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摘  要  中国东部亚热带常绿阔叶林中, 部分常绿木本物种具有明显的二次抽枝现象, 即在春天完成第一次抽枝, 间隔一定

的时间后又开始新一轮抽枝。但是关于这些植物第二次抽枝的进程, 迄今鲜有报道, 限制了人们对这些植物生活史对策的理

解。该文以浙江天童常绿阔叶林中有二次抽枝的5种植物光叶山矾(Symplocos lancifolia)、檵木(Loropetalum chinense)、窄基

红褐柃(Eurya rubiginosa var. attenuata)、杨梅(Myrica rubra)和栲树(Castanopsis fargesii)为研究对象, 调查并比较了第一次抽

枝和第二次抽枝在昆虫取食压力、展叶动态和小枝投资大小3个方面的差异, 探讨第二次抽枝动态的主要特点。结果表明: 1)
昆虫取食压力上, 杨梅、栲树2种植物第二次抽枝的叶片虫食率显著高于第一次抽枝, 光叶山矾、檵木和窄基红褐柃3种植物

第一、二次抽枝的叶片虫食率没有差异; 2)在现叶速率(叶片数量的增加速率)上, 同一物种第一、二次抽枝的叶片数量增长模

式相同, 光叶山矾、檵木、窄基红褐柃和杨梅4个物种呈持续式增长, 栲树则呈爆发式增长, 但是完成现叶所需时间并不完全

相同, 光叶山矾、窄基红褐柃和杨梅第二次抽枝完成现叶比第一次少6–9天, 檵木和栲树第一、二次抽枝完成现叶所需时间则

无差异; 3)在展叶速率上, 光叶山矾、檵木和窄基红褐柃第二次抽枝显著高于第一次抽枝, 但第一次抽枝较晚的杨梅和栲树第

一、二次抽枝之间没有差异; 4)调查的5种植物, 第二次抽枝的投资总量均小于第一次抽枝, 光叶山矾、窄基红褐柃、杨梅和

栲树4种植物, 第二次抽枝形成的小枝在叶片数量、单叶面积、小枝长度和小枝直径上都显著小于第一次抽枝, 檵木第二次抽

枝形成的小枝在叶片数量和小枝长度上没有差异, 单叶面积和小枝直径则显著小于第一次抽枝。总体上看, 所研究物种第二

次抽枝中的叶片虫食率、现叶速率和展叶速率都不小于第一次抽枝, 而第二次抽枝小枝投资总量较小, 这些可能是物种对相

对较大的昆虫取食压力和即将来临的冬天不利条件等的适应。 
关键词  第一次抽枝, 虫食, 展叶速率, 叶群体动态, 第二次抽枝, 亚热带常绿阔叶林 
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Abstract  

Aims  Some woody species of subtropical evergreen broad-leaved forests in Eastern China form a second set of 
shoots in late summer or autumn after a first set in spring. Our objective is to elucidate features of this second set 
of shoots, including their adaptive significance.  
Methods  We investigated differences between the first and second sets of shoots for five evergreen woody spe-
cies (Symplocos lancifolia, Loropetalum chinense, Eurya rubiginosa var. attenuata, Myrica rubra, and Castanop-
sis fargesii) from an evergreen broad-leaved forest in Tiantong National Forest Park of Zhejiang, China. Herbi-
vore damage of leaves was estimated, leaf emergence rate, leaf expansion rate and duration were calculated, and 
twig investment (leaf number and individual leaf area within twigs, twig stem length and diameter) was measured 
for both sets of shoots.  
Important findings  Leaves of M. rubra and C. fargesii suffered greater herbivore damage to the second shoots 
compared with the first, and no significant difference was found in damage between the two sets of shoots for S. 
lancifolia, L. chinense and E. rubiginosa var. attenuata. The first and second sets of shoots shared the same leaf 
emergence pattern. Symplocos lancifolia, L. chinense, E. rubiginosa var. attenuata, and M. rubra showed a   
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succeeding type of leaf emergence, and C. fargesii showed a flushing type of leaf emergence. However, duration 
of leaf emergence was much shorter in the second set of shoots for S. lancifolia, E. rubiginosa var. attenuata and 
M. rubra than in the first but not for the other two species. Leaf expansion rate was significantly higher for the 
second set of shoots for S. lancifolia, L. chinense and E. rubiginosa var. attenuata and was indistinguishable for 
M. rubra, C. fargesii leafed out late in the first set of shoots. Moreover, leaf number (except for L. chinense), indi-
vidual leaf area, twig stem length (except for L. chinense) and diameter were significantly smaller in the second 
than in the first set of shoots for four species, indicating lower twig investment in the second shoots for all the 
sampled species. In general, leaf herbivory damage, rates of leaf emergence and expansion were not smaller 
(sometimes significantly greater), but the total investment on twigs was significantly lower in the second shoots 
compared to the first. We speculate that these differences might result from the selective force of heavy herbivory 
pressure and adverse climate conditions of coming winter for the leaves produced during the second set of shoots.  
Key words  first set of shoots, herbivory, leaf expansion rate, leaf population dynamics, second set of shoots, 
subtropical evergreen broad-leaved forest 

