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闽楠叶形态与叶脉网络性状关系对城市生长环境的
响应

罗丽莹１ꎬ２ꎬ陈　 楠１ꎬ王云龙１ꎬ２ꎬ王光军１ꎬ２ꎬ∗

１ 中南林业科技大学生命科学与技术学院ꎬ长沙　 ４１０００４

２ 南方林业生态应用技术国家工程实验室ꎬ长沙　 ４１０００４

摘要:植物叶形态与叶脉网络功能性状的协同变异与权衡关系ꎬ对深入理解植物叶脉网络功能性状对环境变异的生态适应ꎬ以
及预测植物物种生活习性对城市化过程的响应具有重要意义ꎮ 闽楠作为珍贵的常绿阔叶树种ꎬ正在城市绿化中逐步推广ꎮ 针

对不同生长环境中(行道与植物园混交林)的闽楠ꎬ开展了叶形态与叶脉网络功能性状关系对城市生长环境的响应研究ꎮ 研究

结果表明:闽楠叶性状值基本满足正态分布ꎬ各性状变异系数保持在 １０％—２０％之间ꎬ群体内性状变异较为丰富ꎬ单因素方差分

析表明两种环境对叶形态性状的影响比叶脉网络系统的影响更明显ꎻ两种生长环境下闽楠叶形态性状组与叶脉网络功能性状

组都具有极显著相关性ꎬ行道和植物园混交林典型性相关系数分别为 ０.８０４ 和０.７９５ꎬ叶形态性状与叶脉直径呈显著正相关ꎬ形
态性状、叶脉直径与初级脉密度呈显著负相关ꎻ闽楠在响应城市生长环境的过程中呈现出相应的经济权衡机制ꎬ行道环境中闽

楠以较大的初级脉密度和较小叶面积来确保水分获取和光合之间的平衡ꎬ植物园闽楠则采用较低初级叶脉密度、较高叶面积和

叶脉直径的叶形态和叶脉网络构建模式ꎮ 在选择闽楠作为城市绿化树种时ꎬ可将叶片形态性状组与叶脉网络功能性状组的协

同变化和权衡关系作为选种依据ꎬ以提高闽楠在城市环境中的成活率和适应性ꎮ
关键词:叶脉网络功能性状ꎻ形态性状ꎻ典型性相关ꎻ闽楠
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叶形态性状是指示植物如何适应特定环境的重要指标[１]ꎬ它能够有效地反映生存环境的变化ꎬ 并且影响

植物的基本行为和功能[２]ꎮ 叶脉网络功能性状是叶性状最重要性状之一ꎬ是体现叶脉网络结构与叶脉系统

功能之间关系结构性状[３]ꎬ是环境因子、叶脉网络结构和叶脉系统功能三者相互作用的结果表现ꎮ 叶脉结构

具有跨植物物种的共同功能[４]ꎬ用于机械支持[５]、糖和激素运输[６]ꎬ补充光合作用过程中因蒸腾而丧失的水

分[７]ꎬ还能通过韧皮部把光合产物和信号分子从叶肉传送到植物其他部分[５]ꎮ 对于闽楠的形态和功能研究

主要集中在生理生态学[８￣９]、森林经营[１０]、遗传变异[１０]、无性繁殖[１１]、分布格局[１２￣１３]等ꎬ少数人对闽楠叶脉的

解剖结构和生态适应性进行了相关研究[１４]ꎮ 目前ꎬ大多数有关叶脉网络功能性状相互关系的研究都借助了

一定的“媒介”ꎬ最常见的是叶片经济性状和叶片水力性状ꎮ 例如ꎬＳａｃｋ 等[１５￣１６]指出大叶的初级脉直径较大但

叶脉密度较小ꎬ且叶片水力阻力与中脉轴向阻力正相关ꎬ而前者与叶脉密度存在一定关系ꎬ后者又取决于木质

部的导管数量和直径ꎮ Ｊｏｈｎ 等[１７]发现ꎬ比叶重与叶脉密度、叶脉直径、单位面积叶脉体积等均有一定的关系ꎮ
Ｇｉｖｎｉｓｈ[１８]的研究表明ꎬ导管直径变小会降低叶片水分运输效率ꎬ但导管数量或叶脉密度可对此进行平衡ꎮ

叶脉网络功能性状与叶形态性状是植物适应环境时有较大可塑性的两大性状ꎬ它们之间存在着一定的联

系ꎮ Ｓａｃｋ 等[１５]的研究表明:初级脉直径与叶面积呈正比ꎬ初级脉密度与叶面积呈反比ꎬ甚至可通过叶片碎块

的初级脉密度估算完整叶片面积ꎻ而次级脉的直径、密度与叶面积的关系不显著ꎮ 徐婷等[１９] 的研究表明:不
同坡向的刺槐叶片一级脉密度、二级脉密度均与叶面积呈负相关ꎬ并且叶面积的增长速度大于叶脉密度的减

