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毛竹不同演替阶段四川山矾幼树比
叶面积及叶干物质质量分数的研究①
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摘要:通过对四川山矾Symplocossetchuensis幼树不同龄级叶片比叶面积(S)与叶片干物质质量分数(L)在毛竹

Phyllostachyspubescens林向常绿阔叶林演替不同阶段下的变化动态进行研究,探索四川山矾幼树在毛竹林演替下

时间和空间的适应规律．结果显示:① 随着毛竹林向常绿阔叶林演替的进行,四川山矾幼树叶片的S 随之增加,而

L 随之减小;② 在相同的生境条件下,随着四川山矾幼树叶片龄级的不断增加,叶片S 具有一定的减小趋势,而L
却有所增加;③ 不同演替阶段中,四川山矾幼树叶片S 与L 始终呈负相关关系,且１龄叶的负相关性最高．本研究

揭示了竹林演替下四川山矾幼树叶片S 与L 在时间和空间上的变化规律,为进一步研究四川山矾和其他常绿阔叶

树种在竹林演替中的适应性变化提供依据．
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植物的叶片作为植物产能部位是植物碳吸收及碳－水平衡过程的重要场所．它对于植物的生长对策及

植物利用资源的能力等方面具有密切关系,且对于环境条件的变化敏感、可塑性大[１－２]．叶片形态及生理学

特性作为植物个体生长的重要指标,对植被更新、群落以及生态系统演替具有重要的指示意义[３－５]．比叶面

积(specificleafarea,S)和叶干物质质量分数(leafdrymattercontent,L)是叶片主要的２个功能性

状[３,５－６],它们可以较好地反映出植物生长对策及植物利用资源的能力,对于生物量大小、生态系统功能等

方面也有所体现[７－１０],并且不易受衰老、叶片结构和化学成分的影响[１１]．因此,植物比叶面积以及叶干物

质质量分数的研究对于理解植物对环境的适应性具有尤为重要的意义．
四川山矾SymplocossetchuensisBrand是山矾科Symplocaceae常绿阔叶乔木,适应能力较强[１２],其种

群是缙云山国家级自然保护区亚热带常绿阔叶演替前期的优势种群[１３]．优势种群决定着群落结构和群落环

境的特征,从而决定着群落的物种组成．演替前期优势种的发展动态,关系到群落向顶级演替能否顺利进

行,并对群落演替有着十分重要的指示作用．然而由于人为耕种的原因,毛竹Phyllostachyspubescens
Mazel林成片状分布于保护区内,竹类通过其密集丛生的秆枝与林内树种及其他物种争夺光、空间等资

源,进而影响乔木树种的更新以及幼苗、幼树的生长,并在极大地降低森林木本及草本植物生物多样性

的同时,还通过其盘根错节的根系与林内树种及其他物种争夺水分和养分等资源,进而影响其他物种的

生存[１４－１７]．为了揭示演替前期种在毛竹林向常绿阔叶林演替过程中的适应方式,本试验选取毛竹林不

同演替阶段下四川山矾幼树叶片S 与L 的变化进行研究,探讨四川山矾幼树叶片S 与L 随不同演替阶
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段的变化规律,为进一步研究四川山矾以及其他常绿阔叶树种从毛竹林向常绿阔叶林演替所产生的适

应性变化提供参考．

１　材料与方法

１１　研究区概况

缙云山国家级自然保护区(以下简称“缙云山”)位于重庆市西北面,地理位置介于东经１０６°１７′４３″－
１０６°２４′５０″,北纬２９°４１′０８″－２９°５２′０３″之间,最低海拔１８００m,最高海拔９５２２m,植被覆盖率达

９５％以上[１８]．缙云山常绿阔叶林是我国亚热带常绿阔叶林的一个典型代表,植物种类异常丰富,具有保存

完好的常绿阔叶林生态系统,为科学研究提供了非常理想的研究场所．
１２　研究方法

１２１　样地设置

在缙云山毛竹林向常绿阔叶林演替的不同阶段选取地形、坡度、坡向等基本一致的地区设置样地,分

别设置演替初期、演替中期和演替末期３种毛竹林演替阶段的样地．每种类型设置样地面积１６００m２．在每

种类型的样地中随机选择１０株高度、基径、长势基本一致的四川山矾幼树５~８株(５－６年生),作为样株

进行测定研究,共计３０株．样地的基本特征见表１,其中林分郁闭度运用 Hemiview冠层分析系统(DeltaＧ
T,DevicesLtd,UK)获得,其他数据均为实地调查所得．

