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杉木人工林下原生与引入树种叶性状变异特征

熊　 静１，２，邢文黎１，２，虞木奎１，成向荣１，∗

１ 中国林业科学研究院亚热带林业研究所， 杭州　 ３１１４００

２ 南京林业大学， 南京　 ２１００３７

摘要：叶性状在表征植物资源利用和生存策略方面具有重要作用。 构建异龄复层林是改造人工纯林的有效措施，探究引入与原

生树种叶性状变异有利于林下伴生树种的筛选。 研究了引入乔灌木树种（如闽楠、蚊母树等 １３ 个树种）与原生乔灌木树种（苦
槠、红紫珠等 ６ 个树种）的叶片形态、光合色素、碳氮磷生态化学计量和非结构性碳水化合物特征。 结果表明：（１）总体上引入

与原生乔木和灌木树种的叶形态性状差异较小，原生乔木的叶长和比叶面积显著小于引入树种与原生灌木。 引入与原生树种

间光合色素具有显著差异，引入乔木叶绿素含量显著高于原生乔木，不同功能群植物的比叶面积—叶绿素关系格局存在策略位

移现象。 引入树种叶碳含量显著大于原生树种，叶氮和叶磷含量显著大于原生乔木；引入树种和原生灌木的碳、氮、磷养分含量

的变异系数较大；引入与原生树种叶碳氮磷生态化学计量没有一致变化规律。 引入灌木叶可溶性糖含量、原生灌木淀粉含量均

显著高于乔木树种，灌木的非结构性碳水化合物总量也显著高于乔木。 （２）引入与原生树种叶性状呈显著协同变化趋势。 所

有叶性状中，比叶面积、叶绿素含量、叶氮含量、叶磷含量在乔木和灌木中均呈极显著正相关关系。 主成分分析显示，引入乔木

和灌木树种的叶性状接近，引入树种与原生灌木之间叶性状差异相对较小，但与原生乔木间的叶性状差异较大。 总体上引入树

种的叶性状与原生树种具有趋同适应特征，但不同生活型植物叶性状在林下弱光环境中仍产生一定分异，引入灌木可能比引入

乔木更适应杉木林下生境。
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人工林在全球森林资源中扮演着重要角色，是缓解采伐天然林资源提供木材供给的有效补充，但普遍存

在结构不尽合理、生产力不高、生态功能较弱和生态稳定性下降的问题［１］。 目前，人工林的可持续经营理论

与多目标经营的优化模式仍在不断实践探索中。 杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ （Ｌａｍｂ．） Ｈｏｏｋ．） 是亚热带地

区主要造林树种之一，其造林面积占世界人工林面积的 ６．５％，占我国人工林面积的 １９％，人工林蓄积量的

２５％，在我国林业生产中具有重要的地位［２］。 随着杉木人工林集约经营发展，杉木连栽导致的土壤质量退化、
林分生产力降低等问题日益突出［３⁃４］。 改变人工纯林单一林分结构，构建复层异龄林对改善林地土壤质量，
提高林地生产力发挥了重要作用［５⁃６］。

光是影响森林中林下植物生长和分布最主要的环境因素［７］，是构建异龄复层林最主要的限制因子之一。
植物对林下弱光环境的适应能力大小对其生长发育和生产力高低至关重要。 叶片是植物物质生产、能量转换

