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摘要：植物功能性状之间的协调性揭示了其适应特定生境的主要策略，而植物早期生长与功能性状可能具有很大关联性。 为探

讨林下引入耐阴树种的根、茎、叶功能性状协调性及其与生长的关系，研究了杉木人工林林下引入 ５ 种常绿阔叶树种（洒金叶珊

瑚、杨桐、蚊母树、栀子和海桐）的生长率（树高和地径相对增长率）以及 ２７ 个根茎叶形态、生理性状指标。 结果表明：（１）由主

成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）可知耐阴树种种间根茎功能性状关联更紧密。 此外，种间根、茎性状的变异系数均

小于叶面积；（２）耐阴树种种间和种内关键性状与生长率网络关联性差异较大。 在种间水平上，生长率与大部分叶性状显著正

相关，与根茎性状多为显著负相关；在种内水平上，关键性状与生长率关系网更加复杂；（３）树高相对增长率是种间和种内关系

网中心性最高的生长率指标。 种间中心性最高的性状指标是叶面积；叶、茎生物量占比和根干物质含量是种内中心性最高的性

状指标。 但只有叶面积与树高相对增长率在种间和种内均显著正相关，因此，叶面积更适合作为指示林下耐阴树种生长率变化

的性状。 总体上，耐阴树种叶性状对生长率的调控要强于根茎性状，其中引入较大叶面积的常绿阔叶树种可能更有利于杉木纯

林的人促更新和高效复层林的构建。
关键词：耐阴树种；生长率；根茎叶功能性状；性状关联网络
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我国人工林面积达 ６９３３ 万 ｈｍ２，占有林地面积的 ３６．３％，其中杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ （Ｌａｍｂ．）
Ｈｏｏｋ．）人工林占全国人工林面积的 １９％［１］。 杉木作为亚热带地区重要的速生造林树种，发挥了重要的生态

和经济效益。 长期以来，杉木人工林以纯林经营为主，往往造成土壤酸化和林分生产力的降低，而在纯林内引

入常绿阔叶树种构建复层异龄林，对改善土壤肥力，提高林分稳定性具有重要意义［２⁃３］。 植物功能性状是影

响植物生长、存活、繁殖能力和最终适合度的一系列可测量的生态功能指标，也是反映环境变化对植物生长发

育影响的重要指示指标［４］。 根、茎、叶是高等植物主要的构件系统，根茎叶间营养元素分配与形态结构的差

异是体现植物功能性状变化最重要的方面［５］。 叶是能量生产和物质积累的重要器官，叶面积、比叶面积、单
位叶面积氮含量等叶性状间的关联可反映植物适应环境变化所形成的生存对策。 例如，比叶面积与单位叶面

积的氮含量一般成正比，而与叶寿命均成反比，体现了植物性状对环境的趋同适应策略［６］；茎是运输根、叶之

间水分和养分的枢纽，并支撑着植株的向上生长，而茎为了抵抗外界环境的干扰往往会提高自身木质密度以

及碳含量［７］；叶和茎是植物体地上部分的重要营养器官，根作为重要的地下器官，尤其细根是根系吸收土壤

水分和养分的关键区域，细根养分元素以及生物量分配对植物生长发育也起到重要作用［８］。 此外，关于三者

之间功能性状的协调与联系主要有 ３ 个假说［９］：（１）功能相似假说。 叶与根系性状紧密关联，与茎性状关联

较少，因为根系对水分和养分的吸收决定了叶功能的正常运行，而叶为根系提供源源不断的养分物质。 （２）
结构相似假说。 木本植物茎和根系统的木质部和韧皮部的解剖结构一致，因此，茎和根干物质含量、组织密度

等性状相似性更高。 （３）整体协调假说。 植物根茎叶的功能协调合作，共同维持植物体功能系统的运行，即
根茎叶之间对应的功能性状也是紧密关联的。 因此，植物根茎叶功能性状特征及其协同关系可充分反映植物

