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异质光环境下克隆整合对白夹竹光合氮分配格局的影响

陈旭黎ꎬ 宋会兴∗

( 四川农业大学 风景园林学院ꎬ 成都 ６１１１３０ )

摘　 要: 采用盆栽试验ꎬ以单轴散生型竹类植物———白夹竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ)克隆片段为对象ꎬ使近端

分株处于自然光照环境ꎬ远端分株处于遮荫环境中ꎬ对根状茎作切断或不切断处理ꎬ研究克隆整合对远端分

株和近端分株光合氮分配格局的影响ꎮ 结果表明:(１)根状茎保持连接的远端分株较根状茎切断的远端分

株具有更高的最大净光合速率、叶片氮含量、光合色素含量、叶片光合氮分配系数ꎮ (２)相对根状茎切断处

理ꎬ根状茎保持连接的远端分株将更多的氮分配到光合系统的羧化系统、生物力能学组分ꎬ而分配至捕光系

统组分的比例较小ꎮ (３)比较处于自然光照条件的近端分株ꎬ比叶重、叶片氮含量等并没有因根状茎切断与

否表现出显著性差异ꎬ根状茎连接的近端分株部分指标甚至高于根状茎切断的近端分株ꎮ 研究认为ꎬ克隆

整合作用影响处于遮荫环境的白夹竹远端分株的光合氮分配格局ꎬ使得处于遮荫生境中的克隆分株依旧维

持较高的光合能力ꎬ保证了处于逆境条件下克隆分株的生存与生长ꎮ
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　 　 在对森林、草地、湿地等多种生态系统的调查

中发现ꎬ具有克隆生长特性的植物在生态系统中

分布 广 泛ꎬ 甚 至 占 据 优 势 地 位 ( Ｊóｎｓｄóｔｔｉｒ ＆
Ｗａｔｓｏｎꎬ １９９７)ꎮ 与不具克隆生长特性的植物相

比ꎬ克隆植物(具有克隆生长特性的植物)最显著

的特征即可以通过间隔子( ｓｐａｃｅｒ)在分株之间传

输水分、矿质养分和光合产物ꎬ处在不利环境条件

下的克隆分株能够得以生存ꎬ结果有利于整个克

隆片段的生长和生存空间的拓展(Ｏｋｕｔｏｍｉ ｅｔ ａｌꎬ
１９９６ꎻ Ｃｈｉｄｕｍａｙｏꎬ ２００６)ꎮ 这种整合作用尤其表

现为近端分株供应资源以支持与之相连的远端分

株的生长直到其生理上完全独立(Ｋｉｒｂｙꎬ １９８０)ꎮ
然而ꎬ现有报道多以草本植物为研究对象ꎬ研究内

容主要围绕矿质元素含量与生物量合成等展开ꎬ
对其内在的机制尚不清晰ꎮ

全世界有竹类植物１ ２００ 余种ꎬ竹林面积更是

呈逐年增长的趋势(Ｊｉａｎｇꎬ ２００７)ꎮ 竹类植物的扩张

已成为生态学与林业界普遍关注的问题( Ｉｓａｇｉ ＆
Ｔｏｒｉｉꎬ １９９７ꎻ Ｌｉｍａ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２)ꎮ 中国是竹类植物最

