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构树叶性状分化的生态功能初步研究
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摘　 要: 叶性状分化在自然界中较为普遍ꎬ不同的叶性状特征与植物对资源获得及利用效率密切关联ꎬ反
映了植物适应特定环境所形成的生存对策ꎮ 叶性状分化的生态功能一直以来备受生态学家和进化生物学

家的广泛关注ꎮ 自然界构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ)在个体发育过程中出现全缘叶和裂缺叶的分化ꎬ但其生

态功能尚不清楚ꎬ推测两者的叶型分化是构树对虫害规避的结果ꎮ 为了探讨构树叶性状分化对应的可能生

态功能ꎬ该研究采用野外监测和室内分析的方法ꎬ对构树全缘叶和裂缺叶的虫害发生率、叶面积、与抗虫有

关的酚类物质(总酚、缩合单宁、黄酮)含量进行了比较ꎮ 结果表明:(１)相对于裂缺叶ꎬ全缘叶虫害发生率

显著增加ꎬ全缘叶虫害发生率是裂缺叶的两倍ꎮ (２)自然条件下ꎬ全缘叶叶面积显著高于裂缺叶ꎬ增加了约

４４ 个百分点ꎮ (３)自然条件下ꎬ裂缺叶中总酚、缩合单宁、黄酮含量均显著高于全缘叶ꎬ分别提高了 ６.０％、
４.２％和 １６.２％ꎮ (４)除黄酮外ꎬ虫害处理下裂缺叶中总酚、缩合单宁含量显著高于全缘叶ꎬ均提高了约

５.０％ꎮ (５)人为移除部分叶片ꎬ裂缺叶中总酚、缩合单宁、黄酮含量均显著高于全缘叶ꎬ分别提高 ８.０％、
１.６％和 ２５.４％ꎮ 这说明构树全缘叶和裂缺叶中酚类物质含量对外来损伤响应不一致ꎬ裂缺叶虫害发生率较

全缘叶低可能由于两种类型叶片中酚类物质含量存在差异所引起ꎮ
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　 　 叶片功能性状是植物与其所处环境联系的桥

梁ꎬ能够反映植物对环境适应的功能特征(Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２００８)ꎬ备受生态学家和进化生物学家的广泛

关注ꎮ 叶片功能性状包括叶片的形态、结构和生

理等可测量的特征ꎬ在不同环境条件下表现出较

大的可塑性ꎬ反映植物适应环境变化所形成的生

存对策(黄文娟等ꎬ２０１０)ꎮ 例如ꎬ在不同的光照、
温度和水分条件下ꎬ叶片在形态、结构和生理上表

现出很大的差异 (吴沿友等ꎬ２０１１ꎻ Ｐｅｐｐｅ ｅｔ ａｌꎬ
２０１１ꎻ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３)ꎮ 甚至同一植株在不同环

境下或同一植物的不同部位ꎬ 叶性状也会发生分

化(易福华ꎬ１９８９)ꎮ 生长在沙漠地区的胡杨叶片

有披针形叶和圆形叶的分化(黄文娟等ꎬ２０１０)ꎮ
研究表明ꎬ胡杨叶性状分化与其所处的生境水分

条件密切有关(程春龙等ꎬ２００８)ꎬ是长期适应沙漠

地区干旱生境的结果(王艳ꎬ２００９)ꎮ 此外ꎬ叶片功

能性状与一些生物因素密切相关ꎬ如取食或者虫

害均能引起叶片功能性状发生变化ꎮ 邵旭平等

(２０１１)研究表明ꎬ胡杨异形叶中由于抗氧化反应

物质含量不同对虫害的反应存在差异ꎮ
植物体内次生代谢物酚类物质对植食动物及

有害 生 物 具 有 重 要 的 生 态 防 御 作 用 ( Ａｐｐｌｅꎬ
１９９３)ꎮ 主要通过与某些特异蛋白结合(Ｈａｓｌａｍ ｅｔ
ａｌꎬ １９８９)改变食物适口性(Ｈｏｖｅｎꎬ １９８４)、降低食

