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摘  要：【目的】通过分析壳斗科不同树种种子和叶片性状的差异，探究其协同变化特征，为种质资源的收集、

保护和利用提供理论依据。【方法】以安徽省六安市大别山北麓 10 种壳斗科树种为研究对象，测定种子干质量、

种型指数、蛋白质含量、淀粉含量、脂肪含量，以及叶片比叶面积、叶干物质含量、碳含量、氮含量和磷含量。采

用聚类分析和主成分分析解析种子与叶片性状的协同变化特征，利用贝叶斯线性混合模型评估环境和物种对该协同

变化的影响。【结果】10 种壳斗科树种的种子和叶片性状存在显著种间差异，变异系数为 8.25%～69.55%。聚类分

析和主成分分析表明种子与叶片性状具有协同变化特征。聚类分析将种子和叶片性状划分为两个类群。主成分分析

结果显示，叶的磷含量、叶干物质含量、种子淀粉含量和叶的碳含量在第一主成分上载荷较高，方差贡献率为 32.5%；

种子蛋白质含量、叶的氮含量和种子脂肪含量在第二主成分上载荷较高，方差贡献率为 21.8%；种子干质量、比叶

面积和种型指数在第三主成分上载荷较高，方差贡献率为 17.7%。贝叶斯线性混合模型结果表明，环境对前 3 个主

成分的解释率分别为 25.6%、30.2%和 27.7%，物种的解释率分别为 43.7%、47.6%和 46.3%。【结论】壳斗科主要

树种的种子与叶片性状存在显著的协同变化规律，物种和环境是驱动该协同特征的关键因子。 
关键词：壳斗科；叶片性状；种子性状；协同变化；贝叶斯混合模型 
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Abstract: [Objective] By analyzing the differences in seed and leaf traits among different tree species of 
Fagaceae, this study explored the covariation characteristics of seed and leaf traits in Fagaceae, to provide a theo-
retical basis for the collection, conservation and utilization of germplasm resources. [Method] Ten Fagaceae spe-
cies distributed in the northern foot of the Dabie Mountains, Lu′an city, Anhui Province were selected as research 
materials. Seed traits including seed dry mass, seed aspect ratio, seed protein content, seed starch content and seed 
fat content, as well as leaf traits including specific leaf area, leaf dry matter content, leaf carbon content, leaf ni-
trogen content, and leaf phosphorus content, were measured. Cluster analysis and principal component analysis 
(PCA) were used to reveal the coordinated variation characteristics of seed and leaf traits, and Bayesian linear 
mixed models were applied to quantify the effects of environment and species on their coordinated variation. 
[Result] There were significant interspecific differences in seed and leaf traits among the 10 Fagaceae species, 
with coefficients of variation ranging from 8.25% to 69.55%. Cluster analysis and PCA indicated coordinated 
variation between seed and leaf traits. Cluster analysis grouped these traits into two clusters. PCA results showed 
that leaf phosphorus content, leaf dry matter content, seed starch content, and leaf carbon content loaded on the 
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first principal component, with a variance contribution rate of 32.5%; seed protein content, leaf nitrogen content, and 
seed fat content loaded on the second principal component, with a variance contribution rate of 21.8%; and seed dry 
weight, specific leaf area, and seed shape index loaded on the third principal component, with a variance contribution 
rate of 17.7%. Bayesian linear mixed models revealed that the explanatory power of environment for the three prin-
cipal components was 25.6%, 30.2%, and 27.7%, respectively, while that of species was 43.7%, 47.6%, and 46.3%, 
respectively. [Conclusion] Significant covariation patterns exist between seed and leaf traits of the 10 Fagaceae spe-
cies, and species and environment are the key factors driving this covariation. 

Keywords: Fagaceae; leaf traits; seed traits; synergistic variation; Bayesian mixture model 
 