为丰富的国家之一ꎬ资源主要分布于我国南方热

带、亚热带地区ꎮ 在该区域地带性植被常绿阔叶林

在遭受自然或人工干扰后ꎬ竹类植物便可向周边阔

叶林扩张(杨清培等ꎬ２０１７)ꎮ 竹类植物是典型的克

隆植物(Ｏｋｕｔｏｍｉ ｅｔ ａｌꎬ １９９６)ꎮ 在向周边阔叶林扩

张过程中ꎬ克隆整合作用是否对林下克隆分株的光

合能力产生影响? 这种影响是否与遮荫分株的光

合氮分配格局相关? 这些问题对理解竹类植物的

扩张过程及其机制具有重要的理论意义ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

白夹竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ)ꎬ别名淡竹、蓉城

竹、四川刚竹ꎬ隶属于禾本科竹亚科刚竹属ꎬ单轴散

生型常绿乔木状ꎬ主干高 ６~１８ ｍꎬ直径约 ２５ ｍｍꎬ秆
环及箨环均具隆起ꎮ 主要分布于四川、湖北、安徽、
浙江、江苏以及陕西秦岭等地ꎬ是重要的笋材两用

竹ꎬ具有重要的经济价值ꎬ也是大熊猫主食竹之一ꎮ
白夹竹通过地下竹鞭进行无性繁殖ꎬ具有强烈的扩

张能力ꎬ为良好的木本克隆植物研究材料(宋会兴

等ꎬ２０１１)ꎮ 本研究所用白夹竹取自四川省邛崃市

南宝山(１０３°１４′３１″ Ｅꎬ ３０°１４′３１″ Ｎ)ꎮ
１.２ 试验设计

２０１５ 年 １０ 月在四川省邛崃市南宝山通过竹

鞭走向确定白夹竹克隆片段的近端分株与远端分

株并分别予以标记ꎮ 采集近端分株与远端分株年

龄与长势一致的白夹竹分株对栽植于四川农业大

学崇州教学试验基地内ꎮ 每个分株对栽植在相互

贴近、直径为 ５０ ｃｍ 的黑色育苗盆内ꎮ 盆内栽培基

质来自于材料采集地四川省邛崃市南宝山ꎬ其理

化性质为土壤容重(１.４５±０.０６) ｇ􀅰ｃｍ ￣３ꎬ土壤总

孔隙 度 为 ( ４８. ６７ ± ０. ８９ )％ꎬ 土 壤 有 机 质 含 量

(５.４１±１.２１) ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全氮含量( １. ０１ ± ０. １８) ｇ􀅰
ｋｇ￣１ꎮ 将所有盆植分株对露天放置在基地内ꎬ让其

自然生长 ３ 个月ꎬ确定成活后进行处理ꎮ 包括 ２ 个

处理:让近端分株处于自然光照生境中ꎬ远端分株

处于(７５±５)％遮荫处理环境中ꎬ对近端分株与远

端分株之间的根状茎作切断或不切断处理ꎬ试验

设计如图 １ 所示ꎮ 遮荫处理采用黑色遮荫网实

现ꎮ 每个处理 ３ 个重复ꎮ 试验处理 ４ 个月ꎬ期间正

常管护ꎮ ２０１６ 年 ５ 月进行光合参数的测定ꎬ并完

成样品采集ꎮ
１.３ 指标测定

１.３.１ 白夹竹叶片光合参数的测定 　 使用 Ｌｉ￣６４００
型光合仪于 ２０１６ 年 ５ 月中旬在晴朗天气的上午

２５６１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



９:００—１２:００ 完成对白夹竹叶片光合指标的测定ꎮ
光响应曲线测定时采用红蓝光源ꎬ光合有效辐射

(ＰＡＲ)设置为２ ０００、１ ８００ 、１ ５００、１ ２００、１ ０００、
８００、６００、４００、３００、２００、１００、５０、０ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１

共 １３ 个梯度ꎬ温度控制为 ２５ ℃ꎬＣＯ２ 浓度 ３８０
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１ꎬ流速为 ５００ μｍｏｌ􀅰ｓ￣１ꎬ每个梯度平衡

１８０ ｓꎬ依据非直角双曲线模型拟合 Ｐｎ￣ＰＡＲ 曲线求

得近饱和光强 ( Ｇｏｍｅｓ ｅｔ ａｌꎬ ２００６ꎻ Ｓｏｒｒｅｌｌ ｅｔ ａｌꎬ
２０１２)ꎻＣＯ２响应曲线测定时控制条件与光响应曲

线一致ꎬ测定光强为近饱和光强ꎬＣＯ２浓度梯度从

４００、３００、２００、１５０、１２０、８０、５０、２０、０ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１

递减ꎬ按 ４００、６００、８００、１ ０００、１ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１递

增ꎬ 绘制 Ｐｎ－ Ｃ ｉ( 胞间 ＣＯ２浓度)曲线求得叶片最

大净光合速率 ( Ｐｍａｘ )ꎮ 参照 Ｆａｒｑｕｈａｒ ＆ Ｓｈａｒｋｅｙ
(１９８２)方法计算最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)与暗呼吸速

率(Ｒｄ)ꎬ最大电子传递速率( Ｊｍａｘ)参照 Ｔｅｎｈｕｎｅｎ
ｅｔ ａｌ(１９７７)的方法计算ꎮ
１.３.２ 光合色素的测定 　 将叶片用纱布擦净后称

重ꎬ剪碎后使用 ９５％的乙醇溶液进行浸提ꎬ放置在

暗处ꎬ避光室温保存 ２４ ｈꎬ期间数次摇匀ꎮ 用紫外

分光光度计分别在 ６６５、６４９、４７０ ｎｍ ３ 个波长下测

定吸光值ꎬ光合色素浓度值由以下公式计算:
ＣＡ ＝ １３. ９５Ａ６６５ － ６. ８８Ａ６４９ꎻ ＣＢ ＝ ２４. ９６Ａ６４９ －

７.３２Ａ６６５ꎻＣＣ ＝ＣＡ＋ＣＢꎮ

图 １　 试验设计示意图
Ｆｉｇ. １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ

１.３.３ 叶片比叶重与氮含量的测定　 使用 ＨＰＳｃａｎ￣
ＪｅｔＧ３１１０ 扫描仪对新鲜叶片进行扫描后ꎬ用 Ａｕｔｏ￣
ＣＡＤ 程序计算叶片面积ꎮ 将扫描后的叶片置于信

