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基于树形结构的木棉叶功能性状差异性研究

杨　 巧，朱润军，杨畅宇，李仕杰，程希平∗

西南林业大学地理与生态旅游学院， 昆明　 ６５０２２４

摘要：叶功能性状不仅反应植物对资源的利用能力，还涉及植物对自身结构和环境的生存适应策略。 以不同生长阶段的木棉为

研究对象，于 ２０１９ 年 １２ 月实地测量树高、冠幅等 ５ 个主要树形因子和采样测定叶面积、比叶面积、叶干物质含量、叶片含水量

等 １４ 个叶功能性状，分析其在不同生长阶段的变化规律和相互关系，探讨叶功能性状对树形结构的响应。 结果表明：不同生长

阶段的木棉叶功能性状之间存在差异（Ｐ＜０．０５），且表现出一定的相关性（Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１）；木棉叶片的面积、长度、宽度、周长、

鲜重、饱和重、干重、比叶质量和干物质含量等功能性状是随生长阶段变化的主要指标。 影响木棉叶片各性状的树形因子也不

相同，其中叶面积主要受到冠幅的影响，叶片鲜重和饱和重主要受到枝下高的影响，叶片干重和相对含水量主要受到树高的影

响，比叶面积、叶片含水量和干物质含量主要受到树高、尖削度的影响，比叶质量主要受到胸径、尖削度、树高的影响。 随着木棉

的生长，叶功能性状表现出受树形结构的影响而具有较强的表型可塑性，有利于其适应内外环境的变化。 因此，叶功能性状之

间的变化差异和相关组合，反映了不同生长阶段的木棉对树形结构的适应性调整和对资源的利用策略，在一定程度上为探索西

双版纳热带雨林区的生态保护和可持续发展提供相关科学依据。
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植物在长期的进化和自然选择的过程中，通过调整结构和优化功能来适应生长所需主要资源以及环境因

子的空间异质性，提高其生存、生长竞争能力［１—３］。 叶片作为植物体与环境接触最多的主要营养器官，叶功能

性状（Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒｉａｔｓ）受自身遗传因素和环境因子的共同影响，被认为是植物生长和发育中重要的易测

形态学特性指标，不仅间接影响植物的繁殖、生存和生长，还反映植物对自身树形结构和外界环境的

响应［４—６］。
随着叶经济谱理论的提出，植物叶功能性状在不同树种、林龄等之间的差异及其与环境因子的关系成为

生态学研究的热点［７—１０］。 通常，常绿树种的叶厚度、叶干物质含量和叶绿素含量高于落叶树种［１１］。 随着林

龄的增长，刺槐叶面积、比叶面积、含水量等呈先增大后减小的趋势，且土壤全氮含量是影响比叶面积的关键

因子；也有研究表明比叶面积随着种群密度降低而逐渐减小，但水分利用效率却显著增加，对此影响最大气象

因子是年均降水量、年均温度和年日照时数［１２—１４］。 油松叶面积、比叶面积等随海拔梯度升高呈降低趋势，而
叶干物质含量、单位质量的氮含量等则呈相反趋势［１５］。 综上所述，叶功能性状的研究主要侧重于同一物种在

不同环境中的变化或相同环境中多个物种间的对比分析，而有关叶功能性状对树形结构的动态响应则相对较

少。 叶功能性状的变化不仅受环境的影响，还与自身系统发育息息相关，如植株高度、冠幅宽度等树形结构会

影响光获取、热量负荷和种子扩散［１６—１７］。 因此，树形结构将直接或间接地影响叶功能性状的生理生态过程。
木棉（Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）作为我国热带和亚热带地区典型的指示性落叶植物，目前的研究主要集中

