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摘 要 木荷( Schima superba) 作为中国亚热带常绿阔叶林的重要组成树种，在 2008 年南
方冰雪灾害中受到严重损害。本研究在浙江江郎山随机设置 5 个 400 m2

样地，并将受害木
荷分为断木和倒木 2 种类型，研究不同部位萌枝光响应、气体交换以及叶绿素荧光参数等
光合生理特征，有助于人们对群落更新机理的认识，为研究亚热带地区萌枝生态学特征提
供理论依据。结果表明:不同叶龄之间，2 年生叶片的最大净光合速率( Pmax ) 、最大光化学
效率( Fv /Fm) 、PS的潜在活性( Fv /F0 ) 、有效光化学效率( Fv ' /Fm') 、比叶重( LMA) 、叶片全
氮含量大于 1 年生叶片，其总叶绿素含量( Chl( a+b) ) 显著高于 1 年生叶片( P＜0． 05) ，而叶
绿素 a /b( Chl( a /b) ) 低于 1 年生叶片; 不同部位之间，Fv /Fm、Fv /F0、Fv ' /Fm'、Chl ( a+b) 、
Chla /b、类胡萝卜素( Car) 表现为断木的中部和倒木的根部最高; LMA、全氮含量表现为断木
顶部＞中部＞根部，倒木根部＞中部＞顶部; 不同受害类型木荷之间，倒木萌枝净光合速率
( Pn) 、水分利用率( WUE) 高于断木( P＜0． 05) ，而断木萌枝对光有更宽的生态辐，其光补偿
点( LCP) 低于倒木，光饱和点( LSP) 却高于倒木。
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Abstract: Schima superba，an important tree species of China subtropical evergreen broadleaf
forests，suffered from the ice and snow disaster in 2008． In this study，five 400 m2 plots were
randomly established in Jianglangshan Mountain of Zhejiang Province，and the damaged S． super-
ba trees were classified into decapitated and uprooted． The photosynthetic responses，gas-ex-
change，and chlorophyll fluorescence parameters of the sprouts at different segments were stud-
ied，aimed to understand the mechanisms of the community regeneration after the extreme dis-
turbance and to provide a theoretical basis for the study of sprout ecology in subtropical regions．
As for the different age-class leaves，2-year-old leaves had the higher maximum net photosynthet-
ic rate ( Pmax ) ，maximal photochemical efficiency of PSⅡ ( Fv /Fm ) ，potential activity of PSⅡ
( Fv /F0 ) ，effective photochemical efficiency of PSⅡ ( Fv ' /Fm') ，leaf mass per area ( LMA) ，
and nitrogen ( N) content than 1-year-old leaves． 2-year-old leaves also had a significantly higher
chlorophyll ( a+b) content than 1-year-old leaves ( p＜0． 05) ，but the chlorophyll a /b ratio was
lower than that of 1-year-old leaves． For the sprouts at different segments，the sprouts at the mid-
dle segment of decapitated trees and at the basal segment of uprooted trees had the highest Fv /
Fm，Fv /F0，Fv ' /Fm'，Chl( a+b) ，Chla /b，and carotenoids ( Car) ． The sprouts at the top seg-
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ment of decapitated trees had the highest LMA and N content，followed by those at middle seg-
ment，and at basal segment． For uprooted trees，the LMA and N content exhibited an opposite
order，i． e．，basal segment ＞ middle segment ＞ top segment，and the net photosynthetic rate
( Pn ) and water use efficiency ( WUE) were significantly higher than those of decapitated trees
( P＜0． 05) ． Decapitated trees had broader ecological amplitude to sunlight，with lower light com-
pensation point ( LCP) and higher light saturation point ( LSP) than uprooted trees．

Key words: ice and snow disaster; photosynthesis; chlorophyll fluorescence parameter; leaf
age; segment．

植物在受到人为 ( 砍伐) 或自然干扰 ( 冰雪灾

害、火灾、风灾等) 后，会通过种子更新或者萌枝更
新方式继续生存 ( Bellingham ＆ Sparrow，2000; Cle-
mente et al．，2005) 。种子更新需要经历萌发、定居、
竞争等漫长过程，而萌枝更新是植物在原位进行生

