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摘 要 研究了鼎湖山森林生态系统定位研究站 %#年来对常绿阔叶林凋落物量进行监测所积累的资料，探讨这
一地带性植被演替过程中凋落物量动态变化格局及组成特征，并分析了主要优势种凋落叶的变化规律及其与凋落

物总量的联系。鼎湖山南亚热带常绿阔叶林平均年凋落物量为 &’(! )·*+, %，年际波动显著。总体来说年凋落物量

呈下降趋势，这与植被所处演替阶段及本身林分特征有关。凋落物的凋落高峰发生在雨季初期（(、!月）和雨季末
期（&、-月）。与多数森林不同，鼎湖山南亚热带常绿阔叶林各组分凋落物量的比例顺序为叶 .花果杂物 .枝。其
中锥栗（!"#$"%&’#(# )*(%+%#(#）、荷木（,)*(-" #.’+/0"）、厚壳桂（!/1’$&)"/1" )*(%+%#(#）、黄果厚壳桂（! 2 )&%)(%%"）(种优势
种 %#年平均年凋落物量分别为 "’&$、#’!#、#’%$、#’(# )·*+, %，合计占凋落叶量的 /#0左右，它们的动态直接影响着
凋落总量变化格局。
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森林凋落物是森林第一性生产力的重要组成部

分，在森林生态系统的物质循环和养分平衡中起重

要作用。凋落物同时还是碎屑食物网的能量来源，

在森林生态系统中，这是生产者营养级和以后各级

最主要的能流途径（^6++6BJ，"--%）。凋落物与林分
动态密切相关，其变化伴随着森林生态系统的演替

过程，W<Q?L)J（"-&/）认为凋落物在地表的积累是植
被演替的一部分。另外凋落物在涵养水源、维持土
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壤肥力及调节群落结构等方面也具有重要意义（吴

承祯等，!"""）。
森林凋落物历来是森林生态学、生物地球化学

和森林土壤学等学科的重要研究内容。早在 #$%&
年德国学者 ’()*+(,-*+便在其名著“森林凋落物产
量及其化学组成”中阐述了森林凋落物在养分循环

中的重要性（吴承祯等，!"""）。其后 .+,-和 /0+1,(
（#2&3）曾对世界森林凋落物量做过详细研究。我国
对凋落物量的研究从 !"世纪 $"年代开始有较大进
展，至今已涉及不同气候带的不同森林群落，包括山

地雨林、半落叶季雨林（卢俊培等，#223）、阔叶红松
林（程伯容等，#22!）、红树林（林鹏等，#2$$）、亚热带
混交林（温远光等，#2$2）、滇中常绿阔叶林（刘文耀
等，#22"）等。但是已有报道多为一年或几年的研究
结果，而凋落物量变化往往与当地气象要素有一定

的相关关系（翁轰等，#224），需要长期的定位监测才
能得到更有意义的结论，所以这方面的工作有必要

进一步加强。

鼎湖山常绿阔叶林是北回归线附近保存较为完

好的南亚热带地带性植被类型，是当前相同纬度带

上最具特色和研究价值的地带性植被之一（孔国辉

等，#22$）。中国科学院鼎湖山森林生态系统定位
研究站自 #2$#年以来就开始对凋落物量进行细致
的监测研究，本文基于 !"年来积累的大量资料，研
究鼎湖山南亚热带常绿阔叶林凋落物量的年际变化

规律和组成特征，特别深入分析各优势种凋落物动

态及其与总凋落物量的联系，试图探讨演替进展过

程物种变化和生物量变化在凋落物量上的反映。本

项研究对深入了解南亚热带森林生态系统的结构、

功能及持续利用南亚热带森林资源具有重要意义。

! 研究地概况

研究地点位于广东省中部肇庆市鼎湖山自然保

护区，##!54"6 7 ##!5446’，!45"26 7 !45##68，属南亚热
带湿润气候。年均气温 !" 9 2 :，降雨量为 # 2;&
((，年相对湿度为 $# 9 ;<，干湿季明显，3 7 2 月为
雨季，#"月至翌年 4月为旱季（黄展帆等，#2$!）。样
地位于保护区核心区内三宝峰的东南坡，海拔 !""
7 !!" (，坡度 !& 7 4"5，土壤为发育在沙页岩母质的
赤红壤，土层厚度达 &" 7 2" =(，表层有机质含量为
! 923< 7 39!%<（何金海等，#2$!）。
鼎湖山南亚热带常绿阔叶林植物种类丰富，藤