 
植物抽枝(shooting)是指新枝条发生和伸长的

过程; 植物出叶(leafing)包括现叶(leaf emergence)、
展叶 (leaf expansion) 和叶的增厚等阶段 (Dale, 
1982)。因为叶片着生在枝条上, 抽枝和展叶过程在

时间和空间上总是相互联系的(因此本研究仅以抽

枝表示这两个过程)。植物抽枝不仅受到植物自身遗

传因子的制约, 还受到水分、光照强度和CO2浓度

等环境因子 , 以及动物等生物因子的影响 (van 
Volkenburgh, 1999; Moles & Westoby, 2000), 所以

不同植物群落间抽枝模式存在差别。温带地区植物

多在春季抽枝出叶, 秋季落叶(朱旭斌和孙书存, 
2006)。热带地区因其气候条件常年稳定, 加之植物

种类极为丰富, 因此发生在热带雨林内的抽枝模式

类型较多。例如Lowman (1992)将澳大利亚热带雨

林的抽枝模式分为3种: 爆发式、间断式和连续式。

Sundarapandian等(2005)在研究印度热带雨林42个
树种的物候时也发现, 通常大多数物种每年只抽枝

一次 , 但阔叶黄檀 (Dalbergia latifoila)和花榈木

(Pterocarpus marsupium)则一年两次。因此抽枝模式

(抽枝和出叶发生的次数和速率)既与物种自身属性

有关, 也与其所处的气候环境有关。 
亚热带常绿阔叶林的季节性强, 冬季低温限制

了植物的生长, 植物一般一年只抽枝一次。然而, 
也有研究发现一些植物能发生二次抽枝, 即植物在

春天完成第一次抽枝, 间隔一定的时间后, 又开始

新一轮抽枝。例如, 王宏伟(2007)研究亚热带常绿阔

叶林中动、植物之间的关系时发现, 部分植物在一

年中有初春和夏末两次抽枝的现象; Nitta和Ohsawa 
(1997)在研究日本的11种常绿树种的小枝物候时发

现, 柃木(Eurya japonica)一年中存在多次抽枝现象, 
而其余物种每年只抽枝一次。Lu等(2012)对我国台

湾凤凰山硬叶林15个优势种的现叶、落叶和叶寿命

的研究发现, 日本杜英(Elaeocarpus japonicus)和树

参(Dendropanax dentiger)一年中出现两次抽枝。然

而这些研究只提及了二次抽枝的现象, 迄今未见第

二次抽枝进程的详细报道, 人们对第二次抽枝进程

的特点及其影响因素尚不清楚。 
常绿阔叶林的常绿木本植物第一次抽枝与第

二次抽枝所处的环境条件不同。首先, 第一次抽枝

主要发生在春季, 展叶开始时温度较低, 展叶初期

虫食压力较小; 第二次抽枝则一般发生在夏末秋

初, 展叶初期温度较高。前期研究表明, 植物叶片

的损失绝大部分是发生在展叶期间(Coley & Bar-
one, 1996); 取食叶片的昆虫多度和活动强度与温

度密切正相关, 较高的温度通常意味着对植物有较

大的虫食压力 (Zvereva & Kozlov, 2006)。例如 , 
Lowman (1992)对澳大利亚雨林中一种巨刺树

Dendrocnide excelsa的研究发现, 该物种虽然全年

持续性长新叶, 并且均受到昆虫的取食, 但是在夏

季温度较高时长出来的叶片受到的昆虫取食压力

最大。前期研究也发现, 温度较高、降水较为充沛

的季节 , 昆虫的多样性和多度也较高 (Lowman, 
1982; 解晶等, 2008)。因此, 植物二次抽枝时可能承

受较大的昆虫取食压力。在温度较高、昆虫活动旺

盛的情况下, 植物可以采用两种途径缩短叶片对昆

虫暴露的时间以规避或降低这种取食压力(Moles & 
Westoby, 2000), 即: 1)通过快速现叶和快速展叶从

整体上缩短展叶周期; 2)通过降低叶片大小以缩短
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展叶周期。其次, 植物第一次抽枝结束后, 就进入

