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长期增温对树线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶大小与出
叶强度关系的影响
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摘要：全球气候变暖强烈影响树线交错带植物的生活史策略， 异龄叶大小⁃出叶强度权衡关系是常绿植物生活史策略的重要内

容。 以川西树线交错带的岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ）幼苗为例， 研究气候变暖对异龄叶大小与出叶强度关系的影响。 通过开顶

箱（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ， ＯＴＣ）对川西王朗自然保护区树线交错带的岷江冷杉进行模拟增温， 采用标准化主轴估计（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ

ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）方法研究了叶大小（单叶质量、单叶面积）与出叶强度（基于茎生物量、茎体积）间异速生长关系对长

期增温的响应及其年际变化。 结果表明： 使用不同参数表征叶大小与出叶强度得到的结果存在差异； 多年生小枝上存在单叶

质量⁃出叶强度的负等速权衡关系， 共同主轴随小枝年龄增加而向下漂移； 长期增温并不影响单叶质量与出叶强度的异速生长

关系， 不同年龄小枝的异速生长常数对增温具有差异性响应。 增温处理中当年生小枝在相同单叶质量下的出叶强度更低， 以

换取叶片总数的增加， 使小枝具有更大的可塑性而适应增温。 本研究提供了岷江冷杉幼苗协调异龄叶大小与出叶强度从而适

应长期增温的证据， 为评估树木生长随气候变化而加速提供了理论参考。

关键词：权衡关系； 异龄叶大小； 出叶强度； 模拟增温； 岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ）幼苗
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为高效利用从外界获得的资源， 植物个体各组成部分将以不同速率生长来呈现出相应的异速生长规

律［１］。 因此， 植物各组成部分的数量和大小之间的比例关系能够反应个体发育过程中资源的分配策略， 并

可通过幂指数异速生长机制模型进行研究［２］。 叶片是植物进行光合作用的主要场所， 其生长状况与形态结

构决定了植物转化光能的效率［３］；在资源受限时， 植物的叶片大小与数量间存在着权衡关系［４］。 小枝是叶片

的载体， 其机械结构影响叶的大小与分布［５⁃６］， 同时小枝与叶之间存在资源分配策略， 枝叶大小关系被认为

是植物生活史策略研究的一个重要维度［４］。 因此， 叶的大小与数量的权衡与小枝的属性密切相关。
Ｋｌｅｉｍａｎ 和 Ａａｒｓｓｅｎ［７］以单位体积小枝上的叶片数量表征出叶强度， 探究单叶质量与出叶强度间的协变

关系， 并认为这两者间存在恒定的负等速生长， 提出了“出叶强度优势”假说。 越来越多的研究表明不同生

活型、不同生境的植物叶大小⁃出叶强度间存在等速的权衡关系［８⁃９］， 但也有一些研究表明此关系并非均为等

速： 刘长柱等［１０］的研究表明在不同森林类型与森林群落间， 单叶质量⁃出叶强度的权衡关系存在差异；
Ｆａｊａｒｄｏ［１１］也发现南青冈（Ｎｏｔｈｏｆａｇｕｓ ｐｕｍｉｌｉｏ）的单叶面积⁃出叶强度间的斜率与－１．０ 有显著区别。 目前研究

对于叶大小和出叶强度的定义并不一致，这必然影响对权衡关系普遍性的探讨。 叶大小一般使用单叶质量或

单叶面积表征， 代谢生态学理论中， Ｐｒｉｃｅ 等对植物分型网络模型（由 Ｗｅｓｔ、Ｂｒｏｗｎ 和 Ｅｎｑｕｉｓｔ 提出， 简称 ＷＢＥ
模型）进行了扩展， 并假设叶面积与叶生物量呈等速生长关系［１，１２⁃１３］， Ｎｉｋｌａｓ 等提出的“收益递减”假说则认

为叶面积与叶生物量的异速生长指数显著小于 １．０［１４⁃１５］。 因此， 使用单叶质量与单叶面积表征叶大小可能使

结果存在差异。 出叶强度基于生物量还是体积因研究对象而异， Ｋｌｅｉｍａｎ 和 Ａａｒｓｓｅｎ 采用单位体积茎的叶数

计算出叶强度， 被认为未考虑不同树种的木材密度［７，１６］；而 Ｈｕａｎｇ 等［１７］ 认为单叶质量与基于体积的出叶强

度间的权衡取决于生物量投资与茎组织密度，而与基于质量的出叶强度间的权衡仅取决于生物量投资。 对不

同参数表征叶大小与出叶强度的差异进行比较， 可以明确权衡关系的判断是否受定义影响， 促使一致定义

的形成， 有助于探讨此权衡关系的普遍性。
个体发育过程与其所处环境密切相关， 在全球变暖的影响下， 植物的个体形态、生长发育过程都会发生

明显的变化［１８⁃２０］。 环境温度的升高将使个体的代谢速率提高［２１⁃２２］， 不仅引起叶片大小的改变， 还将影响枝

叶的生长关系［２３⁃２４］， 叶大小⁃出叶强度的权衡关系可能因此发生变化。 同时， 植物个体的生长是一个长期的

过程， 常绿树种多年生叶片和枝条对植物的生活史策略具有重要影响。 然而， 为避开枝条次生生长对研究

３８７５　 １４ 期 　 　 　 曾郅玮　 等：长期增温对树线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶大小与出叶强度关系的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

