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摘要：［目的］比较日本落叶松不同冠层和方位光合生理参数的差异，探讨冠层及方位变化对光合生理参数的影响，

为构建冠层生产力模型及估算冠层生产力提供理论参考。［方法］以７年生和１９年生日本落叶松单木为研究对象，
将树冠分为上、中、下３层，东、西、南、北４个方位，测定冠层每一部位的光响应曲线、ＣＯ２响应曲线和光合色素含
量，并分析不同冠层及方位的光合生理特性。［结果］表明：垂直方向上，２种林龄样木冠层对大多数光合生理参数
影响显著；最大净光合速率（Ａｍａｘ）、光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）随冠层的升高而增大；最大
羧化速率（Ｖｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）、磷酸丙糖利用率（ＴＰＵ）和羧化效率（ＣＥ）均为下冠层最小，而 ＣＯ２补偿
点（ＣＣＰ）均为冠层下部最大；不同冠层针叶光合色素含量差异显著，且叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｂ）和类胡萝
卜素（Ｃａｒ）均随冠层的升高而降低。水平方向上，方位对２种林龄树木光合生理参数均影响不显著，南向和东向光
合参数均值分别反映了７年生和１９年生样木全冠层的光合特性。光合生理参数在林龄间无显著差异。［结论］日
本落叶松冠层光合生理参数具有空间异质性，冠层对树木多数光合生理参数的影响显著，而方位和林龄对以上参数

影响不显著。
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　　树冠是森林进行气体交换最主要和最直接的部
分［１］，因此，冠层光合生理参数的变化对森林生产力

形成具有重要影响。树木不同冠层及方位太阳辐

射［２－５］、水分蒸腾［６－９］、比叶面积［７，１０］、叶绿素含

量［１１－１２］、营养元素含量［１３－１４］的差异都将导致冠层

光合参数的空间异质性。前人对于光合参数的研究

大多针对幼苗或冠层某一部位，而这些研究很难反

映整个冠层的光合特性，以这些测定数据来估算冠

层生产力时可能会产生较大的误差。因此，认知大

树冠层光合参数的空间变化规律及其影响因素有助

于准确估算冠层生产力。

落叶松（Ｌａｒｉｘｓｐｐ．）天然分布于温带山区、寒温
带平原及高山气候区，枝条有长短枝之分，叶倒披针

状线型，在长枝上螺旋状散生，在短枝上簇生。此

外，落叶松具有适应性强、早期速生、成林快、病虫害

少、材质优良的特点，是我国东北、西北、华北及南方

亚高山地区的重要纸浆材及建筑材树种，也是退耕

还林及防护林工程的主要造林树种［１５］。国内许晨

璐等［１６］、刘宁等［１７］、毛子军等［１８］和郭盛磊等［１９］分

别研究了落叶松种间光合特性的差异、光照变化、氮

（Ｎ）及ＣＯ２增加对光合特性的影响，但这些研究均

是针对幼苗或幼树的某一部位进行，很少涉及大树

不同冠层和方位光合作用的研究［２０－２１］。因此，本研

究以７年生和 １９年生日本落叶松（Ｌａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ
（Ｌａｍｂ．）Ｃａｒｒ．）为研究对象，定量研究不同冠层和
方位的光合生理参数差异，揭示冠层光合特性的空

间变化规律，旨在为精确估算冠层水平生产力及进

一步构建日本落叶松冠层生产力模型提供参考。

１　研究地概况
研究地位于甘肃省小陇山林业实验局林业科学

研究所沙坝实验基地（１０５°４２′ １０６°００′Ｅ，３４°０７′
３４°２４′Ｎ），地处秦岭西段北坡，海拔１５００ ２１００
ｍ。该地位于我国暖温带南缘向北亚热带过渡的地
带，属暖温带湿润气候区，年均气温７．２℃，≥１０℃
年均积温２４８０℃，年均降水量７５７ｍｍ，年均蒸发量
１０１２ｍｍ，年均相对湿度７８％，年均日照时数１５５３
ｈ，全年无霜期１２０ ２１８ｄ。

