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摘要:【目的】研究杉木的叶功能性状对不同混交模式的响应以及杉木生长性状与叶功能性状之间的相关性，探究杉木在

不同混交模式下的生长策略，以期从杉木叶功能性状变化角度揭示混交效应对杉木生长的影响机制，从而为杉阔混交林

中阔叶树种的选择提供理论依据。【方法】以檫木、香樟、枫香、乐昌含笑和火力楠 5种速生阔叶树作为混交树种，设置杉

木−檫木、杉木−香樟、杉木−枫香、杉木−乐昌含笑和杉木−火力楠 5种混交模式，以杉木纯林作为对照，分析不同混交模

式下杉木的叶形态性状、叶绿体色素含量、叶非结构性碳水化合物含量、叶片养分碳、氮、磷含量的差异以及杉木生长性

状与叶功能性状之间的相关性。【结果】（1）混交林杉木的叶长、叶宽、叶面积、叶厚及叶绿体色素（叶绿素 a、叶绿素 b、类

胡萝卜素和总叶绿素）含量显著高于杉木纯林，而比叶面积呈现相反趋势；其中杉木−枫香模式下杉木的叶宽、叶厚、叶面

积、叶绿素 a含量、叶绿素 b含量及总叶绿素含量表现最优。（2）杉木非结构性碳水化合物在不同混交模式间的差异达

极显著水平，然而非结构性碳水化合物在不同模式间未形成规律性分布特征。（3）混交林叶片氮、磷和钾养分含量显著

高于杉木纯林，表明混交模式能有效改善杉木的光合产物积累与养分利用效率。（4）在生长期和非生长期内，杉木的生长

性状总体上与叶形态性状、叶绿体色素含量以及养分含量呈正相关关系，与非结构性碳水化合物呈负相关关系。【结论】杉−

阔混交模式能显著影响杉木叶功能性状，从而提升其生长速率。其中，杉木−枫香混交林在叶片形态构建和光合效能提

升方面表现出显著优势。研究结果为杉木人工林的可持续经营提供了重要的理论支撑和实践指导。
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Effects of different mixed patterns on the functional traits of
leaves in Cunninghumia lanceolata plantation

Chen Tingxuan　Xie Haiping　Wang Jinxu　Ye Zhanglong　Xie Wenlei　Yi Min　Lai Meng
(Jiangxi Provincial Key Laboratory of Subtropical Forest Resources Cultivation, College of Forestry, Jiangxi Agricultural

University, Nanchang 330045, Jiangxi, China)

Abstract: [Objective] This  research  investigates  the  responses  of  leaf  functional  traits  in Cunninghamia
lanceolata  to  different  mixed  planting  patterns  and  the  correlation  between  its  growth  and  leaf  functional
traits.  The study aims to elucidate the growth strategies of C. lanceolata  in these mixed-species plantation
systems  and  reveal  how  the  mixing  effect  influences  its  growth  through  changes  in  leaf  functional  traits,
thereby  providing  a  theoretical  basis  for  selecting  broadleaved  tree  species  in  mixed  plantations.
[Method]  Using  five  fast-growing  broad-leaved  trees  (Sassafras  tzumu,  Cinnamomum  camphora,
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Liquidambar formosana, Michelia chapensis, and Michelia macclurei) as mixed species, five mixed patterns
of  Cunninghamia  lanceolata-Sassafras  tzumu,  Cunninghamia  lanceolata-Cinnamomum  camphora,
Cunninghamia  lanceolata-Liquidambar  formosana,  Cunninghamia  lanceolata-Michelia  chapensis,  and
Cunninghamia  lanceolata-Michelia  macclurei  were  established,  with  a  pure  Cunninghamia  lanceolata
plantation as the control. The study aimed to analyze the differences in leaf morphological traits, chloroplast
pigment  content,  leaf  non-structural  carbohydrate  content,  and leaf  nutrient  (carbon,  nitrogen,  phosphorus)
contents of C. lanceolata under different mixed patterns, as well as the correlation between its growth traits
and leaf functional traits. [Result] (1) The leaf length, leaf width, leaf area, leaf thickness, and chloroplast
pigment (including chlorophyll a, chlorophyll b, carotenoids, and total chlorophyll) contents of C. lanceolata
in  mixed  forests  were  significantly  higher  than  those  in  pure  plantations,  whereas  the  specific  leaf  area
showed an opposite trend. Among the mixed patterns, the C. lanceolata-L. formosana pattern resulted in the
highest  values  for  leaf  width,  leaf  thickness,  leaf  area,  chlorophyll  a,  chlorophyll  b,  and  total  chlorophyll
contents  in  C.  lanceolata.  (2)  The  non-structural  carbohydrate  content  of  C.  lanceolata  showed  highly
significant  differences  across  the  mixed  patterns;  however,  no  discernible  pattern  was  observed  in  its
distribution  among  them.  (3)  The  leaf  nitrogen,  phosphorus,  and  potassium  contents  in  mixed  plantations
were  significantly  higher  than  those  in  the  pure  plantation,  indicating  that  mixed  patterns  can  effectively
enhance the accumulation of photosynthetic products and nutrient use efficiency in C. lanceolata. (4) During
both  the  growth  and  non-growth  periods,  the  growth  traits  of  C.  lanceolata  were  generally  positively
correlated with leaf morphological traits, chloroplast pigment contents, and nutrient contents, but negatively
correlated  with  non-structural  carbohydrate  contents.  [Conclusion]  The  C.  lanceolata-broadleaf  mixed
plantation pattern can significantly influence the leaf functional traits of C. lanceolata, thereby enhancing its
growth rate.  Among them, the C. lanceolata-Liquidambar formosana, demonstrated significant advantages
in  leaf  morphological  development  and photosynthetic  efficiency improvement.  The findings  of  this  study
provide  important  theoretical  support  and  practical  guidance  for  the  sustainable  management  of  C.
lanceolata plantations.
Key  words: Cunninghamia  lanceolata;  broad-leaved  tree  species;  leaf  functional  traits;  mixed  patterns;
growth traits; growth strategy