封中ꎬ７０ ℃烘箱中烘干至恒重ꎬ根据比叶重(ＬＭＡ)＝
叶干重 /叶面积得出结果ꎮ 叶片氮含量采用硫酸－
过氧化氢－半微量凯氏定氮法(吕伟仙等ꎬ２００４ꎻ雷
泽湘等ꎬ２００８)测定ꎮ
１.３.４ 白夹竹叶片光合氮分配系数的测定 　 按照

公式 ＰＣ ＝ Ｖｃｍａｘ / (６.２５×Ｖｃｒ×ＮＡ)计算白夹竹叶片在

羧化系统中的氮分配系数 ＰＣ(Ｆｒｉｅｎｄꎬ １９９５)ꎻ按照

公式 ＰＢ ＝ Ｊｍａｘ / ( ８.０６×Ｊｍｃ ×ＮＡ)计算白夹竹叶片在

生物 力 能 学 组 分 中 的 氮 分 配 系 数 ＰＢ ( Ｅｖａｎｓꎬ
１９８９)ꎻ按照公式 ＰＬ ＝ ＣＣ / (ＮＭ ×ＣＢ)计算白夹竹叶

片在捕光色素蛋白复合体中的氮分配系数 ＰＬ(Ｈｉ￣
ｋｏｓａｋａ ＆ Ｔｅｒａｓｈｉｍａꎬ １９９５)ꎻ按照公式 ＰＴ ＝ＰＣ＋ＰＢ＋
ＰＬ计算白夹竹叶片在光合机制中的总氮分配系数

ＰＴꎮ 上述公式中ꎬＮＡ 是叶片单位面积的氮含量

(ｇ􀅰ｍ ￣２)ꎻＮＭ是叶片单位质量氮含量(ｍｇ􀅰ｇ￣１)ꎻ

ＣＣ为叶绿素浓度 ( ｍｍｏｌ􀅰ｇ￣１)ꎻＣＢ 是定值ꎬ ５. ７９

ｍｍｏｌ􀅰ｇ￣１ꎻＶｃｒ是单位羧化蛋白的固定活性ꎻＪｍｃ为

单位细胞色素 ｆ 的最大电子传递速率ꎻＶｃｒ与 Ｊｍｃ的

测定参见 Ｎｉｎｎｅｍｅｔｓ ＆ Ｔｅｎｈｕｎｅｎ(１９９７)ꎮ
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１.３.５ 数据处理　 采用 ＩＢＭ￣ＳＰＳＳ ２２.０ 进行单因素

ＡＮＯＶＡ 显著性水平检验ꎮ 图形绘制及相关性水

平分析采用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ９.０ 完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 白夹竹叶片最大净光合速率 Ｐｍａｘ与比叶重特征

植物叶片的最大净光合速率是植物叶片光合

能力的体现ꎮ 在本研究中ꎬ计算得到的根状茎保

持相连的远端分株最大净光合速率 Ｐｍａｘ 为 ３. ７８
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ显著高于根状茎切断的远端分株ꎻ
近端分株也表现出相同的变化趋势ꎬ根状茎保持

连接的近端分株最大净光合速率为根状茎切断近

端分株的 １.７８ 倍ꎬ差异显著(图 ２:Ａ)ꎮ
就白夹竹比叶重特征来看ꎬ无论是在远端分

株还是近端分株ꎬ均表现出相同的变化趋势ꎬ即根

状茎连接与否并没有使得白夹竹叶片比叶重发生

显著性变化(图 ２:Ｂ)ꎮ
２.２ 白夹竹叶片氮含量及光合色素特征

以单位面积表示的叶氮含量(图 ３:Ａ)和以单

位质量表示的叶片氮含量(图 ３:Ｂ)在白夹竹分株

中的变化趋势一致:根状茎断开的远端分株较根

状茎连接的远端分株ꎬ叶片氮含量显著降低ꎻ在近

端分株中ꎬ根状茎连接与剪断的 ＮＡ 值分别为

１.９４７、１.８２６ ｇ􀅰ｍ ￣２ꎬＮＭ值分别为 ２４. １７９、２２. ８０９
ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ差异均没有达到显著性水平ꎬ与远端分株

的表现并不一致ꎮ
植物捕光色素蛋白复合体主要由叶绿素 ａ

(Ｃｈｌ ａ)和叶绿素 ｂ(Ｃｈｌ ｂ)组成ꎬ它们在植物光合

过程中起着极其重要的作用ꎮ 图 ４ 可以看出ꎬ遮
荫环境中的远端分株较自然光照环境中的分株叶

片具有更低的 Ｃｈｌ ａ(图 ４:Ｂ)、Ｃｈｌ ｂ(图 ４:Ｃ)和总

叶绿素含量(图 ４:Ａ)ꎻ根状茎连接的远端分株较

根状茎切断的远端分株叶片具有更高的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ
ｂ 和总叶绿素含量ꎬ其中 Ｃｈｌ ａ 含量差异显著ꎬＣｈｌ
ｂ 和总叶绿素含量差异极显著ꎻ近端分株与远端分

株表现出了相同的变化趋势ꎬ根状茎连接的较根

状茎切断的分株叶片同样具有更高的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ
和总叶绿素含量ꎬ其中 Ｃｈｌ ａ 含量差异显著ꎬＣｈｌ ｂ
和总叶绿素含量差异极显著ꎮ

注: ∗∗在 １％水平上差异显著ꎬ∗在 ５％水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ａｎｄ ｓｅｖｅｒｅｄ ｒａｍｅｔｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｂｙ ∗∗(Ｐ<０.０１)ꎬ∗(Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｌｏｗ.

