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千岛湖次生林优势种植物光合生理生态特性 
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摘要：对千岛湖次生林优势种马尾松(Pinus massoniana)、苦槠(Castanopsis sclerophylla)、石栎(Lithocarpus glaber)、青冈

(Cyclobalanopsis glauca)在不同季节的光合作用日变化、光响应、CO2 响应以及相对叶绿素含量进行了分析，以期了解群落

演替的内在机制。结果表明：(1)马尾松的净光合速率(Pn)日变化在 4 个季节均呈“单峰”曲线；苦槠在 8 月呈“双峰”曲线，其

他 3 个月份均呈“单峰”曲线；石栎和青冈在 5 月、8 月和 11 月的 Pn 日变化均为“双峰”曲线，有明显的光合“午休”现象，2

月为“单峰”曲线。(2)马尾松和苦槠的 Pn日积累值为 8 月最高，石栎和青冈为 11 月最高，且均与其他 3 个月均差异显著。4

种优势种在 4 个季节的 Pn日积累值的平均值大小为马尾松>苦槠>青冈>石栎，差异显著。(3)4 个季节中，光饱和点(LSP)、

光补偿点(LCP)、最大净光合速率(Amax)、暗呼吸速率(Rd)、最大羧化速率(Vcmax)、最大电子传递速率(Jmax)均以马尾松最高，

表观量子效率(AQY)为马尾松最低。青冈在 4 个季节中具有最低的 LSP、Rd和最高的 AQY。苦槠和石栎的光合特性介于马尾

松和青冈之间。(4)相对叶绿素含量以青冈最高，马尾松最低。总之，马尾松属强阳性树种，苦槠为阳性树种，石栎具有一

定的耐荫性，青冈的耐荫性较强。 
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Abstract: The main factors that influence community succession in an evergreen broadleaf forest are differences in the ecological 

adaptability and eco-physiological traits of the various dominant plant species. Studies of the eco-physiological traits of these 

dominant species allow researchers to better understand the physiological demands and ecological traits of dominant species in their 

forest habitat and these studies also help researchers to recognize and understand the intrinsic mechanisms involved in forest 

regeneration and the mechanisms driving ecological succession in an evergreen broadleaf forest at the individual species level. In this 

study, we used a portable photosynthesis system to determine various physiological parameters associated with plant growth. We 

investigated the seasonal dynamics of the diurnal variations of photosynthesis, the responses to both light and CO2, and the relative 

chlorophyll content of the dominant plant species in the secondary forest surrounding Qiandao Lake, Zhejiang, China. The species 

included Pinus massoniana, Castanopsis sclerophylla, Lithocarpus glaber and Cyclobalanopsis glauca. The results showed the 

following. (1) Diurnal variations of the net photosynthesis rate (Pn) of P. massoniana exhibited a monomodal curve in all four 

seasons, while the variations in Pn for C. sclerophylla were bimodal in August but had a single curve in the other three time seasons 
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investigated. Diurnal variations of Pn of L. glaber and C. glauca exhibited a typical bimodal curve with obvious “midday depression” 

in May, August and November but had a monomodal curve in February. (2) The diurnal integral values of Pn of P. massoniana and C. 

sclerophylla were significantly higher in August than those in the other three seasons, while those of L. glaber and C. glauca were 

significantly higher in November than those in the other three time periods investigated. The average value of the diurnal integral 

value of Pn in the four dominant species differed significantly in all four seasons and was ranked in the order of: P. massoniana > C. 

sclerophylla > L. glaber > C. glauca; (3) Compared with the other three dominant species, for P. massoniana, the light saturation 

point (LSP), light compensation point, maximum net photosynthetic rate, dark respiration rate (Rd), maximum rate of carboxylation 

and maximum rate of electron transport were highest in all four seasons, while the apparent quantum yield (AQY) was the lowest. 

The LSP and Rd of C. glauca were the lowest, while the AQY of C. glauca was the highest in the four seasons. Photosynthetic 

characteristics of C. sclerophylla and L. glaber were moderate among the four species. (4) In all four seasons, the relative chlorophyll 

content of C. glauca was the highest among the four dominant species, while that of P. massoniana was the lowest. All these results 

indicate that P. massoniana and C. sclerophylla are shade intolerant species and moderately shade intolerant species, respectively, 

while L. glaber and C. glauca are strongly shade tolerant species, although C. glauca is more strongly shade tolerant when compared 

with L. glaber. Based on these findings, we concluded that P. massoniana and C. sclerophylla will withdraw from the community 

during the succession. L. glaber and C. glauca will become the dominant species in the secondary forest surrounding Qiandao Lake 

as these forests mature. 
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自 John Adlum 于 1806 年首次应用演替(succession)于生态学以来[1]，生态学家通过对多种植物群落类

