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胡杨（Populus euphratica）枝叶异速生长关系
随发育阶段及冠层高度变化的性别差异

翟军团， 陈向向， 李 秀， 张山河， 韩晓莉， 李志军
（塔里木大学 塔里木盆地生物资源保护利用兵团重点实验室/生命科学与技术学院/胡杨研究中心， 新疆 阿拉尔 843300）

摘要： 胡杨（Populus euphratica）具有异形叶性，在维持干旱荒漠区生态平衡中发挥着不可代替的作用。研究枝、叶

形态和生物量间的关系，探讨胡杨资源分配的策略具有重要意义。通过测定不同径阶胡杨雌雄株当年生枝、叶形

态性状及生物量，研究在不同发育阶段和不同冠层高度下胡杨雌雄株枝、叶间的生长关系。结果表明：随径阶的增

加，雌雄株叶片数呈减小趋势，枝条粗、叶柄长、叶柄粗、叶面积、叶片数、枝干重和每枝叶干重呈增加趋势；不同径

阶胡杨雌雄株枝、叶形态间存在异速生长关系，随着径阶的变化，雄株枝叶形态转变较快，而雌株枝叶间的生物量

转化效率更高；不同冠层高度胡杨雌雄株枝、叶形态间存在异速生长关系，随着冠层高度的变化，雌株枝叶形态转

变较快，而雄株生物量转化效率更高。胡杨在高的冠层和成熟的发育阶段可能通过更短更粗的当年生枝条高效地

为具有较大叶柄长、叶柄粗、叶面积的叶片提供水分和矿物质元素。
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0 引言 

在植物器官中，当年生小枝是植物分枝系统最

具有活力的部分［1-2］，植物通过调节小枝内各构件的

生长及关系来调整植物生存策略和生境适合度［3］。

枝条具有导水功能和机械支撑作用［4］，其大小往往

关系到植物的空间拓展策略，决定叶片的物质投资

方式；叶片面积和数量直接影响着植株的发育模式

对光的截取和对碳的获取能力［5-6］，枝、叶关系不仅

是植物个体发育过程的表现［7］，也体现了植物对特

定生境的适应性［8］。

小枝性状和叶片性状遵守 Corner 法则。枝条

越粗，着生在枝条上面的构件（叶片、花序、果实）就

越大和分枝越密集；小枝越纤细，着生在小枝上的

构件越小。学者们对 Corner 法则阐述的枝叶性状

间的关系在不同环境梯度［9-11］、植物种间［12］和种内

的个体发育差异［13-19］及植物采取的生态学生存策

略［20-21］等方面进行过大量研究。这些研究表明，

Corner 法则在空间的大尺度和小尺度上都普遍适

用［22］，小枝大小和小枝上总叶面积也普遍存在正相

关的异速生长关系［1］，小枝上叶数量和叶大小则普

遍存在显著的权衡关系［16-17］，而小枝内生物量分配

的变化则较为复杂［1］。

特别值得注意的是，种间和种内的异速生长并

不能混为一谈［23-25］。如果说种间异速生长规律反映

了植物界某两个性状间生长关系的普遍规律，那种

内不同发育阶段异速生长的研究则能更加深入和

客观地反映性状间生长关系随植物发育的具体变

化。例如随着叶片的增大，单位干重上投资的光吸

收面积减少了［26-27］，那么在不同的发育阶段中这种

趋势是否一致？大树相比于幼苗随着叶片的增大，

是否需要更多的干物质投入？
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胡杨（Populus euphratica）为高大落叶乔木，雌

