
植物研究 2026，46（ 4 ）：688 ~ 699
Bulletin of Botanical Research

不同间伐强度下水氮添加对毛白杨叶片功能性状的影响

王亚飞 丁晓菲 贾黎明

（北京林业大学林学院，省部共建森林培育与保护教育部重点实验室，北京 100083）
摘 要 为系统揭示间伐强度与水氮添加对人工林叶片功能性状的协同调控机制，本研究以黄泛平原毛白杨

（Populus tomentosa）人工林为对象，采用裂区试验设计，设置 2种间伐强度（50%与 75%）及 3种水氮处理（水氮添

加、单独水分添加和对照），从叶片水分状态、结构性状及养分化学计量 3个维度解析其响应特征与耦合关系。

结果表明：（1）叶片相对含水量整体稳定，而叶片干质量含水量对间伐及其与水氮处理的交互作用高度敏感，在

75%间伐及水氮协同处理下显著提高 43.05%；（2）结构性状整体未发生显著变化，叶片干物质含量相对稳定，而

比叶质量表现出较高变异性，显示潜在可塑性；（3）养分性状中叶片碳含量相对稳定，而氮、磷含量及其化学计

量比对处理响应显著，氮磷比（质量比）为 11.06~18.46，平均为 13.94，指示该区域毛白杨人工林处于氮限制状

态；（4）多性状分析表明，叶片水分、结构与养分之间存在显著耦合关系，其中叶片干质量含水量与比叶质量是

驱动养分分配的关键性状；（5）主成分分析显示，前 2个主成分累计解释 66.4%的变异。间伐 75%处理促使叶片

向高资源利用效率方向调整，间伐 50%处理则维持保守策略；不同水氮处理主要沿养分结构维度分化，其中单

独水分添加处理与养分比值性状紧密关联。总体来看，间伐与水氮调控通过改变资源可利用性，驱动叶片功能

性状协同变化，并影响植物资源利用策略。
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Effects of Water and Nitrogen Addition on Leaf Functional Traits of 
Populus tomentosa under Different Thinning Intensities

WANG Yafei DING Xiaofei JIA Liming
（College of Forestry，Key Laboratory of Silviculture and Conservation of Ministry of Education， Beijing Forestry University，Beijing 100083）

Abstract To systematically reveal the synergistic regulatory mechanisms of thinning intensity and water-
nitrogen addition on leaf functional traits in plantations， this study conducted a split-plot experiment with 
Populus tomentosa plantations in the Yellow River Flood Plain. Two thinning intensities（50% and 75%） and 
three water-nitrogen treatments（water-nitrogen addition， single water addition， and control） were established. 
The response characteristics and coupling relationships were analyzed from three dimensions： leaf water status， 
structural construction， and nutrient stoichiometry. The results indicate that： （1）Leaf relative water content 
remained generally stable， whereas leaf dry mass water content exhibited high sensitivity to thinning and its 
interaction with water-nitrogen treatments， showing a significant increase of 43.05% under 75% thinning with 
water-nitrogen addition. （2）Structural traits showed no significant overall changes， with low variation in leaf dry 
matter content and high variation in specific leaf mass， demonstrating potential plasticity. （3）Among nutrient 
traits， leaf carbon content remained relatively stable， whereas leaf nitrogen and phosphorus contents as well as 
their stoichiometric ratios responded significantly to the treatments. The leaf N∶P ratio（mass ratio）ranged from 
11.06 to 18.46， with an average value of 13.94， indicating that the P. tomentosa plantations in the study area 
were generally under nitrogen limitation. （4）Multivariate analysis revealed significant coupling relationships 
among leaf water content， structural traits， and nutrient allocation， with leaf dry mass water content and 

基金项目：“十四五”国家重点研发计划（2024YFD2201004，2021YFD2201203）。
第一作者简介：王亚飞（1996—），男，博士研究生，主要从事用材林培育理论与技术研究。

 *  通信作者：Email：jlm@bjfu.edu.cn。
收稿日期：2026年4月21日。

研究论文Original Paper



王亚飞等：不同间伐强度下水氮添加对毛白杨叶片功能性状的影响4 期

specific leaf mass identified as key traits driving nutrient partitioning. （5）Principal component analysis revealed 
that the first two principal components cumulatively explained 66.4% of the variation. Thinning at 75% 
promoted leaf adjustment towards high resource-use efficiency， while 50% thinning maintained a conservative 
strategy. Different water and nitrogen treatments primarily diverged along the nutrient structure dimension， with 
the single water addition treatment showing strong association with nutrient ratio traits. Overall， thinning and 
water-nitrogen regulation drive coordinated changes in leaf functional traits by altering resource availability， 
thereby influencing plant resource utilization strategies.
Key words Populus tomentosa；thinning intensity；water and nitrogen addition；leaf functional traits；
stoichiometric characteristics；resource-use strategy