存竞争的捷径，尤其在群落恢复初期具有重要作用

( Kammesheidt，1998; Pascarella et al．，2000 ) 。植物
通过萌枝方式迅速占领空间资源，坚守其固有的生

态位，阻止其他物种的迁入，短期内恢复其原有结构

优势，从而维持森林群落的稳定性，并对群落的结

构、组成、多样性等产生影响 ( Bond ＆ Midgley，
2001) 。以往对萌枝的研究主要集中在萌枝的萌生
效率( Luoga et al．，2004) 、生物学特征( Iwasa ＆ Ku-
bo，1997; Brommit et al．，2004) 、更新动态( Ohkubo et
al．，1996; Pausas et al．，1999) 等方面。

2008 年中国南方发生了一场低温雨雪冰冻灾
害，树干径向冰层厚度达到 61 ～ 160 mm ( Zhou et
al．，2011a) ，无论是人工林还是天然林，针叶林、阔
叶林还是竹林和经济林，几乎都受到了不同程度的

影响( 徐雅雯等，2010) 。木荷( Schima superba) 作为
中国亚热带常绿阔叶林的重要组成树种以及防火林

带的主要树种 ( 王荣和郭志华，2007 ) ，在这次冰雪
灾害中遭到了严重的损害。由于光合作用与树木成
长的环境密切相关，所以光合强度常作为评价树木

适应性的重要指标 ( 李丽芳等，2007 ) 。Fleck 等
( 1998) 发现植物受到火灾干扰后，恢复初期萌枝的
净光合速率、气孔导度值会比正常植株更高，而最大
光化学效率( Fv /Fm ) 无显著变化。另有研究认为，
不同的土壤水分情况下萌枝生理指标如气体交换参

数和光合效率在应对干扰时有不同响应 ( Pea-Ro-
jas et al．，2004) 。本文通过研究受害木荷萌枝光合
生理特征，探讨植物通过萌枝更新方式，对极端干扰

后群落更新、系统结构以及物种多样性的影响，有助
于人们对群落更新部分机理的认识，为研究亚热带

地区萌枝生态学特征提供基础理论依据。

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况
试验地位于浙江省江山市江郎山 ( E118°48'

37″，N28°52'26″) 。最高海拔达到 1500. 3 m，最低海
拔 73 m。土壤以黄壤为主，分布有红壤、岩性土、水
稻土，腐殖质层较厚，且常保持较好的枯枝落叶层。
年均气温 17. 1 ℃，极端最高气温 40. 2 ℃ ( 1971 年 7
月 31 日) ，最低气温－11. 2 ℃ ( 1980 年 2 月 9 日) ;
年均降水量 1820 mm，年平均湿度 80%。无霜期
255 d左右。四季分明，气候湿润，光照充足。森林
覆盖率达 67. 1%，自然植被有常绿阔叶林、针阔混
交林、针叶林和灌丛 4 个组，7 个类，15 个群系。海
拔 900 m以下大多分布着木荷林、马尾松林、杉木林
以及其它植被类型。
1. 2 样地及样株的选择
试验地位于海拔 350 ～ 500 m的受灾林分内，坡

向南偏西 25°，坡度 28° ～ 37°，成土母岩为沉积岩，
土壤属红壤，土层厚度 70 ～ 100 cm。在同一山坡上
设置 5 个 20 m×20 m 的样地，进行每木调查，记录
木荷受损类型、胸径 ( DBH) 、树高 ( H) 、冠幅 ( 假设
倒木萌枝向上生长方为北向) 。其中，断干立木( 以
下简称断木) 为主干高度是未受损前主干的 1 /3 到
1 /2，萌枝生长旺盛; 倒木为主干倾斜且与地面角度
＜20°，主根系保留于土壤内，萌枝生长旺盛，短期内
不会死亡。选择林窗形状大小一致，距离较近，土壤
水分状况相似样地内树龄一致的断木( DBH为 7. 78
cm±2. 6 cm，H 为 3. 42 m±1. 5 m，东西冠幅为 0. 54
m+0. 54 m，南北冠幅为 0. 35 m + 0. 35 m ) 、倒木
( DBH为 10. 81 cm±2. 6 cm，H为 9. 33 m±1. 2 m，东
西冠幅为 0. 32 +0. 32 m，南北冠幅为 0+1. 76 m) 样
株各 3 株用于光合指标的连体测定，需借助梯子进
行断木较高处的测定。木荷不同部位萌枝的确定采
用萌高比( 萌枝长出位置距根部高度 /全株高度) 计
算方法。顶部，萌高比为 0. 66 ～ 1; 中部，萌高比为
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0. 33 ～ 0. 66;根部，萌高比为 0 ～ 0. 33。
木荷在本实验区域生长物候期为每年 2 月下旬