雄异株，具有耐高温、耐盐碱、耐湿、抗干旱、抗风沙

等特性，在维持干旱荒漠区生态平衡中发挥着不可

代替的作用［28-29］。胡杨具有异形叶性的生物学特

性，这种特性与个体发育阶段相关，表现为幼树为

条形叶，随着个体发育树冠上逐渐会出现除了条形

叶以外的披针形、卵形及阔卵形叶，同时这些异形

叶着生的枝条长度形态也存在变化，叶面积最小的

条形叶着生在长枝上，叶面积最大的阔卵形叶着生

在短枝上，呈现枝叶形态随发育阶段的变化，这种

表型性状的明显变化不但存在于不同发育阶段，还

存在于树冠的不同冠层［30-31］。基于胡杨异形叶性的

生物学特性，我们推测胡杨枝叶性状间存在异速生

长关系。但目前未见胡杨叶片发育过程叶性状异

速生长关系的研究报道。胡杨枝叶性状是否存在

异速生长关系，包括发育阶段、冠层高度对枝叶异

速生长关系的影响尚不清楚。本文以同一立地条

件下不同发育阶段的胡杨雌雄株为研究对象，拟解

决以下问题：①随着胡杨个体的生长发育，其枝叶

性状是保持一个固定的异速生长状态还是发生了

异速生长状态的变化，若是发生了异速生长状态的

变化，这种变化反映了不同发育阶段的胡杨对资源

利用方式的哪些转变；②异速生长状态若随冠层高

度变化，反映了胡杨不同冠层高度对资源利用方式

的哪些转变；③胡杨雌雄株在不同生长发育阶段及

树冠的垂直空间对资源利用方式的转变有什么样

的差异。研究胡杨在不同发育阶段对资源利用方

式的转变及雌雄差异，对揭示胡杨随发育阶段投资

策略的变化有重要意义。

1 材料与方法 

1.1　研究区概况　

研究区（40°32′36.90″N、81°17′56.52″E，海拔

980 m）位于新疆塔里木盆地西北缘，气候炎热干

燥，终年干旱少雨，年均气温 10.8 ℃，年降水量

40.1~98.8 mm，年日照 2 556~2 991 h，无霜期 180~

224 d，属于典型的暖温带大陆性干旱荒漠气候。研

究区域距离塔里木河河道 4~5 km，地下水位 1.8 m，

胡杨林面积 180.6 hm2，林内包含 355株胡杨个体，灰

杨个体 330 棵，树龄 3~19 a，胸径 DBH（diameter at 

breast height）2.44~40 cm。

1.2　方法　

在林地内选取生长良好、枝条和叶片无明显病虫

害的胡杨植株，对胸径在2 cm以上的所有胡杨进行每

木调查，其中以胸径4 cm为阶距进行整化，分为8、12、

16、20 cm共4个径阶（发育阶段），每径阶3棵重复，雌

雄株共24棵树（表1）。各径阶以离基部2 m为间隔，

将树高（冠层高度）划分为2、4、6、8、10、12 m。

2021年，从东南西北 4个方向在各径阶不同高

度采取当年生枝条及其附着的所有叶片。利用围

尺测量计算树木的胸径（cm），采用直尺测量枝长

（cm），游标卡尺测量枝条粗（mm）和叶柄粗（mm）；

同时将叶片整齐摆在刻度纸板上拍照，之后利用

Image J 测定叶面积（cm2），最后将叶片和枝条进行

烘干、打碎，测定枝条和叶片的干重。

1.3　数据分析　

每种类型枝、叶性状的算术平均值为该种类型

叶片的性状值，使用 SPSS 对不同发育阶段叶片性

状差异进行显著性分析，然后将各性状值进行常用

对数转换，使其满足正态分布后进行性状间异速生

长关系的分析。采用异速生长方程Y=βMα拟合胡杨

枝条和叶片与养分含量之间的关系，将等式两边同

时取常用对数使其转化为 lgY=lgβ+αlgM。其中 Y、

M分别代表因变量和自变量，β为线性关系的截距，

α为线性关系的斜率，α=1则代表因变量和自变量呈

等速关系，α>1 或 α<1 时则表现为异速关系。利用

SMART软件中的标准化主轴回归分析（SMA）方法

计算各性状指标间的异速指数和常数，通过 Pitman

方法计算性状回归斜率的置信区间，然后对斜率进

表1 胡杨雌雄株样本的基本信息

Table 1 Basic information of female and male 

samples of Populus euphratica

性别

雌株

雄株

径阶

8 cm

12 cm

16 cm

20 cm

8 cm

12 cm

16 cm

20 cm

平均胸径/cm

8.33

14.30

17.67

23.23

9.33

14.37

17.33

24.83

平均树高/m

7.53

9.47

11.27

12.87

7.97

10.00

10.93

12.70

平均树龄/a

8.10

9.30

10.37

11.17

8.37

9.70

10.13

11.10
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行异质性检验，且在斜率同质时计算共同斜率。采

用Origin 9.1软件作图。

2 结果与分析 

2.1　枝、叶性状及生物量随发育阶段及冠层高度的变化

随着径阶的增加，雌雄株的枝、叶性状及生物

量均出现显著变化（表 2）。随着径阶的增加，雌雄

株枝长、叶片数显著减小，枝粗、叶柄长、叶柄粗、叶

面积、叶干重显著增大。从8 cm径阶到20 cm径阶，

枝长雄株相对雌株减小得更多，而叶片数雌株相对

雄株减小得更多；同时，叶柄长、叶柄粗、叶面积、叶

干重雌株分别增加了 29.32%、32.94%、32.52%、

78.57%，均大于雄株增加的23.47%、18.36%、28.17%、

64.28%。结果表明，随着径阶的增加，雌株的叶性

状和叶生物量变化较雄株更为明显。

表2　枝、叶性状及生物量在不同冠层高度间的差异

Table 2　Differences in branch， leaf traits and biomass among different canopy layers