叶片是植物进行光合作用、蒸腾作用和物质

代谢的核心器官，也是连接外界环境与植物内部

生理过程的关键界面［1］。其功能性状能够综合反

映植物在资源获取、利用与分配过程中的策略差

异，是理解植物适应环境变化的重要切入点［2-4］。

其中，水分状态性状（如叶片相对含水量（RWC）、叶

片干质量含水量（DWWC））、结构性状（如叶片干物

质含量（LDMC）、比叶质量（LMA））和养分性状及其化

学计量比（如 C∶N（质量比）、N∶P（质量比）），分别

从水分平衡、组织构建和元素分配3个维度反映叶

片功能特征［5-7］。这些性状共同构成叶经济谱的重

要基础，反映植物在资源快速获取与保守利用之

间的权衡关系［8-9］。然而，叶片不同类型性状之间

并非独立变化，而是在环境因子驱动下形成多维

耦合体系。例如，水分改善往往促进叶片扩展与

养分吸收，而结构致密化又可能限制水分散失并

重塑养分分配格局［10-11］。因此，从整体视角揭示叶

片水分-结构-养分性状之间的协同变化，对于理解

植物功能策略具有重要意义。目前，相关研究多

集中于自然生态系统或单一资源梯度条件［12-14］，对

于人工林经营措施背景下多性状耦合关系的系统

研究仍相对不足。

间伐和水氮调控是人工林经营中影响林木资

源利用效率和功能性状形成的关键措施。间伐通

过调节林分密度和空间结构，改变林内光照分布、

空气流动及土壤水分与养分的空间格局，从而对

林木生长环境产生深刻影响［15］。适度间伐可降低

个体间资源竞争，提高光照和水分的可利用性，有

利于叶片光合能力和水分状态的改善；但随着间

伐强度的增加，林分开敞度提高，也可能导致蒸腾

增强和土壤水分消耗加剧［16-17］，使叶片在水分保持

与结构稳定之间形成新的平衡关系。水分与氮素

作为限制人工林生产力的关键资源因子，其供给

水平直接影响叶片功能形成。水分添加可缓解土

壤水分胁迫，提高叶片含水状态并维持细胞膨压，

从而影响叶片扩展与生理代谢过程［18］；氮素作为

叶绿素和蛋白质的重要组成元素，其供应水平直

接决定光合能力和生长潜力［19］。已有研究［20-21］表

明，氮添加通常能够提高叶片氮含量并降低C∶N，

而水分改善则可能通过促进根系吸收进一步增强

养分获取能力。尽管间伐或水氮添加对林木生长

与生理响应已分别得到广泛研究［15-16，21］，但对二者

交互作用下叶片多维功能性状的协同响应机制仍

缺乏系统认识，尤其是在黄泛平原等水分限制较为

明显的区域。叶片水分状态、结构构建与养分分配

如何协同响应经营调控仍不清楚，这在一定程度上

限制了对人工林资源优化配置机制的深入理解。

毛白杨（Populus tomentosa）是我国北方地区重

要的速生丰产用材树种，在大径材培育、木材供

给、农田防护和区域生态安全维护中具有重要作

用［22-24］。然而，在黄泛平原等水分时空分布不均的

区域，其人工林普遍面临密度配置不合理、水分利

用效率不高及水氮资源调控机制不明确等问题，制

约了林分生产力的持续提升与集约化经营发展。

本研究以黄泛平原三倍体毛白杨人工林为研究对

象，通过设置不同间伐强度与水氮添加处理，系统

分析叶片水分、结构及养分性状的变化特征，研究

旨在回答以下问题：（1）间伐强度与水氮添加对叶

片水分、结构及养分性状的影响及其交互作用；

（2）不同功能性状之间的相关关系及作用路径；

（3）不同处理下叶片功能性状在多维空间中的分异

特征及其指示的资源利用策略。研究结果可为杨树

人工林精细化经营与资源高效利用提供理论依据。

1 材料与方法

1. 1　研究区概况

试验地位于山东省聊城市国有旧城林场（36°
48′47″N，116°5′25″E），海拔约 30 m，地处黄河下

游黄泛平原。该区属温带季风气候，热量条件较

好、光照充足，年均气温为 13.2 ℃，降水主要集中

689



46 卷植 物 研 究

在 7—9 月，年平均降水量为 544.7 mm。地下水

埋深为 6~9 m［22］。土壤类型为砂壤土，造林前 0~
80 cm土层中土壤有机质、全氮和速效磷含量分别

为 3.34 g·kg-1、0.23 g·kg-1和 4.92 mg·kg-1。该区域

土壤理化性质的详细信息见Liu等［22］和He等［23］。

1. 2　试验材料和试验设计

本研究试验林于 2016 年春季建立，采用 2 年

生三倍体毛白杨（（P. tomentosa×P. bolleana）×（P. 
alba×P. glandulosa））苗。造林时苗木胸径为 2.12~
3.51 cm、树高为 2.60~3.62 m。按 2 m×3 m 株行距

