


摇 摇 摇 摇 摇 生 态 学 报
摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 (SHENGTAI XUEBAO)

摇 摇 第 31 卷 第 20 期摇 摇 2011 年 10 月摇 (半月刊)

目摇 摇 次
洋山港潮间带大型底栖动物群落结构及多样性 王宝强,薛俊增,庄摇 骅,等 (5865)……………………………

天津近岸海域夏季大型底栖生物群落结构变化特征 冯剑丰,王秀明,孟伟庆,等 (5875)………………………

基于景观遗传学的滇金丝猴栖息地连接度分析 薛亚东,李摇 丽,李迪强,等 (5886)……………………………

三江平原湿地鸟类丰富度的空间格局及热点地区保护 刘吉平,吕宪国 (5894)…………………………………

江苏沿海地区耕地景观生态安全格局变化与驱动机制 王摇 千,金晓斌,周寅康 (5903)………………………

广州市主城区树冠覆盖景观格局梯度 朱耀军,王摇 成,贾宝全,等 (5910)………………………………………

景观结构动态变化及其土地利用生态安全———以建三江垦区为例 林摇 佳,宋摇 戈,宋思铭 (5918)…………

基于景观安全格局的香格里拉县生态用地规划 李摇 晖,易摇 娜,姚文璟,等 (5928)……………………………

苏南典型城镇耕地景观动态变化及其影响因素 周摇 锐,胡远满,苏海龙,等 (5937)……………………………

放牧干扰下若尔盖高原沼泽湿地植被种类组成及演替模式 韩大勇,杨永兴,杨摇 杨,等 (5946)………………

放牧胁迫下若尔盖高原沼泽退化特征及其影响因子 李摇 珂,杨永兴,杨摇 杨,等 (5956)………………………

近 20 年广西钦州湾有机污染状况变化特征及生态影响 蓝文陆 (5970)…………………………………………

万仙山油松径向生长与气候因子的关系 彭剑峰,杨爱荣,田沁花 (5977)………………………………………

50 年来山东塔山植被与物种多样性的变化 高摇 远,陈玉峰,董摇 恒,等 (5984)………………………………

热岛效应对植物生长的影响以及叶片形态构成的适应性 王亚婷,范连连 (5992)………………………………

遮荫对濒危植物崖柏光合作用和叶绿素荧光参数的影响 刘建锋,杨文娟,江泽平,等 (5999)…………………

遮荫对 3 年生东北铁线莲生长特性及品质的影响 韩忠明,赵淑杰,刘翠晶,等 (6005)…………………………

云雾山铁杆蒿茎叶浸提液对封育草地四种优势植物的化感效应 王摇 辉,谢永生,杨亚利,等 (6013)…………

杭州湾滨海滩涂盐基阳离子对植物分布及多样性的影响 吴统贵,吴摇 明, 虞木奎,等 (6022)………………

藏北高寒草原针茅属植物 AM 真菌的物种多样性 蔡晓布,彭岳林,杨敏娜,等 (6029)…………………………

成熟马占相思林的蒸腾耗水及年际变化 赵摇 平,邹绿柳,饶兴权,等 (6038)……………………………………

荆条叶性状对野外不同光环境的表型可塑性 杜摇 宁,张秀茹,王摇 炜,等 (6049)………………………………

短期极端干旱事件干扰后退化沙质草地群落恢复力稳定性的测度与比较 张继义,赵哈林 (6060)……………

滨海盐碱地土壤质量指标对生态改良的响应 单奇华,张建锋,阮伟建,等 (6072)………………………………

退化草地阿尔泰针茅与狼毒种群的小尺度种间空间关联 赵成章,任摇 珩 (6080)………………………………

延河流域植物群落功能性状对环境梯度的响应 龚时慧,温仲明,施摇 宇 (6088)………………………………

臭氧胁迫使两优培九倒伏风险增加———FACE 研究 王云霞,王晓莹,杨连新,等 (6098)………………………

甘蔗 / / 大豆间作和减量施氮对甘蔗产量、植株及土壤氮素的影响 杨文亭,李志贤,舒摇 磊,等 (6108)………

湿润持续时间对生物土壤结皮固氮活性的影响 张摇 鹏,李新荣,胡宜刚,等 (6116)……………………………

锌对两个品种茄子果实品质的效应 王小晶,王慧敏,王摇 菲,等 (6125)…………………………………………

Cd2+胁迫对银芽柳 PS域叶绿素荧光光响应曲线的影响 钱永强,周晓星,韩摇 蕾,等 (6134)…………………

紫茉莉对铅胁迫生理响应的 FTIR 研究 薛生国,朱摇 锋,叶摇 晟,等 (6143)……………………………………



结缕草对重金属镉的生理响应 刘俊祥 ,孙振元,巨关升,等 (6149)……………………………………………

两种大型真菌子实体对 Cd2+的生物吸附特性 李维焕,孟摇 凯,李俊飞,等 (6157)……………………………

富营养化山仔水库沉积物微囊藻复苏的受控因子 苏玉萍,林摇 慧,钟厚璋,等 (6167)…………………………

一种新型的昆虫诱捕器及其对长足大竹象的诱捕作用 杨瑶君,刘摇 超,汪淑芳,等 (6174)……………………

光周期对梨小食心虫滞育诱导的影响 何摇 超,孟泉科,花摇 蕾,等 (6180)………………………………………

农林复合生态系统防护林斑块边缘效应对节肢动物的影响 汪摇 洋,王摇 刚,杜瑛琪,等 (6186)………………

中国超大城市土地利用状况及其生态系统服务动态演变 程摇 琳,李摇 锋,邓华锋 (6194)……………………

城市综合生态风险评价———以淮北市城区为例 张小飞,王如松,李正国,等 (6204)……………………………

唐山市域 1993—2009 年热场变化 贾宝全,邱尔发,蔡春菊 (6215)………………………………………………

基于投影寻踪法的武汉市“两型社会冶评价模型与实证研究 王茜茜,周敬宣,李湘梅,等 (6224)……………

长株潭城市群生态屏障研究 夏本安,王福生,侯方舟 (6231)……………………………………………………

基于生态绿当量的城市土地利用结构优化———以宁国市为例 赵摇 丹,李摇 锋,王如松 (6242)………………

基于 ARIMA 模型的生态足迹动态模拟和预测———以甘肃省为例 张摇 勃,刘秀丽 (6251)……………………

专论与综述

孤立湿地研究进展 田学智,刘吉平 (6261)…………………………………………………………………………

甲藻的异养营养型 孙摇 军,郭术津 (6270)…………………………………………………………………………

生态工程领域微生物菌剂研究进展 文摇 娅,赵国柱,周传斌,等 (6287)…………………………………………

我国生态文明建设及其评估体系研究进展 白摇 杨,黄宇驰,王摇 敏,等 (6295)…………………………………