的影响，以往的研究多数只利用当年生的小枝开展枝叶关系分析［１０，２５⁃２６］， 对多年生枝条的枝叶关系研究较

少；确定当年生小枝上所发现的权衡关系是否可以推及多年生枝条， 有助于进一步探讨植物功能性状关系随

年龄的协变规律［２７］。 不同年龄的叶片的物质分配与环境敏感性已被证实存在差异［２３，２８］，那么在植物生长过

程中， 叶大小与出叶强度的关系是否存在变化， 全球变暖如何影响叶大小与出叶强度的关系。 对这些问题

进行探究， 能够解释全球变暖模式下植物不同发育阶段的叶大小⁃出叶强度的权衡变化。
川西亚高山树线交错带地处青藏高原东部， 因相对简单的群落结构和树线附近的边缘效应而成为了研

究高寒生态系统对全球变化响应的天然平台［２９］， 而岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ）是川西北亚高山针叶林的建群

种之一。 前期研究表明增温将使岷江冷杉芽提前开放， 也会限制叶面积的扩大而促进叶片厚度的增加［２３，２９］，
但并未涉及叶大小与出叶强度的权衡关系研究。 因此， 本研究以岷江冷杉为研究对象， 利用前期设置的开

顶箱（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ， ＯＴＣ）模拟全球变暖， 以单叶质量、单叶面积表示叶大小， 分别以茎生物量、茎体积

为载体计算出叶强度， 对叶大小⁃出叶强度进行了异速生长分析， 研究长期增温对岷江冷杉叶大小与出叶强

度关系的影响， 拟回答以下科学问题：使用不同参数表征叶大小与出叶强度的异同？ 叶大小⁃出叶强度权衡

关系是否存在于多年生小枝中？ 长期增温对叶大小⁃出叶强度权衡关系具有何种影响？

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究位于四川省平武县王朗国家级自然保护区（３２°５９′ Ｎ， １０４°０１′ Ｅ， 海拔 ２３００—４９８０ ｍ）：地处青藏

高原东缘， 属山地季风性气候， 年平均气温 １．５—２．９℃， ７ 月平均气温 １２．７℃， １ 月平均气温－６．１℃。 年降水

量在 ８０１—８２５ ｍｍ 之间， 雨季多集中在 ５ 月到 ８ 月。 岷江冷杉林（２６００—３５００ ｍ）是保护区主要森林群系，
土壤为暗棕壤。
１．２　 样地设置

实验设置已有详尽描述［２３，３０］：２００５ 年 ９ 月，在大窝凼外侧坡树线交错带的平缓灌丛设置 ８ 个 １．５ ｍ×
１．５ ｍ×２．６ ｍ、顶端开口面积 １．２ ｍ×１．２ ｍ 的 ＯＴＣ，ＯＴＣ 由聚碳酸酯制作，在 ＯＴＣ 附近设置对照样方（ＣＫ），每
个 ＯＴＣ 和对照样方间距在 ５ ｍ 以上；１０ 月从样地附近移植长势良好岷江冷杉（１２—１５ ａ，高约 ５０—６０ ｃｍ）和
糙皮桦（Ｂｅｔｕｌａ ｕｔｉｌｉｓ，５—６ ａ，高约 ５０—６０ ｃｍ）幼苗到 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内，幼苗等距相间 ４０ ｃｍ 呈“田”排列（４ 或 ５
株），幼苗距 ＯＴＣ 均 ３０ ｃｍ，移植中不破坏原有植物；２００６ 年生长季，定期对 ＯＴＣ 及 ＣＫ 内物种浇水，以确保物

种存活；在生长季对 ＯＴＣ 及 ＣＫ 的监测表明：ＯＴＣ 中空气温度（１．２ ｍ）平均较 ＣＫ 高 ２．９℃，土壤温度（５ ｃｍ）增
加 ０．４℃。 增温全年进行，试验地周围用网围栏封育，避免动物干扰，ＯＴＣ 和 ＣＫ 均不再人工施肥和浇水，ＯＴＣ
外膜保持洁净，期间不定期对 ＯＴＣ 装置进行维护；２００９ 年项目完成后未继续监测环境因子， 仅对 ＯＴＣ 进行

维护。
１．３　 植物采样与测量

本实验的研究对象为 ４ 年生一级枝条上当年 １ 年生、２ 年生和 ３ 年生的小枝， 小枝包括茎及其上着生的

叶（４ 年生及以上的枝条有叶片脱落）。 ２０１６ 年 ８ 月下旬， 自幼苗梢部向下的 ４ 年生一级侧上随机采集小枝，
用枝剪从 ＯＴＣ 及对照样地内逐株个体的不同方向采集生长良好、叶片完整的枝条（目标枝均有二级枝、无三

