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浙江天童亚热带常绿阔叶林栲树叶片发育动态 

孙 灿 ，蔡永立 ， ，刘志国 r，杨 乐 ，。 (1．华东师范大学资源与环境学院，上海 200062；2．上海市城市化生态 

过程与生态恢复重点实验室，上海 200062) 

摘要 ：于 2008年 3-_6月，定期记录了浙江天童亚热带常绿阔叶林栲树 (Castanopsisfargesii)的展叶情况，包括标 

记枝的叶长、叶宽、叶面积 、叶干重、叶鲜重和叶绿素含量等指标。结果表明，所调查的栲树叶面积增加持续时间 

为 34 d，展叶速率最高达 40．5％ ·d～；成熟叶面积越大，其展叶速率越快 ；比叶重随叶面积增加呈波动变化 ，含水 

量在叶片发育过程中呈先增加后降低的变化趋势 ，叶绿素含量则随叶面积的增加而逐渐增高。对栲树展叶速率 、 

叶面积和叶属性之间的相关分析结果显示 ，展叶速率分别与叶面积、叶绿素含量在 O／=0．01水平上呈显著正相 

关，叶面积分别与含水量、叶绿素含量在OL=0．01水平上呈显著正相关 ；叶绿素含量与含水量在 O／=0．叭 水平上呈 

显著正相关。 
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Leaf Growth of Castanopsis fargesii in Evergreen Broad-Leaved Forest in Tiantong National Forest Park of Zhe- 
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Abstract：【』eaf expansion and leaf traits of Castanopsis fargesii，including leaf length，leaf width，leaf area，leaf dry mass 

per unit area and chlorophyll，together with leaf phenology，including timing of leaf emergence，duration of emergence， 

expansion，and leaf expansion rate，were investigated from the beginning of March to early June of 2008，in the evergreen 

broad—leaved forest in the Tiantong National Forest Park of Zhejiang，China．It was found that the leaf area increment dura— 

tion was 34 days；the highest leaf expansion rate 40．5％ ·d～ ；the larger the mature leaf area，the higher the leaf expan— 

sion rate；the specific leaf weight increased in a fluctuant way；the leaf water content increased in the first phase of leaf de— 

velopment and declined in the late phase；and the leaf chlorophyll content increased gradually with the leaf area．The cor- 

relation analyses of the leaf expansion rate，leaf area and leaf properties show that leaf expansion rate is positively and sig— 

nifieantly related to leaf area and chlorophyll content( =0．O1)separately．Leaf area is positively and significantly relat— 

ed to leaf water content and chlorophyll content(Ot=0．01)separately．Leaf chlorophyll content is also positively and sig- 

nifieantly related to leaf water content( =0．o1)． 
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植物发育的生态学主要研究植物生长发育与周 

围环境之间的关系。植物物候直接反映了气候变化 

的影响，特别是出叶物候能反映植物在时间上利用 

资源的策略⋯。出叶物候的变化将引起植物生长 

节律的变化 ，植物生长节律的变化往往会引起植 

物与环境关系的改变。出叶物候对气候变化响应的 

差异将影响植物碳获取的时间，甚至植物间和动、植 

物间的竞争与依赖关系也会发生深刻的变化_】I4]。 

叶片物候防御有3种可能的方式，即通过早抽生、同 

步生长以及快速展叶来躲避昆虫取食。叶片通过同 

步抽生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 。J。 

植物的展叶过程包括出叶(1eaf emergence)以 

及叶的伸展(1eaf expansion)、增厚等阶段 。展叶 

过程既受到自身遗传因子的制约 ，又受到水分、 

盐分、光照强度和 CO 浓度等环境因子的制约 ⋯̈， 

此外还受到昆虫、真菌等生物因子的影响⋯J。从物 

种进化水平来看，长期的进化和适应使物种的展叶 

过程和环境变化相协调，实现了物种对资源利用的 

最大化，形成了物种特有的展叶格局，因此物种的展 

叶格局，包括叶形态大小、展叶速率和数量动态，在 
一 定程度上能反映一个物种的生活史对策 。 
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快速展叶可以缩短叶片脆弱的展叶期，较早借助成 

