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栎树秋季叶色多样性及相关生理特性的变化
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摘要：[目的 ] 研究栎树叶片变色期相关生理物质含量的变化，探索其叶色多样性与生理特征变化间的内在联

系。[方法 ] 以红栎组的纳塔栎、舒玛栎、柳叶栎、月桂叶栎、樱皮栎，白栎组的琴叶栎、牛栎以及白栎等

8种栎属植物 4 年生苗为试材，对其色差参数（L*、a*、b*）、色素、可溶性糖和营养元素含量进行测定分

析。[结果 ] 秋季栎树叶片叶色参数 L*值变化幅度小，较为稳定。色差参数 a* 值、b*值、叶绿素含量和类胡

萝卜素含量呈下降趋势，花青素含量则逐渐上升；N、P含量在叶片变色期逐渐降低，而可溶性糖含量增加。

同时 a*值与花青素、可溶性糖含量、C∶N和 C∶P呈极显著正相关，与叶绿素、类胡萝卜素、N和 P含量呈

极显著负相关。通常红栎组栎树叶色较白栎组红。由于各树种各指标变化幅度不同，导致不同树种叶色差异显

著，且叶色保持期不同。叶片变色后期各栎树叶色从绿色变为黄红色、深红色、鲜红色或棕色。其中纳塔栎秋

季叶色最红，同时呈现红色的时间最长。[结论 ] 红栎组栎树较早进入变色期；变色前期各指标变化幅度小，

此后叶绿素和类胡萝卜素被快速分解，花青素大量合成，是影响栎树秋季叶色的关键因素；变色期叶片 N和

P含量逐渐下降且利用率显著提高。
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植物叶片秋季衰老会导致叶色变化，暖温带落

叶林最显著的特征是秋季叶色丰富[1-2]。目前植物

叶片呈色机制仍不完全清楚[3]。研究发现叶色与叶

片色素种类、含量和分布有关[4-5]，叶片呈色的直

接原因是叶片中色素种类和比例的变化[6]。大多数

植物叶片叶绿素含量秋季开始时缓慢下降，然后迅

速下降，同时叶片组织中开始积累花青素[7-9]，秋

季叶色变红主要与叶片中花青素积累有关 [7,10-11]。

研究表明叶片色素含量与色差参数间具有一定相关

性，如花色素苷和叶绿素含量的多少决定着 a*值
大小[12]。叶片花色苷的主要功能是使叶片免受光合

抑制影响[13]，同时有利于叶片营养元素的吸收再利

用 [14]。与 N含量较高的叶片相比，N含量较低的

叶片更早且更完全变红[4]，表明色素与营养元素在

叶片中的变化高度相关 [15]。N和 P是植物生长发

育的限制性元素[16]，同时也是各种蛋白质和遗传物

质的重要组成元素[17]。因此，利用色差参数对主要

色素含量进行预测，了解营养元素动态和叶色在叶

片衰老期的变化关系，有助于了解植物变色期的适

应策略，进一步揭示植物叶片秋冬季呈色规律[18]。

北美栎树（Quercus spp.）引种至我国已有 20
多年，其中有些树种引种点较多，种植广泛，生长

良好 [19]。作为观赏树种，北美栎树特别是红栎组

（Sect. Lobatae）栎树秋冬季叶色丰富。研究表明

平均气温是引起纳塔栎（Q. texana Buckley）秋季

叶片变色的主要因素，其次是最高气温[20]。姜琳等

探讨了纳塔栎、舒玛栎（Q. shumardii Buckland）
等树种在秋冬转色期叶色变化的生理机制[21]，但较
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少涉及关于秋季色素含量，特别是营养元素与叶色

