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封面说明: 守宫木属(Ｓａｕｒｏｐｕｓ)为叶下珠科(Ｐｈｙｌｌａｎｔｈａｃｅａｅ)常绿灌木ꎬ稀为草本或攀缘灌木ꎮ 本属全世界约
８１ 种ꎬ分布于毛里求斯、马达加斯加、斯里兰卡、印度尼西亚至马来西亚半岛、菲律宾、印度尼西亚和澳大利
亚等ꎻ中国有 １５ 种(４ 种特有种ꎬ１ 种外来种)ꎮ 多支守宫木枝叶无毛ꎬ叶片膜质ꎬ总状花序 ３ ~ ５ 支聚生于老
茎下部的小枝脱落处ꎬ蒴果扁球状ꎬ红色ꎬ极易与守宫木属其他种区分ꎻ因其多支花序聚生于老枝而取名为多
支守宫木ꎮ 多支守宫木的发现丰富了中越边境地区植物物种的多样性ꎬ体现了中越边境地区是全球生物多
样性热点地区和生物多样性保护的关键区域ꎮ
照片示: 多支守宫木ꎮ １. 雄花ꎻ ２. 果序ꎻ ３. 花序ꎻ ４. 雌花正面ꎻ ５. 雌花背面ꎻ ６. 雄花背面ꎻ ７. 雄花正面ꎮ 照片
由胡仁传提供ꎮ 相关内容详见本期正文 １７２１~１７２４ 胡仁传等的文章ꎮ
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ＡＢＡ 调控种子发育的研究进展

宋松泉１ꎬ２∗ꎬ 唐翠芳１ꎬ３ꎬ 雷华平１ꎬ 费思恬１ꎬ 陈海波１

( １. 湘南学院南岭现代种业研究院ꎬ 湖南 郴州 ４２３０９９ꎻ ２. 中国科学院植物研究所ꎬ
北京 １０００９３ꎻ ３. 湖南师范大学 生命科学学院ꎬ 长沙 ４１００８１ )

摘　 要: 种子发育是一个复杂的生物学过程ꎬ受各种遗传和外界因素的调节ꎬ显著影响农作物特别是禾谷类

作物的种子活力和产量与质量ꎮ 脱落酸(ＡＢＡ)是调控种子发育和萌发最重要的植物激素之一ꎬ其活性水

平、信号转导及其 ＬＡＦＬ 网络在种子发育包括胚胎发生和成熟过程的调控中起关键作用ꎮ 该文主要综述了

近年来 ＡＢＡ 调控种子发育的研究取得的重要进展ꎬ包括 ＡＢＡ 代谢和信号转导对种子发育的调控ꎬＡＢＡ 与

种子成熟转录因子(ＡＦＬ￣Ｂ３、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＬＥＣ２ 等)的作用ꎬ以及 ＡＢＡ 在种子发育中的作用机制ꎬ并提出了

需要进一步研究的科学问题ꎬ 为深入理解种子发育的分子机制提供参考ꎬ从而提高种子的活力、产量和

质量ꎮ
关键词: ＡＢＡ 代谢ꎬ 脱落酸ꎬ 转录因子网络ꎬ 种子发育ꎬ 信号转导
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ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｅｅｐｌｙ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｓｏ ａｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｓｅｅｄ ｖｉｇｏｒ ａｎｄ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ( ＡＢＡ ) ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｓｅｅｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ

　 　 在大多数被子植物中ꎬ种子是双受精( ｄｏｕｂｌｅ
ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ)过程的产物ꎬ其中一个精核与卵细胞

融合产生二倍体的合子ꎬ另一个精核与双核中央

细胞融合形成三倍体的初生胚乳核 ( Ｂａｒｏｕｘ ＆
Ｇｒｏｓｓｎｉｋｌａｕｓꎬ ２０１９)ꎮ 随后ꎬ单细胞合子经过细胞

分裂和分化发育成为胚(Ｖｅｒｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻ而初

生胚乳核通过一系列有丝分裂发育成为多核细胞

后ꎬ细胞化成为胚乳(Ｌｉ ＆ Ｂｅｒｇｅｒꎬ ２０１２ꎻ Ｂａｔｉｓｔａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 种皮由胚珠的珠被发育而成ꎬ外珠被