小速度ꎮ 但到目前为止ꎬ对上述两类性状关系的研究主要强调叶脉密度与叶面积的关系ꎬ而两类性状整体间

的关系还鲜有报道ꎮ 探讨不同生长环境中闽楠叶脉网络功能性状与叶形态性状间的关系ꎬ对理解植物为适应

环境在形态结构、生理生化方面进行的生态适应策略具有重要意义ꎮ
闽楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ)是国家二级珍稀濒危保护樟科植物[２０]ꎬ其树干端直ꎬ冠形优美ꎬ枝叶茂密ꎬ目前因其

独特的生态功能和景观功能ꎬ在园林绿化应用中前景广阔[２１]ꎮ 本文对生长于行道和植物园混交林两种不同

生长环境的闽楠进行观测ꎬ探究叶片 ４ 个叶脉网络功能性状与 ４ 个形态性状之间的关系ꎬ旨在揭示闽楠在城

市不同生长环境中的生长特性及其差异ꎬ理解闽楠响应异质生境的生态适应机制ꎬ为闽楠应用于城市绿化提

供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 样地概况

试验以位于湖南省长沙市中南林业科技大学校园内行道和植物园生长的闽楠 ( １１２° ５９′ ２９″—
１１２°５９′４６″Ｅꎬ２８°８′７″—２８°８′１１″Ｎ)为研究对象ꎬ试验地海拔 ９２—１００ ｍꎮ 校区夏天通风ꎬ冬季日照充足ꎬ排水

通畅ꎬ属亚热带季风气候ꎬ春季多雨ꎬ夏秋多晴ꎬ严寒期短ꎬ暑热期长ꎬ年均降水量 １３６１.６ ｍｍꎬ集中于 ４ 月ꎬ年
平均气温为 １７.４ ℃ꎮ 本区地层古老ꎬ母岩为典型的第四纪网纹红壤ꎬ风化程度较深ꎮ 区内土壤为低酸性土壤

９３８７　 １９ 期 　 　 　 罗丽莹　 等:闽楠叶形态与叶脉网络性状关系对城市生长环境的响应 　
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或中性土壤ꎬ适合植物生长ꎬ地带性植被为常绿阔叶林ꎮ 校区内种植的树种包括常绿及落叶乔木ꎬ常绿及落叶

灌木ꎬ草花植物ꎬ水生及藤蔓植物ꎬ竹类植物等ꎬ近约 １００ 科属 ４００ 余种ꎮ
１.２　 样品采集与环境因子的测定

２０１８ 年 ８ 月至 ２０１９ 年 ７ 月ꎬ试验选取 １２ 棵长势良好的闽楠ꎬ其中 ６ 棵位于主要道路一侧ꎬ６ 棵位于植物

园ꎬ苗木均于 ２００６ 年选自湖南永州金洞林场 １０ 年生闽楠ꎮ 初栽时ꎬ胸径平均为 ８.２ ｃｍꎬ树高为 ６.５ ｍ 左右ꎬ经
１２ ａ 的城市环境生长过程ꎬ在胸径、树高和外形上均产生明显变异ꎮ 用高枝剪在每棵树的树冠中上部按东、
南、西、北四个方向均匀采样ꎬ剪取靠近两年生枝(直径 ３.５ ｍｍ)的成熟无虫害叶片约 ２００ ｇꎮ 天气晴朗时于

９:００—１１:００ꎬ用 ３４１５Ｆ 手持光量子计于 ４ 个方位的采样枝条向外 ５ ｃｍ 处测定光合有效辐射(ＰＡＲ)ꎬ便携式

湿度仪测定土壤湿度ꎮ 行道光合有效辐射为(７２３.４３±６７.３６) μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ土壤湿度为 ０.０５ ｍ３ / ｍ３ꎬ株行距平

均为(７.４５±０.０８) ｍꎻ植物园混交林光合有效辐射为(５８４.２２±７４.２４) μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ土壤湿度为 ０.１２ ｍ３ / ｍ３ꎬ株
行距平均为(４.７２±０.３２) ｍꎮ 闽楠在两种不同生长环境的生长指标如表 １ꎮ

表 １　 两种不同生长环境中闽楠的生长指标

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

类型
Ｔｙｐｅ

树高 / ｍ
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

胸径 / ｃｍ
Ｂｒｅａｓｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ

冠幅 / ｍ
Ｃａｎｏｐｙ ｄｉａｍｅｔｅｒ

枝下高 / ｍ
Ｆｉｒｓｔ ｌｉｖｅ ｂｒａｎｃｈ ｈｅｉｇｈｔ

行道 Ｓｔｒｅｅｔ ７.８５±０.６３ １５.６７±０.６５ ３１.１３±１.６８ ２.５５±０.１５

植物园 Ｂｏｔａｎｉｃａｌ ｇａｒｄｅｎ １２.４８±０.４２ ２６.５３±１.２２ ３２.３６±２.７２ ２.９０±０.１９

１.３　 叶形态和叶脉截面积的测定

每棵树采集的叶片中随机选取叶片 ３０ 片于 Ｅｐｓｏｎ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ １１０００ＸＬ 扫描仪上扫描成图并编号ꎬ测量单

