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红松不同苗龄幼苗叶性状对温度和光照变化的响应

董伊晨， 刘艳红∗

北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室， 北京　 １０００８３

摘要：通过分析不同苗龄红松幼苗在控制温度和光照条件下叶性状的变化差异，以及各控制因素交互作用对红松幼苗叶性状的

影响程度和红松叶性状的线性相关关系，探讨红松幼苗叶性状响应气候环境因素变化的特征和所采取的物质分配上的变化策

略。 实验采取人工气候箱培养红松幼苗，设置 ３ 组温度为 １０、２０、３０℃，每组温度下设置有效光照辐射 ４ 组：４５．３、９０．５、１８１．１、
２７１．６（μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１），每组观测苗龄 １—４ａ。 观测性状为：比叶重（ＬＭＡ）、单位面积光合能力（Ａａｒｅａ）、单位质量叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）
和单位质量叶磷含量（Ｐｍａｓｓ）。 结果显示：（１）红松幼苗的 ＬＭＡ、 Ａａｒｅａ、 Ｎｍａｓｓ、 Ｐｍａｓｓ受到温度、光照和苗龄的影响，各控制组叶性

状间差异显著（Ｐ＜０．０５）；（２）温度、光照和苗龄对红松幼苗叶性状的交互作用效应显著（Ｐ＜０．０５），影响程度依次为：苗龄＞温度

＞温度×光照×苗龄＞光照＞光照×苗龄＞温度×光照＞温度×苗龄；（３）ＬＭＡ 与温度和苗龄呈正相关性，Ａａｒｅａ与苗龄呈正相关性，与温

度呈负相关性，Ｎｍａｓｓ与温度、光照、苗龄、ＬＭＡ 和 Ａａｒｅａ均呈负相关性，Ｐｍａｓｓ与温度、Ｎｍａｓｓ呈正相关性而与苗龄和 ＬＭＡ 呈负相关性。
通过结果分析可以得出以下结论：（１）红松幼苗叶性状对温度、光照和苗龄 ３ 个因素均有明显响应但响应程度不一，影响性状

差异的主要因素是温度和苗龄，光照在其温度和苗龄二者的作用基础上对性状产生影响；（２）红松幼苗叶性状之间的线性关系

实际反映的是对温度、光照和苗龄响应的结果，叶性状间的密切联系反映出叶片在响应环境因素时所采取的分配策略的调整，
其目的是维持植物体内同化作用和异化作用的平衡，确保红松幼苗稳定生长。
关键词：红松幼苗； 控制实验； 比叶重； 光合能力； 叶氮磷含量； 因素交互作用
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Ｔｈｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ Ｂｅｉｊｉｎｇ， Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ， ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ （Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ） ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ａｇｅ， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ． Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｉｎ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｍｂｅｒｓ ｗｉｔｈ ｔｈｒｅｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｓｅｔｔｉｎｇｓ （１０， ２０， ａｎｄ ３０ ℃） ａｎｄ ｆｏｕｒ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ａｐｐｌｉｅｄ ｔｏ ｅａｃｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｅｖｅｌ （４５．３， ９０．５，
１８１．１， ａｎｄ ２７１．６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）； ｔｈｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒｏｕｐ ｗｅｒｅ ａｇｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ １ ａｎｄ ４ ｙｅａｒｓ． Ｔｈｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｐｅｒ ａｒｅａ （ＬＭＡ）， ａｒｅａ⁃ｂａｓｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ （Ａａｒｅａ）， ｍａｓｓ⁃ｂａｓｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｎｍａｓｓ），
ａｎｄ ｍａｓｓ⁃ｂａｓｅｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｐｍａｓｓ）． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ （１） ＬＭＡ， Ａａｒｅａ， Ｎｍａｓｓ， ａｎｄ Ｐｍａｓｓ ｏｆ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ． Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ
ｇｒｏｕｐｓ ｗｅｒｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ （Ｐ＜０．０５）． （２） Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ｉｎ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｆｆｅｃｔｅｄ Ｋｏｒｅａｎ
ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ． Ｔｈｅ ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｓ ｗａｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ＞ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ＞ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × ｌｉｇｈｔ × ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ａｇｅ ＞ ｌｉｇｈｔ ＞ ｌｉｇｈｔ × ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ＞ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × ｌｉｇｈｔ ＞ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ． （３） ＬＭＡ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ； Ａａｒｅａ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ｂｕｔ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； Ｎｍａｓｓ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ， ＬＭＡ， ａｎｄ Ａａｒｅａ； ａｎｄ Ｐｍａｓｓ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ Ｎｍａｓｓ ｂｕｔ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ａｎｄ ＬＭＡ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈｅ
ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ： （１） Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ａｌｌ ｔｈｒｅｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｆａｃｔｏｒｓ （ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ）
ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅｓ． Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｃａｕｓｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ
ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｗａｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ． （２） Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ
ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ． Ｔｈｅ ｃｌｏｓｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｕｓｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｗｈｉｃｈ ｍａｉｎｔａｉｎ ｔｈｅ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｔｏ ｅｎｓｕｒｅ ｓｔａｂｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ； ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ； ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ； ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ； ｆａｃｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

红松针阔混交林是中国东北东部山区的典型森林群落类型，红松作为主要优势树种在该地区森林演替更

新、群落结构动态和生物多样性组成等方面起到关键作用，因此其生态特性一直是人们关注和研究的对

象［１⁃４］。 此外，红松林群落及其物种多样性对气候动态响应关系等方面的研究又使其与全球气候变化、多样

性保护等热点问题［５⁃６］紧密联系在一起。 近年来，在对前辈研究不断深入和补充的基础上，利用植物功能性

状（ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）和叶功能性状（ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）评价红松群落生态学特征和气候适应性的方法，
对红松群落数量化理论和模型研究起到推动作用［７⁃８］。 通过对红松叶性状的长期监测不仅可以掌握红松林