枝长

/cm

枝粗

/mm

叶柄长

/cm

叶柄粗

/mm

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

14.86±10.47a

10.70±6.55b

16.81±7.32a

—

—

—

14.51±4.66A

2.06±0.37b

2.12±0.54b

2.55±0.58a

—

—

—

2.23±0.33B

2.71±0.61b

3.18±0.71ab

4.01±0.75a

—

—

—

3.24±0.72C

0.78±0.04b

0.83±0.03b

0.94±0.14a

—

—

—

17.38±26.17a

14.03±7.38a

9.69±3.25b

8.94±4.43b

—

—

11.68±3.66B

1.99±0.43b

2.08±0.63b

2.20±0.42b

2.61±0.48a

—

—

2.22±0.30B

2.95±1.02c

3.73±1.25b

4.02±0.89ab

4.27±0.86a

—

—

3.74±0.71B

0.85±0.03c

0.92±0.08bc

1.01±0.03ab

1.06±0.08a

—

—

13.51±2.11a

11.31±4.31ab

10.52±3.93ab

8.73±4.17b

8.46±2.35b

—

10.50±4.19B

1.54±0.21 c

1.90±0.38b

1.90±0.38b

2.24±0.36a

2.29±0.29a

—

1.97±0.31C

1.86±0.49b

2.02±0.12b

3.01±0.51a

3.30±0.39a

3.53±0.22a

—

2.88±0.54D

0.67±0.08b

0.81±0.13ab

0.86±0.07ab

0.98±0.20a

0.93±0.06a

—

9.63±3.91a

9.73±4.10a

8.32±3.67ab

7.69±2.88ab

7.24±2.47b

6.81±2.60b

8.24±2.66C

2.22±0.40a

2.54±0.52a

3.07±3.78a

8.83±36.55a

2.69±0.50a

2.59±0.51a

2.56±0.30A

3.60±0.21c

3.89±0.54bc

4.11±0.26b

4.21±0.06b

4.22±0.20b

5.22±2.00a

4.19±0.51A

1.00±0.08 d

1.07±0.06cd

1.18±0.06bc

1.19±0.08b

1.21±0.01ab

1.31±0.06a

16.29±5.42a

15.87±4.26a

12.61±4.30b

—

—

—

8.24±2.66C

2.33±0.31b

2.24±0.30b

3.08±0.66a

—

—

—

2.55±0.45B

3.11±0.89b

3.43±0.11ab

4.48±0.62a

—

—

—

3.45±0.84C

0.81±0.11b

0.90±0.13b

1.22±0.19a

—

—

—

10.89±4.95a

11.63±3.99a

14.47±12.21a

12.45±4.33a

—

—

12.36±4.06B

2.10±0.34b

2.25±0.34b

2.68±0.60a

2.74±0.48a

—

—

2.44±0.36B

3.75±0.51b

3.96±0.60b

4.38±1.05a

4.43±0.74a

—

—

4.13±0.58AB

0.91±0.05c

0.94±0.07bc

1.07±0.04b

1.39±0.09a

—

—

10.82±6.82a

8.55±9.95a

6.59±2.11a

7.20±1.66a

10.56±13.79a

—

8.58±4.17C

2.03±0.38 c

2.25±0.31 c

2.65±0.50b

2.67±0.56b

3.01±0.74a

—

2.52±0.43B

3.14±0.85b

3.99±0.40ab

3.99±0.68ab

4.26±0.70ab

4.64±0.50a

—

3.96±0.72B

0.90±0.04c

0.92±0.04c

0.98±0.06bc

1.08±0.07b

1.48±0.06a

—

7.11±2.70a

6.74±1.71a

7.44±2.80a

6.93±2.30a

7.13±1.88a

6.55±2.18a

6.98±1.23D

2.35±0.51 c

2.77±0.26ab

2.80±0.41ab

2.96±0.43a

2.61±0.42b

2.89±0.52a

2.73±0.30A

3.67±0.33b

4.31±0.66ab

4.53±0.38a

4.45±0.38a

4.66±0.21a

4.60±0.33a

4.26±0.48A

1.02±0.05c

1.12±0.07bc

1.20±0.10b

1.21±0.10b

1.24±0.07b

1.43±0.05a

指标
树高

/m

雌株径阶

8 cm 12 cm 16 cm 20 cm

雄株径阶

8 cm 12 cm 16 cm 20 cm
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叶面积

/cm2

叶片数

枝干重

/g

每枝叶

干重/g

平均

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

平均

2

4

6

8

10

12

平均

0.85±0.09C

11.98±5.28b

11.68±3.48b

15.82±5.06a

—

—

—

13.16±2.82C

8.47±0.49a

6.47±0.92b

6.44±0.39b

—

—

—

6.99±0.95A

0.13±0.09b

0.14±0.09b

0.29±0.21a

—

—

—

0.19±0.12A

0.10±0.03a

0.13±0.04a

0.18±0.07a

—

—

—

0.14±0.05C

0.95±0.09B

12.69±6.40b

14.17±8.01b

13.44±4.12b

