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树冠位置对香樟叶形态性状和异速生长关系的影响 
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大学生命科学学院，皖西南生物多样性研究与生态保护安徽省重点实验室, 安徽 安庆 246133) 

 

摘要：为深入了解树冠位置对植物叶形态性状的影响，在常绿乔木香樟树冠上下 2 层和东南西北 4 个方位开展调查取样，系

统分析了不同树冠位置间叶形态性状(叶长、叶宽、叶厚、叶柄长、叶柄直径和叶形指数)及其异速生长关系的差异性。结果

表明，叶形态性状在不同树冠方位间均差异显著，但上下 2 层变化趋势不完全一致。在树冠上层，除叶形指数和叶炳长外，

其余 4 个性状均表现为东侧最大。在树冠下层，除叶形指数外，其余 5 个性状指标均表现为东侧最小。在同一方位上，叶形

态性状在上下 2 层间也存在一定差异，其中叶形指数多为下层高于上层，而其他形态性状多呈相反趋势。此外，树冠层次和

方位的交互作用对叶片长、叶片厚、叶柄长和叶柄直径有显著影响。各层次和各方位叶形态性状间多为异速生长关系(即异

速生长指数不等于 1)，且多无显著差异。在所有树冠层次和树冠方位，叶宽与叶厚、叶宽与叶炳长、叶长与叶厚及叶长与

叶柄长之间均呈异速生长关系。可见，树冠位置对香樟叶形态性状的影响较大，但形态性状间的异速生长关系相对稳定，这

是香樟叶形态性状表型可塑性和内在关系稳定性的重要体现。 

关键词：香樟；树冠层次；树冠方位；形态性状；异速生长关系 

doi: 10.11926/jtsb.4767 
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WANG Mengting1,2, LIU Xiaomin2, JIN Xinyue1,2, WANG Lingru2, XIANG Xiaoyan2, TAO Ye1* 
(1. State Key Laboratory of Desert and Oasis Ecology, Key Laboratory of Ecological Safety and Sustainable Development in Arid Lands, Xinjiang Institute of 

Ecology and Geography, Chinese Academy of Sciences, Urumqi 830011, China; 2. Province Key Laboratory of the Biodiversity Study and Ecology 
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Abstract: Leaf morphological traits are the direct manifestation of plant environmental adaptability. Different 

canopy positions can form different microenvironments, which are direct places for plant leaves to interact with 

the external environment. In order to understand the influence of canopy position on leaf morphological traits, leaf 

morphological traits, including leaf length, leaf width, leaf thickness, petiole length, petiole diameter and leaf 

shape index, and allometry relationship among different crown positions of evergreen tree Cinnamomum 

camphora were analyzed. The results showed that there were significant differences in leaf morphological traits 

among different canopy orientations, but the change trends of the upper and lower layers of canopy was not 

completely consistent. In the upper layer of canopy, except leaf shape index and petiole length, the other 4 leaf 

morphological traits were the highest in the east side. In the lower layer of canopy, except leaf shape index, the 

other 5 leaf morphological traits were the smallest in the east side. In the same direction, there were some 
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differences between the upper and lower layers of canopy, and the leaf shape index of lower layer was higher than 

that of upper layer, while the other morphological traits showed the opposite trend. In addition, the interaction of 

canopy layer and orientation had significant effects on leaf length, leaf thickness, petiole length, and petiole 

diameter. The leaf morphological traits in each canopy layer and canopy orientation mostly showed allometric 

relationship because allometric index was not equal to 1, and there were no significant differences in most of them. 

The leaf width vs. leaf thickness, leaf width vs. petiole length, leaf length vs. leaf thickness, and leaf length vs. 

petiole length showed allometric relationships for all canopy layers and directions. Therefore, canopy position had 

great influences on leaf morphological traits of C. camphora, but the allometric relationships between 

morphological traits were relatively stable, which was an important reflection of leaf phenotypic plasticity and the 

stability of internal relationships. 