群落动态变化，而且可以对红松生长的环境影响程度和物质分配策略进行评价［９⁃１０］，为红松响应环境变化方

面的研究提供理论依据和方法。
植物功能性状和叶功能性状研究的主要目的是阐述植物在进化过程中所形成的环境适应机制［１１］。 植物

性状在环境干扰评价、量化解释生态系统功能和多样性以及易于调查获取等方面的优势广泛应用于生态学不

同尺度的研究［９，１２⁃１７］。 其中叶经济型谱（ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ）已形成较完整的理论体系［１８⁃１９］，在其基础上

建立的全球植物性状数据库［２０⁃２１］也广受关注。 此外，植物叶性状与植物代谢和植物相关生长等生态学理论

联系紧密，通过模型拟合的方法可以进一步深化植物生长与气候环境适应关系的研究［２２⁃２８］。
目前气候环境因素影响植物叶性状的研究多以全球、区域或群落尺度为主，而对特定种植物叶性状的研

究却较鲜见［２１］，尽管如此，个体物种研究依然可以通过其性状的生理特征阐述植物的环境适应性和生态系统

过程和功能［１１，１７］。 因此研究红松叶性状无论是对红松树种还是红松林群落意义都很明显：首先通过叶性状

描述红松对气候环境的适应性过程符合目前植物叶性状的主要研究方向；其次通过叶性状间的线性关系论述

红松内部组织的物质分配策略符合叶经济型谱的主要研究内容［１８］；红松及其群落作为东北亚地区典型森林

群落类型，是世界叶经济型谱中重要的组成部分［２０，２９］。
气候环境因素对植物生长的影响是综合性的［３０⁃３２］，温度和光照是其中重要的影响因素。 温度限制植物

个体生长、生物产量和物种分布范围［３３⁃３６］，植物叶性状对温度变化的响应机制反映了其生长适应性，其形态、
物候及生长型都是长期适应进化的结果［２７，３７］。 光照强度影响植物光合作用中光响应过程，进而影响植物的

生长和生物量积累［３８⁃４０］。 温度和光照对红松生长分布及更新的意义明显，红松叶性状对温度和光照变化的

响应特征在红松林群落结构和物种多样性研究中作用突出，尤其是光照对天然红松林更新的影响，作为红松

林群落演替过程的重点问题一直备受关注［２，４１⁃４７］。
基于上述原因，本文旨在通过分析红松幼苗叶性状在气候环境因素影响下的响应特征来判断：（１）能否

通过叶性状的变化差异判断红松受到环境因素影响；（２）能否通过叶性状的响应差异判断环境因素间影响程

度是否相同；（３）能否通过叶性状相关性判断环境因素的影响是否改变红松物质分配的策略。 此外，我国东

北地区的红松阔叶林所面临现实困境依然严峻：如红松林分布减少、红松林数量萎缩等风险［３］。 因此进行红
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松个体性状研究除可以为红松群落功能性状提供数据支持，也为红松的保护和栽培提供实验依据。

１　 实验材料与方法

１．１　 实验材料

红松幼苗产自黑龙江小兴安岭南坡。 先将红松幼苗在北京林业大学气象站实验地盆栽培养，其栽培用土

为产苗当地土壤。 选择苗龄在 １—４ａ 的健壮红松幼苗作为实验样本。
１．２　 实验控制条件

实验时间为 ２０１４ 年 ３—９ 月间，将红松幼苗放置在人工气候箱（ＲＸＺ⁃ ２８０Ｃ 型）中进行温度和光照处理。
温度、光照、树龄三者对红松幼苗是否存在交互作用是本实验关注的问题之一，为有效判断这些因素的功效作

用，实验采取的控制条件设置为：（１）根据东北地区红松针阔混交林在生长季时的温度范围［３，３３］ 设置 １０、２０、
３０℃，３ 个温度处理组，视 １０—２０℃为红松生长季温度，将 ３０℃视为极端温度的临界值，低于 １０℃可能因生理

低温的影响不作为考虑温度［４８⁃４９］。 （２）根据天然红松林下更新的遮荫影响［４５⁃４７］，将光照范围设定在实际光有

效辐射 ４０—３００μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１之间，以此测定红松幼苗在微光环境下的叶性状变化。 根据每个温度组分别设置

４ 个光照控制组：２２００、４４００、８８００、１３２００ｌｘ（气候箱实际光照度最大值 ２２０００ｌｘ），文中将光强换算为光有效辐

射（换算公式：１μＥ－１·ｓ－１ ＝ ４８．６ｌｘ） ［５０］，后文均以光辐射值 ４５．３、９０．５、１８１．１、２７１．６ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１表示光照条件。
（３）按照实验条件的设置，每个温度下均有 ４ 个不同光照的气候箱，每个气候箱中放置 １—４ａ 苗龄的红松幼

苗，每苗龄 ５ 株重复，全部实验组共计 ４８ 组（即 ４８ 水平处理组）。 每日光照时长为 １４ｈ，箱内空气湿度

（ＲＨ％）保持在（６０±５）％。
１．３　 叶性状测量方法

在红松幼苗生长旺盛的 ８—９ 月进行性状测定。 考虑到针叶寿命长和往年生叶片的差异，故选择生长情

况较一致的当年生叶片进行性状测量，以排除选择干扰。 叶性状测定方法：（１）比叶重 ＬＭＡ（ｇ ／ ｍ２），取针叶 ３
簇，视红松叶为 ５ 等分圆柱体，视等分体外侧弧状面为光辐射面，叶面积即为光辐射面积总和。 利用尺量叶

长，扫描叶横截面（Ｉｍａｇｅ⁃Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ ６．０ 计算弧长），叶面积 ＝弧长×叶长×５（未计楔状面）；烘干叶片称取叶干

重， ＬＭＡ＝叶干重 ／叶面积，ＬＭＡ 计算曾通过经验模型计算法比对［１６，５１］。 （２） 单位面积叶光合能力 Ａａｒｅａ

（μｍｏｌＣ ｍ－２ ｓ－１），利用 ＬＩ６４００ 便携式光合测定仪（ＬｉＣｏｒ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ，ＵＳＡ）和针状叶室（ｎｅｅｄｌｅ ｃｈａｍｂｅｒ，
ＩＲＧＡ）测定红松幼苗净光合速率，每株取叶 ３ 簇。 测定环境与处理环境相同，测定前记录测定叶宽，测定时手

