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摘要 植物需要多种基本元素调节并保持其特定比例以维持生长发育, 叶片元素含量反映了植物的功能及其对

环境的适应性. 然而, 在森林海拔梯度上, 我们对于资源获取、光合作用和生长相关的叶片元素如何调节森林生

物量仍知之甚少. 本研究在喜马拉雅山干城章嘉峰地区沿热带森林(海拔80m)至高山树线(海拔4200m)设置海拔

梯度样带, 每间隔海拔100m设置一个样点, 对116个树种的1859个个体测定了叶片中10种元素(C、N、P、K、
Ca、Mg、Zn、Fe、Cu和Mn)的含量, 通过计算叶片元素含量的群落加权平均值(反映优势物种的性状优势度, 表
征质量比效应)和功能离散度(反映物种在生态位空间内的聚集或者离散程度, 表征互补效应), 探究叶片元素含量

及其离散程度沿海拔梯度分异特征, 解析其对森林群落生物量的影响. 研究结果表明, 较强的叶片元素质量比效

应和较弱的互补效应有利于森林群落生物量的积累. 叶片元素性状多样性与海拔的共同作用对生物量的解释量

(解释方差: 52.2%)高于元素性状多样性的解释量(解释方差: 0.05%~21%). 海拔调节了树种性状多样性在生物量

积累中的作用, 互补效应在低海拔和高海拔地区对生物量的影响分别体现为积极和消极作用, 这表明海拔和互补

效应之间也存在交互作用. 此外, 海拔和质量比效应的交互作用对海拔梯度上生物量的影响也存在异质性. 本研
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究表明, 不同森林群落生物量的积累可能受到由海拔调控的性状多样性的影响. 尽管较高的性状分异不利于生物

量的积累, 但能增强高海拔地区树种对胁迫环境的适应性.

关键词 生态系统功能, 海拔梯度, 功能多样性, 功能性状, 叶片元素, 生态位互补

1 引言

生物量在全球碳循环过程中扮演着至关重要的角

色(Houghton等, 2009; 朴世龙等, 2022), 同时也在生态

系统服务和森林管理中发挥关键作用(Fotis等, 2018;
汪涛等, 2023). 大量研究表明, 森林生物量受到多种

生物(例如, 物种丰富度和多样性)和非生物(例如, 气候

和土壤)因素的影响(Wu等, 2015; Chiang等, 2016; Dyo-
la等, 2022). 其中, 海拔是驱动全球和区域尺度上森林

生物量分布格局的关键因子(Houghton等, 2009; Chen
等, 2019; Haynes, 2022). 森林生产力(Malhi等, 2016;
Sigdel等, 2023)和生物量(Dyola等, 2022; Wang等,
2022)通常随海拔的升高而降低.

生物量随海拔梯度的变化存在两种主要调节机

制: 即质量比效应(mass-ratio effect)和互补效应(com-
plementarity effect)(Díaz等, 2007; Fotis等, 2018; Sobral
等, 2023). 质量比效应指出, 包括生物量积累在内的生

态系统过程和功能主要受群落中优势物种的调控

(Grime, 1998; Garnier等, 2004). 因此, 优势物种丰度的

增加可能更有利于群落生物量的积累(Ali等, 2017). 而
互补效应则认为, 群落内性状多样性的增加将有效减

少资源竞争, 实现对资源的最大化利用, 从而促进群

落生物量的积累(Tilman等, 1997; Díaz等, 2007). 然而,
两者的相对重要性可能因森林类型和环境而异

(Haynes, 2022). 因此, 沿植物性状与环境间关系较复

杂的海拔梯度, 质量比和互补效应对森林生物量变化

的相对影响强度如何仍有待进一步研究(Li等, 2021).
植物需要多种必需元素来维持根、茎、枝和叶等

器官的生长与发育(Marschner, 2012; Sardans等, 2017;
Chen等, 2020). 因此, 营养元素供应受限往往会抑制植

物生物量和生产力(Ågren, 2008; Fay等, 2015; Peñuelas
等, 2019), 从而影响植物功能的发挥(Marschner, 2012;
Fay等, 2015; Zhao等, 2022). 植物元素主要通过调控与

适应能力相关的性状, 进而影响生物量的积累(Violle
等, 2007; Chiang等, 2016; Li等, 2020). 叶片作为新陈

代谢活跃的组织, 是植物进行光合固碳的重要场所

(Reich等, 1997; Marschner, 2012). 叶片元素性状谱系

的多样性能通过直接或间接作用调控生物量的积累

(Chiang等, 2016; Xu等, 2018). 研究表明, 叶片元素浓

度与植物的营养状态、光捕获、生长和生物量密切相

关(Wright等, 2004). 因此, 深入理解植物叶片元素性状

谱系的多样性, 有助于揭示养分与环境之间的关系以

及它们对生物量积累和生产力的调控机制(Fay等 ,
2015; Peñuelas等, 2019).

