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浙江古田山亚热带常绿阔叶林叶衰老物候影响因

子研究 
 

寿佳君, 薛乾怀, 王鑫洋, 唐欣然, 陈沁 , 杜彦君* 
(海南大学林学院，海口 570100) 

 

摘要：该文选取浙江省古田山亚热带常绿阔叶林 72 种木本植物，探究气候因素、系统发育关系和功能性状对亚热带常绿阔

叶林叶衰老物候的影响。结果表明，叶变色期在 9—12 月，落叶期在 10—12 月。每月落叶物种数与月均温、月均降水量和

月均日照时数没有显著相关性，每月叶变色物种数与月均温和月均日照时数呈弱相关；落叶性对叶变色期和落叶期具有显著

影响；植物间系统发育关系对叶变色期和落叶期没有显著影响。因此，生物和非生物因子都会影响常绿阔叶树种的叶衰老，

这对于提高秋季物候预测模型具有重要价值。 

关键词：叶变色物候；亚热带常绿阔叶林；落叶；功能性状；系统发育保守性 
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Studies on Affecting Factors of Leaf Senescence Phenology in a Subtropical 
Evergreen Broad-leaved Forest in Gutianshan, Zhejiang Province 
 

SHOU Jiajun, XUE Qianhuai, WANG Xinyang, TANG Xinran, CHEN Qin, DU Yanjun* 
(College of forestry, Hainan University, Haikou 570100, China) 

 

Abstract: In order to explore the influencing factors of leaf senescence phenology in subtropical evergreen 

broad-leaved forest, the phylogenetic relationships, functional traits of 72 woody plants and climate factors were 

studied in Gutianshan subtropical evergreen broad-leaved forest in Zhejiang Province from November 2018 to 

February 2021. The results showed that the leaf coloration period was from September to December, and the leaf 

drop period was from October to December. There was no significant correlation between the number of leaf drop 

species and monthly average temperature, monthly average precipitation and monthly average sunshine duration. 

The monthly number of leaf coloration species had weak correlation with monthly average temperature and 

monthly average sunshine duration. The deciduous property had a significant effect on leaf coloration and leaf 

drop stages. The phylogenetic relationship among species had no significant effect on leaf coloration and leaf drop 

stages. Therefore, both biotic and abiotic factors could affect leaf senescence for evergreen broad-leaved species, 

which had an important value for improving the prediction models of autumn phenology. 

Key words: Leaf coloration phenology; Subtropical evergreen broad-leaved forest; Leaf drop; Functional trait; 

Phylogenetic conservatism 

 

物候学是研究自然界植物、动物和气候、水文、

土壤等环境条件的周期变化之间相互关系的科

学[1]。植物物候是指示气候变化的重要指标，其周

期性变更是植物适应环境变化的重要方式[2]。自工
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业革命以来，全球气温上升了 0.6 ℃，春季和冬季

