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亚热带常绿林不同冠层小枝叶面积⁃叶生物量关系
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摘要：叶面积与叶生物量的关系对于理解植物叶片的碳收益和投资权衡策略具有重要意义。 收益递减假说认为植物的叶面积

与叶生物量成显著异速生长关系，其异速生长指数＜１．０，但该假说是否适用于不同生活型（常绿与落叶）亚热带木本植物不同

冠层高度（上下冠层）当年生小枝的叶片仍不清楚。 以江西亚热带常绿阔叶林的 ６９ 种常绿与落叶木本植物当年生小枝上的叶

为研究对象，采用标准化主轴回归估计（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）方法检验不同冠层高度和生活型叶面积与叶生

物量的异速生长关系。 结果显示：（１）当年生小枝叶生物量在不同冠层高度和生活型的植物中无显著差异（Ｐ＞０．０５），叶面积在

常绿和落叶植物中有显著差异（Ｐ＜０．０５），常绿和落叶植物的比叶重存在显著差异（Ｐ＜０．０５），而落叶植物的比叶重在不同冠层

高度存在显著差异（Ｐ＜０．０５），同一冠层，常绿植物比叶重显著高于落叶植物（Ｐ＜０．０５）；（２）６９ 种植物的叶面积与叶生物量异速

生长指数具有物种特异性，６０．９％的物种叶面积与叶生物量呈等速生长关系；（３）不同冠层和生活型植物的叶面积与叶生物量

呈等速生长关系，但其异速生长常数在不同冠层高度与生活型间存在差异。 这些结果表明冠层高度和生活型未改变叶面积⁃生
物量之间的等速生长关系，不支持 “收益递减”假说。
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当年生小枝作为植物生长分支系统最活跃的部分，是木本植物重要的功能组成单元。 研究当年生小枝叶

片的性状特征，有助于深入了解当年生小枝内部的生物量分配［１］和植物的环境适应机制［２⁃４］。
叶片是植物进行光合作用的主要器官，叶面积与叶生物量之间的关系不仅反映了植物的光截获能力，也

反映了植物的环境适应能力［５⁃６］，对植物个体生长乃至群落生产力均有重要影响［７］。 前期研究表明叶面积

（Ｌｅａｆ Ａｒｅａ， ＬＡ）与叶生物量（Ｌｅａｆ Ｍａｓｓ， ＬＭ）存在显著的异速生长关系：ＬＡ ＝ βＬＭα，其中 β 为异速生长常数，α
为异速生长指数［８］。 Ｎｉｋｌａｓ 等［９］研究发现，植物的 ＬＡ 与 ＬＭ 之间的异速生长指数＜１．０（即 α＜１．０），表明叶面

积随着叶生物量的增加而降低，进而提出了“收益递减”假说（“Ｄｉｍｉｎｉｓｈｉｎｇ ｒｅｔｕｒｎｓ” ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。 该假说认为

植物叶面积随生物量的增加而降低，导致光合有效面积随叶构造成本的增加而降低。 随后一些研究在不同尺

度，不同区域对“收益递减”假说进行了探索［１０⁃１１］。 例如，Ｍｉｌｌａ 和 Ｒｅｉｃｈ［１２］对六个不同数量级上的叶面积与叶

生物量的研究结果支持“收益递减”假说。 相反 Ｐｒｉｃｅ 等［１３］的研究发现叶面积与叶生物量之间呈等速生长的

关系。 Ｐａｎ 等［１４］对不同海拔植物群落水平的研究发现 ＬＡ 与 ＬＭ 之间的异速生长指数随着海拔高度的升高

逐渐从 α＜１．０ 向 α＞１．０ 有规律变化。 然而，Ｌｉ 等［１５］ 对武夷山不同海拔黄山松小枝叶性状的研究，结果表明

ＬＡ 与 ＬＭ 之间的异速生长指数均＜１．０，支持收益递减假说。 这些不同的研究结果表明物种组成与环境可能

会影响植物 ＬＡ 与 ＬＭ 之间的异速生长关系。
植物不同冠层光照的有效性是影响植物叶片性状的一个重要环境因素［１６⁃１７］。 例如，Ｏｋｏｂｏ 等［１８］ 对印度

