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林木９０％以上的干物质来自光合作用，单位时
间内光能利用效率（包括光能截获能力和光能转化

效率）是衡量林木生长潜力的重要指标。光能截获

能力主要与叶面积大小及其发展有关，光能转化效

率主要与单叶光合速率有关。自发现光合速率在不

同个体间存在明显差异后，以提高光能利用效率为

目标的“高光效育种”受到育种学家的重视［１－３］，而

通过选配高光效种质进行有目的杂交已成为高光效

育种的重要手段［４］。落叶松（Ｌａｒｉｘｓｐｐ．）种间杂交

容易，杂种优势明显，杂种优势利用是其遗传改良的

主要手段［５］，而探索不同生态区各自最适宜的杂交

型（指相应的亲本种和正反交模式）是一项基础工

作［６］。前人对落叶松光合性能的研究主要集中在不

同种间光合特性的比较［７－８］，或杂种与其亲本光能

利用效率的比较［９］，并未开展种间光能利用效率差

异研究。为此在冀北山区以当地华北落叶松（Ｌａｒｉｘ．
ｐｒｉｎｃｉｐｉｓｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉＭａｙｒ．）为对照，比较３个外来树
种长白落叶松（Ｌ．ｏｌｇｅｎｓｉｓＨｒｅｅｙ．）、日本落叶松（Ｌ．
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ｋａｅｍｐｆｅｒｉＣａｒｒ．）和兴安落叶松（Ｌ．ｇｍｅｌｉｎｉｉＲｕｐｒ．）
在生长季中、后期单叶净光合速率的差异，结合其他

与光能利用效率有关的生理和形态指标，初步了解

种间光能利用效率差异，以期为冀北山区进一步开

展落叶松种间杂交，利用光合杂种优势进行遗传改

良，加速强杂交优势组合选育提供参考。

１　材料与方法
１．１　试验材料

试验测定于２００９年７—９月在河北省围场县木
兰林管局龙头山种苗场（４１°５９′Ｎ，１１７°４１′Ｅ）进行。
当地平均海拔８８３ｍ，年均降水量３８０ ５６０ｍｍ，年
均气温４．７℃，７—９月平均气温２２℃。试验材料
为日本落叶松、长白落叶松和兴安落叶松１年生苗，
于２００９年４月中旬从辽宁、黑龙江调入，以当地华
北落叶松１年生苗为对照。试验苗于４月中旬移植
到立地条件相同的同一苗圃地内，密度为１８０株·
ｍ－２，苗期管理采用常规管理，４种落叶松苗期管理
一致。

１．２　研究方法
在晴朗无风的天气，采用美国ＬＩＣＯＲ公司生产

的Ｌｉ６４００便携式光合仪测定光合速率日变化。选
择生长正常、受光环境一致的苗木作为标准株，每天

每树种测定３株，重复测定７次（７月２３日、７月２６
日、７月３０日、８月２９日、８月３０日、９月１１日和９
月１２日），每个树种共测定２１株。使用６４００－０５
簇状叶室对侧枝上的一段散生叶进行测定，待仪器

读数稳定后，每隔 １０ｓ记录 １次数据，连续记录 ３
次。每日从７：００至日落每隔２ｈ测定１次，每次测
定在２５ｍｉｎ内完成，交替测定以减少测定时间对结
果的影响及系统误差。全天测定结束之后立即采下