均匀栽植，初植密度为 1 666株·hm-2。每株施基肥

70 g，肥料养分含量为 N+P2O5+K2O≥31%，有机质

含量≥15%。

试验采用裂区试验设计。以间伐强度为主区

因素（于 2022 年生长季前实施间伐），设置 2 种强

度：间伐 50%（隔行间伐，株行距调整为 2 m×6 m，

记为 T50）和间伐 75%（隔行隔株间伐，株行距调整

为 4 m×6 m，记为 T75）。以水氮添加为副区因素，

在每个主区内设置 3 种处理：水氮添加处理

（WN）、仅水分添加处理（W）和对照（CK）。试验共

设 3 个区组，各区组内包含完整的主区与副区组

合，主区在区组内布置，副区在主区内随机设置，

每个处理组合均设 3个重复。每小区包含 16株样

木，在东西方向设置保护行以降低边缘效应，实际

用于调查与取样的中心样木为 8株。相邻小区之

间设置深度为 100 cm 的塑料隔离层，以减少土壤

水分与养分的侧向迁移，从而保证处理之间的相

对独立性。每个处理林木生长情况如表1所示。

灌溉制度依据毛白杨生长与土壤水分有效性

关系确定［24］。当滴头正下方 20 cm 土层水势降至

-20 kPa（约为田间持水量的 79%）时进行灌溉。灌

溉自每年 4月初展叶期开始，于 6月底雨季来临前

结束。灌溉系统采用以色列Netafim公司生产的滴

灌带，滴头间距 50 cm，单个滴头流量为 1.6 L·h-1，

滴灌带沿树行铺设于地表，距树干两侧各 30 cm。

施氮量依据毛白杨生长节律及氮素需求特征设

定［25］，每株年施氮量为 156 g，氮源为含氮量 46%
的尿素。施肥通过滴灌系统配合比例施肥器进

行，自春季开始分次施入，间隔约 20 d，共施 6次。

试验期间统一进行除草及病虫害防治管理。

1. 3　叶片样品采集和分析

2023 年 8 月中旬，在Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ区组内各处理

小区分别选取1株生长状况一致的标准木并标记。

利用高枝剪在树冠东、南、西、北 4个方位，从中下

部当年生枝条上随机采集样枝，每枝选取成熟、完

整且无病虫害的叶片 5 片，共获得叶片样品 360
片。样品置于冰盒中带回实验室，经去离子水清

洗并擦干后测定叶片鲜质量（mLF，g）。随后将叶柄

斜切，在黑暗条件下复水至质量稳定，记录为叶片

饱和鲜质量（mLSF，g）。采用扫描仪（Epson Perfec⁃
tion V800 Photo，Epson，日本）结合 WinRhizo 图像

分析系统（Regent Instruments Inc.，Quebec，加拿

大）测定叶片面积（AL，cm²）。测定完成后，将叶片

编号装入信封，在 105 ℃下杀青 30 min，再于 65 ℃
烘干至恒质量，获得叶片干质量（mLD，g）。依据测

定数据计算叶片相关性状。

叶片相对含水量：

RWC = (mLF - mLD )/ (mLSF - mLD ) × 100% （1）
叶片干质量含水量：

DWWC = (mLF − mLD )/mLD × 100% （2）

表1　2023年生长季始末林木生长情况

Table 1　Growth status of forest trees at the beginning and end of the 2023 growing season

处理
Treatment

T50CK

T50W

T50WN

T75CK

T75W

T75WN

2023年生长季前
Beginning of the 2023 growing season

胸径DBH/cm

14.56±1.94

14.23±0.24

14.54±1.88

13.63±1.40

13.04±0.50

13.61±0.99

树高H/m

15.21±0.68

15.38±1.76

16.59±0.36

14.49±0.44

14.62±0.67

15.15±0.44

2023年生长季末
End of the 2023 growing season

胸径DBH/cm

15.83±1.86ab

15.64±0.32ab

16.00±1.79a

15.17±1.47b

14.59±1.11b

15.73±0.98ab

树高H/m

17.36±1.17

16.69±1.50

17.55±2.12

16.94±0.44

16.73±0.69

16.88±0.17

 注：不同小写字母表示不同处理间差异显著。

 Note：Different lowercase letters indicated significant differences between treatments.