壳斗科（Fagaceae）植物在我国主要分布于秦岭

—淮河以南至北回归线以北的广大亚热带区域[1]，是

该区域森林植被的重要优势类群。在安徽省，壳斗

科植物主要分布于大别山区和皖南山区，是当地森

林植被的重要组成成分。壳斗科植物种子在生理和

营养方面具有鲜明特点：多为顽拗型种子[2]，含水

量较高[3]，且富含蛋白质、淀粉、脂肪等多种营养

成分[4-5]。壳斗科种子数量多、颗粒大，最外层有壳

斗包裹，成熟后宿存或脱落；其内为坚硬的外种皮

（橡仁壳）所包裹的橡仁[6]。 
叶片是种子发育最主要、最直接的养分供给器

官[7]，其通过改变形态特征适应多变的环境条件，

确保光合作用等基本生理活动的正常进行[8]。叶片

光合产物经韧皮部装载后向种子运输，直接影响壳

斗科种子的发育。因此，叶片的结构特征决定了光

合效率和同化物输出能力，进而调控种子发育。比

叶面积和叶干物质含量共同影响植物体的光合速率

和碳积累[9]，进而可能为种子提供更多的碳水化合

物，影响种子的生长发育和营养物质积累。叶片碳、

氮、磷含量受品种、立地条件等多种因素调控[10]，

直接影响光合产物的合成与分配，进而调控种子中

淀粉、蛋白质等储藏物质的积累。 
研究表明，种子性状和叶片性状存在内在的协同

变化关系，两者共同反映了植物的整体生存策略[11]。

对大翼厚皮橙（Citrus macroptera）叶片和种子形态

变异的研究表明，叶片与种子形态特征在种内和种

间水平上均存在协同变化关系[12]。然而，壳斗科植

物中叶片与种子性状的协同规律及其影响因子尚不

明确，亟须进一步探究。种子性状和叶片性状的协

同变化受物种和环境因子的共同影响。其中，土壤

有机质释放氮、磷、钾等营养元素供植物根系吸收

利用[13]，促进叶片光合能力与种子物质积累；土壤

pH 通过影响微量营养元素的有效性[14]，调控叶片

对元素的吸收与利用，从而影响叶片的光合效率和

碳同化能力；海拔高度的变化常伴随温度、光照、

土壤含水量和理化性质的改变[15]，进而影响叶片光

合产物的合成与运输，最终调控种子营养含量。本

研究以安徽省大别山北麓的 10 种壳斗科树种为研

究对象，通过测定种型指数等 5 种种子性状和比叶

面积等 5 种叶片性状，研究种子和叶片性状间的协

同变化特征及其影响因子，旨在为壳斗科植物种质

资源的培育和利用提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 
研 究 区 位 于 安 徽 省 六 安 市 大 别 山 北 麓

（115°22′～116°11′ E，31°06′～31°48′ N）。该区域

属北亚热带湿润季风气候，四季分明，雨量充沛，

年均降水量约为 1 400 mm，年均温为 15.2 ℃，全

年无霜期约为 220 d。地貌类型自中山向低山及山间

盆地依次过渡，地势东南高、西北低，海拔介于

100～1 200 m 之间。土壤多为山地黄棕壤和普通黄

棕壤，pH 值呈中性至弱酸性。 
1.2  样品采集与处理 

在前期踏查的基础上，以安徽省六安市大别山

北麓白栎（Quercus fabri）、槲栎（Q. aliena）、苦槠

（Castanopsis sclerophylla）、麻栎（Q. acutissima）、
青冈（Cyclobalanopsis glauca）、石栎（Lithocarpus 
glaber）、栓皮栎（Q. variabilis）、甜槠（C. eyrei）、
小叶栎（Q. chenii）和锥栗（Castanea henryi）10
种壳斗科树种为研究对象，筛选林龄 15～30 年、长

势旺盛、干形优良且无病虫害的优良单株作为采样

对象，在每种树种的主要分布区内，依据其实际海

拔分布范围设置 5 个样方（15 m×15 m），使样方

海拔梯度覆盖该树种的主要生境区间。每个样方内

选取 5株上述优良单株，于 2025年 7月在其冠层上、

中、下层采摘健康叶片，并于同年 10 月中下旬各树

种种子的成熟期内采集发育成熟的种子，混合后用

于后续测定。每个树种采集种子总量约 300 g，叶片

样品量充足，经实地观测与资料核实，2025 年为壳

斗科种子的相对丰年。 
在每个样方内设置 4 个 1 m × 1 m 的中心采样

点，以各点为中心、半径 0.5 m 范围内采用五点取

样法采集 0～20 cm 深度土壤样品，将 5 个子样混合
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为 1 份混合样。同时记录各样方的海拔信息。所有

