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摘要：枝条和叶片功能性状的变异及其相关性是影响植物资源分配和碳投资策略的关键因素。 本研究以鲁东地区青岛崂山区

人工林中黑松 （Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉａ） 和赤松 （Ｐｉｎｕｓ ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ） 为研究对象，通过测量当年生和多年生枝条、叶片的叶质量密度

（ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＬＭＤ） 、叶干物质含量 （ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ） 、总叶面积 （ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＴＬＡ） 、枝木质密度

（ｂｒａｎｃｈ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＢＷＤ） 、枝干物质含量 （ｂｒａｎｃｈ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＢＤＭＣ） 、出叶强度 （ｌｅａｆ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｖｏｌｕｍｅ， ＬＩＶ） 和比枝

长 （ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ， ＳＢＬ），采用单因素方差分析法 （Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ） 对不同年龄阶段和树种间的性状差异进行检验，
利用标准化主轴估计 （ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ） 分析不同树种和不同年龄枝条、叶片性状间的相关性，并通过主

成分分析法 （ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ） 探究多性状间的协作关系。 研究结果表明：黑松和赤松的叶质量密度、叶干物

质含量和枝木质密度均随枝叶年龄的增加而显著上升，而比枝长和出叶强度则与枝叶年龄呈负相关。 此外，枝条、叶片性状间

的相关性因树种和枝叶年龄的不同而呈现显著性变化。 在树种水平上，黑松叶质量和枝干物质含量高，比枝长和出叶强度低，
表现为“缓慢投资⁃收益”型 （保守型） 策略；赤松则相反，表现为“快速投资⁃收益”型 （获取性） 策略；进一步分析发现，２ 个树

种在当年生倾向于选择获取型策略，在多年生则偏向于选择保守型策略。 总体而言，黑松和赤松在不同年龄阶段的枝条和叶片

性状变异及权衡模式存在显著差异，这种差异反映了二者在资源分配和碳投资策略上的分化。 研究结果为进一步理解常绿针

叶树种的生态适应策略提供了重要依据。
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植物功能性状是植物个体在长期演变和自然选择中逐渐形成的能对植物的生长、存活和死亡产生显著影

响的植物属性，和植物的生存策略密切相关［１—４］。 深入研究植物功能性状关系有利于揭示植物的生长策略和

资源分配方式［５—７］。
叶片和枝条作为植物体的重要组成部分，在植物生长发育和生态适应中发挥着关键作用。 叶片是植物进

行光合作用的主要器官，其形态特征 （如叶面积和叶质量等） 直接反映了植物的资源获取和利用能力［８—９］。
叶质量密度 （ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＬＭＤ） 是叶片干质量与面积的比值，与叶片寿命和抗逆性呈正相关，但与光合

速率呈负相关［９］。 叶干物质含量 （ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ） 反映了叶片的投资策略，其高低与叶片的结

构投资和寿命密切相关［１０—１２］。 在冠层尺度上，总叶面积 （ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＴＬＡ） 是决定树木光捕获能力的关

键驱动因子，直接影响其碳获取效率；在光照竞争激烈的环境中，ＴＬＡ 的种间变异往往反映了不同树种在光资

源利用策略上的差异［１３］。 枝条具有一定的水分运输和机械支撑能力，枝条大小与植物的空间扩展以及光截
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获能力息息相关［１４—１６］，枝条变异能够反映植物在资源分配和生境适应上的策略。 枝木质密度 （ｂｒａｎｃｈ ｗｏｏｄ
ｄｅｎｓｉｔｙ， ＢＷＤ） 与枝条的机械强度和水分运输效率相关，其高低直接影响植物的抗风性和抗旱性［１７］。 出叶强

度 （ｌｅａｆ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｖｏｌｕｍｅ， ＬＩＶ） 作为反映单位枝条长度上叶片数量的指标，其变异直接影响植物的光捕获效

率和资源分配策略［１８—１９］。 然而，植物的枝条、叶片并非独立，枝条大小会影响叶片的分布［２０—２１］，而叶片的大

小和数量会对枝条的生长和维持产生影响［２２］，叶片的大小和数量不同，植物对光的吸收能力和获得碳的能力

也会不同［２３—２６］。 范宏坤等［２７］研究表明不同叶性状的变异程度存在很大差异，ＬＤＭＣ 显著影响植物光合生理

特征。 研究发现枝条、叶片性状间经常相互协调运作，比如枝横截面积与单叶面积成正比，而这两者与出叶强

度成反比，而且这种关系在全球范围内普遍存在于所有植物种群和群落［２８］。 植物对环境所采取的生活对策

是源于功能性状间的权衡，通过这种方式影响群落间的生物多样性以及决定各物种所占有的生态位［２９］。
种间变异和种内变异共同驱动枝条和叶性状的变异。 结合种间变异和种内变异可以反映物种对环境变