级枝）， 根据枝条上芽鳞痕形成的环节判断枝段年龄， 每个 ＯＴＣ、ＣＫ 内各龄级保证 ４ 个有效样本； 分别装入

自封袋记录编号带回实验室， ＯＴＣ 和 ＣＫ 内各龄级保证 ３０ 个有效样本。 将小枝上的完整叶片与茎分开并记

录小枝上的叶数， 用数显卡尺（±０．０１ ｍｍ）测量茎长度与直径（中部）， 使用叶面积仪（ＣＩ⁃ ２０３， ＣＩＤ， ＵＳＡ）测
定单叶面积。 茎和叶片于 １０５℃下杀青 １５ ｍｉｎ 后于 ８５℃烘至恒量并称量。
１．４　 数据处理

将直接测量所获得的数据录入 Ｅｘｃｅｌ 表格中并进行计算：单叶质量（ ＩＬＭ）由叶生物量（ ＬＭ）和叶数量

（ＬＮ）计算得到（ＩＬＭ＝ＬＭ ／ ＬＮ）；单叶面积由叶面积仪（ＣＩ⁃ ２０３， ＣＩＤ， ＵＳＡ）直接测定；出叶强度分别基于茎生
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物量与茎体积， 即单位茎生物量上的叶片数量与单位茎体积上的叶片数量， 其中， 茎体积（ＳＶ）由茎长度

（ＳＬ）与茎直径（ＳＤ）计算得到（ ＳＶ ＝ （ＳＤ ／ ２） ２·π·ＳＬ ）。 进行异速生长分析前， 将各参数进行以 １０ 为底的对

数转换， 使之符合正态分布。 所收集到的数据小枝属性包括：叶生物量、叶片数量、单叶质量、单叶面积、茎生

物量、茎直径、茎长度、茎体积、基于茎生物量的出叶强度、基于茎体积的出叶强度。
叶大小与出叶强度间的权衡关系通过异速生长方程 ｙ ＝ ｂｘａ来描述， 并转换为 ｌｏｇ ｙ( ) ＝ ｌｏｇ ｂ( ) ＋ ａ ×

ｌｏｇ ｘ( ) ， 其中 ｘ 与 ｙ 分别表示出叶强度和叶大小， 斜率 ａ 表示异速生长指数（ａ ＝ ±１ 为等速生长， ａ≠±１ 为

异速生长）， 截距 ｂ 表示异速生长常数。 使用软件 ＳＭＡＴＲ（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｓｅｄ Ｍａｊｏｒ Ａｘｉｓ Ｔｅｓｔｓ ＆ Ｒｏｕｔｉｎｅｓ， ｖ２．０）采
用标准化主轴估计（ＳＭＡ）方法［３１⁃３２］计算叶大小和数量间的异速生长指数和常数， 检验不同处理组间 ＳＭＡ 斜

率 ａ 的异质性，当斜率同质时给出共同斜率并检验 ｙ 轴截距和 ＳＭＡ 斜率方向上的变化，并进行多重比较（先
对六组数据进行斜率异质性检验， 若整体上不存在共同斜率， 再分为对照组和升温组， 进行各年龄段的斜率

异质性检验）。 小枝性状的统计分析在 ＳＰＳＳ ２５．０ （ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ） 上进行，显著性为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果分析

２．１　 单叶质量与出叶强度的关系

岷江冷杉小枝单叶质量和出叶强度间存在显著的负相关关系（图 １； 表 １）， 增温和年龄未显著影响异速

生长关系的斜率。 当出叶强度基于茎生物量时（图 １）， 各组斜率与－１．０ 无显著差异（表 １）， 具有共同斜率

－１．０１８（Ｐ＝ ０．４１５， ９５％置信区间为－１．１３８ 到－０．９０９）， 与－１．０ 无显著差异（Ｐ＝ ０．７６０）。 在共同斜率下， 各龄

级间截距随小枝年龄的增大而减小（表 １）。 增温对共有斜率下 １ 年生组的截距影响极显著差异（Ｐ＜０．０１），
对 ２ 年生组与 ３ 年生组的截距影响不显著（Ｐ 值分别为 ０．７７３、０．１４０）， 即在相同出叶强度下， ＯＴＣ 中 １ 年生

小枝相较对照具有更小的单叶质量， 或相同单叶质量下， ＯＴＣ 中 １ 年生小枝的出叶强度更低。

表 １　 岷江冷杉异龄叶单叶质量与出叶强度的 ＳＭＡ 分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ＳＭＡ

指标
Ｉｎｄｅｘ

组
Ｇｒｏｕｐ Ｒ２ 斜率 （９５％置信区间）

Ｓｌｏｐｅ （９５％ＣＩ）
Ｐ－１．０

共同斜率下的截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｗｉｔｈ
ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ

截距漂移检验
Ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ

ＣＫ
１ 年生

ＣＫ
２ 年生

ＣＫ
３ 年生

ＯＴＣ
１ 年生

ＯＴＣ
２ 年生

单叶质量⁃出叶强度 ＣＫ １ 年生 ０．４０５ －１．１２６（－１．５１１， －０．８３９） ０．４２２ ０．９５０ １

（基于茎生物量） ＣＫ ２ 年生 ０．３２８ －０．７６１（－１．０３９， －０．５５７） ０．０８４ ０．７０７ ∗∗ １

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ⁃ｌｅａｆｉｎｇ ＣＫ ３ 年生 ０．２７０ －１．０９９（－１．５２１， －０．７９４） ０．５６５ ０．２８９ ∗∗ ∗∗ １

