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长期结实和不结实红松针叶光合生理参数的差异
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摘要：【目的】选择营养生长基本一致而结实状况差异很大的红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）个体，分析其光合生理指标差

异情况，为红松果材兼用培育提供科学依据。 【方法】以吉林省露水河林业局种子园内 ３０ 年生红松为研究对象，
通过对不同结实特性及环境差异下红松个体光合指标进行连续观测，分析其生长季内叶绿素含量、比叶面积

（ＳＬＡ）、光响应参数、非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量等指标的变化情况。 【结果】①不同结实状况红松叶绿素 ａ
（Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌ ｂ）、类胡萝卜素（Ｃａｒ）和总叶绿素（Ｃｈｌ Ｔ）含量存在显著差异。 在生长季期间，不结实红

松中的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃａｒ 和 Ｃｈｌ Ｔ 含量显著高于结实红松，而叶绿素 ａ 与 ｂ 质量比（Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）相反，除 ７ 月外 ＳＬＡ
均表现为结实红松＞不结实红松。 两种结实特性红松各指标在不同月份之间差异显著。 两种结实特性红松叶绿

素含量和比叶面积变化趋势一致，Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃａｒ 和 Ｃｈｌ Ｔ 含量呈下降趋势，而 ＳＬＡ 则上升，Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 先下降后上

升；②两种结实特性的红松只有光饱和点（ＬＳＰ）存在显著差异，表观量子效率（ＡＱＹ）、光补偿点（ＬＣＰ）、最大净

光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）等均不显著。 在整个生长季，除 ＬＣＰ 外，两种结实特性红松各指标变化趋势

基本一致，ＡＱＹ 和 Ｒｄ表现为上升趋势，Ｐｎ，ｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ 则表现为下降趋势。 除 ５ 月外，其他月份两种结实特性

红松针叶 ＡＱＹ 均为结实红松＜不结实红松，Ｒｄ则相反，Ｐｎ，ｍａｘ和 ＬＳＰ 表现为结实红松＞不结实红松，ＬＣＰ 在 ５、７ 月

份中为结实红松＜不结实红松，６、８ 月份为结实红松＞不结实红松，９ 月份趋于持平。 同时，ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 随冠层升

高而逐渐增大，且各指标在月份之间差异显著；③两种结实特性的红松个体针叶中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量

之间差异不显著，在生长季均表现为下降趋势且月份之间差异显著，可溶性糖和淀粉含量在不同生境下差异显

著，针叶可溶性糖和 ＮＳＣ 含量除 ４、８ 月外，均表现为结实红松＞不结实红松，淀粉含量除 ６ 月外均表现为结实红

松＜不结实红松。 【结论】吉林省红松林区的结实红松具有更高的光合潜力和物质消耗能力，因此在光照条件下

会同化更多的碳，并提高了能量转换效率，以便在生长季存储更多的淀粉和 ＮＳＣ 为果实发育提供营养支撑。
关键词：红松；光响应参数；非结构性碳水化合物；季节动态

中图分类号：Ｓ７９１．２４７　 　 　 　 　 　 文献标志码：Ａ 开放科学（资源服务）标识码（ＯＳＩＤ）：
文章编号：１０００－２００６（２０２３）０３－０１３７－１０

Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｅｅｄｌｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｆｏｒ ｌｏｎｇ ｐｅｒｉｏｄ ｓｅｅｄ
ｓｅｔｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

ＬＩＮ Ｑｉａｎｇ１， ＬＵ Ｔｉａｎｙｕ１，２， ＳＨＥＮ Ｈａｉｌｏｎｇ１∗， ＷＡＮＧ Ｙｕａｎｘｉｎｇ３， ＺＨＡＮＧ Ｐｅｎｇ１

（１．Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｔｒｅｅ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ，Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ，Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，
Ｈａｒｂｉｎ １５００４０，Ｃｈｉｎａ；２． Ｌｉａｏｎｉｎｇ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｓｈｅｎｙａｎｇ １１０１６１，Ｃｈｉｎａ；

３． Ｊｉｌｉｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅ，Ｃｈａｎｇｃｈｕｎ １３００３１， Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ： 【 Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ】 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｆｏｒｍ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｏｒｅｓｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ
ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ （Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ
ｌａｒｇｅｌｙ ｓｉｍｉｌａｒ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ｂｕｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｔｈ ｒｅｇａｒｄｓ ｔｏ ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ． Ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍｕｍ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ．
【Ｍｅｔｈｏｄ】 Ｔｈｉｒｔｙ⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｏｒｃｈａｒｄ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｕｓｈｕｉｈｅ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｂｕｒｅａｕ ｗａｓ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ａｓ ｔｈｅ



南 京 林 业 大 学 学 报 （ 自 然 科 学 版 ） 第 ４７ 卷

ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｉｔｅ， ａｎｄ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ）， ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ， ａｎｄ ｎｏｎ⁃
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ ＮＳＣ） ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｗｅｒｅ ａｓｓｅｓｓｅｄ． 【 Ｒｅｓｕｌｔ 】 （ １） Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ （Ｃｈｌ ａ）， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ （Ｃｈｌ ｂ）， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ， ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ （Ｃｈｌ Ｔ）
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ， Ｃｈｌ ａ， Ｃｈｌ ｂ， Ｃａｒ ａｎｄ Ｃｈｌ Ｔ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗｅｒｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ， ｂｕｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ （ Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｔｒｅｎｄ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ． Ｃｈｌ ａ， Ｃｈｌ ｂ， Ｃａｒ ａｎｄ Ｃｈｌ Ｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ＳＬＡ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ Ｃｈｌ ａ ／ ｂ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｔ
ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． （２） Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ （ＬＳＰ） ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ； ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ ＡＱＹ）， ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ （ ＬＣＰ）， ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ，ｍａｘ） ａｎｄ ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｒｄ） ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ． Ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ＬＣＰ， ＡＱＹ
ａｎｄ Ｒｄ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ． Ｏｎ ｔｈｅ
ｏｔｈｅｒ ｈａｎｄ， Ｐｎ，ｍａｘ， ＬＣＰ， ａｎｄ ＬＳＰ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｎｅｅｄｌｅｓ ｗｅｒｅ
ｎｏｔｅｄ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ， ＡＱＹ ｓｈｏｗｅｄ ｌｅｓｓ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｔｈａｎ ｎｏｎ⁃ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｉｎ ａｌｌ ｍｏｎｔｈｓ ｅｘｃｅｐｔ Ｍａｙ， ｂｕｔ Ｒｄ， Ｐｎ，ｍａｘ ａｎｄ
ＬＳＰ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｔｒｅｎｄ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ＬＣＰ ｉｎ Ｍａｙ ａｎｄ Ｊｕｌｙ ｉｓ ｌｅｓｓ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｔｈａｎ ｎｏｎ⁃ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ， ａｎｄ ｉｎ Ｊｕｎｅ
ａｎｄ Ａｕｇｕｓｔ ｉｓ ｍｏｒｅ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｔｈａｎ ｎｏｎ⁃ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ． Ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ， ＬＣＰ ａｎｄ ＬＳＰ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｗｉｔｈ ａｎ
ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｃａｎｏｐｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｅａｃｈ ｉｎｄｅｘ ｍｏｎｔｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ． （３） Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ＮＳＣ ｉｎ ｃｏｎｉｆｅｒｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｎｏｎ⁃ｃｏｎｉｆｅｒｓ， ｅｘｃｅｐｔ ｉｎ Ａｐｒｉｌ ａｎｄ Ａｕｇｕｓｔ．
Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｗａｓ ｓｔａｂｌｅ ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ ｉｎ Ｊｕｎｅ． 【Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ】Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｈａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ， ｓｏ ｉｔ ａｓｓｉｍｉｌａｔｅｓ ｍｏｒｅ ｃａｒｂｏｎ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｅｎｅｒｇｙ
ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｔｈｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｉｔ ｓｔｏｒｉｎｇ ｍｏｒｅ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ
ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ （Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ）；ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ；ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ；ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ

　 　 红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）是东北温带湿润地区地

带性顶极群落———阔叶红松林的建群种，是优质用

材树种，也是世界四大食用松树种之一［１－２］。 优质

用材林是保障国家木材供给安全、尤其是大宗珍贵

用材供给安全的重要保障；生产食用松籽则是充分

发挥红松生产潜能、“以短养长”促进林区经济发

展和保障林农长期经济收益的有效途径。 因此，培
育同时满足优质大径材生产和食用松籽需求的红

松林是在适宜立地条件下优选的培育策略［２－５］。
红松种内变异丰富，利用生长、结实性状等可以筛

选出 生 长 与 结 实 性 状 遗 传 增 益 均 较 高 的 品

系［４，６－７］。 解析生长与结实性状上产生差异的个

体、家系和无性系等的生物学机理，对果材兼用林

品种选育和培育均具有重要意义。
已有研究表明，不同植物之间光合生理特性存

在差别，针对光合参数的分析已经成为研究遗传资

源、新品种培育和作物栽培技术改进的基础［８－１３］，
如木棉（Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ）株高与种源的净光合速率

