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麻栎和闽楠幼苗叶功能性状及生物量对光照和施肥的
响应

徐海东１，熊　 静１，成向荣１，凌高潮２，郑文华２，胡卫明２，虞木奎１， ∗

１ 中国林业科学研究院亚热带林业研究所，华东沿海防护林生态系统国家定位观测研究站，杭州　 ３１１４００

２ 浙江省开化县林场，开化　 ３２４３００

摘要：光照和养分条件是影响植物生长的重要环境因子，不同生活型植物对环境异质性的响应机制不同。 以落叶阔叶树种麻栎

和常绿阔叶树种闽楠幼苗为研究对象，设置 ２ 个光照梯度（全光照和 ４５％全光照）和 ４ 个施肥梯度（不施肥、氮磷供应比为 ５、１５
和 ４５）共 ８ 种处理，研究光照和施肥及其交互作用对麻栎和闽楠生物量和叶形态、生理及化学性状的影响，并探讨了叶功能性

状和生物量的关系。 结果表明：（１）光照、施肥及其交互作用对光合气体交换参数（除水分利用效率外）、叶绿素荧光参数、叶形

态指标（除比叶面积外）、单位质量叶氮含量和根冠比影响显著（Ｐ＜０．０５）。 此外，光照和施肥对地上生物量和总生物量影响显

著（Ｐ＜０．０５）。 （２）全光照显著增加了麻栎和闽楠单株总叶面积和地上、地下生物量及总生物量（Ｐ＜０．０５），而遮荫降低了非光

化学猝灭系数、光合氮利用率和根冠比，增加了单位质量叶氮含量。 （３）在全光照处理中，施肥显著增加了麻栎和闽楠水分利

用效率（Ｐ＜０．０５）；在遮荫处理中，氮磷供应比 ４５ 显著增加了麻栎和闽楠净光合速率和水分利用效率（Ｐ＜０．０５）。 （４）麻栎和闽

楠在全光照中倾向于资源获取策略，在遮荫中偏向于资源保守策略。 在光照和施肥处理中，麻栎和闽楠单株总叶面积与地上生

物量均显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 总之，单株总叶面积是预测麻栎和闽楠幼苗地上生物量变化的稳定指标，施肥有助于增加低光

环境下麻栎和闽楠幼苗的生态适应能力。
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ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ． ｉｎ ａ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ； ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ； ｂｉｏｍａｓｓ； Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ
Ｃａｒｒｕｔｈ．； Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ （Ｈｅｍｓｌ．） Ｙａｎｇ

光是影响植物生长发育和形态建成必需的生态因子，叶片是植物接收光照的主要器官，也是植物进行光

合作用和外界气体交换的重要场所［１］。 叶形态结构可直接反映植物对不同光环境的适应特征，叶功能性状

与植物生长策略和植物对资源的利用能力具有紧密联系［２］。 研究表明林下充足光照环境中植物会提高光能

利用率，增加光合产物，增大叶片生物量，倾向于资源获取策略；在弱光环境下植物往往表现出与之相反的性

状特征，生存策略转变为资源保守型［３⁃４］。 因此，了解不同光环境下植物叶功能性状的差异，有助于阐明树种

个体生存策略机制。 在森林生态系统中，幼苗比成年树种对环境因子（尤其是光照）更加敏感，且不同种类幼

苗对光环境适应策略和能力的差异成为促进森林群落物种多样性的有效机制［５］。 徐飞等［６］研究认为适度遮

荫有利于麻栎和刺槐幼苗生长，而颉洪涛等［７］对 ５ 种常绿木本幼苗的研究发现，所有植物总生物量和总氮磷

积累均随光照的增强呈升高趋势。 因此，理解不同生活型幼苗对不同光环境响应特性，对于森林生态系统的

可持续管理、人促更新以及植被的生态恢复起着重要的作用［８］。
氮和磷是控制陆地生态系统中植物生长和初级生产力的关键限制性营养元素［９］。 然而，人类活动加剧

了化石燃料的大量燃烧和氮肥的过量使用，导致全球生态系统活性氮输入增加［１０］。 同时，我国（尤以亚热带

地区最为严重）已成为全球第三大氮沉降区［１１］。 而磷主要来源于矿藏，相对于氮源是有限的，在许多生态系

统中氮磷比正在逐渐增大，并可能加剧植物磷限制，从而导致植物表型的变化［１２⁃１３］。 但是人为磷添加，即适

当降低氮磷供应比在一定程度上可提高土壤有效氮和有效磷的含量，改善植物的养分状况，增强植物在逆境

胁迫下的生存能力［１４］。 因此，氮磷施肥试验不仅可以阐明模拟全球变化（如氮磷比增加）对植物功能性状特

性及生存策略的影响机制，而且可能会提高植物对环境异质性的适应能力。 目前，氮磷施肥试验多集中于氮

磷供应量的影响效应，对氮磷供应比例影响效应的研究较少，且相关研究多集中于草地生态系统，缺乏关于森

林生态系统的相关研究［１５］。 总之，光照和氮磷供应比会影响植物的生长，但是较少报道光照和氮磷供应比交

互作用对植物生长的影响［１６］。
麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ Ｃａｒｒｕｔｈ．）作为重要的生物质能源和用材树种，在我国分布极为广泛，也是营造水

土保持林的优良落叶阔叶树种。 闽楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ（Ｈｅｍｓｌ．）Ｙａｎｇ）是我国珍贵用材树种，兼具防风、防火和

０３１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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固土等多种生态属性，也是中亚热带地区重点发展的常绿阔叶树种。 我国亚热带地区以松杉等针叶人工林为