个叶片的长、宽、面积和周长ꎬ测量完形态性状后随机选取 ８ 片ꎬ沿叶片主脉从上至下分别在叶片的 １ / ３、２ / ３
以及底端处剪取微小矩形块ꎬ放入 Ｆ.Ａ.Ａ 固定液中ꎮ 一段时间后利用 ＬＥＩＣＡ ＣＭ１８５０ 冷冻切片机切取叶脉纵

切面ꎬ新制切面放入原固定液浸泡后ꎬ选择完好的切片制成装片ꎬ用番红￣固绿染色后置于显微镜下观察ꎬ并用

图森 ＩＳ３００ 显微照相机拍照ꎬ之后用 ＩｍａｇｅＪ １.５０ｉ 测量主脉面积、主脉韧皮部面积和主脉木质部面积ꎮ
１.４　 初级脉密度(Ｍａｊｏｒ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ)的鉴定与测量

叶片结构工作组等[２２￣２３]认为ꎬ一级脉和二级脉通常被称为初级脉ꎬ对叶脉网络起支持和调配作用ꎻ三级

脉和大于三级的叶脉被称为次级脉ꎬ是叶肉细胞与维管束系统进行交换的场所[７ꎬ２４]ꎮ 叶脉分级中ꎬ一级脉是

茎维管束的延续ꎬ扩展至整个叶脉长度ꎻ二级脉是一级脉的分支[２５]ꎮ 形态性状和叶脉截面积测定完成后ꎬ沿
叶片主脉从上至下分别在叶片的 １ / ３、２ / ３ 处以及底端剪取矩形块(每个矩形块面积为 ３—５ ｃｍ２)ꎬ扫描测量

初级脉的密度ꎮ
１.５　 数据分析

使用 ＩｍａｇｅＪ １.５０ 测量叶长、叶宽、叶周长与叶面积ꎬＡｕｔｏＣＡＤ ２０１２ 测量初级脉长度ꎬＭｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０
对数据进行汇总ꎬ并计算相关指标ꎮ 其中初级脉密度的计算公式为:初级脉密度 ＝初级脉长度 /叶片面积ꎻ主
脉直径、主脉韧皮部直径与主脉直径均为等效直径ꎻ可塑性指数＝ (ＭＡＸ－ＭＩＮ) / ＭＡＸꎬＭＡＸ 和 ＭＩＮ 分别代表

最大、最小特征值ꎻ指标变异系数＝标准差 /平均值[２６]ꎮ 数据分析前对叶形态、叶脉网络功能性状指标进行单

个样本 Ｋ￣Ｓ 检验ꎬ均满足正态分布ꎬ使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２３.０ 对数据做描述性统计分析、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析

以及典型相关分析ꎬ不同绿地环境叶性状平均值的差异比较采用单因素方差分析ꎮ 运用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２.５ 软件

中线性函数模型对叶形态组和叶脉网络功能性状组中权重较大的性状进行线性拟合并作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 闽楠叶形态与叶脉网络功能性状特征

　 　 变异系数(Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬＣＶ)和可塑性指数(Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎬＰＩ)是反映进化过程中各性状的保

０４８７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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守性或遗传可塑性的两大重要指标ꎬ两个指标的值越大ꎬ植物对环境的适应性越强[２７]ꎮ 叶形态和叶脉网络功

能性状的变异系数统计结果表明(表 ２)ꎬ各功能性状的种内变异系数在 １０.５６％—２５.４４％之间ꎬ叶脉网络功能

性状变异系数、可塑性指数均表现为植物园环境大于行道环境ꎬ而除比叶面积变异系数外ꎬ叶形态变异系数、
可塑性指数均表现为行道大于植物园ꎮ 两种生长环境的闽楠叶形态以叶面积的变异幅度最大ꎬ叶脉网络功能

性状则以初级叶脉密度的变异幅度最大ꎮ 可塑性指数与变异系数在不同性状间存在差异ꎬ两种生长环境的闽

楠叶形态性状可塑性指数和变异系数呈现相似规律ꎬ由大到小表现为叶面积>叶宽>叶长>叶周长ꎮ
将两种生长环境下闽楠叶形态和叶脉网络功能性状特征进行单因素方差分析(表 ３)ꎬ表明生长环境对叶

