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不同城市化梯度下木荷 （ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ） 功能性状
差异

陶思晨， 张笑颜， 赵 　 珍， 林兴稳，房荷丹， 胡卓尔， 骆超男， 叶昕宇， 沈菲儿，
张振振∗

浙江师范大学地理与环境科学学院， 金华　 ３２１００４

摘要：城市化过程会引起周边环境要素的改变， 而这种变化是否会对植物功能性状产生影响目前尚不清楚。 选择我国亚热带

常绿阔叶林优势树种木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ． ｅｔ Ｃｈａｍｐ．）为研究对象， 分别在杭州市中心（ＨＺ）、郊区（ＦＹ）及偏远地区（ＪＤ）
３ 个位置采集阴生和阳生枝条样品进行植物枝条功能性状测定， 并对各功能性状在 ３ 个区域间的差异性以及阴生阳生枝条功

能性状间的差异性进行双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和多重比较（Ｔｕｋｅｙ 法）， 对所有区域的功能性状与环境气象因子进

行相关分析。 结果表明， 从 ＪＤ 到 ＨＺ， 阳生枝条水力结构性状枝条密度（ρ）， 叶片比叶面积（ＳＬＡ）及叶枝比（ＡＬ∶ＡＳ）逐渐降低，
而边材导水率（ＫＳ）则逐渐增加。 而阴生枝条除了 ＡＬ∶ＡＳ不受影响以外， 其他水力结构性状也存在相同的变化趋势。 在叶片气

体交换能力上， 阳生枝条叶片最大净光合速率（Ａｎ）， 蒸腾速率（Ｅｌ）以及气孔导度（ｇｓ）均从 ＪＤ 到 ＨＺ 逐渐增加， 其中 ＨＺ 的阳

生枝条 Ｅｌ是 ＪＤ 的 ２．８ 倍， 而水分利用效率（ＷＵＥ）以及１３Ｃ 同位素丰度（δ１３Ｃ）则逐渐降低。 阴生枝条除了 Ａｎ不存在显著差异以

外（Ｐ ＞ ０．０５）， 其他与阳生枝条也具有相同的变化趋势。 此外， 阳生和阴生枝条的对比结果表明， 除了 ＷＵＥ 和 δ１３Ｃ， 两者的

各功能性状均存在显著差异， 并且阳生枝条对于城市化的环境效应的敏感性更高。 植物水力结构性状和叶片气体交换功能性

状之间存在显著相关性（Ｐ＜０．０５）， 尤其是 ＫＳ与叶片气体交换能力（Ａｎ， Ｅｌ）。 而 ３ 个区域温度（Ｔａ）和水汽压亏缺（ＶＰＤ）的变

化对植物水力结构性状的影响较大。 这些结果表明， 城市化会导致植物的生存策略向高气体交换能力⁃低水力安全阈值转变。
关键词：城市化； 植物功能性状； 权衡策略； 阴生枝条； 阳生枝条
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过去几十年， ＣＯ２、Ｏ３浓度的增加、温度的升高以及酸雨的加重对森林生态系统的影响正在受到越来越多

的关注［１］。 相关研究表明， 相较于不受或少受影响的偏远山区森林， 面对极端环境事件， 城市森林会表现出

更高的脆弱敏感性［１⁃２］，森林生物量和生物多样性的急剧减少［３⁃５］。 然而目前国内外学者对其内在机制尚不

清楚， 因此也就很难制定相应的预防措施来减缓城市森林功能的丧失［６⁃７］。
植物叶片的光合能力以及枝条的导水能力的权衡变化是决定森林生物多样性变化的关键因素［８］。 普遍

的观点认为， ＣＯ２浓度增加能够提高植物的光合能力， 促使植物的功能性状朝着有利于植物生长的方向发

展［９］， 而温度的增加会增加导管直径和边材比导率， 提高叶片光合能力［１０］。 然而高温引发的干旱环境则会

引起植物导管栓塞和水力失衡， 从而引起植物死亡［１１］。 因此在城市化的背景下，面对多种因素的综合影响，
植物光合能力和导水能力的权衡关系将会发生怎样的变化目前尚不清楚。

另外， 不同位置枝条由于其种结构和功能性状的差异， 可能会具有不同的响应方式。 一般来讲， 阳生枝

条具有较高的边材导水率、叶绿素含量以及光合速率， 叶片厚度也较大［１２］， 因此对资源的利用能力也较强。
Ｈｅｒｒｉｃｋ 等［１３］发现， ＣＯ２浓度增加， 北美枫香（ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ）阳生枝条的净光合速率的增加幅度

（６０％）显著高于阴生枝条（３％）。 Ｋｉｔａｏ 等［１４］则发现， Ｏ３浓度的增加引起了欧洲山毛榉树（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）阳
生枝条的气孔关闭， 但对阴生枝条的影响较小。 然而 Ｗａｒｒｅｎ 等［１５］则发现欧洲山毛榉树阴生枝条和阳生枝条