动输入：测量面积＝叶宽×叶室长（若叶不及叶室长则输入叶面积），选择最大瞬时光合速率（１０：００—１１：００）
作为单位面积光合能力 Ａａｒｅａ

［１６，５２］。 （３）单位质量叶氮含量 Ｎｍａｓｓ（％）利用凯式定氮法测定。 （４）单位质量叶磷

含量 Ｐｍａｓｓ（％）利用钼锑抗火焰光度计法测定。
１．４　 数据分析方法

红松幼苗叶性状数据利用 ＳＰＳＳ １８．０ 进行多因素方差分析（ＧＬＭ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ），得到各组均值（ｍｅａｎ±
ＳＥ）、Ｄｕｎｃａｎ 一致性子集检验各组差异显著值以及多因素功效检验解释值。 利用相关性分析（Ｂｉｖａｒｉａｔｅ，
ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ）、一元线性回归（Ｌｉｎｅａｒ Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ， ｌｅａｓｔ⁃ｓｑｕａｒｅｓ）分析性状与因素关系、性状间关系等，其
中叶性状指标均进行对数转化（ｌｏｇ１０⁃ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ） ［１８⁃１９］，以降低方差非齐性可能造成的数据离散和判定概率系

数 Ｐ 值偏小的干扰。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 制作图表。

２　 结果分析

２．１　 不同苗龄红松幼苗叶性状对温度、光照条件变化的响应

红松幼苗叶性状指标：ＬＭＡ、Ａａｒｅａ、Ｎｍａｓｓ和 Ｐｍａｓｓ对温度、光照、苗龄 ３ 因素 ４８ 水平（温度 ３ 水平、光照 ４ 水

平、苗龄 ４ 水平）的响应呈现不同的变化趋势（表 １—表 ４）。 实验结果表明温度、光照、苗龄的变化对红松幼

苗叶性状均产生明显影响。
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表 １　 红松幼苗比叶重（ＬＭＡ）在不同温度和光照条件下的变化

Ｔａｂｌｅ １　 ＬＭＡ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ 　

光有效辐射
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）

１ａ ２ａ ３ａ ４ａ

１０ ４５．２５ ６２．０９±６．４９ Ａａｂｙ ８４．７０±２．８６ Ｂａｂｙ ８６．８０±６．１９ Ｃａｂｙ １３６．３４±１６．４２ Ｄａｂｙ

９０．５３ ６２．３５±０．４４ Ａｂｙ ７６．０６±６．６０ Ｂｂｙ １１８．０４±１．４４ Ｃｂｙ １３７．９４±２０．９９ Ｄｂｙ

１８１．０７ ６８．０３±３．５９ Ａａｙ ５７．６９±１１．７０ Ｂａｙ ８６．５３±８．５４ Ｃａｙ １１４．３８±６．１４ Ｄａｙ

２７１．６０ ７８．９３±１４．１７ Ａｃｙ ８１．８７±４．０１ Ｂｃｙ １２１．７０±９．７１ Ｃｃｙ １３０．７３±９．７３ Ｄｃｙ

２０ ４５．２５ ５９．３２±１．５７ Ａａｂｘ ９９．５０±１８．９５ Ｂａｂｘ ９８．６４±２０．５４ Ｃａｂｘ １１２．９６±２７．７２ Ｄａｂｘ

９０．５３ ７５．００±６．３３ Ａｂｘ ６９．２８±１．７９ Ｂｂｘ ７５．９２±７．５３ Ｃｂｘ １２５．７３±１６．３８ Ｄｂｘ

１８１．０７ ７０．６３±６．１１ Ａａｘ ８２．０３±６．０９ Ｂａｘ ９６．６８±４．６２ Ｃａｘ １０１．６８±０．８２ Ｄａｘ

２７１．６０ ６７．１５±９．６０ Ａｃｘ ７３．６５±９．１６ Ｂｃｘ ８７．１８±３．６７ Ｃｃｘ １３０．９６±１０．３６ Ｄｃｘ

３０ ４５．２５ ６２．３４±１．８１ Ａａｂｚ ９６．７３±２．０７ Ｂａｂｚ １０２．７３±４．９０ Ｃａｂｚ １１０．８３±９．１９ Ｄａｂｚ

９０．５３ ５８．７１±４．６８ Ａｂｚ ９７．７７±６．０２ Ｂｂｚ １１５．５６±５．５４ Ｃｂｚ １４２．８１±１０．２２ Ｄｂｚ

１８１．０７ ６７．１０±３．３１ Ａａｚ １００．４５±６．３７ Ｂａｚ １１５．２８±１．９３ Ｃａｚ １３３．５２±５．２７ Ｄａｚ

２７１．６０ ８５．７９±１３．１７ Ａｃｚ １０６．８２±７．４１ Ｂｃｚ １２３．１７±８．４３ Ｃｃｚ １４９．９１±１０．９６ Ｄｃｚ
　 　 表中数值为 ＧＬＭ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ 方差检验均值和标准误差，ｎ＝ ５，Ｆ 检验概率 Ｐ＜０．０５，字母为 Ｄｕｎｃａｎ 一致性子集检验，ＡＢＣＤ 为苗龄组，ａｂｃ 为

光照组，ｘｙｚ 为温度组

表 ２　 红松幼苗单位面积光合能力（Ａａｒｅａ）在不同温度和光照条件下的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａａｒｅａ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

光有效辐射
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

单位面积光合能力 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ Ａａｒｅａ ／ （μｍｏｌＣ ｍ－２ ｓ－１）