形态性状的影响比叶脉网络系统的影响更显著ꎬ对叶长、叶宽、叶周长 ３ 个叶形态指标特征的影响达到极显著

水平(Ｐ<０.０１)ꎬ对叶脉网络功能性状指标的影响不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ

表 ２　 闽楠叶片形态性状与叶脉网络功能性状

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｖｅｎａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ

性状指标 Ｉｎｄｅｘ
均值 Ｍｅａｎ 标准差 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ 可塑性指数 ＰＩ 变异系数 ＣＶ / ％

道路 植物园 道路 植物园 道路 植物园 道路 植物园

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ(ＬＬ) / ｃｍ １３.２５ １１.８０ １.７０ １.４４ ０.４８ ０.４７ １２.８５％ １２.２０％

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ(ＬＷ) / ｃｍ ２.７９ ３.０７ ０.４５ ０.４１ ０.５８ ０.４８ １６.２０％ １３.３６％

叶周长 Ｌｅａｆ ｐｅｒｉｍｅｔｅｒ(ＬＤ) / ｃｍ ２９.０３ ２６.６４ ３.７２ ３.１９ ０.４７ ０.４７ １２.８０％ １１.９７％

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ(ＬＡ) / ｃｍ２ ２３.９０ ２４.５９ ６.０８ ５.８６ ０.７５ ０.６９ ２５.４４％ ２３.８３％

比叶面积 / (ｃｍ２ / ｇ)
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ(ＳＬＡ)

１０５.８２ １０２.８６ １３.２９ １８.０６ ０.６８ ０.５５ １４.６８％ １７.５６％

主脉直径 / μｍ
Ｍａｉｎ ｖｅｉｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ(ＶＤ) ４８２.００ ４８３.６９ ５０.８６ ６０.５９ ０.３７ ０.４４ １０.５６％ １２.５３％

主脉韧皮部直径 / μｍ
Ｍａｉｎ ｐｈｌｏｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ(ＰＤ) ２２８.００ ２２５.００ ２９.３０ ３３.９２ ０.４４ ０.５０ １２.８５％ １５.０５％

主脉木质部直径 / ｕｍ
Ｍａｉｎ ｖｅｉｎ ｘｙｌｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ(ＸＤ) ２３３.００ ２１９.００ ７９.９６ ３３.６３ ０.４２ ０.４９ １３.６２％ １５.３０％

初级脉密度 / (ｃｍ / ｃｍ２)
Ｐｒｉｍａｒｙ ｐｕｌｓｅ ｄｅｎｓｉｔｙ(ＰＰＤ)

３.７４ ３.５８ ０.５３ ０.７１ ０.４６ ０.６４ １０.９９％ １０.９５％

　 　 ＣＶ:Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ ＰＩ:Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

表 ３　 两种生长环境叶形态和叶脉网络功能性状的单因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆ ａｎｄ Ｐ ｖａｌｕｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｖｅｉｎ ｎｅｔｗｏｒｋ

指标 Ｉｎｄｅｘ ＬＬ ＬＷ ＬＰ ＬＡ ＳＬＡ ＶＤ ＰＤ ＸＤ ＰＰＤ

生境
Ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

Ｆ＝ ７６.０２
Ｐ＝ ０.００

Ｆ＝ ３８.５７
Ｐ＝ ０.００

Ｆ＝ ４３.０２
Ｐ＝ ０.００

Ｆ＝ １.２１
Ｐ＝ ０.２７

Ｆ＝ ０.３８
Ｐ＝ ０.５４

Ｆ＝ ０.０３
Ｐ＝ ０.８６

Ｆ＝ ０.１６
Ｐ＝ ０.６９

Ｆ＝ ０.９８
Ｐ＝ ０.３２

Ｆ＝ １.４４
Ｐ＝ ０.２３

２.２　 叶形态性状组与叶脉网络功能性状组的典型相关分析

通过将两种生长环境 ４ 个叶片形态性状和 ４ 个叶脉网络功能性状进行典型相关分析ꎬ求得叶片形态和叶

脉功能性状两个性状组之间的 ４ 个典型相关系数及对应典型变量组合ꎬ经 Ｂａｒｔｌｅｔｔ(χ２)卡方检验ꎬ均只有第 １
典型相关系数达极显著水平ꎬ分别为 ０.８０４ 和 ０.７９５(图 １ꎬ图 ２)ꎬ说明闽楠形态性状与叶脉网络功能性状之间