本植物和蕨类植物较多；群落结构复杂，成层现象明

显，一般分乔、灌、草 4 层，其中乔木又可分成 4 个

亚层，第一亚层以个体数量不多的锥栗（!"#$"%&’#(#
)*(%+%#(#）和荷木（ ,)*(-" #.’+/0"）为优势种，第二层
以黄果厚壳柜（!/1’$&)"/1" )&%)(%%"），厚壳桂（!/1’2
$&)"/1" )*(%+%#(#）和肖蒲桃（3)-+%" ").-(%"$(##(-"）等
为优势种，第三亚层的优势种是云南银柴（ 3’&/&#"
1.%%"%+%#(#）为主（王铸豪等，#2$!；黄忠良等，#22$）。
鼎湖山森林群落演替的主要方向为：针叶林!

针阔混交林!季风常绿阔叶林，而在季风常绿阔叶
林阶段又是按以阳生植物为主的常绿阔叶林（第四

阶段）!以中生植物为主的常绿阔叶林（第五阶段）

!中生群落（第六阶段）的方向发展的（彭少麟等，
#22$）。本群落处于鼎湖山群落演替的第五阶段，即
从黄果厚壳桂>锥栗>厚壳桂>荷木群落向黄果厚壳桂
>厚壳桂群落方向进行演替。但从定位研究的情况
来看，该群落经过 !"年的演替，物种丰富度变化不
大，但个别物种的种群数量发生很大的变化。如由

于虫害和雷暴等自然干扰因子的出现，樟科中的黄

果厚壳桂，厚壳桂大量死亡，至 #22! 年时其种群数
量分别下降了 2& 9 3<和 3% 9 #<（黄忠良等，#22$），
到 !""!年时，! """ (!样地中黄果厚壳桂全部死亡；

同时，有 !棵大径级锥栗死亡，而位于乔木第三亚层
的云南银柴的发展状况良好（黄忠良，!""!），群落的
结构发生较大的变化，群落在自然演替过程中出现

了一定的波动。

" 研究方法

在面积为 ! """ (! 的固定样方中，按一定距离

间隔随机放置 #" 7 #;个 # ( ? # ( ? "9 !; (的凋落
物收集器。收集器为孔径 # ((的尼龙网制成的方
口盘，底网距地面约 " 9; (。每月收集 #次。观测期
为 #2$# 年 # 月至 !""# 年 #! 月。其中 #22! 年和
#224年监测因故暂停。
将收集回来的凋落物首先风干，然后将枯叶分

选为不同的种，枝条以及难以区分的花果碎屑则不

分种，统归为枝条和花果杂物两种组分。分选好的

各部分在 &" :下烘至恒重，然后分别称重并计算凋
落物总量及各组分占总凋落物量的百分比。

# 结果与分析

# 9! 凋落物总量动态
森林年凋落物量因气候区和森林类型不同而

异。我国以西双版纳勐仑的热带季雨林年凋落物量

最大，为 #! 9; @·1(A !（郑征等，#22"），次之为海南岛
尖峰岭热带半落叶季雨林，达到 2 9$ @·1(A !（卢俊培
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等，!""#），其后就是本文研究的鼎湖山南亚热带常
绿阔叶林。!"$! % &’’!年鼎湖山南亚热带常绿阔叶
林的年凋落物量为 ( )*" % !! )’# +·,-. &（图 !），平均
年凋落物量为 $ )#/ +·,-. &，变异系数为 !#0。
另外森林年凋落物量变化还受气候因子的影