量化参数间变化关系方面的研究。由于栎树资源丰

富，不同树种之间秋季叶色差异显著，这一现象可

能与其秋季花青素积累差异显著有关[11,22]。同时，

不同栎树叶片营养元素变化的差异可能也间接导致

其叶色显著不同。因此，本研究选择从北美引种

的 7种栎树以及乡土树种白栎（Q. fabri Hance）
为研究对象，通过研究 8种栎树叶片变色期有关生

理指标变化，进而揭示栎树叶片营养元素生态化学

计量特征、色素和叶色参数间的关系，以期为栎树

园林绿化应用和彩叶新品系选育提供科学依据。 

1　 材料与方法
 

1.1    试验地点

试验点位于浙江省安吉县龙山林场的一处坡地

（30º01′34″ N，119º11′47″ E，坡度 30 º）。该地

区属于亚热带季风气候，年降水量约 945.5 mm，

年平均温度约 15.1℃。土壤中 N、P和 K含量分

别为0.61、0.15和6.60 g·kg−1，有机质含量5.85%，

pH值 4.51。 

1.2    试验材料

参试树种为从北美引种的纳塔栎、舒玛栎、

柳叶栎（Q. phellos L.）、月桂叶栎（Q. laurifolia
Michx.）、樱皮栎（Q.  pagoda  Raf.）、琴叶栎

（Q. lyrata Walter）、牛栎（Q. michauxii Nutt.）
以及乡土树种白栎。根据近期的分子分类系统，其

中纳塔栎、舒玛栎、柳叶栎、月桂叶栎和樱皮栎属

于红栎组。红栎组主要分布在北美洲、中美洲和南

美洲，花柱长，大多数树种橡子在 18个月内成

熟，橡子壳内有毛；琴叶栎、牛栎和白栎属于白栎

组（Sect. Quercus）。白栎组主要分布在欧洲、

亚洲、北非、北美，花柱短，橡子在 6个月内成

熟，橡子壳内部无毛[23]。北美栎树种子均来自于美

国路易斯安那州。白栎种子采集自上海松江。 

1.3    试验方法 

1.3.1    样品观察、采集　参试树种种子于 2015年

春进行播种。2016年 3月选择生长一致的各树种

容器苗在试验点造林。试验林按随机区组设计排

列：参试树种（包括种源）构成一个区组，每个区

组每个树种 10棵幼苗。试验重复 3次，株行距为

2 m × 2 m。据长期观察，试验区域栎树秋季叶片

变色的高峰期出现在 11月下旬至 12月上旬，落

叶高峰期出现在 12月中旬和下旬，分别于 2018
年 10月 22日、11月 6日、11月 22日和 12月

8日共 4次收集叶片样本。采集树冠层南面中部枝

条上健康、完整的功能叶片 10～20片。所采集叶

片放入自封袋用冰盒带回实验室，放入冰箱中保

存。所有样品均用蒸馏水仔细洗涤。对采集的叶片

进行拍照、色差参数及光合色素含量测定。其余样

品一部分先 105 ℃ 杀青半小时，然后 70 ℃ 下烘

至恒质量，用于测定 C、N和 P等指标；另一部

分样品自然阴干，用于可溶性糖的测定。除色差参

数外，每项指标重复测定 3次。由于 12月 8日采

样时牛栎叶片已经落叶，本研究中缺乏 12月 8日

牛栎数据。 

1.3.2    样品测定　色差参数测定：使用分光测色

计（CM-2300d，柯尼卡美能达，日本）进行色差

参数测定，每个重复选取 10片叶子，避开叶脉，

每片叶子测定 5点，将获取的 5点平均值作为该

片叶子叶色参数 L*、a*和 b*的值。L*值表示光泽

明亮度， + 表示偏亮，−表示偏暗；a*值表示红

绿， + 表示偏红，−表示偏绿；b*值表示黄蓝， +
表示偏黄，−表示偏蓝[12]。

色素含量测定：称取 0.2 g新鲜样品，液氮研

磨后转入装有 10 mL 80%丙酮溶液的试管中，室

温避光处浸泡提取 24 h。然后测定 470 、645和

663 nm波长处的吸光值。根据 Lichtenthal等的方

法计算叶绿素（Chl）和类胡萝卜素（Car）含量[24]。

称取 0.2 g新鲜样品，参照 Pietrini等的方法，在

10 mL酸化（1% HCl）甲醇中提取叶片花青素

（Ant）[25]。根据Zhang等的方法测定花青素含量[26]。

元素含量测定：植物样品烘干至恒质量粉碎

后，采用朱亮等的方法测定 C含量[27]；采用冷华

妮等的方法测定栎树叶片 N和 P含量[28]。

可溶性糖含量测定：根据 Li等的方法测定可

溶性糖（SS）含量[29]。 

1.4    数据分析

采用 Shapiro检验评估方差同质性。使用

SPSS 26 软件对各指标进行统计学分析。采用双

因素以及Tukey法进行方差分析和多重比较。用Pearson
法对叶片色差参数和其它参数进行相关分析。将数

据标准化后进行主成分分析（PCA），使用 R语

言中的 prcomp命令（软件包 “   FactoMineR”和
“factoextra”）进行计算。利用 OriginPro 2019或 R
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软件作图。图中数据为平均值±标准误。 