抽芽展叶，3 月伸枝展叶，4 月新叶全部变绿，4 月下
旬—5 月进入第 2 次抽芽展叶伸枝阶段，至 9 月中
旬转绿，这与王良衍和王希华( 2002) 记载相同。由
于萌枝生长存在更新现象，2008 年萌枝大多死亡
( 只有断木的顶部偶尔有发现) ，调查中很少发现 3
年生萌枝，且断木和倒木树干都表现为中部的萌枝

数量最多，其中断木顶部大于根部，倒木根部大于顶

部，因此，本研究选择晴朗无云的天气 ( 2010 年 10
月) ，分别测定断木和倒木树干中部 2 年生萌枝的
光响应曲线和气体交换参数。叶绿素荧光动力学技
术被称为研究植物光合功能的快速、无损伤探针，与
“表观性”的气体交换参数相比，叶绿素荧光参数更
具有反映“内在性”特点( 张守仁，1999) 。为深入探
究受损木荷不同部位萌枝的光合作用能力，本研究

对断木和倒木顶部、中部、根部长势较好的 2 年生萌
枝进行叶绿素荧光参数的测定。所有被测萌枝上分
别选取 1 年生和 2 年生叶片( 1 年生叶片为 2010 年
5 月第 2 次抽芽后刚刚转绿的未成熟叶片，2 年生叶
片为 2009 年第 2 次抽芽的叶片) 各 3 片作为重复，
测定完毕后，将叶片带回实验室进行光合色素含量、
比叶重和叶片全氮含量的测定。
1. 3 研究方法
1. 3. 1 光响应曲线和气体交换参数的测定 采用
LI-6400 红蓝光源，空气流速为 0. 5 L·min－1，温度

在 20 ℃±1 ℃，相对湿度 80%左右，CO2浓度控制在

380 μmol·mol－1，采用原位测量方法，测定光强依
次为 2000、1800、1500、1200、1000、800、500、200、
120、80、50、20、0 μmol·m－2·s－1，于 9: 00—11: 00
测定，每叶片重复读数 5 次。以光合有效辐射
( PAR) 为横轴，Pn为纵轴绘出光响应曲线，并采用非

直角双曲线拟合曲线方程 ( Herrick ＆ Thomas，
1999) :
Pn =

AQY·PAR + Pmax － ( AQY·PAR + Pmax)
2 － 4θ·AQY·Pmax·槡 PAR

2θ
－ Rd

式中，Pn为净光合速率，AQY 为表观量子效率，Pmax

为最大净光合效率，PAR为光合有效辐射，θ 为光响
应曲线曲角，Rd为暗呼吸速率。
同样采用 LI-6400 红蓝光源设定光合有效辐射

( PAR) 为 1000 μmol·s·m－2·s－1，测定净光合速率

( Pn ) 、蒸腾速率( Tr ) 、气孔导度( Gs ) 、胞间 CO2浓度

( C i ) 等，并记录大气 CO2浓度 ( Ca ) ，测定时间为

9: 00—11: 00。每叶片重复读数 5 次，取平均值。气
孔限制值( Ls ) 和叶片瞬时水分利用效率 ( WUE) 由
公式计算，即: Ls = 1－C i /Ca ; WUE=Pn /Tr。
1. 3. 2 叶绿素荧光参数的测定 采用便携式脉冲
调制叶绿素荧光仪( PAM-2500，Walz) 测定叶绿素荧
光诱导动力学参数。测定时间为 9: 00—11: 00。先
将叶片暗适应 20 min，测定初始荧光( F0 ) 、最大荧
光( Fm ) 、稳态荧光 ( Fs ) 和最大荧光 ( Fm') 、最小荧
光( F0 ') ;同时测定光化学荧光猝灭系数( qP ) 、非光
化学猝灭系数 ( qN ) 、可变荧光 Fv ( Fv = Fm －F0 ) 、PS
Ⅱ最大光化学效率 ( Fv /Fm ) 、PSⅡ光能捕获效率
( Fv ' /Fm') 、PSⅡ潜在活性( Fv /F0 ) 和电子传递速率

ETR ( ETR=ΦPSⅡ×PAR×0. 5×0. 84) 。
1. 3. 3 光合色素含量、比叶重和叶片全氮含量的测
定 采用丙酮-乙醇液提取法测定光合色素含量( 李
得孝等，2006) 。按 Wellburn( 1994) 公式计算叶绿素
及类胡萝卜素含量。每处理重复 3 次，计算结果取平
均值。叶面积采用WinRHIZO软件扫描处理获得，取
样叶在80 ℃下烘至恒重，称重( 精度0. 0001) ，比叶重
( LMA) =叶片干重 /叶面积( g·m－2 ) 。叶片全氮含量
( 以单位干物质重的叶氮含量表示) 采用 FOSS2300
凯氏定氮仪测定( Page，1982) 。
1. 4 数据处理
数据统计分析和绘图采用Microsoft Excel和 SPSS

