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长白落叶松−水曲柳混栽对长白落叶松生长发育及

防御能力的影响
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摘要:【目的】探究长白落叶松−水曲柳混栽对长白落叶松生长发育及防御能力的影响，揭示混栽环境下长白落叶松生长特

征与防御策略的动态变化规律，以期为东北地区长白落叶松人工林的混交配置、可持续经营及生态防护林建设提供科学

理论依据与实践参考。【方法】本试验以盆栽幼树模拟混栽样地，设置长白落叶松−水曲柳 1∶1混栽（HZ1）、3∶3混栽（HZ3）
及长白落叶松对照处理，测定长白落叶松的生长发育指标（苗高、地径、各器官干质量及生物量分配格局）、叶片营养物质

含量（氨基酸、可溶性糖、蛋白质）、物理防御指标（比叶重、叶片厚度、叶片密度）以及化学防御指标（抗氧化酶活性、次生

物质含量），系统探究不同混栽处理对长白落叶松生长发育与防御特征的影响差异。【结果】（1）与对照组相比，混栽后长

白落叶松的树高及各器官干质量显著升高（P < 0.05），但地径显著降低（P < 0.05）；生物量向叶片和根系倾斜分配，体现

了混生环境下植株优先争夺光照与养分的适应性策略；同时针叶比叶重和叶片厚度显著提高（P < 0.05），物理防御屏障

得到强化。（2）混栽后长白落叶松针叶内氨基酸、可溶性糖及蛋白质含量整体高于对照组，表明混栽提升了植株的生理

代谢活性与营养储备水平。（3）长白落叶松针叶内抗虫性次生物质（单宁、木质素）含量高于对照组，其中单宁含量在多

数时间点显著高于对照组（P < 0.05）；而与抗逆、抗氧化相关的总酚含量显著低于对照组（P < 0.05），抗虫化学防御能力

增强；抗氧化酶（CAT、POD、SOD）的活性整体低于对照组，反映混交林环境胁迫压力更小，植株实现了资源的优化配置。

【结论】长白落叶松−水曲柳混栽可协同提升长白落叶松的生长能力与防御能力，植株通过调整生物量分配与防御物质合

成策略，实现了生长与防御的优化平衡。研究结果证实了针阔混交模式在提升人工林生产力与抗逆性方面的双重优势，

可为东北林区长白落叶松人工林的结构优化与可持续经营提供了理论依据与实践指导。
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Abstract: [Objective]  To  investigate  the  effects  of  mixed  planting  of  Larix  olgensis  and  Fraxinus
mandshurica  on  the  growth,  development  and  defense  capacity  of  the  former,  and  to  reveal  the  dynamic
patterns of growth characteristics and defense strategies of L. olgensis under the mixed planting conditions,
with  the  aim  of  providing  scientific  theoretical  basis  and  practical  references  for  mixed  planting
configuration,  sustainable management and ecological  shelterbelt  construction of L. olgensis plantations in
Northeast  China. [Method] Potted  saplings  were  used to  simulate  mixed planting  plots.  Three  treatments
were set: 1∶1 mixed planting (HZ1) and 3∶3 mixed planting (HZ3) of L. olgensis and F. mandshurica, and
monoculture  control.  Growth  and  development  indices  (including  seedling  height,  ground  diameter,  dry
weight of  various organs and biomass allocation pattern),  nutrient  contents in leaves (amino acids,  soluble
sugars,  proteins),  physical  defense  indices  (leaf  mass  per  area,  leaf  thickness,  leaf  density),  and  chemical
defense indices (antioxidant enzyme activity, secondary metabolite content) of L. olgensis were determined.
The  differences  in  growth,  development,  and  defense-related  characteristics  of L.  olgensis  under  different
mixed planting patterns were systematically investigated. [Result] (1) Compared with the control group, L.
olgensis in mixed planting showed significantly greater tree height and dry mass of all organs (P < 0.05), but
a significantly smaller ground diameter (P < 0.05). Biomass allocation was biased toward leaves and roots,