表１　样地基本特征

毛竹林

演替阶段
经纬度

海拔

/m

坡度

°
坡向

竹林密度

/(棵m－２)
郁闭度 建　　群　　种

演替初期
E１０６°２２′２１１１″
N２９°４９′４８４８″

７７８ ２０ SW１５° ０３７５ ０１８ 毛竹Ppubescens

演替中期
E１０６°２２′１６３４″
N２９°４９′５１３３″

７４２ ２２ SW１５° ０１９６ ０３６
毛竹、四川山矾 Ppubescens,S
setchuensis

演替末期
E１０６°２２′２８２５″
N２９°５０′０８８″

７２５ １６ SW１８° ００００ ０６３
四川山矾、栲、润楠Ssetchuensis,

Castanopsisfargesii,Machiluspingii

１２２　叶片选择与S 和L 的测定

在每个样株上按照枝条分龄级的标准选择每个龄级的叶片,即在一年生枝条上长出的叶片为１龄叶

片,二年生枝条上长出的叶片为２龄叶片,以此类推共采集了四川山矾幼树４个龄级的叶片．选取无病

虫害的叶片,把选取好的叶片用剪刀剪下,置于两片湿润的滤纸之间,迅速回到室内,将叶柄减去,运

用根系扫描仪(EPSONExpression１００００XL,USA)进行植物叶片面积的测定,将扫描后的叶片放入水

中,在５℃的黑暗环境中储藏１２h．取出后迅速用吸水纸黏去叶片表面的水分,在万分之一的电子天平

上称质量(饱和鲜物质量)．最后将叶片放入６０℃烘箱内烘干４８h后取出称质量(干物质量)．植物的S
和L 分别用下式计算[１９]:

S＝叶片面积(cm２)/叶片干物质量(g);L＝叶片干物质量(g)/叶片饱和鲜物质量(g)

１２３　数据分析

利用EXCEL软件进行基础数据输入．采用SPSS１７０分析软件(SPSS１７０forWindows,Chicago,

USA)进行数据分析,对于毛竹不同演替阶段下四川山矾幼树不同年龄叶片的S 与L 进行 OneＧwayANOＧ
VA以及相关性分析．

２　结果与分析

２１　不同演替阶段下四川山矾幼树叶片S与L 的差异

对于四川山矾幼树叶片S 与L 在毛竹林不同演替阶段下的变化趋势如表２所示．从表２中对于叶片S
的变化我们可以看出,随着毛竹林向常绿阔叶林的演替,四川山矾幼树叶片S 具有明显的增加趋势,且不

同演替阶段四川山矾幼树叶片S 均达到了极显著的变化水平(p＜００１),对于叶片L 的变化我们可以看
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出,随着演替的进行四川山矾幼树叶片L 具有一定的上升趋势,且３种毛竹林演替阶段下叶片L 也均达到

了极显著的变化水平(p＜００１),从而说明随着毛竹林向常绿阔叶林演替的不断进行,群落环境对其内生

长的四川山矾幼树产生了影响,四川山矾幼树通过改变叶片的S 与L 来适应毛竹林演替对其造成的影响．
表２　不同演替阶段下四川山矾幼树比叶面积(S)和叶片干物质质量分数(L)的差异

比叶面积S/(cm２g－１)
均值 标准误

叶干物质质量分数L/(gg－１)
均值 标准误

演替初期 １２６１２ ７１１３４ ０３１５８ ０００３５
演替中期 １４７７０ ７６８５２ ０３０３６ ０００３８
演替末期 １６７７４ ５７８４０ ０２９１９ ０００３９

２２　四川山矾幼树不同龄级叶片S和L 的变化规律

四川山矾幼树４个龄级叶片间S 和L 的变化趋势如表３所示．从表３(a)中４个龄级叶片S 的变化我们

可知,随着叶片龄级的不断增加,叶片S 具有减小的趋势,其中１龄叶片的S 明显大于其他龄级叶片的S,
且与其他龄级叶片的S 之间均存在着极显著差异(p＜００１)．同一龄级叶片S 在毛竹林不同演替阶段的变

化趋势从表３(a)可知,随着演替的进行,４个龄级叶片S 的变化趋势基本一致,除４龄叶在毛竹林演替初

期较毛竹林演替中期稍高外,其余均呈增加的趋势,且除毛竹林演替末期与毛竹林演替中期１龄叶片间及

毛竹林演替中期与毛竹林演替初期的２龄叶片间无显著的差异外,其余组均达到了显著(p＜００５)或极显

著(p＜００１)差异,这也与表２叶片S 总的变化趋势相一致．
表３　(a)四川山矾幼树不同叶片龄级间比叶面积(S)的差异

比叶面积

/(cm２g－１)
演替初期

均值 标准误

演替中期

均值 标准误

演替末期

均值 标准误

１龄叶 １９１６３ ６５４１７ ２２３９８ ７１９７８ ２４０４８ ６５０４４
２龄叶 １２３８１ ５３７３７ １２７８９ ８２９４６ １５１６５ ５１４４２
３龄叶 ９８４８ ５７６１６ １１５１６ ４７７１０ １５５２５ ３８４６６
４龄叶 １０９１２ ７３５２８ １０４７７ ３７８７９ １３２８３ ４３２０２