土样经室内自然风干后过 2 mm 筛，用于后续分析。 
1.3  壳斗科植物种子和叶片成分测定方法 
1.3.1  种子前处理与种型指数的测定  将从野外采

集的种子清理表面杂质后，置于通风干燥处摊晾阴

干，直至种子表面无明显游离水分；随后进行风选

并剥除壳斗，获取纯净种子用于后续分析。从每个

树种的混合纯净种子中随机选取 50 粒形态完整的种

子，使用游标卡尺（精度 0.1 mm）分别测量每粒种

子最大纵径（基部至顶端）和最大横径，每粒种子

重复测量 3 次取平均值，按公式（1）计算种型指数： 
 种型指数=纵径/横径             （1） 

1.3.2  种子干质量的测定  将上述测定完种型指数

的 50 粒种子置于电热鼓风干燥箱中烘干至恒重，使

用电子天平（精度 0.000 1 g）称量并记录干质量。

将烘干后的种子样品粉碎，过 0.425 mm 筛，混匀

后置于干燥器中备用。 
1.3.3  种子蛋白质、淀粉、脂肪含量的测定  使用

上述已干燥的种子，参照文献[16]中的方法测定并

计算各树种种子的蛋白质、淀粉和脂肪含量。 
1.3.4  叶片性状的测定  选取形态完整、规格相近

的鲜叶，经烘干至恒质量后称取干质量。比叶面积

为叶面积与干重的比值，其中叶面积采用叶面积仪

测定；叶干物质含量为干质量与饱和鲜质量的比值，

饱和鲜质量通过将叶片浸水至充分吸水后称量获

得。叶片碳含量采样均选取形态完整、规格相近的

鲜叶，经烘干至恒重后称取干质量，用重铬酸钾容

量法测定叶片碳含量；用全自动凯氏定氮仪测定叶

片氮含量；通过钼锑抗比色法测定叶片磷含量。 
1.3.5  土壤理化性质的测定  土壤样品经自然风

干、剔除植物残体与石砾后，研磨并分别过 2 mm
和 0.149 mm 尼龙筛，备用。使用 pH 计测定土壤 pH
值；使用元素分析仪测定土壤有机碳含量。 
1.4  数据分析 

利用 IBM SPSS Statistics 31.0.2.0对原始数据进

行整理，计算种子和叶片性状的平均值、标准差和

变异系数。采用单因素方差分析比较不同树种间种

子和叶片性状的差异。利用 R 语言进行聚类分析，

基于性状间的 Pearson 相关系数计算距离矩阵，采

用层次聚类法中的完全连接法对种子和叶片性状进

行 R 型聚类。利用 Origin 2024b 进行主成分分析，

解析 5 个种子性状和 5 个叶片性状的关联特征。最

后，利用贝叶斯线性混合模型分析海拔、土壤 pH、

土壤有机碳和物种对种子和叶片性状的影响。 
贝叶斯线性混合模型通过引入随机效应刻画物

种间的系统发育亲缘关系，同时结合固定效应分析

环境因子、分类学等级等确定性因素对性状的影响，

从而准确量化环境因子与系统发育效应对表型性状

的共同作用。其表达式为： 
yi=β0＋Xiβ＋Zibi＋ϵi                             （2） 
式（2）中，被解释变量 yi为第 i 个观测样本的

种子或叶片性状值；截距项 β0表示种子或叶片性状

的预期值；Xi 包含海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含

量 3 个变量；β 表示各环境因子对种子或叶片性状

的影响方向与程度；物种变量 Zi 及其系数向量 bi

表示随机效应；ϵi为模型的残差项，代表随机误差。 

2  结果与分析 

2.1  大别山北麓壳斗科主要树种种子与叶片性状

比较分析 
10 种壳斗科树种的 5 个种子性状间差异显著。

由表 1 可知，麻栎的种子干质量最大，为 4.10 g；
苦槠的种子干质量最小，为 0.91 g。白栎的种型指

数最大，为 1.54；苦槠和石栎的种型指数最小，均

为 0.99。苦槠的种子蛋白质含量最高，为 118.28 
mg·g–1；石栎的种子蛋白质含量最低，为 34.14 
mg·g–1。甜槠的种子淀粉含量最高，为 605.90 
mg·g–1；苦槠的种子淀粉含量最低，为 334.56 
mg·g–1。石栎的种子脂肪含量最高，为 42.15 mg·g–1；