研究样地分别设置在沙坝实验基地１６４和１６８
林班，林龄分别为７、１９ａ，在每个林分中设置３块２０
ｍ×３０ｍ的样地，对样地内树木进行每木检尺，并从
中选择平均木作为测定样木。落叶松样地概况见表１。

表１　日本落叶松样地概况
Ｔａｂｌｅ１　ＳｕｒｖｅｙｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉｐｌａｎｔａｔｉｏｎｐｌｏｔｓ

林龄

Ｓｔａｎｄａｇｅ／ａ
胸径

ＤＢＨ／ｃｍ
树高

Ｈｅｉｇｈｔ／ｍ
林分密度

Ｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ／（ｔｒｅｅ·ｈｍ－２）
坡向

Ｓｌｏｐｅｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ
坡度

Ｓｌｏｐｅ／（°）
海拔

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ／ｍ
土壤类型

Ｓｏｉｌｔｙｐｅ
７ ６．９ ７．４ ３７００ 西南 ３１ １６８７ 褐色森林土

１９ １３．５ １６．１ ２１６０ 西 ２０ １７１２ 褐色森林土

２　研究方法
在样木四周利用钢管搭设与样木等高的架子作

为观测平台，根据冠层外缘针叶接受光照的差异和

树冠高度，将树冠等分为上、中、下３层，利用罗盘将
每一冠层分为东、西、南、北４个方位。在上、中、下
冠层的每一方位均选择靠近冠层外缘的非当年生枝

条作为测定样本，在枝条上选择相邻的１ ２簇针
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叶，使用便携式光合作用测定系统（Ｌｉ６４００ＸＴ；Ｌｉ
ＣｏｒＩｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）连接可控光簇状叶室
（６４００２２Ｌ）测定所选针叶的光响应曲线与 ＣＯ２响
应曲线。在非阴雨天对样枝光合响应曲线进行测

定，每月对各样枝均测定１次，测定日期分别为２０１４
年７月２２—２５日和８月２３—２６日，测定时间为８：
３０—１２：３０。为保证不同部位针叶光合响应参数的
可比性，在响应曲线测定前，将叶室内光照强度设置

为１０００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，ＣＯ２浓度为３８０μｍｏｌ·
ｍｏｌ－１，温度为２５℃，流速设置为５００μｍｏｌ·ｓ－１，对
测定针叶进行３０ｍｉｎ诱导。
２．１　光响应曲线与ＣＯ２响应曲线的测定

调用光合测定系统中的自动测定程序进行光响

应曲线和ＣＯ２响应曲线的测定，在响应曲线自动测
定程序中，稳定时间设置为１８０ｓ。在测定光响应曲
线时，ＣＯ２浓度设为 ３８０μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１，温度设为

２５℃，光强由强至弱设为２０００、１７００、１３００、１０００、
８００、６００、４００、２００、１５０、１００、５０、２０、０μｍｏｌ·ｍ－２·
ｓ－１。在测定 ＣＯ２响应曲线时，将饱和光强设为
１０００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，温度设为２５℃，利用光合作
用测定系统自带的 ＣＯ２注入系统调控叶室内 ＣＯ２
浓度，ＣＯ２浓度梯度依次为 ３８０、２５０、１５０、６０、１２０、
２００、４００、６００、９００、１２００、１５００、１８００、２０００μｍｏｌ
·ｍｏｌ－１。
２．２　光合色素的测定

采用分光光度法测定光合色素含量［２２］，根据针

叶含水率将单位鲜质量的光合色素含量转化为单位

干质量光合色素含量。

２．３　光响应曲线和ＣＯ２曲线参数估计
利用光合助手软件（ＤｕｎｄｅｅＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，Ｄｕｎｄｅｅ，