　　对于不同演替阶段四川山矾幼树４个龄级叶片L 的变化规律我们从表３(b)可知,叶片L 的变化与

叶片S 的变化趋势正好相反,随着叶片龄级的不断增加,叶片L 具有一定的增加趋势．毛竹林演替末期

１龄叶片与其他龄级叶片间以及毛竹林演替中期和毛竹林演替初期的１龄叶与３龄叶间达到了极显著差

异(p＜００１),毛竹林演替末期中３龄叶与４龄叶间则达到了显著差异(p＜００５)．虽然在部分组别中,
如毛竹林演替末期中２龄叶与３龄叶以及毛竹林演替初期中３龄叶与４龄叶L 的变化趋势与总的趋势

有所不同,但这些变化趋势并没有达到显著的变化水平．对于同一龄级叶片L 在毛竹林不同演替阶段下

的变化趋势我们从表３(b)中也可以看到,随着演替的进行,４个龄级叶片的L 除４龄叶有所增加外,其余

均呈现出了减小的趋势,其中毛竹林演替末期中１龄叶与毛竹林演替中期中１龄叶的L 之间,以及毛竹林

演替末期中３龄叶与毛竹林演替初期中３龄叶的L 之间还达到了极显著差异(p＜００１)．从叶片S 和L 的

变化趋势我们可以看出,叶片的S 和L 在不同龄级叶片中或在毛竹不同演替阶段下均具有一定的变化趋

势,且这２个叶功能性状的变化具有相反的变化趋势．这不但体现出四川山矾幼树间所处环境的差异,而

且也可以反映出叶片随年龄增长叶片S 和L 所产生不同的适应对策．
表３　(b)四川山矾幼树不同叶片龄级间叶片干物质质量分数(L)的差异

叶干物质质量分数

/(gg－１)
演替初期

均值 标准误

演替中期

均值 标准误

演替末期

均值 标准误

１龄叶 ０２９６７ ０００５５ ０２９３８ ０００９２ ０２４４０ ０００６３
２龄叶 ０３０４９ ０００３２ ０３１２４ ０００３４ ０３０８５ ０００４１
３龄叶 ０３２６５ ０００４９ ０３１５５ ０００６１ ０３０１７ ０００６９
４龄叶 ０３０５８ ００１１２ ０３１８６ ０００８６ ０３２０９ ０００３８

２３　四川山矾幼树叶片S和L 之间的关系

２３１　毛竹林不同演替阶段下四川山矾幼树叶片S 和L 的相关性分析

随着毛竹林向常绿阔叶林演替的进行,四川山矾幼树叶片S 和L 的相关性分析如图１所示．四川山矾
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幼树叶片S 和L 间始终呈负相关关系,随着毛竹林的演替,S 和L 之间的相关性逐渐增加,且不同毛竹林

演替阶段的四川山矾幼树S 和L 之间均达到了极显著差异(p＜００１),说明在不同演替阶段叶片S 和L 之

间密切相关．

ESS:毛竹林演替初期;MSS:毛竹林演替中期;LSS:毛竹林演替末期．

图１　不同演替阶段四川山矾幼树比叶面积和叶干物质质量分数之间的Pearson相关性分析

２３２　四川山矾幼树不同龄级叶片S 和L 的相关性分析

四川山矾幼树不同龄级叶片S 和L 的相关性关系如图２所示,随着叶片龄级的不断增加,叶片S 和L
之间的相关性逐渐降低,且不同龄级叶片的S 和L 之间均达到了极显著相关(p＜００１),说明同龄级叶片

的S 和L 之间也存在着密切的相关关系,且１龄叶片对于环境的变化更为敏感．

３　讨　论

叶片功能性状既能解释植物在不同环境条件下的分布特征及其适应环境的机理,也能够预测生态系统

对环境变化的响应程度[２０],因此不同植物叶片功能性状的变异与整个植物和生态系统结构及功能密切相

关[２１]．S 和L 可以反映植物获取资源的能力[２２],且植物可以通过调整其S 和L 大小来适应环境的改变,表

现为植物在高生长速率(高S、低L)和高保持体内养分的能力(低S、高L)之间的基本权衡[２３]．近年来对

于S 的研究较多,鲍士旦[２４]的研究中表明在资源不足的环境中或在强光的条件下植物倾向于更小的S,从

而可以说明高S 植物能较好地适应低光和资源丰富的环境[２５－２６],相反低S 的植物能较好地适应贫瘠的环

境．植物为了增强其在恶劣环境中的适应能力,会在植物功能性状上产生一系列响应,以使其在多变的环

境中维持功能适应度．不同生境条件(氮可利用性、水分可利用性及光照强度)均会对S 或L 产生一定的影

响,韦兰英等[２７]对黄土高原８种植物S、养分含量、土壤全氮、土壤水分以及土壤有机质进行了相关分析,
结果发现S 与土壤全氮、土壤水分、土壤有机质均呈正相关．Wright等[２７]基于全球尺度的研究也表明了随