一个良好的生长季(温度较高、雨量充沛、光照较好), 
利用这一段时间能很好地进行形态建成和碳获取; 
然而, 第二次抽枝后, 可能很快就进入温度较低、

降水较少的冬天。而且中国东部冬季寒潮来临的早

晚和强度在年际间有很大差异(季致建等, 2008), 常
绿阔叶林地区植物的有利生长季节长短, 以及第二

次抽枝后所遭受的损失存在很大的不确定性。在这

种情况下, 除了快速完成出叶和展叶过程使叶片尽

快进入成熟状态外, 二次抽枝的物种还可能需要降

低叶片和小枝的投资, 降低过早或过强的寒潮带来

的损失(例如叶片或枝条的凋落等)。由此我们可以

假设: 与第一次抽枝相比, 植物的第二次抽枝将具

有较快的现叶速率、展叶速率和具有较小的新生枝

条和叶片投资。 
本文以浙江天童国家森林公园具有二次抽枝

现象的5种常绿木本植物为研究对象, 调查每个物

种的第一次和第二次抽枝的叶片大小和叶片数量

增长的动态过程、成熟叶片被昆虫取食的情况, 以
及最终形成的叶片大小和数量。并在此基础上, 量
化了不同物种的叶片数量和大小的相对增长速率, 
最后, 比较分析了这些植物在两次抽枝过程中的现

叶速率和展叶速率, 以及小枝投资等方面的差异, 
以检验上述假设, 并探讨了森林植物的资源利用 
策略。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
研究地区位于浙江省天童国家森林公园, 地理

位置为29°48′ N、121°47′ E。该区属于典型的亚热

带气候, 全年温暖湿润, 四季分明, 年平均气温为

16.2 ℃, 最热月7月平均气温28.1 ℃, 最冷月1月
平均气温4.2 ℃, 无霜期为237.8天。年降水量为

1 374.7 mm, 35%–40%集中在夏季6–8月 , 冬季

(12–2月)降水量占全年降水量的10%–15%。公园内

的土壤主要为山地黄红壤, 有机质含量较高。地带

性植被是以栲树(Castanopsis fargesii)、木荷(Schima 
superba)等为优势种的常绿阔叶林(宋永昌和王祥

荣, 1995)。 
1.2  抽枝进程中叶片数量、叶面积动态观测 

我们选择二次抽枝率较高、且可供观测和采样

的 5种植物。其中 , 灌木物种 3个 : 光叶山矾

(Symplocos lancifolia)、檵木(Loropetalum chinense)
和窄基红褐柃(Eurya rubiginosa var. attenuata), 乔
木物种2个: 栲树(乔木层第二次抽枝主要发生在树

冠顶端, 因此这里选择灌木层个体为调查对象)和
杨梅(Myrica rubra) (以乔木层个体为研究对象)。野

外定位进行长期现叶、展叶观察记录。第一次抽枝

集中在4–5月, 第二次抽枝主要集中在8–10月, 第
二次抽枝开始时第一次抽枝展叶已经结束。 

2011年3月上旬, 植物爆芽尚未开始之前, 对
每个物种在其典型生境中(例如, 光叶山矾和窄基

红褐柃主要生长在郁闭度较高的林下层, 檵木则主

要生长在光照较好的林窗或路边, 栲树灌木层个体

也主要生长在光照较好的林窗下, 杨梅则选择没有

被其他植物直接遮阴的个体)随机选取3–5个植株, 
每个植株选取树冠中部外层的5个枝条, 每个枝条

上随机选取一个当年生小枝(twig)用标牌标记。我

们定义叶片长度达0.5 cm时即作为已形成的新叶, 
计入叶片数, 并测量其长宽。展叶早期, 2–3天记录1
次, 其后5–7天记录1次, 直至叶片长宽无明显变化