及交换的主要器官，其性状特征直接影响群落的结构和功能［８］。 叶性状是植物的重要特性之一，属于植物功

能性状的二级性状，具有相对的稳定性［９］。 叶性状分为功能型性状和结构型性状，包括叶的形态、养分和渗

透调节物质等［１０］，易测定且可同时对大量植物种类进行比较［１１］。 叶性状可直接影响植物的基本行为与功

能［１２⁃１３］，能反映植物在表征生态系统功能方面的生态指示作用，强调其与生态系统过程及功能的关系［１４］。 在

众多植物性状中，植物的一些叶片性状与植物的生存对策及植物利用资源的能力紧密联系，通常为适应环境

变化而形成一系列生存对策［１１］，同时植物叶功能性状之间亦存在相关性，这反映出植物对环境的趋同适应特

征［８］。 随着全球环境及气候的变化，应用叶性状因子（如形态、解剖结构、化学计量等）研究植物在不同生境

中的适应机制成为生理生态学领域近年来研究中的热点［１５⁃１７］。 目前对叶性状的研究主要集中在干扰和胁

迫［１２，１８］、不同地区或流域特殊环境下植物叶性状间关系［１９⁃２２］ 或集中在某一物种或生活型水平上叶性状的研

究［１２，２２⁃２４］，但叶性状在人工林林分结构改造上的探究较少。 研究小区域小尺度不同生活型植物在形态、生理

及光合作用方面的叶功能性状的差异性表达，有利于探究植物的适应机制，同时也有利于筛选与该地区植物

生长及适应机制紧密联系的关键性状。 本研究通过同质园试验在浙江省开化县林场杉木纯林下套种耐阴性

伴生乔木和灌木树种，探讨其与林下生境过滤后自然更新的原生乔木与灌木树种之间叶性状差异性及相关

性，以期为亚热带地区杉木复层异龄林伴生树种的筛选及其对林下环境适应机制解析提供一定理论参考与科

学依据。
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１　 材料与方法

１．１　 试验区概况

研究区位于浙江省开化县林场城关分场小桥头林区（１１８°２５′Ｅ， ２９°０９′Ｎ） （图 １）。 该区年日照总时数

１３３４．１ ｈ，年平均气温 １６．４℃，年平均降雨量 １８１４ ｍｍ，无霜期 ２５２ ｄ，气候属亚热带季风气候。 土壤类型为红

黄壤，ｐＨ 为 ４．０—４．９。 供试杉木纯林为 １９９６ 年春季造林，初植密度为 ２５００ 株 ／ ｈｍ２，２００６ 年进行 １ 次抚育间

伐，目前保留密度为 １３５８ 株 ／ ｈｍ２，平均树高和胸径分别为 １６．７ ｍ 和 ２１．６ ｃｍ，林分郁闭度约 ０．８５。
１．２　 试验方法

２０１１ 年 ３ 月，在小桥头林区杉木人工林下引入 １３ 种耐阴树种（无外来种）构建杉木复层异龄林，树种详

细信息见表 １。 灌木树种沿等高线栽植，密度 ３０００ 株 ／ ｈｍ２；乔木树种沿杉木行间栽植，密度 ２５００ 株 ／ ｈｍ２，具
体树种配置方式见图 １。 造林苗木均采用 １ 年生健壮容器苗，每个树种块状随机栽植于杉木林下，面积 ０．２—
０．５ ｈｍ２。 为比较引入树种与原生树种之间叶性状的关系，同时选择杉木林下自然生长的优势乔木与灌木（表
１）。 根据研究需要，将所有树种分为原生树种与引入树种；原生树种又分为原生乔木与原生灌木；引入树种

分为引入乔木与引入灌木。

图 １　 试验区地理位置及引入树种栽植配置图

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔ ａｒｅａ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

１．３　 叶性状测定

２０１７ 年 ８ 月在杉木人工林下分别选取引入和原生树种的当年生中上部小枝上的健康成熟叶片 １５０—２００
片，避开林窗与林缘，采集的叶片编号后及时放入装有冰袋的保温箱内。 将采集的叶片带回实验室后，一部分

用于叶片形态指标分析，如叶长（Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ，ＬＬ） 、叶宽（Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ，ＬＷ）、叶长 ／叶宽（ＬＬ ／ ＬＷ）、叶面积（Ｌｅａｆ
ａｒｅａ，ＬＡ）等指标用 ＬＩ—８４００ｐｌｕｓ 叶面积仪测定后采用 ＷｉｎＦＯＬＩＡ 分析系统确定，扫描后的叶片烘干至恒重测

叶干重（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＤＷ）并计算比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ 扫描叶面积 ／扫描叶干重。 剩余叶片

用于生理和养分含量测定，叶绿素 ａ（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ，Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ，Ｃｈｌｂ）含量采用乙醇—丙酮

比色法测定；叶片淀粉（Ｓｔａｒｃｈ，Ｓｔ）含量采用高氯酸水解—蒽酮比色法测量；可溶性糖（Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ，ＳＳ）采用

蒽酮比色法量；非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）为淀粉与可溶性糖含量总和；叶碳（Ｃ）
含量采用 ＴＯＣ 分析仪测定；叶氮（Ｎ）含量用浓硫酸—过氧化氢消煮—半微量凯氏定氮法测定；叶片磷（Ｐ）含
量采用 ＨＣｌＯ４—Ｈ２ＳＯ４消煮—钼锑抗比色法测定［２５］。
１．４　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 和 ＳＰＳＳ ２２ 进行数据分析和处理。 以 ＳＰＳＳ ２２ 统计分析软件对实验数据进行方差分析、