Ｕ．Ｋ．）计算光响应参数和ＣＯ２响应参数
［１３］，采用非

直角双曲线模型［２３］对光响应曲线进行拟合，估算出

最大净光合速率（Ａｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、光饱
和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）；利
用Ｆａｒｑｕａｒ生化模型［２４－２５］拟合 ＣＯ２响应曲线，估算
出最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）
和磷酸丙糖利用率（ＴＰＵ）。将胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）
＜２００μｍｏｌ·ｍｏｌ－１时与其对应的净光合速率（Ｐｎ）
进行直线回归［２６］，回归方程为：

Ｐｎ＝－Ｒｐ＋ＣＥ×Ｃｉ
　　式中：Ｒｐ为光下呼吸速率，ＣＥ为羧化效率。当
Ｐｎ＝０时，Ｃｉ即为 ＣＯ２补偿点（ＣＣＰ）。由于光下暗
呼吸很小，因此，可以把光下呼吸速率近似地作为光

呼吸［２７］。

２．４　数据分析
对测定数据进行正态性检验，将非正态分布数

据进行自然对数转换使其呈正态分布。利用双因

素方差分析比较不同冠层、方位及二者的交互作用

对各光合生理参数的影响程度，当差异显著时（Ｐ
＜００５），采用 ＳＮＫ多重比较对光合生理参数进
行分析，比较各光合生理参数在不同冠层和方位的

差异。

３　结果分析
３．１　日本落叶松光响应参数比较

经方差分析可知：除 ＡＱＹ外，冠层对２林龄日
本落叶松光响应参数影响显著，而方位及冠层与方

位的交互作用对所有光响应参数的影响均不显著

（表２）。由图１可知：除 ＡＱＹ外，光响应参数在冠
层间差异显著。７年生样木的 Ａｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ和 Ｒｄ
随冠层的下降而减小，最大值分别为 １７．９１、
６１９９、１０７．１２、１．１１μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，下冠层相应
的光响应参数分别是上冠层的 １８．８％、３７．０％、
１６．４％、４５．８％；１９年生样木的 Ａｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ、Ｒｄ
也随冠层的下降而减小，最大值分别为 １６．２７、
６５５５、９９３．３７、１．１８μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，下冠层相应
的光响应参数分别是上冠层的 ２８．４％、３６．５％、
２６．９％、３８．８％；７、１９年生样木的ＡＱＹ均表现为下
冠层最大，最大值分别为 ０．０２２、０．０１９ｍｏｌ·
ｍｏｌ－１；这表明日本落叶松冠层间多数光响应参数
具有较大的空间异质性。方差分析发现，全冠层光

响应参数均值在林龄间差异不显著。

由图２可看出：方位对光响应参数的影响均不
显著。除ＬＳＰ外，７年生样木的光响应参数均为西
向最小，Ａｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ、Ｒｄ和 ＡＱＹ的变幅分别为
１０６３ １４．２６、３７．２３ ４７．８７、５９０．８３ ８３１．６３、
０．６４ ０．９１μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１和 ０．０１７ ０．０２１
ｍｏｌ·ｍｏｌ－１；１９年生样木的光响应参数均为北向最
大，除 ＡＱＹ外，均为西向最小，Ａｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ、Ｒｄ和
ＡＱＹ的变幅分别为８．３８ １０．９９、３４．０８ ４５．８１、
５０５．１７ ６６０．０８、０．６２ ０．８４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１和
０．０１８ ０．０１９ｍｏｌ·ｍｏｌ－１；这表明日本落叶松不同
方位光响应参数存在一定程度的差异性，但差异不

显著。７、１９年生样木的多数光响应参数冠层均值
分别与南向和东向相近，因此，可用南向和东向光响

应参数分别代表７、１９年生样木全冠层均值。
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表２　冠层、方位及其交互作用对日本落叶松光合生理参数的影响（Ｆ值）
Ｔａｂｌｅ２　Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃａｎｏｐｙ，ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅｉｒｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｎｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆ７ａｎｄ１９ｙｅａｒｏｌｄＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｆｖａｌｕｅｓ）

光合生理参数

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｎｄ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

