
第 ３９ 卷第 １２ 期

２０１９ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３９，Ｎｏ．１２
Ｊｕｎ．，２０１９

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（３１５７０４４８，３１６７０７１４）

收稿日期：２０１８⁃０５⁃０７； 　 　 网络出版日期：２０１８⁃００⁃００

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌｉｕｂｏ＠ ｆａｆｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１８０５０７１０１７

刘青青，马祥庆，黄智军，郭思，王大洋，王昌辉，刘博．光强对杉木幼苗形态特征和叶片非结构性碳含量的影响．生态学报，２０１９，３９（１２）：　 ⁃ 　 ．
Ｌｉｕ Ｑ Ｑ， Ｍａ Ｘ Ｑ， Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｊ， Ｇｕｏ Ｓ， Ｗａｎｇ Ｄ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｃ Ｈ， Ｌｉｕ Ｂ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１９，３９（１２）：　 ⁃ 　 ．
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摘要：选取南方重要的造林树种杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ （Ｌａｍｂ．）Ｈｏｏｋ）幼苗为研究对象，通过搭建遮荫棚设置 ５ 个光照

强度（分别为自然光照的 １００％、６０％、４０％、１５％和 ５％），研究了幼苗在不同光照强度下的生长形态、生物量积累及分配、叶片的

非结构性碳含量（ＮＳＣ）特征。 结果显示：（１）叶长、叶宽和叶面积在 ４０％光照强度下最大，而比叶面积和叶片相对含水量随着

光照强度的降低呈递增趋势；（２）随着光照强度的降低，杉木幼苗各器官生物量下降，根生物量比和根冠比降低，茎和叶生物量

比增加；（３）杉木幼苗在 ６０％光照强度下叶片非结构性碳含量最高，５％光照强度下含量最低；（４）杉木幼苗比叶面积与叶生物

量以及与非结构性碳含量之间存在极显著的负相关关系（Ｐ＜０．０１），叶生物量与非结构性碳含量之间存在极显著的正相关关系

（Ｐ＜０．０１）。 杉木幼苗能够通过形态学上的可塑性来适应不同的光强环境，提高光竞争能力和生存适合度，但在 ５％光照强度

下，由于较难维持碳收支平衡而不利于其生长和存活。
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光照是影响植物生长发育和生存最重要的环境因子之一。 森林光环境在空间上从林冠到林下或林窗，在
时间上从春季到冬季均处于变化之中。 植物在生长周期中，经常会遇到林下弱光或林窗和裸地的强光环境，
因此除温度和水分外，光照是影响林下幼苗或幼树存活、生长和更新的重要限制因子［１］。

在不同光环境下，植物会通过形态和生理上的变化来适应变化的环境［２］。 叶片作为植物对光环境变化

最为敏感的器官，其形态结构特征被认为是最能够体现光环境对植物的影响及植物对光环境的适应［３］。 通

常，弱光环境下幼苗的叶片变大、变薄，比叶面积增大以获取更多的光能［４⁃５］；而在强光环境下幼苗的叶片变

小、变厚，比叶面积降低以避免光抑制的伤害［６⁃７］。 光照强度不同还可以引起生物量积累和分配的变化，这可

能是幼苗在不同光照强度下生存的重要原因，同时幼苗通过调整光合组织与非光合组织生物量比即叶片生物

量与根和茎生物量比维持自身的功能性平衡，抵御干扰带来的环境胁迫［８］。
植物的能量主要由非结构碳（ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）供给，其组成主要是可溶性糖和淀粉。 ＮＳＣ

是光合作用的产物，为植物呼吸、新陈代谢和生长提供能量［９］，并可防御环境胁迫造成的伤害［１０⁃１１］。 不同耐

阴性树种具有不同的 ＮＳＣ 存储策略，增加 ＮＳＣ 的投入可能有利于弱光环境下的幼树存活。 但有关遮荫条件

下苗木 ＮＳＣ 与存活和生长之间关系的研究在国内还很少。
杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ （Ｌａｍｂ．） Ｈｏｏｋ）是我国南方重要的速生造林树种，在满足我国木材需求和

维持生态安全中发挥着重要作用，其人工林面积已达 １７×１０６ ｈｍ２，占全国人工林面积的 ２４％和世界人工林面

积的 ６．５％，居世界之首［１２］。 由于长期以来过分追求短期经济效益，导致杉木人工林出现地力衰退、生态服务

功能低和植被更新差等系列生态问题［１３］，直接影响了杉木人工林的持续经营。 随着现代多功能林业的迅猛

发展，人工造林已从木材生产为主向发挥森林生态功能服务为主的方向转变，人工林的一些生态学过程和生

态功能，如天然更新等方面的研究愈发引起学术界的重视，而人工林能否天然更新是实现可持续经营的关键。
课题组前期的调查研究发现，杉木人工林天然落种更新能力差。 已有研究表明种源并不是影响杉木更新的主

