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重金属胁迫下6种植物展叶过程对环境积温的响应
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摘 要：为研究复合重金属胁迫下乡土植物生长发育与环境积温之间的关系，采用土壤盆栽试验，设置 3 个质量浓度梯度

分析 7 种混合重金属胁迫下 6 种植物展叶过程对环境有效积温和日温差积温的响应，建立以积温为自变量的逻辑斯谛

（Logistic） 生长模型。结果表明，不同质量浓度胁迫下 6 种植物的叶面积常数与对照组具有显著差异；对照组 6 种植物叶面

积生长量与不同质量浓度重金属胁迫处理下的植物叶面积生长量存在显著差异；6 种植物展叶期内相对叶面积与有效积温、

日温差积温符合 Logistic 生长曲线，但胁迫组植物生长模型总体拟合度 （R2） 较差、预测精度较低，特别是低质量浓度处理

的地果相对叶面积-有效积温拟合模型参数的 R2 仅为 0.265 4，表明重金属胁迫显著干扰了植物的正常生长过程。叶面积-积

温 Logistic 生长模型能较好地反映植物展叶期内叶面积在环境胁迫下的生长差异，研究结果可为矿区生态修复苗木筛选及培

育提供科学参考。
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Abstract： In order to study the relationship between the growth and development of native plants and the accumulated 
temperature of the environment under the compound heavy metals stress， a pot experiment was conducted to analyze the 
response of the leaf expansion process of six plants to the active accumulated temperature （AAT） and daily temperature 
difference accumulated temperature （DAT） under the stress of seven mixed heavy metals by setting three concentration 
gradients.  A Logistic growth curve with accumulated temperature as the independent variable was established.  The re⁃
sults showed that the leaf area constants of six plants under different concentrations of heavy metals stress were signifi⁃
cantly different from those of the control group.  There were significant differences between the leaf area growth of the six 
plants in the control group and the leaf area growth of the plants under different concentrations of heavy metal stress.  The 
relative leaf area of the six plants in the control group， AAT and DAT were in accordance with the Logistic growth curve， 
but the overall fitting degree （R2） of theese model in the heavy metals stress groups was poor and the prediction accuracy 
was low.  In particular， the R2 of the relative leaf area-AAT fitting model of the low concentration treatment was only 
0. 265 4 for Ficus tikoua， indicating that the heavy metal stress significantly interfered with the normal growth process of 
the plant.  The leaf area-accumulated temperature Logistic growth model can better reflect the growth difference of leaf 
area under environmental stress during the leaf expansion period of plants.  The research results can provide scientific ref⁃
erence for the screening and cultivation of ecological restoration seedlings in mining areas.
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0　引言

