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浙江天童常绿阔叶林演替系列植物叶片的凋落节律
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摘 要 叶片凋落节律是植物的主要功能策略之一，探索演替共有种( 至少存在于 3 个阶
段) 和更替种( 各阶段特有种) 的叶片凋落节律对于理解森林演替过程中物种的更替机制具
有重要意义。本研究选择浙江天童常绿阔叶林 4 个演替阶段，通过对 4 个共有种和 6 个更
替种叶片凋落季节动态的调查，探讨了共有种的凋落节律是否在不同演替阶段存在差异，

以及共有种和更替种叶片凋落节律的差异。结果显示，演替对共有种马尾松( Pinus masso-
niana)、木荷( Schima superba) 和栲树( Castanopsis fargesii) 的叶片凋落节律具有显著影响( P
＜0．05) ，而对柃木( Eurya japonica) 无显著影响。共有种与该演替阶段特有更替种叶片凋落
节律的差异在不同演替阶段表现不同。演替第一阶段的马尾松、木荷与石栎( Lithocarpus
glabra)、檵木( Loropetalum chinense) 叶片凋落节律差异显著( P＜0．05) ; 演替第二阶段的木
荷与山矾( Symplocos caudate) 叶片凋落节律有显著差异( P＜0．05)。栲树与苦槠( Castanopsis
sclerophylla) 叶片凋落节律有显著差异( P＜0．05) ; 演替第四阶段的木荷、栲树、柃木与天竺
桂( Cinnamomum pedunculatum)、连蕊茶( Camellia cuspidate) 叶片凋落节律存在显著差异( P
＜0．05) ，其他无显著差异。综上表明，部分演替共有种叶片凋落节律随森林演替发生改变，

而另外部分不发生改变。在同一演替阶段，绝大部分演替共有种和更替种的叶片凋落节律
存在差异。演替共有种和更替种叶片凋落节律的变化反映了植物在叶片物候方面对演替
过程中微环境变化的多样适应策略。
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Abstract: Litterfall dynamic is one of the functional strategies in plant species． Exploring litterfall
dynamics of overlapping ( i． e．，co-occurring at three successional stages at least) and turnover
( i．e．，occurring at one successional stage only) species is important for understanding mecha-
nisms underlying species replacement during forest succession． In this study，seasonal dynamics
of litterfall over 4 overlapping species and 6 turnover species were investigated in four succession-
al stages in evergreen broadleaved forests in Tiantong National Forest Park ( 29．45° N，121．97°
E) ，Zhejiang Province． Then differences in litterfall dynamics were examined between overlap-
ping species at different successional stages，and between overlapping and turnover species． The
results showed that，in addition to Eurya japonica ( P＞0．05) ，litterfall dynamics in overlapping
species of Pinus massoniana，Schima superba and Castanopsis fargesii ( P＜0．05) were signifi-
cantly affected by forest succession． Differences in litterfall dynamics between overlapping and
turnover species were successional stage-dependent． Specifically，at the first successional stage，
there were significant differences in litterfall dynamics among P． massoniana，S． superba，Litho-
carpus glaber and Loropetalum chinense ( P＜0．05) ． At the secondary successional stage，litterfall
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dynamics varied significantly between S． superba and Symplocos caudata ( P＜0．05) and between
C． fargesii and C． sclerophylla ( P＜0．05) ． At the fourth successional stage，litterfall dynamics of
S． superba，C． fargesii，Eurya japonica，Cinnamomum pedunculatum and Camellia cuspidata dif-
fered significantly ( P＜0．05) ． There was no significant difference in litterfall dynamics between
other species． In summary，litterfall dynamics changed partly for overlapping species during forest
succession． At the same successional stage，litterfall dynamics differed significantly between over-
lapping and turnover species． Changes of litterfall dynamics in overlapping and turnover species
indicate divergent strategies in leaf phenology for plants to adapt to the microenvironment shift
with forest succession．

Key words: litterfall，seasonal dynamics，overlapping species，forest succession．

植物凋落物是森林生态系统降解者的主要能量

和物质来源( 范春楠等，2014) ，是森林生态物质循

环过程的重要组成部分( Witkamp，1963) ，在维持土

壤肥力( Berg et al．，1991; 张庆费等，1999a) ，促进森

林 生 态 系 统 养 分 循 环 方 面 起 着 重 要 作 用

( Httenschwiler et al．，2005) 。叶片凋落动态不仅是

森林动态的基础，与其相关的叶寿命和凋落节律也

是植物 的 主 要 功 能 策 略 之 一 ( Ｒeich et al．，1992;

