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摘要：［目的］通过对比研究华山松和油松不同叶龄针叶形态、光合速率、叶绿素和叶氮含量对林窗式疏伐的响应，

探讨林窗大小、叶龄和树种对林窗式疏伐后叶光合特性响应的影响。［方法］２００８年在３０年生华山松和油松混交
人工林中，设置对照、小林窗（８０ｍ２）和中林窗（１１０ｍ２）处理，２０１３年以对照样地内和林窗边缘华山松和油松为研
究对象，测定其当年生、１年生和２年生叶比叶重（ＬＭＡ）、单位叶面积叶绿素ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素ｂ含量（Ｃｈｌｂ）、氮含
量（Ｎ）、最大净光合速率（Ａｍａｘ）、光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）等指标。［结果］小林窗和中林窗疏伐对叶光合特性影响
一致，均对当年生叶影响不显著，但显著改变了１年生和２年生叶绿素含量、Ｎ和ＰＮＵＥ，提高了其Ａｍａｘ。华山松叶
ＬＭＡ、叶绿素含量、Ｎ、Ａｍａｘ均低于油松，两树种多年生叶对林窗式疏伐的响应也明显不同：林窗边缘华山松１年生
和２年生叶ＬＭＡ和Ｎ与对照差异不显著，但叶绿素含量低于对照，ＰＮＵＥ和 Ａｍａｘ显著高于对照；林窗边缘油松１
年生和２年生叶ＬＭＡ和ＰＮＵＥ与对照差异不显著，但Ｎ和Ａｍａｘ显著高于对照。［结论］８０ １１０ｍ２林窗疏伐显
著改变叶光合特性，提高其光合潜力；林窗疏伐影响１年生和２年生叶光合特性，对当年生叶影响不显著；华山松和
油松对林窗式疏伐的响应特征存在差异。
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　　林窗式疏伐指通过砍伐特定的冠层林木形成林
冠空窗，是一种模拟林窗干扰的近自然林业措施，对

森林可持续经营管理具有重要意义。林窗式疏伐降

低了余留木的竞争，改变了资源可利用性，进而影响

其生长［１－２］。叶作为林木主要的同化器官，其形态

和生理特性对林窗式疏伐的响应是决定疏伐后余留

木生长响应的关键因素。常绿树种包含从几天到几

年不等叶龄的叶片，因此同化过程比落叶树种更为

复杂［３－４］。之前的研究多关注于当年生叶光合特性

对疏伐的响应，对多年生叶了解较少。然而多年生

叶在常绿树种叶总生物量中占有很大的比例［３］，对

整株林木生长发挥重要作用［５］。因此，了解余留木

各个叶龄叶光合特性对林窗式疏伐的响应对全面评

估其响应机制和准确预估余留木生长动态具有重要

意义。

林窗式疏伐后余留木叶光合特性的改变主要是

由其光照、水分和养分条件的改变导致的。光照强

度、光照时长和光合有效辐射均随着林窗面积增大

而升高［６－８］，温度、土壤水分和养分可利用性也与林

窗大小紧密相关［９－１０］。通常大林窗对余留木生长

的促进效应高于小林窗［１０］。因此，研究叶光合特性

对不同大小林窗疏伐的响应差异可为林业经营管理

措施的制定提供理论依据。

叶光合特性对林窗式疏伐的响应主要分为两种

方式。一是通过改变叶的形态或者解剖特征更大程

度的增加光捕获，提高光合速率。比叶重（ＬＭＡ）是
反映叶光捕获能力的一个重要指标。前人研究表明

疏伐通常会增加叶的厚度、密度、叶肉细胞的数量或

改变叶肉细胞的排列等［１－２，１１］，导致 ＬＭＡ升高。另
外一种是通过增加叶氮含量或者改变氮在捕光组

分、１，５二磷酸核酮糖羧化酶和生物力能学组分中
的分配比例［１２－１３］，提高羧化速率和电子传导速

率［１４］。然而，不同年龄叶形态、化学组成和生理生

态特性具有明显差异［１５－１６］。例如，ＬＭＡ随着叶龄
增大而升高［３－４，１７］，但是叶形态可塑性、氮含量和光

合氮利用效率随着叶龄增大而逐渐降低［４］。因此，

不同叶龄叶形态和生理特性对林窗式疏伐的响应可

能存在很大差异。Ｌｉ等［１８］利用双同位素方法发现

疏伐导致当年生和１年生叶光合速率的增加，但是
对２ ４年生叶影响不显著。但是有研究却发现疏
伐后最大净光合速率（Ａｍａｘ）的提高主要表现在成熟
叶（＜２年叶）和老龄叶上（＞２年生叶），而对当年
生叶影响不明显［１，１９］。

