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封面图说: 岳阳附近的水源涵养林及水系鸟瞰———水源涵养林对于调节径流,减缓水、旱灾害,合理开发利用水资源具有重要

的生态意义。 洞庭湖为我国第二大淡水湖,南纳湘、资、沅、澧四水,北由岳阳城陵矶注入长江,是长江上最重要的水

量调节湖泊。 因此,湖周的水源涵养林建设对于恢复洞庭湖调节长江中游地区洪水的功能,加强湖区生物多样性的

保护是最为重要的举措之一。 对现有防护林采取人为干扰的调控措施,改善林分空间结构,将有利于促进森林生态

系统的正向演替,为最大程度恢复洞庭湖水源林生态功能和健康经营提供重要支撑。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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东灵山不同林型五角枫叶性状异速
生长关系随发育阶段的变化
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摘要：分析植物叶片性状种内水平的异速生长关系有助于加深理解生长发育过程中叶片的资源利用模式。 分析了东灵山 ３ 个

主要林型（白桦林、胡桃楸林、辽东栎林）中五角枫成树、幼树、幼苗的叶面积、叶体积、叶含水量与叶干重之间的异速生长关系。
结果表明：成树叶面积增长速度小于叶干重的增长速度，幼树、幼苗叶面积与叶干重保持同速增长；成树、幼树叶干重与叶体积

保持同速增长，幼苗叶体积的增长速度超过了干重的增长速度；成树叶含水量的增长速度小于叶干重的增长速度，幼树、幼苗两

性状间保持等速增长。 叶含水量与叶干重的异速生长指数在不同的林型间有显著差异，白桦林叶含水量的增长速度小于叶干

重的增长速度，其余两个林型均为等速增长趋势。 这些结果揭示了不同发育阶段五角枫资源利用方式的转变。 随叶干重的增

加，成树将更多的叶生物量投资于同化和支持结构；幼树则保持对光合面积和光合同化结构的稳步投资；而幼苗主要投资于叶

面积的增大。 叶含水量与叶干重的异速曲线在不同林型间的差异说明叶片代谢活性相较于其他叶性状可塑性更高。
关键词：异速生长；林型；叶性状；发育阶段；可塑性
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ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｌａｍｉｎａ ｍａｓｓ ｏｆ Ａ． ｍｏｎｏ ｉｎ Ｂ． ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅｙ ｗｅｒｅ ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ ｉｎ Ｊ． ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ａｎｄ Ｑ．
ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｈｉｆｔｅｄ ａｃｒｏｓｓ ｖａｒｉｏｕｓ ｌｉｆｅ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ａ． ｍｏｎｏ．
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Ｗｉｔｈ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｌａｍｉｎａ ｍａｓｓ， Ａ． ｍｏｎｏ ａｄｕｌｔ ｔｒｅｅｓ ｉｎｖｅｓｔｅｄ ｍｏｒｅ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｐｐｏｒｔｉｎｇ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，
ａｎｄ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｍａｉｎｔａｉｎｅｄ ｓｔｅａｄｙ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ａｒｅａ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｎｇ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｗｈｉｌｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｍａｉｎｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ． Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｂｏｔｈ ｌａｍｉｎａ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｍａｓｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ
ｔｙｐｅｓ ｔｏ ｓｏｍｅ ｅｘｔｅｎｔ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｔｈａｔ ｌｅａｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｗａｓ ｓｔｒｏｎｇ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｌｌｏｍｅｔｒｙ； ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ； ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ； ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔａｇｅｓ； ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