Key words: Cinnamomum camphora; Canopy layer; Canopy orientation; Morphological trait; Allometric relationship 

 

植物叶形态性状是植物叶功能性状的重要组

成部分，与其他叶功能性状关系较为密切。叶形态

性状改变可以使植物适应外界环境的改变[1]，其表

现出较强的可塑性，还可以作为植物分类鉴定的依

据，体现了植物对环境的适应和植物自身的生长规

律[2–3]。叶形态性状一般指植物叶片的表型特征, 包

括植物叶片的大小、厚度、形态以及叶柄大小、直

径等。叶片和叶柄组成完整的植物叶，叶片是植物

暴露在环境中最多的器官也是植物进行光合作用、物

质生产以及与大气环境进行水气交换的主要器官, 

在碳同化、水分关系等方面发挥着重要的作用[4]。

外界环境对植物的影响首先体现在植物叶片上，因

此叶片最能反映植物对环境变化的适应性；叶柄为

叶片提供支撑作用，还连接着植物叶片和茎干，在

叶片和茎干之间起着运输水分、营养物质和同化产

物的作用[5]；叶片厚度与植物对资源的获取和水分

保存有关，叶片厚度的增加可以降低植物体内水分

的散失，提高植物的保水率，同时叶片厚度增加也

会降低植物对光的利用效率[6]。 

异速生长关系即相关生长关系认为生物量分

配是与植物个体大小有关的幂函数，即无论外界资

源状况如何，植物地上部分和地下部分都保持着相

同的分配速率[7]。生物界中普遍存在着异速生长关

系[2,8]，可以借助其揭示生物学特征间的关联和自身

规律[9–10]。当外界环境变化时，植物首先会改变其

自身的表型可塑性，进而在外界环境因素驱动下植

物体中各形态性状间异速生长关系发生改变, 植物

通过改变自身的生长规律来改变资源分配策略使

植物各形态性状间生物量不成比例的增加并适应

环境变化[9,11]。异速生长关系不仅可以了解植物形

态性状间的关系[12]，还可以结合生物量获得各形态

性状对植物整体生物量相对贡献的大小[13]。 

叶片的光合作用是植物碳收益的直接来源。叶

片光合碳收益与叶柄生物量分配之间具有一定的

权衡关系[14]。一般而言，当叶的总生物量一定时, 分

配给叶片的生物量越多，叶的光合碳获取能力就越

强，对植物越有利[5,15]。然而，叶片面积增加时则

需要叶柄提供更高的支撑能力[16]，且大叶片也需要

叶柄具有更高的水分运输能力来满足其较强的蒸

腾需要；相关研究表明叶柄干质量和叶片面积之间

是异速生长指数大于 1 的异速生长关系，即随着叶

片面积的增加，对叶柄的投资将以更大的比例增

加，所以叶片大小增加对植物带来的收益并不一定

能够弥补随之而来的叶柄支撑成本的增加[5]。与落

叶植物相比较，常绿植物的叶片在秋冬也不凋落, 

为了确保在不利环境条件下叶片和茎干之间能够

正常进行水分和养分的运输，常绿植物比落叶植物

具有更强的抵御低温的能力，这可能也会导致常绿

植物对叶柄投资比例的增加[16–17]。 

不同树冠位置(层次和方位)的光照辐射程度有

所差异，光照强度从冠层顶部到底部逐渐减少，表

现出上部光线强、下部光线弱、外部光线强和内部

光线弱的特点。植物会通过改变自身光合作用部位

的生理性状及形态性状去适应周围的光照条件，可

能发挥叶的最大功能，实现碳获取的最大化[18]。对 5

种阔叶树解剖结构[19]及杂交云杉(Picea asperata)[20]

的研究表明，冠层上外部位的叶片厚度最大，下内

部位的最小，树冠外层的叶片由于获得了较高的光

照辐射而形成较厚的表皮。对杂种榛子(Corylus 

heterophylla×C. avellana)不同方位叶片光合作用日

变化的研究表明，不同方位榛子叶片日均光合速率

和 CO2 的同化量存在一定差异，表现为南侧叶片最
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高，西侧和北侧次之，东侧最低[21]。通过研究树冠

不同层次、不同方位叶形态性状关系，可以揭示外

界环境条件对树冠不同层次、不同方位叶形态性状

的影响。 

香樟(Cinnamomum camphora)为樟科(Lauraceae)

