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摘要：为研究大叶楠木 Phoebe zhennan f. elliptical 和小叶楠木 P. zhennan f. oblong 两种叶型楠木 P. zhennan 幼树叶

片表观特性和光合特性差异及其影响因子，本文以 2 年生两种叶型的楠木为研究对象，测定叶片形态指标和夏季

光合特性参数，分析影响净光合速率的相关因子。结果表明：（1）两种叶型楠木的叶面积、叶片长、叶片宽和叶

脉数存在显著差异（P<0.05），不同冠层的叶片也存在显著差异；（2）大叶楠木的净光合速率显著高于小叶楠木，

由多元逐步回归分析与通径分析显示，影响大叶楠木净光合速率的主要因子是气孔导度、胞间 CO2 浓度、叶片水

分亏压、叶温和蒸腾速率 5 个因子，其中气孔导度起决定作用。而影响小叶楠木净光合速率是叶片水分亏压、空

气相对湿度、大气二氧化碳浓度、蒸腾速率和胞间 CO2 浓度 5 个因子，且叶片水分亏压对净光合速率影响最大。

两种叶型楠木幼树在夏季需要适当遮荫和充足的水分供应，以增加光合速率与有机物积累量。 
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Abstract: Determinations were conducted on leaf morphology and photosynthetic properties of 2-year container P. zhennan f. elliptical and P. 

zhennan f. oblong seedling in 2017 in Qingyuan, Zhejiang province. It was revealed that there was significant difference between two species and 

even among different layers in leaf area, leaf length, leaf width, and vein number. Net photosynthetic rate of P. zhennan f. elliptical was significantly 

higher than that of P. zhennan f. oblong. Multiple stepwise regression analysis and path analysis showed that net photosynthetic rate of P. zhennan f. 

elliptical was mainly influenced by stomatal conductance, intercellular CO2 concentration, leaf vapor pressure deficit, leaf temperature and 

transpiration rate, especially stomatal conductance. While net photosynthetic rate of P. zhennan f. oblong was by leaf vapor pressure deficit, relative 

air humidity, atmospheric CO2 concentration, transpiration rate and intercellular CO2 concentration, especially leaf vapor pressure deficit. The 

experiment resulted that young trees of tested species should be shaded and have sufficient water supply in the summer.  

Key words: Phoebe zhennan; apparent characteristics; photosynthetic property; net photosynthetic rate 

收稿日期：2018-01-09；修回日期： 2018-04-15 

基金项目：宁波市农业重大（重点）项目（2012C10013）；浙江省省院合作林业科技项（2017SY19）；浙江省农业(林木)新品种选育重大
科技专项（2016C02056-2）  

作者简介：吴小林，工程师，从事珍贵树种培育相关工作；E-mail：2925622496@qq.com。通信作者：童再康，博士，教授，从事珍贵树种
遗传育种等研究工作；E-mail：zktong@zafu.edu.cn。 



3 期                 吴小林，等：两种叶型楠木叶片表观特征及光合特性的比较分析                  31 

 

光合作用是植物生长和代谢活动的生理基础[1-2]。同一物种不同类型间、品种间的光合效率存在显著差异，

郑彩霞等研究 2 年生盆栽胡杨 Populus euphratica 锯齿卵圆形、卵圆形和披针形多形叶的形态、解剖和光合特性，

叶片在发育过程中为适应干旱荒漠的生态环境发生变异[3]。王海珍等研究新疆塔里木河上游人工林胡杨条形、

卵形和锯齿阔卵形叶，比较其光合作用-光与 CO2 响应及叶绿素荧光响应特征[4]。褚延广等测定 108 个欧洲黑杨

P. nigra 无性系的气体交换参数、叶绿素荧光及生长参数[5]。黄红英等研究了贵州和海南两种生态型麻疯树

Jatropha carcas L 夏天气体交换参数和叶绿素荧光参数[6]。前人研究发现同一物种不同类型间的光合效率与自然

生境和品种密切相关，但夏季同一物种不同类型间的净光合速率日变化均呈双峰曲线，出现了光午休现象，如

红砂 Reaumuria Linn[7] ，蔷薇 Rosa multiflora[8] ，梨 Pyrus spp[9] ，葡萄 Vitis vinifera[10]和天山雪莲 Saussurea 