主，尤其是大面积的人工纯林结构简单、生态系统综合效益较低，在现有针叶人工林内引入阔叶树种改善林分

结构，对提高生态系统功能和效益具有重要意义［１７］。 林木幼苗期对环境异质性变化较为敏感，直接影响林木

早期成活及生长［１８］。 因此，通过模拟控制试验，研究不同光照和不同氮磷供应比施肥（以下简称施肥）对麻

栎和闽楠幼苗期叶功能性状及生物量影响，明确两种典型阔叶树种对异质环境的适应策略，为今后林分结构

调控过程中树种选择和配置提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验区概况

试验开展于中国林科院亚热带林业研究所内虎山生态学试验基地（３０°０５′Ｎ，１１９°５７′Ｅ）。 该地区属亚热

带季风湿润气候，年均降水量 １４１５．７ ｍｍ，年均气温 １６．４℃，年日照时数 １８１６ ｈ，土壤类型主要为红黄壤。
１．２　 试验材料和设计

选择生长状况基本一致的麻栎和闽楠 １ 年生容器苗各 ９６ 棵（由浙江省开化县林场提供，试验开始前麻栎

和闽楠树高分别为（５０．０±２．１） ｃｍ 和（１３．３±１．８） ｃｍ，试验结束时麻栎和闽楠的树高范围是（５１．５±７．３）—
（１１５．５±１．６）ｃｍ 和（２０．８±４．２）—（６９．３±８．１）ｃｍ）进行盆栽实验。 盆栽试验土按照生黄土∶蛭石 ４∶１ 的比例配

制，土壤基本化学性质如下：ｐＨ ４．８７，有机质 ２．８６ ｍｇ ／ ｋｇ，全氮 ０．２４ ｇ ／ ｋｇ，全磷 ０．１１ ｇ ／ ｋｇ，水解性氮 ２０．５３
ｍｇ ／ ｋｇ，有效磷 ０．５１ ｍｇ ／ ｋｇ。 每个花盆（３５ ｃｍ×２５ ｃｍ×１５ ｃｍ）内装基质 ３．５ ｋｇ。 施肥所用氮肥和磷肥分别为硝

酸铵（ＮＨ４ＮＯ３）和磷酸二氢钾（ＫＨ２ＰＯ４）；采用 ５０％透光度的黑色尼龙遮荫网进行遮荫处理。
２０１９ 年 ３ 月中旬，将麻栎和闽楠容器苗移栽到装有试验土的花盆，每盆一株。 待常规管理及缓苗 ３０ ｄ

后，将苗木置于温室大棚内。 于 ４ 月中旬以及 ５ 月初分别进行光照和施肥试验。 试验采用双因素（光照和施

肥）随机区组设计，光照和施肥共 ８ 个处理，每个处理 １２ 盆苗木，共 １９２ 盆苗木。 其中，光照处理采用自然全

光照和 ４５％全光照（由遮荫网下实测光强和自然全光照比值计算）；施肥采用氮磷比 ５，氮磷比 １５ 和氮磷比

４５ 三个典型梯度的处理方法［１９］，并将不施肥处理作为对照（ＣＫ）。 每个处理速效态氮肥含量均为１００ ｍｇ ／ ｋｇ，
通过控制速效态磷肥含量形成 ３ 个氮磷比处理水平：５（ＮＰ５）、１５（ＮＰ１５）和 ４５（ＮＰ４５）。 将氮磷肥混合为水溶

液（现配现用），在一个月内完成 ５ 次均等施肥试验，试验期间对所有苗木进行统一管理。
１．３　 光合气体交换参数测定

于 ２０１９ 年 ４ 月中旬选择晴朗无云天（９：００—１１：００）利用便携式光合测定仪 ＬＩ⁃６４００ 进行叶片气体交换

参数的测定。 测量时设定光照强度为 １０００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１（经测定，麻栎和闽楠均达到光饱和状态）。 ２０１９ 年 １０
月初于每个处理选择麻栎和闽楠幼苗（各 ５ 株）树冠中端展开的成熟健康叶片（各 ３ 片）进行净光合速率（Ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，Ｔｒ）、气孔导度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度

（Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，Ｃ ｉ）参数的测定，瞬时水分利用效率（Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）＝ 净光合速率 ／
蒸腾速率。
１．４　 叶绿素荧光参数测定

光合气体交换参数测定后，利用 ＰＡＭ⁃２５００ 便携式脉冲调制荧光仪（ＷＡＬＺ，德国）进行叶片叶绿素荧光

特性的测定。 测定前先对植株叶片进行 ３０ ｍｉｎ 充分暗适应，测定的叶绿素荧光参数包括：最大光化学效率

（Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ，Ｆｖ ／ Ｆｍ）、实际光合效率（Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ，
Ｙ（ＩＩ））、调节性能量耗散的量子产额（Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ，Ｙ（ＮＰＱ））、非调节性能量耗散的

量子产额 （ Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ， Ｙ （ ＮＯ））、非光化学猝灭系数 （ Ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ＮＰＱ）、光化学猝灭系数 （ Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ｑＰ） 和电子传递速率

（Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ，ＥＴＲ）。
１．５　 生物量和叶形态性状指标测定

２０１９ 年 １０ 月中旬试验结束后，于每个处理中随机选取 ６ 棵平均木进行生物量和叶形态性状的测定。 首

１３１２　 ６ 期 　 　 　 徐海东　 等：麻栎和闽楠幼苗叶功能性状及生物量对光照和施肥的响应 　
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先，在每株苗木上随机选取 １０ 片健康完整的叶子用手持叶面积仪准确扫描和测量叶面积。 并将扫描后的叶

片、未扫描叶片、枝干以及地下所有根系于 ６５℃烘箱烘干至恒重并称重。 比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝
扫描叶面积 ／扫描叶干重，叶干物质含量（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）＝ 扫描叶干重 ／扫描叶饱和鲜重。 同

时计算地上生物量（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ，ＡＧＢ）、地下生物量（Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ，ＢＧＢ）、总生物量（Ｔｏｔａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ，ＴＢ）＝ 地上部生物量＋地下部生物量、根冠比（Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ，ＲＳＲ）＝ 地下部生物量 ／地上部生物量，
最后根据单株叶生物量计算单株总叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＬＡ）。
１．６　 叶氮含量测定

将称取干重的叶片研碎，单位质量叶氮含量（Ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，Ｎｍａｓｓ）用浓硫酸⁃过氧化氢消

煮⁃半微量凯氏定氮法测定。 单位面积叶氮含量（Ｕｎｉｔ ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，Ｎａｒｅａ）＝ 单位质量叶氮含量×
１０ ／比叶面积，光合氮利用效率（ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＰＮＵＥ） ＝ 净光合速率 ／单位面积叶氮

含量。
１．７　 数据处理方法

采用 ＳＰＳＳ １８．０ 进行数据进行统计分析。 首先，利用 Ｄｕｎｃａｎ 进行同一树种不同处理下相同指标的差异

显著性检验（α＝ ０．０５）。 其次，通过一般线性模型量化树种、光照、施肥及其交互作用对叶功能性状和生物量

的影响。 最后，利用 ＰＣＡ 和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性法分析生物量和叶功能性状间关系。 上述可视化分析均用 Ｒ
（Ｖｅｒｓｉｏｎ ３．６．３）完成，表中数据为平均值±标准差（Ｍｅａｎ±ＳＤ）。

