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摘　 要： 该研究从个体与物种两个水平分析福建省鬼洞山中亚热带常绿阔叶次生林中七种阔叶树种异龄叶

的平均叶面积（ＭＬＡ）、比叶面积（ＳＬＡ）和叶干物质含量（ＬＤＭＣ）三个性状的变异及关联，探讨叶性状物质分配

策略对植物生活策略优化的限制性影响。 结果表明：（１）对七种阔叶树种的个体和物种水平变异系数而言，均
为 ＭＬＡ（８２．９％；７６．９％）＞ＳＬＡ（３８．９％；３５．５％） ＞ＬＤＭＣ（２５．４％；２３．８％）；在个体和物种水平上当年生叶片 ＭＬＡ
变异系数（７１．５％；６４．０％）小于往年生叶片（７２．２％；６５．８％），ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 值则相反。 （２）在个体和物种水平，当
年生叶ＭＬＡ 对往年生叶ＭＬＡ 变异的解释率分别为 ５０．１％和 ６１．５％，当年生叶 ＳＬＡ 对往年生叶 ＳＬＡ 变异的解释

率分别为 ５６．６％和 ７７．０％，当年生叶 ＬＤＭＣ 对往年生叶 ＬＤＭＣ 变异的解释率分别为 ５１．７％和 ６８．３％。 （３） ７ 种

亚热带常绿阔叶植物异龄叶 ＭＬＡ、ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 变化规律说明，当年生叶与往年生叶投资相同干物质，当年叶

可形成更大的叶面积，且叶面积建成的消耗较往年叶小。 研究认为，异龄叶性状在异龄叶间存在变异与关联，
叶面积形成过程中生物量建成与消耗的协调可能影响植物叶片的发育。
关键词： 平均叶面积， 比叶面积， 叶干物质含量， 变异系数
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　 　 植物叶片是维管植物进行光合作用和蒸腾作用

的器官，是植物—大气系统能量交换的基本单元

（毛伟等，２０１２），对环境变化具有重要的指示意义

（张林等，２００８）。 植物叶片适应环境变化所形成的

生存对策（Ａｃｋｅｒｌｙ，１９９９；Ｃｏｌｅｙ，１９８８；Ｖｅｎｄｒａｍｉｎｉ ｅｔ
ａｌ， ２００２； Ｗｅｓｔｏｂｙ， １９９８ ） 称 为 植 物 叶 性 状 （ ｌｅａｆ
ｔｒａｉｔｓ），叶性状作为植物体最重要的变化性状，能够

反映植物因环境的变化而形成的内在生理及外在形

态方面的适应对策及植物资源的利用能力，被认为

是环境状况的敏感指示者（许松葵和薛立，２０１２），
具有重要的生态学及植物生理学研究价值（Ｃｈａｐｉｎ
ｅｔ ａｌ，１９８７；Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ，２００４；张林和罗天祥，２００４）。

近年来，随着对自然环境变化研究的深入，叶性

状成为研究植物对环境适应机理的热点（李永华

等，２００５）。 植物往年生叶片因生活史较长，结构成

熟固化，叶片中很大一部分物质用于增加叶肉细胞

密度或构建保卫结构（张林和罗天祥，２００４；Ｗｒｉｇｈ ｅｔ
ａｌ，２００４；Ａｎａｃｋｅ ｅｔ ａｌ，２０１１），因此，面对环境因子变

化时，可能响应不敏感（Ｏｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ，２００３）；此外，随
叶龄增加，叶片衰老过程中结构改变、叶片内部 ＣＯ２

导度下降、扩散受阻，叶内主要养分元素含量及叶片

光合能力衰退，由此引起的资源再分配导致异龄叶

对环 境 响 应 表 现 出 较 大 的 差 异 （ Ｆｉｅｌｄ， １９８３；
Ｂｌｅｅｃｋｅｒ，１９９８；Ｏｎｏ ｅｔ ａｌ，２００１）。 而当年生叶处于

叶片生长初期，需投入更多资源于强化光合器官、获
得最大的光资源竞争优势（Ｆｉｅｌｄ ＆ Ｍｏｏｎｅｙ，１９８３；夏
莹莹等，２００８），以增大光截获能力去补偿自身建成