690



王亚飞等：不同间伐强度下水氮添加对毛白杨叶片功能性状的影响4 期

叶片干物质含量：

LDMC = mLD /mLSF × 100% （3）
比叶质量：

LMA = mLD /AL （4）
式中：每株标准木所有叶片性状的平均值作为该

小区的代表值。

此外，将每个枝条其余叶片收集后按小区混

合成一个复合样。样品先在 105 ℃下杀青 30 min，
再于 65 ℃烘干至恒质量，随后粉碎并过筛备用。

植物样品经H2SO4—H2O2消解后，采用全自动间断

化学分析仪（SMARTCHEM 450，AMS Alliance，法
国）测定叶片全氮（ω（LN），g·kg-1）和全磷（ω（LP），

g·kg-1）含量；叶片有机碳含量（ω（LC），g·kg-1）采用

重铬酸钾外加热法测定。

1. 4　数据处理

首先利用Excel 2019和 SPSS 22.0对数据进行

整理与统计分析。在样本采集与统计分析中，以

小区作为独立重复单位，各小区内观测值经平均

后用于后续分析。采用Levene检验和Kolmogorov-

Smirnov 检验分别对数据的方差齐性和正态性进

行检验。在满足前提条件的基础上，采用基于裂

区设计的方差分析方法检验间伐强度（T，主区因

子）、水氮处理（WNT，副区因子）及其交互作用（T×
WNT）对各叶片性状的影响，其中区组作为随机因

子，主区因子在主区误差项上检验，副区因子及交

互作用在副区误差项上检验。在方差分析结果显

著的前提下，于α=0.05水平采用Duncan法进行多

重比较，以分析不同处理间差异。采用Pearson相

关分析评估各叶片性状之间的相关关系。在此基

础上，对参与通径分析的变量进行多重共线性检验

（方差膨胀因子（VIF）均小于5），并结合生态学意义

筛选变量；基于标准化回归系数计算叶片水分与结

构性状对养分性状的直接通径系数，并结合相关系

数分解间接通径效应，以分析不同性状之间的作用

路径。最后，采用主成分分析对不同处理下叶片功

能性状进行综合评价。所有统计分析均在 SPSS 
22.0中完成，图形绘制采用Origin 2022软件。

2 结果与分析

2. 1　不同间伐强度和水氮处理下叶片水分状态

变化

间伐强度和水氮处理对叶片相对含水量

（RWC）均无显著主效应，但二者交互作用影响显著

（P<0.05，表 2）。在T50和T75间伐强度下，各水氮处

理间的 RWC差异均未达显著水平（图 1），其变异系

数为 2.85%~14.74%，整体波动较小（表 3）。与RWC
相比，DWWC对试验处理的响应更为敏感。间伐强

度对 DWWC具有显著影响（P<0.05），且与水氮处理

存在极显著交互作用（P<0.001，表 2）。在 T50间伐

强度下，T50WN处理的DWWC显著低于 T50CK和 T50W
（P<0.05）；而在 T75间伐强度下，T75WN处理的 DWWC
较 T75CK 和 T75W 分别显著提高 20.60% 和 13.38%
（图 1）。在水氮协同处理下，间伐强度由 T50增至

T75，导致 DWWC 增加 43.05%。DWWC 的变异系数为

3.53%~9.83%，总体变异程度较低，但在 T75WN 处

理下相对偏高（表3）。

表2　间伐强度和水氮处理对叶片性状及化学计量特征影响的双因素方差分析

Table 2　Two-way ANOVA of the effects of thinning intensity and water-nitrogen treatments on leaf traits and stoichio‐

metric characteristics

指标
Indexes

叶片相对含水量RWC

叶片干质量含水量DWWC

叶片干物质含量LDMC

比叶质量LMA

叶片有机碳ω（LC）

叶片全氮ω（LN）

叶片全磷ω（LP）

C∶N

C∶P

N∶P

变异来源 Source of variation

间伐强度
Thinning intensity（T）

F

4.445

6.117

0.027

0.738

3.711

3.519

11.554

8.145

40.740

2.058

P

0.057

0.029

0.872

0.407

0.078

0.085

0.005

0.015

<0.001

0.177

水氮添加处理
Water and nitrogen addition treatment（WNT）

F

0.203

0.620

0.172

2.836

0.238

2.860

32.806

2.224

57.731

32.741

P

0.819

0.554

0.844

0.098

0.792

0.096

<0.001

0.151

<0.001

<0.001

间伐强度×水氮添加处理
T×WNT

F

3.907

16.204

2.527

0.171

2.626

6.706

4.778

11.813

13.373

0.741

P

0.049

<0.001

0.121

0.845

0.113

0.011

0.030

0.001

<0.001

0.497
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2. 2　不同间伐强度和水氮处理下叶片结构性状