锥栗的种子脂肪含量最低，为 9.97 mg·g–1。 
5 个种子性状的变异系数变幅为 15.37%～

43.17%。其中，种型指数的变异系数最小，为

15.37%；种子淀粉含量和种子蛋白质含量的变异系

数分别为 24.77%和 33.43%，处于中等水平；种子

脂肪含量和种子干质量的变异系数较大，分别为

42.15%和 43.17%。 
10种壳斗科树种的 5个叶片性状间也存在显著

差异。由表 2 可知，比叶面积变化范围为 92.55～
214.31 cm2·g–1，其中栓皮栎最小，为 92.55 cm2·g–1；

槲栎最大，为 214.31 cm2·g–1；甜槠居中。叶干物质

含量的变化范围为 326.05～512.37 mg·g–1，其中小

叶栎最低，为 326.05 mg·g–1；石栎和青冈处于中间

水平，分别为 439.56 和 464.59 mg·g–1；苦槠最高，

为 512.37 mg·g–1。叶碳含量变幅为 384.54～590.59 
mg·g–1，其中苦槠最低，为 384.54 mg·g–1；甜槠和

麻栎居中；石栎最高，为 590.59 mg·g–1。叶氮含量

的变化范围为 12.20～31.62 mg·g–1，其中甜槠最低，

为 12.20 mg·g–1；锥栗和白栎处于中等水平；小叶栎

最高，为 31.62 mg·g–1。叶磷含量变幅为 0.60～3.96 
mg·g–1 之间，其中锥栗最低，为 0.60 mg·g–1；小叶
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栎和栓皮栎居中，分别为 1.81 和 1.90 mg·g–1；槲栎

最高，为 3.96 mg·g–1。 
5个叶片性状的变异系数介于 8.25%～69.55%，

表明各性状的种内变异程度差异较大。其中，叶碳

含量和叶干物质含量较稳定，变异系数低于 20%；

比叶面积、叶氮含量的变异系数分别为 23.01%和

27.88%，处于中等变异水平；叶磷含量的变异系数

最大，达 69.55%。 
 

表 1  壳斗科 10 个树种种子性状的差异 
Table 1  Differences in seed traits among ten species of Fagaceae 

物种名称 种子干质量/g 种型指数 种子蛋白质 
含量/(mg·g–1) 

种子淀粉 
含量/(mg·g–1) 

种子脂肪 
含量/(mg·g–1) 

白栎 Q. farbi 2.00 ± 0.11c 1.54 ± 0.06a 63.76 ± 4.83b 436.86 ± 25.12bc 13.17 ± 3.23de 
槲栎 Q. aliena 2.01 ± 0.11c 1.23 ± 0.09cd 64.22 ± 5.85b 438.60 ± 14.06bc 14.96 ± 1.23de 

苦槠 C. sclerophylla 0.91 ± 0.03d 0.99 ± 0.04f 118.28 ± 9.02a 334.56 ± 22.51d 20.07 ± 3.03cd 
麻栎 Q. acutissima 4.10 ± 0.44a 1.18 ± 0.05de 42.92 ± 2.89de 531.25 ± 41.27a 23.16 ± 4.08c 
青冈 Q. glauca 1.03 ± 0.02d 1.24 ± 0.09cd 44.14 ± 2.80de 437.05 ± 19.22bc 33.66 ± 4.11b 
石栎 L. glaber 1.95 ± 0.01c 0.99 ± 0.02f 34.14 ± 4.21e 450.36 ± 37.18bc 42.15 ± 2.46a 

栓皮栎 Q. variabilis 2.92 ± 0.28b 1.10 ± 0.02def 43.90 ± 5.35de 518.50 ± 34.06a 18.49 ± 3.44cd 
甜槠 C. eyrei 1.02 ± 0.03d 1.11 ± 0.03bcd 39.78 ± 0.55d 605.90 ± 22.13a 31.76 ± 0.17b 

小叶栎 Q. chenii 0.99 ± 0.03d 1.48 ± 0.12ab 48.24 ± 2.91cd 485.12 ± 11.19ab 19.27 ± 2.49cd 
锥栗 C. henryi 2.70 ± 0.50b 1.05 ± 0.06ef 49.05 ± 1.17cd 405.43 ± 6.85c 9.97 ± 1.00e 
变异系数 43.17% 15.37% 33.43% 24.77% 42.15% 

注：同列不同小写字母表示同一性状在不同种间存在显著差异（P＜0.05）。 
 

表 2  10 种壳斗科树种叶片性状的差异 
Table 2  Differences in leaf traits among ten species of Fagaceae 

