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观赏灌木小枝和叶性状在林下庇荫环境中的权衡关系

龙嘉翼，赵宇萌，孔祥琦，陈治羊，王秀松，赵　 凯，曹　 然，黄丽莎，吕娇，崔　 义，
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北京林业大学省部共建森林培育与保护教育部重点实验室， 北京　 １０００８３

干旱半干旱地区森林培育和生态系统国家林业局重点实验室，北京　 １０００８３

摘要：小枝与叶片间的关系能够很好地反映植物对环境的适应策略。 目前，从枝叶间权衡关系的角度研究树木对庇荫环境适应

性的报道尚少，其中主要包括“生长⁃生长”权衡和“生长⁃生存”权衡两种假说。 因此，为了探讨灌木在庇荫环境中，是否会在小

枝和叶性状间采取权衡策略，来提高光照资源的利用能力或增强生存和防御能力，本研究在城市绿地的林隙和林冠下两种光环

境中，选择了没有人工修枝、整形等经营措施的金银木 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ）、小花溲疏 （Ｄｅｕｔｚｉａ ｐａｒｖｉｆｌｏｒａ） 和连翘 （Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ

ｓｕｓｐｅｎｓａ）等 １１ 种、７９ 株观赏灌木作为研究对象，采集其当年生小枝，观测并计算了每棵灌木所处环境的有效光合辐射（ＰＡＲ）相

对累积光量和红光 ／远红光（Ｒ ／ ＦＲ），以及灌木的小枝干重（ＴＤＷ）、单位小枝叶干重（ＬＤＷ）、出叶强度（ＬＮ ／ ＴＤＷ）、叶面积支持

效率（ＬＡ ／ ＴＤＷ）、比枝长（ＴＬ ／ ＴＤＷ）和单叶面积（ＩＬＡ）６ 个性状。 对数据进行标准化和数据转换后，运用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验分析

光环境指标和灌木枝叶性状间的相关性；采用标准化主轴估计法进行异速生长方程的参数估计；使用多元回归分析不同光强下

各性状的相互关系。 结果表明：（１）ＰＡＲ 相对累积光量和 Ｒ ／ ＦＲ 与 ＴＤＷ 和 ＬＤＷ 呈极显著（Ｐ＜０．０１ 或 Ｐ＜０．００１）正相关，与 ＴＬ ／

ＴＤＷ、ＬＡ ／ ＴＤＷ、ＬＮ ／ ＴＤＷ 呈极显著（Ｐ＜０．００１）负相关，与 ＩＬＡ 相关性不显著（Ｐ＞０．０５）。 整体上，Ｒ ／ ＦＲ 与各灌木性状的相关性

大于 ＰＡＲ 相对累积光量；（２）ＴＤＷ 和 ＬＤＷ 存在极显著（Ｐ＜０．００１）的异速生长正相关关系。 随着光强的减小，灌木当年生小枝

和叶片的生物量都趋于减小，但是表现出相对偏向于叶片生物量的投资偏好；（３）ＬＡ ／ ＴＤＷ 和 ＴＬ ／ ＴＤＷ 存在极显著（Ｐ＜０．００１）

的等速生长正相关关系。 但随着光强的减小，比枝长随叶面积支持效率增加而增加的速率却减小，说明灌木在庇荫条件下，更
倾向于采取忍耐型的光资源利用策略；（４）ＩＬＡ 和 ＬＮ ／ ＴＤＷ 呈极显著（Ｐ＜０．００１）异速生长负相关关系。 随着光强的减小，灌木