2　 结果与分析
 

2.1    栎树秋季叶色的变化

据观察，10月 22日，参试栎树叶片基本为绿

色。红栎组栎树特别是纳塔栎少量叶片开始变红。

11月 6日，纳塔栎变红叶片数量最多。其它红栎

组栎树叶色也开始变化，但数量较纳塔栎少。此时

白栎组栎树叶色依然以绿色为主。牛栎部分叶片叶

缘出现枯黄或红色。11月 22日，红栎组栎树以及

琴叶栎叶片进入变色高峰期。牛栎大量叶片落叶，

且叶色以枯黄为主。白栎大部分叶片以绿色为主。

12月 8日，各种栎树叶色从绿色变为黄红色、深

红色、鲜红色或棕色（图 1）。其中纳塔栎和舒玛

栎叶色偏鲜红，柳叶栎、月桂叶栎、琴叶栎和白栎

叶色偏黄红，樱皮栎叶色则为深红，颜色偏暗。 

 
 

白栎
Q. fabri

纳塔栎
Q. texana

10 月 22 日
Oct. 22

11 月 6 日
Nov. 6

11 月  22  日
Nov. 22

12 月  8  日
Dec. 8

月桂叶栎
Q. laurifolia

樱皮栎
Q. pagoda

琴叶栎
Q. lyrata

柳叶栎
Q. phellos

舒玛栎
Q. shumardii

牛栎
Q. michauxii

图 1    栎树叶色变化特征

Fig. 1    The leaf colour traits in Quercus spp. leaves
 

2.1.1    叶片色差参数变化　各树种叶片色差参数

值见图 2。通常白栎组 L*值较红栎组高（11月

22日除外），但方差分析表明 L*值在红栎组和白

栎组间无显著差异。试验结果也表明树种、不同采

样时间均对叶片 L*值产生显著影响，同时树种和

采样时间的交互效应显著（p˂0.001）。不同采样时

间 L*平均值分别为 37.77、36.05、34.79和 35.16，
表明 L*值有随时间推移而减少的趋势。但各树种

L*值变化趋势不同，其中舒玛栎、柳叶栎、月桂叶

栎和白栎 L*值在叶片变色期前后变化幅度较小。

通常白栎平均 L*值最高，为 38.49；樱皮栎平均

L*值最低，仅为 33.95。栎树叶片不同采样时间

a*的平均值为−4.29、0.32、3.12和 5.85，且各树

种 a*值变化趋势一致，即随着时间推移，a*值逐

渐增加（月桂叶栎除外）。方差分析表明 a*值在

红栎组和白栎组间差异显著（p˂0.001），其中红

栎组叶片较早变红色，且红栎组平均 a*值较白栎

组栎高（12月 8日除外）。方差分析也表明树种、

不同采样时间均对叶片 a*值产生显著影响，同时

树种和采样时间的交互效应显著（p˂0.001）。纳

塔栎变色最早，其叶片 a*值在 10月 22日已接近

于 0，并于 11月 6日转为正值，且显著高于其它

参试树种；其它红栎组 a*值于 11月 6日变为正值

或接近于 0。白栎组叶片变色较晚，特别是白栎。

12月 8日，舒玛栎 a*值最高，为 7.83；月桂叶栎

a*值低于其它树种，仅为 3.52，这导致红栎组平

均 a*值偏低。白栎组的琴叶栎和白栎 a*值较叶片

变色前显著增加，分别为 5.03和 6.97。各树种叶
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片 b*的平均值在不同采样时间分别为 18.80、17.55、
13.82和 13.95，整体表现为秋季叶片变色后 b*值
减少（月桂叶栎除外）。方差分析也表明：红栎组

和白栎组 b*值无显著差异。但各树种叶片 b*值差

异显著（p˂0.001）。12月 8日，白栎 b*值为 20.02，
高于其它树种；琴叶栎和樱皮栎 b*值最低，仅为

14.29和 14.37。
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图 2    秋季不同时间栎树色差参数的变化

