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小兴安岭不同耐荫性树种枝叶性状变异及权衡

解书文，金光泽，刘志理∗
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摘要：随着植株生长，不同耐荫性树种枝叶性状对资源的响应策略存在差异。 探究不同耐荫性树种在不同径级间枝叶性状变异

及其相关关系，对理解植物功能性状种内和种间变异以及植物对资源的响应策略具有重要意义。 以黑龙江凉水国家级自然保

护区阔叶红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林中不同径级（小树、中等树和大树）的喜光树种（白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ、枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ）和
耐荫树种（春榆 Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ、紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ、色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）为研究对象，测定其出叶强度、枝横截面积、枝干重、单叶

面积、总叶面积、总叶干重共 ６ 个枝叶性状。 利用单因素方差（ＬＳＤ）分析检验不同耐荫性树种在不同径级间其枝、叶性状是否

存在显著差异；以标准化主轴估计（ＳＭＡ）对不同耐荫性树种枝叶性状间相关关系进行分析。 结果表明：除枝干重外，耐荫树种

枝叶性状均大于喜光树种；不同耐荫性树种大树枝横截面积均最大，中等树叶面积均最小；喜光树种不同径级间枝干重、总叶干

重和出叶强度无显著差异，而耐荫树种均存在显著差异。 随径级增大，不同耐荫性树种枝横截面积与叶面积均呈正异速生长关

系，且除耐荫树种枝横截面积与单叶面积外，均存在共同斜率；不同耐荫性树种出叶强度与单叶面积存在共同斜率为－０．５１ 和

０．４７，小树和中等树枝横截面积与总叶面积和总叶干重的异速生长指数均与 １ 存在显著差异，而大树与 １ 无显著差异。 结果表

明：不同耐荫性树种在不同径级间对资源的获取策略存在差异，不同耐荫性树种小树阶段均表现出资源获取策略，大树阶段则

表现出资源保守型策略。 与耐荫树种相比，喜光树种表现为快速生长策略，而随着径级增大不同耐荫性树种这种差异逐渐消

失，本研究结果为森林演替过程中种内和种间的相互作用提供了一个新的视角。
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ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈａｄｅ⁃ｉｎｔｏｌｅｒａｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｄｉｓａｐｐｅａｒｅｄ ａｓ ｔｈｅ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｎｅｗ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｏｒｅｓｔ
ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｔ； ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ； ｖａｒｉａｔｉｏｎ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ； ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