变化

间伐强度、水氮处理及其交互作用对叶片干

物质含量（LDMC）和比叶质量（LMA）的主效应及交互

效应均未达显著水平（P>0.05，表 2）。LDMC在各处

理间保持相对稳定，波动幅度较小（图 2）。在 T50
和 T75间伐强度下，不同水氮处理间的 LDMC差异均

不显著（P>0.05）；仅在 CK 处理下，间伐强度间存

在显著差异，表现为T50显著低于T75（P<0.05）。LDMC
的变异系数为 1.04%~8.54%，其中 T50WN 处理最

高，T75CK处理最低（表 3）。LMA在各处理间亦未见

显著差异（P>0.05，图 2），其变异系数为 3.07%~
35.42%，波动程度明显高于 LDMC，且以 T75WN 处理

的变异程度最大（表3）。

不同大写字母表示相同水氮处理下不同间伐强度之间差异显著，不同小写字母表示相同间伐强度下不同水氮处理之间差异显著。

Different capital letters indicated significant differences between thinning intensities under the same water and nitrogen treatment， while different 
lowercase letters indicated significant differences between water and nitrogen treatments under the same thinning intensity.

图1　不同间伐强度和水氮处理下叶片水分状态变化

Fig.1　Changes in leaf water status under different thinning intensities and water-nitrogen treatments

表3　不同间伐强度和水氮处理下叶片功能性状变异特征

Table 3　Variation characteristics of leaf functional traits under different thinning intensities and water-nitrogen treat‐

ments

叶片性状
Leaf traits

叶片相对含水量RWC

叶片干质量含水量DWWC

叶片干物质含量LDMC

比叶质量LMA

叶片有机碳ω（LC）

叶片全氮ω（LN）

叶片全磷ω（LP）

C∶N

C∶P

N∶P

变异系数
Coefficient of variation/%

T50CK

9.34

7.60

1.67

3.07

6.70

6.39

9.89

4.79

5.21

3.71

T50W

3.37

5.23

3.67

32.26

3.69

7.65

7.67

10.58

3.90

14.62

T50WN

14.74

4.97

8.54

29.11

3.96

3.21

6.82

4.97

3.35

8.34

T75CK

2.85

3.53

1.04

3.39

6.03

2.47

4.79

8.03

9.15

5.93

T75W

12.70

7.40

2.60

20.61

2.45

11.61

8.02

9.12

5.89

7.80

T75WN

13.32

9.83

3.08

35.42

6.94

5.20

2.38

8.61

6.08

3.31
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2. 3　不同间伐强度和水氮处理下叶片碳、氮、磷

含量及化学计量特征

间伐强度对叶片磷含量、C∶N 和 C∶P 影响显

著（P<0.05），水氮处理对叶片磷含量、C∶P 和 N∶P
影响极显著（P<0.001）；二者交互作用对叶片氮含

量、磷含量及 C∶N 和 C∶P 均达到显著或极显著水

平（表2）。

叶片碳含量在不同处理间差异不显著（图 3），

变异系数为 2.45%~6.94%（表 3），总体变异水平较

低，对间伐和水氮处理响应不敏感。叶片氮含量

在T75间伐强度下，WN处理显著高于CK（P<0.05）；

仅 WN 处理在 2 种间伐强度间存在显著差异（P<
0.05，图 3）。叶片氮含量的变异系数为 2.47%~
11.61%，其中 T75W 处理最高（表 3）。叶片磷含量