存在极显著的相关关系ꎮ 每一个典型变量冗余分析的结果都较大(５９.３％ꎬ７０.３％ꎬ７７.５％ꎬ５４.４％)ꎬ说明各典

型变量都能较好地解释相应变量组的变异ꎮ
从表 ４ 和表 ５ 可以看出ꎬ对于形态性状组的典型变量 Ｕꎬ叶面积(－１.１５５ꎬ－１.２６９)在两种生长环境中所占

权重都是最大ꎬ其次是叶长(０.６１３ꎬ０.６４９)ꎬ道路闽楠叶片占 Ｕ１权重最小的是叶周长(０.２８５)ꎬ而植物园闽楠叶

片占 Ｕ２权重最小的是叶宽(０.０３７)ꎻ对于叶脉网络功能性状组的典型变量 Ｖꎬ主脉直径(－０.８６１ꎬ－０.８５５)在两

种绿地环境中占权重均最大ꎬ占其权重最小的都是主脉韧皮部直径(－０.０５３ꎬ０.０１３)ꎬ说明闽楠形态性状与叶

脉网络功能性状这一对典型变量中叶面积与主脉直径的相关最为密切ꎮ 行道闽楠叶片ꎬ与 Ｕ１相关性最强的

是叶宽(λ＝ －０.９５８)ꎬ最弱的是叶周长(λ＝ －０.６０１)ꎻ与 Ｖ１相关性最强的是主脉直径(λ ＝ －０.９７９)ꎬ最弱的是主
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脉韧皮部直径(λ＝ －０.６８７)ꎮ 对于植物园闽楠叶片ꎬ与 Ｕ２相关性最强的是叶面积(λ＝ －０.９４７)ꎬ最弱的是叶长

(λ＝ －０.８０８)ꎻ与 Ｖ２相关性最强的是初级脉密度(λ ＝ ０.８８２)ꎬ最弱的是主脉韧皮部直径(λ ＝ －０.６２４)ꎬ以上结

果表明各性状变量与相应的典型变量之间都具有较强或强烈的相关性ꎮ

表 ４　 道路闽楠叶片性状的典型相关分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｒｏｕｎｄ ｒｏａｄ

对象 Ｏｂｊｅｃｔ 值 Ｖａｌｕｅ 备注 Ｒｅｍａｒｋｓ

典型相关系数 λ１

Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
λ１ ＝ ０.８０４∗∗ λ１极显著(Ｐ<０.０１)ꎬ具有统计学意义

形态性状组的典型变量 Ｕ１

Ｔｙｐｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｔｒａｉｔ ｇｒｏｕｐ

Ｕ１ ＝ ０.６１３　 叶长－０.５８２×叶宽－１.１５５×叶面

积＋０.２８５×叶周长
冗余分析中对于原始变量组的变异解释为
５９.３％

叶脉网络功能性状组的典型变量 Ｖ１

Ｔｙｐｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｎａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔ ｇｒｏｕｐ

Ｖ１ ＝－０.８６１×主脉直径－０.０５３×主脉韧皮部

直径＋０.１１８×主脉木质部直径＋０.２８３×初级
脉密度

冗余分析中对于原始变量组的变异解释为
７０.３％

图 １　 道路闽楠典型变量的典型结构图

Ｆｉｇ.１　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｒｏｕｎｄ ｒｏａｄ

表 ５　 植物园闽楠叶片性状的典型相关分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｉｎ ｂｏｔａｎｉｃａｌ ｇａｒｄｅｎ

对象 Ｏｂｊｅｃｔ 值 Ｖａｌｕｅ 备注 Ｒｅｍａｒｋｓ

典型相关系数 λ２

Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
λ２ ＝ ０.７９５∗∗ λ２极显著(Ｐ<０.０１)ꎬ具有统计学意义

形态性状组的典型变量 Ｕ２

Ｔｙｐｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｔｒａｉｔ ｇｒｏｕｐ

Ｕ２ ＝ ０.６４９×叶长＋０.０３７×叶宽－１.２６９×叶面

积－０.３６３×叶周长
冗余分析中对于原始变量组的变异解释为
７７.５％

叶脉网络功能性状组的典型变量 Ｖ２

Ｔｙｐｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｎａｔｉｏｎ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｇｒｏｕｐ

Ｖ２ ＝－０.８５５×主脉直径＋０.０１３×主脉韧皮部

直径＋０.３８１×主脉木质部直径＋０.７３１×初级
脉密度

冗余分析中对于原始变量组的变异解释为
５４.４％

２.３　 不同生长环境叶形态与叶脉网络功能性状的关系

不同生长环境闽楠叶形态性状与叶脉网络功能性状相关性如表 ６ 所示ꎬ通过 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析表明ꎬ除植

物园闽楠叶片的主脉韧皮部直径与各性状间无显著相关性外ꎬ两种环境中的其余性状之间都具有显著相关

性ꎮ 两种生长环境中叶形态性状之间均呈极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎬ初级脉密度与叶形态性状、主脉直径呈极