要限制因子［１４］。 南方降雨较充足、温度适宜，因此水分和温度也不是影响杉木更新的主要因子。 而杉木人工

林林分郁闭度高、林内蕨类植物较多所造成的林下光照不足可能是杉木人工林种子萌发和幼树定居障碍的主

要原因［１５⁃１６］。 并且野外调查也发现在杉木林下天然更新幼苗非常稀少，但在林分边缘及道路边却有不少天

然更新的杉木幼苗，证实了影响杉木天然更新的主要因子可能是光环境，所以研究杉木幼苗对不同光环境的

形态可塑性和生理代谢响应对揭示杉木的林下更新障碍具有重要意义。 但是有关光照对杉木幼苗生长及生

理指标的影响尚鲜见报道。 为此，本研究通过人工遮荫设置不同光强梯度，模拟野外林地光环境，对不同光照

强度下幼苗生长形态、生物量积累及分配特征，以及叶片非结构性碳含量特征进行了比较，探讨其在不同光照

强度下的形态可塑性及叶片非结构性碳含量对光的反应过程，揭示杉木幼苗对梯度光环境的适应性对策，以
期从幼苗生长对光环境的适应方面寻找杉木人工林更新障碍的原因，为杉木近自然经营的可持续发展提供科

学依据。

１　 试验材料与方法

１．１　 试验材料

于 ２０１６ 年 ７ 月，从福建省漳平市五一国有林场（２５°０２′Ｎ，１１７°２９′Ｅ）苗圃移栽杉木一年生实生幼苗。 将

幼苗植入口径 ２６ ｃｍ，高 ３０ ｃｍ 的塑料花盆内，花盆内栽培基质为泥炭土与蛭石按照 ２∶１ 比例均匀混合所得。
每盆种植 １ 株，将定植好的幼苗全部置于福建农林大学林学院实验基地内空旷地适应 ３０ ｄ。
１．２　 试验方法

试验共设 ５ 个光强梯度（分别为自然光照的 １００％、６０％、４０％、１５％和 ５％），以 １００％作为对照，其余 ４ 个

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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处理则采用铁架罩黑色尼龙网搭建遮荫网室（６．０ ｍ×２．５ ｍ×２．０ ｍ），通过覆盖不同层数的黑色尼龙网来获得

不同光照强度。 光强梯度是依据杉木人工林林缘、林窗及林下的光照强度变化范围而定。 各遮荫网室间距为

３．０ ｍ，以减少处理间相互干扰。 使用台湾 Ｈｉｐｏｉｎｔ 便携式、手持式光谱测量仪（ＨＰ３５０）测定不同光照梯度下

的光强。 光强特征见表 １。
７ 月末缓苗结束后，选取生长良好、大小相对一致的杉木幼苗 ２０ 盆，每 ４ 盆为一组，随机分为 ５ 组，进行

标号并置于 ５ 种不同光环境下培养。 同一遮荫水平下的幼苗随机排列，调整花盆间的间距，避免幼苗之间相

互遮荫。 试验期间，非雨季每日傍晚浇水以保证幼苗生长过程中有充足的水分供给，并经常除草和防治病虫

害。 随机调整同一处理下花盆的摆放位置，以确保受光条件基本一致。 连续培养观测一年，于 ２０１７ 年 ８ 月结

束试验。

表 １　 不同遮荫处理下光照强度（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ｍｅａｎ ±ＳＥ）

光照强度
Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ／

（％ ｏｆ ｆｕｌｌ ｓｕｎｌｉｇｈｔ）

光照度
Ｉｌｌｕｍｉｎａｎｃｅ ／ Ｌｕｘ

光量子通量密度
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

红光 ／ 远红光
Ｒｅｄ ／ Ｆａｒ ｒｅｄ ｒａｔｉｏ

１００ ６１８６０．１１±１１７０．７３ａ １１０１．８８±２２．８１ａ １．０７±０．０１ａ

６０ ３７２１４．１３±８８５．９３ｂ ６６９．７６±３２．１２ｂ １．０７±０．０１ａ

４０ ２４８０５．２９±４２４．８２ｃ ４５３．８８±１６．１７ｃ １．０６±０．０１ａ

１５ ９３５７．８０±３７４．０１ｄ １６６．９１±６．６２ｄ １．０６±０．０１ａ

５ ２８８９．６０±８９．４８ｅ ５１．６０±１．５９ｅ １．０６±０．０２ａ
　 　 同列不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

１．３　 测定项目与方法

１．３．１　 叶片形态特征

对 ５ 个处理下的所有杉木幼苗进行叶片取样，每一株取 １０ 片完全展开的健康叶片，在所有幼苗的同一高

度相同部位采摘叶片。 叶片放于冰盒内保存，带回实验室。 利用 Ｙａｘｉｎ⁃ １２４１ 叶面积仪逐一测定叶片相关指

标：叶长、叶宽、叶面积，称量叶片鲜重后置于烘箱 １０５℃下杀青 ３０ ｍｉｎ，再进行 ８０℃烘干至恒重，称叶干重。
根据以上指标计算叶片相对含水量、比叶面积等。
１．３．２　 幼苗生物量积累及分配

