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摘要：树皮是维管形成层以外的所有组织，其功能性状是反映植物生态适应策略的重要研究对象。 为了揭示亚热带山地乔、灌

木小枝树皮功能性状特征及其关联性，采用独立样本 Ｔ 检验和标准主轴回归方法对武夷山 １９ 种常见木本植物小枝树皮的主要

功能性状的基本特征及其相关性进行了分析。 结果发现：（１）树皮厚度、树皮密度与树皮含水量在乔、灌木之间无显著差异，其

均值分别为（０．７８±０．０６）ｍｍ、（０．５８±０．０３）ｍｇ ／ ｃｍ３和（１５５．０７±１４．１６）％。 树皮碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）生态化学计量特征在乔、灌

木之间差异也不显著，Ｃ、Ｎ、Ｐ 平均值分别为（４９２．４３±４．２５）ｍｇ ／ ｇ、（８．９０±０．７４）ｍｇ ／ ｇ 和 （０．６１±０．０６）ｍｇ ／ ｇ，树皮 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 与 Ｎ ∶Ｐ

平均值分别为 ６０．７６±４．１７、９０５．５３±６７．３６ 与 １５．１９±０．８４。 （２）树皮性状之间存在关联，其中树皮厚度与密度、密度与含水量均呈

异速生长关系，而树皮厚度与含水量、氮含量与磷含量均呈等速生长关系。 乔木树皮碳含量和磷含量间、灌木树皮密度和氮含

量间均呈异速生长关系，乔木与灌木各性状间关系差异不显著。 结果表明，在相同的亚热带山地环境下，乔木和灌木小枝树皮

主要功能性状之间具有趋同性，体现了木本植物在相同海拔环境下相似的适应策略。
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树皮，广义上指茎维管形成层以外的结构，包括次级韧皮部、皮层和积累物的周皮，由木栓形成层产生。
树皮结构复杂，具有多样的生理生态功能，例如储存及运输水分和养分、抵御火灾、防止以及修复伤害等重要

功能［１—２］。 某些树种的树皮还可以参与光合作用，其中树皮内皮是树皮光合作用和运输光合产物的重要场

所［３—４］。 树皮还可以影响木质残体的分解，进而影响生态系统物质循环［５］。 因此，了解树皮特征对于深入认

识植物的环境适应机制具有重要意义。
植物功能性状对植物的生理、形态和生活史具有很强的生态指示作用，是联系环境与植物的纽带，因此，

研究植物的功能性状能很好地揭示植物对其生长环境的响应［６—７］。 树皮功能性状与植物结构和植物资源配

置联系紧密，是树皮与植物及其生长环境的关系的重要研究对象。 其中小枝树皮由于其物质运输速率较高，
树皮性状特征明显，在经历一定的环境变化之后通过自身的特点能直接反映植物对生长环境的适应策略［８］，
因此是树皮功能性状的重要研究对象。 然而，以往植物功能性状研究主要集中在植物叶片、木材和根等器官

或组织，对树皮功能性状的研究较少［９］，且主要集中在树皮厚度等单一性状以及防火功能等方面。 但树皮不

仅能抵抗火烧和动物损害，其机械支撑作用、水分储存、参与光合作用及物质运输等功能还体现在树皮密度和

含水率等功能性状上。 此外，Ｃ 是树皮物质组成的主要元素，Ｎ、Ｐ 是植物体生长的主要养分，因此研究树皮生

态化学计量特征，可以充分认识植物的生长及营养情况［１０］。
不同生长型植物其功能性状可能存在差异。 例如，森林生态系统中，因株高、生长环境和进化史差异，乔、

灌木植物的功能性状可能存在差异［１１］。 通常，乔木植物的气孔密度、叶片全碳含量与叶面积要显著大于灌木

植物，而比叶面积、叶片厚度则是灌木植物显著大于乔木植物［１１—１４］。 有研究发现树皮厚度、含水量和可溶性

糖含量等功能性状具有树种特异性［９， １５—１６］。 然而，对不同生长型木本植物树皮性状特征及其关系研究的关

注还较少。
武夷山自然保护区是我国中亚热带典型的森林生态系统，常绿阔叶林作为其主要组成部分保存较为完

好，分布面积最广，且垂直结构明显，可较好地分为乔木层、灌木层、草本层和层间层四层垂直群落结构［１７］。
因此，本研究以武夷山常绿阔叶林 １９ 种常见的乔木和灌木植物为研究对象，通过比较乔木与灌木小枝的树皮