７年生７ｙｅａｒｏｌｄ
冠层

Ｃｒｏｗｎ
方位

Ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ
冠层×方位

Ｃｒｏｗｎ×Ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ

１９年生１９ｙｅａｒｏｌｄ
冠层

Ｃｒｏｗｎ
方位

Ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ
冠层×方位

Ｃｒｏｗｎ×Ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ
ＡＱＹ ２．４０ １．４６ ０．５０ ０．２ ０．１５ ０．７１
Ａｍａｘ ２８９．１８ ２．１４ １．１２ １１．７３ ０．３７ ０．６４
ＬＣＰ ５６．６７ ２．２５ ０．９０ ２３．５８ ２．１５ ０．４０
ＬＳＰ ３９．１５ １．５６ ０．４７ １１．６５ ０．５１ ０．８０
Ｒｄ １７．８３ ２．６３ ０．６１ ２５．８４ ２．５９ ０．７２
Ｖｃｍａｘ １３．７９ ０．５０ １．０４ １５．５４ ３．０９ １．１５
Ｊｍａｘ ５．７０ ０．３６ ０．６０ ２．２４ ０．７５ ０．６４
ＴＰＵ ２．２８ ０．１５ ０．６５ ０．４５ ０．６６ ０．７８
ＣＥ ２４．５３ ０．４１ ０．５６ １７．８３ ２．０６ ０．５４
ＣＣＰ １９．５４ ０．５６ ０．４７ １３．３２ ０．５６ ０．５７
Ｃｈｌａ １８．１９ ０．６８ ０．１６ ６５．５９ １．０３ １．６４
Ｃｈｌｂ １４．９３ ０．２０ ０．１２ ４８．４３ ０．３５ １．９２
Ｃａｒ ３０．４２ ２．０６ ０．３５ ７．６８ ０．１９ ０．２０

Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） １７．３６ ０．４９ ０．１４ ８７．４４ １．４１ １．８７
Ｃｈｌａ／ｂ ５．８４ ０．８４ １．２６ ３０．８５ １．０８ ０．２１

　　注 Ｎｏｔｅ：：Ｐ＜０．０５；：Ｐ＜０．０１；：Ｐ＜０．００１。ＡＱＹ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔｑｕａｎｔｕｍｙｉｅｌｄ；Ａｍａｘ：最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ；ＬＣＰ：光补偿点 Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ；ＬＳＰ：光饱和点 Ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ；Ｒｄ：暗呼吸速率 Ｄａｒｋｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ；Ｖｃｍａｘ：最大羧
化速率 Ｍａｘｉｍｕｍｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎｒａｔｅ；Ｊｍａｘ：最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔｒａｔｅ；ＴＰＵ：磷酸丙糖利用率 Ｔｒｉｏｓｅｐｈｏｓｐｈａｔｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ；ＣＥ：
羧化效率 Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＣＣＰ：ＣＯ２补偿点 ＣＯ２ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ；Ｃｈｌａ：叶绿素ａＣｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ；Ｃｈｌｂ：叶绿素ｂＣｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂ；Ｃａｒ：类胡萝
卜素 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ；Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）：叶绿素ａ与叶绿素ｂ的和 Ｓｕｍｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａａｎｄｂ；Ｃｈｌ（ａ／ｂ）：叶绿素ａ与叶绿素ｂ的比值 Ｒａｔｉｏｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａａｎｄ
ｂ；下同 Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｌｏｗ．

图１　日本落叶松冠层间光响应参数比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｒｏｗｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

图２　日本落叶松方位间光响应参数比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

３．２　日本落叶松ＣＯ２响应参数比较
冠层对２林龄样木大多数ＣＯ２响应参数影响显

著，方位及冠层与方位的交互作用对所有 ＣＯ２响应

参数的影响不显著（表２）。由图３可知：除 ＴＰＵ和
１９年生Ｊｍａｘ外，ＣＯ２响应参数在冠层间存在显著差
异。７年生样木的 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ和 ＣＥ表现为上、
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中冠层高于下冠层，最大值分别为 ５６．８９、９５．０１、
８．０９、０．０８８μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，下冠层相应的ＣＯ２响
应参数分别是最大值的 ３７．０％、７２．２％、７４．８％、
２６．４％；１９年生样木的Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ和ＣＥ也表现
为上、中冠层大于下冠层，最大值分别为 ４７．４５、
９４．９７、７．７６、０．０７４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，下冠层相应的