期刊基本参数:CN 11鄄2031 / Q*1981*m*16*440*zh*P* ￥ 70郾 00*1510*49*

室室室室室室室室室室室室室室

2011鄄10

封面图说: 壶口瀑布是黄河中游流经秦晋大峡谷时形成的一个天然瀑布。 此地两岸夹山,河底石岩上冲刷成一巨沟,宽达 30
米,深约 50 米,最大瀑面 3 万平方米。 滚滚黄水奔流至此,倒悬倾注,若奔马直入河沟,波浪翻滚,惊涛怒吼,震声数

里可闻。 其形其声如巨壶沸腾,故名壶口。 300 余米宽的滚滚黄河水至此突然收入壶口,有“千里黄河一壶收冶之
说。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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荆条叶性状对野外不同光环境的表型可塑性

杜摇 宁1,2,3, 张秀茹2,3,4, 王摇 炜2,3, 陈摇 华1,2,3, 谭向峰2,3,
王仁卿1,2,3, 郭卫华2,3,*

(1. 山东大学环境研究院, 济南摇 250100; 2. 山东大学生命科学学院生态学与生物多样性研究所, 济南摇 250100;

3. 山东大学山东省植被生态工程技术中心,济南摇 250100; 4. 天津医科大学临床医学院, 天津摇 300270)

摘要:光照是影响植物生长和分布的重要环境因子。 对生长在野外 5 种不同光环境下(林外、阔叶林林缘、阔叶林林下、针叶林

林窗和针叶林林下)的荆条的叶片进行取样研究,通过对光合作用光响应曲线、叶绿素荧光、叶绿素含量、叶片氮磷含量以及叶

片形态的测量,来反映荆条对不同光环境的表型可塑性。 研究结果表明,荆条叶片对于野外不同的光环境具有很好的适应机

制,叶片功能性状受到结构性状的调节。 低光下通过高的比叶面积(SLA)、单位质量叶绿素含量、光系统 II 最大量子产量,低的

暗呼吸速率、光饱和点、光补偿点、叶绿素 a,b 的比值来提高对光能的利用效率,维持生长;高光下则通过与 SLA 有关的叶片结

构的变化对光合作用进行调节。 大多数的叶性状只受到日光照总量的影响,SLA 的大小与日最高光强有关,可以对不同日变化

模式的光照做出迅速的响应,是适应不同光照的敏感指标。 尽管光照是不同光环境下影响荆条叶性状的主要环境因子,土壤养

分含量同样会对叶性状产生影响,高土壤养分下的高叶长与叶柄长的比值体现了植物对资源获取和支撑结构之间分配的权衡。
关键词:荆条;叶性状;光环境;植被恢复

Foliar phenotypic plasticity of a warm鄄temperate shrub, Vitex negundo var.
heterophylla, to different light environments in the field
DU Ning1,2,3, ZHANG Xiuru2,3,4, WANG Wei2,3, CHEN Hua1,2,3, TIAN Xiangfeng2,3, WANG Renqing1,2,3,
GUO Weihua2,3,*

1 Institute of Environmental Research, Shandong University, Ji忆nan 250100, China
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Abstract: Light is an important factor affecting plant growth and species distribution. In the field, open forest, forest edge,
forest gaps and forest understory are typical light environment for species to survive and growth, in which light intensity are
different for 10 times and even more. Plant phenotypic plasticity, which allows plants to adapt to different light
environments, plays an important role in how plants adapt to changes in lighting, and leaves play an especially important
role. Leaves are the main organs plants use for gas exchange with the environment. Leaves have both structural and
functional characteristics. Different species show different sensitivities to irradiance.

Vitex negundo Linn. var. heterophylla (Franch. ) Rehd. is the dominant shrub of the warm temperate zone in China.
It is an important native and pioneer species for vegetation restoration of Shandong Province, because of the high soil and
water conservation ability. But up to now, studies related to its adaptation to irradiance are lacking. This study provides
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information related to this shrub and its use in vegetation restoration in Luzhong Mountains of Shandong Province.
We measured leaf photosynthetic light response curves, leaf chlorophyll fluorescence, leaf chlorophyll content, leaf