人工林是世界森林资源重要的组成部分，它在

生态环境的恢复和重建以及经济发展中发挥着巨大

的作用[1]。第九次全国森林资源清查数据显示，我国

人工林中混交林面积达到了 19.02%，但仍然存在人

工林中纯林占比大且针叶化严重的问题[2−3]。人工纯

林由于树种单一、结构简单、生物多样性低，在进入

中龄阶段后可能会出现大面积病虫灾害，造成巨大

损失；同时，人工针叶纯林能够酸化土壤，使其难以

形成具有较好水土保持性能的乔、灌、草配套的植被

条件[4]。因此，人工混交林在改善生态功能、提升服

务价值和提高生产力方面的优势日益受到重视[5]。

杉木（Cunninghamia lanceolata）为我国南方常

用的造林用材树种，其人工林面积达到了 990.20万
hm2，占全国人工乔木林总面积的 17.33%[2]。由于片

面追求丰产、经营措施不合理等原因，我国南方大面

积经营的杉木人工纯林普遍出现了生产力下降和地

力衰退两大问题[6−7]。而混交林不仅能够促进杉木生

长，还能够增加林分物种多样性和群落结构的复杂

性，提高林分的自肥能力和系统的稳定性[8−9]。此外，

混交林具有长期经济收益优势，在维护地力和长期

生产力等方面明显优于纯林[10]。综上，营造混交林

是有效解决生产力下降和地力衰退这两大问题的关

键措施之一。

植物功能性状是植物在漫长进化过程中长期适

应外界环境后所呈现出来的能够客观反映植物对外

界环境适应性的特征，是植物与环境相互作用的结

果[11]。叶片功能性状作为植物功能性状的重要组成

部分，在植物的适应性进化过程中，对环境变化较为

敏感且表现出较大的可塑性，与植物生物量及其对

资源的获取和利用密切相关，且具有测量简便、可操

作性强和可较好反映植物生理功能等特点[12−13]。近

几年来，关于叶功能性状对混交模式的响应的研究

逐渐受到关注。如 Qin等 [14]研究显示，在马尾松

（Pinus  massoniana）纯林 、马尾松 −麻栎 （Quercus
acutissima）混交林 、马尾松 −枫香 （Liquidamabar
formosana）混交林和马尾松 −化香树 （Platycarya
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strobilacea）混交林 4种林型中，3种混交林的植物叶

