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木兰科常绿与落叶物种叶片构建策略的差异 
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摘要：为探究木兰科(Magnoliaceae)常绿与落叶物种叶片构建的生理生态策略，选取黄山木兰(Yulania cylindrica)、玉兰(Y. 

denudata)和鸡公山玉兰(Y. jigongshanensis) 3 种落叶物种，以及荷花玉兰(Magnolia grandiflora)、含笑花(Michelia figo)、石碌

含笑(M. shiluensis) 3 种常绿物种，对其叶片构建成本和叶片寿命相关的性状进行比较。结果表明，木兰科 3 落叶种的单位叶

片面积成本(CCarea)显著低于 3 常绿种，但落叶和常绿物种的叶片质量成本(CCmass)差异不显著。落叶物种的叶氮、磷含量(Nmass, 

Pmass)和比叶面积(SLA)均显著高于常绿物种, 而叶片寿命(LLS)显著低于常绿物种。CCarea与 LLS 呈显著正相关，Nmass、Pmass

和 SLA 均与 LLS 呈显著负相关。这说明木兰科玉兰属落叶物种单位面积叶片构建成本小于常绿物种；落叶物种叶片寿命短，

但采取低成本构建策略，提高比叶面积获得更多光资源，增加营养积累，也揭示了玉兰属落叶物种适应北亚热带较短的生长

季和较低水热条件的生理生态策略。 
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Abstract: In order to reveal the ecophysiological strategies of leaf construction in Magnoliaceae evergreen and 

deciduous species, the characters related with leaf lifespan and leaf construction cost of six Magnoliaceae species, 

including three deciduous species, Yulania cylindrical, Y. denudate and Y. jigongshanensis, and three evergreen 

species, Magnolia grandiflora, Michelia figo and M. shiluensis were compared. The results showed that 

construction cost per leaf area (CCarea) of deciduous species was significantly lower than that of evergreen species, 

but their construction cost per leaf dry mass (CCmass) was similar. Nitrogen and phosphorous concentration (Nmass, 

Pmass) in leaves of deciduous species were significantly higher than that of evergreen species. Evergreen species 

had significantly low specific leaf area (SLA) but long leaf lifespan (LLS). There were a negative correlation 

between CCarea and LLS, whereas other three traits (SLA, Nmass and Pmass) had a positive correlation with LLS. In 

conclusion, deciduous species adopted the low-cost strategy, with short leaf lifespan and high SLA to obtain more 

light source and nutrition storage compared to evergreen species. It was revealed the ecophysiological strategy of 
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deciduous species of Magnoliaceae to adapt short growth season and low hydrothermal condition in north 

subtropics. 

Key words: Leaf construction; Leaf lifespan; Magnoliaceae; Evergreen species; Deciduous species 

 

叶片构建成本包括植物为构建叶片碳骨架、氧

化还原消耗的葡萄糖量以及生物合成所需的 ATP, 

它表征了植物对叶片形成及发挥功能的能量投资[1]。

不同功能类型植物因叶片性状差异会影响获取资

源的竞争能力，从而表现出不同的能量策略。Osun- 

koya 等[2]对外来入侵藤本植物与本地藤本植物的能

量消耗与获取的研究表明，入侵种的叶片构建成本

通常低于本地种的，而比叶面积则相反。除了植物

自身差异产生相异能量策略，生境异质性也会改变

植物的适应性，形成不同的叶片构建策略。Villar

等[3]研究了叶片构建成本的种间差异，认为苔原带

和热带雨林区的植物因热量条件差异在生态系统

尺度上的叶片构建成本分别为最低和最高，Griffin[4]

则指出，落叶阔叶林的植物叶片构建成本略低于常

绿阔叶林的植物。 

叶片寿命由叶片发生时间和凋落时间决定，是

叶片在时间尺度上的性状[5]。生境差异和植物本身

获取资源能力差异影响着植物叶片寿命，而叶片寿

命高低影响着叶片维护成本的大小。有研究表明,

森林群落演替阶段前期物种具有短叶片寿命、高叶

片氮磷含量、高比叶面积和低叶片构建成本[6–8]。叶

片寿命是将植物划分为常绿和落叶两种生活类型的

直接依据。Aerts[9]指出常绿植物为减少营养丢失而

减少凋落物的量，相应增加了叶片寿命，Sobrado[10]