熟叶片的硬度等防御方式来降低昆虫成活率，进而 

减少虫食口 16]。AIDE_l 认为在热带雨林中虫食与 

展叶速率之间不具有相关性，而 KURSAR等  ̈则 

认为展叶越快的植物，其叶片中营养含量越高，虫食 

率也越高，因此展叶速率与虫食的关系还有待于进 
一 步验证。 

亚热带常绿阔叶林是我国面积最大的森林类型， 

在世界森林植被中具有重要的作用和地位  ̈。栲树 

(Castanopsis fargesii)属壳斗科栲属常绿树种，广泛分 

布于我国亚热带区域，是浙江天童亚热带常绿阔叶林 

的主要建群种 卜 。该地区经济发达，人类干扰强 

烈，常绿阔叶林的片断化和退化现象十分严重，栲树 

的自然更新受到严重影响，且幼叶对植物适合度的贡 

献比老叶大 驯，因此，在幼叶时期，特别是展叶期， 

对叶片生长及叶群体动态进行研究有助于了解栲树 

的生活史对策。笔者主要研究植物展叶动态与其展 

叶过程中叶片属性问的关系。通过对栲树出叶物候 

的研究进一步了解其生活史对策，为今后深入探讨栲 

树种群生态学奠定理论基础，同时为栲树合理经营和 

天然更新机制研究提供科学依据。 

1 材料与方法 

1．1 研究区概况 

于2008年在浙江省宁波市天童国家森林公园 

内开展研究，该地位于中亚热带，建有华东师范大学 

野外观测站。该地属温暖湿润的亚热带季风气候 

区，全年温和多雨，四季分明。年均温度为 16．2 cc； 

最热月为 7月，平均温度为28．1℃；最冷月为 1月， 

平均温度为4．2 oC；年均无霜期 237．8 d。年平均降 

水量为 1 374．7 mill，多集中在夏季(6—8月)，占全 

年降水量的35％ ～40％，冬季冷而干燥，降水仅 占 

全年降水量的10％ ～15％，春季降水量一般大于秋 

季。受梅雨锋系和台风影响，年内降水主要有 2个 

高峰，分别在五六月和七八月。地带性植被是以栲 

树、米槠(Castanopsis carlesii)和木荷(Schima super- 

6n)为优势种的常绿阔叶林  ̈H 。 

1．2 采样与观测 

于2008年 3月 2日在宁波天童山选取株高 

3—4 m栲树 46株 ，为了消除方位差异，从每株栲 

树的东、南、西、北和中5个方位选取当年新生枝 

条为标准枝 ，用标记牌进行标记。在展叶阶段 内， 

每3 d观察记录栲树叶生长状况，每6 d测定叶片 

属性变化。 

栲树的叶面积测定记录始于4月 14日，故规定 

4月 14日为第 1天，记为 1，4月 15日记为2，依次 

类推。 

1．3 展叶速率及叶面积的测定 

以所标记小枝中 10％以上叶片长度达 0．5 cm 

时作为展叶开始，此时记为展叶第 1天，展叶后叶片 

长度达到 0．5 cm时开始用游标卡尺测定叶长、叶 

宽，用叶面积仪测定叶面积，至叶面积在连续 3次观 

测时不增加，即确认该叶片展叶结束，以 50％的叶 

片展叶结束时间作为栲树展叶的结束时间。展叶速 

率(1eaf expansion rate，r ，％ ·d一)计算公式  ̈为 ： 

r =100 X[e 一1] (1) 