化和资源竞争的响应［３０］。 种间变异是自然群落中物种共存的基础［３１］。 但是，近几年研究发现种内变异也发

挥着重要作用，种内性状变异在性状总变异中所占比例可达 ２５％以上［３２—３３］。 植物叶性状的种间变异和种内

变异对于植物群落的构建具有重要的生态学意义［３４］。 大多数研究表明，植物器官年龄是性状变异的主要驱

动因素之一［３５—３６］。 以往关于常绿树种性状的研究通常以完全展开的当年生叶片为研究对象，忽略了叶片衰

老对性状的影响。 Ｋｕｕｓｋ 等［３７］对地中海 ３ 种松树的研究发现针叶体积因针叶年龄的不同而不同，而对海岸

松 （Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ） 的研究发现，针叶密度因针叶年龄的影响而不同［３８］。 Ｌｉｕ 等［３５］对三种针叶植物枝条性状

的研究表明，不同枝龄的小枝条投资收益策略存在差异，当年生小枝条具有高比枝条长，低干物质含量，倾向

于“快投资⁃收益”策略；而多年生小枝条则相反。 Ｙａｎｇ 等［３９］对不同生境白桦 （Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ） 小枝生物量

分配研究发现不同生境下白桦小枝生物量分配存在差异。 植物在生长发育过程中个体大小通常会发生明显

变化，其枝条、叶片性状间也存在一定的变异［３６， ４０］。 但目前对黑松 （ Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉａ） 和赤松 （ Ｐｉｎｕｓ
ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ） 枝叶性状的研究较少，因此本研究通过研究分布在同一地区的黑松和赤松在不同年龄下的枝叶性

状变异及权衡，并探索其生态策略可为青岛沿海地区营造防护林选择物种提供理论依据。
黑松、赤松是我国东部沿海营造海岸林和瘠薄山地的重要造林树种，在海岸防护和荒山绿化中发挥着重

要作用。 黑松作为滨海先锋树种，根系发达，具有强耐盐性且耐干旱贫瘠，适合崂山滨海沙地、花岗岩风化土

贫瘠生境；针叶角质层厚、枝条柔韧性高，可抵御崂山常见的强海风，深根系能固定沙土，减少海岸侵蚀，尤其

是冬春季的防风效果更明显［４１—４２］，且其低矮、匍匐的冠层结构可有效降低风速，减少滨海区域的盐雾沉积，保
护内陆生态系统。 赤松作为山地适生种，其根系与菌根真菌共生效率高，可以吸收崂山花岗岩发育的棕壤中

的磷和铁，能够适应微酸性环境；赤松次生代谢物含量较高，对松材线虫和松毛虫的天然抗性强于黑松，密集

的浅根系和凋落物层能增强崂山陡坡地的土壤持水性，减少降雨冲刷导致的水土流失［４３］。 在崂山从海岸到

山地的梯度上，黑松与赤松的分布呈现空间互补，共同维持区域生态稳定性。 以往研究多是从种子萌发、幼
苗、叶片及育种角度研究黑松、赤松在沿海防护林的作用［４４—４６］，很少对其枝条和叶片进行研究。 因此本研究

以鲁东地区青岛崂山区人工林中黑松和赤松作为研究对象，测定 ２ 种树种当年生和多年生枝条、叶片的性状，
包括叶质量密度、叶干物质含量、总叶面积、枝木质密度、枝干物质含量 （ｂｒａｎｃｈ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＢＤＭＣ） 、
出叶强度和比枝长 （ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ， ＳＢＬ），旨在探讨以下问题：（１） 黑松与赤松的枝条和叶片功能性状

在树种间及不同年龄阶段是否存在显著差异？ （２） 枝条与叶片性状间的相关性是否受树种和年龄的调控？
（３） 黑松与赤松是否表现出不同的生态策略？ 这种策略是否随年龄动态变化？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究样地位于山东省青岛市崂山区，崂山 （３６°０５′Ｎ — ３６°１９′Ｎ，１２０°２４′Ｅ — １２０°４２′Ｅ） 处于山东半岛