16. 0软件结合进行，并用 LSD法进行多重比较。

2 结果与分析

2. 1 断木和倒木不同叶龄叶片的光合特征
从图 1 和表 1 可知，对于 1 年生叶片来说，断木

的 Pmax、AQY、LSP 分别比倒木高 14. 26% ( P ＞
0. 05) 、20. 69% ( P ＞0. 05 ) 、11. 57% ( P ＞0. 05 ) ，而
Rd、LCP 分别比倒木低 8. 12% ( P＞0. 05 ) 、34. 35%
( P＞0. 05) 。对于 2 年生叶片来说，断木的 LSP比倒
木高 22. 07% ( P＜0. 05) ，而 Pmax、AQY、Rd、LCP 分别
比倒木低 18. 28% ( P＞0. 05 ) 、14. 28% ( P＞0. 05 ) 、
60. 27% ( P＜0. 05 ) 、67. 94% ( P＜0. 05 ) 。受害木荷
萌枝 2 年生叶片 Pmax、AQY、Rd的均值分别比 1 年生
叶片高 29. 97%、80. 20%、28. 77%。光补偿点和光
饱和点是植物对光利用能力的重要指标，反映了植

物光合作用的生物化学特性( 张文标等，2006) 。断
木1龄叶和2龄叶的LCP低于倒木，而LSP高于倒
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图 1 断木和倒木不同叶龄叶片的光响应拟合曲线
Fig． 1 Comparison of Pn-light response curves of leaves
with different ages for decapitated and uprooted trees

木，这表明断木相对于倒木来说，有更宽的生态幅，

以适应 PAR的变化。
从表 2 可以看出，对于 1 年生叶片来说，断木的

Gs、Tr比倒木高 22. 22% ( P ＜ 0. 05 ) 、8. 73% ( P ＞
0. 05) ，而 Pn、WUE 比倒木低 2. 07% ( P ＜ 0. 05 ) 、
9. 86% ( P＜0. 05 ) 。同样，对于 2 年生叶片来说，断
木的 Gs、Tr比倒木高 29. 16% ( P＜0. 05) 、10. 58% ( P
＞0. 05) ，而 Pn、WUE 比倒木低 21. 55% ( P＜0. 05 ) 、
29. 11% ( P＞0. 05 ) 。断木 1 年生叶片的 C i、2 年生
叶片的 Ls 分别比倒木低 34. 22% ( P ＜ 0. 01 ) 、
35. 05% ( P＜0. 05) ，而断木 1 年生叶片的 Ls、2 年生
叶片的 C i分别比倒木高 87. 37% ( P＜0. 05) 、92. 2%
( P＜0. 01) 。

2. 2 断木和倒木不同叶龄、部位间的叶绿素荧光参
数比较

Fv /Fm是 PSⅡ最大光化学量子产量，反映的是
最大 PSⅡ的光能转换效率，叶暗适应 20 min 后测
得。Fv ' /Fm'反映的是 PSⅡ有效光化学效率，叶片
不经过暗适应在光下直接测得。Fv /F0则反映了 PS
Ⅱ的潜在活性，它们都是描述光化学反应状况的重
要参数( 李晓等，2006) 。由图 2 和图 3 可知，3 个部
位叶片 Fv /Fm、Fv /F0、Fv ' /Fm'的均值表现为，断木 2
年生叶片比 1 年生叶片分别高 0. 51%、15. 75%、
28. 53%，倒木 2 年生叶片比 1 年生叶片分别高
1. 24%、4. 01%、1. 48%。不同部位之间相比，断木
中部高于顶部和根部，但无显著差异;倒木 1 年生叶
片的 Fv /Fm和 Fv /F0在不同部位间差异显著 ( P ＜
0. 05) ，表现为根部＞中部＞顶部，而 Fv ' /Fm'在不同
部位间无显著差异。这可能是因为倒木根部萌枝距
离根系较近，利于萌枝吸收营养物质和水分，叶片生

长旺盛，导致根部萌枝上的叶片 PSⅡ的最大光化学
效率和潜在活性显著高于中部和顶部。

ETR反映了 PSⅡ反应中心在环境胁迫中有部
分关闭情况下的电子传递速率。由图 2 和图 3 可
知，断木中部的ETR最高( 1年生为31. 50±10. 42 ;