（Ｐｎ）呈显著正相关，Ｐｎ可作为选取种源的参考指

标［８］；红松光合作用相关指标在不同无性系之间

差异显著，且与环境因子间显著相关，可作为无性

系选择和生长发育的环境调控依据［１０］；不同种源

山桐子（ Ｉｄｅｓｉａ ｐｏｌｙｃａｒｐａ）在不同月份的光合特性差

异可为种源选择和栽培管理方式制定提供参

考［１１］；辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ）氮素的供应影响花

和果蔗糖供给进而影响具有不同源库关系品种的

产量性状［１２］。 利用模式植物研究光合作用机理非

常重要，而利用作物研究光合作用机理对其在实践

中的应用更为重要［１３］。
本研究以吉林省露水河林业局红松种子园中

生长环境、营养生长状态相似，但结实量差异巨大

的 ３０ 年生红松个体为对象，研究生长季内其针叶

光合生理参数差异，分析其结实状态与针叶光合能

力的关系，探索红松果材兼顾培育相关的光合作用

机理，以期为果材兼用良种选育、培育措施的制定

提供理论参考，也为深入研究红松营养生长和生殖

生长关系及调控生物学技术奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

试验 地 点 设 置 于 吉 林 省 露 水 河 林 业 局

（１２７°２９′～ １２８°０２′Ｅ，４２°２０′ ～ ４３°２９′Ｎ）红松种子

园实生区，红松栽植密度为 ３ ｍ×３ ｍ。 样地海拔

８５０ ｍ，东北坡，平均坡度为 ８°，土壤为暗棕壤。 属

温带大陆性季风气候，年平均气温 ２．７ ℃，７ 月平均

气温－１９．０ ℃，绝对高温为 ３４．２ ℃，１ 月平均气温

８３１



　 第 ３ 期 林　 强，等：长期结实和不结实红松针叶光合生理参数的差异

－１９．５ ℃，绝对低温 － ４４． ４ ℃，≥１０ ℃ 有效积温

２ ５９０ ℃；年平均日照 ２ １１７ ｈ；年平均降水量 ８７１
ｍｍ，最大降水量 １ １７０ ｍｍ，多集中在 ６—８ 月；初
霜期多为 ９ 月中旬，晚霜一般出现在 ５ 月下旬，全
年无霜期 １０７～１２２ ｄ。
１．２　 观测样木选择

根据在露水河红松种子园实生区内红松母树

结实情况多年观察结果，并结合 ２０１７ 年的采种数

据，在林缘（个体生长空间不受密度控制，营养生

长和生殖生长均处于自由树状态）和林内（个体生

长空间受密度控制，营养生长和生殖生长均处于林

内树状态）各选择 ３ 对结实状况差异明显的红松

母树（表 １）。 每对母树中 １ 株结实量大且几乎每

年结实，另 １ 株几乎每年都不结实，但二者树干和

枝条等营养器官的生长状态相似，所处立地条件一

致。 针对母树搭建分层观测架，对各个冠层进行光

合和生长指标测定。
表 １　 露水河红松种子园样木概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅ ｔｒｅｅｓ ｉｎ Ｌｕｓｈｕｉｈｅ ｓｅｅｄ ｏｒｃｈａｒｄ ｏｆ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

生境
ｈａｂｉｔａｔ

样木
分组
ｔｒｅｅ
ｇｒｏｕｐ

林龄 ／ ａ
ｓｔａｎｄ
ａｇｅ

样木
编号

ｔｒｅｅ Ｎｏ．

树高 ／
ｍ
ｔｒｅｅ

ｈｅｉｇｈｔ

胸径 ／
ｃｍ
ＤＢＨ

平均
冠幅 ／ ｍ
ａｖｅｒａｇｅ
ｃｒｏｗｎ
ｗｉｄｔｈ

林缘（Ｅ）
ｆｏｒｅｓｔ ｅｄｇｅ

Ｅ１
２９ 不结实 ＮＦ１ ９．９ ２２．６ ７．２
２９ 结实 Ｆ２ １０．３ ２６．５ ８．５

Ｅ２
２９ 不结实 ＮＦ３ １１．０ ３２．１ ７．９
２９ 结实 Ｆ４ １０．８ ２８．１ ９．３

Ｅ３
２９ 不结实 ＮＦ５ １０．３ ２７．１ ８．６
２９ 结实 Ｆ６ １０．８ ３１．５ ９．０

林内（Ｉ）
ｉｎｓｉｄｅ ｓｔａｎｄ

Ｉ４
３０ 不结实 ＮＦ７ １１．３ ２７．３ ６．４
３０ 结实 Ｆ８ １１．９ ２４．６ ５．７

Ｉ５
３１ 不结实 ＮＦ９ １２．３ ２６．８ ７．３
３１ 结实 Ｆ１０ １１．８ ２９．１ ９．８

Ｉ６
２９ 不结实 ＮＦ１１ １０．４ ２６．６ ７．７
２９ 结实 Ｆ１２ １１．１ ２９．８ ８．７

１．３　 指标测定

１．３．１　 光合特性观测

使用便携式 ＣＯ２ ／ Ｈ２ Ｏ 红外气体分析仪（ Ｌｉ⁃
６４００，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ． Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ） 于生长季 （ ５—９
月）每月中旬测定光合特性，选择在晴朗无风的天

气于 ９：００—１１：００ 进行测定。 测定时选取各冠层

南向中部枝条。 在测量过程中，叶室温度与外界一

致，利用缓冲瓶保持叶室 ＣＯ２含量与大气一致，为
保证叶室内测定针叶的一致性，对其进行叶面积的

测定，并按照比例进行换算。 测量前对针叶进行

２０～３０ ｍｉｎ 的诱导，有效光合辐射（ＰＡＲ）为 １ ０００
μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ），随后以红蓝光源（ Ｌｉ⁃６４００⁃０２Ｂ，Ｌｉ⁃
Ｃｏｒ． Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）设置光量子通量密度梯度

为 ２ ０００、１ ５００、１ ０００、８００、６００、４００、２００、１００、５０、
２０、０ μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ）。 使用仪器的光响应曲线测定

光合强度，仪器自动完成光响应曲线绘制。 根据文

献［１４－１５］计算出表观量子效率（ＡＱＹ）。
１．３．２　 比叶面积及叶绿素含量测定

比叶面积（ＳＬＡ）即叶片光合面积和烘干质量

的比值。 在上中下 ３ 个冠层南向选取 １ 年生健康

针叶，使用 Ｅｐｓｏｎ Ｖ７００ 扫描仪（Ｓｅｉｋｏ Ｅｐｓｏｎ Ｃｏｒｐｏ⁃
ｒａｔｉｏｎ，ＪＰＮ）扫描叶面积后，将针叶装于信封中 ６５
℃烘干至质量恒定。 比叶面积为叶面积（ ｃｍ２）与

叶片干质量（ｇ）之比。
取部分针叶擦净表面的称取 ０．２ ｇ 剪碎后样

品，置于 ５０ ｍＬ 离心管中并用 ４０ ｍＬ 体积分数

９９􀆰 ５％的丙酮、９５％的乙醇体积比 １ ∶１的混合液于

１０～２５ ℃避光条件下浸提至材料脱色变白。 参照

文献［３］的方法测定和计算光合色素的含量。
１．３．３　 非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量测定

取中冠层南向 １ 年生正常生长轮枝枝条上 １
年生针叶作为针叶样品。 将样品放置于微波炉中

中火加热 ５ ｍｉｎ 进行杀青处理，随后放置于 ６５ ℃
烘箱中烘干 ４８ ｈ 至质量恒定。 利用球磨仪对样品

进行粉碎处理，过孔径 ０．１５ ｍｍ 筛，用于 ＮＳＣ 的测

定。 使用蒽酮比色法［１６］对可溶性糖和淀粉的含量

进行测定，ＮＳＣ 含量为可溶性糖和淀粉含量之和。
１．４　 数据处理

使用 ＳＰＳＳ ２５．０ 对不同结实特性红松的针叶

叶绿素含量、光响应参数、ＮＳＣ 含量进行双因素方

差分析（ＭＡＮＯＶＡ），检验结实、季节（月份）和生境

及其交互作用对指标影响是否显著，若显著则进行

邓肯检验（Ｄｕｎｃａｎ），交互作用显著时进行简单效

应分析。 图表数据均为红松各指标平均值。

２　 结果与分析

２．１　 不同结实特性红松针叶比叶面积和叶绿素

含量

　 　 对不同结实特性红松在不同生境下、不同月份

间的叶绿素和比叶面积（ＳＬＡ）进行双因素方差分析

（表 ２），结果表明两类结实特性红松叶绿素 ａ、ｂ、类
胡萝卜素和总叶绿素含量差异极显著（Ｐ＜０．００１），
ＳＬＡ 和叶绿素 ａ ／ ｂ（Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）差异不显著；不同结实特

