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欧洲黑杨基因资源光合生理特征与生长的关系
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摘摇要：摇测定来自欧洲不同地区和我国的 １０８ 个欧洲黑杨无性系（基因型）气体交换、叶绿素荧光与生长特征参

数，研究欧洲黑杨基因资源光合生理与生长性状的遗传变异及相关性。结果表明：欧洲黑杨基因资源内气体交换、

叶绿素荧光特征和生长性状具有丰富的遗传变异；来自我国和英国的无性系具有较高的净光合速率（Ｐｎ），来自匈

牙利的无性系 ＰＳＩＩ 最大光化学效率（Ｆ ｖ ／ Ｆｍ）最高。各检测参数在欧洲黑杨中具有较高的广义遗传力且变异系数

较高，气孔导度（Ｇ ｓ）和 ＰＳＩＩ 电子传递速率（ＥＴＲ）可能是影响欧洲黑杨光合能力的重要限制因素。相关分析结果发

现，Ｐｎ、胞间二氧化碳浓度（Ｃ ｉ）、Ｇ ｓ 和 ＥＴＲ 等参数指标在欧洲黑杨光合效率评价中具有潜在的应用价值；起源于

塞尔维亚及其他南欧、东欧的欧洲黑杨可在进一步的杨树高光效育种研究中作为优良基因型选择的重点。
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摇摇光合作用是影响植物生长的关键因素之一，其
主要表现在植物体干物质积累过程对光合作用的依
赖。因此，光能利用效率的高低直接影响植物生物
量的大小（侯爱菊等，２００５）。由于培育光能利用率
高的速生杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ）新品种是杨树育种的重要
目标，光合生理特征也就成为对杨树新品种进行评
价的重要指标，对研究如何提高杨树品种对光能资
源的利用效率也具有重要的理论意义和经济意义。

对净光合速率（Ｐ ｎ）等植物气体交换相关参数
的测定，可为评价植物光合生理特征提供依据；此
外，叶绿素荧光检测技术也是分析植物光合能力的
重要手段，可为研究光系统 ＩＩ 提供丰富的信息（黄
焱等，２００８）。以往对杨树光合生理的研究仅限于
对特定品种的评价，对杨树基因资源的气体交换与
叶绿素荧光特征的研究则少见报道。欧洲黑杨
（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ）属杨属（Ｐｏｐｕｌｕｓ）、黑杨派（Ａｉｇｅｉｒｏｓ）
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（Ｅｃｋｅｎｗａｌｄｅｒ，１９９６），广泛分布于欧洲、非洲北部、

亚洲中部和西部（Ｖａｎｄｅｎ，２００３），我国仅新疆北部
有少量分布。欧洲黑杨也是杨树杂交育种中重要的
基因供体。目前已对欧洲黑杨的木材材性、生长、叶
面积和稳定碳同位素组成等特征进行了资源评价研
究（丁明明，２００６；丁明明等，２００６），但对其光合生
理特征的了解还很有限。本文研究引自国外及国内
不同地区欧洲黑杨无性系（基因型）与光合生理相
关的气体交换和叶绿素荧光特征的遗传变异情况及
其与生长性状的关系，初步评价欧洲黑杨基因资源
的光合特性，以期为杨树高光效新品种选育提供优

良的亲本材料。

１摇材料与方法

１ １摇材料与试验设计
本研究所用欧洲黑杨共 １０８ 个无性系（基因

型），分别为 ２０００ 年起引自欧洲黑杨分布区的 １４ 个
欧洲国家（南欧：罗马尼亚、塞尔维亚、西班牙、意大
利、克罗地亚、土耳其；东欧：俄罗斯；西欧：英国、
荷兰、比利时；中欧：捷克、斯洛伐克、德国、匈牙
利）及我国新疆西北部。各参试无性系产地地理及
气候资料见表 １。

表 １摇参试欧洲黑杨无性系产地地理及气候情况
Ｔａｂ． １摇Ｔｈｅ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｏｒｉｇｉｎｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｐ． ｎｉｇｒａ

国家 Ｃｏｕｎｔｒｙ 经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ 纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ 气候类型 Ｔｙｐｅ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ

罗马尼亚 Ｒｏｍａｎｉａ ２６ １° Ｅ ４４ ５° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

塞尔维亚 Ｓｅｒｂｉａ ２０ ５° Ｅ ４４ ８° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

西班牙 Ｓｐａｉｎ ３ ６° Ｗ ４０ ５° Ｎ 亚热带地中海气候 Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｃｌｉｍａｔｅ

意大利 Ｉｔａｌｙ １２ ２° Ｅ ４１ ８° Ｎ 亚热带地中海气候 Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｃｌｉｍａｔｅ

克罗地亚 Ｃｒｏａｔｉａ １６ ０° Ｅ ４５ ８° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

土耳其 Ｔｕｒｋｅｙ ２９ １° Ｅ ４１ ０° Ｎ 亚热带地中海气候 Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｃｌｉｍａｔｅ

俄罗斯 Ｒｕｓｓｉａ ３７ ６° Ｅ ５５ ８° Ｎ 温带和亚寒带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ／ ｓｕｂｆｒｉｇｉｄ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

英国 Ｕ Ｋ １ ７° Ｗ ５２ ５° Ｎ 温带海洋性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｍａｒｉｔｉｍｅ ｃｌｉｍａｔｅ

荷兰 Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ ４ ８° Ｅ ５２ ３° Ｎ 温带海洋性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｍａｒｉｔｉｍｅ ｃｌｉｍａｔｅ

比利时 Ｂｅｌｇｉｕｍ ４ ４° Ｅ ５０ ８° Ｎ 温带海洋性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｍａｒｉｔｉｍｅ ｃｌｉｍａｔｅ

捷克 Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐ １４ ３° Ｅ ５０ １° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

斯洛伐克 Ｓｌｏｖａｋ ２０ ３° Ｅ ４９ １° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

德国 Ｇｅｒｍａｎｙ ８ ６° Ｅ ５０ １° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

匈牙利 Ｈｕｎｇａｒｙ １９ ２° Ｅ ４７ ４° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

中国 Ｃｈｉｎａ ８８ ０° Ｅ ４７ ０° Ｎ 温带大陆性气候 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ

摇摇２００７ 年春季，取各参试无性系 １ 年生苗，将茎
剪成 １５ ｃｍ 长的插穗，扦插于北京房山区组村苗圃
（３９°３４′ Ｎ，１１６°０５′ Ｅ）。采用完全随机区组设计，４

次重复，６ 株小区，行间距 ９０ ｃｍ，株间距６０ ｃｍ。试验
地采用常规方法进行管理，定期清理杂草、人工去除
侧枝、定期浇水灌溉。试验地内不进行施肥操作，不
使用农药。
１ ２摇气体交换参数测定

于 ２００７ 年 ７ 月对 １ 年生欧洲黑杨扦插苗生长
旺盛时进行光合特性的测定。测定工作在 ７ 月 ２１，
２２，２３ 日连续的 ３ 天内完成，测定时间为每天上午
８：３０—１１：３０，测定期间试验地所在地天气晴朗，气
温和湿度稳定。试验采用美国 ＬＩＣＯＲ 公司 Ｌｉ６４００

型便携式光合仪进行，并使用人工光源 （光强
２ ０００ μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １）和 ＣＯ２ 注入系统。钢瓶设定

ＣＯ２ 注入浓度为 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ － １，叶室相对湿度为
７０％ ～ ８０％，测定叶片温度为 ２５ ～ ３２ ℃。每株待测
植株上取 ３ 片功能叶进行检测，每个无性系取 ３ 株

树进行测定。所记录瞬时气体交换参数包括净光合
速率（Ｐ ｎ）、气孔导度（Ｇ ｓ）、胞间 ＣＯ２ 浓度（Ｃ ｉ）和蒸
腾速率（Ｔｒ）等。
１ ３摇叶绿素荧光参数及生长测定

于 ２００７ 年 ７ 月对 １ 年生欧洲黑杨扦插苗生长
旺盛时进行叶绿素荧光特性检测，检测在气体交换
参数测定后的 ７ 月 ２４，２５，２６ 日 ３ 天内完成，测定时
间为每天上午 ８：３０—１１：３０。采用德国 Ｗａｌｚ 公司
ＰＡＭ２１００ 型便携式荧光仪进行测定。检测在上午
８：３０—１１：３０ 期间、天气晴朗、气温、湿度适中的条
件下进行，饱和脉冲光强为 ４ ５００ μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １，光

化光强为 ８００ μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １。所测定参数包括 ＰＳＩＩ

电子传递速率（ＥＴＲ）、ＰＳＩＩ 实际量子产量（Ｙｉｅｌｄ）和
ＰＳＩＩ 最大光化 学效率 （Ｆ ｖ ／ Ｆｍ）（Ｍａｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，