１ａ ２ａ ３ａ ４ａ

１０ ４５．２５ ４．７７±０．０１ Ａａｙ ５．５８±０．０４ Ｂａｙ ６．０３±０．０２ Ｃａｙ ５．９０±０．５９ Ｄａｙ

９０．５３ ４．９０±０．０５ Ａｂｙ ５．１４±０．３７ Ｂｂｙ ５．９５±０．２８ Ｃｂｙ ６．４７±０．１７ Ｄｂｙ

１８１．０７ ５．３０±０．０２ Ａｃｙ ５．７８±０．１７ Ｂｃｙ ６．０４±０．０１ Ｃｃｙ ６．５１±０．０１ Ｄｃｙ

２７１．６０ ６．６３±０．０２ Ａｄｙ ７．２８±０．０１ Ｂｄｙ ７．５７±０．０２ Ｃｄｙ ８．０２±０．０９ Ｄｄｙ

２０ ４５．２５ ７．１６±０．１１ Ａａｘ ７．３６±０．０５ Ｂａｘ ７．７４±０．０４ Ｃａｘ ９．６９±０．５６ Ｄａｘ

９０．５３ ６．７４±０．１８ Ａｂｘ ８．２５±０．４７ Ｂｂｘ ８．７７±０．１０ Ｃｂｘ ９．１８±０．０９ Ｄｂｘ

１８１．０７ ７．５８±０．１７ Ａｃｘ ７．５４±０．２５ Ｂｃｘ ８．３０±０．２６ Ｃｃｘ ９．５３±０．８１ Ｄｃｘ

２７１．６０ ６．６５±０．２２ Ａｄｘ ８．４１±０．３０ Ｂｄｘ ８．６８±０．１０ Ｃｄｘ ９．４８±０．８１ Ｄｄｘ

３０ ４５．２５ ２．２１±０．０１ Ａａｚ ２．４２±０．０１ Ｂａｚ ２．６０±０．０２ Ｃａｚ ３．４５±０．０３ Ｄａｚ

９０．５３ ２．０７±０．０１ Ａｂｚ ２．５１±０．０１ Ｂｂｚ ３．０９±０．０３ Ｃｂｚ ３．３６±０．１１ Ｄｂｚ

１８１．０７ ２．１７±０．０４ Ａｃｚ ３．２７±０．０１ Ｂｃｚ ３．２８±０．０２ Ｃｃｚ ３．５３±０．０３ Ｄｃｚ

２７１．６０ ２．０６±０．０５ Ａｄｚ ２．９４±０．０２ Ｂｄｚ ３．０４±０．０２ Ｃｄｚ ３．１５±０．０２ Ｄｄｚ

　 　 表中数值为 ＧＬＭ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ 方差检验均值和标准误差，ｎ＝ ５，Ｆ 检验概率 Ｐ＜０．０５，字母为 Ｄｕｎｃａｎ 一致性子集检验，ＡＢＣＤ 为苗龄组，ａｂｃ 为

光照组，ｘｙｚ 为温度组

（１）红松幼苗 ＬＭＡ 的变化（表 １）：在不同温度或光照组条件下，红松幼苗 ＬＭＡ 随着苗龄的增长而上升，
各苗龄组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 在固定苗龄组比较不同光照条件中 ＬＭＡ 均值随温度的升高而呈现上升的

趋势，各温度组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 相同温度和苗龄组，红松幼苗 ＬＭＡ 受光辐射强度影响的组间差异显

著（Ｐ＜０．０５）。
（２）红松幼苗 Ａａｒｅａ变化趋势（表 ２）：在不同的光照和苗龄组，温度由 １０℃上升到 ２０℃时 Ａａｒｅａ呈现随之升

高的变化，而温度持续升高到 ３０℃时 Ａａｒｅａ出现明显下降，温度组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 在相同的温度和光照

组中，随苗龄的增长 Ａａｒｅａ呈现上升的变化趋势，各苗龄组差异显著（Ｐ＜０．０５）。 而 Ａａｒｅａ随光照有效辐射的升高，
同一苗龄组有上升的趋势，各光照组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

（３）红松幼苗 Ｎｍａｓｓ的变化趋势（表 ３）：在不同的温度和光照组，Ｎｍａｓｓ随苗龄的增长而下降，各苗龄间差异
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显著（Ｐ＜０．０５）。 在相同的温度和苗龄组 Ｎｍａｓｓ随光有效辐射的增高而下降，各光照组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
Ｎｍａｓｓ在同一苗龄组随温度上升而减少，各温度组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

（４）红松幼苗 Ｐｍａｓｓ的变化趋势（表 ４）：在不同的温度和光照组中，Ｐｍａｓｓ随苗龄的增长呈现小幅降低，各苗

龄组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 在相同的光照和苗龄组中，Ｐｍａｓｓ随温度的升高而出现波动变化，但仍呈现下降的

趋势，各温度组间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 在同一的温度组中 Ｐｍａｓｓ随光有效辐射的增强出现不同的变化，但在同

一的苗龄组中随光照变化的趋势不明显，各光照组差异显著（Ｐ＜０．０５）。

表 ３　 红松幼苗单位质量叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）在不同温度和光照条件下的变化

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｍａｓｓ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