Fig. 2    Changes of chromatic aberration parameters of Quercus spp. at the different stages in autumn
  

2.1.2    叶片色素含量变化　在秋季，各树种叶片

叶绿素 a含量在变色前期变化幅度不大，在变色中

后期随着时间推移显著下降（图 3）。通常白栎

组叶片叶绿素 a含量低于红栎组（10月 24日除

外），但在分组间无显著差异。方差分析表明叶绿

素 a含量在树种和不同采样时间差异显著，同时树

种和采样时间的交互效应显著（p˂0.001）。其中

舒玛栎、樱皮栎、琴叶栎和白栎叶绿素 a含量下降

幅度较大，均超过 70%。11月 22日采样时牛栎

已经大量落叶，因此叶绿素大量分解，下降幅度

达 93.9%。柳叶栎叶绿素下降幅度显著低于其余树

种，仅为 53.9%。叶绿素 b含量和叶绿素总含量

变化趋势与叶绿素 a含量基本一致。各树种叶片类

胡萝卜素含量随时间推移先增加后下降（柳叶栎和

白栎除外，图 3）。通常白栎组叶片类胡萝卜素含

量高于红栎组（12月 8日除外），但类胡萝卜素

含量在分组间同样无显著差异。方差分析表明类胡

萝卜素含量在树种和不同采样时间差异显著（p˂

0.001）。其中白栎类胡萝卜素含量在 12月 8日仅

为 0.07 mg·g−1，低于其它树种。各树种叶片花青

素含量随时间推移逐渐增加（樱皮栎除外，图 3）。
整体而言，红栎组叶片花青素含量显著高于白栎组

（p˂0.01）。方差分析表明叶片花青素含量在不同

采样时间和树种间均差异显著，且其交互效应显著

（p˂0.001）。纳塔栎花青素含量在整个变色期迅

速上升；月桂叶栎花青素含量在变色期间则一直保

持缓慢上升趋势。其它栎树花青素含量在 10月下

旬到 11月上旬间上升缓慢，11月 6日后迅速增加

（白栎为 11月 22日），11月下旬后花青素含量

变化幅度较小。12月 8日，除柳叶栎和月桂叶栎

外，红栎组栎树花青素含量均高于 0.04 mg·g−1，
以纳塔栎花青素含量最高；白栎组花青素含量较

10月 24日显著增加，其中琴叶栎和牛栎花青素含

量分别达到 0.040和 0.037 mg·g−1。
通常叶片类胡萝卜素/叶绿素比值呈逐渐增加

的趋势（柳叶栎和白栎除外，图 3）。方差分析表
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明类胡萝卜素/叶绿素比值在不同采样时间和树种

/分组间差异显著，且其交互效应显著（p˂0.01）。
随着时间推移，叶片花青素/叶绿素比值逐渐增加

（图 3）。方差分析表明分组和采样时间的交互效

应显著影响花青素/叶绿素比值（p˂0.05），通常

红栎组栎树花青素/叶绿素比值较白栎组栎树高，

但 11月 22日除外。在叶片变色前期各树种花青

素/叶绿素比值无显著差异；11月 22日牛栎花青

素/叶绿素比值为 0.256，显著高于其它树种；12
月 8日，舒玛栎和纳塔栎花青素 /叶绿素比值较

高，月桂叶栎比值则显著低于其它树种，仅为 0.048。
  

 
 

0

0.5

1.0

1.5

c

cc bc
ab

b

b
b

b

b

a
a

a

a
a

aa

aa

叶
绿

素
 a

 含
量

T
h

e
 c

o
n

c
e
n

tr
a

ti
o
n

 o
f

c
h
lo

ro
p

h
y
ll 

a
/(

m
g
·g

−1
)