重金属污染对生态系统和人类健康构成严重威

胁，一直是备受关注的环境问题［1］。重金属通过土壤、

水体和大气等途径进入植物体内，影响其生长发育过

程，尤其是展叶这一关键阶段。展叶过程是植物光合

作用和能量积累的基础，其速率和效率直接决定了植

物的生长潜力和生态适应性，是估算大尺度叶面积指

数动态变化的重要参考［2］。环境因子对植物的叶厚、

叶面积、养分含量以及比叶面积等功能性状都具有重

要影响［3］，其中环境温度是调控植物展叶的重要因子，

特别是有效积温和日温差积温［4-6］。过高或过低的温

度都会对植物种子萌发［7］、叶片光合作用［8］等生长过

程产生不同程度的干扰，只有适宜的温度才适合植物

生长，但极端温度却是打破植物种子休眠、树液流动、

展叶和开花等物候发育节律的关键［9-12］。对多数植物

而言，生长季温度逐渐升高有利于种子和叶片萌发；低

温则会延迟叶片萌发的时间，甚至冻死幼苗、幼树而影

响种群的更新，昼夜温差是影响叶片生理性状和光合

作用的重要因素［13-15］。然而，一些植物的生长过程对

温度没有明显的要求［16］。因此，不同植物生长对温度

的敏感性并不完全一致，尤其是在重金属等环境胁迫

下，不同植物展叶过程如何响应环境温度的变化，值得

深入研究。

轻微重金属胁迫可能对植物展叶过程产生轻微影

响，导致展叶速率减缓或叶片形态异常等生理响

应［17］，进而影响到叶片的性状和光合效率［18］。但严重

的重金属胁迫则可能显著抑制植物的展叶过程及生

长，引起叶片表型特征不同程度变异［19］，进而影响叶

片光合效率和生物量积累［20-21］，甚至对植物生长造成

不可逆的损害。近年来，重金属胁迫对植物生长发育

的影响研究取得了许多重要的进展［22-24］。高质量浓

度重金属胁迫会严重影响作物的生长发育和产量［25］，
温度能够明显影响重金属对植物的毒性作用［26］，其中

细胞分裂素和菌根参与了植物叶片蒸腾、光合、抗性和

解毒等一系列生理生长过程［27-28］。因此，本研究以不

同质量浓度重金属胁迫下的 6种乡土植物为研究对

象，通过测定叶面积的动态变化，建立植物展叶过程对

环境有效积温和日温差积温的响应曲线，揭示不同质

量浓度重金属胁迫下植物展叶过程对温度变化的适应

性并对模型进行评价，不仅可以深化对重金属胁迫下

植物生长发育机制的理解，还可为污染环境下的植被

生态修复和农林生产管理提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料与设计

本研究选择西南山地常见的、矿山生态修复中常

用的乡土植物构树（Broussonetia papyrifera）、麻栎

（Quercus acutissima）、木 荷（Schima superba）、地 果

（Ficus tikoua）、乌桕（Triadica sebifera）和楠木（Phoebe 
zhennan）2~3年生幼树为试验材料。其中，构树、乌桕

具有较强的耐酸性，甚至在污染较严重的环境下（比如

酸雾、重金属超标等）也能生存，同时也是很多退化生

境恢复中最容易出现的先锋物种；地果是藤本植物，自

我繁殖力强，具有良好的保水保土作用；木荷、麻栎为

优势群落中的建群种，耗水量大，对生长环境的要求较

高；楠木为西南地区珍贵用材树种。这些植物于2023年
盆栽后放置于贵州省云关山国有林场试验地内（地理

坐标为106°44′1. 53″—106°45′27. 74″E，26°28′22. 42″—
26°32′56. 18″N），2024年早春选择长势良好、株高50 cm
以上、生长性状相对一致的植物进行胁迫处理试验，每

盆1株，每种植物不少于12株。

依据木本植物修复有关文献以及黔中地区土壤重

金属背景值含量［29］，试验采用锰（Mn）、锌（Zn）、镉
（Cd）、镍（Ni）、铬（Cr）、铅（Pb）、铜（Cu）7种复合元素的

混合标定液，设置复合重金属质量浓度梯度处理组为：

1）无重金属胁迫对照组（control group）；2）100 μg/mL
低质量浓度组（low-concentration group）；3）500 μg/mL
中质量浓度组（medium-concentration group）；4）1 000 μg/
mL高质量浓度组（high-concentration group）。试验选

取的重金属元素以硝酸、盐酸和一级超纯水为原料，在

室温下（20 ℃±4 ℃）配制后均匀喷施添加至植物根部

土壤周围并松土拌匀，植物开始生长之前的添加量每

盆约 60 mL，展叶期每周添加一次，总量约 60 mL。土

壤基质为当地无污染森林土壤，试验期间进行不定期

浇水以保持必要的土壤湿度，中途施复合肥 1次，大量

杂草萌发后未做处理。所有盆栽植物未采用大棚覆盖

等遮阴措施，均在自然环境下生长。

1. 2　环境温度

温度数据来源于本地气象观测站统计数据，主要

使用观测当年的日最低温度、日最高温度和日平均温

度。根据文献资料，本研究中的有效积温为连续 5日
大于10 ℃的日平均气温之和，计算公式为
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AAT = ∑
i = 1

n

Ti，Ti ≥ 10 ℃。 （1）
式中：AAT为一年内某时间段的有效积温（active accu⁃
mulated temperature，AAT），℃；本研究统计时间从当年

1月 1日起开始计算，直至观测结束之日止；Ti为每年

第 i天的日平均温度，℃。

日温差为每日最高温度与最低温度之差，日温差

积温计算公式为

DAT = ∑
i = 1

n (Tmax - Tmin )。 （2）
式中：DAT为一年内某时间段的日温差积温（daily tem⁃
perature difference accumulated temperature，DAT），℃，

