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摘 要: 通过设置 3 个光照强度，模拟森林幼苗生长的旷地、林窗和林下光环境，研究了不同透光率( 100%、50% 和

15% ) 对外来种台湾桤木幼苗的生长和生理特性的影响。研究表明，随着遮阴强度的增加，台湾桤木幼苗的株高和

基径呈先升高后降低的趋势; 净光合速率( Pn ) 、蒸腾速率( Tr ) 和气孔导度( Gs ) 逐渐降低，而胞间 CO2 浓度( Ci ) 增

大。在不同的遮阴条件下，叶绿素 a( Chla) 、叶绿素 b( Chlb) 和总叶绿素含量随着透光率的降低而升高; 类胡萝卜

素( Car) 含量、叶绿素 a /b( Chla /b) 和比叶重( LMA) 则反之。随着光照强度的降低，台湾桤木幼苗叶片的可溶性糖

先降低后升高，脯氨酸( pro) 含量逐渐增加。由此表明，台湾桤木幼苗不能适应林外强光，适度遮阴的林窗有利于

生长，这为造林育苗和植被恢复提供了科学参考。
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Abstract: In order to understand the effects of shading on the growth of Alnus formosana，100%，50% and
15% of transmittance were simulated according to the light regimes in the forest opening，forest gap and
forest canopy． Studies were made of the growth and physiological characteristics of A． formosana seedlings
planted in different shading treatments． The results showed that with shading intensity increasing，plant
height and base diameter showed the trend of first increasing and then decreasing，while net photosynthetic
rate( Pn) ，transpiration rate( Tr) and stomatal conductance( Gs) gradually reduced except for intercellular
CO2 concentration( Ci) ． Under different shading conditions，chlorophyll a( Chla) ，chlorophyll b( Chlb) and
total chlorophyll content increased with transmittance decreasing，however，carotenoids( Car) content，chlo-
rophyll a /b( Chla /b) and lamina mass per unit area( LMA) were opposite． In addition，with the reduction
of light intensity，soluble sugar exhibited first decreasing and then increasing，while proline( pro) content
gradually increased in leaves of A． formosana seedlings． Therefore，it was suggested that A． formosana
seedlings could not adapt to the high-light environments outside forest，but moderate shading，that is to
say，canopy gaps would benefit the seedling growth． At the same time，it also provided a scientific refer-
ence for forestation，breeding and vegetation recovery．
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光是影响植物生长、存活、分布以及森林群落演

替的重要生态因子［1］。林窗的特性、季节以及天气

等的变化常使林下光照处在不断的变化中。近年

来，森林经受着诸多人为干扰活动和自然灾害的影

响［2］，形成了森林环境和资源的异质性。研究表

明，不同植物对森林光照的反应受当前光环境和其

历史光环境的复合影响［3］。幼苗作为森林群落演

替更新的重要阶段，与林内光照有较大关联性［4］。
遮阴下，植物幼苗叶片的适阴性表现为叶绿素含量

增加［5］，叶绿素 a /b 降低［6］，类胡萝卜素( Car) 含量

降低［7］，净光合速率也下降( Pn ) ［8］等。同时，叶片

渗透调节物质( 如脯氨酸、可溶性糖等) 含量的变化

也是对光照胁迫适应性的响应［6］。
台湾桤木( Alnus formosana) 属桦木科桤木属，

原产台湾，为优良的纸浆材林和植被恢复树种［9］及

重要的药用植物［10］。南非于 1982 年成功引种［11］，

我国福建南平和四川等地也相继引种成功。同时，

在引 种 地 均 能 正 常 生 长 发 育、开 花 结 实，并 能 更

新［12］。台湾桤木作为外来物种必须得到深入地研

究。先 前 的 学 者 已 经 对 台 湾 桤 木 做 了 部 分 研

究［9 － 13］，而关于遮阴对幼苗的生长生理的研究还尚

未报道。本试验以外来种台湾桤木( A． formosana)