对环境的响应以及资源的利用。 目前，多数研究集中于植物叶功能性状特征或者叶和根功能性状间的协调

性［１０⁃１２］，对于根、茎功能性状特征以及根茎叶性状关联性的研究较少，尤其关于林下耐阴树种根茎叶功能性

状及其关联性的研究则更为少见。
植物功能性状与生长率关系紧密，植物种间和种内功能性状的变异是物种共存的基础，因此，种间、种内

功能性状与生长率之间的联系有助于我们更好地了解树种生存策略以及预测树种特异性生长策略的动态变

化［１３］。 构建异龄复层林迫切需要了解引入树种功能性状对植物生长指标的驱动机制，植物根茎叶功能性状

的早期表现可能有助于更好的筛选林下引入树种。 有研究报道幼树功能性状比成年树能更好的预测植物生

长率［１４］，而幼树的生长及生存状况是林下引入树种构建异龄复层林成败的一个关键阶段。 明确林下引入树

种功能性状与其生长指标关联性，筛选影响植物生长的关键功能指标，对于构建稳定复层林生态系统具有重

要意义。 迄今为止，许多研究集中在植物单一功能性状对生长率的预测，尤其关于生长率与叶片功能性状的

研究较多［１５⁃１６］，而关于林下引入耐阴树种根茎叶功能性状如何影响其生长率的研究仍非常贫乏。 为此，我们

９４９６　 １９ 期 　 　 　 徐海东　 等：林下引入耐阴树种功能性状特征及其与生长的关系 　
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重点研究了杉木人工林林下引入的 ５ 种常绿阔叶树种根茎叶功能性状特性及其对树种生长率的影响，并提出

以下问题：（１）耐阴树种根茎叶功能性状之间是否存在显著的耦合关系？ （２）耐阴树种种间和种内关键性状

与生长率的相关性是否一致？ （３）叶性状是否可以作为林下引入树种早期生长率变化的关键指标？ 通过解

决以上问题，以期为亚热带杉木纯林人促更新技术、构建杉木复层林树种选择提供理论支撑和实践参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验区概况

研究区位于浙江省开化县林场城关分场小桥头林区（１１８°２５′Ｅ，２９°０９′Ｎ）。 该区年日照总时数 １３３４．１ ｈ，
年平均气温 １６．４ ℃，年平均降雨量 １８１４ ｍｍ，无霜期 ２５２ ｄ，气候属亚热带季风气候。 供试杉木纯林均为 １９９６
年春季造林，初植密度 ２５００ 株 ／ ｈｍ２，２００６ 年进行 １ 次抚育间伐，目前保留密度 １３５８ 株 ／ ｈｍ２，林分郁闭度约

０．８５。 土壤类型为红黄壤，ｐＨ 为 ４．０—４．９。
１．２　 试验方法

２０１１ 年 ３ 月，在小桥头林区选取间伐后生长和立地条件基本一致的杉木人工林，将引入的 ５ 种生态效益

和经济价值较高的耐阴常绿阔叶树种［１７］（分别是：洒金叶珊瑚，Ａｕｃｕｂａ ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ． ｖａｒｉｅｇａｔａ；杨桐，Ａｄｉｎａｎｄｒａ
ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ （Ｈｏｏｋ． ｅｔ Ａｒｎ．） Ｂｅｎｔｈ． ｅｔ Ｈｏｏｋ． ｆ． ｅｘ Ｈａｎｃｅ；蚊母树，Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｒａｃｅｍｏｓｕｍ Ｓｉｅｂ．ｅｔ Ｚｕｃｃ．；栀子，Ｇａｒｄｅｎｉａ
ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ Ｅｌｌｉｓ；海桐，Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ （Ｔｈｕｎｂ．） Ａｉｔ．）沿等高线块状栽植在杉木林下，每个树种栽植面积约

