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落叶松针叶内缩合单宁含量与树龄及家系的关系!

佟丽丽! 严善春!!! 王! 琪! 徐! 波
（东北林业大学林木遗传育种与生物技术教育部重点实验室，哈尔滨 "#$$%$）

摘! 要! 为了研究树龄、家系和生长时期对落叶松组成抗性的影响，在 & 和 ’ 月采集落叶
松针叶，对比分析了长白 &()*+（!"#$% &’()*+$+ &(,*+）和 &(,*’（!- &’()*+$+ &()*’），杂种日 #
,兴 -（!- .")/01)#$ # , !- (/)’$*$$ -）和日 ( ,兴 *（!- .")/01)#$ ( , !- (/)’$*$$ *）% 个家系
的不同年龄落叶松针叶内缩合单宁含量。结果表明：落叶松针叶内缩合单宁含量，受树龄

,家系，树龄 ,家系 ,生长时期的交互效应影响差异显著。在幼龄林、中龄林和近熟林 (
个年龄等级中，幼龄林显著高于其他林龄，在 % 个家系中，杂种家系显著高于长白家系；同
时，在落叶松生长旺盛的 & 月显著高于生长缓慢的 ’ 月，说明落叶松在 & 月组成抗性相对
较强，幼龄林和杂种家系的组成抗性相对较强。因此，建议多种植抗性较强的杂种落叶松，

同时在 ’ 月以后加强对中龄和近熟林木的防虫监护。
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! ! 在植物界，单宁是十分丰富的植物次生代谢产
物，植物合成单宁以此来保护自身不受植食性昆虫

的侵害（X>IJTI8 Y CI=ZIG，*$$+）。植物单宁是植物
体内有效的防御物质，对害虫的取食和生长均起抑

制作用，其含量会因植株受害而升高（ .=:DM7I8H )5
"’-，*$$"；[;K8;O，*$$&；袁红娥等，*$$-）。单宁通
过干扰昆虫肠道消化，来影响昆虫对食物的利用，如

单宁分子上带羟基的芳香环可借羟基与蛋白质分子

羧基结合形成稳定交叉链，从而使蛋白质鞣化不能

利用，抑制酶活性；还可以与淀粉形成络合物而影响

昆虫对淀粉的消化。近年来，有学者提出其含量可

作为松树抗虫性强弱的检测因子（李镇宇等，"--’；
薛皎亮等，*$$$；刘兴平等，*$$(）。单宁在木本植物
中的质量分数常超过 "$\（[ILPDGJ: )5 "’-，"--’），
在不同的植物种类和不同组织器官中其含量不同，

有些质量分数可达 *$\（X;7I )5 "’-，*$$(）。在落
叶松（!"#$% KQQE）体内单宁含量很高，与其他组织相
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比，其针叶内单宁含量在各组织器官中名列前茅

（王文杰等，!""#）。
落叶松是中国东北地区主要三大针叶用材林树

种之一，也是内蒙古林区以及华北、西南等高山针叶

林的主要树种。但经常遭受落叶松毛虫（!"#$%&’()
*+, ,+-"%.#,）等害虫危害。林木年龄是影响林木抗
虫性的因素之一（曹兵和徐锡增，!""$）。落叶松毛
虫多危害 %" 年生以上落叶松林。因此，本文选取不
同年龄纯种长白落叶松（/.%(0 &’1"#,(,）和日 &兴杂
种落叶松（/2 3."*-4"%( 5 /2 1*"’(#((）各 ! 个家系，
对其 #、’ 月针叶内缩合单宁含量进行比较研究，以
期弄清不同年龄及不同家系落叶松的抗性特点，为