光有效辐射
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

单位质量叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｅｒ ｍａｓｓ Ｎｍａｓｓ ／ ％

１ａ ２ａ ３ａ ４ａ

１０ ４５．２５ ２．３７±０．１７ Ｄｄｘ ２．２８±０．１８ Ｃｄｘ １．９６±０．１０ Ｂｄｘ １．８７±０．０４ Ａｄｘ

９０．５３ ２．２７±０．０７ Ｄｃｘ １．６４±０．０９ Ｃｃｘ １．７７±０．１１ Ｂｃｘ １．４８±０．０４ Ａｃｘ

１８１．０７ １．７３±０．１０ Ｄｂｘ １．８８±０．０７ Ｃｂｘ １．６６±０．０７ Ｂｂｘ １．７０±０．０７ Ａｂｘ

２７１．６０ １．６８±０．２２ Ｄａｘ １．７９±０．０９ Ｃａｘ １．５７±０．０３ Ｂａｘ １．５７±０．０７ Ａａｘ

２０ ４５．２５ ２．０６±０．０５ Ｄｄｘ １．８６±０．０５ Ｃｄｘ １．６３±０．４１ Ｂｄｘ １．５９±０．０５ Ａｄｘ

９０．５３ ２．０４±０．０６ Ｄｃｘ １．８７±０．０６ Ｃｃｘ １．５５±０．０５ Ｂｃｘ １．４５±０．０３ Ａｃｘ

１８１．０７ １．７８±０．０１ Ｄｂｘ １．７０±０．０１ Ｃｂｘ １．６７±０．０１ Ｂｂｘ １．４４±０．０３ Ａｂｘ

２７１．６０ １．９８±０．０１ Ｄａｘ １．７１±０．０４ Ｃａｘ １．５１±０．０２ Ｂａｘ １．３８±０．０２ Ａａｘ

３０ ４５．２５ ２．１８±０．０２ Ｄｄｙ １．７２±０．０４ Ｃｄｙ １．７０±０．０１ Ｂｄｙ １．５１±０．０４ Ａｄｙ

９０．５３ ２．４８±０．０２ Ｄｃｙ １．９７±０．０４ Ｃｃｙ １．６９±０．０１ Ｂｃｙ １．４３±０．０１ Ａｃｙ

１８１．０７ １．５６±０．０４ Ｄｂｙ １．７７±０．０３ Ｃｂｙ １．８１±０．１０ Ｂｂｙ １．７４±０．０３ Ａｂｙ

２７１．６０ １．６２±０．１１ Ｄａｙ １．６５±０．０７ Ｃａｙ １．４９±０．０８ Ｂａｙ １．１９±０．１２ Ａａｙ

　 　 表中数值为 ＧＬＭ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ 方差检验均值和标准误差，ｎ＝ ５，Ｆ 检验概率 Ｐ＜０．０５，字母为 Ｄｕｎｃａｎ 一致性子集检验，ＡＢＣＤ 为苗龄组，ａｂｃ 为

光照组，ｘｙｚ 为温度组

表 ４　 红松幼苗单位质量叶磷含量（Ｐｍａｓｓ）在不同温度和光照条件下的变化

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｍａｓｓ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

光有效辐射
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｉｇｈｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

单位质量叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｐｅｒ ｍａｓｓ Ｐｍａｓｓ ／ ％

１ａ ２ａ ３ａ ４ａ

１０ ４５．２５ ０．２６±０．０４ Ｄｂｘ ０．２６±０．０３ Ｃｂｘ ０．２０±０．０１ Ｂｂｘ ０．１８±０．０２ Ａｂｘ

９０．５３ ０．２５±０．０１ Ｄｂｘ ０．２４±０．０１ Ｃｂｘ ０．２２±０．０２ Ｂｂｘ ０．２１±０．０４ Ａｂｘ

１８１．０７ ０．２９±０．０１ Ｄｂｘ ０．２５±０．０１ Ｃｂｘ ０．１８±０．０１ Ｂｂｘ ０．２０±０．０１ Ａｂｘ

２７１．６０ ０．２２±０．０１ Ｄａｘ ０．２６±０．０１ Ｃａｘ ０．２２±０．０１ Ｂａｘ ０．１９±０．０１ Ａａｘ

２０ ４５．２５ ０．２９±０．０１ Ｄｂｚ ０．３２±０．０１ Ｃｂｚ ０．２８±０．０１ Ｂｂｚ ０．２２±０．０２ Ａｂｚ

９０．５３ ０．２５±０．０１ Ｄｂｚ ０．３４±０．０３ Ｃｂｚ ０．２５±０．０２ Ｂｂｚ ０．２５±０．００ Ａｂｚ

１８１．０７ ０．３８±０．０２ Ｄｂｚ ０．３０±０．０２ Ｃｂｚ ０．２２±０．０１ Ｂｂｚ ０．２２±０．０１ Ａｂｚ

２７１．６０ ０．２７±０．０２ Ｄａｚ ０．３０±０．０３ Ｃａｚ ０．２８±０．０２ Ｂａｚ ０．１８±０．０１ Ａａｚ

３０ ４５．２５ ０．３０±０．０３ Ｄｂｙ ０．２５±０．０２ Ｃｂｙ ０．２４±０．０３ Ｂｂｙ ０．２４±０．０３ Ａｂｙ

９０．５３ ０．３２±０．０２ Ｄｂｙ ０．２１±０．０１ Ｃｂｙ ０．２６±０．０１ Ｂｂｙ ０．２４±０．０２ Ａｂｙ

１８１．０７ ０．２８±０．０１ Ｄｂｙ ０．２９±０．０１ Ｃｂｙ ０．２６±０．０１ Ｂｂｙ ０．２２±０．０１ Ａｂｙ

２７１．６０ ０．２５±０．０１ Ｄａｙ ０．２５±０．０２ Ｃａｙ ０．２３±０．０１ Ｂａｙ ０．２０±０．０１ Ａａｙ

　 　 表中数值为 ＧＬＭ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ 方差检验均值和标准误差，ｎ＝ ５，Ｆ 检验概率 Ｐ＜０．０５，字母为 Ｄｕｎｃａｎ 一致性子集检验，ＡＢＣＤ 为苗龄组，ａｂｃ 为

光照组，ｘｙｚ 为温度组

２．２　 温度、光照和苗龄对红松幼苗叶性状影响的交互作用功效分析

红松幼苗叶性状对温度、光照和苗龄 ３ 个因素的响应变化趋势不同，通过交互作用分析和功效检验对三
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者的影响程度做进一步分析。 表 ５ 给出的是温度、光照和苗龄 ３ 个因素对红松幼苗叶性状的交互作用和功效

分析，３ 个单项（温度、光照、苗龄）表示因素交互作用的主效应，３ 个二维项（温度×光照、温度×苗龄、光照×苗
龄）表示的是两两因素的一阶交互效应，１ 个三维项（温度×光照×苗龄）则表示的是 ３ 因素的二阶交互效应。
Ｗｉｌｋｓ′ Ｌａｍｂｄａ 值为基于组间无差别的零级假设判别系数，系数越接近于 ０ 则说明因素功效越有差异，检验概

