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植物在生活史中会受到来自生物和非生物环境的各种

选择压力 [1���~��2]，，叶片为动物取食是植物面临的最大 压力之

一 [3]. 除为植食动物取食外，叶片还会受到病菌和寄生虫类的

危害[4���~��5]. 因此，植物叶片的防御与植物的生长关系密切[4�� ��, ��6]，
是植物完成生活史的重要保证. 

一般而言，植物应对外界干扰的 措 施分为物理防御和
化学防御. 物理防御属性是与叶片结构相关的特征，如单位
叶面积干重（Leaf mass per area，LMA）、叶片厚度、叶片质
地（纸质或蜡质、硬度、韧度等）及叶片的细胞结构（细胞壁
的特性，栅栏组织的比例等等）. 其中，LMA是植物最重要的
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Abstract   ���������������� ��������������  ���� ��������������� �������������  ����������� ��������� ������������������ ���� ����Shade-tolerant plants are usually phenotypically plastic in subtropical evergreen broad-leaved forests, and 
their leaves have at least two approaches to prevent insect herbivory, i.e., physical and chemical defenses. According to 
resource allocation theory the two types of defensive costs should be negatively correlated. To examine whether the tradeoff 
between physical and chemical defenses is ubiquitous, light-saturated net photosynthetic rate, leaf mass per area (LMA), 
and concentrations of some chemicals were examined for adult individuals of four evergreen broad-leaved species including 
Symplocos lancifolia, S. setchuensis, Camellia lawii and Eurya loquaiana living within forest gaps and under forest canopy in 
the Jinyun Mountain National Nature Reserve in Chongqing, China. For each species, the individuals within forest gaps were 
found to have higher LMA, nitrogen concentration and maximum net photosynthetic rate per unit area than those under forest 
canopy. In contrast, the individuals under canopy had higher total phenolics contents per leaf mass or per leaf area and C/N 
ratios relative to those within forest gaps; the contents of protein and total non-structural carbohydrate were indistinguishable 
between contrasting light conditions for each species. However, the light effect on leaf traits was sometimes species-specific, 
and not all the species showed the same response pattern for all the study parameters. In conclusion, our study suggests that 
the four species tend to adopt physical and chemical defensive strategies for their individuals growing under open and closed 
canopies, respectively, which indicates a tradeoff between the two defensive costs. Fig 4, Ref 40
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摘  要   亚热带常绿阔叶林下分布着可塑性强的耐荫植物，其叶片应对外界干扰的防御对策至少有物理性防御和化

学性防御两种，这两种防御代价在一定的昆虫取食压力下在理论上应该存在权衡. 为检验这种权衡是否普遍存在，

分别测定了重庆缙云山4个常绿物种——光叶山矾（Symplocos lancifolia）、四川山矾（S. setchuensis）、四川毛蕊茶

（Camellia lawii）和细枝柃（Eurya loquaiana）在林窗和林下两种对照光环境下个体叶片的光饱和下的净光合速率、叶

面积干重和部分化学防御物质含量. 结果表明，4个物种生活在林窗的个体单位叶面积干重、叶片氮含量和单位面积

净光合速率通常高于林下的个体，但是单位质量和单位面积的总酚含量和C/N值却低于林下的个体. 蛋白质和非结构

性碳水化合物含量在不同生境中没有显著差异. 因为不同物种叶片对光照条件的响应不同，不同参数的变化在两种生

境间的差异并不完全一致. 本研究结果在一定程度上暗示了物种在林窗和林下分别倾向于采取物理和化学性防御对

策，并初步证实了两种防御强度之间存在权衡关系. 图4 参40
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功能特征之一 [7]，与叶片其他结构和功能特征有着密切的联