片养分含量均高于马尾松纯林林型。刺槐（Robinia
pseudoacacia）和白榆（Ulmus pumila）在不同混交比

例下叶片的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度皆优

于单一栽培模式[15]。

不同树种组成影响下的叶功能性状动态变化与

种间相互作用密切相关，且树种组成与林分生产力

之间的关系本质上由种间相互作用的净效应决定[16]。

需要强调的是，这些相互作用往往与多重生物和非

生物因子存在关联，具体包括土壤肥力水平、气候特

征、林分年龄、资源可利用性以及植物功能多样性等

因素[17]。以蓝桉（Eucalyptus globulus）和黑荆（Acacia
mearnsii）的混交林为例，两者生长特性随时间推移

呈现显著差异，表明资源可用性变化与时空动态演

变会显著改变种间相互作用强度及其作用方向[18]。

尽管目前针对人工混交林生产力与树种组成关系的

研究已覆盖树木生长规律、养分循环特征、生物生产

力及生态经济效益等多个方面[19−20]，但关于种间相

互作用对叶功能性状的影响效应，以及叶功能性状

动态响应与生产力形成之间的作用机制仍然知之甚

少。为此，本研究以杉木−檫木（Sassafras tzumu）、杉
木−香樟（Cinnamomum camphora）、杉木−枫香、杉木−
乐 昌 含 笑 （Michelia  chapensis）、 杉 木 −火 力 楠

（Michelia macclurei）5种典型混交模式为研究对象，

拟通过分析生长期与非生长期内杉木在不同混交模

式下其叶片功能性状的响应变化以及生长性状与叶

功能性状之间的相互关系，以期从叶功能性状响应

变化角度揭示混交效应对杉木生长的影响机制，明

确杉木与不同阔叶树种混交后的生态适应策略，从

而为杉阔混交林中阔叶树种的选择提供理论依据。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

试验区设置于江西省永丰县官山林场（27°26′N，
115°51′E），气候属于亚热带湿润季风气候区。地貌

以低山与丘陵为主，多年平均气温 1.0 ~ 8.1℃，最高

月平均气温 33 ℃，最低月平均气温 1.4 ℃，多年平均

降水量为 1 552.3 mm，降水量年内分配不均，40% ~
60% 集中在 4—6月，年平均湿度达 75% ~ 80%，年
平均风向北向，年平均风速 1.8 m/s。试验地海拔高

度为 100 ~ 200 m，土壤类型以红壤为主，土层厚度大

多为 40 ~ 100 cm，腐殖质层厚 8 ~ 20 cm，有机质含

量 1% ~ 5%，pH值 4.5 ~ 5.5。样地内林下灌草较少，

主要植被有菝葜（Smilax china）、狗脊（Woodwardia
japonica）、乌 毛 蕨 （Blechnopsis  orientalis）、紫 萁