物种名称 比叶面积 
/(cm2·g–1) 

叶干物质 
含量/(mg·g–1) 

叶碳含量 
/(mg·g–1) 

叶氮含量 
/(mg·g–1) 

叶磷含量 
/(mg·g–1) 

白栎 Q. farbi 154.94 ± 33.09bc 377.44 ± 15.32cde 414.32 ± 51.68e 14.61 ± 1.63cde 1.06 ± 0.11cd 
槲栎 Q. aliena 214.31 ± 18.34a 485.29 ± 15.83ab 431.54 ± 49.81cde 21.30 ± 1.40b 3.96 ± 0.58a 

苦槠 C. sclerophylla 106.86 ± 8.52de 512.37 ± 24.85a 384.54 ± 19.53e 12.99 ± 1.74e 3.55 ± 0.44a 
麻栎 Q. acutissima 112.16 ± 3.97de 339.80 ± 25.26de 439.55 ± 20.25bcde 21.54 ± 2.00b 1.61 ± 0.18cd 
青冈 Q. glauca 105.97 ± 10.38de 464.59 ± 30.82ab 502.57 ± 13.26bc 14.51 ± 1.74cde 3.01 ± 0.70ab 
石栎 L. glaber 111.74 ± 5.68de 439.56 ± 29.99abc 590.59 ± 27.57a 13.12 ± 1.34de 2.98 ± 0.52ab 

栓皮栎 Q. variabilis 92.55 ± 3.35e 366.89 ± 49.05cde 425.51 ± 7.65de 18.70 ± 0.92bcd 1.90 ± 0.57bc 
甜槠 C. eyrei 129.61 ± 5.64cd 465.53 ± 16.26ab 455.17 ± 10.49abc 12.20 ± 0.94e 0.93 ± 0.45cd 

小叶栎 Q. chenii 165.66 ± 6.69b 326.05 ± 66.48e 413.86 ± 42.06e 31.62 ± 5.79a 1.81 ± 0.75c 
锥栗 C. henryi 156.90 ± 15.75bc 471.49 ± 23.13ab 487.74 ± 11.61bcd 16.61 ± 0.81bcde 0.60 ± 0.05d 
变异系数 23.01% 14.81% 8.25% 27.88% 69.55% 

注：同列不同小写字母表示同一性状在不同种间存在显著差异（P＜0.05）。 
 
2.2  大别山北麓壳斗科主要树种种子与叶片性状

的聚类特征 
对 10种壳斗科树种的 5种种子性状和 5种叶片

性状进行聚类分析，结果如图 1 所示。比叶面积、

种型指数和种子干质量聚为第一类群；叶干物质含

量、叶碳含量、叶氮含量、叶磷含量、种子蛋白质

含量、种子淀粉含量和种子脂肪含量聚为第二类群。 
聚类分析结果表明，第二类群内部的协同关系

最为突出。叶干物质含量与叶磷含量呈较强正相关，

相关系数为 0.68（P < 0.001），说明叶干物质含量高

的树种同时具有较高的磷储存能力；叶磷含量与种

子淀粉含量呈显著负相关，相关系数为−0.56（P < 
0.001）。在两个类群之间，比叶面积与叶氮含量、叶

磷含量均呈显著正相关，相关系数分别为 0.50（P < 
0.001）和 0.48（P < 0.001），这符合叶片经济谱理论，

即比叶面积大的树种往往具有较高的叶片养分浓

度，以维持较高的光合速率；种型指数与叶碳含量、

叶磷含量呈显著负相关，相关系数分别为−0.42（P < 
0.001）和−0.36（P < 0.01），说明种子形状较细长的

树种，其叶片碳、磷含量较低；种子干质量与种子

脂肪含量呈显著负相关，相关系数为−0.39（P < 
0.01），表明大种子倾向于积累更多淀粉而非脂肪。

在第一类群内部，种子干质量与比叶面积、种型指

数的负相关均达到显著水平，相关系数分别为− 0.30
（P < 0.05）和− 0.32（P < 0.05），说明种子较大的树

种往往具有较小的比叶面积和较圆润的种子形态。 
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*表示 P＜0.05，**表示 P＜0.01，***P＜0.001。 

图 1  10 种壳斗科树种种子和叶片性状的聚类分析 
Figure 1  Clustering of seed and leaf traits among 10 Fagaceae species 