性红松针叶在不同月份间光合色素及 ＳＬＡ 差异极显

著（Ｐ＜０􀆰 ００１），不同生境间针叶类胡萝卜素含量差异
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显著（Ｐ＜０􀆰 ０５），结实和月份的交互作用、结实和生境

的交互作用对叶绿素和 ＳＬＡ 的影响不显著（表 ２）。
表 ２　 结实、月份、生境及交互作用对红松针叶

叶绿素含量、ＳＬＡ、ＮＳＣ 含量的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｕｉｔｉｎｇ， ｍｏｎｔｈ， ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＳＬＡ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｎｅｅｄｌｅｓ

参数
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

结实特性
（ＦＣ）
ｆｒｕｉｔｉｎｇ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

月份
（Ｍ）
ｍｏｎｔｈ

生境
（Ｈ）
ｈａｂｉｔａｔ

ＦＣ× Ｍ ＦＣ ×
Ｈ

叶绿素 ａ 含量 Ｃｈｌ ａ ｃｏｎｔｅｎｔ ９．９７６∗∗∗ ４２．３３６∗∗∗ ３．４３６ ０．１５８ １．６１９

叶绿素 ｂ 含量 Ｃｈｌ ｂ ｃｏｎｔｅｎｔ １０．０１７∗∗∗ ２０．３０１∗∗∗ ２．１３３ ０．２１９ １．９７７

类胡萝卜素含量 Ｃａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ８．９３７∗∗∗ ２５．１３５∗∗∗ ４．０２０∗ ０．４２６ ０．７０９

总叶绿素含量 Ｃｈｌ Ｔ ｃｏｎｔｅｎｔ １０．２３７∗∗∗ ３７．４６７∗∗∗ ３．１９６ ０．１６６ １．７４６

叶绿素 ａ ／ ｂ Ｃｈｌａ ／ ｂ １．４９４ ９．８６１∗∗∗ ０．２８８ ０．４６８ ０．７６４

比叶面积 ＳＬＡ ０．５４９ ３８．７５５∗∗∗ ０．８６４ ０．２４６ ３．６６３

可溶性糖含量
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ２．９７４ ２２．１８７∗∗∗ ５．５４５∗∗∗ １．１０５ １．１８９

淀粉含量 ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．０３６ ２７６．６９０∗∗∗ ６．９６４∗∗∗ ０．３５４ １．９９９

非结构性碳水化合物
含量 ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ １．２７３ ２０５．２１９∗∗∗ ０．２４８ ０．５１２ ０．１３３

　 　 注：∗ Ｐ ＜ ０􀆰 ０５，∗∗ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１，∗∗∗ Ｐ ＜ ０． ００１。 下 同。 Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

　 　 在相同月份，林缘和林内的结实和不结实红松

间叶绿素和比叶面积间存在差异（表 ３）。 ６ 月林

缘红松叶绿素 ａ ／ ｂ 在结实和不结实之间存在显著

差异（Ｐ＜０􀆰 ０５）；８ 月林缘红松叶绿素 ａ、类胡萝卜

素和总叶绿素含量在结实和不结实之间存在显著

差异（Ｐ＜０􀆰 ０５），林内红松比叶面积在结实和不结

实之间存在显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０５）；９ 月林缘红松除

叶绿素 ａ ／ ｂ 与比叶面积外，结实和不结实红松其余

指标均存在显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０５），林内红松类胡萝

卜素含量和叶绿素 ａ ／ ｂ 在结实和不结实之间存在

显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 无论是林缘还是林内，叶绿

素 ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素和总叶绿素含量在各月

份均表现为不结实大于结实。 叶绿素 ａ ／ ｂ 在 ６—８
月时，林缘红松结实大于不结实，林内则相反。 ５
月林内结实红松叶绿素 ａ ／ ｂ 更高；林缘则是不结实

更高，９ 月林缘和林内叶绿素 ａ ／ ｂ 均表现为结实大

于不结实；比叶面积除 ７ 月林内，８、９ 月林缘外均

表现为结实大于不结实（表 ３）。

表 ３　 相同月份不同生境结实和不结实红松叶绿素和比叶面积差异

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｏｎｔｈ

月份
ｍｏｎｔｈ

结实特性
ｆｒｕｉｔｉｎｇ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

生境
ｈａｂｉｔａｔ

含量 ／ （ｍｇ·ｇ－１） ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｃｈｌ ａ Ｃｈｌ ｂ Ｃａｒ Ｃｈｌ Ｔ
Ｃｈｌ ａ ／ ｂ

比叶面积 ／
（ｃｍ２·ｇ－１）

ＳＬＡ

５

不结实 ＮＦ
林缘 Ｅ １．５３ Ａ ０．３６ Ａ ０．５４ Ａ １．８９ Ａ ４．２３ Ａ ３８．７３ Ａ

林内 Ｉ １．２７ ａ ０．３１ ａ ０．４５ ａ １．５８ ａ ４．１２ ａ ３８．１６ ａ

结实 Ｆ
林缘 Ｅ １．４０ Ａ ０．３４ Ａ ０．５０ Ａ １．７４ Ａ ４．１７ Ａ ３８．８９ Ａ

林内 Ｉ １．２２ ａ ０．２９ ａ ０．４４ ａ １．５１ ａ ４．２０ ａ ３８．９１ ａ

６

不结实 ＮＦ
林缘 Ｅ １．４０ Ａ ０．３５ Ａ ０．５０ Ａ １．７５ Ａ ４．０３ Ａ ４１．４２ Ａ

林内 Ｉ １．２４ ａ ０．３０ ａ ０．４４ ａ １．５５ ａ ４．１２ ａ ４３．５１ ａ

结实 Ｆ
林缘 Ｅ １．３０ Ａ ０．３１ Ａ ０．４６ Ａ １．６１ Ａ ４．２３ Ｂ ４１．８７ Ａ

林内 Ｉ １．２３ ａ ０．３１ ａ ０．４４ ａ １．５４ ａ ４．０７ ａ ４６．０１ ａ

７

不结实 ＮＦ
林缘 Ｅ １．２５ Ａ ０．３３ Ａ ０．４４ Ａ １．５７ Ａ ３．８９ Ａ ４９．３９ Ａ

林内 Ｉ １．２３ ａ ０．３１ ａ ０．４５ ａ １．５４ ａ ３．９８ ａ ５１．８４ ａ

结实 Ｆ
林缘 Ｅ １．１７ Ａ ０．３０ Ａ ０．４４ Ａ １．４７ Ａ ３．９６ Ａ ４９．５０ Ａ

林内 Ｉ １．１０ ａ ０．２８ ａ ０．４０ ａ １．３８ ａ ３．９１ ａ ４９．６２ ａ

８

不结实 ＮＦ
林缘 Ｅ １．０５ Ａ ０．２９ Ａ ０．３９ Ａ １．３４ Ａ ３．６８ Ａ ５５．５９ Ａ

林内 Ｉ １．０１ ａ ０．２６ ａ ０．３６ ａ １．２６ ａ ３．９５ ａ ４９．０７ ａ

结实 Ｆ
林缘 Ｅ ０．８８ Ｂ ０．２４ Ａ ０．３２ Ｂ １．１２ Ｂ ３．７７ Ｂ ４９．５４ Ａ

林内 Ｉ １．０３ ａ ０．２７ ａ ０．３７ ａ １．２９ ａ ３．８９ ａ ５７．５３ ｂ

９

不结实 ＮＦ
林缘 Ｅ ０．９２ Ａ ０．２３ Ａ ０．３７ Ａ １．１６ Ａ ３．９８ Ａ ５５．１５ Ａ

林内 Ｉ ０．９７ ａ ０．２６ ａ ０．３９ ａ １．２３ ａ ３．７１ ａ ５２．８８ ａ

结实 Ｆ
林缘 Ｅ ０．７８ Ｂ ０．１９ Ｂ ０．３２ Ｂ ０．９７ Ｂ ４．１１ Ａ ５４．７４ Ａ

林内 Ｉ ０．８８ ａ ０．２３ ａ ０．３３ ｂ １．１１ ａ ３．８８ ｂ ５６．３６ ａ
　 　 注：同列不同大写字母表示相同月份林缘结实和不结实红松之间的差异显著，小写字母则表示林内结实和不结实红松之间的差异显
著。 Ｔｈｅ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｎｏｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｔ ｔｈｅ ｅｄｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｍｏｎｔｈ， ａｎｄ ｔｈｅ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ．
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　 　 两种结实特性红松叶绿素含量和比叶面积随

月份变化趋势基本一致（图 １），Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、类胡

萝卜素（Ｃａｒ）和总叶绿素（Ｃｈｌ Ｔ）含量在生长季期

间表现为下降趋势，而 ＳＬＡ 在 ５—９ 月则表现为上

升，Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 在 ５—８ 月下降，８—９ 月上升。 在整个

生长季期间，红松的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃａｒ 和 Ｃｈｌ Ｔ 含量

均表现为不结实大于结实，而 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 则相反，ＳＬＡ
除 ７ 月外均表现为结实大于不结实。 在 ９ 月时，结
实和不结实红松针叶 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ Ｔ 和 Ｃａｒ 含
量达到显著差异，其他月份结实和不结实红松差异