比较了热带干旱森林常绿和落叶物种，认为叶片寿

命随着植物叶片建成到偿还能量消耗所需时间的

增加而延长。 

Wright 等[11]提出叶片经济学谱(leaf economic 

spectrum, LES)的概念，将其定义为植物叶片为偿还

干物质含量和营养储存所消耗的能量投资而采取

从快到慢不同时间的回报策略。在叶片经济学谱

中，叶片寿命与叶片构建成本属于核心性状，叶片

寿命反映了叶片建成后获取收益的平均时间，时间

越长需要投入构建的干物质就越多。叶片经济学谱

反映了植物对环境的适应性以及生存策略，是植物

演化过程中生理生态功能的相互协调和权衡在叶

片设计上的具体体现，也是植物叶片形态功能和适

应性的统一[12]。 

木兰科(Magnoliaceae)植物广泛分布于热带、亚

热带地区，是分化较早的古老植物类群之一，其祖

先可追溯到一亿年前，现代木兰科植物仍保留了许

多原始性状，如心皮分离、单槽花粉粒等[13]。玉兰

属(Yulania)是木兰科中唯一落叶属，其余属均为常

绿植物。玉兰属主要分布中心是北亚热带，是适应

该区域较低年均温和年降水的落叶物种，而木兰科

其他属物种的分布中心在南亚热带和热带地区，适

应该区域高辐射、高温多雨、但具有季节性干旱的

气候条件，多为常绿乔木或灌木[14–15]。Xu 等[16]比

较了武汉和广州两地木兰科共有物种的生理生态

特征的适应性，认为两地木兰科常绿和落叶植物叶

片性状在物种间相对稳定，并没有因为迁地移植而

改变其早期分化时对气候适应的性状，表明其叶片

对环境响应的保守性。以前的研究并未涉及木兰科

叶片构建及其与叶片寿命的关系，而玉兰属又是其

唯一落叶属，研究木兰科不同生活型叶片构建策略

对解释其地理分布格局和阐明其生理生态适应性

具有重要意义。本研究以木兰科常见的 6 种植物为

研究对象，通过对比常绿物种和落叶物种叶片构建

相关性状，探讨其叶片构建策略的差异。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究地概况 

中国科学院华南植物园位于广东省广州市(23° 

11′ N，113°21′ E)，海拔 100 m；属南亚热带季风气

候，年平均气温 21.2℃，年平均降水量 1 706 mm,

干湿季明显，4-9 月为湿季，10-次年 3 月为旱季, 

湿季降水占全年降水的 80%以上；土壤主要为赤红

壤，pH 4.5~6.6，呈弱酸性，土层均较深厚，质地

以粘壤土和砂壤土为主。华南植物园的木兰园迁地

保护木兰科植物 11 属 160 多种，是世界上最大的

木兰科植物种质资源保存基地，为本试验提供了充

足的研究材料。 

 

1.2 材料 

选择木兰科的 3 种落叶植物和 3 种常绿植物,

于 2017 年 8 月，选取完全展开、健康成熟的叶片，

测定叶片构建成本相关功能性状，并记录其株高、 
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表 1 6 种木兰科植物基本情况 

Table 1 Information of six Magnoliaceae species  

植物 

Species 

编号 

Code 

生活类型 

Life form 

株高 

Height (m) 

胸径 Diameter at 

breast height (cm) 

移栽时间 Transplant 

time (Y-M) 

黄山木兰 Yulania cylindrical Yc 落叶 Deciduous  5.250.6 13.501.5 2001-01 

玉兰 Y. denudate Yd 落叶 Deciduous  6.000.2 15.000.0 1999-11 

鸡公山玉兰 Y. jigongshanensis Yj 落叶 Deciduous  6.700.3 11.601.2 2001-03 

荷花玉兰 Magnolia grandiflora Mg 常绿 Evergreen 11.000.6 17.375.1 1999-02 

含笑花 Michelia figo Mf 常绿 Evergreen  2.500.1   5.752.5 1992-10 

石碌含笑 M. shiluensis Ms 常绿 Evergreen  5.801.9 19.204.8 1986-01 

: 灌木基径。n =3 ~ 5。 

*: Ground diameter for shrubs. n= 3-5. 

 

胸径和移栽情况(表 1)。 

 

1.3 方法 

比叶面积    每种选取 3~5 株生长良好的植

株，每株取 4~6 片完全展开的成熟叶片，去除叶

柄后，用叶面积仪(Li-3000A, Li-Cor, Lincoln, NE, 

USA)测定叶片面积(LA)。然后将叶片放入烘箱, 在

65℃下烘至恒重，测定干重(DW)。比叶面积(SLA)