３　 ６ 期 　 　 　 熊静　 等：杉木人工林下原生与引入树种叶性状变异特征 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

并对不同功能群进行 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较检验，对叶性状的相关性进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析，不同功能群叶性状的

线性相关图采用对数函数转换后的数据进行绘制。 以 Ｃａｎｏｃｏ ４．５ 对叶性状数据进行主成分分析；表中数据为

平均值（Ｍｅａｎ）±标准差（Ｓｔａｎｄａｒｄ ｏｆ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ，ＳＤ）；变异系数（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ，ＣＶ）＝ （标准差 ／平均值）×
１００ ％。 研究区位置图采用 ＡｒｃＧＩＳ １０．２ 绘制。

表 １　 引入树种与原生树种植物名录及功能群分类

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｉｓｔ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

植物种
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

科目
Ｆａｍｉｌｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

引入树种 ／ 原生树种
Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ／ Ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

红豆树 Ｏｒｍｏｓｉａ ｈｏｓｉｅｉ 豆科 Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ 乔木 引入种

紫楠 Ｐｈｏｅｂｅ ｓｈｅａｒｅｒｉ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 乔木 引入种

浙江楠 Ｐｈｏｅｂｅ ｃｈｅｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 乔木 引入种

闽楠 Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 乔木 引入种

赤皮青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｉｌｖａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 乔木 引入种

红茴香 Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｈｅｎｒｙｉ 木兰科 Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ 乔木 引入种

杨桐 Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 乔木 引入种

柃木 Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 灌木 引入种

草珊瑚 Ｓａｒｃａｎｄｒａ ｇｌａｂｒａ 金粟兰科 Ｃｈｌｏｒａｎｔｈａｃｅａｅ 灌木 引入种

洒金珊瑚 Ａｕｃｕｂａ ｊａｐｏｎｉｃａ 山茱萸科 Ｃｏｒｎａｃｅａｅ 灌木 引入种

山栀子 Ｇａｒｄｅｎｉａ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ 茜草科 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ 灌木 引入种

十大功劳 Ｍａｈｏｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉ 小檗科 Ｂｅｒｂｅｒｉｄａｃｅａｅ 灌木 引入种

蚊母树 Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｒａｃｅｍｏｓｕｍ 金缕梅科 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ 灌木 引入种

苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 乔木 原生种

石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒａｔｉｆｏｌｉａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 乔木 原生种

菝葜 Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ 百合科 Ｌｉｌｉａｃｅａｅ 灌木 原生种

红紫珠 Ｃａｌｌｉｃａｒｐａ ｒｕｂｅｌｌａ 马鞭草科 Ｖｅｒｂｅｎａｃｅａｅ 灌木 原生种

大叶白纸扇 Ｍｕｓｓａｅｎｄａ ｅｓｑｕｉｒｏｌｉｉ 茜草科 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ 灌木 原生种

格药柃 Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 灌木 原生种

２　 结果与分析

２．１　 原生树种与引入树种叶性状特征

根据原生树种与引入树种叶性状分析（表 ２）可知：总体上引入树种各叶形态参数数值略大于原生树种，
其中引入与原生树种的叶宽、叶长宽比、叶面积与叶干重无显著差异（表 ２）。 引入树种的叶长比原生乔木大