17.62±6.08a

—

—

14.48±2.75B

7.94±1.33a

6.97±0.69ab

6.69±0.81ab

6.42±0.73b

—

—

7.22±0.71A

0.12±0.09b

0.13±0.11b

0.29±0.21a

0.26±0.14a

—

—

0.17±0.08A

0.12±0.01d

0.13±0.01c

0.16±0.00b

0.18±0.01a

—

—

0.18±0.05B

0.85±0.12C

7.00±1.98b

10.03±3.40a

10.66±2.76a

10.88±3.36a

11.10±2.78a

—

9.93±1.93D

7.89±0.61a

6.89±0.46ab

6.42±0.46b

6.19±0.80b

5.86±0.38b

—

6.38±1.04B

0.07±0.07b

0.09±0.05b

0.09±0.04b

0.14±0.08a

0.17±0.08a

—

0.11±0.05B

0.10±0.05b

0.12±0.06ab

0.17±0.04ab

0.17±0.03ab

0.19±0.01a

—

0.14±0.09C

1.13±0.11A

17.11±6.56ab

19.95±6.21a

17.01±5.58ab

17.49±5.98ab

16.67±7.81ab

16.42±5.97b

17.44±2.77A

5.53±0.21a

5.31±0.27a

5.61±0.41a

5.56±0.05ab

5.33±0.22ab

4.78±0.54b

5.57±0.78C

0.13±0.07c

0.16±0.09abc

0.14±0.07bc

0.19±0.09a

0.17±0.10abc

0.18±0.08ab

0.16±0.05A

0.20±0.06b

0.23±0.05ab

0.26±0.04ab

0.25±0.02ab

0.27±0.01ab

0.29±0.01a

0.25±0.06A

0.98±0.22B

9.95±3.20c

12.52±5.12b

19.17±5.34a

—

—

—

13.88±4.28B

8.86±0.79a

7.17±0.33b

6.94±0.67b

—

—

—

7.44±1.14A

0.11±0.05c

0.21±0.06b

0.50±0.31a

—

—

—

0.27±0.23A

0.09±0.05a

0.12±0.05a

0.20±0.07a

—

—

—

0.14±0.06C

1.01±0.17B

14.02±4.82a

12.70 ±3.33a

13.84 ±3.11a

13.76 ±2.66a

—

—

13.58±1.65B

7.11±0.13a

6.86±0.84ab

6.64±0.49ab

6.11±0.13b

—

—

7.18±0.91A

0.13±0.06b

0.14±0.05b

0.22±0.12a

0.25±0.13a

—

—

0.19±0.07B

0.13±0.03b

0.18±0.08a

0.20±0.01a

0.20±0.01a

—

—

0.18±0.05B

0.96±0.13B

9.93±3.38c

13.06±3.32b

15.56±3.92a

13.23±3.72b

16.13±4.34a

—

13.58±2.82B

7.64±0.68a

6.97±0.38ab

6.81±0.34ab

6.67±0.80ab

6.28±0.41b

—

7.34±0.97A

0.12±0.09c

0.18±0.17b

0.19±0.09b

0.23±0.08b

0.33±0.17a

—

0.21±0.10B

0.09±0.05c

0.16±0.02b

0.19±0.04ab

0.20±0.01ab

0.23±0.01a

—

0.17±0.06B

1.16±0.11A

16.77±4.16a

17.76±5.74a

18.67±4.75a

19.43±6.36a

17.16±5.33a

16.93±6.07a

17.79±2.60A

7.00±0.68a

6.31±0.90ab

6.19±0.69ab

6.14±0.47ab

6.00±0.73ab

5.67±0.22b

6.50±0.77B

0.19±0.18a

0.21±0.13a

0.22±0.08a

0.23±0.08a

0.20±0.08a

0.22±0.12a

0.21±0.06B

0.21±0.07b

0.24±0.07ab

0.24±0.05ab

0.26±0.09b

0.31±0.02b

0.36±0.02a

0.23±0.05A

续表2

指标
树高

/m

雌株径阶

8 cm 12 cm 16 cm 20 cm

雄株径阶

8 cm 12 cm 16 cm 20 cm

n=612；小写字母为同一径阶不同树高之间的差异显著性，大写字母为不同径阶之间的差异显著性，P<0.05。

随着冠层高度的增加，雌雄株叶柄长、叶柄粗

显著增加，叶片数显著减小（表 2）。雌株各径阶枝

长随着冠层高度的增加显著减小，但雄株仅 8 cm

径阶显著减小；雌雄株各径阶枝粗除雌株 20 cm 径

阶无显著变化外，其余均呈增加趋势；雌雄株 8、16 

cm 径阶每枝叶面积随着冠层高度的增加显著增

加，20 cm径阶的每枝叶面积无显著差异；而雌雄株

叶干重在 8 cm 径阶随着冠层高度的增加无显著变

化，同时雄株 20 cm径阶的枝干重也无显著变化，其

余各径阶均显著增加；20 cm 径阶叶柄长、叶柄粗、

枝干重及叶干重从冠层高度 2 m到 12 m处，雌株分

别增加了 45%、31%、38.46% 及 45%，而雄株分别增

加了 25.34%、40.19%、15.78%及 71.42%。雌雄株各

径阶枝、叶性状及生物量随着冠层高度的增加差异

显著。

2.2　枝、叶形态间的生长关系　

2.2.1　不同发育阶段枝、叶形态间的生长关系　

在不同发育阶段下，胡杨雌雄株枝、叶相关形

态间均存在极显著的相关关系（图 1、图 2），除了 12、
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16 cm 径阶，雄株枝粗与叶柄粗的斜率为 0.99（95% 