型的研究，总结出了植物群落演替的规律，提出了一些关于植物群落演替的假说[2-3]，但多数仅仅是对群落

演替的定性描述或宏观分析。直到 20 世纪 80 年代，美国植物生理生态学家 Bazzaz 提出通过比较“优势种

生理生态特性”的方法来研究从先锋群落到顶极群落演替的机理，生理生态才成为研究植物群落演替的本

质、揭示植物群落演替机理的新途径[4-5]。越来越多的生态学家开始研究不同演替时期植物生理生态特性的

差异[6-8]。有相当一部分生理生态学的研究集中于光合作用，这是因为光合作用体现物种本身的生物学特性，

是决定其在群落中地位的重要因素[9]。因而，通过研究群落中优势种植物的光合作用特征对其演替地位的

影响，对了解植物群落演替的内在机制、退化生态系统的恢复和重建、全球气候变化对植被的影响和人类

社会的可持续发展等方面都有重要影响[10-12]。 

在演替的早期，植被郁闭度较小，光照充足，使得演替早期植物(先锋种)具有阳生植物的特性，生长

需要光照条件较好的生境；相应地，演替后期的植物具有阴生植物的特性，能够耐受荫蔽的生境[13]。通常

情况下，阳生植物的最大净光合速率(Amax)大于阴生植物[14]。演替早期的木本植物的 Amax 较演替中、后期

植物高[15]。演替早期物种的光量子效率(AQY)较低，光饱和点(LSP)和光补偿点(LCP)较高，在光强较低时

光能利用效率较低；演替后期物种的 AQY 较高，LSP、LCP 较低，在低光强时有较高的光能利用效率[15-16]。

因此，研究优势种植物的光合特性，比较它们的 Amax以及光响应的差异，分析优势种属于演替早期种还是

后期种，将有助于揭示他们在群落中地位的变迁、群落的演替方向及更替的机理。 
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浙江千岛湖是1959年新安江水电站建设蓄水形成的人工湖，湖区的原生植被为亚热带常绿阔叶林。千

岛湖蓄水之前，库区森林几乎破坏殆尽，形成大量次生裸地。后经过封山育林并人工补植，这些次生裸地

经过50年自然演替后形成了以马尾松(Pinus massoniana)为主要优势种的次生群落，是研究次生演替规律的

理想场所[17]。过去对千岛湖植被的研究主要集中在对当地群落外貌描述和区系分析[18]、群落的种类组成[17]

以及片段化生境对物种多样性和常绿阔叶树种种群的维持与更新的影响[19-20]等。但对其光合生理生态方面

的研究资料较少，仅对夏季千岛湖次生林中优势种幼苗在林窗和林下2种生境中的光合特性进行了测定[21]，

而从群落演替的角度对该次生林优势种幼树在不同季节的光合生理生态变化的研究尚未报道。因为幼树对

群落结构的更新和生物多样性的维持有重要作用[22]，所以研究林下幼树叶片的光合生理生态特征具有重要

意义。 

基于以上原因，我们对千岛湖次生林优势种幼树在不同生长季节的光合作用日变化、光响应和 CO2 响

应特征进行了测定，拟验证以下假说：(1)优势种在次生林中地位的变迁及相互间的更替与其物质的合成能

力，即光合速率有关；(2)优势种本身的生物学特性(喜光/耐荫性)决定了次生林演替的方向，即阳性树种在

次生林的演替过程中会被淘汰，而耐荫树种将成为群落演替顶极阶段的优势种；(3)优势种光合特性的种间

差异是群落演替能够顺利进行的主要原因之一。这些研究结果为确定千岛湖次生林的演替阶段、演替方向

及其控制，常绿阔叶林的抚育与改造，人工群落的恢复与重建提供科学依据。 

1 材料与方法 

1.1 研究地区自然概况 

样地位于千岛湖姥山岛，地理坐标为 N 29°11′—30°02′，E 118°21′—119°20′，海拔 108—350 m，位于

中亚热带季风气候北缘。年均温度 17 ℃，≥10 ℃积温 5410 ℃。1 月气温最低，月平均 5 ℃，7 月气温最高，

月平均 28.9 ℃，无霜期 263 d，年平均降水量 1430 mm，年雨日 155 d，年平均相对湿度 76%。土壤主要有

红壤和岩性土 2 大类。土层较薄，保水保肥能力较差。群落的优势种为马尾松、苦槠(Castanopsis 

sclerophylla)、石栎(Lithocarpus glaber)、青冈(Cyclobalanopsis glauca)[23]。其它常见的植物还有尖连蕊茶

(Camellia cuspidata)、短柄桴(Quercus glandulifera)、盐肤木(Rhus chinensis)、枫香(Liquidambar formosana)