nirtogen (N) and phosphorus (P) content and leaf morphology. We studied the response of V. negundo var. heterophylla
to five different light environments in the field: open forest, broad鄄leaved forest edge broad鄄leaved forest understory, gaps in
needle鄄leaf forests and needle鄄leaf forest understory. The results the leaf traits of V. negundo var. heterophylla acclimated
well to different habitats. Leaf functional traits were adjusted by leaf structural traits. The species exhibited some shade
tolerance based on its ability to modify the characteristics of its leaves. The species improved its light use efficiency and
kept growing in low light by increasing its specific leaf area ( SLA), its chlorophyll ( Chl) content, and the maximal
quantum yield of PSII, and by lowering its respiration rate, light saturation point, light compensation point, and Chl a to b
ratio. Also, leaf structure, especially SLA, played an important role in the regulation of photosynthesis under high levels of
irradiance. Most of the traits were only impacted by the daily total irradiance; however, the variation of SLA and leaf
maximal fluorescence in the dark (Fm) was related to the highest irradiance levels. SLA was sensitive to different light
conditions, and responded quickly to changes in lighting. Although light is the most important factor affecting the
characteristics of V. negundo var. heterophylla leaves in this study, soil nutrient content also played an important role.
Plants with higher nutrient levels had a higher ratio of leaf length to petiole length, revealing an investment tradeoff between
resource obtaining and supporting structure.

Based on the low leaf N to P ratio, Luzhong Mountains is proved to be short of soil N. Adding N during vegetation
restoration activities will assure an adequate supply of N. Also, V. negundo var. heterophylla can be planted in a variety of
light environments because of its broad irradiance tolerance.

Key Words: Vitex negundo var. heterophylla; leaf characteristics; light environment; vegetation restoration

光照是影响植物生长和分布的重要环境因子[1鄄2],植物对于不同光环境的适应是物种生存、生长、占据生

态位的基础,良好的适应对森林物种的竞争能力非常重要[3],植物对异质环境的适应能力可以用表型可塑性

的大小来衡量。 在野外,林外、林缘、林窗和林下是常见的物种生存的光环境[4鄄 5],它们的光照强度往往相差

10 倍甚至更多。 要适应野外变化如此大的光环境,物种不同层次上的可塑性起着重要的作用,其中叶片的调

节尤为关键[3, 6]。
叶片是植物与外界环境进行气体交换的主要器官。 叶性状对环境的适应主要包括结构型性状和功能型

性状两大类,前者包括比叶面积、叶氮含量等叶片的生物化学结构特征性状,后者包括光合速率、呼吸速率等

叶片的生长代谢指标[7]。 在叶片对光环境的适应中,结构性状和功能性状均具有重要的作用[3, 5鄄6, 8]。 低光

下的叶片往往具有高的比叶面积(SLA)、高的氮素对于光捕获机构的分配比例(PL)、低的暗呼吸速率(Rd)和
光补偿点(LCP) [1, 8鄄10];而高光下的叶片往往具有高的最大光合速率(Amax)、高的电子传递速率和 RuBP 羧化

酶的活性[4鄄6, 11]。 叶片对于不同光环境的适应对物种的重建模式和生态位分化具有重要的意义。 但是不同

物种对于光照的敏感性不同,具有不同的适应方式,相似的叶片氮含量,不同物种的光合作用可以相差 10 倍

以上[12],通过生化方面调节还是通过解剖方面调节来适应不同光照取决于物种的生态学习性[5, 8]。
荆条(Vitex negundo var. heterophylla)是马鞭草科牡荆属的灌木[13],作为我国暖温带的优势物种,是山东

省进行植被恢复的重要乡土物种和先锋物种[14],具有很强的水土保持能力。 目前对荆条的研究主要有种子

萌发特性的研究[15鄄16]、荆条灌丛群落水平的研究[17鄄18]以及荆条幼苗对干旱响应的研究[19]。 作为一种暖温带

先锋物种,荆条在暖温带林地的演替后期往往占据优势[20],说明其对光照的响应具有很强的可塑性,但是关

于荆条对光照适应性的研究还未见报道。 在野外,除了光照的总量在不同生境中发生变化,光照日变化的情

况也会有所不同,对林下的物种来说,由于林冠层分布模式不同,林窗和林缘往往具有不同的受光模式。 除了

光照,其它的环境因子,比如说土壤养分、空气温湿度等也都会对植物有着潜在的影响。
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本研究选取野外不同光环境下生长的荆条成熟苗,对其叶片进行采样分析。 主要研究如下问题:1. 荆条

叶片对于野外不同光环境的适应及不同指标的可塑性差异;2. 相同光照总量下,光强日变化的差异是否会对

荆条叶性状产生影响;3. 不同光环境下,除了光照,是否还有其它环境因子对荆条的叶性状产生影响。 本研究

的结果有助于理解荆条在野外的生长特性,对在暖温带利用荆条进行植被恢复具有指导意义。
1摇 材料与方法

1. 1摇 实验地概况

实验在山东大学莱芜房干野外实验站进行(北纬 36毅26忆,东经 117毅27忆),房干村位于泰山东麓,海拔高度

350—400 m,该地区属于暖温带季风型大陆气候,四季分明,雨热同期,年平均气温 12. 4 益左右,年平均降水

量为 600—830 mm,主要分布在 7、8 月份。 地理区系属鲁中山区属地,地形为山地、丘陵,起伏虽小,但环境变

化较大,区域范围内海拔 400 m 以上的大小山头就有 30 余座,既有林冠茂密、高度郁闭的地段;又有林冠层乔

木稀少、林下灌丛茂盛的林隙;还有空间疏松、缺乏乔木和灌木的全光环境。 土壤为典型的棕壤,枯落物层平

均厚度为 4 cm。 该地区的植被类型属于典型的暖温带植被,均为人工林,植被为各种落叶阔叶林和温性针叶

林,现有资料表明各林分造林时间均不小于 20 年[21]。
1. 2摇 取样生境及实验材料选取

本区域典型的植被是落叶阔叶林和常绿针叶林,阔叶林的建群种为麻栎(Quercus acutissima)和刺槐

(Robinia pseudoacacia),针叶林的建群种为侧柏(Platycladus orientalis)和黑松(Pinus thunbergii),于 2008 年 5
月选取落叶阔叶林林缘(生境 2)和林下(生境 3),常绿针叶林林窗(生境 4)和林下(生境 5),同时选取林外