在植物的生长发育过程中，随着资源可获得性的改变，其对现有资源的利用策略也会随之发生变化。 植

物如何响应资源的变化是植物生态学研究的核心问题［１］。 其中，在不同的资源条件下，植物某些性状的变化

（即性状的可塑性响应）被认为是植物适应性的表现之一［２］。 Ｗｅｉｎｅｒ［３］ 指出植物对资源的可塑性响应可分为

３ 个程度。 第一个程度即表面可塑性，仅仅是植物异速生长造成的表型差异，这并不是真正的可塑性。 第二

个程度即局部的可塑性响应，它包括局部构件的增生和局部生理性适应（如阴生叶和阳生叶分化）。 第三个

程度即最高的可塑性响应，它包括异速曲线的变化和综合性的生理变异（如诱导防御）。 近年来，有关异速生

长在植物可塑性响应中的重要作用得到了越来越多的研究［３⁃５］。
异速生长是指生物体某两个性状的相对生长速率不相同的现象［６］，是由物种遗传性所决定的固有特

性［７］。 性状间生长速率的差异，本身即会使得大小不同的同一物种表型性状间存在差异。 因此植物性状间

的差异也许并不是环境资源状况不同造成的，而仅仅是植物大小不同造成的［３］。 不同环境条件下异速生长

曲线的改变，才是真正意义上植物对于资源的可塑性适应。 因此，研究植物的异速生长关系及其变化对于理

解植物的适应性响应是十分必要的。
植物异速生长的研究始于生物量分配，目前已扩展到从基因组水平到生态系统水平的各个方面［８］。 其

中植物叶内的生物量分配及生长关系是近年来的研究热点之一［９⁃１１］。 但有关叶性状异速生长的研究多集中

于大尺度种间水平上。 如 Ｗｒｉｇｈｔ 等［１２］研究了从北极到热带 １７５ 个地区中的 ２５４８ 种植物比叶重（ＬＭＡ）、叶片

光合速率（Ａ）、叶片暗呼吸速率（Ｒ）、叶氮含量（Ｎ）、叶磷含量（Ｐ）和叶寿命（ＬＬ）６ 个主要叶性状之间的生长

关系，发现大多数的叶性状间都展现了异速关系。 祝介东等［１３］ 研究不同生物气候带内植物叶片大小与叶柄

干重间的异速生长关系，发现不同功能型和气候带植物叶片干重、面积、体积均与叶柄干重之间存在着显著的

异速生长关系。 但种内水平叶性状异速生长的研究并不多见［１４⁃１５］。 种间和种内的异速生长研究并不能混为

一谈［３，１６⁃１７］。 如果说种间异速生长规律反映了“植物界”某两个性状间生长关系的普遍规律，那种内不同发育

阶段异速生长的研究则能更加深入的反映性状间生长关系的具体变化。 例如研究发现随着叶片的增大，单位

干重上投资的光吸收面积减少了［１４⁃１５］，那么在不同的发育阶段中这种趋势是否一致呢，大树相比于幼苗随着

叶片的增大，是否需要更多的干物质投资呢。 植物在生长发育的过程中个体大小发生了明显的变化，一些表

型性状也发生了明显的变化，那么这种变化是性状间异速生长造成的，还是因为不同发育阶段植物经历的资

源条件不同，植物为响应资源变化而发生的真正可塑性变化呢？ 这些种内水平上的异速生长研究对于了解植

物对资源的利用、对异质环境的形态适应是十分有帮助的。
本文以东灵山 ３ 个主要林型中常见种五角枫为研究对象，研究了不同林型下五角枫不同发育阶段个体即

成树、幼树和幼苗的叶面积、叶体积和叶含水量与叶干重间的异速生长关系，以期了解五角枫叶干重的投资策

略是否因资源状况不同而发生变化。 其中叶面积反映了植物的光合捕获能力，叶体积是植物综合投资的代

表，叶含水量则在一定程度上表征了叶片代谢的活跃程度［１８］。 通过分析它们之间的关系，主要希望探讨以下

问题：１）随着五角枫的生长发育，其叶性状是保持着一个固定的异速生长状态还是发生了异速生长状态的变

化，若是发生了异速生长状态的变化，这种变化反映了不同发育阶段的五角枫对资源利用方式的哪些转变；
２）不同林型间五角枫叶性状间的异速曲线是否一致，其变化能否反映叶性状的可塑性强弱及对环境的适应

能力。
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1摇 研究区域和研究方法

1. 1摇 研究区概况

北京市西郊东灵山地区(39毅48忆—40毅00忆N,115毅24忆—115毅36忆E),属暖温带大陆性季风气候,地处暖温带

落叶阔叶林区中心,海拔高度多在 1000m 以上。 年均温 4. 8益,最热月(7 月)平均温度 18. 3益,最冷月(1 月)
平均温度-10. 1益。 年降水量为 612 mm,6—8 月的降水量约占全年降水量的 78% [19]。 地带性土壤类型为肥