叶片，用数显游标卡尺（精度为０．０１ｍｍ）测定其长
和宽（针叶形状为矩形），计算叶面积，以叶面积重

新计算光合数据。日均值为全天净光合速率的平均

值，用ＳＰＳＳ软件进行方差分析和多重比较。
于生长季末进行生长量、形态及生理指标的测

定，包括苗高、当年高、地径、侧枝数、侧枝长、侧枝直

径、叶密度、叶宽、叶长、比叶重及叶绿素含量等，计

算单叶叶面积和全株总叶面积。叶密度为主梢中上

部每１ｃｍ区间段内散生叶总数。
单叶叶面积＝叶宽×叶长
全株总叶面积＝单叶叶面积×叶密度×侧枝长

×侧枝数

比叶重＝叶片干质量／叶面积
每种采集３０片鲜叶，测得叶面积后，８０℃烘至

质量恒定并称质量（精度０．０００１ｇ），计算比叶重；
侧枝数、侧枝长、侧枝直径和叶密度的样本数均为

１５个，其余指标的样本数为３０个。叶绿素含量采
用乙醇浸提法测定［１０］，样本数为５个。

２　结果与分析
２．１　落叶松苗期净光合速率的比较

光合速率除受测定材料的遗传特性影响外，还

与测定时的天气状况密切相关。７—９月的气温和
相对湿度见图１、２。气温和相对湿度日变化曲线呈
单峰型和Ｕ型，且皆为７月＞８月＞９月。

图１　７—９月气温的日变化（１６∶４０为落日时刻）

图２　７—９相对湿度的日变化（１６∶４０为落日时刻）

表１所示：综合３个月的结果看，华北落叶松净
光合速率日均值达到９．１７μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，其值显
著大于其他３个外来种；兴安落叶松净光合速率日
均值为７．７４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，比日本落叶松高０．６
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，长白落叶松净光合速率日均值最
低，为６．６４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，但三者之间的差异并
不显著。

７月兴安落叶松月均净光合速率最高，达到
１０７５μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１（表１），分别比长白落叶松、
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日本落叶松和华北落叶松高 １６．０％、１８．７％和
１８４％。从７月至９月，３个外来树种的净光合速率
月均值逐渐降低，长白落叶松下降更快些；而华北落

叶松的净光合速率于 ８月份达到最大值，为 ９．８３

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。从不同月份净光合速率均值看，
排序并不一致，７月份长白落叶松大于日本落叶松，
而８—９月，日本落叶松大于长白落叶松。

表１　落叶松净光合速率日均值的比较

样株编号 测定日期（月－日）
净光合速率／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

长白落叶松 日本落叶松 兴安落叶松 华北落叶松

１ ０７－２３ ９．１２ ６．８３ ７．３３ ８．６１
２ ０７－２３ ６．５４ ６．１４ ５．４４ ６．６８
３ ０７－２３ ６．５１ ６．００ ７．１５ ５．８１
４ ０７－２６ ８．５６ ７．２８ ６．２４ ８．３５
５ ０７－２６ ５．４０ ７．０７ ６．８３ ９．６４
６ ０７－２６ ６．２２ ５．７０ ５．８５ ５．８４
７ ０７－３０ ８．９５ １０．２１ ９．２９ １２．９４
８ ０７－３０ ６．５１ ９．０４ ６．７７ １２．１７
９ ０７－３０ ９．２７ ９．０６ １０．７５ ９．０８

７月均值 ９．２７±１．５０ ９．０６±１．５９ １０．７５±１．７０ ９．０８±２．５４
１０ ０８－２９ ６．０１ １０．５５ １０．５２ １１．７０
１１ ０８－２９ ９．０９ ７．８８ ７．３０ １１．４４
１２ ０８－２９ ５．９９ ６．１３ ８．５２ ９．５７
１３ ０８－３０ ６．６０ ６．６５ ７．８０ ９．２３
１４ ０８－３０ ６．９２ ８．０３ ９．１４ ７．９３
１５ ０８－３０ ４．００ ６．００ ７．０６ ９．１４

８月均值 ６．４３±１．６５ ７．５４±１．７１ ８．３９±１．３０ ９．８３±１．４６
１６ ０９－１１ ４．６０ ４．９４ ５．５９ ６．３６
１７ ０９－１１ ６．０４ ４．９０ ４．４９ ７．１０
１８ ０９－１１ ３．４６ ３．６７ ６．７２ ５．６６
１９ ０９－１２ ８．４０ ８．３２ ９．５６ １１．２８
２０ ０９－１２ ５．５９ ８．８７ ８．８８ １１．６９
２１ ０９－１２ ５．６０ ６．５９ １１．３９ １２．２８

９月均值 ５．６２±１．６５ ６．２１±２．０７ ７．７７±２．６１ ９．０６±３．００
总均值 ６．６４±１．７０ｂ ７．１４±１．７８ｂ ７．７４±１．８７ｂ ９．１７±２．３６ａ

　　注：数字后字母不同者表示差异显著（ｐ＜０．０５）。

２．２　落叶松苗生理和形态指标的比较
３个外来种中，日本落叶松的叶绿素 ａ含量最

高，为０．８５１ｍｇ·ｇ－１（表２），兴安落叶松的叶绿素ｂ
含量最高，为０．３８４ｍｇ·ｇ－１，但三者叶绿素总量的
差异不显著。华北落叶松苗叶绿素总量和叶绿素 ｂ
含量分别为１．６３２、０．５７８ｍｇ·ｇ－１，均显著比其它３
种落叶松苗的高，华白落叶松叶绿素 ａ含量显著比
长白落叶松和兴安落叶松的高，与日本落叶松不