０．５ｈｍ２，栽植密度 ３０００ 株 ／ ｈｍ２，栽植苗木均为 １ 年生健壮容器苗。 在每个林分内随机布设 ３ 块 １０ ｍ × ２０ ｍ
的固定样地，定期调查林木生长状况。 引入树种存活率在 ８５％以上，树种栽植时树高（Ｈ０）、地径（Ｂ０）和 ３０ 个

月后树高（Ｈ１）、地径（Ｂ１）的统计数据见表 １。

表 １　 引入树种生长状况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

树高
Ｈ０ ／ ｃｍ

树高
Ｈ１ ／ ｃｍ

树高相对增长率
ＲＧＲ⁃Ｈ ／

（ｃｍ ｃｍ－１月－１）

地径
Ｂ０ ／ ｍｍ

地径
Ｂ１ ／ ｍｍ

地径相对增长率
ＲＧＲ⁃Ｂ ／

（ｍｍ ｍｍ－１月－１）

洒金叶珊瑚 Ａｕｃｕｂａ ｊａｐｏｎｉｃａ ＡＪ ２９．４７±６．３１ １０２．７±１１．１２ ０．０４２±０．００２ａ ７．７１±１．１２ １３．５４±２．１６ ０．０１９±０．００１ａ

杨桐 Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ ＡＭ ５５．７０±７．９１ ８６．１４±２３．５３ ０．０１５±０．００１ｃ ７．９９±１．５３ １１．７０±２．６０ ０．０１３±０．００３ｂ

蚊母树 Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｒａｃｅｍｏｓｕｍ ＤＲ ５５．０３±１１．４０ １００．６７±２５．０１ ０．０２０±０．００２ｂ ６．５５±１．０６ ９．９５±２．２３ ０．０１４±０．００１ｂ

栀子 Ｇａｒｄｅｎｉａ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ ＧＪ ５８．４０±１１．１６ ９６．７０±２４．７５ ０．０１７±０．００２ｂｃ ６．５８±１．２０ １１．２２±３．３５ ０．０１８±０．００１ａ

海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ＰＴ ５５．４７±１３．７４ ９５．５２±２７．３７ ０．０１８±０．００１ｂｃ ５．８５±２．０１ ９．２４±２．４０ ０．０１５±０．００１ｂ

　 　 不同小写字母表示不同树种间生长率差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；Ｈ０：树种栽植时树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ；Ｈ１：树种栽植 ３０ 个月后树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ；Ｂ０：树种栽植时地径 Ｂａｓａｌ

ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｂ１：树种栽植 ３０ 个月后地径 Ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ； ＲＧＲ⁃Ｈ：Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ； ＲＧＲ⁃Ｂ：Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ；

１．３　 根茎叶性状测定和生长率计算

２０１３ 年 ９ 月从每个树种选择 ３ 个平均样株测定根茎叶形态和生物量等指标，把植株的根茎叶等器官分

离并测定鲜重，每个样株随机选择 ２０—３０ 个完整叶片用 ＬＩ—８４００ｐｌｕｓ 叶面积仪测定叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ），
并挑选细根（＜ ２ｍｍ 的根系）用 Ｅｐｓｏｎ 根系扫描仪测定根长（Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ，ＲＬ）、根体积（Ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ，Ｒｖ）和根

表面积（Ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ，ＲＳＡ），ＬＡ 和 ＲＬ、Ｒｖ、ＲＳＡ 分别采用 Ｗｉｎ ＦＯＬＩＡ 叶面积和 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 根系分析系统

确定。 随后将已测量的叶片和根系样品以及未测量样品分别置于 ７５℃烘箱烘至恒重（约为 ７２ ｈ），并测定干

重。 以下指标均由计算得出：比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ 扫描叶面积 ／扫描叶干重；比根长（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＲＬ）＝ 细根长 ／细根干重；比根面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ａｒｅａ，ＳＲＡ）＝ 细根表面积 ／细根干重；根组织密度

（Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＲＴＤ）＝ 细根干重 ／细根体积；叶干物质含量（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）＝ 叶片干重 ／叶
片鲜重；茎干物质含量（ Ｓｔｅｍ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＤＭＣ） ＝ 茎干重 ／茎鲜重；根干物质含量（Ｒｏｏｔ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ，ＲＤＭＣ）＝ 根干重 ／根鲜重；叶生物量占比（Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ，ＬＢＦ）＝ 叶生物量 ／林木单株总生物量；

０５９６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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茎生物量占比（ Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ，ＳＢＦ） ＝ 茎生物量 ／林木单株总生物量；根生物量占比 （Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ
ｆｒａｃｔｉｏｎ，ＲＢＦ） ＝根生物量 ／林木单株总生物量。 树高相对增长率计算公式：ＲＧＲ⁃Ｈ ＝（ ｌｎＨ１－ｌｎＨ０） ／ （ ｔ１－ｔ０）；地
径相对增长率计算公式：ＲＧＲ⁃Ｂ ＝（ｌｎＢ１－ｌｎＢ０） ／ （ ｔ１－ｔ０），Ｈ０和 Ｂ０分别是栽植时树高和地径，Ｈ１和 Ｂ１分别是栽

植 ３０ 个月后的树高和地径，ｔ１－ｔ０为栽植前后时间间隔。
根茎叶碳（Ｃ）含量采用重铬酸钾氧化⁃外加热法测定；根茎叶氮（Ｎ）含量用浓硫酸⁃过氧化氢消煮⁃半微量

凯氏定氮法测定；根茎叶磷（Ｐ）含量采用钼锑抗比色法测定；根茎叶钾（Ｋ）含量采用火焰光度计法［１８］。
１．４　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 对数据进行整理与计算。 首先，进行单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），采用最小显著

差异法（ＬＳＤ）对不同耐阴树种同一功能性状指标的比较（显著性水平 α ＝ ０．０５）；其次，利用“ＦａｃｔｏＭｉｎｅＲ”和
“ｃｏｒｒｐｌｏｔ”包分别进行主成分分析和皮尔逊相关性分析。 对不同树种生活型的划分以及根茎叶功能性状之间

的协调性进行主成分分析，根茎叶功能性状与生长率的相关性分析采用皮尔逊相关法进行；最后，根茎叶关键

性状与生长率在种间和种内的关联性网络分析采用“ｑｇｒａｐｈ”包完成，性状网络中心性由度（Ｄｅｇｒｅｅ，表示一个

节点的所有边数之和）和加权度（Ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｄｅｇｒｅｅ，一个节点的所有显著相关系数的和）２ 个指标衡量［１９］，上述

分析均用 Ｒ（Ｖｅｒｓｉｏｎ ３．５．１）完成。 图表中数据为平均值±标准差（Ｍｅａｎ±ＳＤ）。

２　 结果与分析

２．１　 生长率和功能性状特征

如表 １ 所示，树高平均生长率（ＲＧＲ⁃Ｈ，０．０２２ ｃｍ ｃｍ－１ 月－１）高于地径生长率（ＲＧＲ⁃Ｂ，０．０１６ ｍｍ ｍｍ－１

月－１）。 其中，树高在 ３０ 个月后增长了 １．５—３．５ 倍，地径增长了 １．５—１．８ 倍。 洒金叶珊瑚的树高生长率以及

洒金叶珊瑚和栀子的地径生长率显著高于其余树种（Ｐ ＜ ０．０５）。
耐阴树种种间和种内的根茎叶功能性状存在不同程度的变异，种内变异系数普遍低于种间变异系数（表

２）。 种间根、茎、叶性状的平均变异系数分别为 ２４．８６％、２０．０２％和 ３２．６３％，而种内所有根、茎、叶性状的平均

变异系数均未超过 １０％；种间根茎叶各性状变异范围差异较大，根茎叶碳含量种间变异系数均未超过 １０％，
而叶面积、叶钾含量、茎钾含量和根长变异系数均超过 ５０％，其中叶面积具有最高变异系数（９１．９９％）；根茎叶

