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长白落叶松无性系枝、叶性状分析与耐旱性评价
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摘 要 为揭示长白落叶松（Larix olgensis）无性系在水分利用特征上的遗传变异规律，并筛选出耐旱性优良的

无性系，该研究以 25个 37年生长白落叶松优良无性系为对象，测定 9项与耐旱相关的枝、叶性状并分析其相关

性，采用隶属函数法和聚类分析法对无性系耐旱性进行综合评价。结果表明：长白落叶松针叶性状在无性系之

间均存在极显著差异（P<0.01），其中解剖和形态性状变异系数较小（11.06%~11.83%），而生理性状变异系数较

大（22.15%~39.24%）；枝条性状在无性系之间均无显著差异，其中水力直径变异系数最小（6.15%），细胞壁加固

指数变异系数最大（25.26%）。枝、叶性状在各自器官内均呈较强的相关性：叶片表皮厚度与皮层厚度呈显著正

相关（P<0.05），且二者与水分利用效率均呈显著负相关（P<0.01；P<0.05）；气孔蒸腾指数与残余蒸腾指数呈显著

负相关（P<0.01），与比叶面积呈显著正相关（P<0.05）。枝性状水力直径、理论导水率与细胞壁加固指数呈显著

负相关（P<0.01）。然而，器官间仅针叶气孔蒸腾指数与枝条细胞壁加固指数呈显著负相关（P<0.05）。主成分

分析显示，9个枝、叶性状组成 2个相对独立的性状轴，枝性状构成的轴 1反映水力效率与安全的权衡；叶性状构

成的轴 2反映水分策略从保守型到高效型的权衡。基于综合耐旱性评价结果，可将 25个长白落叶松无性系分

为综合强耐旱型、中等耐旱型和不耐旱型 3类，其中无性系 338、774、128、125、214和 565表现出较强的耐旱性。

研究结果为不同类型干旱地区筛选适宜的优良耐旱无性系造林材料提供理论依据和实践参考。
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Abstract To reveal the genetic variation in water-use characteristics of Larix olgensis clones and select 
superior clones with characteristics of drought-tolerance， 25 superior clones of the 37-year-old L. olgensis were 
used as the research materials. Nine drought tolerance-related twig and needle traits were measured， and their 
correlations were analyzed. A comprehensive evaluation of the drought tolerance was conducted using the 
membership function method and cluster analysis. The results indicated that significant differences（P<0.01） 
occurred in needle traits among clones. Anatomical and morphological traits exhibited lower coefficients of 
variation（CV） （11.06%-11.83%）， whereas physiological traits exhibited higher CV（22.15%-39.24%）. In 
contrast， no significant differences were observed in twig traits among clones. Hydraulic diameter exhibited the 
smallest CV（6.15%）， while the thickness to span ratio exhibited the largest CV（25.26%）. Strong correlation 
among traits was found within organ level. In needles， epidermal thickness was significantly positively 
correlated with cortical thickness（P<0.05）， and both were significantly negatively correlated with water-use 
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efficiency（P<0.01； P<0.05）. Stomatal transpiration was significantly negatively correlated with residual 
transpiration（P<0.01） and significantly positively correlated with specific leaf area（P<0.05）. In twigs， 
hydraulic diameter and potential specific hydraulic conductivity were both significantly negatively correlated 
with thickness to span ratio（P<0.01）. However， there was only a significant negative correlation between needle 
stomatal transpiration and twig thickness to span ratio across organs（P<0.05）. Principal component analysis of 
the nine twig and needle traits revealed two relatively independent axes. The first axis reflected a trade-off 
between hydraulic efficiency and hydraulic safety in twig； the second axis， composed of leaf traits， reflected a 
trade-off from conservative to efficient water-use strategies. Based on the drought-tolerance evaluation， 25 
clones were classified into three categories： comprehensive and strong drought-tolerant， moderate drought-
tolerant， and drought-sensitive groups. Clones 338， 774， 128， 125， 214， and 565 demonstrated strong drought 
tolerance. These findings provided a theoretical basis and practical guidance for selecting suitable afforestation 
materials adapted to different arid regions.
Key words Larix olgensis；clone；hydraulic trait；water use efficiency；membership function method；drought 
tolerance

在全球气候变暖背景下，干旱的强度、频率都

显著增加［1］。干旱会加剧树木生理衰退，严重时会

直接导致树木死亡［2］，对森林生态系统的稳定性与

可持续经营构成严重威胁［3］。研究［4-5］表明，中度

干旱通常引起树木生长减缓和死亡率上升，而极

端干旱则导致区域性林木大规模死亡事件［6-7］。树

木对干旱的敏感性差异既有环境的因素，也有遗

传的因素。例如，云杉属（Picea）植物水力性状存

在明显的种间变异和种内变异［8］。Zhao 等［9］的研

究也发现，杨树无性系 I-101（Populus alba）×84K
（Populus alba×Populus tremula var. glandulosa）在