尼西亚混合林木本植物叶性状的研究，结果发现位于林下的比叶重（Ｌｅａｆ Ｍａｓｓ Ｐｅｒ Ａｒｅａ， ＬＭＡ）低于上部。
Ｓｔｅｒｃｋ 和 Ｂｏｎｇｅｒｓ［１９］的研究表明植物叶性状受到冠层高度光照影响，随着不同冠层高度光照有效性的降低，冠
层宽度显著增加，叶片 ＬＭＡ 显著降低。 这些研究结果均表明冠层高度可能会影响植物 ＬＡ 与 ＬＭ 间的异速生

长关系。 由于目前大部分当年生小枝的叶面积⁃叶生物量的研究均是从树冠表面截取的当年生小枝［２０⁃２２］。 这

些研究结果可能会忽略冠层梯度对 ＬＡ 与 ＬＭ 间异速生长关系的影响。
因此，本研究选取江西阳际峰自然保护区内中亚热带常绿阔叶林为研究区域，该区域保存了完好的武夷

山中段西侧典型的中亚热带常绿阔叶林森林生态系统，具有重要的研究价值［２３］。 研究选取样地内落叶与常

绿树种上、下冠层位置的当年生小枝进行采样，分析不同冠层高度和生活型植物叶面积与叶生物量是否存在

差异；探讨叶面积与叶生物量的关系对冠层和生活型的响应。 研究可为进一步了解冠层梯度和生活型叶面积

与叶生物量的收益权衡提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于江西阳际峰国家级自然保护区（１１７°１１′３０″—１１７°２８′４０″Ｅ， ２７°５１′１０″—２８°０２′２０″Ｎ），地处北
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武夷山和南武夷山交界处，是连接武夷山各部的重要生态廊桥。 该保护区具有典型的湿润中亚热带季风气

候。 年平均降水量为 １８７０—２１９１ ｍｍ，其中 ４—６ 月份降水量 ７２％—７５％为降雨量，年平均气温 １１． ４℃—
１８．５℃。 地带性土壤是铝质湿润淋溶土［２４］。
１．２　 实验设计与样品采集

于 ２０１５ 年 ８ 月，建立一个 ２５ ｈｍ２（５００ ｍ ´５００ ｍ）的大样地，样地森林群落基本特征见表 １。 对样地内所

有胸径≥１ ｃｍ 的乔木逐一挂牌，记录树种名、胸径及树高（表 ２）。 在 ２０１７ 年 ８ 月，选取样地内的 ６９ 种优势乔

木树种进行采样，每个物种选取 ３ 株标准木，分别在每株标准木树冠上冠层（１ ／ ２ 冠层以上）完全暴露于太阳

光照的位置及冠层下层（１ ／ ２ 冠层以下）完全阴影处的位置，随机选取中等大小、具有成熟叶片、没有明显叶面

积损失的 ３—５ 个当年生末端小枝，并立即浸入水中，做好相关标记后带回实验室。

表 １　 阳际峰森林群落林分基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｆｏｒｅｓｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｙａｎｇｊｉｆｅｎｇ

物种数量
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

土壤碳
Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

土壤氮
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

土壤磷
Ｓｏｉｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

林分密度
Ｓｔａｎｄ

ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

平均胸径
Ｍｅａｎ

ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｂｒｅａｓｔ

ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

平均树高
Ｍｅａｎ
ｔｒｅｅ

ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均枝下高
Ｍｅａｎ ｃｒｏｗｎ

ｂｒａｎｃｈ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均冠幅
Ｍｅａｎ ｃｒｏｗｎ
ｗｉｄｔｈ ／ ｍ

６９ ７２．４１±３．９０ ５．７０±０．１３ ０．５８±０．７ ７０３．５２ １１．７７±０．１０ ８．５４±０．０６ ２．８５±０．０２ ３．１８±０．０２

表 ２　 ６９ 种木本植物名称、平均胸径和平均树高

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎａｍｅｓ ｏｆ ６９ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ， ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ

ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

平均树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ

ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

平均树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

常绿树种 赤楠 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍ ４．６５±３．３４ ４．２３±１．２６ 米槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ ２０．８±０．４４ １２．７５±０．１９

Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ 冬青 Ｉｌｅｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ５．２１±０．４ ５．０７±０．４１ 闽楠 Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ６．６６±０．２３ ５．３±０．１７

ｓｐｅｃｉｅｓ 杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ ３．８６±０．２６ ３．４１±０．１７ 木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ８．５９±０．４２ ７．０３±０．２４

