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中文摘要  

瞭解物種共存機制為群聚生態學的重要議題，尤其，植物之空間

分布已被廣泛利用於檢測物種共存機制。然而，過去針對於植物空間

分布研究，多偏重於植物數量於空間上的差異，甚少有研究討論植物

功能特徵的空間分布，因而難以瞭解植物對於資源利用的空間差異。

共存理論中，關於植物特徵的假說有二：棲地篩選假說（habitat 

filtering hypothesis）與限制相似性假說（limiting similarity）。本研究

之目的在於檢測環境篩選過程是否發生於具有高度環境異質性的蓮

華池森林。我提出三個預測：（1）葉功能特徵具有顯著的空間自相關；

（2）棲地內葉功能特徵，並非隨機組合，葉功能特徵之平均值顯著

偏離逢機組合且變異小於逢機；（3）葉功能特徵之空間分布與環境因

子呈現顯著相關。本實驗於蓮華池森林動態樣區內進行，採集木本植

物之陽葉，並測量葉功能特徵，包括：比葉面積、葉厚度、葉乾物質

含量、葉面積、碳氮比與氮磷比。我使用全域莫林指數（Global Moran’s 

I）檢測空間分布是否顯著，並使用重複排列檢定法（permutation test）

進行分析。自 2009 年至 2011 年二月，我共收集來自 130 物種 828 棵

樹之葉片 2396 片。結果顯示，葉功能特徵之空間分布具有顯著的空

間自相關，空間自相關發生的尺度約為 21.5-72.4 公尺。重複排列檢

定法之結果顯示，在不同類型的棲地內，葉功能特徵之平均值顯著偏

離逢機組合，其變異小於逢機。廣義最小平方迴歸（generalized least 

squares regressions, GLS）顯示，葉功能特徵與地形、土壤因子均呈顯

著關係。如此，本實驗支持環境篩選假說，顯示高環境歧異度的臺灣

低海拔森林中，環境因子對其共存機制扮演決定性的角色。未來建議

加入共存物種的遺傳距離進行分析，以進一步解釋物種共存的機制。 
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英文摘要 

Understanding mechanisms of species coexistence is one of the most 

important themes in community ecology. Spatial distributions of plants 

have been widely applied to explain the theories of species coexistence. 

Previous studies, however, have emphasized differences in species 

abundance. Only few studies have documented spatial patterns of plant 

functional traits and link trait distributions with spatial variability in 

resource acquisition among coexisting species. Two hypotheses, habitat 

filtering and limiting similarity hypotheses, are proposed to explain the 

spatial pattern of functional traits for coexisting species. In this study, I 

used a trait-based approach to investigate whether the habitat filtering 

process occurs in a spatially heterogeneous forest in Taiwan. Three 

predictions were examined in this study. First, there is spatial 

autocorrelation of leaf functional traits. Second, plant functional traits 

within a habitat are similar and differ from random combinations. Third, 

the distributions of functional traits are correlated with environmental 

factors. This study was carried out in the 25 hectare of the Lienhuachih 

Forest Dynamics Plot. For each woody species, three leaves of the six 

smallest individuals were collected. Six leaf functional traits were 

measured, including specific leaf area (SLA), leaf thickness (TH), leaf 

dry matter content (LDMC), leaf area (LA), carbon to nitrogen ratio (C/N) 

and nitrogen to phosphorus ratio (N/P). Global Moran’s I was used to 

detect spatial autocorrelation of leaf functional traits and permutation 

tests were applied determine if the distribution of functional traits deviate 

from randomness. From February 2009 to February 2011, 2396 leaves 

samples from 828 small individuals of 130 species were collected. The 

results indicated that the detectable spatial patterns exist for six leaf traits, 

and spatial autocorrelation occurs at spatial scales of 21.5 - 72.4 m. Such 

spatial patterns were significantly different from the random 

combinations. Finally, our GLS models (generalized least squares 

regressions) showed that leaf functional traits were significantly 

correlated with topographic and soil factors. Our analyses suggested the 

importance of environment filtering in the Lienhuachih forest. In the 

future, phylogenetic relationships among species may be added in the 

analysis to further explore mechanisms of species coexistence in the 

Lienhuachih forest.
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前言 

熱帶森林中為何擁有如此豐富的物種多樣性？物種是如何共存？

這些問題是生態學家致力瞭解但尚未釐清的問題。研究物種共存機制

因而成為植物生態學中一個重要的議題。近半世紀以來，生態學家陸

續地提出許多共存理論來解釋熱帶森林物種共存的機制（Wright 2002, 

Silvertown 2004）。重要的共存理論包括：生育地分化（Harms et al. 

2001）、中度干擾假說（Connell 1978）、密度制約（Janzen 1970, Connell 

1971）及中性理論（Hubell 2001）等。這些假說針對不同生態觀點來

探討物種共存。舉例來說，生育地分化假說強調每個物種具有獨特的

生態棲位（ecological niches），物種分布隨著環境變異而呈現非隨機

分布（Harms et al. 2001）。中度干擾假說則認為中度程度的干擾，使

得不同生存策略的物種得以共存，維持群落有最高物種豐富度

（Connell 1978）。密度制約效應則認為病原體侵害和草食動物捕食，

呈現密度制約效應，限制族群的大小，因而促進物種共存（Janzen 1970, 

Connell 1971）。 

物種空間分布常用來檢測上述的各類物種共存理論，藉由空間點

模式（spatial point pattern）來推估空間分布形成之機制（He et al. 1997, 

Condit et al. 2000, Engelbrecht et al. 2007, Lin et al. 2011）。舉例來說，

Condit 等人（2000）比較六個熱帶森林物種之空間分布，發現森林內

大多的物種呈現聚集分布，聚集程度與物種豐富度呈現負相關。種子

傳播限制（dispersal limiting）被認為是影響物種空間分布之主要因素。

除了傳播限制因素外，物種之空間分布亦受到密度制約效應（草食動

物啃食或疾病傳播）的影響。然而，空間點模式僅考慮物種的數量，

往往缺乏功能層次的探討，無法直接反映出植物對環境資源的利用方
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式或生存策略（Engelbrecht et al. 2007）。因此，生態學家發展出以功

能特徵為基礎的研究方法（trait-based approach），為群落生態學開創

了新的視野（Díaz et al. 1998, Violle et al. 2007）。 

植物功能特徵為基礎的研究方法，主要目的是藉植物功能特徵的

分析，預測植物群落的組成（Díaz et al. 1998, Violle et al. 2007）。植

物功能特徵，為一群會影響植物於生存、生長及繁殖等適存度（fitness）

表現之特徵，包含形態特徵、生理特徵等（Violle et al. 2007），不同

的植物功能特徵反映出物種在不同層面的生存策略（Westoby et al. 

