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摘　 要　 近年发现宝天曼锐齿栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）成熟林难以更新，通过对
锐齿栎幼苗不同遮阴处理下生长、非结构性碳（ＮＳＣ）和光合作用进行研究，为理解宝天曼
锐齿栎树种的更新困难和加强锐齿栎林的科学抚育提供理论依据。 本研究通过搭建遮阴
棚对盆栽锐齿栎幼苗设置遮阴处理，并用中午开放遮阴网的方法模拟光斑，设置了对照（自
然光照）、遮阴 ８０％中午开放 １ ｈ（Ｔ８０⁃１）、一直遮阴 ８０％（Ｔ８０）、遮阴 ９８％中午开放 １ ｈ
（Ｔ９８⁃１）、一直遮阴 ９８％（Ｔ９８）５ 处理，测定了遮阴后锐齿栎幼苗的干物质量、比叶面积、
ＮＳＣ 浓度、存活率、光合光响应曲线参数、光合日变化、荧光参数等指标。 结果表明：遮阴处
理的幼苗干物质量和 ＮＳＣ 浓度都显著低于对照，模拟光斑处理使幼苗 ＮＳＣ 浓度显著高于
一直遮阴处理的幼苗；遮阴严重的 Ｔ９８ 处理使幼苗出现了较高的死亡率；在高光强下，Ｔ８０、
Ｔ９８⁃１、Ｔ９８ 的净光合速率（Ｐｎ）因非气孔限制显著低于对照；且 Ｔ９８ 的光化学反应能力最
低；遮阴后锐齿栎幼苗表现出一定的遮阴适应性，如光饱和点（ＬＣＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）降
低，Ｔ９８ 的 Ｐｎ高于 Ｔ９８⁃１。 本研究证明，在严重遮阴环境下锐齿栎幼苗易因难以维持碳的收
支平衡而死亡，但光斑缓解了遮阴对幼苗碳储备的不利影响，对塑造幼苗在高光照条件下
的光合能力也有显著作用。
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ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）供给（Ｃｈａｐｉｎ ｅｔ ａｌ．，１９９０），ＮＳＣ
主要是淀粉和可溶性糖。 ＮＳＣ 是光合作用的产物，
其储备是维持呼吸、新陈代谢和生长的基础，并对抵

抗干扰和干扰后的恢复有重要作用（Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２００７；ＭｃＤｏｗｅｌｌ，２０１１；Ｇａｙｌｏｒｄ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 多种形

式的外界干扰或胁迫可打破植物 ＮＳＣ 的收支平衡，
如干旱（ＭｃＤｏｗｅｌｌ，２０１１）、虫害（Ｌａｎｄｈäｕｓｓｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１２）、遮阴（Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３）
等，当包括光合作用、可动员的 ＮＳＣ 储备和水解供

应的 ＮＳＣ 不能抵消包括呼吸、生长和防御所需的

ＮＳＣ 的时候，ＮＳＣ 的浓度就会降低（Ｍａｒｓｈａｌｌ ｅｔ ａｌ．，
１９８５；ＭｃＤｏｗｅｌｌ，２０１１），当 ＮＳＣ 降低到一定程度时，
植物就会因碳饥饿而死亡（ＭｃＤｏｗｅｌｌ，２０１１）。

光照是驱动森林演替、改变森林结构的主要环

境因子（Ｐａｃａｌａ ｅｔ ａｌ．，１９９６），特别是对于温带和热

带的森林演替和动态（ Ｂａｚｚａｚ，１９７９；Ｐａｃａｌａ ｅｔ ａｌ．，
１９９６）。 先锋树种等不耐阴的植物幼苗在森林郁闭

后的遮蔽环境中通常容易死亡，从而导致此类树种

不能更新（Ｂａｚｚａｚ，１９７９；Ｐａｃａｌａ ｅｔ ａｌ．，１９９６）。 Ｋｏｂｅ
（１９９７）发现，耐阴树种的幼苗在林下比需光树种的

幼苗含有更高的 ＮＳＣ 浓度，也首次通过试验证明了

ＮＳＣ 储备能加强幼树在林下耐阴的假说。 许多国外

的研究证实，耐阴的树种在林下具有更高的 ＮＳＣ 浓

度或碳库，并且存活率更高 （ Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ．， ２００７；
Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 也就是说，林下遮阴环境容易