物营养价值(Ｂｕｔｌｅｒꎬ １９８９)、降低动物对植物消化

能力(Ｐａｎｄａ ｅｔ ａｌꎬ １９８３)、产生有毒物质(Ｈｏｖｅｎꎬ
１９８４) 以及抑制动物生长发育 ( Ｂａｒｒｙ ＆ Ｆｏｒｓｓꎬ
１９８３)来减少动物对植物器官的取食ꎬ从而保证植

物能够存活并正常繁殖ꎮ 研究发现ꎬ胡杨叶片一

旦受到土壤水分匮缺和虫害压力ꎬ酚类次生代谢

物质含量在叶片中显著增加(程春龙等ꎬ２００８ꎻ王
艳ꎬ ２００９)ꎮ 但是ꎬ关于同一物种不同叶性状之间

酚类物质变化以及可能对应的生态功能研究目前

报道相对较少(邵旭平等ꎬ２０１１)ꎮ
桑科植物构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ)由于经

济价值高、适应性广等特点在我国南北方大部分

地区都有分布和种植(杨小建等ꎬ２００７ꎻ叶波等ꎬ
２０１４)ꎮ 自然条件下ꎬ其叶性状分化比较明显ꎬ有
裂缺叶和全缘叶两种类型ꎬ但对于构树叶性状分

化的生态功能尚不清楚ꎮ 初步推测ꎬ构树叶性状

分化主要与抗虫性能有关ꎮ 本研究通过对构树全

缘叶和裂缺叶虫害发生率、与抗虫有关的酚类物
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质(总酚、缩合单宁、黄酮)含量进行比较ꎬ旨在揭

示构树叶性状分化对应的可能生态功能ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究点概况

研究点设在绵阳师范学院高新校区ꎬ行政区

域属于绵阳市高新区磨家镇ꎮ 研究点地处四川盆

地西北部ꎬ涪江中上游地区ꎬ１０３°４５′Ｅ、３０°４２ Ｎꎬ
海拔 ５００ ｍꎮ 属盆地亚热带湿润季风气候ꎬ年均温

１４.９ ~ １６.８ ℃ ꎬ１ 月为最冷月ꎬ平均气温为 ５.３ ℃ ꎬ
最热月为 ７ 月ꎬ平均气温为 ２５.７ ℃ ꎮ 年均降水量

为 ７６０ ~ １ ２３０ ｍｍ(李再纯等ꎬ１９９７)ꎮ 考虑到人为

干扰等因素对构树生长的影响ꎬ实验在磨家校区

随机选取 ３ 个样点进行取样和监测ꎮ 样点 １ 地理

位置为 １０３°３５′２２″ Ｅꎬ３１°２７′１４″ Ｎꎬ海拔 ４９０ ｍꎻ样
点 ２ 地理位置为 １０４°３５′３４″ Ｅꎬ３１°２７′３７″ Ｎꎬ海拔

４８９ ｍꎻ样点 ３ 地理位置为 １０３°３５′４０″ Ｅꎬ３１° ２７′
１９″ Ｎꎬ海拔 ４９３ ｍꎮ
１.２ 物种介绍

构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ)属于桑科构属物

种ꎬ株高为 １０ ~ ２０ ｍꎮ 主要有裂缺叶和全缘叶(图
１)两种不同的叶型ꎬ叶长为 ６ ~ １８ ｃｍꎬ叶宽为 ５ ~ ９
ｃｍꎻ叶柄长为 ２.５ ~ ８ ｃｍ 不等ꎬ密被糙毛ꎻ雌雄异