华山松（ＰｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉＦｒａｎｃｈ．）和油松（Ｐｉｎｕｓ
ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓＣａｒｒ．）是我国青藏高原东缘亚高山地区
常见的栽培树种，叶寿命２ ４年［２０］。各叶龄针叶

光合特性对林窗式疏伐的响应，是解释华山松和油

松生长响应差异的重要方面。本研究通过对比研究

华山松和油松当年生、１年生、２年生叶 ＬＭＡ、叶绿
素含量、叶氮含量、Ａｍａｘ、光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）对
林窗式疏伐的响应差异，探讨林窗大小、叶龄和树种

对林窗式疏伐后叶光合特性响应的影响。

１　材料与方法
１．１　研究区概况

试验样地选在四川省阿坝州茂县凤仪镇的中国

科学院茂县山地生态定位研究站 （１０３°５４′Ｅ，３１°
４２′Ｎ）。地处青藏高原东缘、横断山系北段高山峡
谷地带的岷江上游大沟流域。暖温带气侯，年均气

温９３℃，最热月７月份平均气温１８６℃，最冷月１
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月份平均气温 －０９℃。年均日照时数为 １３７３８
ｈ，年均降水量８２５２ｍｍ，降水多集中在４—１０月，
约占全年降水量的７０％。土壤类型主要为褐土和
棕壤［２１］。

１．２　样地设置
选择３０年生的华山松和油松混交人工林为研

究对象。２００８年７月中旬对林分进行调查，林分郁
闭度９２％，密度为２３２１株·ｈｍ－２，平均胸径１５４
ｃｍ，平均树高１１２ｍ。林下灌木、草本较少，盖度约
为８％，其中主要优势种有黄鹤菜（Ｙｏｕｎｇｉａｊａｐｏｎｉｃａ
（Ｌ．）ＤＣ．）、紫花堇菜（ＶｉｏｌａｇｒｙｐｏｃｅｒａｓＡ．Ｇｒａｙ）、假
升麻（ＡｒｕｎｃｕｓｓｙｌｖｅｓｔｅｒＫｏｓｔｅｌ．）、四川鹿蹄草（Ｐｙｒｏｌａ
ｓｚｅｃｈｕａｎｉｃａＨ．Ａｎｄｒ．）、小叶蔷薇（Ｒｏｓａｗｉｌｌｍｏｔｔｉａｅ
Ｈｅｍｓｌ．）等。

试验采用完全随机区组设计。共分为 ３个区
组，每个区组设置３个２０ｍ×１５ｍ的样方，随机布
设对照（ＣＫ，不疏伐）、小林窗（ＳＧ，８０ｍ２）、中林窗
（ＩＧ，１１０ｍ２）处理。林窗面积是根据森林中自然形
成的、常见的林窗大小确定［２２］。林窗式疏伐在２００８
年１１月进行，从距离地面５０ｃｍ处砍伐提前标记的
样木，砍伐下来的干、枝叶全部移出样地，林下灌草

不处理。

１．３　最大净光合速率、叶绿素及养分含量测定
２０１３年，在对照样地和林窗北侧边缘各选择２

棵长势较好的华山松和油松作为研究对象。将每棵

树树冠沿树干平均分为上、下两层。之前研究表明

树冠下层叶对疏伐的响应比上层叶更明显［２２－２４］，为

了更好的对比林窗效应，本研究选择树冠中下层位

置面向林窗一侧枝条上的叶进行取样和测定。根据

叶着生特点、颜色及特性将叶分为 ３个叶龄：当年
生、１年生、２年生［１７］。

光合参数测定是在２０１３年８月１２—１６日０９：
００—１２：００，１４：００—１６：００进行。测定方法为离体标
准枝法。每棵树每个叶龄取３个标准枝，标准枝取
下立即放入盛水的容器内，并尽快测定，减少离体对

测定的影响［２３］。利用Ｌｉ６４００便携式光合系统测定
仪选用针叶叶室（Ｌｉ６４００；ＬｉＣｏｒＩｎｃ．，ＮＥ，ＵＳＡ），
温度设定 ２２℃（接近大气温度），相对湿度 ４０％，
ＣＯ２浓度３８０ｍｇ·Ｌ