试验结束时，将幼苗分根、茎和叶 ３ 部分，置于烘箱 １０５℃下杀青 ３０ ｍｉｎ 后再 ８０℃烘干 ４８ ｈ 至恒量，称各

部分的生物量。 计算幼苗总生物量、各部分（根、茎、叶）生物量比、根冠比、光合组织（叶）与非光合组织（根、
茎）生物量比等参数。
１．３．３　 叶片非结构性碳及其组分含量

将杉木幼苗鲜叶剪碎混匀，称取 ０．２ ｇ 新鲜样品于试管中，加入 ５ ｍＬ 去离子水并用塑料薄膜封口，在沸水

浴中提取 ３０ ｍｉｎ（提取 ２ 次），将 ２ 次的提取液滤入 ２５ ｍＬ 容量瓶中，反复漂洗试管及残渣，定容，即为可溶性

糖提取液。 将提取后的残余物烘干，加入高氯酸提取淀粉溶液。 采用蒽酮法利用紫外可见分光光度计测定

６３０ ｎｍ 下可溶性糖和淀粉的吸光值，并计算其含量。 非结构性碳含量＝可溶性糖含量＋淀粉含量。
１．４　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ １９．０ 软件对数据进行统计分析，采用单因素方差分析（ ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和最小显著差法

（ＬＳＤ）进行差异显著性检验（α＝ ０．０５），采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析方法判断杉木幼苗叶片特性与叶片非结构性

碳含量之间的相关性。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．１ 软件作图。 图表中数据均为平均值±标准误。

２　 结果与分析

２．１　 不同光照强度下杉木幼苗的叶片形态特征

由图 １ 可知，杉木幼苗的叶长、叶宽和叶面积在不同光照强度处理下差异均极显著（Ｐ＜０．０１）。 幼苗叶
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长、叶宽和叶面积的变化趋势大致相同，随着光照强度的降低，呈先增大再减小的变化趋势。 杉木幼苗叶片叶

长、叶宽和叶面积在 ４０％光照强度时均达到最大，且显著高于其他光强。 幼苗叶长、叶宽和叶面积在 １００％和

６０％光照强度间均无显著性差异，叶长和叶面积在 ４０％、１５％和 ５％光照强度处理下均高于 １００％和 ６０％光照

强度处理，而叶宽则以 ５％光照强度最低。

图 １　 不同光照强度下杉木幼苗叶片形态特征

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 不同光照强度下杉木幼苗比叶面积和相对含水量

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

由图 ２ 可知，杉木幼苗叶片的比叶面积和相对含水量在不同光照强度处理下差异极显著（Ｐ＜０．０１）。 随

着光照强度的降低，比叶面积逐渐增大，１００％光照强度下比叶面积最小，６０％、４０％和 １５％光照强度间比叶面
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积差异不显著，但与其他处理间差异极显著，而 ５％光照强度下比叶面积显著最大。 随着光照强度的降低，叶
片相对含水量总体呈现增大趋势，５％光照强度下叶片相对含水量显著高于其他光强处理。
２．２　 不同光照强度下杉木幼苗生物量积累及分配

由表 ２ 可知，杉木幼苗不同部位的生物量积累及分配在不同光照处理下差异显著（Ｐ＜０．０５）。 幼苗的根、
茎、叶生物量和总生物量总体表现出随着光照强度的降低而减小的变化趋势，１００％光照强度处理下的值均大

于遮荫处理。 幼苗在不同光照强度下的生物量分配也存在显著差异（Ｐ＜０．０５），但在 １００％、６０％和 ４０％光照

强度处理间的差异不显著。 随着光照强度的降低，幼苗根生物量比和根冠比均减小，而茎生物量比、叶生物量

比以及光合组织与非光合组织生物量比均增大。

表 ２　 不同光照强度下杉木幼苗生物量积累及分配

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

光照强度
Ｌｉｇｈｔ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ／
（％ ｏｆ ｆｕｌｌ
ｓｕｎｌｉｇｈｔ）

根生物量
Ｒｏｏｔ

ｂｉｏｍａｓｓ
／ ｇ

茎生物量
Ｓｔｅｍ

ｂｉｏｍａｓｓ
／ ｇ

叶生物量
Ｌｅａｆ

ｂｉｏｍａｓｓ
／ ｇ

总生物量
Ｔｏｔａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ
／ ｇ

根生物量比
Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ

ｒａｔｉｏ

茎生物量比
Ｓｔｅｍ ｍａｓｓ

ｒａｔｉｏ

叶生物量比
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ

ｒａｔｉｏ

根冠比
Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ

ｒａｔｉｏ

光合组织与非光合
组织生物量比

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ

１００ １１．５４±１．２３ａ ４．７０±０．６０ａ １０．０９±１．３２ａ ２６．３３±３．０３ａ ０．４４±０．０１ａ ０．１８±０．０１ｂ ０．３８±０．０２ｃ ０．７９±０．０３ａ ０．６２±０．０５ｂ