的气孔导度均没有受到 Ｏ３增加的影响。 因此， 面对城市化及其带来的环境效应， 阴生枝条和阳生枝条的敏

感性是否相同， 也需要进行验证。
本研究以亚热带常绿阔叶树种木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ． ｅｔ Ｃｈａｍｐ．）为对象， 开展植物功能性状的测

定， 研究城市及周边不同区域木荷功能性状的差异， 揭示城市化对植物功能性状的影响。 具体的讲， 本研究

主要关注以下两个方面：（１）不同城市化梯度下植物叶片的光合和枝条导水能力会发生怎样的变化； （２） 面

对城市化带来的环境效应，阳生枝条是否具有更高的敏感性？ 这些结果将有利于更好的理解当前城市化变化

背景下环境变化与森林群落更替规律间的关系。

１　 材料与方法

１．１　 研究地概况

　 　 研究区域位于高度城市化的钱塘江流域。 以杭州市为中心， 沿钱塘江流域选择位于杭州小和山城市森
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林生态站（１２０． ０４° Ｅ， ３０． ２０° Ｎ）， 富阳庙山坞国家自然保护区（１２０． ０２° Ｅ， ３０． ０８° Ｎ）， 建德新安江林场

（１１９．２６°Ｅ， ２９．４６°Ｎ）的 ３ 个典型亚热带常绿阔叶林为研究对象（图 １）。 ３ 个区域均为亚热带季风气候， 每个

区域在南坡海拔 １００ ｍ 左右设有 ３ 个 １００ × １００ ｍ 的样方（图 １）。 小和山年均温为 １５．９—１７．８℃， 年均降水

量 １３２０ ｍｍ， 土壤为黄红壤。 庙山坞年均气温 １６．１ ℃， 年均降水量 １ ４４１．９ ｍｍ， 以红壤和黄红壤为主。 新安

江林场年均气温 １７．４ ℃， 年均降水量 １６００ ｍｍ。

图 １　 浙江省 ２０１２—２０１７ 年夜间灯光指数（ＤＮ 值）年平均值以及 ３ 个植物功能性状测定区域位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｎｉｇｈｔｔｉｍｅ ｌｉｇｈｔ ｄａｔａ ｄｕｒｉｎｇ ２０１２—２０１７ ｉｎ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｉｔｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

方框为每个区域设置的 ３ 个样方

使用夜间灯光指数数据（ＤＮ）评价杭州及周边地区的城市化程度（图 １）。 本研究所使用的夜光遥感数据

是由中科院陈甫团队在 ＮＰＰ ／ ＶＩＩＲＳ 数据基础上处理所得。 中科院版全球高清夜光数据集结合辐射传输模

型， 通过对 ２０１２—２０１７ 年 ＮＰＰ ／ ＶＩＩＲＳ 夜光数据的统计和平均降噪， 平滑不同年份之间地表因素以外的干

扰， 使得数据精度提高。 目前完整版的五年期监测图已经在网址 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｔｉｎｙｕｒｌ．ｃｏｍ ／ ｎｉｇｈｔ－ｌｉｇｈｔ－ｃａｓ 公

开发布。 由图 １ 可知， ３ 个区域的 ＤＮ 值大小顺序分别为 ＨＺ ＞ ＦＹ ＞ ＪＤ。 根据 ＤＮ 值， 本研究将 ３ 个区域分

别归类为城区（ＨＺ）， 郊区（ＦＹ）和偏远地区（ＪＤ）。
１．２　 环境梯度数据获取

为了评价 ３ 个区域的气象环境差异， 从中国气象数据共享网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ．ｃｍａ．ｃｎ）上获取了 ２０１０—２０１９
年 ３ 个区域的气象数据， 包括累年月平均气温（Ｔａ， ℃）， 累年月平均气温日较差（ΔＴａ， ℃）， 累年月平均相

对湿度（ＲＨ，％）， 累年月平均风速（μ， ｍ ／ ｓ）， 累年平均年降水量（Ｐ， ｍｍ）， 同时根据 ＲＨ 和 Ｔａ计算了累年月

平均水汽压亏缺（ＶＰＤ） ［１６］。
１．３　 植物功能性状测定

选择优势树种木荷作为研究对象， 从 ２０１８ 年 ７ 月 ３ 日至 ７ 月 ２４ 日， 在各个样方中选择健康成株若干

（树龄分别为 ＨＺ：１３—２６ ａ， ＦＹ：１５—２２ ａ， ＪＤ：１３—２８ ａ）， 利用高枝剪（长 １０ ｍ）从东西南 ３ 个方向截取来自
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不同个体的阳生枝条和阴生枝条各 １０ 枝， 枝条粗细为 ０．７ ｃｍ， 长度约 ５０ ｃｍ， 迅速插入水中， 使用 ＬＩ⁃ ６８００
便携式光合仪 （ＬＩ－ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＵＳＡ）自带红蓝光源， 测定其完全展开的成熟叶片的气体交换参数。 天气