(生境 1)的生境进行取样。 5 个生境的基本信息如表 1 所示。 林外和林缘的生境是由于多年来人为的伐林

活动造成的,而林窗的形成则是由于上层乔木的自然死亡或者人为活动造成的。 在每一种环境条件下,选择

了 5—6 株成熟健康的荆条作为实验材料进行取样。
5 月份是荆条的营养生长时期,叶片生长迅速,此时的营养生长为 6 月初的抽穗和以后的生殖生长奠定

了基础。 本研究中,在 5 月中下旬对不同生境下荆条的叶性状进行了测定。

表 1摇 荆条 5 个生境基本信息

Table 1摇 Description of selected habitats of V. negundo var. heterophylla

取样地点
Site

植被类型
Vegetation

type

生长状态
Status

海拔
Altitude

/ m

坡向
Slope

direction

坡度
Gradient
/ (毅)

建群种
Constructive

species

乔木层树高
Tree height

/ m

乔木层胸径
Diameter at
breast height

of tree layer / cm

生境 1 Habitat 1 林外 350 南偏西 30

生境 2 Habitat 2 落叶阔叶林 林缘 352 南偏西 20 麻栎、刺槐 20—30 10—30

生境 3 Habitat 3 落叶阔叶林 林下 352 南偏西 20 麻栎、刺槐 20—30 10—30

生境 4 Habitat 4 常绿针叶林 林窗 415 西 25

生境 5 Habitat 5 常绿针叶林 林下 415 西 25 侧柏、黑松 8—10 10—15

1. 3摇 叶性状的测量与计算

1. 3. 1摇 叶片形态

选取当年生小枝上的健康掌状复叶 8 片,各个样地中所选小枝的生长方向均包括东南西北方向,为避免

自遮荫,所选取的叶片为植株上层小枝顶端 1—2 片充分展开叶。 所有小叶的面积(LA)利用数码相机和数字

化方法获得,叶片在 80 益下烘干 48 h 后称量干重(LDW),然后计算比叶面积(SLA=LA / LDW,单位质量的叶

面积),同时计算叶长与叶宽比(LL / LW)、叶长与叶柄长比(LL / PL)。 为了减小误差,分析中只利用荆条掌状

复叶的中间 3 片小叶。
1. 3. 2摇 叶片氮、磷含量

以同样的取样原则另选一批叶片经过烘干磨碎后测量叶片氮(N)、磷(P)含量。 处理好的样品用浓硫酸
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和高氯酸体积分数为 10颐1 的酸液消化分解,定容后的溶液分别采用凯氏定氮法(KDY鄄9820,瑞邦兴业科技有

限公司,北京,中国)和分光光度法(SpectraMAX 190, Molecular Devices Corporation, Sunnyvale, CA, USA)进
行测定,最终的叶片氮磷含量以质量单位表示。
1. 3. 3摇 叶绿素含量

新鲜叶片用体积分数 95%乙醇浸泡 24 h 后,用可见分光光度计(722s,棱光科技有限公司,上海,中国)测
定提取液在 665 nm 和 649 nm 处的吸光度 D665和 D649,通过张治安等[22]的方法计算叶绿素 a(Chl a)、叶绿素 b
(Chl b)和总叶绿素(Chl t)的含量。 叶片的叶绿素含量以质量和面积两种单位表示。
1. 3. 4摇 光合光响应曲线

光合作用和叶绿素荧光的测量选取完全展开的新生叶进行。
光合光响应曲线的测量用便携式光合仪(GFS鄄3000, Walz GmbH, Effeltrich, Germany)进行,测量时间为

5 月 20—23 日 09:00 至 11:30 之间,天气均为晴或多云,每个生境下选取 3—4 片叶。 测量之前将叶片在

1000 滋mol m-2 s-1光强下诱导 10—20 min 至稳定的光合速率,随后的测量共设置 2000、1500、1000、800、600、
400、300、250、200、150、100、50、20、0 滋mol m-2 s-114 个光强,叶室温度设为 28 毅C,湿度设为 70% ,CO2浓度设

为 400 滋mol / mol,每个光强下大约稳定 2 min 后记数。
利用非直角双曲线模型对光响应曲线进行拟合[6, 23]:

A =
渍Q + Amax - (渍Q + Amax) 2 - 4k渍QAmax

2k - Rd

其中,A 为叶片净光合速率,Q 为光合有效辐射,渍 为表观量子效率(Apparent quantum efficiency), Amax为最大

净光合速率, k 为方程的曲率, Rd为暗呼吸速率。 并通过计算得到光补偿点(Light compensation point, LCP)
和光饱和点(Light saturation point, LSP)。
1. 3. 5摇 叶绿素荧光

叶绿素荧光用便携式调制叶绿素荧光仪(Mini鄄PAM, Walz GmbH, Effeltrich, Germany)测定,叶片暗适应

30 min 后测量最小荧光(Fo)和最大荧光(Fm),据此计算光系统 II 最大量子产量 Fv / Fm = (Fm-Fo) / Fm
[5],每

种光环境下重复测量 6—8 片叶,所有的测量均在晴朗日子的 09:30—11:30 内完成。
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图 1摇 阔叶林林下和针叶林林下光环境日变化的差异