樟属常绿大乔木，其拥有强大的生命力和茂盛的枝

叶，常栽种于道路两旁的绿化区，是我国长江以南

地区最为常见的常绿绿化树种之一[22]。香樟叶、枝

和木材均有樟脑气味，其芳香油是我国香料工业的

重要原料，可以用于提取樟油或者是制作樟脑丸, 

对虫蝇具有较好的驱逐效果[23]。香樟在水土保持及

美化环境等方面有重要作用，此外香樟还可以吸收

大气烟尘，对二氧化硫等有害气体的抗性比较强。

然而，关于树冠位置对香樟叶功能性状的影响还缺乏

深入了解。鉴于此，本研究提出以下科学问题: (1) 香

樟叶形态性状在不同树冠层次和方位是否存在显

著差异？(2) 不同叶形态性状间是否存在一致的异

速生长关系且是否也受不同树冠层次和方位影

响？为此，本研究以安徽省安庆市安庆师范大学龙

山校区内的香樟为例，通过对香樟不同树冠层次和

树冠方位叶的调查取样和室内测定，系统分析不同

树冠层次和方位上香樟叶形态性状特征及其异速

生长关系的差异性。研究结果不仅可以深入认识香

樟不同树冠位置对叶功能性状的影响，还可为深入

揭示不同树冠位置叶柄-叶片之间的资源分配模式

提供科学依据，有助于加深对香樟叶表型可塑性及

其环境适应性的理解。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

香樟叶片采自安徽省安庆市安庆师范大学龙

山校区。安庆市(E 115°46′~117°44′，N 29°47′~31°17′)

地处长江中下游皖、鄂、赣 3 省交界处，是安徽省

西南部中心城市。安庆市北依大别山，南临长江, 属

于北亚热带湿润季风气候，具有季风明显，雨量充

沛等气候特点；年均温 14.5 ℃~16.6 ℃，年均降水

量为 1 253~1 535 mm，年均相对湿度 77%[24]。常年

主导风向为东北风，占全年风向的 52%，其次为西

南风。香樟是安庆地区的主要绿化树种，为本研究

提供了良好的实验场地和实验材料。 

1.2 样品采集与处理 

2019 年 9 月，选择 3 株生长环境相同(地表未硬

化、干扰少)、年龄(10 a 生)和大小一致(株高为 11~ 

11.6 m，胸径为 18 cm)的健康香樟(Cinnamomum 

camphora)为研究对象。将每株树按照树冠垂直方向

分为 2 层，上冠层(Up)为树冠最高处向下 1 m处, 下

冠层(Down)为树冠下部最低处向上 2 m 处，准确标

定北(N)、东(E)、南(S)、西(W) 4 个方位。选择晴

天采样，当日温度为 24 ℃~34 ℃，湿度为 19%, 于

上午 11:30—12:00 时利用便携式光照强度测量仪同

时测出 3 株香樟树的 8 个树冠位置的实时光照强

度。3 株香樟树上冠层东、南、西、北 4 个方位的

光照强度分别为 1 500~1 600、1 700~1 800、1 500~ 

1 600 和 1 300~1 400 µmol/(m2ꞏs)，下冠层东、南、西、

北 4 个方位的光照强度分别为 1 300~1 400、1 700~ 

1 800、1 300~1 400 和 1 000~1 100 µmol/(m2ꞏs)。用

高枝剪在 8 个树冠位置分别剪取 2 个小枝，摘取当

年生小枝第 3~5 叶序的叶片，每个树冠位置取 5 枚

叶片，将每棵树的叶片按不同层次和方位单独标记

后装入信封内迅速放入装有冰袋的泡沫保温箱内。

样品带回实验室后置于 4 ℃保存，并在 24 h 之内

处理完毕。 

把每棵树采摘的叶片按不同方位和不同层次

的顺序标记好，将叶片与叶柄分离，用直尺测量叶

长(leaf length, LL)、叶宽(leaf width, LW)和叶柄长

(petiole length, PL)，用游标卡尺测量叶厚度(leaf 

thickness, LT)和叶柄直径(petiole diameter, PD)，其

中叶片厚度在叶片中部两侧测定 2 次取平均值，叶

柄直径在叶柄下方 1/4 处测定 2 次取平均值。计算

叶形指数(leaf shape index, LSI=LL/LW)。其中 LL、

LW、LT、PL 和 PD 称为测量性状，LSI 称为比值

性状。 

1.3 数据统计分析 

先对叶形态性状数据进行描述统计分析和正

态性检验，随后采用双因素方差分析树冠层次、树

冠方位及其交互作用对香樟叶形态性状的影响；各

因子对香樟叶形态性状的影响采用单因素方差分

析完成。利用 Levene’s test 检验方差齐性与否，方

差齐性时使用 Duncan 法进行多重比较，方差不齐

时进行数据转换(对数化)后再进行多重比较，并用

雷达图表示分析结果。常规数据统计分析和作图采

用 Excel 2016 完成，描述统计和方差分析用 SPSS 

26.0 软件完成。 

叶形态性状之间的异速生长关系采用幂函数

Y=bXa 表征，其中，Y 和 X 为 2 个叶形态性状(性状
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对标记为 Y vs. X)，b 为常数，a 是异速生长指数。