involucrata[11]等植物。叶片是植物光合作用的主要器官，影响树木生长量和有机物积累量[12-13]。因此研究同一物

种不同叶型的的叶表观特征与光合特性，对于选育高光效植物品系具有重要意义。 

楠木 Phoebe zhennan 属于樟科 Lauraceae 楠属 Phoebe 常绿大乔木，树干通直，树姿优美，材性优良，木材

纹理顺直，耐腐防蛀，是木结构建筑的最佳用材树种，是制作高级家具的上等用材，也被广泛运用于绿化景观

营造。楠木的研究主要集中在抗逆性、群落特性和光合特性等方面。Akash Tariq 等研究指出在干旱胁迫下施加

磷肥可以提高楠木幼苗的抗旱性[14]。Hu Y 等发现楠木幼树在轻度和中度干旱胁迫后，复水能恢复[15]。李高志等

发现在低温胁迫下 1 年生大叶楠木苗的抗寒能力强于小叶楠木[16]；宗卫等发现自然低温下水杨酸（1 mmol·L-1）

处理可以提高 1 年生闽楠 P. bournei 和楠木幼苗植株的耐寒性[17]。Gao J 等利用 AFLP 分子标记技术研究中国 6

个省份楠木种群结构和遗传多样性[18]。王茹等研究不同光环境下楠木叶绿素荧光特性[19]。胡婧楠等研究 2 年生

楠木和华东楠 Machilus Leptophylla 光合生理特性[20]，殷国兰等研究 1 年生樟 Cinnamomum camphora，楠木和红

椿 Toona ciliata Roem 的光合生理特性[21]。然而，有关楠木种内变异及其光合性能差异等方面的研究还未见报道。

本项研究以来自相同产地的 2 年生大叶楠木和小叶楠木两种叶型楠木为研究对象，测定叶表观特性和光合速率

日变化，探寻两种叶型楠木的叶片及其光合特性差异，为楠木的栽培和优良品系选育提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验地概况 

试验设于浙江省庆元县实验林场，地理坐标 118°50′ ~ 119°30′ E，27°15′ ~ 27°51′ N，属亚热带季风区，温暖

湿润，四季分明，年平均气温 17.4℃，年降水量 1 760 mm，无霜期 245 d。 

1.2  试验材料 

大叶楠木和小叶楠木的试验种子采自四川省雅安荥经县，种子于 2015 年 1 月育苗，基质为黄土:树皮:谷壳：

珍珠岩=4:3:2:1，基质中加施缓释肥 3 kg·m-3，自动灌溉水分管理，幼苗阶段适时遮荫 50%。试验材料为 2 年生

容器苗，试验随机选取大叶楠木和小叶楠木各 100 株。 

1.3  研究方法 

1.3.1  叶表观特性测定  将楠木植株分为上中下 3 层，各层均选取同一部位的 3 片叶用于测定形态指标。随机

选取 100 株取叶样，取样叶片连带叶柄。用叶面积扫描仪 YMJ-B 扫描获得叶片长、叶片宽、叶面积和长宽比等

指标。用游标卡尺测量叶柄长，计数叶脉数，测定苗高、地径。 

1.3.2  气体交换参数日变化测定  于 2017 年 7 月，选择晴朗天气，采用 Li-6400 便携式光合测定系统，选取生

长良好植株的冠层中上部正常叶片，无遮光，让其处于自然生长状态，从 8:00－18:00，每隔 2 h 测定 1 次，各

选取 6 株，每株测定 3 片叶。 

1.4  数据处理 

使用 Microsoft Excel 2010 软件进行数据处理和表格制作，SPSS 19.0 软件进行方差和相关性分析，采用

Graghpad Prism 5 绘图。 
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2  结果与分析 