为止(朱旭斌等, 2005)。2011年8月第二次抽枝的观

测采用与第一次抽枝相同的方法。 
在第一次抽枝过程中, 每次观测后每个物种采

集25片与该展叶期发育相似的叶片。每个物种共选

取200枚叶片(包含展叶过程各个阶段大小的叶片), 
用扫描仪扫描后, 通过Image J软件测量每个叶片

长、宽及相对应的面积, 用于拟合各个物种的面积

方程(LA = a × LL × LW, LA为叶片面积, LL为叶片

长, LW为叶片宽, a为物种相关的常数), 将野外观

测的长宽数据转换成面积。所有观测物种的方程拟

合结果均R2 > 0.96, p < 0.001。 
1.3  成熟小枝上叶片数量、小枝大小及叶片虫食率

观测 
2012年3月初, 在第一、二次抽枝枝条发育成熟

并且叶片未凋落时(新一轮抽枝开始之前), 调查第

一、二次抽枝小枝的形态及叶片虫食率。第二次抽

枝小枝的判断, 主要依据芽鳞痕及叶片的新老程

度。每个物种在其典型生境中选取10株左右(包括上

面抽枝过程观测的个体)二次抽枝率较高的植株, 
每株选取3–5个有二次抽枝的标准枝, 分别记录第

一次和第二次抽枝枝条的叶片数量、叶片虫食情况, 
并测量第一次和第二次抽枝枝条的小枝长度和直

径。依据叶片上昆虫取食痕迹判断叶片是否虫食, 
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虫食率(%)=(某小枝上虫食叶片数/该小枝总叶片

数)×100%; 肉眼估计叶面积损失20%以上, 即认为

该叶片为虫食叶片。我们分别计算了总叶片数中包

括掉落和不包含掉落叶片条件下的叶片虫食率, 发
现两者差异不大, 这里的结果不包含掉落叶片(绝
大部分小枝无叶片掉落 , 少数小枝仅有1–2片    
掉落)。 
1.4  数据处理 

对每个小枝, 以小枝上的最大叶片数对抽枝过

程任一阶段的该小枝上叶片数进行标准化, 以描述

抽枝过程叶片数量动态, 即某时期某小枝叶片数量

=该时期小枝上实际叶片数/该小枝上实际最大叶片

数, 则标准化后小枝上最大叶片数为 1, 第一片叶

片形成到最后一片叶片形成之间所需时间定义为

完成现叶所需时间(现叶时间)。用Logistics方程拟合

每个物种单叶叶面积动态变化, 方程为: A = Amax/ 
(1 + exp(β – α × t)) (见Sun & Frelich, 2011, 该方程

可以很好地拟合植物生长曲线), 式中: A为单叶面

积, Amax为最大单叶面积, t为距离2011年1月1日的

天数, α为相对生长速率, β为物种相关的常数。我们

定义单叶面积达到最大单叶面积的10%的时间为此

物种的展叶开始时间(T10), 叶面积达最大面积90%

的时间为展叶结束时间(T90), T10和T90之差为展

叶持续时间。 
所有的性状数据先求小枝内的平均值, 然后求

个体内的平均值, 最后求物种内的平均值。用双样

本t检验法分析物种间虫食率的差异, 以及每个物

种第一次抽枝与第二次抽枝之间, 现叶时间、展叶

速率, 以及小枝上叶片数量、单叶大小、小枝长度、

小枝直径和叶片虫食率是否存在显著差异。本文数

据分析和作图分别在SPSS 12.0与Excel 2007上   
完成。 

2  结果 

2.1  昆虫取食压力 
叶片受损程度在不同物种间差异很大, 窄基红

褐柃虫食率小于5%, 而栲树则接近60% (表1)。第一

次抽枝时, 除了檵木与杨梅、檵木与窄基红褐柃之

间虫食率没有差异外, 其他物种间均差异显著(表
2); 第二次抽枝时, 除了檵木与窄基红褐柃、栲树与

杨梅之间虫食率没有差异, 檵木与光叶山矾之间差

异接近显著(p = 0.095), 其他物种间均差异显著(表
1, 2)。 

第一次抽枝和第二次抽枝的叶片虫食率无明 
 

 
表1  第一、二次抽枝叶片虫食率的比较(平均值±标准误差) 
Table 1  Comparison of leaf herbivory rate between the first and second sets of shoots (mean ± SE) 

物种 Species  第一次抽枝 First set shoots (%) 第二次抽枝 Second set shoots (%) p 

光叶山矾 Symplocos lancifolia (20) 20.43 ± 2.44 15.52 ± 3.01  0.209 

檵木 Loropetalum chinense (15)  9.59 ± 2.00  5.74 ± 2.00  0.163 

窄基红褐柃 Eurya rubiginosa var. attenuata (10)  3.92 ± 2.70  4.17 ± 4.11  0.962 

杨梅 Myrica rubra (13)  5.47 ± 1.05 44.86 ± 7.37 <0.001 

栲树 Castanopsis fargesii (13) 40.70 ± 4.03 56.79 ± 4.53  <0.050 
括号内的数值表示观测的样本量。 
Values in parentheses are the number of samples.  
 