统计时间与有效积温相同；Tmax、Tmin分别为每年第 i天
的最高温度和最低温度，℃。

1. 3　叶长和叶宽观测

每种植物选择 3~5株，每株选择 2~3个枝条挂牌

标记后，待叶片萌发裸露 3~5 mm时开始观测，每种植

物选择 4~6片叶子，每 2~3 d用电子游标卡尺在固定位

置定期测定叶长和叶宽（0. 1 mm），直至叶片生长完全

停止为止。由于观测工作量较大，叶片数量较多，为避

免混乱，在整个观测期均由专人负责测量和记录，测量

时不能用手和游标卡尺大面积接触叶片以防损坏，观

测时如遇大风或下雨则延迟一天观测；被观测叶片中

途遭受虫害或凋零等导致无法继续观测时，则停止

记录。

1. 4　叶面积估算

植物叶片在生长过程中，其长、宽变化与叶面积之

间存在一定的函数关系，根据有关文献资料［4］，叶片的

叶面积采用的估算方法为

A = kLW。 （3）
式中：A为植物单片叶片单面的面积，mm2；k为叶面积

常数；L、W分别为单片叶片的叶长和叶宽，mm。叶长

指与叶片主脉平行的方向，即从叶柄靠近叶片基部到

叶尖的长度；叶宽则是与叶长垂直方向最宽处的长度

值。单片叶片在观测时间 t与 t-1时的叶面积之差即

为该时间段叶片的叶面积生长量，mm2。
本研究采用图像法估算叶面积常数，即在叶片成

熟后，选取观测过或未观测过的正常叶片若干，摘下后

用游标卡尺测定每片叶片的长度和宽度，然后用扫描

仪将叶片扫描成电子图像，再用 ImageJ1. 51软件测定

每片叶片的面积，最后将测定的叶片面积除以叶片长

与宽的乘积即可得到单片叶片的叶面积常数，每种植

物不同处理叶片测定数量至少均匀铺满3张A4纸。

关于单片叶片的叶面积估算，采用以下 2种模型

来进行模拟［30］，2种模型分别为

lnA = a1 + b1 lnL。 （4）
lnA = a2 + b2 lnW。 （5）

式（4）和式（5）分别为单片叶片的叶面积与长度和

宽度的模型拟合函数，a1、a2、b1、b2为常数。

为了避免观测时间和叶片大小差异的影响以及选

择生长模型参数的限制，研究采用被观测叶片的相对

叶面积来代表叶片的展叶生长过程［30］。相对叶面积

的计算公式为

yt = It /Imax。 （6）
式中：yt为观测时所观测叶片的相对叶面积，即观测时

的叶面积占展叶完成时叶片总面积的百分比，介于 0~
1，无量纲；t为一年中所对应的天数，d；It为叶片在观测

时的叶面积，mm2；Imax为叶片展叶完成（或观测结束）

后的总叶面积，mm2，即最大叶面积。

1. 5　生长模型与统计分析

植物生长曲线是描述植物在生命周期中生物量、

高度和叶面积等指标随时间变化的数学模型。通过分

析植物生长曲线，可以深入了解植物的生长规律、环境

适应性以及资源利用效率，从而为生产管理和生态研

究提供科学依据。由于叶片的生长具有时间限制，且

生长结束后叶面积将保持不变，因此可以采用逻辑斯

谛（Logistic）生长模型来模拟其相对叶面积与环境积

温之间的关系［31］，模型表达公式为

y = a
1 + e-k ( x - c)。 （7）

式中：y为相对叶面积（无量纲）；x代表环境积温，℃；a
为常数；c代表达到最大生长量一半时（即展叶中期）的

累积温度，℃；k代表生长速率；叶片生长曲线的拐点坐

标为（c，a/2）。
模型拟合度采用简化卡方（reduced chi-sqr，式中

记为RCS）进行评价验证，其公式为

RCS = ∑
i = 1

n ( yi - ŷ i )2

n - 1 。 （8）
式中：RCS代表简化卡方，RCS越小，代表模型预测效果

越好；yi为观测值；ŷi代表模型预测值；n为观测样本量。

所有观测数据在Excel中进行对数变换等预处理

后，再在 SPSS 26. 0软件中采用单因素方差分析对不

同质量浓度重金属处理的生长指标、模型参数等进行

差异性检验，采用最小显著差异（LSD）对分析结果进

行多重比较。制图在Origin 2022软件中完成。

2　结果与分析

2. 1　重金属胁迫下叶面积常数估算

叶面积常数可通过植物叶片的长度和宽度以及叶
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面积测量数据估算而得［32］。不同植物在不同的生长