叶
绿

素
 b

 含
量

T
h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

c
h
lo

ro
p
h
y
ll 

b
/(

m
g
·g

−1
)

aa
ab

b

a
ab

b

c

a
ab

b b

0

0.2

0.4

0.6

0.8

ab

aa

a

a

bb
bb

aa

aa

c

b
a

a

b
b

a
a

b

c

a

b
b

a

b
a

b b

a
ab

0

0.1

0.2

0.3

0.4

类
胡

萝
卜

素
含

量
T

h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

c
a
ro

te
n
o
id

/(
m

g
·g

−1
)

a

a ab

b

aa
a

b

a
a a

b

a

ab

bc

c

b

c

a a a

b

a

abb

b

a
a

a

0

0.01

0.02

0.03

0.04

0.05

0.06

0.07

花
青

素
含

量
T

h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

a
n
th

o
c
y
a
n
in

/(
m

g
·g

−1
)

a

abb

c

a

a

b b

a
b

c c

aab
c

a a

a
a

a

ab
b

bb bb bbb

0

0.5

2.0

类
胡

萝
卜

素
/叶

绿
素

C
a
ro

te
n
o
id

/c
h
lo

ro
p
h
y
ll

aa
aa

b b
a a a

ab abb
a

aa
a aaaa

a ab
b b

bb b b b

a

a

0

0.05

0.10

0.15

0.20

0.25

0.30

花
青

素
/叶

绿
素

A
n
th

o
c
y
a
n
in

/c
h
lo

ro
p
h
y
ll

叶
绿

素
 a

 含
量

T
h
e
 c

o
n

c
e
n

tr
a

ti
o
n

 o
f

c
h
lo

ro
p

h
y
ll 

a
/(

m
g
·g

−1
)

叶
绿

素
 b

 含
量

T
h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

c
h
lo

ro
p
h
y
ll 

b
/(

m
g
·g

−1
)

类
胡

萝
卜

素
含

量
T

h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

c
a
ro

te
n
o
id

/(
m

g
·g

−1
)

花
青

素
含

量
T

h
e
 c

o
n
c
e
n
tr

a
ti
o
n
 o

f

a
n
th

o
c
y
a
n
in

/(
m

g
·g

−1
)

类
胡

萝
卜

素
/叶

绿
素

C
a
ro

te
n
o
id

/c
h
lo

ro
p
h
y
ll

花
青

素
/叶

绿
素

A
n
th

o
c
y
a
n
in

/c
h
lo

ro
p
h
y
ll

a

b
bb

a

b
bb

a
ab

b b

a
ab

b b

a

ab
bb

a

b
bb

a

bb

a

b
bb

0

0.5

1.0

1.5

aa a a

b

c
b

b

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

a a
a a

b

b

b
b

b

a
a

a

0

0.05

0.10

0.15

0.20

0.25

0.30

0.35

b

a
a a

0

0.01

0.02

0.03

0.04

0.05
a

a a

a

b
b

bb

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

aaaa

a

b b b

0
0.02
0.04
0.06
0.08
0.10
0.12
0.14
0.16

a
a

a

b

bb
cc

树种 Species 分组 Section

红
栎

组
S

e
c
t.
 L

o
b
a
ta

e

白
栎

组
S

e
c
t.
 Q

u
e
rc

u
s

白
栎

Q
. 
fa

b
ri

纳
塔

栎
Q

. 
te

x
a
n
a

月
桂

叶
栎

Q
. 
la

u
ri
fo

lia

樱
皮

栎
Q

. 
p
a
g
o
d
a

琴
叶

栎
Q

. 
ly

ra
ta

柳
叶

栎
Q

. 
p
h
e
llo

s

舒
玛

栎
Q

. 
s
h
u
m

a
rd

ii

牛
栎

Q
. 
m

ic
h

a
u
x
ii

10 月 22 日 Oct. 22 11 月 6 日 Nov. 6 11 月 22 日 Nov. 22 12 月 8 日 Dec. 8

图 3    秋季不同时间栎树色素含量的变化

Fig. 3    Changes of pigment contents of Quercus spp. at the different stages in autumn
 

2.2    叶片可溶性糖含量变化

方差分析表明：栎树叶片可溶性糖含量在不同

采样时间和分组间/种间差异显著（p˂0.001），且

其交互效应显著（p˂0.01）。通常红栎组叶片可溶
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性糖含量高于白栎组。试验期间各树种叶片可溶性

糖含量随时间推移逐渐增加，但牛栎叶片可溶性糖

含量在不同采样时间无显著差异（图 4）。试验期

间牛栎可溶性糖含量显著低于其它树种；乡土树种

白栎可溶性糖含量低于引种栎树（牛栎除外）。
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图 4    秋季不同时间栎树可溶性糖含量的变化

