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浙江天童常绿阔叶林栲树爆芽物候格局研究
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摘　要 : 芽的活动和芽库动态反映了植物对环境的适应方式以及生活史对策。为了研究栲树 (C a s ta nop s is fa rg e 2
s ii)爆芽物候特征及其生活史对策 ,在 2008年 3～6月间对栲树自然种群的爆芽物候及芽变化进行了观察 ,定期记

录了栲树的爆芽情况 ,包括被标记标准枝的芽数、芽所处阶段等参数 ,分析研究了栲树的爆芽物候特征。结果表

明 :栲树芽的发育集中在 3～4月下旬 ,芽发育过程依其形态可分为 :休眠期 (第一阶段 B 0 )、萌动期 (第二阶段

B 1 )、爆芽期 (第三～第五阶段 B 2～B 4 ) 3个时期。爆芽各阶段种群、个体、小枝的物候参数基本相同。爆芽物候进

程在第三阶段为双峰曲线 ,在第四阶段和第五阶段呈单峰曲线。在林下和林窗两种生境下第三阶段爆芽物候在时

间上基本相同 ,而第四、第五阶段在时间上林下比林窗滞后。栲树在爆芽阶段并不存在早开始早结束的关系 ,虽然

芽进入各阶段的时间不同 ,但最终出叶时间相对集中。作为亚热带常绿阔叶树种栲树 ,爆芽物候受气候等多方面

因素的影响 ,其中春季温度为最重要的影响因素 ,长期适应的结果使得栲树爆芽物候与环境条件的变化相协调。
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A b s tra c t: B ud g row th a nd b ud re s ou rc e d e ve lopm e n t a re a re fle c tion of a p la n t’s a d ap tion to
the e nv ironm e n t a nd its life h is to ry s tra te g y. To inve s tig a te b ud b u rs t p he no log y a nd life h is to ry
s tra te g ie s of C a s ta nop s is fa rg e s ii, ob s e rva tions on the num b e r of b ud s , g row th p ha s e s of the
m a rke d s ta nd a rd b ra nc h, a nd a na lys is of its c ha ra c te ris tic s w e re re c o rd e d. R e s u lts s how e d
tha t C. fa rg e s ii g e ne ra lly b ud from M a rc h to la te Ap ril. B ud g row th c a n b e d iv id e d in to th re e
p ha s e s : b ud d o rm a nc y p ha s e ( the firs t p ha s e ) , b ud sw e lling p ha s e ( the s e c ond p ha s e ) , a nd
b ud b u rs t p ha s e ( the th ird to fifth p ha s e ) . The p he no log ic a l p a ram e te r d iffe re nc e am ong p op u2
la tion, ind iv id ua l, a nd tw ig in e a c h p ha s e w a s no t s ig n ific a n t. B ud b u rs t p he no log y ap p e a re d in
a c u rve of tw o m a jo r p e a ks in the th ird p ha s e a nd one m a jo r p e a k in the fo rth a nd fifth p ha s e.
B ud b u rs t p he no log y d isp la ye d s im ila r c ha ng e s in b o th und e rs to ry a nd c a nop y g ap s u rroun2
d ing s d u ring the s am e p e riod in the th ird p ha s e; w h ile in the fo rth a nd fifth p h ra s e , b ud b u rs t
p he no log y la g g e d am ong und e rs to ry p la n ts c om p a re d to thos e in the c a nop y g ap. A s to C.
fa rg e s ii, no re la tions h ip e x is te d in re g a rd s to e a rly g row th a nd firs t c om p le tion in the b ud b u rs t
p h ra s e. A lthoug h in va rious p h ra s e s , b ud g row th in d iffe re n t p e riod s d e ve lop e d in to le a f a lm os t
a t the s am e tim e. A s a s ub trop ic a l e ve rg re e n b roa d 2le a ve d fo re s t, the b ud b u rs t p he no log y of
C. fa rg e s ii is a ffe c te d b y va rious e nv ironm e n ta l fa c to rs , am ong w h ic h tem p e ra tu re in sp ring w a s
the m os t influe n tia l. The long te rm a d ap ta tion of p la n ts re s u lts in s ync h ron iza tion b e tw e e n b ud 2
b u rs t p he no log y a nd its e nv ironm e n t.
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　　植物物候是指植物受生物因子和非生物因子如