不显著（图 １）。

不同小写字母表示相同月份下结实和不结实红松之间差异显著。 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ
ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｏｎｔｈ．

图 １　 结实和不结实红松叶绿素和比叶面积季节动态变化

Ｆｉｇ ．１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

２．２　 不同结实特性红松针叶光响应参数差异

　 　 对不同结实特性红松不同冠层在生长季间的

光响应参数进行双因素方差分析（表 ４）表明，不同

结实特性红松针叶除光饱和点（ＬＳＰ）差异达到显

著水平外（Ｐ＜０􀆰 ０５），其余指标均无显著差异；不同

月份间也仅 ＬＳＰ 达到极显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０１）；冠层

间光补偿点（ＬＣＰ）和 ＬＳＰ 则表现为极显著差异

（Ｐ＜０．００１）；结实与月份以及结实与冠层间交互作

用影响差异不显著。
表 ４　 结实、月份、冠层及交互作用对红松针叶

光合响应参数的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｕｉｔｉｎｇ， ｍｏｎｔｈ， ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ｎｅｅｄｌｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅ⁃
ｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

参数
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

结实特性
（ＦＣ）
ｆｒｕｉｔｉｎｇ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

月份
（Ｍ）
ｍｏｎｔｈ

冠层
（Ｃ）

ｃａｎｏｐｙ
ＦＣ×Ｍ ＦＣ×Ｃ

表观量子效率 ＡＱＹ ０．２２３ １．３３１ ２．２６２ ０．０５８ ０．１１３
最大净光合速率 Ｐｎ，ｍａｘ ０．０４５ ０．８７２ ２．６３１ ０．００８ ０．０６３
暗呼吸速率 Ｒｄ ０．２９１ １．３４８ ２．３２８ ０．０６７ ０．０３６

光饱和点 ＬＳＰ ４．１８５∗ ４．２７５∗∗ １７．９７８∗∗∗ ０．０９４ ０．２３４

光补偿点 ＬＣＰ ０．４２９ ２．０００ １０．８４８∗∗∗ ０．９８６ ０．６２５

　 　 对不同结实特性红松在不同月份间的光响应

参数指标进行双因素分析（表 ５）发现，不结实红松

的 ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 均随冠层升高而增大。 从整体上来

看，表观量子效率（ＡＱＹ）在整个生长季表现为上

升趋势，最大净光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）和 ＬＳＰ 则表现为

下降趋势，暗呼吸速率（Ｒｄ）的趋势为先上升后不

变，不结实红松 ＬＣＰ 表现为下降趋势，但结实红松

ＬＣＰ 则为先上升后下降最终保持平稳的趋势。 ５—
９ 月间不结实红松 ＡＱＹ 一直大于结实红松，而
Ｐｎ，ｍａｘ和 ＬＳＰ 则相反，表现为结实大于不结实，Ｒｄ除

５ 月外也表现为结实大于不结实，ＬＣＰ 除 ５ 月和 ７
月外均表现为结实大于不结实。 除 ６ 月林缘下冠

层 ＡＱＹ、林内中冠层 ＬＳＰ、７ 月林缘上冠层 Ｐｎ，ｍａｘ在

结实和不结实之间存在显著差异外（Ｐ＜０􀆰 ０５），相
同生境条件下相同冠层红松针叶光响应参数在结

实和不结实之间没有显著差异（表 ５）。
在整个生长季，红松上、中、下 ３ 个冠层间的

ＬＳＰ 达到极显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０１），ＬＣＰ 在上冠层与

中下两个冠层间存在极显著差异 （ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１ ）
（图 ２）。
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表 ５　 不同结实特性红松光合指标间差异

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

月份
ｍｏｎｔｈ

结实特性
ｆｒｕｉｔｉｎｇ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

生境
ｈａｂｉｔａｔ

冠层部位
ｐｏｓｉｔｉｏｎ

表观量子效率 ／
（ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）

ＡＱＹ

参数 ／ （μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
ｉｎｄｉｃｅｓ

Ｐｎ，ｍａｘ Ｒｄ ＬＳＰ ＬＣＰ

５

不结实 ＮＦ

上部 Ｈ ０．００６ １ ａ ７．８２９ ａ １．４２８ ａ １ ５１５．９２４ ａ ３１．８８８ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ９ ａ ８．９５１ ａ ０．４７１ ａ １ ３９４．４９２ ａ ２２．１８９ ａ

下部 Ｌ ０．００７ ７ ａ ９．１４３ ａ ０．５７７ ａ １ ２９４．５４２ ａ ２６．８８５ ａ
上部 Ｈ ０．００５ ５ ａ ７．２９４ ａ １．３００ ａ １ ５６０．０４７ ａ １６．８５９ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００４ ５ ａ ５．４７１ ａ ０．６９６ ａ １ ３８５．０１０ ａ １０．８４６ ａ
下部 Ｌ ０．００６ １ ａ ５．９０９ ａ １．４４２ ａ １ ２０３．５４８ ａ ７．７０４ ａ

结实 Ｆ

上部 Ｈ ０．００５ ７ ａ ９．００５ ａ ０．７３６ ａ １ ７０９．４００ ａ １０．８２５ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ８ ａ ８．８３０ ａ ０．８１１ ａ １ ４５９．７６０ ａ １９．７５５ ａ

下部 Ｌ ０．００７ ６ ａ ７．８５９ ａ ０．７４１ ａ １ １５０．１３１ ａ ４．７２０ ａ
上部 Ｈ ０．００５ ３ ａ ７．０５３ ａ １．１５８ ａ １ ５８３．６８６ ａ １７．８１３ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００６ ８ ａ ６．０５１ ａ １．４２９ ａ １ ２５８．５２９ ａ １２．４７６ ａ
下部 Ｌ ０．００４ ７ ａ ５．８４４ ａ ０．８９９ ａ １ ４２９．７９１ ａ ９．５６２ ａ

６

不结实 ＮＦ

上部 Ｈ ０．００６ ４ ａ ８．１３８ ａ ０．７５５ ａ １ ３８６．４５６ ａ １０．４７６ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ６ ａ ７．１３０ ａ ０．９６５ ａ １ ２３６．５１７ ａ １３．０２９ ａ

下部 Ｌ ０．００５ ５ ａ ６．２４７ ａ ０．５０３ ａ １ ２２５．０１４ ａ １７．５７６ ａ
上部 Ｈ ０．００５ ９ ａ ８．００３ ａ ０．８２２ ａ １ ４９８．７９０ ａ １３．４７１ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００６ １ ａ ６．９６８ ａ ０．９４５ ａ １ ２９６．１８１ ａ １７．９０１ ａ
下部 Ｌ ０．００８ ４ ａ ７．２５５ ａ ２．１７４ ａ １ １３７．８８６ ａ ２５．４７７ ａ

结实 Ｆ

上部 Ｈ ０．００５ ７ ａ ６．３７６ ａ １．４８９ ａ １ ３７０．７７６ ａ １７．８２０ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ １ ａ ７．２２４ ａ ０．８１０ ａ １ ３２９．７８２ ａ １５．２３０ ａ

下部 Ｌ ０．００８ ２ ｂ ７．９２６ ａ １．０８０ ａ １ １０８．５０２ ａ １３．４７１ ａ
上部 Ｈ ０．００６ ４ ａ ８．８６０ ａ １．３００ ａ １ ６３３．４３９ ａ ２０．４６８ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００４ ８ ａ ６．８７８ ａ １．１０６ ａ １ ７０６．５１７ ｂ ２１．９９３ ａ
下部 Ｌ ０．００５ ８ ａ ６．６１９ ａ ０．８０５ ａ １ ２８３．５４１ ａ １２．７１５ ａ

７

不结实 ＮＦ

上部 Ｈ ０．００４ ４ ａ ５．２３５ ａ １．３７１ ａ １ ４９４．４１１ ａ １２．１５４ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ７ ａ ７．３０２ ａ １．６８６ ａ １ ３４５．２４７ ａ ２０．４９５ ａ

下部 Ｌ ０．００９ ４ ａ ８．４７４ ａ １．３１２ ａ １ ０３６．９５５ ａ １２．１５４ ａ
上部 Ｈ ０．００６ １ ａ ６．９７１ ａ １．３３４ ａ １ ３５１．６８２ ａ １５．１６４ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００６ ８ ａ ７．１１４ ａ １．４２１ ａ １ ２６５．９７４ ａ １２．８６０ ａ
下部 Ｌ ０．００７ ２ ａ ７．０４４ ａ ０．３５７ ａ １ ０３４．２８６ ａ １１．７６１ ａ

结实 Ｆ

上部 Ｈ ０．００６ ９ ｂ ８．３３３ ａ １．４１１ ａ １ ４８１．７７０ ａ ２０．３２７ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ２ ａ ７．１８４ ａ １．６６５ ａ １ ５７５．５３６ ａ １３．９４５ ａ