显著负相关ꎬ表明初级脉密度与叶形态性状、主脉直径呈显著权衡关系ꎮ
根据叶形态性状组和叶脉网络功能形状组典型相关分析的结果ꎬ选取各性状组权重较大的两个指标进行

函数模型拟合分析(图 ３)ꎬ分别为叶长、叶面积和主脉直径、初级脉密度ꎬ叶长、叶面积与主脉直径存在极显著

的正相关关系ꎬ其回归方程斜率均表现为植物园闽楠大于行道闽楠ꎬ表明叶长、叶面积等叶形态性状与主脉直

径存在协同进化关系ꎬ随着叶长、叶面积的增加ꎬ植物园闽楠叶主脉直径生长速率更明显ꎮ 叶长、叶面积、主脉

直径与初级脉密度呈显著权衡关系ꎬ叶形态性状、主脉直径越小叶脉密度越大ꎬ且这种权衡关系在两种生长环
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境中存在差异ꎮ

图 ２　 植物园闽楠典型变量的典型结构图

Ｆｉｇ.２　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｉｎ ｂｏｔａｎｉｃａｌ ｇａｒｄｅｎ

表 ６　 不同生长环境下闽楠叶形态性状与叶脉性状的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

类型 Ｔｙｐｅｓ 性状 Ｔｒａｉｔ ＬＬ ＬＷ ＬＰ ＬＡ ＶＤ ＰＤ ＸＤ ＰＰＤ

行道 Ｒｏａｄ ＬＷ ０.７２９∗∗ １

ＬＰ ０.９７３∗∗ ０.７３８∗∗ １

ＬＡ ０.９２０∗∗ ０.９００∗∗ ０.９０６∗∗ １

ＶＤ ０.４７１∗∗ ０.７５２∗∗ ０.４６３∗∗ ０.６８５∗∗ １

ＰＤ ０.３７０∗ ０.５６４∗∗ ０.３８１∗∗ ０.４８９∗∗ ０.６４１∗∗ １

ＸＤ ０.１０１ ０.１４６ ０.０６７ ０.１４５ ０.０７２ －０.０７０ １

ＰＰＤ －０.５１９∗∗ －０.７８４∗∗ －０.５３８∗∗ －０.６７０∗∗ －０.６９１∗∗ －０.５２９∗∗ －０.１１１ １

植物园 ＬＷ ０.７２１∗∗ １

Ｂｏｔａｎｉｃａｌ ｇａｒｄｅｎ ＬＰ ０.９１３∗∗ ０.７３５∗∗ １

ＬＡ ０.９０８∗∗ ０.８５７∗∗ ０.８９８∗∗ １

ＶＤ ０.５５８∗∗ ０.４６３∗∗ ０.６０４∗∗ ０.５８５∗∗ １

ＰＤ ０.５１５∗∗ ０.４１９∗∗ ０.４９３∗∗ ０.５２５∗∗ ０.８８７∗∗ １

ＸＤ ０.５６５∗∗ ０.４０９∗∗ ０.５９５∗∗ ０.５６２∗∗ ０.９４９∗∗ ０.８１９∗∗ １

ＰＰＤ －０.５１８∗∗ －０.５００∗∗ －０.５５６∗∗ －０.５９７∗∗ －０.３８９∗∗ －０.３２５∗∗ －０.４２３∗∗ １
　 　 ∗表示显著水平 Ｐ<０.０５ꎬ∗∗表示显著水平 Ｐ<０.０１

３　 讨论

３.１　 两种生长环境闽楠叶性状特征及变异程度

叶片作为植物生理活动的重要器官ꎬ对异质环境敏感ꎬ适应环境过程中表现出一定的表型性状[２８]ꎮ
Ｐｈｉｌｉｐ 等[２９]的研究认为叶长、叶宽和叶面积均会随着荫蔽程度的加强而增加ꎬ本次研究中除叶长的变化情况

有差异外都与其相符ꎮ 竞争很大程度上塑造植物生存环境条件ꎬ使其结构和功能不断适应多变的环境ꎬ特别

是对于幼龄林时期的乔木来说ꎬ在响应邻里竞争的过程中ꎬ其结构会被强烈塑造[３０￣３１]ꎮ 王君[３２]进行不同水分

处理的植物ꎬ叶面积和比叶面积会产生显著差异ꎬ随胁迫的加深叶面积变小ꎮ 两种生长环境中ꎬ植物园树木密

度大ꎬ竞争强烈ꎬ而行道生长的闽楠株距大ꎬ能获得更多的光照ꎬ因此生长在植物园环境中更注重叶宽的增加

来显著增加叶面积ꎮ 植物生长环境的差异导致获得性资源发生改变ꎬ迫使植株个体在高度、叶片性状、叶脉性

状等方面发生可塑性调整[３３]ꎮ 植物园较行道土壤含水率较高ꎬ树木密度大遮荫严重ꎬ植物园闽楠在土壤水分

充足的条件下为了竞争光资源产生最大的光合效益ꎬ闽楠选择较低初级叶脉密度、较高叶面积和叶脉直径的

叶形态和叶脉网络构建模式来保证植物叶片具有较高的导水率和机械支撑能力ꎮ 行道土壤含水率较低ꎬ且生

长于固定面积的树池中ꎬ其水资源获取受限ꎬ行道闽楠有较大的初级脉密度ꎬ以获得更多水分传输路径ꎻ闽楠

植株之间间距大ꎬ枝叶间的遮荫现象小于植物园ꎬ光照更充足ꎬ为减少蒸腾作用的失水行道闽楠选择较小的叶
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图 ３　 不同生长环境下叶宽、叶面积与叶脉直径、初级脉密度的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈꎬ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ｖｅｉｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