幼苗为研究对象，模拟旷地、林窗和林下设置 3 个

遮阴处理，研究其对幼苗的生长和生理特性的影响，

为台湾桤木驯化提供科学的依据，也为山地林木造

林育种以及植被恢复等提供理论依据。

1 材料与方法

本研究在都江堰市灵岩山林场进行( 31° 01'N，

103°35'E) ，属四川盆地西缘山地。海拔 400 m ～
1 600 m，年 平 均 气 温 15. 2℃，≧ 10℃ 的 年 积 温

4 677. 1℃，年降水量1 300 mm ～1 800 mm。
1． 1 试验材料与设计

2009 年 12 月至 2010 年 1 月从基地附近采摘

健壮无病虫害母树的成熟种子，阴凉地晾晒脱粒，筛

去腊粉，然后用双层塑料薄膜袋密封包装在 0 ～ 5
℃的冰箱中贮藏［14］。2010 年 3 月 10 日将种子置于

人工气候箱中进行催芽，10 d ～ 20 d 种子发芽，待具

两片真叶时移植到内径 30 cm、高 23 cm、容积约为

15 L 的塑料盆中，盆上面装 10 cm 森林土，下面 10
cm 装大田土，森林土取自试验基地附近林中 10 cm

以上表土，5 月 8 日移栽完成。
试验分别模拟旷地( 砍伐迹地) 、林窗及林下光

照强度，采用钢管搭建的 5 m ×5 m ×2 m 大小，不同

层数黑色尼龙网控制光照强度的荫棚和全自然光照

( 100%，LT1 ) 下进行。为了保持地表空气流通，棚

架四周封闭至地面 25 cm 处。在研究区内，踏查选

取林窗和林下 2 块相距约 200 m，海拔约 700 m 的

自然样地，于 2010 年 6 月上旬晴天的 08: 00 ～ 18: 00
进行光强的测定。将 Li-190 光量子探头分别置于

林窗、林下及设置的 2 个荫棚内，连接 Li-6400 光照

测定系统测定光合光量子通量密度，每隔 3 min 记

录 1 次，重复 3 次。测定结果为林窗、林下光合光量

子通量密度占全光照的 52% 和 13% ; 2 个荫棚的光

合光量子通量密度占全光照的 50% ( LT2 ) ，15%
( LT3 ) 。因此，遮荫控制光照达到了模拟林内不同

光环境。2010 年 7 月 15 日选取生长良好、高矮一

致的 150 株幼苗，随机分组置于不同的光照强度下，

并进行精细管理。
1． 2 试验研究方法

随机选取 3 个不同光照强度下的台湾桤木幼苗

9 株，用游标卡尺测量株高和基径。
选择好无风晴天的 9: 00 ～ 11: 30，测定不同遮

阴条件下随机选取充分受光、叶位一致的连体中上

部成熟健康叶片，每处理 3 株，每株 3 片叶，每叶片

测 3 次。利用 Li-6400 便携式光合测定仪的开放气

路，CO2注入系统将参比室的 CO2 浓度稳定在 400
μmol·mol － 1，空气流速为 0. 5 L·min －1，叶室温度

控制在 25℃左右，相对湿度 60%左右。测定前将待

测叶片在饱和光强下诱导 30 min，使叶片充分光适

应。测定净光合速率( Pn ) 、蒸腾速率( Tr ) 、气孔导

度( Gs ) 和胞间 CO2浓度( C i ) 等光合参数进行测定。
从进行光合测定的植株上采集 15 片 ～ 20 片完

全展开的健康叶片测定色素含量。采用乙醇丙酮混

合液浸提法提取，分光光度法测定叶绿素( Chloro-
phyll，Chl) 和类胡萝卜素( Carotenoids，Car) 含量［15］。
用一定面积的打孔器打下 50 个叶圆片，120 ℃处理

30 min，80 ℃烘干 24 h 后，用电子天平称干重，计算

比叶重( Lamina mass per unit area，LMA) 。
在每株植物上采集 10 片 ～ 15 片完全展开的健

康叶片，采用酸性水合茚三酮比色法［16］，当色素全

部转移至甲苯中时，在 520 nm 波长下比色测定吸光

度，计算出游离脯氨酸( Proline，pro) 含量; 同时，采
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用蒽酮比色法测定可溶性糖含量［16］。以上测定每