率 Ｐ＜０．０５ 表明各因素的影响差异显著。
主效应判别中温度和苗龄的系数最小（０．００３、０．０３５），低于光照的系数（０．１６３），说明温度和苗龄的独立

作用效率高于光照。 二维交互项判别中温度×光照系数最小（０．１１５），其次是光照×苗龄（０．１３６），温度×苗龄

系数最大（０．２２３），说明温度×光照和光照×苗龄的交互作用效率高于温度×苗龄，也即是说温度和苗龄二者独

立作用效率高于二者的交互作用，光照×温度、光照×苗龄的交互作用效率高于光照的独立作用。 三维交互项

温度×光照×苗龄系数（０．０８７）高于其他所有二维项，说明温度×光照×苗龄三者交互作用效率高于任意两两交

互作用。 通过交互作用判别可以看出光照的独立作用程度受到温度和苗龄的制约，同时光照也使温度和苗龄

的交互作用效率有所降低。
效应归因解释（Ｐａｒｔｉａｌ Ｅｔａ⁃Ｓｑｕａｒｅｄ）给出的因素解释概率 η２值指出温度、光照和苗龄 ３ 因素对红松幼苗

叶性状影响程度的强弱关系。 各因素交互作用对叶性状的解释率分别为：苗龄对 ＬＭＡ 的主效应解释概率最

高（０．８６１）。 温度对 Ａａｒｅａ 的主效应解释率最高 （０． ９９０），其次为苗龄 （０． ８８５）、温度 ×光照 （０． ７０３）、光照

（０．６２９），说明红松幼苗光合能力对环境因素的响应过程比较复杂。 光照和苗龄对 Ｎｍａｓｓ的主效应解释率较高

（０．６３０、０．７９４），其次是光照×苗龄（０．６０４），说明其二者的交互效应对红松幼苗叶性状的影响既有独立性又有

相互促进性。 苗龄对 Ｐｍａｓｓ的主效应解释率最高（０．７９２），其次为温度（０．６４５）和温度×光照×苗龄（０．６１３）。 总

结表 ５ 功效解释率依次为：苗龄＞温度＞温度×光照×苗龄＞光照＞光照×苗龄＞温度×光照＞温度×苗龄。

表 ５　 各影响因素功效检验和对叶性状的交互作用解释

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ ｔｅｓｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

控制因子
Ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

判别系数
Ｗｉｌｋｓ′ Ｌａｍｂｄａ Ｆ 检验概率

Ｐ
功效检验 Ｐａｒｔｉａｌ Ｅｔａ⁃Ｓｑｕａｒｅｄ（η２）

因素 Ｆａｃｔｏｒ∗ ＬＭＡ Ａａｒｅａ Ｎｍａｓｓ Ｐｍａｓｓ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ０．００３ ８１６．８８ ０．０００ ０．９４５ ０．３４２ ０．９９０ ０．２９４ ０．６４５

光照 Ｌｉｇｈｔ ０．１６３ ４１．０６ ０．０００ ０．４５４ ０．２１６ ０．６２９ ０．６３０ ０．２５７

苗龄 Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ０．０３５ １０５．６１ ０．０００ ０．６７２ ０．８６１ ０．８８５ ０．７９４ ０．７９２

温度×光照
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × Ｌｉｇｈｔ ０．１１５ ２３．６４ ０．０００ ０．４１８ ０．２４４ ０．７０３ ０．４６９ ０．０６５

温度×苗龄
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ０．２２３ １４．７８ ０．０００ ０．３１３ ０．２５５ ０．４７０ ０．１００ ０．４３４

光照×苗龄
Ｌｉｇｈｔ × Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｇｅ ０．１３６ １３．８５ ０．０００ ０．３９３ ０．２３０ ０．２５２ ０．６０４ ０．４８３

温度×光照×苗龄
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ × Ｌｉｇｈｔ ×
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ

０．０８７ ８．９２ ０．０００ ０．４５７ ０．３３２ ０．４６３ ０．４６９ ０．６１３

　 　 Ｗｉｌｋｓ′ Ｌａｍｂｄａ 值为各因素差异性检验， Ｆ 检验概率 Ｐ＜０．０５ 说明差异显著，效应估计 η２值表示各因素功效解释度；∗因素为温度，光照，苗

龄，温度×光照，温度×苗龄，光照×苗龄，温度×光照×苗龄

通过分析比较红松幼苗各叶性状与温度、光照和苗龄的交互作用和功效解释率，发现各因素间的主效应、
二维交互效应和三维交互效应都较显著（Ｐ＜０．０５），且对叶性状的影响过程较为复杂。 说明温度、光照和苗龄

３ 因素对红松幼苗叶性状的影响程度不同，因素间的独立性和依赖性在交互过程中由于分组水平的变化而产

生差异，因此在描述叶性状的差异变化上显得庞杂，然而这也是客观现实的体现。 利用因素的解释度来分析

温度、光照和苗龄对红松幼苗叶性状影响程度，可以使结果更加清晰。
２．３　 红松幼苗叶性状间及与温度、光照及苗龄等因素的相关关系

在肯定温度、光照和苗龄对红松幼苗叶性状影响程度存在差别的基础上，通过相关性分析对各叶性状与
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因素之间的密切程度，以及叶性状间的相互关联进行分析。 表 ６ 为红松幼苗叶性状与温度、光照、苗龄的相关

关系，以及叶性状之间的相关关系。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性检验和双尾显著性 ｔ⁃检验，概率分为 Ｐ＜０．０１、Ｐ＜０．０５
表示显著性。 其中 ＬＭＡ 与温度和苗龄存在显著正相关关系；Ａａｒｅａ与苗龄存在显著正相关关系，与温度成显著

负相关关系；Ｎｍａｓｓ与温度、光照、苗龄、ＬＭＡ 和 Ａａｒｅａ均成显著负相关关系；Ｐｍａｓｓ与温度、Ｎｍａｓｓ成显著正相关关系

而与苗龄和 ＬＭＡ 则呈显著负相关关系。

表 ６　 红松幼苗叶性状与温度、光照间的相关性

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ

控制因子
Ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｌｏｇＬＭＡ ｌｏｇＡａｒｅａ ｌｏｇＮｍａｓｓ ｌｏｇＰｍａｓｓ