格药柃 Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ ５．０１±０．２３ ４．７２±０．１ 茜树 Ｒａｎｄｉａ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ９．４８±５．５６ ３．３５±０．２５

钩栲 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｔｉｂｅｔａｎａ １２．３２±２．５５ ８．４８±１．８４ 日本杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ １０．２１±０．３１ ７．９４±０．１９

红茴香 Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｈｅｎｒｙｉ １４．７３±５．２６ ６．１３±１．５６ 绒毛润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｖｅｌｕｔｉｎａ ２．８５±０．０５ ３．４±０．５

红润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ １２±２．５ ７．９８±１．５４ 乳源木莲 Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｙｕｙｕａｎｅｎｓｉｓ ６．７８±０．５４ ５．７５±０．３４

猴欢喜 Ｓｌｏａｎｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ８．１６±０．５ ６．８１±０．３２ 山杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ８．８５±０．４６ ７．１３±０．３４

厚皮香 Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ ｇｙｍｎａｎｔｈｅｒａ ５．１２±１．１８ ４．４±０．９１ 山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ ３．１５±０．３５ ５．３５±０．１５

厚叶冬青 Ｉｌｅｘ ｅｌｍｅｒｒｉｌｌｉａｎａ ５．１１±０．５５ ４．２７±０．３６ 山腊梅 Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｎｉｔｅｎｓ ３．５９±０．０９ ３．８±０．１６

华东润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ ２４．５±２．３２ １６．９７±０．３３ 少叶黄杞 Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｆｅｎｚｌｉｉ ５．１３±０．１７ ４．８６±０．０９

黄瑞木 Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ ４．４５±０．２３ ４．２５±０．１４ 石栎 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ ６．１４±０．２３ ５．５５±０．１３

檵木 Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ １３．１±４．４ ７．９±０．３ 树参 Ｄｅｎｄｒｏｐａｎａｘ ｄｅｎｔｉｇｅｒ ３．６６±０．２１ ３．５２±０．１４

交让木 Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ ６．６４±０．１９ ６．２３±０．１７ 甜槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ １２．８２±０．６９ ９．０１±０．４５

栲树 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ ２１．４３±０．３７ １１．９８±０．２ 武夷四照花 Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ａｎｇｕｓｔａｔａ ３．５±０．１ ３．６±０．２

苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ ２０．３±１．１７ １２．３９±０．７９ 细齿蕈树 Ａｌｔｉｎｇｉａ ｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ １６．０８±３．６６ １０．５７±２．２６

老鼠矢 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｔｅｌｌａｒｉｓ ３．９１±０．２１ ３．９５±０．１９ 杨梅 Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ ８．９９±５．４０ ６．０７±２．１０

亮叶腊梅 Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｐｒａｅｃｏｘ ３．４８±０．７ ４．３８±０．２４ 野含笑 Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｓｋｉｎｎｅｒｉａｎａ ７．８７±０．６６ ５．８５±０．３６

罗浮柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｍｏｒｒｉｓｉａｎａ ４．９±０．１９ ５．７１±０．１９ 野黄桂 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊｅｎｓｅｎｉａｎｕｍ ５．８１±０．３７ ５．４３±０．２８

马银花 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ ３．４７±０．２４ ３．７３±０．２７ 油茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ２．２３±０．０９ ３．８７±０．６８

樟树 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ７．９１±０．３４ ６．０２±０．２１ 长圆叶鼠刺 Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ７．９１±０．３４ ６．０２±０．２１

竹叶楠 Ｐｈｏｅｂｅ ｆａｂｅｒｉ ４．５ ２．８

落叶树种 白玉兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄｅｎｕｄａｔａ ７．７９±０．６９ ６．８１±０．３５ 南酸枣 Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ １０．６２±０．７７ ８．１４±０．１９

Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅ 板栗 Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ ８．３５±０．５８ ６．６９±０．４ 拟赤杨 Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ １２．５５±０．２ １０．２２±０．１２

７４７７　 ２１ 期 　 　 　 杨力　 等：亚热带常绿林不同冠层小枝叶面积⁃叶生物量关系研究 　
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续表

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ

ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

平均树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ

ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

平均树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

ｓｐｅｃｉｅｓ 楤木 Ａｒａｌｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ６．６９±０．３４ ６±０．３１ 朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ９．２４±３．６ ８．６８±１．９２