植物功能性状是植物在长期演变和发展过程中逐渐形成并且能够直接反映出植物自身对于外界环境适

应策略的核心属性，与植物的生存策略密切相关［１—２］，且各性状间相互联系、相互作用，不应被单独看待与分

析。 叶是光合作用的主要器官，其大小（叶面积和质量）代表其资源获取和利用能力［３—４］，枝具有一定的水分

运输和机械支撑能力，枝大小（长度、质量、横截面积）与植物的空间扩展以及光截获能力息息相关［５—６］。 当

年生小枝是植物对外界环境变化最敏感的部位之一，其枝叶性状变化能够反映植物的生长生存策略［７—８］。 森

林演替过程中既存在种间变异也存在种内变异。 一般来说，种间变异高于种内变异，而最近研究发现种内变

异与种间变异同等重要，甚至高于种间变异［９—１０］。 那么耐荫性和个体大小（径级）如何影响枝叶性状变异及

权衡关系有待研究。
种间变异是目前研究的热点，不同耐荫性树种是研究种间变异的主要维度之一。 喜光树种和耐荫树种对

光的需求与响应策略存在差异，这被认为是推动森林更新和群落演替的关键驱动力［１１—１２］。 喜光树种一般为

演替早期物种，具有较强的光合能力［１３］；耐荫树种为演替后期物种，具有较低的光饱和点以及较弱的光合能

力［１４］。 但无论是喜光树种还是耐荫树种，其枝叶对光的获取策略，都直接影响着植物的生存、生长和分

布［１５—１６］。 目前仅对耐荫性的植物研究集中于幼苗和幼树［１７—１９］，而随着植物个体生长，植物耐荫性以及枝叶

的响应策略也会随之发生变化［１４，２０—２１］，对于高大的长寿木本植物，不同生长过程中植株性状的差异反映了植

物为更好的生长生存而进行资源分配的权衡策略［２２—２３］。 以往研究表明小树往往比大树拥有更大、更薄的叶

子和更细长的茎，这表现为小树的资源获取策略［２４］。 随着树木的生长，其呼吸成本和繁殖分配的比例升高，
树木高度的增加也对机械力支撑和水力运输能力提出更高的要求，大树选择小而厚的叶子和更粗的枝，这通

常表现为大树的资源保守型策略［２５—２８］。 鉴于植物生长过程中一些枝叶性状变化以及权衡策略明显不同，且
关于植物生长过程中（小树、中等树、大树）不同耐荫性植物枝叶变异及权衡策略，枝叶性状间是等速或异速

生长关系目前仍存在争论［８，２９］。 因此，考虑种内和种间性状变异时，明确径级和耐荫性是如何改变异速生长

指数对于植物生长过程中枝叶变异的权衡策略具有重要意义。
小兴安岭是我国重点森林生态功能区，也是生态安全战略格局的重要部分，研究植物生长过程中不同耐

５１３９　 ２２ 期 　 　 　 解书文　 等：小兴安岭不同耐荫性树种枝叶性状变异及权衡 　
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荫植物枝叶性状的变异及性状间的相关关系对东北地区森林经营管理以及全国生态安全具有重要意义。 本

研究以小兴安岭地区原始阔叶红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林中常见的阔叶树种为研究对象，根据树种耐荫性分为

两类：喜光树种（白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ、枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ） 和耐荫树种 （春榆 Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ、紫椴 Ｔｉｌｉａ
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ、色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）。 本研究针对每个树种不同径级（小树、中等树和大树）的样树，测定当年生枝叶

性状，包括枝横截面积、单叶面积、当年生枝支撑所有叶片的总叶面积、总叶干重、枝干重和出叶强度（单位枝

体积着生的叶片数量），旨为验证如下假设：随着径级增大（１）不同耐荫性树种都将增大对枝的投资，而减小

对叶的投资；（２）喜光树种和耐荫树种的枝、叶性状的差异将减小；（３）不同耐荫性树种枝叶性状间异速生长

指数也减小且大树阶段其异速生长指数不存在差异。 研究结果可为森林演替过程中种内和种间的相互作用

提供了一个新的视角。

１　 材料和方法

１．１　 研究区域概况

野外调查在黑龙江凉水国家级自然保护区（１２８°４７′８″—１２８°５７′１９″Ｅ，４７°６′４９″—４７°１６′１０″Ｎ）典型阔叶红

松林内进行，保护区位于小兴安岭南部达里带领支脉的东坡地，气候类型属于温带大陆性季风气候，冬季寒冷

多风雪，夏季降雨集中（占全年 ６０％以上）且雨热同期，春季降水少易干旱，秋季易出现早霜。 年平均气温

－０．３℃，年平均降水量 ６７６ ｍｍ，地带性土壤为暗棕壤，年无霜期 １００—１２０ ｄ。
１．２　 数据采集

于 ２０２０ 年 ７—８ 月在阔叶红松林内，选取 ５ 种阔叶树种：白桦、枫桦、春榆、紫椴和色木槭，每个树种分为

３ 个径级进行取样，即小树（３ ｃｍ＜胸高直径 ＤＢＨ≤８ ｃｍ）、中等树（１５ ｃｍ＜ＤＢＨ≤２０ ｃｍ）和大树（３５ ｃｍ＜ＤＢＨ
≤４５ ｃｍ）。 在相同坡向及近似坡度条件下（坡度差异＜５°）随机选取每个径级的样树 １０ 株，且每两株样树间