６０ ９．３２±０．９１ａｂ ４．１６±０．１４ａ ８．３３±０．５０ａ ２１．８１±１．４７ａ ０．４３±０．０１ａ ０．１９±０．０１ｂ ０．３８±０．０１ｃ ０．７４±０．０４ａ ０．６２±０．０２ｂ

４０ ９．０２±０．８３ｂ ３．９８±０．４６ａ ８．７１±０．９８ａ ２１．７１±２．０９ａ ０．４２±０．０２ａ ０．１８±０．０１ｂ ０．４０±０．０２ｃｂ ０．７２±０．０６ａ ０．６７±０．０５ｂ

１５ ３．６７±０．４２ｃ ３．４６±０．５８ａ ５．６２±０．７３ｂ １２．７５±１．６６ｂ ０．２９±０．０１ｂ ０．２７±０．０１ａ ０．４４±０．０１ｂ ０．４１±０．０３ｂ ０．８０±０．０４ｂ

５ １．０８±０．２１ｄ １．５８±０．２２ｂ ２．９５±０．２６ｃ ５．６２±０．６７ｃ ０．１８±０．０２ｃ ０．２８±０．０１ａ ０．５３±０．０３ａ ０．２３±０．０３ｃ １．１７±０．１２ａ

图 ３　 不同光照强度下杉木幼苗叶片可溶性糖、淀粉和非结构性碳含量

Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＮＳＣ） ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

２．３　 不同光照强度下杉木幼苗叶片非结构性碳含量

由图 ３ 可知，不同光照强度下杉木幼苗叶片非结构性碳及其组分含量均存在极显著差异（Ｐ＜０．０１），且变

化趋势一致。 在 ６０％光照强度下，叶片可溶性糖、淀粉和非结构性碳含量均达到最大值，５％光照强度下均最

小。 由此表明，６０％光照强度处理有利于杉木叶片的碳积累，增大叶片非结构性碳及其组分含量，而 １５％和

５　 １２ 期 　 　 　 刘青青　 等：光强对杉木幼苗形态特征和叶片非结构性碳含量的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

５％光照强度处理则起到了相反的作用，不利于叶片的生长发育。
２．４　 不同光照强度下杉木幼苗叶片特性与叶片非结构性碳含量之间的关系

由表 ３ 相关性分析发现，杉木幼苗叶面积与比叶面积、叶生物量、可溶性糖含量、淀粉含量及非结构性碳

含量的相关性总体上均不显著（Ｐ＞０．０５），而比叶面积与叶生物量、可溶性糖含量及非结构性碳含量均呈极显

著的负相关关系（Ｐ＜０．０１），与淀粉含量的相关性不显著（Ｐ＞０．０５）。 这在一定程度上反映出杉木幼苗叶生物

量的变化主要是由可溶性糖含量和淀粉含量的变化决定，其相关系数分别为 ０．８３６ 和 ０．４５１，说明可溶性糖含

量发挥着更为重要的作用。 可溶性糖含量、淀粉含量均与非结构性碳含量存在极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），
且前者相关系数更大。

表 ３　 杉木幼苗叶片特性与叶片非结构性碳含量之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＮＳＣ） ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

指标
Ｉｎｄｉｃｅｓ

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶生物量
Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ

可溶性
糖含量

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ

淀粉含量
Ｓｔａｒｃｈ

非结构性
碳含量

Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ １

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０．１３３ １

叶生物量 Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ０．１０５ －０．７６２∗∗ １

可溶性糖含量 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ０．１２６ －０．７０７∗∗ ０．８３６∗∗ １

淀粉含量 Ｓｔａｒｃｈ ０．０７８ －０．３９８ ０．４５１∗ ０．６７６∗∗ １

非结构性碳含量
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ０．１２４ －０．６８９∗∗ ０．８１２∗∗ ０．９９３∗∗ ０．７５８∗∗ １

　 　 ∗表示显著相关（０．０１＜Ｐ＜０．０５），∗∗表示极显著相关（Ｐ＜０．０１）

３　 讨论

３．１　 不同光照强度下杉木幼苗的叶片形态特征

植物对外界不同选择压力的响应机制较多地体现在叶片形态结构上的改变［３］。 通常植物通过增大比叶

面积增强捕光能力以适应低光环境。 本研究发现，在遮荫处理下，杉木幼苗叶面积和比叶面积均增大，即叶片

变大变薄，这是植物本身对弱光环境的响应，增大光合作用的叶面积有利于在有限的光照条件下截获更多的

光能。 而杉木在 １００％和 ５％光照强度下叶片小而厚，可能是由于过强和过弱的光辐射导致了光抑制和光胁

迫，使得叶片中的大部分物质被用于构建保卫构造或增加叶肉细胞密度。 刘柿良等［１７］ 对不同光环境下台湾

桤木（Ａｌｎｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）和四川桤木（Ａｌｎｕｓ ｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ）幼苗生长的研究发现，随着光照强度的降低，两种桤木