下部 Ｌ ０．００６ ４ ａ ６．８８０ ａ １．５５８ ａ １ ３６６．２５５ ａ １１．０１３ ａ
上部 Ｈ ０．００７ ２ ａ ５．７８４ ａ １．０４２ ａ １ １６９．０５３ ａ １４．３６３ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００６ ０ ａ ７．２０８ ａ ０．９８９ ａ １ ３９２．３３６ ａ １３．２２２ ａ
下部 Ｌ ０．０６６ １ ａ ７．４５３ ａ ０．８９５ ａ １ １４０．８２６ ａ １１．４４２ ａ

８

不结实 ＮＦ

上部 Ｈ ０．００６ ７ ａ ８．４１４ ａ １．５５４ ａ １ ５２７．５４７ ａ １７．００９ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ７ ａ ７．０９１ ａ １．４１７ ａ １ ３２６．１５８ ａ １３．７０２ ａ

下部 Ｌ ０．００５ ９ ａ ５．７５４ ａ １．３８８ ａ １ ２３５．８３９ ａ ５．２２２ ａ
上部 Ｈ ０．００８ １ ａ ８．２２６ ａ １．２６１ ａ １ ２１１．４０９ ａ ２２．２９３ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００６ ７ ａ ６．７２４ ａ ０．８５５ ａ １ ２１４．０９８ ａ ９．２８５ ａ
下部 Ｌ ０．００８ ２ ａ ４．９６９ ａ ０．６２７ ａ ６６８．０７６ ａ ８．３６６ ａ

结实 Ｆ

上部 Ｈ ０．００７ ６ ａ １０．５７６ ａ １．７４７ ａ １ ６６０．３６１ ａ ２２．７３５ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ３ ａ ７．８０５ ａ １．４５５ ａ １ ５０８．５２８ ａ １１．７５０ ａ

下部 Ｌ ０．００５ ４ ａ ５．９６７０ ａ １．４７５ ａ １ ４３６．１３５ ａ １０．５５８ ａ
上部 Ｈ ０．００６ ３ ａ ７．５３０ ａ ０．９４７ ａ １ ４７７．２１８ ａ １２．９５９ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００７ ８ ａ ６．２５５ ａ ０．９８４ ａ １ １１０．３８８ ａ ８．２６５ ａ
下部 Ｌ ０．００８ ６ ａ ４．０１３ ａ ０．９６５ ａ ５７７．５８９ ａ ４．７７３ ａ

９

不结实 ＮＦ

上部 Ｈ ０．００５ ５ ａ ６．０９７ ａ １．０８４ ａ １ ３１２．４２５ ａ １７．５０９ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００６ ７ ａ ６．８１９ ａ １．２９０ ａ １ ２７５．９８７ ａ １３．７０２ ａ

下部 Ｌ ０．００６ ２ ａ ４．８４６ ａ ０．６８９ ａ ９５６．３６８ ａ ５．２２２ ａ
上部 Ｈ ０．００７ ７ ａ ８．０６６ ａ １．６８３ ａ １ ２６４．８０２ ａ ２２．７９３ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００８ ７ ａ ７．３１１ ａ １．０５４ ａ ９６６．７９９ ａ ９．２８５ ａ
下部 Ｌ ０．００７ ７ ａ ６．０５８ ａ ０．９９１ ａ １ ００８．７７３ ａ ８．３６６ ａ

结实 Ｆ

上部 Ｈ ０．００６ ５ ａ ７．２６６ ａ １．５０２ ａ １ ３２７．３９３ ａ ２２．２３５ ａ
林缘 Ｅ 中部 Ｍ ０．００５ ８ ａ ６．４６９ ａ １．３４２ ａ １ ３５９．７３２ ａ １１．７５０ ａ

下部 Ｌ ０．００６ ４ ａ ５．７８２ ａ １．２６８ ａ １ ３２３．３８３ ａ １０．５５８ ａ
上部 Ｈ ０．００６ ０ ａ ５．５８１ ａ １．４４０ ａ １ １７８．９２１ ａ １２．４５９ ａ

林内 Ｉ 中部 Ｍ ０．００８ ７ ａ ６．２１７ ａ ０．９８０ ａ ８９８．０１０ ａ ８．２６５ ａ
下部 Ｌ ０．００８ ６ ａ ８．１１９ ａ ０．８８７ ａ １ １３２．０２１ ａ ４．７７２ ａ

　 　 注：不同小写字母表示相同生境下，相同冠层间结实和不结实红松之间光响应参数差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃａｎｏｐｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｈａｂｉｔａｔ （Ｐ ＜ ０．０５）．

２４１



　 第 ３ 期 林　 强，等：长期结实和不结实红松针叶光合生理参数的差异

相同颜色柱状图间不同小写字母表示不同冠层间的差异极显著

（Ｐ＜０􀆰 ０１）。 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｏｒ ｏｆ ｃｏｌｕｍｎ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ （Ｐ ＜ ０．０１）．

图 ２　 不同冠层红松光饱和点（ＬＳＰ）和
光补偿点（ＬＣＰ）间差异

Ｆｉｇ． ２　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ （ＬＳＰ）
ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ （ＬＣＰ） ｏｆ Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ

２．３　 不同结实特性红松针叶非结构性碳水化合物

差异性

　 　 对不同结实特性的红松可溶性糖、淀粉和非结

构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量进行双因素方差分析，
结果表明 ３ 个指标月份之间差异显著，不同生境下

可溶性糖和淀粉含量差异极显著（Ｐ＜０．００１），但不同

结实特性红松的月份和生境条件下差异均不显著

（表 ２）。 在整个生长季，不同结实特性红松针叶的

可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量均表现为下降趋势，其
中 ６—７ 月淀粉和 ＮＳＣ 含量下降幅度较大（图 ３）。

不同小写字母表示相同月份下各指标结实和不结实之间的差

异显著。 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｏｎｔｈ．

图 ３　 不同月份红松针叶非结构性碳水化合物含量

的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ ｏｎ ｎｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｎｅｅｄｌｅｓ

除 ５ 月外，其他月份红松针叶可溶性糖含量均

表现为不结实大于结实，除 ９ 月外其他月份淀粉含

量均表现为结实大于不结实。 ４、７ 月 ＮＳＣ 含量表

现为结实大于不结实，而 ８、９ 月则相反。 红松针叶

可溶性糖含量在 ５ 月时，结实和不结实红松之间存

在显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０５），其他情况（其他月份的可

溶性糖、淀粉、ＮＳＣ 含量在结实和不结实红松之

间）均不显著（图 ３）。

３　 讨　 论

光合作用不仅是物质生产更是产量形成的重

要因素，光合产物为林木生长与果实发育提供物质

基础，研究不同结实特性红松光合生理特点，可以

为促进光合作用、提高果实产量服务，同时为果材

兼用的生物学机理解析提供基础。
３．１　 长期结实和不结实红松个体光合色素差异

特点

　 　 光合色素是光合作用过程的主要指标，它能衡

量植物光合作用强弱。 叶绿素 ａ 将光能转化为化

学能，叶绿素 ｂ 负责捕获和传递光能，类胡萝卜素

具有光能捕获和光破坏防御两大功能，而 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ
则代表叶片在强光条件下获取碳的能力［１７］。 两类

结实特性红松 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ Ｔ 和 Ｃａｒ 含量之间

差异显著，表现为不结实红松大于结实红松。 这说

明不结实红松能够更高效的捕获光能并将其转化

为化学能作为物质存储的基础［１８］，而结实红松则

具有更高的 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ，表明结实红松在光照条件下

能够同化更多的碳［１９］。
在整个生长季，不结实红松的叶绿素含量要高

于结实红松且差异显著，这表明不结实红松进行了

更强的光合，因此需要更多的叶绿素；但叶绿素 ａ ／
ｂ 却刚好相反，这说明结实红松可以更好地利用光

照，更高效地转化能量。 不同结实特性红松的叶绿

素含量在生长季期间均表现为降低，这有可能是光

合作用的增加，加剧了叶绿素的消耗［２０］。 结实和

不结实红松在相同月份或相同生境下的光合色素

含量差异不显著，这意味着生长季节和环境不会影

响光合作用这个过程，限制红松果实发育的因素可

能与水分和温度等有关［１７］。
３．２　 长期结实和不结实红松个体比叶面积差异

特点

　 　 ＳＬＡ 是表征植物对资源吸收能力的指标，能够

体现针叶形态差异，且和单位生物量上的光合速率

呈正相关。 ＳＬＡ 还与叶面积指数有关，后者可以量

化森林生态系统功能［２１－２２］。 在整个生长季，结实

红松 ＳＬＡ 除 ７ 月外均大于不结实红松，这有可能

是因为红松在结实过程中需要截获更多的光，增强

了在强光条件下的自我保护能力［２３］，不同结实特
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性红松 ＳＬＡ 在生长季期间均表现为上升趋势，两
种特性的红松 ＳＬＡ 在相同时间段、相同生境下的