厚度、密度、含水量以及 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征等主要功能性状的差异以及关联性，以期回答以下科学问

题：（１）小枝树皮功能性状在乔木与灌木之间是否存在差异？ （２）乔木、灌木小枝树皮功能性状之间的关联性

以及异速生长关系？ 研究结果旨在加深对木本植物树皮功能性状及其权衡策略的认识，以及更好地理解小枝

树皮功能性状与乔、灌木生长型之间的关系。
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究地点位于江西省铅山县的武夷山国家级自然保护区内（２７° ４８′１１″—２８° ００′３５″Ｎ，１１７° ３９′３０″—
１１７°５５′４７″Ｅ），其平均海拔 １２００ ｍ，主峰黄岗山海拔 ２１６０．８ ｍ，海拔高差大（３５０—２１６０．８ ｍ）。 该区为武夷山

保护区的江西部分，年均气温 １３．２—１４．８℃，年均降水量 ２５８３ ｍｍ，降水主要集中在 ４—６ 月，年相对湿度

７２％—９２％，无霜期约 ２３１ 天，属于典型的中亚热带季风气候［１８］。 保护区植被覆盖率高，植被从低海拔到高海

拔依次是毛竹林、常绿林、常绿落叶混交林、针阔混交林、针叶林、矮曲林和中山草甸［１９］。 保护区内土壤类型

随海拔从低到高分别为山地黄红壤（４００—６００ ｍ）、山地黄壤（６００—１３００ ｍ）、山地暗黄棕壤（１３００—１９００ ｍ）、
山地草甸土（１９００ ｍ 以上），具有典型的亚热带中山土壤的特点［１８］。
１．２　 材料

本研究在江西武夷山自然保护区内海拔约 １４００ ｍ 的常绿阔叶林中设立了 ３ 个相互间隔不小于 ２０ ｍ、大
小为 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的群落样地，每个样地内又划分为 ４ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样方，并于 ２０１７ 年 ７ 月进行植物样品

采集。 在样地中对木本植物进行调查，并选取所有胸径大于 ５ ｃｍ 的乔木和灌木为研究对象。 本研究中每个树

种选取 ３ 株标准木，然后使用高枝剪随机地从每株标准木外围树冠剪下三枝直径约 １ ｃｍ，长度至少 １ ｍ 的阳生

枝条。 为能更好地反映树皮和木质部的相对初始分配状况［２０］，本研究选择了树皮外皮层均已完全成熟的枝条。
本次取样对象共计 １９ 种木本植物，其中有乔木 １２ 种，灌木 ７ 种，常绿树种 １４ 种，落叶树种 ５ 种（表 １）。
１．３　 方法

树皮厚度（ＢＴ）、树皮密度（ＴＢＤ）、树皮含水量（ＴＢＷＣ）的测定：从当年生小枝末端开始将每个枝条截取

１０ ｃｍ 长度，然后测其横截面的直径和去皮后横截面的直径，则两者直径差的一半即为树皮厚度；小心地剥离

出树皮，利用圆柱法测定各自的体积，在 ６５℃下烘干至恒重，并测量得到树皮的干重，然后分别计算出树皮的

密度和含水量。
树皮养分碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）含量的测定：树皮称重后，将同一物种的树皮混合在一起进行粉碎过筛。