在不同处理间差异显著，在T50间伐强度下，W处理

显著低于CK和WN处理（P<0.05）；在T75间伐强度

下，WN和 CK处理显著高于 W 处理（P<0.05）；WN
处理在 2 种间伐强度间差异显著（P<0.05，图 3）。

叶片磷含量变异系数为2.38%~9.89%（表3）。

在生态化学计量比方面，C∶N 在各处理间差

异显著（P<0.05，图 3），其变异系数为 4.79%~

10.58%；C∶P 的变异系数为 3.35%~9.15%；N∶P 的

变异系数为 3.31%~14.62%（表 3），整体范围为

11.06~18.46，平均为 13.94，2种间伐强度下均在水

分添加处理中达到较高水平（图3）。

2. 4　叶片水分-结构-养分性状之间的相关性与协

同变化

相关性分析结果表明，叶片水分、结构与养分

性状及化学计量特征间存在紧密的关联。RWC与

LDMC、LMA均呈正相关；DWWC与 LDMC呈负相关，与 LMA
呈正相关。此外，DWWC 与 ω（LC）呈负相关，与

ω（LN）、ω（LP）呈正相关，其中与 ω（LN）的正相关

达显著水平（r=0.51，P<0.05）。在结构与养分性状

的关系上，LDMC和ω（LN）呈负相关，LMA与ω（LN）呈

正相关，相关系数分别为-0.42和0.41（图4）。

通径分析结果进一步揭示了水分与结构性状

对养分分配的影响路径（表 4）。在对 ω（LC）的影

响中，DWWC表现为负向直接效应，而 LMA具有正向

直接效应。对于 ω（LN），DWWC和 LMA均具有正向直

接效应，直接通径系数分别为 0.196和 0.445；对于

ω（LP），DWWC表现出较强的正向直接驱动作用，而

LMA 则表现为负向作用，直接通径系数为-0.477。

不同大写字母表示相同水氮处理下不同间伐强度之间差异显著，不同小写字母表示相同间伐强度下不同水氮处理之间差异显著。

Different capital letters indicated significant differences between thinning intensities under the same water and nitrogen treatment， while different 
lowercase letters indicated significant differences between water and nitrogen treatments under the same thinning intensity.

图2　不同间伐强度和水氮处理下叶片结构性状变化

Fig.2　Changes in leaf structural traits under different thinning intensities and water-nitrogen treatments
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T50表示间伐 50%，T75表示间伐 75%；WN表示水氮添加处理，W表示仅水分添加处理，CK表示无水氮添加处理。不同大写字母表示相同

水氮处理下不同间伐强度之间差异显著，不同小写字母表示相同间伐强度下不同水氮处理之间差异显著。

T50 represented 50% thinning， T75 represented 75% thinning； WN indicated water and nitrogen addition treatment， W indicated only water addi⁃
tion treatment， and CK indicated no water or nitrogen addition treatment. Different capital letters indicated significant differences between thinning 
intensities under the same water and nitrogen treatment， while different lowercase letters indicated significant differences between water and nitro⁃
gen treatments under the same thinning intensity.

图3　不同间伐强度和水氮处理下叶片碳、氮、磷含量及化学计量特征

Fig.3　Leaf carbon， nitrogen， and phosphorus contents and their stoichiometric characteristics under different thinning 
intensities and water-nitrogen treatments

*. P<0.05；***. P<0.001.
图4　叶片水分状态、结构性状与养分及化学计量特征的相关性

Fig.4　Correlation between leaf water status， structural traits， and nutrient and stoichiometric characteristics
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结合变异系数分析发现，DWWC和 LMA均属于高变异

性状，对养分性状的驱动作用更具主导性；而 LDMC

和ω（LC）等低变异性状则更多发挥稳定调节的功

能（表3）。

2. 5　不同处理下叶片功能策略的综合分异

主成分分析（PCA）结果显示（图 5），前 2个主

成分（PC1和PC2）分别解释了36.4%和30.0%的变

异，累计贡献率为 66.4%。从性状载荷分布看，

PC1 主要与 DWWC、RWC 及 ω（LN）呈正相关，而与

ω（LC）、LDMC和C∶N呈负相关；PC2则主要与N∶P和

C∶P呈正相关，与ω（LP）呈负相关。

2种间伐强度在PC1轴上存在部分重叠，但T75
在PC1轴正向的偏移更为明显。T75处理的样点主

要聚集于 PC1 轴正方向，与 DWWC、RWC及 ω（LN）等

性状载荷方向一致；T50处理则主要分布于 PC1 轴

负方向，与 ω（LC）、LDMC 和 C∶N 的向量指向趋同

（图 5A）。在不同水氮处理下（图 5B），W处理的样

点主要分布在PC2轴正方向，紧密关联 LMA、N∶P及

C∶P等性状；CK处理样点则集中在PC2轴负方向，

与ω（LP）和C∶N指向一致；WN处理的样点分布介

于二者之间，体现了其性状特征的过渡性。

3 讨 论

3. 1　叶片水分与结构性状的协同响应及其调控

机制

间伐强度与水氮处理下，叶片水分状况与结

构性状表现出显著的差异化响应。本研究发现，

相对含水量整体保持稳定，而干质量含水量对间

伐及其与水氮的交互作用响应显著，这反映了不

表4　叶片水分与结构性状对养分含量影响的通径分析

Table 4　Path analysis of the effects of leaf water content and structural traits on nutrient content

叶片养分
Leaf nutrient

ω（LC）

ω（LN）

ω（LP）

叶片水分/结构性状
Leaf moisture/structural traits

DWWC

LDMC

LMA

DWWC

LDMC

LMA

DWWC

LDMC

LMA

直接通径系数
Direct path coefficient

-0.406

0.083

0.218

0.196

-0.431

0.445

0.611

0.245

-0.477

间接通径系数
Indirect path coefficient

DWWC

0.177

-0.111

-0.086

0.054

-0.267

0.167

LDMC

-0.036

0.018

0.188

-0.092

-0.107

0.052

LMA

0.060

0.047

0.121

0.095

-0.130

-0.102

图5　不同处理下叶片功能性状的主成分分析

Fig.5　Principal component analysis of leaf functional traits under different treatments
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同水分指标在生态调控中功能的差异化定位。叶