等。 

在千岛湖次生林内，经踏查，选取一个因人工樵采后面积约 1000 m2 的林窗为样地，海拔约 220 m。

林窗近似椭圆形，4 种优势种个体数多，密度大，多位于林窗中央，近似全光环境，光照强度强，气温高，

湿度低。在样地中随机选取大小相对一致，树龄在 8 a 左右的马尾松、苦槠、石栎和青冈的幼树各 3 株，

植株高度约 1.5 m 左右。 
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1.2 测定方法  

1.2.1 光合日变化测定 

实验分别于 2011 年 5 月上旬(春季)、8 月上旬(夏季)、11 月上旬(秋季)和 2012 年 2 月中旬(冬季)晴朗

的天气下进行。选取植物冠层阳面健康成熟的功能叶进行测定，事先挂牌标记。采用 Li-6400XT 便携式光

合测定系统(LI-COR, Inc., USA)测定气体交换参数，从 8:00 到 18:00(2 月为 6:00 到 16:00，8 月为 6:00 到

18:00)，每隔 2 h 测定 1 次，每次连续测定 2 d。每次测定 3 个样叶，每个样叶重复 3 次，结果取平均值。

测定时保持叶片自然着生角度和方向不变，采用开放气路，以空气中 CO2 浓度为气源，测定参数包括：叶

片净光合速率(Pn, μmol·m-2·s-1)、胞间 CO2 浓度(Ci, μmol/mol)、气孔导度(Gs, mmol·m-2·s-1)等。 

Pn 日积累值为在 AutoCAD 软件中计算出的 Pn 日变化曲线与坐标轴围成区域的面积，是相对值[24]。 

1.2.2 光响应和 CO2 响应测定及参数估算 

光响应测定：以测定光合日变化的植株为测定对象，使用 Li-6400XT 便携式光合作用系统测定叶片的

Pn。使用开放气路，空气流速为 0.5 L/min，叶片温度 25 ℃，叶室中相对湿度 70%—75%，CO2浓度 380 

μmol/mol。诱导光强约为 2000 μmol·m- 2·s-1，诱导时间 30 min。测定时光强由强到弱依次设定光量子通量

密度(PFD)为 2000、1500、1200、1000、800、600、400、200、150、100、50、20、0 μmol·m- 2·s-1，测定

时每一光强下最大等待时间 4 min。依据非直角双曲线模型[25]，拟合Pn-PFD的曲线方程，并据此用 Photosyn 

Assistant 软件计算下列参数：最大净光合速率(Amax)、光饱和点(LSP)、光补偿点(LCP)、表观量子效率(AQY)

和暗呼吸速率(Rd)。 

CO2 响应测定：光照强度设定采用光响应曲线计算的饱和光强，CO2 的浓度从高到低依次设为 1500、

1200、1000、800、600、400、200、150、120、100、80、50 μmol/mol，测定时每一浓度下最大等待时间

5 min。采用 Photosyn Assistant 软件拟合 CO2 曲线，并计算出最大羧化速率(Vcmax)和最大电子传递速率

(Jmax)
[26]。 

1.2.3 相对叶绿素含量的测定 

相对叶绿素含量采用 CCM-200 手持式叶绿素测定仪(OPTI-SCIENCES，USA)测定。以测定光合日变

化的植株为测定对象，每株选择 2 片叶片，在各个叶片中脉两侧均匀选取 3 个点，取平均值作为该叶片的

相对叶绿素含量。 

1.3 数据处理 

采用 SPSS 16.0 数据处理软件对实验数据进行方差分析、计算标准误差，用 Origin 8.0 进行图表绘制。 

2 结果与分析 

2.1 优势种叶片净光合速率日变化 

马尾松不同月份的净光合速率(Pn)日变化均为单峰型(图 1)，峰值除 8 月出现在 10:00 左右外，其他月

份均出现在 12:00 左右，其峰值大小为 8 月>11 月>5 月>2 月。苦槠叶片的 Pn 日变化，除 8 月呈“双峰”曲

线外，其它月份均为“单峰”曲线(图 1)。5 月，峰值出现在 14:00 左右；在 8 月份，Pn 第一次峰值出现在 10:00
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左右，中午下降，出现短暂的光合“午休”现象，午后上升，至 16:00 左右出现第二次峰值。11 月、2 月的

峰值出现在 12:00 左右。石栎、青冈的 Pn 日变化在 5 月、8 月和 11 月均为双峰型(图 1)，其第一次峰值均

出现在 10:00 左右，午间有不同程度的降低，出现光合“午休”现象， 5 月、11 月的第二次峰值出现在 14:00

左右，8 月的第二次峰值出现在 16:00 左右。2 月的 Pn 日变化为单峰型，12:00 左右最高。 

 

图 1 优势种叶片净光合速率日变化 

Fig.1 Diurnal dynamics of net photosynthetic rate in leaves of the dominant species 

a、b、c、d 分别代表 5 月、8 月、11 月、2 月 

 