（Osmunda japonica）等。

 1.2    研究方法

 1.2.1    试验设计

2019年 2月开始进行造林，选择杉木−檫木

（SM−CM）、杉木−香樟（SM−XZ）、杉木−枫香（SM −
FX）、杉木−乐昌含笑（SM−LCHX）、杉木−火力楠

（SM−HLN）5种混交模式，杉木纯林（SM）作为对照，

共 6种模式，杉木及混交树种均采用同批次 1年生

裸根苗。本试验采用完全随机区组设计，3次重复，

6种处理，共计 18个试验样方，采用沿等高线布设

区组的方式，确保每个区组内 6个样方的海拔、坡度、

坡向等基本一致。每个样方面积为 20 m × 20 m，造
林株行距为 2.0 m × 2.0 m。混交处理方式为行间混

交，2行杉木与 1行混交树种的布局。

 1.2.2    生长性状测定与样品采集

2024年 11月对 18块样地进行调查，对试验样

地内各处理下的杉木进行每木检尺，记录其树高（H）
和胸径（D），同时采用二元材积公式计算杉木的材积。

计算公式为

V = aDbHc

式中：a  =  0.000  058  777  042，b  =  1.969  983  1， c  =
0.896 461 57。

分别于生长期（2024年 5月）和非生长期（2024
年 11月）采集样品，在每种处理下的 3个样方内随

机选取长势良好、无病虫害，处于正常光照下的 4株
杉木设置为样株，按东西南北 4个方向选取样株上

的枝条，采集叶片，每株采集 24枚完全伸展、无病虫

害且叶缘完整的当年生叶片，放入自封袋，再放入干

冰盒内保存，用于后续测定杉木叶片功能性状。

 1.2.3    叶片形态性状测定

将所采集的鲜叶样品表面洗净并擦干，进行叶

形态性状测定。将叶平展于 Epson Expression V850
扫描仪进行扫描，通过 WINSEEDLE分析图像得出

叶片面积；使用游标卡尺（精度为 0.01 mm）分别测

定叶片最长位置（从针叶基部到叶尖端的最大直线

距离）和中间位置的宽度作为叶长和叶宽，并避开主

叶脉，均匀选取 3个点通过游标卡尺测量厚度，取 3
个厚度的平均值作为叶厚；将测量过的鲜叶进行 1 h
杀青后，放入 85 ℃ 的烘箱内烘干至质量恒定，再使

用电子天平（精度 0.000 1 g）称取干叶得到干质量；

叶面积和叶干质量比值即为比叶面积[21]。

 1.2.4    叶片营养物质测定

将烘干后的叶片剪碎，通过重铬酸钾容量法−加
热法测定叶片有机碳含量，全自动凯氏定氮仪法测

定叶片全氮含量，钼锑抗比色法测定叶片全磷含

量[22]；采用蒽酮比色法测定可溶性糖、淀粉及总非结
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构性碳水化合物含量[23]；采用 95% 乙醇比色法测定

叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、类胡萝卜含量以及叶

绿素含量[24]。

 1.2.5    叶功能性状在不同混交模式间的差异

为探究不同混交模式对杉木叶功能性状的影响，

本研究采用双因素方差分析（Two-Way ANOVA）进
行显著性检验，并运用邓肯法（Duncan’s test）进行多

重比较，通过柱状图展示关键叶功能性状在不同混

交模式间的具体差异。

 1.2.6    叶功能性状与生长性状间的相关性分析

为揭示杉木生长性状（树高、胸径和材积）与叶

片功能性状间的内在联系，进行 Pearson相关性分析，

绘制热图以可视化其相关关系。

 1.3    数据分析

运用 SPSS 25.0软件进行数据分析，利用 Origin
2024软件进行制图。

 2   结果与分析

 2.1    不同混交模式对杉木叶片形态性状的影响

无论在生长期还是非生长期，杉木叶片的形态

性状在不同混交模式间的差异均达到了极显著水平

（P < 0.01）（表 1）。总体来看，杉木−枫香混交模式的

叶长、叶宽、叶厚和叶面积表现最优，而杉木纯林叶

形态指标表现最差（除比叶面积外）（图 1）。具体来

说：在生长期，杉木−枫香模式下叶长、叶宽、叶

厚和叶面积分别为 37.09 mm、2.84 mm、0.24 mm、
0.79  cm2，相比于杉木纯林分别增加了 24.16%、
16.98%、24.30% 和 25.00%；在非生长期，杉木−枫香

模式下叶长、叶宽、叶厚和叶面积分别为 47.10 mm、
3.34 mm、0.28 mm和 1.00 cm2，相比于杉木纯林分

别高出了 18.16%、10.02%、25.49% 和 20.06%（图 1）。
此外，不同混交模式下，杉木各叶形态性状在生长期

和非生长期之间的差异均达到了显著性水平（P <
0.05）（图 1）。以上结果表明，枫香混交有效促进了

杉木的叶片发育，这一优势可能直接转化为其生产

力的提升。

 2.2    不同混交模式对杉木叶片叶绿体色素含量的影响

无论在生长期还是非生长期，杉木叶片叶绿体

色素含量在不同混交模式间的差异均达到了显著性

水平（P < 0.05）（表 2）。总体来看，杉木−枫香混交模

式叶绿体色素含量最高，而杉木纯林叶绿体色素含

量最低（除生长期内类胡萝卜素含量）（图 2）。具体

来说：在生长期，杉木−枫香模式下的叶绿素 a含量、

叶绿素 b含量和总叶绿素含量分别为 0.600、0.290
和 0.898 mg/g，与杉木纯林相比分别增加了 83.32%、
54.10% 和 72.72%；在非生长期，杉木−枫香模式下

