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封面图说: 难得的湿地乔木———池杉池杉为落叶乔木,高达 25 米,主干挺直,树冠尖塔。 树干基部膨大,常有屈 膝状吐吸根,池
杉为速生树,强阳性,耐寒性较强,耐干旱,更极耐水淹,多植于湖泊周围及河流两岸,是能在水里生长的极少数的大
乔木之一,故有湿地乔木之称 。 池杉原产美国弗吉尼亚沼泽地,中国于本世纪初引种到江苏等地,之后大量引种南
方各省,尤其是长江南北 水网地区作为重要造树和园林树种而大量栽种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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光照条件、植株冠层结构和枝条寿命的关系
———以桂花和水杉为例

占摇 峰1,2,杨冬梅1,*

(1. 浙江师范大学化学与生命科学学院, 金华摇 321004; 2. 桐城高等师范专科学校, 桐城摇 231400)

摘要:根据衰老理论的代谢率假说,生物寿命与其代谢率有关,个体大小相同的生物体,在质量较好的微生境中通常比较差生境

中具有更高的代谢速率。 因此,生物体在资源供给较差的生境中通常比资源供给较充足的生境中具有更长的寿命。 枝条是木

本植物植冠构建的基本单元之一,如果枝条遵循代谢率假说,则可推测在光照较好环境下的植物枝条或小枝将比其在遮荫环境

下具有更短的寿命,即枝条寿命与光照条件成反比。 以常绿物种桂花(Osmanthus fragrans) 和落叶物种水杉(Metasequoia
glyptostroboides)为研究对象,通过测量不同光照环境下,植株大小(株高和胸径)、冠层深度、冠层轮廓(冠层深度 /冠层宽度)、相
对冠层宽度(冠层宽度 /植株高度)以及植株凋落枝条寿命等性状,探讨了光照条件对成年植株冠层形态结构和植株枝条寿命

的影响。 调查发现:1)枝条的寿命在遮荫条件下显著高于全光照条件下,与理论预测吻合;2)随遮荫程度增加,植株冠层深度

和冠层轮廓增加,相对冠层宽度减小;3)枝条的平均寿命与植株冠层深度和冠层轮廓成正比,与植株相对冠层宽度成反比。 这

表明光照条件可能通过改变植株冠层结构来影响枝条寿命。 未来需要进一步研究枝条生物量分配、叶片光合能力和呼吸速率

在不同生活型物种之间的差异,以便更全面的理解枝条寿命与生境质量之间的关系。
关键词:衰老理论; 顶端优势; 枝条寿命; 冠层结构; 生活史对策; 光环境

Relationships among light conditions, crown structure and branch longevity:
a case study in Osmanthus fragrans and Metasequoia glyptostroboides
ZHAN Feng1,2,YANG Dongmei1,*

1 College of Chemistry and Life Sciences, Zhejiang Normal University, Jinhua 321004, China

2 Tongcheng Teachers College, Anhui Tongcheng 231400, China

Abstract: According to the rate of living theory of aging, the longevity of living organisms should be negatively correlated
with body metabolic rate. For the organisms having the same body size, the metabolic rate is usually greater in favorable
habitats than in poor鄄quality sites, as demonstrated in many previous studies. Therefore, it is expected that organisms would
live longer in environments with low鄄resource availability than in their counterparts. Specifically, we hypothesize that plant
branches or twigs would live shorter in sun鄄lit microhabitats than in shaded or partial鄄shaded ones. This hypothesis is
consistent with the recently established leaf and wood economic spectrums, in which leaf longevity is positively associated
with leaf mass per area but negatively with leaf nitrogen content and photosynthetic capacity that often characterize favorable
sites. A similar hypothesis has also been interspecifically tested to be true at whole鄄individual level of tree species, where
long鄄lived species are often associated with low respiration rates.