2.2 优势种不同季节光响应及 CO2 响应 

2.2.1 优势种不同季节光响应 

4 种优势种在 4 个季节的光饱和点(LSP)见表 1，马尾松、苦槠的 LSP 为 8 月>11 月>5 月>2 月，它们

之间均差异显著(P<0.05)；石栎、青冈的 LSP 为 11 月>8 月>5 月>2 月，不同月份之间均差异显著(P<0.05)。

5 月、11 月的 LSP 为马尾松、苦槠显著高于石栎、青冈(P<0.05)，石栎显著高于青冈(P<0.05)；2 月为马尾

松、苦槠显著高于石栎、青冈(P<0.05)；8 月为马尾松显著高于其他 3 种优势种(P<0.05)，苦槠次之，显著

高于石栎、青冈(P<0.05)。总之，4 种优势种的 LSP 在不同季节均以马尾松最高，青冈最低。 

由表 1 可看出，不同季节马尾松的光补偿点(LCP)为 8 月>5 月> 2 月> 11 月，它们之间均差异显著

(P<0.05)；苦槠和石栎的 LCP 为 5 月显著高于其他 3 个月(P<0.05)，8 月次之，显著高于 2 月、11 月(P<0.05)；

青冈的 LCP 为 5 月>8 月> 2 月> 11 月，它们之间均存在显著差异(P<0.05)。不同优势种的 LCP，2 月为马
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尾松最高，与其他 3 种优势种差异显著(P<0.05)。5 月为马尾松、苦槠显著高于石栎、青冈(P<0.05)。8 月

为马尾松最高，与其他 3 种优势种差异显著(P<0.05)；苦槠次之，显著高于石栎、青冈(P<0.05)。11 月为马

尾松最高，显著高于其它 3 种优势种(P<0.05)，其次是苦槠、石栎，与青冈差异显著(P<0.05)。总体上，马

尾松的 LCP 较高，石栎、青冈较低。 

由表 1 可知，不同季节马尾松的最大净光合速率(Amax)为 8 月>11 月>5 月>2 月，它们之间均差异显著

(P<0.05)；苦槠的 Amax为 8 月显著高于其他 3 个月份(P<0.05)，11 月次之，显著高于 2 月、5 月(P<0.05)；

石栎的 Amax为 11 月最高，与其他 3 个月差异显著(P<0.05)，其次是 5 月、8 月，与 2 月差异显著(P<0.05)；

青冈的 Amax为 11 月显著高于其他 3 个月(P<0.05)，8 月次之，与 2 月差异不显著，与 5 月差异显著(P<0.05)。

4 种优势种的 Amax，2 月为马尾松最高，显著高于其他 3 种优势种(P<0.05)，苦槠次之，显著高于石栎、青

冈(P<0.05)；5 月为马尾松显著高于其他 3 种优势种(P<0.05)，其次是苦槠、石栎，与青冈差异显著(P<0.05)；

8 月为马尾松>苦槠>石栎>青冈，它们之间均存在显著差异(P<0.05)；11 月为马尾松、石栎显著高于苦槠、

青冈(P<0.05)，青冈显著高于苦槠(P<0.05)；马尾松高于石栎，但差异不显著。由此可见，在 4 个月份中，

马尾松的 Amax均为最高；马尾松、苦槠的 Amax为 8 月最高，石栎、青冈的的 Amax为 11 月最高。 

4 种优势种的暗呼吸速率(Rd)在同一月份中均呈现出马尾松>苦槠>石栎>青冈(表 1)。其中 2 月、5 月和

11 月，优势种间均存在显著差异(P<0.05)；8 月为马尾松显著高于苦槠(P<0.05)，苦槠显著高于石栎、青冈

(P<0.05)。马尾松的 Rd 为 11 月最低，与其他 3 个月份差异显著(P<0.05)；苦槠的 Rd 为 5 月最高，显著高于

其他 3 个月份(P<0.05)，8 月次之， 

显著高于 2 月、11 月(P<0.05)；石栎和青冈的 Rd大小为 5 月>8 月>2 月>11 月，石栎各月份之间差异显著

(P<0.05)，青冈为 5 月、8 月显著高于 2 月(P<0.05)，2 月显著高于 11 月(P<0.05)。不难看出，4 种优势种

的 Rd 在不同季节中均以马尾松最高，青冈最低，苦槠和石栎介于马尾松和青冈之间。 

4 个月份中，马尾松的表观量子效率(AQY)为 5 月>2 月>11 月>8 月，它们之间差异显著(P<0.05)；苦槠

的 AQY 为 2 月最高，显著高于 5 月、8 月(P<0.05)，与 11 月无显著差异，8 月显著高于 5 月(P<0.05)；石

栎为 2 月最高，显著高于其他 3 个月份(P<0.05)，11 月次之，显著高于 5 月、8 月(P<0.05)；青冈为 2 月显

著高于其他 3 个月份(P<0.05)，其次为 8 月、11 月，与 5 月差异显著(P<0.05)。2 月和 11 月的 AQY 大小为

青冈>石栎>苦槠>马尾松，其中 2 月各优势种之间差异显著(P<0.05)，11 月为青冈最高，显著高于苦槠、

马尾松(P<0.05)，与石栎差异不显著，苦槠显著高于马尾松(P<0.05)；8 月为青冈显著高于其他 3 种优势种

(P<0.05)，其次为石栎、苦槠，与马尾松差异显著(P<0.05)；5 月为青冈最高，显著高于其他 3 种优势种

(P<0.05)，石栎次之，显著高于马尾松、苦槠(P<0.05)。总之，4 种优势种的 AQY 在不同季节中均以青冈最

高，马尾松最低。 
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表 1 优势种不同季节的光响应 

Table 1  Responses of photosynthesis to light in leaves of the dominant species in difference seasons 