２０００）。Ｙｉｅｌｄ 的计算公式为：Ｙｉｅｌｄ ＝ （Ｆｍ  － Ｆ ｔ）／

Ｆｍ ，其中 Ｆｍ  为光适应下最大荧光，Ｆ ｔ 为任一给定
时间的实际荧光；ＥＴＲ 计算公式为：ＥＴＲ ＝ Ｙｉｅｌｄ ×
ＰＡＲ × ０ ５ × ０ ８４，其中 ＰＡＲ 为光合有效辐射强度；
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Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 的计算公式为：Ｆ ｖ ／ Ｆｍ ＝（Ｆｍ － Ｆ ｏ）／ Ｆｍ，其中
Ｆ ｏ，Ｆｍ 和 Ｆ ｖ 分别为暗适应下初始荧光、最大荧光和
可变荧光；各参试无性系植株取第 ７ 片功能叶测
定，每个无性系取 ３ 株树进行测定，测定前采用叶片
夹进行 ２０ ｍｉｎ 遮光处理，以保证叶片完全进入暗适
应状态。对每株已进行气体交换和叶绿素荧光参数
测定 的 欧 洲 黑 杨 测 量 其 树 高 和 胸 径 等 生
长性状。摇摇
１ ４摇数据分析

采用 ＳＰＳＳ１３ ０ 软件包（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）进行统
计分析。采用单因素方差分析计算各参数指标在试
验群体内的差异程度；各参数广义遗传力（ｂｒｏａｄ
ｓｅｎｓｅ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ，Ｈ２）分析 方 法 见 （Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ．，
１９９３），即为基因型变量（σ２

ｇ）与表现型变量（σ
２
ｇ ＋

σ２
ｅ）的比值：Ｈ２ ＝ σ２

ｇ ／（σ
２
ｇ ＋ σ２

ｅ）。变异系数采用公
摇摇摇

式 Ｃ ＝ Ｓ ／ Ｘ 计算；式中 Ｓ 为标准差，Ｘ 为某一指标的
总体平均值。采用相关分析分析各参数指标及无性
系产地经度、纬度间的相关关系。

２摇结果与分析

２ １摇欧洲黑杨气体交换、叶绿素荧光与生长特征及
其变异

以栽植于北京的 １０８ 个欧洲黑杨 １ 年生植株为
材料，测定其气体交换、叶绿素荧光及树高、胸径生
长特征值。由表 ２ 可见：除 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值外，无性系间
其他各参数测量值均具有较大的变幅。方差分析结
果表明，无性系间气体交换参数 Ｐ ｎ，Ｃ ｉ，Ｇ ｓ 和 Ｔ ｒ，荧
光参数 ＥＴＲ 和 Ｙｉｅｌｄ 值的 差异 均极 显 著水平
（Ｐ ＜ ０ ００１），而 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值间的差异不显著（Ｐ ＝
０ １７２）。

表 ２摇光合生理与生长相关参数的单因素方差分析①

Ｔａｂ． ２摇Ｏｎｅｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ＡＮＯＶＡ）ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ

类别 Ｃａｔｅｇｏｒｙ 参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｆ Ｐ
广义遗传力

Ｂｒｏａｄ ｓｅｎｓｅ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ
（Ｈ２）

变异系数
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

气体交换
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ

Ｐ ｎ ８ ２８５ ＜ ０ ００１ ０ ８９２ ０ １６８
Ｃ ｉ ５ １０９ ＜ ０ ００１ ０ ８３６ ０ ０５８
Ｇ ｓ １０ ７０１ ＜ ０ ００１ ０ ９１３ ０ ２８５
Ｔｒ ４ ２４９ ＜ ０ ００１ ０ ８１０ ０ ２９８

叶绿素荧光
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ＥＴＲ ３ ２５５ ＜ ０ ００１ ０ ７６５ ０ ４８６
Ｙｉｅｌｄ ２ ９４２ ＜ ０ ００１ ０ ７５０ ０ ４２６
Ｆ ｖ ／ Ｆｍ １ １６６ ０ １７２ ０ ９６２ ０ ０２４

生长 树高 Ｈｅｉｇｈｔ ３ ６２３ ＜ ０ ００１ ０ ７８３ ０ １３６
Ｇｒｏｗｔｈ 胸径 ＤＢＨ ３ ４５４ ＜ ０ ００１ ０ ７７５ ０ ２３８

摇摇① 差异达极显著水平（０ ００１ 水平）。Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ｔｈｅ ０ ００１ ｌｅｖｅｌ （２ｔａｉｌｅｄ）．

摇摇表型性状的遗传力特征可为利用性状变异进行
优良基因型的选择提供参考。分析结果显示：各
参数均具有较高的广义遗传力，其中气体交换参数
的广义遗传力水平总体高于叶绿素荧光参数；
Ｆ ｖ ／ Ｆｍ值具有最高的遗传力（Ｈ