合理经营和保护落叶松资源提供理论依据。

!" 材料与方法

!# !" 植物材料
样品采集地点选在黑龙江省牡丹江市林口林业

局青山林场（%!()%#*+—%,")$-* +，$$)$"*.—$-)
-’*.）。在《森林资源规划设计调查主要技术规定》
中对北方落叶松龄级划分为：幼龄林 % / !" 0，中龄
林 !% / ," 0，近熟林 ,% / $" 0。依据落叶松林龄，选
择 ’ 块标准样地（!" 1 & !" 1），其中 $ 块为长白落
叶松，$ 块为日 &兴杂种落叶松，每块标准样地立地
条件相同。在 $ 块长白落叶松样地内，选择分属 #,
2!3（/2 &’1"#,(, #, 2 !3）和 #, 2 !’（/2 &’1"#,(, #,
2 !’）! 个家系的 %3、%(、!! 和 ,# 年生的健康植株；
在 $ 块杂种落叶松样地内，选择分属日 - &兴 (（/2
3."*-4"%( - & /2 1*"’(#(( (）和日 , & 兴 !（ /2
3."*-4"%( , & /2 1*"’(#(( !）! 个家系的 %#、%(、!! 和
," 年生的健康植株；每个家系每个年龄各选择 - 株
样树采集针叶，分 ! 次采集，采集时间为 # 月下旬和
’ 月下旬，但 ,# 年生长白落叶松和 ," 年生杂种落
叶松仅在 # 月下旬采集 % 次。在每株样树的树冠
上、中、下 , 个层次的东、南、西、北 $ 个方向，即 %!
个方位采摘针叶，将同株样树上所采摘的针叶充分

混合，装入夹链袋内，迅速放入冰盒带回室内冷藏待

测。

!# $" 缩合单宁提取与测定
!# $# !" 标准曲线的绘制4 以儿茶素（56789 公司）
为标准样品（武予清和郭予元，!"""）绘制标准曲线
（袁红娥等，!""(），其中儿茶素浓度为横坐标，吸光
值为纵坐标。测定的标准曲线方程为：6 7 %: !(-(8
9 ": "#%#（:! ; ": (("$），式中，6 为吸光值，8 为浓

度（1<·1= 2%）。线性范围为 " / ": ’ 1<·1= 2%。
!# $# $" 缩合单宁的提取4 缩合单宁的提取参照袁
红娥等（!""(）方法，略改动，将样品（冻干粉）用量
增加到 !"" 1<，且在加入 #">的甲醇封口摇匀后，
将样品置于常温下改为置于 2 !" ?下放置 !$ @。
!# $# %" 缩合单宁的测定4 缩合单宁测定参照袁红
娥等（!""(）方法。
!# %" 数据处理
用 5A55 %%: - 软件进行统计分析，其中以 7BCD

BE0= FGCB0E 8HIB= 中的 JCGK0EG0LB 模型对树龄、家系
和生长时期进行交互效应分析（! ; ": "-）；以单因
素方差分析 HCBDM0N 9.OP9 分别对 # 和 ’ 月缩合
单宁含量进行差异显著性分析，以最小差异显著法

F5Q对年龄和家系的影响进行多重比较分析。

$" 结果与分析

$# !" 树龄、家系和生长时期对落叶松针叶内缩合单
宁含量影响的交互效应

由表 % 可知树龄、家系和生长时期对落叶松针
叶内缩合单宁含量均产生极显著影响（; R ": ""%）。
树龄 S家系、树龄 S家系 S生长时期的交互效应对
落叶松针叶内缩合单宁含量影响差异均极显著（;
R ": "%）。说明树龄和家系与落叶松化学防御能力
有密切联系。

$# $" 不同年龄长白落叶松和杂种落叶松针叶内缩
合单宁含量

不同年龄长白落叶松与杂种落叶松针叶内缩合

单宁含量存在差异（图 %）。# 月落叶松针叶内缩合
单宁含量，长白 #, 2 !3 的 %3 0 T !! 0 T %( 0 T ,# 0，
其中 %3 0 显著高于 %( 0 和 ,# 0（;%30 U %(0 ; ": "$(，
;%30 U ,#0 ; ": ""%）；长白 #, 2 !’ 的 %3 0 T %( 0 T !! 0 T
, # 0，其中%3 0和%( 0显著高于,# 0（ ;%30 U ,#0 ;

表 !" 影响落叶松针叶内缩合单宁含量的 % 因素方差分析
&’() !" &*+,+ -. (*,/**01+2(3*4,+ *..*4,+ -. ’5*，.’6789 ’0:
5;-/,< =*;7-: -0 4-0:*0+*: ,’0070 4-0,*0, 70 8’;4< 0**:8*+

来源 !4自由度 均方 < ;