式(1)中，s，和 S：_2次测量的叶片面积，cm ； 

次测量的问隔时间，d。展叶速率为 100％ ·d 指 

叶片面积每天增加 l倍。展叶持续时间指植物从展 

叶开始到叶面积、叶片数达到稳定的这段时间，包括 

叶面积持续时间(展叶周期)和叶片数持续时间(出 

叶周期)[21 J。 

1．4 含水量及比叶重测定 

展叶后每次观测时将5～10枚在野外采集的 

标记枝叶片带回驻地，采用电子天平测定叶片鲜 

重，测毕鲜重后的叶片在 80 下烘干至恒重，计 

算叶片含水量和比叶重(specific leaf weight)。叶 

片含水量 =(叶鲜重 一叶干重)／叶鲜重，比叶重 = 

叶干重／,f面积。 

1．5 叶绿素含量测定 

展叶后每次观测时将 5～10枚在野外采集的 

标记枝叶片带回驻地测定叶绿素含量。叶绿素含 

量为叶绿素 a与叶绿素 b含量之和，采用 7200型 

分光光度计分别在 663和645 nm波长处测定叶片 

丙酮提取液光吸收值后计算得到，具体测定方法 

见文献[22]。 

1．6 统计分析 

在验 证 数 据 呈 正态 分 布 的 基 础 上，应用 

Spearman相关分析确定叶片属性和展叶时间之间 

的相关性。 

2 结果与分析 

2．1 浙江天童栲树叶片发育动态 

2．1．1 叶面积动态 

浙江天童栲树叶面积变化动态见图 1。由图 1 

可知，栲树叶片生长变化趋势明显，在展叶之初其叶 

面积变化小，在展叶第22天叶面积开始迅速增加， 

第25天后叶面积陡增，第 34天叶面积达到最大，展 

叶阶段结束。栲树叶面积增加开始时间为 4月 14 

日，结束时间为5月 17日，持续时间为34 d。 
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叶面积测定始于2008年4月 14日， 

故规定4月 14日为第 1天，记为1，4月 15日记为2，依次类推。 

图1 浙江天童栲树叶面积动态 

Fig．1 Leaf area of Castanopsis如rgesii in 

Tiantong National Forest Park of Zhejiang 

2．1．2 展叶动态 

展叶速率在展叶期间呈现波动变化(图2)。在 

第 16一l9、25．28和 3l一34天增长速率快，在第 

19 5天展叶速率呈现下降趋势，且约在第 25天 

其展叶速率降至最低。栲树成熟叶面积与展叶速率 

之间相关显著(P<0．000 1，r=0．59)，即成熟叶面 

积越大，其面积增加速率也越大。 

2．2 浙江天童栲树叶片属性 

由图 3可知，在叶片发育过程中栲树比叶重变 

化明显，在展叶开始至第 19天变化小，第 19 5天 

下降；第25—31天栲树比叶重变化小，但始终低于 

展叶开始至第 25天的比叶重。 
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叶面积测定始于2008年4月 14日， 

故规定4月 14日为第 1天，记为 1，4月 15日记为2，依次类推。 

图2 浙江天童栲树展叶速率动态 

Fig．2 Leaf expansion rate of Castanopsis fargesii in 

Tiantong National Forest Park of Zhejiang 

栲树叶片含水量在展叶开始至第 25天呈上升 

趋势，第 25—31天呈下降趋势。叶片含水量在展叶 

第 1．7天增长缓慢，第 7一l3天基本平稳，第 13— 

25天增长加快(图3)。 

栲树叶片叶绿素含量在叶片发育过程中始终呈 

上升趋势，在展叶开始至第 l3天增长缓慢，第 13— 

31天增长加快(图3)。 

臻一 一 
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叶面积测定始于 2008年 4月 14日，故规定4月 14目为第 1天，记为 l，4月 15日记为2，依次类推。 

图3 浙江天童栲树叶片属性动态 

Fig．3 Leaf traits of Castanopsis fargesii in Tiantong National Forest Park of Zhejiang 

2．3 浙江天童栲树展叶速率、叶面积与叶属性之间 

的关系 

对栲树展叶速率、叶面积和叶属性之间的相关 

分析结果(表 1)显示，展叶速率分别与叶面积、叶绿 

素含量在 =0．01水平上呈显著正相关 ，叶面积分 

别与含水量、叶绿素含量在 OL=0．01水平上呈显著 

正相关 ，比叶重与展叶速率、叶面积以及其他叶属性 

之问相关不显著；叶绿素含量与含水量在 =0．01 

水平上呈显著正相关。上述结果表明：展叶速率快 

的叶片，叶面积大，叶绿素含量也高；叶面积大的叶 

片含水量和叶绿素含量也高。 

3 讨论 

对栲树出芽物候及其叶片发育动态的研究结果 

显示：展叶阶段持续时间较长，展叶速率呈波动性变 

化，且与成熟叶面积之间呈正相关。该结果表明栲 

树叶片在进化历程中已经形成独特的形态和出叶物 

候特征，这对其生存和有效防御虫食具有重要意义。 
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表 1 浙江天童栲树展叶速率、叶面积与叶属性的相关分析 