南部的黄海之滨。 崂山主峰海拔 １１３２．７ ｍ，东、南两面临海，海岸线长 ８７．３ ｋｍ。 崂山属于温带季风大陆性气
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候，四季变化和季风进退均较明显，年均温 １１．９ ℃，年均降雨量约 ８００ ｍｍ，年日照时间 ２６２２．３ ｈ［４７］。
崂山土壤的成土母岩主要是中生代花岗岩酸性岩类及喷发熔岩基性岩类，土壤类型主要为棕壤。 赤松为

崂山区原生树种，黑松于 １８９４ 年首次由日本引入青岛崂山［４７］，目前黑松人工林已成为青岛崂山主要的森林

类型，且崂山以纯林为主［４８］。 根据 ２０２１ 年林草生态综合监测数据显示，青岛市黑松林面积 ４．６６ 万 ｈｍ２，赤松

林面积 ０．５４ 万 ｈｍ２ ［４８］。
１．２　 样本采集

于 ２０２２ 年 ９ 月间在青岛崂山区进行黑松和赤松的取样。 在所选样地中，因核心区采样需规避保护区法

规，且陡峭地形增加了采样难度，符合健康成株标准样树有限，因此选取成年树中生长状况良好的 １１ 株黑松

（１５ ｃｍ＜ ＤＢＨ ＜ ２７ ｃｍ） 和 １０ 株赤松 （１３ ｃｍ＜ ＤＢＨ ＜ ２５ ｃｍ）。 对每株样树测定胸径和树高，用激光测距仪

测量树的冠幅，并在不同冠层 （上、中、下） 的不同方向 （南、北） 随机获取 ６ 个具有完整多年生龄级的样枝，
用来弥补样树株数的不足，根据枝条上芽鳞痕形成的节环辨别不同年龄枝条段。 本研究将新生枝条段作为当

年生枝条，往年枝条段作为多年生枝条，而针叶年龄则与其所在枝条段年龄相对应。 随后从样枝上取下所有

针叶并将其按年龄分装在保温箱，及时带回实验室进行形态性状的测定。
１．３　 叶功能性状的测定

将新鲜针叶分别从不同小枝条上取下后，数清每个小枝条上的针叶数量，记为 ｎ；将针叶排放整齐用直尺

（０．０１ ｃｍ） 测定针叶的整体长度为叶长，记为 ｌ；因黑松、赤松针叶可近似看成圆柱体，用游标卡尺 （０．０１ｍｍ）
随机选取针叶测其直径，测定三次取其平均值，求出半径，记为 ｒ。 将位于黑暗条件下去离子水中浸泡了 １２ ｈ
的针叶取出，用滤纸吸干表面的水分，用电子天平 （精度为 ０．０００１ ｇ） 称其叶饱和鲜质量；最后，将松针放入

６５ ℃ 烘箱内烘干 ４８ ｈ 至质量恒定并称重得到叶干质量。 将测量出的每株样树上 ６ 个样枝的针叶数据取其

平均值作为该样针叶的数据。 相关性状的计算方法如下：
总叶面积 （ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＴＬＡ）：Ｓ＝ ２πｒｌｎ　 　 　 　 　 　 （１）
总叶体积 （ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ｖｏｌｕｍｅ， ＴＬＶ）： Ｖ＝π ｒ２ ｌｎ （２）
叶质量密度 （ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＬＭＤ）： 叶干质量 ／叶体积 （３）
叶干物质含量 （ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ）： 叶干质量 ／叶饱和鲜质量 （４）

１．４　 枝条功能性状的测定

将针叶从枝条上取下后，用电子天平 （精度为 ０．０００１ ｇ） 称其饱和鲜质量；用直尺 （０．０１ ｃｍ） 测定枝条的

整体长度，即枝长；采用排水法测定枝条的体积；最后，将枝条放入 ６５ ℃烘箱内烘干 ４８ ｈ 至质量恒定并称重。
将测量出的每株样树上 ６ 个样枝的枝条数据取其平均值作为样树枝条的数据。 相关性状的计算方法如下：

枝木质密度 （ｂｒａｎｃｈ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＢＷＤ）： 枝干质量 ／枝体积　 　 　 　 　 （５）
枝干物质含量 （ｂｒａｎｃｈ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＢＤＭＣ）： 枝干质量 ／枝饱和鲜质量 （６）
比枝长 （ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ， ＳＢＬ）： 枝长 ／枝干质量 （７）
出叶强度［４９］（ｌｅａｆ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｖｏｌｕｍｅ， ＬＩＶ）： 枝上叶片数量 ／枝体积 （８）