气候、水文、土壤等影响而出现的以年为周期的自然

现象 ,它包括植物的发芽、展叶、开花、叶变色、落叶

等现象 [ 1 ]。芽的发育是决定植物在生长季节生长

和发展的重要物候事件 [ 2 ]
,是植物物候研究的重要

内容之一 ,芽生长的结果直接影响到植物的发育和

竞争 ,并且直接影响到生态系统的净生产量 [ 3 ]。因

此 ,芽的研究不仅有助于了解植物对环境的适应方

式以及特殊的生活史对策 [ 4 ]
,而且有助于理解植物

属性对生态系统功能的影响 [ 5 ]。

已有研究表明 ,芽的生长发育受到多方面因素

的影响 [ 6 ]
,环境因素能够影响植物芽的发育进

程 [ 2 ]
,植物长期进化的结果使得植物爆芽和展叶等

物候因子与环境变化相协调 [ 7 ]
,温度、光周期、氮含

量、水分等环境因子是影响树木爆芽的重要因

素 [ 2, 8 - 12 ]
,昆虫取食和真菌等生物因素也是影响芽

生长和叶片萌发的重要原因 [ 13, 14 ]。Ka ta no r等在对

温带落叶阔叶树种研究中发现 ,春季温度会影响植

物爆芽的时间 [ 15 - 17 ]
;而 A id e等在对热带植物的研

究时发现降水是影响植物叶片发育的重要因子 [ 18 ]。

亚热带常绿阔叶林是我国面积最大的森林类型 [ 19 ]
,

冬季温和湿润 ,夏季高温多雨 ,雨热同期 ,这与冬季寒

冷的温带地区和全年高温的热带地区有明显不同 ,从

而可能导致该区植物的爆芽物候与温带和热带地区

存在差异 ,但目前我国关于常绿阔叶林有关爆芽物候

的研究还很少。栲树 (C a s ta nop s is fa rg e s ii)属壳斗

科栲属常绿树种 ,是亚热带常绿阔叶林中的主要建群

种和优势种 ,广泛分布于我国亚热带区域 ,不少学者

对以栲树为建群种或优势种的植物群落进行了较为

详尽的研究 [ 20 - 22 ]
,但对栲树爆芽物候的研究未见报

道。我们对栲树自然种群爆芽过程的特点和栲树爆

芽物候特征在不同生境条件下的变化 ,以及栲树芽萌

动早晚与萌动期的关系进行了研究 ,并运用爆芽进程

等爆芽物候指数分析了爆芽物候特征 ,为了解栲树生

活史对策和建立发芽期与气候因子模型提供基础依

据。

1　研究地区概况与研究方法

1. 1　研究地区概况

本研究于 2008年在浙江省宁波市天童国家森

林公园内展开 ,此地属于中亚热带地区 ,华东师范大

学在此建有野外观测站。这里气候为温暖湿润的亚

热带季风气候 ,全年温和多雨 ,四季分明。此地年均

温度为 1612℃; 最热月为 7 月 , 平均温度为

2811℃;最冷月为 1月 ,平均温度为 412℃;无霜期

23718 d。年平均降雨量为 137417 m m ,多集中在

夏季 (6～8月 ) ,占全年雨量的 35 %～40 % ,冬季冷

而干燥 ,雨量仅占全年的 10 %～15 % ,春季雨量一

般大于秋季。受梅雨锋系和台风影响 ,年内降水主

要有两个高峰期 ,各在 5、6月和 7、8月。地带性植

被是以栲树、米槠 ( C a s ta nop s is c a rle s ii)和木荷

(S c h im a s up e rb a )为优势种的常绿阔叶林 [ 20 ]。

1. 2　观测方法

于 2008年 3月至 6月 ,在浙江天童山选取株

高 3～4 m栲树 40株 ,记录每株植物生境 ,在每株

植株上选取不同方位的当年新生枝条 3～5个为标

准枝 ,用标记牌标记。在栲树开始出芽到展叶结束

时期内 ,每隔 3 d观察记录芽的生长状况。对于高

大的植株用 2 m 铝梯达到枝条位置进行观测。参

照 A la n和 J ohne ( 1996 )的划分标准 ,结合芽在生

长发育阶段的形态特征将出芽物候分为 5个阶段 ,

具体划分标准如下 :第一阶段 (B 0 阶段 )是指休眠

芽 ;第二阶段 (B1阶段 )是萌发期 ,指芽开始膨大到第

一片叶开始爆出时期内 ;第三阶段 (B2阶段 )是指第

一片叶开始爆出到第一片叶完全脱离芽轴时期内 ;第