栓塞抗性、导管解剖特征等水力性状上存在显著

差异。这些结果证实，树木在适应干旱环境时表

现出可观的遗传改良潜力［10］。因此，筛选和利用

优良耐旱基因型至关重要［11］。

树木进化出复杂的水分管理和水分保持系

统，通过其解剖、形态性状（如较小的导管直径、较

厚的表皮和皮层结构、较低的比叶面积）和生理过

程（如激素信号传递、气孔作用）共同调控树木的

耐旱能力［12-14］。研究［15］发现，发达的表皮细胞和皮

层细胞可有效减少水分蒸发，提高针叶保水能力。

树木在水分不足时也会通过调节气孔蒸腾来控制

自身水分散失［16-18］。此外，较低的比叶面积（即单

位叶质量可用于水分流失的叶表面积）也与树木

忍受干旱胁迫的能力直接相关［19-20］，但是比叶面积

降低会导致树木光能捕获能力下降［21］，长此以往

会导致树木发生“碳饥饿”而影响生存［22］。叶水分

利用效率（即固定的光合产物与水分损失的比率）

与耐旱性密切相关［11］，水分利用效率低的物种对

干旱胁迫的抵抗力弱［23］。枝条作为树木水分运输

的关键器官，其水力结构对树木耐旱性具有重要

影响［24］。枝条管胞直径及其双壁厚度影响树木对

木质部栓塞的抵抗力，较大的管胞虽然能提高水

分运输效率，却增加干旱条件下“水力失效”的风

险［25］，这体现了枝条水力安全与效率的权衡。此

外，干旱时树木木质部会出现栓塞现象，导致水分

运输效率下降，进而影响叶片水分供应，使得叶片

气孔导度与光合碳同化能力降低［26］。目前，多数

研究仍集中于单一器官（枝或叶）或单一性状（解

剖或生理）水平的耐旱性分析，难以系统揭示树木

整体耐旱机制。因此，构建多器官、多性状的综合

评价体系对于准确识别和筛选优良耐旱型树木具

有重要意义［27-29］。

长白落叶松（Larix olgensis）具有材质优良、适

应性强、生长快等特点［30］，是东北地区主要造林树

种［31］。随着气候变化，东北地区年均气温逐年上

升，年均降水量逐年减少［32］，使得长白落叶松面临

着日益严峻的干旱胁迫风险。因此，选育优良耐

旱型无性系对保障造林质量和维持生态系统稳定

具有重要的生态意义与经济价值。已有研究［30，33］

通过盆栽试验开展长白落叶松耐旱性的评价与筛

选。王庆彬等［33］使用隶属函数法对不同树种进行

耐旱性评价时发现，长白落叶松具有较高的针叶

保水能力和水分利用效率；张磊［30］通过隶属函数

法对长白落叶松净光合速率、蒸腾速率等8个指标

进行综合评价，成功筛选出耐旱性最强的 3 个家

系。目前，对成熟林分中无性系间枝、叶性状差异

及其综合耐旱性仍缺乏系统研究。为此，本研究

通过比较 37 年生长白落叶松 25 个优良无性系针

叶解剖、形态、生理性状及枝条水力性状的差异，
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基于主成分分析、隶属函数法与聚类分析，开展耐

旱性综合评价与优良无性系筛选，旨在揭示长白

落叶松无性系在水分利用特征上的遗传变异规

律，识别关键耐旱指标，为东北地区长白落叶松优

良耐旱种质的选育与推广提供科学依据与技术

参考。

1 材料与方法

1. 1　试验材料

研究地点位于黑龙江省牡丹江市林口县青山

国家落叶松良种基地（45°24′N，130°33′E），平均

海拔高度约 320 m，属中温带大陆季风气候，年平

均气温为 3.2 ℃，年平均降水量为 600~800 mm，土

壤以暗棕壤为主，土层厚度约40 cm［34-35］。

本研究在长白落叶松无性系优树收集区

（48 区和54区）进行。试验林于1986年营建，共包

含 498个长白落叶松无性系，分别源自江山娇、穆

棱和小北湖，每个无性系 6 株，单行定植，株行距

2.5 m×5.0 m［34］。于 2023 年 9 月，对研究区内所有

长白落叶松无性系进行每木检尺，基于材积大小

从江山娇、穆棱、小北湖 3个种源中挑选出生长表

现较好的 25个优良无性系为研究材料，进一步从

中筛选出耐旱性优良的无性系。

1. 2　枝、叶样品采集与处理

每个无性系选择 3株长势良好的长白落叶松

个体。为确保采样的随机性和均匀性，在 2023年

9月，选用高枝剪沿冠层中部的东、南、西、北方位

剪取约 40个生长旺盛的成熟针叶及 4~6条长势良

好的当年生枝条。每枝长度为 5 cm，枝条直径为

2 cm，共选择约 125 个枝条，1 000 个针叶，其中随

机选取 3个枝条（未摘取针叶样品）放入 FAA固定

液中，存于保温箱（4 ℃）内，在 5 h内将所有样品带

回实验室于冰箱中保存，主要用于测定针叶形态、

水分利用效率与枝、叶解剖结构。

此外，选取带有针叶的当年生枝条，枝条切口

处用蘸水的纸巾包裹，然后将整个枝条放入提前

润湿的黑色塑料袋后，尽快带回实验室于冰箱中

4 ℃保存约12 h［36］，使其达到水分饱和状态，这部分

样品用于测定针叶生理性状。共测定 6个针叶解

剖、形态和生理性状及3个枝条水力性状（表1）。
表1　长白落叶松无性系枝、叶性状

Table 1　Twig and needle traits of Larix olgensis clones examined

器官
Organs

针叶
Needle

枝
Twig

性状
Traits

表皮厚度
Epidermis thickness/μm

皮层厚度
Cortical thickness/μm

比叶面积
Specific leaf area/（cm2·g-1）

水分利用效率
Water-use efficiency/（μmol·mol-1）

气孔蒸腾指数
Stomatal transpiration/（%·h-1）

残余蒸腾指数
Residual transpiration/（%·h-1）

水力直径
Hydraulic diameter/μm

理论导水率
Potential specific hydraulic 

conductivity/（kg·m-1·MPa-1·s-1）

细胞壁加固指数
Thickness to span ratio

缩写
Abbreviation

TE

TC

ASL

EWU

TS

TR

Dh

Ks

（t/b）2

与耐旱性的理论相关性
Theoretical correlation 
with drought tolerance

+

+

-

+

-

-

-

-

+

定义
Definition

叶表皮细胞厚度［15］

Thickness of needle epidermal cell

叶皮层细胞厚度［15］

Thickness of needle cortical cell

单位叶质量可用于水分流失的叶表面积［36］

Amount of needle surface area per unit of needle 
mass that is available for water loss