２ ＝ ０ ９６２），说明该性
状受遗传控制最强，受环境影响最小。各参数的变
异系 数 差 别 较 大，除 Ｃ ｉ 和 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 较 小 外 （分
别为 ０ ０５８和 ０ ０２４），其他参数均具有较大的变异
系数（０ １３６ ～ ０ ７４８），说明欧洲黑杨基因资源气体
交换、叶 绿 素 荧 光、生 长 性 状 具 有 较 大 的 遗
传潜力。摇摇
２ ２摇不同国家、不同地区间欧洲黑杨气体交换及叶
绿素荧光特征的变异

分析结果发现：不同国家无性系气体交换主要
参数 Ｐｎ，Ｃ ｉ，Ｇ ｓ 和 Ｔｒ 的测定值范围分别为（１７ ７３９ ±

０ ６４７）～（２１ ４４２ ± ０ ６１８）μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １，（２７５ ３３３ ±
７ ２５９）～ （２９３ ６１１ ± ５ ３６５）μｍｏｌ·ｍｏｌ － １，（０ ４８６ ±

０ ０３４）～ （０ ６５１ ± ０ ０１６）ｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １和（６ ８６７ ±
０ ５６３）～（８ ７３３ ± ０ ７１５）ｍｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １（表 ３）；叶绿
素荧光参数 ＥＴＲ，Ｙｉｅｌｄ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 测定值范围分别为
（３８ ６５６ ± ４ ８１８ ） ～ （６７ ７８５ ± ２ ６００ ）
μｍｏｌ·ｅ － １ｍ － ２ ｓ － １，（０ ２６８ ± ０ ０３７）～（０ ５３４ ± ０ ０３３）
和（０ ８１６ ± ０ ００６）～ （０ ８３０ ± ０ ００３）（表 ４）。说明
不同基因型在这些性状上存在广泛的变异。从不同
国家来看：来自我国和英国的欧洲黑杨基因资源具
有较高的 Ｐｎ 值，而引自西班牙的欧洲黑杨的 Ｐｎ 值最
低；引自英国的欧洲黑杨还具有最高的 Ｃ ｉ 和 Ｙｉｅｌｄ
值，而引自匈牙利的欧洲黑杨的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 值最高。

从不同分布区来看：来自我国的欧洲黑杨基因
资源具有较高的 Ｐ ｎ 和 Ｇ ｓ 值，引自中欧地区的欧洲
黑杨则具有较高的 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值（表 ５）。方差分析（表
６）结果表明：各国家间欧洲黑杨基因资源的 Ｐ ｎ，Ｃ ｉ，
Ｇ ｓ，ＥＴＲ 和 Ｙｉｅｌｄ 等气体交换与叶绿素荧光参数差
异均达极显著水平；各分布区域间欧洲黑杨 Ｐ ｎ，Ｇ ｓ
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和 ＥＴＲ 等参数的差异也均达极显著水平，说明欧洲
黑杨基因资源在其分布区内气体交换与叶绿素荧光

相关性状变异程度较大，可为进一步的杨树高光效
育种研究提供丰富的资源基础。

表 ３摇不同国家欧洲黑杨的气体交换特征值
Ｔａｂ． ３摇Ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｉｎ Ｐ． ｎｉｇｒａ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｕｎｔｒｉｅｓ

国家 Ｃｏｕｎｔｒｙ 无性系数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｅｓ

Ｐ ｎ ／（μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １） Ｃ ｉ ／（μｍｏｌ·ｍｏｌ － １） Ｇ ｓ ／（ｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １） Ｔｒ ／（ｍｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １）