大果安息香 Ｓｔｙｒａｘ ｍａｃｒｏｃａｒｐｕｓ ４．５±０．６７ ４．９５±０．５１ 山苍子 Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ ６．７５±０．２１ ６．９１±０．２

短柄枹栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｒｒａｔａ ３．８±１．２ ２．９５±１．６５ 山合欢 Ａｌｂｉｚｉａ ｋａｌｋｏｒａ ５．８１±０．９ ５．２±０．４４

枫香 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ １４．６２±０．８３ １０．７６±０．６１ 水青冈 Ｆａｇｕｓ ｌｏｎｇｉｐｅｔｉｏｌａｔａ １５．３１±６．８０ ９．６４±７．３７

光皮桦 Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ ８．３６±０．９２ ８．０２±０．４２ 盐肤木 Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ６．０９±０．４７ ５．９４±０．３８

化香 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ １５．１３±２．３６ １３．２７±１．５５ 野漆树 Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｕｃｃｅｄａｎｅｕｍ ７．６４±０．３６ ７．４３±０．３３

黄檀 Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ ３７．７ １８．２ 野柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ １０．９７±０．６６ ８．７９±０．３８

加杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ ６．５５±０．３４ ６．４８±０．２６ 野鸦椿 Ｅｕｓｃａｐｈｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ ３．２ ４．２

苦楝 Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ １３．７７±１．６８ ８．６±０．９９ 意杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｘｉａｏｚｈｕａｎｉｃａ ５．８１±１．６１ ４．５１±０．５９

蓝果树 Ｎｙｓｓａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ １０．０９±０．６２ ８．９９±０．４２ 野桐 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ ３．６±０．４４ ５．７３±０．３５

梅子 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｄａｖｉｄｓｏｎｉａｅ ７．４±４．４５ ５．１３±１．５８ 迎春樱 Ｃｅｒａｓｕｓ ｄｉｓｃｏｉｄｅａ ６．１３±０．６８ ６．１１±０．２４

１．３　 指标测定

在样地内每个物种选取 ３ 株标准木，在每株标准木 １ ／ ２ 冠层高度上下截取至少 ３ 个当年生小枝，在每个

小枝上获取 ３—５ 个没有明显叶面积损坏的成熟叶片做好标记后带回室内，使用扫描仪（ＥＰＳＯＮＶ３９） ［２５］扫描

后，运用 ＩｍａｇｅＪ 图形处理软件获取叶面积数据。 将扫描后的叶片，在 ７５℃下烘干 ４８ ｈ 以上，使用电子天平

（精度为 ０．００１ ｇ）进行称重。 最后将扫描后的叶片，计算比叶重 ＬＭＡ＝叶干重 ／叶面积（ｍｇ ／ ｍｍ２）。
１．４　 数据分析

首先使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件进行数据整理；其次使用 ＳＰＳＳ １９．０ 对叶面积和叶干重的均值及标准差进行计

算，并使用独立样本 Ｔ 检验对不同生活型植物检验分析处于上冠层和下冠层叶之间叶性状的差异，用字母标

记组间显著性差异水平。 然后对不同林木类型不同冠层的叶面积和叶生物量在 Ｒ 语言软件平台（Ｒ３．４．４）进
行分析。 使用 Ｒ 中的“ｓｍａｔｒ”程序包［２６］分析叶片性状之间的关系。 二者之间的关系采用异速生长方程 ＬＡ ＝ β
ＬＭα，其中 β 为异速常数，α 为异速生长指数，ＬＡ 和 ＬＭ 分别是叶面积和叶生物量。 将该方程左右两边同时取

对数转换为：ｌｏｇＬＡ ＝ ｌｏｇβ＋αｌｏｇＬＭ，当＝ １ 时，代表因变量和自变量呈等速生长关系，α＞１ 或 α＜１ 时，两者表现为

异速关系，使用模型 ＩＩ 标准化主轴（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）回归分析方法计算异速生长指数

和常数［２７］。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同冠层位置常绿和落叶物种间叶面积与生物量特征