消耗来应对环境变化（Ｔｉｌｍａｎ，１９９８），也有学者认

为，展叶过程中叶片的光合作用强度与叶寿命成反

比（Ｗａｒｒｅｎ，２００６），叶龄低的个体，一般要比叶龄高

的光合能力强，对于水分胁迫的调节能力较往年生

的叶片强（Ｓｕｌｔａｎ，２０００），因此，当环境因子发生扰

动时，当年生叶对环境的响应可能较生长后期的叶

片更为敏感（Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ，２００４）。 由于当年生叶与

往年生叶在获取资源能力及维持生态系统稳定性方

面具有不同的生态功能，由此推断，常绿阔叶次生植

物异龄叶间的叶性状因生长策略、生活史不同可能

产生差异。 平均叶面积（ｍｅａｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＭＬＡ）、比叶

面积（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）和叶干物质含量（ ｌｅａｆ
ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）是植物叶片的三个关键叶

性状，综合反应植物利用资源的能力以及适应环境

的生存对策。 其中，ＭＬＡ 反映植物获取光资源的能

力；ＳＬＡ 反映了叶片捕获光照资源的能力和形成干

物质的结果；ＬＤＭＣ 为叶片的干重与鲜重之比，表征

了叶片在自然状态下的含水率状况。 前人对 ＭＬＡ、
ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 等主要叶片特性之间的关系进行了研

究（Ｎｉｉｎｅｍｅｔ，２００１）。 本项目组也曾研究叶片在不

同环境下的适应策略（王英姿等，２００９）及海岸山地

优势树种叶性状海拔资源位特征（洪滔等，２０１３），
薛立和曹鹤（２０１０）预测了逆境情况下叶性状变化

特征，王希群等（２００５）对叶面积指数进行研究，黄
海峡等（２０１３）分析常绿植物新老叶特征等，但对中

亚热带常绿阔叶次生林植物叶性状当年生叶与往年

生叶性状对环境变化的响应的研究仍然鲜见报道

（李善家等，２０１３）。
本研究通过实验生态学方法，分析福建鬼洞山

７ 种常绿阔叶林常见树种的叶片性状的变化特征，
探讨不同演替阶段物种的叶性状对环境的响应及其

在两类不同叶龄间的差异，为中亚热带海洋性季风

型气候森林生态系统的经营与管理、生物多样性保
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护和退化生态系统的恢复与重建提供依据。

１　 材料与方法

１．１ 研究地概况

研究区位于福建省福州市西郊鬼洞山（１１９°５５′
１５″ Ｅ，２６°０２′２２″ Ｎ），属于中亚热带海洋性季风型气

候，年平均气温 １６ ～ ２１ ℃，最高温 ４２．３ ℃，最低温－
１．２ ℃；年均降水量 ９００～２ １００ ｍｍ，年相对湿度约为

７７％。 山系呈东北—西南走向，绵延 １．１９ ｋｍ。 主脊

山脉相对高度为 １１３．７ ｍ，属丘陵地形，山脉北坡地势

陡峻，区域物种多样性丰富，南坡地势平缓，物种组成

种类较少。 土壤类型为地带性红壤。 研究区内生态

群落类型复杂多样，后经过多次人为干预，形成中亚

热带次生林典型独特的植被群落。 植被群落主要树

种有，三叉苦（Ｅｕｏｄｉａ ｌｅｐｔａ）、台湾相思（Ａｃａｃｉａ ｃｏｎｆｕ⁃
ｓａ）、车轮梅（Ｒｈａｐｈｉｏｌｅｐｉｓ ｉｎｄｉｃａ）、银合欢（Ｌｅｕｃａｅｎａ
ｇｌａｕｃａ）、樟树（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）、桉树（Ｅｕｃａ⁃
ｌｙｐｔｕｓ）、 黄 梁 木 （ Ａｎｔｈｏｃｅｐｈａｌｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、 野 牡 丹