各性状值差异也较大，平均叶生物量占比（０．４８）和茎生物量占比（０．４７）高于根物量占比（０．２５），而平均叶干

物质含量（０．３２ ｇ ／ ｇ）小于根和茎的干物质含量（分别为 ０．３７ ｇ ／ ｇ 和 ０．４７ ｇ ／ ｇ）。 根茎叶碳含量差异不大，但叶

氮磷钾含量远高于根和茎的氮磷钾含量，尤其叶氮含量分别是根和茎氮含量的 ２．０ 和 ２．６ 倍。 此外，叶 Ｎ ／ Ｐ
比值（１６．９１—２７．４９）也高于根和茎（１０．７６—１６．８９）。
２．２　 功能性状分布与关键性状

对 ５ 个耐阴树种功能性状和生长率的主成分分析发现，叶性状主要分布在主轴左侧，根茎性状集中分布

在右侧，且根茎功能性状关联更为紧密。 此外，洒金叶珊瑚分布在主轴左侧，具有较高的生长率、叶面积、叶生

物量占比和较低的根茎叶干物质含量，而其余树种均分布在主轴右侧；基于皮尔逊相关性分析发现，树高和地

径相对增长率与叶面积、叶生物量占比、叶碳含量、茎氮磷比以及根氮含量均显著正相关，与茎生物量占比、茎
干物质含量、茎碳含量、根碳含量以及根干物质含量均显著负相关（图 １），本文将与树高和地径相对增长率均

显著相关的 １０ 个功能性状作为预测生长率的关键性状进行后续的网络关联性分析（图 ２）。
２．３　 种间、种内关键性状和生长率相关性

耐阴树种生长率与 １０ 个关键功能性状在种间和种内关系网中表现出较大差异（图 ２）。 在种内（个体）水
平上，叶生物量占比（除洒金叶珊瑚外）和叶面积与树高相对增长率均显著正相关（Ｐ ＜ ０．０５），而其余关键性

状与树高和地径相对增长率的网络关联性较为复杂；在种间（所有物种）水平上，树高和地径相对增长率与叶

面积和叶生物量占比表现出强烈的正相关，而与根茎干物质含量和根茎碳含量呈较强的负相关（Ｐ ＜ ０．０５）。
此外，根和茎性状与大部分叶性状呈负相关，而大多数根与茎性状呈正相关（图 ２）。
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图 １　 耐阴树种功能性状和生长率主成分及相关性分析

Ｆｉｇ．１　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｉｎ ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

黑色实线表示叶性状，灰色实线表示茎性状，虚线表示根性状；ＡＪ：洒金叶珊瑚；ＡＭ：杨桐；ＤＲ：蚊母树；ＧＪ：栀子；ＰＴ：海桐；图中黑色扇形表
示显著正相关，白色扇形表示显著负相关（Ｐ ＜ ０．０５），空白处表示不显著（Ｐ ＞ ０．０５）；ＳＬＡ：比叶面积；ＬＡ：叶面积；ＬＢＦ：叶生物量占比；
ＬＤＭＣ：叶干物质含量；ＬＣＣ：叶碳含量；ＬＮＣ：叶氮含量；ＬＰＣ：叶磷含量；ＬＫＣ：叶钾含量；ＬＮ ／ ＬＰ：叶氮磷比；ＳＤＭＣ：茎干物质含量；ＳＢＦ：茎生物
量占比；ＳＣＣ：茎碳含量；ＳＮＣ：茎氮含量；ＳＰＣ：茎磷含量；ＳＫＣ：茎钾含量；ＳＮ ／ ＳＰ：茎氮磷比；ＲＬ：根长；ＲＴＤ：根组织密度；ＳＲＬ：比根长；ＳＲＡ：比
根面积；ＲＢＦ：根生物量占比；ＲＤＭＣ：根干物质含量；ＲＣＣ：根碳含量；ＲＮＣ：根氮含量；ＲＰＣ：根磷含量；ＲＫＣ：根钾含量；ＲＮ ／ ＲＰ：根氮磷比