晴朗时， 每天 ９：３０—１１：３０ 进行气体交换能力的测定， 根据以往对木荷的研究［１７］，本研究将光强设定为 １５００
μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ， 为了保证 ３ 个区域叶片测定时的 ＣＯ２浓度达到周边环境水平， 减少空气环境波动对测定的影响，
光合仪外接 ＣＯ２小钢瓶， 浓度设定为 ５００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 为避免较高的 ＶＰＤ 对实验的干扰， 本研究将叶室温湿

度分别设定为 ２０ ℃和 ６０％。 叶片气体交换测定前进行充分光适应， 测定时当各光合参数达到平衡 ３０ ｓ 后结

束测定， 测定指标包括最大净光合速率（Ａｎ）， 瞬时气孔导度（ｇｓ）， 瞬时蒸腾速率（Ｅ ｌ）。 由于七月份室外温

度较高（１１：００ 温度可达 ３０ ℃以上）， 叶室内外较大的温差经常会导致叶室内结露， 引起仪器高湿报警， 因

此每隔半小时部分打开干燥剂，让空气进行部分干燥，降低空气的湿度，并进行匹配校准。 每天 １２：００ 在光合

仪上外接缓冲瓶， 测定大气 ＣＯ２浓度。 为验证离体测定叶片气体交换的可靠性， 每个样点测定之前， 选择木

荷低矮枝叶片（ｎ＝ １０）进行原位测定， １０ ｍｉｎ 之后将其离体， 对同一叶片进行测定， 并与原位测定进行对比。
各参数在采样方式间的差异并不显著（Ｐ ＞ ０．０５）， 表明离体测定叶片气体交换的方法可行。 利用 Ａｎ和 ｇｓ，
本研究计算了瞬时水分利用效率（ＷＵＥ， ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ）：

ＷＵＥ ＝ Ａｎ ／ ｇｓ （１）
气体交换测定结束后， 在水下将枝条从基部切除 １０ ｃｍ 左右的茎段， 之后给叶片喷水套上黑塑料袋， 防

止枝条水分继续散失， 并立即带回实验室进行边材导水能力的测定。 使用高压导水率测定仪（ＨＰＦＭ Ｇｅｎ３；
Ｄｙｎａｍｘ Ｃｏｒｐ．， Ｅｌｋｈａｒｋ， Ｉｎｄｉａｎａ， ＵＳＡ） 测定枝条比导率（ＫＳ）， 方法如下： 在水下将枝条从基部切除 ５ ｃｍ 后

将剩余部分枝条自基部开始环剥树皮约 ３ ｃｍ 长， 并用游标卡尺测定基部直径（ｄ）后将枝条立即浸没在纯净

水中； 在纯净水中完成枝条与 ＨＰＦＭ 的连接； 连接后将 ＨＰＦＭ 设置为准稳态测定模式， 在 ０．５ ＭＰａ 稳定压强

下将去气的纯净水通过 ＨＰＦＭ 灌注到枝条内， 直到达到稳定流速（大约需要 ５—１０ ｍｉｎ） 获得整枝导水率

（ＫＬ）。 根据 ｄ， 计算枝条基部横截面积（ＡＳ）， 整枝 ＫＳ ＝ＫＬ ／ ＡＳ。 之后摘取枝条上所有的叶片收集成袋用于总

叶面积的计算。 剩余枝条部分， 取枝条基部的茎段 １０ｃｍ 去皮， 用排水法测定茎段的体积（Ｖ）后， 在烘箱烘

干称重（ Ｇ）， 枝条密度（ρ）：
ρ ＝ Ｇ ／ Ｖ （２）

取收集成袋的成熟叶片 １０—２０ 片， 用打孔器（打孔直径 １０ ｍｍ）避开主叶脉取小圆片 ２０ 片， 置于信封袋

中， 剩余叶片放置于另一信封袋中， 同时在烘箱中 ６５℃烘干至恒重后， 用精度为千分之一的电子秤分别称取

小圆片干重 ｗ０和叶片总干重 Ｗ（其中包括小圆片干重）。 叶片比叶面积：
ＳＬＡ ＝ ｗ０ ／ （２０ × ａ） （３）

式中，ａ 为单个小圆片的面积。 枝条总叶面积（ＡＬ）可通过 Ｗ×ＳＬＡ 计算获得。 之后计算叶片总叶面积与边材

面积的比值， 即叶枝比 ＡＬ∶ＡＳ。
１．４　 叶片１３Ｃ 同位素丰度的测定

上述烘干后的叶片， 用药用粉碎机（虹立 ＨＦＳＪ⁃ ２８０）研磨， 过 １００ 目筛。 采用稳定同位素比例质谱仪

（ＤＥＬＴＡ Ｖ Ａｄｖａｎｔａｇｅ， ＵＳＡ）测定叶片碳稳定性同位素组成（δ１３Ｃ， ‰）。 具体方法参见夏大娟等［１８］。 植物

δ１３Ｃ 因与内禀水分利用效率（ＷＵＥ ｉ）正相关， 因此可用于指示 ＷＵＥ ｉ的变化。
１．５　 数据分析与处理

为评价城市化对不同植物功能性状的影响， 采用 ＳＰＳＳ ２５（ｖｅｒｓｉｏｎ ２５．０， ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ）对 ３
个区域的环境气象因子进行方差分析（ＡＮＯＶＡ）和多重比较（Ｔｕｋｅｙ 法）， 分析城市化对环境要素的影响； 对不同