限制幼树的碳获取，不耐阴的树种幼苗容易因碳饥

饿而死亡（Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７）。
但有关遮阴条件下苗木 ＮＳＣ、生长和存活或更新之

间关系的研究在国内还很少（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。
森林演替早期树种往往是需光树种，在森林郁

闭后，主要是在林窗内进行更新，依靠其快速的生长

在林窗冠层占据有利位置（Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 另

外，森林中的光斑（ｓｕｎｆｌｅｃｋ）对林下植物生长也很重

要，光斑是穿过冠层小空隙并随着阳光入射角度变

化而移动的光点；在郁闭的森林里，光斑可在数秒内

数十倍的改变撞击到森林底层叶片上的光子通量；有
研究认为，光斑能为林下植物的碳固定提供 ２０％ ～
８０％的光能量（Ｐｅａｒｃｙ ｅｔ ａｌ．，１９８３；Ｃｈａｚｄｏｎ，１９８８）。
近些年国外对光斑影响林下植物生长的研究越来越

少，而国内对这方面的研究也很少 （张小全等，
２０００）。 宝天曼国家级自然保护区位于河南省西南

部，在 ２０ 世纪 ５０ 年代末，宝天曼大面积的林分遭到

皆伐。 在海拔 １０００ ｍ 以上皆伐后的裸地上，形成了

现在以锐齿栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）为优

势冠层树种的天然次生林。 现在锐齿栎林正在逐渐

向成熟林过渡，其林分冠层郁闭。 虽然锐齿栎林每

年的种子雨很大，每年春天萌发的锐齿栎幼苗也很

多，但是很难看到锐齿栎幼树。 且其向成熟林过渡

的性质导致其缺乏大的倒木，所以大的林窗也很少。
我们推测皆伐后第一代长成的锐齿栎大树冠层郁闭

后，对林下的锐齿栎幼苗形成了严重的遮阴，并使其

死亡。 所以，研究锐齿栎幼苗对不同光照环境的生

理生态响应和适应对揭示锐齿栎的林下更新障碍具
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有重要意义。 为此，在宝天曼开展了锐齿栎幼苗遮

阴和模拟光斑试验，研究锐齿栎幼苗对不同光环境

的响应及其适应机制。 我们的科学假设是：严重的

遮阴限制锐齿栎幼苗的光合作用并使其因碳饥饿而

死亡，但光斑可缓解幼苗的碳饥饿程度。 此研究可

为科学抚育锐齿栎林提供理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究地点在河南省西南部的宝天曼国家级自然