四阶段 (B3阶段 )是指第一片叶脱离芽轴到所有叶脱

离芽轴时期内 ;第五阶段 (B4 阶段 )是指所有叶脱离

芽轴到叶完全展开时期内 (即出叶阶段 )。爆芽阶段

是芽从 B2阶段开始到 B4阶段结束的过程 ,且外界因

素对芽物候的影响主要是从 B2阶段开始的
[ 23 ]。

小枝水平的爆芽物候参数以所标记小枝上的芽

的平均值计算 ,个体水平的爆芽物候参数以所标记

的全部个体的小枝的平均值计算 ,种群水平的爆芽

物候参数以所标记全部个体所到达的百分比计算。

参照朱旭斌等 [ 24 ]定义的出叶物候参数的划分标准 ,

将爆芽物候参数划分为开始日期 ( F irs t b ud b u rs t

d a te )、高峰日期 ( Pe a k b ud b u rs t d a te )、持续时间

(D u ra tion )和结束日期 (L a s t b ud b u rs t d a te )。种

群、个体和小枝的爆芽数≥10 %时为该阶段的开始

日期 ,爆芽数 ≥50 %时为该阶段的高峰日期 ,爆芽

数≥90 %时为该阶段的结束日期 ,从开始日期至结

束日期间的时间为持续时间。根据植株每天爆芽的

数量计算种群的爆芽物候进程。

本次对栲树芽物候的研究开始于 2008年 3月
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2日 ,故规定 3月 2日为第 1 d (记为 1 ) , 2008年 3

月 3日为第 2 d (记为 2 ) ,依此类推。

1. 3　数据处理

在验证数据正态分布的基础上 ,应用 t检验比

较林下和林窗两种生境下的 B 2、B 3、B 4阶段爆芽物

候差异 ,统计种群、个体和小枝水平爆芽物候特征 ,

应用 Sp e a rm a n相关分析确定出芽早晚和出芽持续

时间的相关性。

2　结果

2. 1　种群、个体和小枝水平的爆芽物候

由表 1可见 ,栲树芽发育的持续时间为 3月中

旬至 4月下旬 ,各水平的爆芽物候参数在出芽的 3

个阶段基本相同 , B2阶段持续时间最长 , B 4 阶段持

续时间最短 ;且个体和种群水平的各阶段高峰期都

一致。B 2阶段在第 35 d达到高峰日期 , B 3 阶段在

第 41 d达到高峰 , B 4阶段在第 44 d达到高峰。爆

芽物候进程在 B 3、B 4 阶段基本相同 ,均呈单峰曲

线 , B 2阶段为双峰曲线 (表 1,图 1 )。栲树个体出芽

的开始日期、高峰日期、持续时间、结束日期的变化

规律见图 2, B 3和 B 4 中有些个体出芽高峰日期和

结束日期时间相同 ,在图中出现重合。

2. 2　不同生境的爆芽物候特征

观察林下和林窗栲树出芽物候特征发现 , B 2阶

段高峰日期以及结束日期在两种生境下时间一样 ;

B 3、B 4阶段开始日期、高峰日期和结束日期在时间

上林下栲树晚 ,持续时间更长 ,但是林下栲树和林窗

栲树各阶段的开始日期、持续时间、高峰日期和结束

表 1　浙江天童栲树幼树种群、个体和小枝水平的爆芽物候
Ta b le 1　B ud b u rs t p he no log y of C a s ta nop s is fa rg e s ii a t the le ve l of the p op u la tion, ind ivid ua l a nd

tw ig in Tia n tong M oun ta in, Zhe jia ng , C h ina

爆芽阶段　　　　　　　　
B ud b u rs t s ta te　　　　　　　　

种群 Pop u la tion

平均值
M e a ns
标准偏差

SD

个体 Ind ivid ua l

平均值
M e a ns
标准偏差

SD

小枝 Tw ig

平均值
M e a ns
标准偏差

SD

B 2阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 17 - 17 8. 59 19 10. 26