光合参数 

Photosynthetic parameters 

优势种 

Dominant species 

月份 Months 

2 月 

February 

5 月 

May 

8 月 

August 

11 月 

November 

光饱和点 

Light saturation point 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 860±25Aa 1112±32Ba 2068±60Ca 1448±42Da 

苦槠(C. sclerophylla) 852±25Aa 1068±31Ba 1823±53Cb 1385±40Da 

石栎(L. glaber) 440±13Ab 820±24Bb 904±26Cc 1244±36Db 

青冈(C. glauca) 406±12Ab 536±15Bc 708±20Cc 1103±32Dc 

光补偿点 

Light compensation point 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 16±0.46Aa 20±0.58Ba 28±0.81Ca 12±0.35Da 

苦槠(C. sclerophylla) 8±0.23Ab 20±0.58Ba 16±0.46Cb 8±0.23Ab 

石栎(L. glaber) 8±0.23Ab 16±0.46Bb 12±0.35Cc 8±0.23Ab 

青冈(C. glauca) 8±0.23Ab 16±0.46Bb 12±0.35Cc 4±0.23Dc 

最大净光合速率 

Maximum net photosynthetic rate 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 12.03±0.35Aa 14.68±0.42Ba 25.66±0.74Ca 17.23±0.51Da 

苦槠(C. sclerophylla) 9.99±0.29Ab 10.85±0.31Ab 18.81±0.54Bb 12.17±0.35Cb 

石栎(L. glaber) 7.81±0.23Ac 10.74±0.31Bb 9.94±0.29Bc 17.07±0.49Ca 

青冈(C. glauca) 7.31±0.21ABc 6.85±0.20Ac 7.51±0.22Bd 14.03±0.41Cc 

暗呼吸速率 

Dark respiration 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 2.65±0.08Aa 2.69±0.08Aa 2.90±0.08Aa 2.45±0.07Ba 

苦槠(C. sclerophylla) 1.38±0.04Ab 1.95±0.06Bb 1.60±0.05Cb 1.32±0.04Ab 

石栎(L. glaber) 0.76±0.02Ac 1.53±0.04Bc 0.96±0.03Cc 0.35±0.01Dc 

青冈(C. glauca) 0.45±0.01Ad 0.90±0.03Bd 0.85±0.02Bc 0.15±0.00Cd 

表观量子效率 

Apparent quantum yield 

/(mol·mol-1) 

马尾松(P. massoniana) 0.033±0.001Aa 0.036±0.001Ba 0.017±0.000Ca 0.027±0.001Da 

苦槠(C. sclerophylla) 0.049±0.001Ab 0.036±0.001Ba 0.043±0.001Cb 0.045±0.001ACb 

石栎(L. glabra) 0.059±0.002Ac 0.039±0.001Bb 0.043±0.001Bb 0.049±0.001Cbc 

青冈(C. glauca) 0.065±0.002Ad 0.041±0.001Bc 0.049±0.001Cc 0.053±0.002Cc 

数据为平均值±标准误差，不同小写字母表示同一列差异显著(P<0.05)，不同大写字母表示同一行差异显著(P<0.05) 

2.2.2 优势种不同季节 CO2 响应 

不同季节马尾松的最大羧化速率(Vcmax)和最大电子传递速率(Jmax)为 11 月最高(表 2)，显著高于其他 3

个月份(P<0.05)；苦槠为 8 月显著高于其他 3 个月份(P<0.05)；石栎和青冈为 11 月最高，显著高于 2 月、5

月(P<0.05)，与 8 月差异不显著。4 个月份中，马尾松均具有最高的 Vcmax和 Jmax，显著高于其他 3 种优势

种(P<0.05)。 
表 2 优势种不同季节的 CO2 响应 

Table 2  Responses of photosynthesis to CO2 in leaves of the dominant species in difference seasons 

光合参数 

Photosynthetic parameters 

优势种 

Dominant species 

月份 Months 

2 月 

February 

5 月 

May 

8 月 

August 

11 月 

November 

最大羧化速率 

Maxmium rate of carboxy lation 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 80.09±2.31Aa 78.25±2.26Aa 84.42±2.44Aa 100.58±2.90Ba 