reflecting  the  adaptive  strategy  of  plants  to  prioritize  competition  for  light  and  nutrients  in  mixed
environments. Meanwhile, leaf mass per area and leaf thickness of needles were significantly higher in the
mixed  planting  treatment  (P  <  0.05),  indicating  the  enhancement  of  physical  defense  barriers.  (2)  The
contents of amino acids, soluble sugars, and proteins in the needles of L. olgensis under mixed planting were
generally higher than those in the control group, indicating that mixed planting enhanced the physiological
metabolic activity and nutrient  reserve levels of the plants.  (3) The contents of insect-resistance secondary
metabolites  (tannins  and  lignin)  in  the  needles  of L.  olgensis were  higher  than  those  in  the  control  group,
with  tannin  content  being significantly  higher  at  most  time points  (P <  0.05).  In  contrast,  the  total  phenol
content  associated  with  stress  resistance  and  antioxidant  activity  was  significantly  lower  (P  <  0.05),
indicating  enhanced  chemical  defense  capability  against  insects.  The  activities  of  antioxidant  enzymes
(CAT,  POD,  and  SOD)  were  generally  lower  than  those  in  the  control  group,  reflecting  smaller
environmental  stress  pressure  in  mixed  forests  and  optimized  resource  allocation  by  the  plants.
[Conclusion] Mixed  planting  of L.  olgensis  and F.  mandshurica  can  synergistically  enhance  the  growth
capacity and defense capacity of L. olgensis. The plants achieved an optimized balance between growth and
defense  by  adjusting  biomass  allocation  and  defense  substance  synthesis  strategies.  The  research  results
verified  the  dual  advantages  of  coniferous-broadleaved  mixed  planting  patterns  in  enhancing  plantation
productivity  and  stress  resistance  from  the  perspective  of  physiological  and  ecological  mechanisms,
providing theoretical basis and practical guidance for structural optimization and sustainable management of
L. olgensis plantations in Northeast forest regions.
Key  words: Larix  olgensis;  Fraxinus  mandshurica;  mixed  planting;  growth  and  development;  physical
defense; chemical defense

人工林是我国森林资源体系的核心组成部分，

在保障木材供给、维护区域生态安全中发挥着不可

替代的作用。但随着我国林业生产的发展，人工纯

林因树种单一、结构简单和生物多样性低，在进入中

龄阶段后易暴发大面积病虫害，造成严重损失。将

生产力较低的纯林改造为近自然的混交林，是推动

人工林可持续经营的重要途径之一[1]。长白落叶松

（Larix  olgensis）−水曲柳 （Fraxinus  mandshurica）混
交林作为一种成功的混交方式，在东北地区被广泛

推广营造，与纯林相比，该混交模式在生态效益、经

济效益等方面均具有显著优势，尤其对林木的根系

发育、生长量及材积量等生长发育指标有明显促进

作用[2−3]。国内外大量混交林研究均证实了合理树种

搭配的生长促进效应：甜栗栎（Quercus castaneifolia）
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与波斯榉（Zelkova carpinifolia）可改善目标树种的生