株ꎻ雄花序为柔荑花序ꎬ长为 ３ ~ ８ ｃｍꎬ苞片披针

形ꎬ被毛ꎬ花被 ４ 裂ꎬ裂片三角状卵形ꎬ被毛ꎬ雄蕊

４ꎬ花药近球形ꎬ退化雌蕊小ꎻ雌花序球形头状ꎬ苞
片棍棒状ꎬ顶端被毛ꎬ花被管状ꎬ顶端与花柱紧贴ꎬ
子房卵圆形ꎬ柱头线形ꎬ被毛ꎮ 聚花果直径为 １.５ ~
３ ｃｍꎬ成熟时橙红色ꎬ肉质ꎻ瘦果具与等长的柄ꎬ表
面有小瘤ꎮ 花期 ４—５ 月ꎬ果期 ６—７ 月ꎮ 构树分布

广泛ꎬ我国南北各地均有分布ꎬ适应性强(郑汉民

等ꎬ２００４)ꎮ
１.３ 叶片虫害发生率调查

分别于 ２０１４ 年 ７ 月和 ２０１５ 年 ７ 月在 ３ 个样

地随机选取不同树龄构树为研究对象ꎮ 分别统计

每棵构树上全缘叶和裂缺叶的数目、全缘叶和裂

缺叶被虫子取食叶片的数目ꎮ 每个样地随机取样

１５ 株构树ꎬ试验总共统计了 ９０ 棵构树ꎮ 虫害发生

率统计以每棵树上的叶片数为单位ꎬ即每棵构树

图 １　 构树全缘叶(Ａ)和裂缺叶(Ｂ)
Ｆｉｇ. １　 Ｅｎｔｉｒｅ ｌｅａｆ (Ａ) ａｎｄ ｃｌｅｆｔ ｌｅａｆ (Ｂ) ｏｆ

Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ

上全缘叶或者裂缺叶有多少未被取食的叶子和已

被取食的叶子ꎮ
叶片虫害发生率计算公式:叶片虫害发生率 ＝

(被取食叶片数量 /总叶片数量) ×１００％ꎮ
１.４ 叶面积测定

于 ２０１５ 年 ７ 月在样地 １ 中随机选取 ２５ 株构

树ꎬ每株构树随机选取没有发生虫害和机械损伤

的全缘叶和裂缺叶各 ４ 片ꎬ共计 ２００ 个叶片ꎮ 采用

扫描仪扫描叶面积ꎬ用 Ｍａｐｌｎｆｏ 软件处理图片ꎬ获
取叶片面积ꎮ 详见 Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ(２００８)ꎮ
１.５ 酚类物质测定

于 ２０１４ 年 ８ 月在样地 １ 中随机选取 ６ 棵成年

构树ꎬ分别在每棵树上东、南、西、北 ４ 个方位随机

选择 １ 个一年生枝条ꎬ每个枝条上选取 １ 个叶片作

为供试对象ꎮ 同时ꎬ在选取的枝条上ꎬ对全缘叶和

裂缺叶人工去除部分叶片ꎬ移除面积约占总叶面

积的 ２０％ꎮ 每个枝条上分别选择 ３ 个全缘叶和裂

缺叶ꎬ移除部分叶片 ４８ ｈ 后采集ꎮ 以上样品立即

带回实验室ꎬ放置在 ６５ ℃烘箱中持续烘干 ４８ ｈ 至

恒重ꎬ样品放入真空干燥器中进行冷却ꎮ 然后以

每个叶片为单位在粉碎机上粉碎ꎬ过 ４０ 目筛ꎬ装
入自封袋中ꎬ并置于 ５ ℃冰箱中保存ꎮ

本研究共设置 ３ 个处理ꎬ即自然条件下全缘叶

和裂缺叶酚类物质含量比较、发生虫害后全缘叶

和裂缺叶酚类物质含量比较、人为剔除部分叶片
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的全缘叶和裂缺叶酚类物质含量比较ꎮ 以植株为