In order to test the above hypothesis, we in this study examined the effects of light level on branch longevity and on the
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relationship between crown shape and the longevity for an evergreen species (Osmanthus fragrans) and a deciduous species
(Metasequoia glyptostroboides) in Nanjing, southeast China. We measured plant size ( height and diameter at breast
height), crown depth (i. e. vertical crown length) that was obtained by plant height minus under branch height, crown
profile that was calculated as the ratio of crown depth to crown width, and relative crown width that was defined as the ratio
of crown width to plant height; we also determined the longevity of shed branches by bud scales for plants (with similar
size) grown in different light conditions (under full sun light / unshaded, partial shaded, fully shaded).

In both species, branch longevity was found to be significantly greater for plants living in the fully鄄shaded environments
than for those grown in open sites; the longevity increased with increasing shading level, consistent with the theoretical
prediction. Crown depth and crown profile increased, but relative crown width decreased with increasing shading level in
both species, i. e. shading tended to result in narrow and deep plant crowns. In addition, branch longevity was positively
correlated with crown depth and crown profile but negatively with relative crown width in both species, and branch longevity
was positively related to relative crown depth in O. fragrans, not in M. glyptostroboides. The possible underlying
mechanism is that shading might have increased the level of apical dominance but decreased the self鄄shading level of crown
interior (as reflected by increased crown profile and decreased crown width), which potentially led to low metabolic rates.

These results collectively suggest that the morphological responses of plant crowns to light may largely account for the
variation in branch longevity under different shading levels. However, the current study did not address the importance of
life form to plant metabolic rates and organism longevity despite two different species being investigated. Future studies need
to examine branch biomass allocation, leaf photosynthetic capacity and respiration rates to fully understand the relationship
between branch longevity and habitat quality for species differing in life forms.

Key Words: ageing theory; apical dominance; branch longevity; crown structure; life history strategy; light condition

衰老理论的代谢速率假说(the rate of living theory of aging, ROL)认为,所有动物在他们的一生当中,每克

组织的能量支出总量是相同的,但能量支出的速率不一样,因此代谢速率与寿命呈负相关关系[1鄄2]。 动物的

比较生态学研究表明此假说在同一进化分枝内的种间水平上是成立的,但在不同进化分枝(例如鸟类和哺乳

动物)间比较时有时缺乏预测能力[1鄄2]。 最近这一假说在植物上也得到了验证。 例如 Issartel 和 Coiffard[1] 通

过对 15 个物种的主茎(代表个体)的代谢速率(呼吸速率)与寿命的关系研究发现,茎的寿命与其代谢速率呈

显著的负相关。 与动物不同的是,植物是构件集合体,构件的寿命与个体不同,但仍可能与代谢率假说的预测

一致。 例如叶的经济学谱研究发现,单位叶面积干重低、养分含量高、光合速率高的叶片通常寿命较短[3]。
虽然最近木材经济学谱也在建立中[4],但是枝条的寿命和代谢率关系是否遵循这一假说还不清晰。

枝条是木本植物构建的生理独立单位[5鄄6],也是植株冠层内部结构的基本单元[7]。 枝条的自然脱落是许

多木本植物所共有的一个特征[8鄄9]。 按照代谢率假说,枝条寿命,即枝条在植株上存留时间的长短,与枝条的

代谢速率(如呼吸速率)呈反比;枝条寿命的长短能反映植株的生长活力[10]。 由于要在种间大规模测定枝条

水平的代谢速率存在时间和劳力上的困难,通常采用的一个替代方法是通过比较不同生境条件中的枝条寿命

来间接推断枝条寿命与代谢率的关系。 例如同一物种在光照条件较好的情况下,枝条支持的叶片光合能力较

强,代谢速率相对较高,其枝条寿命则应低于生长在光照较弱生境中的植株。 这一推论与前期一些物种的观

察一致。 例如西黄松(Pinus ponderosa)在光照、水分和养分较好的生境中,短枝条只能保留 4—5a,而在胁迫

生境下,短枝条能保留 8a[10]。 Mori 等[11]的研究也发现,荫蔽环境下枝条的平均寿命比光照环境下显著延长。
即便如此,现有关于枝条寿命与生境质量关系的研究仍然少见;对于环境因子(如光照)影响枝条寿命的机制