Chapin et al．，1996) ，是群落生态过程与功能的基础

( Naeem et al．，2003) 。因此，植物叶片凋落动态是

森林土壤学、生物地球化学和群落生态学等的重要

研究内容( 吴承祯等，2002) 。
目前，国内外关于叶凋落物的研究主要集中在

凋落物产量、组成、分解和动态方面。有关凋落物动

态的研究已有较多报道，例如: Bray 等( 1964) 、王凤

友( 1989) 先后对全球范围生物群区的森林凋落物

动态变化作了综述报道。侯玲玲等( 2013) 曾对小

兴安岭 10 种典型森林群落凋落物量及其动态进行

了研究。对常绿阔叶林植物凋落物动态的研究也较

多( 官丽莉等，2004; 邹碧等，2006; 阎恩荣等，2008;

王梦君等，2014) 。但是，以往的研究多集中在群落

或生态系统水平，而对森林演替过程中物种水平叶

凋落节律的研究较少。研究不同物种叶凋落节律的

差异，尤其是凋落高峰的异同，不仅对于揭示森林演

替过程中物种的功能适应策略具有重要的科学意

义，也可以深入了解植物凋落节律变化对森林养分

循环和碳循环过程的影响。
研究表明，植物凋落物凋落节律主要受气候环

境因子和物种本身的生理生态特性的共同影响( 郑

征等，2006) 。森林演替过程中，一方面群落环境因

素发生变化。演替前期林下光照充足，但土壤温湿

度变化剧烈、土壤养分匮乏。随着植物群落的演替，

群落生态环境( 除群落内的光照强度明显变弱外)

也逐渐向良好的方向发展，土壤养分和水分增加。
另一方面，树种组成及结构，尤其是优势种发生更

替，有的物种可以存在于几个演替阶段( 定义为共

有种( Yang et al．，2014) ) ，而有的物种在下一演替

阶段会消 失，被 新 的 物 种 所 代 替 ( 定 义 为 更 替 种

( Yang et al．，2014) ) 。随着演替的进行，微环境发

生变化，共有种不仅所扮演的群落学角色不同，也对

演替过程中不断变化的环境的适应能力存在差异

( 李庆康等，2002) ，因此，其叶片的生理生态过程可

能不同。那么伴随着森林演替，共有种的叶凋落节

律在不同演替阶段间是否同步呢? 同时，共有种与

更替种的叶片凋落节律是否也存在显著差异呢? 以

往的研究对此问题并未给予足够的重视。
如前所述，我们做出如下推测: 首先，在演替过

程中，随着群落郁闭度增大，林下光照供给性减小

( 张庆费等，1999b) ，土壤养分和水分供给性增加

( 王希华等，2004; 阎恩荣等，2008) ，如果共有种受

环境变化影响较小，自身生理生态特性随演替没有

显著变化，其叶片凋落节律在不同演替阶段间可能

无显著差异( 备择假说 1) ; 反之，如果共有种受环境

因子影响较大，自身生理生态特征随演替发生显著

变化，那么其叶片凋落节律则在不同演替阶段间具

有显著差异( 零假说 1) 。其次，在同一演替阶段，共

有种和更替种的生理生态特性不同，加之它们所处

的群落学角色不同，其竞争能力存在差异( 丁圣彦

等，1999) ，那么其叶片凋落节律可能会表现出不同

的模式。此外，如果它们之间对资源有相同或相似

需求时，那么其叶片凋落节律可能会存在显著差异

( 备择假说 2) 。相反，如果共有种和更替种对资源

的需求差异很大，能稳定共存，那么两者的叶片凋落

节律不会发生显著差异( 零假说 2) 。
为了检验以上 2 个科学假说，本研究以浙江天

童常绿阔叶林次生演替系列为对象，通过对主要共
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有种和更替种叶片凋落季节动态的调查和分析，探