２　 结果与分析

２．１　 光照和施肥对叶功能性状的影响

２．１．１　 光合气体交换参数

与全光照处理相比，遮荫显著降低了麻栎 Ｔｒ和闽楠 Ｐｎ，显著增加了麻栎 ＷＵＥ（表 １，Ｐ＜０．０５）。 全光照处

理下麻栎的 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｃ ｉ随氮磷供应比的增大而显著升高（Ｐ＜０．０５），而遮荫处理仅 Ｐｎ随氮磷比增大而增加。
麻栎 Ｇｓ、Ｔｒ、ＰＮＵＥ 在遮荫氮磷比 １５ 时最低，ＷＵＥ 在全光照和遮荫下均在 ＣＫ 中最低；在全光照下，闽楠光合

气体交换参数（除 Ｔｒ外）均随氮磷比的增大而升高，而遮荫下，仅 Ｐｎ和 ＰＮＵＥ 随氮磷比增大而增加。 闽楠的

Ｇｓ、Ｃ ｉ和 Ｔｒ在遮荫氮磷比 １５ 时最低，而 ＷＵＥ 和 ＰＮＵＥ 在氮磷比 ５ 时最低。 此外，在全光照下，闽楠仅平均水

分利用效率高于麻栎（增加了 １．９ 倍）。 而遮荫下，麻栎平均蒸腾速率和光合氮利用率分别是闽楠 １．８ 倍和

２．４倍。
２．１．２　 叶绿素荧光参数

由表 ２ 可知，在全光照下，与 ＣＫ 相比，施肥显著增加了麻栎的 Ｙ（ ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ，同时也显著降低了

Ｙ（ＮＰＱ）和 ＮＰＱ（Ｐ＜０．０５）。 在遮荫下，与 ＣＫ 相比，施肥显著降低了麻栎 ｑＰ 和 ＥＴＲ（Ｐ＜０．０５）；与全光照 ＣＫ
相比，施肥仅显著降低了闽楠 Ｙ（ＮＯ），但在氮磷比 ４５ 时显著增加了 ＮＰＱ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ（Ｐ＜０．０５）。 与遮荫 ＣＫ 相

比，氮磷供应比 １５ 和 ４５ 显著增加了闽楠 Ｙ（ＮＰＱ）和 Ｙ（ＮＯ），但显著降低了 Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ（Ｐ＜０．０５）。 在

所有处理中，麻栎 Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ 均值都低于闽楠，其余指标差异较小。
２．１．３　 叶形态性状及氮含量

与全光照处理相比，遮荫显著降低了麻栎 ＬＡ，但显著增加了 ＳＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ（Ｐ＜０．０５）。 在全光照处理中，与

ＣＫ 相比，施肥显著增加了麻栎 Ｎｍａｓｓ（Ｐ＜０．０５），并在氮磷比 ４５ 时达到最大值（表 ３）。 在遮荫处理中，施肥对

麻栎叶形态性状及 Ｎａｒｅａ的影响不显著（Ｐ＞０．０５）；与全光照处理相比，遮荫显著降低了闽楠 ＬＡ（Ｐ＜０．０５）。 在

全光照处理中，与 ＣＫ 相比，施肥显著增加了闽楠 ＬＡ（Ｐ＜０．０５），对其余指标整体影响较小。 在遮荫处理中，闽
楠仅 ＬＤＭＣ 在氮磷比为 ５ 时显著低于 ＣＫ，其余指标在不同施肥处理间差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 此外，相同处

理下，闽楠仅全光照下 Ｎｍａｓｓ和遮荫下 Ｎａｒｅａ整体高于麻栎。

２３１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 １　 光照和施肥处理下麻栎和闽楠的光合气体交换参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｇｓ ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｃｉ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｔｒ ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＷＵＥ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ）