苦槠(C. sclerophylla) 44.91±1.30Ab 38.17±1.10Bb 54.87±1.58Cb 46.73±1.35Ab 

石栎(L. glaber) 43.38±1.25ABb 32.96±0.95Bc 45.90±1.33ACc 48.65±1.40Cb 

青冈(C. glauca) 30.81±0.89Ac 38.75±1.12Bb 44.27±1.28Cc 45.85±1.32Cb 

最大电子传递速率 

Maxmium rate of electron transport 

/(μ mol·m-2·s-1) 

马尾松(P. massoniana) 152.08±4.39ABa 136.92±3.95Aa 165.84±4.79Ba 202.01±5.83Ca 

苦槠(C. sclerophylla) 75.42±2.18Ab 71.92±2.08Ab 88.55±2.56Bb 77.42±2.23Ab 

石栎(L. glaber) 80.42±2.32Ab 59.64±1.72Bc 82.43±2.38ACbc 89.61±2.59Cc 

青冈(C. glauca) 59.55±1.72Ac 72.60±2.10Bb 79.92±2.11Cc 83.67±2.42Cbc 

数据为平均值±标准误差，不同小写字母表示同一列差异显著(P<0.05)，不同大写字母表示同一行差异显著(P<0.05) 
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2.3 优势种净光合速率日积累值的季节变化 

马尾松、苦槠的 Pn 日积累值为 8 月>11 月>5 月>2 月(表 3)，它们之间差异显著(P<0.05)。石栎的 Pn日

积累值为 11 月>8 月>5 月> 2 月，各月份之间差异显著(P<0.05)。青冈的 Pn日积累值大小为 11 月>8 月>2

月>5 月，各月份之间存在显著差异(P<0.05)。 

4 种优势种 Pn 日积累值在不同季节表现出不同的规律。2 月为青冈显著高于其他 3 种优势种(P<0.05)，

其次为苦槠、马尾松，与石栎差异显著(P<0.05)。5 月份，马尾松和苦槠的 Pn 日积累值显著高于石栎和青

冈(P<0.05)，马尾松与苦槠差异不明显，石栎显著高于青冈(P<0.05)。而在 8 月份，4 种优势种的 Pn 日积累

值大小为马尾松>苦槠> 青冈>石栎，它们之间差异显著(P<0.05)。11 月为石栎最高，显著高于其它 3 种优

势种(P<0.05)，其次是青冈、马尾松，与石栎差异显著(P<0.05)。从 4 个月的 Pn 日积累值的平均值可看出，

4 种优势种的大小为马尾松>苦槠>青冈>石栎，各优势种之间存在显著差异(P<0.05)。 

表 3 优势种净光合速率日积累值的季节变化 

Table 3  Seasonal variations of the diurnal integral value of net photosynthetic rate in the dominant species 

优势种 

Dominant species 

净光合速率日积累值 

The diurnal integral value of net photosynthetic rate /(μ mol· m-2· s-1) 

2 月 

February 

5 月 

May 

8 月 

August 

11 月 

November 

平均值 

Mean value 

马尾松(P .massoniana) 34.89±0.78Aa 48.77±1.09Ba 130.11±2.90Ca 93.14±2.07Da 76.73±0.99Ea 

苦槠(C. sclerophylla) 36.25±0.81Aa 49.31±1.10Ba 120.85±2.69Cb 80.53±1.79Db 71.74±0.92Eb 

石栎 (L. glaber) 19.24±0.43Ab 33.08±0.74Bb 37.54±0.84Cc 99.94±2.22Dc 47.45±0.61Ec 

青冈(C. glauca) 44.68±0.99Ac 18.71±0.42Bc 69.90±1.56Cd 94.23±2.10Da 56.88±0.73Ed 

数据为平均值±标准误差，不同小写字母表示同一列差异显著(P<0.05)，不同大写字母表示同一行差异显著(P<0.05) 

2.4 优势种相对叶绿素含量的季节变化 

由表 4 可知，2 月和 11 月的相对叶绿素含量大小为青冈>石栎>苦槠>马尾松，各优势种间差异显著

(P<0.05)；5 月为青冈显著高于其他 3 优势种(P<0.05)，苦槠次之，与马尾松、石栎差异显著(P<0.05)；8

月为青冈最高，显著高于石栎、马尾松(P<0.05)，与苦槠无显著差异，马尾松显著高于石栎(P<0.05)。不同

季节马尾松的相对叶绿素含量为 8 月最高，与其他 3 个月差异显著(P<0.05)；苦槠为 8 月最高，显著高于 2

月、5 月(P<0.05)，与 11 月差异不显著；石栎为 11 月显著高于其他 3 个月(P<0.05)，其次为 2 月、8 月，

与 5 月差异显著(P<0.05)；青冈为 11 月最高，显著高于 5 月、8 月(P<0.05)，与 2 月差异不显著。从 4 个月

的平均值可看出，青冈的相对叶绿素含量显著高于其他 3 种优势种(P<0.05)，其后依次是石栎、苦槠和马

尾松，它们之间无显著差异。总之，在 4 个月份中，相对叶绿素含量以青冈最高，马尾松最低。青冈、石

栎的相对叶绿素含量为 11 月最高，马尾松、苦槠为 8 月最高。 

结合 4 种优势种 4 个月份的 Pn 日积累值可以看出，在自然光照条件下，对于同种植物而言，不同生长

阶段相对叶绿素含量的变化与 Pn 日积累值具有一定的相关性。不同种类之间相对叶绿素含量与 Pn 日积累

值不呈相关性。 
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表 4 优势种相对叶绿素含量的季节变化 