固定的光合产物与水分损失的比率［11，21］

Ratio of carbon acquisition to water loss

气孔完全闭合前的水分流失 ［37］

Loss of water through needle cuticle before 
stomata are fully closed

气孔完全闭合后的水分流失［36-37］

Loss of water through needle cuticle while 
stomata are closed

所有管胞的加权水力直径 ［25］

Hydraulically weighted tracheid diameter

单位压力梯度下的水通量［8］

Water flux of plants under a unit pressure gradient

管胞双壁厚度与跨度比值的平方［9］

Square of the ratio of double wall thickness to 
lumen diameter
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1. 3　针叶形态测定

在离体枝条上混合取 60~150片健康、完整的

针叶，用毛刷刷掉叶片表面杂质并称量质量后，使

用叶面积仪（CanoScan LiDE120，日本）和 ImageJ 
1.52a软件（NIH，美国）测定叶面积（AL，cm2）。随后

放入烘箱105 ℃杀青30 min，在65 ℃下烘干48 h以

上直至达到恒质量，使用电子天平（精度0.000 1 g）
称量针叶干质量（mD，L，g），并计算比叶面积（ASL，

cm2·g-1）［36］。ASL计算公式为

ASL = AL
mD，L

（1）
1. 4　枝、叶解剖性状测定

采用改进后的永久石蜡切片法［38］，通过脱水、

透明、浸蜡、包埋、切片、脱蜡、染色、脱色等步骤处

理样品，并在载玻片上使用加拿大树胶封片。采

用安装有 Motic 3000 CCD相机的生物显微镜观察

并采用 ImageJ 1.52a 软件测量针叶解剖结构性状

（上表皮厚度（TUE，μm）、下表皮厚度（TLE，μm）、上

皮层厚度（TUC，μm）、下皮层厚度（TLC，μm））与枝条

解剖结构性状（管胞数量（N）、管胞直径（Dv，μm）
和测量面积（A，μm2）），每个指标至少重复测量

5 次。其中，针叶表皮厚度（TE，μm）为上、下表皮

厚度之和，皮层厚度（TC，μm）为上、下皮层厚度

之和。

本研究中，枝条解剖结构主要从次生木质部

最外侧部分到髓的完整扇形进行测定（每个扇形

至少包含 150个管胞）。根据 Poorter等［39］的公式，

分别计算枝条水力直径（Dh，μm）、理论导水率（Ks，

kg·m-1·MPa-1·s-1）；根据Hacke等［40］的方法，每个扇

形选择 20个管胞，管胞直径在Dh±0.5 μm范围内，

测定双壁厚度（t，μm）、跨度（b，μm）和细胞壁加固

指数（（t/b）2），具体计算公式为

Dh = ( )∑D4V
N

1
4

（2）

Ks = ( )πρw128η
× N

A × D4h （3）
式中：ρw 是水在 20 ℃时的密度（998.2 kg·m-3）；η为

水在20 ℃时的粘度系数（1.002×10-9 MPa·s）。

1. 5　针叶生理性状测定

1. 5. 1　针叶气孔蒸腾指数和气孔闭合后的残余　针叶气孔蒸腾指数和气孔闭合后的残余

蒸腾指数测定蒸腾指数测定

从袋子中取出水分饱和后的小枝（带有针

叶），使用滤纸吸干针叶表面水分，并立即称其水

分饱和时的质量（mT，g）。为研究气孔调节能力，

本研究使用蜡将每个带有针叶的枝条基部密封，

待其自然失水，以便绘制干燥曲线。参考并改进

Bansal等［36］和 Hasanuzzaman 等［37］的方法绘制干燥

曲线。

枝条开始失水后 8 h首次称量质量，之后每隔

24 h称量质量，该过程持续到 128 h。当失水过程

结束，将带有针叶的小枝在 65 ℃条件下干燥 72 h
至恒质量，后称量干质量（mD，B，g）（精度0.000 1 g）。

最后，根据相对含水量随时间变化绘制曲线，并通

过线性回归计算TS和TR。

1. 5. 2　针叶水分利用效率测定　针叶水分利用效率测定

将烘干后的针叶样品粉碎，用锡纸包裹后采

用同位素质谱仪（MAT253，美国）测定针叶稳定碳

同位素值（δ13C，‰），计算水分利用效率（EWU，

μmol·mol-1），具体计算公式［41］为

δ13C = ( Rsample
Rstandard

- 1) × 1 000 （4）
式中：Rsample和 Rstandard分别为样品和标准物的 13C/12C
摩尔比率。

光合作用过程中的稳定碳同位素判别值

（Δ13C，‰）由Farquhar等［42］的公式计算：

∆13C = δ13Ca - δ13C = a + (b - a ) C i
Ca

（5）
式中：δ13Ca（−8‰）表示大气中 13C 丰度；a（4.4‰）

和 b（27.0‰）分别表示由 CO₂扩散和羧化反应引

起的稳定碳同位素分馏系数；Ca表示大气 CO2摩

尔分数（μmol·mol-1）；Ci 表示胞间 CO2 摩尔分数

（μmol·mol-1）。

EWU可通过Δ13C与Ca之间的关系计算获得：

EWU = A
gH2O

= Ca - C i1. 6 = Ca (b - ∆13C)
1. 6(b - a ) （6）

式中：A 表示净光合速率（μmol·CO2·m-2·s-1）；gH2O
表示叶片的气孔导度（mol·m-2·s-1）；1.6 为水蒸气

和CO2在空气中的扩散比率。

1. 6　数据分析

运用单因素方差分析比较长白落叶松无性系

枝、叶性状的差异性，用 Spearman相关分析方法检

验长白落叶松枝、叶性状间的相关关系。运用隶

属函数法和聚类分析法对25个无性系进行耐旱性

综合评价与筛选。数据处理均通过 SPSS 26.0 统

计软件（IBM Corp，美国）分析，采用 Origin 2024软

件（Origin Lab，美国）作图。

使用隶属函数法对25个长白落叶松无性系进
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行耐旱性综合评价，隶属函数值越大，耐旱性越