沃褐色土和棕色森林土,一般为酸性,土壤层厚度通常在 30 cm 以上[20鄄21]。 本地区海拔 1000—1900 m 的范围

分布着典型的暖温带落叶阔叶次生林,主要包括辽东栎林(Quercus wutaishanica forest, 缩写为 QWF)、胡桃楸

林(Juglans mandshurica forest, 缩写为 JMF)、棘皮桦林(Betula dahurica forest, 缩写为 BDF)、白桦林(Betula
platyphylla forest, 缩写为 BPF)及杂木林(mixed forest, 缩写为 MF)等森林类型[22]。 五角枫为上述森林类型

中的常见伴生种[21,23]。 一般在次林层中数量最多,高可达 5—13m,胸径一般达到 3cm 时开始生殖生长[24]。
1. 2摇 实验方法

1. 2. 1摇 植物取样

本研究于 2011 年 7 月—8 月在东灵山小龙门林场进行数据的采集工作。 选取东灵山地区 3 种主要林型

辽东栎林、白桦林和胡桃楸林,以林中的常见伴生种五角枫为对象(表 1),研究五角枫不同生活史阶段(成树、
幼树、幼苗)叶性状的变化。 在每种林型中选取生长在充足光照条件下,生长状况良好的五角枫成树(胸径

>5cm,树高>5m)、幼树(树高 0. 5—2m)和幼苗(树高 0. 3—0. 5m)各 10—15 棵。 每棵树采集 20 片(幼苗采集

10—15 片)位于树冠外围、完全展开、没有病虫害的叶子。 针对较高的成树,利用高枝剪或站于高处或爬树,
尽量采集树冠中部外层的叶片。

表 1摇 不同群落物种组成及环境概况

Table 1摇 Species composition and environmental condition in three forest types

森林类型
Forest type

海拔
Altitude / m

土壤含水量
Soil moisture

主要树种
Main tree species

相对多度 / %
Relative abundance

平均胸径
Mean DBH / cm

白桦林 1470 19. 21% 白桦 B. platyphylla 60. 87 19. 99

Betula platyphylla 山杨 Populus davidiana 15. 22 10. 62

forest 棘皮桦 B. dahurica 11. 59 15. 54

五角枫 A. mono 5. 80 7. 78

北京花楸 Sorbus discolor 4. 35 7. 41

胡桃楸林 1138 30. 25% 胡桃楸 J. mandshurica 66. 41 17. 37

Juglans mandshurica 五角枫 A. mono 16. 79 7. 61

forest 大叶白蜡 Fraxinus americana 6. 87 7. 31

山梨 Pyrus ussuriensis 3. 05 9. 16

鼠李 Rhamnus parvifolia 3. 05 5. 80

辽东栎林 1380 10. 12% 辽东栎 Q. wutaishanica 66. 29 18. 63

Quercus wutaishanica 棘皮桦 B. dahurica 11. 24 18. 03

forest 五角枫 A. mono 8. 99 7. 17

白桦 B. platyphylla 6. 74 15. 40

大叶白蜡 F. americana 6. 74 9. 67

采集到的叶片装入自封袋中于保温箱中冷藏保存。 当天回到室内,对叶片进行测量。 首先擦净叶片,剪
掉叶柄,将每棵树的 20 片叶子分为 4 组,尽量使每组中的 5 片叶子大小相似。 然后将这 5 片叶子按主脉的方

向整齐叠好,选用精度为 0. 01mm 的数显游标卡尺,在避开主叶脉和较大次级叶脉的叶片部分随机选取 3 个

点进行叶厚度的测量。 用电子天平(精度为 0. 01g)称取 20 片叶子,记录鲜重,并应用 HP Scanjet G3110 扫描

仪扫描每一片叶子,之后在 80益的温度下烘干 48h 至恒重,称干重。 应用 ImageJ 软件计算叶片的叶面积。 叶

体积为叶面积与叶厚度的乘积。 叶含水量为叶鲜重与叶干重的差值。
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1. 2. 2摇 数据分析

