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长柄双花木叶性状异速生长关系随
发育阶段和海拔梯度的变化
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２. 湖北正江环保科技有限公司ꎬ 湖北 宜昌 ４４３００２ )

摘　 要: 长柄双花木 (Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ) 是一种仅分布于我国东南地区的珍稀濒危植物ꎮ
为研究该物种叶性状异速生长关系和叶片资源利用策略及其随发育阶段和海拔梯度的变化规律ꎬ该文以分

布于江西省不同海拔梯度的长柄双花木群落为研究对象ꎬ调查分析了群落中不同发育阶段长柄双花木植株

的叶片面积、叶片体积以及叶片含水量与叶片干重之间的异速关系ꎮ 结果表明:不同发育阶段植株之间叶

性状异速生长关系有着显著差异ꎮ 成树叶片面积的增长速度低于或等于叶片干重的增长速度ꎬ幼树、幼苗

叶片面积的增长速度低于叶片干重的增长速度ꎻ成树叶片体积与叶片干重呈等速增长ꎬ幼树、幼苗叶片体积

的增长速度高于叶干重的增长速度ꎻ成树叶片含水量的增长速度低于叶干重的增长速度ꎬ幼树、幼苗两性状

间保持等速增长ꎮ 海拔梯度对长柄双花木叶性状异速生长关系也有影响ꎬ植株叶体积和叶含水量与叶干重

的异速生长指数在不同海拔间有显著性差异ꎮ 在低海拔区域ꎬ叶体积与叶干重呈等速增长ꎬ叶含水量的增

长速度低于叶片干重的增长速度ꎮ 在高海拔区域ꎬ叶体积的生长速度低于叶干重的生长速度ꎬ叶含水量和

叶片干重呈等速增长ꎮ 这说明长柄双花木叶片资源投资策略随着发育阶段和海拔梯度的不同发生变化ꎮ
成树主要将叶生物量投资于光捕获面积和同化结构ꎬ幼树和幼苗则主要投资于维管组织的建设ꎮ 由于海拔

升高会引起风力增大、光强增强和土壤理化性质改变ꎬ长柄双花木在中低海拔倾向于增大叶体积以抢占资

源ꎬ在高海拔倾向于加强机械组织和维管组织的建设来抵抗外界因子干扰ꎮ
关键词: 长柄双花木ꎬ 发育阶段ꎬ 异速生长ꎬ 资源利用策略ꎬ 江西省
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ｔｈｅ ｌａｍｉｎａ ｖｏｌｕｍｅ ｔｏ ｃａｐｔｕｒｅ ｍｏｒｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ａｌｔｉｔｕｄｅｓꎬ ａｎｄ ｔｅｎｄｓ ｔｏ ｓｔｒｅｎｇｔｈｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ａｎｄ ｖａｓｃｕｌａｒ ｔｉｓｓｕｅ ｔｏ ｒｅｓｉｓｔ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ ａｌｔｉｔｕｄｅ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓꎬ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅꎬ ａｌｌｏｍｅｔｒｙꎬ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙꎬ
Ｊｉａｎｇｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

　 　 表型可塑性是指生物体同一基因型为适应不

同环境而产生不同表现型的特性 ( Ｈｕｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)ꎮ 某一性状的可塑性既可以遗传ꎬ也可以单

独通过自然选择进行进化(Ｐｉｇｌｉｕｃｃｉꎬ２００１)ꎮ 异速

生长指的是生物体某一特征的相对生长速率不等

于第二种特征相对生长速率的现象 ( Ｂｅｒｔａｌａｎｆｙꎬ
１９９９)ꎬ是由遗传所决定的一种稳定特性ꎮ 植物总

是朝 最 优 的 异 速 生 长 曲 线 进 化 ( Ｌａ Ｂａｒｂｅｒａꎬ
１９８９)ꎮ 植物本身的异速生长只是“外观可塑性”ꎬ
不是真正意义上的表型可塑性(ＭｃＣｏｎｎａｕｇｈａｙ ＆

Ｃｏｌｅｍａｎꎬ１９９９)ꎬ而不同环境下ꎬ异速生长曲线的

变化ꎬ才是真正的表型可塑性(陆霞梅等ꎬ２００７)ꎮ
植物的异速生长与生物量分配、植物对资源的利

用、植物对异质环境的形态适应都有着十分密切

的关系(Ｂｅｒｔａｌａｎｆｙꎬ１９９９)ꎮ 对植株异速生长的探

究由生物量的分配开始ꎬ现在已经渗透到生态系

统范围内的各个层面ꎬ有些研究甚至到了基因组

水平(Ｗｅｓｔ ＆ Ｂｒｏｗｎꎬ２００５)ꎮ 叶片是植物进行光

合的重要器官ꎬ其所合成的有机化合物是生长发

育的物质基础ꎮ 叶片同时又是植物对外界资源条
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件变化反应最为敏感的器官ꎬ环境条件的变化常