３２％（Ｐ＜０．０５），而与原生灌木无显著差异。 引入树种比叶面积显著高于原生乔木（Ｐ＜０．０５），而与原生灌木无

显著差异。 无论是引入树种或原生树种，其叶面积、叶干重及比叶面积均表现出较高的变异性，其中原生乔木

总体叶片形态指标变异系数普遍较低。
引入树种的总叶绿素含量显著高于原生树种（Ｐ＜０．０５）。 引入乔木的总叶绿素含量显著高于引入灌木（Ｐ

＜０．０５），原生灌木的总叶绿素含量显著高于原生乔木（Ｐ＜０．０５），引入乔木与原生灌木的总叶绿素含量无显著

差异。 引入乔木的叶绿素 ａ 含量显著高于其他树种（Ｐ＜０．０５），原生灌木的叶绿素 ｂ 含量显著高于其他树种

（Ｐ＜０．０５）；引入树种与原生灌木的叶绿素 ａ 及叶绿素 ｂ 含量的变异系数高于原生乔木。 引入树种的叶绿素

ａ ／ ｂ 显著大于原生植物（Ｐ＜０．０５），引入乔木和引入灌木的叶绿素 ａ ／ ｂ 比值接近，分别比原生乔木和原生灌木

高 ６０％和 ４５％。
引入树种叶碳含量显著高于原生树种（Ｐ＜０．０５），尤其是引入乔木叶碳含量最高。 原生灌木叶氮含量最

高，其次为引入乔木，原生乔木和引入灌木的叶氮含量没有显著差异。 引入乔木和灌木树种与原生灌木的叶

磷含量没有显著差异，但引入乔木和原生灌木叶磷含量显著高于原生乔木（Ｐ＜０．０５）。 引入树种与原生树种
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的叶氮、磷含量的变异系数高于叶碳含量。 引入树种与原生乔木的叶碳 ／氮均显著大于原生灌木（Ｐ＜０．０５），
引入树种与原生灌木的叶碳 ／磷显著小于原生乔木（Ｐ＜０．０５），引入乔木与原生树种的叶氮 ／磷显著大于引入

灌木（Ｐ＜０．０５）。
灌木树种的非结构性碳水化合物总量显著大于乔木树种（Ｐ＜０．０５），引入灌木显著小于原生灌木（Ｐ＜０．

０５）。 引入树种与原生乔木之间的淀粉含量差异不显著，但均显著小于原生灌木（Ｐ＜０．０５）。 引入乔木与原生

树种间的可溶性糖含量无显著差异，但均显著小于引入灌木（Ｐ＜０．０５）。 引入树种的可溶性糖与淀粉含量的

比值显著高于原生树种（Ｐ＜０．０５），其中引入灌木的可溶性糖与淀粉含量的比值取得最大值。 引入树种与原

生树种的可溶性糖及淀粉均表现出较高的变异性。

表 ２　 原生树种与引入树种叶性状特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ′ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

叶性状
Ｌｅａｖｅｓ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

原生乔木
Ｎａｔｉｖｅ ａｒｂｏｒｓ

原生灌木
Ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ

引入乔木
Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ａｒｂｏｒｓ

引入灌木
Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｓｈｒｕｂｓ

平均值±
标准偏差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

变异
系数 ／ ％

ＣＶ

平均值±
标准偏差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

变异
系数 ／ ％

ＣＶ

平均值±
标准偏差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

变异
系数 ／ ％

ＣＶ

平均值±
标准偏差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

变异
系数 ／ ％

ＣＶ

ＬＬ ／ ｃｍ ７．７±０．６６ｂ ８．５６ ９．５３±４．００ａｂ ４２．０４ １１．６８±３．３６ａ ２８．８１ １０．９３±４．１４ａ ３７．８８

ＬＷ ／ ｃｍ ２．９７±０．３０ａ １０．０５ ４．５±２．３３ａ ５１．９５ ３．９９±１．８６ａ ４６．５７ ４．４２±２．１５ａ ４８．７７

ＬＬ ／ ＬＷ ２．６１±０．１０ａ ３．６９ ２．２３±０．５７ａ ２５．３８ ３．１７±０．７２ａ ２２．８１ ２．９５±１．７０ａ ５７．５４

ＬＡ ／ ｃｍ２ １５．１９±２．９９ａ １９．７３ ３０．４８±２５．５０ａ ８３．６６ ３３．９１±２７．７６ａ ８１．８８ ３６．２４±２９．２８ａ ８０．８

ＬＤＷ ／ ｇ ０．３４±０．１３ａ ３８．６０ ０．２３±０．１４ａ ６５．８０ ０．２９±０．２２ａ ７７．８９ ０．２９±０．２２ａ ７４．５９

ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ４８．４９±１２．７２ｂ ２６．２３ １２４．７５±３１．５４ａ ２５．３７ １２４．４９±３７．５５ａ ３０．１６ １２０．２１±３６．４４ａ ３０．３２

Ｃｈｌａ ／ （ｍｇ ／ ｇ） １．１７±０．２９ｃ ２４．７０ ２．３３±０．８５ｂ ３６．７４ ３．６４±０．９８ａ ２６．９２ ２．５４±０．７０ｂ ２７．５８

Ｃｈｌｂ ／ （ｍｇ ／ ｇ） １．０４±０．１９ｂｃ １９．１５ １．５６±０．４７ａ ３０．６０ １．２９±０．３４ａｂ ２６．４１ ０．９２±０．２６ｃ ２８．８５