平均温度上升了 1 ℃以上，气候对植物物候期产生

了明显的影响，具体表现为春季物候提前，夏秋物

候推迟，植物生长季节延长[3]。在全球气候变化的

大背景下，物候学作为一门传统科学体现了其重

要价值，物候记录直接反映综合影响下生物对环

境的响应，是全球环境变化的最直接和最有效的

证据[4]。 

植物叶片作为植物光合作用的主要器官，它对

生态系统的能量流动和物质循环十分重要[5]。目前，

国外对植物叶物候已经开展了不少研究[6–7]，而国

内只是进行了展叶物候期调查[8]。植物叶物候主要

包括展叶、叶变色和落叶等，研究叶物候动态可以

了解植物的生活史策略以及不同物种对环境的竞

争。目前对于植物展叶物候研究较多，研究焦点主

要聚集在展叶物候。和展叶物候一样，植物的叶衰

老，即叶变色和落叶，对于树木适应环境同样重要，

它们共同决定了植物生长季节的长度，共同影响了

植物的生长与发育，决定了植物对碳的固定和对环

境的适应[9]。因此，亟需对叶变色和落叶物候的格

局及其驱动因子进行研究[9]。 

影响叶衰老的因子主要包括非生物因子和生

物因子。非生物因素主要包括光周期、温度、降水

等因素。有研究表明日照时间的减少[10]、温度降

低[6]、降水减少[11]会促进叶衰老。Bullock 等[12]在查

尔梅的研究表明，一些植物落叶受日照时间的影

响，如红鸡蛋花(Plumeria rubra)；吴朝阳等[13]利用

14 536 个地面时间序列和 30 多年遥感观测研究表

明，随着全球气候变暖，北半球秋季叶衰老的总体

开始时间将比目前预期的要早，特别是在干旱地

区。Zani 等[9]在温带森林对秋季物候研究表明温度、

光照水平升高等因素导致了叶衰老期的提前。此外，

叶衰老物候也可能受到生物因子的调控，如系统发

育关系[14]、其他功能性状如生活型[14]等。Panchen

等[14]在阿诺德植物园和柏林植物园的研究表明，乔

木比灌木和藤本植物叶衰老期更早，这可能是由于

垂直温度的差异使得乔木冠层的温度低于灌木[15],

或者是由于长期的环境选择使得乔木对温度的敏

感性高于灌木[15]。同时，Panchen 等[14]还认为叶衰

老期与系统发育无关。然而，目前对叶衰老物候影

响因素的研究主要集中在温带树种，对亚热带树种

的研究十分缺乏。 

亚热带常绿阔叶林蕴含着丰富的生物多样性,

具有十分重要的生态价值和经济价值。我国幅员辽

阔，亚热带面积大，亚热带常绿阔叶林作为热带雨

林和温带森林间的过度类型广泛分布于我国东部

地区，是一种典型的地带性植被类型。由于亚热带

气候条件具有明显的多样性和过渡性，植物物候可

能与温带地区有所不同。为探究亚热带常绿阔叶林

中叶衰老物候的影响因素，本研究选取浙江古田山

亚热带常绿阔叶林 24 hm2样地内的 72种木本植物，

主要探究温度、降水、日照时数等气候因素及植物

亲缘关系和功能类型对落叶物候和叶变色物候的

影响，这不仅对了解亚热带植物秋季物候的影响因

素，而且为研究植物对环境的适应机制具有一定的

意义。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

研究地点位于浙江省衢州市开化县苏庄镇境

内的古田山国家级自然保护区(118°03′50′′~118°11′ 

12.2′′ E, 29°10′19′′~29°17′41′′ N)。该样地地处中亚热

带东部，浙、赣、皖三省交界处，呈现山地地貌,

地形复杂多变，又由于地处中亚热带湿润季风区, 

古田山四季分明，气候变化明显，分布着典型的中

亚热带常绿阔叶林。古田山山势呈东北西南走向, 

主峰青尖峰海拔 1 258 m。古田山年均温为 15.3 ℃，

年均降水量为 1 787 mm。每年 3—6 月和 9 月为雨季, 

7—8 月是伏旱期，10—2 月为干季[16]。古田山 24 hm2

样地中共有 159 种约 140 700 棵胸径(diameter at 

breast height, DBH)大于 1 cm 的乔木和灌木[17]。 

1.2 物候数据收集 

2018 年 11 月，在古田山 24 hm2 样地内选取 72

种木本植物，每物种随机选取 1~12 株，共 286 株

进行秋季物候观测，2018.11—2021.02 每隔 2 周记

录地面数据[18]。使用双筒望远镜进行观测，主要观

察并记录树木冠层叶变色和落叶百分比以及观测

日期。叶变色和落叶百分比分别指植物冠层叶片变

色数量占冠层总叶片数量的比例以及冠层落叶部

分占冠层总叶片数量的比例。在计算落叶百分比

时，观测人员除了看冠层的落叶情况还会辅以观察

已经落到地面上的叶片进行判断。一般来说，常绿

阔叶林树种一年四季都在不停的落叶和展叶[19]。因

此只有当植物冠层叶变色百分比大于 5%时，才将

该天的日期记为该株植物叶变色开始的时间。在植
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物叶变色的基础上将植物落叶百分比大于 5%的日