的叶性状参数均呈先增后减的变化趋势，林窗环境比旷地更有利于幼苗的生长。 Ｍａ 等［１８］ 对喜树

（Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ）幼苗的研究发现，７５％光照强度下的叶片面积显著大于其他处理下，且该光照强度下

幼苗长势最佳，１００％和 ２５％光照强度均不利于幼苗的生长。 同样，唐辉等［１９］ 针对林下与全光条件下地枫皮

（Ｉｌｌｉｃｉｃｕｍ ｄｉｆｅｎｇｐｉ）叶片形态的比较也发现相同的规律，即林下地枫皮的叶长、叶宽、叶面积和比叶面积等叶片

形态参数均极显著大于 １００％光照强度下，与本研究结果一致；还有多数研究［２０⁃２２］也验证了同样的结论，适度

遮荫条件下幼苗具有更大的叶长和叶宽以及叶面积，能够增大其光合作用面积，补偿较低光量子通量密度造

成的光合速率下降，与耐阴性较强的植物在遮荫条件下尽量拓展其宽大而薄的叶片以适应弱光环境的观点

一致［２３］。
３．２　 不同光照强度下杉木幼苗生物量积累及分配

生物量分配格局是植物对所处环境条件响应和适应的结果。 通常在低光环境下，植物会将更多的资源分

配到地上部分，减小根冠比；强光环境下，植物则会通过提高根生物量分配，增大根冠比，通过促进根部生长以
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充分获取水分和矿质营养，减少强光和水分胁迫对植物本身的损伤［２４］。 本研究发现杉木幼苗总生物量随着

光照强度的降低显著减少，说明高光照强度有利于杉木幼苗生物量的积累，而在低光照强度下，杉木幼苗采取

保守策略进行缓慢的资源获取和消耗，所以生物量积累较少。 随着光照强度的降低，杉木幼苗减少根生物量

分配，提高地上部分生物量投资，通过增加叶和茎生物量分配来增强光能捕获能力，促进杉木幼苗支持结构和

运输结构的构建，以实现生长率的提高及光竞争能力和生存适合度的提高。 刘柿良等［１７］ 研究发现了与本研

究一致的结果，即随着光照强度的降低，四川桤木幼苗倾向于将更多的干物质分配到地上部分，具有更高的叶

生物量比和更低的根生物量比。 郭志华等［２５］研究发现喜树幼苗在不同光环境下的响应策略也表现为随着光

照强度的降低，根生物量比降低，茎生物量比增大，而叶生物量比则以旷地和林窗下更高。
３．３　 不同光照强度下杉木幼苗叶片非结构性碳含量

增加 ＮＳＣ 存储是植物应对不良环境或潜在胁迫的对策之一［２６］。 已有研究发现［１０，２７⁃２８］，遮荫会打破植物

ＮＳＣ 的收支平衡，由于林下低光环境限制了幼苗的碳获取，植物体内碳水化合物存储较低，不耐阴的树种幼苗

就会因碳饥饿而死亡，这可能是导致林下弱光环境中幼苗死亡率高的关键因素。 也有研究证实［１０，２９］，耐阴的

树种在林下通过忍耐阴蔽，降低生长速率，在碳收支失衡时期增加存活机会，具有更高的 ＮＳＣ 浓度，这一特征

是耐阴树种幼苗的存活机制［３０］，即证明 ＮＳＣ 储备能够加强幼苗、幼树在林下的耐阴性。 本研究发现，在 ６０％
光照强度下，杉木叶片可溶性糖、淀粉含量及非结构性碳含量均较 １００％光照强度下高，说明 ６０％光照强度更

有利于非结构性碳的转化与积累。 但随着遮荫程度增大，可溶性糖、淀粉含量及非结构性碳含量均显著降低，
表明适度遮荫能够促进杉木幼苗叶片光合产物的积累。 ５％光照强度下由于幼苗叶片碳同化水平降低，影响

植株可溶性糖和非结构性碳的积累，同时 ５％光照强度下幼苗呼吸作用增强，碳水化合物消耗增加，均不利于

杉木幼苗的生长发育，可能就是杉木近自然经营林下天然更新困难、幼苗存活率低的原因。 Ｓｃｈｍｉｔｚ 等［３１］ 对

拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）进行强光处理后发现在短期内其体内 ＮＳＣ 含量迅速增大；陈志成等［２８］研究发现

遮荫处理下锐齿栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ）幼苗 ＮＳＣ 浓度显著低于自然光照下，在重度遮荫环境下幼苗因碳收支失