趋向于表现出单位小枝上着生大量小叶的现象。 所以总体上，庇荫环境下的观赏灌木存在投资偏好和权衡，倾向于通过枝叶生

长提高光截获能力来适应弱光环境，与“生长⁃生长”的权衡假说相符，但整体上，观赏灌木的耐阴性较差，故不建议种植在庇荫

环境中。
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ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＴＬ ／ ＴＤＷ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｓｔｅｅｐｎｅｓｓ ｆｏｒ ＴＬ ／ ＴＤＷ⁃ＬＡ ／ ＴＤＷ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ Ｒ ／ ＦＲ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｓｈｒｕｂｓ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ａ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｈａｄｅ； （４） ＩＬＡ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ （Ｐ＜０．００１） ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ＬＮ ／ ＴＤＷ， ｉｍｐｌｙｉｎｇ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｔｗｉｇｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｂｅ ｍａｄｅ ｕｐ ｏｆ ｍａｎｙ ｓｍａｌｌｅｒ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｏｇｅｔｈｅｒ， ｔｈｅ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｏｆ
ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ ｓｈｒｕｂｓ ｗｅｒｅ ｓｉｍｉｌａｒ ｔｏ ｔｈｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｔｈａｔ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｘｅｒｔ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ．
Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｇｅｎｅｒａｌｌｙ， ｔｈｅ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｓｈｒｕｂｓ ｗａｓ ｔｏｏ ｗｅａｋ ｔｏ ａｌｌｏｗ ｔｈｅｍ ｔｏ ｇｒｏｗ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ ａｓ ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ
ｓｐｅｃｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｈａｄｅ； ｓｈｒｕｂ； ｔｗｉｇ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ； ｕｒｂａｎ ｆｏｒｅｓｔ

耐阴树种的选择是多层次城市森林构建的关键，在林下配置耐阴树种是实现人工城市森林树种多样性的

有效手段。 然而枝条上着生的花、果、叶等构件的观赏价值是配置在林下树种不可忽视的因素。 如何在不牺

牲树木观赏价值的前提下，构建多层次、多树种混交的城市森林是构建近自然城市森林的重要目标，也是生产

中亟待解决的关键问题。
顶端小枝是植物分枝系统最具有活力的部分，小枝内部构件的资源分配与形态构建是植物生活史对策研

究的重要内容之一［１］。 针对小枝性状和叶片性状间的关系，２０ 世纪 ４０ 年代末，Ｃｏｒｎｅｒ 提出了两种模式：一是

枝条越粗，着生在枝条上面的构件（叶片、花序、果实）就越大；二是分枝越密集，小枝越纤细，着生在小枝上的

构件越小。 这两种模式后被称为 Ｃｏｒｎｅｒ 法则（Ｃｏｒｎｅｒ′ｓ Ｒｕｌｅｓ） ［２］。 之后的学者们对 Ｃｏｒｎｅｒ 法则中阐述的枝叶

性状间的关系在不同环境梯度［３⁃４］、植物种间和种内的个体发育差异［５⁃７］，及植物采取的生态学生存策略［８⁃９］

等方面进行过大量研究。 这些研究表明，Ｃｏｒｎｅｒ 法则在空间的大尺度和小尺度上都普遍适用［３，１０］，小枝大小

和小枝上总叶面积也普遍存在正相关的异速生长关系［１１］，小枝上叶数量和叶大小则普遍存在显著的权衡关

系［１２⁃１３］，而小枝内生物量分配的变化则较为复杂［１１］。 由于植物枝叶性状间的关系对其生存能力和生境的选

择都有着重要的影响，所以小枝与叶片间的关系能够很好地解释植物对环境的适应策略［２］。 目前，关于树木

耐阴性或者树木对光受限制环境的适应领域的研究多集中在器官形态与解剖结构［１４⁃１５］、光合作用［１６⁃１７］ 等角

度，从枝叶功能性状响应机制与权衡关系相结合的角度研究树木对遮阴环境适应的生态学策略的报道尚

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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少［９，１８］。 其中，关于植物在庇荫环境中的权衡策略存在两种假说：一是“生长⁃生长”权衡的假说，其认为耐阴

植物会通过提高光截获能力，降低呼吸强度避免碳消耗来适应遮阴环境［９］；二是“生长⁃生存”权衡的假说，其
认为耐阴植物会通过降低比叶面积（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）、叶面积比率（ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ）、潜在相对生长率［１２］，以及

形成粗壮、密度高和抗机械干扰能力强枝条［１９］，提高养分储存和防御能力来适应遮阴环境［９］。 那么，在庇荫

环境中，灌木为了提高光照资源的利用能力或是生存和防御能力，是否在小枝和叶性状上采取权衡策略？
因此，本研究以生长在城市绿地中不同直射光照强度环境中且没有人工修枝、整形等经营措施干扰的金

银木（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ）、小花溲疏（Ｄｅｕｔｚｉａ ｐａｒｖｉｆｌｏｒａ）和连翘（Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ）等 １１ 种、７９ 株林下灌木作为