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ） ＯＴＣ １ 年生 ０．３９５ －０．９９５（－１．３３９， －０．７４０） ０．９７３ ０．９２４ ∗∗ ∗∗ ∗∗ １

ＯＴＣ ２ 年生 ０．６００ －０．９７２（－１．２３９， －０．７６３） ０．８１６ ０．７１４ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ∗∗ １

ＯＴＣ ３ 年生 ０．６７０ －１．１２０（－１．３９６， －０．８９８） ０．３０６ ０．１３５ ∗∗ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ∗∗

单叶质量⁃出叶强度 ＣＫ １ 年生 ０．２９５ －１．０３６（－１．４２６， －０．７５３） ０．８２６ －０．３９９ １

（基于茎体积） ＣＫ ２ 年生 ０．２５６ －０．６３２（－０．８７７， －０．４５５） ０．００７ －０．７２５ ∗∗ １

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ⁃ｌｅａｆｉｎｇ ＣＫ ３ 年生 ０．２６１ －０．９４１（－１．３０５， －０．６７９） ０．７１０ －１．０７６ ∗∗ ∗∗ １

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｖｏｌｕｍｅ） ＯＴＣ １ 年生 ０．４０９ －０．９７２（－１．３０４， －０．７２５） ０．８４８ －０．４９２ ∗∗ ∗∗ ∗∗ １

ＯＴＣ ２ 年生 ０．５２４ －０．８３４（－１．０８６， －０．６４１） ０．１７３ －０．６２６ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ∗∗ １

ＯＴＣ ３ 年生 ０．６７６ －０．９６５（－０．７７６， －１．０９５） ０．７４４ －１．１７０ ∗∗ ｎｓ ∗ ∗∗ ∗∗

　 　 回归关系均达极显著水平（Ｐ＜０．０１）；Ｐ－１．０表示斜率与－１．０ 的显著性水平；∗∗、∗和 ｎｓ（ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ）分别表示差异极显著（Ｐ＜０．０１）、显著（Ｐ＜０．０５）和不显

著（Ｐ＞０．０５）；ＣＫ 和 ＯＴＣ 分别表示对照（ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ）和开顶箱（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ）

当出叶强度基于茎体积时（图 １）， 除对照 ２ 年生小枝外， 各组斜率与－１．０ 无显著差异（表 １）， 且共同斜

率－０．９００（Ｐ＝ ０．２７６， ９５％置信区间为－１．０１１ 到－０．８０１）与－１．０ 无显著差异（Ｐ＝ ０．０７５）， 但与基于茎生物量时

的共同斜率存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 在共同斜率下， 截距在龄级间的变化与基于茎生物量时一致， 当小枝

年龄相同时， 对照 １ 年生小枝极显著大于升温（Ｐ＜０．０１）， 对照 ２ 年生小枝与 ＯＴＣ 无显著差异（Ｐ ＝ ０．１７３），
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对照 ３ 年生小枝显著大于 ＯＴＣ（Ｐ＜０．０５）。 无论出叶强度基于茎生物量还是茎体积， 六组数据的共同斜率与

－１．０ 均无显著差异， 单叶质量与出叶强度间存在恒定的负等速生长关系， 截距随小枝年龄增加而减小； 当年

生小枝的截距受增温影响而显著减小， 其共同主轴向下漂移。

图 １　 岷江冷杉异龄叶单叶质量与出叶强度之间的关系

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ

ＣＫ 和 ＯＴＣ 分别表示对照（ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ）和开顶箱（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ）

２．２　 单叶面积与出叶强度的关系

岷江冷杉小枝单叶面积大小与出叶强度间存在显著负相关关系（图 ２，表 ２）。 当出叶强度基于茎生物量

时（图 ２）， 整体上并不存在共同斜率（Ｐ＝ ０．００８）。 相同年龄小枝对照组与增温组的斜率间无显著差异（Ｐ 值

均大于 ０．０５）， 增温并未造成异速生长关系斜率的改变。 在各龄级间， 对照 ２ 年生小枝斜率的绝对值极显著

小于对照 １ 年生和 ３ 年生小枝， 异速生长关系发生改变；升温组中存在共同斜率－０．７４０ （Ｐ＝ ０．４５０， ９５％置信

区间为－０．８７９到－０．６２３）， 极显著小于－１．０ （Ｐ＜０．０１）， 即出叶强度变化时单叶面积并非等比改变。

表 ２　 岷江冷杉异龄叶单叶面积与出叶强度的 ＳＭＡ 分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ＳＭＡ

指标
Ｉｎｄｅｘ

组
Ｇｒｏｕｐ Ｒ２ 斜率 （９５％置信区间）

Ｓｌｏｐｅ （９５％ＣＩ）
Ｐ－１．０

共同斜率
下的截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｗｉｔｈ
ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ

截距漂移检验
Ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ

ＣＫ
１ 年生

ＣＫ
２ 年生

ＣＫ
３ 年生

ＯＴＣ
１ 年生

ＯＴＣ
２ 年生

单叶面积⁃出叶强度 ＣＫ １ 年生 ０．４０６ －０．９９４（－１．３３４， －０．７４１） ０．９６８ １

（基于茎生物量） ＣＫ ２ 年生 ０．４２８ －０．４８１（－０．６４２， －０．３６０） ＜０．００１ ∗∗ １

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ⁃ｌｅａｆｉｎｇ ＣＫ ３ 年生 ０．２９３ －０．９７４（－１．３４１， －０．７０７） ０．８６８ ｎｓ ∗∗ １