 

 
图 2  壳斗科树种种子和叶片性状的主成分分析 

Figure 2  Principal component analysis of seed and leaf traits 
in Fagaceae tree species 

 
2.3  大别山北麓壳斗科主要树种种子与叶片性状

的协同变化特征 
主成分分析将 10 个性状降维为 3 个独立的综合

指标（图 2），累计方差贡献率达 72.0%。第一主成

分贡献率为 32.5%，主要由叶磷含量、叶干物质含量、

种子淀粉含量和叶碳含量主导，反映了与叶片结构

构建和种子能量储存相关的性状协同变异。第二主

成分贡献率为 21.8%，以种子蛋白质含量、叶氮含量、

比叶面积和种子脂肪含量为主要载荷，代表了与光

合能力和种子营养品质相关的性状关联模式。第三

主成分贡献率为 17.7%，主要包含比叶面积、种子干

质量和种型指数，反映了种子与叶片在形态上的关

联。从贡献率排序来看，第一主成分对总变异的解

释力最强，表明其所代表的叶片养分、结构物质及

种子淀粉等性状的变异是总方差的主要来源。 
2.4  环境和物种对种子与叶片性状协同变异影响 

为探究海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含量及物

种对壳斗科树种种子与叶片性状协同变化的影响，

本研究以 3 个环境因子为固定效应、物种为随机效

应，采用贝叶斯线性混合模型分析环境因子与 3 个

主成分之间的关系。如表 3 所示，模型拟合效果较

好，海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含量的 P 值均小

于 0.05，表明环境因子对 3 个主成分均有显著影响。

海拔在第一和第三主成分上的参数估计值为负，在

第二主成分上为正；土壤 pH 的作用方向与海拔相

反，在第一和第三成分上的参数估计值为正，在第

二主成分上为负；土壤有机碳在 3 个主成分上的参

数估计值均为正。这表明不同环境因子对壳斗科树

种种子与叶片性状协同变化的调控方向存在差异，

而土壤有机碳对 3 个主成分均呈正向影响。 
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表 3  固定效应和随机效应对 3 个主成分的影响 
Table 3  Effects of fixed effects and random effects on three principal components 

因变量 自变量 参数值 95%置信区间 P 值 
第一主成分 

PC1 
海拔 −0.218 （−0.312  −0.137） <0.05 

土壤 pH 0.112 （0.078  0.181） <0.05 
土壤有机碳含量 0.176 （0.116  0.239） <0.05 

 截距 0.324 （0.268  0.409） <0.05 
第二主成分 

PC2 
海拔 0.126 （0.089  0.178） <0.05 

土壤 pH −0.106 （−0.155  −0.053） <0.05 
土壤有机碳含量 0.144 （0.102  0.173） <0.05 

截距 0.157 （0.120  0.211） <0.05 
第三主成分 

PC3 
海拔 −0.059 （−0.108  −0.010） <0.05 

土壤 pH 0.124 （0.056  0.188） <0.05 
土壤有机碳含量 0.247 （0.189  0.296） <0.05 

截距 0.127 （0.104  0.153） <0.05 
注：海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含量作为固定效应，物种作为随机效应。 

 