常引起叶片生长及其形态结构的变化(何春霞等ꎬ
２０１３ꎻ杨国一等ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ叶片性状异速生长

关系成为了植物异速生长特性研究的热点ꎮ 目

前ꎬ关于叶片性状在种间水平上比较常见(Ｗｒｉｇｈｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ祝介东等ꎬ２０１１)ꎬ而种内水平的研究

并不多见(Ｍｉｌｌａ ＆ Ｒｅｉｃｈꎬ２００７)ꎮ 植物叶片形态的

变化可能来自植株大小的变化ꎬ也可能是由环境

或资源的变化造成的 (Ｗｅｉｎｅｒꎬ２００４ꎻ朱恕英等ꎬ
２０１９)ꎮ 研究不同发育时期植物叶性状间的异速

生长能客观反映其生长关系随植物发育的变化ꎬ
而研究植物在不同环境条件下叶性状间生长关系

的差异则有助于揭示植物叶片对资源条件变化是

否存在可塑性变化ꎬ以及植物叶片对资源条件变

化的响应(Ｌｌｅｏｎａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ
长 柄 双 花 木 ( Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ.

ｌｏｎｇｉｐｅｓ)是金缕梅科(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ) 双花木属

(Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ)的一种多年生落叶灌木ꎮ 双花木属系

金缕梅科孑遗的单种属ꎬ其原种仅分布于日本ꎬ长
柄双花木是该属中国－日本植物区系的替代种ꎬ该
属在探索长柄双花木系统发育和东亚长柄双花木

区系地理方面具有重要的科学意义 (傅立国ꎬ
１９９２)ꎮ 该物种分布区域狭小ꎬ仅见于赣浙湘一带

部分地区ꎬ被列为国家二级保护树种(高浦新等ꎬ
２０１３)ꎮ 长柄双花木高为 ２ ~ ６ ｍꎬ４ 月上旬展叶ꎬ
１０ 月下旬落叶(魏来ꎬ２０１５)ꎬ主要生长于海拔为

６００ ~ １ １００ ｍ 的常绿阔叶林和针阔叶混交林中

(张 嘉 茗 等ꎬ ２０１３ )ꎬ 为 湿 生 耐 阴 种 ( 廖 飞 勇ꎬ
２０１０)ꎮ 目前ꎬ关于长柄双花木生态学方面的研

究ꎬ主要包括群落区系特征及种群遗传多样性(张
嘉茗等ꎬ２０１３ꎻ谢国文等ꎬ２０１４)、种群生物学(肖宜

安等ꎬ２００４)等ꎬ未见长柄双花木叶性状间异速生

长关系随发育过程与种群环境的不同而变化的相

关研究ꎮ 本研究在野外勘察基础上ꎬ选择了 ４ 个

分布于江西省不同海拔的长柄双花木群落作为研

究对象ꎬ调查分析了这些群落中不同发育阶段长

柄双花木植株的叶片面积、叶片体积、叶片含水量

与叶片干重之间的异速生长关系ꎮ 旨在:(１)分析

不同生长发育阶段长柄双花木叶片性状异速生长

关系的差异ꎬ揭示该物种在不同发育阶段对资源

利用方式的转变ꎻ(２)分析分布于不同海拔梯度长

柄双花木植株叶性状间异速生长曲线的变化ꎬ探
讨这种变化能否展现叶片性状的可塑性ꎬ揭示该

物种对资源状况变化的响应及投资策略的变化ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地概况

本研究选择江西省井冈山市和江西省抚州市

南丰县军峰山作为研究地点ꎮ 所在地区属于亚热

带季风气候ꎬ年均温度为 １４.２ ~ １７ ℃ꎬ最低温度为

－１０ ~ －６ ℃ꎬ最高温度为 ３８ ~ ３９ ℃ꎬ年均降雨量

为 １ ８５２.６ ~ １ ８７５ ｍｍꎮ 土壤为黄壤ꎬ一般为酸性

(李象钦等ꎬ２０１４)ꎮ 区域内的典型植被为亚热带

常绿阔叶林(谢国文等ꎬ２０１６)ꎮ
１.２ 样地调查

通过野外勘察ꎬ分别在井冈山和军峰山不同

海拔梯度选择组成与结构较为典型的长柄双花木

群落为研究对象(表 １)ꎬ２０１７ 年 ８ 月分别对各群

落的长柄双花木种群的叶功能性状进行了野外调

查ꎮ 在每个长柄双花木群落中ꎬ分别选取生长在

光照充沛条件下长势良好的长柄双花木成树(基

径>４ ｃｍꎬ树高>３ ｍ)和幼树(树高 １ ~ ２ ｍ)各 １０
棵ꎬ幼苗(树高 ０.３ ~ １ ｍ) １５ 棵(肖宜安等ꎬ２００４ꎻ
姚婧等ꎬ２０１３)ꎮ 每棵树从东西南北四个不同方向