差异不显著，这表明 ＳＬＡ 不是限制红松生殖生长

的首要因素。
３．３　 长期结实和不结实红松光响应参数及光合效

率参数的差异特点

　 　 光响应参数作为光合指标的一部分，能够反应

植物光合作用的强弱，对结实也有一定的影响，
ＬＳＰ 反映了植物对强光照的利用能力，ＬＳＰ 值越

高，说明植物利用强光照的能力越强，而 ＡＱＹ 和

ＬＣＰ 反映了植物在弱光条件下的光合性能，其值

越高，说明植物对弱光的利用能力越强［２４］。 ＣＯ２饱

和点和 ＣＯ２补偿点是光合作用中植物对 ＣＯ２利用

能力的表现，ＣＯ２饱和点是反映植物利用 ＣＯ２能力

的重要指标，ＣＯ２补偿点越低表明植物利用低含量

ＣＯ２进行光合作用积累干物质能力越强［２５］。
在本研究中，生长季内 ＡＱＹ 和 ＬＣＰ 表现为不

结实红松大于结实红松，而 ＬＳＰ、Ｐｎ，ｍａｘ 和 Ｒｄ 则相

反，其中只有 ＬＳＰ 差异显著，其余指标均不显著，
这表明不结实红松对弱光的利用能力要高于结实

红松，而结实红松可以更高效地利用强光，且这种

能力的差异会影响红松的正常结实。 Ｐｎ，ｍａｘ揭示植

物利用光能的最大能力，即正常生长的光合潜

力［２６］。 Ｒｄ代表植物在无光条件下的呼吸速率，能
够反映出植物光合积累物质的消耗能力，这说明结

实红松具有更高的光合潜力和物质消耗能力，在其

他研究中亦存在着佐证［２７］。 在相同月份或相同生

境条件下不同结实特性的红松之间光响应参数差

异不显著，这同样表明了光合效率的高低不会影响

红松结实的过程。
两种结实特性红松的 ＡＱＹ、ＬＳＰ 和 Ｐｎ，ｍａｘ变化

趋势基本一致，这表明红松的光合效率参数季节变

化不受结实过程的影响，而 ＬＣＰ 在 ５ 月和 ７ 月时

表现为不结实红松大于结实红松，这意味着 ＬＣＰ
和果实的生长发育所关联［２５］。 通过研究发现，除
ＬＳＰ 外，两种结实特性红松的其余指标在不同月份

间差异不显著，这意味着利用强光的效率会影响红

松的繁殖发育过程而其他条件对红松的结实过程

不产生影响，同时 ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 在冠层间存在显著

差异，但不同结实特性红松指标在冠层间差异不显

著，ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 表现为随冠层增高而逐渐增大，如
日本落叶松与红松类似，ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 也随冠层的

升高而增加，且冠层结构对光响应参数均有显著影

响［２８］，这是因为光照强度影响叶片形态功能等多

种指标，所以叶片的光合指标在冠层间存在垂直

变化［２５，２９－３０］。
３．４　 长期结实和不结实红松非结构性碳水化合物

的差异特点

　 　 ＮＳＣ 及其组分是植物光合作用的主要产物，
也是植物合成各种物质的基础。 ＮＳＣ 主要包括可

溶性糖和淀粉，二者含量占 ９０％以上且可以互相

转化，这些指标在植物的生长发育过程中必不可

少，且随外界环境的改变而改变［３１］，植物 ＮＳＣ 含

量与作为碳源的净光合作用和作为碳汇的呼吸作

用有者不可分割的关系，能够维系源汇之间的

平衡［３２］。
两类结实特性红松针叶 ＮＳＣ 含量在不同月份

间存在着显著差异，这说明红松的繁殖发育和碳的

存储和转变有着密不可分的关系［３３］。 其中可溶性

糖表现为不结实红松大于结实红松，淀粉含量则相

反，这说明不结实红松在生长发育期间具有更强的

光合能力［２７］，而结实红松则形成了为应对生长季

后期的低温渗透调节存储了较多的淀粉，在冬季需

要时转化为可溶性糖的生长机制。 相同生境下或

相同月份间，两类结实特性红松 ＮＳＣ 含量差异不

显著，这与之前的研究有所不同，这有可能是测定

指标时枝条选择差异所造成的［３３］。
ＮＳＣ 含量在 ５—７ 月表现为结实红松＞不结实

红松，而 ８—９ 月则不结实红松＞结实红松，但不同

结实特性红松的 ＮＳＣ 含量差异均不显著，这有可

能是因为在结实期间，结实红松的更多的可溶性糖

转化为淀粉进行物质的存储，ＮＳＣ 含量的变化趋

势也证明了这点。 在本研究中两种结实特性红松

ＮＳＣ 含量在生长季均表现为下降趋势，这是因为

红松在生长季需要消耗更多的碳储备，保证其他代

谢活动的正常进行［３４］，在整个生长季，可溶性糖含

量在不结实红松中更高，但淀粉和 ＮＳＣ 含量则恰

好相反，针叶初期生长依靠着生枝条存储的碳水化

合物，而新生枝条则消耗已着生枝条上的 １ 年生针

叶［３５］，因此在生长季的结实红松需要存储更多的

淀粉和 ＮＳＣ。
３．５　 长期结实和不结实红松光合能力与非结构性

碳水化合物的关系

　 　 碳的同化和代谢是植物生长发育的能量来源，
碳库中的碳利用与碳源中的碳同化及代谢之间有

紧密的联系，即叶片 ＮＳＣ 含量变化可以指示叶片

光合能力变化，但是有关这方面的关系的知识主要

来源于草本植物，以树木为材料的研究成果尚不多

见［３６－３７］。 树木中关于生殖生长与光合能力关系的

研究主要集中于阔叶果树或经济林木［３６，３８－３９］，对
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针叶树的研究鲜见相关报道。 低负载量（果少）苹
果（Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ）树叶的碳同化水平，即整个生长

季虽然高、低负载量树体叶碳同化水平变化趋势相

似，但低负载量个体的同化水平始终低于高负载量

个体的同化水平低，而果实收获后这种差异逐渐消

失；低负载量个体积累高水平的 ＮＳＣ，即 １ 天中低

负载量个体 ＮＳＣ 水平降低幅度始终小于高负载量

个体的 ＮＳＣ 水平［３６］。 油橄榄（Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ）库源

比下降后作为源的叶净光合速率显著下降，叶片中

可溶性糖和淀粉含量显著升高， 与桃 （ Ｐｒｕｎｕｓ
ｐｅｒｓｉｃａ）和樱桃（Ｐｉｎｕｓ ｓｐｐ．）的研究结果类似；油橄

榄源叶净光合速率在库源比下降处理 ９０ ｄ 后仍处

于降低状态，但可溶性糖和淀粉含量的差异在处理

３０ ｄ 后就消失［３８］。 大久保桃（Ｐ． ｐｅｒｓｉｃａ）去果处理

后源叶的净光合速率显著降低，但对源叶的可溶性

糖含量和淀粉酶活性无影响［３９］。 牡丹（Ｐａｅｏｎｉａ ×
ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ）在花衰败前有花枝净光合速率明显低

于无花枝，但可溶性糖含量却高于无花枝，有花枝

可溶性糖昼夜无变化而无花枝翌日早较低；花衰败

后，有花枝和无花枝净光合速率和可溶性糖含量的

差异逐渐消失，翌日早晨有花枝和无花枝可溶性糖

含量均变低［４０］。 红松生殖枝针叶净同化速率低于

营养枝，ＮＳＣ 含量和比叶重高于营养枝，即生殖枝

针叶净同化速率受 ＮＳＣ 积累的限制［５］。 这些研究

表明，树木生殖生长的库碳和光合能力之间有着比

较复杂的关系，生殖生长对 ＮＳＣ 的利用可能对光

合速率产生反馈［５，３６，３８－４０］，但也存在 ＮＳＣ 的其他来

源［５，３６，３８］。 本研究选择了营养生长相似而生殖生

长差异很大的 ２ 组红松个体，探讨光合参数和 ＮＳＣ
的变化格局，研究结果展示了 ２ 组红松个体光合能

力和 ＮＳＣ 的一些差异格局；但是由于没有直接测

定光合速率，也未与当时的结实状态建立直接联

系，因此，还不能如这些研究那样探讨其光合能力

与 ＮＳＣ 变化的直接关系，下一步应该开展针对性

的研究。
总体上看，吉林红松林区的结实红松具有更高

的叶绿素 ａ ／ ｂ，这表明更高的光合潜力和物质消耗

能力可以促进其结实。 与不结实红松相比，结实红

松在光照条件下会吸收更多的碳，并提高了能量转

换效率，表明红松在结实过程的碳汇储备需要较好

的光照条件支持，对非结构性碳水化合物的分析发

现，结实红松具有更高含量的淀粉和 ＮＳＣ，这可能

是为了在生长季能够存储更多养分为果实发育提

供营养支撑。 研究结果对解析红松果材兼用生物

学机理提供了一定的科学依据，可为制定果材兼用

培育措施提供理论支撑。
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Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ，ｆｒｕｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｄｉｓｅａｓｅ ａｎｄ ｉｎ⁃
ｓｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｈａｌｆ⁃ｓｉｂ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｕｐｅｒｉｏｒ ｔｒｅｅｓ［Ｊ］ ．
Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌ，２０１９，３０（５）：１６７９－ １６８６．ＤＯＩ：１０．１３２８７ ／ ｊ．
１００１－９３３２．２０１９０５．０１６．