形成外种皮ꎬ内珠被形成内种皮ꎮ 种子发育( ｓｅｅｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ)过程可分为胚胎发生( ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ)
和成熟 ( ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ) 两个主要阶段 ( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 胚胎发生包括

胚、胚乳和种皮(母体来源)的形成与结构发育ꎬ其
特征是高度协调的细胞分裂与分化 ( Ｋｏｚａｋｉ ＆
Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 种子成熟从胚胎发生结束时开

始ꎬ当种子在生理上独立于亲本植物时结束(Ａｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 种子成熟显著地影响农作物特别是

禾谷类作物种子的活力和产量与质量ꎮ
种子发育是一个复杂的生物学过程ꎬ包括储

藏物(如碳水化合物、蛋白和脂类)的积累、耐脱水

性(ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ)的获得、生长停滞和进入

休眠( ｄｏｒｍａｎｃｙ) ( Ｂｅｗｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 研究表明ꎬ种子发育受各种遗传和外界因

素的调节ꎬ其中植物激素在种子发育调控中起关

键作 用 ( Ｓｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ
２０２２)ꎮ 在胚胎发生早期ꎬ生长素( ａｕｘｉｎ)通过影

响顶端－基底端极性( ａｐｉｃａｌ￣ｂａｓａｌ ｐｏｌａｒｉｔｙ)的形成

和维管发育在拟胚体(ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｂｏｄｙ)建立中起重

要作用ꎮ 细胞分裂素( ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ)与生长素一起通

过细胞分裂、发育和分化促进生长ꎮ 油菜素内酯

(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ)调节胚珠的数量、种子的大小和

形状ꎬ拮抗 ＡＢＡ 的抑制作用也参与种子的萌发

(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２ )ꎮ 脱 落 酸 ( ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＡＢＡ)和赤霉素( ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎬ ＧＡ)被认为是

拮抗调节种子发育的主要激素( Ｓｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ 研究表明ꎬＧＡ 在种子

的正常发育中起重要作用ꎮ 豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ)

ＧＡ 缺陷突变体不能产生正常的种子(Ｓｗａｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７)ꎮ 豌豆 ＧＡ ２￣氧化酶(ＧＡ ２￣ｏｘｉｄａｓｅꎬ ＧＡ２ｏｘ)
基因在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)种子中的过表

达引起种子败育 ( ｓｅｅｄ ａｂｏｒｔｉｏｎ) ( Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕ) 果实中 ＧＡ２ｏｘ
的过表达导致果实重量、种子数量和萌发率降低

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 核心 ＧＡ 信号转导途径主要

由 ＧＡ 受体 ＧＩＤ１ ( ＧＡ ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ ＤＷＡＲＦ１)、
ＤＥＬＬＡ (Ａｓｐ￣Ｇｌｕ￣Ｌｅｕ￣Ｌｅｕ￣Ａｌａ)蛋白、Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白和

ＤＥＬＬＡ 调 控 的 靶 因 子 组 成 ( Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｓｔｅｂｅｒꎬ
２０１６)ꎮ 当 ＧＡ 缺乏时ꎬＤＥＬＬＡ 蛋白比较稳定ꎬ可
抑制 ＧＡ 的反应ꎻ当 ＧＡ 存在时ꎬＧＩＤ１ 与 ＧＡ 的结

合促进 ＧＩＤ１￣ＧＡ￣ＤＥＬＬＡ 复合物的形成ꎬ 从而促进

其与 ＳＬＹ１ ( ＳＬＥＥＰＹ １) / ＧＩＤ２ Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白结合和

多泛素化 ＤＥＬＬＡꎬ 并通过 ２６Ｓ 蛋白酶体靶向降解

ＤＥＬＬＡꎮ 这样就解除了 ＧＡ 反应的 ＤＥＬＬＡ 抑制

(Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｓｔｅｂｅｒꎬ ２０１６ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２０ꎻ Ｓｏｈｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１ )ꎮ 在 拟 南 芥 ＤＥＬＬＡ 因 子 中ꎬ ＲＧＬ２
(ＲＥＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ ＧＡ￣ＬＩＫＥ２)在抑制种子萌发中

起主要作用(Ｓｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
近年来ꎬ植物激素 ＡＢＡ 在调控种子发育中的研