区域的阴生枝条和阳生枝条的 ９ 个功能性状（ρ， ＳＬＡ， ＡＬ∶ＡＳ， ＫＳ， Ｅｌ， Ａｎ， ｇｓ， ＷＵＥ， δ１３Ｃ）进行了双因素方差分

析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和多重比较（Ｔｕｋｅｙ 法）， 通过对比 ＪＤ 和ＨＺ 的功能性状变化， 来探讨阴生和阳生枝条对城

市化进程响应的敏感性差异；对所有枝条功能性状进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析， 研究他们之间的相互联系； 对不同区

域气象因子和功能性状进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析， 研究环境变化与植物功能性状变化间的关系。
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２　 结果与分析

图 ２　 ２０１０—２０１９ 年三站点气象数据累年月均值

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ２０１０—２０１９ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｉｔｅｓ

２．１　 城市化环境梯度

本研究发现 ＨＺ 的 Ｔａ显著高于 ＪＤ（Ｐ＜０．０５）（图 ２）， 验证了 ＨＺ 的城市热岛效应。 此外， ＨＺ 的 ΔＴａ也显

著低于 ＦＹ 和 ＪＤ（Ｐ＜０．０１）。 尽管 １—６ 月期间 ＨＺ 的 Ｐ 显著高于 ＦＹ 和 ＪＤ， 但由于 ＨＺ 的 Ｔａ较高， 导致 ＨＺ 较

低的 ＲＨ 和较高的 ＶＰＤ（图 ２）。 与此同时， ＨＺ 的 μ 也显著高于 ＦＹ 和 ＪＤ （Ｐ＜０．０１）， 从而进一步加剧了 ＨＺ
的蒸散需求。 ３ 个区域的平均 ＣＯ２浓度分别为 ＪＤ： （４１３．８８±２７．６７） ｍｇ ／ Ｌ， ＦＹ： （４４３．６９±２４．１９） ｍｇ ／ Ｌ， ＨＺ：
（４５２．２４±２８．５３） ｍｇ ／ Ｌ， 并且 ＨＺ 显著高于 ＪＤ （Ｐ＝ ０．０３）．
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２．２　 城市化与水力结构性状变化

方差分析表明（表 １）， 阴生枝条的 ρ 和 ＳＬＡ 均显著大于阳生枝条， 而阳生枝条的 ＫＳ和 ＡＬ∶ＡＳ显著高于阴

生枝条（图 ３， Ｐ＜０．０５）。 对于阴生枝条， ＪＤ 的 ρ （０．６１ ｇ ／ ｃｍ３）显著大于 ＨＺ（０．５３ ｇ ／ ｃｍ３）和 ＦＹ（０．５５ ｇ ／ ｃｍ３）
（Ｐ＝ ０．０３３）， 而 ３ 个区域阳生枝条 ρ 也存在显著差异（Ｐ＝ ０．００６）， 分别为 ０．５３， ０．４７， ０．４１ ｇ ／ ｃｍ３（图 ３）。 从

ＨＺ 到 ＪＤ， 阴生枝条和阳生枝条的叶片 ＳＬＡ 均逐渐增加。 其中 ＨＺ 的 ＳＬＡ 分别为 ８１．３６ ｃｍ２ ／ ｇ（阳生枝条）和
１１４．４０ ｃｍ２ ／ ｇ （阴生枝条）。 与 ＳＬＡ 类似， 阳生枝条的 ＡＬ∶ＡＳ也随着与城市中心的距离增加而逐渐增加， 其中

ＨＺ 的均值为 ４．７２ ｍ２ ／ ｃｍ３， 显著低于 ＪＤ （５．９５ ｍ２ ／ ｃｍ３）（Ｐ ＝ ０．００１）。 而这种差异并没有表现在阴生枝条上

（Ｐ＝ ０．４３６）。 此外， 从 ＨＺ 到 ＪＤ， 阴生枝条和阳生枝条的 ＫＳ均逐渐降低， 并且 ＨＺ 和 ＪＤ 之间存在显著差异

（Ｐ＜０．０５）。 与 ＪＤ 相比， ＨＺ 阳生枝条的 ＳＬＡ， ＡＬ ∶ＡＳ分别减少了 ２４．８０％和 ２０．８２％， 而 ＫＳ则下降了 １６．６７％
（表 ２）。 而阴生枝条除了 ＡＬ∶ＡＳ与阳生枝条相近以外， 其他参数变化幅度均较小（表 ２）。

表 １　 不同区域枝条和阳生枝条功能性状的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｕｎｌｉｔ ａｎｄ ｓｈａｄｅｄ ｓｈｏｏｔｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｔｅｓ

功能性状
Ｔｒａｉｔｓ

样本量 ｎ
Ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

双因素方差分析结果 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ

城市化梯度
Ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

冠层位置
Ｃａｎｏｐｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

城市化梯度×冠层位置
Ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ×

Ｃａｎｏｐｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ
ｄｆ 显著性 Ｓｉｇ． ｄｆ 显著性 Ｓｉｇ． ｄｆ 显著性 Ｓｉｇ．

ρ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ９０ ２ ０．０２０∗ １ ０．０３３∗ ２ ０．２１７

ＫＳ ／ （ｇ ｍ ／ ＭＰａ－１ ｍｉｎ－１ ｃｍ－２） ９０ ２ ０．００３∗∗ １ ０．０２４∗ ２ ０．１９３

ＡＬ：ＡＳ ／ （ｍ２ ／ ｃｍ２） ９０ ２ ０．１５１ １ ０．０００∗∗ ２ ０．００７∗∗

ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ９０ ２ ０．０３３∗ １ ０．０００∗∗ ２ ０．０５５

Ｅｌ ／ （ｍ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ９０ ２ ０．０００∗∗ １ ０．０００∗∗ ２ ０．０００∗∗

Ａｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ９０ ２ ０．０２３∗ １ ０．０００∗∗ ２ １．０３９

ｇｓ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ９０ ２ ０．０００∗∗ １ ０．０００∗∗ ２ ０．００３∗∗

ＷＵＥ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ） ９０ ２ ０．００７∗∗ １ ０．０７８ ２０ ０．００５∗∗

δ１３Ｃ ／ ‰ ９０ ２ ０．０７６ １ ０．１３５ ２０ ０．００４∗∗

　 　 ∗， Ｐ＜０．０５； ∗∗， Ｐ＜０．０１； ρ： 枝条密度 Ｓａｐ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＫＳ：枝条导水率 Ｓａｐ ｗｏｏｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ＡＬ ∶ＡＳ：叶枝比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｔｏ

ｓａｐ ｗｏｏｄ ａｒｅａ； ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； Ｅｌ：蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ａｎ：净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ｇｓ：气孔导度

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； ＷＵＥ：水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； δ１３Ｃ：１３Ｃ 同位素丰度 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ １３Ｃ ｉｓｏｔｏｐｅ

表 ２　 阳生和阴生枝条不同功能性状在城市化的影响下的变化幅度（同一参数 ＨＺ： ＪＤ 的比率）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ （ＨＺ： ＪＤ） ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｎｌｉｔ ａｎｄ ｓｈａｄｅｄ ｓｈｏｏｔｓ

功能性状
Ｔｒａｉｔｓ

阳生枝条
Ｓｕｎｌｉｔ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ

阴生枝条
Ｓｈａｄｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ

功能性状
Ｔｒａｉｔｓ

阳生枝条
Ｓｕｎｌｉｔ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ

阴生枝条
Ｓｈａｄｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ

　 ρ ０．７８ ０．８７ 　 Ｅｌ ２．７９ １．７０

　 ＳＬＡ ０．７５ ０．８３ 　 Ａｎ １．３１ ０．９４
　 ＡＬ：ＡＳ ０．７９ １．０４ 　 ｇｓ ２．３６ １．７７
　 ＫＳ １．１７ １．１６ 　 ＷＵＥ ０．４７ ０．４３

２．３　 城市化与叶片气体交换能力变化

如表 １ 和图 ４ 所示， 除了 ＷＵＥ， 阳生枝条的其他 ３ 个指标（Ａｎ， Ｅ ｌ， ｇｓ）均显著高于阴生枝条（Ｐ＜０．０１）。

３ 个区域中， ＨＺ 阳生枝条的叶片 Ａｎ（１４．６９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）显著高于其他两个区域（Ｐ＜０．０１）， 而阴生枝条则差

异不显著（Ｐ＝ ０．１５）。 阴生枝条和阳生枝条的叶片 Ｅ ｌ均随着与城市距离的增加而逐渐减小。 与 ＪＤ 相比， ＨＺ
的阳生枝条和阴生枝条的叶片 Ｅ ｌ分别是 ＪＤ 的 ２．８ 倍和 １．７ 倍。 ３ 个区域的叶片 ｇｓ具有与 Ｅ ｌ相同的变化趋势。
另外， 由于 Ｅ ｌ的提高， ＪＤ 阳生枝条瞬时水分利用效率 ＷＵＥ 显著高于 ＨＺ 和 ＦＹ（Ｐ＜０．０１）， ＨＺ 的 ＷＵＥ 显著

低于其他两个区域（Ｐ＜０．０１）。 不同区域间， 阴生枝条的叶片 δ１３Ｃ 不存在显著差异， 而阳生枝条中， ＨＺ 和
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图 ３　 ３ 个区域阴生和阳生枝条水力结构性状（ρ， ＳＬＡ， ＡＬ ∶ＡＳ， ＫＳ）（均值±标准误）的比较

Ｆｉｇ．３ 　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ （ ｓａｐ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｔｏ ｓａｐ ｗｏｏｄ ａｒｅａ， ｓａｐ ｗｏｏｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ） （ｍｅａｎ±ＳＥ） ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｎｌｉｔ ｓｈａｄｅｄ ｓｈｏｏｔｓ