ＰＮＵＥ ／
（μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１）

ＱＬＣＫ ６．０７±０．０４ｄ ０．１１±０．００ｂ ２７４．８±０．５ｂ ４．５０±０．０１ａ １．３５±０．０１ｅ ６．６７±１．１７ｂｃ

ＱＬＮＰ５ ６．３５±０．２１ｄ ０．０８±０．００ｃ ２４３．５±１．０ｃ ２．８７±０．０５ｂ ２．２１±０．０４ｃｄ ６．４９±０．０５ｂｃ

ＱＬＮＰ１５ ８．０１±０．１７ｂ ０．１２±０．０１ｂ ２８５．８±１１．３ｂ ３．０６±０．２１ｂ ２．６３±０．２３ｃ ７．８９±１．１４ａｂ

ＱＬＮＰ４５ ９．８１±０．４９ａ ０．２２±０．０１ａ ３２１．２±６．８ａ ４．３３±０．２０ａ ２．２７±０．２２ｃｄ ８．８９±１．３１ａ

ＱＳＣＫ ６．２９±０．７３ｄ ０．１０±０．０３ｂ ２８３．１±１５．２ｂ ３．２５±０．７６ｂ １．９７±０．２５ｄ ６．４６±０．８８ｂｃ

ＱＳＮＰ５ ５．６６±１．１０ｄ ０．０６±０．０２ｄ ２２３．３±１６．１ｄ １．８７±０．８３ｃ ３．２４±０．７５ｂ ５．８６±０．５６ｃ

ＱＳＮＰ１５ ６．２０±０．０３ｄ ０．０５±０．００ｄ ２３８．６±０．６ｃ １．２７±０．００ｃ ４．８９±０．０２ａ ５．５９±０．１６ｃ

ＱＳＮＰ４５ ７．２４±０．０１ｃ ０．０６±０．００ｄ ２１７．０±０．４ｄ １．５５±０．００ｃ ４．６８±０．０１ａ ６．９９±０．２３ｂｃ

ＰＬＣＫ ５．２４±０．０４ｃ ０．０５±０．０１ｃ １９９．８±２０．２ｄ １．５９±０．１８ａｂ ３．３３±０．３５ｄ ４．２２±０．４８ｂ

ＰＬＮＰ５ ４．５４±０．１２ｄ ０．０４±０．００ｃ ２０６．９±４．３ｃｄ １．１９±０．０１ｃ ３．８２±０．１０ｃ ４．０±０．２９ｂｃ

ＰＬＮＰ１５ ６．７３±０．４２ｂ ０．０６±０．００ｂ ２２５．８±１０．８ａｂｃ １．６８±０．０３ａ ４．００±０．１８ｂｃ ４．７５±０．６０ｂ

ＰＬＮＰ４５ ７．７２±０．１９ａ ０．０８±０．０１ａ ２４０．８±７．５ａｂ １．４２±０．１２ｂ ５．４７±０．３３ａ ８．０２±２．０３ａ

ＰＳＣＫ ４．０８±０．１８ｅ ０．０４±０．０１ｃ ２３１．７±１３．５ａｂ １．４３±０．１９ｂ ２．８９±０．３９ｅ ３．２３±０．１５ｂｃ

ＰＳＮＰ５ ３．３４±０．３６ｆ ０．０４±０．０１ｃｄ ２４６．０±２６．５１ａ １．１８±０．１５ｃ ２．８８±０．４６ｅ ２．５２±０．２４ｃ

ＰＳＮＰ１５ ４．４４±０．０４ｄｅ ０．０３±０．００ｄ ２０１．８±１．６ｄ ０．８０±０．００ｄ ５．５７±０．０４ａ ３．３０±０．２３ｂｃ

ＰＳＮＰ４５ ４．６２±０．３１ｄ ０．０４±０．００ｃ ２１５．０±１．４ｂｃｄ １．０６±０．０７ｃ ４．３９±０．０１ｂ ３．７４±０．３７ｂｃ

　 　 Ｐｎ： 净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； Ｇｓ： 气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｃｉ： 胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； Ｔｒ： 蒸腾速率

Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＷＵＥ： 水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＰＮＵＥ： 光合氮利用率 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＱＬ： 麻栎全光照， Ｑｕｅｒｃｕｓ

ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ＋Ｌｉｇｈｔ； ＱＳ： 麻栎遮荫， Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ＋Ｓｈａｄｉｎｇ； ＰＬ： 闽楠全光照， Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ＋Ｌｉｇｈｔ； ＰＳ： 闽楠遮荫 Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ＋Ｓｈａｄｉｎｇ； ＣＫ： 对照

Ｃｏｎｔｒｏｌ； ＮＰ５： 氮磷供应比为 ５ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ ｒａｔｉｏ ｏｆ ５； ＮＰ１５： 氮磷供应比为 １５ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ ｒａｔｉｏ ｏｆ １５； ＮＰ４５：

氮磷供应比为 ４５ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ ｒａｔｉｏ ｏｆ ４５； 表中不同小写字母表示相同树种同一指标在不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 光照和施肥处理下麻栎和闽楠的叶绿素荧光参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｙ（ＩＩ） Ｙ（ＮＰＱ） Ｙ（ＮＯ） ＮＰＱ ｑＰ ＥＴＲ Ｆｖ ／ Ｆｍ

ＱＬＣＫ ０．１０±０．０１ｆ ０．６２±０．０１ａ ０．２８±００１ｅ ２．２３±０．０４ａ ０．２１±０．０３ｆ ８．２０±０．８９ｆ ０．７５±０．０３ｃ

ＱＬＮＰ５ ０．１８±０．０１ｄ ０．４９±０．０２ｂ ０．３３±０．０１ｃｄ １．４９±０．１０ｃ ０．３２±０．０１ｄ １５．１０±０．８ｄ ０．７７±０．０１ａｂｃ

ＱＬＮＰ１５ ０．３０±０．０１ａ ０．４４±０．０１ｄ ０．２６±０．０１ｅ １．７０±０．０３ｂ ０．５３±０．０１ａ ２４．９０±０．５ａ ０．７７±０．０１ａｂｃ

ＱＬＮＰ４５ ０．２７±０．０１ｂ ０．４６±０．０１ｃｄ ０．２７±０．０１ｅ １．７０±０．１０ｂ ０．４６±０．０２ｂ ２２．４０±０．７ｂ ０．７９±０．０１ａ

ＱＳＣＫ ０．２１±０．０１ｃ ０．４４±０．０２ｄ ０．３５±０．０３ｃ １．２７±０．１４ｄ ０．３５±０．０２ｂ １７．６０±０．５ｃ ０．７７±０．０１ｂｃ

ＱＳＮＰ５ ０．２０±０．０１ｃ ０．４７±０．０１ｂｃ ０．３３±０．０１ｄ １．４４±０．０３ｃ ０．３４±０．０１ｃｄ １６．７０±０．３ｃ ０．７８±０．０１ａｂ

ＱＳＮＰ１５ ０．１４±０．０１ｅ ０．４５±０．０２ｃｄ ０．４１±０．０１ａ １．１０±０．０６ｅ ０．２３±０．０２ｆ １１．７０±０．５ｅ ０．７７±０．０１ａｂｃ

ＱＳＮＰ４５ ０．１７±０．０１ｄ ０．４５±０．０１ｃｄ ０．３７±０．０１ｂ １．２２±０．０４ｄｅ ０．２７±０．０１ｅ １４．４０±０．３ｄ ０．７９±０．０１ａ

ＰＬＣＫ ０．２５±０．０１ａ ０．４２±０．０２ｂｃ ０．３３±０．０２ｃ １．３０±０．１１ｂｃｄ ０．４３±０．０１ａｂ ２０．８０±０．４ａｂ ０．７７±０．０１ｄｅ

ＰＬＮＰ５ ０．２９±０．０４ａ ０．４２±０．０３ｂｃ ０．２９±０．０１ｅ １．４２±０．０７ａｂｃ ０．５１±０．０９ａ ２３．８０±３．４ａ ０．７６±０．０２ｅ

ＰＬＮＰ１５ ０．２４±０．０４ａｂ ０．４５±０．０４ｂｃ ０．３１±０．０１ｄｅ １．４５±０．０８ａｂ ０．４３±０．０８ａｂ ２０．３０±３．６ａｂ ０．７７±０．０１ｄｅ

ＰＬＮＰ４５ ０．２８±０．０３ａ ０．４３±０．０３ｂｃ ０．２９±０．０１ｅ １．４９±０．１５ａ ０．４７±０．０４ａ ２２．９０±２．６ａ ０．７８±０．０１ｂｃ