持续时间 D u ra tion ( d ) 25 - 24 9. 47 22 11. 80

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 35 - 36 5. 28 33 7. 50

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 44 - 43 5. 20 41 7. 47

B 3阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 35 - 36 4. 60 37 6. 45

持续时间 D u ra tion ( d ) 12 - 12 5. 21 9 6. 10

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 41 - 42 4. 25 41 5. 11

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 47 - 47 5. 07 48 6. 31

B 4阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 41 - 41 2. 59 43 3. 83

持续时间 D u ra tion ( d ) 9 - 7 4. 23 5 4. 48

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 44 - 46 3. 14 45 3. 83

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 50 - 48 4. 50 48 5. 48

图 1　栲树幼树种群的爆芽物候进程
Fig. 1　P roc e s s of b ud b u rs t p he no log y of C a s ta nop s is

fa rg e s ii p op u la tion in Tia n tong

M oun ta in, Zhe jia ng, C h ina

日期不存在显著差异 (见表 2 )。

2. 3　各阶段的开始日期与持续时间的关系

栲树爆芽阶段的开始日期、持续时间相关分析

结果 (表 3 )显示 , B2、B 3 阶段的开始日期分别与其

持续时间呈极显著负相关和显著负相关 ,且与 B 4

阶段的开始日期存在极显著正相关和显著正相关 ;

B 2、B 3阶段的持续时间与 B 4 阶段的持续时间存在

正相关。这些关系表明 ,栲树芽在各阶段的发育过

程中并不存在早开始早结束的关系 ,且越早进入

B 2、B 3阶段的芽该阶段的持续时间越长 ,说明虽然

不同植株进入爆芽的时间存在差异 ,但是出叶开始

时间 (B 4阶段 )却相对集中。
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图 2　浙江天童栲树个体开始日期 (●)、高峰日期 (▼ )、结束日期 (○)和持续时间变化
Fig. 2　Va ria tions of the firs t b ud b u rs t d a y (●) , p e a k b ud b u rs t d a te (▼ ) , la s t b ud b u rs t d a te (○) , a nd d u ra tion fo r

C a s ta nop s is fa rg e s ii ind iv id ua ls in Tia n tong M oun ta in, Zhe jia ng , C h ina

表 2　浙江天童林下和林窗栲树幼树爆芽动态比较
Ta b le 2　C om p a ris on of b ud b u rs t d ynam ic s b e tw e e n the und e rs to ry a nd c a nop y g ap of

C a s ta nop s is fa rg e s ii in Tia n tong M oun ta in, Zhe jia ng , C h ina

　爆芽阶段
B ud b u rs t s ta te

林下 U nd e rs to ry

平均值
M e a ns
标准偏差

SD

林窗 C a nop y g ap

平均值
M e a ns
标准偏差

SD

显著性水平
P 2le ve l

B 2阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 18 11. 58 19 6. 93 0. 561

持续时间 D u ra tion ( d ) 25 11. 95 24 8. 25 0. 828

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 34 6. 61 34 4. 65 0. 798

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 43 7. 20 43 4. 07 0. 563

B 3阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 36 5. 22 35 4. 38 0. 730

持续时间 D u ra tion ( d ) 12 6. 82 11 4. 25 0. 638

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 43 5. 13 41 3. 72 0. 18

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 48 6. 50 46 4. 19 0. 459

B 4阶段

开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te ( d ) 41 2. 59 42 2. 64 0. 502

持续时间 D u ra tion ( d ) 9 5. 93 6 2. 75 0. 202

高峰日期 Pe a k b ud b u rs t d a te ( d ) 44 2. 86 44 3. 30 0. 293

结束日期 L a s t b ud b u rs t d a te ( d ) 50 5. 74 47 3. 56 0. 240
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表 3　浙江天童栲树个体水平的开始日期和爆芽持续时间的相关分析
Ta b le 3　C o rre la tion a na lys is fo r the firs t b ud b u rs t d a te a nd d u ra tion of C a s ta nop s is fa rg e s ii

a t the le ve l of ind ivid ua l in Tia n tong M oun ta in, Zhe jia ng , C h ina

爆芽阶段
B ud b u rs t s ta te

B 3开始日期
Firs t b ud b u rs t

d a te of B 3

B 4开始日期
Firs t b ud b u rs t

d a te of B 4

B 2持续时间
D u ra tion of B 2

B 3持续时间
D u ra tion of B 3

B 4持续时间
D u ra tion of B 4

B 2开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te of B 2 0. 163 ns 0. 233 ns - 0. 863 33 - 0. 166 ns - 0. 26 ns

B 3开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te of B 3 0. 446 33 0. 060 ns - 0. 399 3 - 0. 045 ns

B 4开始日期 Firs t b ud b u rs t d a te of B 4 - 0. 074 ns 0. 17 ns - 0. 188 ns

B 2持续时间 D u ra tion of B 2 0. 295 ns 0. 382 3

B 3持续时间 D u ra tion of B 3 0. 535 33

3 :相关性显著 (双尾检验 ) ; 33 :相关性极显著 (双尾检验 ) ; ns :无相关 (双尾检验 )。
3 : C o rre la tion is s ig n ific a n t a t 0105 le ve l ( 2 2ta il) ; 33 : C o rre la tion is s ig n ific a n t a t 0101 le ve ( 2 2ta il) ; ns : U nc o rre la te d ( 2 2ta il) .