片相对含水量主要反映细胞水分饱和程度，受气

孔运动与渗透调节等内在稳态机制的严密控

制［26］，因而在资源波动下表现出较强的稳定性。

相比之下，叶片干质量含水量更多地反映单位生

物量投入下的水分储存能力，对环境资源的变化

更为敏感。本研究中，T75间伐强度与水氮添加协

同处理（T75WN）显著提升了DWWC，表明降低林分密

度能有效缓解个体间的水分竞争，提高林地有效

水分的可利用性，进而增强叶片的水分维持能

力［27］。这与 Forrester 等［16］和 Hipps 等［28］的研究结

果一致，即间伐通过改善水分供给环境促进树体

水分状态提升。然而，在较低间伐强度（T50）下，

WN处理反而导致DWWC降低，这一结果可能与资源

获取受限条件下植物的碳分配优先性调整有关。

依据功能平衡理论与源-库关系调节机制，在密度

较高、竞争压力较强的环境中，水氮添加所提供的

额外资源更可能优先用于维持快速生长所需的结

构性碳投入，而非转化为叶片水分储存能力的提

升，这种响应也符合植物在资源受限条件下倾向于

强化生长投入而弱化储存功能的策略权衡特征［29］。

叶片结构性状（LDMC和 LMA）在统计上未表现出

显著差异，但其变异特征揭示出潜在的生态调控

意义。LDMC变异较小，说明叶片组织致密性在短期

资源变化下保持稳定，这与其作为保守性状的属

性一致［2］。相比之下，LMA变异幅度较大，展现出较

高的可塑性。作为叶片经济谱（LES）的核心指标，

LMA的变化折射出植物在资源获取与防御构建之

间的权衡［8］。在本研究中，高强度间伐与水分添加

条件下 LMA的波动增强，表明植物在资源改善的环

境中，通过灵活调整单位面积的结构投资以支撑

生长需求［6，11］。相关性分析显示，DWWC与 LMA呈正

相关，揭示了水分状况改善与结构投资增强的协

同进化关系，即在资源充裕时，植物在提升水分维

持能力的同时，同步增加结构投入以维持更高的

代谢水平，这符合资源获取型策略中的高投入-高

回报模式［2，9］。综合通径分析进一步发现，DWWC和

LMA作为高变异性驱动性状，对叶片养分性状的直

接通径系数均表现为较高水平，说明其在叶片养

分形成过程中具有较强的直接调控作用。在叶片

整体性状关联网络中，二者位于关键连接节点，参

与调控水分状态、结构构建与养分分配之间的耦

合过程，是叶片适应性调节的重要功能性状。

3. 2　叶片养分及化学计量特征的响应与限制

机制

相较于水分与结构性状，叶片养分及其化学

计量比对间伐与水氮调控表现出更高敏感性。本

研究中，叶片碳含量在不同处理间变化幅度较小，

表明其主要受光合产物积累与结构构建需求约

束，对短期资源波动响应有限［30］。相比之下，叶片

氮、磷含量及其化学计量比显著响应资源调控，反

映出养分分配是植物适应环境变化调节的关键环

节。在高强度间伐与水氮协同条件下，叶片氮含

量显著提高，说明资源可获得性增强促进了氮的

吸收与同化，这与氮作为光合酶体系核心组成元

素的功能相一致［31］。本研究中，叶片氮含量平均

为 24.79 g·kg-1，高于全球（20.1 g·kg-1）及中国区域

（19.7 g·kg-1）各自平均水平［32-33］，表明毛白杨具有

较强的氮获取与利用能力。叶片磷含量对处理响

应更为敏感，在2种间伐强度下随水氮添加呈下降

趋势，显示磷在资源调控中的潜在限制作用。这

一结果可能与磷在能量代谢（ATP）及核酸合成中

的关键功能有关［34］。尽管本研究中叶片磷含量平

均为 1.83 g·kg-1，高于全球（1.58 g·kg-1）及中国东

部陆生植物（1.28 g·kg-1）各自平均水平［34-36］，但其

对处理的敏感性变化预示，在资源有效性改善的

背景下，磷可能逐渐演变为生长限制因子，从而制

约林分生长潜力的进一步释放。

化学计量比能够综合反映碳与养分之间的权

衡关系及限制状态［7］。本研究中，叶片 C∶N 为

17.67~24.87，在水氮添加条件下平均为 20.56，低
于全球平均水平（25.0），表明资源增加促进了氮素

投入并提升了潜在光合能力。在高强度间伐背景

下，水氮管理进一步降低C∶N，预示叶片向资源获

取型策略转变；而在较低间伐强度下，水氮添加并