（Ｃｏｍｍｏｎ ｍｅｌａｓｔｏｍａ）、芒萁（Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｃｈｏｔｏｍａ）
等，林间郁闭度 ０．８９（郝兴华等，２０１２），分布均匀，长
势旺盛。 其中台湾相思和银合欢均为优势木，优势度

分别为 ０．９６ 和 ０．６７。
１．２ 研究方法

野外工作于 ２０１６ 年 １０ 月进行，在该研究地次

生林典型区内设定 ５０ ｍ × ５０ ｍ 样地，并进行每木

检尺。 每样地选择 ３ 株标准木进行叶片采集。 采集

叶片时，依据枝条上芽鳞痕形成的节环来区分不同

年龄枝段，将当年生枝段上已完全展开的叶片定义

为当年生叶，其他较老枝条上的叶片统称为往年生

叶片。 采集高大乔木叶片时，使用高枝剪从每株个

体的 ３ 个不同方向各采剪 １ 条生长良好的枝条，小
灌木只采剪 １ 条枝条，以防过度破坏。 每株个体皆

采集两类叶片 ２０～４０ 片并进行叶片打湿处理，放入

自封袋密封并置于水桶内带回实验室。 在 ６ ｈ 内，
从每个自封袋中取 ４０ 片完好无损的叶片清洗擦干，
称其鲜重。 用叶面积仪 ＣＩ⁃２０３（美国产）测定样品

叶面积（Ｓ），每叶重复 ３ 次。 将叶片装入信封置于

干燥箱中以 ８０ ℃烘干至恒重，再称量其干重。
１．３ 数据处理与分析

通过以下公式计算出每株叶片的 ＭＬＡ（ ｃｍ２）、
ＳＬＡ（ｍ２·ｋｇ－１）和 ＬＤＭＣ（ｍｇ·ｇ－１）：

ＭＬＡ＝
∑
ｎ

ｉ＝１
Ｓｉ

ｎ
（１）

ＳＬＡ＝
∑
ｎ

ｉ＝１
Ｓｉ

Ｗｉ
（２）

式中，∑
ｎ

ｉ＝１
Ｓｉ 为样品面积，ｎ 为总叶片数，Ｗｉ为样

品干重。

ＬＤＭＣ＝
１０００ Ｗｄ

Ｗ
（３）

式中，Ｗｄ为样品干重，Ｗ 为样品鲜重。 为避免

从单一物种类型讨论植物叶性状变异与关联，本文

从个体与物种两个角度探讨阔叶树种异龄叶 ３ 个性

状（ＭＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ）值的变异和关联。 以掌握

叶片随年龄变化不同的性状特征。 计算异龄叶性状

变异系数，以体现叶性状变异程度。

ＣＶ（％） ＝ ＳＤ
Ｍ

（４）

式中， ＣＶ 为变异系数，ＳＤ 为标准偏差，Ｍ 为平

均值。
通过配对数据 ｔ 检验来判断叶片性状在当年生

和往年生叶片之间的差异。 采用建立线性回归方程

验证叶龄间物质投资策略的转变是否会对异龄叶性

状的关联产生影响，于个体和物种两个水平分别拟

合当年生叶和往年生叶 ３ 个叶性状（ＭＬＡ、ＳＬＡ 和

ＬＤＭＣ）的关系。

２　 结果与分析

２．１ 七种阔叶树种叶性状特征

对七种阔叶树种的 ３ 个叶性状分析后发现，七
种树种当年叶与往年叶的ＭＬＡ 的差异较 ＳＬＡ 和 ＬＤ⁃
ＭＣ 值最为明显。 差异最大的树种是黄梁木与银合

欢，往年生叶的 ＭＬＡ 约为当年叶的 ３ 倍，樟树、野牡

丹往年生叶的 ＭＬＡ 约为当年叶的 ２ 倍。 七种树种

异龄叶的 ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 间差异并不十分明显。
２．２ 当年生叶与往年生叶性状变异