也不清楚。
枝条自然脱落通常是植株冠层内枝条死亡的主要方式[12鄄14]。 当植株个体发育到一定阶段后,冠层内部

存在一个“自我修剪冶的过程[8鄄9],并且与环境因素如光照,养分和水分有效性密切相关[15鄄18]。 一般地,自我荫
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蔽程度高的植株个体,冠层内部枝条自然修剪现象频繁,相应地枝条寿命较短[17]。 而冠层内部枝条之间的自

我荫蔽程度主要与植株冠层形态特征有关,冠层越深、幅度越小的植株个体,其自我荫蔽程度则越弱,反之亦

然[18]。 另外,在通常情况下,光照条件的变化能改变植物冠层形态结构,例如林窗下的个体与同龄的林下个

体相比,通常树高和冠幅较大,但树高 /冠幅相对较小[19]。 因此可以推测光照条件可能通过改变树冠形态结

构、自我荫蔽程度来间接调节枝条寿命。 但光照条件、树冠结构、枝条寿命三者间的关系还鲜有报道。
本研究以常绿物种桂花(Osmanthus fragrans)和落叶物种水杉(Metasequoia glyptostroboides)两个物种为研

究对象,调查了不同光照条件下成年植株冠层特征和枝条寿命,分析了光照条件对冠层结构的影响,以及冠层

结构与枝条寿命的关系。 主要目的是:1) 检验光照条件与植物枝条寿命的关系与代谢率假说是否一致;2)
研究光照条件、冠层结构与枝条寿命三者间的关系,从而探讨光照条件影响枝条寿命的生态适应机制。
1摇 材料与方法

1. 1摇 实验对象

本实验选取了南京市区常见的两种木本植物,水杉 (Metasequoia glyptostroboides) 和桂花 (Osmanthus
fragrans)为实验对象。 水杉属杉科水杉属的落叶乔木,小枝对生,具长枝与脱落性短枝;桂花属木犀科木犀属

的常绿灌木或小乔木。
研究区位于南京中山陵景区和明孝陵景区。 南京地属北亚热带季风气候区,雨热同季。 年平均气温

15郾 0—15. 5 益,7 月份平均气温 28. 0—28. 5 益,1 月份平均气温 1. 0—2. 5 益,年均降水量 950—1150 mm,适
宜植物生长的无霜期 225 d 左右。
1. 2摇 实验取样

水杉凋落枝条数量受到寒潮影响较大,当温度不发生剧烈变化时,水杉的凋落枝条较少,但当寒潮来临

时,大量的枝条脱落。 因此在非寒潮期的 9—12 月,每月收集 1 次凋落枝条,而在 1—4 月间在每次寒潮后第 2
天,对其凋落物进行统计。 桂花的凋落枝条常年较少,且枝条凋落时间集中在秋季,在 9—12 月份对桂花的当

年凋落枝条进行了统计与收集,调查频率为每月 1 次。 虽然在其他季节也有水杉和桂花的枝条凋落,但是凋

落量很少,本研究没有进行统计。
对所有调查凋落物的个体,分别测量并记录树木的树高、胸径、枝下高、冠幅以及受遮荫程度等,并收集植

株个体周围的凋落枝条。
胸径用植株主干离地表面 1. 3 m 处直径来表示;冠幅通过测量树冠水平方向上最长和最短宽度来表示。

植株高度和枝下高采用测高仪测量,枝下高小于 2 m 的采用卷尺直接测定。 植物受遮蔽的程度主要根据对目

标植株周围冠幅受到其他植株或者建筑物遮蔽情况确定。 根据观察结果,将遮荫程度分为三类。 将分布相对

独立、冠幅没有受到明显遮蔽的个体划分为不受遮荫,即相当于全光照条件下生长的个体;将分布在较为密集

的大树中间、冠幅扩展明显受到周围高大树木限制的个体划分为完全遮荫类型;而将那些周围受到较高建筑

物或大树影响的、但冠幅在一定方向上仍有扩展空间的个体划分为部分遮荫的类型。
共调查 30 棵水杉和 29 棵桂花成年的胸径相近的个体,所选定个体要求与周围同种的其他个体有足够间