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｌｏｇＬＭＡ ｌｏｇＡａｒｅａ ｌｏｇＮｍａｓｓ ｌｏｇＰｍａｓｓ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ０．１６３∗ －０．６６４∗∗ －０．１７０∗∗ ０．２６６∗∗ ｌｏｇＬＭＡ －０．００１ －０．５９１∗∗ －０．５３８∗∗

光照 Ｌｉｇｈｔ ０．１１０ ０．０９８ －０．３９７∗∗ －０．１１９ ｌｏｇＡａｒｅａ －０．１４８∗∗ －０．０８８

苗龄 Ａｇｅ ０．８０６∗∗ ０．２４５∗∗ －０．６１３∗∗ －０．６０４∗∗ ｌｏｇＮｍａｓｓ ０．３４９∗∗

　 　 各叶性状对数值采用 Ｐｅａｒｓｏｎ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ 相关性检验（２⁃ ｔａｉｌｅｄ），∗∗表示 Ｐ ＜０．０１ 显著，∗表示 Ｐ ＜０．０５ 显著

３　 讨论

３．１　 红松幼苗叶性状与温度、光照和苗龄的响应关系

通过实验结果分析可知，红松幼苗叶性状对温度、光照和苗龄响应差异显著，温度、光照和苗龄既有独立

作用也有交互作用，且影响过程复杂，光照的作用是在温度和苗龄的作用基础上体现的。 红松幼苗叶性状与

温度、光照和苗龄相关性表现为：温度和苗龄对 ４ 种叶性状都具有显著相关性，而光照除与 Ｎｍａｓｓ相关外与其他

性状没有显著相关性，说明红松叶性状更多表现为响应温度和苗龄的变化，响应关系明显。 这些关系反映出：
一方面苗龄对 Ａａｒｅａ变化功效显著，两者显著正相关，即苗龄越高红松的生物积累越多，另一方面温度与 ＬＭＡ、
Ｐｍａｓｓ呈正显著相关性，说明红松幼苗因为温度的上升加强了呼吸和代谢的作用，ＬＭＡ 上升是叶片呼吸造成水

分散失加剧，导致叶面积收缩相对减少的结果。 而 ＬＭＡ 和苗龄的显著正相关性又说明红松幼苗生长和抵御

环境干扰的能力也随苗龄增强。 磷素在植物细胞核质和线粒体为补充转录 ＲＮＡ 提供构件［５３⁃５４］，在群落研究

中属于生境限制因素［１９，２９］，部分研究也利用磷素在膜质结构的多少来判断植物速生与否［２１，２６，５５］。 对于红松

树种而言，其本身非速生树种，Ｐｍａｓｓ更多反映的是线粒体的代谢水平，它与 ＬＭＡ 都反映红松幼苗对温度升高

的响应措施：随着温度逐步升高代谢增强导致 Ｐｍａｓｓ下降，水分物质流失加剧，对红松生长带来不利影响。 而

Ｐｍａｓｓ与苗龄呈负显著相关性，即在温度持续升高条件下红松幼苗降低磷素代谢的水平随年龄递增而降低，这
样的措施抑制了部分水分物质散失量，光合作用所积累的物质消耗相对减少，可以避免红松生长时因环境干

扰所带来不利影响。
红松幼苗的生长需光量的研究国内已有不少报道 ［２，４５⁃４７，５６］，涉及到红松林下更新和幼苗生长适应性等问

题，对红松幼苗需光或需庇荫的讨论较多［４６⁃４７，５６］。 从本实验的数据结果上看：首先功效检验温度×光照、光照

×苗龄、温度×光照×苗龄交互作用效率要比光照单独作用显著，其次红松幼苗叶性状中的除 Ｎｍａｓｓ与光照显著

负相关外，ＬＭＡ、Ａａｒｅａ、Ｐｍａｓｓ与光照均无显著相关性，说明光照对红松幼苗的生长独立影响不明显，而是与温度

和苗龄共同影响。 此外在本实验中对红松幼苗 Ａａｒｅａ的功效解释较高的因素有温度、光照、苗龄、温度×光照，也
可以看出红松光合作用受到多种因素限制，在已知的研究中也体现出这一特点［５７⁃５８］。 不仅如此，本实验中

Ａａｒｅａ在有效光辐射 ４５．３，９０．５，１８１．１，２７１．６（μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）４ 种条件下数值差异显著且没有低于补偿值范围，同
化依然高于呼吸，说明即使在这种光照偏低的条件下红松幼苗依然可以进行光合作用。 在前人的研究中通过

红松幼苗的光响应曲线判断其在林下光适应的大致范围从 ２０ 到 ９００ 不等，全光可接近 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，说
明红松幼苗的光适应范围较宽［５６，５８⁃５９］。

综上所述，温度和光照对不同苗龄的红松幼苗叶性状影响差异显著，叶性状表现是温度、光照和苗龄的独

立作用和交互作用共同影响的结果。 温度和苗龄影响功效更显著，光照在其温度和苗龄二者的影响基础上产
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生作用。
３．２　 红松幼苗叶性状间线性相关关系

通过相关性分析得知红松幼苗叶性状间存在显著相关性，说明在响应环境因素影响时叶性状之间存在密

切联系。 表 ７ 为红松幼苗叶性状 ｌｏｇＬＭＡ、ｌｏｇＡａｒｅａ、ｌｏｇＮｍａｓｓ和 ｌｏｇＰｍａｓｓ的一元线性拟合结果。 其中 ｌｏｇＬＭＡ 与

ｌｏｇＮｍａｓｓ、ｌｏｇＰｍａｓｓ为负线型相关，解释概率分别为 ３５％和 ３０％，即红松幼苗 ＬＭＡ 与 Ｎｍａｓｓ和 Ｐｍａｓｓ变化趋势相反。
红松幼苗比叶重在温度、光照影响下随苗龄上升而上升，而叶片中氮磷元素含量却随之减少，这说明红松幼苗