2002）。種子質量（seed mass, SM）對於種子的傳播遠近和森林更新

有關；比葉面積（specific leaf area, SLA）與植物的光合作用速率（Reich 

et al. 1998）呈正相關，影響植物的生長。另外，木質密度（wood density, 

WD）影響植物之支持力，與植物之死亡率相關（Poorter et al. 2008）。

整體而言，植物功能特徵的權衡（trade-off）決定植物之生存策略。

例如：向陽物種快速生長但存活時間短，耐陰物種生長緩慢但存活時

間長。因此，將傳統上物種層次的研究，改由植物功能特徵之空間分

布來檢測物種共存理論，更能反映出植物對於環境的適應。 

眾多共存理論中，環境篩選假說（habitat filtering hypothesis）及

侷限相似性假說（limiting similarity hypothesis）著重於討論共存植物

之功能特徵。環境篩選假說認為共存物種會具有相似的功能特徵，因

為環境篩選的作用，具有適應環境的特定特徵之個體才得以存活

（Keddy 1992）。舉例來說，在美國東南方的植物群聚中，橡樹

（Quercus）的空間分布隨著土壤含水量、養分與火災干擾等環境因

子改變。於土壤含水量較高和火災干擾較低的矮樹叢，其共存物種具

有較小的比葉面積（Cavender-Bares et al. 2004）。 

侷限相似性假說則認為共存物種的植物功能特徵相異，為避免物
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種產生競爭互斥的效應，共存物種具有獨特的生態棲位，各自發展出

不同植物功能特徵。例如：乾燥沙丘中，共存物種之比葉面積、葉厚

度及根長相似低，減少彼此對水資源的競爭而能夠共存（Stubbs and 

Wilson 2004）。 

兩者之中，環境篩選假說被認為是影響群聚結構的主要生態過程，

其重要性可能大於物種間的競爭效應（Uriarte et al. 2010）。尤其，在

較大的空間尺度之下，環境篩選效應足以解釋物種多樣性的空間變異

（Díaz et al. 1998, Legendre et al. 2009）。而且，共存物種常具有相似

的形態特徵，顯示可能經過環境篩選的作用，使得擁有適應環境條件

之特定功能特徵物種，才得以生存下來（Díaz et al. 1998）。過去文獻

指出，若環境篩選效應存在，植物的形態與生理特徵隨著環境梯度而

改變（Díaz et al. 1998, Ackerly et al. 2002），使得植物功能特徵之空間

分布與環境因子皆有空間自相關。大尺度的熱帶森林研究發現擁有植

物抗旱特徵的空間分布與森林的降雨量有關，功能特徵分布範圍受到

降雨梯度的影響（Maharjan et al. 2011）。因此，具有強環境篩選效應

的群聚，植物功能特徵之分布可能存在空間相依性，距離近的共存物

種其功能特徵具有較高相關性。反之，愈不相鄰的共存物種其植物功

能特徵愈不相關。 

除此之外，過去文獻利用多維度功能特徵體積（convex hull 

volume of functional traits）的概念，量化共存物種功能特徵的綜合表

現（Cornwell et al. 2006）。若將自然界中植物群聚之功能特徵體積與

隨機組合的功能特徵體積相比較，發現觀察的植物群落具有較小的特

徵體積組合，代表共存物種的功能特徵相似（Cornwell et al. 2006）。

由此推估群聚受到很強的環境篩選作用，共存物種其植物功能特徵表

現很集中且相似，且呈現一個非隨機組合。 
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葉功能特徵為檢測環境篩選假說之良好題材，因為葉片為高等植

物重要的光合作用器官，負責植物體能量的供應，為適應環境變化，

植物發展出不同的葉片特徵和生長策略以達到最有效的光合作用速

率（Wright et al. 2001）。肥沃的土壤適合大多數的植物生長，卻造成

物種覆蓋程度高，環境光照量的下降成為限制物種生存的環境條件，

具有較大比葉面積的耐陰性物種才可存活（Klooster et al. 2007）。如

此，瞭解葉特徵之空間分布及其成因，可讓我們更容易瞭解植物對環

境因子的反應（Lavorel and Garnier 2002）。 

本研究分析葉功能特徵之空間分布，藉以檢測環境篩選過程，是

否發生於具有高度環境異質性的蓮華池森林。我提出三個預測：（1）

葉功能特徵具有顯著的空間自相關；（2）棲地內葉功能特徵，並非隨

機組合，葉功能特徵之平均值顯著偏離逢機組合且變異小於逢機；（3）

葉功能特徵之空間分布與環境因子呈現顯著相關。 

 

材料及方法 

樣區概況 

本研究於臺灣南投縣魚池鄉蓮華池森林動態樣區進行 （圖一），

此樣區由林業試驗所蓮華池研究中心所管轄（23˚54’49”N, 

120˚52’43”E）。樣區內有東西向稜線與兩條主要的溪谷，海拔高度介

於 667 公尺至 845 公尺間（圖一）。根據蓮華池研究中心氣象資料站

的調查，該地區的年均溫為 20.8°C，年平均最高溫為 25.2°C （七月

份），年平均最低溫為 14.8°C（一月份），年均雨量為 2285.0 公釐，

夏秋季常有西南氣流，降雨多集中於五月份到九月份，乾季為十月至

二月（雨量小於 100 公釐），具有顯著的乾溼季分別（Chang et al. 

2010）。 
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蓮華池森林動態樣區於 2007 年 10 月設置，樣區長寬度各為 500

公尺，面積為 25 公頃（圖一）。於 2007 年 10 月至 2008 年 7 月間完

成每木調查，調查胸高直徑（diameter bread height, DBH）大於或等

於 1 公分以上的木本植物個體。在每木調查結果顯示，樣區內共有

153268 個體，分屬 39 科 86 屬之 144 物種（Chang et al. 2010）。其中，

以樟科（Lauraceae）、殼斗科（Fagaceae）及茜草科（Rubiaceae）最

為優勢，主要物種為茜草樹（Randia cochinchinensis）、柏拉木（Blastus 

cochinchinensis）、鵝掌柴（Schefflera octophylla）和厚殼桂（Cryptocarya 

chinensis）。 

 

葉功能特徵取樣方法 

葉功能特徵之取樣方法主要根據熱帶森林科學中心（Central for 

Tropical Forest Science, CTFS）植物功能特徵取樣方法發展而來（附

錄一），針對蓮華池動態樣區內之 144 物種，分別選取六棵最大胸徑

和最小胸徑的個體，每個體皆於不同枝條處採集三片成熟完整的陽葉

（包含葉柄），採集的標準單位為葉片，若為單葉物種，則採集單葉；

若為複葉物種，則採集所有小葉及小葉柄。為了減少對個體的傷害，

採集的葉片數不得超過總葉數的百分之十。總葉數大於 30 片，採三

片葉；若總葉數 20-29 片，採 2 片葉，而總葉數 10-19 片，採 1 片葉

（附錄一）。避免採集幼葉、老葉或具有蟲癭損害的葉子。最後，為

防止葉片內水分散失，將野外採集的葉片樣本保存於備有潮溼紙團的

封口袋中，放入冰桶內冷藏，並將葉片樣本帶回實驗室進行植物功能

特徵的測量工作（附錄一）。  

 

葉功能特徵之測量 

本研究共測量六個葉功能特徵（表一），包括：比葉面積（specific 
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leaf area, SLA, cm
2
/g）、葉乾物質含量（leaf dry matter content, LDMC, 

g/cm
2）、葉厚度（leaf thickness, TH, mm）、葉面積 （leaf area, LA, cm

2）、

碳氮比（carbon to nitrogen ratio, C/N）以及氮磷比（nitrogen to 

phosphorus ratio, N/P）。葉片測量分成三階段進行：首先，當葉片新

鮮時，測量葉鮮重、厚度與葉面積。隨後，當葉烘乾之後，測量葉乾

重，並進行葉片之化學組成分析。最後，根據葉之乾鮮重、葉面積與

化學成分，計算比葉面積、葉乾物質含量、碳氮比與氮磷比（附錄一）。

葉片之測量步驟如下： 

 