研究对象，探讨当年生小枝和叶性状间的关系在林下不同光照强度中的变化规律，以期揭示灌木在当年生小

枝和叶片的构建上会采取何种策略来适应荫庇环境。

１　 材料与方法

１．１　 光环境测定和样品采集

在北京林业大学校园绿地内，分别于林隙和林冠下两种环境中选择了生长状态良好、生长环境稳定，且没

有人工修枝、整形等经营措施的 １１ 种、７９ 株林下落叶灌木（表 １）作为研究对象，其中，林隙环境下 １１ 种、４９
株；林冠下 ７ 种，３０ 株。 于 ２０１７ 年 ８ 月下旬至 ９ 月上旬，选择晴朗无云的天气，从早上 ８：３０ 至下午 １７：３０，每
隔 １ 小时，使用 ＳｐｅｃｔｒｏＳｅｎｓｅ２ 多通道冠层光谱测量仪（Ｓｋｙｅ， Ｉｎｃ．， ＵＫ），参考徐程扬［２０］的方法，分别在每株样

木的树冠顶层中央， 以及树冠东、 西、 南、 北方向的 １ ／ ２ 冠厚度处设置观测点， 测量光合有效辐射

（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ，４００—７００ ｎｍ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、红光（６００—７００ ｎｍ）和远红光（７００—８００
ｎｍ）的光强，并以某时刻 ５ 个观测点的平均光强表示样木该时刻的光环境；另外，在周围没有高大乔、灌木和

其他遮挡物遮挡的旷地上，设置全光对照。 最后，对灌木不同时刻的 ＰＡＲ 平均光强积分后求和得到该样木所

处光环境 ８：３０—１７：３０ 的 ＰＡＲ 累积光量，来表示灌木的一天中的 ＰＡＲ 累积光量。 本研究以 ＰＡＲ 相对累积光

量和红光与远红光的比值代表光环境，分别依据公式（１）、（２）计算。

表 １　 ７９ 株观赏灌木特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ７９ ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ ｓｈｒｕｂｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

株数
Ｎｕｍｂｅｒｓ

树高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

冠厚度
Ｃｒｏｗｎ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍ

冠幅 Ｃｒｏｗｎ ｂｒｅａｄｔｈ ／ ｍ

东⁃西
Ｅａｓｔ⁃Ｗｅｓｔ

南⁃北
Ｓｏｕｔｈ⁃Ｎｏｒｔｈ

光环境
Ｌｉｇｈｔ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

棣棠 Ｋｅｒｒｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ ２ １．９０±０．０７ １．８５±０．０７ ２．７５±０．４９ ２．６０±０．０１ Ａ

风箱果 Ｐｈｙｓｏｃａｒｐｕｓ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ５ １．３６±０．４１ １．３１±０．４１ １．９２±０．３６ １．７０±０．４８ Ａ，Ｂ

金银木 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ １７ ３．９４±０．８２ ２．７０±０．６２ ４．９６±１．９５ ５．１２±２．２０ Ａ，Ｂ

锦带 Ｗｅｉｇｅｌａ ｆｌｏｒｉｄａ ４ ２．７８±０．７１ ２．７２±０．７２ ２．５３±１．２５ ２．２８±０．６２ Ａ

连翘 Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ １０ ３．０４±０．４２ ２．９５±０．４３ ２．８９±０．８０ ２．８４±１．１７ Ａ，Ｂ

太平花 Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ ３ ２．０９±０．３５ １．８６±０．１７ ２．１７±０．３５ ２．３７±０．５０ Ａ

天目琼花 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｏｐｕｌｕｓ ｖａｒ．ｃａｌｖｅｓｃｅｎｓ １５ １．９３±０．２６ １．７３±０．２０ ２．２０±０．７６ ２．１４±０．５３ Ａ，Ｂ

猬实 Ｋｏｌｋｗｉｔｚｉａ ａｍａｂｉｌｉｓ ７ ２．５３±０．５１ ２．００±０．３９ ３．０６±０．７８ ２．５９±０．６６ Ａ，Ｂ

小花溲疏 Ｄｅｕｔｚｉａ ｐａｒｖｉｆｌｏｒａ ６ ３．０５±０．７１ ２．５５±０．７４ ３．２４±０．９３ ３．７１±０．５６ Ａ，Ｂ

小叶女贞 Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ ４ ３．４０±０．５９ ２．２１±０．４１ ５．５５±１．１５ ５．０８±０．８２ Ａ