叶绿素 a含量、叶绿素 b含量、类胡萝卜素和总叶绿

素含量分别为 1.51、0.60、0.33和 2.10 mg/g，与杉木

纯林相比分别增加了 51.07%、50.50%、50.92% 和

51.22%（图 2）。各混交模式下，杉木叶绿体色素含量

在生长期和非生长期之间的差异达到了显著性水平

（P < 0.05）（图 2）。这些结果表明，杉木−枫香混交模

式可能通过维持较高的叶绿体色素含量（尤其是在

非生长期）来显著增强杉木的光合能力，进而为其生

长优势提供关键的生理保障。

 2.3    不同混交模式对杉木叶片营养物质含量的影响

无论在生长期还是非生长期，杉木叶片的各非

结构碳水化合物（可溶性糖、淀粉和总非结构碳水化

合物）含量在不同混交模式间的差异均达到了极显

著水平（P < 0.01）（表 3）。具体来说：在生长期内，杉

木−火力楠混交模式下可溶性糖含量、淀粉含量和总

非结构碳水化合物含量最大，分别为 20.21、40.40
和 60.61 mg/g；在非生长期内，杉木−枫香混交模式

下的可溶性糖含量最大，为 33.02 mg/g，而可溶性淀

粉和总非结构碳水化合物含量在杉木−香樟混交模

式下的平均值最大，分别为 36.58和 63.37  mg/g
（图 3A，B，C）。此外，在不同混交模式下，各杉木叶

片非结构碳水化合物性状在生长期和非生长期之

间的差异大多达到了显著性水平（P < 0.05）（图 3A，
B，C）。

叶片养分含量方差分析结果表明：无论在生长

期还是非生长期，杉木叶碳含量、氮含量和磷含量在

 

表 1    不同混交模式下杉木叶片形态性状方差分析

Tab. 1    Analysis of variance of leaf morphological indicators of Cunninghamia lanceolata under different mixed patterns

叶形态指标
生长期 非生长期

平方和 均方 F P 平方和 均方 F P

叶长 4 889.16 977.83 20.72 < 0.01 8 112.71 1 622.54 34.34 < 0.01

叶宽 12.79 2.55 11.67 < 0.01 7.46 1.49 6.98 < 0.01

叶厚 0.19 0.03 12.13 < 0.01 0.25 0.05 15.86 < 0.01

叶面积 2.40 0.48 14.51 < 0.01 2.87 0.57 17.33 < 0.01

比叶面积 137 951.86 27 590.37 6.99 < 0.01 17 057.12 3 411.42 3.91 < 0.01
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图 1    杉木叶片形态指标在不同混交模式之间差异

Fig. 1    Differences in leaf morphological indicators of Cunninghamia lanceolata among different mixed patterns

 

表 2    不同混交模式下杉木叶绿体色素含量方差分析

Tab. 2    Analysis of variance of leaf chloroplast pigment contents of C. lanceolata under different mixed patterns

叶绿体色素含量
生长期 非生长期

平方和 均方 F P 平方和 均方 F P
叶绿素a含量 0.78 0.16 5.63 < 0.01 1.78 0.35 2.39 < 0.05

叶绿素b含量 0.11 0.02 2.49 < 0.05 0.57 0.11 2.70 < 0.05

总叶绿素含量 1.09 0.22 3.74 < 0.01 4.01 0.80 2.94 < 0.05

类胡萝卜素 0.04 0.01 3.01 < 0.05 0.17 0.03 3.15 < 0.05
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不同混交模式间的差异均达到了显著水平（P < 0.05）
（表 3）。具体来说：在生长期，杉木纯林中各养分含

量最低，而叶碳含量、氮含量以及磷含量分别在杉木−
香樟、杉木−枫香和杉木−檫木混交模式下达到最高，

相比杉木纯林分别增加了 14.40%、56.69% 和 63.80%；
在非生长期，叶碳含量、叶氮含量和叶磷含量皆在杉

木−乐昌含笑模式下最高，分别为 916.91、18.37和
1.55 g/kg，相比养分含量最低的杉木纯林分别增加

了 10.69%、23.12% 和 48.42%（图 3D，E，F）。此外，

不同模式下，各杉木叶片养分含量在生长期和非生

长期之间的差异大多达到了显著性水平（P < 0.05）
（图 3D，E，F）。综上所述，混交模式极显著地调控了

杉木的非结构性碳水化合物积累，且其分布具有树

种特异性；同时，混交模式显著提升了叶片养分含量，

为杉木生长提供了更优的资源保障。

 2.4    杉木生长性状与叶功能性状之间的相关性

对生长期和非生长期内不同混交模式下杉木的

生长性状（树高、胸径和材积）与各叶功能性状进行
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图 2    叶片叶绿体色素含量在不同混交模式间的差异

Fig. 2    Differences in leaf chloroplast pigment contents of C. lanceolata among different mixed patterns
 

表 3    杉木叶片养分物质含量方差分析

Tab. 3    Analysis of variance of leaf nutrient contents of C. lanceolata under different mixed patterns