ＰＳＣＫ ０．２８±０．０３ａ ０．４１±０．０２ｃ ０．３２±０．０１ｃｄ １．２６±０．０５ｃｄ ０．４４±０．０５ａ ２２．９０±２．８ａ ０．７９±０．０１ａｂ

ＰＳＮＰ５ ０．２６±０．０１ａ ０．４０±０．０１ｃ ０．３４±０．０１ｂｃ １．１８±０．０２ｄ ０．４３±０．０１ａｂ ２１．４０±０．６ａ ０．７７±０．０１ｃｄ

ＰＳＮＰ１５ ０．１２±０．０１ｃ ０．５１±０．０１ａ ０．３７±０．０１ａ １．３９±０．０７ａｂｃ ０．２０±０．０２ｃ １０．２０±０．８ｃ ０．７９±０．０１ａ

ＰＳＮＰ４５ ０．２０±０．０２ｂ ０．４５±０．０１ｂ ０．３５±０．０１ｂ １．３０±０．０１ｂｃｄ ０．３４±０．０３ｂ １６．９０±１．４ｂ ０．７８±０．０１ｃｄ

　 　 Ｙ（ＩＩ）： 实际光合效率 Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ； Ｙ（ＮＰＱ）： 调节性能量耗散的量子产额 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ ；

Ｙ（ＮＯ）： 非调节性能量耗散的量子产额 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ； ＮＰＱ： 非光化学猝灭系数 Ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ｑＰ： 光化学猝灭系数 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ＥＴＲ： 电子传递速率 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ； Ｆｖ ／ Ｆｍ： 最大光化学效率
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表 ３　 光照和施肥处理下麻栎和闽楠的生物量和叶形态性状及氮含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ＬＡ ／ ｃｍ２ ＬＤＭＣ ／

（ｇ ／ ｇ）
ＳＬＡ ／

（ｃｍ２ ／ ｇ）
Ｎｍａｓｓ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｎａｒｅａ ／
（ｇ ／ ｍ２）

ＡＧＢ ／ ｇ ＢＧＢ ／ ｇ ＴＢ ／ ｇ ＲＳＲ

ＱＬＣＫ １６１９．８±５７２．５ｂ ０．４０±０．０４ａ １６４．８±５１．０ｂ １１．１±１．０ｅ ０．９３±０．１７ａ ２８．１０±５．４ｂ ３５．７０±５．２ａ ６３．５０±９．５ｂ １．２９±０．１４ａ

ＱＬＮＰ５ ２０８６．９±４３７．１ａｂ ０．４０±０．０３ａ １６４．０±１２．３ｂ １５．９±０．６ｄ ０．９９±０．０１ａ ３９．６０±８．９ａ ３０．３０±１．８ｂ ７２．８０±６．３ａｂ ０．７２±０．１０ｂ

ＱＬＮＰ１５ １８５２．５±４５４．５ａｂ ０．４１±０．０１ａ １６９．１±１３．９ｂ １６．９±１．５ｃｄ １．０４±０．１７ａ ３９．４０±３．５ａ ２８．４０±６．１ｂ ６８．６０±４．２ａｂ ０．７２±０．２０ｂ

ＱＬＮＰ４５ ２１８７．８±３９２．２ａ ０．３７±０．０４ａ １６８．９±９．６ｂ １８．３±１．０ｃ １．１３±０．１３ａ ４２．３０±６．７ａ ２６．７０±０．７ｂ ７３．２０±３．１ａ ０．５８±０．０２ｃ

ＱＳＣＫ ９２７．７±１９０．７ｄ ０．３７±０．０２ａ ２３５．２±４５．６ａ ２３．８±０．８ｂ ０．９４±０．０７ａ １０．４０±２．５ｃ ３．５０±１．２ｃ １３．４０±３．６ｃ ０．３６±０．１１ｅ

ＱＳＮＰ５ １１７７．４±１７３．３ｃｄ ０．３９±０．０３ａ ２３５．４±１１．０ａ ２４．４±０．８ａｂ １．０２±０．０７ａ １４．０８±２．４ｃ ５．８０±１．８ｃ ２０．６０±３．８ｃ ０．３９±０．０９ｅ

ＱＳＮＰ１５ １２７６．３±５３０．７ｃ ０．３７±０．０３ａ ２２８．２±１２．４ａ ２５．７±０．６ａ １．１１±０．０３ａ １３．５０±２．１ｃ ５．０６±１．５２ｃ １８．５０±３．１ｃ ０．３８±０．１１ｅ

ＱＳＮＰ４５ ９４４．８±１３３．９ｄ ０．３８±０．０４ａ ２２５．５±１４．６ａ ２４．１±０．９ｂ １．０４±０．０３ａ １４．５０±１．６ｃ ７．０１±１．５９ｃ ２１．５０±２．７ｃ ０．４８±０．１０ｅ

ＰＬＣＫ ８９９．４±２７８．７ｂ ０．４１±０．０３ａｂ １４５．２±５．７ｃ １８．１±１．１ｃｄ １．２６±０．１４ａｂ １１．８０±０．９ｃ ２．４９±０．７２ｂ １４．７０±０．７ｂ ０．２５±０．０４ａ

ＰＬＮＰ５ １４１６．８±４０４．８ａ ０．３８±０．０５ｂｃ １５１．４±１１．２ｂｃ １７．９±１．０ｄ １．１５±０．１１ａｂ １３．２０±１．３ｂｃ ３．９４±１．００ａ １６．７０±１．９ａ ０．２６±０．０５ａ

ＰＬＮＰ１５ １１９７．９±２９２．５ａ ０．４４±０．０２ａ １５２．２±１５．９ｂｃ ２０．０±２．８ｂｃ １．４２±０．２９ａ １４．６０±２．７ａｂ ４．０２±１．１９ａ １８．６０±３．９ａ ０．２７±０．０４ａ

ＰＬＮＰ４５ １３５６．６±３２２．９ａ ０．３８±０．０４ｂｃ １７７．４±２９．８ａｂｃ １８．５±０．５ｃｄ ０．９９±０．２１ｃ １５．７０±２．０ａ ３．６６±０．５８ａ １９．３０±２．１ａ ０．２４±０．０５ａ