究取得了重要进展 ( Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１ꎻ
Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｖｅｒｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 本文主要综述了本领域的研究成果ꎬ包
括 ＡＢＡ 代谢和信号转导对种子发育的调控ꎬＡＢＡ
与种子成熟转录因子的作用ꎬ以及 ＡＢＡ 在种子发育

中的作用机制ꎬ并提出了在本领域需要进一步研究

的科学问题ꎬ 为深入理解种子发育的分子机制提供

参考ꎬ从而提高种子活力和增加产量与质量ꎮ

１　 ＡＢＡ 代谢与信号转导对种子发

育的调控

１.１ 种子发育过程中 ＡＢＡ 水平的变化

在拟南芥种子发育过程中ꎬ整个果实(长角

果)和种子中的 ＡＢＡ 水平在发育中期(约开花后 ９
ｄ)达到峰值ꎬ随后下降ꎻ但果实中的 ＡＢＡ 水平在

４５５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



开花后 １２ ｄ 又开始增加直到发育后期(约开花后

２１ ｄ) ( Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ
２０２２)ꎮ 然而ꎬ当合子组织缺乏 ＡＢＡ 时ꎬ母体组织

中合 成 的 ＡＢＡ 会 被 转 移 到 合 子 组 织 的 胚 中

(Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 合子组织中合成的 ＡＢＡ 的

主要作用是诱导和 /或维持种子休眠ꎻ母体来源的

ＡＢＡ 影响拟南芥成熟种子吸胀时释放的黏液层厚

度(Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
在小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ) 种子发育过程中ꎬ

ＡＢＡ 的水平有 ２ 个峰值ꎬ其中发育后期 (授粉后

３５~ ４０ ｄ) 合成的 ＡＢＡ 与种子的休眠水平相关

(Ｔｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)和小黑麦

(ｔｒｉｔｉｃａｌｅ)种子发育过程中的 ＡＢＡ 水平只有一个峰

值ꎮ 在水稻种子中ꎬ与休眠诱导有关的 ＡＢＡ 积累发

生在种子发育的早期和中期(授粉后 １０ ~ ２０ ｄ)ꎬ比
小麦种子早(Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 在

小黑麦种子中ꎬＡＢＡ 积累的峰值约为授粉后 ３５ ｄꎬ
在种子水分大量丧失之前(Ｆｉｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
１.２ ＡＢＡ 代谢对种子发育的调控

活性 ＡＢＡ 通过一条间接的途径从叶黄素

(ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ) [例如玉米黄质(ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ)、紫黄质

( ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ) 和 新 黄 质 ( ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ )] 合 成

(Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌ ＆ Ｌｅｕｎｇꎬ ２００６)ꎮ ３ 个关键酶负责

ＡＢＡ 生物合成的连续步骤ꎬ如玉米黄质环氧化酶

(ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ ｅｐｏｘｉｄａｓｅꎬ ＺＥＰ)、９￣顺式￣环氧类胡萝

卜素双加氧酶 ( ９￣ｃｉｓ￣ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ
ＮＣＥＤ)和脱落醛氧化酶( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ ｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＡＢＡＯ) (Ｄｅｊｏｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

ＺＥＰ 基因最初在拟南芥和皱叶烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｐｌｕｍｂａｇｉｎｉｆｏｌｉａ)中被鉴定出来ꎮ 其 ＡＢＡ 缺陷突变

体(ａｂａ１ / ａｂａ２)在玉米黄质氧化为环氧玉米黄质

(ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ) 和紫黄质中受损ꎬ这被认为是

ＡＢＡ 生物合成的初始步骤 ( Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ
２０２１)ꎮ 在水稻中ꎬ在 ＡＢＡ 合成过程中玉米黄质

的氧化存在缺陷ꎬ发现了一个具有胎萌的突变体

Ｔｏｓ１７( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 通过遗传筛选在玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ)中鉴定的其他 ＡＢＡ 营养缺陷型突变体

( ｖｐ２、ｖｐ５、ｖｐ７ 和 ｖｐ９)存在 ＺＥＰ 活性缺陷ꎬ阻碍了

类胡萝卜素生物合成的早 期 步 骤 ( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ 综上表明ꎬ玉米黄质氧化是植物中 ＡＢＡ
合成的一个重要且保守的阶段ꎮ 目前ꎬ从全反式