a=1 为等速生长关系，即因变量和自变量呈均匀或等

比例变化；a≠1 为异速生长关系，当 a>1 时(即 hype- 

rallometric)，随着自变量增加，因变量以更大比例

的增加，当 a<1 时则相反。通常将幂函数对数化后

利用降主轴(RMA, 即 Model Type II)线性回归计算

a、决定系数(R2)等参数，使用 SMATR 软件实现[7]。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶形态性状特征 

香樟 LL 为 7.03~10.98 cm，平均为 8.89 cm; LW

为 3.49~6.70 cm，平均为 5.16 cm；LT 为 1.45~4.40 mm, 

平均为 2.80 mm；PL 为 1.53~3.15 cm，平均为 2.39 cm；

PD 为 0.86~1.55 mm，平均为 1.20 mm。香樟叶长是

叶宽的 1.73 倍。叶形态性状变异系数(CV)为 0.07~ 

0.27，除 LT 外(CV=0.27)，其余性状均属于弱变异

(CV<0.25) (表 1)。 

 

表 1 香樟叶的形态性状 

Table 1 Leaf morphological traits of Cinnamomum camphora 

参数 
Parameter 

LL 
(cm) 

LW  
(cm) 

LT  
(mm) 

PL  
(cm) 

PD 
(mm)

LSI 

最大值 
Max. 

10.98 6.70 4.40 3.15 1.55 2.10 

最小值 
Min. 

 7.03 3.49 1.45 1.53 0.86 1.46 

平均值 
Mean 

 8.89 5.16 2.80 2.39 1.20 1.73 

标准差 
S.D. 

 0.79 0.54 0.70 0.33 0.14 0.13 

变异系数 
CV 

 0.09 0.11 0.27 0.14 0.12 0.07 

LL: 叶长; LW: 叶宽; LT: 叶厚; PL: 叶柄长; PD: 叶柄直径; LSI: 叶形

指数。下同 

LL: Leaf length; LW: Leaf width; LT: Leaf thickness; PL: Petiole length; 

PD: Petiole diameter; LSI: Leaf shape index. The same below 

 

2.2 叶形态性状的差异分析 

双因素方差分析表明，树冠层次和方位及其交

互作用对大部分叶形态性状有显著影响(表 2)。树冠

层次对 6 个叶形态性状均有显著影响，而树冠方位

仅对 LT、PL 和 LSI 有显著影响，表明影响香樟形

态性状的主要因素是树冠层次。除 LW 和 LSI 外, 其

他 4 个指标都受树冠层次和树冠方位交互作用的影

响。可见，不同的叶形态性状对树冠层次和方位具

有不完全一致的响应。 

表 2 香樟不同层次、方位及其交互作用对叶形态性状的影响(F 值) 

Table 2 Effects of different canopy layers, orientations and their interactions 

on leaf morphological traits of Cinnamomum camphora (F-value) 

变异来源 
Variation  
resource 

LL LW LT PL PD LSI 

层次 
Layer (A) 

5.790* 15.912** 14.527** 4.457* 67.001** 8.682*

方位 
Orientation (B)

1.468 0.934 32.039** 4.250* 1.770 5.496**

A×B 6.600** 2.286 20.624** 2.686* 17.291** 2.164

**: P<0.01; *: P<0.05 

 