每个个体叶片性状的算术平均值作为该个体的性状值,然后将各性状值进行对数(以 10 为底)转换,使
其满足正态分布后进行性状间异速生长关系的分析。 异速生长方程为 y = 琢x茁,经对数转换后表达为 logy =
log琢+茁logx。 其中 x 与 y 代表不同的性状值,茁 为方程的斜率,即异速生长指数,若 茁 与 1. 0 差异显著,则各性

状间为异速生长关系。 采用标准主轴回归(Standardized Major Axis,SMA) [25] 计算异速生长方程的斜率 茁,通
过计算残差和拟合斜率之间的相关性检验斜率与 1. 0 的差异性。 根据 Pitman[26] 的方法计算斜率的置信区

间。 并通过 Warton 和 Weber[27]提出的(巴特利特修正)似然比检验的方法检验斜率的异质性。 若斜率存在

异质性则进行斜率间的 post鄄hoc 多重比较;若斜率间无显著差异,则给出共同斜率,并应用 Wald 检验检验各

林型是否沿共同主轴有显著地移动,在有显著移动的情况下计算位移量。 不同林型间物种性状沿共同主轴的

位移表明了不同环境下物种性状值的差异。 以上分析均采用 R 软件(2. 9. 2)的 smatr 包进行。 所有统计检验

的显著水平均采用 琢=0. 05。
2摇 结果与分析

2. 1摇 叶面积与叶干重间的生长关系

五角枫不同的发育阶段各叶性状间均表现为显著的相关关系(表 2)。 每个发育阶段叶面积与叶干重的

斜率在不同的林型间均无显著差异。 其中成树的共同斜率为 0. 65(95% 置信区间:CI = 0. 47—0. 86),与 1. 0
差异显著(P<0. 001),表现为异速生长关系。 幼树的共同斜率为 1. 02(95%置信区间:CI =0. 80—1. 28),幼苗

的共同斜率为 1. 00(95%置信区间:CI =0. 83—1. 20)(图 1,表 3),均与 1. 0 无显著差异。 不同林型间五角枫

成树沿共同主轴的位移表现为胡桃楸林和辽东栎林大于白桦林。 幼树沿共同主轴的位移表现为胡桃楸林大

于白桦林和辽东栎林。 幼苗在 3 个林型间无明显的沿共同主轴的位移(图 1,表 4)。 说明五角枫成树的叶面

积和叶干重在胡桃楸林和辽东栎林中大于白桦林,五角枫幼树叶面积和叶干重在胡桃楸林中要大于白桦林和

辽东栎林,五角枫幼苗叶面积和叶干重在 3 个林型间无显著差异。

表 2摇 不同林型下五角枫不同发育阶段叶性状的标准主轴(SMA)回归分析参数

Table 2摇 The parameters for leaf traits of different developmental stage of A. mono in different forest types analyzed by Standard Main Axis

(SMA)regression

组别 Group
LA鄄LM

斜率 Slope R2

LV鄄LM

斜率 Slope R2

LWC鄄LM

斜率 Slope R2

成树 白桦林 BPF 0. 83(0. 46,1. 48) 0. 31 1. 05(0. 67,1. 65) 0. 65 1. 01(0. 64,1. 60) 0. 63
Adults 胡桃楸林 JMF 0. 51(0. 33,0. 79) 0. 34 0. 75(0. 52,1. 08) 0. 57 0. 77(0. 56,1. 06) 0. 68

辽东栎林 QWF 0. 70(0. 38,1. 28) 0. 66 0. 71(0. 48,1. 04) 0. 88 0. 79(0. 60,1. 03) 0. 94
幼树 白桦林 BPF 1. 06(0. 74,1. 52) 0. 58 1. 12(0. 84,1. 49) 0. 75 1. 08(0. 79,1. 50) 0. 67
Saplings 胡桃楸林 JMF 0. 96(0. 64,1. 44) 0. 50 1. 14(0. 82,1. 59) 0. 68 1. 08(0. 79,1. 46) 0. 74