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ） ＯＴＣ １ 年生 ０．２５７ －０．６６８（－０．９２６， －０．４８１） ０．０１７ ｎｓ ｎｓ ｎｓ １

ＯＴＣ ２ 年生 ０．４１２ －０．６９０（－０．９２４， －０．５１５） ０．０１４ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ １

ＯＴＣ ３ 年生 ０．４８０ －０．８５０（－１．１１９， －０．６４５） ０．２４０ ｎｓ ∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

单叶面积⁃出叶强度 ＣＫ １ 年生 ０．２９７ －０．９１５（－１．２５８， －０．６６５） ０．５７７ １

（基于茎体积） ＣＫ ２ 年生 ０．２８１ －０．４００（－０．５５２， －０．２９０） ＜０．００１ ∗∗ １

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ⁃ｌｅａｆｉｎｇ ＣＫ ３ 年生 ０．２６４ －０．８３４（－１．１５６， －０．６０２） ０．２７０ ｎｓ ∗∗ １

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｖｏｌｕｍｅ） ＯＴＣ １ 年生 ０．２６８ －０．６５２（－０．９０３， －０．４３７） ０．０１１ ｎｓ ∗ ｎｓ １

ＯＴＣ ２ 年生 ０．３６６ －０．５９２（－０．８０２， －０．４３７） ０．００１ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ １

ＯＴＣ ３ 年生 ０．４９０ －０．７３２（－０．９６３， －０．５５７） ０．０２６ ｎｓ ∗∗ ＮＳ ｎｓ ｎｓ

当出叶强度基于茎体积时（图 ２）， 整体上不存在共同斜率（Ｐ ＝ ０．０１）， 同龄级间对照与增温斜率无显著

差异， 各龄级间， 对照 ２ 年生斜率绝对值显著小于 １ 年生与 ３ 年生（Ｐ 值均为 ０．００１）， 在增温组中存在共同
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斜率－０．６６２（Ｐ＝ ０．５７０， ９５％置信区间为－０．７８６ 到－０．５５７）， 与－１．０ 存在显著差异（Ｐ＜０．００１）。 这些结果与基

于茎生物量的结果一致。

图 ２　 岷江冷杉异龄叶单叶面积与出叶强度之间的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ

３　 讨论

３．１　 基于参数表征导致的差异

当用单叶质量表示叶大小时， 各组具有共同斜率且与－１．０ 无显著差异（出叶强度分别基于茎生物量、茎
体积， Ｐ 分别为 ０．４１５、０．２７６）， 而用单叶面积表征时， 对照组间的斜率具有显著差异， 升温组中存在的共同

斜率显著大于－１．０。 这表明叶大小与数量的权衡关系会因为叶大小的表征方式不同而存在差异， 符合收益

递减假说［１４⁃１５］， 即随着叶生物量的增加， 叶面积的增加量小于叶生物量的增加量， 叶面积与叶生物量间存在

斜率显著小于 １．０ 的异速生长关系， 因此， 当单叶质量与出叶强度间存在恒定的负等速生长关系时， 可以推

断单叶面积与出叶强度间存在斜率显著大于－１．０ 的异速生长关系。 这种现象与跨物种的研究有别， 如杨冬

梅等跨 ６１ 个物种的研究发现， 不同物种叶面积和叶质量收益递减的差异可能是造成岷江冷杉单物种叶大小

与数量权衡有别于跨物种关系的关键［３３］。 此外， 以单叶面积表征叶大小时， ２ 年生小枝组的权衡关系发生

了显著或极显著的改变（与 １ 年生组和 ３ 年生组的斜率差异， 图 ２）， 这可能与年际间的温度与降水变化有

关［２３］。 前期研究中（２００９ 年项目结束而未进行温度的连续监测）， ２００７ 年 ＯＴＣ 增温 ２．２℃且降水较多， 促进

了绵穗柳（Ｓａｌｉｘ ｅｒｉｏｓｔａｃｈｙａ）单叶面积的增加， 而 ２００９ 年 ＯＴＣ 增温 ２．９℃而降水减少， 绵穗柳叶面积显著降

低［２９，３４］。 与单叶质量相比， 单叶面积仅是一个二维变量， 并未考虑到叶片厚度的变化， 将来的研究中可考虑

结合叶片厚度进行比较， 在此基础上分析叶面积、体积等之间是否存在等速 ／异速生长关系， 以全面揭示这

些性状间的权衡。
使用单叶质量表征叶大小时， 基于茎生物量的共同斜率－１．０１８ 显著小于基于茎体积的共同斜率－０．９００，

但两者共同斜率都与－１．０ 无显著差异， 均符合 Ｋｌｅｉｍａｎ 和 Ａａｒｓｓｅｎ 的“出叶强度”假说［７］； 单叶面积年际差异

较大， 在表征叶大小时权衡关系发生了变化， 但基于茎生物量和茎体积的出叶强度的变化趋势是一致的。
这些结果符合 Ｈｕａｎｇ 等的推测［１７］， 但又存在一定差异。 Ｈｕａｎｇ 等［１７］通过公式推导后认为基于质量的出叶强