期记为该株植物落叶开始时间。对于每个个体，每

年只记录叶变色期和落叶期各 1 个日期，一旦地面

监测记录表中叶变色或者落叶达到 5%以上, 就完成

了对其叶变色期和落叶期的记录。 

1.3 气象数据 

由于无法获取开化县的气象数据，本次研究利

用月度气候数据进行分析，包括月均温和月均降雨

量(2018—2020 年)，均从“气候研究单位 0.5°×0.5°栅

格数据集”上获取(CRU TS ver. 4.04, http://www.cru. 

uea.ac.uk/)[20]，同时我们按照纬度换算对应的日照

时间，并计算月均日照时数。 

1.4 功能群分类 

按照《中国植物志》(http://www.iplant.cn/frps)

中的分类原则，将所有目标树种的生活型分为灌木

型和乔木型；根据树木的落叶性分为落叶型树种和

常绿型树种。依据果实类型分为非肉质果实型和肉

质果实型。翅果、蒴果、荚果、坚果等果肉干瘪水

分少的称为非肉质果实类型，而肉质聚合果、柑果、

浆果、核果和梨果等果肉中富含水分的则为肉质果

实类型[21] 。根据功能性状，本研究的 72 种木本植

物可分为 36 种灌木和 36 种乔木；37 种干果和 35

种肉质果；34 种落叶树种和 38 种常绿树种(表 1)。

这些植物大多为古田山的本土优势树种，如林冠层

优势种有甜槠(Castanopsis eyrei)、米槠(C. carlesii)、

木荷(Schima superba)、短柄枹(Quercus serrata)和马

尾松(Pinus massoniana)等[22]。 

1.5 构建系统发育树 

利用系统发育树和系统发育信号 Blomberg’s K

来检验系统发育对物种间叶变色期和落叶期变异

的约束条件。用 Blomberg’s K 值法计算的谱系信号

衡量功能性状的系统发育信号强度[23]。利用 Kress

等的 DNA 条码技术，建立古田山定位站 24 hm2 样

地 159 种物种的系统发育树[24]：采集 159 种木本植

物的嫩叶，然后分别提取 DNA 信息；利用 trnH- 

psbA、rbcL 和 matK 标记进行 PCR 扩增和测序；将

测序结果用 MUSCLE 软件进行比对[25]，再用 R 软

件中的“Phylotools”程序包[26]进行序列的拼接；最后

用最大似然法对 159 物种建立系统发育树, 以自助法

重复 1 000 次确定每个节点的支持率。Blomberg’s K

值基于系统发育树的布朗运动模型计算。K=1 是布

朗运动模型的期望值，表明明显的系统发育保守

性，而 K=0 表明没有系统发育保守性[27]，当 0<K<1

时，系统发育保守性由实际和随机模拟的系统发育

信号间差异的显著性决定。本研究使用 R 软件选取

72 种物种构建系统发育树。 

1.6 数据分析 

所研究的 72 种木本植物中记录有落叶时间的

物种 51 种，记录有叶变色时间的物种 69 种。我们

将时间转化为儒略日期(以每年的 1 月 1 日作为第 1

天，1 月 2 日作为第 2 天，依此类推，将观测到的

叶变色日期和落叶日期转化成距离当年 1 月 1 日的

天数)与此同时，我们还将同一树种不同个体的天数

算其平均值作为该树种最终落叶期或叶变色期

(表 1)，此外，我们还将儒略日期重新换算成月份，

从而记录每个月的叶变色和落叶树种数。 

我们在分析古田山亚热带常绿阔叶林秋季叶

物候的整体格局时，首先分析了木本植物的物候叶

变色期与落叶期在时间序列上的分布格局。其次, 

为了分析环境条件与秋季叶物候之间的关系，我们

计算了古田山 2018—2020 年 3 年的每月平均温度

和平均降水，我们还根据古田山的纬度计算了每月

平均日照时长，然后将群落中每月叶变色和落叶的

物种数与月均温、月均降水量和月均日照时数作多

元线性回归分析，使用 Akaike 信息标准(AIC)优化

模型，确定哪些环境因素对每月叶变色物种数和落

叶物种数有影响[28]。同时，使用独立样本 t 检验分

析不同功能群树种的秋季叶变色和落叶物候期特

征的差别。所有数据分析均在 R 软件中完成[29]。 
 

2 结果和分析 
 

2.1 气候因素的影响 

古田山地处亚热带季风气候，季节特征分明, 

气候变化明显，夏季高温多雨且日照时间长，冬季

温和少雨且日照时间短(图 1)。51 种植物的落叶现

象集中出现在每年的最后 3 个月，即 10—12 月, 其

中 2%的物种叶变色期集中在 10 月，75%在 11 月, 

23%在 12 月。所有物种平均落叶日期为 11 月 24 日, 

落叶最早的是浙闽樱桃(Prunus schneideriana, 10 月

22 日)，最晚的是石楠(Photinia beauverdiana, 12 月

26 日)，相差 65 d。 

69种物种的叶变色现象集中出现在9—12月, 其

中 32%的物种集中在 9 月，64%在 10 月，3%在 11

月，1%在 12 月。所有物种叶变色平均日期为 10 月 4

日，叶变色最早的是浙闽樱桃(9 月 9 日)，最晚的是
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表 1 浙江古田山 72 种木本植物的叶衰老期、功能性状 

Table 1 Leaf senescence period, functional traits of 72 woody plants in Gutianshan, Zhejiang 

植物 
Species 

数量 
Number 

叶变色期 
Julian date of 
leaf coloration 

落叶期 
Julian date of 

leaf drop 

生活型 
Life form 

果实类型 
Fruit type 

落叶性 
Deciduous  