在化学成分及药理作用、纤维的细微结构及性能、遗传多样性、育种与繁殖、栽培及管理、光合特性等方

面［１８—２７］。 而木棉叶特性变化的研究则较少，尤其是不同生长阶段的木棉叶功能性状差异以及对树形结构的

响应还有待进一步加强。 为此，本文以不同生长阶段的木棉为研究对象，选取 １４ 个有代表性的叶功能性状进

行差异分析及相关性分析，并分析其与主要树形结构的关系，以期解决以下几个问题： （１）不同生长阶段木棉

叶功能性状是否存在差异？ （２）其叶功能性状之间存在何种联系？ （３）影响叶片主要功能性状的树形因子？
研究结果有助于深入认识和揭示木棉的生态策略。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于云南省西双版纳自治州勐腊县勐仑镇境内，地貌以山原盆地和山丘沟谷镶嵌交错为主，土壤

类型为砖红壤。 海拔 ４８０—１４００ｍ，年平均气温在 ２１—２２℃之间，年均降水量 １２００—１６００ｍｍ，属热带季风气

候。 植被带属于热带季节雨林向灌木林过渡的森林，乔木主要以大药树（Ａｎｔｉａｒｉｓ ｔｏｘｉｃａｒｉａ Ｌｅｓｃｈ）、高榕（Ｆｉｃｕｓ
ａｌｔｉｓｓｉｍａ Ｂｉ．）、木棉（Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）等为主，灌木以南山花（Ｐｒｉｓｍａｔｏｍｅｒｉｓ ｃｏｎｎａｔｅ Ｙ．Ｚ．Ｒｕａｎ）、粗叶木
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（Ｌａｓｉａｎｔｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ （Ｃｈａｍｐ．） Ｂｅｎｔｈ） 等最为常见，草本以冬叶 （Ｂａｒｒｉｎｇｔｏｎｉａｒａｃｅｍｏｓａ （ Ｌ．） Ｓｐｒｅｎｇ）、耳草

（Ｈｅｄｙｏｔｉｓ ａｕｒｉｃｌａｒｉａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）等为主。
１．２　 样本采集与测量

通过野外实地调查，在勐仑镇境内分别随机选取胸径小于 １０ｃｍ（一级生长阶段）、大于等于 １０ｃｍ 且小于

等于 ６０ｃｍ（二级生长阶段）、大于 ６０ｃｍ（三级生长阶段）的总计 ３０ 株木棉，每株木棉从东南西北四个方位的冠

层中部外圈摘取充分伸展且健康完整 ２０ 枚叶片，用于叶功能性状的测量。
１．２．１　 树形测定

树高（Ｈｅｉｇｈｔ，Ｈ）、胸径（Ｄｉａｍｅｔｅｒ，Ｄ）、冠幅（Ｃｒｏｗｎ ｂｒｅａｄｔｈ，ＣＢ）和枝下高（ Ｈｅｉｇｈｔ ｔｏ ｃｒｏｗｎ ｂａｓｅ，ＨＣＢ）使
用丈量尺测量，从东西南北四个方位数分枝数（Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ，ＮＢ），并利用相机拍下木棉全貌，使用 ＣＡＤ
软件测算削尖度（Ｔａｐｅｒｉｎｇｎｅｓｓ，Ｔ）。
１．２．２　 叶片性状测定

利用 ＣＩＤ 便携式激光叶面积仪（ＣＩＤ ＣＩ⁃ ２０２，ＵＳＡ）测定每片叶的长（Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ，ＬＬ）、宽（Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ，
ＬＷ）、长宽比（Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ，Ｒ）、叶面积（ Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ）、周长（Ｐｅｒｉｍｅｔｅｒ，Ｐ）、形状因子（Ｆｏｒｍ ｆａｃｔｏｒ，Ｆ）；通
过岛津分析天平（ＡＴＹ１２４，Ｊａｐａｎ）称其鲜重（Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＦＷ）、然后将叶片在蒸馏水中浸泡至少 ２４ｈ，擦
干叶片表面水后称其饱和重（Ｌｅａｆ Ｓａｔｕｒａｔｅｄ Ｗｅｉｇｈｔ，ＬＳＷ）；将测定完的叶子放入编号的牛皮纸信封，在 １０５℃
中杀青 ３０ｍｉｎ 后，再在（８０±５）℃的烘箱中烘 ４８ｈ 直至叶片达到恒重，即为叶片干重（Ｌｅａｆ Ｄｒｙ Ｗｅｉｇｈｔ，ＬＤＷ）。
叶片各功能计算公式如下：