摇 Fig. 1摇 Light diurnal variation in the understory of broadleaved

forest and needle-leaf forest

1. 4摇 环境因子测定

叶性状测量的同时,测量与植株生长相关的光照、气象和土壤环境因子。 在所选植株上层用自动量程照

度计(Model ST-85,北京师范大学光电仪器厂,北京,中国)测量光量子密度;用手持温湿度计(HM34C,
VAISALA, Finland)测量空气的温度和湿度;用土壤三参数仪测定土壤的温湿度(WET Sensor, Delta鄄T Devices
Ltd, Cambridge, U. K. )。 光照探头和温湿度计在离地

面 1—1. 5 m 处测量,大约为荆条灌层生长的高度,测量

于 5 月 15 日进行,当天天气晴朗,从 07:00—17:00 每 2
h 测 1 次。 同时,从荆条的根际采集土壤样品,带回实

验室后根据鲍士旦[24]的方法,测定土壤全氮(Nt)、全磷

(Pt)、有效氮(Na)、有效磷(Pa)的含量以及 pH 值,全氮

采用凯氏蒸馏定氮法;全磷采用氢氧化钠熔融钼锑抗比

色法;有效氮采用碱解扩散法;有效磷采用 Olsen 法;pH
值采用数显酸度计法,土壤样品的测定在山东农业大学

资源与环境研究所进行,5 个生境下的环境因子见表 2,
两种林下光照日变化的差异见图 1。
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表 2摇 荆条 5 个生境的环境因子

Table 2摇 Environment difference in the five habitats of V. negundo var. heterophylla

环境因子
Environmental factors

林外
Habitat 1

阔叶林林缘
Habitat 2

阔叶林林下
Habitat 3

针叶林林窗
Habitat 4

针叶林林下
Habitat 5

土壤全氮 Soil Nt / (g / kg) A 1. 72 (0. 03) 1. 87 (0. 04) 2. 11 (0. 04) 2. 20 (0. 02) 1. 59 (0. 01)

土壤全磷 Soil Pt / (g / kg) A 0. 587 (0. 003) 0. 373 (0. 003) 0. 427 (0. 018) 0. 343 (0. 003) 0. 287 (0. 003)

土壤有效氮 Soil Na / (mg / kg) A 228. 93 (7. 24) 347. 63 (9. 14) 526. 37 (12. 06) 326. 90 (7. 46) 348. 23 (2. 10)

土壤有效磷 Soil Pa / (mg / kg) A 5. 72 (0. 24) 3. 43 (0. 24) 14. 29 (1. 14) 6. 26 (0. 53) 5. 45 (0. 68)

pH 值A 6. 17 (0. 04) 6. 57 (0. 04) 6. 65 (0. 02) 6. 69 (0. 05) 6. 56 (0. 03)

空气温度 Air temperature / 益 B 23. 47 (3. 07) 22. 51 (3. 00) 21. 30 (2. 64) 22. 32 (2. 45) 21. 39 (2. 02)

空气湿度 Air humidity / % B 43. 32 (6. 62) 45. 86 (6. 31) 49. 72 (4. 78) 45. 31 (4. 62) 46. 37 (4. 15)

土壤温度 Soil temperature / 益 B 21. 44 (2. 30) 18. 91 (2. 07) 18. 02 (1. 52) 17. 97 (1. 53) 16. 64 (1. 36)

土壤湿度 Soil humidity / % B 13. 36 (1. 59) 15. 59 (0. 65) 14. 37 (1. 00) 18. 54 (0. 70) 13. 19 (0. 74)

光照强度 Light intensity / lxB 5. 4伊104

(1. 2伊104)
2. 8 伊 104 ( 0. 8 伊
104)

0. 82 伊104 (0. 22 伊
104)

3. 7伊104

(1. 1伊104)
0. 83伊104

(0. 28伊104)
摇 摇 A: 土壤理化性质的测定每个生境 3 次重复;B: 从7:00 至17:00 每2h 测定一次,每次测定 3 次重复,表中所示值为6 个时间点的平均值;括

号中为标准误

1. 5摇 统计分析

叶性状在不同生境下的变化用一般线性模型进行分析,由于不同生境下的叶片在取样中大小存在差异,
因此 SLA、LL / LW、LL / PL 在方差分析时将叶面积作为协变量加入,并将矫正后的值进行了多重比较(表 3 中

划横线的值为矫正后的值)。 在进行协方差分析之前,对协方差的适用条件进行了检验,发现协变量与因变

量的斜率在不同组间无显著差异,可以认为不同组间的斜率相同,符合协方差分析的条件。 不同生境的差异

用一元方差分析进行(One鄄way ANOVA),当存在显著差异后用 Tukey 方法进行多重比较。 所有的数据在进

行分析之前都进行正态性和方差齐性检验,当不满足时对数据进行对数转换。 叶性状之间的相关关系用皮尔

逊(Pearson)相关系数表示。 可塑性指数(PI)通过(最大值鄄最小值) /最大值获得。 差异的显著性均在 P 臆
0郾 05 的水平上进行,统计分析用 SPSS13. 0(SPSS Inc. , IL, USA)软件完成。
2摇 结果

2. 1摇 不同生境下荆条叶片结构型性状的差异

SLA 对光照的变化非常敏感,是荆条叶片结构型性状中可塑性最大的(PI = 0. 644)。 如表 3 所示,在野

外随着光强的降低(林外>林窗或林缘>林下),荆条叶片的 SLA、Nmass、Pmass、Chlamass、Chlbmass均升高,LL / LW 虽

然也有升高的趋势,但是不同生境间差异并不显著,其对不同光照的可塑性很低(PI = 0. 071),是叶片结构性

状中最稳定的指标。 落叶阔叶林下荆条的 LL / PL 值显著高于其它生境。 尽管单位质量的叶片氮、磷含量在

不同生境间差异显著,但是 N / P 并没有显著差异。 不同于单位质量的叶片叶绿素含量,Chlaarea和 Chlbarea不同

生境间差异并不显著(P > 0. 05),但是叶绿素 a、b 的比值在林下显著降低,体现了叶片对低光环境的适应。
相关分析表明(图 2),SLA 与 Nmass( r=0. 949; P < 0. 05)、Pmass( r=0. 869; P = 0. 056)、Chlamass( r=0. 984; P <
0. 01)和 Chlbmass( r=0. 998; P < 0. 001)正相关或接近正相关,而与单位面积的叶绿素 a、b 含量相关性不显著