叶生物量在不同冠层位置和不同林木类型中均无显著差异（Ｐ＞０．０５，图 １）。 常绿树种上冠层与下冠层叶

生物量平均值（ｍｅａｎ±ｓ．ｅ．）分别为（２１６．６０±３９．２８） ｍｇ 和（２１４．２５±４７．１４） ｍｇ（表 ３）。 落叶树种上冠层与下冠

层叶生物量分别为（２１４．５３±４７．０３） ｍｇ 和（１８２．４１±３１．０６） ｍｇ（表 ３）。 整体而言，上冠层和下冠层林木的叶生

物量分别为（２１５．８２±３０．００） ｍｇ 和（２０２．２５±３１．５０） ｍｇ（表 ３）。
叶面积在不同冠层高度无显著差异（Ｐ＞０．０５，图 １）。 但在不同生活型之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５，图 １）。

常绿树种上冠层与下冠层叶面积的平均值（ｍｅａｎ±ｓ．ｅ．）分别为：（２３１７．８５±３０９．８８） ｍｍ２、（２３３４．２９±３２７．７４）
ｍｍ２（表 ３）。 落叶树种上冠层与下冠层叶面积分别为：（３０２７． ９６ ± ５７５． ６１） ｍｍ２、（３１４９． ８６ ± ４８４． ７７） ｍｍ２

（表 ３）。 整体而言，上冠层与下冠层叶片的叶面积分别为：（２５８５．４３±２９０．８６） ｍｍ２、（２６４１．２７±２７６．０４） ｍｍ２

（表 ３）。
常绿树种上冠层的比叶重（ＬＭＡ） （０．０９±０．００５） ｍｇ ／ ｍｍ２与下冠层（０．０９±０．００３） ｍｇ ／ ｍｍ２（表 ３）无显著性
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差异（Ｐ＞０．０５，图 １）。 落叶树种上冠层（０．０７±０．００３） ｍｇ ／ ｍｍ２（表 ３）与下冠层比叶重（０．０６±０．００３） ｍｇ ／ ｍｍ２有

显著性差异（Ｐ＜０．０５，图 １）。 但上下冠层中常绿树种比叶重均显著高于落叶树种上（Ｐ＜０．０５，图 １）。

表 ３　 ６９ 种亚热带木本植物不同冠层位置和生活型叶性状

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｌｉｖｉｎｇ ｆｏｒｍ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ６９ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

冠层位置
Ｃａｎｏｐｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

单叶生物量 Ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ／ ｍｇ

单叶面积

Ｌｅａｆ ＡＲ ／ ｍｍ２
比叶重

ＬＭＡ ／ （ｍｇ ／ ｍｍ２）
叶片数量

Ｎ

上冠层常绿 Ｕｐｐｅｒ ｃａｎｏｐｙ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ２１６．６０±３９．２８ ２３１７．８５±３０９．８８ ０．０９±０．００５ ３２６

上冠层落叶 Ｕｐｐｅｒ ｃａｎｏｐｙ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ２１４．５３±４７．０３ ３０２７．９６±５７５．６１ ０．０７±０．００３ １９２

下冠层常绿 Ｌｏｗｅｒ ｃａｎｏｐｙｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ２１４．２５±４７．１４ ２３３４．２９±３２７．７４ ０．０９±０．００３ ３２６

下冠层落叶 Ｌｏｗｅｒ ｃａｎｏｐｙ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ １８２．４１±３１．０６ ３１４９．８６±４８４．７７ ０．０６±０．００３ １９２

上冠层 Ｕｐｐｅｒ ｃａｎｏｐｙ ２１５．８２±３０．００ ２５８５．４３±２９０．８６ ０．０８±０．００４ ５１８

下冠层 Ｌｏｗｅｒ ｃａｎｏｐｙ ２０２．２５±３１．５０ ２６４１．２７±２７６．０４ ０．０７±０．００３ ５１８

　 　 ＬＭＡ： 比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ

图 １　 不同冠层位置和生活型叶性状特征

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ ｈｅｉｇｈｔｓ ａｎｄ ｌｉｖｉｎｇ ｆｏｒｍ

字母 ａ 和 ｂ 表示上冠层与下冠层之间存在显著差异，∗表示常绿和落叶植物之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 物种水平叶面积⁃生物量关系

物种水平叶面积与叶生物量间异速生长指数均值为 ０．９０± ０． ０４（ ｎ ＝ ６９）。 ４３ 种常绿树种中有 ３９ 种

（９０．７％）叶面积与叶生物量具有显著的关系（Ｐ＜０．０５，图 ２），２ 种（４．７％）林木的异速生长指数显著大于 １．０
（Ｐ＜０．０５），１１ 种（２５．６％）林木异速生长指数显著小于 １．０，２７ 种（６０．５％）林木异速生长指数与 １．０ 无显著性