俄罗斯 Ｒｕｓｓｉａ １８ １９ ３９９ ± ０ ２１５ ２８３ ７０７ ± １ ２５１ ０ ５０７ ± ０ ００９ ７ ４６１ ± ０ １５８

罗马尼亚 Ｒｏｍａｎｉａ ２ １９ ０６７ ± ０ ５４２ ２７９ ４４４ ± ４ １３１ ０ ５５４ ± ０ ０２８ ８ ３０６ ± ０ ５６９

塞尔维亚 Ｓｅｒｂｉａ １ １８ ５７８ ± ０ ４１０ ２７５ ３３３ ± ７ ２５９ ０ ５２９ ± ０ ０４９ ８ ７３３ ± ０ ７１５

西班牙 Ｓｐａｉｎ ２ １７ ７３９ ± ０ ６４７ ２９３ ６１１ ± ５ ３６５ ０ ５５９ ± ０ ０２８ ８ ０３２ ± ０ ５８２

意大利 Ｉｔａｌｙ １４ １８ ８０２ ± ０ ２２６ ２８３ ５０８ ± １ ４０４ ０ ５１２ ± ０ ０１４ ７ ２７５ ± ０ ２１３

克罗地亚 Ｃｒｏｔｉａ ２ １８ ４３９ ± ０ ７８９ ２７８ ０５６ ± ２ ９８９ ０ ４８６ ± ０ ０３４ ８ ４２８ ± ０ １１１

土耳其 Ｔｕｒｋｅｙ ８ １９ ３１７ ± ０ ３２９ ２８７ ０１４ ± ２ ３４６ ０ ５４８ ± ０ ０１５ ７ ６５６ ± ０ ２５３

英国 Ｕ． Ｋ． １ ２１ ２３３ ± ０ ２５１ ３０４ ８８９ ± ２ ２５１ ０ ７１１ ± ０ ０４８ ６ ８６７ ± ０ ５６３

荷兰 Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ １０ １８ ９４６ ± ０ ３２４ ２８４ ２１１ ± １ ６８５ ０ ５５４ ± ０ ０１６ ８ ２４０ ± ０ ２６４

比利时 Ｂｅｌｇｉｕｍ １２ １８ ９２５ ± ０ ３９５ ２８４ ７８７ ± １ ４４８ ０ ５５１ ± ０ ０１６ ８ １１９ ± ０ ２６９

捷克 Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐ ２ １９ ９１７ ± ０ ５３８ ２８０ ２２２ ± ３ ３０４ ０ ５３０ ± ０ ０３１ ７ ８３２ ± ０ ４５０

斯洛伐克 Ｓｌｏｖａｋｉａ ２ ２０ ９７８ ± ０ ４４８ ２７９ ５００ ± ２ ３９６ ０ ５３１ ± ０ ０１４ ７ ２３８ ± ０ ４１５

德国 Ｇｅｒｍａｎｙ １９ １８ ６１２ ± ０ ２５７ ２８２ ５７６ ± １ ２８０ ０ ５３５ ± ０ ０１３ ８ １０１ ± ０ １７０

匈牙利 Ｈｕｎｇａｒｙ ９ ２１ ３４８ ± ０ ３３１ ２９１ ４８１ ± １ ３５２ ０ ６５１ ± ０ ０１６ ７ ５７１ ± ０ ２９３

中国 Ｃｈｉｎａ ６ ２１ ４４２ ± ０ ６１８ ２８４ ４０７ ± ２ ８２２ ０ ６３６ ± ０ ０３０ ７ ５６８ ± ０ ３２３

表 ４摇不同国家欧洲黑杨的叶绿素荧光特征值
Ｔａｂ． ４摇Ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ Ｐ． ｎｉｇｒａ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｕｎｔｒｉｅｓ

国家 Ｃｏｕｎｔｒｙ 无性系数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ＥＴＲ ／（μｍｏｌ·ｅ － １ ｍ － ２ ｓ － １） Ｙｉｅｌｄ Ｆ ｖ ／ Ｆｍ

俄罗斯 Ｒｕｓｓｉａ １８ ５９ ４２５ ± ２ ５８５ ０ ４３９ ± ０ ０１４ ０ ８２４ ± ０ ００２

罗马尼亚 Ｒｏｍａｎｉａ ２ ６１ ２７８ ± ８ ００３ ０ ４２７ ± ０ ０４９ ０ ８２７ ± ０ ００８

塞尔维亚 Ｓｅｒｂｉａ １ ７３ ３７８ ± ７ ８３４ ０ ２６８ ± ０ ０３７ ０ ８２４ ± ０ ０１０

西班牙 Ｓｐａｉｎ ２ ５８ ２５６ ± ３ ９５４ ０ ３６５ ± ０ ０４３ ０ ８２９ ± ０ ００４

意大利 Ｉｔａｌｙ １４ ６７ ７８５ ± ２ ６００ ０ ４１８ ± ０ ０１５ ０ ８２５ ± ０ ００５

克罗地亚 Ｃｒｏｔｉａ ２ ５５ ０３３ ± ４ ００６ ０ ４８３ ± ０ ０１９ ０ ８１６ ± ０ ００６

土耳其 Ｔｕｒｋｅｙ ８ ６２ ８５６ ± ３ ６３６ ０ ４３７ ± ０ ０２２ ０ ８２５ ± ０ ００３

英国 Ｕ． Ｋ． １ ３８ ６５６ ± ４ ８１８ ０ ５３４ ± ０ ０３３ ０ ８２０ ± ０ ０１０

荷兰 Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ １０ ６０ ２１６ ± ３ ２３４ ０ ４１８ ± ０ ０２０ ０ ８１７ ± ０ ００４