葉鮮重 

首先，將從封口袋取出的葉片上多餘的水分擦拭掉，枝剪將葉柄

去除（複葉物種的葉片，將所有小葉的葉柄全部剪去），將屬於相同

葉片的葉子放置在微量天平上測量重量，複葉物種則測量屬於相同葉

片的所有小葉一同測量，測量準確至毫克（mg），每一個體皆有三個

葉片鮮重的測量值。 

 

葉厚度 

利用測微器（micrometer）測量葉厚度，首先選取一段葉片最寬

的範圍，避開葉片的主脈和側脈部份，於範圍內沿著葉主脈兩側各選

取兩點作為測量點（複葉物種則每片葉子各選取四片小葉，每片小葉

各取一點測量值，共四點），測量準確至於 0.01 公釐（mm）。 

 

葉面積  

葉面積的測量則是利用掃描機將葉片掃描作數據化處理，儲存成

灰階格式的圖片，再利用 image J 影像分析軟體計算各葉片面積（附

錄一），單位為平方公分（cm
2）。 
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葉乾重 

將葉片送入烘箱內於 60˚C 烘乾，進行至少 72 個小時烘乾後，用

微量天平進行第一次葉片乾重的測量，接著送回烘箱再烘乾 24 小時

後，再進行第二次乾重的測量，為了減少乾重的誤差需測量至恆重，

葉片將重複烘乾測量，至最後兩次測量乾重數值誤差小於 0.05%，則

最後一次的數據為葉片乾重，測量準確至毫克（mg）。 

 

比葉面積與葉乾物質含量 

根據上述測量值，計算比葉面積與葉乾物質含量。其中，比葉面

積為單位葉質量所含之葉面積，由葉面積除以葉乾重計算得來

（Cornelissen et al. 2003）。葉乾物質含量為葉乾重占葉鮮重的比例，

由葉乾重除以葉鮮重而得（Cornelissen et al. 2003）。 

 

葉碳氮比與葉氮磷比 

葉碳氮比與葉氮磷比分別由葉總碳含量、總氮含量以及總磷含量

計算得來。葉總碳含量約葉乾重之百分五十，葉總碳含量直接由葉乾

重計算而來。葉總氮含量為銨態氮之含量由水楊酸測定法（salicylate 

method）測定。葉總磷含量則由孔雀石綠定磷法（malachite green）

測出無機磷酸的含量（黃等 2010）。葉碳氮比，則為葉總碳含量與葉

總氮含量的比值，而葉氮磷比，則為葉總氮含量與葉總磷含量的比值，

以上的葉總氮含量和總磷含量皆由臺灣大學農業化學系陳建德老師

實驗室進行分析。 

 

環境因子資料 

本樣區的環境因子包含地形因子與土壤因子的資料，環境資料來

自林業試驗所蓮華池研究中心（張 未發表資料）。環境因子之估算，
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以每木調查所劃分的 625 個 20 m x 20 m 網格為單位。其中，地形因

子有四，分別為平均海拔高度（elevation）、地形凹击度（convexity）、

坡度（slope）及坡向（aspect）。平均海拔高度，乃根據二十五公頃森

林動態樣區內每五公尺的海拔資料，推算每 20 m x 20 m 樣方各角落

的平均海拔，再將四個角落海拔，加以平均，求得該樣方的平均海拔。

其他地形因子則由樣方平均海拔高度估計，其計算方法與定義如下。

地形凹击度定義為目標樣方與鄰近八個樣方的平均海拔差，若目標樣

方高於鄰近八個樣方的平均海拔高度，則其地形凹击度其為正值（击

地形）；相反的，則目標樣方之凹击度為負值（凹地形）。再者，地形

坡度與坡向則由目標樣方之四個角落，每任選三點所形成之四個三角

平面，計算其水平面或垂直面的平均角度差而來（Harms et al. 2001, 

Valencia et al. 2004）。 

土壤因子共有 12 個，包括：土壤水含量、土壤酸鹼值、有機碳、

無機氮、磷、鉀、銅等因子。自每一個 20 m x 20 m 樣方西南角樁點

周圍隨機選取三個採集點，收集 0- 15 公分深之土壤，將土壤混和均

勻當作此樣方的土壤樣本。土壤帶回實驗室風乾且過篩，接著進行以

下土壤之物理和化學分析，以下土壤採集及分析實驗由林試驗所張勵

婉帶領研究團隊進行，土壤分析之步驟如下： 

 

土壤含水量 

將土壤樣本放至105 °C烘箱內烘乾24小時，利用重量法測量烘乾

土壤之毛細孔土壤含水量，取5毫克土壤放置於密閉的容器中，土壤

上面墊一層濾紙，其上再鋪上5毫克的土壤蓋滿整個濾紙，計算乾燥

前後濾紙重量之差值，再以土壤乾重為基礎，計算水分含量（％）。 

 

土壤酸鹼值 
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土壤酸鹼值分別利用過濾水和氯化鉀（KCl）當作溶劑，分別以

1：1 和 1：2.5 的土水比例將土壤和溶液混合，等溶液靜置後，再利

用玻璃電極測定土壤酸鹼值。 

 

土壤碳、氮元素含量檢定 

利用土壤經由乾燒法（Dry combustion Method）產生氧化性氣體

的特性，再以元素分析儀測得土壤內有機碳元素及氮元素之含量。 

 

土壤肥力檢測 

可交換性鉀、鈣、鎂、鐵、錳、鈷、鋅和磷則利用 Mehlich-3 solution 

method（孟立克三號法）測得。 

 

土壤因子整合 

透過主成份分析法（principal component analysis, PCA）將 12 個

土壤變數簡化，產生能解釋原始資料所含的最大訊息之新變數組合

（Legendre and Legendre 1998），取前兩個主成份來代表土壤因子，

其解釋力（explanatory power）達 68.5%（附錄二）。土壤第一主成份

之負荷係數（loading）以鐵離子最高（0.30），並受五種微量元素（鈣

離子、銅離子、鋅離子、錳離子以及鎂離子）影響，其負荷係數介於

- 0.37 與- 0.39 間（附錄二）。而第二主成份其主要和土壤碳含量、氮

含量與磷含量相關，負荷係數介於 0.43 與 0.55 間（附錄二）。 

 

資料分析 

葉功能特徵之空間分布 

各功能特徵於 25公頃樣區的空間分布，以 400 m
2 （20 m x 20 m）

為最小單位估算。首先，根據 2008 年每木調查的結果，建構物種分
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布矩陣（附錄三），選取出現於各樣區內胸徑大於一公分之物種。然