距离大于 １０ ｍ，以此来减小空间自相关对实验结果产生的影响（表 １）。 在每株样树的不同冠层位置随机选

取 ６ 个完整的当年生枝，并立即用封口袋密封于保温箱中冷藏保存。 返回实验室后，首先摘除当年生样枝上

的所有叶片并记录叶数量（即：总叶数量），通过扫描仪（ＣａｎｏＳｃａｎ ｌｉＤＥ ４００）扫描所有叶片获得数字图像，使
用 Ｂａｔｃｈ 软件计算总叶面积；其次，用直尺（精度为 ０．１ ｃｍ）测量枝长度，用游标卡尺（精度为 ０．０１ ｃｍ）测量基

径（基于基径计算枝横截面积）。 最后，将枝、叶样品置于 ６５℃烘箱中烘至恒重后称量干重。 单叶面积 ＝总叶

面积 ／总叶数量；出叶强度＝总叶数量 ／ （枝横截面积×枝长）。

表 １　 样树胸径信息概况表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ＤＢＨ ｆｏｒ ｓａｍｐｌｅ ｔｒｅｅｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

小树
Ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅ

中等树
Ｍｉｄｄｌｅ ｔｒｅｅ

大树
Ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅ

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ５．６±０．３ｃ １８．８±１．４ｂ ４１．０±２．２ａ

枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ 胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ４．９±０．９ｃ １７．３±０．６ｂ ４１．８±１．８ａ

春榆 Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ 胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ４．０±０．７ｃ １７．８±１．７ｂ ４２．４±１．６ａ

紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ 胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ４．４±０．６ｃ １７．７±１．５ｂ ４３．０±２．８ａ

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ 胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ３．８±０．６ｃ １７．２±１．８ｂ ４１．３±２．２ａ

　 　 ＤＢＨ：胸高直径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈ； 同一树种不同小写字母表示胸径在不同径级间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

１．３　 统计分析

运用广义线性模型（ＧＬＭ）分析耐荫性和径级对枝叶性状的影响［３０］。 针对不同径级、不同耐荫性枝叶性

状的差异性，利用最小显著差异法（ＬＳＤ）进行检验，显著性水平设置为 α＝ ０．０５。 枝叶性状间的相关性采用皮

尔逊（Ｐｅａｒｓｏｎ）相关性分析法（Ｐ＜０．０５）。 检查数据是否符合正态分布，若不符合，对其进行对数转换后再进

行数据分析。 采用函数关系如下：

６１３９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｙ＝ｂｘａ

ｌｇ（ｙ）＝ ｌｇ（ｂ）＋ａｌｇ（ｘ）
式中，ｘ 和 ｙ 分别为枝叶性状，ｂ 为截距，ａ 为斜率，即相对生长指数或异速生长参数。 采用 Ｗａｒｔｏｎ［３１］研究方法

判定性状间相关关系的斜率与 ｜ １ ｜是否存在显著差异，当 ｜ ａ ｜ ＝ １ 为等速变化关系，反之，为异速变化关系［３２］。
采用标准化主轴估计法（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ， ＳＭＡ）利用似然比检验的 ｓｍａｔｒ 软件包中的 ＳＭＡ 函数来检验

异速指数之间的显著差异［３３］。 所有分析采用 Ｒ⁃３．６．１ 对数据进行统计分析，并利用 Ｒ 软件绘图。

２　 结果与分析

２．１　 径级和耐荫性对枝叶性状变异的影响

耐荫性对枝横截面积、单叶面积、总叶面积、总叶干重、枝干重及出叶强度均存在显著影响（Ｐ＜０．０５），且
耐荫树种（除枝干重外）均显著大于喜光树种（图 １）。 而径级仅对枝横截面积和总叶干重存在显著影响（Ｐ＜
０．０５），对其它性状均无显著影响（表 ２）。