１．５　 统计分析

本研究运用一般线性模型分析树种和年龄对枝条、叶片性状的影响。 针对不同树种、不同年龄枝条、叶片

性状的差异性，利用单因素方差分析 （Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ） 法进行检验，显著性水平设置为 α＝ ０．０５。 性状间相

关关系采用标准主轴分析法 （ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ， ＳＭＡ） 分析，通过 Ｒ 语言 ｓｍａｒｔ 包［５０—５１］执行。 显著性水

平设置为 Ｐ＝ ０．０５。 基于异速生长理论，将幂函数关系 ｙ＝ｂｘａ线性转换为 ｌｇｙ＝ ｌｇｂ＋ａｌｇｘ 进行拟合， ｘ、ｙ 分别表

示两个功能性状，ｌｇｂ 表示截距，ａ 是斜率，即异速生长参数或相对生长的指数。 最后利用主成分分析法

（ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ） 探究多性状间的协作关系，主成分分析后，根据性状载荷方向和已有植物

经济谱理论［１８， ５２］，将 ＰＣ 轴解释为资源经济策略轴。 通过比较不同树种和年龄枝条、叶片性状在 ＰＣ 间的位

置分布，评估其经济策略差异。 统计分析采用 ＳＰＳＳ ２７．０ 和 Ｒ （ ｓｍａｔｒ 包） 软件，并利用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １４．０ 和
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ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ９．０ 软件进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 枝叶性状变异及其与树种和年龄的关系

树种对叶质量密度、枝木质密度、比枝长和出叶强度存在极显著影响，树种对叶干物质含量和总叶面积存

在显著影响；年龄对叶质量密度、叶干物质含量、总叶面积和枝木质密度存在极显著影响，年龄对比枝长和出

叶强度存在显著影响 ；树种和年龄的交互作用对总叶面积和出叶强度存在显著影响（表 １） 。 树种和年龄对

枝条、叶片性状影响进一步分析发现，枝条、叶片年龄对叶质量密度、叶干物质含量和枝木质密度均存在显著

影响，且均表现为多年生显著大于当年生。 当年生阶段，树种对叶质量密度、枝木质密度、比枝长和出叶强度

存在显著影响，黑松的叶质量密度和枝木质密度显著大于赤松，而黑松的比枝长和出叶强度显著小于赤松；多
年生阶段，树种对叶质量密度、叶干物质含量、总叶面积、枝木质密度、比枝长和出叶强度均存在显著影响，除
比枝长和出叶强度黑松显著低于赤松外，其它性状黑松显著大于赤松 （图 １） 。

表 １　 树种及年龄对枝条、叶片性状影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｇｅ ｏｎ ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

ＬＭＤ ＬＤＭＣ ＴＬＡ ＢＷＤ ＢＤＭＣ ＳＢＬ ＬＩＶ

树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ５４．６６２∗∗∗ １１．５３３∗∗ ７．５７８∗∗ １３．９９１∗∗∗ ３．４１４ ２０．１３４∗∗∗ ３８．１０４∗∗∗

年龄 Ａｇｅ ８８．３６５∗∗∗ ３６．８５１∗∗∗ １６．５９１∗∗∗ ２１．１１０∗∗∗ ０．０４８ １１．２３０∗∗ １１．４３３∗∗

树种×年龄 Ｔｒｅｅ×ａｇｅ ３．１５８ ０．０７６ ９．８４２∗∗ ０．１７６ １．４５２ ０．０４８ ４．８１６∗

　 　 ∗（Ｐ＜０．０５） ∗∗（Ｐ＜０．０１） ∗∗∗（Ｐ＜０．００１）代表树种、年龄、树种×年龄对枝条、叶片性状影响的显著性；ＬＭＤ：叶质量密度 ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ；

ＬＤＭＣ：叶干物质含量 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＬＡ：总叶面积 ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＢＷＤ：枝木质密度 ｂｒａｎｃｈ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＢＤＭＣ：枝干物质含量 ｂｒａｎｃｈ ｄｒｙ

ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＢＬ：比枝长 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＩＶ：出叶强度 ｌｅａｆ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｖｏｌｕｍｅ

２．２　 枝叶性状权衡及其影响因素

对黑松和赤松枝条、叶片性状间进行相关性分析发现，黑松当年生枝条、叶片的枝木质密度与总叶面积以

及叶干物质含量与叶质量密度间存在显著的正相关关系，枝干物质含量与枝木质密度间存在显著的负相关关

系。 黑松多年生枝条、叶片除比枝长与枝木质密度间存在显著的负相关关系外，叶干物质含量与叶质量密度、
枝干物质含量与枝木质密度以及出叶强度与比枝长间存在显著的正相关关系 （图 ２） 。