未显著降低C∶N，叶片仍具备较强的碳积累特征，

呈现相对保守的资源利用策略。本研究显示N∶P
为 11.06~18.46，平均为 13.94，根据“N∶P 阈值假

说”［37-38］，研究区毛白杨整体处于氮限制状态，但水

分添加显著提高 N∶P，说明水分改善条件下氮吸

收增强幅度高于磷，从而改变养分平衡格局。这

一结果进一步佐证了水分通过调控土壤养分有效

性及植物生理代谢，进而重塑植物化学计量特征

的生物学机制［39］。

3. 3　叶片功能策略与多性状分异特征

叶片功能性状并非孤立变化，而是在多维性
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状空间中形成有序的协同响应体系。主成分载荷

结果表明，第1主成分主要整合了叶片水分状态与

养分性状信息，干质量含水量、相对含水量及叶片

氮含量在该轴上呈较高正载荷，同时叶片磷含量

亦表现为正向分布，而碳含量、叶片干物质含量及

碳氮比集中于负方向，指示由资源保守型（高碳积

累-高碳氮比）向资源获取型（高水分-高氮水平）转

变的功能梯度［2，8］。第2主成分则主要反映养分分

配特征，氮磷比与碳磷比在正方向载荷较高，而磷含

量位于负方向，表征叶片养分限制状态及氮磷配置

关系的变化。2个主轴表征了叶片功能性状的2个

核心生态维度，即资源获取能力与养分分配策略。

在不同间伐强度下，T75处理样点整体分布在

PC1轴正方向，且与DWWC、RWC及ω（LN）等性状向量

方向一致，表明 T75这类较高强度间伐显著提升了

叶片的水分维持能力与养分水平；而 T50处理样点

更多分布在 PC1 轴负方向，并与 C∶N 和碳含量密

切相关，说明低强度间伐下植株趋向于维持较高

的碳积累与保守型资源利用策略。这证实更高强

度间伐通过重塑资源环境，驱动了叶片功能策略

由保守型向获取型的转变［40-41］。在水氮处理方面，

WN、W 和 CK 处理样点在 PC2 轴方向上分离更加

明显。W 处理样点主要聚集于 PC2 轴正方向，与

LMA、N∶P和C∶P等方向趋同，体现了水分添加在一

定程度上促进了叶片结构性投入及养分计量比的

提升，表现为较高的养分结构调节水平；CK 处理

样点主要集中于 PC2 轴负方向，与 ω（LP）及 C∶N
等性状呈一致分布，反映在未进行水氮调控条件

下，叶片养分含量相对较低且碳氮比例较高，表现

出较为保守的养分分配策略。WN 处理样点则介

于二者之间，未在PC2轴两端形成明显聚集，而是

在主轴中部区域分布，表明水氮添加处理在养分

结构调控方面表现为缓冲式响应，即在一定程度

上缓解单一水分或资源限制条件下的极端性状表

达，使叶片功能性状向中等养分水平与相对平衡

的结构状态过渡。这种梯度分布进一步证明，水

氮添加主要通过调节叶片养分分配相关性状来驱

动功能性状在多维空间中的分化。

4 结论

本研究表明，间伐强度与水氮添加通过调控

资源供给共同影响毛白杨叶片功能性状，但不同

性状的响应程度存在差异。叶片水分性状中，叶

片相对含水量整体稳定，而叶片干质量含水量对

间伐强度及其与水氮处理的交互作用高度敏感，

高强度间伐显著增强水氮添加条件下的叶片水分

维持能力。在结构性状方面，叶片干物质含量和

比叶质量未表现出显著变化，整体较为稳定，但比

叶质量具有较高变异性，显示一定可塑性。养分

性状中，叶片碳含量相对稳定，而叶片氮含量、叶

片磷含量及其化学计量比对处理响应显著。N∶P
均值反映出研究区林分处于氮受限状态，且水氮

协同作用强化了养分的调控与平衡过程。主成分

分析揭示，不同间伐强度在第1主成分方向总体呈

分离趋势，但存在部分重叠，主要反映资源利用策

略的差异；不同水氮处理则主要在第1主成分方向

上分化，反映其对叶片养分结构维度的主导调控

作用。整体而言，高强度间伐促进叶片向相对较

高资源利用效率方向调整，而低强度间伐及对照

处理下叶片则倾向维持相对保守的资源利用策

略。本研究从多性状耦合视角阐明了人工林功能

性状的响应机制与权衡规律，可为优化林分结构、

精准实施水氮管理及提升人工林资源利用效率提

供理论依据与科学支持。
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