CI=0.87~1.12）和 0.99（95% CI=0.91~1.08），均与 1.0

无显著差异，说明其在此径阶上存在等速权衡关

系；其他雌雄株枝条长、枝条粗、叶面积、叶柄长、叶

柄粗、叶片数均存在异速生长关系，且雄株异速生

长斜率的数目（n=18）大于雌株（n=14），这意味着在

每单位枝性状变化的条件下，雄株叶片形态的异速

变化速率相对大于雌株。

从共同斜率分析可以看出（图 1、图 2），雌株（8、

12、20 cm 径阶）枝长、枝粗分别与叶面积存在共同

异速生长关系，斜率分别为-0.59（95% CI=-0.57~  

-0.62）和 1.35（95% CI=1.32~1.39）；雄株（16、20 cm

径阶）中，枝粗与叶面积存在共同斜率，为 1.28

（95% CI=1.24~1.33），说明雌株枝长生长减小的速

度大于叶面积增加的速度，雄株大径阶（16、20 cm）

的枝粗增加速度小于叶面积增加的速度。雌株（8、

12 cm 径阶）中枝长、枝粗与叶柄长分别存在着的

共同斜率，为-0.63（95% CI=-0.60~-0.65）和 1.50

（95% CI=1.24~1.33）；雄株 16、20 cm 径阶中枝长与

叶柄长存在着共同斜率，为-0.66（95% CI=-0.62~ 

-0.69）。这表明雌株小径阶（8、12 cm）枝粗增加速

度均大于叶柄长增加的速度，雌株小径阶（8、

12 cm）和雄株大径阶（16、20 cm）枝长生长减小速度

大于叶柄长增加的速度。雌雄株小径阶（8、12 cm）

枝长、枝粗与叶柄粗在不同径阶上的共同斜率，雄

株为-0.54（95% CI=-0.52~-0.56）和 0.99（95% CI=

0.92~1.06）相对分别大于雌株的 -0.33（95% CI=

-0.31~-0.35）和 0.85（95% CI=0.82~0.88），表明雌雄

株小径阶枝长、枝粗与叶柄的变化速度雄株大于雌

株。雌株中枝长、枝粗与叶片数在不同径阶上的共

同 斜 率 分 别 为 0.53（95% CI=0.49~0.58）和 -0.98

（95% CI=-0.94~-1.02），而雄株中仅枝粗与叶片数

间存在共同斜率，为-0.88（95% CI=-0.81~-0.94），

说明雌雄株中枝长减小或枝粗增加的速度均大于

叶片数减小的速度。整体上，不同径阶的雌雄株枝

长、枝粗与叶面积、叶柄长、叶柄粗、叶片数存在共

同异速生长关系。

2.2.2　同一发育阶段不同冠层高度枝、叶形态间的

生长关系　

同一径阶不同冠层高度，胡杨雌雄株枝、叶相

S为对应径阶斜率，括号内为95%置信区间；P为对应共同斜率的异质性；Cs代表共同斜率；F，雌株；M，雄株

图1　不同发育阶段枝长与叶性状的生长关系

Fig.1　Growth relationship between branch length with leaf traits at different developmental stages
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关性状间存在显著相关性，枝长、枝粗与叶面积、叶

柄长、叶柄粗、叶片数间存在异速生长关系。16 cm

径阶雌株各高度和雄株 8 m处冠层的枝长与叶片数

的斜率与 1.0 无显著差异，存在等速生长关系。在

8 cm径阶的不同高度上，雄株枝叶性状对应的异速

生长斜率相对数目（n=15）大于雌株（n=9）；而在 12、

16 cm 径阶的不同高度上，雌株异速生长斜率的相

对数目（n=18，n=25）均大于雄株（n=14，n=15）；在

20 cm 径阶的不同高度上，雌株异速生长斜率的相

对数目（n=24）趋于和雌株相等（n=24），说明胡杨雌

雄株枝叶性状变化速度在不同冠层发育阶段存在

差异，且在发育阶段的后期，雌雄株相对枝叶性状

发育成熟，其生长斜率趋于稳定。

同一径阶不同冠层下枝长、枝粗与叶面积、叶

柄长、叶柄粗、叶片数间存在着共同异速生长斜率。

其中在 8、12、16、20 cm 径阶不同冠层上，雌雄株的

枝长与叶性状间存在共同异速生长斜率，且斜率大

部分小于 1.0，而雌雄株的枝粗与叶性状间存在共同

异速生长斜率大部分大于 1.0，说明不同径阶各冠层

枝长的减小速度大于叶性状的变化速度，枝粗的增

加速度小于叶性状的变化速度。

2.3　枝、叶干重间的生长关系　

2.3.1　不同发育阶段枝、叶干重间的生长关系　

胡杨雌雄株在不同发育阶段下，枝干重与每枝

叶干重间均存在极显著的相关关系（图 3）。除了在

雌株的 16 cm 径阶下，枝干重与每枝叶干重的斜率

为 1.04（95% CI=0.96~1.12），与 1.0 均无显著差异，

存在共同斜率，显示出此时枝粗与叶面积存在等速

生长关系外，其余雌雄各径阶枝干重与每枝叶干重

间均存在异速生长关系，雌株枝干重与每枝叶干重

间的异速指数数目相对大于雄株，8 cm径阶、20 cm

径阶枝干重与每枝叶干重的斜率雌株大于雄株，即

雌株枝干重与每枝叶干重变化速度大于雄株。

从图 3 可以看出，胡杨雌雄株枝干重与每枝叶

干重在 8 cm和 20 cm径阶上存在共同斜率，分别为

0.77（95% CI=0.74~0.80）和 0.65（95% CI=0.61~

0.68）；同时雄株在 12 cm 和 16 cm 径阶上存在共同

斜率，为 0.76（95% CI=0.74~0.79）。总体上，胡杨雌

雄株枝干重与每枝叶干重在不同径阶上的共同斜

S为对应径阶斜率，括号内为95%置信区间；P为对应共同斜率的异质性；Cs代表共同斜率；F，雌株；M，雄株

图2　不同发育阶段枝粗与叶性状的生长关系

Fig.2　Growth relationship between branch thickness with leaf traits at different developmental stages
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率均小于 1.0，说明此时枝干重的增加速度大于每枝