从图 1 可见，树冠上层的 LL 和 LW 在 4 个方位

间均无显著差异，下层的 LL 西侧最高、东侧最低，

西侧显著高于东侧和南侧，北侧也显著高于东侧; 下

层北侧的 LW 显著高于东侧，其他方位间无显著差

异。LT 在方位间差异最大，上层东侧和南侧显著高

于西侧，且这 3 个方位均显著高于北侧；下层以南

侧最高，显著高于其他 3 个方位，且以东侧最低。

上层 PL 以西侧最高，显著高于最低的南侧，而北侧

和东侧居中；下层 PL 以东侧最低，显著低于其他 3

个方位。树冠上层东侧和南侧 PD 显著高于西侧和北

侧，而下层 PD 以西侧最高，与下层 PL 呈完全相反

趋势。上层 LSI 在 4 个方位间无显著差异，而下层

LSI 以西侧最高，与 PD 变化趋势一致。可见，不同

叶形态性状在树冠不同方位具有不一致的变化趋势。 

同时，东侧和南侧的 LL 表现为上层显著高于

下层，LW 仅在东侧表现为上层显著高于下层。东

侧上层 LT 显著高于下层，而北侧呈相反趋势。PL

仅东侧的上层显著高于下层。除西侧外，北、东和

南侧上层的 PD 均显著高于下层，以东侧的差异最

大。LSI 与上述测量性状具有不一致的变化趋势, 表

现为西侧下层显著高于上层，北侧和东侧也表现下

层高于上层，但差异不显著。这表明上层叶片测量

性状通常高于下层，但 LSI 却呈几乎相反的趋势, 说

明香樟叶形态性状在树冠不同层次上具有明显的

差异性。 

2.3 叶形态性状异速生长指数在树冠不同层次的差

异 

对树冠不同层次叶片的测量性状进行异速生

长关系分析，结果表明，5 个性状组成的 20 个异速

生长关系中，有 19 个达到显著水平，仅树冠上层

LT-PL (以下均指 Y-X 顺序)无显著异速生长关系(表

3)。在这些异速生长指数中，绝大部分在上下层间

无显著差异；仅 LL-PL 在上下层间有显著差异，其 
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图 1 香樟叶形态性状在树冠层次和方位间的差异。不同字母表示差异显著(P<0.05)。E: 东；W: 西；S: 南；N: 北。下同 

Fig. 1 Differences in leaf morphological traits of Cinnamomum camphora among layers and orientations. Different letters indicate significant differences at 0.05 

level. E: East; W: West; S: South; N: North. The same below 

 

表 3 香樟叶片 5 个测量性状在树冠不同层次间的异速生长指数和等速生长检验 

Table 3 Allometric index and isometric test of 5 measured traits of Cinnamomum camphora leaf at different canopy layers 

X Y 层次 
Layer 

异速生长指数 Allometric index 等速生长检验 Isometric test 

R2 P a 95%置信区间 95% CI F P 

PD LL 上 Up 0.560 0.000 0.951a 0.800~1.132 0.328 0.569 

下 Down 0.558 0.000 0.811a 0.682~0.965 5.819 0.019 

LW 上 Up 0.497 0.000 1.039a 0.863~1.250 0.167 0.684 

下 Down 0.488 0.000 0.983a 0.816~1.186 0.032 0.860 

LT 上 Up 0.320 0.000 2.882a 2.324~3.573 137.031 0.000 

下 Down 0.087 0.022 2.146a 1.674~2.752 44.854 0.000 

PL 上 Up 0.087 0.022 1.314a 1.025~1.685 4.867 0.031 

下 Down 0.302 0.000 1.512a 1.216~1.880 15.016 0.000 

PL LL 上 Up 0.328 0.000 0.724a 0.584~0.896 9.337 0.003 

下 Down 0.339 0.000 0.537b 0.434~0.664 38.610 0.000 

LW 上 Up 0.365 0.000 0.790a 0.642~0.973 5.150 0.027 

下 Down 0.361 0.000 0.651a 0.528~0.801 17.853 0.000 

LT 上 Up 0.001 0.847 – – – – 

下 Down 0.161 0.002 1.420 1.118~1.802 8.837 0.004 

LT LL 上 Up 0.104 0.012 0.330a 0.258~0.422 117.885 0.000 

下 Down 0.081 0.028 0.378a 0.295~0.485 81.059 0.000 

LW 上 Up 0.096 0.016 0.361a 0.282~0.462 93.434 0.000 

下 Down 0.138 0.003 0.458a 0.360~0.584 49.992 0.000 

LW LL 上 Up 0.567 0.000 0.916a 0.771~1.088 1.039 0.312 

下 Down 0.449 0.000 0.825a 0.680~1.002 3.944 0.052 

同列数据后不同字母表示差异显著(P<0.05)。下同  

Data followed different letters indicate significant differences at 0.05 level. The same below 
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中上层异速生长指数(0.724)高于下层(0.537)，表明