在不同的环境条件下, 植物可以通过调整元素的

吸收和储存来满足其自身需求. 因此, 叶片元素含量

的大小可以反映植物对不同环境的适应, 以及不同植

物群落间结构和功能的差异(Baxter和Dilkes, 2012;
Peñuelas等, 2019). 例如, 具有保守资源利用策略(如较

高碳含量、较低氮含量和磷含量)的植物通常在高海

拔等资源受限的胁迫生境中占主导地位 (Read等 ,
2014; Sigdel等, 2023). 在胁迫环境下, 具有不同性状的

物种往往存在种间正相互作用, 因此高海拔地区的物

种表现出较高的性状分异特征. 相反, 具有资源获取

型策略(如较低碳、较高氮和磷含量)的植物往往在条

件相对较好的低海拔地区具有竞争优势, 并占据主导

地位(Read等, 2014; Maharjan等, 2021). 因此, 在低海

拔地区, 具有更强资源获取能力和生长速率的优势物

种加剧了植物间对限制性元素的竞争, 进而导致物种

间性状的趋同性较高. 然而, 已有研究主要集中探究

了叶片碳、氮和磷及其他植物性状(如植物高度、叶

片大小和比叶面积等)多样性对生物量的影响(Finegan
等, 2015; Li等, 2020; Sun等, 2023), 但对其他大量和微

量元素的关注较少. 最近有研究利用大量和微量元素

谱系揭示了植物性状与环境间的关系(Peñuelas等,
2019), 然而, 我们对植物元素谱系在山地生态系统生

物量维持中起到的作用及其潜在机制仍知之甚少.
喜马拉雅山东部地区拥有从热带森林(海拔80m)

至高山树线(海拔4200m)大于4000m的独特海拔梯度,
该地区树木的自然分布与植物功能和元素等性状的转
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变密切相关(Vetaas等, 2019; Maharjan等, 2021; Sigdel
等, 2023). 该区域为探究植物叶片元素多样性、植物

对海拔的响应和群落生物量的驱动机制提供了理想的

研究场所.
本研究的目标是探究叶片元素含量及其多样性对

喜马拉雅山东部地区海拔梯度上森林生物量变化的调

控作用. 考虑到乔木年龄较长, 且在陆地生态系统中占

据大部分生物量(DFRS, 2015), 本研究重点关注了群

落中的乔木树种(Sardans等, 2017; Chen等, 2020). 我

们使用群落加权均值(CWM)和功能离散度(FDvar)分
别表征质量比效应和生态位互补效应(Finegan等 ,
2015; Ali等, 2017; Fotis等, 2018). 其中, 群落加权均值

综合了群落中优势物种的性状, 其权重是优势种在群

落中的相对丰度(Garnier等, 2004; Ali等, 2017). 功能

离散度基于物种在性状空间中的分布来表征生态位分

离, 指示了资源的总体利用状况(Mason等, 2003). 前期

研究证实了植物叶片氮和磷含量等性状能有效刻画不

同森林植被类型中质量比和互补效应对生物量的影响

(Ali等, 2017). 在该研究区, 低海拔和高海拔分别表征

环境压力较小和较大生境. 本研究的科学问题是: (1)
生物量是否随基于叶片元素含量的质量比效应和(或)
互补效应的增加而增加; (2) 这两种效应与海拔的交互

作用如何调节海拔梯度上的森林群落生物量变化. 我

们假设: (1) 叶片元素的质量比效应和互补效应的增

加将导致较高的森林群落生物量; (2) 质量比效应和

互补效应的相对强度随海拔发生显著变化, 二者分别

在低海拔和高海拔地区对生物量的变化发挥主导作用

(图1).