紫丁香 Ｓｙｒｉｎｇａ ｏｂｌａｔａ ６ ３．６２±２．４６ ２．７７±２．１７ ２．８６±１．８４ ３．２０±１．９６ Ａ，Ｂ

总计 ７９ ２．８７±１．１６ ２．３２±０．８７ ３．２８±１．６６ ３．２７±１．７５

　 　 Ａ：林隙，ｇａｐ；Ｂ：林冠下，ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ

ＰＡＲ 相对累积光量＝观测时段里灌木所处环境的 ＰＡＲ 累积光量 ／观测时段里对照组 ＰＡＲ 累积光量 （１）
红光 ／远红光（Ｒ ／ ＦＲ）＝ 红光平均光强 ／远红光平均光强 （２）

３ 种环境的光强均存在极显著（Ｐ＜０．００１）差异：全光＞林隙＞林冠下。 全光对照组的 ＰＡＲ 相对累积光量和

３　 ２２ 期 　 　 　 龙嘉翼　 等：观赏灌木小枝和叶性状在林下庇荫环境中的权衡关系 　
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图 １　 林冠下和林隙中 ＰＡＲ 相对累积光量和 Ｒ ／ ＦＲ

　 Ｆｉｇ．１　 Ｍｅａｎ ｏｆ ＰＡＲ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｓｕｍｍａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｒ ／ ＦＲ ｕｎｄｅｒ

ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｇａｐ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗表示 Ｐ＜０．０５。 ＰＡＲ：光

合有效辐射， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；Ｒ ／ ＦＲ：红光 ／ 远红

光，ｓｐｅｃｔｒａｌ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆａｒ－ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ

Ｒ ／ ＦＲ 均为 １．０，林隙中的 ＰＡＲ 相对累积光量是林冠下

的 ７．６４ 倍（０．１９１ 和 ０．０２５），林隙中的 Ｒ ／ ＦＲ 是林冠下

的 １．６４ 倍（０．７７２ 和 ０．４７０）（图 １）。
２０１７ 年 ９ 月上旬，参考 Ｐéｒｅｚ⁃Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ 等的标

准测量手册上的方法［２１］，从待测灌木树冠的东、西、南、
北，以及对应的树冠上、中、下层分别采集 ３ 至 ５ 个具有

代表性的当年生，不包含分枝的小枝，并进行性状指标

的测定。
１．２　 性状指标测定

对于某一样木，分别测定其每根小枝的小枝长度和

每根小枝上的叶片数量，求平均后得到该样木的平均小

枝长度和单位小枝叶数量。 从每根样枝上采集分布在

枝条中部的具代表性的若干健康成熟叶片，去除叶柄之

后，通过扫描仪扫描获取叶片图像，并用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件分

析图像数据，计算得到具代表性叶片的总叶面积，并除

以叶片采集量得到该样木的单叶面积（ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ
ａｒｅａ；ＩＬＡ），再用单叶面积乘以单位小枝叶数量，估算得

到该样木的单位小枝叶面积。 把小枝和具代表性的叶片放在 １０５℃烘箱中杀青 ３０ｍｉｎ 后，转移到 ８０℃的烘箱

中，烘至恒重，测定得到小枝干重（ｔｗｉｇ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＴＤＷ）和具代表性叶片的总干重。 具代表性叶片的总干重

除以叶片采集量得到其平均叶干重后，再乘以单位枝条平均叶数量，估算得到该样木的单位小枝叶干重（ ｌｅａｆ
ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｕｎｉｔ ｔｗｉｇ；ＬＤＷ）；叶面积支持效率（ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｓｕｐｐｏｒｔｉｎｇ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ） ［１１］、出叶强度（ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ） ［７］

和比枝长（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｗｉｇ ｌｅｎｇｔｈ） ［２１］分别依据公式（３）、（４）、（５）计算。
叶面积支持效率（ＬＡ ／ ＴＤＷ）＝ 单位小枝叶面积 ／小枝干重 （３）

出叶强度（ＬＮ ／ ＴＤＷ）＝ 单位小枝叶数量 ／小枝干重 （４）
比枝长（ＴＬ ／ ＴＤＷ）＝ 小枝长度 ／小枝干重 （５）

１．３　 数据处理

用植株个体性状的均值除以该种植株性状的均值，来对该植株个体的性状进行标准化［２０］，以消除由于物

种间遗传因素差异和量纲不同造成的干扰。 然后对标准化后的个体性状指标和光环境指标进行以 １０ 为底的

对数函数数据转换；运用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验分析光环境指标和灌木性状之间的相关性；灌木枝叶性状之间关