随 PL 增大上层叶片 LL 增加速率更快。在 19 个性

状对中，仅5个呈等速生长关系，包括上下层LW-PD

和 LL-LW，上层 LL-PD。可见，在不同树冠层次，

叶片测量性状间以异速生长关系为主，且在不同层

次间差异较小。 

2.4 叶形态性状异速生长指数在树冠不同方位间的

差异 

对不同树冠方位叶片测量性状异速生长关系

分析表明，5 个性状组成的 40 个异速生长关系中, 

有 30 个达到显著水平(表 4)。这些异速生长指数绝

大部分在 4 个树冠方位间无显著差异，仅 LL-PD 和

PL-PD 在树冠方位间有显著差异，其中西侧 LL-PD

异速生长指数(1.086)高于东侧(0.603)，西侧 PL-PD

异速生长指数(1.800)也高于东侧(0.991)，表明随 PD

增大西侧叶片 LL 和 PL 增加速率显著比东侧更快。

在 30 个性状对中，有 15 个呈等速生长关系，如 LW- 

PD。可见，在不同树冠方位，叶片测量性状间以异

速生长(14 对)或者无显著异速生长关系(11 对)为主,

且在不同树冠方位间有较强的保守性。 

 

表 4 香樟 5 个叶片测量性状在树冠方位间的异速生长指数及等速生长检验 

Table 4 Allometric index and isometric test of 5 measured traits of Cinnamomum camphora leaves at different canopy orientations 

X Y 方位 
Orientation 

异速生长指数 Allometric index  等速生长检验 Isometric test 

R2 P a 95%置信区间 95% CI  F P 

PD LL N 0.388 0.000 0.898ab 0.666~1.210  0.532 0.472 

E 0.795 0.000 0.603b 0.507~0.718  37.937 0.000 

S 0.439 0.000 0.778ab 0.584~1.036  3.211 0.084 

W 0.506 0.000 1.086a 0.830~1.421  0.390 0.537 

LW N 0.607 0.000 0.978a 0.769~1.243  0.036 0.851 

E 0.749 0.000 0.837a 0.691~1.015  3.555 0.070 

S 0.402 0.000 0.865a 0.644~1.161  0.998 0.326 

W 0.525 0.000 1.207a 0.927~1.571  2.106 0.158 

LT N 0.009 0.621 – –  – – 

E 0.723 0.000 1.767a 1.443~2.162  36.467 0.000 

S 0.201 0.013 1.440a 1.025~2.022  4.866 0.036 

W 0.006 0.692 – –  – – 

PL N 0.222 0.009 1.256ab 0.898~1.756  1.898 0.179 

E 0.555 0.000 0.991b 0.767~1.279  0.006 0.941 

S 0.049 0.238 – –  – – 

W 0.252 0.005 1.800a 1.296~2.501  14.499 0.001 

PL LL N 0.080 0.131 – –  – – 

E 0.688 0.000 0.609a 0.491~0.755  23.993 0.000 

S 0.416 0.000 0.687a 0.513~0.920  7.079 0.013 

W 0.221 0.009 0.603a 0.432~0.844  9.974 0.004 

LW N 0.221 0.009 0.779a 0.557~1.089  2.298 0.141 

E 0.708 0.000 0.845a 0.687~1.040  2.735 0.109 

S 0.311 0.001 0.764a 0.557~1.089  3.030 0.093 

W 0.296 0.002 0.670a 0.487~0.922  6.714 0.015 

LT N 0.072 0.153 – –  – – 

E 0.286 0.002 1.783 1.293~2.460  14.650 0.001 

S 0.185 0.018 – –  – – 

W 0.058 0.201 – –  – – 

LT LL N 0.085 0.119 – –  – – 

E 0.448 0.000 0.342a 0.257~0.454  84.852 0.000 

S 0.148 0.036 0.540a 0.381~0.767  14.106 0.001 

W 0.000 0.961 – –  – – 

LW N 0.048 0.245 – –  – – 

E 0.499 0.000 0.474a 0.362~0.621  37.355 0.000 

S 0.314 0.001 0.601a 0.438~0.823  11.570 0.002 
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续表(Continued) 

X Y 方位 
Orientation 

异速生长指数 Allometric index  等速生长检验 Isometric test 

R2 P a 95%置信区间 95% CI  F P 

LT LW W 0.015 0.525 – –  – – 

LW LL N 0.266 0.004 0.918a 0.663~1.272  0.277 0.603 

E 0.807 0.000 0.720a 0.608~0.853  16.183 0.000 

S 0.628 0.000 0.900a 0.712~1.137  0.843 0.366 

W 0.480 0.000 0.900a 0.683~1.186  0.596 0.447 

 