碳、氮含量采用元素分析仪测定，磷含量采用硫酸⁃高氯酸消煮提取之后由连续流动分析仪测定。 每个物种每

株标准木的样品重复测定三次，各结果取平均值。
１．４　 数据处理与分析

采用独立样本 Ｔ 检验的方法分析各性状在乔木和灌木间的差异性。 对所有性状平均值作以 １０ 为底的对

数处理，使之符合正态分布和降低误差，然后采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数法分析各性状之间的相关性，并利用异速

生长方程“ｙ＝ ｂｘａ”对树皮各性状间的关系在不同生长型之间的比较进行拟合。 异速方程两边取对数则可转

化为线性关系：ｌｇｙ＝ ｌｇｂ＋ａｌｇｘ，通过分析其斜率（异速生长指数 ａ）和截距（异速生长常数 ｂ）可以判断相关性状

间呈等速关系（ａ＝ １ 或 ａ＝ －１）或是异速关系（ａ≠１ 或 ａ ≠－１）。 通过 Ｒ 软件中标准主轴回归（ＳＭＡ）的方法

可计算异速指数和异速常数。 数据分析通过 ＳＰＳＳ ２１．０ 和 Ｒ ４．０．４ 软件完成，作图通过 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 完成。

２　 结果与分析

２．１　 树皮性状在乔木与灌木之间的差异

本研究发现，木本植物树皮各功能性状具有物种特异性，其中树皮厚度平均值最大的是木姜子（Ｌｉｔｓｅａ
ｐｕｎｇｅｎｓ），最小的是香港四照花（Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ｈｏｎｇｋｏｎｇｅｎｓｉｓ ）；相反，树皮密度平均值最大的是香港四照

花，最小的是木姜子；树皮含水量最大的是鸡爪槭（Ａｃｅｒ ｐａｌｍａｔｕｍ ），最小的是香港四照花（表 １）。 但在生长

型水平，树皮厚度、树皮密度及树皮含水量在乔木和灌木之间均无显著差异（Ｐ 值分别为 ０．６２６、０．９４２ 和

０．７３１；图 １）。
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　 　 小枝的树皮 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征也具有物种特异性，其中，树皮 Ｃ 含量平均值最大的是猴头杜鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｉａｒｕｍ），而最小的是石栎（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ）；树皮 Ｎ 含量平均值最大的是银钟花（Ｈａｌｅｓｉａ
ｍａｃｇｒｅｇｏｒｉｉ），最小的是南方铁杉（Ｔｓｕｇａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）；树皮 Ｐ 含量平均值最大的是银钟花，最小的是猴头杜鹃；
Ｃ ∶Ｎ平均值最大的是南方铁杉的，最小的是银钟花；Ｃ ∶Ｐ 平均值最大的是猴头杜鹃，最小的是银钟花；Ｎ ∶Ｐ 平

均值最大的是木姜子，最小的是红豆杉（Ｔａｘｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）（表 １）。 在生长型水平，小枝树皮生态化学计量特征

中除了 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 是灌木大于乔木之外，其它指标都是乔木大于灌木，但所有生态化学计量特征在乔木和