Fig. 4    Changes of soluble sugar contents of Quercus spp. at the different stages in autumn
 
 

2.3    叶片 C、N和 P化学计量学特征

不同采样时间栎树叶片平均 C含量为 479～
452 mg·g−1（图 5）。各树种 C含量变化幅度较小

（431～494 g·kg−1），且 C含量在树种和分组间

无显著差异。不同采样时间栎树叶片平均 N含量

分别为 18.78、18.10、15.42和 13.83 mg·g−1。通

常红栎组叶片 N含量较白栎组低（11月 22日除

外），但 N含量在分组间无显著差异。方差分析

表明：不同采样时间、树种以及其交互效应显著影

响树种叶片 N含量（p˂0.001）。各树种 N含量随

时间推移呈下降趋势（图 5）。但柳叶栎、月桂叶

栎、樱皮栎和琴叶栎 N含量从 10月底到 11月 22
日下降缓慢，之后开始快速下降；牛栎和白栎

N含量在 11月 6日前变化幅度不大，此后叶片

N含量显著下降。纳塔栎和舒玛栎 N含量则在秋

季一直保持迅速下降的趋势。其中白栎 N含量平

均值最高，为 18.25 mg·g−1，其次为樱皮栎、柳叶

栎和琴叶栎。牛栎由于落叶较早，因此其 N含量

显著低于其它树种。试验期间栎树叶片 P含量变

化范围为 0.59～1.20 mg·g−1，不同采样时间平均

值分别为 1.14、1.18、1.02和 0.82 mg·g−1（图 5）。
与 N含量表现相似，叶片 P含量在分组间无显著

差异，且红栎组叶片 P含量较白栎组低（11月

22日除外）。方差分析表明：不同采样时间、树

种叶片 P含量差异显著，且其交互效应显著（p˂
0.001）。秋季栎树叶片 P含量呈下降趋势，但琴

叶栎 P含量在秋季一直保持缓慢上升趋势。

方差分析表明采样时间和分组的交互效应显著

影响叶片 C∶N（ p˂0.01）。通常红栎组栎树

C∶N较白栎组栎树高（11月 22日除外）。方差

分析表明树种、不同采样时间均对叶片 C∶N产生

显著影响，同时其交互效应显著（p˂0.001）。各

树种叶片 C∶N变化范围为 21.71～51.68，且随

时间推移逐渐增加（图 5）。12月 8日，纳塔

栎、舒玛栎和月桂叶栎 C∶N显著高于其它树种，

白栎 C∶N则低于其它树种，为 28.54。牛栎由于

叶片衰老，N含量显著下降，因此其 C∶N在 11月

22日达到 51.68。通常红栎组栎树 C∶P较白栎组

栎树高（11月 22日除外），但分组间无显著差

异。各树种叶片 C∶P变化范围为 374～792。除

舒玛栎、月桂叶栎和琴叶栎外，多数树种 C∶P随

时间推移逐渐增加（图 5）。12月 8日，纳塔栎

和月桂叶栎 C∶P显著高于其它树种。与 C∶N变

化趋势相似，牛栎 C∶P在 11月 22日达到最高

值，为 792。方差分析表明不同采样时间、分组及

其交互效应均对叶片 N∶P无显著影响。各树种叶

片 N∶P变化范围为 12.11～20.33，且其变化趋

势不一致（图 5）。方差分析表明各树种叶片 N∶P
差异显著（p˂0.001），其中舒玛栎 N∶P显著低

于其它树种。 

2.4    栎树色差参数与各指标的相关性

相关分析可知：栎树色差参数 L*值仅分别与

b* 值和 N含量呈极显著和显著正相关，与 a*值、

花青素含量和花青素/叶绿素呈显著负相关。色差
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参数 a*值与 b*值、叶绿素、类胡萝卜素、N和