比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ ＬＡ ／ ＬＤＷ
比叶质量（Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ，ＬＭＡ）＝ ＬＤＷ ／ ＬＡ
叶片干物质含量（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）＝ ＬＤＷ ／ ＬＳＷ
叶片含水量（Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＷＣ）＝ （ＬＦＷ－ＬＤＷ） ／ ＬＤＷ×１００％
叶片相对含水量（Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＲＷＣ）＝ （ＬＦＷ－ＬＤＷ） ／ （ＬＳＷ－ＬＤＷ）×１００％

１．３　 数据处理

采用 ＥＸＣＥＬ ２０１０、ＳＰＳＳ ２０． ０ 和 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １４． ０ 对数据进行整理及统计分析。 采用单因素 （ ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较进行叶功能性状的差异分析，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法对木棉叶功能性状的各项

指标进行相关性分析，选用主成分分析法筛选木棉叶功能性状随生长阶段变化的主要指标，并使用逐步回归

分析法确定影响木棉叶功能性状的主要树形因子。 （图表数据均为平均值±标准差）。

２　 结果与分析

２．１　 叶功能性状差异

叶功能性状是反映植物生长的核心指标，随着木棉的生长，其叶功能性状（不）存在显著差异（图 １），具
体为木棉叶面积、比叶面积、叶片长度、长宽比、含水量随径级增大而降低，呈现出一级＞二级＞三级生长阶段

的规律，但叶片长宽比和含水量在二、三级阶段不存在显著差异；叶片宽度、周长、鲜重、饱和重、干重则先增大

再减小，呈现出二级＞三级＞一级生长阶段的变化趋势，而宽度和周长在一、二级阶段不存在显著差异，叶片各

状态质量在二、三级阶段不存在显著差异；叶片形状因子先减小再增大，其变化趋势为：一级＞三级＞二级生长

阶段，但其一、三级阶段不存在显著差异；叶片相对含水量、比叶质量、叶片干物质含量随径级增大而增大，其
变化规律为：三级＞二级＞一级生长阶段，而叶片相对含水量和叶干物质含量在二、三级阶段不存在显著差异。
２．２　 叶功能性状相关性分析及主成分分析

叶片按其表型特征、化学结构特性以及生长代谢分为形态性状（叶长、宽、周长、长宽比）、结构性状（形状

因子、叶面积、比叶面积、比叶质量、叶干物质含量）和生理性状（叶鲜重、饱和重、干重、叶片含水量、相对含水

量），各性状的变化在一定程度上反应植物对树形结构的适应，且各性状关系紧密（表 １）。 生理性状间 ＬＷＣ
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图 １　 不同生长阶段木棉叶功能性状