鬼洞山的 ７ 种常绿阔叶树种个体的 ＭＬＡ、ＳＬＡ
和 ＬＤＭＣ 表现出一定规律。 个体水平的 ＭＬＡ 变异

系数远高于 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ，分别为 ８２．９％＞３８．９％＞
２５．４％。 当年生叶与往年生叶的 ＭＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ
的变异系数均呈现相同规律， 分别为 ７１．５％＞３９．４％＞
２５．６％和７２．２％＞３７．２％＞２４．１％。但当年生叶ＭＬＡ
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表 １　 鬼洞山七种阔叶树种当年生叶与往年生叶的性状特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ａｎｄ ｐｒｅｖｉｏｕｓ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｇｕｉｄｏｎｇ Ｈｉｌｌ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

ＭＬＡ

当年生叶片
Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｃｍ２）

往年生叶片
Ｆｏｒｍｅｒ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｃｍ２）

ＳＬＡ

当年生叶片
Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｍ２·ｋｇ⁃１）

往年生叶片
Ｆｏｒｍｅｒ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｍ２·ｋｇ⁃１）

ＬＤＭＣ

当年生叶片
Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｍｇ·ｇ⁃１）

往年生叶片
Ｆｏｒｍｅｒ⁃

ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ
（ｍｇ·ｇ⁃１）

三叉苦 Ｅｖｏｄｉａ ｌｅｐｔａ ５ １７．８±５．９ ３０．８±７．９ １７．９±２．５ １５．４±１．６ ３３３．９±３０．８ ３６７．８±２１．０

台湾相思 Ａｃａｃｉａ ｃｏｎｆｕｓｅ ６ ４．２±１．４ ６．４±２．３ ９．７±１．３ ９．４±１．９ ４３４．０±７９．７ ４５１．９±１０９．０

桉树 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ３ ９．９±５．４ １５．６±１１．０ １０．４±５．３ ７．４±５． ８ ３２１．５±８５．１ ３７１．１±２５９．７

樟树 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ ６ １３．４±６．２ ２６．２±５．９ １１．８±３．２ １１．４±３．０ ４９７．４±５１．０ ４８７．８±４２．３

野牡丹 Ｐａｅｏｎｉａ ｄｅｌａｖａｙｉ ５ １３．２±６．１ ２６．０±２．９ １７．５±３．８ １５．４±４．３ ２８３．６±２１．９ ３３８．９±７７．４

银合欢 Ｌｅｕｃａｅｎａ ｌｅｕｃｏｃｅｐｈａｌａ ５ ２．２±１．５ ６．５±２．２ １２．２±７．６ １４．１±７．２ ３９６．８±５１．５ ５８７．０±７３．７

黄梁木 Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ ３ １４．８±２．６ ５３．０±９．２ １２．２±４．６ ９．１±０．９ ３４７．９±１２４．０ ４７０．７±４６．６

表 ２　 鬼洞山七种阔叶树种个体水平和物种水平叶 ＭＬＡ
Ｔａｂｌｅ ２　 ＭＬＡ ａｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｇｕｉｄｏｎｇ Ｈｉｌｌ

叶片类型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

水平
Ｌｅｖｅｌ

平均叶面积 ＭＬＡ （ｃｍ２）

平均值 ± 标准偏差
ｘ ± ＳＤ 范围 Ｒａｎｇｅ 变异系数

ＣＶ （％）

当年生叶 Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ １０．７ ± ７．７ ０．８～３３．４ ７１．５

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １０．９ ± ６．９ ２．２～１７．８ ６４．０

往年生叶 Ｆｏｒｍｅｒ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ２１．２ ± １５．３ ２．６～７２．３ ７２．２

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ２２．２ ± １４．６ ６．４～５３．０ ６５．８

总体 Ｔｏｔａｌ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ １５．７ ± １３．０ ０．８～７２．３ ８２．９

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １６．５ ± １２．７ ２．２～５３．０ ７６．９

表 ３　 鬼洞山七种阔叶树种个体水平和物种水平叶 ＳＬＡ
Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＬＡ ａｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｇｕｉｄｏｎｇ Ｈｉｌｌ