距,以保证所调查的凋落物不是来自于其他个体。 调查方法随时间和物种而改变,对于桂花,以及非寒潮期间

的水杉,收集树下的全部凋落枝条,带回实验室统计;对于寒潮期间的水杉,则采取样方收集法,即随机设置 3
个以上的 1 m伊1 m 的样方,收集其中的全部枝条,带回实验室统计。 在实验室分别用直尺或游标卡尺测定枝

条的长度和直径,根据芽鳞痕确定枝条的年龄。
1. 3摇 数据分析

通过所测量指标,根据 Mori 等[11]和 Osunkoya 等[18]中所述方法,计算如下植物冠层形态结构参数:
植株冠层宽度(Crown width, CW)= 1 / 2伊(最长冠幅宽度+最短冠幅宽度)
植株冠层深度(Crown depth, CD)= 植株高度-枝下高

植株冠层轮廓(Crown profile, CP)= 冠层深度 /冠层宽度
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相对冠层宽度(Relative crown width, RCW)= 冠层宽度 /植株高度

相对冠层深度(Relative crown depth, RCD)= 冠层深度 /植株高度

单棵植株凋落小枝平均寿命主要是通过下面公式进行计算:

L = 移
n

i = 1
X i

( )伊 I /移
n

i = 1
X i

式中, X i 为 i 年生凋落枝条的个数,L 为凋落枝条的平均龄级 。
利用 SPSS16. 0 统计软件( SPSS Inc,Chicago)对所有数据进行分析,采用单因素方差分析(One鄄Way

ANOVA)分析不同遮荫程度下,植株凋落枝条寿命、植株冠层特征的差异性,并进行 LSD 多重比较。 为了确定

冠层特征与凋落枝条寿命的关系,对冠层特征与凋落枝条寿命进行回归分析。
2摇 结果

2. 1摇 遮荫对植株凋落枝条寿命的影响

水杉和桂花物种的凋落枝条的平均寿命均表现出随着遮荫程度的增加而增加的趋势(图 1)。 随着遮荫

程度的增强,水杉凋落枝条的平均寿命显著增加(图 1);桂花在不受遮荫和部分遮荫情况下无显著差异,而完

全遮荫时,其凋落枝条的平均寿命显著高于前两种情况(图 1)。

图 1摇 不同遮荫程度对水杉和桂花凋落枝条寿命的影响(平均值依标准误)

Fig. 1摇 Effects of shading on branch longevity of plants (mean 依SE)

不同字母表示在物种内,不同遮荫程度间差异显著(P<0郾 05)

2. 2摇 遮荫对植株冠层特征的影响

随着遮荫程度的增强,水杉和桂花植株的冠层深度和冠层轮廓都显著增加,而相对冠层宽度均显著降低

(表 1)。 水杉植株的相对冠层深度在各个遮荫程度间无显著差异;而桂花表现出相对冠层深度随着遮荫程度

的增加而增加(表 1)。

表 1摇 遮荫对水杉和桂花植株冠层特征的影响(平均值依标准误)

Table 1摇 Effects of shading on plant crown traits of Metasequoia Glyptostroboides and Osmanthus fragrans (mean 依SE)

物种
Species

遮荫程度
Shading levels

冠层深度 / m
CD

冠层轮廓
CP

相对冠层宽度
RCW

相对冠层深度
RCD

水杉 Metasequoia 不受遮荫 Unshaded 12. 409依0郾 768 a 1. 830依0郾 186 a 0郾 457依0郾 039 b 0郾 766依0郾 012 a

glyptostroboides 部分遮荫 Partial shaded 14. 500依0郾 471 ab 2. 517依0郾 195 b 0郾 321依0郾 026 a 0郾 769依0郾 012 a