衡而死亡；霍常富等［３２］研究也发现遮荫处理显著降低了水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）叶片中可溶性糖、淀粉

含量和非结构性碳含量，均与本研究结果一致。
３．４　 不同光照强度下杉木幼苗叶片特性与叶片非结构性碳含量之间的关系

本研究通过对不同光照强度下杉木幼苗叶片特性与叶片非结构性碳含量之间的相关性分析发现，杉木幼

苗叶面积的变化并不是影响幼苗比叶面积、叶生物量、可溶性糖含量、淀粉含量及非结构性碳含量变化的关键

因素，无显著相关效应。 而叶生物量和非结构性碳含量的变化对比叶面积具有极显著的负作用，即叶生物量

和非结构性碳含量增大，比叶面积显著减小。 可溶性糖和淀粉作为非结构性碳的主要组分，可溶性糖含量、淀
粉含量的增大是促进非结构性碳含量增大的主要原因，且非结构性碳含量与叶生物量之间存在极显著的正相

关关系，在一定程度上反映出杉木幼苗叶生物量的变化主要是由可溶性糖含量和淀粉含量的变化决定。 结合

可溶性糖含量、淀粉含量与非结构性碳含量之间的相关系数分别为 ０．９９３ 和 ０．７５８，由此表明可溶性糖含量在

促进幼苗叶片生长方面发挥着更为重要的作用，可能在一定程度上有利于提高杉木幼苗的生长适合度。

４　 结论

本研究表明，杉木幼苗生长需要较强的光照条件，在 ６０％光照强度下幼苗生长较好。 随着光照强度的减

弱，杉木幼苗通过改变自身形态，增大光合作用的叶面积，将更多的光合产物投资于茎和叶部位，以增强其在

适度遮荫环境下的光能捕获能力，提高光竞争能力和生存适合度。 而 ５％光照强度下，由于碳收支失衡而不

利于杉木幼苗生长和存活，因此光照不足可能是杉木幼苗林下更新的主要限制因子。 这些响应策略均符合植

物适应低光环境的胁迫耐受假说。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｋａｔａｈａｔａ Ｓ Ｉ， Ｎａｒａｍｏｔｏ Ｍ， Ｋａｋｕｂａｒｉ Ｙ， Ｍｕｋａｉ Ｙ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｆｏｌｉａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｓｈｒｕｂ Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ

７　 １２ 期 　 　 　 刘青青　 等：光强对杉木幼苗形态特征和叶片非结构性碳含量的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｈｕｍｉｌｅ ａｌｏｎｇ ａ ｎａｔｕｒａｌ ｌｉｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００７， ２７（２）： １９９⁃２０８．
［ ２ ］ 　 Ｌｕ Ｄ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｇ Ｇ， Ｙａｎ Ｑ Ｌ， Ｇａｏ Ｔ， Ｚｈｕ Ｊ Ｊ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇａｐ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎ⁃ｇａｐ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ： Ｉｓ ｔｈｅ ｇａｐ

ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ａｐｐｌｉｃａｂｌｅ ｔｏ ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ？ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１８， ４２９：
３５１⁃３６２．

［ ３ ］ 　 秦舒浩， 李玲玲． 遮光处理对西葫芦幼苗形态特征及光合生理特性的影响． 应用生态学报， ２００６， １７（４）： ６５３⁃６５６．
［ ４ ］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄ， Ｂａｒｕｃｈ Ｚ， Ｂｏｎｇｅｒｓ Ｆ， Ｂａｒｅｓ Ｊ Ｃ， Ｃｈａｐｉｎ Ｔ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｄｉｅｍｅｒ Ｍ， Ｆｌｅｘａｓ Ｊ， Ｇａｒｎｉｅｒ

Ｅ， Ｇｒｏｏｍ Ｐ Ｋ， Ｇｕｌｉａｓ Ｊ， Ｈｉｋｏｓａｋａ Ｋ， Ｌａｍｏｎｔ Ｂ Ｂ， Ｌｅｅ Ｔ， Ｌｅｅ Ｗ， Ｌｕｓｋ Ｃ， Ｍｉｄｇｌｅｙ Ｊ Ｊ， Ｎａｖａｓ Ｍ Ｌ， Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü， Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊ， Ｏｓａｄａ Ｎ，
Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ， Ｐｏｏｔ Ｐ， Ｐｒｉｏｒ Ｌ， Ｐｙａｎｋｏｖ Ｖ Ｉ， Ｒｏｕｍｅｔ Ｃ， Ｔｈｏｍａｓ Ｓ Ｃ， Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ Ｇ， Ｖｅｎｅｋｌａａｓ Ｅ Ｊ， Ｖｉｌｌａｒ Ｒ． Ｔｈｅ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ
ｓｐｅｃｔｒｕｍ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００４， ４２８（６９８５）： ８２１⁃８２７．