阶段以及不同的环境胁迫下，叶片的生长发育可能因

微环境差异而完全不相同［33］，因此叶面积常数一定程

度上可以反映微环境的变化差异。由表 1可知，在不

同质量浓度重金属胁迫下，6种植物展叶结束后的叶

面积常数 k并不完全相等。低质量浓度组、中质量浓

度组、高质量浓度组和对照组的平均叶面积常数分别

为 0. 654 2、0. 694 4、0. 682 9和 0. 782 1。差异性检验

结果表明，对照组与低质量浓度组、中质量浓度组、高

质量浓度组之间存在显著差异，但 3个质量浓度处理

之间没有显著差异。这可能表明重金属胁迫对植物叶

面积常数的影响不是显著的线性关系。就不同植物而

言，在 3种质量浓度重金属胁迫下，构树、乌桕、木荷、

地果的平均叶面积常数变化较大，而麻栎、楠木的平均

叶面积常数变化较小。

2. 2　重金属胁迫下的叶面积变化差异

建立准确的叶片异速生长预测模型对于深入了解

和掌握叶面积的发育动态至关重要。不同质量浓度重

金属胁迫下 6种植物叶长和叶宽与叶面积生长量之间

的关系模型见表 2。由表 2可知，这些异速生长模型都

具有较高的拟合精度，可以较好地反映叶面积的生长

变化过程。单因素方差分析和 LSD多重比较表明，不

同处理组之间存在极其显著差异（P≤0. 001），对照组

的植物叶面积生长量与低、中、高 3种质量浓度重金属

胁迫下的植物叶面积生长量存在极其显著差异（P≤
0. 001）。经自然对数变换后作图，图 1表明了不同质

量浓度重金属胁迫下植物叶面积生长随时间的变化。

由图 1可知，构树、麻栎具有较高的叶面积，乌桕、楠木

具有较长的展叶时间，而构树、麻栎、木荷早期展叶相

对比较迅速。

在低质量浓度处理组中，楠木、地果、麻栎、构树、

木荷的叶面积生长量均存在极其显著差异（P≤
0. 001）；构树、麻栎、木荷、地果、乌桕和楠木的叶面积

平均生长量分别为 92. 113 1、80. 997 9、53. 232 4、
19. 889 0、20. 941 3、49. 923 5 mm2/d，平均生长天数分

别为 27、26、27、27、27、26 d（图 1（a））。在中质量浓度

处理组中，地果、麻栎、构树、木荷的叶面积生长量均存

在极其显著差异（P≤0. 001）；构树、麻栎、木荷、地果、

乌桕和楠木的叶面积平均生长量分别为 87. 748 1、
71. 384 8、73. 747 2、64. 150 4、8. 320 3、16. 448 0 mm2/d，
平均生长天数分别为 27、26、26、29、42、35 d（图 1（b））。
在高质量浓度处理组中，地果、麻栎、构树的叶面积生

长量存在极显著差异（P≤0. 01）；构树、麻栎、木荷、地

果、乌桕和楠木的叶面积平均生长量分别为104. 384 5、
75. 728 2、37. 418 6、48. 489 8、10. 425 8、27. 036 7 mm2/d，
平均生长天数分别为 28、27、26、27、39、34 d（图 1（c））。

表 1　不同质量浓度重金属胁迫下 6 种植物的平均叶面积常数

Tab. 1　Average leaf area constants of six plants under different concentrations of heavy metal stress

处理
Group

低质量浓度组
Low-concentration 
group

中质量浓度组
Medium-concentration 
group

物种
Species

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

样本量/片
Sample size

18

18

18

15

9

18

18

18

12

15

12

12

叶面积常数（k）
Leaf area coefficient

0.673 3

0.596 6

0.621 3

0.760 6

0.593 2

0.680 2

0.652 8

0.738 5

0.594 3

0.787 0

0.689 0

0.704 9

处理
Group

高质量浓度组
High-concentration 
group

对照组
Control group

物种
Species

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

样本量
Sample size

21

18

18

18

9

18

18

15

18

15

6

18

叶面积常数（k）
Leaf area coefficient

0.672 1

0.586 4

0.741 6

0.813 0

0.676 5

0.607 6

0.732 5

0.833 9

0.825 2

0.823 0

0.701 9

0.776 3
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在对照组中，乌桕、地果、麻栎、构树、木荷的叶面积生

长量存在极其显著差异（P≤0. 001）；构树、麻栎、木荷、

地果、乌桕和楠木的叶面积平均生长量分别为

107. 803 4、68. 140 5、61. 245 0、35. 061 6、32. 599 7、
19. 629 6 mm2/d，平均生长天数分别为 29、27、25、28、
33、39 d（图 1（d））。在不同质量浓度处理之间，就相同

植物而言，楠木叶面积生长量在低质量浓度、中质量浓

度、高质量浓度重金属胁迫下均存在极显著差异（P≤
0. 01）；乌桕、麻栎、构树在不同质量浓度重金属胁迫下

的叶面积生长量没有达到显著差异，但与对照组叶面积

生长量存在极其显著差异（P≤0. 001）；地果在低质量浓

度和高质量浓度重金属胁迫下的叶面积生长量存在显著

差异（P≤0. 05）；木荷的叶面积生长量在低质量浓度、中

质量浓度重金属胁迫下存在极其显著差异（P≤0. 001）。

表 2　不同质量浓度重金属胁迫下 6 种植物的叶面积模型

Tab. 2 Leaf area models of six plants under different concentrations of heavy metal stress