表 ２　 耐荫性和径级对枝⁃叶功能性状的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｏｎ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ．

性状
Ｔｒａｉｔ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

耐荫性
Ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

径级
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

枝横截面积 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． ０．０５ ０．００ ０．４７
Ｔｗｉｇ ｃｒｏｓｓ⁃ｓｅｃｔｉｏｎａｌ ａｒｅａ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．００∗∗∗ ０．００∗∗∗

单叶面积 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． ０．２１ ０．００ ０．７３
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．１３ ０．００∗∗∗

总叶面积 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． ０．２４ ０．００ １．４４
Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．４８ ０．００∗∗∗

总叶干重 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． ０．１５ ０．００ －０．５０
Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．００∗∗∗ ０．００∗∗∗

枝干重 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． －０．１３ ０．００ －０．７５
Ｔｗｉｇ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．０９ ０．００∗∗∗

出叶强度 Ｅｓｔｉｍａｔｅ Ｓｔｄ． ０．２５ ０．００ －１．２０
Ｖｏｌｕｍｅ⁃ｂａｓｅｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ Ｐ ０．００∗∗∗ ０．３９ ０．００∗∗∗

　 　 ∗∗∗代表 Ｐ＜０．００１，即存在极显著影响

喜光树种枝横截面积随径级增大而增大，单叶面积和总叶面积随径级增加呈先减后增趋势，但喜光树种

不同径级间总叶干重、枝干重及出叶强度均无显著差异。 耐荫树种总叶干重随径级增大呈上升趋势，枝横截

面积和枝干重也随径级增大而增大，单叶面积和总叶面积呈先减小后增大的趋势，相反，出叶强度则呈先增大

后减小的趋势（图 １，Ｐ＜０．０５）。
不同耐荫性树种枝横截面积在小树和中等树阶段均无显著差异，在大树阶段则表现出显著差异（图 １，Ｐ＜

０．０５）。 小树和中等树阶段耐荫树种枝干重显著大于喜光树种，大树无显著差异（图 １），同时，耐荫树种的叶

面积和出叶强度大于喜光树种（图 １，Ｐ＜０．０５）。 不同径级间枝叶生物量分配占比均存在显著差异，耐荫树种

对总叶干重的投资比例显著大于喜光树种，且中等树对总叶干重所占比重最大（图 ２）。
２．２　 径级对不同耐荫树种枝叶性状的相关关系的影响

不同耐荫性树种枝叶性状间均存在显著相关关系（图 ３，Ｐ＜０．０５）。 不同耐荫性树种不同径级间枝横截面

积与单叶面积、总叶面积均显著正相关，且均呈异速生长关系（图 ４，Ｐ＜０．０５）。 耐荫树种不同径级枝横截面积

与单叶面积的斜率存在显著差异（图 ４，Ｐ＜０．０５），而喜光树种存在共同斜率为 ０．７８，但其截距存在显著差异

（图 ４，Ｐ＜０．０５）。 喜光树种和耐荫树种枝横截面积与总叶面积在不同径级间存在共同斜率分别为 １．１２ 和０．８９
（图 ４）。 喜光树种和耐荫树种不同径级间枝横截面积与总叶干重均显著正相关，喜光树种其斜率为小树＞中
等树＞大树（图 ４，Ｐ＜０．０５），耐荫树种其斜率为大树＞小树＞中等树（图 ４，Ｐ＜０．０５）。
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图 １　 不同耐荫性不同径级间枝叶性状的差异

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ．

小写字母代表不同径级内差异，大写字母代表不同耐荫性树种间差异，不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）
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图 ２　 不同耐荫性枝叶生物量分配