图 ２　 异质光照下白夹竹各分株最大净光合速率(Ａ)与比叶重(Ｂ)
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ａ)ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ (Ｂ)

ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｕｎｄｅｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｌｉｇｈｔ

２.３ 白夹竹分株光合氮分配格局

在遮荫处理的远端分株中ꎬ根状茎保持相连分

株的叶片氮在光合机构中的总分配系数 ＰＴ 值为

０.６３８ꎬ显著高于根状茎切断的远端分株 ＰＴ值０.４４８

(图 ５:Ａ)ꎻ叶氮在生物力能学组分系统中的分配系

数 ＰＢ值(图 ５:Ｂ)和在羧化系统中的分配系数 ＰＣ值

(图 ５:Ｃ)与 ＰＴ值表现出相同的变化特征ꎬ根状茎连

接遮荫 分 株 较 切 断 的 分 株 分 别 高 出 ５２. ５８％、

４５６１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



图 ３　 异质性光照下白夹竹各分株单位面积叶氮含量(Ａ)和单位质量叶氮含量(Ｂ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ａ) ａｎｄ Ｕｎｉｔ￣ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｂ) ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｕｎｄｅｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｌｉｇｈｔ

４２.７４％ꎬ且差异显著ꎮ 根状茎保持相连分株在捕光

系统中的分配系数 ＰＬ值高于根状茎断开远端分株

１７.２３％ꎬ但二者差异不显著(图 ５:Ｄ)ꎮ
在自然光照环境的近端分株中ꎬ根状茎相连

的分株 ＰＴ、ＰＢ和 ＰＣ值表现出相同的变化趋势ꎬ且
均显著高于根状茎切断分株ꎬ这与远端分株的变

化趋势是一致的ꎻ与远端分株不同的是ꎬ根状茎相

连近端分株的 ＰＬ值不仅高于根状茎切断分株ꎬ且
差异极显著(图 ５)ꎮ
２.４ 白夹竹光合能力与比叶面积、氮含量及光合氮

分配之间的关系

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明ꎬ白夹竹叶片光合潜

力与 ＮＡ、ＮＭ、ＣＣ、ＰＴ、ＰＢ以及 ＰＣ呈显著的正相关关

系(Ｐ≤０.０１)ꎬ与比叶面积和 ＰＬ呈显著的负相关关

系(Ｐ≤０.０１))(表 １)ꎮ

３　 讨论

以克隆草本植物空心莲子草 ( Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ
ｐｋｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ)和姬岩垂草(Ｐｈｙｌａ ｃａｎｅｓｃｅｎｓ)为对象

开展的研究发现ꎬ克隆整合对克隆植物新生分株

的生长和生存具有积极作用(Ｘｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)ꎮ 对

毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｅｔｅｒｏｃｙｃｌａ ｃｖ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ)、筇竹

(Ｑｉｏｎｇｚｈｕｒｅａ ｔｕｍｉｄｉｎｏｄａ)施肥试验的结果表明ꎬ在
较高土壤肥力生境中的无性系分株ꎬ可以通过地

下茎将营养物质输送到相对贫瘠生境中的分株ꎬ
实现资源共享ꎬ以克服不良环境对部分分株生长

的限制作用(李睿等ꎬ１９９７ꎻ董文渊ꎬ２０００)ꎮ 在本

研究中根状茎保持连接的白夹竹远端分株较根状

茎剪断的远端分株具有更高的最大净光合速率、
叶片氮含量、光合色素含量以及叶片光合氮分配

系数ꎬ这缘于根状茎断开的远端分株失去了来自

自然光照下近端分株的资源支持ꎬ进而限制了远

端分株的生长ꎮ 上述结果预示着克隆整合对处于

异质性光照下的白夹竹远端分株可能非常重要ꎬ
进而会促进其在自然生境中的扩张与入侵性ꎮ

Ｕｒｂａｎ ｅｔ ａｌ(２００６)认为最大净光合速率 Ｐｍａｘ是

反映植物叶片光合能力的主要参数之一ꎮ 叶片比

叶重 ＬＭＡ 是叶片厚度与密度的乘积ꎬ能够在一定

程度 上 反 映 植 物 对 生 长 环 境 的 响 应 和 适 应

(Ｗｉｌｓｏｎꎬ１９９９ꎻ Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１ꎻ刘涛等 ２０１６)ꎮ
根状茎相连的远端分株比断开的远端分株显示出