表 1 断木和倒木不同叶龄叶片光合参数的比较
Table 1 Comparison of photosynthetic parameters of leaves with different ages for decapitated and uprooted trees
叶龄
( a)
树木
类型

最大净光合效率 Pmax

( μmol·m－2·s－1 )
表观量子效率 AQY
( mol·mol－1 )

暗呼吸速率 Rd

( μmol·m－2·s－1 )
光补偿点 LCP
( μmol·m－2·s－1 )

光饱和点 LSP
( μmol·m－2·s－1 )

1 断木 4. 469±0. 235 0. 0105±0. 0012 0. 2285±0. 0356 16. 45±3. 26 1364. 47±69. 56

倒木 3. 911±0. 153 0. 0087±0. 0003 0. 2487±0. 0164 25. 06±2. 37 1222. 93±58. 36

P 0. 064 0. 342 0. 125 0. 095 0. 192

2 断木 4. 898±0. 339 0. 0168±0. 0009 0. 1747±0. 0095 10. 40±2. 59 1261. 47±49. 32

倒木 5. 994±0. 267 0. 0196±0. 0016 0. 4398±0. 0147 32. 44±5. 26 1033. 36±75. 68

P 0. 055 0. 247 0. 024 0. 032 0. 043
P＞0. 05 表示木荷同一叶龄不同受灾类型的光合参数差异不显著; P＜0. 05 表示差异显著; P＜0. 01 表示差异极显著。数值为平均值±标准差。

表 2 断木和倒木不同叶龄叶片气体交换参数的比较
Table 2 Comparison of gas-exchange parameters of leaves with different ages for decapitated and uprooted trees
叶龄
( a)

树木
类型

净光合速率 Pn

( μmol·m－2·s－1)
气孔导度 Gs

( mmol·m－2·s－1)
胞间 CO2浓度 C i

( μmol·m－2·s－1)
蒸腾速率 Tr

( mmol·m－2·s－1)
气孔限制值

Ls
水分利用率 WUE
( mmol·mol－1)

1 断木 3. 157±0. 308 0. 022±0. 007 194. 645±34. 622 0. 224±0. 079 0. 538±0. 078 14. 051±3. 723

倒木 3. 224±0. 298 0. 018±0. 003 295. 883±35. 963 0. 206±0. 041 0. 287±0. 005 15. 589±1. 784

P 0. 011 0. 025 0. 001 0. 109 0. 011 0. 044

2 断木 3. 348±0. 425 0. 031±0. 007 220. 769±35. 982 0. 324±0. 072 0. 467±0. 003 10. 3150±0. 205

倒木 4. 268±0. 298 0. 024±0. 002 114. 863±38. 952 0. 293±0. 031 0. 719±0. 003 14. 550±0. 069

P 0. 032 0. 014 0. 001 0. 190 0. 032 0. 057
P＞0. 05 表示木荷同一叶龄不同受灾类型的气体交换参数差异不显著; P＜0. 05 表示差异显著; P＜0. 01 表示差异极显著。数值为平均值±标准差。
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图 2 断木不同叶龄和部位 PSⅡ最大光化学效率(Fv /Fm)、有效光化学效率(Fv ' /Fm')、PSⅡ的潜在活性(Fv /F0)、PSⅡ光合
电子传递速率(ETR)、光化学猝灭系数(qP)、非光化学猝灭系数(qN)
Fig． 2 Comparison of PSⅡ maximal photochemical efficiency (Fv /Fm )，PSⅡ effective photochemical efficiency (Fv ' /
Fm')，the ratio of variable fluorescence to initial fluorescence (Fv /F0)，acyclic electron transfer rate (ETR)，photochemical
quench (qP) and quench non-photochemical (qN) in leave of different ages at different segments for decapitated trees
误差线为标准差 SD，字母为 LSD比较结果，字母不同者表示差异显著( P＜0. 05) 。下同。

图 3 倒木不同叶龄和部位 PSⅡ最大光化学效率(Fv /Fm)、有效光化学效率(Fv ' /Fm')、PSⅡ的潜在活性(Fv /F0)、PSⅡ光合
电子传递速率(ETR)、光化学猝灭系数(qP)、非光化学猝灭系数(qN)
Fig． 3 Comparison of PSⅡ maximal photochemical efficiency (Fv /Fm )，PSⅡ effective photochemical efficiency (Fv ' /
Fm')，the ratio of variable fluorescence to initial fluorescence (Fv /F0)，acyclic electron transfer rate (ETR)，photochemical
quench (qP) and quench non-photochemical (qN) in leaves of different ages at different segments for uprooted trees