长状况；与纯林相比，各混交比例的西南桦（Betula
alnoides）和红锥（Castanopsis hystrix）对西南桦的树

高、胸径等均有显著促进作用[4−5]。对于混交模式下

林木生长状态的评价，可从生理与形态两大维度开

展：氨基酸、糖类及蛋白质等营养物质是衡量植物新

陈代谢和生理状态的重要指标，能较好地反映植物

体内的营养积累状况[6−8]；而植物的苗高、地径及各部

分干物质质量是植物生长发育最常用的形态学与生

物量指标，既能直观体现苗木生长状态，又能从“生

长量”和“物质积累”两个维度综合反映植物的发育

状况[9]。

混交模式在促进林木生长的同时，也会通过改

变林分微环境与种间关系，调控目标树种的抗逆能

力，而这一效应的核心是植物防御策略的适应性调

整。植物防御，也称植物抗性，指植物抵御外界各种

不良生存条件的能力，包括对不同病虫害、各种不良

环境因子及各种物理、化学刺激的抵抗能力等，是植

物进化过程中一种可遗传的性状[10−11]。根据植物对

植食昆虫及外界环境胁迫的防御及抵抗方式，可分

为物理防御（physical defense）和化学防御（chemical
defense）[12]。植物的物理防御能力与叶片的结构特

征有着十分密切的联系[13]。比叶重（LMA）是反映植

物叶片形态特征的重要生理指标，也是评价植物物

理防御能力的常用指标之一，其主要受叶片密度和

厚度协同作用的影响[14−15]。植物的化学防御主要是

通过植物挥发物、次生代谢物及防御蛋白 3种途径

实现的[16]。植物次生代谢物的合成是其体内化学防

御的重要策略之一，如与抗虫性密切相关的单宁、木

质素等，与植物抗逆、抗氧化相关的植物多酚等[17−18]。

植物通过合成这些次生代谢物可以有效提高自身适

应力、抗虫性、抗病性、竞争能力等[19]。植物体内的

防御酶是植物抵抗外界胁迫的又一重要防线。以过

氧化氢酶（CAT）、过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化

酶（SOD）等为代表的抗氧化酶系，能有效清除植物

体内因环境胁迫带来的过量活性氧，免于受到氧化

胁迫伤害，从而显著提高植物对于不利环境的适应

能力[20−21]。

目前关于长白落叶松防御特性的研究，多集中

于纯林环境下的胁迫响应，而混栽环境如何调控长

白落叶松物理与化学防御策略的变化，尚未得到系

统解析。作为混交林的主要目标树种，长白落叶松

在混交环境下生理状态如何变化，采取何种生长−防
御策略以适应复杂环境，有待研究。基于此，本文选

取长白落叶松和水曲柳幼树为研究对象，拟通过对

比分析对照组长白落叶松纯林、处理组长白落叶松−

水曲柳 1∶1株间混栽与长白落叶松−水曲柳 3∶3带
状混栽 3个不同处理下长白落叶松的营养物质含量、

叶片物理防御能力、次生物质含量及防御酶活性的

变化，系统探究长白落叶松与水曲柳混栽对长白落

叶松生长发育及防御功能的影响，以期明确混栽环

境下长白落叶松的生长−防御对策，并为东北地区长

白落叶松人工林的混交配置、结构优化以及可持续

经营提供重要依据。

 1   材料与方法

 1.1    供试树种及试验设置

试验地位于黑龙江省尚志市东北林业大学帽儿

山试验林场（45°14′ ~ 45°29′ N，127°29′ ~ 127°44′ E，），
平均海拔 300 m。试验选用 3年生长白落叶松苗木，

选择标准为苗高约 45 cm，地径 > 0.5 cm，冠幅 20 cm
以上；水曲柳选用 2年生苗木，选择标准为苗高约

60 cm，地径 > 0.6 cm，冠幅 25 cm以上。该龄级苗木

生长健壮、适应性强，具有较高的造林成活率。试验

用幼苗于 2020年 5月统一种植在装有营养土的营

养钵（底径 12.0 cm × 外口径 17.5 cm × 14.5 cm），之
后不额外施肥，夏季 1 d浇水 1次，春秋季 3 d浇水