的枝条上采集长于树冠外、完全伸展、生长良好的

叶子 １０ 片(幼苗采集 ５ 片)ꎬ每个群落共采集长柄

双花木叶片 ２７５ 片ꎮ 其中ꎬ成树 １００ 片ꎬ幼树 １００
片ꎬ幼苗 ７５ 片ꎮ 将采集到的长柄双花木叶片放置

在两片湿润的滤纸中间ꎬ用自封袋保存ꎮ 带回室

内ꎬ进行测量ꎮ
１.３ 叶功能性状指标的测定

本研究选择了长柄双花木叶面积、叶体积、叶
干重以及叶含水量共四个指标进行测定ꎬ其中叶

片面积反映了植物的光合捕获能力 ( Ａｃｋｅｒｌｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ叶片体积代表 了 植 物 的 综 合 投 资

(Ｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎬ叶片含水量则能够反映叶

片代谢的活跃程度(Ｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ
将采集到的叶片置于水中ꎬ在 ５ ℃ 的黑暗条

件下放置 １２ ｈꎬ 取出后快速用滤纸吸干叶片表层
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表 １　 不同样地植物群落的环境概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

海拔梯度
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
ｄｅｇｒｅｅ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

坐标
Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

土壤理化性质
Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

含水量
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

(％)

酸碱度
ｐＨ

全氮
ＴＮ

( ｇｋｇ ￣１)

全磷
ＴＰ

( ｇｋｇ ￣１)

低海拔
Ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅ

井冈山七里船
Ｊｉｎｇｇａｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ Ｑｉｌｉｃｈｕａｎ

１１３°５４′０６.７９″ Ｅ、
２６°４７′０９.０６″ Ｎ

５７９ ２４.０５ ５.１２ ２.３８８ ７ ０.８００ １

中海拔
Ｍｉｄｄｌｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

井冈山自然保护区
Ｊｉｎｇｇａｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

１１４°１１′２３.１２″ Ｅ、
２６°３３′０６.１３″ Ｎ

８５１ ３２.８７ ５.０９ ２.７８２ ４ ０.８２９ ７

中高海拔
Ｍｅｄｉｕｍ￣ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ

抚州军峰山
Ｆｕｚｈｏｕ Ｊｕｎｆｅｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

１１６°２０′５９.２７″ Ｅ、
２７°１２′３７.７１″ Ｎ

１ １０２ １７.０５ ４.９９ ２.５３９ ０ ０.９０３ ９

高海拔
Ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ

抚州军峰山
Ｆｕｚｈｏｕ Ｊｕｎｆｅｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

１１６°２１′２９.５４″ Ｅ、
２７°１１′４９.９８″ Ｎ

１ ２８１ １６.２２ ５.０８ ３.３８０ ４ １.３２７ ７

水分ꎬ在精度为 ０.０１ ｇ 的电子天平上称量得到饱

和鲜重ꎮ 用精度为 ０.０１ ｍｍ 的电子游标卡尺ꎬ沿
着主叶脉均匀选择 ３ 个点(每个点距叶片主脉约

０.２５ ｃｍ)ꎬ测其厚度ꎬ取 ３ 个点的平均值作为一个

叶片的厚度 ( Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 用 Ｗｉｎ￣
ＲＨＩＺＯ 根系分析系统(Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｉｎｃ.ꎬ 加

拿大)扫描得到叶面积ꎮ 将扫描后的叶片置于 １０５
℃下杀青 １５ ｍｉｎꎬ于 ６０ ℃ 下烘干至少 ７２ ｈꎬ称量

获得叶片干重( Ｐéｒｅｚ￣Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
其中ꎬ叶体积(ＬＶ)＝ 叶面积( ｃｍ２) ×叶厚度( ｃｍ)ꎬ
叶片含水量(ＬＷＣ)＝ (叶片饱和鲜重－叶片干重)
(ｇ) /叶片饱和鲜重( ｇ) ×１００％(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎮ
１.４ 数据分析

对各海拔每个个体的叶片性状求算术平均

值ꎬ将其看作该个体叶片的性状值ꎬ然后将各叶片

性状值以 １０ 为底进行对数转换ꎬ使其满足正态分

布后进行分析ꎮ 将异速生长方程式 ｙ ＝ αｘβ转换为

对数表达式 ｌｏｇｙ ＝ ｌｏｇα＋βｌｏｇｘꎬ其中 ｘ 与 ｙ 表示不

同的叶性状值ꎬβ 表示斜率ꎬ即异速生长指数ꎮ 当

β 与 １.０ 有显著性差异时ꎬ叶片性状间满足异速生

长关系ꎮ 斜率使用标准主轴回归 ( Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
Ｍａｊｏｒ ＡｘｉｓꎬＳＭＡ)进行计算(Ｗａｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ
并采用 Ｐｉｔｍａｎ(１９３９)的方法计算出斜率的置信区