property 

浙江红花茶 Camellia chekiangoleosa 11 290 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

毛花连蕊茶 C. fraterna 1 280 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

木荷 Schima superba 9 279 356 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

杨梅叶蚊母树 Distylium myricoides 8 277 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

檵木 Loropetalum chinense 6 278 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

灰白蜡瓣花 Corylopsis glandulifera 4 280 322 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

矩叶鼠刺 Itea oblonga 5 292 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

海南槽裂木 Pertusadina metcalfii 4 277 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

鸡仔木 Sinoadina racemosa 1 283 326 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous 

茜树 Aidia cochinchinensis 2 277 336 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

美丽马醉木 Pieris formosa 3 277 NA 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

麂角杜鹃 Rhododendron latoucheae 2 280 343 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

马银花 R. ovatum 11 284 319 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

满山红 R. mariesii 4 281 318 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

映山红 R. simsii 8 269 334 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

短尾越橘 Vaccinium carlesii 4 280 NA 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

江南越橘 V. mandarinorum 1 290 NA 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

毛果南烛 Lyonia ovalifolia 1 273 329 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

厚皮香 Ternstroemia gymnanthera 9 290 358 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

格药柃 Eurya muricata 11 264 NA 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

米槠 Castanopsis carlesii 12 280 NA 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

甜槠 C. eyrei 10 283 318 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

栲树 C. fargesii 8 281 NA 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

石栎 Lithocarpus glaber 10 280 328 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

短柄枹 Quercus serrata 10 274 326 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous 

乳源木莲 Manglietia yuyuanensis 2 277 NA 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

野含笑 Michelia skinneriana 5 NA 318 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

马尾松 Pinus massoniana 8 268 NA 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

猴欢喜 Sloanea sinensis 2 299 306 乔木 Tree 干果 Dry 常绿 Evergreen 

薯豆 Elaeocarpus japonicus 1 292 354 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