1次，株行距为 50 cm × 50 cm，混栽生长 1年后备用。

试验设置长白落叶松对照组（CK组）、长白落叶松−
水曲柳 1∶1株间混栽组（HZ1组）、长白落叶松−水曲

柳 3∶3带状混栽组（HZ3组）3个处理，每个处理设

置 18行 × 15株。不同混栽处理下树木分布情况如

图 1所示。

 1.2    植物材料的采集与保存

混栽 1年后，于 2021−07−25、2021−08−10、2021−
08−25及 2021−09−10日 4个时间点分别采集长白

落叶松针叶样本。每次采集时，分别选取长势一致

的 3株长白落叶松针叶为 1次重复，每种混栽处理

3次重复，每个重复采摘 30 g针叶。将针叶置于冰

箱−40 ℃ 冷冻保存，用于测定后续的针叶内营养物

质、次生物质含量、抗氧化酶活性。

混栽 2年后，于 2022年 9月末按上述方法再

次采集长白落叶松针叶，用于测定叶片的物理防御

指标。生长季结束后在每种混栽处理下的苗区中随

机选取 5株长白落叶松植株，用于测定其生长发育

指标。

 1.3    长白落叶松生长发育指标及营养物质含量的

测定

为明确混栽对长白落叶松生长状态与营养积累

的影响，本研究从形态生长和生理代谢 2个维度开

展测定。在形态指标方面，随机选取每种混栽处理

的 5株长白落叶松，测定每株的苗高及地径。用枝
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剪将苗木的根、茎、枝、叶 4个部分分别剪下收集，

在 80 ℃ 烘箱中烘干至质量恒定后，分别测定苗木

各部分的干质量及总干质量，计算叶质量比、根质量

比和茎质量比，分析生物量分配格局，解析混生环境

下植株的资源分配策略；在生理指标方面，采用苏州

格锐思生物科技有限公司试剂盒测定针叶内氨基酸、

可溶性糖及蛋白质含量，评价植株的整体代谢活性

与营养储备水平。

 1.4    长白落叶松叶片物理防御指标的测定

林木的生长发育与营养积累是其防御能力构建

的物质基础，在明确混栽对长白落叶松生长发育与

营养积累影响的基础上，进一步解析其物理防御能

力的变化规律。叶片结构性状是植物抵御生物与非

生物胁迫的第一道物理屏障，其机械强度直接决定

了植株对植食性昆虫啃食及强风、干旱等逆境的抵

抗能力。为明确混栽模式对长白落叶松物理防御能

力的调控效应，本研究采集针叶后，选取 20片针叶

扫描计算平均叶面积，10片针叶通过游标卡尺测定

平均厚度；80 ℃ 烘干 48 h至质量恒定后称取干质

量，据此计算比叶重（叶片干质量与叶片面积的比值，

LMA）与叶片密度（叶片干质量和叶片面积与叶片厚

度乘积的比值）。

 1.5    长白落叶松叶片抗氧化酶活性和次生物质含量

测定

次生代谢物质与抗氧化酶系统共同构成了植物

应对外界胁迫的核心化学防御体系。为明确混栽对

长白落叶松化学防御策略的调控规律，本研究针对

抗虫与抗逆次生代谢物两类关键防御指标开展系统

测定。具体包括与植食性昆虫防御密切相关的单宁、

木质素含量，以及与非生物胁迫抗性相关的总酚含

量，分析混栽对植株不同类型化学防御物质积累的

定向调控作用。

 1.6    数据分析

为系统解析长白落叶松−水曲柳混栽模式对长

白落叶松生长发育、营养积累及物理与化学防御能

力的调控效应，明确不同混栽处理间各核心指标的

差异显著性，使用 IBM SPSS Statistics 26软件，分别

针对长白落叶松的生长发育指标（苗高、地径、各器

官干物质质量）、叶片营养物质含量（氨基酸、可溶性

糖、蛋白质）、物理防御性状（比叶重、叶片厚度、叶

片密度）、防御相关次生代谢物含量（单宁、木质素、

总酚）及抗氧化防御酶活性（CAT、POD、SOD）开展

单因素方差分析（one-way ANOVA），并采用 Duncan
多重比较法完成组间差异显著性检验。采用 WPS
Office内的表格功能进行数据整理汇总，所有测定