 
固定效应为海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含量，随机效

应为物种。 
图 3  各变量的解释度 

Figure 3  Explanatory degrees of each variable 
 

由图 3 可知，从整体上看，物种对种子和叶片

性状变异的贡献率均高于环境因子。具体来看，在

第一至第三主成分中，物种的解释度分别为 43.7%、

47.6%和 46.3%，环境因子的解释度分别为 25.6%、

30.2%和 27.7%，两者共同解释了各主成分总变异的

69.3%、77.8%和 74.0%。这一结果表明，物种与环

境对各主成分变异的影响趋势一致，且物种相较于

环境因子更能解释种子和叶片性状的变化。 

3  讨论与结论 

3.1  讨论 
3.1.1  大别山北麓壳斗科树种种子与叶片性状的差异 
大别山北麓壳斗科主要树种的种子与叶片性状存在

显著的种间差异，这种差异反映了不同树种在长期

进化过程中形成的适应性策略，也与各树种的生态

位分化密切相关[11,17]。 
在叶片性状方面，小叶栎的比叶面积较大（仅次

于槲栎）、叶干物质含量最低，而苦槠的比叶面积较

小、叶干物质含量最高。比叶面积与叶干物质含量能

够有效反映植物对外界资源的获取能力及对环境的

适应策略[18]。一般而言，较高的比叶面积与较低的

叶干物质含量对应资源获取型生态策略，此类植物

通常具备较强的养分吸收效率和较快的生长速率；

而较低的比叶面积与较高的叶干物质含量则指示资

源保守型策略，反映出植物在资源利用上更侧重于

物质储存与结构防御[19]。依据上述标准，10 个壳斗

科树种中，小叶栎和白栎为资源获取型；苦槠、青

冈、石栎和甜槠属于资源保守型；槲栎、锥栗、麻

栎和栓皮栎 4 个树种则表现为中间型。 
叶片养分含量的种间差异显著。槲栎的叶氮和

叶磷含量均处于较高水平；锥栗的叶磷含量最低、

叶碳含量较高；石栎的叶氮含量较低、叶碳含量最

高。研究表明，叶片碳、氮、磷含量之间存在复杂

的相互作用，一种元素的积累可能促进或抑制其他

元素的吸收，且这种关系具有物种特异性。高碳含

量往往对应较低的氮、磷含量，反映了结构性物质

与代谢性物质之间的分配权衡[20]。本研究中，锥栗

的叶碳含量较高，而叶氮、叶磷含量均处于较低水

平，符合高碳-低氮磷的典型权衡特征；槲栎的叶碳

含量较低，但叶氮、叶磷含量最高，体现了低碳-
高氮磷的另一种权衡模式；其余 7 个树种则呈现连

续的梯度变化。叶磷含量的变异系数高达 69.55%，

与李善家等在河西走廊荒漠植物中观察到的叶磷含

量高变异特征一致，这种极端分化与树种的系统发

育背景、生境适应性以及土壤磷的有效性密切相  
关[21]。此外，叶片经济谱理论也表明，叶磷含量在

全球尺度上属于高变异性状[8]，其变异系数通常显

著高于叶碳、叶氮等指标。 
在种子性状方面，麻栎的种子干质量最大，是

小叶栎的 4 倍以上，这种种间差异反映了不同树种

种子繁殖策略的分化。相较于小种子，大种子能够

储存更多营养物质[22]。白栎的种型指数最大，呈细
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长型；苦槠和石栎的种型指数最小，呈近圆形。这