显著。

与光能利用效率有关的形态指标中，除叶密度

种间差异不显著外，其它形态指标种间的差异均显

著（表３），其中，日本落叶松的叶宽和单叶叶面积显
著大于长白落叶松和兴安落叶松，叶长显著大于兴

安落叶松，比叶重显著大于长白落叶松，这表明日本

落叶松虽单叶面积最大，但并不稀薄，所含的蛋白复

合体较多，有助于其进行光合作用。长白落叶松的

比叶重显著低于其他２个树种，较低的比叶重虽有
助于其在一定的生物量条件下产生更多的叶面积进

行光合作用，但单叶的光合能力因所含的光合蛋白

少而下降。

表２　４种落叶松种间叶绿素含量差异

指标 长白落叶松 日本落叶松 兴安落叶松 华北落叶松

叶绿素总量／（ｍｇ·ｇ－１） １．０９２±０．１５７ｂ １．２０７±０．１８６ｂ １．２０９±０．１７９ｂ １．６３２±０．３０５ａ

叶绿素ａ／（ｍｇ·ｇ－１） ０．７８９±０．０９９ｂ ０．８５１±０．１２４ａｂ ０．８２６±０．１０７ｂ １．０５５±０．１２２ａ

叶绿素ｂ／（ｍｇ·ｇ－１） ０．３０３±０．０６１ｂ ０．３５６±０．０６５ｂ ０．３８４±０．０７４ａｂ ０．５７８±０．１８５ａ

　　注：数据为平均值±标准差，数字后字母不同者表示差异显著（ｐ＜０．０５）。
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从表３可知：日本落叶松的侧枝数、侧枝长、侧
枝直径均显著高于长白落叶松和兴安落叶松，因此，

拥有最大的全株总叶面积；兴安落叶松的侧枝长显

著低于日本落叶松和长白落叶松，故其全株总叶面

积最小。长白落叶松居于日本落叶松和兴安落叶松

之间。３种落叶松苗全株总叶面积的差异显著。
表３　３种落叶松苗形态指标的比较

形态指标 长白落叶松 日本落叶松 兴安落叶松

叶宽／ｍｍ １．３０±０．１２ｂ １．４４±０．０７ａ １．１５±０．０８ｃ

叶长／ｍｍ ４４．２２±６．８２ｂ ４７．１４±５．１４ａｂ ３４．８５±４．５５ｃ

叶面积／ｍｍ２ ５７．９±１１．５ｂ ６８．０±９．８ａ ４０．２±６．８ｃ

比叶重／（ｇ·ｍ－２） ７０．７±７．５ｂ ８３．１±７．９ａ ７８．８±１０．８ａ

叶密度／（片·ｃｍ－１）４．５６±０．６１ａ ４．５２±０．８６ａ ３．９６±１．３２ａ

侧枝数／个 ５．７３±１．６２ｂ ９．４７±３．９４ａ ５．４０±１．１８ｂ

侧枝长／ｃｍ １１．５２±４．２８ｂ １７．８３±４．９５ａ ６．６６±２．６０ｃ

侧枝直径／ｃｍ １．８０±０．６３ｂ ２．７９±０．８７ａ １．５３±０．３５ｂ

全株总叶面积／ｃｍ２ １８０．９±９２．２ｂ ４６６．６±１２９．５ａ ５９．７±４９．５ｃ

　　注：数据为平均值±标准差，数字后字母不同表示差异显著（ｐ＜

０．０５，下同）。

２．３　落叶松苗期光能利用效率的比较
单位时间内光能利用效率除包括光合速率外，

还包括全株有效叶面积（指总叶面积大小及单叶的

合理分布）。从表３发现：日本落叶松的全株总叶面
积大于长白落叶松和兴安落叶松，这决定了日本落

叶松有最大的光合作用面积，在种间光合速率差异

不显著的情况下，光合面积成为决定生产力高低的

重要指标，由此认为日本落叶松具有最大的光能利

用效率，长白落叶松次之。兴安落叶松虽然单叶

ＣＯ２同化能力较强，但全株总叶面积最小，故光能利
用效率最低，这与生长量数据相一致。表４表明：日
本落叶松的苗高、当年高和地径分别为４５．２７ｃｍ，
１９．４７ｃｍ和７．１９ｍｍ，显著大于长白落叶松和兴安
落叶松，长白落叶松显著大于兴安落叶松。