差异（图 ２）。 ２６ 种落叶树种中有 １７ 种（６５．４％）叶面积与叶生物量具有显著关系（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 ２６ 种落叶

树种叶面积与叶生物量关系中，２ 种（７．７％）林木的异速生长指数显著大于 １．０（Ｐ＜０．０５），６ 种（２３．１％）林木的

异速生长指数显著小于 １．０（Ｐ＜０．０５），１５ 种（５７．７％）林木异速生长指数与 １．０ 无显著性差异（Ｐ＞０．０５，图 ２）。
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图 ２　 不同生活型物种的叶片面积与叶片生物量异速生长指数

Ｆｉｇ．２ 　 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｖｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．３　 不同生活型叶面积与生物量关系

常绿树种与落叶树种不同冠层高度叶面积与生物量拥用共同斜率为 ０．９２（Ｐ ＝ ０．９６，９５％ＣＩｓ：０．８６－０．９７）
（表 ４，图 ３），但截距存在显著差异 （Ｐ＜０．００１，９５％ＣＩｓ：１．２１—１．４６ 图 ３）。

单叶面积与单叶生物量之间存在显著的相关性（Ｐ＜０．０５，表 ４）。 常绿树种上冠层与下冠层当年生小枝单

叶面积与单叶生物量存在共同斜率为 ０．９２（Ｐ＝ ０．６０，９５％ＣＩｓ：０．８４—１．００），呈等速生长关系（Ｐ ＝ ０．６０）（表 ４，
图 ３），同时存在共同截距（Ｐ＝ ０．３０，９５％ＣＩｓ：１．０９—１．４３）（表 ４，图 ３）。 落叶树种上冠层与下冠层单叶面积与
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单叶生物量共同斜率为 ０．９１（Ｐ＝ ０．８１，９５％ＣＩｓ：０．８３—１．０１），呈等速生长关系（表 ４，图 ３），但不存在共同截距

（Ｐ＝ ０．０１，９５％ＣＩｓ：１．２２—１．５９ 图 ３）。

表 ４　 不同冠层位置和生活型叶面积与生物量间的异速生长关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ Ａｒｅａ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｌｉｖｉｎｇ ｆｏｒｍ

指标
Ｉｎｄｅｘ ｙ ｖｓ ｘ

类型
Ｔｙｐｅ

斜率
Ｓｌｏｐｅ

９５％置信区间
９５％ＣＩｓ

截距
Ｉｎｔｅｒｃ Ｒ２ Ｐ Ｎ

ｌＬＡ ｖｓ． ｌＬＭ 上层常绿 ０．９４ ０．８２，１．０８ １．１８ ０．８１ ＜ ０．００１ ４３

上层落叶 ０．９２ ０．８２，１．０４ １．３５ ０．９２ ＜ ０．００１ ２６

下层常绿 ０．９０ ０．８１，１．００ １．３０ ０．８８ ＜ ０．００１ ４３

下层落叶 ０．９０ ０．７６，１．０７ １．４８ ０．８３ ＜ ０．００１ ２６

上冠层叶 ０．９２ ０．８８，１．０４ １．２８ ０．８３ ＜ ０．００１ ６９

下冠层叶 ０．９４ ０．８４，１．０５ １．３２ ０．７９ ＜ ０．００１ ６９

　 　 ＩＬＡ， 单叶面积 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＩＬＭ， 单叶生物量 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ

图 ３　 单叶面积和单叶重异速生长关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ

３　 讨论

木本植物在生长过程中会产生相对的冠层高度，不同生活型的物种在生存策略上存在差异，研究不同冠

层高度和生活型植物叶面积⁃叶生物量之间的关系［２８］。 可以为叶的资源获取策略，生理协调和系统进化模式

提供证据［２９］。 本研究表明冠层高度和生活型并未对当年生小枝的叶面积⁃叶生物量间的异速生长指数产生

影响，但异速生长常数在不同冠层高度与生活型间存在差异。
３．１　 不同冠层高度对叶面积⁃生物量关系的影响

本研究中，生活型相同的树种在不同冠层高度下当年生小枝叶面积⁃叶生物量无显著差异（Ｐ＞０．０５，

１５７７　 ２１ 期 　 　 　 杨力　 等：亚热带常绿林不同冠层小枝叶面积⁃叶生物量关系研究 　
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图 １）。 即表明不同冠层高度并未对当年生小枝的叶面积和叶生物量产生影响。 然而，Ｓｒｉｋｒｉｓｈｎａｈ 等［３０］ 通过