保护区内的宝天曼森林生态定位研究站，属伏牛山南

坡，地理坐标为 １１１°４７′ Ｅ—１１２°０４′ Ｅ，３３°２０′ Ｎ—
３３°３６′ Ｎ，大陆性季风气候。 宝天曼的最高海拔为

１８３０ ｍ，成土母质主要是花岗岩，低海拔为山地黄棕

壤和褐土，高海拔为山地棕壤，研究地的海拔约为

１４００ ｍ，主要为山地棕壤。 气象数据是由距研究地

点 ２００ ｍ 以内的气象站采集，年均温 １５．１ ℃，年均

降雨量 ９００ ｍｍ，年蒸发量 ９９１．６ ｍｍ，极端高温 ４１．２
℃，极端低温 － １４． ８ ℃，相对湿度 ６８％，年积温

４２００～４９００ ℃。 保护区植物种类丰富，共有种子植

物 １５０ 科 ７８３ 属 ２１４７ 种。 植被区划属暖温带落叶

阔叶林，在研究地锐齿栎是主要优势冠层树种。
１􀆰 ２　 试验设计

２０１５ 年 ４ 月下旬在林下挖取锐齿栎实生幼苗，
栽植到内径 ２０ ｃｍ，高 ２５ ｃｍ 的塑料盆内，盆内土壤

为森林内表层 １５ ｃｍ 的土壤。 共栽植成活 ２００ 盆，
摆放于空旷无遮挡的平地，４ 月下旬完成盆栽，缓苗

期内人工浇水促其生长。
２０１５ 年 ８ 月下旬搭建两个遮阴棚，每个遮阴棚

都是宽 １．５ ｍ、长 １０ ｍ、高 １．５ ｍ，东西走向。 在晴天

中午用 ＬＩ⁃２５０Ａ 辐照计（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ ）测定

锐齿栎林内外的光照强度，林内光强为林外空旷地

的 ２％。 根据林内遮阴情况，设计一个遮阴棚在晴

天中午网内光照强度相当于空旷地的 ２０％，即遮蔽

了全光照的 ８０％；另一个遮阴棚在晴天中午其光照

强度相当于空旷地的 ２％，即遮蔽了全光照的 ９８％，
这也相当于锐齿栎林下的光照强度。 棚的北面敞开

以保持通风。 每个棚都从中间分成东西两部分，选
取长势一致的苗木，每部分摆放 ３０ 盆，另有 ３０ 盆在

空旷地接受全光照作为对照。 参考之前的文献（蒋
高明，２００４），林下植物接收光斑的总辐射量相当于

几十分钟的全光照，所以模拟光斑处理设计为在全

光照下 １ ｈ。 遮阴开始后，每天中午 １２ 点左右，都把

遮阴棚西面这一部分完全敞开 １ ｈ，使这部分苗木接

受阳光，模拟森林中的光斑，另一部分从遮阴开始

后，一直处于遮阴状态。 即除了对照（ＣＫ，自然光

照），有 ４ 个遮阴处理，分别是遮阴 ８０％中午开放 １
ｈ（Ｔ８０⁃１）、一直遮阴 ８０％（Ｔ８０）、遮阴 ９８％中午开放

１ ｈ（Ｔ９８⁃１）、一直遮阴 ９８％（Ｔ９８）。
１􀆰 ３　 试验测定方法

１􀆰 ３􀆰 １　 样地调查数据　 利用 ２０１０ 年在本研究地点

附近调查的一个 １ ｈｍ２样地数据来说明锐齿栎的更

新情况。
１􀆰 ３􀆰 ２　 光合特性的测定　 选择天气晴朗的 ９ 月 ２５
日，在每个处理中随机选择 ５ 棵苗木，用 ＬＩ⁃６４００ＸＴ
型便携式光合仪（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）测定光合有

效辐射（ＰＡＲ）为 １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１条件下的光

合参数，待数据稳定后再记录，包括净光合速率

（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间二氧化碳浓度（Ｃ ｉ）等光

合生理参数，气孔限制值（Ｌｓ）用公式 Ｌｓ ＝ １－ Ｃ ｉ ／ Ｃａ

计算，式中，Ｃａ为叶室 ＣＯ２浓度。 测定时间为当日的

９：００—１５：００，设定 ＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，叶室

温度 ２５ ℃，相对湿度 ７０％，每棵苗木测定 ３ 个叶片。
选择天气晴朗的 ９ 月 ２６—２８ 日，在每个处理 ３０

盆中随机选择 ３ 棵苗木，用 ＬＩ⁃６４００ＸＴ 测定 Ｐｎ⁃ＰＡＲ
响应曲线，设定 ＰＡＲ 梯度为 ２０００、１８００、１６００、１４００、
１２００、１０００、 ８００、 ６００、 ４００、 ３００、 ２００、 １００、 ５０、 ２０、 ０
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，每次 ＰＡＲ 改变时稳定 １２０ ｓ。 以

ＰＡＲ 为 ｘ 轴，Ｐｎ为 ｙ 轴，得到 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 响应曲线，曲线

趋于平缓时得到光饱和点（ＬＳＰ）；因为不同处理的

光补偿点都小于 ５０ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，所以采用≤５０
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１的曲线初始部分（ＰＡＲ 为 ０、２０、５０
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）进行线性回归，得到直线回归方程