(P > 0. 1)。
2. 2摇 不同生境下荆条叶片功能型性状的差异

不同生境下荆条叶片的光合光响应曲线见图 3,在利用光响应曲线计算出的各项生理指标中仅有 Amax在

不同生境间具有显著差异,随着光照强度的降低而下降(表 2),通过相关分析(图 2g;图 4),Amax与 SLA 接近

负相关( r= -0. 816; P = 0. 092),与叶绿素含量(Chlt)不相关。 尽管 Rd和 LCP 的可塑性较高,但是不同生境

下并没有显著差异。 LSP 的变化与光照强度有着良好的正相关关系,尽管不同生境下并没有显著差异,渍 在

不同生境间同样没有显著差异,并且可塑性很低(PI = 0. 234)。 Fv / Fm在林外和常绿针叶林的林窗生境中显

著降低,发生了明显的光抑制,并且这种降低主要是由于最大荧光 Fm的降低引起的。
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图 2摇 比叶面积与叶片氮磷含量、叶绿素含量和最大净光合作用的相关关系

Fig. 2摇 Relationships between SLA versus leaf N content(a), P content (b), chlorophyll content (c,d,e,f), maximal net photosynthetic

rate (g)

实线表示相关性显著,虚线表示相关性不显著;标准误在图中画出;SLA 每次测量 24 个重复,叶片 N、P 含量和叶绿素含量每次测量 4 个重

复,光合作用每次测量 3—4 个重复

表 3摇 荆条叶性状在不同生境下的差异

Table 3摇 Leaf traits of V. negundo var. heterophylla under different habitats

叶性状
Leaf Traits

林外
Habitat 1

阔叶林林缘
Habitat 2

阔叶林林下
Habitat 3

针叶林林窗
Habitat 4

针叶林林下
Habitat 5

可塑性指数
PI

结构型性状

叶面积 LA / cm2 4. 15 (0. 31)a 3. 73 (0. 29)a 3. 62 (0. 30)a 2. 37 (0. 23)b 2. 50 (0. 20)b 0. 428

比叶面积 SLA / (cm2 / g)
155. 99 (2. 39)
157. 74(9. 71)e

240. 43 (4. 22)
241. 33 (9. 41)c

442. 70 (16. 88)
443. 38(9. 36)a

186. 11 (2. 28)
184. 32 (9. 74)d

352. 36 (10. 75)
350. 82 (9. 62)b 0. 644

叶长叶宽比 LL / LW 2. 93 (0. 05)
2. 95 (0. 08)

2. 99 (0. 11)
2. 99 (0. 08)

3. 02 (0. 10)
3. 03 (0. 08)

2. 91 (0. 06)
2. 89 (0. 08)

3. 13 (0. 07)
3. 11 (0. 08) 0. 071

叶长叶柄长比 LL / PL 8. 13 (0. 29)
8. 66 (0. 50)b

8. 43 (0. 45)
8. 70 (0. 49)b

11. 01 (0. 68)
11. 22 (0. 48)a

8. 82 (0. 60)
8. 27 (0. 50)b

8. 68 (0. 41)
8. 21 (0. 50)b 0. 268

单位质量氮含量 Nmass / (g / kg) 14. 60 (0. 23) c 17. 89 (1. 02)b 22. 15 (1. 43)a 16. 88 (1. 33) bc 22. 15 (1. 27)a 0. 341
单位质量磷含量 Pmass / (g / kg) 3. 12 (0. 05)c 3. 99 (0. 16) b 4. 55 (0. 36) ab 3. 28 (0. 03) c 5. 05 (0. 55)a 0. 382

氮磷比 N / P 4. 68 (0. 07) 4. 48 (0. 18) 4. 97 (0. 53) 5. 14 (0. 42) 4. 50 (0. 45) 0. 128
单位质量叶绿素 a 含量 Chlamass / (g / kg) 1. 03 (0. 08) c 1. 390 (0. 12)bc 1. 86 (0. 10) a 1. 154 (0. 09) bc 1. 54 (0. 09)ab 0. 446
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摇 摇 续表

叶性状
Leaf Traits

林外
Habitat 1

阔叶林林缘
Habitat 2

阔叶林林下
Habitat 3

针叶林林窗
Habitat 4

针叶林林下
Habitat 5

可塑性指数
PI

单位质量叶绿素 b 含量 Chlbmass / (g / kg) 0. 37 (0. 03) c 0. 50 (0. 04) bc 0. 75 (0. 03)a 0. 43 (0. 03) c 0. 64 (0. 04) ab 0. 507

叶绿素 ab 比值 Chl a / b 2. 76 (0. 04) a 2. 77 (0. 06) a 2. 48 (0. 03)b 2. 69 (0. 02) a 2. 41 (0. 05)b 0. 130

单位面积叶绿素 a 含量 Chlaarea / (g / cm2)
1. 87 (0. 09)
伊10-5

2. 03 (0. 22)
伊10-5

1. 90 (0. 08)
伊10-5

1. 93 (0. 11)
伊10-5

1. 72(0. 04)
伊10-5 0. 156

单位面积叶绿素 b 含量 Chlbarea / (g / cm2)
6. 78 (0. 39)
伊10-6

7. 29 (0. 64)
伊10-6

7. 66 (0. 25)
伊10-6

7. 17 (0. 36)
伊10-6

7. 13 (0. 19)
伊10-6 0. 115

功能型性状

最大净光合速率 Amax / (滋mol CO2 m-2 s-1)18. 42 (1. 83)a 15. 06 (0. 62)ab 10. 98 (1. 09)b 13. 23 (0. 98)ab 12. 03 (1. 36) ab 0. 404