Table 4  Seasonal variations of relative content of chlorophyll in the dominant species  

优势种 

Dominant species 

相对叶绿素含量 

Relative content of chlorophyll 

2 月 

February 

5 月 

May 

8 月 

August 

11 月 

November 

平均值 

Mean value 

马尾松(P. assoniana) 10.94±2.92Aa 12.41±1.10Aa 25.90±4.54Ba 17.70±1.64Aa 16.74±6.76Aa 

苦槠(C. sclerophylla) 24.17±2.05ABb 21.14±1.78Bb 30.79±1.53Cb 28.50±1.95ACb 26.15±4.32ABa 

石栎 (L. glaber) 32.12±2.19Ac 13.89±2.20Ba 23.59±2.22Ac 42.94±2.57Cc 28.14±12.37Aa 

青冈(C. glauca) 45.70±2.28ABd 23.41±1.86Cc 32.32±2.42BCb 49.78±5.65Ad 37.80±12.15Bb 

数据为平均值±标准误差，不同小写字母表示同一列差异显著(P<0.05)，不同大写字母表示同一行差异显著(P<0.05) 

3 讨论 

3.1 4 种优势种的光合作用日变化 

植物叶片光合作用的日变化反映了不同植物对环境因子的适应性和对各种环境因子的利用能力，因植

物种类、生长状态和环境因子的不同而异。研究群落中优势种光合作用日变化的特性，对分析优势种光合

生产和干物质积累以及在群落中的更新具有重要意义[27]。在本研究中，马尾松 Pn 日变化在整个生长季节

均呈“单峰”曲线，即使在 8 月的强光天气下，也不会产生光抑制，显示出马尾松对高光强的适应和利用能

力。苦槠 8 月的日变化，石栎和青冈 5 月、8 月和 11 月的日变化均为双峰型，出现明显的光合“午休”现象。

这与幼龄拷树(Castanopsis fargesii) [28]在春、夏、秋 3 季为“双峰”曲线，而在冬季为“单峰”曲线相类似。根

据 Farquhar 等[29]的观点，如果 Pn 和 Ci 变化方向相同，并且 Gs 降低时 Pn的降低是气孔因素造成的；如果

Pn 和 Ci 变化方向相反，并且 Gs 增大，则 Pn 的下降主要是由非气孔限制，即叶肉细胞同化能力的降低引起

的。8 月苦槠 Pn 午间下降，此时测得 Ci 和 Gs 也同时下降，可见苦槠光合“午休”是由气孔因素导致的。引

起这种现象的主要原因可能是，8 月该地区的气温和光照强度都很高，苦槠叶片蒸腾旺盛，为了控制水分

的散失，气孔开度逐渐降低，阻断了与外界气体交换的正常进行，使 Ci 大幅度降低，导致苦槠光合作用原

料—CO2 的供应不足，使 Pn降低。石栎和青冈在 5 月、8 月和 11 月，Pn午间下降，而石栎和青冈的 Ci和

Gs 同时升高，说明它们的光合“午休”是非气孔因素造成的。造成这种现象的原因可能是光能过剩，即光强

已经超过了石栎和青冈叶片光合机构所能利用的数量，表现出明显的光抑制。下午石栎和青冈的 Pn 略有回

升，说明它们的光抑制是保护性反应，而非光合机构的破坏[30]。本研究中，马尾松在整个生长季节均无光

合“午休”现象，在光照强度充足的群落中其物质积累能力最强，生长最快，因而在次生林演替前期是绝对

优势种。与石栎和青冈相比，苦槠 Pn 较高，“午休”程度小，仅 8 月存在光合“午休”，一天中高光合速率持

续的时间长，在高光环境下物质积累比石栎和青冈多，生长快，故在次生林演替前期也具有一定的优势。

石栎和青冈在 3 个季节中都存在光合“午休”，光能利用率较低。因而在次生林演替前期，石栎和青冈均无

法取得优势地位。 

3.2 4 种优势种的光响应及 CO2 响应 
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植物的 LCP 与 LSP 反映了植物对光照条件的要求，一般 LCP、LSP 均较高是典型的演替前期阳性植