ＣＯ２响应参数分别是最大值的 ５４．１％、８３．５％、
７４．２％、４６．９％；而７、１９年生样木的 ＣＣＰ均表现为
下冠层的最大，最大值分别为６０．５２、７３．２０μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１。这表明，日本落叶松冠层间多数 ＣＯ２响
应参数也具有空间异质性。方差分析表明，全冠层

ＣＯ２响应参数均值在林龄间差异不显著。

图３　日本落叶松冠层间ＣＯ２响应参数比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆＣＯ２ｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｒｏｗｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

　　由图４可看出：方位对 ＣＯ２响应参数的影响均
不显著。７年生样木的ＣＯ２响应参数无明显的变化
规律，Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ、ＣＣＰ和 ＣＥ变幅分别为３３．８５
５１．５４、８２．４８ ８７．６９、６．５２ ７．４８、４７．２０

５７５２和０．０５０ ０．０８５μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１；１９年生
样木的 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＣＥ均表现为北向最大，ＴＰＵ和
ＣＣＰ表现为南向最大，Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ、ＣＣＰ和ＣＥ变

幅分别为 ３２．３９ ４３．２７、８１．５３ ９７．９９、６．５４
７６２、５３．７１ ６０．５７和０．０５１ ０．０７０μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１。这表明，日本落叶松方位间ＣＯ２响应参数存
在差异，但差异不显著。７年生和１９年生样木多数
ＣＯ２响应参数冠层均值分别与南向和东向相近，因
此，可用南向和东向 ＣＯ２响应参数分别代表７年生
和１９年生样木全冠层均值。

图４　日本落叶松方位间ＣＯ２响应参数比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆＣＯ２ｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

３．３　日本落叶松光合色素含量比较
冠层对２林龄样木光合色素含量影响显著，而

方位及冠层与方位的交互作用对光合色素的影响不

显著（表２）。由图５可知：光合色素含量在冠层间
存在显著差异。７年生和１９年生样木的Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、
Ｃａｒ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）均随冠层下降而升高，７年生的最大
值分别为７．０９、２．７０、１．４３、９．７９ｍｇ·ｇ－１，下冠层相
应光合色素分别是上冠层的１．７４、１．８４、１．７６、１．７７
倍；１９年生的最大值分别为６．３２、２．３５、１．２４、８．６７

ｍｇ·ｇ－１，下冠层相应光合色素分别是上冠层的
１３６、１．６９、１．３１、１．４４倍；而７年生和１９年生样木
Ｃｈｌａ／ｂ的最大值分别出现在中冠层和上冠层，分别
为２．８８和３．３５。这说明，日本落叶松冠层光合色素
含量具有显著的空间变异性。方差分析发现，全冠

层光合色素含量在林龄间差异不显著。

由图６可看出：光合色素含量在方位间差异不
显著。７年生样木的光合色素含量均为西向最大，
南向最小，Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃａｒ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和Ｃｈｌａ／ｂ变幅
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分别为 ４．９３ ５．７９、１．８５ ２．０９、０．９８ １．２０、
６７８ ７．８８ｍｇ·ｇ－１和２．６８ ２．８１；除Ｃｈｌａ／ｂ外，
１９年生样木的光合色素含量均为南向最大，东向最
小，Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃａｒ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和Ｃｈｌａ／ｂ变幅分别为

５．３２ ５．６０、１．７９ １．９６、１．０５ １．１２、７．１１
７５５ｍｇ·ｇ－１和２．９４ ３．０３。这表明，日本落叶松
不同方位光合色素含量变化较小。

图５　日本落叶松冠层间光合色素含量比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．５　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｉｇｍｅｎｔｓｃｏｎｔｅｎｔｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｒｏｗｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