叶片类型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

水平
Ｌｅｖｅｌ

比叶面积 ＳＬＡ （ｍ２·ｋｇ⁃１）

平均值 ± 标准偏差
ｘ ± ＳＤ 范围 Ｒａｎｇｅ 变异系数

ＣＶ （％）

当年生叶 Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ １３．８ ± ５．４ ４．８～３６．４ ３９．４

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １３．９ ± ４．９ ９．７～１７．９ ３５．２

往年生叶 Ｆｏｒｍｅｒ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ １２．４ ± ４．６ ５．１～２９．４ ３７．２

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １２．３ ± ４．３ ７．４～１５．４ ３５．２

总体 Ｔｏｔａｌ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ １３．１ ± ５．１ ４．８～３６．４ ３８．９

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １３．１ ± ４．７ ７．４～１７．９ ３５．５

值明显小于往年生叶，而当年生叶 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 值

均大于往年生叶片。 ３ 个叶性状在异龄叶间均存在

显著差异，往年生叶片 ＭＬＡ 值显著大于当年生叶片

（ ｔ＝ －６．００， Ｐ＜０．００１）， 往年生叶片 ＳＬＡ 值显著小于
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表 ４　 鬼洞山七种阔叶树种个体水平和物种水平叶 ＬＤＭＣ
Ｔａｂｌｅ ４　 ＬＤＭＣ ａｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｇｕｉｄｏｎｇ Ｈｉｌｌ

叶片类型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

水平
Ｌｅｖｅｌ

叶干物质含量 ＬＤＭＣ （ｍｇ·ｇ⁃１）

平均值±标准偏差
ｘ ± ＳＤ 范围 Ｒａｎｇｅ 变异系数

ＣＶ （％）

当年生叶 Ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ４１０．８ ± １０５．２ ２２９．３～８０１．４ ２５．６

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ４０５．６ ± ９６．６ ２８３．６～４９７．４ ２３．８

往年生叶 Ｆｏｒｍｅｒ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ４５６．８ ± １１０．１ ２３５．７～７５７．３ ２４．１

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ４５４．６ ± １０３．６ ３３８．９～５８７．０ ２２．８

总体 Ｔｏｔａｌ 个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ４３２．８ ± １０９．９ ２２９．３～８０１．４ ２５．４

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ４３０．１±１０２．４ ２８３．６～５８７．０ ２３．８

图 １　 鬼洞山七种阔叶树种在个体和物种水平上当年生与往年生叶性状回归关系
Ｆｉｇ． １　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｃｕｒｒｅｎｔ⁃ａｎｄ

ｆｏｒｍｅｒ⁃ｙｅａｒ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｇｕｉｄｏｎｇ Ｈｉｌｌ

当年生叶片（ ｔ ＝ ２．７２，Ｐ＜０．００１），往年生叶片 ＬＤＭＣ
值显著大于当年生叶片（ ｔ ＝ －３．７４，Ｐ＜０．００１）。 物种

水平的异龄叶间 ＭＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 值与变异系数

的变化规律与个体水平的规律相似。
２．３ 当年生叶与往年生叶性状关联性

当年生与往年生叶在个体的 ＭＬＡ、 ＳＬＡ 和

ＬＤＭＣ 三 个 指 标 均 表 现 为 显 著 线 性 关 系 （ Ｐ ＜
０．００１）。 当年生叶 ＭＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 对往年生叶片

ＭＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 的解释率分别为 ５０．１％（图 １：ａ）、
５６．６％（图 １：ｂ）和 ５１．７％（图 １：ｃ）。 在物种水平上，
当年生叶与往年生叶的 ＭＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 三个指