2.1  两种叶型楠木的叶表观特征 

经单因素方差分析，发现 2 年生同种叶型楠木不同层次间的叶面积、长度、宽度和长宽比、叶柄长和叶脉

数均存在显著差异（P<0.05)（见表 1）。楠木以中层叶片均值最大（1 869.39±584.62 mm2），是下层叶片（1 269.52

±329.69 mm2）的 1.47 倍；而小叶楠木则以上层叶片最大（1 576.00±284.54 mm2），是下层叶片（698.15±178.53 

mm2）的 2.26 倍。同一层叶片两种叶型楠木相差 168.04 ~ 571.37 mm2，可见两种叶型楠木的各层叶片大小均有

明显差异。同时，大叶楠木的叶长、叶宽以及叶脉数均明显高于小叶楠木。 
表 1  两种叶型楠木叶片表型均值

Table 1  Mean phenotypic properties of leaves in P. zhennan 

类型 叶位置 叶面积/mm2 叶片长/mm    叶片宽/mm 长宽比     叶柄长/cm   叶脉数/对 

大叶楠木 上层叶片 1 744.04±597.71b 100.25±12.75a 31.86±5.22a 3.18±0.36a 0.72±0.14b 11.±1a 

中层叶片 1 869.39±584.62a 95.09±12.53b 32.59±5.36a 2.95±0.40b 0.77±0.15a 10±1b 

下层叶片 1 269.52±329.69c 76.50±10.20c 26.32±4.20b 2.95±0.51b 0.64±0.09c 10±1b 

小叶楠木 上层叶片 1 576.00±284.54a 93.89±8.96a 26.84±3.46a 3.55±0.56a 0.74±0.16b 9±1a 

中层叶片 1 304.46±265.97b 84.29±9.07b 24.10±3.10b 3.53±0.48a 0.85±0.13a 9±1a 

下层叶片 698.15±178.53c 57.35±8.96c 20.22±2.87c 2.89±0.60b 0.74±0.12b 8±0b 

注：数据以均值标准差表示，同列不同字母表示差异显著（P<0.05）。 
 

2.2  两种叶型楠木叶表型性状方差分析 

两种叶型楠木表型性状方差分析结果列于表 2。可见，叶面积、叶脉数量与叶柄长度 3 个性状两种类型间、

叶片着生部位间以及二者的交互作用均具有极显著（P<0.01）的差异。可以认为，生长在同一区域大叶楠木和

小叶楠木在叶片表观性状上具有极显著（P<0.01）的差异，可以区分两种类型。另外，同一叶型的楠木的不同

着生位置的叶面积、叶柄长和叶脉数也具有不同，结合表 1 可以看出，叶片大小差异最为显著，叶脉数量与叶

柄长度相对差异较小。分层测定叶片表型性状进行类型间的比较具有科学性。 

表 2  两种叶型楠木叶片表观特征性状方差分析 
Table 2  ANOVA on phenotypic properties of leaves between two species 

指标 自由度 F 值 显著性 变异来源 

叶面积 1 
2 
3 

182.579 
174.640 
17.516 

0.000 0 
0.000 0 
0.000 0 

类型间 
叶位间 
类型 * 叶位 

叶柄长 1 
2 
2 

38.137 
36.066 

4.945 

0.000 0 
0.000 0 
0.007 0 

类型间 
叶位间 
类型 * 叶位 

叶脉数 1 
2 
2 

421.319 
91.431 

7.047 

0.000 0 
0.000 0 
0.001 0 

类型间 
叶位间 
类型 * 叶位 

 
表 3  同一种楠木的不同层次间的叶片表型指标方差分析 

Table 3  ANOVA on phenotypic properties of leaves at different layers of the same species 

类型 指标 自由度  F 值 显著性 变异来源 

大叶楠木 叶面积 2 41.136 0.000 组间 

叶片长 2 904.920 0.000 组间 

叶片宽 2 754.801 0.000 组间 

长宽比 2 947.192 0.000 组间 

叶柄长 2 27.697 0.000 组间 

叶脉数 2 29.798 0.000 组间 

小叶楠木 叶面积 2 330.110 0.000 组间 

叶片长 2 443.142 0.000 组间 

叶片宽 2 111.355 0.000 组间 

长宽比 2 47.650 0.000 组间 

叶柄长 2 18.178 0.000 组间 

叶脉数 2 71.071 0.000 组间 
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同一种楠木不同层次间的叶片表型指标方差分析结果列于表 3。大叶楠木和小叶楠木不同层次间的叶