强；反之，耐旱性越弱［43］。

隶属函数值计算公式为

U ( xi ) = ( xi - xmin )
( xmax - xmin ) （7） 

式中：U ( xi )为隶属函数值，xi为无性系中某一指标

的平均值，xmax和 xmin为无性系中某一指标的最大值

和最小值。

若某一指标与耐旱性呈负相关，则采用反隶

属函数进行转换，计算公式为

U ( xi ) = 1 - ( xi - xmin )
( xmax - xmin ) （8）

2 结果与分析

2. 1　长白落叶松无性系枝、叶性状的差异性分析

25 个长白落叶松无性系的 6 个针叶解剖、

形态和生理性状均表现出极显著差异（P<0.01）
（表 2）。6个针叶性状表现出不同的变异幅度，其

中叶解剖和形态性状变异幅度较小，变异系数为

11.06%~11.83%。其中，无性系 181具有最低的 TE
和 TC，分别为 17.18 μm和 24.16 μm，无性系 447具

有最低的 ASL，为 93.75 cm2·g-1，其与对应性状最大

值分别相差 0.90倍、0.58倍和 0.85倍。相比较，叶

生理性状的变异幅度较大，变异系数为 22.15%~
39.24%。无性系 105具有最低的 EWU和最高的 TE，

EWU与最大值相差 1.04倍。无性系 565具有最低的

TS和最高的TR，分别为 0.62%·h-1和 0.46%·h-1，TS和

TR的最小值与最大值分别相差2.31倍和4.42倍。

与针叶性状不同，长白落叶松3个枝条水力性

状在无性系间并未表现出显著差异（P>0.05）（表2）。
3个枝条水力性状表现出不同的变异幅度，变异系

数为 6.15%~25.26%。其中，无性系 774 具有最低

的Dh和Ks，分别为8.01 μm和0.89 kg·m-1·MPa-1·s-1，

与对应性状最大值分别相差 0.25 倍和 0.90 倍；无

性系 129具有最低的（t/b）2，为 0.10，与最大值相差

1.60倍。

表2　长白落叶松无性系枝、叶性状的描述统计与方差分析

Table 2　Descriptive statistics and ANOVA of twig and needle traits in Larix olgensis clones

统计指标
Statistical index

平均值（±标准误）
Mean±SE

变异系数
CV/%

最大值
Maximum

最大值对应无性系
The clone with 
the maximum

最小值
Minimum

最小值对应无性系
The clone with 
the minimum

F

P

表皮厚度
TE/μm

27.75±0.61

11.06

32.57

105

17.18

181

2.82

00..001001

皮层厚度
TC/μm

30.43±0.70

11.53

38.26

246

24.16

181

3.42

00..001001

比叶面积
ASL/（cm2·g-1）

145.34±3.44

11.83

173.54

809

93.75

447

3.90

00..001001

水分利用效率
EWU/（μmol·mol-1）

56.08±2.48

22.15

76.17

170

37.42

105

8.67

00..001001

气孔蒸腾指数
TS/（%·h-1）

1.51±0.08

24.94

2.04

556

0.62

565

4.40

00..001001

残余蒸腾指数
TR/（%·h-1）

0.25±0.02

39.24

0.46

565

0.09

410

4.26

00..001001

水力直径
Dh/μm

8.98±0.11

6.15

10.02

449

8.01

774

1.08

0.398

理论导水率Ks/
（kg·m-1·MPa-1·s-1）

1.25±0.05

18.63

1.69

447

0.89

774

1.29

0.230

细胞壁加固
指数（t/b）2

0.16±0.01

25.26

0.26

338

0.10

129

1.30

0.218

 注：P低于0.05以粗体表示。

 Note： P below 0.05 were indicated in bold.
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2. 2　长白落叶松无性系枝、叶性状的相关性

针叶性状相关性分析显示（图 1），2个与保水

能力相关的解剖性状TE与TC呈显著正相关；EWU与

TE、TC呈显著负相关；ASL与 TE、TC呈负相关，与 EWU
呈正相关，但与三者的关系并不显著；TS与TR呈显

著负相关，与 ASL呈显著正相关。枝条性状的相关

性分析显示（图 1），（t/b）2与 Dh、Ks呈显著负相关。

枝、叶性状的相关性分析（图1）显示，仅有TS与（t/b）2

呈显著负相关。

2. 3　长白落叶松无性系耐旱性综合评价

采用隶属函数法对 25 个长白落叶松无性系

枝、叶性状进行耐旱性综合评价，隶属函数值越大

耐旱性越强。结果表明（表 3），耐旱性排名前 10
的无性系依次为 338、774、128、125、214、721、565、
476、282、597。这些无性系对干旱环境具有较强

的适应潜力。相比之下，无性系449的综合耐旱性

最弱，其隶属函数均值仅为0.26。
2. 4　长白落叶松无性系耐旱性聚类分析

基于聚类分析可将 25个无性系分为 4组（Ⅰ、

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ）（图 2），进一步结合隶属函数值可将Ⅱ
和Ⅳ归为一类，最终将 25个无性系分为 3个类型：