［ ５ ］ 　 Ｄａｉ Ｙ Ｊ， Ｓｈｅｎ Ｚ Ｇ， Ｌｉｕ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｌ Ｌ， Ｈａｎｎａｗａｙ Ｄ， Ｌｕ Ｈ Ｆ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ，
ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔｅｔｒａｓｔｉｇｍａ ｈｅｍｓｌｅｙａｎｕｍ Ｄｉｅｌｓ ｅｔ Ｇｉｌｇ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００９， ６５（２ ／ ３）： １７７⁃１８２．

［ ６ ］ 　 Ｍｏｋａｎｙ Ｋ， Ｒａｉｓｏｎ Ｒ Ｊ， Ｐｒｏｋｕｓｈｋｉｎ Ａ Ｓ． Ｃｒｉｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｏｏｔ： ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｂｉｏｍｅｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００６， １２（１）： ８４⁃９６．
［ ７ ］ 　 Ｌｏｃｋｈａｒｔ Ｂ Ｒ， Ｇａｒｄｉｎｅｒ Ｅ Ｓ， Ｈｏｄｇｅｓ Ｊ Ｄ， Ｅｚｅｌｌ Ａ Ｗ． Ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｃｈｅｒｒｙ ｂａｒｋ ｏａｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｓｐｒｏｕｔｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｒｅｅ ｌｉｇｈｔ

ｒｅｇｉｍｅｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００８， ６５（８）： ８０１⁃８０１．
［ ８ ］ 　 张敏． 东北次生林主要树木种子萌发、幼苗存活与早期生长对光环境的响应［Ｄ］． 北京： 中国科学院研究生院， ２０１２．
［ ９ ］ 　 于丽敏， 王传宽， 王兴昌． 三种温带树种非结构性碳水化合物的分配． 植物生态学报， ２０１１， ３５（１２）： １２４５⁃１２５５．
［１０］ 　 Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｌ， Ｋｉｔａｊｉｍａ Ｋ． Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｓｔｏｒａｇｅ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｉｓｔ ａｎｄ ｄｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００７， ８８ （ ４）：

１０００⁃１０１１．
［１１］ 　 李婷婷， 薛璟祺， 王顺利， 薛玉前， 胡凤荣， 张秀新． 植物非结构性碳水化合物代谢及体内转运研究进展． 植物生理学报， ２０１８， ５４（１）：

２５⁃３５．
［１２］ 　 Ｌｉｕ Ｂ， Ｌｉｕ Ｑ Ｑ， Ｄａｒｙａｎｔｏ Ｓ， Ｇｕｏ Ｓ， Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｊ， Ｗａｎｇ Ｚ Ｎ， Ｗａｎｇ Ｌ Ｘ， Ｍａ Ｘ Ｑ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ

ｇｒａｄｉｅｎｔｓ： Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｆ⁃ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔｓ ｆｒｏｍ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１８，
４１９⁃４２０： ５１⁃５７．

［１３］ 　 明安刚， 刘世荣， 李华， 曾冀， 孙冬婧， 雷丽群， 蒙明君， 陶怡， 明财道． 近自然化改造对马尾松和杉木人工林生物量及其分配的影响．
生态学报， ２０１７， ３７（２３）： ７８３３⁃７８４２．

［１４］ 　 朱晨曦， 刘志刚， 于洋洋， 刘青青， 赵冲， 郑晓阳， 王正宁， 刘博． 杉木人工林种子雨组成和季节动态． 应用生态学报， ２０１８， ２９（５）：
１５１５⁃１５２２．

［１５］ 　 李俊清， 李景文． 中国东北小兴安岭阔叶红松林更新及其恢复研究（英文） ． 生态学报， ２００３， ２３（７）： １２６８⁃１２７７．
［１６］ 　 刘青青， 马祥庆， 李艳娟， 庄正， 杜子龙， 邢先双， 刘博． 杉木种子萌发及幼苗生长对光强的响应． 应用生态学报， ２０１６， ２７（１２）：

３８４５⁃３８５２．
［１７］ 　 刘柿良， 马明东， 潘远智， 魏刘利， 何成相， 杨开茂． 不同光环境对桤木幼苗生长和光合特性的影响． 应用生态学报， ２０１３， ２４（２）：

３５１⁃３５８．
［１８］ 　 Ｍａ Ｘ Ｈ， Ｓｏｎｇ Ｌ Ｌ， Ｙｕ Ｗ Ｗ， Ｈｕ Ｙ Ｙ， Ｌｉｕ Ｙ， Ｗｕ Ｊ Ｓ， Ｙｉｎｇ Ｙ Ｑ． Ｇｒｏｗｔｈ， ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ， ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１５， ６： ３２１．
［１９］ 　 唐辉， 王满莲， 韦记青， 韦霄，蒋运生， 柴胜丰． 林下与全光下地枫皮叶片形态和光合特性的比较． 植物生理学通讯， ２０１０， ４６（９）：