对斯里兰卡一种龙血树在不同高度光照水平下的研究中发现，处于不同高度光照水平下的叶面积和叶生物量

存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 原因可能是 Ｓｒｉｋｒｉｓｈｎａｈ 等［３０］的研究位于干旱的环境，水分是其生长的重要影响因

素。 不同的水分条件会改变植物的蒸腾耗水量，从而对叶面积产生影响，进而对叶面积和叶生物量在不同冠

层高度产生影响。 相反，本研究处于降水较多的亚热带地区，水分不是本区域植物生长的重要限制因子。 另

外，本研究发现落叶植物的比叶重在不同冠层高度存在显著差异（Ｐ＜０．０５，图 １），常绿植物的比叶重无显著差

异（Ｐ＞０．０５，图 １）。 然而 Ａｃｌｅｒｌｙ 等［３１］的研究发现，植物的 ＬＭＡ 随着光照的增强而增多，但光照的有效性对单

个物种的叶面积影响并不显著。 本研究的原因首先可能是落叶树种在生长季更倾向于在生长季期间将生物

量用于其叶面积的扩张，以得到更多的资源［３２］，而不同冠层高度的光照有效性导致落叶树种在上下冠层获取

的资源存在差异。 相反，常绿植物则倾向于更多的将生物量分配到支撑结构（根、茎）的生长，以便抵御非生

长季外界恶劣的环境［３３］。 其次常绿和落叶植物树高和冠幅存在差异，导致在接收光照条件时可能无法严格

体现冠层高度这一因素的限制。 因此植物功能性状的平均值可能掩盖了性状变异在群落上的表现。
本研究中，８９．９％（６２ ／ ６９）亚热带木本植物在不同冠层高度上具有显著的叶面积⁃叶生物量异速生长关系

（图 ２）。 一方面 ５９．４％（４１ ／ ６９）的物种在 ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 呈现出的异速生长指数与 １．０ 无显著性差异（Ｐ＞０．０５ 图

２），另一方面，２４．６％（１７ ／ ６９）的木本植物叶面积⁃叶生物量异速生长指数显著小于（Ｐ＜０．０５，图 ２）１．０，５．８％
（４ ／ ６９）的木本植物叶面积⁃叶生物量异速生长指数显著大于（Ｐ＞０．０５ 图 ２）１．０。 因此，研究结果总体上不支持

个体水平的“收益递减”假说。 本研究与姚婧等［３４］对五角枫在幼树叶性状异速生长关系的结果一致。 相反，
Ｓｕｎ 等［７］对中国东南武夷山不同海拔梯度和光照条件下竹子的叶大小和叶生物量之间的研究发现，海拔和光

照条件未改变叶大小和叶生物量之间的异速生长关系（异速生长指数＜１．０）。 Ｐａｎ 等［１４］对不同海拔植物叶大

小和叶生物量关系进行分析发现，其叶大小与叶生物量的异速生长指数随着海拔的升高从＜１．０ 向＞１．０ 有规

律变化。 这些差异可能是两方面原因导致的首先在海拔梯度这一因素的影响下，植物的器官和生长可能受到

环境因素影响［３５］，会使得植物的生物量分配产生变化。 而本研究没有海拔的差异，虽然存在冠层高度的不

同，但是并没有明显的改变植物的生境；另一方面，植物下冠层的叶片主要生活在光照不充足的环境条件下，
为了更好的生长，植物可以将更多的生物量投资在叶片的扩大，以此增加光合有效面积来获取更多的资

源［３６］。 而上冠层的叶片面临的环境胁迫增加（如，强风等），可能投入较多的生物量在起支撑作用的叶柄［３７］。
有研究表明，叶柄虽然在植物的叶中比例虽然较小，但却拥有很高的生物量分配［３８⁃３９］。 因此叶面积与叶生物