杜英 E. decipiens 4 281 NA 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

大青 Clerodendrum cyrtophyllum 1 279 327 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

虎皮楠 Daphniphyllum oldhamii 5 282 326 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

厚叶冬青 Ilex elmerrilliana 2 280 NA 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

四川山矾 Symplocos setchuensis 3 NA 359 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

老鼠矢 S. stellaris 1 314 NA 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

赤楠 Syzygium buxifolium 10 286 NA 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

浙江樟 Cinnamomum chekiangense 1 300 339 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

香桂 C. subavenium 1 282 NA 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

红楠 Machilus thunbergii 2 274 360 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

山胡椒 Lindera glauca 2 270 334 灌木 Shurb 肉果 Fleshyt 落叶 Deciduous 

山鸡椒 Litsea cubeba 1 263 314 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous 

浙江新木姜子 Neolitsea aurata 5 339 339 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous 

檫木 Sassafras tzumu 1 266 314 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous 

杨梅 Myrica rubra 4 258 NA 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen 

肉花卫矛 Euonymus carnosus 2 269 346 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

大果卫矛 E. myrianthus 1 NA 310 灌木 Shurb 干果 Dry 常绿 Evergreen 

野鸦椿 Euscaphis japonica 1 260 309 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 

紫薇 Lagerstroemia indica 5 277 317 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous 
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续表(Continued) 

植物 
Species 

数量 
Number 

叶变色期 
Julian date of  
leaf coloration 

落叶期 
Julian date of 

leaf drop 

生活型 
Life form 

果实类型 
Fruit type 

落叶性 
Deciduous  
property 

化香树 Platycarya strobilacea 4 280 320 灌木 Shurb 干果 Dry 落叶 Deciduous

雷公鹅耳枥 Carpinus viminea 1 277 320 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous

黄檀 Dalbergia hupeana 5 280 318 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous

臭辣树 Tetradium glabrifolium 1 276 324 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous

苦枥木 Fraxinus insularis 5 271 323 乔木 Tree 干果 Dry 落叶 Deciduous

红枝柴 M. oldhamii 9 281 324 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

宜昌荚蒾 Viburnum erosum 3 273 331 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

北江荛花 Wikstroemia monnula 1 285 329 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

毛八角枫 Alangium kurzii 2 266 327 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

浙闽樱桃 Prunus schneideriana 1 252 295 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

石灰花楸 Sorbus folgneri 2 279 321 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

中华石楠 Photinia beauverdiana 2 269 325 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

石楠 P. serratifolia 3 280 360 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen

光叶石楠 P. glabra 1 268 354 乔木 Tree 肉果 Fleshy 常绿 Evergreen

光萼林檎 Malus leiocalyca 2 264 313 灌木 Shurb 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

南酸枣 Choerospondias axillaris 3 271 325 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

浙江柿 Diospyros glaucifolia 3 276 321 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

光叶毛果枳椇 Hovenia trichocarpa var. robusta 1 279 316 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

蓝果树 Nyssa sinensis 3 282 316 乔木 Tree 肉果 Fleshy 落叶 Deciduous

NA: 数据空缺。 

NA: Missing data. 

 

 
图 1 古田山植物叶衰老物候和气候特征  

Fig. 1 Patterns of leaf senescence phenology and climatic characters in Gutianshan (GTS) 
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浙江新木姜子(Neolitsea aurata, 12月5日)，相差87 d。 

古田山每月落叶植物种数和月均降水量、月均

温和月均日照时数间没有显著相关性，每月叶变色

植物种数和月均降水量没有显著相关性，但是每月

叶变色植物种数与月均温(P=0.060)和月均日照时

数都呈弱相关性(P=0.057, 表 2)。 

 

表 2 气候因子和叶变色物种数或落叶物种数的多元回归分析 

Table 2 Multiple regression analyses between climatic factors and monthly number of coloration species or deciduous species 