後，帶入各物種之葉功能特徵平均值，再將出現於該樣區內各物種之

葉特徵平均值予以平均，計算出 625 個樣方內各葉功能特徵（比葉面

積、葉乾物質含量、葉厚度、葉面積、碳氮比及氮磷比）之平均值（附

錄三）。在此計算中，並未考量物種於樣區內的相對豐度（relative 

abundance），僅考慮物種的出現與否。以比葉面積的空間分布作為例，

首先將相同物種的比葉面積值平均，其數據則代表該物種的比葉面積

平均值，再根據各樣方內存在的物種，將存在物種的比葉面積平均值

加總，再除以物種數，即可得到 20 m x 20 m 樣方的比葉面積平均值。

然後，利用不同的色階代表不同比葉面積平均值的大小，畫出 25 公

頃樣區的比葉面積平均值之空間分布圖。 

 

葉功能特徵之空間自相關檢定 

若環境篩選效應存在，則預測葉功能特徵具有顯著空間自相關。

空間自相關為某一空間單位與其他周圍的空間單位的相關性，莫林指

數（Moran’s I）常用來檢測空間自相關性的指數，依照檢測的需求不

同可分成兩類，分別是全域型（Global Moran’s I）和區域型（Local 

Moran’s I）兩種（Moran 1950），其中全域性莫林指數是描述某特徵

在空間上的分布情況，判斷是否有聚集的特性存在。本分析，則採取

全域性莫林指數來檢測樣區內葉功能特徵之空間分布是否有空間自

相關的存在，指數的公式如下: 

 

  
 

     
 
   

 
   

 
                    

   
 
   

          
   

 

 

其中，Xi 為空間單元 i 之變數，例如：樣方 i 之葉功能特徵值，n 為
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所有空間單位之總數（625 個樣方數）；Wij 為每一個空間單元 i 與空

間單元 j 之間的空間相鄰加權值，Wij 介於 0 到 1 之間，等於 1 表示

兩個空間單元愈相鄰。全域性莫林指數介於 -1 到 1 之間，當全域性

莫林指數大於 0 為正相關，代表葉特徵值的變異隨著距離增加而變大，

距離越近，葉特徵值彼此越相似，且在空間上呈現聚集分布；相反地，

全域性莫林指數小於 0 為負相關，代表葉特徵值的變異隨著距離的增

加而變小，距離越近，葉功能特徵值彼此不相似，在空間上呈現具離

散分布。另外，當指數等於 0 時，則葉特徵的變異與距離遠近無關，

其葉特徵呈隨機分布。本研究利用空間分析與統計軟體 GeoDa

（Anselin et al. 2006），進行葉功能特徵之空間自相關分析。 

 

半變異法 

若葉功能特徵具有顯著的空間自相關，則利用半變異法

（semivariograms）用來描述各個樣方之葉功能特徵值在空間上變異

的程度，並且推估出由空間自相關的尺度。半變異法是由三個變數組

合而成（圖二），分別是門檻值（still）、影響範圍（range）和碎塊效

應（nugget effect）。當半變異數小，代表兩距離之間的葉功能特徵越

相似，變異小（McBratney and Webster 1986）。反之，半變異數數大，

代表兩距離之間的葉特徵越不相似，變異大；且變異程度受到距離的

影響，隨著兩樣方之間的距離增加，半變異數值隨之變大。當距離大

於影響範圍時，半變異值會接近於門檻值，則兩樣方之間無空間自相

關的存在。另外，本試驗使用了三個模式測試：指數模式、高斯模式

以及球面模式，並利用誤差平方和（sum of squared errors）來判斷哪

一種模式最符合半變異模式，將選取最低的誤差平方和之模式，作為

最佳的半變異模式（Bivand et al. 2008）。此分析利用統計軟體 R 執行

（ R Development Core Team 2009），並配合 sp 和 gstat 程式進行半變
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異法分析，估算葉功能特徵之空間自相關尺度（Pebesma 2004）。 

 

棲地分類 

利用多變量迴歸樹（multivariable regression tree, MRT）根據環境

條件與物種組合將樣區分成不同的棲地類型，將具有相似物種組合的

樣方根據樣方的環境條件分組（De'ath 2002）。本分析中，自變數為

環境因子（包括：地形海拔、凹击度、坡度、坡向、土壤第一主成份

以及土壤第二主成份），因變數為樣方的物種組成，以組成矩陣表示。

多變量樹之結果顯示，樣區內 625 個 20 m x 20 m 樣方共分成四種棲

地類型（圖三、圖四），各棲地所占之樣方格數分別為 206 格、250

格、100 格、69 格。第一層分類的因子為土壤第一主成份（1.603），

第二層分類的因子分別為土壤第一主成份因子（0.178）和凹击度

（2.602 公尺）（圖三）。土壤第一主成份小於 0.178 的樣方屬於棲地

類型一；土壤第一主成份大於或等於 0.178，且小於 1.603 的樣方屬

於棲地類型二；土壤第一變數組合大於或等於 1.603，且凹击度低於

2.602 公尺的樣方屬於棲地類型三；土壤第一主成份大於或等於 1.603，

且凹击度大於或等於 2.602 公尺的樣方屬於棲地類型四（圖三）。 

 

重複排列檢定 

利用重複排列檢定法（permutation test）檢測不同棲地之葉功能

特徵是否皆偏離逢機組合。將樣區依據環境因子與物種組成分類成不

同棲地類型，再以重複排列檢定法創造出棲地內逢機組合的虛無模式

（null model），進而比較觀測值之葉功能特徵是否偏離逢機組合。 

重複排列檢定中，為了檢測環境篩選效應，假設虛無模式假設樣

區內共存物種的葉功能特徵為隨機分布。根據前人虛無模式的設定

（Kraft et al. 2008），必頇將樣方內物種豐富度（species richness）固



13 
 

定，再重新組合物種之間葉功能特徵值。因此，本實驗中對於每 20 m 

x 20 m 的樣方，以維持樣方相同物種豐富度（species richness）的條

件下，從物種庫中隨機挑選物種至每一個樣方內，創作出一個樣區內

葉功能特徵之逢機組合。接著，挑選出屬於相同棲地類型的樣方，計

算同一棲地內的葉功能特徵平均值與標準偏差，以上步驟重複一萬次，

即可得到同一棲地內的葉功能特徵平均值與標準偏差的逢機組合（附

錄三）。平均值之檢定採取雙尾檢定，若觀察值落在 95%信賴區間外，

則該同一棲地內葉功能特徵之平均值偏離逢機組合（圖五）。標準偏

差之檢定採取單尾檢定，若觀察值小於 95%信賴區間之下限，我們則

預測該同一棲地內葉功能特徵之標準偏差小於逢機組合（圖五）。 

 

葉功能特徵之空間分布與環境因子間關係 

葉功能特徵之空間分布與環境因子之間的關係，利用廣義最小平

方迴歸（generalized least squares regressions, GLS）來檢定

（Schabenberger and Gotway 2005）。廣義最小平方迴歸不同於線性迴

歸（linear regressions），可容許模式誤差項具有相關。本研究中，樣

方之間具有空間自相關，並非獨立樣本。因此，我們於模式中的誤差

項使用了兩種不同空間相關模式，分別是：指數型空間相關

（exponential spatial correlation）與球面型空間相關（spherical spatial 

correlation）。廣義最小平方迴歸中的自變數（independent variables）

為環境因子，分別為地形海拔、凹击度、坡度、坡向、土壤第一主成

份以及土壤第二主成份；因變數（dependant variables）為各樣方之六

種葉功能特徵值。針對各葉功能特徵分別建立 GLS 模式，並選取具

有最小 Akaike 訊息指標（Akaike’s information criterion, AIC）的模式

為最佳模式（Burnham and Anderson 2002），此分析以 R 之 nlme 程式

進行（Pinheiro et al. 2011）。 
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結果 