ｙ＝ａｘ＋ｂ，ａ 为表观量子效率（ＡＱＹ），－ｂ 为暗呼吸速

率（Ｒｄ），－ｂ ／ ａ 为光补偿点（ＬＣＰ） （许大全，２００２）。
每棵苗木测定一个叶片。

之后选择晴朗天气，在每个处理 ３０ 盆中随机选

择 ５ 棵苗木，用 ＬＩ⁃６４００ＸＴ 测定不同遮阴处理的光

合作用日变化，测定时间为 ８：００—１８：００，每 ２ ｈ 测

定一次，包括 ＰＡＲ 等环境参数和 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｃ ｉ等生理

参数，并计算 Ｌｓ。 每棵苗木测定 １～２ 个叶片。
在晴朗天气的 ９ 月 ２９ 日，在每个处理中随机选

择 ３ 棵苗木，用 ＰＡＭ⁃２５００ 便携式调制叶绿素荧光

仪（Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ，Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶片

的荧光慢速动力学曲线，获得叶绿素荧光参数。 由

仪器测定软件直接给出 ＰＳ Ⅱ实际光化学效率
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（ΦＰＳＩＩ）、可调节性能量耗散（ΦＮＰＱ）、非光化学猝灭

系数（ＮＰＱ）和光化学猝灭系数（ｑＰ）、ＰＳⅡ有效光化

学效率（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）等荧光参数。
１􀆰 ３􀆰 ３　 比叶面积和干物质量的测定　 光合特性测

定后，在每个处理中随机选择 ５ 盆苗木，用打孔器打

下 ５～１０ 个叶圆片，根部用清水洗净，所有样品 １０５
℃杀青 ３０ ｍｉｎ，７５ ℃烘干 ７２ ｈ，用万分之一的电子

天平称干重，用叶圆片计算比叶面积，并获得整株干

物质量。
１􀆰 ３􀆰 ４　 存活率的测定　 ２０１５ 年 １１ 月之后，宝天曼

渐进冬季逐渐封山，没有再进行模拟光斑的处理，但
保留了遮阴处理。 ２０１６ 年 ５ 月查看了各个处理锐

齿栎幼苗的存活情况。
１􀆰 ３􀆰 ５　 非结构性碳的测定　 测定干物质量的苗木

在杀青前都把茎枝的韧皮部和木质部分离，测定叶

片、韧皮部、木质部和根 ４ 个器官的可溶性糖和淀粉

浓度，可溶性糖和淀粉浓度之和即为总非结构性碳

（ＴＮＣ）浓度。 ４ 个器官烘干样品研磨过 １００ 目筛

（孔径 ０．１５ ｍｍ）。 用蒽酮⁃硫酸法测定可溶性糖和

淀粉浓度（Ｈａｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，１９７５）。 在 ８０ ℃恒温水浴

下用 ８０％的乙醇提取可溶性糖 ３ 次，提取后的残渣

用高氯酸水解淀粉为可溶性糖，用 ９６ 孔板和 Ｓｐｅｃ⁃
ｔｒａＭａｘ １９０ 酶标仪（Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｄｅｖｉｃｅｓ，ＵＳＡ）在 ６２０
ｎｍ 下进行测定。
１􀆰 ４　 数据分析

所有数据用 ＳＰＳＳ １７．０ 软件进行统计分析。 文

中只有 Ｔ８０⁃１ 与 Ｔ８０、Ｔ９８⁃１ 与 Ｔ９８ 的光合日变化数

据用独立样本 ｔ 检验分析差异显著性，其他各指标

都用 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 和最小显著差数法（ＬＳＤ）检

验不同处理间的差异性程度，当 Ｐ＜０．０５ 时认为差异

显著。 文中数据均为平均值±标准误差。 采用 Ｓｉｇ⁃
ｍａｐｌｏｔ １２．５ 软件作图。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 宝天曼锐齿栎林更新情况

宝天曼锐齿栎天然次生林林龄约为 ６０ ａ，其中

锐齿栎是冠层优势树种。 在宝天曼锐齿栎林，一般

胸径 １２ ｃｍ 的锐齿栎即可到达冠层，不会被遮蔽而

死。 相比胸径 １０ ｃｍ 以上的锐齿栎，胸径 １０ ｃｍ 以

下，特别是 １～５ ｃｍ 的锐齿栎数量呈减少趋势，这可

以说明宝天曼锐齿栎这个树种更新能力正在减弱

（图 １）。

图 １　 宝天曼 １ ｈｍ２样地不同胸径锐齿栎的数量分布
Ｆｉｇ．１　 Ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ａｔ ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｉｎ ａ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ
Ｂａｏｔｉａｎｍａｎ