P含量均呈极显著负相关，与花青素、可溶性糖含

量、花青素/叶绿素、C∶N和 C∶P为极显著正相

关；同时 b* 值分别与 N和 P含量呈极显著和显著

正相关，与花青素、花青素/叶绿素和 C∶N呈极

显著负相关，与可溶性糖含量及 C∶P呈显著负相

关（图 6）。 

2.5    栎树叶色变化的主成分分析

选择光合色素及其比值、化学计量学特征和可

溶性糖含量等 12个指标进行主成分分析（图 7）。
由主成分分析可知，前 3轴解释率为 80.83%，第

1主成分占 51.57%，其中高载荷且为正值的指标

有叶绿素、N和 P含量；为负值的指标为花青

素、光合色素比值、C∶N和 C∶P。第 1主成分

主要反映了光合色素和 N、P变异特征。第 2主成

分占 15.90%，其中高载荷且为正值的指标有可溶

性糖含量，为负值的指标有类胡萝卜素和 C含

量。第 3主成分占 13.36%，其中高载荷且为正值

的指标有 N∶P。通过对栎树叶色变化各指标进行

主成分分析可知，第 1主成分、第 2主成分基本

能反映秋季栎树叶色变化的绝大部分信息。
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图 5    秋季不同时间栎树 C、N、P含量的变化

Fig. 5    Changes of C, N and P contents of Quercus spp. at the different stages in autumn
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3　 讨论
 

3.1    秋季栎树叶色变化的生理特征

色素含量的变化和比例会直接影响叶色的表

达 [18,30]，如本研究中不同栎树叶绿素含量显著下

降，且叶绿素 b的降解速度小于叶绿素 a，使得叶

色有变黄的趋势[31]。同时花青素的含量以及花青素/
叶绿素的比值显着增加，类胡萝卜素/叶绿素的比

值在试验前后则无显著差异。因此叶绿素、花青素

和类胡萝卜素的组合增加了叶色的多样性[5]。许多

研究表明，色差参数可定量表征叶片颜色[32]。本研

究中，随着时间逐渐增加各栎树叶色由绿色变为红

色或者叶片红色越深，其 a*值也由负值转变为正

值。由于后期大部分栎树叶色偏深红色，而该光谱

离蓝色较近，因此大部分栎树 b*值在试验期间逐

渐降低。相关分析同时也表明，3种色素决定 a*值
大小；b*值和 L*值大小受花青素含量显著影响。

整体而言，在栎树叶片变色期花青素含量是影响栎

树叶色和光泽的最主要色素，这与杨淑红的结论

一致[18]。

本研究中可溶性糖与花青素含量呈极显著正相

关，表明可溶性糖积累有利于栎树叶片花青素合

成[33]，这与叶片中某些碳水化合物与所有类黄酮物

质间呈显著正相关的结论一致[34-35]。由于花青素大

量合成对可溶性糖的消耗较多，因而导致试验后期

栎树叶片大面积变红时可溶性糖含量变化趋于平

稳。N和 P作为植物体中许多重要化合物的主要

成分，其组成是适应环境变化的一种表征，也反映

植物的生态适应策略 [27]。本研究中各种栎树叶片

N和 P含量在秋季逐渐降低，这与叶绿素分解[15]、

花青素积累和光合作用降低有关[36-37]。N、P含量

均与叶绿素、类胡萝卜素含量和 b*值呈极显著或

显著正相关，与花青素含量和 a*值呈极显著或显

著负相关，这与低氮、缺磷促进花色素苷含量的结

论相似 [38]。与 N和 P含量变化趋势相反，叶片

变色期 C∶N和 C∶P逐渐增加，变色后期其 C∶N
和C∶P值分别高于全球植物C∶N平均值（22.5）
和 C∶P平均值（201.43），表明 N和 P利用效

率提高，有利于其抵御秋冬季不利环境[15, 39]，对其

生存演替具有重要意义[15]。在秋季栎树叶片变色过

程中，叶色、色素含量、营养元素和碳水化合物间

存在耦合关联，且其变化趋势是协同的。导致栎树

叶片秋季叶色变红的最重要物质是其衰老过程中花

青素的大量合成。然而，除花青素外，叶片中的营

养元素、碳水化合物等可能不会直接影响叶片颜

色[40]，但可能会通过影响花色苷的合成进而影响叶

色变化[7]。也有研究表明叶片色素变化是为了其营

养元素顺利吸收再利用[15]。因此叶片秋季颜色、色

素、营养元素和碳水化合物等物质含量的变化是植

物存活、演替和缓解不利条件的重要途径。 

3.2    栎树叶色变异特征分析

尽管不同栎树各指标在秋季叶片变色期具有一

定的一致性，但各指标变化起始时间及变化幅度不
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同，导致各树种进入变色期以及达到变色高峰期的