叶干重的增加速度。

2.3.2　同一发育阶段不同冠层高度枝、叶干重间的

生长关系　

胡杨雌雄株在同一径阶不同冠层高度下，枝干

重与每枝叶干重间均存在显著的相关关系（图 4）。

8 cm径阶雌株枝、叶干重在 2 m冠层高度处呈显著

的等速生长关系，而雄株枝干重与每枝叶干重在

6 m冠层高度处呈显著的等速生长关系；12 cm径阶

仅雄株枝、叶干重在 4、6、8 m 冠层高度处存在显著

的等速生长关系；16 cm 径阶雌株枝、叶干重在 4 m

冠层高度处呈显著的等速生长关系；20 cm 径阶雌

株枝、叶干重在 2、8 m 冠层高度处呈显著的等速生

长系，而雄株枝、叶干重在 8、10 m 高度处存在显著

的等速生长关系，其余枝、叶干重不同冠层高度处

均存在异速生长关系。

雌雄株枝、叶干重在同一径阶不同冠层高度上

共同斜率均小于 1.0，表明此时枝干重每单位的增加

量大于每枝叶干重的增加量。其中在 8 cm 径阶雌

株枝、叶干重在 4、6 m 冠层高度上存在共同异速生

长斜率，为 0.70（95% CI=0.61~0.80）。12 cm径阶雌

株枝、叶干重在 4、6、8 m 冠层高度上均存在共同异

S为对应径阶斜率，括号内为95%置信区间；P为对应共同

斜率的异质性；Cs代表共同斜率；F，雌株；M，雄株

图3　不同发育阶段枝、叶干重间的生长关系

Fig.3　Growth relationship of shoot and leaf biomass 

at different developmental stages

S为对应径阶斜率，括号内为95%置信区间；P为对应共同斜率的异质性；Cs代表共同斜率；F，雌株；M，雄株

图4　不同冠层高度枝、叶干重间的异速生长关系

Fig.4　Growth relationship of shoot and leaf biomass at different canopies
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速生长关系，而雄株枝、叶干重在 4、6、8 m冠层高度

上均存在共同等速生长关系。16 cm径阶雌株枝干

重与每枝叶干重在不同冠层高度存在共同异速生

长关系，而雄株枝干重与每枝叶干重在除 4 m 的其

余冠层高度上存在共同异速生长关系。20 cm径阶

雌株枝、叶干重在 2、8 m 冠层高度上存在共同等速

生长关系，而在 6、10、12 冠层高度上均存在共同异

速生长关系。雄株枝、叶干重在 4、12 m 及 6、10 m

冠层高度上均存在共同异速生长关系。

2.4　枝干重与叶性状间的关系　

2.4.1　不同径阶枝干重与叶性状间的异速生长关系

不同径阶下雌雄株枝干重与叶性状间存在显

著的相关关系，且雌雄株枝干重与叶性状间存在显

著的异速生长关系（图 5），斜率均小于 1.0，表明在

不同径阶下，雌雄株枝干重的增加速度大于叶面

积、叶柄长、叶柄粗的增加速度和每枝叶片数的减

小速度。

雌雄株枝干重与叶面积在 8、16 cm径阶上均存

在共同异速生长斜率，分别为 0.44（95% CI=0.41~

0.46）和 0.43（95% CI=0.42~0.45）。雌株枝干重与叶

柄长在8、16 cm径阶和12、20 cm径阶存在共同异速

生长斜率，而雄株仅在 16、20 cm径阶上存在共同异

速生长斜率。雌株枝干重与叶柄粗在 16、20 cm 径

阶上存在共同斜率，为 0.30（95% CI=0.27~0.33），而

雄株枝干重与叶柄粗在 8、16、20 cm 径阶上存在共

同异速生长斜率，为 0.30（95% CI=0.29~0.31）。整

体上，雌雄株枝干重与叶性状在不同径阶上的共同

斜率均小于 1.0，说明雌雄株枝干重的增加速度大于

叶面积、叶柄长、叶柄粗的增加速度。

2.4.2　同一发育阶段不同冠层高长枝干重与叶性

状间的生长关系　

同一径阶不同冠层高度雌雄株枝干重与叶性

状间存在显著的相关关系，其中在 20 cm径阶的 6 m

和 10 m冠层高度下，雄株枝干重与叶面积斜率分别

为 0.79（95% CI=0.56~1.10）和 1.17（95% CI=0.98~

1.41），与 1.0 无显著差异，表明在此高度冠层下，雄

株枝干重的增加速度与叶面积的增加速度近似相

S为对应径阶斜率，括号内为95%置信区间；P为对应共同斜率的异质性；Cs代表共同斜率；F，雌株；M，雄株

图5　不同径阶雌雄株枝干重与叶性状间的异速生长关系

Fig.5　Growth relationship between shoot biomass and leaf traits at different developmental stages
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等；6 m 冠层高度，雄株枝干重与叶柄长的斜率为