种形态差异可能与种子的传播方式有关[23]。种子营

养成分的种间差异亦显著：苦槠的种子蛋白质含量

是石栎的 3.5 倍；甜槠的种子淀粉含量最高，苦槠

最低；石栎的种子脂肪含量最高，锥栗最低。有研

究表明，种子营养成分的种间差异与物种的系统发

育背景和生境特征密切相关[24-25]。 
3.1.2  壳斗科树种种子与叶片性状的协同变化特征 
聚类分析结果显示，大别山北麓壳斗科主要树种

的 10 个性状可划分为两大类群，分别代表了植物生

长策略的不同维度。第一类群均为反映植物外部形

态大小与几何形状的性状，主要与植物的资源获取

和传播策略相关；第二类群包括叶干物质含量、叶

碳氮磷含量以及种子蛋白质、淀粉和脂肪含量，反

映了植物的资源获取、物质运输和对环境变化的响

应等[26]，也体现了叶片资源利用与种子营养储存之

间的内在联系。 
在第一类群内部，种子干质量与比叶面积、种

型指数均呈显著负相关，表明大种子树种往往具有

较小的比叶面积和较圆润的种子形态。这一结果支

持了“种子大小-数量权衡”理论，即植物在资源分配

上需要在种子大小与种子数量之间进行权衡[27]。 
种子与叶片性状之间的协同变化进一步揭示了

两个类群间的关联。研究发现，比叶面积与叶氮含

量、叶磷含量呈显著正相关，这与全球尺度上叶片

经济谱的研究结果一致，即比叶面积高的植物通常

具有较高的叶片氮、磷含量[8]。种子干质量与种子

脂肪含量呈显著负相关，说明大种子中脂肪含量相

对较低，这与杨慧仙等[28]的研究结果一致。种子干

重与比叶面积呈显著负相关，说明种子较大的植物

通常比叶面积较低[29]。 
在第二类群内部，叶干物质含量与叶磷含量呈

显著正相关。有研究表明，植物体内磷元素在营养

器官与繁殖器官间存在权衡分配关系[30]。本研究结

果与该结论一致，即叶磷含量与种子淀粉含量呈显

著负相关，表明磷在叶片代谢与种子储存之间存在

此消彼长的分配策略。 
主成分分析进一步验证了上述协同变化特征，3

个主成分累计贡献率达 72.0%。第一主成分将种子

能量物质（种子淀粉含量）与叶片结构物质（叶磷

含量、叶干物质含量、叶碳含量）耦合在一起，反

映叶片养分积累与种子碳水化合物储存之间的关

联，即叶片固定的碳在用于自身生长发育的同时，

又以淀粉形式转移至种子。第二主成分将种子蛋白

质含量、种子脂肪含量这两种种子营养物质，与叶

氮含量、比叶面积这两种反映叶片光合能力的性状

关联在一起。在种子发育中后期，光合产物逐渐转

向淀粉、脂类和蛋白等储藏物质的合成与积累[31]，

因此高光合效率的物种能够为种子提供更充足的碳

源，进而产生高蛋白、高脂肪的种子，以促进幼苗

早期生长。第三主成分集中于比叶面积、种子干质

量和种型指数这 3 个形态指标，表明在种间分化中，

形态特征的变异幅度相对有限。其中比叶面积同时

出现在第二和第三主成分中，说明该性状既参与生

理代谢，又与形态发育相关。 
3.1.3  影响壳斗科树种种子与叶片性状协同变化的

因子  进一步分析海拔、土壤 pH 和土壤有机碳含

量对壳斗科树种种子与叶片性状协同变化的影响。

研究发现，海拔在第一主成分和第三主成分上为负

载荷，而在第二主成分上为正载荷，说明高海拔抑

制了第一和第三主成分所代表的性状组合。这一结

果与海拔梯度上温度、降水变化对植物性状的筛选

作用有关，也与祁连山北坡的研究结论一致，即叶

干物质含量等性状随海拔升高显著下降，表明海拔

变化通过影响生长季气温等环境因子间接调控植物

性状[32]。土壤 pH 仅在第二主成分上为负载荷，说

明土壤 pH 对第二主成分所表征的种子和叶片性状

具有正向影响。土壤有机碳含量在 3 个主成分上均

为正载荷，说明土壤养分供应支持并调控植物种子

与叶片的功能和形态特征。土壤有机碳作为土壤肥

力的核心指标，直接影响养分的矿化与供应能    
力[33]，较高的有机碳含量有利于植物构建高光合效

率的叶片和高能量储备的种子[34-35]。 
贝叶斯系统发育线性混合模型的结果显示，海

拔、土壤 pH 和土壤有机碳含量对 3 个主成分的解

释度为 25.6%～30.2%，物种对 3 个主成分的解释度

为 43.7%～47.6%，说明环境因子对 3 个主成分的影

响较小，性状关系不随环境条件的改变而发生显著

变化[36]。种子和叶片性状的变异主要受物种控制，

表现出显著的种间差异[37-38]。物种和环境因子对 3
个主成分的总解释度分别为 69.3%、77.8%和 74.0%，

其中第二主成分的解释度最高，说明种子蛋白质含

量、叶氮含量等性状对环境和物种差异最为敏感。有

研究表明，在群落水平上，植物功能性状与环境因子

的相关性存在差异，但性状间的协同变化特征更多受

植物内在生理和发育约束的调控[39]。本研究结果与上

述研究一致，即物种是决定种子和叶片性状协同变

化特征的主导因子，而环境因子则在物种的基础上

发挥重要的调节作用。 
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3.2  结论 
本研究发现，安徽省六安市大别山北麓壳斗科

10 个主要树种的种型指数、种子干质量、种子蛋白

质含量、种子淀粉含量、种子脂肪含量、比叶面积、

叶干物质含量、叶碳含量、叶氮含量及叶磷含量等

性状的种间差异显著。聚类分析将上述 10 个性状聚

为两个类群，且各类群内部均同时包含种子性状和

叶片性状，初步揭示了种子与叶片在形态构建和生

理功能上的协同变化关系。主成分分析表明，壳斗

科树种种子与叶片性状存在显著的协同变化规律，

主要体现在碳代谢与能量储存、光合效率与种子营

养品质两个维度上。贝叶斯线性混合模型分析结果

显示，海拔、土壤 pH、土壤有机碳含量和物种是影

响种子与叶片性状协同变化的关键因子。 
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