树龄 , $’: ,"" %": "-" R ": ""%
家系 , -!: 3(# %": (3- R ": ""%
生长时期（月份） % $%": ($, ’-: -"’ R ": ""%
树龄 S家系 ( %!: ((% !: #", ": ""#
树龄 S生长时期 ! %!: $3, !: -(, ": "#(
家系 S生长时期 , %: ’3% ": ,’# ": #3!
树龄 S家系 S生长时期 3 %-: !3" ,: %#- ": ""3
模型拟合效果比较理想，:! ; ": 3%(。
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!" !!#，!$%& ’ ()& * !" !+)）；杂种日 , -兴 % 的 ++ & . $%
& . (! & . $) &，其中仅 ++ & 显著高于 $) &（!++& ’ $)&

* !" !#+）；杂种日 ( -兴 + 的各年龄间均无显著差
异。/ 月落叶松针叶内缩合单宁含量，长白 )( 0 +1
的 ++ & . $1 & . $% &，( 个年龄间均有极显著差异
（!++& ’ $1& * !" !!+，!++& ’ $%& 2 !" !!$，!$1& ’ $%& * !" !!$）；长
白 )( 0 +/ 的 $1 & . ++ & . $% &，其中 $1 & 显著高于
其他两个年龄的（!$1& ’ ++& * !" !!,，!$1& ’ $%& * !" !!+）；
杂种日 , -兴 % 的 $) & . ++ & . $% &，其中仅 $) &显
著高于 $% &（!$)& ’ $%& * !" !$%）；杂种日 ( -兴 + 的 $)
& . $% & . ++ &，其中仅 $) & 显著高于 ++ &（!$)& ’ ++&

* !" !$1）。落叶松针叶内缩合单宁含量在幼龄林
中多数较高，在中龄林中起伏变化，而近熟林中较

低，说明年龄与其含量变化密切相关。

!" #$ 不同家系长白落叶松和杂种落叶松针叶内缩
合单宁含量

不同家系长白落叶松与杂种落叶松针叶内缩合

单宁含量存在差异（图+）。)月落叶松针叶内缩合

图 %$ 不同年龄长白和杂种落叶松针叶内缩合单宁含量
&’() %$ *+,-.,/.- 01,,’, 2+,0.,0 ’, ,..-3./ +4 !"#$% &’()*+
,$, 1,- !- .")/01)#$ 2 !- (/)’$*$$ 10 -’44.5.,0 1(. (5+67/
长白 )( 0 +1："# $%&’()*) )( 0 +1 长白 )( 0 +/："# $%&’()*) )( 0 +/ 杂种

日 , - 兴 %："# +,’-./’0* , - "# &-’%*(** %，杂种日 ( - 兴 +："#

+,’-./’0* ( - "# &-’%*(** +。同家系不同颜色柱形图上不同字母表示

同一家系在不同年龄时缩合单宁含量差异显著性（小写字母表示在

! * !" !, 水平下比较；大写字母表示在 ! * !" !$ 水平下比较，下同）。

字母相同则表示差异不显著。

单宁含量，$1 & ’ $) &与 ++ &的 # 个家系间无显著差
异；$% & 杂种日 , - 兴 % 显著高于长白 )( 0 +1
（!杂, - % ’长)( 0 +1 * !" !+#）；(! & ’ () & 杂种显著高于长
白家系（!杂, - % ’长)( 0 +1 2 !" !!$，!杂, - % ’长)( 0 +/ 2 !" !!$，
!杂( - + ’长)( 0 +1 2 !" !!$，!杂( - + ’长)( 0 +/ 2 !" !!$）。/ 月落
叶松针叶内缩合单宁含量，$1 & ’ $) & 长白 )( 0 +1
显著 低 于 长 白 )( 0 +/ 和 杂 种 日 ( - 兴 +
（!长)( 0 +/ ’长)( 0 +1 * !" !((，!杂( - + ’长)( 0 +1 * !" !+$）；$% &
杂种日 ( -兴 + .杂种日 , -兴 % .长白 )( 0 +/ .长
白 )( 0 +1，且 各 家 系 间 比 较 差 异 均 显 著
（ !长)( 0 +/ ’长)( 0 +1 * !" !+!，!杂, - % ’长)( 0 +1 2 !" !!$，
!杂( - + ’长)( 0 +1 2 !" !!$， !杂( - + ’长)( 0 +/ 2 !" !!$，
!杂( - + ’杂, - % * !" !!#）；++ & 长白 )( 0 +1 显著高于长
白 )( 0 +/ 与杂种日 ( -兴 +（!长)( 0 +1 ’长)( 0 +/ * !" !$!，
!长)( 0 +1 ’杂( - + * !" !$$）。落叶松针叶内缩合单宁含量
在杂种家系中多数显著高于在长白家系中，说明家