呼吸速率 Rd / (滋mol CO2m-2 s-1) 2. 21(0. 73) 0. 25 (0. 23) 0. 91 (0. 26) 2. 162 (0. 55) 1. 90 (0. 45) 0. 588

光补偿点 LCP / (滋mol m-2 s-1) 40. 48 (13. 33) 7. 01 (1. 24) 14. 54 (3. 37) 52. 44 (13. 21) 37. 35 (5. 26) 0. 866

光饱和点 LSP / (滋mol m-2 s-1) 433. 29 (44. 09) 353. 99 (23. 48) 282. 14 (2. 84) 418. 08 (26. 61) 339. 52 (34. 13) 0. 349
表观量子效率 渍
/ (滋mol CO2 滋mol quanta-1) 0. 047 (0. 002) 0. 044 (0. 005) 0. 041 (0. 004) 0. 036 (0. 001) 0. 040 (0. 002) 0. 234

最小荧光 Fo 203. 17 (2. 33) 200. 33 (6. 81) 216. 83 (5. 73) 207. 00 (4. 59) 214. 00 (6. 29) 0. 076

最大荧光 Fm
930. 00
(14. 36) e

1092. 33
(35. 01) c

1259. 83
(19. 21) a

1012. 33
(11. 07) d

1174. 67
(24. 59) b 0. 262

最大量子产量 Fv / Fm 0. 781 (0. 005)c 0. 816 (0. 005) a 0. 828 (0. 002) a 0. 795 (0. 005) b 0. 818 (0. 005) a 0. 057

摇 摇 括号中为标准误;划横线的数据是通过叶面积矫正后的数据;不同的小写字母代表不同生境间具有显著差异(P < 0. 05); SLA, LL / LW,

LL / PL: n=24;叶片氮磷含量:n=4;叶绿素含量:n=4;叶绿素荧光:n=6; 光响应曲线:n=3—4

2. 3摇 光照日变化模式对荆条叶性状的影响

在落叶阔叶林的林下和常绿针叶林的林下两种生境下,日光照的总量相似(表 2),但是具有不同的变化

模式(图 1)。 叶性状的各项指标中,仅有 SLA、LL / PL 和 Fm在两生境下具有显著差异,常绿针叶林的林下光

强变化幅度较大,最高高强高于落叶阔叶林下,由此造成较低的 SLA 和 Fm,说明两者的变化可能与最高光照

强度有关。
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图 3摇 荆条叶片不同光环境下的光响应曲线

摇 Fig. 3摇 Light response curves of V. negundo var. heterophylla in

different light environments
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图 4摇 叶绿素含量与最大净光合作用的相关关系

摇 Fig. 4摇 Relationships between chlorophyll content versus maximal

net photosynthetic rate

3摇 讨论

荆条叶性状的可塑性体现了其对于野外的不同光照环境具有良好的适应能力,包括对不同的光照总量的

适应、相同光照总量下,对不同光照日变化模式的适应以及对光照之外其它环境因子的适应。
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3. 1摇 荆条叶性状对于不同光照总量的适应

荆条通过叶片的可塑性来适应不同的光照环境,低光下提高叶片对光的吸收效率而高光下提高叶片对光

的利用效率。 首先,SLA 对光照条件的变化非常敏感,高的 SLA 可以用来适应低光环境因为将生物量分布在

较大的叶面积上有利于叶片捕光[1, 3, 5, 8鄄9, 25鄄26],这可以从三方面的优势来解释:首先是降低了二氧化碳的扩

散阻力[27];其次降低了叶片的建成和维持成本[3];三是减少了对叶背面叶绿体的自遮荫[28]。 前两点优势结

合低光下较低的光补偿点(LCP)和暗呼吸速率(Rd)保证了荆条个体在光照有限条件下保持碳获取,从而维

持正常的生长。 除了 SLA 的增加,叶绿素在氮素中分配比例的上升也是物种常见的适应低光的策略[4, 9, 29],
荆条叶片在生境 1—5 中 Chl / N 值分别为 0. 096,0. 106,0. 118,0. 094,0. 098,随光照变化的趋势并不十分明

显。 但是,荆条叶片中叶绿素 a、b 的比值随着光照的降低而减小,体现了氮素在叶绿体内的优化分配[30]。 大

部分的叶绿素 b 存在于捕光色素复合体(LHCII)中,因此低的叶绿素 a、b 比值有利于叶片对光照的吸收,同
时低的叶绿素 a、b 比值可以提高植物对蓝紫光的利用效率(因为叶绿素 a 在红光部分的吸收带偏向长光波方

面,叶绿素 b 则在蓝紫光部分的吸收带较宽),维持光系统 I 和光系统 II 之间的能量平衡[2, 25, 31],对其它物种

的研究[3, 5, 10, 25]也具有相似的结论。
荆条叶片中单位面积的最大光合速率随着光强的升高而增大,这与其他的研究结果[4, 6, 9, 11, 23] 一致。

