 a 生叶片物理性状与叶片养分呈负相

关，2 a 生、3 a 生叶片物理性状与叶片养分呈显著正

相关，1~3 a 生叶片养分与根系养分呈极显著正相

关，且路径系数为 2 a 生>3 a 生>1 a 生。海拔通过

负向作用 1 a 生、3 a 生叶片物理性状间接促进根系养

分，海拔通过负向作用 2 a 生叶片物理性状间接抑制

根系养分。
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图 3　海拔梯度下不同年生叶片和根系化学计量比

Fig.3　Stoichiometric ratios of leaves of different ages and roots along an altitude gradient
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3　讨  论
3.1　土壤养分和不同年生叶片物理性状海拔梯度

差异

本研究中 5 个海拔土壤有机碳、全氮、全磷和全

钾高于全国平均水平（22.28、1.86、0.78、15.8 g/kg），

而速效养分则较低，色季拉山树线地区较低的环境

温度减缓速效养分的释放。按照全国土壤普查养分

分级标准，5 个海拔土壤有机碳和全氮均属于“极高”

水平，土壤全磷属于“中上”水平，土壤全钾属于“中

等”水平［13］。在高海拔地区由于常年处于低温条件
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图 4　不同海拔土壤理化特征

Fig.4　Soil physicochemical characteristics at different altitudes
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注：AL、LFT、Leaf、Root分别为海拔、叶片形态特征、叶片养分、根系养分；*表示 p<0. 05，**表示 p<0. 01。
图 6　裂毛雪山杜鹃叶功能性状、根系养分和海拔梯度路径

Fig.6　Path analysis of leaf functional traits， root nutrients， and altitudinal gradient of R. aganniphum var. schizopeplum
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注：图中节点大小表示该性状的大小，连接 2 个节点的边代表 2 个性状间具有显著相关性（p<0. 05，|r|>0. 8；Pearson 相关性）。红色和蓝色

的边分别表示 2 个性状间正相关和负相关，边的粗细表示 2 个性状相关度大小。

图 5　色季拉山不同海拔裂毛雪山杜鹃 1~3 a生叶片功能性状和土壤理化性质相关性网络

Fig.5　Correlation network of functional traits of 1-3-year-old leaves and soil physicochemical properties of R. aganniphum 
var. schizopeplum at different altitudes of Sygera Mountain
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不利于土壤微生物生存，导致土壤的呼吸代谢作用