单位ꎬ将每个处理中 ４ 个枝条上的全缘叶或者裂

缺叶的叶片合并为 １ 个样品ꎬ用来测定酚类物质

含量变化ꎮ 每个处理在个体水平上重复 ６ 次ꎮ
总酚测定采用福林酚试剂法(Ｆ－Ｃ 法)、缩合

单宁含量采用香草醛盐酸法、黄酮采用硝酸铝－亚
硝酸钠－氢氧化钠络合法测定ꎮ 具体测定方法见

王艳(２００９)、程春龙等(２００８)和 Ｃｏｖｅｌｏ ＆ Ｇａｌｌａｒｄｏ
(２００１)ꎮ
１.６ 数据分析

采用 Ｓｈａｐｉｒｏ－Ｗｉｌｋ 检验对虫害发生率、叶片面

积、酚类物质含量等数据进行正态检验ꎬ对不符合

正态分布的数据进行了数据转换ꎮ 用 Ｌｅｖｅｎｅ’ ｓ 法

检验方差齐性ꎮ 用单因素方差分析检验裂缺叶和

全缘叶叶面积是否存在差异显著性ꎮ 用线性混合

模型分析叶型和测定年份对虫害发生率、处理和

取样个体对总酚、缩合单宁和黄酮含量的影响ꎮ
构建 ４ 个模型ꎬ其中模型 １(Ｆｉｘｅｄ＝ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｅｓｔ－
ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ＋ｙｅａｒꎬ ｒａｎｄｏｍ＝ －１ ｜ ｓｉｔｅ)叶性状和取样年

份对虫害发生率的影响ꎻ模型 ２ ( Ｆｉｘｅｄ ＝ ｔｏｔａｌ
ｐｈｅｎｏｌ－ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ＋ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌꎬ ｒａｎｄｏｍ ＝ － １ ｜ ｓｉｔｅ) 不

同处理和取样个体对总酚含量的影响ꎻ模型 ３
( Ｆｉｘｅｄ ＝ ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ ｔａｎｎｉｎｓ － ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ＋ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌꎬ
ｒａｎｄｏｍ＝ －１ ｜ ｓｉｔｅ)不同处理和取样个体对缩合单宁

含量的影响ꎻ模型 ４( Ｆｉｘｅｄ ＝ ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ－ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ＋
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌꎬ ｒａｎｄｏｍ＝ －１ ｜ ｓｉｔｅ)不同处理和取样个体

对黄酮含量的影响ꎮ 用 Ｒ 分析软件 ｎｌｍｅ 程序包

中的 ｌｍｅ 进行分析ꎮ 具体分析步骤参见 Ｍｕ ｅｔ ａｌ
(２０１７)ꎮ 以上均在 Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ( ２０１５) 中进行

(ＵＲＬ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.Ｒ－ｐｒｏｊｅｃｔ.ｏｒｇ / )ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 裂缺叶、全缘叶虫害发生率比较