系与其含量变化密切相关。

!" 8$ 不同生长时期长白落叶松和杂种落叶松针叶
内缩合单宁含量

由表 + 可见，落叶松针叶内缩合单宁含量，除
++ &长白)( 0 +1家系/月比)月高!" !/$ 34·4 0$外，

图 !$ 不同家系长白和杂种落叶松针叶内缩合单宁含量
&’() !$ *+,-.,/.- 01,,’, 2+,0.,0 ’, ,..-3./ +4 !"#$% &’()*+
,$, 1,- !- .")/01)#$ 2 !- (/)’$*$$ ’, -’44.5.,0 419’3’./
同年龄段不同颜色柱形图上不同字母表示 # 个家系在相同年龄时缩
合单宁含量差异显著性（同上）。字母相同则表示差异不显著。
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表 !" 长白落叶松和杂种落叶松针叶内缩合单宁含量（#$·$ %&）

’()* !" +,-./-0/. 1(--2- 3,-1/-1 2- -//.4/0 ,5 !"#$% &’()*+$+ (-. !, -")./0)#$ 1 !, (.)’$*$$

落叶松家系
!" # $ !% #

% 月 & 月
!’ #

% 月 & 月
(( #

% 月 & 月
长白 %) * (" ’+ "!% , -+ &). /+ ")" , -+ .(.!! %+ -(/ , !+ !". !+ %/( , -+ ()(!! %+ -%/ , -+ "/& %+ !.. , -+ .-%
长白 %) * (& !-+ .)’ , !+ !/- %+ ’&. , -+ &.. &+ &/’ , !+ !/! )+ /&" , -+ /("!! %+ .%" , (+ !-% /+ !%) , -+ ’"’
杂种日 . 0兴 ’ ’+ --% , -+ %%- %+ /&) , -+ ’-& !-+ ’&) , !+ -./ /+ %.( , -+ %.-!! !!+ ("/ , -+ )%& .+ &’% , -+ ).’!!

杂种日 ) 0兴 ( ’+ ".’ , !+ "!( &+ )!) , !+ .!( ’+ .!) , !+ !!! %+ -.. , -+ )/. !-+ (!. , !+ %&- /+ ()! , -+ &"%!

!表示同龄同家系 %、& 月针叶内缩合单宁含量差异显著（! 1 -+ -.），!!表示差异极显著（! 1 -+ -!）。

% 月均高于 & 月。% 月与 & 月比较，!" #与 !’ #长白
%) * ("、!’ #长白 %) * (&，!’ #与 (( #杂种日 . 0兴
’ 针叶内缩合单宁含量差异极显著（! 1 -+ -!），(( #
杂种日 ) 0兴 ( 针叶内缩合单宁含量差异显著（! 1
-+ -.）。落叶松在 % 月与 & 月处于不同的生长发育
期，说明落叶松针叶内缩合单宁含量受生长发育期

的影响。

6" 讨" 论

树木生长过程有其阶段性，在不同阶段其抗虫

性也各有其特点。落叶松幼龄林时期，幼树正在扎

根生长，对营养和水分的吸收较快，其组织较嫩，极

易受到不良条件的影响。本研究中，落叶松针叶内

缩合单宁含量，% 月长白 ( 个家系均表现为 !" # 显
著高于 )% #；& 月 !" #长白 %) * (& 和 !% # ( 个杂种
家系均显著高于所测定的其他年龄。说明落叶松在

较易遭受侵害的幼龄林时期，通过增强单宁等次生

代谢物质的表达量来提高自身防御能力。相比之

下，落叶松中龄林时期，其缩合单宁含量有不同程度

的下降，其中仅 % 月杂种日 . 0兴 ’ (( # 显著高于
!% #和 & 月长白 %) * (" (( #显著高于 !" #和 !’ #。
可能的原因是，一方面中龄林时期，整个林分处于最