２􀆰 ２　 比叶面积和干物质量

对照和 Ｔ８０⁃１ 的比叶面积最低且差异不显著，
而 Ｔ９８ 的比叶面积最高，Ｔ８０ 和 Ｔ９８⁃１ 的比叶面积

差异不显著（图 ２）。 对照的干物质量显著高于 ４ 个

遮阴处理，而 ４ 个遮阴处理之间的干物质量差异不

显著（图 ２）。
２􀆰 ３　 在 １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１光照强度下的光合参数

遮阴处理后，在 １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１光照强度

下（图 ３），只有遮阴 ８０％中午开放 １ ｈ 处理（Ｔ８０⁃１）
的 Ｐｎ与对照差异不显著，其他处理的 Ｐｎ均显著低于

对照；且遮阴 ９８％中午开放 １ ｈ 处理（Ｔ９８⁃１）的 Ｐｎ

显著大于遮阴 ８０％处理 （ Ｔ８０） 和遮阴 ９８％处理

（Ｔ９８），其中 Ｔ９８ 的 Ｐｎ最低。 遮阴对 Ｇｓ也产生了显

著变化，Ｔ８０⁃１ 显著大于 Ｔ８０，Ｔ９８⁃１ 显著大于 Ｔ９８，
而 Ｔ８０⁃１ 与 Ｔ９８⁃１ 差异不显著，Ｔ８０ 显著大于 Ｔ９８。
Ｔ８０⁃１ 的 Ｃ ｉ最低，而 Ｔ９８ 的 Ｃ ｉ最高；Ｌｓ的规律与 Ｃ ｉ相

反（图 ３）。
２􀆰 ４　 光合光响应曲线参数和荧光参数

各处理间的 ＡＱＹ 差异都不显著（表 １）；Ｔ８０⁃１
的 ＬＳＰ 与对照差异不显著，其他 ３ 个处理的 ＬＳＰ 均

显著小于对照，Ｔ９８⁃１ 和 Ｔ９８ 的 ＬＳＰ 之间差异不显

著，但都显著小于 Ｔ８０⁃１ 和 Ｔ８０；４ 个遮阴处理的

ＬＣＰ 和 Ｒｄ均显著小于对照，但 ４ 个处理之间的 ＬＣＰ
和 Ｒｄ差异不显著。 并且，Ｔ９８⁃１ 与 Ｔ９８ 的光响应曲

线出现了光抑制。
对照、 Ｔ８０⁃１、 Ｔ８０ 和 Ｔ９８⁃１ 之间的 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、

ΦＰＳＩＩ、ΦＮＰＱ、 ＮＰＱ、 ｑＰ 差 异 均 不 显 著， 而 Ｔ９８ 的

Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、ΦＰＳＩＩ、ｑＰ 均显著小于以上 ４ 个处理，ΦＮＰＱ、
ＮＰＱ 均显著大于以上 ４ 个处理（表 ２）。

８３９ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３６ 卷　 第 ４ 期　



图 ２　 不同遮阴处理锐齿栎幼苗的比叶面积和干物质量
Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔ⁃
ｍｅｎｔｓ
数值为平均值±标准误差；不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 下同。

图 ３　 锐齿栎幼苗叶片在 １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１光照强度下的光合参数
Ｆｉｇ．３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

表 １　 不同遮阴处理锐齿栎幼苗叶片光合光响应曲线的特征参数（平均值±标准误差）
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｎ ⁃ＰＡＲ ｆｉｔ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）
处理 表观量子效率