系采用 ｌｏｇ（ｙ）＝ ｌｏｇ（ａ） ＋ ｂ ｌｏｇ（ｘ）进行描述，式中 ｘ 和 ｙ 表示两个不同的性状，ａ 为性状关系的截距，ｂ 为斜

率，即相对生长的指数，当 ｂ ＝ １ 时，表示两者是等速变化关系；当 ｂ ≠ １ 时，表示两者是异速变化关系。 异速

生长方程的参数估计采用标准化主轴估计（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）方法［１１］，ＳＭＡ 和回归斜率

与 １ 或－１ 显著性检验的计算通过 Ｒ 的“ｓｍａｔｒ”程序包完成（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｃｒａｎ．ｒ－ｐｒｏｊｅｃｔ．ｏｒｇ ／ ｗｅｂ ／ ｐａｃｋａｇｅｓ ／ ｓｍａｔｒ ／ ）；
运用多元回归分析不同光强下，各性状指标的相互关系［２２］。 本文使用 Ｒ．３．３．１ 和 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．５ 进行数据分

析、统计和制图。

２　 结果

２．１　 灌木小枝性状和叶性状间的关系

ＴＤＷ 与 ＬＤＷ 呈极显著正相关关系（ ｒ２ ＝ ０．７９，Ｐ＜０．００１），ＳＭＡ 斜率为 ０．７２４（９５％的置信区间 ＝ ０．６４８—
０．８０９），极显著小于 １．０（Ｐ＜０．００１），表明 ＴＤＷ 与 ＬＤＷ 存在极显著（Ｐ＜０．００１）的异速生长关系，且 ＴＤＷ 的增

长速率大于 ＬＤＷ 的增长速率；ＬＡ ／ ＴＤＷ 与 ＴＬ ／ ＴＤＷ 呈极显著正相关关系（ ｒ２ ＝ ０．５６，Ｐ＜０．００１），ＳＭＡ 斜率为
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０．９４７（９５％的置信区间＝ ０．７７８—１．１５２），与 １．０ 无显著差异（Ｐ ＝ ０．５８１），表明 ＬＡ ／ ＴＤＷ 与 ＴＬ ／ ＴＤＷ 存在极显

著（Ｐ＜０．００１）等速生长关系，表明随 ＬＡ ／ ＴＤＷ 的增长，ＴＬ ／ ＴＤＷ 近等速地增长；ＩＬＡ 与 ＬＮ ／ ＴＤＷ 呈极显著负相

关关系（ ｒ２ ＝ ０．２７，Ｐ＜０．００１），ＳＭＡ 斜率为－１．３０２（９５％的置信区间 ＝ －１．４８３—－１．１４２），极显著小于－１．０（Ｐ＜
０．００１），表明 ＩＬＡ 与 ＬＮ ／ ＴＤＷ 存在极显著（Ｐ＜０．００１）异速生长关系，且 ＬＮ ／ ＴＤＷ 的变化速率大于 ＩＬＡ 的变化

速率（图 ２、３）。

图 ２　 性状间的异速生长关系

Ｆｉｇ．２　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｉｔｓ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗表示 Ｐ＜０．０５； 作图数据为原始数据

２．２　 光环境指标和性状指标的相关性分析

ＰＡＲ 相对累积光量与 ＴＤＷ、ＬＤＷ 都呈极显著正相关（ ｒ＝ ０．３２０，Ｐ＜０．０１；ｒ＝ ０．４８３，Ｐ＜０．００１），与 ＴＬ ／ ＴＤＷ、
ＬＡ ／ ＴＤＷ、ＬＮ ／ ＴＤＷ 则都呈极显著负相关（ ｒ ＝ －０．４８０，Ｐ＜０．００１；ｒ ＝ －０．３８６，Ｐ＜０．００１； ｒ ＝ －０．３７１，Ｐ＜０．０１），与
ＩＬＡ 相关性不显著（Ｐ＝ ０．３２９）；Ｒ ／ ＦＲ 与 ＴＤＷ、ＬＤＷ 也都呈极显著正相关（ ｒ ＝ ０．４２７，Ｐ＜０．００１；ｒ ＝ ０．５４０，Ｐ＜
０．００１；），与 ＴＬ ／ ＴＤＷ、ＬＡ ／ ＴＤＷ、ＬＮ ／ ＴＤＷ 则都呈极显著负相关（ ｒ ＝ －０．５９４，Ｐ＜０．００１；ｒ ＝ －０．４７７，Ｐ＜０．００１； ｒ ＝
－４６７，Ｐ＜０．００１；ｒ＝ －０．３３１，Ｐ＜０．０１），与 ＩＬＡ 相关性不显著（Ｐ＝ ０．５３６）。 另外，Ｒ ／ ＦＲ 与各灌木性状（除了 ＩＬＡ）
的相关性都大于 ＰＡＲ 相对累积光量与各性状的相关性（表 ２）。