在维持光合呼吸过程中消耗的元素增多，而对氮磷元素吸收的能力因为环境因素的影响而降低［４５］。 ｌｏｇＮｍａｓｓ

和 ｌｏｇＰｍａｓｓ的正线性相关说明二者的变化趋势是类似的（解释概率 １２％），原因可能是在响应外界干扰时，红松

幼苗需要同时调节光合和呼吸水平［５８⁃５９］。 除此以外，ｌｏｇＮｍａｓｓ与 ｌｏｇＡａｒｅａ之间呈显著负线型关系，氮素含量的下

降并没有使红松幼苗光合能力降低，说明说明光合作用在氮含量降低的情况下仍能维持。 同时 ｌｏｇＮｍａｓｓ与

ｌｏｇＡａｒｅａ之间的关系也并非简单的数量上相关（解释概率 ２％），还与氮参与光合作用的形式、机制以及利用效

率有关［６０］，氮磷元素含量在光合作用和叶形态上相互关联［６１⁃６２］，这其中氮素提供光合作用所需原件，磷素分

别为膜系统和分解代谢提供所需原件［６３⁃６４］，它们含量的降低主要是温度上升导致 ＬＭＡ 上升，水分和元素散失

加剧的影响。 红松幼苗比叶重和光合能力在温度和光照条件影响下对氮磷含量降低的表现反映的是其维持

光合、呼吸之间的平衡的结果。

表 ７　 红松幼苗叶性状线性回归分析

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

Ｙ 值
Ｙ⁃ｖａｒｉａｂｌｅ

Ｘ 值
Ｘ⁃ｖａｒｉａｂｌｅ

解释率

Ｒ２

斜率 Ｓｌｏｐｅ 截距 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

数值
Ｖａｌｕｅ

置信区间
９５％ ＬＣＬ

置信区间
９５％ ＵＣＬ

数值
Ｖａｌｕｅ

置信区间
９５％ ＬＣＬ

置信区间
９５％ ＵＣＬ

ｌｏｇＮｍａｓｓ ｌｏｇＬＭＡ ０．３４９ －０．３１９ －０．３７４ －０．２６３ １．８６４ １．７５４ １．９７３
ｌｏｇＰｍａｓｓ ｌｏｇＬＭＡ ０．２９８ －０．３３３ －０．４００ －０．２６６ １．７４４ １．６１３ １．８７５
ｌｏｇＰｍａｓｓ ｌｏｇＮｍａｓｓ ０．１２２ ０．４００ ０．２６３ ０．５３７ ０．５９５ ０．４２５ ０．７６５
ｌｏｇＮｍａｓｓ ｌｏｇＡａｒｅａ ０．０２２ －０．０４７ －０．０８８ －０．００７ １．３１９ １．２４９ １．３８９

　 　 根据性状相关关系的显著性进行线性回归分析，表中各项数值基于最小二乘法（ｌｅａｓｔ⁃ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ）的结果

红松维持光合和呼吸平衡的过程中 ＬＭＡ 和 Ａａｒｅａ间虽无显著线性相关性，但二者均与温度、苗龄显著相

关，存在间接关联。 ＬＭＡ 和 Ａａｒｅａ都反映植物干物质积累与叶生长关系［１８⁃１９，５５］，光合作用又受到胞间 ＣＯ２浓度、
水分利用能力和气孔等限制［６０，６５］。 红松幼苗 ＬＭＡ 的变化是由温度的升高引起的，叶片水分在高温下散失加

剧，导致叶表面积收缩干物质比重上升，而叶片通过降低气体流量和水分散失来应对这种干扰，导致光合能力

下降，当生长年限增加时红松对这种干扰的抵抗能力都有所加强。 所以尽管 ＬＭＡ 与 Ａａｒｅａ之间不存在线性相

关性，但对相同影响因素所做出的响应都是降低物质水分消耗，维持红松幼苗正常生长的过程，具有一定的相

互影响。
综上所述，红松幼苗叶性状间的线性关系是对温度、光照和苗龄响应的结果。 叶性状间紧密联系反应的

是红松为响应环境因素影响所采取的物质分配策略的变化。 在这个过程中同一因素对红松叶性状的影响方

式和程度都有差别，同一性状所响应的因素也不相同，其目的都是维持植物体内同化和异化作用的平衡，即保

障红松幼苗稳定生长。

４　 结论

通过上述讨论可以明确红松幼苗叶性状对温度、光照和苗龄的响应本质是其在不同条件下维持自身生长

所采取的措施。 叶性状与 ３ 种因素间的关系，以及叶性状之间的变化关系是其在调节同化和异化作用平衡所

采取的相应策略。 因此总结数据分析和讨论的结果可以得出的结论为：
（１）红松不同苗龄幼苗叶性状对温度和光照变化的响应差异显著，叶性状差异是温度、光照和苗龄的独
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立作用和交互作用共同影响的结果。 温度和苗龄影响功效更显著，光照在其温度和苗龄二者的影响基础上产

生作用。
（２）红松幼苗叶性状间的线性关系是对温度、光照和苗龄响应的结果。 叶性状间紧密联系反应的是红松

为响应环境因素影响所采取的物质分配策略的变化，其目的是维持植物体内同化和异化作用的平衡保障红松

幼苗稳定生长。
除此以外，从实验中不同苗龄红松幼苗叶性状做出的响应过程看气候环境因素的作用是综合的。 如何对

气候环境因素分别进行定量划分范围和归因解释是一个难点，而进行人为控制实验正是要将不同影响因素进

行逐一验证，寻找准确的解释方法。 本实验选取的温度、光照是重要的气候因素，对红松生长发育意义明显，
而苗龄（或树龄）既是性状的限定因素，又可以指示红松林群落生物积累，是联系个体红松生长和种群分布、
更新的桥梁。 对几种因素间的独立、交互作用效果分别进比较，可以较为准确地判断引起性状变化的原因，为
今后更有针对性地开展红松的性状研究提供了依据。
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