旺盛的生长期，对营养和空间的需求很大，所以大部

分资源分配给生长，初级代谢速度较快，用于合成次

生物质的底物较少，致使缩合单宁含量不同程度的

下降；另一方面，落叶松木质化程度不断提高，对害

虫的物理抵抗能力增强，此时不再仅仅依赖化学防

御。近熟林时期，林分间个体生长缓慢（黄文彬，

(--%），树木生长势下降的同时化学防御能力也随
之下降，所以 )% #长白落叶松和 )- #杂种落叶松针
叶内缩合单宁含量也相对较低。针对不同年龄落叶

松针叶内缩合单宁含量的变化，结合各年龄阶段的

生长特点，对化学防御能力相对较强的幼龄林主要

是加强管理促进其生长，对中龄林既要促进其生长

又要注意虫害预防，对化学防御能力相对较弱的近

熟林应加强防虫管理。

受植物抗虫基因遗传方式的控制，不同家系之

间的化学防御能力存在差异。23456 等（(--(）研究
发现，在蓝桉 7( 家系对秋脂尺蛾（"#$%$&’()( ’*+,(-
.( 8954:5）表现出抗性的个体中，有 ( $ ) 的个体检
测到显著的遗传变异，既蓝桉 7( 家系不同个体之间
的抗虫能力存在差异。孙萍等（(--&）研究发现，青
杨天牛对不同杨树品系的危害率与杨树各品系间缩

合单宁含量有关系。本研究中，( 个杂种家系均表
现出较强的抗性。因为落叶松针叶内缩合单宁含

量，杂种日 . 0兴 ’ 在 !’ #（%、& 月）和 )- # $ )% #（%
月）均显著高于长白 %) * (" 家系，杂种日 ) 0兴 (
的 )- # $ )% #（% 月）和 !" # $ !% #、!’ #（& 月）均显著
高于长白家系。这可能是杂种优势在抗虫性上的体

现（;3<==3>?@4A5B C ;35<D5B，(--%）。但长白与杂种
日 0兴之间没有直接的亲本与杂交后代的关系，杂
种优势在抗虫性上的体现尚待进一步研究。

林木的组成抗性随环境因子、植物营养甚至植

物的生长发育时期而变化（阎凤鸣，(--)）。落叶松
不同部位中的单宁质量分数的季节性动态积累与气

温和树体自身的生长发育状况相关，其质量分数的

变化是初级代谢和次级代谢相互协调的结果。无论

是由于季节变化还是地理上的差异，单宁的积累均

与抗性有关（严善春等，(--&；李雪莹等，(--%）。本
研究中，落叶松针叶内缩合单宁含量，除 (( # 长白
%) * (" 家系外，% 月均高于 & 月，且 !" # 长白 %) *
("、!’ # ( 个长白家系和杂种日 . 0兴 ’、(( # ( 个杂
种家系的差异均极显著。说明落叶松的化学防御能

力 % 月强于 & 月。这可能是由于进入 % 月后，太阳
辐射增强且日照时间延长，紫外辐射刺激了缩合单

宁的积累（E3>5 $. ()/，!’&&；F#634 C ;56G5B，!’’)），
使针叶等器官内缩合单宁含量增加（李雪莹等，

(--%），王文杰等（(--%）研究表明，光照与针叶内单
宁含量呈显著相关；另一方面，% 月落叶松处于全年
生长发育的旺盛期，初生代谢相对较强，但次生代谢

/(( H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H H 生态学杂志H 第 (’ 卷H 第 ( 期H



与之协调均衡，导致单宁含量相对较高。而 ! 月下
旬树木停止生长，落叶松木质化程度增强，木质化细

胞中代谢产物积累较少，虽然此时用于合成次生物

质的底物增加（李雪莹等，"##$），但此时初生与次
生代谢产物的互为消长关系并不明显。然而，李雪

莹等（"##$）研究认为，兴安落叶松针叶内单宁含量
! 月较 $ 月继续增加，与本研究结果相反，原因可能
是其研究对象为尚志市帽儿山实验林场 %& ’ 近熟
兴安落叶松林，其生长势和化学防御能力都处于下

降阶段，针叶内缩合单宁含量本身较低，变化情况与

幼龄和中龄落叶松有差异，另一方面种类和生境差

异也可能导致单宁含量的不同变化。当然，缩合单

宁等代谢物质的变化机理非常复杂，落叶松的化学

防御次生物质不仅仅只有缩合单宁一种，因此，缩合

单宁含量的降低是否与其他化学防御物质之间存在

动态平衡有关，还有待进一步研究。
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