度间的权衡仅取决于生物量投资， 而基于体积则取决于生物量投资与茎组织密度，并推测两者存在差异； 而

在本研究中， 以单叶质量表征叶大小为例， 一方面， 基于茎生物量的共同斜率显著小于基于茎体积的共同斜

率， 两者存在差异； 另一方面， 两者的共同斜率均与－１．０ 无显著差异， 在判断是否为负等速权衡时结果一

致。 值得注意的是， 仅在判断对照 ２ 年生的权衡关系时， 基于茎生物量和茎体积的结果是不同的（以单叶质
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量表征叶大小； 前者 Ｐ－１．０ ＝ ０．０８４， 后者 Ｐ－１．０ ＝ ０．００７； 表 １）， 原因可能是两种参数下的斜率差约 ０．１， 这一斜

率差使显著性的判断不同。 本研究结果表明基于茎生物量的斜率小于茎体积（斜率差约为 ０．１）， 但一般情况

下两者对权衡关系的判定结果相同。 就本研究而言， 单叶质量与基于茎生物量的出叶强度间存在恒定的负

等速生长关系， 此关系并不随小枝年龄而改变， 亦不受模拟增温的影响， 可更好地体现叶大小与出叶强度的

异速关系共享一个权度指数（Ｓｃａｌｉｎｇ ｅｘｐｏｎｅｎｔ）。
３．２　 叶大小⁃数量权衡关系随小枝年龄的变化

在本研究中， 当用单叶质量表征叶大小时（出叶强度基于茎生物量， 下同）， 无论是对照组还是增温组，
异速生长指数在龄级间均无显著差异； 但随着小枝年龄的增加， 其异速生长常数显著减小。 这一结果表明

在 ２ 年生、３ 年生的小枝中也存在单叶质量⁃出叶强度的负等速权衡。 但若忽略小枝年龄， 将前三年的异龄小

枝看成同一样本进行研究， 将无法得出此负等速关系（本研究中， ＣＫ 组整体斜率为－０．４８５， Ｐ＜０．００１， ９５％
置信区间为－０．５６７ 到－０．４１６；ＯＴＣ 组整体斜率为－０．５３２， Ｐ＝ ０．００１， ９５％置信区间为－０．６４８ 到－０．４３７）。 异龄

小枝的截距差异使主轴向下漂移， 造成整体斜率的改变：整体斜率的绝对值极显著小于 １．０， 而趋近于 ０．５。
因此， 在验证出叶强度假说时， 应区分小枝年龄进行研究， 不能用总体代替部分， 也不能把部分简单地累加

起来作为整体， 混用不同年龄的小枝进行研究可能因为截距差异无法得到恒定的负等速关系。 本研究结果

表明当年生小枝上所发现的单叶质量－出叶强度的负等速权衡关系可推及多年生小枝， 但必须对小枝年龄进

行区分。
本研究还可推测：当单叶质量与出叶强度间存在－１．０ 的比例关系时（即在 ｙ＝ ｂｘａ中， ａ 恒为－１．０， 可变形

为 ｘｙ＝ ｂ 时）， 截距 ｂ 的生物学意义即为小枝中单位茎生物量上承载的叶生物量（ｘｙ ＝单叶质量×（叶数量 ／茎
生物量）＝ 叶生物量 ／茎生物量）。 即随着小枝年龄的增加， 单位茎生物量上承载的叶生物量将减小（表 ３）。
岷江冷杉的 ２ 年生与 ３ 年生小枝上， 叶大小与数量已基本固定的， 且不存在叶片脱落的情况（岷江冷杉四年

及以上枝条才有叶片脱落）， 叶生物量可能随外界环境而产生波动， 但茎生物量在不断增加（表 ３）； 这必然

导致叶生物量 ／茎生物量不断减小， 亦为图 １ 中截距随年龄增加而减少的原因。
３．３　 长期增温对叶大小⁃数量权衡关系的影响

当以单叶质量或单叶面积表征叶大小时， 同一年龄小枝下对照组与增温组的异速生长指数都没有显著

差异， 即长期增温并不影响异速生长指数， 这与杨冬梅等［９］、孙俊等［１６］对不同海拔植物出叶策略的研究结果

相似， 即海拔梯度上的温度差异未改变单叶质量与出叶强度间的负等速生长关系。 对植物性状相互关联构

成的策略维度进行分析并理解它们之间的关系， 可以解释为什么特定的性状组合更优势［４，３５］， 然而策略维度

并非单独存在， 单叶质量与出叶强度间的权衡关系可能建立在叶茎生长关系之上： ＷＢＥ 模型［１，１２］ 以分型的

分配网络解释异速生长现象， Ｎｉｋｌａｓ 和 Ｅｎｑｕｉｓｔ［２］在此基础上推导了种子植物当年生的叶与茎存在等速生长

关系； 而当叶生物量与茎生物量间存在 １．０ 的比例关系时（即在 ｙ＝ ｂｘａ中， ａ 恒为 １．０， 可变形为 ｙ ／ ｘ ＝ ｂ 时），
叶生物量与茎生物量间的异速生长常数 ｂ 代表的生物学意义为小枝中单位茎生物量上承载的叶生物量