2 年生为 34. 56 ±11. 64 ) ，倒木根部的 ETR 最高 ( 1
年生为 27. 63±1. 99; 2 年生为 29. 97±2. 51) ，但不同
部位之间无显著差异( P＞0. 05) 。光化学猝灭系数
( qP ) 的大小反映的是 PSⅡ原初电子受体 QA的还原
状态和 PSⅡ反应中心的开放程度，qP 越大，QA重新
氧化形成 QA的量愈大，即 PSⅡ具有高的电子传递

活性。非光化学淬灭系数( qN ) 反映的是 PSⅡ天线
色素吸收的光能不能用于光合电子传递而以热的形

式耗散掉的光能部分。热耗散可以防御光抑制带来
的破坏，所以非光化学淬灭是一种自我保护机制

( 张守仁，1999 ) 。本研究，断木和倒木 2 年生叶片
的 qP 均高于 1 年生叶片，而 qN 均低于 1 年生叶片，
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说明叶片热耗散能力随叶龄的增大而降低。相同叶
龄不同部位的断木和倒木的 qP、qN、ETR 之间无显
著差异( P＞0. 05) 。
2. 3 断木和倒木不同叶龄、部位间的光合色素含
量、比叶重和全氮含量的比较
由表 3 可知，断木 2 年生叶片的 Chl ( a +b ) 、

Car、LMA、全 N 含量分别比 1 年生叶片高 57. 20%、
39. 53%、20. 43%、3. 88%，而 Chla /b 比 1 年生叶片
低 1. 97%。倒木 2 年生叶片的 Chl ( a + b ) 、Car、
LMA、全 N 含量分别比 1 年生叶片高 77. 93%、
54. 64%、27. 11%、8. 09%，而 Chla /b 比 1 年生叶片
低 24. 01%。断木和倒木的总叶绿素含量都表现为
2 年生叶的总叶绿素含量高于 1 年生叶的总叶绿素
含量，而叶绿素 a /b低于 1 年生叶片，即 1 年生叶片
中叶绿素 a 含量相对较高，2 年生叶片中叶绿素 b
含量相对较高，说明随着叶片内叶肉组织的不断发

育，叶绿素 a占总叶绿素含量的比例呈逐渐下降趋
势。2 年生叶片 LMA高于 1 年生叶片，即其细胞壁
组分和碳含量较高，同时 2 年生叶片的 N 含量高于
1 年生叶片，即其分配于光合器官中的 N 含量也较
高，这些都有助于光合作用的进行。
同一叶龄，断木各部位的光合色素含量表现为

中部＞根部＞顶部，中部 1 年生叶片显著高于根部和
顶部，中部和根部的 2 年生叶片显著高于顶部( P＜
0. 05) ;倒木各部位的光合色素含量表现为根部＞中
部＞顶部，各部位之间差异不显著( P＞0. 05) 。Green
和 Kruger( 2001) 报道，叶片在强光下会通过增加光
合能力、降低光合色素含量等减少对光能的捕获。

本文中，断木顶部叶片接受的光照最强，因此其光合

色素含量最低，而整株树木为了保证一定的光合效

率，就增大树干中部萌枝叶片的光合色素含量，充分

利用其叶片进行光合碳同化制造植物必需的有机

物。倒木各部位基本处于同一高度，接受照强度相
同，因此，其不同部位间光合色素差异不显著 ( P＞
0. 05) 。
断木同一叶龄不同部位间 LMA均表现为顶部＞

中部＞根部，但差异不显著( P＞0. 05 ) 。倒木同一叶
龄，不同部位间 LMA均表现为根部＞中部＞顶部，但
差异不显著( P＞0. 05) 。有研究报道，LMA与叶片长
期生长的光环境密切相关，并与林冠中光强呈正相

关( Grassi et al．，2001; Vincent，2001) 。强光下植物
为了避免吸收过量的光能引起光抑制，会减小对叶

片生物量的投入，缩小叶面积，以减弱光在叶肉组织

中传播( Kitao et al．，2000 ) 。本研究的断木接受的
光照强度为顶部＞中部＞根部，因此其顶部 LMA 较
高。LMA的大小是植物长期适应环境作用的结果，
由于断木处于林分冠层的中下部分，倒木处于林分