面积、叶片长、叶片宽、长宽比、叶柄长和叶脉数均具有极显著（P<0.01）的差异。 

2.3  叶片表型特征相关分析 

经相关分析知（表 4），两种叶型楠木的叶面积、叶片长、叶片宽、叶柄长和叶脉数 4 个性状间存在极显

著（P<0.01）正相关，即叶柄长度与叶脉数量均与叶片大小成正比，而且叶片长度与宽度也成正比。说明两种

类型楠木的叶片很均匀，主要表现在叶片的大小及厚薄差异上（小叶楠木叶片明显薄）。 

 
2.4  两种叶型楠木的光合作用参数比较 

表 5 列出了两种叶型楠木的 5 个光合参数均值。可见，大叶楠木的净光合速率、气孔导度和光能利用效率

显著性高于小叶楠木，其中大叶楠木的净光合速率是小叶楠木 1.58 倍，气孔导度（0.059 mol·m-2·s-1）也远大于

小叶楠木（0.036 mol·m-2·s-1），光能利用率是小叶楠木的 3 倍；大叶楠木的蒸腾速率和胞间二氧化碳浓度略高

于小叶楠木，但差异不显著（P>0.05）。 
表 5 两种叶型楠木的光合作用参数 

Table 5  Photosynthetic parameters of two species 

类型 
净光合速率 

/ (µmol·m-2·s-1) 
气孔导度 
/ (mol·m-2·s-1）

胞间二氧化碳浓度 
/ (µmol·mol-1) 

蒸腾速率 
/(mmol·m-2·s-1） 

光能利用效率 

大叶楠木 2.625±1.148b 0.036±0.015b 260.80±27.21a 2.03±0.98a 0.003±0.002b 

小叶楠木 4.158±0.927a 0.059±0.017a 275.68±35.00a 2.34±0.85a 0.009±0.010a 

注：数据以均值标准差表示，同列不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 

 
2.5  光合速率的影响因子分析 

为定量分析影响楠木净光合速率 Pn 的因素，采用多元逐步回归建立模型，以环境因子光合有效辐射 PAR

（X1）、大气 CO2 浓度 Ca（X2）、叶温 Tl（X3）、大气温度 Ta（X4）、空气相对湿度 RH（X5）和光合作用其

它参数如气孔导度（X6）、胞间 CO2 浓度（X7）、蒸腾速率（X8）、水分利用效率（X9）、叶片水分亏压（X10）

与净光合速率（Y）进行多元逐步回归。 

大叶楠木的多元逐步回归方程： 

Y =	െ7.184൅105.711 X6െ0.023 X7െ0.747 X10൅0.454 X3െ1.102 X8，相关系数 R=0.999（P＝0.000 0） 

该模型筛选出气孔导度、胞间 CO2 浓度、叶片水分亏缺、叶温和蒸腾速率 5 个显著的影响因子，说明大叶

楠木的净光合速率主要受这 5 个因子的影响。为了进一步确定各影响因素的作用大小，进行通径分析（表 6）。

从直接作用绝对值看，在夏季晴天，各因子对净光合速率的影响顺序为：气孔导度>叶温>蒸腾速率>叶片水分

亏压>胞间 CO2 浓度，即气孔导度对净光合速率起决定性作用。 

小叶楠木的多元逐步回归方程为： 

Y = 0.455൅0.028 X2൅0.85 X8െ0.01 X7െ1.218 X10െ0.065 X5，相关系数 R=0.983（P=0.000 0） 

该模型筛选出大气 CO2 浓度、蒸腾速率、胞间 CO2 浓度、叶片水压亏缺和空气相对湿度 5 个显著的影响因

子，说明夏季小叶楠木的净光合速率主要受这 5 个因子的影响。为了进一步确定各影响因子的作用大小，进行

通径分析（表 7）。从直接作用绝对值看，在夏季，各因子对净光合速率的影响顺序为：叶片水分亏压>空气相

对湿度>大气 CO2 浓度>蒸腾速率>胞间 CO2 浓度。即叶片水分亏压是小叶楠木净光合速率的的决定性因子。 

表 4  两种叶型楠木叶片表型指标相关分析
Table 4  Correlation analysis on leaf phenotypic properties of two species 