（ｙ ／ ｘ ＝叶生物量 ／茎生物量）， 这与单叶质量－出叶强度的异速生长常数的生物学意义相同。 因此， 单叶质量

与出叶强度的负生长关系可能是叶生物量与茎生物量生长关系的副产物［９］。 如何基于植物功能性状预测陆

地生态系统生产力仍存在许多问题， 而长期增温下岷江冷杉单叶质量与出叶强度间具有稳定的斜率， 将这

一权衡关系纳入全球碳循环模型可以更好地模拟生态系统生产力的变化［３６］。
确定和理解这一负等速生长关系的主轴在增温下的变化是另一个重要的生态学问题， 长期增温对权衡

关系的影响体现在当年生小枝的异速生长常数减小， 而二年生、三年生的异速生长常数无差异（表 １）。 在共

同斜率下， ＯＴＣ 中 １ 年生小枝的截距显著小于对照（表 １）， 共同主轴向下漂移。 这一差异可以理解为相同出

叶强度下 ＯＴＣ 中 １ 年生的小枝单叶质量更小， 但 ＯＴＣ 中 １ 年生的单叶质量显著大于 ＣＫ 中 １ 年生， 而 ＯＴＣ
中 １ 年生的出叶强度显著小于 ＣＫ 中 １ 年生（表 ３）， 因此在本研究中应解释为相同单叶质量下增温处理的当

年生小枝出叶强度更低。这与出叶强度优势［７］ 存在一定区别。“出叶强度优势”假说认为高的出叶强度意味
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表 ３　 岷江冷杉的茎、叶功能性状（平均值±标准偏差）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

性状
Ｔｒａｉｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

枝龄 Ａｇｅ

１ 年生 ２ 年生 ３ 年生

直径 ＣＫ ０．３４±０．０８ｃ ０．６６±０．１３ｂ ０．９１±０．１７ａ

Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ ＯＴＣ ０．４５±０．１０Ｃ ０．６２±０．１３Ｂ １．００±０．１９Ａ

∗∗

叶片数 ＣＫ ５６．２７±１９．２４ｂ ７５．７７±１７．９７ａ ４９．３３±２０．９０ｂ

Ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ／ ｎ ＯＴＣ ８３．４０±２０．００Ａ ８２．００±１９．３２Ａ ７１．５０±２０．９９Ｂ

∗∗ ∗∗

茎长度 ＣＫ ４．８１±１．７１ｃ ７．６７±２．３２ａ ６．１９±２．２５ｂ

Ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ ＯＴＣ ６．７０±１．５４Ａ ７．１０±２．２０Ａ ６．９８±２．６６Ａ

∗∗

茎生物量 ＣＫ ４０．８０±３３．３４ｃ １６３．９４±８４．５２ｂ ２５９．６２±１４０．３５ａ

Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｍｇ ＯＴＣ ７９．１９±４３．０８Ｃ １７３．９４±９７．７３Ｂ ４２５．２８±２６５．４４Ａ

∗∗ ∗∗

叶茎质量比 ＣＫ ８．２３±０．４５ｃ ４．８２±０．３０ｂ １．８６±０．１１ａ

Ｌｅａｆ ／ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ／ （ｍｇ ／ ｍｇ） ＯＴＣ ７．９２±０．５９Ｃ ４．８３±０．２６Ｂ １．２９±０．０６Ａ

∗∗

单叶质量 ＣＫ ５．１６±１．９ｂ ９．０６±２．６ａ ９．１９±３．１ａ

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｍｇ ＯＴＣ ６．６０±２．３Ｂ ９．２３±３．７Ａ ６．９０±２．５Ｂ

∗∗ ∗∗

单叶面积 ＣＫ ０．３４±０．１２ｂ ０．４３±０．０９ａ ０．３４±０．１０ｂ

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ ＯＴＣ ０．３３±０．０８Ａ ０．３２±０．１０Ａ ０．３１±０．０９Ａ

∗∗

基于茎生物量的出叶强度 ＣＫ １７２９．５３±５４３．５２ｃ ５７１．５９±２５２．３３ｂ ２１３．６９±７１．０８ａ

Ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｎ ／ ｇ） ＯＴＣ １３２４．０４±５９６．０４Ｃ ５９６．０７±２６１．９１Ｂ ２１４．０５±９５．０３Ａ

∗∗

基于茎体积的出叶强度 ＣＫ １４５．６４±５０．７９ｃ ３４．５３±１８．６３ｂ １３．２３±４．７９ａ

Ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｔｅｍ ｖｏｌｕｍｅ ／ （ｎ ／ ｃｍ３） ＯＴＣ ８９．６７±４１．３１Ｃ ４５．２９±２２．７７Ｂ １５．５９±７．８３Ａ