 
表2  5种植物第一、二次抽枝叶片虫食率的种间比较 
Table 2  Comparison of leaf herbivory rates among five plant species for the first and second sets of shoots, respectively 
  栲树 

Castanopsis 
fargesii 

杨梅 
Myrica 
rubra 

檵木 
Loropetalum 

chinense 

光叶山矾 
Symplocos  
lancifolia 

窄基红褐柃 
Eurya rubiginosa  

var. attenuata 
栲树 Castanopsis fargesii  0.000**  0.000** 0.000** 0.000** 

杨梅 Myrica rubra 0.423  0.418 0.001** 0.000** 

檵木 Loropetalum chinense 0.000** 0.000**  0.009* 0.453 

光叶山矾 Symplocos lancifolia 0.000** 0.000** 0.095  0.043* 

窄基红褐柃 Eurya rubiginosa var. attenuata 0.000** 0.000** 0.521 0.023*  

对角线上方为第一次抽枝, 对角线下方为第二次抽枝。*, p < 0.05; **, p < 0.001。 
Above the diagonal is the first set of shoots, and below the diagonal is the second sets of shoots. *, p < 0.05; **, p < 0.001. 
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显规律。调查的5个物种中, 杨梅和栲树昆虫取食压

力较大, 其第二次抽枝叶片虫食率显著高于第一次

抽枝, 其中杨梅第二次抽枝叶片虫食率是第一次的

10倍。光叶山矾、檵木和窄基红褐柃第一、二次抽

枝叶片虫食率均较低, 不同批次间虫食率没有差异

(表1)。 
2.2  出叶进程 
2.2.1  现叶动态 

所调查的5个物种叶片数量增长模式差异较

大。光叶山矾、檵木、窄基红褐柃、杨梅4个物种

叶片数量增加相对较慢, 呈持续性增长模式(图1a、
1b、1c、1d); 而栲树叶片数量增加快, 呈爆发式增

长, 爆芽后的2天内(一个观察间隔期内) 95%以上

的叶片已形成(图1e)。 
同一物种第一次抽枝和第二次抽枝过程中叶

片数量增长模式相似, 均呈爆发式或持续式增长, 
但是部分物种完成出叶所需时间不同。杨梅、窄基

红褐柃2个物种第二次抽枝完成出叶时间均显著小 
 

 
图1  第一、二次抽枝叶片数量动态(平均值±标准误差)。空心圆为第一次抽枝, 实心圆为第二次抽枝。儒略日为距离2011年1
月1日的天数。A, 光叶山矾。B, 檵木。C, 窄基红褐柃。D, 杨梅。E, 栲树。 
Fig. 1  Dynamics of leaf number in both the first (open circle) and second sets of shoots (filled circle) (mean ± SE). Julian day 
means the number of days from January 1, 2011. A, Symplocos lancifolia; B, Loropetalum chinense; C, Eurya rubiginosa var. at-
tenuata; D, Myrica rubra; E, Castanopsis fargesii.  
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于第一次抽枝(p < 0.05), 光叶山矾第二次抽枝则略

小于第一次抽枝(p = 0.059), 两个批次所需时间相

差6–9天; 檵木和栲树完成出叶所需时间则没有差

异, 檵木在爆芽后10–15天内完成出叶, 栲树在爆芽

之初叶片已基本全部形成(图1)。 
2.2.2  展叶速率与持续时间 

光叶山矾、檵木和窄基红褐柃为第一次抽枝开

始比较早的物种(图1a、1b、1c), 其中光叶山矾、窄

基红褐柃第二次抽枝的叶片相对生长速率显著高

于第一次抽枝(均为p < 0.05), 檵木第二次抽枝的叶

片相对生长速率也略高于第一次抽枝(p = 0.065), 
第二次抽枝展叶的持续时间比第一次抽枝少5–9天
(表3)。杨梅、栲树为第一次抽枝较晚的物种(图1d、
1e), 其第一、二次抽枝的叶片相对生长速率和展叶