由表 １ 和图 ２ 可知ꎬ叶型显著影响虫害发生

率ꎬ但年际间变化不显著ꎮ 全缘叶虫害发生率显

著高于裂缺叶ꎮ 自然条件下ꎬ全缘叶虫害发生率

约为 ２０％ꎬ裂缺叶中虫害发生率约为 １０％ꎮ
２.２ 裂缺叶、全缘叶叶面积比较

由图 ３ 可知ꎬ不同叶型间叶面积存在显著差异

(Ｆ ＝ ５.８３ꎬＰ<０.０５)ꎮ 自然条件下ꎬ全缘叶叶面积

显著高于裂缺叶ꎮ
２.３ 总酚含量比较

处理间总酚含量存在显著差异(表 ２)ꎮ 在自

然条件下ꎬ裂缺叶总酚含量显著高于全缘叶(图 ４:
Ａ)ꎬ增加了约 ６.０％ꎮ 发生虫害后ꎬ无论全缘叶还

是裂缺叶ꎬ总酚含量显著增加ꎬ全缘叶和裂缺叶分

别增加了 ７.０％和 ６.８％ꎬ并且裂缺叶中总酚含量显

著高于全缘叶 (图 ４:Ａ)ꎬ增加了 ５.３％ꎮ 人为移除

部分叶片ꎬ无论全缘叶还是裂缺叶ꎬ总酚含量均显

著增加ꎬ全缘叶和裂缺叶分别增加了 ８. ３％ 和

１０.９％ꎬ并且裂缺叶中总酚含量显著高于全缘叶

(图 ４:Ａ)ꎬ增加了 ８. ０％ꎮ 这说明无论在自然条

件、虫害诱导还是人为移除部分叶片处理ꎬ裂缺叶

中总酚含量均显著高于全缘叶ꎮ 同时ꎬ取样个体

间总酚含量达到了差异显著性(表 ２)ꎮ
２.４ 缩合单宁含量比较

处理间缩合单宁含量存在显著差异(表 ２)ꎮ
在自然条件下ꎬ裂缺叶缩合单宁含量显著高于全

缘叶(图 ４:Ｂ)ꎬ增加了约 ４.２％ꎮ 发生虫害后ꎬ无
论全缘叶还是裂缺叶ꎬ缩合单宁含量显著增加ꎬ全
缘叶和裂缺叶分别增加了 １１.５％和 １２.６％ꎬ并且裂

缺叶中缩合单宁含量显著高于全缘叶 (图 ４:Ｂ)ꎬ
增加了 ５.２％ꎮ 人为移除部分叶片ꎬ无论全缘叶还

是裂缺叶ꎬ缩合单宁含量均显著增加ꎬ全缘叶和裂

缺叶分别增加了 １５.３％ 和 １２.４％ꎬ并且裂缺叶中

缩合单宁含量显著高于全缘叶 (图 ４:Ｂ)ꎬ增加了

１.６％ꎮ 这说明无论在自然条件、虫害诱导还是人

为移除部分叶片处理ꎬ裂缺叶中缩合单宁含量均

显著高于全缘叶ꎮ
２.５ 黄酮含量比较

除虫害诱导外ꎬ处理间黄酮含量存在显著差

异(表 ２)ꎮ 在自然条件下ꎬ裂缺叶黄酮含量显著

高于全缘叶(图 ４:Ｃ)ꎬ增加了约 １６.２％ꎮ 发生虫

害后ꎬ无论全缘叶还是裂缺叶ꎬ黄酮含量均显著增

加ꎬ全缘叶和裂缺叶分别增加了 ２８.２％和 １４.９％ꎬ
但是全缘叶和裂缺叶之间差异不显著 (图 ４:Ｃ)ꎮ
人为移除部分叶片ꎬ无论全缘叶还是裂缺叶ꎬ黄酮

含量 均 显 著 增 加ꎬ 全 缘 叶 和 裂 缺 叶 分 别 增 加

了２２.６％和３２.４％ꎬ并且裂缺叶中黄酮含量显著高
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表 １　 利用线性模型混合模型比较叶型、测定年份对虫害发生率的影响结果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌｓ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｙｅａｒ ｏｎ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｅｓｔ

变量 / ＡＩＣ / ＢＩＣ
Ｖａｒｉａｂｌｅ / ＡＩＣ / ＢＩＣ

固定效应 Ｆｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ

值
Ｖａｌｕｅ

标准误
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

自由度
ｄｆ

ｔ 值
ｔ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

虫害发生率 / ６７５.３ / ６８４.０
Ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｅｓｔ
截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

－１ ７１２.８７ ２７５.７３ １７５ －０.６２ ０.５３

年份
Ｙｅａｒ

０.６８ ０.５６ １７５ －０.５４ ０.６４

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ

－２３.７９ １０.３１ １７５ ８.００ <０.００１

叶性状 × 年份
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ × Ｙｅａｒ

１.８３ ０.４２ １７５ －０.９４ ０.１７

　 注: ＡＩＣ. 赤池信息量准则ꎻ ＢＩＣ. 贝叶斯信息度量ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＡＩＣ. Ａｋａｉｋｅ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎꎻ ＢＩＣ. Ｂａｙｅｓｉａｎ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ. Ｐ ｖａｌｕｅ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ ａｒｅ ｉｎ ｂｏｌｄ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