ＡＱＹ（ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）
光饱和点

ＬＳＰ（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
光补偿点

ＬＣＰ（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
暗呼吸速率

Ｒｄ（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
ＣＫ ０．０５７±０．００２ ａ １７３３．３±１３３．３ ａ ２５．８５±５．５５ ａ １．４９±０．３８ ａ
Ｔ８０⁃１ ０．０６２±０．００６ ａ １４３３．３±１２０．２ ａｂ １０．８２±０．９９ ｂ ０．６７±０．０９ ｂ
Ｔ８０ ０．０６１±０．００８ ａ １４００．０±１１５．５ ｂ １０．７８±１．０９ ｂ ０．６６±０．１３ ｂ
Ｔ９８⁃１ ０．０５１±０．００２ ａ ７６６．７±３３．３ ｃ １２．８０±３．１６ ｂ ０．６５±０．１５ ｂ
Ｔ９８ ０．０５０±０．００６ ａ ６３３．３±３３．３ ｃ １０．８９±１．５９ ｂ ０．５６±０．１４ ｂ
数据后不同字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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表 ２　 不同遮阴处理锐齿栎幼苗叶片的叶绿素荧光参数（平均值±标准误差）
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
（ｍｅａｎ±ＳＥ）
处理 ＰＳⅡ有效量子效率

Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′
ＰＳⅡ实际量子产量

ΦＰＳＩＩ

非光化学猝灭的
量子产量 ΦＮＰＱ

非光化学猝灭系数
ＮＰＱ

光化学猝灭系数
ｑＰ

ＣＫ ０．６０６±０．００７ ａ ０．４８７±０．００５ ａ ０．２５０±０．０１０ ｂ ０．９５２±０．０５５ ｂ ０．８０４±０．００３ ａ
Ｔ８０⁃１ ０．６０９±０．０２５ ａ ０．４８７±０．０２４ ａ ０．２２１±０．０３５ ｂ ０．７６８±０．１５９ ｂ ０．７９９±０．０１７ ａ
Ｔ８０ ０．６０２±０．０１７ ａ ０．４６８±０．０２２ ａ ０．２５８±０．０１７ ｂ ０．９４２±０．０４８ ｂ ０．７７７±０．０１６ ａ
Ｔ９８⁃１ ０．６０８±０．０２０ ａ ０．４８３±０．０２１ ａ ０．２５３±０．０２９ ｂ ０．９７１±０．１５５ ｂ ０．７９４±０．０１２ ａ
Ｔ９８ ０．５２８±０．０２５ ｂ ０．３８１±０．０３５ ｂ ０．３８５±０．０２８ ａ １．６４３±０．０７４ ａ ０．７１９±０．０３５ ｂ
数据后不同字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

图 ４　 不同遮阴处理的 ＰＡＲ 日变化
Ｆｉｇ．４ 　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２􀆰 ５　 光合作用的日变化

不同遮阴处理的 ＰＡＲ 日变化见图 ４，其中 Ｔ８０⁃１
与 Ｔ８０、Ｔ９８⁃１ 与 Ｔ９８ 之间的 ＰＡＲ 在各个时间点上

差异都不显著。 总体上，在光合作用的日变化中，
Ｐｎ 和 Ｌｓ的均值都是对照＞Ｔ８０⁃１＞Ｔ８０＞Ｔ９８＞Ｔ９８⁃１，
而Ｃ ｉ 均值与二者相反（图 ５）。 在 ＰＡＲ 较高时，对照

的Ｇｓ 均值高于其他遮阴处理，但是在 ＰＡＲ 较低时的

８：００和 １８：００，对照的 Ｇｓ不是最大；且在光合日变化

中，Ｔ８０⁃１、Ｔ９８⁃１ 和 Ｔ９８ 的 Ｇｓ 变化幅度都不大（图
５）。 在 １８：００，对照的 Ｐｎ和 Ｌｓ的均值为负值。
２􀆰 ６　 非结构性碳浓度

在 对照、Ｔ８０⁃１、Ｔ８０、Ｔ９８⁃１和Ｔ９８的处理变化

图 ５　 不同遮阴处理锐齿栎幼苗叶片的光合参数日变化
Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
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图 ６　 不同遮阴处理锐齿栎幼苗叶片、韧皮部、木质部和根的可溶性糖、淀粉和总非结构性碳浓度
Ｆｉｇ．６　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ， ｐｈｌｏｅｍ， ｘｙｌｅｍ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