Ｃｈｌａ ／ ｂ １．１３±０．１９ｃ １６．３１ １．５２±０．３６ｂ ２３．９５ ２．８１±０．１１ａ ３．７９ ２．７８±０．１９ａ ６．９８

Ｃｈｌａ＋ｂ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ２．２１±０．４６ｃ ２０．８１ ４．００±１．３５ａｂ ３３．９０ ４．９３±１．３２ａ ２６．７５ ３．４６±０．９６ｂ ２７．７８

Ｃ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ４５２．７８±３７．６ｂｃ ８．３０ ４３４．６９±３０．３０ｃ ６．９７ ５００．５５±２３．６３ａ ４．７２ ４６３．１６±３５．２３ｂ ７．６１

Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １５．１４±１．４９ｃ ９．８６ ２５．６３８３±８．５９ａ ３３．５３ ２０．２６±５．３３ｂ ２６．３１ １６．３２±３．４０ｂｃ ２０．８１

Ｐ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．７４±０．１２ｂ ２１．４１ １．３３±０．５０ａ ４７．５２ １．１３±０．３４ａ ３０．５１ １．０３±０．２８ａｂ ２６．９６

Ｃ ／ Ｎ ３０．２２±４．５３ａ １６．０９ ２０．６０±１．４９ｂ ３７．９５ ２６．２７±６．６０ａ ２５．１２ ２９．５２±６．３０ａ ２１．３６

Ｃ ／ Ｐ ６２６．８４±１３．１９ａ １４．９９ ３９１．９０±１８６．２３ｂ ３７．９６ ４８６．８５±１５３．０６ｂ ３１．４４ ４７８．６０±１２６．２９ｂ ２６．３９

Ｎ ／ Ｐ ２０．６０±１．４９ａ ７．２３ ２０．０１±２．７８ａ １３．９２ １８．６４±４．１１ａｂ ２２．０４ １６．２４±２．５４ｂ １５．６３

Ｓｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ７．２１±０．８９ｂ １２．３２ １２．９２±５．０４ａ ３９．０４ ６．２８±０．９８ｂ １５．５７ ８．７９±４．６５ｂ ５２．９

ＳＳ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ２．１０±０．８５ｂ ４０．４１ ３．６６±１．０５ｂ ２８．９３ ３．００±１．６０ｂ ５３．１６ ６．１３±２．７６ａ ４４．９８

ＳＳ ／ Ｓｔ ０．３１±０．１５ｃ ５０．８８ ０．３０±０．０７ｃ ２６．２０ ０．４７±０．２３ｂ ４９．１７ ０．８３±０．５４ａ ６５．０４

ＮＳＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ９．３１±０．３２ｃ ３．４９ １６．５８±０．３５ａ ３４．８６ ９．３０±２．３２ｃ ２４．９３ １４．９１±６．５９ｂ ４４．２１

　 　 不同小写字母表示同一叶性状在不同功能群之间具有显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＳＤ：标准偏差，Ｓｔａｎｄａｒｄ ｏｆ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ；ＣＶ：变异系数，Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ；ＬＬ：叶长，Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶宽，Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＬ ／ ＬＷ：叶长 ／ 叶宽，Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＡ：叶面积，Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＷ：叶干重，Ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｗｅｉｇｈｔ；ＳＬＡ：比叶面积，Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；Ｃｈｌａ：叶绿素 ａ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ；Ｃｈｌｂ：叶绿素 ｂ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ；Ｃｈｌａ ／ ｂ：叶绿素 ａ ／ ｂ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ；Ｃｈｌａ＋ｂ：叶

绿素 ａ＋ｂ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ＋ｂ；Ｃ：碳，Ｃａｒｂｏｎ；Ｎ：氮， Ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｐ：磷，Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｃ ／ Ｎ：碳 ／ 氮，Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｃ ／ Ｐ：碳 ／ 磷，Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｎ ／ Ｐ：氮 ／

磷，Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｓｔ：淀粉，Ｓｔａｒｃｈ；ＳＳ：可溶性糖，Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ；ＳＳ ／ Ｓｔ：可溶性糖 ／ 淀粉，Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ Ｓｔａｒｃｈ；ＮＳＣ：非结构性碳水化合物，Ｎｏｎ⁃

ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

２．２　 原生树种与引入树种的叶性状相关性

引入树种与原生树种的叶性状具有显著的正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．２３５４，Ｐ ＝ ０．０３２，图 ２），其中原生乔木与原