间ꎬ同时检验斜率与 １. ０ 差异的显著性ꎮ 使用

Ｗａｒｔｏｎ ＆ Ｗｅｂｅｒ(２００２)提出的方法计算斜率的异

质性ꎬ当斜率同质时求出共同斜率(必要时需采用

ｐｏｓｔ ｈｏｃ Ｔｕｋｅｙ 进行多重比较)ꎮ 所有分析均在 Ｒ
软件(３.４.４)的 ｓｍａｔｒ 包中进行ꎬ所有统计检验的

显著水平均使用 α＝ ０.０５ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶面积与叶干重的生长关系

长柄双花木的叶面积与叶干重在不同发育阶

段均表现为显著的相关关系(表 ２)ꎬ但不同发育

阶段植株叶面积与叶干重的异速生长状态随海拔

梯度的变化而有所差异ꎮ 成树叶面积与叶干重的

斜率在不同海拔间有显著性差异(Ｐ<０.０５) (图 １ꎬ
表 ３)ꎬ其中低海拔和中高海拔的斜率差异不显著ꎬ
共同斜率为 ０.４３ꎬ与 １.０ 差异显著(Ｐ<０.０１)ꎬ表现

为异速生长关系ꎻ中海拔和高海拔的斜率差异不

显著ꎬ共同斜率为 １.１７ꎬ与 １.０ 无显著性差异(Ｐ>
０.０５)ꎬ表现为等速生长关系ꎻ幼树和幼苗阶段的

叶面积与叶干重的斜率在各海拔间无显著性差

异ꎬ其中幼树的共同斜率为 ０.９９(９５％置信区间:
ＣＩ ＝ ０.８２ ~ １.２１)ꎬ幼苗的共同斜率为 ０.７７(９５％置

信区间:ＣＩ ＝ ０.６４ ~ ０.９２) (图 １ꎬ表 ３)ꎬ均与 １.０ 差

异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ表现为异速生长关系ꎮ
不考虑发育阶段时ꎬ 不同海拔间长柄双花木
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表 ２　 不同海拔与发育阶段长柄双花木植株叶性状的标准主轴( ＳＭＡ)回归分析参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｔａｎｄａｒｄ Ｍａｉｎ Ａｘｉｓ ( ＳＭＡ) ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ

ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ ｐｌａｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

项目
Ｉｔｅｍ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

ＬＡ￣ＬＭ

斜率 Ｓｌｏｐｅ Ｒ２

ＬＶ￣ＬＭ

斜率 Ｓｌｏｐｅ Ｒ２

ＬＷＣ￣ＬＭ

斜率 Ｓｌｏｐｅ Ｒ２

成树
Ａｄｕｌｔｓ

１ ０.３５( ０.１８ꎬ０.７１) ０.１６ ０.６４( ０.３６ꎬ１.１６) ０.４１ ０.５９( ０.３５ꎬ１.００) ０.５４

２ １.１６( ０.６５ꎬ２.０７) ０.４３ １.６５( １.００ꎬ２.７４) ０.５８ １.１７( ０.６７ꎬ２.０４) ０.４９

３ ０.５１( ０.２７ꎬ０.９５) ０.３１ ０.５９( ０.４０ꎬ０.８９) ０.７４ ０.６７( ０.４５ꎬ０.９９) ０.７５

４ ０.８５( ０.６５ꎬ１.１３) ０.８８ １.３７( ０.９６ꎬ１.９５) ０.８０ ０.７１( ０.３９ꎬ１.３２) ０.３６
幼树

Ｓａｐｌｉｎｇｓ １ １.２２( ０.８９ꎬ１.６６) ０.８５ １.８２( １.２９ꎬ２.５６) ０.８２ １.２０( ０.７６ꎬ１.９０) ０.６７

２ ０.９２( ０.６９ꎬ１.２２) ０.８７ １.４８( １.０２ꎬ２.１６) ０.７８ １.２９( ０.９３ꎬ１.８０) ０.８３

３ ０.５９( ０.３４ꎬ１.０２) ０.５０ ０.８２( ０.４５ꎬ１.１６) ０.６３ ０.８１( ０.５６ꎬ１.１７) ０.７９

４ １.５０( ０.８９ꎬ２.５４) ０.５５ ２.１４( １.２８ꎬ３.５９) ０.５６ １.７４( １.０３ꎬ２.９６) ０.５４
幼苗

Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ １ ０.６２( ０.３７ꎬ０.１４) ０.５６ ０.７４( ０.４１ꎬ１.３５) ０.３９ １.０４( ０.８１ꎬ１.３４) ０.９０