索共有种的凋落节律是否在不同演替阶段存在差

异，以及共有种和更替种的叶片凋落节律是否存在

差异。

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

研究地点位于浙江省宁波市天童国家森林公园

( 29．8° N，121．78° E) ，其自然条件参见文献( 宋永

昌等，1995) 。由于不同干扰强度的差异和受保护

年限的不同，自公园外围至玲珑岩一带发育着处于

不同演替阶段的次生常绿阔叶林，其他主要演替阶

段包括: 演替前期的石栎( Lithocarpus glaber) +檵木

( Loropetalum chinense) 灌丛，演替中期的针叶林马尾

松( Pinus massoniana) 群落和针阔混交林马尾松+木

荷( Schima superba) 群落，演替中后期的木荷群落与

栲树( Castanopsis fargesii) 群落。各群落特征参见文

献( 丁圣彦，1999) 。
阶段划分的基本原则是: ( 1) 根据群落现状的

可观察性，即所划分的不同阶段有其对应的现状群

落可供对照; ( 2) 各阶段植物群落具有特征性的优

势种; ( 3) 群落的年龄级可以确定，即每一个阶段对

应确定的年龄级( 宋永昌，2013) 。根据这一原则，

我们所确定的演替系列与我国研究者在鼎湖山、黑
石顶、缙云山、武夷山和天台山，以及云贵高原等地

所开展的常绿阔叶林演替阶段的划分基本是一致

的。本研究所选的 4 个演替阶段来源于以上次生演

替系列，各样地的详细特征见表 1。

1. 2 物种选择

依据天童常绿阔叶林次生演替不同阶段的物种

组成特征，筛选出具有代表性的共有种和更替种。
共有种选择的依据是其在至少 3 个演替阶段存在，

选择的物种有马尾松、木荷、栲树和柃木( Eurya ja-
ponica) ，其中马尾松、木荷和栲树分别是各演替阶

段的优势种，而柃木是非优势共有种。更替种的选

择依据是其仅存在于某一演替阶段，选择的物种有

石栎+檵木群落的石栎和檵木，马尾松+木荷群落的

苦槠( Castanopsis sclerophylla) 和山矾( Symplocos cau-
date) ，栲树群落的天竺桂( Cinnamomum peduncula-
tum) 和连蕊茶( Camellia cuspidate) 。
1. 3 凋落物收集

在每个演替阶段随机设置了 3 个面积为 10 m×
10 m 的重复样地，每个样地均匀地设置 3 个凋落物

收集筐。收集筐由尼龙纱网和铁丝网编织而成，近

似圆形形状，上口面积为 0．5 m2，网眼大小为 0． 2
mm，由钢丝固定在所设置的地点，纱网底端距地面

10 cm 以上。实验共持续 1 年时间，于每月末收集

凋落物 1 次，共 12 次。每月将收集到的凋落物全部

带回实验室，以各个收集筐为单位，根据植物种类对

凋落叶进行区分。分类完成后，将各样品置于 70 ℃
烘箱中烘干至恒重后称重并记录。
1. 4 数据处理

为了揭示演替共有种和更替种叶片凋落物的凋

落动态，对于每个物种，按每月每个样地的叶片凋落

量进行统计，然后折算到样地水平，3 个样地作为重

复。每个物种的叶片月凋落量、年凋落量用3个样

表 1 浙江天童常绿阔叶林次生演替系列各演替阶段的样地特征
Table 1 Characteristics of selected plots along a secondary successional series in evergreen broad-leaved forests in Tiantong
National Forest Park，Zhejiang Province
演替阶段和
群落类型

林龄
( a)

海拔
( m)

坡度
( ° )

坡向 高度
( m)

盖度
( %)

主要优势物种 共有种 更替种

Ⅰ: 石栎+檵木灌丛 17 164 25 SE 20° 5 100 马尾松 Pinus massoniana
石栎 Lithocarpus glabra
檵木 Loropetalum chinense

马尾松 Pinus massoniana
木荷 Schima superba

石栎 Lithocarpus glabra
檵木 Loropetalum chinense

Ⅱ: 马尾松+木荷群落 50 121 5 SE 45° 15～20 95 马尾松 Pinus massoniana
木荷 Schima superba
栲树 Castanopsis fargesii

马尾松 Pinus massoniana
木荷 Schima superba
栲树 Castanopsis fargesii
柃木 Eurya japonica

苦 槠 Castanopsis sclero-
phylla
山矾 Symplocos caudate

Ⅲ: 木荷群落 70 163 20 SE 70° 20 95 木荷 Schima superba 马尾松 Pinus massoniana
木荷 Schima superba
栲树 Castanopsis fargesii
柃木 Eurya japonica