完全遮荫 Wholly shaded 15. 300依0郾 889 b 2. 600依0郾 287 b 0郾 334依0郾 045 a 0郾 762依0郾 010 a

桂花 不受遮荫 Unshaded 4. 000依0郾 393 a 0郾 810依0郾 077 a 0郾 761依0郾 044 b 0郾 585依0郾 027 a

Osmanthus fragrans 部分遮荫 Partial shaded 4. 300依0郾 226 ab 0郾 809依0郾 038 a 0郾 752依0郾 028 b 0郾 602依0郾 018 a

完全遮荫 Wholly shaded 5. 250依0郾 509 b 1. 207依0郾 109 b 0郾 590依0郾 053 a 0郾 674依0郾 014 b

摇 摇 不同字母表示在物种内,不同遮荫程度间差异显著(P<0郾 05)
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2. 3摇 凋落枝条寿命与植株冠层特征的关系

2. 3. 1摇 凋落枝条寿命与植株冠层深度的关系

摇 摇 水杉和桂花的凋落枝条的寿命与植株的冠层深度均呈极显著正相关(分别为水杉 R2 = 0郾 435,P<0郾 001;
桂花 R2 =0郾 243,P=0郾 007)(图 2),即植株凋落枝条的平均寿命随着植株冠层深度的增加而增加。

图 2 摇 水杉和桂花枝条寿命与冠层深度的关系

摇 Fig. 2摇 The relationship between branch longevity and vertical crown depth in Metasequoia Glyptostroboides and Osmanthus fragrans

2. 3. 2摇 凋落枝条寿命与植株冠层轮廓的关系

水杉和桂花的凋落枝条的寿命与植株的冠层轮廓均呈极显著正相关关系(分别为水杉 R2 = 0郾 343,P =
0郾 001;桂花 R2 =0郾 364,P=0郾 001)(图 3),即植株冠层深度与冠层宽度比值越大,植株凋落枝条的平均寿命

越长。

图 3摇 水杉和桂花枝条寿命与冠层轮廓的关系

Fig. 3摇 The relationship between branch longevity and crown profile in Metasequoia Glyptostroboides and Osmanthus fragrans
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2. 3. 3摇 凋落枝条寿命与植株相对冠层宽度的关系

水杉和桂花的凋落枝条的寿命与植株的相对冠层宽度均呈极显著的负相关关系(分别为水杉 R2 =
0郾 372,P<0郾 001;桂花 R2 =0郾 272,P=0郾 004)(图 4),即植株凋落枝条的平均寿命随着植株相对冠层宽度的增

加而缩短。

图 4摇 水杉和桂花枝条寿命与相对冠层宽度的关系

Fig. 4摇 The relationship between branch longevity and relative crown width in Metasequoia Glyptostroboides and Osmanthus fragrans

2. 3. 4摇 凋落枝条寿命与植株相对冠层深度的关系

桂花的凋落枝条寿命与植株的相对冠层深度呈显著的正相关关系(R2 =0郾 171,P=0郾 026),即随着植株相

对冠层深度的增加,植株凋落枝条的平均寿命越长(图 5)。 而水杉的凋落枝条寿命与植株相对冠层深度无显

著相关关系(P=0郾 435)。

图 5摇 水杉和桂花枝条寿命与相对冠层深度的关系

Fig. 5摇 The relationship between branch longevity and relative crown depth in Metasequoia Glyptostroboides and Osmanthus fragrans
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3摇 讨论

本研究结果表明,无论是常绿树种桂花还是落叶树种水杉,植株枝条的寿命均与植株所处外部环境遮荫

程度有关,即随着遮荫程度的增加,枝条的寿命增加。 这一关系与动物衰老理论的代谢率假说的预测一致,也
与前人的研究结论一致[10鄄11]。 这说明,在枝条水平上也可能存在一个类似于叶片水平上的经济学谱,即在较