0.77（95% CI=0.56~1.06，与 1.0 无显著差异，表明此

时雄株枝干重与叶柄长的增加速度近似相等。其

余雌雄株各径阶不同冠层高度枝干重与叶性状间

均存在异速生长关系。

8 cm 径阶雌雄株枝干重与叶面积、叶柄长、叶

柄粗在较低冠层高度（2、4、6 m）存在共同异速生长

斜率；12 cm径阶雌株枝干重与叶面积在 4、6、8 m冠

层高度存在共同异速生长关系，而雄株在 2、4 m 和

6、8 m 冠层高度存在共同异速生长关系；雌株枝干

重与叶柄长在 2、4 m冠层高度存在共同异速生长关

系，而雄株在 6、8 m冠层高度处存在；在其他 2个冠

层高度下，雌雄株枝干重与叶面积、叶柄长、叶柄粗

和每枝叶片数均存在共同异速生长斜率。

16 cm 径阶雌株枝干重与叶柄长、叶柄粗和叶

片数在 3个冠层高度存在共同异速生长斜率，而雄

株枝干重与叶面积、叶柄长和叶片数在 3个冠层高

度存在共同异速生长斜率。在其他 2 个冠层高度

下，雌雄株枝干重与叶面积、叶柄长、叶柄粗和叶片

数间存在共同异速生长斜率。20 cm径阶雌株枝干

重与叶面积、叶柄长、叶柄粗、叶片数在 3个冠层高

度存在共同异速生长斜率，而雄株枝干重与叶面

积、叶柄长、叶片数在 3个冠层高度存在共同异速生

长斜率，枝干重与叶柄粗在 2个冠层高度存在共同

异速生长斜率。总的来说，在同一径阶不同冠层高

度下，雌雄株枝干重与叶面积、叶柄长、叶柄粗和叶

片数间的共同异速生长斜率均小于 1.0，说明雌雄株

枝干重的增加速度大于叶面积、叶柄长、叶柄粗的

增加速度和叶片数的减小速度。

3 讨论 

3.1　胡杨雌雄株不同发育阶段及冠层高度枝叶性

状及生物量变化特征　

植物不同构件间的生长存在差异是普遍现

象［9，32］，也是植物体在特定生境下所采取的生态对

策方式，反映了植物体各性状间的相关程度［33］。当

然叶片面积增大的同时，叶柄长也会发生相应变化

以提供与叶片相适应的支持能力和疏导能力，同时

叶片面积的增加也需要更长的叶柄来减少个体内

部对光的相互遮挡［34-36］。前人对胡杨的研究发现，

随着径阶的增加，胡杨出现了由条形叶向阔卵形叶

的转变，叶面积沿树冠基部向顶部方向逐渐增

大［37-38］。本研究表明，随着径阶的增加，雌雄株枝

长、叶片数显著减小，枝粗、叶柄长、叶柄粗、叶面

积、叶干重显著增大，且叶性状和叶生物量变化雌

株较雄株更为明显。雌雄株叶柄长、叶柄粗显著增

加，叶片数显著减小。雌株各径阶枝长随着冠层高

度的增加显著减小。较大的叶子为了更多地曝露

于阳光下和更有效率地将水分运输到叶肉细胞，将

会投资更多的生物量用于微管组织和厚壁组织的

建设。胡杨的成熟伴随着光合能力的增强，叶面积

的增加扩大了光合面积，这时投资更多的生物量输

送给叶柄长、叶柄粗等支撑结构，同时枝长减小，减

少了水分运输路程，叶干重的增大是多个叶性状协

同变化使得光合能力增强的结果。

3.2　不同发育阶段及冠层高度枝、叶资源利用策略

由于水力和机械两方面的原因，枝条相关性状

与其上面的附属物在植物生长的过程中保持一定

的协调性。例如粗的枝条上有着更大的叶片存

在［39-40］。本研究表明随着径阶或者同一径阶冠层高

度的增加，胡杨雌雄株枝条长和枝条粗均与叶柄长

和叶柄粗存在异速生长关系，可能原因是植物通过

增加叶柄的长度，来减少叶片之间的相互遮荫，有

效地提高叶片的光拦截效率，为促进光合作用奠定

了基础，同时叶柄粗的增加也促进了枝条向叶片运

输水分和养分的效率［41］。枝条粗与叶面积间存在

异速生长关系，小枝直径与单叶面积之间为异速生

长关系［42-43］，小枝的横截面积与叶面积之间存在着

异速生长关系［9，44］。本研究结果显示胡杨雌雄株枝

条长度和粗均与叶面积存在异速生长关系。随着

胡杨径阶的增加，植株需要光合作用制造更多的有

机物来满足自身生存的需要，因此枝、叶相关性状

发生快速的变化来有效地提高植物的光合作用，例

如胡杨枝条变短、加粗加快了养分和水分运输到叶

片，叶面积增加了捕获光能的有效面积，这些为植

物在单位时间内积累更多的有机物质奠定了基础。

枝条生物量的分配不仅体现在枝叶大小的权

衡上，也体现在枝叶水平生物量的分配上［9，40，45］，研

究枝条生物量的分配有利于揭示不同植物对环境

的适应策略。本研究中在不同径阶，枝干重与每枝

叶干重间雌株相对占优势的生长斜率数目（n=3）大

于雄株（n=1），枝干重与叶性状间雌株相对占优势

的生长斜率数目（n=9）大于雄株（n=6），而在同一径

阶不同冠层高度，枝干重与每枝叶干重间雌株相对
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占优势的生长斜率数目（n=8）小于雄株（n=10），枝