持续时间则没有显著差异(表3)。此外, 展叶开始时

间在不同批次间并不一致。例如窄基红褐柃第一次

抽枝比檵木早20天开始, 第二次抽枝开始时间则较

檵木晚57天。 
2.3  小枝投资 

所调查的5个物种在第一次抽枝上的投资显著

高于第二次抽枝。除檵木外, 其余4种均表现为第一

次抽枝小枝上单叶面积和叶片数量显著大于第二

次抽枝, 第一次抽枝的小枝倾向于更长、直径更大。

檵木在不同批次间叶片数量和小枝长度均无显著

差异, 第一次抽枝的单叶面积和小枝直径则显著大

于第二次抽枝(表4)。假设小枝的体积由其长度和直

径决定, 两次抽枝形成的小枝密度无显著差异, 则
可以推测第一次抽枝的小枝投资大于第二次抽枝。 

3  讨论 

我们对5个常绿木本物种的第一次和第二次抽

枝的比较分析表明, 植物的小枝投资在二次抽枝时

显著较小, 与我们的预测一致; 植物的虫食率、现

叶和展叶速率在二次抽枝时虽然都不小于第一次, 
但种间差异明显, 并没有表现出一致的规律。这样

的结果一方面可能是因为本研究中物种数量较少, 
并且因为客观条件限制缺乏叶片属性(如单位叶片

面积干重等)的调查所致, 另一方面也可能与不同

物种的特性差异有关, 即不同物种采用不同的策略

应对相同的选择压力。 
植物抽枝进程主要受到气候要素和昆虫取食

两方面的选择压力制约, 而两者之间是相互作用

的, 例如, 植食昆虫的多度通常随温度上升而增加

(Zvereva & Kozlov, 2006)。第一次抽枝始于早春, 展
叶速率等受到温度限制, 并且早春的昆虫取食压力

通常较小(于晓东等, 2001; 荣亮等, 2009); 然而, 
第二次抽枝期间, 温度较高, 降水充沛, 昆虫的多

度和多样性夏季通常较高(Lowman, 1982; 解晶等, 
 

 
表3  第一、二次抽枝相对生长速率、展叶开始时间和展叶持续时间的比较(平均值±标准误差) 
Table 3  Comparison of relative growth rate, beginning time of leaf expansion and duration of leaf expansion between the first and 
second sets of shoots (mean ± SE) 
物种 
Species 

抽枝批次 
Batch of 
shooting 

相对生长速率 
Relative growth

rate (cm2·d–1) 

展叶开始时间 
Beginning time of leaf

expansion (d) 

展叶持续时间 
Duration of leaf 
expansion (d) 

R2 p 

I 0.155 ± 0.009b 110 ± 2 29 ± 2a 0.864–0.933 <0.001 光叶山矾 
Symplocos lancifolia II 0.201 ± 0.009a 231 ± 1 22 ± 2b 0.371–0.497 <0.001 

I 0.205 ± 0.015a 113 ± 1 21 ± 1a 0.797–0.939 <0.001 檵木 
Loropetalum chinense II 0.259 ± 0.015a 212 ± 1 17 ± 1a 0.319–0.518 <0.001 

I 0.150 ± 0.012b  95 ± 1 29 ± 1a 0.756–0.932 <0.001 窄基红褐柃 
Eurya rubiginosa var.attenuata II 0.207 ± 0.012a 258 ± 1 21 ± 1b 0.443–0.847 <0.001 

I 0.244 ± 0.019a 129 ± 1 18 ± 2a 0.825–0.930 <0.010 杨梅 
Myrica rubra II 0.198 ± 0.019a 255 ± 3 22 ± 2a 0.592–0.717 <0.001 

I 0.274 ± 0.017a 135 ± 3 16 ± 2a 0.699–0.888 <0.001 栲树 
Castanopsis fargesii II 0.213 ± 0.017a 263 ± 1 21 ± 2a 0.636–0.937 <0.001 

R2和p为单叶生长曲线方程(A = Amax/(1+exp(β–α×t)))的拟合度和显著性。相同字母表示第一、二次抽枝间差异不显著(p > 0.05), 不同字母表示

差异显著(p < 0.05)。 
R2, goodness-of-fit for the logistic function (A = Amax/(1+exp(β–α×t))). p, p value for the logistic function. The same letters indicate that there is no 
significant difference between the first and second sets of shoots, and different letters indicate significance at p < 0.05 level.  
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表4  第一、二次抽枝小枝叶片数量、单叶面积、小枝长度和小枝直径比较 
Table 4  Comparison of leaf number, individual leaf area, length of twig, and diameter of twig for both the first and second sets of 
shoots 
物种 
Species 

抽枝批次 
Batch of shooting 

叶片数量 
Leaf number 

单叶面积 
Individual leaf area (mm2)

小枝长度 
Length of twig (mm) 

小枝直径 
Diameter of twig (mm)