注: Ａ. 样地 １ꎻ Ｂ. 样地 ２ꎻ Ｃ. 样地 ３ꎮ ａꎬ ｂ 表示

处理间存在差异显著性 (Ｐ< ０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ. Ｓｉｔｅ １ꎻ Ｂ. Ｓｉｔｅ ２ꎻ Ｃ. Ｓｉｔｅ ３. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ
ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｓｉｔｅｓ

ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ Ｔｕｋｅｙ ｔｅｓｔｓ (Ｐ< ０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 构树全缘叶和裂缺叶虫害发生率比较
Ｆｉｇ. ２　 Ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｅｓｔ ｉｎ ｅｎｔｉｒｅ ｌｅａｆ ａｎｄ

ｃｌｅｆｔ ｌｅａｆ ｏｆ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ

图 ３　 构树全缘叶和裂缺叶叶面积比较
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｔｉｒｅ ｌｅａｆ

ａｎｄ ｃｌｅｆｔ ｌｅａｆ ｉｎ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ

于全缘叶 (图 ４:Ｃ)ꎬ增加了 ２５.４％ꎮ 这说明无论

在自然条件还是人为移除部分叶片处理ꎬ裂缺叶

中黄酮含量均显著高于全缘叶ꎮ 同时ꎬ取样个体

间黄酮含量达到了差异显著性(表 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

在长期的自然选择过程中ꎬ叶片进化出了与

其功能相适应的结构特征及其相应的性状分化

(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌꎬ ２００４)ꎬ反映植物适应环境变化所形
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表 ２　 利用线性模型混合模型比较不同处理和个体对总酚含量、缩合单宁含量以及黄酮含量的影响结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌｓ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌꎬ ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ ｔａｎｎｉｎｓ ａｎｄ ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ

变量 / ＡＩＣ / ＢＩＣ
Ｖａｒｉａｂｌｅ / ＡＩＣ / ＢＩＣ

固定效应
Ｆｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ

值
Ｖａｌｕｅ

标准误
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

自由度
ｄｆ

ｔ 值
ｔ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

总酚含量 / －１ １２９.１ / －１ １１３.２
Ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

０.００５ ０.００１ １０２ １１.７８ <０.００１

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

０.００１ ０.００１ １０２ ２.５５ <０.０５

个体
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

０.００１ ０.００１ １０２ ３.６３ <０.００１

处理 × 个体
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ × Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

－０.００１ ０.００１ １０２ －０.９７ ０.３３

缩合单宁含量 / －７７４.８１ / －７５８.９４
Ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ ｔａｎｎｉｎｓ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

０.００１ ０.００２ １０２ ３.８３ <０.００１

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

０.００１ ０.００１ １０２ ２.２７ <０.０５

个体
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

０.００１ ０.００１ １０２ １.３０ ０.１９

处理 × 个体
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ × Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

－０.００１ ０.００１ １０２ －１.９１ ０.０５９

黄酮含量 / －５３６.５９ / －５２０.７３
Ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ ｃｏｎｔｅｎｔ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

０.０２３３ ０.００７ １０２ ２.８８ <０.０５

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

０.００９ ０.００１ １０２ ４.６２ <０.００１

个体
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

０.００８ ０.００１ １０２ ４.１４ <０.００１

处理 × 个体
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ × Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

－０.００１ ０.００１ １０２ －２.６５ <０.０５

成的生存对策(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２００８)ꎮ 本研究结果表

明ꎬ植物叶片功能性状与生长发育过程中经历的

光照、温度和水分状况密切关联 ( Ｐｅｐｐｅ ｅｔ ａｌꎬ
２０１１ꎻ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３)ꎮ 但也有研究表明ꎬ一些生