系[8]，通常作为植物叶片物理防御的指标 [9]. 而叶片的化学防

御则较为复杂，与其相关的特征物质就有七大类 [10]. 总酚是

表征化学防御潜力的综合指标，其它如单宁、蛋白含量等是

与植物的C、N防御相关的特征指标[11]. 它们都与植物的C、N
可利用性密切相关，也是“资源可利用理论”[12����~1��3]与“碳养分

平衡理论”[14���� �~ ���15]涉及的重要参数 [1��6�]. 
在资源分配理论中，权衡关系普遍存在，植物的有限资

源总是在生长、繁殖和防御过程中权衡[4�� ��, ��6]. 植物的防御体系

是一个高度耗能的系统，防御所投入的理化成分都付出了了

较大成本，而且还会对自身物质的构建产生不利影响 [4�� ���, ���17]. 出
于对资源的最合理配置，植物在物理防御和化学防御的投

入上也存在着权衡关系[8�� ���, ���18]. 因此，如果一个植物叶片具有较

高的物理学防御能力（例如具有较高的LMA），则可能降低

其在化学性防御上的投资. 相反，LMA相对较小的阴生叶片，

它们面临的植食压力并不比林窗叶片小，甚至更大 [1��9�]，因此

它们会加强其他的防御措施来应对昆虫采食和病菌侵扰压

力[3]. 可是，这种可以预见的权衡关系在现有的研究中却没有

得到充分检验. 
亚热带常绿阔叶林下分布着耐荫可塑性强的植物，它

们既能在郁闭的林下存活，又能在光照较好的环境下生长 . 
在不同的光环境下叶片的形态与生理 属性 差 异巨大，例如

LMA通常在强光下较高，调节了植物光合能力和水分利用效

率 [20]，但同时也提高了对小型动物的物理防御能力. 这种情

况下，植物叶片可能降低在其化学防御（如总酚）上的投资. 
本研究在重庆缙云山测定了4种常绿植物在林窗和林下不同

个体叶片的物理和化学特性，分析植物叶片对光照条件改变

的反应，并探讨叶片存在物理和化学防御权衡的可能性. 

1  材料与方法
1.1  样地选择

研 究 样地位于重 庆 市缙 云山自然保 护区（106°20′18″
~106°24′42″E，29°48′25″~29°51′53 ″N），保护区总面积18 km2，

海拔180.0~951.5 m. 年均气温为13.6 ℃，7月平均气温28.7 ℃，

1月平均气温7.0 ℃. 全年≥10 ℃的积温为5 956.0 ℃，无霜期

年均334 d. 年均降雨量1611.8 mm，相对湿度87% [21]. 缙云山

地带性植被为典型的亚热带常绿阔叶林，保存良好，特征典

型，植物种类繁多，许多植物起源古老，保护区内有高等植

物246科992属1 966种[22]. 
1.2  植物群落调查和物种选择

位于缙云山后山的高观音栲树林 群落物种丰富，所受

干扰较小，该群落以栲树为建 群种，乔木上 层的优 势树 种

主要包括栲（Castanopsis fargesii）、大果杜英（Elaeocarpus 
fleuryi），乔木亚层的优势树种主要包括四川山矾（Symplocos 
setchuensis，SS）、栲、黄牛奶树（S. laurina），灌木层 物

种有栲树幼苗、四川毛蕊茶（Camellia lawii，CL）、茶（C. 
sinensis）、山黄皮（Randia cochinchinensis）、四川杨桐

（Adinandra bockiana）、草珊瑚（Sarcandra glabra）、杜茎

山（Maesa japonica）、光叶山矾（S. lancifolia，SL）、细枝柃

（Eurya loquaiana，EL）、川桂（Cinnamomum wilsonii）等. 