2 材料与方法

2.1 研究区域和实验设计

研究区位于喜马拉雅山东部干城章嘉峰地区(图
1). 该地区受夏季季风气候的显著影响, 在80~4200m
的海拔梯度上, 年平均气温随海拔线性降低(R2=0.98,
p<0.001), 变化范围为25.6℃至–15.7℃. 年降水量的变

化范围为1053~3488mm(Dyola等, 2022), 表现为随海

拔“先升后降”的单峰格局, 降水峰值位于海拔2000m
处(附图S1, http://earthcn.scichina.com). 研究区域跨越

了从热带至高山带的生物气候梯度(Chaudhary等 ,
2015), 主要树种有娑罗双(Shorea robusta)、西南木荷

(Schima wallichii)、锥属(Castanopsis spp.)、厚叶柯

(Lithocarpus pachyphyllus)、西藏冷杉(Abies spect-
abilis)、垂枝柏(Juniperus recurva)和糙皮桦(Betula
utilis)(附表S1). 巨大海拔跨度塑造的物种组成和生态

系统类型的显著差异, 为探究树木叶片元素如何通过

调控性状优势度和性状分异进而调节生物量积累提供

了独特的机会.
2017年和2018年8~9月期间, 我们沿热带森林(海

拔80m)到高山树线(海拔4200m)的植被垂直带, 每间

隔100m的海拔梯度设置3个20m×20m的重复样方(图
1). 利用测高仪(Suunto Compass/Clinometer Tandem,
SS020420000)测量样方内所有胸径(树高1.3m处)≥5cm
(共4170棵树)的活树的高度. 为了提高郁闭度较高的

森林中树高的测量精度, 我们从不同角度上分别测量

了树高. 每棵树的高度和胸径用于计算群落(或样方)
水平的生物量(式(1)). 对每个样方内的每个树种, 分别

选取3~5株健康的成熟个体采集叶片样品(Pérez-Har-
guindeguy等, 2013). 在每个个体充分接受阳光照射的

位置, 分别采集5片完全展开的健康、完整叶片, 且叶

片样品不包括叶柄(Chalmandrier等, 2017). 采集的叶

片样品存放在纸信封带至实验室后置于60℃的烘箱中

干燥48h, 之后进行研磨使粉末能过1mm网筛, 研磨后

的样品用于元素分析.
由于树木的生物量在海拔梯度上主导了群落生物

量(DFRS, 2015), 本研究对116个树种的1859个树木个

体叶片元素进行了采样和分析, 它们在每个样地中占

据了总的树木个体数量的80%~100%. 为采样满足加

权方法的标准(Garnier等, 2004), 本研究将每个物种在

群落中的丰度作为权重, 计算了每种叶片元素含量在

群落水平上的加权均值(CWM)和功能离散度(FDvar).

2.2 叶片元素测定

本研究选择了10个关键叶片元素, 包括元素碳

(C)、氮(N)、磷(P)、钾(K)、钙(Ca)、镁(Mg)、铜

(Cu)、锌(Zn)、铁(Fe)和锰(Mn), 这些元素可以反映植

物光合作用、新陈代谢和生长的潜在速率(Wright等,
2004; Marschner, 2012; Peñuelas等, 2019). 此外, 叶片

元素的变化还能反映植物对环境的适应性(Han等 ,
2011).

通过干烧法将50mg研磨后的样品置于元素分析

仪(Vario MAX cube, Elementar, 德国)中测定叶片碳氮
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含量, 测定过程中,每间隔20个叶片样品使用磺胺二嗪

(sulfadiazine)进行校正. 采用微波消解系统(Mars X
press, CEM, 美国马修斯)消解叶片样品, 然后使用电

感耦合等离子体光谱仪(ICP-OES, Optima 5300 DV,
Perkin Elmer, 美国沃尔瑟姆)分析消解液体中的元素

含量以测定叶片中的P、K、Ca、Mg、Fe、Mn、Cu
和Zn含量, 每隔36个样品使用标准物质(CRM)柑橘叶

(GSB-11)进行校正. 叶片元素的含量以每克干质量

(mg g−1)表示(Wright等, 2004).