不同大 ／ 小字母代表阳生 ／ 阴生枝条性状在 ３ 个样点间存在显著差异

ＦＹ 的叶片 δ１３Ｃ 显著低于 ＪＤ（图 ５）， 表明了其较低的 ＷＵＥ ｉ。 此外， 阴生枝条与阳生枝条间 δ１３Ｃ 不存在显著

差异（表 １）， 这些与 ＷＵＥ 的变化规律基本一致。
２．４　 枝条功能性状耦合关系

相关分析表明， 无论阳生枝条还是阴生枝条， 其 ρ 与 ＡＬ ∶ＡＳ， 以及 ＫＳ之间存在显著的负相关关系（Ｐ＜

０．０５）， 而阳生枝条的 ＫＳ与 Ｅ ｌ和 Ａｎ之间的耦合关系表明， 枝条导水能力的大小决定了叶片气体交换能力的强

弱（表 ３）。 这种相关性在阴生枝条上表现的相对较差。
２．５　 环境因子变化与植物功能性状间的联系

相关分析表明， ３ 个区域间， Ｔａ与阳生枝条 ρ、ＡＬ∶ＡＳ以及 ＫＳ的变化存在显著的相关性（表 ４）。 而 ＶＰＤ 的

变化则会显著影响 ρ 和 ＳＬＡ （表 ４）。 另外 Ｅ ｌ的变化主要受到 Ｔａ和 ＣＯ２的影响。 其他气象参数与植物功能性

状之间不存在相关性。 对于阴生枝条， 只有 ρ 与 ＣＯ２浓度的变化存在显著相关， 其他气象参数与植物功能性

状之间不存在相关性（表 ４）。

３　 讨论

本研究表明， 城市化同时带来了气象因子的变化和城区大气 ＣＯ２浓度升高。 这些变化使植物茎干功能

发生了改变。 植物边材特征的差异性往往会决定植物对环境的响应方式［１９］。 边材一方面起到了机械支撑的

作用， 而另一方面也负责植物的水分运输［２０］。 随着城市化程度的加深， ρ 显著降低（图 ３）。 而从 ＪＤ 到 ＨＺ，
ＫＳ显著增加（图 ３）表明较小的 ρ 能够保证植物具有较高的导水能力［２１］。 ＫＳ增加和 ρ 降低的主要原因可能与

早材的增加和晚材的减少有关［２２］。 研究表明温度和 ＣＯ２浓度的增加会显著的促进森林生长季的延长［２３］， 且
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图 ４　 ３ 个区域阴生和阳生枝条气体交换性状（Ａｎ， Ｅｌ， ｇｓ， ＷＵＥ） （均值±标准误）的比较

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ

ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ） （ｍｅａｎ±ＳＥ） ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｎｌｉｔ ａｎｄ ｓｈａｄｅｄ ｓｈｏｏｔｓ

不同大 ／ 小字母代表阳生 ／ 阴生枝条性状在 ３ 个样点间存在显著差异

　 图 ５　 ３ 个区域阴生和阳生枝条１３Ｃ 同位素丰度值 （δ１３Ｃ） （均值±

标准误）的比较

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ １３Ｃ ｉｓｏｔｏｐｅ （ δ１３ Ｃ）

（ ｍｅａｎ ± ＳＥ ） ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｎｌｉｔ ａｎｄ

ｓｈａｄｅｄ ｓｈｏｏｔｓ

不同大 ／ 小字母代表阳生 ／ 阴生枝条性状在 ３ 个样点间存在显著

差异

早材径向生长对温度变化也比较敏感［２４］。 因此城市化

引起城市热岛效应［２５］， 提高了由较大孔径导管组成的

早材的比例。 而相关分析也表明， ρ 的变化与 Ｔａ 和

ＶＰＤ 的变化紧密相关（表 ４）。 这些结果表明城市化会

促进植物输水能力的提高， 从而影响植物叶片的气体

交换［２６⁃２７］。
在叶片气体交换能力上， 从 ＪＤ 到 ＨＺ， 阳生枝条的

叶片 Ｅ ｌ和 ｇｓ均大幅度提升（分别提高了 １．８ 倍和 １．３３
倍）（图 ４）， 与之对应叶片光合能力同样显著提高（提
高了 ０．２１ 倍）。 相关分析表明， Ｅ ｌ的变化与 ＣＯ２和 Ｔａ间

存在显著正相关（表 ４）。 因此， 提高单位面积的气体

交换效率是植物适应快速的城市化所带来的环境变化

而采取的响应策略。 而这也引起了水分利用效率的降

低（图 ４）。 在本研究中， 从 ＪＤ 到 ＨＺ， 与光合速率相

比， 蒸腾速率的增加幅度更大， 所以导致了 ＷＵＥ 的下

降。 同时相关分析也表明， ＷＵＥ 与 Ｅ ｌ 呈显著负相关

（表 ３）。 另外 ＨＺ 和 ＪＤ 较高的 δ１３Ｃ 也进一步验证了城

市化会导致内禀水分利用效率 ＷＵＥ ｉ的降低（图 ５）。 类
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似的结果也存在于其他研究中， 如城市环境变化显著的降低了豌豆（Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ）的 ＷＵＥ［２８］。 这些结果表