葉功能特徵之收集 

野外採集的時間為 2009 年至 2011 年二月間，共採集到 130 種

828 株小樹個體，105 種 395 株大樹個體，共 3577 片葉子，其中 2396

片來自小樹個體，1181 片來自大樹個體。本實驗分析數據的對象取

自小樹葉片樣本。葉片形態特徵（比葉面積、葉厚度、葉乾物質含量、

比葉面積）利用 130 種小樹物種來進行分析，而葉片化學特徵（碳氮

比及氮磷比），只分析了 111 種小樹物種的原因，是由於稀有種個體

不足或個體總葉片過少。小樹物種數之化學分析不足全部 144 個物種，

但經過計算，所有樣方內採計之個體占總分析個體數之比例，皆高達

90 %以上。 

 

葉功能特徵之空間分布 

以 20 m x 20 m 樣方之葉功能特徵平均值來看，樣方的葉功能特

徵平均值隨著樣區的地勢起伏變化，共存物種其葉功能特徵相似（圖

六）。生存於地勢較高的樣方（击坡區，如：稜線和山脊），其共存物

種具有較小的比葉面積與較大的葉厚度和葉乾物質含量（圖六）。反

之，對於地勢較低的樣方（凹坡區，如：溪谷或崩塌地），其共存物

種具有較大的比葉面積，與較小的葉厚度和葉乾物質含量（圖六）。

然而，葉片碳氮比和氮磷比之空間分布與地勢的起伏較無明顯的一致

性（圖六）。 

 

葉功能特徵之空間自相關檢定 

全域性莫林空間自相關檢定結果（表二），所有的葉功能特徵之
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莫林指數皆大於 0，範圍為 0.106 - 0.626 之間，表示葉功能特徵值皆

具有顯著空間自相關，且呈現聚集分布。結果顯示，樣方之間的葉功

能特徵值與樣方之間的距離為正相關。另外，最佳的半變異模式顯示

樣區內這六個葉功能特徵之空間自相關尺度範圍約為 21.5 公尺至

72.4 公尺（表二）。其中以葉厚度的空間自相關尺度最大，氮磷比的

空間自相關尺度最小。 

 

棲地內葉功能特徵之組合 

比較四種棲地類型的葉功能特徵值的結果（表三），屬於棲地類

型一（土壤第一主成份小於 0.178）的樣方內，具有最大的比葉面積

與最小的葉厚度、葉乾物質含量、碳氮比及氮磷比值。反之，屬於棲

地類型四（土壤第一主成份大於 1.603 以上，且地形凹击度大於 2.602

公尺以上）的樣方，具有最小的葉面積，但其葉厚度與葉乾物質含量

為四類棲地中最大。單因子變數分析（one-way analysis of variance, 

ANOVA）顯示，六個葉功能特徵在各棲地之間均呈顯著差異（表三），

Tukey 公正顯著差異法（Tukey's honestly significant difference）進一

步顯示不同棲地之比葉面積與葉厚度呈差異顯著，而葉乾物質含量、

葉面積、碳氮比與碳磷比，在部分棲地間無顯著差異（表三）。 

重組排列檢定法的結果，顯示棲地內葉功能特徵的空間分布非隨

機的組合，生存於同棲地的物種其葉功能特徵較相似且變異小（圖八、

圖九）。各棲地類型內葉功能特徵之平均值與一萬次重組排列之逢機

組合比較，各棲地類型內之比葉面積、葉厚度、葉乾物質含量、葉面

積以及碳氮比之觀測值大多偏離逢機組合，符合預期（圖八），僅棲

地類型三的葉面積之觀測值和棲地類型一內碳氮比之觀測值落在

95%信賴區間內。然而，四種棲地的氮磷比多落在 95 %信賴區間內，

顯示氮磷比未偏離逢機組合，不符合預期（圖八）。 
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葉功能特徵之標準偏差檢測結果中，顯示四種棲地類型內六個葉

功能特徵之觀測值大部分小於 95 %信賴之下限，表示其觀測標準偏

差小於逢機組合，符合預期（圖九）。唯一例外為棲地類型一之葉乾

物質含量，其觀測值落於在 95 %信賴區間內，不符合預期。 

 

葉功能特徵之空間分布與環境因子關係 

廣義最小平方迴歸結果顯示，葉功能特徵的空間分布與環境因子

呈顯著關係（表四）。在最佳模式中，比葉面積、葉厚度、葉乾物質

含量與四個環境因子呈現顯著關係，這四個環境因子分別為海拔、凹

击度、坡度與土壤第一主成份（表四）；葉面積則和凹击度、坡度、

土壤第一主成份呈現顯著關係。其中，比葉面積與葉面積和其環境因

子具有負相關，而葉乾物質含量與葉厚度和其環境因子呈正相關（表

四）。然而，碳氮比與氮磷比僅和土壤因子具有顯著相關（表四）。 

 

討論 

蓮華池森林動態樣區之葉功能特徵（比葉面積、葉厚度、葉乾物

質含量、比葉面積、碳氮比及氮磷比）具有空間自相關，且相同類型

棲地內的葉功能特徵變異小且偏離逢機組合。葉功能特徵之空間分布

與環境因子呈現顯著相關，其中，又以地形海拔、凹击度、坡度與土

壤因子最為重要，顯示環境篩選效應可能存在於蓮華池動態樣區內。 

蓮華池森林動態樣區內葉功能特徵之空間自相關，與其他森林相

似。Kraft 等人（2008）指出，一個厄瓜多爾森林動態樣區內，發現

植物功能特徵呈現聚集分布，共存物種其植物功能特徵相似性高。此

種聚集分布可能是由樣區內不同棲地之篩選效應所造成。例如：生長
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於山脊區的物種具有較小的比葉面積和葉厚度。反之，生存於溪谷區

的植物具有較大比葉面積和較小葉厚度。 

各類棲地可能篩選具不同生存策略物種，生存於棲地類型一和類

型二的共存物種以比葉面積大的植物為主，此兩棲地類型之土壤第一

主成份小於 1.603 且多為溪谷地形。前人研究指出，比葉面積大的植

物其光合作用效率高、葉相對生長速率快、葉更新速度快且壽命短，

推測多為偏好快速生長的先驅物種，例如：幼苗為陽性先驅物種的鵝

掌柴（Schefflera octophylla）與白匏子（Mallotus paniculatus）等物種。

反之，多分布於樣區击地形之棲地類型三和四（且土壤第一主成份大

於或等於 1.603），生存於該地的物種具有較小比葉面積和較大之葉厚

度，推測該地之物種多為耐陰性物種，例如：林下的冠層植物多為大

丁黃（Euonymus laxiflorus）、茜草樹（Randia cochinchinensis）等。

普遍來說，葉厚度反映出葉結構的支持能力，葉厚度大顯示植物抵抗

外力（草食動物啃食或病原體侵害）的能力強，次級化合物（secondary 

compounds）比例較高（Poorter et al. 2009），葉片壽命長（Westoby et 

al. 2002）。推測分布於棲地類型三和四的林下物種，其生存策略主要

在於提高植物的存活率。如此，各類棲地內，葉功能特徵差異反映植

物於生長與存活間的權衡（trade-off），具有大葉片的樹種傾向發展快

速生長的策略，而有小葉子的樹種傾向緩慢生長的策略。此種空間分

布，可能與蓮華池動態樣區之干擾型式（disturbance regime）有關，

蓮華池動態樣區內之溪谷區域，經常發生崩塌現象（張 未發表資料），

造成溪谷區干擾頻度較高，先驅物種較多。相對的，蓮華池樣區之稜

線區域，森林垂直結構層次多，林下光線較少，使得林下多為耐陰性

物種的分布。 

除此之外，我們發現蓮華池樣區內葉形態特徵之分布與地形和土
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壤因子皆呈顯著相關。地形因子可能造成微棲地的差異，篩選不同的