标也都同样具显著线性关系（Ｐ＜０．００１）。 当年生与

５９７６ 期 潘云龙等： 从异龄叶性状分析几种常绿阔叶植物变异与关联



往年生叶物种水平 ＭＬＡ（Ｒ２ ＝ ０．６１５３）与个体水平比

较，关联性 ＳＬＡ（Ｒ２ ＝ ０．７７０２）、ＬＤＭＣ（Ｒ２ ＝ ０．６８３２）高
（图 １：ｄ， ｅ， ｆ）。 可能由于将同一物种个体的数据

平均后进行基本统计分析，使 ７ 个树种的叶性状值

分布较个体水平更为聚集，降低了部分物种的离散

值，导致当年生与往年生叶物种水平的 ３ 个叶性状

指标相关性均大于个体水平。

３　 讨论

３．１ 当年叶与往年叶叶性状的变异

常绿阔叶植物叶片生活史较长，面临复杂多变

的环境状况，为适应环境条件变化，无论是环境梯度

上还是群落内部都表现出极大的可塑性，在全球范

围内叶面积变化达到 ６ 个（０．０３～１ ８７２ ｃｍ２）数量级

（Ｍｉｌｌａ ＆ Ｒｅｉｃｈ，２００７），本研究中ＭＬＡ 变化达到 ３ 个

数量级 （个体水平上 ０． ８ ～ ７２． ３ ｃｍ２，物种水平上

２．２～５３．０ ｃｍ２）。 变异程度在个体和物种水平分别

达到 ８２．９％和 ７６．９％，变异程度较浙江天童山植被

叶性状（黄海侠等，２０１３）表现出更大的环境可塑

性。 究其原因，一方面可能是当年生叶处于叶片发

育的前期，对环境影响较往年生叶更敏感，因此当年

生叶片具有较大的可塑性（变异系数为 ８２． ９％）。
另一方面，往年生叶片因当年生叶片的生长，原本所

处优势生态位被新叶占据（黄海侠等，２０１３），光资

源获取较之减少，且往年生叶受多年环境因子变化

的影响，植物体的叶器官开始适应环境的变化，因
此，对环境变化的响应更迟缓（变异系数为７６．９％），
故叶片的可塑性较低（Ｋａｙａｍａ ｅｔ ａｌ，２００２），个体水

平上当年生叶与往年生叶 ＭＬＡ 的变幅分别为 ０．８ ～
３３．４ ｃｍ２和 ２．６ ～ ７２． ３ ｃｍ２，物种水平分别为 ２． ２ ～
１７．８ ｃｍ２和 ６．４～５３．０ ｃｍ２，均表现出往年生叶片ＭＬＡ
显著大于当年生叶片（Ｐ＜０．００１），说明叶龄也是影

响 ＭＬＡ 变异的重要因素。
７ 个树种叶片的 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 值也受叶龄的影

响。 本研究表明，无论个体水平还是物种水平，相比

于往年生叶片，当年生叶片的 ＬＤＭＣ 显著减小，ＳＬＡ
显著增大。 这表明与往年生叶片相比，在消耗相同

的物质情况下，当年生叶片可构建更大的叶面积，故
其单位面积叶片的建成消耗较小。 因为新生叶片为

获得更多的光资源以进行光合作用，以牺牲叶片的

厚度和质量为前提，尽快将叶片展开张大，因此叶片

较薄，干物质密度较小，建成消耗较低（Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ，

２０１１）。 而往年生叶由于年龄的增加逐渐老化，植
物将更大比例的养分传输给正在发育的新组织（张
林等，２００８），同时 Ｃａ２＋等营养元素进入叶片后不易

转移到其他植物组织，容易在往年叶中沉积，导致叶

组织密度增加（Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ ｅｔ ａｌ，２００６），因此往年生

叶片的 ＳＬＡ 值较小，ＬＤＭＣ 值较大。 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ
值能体现植物生活史策略的综合性状， ＳＬＡ 和