［ ８ ］ 倪建中，王伟，郁书君，等．不同种源木棉生长及光合特性研究
［Ｊ］ ．南京林业大学学报（自然科学版），２０１５，３９（ ６）：１８５－
１８９．ＮＩ Ｊ Ｚ，ＷＡＮＧ Ｗ，ＹＵ Ｓ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ［Ｊ］ ． Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ （ Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ）， ２０１５，３９
（６）：１８５－１８９．

［ ９ ］ 叶子飘．光合作用对光和 ＣＯ２ 响应模型的研究进展［ Ｊ］ ．植物
生态学 报， ２０１０， ３４ （ ６ ）： ７２７ － ７４０． ＹＥ Ｚ Ｐ． Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ
ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２ ［ Ｊ］ ．
Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２０１０，３４（６）：７２７－７４０．

［１０］ 梁德洋，金允哲，赵光浩，等．红松无性系光合特性比较研究
［Ｊ］ ．基因组学与应用生物学， ２０１８， ３７ （ ９）： ３９９６ － ４００６．
ＬＩＡＮＧ Ｄ Ｙ，ＪＩＮ Ｙ Ｚ，ＺＨＡＯ Ｇ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｃｌｏｎｅｓ ［ Ｊ ］ ．
Ｇｅｎｏｍ Ａｐｐｌ Ｂｉｏｌ，２０１８，３７（９）：３９９６－ ４００６．ＤＯＩ：１０．１３４１７ ／ ｊ．
ｇａｂ．０３７．００３９９６．

［１１］ 徐自恒，房丽莎，刘震，等．不同种源山桐子光合特性分析［ Ｊ］ ．
河南农业大学学报，２０２１，５５（１）：４４－５１．ＸＵ Ｚ Ｈ，ＦＡＮＧ Ｌ Ｓ，
ＬＩＵ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｏｆ Ｉｄｅｓｉａ ｐｏｌｙｃａｒｐａ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｈｅｎａｎ Ａｇｒｉｃ Ｕｎｉｖ，２０２１，
５５ （ １ ）： ４４ － ５１． ＤＯＩ： １０． １６４４５ ／ ｊ． ｃｎｋｉ． １０００ － ２３４０．
２０２１０１２２．０１１．

［１２］ ＤＥ ÁＶＩＬＡ Ｓ Ｌ，ＣＯＮＤＯＲＩ⁃ＡＰＦＡＴＡ Ｊ Ａ，ＭＡＲＣＥＬＩＮＯ Ｍ Ｍ，
ｅｔ ａｌ．Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏ⁃
ｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ Ｃａｐｓｉｃｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１９，２８３：２２４ － ２３７． ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｐｌａｎｔｓｃｉ．２０１９．０２．０１４．

［１３］ ＢＲＥＳＴＩＣ Ｍ，ＹＡＮＧ Ｘ Ｈ，ＬＩ Ｘ Ｎ，ｅｔ ａｌ．Ｃｒｏｐ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｔｗｅｎｔｙ⁃ｆｉｒｓｔ ｃｅｎｔｕｒｙ［Ｊ］ ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈ Ｒｅｓ，２０２１，１５０（１）：１－３．
ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１１２０－０２１－００８６９－５．
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［１４］ 叶子飘，王建林．植物光合⁃光响应模型的比较分析［ Ｊ］ ．井冈
山大学学报（自然科学版），２００９（２）：９－１３．ＹＥ Ｚ Ｐ，ＷＡＮＧ Ｊ
Ｌ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｏ⁃
ｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］ ．Ｊ Ｊｉｎｇｇａｎｇｓｈａｎ Ｕｎｉｖ （Ｎａｔ Ｓｃｉ），２００９（２）：９－１３．

［１５］ 叶子飘，于强．一个光合作用光响应新模型与传统模型的比较
［Ｊ］ ．沈阳农业大学学报，２００７，３８（６）：７７１－７７５．ＹＥ Ｚ Ｐ，ＹＵ
Ｑ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａ ｎｅｗ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｗｉｔｈ ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｅｌｓ［Ｊ］ ．Ｊ Ｓｈｅｎｙａｎｇ Ａｇｒｉｃ Ｕｎｉｖ，２００７，３８（６）：
７７１－７７５．

［１６］ 梁文超，步行，罗思谦，等． 氮磷钾复合肥对增温促花后‘长寿
冠’海棠生理特性的影响［Ｊ］ ． 南京林业大学学报（自然科学
版）， ２０２２， ４６（５）： ８１－８８． ＬＩＡＮＧ Ｗ Ｃ， ＢＵ Ｘ， ＬＵＯ Ｓ Ｑ， ｅｔ
ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｆｅｒｔｉ⁃
ｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃｈａｅｎｏｍｅｌｅｓ
ｓｐｅｃｉｏｓａ ‘Ｃｈａｎｇｓｈｏｕｇｕａｎ’ ａｆｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｓｔ
ｆｌｏｒａｌ ｓｔａｇｅ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ （ Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄｉ）， ２０２２， ４６
（５）： ８１－８８．ＤＯＩ： １０．１２３０２ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－２００６．２０２１０９０２５．

［１７］ 于立忠，苗杰，张金鑫，等．不同透光环境下红松光合色素含量
的季节变动及应对策略［ Ｊ］ ．生态学报，２０１４，３４（１４）：３９２４－
３９３１．ＹＵ Ｌ Ｚ，ＭＩＡＯ Ｊ，ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ：ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｄｉｆ⁃
ｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ［Ｊ］ ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎ，２０１４，３４（１４）：
３９２４－３９３１．

［１８］ ＮＩＩＮＥＭＥＴＳ Ü． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ
ｐｌａｎｔ ｃａｎｏｐｉｅｓ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ，２００７，３０（９）：１０５２－１０７１．
ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１３６５－３０４０．２００７．０１６８３．ｘ．

［１９］ 孙小玲，许岳飞，马鲁沂，等．植株叶片的光合色素构成对遮阴
的响应［Ｊ］ ．植物生态学报，２０１０，３４（８）：９８９－９９９．ＳＵＮ Ｘ Ｌ，
ＸＵ Ｙ Ｆ，ＭＡ Ｌ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ ｔｏ ｓｈａｄｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ［ Ｊ］ ．
Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２０１０，３４（８）：９８９－９９９．

［２０］ ＧＡＬＶＡＧＮＯ Ｍ，ＲＯＳＳＩＮＩ Ｍ，ＭＩＧＬＩＡＶＡＣＣＡ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｓｅａｓｏｎａｌ
ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ Ｌａｒｉｘ ｄｅｃｉｄｕａ Ｍｉｌｌ． ｉｎ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ
ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ［Ｊ］ ． Ｉｎｔ Ｊ Ｂｉｏｍｅｔｅｏｒｏｌ，２０１３，５７（６）：８７１－８８０．ＤＯＩ：
１０．１００７ ／ ｓ００４８４－０１２－０６１４－ｙ．

［２１］ 李轩然，刘琪璟，蔡哲，等．千烟洲针叶林的比叶面积及叶面积
指数［Ｊ］ ．植物生态学报，２００７，３１（１）：９３－１０１．ＬＩ Ｘ Ｒ，ＬＩＵ Ｑ
Ｊ，ＣＡＩ Ｚ，ｅｔ ａｌ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒ
ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｑｉａｎｙａｎｚｈｏｕ Ｓｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｈｉｎａ ［ Ｊ］ ． Ｊ
Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２００７，３１（１）：９３－１０１．

［２２］ 胡耀升，么旭阳，刘艳红．长白山森林不同演替阶段比叶面积
及其影响因子［Ｊ］ ．生态学报，２０１５，３５（５）：１４８０－１４８７．ＨＵ Ｙ
Ｓ，ＹＡＯ Ｘ Ｙ， ＬＩＵ Ｙ Ｈ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ
ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ
Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ［Ｊ］ ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎ，２０１５，３５（５）：１４８０－１４８７．

［２３］ 张林，罗天祥．植物叶寿命及其相关叶性状的生态学研究进展
［Ｊ］ ．植物生态学报，２００４，２８（６）：８４４－８５２．ＺＨＡＮＧ Ｌ，ＬＵＯ Ｔ
Ｘ．Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｌｉｆｅｓｐａｎ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ［Ｊ］ ．Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２００４，２８（６）：８４４－８５２．

［２４］ 焦娟玉，尹春英，陈珂．土壤水、氮供应对麻疯树幼苗光合特性
的影响［Ｊ］ ．植物生态学报，２０１１，３５（１）：９１－９９．ＪＩＡＯ Ｊ Ｙ，ＹＩＮ
Ｃ Ｙ，ＣＨＥＮ Ｋ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｏｎ ｔｈｅ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ［ Ｊ］ ．
Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２０１１，３５（１）：９１－９９．