选择物种时，优先考虑适应梯度光强的优势种，选择生

长环境差异显著的植株. 对于特定森林群落来说，林内光环

境是影响植物生长的最重要的因子. 天然林 很 难控制光环

境，也较难精确测量一个光强梯度，所以一般以林窗和林下

作为定性划分光强高低的依据 [23]. 本研究也以此为依据，但

仍然以生长期4~8月用光量子计在植物体周围测定的光量子

情况作为划分 光照梯度的主要依据，所选物种个体 在林下

和林窗内均有分布，最终确定以下4个物种为研究对象：山

矾科的四川山矾（SS）、光叶山矾（SL），山茶科的四川毛蕊

茶（CL）和细枝柃（EL）. 每个物种在林窗和林下各选独立生

长的实生直立个体，同一物种的个体间基径、树高和树冠结

构基本一致 . 由于细枝柃的个体数极少，选择了一株位于林

窗边缘的个体，针对处于树下的一半和林窗中的一半分别取

样，因而一棵细枝柃当作两个个体来处理. 这与不同光环境

下的两个个体有区别，这在后面的实验结果中也将探讨. 
1.3  研究指标及其测定方法

在每个物种处于不同光环境下的个体上随机选择至少3
片处于“生理”盛期的叶片（取自小枝顶端起第3或4片叶），

在8月中下旬，选择晴朗无云无风的天气，在上午9:00~11:00
和下午14:00~17:00使用美国LI-Cor公司LI-6400型便携式光合

仪测量叶片的最大光合速率Amax [μmol m-2 s-1，通过光响应曲

线确定1 600 μmol m-2 s-1为光合有效辐射（PAR）最大值，测定

时叶室温度为28~30 ℃]. 光合测定完成后立即采下新鲜叶片

分别装入3个中号和3个小号塑料自封袋. 中号塑料自封袋的

叶片用于叶片鲜重的称量，并扫描测量叶片面积，然后置于

烘箱中65 ℃ 48 h烘干至恒重，称量叶片干重，据此计算LMA
和含水量. 

烘 干 样 品 研 磨 过 10 0目筛，进 行 C、N的 测 量，分 别

采 用 T O C 仪 测 定 固 态 样 品 全 碳 含 量，凯 氏 定 氮 法 测 全

氮（GB7888-87，GB7886-87）. 另外，3个小号塑料自封 袋

的 鲜 叶用于 非 结 构 性 碳 水化合 物（Tota l  non-s t r uc t u ra l 
carbonhydrate，TNC，即可溶性糖和非可溶性糖）和蛋白质

（Protein，即可溶性蛋白和非可溶性蛋白）含量的测定. 采用

蒽酮显色法测定非结 构性碳 水化合物，考马斯亮蓝 染色法

测定蛋白质含量 [24]；福林酚比色法测定总酚含量，以没食子

酸作标准参照品 [25����~���26]；香草醛�������������–������������盐酸比色法测定缩合单宁含

量，以儿茶素（Sigma公司）作标准参照品  [25�� ���, ���27]. 
数据分析采用LI-6400 Photo assistant 和SPSS 16.0进行统

计检验，非结构性碳水化合物和蛋白质含量通过代入叶片含

水量最终转化为单位干物质量含量. 比色法得到的总酚和缩

合单宁的单位干物质量含量通过与该物种LMA相乘得到单

位面积的总酚和缩合单宁含量. ���LMA和总酚含量数据在数据

分析时进行了对数转换，使其符合正态分布. 

2  结果与分析
2.1  单位叶面积干重

4个物种的单位叶面积干重（LMA）介于44.26~75.22 g 
m-2，LMA最小的是光叶山矾的林下个体叶片（44.26 g m-2），

最大的是四川山矾的林窗个体叶片（75.22 g m-2）. �4个物种

中，除四川山矾 外，其余 物种均是林窗个体的LMA显著 高

于林下个体LMA（P < 0.05，图1）. 叶片含水量的变化范围是
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61.77（四川山矾的林窗个体）~73.55%（四川毛蕊茶的林下个

体），林下个体叶片含水量略高于林窗个体，差异不显著. 

2.2  叶片最大光合能力
单位面积净光合速率（Aarea）最大的是光叶山矾和四川

山矾的林窗个体叶片（约为7.69 ������ μmol m-2 s-1），最小的是四川

毛蕊茶的林下叶片（2.43 ������ μmol m-2 s-1）. 除细枝柃外，其他物

种林窗个体与林下个体的Aarea均有显著差异，且林窗个体的

Aarea约高于林下个体一倍（P < 0.05，图2-A）. 用Aarea与LMA的

比得到基于叶重的净光合速率（Amass），林窗个体的Amass也都

高于林下个体，即使同一个体的细枝柃其林窗叶和林下叶的

Amass也有显著差异（P < 0.05，图2-B）. 