灌木之间的差异都不显著（Ｐ >０．０５）（图 １）。
２．２　 乔木与灌木主要树皮性状之间的关系

树皮厚度与树皮密度在乔木与灌木间均呈极显著的负相关（Ｐ <０．０１） （表 ２、表 ３），并且拥有共同斜率

－０．６５（９５％ＣＩ＝ －０．８３—－０．５０）和共同截距－０．３３（表 ４、图 ２）。 树皮厚度与树皮含水量在乔木（Ｐ <０．０１）与灌

木（Ｐ <０．０５）中分别呈极显著和显著正相关（表 ２、表 ３），并且拥有共同斜率 １．０９（９５％ＣＩ＝ ０．８２—１．４５）和共同

截距 ２．３０（表 ４、图 ２）。 树皮密度与树皮含水量在两种生长型间均呈极显著负相关（Ｐ <０．０１，表 ２、表 ３），也存

在共同斜率－１．６３（９５％ＣＩ＝ －２．２５—－１．２２）和共同截距 １．７６（表 ４、图 ２）。

表 ２　 乔木树皮性状之间的 Ｐｅｒｓｏｎ 相关关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅ ｂａｒｋ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔｓ Ｌｏｇ ＢＴ Ｌｏｇ ＴＢＤ ＬｏｇＴＢＷＣ ＬｏｇＣｂａｒｋ ＬｏｇＮｂａｒｋ ＬｏｇＰｂａｒｋ Ｌｏｇ（Ｃ ∶Ｎｂａｒｋ） Ｌｏｇ（Ｃ ∶Ｐｂａｒｋ） Ｌｏｇ（Ｎ ∶Ｐｂａｒｋ）

Ｌｏｇ ＢＴ １

Ｌｏｇ ＴＢＤ －０．９１３∗∗ １

Ｌｏｇ ＴＢＷＣ ０．８５７∗∗ －０．８４５∗∗ １
Ｌｏｇ Ｃｂａｒｋ ０．１５３ －０．０６４ －０．２５８ １
Ｌｏｇ Ｎｂａｒｋ －０．５４２ ０．３４９ －０．３５４ －０．５７１ １
Ｌｏｇ Ｐｂａｒｋ －０．０５６ －０．１０２ ０．１４７ －０．５８５∗ ０．６８２∗ １
Ｌｏｇ（Ｃ ∶ Ｎｂａｒｋ） ０．５２２ －０．３３２ ０．３００ ０．６４５∗ －０．９９６∗∗ －０．７０１∗ １
Ｌｏｇ（Ｃ ∶ Ｐｂａｒｋ） ０．０６９ ０．０８８ －０．１６５ ０．６５１∗ －０．６９８∗ －０．９９６∗∗ ０．７２３∗∗ １
Ｌｏｇ（Ｎ ∶ Ｐｂａｒｋ） －０．５７４ ０．５４９ －０．６１５∗ ０．０７９ ０．３０７ －０．４８６ －０．２７７ ０．４６３ １

　 　 “－”表示负相关；∗∗表示 Ｐ <０．０１（极显著相关）； ∗表示 Ｐ <０．０５（显著相关）

表 ３　 灌木树皮性状之间的 Ｐｅｒｓｏｎ 相关关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｒｕｂ ｂａｒｋ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔｓ Ｌｏｇ ＢＴ Ｌｏｇ ＴＢＤ ＬｏｇＴＢＷＣ ＬｏｇＣｂａｒｋ ＬｏｇＮｂａｒｋ ＬｏｇＰｂａｒｋ Ｌｏｇ（Ｃ ∶Ｎｂａｒｋ） Ｌｏｇ（Ｃ ∶Ｐｂａｒｋ） Ｌｏｇ（Ｎ ∶Ｐｂａｒｋ）

Ｌｏｇ ＢＴ １

Ｌｏｇ ＴＢＤ －０．８７８∗∗ １

Ｌｏｇ ＴＢＷＣ ０．８６３∗ －０．８７６∗∗ １
Ｌｏｇ Ｃｂａｒｋ －０．６４９ ０．９０３∗∗ －０．７１２ １
Ｌｏｇ Ｎｂａｒｋ －０．０８３ －０．１５８ －０．１９０ －０．２１６ １
Ｌｏｇ Ｐｂａｒｋ ０．３６９ －０．５７４ ０．２５６ －０．４７６ ０．７５７∗ １
Ｌｏｇ Ｃ ∶ Ｎｂａｒｋ －０．０５０ ０．３２７ ０．０３７ ０．４００ －０．９８１∗∗ －０．８０５∗ １
Ｌｏｇ Ｃ ∶ Ｐｂａｒｋ －０．４１８ ０．６３８ －０．３１７ ０．５５５ －０．７３９ －０．９９６∗∗ ０．８０３∗ １
Ｌｏｇ Ｎ ∶ Ｐｂａｒｋ －０．５９７ ０．７０９ －０．５１５ ０．５２３ －０．３２９ －０．８６６∗ ０．４１２ ０．８７４∗ １