量的异速生长关系没有受到显著的影响。
３．２　 不同生活型对叶面积⁃生物量关系的影响

本研究结果表明，江西亚热带不同生活型的木本植物在 ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 二者关系上都拥有共同斜率，但在截距

方面存在差异（图 ３）。 落叶树种在不同冠层高度叶面积与叶生物量的截距存在差异（Ｐ＜０．０５），且下层落叶

的截距大于上层落叶（图 ３）。 常绿树种和落叶树种叶面积与叶生物量的截距也存在差异（图 ３ａ）。 相反常绿

树种的叶面积与叶生物量之间的截距不存在差异（Ｐ＞０．０５，图 ３）。 另外本研究表明常绿植物和落叶植物的比

叶重存在显著差异（Ｐ＜０．０５，图 １），即常绿植物的比叶重显著大于落叶植物。 这种结果的原因首先可能是常

绿和落叶植物不同的生活史对策导致的。 在整个生长季，常绿树种和落叶树种采取的生态策略不同，落叶植

物倾向高生长效率的策略，而常绿植物倾向采取保守性的获取资源［４０］，这会影响常绿树种和落叶树种在生长

速率和不同器官的生物量分配存在差异。 其次可能是由于不同生活型植物的叶片对环境的响应机制不一

样［４１］，植物 ＬＭＡ 的变化主要是叶片厚度以及叶片密度的变化驱动［４２］。 常绿植物比落叶植物拥有更厚的叶

片，叶片的厚度以及密度对植物叶片获取光资源存在限制［４３⁃４４］，因此这些常绿植物和落叶植物之间生活史的

差异，导致 ＬＭＡ 存在显著差异。
另外本研究结果表明江西亚热带木本植物在不同生活型之间 ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 的异速生长指数与 １．０ 无显著性

差异（Ｐ＞０．０５，表 ４），表明常绿植物和落叶植物并未对 ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 的异速生长指数产生影响。 ６０．５％（２６ ／ ４３）的

２５７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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常绿树种（图 ２）和 ５７．７％（１５ ／ ２６）的落叶树种（图 ２）ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 呈等速生长关系。 即随着叶生物量的增加，光合

有效面积并没有降低。 这与 Ｐａｎ 等［１４］的研究结果在中海拔地区保持一致。 然而却与 Ｍｉｌｌａ 和 Ｒｅｉｃｈ 等［１２］ 的

结果不一致，这可能由于本研究选取的是当年生小枝上的叶片，后者的研究则选取的成熟的叶片。 叶片的大

小具有差异，大叶往往能获得更多的光资源［４５］，但同时就需要在叶片的支撑结构需要投入更多的生物量，这
就导致叶面积和叶生物量的投资比例失衡［４６］。 而小叶片只能通过其他部位（叶柄、叶角）和特征（叶形）来对

光进行截留，以此活获得资源满足生长需要［４７］。 另外 ３０．２％（１３ ／ ４３） （图 ２）的常绿树种和 ３０．８％（８ ／ ２６）
（图 ２）的落叶树种 ＩＬＡ⁃ＩＬＭ 呈异速生长关系。 这表明当年生小枝叶面积⁃叶生物量的异速生长关系在相同的

生活型中具有物种特异性。 原因可能是由于物种叶片细微结构（栅栏组织、气孔结构等）存在差异，随着当年

生小枝叶片的生长，叶片形态改变的同时导致比叶重和光合速率产生变化［４８］。 从而在外界环境中获取资源

适应生长。 此外叶大小发生变化的时，叶片长宽比的变化能够明显影响叶面积⁃叶生物量之间的异速生长关

系［４９］。 因此在相同生活型的物种之间，当年生小枝的叶面积与叶生物量之间的异速生长关系也会产生差异。

４　 结论

研究结果表明，在江西亚热带常绿阔叶林森林生态系统中，不同冠层高度叶面积⁃叶生物量之间异速生长

指数与 １．０ 无显著差异。 同样常绿树种和落叶树种中 ６０．９％（４２ ／ ６９）木本植物叶面积⁃生物量间呈等速生长

关系，不支持收益递减假说。 表明冠层梯度和生活型并未显著影响江西亚热带林木本植物当年生小枝叶面

积⁃叶生物量异速生长关系。 研究结果可从不同冠层高度进一步了解植物的资源分配策略，进而丰富对植物

个体生长发育对环境响应的理解。
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