2.3 生物量估算

本研究估算了每个样方中活树(胸径≥5cm)的4个
器官(即茎、树枝、叶片和根)的生物量. 每个树木个

体的茎生物量通过异速生长方程(式(1))估算, 该方程

以胸径、树高(H)和木材密度(ρ, 单位为g cm−3)作为自

变量(Chave等, 2005), 包含了可以用来指示不同树种

生物量变化的木材密度指标(Poorter等, 2015). 此外,
该方程还考虑了不同的气候和森林类型对生物量的影

响(Chave等, 2005), 该方程被用于先前尼泊尔海拔梯

度上的生物量估算研究中(Dyola等, 2022).

dbh HStem biomass = 0.0509 × × ( ) × , (1)2

其中, 各树种的木材密度数据来源于“Nepalese databa-
se”(Sharma和Pukkala, 1990), 并按照Vieilledent等
(2018)的方法使用式(2)转换为基于干重的木材密

度(Db):

D D= 0.828 × . (2)b 12

本研究使用国际标准所认可的气干材密度(D12, 即储

存在大气中的自然干燥木材, 含水量为12%)作为木材

密度指标(Vieilledent等, 2018).若特定物种的木材密度

不可用时, 则结合“Nepalese database”(MPFS, 1989;
Sharma和Pukkala, 1990)和全球木材密度数据库(Zanne
等, 2009)计算该物种所在属或区域水平的平均值.

利用MPFS(1989)获取的茎直径数据, 结合物种或

属水平的枝条-茎和叶-茎的生物量比值, 估算枝条和

叶片生物量. 根生物量(y)根据地上生物量(x, 茎、枝

图 1 实验设计示意图
(a) 喜马拉雅山东部干城章嘉峰地区(the Kangchenjunga Landscape)地理位置. (b) 海拔梯度上森林样地分布情况. (c) 基于元素性状多样性的假

设框架图. (d) 生物量沿海拔梯度下降假设框架图. 该框架展示了质量比效应(侧重于群落加权平均值, 不同物种的性状值用向上的箭头表示)
和互补效应(侧重于功能分异, E1至E5表示叶片的5种元素, 代表性状空间上的生态位分化)分别在低海拔(<1000m)、中海拔(1000~3000m)和
高海拔(>3000m)地区的作用机制
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和叶生物量的总和)进行估算(式(3)), 该计算是估计森

林和灌木根生物量的可靠方法(Mokany等, 2006).

y x= 0.489 × . (3)0.890

最后, 通过将茎、枝、叶片和根的生物量相加, 估
算了样方中的树木生物量(Mg ha−1).

2.4 统计分析

2.4.1 CWM和FDvar的定量分析
为检验质量比和互补效应对海拔梯度上树木生物

量的影响, 我们计算了所有叶片元素含量在样方水平

的CWM和FDvar(即10个CWM和10个FDvar). 利用各

树种的相对丰度, 将各性状从物种水平扩展至群落水

平. 为避免在计算生物量和多样性指数时可能出现的

循环问题, 本研究采用相对密度来计算各个树种的相

对丰度, 即每个树种的个体数与所有个体总数的比值

(Conti和Díaz, 2013; Chiang等, 2016). 针对质量比效

应, 使用式(4)计算每个叶片元素的CWM值, 根据树种

的相对丰度计算权重.

p xCWM = × , (4)X
i

n

i i
=1

其中, pi是相对丰度, xi是叶片元素性状的平均值, n是
所有物种的总相对丰度, i是物种的数量.

对于生态位互补效应, 我们使用式(5)计算每个单

独元素性状的功能离散度(FDvar)(Mason等, 2003), 并
使用物种的相对丰度进行加权;

VFD = 2arctan(5 ), (5)var

其中, ( )V p x x= ln ln
i

n

i i
=1

2
, x p xln = × ln

i

n

i i
=1

. xln 是性状

的加权对数平均值. FDvar的范围从0(即没有性状分

异)到1(即高性状分异)(Mason等, 2003). FDvar指数作

为互补效应的单一性状已经在相关研究中得到广泛使

用(Chiang等, 2016; Ali等, 2017).

2.4.2 模型拟合

考虑到广义加性模型(GAMs)强调了生态研究中

的个体及交互效应间的线性和非线性关系(Wood,
2017; Yang等, 2020; Urgoiti等, 2022), 我们使用该模型

研究生物量与CWM、FDvar和海拔之间的关系. 实际

上, GAM已被广泛用于研究不同环境梯度下性状多样

性对生物量和生产力的影响研究中(Yang等, 2020; Ur-
goiti等, 2022). 依据Yang等(2020)提出的方法, 首先运

行了单一的GAM, 将生物量与CWM和FDvar分别与每

个变量相关联. 生物量经过对数转换以符合正态性假

定(Shapiro-Wilk测试, p=0.057). 已有研究表明, 多种元

素比单个元素更有可能影响生物量(Conti和Díaz,
2013; Fay等, 2015), 因此, 我们分别对CWM和FDvar进
行主成分分析(PCA)(Conti和Díaz, 2013; García-Pala-
cios等, 2017), 并保留与单一GAMs中的生物量有显著