２ ０.７２( ０.４７ꎬ１.１１) ０.７０ １.１７( ０.６６ꎬ２.０８) ０.４４ １.３４( ０.６６ꎬ２.７１) ０.１２

３ ０.９０( ０.５３ꎬ１.５１) ０.５６ １.４７( １.０７ꎬ２.０２) ０.８４ １.１３( ０.６２ꎬ２.０６) ０.３９

４ ０.８１( ０.６３ꎬ１.０３) ０.９１ ０.９７( ０.７７ꎬ１.２３) ０.９１ ０.８１( ０.６０ꎬ１.０９) ０.８７
全部
Ａｌｌ １ ０.７６( ０.６２ꎬ０.９２) ０.７５ １.２０( ０.９９ꎬ１.４７) ０.７３ ０.８４( ０.７２ꎬ０.９９) ０.８３

２ ０.７０( ０.６０ꎬ０.９１) ０.８４ １.０８( ０.９２ꎬ１.２８) ０.８２ １.１８( ０.９７ꎬ１.４３) ０.７５

３ ０.５９( ０.５０ꎬ０.６９) ０.８２ ０.７３( ０.６２ꎬ０.８５) ０.８４ ０.６９( ０.５９ꎬ０.８１) ０.８３

４ ０.６５( ０.５７ꎬ０.７５) ０.８８ ０.８３( ０.７４ꎬ０.９３) ０.９０ ０.９０( ０.８１ꎬ１.０１) ０.９１

　 注: １ . 低海拔ꎻ ２ . 中海拔ꎻ ３ . 中高海拔ꎻ ４ . 高海拔ꎻ ＬＡ. 叶面积ꎻ ＬＭ . 叶干重ꎻ ＬＶ. 叶体积ꎻ ＬＷＣ. 叶含水量ꎻ Ｒ２ . 决定系
数ꎻ 括号内为斜率 ９５％的置信区间ꎬ所有两变量之间均显著相关(Ｐ<０.０５) ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: １ . Ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ ２ . Ｍｉｄｄｌｅ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ ３ . Ｍｅｄｉｕｍ￣ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ ４ . Ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ ＬＡ. Ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ＬＭ . Ｌｅａｆ ｍａｓｓꎻ ＬＶ. Ｌｅａｆ ｖｏ￣
ｌｕｍｅꎻ ＬＷＣ. Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ Ｒ２ . Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎻ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓꎬ ｓｉｇｎｉｆｉ￣
ｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｆｏｕｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｌ ｔｗｏ ｖａｒｉａｂｌｅｓ(Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

的异速指数无显著性差异ꎬ共同斜率为 ０.６６(９５％
置信区间:ＣＩ ＝ ０.６１ ~ ０.７２)ꎬ与 １.０ 差异显著(Ｐ<
０.０５)ꎬ表现为异速生长关系(表 ３)ꎮ
２.２ 叶体积与叶干重的生长关系

长柄双花木的叶体积与叶干重在不同发育阶

段均表现为显著的相关关系(表 ２)ꎬ但不同发育

阶段植株叶体积与叶干重的异速生长关系也随海

拔梯度的变化而变化ꎮ 长柄双花木成树的叶体积

与叶干重的斜率在不同海拔间虽有显著性差异

(Ｐ<０.０５)(图 ２ꎬ表 ３)ꎬ但四个海拔的异速指数分

别与 １.０ 无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ表现为等速生

长关系(表 ２)ꎮ 幼树和幼苗阶段的叶体积与叶干

重的斜率在各海拔间无显著性差异ꎬ其中ꎬ幼树的

共同斜 率 为 １. ６７ ( ９５％ 置 信 区 间: ＣＩ ＝ １. ４６ ~
１.８２)ꎬ幼苗的共同斜率为 １. ０４ ( ９５％置信区间:
ＣＩ ＝ ０.８６ ~ １.２８) (图 ２ꎬ表 ３)ꎬ均与 １.０ 差异显著

(Ｐ<０.０５)ꎬ表现为异速生长关系ꎮ
不区分发育阶段时ꎬ长柄双花木叶片体积与

叶片干重的异速生长指数在不同海拔间有差异

(表 ３)ꎮ 其中低海拔和中海拔下叶体积与叶干重

的异速指数无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ共同斜率为

１.１３ꎬ与 １.０ 无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ呈等速生长

关系ꎻ高海拔和中高海拔的异速指数无显著性差

异(Ｐ>０.０５)ꎬ共同斜率为 ０.７９ꎬ与 １.０ 有显著性差
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注: ａ. 成树ꎻ ｂ. 幼树ꎻ ｃ. 幼苗ꎮ 样地 １. 低海拔ꎻ
样地 ２. 中海拔ꎻ 样地 ３. 中高海拔ꎻ 样地 ４. 高海拔ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: ａ. Ａｄｕｌｔｓꎻ ｂ. Ｓａｐｌｉｎｇｓꎻ ｃ. Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎻ Ｐｌｏｔ １. Ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ

Ｐｌｏｔ ２. Ｍｉｄｄｌｅ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ Ｐｌｏｔ ３. Ｍｅｄｉｕｍ￣ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ
Ｐｌｏｔ ４. Ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同海拔成树、幼树和幼苗叶面积
与叶干重的生长关系

Ｆｉｇ. １　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ｏｆ Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ ａｄｕｌｔｓꎬ ｓａｐｌｉｎｇｓ

ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

异(Ｐ<０.０１)ꎬ体现出异速生长趋势(图 ２)ꎮ
２.３ 叶含水量与叶干重的生长关系

长柄双花木的叶含水量与叶干重在不同发育

图 ２　 不同海拔成树、幼树和幼苗叶体积
与叶干重的生长关系

Ｆｉｇ. ２　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｖｏｌｕｎｍ ａｎｄ
ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｏｆ Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ ａｄｕｌｔｓꎬ
ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

阶段均表现为显著的相关关系(表 ２)ꎬ且每个发育

阶段的异速指数在不同海拔间均无显著性差异(Ｐ>
０.０５)ꎮ 成树的共同斜率为 ０. ７２ (９５％置信区间:
ＣＩ ＝ ０.５６~０.９４)ꎬ幼树的共同斜率为 １.２０(９５％置信

区间:ＣＩ ＝ ０. ９７ ~ １. ４８)ꎬ幼苗的共同斜率为 ０. ９７
(９５％置信区间:ＣＩ ＝ ０.８０~１.１７)(图 ３ꎬ表 ３)ꎮ 其中

成树的共同斜率与 １.０ 差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ 呈异速
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表 ３　 长柄双花木不同发育阶段叶性状关系的斜率异质性检验及共同斜率
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ

组别
Ｇｒｏｕｐ

ＬＡ￣ＬＭ

共同斜率
Ｃｏｍｍｏｎ
ｓｌｏｐｅ

斜率
异质性

Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ
ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ

Ｐ

ＬＶ￣ＬＭ

共同斜率
Ｃｏｍｍｏｎ
ｓｌｏｐｅ

斜率
异质性

Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ
ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ

Ｐ

ＬＷＣ￣ＬＭ

共同斜率
Ｃｏｍｍｏｎ
ｓｌｏｐｅ

斜率
异质性

Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ
ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ

Ｐ

成树 Ａｄｕｌｔｓ — ０.０１ — — ０.００ — ０.７２
(０.５６ꎬ０.９４)

０.２６ ０.０２

幼树 Ｓａｐｌｉｎｇｓ ０.９９
(０.８２ꎬ１.２１)

０.０６ ０.０１ １.６７
(１.４６ꎬ１.８２)

０.１６ ０.０１ １.２０
(０.９７ꎬ１.４８)

０.２２ ０.１０

幼苗 Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ０.７７
(０.６４ꎬ０.９２)

０.７２ ０.００ １.０４
(０.８６ꎬ１.２８)

０.１８ ０.０３ ０.９７
(０.８０ꎬ１.１７)

０.４１ ０.２６

全部 Ａｌｌ ０.６６
(０.６１ꎬ０.７２)

０.２１ ０.００ — ０.００ — — ０.００ —

　 注: Ｐ. 斜率与 １.０ 的差异性ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ １.０.

生长关系ꎻ幼树与幼苗的异速指数与 １.０ 无显著性

差异(Ｐ>０.０５)ꎬ呈等速生长关系ꎮ 也就是说ꎬ长柄

双花木叶片含水量与叶片干重的异速生长关系表

现为在成树阶段呈异速增长趋势且斜率小于 １.０ꎬ
在幼树与幼苗阶段呈等速增长趋势ꎮ

不区分发育阶段时ꎬ长柄双花木叶片含水量

与叶片干重的异速生长指数在不同海拔间有差异

(表 ３)ꎮ 其中低海拔和中高海拔叶含水量与叶干

重的异速指数无显著性差异ꎬ共同斜率为 ０.７６ꎬ显
著小于 １.０(Ｐ<０.０１)ꎬ体现出异速生长趋势ꎻ中海

拔和高海拔的异速指数无显著性差异ꎬ共同斜率

为 ０.８８ꎬ与 １.０ 无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ表现出等

速生长关系ꎮ

３　 讨论

３.１ 叶性状异速生长关系与生物量投资策略随发

育阶段的变化

植物异速生长关系能反映植物对资源利用方

式和同化产物分配的特征(杨琼等ꎬ２０１６)ꎮ 由于

植物在不同生长发育阶段的生长发育的重点有所

不同ꎬ因此植物性状异速生长关系与生物量投资

策略常随着植株的发育而变化(姚婧等ꎬ２０１３)ꎮ

植物以叶面积为基础进行光合作用ꎬ以叶体积为

基 础 进 行 气 体 交 换 ( Ｃｈａｒｌｅｓ￣Ｅｄｗａｒｄｓꎬ １９７９ꎻ
Ｗｅｓｔｏｂｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ且叶片中的液态体积能表