　 　 “－”表示负相关；∗∗表示 Ｐ <０．０１（极显著相关）； ∗表示 Ｐ <０．０５（显著相关）

在生态化学计量特征方面，乔木树皮 Ｃ 含量与 Ｐ 含量显著负相关（Ｐ <０．０５，表 ２），异速生长指数为－８．９４
（９５％ＣＩ＝ －１５．４１—－５．１９）（表 ４），而与树皮 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 均显著正相关（Ｐ <０．０５，表 ２），但在灌木中以上关系均

不显著（表 ３、图 ３）。 树皮 Ｎ 含量与 Ｐ 含量在两种生长型间拥有共同斜率 １．１２（９５％ＣＩ ＝ ０．７８—１．６１）和共同

截距－１．３０，均呈显著的正等速生长关系（Ｐ <０．０５，表 ４、图 ２）。
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图 １　 树皮性状在乔木与灌木之间的比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂａｒｋ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ

不同字母表示类型间有显著差异

其它一些化学计量特征之间也存在着各异的关联（表 ２、表 ３）。 具体而言，乔木和灌木的树皮 Ｎ 含量与

树皮 Ｃ ∶Ｎ 均呈极显著负相关（Ｐ <０．０１），但仅乔木树皮 Ｎ 含量与 Ｃ ∶Ｐ 呈显著负相关（Ｐ <０．０５）。 乔木和灌木

的树皮 Ｐ 含量与树皮 Ｃ ∶Ｎ 均呈显著负相关（Ｐ <０．０５），与树皮 Ｃ ∶Ｐ 均呈极显著负相关（Ｐ <０．０１），但仅灌木树

皮 Ｐ 含量与树皮 Ｎ ∶Ｐ 呈显著负相关（Ｐ <０．０５）。
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此外，灌木植物树皮密度与树皮 Ｃ 含量间存在极显著正异速生长关系（Ｐ <０．０１），其异速生长指数为 ０．１９
（９５％ＣＩ＝ ０．１２—０．３１）（表 ３，表 ４），但在乔木中二者异速关系不显著（Ｐ＝ ０．８４）（表 ３；图 ３）。 乔木树皮含水量

与树皮 Ｎ ∶Ｐ 呈显著负相关（Ｐ <０．０５，表 ２），而在灌木中二者相关性不显著（表 ３）。

表 ４　 两种生长型树皮主要性状之间的 ＳＭＡ 分析

Ｔａｂｌｅ ４　 ＳＭＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｉｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｂａｒｋ

指标（ｙ－ｘ）
Ｉｎｄｅｘ （ｙ－ｘ）

生长型
Ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ

斜率
ｓｌｏｐｅ Ｒ２ Ｐ 截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ
共同斜率
Ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ

共同截距
Ｃｏｍｍｏｎ ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ＴＢＤ⁃ＢＴ 乔木 －０．６１（－０．８０，－０．４６） ０．８３ ＜０．００１ －０．３２ －０．６５（－０．８３，－０．５０） －０．３３

灌木 －０．７７（－１．３１，－０．４６） ０．７７ ＜０．０１ －０．３６ Ｐ＝ ０．３６ Ｐ＝ ０．６０

ＴＢＷＣ⁃ＢＴ 乔木 １．１０（０．７７，１．５８） ０．７３ ＜０．００１ ２．３０ １．０９（０．８２，１．４５） ２．３０

灌木 １．０６（０．６１，１．８４） ０．７５ ＜０．０５ ２．３１ Ｐ＝ ０．８９ Ｐ＝ ０．７０

ＴＢＷＣ⁃ＴＢＤ 乔木 －１．８３（－２．６４，－１．２６） ０．７１ ＜０．００１ １．７１ －１．６３（－２．２５，－１．２２） １．７６

灌木 －１．３７（－２．３３，－０．８１） ０．７７ ＜０．０１ １．８２ Ｐ＝ ０．３３ Ｐ＝ ０．９３
Ｃｂａｒｋ ⁃ＴＢＤ 乔木 －０．１６（－０．３１，－０．０８） ０．００４ ０．８４ ２．６５ — —