关系的性状(附表S2).CWM和FDvar是在对数转换的基

础上计算的, 因此PCA没有进一步对其进行标准化. 主
成分分析通过剔除无关变量, 以捕获植物元素更大的

变异性(附图S2). 本研究使用CWM的前两个主成分

(CWMPC1和CWMPC2)和FD的前两个主成分(FDPC1和

FDPC2)作为多性状值, 它们与生物量呈显著关系(附表

S3). 通过在ANOVA和Tukey’s HSD事后检验中考虑

CWM和FD矩阵的前两个主成分的得分, 以确定不同

植被类型在叶片元素性状多样性方面的差异. 最后,
我们使用式(6)拟合了通用GAM模型, 以检验生物量

与海拔、质量比效应、互补效应及其相互作用之间的

关系.

( )
( )
( )
( )

s s
s s
s ti
ti
ti
ti

Log(biomass) = (Elevation) + (CWM )
+ (CWM ) + (FD )
+ (FD ) + Elevation, CWM

+ Elevation, CWM

+ Elevation, FD

+ Elevation, FD , (6)

PC1

PC2 PC1

PC2 PC1

PC2

PC1

PC2

式中, s代表主效应的平滑项, 而ti代表变量之间的交

互项.
根据式(6), 选择约束性最大似然法(REML)作为

模型平滑参数的估算方法(Yang等, 2020). 在样本量较

小的情况下, 基于最小校正的赤池信息量准则(AICc)
选择最终模型. 在排除个体变量后, 通过计算最终模

型中解释方差的变化以确定每个预测因素在模型中的

相对比例(Xue等, 2018). 本研究使用“mgcv”包(版本

1.8-40)(Wood, 2017)运行GAMs模型, 使用“AICcmo-
davg”包(版本2.3-1)(Mazerolle, 2020)计算AICc值, 使用

“factoextra”包(版本1.0.7)进行PCA分析. 所有统计分析

均在R版本4.1.2中运行(R Development Core Team,
2021).
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3 结果

元素的平均含量(±标准差)变化范围从(0.007
±0.004)mg g−1(Cu)到(465.091±35.229)mg g−1(C)(表1),
10种元素在叶片中含量降序排列为: C>N>K>Ca>Mg>
P>Mn>Fe>Zn>Cu. 总体而言, 在亚高山地区, 除Ca和
Fe外, 其他叶片元素含量较高(附表S1). 相反, 除Cu外,
暖温带的叶片元素含量较低. Mg和Cu的含量在热带、

亚热带和亚高山植被之间均相对较高. C、Mg、Ca、
Cu、Fe和Zn的含量在热带和亚热带区之间的变化相

似. 将元素含量进行对数转换后, 大量元素的CWM较

高, 最高值为C(6.150±0.056). 微量元素表现出较高的

性状分异, 两个最高值分别为Zn(0.865±0.066)和Mn
(0.650±0.304).

元素的CWM沿着海拔梯度呈现异质性(图2a), 而

FDvar在高海拔地区的离散性大于低海拔地区(图2b).
高海拔地区C、P、K、Ca和Zn的CWM较高, 而低海

拔地区Cu、Fe和Mn以及微量元素Mg的CWM较高(图
2a); 中海拔地区N和Ca的CWM较高. 相反, 高海拔地

区几乎所有元素(除Ca和Cu外)的FDvar均较高, 而低海

拔地区几乎所有元素的FDvar(除了Zn)均较低(图2b).
C的FDvar呈现较低的离散度, 而Zn和Mn的FDvar在所

有海拔上都表现出较高的离散度.