征叶片代谢的活跃程度(Ｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ因
此叶面积、叶片体积和叶片含水量随叶干重变化

的综合分析ꎬ能更好地掌握植物叶片的生长投资

策略(祝介东等ꎬ２０１１)ꎮ 杨琼等(２０１６)对胡杨的

研究发现不同发育阶段植株叶性状间的异速生长

关系不同ꎮ 姚婧等(２０１３)对五角枫叶性状异速生

长关系随发育阶段变化的研究表明五角枫植株叶

资源利用方式在不同发育阶段发生了转变ꎮ
本研究中ꎬ长柄双花木叶面积与叶干重、叶体

积与叶干重以及叶含水量与叶干重的异速生长状

态和生物量投资策略在各发育阶段有较大差异ꎮ
在幼苗和幼树阶段ꎬ叶面积与叶干重呈异速生长

关系且斜率小于 １.０ꎬ叶体积与叶干重呈异速增长

趋势且斜率大于 １.０ꎬ而叶片含水量与叶片干重呈

等速增长趋势ꎮ 若将叶片面积看作收益ꎬ叶片干

重看作支出(祝介东等ꎬ２０１１)ꎬ本发育阶段所出现

叶面积与叶干重的异速生长关系表明叶片的收支

不平衡ꎮ 其原因是因为在资源不充足的林下环境

中ꎬ长柄双花木幼苗和幼树的生长面临着与草本

以及其他灌木植物的竞争ꎮ 由于该物种是典型的
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图 ３　 不同海拔成树、幼树和幼苗叶含水量
与叶干重的生长关系

Ｆｉｇ. ３　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ
ａｎｄ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｏｆ Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｖａｒ. ｌｏｎｇｉｐｅｓ ａｄｕｌｔｓꎬ

ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

喜荫喜湿植物ꎬ对光照要求较低ꎬ对水分需求较高

(李晓红等ꎬ２０１３)ꎮ 为了更有效地将水分输送到

叶肉细胞以及更好地进行光合ꎬ该物种在幼苗和

幼树会将较多的叶生物量用于投资建设维管组织

(Ｐｏｏｒｔｅｒ ＆ Ｅｖａｎｓꎬ１９９８ꎬＧａｒｎｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ而用

于叶片同化的投资减少ꎬ空腔逐渐增大( Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 最终导致叶片面积增长的速度小于

叶片干重增加的速度ꎬ而叶体积的增长速度却大

于叶干重的增长速度ꎮ 在成树阶段ꎬ长柄双花木

叶面积与叶干重在中海拔和高海拔下出现等速生

长关系ꎬ叶体积与叶干重呈等速增长ꎬ叶片含水量

与叶片干重呈异速增长趋势且斜率小于 １.０ꎮ 这

可能是由于这一阶段长柄双花木需要同化大量养

分输出到其他营养器官及生殖器官生长与构建ꎮ
为了达到这一目的ꎬ植株将较多的叶生物量投资

用于叶面积的增大和同化与支撑结构的构建ꎬ以
提高叶片的光捕获能力ꎬ进而增加光合效率以获

取更多的有机质 ( Ａｃｋｅｒｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５ꎻＮｉｉｎｅｍｅｔｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 最终使得叶体