更高的最大净光合速率、比叶重ꎬ这说明根状茎保

持相连促使克隆分株具有更强的光合能力和对环

境的适应能力ꎬ从而使遭受遮荫胁迫下的分株具

有更好的生长状态ꎮ Ｌｅｉ ｅｔ ａｌ(２０１４)对草本植物

活血丹的研究发现ꎬ克隆整合显著增加了根状茎

连接远端分株的比叶重ꎮ 对白夹竹的研究显示出

不同的结果ꎬ无论是远端分株间还是近端分株间ꎬ
比叶重均没有表现出显著性差异ꎮ 白夹竹每年
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图 ４　 异质性光照下白夹竹各分株叶绿素浓度
(Ａ)、叶绿素 ａ 浓度(Ｂ)和

叶绿素 ｃ 浓度(Ｃ)
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ａ)ꎬ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ (Ｂ) ａｎｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ (Ｃ)

ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｕｎｄｅｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｌｉｇｈｔ

４—５ 月份集中出笋、长叶ꎮ 在试验过程中ꎬ移栽的

白夹竹并没有集中出笋、长叶ꎬ所测定叶片为移栽

前已长成的ꎬ而不是试验处理期间长成的ꎮ 这可

能是比叶重变化不同于前人关于草本植物研究的

原因ꎮ

在荫蔽生境中ꎬ植物叶片细胞显著增大ꎬ细胞

内储藏物质减少ꎬ叶片器官形态与组织结构的变

化会导致林荫蔽环境中的植物叶片可能具有更高

的 氮 含 量 ( Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓꎬ １９９９ꎻ Ｙａｍａｓｈｉｔａ ｅｔ ａｌꎬ
２００２)ꎬ并认为这是植物叶片对弱光环境的形态生

理适应特征(胡启鹏等ꎬ ２００８ꎻ 王玉平等ꎬ ２０１２)ꎮ
在油樟幼苗对马尾松林窗面积光合响应的研究中

发现ꎬ在较大的林窗中叶片氮含量与林窗面积呈

负相关关系ꎬ但在小林窗内ꎬ叶片氮含量随林窗的

增大而增加(刘辉等ꎬ ２０１５)ꎮ 在本项研究中ꎬ遮
荫强度达到 ７５％ꎬ是遮荫分株叶片氮含量低于自

然光照环境中分株叶片氮含量的原因ꎮ
Ｘｕ ｅｔ ａｌ(２０１０)的研究显示ꎬ克隆整合显著提

高了空心莲子草和姬岩垂草远端分株叶片氮含量

和光合色素含量ꎮ 本研究对白夹竹的研究结果显

示ꎬ不论是以单位质量表示还是以单位面积表示

的叶氮含量ꎬ根状茎保持相连的遮荫分株均高于

根状茎切断的遮荫分株ꎬ尤其是根状茎保持相连

的遮荫分株具有比根状茎剪断的遮荫分株具有更

高的光合氮分配特征ꎮ
叶氮在光合作用羧化系统、生物力能学组分

和捕光系统中的分配情况更能反映环境变化条件

下的 植 物 种 群 适 应 对 策 ( 张 亚 杰 和 冯 玉 龙ꎬ
２００４)ꎮ Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ(２００７)认为分配到光合器官中

的叶片氮含量对于增强植物的光合能力更加重

要ꎮ 比较处于遮荫环境中的白夹竹远端分株可

见ꎬ根状茎保持连接的分株总光合氮分配 ＰＴ显著

高于根状茎切断分株ꎬ表明克隆整合作用显著提

高了遮荫环境分株叶氮在光合系统中的分配ꎬ从
而有效缓解了强度遮荫对白夹竹叶片光合能力的

削弱ꎬ这与朱成刚等(２０１７)研究认为克隆整合有

利于克隆植物在逆境条件下保持更高的生存优势

的结果是一致的ꎮ
在对非克隆植物光合氮分配的研究中ꎬ随着

光照强度的降低ꎬ植物在捕光系统中的氮分配显

著增加ꎬ而在羧化系统中的光合氮分配降低ꎬＰＬ的

增加是以减少叶氮在羧化组分和电子传递体中的

分配为代价的(刘辉等ꎬ ２０１５)ꎮ 本研究在白夹竹

中ꎬ处于遮荫环境的克隆分株通过克隆整合作

用从相连分株获得了额外的Ｎ的支持ꎬ并且将更多

６５６１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



图 ５　 异质性光照下白夹竹分株光合氮分配格局 ＰＴ(Ａ)、ＰＢ(Ｂ)、ＰＣ(Ｃ)和 ＰＬ(Ｄ)
Ｆｉｇ. ５　 ＰＴ(Ａ)ꎬ ＰＢ(Ｂ)ꎬ ＰＣ(Ｃ) ａｎｄ ＰＬ(Ｄ) ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｕｎｄｅｒ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｌｉｇｈｔ

表 １　 白夹竹叶片光合生理参数之间相关性分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｌｅａｆ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ Ｐｍａｘ ＳＬＡ ＮＡ ＮＭ ＣＣ ＰＴ ＰＢ ＰＣ ＰＬ

Ｐｍａｘ １.０００

ＳＬＡ －０.８２５∗∗ １.０００

ＮＡ ０.６０５∗∗ －０.９５０∗∗ １.０００

ＮＭ ０.７５２∗∗ －０.３７９∗ ０.６９０∗∗ １.０００

ＣＣ ０.９７５∗∗ －０.５２８∗ ０.７６７∗∗ ０.５８６∗ １.０００

ＰＴ ０.９９６∗∗ －０.４０３∗ －０.６７０∗∗ －０.６９４∗∗ ０.９９０∗∗ １.０００

ＰＢ ０.９９１∗∗ －０.１９３ －０.４９１∗ ０.８３５∗∗ ０.９３５∗∗ ０.９７６∗∗ １.０００

ＰＣ ０.９９４∗∗ －０.４２３∗ ０.６８６∗∗ ０.６７８∗∗ ０.９９３∗∗ ０.９９８∗∗ ０.９７１∗∗ １.０００

ＰＬ －０.８９８∗∗ ０.１２５ －０.１９３ －０.９６６∗∗ －０.７７７∗∗ －０.８５８∗∗ －０.９４９∗∗ －０.８４６∗∗ １.０００

　 注: Ｐｍａｘ . 最大净光合速率ꎻ ＳＬＡ. 比叶面积ꎻ ＮＡ . 单位面积氮含量ꎻ ＮＭ . 单位质量氮含量ꎻ ＣＣ . 叶绿素浓度ꎻ ＰＴ . 分配到光合机制
的单位叶氮ꎻ ＰＢ . 分配到生物能量的叶氮ꎻ ＰＣ . 分配到羧化作用的单位叶氮ꎻＰＬ . 分配到捕光成分的单位叶氮ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＳＬＡ. Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ＮＡ . Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＮＭ . Ｕｎｉｔ￣ｍａｓｓ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＣＣ . Ｌｅａｆ ｃｈｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎻ ＰＴ . Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓꎻ ＰＢ . Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎｔｏ ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓꎻ ＰＣ . Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎｔｏ ｒｕｂｉｓｃｏ ａｐｐａｒａｔｕｓꎻ ＰＬ . Ｕｎｉｔ￣ａｒｅａ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ
ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ａｐｐａｒａｔｕｓ.

７５６１１２ 期 陈旭黎等: 异质光环境下克隆整合对白夹竹光合氮分配格局的影响



的光合氮分配至羧化系统和生物力能学组分ꎬ从
而减缓了遮荫分株光合能力的降低程度ꎮ 相关性

分析的结果进一步表明ꎬ白夹竹最大光合速率与

ＰＴ、ＰＢ、ＰＣ呈显著正相关关系ꎬ而与 ＰＬ呈显著负相

关关系ꎮ
对比处于自然光照环境中的近端分株发现ꎬ

根状茎保持连接的白夹竹分株与根状茎剪断分株

在比叶重、叶片氮含量等并没有表现出显著性差

异ꎬ最大净光合速率、光合色素含量与光合氮分配

系数等根状茎连接分株均显著高于根状茎切断的

分株ꎮ 这意味着白夹竹对遮荫远端分株的 Ｎ 资源

支持并没有造成近端分株的显著消耗ꎬ甚至会刺

激近端分株的代谢水平ꎬ提升自身的光合能力ꎮ
总之ꎬ在异质性光照条件下ꎬ克隆整合作用使

得遮荫生境下的远端分株从处于自然光照环境中

的近端分株获得 Ｎ 的共享ꎬ缓解弱光环境对克隆

分株的伤害ꎻ并且通过增加光合氮在羧化组分和

生物力学组分的分配比例影响光合氮分配格局ꎬ
提高遮荫环境条件下克隆分株的光合水平ꎻ对遮

荫远端分株的 Ｎ 资源支持并没有造成近端分株的

显著消耗ꎬ因此ꎬ整个克隆片段对异质性光照环境

的适应能力得以增强ꎮ 本研究有助于加深对克隆

整合生态适应意义的认识ꎬ为竹林扩张和竹林入

侵周边森林的机制提供一定依据ꎮ
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ＪＩＡＮＧ ＺＨꎬ ２００７. Ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｒａｔｔａｎ ｉｎ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ [ Ｍ].
Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｃｈｉｎａ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｐｒｅｓｓ: １－５４.