3.1 生物量与功能多样性的关系

总体而言, 性状优势度(即质量比效应)和离散度

(即互补效应)在单个和多个叶元素的模型中均显著影

响生物量(附图S3和图3). 大多数CWM和FDvar的功能

多样性均与群落生物量呈显著的线性或非线性关系,
分别解释了生物量变异程度的2.53%~21%和方差变异

程度的0.05%~15.70%(附图S3; 附表S2). 在CWM中,
C、P、K、Zn、Fe和Mn与生物量之间存在显著关系;
而对于FDvar, 7个元素(N、P、Mg、K、Ca、Zn和Fe)
与生物量存在显著关联. 基于CWM和FDvar特征的

PCA解释了叶元素平均值和离散度的大部分变异, 分

别解释了62.7%(附图S4a)和73.9%(附图S4b)的方差.
对于CWM, PC1主要由P和Zn决定, 而PC2主要由Mn和
K决定(附图S4a). FD的PC1主要由P、Mg、Fe、N和K
决定, 而PC2主要由Zn和Ca决定(附图S4b). 综合考虑

海拔、质量比(CWMPC1和CWMPC2)以及互补效应

(FDPC2)的主效应和交互效应, 我们得到了一个最佳拟

合模型. 该模型AICc值最低, 解释了生物量52.2%的方

差变异(附表S4), 并且对数据的拟合相对较好(附图

S5). 性状优势度和离散度对生物量均有相反的调节作

用(图3a~3c). 特别地, 生物量与CWMPC1呈微弱且不显

著的正相关, 与CWMPC2呈显著正相关, 分别解释了总

体方差的1.6%和4.2%(图3a和3b; 表2); 而FDPC2与生物

量呈显著负相关, 解释了模型中总体方差的4.3%(图
3c; 表2).

3.2 功能多样性与海拔的相互作用

质量比和互补效应与海拔的交互作用解释了森林

生物量的变化, 但它们在海拔梯度上呈现的相对强度

和方向不尽相同(图3d~3f). 在交互效应中, 对生物量

的贡献率依次是CWMPC1、FDPC2和CWMPC2, 分别解

释了20.1%、12.8%和2.2%的方差(表2). 然而, CWMPC1

和FDPC1之间的交互效应对生物量没有显著的贡献

(p>0.05). 在低海拔地区, CWMPC1增加会引起生物量

的小幅度增加(图3d; 表2). 在高海拔的温带区, CWMPC1

增加有利于生物量的增加(图3d). 然而, 在最高海拔的

亚高山区, 当CWMPC1的值较低时, CWMPC1的增加对

生物量具有促进作用. 在低海拔, CWMPC2增加与生物

量积累呈负相关. 在高海拔地区, CWMPC2的增加也对

生物量产生了负面影响(图3e). CWMPC2和海拔之间的

交互作用在中等海拔的地区也显示了微弱的负面

表 1 喜马拉雅山东部干城章嘉峰地区树种的叶元素平均
浓度和标准差(SD)a)

叶片元素 浓度(mg g−1) CWM FDvar

C 465.091±35.229 6.150±0.056 0.027±0.032

N 21.522±6.802 3.017±0.195 0.264±0.205

P 1.523±0.792 0.357±0.248 0.314±0.192

K 10.131±5.592 2.192±0.291 0.360±0.240

Ca 9.810±5.661 2.230±0.279 0.456±0.251

Mg 2.661±1.268 0.944±0.280 0.431±0.232

Cu 0.007±0.004 −4.991±0.261 0.395±0.240

Zn 0.036±0.041 −3.546±0.405 0.865±0.066

Fe 0.175±0.107 −1.752±0.290 0.377±0.255

Mn 0.448±0.441 −1.070±0.603 0.650±0.304

a) 各元素样方水平的群落加权平均值(CWM)和功能离散度

(FDvar)是基于对数转换后获得, 以平均值±标准差的方式表示. 元

素浓度以干物质为基准
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影响.
总之, 在高海拔和低海拔区均观察到较高的性状

多样性(附图S6). 较高的FDPC2对生物量存在负面影响,
且这种效应在高海拔地区更为显著(图3f). 相反, 在低

海拔处, FDPC2的增加导致生物量的大幅增加. FDPC2的

值及其交互效应在中海拔地区相对较低(附图S6), 但

利于生物量的积累. 然而, 海拔与大量元素P、N、
Mg、K以及微量元素Fe的FDPC1交互作用, 对生物量

没有产生显著影响.

4 讨论

基于喜马拉雅山区分布的热带森林至高山树线大

于4000m的独特海拔梯度, 本研究首次量化了叶片元

素质量比和互补效应对不同植被类型森林群落生物量

的影响. 总体而言, 喜马拉雅山东部地区元素平均含量

低于中国森林植被的元素含量值(Han等, 2011). 叶片

中Mg、Cu、Zn和Fe的平均含量在健康树木生长的正

常范围内, 而大量元素(P、K和Ca)略高于限制范围

(Kalra, 1998). 这些元素的平均含量显示, 健康树木通

常具有较高水平的光合作用和光保护(例如Mg、K、
Fe)(Marschner, 2012; Tränkner等, 2018; Peñuelas等,
2019), 生长(例如P)(Wright等, 2004)以及渗透压维持

(例如K、Ca)(Marschner, 2012; Tränkner等, 2018)等
特征.