为叶片面积与干重之比[17]，即 SLA=LA/DW。 

叶片元素含量    叶片烘干后，经磨碎、过筛,

测定氮、磷元素含量。氮元素含量(Nmass)用凯氏定

氮法测定，磷元素含量(Pmass)用原子吸收光度法测

定[18]。 

叶片构建成本    叶片去灰分热值(Hc)为叶片

干重热值(CV)与叶片单位质量去灰分含量的比值,

即 Hc=CV/(1-Ash)[1], Ash 是灰分含量。取 0.5 g 叶

片粉末压片后置入全自动氧弹热量仪(Model 6400, 

Parr, IL, USA)，完全燃烧后记录读数。同样取 0.5 g

叶片粉末置入马弗炉中，550℃下灼烧 4 h，称量残

渣质量。灰分含量为残渣质量与样品质量比值的百

分数[19]，即灰分 =残渣质量/样品质量×100%。根据

Williams 等 [1]提出的叶片构建成本公式：CCmass= 

[(0.06968Hc–0.065)(1–Ash)+7.5(kNmass /14.0067)]/ 

0.87, k 是氮氧化还原形态的化合价(若是 NH4
+，则

k 为-3；若是 NO3
–，则 k 为+5)。华南植物园土壤

的主要氮源是硝酸盐[3]，因此本试验中 k 值为+5。

叶片单位面积构建成本为单位质量成本与比叶面

积的比值[20]，即 CCarea=CCmass /SLA。 

叶片寿命    2014 年生长季开始时(4 月)，选

取 3~5 株健康成熟植株的 30~50 片新叶并标记。

每周记录叶片的生长和死亡情况直到 2016 年底。以

叶片出现到凋落时间之差的平均值为叶片寿命[21]。 

1.4 数据分析 

采用 SPSS 18.0 软件对常绿物种和落叶物种性

状的差异显著性进行 t 检验。参数间的相关性用线

性回归(Linear regression)进行拟合。采用Origin 16.0

软件作图。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶片构建成本和营养元素 

与落叶物种相比，常绿物种单位面积的构建成

本更高(P<0.01)，分别为72.32 和141.09 g glucose m–2, 

而单位质量成本间无显著差异(P>0.05)，落叶和常绿

物种分别为 1.38 和 1.44 g glucose g–1。落叶物种的平

均叶片氮含量、磷含量分别为 21.16、13.43 mg g–1, 极

显著(P<0.01)高于常绿物种的1.32、0.75 mg g–1 (图1)。 

 

2.2  叶片寿命和比叶面积 

落叶物种的比叶面积显著高于常绿物种，分别

为 198.64 和 107.51 cm2 g–1 (P<0.01)。常绿物种的

叶片寿命远高于落叶物种，分别为 6.53 和 24.03 月，

两种生活型差异显著(P<0.01)(图 2)。 

   

2.3 叶片性状间的相关关系 

叶片寿命与叶片单位面积的构建成本呈显著

正相关(R2=0.82，P<0.05)，与比叶面积(R2=0.69, 

P<0.05)、叶片氮含量(R2=0.77，P<0.05)和磷含量

(R2=0.78，P<0.05)均呈显著负相关(图 3)。 

 

3 讨论 

 

3.1 不同生活型叶片构建投资差异 

叶片是植物的重要器官，通过光合作用将大气 
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图 1 6 种木兰科植物的单位叶片面积成本(CCarea)、单位叶片质量成本

(CCmass)和叶片氮(Nmass)、磷(Pmass)含量。Yc、Yj、Yd、Ms、Mf 和 Mg

见表 1; DS: 落叶物种; ES: 常绿物种; : P< 0.01; NS: P>0.05。下图同。 

Fig. 1 Construction cost per leaf area (CCarea) and per leaf dry mass (CCmass), 

leaf nitrogen (Nmass) and phosphorous (Pmass) concentration of six Magno- 

liaceae species. Yc, Yj, Yd, Ms, Mf and Mg see Table 1; DS: Deciduous 

species; ES: Evergreen species; : P< 0.01; NS: P>0.05. The same is 

following Figures. 

 

中 CO2转化为糖类供给植物生长，然而植物叶片本

身的构建又会消耗能量，成为植物获取能量的投资

成本。本研究表明木兰科落叶植物单位面积叶片构

建成本低于常绿植物，叶片质量成本两者差异不显

著，这与前人对其他常绿与落叶植物的研究结果一

致[3–4]。这样的能量分配策略是木兰科落叶物种对

北亚热带较寒冷干旱气候的适应，也符合温带分布 

 

图 2 6 种木兰科植物的比叶面积(SLA)和叶片寿命(LLS)  

Fig. 2 Specific leaf area (SLA) and leaf lifespan (LLS) of six Magnoliaceae 

species  

 