ＰＳＣＫ ３５７．９±３８．８ｃ ０．３７±０．０４ｂｃ １６９．３±１１．０ａｂ ２２．１±１．３ａ １．２５±０．０２ａｂ ２．９６±０．３３ｄ ０．６４±０．１６ｃ ３．６０±０．４－６ｃ ０．２１±０．０４ａ

ＰＳＮＰ５ ３７５．３±５９．８ｃ ０．３１±０．０５ｄ １５４．７±１５．８ｂｃ ２２．４±０．８ａ １．３６±０．０７ａ ３．０１±０．４５ｄ ０．６９±０．０７ｃ ３．７８±０．５０ｃ ０．２３±０．０３ａ

ＰＳＮＰ１５ ４７５．１±９２．０ｃ ０．３５±０．０３ｃｄ １５７．７±２３．７ａｂｃ ２０．６±０．４ａｂ １．３４±０．１０ａ ４．４１±０．５３ｄ １．０６±０．２３ｃ ５．４７±０．７０ｃ ０．２４±０．０４ａ

ＰＳＮＰ４５ ４４７．９±９４．２ｃ ０．３５±０．０５ｃｄ １５２．５±１４．９ｂｃ ２０．４±０．６ａｂ １．２５±０．０７ａｂ ４．５８±０．３６ｄ １．０４±０．１８ｃ ５．６２±０．３９ｃ ０．２３±０．０５ａ
　 　 ＬＡ： 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； Ｎｍａｓｓ： 单位质量叶氮含量 Ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；

Ｎａｒｅａ： 单位面积叶氮含量 Ｕｎｉｔ ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＡＧＢ： 地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＢＧＢ： 地下生物量 Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＴＢ： 总生物量 Ｔｏｔａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ； ＲＳＲ： 根冠比 Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ． 表中不同小写字母表示相同树种同一指标在不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 光照和施肥对生物量的影响

如表 ３ 所示，与全光照处理相比，遮荫显著降低了麻栎 ＡＧＢ、ＢＧＢ 和 ＴＢ 及 ＲＳＲ（Ｐ＜０．０５）。 在全光照处

理中，与 ＣＫ 相比，施肥显著增加了麻栎 ＡＧＢ，并在氮磷比 ４５ 时值最高，同时显著降低了 ＢＧＢ 和 ＲＳＲ（Ｐ＜
０．０５）。 在遮荫处理中，施肥处理对麻栎生物量的影响不显著（Ｐ＞０．０５）；与全光照处理相比，遮荫显著降低了

闽楠 ＡＧＢ、ＢＧＢ 和 ＴＢ（Ｐ＜０．０５）。 与全光照 ＣＫ 相比，施肥显著增加了全光照闽楠 ＢＧＢ 和 ＴＢ（Ｐ＜０．０５），其余

指标差异较小。 在遮荫处理中，闽楠生物量指标在不同施肥处理中无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 此外，相同处理

下，麻栎生物量指标均高于闽楠。
２．３　 树种、光照和施肥及其交互作用对生物量和叶功能性状的影响

从图 １ 可知，树种和施肥对光合气体交换参数均具有显著影响，两因子累计解释量占总变异量的

２３．４％—６２．４％，此外，光照和施肥×光照处理显著影响 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ和 ＰＮＵＥ （Ｐ＜０．０５）；施肥、光照及施肥×光
照对叶绿素荧光参数影响显著（Ｐ＜０．０５），对 Ｙ（ＮＯ）和 ＮＰＱ 方差解释量分别为 ５４．８％和 ３６．６％，施肥是影响

Ｆｖ ／ Ｆｍ的主导因子（方差解释量为 １５．２％）；ＬＡ、ＬＤＭＣ 和 Ｎｍａｓｓ均受光照和施肥（光照为主）的显著影响（Ｐ＜
０．０５），而 ＳＬＡ 和 Ｎａｒｅａ主要受树种影响；光照是影响生物量指标（除 ＲＳＲ 外）的主要因子，光照和树种对 ＡＧＢ、
ＢＧＢ 和 ＴＢ 的方差累计解释量分别为 ８２．５％、７２．０％和 ８１．１％，而 ＲＳＲ 主要由树种影响，其次是光照。
２．４　 生物量和叶功能性状间关系

由 ＰＣＡ 分析可知，麻栎和闽楠两主成分轴累计解释率分别为 ７７．１％和 ７１．９％，其中，全光照和遮荫处理在

ＰＣ１ 轴上显著分离。 麻栎 ＳＬＡ、Ｎｍａｓｓ、Ｙ（ＮＯ）和 ＷＵＥ 集中分布在遮荫处理中，而其余指标均分布在 ＰＣ２ 轴左

侧，且生物量指标和 Ｔｒ、ＬＡ 以及 ＮＰＱ 关系紧密（图 ２ａ）；闽楠 ＰＮＵＥ、Ｐｎ、ＬＡ 与生物量指标关系更为紧密，且集

中分布在光照处理中（图 ２ｂ）。 由 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析可知，在全光照处理中（图 ２ｃ），麻栎 ＡＧＢ 与 ＬＡ、Ｙ（ＩＩ）
和 ＥＴＲ 显著正相关，与 Ｙ（ＮＰＱ）和 ＮＰＱ 显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 麻栎 ＲＳＲ 与 ＮＰＱ 显著正相关，却与 ＬＡ 和 Ｐｎ

显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 在遮荫处理中（图 ２ｄ），Ｃ ｉ与生物量指标均显著负相关，ＢＧＢ、ＴＢ 与 Ｆｖ ／ Ｆｍ显著正相

关，ＡＧＢ 与 ＬＡ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 在全光照处理中（图 ２ｅ），闽楠 ＡＧＢ 与大部分光合气体交换参数和 ＬＡ

４３１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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图 １　 树种、施肥和光照及其交互作用对麻栎和闽楠生物量及叶功能性状的变异解释量

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ， ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ

Ｐｎ： 净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； Ｇｓ： 气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｃｉ： 胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； Ｔｒ： 蒸腾速率

Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＷＵＥ： 水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＰＮＵＥ： 光合氮利用率 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； Ｙ（ＩＩ）： 实际光合效

率 Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ； Ｙ（ＮＰＱ）： 调节性能量耗散的量子产额 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ ； Ｙ（ＮＯ）： 非调节性

能量耗散的量子产额 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｌｏｓｓｅｓ； ＮＰＱ： 非光化学猝灭系数 Ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ｑＰ： 光化