生灌木（Ｒ２ ＝ ０．９６，Ｐ＜０．００１，图 ２）、引入乔木与引入灌木（Ｒ２ ＝ ０．９７８９，Ｐ＜０．００１，图 ２）的叶性状之间呈高度线

性正相关，表明原生树种之间、或引入树种之间叶性状的相关度均较强。 引入乔木与原生乔木（图 ２）、引入乔

木与原生灌木（图 ２）、引入灌木与原生乔木（图 ２）、引入灌木与原生灌木（图 ２）的叶性状之间也呈现良好的

５　 ６ 期 　 　 　 熊静　 等：杉木人工林下原生与引入树种叶性状变异特征 　
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正相关关系（Ｐ＜０．０５），表明在杉木人工林下乔木与灌木的叶性状特征变化趋势类似。

图 ２　 不同功能群间叶性状的线性关系

Ｆｉｇ．２　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

从表 ３ 可以看出，总体上引入乔木与原生乔木的叶绿素含量与叶长宽比及叶干重无显著相关性，而与叶

长、叶宽、叶面积及比叶面积呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 叶片养分含量中，叶碳、氮、磷含量与比叶面积呈极显

著正相关（Ｐ＜０．０１），与色素含量呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），叶碳 ／氮、叶碳 ／磷、叶氮 ／磷与比叶面积、叶绿素含量

呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。 非结构性碳水化合物中可溶性糖含量与其他叶性状无显著相关性，叶片淀粉含

量、总非结构性碳水化合物含量与色素含量、叶氮含量和叶磷含量呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与比叶面积呈

显著负相关（Ｐ＜０．０５）。
引入灌木与原生灌木间 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析显示：总体上叶绿素含量与叶形态性状呈显著正相关（Ｐ＜

０．０５），而与叶干重无显著相关性。 叶片养分含量中，叶碳含量与叶长宽比呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），而与

其他形态性状及色素含量无显著相关性；叶氮含量和叶磷含量与叶宽、比叶面积及色素含量呈极显著正相关

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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表
３　
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（Ｐ＜０．０１）；总体上叶碳 ／氮、叶碳 ／磷、叶氮 ／磷与叶形态性状及叶绿素含量呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 非结构性

碳水化合物与比叶面积、叶绿素 ａ＋ｂ 含量无显著相关性；淀粉与叶形态性状及叶绿素 ａ 含量呈负相关（Ｐ＜
０．０５）；可溶性糖含量与叶绿素 ｂ 含量呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）；非结构性碳水化合物总量与叶绿素 ｂ 含量、叶
氮含量、叶氮 ／磷呈显著正相关，与叶绿素 ａ ／ ｂ、叶碳含量、叶碳 ／氮呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。

基于叶性状和功能群的主成分分析（ＰＣＡ）表明，前 ２ 个主成分可以解释叶性状变异总方差的 ８７．９％，其
中 ＰＣ１ 可以解释总方差的 ４８．８％， ＰＣ２ 可以解释总方差的 ３９．１％（图 ３）。 叶长、叶宽、叶面积、比叶面积、叶绿

素 ａ、叶绿素 ａ＋ｂ、可溶性糖等对 ＰＣ１ 轴的贡献率较大；叶碳 ／氮、叶长宽比、叶碳含量、叶绿素 ｂ、淀粉、总非结

构性碳水化合物总量等对 ＰＣ２ 轴的贡献率较大。 引入乔木（ＩＡ）与引入灌木（ＩＳ）树种在叶碳含量、叶绿素 ａ ／
ｂ、可溶性糖、叶绿素 ａ、叶面积等与其他功能群植物差异较大。 原生乔木（ＮＡ）在叶碳 ／磷、叶碳 ／氮、叶干重等

与其他功能群植物差异较大。 原生灌木（ＮＳ）在淀粉、叶绿素 ｂ、叶氮、叶磷含量等与其他功能群植物差异较

大。 引入乔木与引入灌木的叶性状较为接近；引入树种与原生灌木的叶性状差异相对较小，而与原生乔木差

异较大；原生乔木与原生灌木树种的叶性状差异相对较大。

图 ３　 原生植物与引入植物叶性状的主成分分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＰＣＡ） ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｐｌａｎｔｓ

ＮＡ：原生乔木，Ｎａｔｉｖｅ ａｒｂｏｒｓ；ＮＳ：原生灌木，Ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ；ＩＡ：引入乔木，Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ａｒｂｏｒｓ；ＩＳ：引入灌木，Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｓｈｒｕｂｓ

３　 讨论

植物叶性状受环境的影响很大［２６］，而植物自身作为自组织有机体，对外界环境适应并非单一性状的适

应，通常是和其他性状协同适应［２７］。 形态性状是植物适应环境变异最直接的外在表现，比叶面积则是植物功

能生态学研究中最常用性状，是植物比较生态学研究中的首选指标［１１⁃１２］，可以反映植物获取资源能力， 亦可

作为叶遮阴度的指数使用［２８］。 通过对山栀子（Ｇａｒｄｅｎｉａ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ）和浙江楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｃｈｅｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ）在不同光

照下叶片特征研究发现，比叶面积随有效光照强度降低而显著增加［２９⁃３０］。 此外，一般在低光环境下生长的植

物，会出现叶片更加宽大，叶长宽比也往往较小的现象［３１］。 随着杉木林分郁闭度增加，林下植物自然更新受

到弱光限制，从而发生生境过滤作用，通过长期适应与环境选择出叶性状与林下弱光环境相适应的原生树种。
本研究中引入乔木的叶长及比叶面积显著大于原生乔木，表明其受林下弱光环境影响，引入乔木树种通过增

加比叶面积协同叶长调整，来加强捕获光能，以促进光合作用和维持自身的正常生长发育。 本研究表明引入

乔木与引入灌木的比叶面积没有显著差异，Ｃｈｅｎ 等［３２］、刘贵峰等［１４］ 研究也发现乔灌木间的比叶面积没有明

显差异；而原生灌木的比叶面积大于原生乔木，这与吕金枝等［３３］ 对山西霍山 ３０ 种不同功能型植物间的叶面
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积关系一致。 本研究中引入树种与原生树种比叶面积变化的差异可能与引入灌木在低光环境的自我调节能

力的大小和适应策略有关。
变化环境中，植物主要通过两条适应策略，其一为改变叶性状，其二则调整植物性状间的关系［３４］。 叶绿

素与植物光合作用密切相关，本研究中引入乔木的叶绿素 ａ 及总叶绿素含量显著高于原生乔木，说明引入乔

木通过增加叶绿素 ａ 含量加快光合产物的合成提高自身生产力，以及协同较高的叶面积与比叶面积来适应林

下弱光环境，这与梯度弱光胁迫下杨桐（Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ）及紫楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｓｈｅａｒｅｒｉ）的生理响应一致［３５⁃３６］。 然

而有研究指出随着光照减弱，光合色素调节主要以叶绿素 ｂ 的提高为主［３７］，低光环境中耐阴植物叶绿素 ｂ 含

量增加的幅度往往高于叶绿素 ａ，从而形成较低的叶绿素 ａ ／ ｂ，以提高植物对蓝光的利用效率［３８］。 本研究中

灌木树种之间叶形态性状及叶绿素 ａ 含量无显著变化，这可能反映了引入灌木树种受林下弱光环境的影响较

小，但引入灌木的叶绿素 ｂ 含量显著低于原生灌木，说明引入灌木与原生灌木的比叶面积—叶绿素关系格局

发生了位移现象，引入灌木对林下弱光的捕获和利用能力小于原生灌木，原生灌木的适应性可能更强。
碳是植物体内干物质最主要的构成元素，叶碳含量高则表明其比叶重大，光合速率低，生长速率慢，具有

较强的防御能力［３９］。 本研究中引入树种的叶碳含量显著大于原生树种，根据叶碳含量适应策略可初步将耐

阴性排序为：引入乔木＜原生乔木、引入灌木＜原生灌木。 叶片氮、磷含量是植物与环境长期适应结果，研究表

明在弱光环境中植物可通过增加氮在捕光组分中的含量和分配来提高光能捕获能力，或通过增加磷的投资比

例来增大细胞的分裂能力，进而获得较大的比叶面积［３７］。 本研究中比叶面积、叶绿素、叶氮含量、叶磷含量之

间的极显著正相关关系在不同功能群中变化趋势一致，表明林下植物主要通过形态适应或生理调节促进比叶

面积及色素含量的增加以适应林下弱光环境。 氮和磷是陆地生态系统植物生长的主要限制因子，可以直接反

映植物受养分胁迫的状态［４０］。 一些研究者采用氮 ／磷来诊断植物的元素受限状况［４１］，在对欧洲湿地植物的

研究发现，当氮 ／磷＜１４，植物受氮制约，当氮 ／磷＞１６，植物受磷制约［４２］。 本研究中，大多数植物的氮 ／磷＞１６，
说明该地区植物主要受磷制约；引入树种的氮 ／磷显著小于原生树种，表明引入树种的氮、磷内稳性可能较原