－１，流速为５００μｍｏｌ·ｓ－１。光
照强度１６００（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）下稳定后记录最大
净光合速率（Ａｍａｘ）。光合速率测定后的叶取下，用
扫描仪ＬｉＤＥ１２０（ＣａｎｏＳｃａｎ，Ｊａｐａｎ）结合ＩｍａｇｅＪ软件
（ＮａｔｉｏｎａｌＩｎｓｔｉｔｕｔｅｓｏｆＨｅａｌｔｈ，Ｂｅｔｈｅｓｄａ，ＭＤ，ＵＳＡ）

计算用于气体交换的植物叶片叶面积。然后将叶放

入烘箱，６０℃下烘４８ｈ，测定其干质量。针叶干质量
与其叶面积的比值计算得出ＬＭＡ。

另外，在华山松和油松所取标准枝靠近光合测

定部位再收集各叶龄叶５０ｇ。其中５ｇ低温保存（４°
Ｃ）带回实验室，用于测定单位面积叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）
和叶绿素ｂ含量（Ｃｈｌｂ）。采用纯丙酮和无水乙醇
按２∶１配成混合提取液，分光光度计下测定［２４］。叶

绿素比值（Ｃｈｌａ∶ｂ）是叶绿素 ａ和叶绿素 ｂ的比值。
余下４５ｇ放入烘箱，６０°Ｃ下烘４８ｈ。然后进行粉
碎、过筛，用元素分析仪（ＶａｒｉｏＭａｃｒｏＣｕｂｅ，Ｅｌｅｍｅｎ
ｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定氮含量。光合氮利用效率
（ＰＮＵＥ）是单位面积叶最大净光合速率（Ａｍａｘ）与单
位面积氮含量（Ｎ）的比值。
１．４　数据统计与分析

采用线性混合模型分析林窗大小、叶龄、树种对

叶ＬＭＡ、Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ∶ｂ、Ｎ、Ａｍａｘ、
ＰＮＵＥ的影响。林窗大小、叶龄、树种及其交互作用
为固定效应参数，区组为随机效应参数。某特定年

龄叶某一性状在不同大小林窗式疏伐间的差异用单

因素分析方法（ＡＮＯＶＡ，多重比较选用Ｄｕｎｃａｎ，Ｐ＜
００５）。所有的统计和图在 ＳＰＳＳ１８０和 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ
８０完成。

２　结果与分析
随着叶龄增大，叶ＬＭＡ逐渐升高，Ａｍａｘ和 ＰＮＵＥ

逐渐降低（表１，图１和图２）。不同叶龄叶光合特性
对林窗疏伐的响应具有明显差异：华山松、油松当年

生叶ＬＭＡ、Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ∶ｂ、Ｎ、Ａｍａｘ、
ＰＮＵＥ在不同林窗疏伐处理间差异均不显著，但是
其１年生和２年生叶光合特性对林窗疏伐响应明显
（表１和图１ ４）。

华山松１年生叶 ＬＭＡ、Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、
Ｃｈｌａ∶ｂ、Ｎ含量在不同林窗疏伐处理间均无显著差
异（图１、３、４），ＳＧ显著提高了其 Ａｍａｘ和 ＰＮＵＥ（图
２ｂ）。ＩＧ和ＳＧ边缘华山松２年生叶ＬＭＡ、Ｎ含量与
对照林木差异不显著（图１ｃ和图４ｃ），但其叶绿素
含量显著低于对照（图３），Ａｍａｘ和 ＰＮＵＥ高于对照
（图２ｃ）。

油松叶ＬＭＡ、叶绿素含量、Ｎ、Ａｍａｘ高于华山松，
油松１年生和２年生叶对林窗疏伐的响应也与华山
松存在很大差异。油松１年生叶 ＬＭＡ和 ＰＮＵＥ在
对照样地和林窗样地差异不显著（图１ｂ和图２ｂ），
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但ＩＧ边缘油松１年生叶叶绿素和 Ｎ含量显著高于
ＣＫ（图３和图４），ＩＧ和ＳＧ边缘叶Ａｍａｘ显著高于ＣＫ
（图２ｂ）。油松２年生叶ＬＭＡ、Ｎ含量在不同林窗疏

伐处理间没有显著差异（图１ｃ和图４ｃ），但ＳＧ边缘
油松 １年生叶绿素含量低于 ＣＫ（图 ３），Ａｍａｘ和
ＰＮＵＥ略高于ＣＫ（图２ｃ和图２ｆ）。

表１　叶光合特性线性混合模型分析的Ｆ值
Ｔａｂｌｅ１　Ｆｖａｌｕｅｓｂａｓｅｄｏｎｌｉｎｅａｒｍｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｍｏｄｅｌａｎａｌｙｓｅｓｆｏｒｌｅａｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