物，反之是后期耐荫植物。同样 Amax、Rd 也表现为演替早期植物＞中期植物＞后期植物[31]。本研究中，马

尾松在 4 个季节中均具有最高的 LCP、LSP、Amax、Rd，为典型演替前期强阳性植物。通常阳性植物都表

现出较高的 Vcmax
[32]，马尾松在整个生长季均具有最高的 Vcmax，亦能说明马尾松具强阳性树种的特点。LSP

和 Amax高，表明马尾松耐强光，在强光生境中有较多的光合积累；但马尾松的 LCP、Rd 也较高，表明其不

耐荫，对弱光的利用能力差，在郁闭的环境中马尾松经常处于 LCP 之下，常常处于“饥饿”状态，难以存活

而被淘汰。在 4 个季节中，青冈的 LCP、LSP、Amax及 Rd 最低，表现出对弱光环境的适应性更高，在弱光

环境中具更强竞争力，为演替后期耐荫植物。苦槠和石栎的光合特性介于马尾松和青冈之间，其中苦槠 4

个月的 LSP，2 月、5 月和 8 月的 Amax高于石栎，表明苦槠对强光的利用能力和适应性高于石栎。此外，

其 Rd 显著高于石栎，说明其对林下等弱光环境的耐受能力低于石栎。分析各优势种的 AQY 也可以反映物

种对弱光的利用能力以及对荫蔽环境的适应能力[33]。青冈在 4 个季节中均具有最高的 AQY，表明青冈对弱

光的利用能力最强，弱光下仍具有较高的光量子利用效率，具有极强的适应林下等荫蔽环境的能力。石栎

在 2 月、5 月和 8 月的 AQY 高于苦槠，说明石栎在这 3 个月对荫蔽环境的适应能力比苦槠强，与苦槠相比，

具有一定的耐荫性。丁圣彦和宋永昌[34]也发现石栎具有一定的耐荫性, 并在一定程度上适应郁闭的生境而

表现一定的生长速率。而马尾松在整个生长季的 AQY 均最低，表明其对弱光的利用能力最差，在林下等荫

蔽环境中将无法生存而逐渐退出该群落。 

3.3 4 种优势种 Pn 日积累值的季节变化 

Pn 决定着植物物质积累能力的高低，在一定程度上也决定了植物生长的快慢[34]。已有的研究表明，常

绿阔叶林群落的演替方向及更替的机理主要与优势种光合速率有关[34]。丁圣彦[35]研究指出，栲树和木荷的

光合速率明显地高于石栎和苦槠，为栲树和木荷在常绿阔叶林演替系列中最终成为优势种奠定了生理生态

学的基础。而在本研究中，马尾松和苦槠 4 个月的 Pn 日积累值的平均值显著高于石栎和青冈，表明马尾松

和苦槠的光合能力比石栎和青冈强，在自然光照下，能通过叶片光合组织固定更多的碳量，积累更多的物

质，而在次生演替前期阶段的群落中成为优势物种。其中，马尾松对光强的利用能力高于苦槠。但从综合

各种因素来看，马尾松为针叶树种，树冠稀疏，总叶面积小；而苦槠为常绿阔叶树种，分枝强烈，树冠较

大。这就使得马尾松植株的总光合量小于苦槠，在与苦槠竞争过程中很难取得优势地位。石栎和青冈 4 个

月的 Pn 日积累值的平均值低于马尾松和苦槠，在次生林演替前期无法与阳性树种马尾松和苦槠竞争。但石

栎和青冈对弱光利用能力强于马尾松和苦槠。随着演替的进行，群落内光照减弱，耐阳性树种马尾松和苦

槠将逐渐被耐荫性强的石栎和青冈所取代。 

从以往的研究可看出，处于不同演替阶段的物种，其生理生态特性以及对环境的适应性有很大差别，

这些物种的生理生态差异使得物种更替现象经常发生，从而保证演替能够顺利进行[10]。在本实验中，马尾
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松和苦槠的 Pn 日积累值 8 月最高，而石栎和青冈 11 月最高。从地区气候特点和 4 种优势种的光合速率来

看，8 月是阳性树种马尾松和苦槠光合作用的最适合季节，它们能高效利用 8 月高光照合成自身物质。11

月是耐荫性较强树种石栎和青冈光合作用的最适合季节，此时它们的叶片已完全发育成熟，温度和光照等

条件适宜，净光合速率可达全年最高。由此可见，4 种优势种 Pn 日积累值季节变化的种间差异是环境条件

和植物自身生长节律共同作用的结果，正是这种光合生理生态特性的差异，才使得群落演替能够顺利进行。 

总之，马尾松是一个强阳性树种，在光照充足的生境中其物质积累能力强，生长快，因而是演替前期

群落的优势种。随着进展演替，群落郁闭度的增大，马尾松将逐渐退出群落。苦槠为阳性树种，在群落演

替的前期光合速率较高，发育良好，但一旦群落较为郁闭，其生存将受到威胁，将可能退出演替最终结果

的常绿阔叶林。耐荫性较强的石栎和青冈，在低光环境下具有较高的 AQY 和相对叶绿素含量，有充分利用

弱光的能力，在群落演替后期、郁闭度较大的常绿阔叶林中生长、发育良好，将成为顶极群落的优势种。 
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