Ｆｉｇ．２　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

图 ３　 枝叶性状间相关性

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

ＴＣＡ：枝横截面积；ＩＬＡ：单叶面积；ＴＬＡ：总叶面积；ＴＬＤＷ：总叶干重；ＴＤＷ：枝干重；ＬＩＶ：出叶强度；∗∗∗表示枝叶性状间显著相关（Ｐ＜

０．００１）；椭圆越窄表示相关性越强

　 　 不同耐荫性树种不同径级间枝横截面积与出叶强度显著负相关，其斜率的绝对值显著大于 １，呈异速生

长关系，且径级对其相关关系均存在显著影响，喜光树种的斜率为中等树＞大树＞小树（图 ４，Ｐ＜０．０５），耐荫树

种的斜率为大树＞中等树＞小树（图 ４，Ｐ＜０．０５）。 喜光树种和耐荫树种不同径级间出叶强度与单叶面积均显

著负相关，其斜率的绝对值均小于 １，呈负异速生长关系，且其斜率在不同径级间不存在显著差异（图 ４）。
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２．３　 不同耐荫性树种枝叶性状间相关关系的差异

不同耐荫性树种在不同径级间枝横截面积与单叶面积均存在共同斜率，分别为 ０．８４、０．７４ 和 ０．８５，但其截

距耐荫树种显著大于喜光树种（图 ５，Ｐ＜０．０５）；不同耐荫性树种大树阶段枝横截面积与总叶面积和总叶干重

的斜率差异不显著（图 ５），且其斜率呈接近 １ 的等速生长关系，而小树与中等树阶段喜光树种的斜率显著大

于 １（图 ５，Ｐ＜０．０５），耐荫树种的斜率显著小于 １（图 ５，Ｐ＜０．０５）；不同耐荫性树种中等树阶段枝横截面积与出

叶强度的斜率不存在显著差异，小树和大树阶段耐荫树种的斜率显著大于喜光树种，且均呈大于 １ 的负异速

生长关系（图 ５，Ｐ＜０．０５）；不同耐荫性树种出叶强度与单叶面积在不同径级间存在共同斜率分别为－０．５３、
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图 ４　 不同耐荫性不同径级枝叶性状相关关系的差异性

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ＴＣＡ： 枝横截面积 Ｔｗｉｇ ｃｒｏｓｓ⁃ｓｅｃｔｉｏｎａｌ ａｒｅａ；ＩＬＡ： 单叶面积 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＴＬＡ： 总叶面积 Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＴＬＤＷ： 总叶干重 Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｗｅｉｇｈｔ；ＴＤＷ： 枝干重 Ｔｗｉｇ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＩＶ： 出叶强度 Ｖｏｌｕｍｅ⁃ｂａｓｅｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ；Ｐ＜０．０５ 表示不同径级间斜率存在显著差异，Ｐ＞０．０５ 表示

不同径级间存在共同斜率（即不存在显著差异）；∗∗∗表示枝叶性状间显著相关（Ｐ＜０．００１）

－０．４４和－０．４９，呈负异速生长关系（图 ５，Ｐ＜０．０５），但耐荫树种截距显著高于喜光树种。 同时，小树阶段耐荫

性对枝横截面积与总叶面积、总叶干重和出叶强度的斜率存在显著影响，而随径级增大，大树阶段耐荫性仅对

枝横截面积与出叶强度的斜率存在显著影响（图 ５，Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

３．１　 耐荫性和径级对枝叶性状变异的影响

以往研究将种间差异作为性状变异的主要来源，种内差异常常被忽略；然而最近研究表明，单方面考虑种

间或种内差异具有一定局限性，因此，同时考虑种内种间变异有助于更清楚地认知植物种群、群落以及生态系

统功能［３４—３５］。 本研究中耐荫性对当年枝的枝横截面积、叶面积、总叶干重、枝干重及出叶强度均有显著影响；
而径级仅对枝横截面积和总叶干重存在显著影响（表 ２）。 这与 Ｄｅｌａｇｒａｎｇｅ 等［１３］ 研究结果一致，表明枝叶性