辽东栎林 QWF 1. 02(0. 58,1. 77) 0. 39 1. 32(0. 78,2. 22) 0. 49 1. 20(0. 71,2. 02) 0. 48
幼苗 白桦林 BPF 0. 96(0. 69,1. 34) 0. 65 1. 15(0. 87,1. 52) 0. 77 0. 96(0. 72,1. 29) 0. 74
Seedlings 胡桃楸林 JMF 1. 07(0. 82,1. 40) 0. 79 1. 42(1. 10,1. 84) 0. 80 1. 18(0. 92,1. 50) 0. 83

辽东栎林 QWF 0. 87(0. 56,1. 38) 0. 64 1. 06(0. 62,1. 81) 0. 44 1. 05(0. 74,1. 50) 0. 79
全部 All 白桦林 BPF 0. 69(0. 56,0. 85) 0. 51 0. 96(0. 84,1. 09) 0. 84 0. 87(0. 76,1. 00) 0. 82

胡桃楸林 JMF 0. 83(0. 72,0. 95) 0. 78 1. 07(0. 94,1. 21) 0. 83 1. 05(0. 95,1. 17) 0. 89
辽东栎林 QWF 0. 83(0. 71,0. 97) 0. 85 0. 99(0. 85,1. 16) 0. 85 1. 05(0. 93,1. 17) 0. 92

摇 摇 LA: 叶面积 Lamina area;LM: 叶干重 Lamina mass;LV: 叶体积 Lamina volume;LWC: 叶含水量 Lamina water content;R2:决定系数; 括号内为

斜率 95%的置信区间,所有两变量之间均显著相关(P<0郾 05)

在不区分发育阶段的情况下,叶面积与叶干重整体的异速指数均显著小于 1. 0(P<0. 05),体现出显著的

异速生长趋势。 不同林型间五角枫的异速指数并无显著差异,共同斜率为 0. 80(95% 置信区间:CI = 0. 73—
0郾 88)(图 2,表 3)。 胡桃楸林中五角枫沿共同主轴的位移大于白桦林,说明五角枫在胡桃楸林中的叶面积与

叶干重大于白桦林(表 4)。
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图 1摇 不同林型间成树、幼树和幼苗叶面积与叶干重的生长关系

Fig. 1摇 Allometric relationships between lamina area and lamina mass of A. mono adult trees、saplings and seedlings varied with forest types

BPF: Betula platyphylla forest; JMF: Juglans mandshurica forest; QWF: Quercus wutaishanica forest

表 3摇 不同林型下五角枫不同发育阶段叶性状关系的斜率异质性检验及共同斜率

Table 3摇 Test for heterogeneity of the slope of leaf trait relationships and the common slope for each developmental stage among different forest types

组别 Group

LA鄄LM

共同斜率
Common slope

斜率异质性
Heterogeneity

of slopes

LV鄄LM

共同斜率
Common slope

斜率异质性
Heterogeneity

of slopes

LWC鄄LM

共同斜率
Common slope

斜率异质性
Heterogeneity

of slopes

成树 0. 65(0. 47,0. 86) p=0. 356 0. 79(0. 63,1. 01) p=0. 322 0. 81(0. 68,0. 98) p=0. 552

幼树 1. 02(0. 80,1. 28) p=0. 929 1. 16(0. 95,1. 40) p=0. 835 1. 10(0. 90,1. 34) p=0. 927

幼苗 1. 00(0. 83,1. 20) p=0. 675 1. 26(1. 05,1. 51) p=0. 387 1. 08(0. 91,1. 27) p=0. 548

全部 All 0. 80(0. 73,0. 88) p=0. 319 1. 00(0. 93,1. 09) p=0. 454 p=0. 048

摇 摇 括号内为斜率 95%的置信区间

表 4摇 不同林型下五角枫不同发育阶段叶性状沿共同主轴的位移

Table 4摇 Shift of leaf traits along a common axis for each developmental stage in different forest types