生树种强。 有研究表明，内稳性较弱的树种的适应性更强［４３］，进一步说明原生树种的适应性高于引入树种；
而内稳性较高的树种的养分利用方式可能更加保守［４４］，因而内稳性较高的引入树种在弱光环境中更倾向于

生存而非生长，这种保守性策略可能是导致其光合产物低于原生树种的主要原因。
非结构性碳水化合物是植物光合作用的主要产物，包括淀粉和可溶性糖，不仅可以反映植物碳收支状

况［４５］，亦可表征植物生长和存活的能力以及应对外界胁迫的缓冲能力［４６］。 淀粉是植物主要的长期能量储存

物质之一，是植物储存器官中最重要的碳水化合物［４７］。 可溶性糖是光合作用的直接产物，是植物通过生理调

节适应环境变化的重要机制［４８］。 引入乔木与原生乔木的淀粉、可溶性糖含量及非结构性碳水化合物总量无

显著差异，但引入乔木的可溶性糖含量与淀粉的比值显著大于原生乔木，说明引入乔木主要以可溶性糖形式

参与机体代谢及抵御外界胁迫为主，而原生乔木的光合产物则以淀粉的形式用于能量储存及自身生长，这一

结论辅证了引入乔木的耐阴性小于原生乔木。 引入灌木与原生灌木的非结构性碳水化合物总量接近，但引入

灌木的可溶性糖含量与淀粉的比值显著大于原生灌木，表明引入灌木的耐荫性较原生灌木弱，其亦发动了可

溶性糖调节机制，通过增加可溶性糖含量来调节渗透压、缓冲弱光胁迫压力。 乔木一般处在森林群落中的优

势层，接收到的光照最强，光合作用也最为充分，植物叶片的碳同化能力最大，而灌木处于次优势层，由于乔木

层的遮挡其碳同化能力较弱，因此灌木的非结构性碳水化合物较乔木低［４９⁃５０］。 本研究中不论是引入树种或

原生树种，其中乔木非结构性碳水化合物均显著低于灌木，这可能是引入或原生的乔木与灌木树种均处在林

下层，灌木能够进行正常生长，而乔木并未处在适宜的生态位上，林下光照不足制约了光合作用。
在植物生长发育过程中，由于受到物理、生理等因素的综合作用，不同叶性状间存在相互促进或制约关

系［５１］。 本研究也发现，引入树种与原生树种的叶性状呈显著线性相关，乔木或灌木的叶绿素含量与叶形态性

状、叶氮、叶磷含量与叶绿素含量均呈显著正相关，其淀粉含量均与比叶面积呈显著负相关，说明相同生活型

植物叶性状对弱光环境的响应具有高度相似性［５２］，表现出较高的趋同适应特征。 另外植物类群和生活型对
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性状分异产生一定影响［５３］，ＰＣＡ 排序结果显示叶性状在引入乔木与引入灌木间的差异较小，但原生乔木与原

生灌木间叶性状的差异较大，这反映了不同生活型植物的叶性状仍具有一定差异。

４　 结论

本研究探讨了杉木人工纯林改造为杉木复层异龄林 ７ 年后，林下引入乔灌木树种与原生乔灌木树种的叶

性状变异特征，研究发现引入树种与原生树种的叶形态性状差异较小，引入树种及原生灌木的比叶面积及色

素含量显著高于原生乔木，引入树种主要通过高比叶面积—叶绿素 ａ 来适应林下弱光环境，原生树种主要采

用增加比叶面积—叶绿素 ｂ 适应策略。 引入乔木的叶碳氮磷含量均大于引入灌木，而原生乔木均小于灌木，
引入与原生树种均受土壤磷元素制约。 引入灌木的可溶性糖含量最高，原生乔木的淀粉含量最高，灌木的非

结构性碳水化合物显著大于乔木，灌木之间光合产物较为接近，乔木之间无显著差异。 引入树种与原生树种

的叶性状高度相关，表现出趋同适应特征。 引入乔木与灌木的叶性状较为接近，引入树种与原生乔木和灌木

叶性状存在一定差异，这不仅与植物遗传特性密切相关，也与植物耐阴性和所处生态位有关。 综合叶性状分

析，本研究中引入灌木树种的适应性优于乔木树种。 因此，在研究区构建杉木异龄复层林需根据林木生态适

应特征，进行适当间伐，降低林分郁闭度，将有利于林下植被层的快速恢复，尤其是伴生乔木树种需要更多的

光照资源和生长空间。
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