减弱，因而有利于土壤有机碳的积累。同时有机碳

作为能源物质，影响微生物对有机氮的矿化作用，从

而增加土壤氮，使得研究区土壤有机碳及全氮含量

极高［14］。随着海拔的升高环境温度显著降低，同时

植物生存环境变得更加恶劣，使得雪山杜鹃矮小化，

减少植物对土壤凋落物的输入量，因而，土壤有机碳

随海拔升高显著降低，进而影响土壤全氮。同时，研

究区极高的海拔会降低微生物活性，因而，虽然土壤

中营养物质较高，但植物可直接利用的速效养分却

较低，加重了该地区植物所受的养分限制。

本研究中裂毛雪山杜鹃叶片形态特征随海拔升

高总体上有变小及变厚趋势，是植物为适应不同海

拔气候环境而形成的差异化特征。随海拔的升高

1 a 生、2 a 生、3 a 生雪山杜鹃叶面积逐步减小，与张永

强等［15］研究结果一致。海拔的变化引起水分及温度

的变化，本研究位于高山树线地区，水分及温度随海

拔的变化更为剧烈。使得植物在高海拔地区所受到

的胁迫较低海拔显著增加，而较小的叶面积可以减

少水分散失，增强其自身的抗逆性。LI 等［16］研究结

果也表明，植物叶片在温暖湿润的地区叶面积偏大

而在寒冷干燥地区则偏小，与本研究结果一致。随

海拔升高叶厚呈增加趋势且在海拔 4 700 m 最厚，与

郭文文等［17］的研究结果一致。色季拉高山树线地区

水分充沛，为叶片增厚提供有利的先决条件，而较厚

的叶片则可以有效防止水分散失，同时较厚的叶片

具有良好的防风能力，使得植物能够适应高海拔恶

劣的自然环境。裂毛雪山杜鹃比叶面积随海拔升高

而降低，且 1 a 生叶片比叶面积大于 2  a 生、3 a 生。

表明与叶片成熟阶段相比，叶龄较小的叶片增加叶

面积的成本较低。该特征变化与叶片在其发展和生

长过程中经历从资源获取到资源保护的转变是一致

的。海拔上升使得树线地区的自然环境急剧恶化，

植物为抵御环境胁迫从而使得其叶片从“快速投资-

收益”向“缓慢投资-收益”转变。通常“快速投资 -收

益”型的叶片拥有较高的养分浓度，色季拉裂毛雪山

杜鹃叶厚随海拔升高总体呈增厚趋势，且叶龄越大

的叶片厚度也越厚［18］。由于更高海拔的雪山杜鹃受

到的胁迫更为严重，使得植物在资源胁迫环境下具

有较厚的叶片。同时该类型叶片具有较高的构建投

入，因此，必须具备更长的叶片寿命以便在其生命周

期内尽可能归还资源，使得叶片在死亡之前达到资

源利用的最大化［19］。

3.2　海拔梯度下植物不同器官养分、化学计量特征

本研究表明，色季拉山裂毛雪山杜鹃 1~3 a 生叶

片受 N、P 共同限制，并且随海拔升高 P 限制作用增

强，而根系主要受 N 元素限制。色季拉裂毛雪山杜

鹃养分吸收及利用效率远高于全球水平，与高山树

线地区极短的生长季有关。全球叶 C 和全国叶 C 分

别为 461.60、455.00 g/kg，色季拉裂毛雪山杜鹃各海

拔梯度 1~3 a 生叶片为 485.82~498.72 g/kg，显著高

于全球和全国叶 C 水平［20］。全球叶 N 和叶 P 分别为

16.80、1.41 g/kg，裂 毛 雪 山 杜 鹃 叶 片 N、P 分 别 为

12.50、1.30 g/kg，显著低于全球水平，且 1~3 a 生叶

片 N、P 随海拔升高呈减少趋势［21］。色季拉高山地区

土壤浅薄且较为贫瘠，使得该地区植物生长普遍受

N、P 限制，与此同时，色季拉高山树线地区随海拔升

高土壤 N、P 呈减少趋势，使得植物受到的限制作用

增强，因而雪山杜鹃通过调整养分分配策略（根系或

其他储存器官）以适应逆境［22］。

植物叶片 N/P 常作为植物生长营养限制的指

标，N/P<14 时，植物生长受到 N 限制；N/P>16 时，

植物生长受到 P 限制；N/P 为 14~16 时，植物生长受

到 N、P 共同限制［23］。5 个海拔梯度根系 N/P 均<14，
表明植物根系主要受 N 元素限制，而随着海拔升高

1 a 生叶片 N/P 也呈增大趋势，表明植物受到的 P 限

制增强，海拔 4 650 m 处 N/P 最大，是由于叶片拥有

极高的氮，而磷则没有显著增多，从而导致 N、P 元素

供给失衡，使其叶片受到严重的磷限制。2 a 生、3 a
生叶片 N/P 均在海拔 4 550 m 处最大，表明该海拔叶

片生长受到严重的磷限制。全球陆生植物叶片、根

系 C/N 分别为 22.5、65.8，C/P 分别为 232、1 415，而
本研究中植物叶片、根系 C/N 和 C/P 显著高于全球

平均值，表明色季拉高山树线地区裂毛雪山杜鹃养

分利用效率高于全球平均水平，并且有随海拔上升

养分利用效率升高趋势［24］。是由于色季拉高山树线

地区短暂的生长季使得雪山杜鹃通过提高养分吸收

及利用效率，以完成基础的生命活动。

3.3　裂毛雪山杜鹃在海拔梯度上的环境适应策略

本研究中植物对不同年生叶片养分的差异化投

入，是其叶片物理性状变异的内在驱动因素。叶性

状分析表明，海拔梯度下叶面积与叶厚呈显著负相

关，与 SIGDEL 等［25］研究结果一致。比叶面积较小

时植物叶片较厚，抵御外界恶劣环境的能力也较强，

研究区地处 4 000 m 的高寒山地自然环境恶劣，植物

通过增加叶片厚度以抵御低温冻害和存储养分［26］。

1 a 生叶片物理性状与叶片养分呈负相关，且 1 a 生叶

面积显著大于 2 a 生、3 a 生，1 a 生叶片作为新生器官

各种生理机能较为健全，植物将养分更多分配至幼

叶以产出更多的营养物质［27］。1 a 生、2 a 生、3 a 生叶
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片磷与叶厚显著负相关，且 1 a 生叶片负相关性最小，