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

不同字母表示差异显著性（Ｐ＜０．０５）

与 ＬＦＷ、ＬＳＷ、ＬＤＷ 呈显著负相关；结构性状间 ＬＤＭＣ 与 ＬＭＡ、ＳＬＡ 与 Ｆ 和 ＬＡ 都呈显著负相关；形态性状间

除 ＬＷ 与 Ｒ 之外均呈显著正相关。 结构与形态性状中 Ｆ、ＬＤＭＣ 与形态性状呈显著负相关；ＬＡ 则与形态性状

呈显著正相关；除 ＳＬＡ 与 Ｐ 不相关之外，其余均呈显著正相关；ＬＭＡ 与 ＬＷ 和 Ｐ 不相关，其余皆是负相关。 结

构与生理性状中 Ｆ 与 ＬＷＣ、ＬＲＷＣ 不相关，其余皆是负相关；ＬＡ 与生理性状均是显著正相关；ＳＬＡ 与 ＬＷＣ 呈

显著正相关，其余均是负相关；ＬＭＡ、ＬＤＭＣ 与 ＬＷＣ 呈显著负相关，其余皆是正相关。 形态与生理性状中 Ｒ 与

叶片重量不相关、与 ＬＷＣ 呈显著负相关，其余均呈显著正相关。
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表 １　 木棉叶功能性状间的相关性系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

叶长
ＬＬ

叶宽
ＬＷ

周长
Ｐ

长宽比
Ｒ

形状因子
Ｆ

叶面积
ＬＡ

比叶
面积
ＳＬＡ

比叶
质量
ＬＭＡ

叶干物
质含量
ＬＤＭＣ

叶鲜重
ＬＦＷ

叶饱和重
ＬＳＷ

叶干重
ＬＤＷ

叶片
含水量
ＬＷＣ

叶宽 ＬＷ ０．８３０∗∗

周长 Ｐ ０．８８１∗∗ ０．８４１∗∗

长宽比 Ｒ ０．５９０∗∗ ０．０５１ ０．３６４∗∗

形状因子 Ｆ －０．２３９∗∗ －０．１６７∗∗ －０．５７４∗∗ －０．１９３∗∗

叶面积 ＬＡ ０．９３４∗∗ ０．９１６∗ ０．８４９∗∗ ０．３４８∗∗ －０．０８７∗

比叶面积 ＳＬＡ ０．２３７∗∗ ０．１０８∗∗ ０．０７１ ０．２４９∗∗ ０．１４９∗∗ ０．１９３∗∗

比叶质量 ＬＭＡ －０．２４７∗∗ －０．０６４ －０．０６５ －０．３３１∗∗ －０．２１３ －０．２１３∗∗ －０．８６８∗∗

叶干物质含量 ＬＤＭＣ －０．２５５∗∗ －０．１１１∗∗ －０．０９７∗∗ －０．２７２∗∗ －０．０８９∗∗ －０．２０３∗∗ －０．８７６∗∗ ０．８３２∗∗

叶鲜重 ＬＦＷ ０．６９２∗∗ ０．８１５∗∗ ０．７３９∗∗ ０．０７９ －０．１８９∗∗ ０．７８５∗∗ －０．３５１∗∗ ０．３５３∗∗ ０．２７６∗∗

叶饱和重 ＬＳＷ ０．７０２∗∗ ０．８１０∗∗ ０．７３９∗∗ ０．１０５ －０．１８９∗∗ ０．７９０∗∗ －０．３４０∗∗ ０．３３６∗∗ ０．２３４∗∗ ０．９８５∗∗

叶干重 ＬＤＷ ０．５１４∗∗ ０．６７１∗∗ ０．６０４∗∗ －０．０２０ －０．１９１∗∗ ０．６０９∗∗ －０．５５０∗∗ ０．５５８∗∗ ０．５３６∗∗ ０．９４７∗∗ ０．９３３∗∗

叶片含水量 ＬＷＣ ０．２７８∗∗ ０．１７８∗∗ ０．１４３∗∗ ０．２１０∗∗ ０．０７５ ０．２３９∗∗ ０．８６４∗∗ －０．８０２∗∗ －０．９５５∗∗ －０．２０２∗∗ －０．２０４∗∗ －０．４８１∗∗