组别 Group
LA鄄LM

白桦林
BPF

胡桃楸林
JMF

辽东栎林
QWF

LV鄄LM

白桦林
BPF

胡桃楸林
JMF

辽东栎林
QWF

LWC鄄LM

白桦林
BPF

胡桃楸林
JMF

辽东栎林
QWF

成树 0. 79a 0. 96b 0. 96b -1. 23a -1. 02b -1. 07b -1. 49a -1. 28b -1. 34ab

幼树 0. 34a 0. 46b 0. 35a -1. 73a -1. 54b -1. 72a -1. 92a -1. 73b -1. 91a

幼苗 0. 14 0. 21 0. 14 -2. 17 -1. 98 -2. 13 -2. 17 -2. 04 -2. 19

全部 0. 52a 0. 64b 0. 56ab -1. 65a -1. 44b -1. 59a -1. 73a -1. 89b

摇 摇 上标字母区分多重比较中各林型间的差异,相同字母表示差异不显著

2. 2摇 叶体积与叶干重间的生长关系

五角枫各发育阶段叶体积与叶干重的斜率在不同的林型间均无显著差异。 成树的共同斜率为 0. 79
(95%置信区间:CI =0. 63—1. 01),幼树为 1. 16(95% 置信区间:CI = 0. 95—1. 40),幼苗为 1. 26(95% 置信区

间:CI =1. 05—1. 51)(图 3,表 3)。 其中幼苗的斜率与 1. 0 差异显著(P<0. 05),为异速生长关系。 不同林型

下五角枫成树沿共同主轴的位移表现为胡桃楸林和辽东栎林大于白桦林。 幼树沿共同主轴的位移表现为胡

桃楸林大于白桦林和辽东栎林。 幼苗在 3 个林型间无明显的沿共同主轴的位移(图 3,表 4)。 表明五角枫成

树的叶体积在胡桃楸林和辽东栎林中大于白桦林,幼树的叶体积在胡桃楸林中要大于白桦林和辽东栎林,幼
苗叶体积在 3 个林型间无显著差异。

在不区分发育阶段的情况下,不同林型下五角枫叶体积与叶干重的异速指数与 1. 0 均无显著差异,共同

斜率为 1. 00(95%置信区间:CI =0. 93-1. 09),体现出等速生长的关系。 其中胡桃楸林沿共同主轴的位移要

大于白桦林和辽东栎林(图 2,表 4)。 说明五角枫在胡桃楸林中的叶体积大于白桦林和辽东栎林。
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图 2摇 不同林型间五角枫叶面积、叶体积、叶含水量与叶干重的异速生长关系

Fig. 2 摇 Allometric relationships between lamina area、 lamina volumn、 lamina water content and lamina mass of A. mono varied with

forest types

BPF: Betula platyphylla forest; JMF: Juglans mandshurica forest; QWF: Quercus wutaishanica forest

图 3摇 不同林型间成树、幼树和幼苗叶体积与叶干重的生长关系

Fig. 3摇 Allometric relationships between lamina volunm and lamina mass of Acer mono adult trees、 saplings and seedlings varied with

forest typest

BPF: Betula platyphylla forest; JMF: Juglans mandshurica forest; QWF: Quercus wutaishanica fores

2. 3摇 叶含水量与叶干重间的生长关系

五角枫不同发育阶段叶含水量与叶干重的斜率在不同的林型间均无显著差异。 其中成树的共同斜率为

0. 81(95% 置信区间:0. 68—0. 98),与 1. 0 差异显著(P<0. 05),表现为异速生长关系。 幼树的共同斜率为

1郾 10(95%置信区间:0. 90—1. 34),幼苗为 1. 08(95%置信区间:0. 91—1. 27)(图 4,表 3),均与 1. 0 无显著差

异,表现为等速生长关系。 不同林型下五角枫成树、幼树沿共同主轴的位移均表现为胡桃楸林大于白桦林和

辽东栎林。 幼苗在 3 个林型间无明显的沿共同主轴的位移(图 4,表 4)。 表明五角枫成树、幼树的叶含水量在

胡桃楸林中要大于白桦林和辽东栎林,幼苗叶含水量在 3 个林型间无显著差异。
在不区分发育阶段的情况下,五角枫叶含水量与叶干重的异速指数在不同的林型间具有差异。 其中五角