处理
Groups

低质量浓度组
Low-concentration group

中质量浓度组
Medium-concentration group

高质量浓度组
High-concentration 
group

对照组
Control group

物种
Species

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

楠木

乌桕

地果

麻栎

构树

木荷

样本数/片
Sample size

22

30

19

16

17

18

36

28

19

17

19

16

33

24

18

19

18

16

28

20

20

17

20

15

叶宽-叶面积
Leaf width-leaf area

模型
Model

lnA = 1.930 4lnW + 1.023 5

lnA = 1.533 4lnW + 0.738 3

lnA = 1.542 1lnW + 1.342 7

lnA = 1.809 3lnW + 1.328 2

lnA = 1.872 6lnW + 0.374 1

lnA = 1.917 8lnW + 0.930 1

lnA = 2.346 0lnW - 0.110 8

lnA = 1.622 1lnW + 0.778 8

lnA = 1.739 4lnW + 0.788 6

lnA = 1.880 8lnW + 1.011 5

lnA = 1.814 1lnW + 0.778 7

lnA = 1.703 9lnW + 1.738 5

lnA = 2.266 4lnW + 0.061 6

lnA = 1.779 4lnW + 0.102 5

lnA = 1.731 3lnW + 1.049 5

lnA = 3.762 9lnW - 5.454 9

lnA = 1.807 0lnW + 0.827 8

lnA = 2.852 2lnW - 2.120 1

lnA = 2.300 1lnW + 0.101 1

lnA = 1.773 9lnW + 0.456 5

lnA = 1.871 0lnW + 0.723 9

lnA = 1.899 2lnW + 1.068 1

lnA = 1.824 lnW + 0.742 5

lnA = 1.808 8lnW + 1.474 8

R²

0.975 0

0.997 8

0.997 2

0.998 7

0.997 4

0.989 3

0.954 5

0.998 6

0.999 3

0.998 9

0.997 9

0.968 5

0.935 0

0.998 4

0.998 2

0.955 3

0.993 6

0.848 6

0.971 7

0.998 9

0.997 8

0.998 9

0.990 1

0.997 9

叶长-叶面积
Leaf length-leaf area

模型
Model

lnA = 1.967 8lnL - 1.491 7

lnA = 2.841 5lnL - 2.778 3

lnA = 2.803 4lnL - 3.693 8

lnA = 2.227 6lnL - 2.22

lnA = 2.132 4lnL - 1.494 6

lnA = 2.040 2lnL - 1.628 8

lnA = 1.648 9lnL - 0.365 7

lnA = 2.591 8lnL - 1.999 2

lnA = 2.346 9lnL - 2.270 7

lnA = 2.129 5lnL - 1.637 0

lnA = 2.215 9lnL - 1.737 8

lnA = 2.193 2lnL - 2.291 1

lnA = 1.645 9lnL - 0.277 3

lnA = 2.402 4lnL - 1.682 2

lnA = 2.353 4lnL - 2.091 7

lnA = 2.238 6lnL - 2.125 9

lnA = 2.200 4lnL - 1.739 8

lnA = 2.172 4lnL - 2.273 4

lnA = 1.704 8lnL - 0.408 1

lnA = 2.284 8lnL - 0.983 0

lnA = 2.136 3lnL - 1.201 5

lnA = 2.106 7lnL - 1.577 4

lnA = 2.209 9 lnL - 1.669 5

lnA = 2.223 7lnL - 2.337 9

R²

0.973 9

0.992 5

0.990 6

0.998 0

0.996 6

0.987 8

0.978 1

0.996 3

0.998 6

0.998 6

0.996 9

0.946 6

0.966 9

0.959 0

0.996 6

0.997 7

0.990 5

0.998 2

0.984 6

0.998 2

0.997 1

0.998 7

0.990 0

0.996 9
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2. 3　重金属胁迫下相对叶面积与环境积温的