　 　 由图 ２ 和表 ３ 可知，在种内关系网中，根干物质含量、茎生物量占比和叶生物量占比分别是洒金叶珊瑚、
杨桐和蚊母树、栀子和海桐中心性最高的关键性状；在种间关系网中，中心性最高的性状是叶面积。 与地径相

对增长率（平均权重和节点数分别为 ６．５２ 和 ８．１７）相比，树高相对增长率无论在种间还是种内均具有较高的

网络权重值（平均权重为 ７．７５）和网络节点数（平均节点数为 ９．５）。

表 ３　 种间和种内性状与生长率关系网的节点和权重

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｎｏｄｅｓ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｔｅｒ⁃ ａｎｄ ｉｎｔｒａ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

ＡＪ ＡＭ ＤＲ ＧＪ ＰＴ 种间
Ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＷＤ Ｄ ＷＤ Ｄ ＷＤ Ｄ ＷＤ Ｄ ＷＤ Ｄ ＷＤ Ｄ
ＲＧＲ⁃Ｈ ５．４７ ７ ７．１４ ９ ７．５８ １０ ７．６４ １０ ８．７０ １０ ９．９８ １１
ＲＧＲ⁃Ｂ ６．０３ ７ ５．１４ ６ ７．３２ ９ ４．６２ ７ ８．１１ ９ ７．９１ １１
ＬＡ ４．１５ ５ ４．６８ ５ ６．１０ ７ ３．７１ ４ ８．６９ １０ １０．４２ １１
ＬＢＦ ５．６２ ７ ６．０４ ７ ５．１８ ６ ７．７５ １０ ８．７４ １０ １０．１４ １１
ＬＣＣ ６．０６ ７ ６．０７ ８ ４．２７ ５ ７．７３ ９ ８．５６ １０ ８．４６ ９
ＳＢＦ ４．２３ ５ ６．９９ ８ ７．１８ ８ ７．３５ ９ ７．１９ ９ ８．８５ １０
ＳＤＭＣ ６．０７ ８ ５．７３ ７ ３．１９ ４ １．９１ ２ ８．０９ ９ ９．３８ １１
ＳＣＣ ６．２６ ８ ３．２７ ４ ６．１９ ８ ７．４５ ９ ７．１１ ９ ８．４０ １１
ＳＮ ／ ＳＰ ５．５８ ８ ５．７７ ７ ６．７１ ８ ７．７１ ９ ８．７０ １０ ９．８５ １１
ＲＤＭＣ ６．５９ ８ ５．１６ ６ ３．２７ ４ ７．３８ ９ ４．８５ ８ １０．１１ １１
ＲＣＣ ４．８１ ６ ５．１３ ６ ６．６２ ８ ５．９２ ８ ５．５４ ８ ７．８６ １０
ＲＮＣ ５．９７ ７ ４．００ ５ ５．９５ ７ ６．６４ ８ １．６７ ２ ６．６０ ９

　 　 ＡＪ：洒金叶珊瑚；ＡＭ：杨桐；ＤＲ：蚊母树；ＧＪ：栀子；ＰＴ：海桐；ＷＤ：加权度，Ｗｅｉｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ；Ｄ：度，Ｄｅｇｒｅｅ
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图 ２　 耐阴树种种间和种内关键性状与生长率关系网

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｔｅｒ⁃ ａｎｄ ｉｎｔｒａ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｋｅｙ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