指标的数据均以平均值 ± 标准误表示，采用 Origin
2024软件制作相关图表。

 2   结果与分析

 2.1    混栽对长白落叶松生长发育指标及营养物质含

量的影响

混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松的树高、叶干

质量、茎干质量、枝干质量、根干质量生长指标都显

著大于 CK组（P < 0.05），表明混栽处理显著促进长

白落叶松地上与地下生物量积累，以适应混交环境

的竞争（表 1）。混栽组（HZ1与 HZ3）的叶质量比和

根质量比均大于 CK组，说明混栽促使长白落叶松

将更多生物量分配至叶片与根系，有利于提升光合

能力与养分吸收能力；但其茎质量比与枝质量比都

小于 CK组，推测这是混交初期植株为应对种间光

照竞争而采取的适应性异速生长策略（表 1）。
图 2A显示：HZ1组长白落叶松针叶内氨基酸含

量在整个时间段都高于 CK组；HZ3组长白落叶松

针叶内氨基酸含量在整个时间段也都高于 CK组，

且在除 2021−07−25之外的其他 3个时间点都显著

高于 CK组（P <  0.05），这表明 3∶3带状混栽模式

（HZ3）对长白落叶松针叶氨基酸积累的促进作用更

为显著，能更有效地提升植株的氮素营养水平。不

同混栽处理的长白落叶松针叶内氨基酸含量，在

2021−07−25至 2021−09−10内总体呈现先升高后降
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图 1    不同混栽处理下树木分布情况

Fig. 1    Trees distribution under different mixed planting treatments
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低的变化趋势，CK组与 HZ1组在 2021−08−10达到

最大值，HZ3组在 2021−08−25达到最大值。这一动

态变化与长白落叶松的生长节律高度吻合，8月中

下旬为植株生长旺盛期，对氨基酸的需求和合成量

均达到峰值。

图 2B显示：HZ1组长白落叶松针叶内蛋白质含

量在除 2021−07−25外的其他 3个时间点均高于

CK组；HZ3组长白落叶松针叶内蛋白质含量在整个

时间段也都高于 CK组，且在除 2021−09−10之外的

其他 3个时间点显著高于 CK组（P < 0.05），这进一

步证实了 3∶3混栽模式（HZ3）在提升植株蛋白质合

成能力方面的优势。蛋白质作为生命活动的主要承

担者，其含量升高反映了植株整体生理代谢活性的

增强。不同混栽处理的长白落叶松针叶内蛋白质含

量，在 2021−07−25至 2021−09−10内总体呈现逐渐

升高的变化趋势，并在 2021−09−10达到最大值，这

表明在生长季后期，植株仍保持着较高的蛋白质合

成速率，为越冬和次年生长积累了充足的营养储备。

图 2C显示：混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针

叶内可溶性糖含量在大多时间点均高于 CK组，但

是不显著，说明混栽对长白落叶松针叶可溶性糖积

累的促进作用相对较弱，植株碳代谢的变化幅度小

于氮代谢。不同混栽处理的长白落叶松针叶内可溶

性糖含量，在 2021−07−25至 2021−09−10内总体呈

现先升高再降低的变化趋势，并在 2021−08−10达到

最大值，这与植株光合速率的季节变化一致，8月光

照充足、温度适宜，光合产物积累量最高。

 2.2    混栽对长白落叶松物理防御指标的影响

图 3显示，混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针

叶的叶片厚度（LT）、比叶重（LMA）都显著大于 CK
组（P < 0.05），表明混栽增强了长白落叶松针叶的物

理结构强度，形成了更坚固的物理防御屏障，可有效

 

表 1    不同处理长白落叶松生长发育指标的差异

Tab. 1    Differences in growth and development indicators of L. olgensis under different treatments