叶片养分物质含量
生长期 非生长期

平方和 均方 F P 平方和 均方 F P

可溶性糖含量 1 365.10 273.02 6.71 < 0.01 3 300.99 713.56 17.97 < 0.01

淀粉含量 5 413.55 1 082.71 8.82 < 0.01 5 228.62 1 045.72 8.97 < 0.01

总非结构碳水化合物含量 9 969.82 1 993.96 11.88 < 0.01 11 155.49 2 231.09 13.85 < 0.01

碳含量 131 957.38 26 391.47 4.79 < 0.01 66 664.47 13 332.89 5.21 < 0.01

氮含量 174.155 34.83 6.71 < 0.01 109.98 21.99 3.45 < 0.01

磷含量 9.397 1.87 6.16 < 0.01 2.13 0.42 3.01 < 0.05
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相关性分析，结果（图 4）显示：在生长期内，生长性

状与大多数形态性状呈显著性正相关关系（P  <
0.05）；在叶绿体色素含量方面，生长性状与叶绿素

a含量、叶绿素 b含量和总叶绿素含量整体呈显著

性正相关（P < 0.05）；在营养物质含量方面，生长性

状与大多数非结构碳水化合物含量呈负相关关系，

而与养分 C、N、P含量呈正相关关系。在非生长期

内，生长性状与叶功能性状各指标的相关关系与生

长期内基本一致，然而其相关性系数绝对值较小，相

关性紧密程度相比于生长期较弱。以上结果表明，

叶片形态、光合色素及养分含量是驱动杉木生长的

关键性状，其与生长性状的关联在生长期更强。

 3   讨　　论

 3.1    混交效应对杉木叶片形态的影响

叶功能性状在混交林和纯林之间有着不同的适
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图 3    叶片营养物质含量在不同混交模式间的差异

Fig. 3    Differences in leaf nutrient contents of C. lanceolata among different mixed patterns
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应方式，其中叶长、叶宽、叶面积和叶厚等针叶形态