Amax在高光下的升高并不是由于叶绿素含量的不同引起的(图 4),与表观量子效率也无关(表 2),更多的与

SLA 的变化有关(图 2g)。 高光下低的 SLA,部分是由于栅栏组织细胞层的增加或者栅栏组织细胞的伸长造

成的,从而造成了 RuBP 羧化酶等蛋白和细胞色素 f 等光合电子传递体的积累,刺激了暗反应的进行,进而提

高了单位面积的光合作用能力[8鄄9],还有的研究认为光合作用提高的原因是,高光下低的 SLA 增加了叶片单

位面积叶绿体或叶肉细胞与胞间空气的接触面积[29]。 相对而言,荆条叶片在高光下的光饱和点较高,说明其

能较好的适应高光照环境,然而 Fv / Fm的下降说明荆条叶片在高光下还是发生了光抑制[30],但是 Fo并没有随

之上升,也就是说荆条叶片在高光下以光保护为主,通过光保护机制来耗散过多的能量,并没有发生光

伤害[32鄄33]。
光合碳同化的量子效率指的是光合机构每吸收一个光量子所固定的 CO2或释放的 O2的分子数[34]。 耐荫

植物具有较高的表观量子效率,正常情况下在 0. 02—0. 05 之间[10, 31],而荆条叶片光合的表观量子效率在

0郾 036—0. 047 之间,并且随光照环境的变化波动不大,说明荆条叶片的耐荫程度较高。
叶片对光能的吸收中,叶绿素起着主要的作用。 荆条叶片中单位质量的叶绿素含量随着光强的升高而降

低,而单位面积的叶绿素含量不受光照的影响,这与 Grassi 和 Bagnaresi[3]、冯玉龙等[25]、刘悦秋等[31] 人的研

究结果一致。 较低的光照强度可以促进叶绿素的合成[2],单位质量的叶绿素含量上升,可以提高光量子的利

用效率[8],另外叶绿素含量在高光下降低可以维持植物对光能吸收和利用的平衡,避免光破坏的发生[2]。 低

光下高的单位质量的叶绿素含量一般来说适用于耐荫物种[3]。 单位质量的叶氮含量同样随着光强的升高而

降低[26],但是也有的研究[3, 9]认为单位质量的氮含量与光照无关。 SLA 的变化是影响叶氮含量随光强变化

方式的主要因素[26],Nmass随 SLA 的减小而降低(图 2a),降低的原因可能是高光下叶片内干物质的积累对氮

含量产生了稀释[35],另外,强光下细胞内的储藏物质增多,细胞壁次生加厚,叶片同化组织对输导组织和结构

组织的相对比例降低[26, 36],也是导致 Nmass下降的重要原因。
3. 2摇 光照日变化的差异对叶性状的影响

除了光照总量上的差异,光强时间上的异质性对叶片活性和碳获取也有着重要的影响[4]。 已有的研

究[36鄄37]认为 SLA 对光照的变化非常敏感,并且主要是对整合的光强(总的光强)起响应而不是光强的峰值。
本研究中,在相似的光照总量的情况下,针叶林下的光照变化幅度较大,7:00—11:00 和 15:00—17:00 光照

强度较阔叶林下低,而 11:00—15:00 光照强度较阔叶林下高(图 1),导致 SLA 显著降低,这可能是由于荆条

叶片的 SLA 受到了最大光强的影响,或者说 SLA 的变化与光照的变化幅度有关,并对瞬时变化的光强进行迅

速的响应造成的。 Poorter 等人[36]认为叶片组成物质的变化(比如说非结构碳水化合物和氨基酸)可能对 SLA
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的短期变化有着重要的影响,荆条叶片对不同光照变化模式的响应是否与叶片中物质的含量变化有关,还需

要今后进一步的研究。 但是,本研究的结果依然可以证实荆条叶片对于不同的林下生境具有很好的适应

能力。
3. 3摇 其它环境因子对荆条叶性状的影响

除了 SLA 和 Fm,阔叶林下和针叶林下的荆条叶片 LL / PL 也有显著差异,不仅如此,荆条叶片在阔叶林下

的 LL / PL 值显著高于其它四个生境(表 3),而在各环境因子中,阔叶林下的土壤有效氮和有效磷的含量几乎

是其它样地的两倍甚至更多(表 2),这说明土壤养分含量可能对 LL / PL 值有着重要的影响。 叶片和叶柄长度

之间的比值体现的是植物对资源获取和支撑结构之间分配的权衡[28],土壤养分含量(N 和 P)高的情况下,对
叶片的投入加大,这是因为此条件下有利于保持叶片良好的生理活性,尽可能的优化碳获取;对支撑结构的投

入比例减小,这是因为在阔叶林的林下,由于上层植被的影响,太阳光往往不能直接到达林下,因此林下物种

吸收的光很大部分是散射光和瞬时变化的光,Robakowski 等人[38] 认为对林下物种来说,光斑贡献了 30%—
80%的日光总能量,因此对碳获取有重要的意义,这时候加大对叶柄的投入,使叶片保持固定的形态就显得不

那么重要了。
3. 4摇 利用荆条在暖温带进行植被恢复的策略

荆条作为我国暖温带灌木层的优势物种和乡土物种,在植被恢复中发挥着重要的作用。 从本文的研究结

果来看,荆条叶片中的 N / P 在 5 左右,如 Han 等人[39]所述:氮磷比小于 14 往往说明土壤中氮匮乏,大于 16 往

往说明磷匮乏,本研究区域氮缺乏明显,因此在植被恢复时需要在山区土壤中适量添加氮素,平衡植物营养。
在以往对荆条的认知中,我们认为荆条是一种先锋物种,较为喜光。 本研究表明,荆条叶片对不同的光照

环境有着很强的适应能力,这说明荆条不仅可以在群落演替初期发挥作用,在演替的后期同样作用很大,这也

是我们在观察中发现荆条分布很广的原因。 因此,在利用荆条进行植被恢复的时候,不同的光照环境下都可

以进行栽植,当然,到底哪种光环境最适宜荆条的存活和生长,需要进一步的实验验证。
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