学猝灭系数 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ＥＴＲ： 电子传递速率 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ； Ｆｖ ／ Ｆｍ： 最大光化学效率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ； ＬＡ： 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； Ｎｍａｓｓ： 单位质量叶

氮含量 Ｕｎｉｔ ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｎａｒｅａ： 单位面积叶氮含量 Ｕｎｉｔ ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＡＧＢ： 地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＢＧＢ：

地下生物量 Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＴＢ： 总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ； ＲＳＲ： 根冠比 Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ； ∗ Ｐ ＜ ０．０５

正相关，ＢＧＢ 与部分叶绿素荧光参数和 ＬＡ 正相关，ＴＢ 与 Ｃ ｉ和 ＷＵＥ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 在遮荫处理中

（图 ２ｆ），闽楠 ＡＧＢ、ＢＧＢ 和 ＴＢ 与 ＬＡ 显著正相关，而 ＢＧＢ、ＴＢ 和 ＲＳＲ 与 ＳＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ均显著负相关（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

光合作用是植物生长发育最重要的生理过程，受自然环境条件如光照和土壤养分异质性的影响［５］。 本

研究发现，遮荫仅显著影响了麻栎 ＷＵＥ、Ｔｒ和闽楠 Ｐｎ，尤其对闽楠光合气体交换参数的整体影响较小。 说明

麻栎和闽楠在遮荫环境下具有较强的光合生理适应能力，其中，闽楠在弱光环境下可能具有更稳定的光合能

力或更强的生理调节能力［２０］。 叶片 Ｐｎ可反应植物的光合能力，进而决定植物的生产力［２１］。 通过线性回归分

析发现树种和施肥对 Ｐｎ方差累计解释量超过 ６０％。 在相同光照处理下，麻栎 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ和 Ｔｒ普遍高于闽楠，而
Ｇｓ的增大会增加植物对 Ｃ ｉ的吸收与储存，从而增加植物光合作用底物。 类似的，Ｔｒ增大会使得光合产物输出

加快，通过反馈促进，来提高麻栎光合效能［２２］。 此外，麻栎和闽楠 Ｐｎ随氮磷供应比增大而升高，并在氮（１００

ｍｇ ／ ｋｇ）磷（２．２ ｍｇ ／ ｋｇ）比 ４５ 时达到最大值，而袁义福［２３］研究发现麻栎 Ｐｎ在氮（１３５０ ｍｇ ／ ｋｇ）磷（９０ ｍｇ ／ ｋｇ）比
１５ 时值最高，研究结果的差异可能是由氮磷供应量的不同导致的，但具体原因有待于进一步试验验证。
ＰＮＵＥ 是描述植物叶片养分利用、生理特性和生存策略的重要指标。 本研究发现树种是影响 ＰＮＵＥ 最重要的

因子，且常绿树种闽楠表现出较低的 ＰＮＵＥ，但低 ＰＮＵＥ 树种在土壤贫瘠或者低温环境中往往更占优势［２４］。
ＷＵＥ 可反映植物对环境的适应能力，高 ＷＵＥ 意味着植物具有低耗水、高生产率和抗性强的特征［２５］。 本文发

现施肥、树种以及树种×光照对 ＷＵＥ 均有显著影响。 与不施肥处理相比，施肥显著增加了麻栎和闽楠 ＷＵＥ，

５３１２　 ６ 期 　 　 　 徐海东　 等：麻栎和闽楠幼苗叶功能性状及生物量对光照和施肥的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 麻栎、闽楠生物量和叶功能性状间的主成分及相关性分析

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ａｎｄ Ｐ． ｂｏｕｒｎｅｉ

∗ Ｐ ＜ ０．０５，∗∗ Ｐ ＜ ０．０１，∗∗∗ Ｐ ＜ ０．００１

普遍在氮磷比 １５ 时达到最大值，这与施肥下 Ｔｒ的变化趋势基本一致（表 １）。 同理，本文发现遮荫处理中只有

麻栎 ＷＵＥ 显著高于其全光照处理，主要归因于遮荫下麻栎 Ｐｎ的不显著变化及 Ｔｒ的显著降低导致了 ＷＵＥ 增

大，且 Ｇｓ的降低在一定程度上也减少了水分散失，从而间接提高了 ＷＵＥ［２６］。 这些结果说明 Ｔｒ可能是调控施

肥和光照处理下麻栎和闽楠 ＷＵＥ 变化的关键因子。 此外，无论在光照还是遮荫条件下，闽楠 ＷＵＥ 均值都高

于麻栎，说明与麻栎相比，闽楠在林下复杂光环境中可能表现出较高的水分利用效率，从而提高自身的竞争及

生存力，这与廖德宝等［２７］研究结果一致，即常绿阔叶树比落叶阔叶树表现出更高的水分利用效率。
叶绿素荧光与光合作用密切相关，常用来检测光合机构对环境变化的响应［２８］。 本研究发现，遮荫对麻栎

和闽楠叶绿素荧光特性的影响较小，表明不同光环境下麻栎和闽楠光合机构稳定性较高。 与全光照不施肥处

理相比，施肥显著增加麻栎Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ，同时显著降低 Ｙ（ＮＰＱ）和 ＮＰＱ，说明施肥提高了麻栎光能转化

效率和电子传递活性，进而提高了 ＰＳＩＩ 活性［２９］。 此外，全光照下麻栎Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ 在氮磷比 １５ 和 ４５ 时

均显著高于氮磷比 ５，即较高氮磷比施肥有利于全光照下麻栎光能利用率的提高，此时叶片光化学效率可能

主要由氮的有效性影响［３０］。 然而，Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ 在遮荫且氮磷比 ５ 时均显著高于相同处理下氮磷比 １５
和 ４５，ＮＰＱ 则表现出相反的趋势。 说明在低氮磷比施肥处理下，麻栎叶片倾向于将吸收的光能主要用于光化

６３１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

学传递，并在光照不足情况下通过调整光合机构来提高光能捕获量和电子传递速率，而磷供应的相对增加可

能是驱动遮荫下麻栎光合结构活性的主要动力［３１］。 对闽楠而言，全光照氮磷供应比 ４５ 处理显著降低闽楠

Ｙ（ＮＯ），但显著提高 ＮＰＱ；遮荫氮磷供应比 ４５ 处理显著降低闽楠Ｙ（ＩＩ）、ｑＰ 和 ＥＴＲ，但显著提高 Ｙ（ＮＰＱ）和
Ｙ（ＮＯ），这可能是闽楠对不同光环境及氮磷比失衡的一种适应策略，即通过合理分配叶片吸收的光能，从而