枫在白桦林中的异速指数与胡桃楸林和辽东栎林中的均有显著差异(P<0. 05)。 白桦林中的异速指数为

0郾 87(95%置信区间:0. 76—1. 00),与 1. 0 有显著差异(P<0. 05),体现出异速生长的关系(表 2)。 胡桃楸林

和辽东栎林中五角枫的异速指数无显著差异,共同斜率为 1. 05(95% 置信区间:0. 97—1. 13),与 1. 0 无显著

差异,表现为等速生长关系。 胡桃楸林中五角枫沿共同主轴的位移要大于辽东栎林(图 2C,表 4)。 说明五角

枫在胡桃楸林中的叶含水量大于辽东栎林。
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图 4摇 不同林型间成树、幼树和幼苗叶水分含量与叶干重的生长关系

Fig. 4摇 Allometric relationships between lamina water content and lamina mass of A. mono adult trees、saplings and seedlings varied with

forest types

BPF: Betula platyphylla forest; JMF: Juglans mandshurica forest; QWF: Quercus wutaishanica forest

3摇 讨论和结论

3. 1摇 不同发育阶段叶片资源利用策略

摇 摇 不同林型间随着五角枫的生长发育,其叶面积与叶干重均体现出异速生长的关系,异速指数显著小于

1郾 0 说明叶面积的增长速度要小于叶干重的增加速度。 对成树、幼树和幼苗的分别研究结果表明,叶面积与

叶干重的异速生长状态在五角枫的生长发育过程中发生了转变。 成树叶面积与叶干重的异速指数与 1. 0 差

异显著,表现为异速生长关系。 而幼树与幼苗均表现为等速生长关系。 Milla 和 Reich[14] 及 Niklas[15] 等有关

种内叶面积与叶干重的研究结果与本文研究结果一致,但他们的研究只集中在成树范围内。 叶面积与叶干重

的这种异速生长趋势多被解释为随叶的增长,干物质投资的“回报递减冶现象。 较大的叶子为了更多的曝露

于阳光下和更有效率的将水分运输到叶肉细胞,将会投资更多的生物量用于微管组织和厚壁组织的建设,从
而导致了分配到叶肉细胞的生物量减少,进而导致了较低的基于质量的光合速率[28鄄29]。 幼苗、幼树与成树异

速关系的不同反映了它们资源利用的差异。 幼苗、幼树主要生活在林冠层下光照不充足的环境中,又面对着

大量草本与灌木植物的竞争,因此这个阶段将叶生物量主要投资于光捕获面积,可以通过叶面积的增大而获

得更高的光合能力,有利于五角枫幼苗幼树的生长。 而到了成树阶段,光照条件充足,本身并不需要通过叶面

积的增加而增大光合速率,并且随着树木的增高,叶片所处环境的风力更高,水力限制也在增加[30],因此成树

会将叶生物量投资于机械支持结构与微管结构。 而且较大的叶片会使边界层导度降低,光合气体交换减少,
叶温增高,对枝条的机械拖拽力也较大[31],所以对叶面积的增大加以限制是有利于成树生长的。

植物的叶片体积由叶片内的空间体积,溶液体积和结构体积 3 部分组成[18],其中液态体积反映了其代谢

的活跃程度[32],因此综合分析叶体积和叶含水量随叶干重的变化,可以更好地了解叶片的生长策略。 研究中

叶体积、叶含水量与叶干重体现出等速生长的关系(白桦林叶含水量与叶干重为异速生长关系)。 但不同的

发育阶段生长状况并不相同,这体现了它们同化产物分配的差异性。 随着叶干重的增长成树叶体积与其保持

同速增长,而叶面积和叶含水量的增长速度都小于叶干重的增长速度。 这可能指示着随着成树叶片干重的增

大,成树将会投资更多的叶生物量用于同化和支持结构的构建。 如 Ishida 等[33] 研究发现 Macaranga gigantea
成树叶片细胞小且排列紧密,叶肉细胞的面积占总叶面积的百分比最高。 Niinemets 等[9] 发现随叶片干重的