表 ２　 光环境指标与性状的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｎｄ ｔｒａｉｔｓ

ＴＤＷ ＬＤＷ ＴＬ ／ ＴＤＷ ＬＡ ／ ＴＤＷ ＬＮ ／ ＴＤＷ ＩＬＡ

ＰＡＲ 相对累积光量 ０．３２０∗∗ ０．４８３∗∗∗ －０．４８０∗∗∗ －０．３８６∗∗∗ －０．３７１∗∗ ０．１１１（Ｐ＝ ０．３２９）

Ｒ ／ ＦＲ ０．４２７∗∗∗ ０．５４０∗∗∗ －０．５９４∗∗∗ －０．４７７∗∗∗ －０．４６７∗∗∗ ０．０７１（Ｐ＝ ０．５３６）

　 　 ∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗表示 Ｐ＜０．０５； ＰＡＲ：光合有效辐射，ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；Ｒ ／ ＦＲ：红光 ／ 远红光，ｓｐｅｃｔｒａｌ

ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆａｒ⁃ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ；ＴＤＷ：小枝干重，ｔｗｉｇ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：单位小枝叶干重，ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｕｎｉｔ ｔｗｉｇ；ＴＬ ／ ＴＤＷ：比枝长，ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｗｉｇ

ｌｅｎｇｔｈ；ＬＡ ／ ＴＤＷ：叶面积支持效率，ｌｅａｆ ａｒｅａ ｓｕｐｐｏｒｔｉｎｇ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＬＮ ／ ＴＤＷ：出叶强度，ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ；ＩＬＡ：单叶面积，ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ

２．３　 光对灌木小枝性状和叶性状间的关系的影响

Ｒ ／ ＦＲ 与 ＴＤＷ⁃ＬＤＷ、ＬＡ ／ ＴＤＷ⁃ＴＬ ／ ＴＤＷ 和 ＩＬＡ⁃ＬＮ ／ ＴＤＷ 的相关关系均极显著（Ｐ＜０．００１），决定系数为

０．４６—０．８３。 在 ＴＤＷ⁃Ｒ ／ ＦＲ⁃ＬＤＷ 三维关系中，ＬＤＷ 与 ＴＤＷ、Ｒ ／ ＦＲ 均呈极显著（Ｐ＜０．００１）正相关关系，ＴＤＷ
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图 ３　 性状间的相关关系

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｉｔｓ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗表示 Ｐ＜０．０５；作图数据为标准化数据

维度的斜率更陡峭，因为 ＴＤＷ 的偏回归系数大于 Ｒ ／ ＦＲ 的（０．４９６ 和 ０．２５６）；在 ＬＡ ／ ＴＤＷ⁃Ｒ ／ ＦＲ⁃ＴＬ ／ ＴＤＷ 三维

关系中，ＴＬ ／ ＴＤＷ 与 ＬＡ ／ ＴＤＷ 呈极显著（Ｐ＜０．００１）正相关关系，与 Ｒ ／ ＦＲ 呈极显著（Ｐ＜０．００１）负相关关系，Ｒ ／
ＦＲ 维度的斜率更加陡峭，因为 ＬＡ ／ ＴＤＷ 的偏回归系数的绝对值小于 Ｒ ／ ＦＲ 的（０．２５６ 和⁃０．２８１）；在 ＩＬＡ⁃Ｒ ／
ＦＲ⁃ＬＮ ／ ＴＤＷ 三维关系中，ＬＮ ／ ＴＤＷ 与 ＩＬＡ、Ｒ ／ ＦＲ 呈极显著（Ｐ＜０．００１）负相关关系，ＩＬＡ 维度的斜率更加陡峭，
因为 ＩＬＡ 的偏回归系数的绝对值大于 Ｒ ／ ＦＲ 的（－０．８８６ 和－０．４６７）（图 ４）。 在考虑光质的影响后，３ 组性状间