I  6.75 ± 0.26A  778.44 ± 30.24A 90.49 ± 3.69A 1.34 ± 0.04A 光叶山矾 
Symplocos lancifolia II  6.02 ± 0.26B  475.18 ± 30.24B 58.11 ± 3.97B 0.99 ± 0.03B 

I  5.82 ± 0.23a  926.65 ± 26.16A 92.60 ± 6.47a 1.46 ± 0.05A 檵木 
Loropetalum chinense II  6.73 ± 0.53a  464.59 ± 29.44B 103.56 ± 13.97a 0.96 ± 0.05B 

I  3.07 ± 0.12a 1 235.96 ± 82.86A  52.46 ± 20.19A 1.54 ± 0.05A 窄基红褐柃 
Eurya rubiginosa var. 
attenuata 

II   2.8 ± 0.21a  570.33 ± 82.70B  20.19 ± 5.95B 1.22 ± 0.05B 

I 17.08 ± 0.89A  665.91 ± 73.19a  79.62 ± 4.71A 2.69 ± 0.07A 杨梅 
Myrica rubra II 10.04 ± 0.81B  663.57 ± 80.92a  21.18 ± 2.07B 2.01 ± 0.07B 

I  6.43 ± 0.35A 1647.93 ± 95.32A 141.28 ± 3.59A 1.82 ± 0.04A 栲树 
Castanopsis fargesii II  4.20 ± 0.24B 1267.02 ± 75.53B  57.25 ± 2.06B 1.27 ± 0.03B 
相同字母表示第一、二次抽枝间差异不显著(p > 0.05); 不同大写字母表示差异极显著(p < 0.01); 不同小写字母表示差异显著(p < 0.05)。 
The same letters indicate that there is no significant difference between the first and second sets of shoots (p > 0.05). Different capital letters indicate 
significance at p < 0.01 level, and different lowercase letters indicate significance at p < 0.05 level.  
 