2.3  叶片养分含量
所有物种的N含量均是林窗个体显著高于林下个体（图

3-A），相反，林下个体的C含量普遍高于林窗个体，因而，C/
N在所有物种中均是林窗个体显著低于林下个体（P<0.05）, 
其中四川毛蕊茶和四川山矾的林窗与林下个体间的差异最

大，细枝柃的差异较小（图3-B）. 
非结构性碳水化合物（TNC）的含量变化未呈显著规律

（图3-C）. 光叶山矾和细枝柃的林窗和林下个体叶片的TNC
没有显著差异. 四川山矾和四川毛蕊茶个体间的差异虽然达

到了显著程度，但是二者的变化趋势截然相反. 四川山矾林

窗个体的TNC含量较高，四川毛蕊茶则是林下个体的TNC含

量高于林窗个体. 叶片蛋白质含量同样没有明显规律性（图
3-D）. 除四川山矾外，其他物种均未呈显著差异. 四川山矾林

窗个体叶片的蛋白质含量高于林下个体叶片. 
2.4  叶片化学防御物质

除细枝柃外，其他物种单位叶面积总酚 含量均是林下

个体显著高于林窗个体（图4-A）. 由于LMA的变化趋势均是

林窗个体高于林下个体，单位质量的总酚含量的变化趋势与

单位叶面积总酚含量完全一致，而且差异显著性更高（未作

图）. 
单位叶面积的缩合单宁的含量与总酚含量呈相似趋势，

只是差异性不如总酚显著（图4-B）. 光叶山矾的缩合单宁含

量最高，而且林下个体显著高于林窗个体. 四川毛蕊茶和四

川山矾中的缩合单宁在林窗个体中稍高，四川山矾个体间的

差异达到了显著水平，但四川毛蕊茶个体间差异不显著. 细
枝柃个体间的缩合单宁变化规律同总酚一致，也是林窗个

体显著高于林下个体. 缩合单宁虽然和总酚含量变化趋势一

直，但在物种水平上，两者相关性并不显著（P = 0.222）. 

3  讨 论
在林窗和林下两个对照的光环境下所选择的4个常绿物

种，林窗个体叶片的LMA显著高于林下个体（除四川山矾叶

片LMA差异不显著外）. 林窗个体的叶光合能力（Aarea/Amass）

显著高于林下个体（除细枝柃外），这些变化趋势共同说明

我们所选择的对照光环境是有比较意义的，光照强度的差

别足以对植物叶片的生理生态反应造成显著影响. 除LMA和
Aarea/Amass外，不同光照生境下，N含量、C/N、总酚和缩合单宁

含量也呈现了明显的规律性. �N含量均是林窗个体叶片显著

高于林下个体，C/N则是林下个体显著高于林窗个体；总酚
和缩合单宁的变化规律较为一致，均是林下个体含量高于林
窗个体（除细枝柃外）. 但是，非结构性碳水化合物与蛋白质
含量没有明显规律性. 

在资源匮乏、光照强烈、高海拔或者干旱生境中，植物
叶片LMA增加 [28]. 但是，不同生境下引起 LMA增加的结果
是有极大不同的 [29]. 因为LMA是作为一个复合参数，光强对
LMA的影响是叶片密度和厚度协同作用的结果 [30]. LMA随
光辐射增加而增加 [30����~���31]，物种间的这种表型可塑性会呈现差
异 [32]. 我们的研究结果也证实：即使同一个体的叶片，在两种
光照水平下LMA也呈现了显著差异；尽管四川山矾的Amax有

图1  林下与林窗个体叶片的单位叶面积干重比较（x-  ± s，N = 3） 
Fig. 1  Comparison of leaf mass per area between individuals in forest gaps 

and under forest canopies �(x-  ± s，N =3)
 SS：四川山矾；SL：光叶山矾；CL：四川毛蕊茶；EL：细枝柃. ■：林下；□：
林窗. 下同
SS: S. setchuensis; SL: S. lancifolia; CL: C. lawii; EL: E. loquaiana. ■: ������Under 
forest canopies; ��� ����������������   ���������������  □: ����������������   ���������������  In forest gaps. The same below 

图2  林下和林窗个体叶片的（A）单位叶面积和（B）单位叶质量最大光合速率比较（x-  ± s，N = 3）
Fig. 2   Comparison of A) area-based and B) mass-based light saturated net photosynthesis rates (Aarea and Amass, respectively) for individuals in forest gaps and 

under forest canopies �(x-  ± s, N =3)
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显著差异，二者的LMA却没有明显差异，这说明物种特异性