叶片相对含水量 ＬＲＷＣ ０．０５３ ０．２１６∗∗ ０．１４６∗∗ －０．２３９∗∗ －０．０６６ ０．１０４∗ －０．１５０∗∗ ０．１９８∗∗ ０．２４２∗∗ ０．２８９∗∗ ０．１５３∗∗ ０．２４５∗∗ ０．０５０
　 　 ∗Ｐ ﹤ ０．０５；∗∗Ｐ ﹤ ０．０１； ＬＬ：叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；Ｐ：周长 Ｐｅｒｉｍｅｔｅｒ；Ｒ：叶长宽比 Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ；Ｆ：形状因子 Ｆｏｒｍ ｆａｃｔｏｒ；ＬＡ：叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＭＡ：比叶质量 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＦＷ：叶鲜重 Ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＳＷ：叶饱和重 Ｌｅａｆ Ｓａｔｕｒａｔｅｄ Ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＷＣ：

叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＲＷＣ：叶片相对含水量 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

由主成分的初始因子载荷矩阵可知，木棉叶功能性状各指标的公因子方差较大，其中 ＬＦＷ 的公因子方差

最大，为 ０．９７１；Ｒ 的公因子方差较小，为 ０．７２１。 按照 ＳＰＳＳ 分析中特征值＞１ 的原则，提取了 ４ 个特征值分别

为 ５．９８９、４．３８８、１．３２９、１．０６３ 的主成分，这 ４ 个主成分的贡献率分别为 ４２．７７５％、３１．３４３％、９．４９５％、７．５８９％，累
计贡献率为 ９１．２０３％（＞８５％）（表 ２），表明这 ４ 个主成分是叶功能性状变化的主要成分因素。 通过对木棉叶

功能性状的主成分分析结果表明，ＬＡ、ＬＬ、ＬＷ、Ｐ、ＬＦＷ、ＬＳＷ、ＬＤＷ、ＬＭＡ、ＬＤＭＣ 与第 １ 主成分显著正相关，即
可作为叶功能性状的主要指标；Ｒ、ＬＷＣ、ＳＬＡ 与第 ２ 主成分显著正相关；ＬＷＲＣ 与第 ３ 主成分显著正相关；Ｆ
与第 ４ 主成分显著正相关。

表 ２　 叶功能性状初始因子载荷矩阵及主成分贡献率

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆａｃｔｏｒ ｍａｔｒｉｘ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

指标
Ｉｎｄｉｃｅｓ

主成分 １
Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ １

主成分 ２
Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ２

主成分 ３
Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ３

主成分 ４
Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ４

公因子方差
Ｃｏｍｍｕｎａｌｉｔｙ

ｖａｒｉａｎｃｅ

叶面积 ＬＡ ０．８７３ ０．４１５ ０．０９６ ０．１６１ ０．９７０
叶长 ＬＬ ０．８３２ ０．４８８ －０．１４９ ０．０７４ ０．９５８
叶宽 ＬＷ ０．８８５ ０．２７６ ０．２５７ ０．００１ ０．９２６
周长 Ｐ ０．８８３ ０．３００ －０．１９５ －０．２４２ ０．９６６
长宽比 Ｒ ０．２２４ ０．４５６ －０．６６３ ０．１５４ ０．７２１
形状因子 Ｆ －０．３２６ ０．０４９ ０．５７４ ０．７０４ ０．９３３
叶鲜重 ＬＦＷ ０．９６０ －０．１５１ ０．１４３ ０．０７５ ０．９７１
叶饱和重 ＬＳＷ ０．９５３ －０．１２６ ０．０７３ ０．１５８ ０．９５４
叶干重 ＬＤＷ ０．８８３ －０．４１３ ０．０７３ ０．１２０ ０．９７０
叶片含水量 ＬＷＣ －０．１２１ ０．９１０ ０．２３９ －０．１９８ ０．９３９
叶片相对含水量 ＬＲＷＣ ０．２３７ －０．１７８ ０．５５９ －０．６０１ ０．７６２
比叶面积 ＳＬＡ －０．２２３ ０．９１７ ０．１２６ －０．０３６ ０．９０８
比叶质量 ＬＭＡ ０．２２７ －０．９０６ －０．０６４ －０．０７６ ０．８８３
叶干物质含量 ＬＤＭＣ ０．１８３ －０．９３２ －０．０６９ ０．０１８ ０．９０８
特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ５．９８９ ４．３８８ １．３２９ １．０６３
贡献率 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％ ４２．７７５ ３１．３４３ ９．４９５ ７．５８９
累计贡献率
Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％ ４２．７７５ ７４．１１８ ８３．６１３ ９１．２０３