ＪÓＮＳＤÓＴＴＩＲ ＩＳꎬ ＷＡＴＳＯＮ ＭＡꎬ １９９７. Ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ: ａｎ ａｄａｐｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ￣ｐｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ?
[Ｃ] / / ＨＤ ＫＲＯＯＮꎬ ＪＶ ＧＲＯＥＮＥＮＤＡＥＬ. Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ. Ｌｅｉｄｅｎ: Ｂａｃｋｂｕｙｓ Ｐｕｂｌｉｓｈｅｒｓ:
１０９－１３６.

ＫＩＲＢＹ Ｋꎬ １９８０. Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｏｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ
ｂｒａｍｂｌｅ (Ｒｕｂｕｓ ｖｅｓｔｉｔｕｓ) [Ｊ]. Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ６８ (２): ５１３－５２０.

ＬＥＩ Ｎꎬ ＬＩ Ｊꎬ ＮＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｎ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏ￣
ｓｐｈｅｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｈｅｒｂ Ｇｌｅｃｈｏｍａ ｌｏｎｇｉｔｕｂａ (Ｎａｋａｉ)
Ｋｕｐｒｉａｎ [Ｊ]. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ９(９):ｅ１０８２５９.

ＬＥＩ ＺＸꎬ ＸＵ ＤＬꎬ ＸＩＥ ＹＦꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２００８. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｎ
ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｏｐｈｙｔｅｓꎬｗａｔｅｒ ａｎｄ ｓｅｄｉｍｅｎｔ
ｉｎ Ｔａｉｈｕ ｌａｋｅꎬ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３２ ( ２):
４０２－４０７. [雷泽湘ꎬ 徐德兰ꎬ 谢贻发ꎬ 等ꎬ ２００８. 太湖水生

植物氮磷与湖水和沉积物氮磷含量的关系 [Ｊ]. 植物生

态学报ꎬ ３２(２): ４０２－４０７.]
ＬＩ Ｒꎬ ＷＥＲＧＥＲ ＭＪＡꎬ ＺＨＯＮＧ ＺＣꎬ １９９７. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｉ￣

ｚａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃｌｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｓｈｏｏｔｓ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ２１(１): １９－２６. [李睿ꎬ
Ｍ. Ｊ. Ａ. 维尔格ꎬ 钟章成ꎬ １９９７. 施肥对毛竹竹笋生长的

影响 [Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ２１(１): １９－２６.]
ＬＩＭＡ ＡＦꎬ ＲＯＴＨＥＲ ＤＣꎬ ＭＵＬＥＲ ＡＥꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２. Ｂａｍｂｏｏ ｏ￣

ｖｅｒａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｌｔｅｒｓ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｔｈｅ Ａｔ￣
ｌａｎｔｉｃ Ｆｏｒｅｓｔ ｈｏｔｓｐｏｔ [Ｊ]. Ｂｉｏｌ Ｃｏｎｓｅｒｖꎬ １４７(１): ３２－３９.
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ＬＩＵ Ｈꎬ ＳＯＮＧ ＨＸꎬ ＹＡＮＧ ＷＱꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏ￣
ｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｌｏｎｇｅｐａｎｉｃｕｌａｔｕｍ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ ｇａｐ ｓｉｚｅ ｉｎ ａ Ｍａｓｓｏｎ ｐｉｎｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ
Ｓｉｎꎬ ３５(１２): ４０８９－４０９６. [刘辉ꎬ 宋会兴ꎬ 杨万勤ꎬ 等ꎬ
２０１５. 油樟幼苗对马尾松林窗面积的光合响应特征

[Ｊ]. 生态学报ꎬ ３５(１２): ４０８９－４０９６.]
ＬＩＵ Ｔꎬ ＬＵ ＪＷꎬ ＲＥＮ Ｔꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ
ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｏｉｌｓｅｅｄ ｒａｐｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆ￣
ｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒ Ｆｅｒｔｉ Ｓｃｉꎬ ２２(２):
５１８－５２４. [刘涛ꎬ 鲁剑巍ꎬ 任涛ꎬ 等ꎬ ２０１６. 不同氮水平下

冬油菜光合氮利用效率与光合器官氮分配的关系

[Ｊ]. 植物营养与肥料学报ꎬ ２２(２): ５１８－５２４.]
ＬＯＮＧ Ｗꎬ ＺＡＮＧ Ｒꎬ ＳＣＨＡＭＰ ＢＳꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１. Ｗｉｔｈｉｎ￣ ａｎｄ

ａｍｏｎｇ￣ｓｐｅｃｉｅｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｄｒｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ａｓｓｅｍｂｌｙ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｌｏｕｄ ｆｏｒｅｓｔ [Ｊ]. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ １６７(４):
１１０３－１１１３.