着光照强度的增加,植物S 显著减少这一事实,这也与我国的一些学者对植物叶片功能性状的研究结果相

一致[２８－２９]．通过本研究我们也可以发现,随着毛竹林演替四川山矾幼树叶片S 随之增加,而L 却随之减

小,对于４个龄级叶片单独的趋势分析也得出了相同的变化趋势．这充分地说明了毛竹不同演替阶段下,
四川山矾幼树生活环境产生了一定的变化,从表１中的郁闭度数据也可以看出,随着毛竹向常绿阔叶林演

替的进行,光照强度也随之减弱,这是本研究中S 和L 变化的原因之一．
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图２　四川山矾幼树不同叶片龄级比叶面积和叶干物质质量分数之间的Pearson相关性分析

在生物体内氮、磷、钾元素是可重复利用的元素,当机体衰老时,为了减少营养元素的损失,它们

倾向于向幼体中转移,从而重复利用营养元素,达到资源优化配置的目的．有研究表明随着树木年龄的

增加,叶片内氮、磷等营养元素的含量会随之减少[３０],而营养元素的贫瘠正是导致叶片S 减小而L 增

加的原因之一．通过本研究也可以发现,在相同外部环境下,四川山矾幼树４个龄级叶片的S 和L 随着

叶片年龄的不断增加,S 存在着逐渐降低的趋势,而L 存在着逐渐增加的趋势．四川山矾幼树叶片由于

较大年龄级叶片的营养元素向较小龄级叶片进行转移,使得较大龄级叶片的营养元素含量下降,从而导

致叶片的S 也随之减小．这说明在资源的年龄分配上,四川山矾幼树通过减小老龄叶片的S,增大L 来

适应机体资源的优化配置．
对于不同植物功能性状间相关性的分析,我们可以找出各功能性状间的相互关系与联系,从而可以更

好地去描述植物功能性状随着环境变化而产生适应方式的原因．许多对于S 和L 之间相关性的研究可以发

现,叶片S 和L 这两对性状具有十分密切的关系,大多数的研究中指出这对植物功能普遍存在着负相关关

系[３１－３３]．而本研究也得出了相似的结论,四川山矾幼树叶片S 始终与L 呈负相关关系,均达到了极显著的

相关水平(p＜００１),且１龄叶的负相关性最高,这也从另一个方面说明了低龄叶片对于环境变化的敏感

性较强这一事实．
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SpecificLeafAreaandLeafDryMatterContentof
SymplocossetchuensisSeedlingsinDifferent
SuccessionStagesofPhyllostachyspubescens
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Abstract:Plantfunctionaltraits(PFT)isoneoftheresearchhotspotscurrently．Itcouldreflectplant

growthandadaptabilityinresponsetoenvironmentalchange．Theleaffunctionaltrait,onerespectof
PFT,hascloserelationshipwithplantsurvivalstrategyandplantsabilitytoutilizeresources．Because

plantleafissensitivetoenvironmentalchangeandhasgoodplasticity,thesurvivalstrategyformedin

plantresponsetothechangingenvironmentcouldbewellreflectedbyplantleaffunctionaltrait．SowedeＧ
viseaexperimentaboutit．Specificleafarea(S)andleafdrymattercontent(L)ofSymplocossetchuensis
seedlingsindifferentsuccessionstagesofPhyllostachyspubescensforestswasstudiedunderdifferenttemＧ

poralandspatialscales．TheresultsshowedthattheSofSsetchuensisseedlingsincreasedwiththesucＧ
cessionprocess,whiletheL wasdecreasing．Inthesamehabitat,alongwiththeincreasingofSsetchuenＧ
sisseedlingsleafage,Sshowedadecreasingtrend,whereasthatofL wasincreased．Inthisresearch,

therewerenegativecorrelationsbetweenSandL．Inparticular,oneageleaveshavehighestnegativecorＧ
relationsbetweenleafSandL．ThisstudyrevealedthetemporalandspatialvarietyofleafSandLinsucＧ
cessions．ItcouldlayfoundationsforfurtherresearchontheadaptivechangesofSsetchuensisorotherevergreen
broadＧleavedspeciesthatinthesuccessionsfrombambooforeststoevergreenbroadＧleavedforest．
Keywords:Symplocossetchuensis;Phyllostachyspubescens;ageclass;specificleafarea;leafdrymatter

content
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