项目

Ｉｔｅｍｓ
比叶重

ＬＭＡ
叶绿素ａ
Ｃｈｌａ

叶绿素ｂ
Ｃｈｌｂ

叶绿素ａ＋ｂ
Ｃｈｌａ＋ｂ

叶绿素ａ：ｂ
Ｃｈｌａ：ｂ

氮含量

Ｎ
最大净光合

速率Ａｍａｘ
光合氮利用

效率ＰＮＵＥ

树种Ｓｐｅｃｉｅｓ ２８．０９７ ４４．４１２ ５５．００７ ４６．４３７ ５．８６５ １４．９４８ ５．６１６ １．３１５
叶龄Ａｇｅ ２７．３１５ ３．８７０ ５．２０５ ４．５７４ １４．５５８ ０．６８４ ３３．３６５ １２．７７０

林窗大小Ｇａｐｓｉｚｅ ０．８０４ ５．１３５ ６．７７０ ５．７４８ ４．２１５ １．３７９ ４．０２６ １．５５４
树种×叶龄Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ａｇｅ ０．５１８ ２．０７５ ２．７３９ ２．０４７ ０．７７２ １．８３６ ０．３４２ ０．８２８

树种×林窗大小
Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｇａｐｓｉｚｅ

０．４７４ １．２０２ ０．９５６ １．１１２ ０．６１２ ０．２１２ ０．１６５ １．４２５

年龄×林窗大小
Ａｇｅ×Ｇａｐｓｉｚｅ

１．０９１ ３．４５７ ３．９２０ ３．９５１ ０．１５４ １．９５４ １．３２３ １．９３５

树种×年龄×林窗大小
Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ａｇｅ×Ｇａｐｓｉｚｅ

１．０９３ １．３９４ １．３２０ １．３９６ １．２４８ １．０３４ ０．８９６ １．５３１

　　Ｐ＜００５，Ｐ＜００１

图１　华山松和油松比叶重ＬＭＡ对林窗式疏伐的响应

Ｆｉｇ．１　ＬＭＡｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＰｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉａｎｄＰ．ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ

ｔｏｇａｐｍｏｄｅｌｔｈｉｎｎｉｎｇ

图２　华山松和油松最大净光合速率Ａｍａｘ和光合氮

利用效率ＰＮＵＥ对林窗式疏伐的响应

Ｆｉｇ．２　ＬｅａｆＡｍａｘａｎｄＰＮＵＥｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＰｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉａｎｄ

Ｐ．ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓｔｏｇａｐｍｏｄｅｌｔｈｉｎｎｉｎｇ

图３　华山松和油松叶绿素含量对林窗式疏伐的响应

Ｆｉｇ．３　ＬｅａｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＰｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉａｎｄ

Ｐ．ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓｔｏｇａｐｍｏｄｅｌｔｈｉｎｎｉｎｇ
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图４　华山松和油松叶氮含量Ｎ对林窗式疏伐的响应

Ｆｉｇ．４　ＬｅａｆｎｉｔｒｏｇｅｎｃｏｎｔｅｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＰｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉａｎｄ

Ｐ．ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓｔｏｇａｐｍｏｄｅｌｔｈｉｎｎｉｎｇ

３　讨论
３．１　叶光合特性对不同林窗大小疏伐的响应差异

林窗式疏伐后 ＩＧ（１１０ｍ２）和 ＳＧ（８０ｍ２）边缘
木叶Ａｍａｘ显著高于对照（图２），叶绿素含量、Ｎ含量
和ＰＮＵＥ也与对照林木有显著差异。显然林窗式疏
伐改变了边缘木叶光合特性，影响了其光合潜力。

这跟前人的研究结果一致，疏伐导致了叶 Ａｍａｘ的升
高［２，２５－２７］。尽管叶Ａｍａｘ的提高并不直接代表生长效
应，但Ａｍａｘ可以反映边缘木是否能有效利用疏伐后
增加的辐射［２］。该结果表明华山松和油松混交人工