比利时 Ｂｅｌｇｉｕｍ １２ ５７ ２９２ ± ２ ８０４ ０ ４２８ ± ０ ０１８ ０ ８２０ ± ０ ００３

捷克 Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐ ２ ７１ １７８ ± ６ １０７ ０ ３５３ ± ０ ０４０ ０ ８２６ ± ０ ００５

斯洛伐克 Ｓｌｏｖａｋｉａ ２ ６２ １１７ ± ８ ４４０ ０ ４３２ ± ０ ０４７ ０ ８２１ ± ０ ００７

德国 Ｇｅｒｍａｎｙ １９ ６３ ５３０ ± ２ ２０７ ０ ３８０ ± ０ ０１５ ０ ８２５ ± ０ ００２

匈牙利 Ｈｕｎｇａｒｙ ９ ５６ １３６ ± ３ ０４９ ０ ４７３ ± ０ ０１７ ０ ８３０ ± ０ ００３

中国 Ｃｈｉｎａ ６ ４６ ６２０ ± ３ ６４４ ０ ４３４ ± ０ ０２６ ０ ８１７ ± ０ ００４

表 ５摇不同分布区域欧洲黑杨光合生理特征值
Ｔａｂ． ５摇Ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ Ｐ． ｎｉｇｒａ

ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

类别 Ｃａｔｅｇｏｒｙ 参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ 西欧
Ｗｅｓｔｅｒｎ Ｅｕｒｏｐｅ

东欧
Ｅａｓｔｅｒｎ Ｅｕｒｏｐｅ

南欧
Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｅｕｒｏｐｅ

中欧
Ｃｅｎｔｒａｌ Ｅｕｒｏｐｅ

中国 Ｃｈｉｎａ

气体交换
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ

Ｐ ｎ ／（μｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １） １９ ０３４ ± ０ ２５２ １９ ３９９ ± ０ ２５２ １８ ８５１ ± ０ １６４ １９ ６２６ ± ０ １９８ ２１ ４４２ ± ０ ６１８
Ｃ ｉ ／（μｍｏｌ·ｍｏｌ － １） ２８５ ４１１ ± １ ０９３ ２８３ ７０７ ± １ ２５１ ２８４ ２０２ ± １ １０８ ２８４ ７８７ ± ０ ９１７ ２８４ ４０７ ± ２ ８２２
Ｇ ｓ ／（ｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １） ０ ５５９ ± ０ ０１１４ ０ ５０７ ± ０ ００９ ０ ５２７ ± ０ ００９ ０ ５６８ ± ０ ０１０ ０ ６３６ ± ０ ０３１

Ｔｒ ／（ｍｍｏｌ·ｍ － ２ ｓ － １） ８ １１７ ± ０ １８３ ７ ４６１ ± ０ １５８ ７ ６３３ ± ０ １４１ ７ ８９０ ± ０ １３６ ７ ５６８ ± ０ ３２４

叶绿素荧光
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ＥＴＲ ／（μｍｏｌ·ｅ － １ ｍ － ２ ｓ － １） ５７ ７５５ ± ２ ０５６ ５９ ４２５ ± ２ ５８５ ６４ ６５４ ± １ ７６７ ６１ ８０４ ± １ ７０４ ４６ ６２０ ± ３ ６４４
Ｙｉｅｌｄ ０ ４２８ ± ０ ０１３ ０ ４３９ ± ０ ０１４ ０ ４１４ ± ０ ０１１ ０ ４０９ ± ０ ０１１ ０ ４３４ ± ０ ０２６
Ｆ ｖ ／ Ｆｍ ０ ８１９ ± ０ ００３ ０ ８２４ ± ０ ００２ ０ ８２５ ± ０ ００３ ０ ８２７ ± ０ ００２ ０ ８１７ ± ０ ００４
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表 ６摇不同国家、不同分布区域欧洲黑杨光合生理特征的方差分析①

Ｔａｂ． ６摇Ｏｎｅｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ （ＡＮＯＶＡ）ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ

Ｐ． ｎｉｇｒａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｕｎｔｒｉｅｓ ａｎｄ ａｒｅａｓ

类别 Ｃａｔｅｇｏｒｙ 参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ
国家间 Ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｕｎｔｒｉｅｓ 地区间 Ｂｅｔｗｅｅｎ ａｒｅａｓ
Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

Ｐ ｎ ６ ３７３ ＜ ０ ００１ ８ ４５２ ＜ ０ ００１

气体交换 Ｃ ｉ ３ ６２１ ＜ ０ ００１ ０ ２８４ ０ ８８９
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ Ｇ ｓ ６ ４２１ ＜ ０ ００１ ９ ７０１ ＜ ０ ００１