灌木 ０．１９（０．１２，０．３１） ０．８１ ＜０．０１ ２．７４
Ｐｂａｒｋ ⁃Ｃｂａｒｋ 乔木 －８．９４（－１５．４１，－５．１９） ０．３４ ＜０．０５ ２３．８６ — —

灌木 －８．９８（－２１．８４，－３．６９） ０．２３ ０．２８ ２３．８８
Ｐｂａｒｋ ⁃Ｎｂａｒｋ 乔木 １．０９（０．６６，１．７９） ０．４７ ＜０．０５ －１．２８ １．１２（０．７８，１．６１） －１．３０

灌木 １．８９（０．９４，３．７８） ０．５７ ＜０．０５ －１．８８ Ｐ＝ ０．１７ Ｐ＝ ０．１１

　 　 ＳＭＡ：标准主轴回归 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ；括号里数值表示 ９５％置信水平的置信区间 ＧＩｓ

３　 讨论

树皮厚度是树皮性状研究的重点之一，能一定程度上体现其防火能力。 通常易发生火灾的森林群落中树

皮厚度较厚，而不易发生火灾的森林中树皮较薄［２１］。 本研究发现乔木和灌木小枝树皮厚度平均值分别为

０．８１ ｍｍ和 ０．７４ ｍｍ，与前人小枝树皮研究结果相差不大，如有研究发现江西阳际峰亚热带山地发现小枝树皮

厚度平均值为 ０．５２ ｍｍ［２２］，在澳大利亚和墨西哥一些地区小枝树皮厚度平均值为 ０．９７ ｍｍ［２３］。 但也有在亚

热带地区的小枝树皮厚度明显小于本研究结果的案例，如有研究在浙江金华北山发现乔木和灌木小枝树皮厚

度平均值分别为 ０．３７ ｍｍ 和 ０．１９ ｍｍ［２４］，这可能是与不同物种以及不同海拔的环境有关［９］。 此外，本研究的

小枝树皮厚度明显小于前人通常对树干的研究中的树皮厚度，如易发生火灾的澳大利亚 Ｈｏｗａｒｄ Ｓｐｒｉｎｇｓ 公园

和巴西亚马逊火烧森林的树干树皮平均厚度分别为 １１．７ ｍｍ 和 ７．３ ｍｍ［２５—２６］，而即使不易发生火灾的美国西

部 Ｓｔｕｎｔ Ｒａｎｃｈ 牧场中树干树皮厚度平均值也达 １．５ ｍｍ［２７］，又如有研究发现浙江普陀山木麻黄（Ｃａｓｕａｒｉｎａ
ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ）的树干树皮平均厚度达 ４．０４ ｍｍ［２８］，而在浙江古田山亚热带常绿阔叶林中树干树皮平均厚度也

达 １．９ ｍｍ［９］。 这是由于树皮从茎尖到基部虽然是连续的，但同一植物主干树皮的积累时间更长，则必然有比

小枝更厚的树皮［２３］。 同时以上也说明树皮厚度存在较大的区域差异［９］。
有研究指出，树皮厚度在树干和小枝之间通常存在显著差异，但对于树皮含水量和密度，在物种水平的树

干和小枝间有显著差异而在同一物种内则差异不显著，并且关联性强，小枝与树干间可以据此相互推断树皮

功能的相似性［２３］。 树皮含水量可以影响营养物质的运输［２９］，对树皮生理功能有重要作用，在热带和温带的

某些森林群落中，树皮的储水量甚至会超过叶表面的水分含量［３０］。 Ｒｏｓｅｌｌ 等发现在包括热带雨林、温带林

地、旱生灌丛和稀树草原在内的小枝树皮含水量平均值为 １３０．３％［２３］，与本研究结果小枝树皮含水量 １５５．０７％
基本接近。 也有研究对亚热带 ８０ 种木本植物小枝树皮性状进行测定发现树皮含水率为 １２７．６６％，张恒等发