表明植物通过性状和养分权衡来适应环境变化，植

物将磷更多地分配给 1 a 生叶片以减轻磷限制环境对

其生长及繁殖的影响［28］。路径分析显示，2 a 生、3  a
生叶片养分对根系养分的促进作用高于 1 a 生叶片，

高山树线地区土层浅薄贫瘠，植物生长受养分限制

严重，植物通过返还衰老叶片养分以节省直接从土

壤中获取养分的能量消耗［29］。

1 a 生叶片在资源分配上倾向于光合功能而牺牲

部分物理抗逆性，相比之下，2 a 生、3 a 生老叶则呈养

分积累与物理性状强化的协同优化，符合“叶片经济

谱”中逆境下“慢投资-长寿命”的生态策略。5个海拔

的 1 a 生幼叶 N、P、K 质量分数均显著高于 2 a 生、

3 a 生，1 a 生叶片承担着大部分的光合任务，较高的

养分有助于其快速地进行光合系统的构建。2 a 生和

3 a 生老叶获得更多的 C 供给，以强化物理防御结构，

如增厚角质层、促进细胞壁木质化［30］。同时 YAN等［31］

在研究落叶松不同叶龄叶片养分动态时也发现，

1 a 生叶片 N、P 显著高于衰老叶片，且随叶龄增加养

分逐渐向新生叶片转移，使得成熟叶片养分逐步降

低，与本研究野外探查结果一致。3 a 生以上的叶片

极为少见，意味着 3 a 生叶片是雪山杜鹃叶片养分投

资与其产生效益的平衡点，更多年生的叶片产生负

收益植物选择舍弃［32］。根系养分与海拔呈极显著负

相关，海拔的升高使土壤中速效养分减少，植物获取

养分的难度增大。雪山杜鹃的株高、冠幅、地径等随

海拔升高呈降低趋势，植株较高使得植物在高寒山

地受到更为严重的环境胁迫。与 RIXEN 等［33］的研

究结果一致，偏好低海拔的植物在海拔升高时其植

株高度倾向于降低。

4　结  论
1）本研究中随海拔升高裂毛雪山杜鹃通过提高

养分吸收利用效率、协调不同叶龄养分分配、转变叶

片资源投资策略，以适应高寒山地恶劣的自然环境，

其适应策略符合“生长-防御权衡”与“生产力-叶片寿

命”假说。

2）研究区土壤有机碳、全氮、全磷和全钾均高于

全国平均水平，但速效氮、磷、钾却处于较低水平，极

高的海拔造成的低温环境不利于土壤微生物生存，

土壤的呼吸代谢作用减弱因而有利于土壤养分的积

累，但同时也限制速效养分的释放。

3）叶片和根系的 C/N 和 C/P 显著高于全球陆生

植物叶片、根系平均水平（C/N 分别为 22.5、65.8；
C/P 分别为 232、1 415），表明裂毛雪山杜鹃养分利用

效率高于全球平均水平，研究区短暂的生长季迫使

该区域植物通过提高养分吸收及利用效率，以便完

成基本的生命活动。叶片受 N、P 共同限制且随海拔

上升限制作用增强，根系主要受氮限制。

4）随海拔的升高，叶片从“快速投资-收益”向“缓

慢投资-收益”策略转变，同时植物对不同叶龄叶片养

分进行协调分配和适时返还，以产出更多营养物质，

养分的差异化分配是叶物理性状变异的内在驱动因

素。本研究揭示色季拉山优势灌木裂毛雪山杜鹃的

环境适应策略，结果可为全球气候变暖背景下高寒山

地今后的生态保护、生态恢复和雪层杜鹃植物资源的

合理开发利用提供理论依据和数据支撑。
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