Ⅳ: 栲树群落 150 196 26 SE 45° 25 90 栲树 Castanopsis fargesii 木荷 Schima superba
栲树 Castanopsis fargesii
柃木 Eurya japonica

天竺桂 Cinnamomum pe-
dunculatum
连蕊茶 Camellia cuspidate
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地的平均值表示。月凋落量为该物种当月叶片凋落

量，年凋落量为该物种 12 个月内叶片凋落量之和。
在统计分析过程中，首先采用单因素方差分析

法( one-way ANOVA) 确定演替对共有种叶片凋落节

律的影响，以及更替种之间叶片凋落节律的差异。
对于前者，在按月对每个共有种的叶凋落量完成计

算后，其中为了排除个体大小的影响，将共有种和更

替种叶片月凋落量折合成当月凋落量占本物种年凋

落量的百分比后再进行计算，称其为叶片月凋落量

百分比，用以表征凋落节律。在单因素方差分析中，

将演替阶段看作自变量，每个物种的月凋落量百分

比看作因变量。然后，采用成对比较检验比较每个

物种叶片月凋落量百分比是否在不同演替阶段间具

有显著差异。对于更替种之间叶片凋落节律的差

异，则将更替种的种类看作自变量，将叶片月凋落量

百分比看作因变量。然后，采用成对比较检验比较

叶片月凋落量百分比是否在不同更替种间具有显著

差异。

其次，采用 LSD 检验比较在同一演替阶段中，

共有种和该演替阶段特有更替种之间是否存在叶片

凋落节律的差异。将所有的共有种和更替种的种类

组成看作自变量，将其叶片月凋落量百分比看作因

变量进行单因素方差分析。在以上分析前，对各组

数据进行了方差齐性检验，满足方差齐性的情况下

采用最小差别( least significant difference，LSD) 法进

行成对 比 较，反 之 采 用 Dunnett 法。数 据 分 析 在

SPSS 19．0 中完成。

2 结果与分析

2. 1 演替共有种的叶片凋落量及凋落节律

单因素方差分析表明，马尾松、木荷和栲树在各

自的演替系列下叶片的月凋落量存在显著差异( 图

1～图 3) ，但是柃木叶片月凋落量没有显著差异( 图

4) 。对于叶凋落量百分比，除了个别月外，马尾松、
木荷 和 栲 树 在 大 部 分 月 份 均 存 在 显 著 差 异 ( P
＜0. 05) ，且叶凋落高峰在不同演替阶段存在错位现

图 1 演替共有种马尾松叶片的月凋落量
Fig．1 Litterfall production of Pinus massoniana in different succession stages
数值为平均值±标准差。同一月份的不同小写字母表示演替阶段间差异显著( P＜0．05) 。下同。Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ同表 1。

图 2 演替共有种木荷叶片的月凋落量
Fig．2 Litterfall production of Schima superba in different succession stages
Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ同表 1。
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图 3 演替共有种栲树叶片的月凋落量
Fig．3 Litterfall production of Castanopsis fargesii in different succession stages
Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ同表 1。

图 4 演替共有种柃木叶片的月凋落量
Fig．4 Litterfall production of Eurya japonica in different succession stages
Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ同表 1。

象。柃 木 仅 在 4 和 12 月 份 存 在 显 著 差 异 ( P
＜0. 05) ，其他月份无差异( 图 5) 。

马尾松叶片的凋落节律在演替第Ⅰ和第Ⅱ阶段

属于三峰型，在第Ⅲ阶段属于双峰型( 图 5A) 。在

演替第Ⅰ阶段，其峰值第 1 次出现在生长季开始( 4
月) ，第 2 次出现在 9 月，第 3 次出现在 12 月。第Ⅱ
演替阶段的 3 个凋落高峰分别在 4、8 和 10 月，其中