响。对鼎湖山常绿阔叶林来说主要是台风和暴雨，

特别是 !"$*、!"$/和 !""!年由于受强台风影响，年
凋落物量明显增大。而其它年份的生物气候环境因

子差异较小，则相应凋落物量年变幅不大。

图 !显示鼎湖山常绿阔叶林凋落物量有“大小
年”现象，总体呈明显波动性，这可能是森林维持稳

定生产力的一种自我调节形式（张德强等，&’’’）。
12345 和 6789:4（!";’）通过 *年的研究也证实了落
叶林地凋落物量的波动性。

总体来看，鼎湖山南亚热带常绿阔叶林 &’年间
年凋落物总量呈逐渐下降趋势。其中 &’’’ 年凋落
物量最少，比 !"$* 年下降 #&0。比较 !"$&、!""&、
!""#和 !""" 年鼎湖山植被调查结果表明（温达志
等，!"";；!""$；张咏梅等，&’’*），南亚热带常绿阔叶
林主要群落个体数呈递减趋势，生物量大体上也趋

于下降。凋落物是森林第一性生产力的重要组成部

分，其动态变化在一定程度上反映了森林生态系统

生物量的变化。当然，由于凋落物量受气候因子影

响较大，其变幅大小与生产力其它部分的变幅可能

不一致。

鼎湖山常绿阔叶林凋落物量和生物量的这种变

化趋势主要与它本身的群落特征和所处的演替阶段

有关。本研究的主要群落———黄果厚壳桂 <锥栗 <
厚壳桂 < 荷木群落是有 #’’ 年林龄的成熟老龄群

落，但还未达到气候顶级，而是正向中生顶级的黄果

厚壳桂 < 厚壳桂群落演替（彭少麟等，!""/=；
!""/>）。由于大径级阳生性树种锥栗死亡，使群落
生物量大幅度减少，而中生偏阴性树种黄果厚壳桂、

厚壳桂等演替进展种或竞争种还没有发展起来。可

以说，在顺势演替过程中，森林生物量并不总是不断

积累增大，会出现阶段性减少的情况（张咏梅，

&’’*），这同样表现在凋落物量的动态上。所以，通
过对凋落物量的监测，我们可以在一定程度上预测

森林生物量的动态。

! )" 各组分凋落量
不同森林类型因物种组成不同，凋落物各组分

比例有差别。从表 !中可以看出，南亚热带常绿阔
叶林凋落物中枯叶占有绝对优势，虽然年际间有波

动，变异系数达到 && )&*0，但 &’年来平均占到凋落
物总量的 /’ )""0。大多数森林凋落物各组分的比
例顺序为叶 ?枝 ?花果杂物（廖军等，&’’’），但鼎湖
山季风常绿阔叶林有所不同，其花果杂物量平均达

& )!( +·,-. &，占总凋落量的 &/ ) "/0，比树枝凋落量
稍多，而且在 * 种组分中是最稳定的，变异系数为
&’ )$0。树枝凋落物量年际波动最明显，主要还是
因为它受气候因素影响最大，特别是台风暴雨等偶

然的天气变化，例如 !"$*、!"$/和 !""!年等因有强
台风使树枝凋落物量相应剧增。

从整体看，南亚热带常绿阔叶林叶凋落物量是

逐渐减少的，在总量中所占百分比也呈减小趋势。

树枝凋落物量和花果杂物量则没有明显下降，并且

在总量中所占百分比还有所上升。叶的年凋落物量

与凋落总量的变化趋势比较吻合，证明叶的凋落

图 ! 凋落物量动态变化（!"$! % &’’!）
@AB)! C998=D :,=9B4 A9 DA++47 E7FG8:+AF9（!"$! . &’’!）
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表 ! 凋落物各组分年动态变化及其占总量百分比
"#$%& ! ’()*&)*+ #), #))-#% ./#)0&+ (1 %2**&3 .(45()&)*+