响应变量 
Response variable 

回归拟合优度 Regression goodness of fit 解释变量 Explanatory variable 

R2 F AICmin 

月降雨量
Monthly 
average 
rainfall 
(mm) 

月均温  
Monthly  
average  

temperature  
(℃) 

月均日照时数  
Monthly  
average  
sunshine  

duration (h) 

月叶变色物种数 Monthly number of coloration species 0.357 8 2.507 62.25 - 0.060* 0.057 0* 

月落叶物种数 Monthly number of deciduous species 0.227 2 2.940 57.78 - -  0.117 2NS 

*: 0.05<P<0.1; NS: 不显著; -: 不包含在模型中的变量。 

*: 0.05<P<0.1; NS: Not significant; -: Variable were not included in model.  

 

2.2 谱系关系的影响 

古田山亚热带常绿阔叶林群落中所研究的 69

物种的叶变色期谱系信号不显著(K=0.338, P=0.13); 

51 种物种的落叶期谱系信号也不显著(K=0.256, P= 

0.689)，表明所研究的物种亲缘关系的远近并不影

响其叶变色期和落叶期。我们还将植物按照不同功

能性状分别计算了 Blomberg’s K 值，检测功能性状

与物种间系统发育关系的相关性，结果都显示谱系 

信号不显著(表 3)。 

2.3 功能性状的影响 

关于植物叶变色，植物落叶性对叶变色期具有

显著影响，落叶树种叶变色期比常绿树种早 7 d。但

是木本植物的生活型和果实类型对叶变色时间都

没有显著影响，植物的落叶性对其落叶期有显著影

响。落叶树种落叶期比常绿树种早 14 d。植物的生

活型和果实类型对落叶期也没有显著影响(图 2)。 

 

表 3 古田山 72 种木本植物叶衰老物候的 Blomberg’s K 值 

Table 3 Blomberg’s K of leaf senescence phenology of 72 woody plants 

物候期  Phenology stage 功能性状 Function trait Blomberg’s K P 

叶变色期  Leaf coloration stage 生活型 Life form 灌木 Shurb 0.432 0.216 

乔木 Tree 0.454 0.270 

果实类型 Fruit type 干果 Dry fruit 0.368 0.194 

肉果 Freshy fruit 0.490 0.232 

落叶性 Deciduous 常绿 Evergreen 0.392 0.167 

落叶 Deciduous 0.463 0.714 

落叶期  Deciduous stage 生活型 Life form 灌木 Shurb 0.162 0.910 

乔木 Tree 0.398 0.906 

果实类型 Fruit type 干果 Dry fruit 0.209 0.810 

肉果 Freshy fruit 0.340 0.461 

落叶性 Deciduous 常绿 Evergreen 0.575 0.205 

落叶 Deciduous 0.415 0.522 

 

3 结论和讨论 
 

3.1 气候因素对植物秋季叶物候的影响 

本次研究的 72 种木本植物从群落水平上看叶

变色现象集中出现在 9—12 月，即在亚热带植物叶

变色开始日期主要集中在秋冬季节，与之前在温带

的研究结果不同，温带落叶林植物叶衰老期(落叶与

叶变色之和占该植物总叶片的 50%)的开始日期集

中在 7—9 月[14]。这可能是因为亚热带秋冬气候比

温带更加温暖且主要分布树种是常绿树种，而温带

地区落叶树种占主导地位，落叶树种较常绿树种对

温度变化更为敏感，为了抵御不利环境，更早地做 
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图 2 不同功能类型植物的秋季叶物候差异 

Fig. 2 Differences in autumn leaf phenology of species with different functional types 

 

出响应。我们的研究表明每月叶变色的植物物种数

和月平均降水量没有显著的相关性。这与 Seyfert[30]