个处理重复 3 次。
1． 3 数据分析

数据采用 SPSS 17. 0 软件进行统计分析，单因

素方差检验( One-way ANOVA) 和最小显著性差异

法( LSD) 检验，Microsoft Excel 2003 制表作图。显著

性水平设定为 α = 0. 05。

2 结果与分析

2． 1 遮阴对台湾桤木幼苗生长的影响

图 1 显示，不同遮阴条件对台湾桤木幼苗的株

高影响极显著( P ＜ 0. 01 ) 。随着遮阴强度的增大，

台湾桤木幼苗的株高呈现升高后降低的趋势，且林

窗( LT2 ) 与林下 ( LT3 ) 间差异显著。与旷地相比

( LT1) ，林窗环境下植株高度仅升高 2. 93% ( P ＞
0. 05) ，而林下环境幼苗却降低 22. 55% ( P ＜ 0. 05) 。
不同遮阴条件对台湾桤木幼苗的基径影响显著( P
＜ 0. 05) 。随着遮阴强度的增大，幼苗的基径具有

与株高相似的变化趋势，但林窗环境与旷地环境下

基径差异显著( P ＜ 0. 05 ) ，而林下环境和旷地环境

基径无明显变化( P ＞ 0. 05 ) 。与旷地相比，林窗环

境下台湾桤木幼苗基径增加了 16. 76%，表明林窗

环境对幼苗的生长具有促进作用。

图 1 遮阴对台湾桤木幼苗株高和基径的影响

Fig． 1 Effects of shading on the plant height and stem diameter of A． formosana seedlings
注: 不同小写字母表示在不同遮阴处理间差异显著( P ＜ 0． 05) 。下同。

Notes: Different small letters indicate significant differences among three light levels( P ＜ 0． 05) ． The same below．

图 2 遮阴对台湾桤木幼苗叶片的气体交换参数的影响

Fig． 2 Effects of shading on gas exchange parameters in seedling leaves of A． formosana

2． 2 遮阴对台湾桤木幼苗叶片光合特性的影响

不同遮阴条件对台湾桤木幼苗叶片的气体交换

参数影响显著( P ＜ 0. 05; 图 2) 。随着遮阴强度的增

大，台湾桤木幼苗的净光合速率 ( Pn ) 、蒸 腾 速 率

( Tr ) 和气孔导度( Gs ) 均呈现逐渐降低的趋势。与

旷地( LT1) 相比，Pn 在林窗环境下降低仅为 1. 78%
( P ＞ 0. 05) ，而在林下环境显著降低 59. 56% ( P ＜
0. 05 ) ; Tr 在 林 窗 和 林 下 环 境 较 旷 地 分 别 降 低

26. 56%、47. 77% ; 同 时，Gs 分 别 降 低 18. 78% 和

32. 00%。胞间 CO2浓度( Ci ) 在遮阴条件下，呈现着
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与 Pn、Tr和 Gs相反的变化趋势，且三者间差异显著