８３８２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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２．３　 树形结构差异及其对叶功能性状的影响

通过对比不同生长阶段木棉树形因子的差异可知（表 ３），木棉树高、冠幅、枝下高、分枝数都呈现出随着

生长阶段的增加而增大的趋势，即三级＞二级＞一级生长阶段，而尖削度则表现为一级＞三级＞二级生长阶段。

表 ３　 不同生长阶段木棉树形结构的描述性统计

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｖｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

生长阶段
Ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

树高
Ｈｅｉｇｈｔ

冠幅
Ｃｒｏｗｎ ｂｒｅａｄｔｈ

枝下高
Ｈｅｉｇｈｔ ｔｏ
ｃｒｏｗｎ ｂａｓｅ

分枝数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｂｒａｎｃｈｅｓ

尖削度
Ｔａｐｅｒｉｎｇｎｅｓｓ

一级生长阶段 Ｐｒｉｍａｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ １．６１６±０．６３９ｃ １．３９２±０．８２７ｃ ０．６７９±０．５１２ｃ １３．２００±６．６０１ｃ １００．０９０±１２．２３９ａ

二级生长阶段 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ １６．４４３±４．８３２ｂ ９．９１４±４．１４４ｂ ６．２５０±２．１６３ｂ １５．１００±５．３５１ｂ ９４．２８０±１１．０３２ｃ

三级生长阶段 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ １８．４８２±１．９８７ａ １７．０５９±３．９４７ａ ６．６７３±１．１６３ａ １８．７００±４．２５４ａ ９７．４４０±１５．２５２ｂ
　 　 同列不同字母表示差异显著（Ｐ ﹤ ０．０５）

通过逐步回归分析木棉叶功能性状对树形因子的响应关系（表 ４），发现：叶面积与冠幅显著相关；叶片鲜

重、饱和重与枝下高显著相关，叶片干重、相对含水量与树高显著相关；叶片含水量、比叶面积、干物质含量与

树高、尖削度显著相关，在其回归方程中，树高的标准回归系数（分别为－０．８２４、－０．９００、０．９０９）均大于尖削度

的标准回归化系数（分别为－０．４４８、－０．３５４、０．４２８），表明树高是影响叶片含水量、比叶面积以及干物质含量的

主要因子，而尖削度则是次要因子；叶片比叶质量与胸径、尖削度、树高显著相关，树高的标准化回归系数

（０．７３２）大于其尖削度（０．３６９）、胸径（０．２３０），表明影响叶片比叶质量的主要是树高，其次是尖削度和胸径。
因此，植物叶功能性状受冠幅、枝下高、尖削度、树高、胸径的共同影响。

表 ４　 叶功能性状与树形结构的逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

逐步回归方程
Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ

标准化系数
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚａｔｉｏｎ ｒｅｇｒｅｓｓｉｖｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