生长指标 CK HZ1 HZ3

树高/cm 114.52 ± 5.52b 148.41 ± 8.69a 142.22 ± 6.28a

地径/cm 1.79 ± 0.03a 1.59 ± 0.16b 1.59 ± 0.13b

叶干质量/g 15.75 ± 0.63b 21.45 ± 1.15a 20.73 ± 0.74a

叶质量比 0.12 0.14 0.13

茎干质量/g 39.26 ± 0.73b 45.48 ± 1.86a 46.08 ± 2.25a

茎质量比 0.30 0.29 0.29

枝干质量/g 36.57 ± 2.30b 42.27 ± 3.75a 40.69 ± 2.07a

枝质量比 0.28 0.27 0.25

根干质量/g 37.31 ± 3.50b 49.17 ± 2.23a 51.82 ± 1.03a

根质量比 0.29 0.31 0.33

总干质量/g 130.89 ± 5.25b 159.37 ± 4.68a 159.31 ± 6.72a

注：不同小写字母表示同一指标不同处理之间差异显著（P < 0.05）。CK表示纯长白落叶松组，HZ1表示长白落叶松−水曲柳1∶1混栽组，HZ3表示
长白落叶松−水曲柳3∶3混栽组。下同。
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图 2    不同混栽处理长白落叶松针叶内 3种营养物质含量的比较

Fig. 2    Comparison of three nutrient contents in L. olgensis needles under different mixed planting treatments
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抵御虫害啃食与机械损伤，提升抗逆性。混栽组

（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶的叶片密度（LD）虽

然高于 CK组（图 3C），但是差异不显著。

 2.3    混栽对长白落叶松叶片次生物质含量的影响

混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶内单宁的

含量均高于 CK组，且在除 2021−08−25之外的其

他 3个时间点大多均达到显著水平（图 4A）。单宁作

为一类重要的抗虫次生代谢物质，其含量的显著升

高表明混栽模式能够有效增强长白落叶松对植食性

害虫的化学防御能力。混栽组（HZ1与 HZ3）长白落

叶松针叶内木质素的含量均高于 CK组，但是均不

显著（图 4B）。混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针

叶内总酚的含量均显著低于 CK组（图 4C）。这一结

果表明，混栽环境下长白落叶松对总酚类次生代谢

物的合成投入大大减少。

 2.4    混栽对长白落叶松针叶抗氧化酶活性的影响

混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶内 CAT

的活性均低于 CK组，尤其在 2021−09−10，HZ1组

与 HZ3组 CAT的活性都要显著低于 CK组（P  <
0.05）（图 5A）。这表明混栽环境下长白落叶松受到

的氧化胁迫压力显著小于纯林，且这种环境改善效

应随生长季推进逐渐增强，至生长季末期差异达到
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图 3    不同混栽处理下长白落叶松叶片厚度、密度及比叶重的比较

Fig. 3    Comparison of needle thickness, needle density, and specific leaf weight of L. olgensis under different mixed planting treatments
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图 4    不同混栽处理长白落叶松针叶内 3种次生物质含量的比较

Fig. 4    Comparison of three secondary metabolite contents in the needles of L. olgensis under three mixed-species planting treatments
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图 5    不同混栽处理长白落叶松针叶内 3种抗氧化酶活性的比较

Fig. 5    Comparison of activities of three antioxidant enzymes in L. olgensis needles under different mixed culture treatments
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显著水平。

混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶内 POD
活性也均低于 CK组，达到显著性水平的时间点