９４９⁃９５２．
［２０］ 　 Ｙａｍａｓｈｉｔａ Ｎ， Ｋｏｉｋｅ Ｎ， Ｉｓｈｉｄａ Ａ． Ｌｅａｆ ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｉｎｖａｓｉｖｅ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ

ｓｔａｔｕｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００２， ２５（１０）： １３４１⁃１３５６．
［２１］ 　 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü． Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｙ ｏｖｅｒ ｔｒａｉｔｓ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｓｈａｄｅ⁃ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒｅｅｓ： ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｒｅｖｉｓｉｔｅｄ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００６， ９４（２）：

４６４⁃４７０．
［２２］ 　 胡启鹏， 郭志华， 李春燕， 马履一． 不同光环境下亚热带常绿阔叶树种和落叶阔叶树种幼苗的叶形态和光合生理特征． 生态学报， ２００８，

２８（７）： ３２６２⁃３２７０．
［２３］ 　 Ｍｏｒｅｉｒａ Ａ Ｓ Ｆ Ｐ， ｄｅ Ｌｅｍｏｓ Ｆｉｌｈｏ Ｊ Ｐ， Ｚｏｔｚ Ｇ， Ｉｓａｉａｓ Ｒ Ｍ Ｄ Ｓ． Ａｎａｔｏｍｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｓｈａｄｅ⁃ａｄａｐｔｅｄ

ｏｒｃｈｉｄｓ， Ｄｉｃｈａｅａ ｃｏｇｎｉａｕｘｉａｎａＳｈｌｔｒ． ａｎｄ Ｅｐｉｄｅｎｄｒｕｍ ｓｅｃｕｎｄｕｍ Ｊａｃｑ． Ｆｌｏｒａ⁃Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ， Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔｓ， ２００９， ２０４
（８）： ６０４⁃６１１．

［２４］ 　 Ｍｅｄｉａｖｉｌｌａ Ｓ， Ｅｓｃｕｄｅｒｏ Ａ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｏｆ ｔｗｏ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｏａｋｓ ａｓ ｒｅｆｌｅｃｔｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｗａｔｅｒ． Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１０， １２９（４）： ６９７⁃７０６．

［２５］ 　 郭志华， 王荣， 肖文发． 不同光环境下喜树与四川大头茶幼苗的表型可塑性． 林业科学， ２００９， ４５（９）： ６⁃１２．
［２６］ 　 Ｓａｌａ Ａ， Ｗｏｏｄｒｕｆｆ Ｄ Ｒ， Ｍｅｉｎｚｅｒ Ｆ Ｃ． Ｃａｒｂｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｔｒｅｅｓ： ｆｅａｓｔ ｏｒ ｆａｍｉｎｅ？ Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， ３２（６）： ７６４⁃７７５．
［２７］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｍ， Ｚｈｕ Ｊ Ｊ， Ｌｉ Ｍ Ｃ， Ｚｈａｎｇ Ｇ Ｑ， Ｙａｎ Ｑ Ｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ａｌｏｎｇ ｆｉｖｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｉｇｈｔ ｌｅｖｅｌｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１３， ３０６： ２３４⁃２４２．
［２８］ 　 陈志成， 刘晓静， 刘畅， 万贤崇． 锐齿栎幼苗生长、光合作用和非结构性碳对遮阴和模拟光斑的响应． 生态学杂志， ２０１７， ３６（４）：

９３５⁃９４３．
［２９］ 　 Ｍｙｅｒｓ Ｊ Ａ， Ｋｉｔａｊｉｍａ Ｋ． Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｓｔｏｒａｇｅ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ａ ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００７， ９５

（２）： ３８３⁃３９５．
［３０］ 　 Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆ， Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü． Ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ， ａ ｋｅｙ ｐｌａｎｔ ｆｅａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｎａｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ａｎｄ

Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， ２００８， ３９： ２３７⁃２５７．
［３１］ 　 Ｓｃｈｍｉｔｚ Ｊ， Ｈｅｉｎｒｉｃｈｓ Ｌ， Ｓｃｏｓｓａ Ｆ， Ｆｅｒｎｉｅ Ａ Ｒ， Ｏｅｌｚｅ Ｍ Ｌ， Ｄｉｅｔｚ Ｋ Ｊ， Ｒｏｔｈｂａｒｔ Ｍ， Ｇｒｉｍｍ Ｂ， Ｆｌüｇｇｅ Ｕ Ｉ， Ｈäｕｓｌｅｒ Ｒ Ｅ． Ｔｈｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ

ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｔｏ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１４， ６５（ ６）：
１６１９⁃１６３６．

［３２］ 　 霍常富， 孙海龙， 王政权， 范志强， 赵晓敏． 光照和氮营养对水曲柳苗木生长及碳⁃氮代谢的影响． 林业科学， ２００９， ４５（７）： ３８⁃４４．

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　