Ｔｒ １ ８５５ ０ ０２８ ２ ３０１ ０ ０５７

叶绿素荧光 ＥＴＲ ２ ５６６ ０ ００１ ５ ０２０ ０ ００１

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ｙｉｅｌｄ ３ ００３ ＜ ０ ００１ ０ ９２７ ０ ４４７
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ Ｆ ｖ ／ Ｆｍ ０ ８４１ ０ ６２５ ２ ０２７ ０ ０９０

摇摇①差异达显著水平（α ＝ ０ ０５）；差异达极显著水平（α ＝ ０ ００１）。 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ｔｈｅ ０ ０５ ｌｅｖｅｌ （２ｔａｉｌｅｄ）；Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ｔｈｅ ０ ００１ ｌｅｖｅｌ （２ｔａｉｌｅｄ）．下同。Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２ ３摇光合生理特征、生长性状与经纬度间的相关
分析

相关分析结果见表 ７。分析结果显示：欧洲黑
杨净光合速率（Ｐ ｎ）与气孔导度（Ｇ ｓ）呈极显著正相
关，与 ＰＳＩＩ 电子传递速率（ＥＴＲ）呈极显著负相关，
说明气孔导度较高的欧洲黑杨基因型具有较高的净

光合速率，而其 ＰＳＩＩ 电子传递速率则可能较低。
Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值仅与 ＥＴＲ 呈显著正相关，而与净光合速率
等其他参数无相关关系，表明从欧洲黑杨自身，ＰＳＩＩ
电子传递速率可能是决定其最大光化学效率的主要
因子，电子传递速率较高的基因型具有较高的 ＰＳＩＩ
最大光化学效率。

表 ７摇光合生理特征、生长性状与地理位置间的相关分析①

Ｔａｂ． ７摇Ｌｉｎｅａｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

气体交换
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ

叶绿素荧光
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

生长
Ｇｒｏｗｔｈ

位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

Ｐｎ Ｃ ｉ Ｇｓ Ｔｒ ＥＴＲ Ｙｉｅｌｄ Ｆｖ ／ Ｆｍ
树高
Ｈｅｉｇｈｔ

胸径
ＤＢＨ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

Ｐｎ

气体交换 Ｃ ｉ ０ １１６
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ Ｇｓ ０ ７４８ ０ ３４２

Ｔｒ ０ １４５ －０ １５４ ０ ５６４

叶绿素荧光 ＥＴＲ －０ ４４０ －０ １６９ －０ ２５０ ０ １７０
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ｙｉｅｌｄ －０ １１２ －０ ０２３ ０ ０７３ ０ ２８３ ０ ２２１

ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ Ｆｖ ／ Ｆｍ －０ ０５５ －０ ０６２ －０ ０２０ －０ ０２１ ０ ３１４ －０ ０１５

生长 树高 Ｈｅｉｇｈｔ － ０ ２２９ －０ ２８０ －０ ３２０ －０ ０６１ ０ ２６９ －０ ０３１ ０ １３９
Ｇｒｏｗｔｈ 胸径 ＤＢＨ －０ １１９ －０ １１０ －０ １４２ －０ １１８ ０ １６７ －０ １０９ ０ ０９６ ０ ７４９

位置 纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ －０ ０３７ －０ ０６９ －０ ０７３ ０ ０２９ －０ ０７０ －０ ００５ －０ １２８ ０ ０９０ ０ ０７３
Ｌｏｃａｔｉｏｎ 经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ０ １７０ ０ ０４８ ０ ０４２ －０ １０９ －０ １５８ －０ ０９８ －０ ０５３ －０ １２０ －０ ０５６ －０ ０３４

摇摇气体交换参数 Ｐ ｎ，Ｃ ｉ，Ｇ ｓ 分别与树高呈显著负
线性相关，叶绿素荧光参数 ＥＴＲ 与树高呈显著正线
性相关，除树高外的其他参数与胸径无明显的相关
性（表 ７，图 １）。由于高生长与树木木材产量紧密

相关，因此 Ｐ ｎ，Ｃ ｉ，Ｇ ｓ 和 ＥＴＲ 在对欧洲黑杨光合利
用效率的评价中具有潜在的应用价值。结合表 ３，４

结果可知：起源于塞尔维亚的欧洲黑杨具有较低的
Ｐ ｎ，Ｃ ｉ，Ｇ ｓ 值和较高的 ＥＴＲ 值，推测该国的欧洲黑杨
可能具有较高的光合利用效率。从地区的角度来看
（表 ５），起源于南欧和东欧的欧洲黑杨可能具有高
的光合利用效率。欧洲黑杨气体交换、叶绿素荧光、