年份

6&#3

枯叶 7&#8&+
凋落物量

72**&3 53(,-.*2()
（*·/49 :）

百分比

;3(5(3*2()
（<）

树枝 =3#)./&+
凋落物量

72**&3 53(,-.*2()
（*·/49 :）

百分比

;3(5(3*2()
（<）

花果杂物 >?@
凋落物量

72**&3 53(,-.*2()
（*·/49 :）

百分比

;3(5(3*2()
（<）

!AB! C DBA EF DG! ! D:G !G DF: : DHF :: D:I
!AB: F DIC EE DBF ! DH! !F D:C ! DGF !B DA:
!ABG C DAE CF DH! G DHC :I DE! : DHG !B DGB
!ABF F DBA CG DFE ! D!B !: DAG G DHB GG DE!
!ABC G DEF GI DIC F DHH F! DCH : DHH :H DIF
!ABE F DIE CA D!! ! D!A !F DII : D!H :E D!:
!ABI F DGG FI DGB : D!A :F DH: : DE! :B DEH
!ABB F DHB C! DGC ! DEA :! D:C : D!B :I DFH
!ABA C D:I CE DEF ! DB! !A DC: : D:: :G DBF
!AAH F DGB CI DIA ! D!A !C DIC : DHH :E DFI
!AA! F DGE FC DF! G DGC GF DBB ! DBA !A DI!
!AAF F D!F C! DCB ! DB! :: DCB : DHI :C DBF
!AAC F DCE CB DBF ! DFG !B DFH ! DIE :: DIE
!AAE F DEB E: D!! ! DGC !I DAC ! DCH !A DAG
!AAI : DEF GH DEA : DIB G: DGC G D!I GE DAE
!AAB G DIG C! DFB ! DFA :H DCF : DHG :I DAB
!AAA G D!H GC DHH G DF: GB DEC : DGG :E DGC
:HHH : DAE FE DGB ! D:E !A DIC : D!E GG DBI
:HH! : DBF GB DEC : DHI :B D!F : DFF GG D:!
总平均 @&#) FD:E CH DAA ! DAA :G DHI : D!E :C DAC
标准差 !" H DAC !H D!H H DAH B DE! H DFC C DC!
变异系数 #$（<） ::D:G !A DBH FC DHF GI DG: :H DBH :! D:G
!"：J*#),#3, ,&82#*2() #$：’(&112.2&)* (1 8#32#$2%2*K >?@：>%(L&3+ #), (*/&3 42M&,N4#**&3

物量在一定程度上主导着南亚热带常绿阔叶林的凋

落总量，叶是森林生态系统物质循环中最活跃的部

分。叶凋落物量由叶生物量决定，由于叶寿命短，更

新很快，其年凋落物量基本代表着叶生物量。彭少麟

等对南亚热带森林演替系列生物量的研究表明，群落

在演替的中后期叶生物量增至最大，随后随群落的成

熟逐渐有所下降（彭少麟等，!AAC#；!AAC$）。演替不同
阶段优势种的生理特性不同，决定了相应的叶的特

征。在演替中期的阳生性群落优势种为了充分利用

光能和保水，叶子多为饱满、厚重、多蜡质、角质。而

在接近顶级的森林群落中，生境荫蔽度大、保水性好，

树叶朝轻、薄、软的耐阴性状发展，叶的总生物量反倒

下降。相应的，叶凋落物量也呈下降趋势。

树枝凋落量对总凋落物量的影响很明显。例如

!AAI年 B月由于台风天气使树枝凋落物量达到! DAE
*·/49 :，占全年树枝凋落物量的 IH<，全年总凋落
物量的 :G<。虽然当年叶凋落物量比上年显著减
少，但树枝增加了一倍多，在一定程度上弥补了前者

的变化，!AAA年也有同样情况。树枝凋落物量的这
种不确定性和大幅变动往往使凋落物总量的变化与

叶凋落物量的变动趋势不一致，可以说，在某些情况

下树枝凋落物量左右着总凋落物量的变化格局，所

以在今后的研究中，应对树枝的凋落物更加关注。

! D! 凋落节律
森林月凋落物量的季节变化规律因地带性气候

条件、森林类型和树种组成的不同而异。一般来说

森林月凋落物量季节动态模式有单峰、双峰或不规

则等类型（王凤友，!ABA）。:H年的监测结果表明，鼎
湖山常绿阔叶林有明显的凋落节律，季节动态为双

峰型（图 :）。第一个高峰发生在雨季刚开始的 F、C
月，第二个高峰则在 B、A月。凋落物量最少出现在
!月、!:月，此时的凋落量（H DG! *·/49 :）仅为高峰时

（! DHA *·/49 :）的 ! O G，变异系数达 FH<，可见月变幅
较大。

这种凋落节律出现的原因主要决定于气候变化

和群落组成树种的生物学特性。虽然鼎湖山常绿阔

叶林中植物全年都在逐渐换叶，但在雨季之初（F、C
月）气温回升，降雨量较大，此时大多数树种都有一

个比较短暂而集中的换叶期（李明佳等，!ABF），形成
第一个凋落高峰。在 A、!H月雨季末期，生物量达到
最大，生长季早期发育而来的衰老脱落，加上台风暴

雨引起大量非生理性脱落，形成第二个高峰。

FC: 植 物 生 态 学 报 :B卷



图 ! 凋落物及其各组分凋落节律
"#$%! &’()*+(, -./0.1 *2 ,#00’- (+3 #0) 4*15*+’+0)