HZ1与 HZ3分别对应 2021−07−25与 2021−08−25
（图 5B），不同时间点的显著性差异反映了两种混栽

模式环境改善效应的时间进程不同，HZ1组的效应

出现更早，而 HZ3组的效应在生长季中期更为突出。

混栽组（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶内 POD活性，

在 2021−07−25至 2021−09−10内总体呈现逐步降低

的趋势，在 2021−08−25有回升的现象，在 2021−09−
10达到最小值，这一动态变化与植株生长节律相匹

配，生长季后期植株代谢活动减弱，活性氧产生量减

少，相应的抗氧化酶活性也随之降低。混栽组（HZ1
与 HZ3）长白落叶松针叶内 SOD的活性整体低于

CK组，但仅在 2021−07−25 HZ3组与 CK组差异性

达到显著水平（P < 0.05，图 5C）。
综上，CAT、POD、SOD这 3种抗氧化酶的活性

整体均低于纯林对照，三者变化趋势高度一致，共同

证实了混交林微环境更适宜长白落叶松生长，植株

无需消耗大量资源维持高抗氧化防御水平，从而实

现了资源向生长和抗虫防御的优化配置。

 3   讨　　论

人工纯林结构单一、生物多样性低，易导致生产

力下降和病虫害频发，已成为制约我国林业可持续

发展的问题之一，将纯林改造为近自然混交林是提

升人工林生态系统稳定性和多功能性的关键途径[1]。

长白落叶松−水曲柳混交林作为东北地区典型的成

功混交模式，已被证实具有显著的生长优势和生态

效益。然而，现有研究多聚焦于混交林的生长效应

和土壤改良作用，对目标树种防御策略的系统解析

仍较为缺乏，混栽环境下长白落叶松如何协调生长

与防御的资源分配尚不明确。基于此，本研究从生

长发育、物理防御和化学防御 3个维度，系统探究了

不同混栽模式对长白落叶松的调控效应，旨在揭示

混交林种间互作的生理机制，为东北人工林的科学

经营提供理论支撑。

 3.1    混栽对长白落叶松生长发育指标及营养物质含

量的影响

前期研究[22−23]表明，长白落叶松−水曲柳混交对

林木生长发育有显著的影响作用，混交林中长白落

叶松直径、树高、材积（单）生长量和单位面积蓄积量

等林木指标均明显高于对应纯林树种。本试验结果

与其相似，混栽处理下长白落叶松的干物质积累量

更高，生长发育状况更好。这种生长优势可能源于

混栽改善了微气候，优化了光、热、水及土壤养分的

利用效率[24]。值得注意的是，本研究中混交组长白

落叶松虽然树高显著增加，但地径却显著小于纯林。

这并非是生长不良的表现，而是一种适应性的异速

生长策略。在混交初期，种间对光照资源的竞争加

剧，植物倾向于将有限的碳同化产物优先分配给树

高生长，以尽快突破冠层获取光能，而暂时牺牲了径

向生长。Poorter等[25]指出，这种“细高”形态是植物

在遮荫或竞争环境下争夺光照空间的典型生存策略。

随着林分郁闭度的稳定和冠层位置的确立，这种资

源分配模式通常会向径向生长回调。

植物的营养物质种类繁多，其不仅能为植物提

供代谢所需能量，对植物的生长发育及抵抗环境内

的胁迫也都有着重要的意义 [26]。本研究中 HZ1组
与 HZ3组长白落叶松叶片氨基酸、蛋白质及可溶性

糖含量均高于 CK组，且 HZ3组长白落叶松叶片的

氨基酸和蛋白质的含量显著升高，说明混栽环境下

的长白落叶松针叶内营养物质积累量高，生理代谢

较活跃，对环境营养的吸收转换能力强，具有较好的

生长状态。充足的碳氮储备不仅直接驱动了株高和

生物量的快速增加，也为植物合成次生防御物质提

供了丰富的前体物质，从生理基础上提升了植株的

整体活力[27]。同时，这些营养物质的大量积累也从

另一方面提高了长白落叶松对于外界胁迫的整体

抗性。

 3.2    混栽对长白落叶松物理防御指标的影响

叶片形态性状是植物长期进化形成的抵御生物

与非生物胁迫的第一道防线。Sancho-Knapik等[28]研

究发现，高比叶重的栎属（Quercus）植物能够发育出

非常坚韧的叶片，从而更好地抵抗食草动物的啃食

和机械损伤，是植物物理防御的一种重要方式。同

时，坚韧的叶片也能使其更好地承受机械损伤，如强

风、暴雨等自然因素造成的损害[29]。Peeters[30]试验

发现植食性昆虫的密度与植株的比叶重、叶片厚度、

角质层厚度等呈显著负相关。本研究发现，混栽组

（HZ1与 HZ3）长白落叶松针叶的叶片厚度、比叶重

及叶片密度也都大于长白落叶松纯林，且叶片厚度

和比叶重都得到显著提高，表明混栽环境下的长白

落叶松物理防御能力得到大幅增强。这一结果进一

步证实了混交林能通过调控目标树种的叶片结构性

状，构建更坚固的物理防御屏障，从而降低植食性昆

虫的危害风险。

 3.3    混栽对长白落叶松抗氧化酶活性和次生物质含

量的影响

植物体内一些特殊的次生物质与其抗虫性间存

在很强的关联性[31−32]。本试验中选取的单宁和木质

素正是具有此类功能的次生物质。姜虹等[33]对于长
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白落叶松−水曲柳混交林的研究表明，长白落叶松与