林中８０ １１０ｍ２的林窗疏伐就能明显改善林木光
合潜力，影响林木生长。因此，林业经营管理中要根

据树种和林分特性制定合适的管理措施。

ＩＧ边缘木叶 Ａｍａｘ、ＬＭＡ、叶绿素含量、Ｎ含量、
ＰＮＵＥ与ＳＧ均无显著差异，表明本林分中叶光合特
性对林窗式疏伐的响应没有表现出随着林窗面积增

大而增强的趋势。叶光合特性的改变本质上是对林

窗式疏伐后光照、水分和养分条件的适应性结果［１］。

本研究设置的１１０ｍ２与８０ｍ２林窗边缘木叶光合特
性差异不明显可能是由于两个林窗间环境异质性不

大，未来需要拉大林窗面积差距，研究更小或者更大

的林窗面积对树木生长的影响，更好的指导林业

实践。

３．２　不同叶龄针叶光合特性对林窗式疏伐的响应
差异

　　本研究发现随着叶龄增长，ＬＭＡ升高，Ａｍａｘ和
ＰＮＵＥ降低（图１和图２）。这是因为老叶气孔导度
小、电子传递速率和羧化速率低，光组分氮分配比例

低［２８］，是由自身生物学特性决定的。

不同叶龄叶对林窗式疏伐响应具有明显差异。

当年叶ＬＭＡ、叶绿素含量、Ｎ、Ａｍａｘ、ＰＮＵＥ对林窗式
疏伐响应均不显著，而林窗边缘木１年生叶、２年生
叶Ａｍａｘ、叶绿素、Ｎ、ＰＮＵＥ与对照林木有显著差异。

Ｍｅｄｈｕｒｓｔ等［１］和 Ｇｏｕｄｉａｂｙ等［１７］研究结果也发现当

年生叶光合速率对疏伐响应不明显。这可能主要是

因为当年生叶生理活性高，Ａｍａｘ和 ＰＮＵＥ高，且多生
于枝的顶端，生长受到资源的限制较少，因此疏伐后

光照和养分条件的改善对其影响不显著。然而随着

叶龄增长，光合参与酶活性降低［２９］，光合速率受到

电子传递速率和羧化速率的限制［２８］。林窗疏伐后

多年生叶氮含量或者氮的利用效率增加，光合潜力

提高。不同年龄叶对疏伐差异性响应结果表明在研

究某些常绿树种对疏伐或者其他林业管理措施响应

时仅关注当年生叶是片面和不合理的，应该综合考

虑各个叶龄叶，结合各个叶龄叶所占的比例，全面评

估生长响应。

３．３　华山松与油松叶光合特性对林窗式疏伐的响
应差异

　　华山松叶ＬＭＡ、叶绿素含量、Ｎ、Ａｍａｘ均低于油松
（图１、３、４），之前研究也发现华山松光饱和点和
Ａｍａｘ低于油松

［２０－３１］。表明华山松单位面积叶光捕

获能力和光合潜力低于油松。华山松与油松叶对林

窗式疏伐的响应也明显不同：林窗边缘华山松１年
生、２年生叶Ａｍａｘ和ＰＮＵＥ高于对照，而ＬＭＡ和Ｎ含
量与对照没有显著差异（图２、４）。该结果表明对于
华山松多年生叶来说，林窗式疏伐处理并没有改变

氮含量，而是提高了光合氮利用效率，促进光合速率

的升高。光合氮利用效率的提高可能主要是通过改

变氮在在捕光组分、１，５二磷酸核酮糖羧化酶和生
物力能学组分中的分配比例，华山松林窗边缘木２
年生叶叶绿素含量显著低于对照（图３）也间接证明
华山松减少了对补光组分氮的分配。这可能是因为

疏伐后边缘木光照条件改善［１，２６］，光捕获不再是限

制其光合速率的首要因素，而多年生叶暗反应阶段

低的羧化酶生理活性和低的光量子传导速率［２８－２９］，

限制其同化速率。因此疏伐后华山松减少对光捕获

的投入，将更多的氮投入到暗反应阶段，从而提高光

合氮利用效率和光合潜力。

林窗边缘油松１年生叶 Ｎ、叶绿素含量和 Ａｍａｘ
显著高于对照。这与 Ｍｅｄｈｕｒｓｔ等［２］结论一致，疏伐

后叶氮含量提高，光合速率增加。疏伐后光照和养

分条件的改善，加速了叶绿素、光合反应酶、羧化酶

等的合成，进而提高光合潜力。不同树种对林窗式

疏伐的响应差异跟其生物学特性及资源利用能力紧

密相关。

４　结论
８０ｍ２和１１０ｍ２的林窗疏伐显著改变叶光合特

８０１



第５期 赵庆霞，等：华山松、油松不同叶龄针叶光合特性对林窗式疏伐的响应

性，提高其Ａｍａｘ，但两个林窗对叶特性的影响差别不
显著。林窗疏伐对叶光合特性的影响主要集中在１
年生和２年生叶，对当年生叶影响不显著。华山松和
油松１年生和２年生叶对林窗式疏伐的响应存在差
异：华山松主要是提高氮利用效率，提高光合潜力，而

油松则主要提高叶氮含量，促进光合速率的加快。
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