最后一次到全年的凋落最高峰。第Ⅲ阶段的第一个

高峰在 4 月，次高峰为 7 月。
木荷叶片的凋落节律在 4 个演替阶段均属于三

峰型，分 别 为 4—5 月、8—9 月 和 11—12 月 ( 图

5B) 。凋落最高峰在演替第Ⅰ、Ⅱ和Ⅲ阶段均出现

在 11—12 月，在第Ⅳ阶段，其凋落最高峰在 5 月。
栲树叶片的凋落节律在演替第Ⅱ、Ⅲ和Ⅳ阶段

均属于双峰型( 图 5C) 。在演替第Ⅱ和Ⅳ阶段，其最

高峰均出现在 6 月，次高峰出现在 9 月。在演替第

Ⅲ阶段，其最高峰在 8 月，次高峰在 6 月份。
柃木叶片的凋落节律在演替第Ⅱ阶段属于双峰

型，峰值分别在 5 月和 12 月。第Ⅲ和第Ⅳ阶段属于

单峰型，峰值在 5 月( 图 5D) 。
2. 2 演替更替种的叶片凋落量及凋落节律

单因素方差分析表明，不同更替种叶片月凋落

量存在显著差异，其中石栎的年凋落量显著大于其

他更替种( 图 6) 。对于凋落节律，更替种叶片月凋

落量百分比在 1、10 和 11 月无差异，其他月份均存

在显著差异( P＜0．05) 。
在演替第Ⅰ阶段，石栎叶片的凋落节律属于四

峰型( 图 7) ，分别出现在 2、5、8 和 10 月，其中 8 月

达到最高峰。檵木属于双峰型，主要集中在 5—7 月

和 10—12 月。在演替第Ⅱ阶段，苦槠和山矾叶片的

凋落节律属于双峰型( 图 7) ，前者峰值出现在 5 和 9
月，其中最高峰在 5 月，后者峰值主要集中在 5—6
月和 11—12 月。在演替第Ⅳ阶段，天竺桂属于单峰

型( 图 7) ，峰值出现在 8 月。连蕊茶叶片的凋落节

律属于单峰型( 图 7) ，峰值出现在 5 月。
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图 5 演替共有种的叶片凋落动态
Fig．5 Litterfall dynamics of overlapping species
F 和 P 表示不同演替阶段共有种月凋落量百分比的单因素方差分析结果。凋落量百分比 = 本物种叶片当月凋落量 /本物种叶片年凋落量。
Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ同表 1。

图 6 演替更替种叶片的月凋落量
Fig．6 Litterfall production of turnover species in different succession stages
数据为平均值±标准差。同一月份中的不同小写字母表示物种间差异显著( P＜0．05) 。

2. 3 演替共有种和更替种叶凋落节律的差异

同一演替阶段共有种和更替种的叶片月凋落量

百分比在每个月的差异性不同( 图 8、9、10) 。演替

阶段Ⅰ，马尾松和石栎叶片的月凋落量百分比在 1、

5 和 6 月无差异，在 2、3、7、8、9、10、11 和 12 月差异

显著( P＜0．05) 。木荷和石栎叶片的月凋落量百分

比在大部分月份存在差异( P＜0．05) ( 除 5 和 6 月

外) 。马尾松、木荷与檵木叶片的月凋落量百分比
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图 7 演替更替种的叶片凋落动态
Fig．7 Litterfall dynamics of turnover species
F 和 P 表示不同更替种月凋落量百分比的单因素方差分析结果。凋落量百分比=本物种叶片当月凋落量 /本物种叶片年凋落量，下同。

图 8 演替阶段Ⅰ共有种与更替种叶片月凋落量百分比的差异
Fig．8 Difference in monthly percentage of litterfall production between overlapping species and turnover species at the first
successional stage
同一月份中的不同小写字母表示物种间差异显著( P＜0．05) 。

图 9 演替阶段Ⅱ共有种与更替种叶片月凋落量百分比的差异
Fig．9 Difference in monthly percentage of litterfall production between overlapping species and turnover species at the se-
condary successional stage
同一月份中的不同小写字母表示物种间差异显著( P＜0．05) 。

均存在差异( P＜0．05) ; 演替阶段Ⅱ，共有种马尾松、
木荷和柃木与更替种苦槠的叶片凋落量百分比在部

分月份无显著差异，栲树与苦槠叶片月凋落量百分

比均存在显著差异( P＜0．05) ( 除 7 月外) 。马尾

松、栲树、柃木与山矾叶片凋落量百分比在 1、2、5、
6、12 月份有显著差异( P＜0．05) ，其他月份均无显著
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图 10 演替阶段Ⅳ共有种与更替种叶片月凋落量百分比的差异
Fig．10 Difference in monthly percentage of litterfall production between overlapping species and turnover species at the
fourth succession stage
同一月份中的不同小写字母表示物种间差异显著( P＜0．05) 。