∗∗ ∗

　 　 同排不同小写、大写字母表示对照处理下不同年份间在 ０．０５ 和 ０．０１ 水平上有显著差异； ∗和∗∗表示对照和增温在 ０．０５ 和 ０．０１ 水平上有

显著差异

着每单位茎体积具有更多的芽， 提供了更大的表型可塑性， 以调整分生组织 ／芽的分配而适应营养和生殖功

能［７，３７］。 但这忽略了一个问题， 出叶强度高并不意味着叶片数量高。 在本研究中， ＯＴＣ 中 １ 年生的出叶强度

显著小于 ＣＫ 中 １ 年生， 而叶片数量却显著大于 ＣＫ 中 １ 年生， 原因在于增温也促进了茎生物量的增加， 并

且超过了叶片数量的增加速度（表 ３）。 这一现象符合李俊慧等对展叶效率的研究，即叶数量增加速度没有小

枝茎长度的增加速度快， 长枝相对短枝具有更低的出叶强度［２５］。 在本研究中， 增温促进了当年生小枝茎长

度的增加（表 ３）， 而长枝在承载相同叶生物量时机械负载更高［３８⁃３９］： 由于机械结构的限制， 小枝在重力与风

压胁迫下， 长枝因力臂较长， 承载相同叶质量或相同叶面积时， 茎基部的机械负载将高于短枝［３８］。 因此， 增

温降低了当年生小枝的出叶强度， 促进了茎长度的增加， 从而使小枝上可以附着更多的叶片， 以获得更多的

适应性收益。 此外， 增温处理下 ２ 年生、３ 年生小枝的异速常数与对照组并无显著差异， 茎长度与出叶强度

也无显著差异。 这可能有两方面原因， 一方面是小枝长度受到机械结构与发育的限制［３８⁃３９］； 另一方面， 可能

是温度的作用随小枝年龄增加而降低： 当年生小枝更为活跃， 是重要的生长点， 随着年龄增加小枝生长对温

度的敏感性降低。 由此导致不同年龄小枝的出叶策略对长期增温具有差异性响应。 总体而言， 岷江冷杉叶

片形态特征因长期增温而表现出显著的旱生倾向［２３］， 但当年生小枝上叶片数量的增加， 弥补了叶大小发育

９８７５　 １４ 期 　 　 　 曾郅玮　 等：长期增温对树线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶大小与出叶强度关系的影响 　
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受限的损失， 进而促进植株生长。 尽管这一促进作用将随小枝年龄增加而减弱， 但整个植株仍将积累更多

的生物量， 符合 Ｓｉｌｖａ 等［４０］关于野外树木生长随气候变化而加速的结论。 温度增加被认为是树木加速生长和

森林扩张的原因之一［４０］， 出叶策略的改变可能是其内在机制，如果全球气候进一步变化， 岷江冷杉将加速生

长而在树线交错带扩张。

４　 结论

使用不同参数表征叶大小与出叶强度得到的结果存在差异； 多年生小枝上存在单叶质量－出叶强度的负

等速权衡关系， 共同主轴随小枝年龄增加而向下漂移； 长期增温并不影响单叶质量与出叶强度的异速生长

指数， 不同年龄小枝的异速生长常数对增温具有差异性响应。 增温处理的当年生小枝在相同单叶质量下的

出叶强度更低， 以换取叶片总数的增加， 使小枝具有更大的可塑性而适应增温。 今后的研究中， 可对策略维

度的集合构成的混合策略进行分析， 全面反映植物的生态适应策略。
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［３６］ 　 Ｃｕｉ Ｅ Ｑ， Ｗｅｎｇ Ｅ Ｓ， Ｙａｎ Ｅ Ｒ， Ｘｉａ Ｊ Ｙ． Ｒｏｂｕｓｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｃｒｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｇｌｏｂａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，

２０２０， １１（１）： ２９９９．

［３７］ 　 Ｂｏｎｓｅｒ Ｓ Ｐ， Ａａｒｓｓｅｎ Ｌ Ｗ． Ｍｅｒｉｓｔｅｍ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ： ａ ｎｅｗ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ ｆｏｒ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ． Ｏｉｋｏｓ， １９９６， ７７（２）：

３４７⁃３５２．

［３８］ 　 Ｇｉｖｎｉｓｈ Ｔ Ｊ． Ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｎ ｓｅｌｆ⁃ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９８６， １１９（２）： １３９⁃１４６．

［３９］ 　 Ｔａｋｅｎａｋａ Ａ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ｙｅａｒ ｓｈｏｏｔｓ ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｉｅｓ ｉｎ ｗａｒｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｊａｐａｎ． Ｔｒｅｅ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， １９９７， １７（３）： ２０５⁃２１０．

［４０］ 　 Ｓｉｌｖａ Ｌ Ｃ Ｒ， Ｓｕｎ Ｇ， Ｚｈｕ⁃Ｂａｒｋｅｒ Ｘ， Ｌｉａｎｇ Ｑ Ｌ， Ｗｕ Ｎ， Ｈｏｒｗａｔｈ Ｗ Ｒ． Ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ： Ｔｈｅ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ

ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ａｎｄ ｅｄａｐｈｉｃ ｃｈａｎｇｅ． Ｓｃｉｅｎｃｅ Ａｄｖａｎｃｅｓ， ２０１６， ２（８）： ｅ１５０１３０２．

１９７５　 １４ 期 　 　 　 曾郅玮　 等：长期增温对树线交错带岷江冷杉幼苗异龄叶大小与出叶强度关系的影响 　