图中实线表示显著正相关，虚线表示显著负相关（Ｐ ＜ ０．０５），无连接线表示相关性不显著（Ｐ ＞ ０．０５），灰色背景圆圈表示中心性最高的关键

性状指标
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３　 讨论

３．１　 耐阴树种性状特性和主要适应策略

植物功能性状的变异特征及性状间协调关系是物种共存的基础，尤其性状之间的权衡和协同更有助于我

们了解树种对生态过程的自我调节和适应机制［２０⁃２１］。 本研究发现，耐阴树种种间叶性状的平均变异系数高

于根茎功能性状，说明这些耐阴树种叶片可塑性更强，通过改变个体叶性状（尤其是叶面积）来更好的适应林

下多变的环境以及更充分的利用混交林有限的空间资源，这与 Ｇａｒｎｉｅｒ 等［２２的研究结果一致。 有研究报道植

物长期适应于复杂土壤环境会导致根性状变异系数偏大［２３⁃２４］，本研究却发现种间根性状平均变异系数小于

叶性状，这可能与林下弱光环境有关。 因为光是影响林下植被生长和发育的主要限制因素，叶片作为光合作

用的主要器官对光环境的变化非常敏感，通常植物通过叶片的形态、生理和解剖结构等可塑性来适应林下光

环境变化，而根系可能对水分、养分等环境因素的变化更为敏感［２５⁃２６］。 相比根叶性状，茎主要起支撑与运输

作用，性状变异较小［７］。 此外，植物功能性状之间的权衡关系有助于我们充分了解耐阴植物的生活史对

策［２７］。 根茎叶生物量分配不仅反映植物适应特定环境的构型塑造，也是研究植物生活史对策的重要内容。
多数研究发现光照资源有限的条件下植物叶的生物量分配会更高，并以此获取更高的光合效益［２８⁃２９］，本研究

同样发现叶生物量分配均高于根和茎。 因为在高郁闭度杉木林下，光照是限制植物生长的主要因子，植物为

了获取更高的光合效益，通常采取增大获取限制性资源的器官分配，减少获取非限制资源的器官分配的策

略［３０⁃３１］。 此外，耐阴树种根茎叶碳含量分配较一致，但叶片氮磷钾含量远大于根和茎。 其中，叶片氮和磷含

量的提高会促进叶片光合作用［３２］，这也是林下树种提高光合能力的重要生态策略。 目前，根茎叶功能性状之

间存在“整体协调假说”、“功能相似假说”和“结构相似假说”，本文基于主成分分析发现耐阴树种根和茎功

能性状相关性更为紧密，比较符合结构相似假说［３３］。 此外，耐阴树种比叶面积和比根长、比根面积及根长之

间均表现为显著负相关（图 １Ｃ），表明光照不足环境下植物会分配给叶更多的资源以提高光能利用率，而不是

投入给细根的生长，这在一定程度上也不支持功能相似假说以及整体协调假说。 氮和磷是植物生长不可或缺

的营养元素，本文发现叶片氮磷和细根氮磷之间均存在显著正相关，这与之前多数研究结果一致［３４⁃３５］，说明

耐阴树种氮磷元素在叶和细根之间可能也遵循一定的分配机制。 此外，植物叶片 Ｎ ／ Ｐ 比值的阈值（１４ 和 １６）
影响植物的生长，当 Ｎ ／ Ｐ ＜ １４ 时，氮是最主要的限制因子，Ｎ ／ Ｐ ＞ １６ 时，磷是最主要的限制因子［３６］，本文发现

所有树种叶片 Ｎ ／ Ｐ ＞ １６，说明林下引入的耐阴树种可能主要受磷限制。 因此，引入树种时也应考虑磷利用效

率较高的耐阴植物。
３．２　 耐阴树种关键性状与生长率关系网

性状关系网络能够直观的表现植物性状在种间和种内的多元关系，对评价植物可塑性及其生态适应策略

提供了更加准确的方法［１９］。 植物性状间的组合，使植物能够充分利用所获资源，以达到其自身生长最大化的

目的。 已有研究关注根茎叶中单一性状与生长率相关性的分析，这忽视了不同营养器官的性状组合对植物生

长的影响［１５⁃１６］，本文在种间和种内水平上将耐阴树种根茎叶功能性状与树高和地径相对增长率关联性进行

全面分析。 观察发现，与生长率显著相关的种间关键性状在种内水平上与生长率表现出更为复杂的关系网，
说明耐阴树种可通过自身较高的性状可塑性以及多元的适应策略来弥补有限资源环境下的生长。 基于主成