冠层的下部分，其 LMA 在树干不同部位处无显著
差异。
由表 3 可知，同一叶龄，不同部位断木叶氮含量

表现为顶部＞中部＞根部，但差异不显著( P＞0. 05) 。
倒木叶氮含量表现为根部＞中部＞顶部，且根部显著
高于中部和顶部( P＜0. 05) 。倒木根部 1 年生叶片
氮含量分别是中部和顶部的 1. 19 倍、1. 20 倍，倒木
根部 2 年生叶片氮含量分别是中部和顶部的 1. 10
倍、1. 14倍。光合器官中的氮含量占整个叶片氮含

表 3 断木和倒木不同叶龄叶片和部位间光合色素含量、比叶重和全氮含量的比较
Table 3 Comparison of chlorophyll contents，LMA and total N content in leaves of different ages at different positions for
decapitated and uprooted trees
树木
类型

叶龄
( a)
部位 总叶绿素

Chl( a+b)
( mg·g－1 )

叶绿素 a /b
Chla /b

类胡萝卜素
Car
( mg·g－1 )

比叶重
LMA
( g·m－2 )

全 N含量
( % )

断木 1 顶 1. 55±0. 04 a* 4. 47±0. 13 a 0. 41±0. 00 a 87. 26±12. 9 a 1. 46±0. 14 a
中 1. 81±0. 01 b 5. 23±0. 02 b 0. 45±0. 00 b 76. 39±7. 9 a 1. 45±0. 17 a
根 1. 71±0. 16 a 4. 54±0. 11 a 0. 43±0. 03 a 75. 59±9. 3 a 1. 31±0. 17 a

2 顶 2. 49±0. 04 a 4. 32±0. 23 a 0. 56±0. 01 a 98. 09±13. 1 a 1. 55±0. 25 a
中 2. 84±0. 08 b 5. 06±0. 03 b 0. 64±0. 02 b 97. 08±7. 4 a 1. 45±0. 19 a
根 2. 64±0. 07 a 4. 58±0. 04 a 0. 60±0. 02 a 92. 95±11. 9 a 1. 39±0. 20 a

倒木 1 顶 1. 15±0. 04 a 5. 60±0. 22 a 0. 31±0. 08 a 71. 11±8. 4 a 1. 57±0. 23 a
中 1. 25±0. 48 a 5. 86±0. 78 a 0. 33±0. 10 a 71. 52±4. 3 a 1. 58±0. 19 a
根 1. 27±0. 33 a 6. 03±0. 12 a 0. 33±0. 06 a 75. 25±7. 0 a 1. 88±0. 30 b

2 顶 1. 90±0. 40 a 4. 08±0. 76 a 0. 42±0. 10 a 86. 94±12. 8 a 1. 71±0. 13 a
中 2. 27±0. 17 a 5. 92±0. 18 a 0. 53±0. 03 a 92. 33±9. 1 a 1. 77±0. 12 a
根 2. 36±0. 14 a 6. 39±1. 28 a 0. 55±0. 02 a 97. 68±8. 4 a 1. 95±0. 81 b

* 同叶龄、同受灾类型木荷的同参数项的相同字母表示差异不显著( P＞0. 05) 。数值为平均值±标准差。
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量的 75% ( Takashima et al．，2004 ) ，叶氮含量间接
决定着叶片的光合能力 ( Penuelas et al．，1993 ) ，本
文中，2 年生叶片的光合能力强于 1 年生叶片。同
一叶龄，断木不同部位叶片的光合能力无显著差异

( P＞0. 05) ，倒木根部叶片的光合能力显著高于中部
和顶部( P＜0. 05) 。

3 讨 论

3. 1 断木和倒木不同叶龄叶片光合生理特性的比
较

本文中 2 年生叶片的 Fv /Fm、Fv /F0、Fv ' /Fm'比
1 年生叶片高，这与段爱国等( 2008) 研究结果一致。
霍宏和王传宽( 2007 ) 对红松的研究发现 2 年生叶
片的 Pmax比 1 年生叶片低，这是因为不同叶龄叶片
光合能力的差异除与其生理特性有关外，还和叶片

所处光环境有关，正常林木 1 年生叶片一般处于树
冠外层或枝顶端，可以接受充分光照，而 2 年生叶片
常处于树冠里层，光照条件不好。而本研究中，2 年
生叶片的 Pmax比 1 年生叶片高，这是因为木荷断木
和倒木皆处于林冠下层，萌枝上 1 年生和 2 年生叶
片接受光照强度基本相同，因此叶片本身的生理特