差异，而木荷和山矾叶片凋落量百分比大部分存在

显著差异( P＜0．05) ( 除 1 和 4 月外) ; 演替阶段Ⅳ，

共有种木荷与更替种天竺桂和连蕊茶叶片凋落量百

分比均存在显著差异( P＜0．05) ( 除 10 和 11 月外) 。
栲树与天竺桂叶片凋落量百分比均存在显著差异

( P＜0．05) ( 除 7 月外) ，和连蕊茶叶片凋落量百分比

在 4—6 月存在显著差异( P＜0．05) ; 柃木与更替种

天竺桂和连蕊茶叶片凋落量百分比存在显著差异

( P＜0．05) ( 除 1 和 2 月外) 。

3 讨 论

3. 1 演替对共有种叶片凋落量和凋落节律的影响

结果显示，演替对马尾松、木荷和栲树叶片的月

凋落量有显著影响，而柃木月凋落量无差异( 图 1 ～
图 4) 。随着演替的进行，马尾松、木荷和栲树的群

落学地位及数量发生明显变化( 丁圣彦等，1999) ，

其凋落量也会发生显著变化，而柃木一直处于灌木

层，凋落量差异不大。
对于凋落节律，马尾松、木荷和栲树在各自的演

替系列下叶片月凋落量百分比在大部分月份均存在

显著差异( P ＜0．05) ，说明马尾松、木荷和栲树凋落

节律在不同演替阶段表现出不同的趋势，即演替对

马尾松、木荷和栲树的凋落节律存在显著影响。这

个研究发现符合本研究所提出的零假说 1。马尾松

叶片月凋落量百分比仅在 4 月份无显著差异，马尾

松一般在 11—12 月份长出新枝，次年春末夏初( 4
月) 长出新叶，各演替阶段在 4 月均存在凋落高峰，

可见其受物种本身特性的影响。马尾松叶片月凋落

量百分比在其他月份均存在显著差异，马尾松在演

替第Ⅰ阶段是优势种，在演替第Ⅱ和Ⅲ阶段是非优

势种，到了演替第Ⅳ阶段已经消失，马尾松的光合作

用能力大幅度下降，而物质分解代谢却逐渐增强

( 丁圣彦等，1999) ，这说明马尾松生理生态特征发

生显著变化，可能会影响到叶片的凋落节律。相对

于演替第Ⅰ和Ⅱ阶段，演替第Ⅲ阶段马尾松仅在 4
和 7 月有凋落高峰，可能由于随着生理特性能力的

减弱，通过减少叶片凋落次数，即延长叶寿命来增加

资源利用时间，从而提高碳获取能力( Ｒeich，1993;

Westoby et al．，2002) 。
木荷本身有很高的光合能力，同时又有较低的

光补偿点，因而有着广泛的生态适应性 ( 李昊民，

2004) ，在研究地区的 4 个演替阶段能够广泛分布。
在演替第Ⅰ、Ⅱ和Ⅲ阶段，木荷均处于生长旺盛期，

是构成群落的潜在优势种和建群种，一般分布在乔

木层，所受光线限制较小，竞争能力较强，因而叶片

凋落最高峰基本相似。而在演替后期，其光合作用

速率和呼吸速率逐渐下降，物质代谢活力呈现逐渐

衰退的趋势( 丁圣彦等，1999) ，处于优势种栲树的

郁闭之下，不仅受到光限制，其养分竞争能力也较

弱，若植物生长受到养分胁迫，需要从老叶等组织中

转移养分，从而加速老叶衰老及落叶进程( Aerts et
al．，1999) ，另外，植物叶片在受到光照亏损时会加

速落叶来转移养分( Hemminga et al．，1999) 。因此，

相对中前期演替阶段，其叶片凋落最高峰提前在 5
月。同样的，由于演替不同阶段微环境的改变，栲树

叶片月凋落量百分比仅在 9 和 10 月份无显著差异，

说明栲树叶片的凋落节律也发生了改变。栲树在演

替第Ⅲ阶段凋落最高峰出现在 8 月，这可能是由于
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在此阶段，群落郁闭度较大，栲树处于亚乔木层，其