水曲柳混交后长白落叶松单宁、黄酮及木质素的含

量增加，提高了长白落叶松体内的化学防御能力，本

试验结果与其一致。研究结果显示，混栽组（HZ1与
HZ3）的单宁和木质素含量在 7—9月均高于 CK组，

这表明混交增强了长白落叶松对虫害的化学防御能

力，提高了抗虫性。

在不利环境因素的胁迫下，植物会提高自身抗

氧化防御酶的活性，进行自我调节以抵抗其负面影

响[21]。本研究结果显示，混栽组（HZ1与 HZ3）长白

落叶松的叶片总酚含量及 3种抗氧化酶活性均低于

CK组，似乎表明纯林长白落叶松展现出更强的抗氧

化及抗逆境胁迫能力。但实际上，这一结果的产生

主要源于混交林的生态优势。众所周知，混交林对

林内小气候、土壤、水分等生态条件有着显著的改善

作用。对于长白落叶松−水曲柳这一较为成功的混

交体系而言，混交后的生态系统无疑更稳定，也更适

宜林木生长。因此，生长在纯林生态系统中的长白

落叶松，面临的环境胁迫压力远大于混栽组（HZ1
与 HZ3）中的长白落叶松，为了对抗这些环境胁迫，

纯林长白落叶松会将自身更多的能量集中于此，体

内相关化学防御物质的含量及活性自然就会升高。

本研究通过系统解析长白落叶松−水曲柳混栽

模式对长白落叶松生长发育与防御能力的调控机制，

理论上丰富了针阔混交林种间互作的生理机制研究，

实践上为东北区长白落叶松人工林的混交配置与可

持续科学经营提供了理论依据。但本研究仅针对混

交初期幼树，未来需开展长期定位观测，以揭示不

同林龄阶段长白落叶松生长−防御策略的动态变化

规律。

 4   结　　论

本研究针对人工纯林面临的生产力下降与抗逆

性薄弱的问题，通过盆栽模拟试验，系统探究了长白

落叶松−水曲柳混栽对长白落叶松生长发育、营养状

况及防御功能的影响，研究得到以下结论。

（1）混栽处理对长白落叶松的生长发育和养分

积累表现出明显的促进作用。相较于纯林对照，两

种混栽模式均显著提升了长白落叶松的高生长能力

与全株生物量积累，同时优化了植株的生物量分配

格局，提升了光合器官与根系的资源占比，更利于植

株在混生环境中高效获取光照、养分等核心资源，形

成了适配种间共存的优势生长策略。

（2）混栽能有效强化长白落叶松的物理防御能

力。相较于纯林对照，两种混栽模式均显著提升了

长白落叶松针叶厚度与比叶重，构建了更坚韧的物

理防御屏障，既能增强对植食性昆虫啃食的抵抗能

力，也能更好地应对强风、干旱等非生物胁迫带来的

机械损伤与生理压力。

（3）混栽驱动长白落叶松的化学防御策略发生

了定向优化。混栽后长白落叶松针叶内单宁与木质

素含量整体高于对照，强化了针对植食性昆虫的靶

向抗性；同时降低了总酚含量及 CAT、POD、SOD
等抗氧化酶活性，表明混交林营造的优良微环境有

效缓解了植株的非生物胁迫压力，使其无需维持高

能耗的广谱防御体系。这种“降本增效”的生理调节

机制，实现了代谢资源从冗余防御转向生长发育与

特异性抗虫防御的优化配置，体现了植株在混栽环

境下的适应性生存策略。
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