2.5 叶形指数与 5 个测量性状关系在树冠不同方位

间的差异 

LSI 是本研究中唯一的比值性状，对 LSI 与其

他 5 个性状进行异速生长分析，仅 LSI-LW 具有显

著的异速生长关系，因此仅展示 LSI-LW 的结果(表

5)。在不同树冠方位上，异速生长指数有显著差异，

其中东侧 (–0.474)显著高于北侧 (–0.947)和西侧

(–0.751)，南侧(–0.619)居中，表明随 LW 增加, 北

侧和西侧 LSI 下降更快，叶片更趋于短圆。但在树

冠层次上，LSI 与 LW 之间的异速生长指数无显著

差异，即树冠上层和下层叶片 LSI 与 LW 具有一致

的变化速率。 

 

表 5 叶宽与叶形指数在树冠方位间的异速生长指数 

Table 5 Allometric index of leaf width-leaf shape index of Cinnamomum 

camphora at different canopy orientations 

X Y 树冠位置 
Position 

异速生长指数 Allometric index 

R2 P a 95%置信区间
95% CI 

LW LSI N 0.309 0.001 –0.947b –1.299~ –0.690

  E 0.554 0.000 –0.474a –0.612~ –0.367

  S 0.215 0.010 –0.619ab –0.867~ –0.442

  W 0.252 0.005 –0.751b –1.043~ –0.540

  上 Up 0.210 0.000 –0.678a –0.855~ –0.538

  下 Down 0.348 0.000 –0.758a –0.936~ –0.614

 
3 结论和讨论 

 
3.1 光照条件对树冠层次/方位的影响 

植物形态性状受到众多外界环境因子的影

响[25–26]。本研究中香樟叶形态性状受树冠不同层次

的影响较大，不同方位的影响次之，且树冠不同层

次和不同方位的交互作用对香樟叶形态性状也有

一定的影响。不同冠层的环境差异主要体现在光照

条件[11]，Baldochhi 等[27]认为，光在树冠层中的传

递和分配符合比尔定律，光通量从树冠层上层到下

层呈指数函数衰减，光合能力从顶部到底部呈下降

趋势，这主要与光强的垂直分布有关[28–29]。本研究结

果表明，在同一方位不同层次上叶形态性状指标多表

现为上层大于下层；而叶片厚度在北侧却表现为上层

小于下层且有显著差异，可以理解上层接受的光照更

多，叶片大而薄，增大了光合作用的叶面积，有利于

在有限的光照条件下截获更多的光能[30], 这与前人[19]

的研究结果一致。对茶树(Camellia sinensis)、桃树

(Prunus persica)、西伯利亚杏(Armeniaca sibirica)、富

士苹果(Malus pumila)和库尔勒香梨(Pyrus sinkian- 

gensis)不同冠层光照分布与枝叶和果实产量间的研

究表明，南侧和东侧辐射强度峰值出现早，西侧和

北侧辐射强度峰值出现晚，并随着冠层高度的增加

辐射强度逐渐增大[31–35]。 

有研究表明，充足的光照条件下植物生长速度

较快，弱光下则相反，这种现象对于植物适应光环

境变化、完成生活史具有决定性的意义[36]。在本研

究也验证了这一结论，在树冠上层的不同方位上, 

多数指标表现为东侧和南侧长势较好，西侧和北侧

长势较差，而在同一方位不同层次上多表现为上层

大于下层。另外，光环境的差异影响光合生理特性

空间异质性分布[37–38]，叶片作为对光环境变化最为

敏感的器官，其形态结构特征被认为是最能够体现

光环境对植物的影响及植物对光环境的适应。植物

对外界不同选择压力的响应机制较多的体现在叶

形态结构上的改变[10]。 

需要指出的是，树冠下层的同一方位上，除 LSI

无差异外，其余 5 个叶形态性状指标均表现为东侧

最小，为什么会出现这种现象？东侧为阳面，按理

说接受的阳光更充足，叶片的长势也应该更好，植

物向光性能很好的解释这一现象，植物的向光性指

生物的生长受光源的方向而影响的性质，植物的向

光生长，有利于获得更大面积更多的光照，有利于

光合作用营养物质的积累，维持植物更好的生长。

在东侧上层所接受的光照更充足，光照强度更强,

由于向光性使得东侧上层的叶片更加茂盛，由此遮
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挡了东侧下层的阳光，导致其光照不足，平均光合