叶片凋落易受林内温湿度的影响，高峰出现在林内

温湿度较大的 8 月。而在演替第Ⅳ阶段，栲树处于

乔木层，叶片物候直接受到群落外温湿度的调节，其

凋落高峰出现在气温回升、降雨量增加的 6 月( 官

丽莉等，2004) 。
柃木叶片月凋落量百分比在大部分月份中没有

显著差异，说明不同演替阶段柃木的凋落节律差异

不大，柃木在各演替阶段群落学角色变化很小，其自

身生理生态学特性变化较小，所以凋落节律在不同

演替阶段间差异不大。
3. 2 演替共有种和更替种叶凋落节律的差异

演替阶段Ⅰ，马尾松和石栎叶片的月凋落量百

分比 在 2、3、7、8、9、10、11 和 12 月 份 有 差 异 ( P
＜0．05) ，其他月份无差异。木荷和石栎叶片的月凋

落量百分比在大部分月份存在差异( P＜0．05) ，马尾

松、木荷与檵木叶片的月凋落量百分比均存在差异

( P＜0．05) 。演替阶段Ⅱ，马尾松和木荷与山矾叶片

凋落量百分比在大部分月份有显著差异( P＜0．05) ，

其他月份均无显著差异。演替阶段Ⅳ，栲树与天竺

桂和连蕊茶叶片凋落量百分比在大部分月份存在显

著差异( P＜0．05) 。说明同一演替阶段中，共有种和

更替种凋落节律存在差异。一般来说，生活在同一

个群落中的物种，由于其群落优势地位和竞争能力

的不同，它们在同一种生境中获取资源的能力发生

差异( 朱旭斌等，2006) 。马尾松、木荷和栲树分别

是演替阶段Ⅰ、Ⅱ和Ⅳ的优势种，一般来说，优势种

的生态位宽度普遍较大，对资源的利用能力较强，对

环境的适应能力较强，分布较广( 杜道林等，1997) ，

对更替种形成较大“压力”。共有种和更替种生理

特性不同，其叶片在其形态特征以及功能上存在权

衡( Shipley et al．，2006) ，将直接影响到植物的基本

行为和功能( 张林等，2004) ，这导致更替种植物采

用不同于共有种的生活史策略，将可能会影响到凋

落节律。
此外，如果生活在同一生境的共有种和更替种

之间利用相同资源或对资源有相似需求，可能会使

生态位重叠大，造成更替种和共有种之间竞争激烈，

从而发生生态位分化( 胡正华等，2009) 。例如演替

阶段Ⅳ，木荷和柃木与连蕊茶叶片月凋落量百分比

基本都存在显著差异，说明共有种木荷和柃木与更

替种连蕊茶的凋落节律差异较大，可能是同属于山

茶科的木荷、柃木和连蕊茶虽然对资源需求相近，但

由于共存的极限相似性限制，则会导致两者在生态

位上分化( Szilgyi et al．，2009) 。叶片凋落节律的分

化也是生态位分化的一种表现形式。如果共有种和

更替种对资源的需求差异很大，那么两者的叶片凋

落节律不会发生显著差异。例如演替阶段Ⅱ，柃木

和苦槠没有差异，它们在群落中能稳定共存，苦槠高

大喜光乔木，而柃木是耐荫灌木，这对光能的利用有

互补作用，可以充分利用资源。不同物种凋落物候

的差异，通过相互作用而提高资源利用效率，增加群

落生产并能维持较高的物种多样性( Hooper，1998) 。
由此可见，植物叶片凋落节律在共有种与更替种存

在差异不是绝对的，随物种特性不同而不同。
总之，演替对所研究的共有种叶片凋落节律的

影响程度不同，随演替是否有显著差异，主要取决于

随着微环境的变化，物种本身生理生态特性是否发

生了显著变化。例如: 马尾松、木荷和栲树自身生理

生态特征变化较大，其叶片凋落节律会发生显著差

异，反之柃木无显著差异。由于在同一演替阶段的

共有种和更替种的生理生态特性和竞争力不同，部

分共有种与该演替阶段特有更替种叶片凋落节律存

在差异，这种差异可能是由于利用同一资源或对资

源有相似需求，种间竞争激烈，致使生态位分化，反

之可能不产生生态位分化，叶片凋落节律的差异是

生态位分化的一种表现形式。本研究由于时间、精
力等各方面因素的制约，选择的样本数量较少，且仅

测量了一年数据。因此，在今后的研究工作中，还需

要在样本数量和时间上进行扩展。另外，共有种和

更替种叶片凋落节律差异对森林养分循环和碳循环

过程的影响还有待进一步研究。
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