ＬＤＭＣ 相反的变化现象恰恰反映了植物在快速提升

光资源获取能力和高效储存物质这两种生物量投资

策略之间的权衡（Ｐｏｏｒｔｅｒ ＆ Ｇａｒｎｉｅｒ，１９９９）。 结合实

验的结果发现，当年生叶片的 ＳＬＡ 较高、ＬＤＭＣ 较

低，而往年生叶片正好相反，表明试验常绿阔叶树种

倾向于让当年生叶片快速积累生物量以扩大受光面

积、提高叶片光合效能，以应对环境因子扰动，随着

叶龄的增加往年生叶片中养分浓度逐渐降低并偏向

于结 构 投 资， 叶 片 生 活 史 策 略 发 生 较 大 转 变

（Ｋａｙａｍａ ｅｔ ａｌ，２００２）。
植物改变自身表型来响应环境变化，叶性状的

变异系数表示叶片的可塑性，变异系数越大则说明

叶片性状值越分散，性状的可塑性则越强。 反之则

表明叶片性状更为聚拢和稳定。 实验结果体现 ＳＬＡ
和 ＬＤＭＣ 的变异系统大小规律在当年生叶片和往年

生叶片的对比上与前人研究结果一致（黄海侠等，
２０１３），而 ＭＬＡ 值的变异系数大小规律与前人所做

研究有所不同，有可能因环境因子及植被自身特点

所致，有待深入研究。
３．２ 当年叶与往年叶叶性状关联

植物叶片生活史策略可通过分析叶片性状

（ＭＬＡ、ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ）在当年生和往年生叶片之间

的关联性来得到体现（黄海侠等，２０１３）。 本研究从

个体水平到物种水平，ＭＬＡ 在当年生和往年生叶片

间的相关性均大于 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ，表明在叶片生长

初期，新生叶片在生长当年为获得更多光资源于强

化光合器官、增大光截获能力以补偿自身建成消耗

来应对翌年环境变化带来的生长风险 （ Ｓｃｈａｆｆｅｒ，
１９８９），因此，当年将叶片尽可能地展开至最大

（Ｓｃｈａｆｆｅｒ，１９８９；Ｓｕｌｔａｎ，２０００；Ｗｉｌｌｉａｍｓ，１９８７）。 而在

生长后期，随叶龄增加，叶片衰老过程中叶细胞结构

改变、叶片内部 ＣＯ２ 导度下降、扩散受阻，叶内主要

养分元素含量及叶片光合能力衰退 （ Ｏｎｏ ｅｔ ａｌ，
２００１；Ｋｉｔａｊｉｍａ ｅｔ ａｌ，１９９７；Ｆｉｅｌｄ ＆ Ｍｏｏｎｅｙ，１９８３），在
这种情况下，再通过增大 ＭＬＡ 从而提升光合物质的

收益已不显著，因此，ＭＬＡ 的增大程度在叶片生长
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早期较生长后期大；ＳＬＡ 能够反映植物对资源获取

和利用的权衡关系（Ｓｉｌｖａ ｅｔ ａｌ，２０１４），当年生叶片

为较迅速的获取光资源和碳生产，ＳＬＡ 较大，ＬＤＭＣ
较小，通常叶片较薄（洪陈洁等，２０１５）。 说明此时

叶片具有更优的光资源获取能力和较为活跃的代谢

水平（Ｓｉｍｓ ＆ Ｐｅａｒｃｙ，１９９２）。 然而，往年生叶片受长

期生长和环境因素的影响，导致叶片衰老过程中空

间位置条件改变、Ｃａ２＋及次生代谢物累积，叶内主要

养分元素含量衰退，为延长叶片停留时间，其在保卫

组织 和 防 御 结 构 上 额 外 投 资， 使 其 叶 片 较 厚

（Ｋａｒａｖｉｎ ＆ Ｋｉｌｉｎｃ，２０１１）来应对外界环境因子胁迫

（Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ，１９９８）。 因此，面对环境因子变化时，
ＳＬＡ 变小、ＬＤＭＣ 变大，与前人研究结果一致（王英

姿等，２００９）。 可见，往年生叶片 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 的变

化很大程度上取决于植株所处环境因子的刺激及生

长策略的影响。
分析 ７ 种亚热带常绿阔叶异龄叶性状差异，其

当年叶与往年叶存在变异与关联，表现出较大的环

境可塑性，认为其叶片生活策略受环境因子影响较

大，其机理有待进一步深入研究。
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