面积ꎮ 叶脉网络系统的发育和构型是叶脉结构性状根据生存的环境特点进行经济权衡的结果[３４]ꎬ植物叶形

态和叶脉网络功能性状在直接响应环境变化的同时ꎬ结合自身生长需求权衡资源获取过程中的投入－收益ꎬ
对差异化环境产生独特的响应机制ꎬ形成最终的叶脉网络功能系统[３５]ꎬ这在一定程度上削弱了环境对叶脉网

络功能性状的直接塑造ꎮ
Ｈａｌｌｉｋ 等[３６]的研究表明变异系数可反映物种潜在适应能力ꎬ功能性状的种间变异系数可高达 ９５％ꎬ而种

内变异系数则不超过 ３０％ꎮ 本研究中闽楠各功能性状的种内变异系数在 １０.５６％—２５.４４％之间ꎬ说明各功能

性状的变异较为丰富(表 ２)ꎬ种内变异虽然较小却是植物对不同生境适应性变化的直接体现ꎮ 可塑性指数可

反映物种克服环境异质性的能力[３７]ꎬ两种环境下叶面积的变异系数和可塑性指数均较大ꎬ反映出叶面积在两

种环境中都具有极强的可塑性水平ꎬ叶形态性状和叶脉网络功能性状受生境异质性的影响ꎬ在两种环境中协

同变化产生表型差异ꎮ
３.２　 两种生长环境下叶脉直径与叶脉密度的权衡关系

叶脉具有生理学和力学的双重意义ꎬ在生理学上叶脉作为维管束器官提供叶片水分和养分的供应是其主
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要作用ꎬ在力学上作为木质部成分对叶片起支撑作用[３]ꎮ 在本研究中ꎬ主脉直径、主脉韧皮部直径与主脉木

质部直径三者之间具有正向的相关性ꎬ这是因为叶脉本身就主要由韧皮部与木质部组成ꎬ四周是维管束鞘ꎬ它
们又被包裹在薄壁细胞或厚壁组织中[３８]ꎬ筛管能将光合产物从叶片输送到植物的其他部分ꎬ导管能够从叶柄

向叶肉输送水分ꎮ Ｍｃｋｎｏｗ 等[３９]指出ꎬ较大的叶片往往有较大的叶柄和主脉ꎬ其中含有更多更大的木质部导

管和韧皮部筛管ꎮ 韧皮部筛管数量多或直径大有助于提高韧皮部运输效率ꎬ木质部水力导度与木质部导管数

量也与呈正相关关系[３８ꎬ４０]ꎬ因此韧皮部直径与木质部直径能反应叶片对于光合产物和水分的运输能力ꎮ
本研究中初级脉密度与主脉直径具有负相关性ꎬ呈显著的权衡关系ꎬ这与 Ｓａｃｋ 等[１５] 对于较大叶片相关