确定系数 Ｒ２

Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

叶面积 ＬＡ ＬＡ＝ ６１．５０４－０．７０８ＣＢ ＢＣＢ ＝－０．４５６ ０．２０８

叶鲜重 ＬＦＷ ＬＦＷ＝ １．３５９＋０．０８７ＨＣＢ ＢＨＣＢ ＝ ０．５７５ ０．３３１

叶饱和重 ＬＳＷ ＬＳＷ＝ １．４７６＋０．０８１ＨＣＢ ＢＨＣＢ ＝ ０．５３８ ０．２８９

叶干重 ＬＤＷ ＬＤＷ＝ ０．３０２＋０．０１８Ｈ ＢＨ ＝ ０．６７６ ０．４５７

叶片含水量 ＬＷＣ ＬＷＣ＝ ０．９２３－０．００２Ｔ－０．００６Ｈ ＢＴ ＝－０．４４８，ＢＨ ＝－０．８２４ ０．６７９

叶片相对含水量 ＬＲＷＣ ＬＲＷＣ＝ ０．８８７＋０．００３Ｈ ＢＨ ＝ ０．６１７ ０．３８１

比叶面积 ＳＬＡ ＳＬＡ＝ ３０８．５２１－５．７１７Ｈ－１．３８６Ｔ ＢＨ ＝－０．９００，ＢＴ ＝－０．３５４ ０．７４８

比叶质量 ＬＭＡ ＬＭＡ＝－０．００５＋０．００３Ｄ＋０．０００Ｔ＋０．０００Ｈ ＢＤ ＝ ０．２３０，ＢＴ ＝ ０．３６９，ＢＨ ＝ ０．７３２ ０．８５４

叶干物质含量 ＬＭＤＣ ＬＭＤＣ＝ ０．０７９＋０．００２Ｔ＋０．００６Ｈ ＢＴ ＝ ０．４２８，ＢＨ ＝ ０．９０９ ０．７８０
　 　 Ｈ：树高 Ｈｅｉｇｈｔ；Ｄ：胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＣＢ：冠幅 Ｃｒｏｗｎ ｂｒｅａｄｔｈ；ＨＣＢ：枝下高 Ｈｅｉｇｈｔ ｔｏ ｃｒｏｗｎ ｂａｓｅ；Ｔ：削尖度 Ｔａｐｅｒｉｎｇｎｅｓｓ

３　 讨论

叶功能性状是叶片经济型谱中易测量的复合型结构参数指标。 不仅能定量测定植物在单位叶面积的投

入成本，值的高低也能反应植物对资源的获取能力、利用效率和对环境的适应策略［２８］。 不同生长阶段的木棉

叶功能性状变化明显，叶片形态、结构和生理性状各指标间有显著的相关性，且受树形发育的强烈影响。
３．１　 不同生长阶段木棉叶功能性状的变化规律

植物的叶功能性状取决于自身的生理特性，由于木棉的生长具有阶段差异性，其叶功能性状的变化是适

应这种差异的表现或反应形式之一。 木棉生长的前期，通过增大叶面积、比叶面积增强捕光能力和光合速率，
合成植株快速生长所需营养（图 １）；同时，叶片含水量的变化趋势也说明了木棉在生长初期的高代谢，共同满

足其生理生长活动的旺盛，提高物种生存竞争能力（图 １）；而后进入生长稳定期或停滞期的木棉，通过减小叶

９３８２　 ７ 期 　 　 　 杨巧　 等：基于树形结构的木棉叶功能性状差异性研究 　
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面积、比叶面积来降低植物的蒸腾作用，避免叶片消耗过多的养分、水分；叶片含水量的降低使木棉在生长后

期代谢低、积累更多有效资源，此变化趋势也与众多的研究相符［２９—３３］。 叶片相对含水量对植物的抗旱育种和

保水性状具有重要意义；叶干物质含量体现植物对养分的获取与保持能力，高叶干物质含量的植物能更好地

锁住体内营养成分并减少流失，且抵抗雨水冲刷、风等物理侵害能力更强，也不会轻易地被动物踩踏和啃食；
低比叶质量的植物具有快速的生长，高比叶质量植物则具有较高的资源利用和保持能力［３４—３８］。 木棉叶片相