表４　３种落叶松生长量的差异

指标 长白落叶松 日本落叶松 兴安落叶松

苗高／ｃｍ ３８．７１±５．４５ｂ ４５．２７±８．５４ａ ２５．２５±７．３１ｃ

当年高／ｃｍ １５．４９±２．１８ｂ １９．４７±３．６７ａ ９．５９±２．７８ｃ

地径／ｍｍ ５．２７±０．９８ｂ ７．１９±１．１３ａ ４．５２±０．７９ｃ

３　结论与讨论
长白落叶松、兴安落叶松和日本落叶松是我国

北方主要造林树种，尽管前人从生理生态角度对落

叶松种间光合特性进行过比较［８，１１－１２］，但这些研究

偏重关注光合速率随环境的变化规律。王文章

等［１３］对黑龙江不同地区的落叶松初级生产力进行

了比较，但还未见以育种为目的开展种间光能利用

效率比较的报道。由于生长季前期苗木还处于缓苗

期，加之阴雨天过多，故未进行光合速率的测定；通

过生长季中、后期的测定发现，在冀北山区，兴安落

叶松净光合速率日均值最高，日本落叶松次之，长白

落叶松最低，但三者苗期单叶净光合速率日均值差

异并不显著。从生长季来看，７月份兴安落叶松净
光合速率日均值最高，这可能与其生长期最短有关；

长白落叶松净光合速率下降更快，这可能与其光饱

和点［１１］及叶绿素含量较低有关。落叶松净光合速

率的差异可能与它们各自生长地环境和生态适应性

有关，如长白落叶松喜寒冷湿润，与兴安落叶松相

比，其耐寒性较差，要求更丰富的降水条件；日本落

叶松对土壤、水分要求较高，适应年温差小、凉冷湿

润的环境，在气候干旱的地方生长量较小；兴安落叶

松更耐寒，适生地降水量３００ ６００ｍｍ，与调查地
的降水量接近。日本落叶松、长白落叶松的光合速

率可能受当地降水量较少的影响，而兴安落叶松发

挥了最大的 ＣＯ２同化能力。这一观点与 Ｂｏｎｇａｒｔｅｎ
等［１４］对火炬松（ＰｉｎｕｓｔａｅｄａＬｉｎｎ．）的研究结论
相同。

由于林木９０％以上的干物质来自光合作用，生
长量数据可间接比较长白落叶松、兴安落叶松和日

本落叶松间光能利用差异。虽然３树种净光合速率
日均值和叶绿素含量的差异并不显著，但形态指标

间差异显著，这可能是导致生长量显著差异的原因。

前人也研究发现，光合面积对林木光能利用效率的

贡献远大于光合速率［９，１５－１８］，光合面积可能是影响

３种落叶松苗光能利用效率的主要因子。
光合作用作为一动态概念，其速率随时间改变

而变化，某一时间点的净光合速率不能全面反映苗

木光合能力的大小，不宜作为比较的指标；而净光合

速率日均值直接体现了一天中被固定的 ＣＯ２量，是
评判光能利用效率最直接的光合生理指标。加之一

天之中温度、相对湿度和 ＣＯ２浓度等环境条件随光
强变化而变化，由净光合速率反映出的植物对光强

的反应比光响应曲线测定结果更接近真实情况，但

由于光合作用的复杂性，在某一环境下种间差异可

能体现一定的规律性，但当环境改变或逆境胁迫下

不同种对其适应能力不一样，有可能打破原有的规

律［１９］。前人认为，在东北地区，日本落叶松的光合

能力比兴安落叶松高［８］，而冀北山区刚好相反，这也

表明光合改良应重视基因与立地的互作效应，各个
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气候区分别自主选育，就近使用［２０］。

参考文献：

［１］ＭｏｓｓＤＮ，ＭｕｓｇｒａｖｅＲＢ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｃｒｏｐｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．

ＡｄｖａｎｃｅｓｉｎＡｇｒｏｎｏｍｙ，１９７１，２３：３１７－３３６

［２］ＬｏｎｇＳＰ，ＺｈｕＸＧ，ＮａｉｄｕＳＬ，ｅｔａｌ．Ｃａｎｉｍｐｒｏｖｅｄｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｉｎｃｒｅａｓｅｃｒｏｐｙｉｅｌｄｓ？［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＥｎｖｉｒｏｎ，２００６，２９：３１５－３３０