关系

生长曲线可以揭示植物在不同环境条件下的生

理响应，从而有助于选育抗逆性强的品种和更好地

预测其生长过程，从而提高在不同生态系统应用中

的恢复潜力。6种植物相对叶面积在低、中、高 3种
质量浓度以及无重金属胁迫下，对有效积温和日温

差积温的响应曲线及预测模型分别如图 2—图 7
所示。

由图 2和图 3可知，不同质量浓度处理下，构树、麻

栎展叶初期需要的有效积温相对较低，在 350 ℃左右，

而日温差积温在 580 ℃左右。到展叶中期时，需要达

到的有效积温和日温差积温高质量浓度组最低、中质

量浓度组最高，但差异不是很大，有效积温在 491. 84~

631. 61 ℃，日温差积温在 687. 15~751. 57 ℃。这 2种
树木的平均展叶速率为 0. 013 8~0. 018 8，构树对照组

最慢、麻栎对照组最快。

由图 4和图 5表明，在低、高质量浓度处理下，木

荷、地果开始展叶的有效积温在 450 ℃左右，日温差积

温在 650 ℃左右，但在中等质量浓度重金属胁迫下，木

荷展叶的有效积温增加至 770 ℃。到展叶中期，木荷、

地果需要达到的有效积温和日温差积温对照组最低、

中质量浓度组最高。在不同处理下，木荷达到展叶中

期需要的有效积温在 599. 59~771. 73 ℃、日温差积温

在 736. 27~823. 59 ℃；地果则受重金属胁迫的影响较

大，对照组达到展叶中期需要的有效积温和日温差积

温明显低于其他胁迫处理组，分别为 527. 49 ℃和

697. 06 ℃。

“**” “***”代表组内在 0. 01 和 0. 001 下的显著水平。

“**” “***” represent the significance levels of 0. 01 and 0. 001， respectively， within group.
图 1　不同质量浓度重金属胁迫下植物叶面积生长与时间的变化图

Fig. 1 Leaf area growth with time changing graph under different concentrations of heavy metals stress
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图 2　重金属胁迫下构树相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 2 Fitting curves of relative leaf area of B.  papyrifera with AAT and DAT under heavy metal stress
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图 3　重金属胁迫下麻栎相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 3 Fitting curves of relative leaf area of Q. acutissima with AAT and DAT under heavy metal stress
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图 4　重金属胁迫下木荷相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 4 Fitting curves of relative leaf area of S. superba with AAT and DAT under heavy metal stress
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图 5　重金属胁迫下地果相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 5 Fitting curves of relative leaf area of F. tikoua with AAT and DAT under heavy metal stress
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图 6　重金属胁迫下乌桕相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 6 Fitting curves of relative leaf area of S. sebiferum with AAT and DAT under heavy metal stress
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图 7　重金属胁迫下楠木相对叶面积与有效积温、日温差积温拟合曲线

Fig. 7 Fitting curves of relative leaf area of P.  zhennan with AAT and DAT under heavy metal stress
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由图 6和图 7可看出，乌桕、楠木开始展叶的有效

积温和日温差积温波动较大。在低、中质量浓度处理

下，乌桕开始展叶需要的有效积温在 510~540 ℃左右，

日温差积温在 700 ℃左右，而在高质量浓度处理下，开

始展叶的有效积温和日温差积温基本持平，均在

840 ℃左右。楠木则表现相反，中、高质量浓度处理下

开始展叶的有效积温和日温差积温显著低于低质量浓

度处理组，低质量浓度组展叶需要的有效积温和日温

差积温均超过了 1 000 ℃，其他质量浓度处理则在

600~700 ℃。到展叶中期时，乌桕、楠木需要的有效积

温差异较大，分别为 864. 96~981. 68 ℃和 1 087. 34~    
1 403. 85 ℃；而需要的日温差积温则表现出与有效积

温相似的规律性，分别为 867. 07~926. 15 ℃和 989. 77~
1 108. 94 ℃。不同处理而言，乌桕到展叶中期时需要

的有效积温和日温差积温是低中质量浓度组低、高质

量浓度组高，而楠木则恰好相反。

从不同质量浓度处理来看，植物在低质量浓度重

金属胁迫下，构树、麻栎、地果和楠木叶片达到生长拐点

（即展叶中期）时需要的有效积温和日温差积温有较大差

异，分别为499. 10~1 403. 85 ℃和682. 04~1 108. 94 ℃，

而乌桕叶片需要的有效积温和日温差积温差异不   
大，均在 865 ℃左右。随着时间的推移，2种预测模型

的预测效果相差不大。与日温差积温预测模型相比，

有效积温预测模型的 R2要稍微高一些，为 0. 265 4~
0. 924 7；RCS要稍微低一些，为 0. 009 2~0. 076 1。叶片

生长速率为 0. 012 2~0. 016 6。受重金属胁迫的影响，

模型对地果展叶的拟合效果较差，对乌桕和楠木的拟

合效果较好。在中质量浓度重金属胁迫下，构树、麻栎

到展叶中期时需要的有效积温分别为 631. 61 ℃和

567. 53 ℃，而需要的日温差积温在 680 ℃左右；木荷、

地果、乌桕需要有效积温分别为 771. 73、707. 79、
872. 03 ℃，需要的日温差积温分别为 823. 59、793. 15、
873. 78 ℃；楠木需要的有效积温和日温差积温最高，