的研究结果不同，他们认为土壤含水量的水平会影

响植物叶变色的开始。然而，Estrella 等[31]报道每月

的降水总量和每月的干燥天数都与叶变色不相关, 

供水可能不是叶变色的触发因素，这与本研究结果

一致。 

叶变色期和月平均温度以及月平均日照长度

呈弱相关。在多年生树种中，温度和日照长度在树

木叶衰老中起着关键作用[32]。橡树(Quercus robur)、

桦树(Betula pendula)、山毛榉(Fagus sylvatica)等树

木叶变色和温度相关[31]。Rosenthal 等[33]报道光周

期延长可以使落叶松针延迟变黄。此外，叶片变色

或者落叶还与秋季温度迅速下降的变化日期和第

一次霜冻的变化日期有关[31]。 

古田山常绿阔叶林中落叶开始时间集中出现

在 10—12月，每月落叶植物物种数与月平均降水量、

月平均温度呈弱相关和月平均日照长度都不相关。

而前人[34–35]的研究表明植物落叶和温度成负相关,

低温促进了大量的植物落叶，这与本研究结果不

同。Bullock 等[12]认为一些植物落叶受到日照时间的

影响。然而，还有研究表明秋季物候事件几乎不受

气温的影响[36]，Vitasse等[37]报道欧亚槭(Acer pseudo- 

platanus)和欧梣(Fraxinus excelsior)的叶衰老和温

度没有显著关系，山毛榉和橡木(Quercus petraea)

叶衰老日期的变异性并不是日照时间决定的。还有

研究认为，降水可能不是物候的主要决定因素，树

木本身的水分状况可能更加重要 [38]。Williams- 

Linera[19]认为常绿树种的落叶与降雨量或者温度无

关。在一些热带森林中，落叶和降水之间的相关性



188 热带亚热带植物学报           第 31 卷 

 