植物功能特徵（Ackerly et al. 2002）。另外，葉化學特徵與土壤成份有

關，先前研究於蓮華池土壤之空間分布調查，發現位於谷地的棲地類

型一和類型二有較低的土壤碳含量（林 2010），此區的共存物種具有

相對較大的比葉面積，較小的葉厚度、葉乾物質含量及碳氮比值。從

Ordoñez 等人（2009）分析全球各樣區土壤與葉特徵關係，發現葉特

徵的變異與土壤養分有顯著關係（Ordoñez et al. 2009），推測土壤因

子可能也是蓮華池動態樣區內主要的環境篩選作用力之一。 

相較於其他葉功能特徵，葉氮磷比值之空間自相關程度較低，自

相關程度發生的空間尺度較小。此種現象可能是由於競爭排斥

（Stubbs and Wilson 2004 ）所造成。Cornwell（2009）等人於加利福

尼亞（California）沿海的 40 個 20 m x 20 m 樣區內，調查 54 種木本

植物之 14 個植物功能特徵，結果發現其中 6 種葉功能特徵值呈現均

勻分布。Cornwell（2009）等人將此均勻分布歸因於競爭所產生之限

制相似性，使各物種發展出獨特的葉功能特徵。近年來，有關物種共

存的研究，生態學家皆認為環境篩選假說與競爭排斥假說互相不違背，

可同時解釋物種共存機制（Kraft et al. 2008, Legendre et al. 2009, Kraft 

and Ackerly 2010, Lin et al. 2011）。甚至，在某一群落內，相同的葉功

能特徵會同時受到環境篩選假說與競爭排斥的影響（Cornwell and 

Ackerly 2009）。推測原因可能是由於物種共存過程中，植物需經歷多

樣的生活史階段（種子、小苗、幼樹至成樹），每階段牽涉到許多複

雜且多樣的層面，例如：種內特徵的變異、植物特徵與非生物因子的

關係以及物種之間的交互作用（Cornwell and Ackerly 2009）。因此，

不同的葉功能特徵之空間分布呈現兩種相異的分布情形。 

為何本實驗中不同的葉特徵，存在不同的分布模式呢？這可能是
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由於不同的葉功能特徵反映不同層面的生存策略，且與本身遺傳變異

和特徵可塑性有關係。舉例來說，植物比葉面積與葉乾物質含量兩者

表現與植物體的資源利用有很大的關係：比葉面積反映出植物的光合

作用效率，葉乾物質含量類似葉片密度與葉片結構組成有關。在許多

植物功能特徵中，兩者最能完整反映出植物對環境適應。甚至，可用

來當作預測森林環境（如：土壤肥沃度）的指標（Westoby 1998）。 

相對於葉形態特徵，葉生理上氮與磷兩種元素是植物生育的必需

元素，氮元素為組成有機化合物的重要元素，構成調節所有的植物體

內生理過程的物質。前人發現，葉片氮含量與光合作用速率有正相關。

磷元素則是酵素的組成元素，葉片磷含量與土壤的磷含量有顯著正相

關。Han 等人（2005）於中國 127 個樣區做跨緯度之葉片化學分析之

研究，發現不同功能群之間葉片氮磷比值的變異很小（相較於葉片氮

含量和磷含量）。本實驗分析中，樣方氮磷比值之聚集分布最不顯著，

推測葉片氮磷比值較不受環境篩選的壓力。 

物種分布和群落的組成隨著時間和空間尺度變化而不同，使得在

檢測物種共存機制需考慮到時間與空間尺度大小的問題。前人研究發

現以 20 m x 20 m為樣方下，植物功能特徵呈現非隨機分布（Kraft et al. 

2008）。本實驗分析的樣方尺度亦為 20 m x 20 m，同樣發現類似的結

果，大部份的葉功能特徵呈聚集分布。然而，觀察的空間尺度不同，

顯測出來的物種共存效應強度也不同。Kraft 等人於熱帶雨林內，從

不同的空間尺度下檢測物種共存機制，發現環境篩選效應存在於相對

較大的空間尺度（25 m
2
- 10000 m

2），而侷限相似性假說存在於相對

較小的空間尺度（25 m
2
- 400 m

2）下（Kraft and Ackerly 2010）。推測

原因可能是由於環境因子涉及的空間尺度較很廣泛，從小尺度的光照

變化至大尺度的地形梯度皆會影響植物的生存與生長。因此，較大的
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空間尺度之下，環境的篩選效應成為物種分布的決定因素，於大尺度

層次下，共存物種的特徵發展比較相似。另外，而侷限相似性假說發

生的尺度可能與物種其生態棲位有關聯。因此，較小的空間尺度，具

有相似生態棲位之物種會互相競爭排斥，使得競爭排斥效應成為主要

的物種共存機制，在小尺度的物種層次之下，共存物種之間的特徵發

展較不相似。 

然而，並非植物功能特徵的變異皆可被環境因子所解釋。物種的

演化歷史亦可能對植物特徵的表現有影響，親緣關係愈接近的物種可

能具有愈相似的生態特徵（Wiens and Graham 2005），使得植物功能

特徵具有遺傳上的保守性（trait conservatism）。前人研究指出，某一

群落中組成的共存物種其親緣關係為非隨機的組合（Webb 2000）。其

他效應亦可能導致距離相近的樹種具有相似的植物功能特徵，例如：

種子傳播限制，此將造成母樹附近的子代其植物功能特徵比較相似。

然而，本研究並沒有計算葉功能特徵之親緣關係，或考慮種子傳播限

制效應的影響於分析中，未來可將物種之親緣關係加入於分析中，或

發展其他虛無假說，進一步來檢測解析蓮華池樣區內物種共存的機

制。 
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結論 

1. 植物功能特徵之空間分布是一個適合用來檢測物種共存假說的方

法，透過空間分布瞭解物種共存的情形，可進一步瞭解物種對於

資源利用之利用。 

 

2. 本實驗結果支持環境篩選假說，證實高環境歧異度的臺灣低海拔

森林中，環境因子對其共存機制扮演決定性的角色。 

 

3. 關於蓮華池動態樣區之物種共存的機制，除了環境篩選效應以外，

競爭排斥效應亦有可能存在，兩者共同成為維持物種多樣性的基

本驅動力。 

 