4.1 叶片元素性状多样性对森林生物量的影响

本研究结果表明, 随着群落中性状优势度的增加

和性状多样性的降低, 森林生物量增加, 这与质量比

假说一致(Grime, 1998; Garnier等, 2004; Ali等, 2017).
我们的结果表明, 种间竞争作用增加了群落中具有较

高生产力的优势物种丰度, 优势物种同时还具有更利

于获取和利用营养资源的性状, 因此在维持生态系统

结构和功能, 以及增强生物量积累方面发挥了重要作

用(Garnier等, 2004). 与该地区的其他研究不同(Fine-
gan等, 2015; Ali等, 2017), 本研究结果表明, 优势性状

(主要是C、P和K)与微环境之间的相互作用显著调节

了群落生态过程, 而非海拔、气候或单一性状(Cross
等, 2015). CWM和生物量之间的显著关系表明, 森林

生物量受到用于维持不同植物功能的多个元素调控

(Marschner, 2012; Fay等, 2015). 然而, 单一性状与生物

量之间的关系可能反映了树木维持结构和代谢过程中

不同比例的元素需求(Peñuelas等, 2019).
生物量与性状分异的负相关表明, 较小的性状丰

度而非多样性, 利于生物量的积累(Conti和Díaz, 2013;
Chiang等, 2016). 生物量与元素(N、P、Mg、K和Fe)
或元素组合(FDPC2)的性状分异性呈负相关, 表明元素

分异的增加可能与生长、光合作用和渗透调节密切相

关(Marschner, 2012; Peñuelas等, 2019). 这可能是由于

群落在受到非生物胁迫或营养失衡时, 抵御不利环境

条件的能力较弱, 从而导致生物量积累减少(Chiang
等, 2016; Sardans等, 2017). 此外, 植物体内的生化过

程受到若干大量元素之间强烈耦合的影响. 例如, P对
于产生核糖体至关重要, 而核糖体构建需要光合作用

所需的富含N的蛋白质(Ågren, 2008), 这表明某种元

图 2 基于群落加权平均(CWM)和功能离散度(FD)的10种
叶片元素性状雷达图展示的海拔梯度特征

低海拔地点(海拔<1000m, 绿色符号和椭圆表示), 中海拔地点(海拔

1000~3000m, 紫色符号和椭圆表示)和高海拔地点(海拔>3000m, 橙
色符号和椭圆表示)分别以不用颜色表示

表 2 基于环境和生态变量拟合的生物量最佳广义加性模
型特征a)

变量 自由度 解释方差(%)

海拔 1.000 1.50

群落加权平均PC1 1.103 1.60

群落加权平均PC2 1.000 4.20*

功能离散度PC2 1.000 4.30**

海拔×群落加权平均PC1 8.629 20.10***

海拔×群落加权平均PC2 1.000 2.20*

海拔×功能离散度PC2 2.882 12.80***

a)“PC1”和“PC2”分别指主成分分析(PCA)的第一轴和第二轴;
自由度为1表示生物量与变量之间的线性关系, ≥2表示非线性; 影响

显著的变量用星号表示: *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001
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素的离散可能导致另一种元素的离散, 进而在元素分

异之间产生强烈的协同影响(附图S2). 这种潜在的协

调和权衡可能导致大量元素的总体性状分异对生物量

的影响可以忽略不计. 我们在天然林中的研究结果进

一步支持了先前研究中所揭示的质量比和互补性在维

持生物量的过程中的重要性(Xu等, 2018).