3　讨论

3. 1　爆芽物候特征

栲树芽的发育在 3月中旬至 4月下旬 ,芽的持

续时间 B 2 阶段最长 , B 4 阶段最短。由于 B 3 和 B4

阶段持续时间短 ,使得部分个体爆芽高峰日期和结

束日期相同。对于 B2 持续时间最长的原因 ,一方

面根据前人的研究发现 ,植物的芽要经过冷却和强

迫两个阶段才能爆芽 ,除了要经历一段时间的低温 ,

还要经历 0℃以上的强迫阶段 ,幼叶才能突破芽的

束缚 [ 8 ]
,累计日照和均温在树木的萌动期有重要的

作用 [ 25 ]
;另一方面 ,在本研究过程中发现 ,较早进入

B3阶段的芽 ,在后来突然气温回冷时大部分都脱落

死亡 ,因此植物可能是通过延长 B 2 阶段的持续时

间来应对突然的气候变化 ,这也是栲树在长期的进

化过程中对气候条件的一种适应性策略。B 4 阶段

持续时间最短 ,可能是当时的光照、温度、水分等环

境条件较好 ,适宜叶片发育。有关芽对气候条件的

具体适应机制有待进一步研究。

长期适应的结果使得植物爆芽和展叶等物候因

子与环境变化相协调 [ 7 ]。在本研究中对出芽和出

叶 (B 2、B 3阶段和 B 4 阶段 )的相关分析显示 ,栲树

幼树爆芽过程中并不存在早爆芽早结束的关系 ,并

且爆芽越早其持续时间越长。栲树的这种出叶方式

可以降低不同个体出叶时间的差异 ,使得个体出叶

开始时间相对集中。叶片通过同步抽生 ,一方面在

较短时间内产生大量新叶使昆虫饱食 ,达到减少虫

食的目的 [ 26 - 31 ]
, L owm a n

[ 32 ]也发现叶片萌发生长

方式与虫食率有关 ,叶片同步生长是逃避昆虫取食

的一种策略。另一方面 ,同种植物通过集中出叶与

其它植物出叶产生出叶动态上的差异 ,出现了生态

位的分化 ,使得不同植物在光、温度、水分等资源有

限的条件下 ,都能顺利完成生活史过程 ,从而有利于

群落生物多样性的维持和结构的稳定。

3. 2　不同生境的爆芽物候特征

本研究中 , B 2阶段高峰日期和结束日期在两

种生境下时间相同 ; B 3、B 4 阶段开始日期、持续

时间、高峰日期和结束日期在时间上林下栲树比

林窗栲树晚。这是因为气候因子特别是春季温

度变化对植物开始爆芽有很大的影响 [ 3 3 , 3 4 ]
,在

爆芽初期由于气候条件差、温度低 , B 2 阶段一些

高大落叶乔木叶片尚未展开 ,林下和林窗光照等

物候条件并无差别 ;随着温度逐渐升高及各项气

候条件的变化 ,林上层乔木叶片逐渐展开 ,林下

光照减少甚至无光照 ,导致林下栲树出芽变慢 ,

落后于林窗栲树 ,这也是栲树对群落环境和资源

利用的一种适应方式。H o op e r等 [ 3 5 ]在研究一

个落叶阔叶林时也发现 ,由于物候期的差异 ,不

同物种通过相互作用而提高资源利用效率 ,增加

群落生产力水平 ,并能维持较高的物种多样性。

4　结论

本文的研究对象为亚热带常绿树种栲树 ,爆芽

物候受气候等多方面因素的影响 ,春季温度是最重

要的影响因素。在栲树爆芽过程中 , B 2阶段持续时

间最长 , B4阶段持续时间最短 ;不同生境下 (林窗和

林下 )栲树爆芽物候没有显著差异 ;且栲树爆芽物

候不存在早出芽早结束的关系 ,即出叶具有同步性。
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