( P ＜ 0. 05) 。与旷地相比，Ci 在林窗环境下相对升

高 13. 12%，林 下 环 境 下 显 著 升 高 35. 26% ( P ＜
0. 05) 。相关性分析表明，Ci 与 Pn、Tr、Gs 呈显著负

相关( P ＜ 0. 05) ，Gs与 Pn无显著相关性( P ＞ 0. 05) ，

Gs与 Tr呈极显著正相关( P ＜ 0. 01; 表 2) 。
2． 3 遮阴对台湾桤木幼苗叶片比叶重和色素含量

的影响

由表 1 可看出，在不同的遮阴条件下，台湾桤木

幼苗的叶绿素 a( Chla) 、叶绿素 b( Chlb) 和总叶绿素

含量均随着遮阴强度的增加而升高，且差异显著( P
＜ 0. 05 ) 。而类胡萝卜素 ( Car ) 含 量、叶 绿 素 a /b

( Chla /b) 和比叶重( LMA) 随着遮阴强度的增加而

显著的降低( P ＜ 0. 05 ) 。具体而言，与旷地相比，

Chla、Chlb、总叶绿素含量均未有显著的提高( P ＞
0. 05 ) ，而 在 林 下 环 境 三 者 较 LT1 显 著 提 高

25. 91%、56. 90%、33. 73%。Car 和 Chla /b 在林窗

下较旷地无明显变化，在林下环境也呈现显著差异。
而 LMA 在林窗环境下较旷地显著降低 9. 78%，林

下环境也显著降低 30. 11% ( P ＜ 0. 05 ) 。就相关性

分析而言，Chla、Chlb、总叶绿素之间呈极显著正相

关( P ＜ 0. 01) ; Car 与 Chla 含量呈无显著相关性( P
＞ 0. 05) ，与 Chlb 和总叶绿素含量呈显著负相关( P
＜ 0. 05) ; 而 LMA 与 Chla、Chlb、总叶绿素之间呈显

著负相关 ( P ＜ 0. 05 ) ，与 Car 呈显著正相关 ( P ＜
0. 05) 。

表 1 遮阴对台湾桤木幼苗叶片比叶重和色素含量的影响

Table 1 Effects of shading on lamina mass per unit area and pigment content in seedling leaves of A． formosana

处理
Treatment

叶绿素 a Chla
( mg·g － 1 FW)

叶绿素 b Chlb
( mg·g － 1·FW)

总叶绿素 Total chl
( mg·g － 1·FW)

类胡萝卜素 Car
( mg·g － 1·FW)

叶绿素 a /b
Chla /b

比叶重 LMA
( g·m －1·FW)

LT1 6． 87 b 2． 32 b 9． 19 b 0． 87 a 2． 96 a 43． 54 a
LT2 7． 12 b 2． 45 b 9． 57 b 0． 84 a 2． 91 a 39． 28 b
LT3 8． 65 a 3． 64 a 12． 29 a 0． 56 b 2． 38 b 30． 43 c

注: 不同小写字母表示在不同遮阴处理间差异显著( P ＜ 0． 05) 。下同。
Notes: Different small letters indicate significant differences among three light regimes( P ＜ 0. 05) ． The same below．

2． 4 遮阴对台湾桤木幼苗叶片可溶性糖和脯氨酸

含量的影响

遮阴处理对台湾桤木幼苗叶片的可溶性糖和脯

氨酸( pro) 含量有显著影响( P ＜ 0. 05; 图 3 ) 。随着

遮阴程度的增加，台湾桤木幼苗叶片的可溶性糖先

降低后升高。与旷地相比，林窗环境下可溶性糖含

量降低 36. 76%，林下环境降低 24. 40% ; 林下环境

叶片可溶性糖较林窗环境显著升高 19. 55% ( P ＜
0. 05) 。随着光照强度的降低，台湾桤木幼苗叶片

的 pro 含量逐渐增加，林窗和林下环境较旷地分别

升高 56. 52%、113. 04%。

表 2 台湾桤木幼苗叶片气体交换参数、色素含量、可溶性糖含量及脯氨酸含量之间的相关性( n = 9)

Table 2 Correlation coefficients among gas exchange parameters，pigment content，soluble sugar content and proline content in
seedling leaves of A． formosana( n = 9)

Pn Tr Gs Ci Chl a Chl b Chl Car LMA
Pn 1． 00
Tr 0． 79* 1． 00
Gs 0． 62 0． 80＊＊ 1． 00
Ci － 0． 73* － 0． 83＊＊ － 0． 75* 1． 00

Chl a － 0． 87＊＊ － 0． 63 － 0． 53 0． 48 1． 00
Chl b － 0． 84＊＊ － 0． 67* － 0． 48 0． 50 0． 81＊＊ 1． 00
Chl － 0． 92＊＊ － 0． 74* － 0． 47 0． 55 0． 89＊＊ 0． 81＊＊ 1． 00
Car 0． 84＊＊ 0． 84＊＊ 0． 52 － 0． 87＊＊ － 0． 63 － 0． 75* － 0． 78* 1． 00
LMA 0． 80* 0． 87＊＊ 0． 80＊＊ － 0． 61 － 0． 79* － 0． 89＊＊ － 0． 80* 0． 70* 1． 00