指标 叶面积 叶片长 叶片宽 长宽比 叶柄长 叶脉数 

叶面积 1      

叶片长 0.857** 1     

叶片宽 0.871** 0.685** 1    

长宽比 －0.013 0.393** －0.384** 1   

叶柄长 0.273** 0.199* 0.210** －0.004 1  

叶脉数 0.495** 0.590** 0.516** 0.080 －0.062 1 
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表 6  大叶楠木的净光合速率与影响因子的通径系数分析 
Table 6  Path analysis on net photosynthetic rate and influencing factors in P. zhennan f. elliptical  

影响因子 直接通径系数 
间接通径系数 

气孔导度(X6) 胞间 CO2 浓度(X7) 叶片水分亏压(X10) 叶温(X3) 蒸腾速率(X8) 

气孔导度(X6) 1.634  0.995 －1.087 －0.953 0.560 
胞间 CO2 浓(X7) －0.418 －0.255 0.385 0.349 0.119 
叶片水分亏压(X10) －0.475 0.316 0.437  －0.457 －0.198 
叶温(X3) 0.947 －0.563 －0.790 0.911  0.527 
蒸腾速率(X8) －0.533 －0.183 0.152 －0.222 －0.297  

 

3  结论与讨论 

楠木种内有大叶、小叶二种叶型，二者叶片大小、叶片厚薄、叶脉数量以及叶柄长度均存在显著差异，且

同一叶型的植株上、中、下三个部位间叶片性状间也存在显著差异，尤其是叶片大小，这是植物器官的形态结

构特征是与其生理功能及生长环境相适应的反映。器官结构是功能的基础，结构变化必然影响到生理生态功能

的变化[22]。叶片作为暴露在环境中面积最大的器官，对环境十分敏感[23]。在长期对外界生态环境的适应中，叶

片在形态结构上的变异性和可塑性是较大的[24]。楠木两种类型叶片的稳定变异造就了能适应不同环境的两种类型。 

植物光合速率日变化及其影响因素一直是植物光合作用研究的重点。由多元逐步回归分析及其通径分析得

到，在高温夏季，大叶楠木的净光合速率主要受气孔导度、胞间 CO2 浓度、叶片水分亏压、叶温和蒸腾速率等

5 个因子的影响，起主要作用的是气孔导度。该结果与吴林瑛等在夏季对光皮桦 Betula luminifera 的研究结果基

本一致[27]。而小叶楠木主要受叶片水分亏压、空气相对湿度、大气二氧化碳浓度、蒸腾速率和胞间 CO2 浓度等

5 个因子影响，且叶片水分亏压对小叶楠木的净光合速率影响最大。郎校安等发现蒸腾速率、胞间 CO2 浓度、

气孔导度对红花深山含笑 Michelia maudiae 的净光合速率影响最大，而光合有效辐射、空气相对湿度、大气二

氧化碳浓等环境因子对净光合速率的影响次之[26]。郭连金等研究认为两年生香果树 Emmenopterys henryi 实生苗

的净光合速率与光合有效辐射和气孔导度呈显著正相关[27]。王国霞等研究认为泡桐 Paulownia fortunei 的光合速

率随天气条件、环境条件、树体发育期的不同而变化[28]。可见，因测定光合参数的环境条件、测定植株大小等

不同，其对光合速率影响显著的因素也有差异。两种叶型楠木的净光合速率显著差异及其不同的影响因子与其

叶片特性相关，小叶楠木叶片薄，在高温夏季易失水，叶片水分因子成为最重要的限制因素。 

光合作用影响着有机物的积累量，与其生长量呈显著相关，两种叶型楠木因叶表观特征的差异，对环境的

敏感性不同，通过解析影响净光合速率的主要因素，对于不同类型楠木种苗培育及其栽培具有重要作用。在高

温夏季，培育楠木种苗应适当遮阴，提供充足的水分，以提高其光合速率和有机物的积累量，尤其是小叶楠木

该项措施更为重要。同时，桢楠人工栽培也需在幼年期适度遮阴，可以与光皮桦等落叶树种进行混交以实现遮

阴目的。 
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