Ⅰ为综合强耐旱型，Ⅱ、Ⅳ为中等耐旱型，Ⅲ为不

耐旱型。其中，类型Ⅰ中仅有无性系 338，其综合

耐旱性评价最强，综合评价值为 0.65；类型Ⅱ、Ⅳ

为中等耐旱型，耐旱性居中，平均综合评价值为

0.51；类型Ⅲ为不耐旱型，耐旱性较差，平均综合评

价值仅为 0.36。中等耐旱型的长白落叶松无性系

最多，占供试材料的 72%，为此，基于聚类分析进

一步将中等耐旱型分为 3组（表 4）：A组以无性系

774 和 214 为代表；B 组以无性系 128 和 125 为代

表；C组以无性系565为代表。

2. 5　长白落叶松无性系枝、叶性状的主成分分析

主成分分析（图3）和主成分载荷矩阵（表5）显

示，前 2个主成分共解释 64.64%的变异。其中，Dh
和Ks位于PC1的正轴端，（t/b）2位于PC1的负轴端，

反映了枝条水力学高效率（高Dh和高Ks）和高安全

（高（t/b）2）的权衡。TE、TC和TR位于PC2的正轴端，

ASL、EWU和 TS位于 PC2 的负轴端，反映了针叶水分

保守型结构（高 TE、TC和低 ASL）和高效型水分利用

TE.表皮厚度；TC.皮层厚度；ASL.比叶面积；EWU.水分利用效率；TS.气孔蒸腾指数；TR.残余蒸腾指数；Dh.水力直径；Ks.理论导水率；（t/b）2.细
胞壁加固指数。**表示在P=0.01水平上差异显著；*表示在P=0.05水平上差异显著。

TE. Epidermis thickness； TC. Cortical thickness； ASL. Specific leaf area； EWU. Water-use efficiency； TS. Stomatal transpiration； TR. Residual tran⁃
spiration； Dh. Hydraulic diameter； Ks. Potential specific hydraulic conductivity；（t/b）2. Thickness to span ratio.** indicated a significant difference 
at the P=0.01 level； * indicated a significant difference at the P=0.05 level.

图1　长白落叶松无性系枝、叶性状相关性

Fig.1　Correlations among twig and needle traits in Larix olgensis clones
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Ⅰ.综合强耐旱型；Ⅱ、Ⅳ.中等耐旱型；Ⅲ.不耐旱型；A、B、C.中等耐旱型的亚类。

Ⅰ. Comprehensive and strong drought-tolerant； Ⅱ and Ⅳ. Moderate drought-tolerant； Ⅲ. Drought-sensitive； A， B and C. Subgroups of moderate 
drought-tolerant.

图2　基于枝、叶性状的长白落叶松无性系耐旱性聚类分析

Fig.2　Cluster analysis for drought tolerance in Larix olgensis clones based on twig and needle traits

表3　长白落叶松无性系枝、叶性状的隶属函数值及耐旱性评价

Table 3　Evaluation of drought tolerance based on membership function values of twig and needle traits in Larix olgen‐

sis clones

无性系
Clones

338

774

128

125

214

721

565

476

282

597

105

643

66

181

246

477

170

809

184

447

519

410

556

129

449

隶属函数值
Membership function values

表皮厚度
TE

0.63

0.75

0.61

0.62

0.81

0.71

0.93

0.71

0.61

0.78

1.00

0.44

0.69

0

0.83

0.86

0.68

0.77

0.58

0.71

0.73

0.80

0.81

0.77

0.35

皮层厚度
TC

0.13

0.48

0.43

0.57

0.33

0.56

0.89

0.61

0.64

0.57

0.60

0.29

0.28

0

1.00

0.65

0.28

0.05

0.12

0.42

0.55

0.23

0.64

0.22

0.56

比叶面积
ASL

0.53

0.53

0.22

0.18

0.49

0.39

0.37

0.60

0.42

0.23

0.78

0.16

0.26

0.29

0.26

0.31

0.14

0

0.09

1.00

0.37

0.29

0.34

0.32

0.28

水分利用效率
EWU

0.97

0.28

0.97

0.85

0.29

0.33

0.03

0.85

0.73

0.33

0

0.27

0.20

0.92

0.17

0.33

1.00

0.27

0.72

0.55

0.63

0.44

0.08

0.64

0.19

气孔蒸腾指数
TS

0.85

0.18

0.39

0.10

0.48

0.70

1.00

0.72

0.61

0.29

0.55

0.42

0.42

0.25

0.24

0.44

0.17

0.19

0.48

0.45

0.17

0.01

0

0.17

0.01

残余蒸腾指数
TR

0.13

0.81

0.57

0.78

0.51

0.30

0

0.14

0.33

0.68

0.40

0.49

0.50

0.73

0.68

0.41

0.77

0.77

0.45

0.50

0.79

1.00

0.89

0.70

0.88

水力直径
Dh

0.71

1.00

0.70

0.72

0.73

0.65

0.72

0.52

0.50

0.61

0.50

0.73

0.59

0.98

0.33

0.44

0.36

0.74

0.55

0.05

0.19

0.38

0.10

0.08

0

理论导水率
Ks

0.88

1.00

0.71

0.86

0.79

0.83

0.79

0.58

0.61

0.66

0.45

0.84

0.75

0.75

0.50

0.45

0.32

0.77

0.51

0

0.22

0.35

0.19

0.03

0.06

细胞壁加固指数
（t/b）2

1.00

0.62

0.80

0.54

0.64

0.55

0.28

0.23

0.40

0.36

0.24

0.66

0.58

0.34

0.20

0.30

0.19

0.32

0.29

0.05

0.07

0.18

0.09

0

0.01

平均隶属函数值
Mean membership 

function values

0.65

0.63

0.60

0.58

0.56

0.56

0.56

0.55

0.54

0.50

0.50

0.48

0.47

0.47

0.47

0.47

0.44

0.43

0.42

0.42

0.41

0.41

0.35

0.33

0.26

排序
No.