分别达到了 1 215. 69 ℃和 1 103. 43 ℃。由于受重金属

胁迫的影响，6种植物的拟合模型精度与低质量浓度

组处理类似，有效积温模型的平均生长速率为0. 005 4~
0. 017 3，平均 R2为 0. 751 6，平均 RCS为 0. 024 5；日温

差积温模型的平均生长速率为 0. 022 7，平均 R2 为

0. 750 7；平均RCS为 0. 024 6。在高质量浓度重金属胁

迫下，构树、麻栎达到展叶中期时需要的有效积温相对

较低，分别为 509. 98 ℃和 491. 84 ℃，需要的日温差积

温则基本相同；木荷、地果达到展叶中期要求的环境积

温则相对较高，需要的有效积温分别为 623. 03 ℃和

571. 77 ℃、日温差积温分别为 746. 64 ℃和 723. 54 ℃。

有效积温模型的平均生长速率为 0. 014 0，平均 R2为

0. 733 6，平均 RCS为 0. 031 5；日温差积温模型的平均

生长率为 0. 025 2，平均 R2 为 0. 732 3，平均 RCS 为
0. 031 7，2种模型的拟合效果基本相同。由于对照组

植物未受重金属胁迫影响，除乌桕和楠木外，其余植物

叶面积达到展叶中期时对有效积温的要求都在 500~
600 ℃，对日温差积温的需求在 700 ℃左右。而乌桕和

楠木达到生长拐点时的有效积温分别为 981. 68 ℃和

1 087. 34 ℃，日温差积温分别为926. 15 ℃和994. 01 ℃。

与 3种不同质量浓度重金属胁迫处理相比，对照组所

有植物叶面积-积温模型具有较高的R2和RCS，表明在

整个展叶期的生长过程相对比较稳定。

3　结论与讨论

3. 1　结论

研究的 6种植物叶面积常数（k）受重金属胁迫与

不受重金属胁迫时存在显著差异；低、中、高 3种质量

浓度处理组之间的叶面积常数差异不显著，表明重金

属胁迫对植物叶面积的抑制作用可能是非线性。构

树、乌桕、木荷和地果的叶面积常数受重金属胁迫影响

较大，而麻栎和楠木则表现出较强的耐受性。

不同质量浓度重金属胁迫下 6种植物叶长、叶宽

与叶面积具有明显的异速生长关系，重金属胁迫对植

物相对叶面积变化影响显著，多数异速生长模型具有

较高的拟合精度，能够有效预测叶面积的动态变化。

对照组与低质量浓度、中质量浓度、高质量浓度重金属

胁迫植物叶片的叶面积生长量存在极其显著差异，重

金属胁迫显著抑制了叶面积生长。不同植物叶面积生

长量对重金属胁迫的响应存在显著差异，其中楠木对

重金属胁迫的敏感性较高，而乌桕、麻栎和构树的叶面

积生长量在不同质量浓度胁迫下未达到显著差异。

日温差积温作为有效积温的重要补充，同样可以较

好地预测植物展叶期的动态变化，2种模型的拟合效果

基本一致，但各自代表了不同的生态学意义。在低质量

浓度、中质量浓度、高质量浓度重金属胁迫下，植物叶面

积生长对有效积温和日温差积温的需求存在显著差异，

其中乌桕、楠木对有效积温的需求较高，而构树、麻栎对

有效积温和日温差积温的需求相对较低。受重金属胁迫

的影响，地果的模型拟合效果较差，而乌桕和楠木的拟合

效果最好。对照组植物叶面积生长过程较为稳定，多数

模型的拟合精度显著高于胁迫组，这可能表明重金属胁

迫对植物展叶期的正常生长具有明显干扰或抑制作用。

3. 2　讨论

叶面积常数作为反映植物叶片生长状态的重要参

数，能够在一定程度上指示环境胁迫对植物生长的影
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响。已有研究表明，重金属胁迫对叶片形态结构以及