现在我国大兴安岭山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）树皮含水率为 １２０．９０％［３１］。 这可能是由于植物在生理上需要保

持相对平稳的含水量才能维持正常的生命活动和生长发育［２２］。
同时，本研究显示树皮含水量、树皮密度与树皮厚度之间存在密切的关系，较厚的树皮表示着较强的水分
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图 ２　 两种生长型主要树皮性状间的 ＳＭＡ 线性拟合关系

Ｆｉｇ．２　 ＳＭＡ ｌｉｎｅａｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｉｎ ｂａｒｋ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ

ＳＭＡ：标准主轴回归 ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ； 括号里数值表示 ９５％置信水平的置信区间 ＧＩｓ

图 ３　 两种生长型主要树皮性状间的 ＳＭＡ 线性拟合关系

Ｆｉｇ．３　 ＳＭＡ ｌｉｎｅａｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｉｎ ｂａｒｋ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ

存储［２７］，但更具硬度和保护功能的致密树皮的厚度可能较薄，而树皮密度大又意味着保水能力较弱，可见树

皮厚度、树皮密度、树皮含水量之间存在资源权衡关系［３２］，这与本研究结果中三者的权衡关系相一致。 其中，
树皮厚度与树皮密度在两种生长型中均呈负异速生长关系（表 ３、图 ２），表明树皮密度随着树皮厚度的增加

而成非比例地减小，且树皮密度的减小速度小于树皮厚度的增加速度；而树皮厚度与树皮含水量在两种生活
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型中均呈正等速生长关系（表 ３、图 ２）；树皮密度与树皮含水量在两种生活型中均呈负异速生长关系（表 ３、图
２），即树皮含水量随着树皮密度的增加而成非比例地减小，且树皮含水量的减小速度大于树皮密度的增加速

度。 考虑到树皮厚度、密度和含水量之间的权衡关系，三者之间的这种异速关系可能是因为：树皮可分为外树

皮和内树皮，其中防护和机械支撑功能与外树皮更有关，而储水主要与内树皮有关［２３］，加之树皮越厚表示水

分存储越多［２７］，说明树皮厚度的增加可能主要是内皮贡献更多，从而本研究结果中的树皮密度的减小实际上

主要对应了内树皮而非总树皮厚度的增加，因此结果中树皮密度的减小速度小于总树皮厚度的增加速度。
树皮养分性状往往与树皮结构物质、防御能力及生理活动等有密切关系，如树皮碳氮比即可视为防御性

状［ ３３］。 本研究发现小枝树皮 Ｎ、Ｐ 含量平均值分别为 ８．９ ｍｇ ／ ｇ、０．６１ ｍｇ ／ ｇ，与大多数温带地区相比 Ｎ 含量偏

高，Ｐ 含量偏低，这可能与亚热带地区土壤 Ｎ、Ｐ 水平有关［２２］，中国东部亚热带地区长期 Ｎ 沉降会导致土壤 Ｎ
含量偏高［３４］，而高温多雨和明显的土壤富铝化作用使得该地区大多数土壤呈酸性或强酸性，酸性土壤固磷强