维持光合作用的正常进行和实现叶片的自我保护［３２］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ是 ＰＳＩＩ 反应中心利用光能的最大能力，在非胁

迫条件下叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ一般介于 ０．７５—０．８５［３３］。 麻栎和闽楠在光照和施肥处理中 Ｆｖ ／ Ｆｍ的变化范围为 ０．７５—
０．７９，然而，施福军［３４］等人研究发现全光照及单一氮肥添加下闽楠幼苗 Ｆｖ ／ Ｆｍ均低于 ０．７５，结果的差异可能是

由于施肥方式的不同造成的，同时说明氮磷比配施可能更有利于维持苗木光合生理机构的稳定性。 此外，测
定季节及苗木年龄也会影响试验结果，其具体原因有待进一步研究。

叶形态和化学性状可反应植物的资源利用策略及其对生存环境的适应能力。 本研究发现，光照处理和树

种类型主要影响叶形态性状和叶氮含量，其中，光照对叶形态指标的影响效应远高于施肥效应（图 １）。 此外，
与不施肥处理相比，施肥仅显著增加了麻栎 Ｎｍａｓｓ和闽楠 ＬＡ，而光照处理显著影响了麻栎 ＬＡ、ＳＬＡ 和 Ｎｍａｓｓ以及

闽楠 ＬＡ，说明麻栎和闽楠幼苗对光照变化敏感度高于施肥处理，这与武高林等［３５］的研究结果一致，即光照异

质性对植物幼苗叶形态性状的影响高于养分异质性。 尽管如此，施肥处理下麻栎和闽楠 ＬＡ 均高于不施肥处

理，说明施肥在一定程度可增大 ＬＡ，进而积累更多光合产物［３６］，这也符合本文 Ｐｎ的变化趋势。 与全光照处理

相比，遮荫显著提高了麻栎 ＳＬＡ，高 ＳＬＡ 可以使麻栎在弱光环境下获得更多的光能，增强麻栎的存活能力［３２］。
闽楠 ＳＬＡ 在光照处理中（尤其在遮荫下）远低于麻栎，说明闽楠的耐荫性要高于麻栎［３７］。 此外，遮荫下麻栎

和闽楠 Ｎｍａｓｓ的升高（相比于全光照处理），说明营养元素氮在叶片光合结构投资较多，这有利于树种加快生长

以竞争林下有限光资源［３８］。
生物量是反映植物生长和生产力的一个重要内容，植物通过改变生物量及根冠比来适应光照或养分环境

的变化［３９］。 本研究发现麻栎通过降低根冠比的策略来适应光照和养分异质性环境，如此以获取更多的光照

资源，提高自身竞争力。 但是麻栎在光照和施肥处理中采取了不同的生长策略，与全光照相比，遮荫虽然显著

降低了麻栎地上、地下及总生物量，但为适应弱光环境及权衡总生物量的适合度麻栎倾向于降低地下生物量

分配来维持地上器官生长优势；与全光照不施肥处理相比，施肥处理中麻栎采取了降低地下生物量以及提高

地上生物量来减小根冠比的生态策略。 相反，闽楠在所有处理中根冠比均无显著变化，这与闽楠自身生物量

分配可塑性低有关［３９］。 除了植物自身特异性差异影响之外，光照和施肥及其交互作用也表现出对生物量指

标的显著影响（图 １）。 麻栎和闽楠对不同光环境采取了相似的生存策略，即全光照条件下，两树种通过快速

资源获取策略，积累了更多生物量，而在遮荫条件下采取了缓慢资源获取的保守型策略，积累了较少的生物

量，该结果符合 Ｔｏｌｅｄｏ－Ａｃｅｖｅｓ 等［４０］关于不同光环境下植物生物量分配规律。 此外，通过 ＰＣＡ 以及 Ｐｅａｒｓｏｎ
相关性分析发现，ＬＡ 可作为不同光环境下植物生物量变化的预测因子，同时 ＬＡ 也是氮磷比施肥处理中驱动

麻栎 ＡＧＢ 及闽楠 ＡＧＢ、ＢＧＢ 和 ＴＢ 变化的关键形态指标。 全光照下植物单株总叶面积的增加，会增加其受光

面积及光合产物的积累，从而提高植株的地上、地下及整体生产力［３６］。 但是随着施肥梯度的变化，与闽楠相

比，麻栎总叶面积和生物量（除 ＡＧＢ 外）间关系可能逐渐解耦（图 ２ｃ 和 ２ｄ），说明麻栎叶性状和生物量关联性

受施肥处理影响较大。 此外，本文发现施肥处理组中不同光环境下麻栎生物量指标和叶功能性状间显著相关

关系要远少于闽楠，尤其是遮荫处理中闽楠（图 ２ｅ 和 ２ｆ），说明氮磷比施肥会促进闽楠在弱光环境下表现出

更加稳定且多元化的适应策略来调控生产力［４１］。

４　 结论

本文重点分析了光照和施肥及其交互处理下麻栎和闽楠幼苗生物量和叶功能性状的响应特性，以及生物

量与叶功能性状间的关联性，主要结论如下：（１）麻栎和闽楠的生长对光照异质性更加敏感，并采取了相似的

生长适应策略。 但在弱光环境下，闽楠表现出更为多元化且稳定的生长适应策略。 （２）光照或遮荫下施肥对
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麻栎和闽楠总生物量均具有一定的促进作用。 （３）单株总叶面积是麻栎和闽楠地上生物量变化的重要指示

指标，即可间接借助易测的叶面积代替硬性状（如光合生理、元素含量等）来筛选具有较高生产力的树种。 总

之，麻栎和闽楠幼苗均可在较复杂的光照和养分条件下生存，通过适当增加光照（如林分结构优化和调控）和
施肥（如施加含有较高氮磷比例的林产有机物料）可以提高麻栎和闽楠幼苗的生存力、竞争力和生产力。 这

为林下复杂光环境和养分条件下引入树种的筛选、配置及幼苗期管理提供了理论依据。 但鉴于本研究局限于

大棚控制实验，相关结论及发现需要更多研究来确定其可靠性和实用性。
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