关系的斜率，即相对生长的指数均有所下降（０．５４３ 和 ０．４９６；０．４７７ 和 ０．２５６；－０．９６６ 和－０．８８６）（图 ３、图 ４），意
味着随着 Ｒ ／ ＦＲ 的减弱，ＬＤＷ 随 ＴＤＷ 减小而减小的速率减小，ＴＬ ／ ＴＤＷ 随 ＬＡ ／ ＴＤＷ 增加而增加的速率减小，
ＩＬＡ 随 ＬＮ ／ ＴＤＷ 增加而减小的速率减小。

３　 讨论

３．１　 灌木枝叶间存在生物量分配的偏好

灌木枝叶间生物量分配的偏好在植物生态学策略中是普遍存在的现象［２３⁃２４］。 本研究显示，随着光强的

减小，灌木当年生小枝和叶片的生物量都趋于减小（表 ２），但是叶干重随小枝干重减小而减小的速率减小（图
３、４），表现出倾向于叶片生物量的投资偏好。 说明植物通常会依据对受限资源的需求进行分配来适应不利

光环境［２５］，把光合产物更多分配到叶片用于强化叶片构建，从而达到提高对光照资源的利用能力。 不过，本
研究无法针对光以外的其他因素，如不同树种间遗传差异等进行探讨，故不能说明光对这种现象有多大的解

释能力。 但是，本研究还发现，灌木当年生小枝和叶片的生物量存在极显著（Ｐ＜０．００１）异速生长关系，且小枝

生物量的增长速率大于叶生物量（图 ２），这与一些研究结果存在差异。 这些研究认为，枝条生物量和叶生物

量间是等速生长关系［１１，２３］，产生差异的原因可能是研究对象所处环境的不同造成的。 本研究重点考虑荫庇

环境下的灌木，研究对象所处环境较为典型，而其他学者的研究对象所处环境较为复杂多变。 不过这样的结

果差异也进一步说明了光强的减弱能够使得灌木在枝叶间的生物量分配做出权衡来适应环境。
３．２　 灌木对不同光获取构件存在投资偏好

根据最优化分配理论，遮阴环境下的植物会倾向于增加光获取构件的投资［２６］。 不仅如此，本研究显示，
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图 ４　 Ｒ ／ ＦＲ 与性状的共变关系

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｒ ／ ＦＲ ａｎｄ ｔｒａｉｔｓ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗表示 Ｐ＜０．０５；Ｒ ／ ＦＲ：红光 ／ 远红光，ｓｐｅｃｔｒａｌ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆａｒ⁃ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ；ＴＤＷ：小枝干重，ｔｗｉｇ

ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＡ ／ ＴＤＷ：叶面积支持效率，ｌｅａｆ ａｒｅａ ｓｕｐｐｏｒｔｉｎｇ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＩＬＡ：单叶面积，ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ；作图数据为标准化数据

在光资源紧张的情况下，植物会在光获取构件的投资策略上存在偏好。 虽然，基于小枝干重的当年生小枝长

度和总叶面积呈等速生长关系（图 ２），说明单位小枝干重上，枝条总叶面积对枝条长度的变化并没有显著影

响。 随着光强的减小，单位小枝干重下，灌木的当年生小枝长度和枝条总叶面积都趋于增加（表 ２），但比枝长

随叶面积支持效率增加而增加的速率却减小（图 ３、４），灌木表现出了相对偏向于增加叶面积的现象。 说明灌

木在庇荫条件下，倾向于采取相对忍耐型的光资源利用策略，通过提高现有树冠区域的总叶片面积来提高对

光资源的利用能力，而非采取通过小枝快速地伸长生长以拓展光资源截获空间的“掠光”策略，这与 Ｍｅｎｇ 等

的研究结果相似［２７］。 原因可能是与树种的遗传特征有关。 和灌木相比，遮阴环境下的乔木幼苗，尤其是喜光

树种幼苗的枝叶生长通常会优先促进枝条生长以占领较高的采光位置［２８］，后完成展叶，表现出显著的不同步

性；而耐阴植物则表现出较高的枝叶生长同步性［２９］。 说明对于通常生长在林冠层之下的灌木来说，忍耐型的

光资源就地利用策略更符合其生活型特征。
３．３　 灌木出叶强度和单叶面积的权衡

小枝出叶强度和单叶面积的权衡在植物中普遍存在［７，１１，１３］。 本研究显示，随着光强的减小，灌木当年生
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小枝的叶数量趋于增加，而光强对单叶面积的影响不显著（表 ２）。 这与很多研究结果不符，这些研究认为随