状变异不仅受耐荫性的影响，同时也受径级的影响；但耐荫性可能是枝叶性状变异的重要原因，而径级可能是

次要原因。 不同耐荫性树种枝叶性状均存在显著差异（图 １，Ｐ＜０．０５），这可能是不同耐荫性树种本身的遗传

特性引起的差异［３６］。 耐荫树种一般属于演替后期物种，具有较强的耐荫能力，随着演替进行，植被高度和覆

盖率的增加，林下光环境变差，为了提高光捕获效率，演替后期树种选择了更大的叶面积［１４，３７］。 而喜光树种
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大多属于演替前期树种，对光需求量大［１３］，具有较强的光合能力以及呼吸速率，较高的呼吸速率也意味着会

造成植物水分流失过多［３８—３９］，所以喜光树种可能倾向选择相对较小的叶［４０］。 更大更多的叶子需要一定比例

的枝来支持，因此耐荫树种的枝横截面积显著大于喜光树种；然而，耐荫树种的枝干重却显著小于喜光树种，
原因可能是喜光树种的树冠较狭窄且垂直延伸，喜光树种拥有更长更细的小枝，并通过调整茎和叶柄的伸长

去获得更多的光资源［４１—４３］。 本次研究结果也表明，喜光树种对枝的生物量分配相对较大，而耐荫树种倾向给

予叶更多生物量分配（图 ２，Ｐ＜０．０５）。
随径级的增大，喜光树种和耐荫树种枝横截面积均呈上升趋势（图 １，Ｐ＜０．０５），耐荫树种的枝干重也呈上

升趋势，这与我们的假设相一致，与小树相比，径级增大需要对茎和枝条进行更高的生物量投资，增强机械支

撑能力，以应对风和降雨造成的树冠负荷和阻力［２５］。 此外，植株高度延长了水分输送的距离，增加了水分向

上运输的难度，其可能增加枝的导管直径或数量以保证水分运输效率；而随径级增加喜光树种枝干重始终保
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图 ５　 不同耐荫性枝叶性状相关关系的差异性

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

持一个平衡状态（图 １），这与我们假设不一致，喜光树种小树生长速率较快，为了在林隙闭合前达到一定的冠

层高度，确保未来对光资源的获取，小树可能在枝和茎伸长生长方面进行更多的投资和维持［３７］。 不同耐荫性

树种单叶面积和总叶面积呈先下降后上升的趋势，这与我们的假设不一致，小树生活在林冠下层，光照不足，
为了满足其光照需求而选择了较大的叶面积［３６］，随着植株高度的增加来自风的压力更大，中等树可能倾向于

对茎的投资［４４］，同时选择更多更小的叶片可以降低来自外界环境的压力胁迫［４５］，相比中等树，大树拥有更强

的水分获取能力，水分运输以及机械支撑的平衡使得大树选择了相对较大的叶面积［２０，４６］。 叶面积和数量存

在一定的权衡关系，这也可能是导致耐荫树种随径级增大出叶强度先上升后下降的原因。
不同耐荫性树种大树阶段枝干重无显著差异，这与我们的假设一致，表明随植株的生长，将会增大对枝的