差生境中枝条周转速度慢、寿命长。
植株上枝条寿命与光照条件的关系可以从植物对光的适应性反应来解释[20]。 首先,在不同光照环境下,

植株有可能通过改变生物量在叶片和茎之间分配来影响枝条的寿命。 因为,植株上的叶片和枝条在不同的光

环境条件下表现出极大的可塑性[11, 21鄄22],枝条能通过改变其上所附生的叶片的生长速率来对光照变化做出

反应[17]。 在阴生环境下,植株上的叶片周转速率慢[23鄄24],植株在叶生长上的生物量分配减少。 例如,Mori 和

Takeda[25]的研究结果表明,与光照环境下的幼苗植株相比,在阴生环境下幼苗植株的针叶质量与枝条质量的

比率更低、侧枝上枝条茎质量所占的比例更高。 叶是光合作用的器官,是枝条代谢的主体,叶生物量分配的下

降通常意味着枝条总体代谢速率的下降,这与衰老理论预测的荫蔽条件下低代谢率、高寿命是一致的。 其次,
在低光环境下,枝条需要更长的寿命来保证正的净碳获取。 低光环境下植物有可能通过以下两方面的变化来

改变枝条的碳获取能力。 一方面,通过延缓叶片的衰老速率使枝条保持稳定的碳获取能力。 与高光环境下相

比,低光环境下叶片的光合速率和光合氮利用效率随叶龄的增加而下降的速率(即衰老速率)更慢[26],从而

在叶片数量和叶面积一定的情况下使整个枝条的碳获取能力下降的速率减慢,碳获取时间延长。 另一方面,
低光条件下叶片和枝条的呼吸消耗减弱,再加上叶片建成消耗的减少[25],使得老枝条的维持成本较低。 这

样,较稳定的光合碳获取能力和较低的成本消耗使低光条件下的枝条能一定程度上提高碳获取效率。 最后,
低光条件下延长枝条寿命可能是植物提高养分利用效率的一个手段。 尽管老枝条的光合碳获取能力较低,但
如果脱落,要经过很长一段时间才能通过凋落物养分循环的方式被植物吸收利用[27],而延长枝条的寿命可以

使更多的养分被保留在树冠上,延长了养分的使用时间,间接地提高了枝条的养分利用效率[26]。 需要特别说

明的是,以上所述的低光条件是指植物所处的外界光照条件,而不是指植物冠层内部的自我荫蔽程度。 如研

究结果所示,植物在低光照下的自我荫蔽程度反而比高光照时低,但这并不能代表植物在整体上的光照条件

和代谢水平。
光照对枝条寿命的影响可能是光照条件影响到植株冠层结构的间接结果。 本研究发现,植株所处的光照

环境不仅影响了枝条的寿命,也改变了植株的冠层结构,而且冠层结构与枝条寿命呈显著相关,这无疑暗示光

照条件可能通过改变植株冠层结构影响枝条寿命。
植株的冠层结构是动态变化的。 不同光环境下,植株叶片和枝条的形态[21,28]、侧枝生长[29] 和树冠形

态[30]等都表现出高度的可塑性。 低光条件下,植株冠层深度增加而相对冠层宽度减小可能是顶端优势随植

株荫蔽程度的增加而增加的结果。 对不耐荫的物种来说,光照越弱,植株的顶端优势越强,植株冠层多呈窄的

塔形结构[19],因此在荫蔽环境下,这些植株具有较深的冠层深度和较窄的相对冠层宽度。 这与本文中对两种

不耐荫植物(水杉和桂花) [31鄄32] 的研究结果是一致的。 这种冠层结构可能具有一定的适应意义。 低光条件

下,不耐荫物种叶片的垂直排列(如较高的相对冠层深度所指示)可以使更多的光到达树冠深层,提高光照分

配的均匀度,增加树冠的总体光合能力[33]。 因此,低光条件下的枝条排列通常趋向于增加植株相对冠层深

度、减小冠幅,这样既能减少在茎上的投资消耗(因为依赖增大冠幅提高叶面积要求较高的茎比例),又能降

低冠层内部的自我荫蔽程度[18]。 同时,低光条件下的这种冠层结构还有利于植物在树高生长上取得优势(如
较低的相对冠层宽度所指示),从而度过不利时期。 另外,冠层内部相对一致的光照条件可以减缓叶片氮含