 
2008), 昆虫对叶片的取食强度通常较大。在所调查

的5个物种中, 栲树、杨梅2个物种的第二次抽枝虫

食率显著较大, 而另外3个物种(窄基红褐柃、檵木

和光叶山矾)则与第一次抽枝虫食率接近, 说明较

大的虫食压力并不一定导致较大的叶片损失。其原

因可能在于: 我们所观测到的叶片虫食率是植物长

期适应昆虫取食压力的结果, 第二次抽枝叶片虫食

率较低的物种可能本身具有较强的抵御昆虫取食

的机制。例如, 光叶山矾和窄基红褐柃为耐阴植物, 
叶片内通常含有较多的次生代谢产物(如单宁酸), 
能较好地抵御昆虫取食(柳凤娟等, 2010), 檵木幼叶

含氮量较低, 不易吸引昆虫取食(刘志国, 2011), 另
外, 檵木叶片表面大量星状毛的存在可能降低了昆

虫适口性而同样能抵御昆虫取食, 因而这3个物种

第一、二次抽枝的叶片虫食率均较低。 
理论上, 植物可以采取多种手段应对气候要素

与昆虫取食等方面的选择压力。除了物理和化学防

御外, 植物还可以通过提高现叶速率和展叶速率、

降低投资来减小损失(Moles & Westoby, 2000)。然

而, 没有一种植物同时采用所有的手段。首先, 就
现叶速率而言, 调查的5个物种, 虽然第一、二次抽

枝的现叶方式相同, 但是部分物种第二次抽枝完成

所需现叶时间显著低于第一次抽枝, 如光叶山矾、

窄基红褐柃和杨梅。现叶速率的差异可能是植物对

温度季节性差异的响应。植物第二次抽枝的时间差

异不大, 气候条件较好, 但是第一次抽枝时不同物

种的抽枝时间及温度等条件相差很大。第一次抽枝

较早的物种(光叶山矾和窄基红褐柃), 其第二次抽

枝时所处的气候条件明显较好, 因此现叶速率较

高。另外, 现叶速率的差异也可能是对昆虫取食压

力的适应。例如, 栲树虫食压力大(两次抽枝叶片的

虫食率均超过40%), 爆发式的现叶方式可能是一种

有效的降低昆虫取食压力的方式; 相反, 杨梅第一

次抽枝虫食压力较小(虫食率仅为5%左右), 但是第

二次抽枝叶片虫食压力较大, 虫食率高达40%, 通
过缩短第二次抽枝现叶时间也可以减缓昆虫取食

压力 ; 而檵木虫食压力较小(两次虫食率均小于

10%), 其两次抽枝的现叶速率没有差异。 
其次, 改变展叶速率至少对部分物种是一个很

重要的适应方式。本研究调查的5个物种中, 与现叶

速率的趋势相似, 3个第一次抽枝较早的物种(光叶

山矾、窄基红褐柃和檵木)的第二次抽枝展叶速率较

第一次快, 展叶周期较短; 第一次抽枝较晚的物种

(杨梅和栲树)第一、二次展叶速率、展叶周期没有

差异, 且两次展叶速率均较高。展叶速率的差异可

能是受气候条件季节性差异的影响。第一次抽枝时, 
越晚抽枝温度越高, 使较高的展叶速率成为可能, 
从而能保证其在最适生长期(例如7、8月份)进行最

大碳获取。第二次抽枝集中在夏末秋初, 温度较高, 
因此所有物种展叶速率均较高。此外, 展叶速率的

差异也可能是对昆虫取食压力的适应。前期研究证

实 , 植物可以提高展叶速率来抵抗虫食(McKey, 
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1979; Kursar & Coley, 1991, 1992, 2003)。例如, 
Moles和Westoby (2000)对澳大利亚51种植物研究发

现, 叶片暴露在植食昆虫下的时间越长, 则其承受

昆虫取食的压力越大。我们研究结果中的种间差异

也说明, 虫食压力大的物种具有更快的展叶速率。

与现叶速率的趋势相似, 本研究中, 虫食率高的栲

树两次抽枝展叶速率均较高, 而虫食率低的窄基红

褐柃和光叶山矾则展叶速率均较低。 
最后, 植物在第二次抽枝中通过降低最终形成

的叶片大小、叶片数量和茎干大小, 以缩短抽枝周

期、减缓昆虫取食压力, 同时还可以降低冬季恶劣

气候可能带来的损失。我们调查的5个物种第二次

抽枝形成的叶片平均面积小于第一次, 可以缩短展

叶周期; 形成的小枝上的叶片数量小于第一次, 可
以缩短现叶周期, 因此可降低二次抽枝时的叶片虫

食率。另外, 虽然第二次抽枝开始时气候条件较好, 
但展叶完成后面临着气温较低、降水较少的冬天, 
不利于植物的碳获取。冬天较低的温度和偶然的降

雪可能会导致新生小枝和叶片的损失, 特别是成熟

较晚、不够坚硬的部分更容易丢失。因此, 减少小

枝的总体投资, 可以降低植物在冬天损失的风险。

第二次抽枝新投资总量较小的生理原因, 可能与养

分限制有关, 抽枝过程常常伴随叶片的大量掉落。

例如, 杨乐(2009)对天童常绿物种春季落叶物候研

究时发现, 檵木在春季幼叶开始生长时老叶(基本

为一年生)开始凋落, 展叶完成时老叶基本完全凋

落, 檵木叶片凋落集中在春季并与第一次抽枝相对

应。吴擢溪(2006)在福建亚热带常绿阔叶林中发现, 
栲树叶片集中在5月份凋落, 而在其他月份凋落很

少, 这种落叶格局与大多数常绿阔叶树种相似, 即
落叶主要发生在春季, 与春季的换叶有关。这与我

们野外观察到的现象是一致的, 落叶主要发生在4、
5月份第一次抽枝发生时, 但是第二次抽枝发生时, 
并没有伴随叶片的二次凋落, 植物可能缺少足够的

养分来保证新生叶片的需求。 
亚热带地区的二次抽枝现象, 在很多森林中都

有发现, 这可能是一种普遍现象, 具有独特的适应

价值, 体现在以下3个方面: 1)第二次抽枝增加了植

物对光的截取和对碳的获取能力, 有助于植物在群

落中的生态位竞争(Ozawa et al., 2000); 2)第二次抽

枝起补偿作用, 即植物在第一次抽枝过程受损的情

况下, 可通过再次抽枝弥补其损失(Nitta & Ohsawa, 

1997; Mizumachi et al., 2006); 3)第二次抽枝起到对

一次抽枝的保护作用。前期研究发现, 植食昆虫喜

食幼嫩的叶片(刘志国等, 2009), 第二次抽枝的叶片

降低了昆虫对第一次抽枝叶片的取食风险, 在一定

程度上保护了第一次抽枝的叶片。但是, 亚热带常

绿阔林中二次抽枝是间断的、不连续的, 与热带雨

林的持续性展叶模式不同, 其适应价值与热带雨林

中的物种是否相同, 值得进一步的研究。 
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