度大，导致植物所能吸收的 Ｐ 较少［３５］。 树皮碳氮比与树皮氮、磷含量往往存在权衡关系，因为一个组织很少

会同时消耗巨大的投资去满足多个功能［３６］，这与本文研究结果一致。 在本研究中灌木 Ｃ 含量与树皮密度极

显著正相关，因为 Ｃ 往往参与树皮结构的形成，而致密的树皮往往具有更强的保护能力和更大的硬度［３２］。 同

时本研究发现，树皮密度与树皮 Ｃ 含量在灌木中存在正异速生长关系（表 ３、图 ３），即树皮 Ｃ 含量随着树皮密

度的增加而成非比例地增加，且树皮 Ｃ 含量的增加速度小于树皮密度的增加速度；树皮 Ｃ 含量与树皮 Ｐ 含量

在乔木中存在负异速生长关系（表 ３、图 ３），即树皮 Ｐ 含量随着树皮 Ｃ 含量的增加而成非比例地减小，且树皮

Ｐ 含量的减小速率大于 Ｃ 含量的增加速率；树皮 Ｐ 含量与树皮 Ｎ 含量在两种生长型中均呈正等速生长关系，
即树皮 Ｐ 含量随 Ｎ 含量的增加而成比例地增加（表 ３；图 ２），这说明在树皮中 Ｎ、Ｐ 是被同时需要的，因为蛋白

质中的 Ｎ 与用以维持蛋白质水平和生产核糖体 ＲＮＡ 的 Ｐ 对细胞生长和代谢均是至关重要的［３７］。
对于生长型而言，小枝树皮厚度、密度、含水量以及 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分性状虽然都是乔木大于或等于灌木，但

所有树皮性状在乔、灌木之间的差异均不显著。 各树皮性状的相关性及异速生长关系在乔、灌木之间也无显

著差异，表明在武夷山同一海拔（１４００ ｍ）上不同生长型木本植物小枝树皮具有趋同的适应策略。 究其原因，
首先植株高度不同造成植物在群落中垂直结构和光照条件的不同［３８］，使得乔木和灌木生长环境的不同，这可

能导致其树皮性状的差异。 但植物的光合作用主要集中在叶片上，树皮中的光合色素和光合速率通常都明显

低于同一枝条的叶片［３９］，而海拔以及水土环境对亚热带常绿阔叶林树种功能性状有很重要的影响［４０］，本研

究在同一海拔 １４００ ｍ 的常绿阔叶林群落中，具有相似的生长环境，并且基于性状的“群落构建理论”认为，生
境筛选效应往往会使不同物种为适应同一环境而形成较为一致的性状特征［４１—４２］，所以这种影响可能大于了

植株高度和光照条件的影响，从而导致了乔、灌木之间这些树皮性状的趋同；其次，本研究地点武夷山长期处

于亚热带自然条件较稳定的大环境中，并无火灾、极干旱等恶劣情况对树皮产生影响，故也有可能导致乔、灌
木之间这些树皮性状的趋同。 在环境的长期相互作用中生物会形成生态适应，其中趋同适应的结果使不同种

的生物在形态、内部生理和发育上表现出相似性，形成生活型和生长型，而据本文研究结果，在不同生长型水

平，木本植物也可能具有趋同性。 同时本文也存在乔、灌木样本量较少，以及对小枝树皮各性状本身的研究仍

较浅等不足，可在以后的研究中扩大样本量以及更深入地探究树皮各性状与环境作用的机制从而进一步求证

研究结果。

４　 结论

本研究表明，武夷山常绿阔叶林木本植物小枝树皮主要功能性状在乔、灌木之间均无显著差异。 乔、灌木

各树皮性状之间存在一定的相关性，如 ＢＴ、ＴＢＤ 与 ＴＢＷＣ 相互之间呈极显著的正相关或负相关，表明三者存

在明显的权衡关系。 同时，乔木和灌木的 ＢＴ 与 ＴＢＤ 之间、ＴＢＤ 与 ＴＢＷＣ 之间均为异速生长关系，ＢＴ 与

ＴＢＷＣ 之间、树皮氮含量与磷含量之间均为等速生长关系，且均具有共同斜率和截距，表明它们在乔灌木之间

均无显著差异；灌木的 ＴＢＤ 与氮含量之间、乔木的碳含量与磷含量之间为异速生长关系。 综上表明，武夷山
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常绿阔叶林中木本植物小枝的主要树皮性状在乔、灌木生长型之间呈现出趋同。
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