图６　日本落叶松方位间光合色素含量比较（均值±标准误）

Ｆｉｇ．６　ＴｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｉｇｍｅｎｔｓｃｏｎｔｅｎｔｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎｓｏｆＬａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

４　讨论
树木冠层微环境具有空间异质性，冠层内叶的

大小、方位及分布制约着冠层内光照的变化，光照强

度对树叶的发育、形态、能量平衡、水分利用效率和

光合作用具有重要影响，进而导致光合参数产生垂

直变化［２，４，２６］。通过对光响应曲线的分析，有助于

理解植物光合特性与光照强度的关系。本研究中，２
种林龄样木的Ａｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ和Ｒｄ均随冠层的升高
而增大，而ＡＱＹ均为下冠层的最大，与刘强等［２８］对

长白落叶松（Ｌ．ｏｌｇｅｎｓｉｓＨｅｎｒｙ）的研究相一致，且
Ａｍａｘ最大值略高于长白落叶松。这说明，日本落叶松
冠层光合能力、对强光的利用能力及光合产物的消

耗速率随冠层的上升而增加，对弱光的利用能力则

表现为相反的变化趋势，且下冠层对弱光的转化效

率高于上、中冠层，这可能是冠层针叶对所处环境长

期适应的结果。因为测定样木所处林分密度较大，

上冠层光照充足，下冠层则长期处于弱光照环境。

光响应参数相似的变化规律在其他树种中也得到了

验证［６，２１，２６，２９－３０］，张小全等［２９］、肖文发等［６］对杉木

（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａｌａｎｃｅｏｌａｔａ（Ｌａｍｂ．）Ｈｏｏｋ．）的研究
也认为，针叶对光环境的长期适应是造成光响应参

数变化的主要原因。另外，不同冠层针叶叶肉导度、

气孔导度和比叶质量的改变也可能是影响 Ａｍａｘ垂直
变化的因素［２，２６］。

ＣＯ２响应曲线是分析植物利用ＣＯ２效率的有力
工具，有助于理解植物叶片的生理状况及 ＣＯ２浓度
与净光合速率的关系［３１］。本研究中，２种林龄样木
上、中冠层的 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ和 ＣＥ均大于下冠层，
而ＣＣＰ为下冠层最大，表明日本落叶松上、中冠层
光合能力高于下冠层；在低 ＣＯ２浓度时，上、中冠层
活化的核酮糖１，５二磷酸羧化酶／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）
较多，光合速率较大，且对低ＣＯ２浓度的利用能力较
强，具有较强的环境适应能力。Ｓａｉｔｏ等［２６］对圆齿水

青冈（ＦａｇｕｓｃｒｅｎａｔａＢｌｕｍｅ）及Ｈａｎ等［３２］对赤松（Ｐｉ
ｎｕｓｄｅｎｓｉｆｌｏｒａＳｉｅｂ．ｅｔＺｕｃｃ．）冠层 ＣＯ２响应参数的
研究也发现了类似的规律。Ｈａｎ等［１１，３２］对赤松的

研究发现，冠层 Ｎ含量与 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ正相关，且 Ｎ含
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量随冠层的下降而减少；Ｖｃｍａｘ与比叶面积负相关，而
比叶面积则随冠层的下降而升高。Ｑｕ等［３３］报道了

日本落叶松及其杂种落叶松（Ｌ．ｇｍｅｌｉｎｉｉ（Ｒｕｐｒ．）
Ｋｕｚｅｎ．×Ｌ．ｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｌａｍｂ．）Ｃａｒｒ．）幼苗遮光１２
周后，其Ｖｃｍａｘ显著低于未遮光处理。所以，不同冠层
叶Ｎ含量、比叶面积与光照强度的变化是冠层 ＣＯ２
响应参数空间异质性的重要因素［３４］。