光合作用都有一定的影响［20，34-35］，并会引发植物产生

相应的生理生化响应［36-37］。本研究发现，重金属胁迫

显著降低了植物的叶面积常数，这与已有的研究结果

基本一致［38］，即环境胁迫会显著影响植物的叶面积生

长和形态结构的变化。从检验结果来看，低质量浓度、

中质量浓度、高质量浓度处理组的叶面积常数差异不

显著，说明重金属对叶面积常数的影响并非简单的剂

量依赖关系，这可能是因为植物在低质量浓度胁迫下

已经启动了防御机制，而在高质量浓度胁迫下，这种机

制的效率并未显著提高。此外，构树、乌桕、木荷和地

果对重金属胁迫更为敏感，而麻栎和楠木表现出较强

的耐受性，这可能与不同植物对不同重金属的解毒能

力或更高效的抗氧化特性差异有关［24，26］。
异速生长模型为预测重金属胁迫下植物叶面积的

动态变化提供了可靠的工具和手段。已有研究表

明［30］，使用单个变量（叶长或叶宽）来估测叶面积动态

的效果要显著优于同时使用叶长与叶宽等多个变量时

的效果，这与本研究的结果基本相同。叶面积变化规

律对植物的生长和生命活动具有深远影响，进而关系

到生长速率、生物量分配等关键过程［39］。在本研究

中，低质量浓度、中质量浓度、高质量浓度重金属胁迫

下不同植物的叶面积生长表现出不同的响应模式，意

味着重金属胁迫确实能影响植物叶面积生长和发育，

这与其他类似的研究结果也基本相似［11，19］。例如，在

低质量浓度处理中，多数植物的叶面积生长量存在显

著差异，且平均叶面积生长量较大；而在高质量浓度处

理中，部分植物的叶面积生长量受到显著抑制，平均生

长量降低，这可能说明重金属胁迫对该植物叶面积生

长的影响具有质量浓度依赖性，因此在研究重金属胁

迫对植物叶面积生长的影响时，还需要考虑植物的种

类和对重金属响应的生理特性差异［35-36］。对于相同

植物而言，不同质量浓度重金属胁迫下的叶面积生长

量存在显著差异。如楠木在低质量浓度、中质量浓度、

高质量浓度重金属胁迫下的叶面积生长均存在显著差

异；而乌桕、麻栎、构树在不同质量浓度重金属胁迫下

的叶面积生长量未达到显著差异，但与对照组相比具

有显著差异。这些现象说明不同植物对不同质量浓度

重金属胁迫的敏感性不同，即使同种植物在不同质量

浓度胁迫下的生长响应也可能完全不同［17，27］。地果

和木荷的叶面积生长量在不同质量浓度重金属胁迫下

表现出特定的响应模式；地果在低质量浓度和高质量

浓度胁迫下的叶面积生长量存在显著差异，而木荷在

中质量浓度、低质量浓度胁迫下的叶面积生长量存在

极其显著差异，这可能与 2种植物对重金属胁迫的抗

性以及对耐受机制的权衡策略有关［40-41］，胁迫过高则

可能激发植物自身其他保护系统使得毒害减轻而使影

响的伤害程度减小［37］。
有效积温理论揭示了植物生长发育过程中对积温

需求的差异性及其植物对环境胁迫的响应［42-43］，但有

效积温没有考虑极端温度等生物学极限温度对植物生

长发育的延缓作用［4］。因此本研究引入了日温差积

温，一定程度上弥补了单纯采用有效积温来进行研究

的缺陷，尤其是展叶过程达到生长拐点时的温度差异。

有效积温和日温差积温作为重要的生态学参数，能够

反映植物生长对热量资源的利用效率。研究发现，楠

木和乌桕在展叶中期对积温的需求高于其他植物，这

可能与其生长策略、生理特性以及植物光合特性差异

密切相关［18，25，40-44］；楠木和乌桕可能更依赖于较高的

热量积累以完成其生长过程，而构树和麻栎则表现出

较强的适应性，能够在较低积温条件下实现较高的生

长速率。重金属胁迫显著降低了模型的拟合精度，尤

其是对地果的拟合效果最差，表明地果对重金属胁迫

的敏感性较高。相比之下，乌桕和楠木的模型拟合效

果较好，说明这 2种植物对重金属胁迫具有一定的耐

受性，这一现象与前人研究结果一致［41，45］。在各种胁

迫处理中，对照组植物的相对叶面积变化较为稳定，表

明在无胁迫条件下，植物能够更高效地利用热量资源

完成生长；而在胁迫条件下，植物的生长受到干扰或抑

制，导致模型拟合精度下降，这间接证实了重金属胁迫

对植物生长的负面影响可能确实存在。总体来看，采

用有效积温的预测模型R2稍高，RCS稍低，但差异不大，

这可能是因为有效积温更直接地反映了植物生长的热

量条件，而日温差积温则反映了温度变化的幅度对植

物生长的影响。值得注意的是，植物在不同质量浓度

处理下达到展叶中期时所需的有效积温和日温差积温

同样存在显著差异，这说明植物对极端温度条件的适

应性和敏感性可能完全不同［10，12］，以及重金属胁迫对

植物生长温度需求的影响［26］。比如，构树、麻栎、地果

和楠木在低质量浓度组处理下，叶片达到展叶中期时

所需的有效积温和日温差积温差异较大，而乌桕的差

异不大，在中质量浓度、高质量浓度处理下，各植物所

需的有效积温和日温差积温也呈现出一定的规律性，

但受重金属胁迫的影响，这种规律性可能又不那么明

显。研究结果为理解植物生长与环境胁迫因子的关系

提供了理论参考，丰富了植物生长积温研究内容。未

来研究可以进一步探讨不同植物对积温需求的生理机

制，并结合其他环境因子（如水分、光照等）以及器官发

育、干物质积累与分配差异等进行综合分析，以更全面

地揭示环境胁迫下植物生长的调控机制。
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