投资，而喜光树种枝横截面积显著小于耐荫树种（图 １），这与我们假设不一致的原因可能是耐荫树种具有较

宽的树冠，让叶片重叠最小化，从而最大限度地捕获光，相反，喜光物种应该偏向较窄的树冠，投入更多的资源

进行垂直生长，以致更好的与其它物种竞争，从而确保未来对光的获取［３７，４７—４８］。 随径级的增大，耐荫树种叶

面积始终显著均大于喜光树种（图 １），这可能是遗传因素导致的差异［４９］。 同时，耐荫物种比喜光物种具有较

低的光补偿点，只要叶片有助于植物的碳增加，它们就可以被保留下来，这将允许堆叠更多的叶层，并保持较

高的叶面积［５０］，这可能也是导致出叶强度和总叶面积大于喜光树种的原因。 不同耐荫性树种小树阶段总叶

干重无显著差异，而随着径级的增大，耐荫树种中等树和大树阶段总叶干重显著大于喜光树种（图 １），这与我

们的假设不一致，一般来说，喜光树种的光饱和点低于耐荫树种，这意味着在相同光照条件下，耐荫树种光合

速率大于喜光树种，且能制造更多的光合产物［１４，３７］。 因此，随着植株生长，所处的光照条件越来越好，其所制

造的光合产物将会逐渐增多，这可能也是耐荫树种随径级增大总叶干重逐渐上升的原因。
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３．２　 径级对不同耐荫性树种枝叶性状相关关系的影响

“Ｃｏｒｎｅｒ′ｓ ｒｕｌｅｓ”认为一定大小的枝横截面积能够支撑一定大小的叶面积［２９］，本研究结果表明，随径级增

大枝横截面积与单叶面积、总叶面积均呈正异速生长关系（图 ４），这表明枝叶大小关系随植株生长存在固有

的平衡关系。 但我们发现其异速生长常数存在显著差异，且随径级增大先减小后增大，小树生长在林冠下层

光照条件有限，根据最优分配理论，小树为了快速生长将更多的生物量分配给叶［５１］，这可能表现为小树快速

生长的资源获取策略；同时，植物对光的需求随植株大小的增加而增加，大树大枝往往有利于叶片的伸展，并
具有更大的叶片面积，以最大限度地提高光合效率［５２］；随径级的增大，喜光树种横截面积与总叶干重其异速

生长指数呈下降趋势，这与我们的假设相一致，随着植株的生长，其为了保证水力运输和机械支撑的平衡，将
加大对枝的投资。 而耐荫树种其异速生长指数随径级的增大呈先减小后增大的趋势，耐荫树种小树生长林下

庇荫的环境中，而随着植株生长，光照条件不在是限制光合作用的主要因素，其能够制造更多的光合产物。 不

同耐荫性树种出叶强度与单叶面积存在显著大于－１ 共同斜率（图 ４），这表明出叶强度增加速度大于单叶面

积减小的速度。 本研究地点春季降水量少且易发生干旱，为避免干旱胁迫，单叶面积增加较缓慢可能是植物

倾向于选择小而厚的叶片，其保水能力较强［５３］，可以更好地进行物质和能量交换［５４—５５］；同时，由于夏季降雨

集中较高的出叶强度可以降低外界环境带来的损失［４４］，因此，小而厚的叶片以及较高的出叶强度可能是更好

的选择。 根据“Ｃｏｒｎｅｒ′ｓ ｒｕｌｅｓ”理论和“出叶强度优势”假说，叶大小、叶数量和枝横截面积间的权衡关系，导致

了枝横截面积与出叶强度的负相关关系［５６］，其斜率的绝对值显著大于 １（图 ４），大树和中等树可能面临着强

光、高温、干旱等环境压力，而小叶具有较强的热交换能力，同时更多的叶数量可以降低环境变化带来的风

险［５３—５５］，小树与大树和中等树相比，当枝增大时，为满足自身快速生长的需求而选择更大的叶面积增强光合

能力而不是更多叶数量来规避风险。
３．３　 不同耐荫性树种枝叶性状间相关关系的差异

光对幼苗和幼树早期生长具有很强的限制性，喜光树种通常将更多的资源分配给叶［５７］，牺牲了非叶组织

并产生相对细长的树干，进而导致树木的生长的机械安全性降低，死亡率升高［５８］。 相比之下，耐荫物种的死

亡率较低，在低光照水平下可以长期存活，这也是耐荫树种在庇荫环境下的优势所在［５９］。 因此，我们认为随

着枝横截面积增大喜光树种单叶面积增加速率应大于耐荫树种，而耐荫性未对任何径级的异速生长指数产生

影响，尽管这与我们的假设不一致，但这表明喜光树种可能通过增加叶数量来满足快速生长的需求。 同时，随
径级的增大，枝横截面积与总叶面积和总叶干重的异速生长指数在大树阶段不存在显著差异（图 ５），这与我