ＬÜ ＷＸꎬ ＧＥ Ｙꎬ ＷＵ ＪＺꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２００４. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ａｍｍｏｎｉａｃａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ [ Ｊ]. Ｓｐｅｃｔｒｏｓｃ Ｓｐｅｃｔ Ａｎａｌꎬ ２４(２):
２０４－２０６. [吕伟仙ꎬ 葛滢ꎬ 吴建之ꎬ 等ꎬ ２００４. 植物中硝态

氮ꎬ 氨态氮ꎬ 总氮测定方法的比较研究 [Ｊ]. 光谱学与光

谱分析ꎬ ２４(２): ２０４－２０６.]
ＮＩＩＮＥＭＥＴＳ Üꎬ ＴＥＮＨＵＮＥＮ ＪＤꎬ １９９７. Ａ ｍｏｄｅｌ ｓｅｐａｒａｔｉｎｇ

ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ｇａｉｎ ａｌｏｎｇ
ｌｉｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２０(７): ８４５－８６６.

ＮＩＩＮＥＭＥＴＳ Üꎬ １９９９. Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ—
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ￣ａｌｔｅｒ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅ￣
ｖｅｒｓｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ １４４(１):
３５－４７.

ＯＫＵＴＯＭＩ Ｋꎬ ＳＨＩＮＯＤＡ Ｓꎬ ＦＵＫＵＤＡ Ｈꎬ １９９６. Ｃａｕｓａｌ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｂｙ ｂａｍｂｏｏ ｉｎ
Ｊａｐａｎ [Ｊ]. Ｊ Ｖｅｇ Ｓｃｉꎬ ７(５): ７２３－７２８.

ＳＯＮＧ ＨＸꎬ ＪＩＡＮＧ ＭＹꎬ ＣＨＥＮ ＱＢꎬ ２０１１. Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｉｓｓｅｔｉｉ ｒａｍｅｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｗｅｓｔ
Ｃｈｉｎａ ｒａｉｎｙ ａｒｅａ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ ２２ (５):１１３５ －
１１４０. [宋会兴ꎬ 江明艳ꎬ 陈其兵ꎬ ２０１１. 华西雨屏区白夹

竹分株种群的点格局分析 [Ｊ]. 应用生态学报ꎬ ２２(５):
１１３５－１１４０.]

ＳＯＲＲＥＬＬ ＢＫꎬ ＢＲＩＸ Ｈꎬ ＦＩＴＲＩＤＧＥ Ｉꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２. Ｇａｓ ｅｘ￣
ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ
ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｇｌｙｃｅｒｉａ ｍａｘｉｍａ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ Ｃａｒｅｘ ｓｐｅ￣

ｃｉｅｓ [Ｊ]. Ａｑｕａｔ Ｂｏｔꎬ １０３: ３７－４７.
ＴＥＮＨＵＮＥＮ ＪＤꎬ ＷＥＢＥＲ ＪＡꎬ ＦＩＬＩＰＥＫ ＬＨꎬ ｅｔ ａｌꎬ １９７７. Ｄｅ￣

ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｍｏｄｅｌ ｗｉｔｈ ａｎ ｅｍｐｈａｓｉｓ ｏｎ ｅｃ￣
ｏｌｏｇｉｃａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ. ＩＩＩ. Ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｏｘｙｇｅｎ ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｃｉｅｓ [Ｊ]. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ３０(３): １８９－２０７.

ＵＲＢＡＮ Ｌꎬ ＭＯＮＴＰＩＥＤ Ｐꎬ ＮＯＲＭＡＮＤ Ｆꎬ ２００６. Ｓｅａｓｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｎ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｍａｎｇｏ [Ｊ]. Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ １６３(１): ４８－５７.

ＷＡＮＧ ＹＰꎬ ＴＡＯ ＪＰꎬ ＬＩＵ ＪＸꎬ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｌｅａｆ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｒｅｇｉｍｅｓ ｉｎ ａｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｊｉｎｙｕｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ [Ｊ]. Ｓｃｉ Ｓｉｌｖ Ｓｉｎꎬ
４８(１１): ２３－２９. [王玉平ꎬ 陶建平ꎬ 刘晋仙ꎬ 等ꎬ ２０１２. 不
同光环境下 ６ 种常绿阔叶林树种苗期的叶片功能性状

[Ｊ]. 林业科学ꎬ ４８(１１): ２３－２９.]
ＷＩＬＳＯＮ ＴＤꎬ １９９９. Ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ

[Ｊ]. Ｊ Ｄｏｃꎬ ５５(３): ２４９－２７０.
ＸＵ ＣＹꎬ ＳＣＨＯＯＬＥＲ ＳＳꎬ ＶＡＮ ＫＬＩＮＫＥＮ ＲＤꎬ ２０１０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ

ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｗｏ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｈｅｒｂｓ [ Ｊ ]. Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ９８ ( ４):
８３３－８４４.

ＹＡＭＡＳＨＩＴＡ Ｎꎬ ＫＯＩＫＥ Ｎꎬ ＩＳＨＩＤＡ Ａꎬ ２００２. Ｌｅａｆ ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ
ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｉｎｖａｓｉｖｅ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｕｂ￣
ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｔｕｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
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