4. 樹種的葉功能特徵隨著棲地環境條件不同而改變，且不同棲地的

物種採取的不同生存策略適應環境。 

 

5. 建議可將物種間親緣關係與傳播限制加入分析中，更能對物種之

共存機制有更透徹的探討。 
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表一、蓮華池動態樣區六種葉功能特徵之縮寫名稱和單位。 

 

葉功能特徵 英文代號 英文縮寫 單位 

比葉面積 Specific leaf area SLA cm
2
/g 

葉厚度 Leaf thickness LT mm 

葉乾物質含量 Leaf dry matter content LDMC g/g 

葉面積 Leaf area LA cm
2
 

碳氮比 Carbon to nitrogen ratio C/N - 

氮磷比 Nitrogen to phosphorus 

ratio 

N/P - 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



31 
 

表二、蓮華池動態樣區六種葉功能特徵之空間自相關檢定。 

 

 比葉面積 

（cm
2
/g） 

葉厚度 

（mm） 

葉乾物質 

含量 

（g/g） 

葉面積 

（cm
2） 

碳氮比 氮磷比 

全域莫林

指數 

0.592  0.626  0.574  0.407  0.207  0.106  

p-value < 0.01 < 0.01 < 0.01 < 0.01 < 0.01 < 0.01 

空間尺度

（公尺） 

53.8 72.4 43.9 62.8 48.1 21.5 
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表三、蓮華池動態樣區四種棲地類型內葉功能特徵之平均值和標準偏

差。 

 

 比葉面積 

（cm
2
/g） 

葉厚度 

（mm） 

葉乾物質 

含量 

（g/g） 

葉面積 

（cm
2） 

碳氮比 氮磷比 

平均值       

類型一 167.4 
a 0.140 

a 0.364 
a 81.8 

a 44.6 
a 37.8 

a 

類型二 151.4 
b 0.151 

b 0.387 
b 67.5 

b 56.2 
b 39.1 

b 

類型三 146.8 
c 0.154 

c 0.394 
c 62.7

 b 60.2 
b 38.3 

a,c 

類型四 141.6 
d 0.160 

d 0.401 
c 53.7

 c 55.3 
b 38.8 

b,c 

變異數分析結果      

F3,621  153.4 ** 159.2 ** 130.6 **  69.9 **  17.3 **  9.9 ** 

標準偏差       

類型一 13.5 0.008 0.023 21.9 20.8 3.1 

類型二 10.0. 0.009 0.014 13.1 21.7 2.9 

類型三 9.1 0.008 0.013 10.8 19.5 2.2 

類型四 5.9 0.006 0.008 10.4 19.8 2.1 

 

1. 字母代表 Tukey 公正顯著差異法（Tukey's honestly significant 

difference）之結果 

2. * p< 0.05, **p< 0.01 
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表四、以廣義最小平方迴歸估計蓮華池動態樣區葉功能特徵與環境因

子關係之結果。表中顯示最佳模式中，參數檢定之結果，數字為 t 值。 

 

 比葉面積 

（cm
2
/g） 

葉厚度 

（mm） 

葉乾物質 

含量 

（g/g） 

葉面積 

（cm
2） 

碳氮比 氮磷比 

海拔  -2.607*  3.376*  2.979*  -  -  -  

凹击度  -8.770*  6.328*  10.312*  -11.078* -  -  

坡度  -3.860*  3.072*  6.177*  -3.789* 1.515  - 

土壤第一

主成份  

-9.071*  9.489*  7.987*  -5.832*  4.953*  2.943*  

土壤第二

主成份  

-  -  -  -  -  -2.144*  

 

* p < 0.05  
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圖一、蓮華池 25 公頃森林動態樣區的位置圖及樣區等高線圖 
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圖一、蓮華池 25 公頃森林動態樣區的位置圖（a）及樣區等高線
圖（b）。圖中十字代表樣區所在地，位於臺灣南投縣魚池鄉（a）。
樣區長寬各為 500 公尺，黑線代表每 5 公尺為間隔的等高線，海
拔高度範圍為 667 - 845 公尺（b）。  
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圖二、半變異分析之示意圖 
 

 
 

圖二、半變異分析之示意圖（改編自 McBratney and Webster 1986）。

半變異圖主要由三個變數組合而成，分別是門檻值（Still）、影響範圍

（Range）和碎塊效應（Nugget effect）。圖的橫軸為相鄰空間單位之

距離，縱軸為半變異數。當空間單位距離小於影響範圍之內，半變異

數隨著空間單位之距離愈大而增加，彼此之間具有空間相異性。  
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圖三、多變量迴歸樹分析所得之四種棲地類型判定 

 

 
 

圖三、多變量迴歸樹分析所得之四種棲地類型判定。從左到右，依序

為棲地類型一、類型二、類型三及類型四，樣方格數分別為 206、250、

100、69。第一層分類的因子為土壤第一主成份（1.603），第二層分

類的因子分別為土壤第一主成份因子（0.1788）和凹击度（2.602 公

尺）。 
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圖四、蓮華池動態樣區內四種棲地類型的分布 

 

 
 

圖四、蓮華池動態樣區內四種棲地類型的分布。圖上黑線代表每 5 公

尺為間隔的等高線，右側的顏色軸為各個棲地類型的代表顏色，包括：

深藍色、藍色、綠色和黃色，分別代表類型一、類型二、類型三及類

型四，棲地類型依土壤第一主成份及凹击度判定，請見圖三。 
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圖五、以重組排列法所得之比葉面積平均值與標準偏差之頻度分布圖 
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圖五、依重組排列法所得棲地類型一內，比葉面積平均值（a）與標

準偏差（b）之頻度分布圖，橫軸為比葉面積之平均值（或標準偏差），

縱軸為出現次數，虛線表示百分之九十五的信賴區之界線，平均值採

雙尾檢定，標準偏差採單尾檢定。  
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圖六、蓮華池動態樣區六種葉功能特徵之空間分布 

 

 
 

圖六、蓮華池動態樣區六種葉功能特徵之空間分布圖。依序分別為（a）

比葉面積、（b）葉乾物質含量、（c）碳氮比、（d）葉厚度、（e）葉面

積、（f）氮磷比。圖上的黑線代表每 5 公尺為間距的等高線，右側的

色軸代表不同大小的葉功能特徵值。  
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圖七、蓮華池森林動態樣區六種葉功能特徵之半變異圖 

 

 
 

圖七、蓮華池動態樣區葉功能特徵之半變異圖。依序分別為（a）比

葉面積、（b）葉乾物質含量、（c）碳氮比、（d）葉厚度、（e）葉面積、

（f）氮磷比。橫軸為兩兩樣方之間的距離，單位為公尺，縱軸為半

變異數，三角形代表觀察值，實線為指數符合模型之估計值。  
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圖八、蓮華池動態樣區各棲地內葉功能特徵平均值與逢機組合之比較

圖 

 
 

圖八、蓮華池動態樣區各棲地內葉功能特徵平均值與逢機組合之比較

圖。依序分別為（a）比葉面積、（b）葉乾物質含量、（c）碳氮比、 （d）

葉厚度、（e）葉面積、（f）氮磷比。圓點代表各棲地葉功能特徵之觀

測值。直線為排列重組後的百分之九十五雙尾信賴區間。不同類型的

直線分別代表四種棲地類型，由上到下依序為棲地類型一、類型二、

類型三及類型四，分別以直線、虛線、點線和破折號區別。  
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圖九、蓮華池動態樣區各棲地內葉功能特徵標準偏差與逢機組合之比