叶绿体是植物进行光合作用的主要器官，其光

合色素含量影响着植物的光合作用。本研究发现，２
种林龄样木的 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和 Ｃａｒ均随冠
层的升高而降低，Ｃｈｌａ／ｂ则表现为相反的变化趋势，
表明日本落叶松下冠层针叶对太阳能的转化效率和

对弱光的利用能力较高。在弱光胁迫下，日本落叶

松中、下冠层的Ｃａｒ增加，可能会使之与更多的色素
蛋白复合体结合，形成辅助色素，增加由类胡萝卜素

向叶绿素能量的传递，从而维持光胁迫条件下的光

合速率。相似的变化规律在刨花楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓｐａｕｈｏｉ
Ｋａｎｅｈｉｒａ）、华东润楠（Ｍ．ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａＨａｎｄ．Ｍａｚｚ．）
和糖槭（ＡｃｅｒｓａｃｃｈａｒｕｍＭａｒｓｈ．）的研究中得到了
验证［２，１２］。

树冠不同方位叶片在同一时间内受到的光照强

度不同［４，３５］，叶片对于不同光照强度的长期适应造

就了其形态、解剖结构及生物化学特性的差异［３］，一

般来说，阳生叶的光合能力是阴生叶的２ ４倍［４］。

李六林等［３６］对杂种榛（ＣｏｒｙｌｕｓｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａＦｉｓｃｈ．×
Ｃ．ａｖｅｌｌａｎａＬ．）的研究结果表明，方位对平均净光合
速率影响显著；胡耀升等［３７］对辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａＭａｙｒ）的研究发现，方位对光合生理特
性影响显著；赵曦阳等［３８］对毛白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｔｏｍｅｎ
ｔｏｓａＣａｒｒ．）无性系光合特性的研究发现，其瞬时光合
速率在方位间差异不显著。本研究中，不同方位光

合参数及光合色素含量均差异不显著，这可能是因

为林分密度较大，树木冠层间相互遮挡，导致方位间

光照强度差异较小。

林木光合能力一般随林龄的增长而减小［８，３９］，

因为林木气孔导度、Ｎ含量随林龄的增长而下降，比
叶面积随林龄的增长而减小［３９］，气孔导度和比叶面

积的下降会引起叶片扩散阻力的增加，限制大气中

ＣＯ２向羧化位点移动，而 Ｎ含量的减小将限制光合
器官的形成。本研究中，全冠层光合响应参数在林

龄间无显著变化，而臧润国等［４０］对不同龄级天山云

杉（Ｐｉｃｅａｓｃｈｒｅｎｋｉａｎａｖａｒ．ｔｉａｎｓｈａｎｉｃａ（Ｒｕｐｒ．）Ｃｈｅｎｇ
ｅｔＦｕ．）和刘海涛等［４１］对不同林龄乌柳（Ｓａｌｉｘｃｈｅｉｌｏ

ｐｈｉｌａＳｃｈｎｅｉｄ．）光合特性的研究均发现，光合能力随
林龄的增长表现为先增加后降低的变化规律，可能

是因为林木生长发育初期需要投入较多的资源来应

对各种环境胁迫，而用于提高光合能力的资源较少；

当林木进入快速生长期时，逐渐适应环境，投入到光

合生长方面的资源逐渐增加，表现为相对较高的光

合能力和生长速率；当林木成熟后，较多的资源被用

于维持自身的各种代谢过程，导致光合能力下降。

５　结论
冠层对日本落叶松光合色素含量和多数光合参

数影响显著，方位和林龄对以上参数的影响不显著。

除ＡＱＹ和ＣＣＰ外，光合参数均随冠层的升高而增
加，光合色素含量则随冠层的升高而下降；方位间光

合生理参数的变化不显著，南向和东向光合参数均

值分别可以代表７年生和１９年生样木全冠层光合
特性。因此，在构建日本落叶松冠层生产力模型和

估算冠层生产力时，应详细考虑冠层光合作用的垂

直变化。
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