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25
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TE.表皮厚度；TC.皮层厚度；ASL.比叶面积；EWU.水分利用效率；TS.气
孔蒸腾指数；TR.残余蒸腾指数；Dh.水力直径；Ks.理论导水率；（t/b）2.
细胞壁加固指数。针叶性状显示为黑色；枝条性状显示为棕色。

TE. Epidermic thickness； TC. Cortical thickness； ASL. Specific leaf ar⁃
ea； EWU. Water-use efficiency； TS. Stomatal transpiration； TR. Resid⁃
ual transpiration； Dh. Hydraulic diameter； Ks. Potential specific hy⁃
draulic conductivity；（t/b）2. Thickness to span ratio. Needle traits 
were displayed in black； while twig traits were displayed in brown.

图3　长白落叶松无性系枝、叶性状主成分分析

Fig.3　Principal component analysis of twig and needle 
traits in Larix olgensis clones

表5　长白落叶松无性系枝、叶性状主成分荷载矩阵

Table 5　Principal component loading matrix of twig and 

needle traits in Larix olgensis clones

性状
Traits

表皮厚度TE

皮层厚度TC

比叶面积ASL

水分利用效率EWU

气孔蒸腾指数TS

残余蒸腾指数TR

水力直径Dh

理论导水率Ks

细胞壁加固指数（t/b）2

特征值Eigenvalue

贡献率
Contribution rate/%

累计贡献率
Cumulative contribution rate/%

主成分Ⅰ

Principal 
component Ⅰ

0.07

0.10

-0.01

-0.12

0.38

-0.35

0.48

0.50

-0.48

3.33

37.28

37.28

主成分Ⅱ

Principal 
component Ⅱ

0.45

0.45

-0.40

-0.31

-0.38

0.39

0.16

0.08

-0.10

2.46

27.36

64.64

表4　长白落叶松中等耐旱型各亚类无性系枝、叶性状特征及排序

Table 4　Characterization and ranking of twig and needle traits among moderate drought-tolerant subgroups in Larix 

olgensis clones

亚类
Subgroups

A

B

C

无性系
Clones

774

214

721

597

105

643

66

246

477

809

128

125

476

282

170

184

565

181

表皮厚度
TE/μm

28.78

29.68

28.14

29.17

32.57

23.98

27.86

29.94

30.41

28.96

26.52

26.70

28.14

26.50

27.68

26.14

31.46

17.18

皮层厚度
TC/μm

30.92

28.81

32.03

32.25

32.59

28.24

28.07

38.26

33.35

24.82

30.28

32.19

32.75

33.15

28.08

25.90

36.65

24.16

比叶面积
ASL/（cm2·g-1）

130.96

134.22

142.39

154.89

111.56

160.62

152.59

153.02

148.73

173.54

155.83

159.11

125.89

140.39

161.98

166.43

144.09

150.60

水分利用效率
EWU/（μmol·mol-1）

48.42

48.75

50.12

50.31

37.42

47.76

45.20

43.90

50.22

48.00

74.92

70.50

70.17

65.85

76.17

65.32

38.72

72.89

气孔蒸腾指数
TS/（%·h-1）

1.78

1.36

1.04

1.62

1.25

1.45

1.45

1.70

1.41

1.77

1.48

1.89

1.01

1.17

1.80

1.35

0.62

1.69

残余蒸腾指数
TR/（%·h-1）

0.16

0.27

0.35

0.21

0.31

0.28

0.28

0.21

0.31

0.17

0.25

0.17

0.41

0.34

0.17

0.30

0.46

0.19

水力直径
Dh/μm

8.01

8.55

8.72

8.79

9.02

8.55

8.83

9.35

9.13

8.54

8.61

8.58

8.97

9.01

9.29

8.92

8.57

8.05

理论导水率
Ks/

（kg·m-1·MPa-1·s-1）

0.89

1.06

1.03

1.16

1.33

1.02

1.09

1.29

1.33

1.08

1.12

1.00

1.23

1.20

1.44

1.28

1.06

1.09

细胞壁
加固指数
（t/b）2

0.20

0.20

0.19

0.16

0.14

0.21

0.19

0.13

0.15

0.15

0.23

0.19

0.14

0.17

0.13

0.15

0.15

0.16

排序
No.