Table 1 Correlation analysis of leaf expansion rate，leaf 

area and leaf traits of Castanopsis fargesii in Tiantong Na- 

tional Forest Park of Zhejiang 

在 =0．05水平上相关显著(双尾检验)， 在 O／=0．Ol水平上 

相关显著(双尾检验)。 

展叶初始栲树叶面积增长缓慢，在第 25天后叶 

面积陡增，其原因是：(1)第 20天前后气温升高且 

雨水充足，叶片生长加快；(2)第 20天栲树叶片由 

最初展叶时的折叠状态开始展开，使得叶面积增加 

1倍，这种叶片生长方式在野外很少见。有研究 

表明，植物展叶时间与植物叶片属性之间显著相关； 

植物展叶时间早迟与成熟叶面积大小相关，即植物 

叶面积越大，展叶越迟。本研究结果表明栲树展叶 

也具有上述特征，即成熟叶面积越大，展叶越迟。 

植物叶片生长需要光照、水分和养料，在资源充 

足的环境中，植物对资源获取率高，能量和物质周转 

速度快，枝条和叶片生长速率快；而在资源贫乏的环 

境中，植物对资源的获取率低，能量和物质循环速度 

慢，枝条和叶片生长速率慢 。展叶速率的不同反 

映了常绿植物对环境资源利用的差异。幼叶通过增 

加展叶速率来缩短暴露于昆虫的时间以减少虫 

食【16,24]，从而提高植物的适合度。因此，在同样的 

昆虫取食压力下，叶面积小的叶片损失会大于叶面 

积大的叶片，因此，MOLES等  ̈提出了“叶面积小 

的物种的展叶速率应该比叶面积大的物种快”的假 

设。u 对草本植物群落的研究也表明叶面积大 

的物种具有较长的展叶期。而本研究结果与之相 

反。笔者发现栲树叶面积越大，其展叶速率就越大， 

展叶持续时间与叶面积无关，此与朱旭斌等 的研 

究结果基本一致。由于栲树叶面积大的叶片展叶较 

迟，此时温度、光照等条件较好，有利于其生长发育； 

另一方面，由于温度升高，导致昆虫取食压力增加， 

提高展叶速率有利于降低叶片的损失。而叶面积小 

的叶片往往提早展叶，此时昆虫数量和密度较低，从 

而躲避虫食。这就体现了栲树叶片物候防御的另外 

2种策略，即早抽生和快速展叶。至于第 25天后展 

叶速率突然下降的原因可能是由于第20天栲树叶 

片由折叠状态变为展开，使得其叶面积迅速增大，之 

后，其叶面积增长较小，导致展叶速率突然降低。 

叶片含水量和比叶重随叶片的成熟而逐渐增 

大，且均约在第 25天出现下降。一方面植物 N素 

营养、水分及其他营养物质是昆虫需要的资源，比叶 

重增大意味着 N素营养和含水量的降低，取食营养 

含量低的食物将使昆虫生长缓慢甚至患病，增加死 

亡几率，因此昆虫很少取食 比叶重较高的食物 j， 

这与本研究结果一致，即含水量与比叶重之间呈负 

相关关系。在漫长的进化过程中，昆虫同植物的物 

候期趋于一致，植物比叶重和硬度增加时也是昆虫 

幼虫阶段结束的时间 ，2者的这种一致性也是导 

致叶片比叶重上升而虫食下降的原因，因此比叶重 

随叶片的成熟而增加。 

叶绿素是植物光合作用过程中进行光能吸收和 

传递的重要功能物质，其含量高低直接影响植物光 

合作用强弱 ，展叶之初，由于叶片生长缓慢，叶面 

积变化较小，故叶绿素含量增加缓慢。随着叶片成 

熟，叶面积增长加速，叶绿素含量增加速度也逐渐加 

快。叶绿素含量随展叶速率和叶面积 的增加而 

增加。 
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