们的假设一致。 喜光树种通常表现为快速生长策略，小树和中等树阶段为了占据有利的生态位，将更多的生

物量用于构建更大的叶面积以获取更多的资源，而耐荫树种属于演替后期树种，一般表现为忍耐型策略，选择

较厚、致密且构建良好的叶子，有助于在庇荫环境下更好的生存。 大树阶段，无论喜光树种还是耐荫树种通常

表现为资源保守策略，且光照条件不再是其光合作用的主要限制因素，这可能是其异速生长指数不存在差异

原因。 植物形态可塑性的调整通常被认为是植物实现资源优化分配的重要手段，而异速生长可能表现为不同

耐荫性树种在不同径级资源获取策略的差异。 我们发现大树阶段其呈接近 １ 的等速生长关系，与 Ｓｕｎ［６０］ 和

Ｂｒｏｕａｔ 等［２９］研究结果一致，而小树和中等树阶段不同耐荫性树种分别呈现出大于或小于 １ 的异速生长关系，
这也表明研究枝叶性状是等速还是异速生长关系时应考虑径级大小的影响。 喜光树种具有较高的光合适应

性［３８—３９］，而耐荫树种光合能力较弱，小树主要生活在林冠下层光照不充足的环境中，且又面临着其他植物的

竞争，小树出叶强度急剧下降的原因可能是为了通过增大叶面积来增强光合能力用于自身生长［３６］，而大树相

对小树而言，光照资源充足，但越大的树木叶片聚集性越强［６１］，减少自遮避更充分的利用资源可能是导致大

树出叶强度急剧下降的原因［６２］。
不同耐荫性树种在不同径级的出叶强度与单叶面积存在共同斜率，且均呈负异速生长关系（图 ５），其斜

率绝对值均显著小于 １，这与 Ｍｉｌｌａ［６３］和李曼等［６４］研究一致，而李锦隆等［６５］和 Ｋｌｅｉｍａｎ 等［５６］认为出叶强度与

单叶面积呈接近－１ 的等速生长关系，这与本研究结果不一致。 造成差异的原因可能是：（１）李锦隆等采样点

４２３９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

降水以及温度与本研究地点存在极大差异。 （２）Ｋｌｅｉｍａｎ 等取样时，植株高度均为小于 ５ ｍ，且几乎不受遮蔽，
本研究中由于遮蔽以及个体大小而导致的枝叶性状的可塑性变化可能是导致差异的另一原因。 不同耐荫性

树种在小树阶段枝横截面积与总叶面积、总叶干重和出叶强度的异速生长指数均存在显著差异，而大树阶段

仅枝横截面积和出叶强度的异速生长指数存在显著差异，这说明随着树木生长，枝叶性状间差异变得不明显。
这与 Ｍｅｓｓｉｅｒ 等［６６］的研究结果一致，即小树阶段中度耐荫和耐荫树种在树冠形态和分配比例上存在显著差

异，而随着植株生长，这些差异逐渐消失。 但本文仅对有限的表型性状进行研究，因此，该结果是否适用于其

它功能性状和树种还需进一步探究。

４　 结论

与径级相比，耐荫性对枝叶性状变异的影响更强。 随着径级增大，无论是喜光树种还是耐荫树种均会加

大对枝的投资，其枝叶权衡关系的异速生长指数或异速生长常数存在显著差异。 小树倾向于资源获取策略，
中等树表现出较强的适应能力，大树则偏向资源保守型策略。 对于异速生长指数，枝横截面积与总叶面积和

总叶干重在中等树呈等速生长，小树和大树呈异速生长。 此外，不同耐荫性树种随着径级的增加，枝叶相关关

系的差异逐渐减小。 本研究对森林演替过程中植物种内和种间的相互作用提供了一个新的视角。
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