研究以及 Ｇｉｖｎｉｓｈ 等[１８]的研究结论相同ꎮ 在植物园混交林中闽楠与其他乔木光竞争ꎬ遮阴会降低植物园的土

壤水分潜在蒸散且其他树种树干截流雨水改变小气候ꎬ使其以较低的叶脉密度、较大的叶脉直径来满足蒸腾

作用的水分要求ꎻ行道闽楠能获得更多的光但土壤水分含量较低且蒸腾作用强于植物园ꎬ为了较大限度利用

行道土壤水分并实现光合作用的物质的转化和迁移ꎬ就需要较大的叶脉密度来权衡ꎮ 为了降低与相邻植物的

资源和生存空间等的竞争ꎬ 植物叶片叶脉密度与叶脉直径存在权衡与协变关系ꎬ 改变异质生境中植物形态

和生理性状间的相互耦合ꎬ 最大限度地达到较高的水分利用效率和光合能力ꎬ 以及实现光合作用中的物质

迁移与能量转化的生理生化机制[４１￣４２]ꎮ
３.３　 两种绿地环境下叶形态与叶脉网络功能性状关联性分析

环境因子并非简单地调控某一性状ꎬ而是控制植物性状之间的相互关系ꎬ通过多个性状的表达来促进功

能策略的优化ꎬ使性状之间协同地响应环境变化[４３￣４４]ꎮ Ｗｒｉｇｈｔ 等[４５]的研究也指出ꎬ气候对某一种叶片性状的

影响较小而对不同性状间关系的调控影响较大ꎬ并且植物叶片性状之间的关系比植物叶片性状和环境的关系

更加紧密ꎮ 根据特定的环境条件而进化出的形态和生理特性可能是植物在不同生境中生存和繁殖的原

因[４６￣４７]ꎮ 在光合作用和水分运输的权衡下ꎬ植物园混交林闽楠为了与其他乔木光竞争ꎬ通过减小闽楠的叶脉

密度而增加叶片大小的投资来保证光合收益ꎻ而行道闽楠则通过更少的叶片资源投入来获取更大的叶脉密

度ꎬ保证光合所需要的水分ꎬ从而叶形态形状组与叶脉网络功能性状组之间协同进化ꎬ但不同环境中叶片形态

性状组、叶脉网络功能性状组的典型变量与相应原始变量之间的关系表现出差异ꎮ 为了顺利完成自身的生命

过程且实现光合产物投资－收益的最大化ꎬ植物会主动调整、转换和补偿叶脉性状的功能及状态[４８￣４９]ꎬ将生物

量优先分配给具有最易获取能力的性状ꎬ这是植物提高资源利用效率的生活史对策[４]ꎮ 植物的生态策略和

适应性、响应性功能要通过一系列紧密联系的性状来实现ꎬ但性状的构建ꎬ稳固和性状之间的强弱变化与替补

转换ꎬ则靠植物自身的资源权衡机制来调控[５０]ꎮ 例如ꎬ不同环境中叶片形态性状和结构功能性状是相互联系

的ꎬ但其生态策略的表现是一致的[５１]ꎮ 在本研究中ꎬ两种不同生长环境下闽楠叶片形态性状组与叶脉网络功

能性状组达极显著相关性ꎬ对于不同环境的同一种典型变量来说ꎬ相应原始变量的权重系数与相关性系数具

有较大差异ꎬ因此将闽楠作为城市绿化树种时ꎬ可以根据绿地环境条件ꎬ将叶片形态性状组与叶脉网络功能性

状组的相关性作为选种依据ꎬ以提高闽楠在城市绿化中的适应性ꎮ

４　 结论

本文基于城市不同生长环境的闽楠生长ꎬ分析闽楠响应异质生境所表现的植物叶形态与叶脉网络功能性

状的协同变异与权衡关系ꎬ主要得到以下结论:(１)生长环境对叶形态性状的影响比叶脉网络系统的影响更

显著ꎬ各功能性状的种内变异系数在 １０.５６％—２５.４４％之间ꎬ两种生长环境的闽楠叶形态以叶面积的变异幅度

最大ꎬ变异系数分别为 ２５.４４％和 ２３.８３％ꎬ叶脉网络功能性状变异系数、可塑性指数均表现为植物园环境大于

行道环境ꎬ而除比叶面积变异系数外ꎬ叶形态变异系数、可塑性指数均表现为行道大于植物园ꎮ (２)闽楠叶形

态与叶脉性状间存在一定的协调性ꎬ并通过调整叶片的结构特征来适应环境的变化ꎮ 为满足植株获取光合产

物和提高水分利用效率的需求ꎬ行道闽楠选择了较大的叶脉密度和较小的叶面积来提高水分利用效率ꎻ而植

物园混交林的闽楠则选择较大的叶面积、较小的叶脉密度和较大的主脉直径ꎬ弥补因相邻植物干扰的光竞争ꎬ

５４８７　 １９ 期 　 　 　 罗丽莹　 等:闽楠叶形态与叶脉网络性状关系对城市生长环境的响应 　
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较好的验证了植物对生境异质性的适应机制ꎮ (３)闽楠形态性状组与叶脉网络功能性状组之间存在极显著

的相关关系ꎮ 叶形态性状与叶脉直径呈显著正相关ꎬ形态性状、叶脉直径与初级脉密度呈显著负相关ꎬ行道环

境中闽楠以较大的初级脉密度和较小叶面积来确保水分获取和光合之间的平衡ꎻ植物园闽楠则采用较低初级

叶脉密度、较高叶面积和叶脉直径的叶形态和叶脉网络构建模式ꎬ来保证植物叶片具有较高的导水率和机械

支撑能力ꎮ 今后将闽楠应用于城市绿化ꎬ还需研究各异质环境影响叶形态和叶脉网络功能构建机制的关键环

境因子ꎬ根据种植环境条件ꎬ将叶片形态性状组与叶脉网络功能性状组的协同变化和权衡关系作为选种依据ꎬ
以提高闽楠在城市环境中的成活率和适应性ꎮ
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