物因素也影响叶片功能性状ꎮ 胡杨异形叶中由于

抗氧化反应物质含量不同对虫害的反应存在差异

(邵旭平等ꎬ２０１１)ꎮ 本研究结果表明ꎬ构树全缘叶

和裂缺叶间虫害发生率存在显著差异ꎬ并且这种

差异与构树胸径大小无直接关联ꎬ说明构树的叶

性状分化是长期适应虫害胁迫的结果ꎮ

植物叶片在环境胁迫或者其他生物因素干扰

下(例如受土壤水分胁迫和虫害压力)ꎬ酚类等次

生代谢物含量显著增加(王艳ꎬ２００９)ꎬ例如剪叶损

伤和虫害均能诱导兴安落叶松次级代谢物含量变

化(袁红娥等ꎬ２００９)ꎮ 本研究结果表明ꎬ裂缺叶中

酚类物质含量显著高于全缘叶ꎬ并且在虫害或者

人为引起叶片损伤处理下ꎬ无论全缘叶和裂缺叶

酚类物质含量均显著增加ꎬ尤其是黄酮和缩合单

宁含量增加幅度极为显著ꎮ 叶片中酚类物质含量

的高低常常与其抗虫性能密切相关(袁红娥等ꎬ

３９０１８ 期 慕军鹏等: 构树叶性状分化的生态功能初步研究



图 ４　 不同处理构树全缘叶和裂缺叶总酚(Ａ)、
缩合单宁(Ｂ)和黄酮含量(Ｃ)比较

Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌ (Ａ)ꎬ ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ
ｔａｎｎｉｎｓ (Ｂ) ａｎｄ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ (Ｃ) ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｔｉｒｅ

ｌｅａｆ ａｎｄ ｃｌｅｆｔ ｌｅａｆ ｏｆ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｉｆｅｒａ
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２００９)ꎮ 构树裂缺叶虫害发生率显著低于全缘叶

可能与其含有较高的酚类物质有关ꎬ并且发现一

旦受到虫害胁迫或者人为引起叶片损伤ꎬ均可导

致构树裂缺叶和全缘叶叶片中酚类物质含量的显

著增加ꎬ同时裂缺叶中酚类物质含量显著高于全

缘叶ꎮ 类似的研究报道发现虫害可以诱导植物产

生一些抵御害虫的化学物质(穆丹等ꎬ２０１０)ꎮ
植物一生中可利用资源总量是有限的ꎬ投入

到某一功能性状上的资源增加ꎬ势必导致在其他

性状上资源投入总量下降ꎬ植物在不同生活史性

状之间存在着一个“此消彼长”的权衡关系(Ｚｈａｎｇ
＆ Ｊｉａｎｇꎬ２０００)ꎮ 例如植物一旦投资在花报酬上的

资源增加ꎬ投入到胚株生产上资源的相应减少(Ｍｕ
ｅｔ ａｌꎬ ２０１４)ꎮ 相对于全缘叶ꎬ裂缺叶叶面积显著

减少ꎬ构树通过降低投入到叶片面积上的资源用

于酚类物质生产ꎬ从而使得裂缺叶抗虫性能明显

高于全缘叶ꎮ
水分胁迫对植物叶片性状分化和结构特征均

产生影响ꎬ例如干旱生境中植物叶片面积下降、厚
度增加、叶脉密度减少ꎬ气孔密度下降等( Ｇｕｏ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１３)ꎮ 在自然条件下ꎬ构树在湿润和干旱的

生境均有分布(郑汉民等ꎬ２００４)ꎬ暗示构树叶性状

分化可能与适应不同水分生境有关ꎮ 但是ꎬ本研

究并未涉及土壤水分对全缘叶和裂缺叶分布格局

及其与干旱有关的物质含量(脯氨酸含量等)变化

的比较ꎮ
本研究结果表明ꎬ构树叶型分化与抵御虫害

有关ꎬ但裂缺叶和全缘叶分化是否与其分布的生

境条件存在一定的关联(例如土壤水分含量等)ꎬ
需要进一步验证ꎮ 本研究结果对于理解构树叶性

状分化的生态功能提供案例和数据支撑ꎮ
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