4.2 海拔调控叶片元素性状多样性

研究结果证实, 质量比和互补效应的方向和强度

沿海拔梯度发生变化. 然而, 低海拔地区较高的性状

优势度和高海拔地区较高的性状分异均与森林生物量

呈负相关. 低海拔地区CWMPC2的增加和高海拔地区

FDPC2的增加均导致生物量的降低. 低海拔地区呈现较

高的性状优势度(附图S6), 表明竞争普遍存在(Read等,
2014; Maharjan等, 2021). 然而, CWMPC2的增加对生物

量有负面影响, 而元素性状多样性的增加(FDPC2)对生

物量的贡献是积极的. 在热带地区, 娑罗双(Shorea ro-
busta)往往是群落中的单一建群物种, 反映了该物种适

应环境变化的能力(Baxter和Dilkes, 2012; Sigdel等,
2023), 以及该物种个体之间生态位或资源的分配能够

使其充分利用养分资源(Godoy等, 2020). 因此, 为准确

预测树木个体水平上的重要过程和功能(Chalmandrier
等, 2017; Sigdel等, 2023), 我们建议将叶片元素纳入广

泛气候梯度上的树木种内性状变化研究中.
在中间海拔的温带植被区, 性状优势度的增加

(CWMPC1)和性状多样性的减少(FDPC2)均促进了群落

图 3 群落加权均值的第一主成分(CWMPC1)(a)、第二主成分(CWMPC2)(b)和功能多样性第二主成分(FDPC2)(c)对生物量的
影响, 以及海拔与CWMPC1(d)、CWMPC2(e)和FDPC2(f)的交互作用对生物量的贡献

偏效应表示基于最终模型的每个个体变量对生物量的影响. 阴影区域表示95%置信区间((a)~(c)). 星号表示显著性水平, *p<0.05, **p<0.01. 图
(d)~(f)中的灰色部分表示与数据中10%外推值之间的方差
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生物量的增加. 这表明该地区的优势物种具有高效获

取养分以达到更高的生长速率的性状, 从而体现出生

长迅速、资源获取能力强和生产力较高等特点(Read
等, 2014; Godoy等, 2020),相关结果为前期喜马拉雅山

区生物量的研究提供了机理性解释(Dyola等, 2022).
亚高山和高山地区具有较高的性状多样性, 这表明在

严酷环境条件下, 邻体树木个体间通常表现为促进作

用(Callaway等, 2002; Barry等, 2019). 例如, 恶劣环境

下的个体会受到具有不同适应性状个体的有利影响

(Chalmandrier等, 2017), 从而扩大了其在较高海拔地

区的分布范围. 高海拔地区CWMPC1的减少进一步支

持了这一结论. 然而, 高海拔地区较高的性状多样性

并未导致更高的森林生物量, 这可能是由于高海拔地

区低温和较短的生长季节引起的生长限制(Chen等,
2020; Gao等, 2022). 鉴于我们的研究结果仅关注叶片

元素性状, 植物的生理特征或对低温的适应也可能是

影响高海拔地区树木叶片元素较高含量(附表S1)和分

异的潜在原因(Malhi等, 2016; Chen等, 2020).
本研究表明, 环境变化导致的性状分异可能对生

态系统功能产生差异性影响. 例如, 气候变暖所导致

的较大功能性状空间可能会增加低海拔地区的生物量

(Ali等, 2017; Zhang等, 2022). 相反, 在高海拔地区, 较
大的功能性状空间可能对生态系统生物量产生负面影

响(Conti和Díaz, 2013; Chiang等, 2016; Xu等, 2018). 气
候变暖可能通过改变种间关系和降低环境对树木生长

限制, 导致植物间原有的互利关系转变为竞争(Malhi
等, 2016; Li等, 2023), 进而增加高海拔地区的生物量

积累, 这与本研究中发现的生物量随CWMPC2的增加

而增加现象相一致. 考虑到林龄可以通过性状多样性

直接和间接影响生物量(Ali等, 2017), 我们建议在未

来的研究中应关注林龄对不同演替阶段森林元素性状

多样性的影响.

5 结论

本研究提供了一种新的方法, 即在喜马拉雅东部

从热带至高山树线的生物气候梯度上, 同时研究树木

叶片的大量和微量元素性状优势度和离散度对树木群

落生物量的影响. 研究结果表明, 叶片元素性状多样性

的不同维度, 即性状优势度和离散度对森林群落生物

量影响的方向相反, 海拔调节了二者的强度和方向,

从而对森林生物量产生显著影响. 较高的性状多样性

可以增强物种对环境变化的适应性, 但在高海拔地区,
倾向于减少生物量的积累. 研究结论加深了叶片元素

性状多样性对海拔的响应及其对生物量和生态系统功

能影响的全面理解和预测, 对山地生态系统生物多样

性的保护与管理至关重要, 同时也为探索利用多种化

学性状特征作为树木间相互作用和生态系统功能的替

代指标提供了新途径.
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