增大,叶干重投资于中脉和叶柄部分的百分比上升了。 幼苗与成树的关系正好相反,随着干重的增加,叶体积

的增长速度超过了干重的增长速度,而叶面积与水分含量都与干重保持等速增长关系,那么叶体积的增大可

能就意味着幼苗叶片细胞间隙和空气空间较大,也就是说随着幼苗叶片的增大其单位干重的叶内空腔将会增

加。 这可能是因为幼苗本身的面积较小(成树为 31. 94cm2,幼树为 26. 68cm2,幼苗为 22. 22cm2),光合能力较

弱,光合产物主要用于面积的增加,同化结构的投资较少,因此空腔会不断增多。 Ishida 等[31]发现 Macaranga
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gigantea 幼苗的细胞层较少,排列松散,叶内空隙较大。 幼树的叶干重与叶体积,叶含水量,叶面积都保持同

速生长趋势,不同于成树在单位干重上投资较少的水分含量,不同于幼苗单位干重上空腔的增多,幼树较幼苗

大的叶面积使其可以增多对同化结构的投资。 Roderick 等[30] 认为叶片的液态体积反映了其代谢的活跃程

度,Evans[34]研究发现叶氮含量与光合能力显著相关。 本研究中幼树单位干重上较成树投资更多的水分含

量,单位干重上投资的氮含量最多(成树为 12. 09mg / g,幼树为 12. 94mg / g,幼苗为 12. 76mg / g),可能表明了

幼树基于质量的代谢速率更高。 Nabeshima 和 Hiura[24] 在日本北海道苫小牧实验林中对五角枫的研究表明,
成树与幼树相比,单位质量的光合能力降低了。 Thomas 和 Winner[35]对落叶阔叶树种的研究也发现了相同的

变化趋势。 这些都表明了幼树基于质量的代谢活性与光合能力是最强的,它的生长策略是对光合面积和光合

同化结构的稳步投资。
3. 2摇 不同林型间五角枫叶性状的可塑性

不同林型间五角枫性状值沿共同主轴的位移,表征了性状值在各林型间的差异。 幼苗、幼树和成树在各

林型间沿共同主轴的位移趋势相似。 综合分析其趋势可得出:幼苗的 4 个性状值在各林型间无显著差异;幼
树叶性状值的差异表现为胡桃楸林中各性状值高于白桦林和辽东栎林;成树叶性状值的差异表现为胡桃楸林

和辽东栎林的叶干重、叶面积和叶体积高于白桦林,胡桃楸林的叶含水量高于白桦林和辽东栎林。 以上结果

表明随着五角枫的生长,白桦林中五角枫的长势要弱于辽东栎林和胡桃楸林。 对各性状间总体的异速生长趋

势的分析显示,不同林型间叶干重与叶面积和叶体积间的异速指数均无显著差异,但叶干重与叶含水量的异

速生长关系在不同林型间发生了变化,具体表现为白桦林叶含水量的增长速度小于叶干重的增长速度,其他

两个林型中叶含水量均与叶干重表现为同速增长趋势。 异速生长曲线的变化表征着植物最高程度的可塑性

响应[36],以上结果说明随叶干重的增加,叶含水量发生了真正的可塑性变化,是可塑性较高的性状之一。 叶

含水量在一定的程度上表征了叶片的代谢活性[30],不同林型中叶含水量和叶干重异速关系的变化可能说明

了叶片对于代谢活性投资的变化。 随着五角枫的生长发育,它在白桦林中的长势变弱,可能说明白桦林中供

五角枫利用的资源变动性更大。 白桦林较高的海拔位置,能够满足五角枫幼年期对于光照条件的需求。 但高

海拔的低温和较强的风力条件,也使得五角枫成树面对着更大的阻力,在资源有限的情况下需要减少代谢活

动以维持其他方面的生长需求。 因此,相较于其他两个林型,在白桦林中其代谢活动的增长速度要小于叶干

重的增长速度。 由于研究中并没有对相关的生境条件进行测定,因此无法定量地分析生境条件对叶内异速生

长关系的影响,在今后的工作中,对这方面的研究应予以关注。
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