也会影响到LMA的可塑性表达. ���LMA的这种变化是有生态学

意义的，弱光生境下植物通过提高单位质量的展叶面积以更

好地捕获光能，而强光生境下则是通过提高单位面积的干物

质含量来更好地利用光能 [20]. 
在同一物种内，前期研究表明，LMA通常与Aarea呈正相

关性 [33]，我们的研究结果与之一致. 这可能是因为LMA的适

应性变化是与单位面积上叶绿体数量的变化偶联的 [34]. Amass

同样是林窗个体高于林下个体，这表明光照差异可能还与

叶绿素含量或者酶含量的变化有关. 叶片的N分配是应对光

环境的一种重要适应策略 [35]. 植物光合作用与叶片N的含量

密切相关 [33�� ������, ������36~37]，确切地说是与参与光合作用的酶含量密切

相关 . 植物叶片N含量的70%~80%左右参与酶的构建 [37]，而
RUBP羧化酶又是光合作用的关键酶. 由于林窗个体叶片中较

高的N含量，与Amax比林下个体较高的结果一致. 然而可溶性

蛋白含量的变化趋势与N含量和Amass的变化趋势并不一致，

甚至相反. 除细枝柃外，其他物种均是林窗个体叶片的水溶

蛋白含量较高，而且光叶山矾和毛蕊茶中这种差异还达到了

显著水平. 这可能是因为林窗个体中非可溶性蛋白含量较高

的缘故，也有可能是林下个体把较多的N分配给了光反应成

分，而林窗个体把N分配给了暗反应成分 [37]. 
Mooney等（1995）认为弱光环境生长的植物体，含有较

低的非结构性碳水化合物组分 [38~40]，本研究结果基本与此一

致 . 除毛蕊茶林下个体含量高于林窗个体外，其他物种基本

一致或是林窗个体较高. 由于林下个体的C含量较高（毛蕊

茶除外），而碳水化合物的含量却与林窗个体一致或略低，

表明林下个体的结构性碳水化合物较高，或许林下个体通过

投入C组分来加强细胞壁的韧性，这是与物质平衡一致的. 
LMA、总酚 含量和C/N比的差异体现了不同功能属性

对环境变化的协同响应. ���C/N比反映的是植物叶片的质地，与
LMA所代表的叶片密度 [28]呈正相关. 总酚是一种含碳量很高

的次生代谢物，与C/N也呈正相关性. 但是，LMA与总酚含量

却显著负相关. 通过对数转换后二者的回归方程Y = -2.694X 
+ 6.201（R2 = 0.635，P<0.001）可以看出，随LMA的增加，总酚

图3  林窗与林下个体叶片的（A）N百分含量、（B）C/N值、（C）TNC含量和（D）蛋白质含量比较（x-  ± s，N = 3）
Fig. 3   Comparison of A) nitrogen percentage, B) C/N ratio, C) TNC content, and D) protein content of leaves of individuals in forest gaps and under forest 

canopies �(x-  ± s，N =3)  

图4  林窗与林下个体叶片的（A）单位面积总酚含量和（B）单位面积缩合单宁含量比较（x-  ± s，N = 3）
Fig. 4  Comparison of A) area-based phenolics content, and B) area-based condensed tannin content of individuals in forest gaps 

and under forest canopies �(x-  ± s，N =3) 
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含量急剧下降，而且斜率远<-1，这就说明总酚含量的降低

不仅仅是LMA增加所导致的稀释作用，而是与LMA的权衡

关系. 通过总酚含量与LMA的乘积得到单位面积总酚含量与

单位质量的总酚含量的趋势一致，除细枝柃外，均是林下个

体的单位面积的总酚含量高于林窗个体. 这再次说明了在林

窗内部的个体，总酚含量的下降不是LMA增加的简单结果 . 
需要补充说明的是，细枝柃是一个特例，尽管个体遭受强度

差异较为明显的光照（LMA的变化体现了这一点），但是在

同一个体内，构件会受到个体的整体调节. 为了使向阳的叶片

充分利用光照，个体可能会增加对其防御物的投入而避免过

早损失. 
如果说低C/N、高TNC、高蛋白质含量的叶片是植食性

动物优先选择的话 [3]，那么，林窗个体叶片显然比林下个体

叶片的诱惑更大，但是较高的LMA可能是一种有效的物理防

御措施. 而林下个体叶片虽然LMA较低，但是C/N却较高，并

且总酚 含量显著高于阳生个体，因此具 有较高的化学防御

措施 . 我们的结果暗示，不同光照条件中的植物，通过对功

能属性的协同变化，可能对动物取食采取了不同的防御策略. 
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