性是决定不同叶龄叶片光合能力大小的主要因素。
有研究表明，LMA和单位面积的光合能力呈正相关
( Grassi et al．，2001; Vincent，2001 ) ，且光合色素含
量高，有利于叶片进行光合作用，同样叶片中全氮含

量高，其分配于光合器官中的氮含量就高，叶片的光

合能力相应提高 ( Penuelas et al．，1993 ) 。本实验
中，2 年生叶片的 LMA、Chl( a+b) 、Car、全氮含量都
比 1 年生叶片高，因此其光合能力高于 1 年生叶片。
3. 2 断木和倒木不同着生部位叶片光合生理特性
的比较

着生部位影响着叶片光合器官的形成及所处的

外部环境，进而影响叶片的光合作用 ( 何春霞等，

2010) 。本文中，Fv /Fm、Fv /F0、Fv ' /Fm'、Chl( a+b) 、
Chla /b和 Car 表现为断木的中部和倒木的根部最
高，其中断木不同部位叶绿素荧光参数差异不显著

( P＞0. 05) ，叶绿素含量差异显著( P＜0. 05 ) 。LMA、
全 N含量与叶片生长量、营养元素相关，都表现为
断木顶部 ＞中部 ＞根部，倒木根部 ＞中部 ＞顶部。
Kauffman( 1991) 发现，亚马逊热带雨林植物受火灾
干扰后，树木根部的萌生能力大于中、顶部，这是因
为根部萌枝距离根系较近，优先吸收营养物质和水

分。本文中，倒木根部萌枝生长状况较好，也是由于
这个原因。而断木的萌枝表现为顶部生长状况最

好，这可能是因为断木顶部的光照条件优于中、根
部，树木有一种“顶端优势”，在树干折断后会明显
地表现出来，因此，断木顶部萌枝的光合能力最高。
另外，虽然断木和倒木都表现为中部萌枝数量最多，

但是断木顶部和倒木根部的萌枝基径显著大于其它

部位，有的甚至达到 18. 76 mm。叶片光合作用的产
物最终体现在萌枝生物量的生长上，因此，这也证明

了断木顶部和倒木根部萌枝的光合能力较其它部位

强。
3. 3 断木和倒木叶片光合生理特性的比较
倒木萌枝的 Pn、WUE高于断木。在天然次生林

中，由于自然干扰( 如风暴、雪压、冻雨等) 导致树木
掘根、风倒、折干、断枝等形成林窗，林窗引起林内环
境的时空异质性，最终会促进林分的更新，淘汰受损

林木( 熊小刚，2002) 。本文中倒木的萌枝生长较旺
盛，其 Pn甚至高于断木，而其应对强光的自我保护

机制低于断木。可能是因为本研究时间为灾害发生
2 年后，受损林木上方林窗没有完全郁闭，倒木整个
树干上所有萌枝都接受光照，而断木只有顶部萌枝

的光照条件较好。植物叶片 WUE 的高低取决于气
孔控制的光合作用和蒸腾作用 2 个耦合过程，低的
Gs伴随着低的 Tr，倒木的 Gs显著低于断木 ( P ＜
0. 05) ，因此其 WUE 高于断木，是高 Pn和低 Tr共同

作用的结果。但是调查中发现，有些木荷倒木为整
片的倒伏，被压在下面的倒木由于高温高湿环境的

影响，树干开始有腐烂现象，而上面的倒木萌枝生长

旺盛。这些主干有腐烂现象的倒木，在林分自然恢
复过程中会逐渐被淘汰。另外，同一叶龄的断木
LCP低于倒木，LSP 却高于倒木，这表明断木有更宽
的生态幅，以适应 PAR的变化，即使林窗郁闭后，断
木的生长情况也不会受到很大影响。

1998 年北美地区冰雪灾害之后，安大略省东部
林木自然恢复的 2 年中，死亡率在 1% ～ 2% ( Hop-
kin et al．，2003) ，灾害发生 6 年后，魁北克加蒂诺公
园大部分优势种还是没有恢复到灾害前的林木生长

水平。这是因为受损林木的营养物质大多运输给新
萌枝，提供给树干的营养物质很少，因此，灾害后 6
年内树干的直径没有太多增长，而灾后受损林木的

新萌枝生长对维持森林碳平衡有重要作用 ( Pisaric
et al．，2008) 。叶片的光合作用是森林生态系统生
产力形成的基础，Zhou 等( 2011b) 发现冰雪灾害后
林分郁闭度降低，活体碳储量流失严重。因此，本文
认为在林分自然恢复初期，断木和倒木萌枝生长对

暂时弥补林内活体碳储量损失有一定作用。
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