［３］ＺｈｕＸＧ，ＬｏｎｇＳＰ，ＯｒｔＤＲ．Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

ｆｏｒｇｒｅａｔｅｒｙｉｅｌｄ［Ｊ］．ＡｎｎＲｅｖＰｌａｎｔＢｉｏｌ，２０１０，６１：２３５－２６１

［４］赵　明，杨相勇，赵秀琴，等．利用野生资源进行水稻高光效资

源创新［Ｍ］／／匡廷云．作物光能利用效率与调控．济南：山东科

学技术出版社，２００４

［５］ＰｑｕｅｓＬＥ．Ａｃｒｉｔｉｃａｌｒｅｖｉｅｗｏｆｌａｒｃｈｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎａｎｄｉｔｓｉｎｃｉｄｅｎｃｅ

ｏｎｂｒｅｅｄｉｎｇｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ［Ｊ］．ＡｎｎＳｃｉＦｏｒ，１９８９，４６：１４１－１５３

［６］马常耕，孙晓梅．我国落叶松遗传改良现状及发展方向［Ｊ］．世界

林业研究，２００８，２１（３）：５８－６３

［７］赵溪竹，姜海凤，毛子军．长白落叶松、日本落叶松和兴安落叶松

幼苗光合作用特性的比较研究［Ｊ］．植物研究，２００７，２７（３）：

３６１－３６６

［８］李文华，吴万兴，鲁周民，等．４种落叶松的引种效果和光合日进

程［Ｊ］．西南林学院学报，２００６，２６（４）：１－４

［９］许晨璐，孙晓梅，张守攻．日本落叶松、长白落叶松及其杂种光

合生产力比较［Ｊ］．西北林学院学报，２０１２，２７（４）：１２９－１３３

［１０］李合生．现代植物生理学［Ｍ］．北京：高等教育出版社，２００２：

１２９－１３７

［１１］毛子军，赵溪竹，刘林馨，等．３种落叶松幼苗对ＣＯ２升高的光

合生理响应［Ｊ］．生态学报，２０１０，３０（２）：３１７－３２３

［１２］姜海凤．三种落叶松光合生理生态学特性比较研究［Ｄ］．哈尔

滨：东北林业大学，２００３

［１３］王文章，陈　杰，张宝有，等．落叶松光合特性与初级生产力

［Ｊ］．东北林业大学学报，１９９４，２２（４）：１５－２１

［１４］Ｂｏｎｇａｒｔｅｎ，ＢＣ，ＴｅｓｋｅｙＲＯ．Ｄｒｙｗｅｉｇｈｔｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇａｎｄｉｔｓｒｅｌａ

ｔｉｏｎｓｈｉｐｔｏｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｏｂｌｏｌｌｙｐｉｎｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｆｒｏｍｓｅｖｅｎ［Ｊ］．

ＦｏｒＳｃｉ，１９８７，３３：２５５－２６７

［１５］叶金山，王章荣．杂种马褂木杂种优势的遗传分析［Ｊ］．林业

科学，２００２，３８（４）：６７－７１

［１６］朱春全，王世绩，王富国，等．六个杨树无性系苗木生长、生物

量和光合作用的研究［Ｊ］．林业科学研究，１９９５，８（４）：３８８

－３９４

［１７］ＳａｍｕｅｌｓｏｎＬＪ，ＳｅｉｌｅｒＪＲ，ＦｅｒｅｔＰＰ．Ｇａｓｅｘｃｈａｎｇｅａｎｄｃａｎｏｐｙ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆ９ｙｅａｒｏｌｄｌｏｂｌｏｌｌｙｐｉｎｅ，ｐｉｔｃｈｐｉｎｅａｎｄｐｉｔｃｈ×ｌｏｂｌｏｌ

ｌｙｈｙｂｒｉｄｓ［Ｊ］．Ｔｒｅｅｓ，１９９２，６：２８－３１

［１８］ＭａｔｙｓｓｅｋＲ，ＳｃｈｕｌｚｅＥＤ．Ｈｅｔｅｒｏｓｉｓｉｎｈｙｂｒｉｄｌａｒｃｈ（Ｌａｒｉｘｄｅｃｉｄｕ

ａｓ×ｌｅｐｔｏｌｅｐｉｓ）．ＩＩ．Ｇｒｏｗｔｈｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ［Ｊ］．Ｔｒｅｅｓ，１９８７，１：

２２５－２３１

［１９］张　伟，宋显军，谢甫绨，等．不同大豆品种光合特性的比较

［Ｊ］．大豆科学，２００８，２７（３）：３９１－３９６

［２０］许晨璐．日本落叶松、长白落叶松及其杂种光合作用比较———

落叶松高光效育种探索研究［Ｄ］．北京：中国林业科学研究院，

２００９

９６５