較圖 

 

 
 

圖九、蓮華池動態樣區各棲地內葉功能特徵標準偏差與逢機組合之比

較圖。依序分別為（a）比葉面積、（b）葉乾物質含量、（c）碳氮比、 

（d）葉厚度、（e）葉面積、（f）氮磷比。圓點代表各棲地葉功能特

徵之觀測值。直線為排列重組後的百分之九十五單尾信賴區間，右上

限為無限大。不同類型的直線分別代表四種棲地類型，由上到下依序

為棲地類型一、類型二、類型三及類型四，分別以直線、虛線、點線

和破折號區別。  
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附錄一、2008 年植物功能性狀理論與實務研討會之工作手冊 

 

葉功能特徵測量 

原作者：S. Joseph Wright  譯者：林宜靜 

 

根據 Cornelissen et al. （2003），植物功能特徵工作群選擇 6 個葉功能特徵，

分別為：（1）葉鮮重、（2）葉面積（3）葉片厚度、（4）葉乾重、（5）比葉面積

（由前述葉面積及葉乾重計算而得）、（6）營養鹽含量（本項目不在本次研習範

圍）。 

 

葉的採集方法（Methods for Leaf Collection） 

1. 各物種選取最大與最小各 6 株個體，共 12 株（取樣資料由孫義方老師提供）。

採集作業應儘量於上午進行，將採到的葉，立即放置於含濕潤紙巾之封口袋

中，保存於冰桶內。大部分的葉應於採集當天下午進行測量。若測量無法於

當天完成，應保存於 3℃之冰箱內，於第二天完成測量。 

2. 採集葉片時應包括葉柄，但不含枝條。每株植物取靠近樹冠層之成熟且完整

葉子 3 片，置入有防水標籤（標有樹號）之封口袋內。採集時不應採超過該

植株 10%的葉。若植株具有 1-9、10-19、或 20-29 片葉，應分別採 0、1、2

片葉。 

3. 葉功能特徵會因光環境而有極大變異，因此採集生長於標準光強度的葉是十

分必要的。Cornelissen et al. （2003） 建議，儘量收集在全光下生長的葉以

及上層的陰葉 （對大部份灌木個體與林下灌叢亦然）。矮小的植株，以枝剪

採葉；較高的植株則可利用高枝剪配合地形採集葉片。 

4. 每一株植株應估計該植之樹冠曝曬指數，其定義如第一章之表 1 及圖 5。 . 

 

 

葉形態之研究法 

 葉子形態特徵通常依以下的順序測量，從對實驗室環境最敏感的特徵開始。 

 

葉鮮重 

1. 將一袋葉片（三片全葉）自冰桶與封口袋取出後，立刻以電子天平測量測量

葉鮮重，精確度應至 1 mg。葉鮮重應去除單葉之葉柄（petiole）與複葉的葉

軸（rachis）與小葉柄（petiolules），複葉各部份的名稱如圖 6。除葉身應保留

外，其餘丟棄。 

2. 秤完鮮種的葉身應立即放入標有葉片編號之小紙袋中（葉片編號由數字及大

寫字母組成）：數字部分為樹號，字母部分為採葉順序，以 A、B、C 表士）。 
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圖 6 羽狀複葉的主要部份名稱（資料來源：

（http://generalhorticulture.tamu.edu/lectsupl/Anatomy/P14f2.gif）。 

 

葉面積 

測量單位：mm
2。 測完鮮重之葉片以掃描器將葉片影像數位化，再以圖形分析

軟體（Image J：http://rsb.info.nih.gov/ij/）計算面積。葉片掃描步驟如下： 

1. 將葉片之葉背向下，置於掃描器上。掃描器上應貼有比例尺（1 x 4 公分）。

若要同時掃瞄三片葉子，則掃描器上應有三組比例尺及採葉序編號。 

2. 調整葉片使葉片中肋平行於比例尺的長軸。 

3. 掃描時，將掃描器調整至 8 位元彩色模式（8-bit color image），解析度為 300 

dpi，存成中等壓縮度的 jpeg 檔案（moderate jpeg compression）。 

4. 若葉片太大，可剪成幾個部份分別掃描，分別存檔。檔案命名方式見檔案管

理部分。 

5. 複葉的處理方式與單葉相同，若複葉的小葉很小可一起掃描，再將影像分開，

每一影像應含各自的比例尺。 

6. 每一複葉的小葉，均要掃描。 

 

檔案管理 

7. 每一影像檔案應以地名（大寫英文字母）、樹號、採葉序等組成檔名，如：蓮

花池樹號 23456 植株的第一片葉子之影像應為 LHC23456A.jpeg。 

8. 若同一片葉子分成幾個部份掃瞄，則每一部份之檔案以數字‘.01’, ‘.02’表示，

如： LHC23456A.01.jpeg、LHC23456A.02.jpeg、LHC23456A.03.jpeg。 

9. 影像處理：可以兩種方式處理，第一種方式使用視窗軟體處理，所使用的軟

體為 ImageJ。 
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葉厚度 

1. 以微量測徑計器（micrometer）測量葉厚度，精確至 0.01 mm。 

2. 葉片厚度應取葉片最寬處測量，並避開主要葉脈，在中肋兩側各取兩個測量

值，共四個測量點。 

3. 若葉片為複葉，則取四小葉，於每片小葉上各取一測量值（避開葉脈）。 

 

葉乾重 

1. 將同一株植物的三個紙袋放置於一個大紙袋中，大袋上標示樹的編號。 

2. 將所有葉片，置入烘箱，以 60℃烘 72~96 小時。 

3. 以電子天平測量葉子之乾重，精確至 1 mg。 

4. 重複前述步驟，但烘乾期縮減為一天，多次秤重，直到各部分的乾重不再改

變為止（前後測量差低於 0.5%）。 

 

葉營養含量測量 

葉片在測量乾重之後，保存乾葉，以便做後續之營養分析。 
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附錄二、各土壤主成份（第一、二、三主成份）之負荷 

 

 PC1 PC2 PC3 

pH -0.25649 -0.23807 -0.48648 

water% -0.22237 0.03895 0.73697 

C 0.21918 0.49148 0.04116 

N 0.13376 0.54951 0.09921 

P 0.13669 0.42544 -0.32453 

Ca -0.38188 0.13619 -0.03162 

Cu -0.3741 0.10328 0.04236 

Fe 0.30054 -0.0295 0.1589 

Zn -0.34419 0.24304 0.02226 

Mn -0.38842 0.04408 -0.02767 

Mg -0.3809 0.15831 0.03253 

K -0.09806 0.31802 -0.27018 

累積解釋力（％） 46.9 68.5 76.5 

 

註：累積解釋力（Cumulative proportion）為累積上一行主成份因子的

解釋力。 
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附錄三、棲地內葉功能特徵值之重複排列流程圖 

 

           

文獻(Hubbell 2001, Han et al. 2005, Thuiller et al. 2010)    
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