生长特征参数与各无性系的原产地地理位置（经度
和纬度）无明显的相关关系，提示经纬度不是影响

欧洲黑杨光合能力的关键因素。

３摇讨论

目前，杨树光合生理特征的研究多集中在对品
种的生长与抗逆性等性状的评价方面。如付士磊等
（２００６）研究干旱胁迫下小青杨（Ｐ ｐｓｅｕｄｏｓｉｍｏｎｉｉ）
的光合生理变化；万雪琴等（２００８）探讨重金属镉
（Ｃｄ）处理对 ３ 个欧美杨无性系叶绿素荧光参数的
影响；吴瑞云等（２００８）研究空气干旱对美洲黑杨
“中潜 ６”（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ Ｃｌ． ‘Ｚｈｏｎｇｑｉａｎ６’）夏季和秋
季光合生理的影响。以杨树基因资源为对象进行气
体交换与叶绿素荧光特征评价的研究还很少，如周
洪华等（２００８）曾报道塔里木河下游胡杨（Ｐ．
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图 １摇欧洲黑杨气体交换、叶绿素荧光参数与树高的相关性
Ｆｉｇ． １摇Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ ｉｎ Ｐ． ｎｉｇｒａ

ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）天然林的光合特性，而将气体交换、叶绿
素荧光特征与生长性状结合分析的研究还未见
报道。

植物光合效率的高低，直接影响个体有机物积
累的多少。以提高产量为目标的高光效育种研究在
作物中已有许多探索（侯爱菊等，２００５；陈悦等，
２００７；Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００６），林木中相关的理论与实践
研究还十分缺乏。以为杨树高光效育种提供基础为
目标，本文对引自欧洲及我国新疆的欧洲黑杨基因
资源的气体交换、叶绿素荧光参数、生长特征进行测
定与分析。由于所有参试无性系（基因型）在同一
试验点栽植，在相同生长条件下进行测试，因此所测
表型值的差异主要来源于遗传因素。试验所得气体
交换与叶绿素荧光参数虽为瞬时值，但仍可反映基
因资源内光合能力的基本情况。

本文的结果表明：起源于塞尔维亚的欧洲黑杨
可能具有较高的光合利用效率，及其光合作用对产
量的贡献较大；起源于塞尔维亚及其他南欧、东欧
的欧洲黑杨可在进一步的杨树高光效育种研究中作
为优良基因型选择的重点。与之前的报道相比（周
永学等，２００４），欧洲黑杨气体交换、叶绿素荧光特
征与生长性状具有相似水平的广义遗传力，但本文
结果中其变异系数则普遍较高。气孔导度 Ｇ ｓ 与净
光合速率 Ｐ ｎ，Ｃ ｉ 呈极显著正相关，ＥＴＲ 与 Ｐ ｎ 呈极显
著负相关，暗示 Ｇ ｓ 和 ＥＴＲ 可能是影响欧洲黑杨光
合能力的重要限制因素。林木的单株树高不仅与单
位面积净光合速率有关，还与总同化面积即叶面积

有关，欧洲黑杨无性系 Ｐ ｎ 与树高呈显著负相关，而
叶面积与树高呈显著正相关（丁明明，２００６），说明
较大同化面积可是 Ｐ ｎ 较低的欧洲黑杨基因资源具
有较大高生长的重要因素。ＥＴＲ 的高低直接影响
ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 等同化力的产生，但表观电子传递
速率还受环式光合电子传递、抗坏血酸电子传递等
因素有关，因此欧洲黑杨 ＥＴＲ 与 Ｐ ｎ 负相关的原因
还需进一步研究。此外，Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值在无性系间的差
异不显著（表 ２，表 ６），且与多数参数无相关关系，
说明其在欧洲黑杨群体内的变异较小、遗传稳定性
高。ＰＳＩＩ 的最大量子产量 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 反映植物光系统 ＩＩ
（ＰＳＩＩ）的光化学效率，因此成为评价 ＰＳＩＩ 有效产率
或最大光化学效率的重要参数（Ｍａｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２０００；
Ｓｃｈｒｅｉｂｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４）。无性系间 Ｆ ｖ ／ Ｆｍ 值细微的差
别对欧洲黑杨光能利用效率的影响如何，还需要进
一步进行研究。

本文的结果表明：气体交换与叶绿素荧光参数
在欧洲黑杨中是高度受遗传控制的，因此在杨树高
光效新品种培育研究中具有现实的意义。欧洲黑杨
基因资源气体交换与叶绿素荧光具有丰富的变异，
且部分参数与生长性状显著相关，可为进一步优良
亲本材料的选择和杨树高光效新品种的培育提供理
论基础与基因资源。
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