赤松当年生枝条、叶片的比枝长与枝木质密度间存在显著的负相关关系。 赤松多年生枝条、叶片的枝木

质密度与总叶面积以及出叶强度与比枝长间存在显著的正相关关系，比枝长与总叶面积、比枝长与枝木质密

度以及出叶强度与枝木质密度间存在显著的负相关关系 （图 ２） 。
当年生阶段，黑松叶干物质含量与叶质量密度以及比枝长与枝干物质含量间存在显著的正相关关系，枝

干物质含量与枝木质密度存在极显著的负相关关系；赤松的比枝长与总叶面积以及比枝长与枝木质密度间存

在显著的负相关关系。 多年生阶段，黑松叶干物质含量与叶质量密度、枝干物质含量与枝木质密度以及出叶

强度与比枝长间均存在显著的正相关关系，比枝长与枝木质密度间存在极显著的负相关关系；赤松的比枝长

与总叶面积以及比枝长与枝木质密度间存在极显著的负相关关系，出叶强度与比枝长间存在极显著的正相关

关系 （图 ３） 。
２．３　 黑松和赤松枝叶性状的主成分分析

主成分分析结果发现，黑松和赤松不同年龄枝条、叶片性状 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 合计方差贡献率分别为 ６７．５１％
和 ７１．９１％；不同树种当年生和多年生 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 合计方差贡献率分别为 ７２．２１％和 ７３．１５％，很好地反映了枝

条、叶片性状的经济谱特征。 叶质量密度、比枝长、出叶强度和枝木质密度均与 ＰＣ１ 轴有较强的相关性，叶干

物质含量、枝干物质含量和总叶面积均与 ＰＣ２ 轴有较强的相关性，说明 ７ 个枝条叶性状均可作为枝条、叶片

性状分化的指标。 在枝条、叶片年龄水平上，当年生均表现为低叶质量密度、叶干物质含量、枝干物质含量和
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图 １　 黑松和赤松不同年龄枝条和叶性状的变异

Ｆｉｇ．１ Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｉｎ Ｐ． ｔｈｕｎｂｅｒｇｉａ ａｎｄ Ｐ． ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ
∗（Ｐ＜０．０５） ∗∗（Ｐ＜０．０１）代表黑松、赤松枝条叶性状在不同年龄下的显著性；不同大写字母代表黑松、赤松枝条叶性状在当年生下的显著

性差异 （Ｐ＜０．０５） ；不同小写字母代表黑松、赤松枝条叶性状在多年生下的显著性差异 （Ｐ＜０．０５） ； ｎｓ 代表差异不显著

高比枝长、出叶强度，倾向于获取型；多年生均表现为高叶质量密度、叶干物质含量、枝干物质含量和低比枝

长、出叶强度，倾向于保守型。 在树种水平上，黑松表现为高叶质量密度、叶干物质含量、枝干物质含量和低比

枝长、出叶强度，倾向于保守型；赤松表现为低叶质量密度、叶干物质含量、枝干物质含量和高比枝长、出叶强

度，倾向于获取型 （图 ４） 。

３　 讨论

３．１　 黑松与赤松枝叶性状的种间差异及适应策略

在植物进化的历程中，枝条与叶片性状并非孤立地起作用，而是通过协同变化共同构建适应环境的功能

性状组［５３—５４］。 本研究揭示了黑松和赤松在枝条、叶片性状上的种间和种内变异及其权衡关系。 树种和年龄

是驱动性状变异的重要因素，但其影响程度存在差异。
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图 ４　 不同树种不同年龄枝条叶性状的主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ

　 　 黑松和赤松的叶质量密度、叶干物质含量和枝木质密度均随枝条、叶片年龄的增加而显著上升。 叶质量

密度和叶干物质含量反映了植物对资源的利用效率，其中叶干物质含量的增加主要源于细胞壁投入的增加和

代谢物在老叶中的沉积［５４—５６］。 枝木质密度的上升则与多年生枝条水力特性的变化有关，多年生枝条需要更

强的输水结构和机械支撑能力以维持更多的叶片和小枝条，而当年生枝条的管胞较窄较短，水流阻力较

大［５７—５８］。 这些变化表明，随着枝条年龄的增加，黑松和赤松逐渐倾向于资源保护策略［３５，５９］。 此外，比枝长、
出叶强度与枝条、叶片年龄呈负相关，这与植物对水分和机械支持需求的减少有关［４９］。 黑松表现出高叶质量