2

5

6

10

11

12

13

15

16

18

3

4

8

9

17

19

7

14
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策略（高EWU）的权衡，这一性状轴同样反映了不同

的气孔调节策略，一端代表在气孔闭合后具有较

低的水分流失（低 TR），另一端代表可以快速关闭

气孔来降低自身水分流失（低 TS）。2 个性状轴表

明枝、叶不同器官之间水分策略的差异性，25个不

同类型无性系在 2个性状轴的分布整体上比较分

散。其中，6个不耐旱型无性系均位于PC1轴上枝

条水力学高效率的一端，1个综合强耐旱型无性系

则位于PC1轴上枝条高安全性的一端，其余18个中

等耐旱型无性系则表现出在 PC2轴上均匀分布的

现象。

3 讨论

3. 1　长白落叶松无性系枝、叶性状遗传变异

本研究结果显示，长白落叶松不同无性系在

针叶解剖、形态和生理性状间均存在极显著差异

（P<0.01），但是 TE、TC 和 ASL 的变异幅度相对较小

（表 2），这一结果与以往研究结果一致。例如，赵

丽等［15］的研究中，针叶解剖性状在 15种云杉间均

存在显著差异，变异系数在 9.69%~22.83%，其中

TE和 TC的变异系数接近 20%，高于本研究的 11%，

这可能是由于本研究中无性系间的变异本质上是

长白落叶松的种内变异，而种间变异可能会表现

出更大的变异幅度。Yang等［8］的研究同样存在这

种现象，5种欧洲和北美云杉的水力性状具有较大的

种间变异，表现出较强的环境适应能力，而12种中

国本土云杉的种内变异较小，表现出较强的性状保

守性。此外，针对兴安落叶松（Larix gmelinii）的研

究［44］也发现，TE在种内变异幅度较小，在6个种源之

间的差异并不明显，本研究中解剖结构变异幅度较

小的结果与之一致。这些发现共同表明，针叶解剖

结构受到较强的遗传控制，具有较强的性状保守性。

相比于针叶解剖性状，枝条水力性状在不同

无性系之间均无显著差异，变异系数为 6.15%~
25.26%。以往研究发现，水力性状在云杉种间存

在显著差异［8］，但是其他研究则证实茎中 Dh 与

（t/b）2等水力性状在落叶松属（Larix）内无显著差

异［23］，说明落叶松水力性状可能更受环境的影响，

遗传因素对其控制作用较小。随着干旱胁迫的加

剧，树木生长普遍受到抑制［25］。因此，树木需要通

过迁移、表型可塑性调整及生理状态调节来应对

环境变化［45］。对于成熟树木而言，当迁移不是一

个可行的选项时，通过结构及生理调节来适应环

境变化就显得尤为关键［46］。本研究发现，EWU、TS、

TR、（t/b）2和Ks表现出较大的变异幅度，表明多个关

键耐旱性状具有丰富的遗传多样性［9，47］。相比于

针叶生理性状较大的变异幅度（22.15%~39.24%），

长白落叶松无性系枝条水力性状中Dh的变异系数

最小，仅为 6.15%，这与以往针对落叶松属内研

究［23］中发现的 Dh与（t/b）2等水力性状无显著差异

的现象一致。因此，在系统评估长白落叶松耐旱

性时，纳入针叶生理性状与枝条在内的多器官性

状指标至关重要［25，28］。

3. 2　长白落叶松无性系枝、叶性状间的关联

本研究中，针叶 TE与 TC呈显著正相关（图 1），

EWU与TE、TC呈显著负相关，EWU与ASL呈不显著正相

关。王楠等［21］的研究同样发现，具有最高EWU的兴

安落叶松具有最高的 ASL，本研究中 EWU和 ASL的关

系与之一致，说明EWU与针叶光能捕获能力呈正相

关，与针叶保水能力呈负相关，这一发现与季子敬

等［44］的研究结论部分一致。通过气孔来平衡自身

碳同化和水分消耗是干旱胁迫下树木抵御干旱的

重要策略［17］。本研究中，TS与TR呈显著负相关（图1），
反映了长白落叶松不同无性系在气孔调节策略上

的差异：较低的 TS说明这部分无性系在干旱胁迫

时倾向于通过关闭气孔来减少水分流失，属于较

为保守的等水调节策略［48］；而较低的 TR则说明这

部分无性系在气孔完全闭合后具有较低的水分流

失率，但在干旱胁迫前期会采用极端的非等水调

节策略（保持气孔的开放）［48］，因此，在应对短期较

为强烈的气候变化时发生“水力失效”的风险较

大。尽管本研究中并未发现 TR与 TE、TC之间存在

显著联系，但 Anfodillo 等［49］的研究同样发现针叶

的失水情况和角质层厚度并无显著关系，这一发

现说明针叶的保守型解剖结构并不是影响叶片保

水能力的唯一指标。较低的TR通常意味着干旱条

件下能保持较高的叶片相对含水量，被视为耐旱

育种策略中的一个重要指标［36，40］。TS与 ASL呈显著

正相关（图 1）进一步表明，气孔闭合虽然有助于减

少水分流失，但可能限制其光能捕获能力，在长期

干旱下容易引发“碳饥饿”。Sasani等［23］研究发现，

欧洲落叶松（Larix decidua）在干旱时表现出非等

水策略，日本落叶松（Larix kaempferi）及其杂交种

则表现出等水策略，因此，落叶松在应对干旱时并

不是表现出绝对的等水或非等水策略。本研究对

长白落叶松不同无性系的研究结果与这些结果一
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致。总之，长白落叶松针叶会通过不同的水分策