明， 城市化会使植物的资源利用策略从节约型向粗放型转变［２９］。

表 ３　 ３ 个区域木荷所有样本阳生（右上）和阴生（左下）枝条、叶片功能性状（ｎ＝ ９０）的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性，

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｒ ｖａｌｕｅｓ ａｍｏｎｇ ９ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｕｎｌｉｔ （Ｌｏｗｅｒ ｔｒｉａｎｇｌｅ） ａｎｄ ｓｈａｄｅｄ （ｕｐｐｅｒ ｔｒｉａｎｇｌｅ） ｔｒａｉｔｓ （ｎ＝ ９０） ｍｅａｓｕｒｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ

ｔｈｒｅｅ ｓｉｔｅｓ

功能性状 Ｔｒａｉｔｓ ρ ＫＳ ＡＬ ∶ＡＳ ＳＬＡ Ｅｌ Ａｎ ｇｓ ＷＵＥ δ１３Ｃ

ρ －０．６０６∗ －０．５５７∗ ０．１８５ －０．２７４ －０．１７６ －０．０４７ ０．０８０ ０．０６７
ＫＳ －０．７８３∗ ０．３５０ －０．５０４∗ ０．２６６ ０．３２８ ０．１２７ －０．０７８ ０．００３
ＡＬ：ＡＳ －０．５４１∗ ０．７３４∗ －０．５７２∗ ０．６６２∗ ０．５１２∗ ０．４９９ －０．２４４ －０．３６

ＳＬＡ ０．１７３ －０．６０１∗ －０．２６９ －０．５３８∗ －０．３９６ －０．１９４ －０．３１６ －０．４４
Ｅｌ －０．２６４ ０．７８８∗ ０．５９８∗ －０．２９１ ０．７４８∗ ０．８２７∗ －０．２００ －０．３２７
Ａｎ －０．１６７ ０．７６７∗ ０．６５３∗ －０．６３９∗ ０．８３９∗ ０．５６２∗ －０．３１２ ０．４８８∗

ｇｓ －０．０４５ ０．４１１ ０．４８０∗ －０．５８３∗ ０．８９１∗ ０．８７７∗ －０．２７６ ０．１３６

ＷＵＥ ０．０７５ －０．０７４ －０．２３０ ０．１０９ －０．５１１∗ －０．１０６ －０．３１３ ０．２８９

δ１３Ｃ ０．１７９ －０．０５６ ０．２１８ －０．１３２ －０．７１５∗ ０．３３９ －０．５７６∗ ０．５４４∗

　 　 　 　 ∗表示相关性达到显著水平（Ｐ＜０．０５）

表 ４　 ３ 个区域阳生和阴生枝条不同功能性状参数与环境因子间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｉｔｅｓ ｆｏｒ ｓｕｎｌｉｔ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ ａｎｄ

ｓｈａｄｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ

类别
Ｔｙｐｅ

气象参数
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ρ ＳＬＡ ＡＬ ∶ＡＳ ＫＳ Ｅｌ Ａｎ ｇｓ ＷＵＥ δ１３Ｃ

阳生枝条 Ｔａ ／ ℃ －０．９９８∗ －０．９９２ －０．９９９∗ ０．９９９∗ ０．９７４∗ ０．７５６ ０．９４４ －０．８６７ －０．８１７

Ｓｕｎｌｉｔ ｌｅａｆ ａｎｄ ΔＴａ ／ ℃ ０．９８２ ０．９９１ ０．９５７ －０．９５５ －０．８８４ －０．８９７ －０．８２９ ０．７１１ ０．６４４

ｓｈｏｏｔ ＲＨ ／ ％ ０．９８４ ０．９９３ ０．９６０ －０．９５８ －０．８９０ －０．８９２ －０．８３６ ０．７２０ ０．６５４

Ｐ ／ ｍｍ －０．９５８ －０．９７３ －０．９２３ ０．９２０ ０．８３２ ０．９３７ ０．７６８ －０．６３７ －０．５６４

μ ／ （ｍ ／ ｓ） －０．９７８ －０．９８８ －０．９５１ ０．９４８ ０．８７４ ０．９０６ ０．８１８ －０．６９７ －０．６２９

ＶＰＤ ／ ｋＰａ －１．０００∗∗ －０．９９７∗ －０．９９６ ０．９９５ ０．９６０ ０．７８９ ０．９２５ －０．８３９ －０．７８６
ＣＯ２ ／ （ｍｇ ／ Ｌ） －０．９６４ －０．９４８ －０．９８７ ０．９８８ １．０００∗ ０．６１１ ０．９９１ －０．９４９ －０．９１６