密度、叶干物质含量和枝木质密度，低比枝长和出叶强度，而赤松则呈现相反的趋势，表明黑松更倾向于资源

利用，赤松则更注重资源获取，这可能是两者适应不同环境压力的生态策略。
在性状间的相关性方面，叶干物质含量与叶质量密度呈显著正相关，反映了叶片组织密度的增加［６０］。 总

叶面积与枝木质密度也呈显著正相关，表明叶片数量的增加需要更强的枝条支撑能力［６１］。 出叶强度与比枝

长呈显著正相关，说明叶片数量的增加需要更结实的枝条支撑［４９］。 黑松多年生枝条的干物质含量与枝木质

密度呈显著正相关，进一步验证了在资源有限条件下，植物通过性状间的协同变化来应对环境波动的生态

策略［５４，６２］。
３．２　 黑松与赤松的生态策略及其在沿海防护林建设中的应用

叶经济谱被提出后，关于叶性状间权衡关系方面的研究越发受到重视［３， ４， ９］，植物通过调整性状之间的

相关关系形成最适合自身的生存策略［３， ６３—６４］。 主成分分析结果表明，２ 种树种均表现出当年生枝叶倾向于

“获取型策略”（如较低的叶质量密度、较高的比枝长），而多年生枝叶偏向“保守型策略”（如较高的叶干物质

含量和较低的出叶强度）。 整体来看，黑松表现为保守型策略，这使得黑松可在资源匮乏或环境压力较大的
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季节中能够生存；赤松表现为获取性策略，这使得赤松能够在资源丰富的季节快速生长，形成有效的植被覆

盖。 鲁东地区属于温带季风气候，夏季温暖湿润，冬季寒冷干燥，沿海地区还受到盐雾和海风的影响。 而黑松

和赤松的生态策略选择表明在沿海防护林建设中，可优先选择黑松和赤松。 ２ 个树种既能够在资源丰富的季

节快速生长，形成有效屏障，同时在逆境条件下可保持较高的存活率。 保守型物种主导的森林生态系统可能

比资源获取型物种主导的森林生态系统对大气 ＣＯ２上升和全球变暖的反馈更大［６５］。 因此在资源匮乏或环境

压力大的季节条件下，可优先选择黑松，其较强的适应性和稳定性可以提高生态修复效果的长期稳定性，适合

用于沿海防护林建设及逆境生态修复。 而在资源丰富、环境压力较小的地区，可优先选择赤松，可利用其快速

生长和高效资源利用的优势用于快速绿化及短期生态修复以快速完成植被覆盖。 考虑到单层林结构在抵御

自然灾害是防护能力低，生态稳定性差，易发生林木病虫害和森林火灾［４７， ６６—６７］，可以考虑黑松－赤松混交林。
而在防护林的林分结构设计中，通过考虑黑松、赤松当年生和多年生枝条、叶片的性状差异，可合理配置不同

年龄的植株，以形成多层次、多功能的防护林体系。 本研究尚存不足，为进一步深化对黑松和赤松枝条、叶片

性状变异及权衡的理解，并为树种选择和功能定位提供更为科学的依据，未来的研究可通过分子生物学手段，
研究黑松和赤松在当年生和多年生枝条、叶片性状变异中的基因表达和调控机制，揭示其生态策略的分子基

础；也可将鲁东地区的研究结果与其它地区进行比较，通过探讨不同环境条件下的黑松和赤松枝叶性状变异

及权衡的共性和差异，为全球气候背景下的生态修复提供科学依据。

４　 结论

植物枝叶性状的变异是多种因素综合作用的结果。 本研究中枝叶性状及其相关关系在不同树种及针叶

年龄间均存在显著差异；随着枝条、叶片年龄的增大，黑松和赤松的叶质量密度、叶干物质含量和枝木质密度

呈现增大的趋势，而比枝长和出叶强度呈现减小的趋势，这表明随着枝条、叶片年龄的增大，黑松与赤松均表

现为从选择获取型策略向选择保守型策略转变；不考虑针叶年龄，２ 个树种枝叶性状及相关关系也存在显著

差异，且通过枝叶性状变异和调整枝叶性状间的相关关系形成了最适合自身的生态策略，黑松表现为保守型

策略，赤松表现为获取性策略。
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