［２５］ 霍宏，王传宽．冠层部位和叶龄对红松光合蒸腾特性的影响
［Ｊ］ ．应用生态学报，２００７，１８（６）：１１８１－１１８６．ＨＵＯ Ｈ，ＷＡＮＧ
Ｃ Ｋ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｇｅ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ［ Ｊ］ ．Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌ，２００７，１８
（６）：１１８１－１１８６．

［２６］ ＹＡＮＧ Ｈ Ｂ，ＡＮ Ｓ Ｑ，ＳＵＮ Ｏ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｒｒｅ⁃
ｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ ａｎｄ Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ［Ｊ］ ．Ｊ Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌ，２００８，５０（２）：２１０－２２０．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１７４４－７９０９．２００７．
００３９１．ｘ．

［２７］ 徐孟亮，丁绿萍，罗佳，等．超级稻超高产形成的光合机制研究
进展［Ｊ］ ．生命科学研究，２０２１，２５ （ ５）：３８６ － ３９２． ＸＵ Ｍ Ｌ，
ＤＩＮＧ Ｌ Ｐ， ＬＵＯ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓｕｐｅｒ ｈｉｇｈ⁃ｇｒａｉｎ⁃ｙｉｅｌｄ ｒｉｃｅ ［ Ｊ］ ． Ｌｉｆｅ Ｓｃｉ Ｒｅｓ，

２０２１，２５（５）：３８６－３９２．ＤＯＩ：１０．１６６０５ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．１００７－７８４７．２０２１．
０８．０１９５．

［２８］ 夏国威，孙晓梅，陈东升，等．日本落叶松冠层光合特性的空间
变化［Ｊ］ ．林业科学，２０１９，５５（６）：１３－２１．ＸＩＡ Ｇ Ｗ，ＳＵＮ Ｘ Ｍ，
ＣＨＥＮ Ｄ Ｓ，ｅｔ ａｌ．Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ｉｎ ｃａｎｏｐｙ ｏｆ Ｌａｒｉｘ ｋａｅｍｐｆｅｒｉ［ Ｊ］ ． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，２０１９，５５（ ６）：
１３－２１．ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－７４８８．２０１９０６０２．

［２９］ ＥＬＬＳＷＯＲＴＨ Ｄ Ｓ，ＲＥＩＣＨ Ｐ Ｂ． Ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｖｅｒｔｉｃａｌ
ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ａ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｆｏｒｅｓｔ ［ Ｊ ］ ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９３， ９６ （ ２ ）： １６９ － １７８． ＤＯＩ： １０．
１００７ ／ ＢＦ００３１７７２９．

［３０］ ＫＯＩＫＥ Ｔ，ＫＩＴＡＯ Ｍ，ＭＡＲＵＹＡＭＡ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ
ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｃａｎｏｐｙ ｐｒｏｆｉｌｅ［Ｊ］ ．Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２００１，２１（１２ ／
１３）：９５１－９５８．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｔｒｅｅｐｈｙｓ ／ ２１．１２－１３．９５１．

［３１］ ＨＯＣＨ Ｇ，ＲＩＣＨＴＥＲ Ａ，ＫÖＲＮＥＲ Ｃ．Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｍ⁃
ｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ，２００３，２６
（７）：１０６７－１０８１．ＤＯＩ：１０．１０４６ ／ ｊ．００１６－８０２５．２００３．０１０３２．ｘ．

［３２］ ＯＶＥＲＤＩＥＣＫ Ｄ，ＦＥＮＳＥＬＡＵ Ｋ．Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ
ａｌｏｎｇ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｃｏｔｓ ｐｉｎｅ（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌ．） ｓｔｅｍｓ［ Ｊ］ ． Ｔｒｅｅｓ，
２００９，２３（４）：７７１－７８６．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００４６８－００９－０３１９－ｙ．

［３３］ ＷＵ Ｈ Ｂ，ＹＩＮ Ｄ Ｓ，ＳＡＬＯＭÓＮ Ｒ Ｌ，ｅｔ ａｌ．Ｃｏｎｅ⁃ｂｅａｒｉｎｇ ｂｒａｎｃｈｅｓ
ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｒｅ ｎｏｔ ｃａｒｂｏｎ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｎｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ［ Ｊ ］ ． Ｆｏｒｅｓｔｓ， ２０２１， １２ （ ９ ）： １２５７． ＤＯＩ： １０．
３３９０ ／ ｆ１２０９１２５７．

［３４］ 周光，徐玮泽，万静，等．长白山阔叶红松林不同演替阶段林下
红松幼苗能量与养分季节动态［ Ｊ］ ．应用生态学报，２０２１，３２
（５）：１６６３－１６７２．ＺＨＯＵ Ｇ，ＸＵ Ｗ Ｚ，ＷＡＮ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙ⁃
ｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ
Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ，Ｃｈｉｎａ［Ｊ］ ．Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌ，２０２１，３２（５）：
１６６３－１６７２．ＤＯＩ：１０．１３２８７ ／ ｊ．１００１－９３３２．２０２１０５．００１．

［３５］ ＷＩＭＭＥＲ Ｒ，ＧＲＡＢＮＥＲ Ｍ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｏｎ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｒｅｓｉｎ
ｄｕｃｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｎｏｒｗａｙ ｓｐｒｕｃｅ ［ Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ
（ Ｌ．） Ｋａｒｓｔ．］ ［ Ｊ］ ． Ｔｒｅｅｓ， １９９７， １１ （ ５）： ２７１ － ２７６． ＤＯＩ： １０．
１００７ ／ ＰＬ００００９６７３．

［３６］ ＹＡＮＧ Ｘ Ｈ，ＣＨＥＮ Ｌ Ｓ，ＣＨＥＮＧ Ｌ Ｌ． Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｄａｐｔ ｔｏ ｃｒｏｐ ｌｏａｄ ｉｎ ‘Ｇａｌａ’ ａｐｐｌｅ ｔｒｅｅｓ［Ｊ］ ．
Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ， ２０２１， ７ （ ３ ）： ４７． ＤＯＩ： １０． ３３９０ ／ ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕ⁃
ｒａｅ７０３００４７．

［３７］ 崔西甜，袁凤辉，王安志，等．树木叶片光合能力随叶龄变化研
究进展［ Ｊ］ ．世界林业研究，２０１７，３０（ ３）：１８ － ２３． ＣＵＩ Ｘ Ｔ，
ＹＵＡＮ Ｆ Ｈ，ＷＡＮＧ Ａ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ
ｌｅａｖｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ａｇｅ［Ｊ］ ．Ｗｏｒｌｄ Ｆｏｒ
Ｒｅｓ，２０１７，３０ （ ３）：１８ － ２３． ＤＯＩ：１０． １３３４８ ／ ｊ． ｃｎｋｉ． ｓｊｌｙｙｊ． ２０１７．
００２０．ｙ．

［３８］ 朱振家，姜成英，史艳虎，等．库源比改变对油橄榄产量及源叶
光合作用的调节［Ｊ］ ．中国农业科学，２０１５，４８（３）：５４６－５５４．
ＺＨＵ Ｚ Ｊ，ＪＩＡＮＧ Ｃ Ｙ，ＳＨＩ Ｙ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｓｉｎｋ⁃ｓｏｕｒｃｅ ｒａｔｉｏ ａｌｔｅｒｉｎｇ ｄｅｍａｎｄ ｉｎ ｏｌｉｖｅ［ Ｊ］ ．
Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎ， ２０１５， ４８ （ ３）： ５４６ － ５５４． ＤＯＩ： １０． ３８６４ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．
０５７８－１７５２．２０１５．０３．１４．

［３９］ 李卫东，李绍华，吴本宏，等．果实不同发育阶段去果对桃源叶
光合作用的影响［Ｊ］ ．中国农业科学，２００５，３８（３）：５６５－５７０．
ＬＩ Ｗ Ｄ，ＬＩ Ｓ Ｈ，ＷＵ Ｂ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｆｒｕｉｔ ｔｈｉｎｉｎｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｆｒｕｉｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｐｅａｃｈ ｔｒｅｅｓ ［ Ｊ］ ． Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎ， ２００５， ３８ （ ３）：
５６５－５７０．

［４０］ 丰亚南，郑国生，王宗正，等．牡丹开花前后碳水化合物的分配
与光合速率的关系［ Ｊ］ ．园艺学报，２００７，３４（ １）：１５３ － １５６．
ＦＥＮＧ Ｙ Ｎ，ＺＨＥＮＧ Ｇ Ｓ，ＷＡＮＧ Ｚ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ
ｆｌｏｗｅｒ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｐｅｒｉｏｄ ｉｎ ｔｒｅｅ ｐｅｏｎｙ ［ Ｊ］ ． Ａｃｔａ Ｈｏｒｔｉｃ Ｓｉｎ，
２００７，３４（１）：１５３－１５６．ＤＯＩ：１０．１６４２０ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．０５１３－３５３ｘ．２００７．
０１．０３１．
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