阴生枝条 Ｔａ ／ ℃ －０．９８０ －０．８６７ ０．３２５ ０．６０２ ０．８１４ －０．１８６ ０．８２０ －０．９０５ ０．８７４

Ｓｈａｄｅｄ ｌｅａｆ ΔＴａ ／ ℃ ０．８９７ ０．９６５ －０．０７４ －０．７８５ －０．９３５ ０．４２９ －０．９３９ ０．９８３ －０．７２１

ａｎｄ ｓｈｏｏｔ ＲＨ ／ ％ ０．９０３ ０．９６２ －０．０８６ －０．７７７ －０．９３１ ０．４１８ －０．９３４ ０．９８１ －０．７３０

Ｐ ／ ｍｍ －０．８４８ －０．９８７ －０．０２７ ０．８４３ ０．９６６ －０．５１８ ０．９６９ －０．９９７ ０．６４８

μ ／ （ｍ ／ ｓ） －０．８８８ －０．９７０ ０．０５４ ０．７９７ ０．９４２ －０．４４８ ０．９４５ －０．９８７ ０．７０７

ＶＰＤ ／ ｋＰａ －０．９６８ －０．８９２ ０．２７５ ０．６４３ ０．８４４ －０．２３７ ０．８４９ －０．９２６ ０．８４７
ＣＯ２ ／ （ｍｇ ／ Ｌ） －１．０００∗∗ －０．７５１ ０．５０６ ０．４３１ ０．６８３ ０．０１３ ０．６９０ －０．８０２ ０．９５３

　 　 ∗， Ｐ＜０．０５； ∗∗， Ｐ＜０．０１；Ｔａ：累年月平均气温 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ΔＴａ： 累年月平均气温日较差 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｒａｎｇｅ； ＲＨ： 累年月平均相对湿度 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ； Ｐ： 累年月平均降水量 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＶＰＤ： 累年月平均水汽压亏

缺 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ； ＣＯ２：二氧化碳浓度 Ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ

然而， 城市化在带来导水能力提高的同时， 也将导致植物水力灾害的风险的显著增加［３０⁃３１］。 大量的研

究表明， 植物导管结构总是在传输效率和水力安全之间进行权衡， 一方的提高总是以另一方的牺牲为代

价［３２⁃３３］。 这种权衡变化往往会迫使植物做出相应的补偿措施。 例如， 在叶片结构上， ＨＺ 的 ＳＬＡ 是 ＪＤ 的

０．７１倍 （图 ３）。 在本研究中， ＳＬＡ 与 ＫＳ之间存在显著的负相关关系（表 ４）。 因此可以推测 ＳＬＡ 的下降可能

与 ＫＳ的增加引起的叶片快速的水分流失有关［３４⁃３５］。 这种变化在城市热岛效应的作用下可能更加显著［３６］。
ＳＬＡ 的降低有助于减少蒸腾面积， 提高植物对干旱胁迫的耐受性［３７⁃３８］， 因此体现了植物应对水分胁迫的适

应性调整。 此外， ＡＬ∶ＡＳ显著降低则表明（图 ３）， 尽管边材导水能力增加， 但同时枝条能够支撑的叶片总量也

７０１４　 １０ 期 　 　 　 陶思晨　 等：不同城市化梯度下木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）功能性状差异 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

会减少， 以应对树干密度减小和的机械强度减弱带来的风险。
本研究表明， 除了 ＷＵＥ， ３ 个区域的阳生枝条功能性状均与阴生枝条之间存在显著差异性（图 ３， ５），

这与前人的研究结果相一致。 然而值得注意的是， 尽管在城市化的影响下阴生枝条的大部分功能性状与阳

生枝条同步发生了变化（图 ３， ５）， 但阴生枝条的变化幅度相对较小（尤其是 ＡＬ∶ＡＳ和 Ａｎ， 表 ２）。 这种差异性

表明， 光限制的存在会减弱城市化对植物生长的影响。 以往的研究发现， 相对于阳生植物，阴生植物往往采

用胁迫忍耐策略， 形态可塑性较低［３９］， 这种策略能够使植物避免过度伸长， 超出自身所能承受的范围， 引起

水力灾害的发生［４０］。 事实上， 研究发现形态可塑性越高的植物， 其阴生环境下的死亡率也越高［４１］。 这可能

是本研究中， 阴生枝条功能性状参数的变化幅度相对较小的原因（表 ２）。 可见， 阴生枝条这种较低的敏感性

也会减缓城市化带来的森林高水力灾害风险， 从而避免较高死亡率的出现。

４　 结论

通过对亚热带常绿阔叶树种木荷的研究， 本研究认为， 城市化会导致植物生存策略发生变化。 一方面，
枝条密度的降低， 显著提高了植物的导水能力， 使植物叶片的单位叶面积的气体交换速率增加， 并降低水分

利用效率； 但另一方面， 较高的导水能力往往会使植物的水力灾害风险增加， 并且在叶片上， 城市森林较低

的比叶面积和叶枝比的体现了植物对高温干旱和极端灾害的适应性调整。 此外， 阴生枝条对城市化带来的

环境效应的响应敏感性相对较低， 这可能也是植物降低高水力灾害风险的补偿性措施。
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