量和光合速率随叶片年龄增加而下降的速率[34],从而提高整个树冠的碳获取能力。
光照条件改变所导致的冠层结构变化,可能进一步引起枝条寿命发生变化。 叶片的研究表明,光合速率

随叶龄的增加而下降,一般是因为冠层上部长出的新叶所形成的冠层内部自我荫蔽的结果,而不是生理退

化[35鄄36]。 同样,冠层内自我荫蔽程度的增加导致枝条的碳同化能力的下降可能是促使枝条脱落的重要因素。
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例如 Dewit 和 Reid[10]就指出植物枝条的脱落速率与植物的个体发育阶段相联系。 在非常年老和非常年幼的

植株上,由于末端枝条的总数都非常少,自我荫蔽程度低,凋落的枝条寿命较高;相反,在成年阶段,末端小枝

数量大,自我荫蔽严重,凋落的枝条寿命较低。 由此可以看出,冠层内自我荫蔽程度的下降会导致枝条寿命的

延长。 虽然本研究在实验取样时有意避开了特别年幼和年老的植株,但基本机制可能与此相同,即当外界光

照条件较差时,植物个体内部自我荫蔽程度降低,枝条寿命延长。 另外,自我荫蔽程度的下降会使冠层内的光

照分配更加均匀,使冠层内部枝条之间的相互竞争减弱。 根据枝条生长的相关性抑制假说,枝条的死亡不仅

和枝条自身的条件有关,而且还要受到同一植株个体上其它枝条生长状态的影响[14,37]。 枝条之间因为争夺

同化产物而彼此竞争,植株可能通过脱落生产能力较弱的枝条,将更多的资源分配到那些生长状况较好的枝

条,提高被保留枝条的光合效率和碳获取能力,达到收益的最大化[13]。 所以,在低光条件下,由于植株自我荫

蔽程度下降,枝条间的竞争作用减弱,枝条寿命延长。 这一现象在前人研究中也得到了证实。 例如,高光照的

树木上阴生枝条比全荫蔽环境下植株上的阴生枝条更容易脱落[38],冠层边缘阴生枝条比冠层中部阴生枝条

的更容易脱落[33]。 类似地,耐荫物种挪威云杉(Picea abies)的相对冠层深度(即冠层深度 /株高,0郾 76)比先锋

针叶物种欧洲赤松(Pinus sylvestris L. )(0郾 62)长[39],枝条寿命也比欧洲赤松长[40]。 这些与本研究发现的低

光照个体的枝条寿命长相仿。 这种现象都可归因于枝条之间的竞争强度和结果随个体光照减弱而减弱。
综上所述,植物枝条寿命的长短与其生存的光照环境有关,与有关动物衰老理论的预测是一致的。 对光

照条件、植冠结构和枝条寿命关系的分析表明,外部光照环境可能通过改变植株的冠层结构进而影响到枝条

寿命。 当然,许多其它的外部环境因素如养分和水分的有效性,以及植株自身的遗传基因[13鄄14] 都会影响到枝

条寿命,只有在对枝条的生理和形态变化机制进行更详细的研究后才能对枝条寿命的控制机制有一个更清楚

的认识。 最后需要指出的是,虽然叶的经济学谱[3] 的发展已经成熟,茎的经济学谱[4] 也在建立之中,但是枝

条的寿命及其与其他功能属性的关系还知之甚少。
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