性状在特定环境下具有稳定性，可反应植物的生长

和光合速率[25]。本研究结果显示，不同杉阔混交模

式下杉木的叶长、叶宽、叶面积及叶厚等形态性状均

显著优于纯林杉木。这一现象可能源于阔叶树种具

有较大的树冠和发达的侧枝，而杉木作为针叶树种

冠层较稀疏，两者的混交模式通过优化群落林冠结

构，增加了杉木可利用的空间资源，从而促进了混交

林中杉木叶片形态特征的提升[26−27]。比叶面积能反

映植物的碳收获策略，与植物的生长和生存对策有

着紧密联系，是反映植物对不同生活环境适应特性

的一个指标[25]。本研究中，杉木纯林的比叶面积要

高于杉木混交林，这可能是由于杉木纯林下的土壤

贫瘠，养分较混交林更少，需要杉木保持体内营养以

维持生长，这也与 Wilson等[28]的比叶面积大的植物

保持体内营养的能力较强的研究结论较为一致。混

交林分中杉木单叶面积较纯林显著增大，但比叶面

积呈现相反变化趋势。相关研究[29]表明：杉阔混交模

式会引发杉木碳同化能力的适应性下调，其通过叶

面积的补偿性扩展机制，可有效缓解因比叶面积降

低而造成的碳同化效率的衰减。查美琴[30]研究显示：

混栽条件下杉木幼苗的总叶面积和叶片厚度均高于

纯林，但单叶面积与比叶面积在两种处理间无显著

差异。Qin等[14−15]研究表明，人工混交林中马尾松叶

片的干物质含量显著高于纯林，而其比叶面积和单

叶面积在纯林与混交林间差异不显著。这些结果表

明，树种混交对林木叶功能性状的影响具有复杂性，

其效应受树种特性、林龄、混交配置比例及立地环境

等多重因素的共同调控。在各混交模式中，杉木−枫
香混交林内的杉木叶片形态性状表现最佳，这一现

象主要源于两者林冠结构的高效互补。枫香作为落

叶阔叶树种，其树冠较为开展，而与杉木（针叶树种，

冠层较稀疏）混交后，群落林冠结构得到优化。这种

结构有助于增加林内光照的透射与散射，改善林内

光环境，从而促进杉木叶片扩展，增加叶面积[31]。

 3.2    混交效应对杉木叶片叶绿体色素和营养物质含

量的影响

光合作用效率是决定植物生产力的核心[32]。对

叶绿体色素含量的分析表明，混交林中杉木叶片的

叶绿素 a、类胡萝卜素和总叶绿素的含量显著高于杉

木纯林（P < 0.05），这与廖竞业等[33]研究杉木与红锥

（Castanopsis hystrix）混交关系所得结论相同。陈琴

等[34]也报道了类似现象，其在杉木与台湾桤木（Alnus
formosana）、大叶相思（Acacia auriculiformis）、杨梅

（Myrica rubra）和刺槐等固氮树种的混交试验中，同

样观察到杉木叶片叶绿素含量在混交模式下高于纯

林。本研究中发现，杉木混交造林通过促进光合色

素的积累，提升光合作用效率。各混交模式中，杉

木−枫香混交模式下叶绿体色素含量最高，原因可能

在于其光照条件的优化。杉木−枫香混交模式通过

两者在林冠结构上的时空互补，以及枫香作为中度

耐荫树种对弱光环境的生理适应性（在遮荫下提高

叶绿素含量），共同优化了林内的光照条件，进而促

进了叶绿体色素的合成与积累[35]。

植物生长发育与体内营养物质水平密切相关，

同时其生理生化特性也直接关联着植物体内各类营
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图 4    生长期（A）和非生长期（B）内杉木生长性状与叶片功能性状之间的相关性分析

Fig. 4    Correlation analysis between growth traits and leaf functional traits in C. lanceolata during growing (A) and non-growing seasons (B)
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养物质的代谢与分布。非结构性碳水化合物是植物

光合作用的主要产物，以可溶性糖和淀粉的形式为

植物生长和生存提供所需要的能量，可响应于适应

环境变化[33]。本研究发现，生长期内，杉木−火力楠

混交模式下杉木的可溶性糖、淀粉及总结构性碳水

化合物含量显著高于其他混交模式及纯林（P < 0.05）。
造成此结果的原因可能是相较于其他伴生树种，火

力楠的生长速度、树高和冠幅扩张可能对杉木造成

的竞争压力相对较小。尤其是在关键的幼林期，火

力楠更倾向于一种“温和”的伴生树种，其常绿冠层

结构与杉木形成垂直分层，在资源利用方面以互补

为主，而非强烈的竞争主导。在低竞争、高资源供应

的混交条件下，林木将光合产物优先分配给存储器

官，而非用于竞争性生长[36]。同时，地下生态位的互

补性发挥了关键作用，火力楠深根系与杉木浅根系

的配置降低了水分和养分的直接竞争，改善了土壤

速效养分含量，混交系统通过根系互作进一步促进

了养分交换，驱动杉木将更多光合产物分配至碳储

备而非防御性消耗[37−38]。除此之外，火力楠能够降

低杉木在土壤中释放的化感物质含量，减弱其对杉

木根系生长的抑制，这一关键干预促使杉木叶片合

成的非结构性碳水化合物得以高效再分配—原本因

响应胁迫消耗的碳资源转而以可溶性糖、淀粉形式

储存于叶片，同时通过韧皮部定向输送至根系，根系

养分吸收能力同步增强，从而形成良性循环[39]。

叶片碳、氮、磷 3种元素均对植物的生长及生理

机制调节有重要作用，其三者的变化能够反映植物

对环境的适应情况[40]。本研究发现混交林下杉木叶

片碳、氮、磷含量同样显著高于杉木纯林（P < 0.05）。
这表明杉木与阔叶树混交能够促进杉木叶片光合产

物的提升，提高其养分的积累，同时也能促进杉木对

土壤养分的吸收，以提高根系所吸收的养分传输到

叶片的效率。然而，杉木与闽楠（Phoebe bournei）混
交效应研究[34]中，杉木叶片碳、氮、磷含量在纯林和

混交林间差异均未达到显著水平。这表明植物在受

到外界环境影响时，其代谢能力与养分利用策略存

在一定可塑性，通过调节生理生态过程，影响植物对

养分的吸收、贮存与消耗，这综合反映了叶片对生境

变化的适应性[41−42]。

 3.3    杉木生长性状与叶功能性状相关性分析

植物叶功能性状与植株的生长特性紧密相关。

本研究发现杉木的树高、胸径等生长指标与叶长、叶

宽及叶面积呈正相关关系。这可能是因为叶片形态

的扩大（如叶面积增加）提高了光能截获效率，进而

增强了光合作用速率，促使叶片合成更多光合产物，

为杉木的生长发育提供了物质基础。此外，叶面积

的增加不仅提升了光能截获能力，还可能通过扩大

叶绿体总色素库（如叶绿素 a、b含量）进一步增强光

反应效率[43]，这可能是生长性状与叶片光合色素含

量呈正相关的潜在原因。非结构性碳水化合物是植

物光合产物分配与碳储备的核心载体[44]。本研究发

现，杉木的树高、胸径等生长性状与非结构碳水化合

物含量整体呈负相关关系。这可能是因为快速生长

的杉木需要大量消耗非结构碳水化合物来提供能量

（如呼吸作用）和构建新组织（如细胞壁形成），生长量

越大，非结构碳水化合物储备消耗越多。有研究[45−46]