积、叶面积与叶干重的增长速度相近ꎬ而叶含水量

的增长低于叶干重ꎮ
３.２ 叶性状异速生长关系随海拔的变化及可塑性

环境对叶表型变异有很大影响(张翠仙等ꎬ
２０１４)ꎬ海拔等环境因子的变化常引起植物叶性状

异速生长关系发生变化(杨贺雨等ꎬ２０１６)ꎬ而异速

生长曲线的变化说明植物对环境变化具有最大程

度上的可塑性(陆霞梅等ꎬ２００７)ꎮ 海拔主要影响

环境的温度和光照(王志恒等ꎬ２００４)ꎬ进而对叶性

状的异速生长关系及其生物量投资策略产生影

响ꎮ 杨贺雨等(２０１６)对华中五味子叶表型可塑性

的研究表明不同海拔叶面积和叶柄长的可塑性较

强ꎬ姚婧等(２０１３)对五角枫的研究表明不同海拔

叶含水量的可塑性较强ꎮ
本研究中ꎬ不同海拔下长柄双花木叶面积与

叶干重、叶体积与叶干重以及叶含水量与叶干重

的异速生长状态在同一发育阶段基本没有显著差

异ꎮ 不同海拔下叶面积与叶干重、叶体积与叶干

重以及叶含水量与叶干重的异速指数分别在幼苗

和幼树阶段均没有显著差异ꎬ有共同斜率ꎻ不同海

拔下叶含水量与叶干重的异速指数在成树阶段没

有显著差异ꎬ有共同斜率ꎮ 因而进一步研究了在

不区分发育阶段的情况下ꎬ各异速生长关系随海

拔的变化ꎮ 在不区分发育阶段的情况下ꎬ对长柄

双花木叶片各性状之间总体的异速生长关系的分

析表明ꎬ不同海拔植株的叶面积与叶干重的异速

指数无显著差异ꎬ但其叶体积和叶含水量分别与

４９３１ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



叶干重的异速生长指数在不同的海拔间都具有显

著性差异ꎮ 具体表现为叶体积与叶干重在低海拔

和中海拔中呈等速增长趋势ꎬ在中高海拔和高海

拔下叶体积的增长速度小于叶干重的增长速度ꎻ
叶含水量的增长速度在低海拔和中高海拔下小于

叶干重增长速度的趋势ꎬ在中海拔和高海拔中两

者呈等速增长趋势ꎮ 上述结果表明叶片体积和叶

片含水量是可塑性较强的两个叶性状ꎬ它们对叶

片干重的增加产生了可塑性响应ꎮ 叶片体积代表

了植株的综合投资(Ｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ 叶体

积和叶干重异速生长关系在不同海拔的变化可能

是由于不同海拔之间的环境条件的差异引起的ꎮ
由于高海拔和中高海拔温度低ꎬ风力大ꎬ年降水量

多ꎬ光强较强(Ｋöｒｎｅｒꎬ２００３)ꎬ该海拔梯度的长柄

双花木减少了对叶体积的投资ꎬ转而将更多的叶

生物量投资于机械组织和维管组织ꎬ用于抵抗风

力与强光ꎮ 党晶晶等(２０１５)对甘肃臭草的研究也

证明了光强越强ꎬ叶体积增长速度越慢ꎮ 叶片含

水量能够反映叶片代谢的活跃程度( Ｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ本研究中叶片含水量与叶片干重在不

同海拔异速生长关系的变化表明植株叶片对代谢

活性的投资可能也发生了改变ꎮ 长柄双花木低海

拔与中高海拔分布地土壤氮的含量较低ꎬ该海拔

梯度植株叶氮含量也相对较低ꎮ 由于叶氮含量与

光合能力显著相关(Ｅｖａｎｓꎬ１９８９)ꎬ低海拔与中高

海拔长柄双花木叶片相对较低的叶氮含量与光合

能力可能使得其代谢活动相对减少ꎬ其叶含水量

的增长速度相应地低于高海拔ꎮ

４　 结论

本研究分析了不同发育阶段以及不同海拔长

柄双花木植株的叶片面积、叶片体积以及叶片含

水量与叶片干重之间的异速关系ꎬ发现不同发育

阶段植株之间叶性状异速生长关系有着显著差

异ꎮ 成年树叶片面积的增长速度低于或等于叶片

干重的增长速度ꎬ幼树、幼苗叶片面积的增长速度

低于叶片干重的增长速度ꎻ成树叶片体积与叶片

干重呈等速增长ꎬ幼树、幼苗叶片体积的增长速度

高于叶干重的增长速度ꎻ成树叶片含水量的增长

速度低于叶干重的增长速度ꎬ幼树、幼苗两性状间

保持等速增长ꎮ 同时确定了海拔梯度对长柄双花

木叶性状异速生长关系也有影响ꎬ植株叶体积和

叶含水量与叶干重的异速生长指数在不同海拔间

有显著性差异ꎮ 在低海拔和中海拔区域ꎬ叶体积

与叶干重呈等速增长ꎬ叶含水量的增长速度低于

叶片干重的增长速度ꎮ 在中高海拔和高海拔区

域ꎬ叶体积的生长速度低于叶干重的生长速度ꎬ叶
含水量和叶片干重呈等速增长ꎮ 本研究结果表

明ꎬ长柄双花木叶片资源投资策略随着发育阶段

和海拔梯度的不同而变化ꎮ 成树主要将叶生物量

投资于光捕获面积和同化结构ꎬ幼树和幼苗则主

要投资于维管组织的建设ꎮ 由于海拔升高导致风

力增大、光强增强、土壤理化性质改变ꎬ因此长柄

双花木在中低海拔倾向于增大叶体积以抢占资

源ꎬ在高海拔倾向于加强机械组织和维管组织的

建设ꎮ
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