注: * : 在 0. 05 水平( 双侧) 上显著相关;＊＊: 在 0. 01 水平( 双侧) 上显著相关。表中结果根据台湾桤木在 3 个遮阴条件下的数据计算。
Notes: * ，＊＊: Significant at the 0. 05 and 0. 01 level( bilateral) ． Results in the table are calculated based on the data of the three shading treatment of

A． formosana．

3 结论与讨论

目前，已有许多研究关于遮阴对植物生长发育

的影响［3，5 ～ 8］。研究表明，不同光照强度对植物的株

高、比叶面积、生物量等都有显著影响［17，18］，本研究

也支持该观点。台湾桤木幼苗的株高和基径均在适

度遮阴下( 林窗) 表现良好，而在重度遮阴下( 林下)
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图 3 遮阴对台湾桤木幼苗叶片可溶性糖和脯氨酸含量的影响

Fig． 3 Effects of shading on soluble sugar and proline content in seedling leaves of A． formosana

较差。这主要是由于自然生境中的植被幼苗是在森

林遮阴环境中生存更新，幼苗时期光能的利用和保

护机制形成未完善，过强的光辐射超出了光能利用

的范围，导致光抑制和叶片过热［19］。然而，台湾桤

木幼苗的株高随着遮阴强度的增加而降低，这与陈

圣贤宾等［20］认为的光照强度增强促进植物株高增

加的结论相一致。

研究发现，随着遮阴强度的增加( 透光率的降

低) ，台湾桤木幼苗的 Gs 显著降低。这可能是因为

试验在夏季进行，较高的强光往往伴随着高温，气温

较高会引起叶温上升以及叶片周围空气之间的水汽

饱和亏缺上升，从而导致叶片失水、Gs下降，最终抑

制光合作用的正常进行。研究中，随着 Pn 的降低，

Gs呈降低的趋势，与 Johnson 等［21］的研究结果是一

致的。植物 Pn 下降的原因可分为气孔限制和非气

孔限制。Farquhar 和 Sharkey［22］提出，可以用 C i 和

Ls判断 Gs 变化是否是光合速率相应变化的主要原

因。如果 Pn下降，C i 上升，Ls减小，认为光合速率变

化的决定因素是叶肉细胞的光合活性，而不是气孔

导度［23］。研究中，Pn 与 C i 负相关，通 过 Berry 和

Downton［24］的判别方法计算其气孔限制值( Ls = 1 －
Ci /Ca) 可知与 Ls 极显著正相关( 另文发表) ，表明

Pn 降低的主要原因是由于光能总量的捕获不足引

起的非气孔限制因素。随着遮阴强度的增大，台湾

桤木幼苗 LMA 逐渐降低，表明光照的降低使叶片更

薄，面积更大，有利于生长季节捕获更多的光能。通

常情况下，阳生植物的叶绿素 a /b 值在 2 ～ 3 左右。

台湾桤木作为典型的阳性树种，与翟玫瑰等［18］的研

究结果相悖，却与众多的研究结果相一致［5 － 8，17］。

叶黄素( Car) 参与的叶黄素循环通过促进非光化学

猝灭对叶绿素吸收的过量光子的耗散而保护光合机

构。台湾桤木幼苗的 Car 随透光率的降低而降低，

与 Sarijeva 等［25］的研究结果不一致，其原因还有待

进一步研究。

遮阴后，台湾桤木幼苗叶片可溶性糖含量虽比

旷地降低，但随着遮阴强度的增加，可溶性糖含量反

而升高，这与在对茶花( Camellia japonica) ［18］ 的研

究结果一致。脯氨酸( pro) 作为重要的渗透调节物

质之一，具有维持气孔开放与光合作用等作用［26］。

试验表明，遮阴可以造成台湾幼苗叶片 pro 大量积

累，表明 pro 在幼苗适应遮阴环境中起着重要作用，

pro 含量的增加是幼苗适应弱光环境的表现。薛伟

等［17］研 究 表 明，遮 阴 也 可 使 疏 叶 骆 驼 刺 ( Alhagi
sparsifolia) 叶片 pro 大量积累，说明 pro 含量变化在

植物应对外界环境胁迫时具有重要的生理调节作

用。
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