表明，在光热条件适宜、水分与养分充足的生境中，

光合产物主要驱动细胞分裂与分化，促进树高与胸

径增长，非结构碳水化合物作为中间代谢库被快速

消耗；而胁迫环境（如干旱、低温或营养匮乏）下，生

长受到抑制促使碳转向抗逆防御或后期恢复。生长

性状与叶片养分含量呈正相关关系，说明充足的养

分供应和高效的养分分配是促进生长的重要因素，

这与杨承栋等[47]的研究结论一致。生长性状与叶片

养分含量（尤其是氮素）的正相关性主要源于氮素在

光合碳同化过程中的核心调控作用。叶片氮含量的

升高直接驱动叶绿体发育和光合关键酶合成：一方

面，氮是叶绿素的必需元素，高叶氮含量可促进叶绿

素 a/b含量增加，从而提升光能捕获效率；另一方面，

氮占 Rubisco酶总量的 30% 以上，其活性随叶片氮

分配比例升高而增强，直接加速卡尔文循环中的

CO2 固定速率[48]。因此，叶片氮含量越高，其光合效

率越强，生物量积累也更多。

本研究证实，杉阔混交能通过优化林分环境，显

著改善杉木的叶功能性状。其中，杉木−枫香模式在

提升叶形态构建和叶绿素含量方面效果最佳，而杉

木−火力楠模式则更有利于碳储存。生长性状与叶

片形态、色素含量呈正相关，但与非结构性碳水化合

物呈负相关，揭示了混交林中杉木“光捕获”与“碳

消耗”之间的资源权衡策略。然而，本研究基于造林

后 6年的观测数据，难以揭示混交系统中长期动态。

随着林分郁闭，种间对光资源和养分的竞争可能加

剧。因此，未来将建立覆盖 15 ~ 20年完整周期的定

位观测体系，追踪从幼龄林到近熟林各阶段的生态

过程演变，以全面解析混交模式的长期效应。

 4   结　　论

本研究针对杉木纯林连栽导致的地力衰退与生

产力下降问题，以树种混交作为改善人工林生态功

能的关键措施，创新性地从“叶功能性状”这一生理

学核心视角出发，通过设置杉木−檫木、杉木−香樟、

杉木−枫香、杉木−乐昌含笑和杉木−火力楠 5种典
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型混交模式，系统探究了不同混交模式对杉木叶片

形态、光合色素、非结构性碳水化合物及养分含量的

影响，并与杉木纯林进行对比。研究得到以下结论。

（1）杉木叶片形态性状和叶绿体色素含量在不

同混交模式之间具有显著性差异；杉阔混交模式下

杉木叶形态性状（叶长、叶宽、叶面积、叶厚）和叶绿

体色素含量（叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素和总叶

绿素）相较于杉木纯林显著提高（P < 0.05），而杉木

纯林的比叶面积要高于杉木混交林；各混交模式中，

杉木−枫香模式下杉木叶形态和叶绿体色素含量表

现最优。

（2）杉木非结构性碳水化合物在不同混交模式

间的差异达极显著水平，然而非结构碳水化合物在

不同模式间未形成规律性分布特征；混交林叶片氮、

磷和钾养分含量显著高于杉木纯林（P < 0.05），证实

混交模式能有效改善杉木的光合产物积累与养分利

用效率。

（3）在生长期和非生长期内，杉木的生长性状与

叶形态性状、叶绿体色素含量以及养分含量为正相

关关系，与非结构碳水化合物为负相关关系，杉阔混

交能显著影响杉木叶功能性状，进而提升其生长

速率。

研究结果从叶功能性状层面揭示了杉木 × 枫香

混交林的应用潜力，为杉木人工林的近自然经营与

可持续管理提供了重要的理论依据和实践方向。未

来可在此基础上开展长期定位观测，并深入探究其

地下生态位互补与微生物驱动等内在机制。
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