分分析发现，耐阴树种可明显分为两个功能群落，以杨桐、蚊母树、栀子、海桐为主的“硬叶植物”（表现为叶干

物质含量高、叶生物量占比及叶面积小）和洒金叶珊瑚类型的“薄叶植物”（叶干物质含量低、叶生物量占比及

叶面积大）。 有研究报道薄叶植物普遍具有较高的养分吸收速率和生长率［５］，本文同样发现，与硬叶植物相

比，洒金叶珊瑚具有更高的氮磷含量和生长率，说明在弱光环境下薄叶植物可能仍表现出较高的生长率。 林

下树种为提高生长率可能会采取不同的生态策略。 例如，洒金叶珊瑚种内关系网中表现出较高中心性的性状

是根干物质含量和茎碳含量（表 ２），两者含量的增加会提高植物根茎的物理支持以及水分、养分运输的安全

性，尤其有助于支撑较大叶面积的薄叶植物，从而加强了植物叶光合作用的稳定运行和生长率的提高；茎生物

５５９６　 １９ 期 　 　 　 徐海东　 等：林下引入耐阴树种功能性状特征及其与生长的关系 　
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量占比是杨桐和蚊母树关系网中心性最高的性状，说明杨桐和蚊母树为了提高生长率，可能采取分配茎更多

生物量的生态策略，而茎生物量分配的增加会增强其顶端优势［３７］；而栀子和海桐为适应弱光环境下的生长，
通过增大对最高中心性性状（叶生物量占比）的投入来提高光合效能和生长率［３８］。 基于性状网络关联性分

析，本文还发现树高相对增长率的中心性远高于地径相对增长率，说明树高相对增长率可作为衡量耐阴植物

生长率的主要指标。 此外，为了提高功能性状对生长率预测的准确性，对耐阴种间和种内关键性状与生长率

关系网进行了全面评估，我们发现 １０ 个关键性状中只有叶面积是种间和种内关系网中均与树高相对增长率

显著正相关的指标。 说明叶面积更适合作为指示林下引入常绿阔叶树种生长率变化的关键性状，这可能主要

归因于大叶片物种在阴暗环境下往往具有较高的光合效益［３９］，从而导致叶面积对生长率的贡献更高。 由于

本研究仅是初步结论，引入树种在杉木林下生境的长期生长表现还有待进一步研究。 鉴于本研究区立地条件

和环境因子较一致的前提下，耐阴树种的功能性状更能准确反映其生长的差异，但相应结论也需要对更多林

下树种及更大尺度范围进行验证。

４　 结论

本文重点分析了林下引入耐阴树种根茎叶功能性状特征及其与生长率关系，并筛选关键功能性状，探讨

了种间和种内关键性状与生长率的关系，主要结论如下：
（１）根茎功能性状相关性更紧密，但种间根茎性状平均变异系数要小于叶性状，即叶性状的可塑性更强。
（２）种间和种内关键性状与生长率关系差异较大。 叶面积是种间中心性最高的性状，根干物质含量、茎

和叶生物量占比是种内中心性最高的性状。 此外，树高相对增长率的中心性远高于地径相对增长率。
（３）叶面积与树高相对增长率的显著正相关是种间和种内均存在的唯一关系。 综上所述，为提高功能性

状对生长率预测的准确性，需要我们综合考虑种间和种内功能性状和生长率的协调关系。 本文发现耐阴树种

叶面积在种间、种内均显著关联早期生长率，因此，具有较大叶面积的耐阴树种（如洒金叶珊瑚、草珊瑚等）可
作为林下引入树种的首选，这对高效构建复层林提供了理论依据和实践参考。
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