在同一气候带的黑石顶自然保护区南亚热带常

绿阔叶林，同样存在森林大部分叶在生长季更新而

非秋冬季的特点（陈章和等，677!），凋落物节律与鼎
湖山常绿阔叶林近似。但由于这两种森林主要群落

的树种组成不同，具体的季节格局仍有差别。不同

的气候带内具有不同的变化方式。热带的加纳、马

来西亚等地的研究显示凋落物一年内变化曲线很平

缓，仅在干季末出现一个较大峰值；在暖温带的澳大

利亚东部，夏初（68 9 6!月）与秋季干热时期分别出
现高峰；而在寒温带与极地带，大部分凋落物往往集

中在一个很短的时期产生，呈显著单峰型（李凌浩

等，677:）。另外，根据多个森林类型的研究结果可
以认为，多数森林，特别是常绿森林和温带针阔混交

林是双峰型，而一些落叶阔叶林是单峰型（廖军等，

!888）。
! %" 各组分节律
凋落物组分中，叶的凋落节律明显也为双峰型，

但与凋落总量的节律稍有不同（图 !）。第一个高峰
出现在 ;、<月，除生理性落叶外，还有旱季后第一场
大雨（多在 ;、< 月）的影响。其比总量的高峰出现
早，因为后者受 =月花果杂物高峰的影响。叶和总
量的第二个高峰的变化趋势较近似。同样的，叶凋

落量最小的月份也是 6 月和 6! 月，此时叶凋落量
（8 %6: 0·.1> !）只有最高峰时（8 % =;8 0·.1> !）的约

6 ? ;，但总体上年变幅比总量小。
树枝和花果杂物凋落物量大体上也为双峰型，

但次峰不明显。常绿阔叶林中全年都有植物开花，

但大多数植物都集中在春夏开花，秋冬结果（王铸豪

等，67:!）。所以花果凋落物的主峰出现在 = 月，此
时多数优势种都处于开花期，而 :、7月出现的小峰
主要是由落果形成。树枝凋落物量的主峰出现在台

风暴雨集中的 :、7月，因为这时期偶尔台风暴雨使

林冠相互摩擦活枝折断，引起大量非生理性脱落。

最高可达 8 %<= 0·.1> !，而最少的 6 月只有 8 % 8; 0·
.1> !，相差达十几倍，可见环境因素影响巨大。

综合各组分的凋落节律，可以说叶的凋落物量

变化与总量大概一致，并决定了总凋落物量的季节

变化模式，同时花果和树枝凋落物季节动态分别在

不同时期对总凋落物量的节律有明显影响。

! %# 主要优势种叶凋落物量动态
对凋落物量的研究大多在群落水平上开展，很

少具体到树种的研究，而鼎湖山定位站还进一步对

收集的混合叶凋落物进行分种，因此本文将详细讨

论不同种群凋落物量的动态变化。由于鼎湖山常绿

阔叶林 <种主要建群树种（锥栗、荷木、厚壳桂、黄果
厚壳桂）的叶凋落物量占叶凋落物总量的 @8A左
右，在此我们只讨论这 <种建群种的叶凋落物量变
化（图 ;）。可以分为两种类型：第一类是下降型，包
括锥栗、厚壳桂和黄果厚壳桂，但具体下降程度和原

因又有所不同；第二类是基本稳定型，只有荷木一

种。

锥栗的生物量约为所有树种总生物量的 <=A
（温达志等，677:），是目前南亚热带常绿阔叶林现阶
段首要的优势种，其重要性同样表现在凋落物量上。

锥栗 !8年平均叶凋落量达 6 % :B 0·.1> !，占总量的

!; %77A，而其它数十个种在凋落物总量中所占比例
均不超过 68A。锥栗生物量和叶凋落物量占各自
总量的比例相差很大，因为现存多为大径级成熟个

体，一般认为随个体的成熟，生物量的积累更多反映

在更新较慢的根、茎和枝的积累上，而叶量变化不大

（彭少麟等，677=(；677=C）。多数年份里锥栗叶凋落
物量表现出明显的波动，但从 677B年的高峰之后就
大幅下降，到 6777年左右才稳定下来。这主要是由
于 677=年前后几棵锥栗大树死亡，使凋落叶量大
增，形成了高峰。而锥栗具有较大的 !"#，单株生
物量大，较少数量的死亡也会造成群落生物量的锐