的玉兰属植物对季节性生长的适应，即使移栽到亚

热带地区仍保持了之前的适应策略，这与之前对木

兰科水分和光合相关的性状研究结论一致[16,22]。 

木兰科两种类型物种的叶片质量成本并没有

表现出显著差异，这与 Villar 等[23]和 Feng 等[24]的

研究结论一致，表明木兰科同其他植物在物质积累

和组成上都表现出相对的稳定性。汤松波等 [19]和

Villar 等[23]认为，叶片质量成本主要与叶片中高成

本化合物(如脂质类)和低成本化合物(如矿物质和

有机酸)含量相关，并不由叶片元素含量直接决定，

而落叶植物叶片中低成本化合物的积累使其叶片

质量成本较低。根据叶片生物量和叶片形态，叶片

面积成本可以由比叶面积计算得到，许多研究也表

明叶片面积成本可以作为一个有效的衡量植物能

量利用策略的工具[20]。 

比叶面积作为植物生长指示的综合性状，与能

量积累和抗性紧密相关，比叶面积越低用于构建保

卫结构或叶肉组织储水的物质投入越高[25]，而叶片

氮、磷含量一定程度上表征了环境的养分条件，不

同生活型植物叶片氮、磷含量存在差异[26]。祁建等[27]

的研究表明比叶面积较低的植物通常将很大部分

能量用于框架构建和保卫防御，降低营养积累提高

再利用效率；而 Aerts 等[28]的研究表明，落叶树种

的叶片氮、磷含量明显高于常绿树种，主要原因是

生境和叶片寿命差异，长叶片寿命能减少常绿树种 



276                 热带亚热带植物学报                    第 27 卷 

 
图 3 6 种木兰科植物的叶片寿命(LLS)与叶片单位面积成本(CCarea)、叶片氮含量(Nmass)、磷含量(Pmass)、比叶面积(SLA)的关系。◇: 落叶物种; ◆: 常

绿物种。 

Fig. 3 Relations between leaf lifespan (LLS) and construction cost per leaf area (CCarea), leaf nitrogen (Nmass) and phosphorous (Pmass) concentration and specific 

leaf area (SLA) of six Magnoliaceae species. ◇: Deciduous species; ◆: Evergreen species. 

 

叶片养分丢失。本研究结果表明，木兰科落叶植物

的比叶面积和叶片氮、磷含量都显著高于常绿植

物，表明木兰科落叶植物更偏重营养获取和积累策

略，常绿植物更倾向骨架构建与保卫及营养再利

用，而这种不同的营养利用方式可能是对其原生境

适应策略的保留。 

 

3.2 不同生活型叶片投资与寿命的关系 

叶片寿命越长需要投入维持叶片光合与机械

支撑功能的能量就越多，维护成本由此增加。本研

究木兰科叶片寿命与叶片面积成本的关系揭示了

叶片寿命越长其面积构建成本越高的规律，这与

Villar 等[4]和 Navas 等[6]的研究结果一致，表明常绿

物种因其长叶片寿命需要维持叶片功能运行的时

间越长，叶片构建投资会大于落叶物种。有研究表

明，落叶物种叶片寿命短于常绿物种，为了获取维

持生长繁殖足够的能量，增加了叶片光合面积，因而

短叶片寿命的落叶物种保持了较高的比叶面积[29–30]。

而本研究结果表明，木兰科植物比叶面积随叶片寿

命增加而降低，这说明短叶片寿命的落叶物种调整

生态策略，以扩展叶片面积在有限的寿命时间内获

取足够的能量，满足生长等必要需求。 

本研究结果表明，木兰科落叶植物与常绿植物

的叶片质量成本差值虽然不大，但面积成本上常绿

植物几乎是落叶植物的 2 倍，且落叶物种叶片氮磷

含量显著高于常绿物种。这可能是因为短寿命的木

兰科落叶植物无法长时间获取资源，因此短期内快

速积累氮磷营养元素、快速偿还成本。相比之下, 

木兰科常绿物种因长叶片寿命可以长期获取资源，

提高养分重新利用效率而减少氮磷元素积累，但因

此叶片结构支撑及长期功能维护消耗的能量投入

会增多, 以满足持续获取资源和发挥叶片功能的

需求[31–32]。 

常绿、落叶两种类型植物采取的不同叶片构建

策略，可能与其原生境有关[10,26]。常绿物种往往分

布于土壤较贫瘠的生境，长叶片寿命可以减少养分

损失，提高养分重吸收，是对寡养生境的适应。此

种策略的权衡使得常绿物种必须支付更高昂的叶
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片构建成本，以维护叶片养分的吸收和利用。前人

在同一地点的研究表明木兰科落叶和常绿物种在

碳氮水层面利用策略的不同[33]，本研究补充了叶片

构建上投资策略的差异，从叶片碳氮能量投资和利

用的不同层面完整解释了木兰科不同分布区常绿

落叶物种的趋异演化。 
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