略来应对干旱胁迫，一部分会构建相对保守的结

构，另一部分则会采用高效、冒险的水分策略。

本研究中，枝条Ks与（t/b）2呈显著负相关（图1），
表明树木在构建高水力安全性时往往以牺牲一定

的水力效率为代价，这与 Woodruff 等［50］的研究一

致。此外，本研究发现枝、叶性状间的联系较弱

（图 3）。仅有 TS与（t/b）2呈显著负相关，表明针叶

具有较强的气孔调节能力时，枝条往往具有更高

的水力安全性。主成分分析显示（图3），9个枝、叶

性状分别构成 2个性状轴，第 1轴主要反映了枝条

从具有高效率（高 Dh、高 Ks）的获取型策略到具有

高安全（高（t/b）2）的保守型策略的连续分布；第

2 轴主要反映了针叶高效型策略（高 EWU、低 TR）与

保守型策略（高 TE、高 TC、低 ASL、低 TS）的权衡。

Song等［25］对 28种针叶树种的研究也发现，43个水

力性状主要构成 2个性状轴，第 1轴主要反映枝条

水力效率与安全的权衡，第2轴主要反映针叶组织

韧性和碳同化能力的权衡，本研究发现与之一致

（图 3）。这种器官层次间联系较弱的现象可能与

各组织在发育及功能上的特异性优化有关［25］。因

此，开展树木多器官、多性状的综合评价有助于充

分鉴别不同耐旱类型的优良基因型。

3. 3　长白落叶松无性系耐旱性综合评价

本研究中，6个针叶性状共同组成的性状轴代

表针叶水分利用的高效和保守（图 3），反映高效型

策略（高 EWU、低 TR）与保守型策略（高 TE、高 TC、低

ASL、低 TS）的权衡；枝条性状则共同组成的性状轴

代表枝条的水力效率和安全，从高效率（高Dh和高

Ks）到高安全（高（t/b）2）。为此，本研究在进行隶属

函数分析时，将TE、TC、EWU和（t/b）2作为与耐旱性正

相关的性状，ASL、TS、TR、Dh和 Ks则作为与耐旱性负

相关的性状（表1）进行耐旱性综合评价（表3）。根

据隶属函数法和聚类分析的结果，可将 25个长白

落叶松无性系分为 3大类型：综合强耐旱型、中等

耐旱型和不耐旱型。综合强耐旱型无性系为无性

系 338，综合评价值最高；不耐旱型 6 个无性系的

综合评价值最低；中等耐旱型 18个无性系的综合

评价值居中，占供试材料的 72%，说明本研究中的

试验材料是以中等耐旱类群为主。Song等［25］的研

究发现，落叶松属在28种针叶树种中位于“高碳同

化和高水力效率”的一端，而水力安全相对较低，

这可能限制其在干旱胁迫下的耐旱能力。本研究

中，只有1个综合强耐旱型无性系位于枝条高安全

一端，6 个不耐旱型无性系均位于枝条高效率一

端，而 18 个中等耐旱型无性系则位于中间位置

（图 3）。此外，本研究中长白落叶松枝条 Dh 为

8.01~10.02 μm，略低于 Cai 等［51］研究中的 12~
14 μm，但是管胞双壁厚度接近。这种相对较小的

管胞直径虽然限制了水力效率，但可能通过提高

（t/b）2来增强木质部安全性，这或许也是导致供试

材料以中等耐旱性为主的原因之一。

考虑到本研究中长白落叶松中等耐旱类群无

性系数量较多且具有不同的性状聚类，因此，对其

进一步做了耐旱策略分析。中等耐旱型无性系可

分为 3组（表 4），A 组以无性系 774和 214为代表，

主要表现为气孔闭合后的针叶保水能力较强（低

TR），在长期干旱胁迫时仍然能维持较高的生存可

能性。这类无性系在长期干旱的环境中具有较高

的推广潜力，但 EWU较低，导致其固定光合产物的

能力较低。B组以无性系 128和 125为代表，主要

表现为针叶偏向水分“高效型”（高EWU），在干旱胁

迫不严重时可以通过其较为高效的水分利用策略

来维持生存、生长。这类无性系在干旱胁迫不严

重的环境中具有较高的推广潜力，但TE较低，随着

干旱胁迫的加剧其生存风险升高。C组以无性系

565 为代表，主要表现为针叶偏向“结构保守型”

（高TE和TC），同时表现出很强的气孔调节能力（低

TS），具有较强的等水策略，可以通过针叶的保守

型结构和气孔的快速调节能力来适应环境的变

化。这类无性系在容易发生季节性干旱地区具有

较高的推广潜力，但是EWU较低、TR较高，因此在面

对长期干旱时会增加“碳饥饿”的风险。此外，无

性系338为综合强耐旱型，主要表现为枝条具有最

高的水力安全性（高（t/b）2），针叶具有较强保水型

结构（高 TE）和较强的气孔调节能力（低 TS），同时

固定光合产物时的水分损失较低（高EWU）。因此，

无性系 338在上述各种干旱环境中均具有较高的

推广潜力，其余无性系可作为不同干旱类型地区

造林的备选材料。需要指出的是，当前对树木耐

旱性的评价多集中于地上部分，而地下根系作为

水分吸收的主要器官，在树木耐旱性综合评价时

具有关键作用［52］。因此，未来研究有必要整合根、

枝、叶等多器官的解剖、形态与生理性状，开展全

株水平的耐旱性系统评价，以期更全面地揭示长

白落叶松的耐旱机制，选育出优良的无性系资源。
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4 结论

本研究表明，针叶性状在无性系之间均存在

极显著差异，其中，生理性状表现出比解剖、形态

性状更大的变异幅度，枝条性状则无显著差异；

枝、叶性状在各自器官内均呈显著相关，但是器官

间性状相关性较弱。枝、叶分别构成2个独立的性

状轴，枝条性状轴为高水力效率到高水力安全的

连续分布，针叶性状轴为保守型结构到高效型策

略间的权衡。根据耐旱性综合评价结果可将25个

长白落叶松无性系分为 3个类型：综合强耐旱型、

中等耐旱型和不耐旱型。中等耐旱型无性系在供

试材料中所占比例为 72%，并可细分为具有不同

耐旱特性的类群。无性系338为综合强耐旱型，叶

表皮厚度较厚、水分利用效率较高、气孔蒸腾指数

较低，同时枝条细胞壁加固指数最高，在大部分的

干旱地区均具有较高的推广潜力。无性系 774和

214 的残余蒸腾指数较低，无性系 128 和 125 的水

分利用效率较高，而无性系565的气孔蒸腾指数较

低，表皮厚度和皮层厚度较高，分别可作为长期干

旱、轻度干旱和季节性干旱地区的备选材料。研

究结果为不同类型干旱地区优良耐旱的造林材料

选择提供参考。
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