着光强的减小，植物单叶面积会显著增大，而出叶强度则趋于减小［１３，３０⁃３１］。 本研究结果与这些研究结果存在

差异的原因可能是观赏灌木的单叶面积对庇荫环境的响应较差。 这也说明观赏灌木的耐阴性较差，弱光环境

下灌木对光资源的利用能力不强，合成的光合产物无法满足个体旺盛生长的需求，使其偏向于采取忍耐型策

略，与本文 ３．２ 中得出的结论相符；另外，也有可能是因为本研究的研究对象均为落叶灌木，且叶片通常生长

在当年生小枝上，这意味着这类植物在春天可能会利用去年累积的资源，在冠层树种树冠郁闭前生长叶片，增
加叶数量，形成较圆满的树冠，以此增加光合作用时间，再利用今年的光合产物维持小枝的进一步生长［１８］。
但在冠层树种树冠郁闭之后，又会因为不再有充足的光合产物为单叶面积的增大提供有利条件，使单叶面积

对弱光环境的响应较差。 所以，观赏灌木在庇荫环境下倾向于增大出叶强度，而其单叶面积却响应较差的现

象可能是植物多年生活在庇荫环境下的一种适应行为。
另外，本研究中灌木小枝的出叶强度和单叶面积呈极显著（Ｐ＜０．００１）异速生长负相关关系，出叶强度的

变化速率大于单叶面积（图 ２），所以当出叶强度随着光强的减弱而增加时，单叶面积也会趋于减小，不过减小

的速率会降低（图 ３、４）。 这也与一些研究结果不符，这些研究认为单叶面积和出叶强度呈显著的等速生长负

相关关系［１１，３２］。 造成结果不同的原因可能是植物叶特性和生活型存在差异。 有研究发现，在针叶、复叶和冠

层阔叶树种的叶大小和出叶强度是等速生长关系，而落叶阔叶林、常绿和落叶阔叶树种、单叶以及亚冠层阔叶

树种的则为异速生长关系［３３］。 这说明了植物叶特性和生活型的差异可能会影响到叶大小和出叶强度间的关

系。 本研究的研究对象均为单叶的落叶灌木，意味着它们叶大小和出叶强度间的关系更倾向于异速生长关

系，符合本研究的结果。 因此，总的来说，在庇荫环境下，灌木的叶大小和出叶强度间存在一定的权衡关系，但
是观赏灌木整体的耐阴性较差，其性状对环境的响应能力不强。

综上所述，小枝和叶生物量、出叶强度和单叶面积存在极显著的异速生长关系，而比枝长和叶面积支持效

率则呈极显著的等速生长关系。 林下灌木枝叶的大多数性状（除了单叶面积）都与光环境有极显著的相关

性。 其中光质对性状的影响整体上大于有效光合辐射的影响，但是与性状间相互作用相比，光环境指标与性

状间的相关性较低，说明光环境对性状变化的解释能力较弱，原因可能是灌木性状的变化还受许多其他因素

的影响，比如遗传差异［３４］、水分条件［３５］等。 不过在不同程度的庇荫环境中，灌木在当年生小枝和叶片的生物

量分配、获光构件的投资策略上存在偏好，而出叶强度和单叶面积则存在权衡，具体表现为：随着光强的减弱，
灌木倾向于增加叶生物量的分配，采取忍耐型光资源利用策略，通过增加树冠现有区域的总叶面积来提高光

能的利用能力。 另外在当年生小枝上则倾向于以着生大量小叶的方式来增加单位枝条上的总叶面积，提高光

能截获能力。 所以总体上，林下灌木倾向于采取提高光截获能力的耐阴策略，与“生长⁃生长”的权衡假说相

符。 但根据本研究的结果推断，观赏灌木的耐阴性较差，枝叶性状对庇荫环境的响应能力不强，对弱光资源的

利用能力也较差。 若种植在林冠下很难保证观赏灌木的旺盛生长和观赏价值的高效发挥，故建议种植在林缘

或旷地等光照充足的环境中。
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