对含水量、干物质含量、比叶质量的变化规律都集中表现出在其生长阶段的后期比前期具有更强的抵御外界

干扰和资源利用能力（图 １）。
可见，随着木棉径级的改变，叶功能性状具较强的可塑性，整体体现出了生长前期的木棉为扩大生存竞争

优势，资源的获取和流动相对较强；而生长后期的木棉更能充分有效利用资源维持生长，充分体现出植物随着

自身结构的变化采取不同的资源利用策略来适应外界的改变。
３．２　 叶片形态、结构和生理性状的耦合关系

植物叶功能性状间的作用并不是单独存在，而是关系密切，并通过不同性状组合的调整和平衡来适应环

境［３９—４０］。 通常，在许多研究中比叶面积与叶干物质含量、比叶质量有极强的负相关关系［４１—４３］，本次研究中也

体现出相同的关系；同时叶干物质含量与比叶面积的显著负相关是陆生植物群落中普遍存在的特征［４４—４５］，表
明用于叶片构建的资源分配随叶大小而呈反向变化。 叶片含水量与叶面积、比叶面积呈显著正相关（表 １），
有利于木棉合成保护组织，加快生长速度和竞争有限资源，也与前人的研究相一致［１２］。 叶面积、比叶面积减

小的同时叶片含水量也降低，表明木棉的代谢率下降，叶片养分资源流失减缓，叶片干物质含量也随即增

加［４６］。 叶片相对含水量与比叶质量、叶片干物质含量呈显著正相关，以及比叶质量与叶干物质含量显著正相

关，说明木棉将更多干物质投入到抵御不良环境中，对物理胁迫的抵抗更强［４７—４８］。 因此，叶片形态、结构和功

能性状的协同相关将最大程度地削弱由逆境导致的不利影响，进而影响植物形态的构建和生长。
３．３　 叶功能性状对树形结构的响应

相关研究表明气象因子（降水量、温度、湿度等）、地形因子（海拔、坡向、坡度等）、土壤资源（全氮、全磷、

有机碳含量等）会影响叶功能性状和树形结构［１３．４９—５２］。 随着木棉生长阶段的改变，其树高、冠幅等也相应增

加，以便更好地利用优势资源维持生长，而尖削度所呈现的规律表明在其生长的初期需扩展枝条来获得更多

空间资源，合成快速生长期需要的养分（表 ３）。
本研究中，则通过植物本身的构造差异，尝试对叶功能性状与树形结构进行逐步回归分析。 其结果显示，

叶面积与冠幅呈现负相关，叶片含水量、比叶面积与树高、尖削度负相关，而干物质含量则相反。 叶片鲜重、饱
和重与枝下高呈正相关，说明其枝下高（即叶片的相对受光位置）越高，木棉叶片具有较强的养分获取能力。
叶片干重、相对含水量与树高呈正相关，体现了木棉叶片在较高位置具有相对较强的资源优势，同时更具极端

环境下的抗旱能力。 比叶质量与树高、尖削度、胸径呈正相关，说明较高大的木棉具有更强的资源贮存（固
水、固土）能力。 综上，冠幅、枝下高、尖削度、树高、胸径是共同影响木棉叶功能性状的主要因子（表 ４）。

４　 结论

植物通常通过对自身形态和生理特性的调整，来寻求合适的资源分配。 本研究中随着木棉的生长，叶片

所受的水热条件不同，其叶功能性状存在不同程度的差异和一定的相关性，整体体现出木棉生长的一级阶段

具更快的资源流动速率，而在后期则更能稳定地适应自身和环境的变化。 同时，冠幅、枝下高、尖削度、树高、
胸径等树形因子形成不同的组合来影响木棉叶功能性状的变化。 另外，人类活动（放牧强度、耕作方式等）和
环境的差异（土地利用类型、海拔、坡向、降水、季节等）都可影响叶功能性状和树形结构。 在未来的研究中，
应增加对叶组织密度、气孔数量和特征等小尺度的测量，从多维度探究木棉生长的变化趋势，分析其与环境的

关联，为今后进一步明确木棉生长策略提供科学依据。

０４８２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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