趋势上，叶片、韧皮部、木质部和根的可溶性糖、淀粉

和总 ＮＳＣ 浓度总体的变化规律是由大到小。 其中

对照的 ４ 个器官的 ＮＳＣ 浓度都是最大，而 Ｔ９８ 的 ４
个器官的可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度都是最小。 在

４ 个器官中，在同一遮阴程度下，中午开放 １ ｈ 处理

的 ＮＳＣ 浓度都是显著大于一直遮蔽的处理或者二

者差异不显著（图 ６）。
２􀆰 ７　 存活情况

取样之后各个处理组还剩余 ２５ 株；２０１６ 年 ５
月发现遮阴最严重的 Ｔ９８ 处理的锐齿栎幼苗死亡了

１５ 株，即死亡率为 ６０％，其他处理的幼苗全部存活。

３　 讨　 论

在林下遮阴生境中，耐阴的、存活率高的树种比

不耐阴的、存活率低的树种具有更高的 ＮＳＣ 浓度或

碳库（Ｒｅｙｅｓ，１９９６；Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，
２００７），即树种的存活率与 ＮＳＣ 浓度或碳库正相关。
Ｓｅｖａｎｔｏ 等（２０１４）的研究中，所有遮阴的树木全部在

１６～２０ 周内死亡，树木死亡之前 ＮＳＣ 达到了非常低

的水平且韧皮部膨压发生了崩塌。 在本研究中，遮
阴显著降低了幼苗叶片、韧皮部、木质部和根 ４ 个器

官的 ＮＳＣ 浓度。 为了在遮阴的林下持续生存，幼苗

必须维持积极的净碳平衡。 但是林下光照强度可能

会非常接近植物的光补偿点。 本研究中，Ｔ９８ 处理

下的实际光强即与 Ｔ９８ 处理的锐齿栎幼苗光补偿点

相近。 当林下的光照低于光补偿点时，幼树只能利

用碳储备来满足呼吸需求（Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 宝

天曼的锐齿栎林是落叶阔叶林，锐齿栎幼苗是在

３—４ 月萌发，这个时候大树冠层叶片也是刚开始萌

发生长，冠层还没有郁闭，林内透光率高，幼苗容易

维持积极的净碳平衡，幼苗萌发前的种子也可以供

给一定的 ＮＳＣ；但是生长季时冠层郁闭，晴天林内光

强远低于林外，随着锐齿栎幼苗的不断生长，碳需求

也变大，林下的遮蔽环境会造成锐齿栎幼苗的负碳

平衡，长期的负平衡达到阈值时，锐齿栎幼苗就可能

因碳饥饿而死亡。
宝天曼的锐齿栎林更新能力趋弱（图 １）。 ＮＳＣ

具有维持呼吸和用于生长两大作用，本研究中遮阴

处理的幼苗干物质量显著低于对照，即虽然遮阴处

理使得锐齿栎幼苗生长缓慢，但 ＮＳＣ 浓度还是显著

低于对照。 并且 Ｔ９８ 遮阴处理后，幼苗出现了较高

的死亡率。 这说明在严重遮阴条件下锐齿栎幼苗不
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但没有足够的生长竞争能力，存活能力也没有保障。
因此，遮阴对锐齿栎幼苗光合的限制使其 ＮＳＣ 浓度

降低，容易出现碳饥饿而死亡，这可能就是宝天曼锐

齿栎树种不能更新的原因。
先前研究认为，阳性叶片在高光强下进行固碳

的能力强，能避免光抑制造成的光合降低（Ｒｉｊｋｅｒｓ，
２０００），而阴性叶片在高光条件下的光合速率低，但
在低光条件下的光合效率较高（Ｂｏａｒｄｍａｎ，１９７７）。
在本研究中，同样在 １５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１高光照条

件下，只有 Ｔ８０⁃１ 的 Ｐｎ与对照差异不显著，而其他

遮阴处理的 Ｐｎ均显著小于对照。 这说明长期遮阴

会显著减弱锐齿栎幼苗在高光强下的光合能力，且
通过分析处理间的 Ｃ ｉ和 Ｌｓ，能得出光合降低的原因

是非气孔限制（Ｆａｒｑｕｈａｒ ｅｔ ａｌ．，１９８２）。 而模拟光斑

处理显著增强了遮阴幼苗的光合能力。 光合日变化

中，在 ＰＡＲ 较高时，通过分析 Ｐｎ、Ｃｉ和 Ｌｓ，相比 Ｔ８０⁃１，
也可得出 Ｔ８０ 的 Ｐｎ因非气孔限制降低。 对照、Ｔ８０⁃１、
Ｔ８０、Ｔ９８⁃１ 之间的荧光参数差异不显著，而 Ｔ９８ 的

Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、ΦＰＳＩＩ、ｑＰ 最低，ΦＮＰＱ、ＮＰＱ 最高，说明深度

遮阴（Ｔ９８）严重影响了锐齿栎幼苗在高光强条件下

的光合能力，而遮阴 ９８％也约为宝天曼锐齿栎林下

的遮阴程度。
植物有两个生存策略来适应遮阴环境（Ｈｅｎｒｙ ｅｔ

ａｌ．，２００１）：一个是通过形态和生理上的适应进行遮

阴忍耐（Ｂｏａｒｄｍａｎ，１９７７）；另一个是通过快速垂直

生长这种结构功能适应来最大化地截取光，即遮阴

逃避（Ｂａｌｌａｒé，１９９７）。 遮阴 ９８％的 ２ 个处理的 ＬＳＰ
显著低于对照和遮阴 ８０％的 ２ 个处理，且 ４ 个遮阴

处理的 ＬＣＰ 也显著低于对照，即遮阴使得锐齿栎幼

苗叶片朝着耐阴的方向适应，并且这导致了在实际

遮阴时的低光强环境下，Ｔ９８ 的 Ｐｎ均值均大于 Ｔ９８⁃１
（实际遮阴的光合日变化中），且在 １０：００ 和 １４：００
差异显著。 遮阴处理的 Ｒｄ也显著低于对照。 即幼

苗在遮阴条件下表现出了最大化碳固定和最小化呼

吸作用的碳损失。 但锐齿栎幼苗的这种遮阴忍耐适

应不足以抵消遮阴对其光合固碳的限制，遮阴幼苗

的 ＮＳＣ 浓度仍然显著低于对照。
光斑对林下树木生长很重要 （ Ｐｅａｒｃｙ ｅｔ ａｌ．，

１９８３；Ｃｈａｚｄｏｎ，１９８８；张小全等，２０００）。 在遮阴的光

合日变化中，虽然 Ｔ９８ 的 Ｐｎ大于 Ｔ９８⁃１，但 Ｔ９８⁃１ 的

ＮＳＣ 浓度仍显著高于 Ｔ９８，而两者的呼吸速率差异

也不显著，即 Ｔ９８⁃１ 多于 Ｔ９８ 的 ＮＳＣ 都是来源于模

拟光斑固定的碳。 并且在 ８０％遮阴处理中，Ｔ８０⁃１

幼苗的 ４ 个器官的 ＮＳＣ 总体上也是高于 Ｔ８０ 处理。
Ｔ８０⁃１ 和对照的比叶面积差异也不显著。 并且对高

光照强度下的光合参数分析，光斑对塑造锐齿栎幼

苗高光条件下的高光合能力也很重要。 总的来说，
本研究通过中午开放遮阴网的方法，用强光照射幼

苗模拟光斑，这虽然与林下真实的、不断发生变化的

光斑不同，但从幼苗利用短时强光固碳缓解生存的

角度来说二者是一致的。 本研究中的模拟光斑虽然

每天只有 １ ｈ，但是模拟光斑处理显著提高了遮阴幼

苗在高光强下的光合潜能，并使得幼苗 ＮＳＣ 浓度显

著高于一直遮阴处理的幼苗，缓解了遮阴对幼苗碳

储备的不利影响，从碳经济的角度证明短时强光照

下的光合有利于幼苗 ＮＳＣ 提高和生存，所以高密度

的光斑对维持宝天曼林下锐齿栎幼苗净的碳平衡可

能有一定的作用。 在对宝天曼锐齿栎林进行抚育

时，建议修剪大树冠层的枝条，增大森林透光率，提
高林下光斑密度，可能有助于提高锐齿栎树种的更

新能力。
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