干重与叶性状间雌株相对占优势的生长斜率数目

（n=35）小于雄株（n=37），这表明在不同径阶上雌株

枝干重与每枝叶干重、叶性状间生物量的转变速度

较快，而在同一径阶不同冠层高度上雄株枝干重与

每枝叶干重、叶性状间生物量转变较快，其雌雄株

异速生长斜率数目差异不显著，然而雌雄株枝干重

与每枝叶干重、叶性状在不同径阶上或同一径阶不

同冠层高度上均存在普遍的异速生长关系。具有

较大叶和枝的物种叶生物量分配比例更高。产生

异速生长的原因是植物体的输导组织网络的限制，

植物在漫长的进化过程中形成不同等级的输导网

络组织，营养选择的压力必然使其向最优化的方向

进化，使得新陈代谢效率和与外界环境的交换面积

最大化并使营养物质运输距离和时间最小化［24，46］。

本研究中雌雄株枝干重与每枝叶干重、叶性状间存

在着少数的等速生长关系，这表明随着发育阶段或

冠层高度的变化，胡杨雌雄株生长存在着等速生长

与异速生长间的转变，为胡杨利用环境资源更好地

合成能量物质奠定基础。

3.3　胡杨雌雄株枝叶资源利用的差异　

本研究发现在不同径阶上，胡杨雄株枝叶性状

间占优势的生长斜率数目（n=18）相对大于雌株（n=

14），这表明在不同发育阶段胡杨雄株枝、叶性状间

的转变速度较快。而在同一径阶不同冠层高度，胡

杨雌株枝叶性状间占优势生长斜率的数目（n=76）

相对大于雄株（n=68），表明胡杨在同一发育阶段不

同冠层高度上雌株枝、叶性状间的转变速度较快。

胡杨雌雄株枝、叶相关性状在不同发育阶段或不同

冠层高度下出现生长差异的原因，可能是胡杨为了

对枝、叶不同器官间物质和能量进行协调分配，以

最大化地利用环境资源进而达到雌雄株最适生长

状态。

4 结论 

随径阶的增加，雌雄株叶片数呈减小趋势，枝

条粗、叶柄长、叶柄粗、叶面积、叶片数、枝干重和每

枝叶干重呈增加趋势；不同径阶胡杨雌雄株枝、叶

形态间存在异速生长关系，随着径阶的变化，雄株

枝叶形态间转变速度较快，而雌株枝叶间的生物量

转化效率更高；不同冠层高度胡杨雌雄株枝、叶形

态间存在异速生长关系，随着冠层高度的变化，雌

株枝叶形态间转变速度较快，而雄株生物量转化效

率更高。雌雄株倾向于在高的冠层和成熟的发育

阶段通过更短更粗的当年生枝条来为具有较大的

叶柄长、叶柄粗、叶面积、较少的叶片数高效地提供

水分和矿物质元素提供可能。通过胡杨枝叶性状

及生长关系的研究，有助于进一步了解胡杨环境适

应性的性别间的差异，为未来在种植胡杨中雌雄配

置等问题提供理论依据。
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Sexual dimorphism in allometric growth relationship between branch 

and leaf traits of Populus euphratica with changes in 

developmental stage and canopy height

Zhai Juntuan， Chen Xiangxiang， Li Xiu， Zhang Shanhe， Han Xiaoli， Li Zhijun
（Key Laboratory of Biological Resource Protection and Utilization of Tarim Basin / College of Life Science and Technolo‐

gy / Desert Poplar Research Center， Tarim University， Alar 843300， Xinjiang， China）

Abstract：Populus euphratica with heteromorphic leaves plays an irreplaceable role in maintaining the ecologi‐

cal balance in the arid desert area of Northwest China. It is of great significance to study the relationship between 

branch and leaf morphology and biomass and to explore the strategy of resource allocation for P. euphratica. By 

measuring the morphological characters and biomass of annual branches and leaves of male and female P. euphra‐

tica at different diameter classes， we studied the relationship between male and female branches and leaves of P. 

euphratica， at different development stages and canopy. The results showed that the number of leaves of male 

and female plants decreased， and the diameter of branches， petiole length， diameter of the petiole， leaf area， the 

number of leaves， branch dry weight， and dry weight increased with the increase of diameter class. Further anal‐

ysis showed that there was an allometric relationship between the branch and leaf morphology of male and female 

P. euphratica with different diameter classes. The morphological transformation speed between branches and 

leaves was faster in males， while the biomass conversion efficiency between the branches and leaves was higher 

in females. Also， there was an allometric growth relationship between the branches and leaf morphology of male 

and female P. euphratica at different canopy heights. With the change in canopy height， the transformation speed 

between the branches and leaves of female plants was faster， while the biomass transformation efficiency of male 

plants was higher. There was an allometric growth relationship between male and female branches， leaf morphol‐

ogy， branch dry weight， leaf dry weight， and leaf morphology of P. euphratica in different diameter classes or 

different canopy layers. In the high canopy and mature development stages， P. euphratica may efficiently provide 

water and mineral elements for the leaves with large petiole length， the diameter of the petiole， and leaf area 

through shorter and thicker annual branches. It provides a theoretical basis for further understanding of the differ‐

ences in environmental adaptability between male and female P. euphratica and the distribution of male and fe‐

male in the future planting.
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