减。所以随后几年叶凋落量急剧下降，至 6777年后
才基本稳定在低谷处。这在一定程度上可能预示着

锥栗种群已经进入衰退阶段。

厚壳桂、黄果厚壳桂的平均凋落物量分别为

8 %!B、8 %<8 0·.1> !，变异系数达到 @8 %<BA、=7 %67A，
波动非常大。王伯荪等研究（67== 9 67:8年）鼎湖山
自然保护区森林群落的演变，认为南亚热带常绿阔

叶林是由阳性树种锥栗、荷木占优势的森林向耐阴

性植物厚壳桂、黄果厚壳桂占优势的森林的演变过

程（张宏达等，67==；王伯荪等，67:!），其后多项研究

<期 官丽莉等：鼎湖山南亚热带常绿阔叶林凋落物量 !8年动态研究 <=;



（彭少麟等，!""#；!""$%；!""$&）都支持这一结论。但
是厚壳桂、黄果厚壳桂叶凋落物量从 !"’(年的高峰
后总体趋于下降，调查结果显示其种群数量 !""(年
比 !"’(年分别下降 ") *+,和 +- *!,，这似乎不符合
演替规律。进一步研究推测，这种非正常动态主要

是由樟翠尺蛾（!"#$#%%&’(% )*#’+#+,#）的爆发引起，该
虫害仅侵害樟科植物，连续几年的爆发使厚壳桂和

黄果厚壳桂遭到重创（黄忠良等，!""’）。黄果厚壳
桂较早开始恢复，但其后又一次严重的虫害使其在

群落中濒于绝迹，叶凋落物量也降至最低谷。虽然

厚壳桂和黄果厚壳桂叶凋落物量大幅度下降，但在

总凋落物量中平均只占 # * !#,和 + * "+,，所以其变

动对总凋落物量的影响不明显。对樟翠尺蛾的研究

结果表明，经过一定的时间，森林生态系统通过内部

的调节和反馈，天敌、樟翠尺蛾种群数量和樟科植物

种群之间能够达到一种动态平衡（黄忠良，(...）。
所以，继续进行长期细致的观测，才能对南亚热带常

绿阔叶林群落演替过程凋落物动态规律得出确切的

结论。

荷木 (.年平均年凋落物量为 . * $ /·012 (，约占

凋落物总量的 - *-(,，变异系数为 (- * #’,，是 +种
中最小的。整体趋势比较平稳，但近几年波动幅度

明显增大，可能是受旅游区开发和科研等人为干扰

的影响，种群动态有所变化。

图 # 主要优势种叶凋落量动态变化
345*# 678%149: ;< =>%?>: =4//>@ A@;BC9/4;8 ;< B;148%8/ :A>94>:

! *" 主要优势种叶凋落节律
+种主要优势种的凋落节律有共同点，基本都

为双峰型，但变化幅度不同（图 +），由树种的自身生
物学特性决定。锥栗的动态与总叶凋落物量动态大

体一致，两个高峰分别出现在 #、+ 月和 "、!. 月，说
明其对叶凋落物量季节动态格局的形成起主导作

用。其它 # 种只在某些月份对总体动态有明显影
响，例如荷木第一个凋落高峰在 (、#月就出现，比其
它几个种都早，从而在一定程度上影响着此期间的

叶凋落物总量。厚壳桂、黄果厚壳桂到$月才到高
图 + 主要优势种叶凋落节律

345*+ D>%:;8%= @07/01 ;< =>%?> =4//>@ ;< B;148%8/ :A>94>:

+$+ 植 物 生 态 学 报 (’卷



峰，并且两峰间隔很短，这与总体叶凋落节律差别较

大，但这两个种叶凋落物量在总量中所占比例不大，

所以对整个叶的凋落节律影响甚微。
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