时间、观色期时长和叶色表现出显著差异。如本研

究中纳塔栎叶片较早进入变色期且呈现红色时间

长，这与目前其在我国长江三角洲平原地区的种植

表现一致[19]。白栎组栎树如琴叶栎和白栎在秋季叶

片衰老初期叶色变化幅度较小，但在衰老末期叶色

有较大幅度变化，其中琴叶栎大部分叶片颜色转变

为黄红色，白栎部分叶片颜色也转变为黄红色，甚

至少量转变为鲜红色，且色泽亮丽。这些结果说

明，在相同环境条件下，即使在同一属植物间叶色

种间变异性也较高，因而可进一步丰富秋季色彩。

属内部遗传多样性高以及对营养元素利用效率的差

异可能是决定栎属种间秋季叶片颜色多样性的重要

因素。研究也显示不同组间栎树叶片花青素、可溶

性糖以及营养元素含量在叶片变色初期差异显著，

但在叶片变色高峰期各指标在组间无显著差异，这

也表明不同组栎树在秋季适应环境以及在叶片衰老

期间维持其内部生理活动正常运行的机制有所不

同[41-42]，作者将在后续研究中进一步探讨。 

4　 结论

本研究探讨了 8种栎树秋季叶色变化过程。通

常叶绿素和类胡萝卜素含量表现出不同程度下降，

花青素含量则显著增加。N和 P在叶片变色期进

行转移，其含量显著下降。各栎树叶色也由绿色转

变不同类型红色或棕色。其中纳塔栎秋季叶色最

红，且叶片呈现红色的时间最长。在整个变色期，

红栎组栎树叶片变色较白栎组早，且较白栎组叶片

更红。色差参数值 L*、a*、b*可量化分析叶色和各

色素含量以及营养元素间的关系。
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Leaf Color Diversity and the Change of Physiological
Characteristics of Quercus spp. During the Discoloration

Period in Autumn

AN Ran1, WANG Shu-feng1, CHEN Yi-tai1, WANG Yang-dong1,
FU Huo-yong2, ZHANG Yong-zhi2, SHI Xiang1

(1. Research Institute of Subtropical Forestry, Key Laboratory of Tree Breeding of Zhejiang Province, Chinese Academy of
Forestry, Hangzhou　311400, Zhejiang, China; 2. Longshan Forest Farm, Anji　313306, Zhejiang, China)

Abstract: [Objective] To study the change of physiological characteristics changes of Quercus spp. during
the discoloration period and found the relationship between leaf color diversity and physiological changes.
[Method] 4-year-old  seedlings  of  Sect. Lobatae  (Quercus  texana, Q.  shumardii, Q.  phellos, Q.  laurifolia
and Q. pagoda) and Sect. Quercus (Q. lyrata, Q. michauxii and Q. fabri) were used to measure chromatic
aberration parameters (L*, a*, and b*), pigment, soluble sugar, C, N and P contents during the leaf senes-
cence stage. [Result] During the autumn, the leaf senescence period, the variation range of L* value was
small and stable. The values of a* and b*, chlorophyll and carotenoid contents decreased whereas the an-
thocyanin  content  increased gradually.  The leaf  N and P contents  decreased gradually  in  the  senescing
leaves,  but  the contents of  soluble sugar in  leaves increased.  The a*  value showed significantly  positive
correlations with anthocyanin and soluble sugar content, C:N ratio and C:P ratio; and negative correlations
with chlorophyll, carotenoid, N and P content. In general, the leaf color of Sect. Lobatae was redder than
that of Sect. Quercus, while there were significant differences among species in terms of leaf color and leaf
color retention period. Due to the different magnitude of variation in each index of each species, the leaf
color of Quercus spp. changed from green to yellow-red, crimson, bright red or brown in the late stage of
leaf discoloration. The leaf color of Q. texana was the reddest in autumn and the red leaves occurred the
longest. [Conclusion] Usually, the leaf color of Sect. Lobatae will  change earlier than that of Sect. Quer-
cus. In the early stages, the variation of parameters is very small. After, the leaf color of Quercus spp. is
mostly affected by chlorophyll and carotenoids break down and anthocyanins will synthesize quickly. The
N and P contents will gradually decrease, and the utilization rate increase significantly.
Keywords: Quercus spp.; leaf color; anthocyanin; nutrients
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