速率较低，因此长势较其他方位差，出现与阴面叶

片长势相似的情况，这是植物为了捕获更多光能所

采取的策略。 

3.2 叶片形态指标在不同树冠层次/方位间的异速

生长关系 

异速生长关系揭示了某种生物或某一类生物

的部分与整体或部分与部分间的差异和对比[39]，植

物的异速生长关系是其各器官相对生长速率可塑

性的具体体现[40]。根据代谢理论与相应公式的预

测，生物学特征之间多为异速生长关系[7]。本研究

中，香樟叶片形态指标在不同树冠层次、方位的形

态性状间多具有异速生长关系，与预测及前人[7,19,41]

的研究结果一致。PD 与 LW 及 LW 与 LT 在树冠上

下层均表现为等速生长关系，说明这 3 个形态性状

指标间的协同生长，也说明植物在适应环境过程中

资源之间的平衡[42]。而 PD 与 LL 仅在树冠上层表

现为等速生长关系，这一结果表明环境因子光照对

其有一定的影响，下层光照强度不足，PD 与 LL 则

表现为异速生长关系。另外，在方位对异速生长关

系的影响研究中，PD 与 LW 在 4 个方位上均表现

为等速生长关系，结合树冠层次，表明光照对 PD

和 LW 这一对形态性状指标没有显著影响。综合香

樟叶片各形态性状在树冠不同层次和方位间的差

异和测量性状异速生长指数及等速生长检验，发现

形态性状在应对环境变化时易发生改变，且达到显

著性差异，而测量性状的异速生长指数在应对环境

变化时不易发生改变，仅 PL 与 LL 在树冠不同层次

及 PD 与 LL、PD 与 PL 在不同树冠方位之间表现

出显著性差异，其余均为非显著性差异。这可能是

由于形态性状描述的是植物在面对变化的环境时

所形成的表型可塑性，而异速生长指数则描述的是

植物的自身生长规律[2]。当植物形态性状发生改变

时只是植物形态性状应对环境变化时的适应策略, 

而异速生长指数发生改变时则表明植物自身的生

长规律发生改变，即生长策略发生改变。表型可塑

性和异速生长指数的改变是植物在面对变化的环

境时所采取的适应策略和生长策略。 

相对于树冠方位而言，树冠层次对香樟叶形态

特征的影响较大(P<0.05)，且二者的交互作用对大

部分叶片性状有显著影响。上层叶片测量性状通常

高于下层，且香樟叶形态性状在树冠不同层次上具

有较明显的差异性。香樟叶片 5 个测量性状在不同

冠层和不同方位之间多表现为异速生长关系。LSI- 

LW 具有显著的异速生长关系，且在不同树冠方位

上，异速比例系数有显著差异。叶形态性状间的异

速生长关系体现了香樟叶形态性状对外在环境和

内在发育规律的差异性响应和适应。 

3.3 叶柄与叶片之间的异速生长关系及权衡关系 

在对香樟叶片 5 个测量性状在树冠不同层次间

的研究中，PL 与 LL 在 2 个树冠层次上均存在显著

差异，且两者之间表现为异速生长关系(且 a<1); 对

香樟叶片 5 个测量性状在树冠方位间的差异研究中, 

PD 与 LL 在 4 个树冠方位上均表现为显著差异，且

在北、南、东 3 个树冠方位上两者间表现为异速生

长关系(且 a<1)，以上现象均表明对叶柄支持成本的

增加大于对叶片投资的增加。对植物叶片大小与叶

柄干重间的异速生长关系研究表明，叶柄限制了叶

片的增大，叶片和叶柄之间的异速生长关系受到气

候、功能型及生境条件等多方面的影响[16]。在 Li

等[43]的研究表明，叶柄需要为叶片提供支撑作用, 

当叶片受到外界风力作用时，叶柄则要为叶片提供

更强的支撑。综合生物力学的原因，叶片大小和叶

柄质量之间是异速生长关系。 

综上，香樟受外界环境条件尤其是光照条件的

影响，树冠不同层次和不同方位叶形态性状指标表

现出明显差异。树冠层次和方位对大部分叶形态性

状有显著影响；各树冠位置叶形态性状之间多为异

速生长关系，叶柄与叶片之间不仅存在异速生长关

系还存在对叶柄支持成本与叶片投资成本之间的

权衡关系。香樟作为常绿园林植物，可以根据不同

冠层中光照强度而对植物进行整形、修剪、调整枝

叶数量和树冠形态，使植物能获取更多光照，有利

于植物为该地区固碳排氧及水土保持做出贡献。 
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