不显著[39]。法国圭亚那常绿林的常绿树种落叶具有

季节性，但这种现象和降水以及干旱都不相关[39]。

Xie 等[40]的研究表明，只有在日均温为 10 ℃时，落

叶的开始时间和温度显著相关。树木衰老的影响因

子依赖于物种，不同生理结构和生理机制的树种对

环境变化表现出不同的应对策略[37]，比如有的物

种对温度敏感有的却不敏感[37]。现在关于秋季叶衰

老决定因素的研究结论并不一致[30]，对于触发叶衰

老环境因子知之甚少[37]。此外，Xie 等[40]认为，忽

略地点间的区别可能会高估环境因素驱动的物候

变化。 

落叶期的开始和预先设定的 3 个环境因子都没

有显著相关性，这可能是因为落叶期的开始是植物

叶片组织采取了主动脱离的策略，以尽可能多的回

收叶片中的资源。落叶作为树木衰老过程中的最后

一步，其组织的脱离通常分为主动和被动两部分[41]。

叶绿素的制造和维持对损害非常敏感，环境变化会

直接影响植物的叶绿素细胞的数量和叶片营养物

质的合成，当营养物质供应减少时，叶柄或叶柄基

部的薄弱区开始发育，从而引起了植物落叶，叶片

的主动脱落往往是伴随着叶变色进行的[41]。而叶片

的被动脱落是指低温直接杀死了叶片细胞，从而引

起的落叶，叶片一旦死亡，叶细胞拥有的所有资源

都无法被树木重新吸收[41]。 

3.2 系统发育对植物秋季叶物候的影响 

在古田山亚热带常绿阔叶林群落中所研究物

种的叶变色和落叶物候均与系统发育没有显著关

系，这表明叶变色和落叶时间在系统发育上并不保

守，即所研究的物种亲缘关系的远近并不影响其叶

变色和落叶物候期。这与温带的木本植物叶片衰老

时间结果一致，表明进化关系不是决定叶变色和落

叶的重要因素，因此在统计分析中，系统发育不受

控制[14]。值得注意的是，系统发育信号对亚热带展

叶物候的影响非常显著[18]。对北美、欧洲和东亚木

本植物的研究也表明物种的展叶物候在一定程度

上取决于其系统发育位置，近缘种比远缘种更相

似[42]。Desnoues 等[43]在对温带树种展叶物候的研究

中表明系统发育亲缘关系的相对重要性随分类水

平的降低而增加，因此，来自近缘属或同属内的两

物种在共同环境条件下生长时，更有可能共享相似

的展叶期。这可能是物种的系统发育历史中固有的

发育或结构限制的结果[44]，此外，植物生理特征可

能决定物种对特定环境线索的反应，因此，亲缘关

系近的物种可能具有相似的生理特征和敏感性[45]。

目前对植物叶物候的研究表明展叶物候的系统发

育是保守，而落叶和叶变色无论是温带还是亚热带

常绿林都是不保守的，但是这一现象是否普遍，还

有待更多案例的进一步佐证。 

3.3 功能性状对植物秋季叶物候的影响 

本研究中，植物的落叶类型对植物叶变色开始

时间和落叶开始时间都有显著影响，落叶树种平均

叶变色时间和落叶时间比常绿树种早。常绿和落叶

这 2 种习性在本质上是因为叶结构特征不同导致的

2 种不同的生活史策略[46–47]。有研究表明，落叶物

种的叶片与小枝的水平倾角低，节间距长，单位叶

面积干重小，光截取能级显著大于常绿树种[46–47]。

落叶树种叶寿命短，干旱季节或者寒冷季节来临前

所有叶片都会凋落[46]。相反，常绿物种单位叶面积

干重较大，其光合能力较弱，因此为了在时间上弥

补碳同化量，常绿物种比落叶物种有更长的碳获取

时间[47]，叶寿命也就更长。因此常绿树种叶变色和

落叶时间都比落叶树种晚。落叶植物的生命周期包

括生长期和休眠期，这种休眠保护落叶植物免受极

端冬季天气的影响，在秋冬温度较低，气候较为干

燥的时候，树木不是花费精力来保护这些脆弱的器

官，而是通过落叶来保护资源[48]。所以落叶植物有

可能会对气候变化更为敏感，当环境变得不利于其

生存，树木会提前进入落叶期进行自我保护。在一

项对 7 种树种的调查中发现落叶树种比常绿树种展

叶时间更早[49]，因此落叶树种落叶早于常绿树种也

可能是权衡碳氮代谢冲突的最佳植物策略[50]。 

同时，本研究中，植物的生活型对植物叶变色

和落叶并没有显著影响，这与在弗雷明汉植物园、

渥太华植物园、北京植物园和莫顿植物园的研究结

果一致，树木、灌木和藤本植物的叶片衰老日期没

有显著差异[18]。在对植物的展叶研究中，林下树种

和树苗为了更好地利用冠层关闭前的可用光而更

早展叶[6–7]，灌木、乔木和藤本植物间的差异显著，

特别是灌木平均比乔木早 10 d[18]。同时，植物的果

实类型和叶变色期、落叶期都不相关，而杨晓东

等[15]对新疆乌鲁木齐开花物候的研究表明，与干果

相比，肉质果实开花更早，这可能是因为开花和结

果都属于繁殖物候，所以果实类型对开花物候的影

响比叶衰老物候更大。 

本研究通过记录叶变色开始日期和落叶开始

日期探究亚热带木本植物秋季物候格局及其驱动
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因子，认为植物落叶和叶变色发生时间主要集中在

秋冬季节，并且气候因子、植物功能性状等内外因

素都一定程度上会对常绿阔叶林木本植物的秋季

物候造成影响，其中植物落叶受环境的影响较叶变

色更为显著。就内在因素而言，植物功能型较植物

间系统发育关系对其秋季物候有更明显的影响。本

次研究有助于我们了解亚热带植物秋季物候的影

响因素，亚热带植物叶衰老系统发育不保守也有待

更多的研究。植物的叶衰老影响了许多生态系统过

程，包括碳、水和养分循环，了解特定地点和整

个物种范围内物种叶片衰老时间的变化及其影响

因素，为探讨植物对环境的适应机制具有重要的

意义。 
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