紫黄质(ａｌｌ￣ｔｒａｎｓ￣ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ)和全反式新黄质( ａｌｌ￣
ｔｒａｎｓ￣ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ ) 到 ９￣顺 式 紫 黄 质 ( ９￣ｃｉｓ￣

ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ)和 ９￣顺式新黄质(９￣ｃｉｓ￣ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ)的

转化还不清楚ꎮ 然而ꎬＮｏｒｔｈ 等(２００７)发现 ＡＢＡ４
负责从全反式紫黄质转化为全反式新黄质ꎬ为这

些转化的研究提供了一些线索ꎮ
ＡＢＡ 生物合成的第二个关键基因 ＮＣＥＤ 最初

在玉米胎生突变体 ｖｐ１４ ( ｖｉｖｉｐａｒｏｕｓ １４)中被克隆ꎮ
ｖｐ１４ 突变体在 ＡＢＡ 生物合成的步骤中存在 ９￣顺
式￣环氧类胡萝卜素的氧化缺陷ꎬ并在干种子中表

现出 ＡＢＡ 含量降低(Ｔａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 在拟南芥

中ꎬＮＣＥＤ２、ＮＣＥＤ３、ＮＣＥＤ５、ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９ 被

认为是 ＶＰ１４ 的同源基因ꎬ参与 ＡＢＡ 生物合成的

限速步骤(Ｎａｍｂａｒａ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２００５)ꎮ 此外ꎬ
分别从大豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)、番茄和二穗短柄草

(Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ)中鉴定出的 ＰｖＮＣＥＤ１、
ＬｅＮＣＥＤ１ 和 ＢｄＮＣＥＤ１ 也在 ＡＢＡ 生物合成和种子

发育过程中具有重要作用(Ｂａｒｒｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
综上表明ꎬ叶黄素的氧化裂解是 ＡＢＡ 生物合成的

主要步骤ꎬ可调节种子的发育ꎮ
脱落醛(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ)的氧化是 ＡＢＡ 生物

合成的最后步骤ꎬ其中脱落醛被氧化成为 ＡＢＡ
(Ｄｅｊｏｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在番茄中鉴定的脱落醛

氧化 为 ＡＢＡ 的 缺 陷 突 变 体 是 ｆｌａｃｃａ 和 ｓｉｔｉｅｎｓ
(Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８８)ꎮ 在拟南芥中鉴定的脱落醛

氧化酶 ３ ( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ ｏｘｉｄａｓｅ ３ꎬ ＡＡＯ３)ꎬ在
种子中的 ＡＢＡ 生物合成的最后两个步骤中起作

用ꎬ其表达也在种子成熟中后期的胚维管组织中

被观察到(Ｓｅｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ
１.３ ＡＢＡ 信号转导对种子发育的调控

核心 ＡＢＡ 信号转导组分包括 ＡＢＡ 受体 ＰＹＲ /
ＰＹＬ / ＲＣＡＲ ( ｐｙｒａｂａｃｔｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ １ / ｐｙｒａｂａｃｔｉｎ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ １￣ｌｉｋｅ / ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ＡＢＡ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ)家族、Ａ 组 ２Ｃ 型蛋白磷酸酶 ( Ｇｒｏｕｐ Ａ
Ｔｙｐｅ ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ ＰＰ２Ｃ)和蔗糖非发酵￣
１￣相关 的 蛋 白 激 酶 ２ ( ｓｕｃｒｏｓｅ ｎｏｎ￣ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ￣１￣
ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ２ꎬ ＳｎＲＫ２ ) ( Ｎｏｎｏｇａｋｉꎬ
２０１９ａꎬ ｂꎻ Ｌｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２) (图 １)ꎮ

在拟南芥中ꎬＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白家族的 １４
个成员被证明在种子中具有重要作用ꎬ例如 ｐｙｒ１ /
ｐｒｌ１ / ｐｒｌ２ / ｐｒｌ４ 四重突变体和 ｐｙｌ 十二重突变体表

现出种子休眠变弱ꎬ对 ＡＢＡ 不敏感 ( Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 此外ꎬ水稻中 ｏｓｐｙｌ 七重

突变体在种子萌发过程中对 ＡＢＡ 不敏感(Ｍｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
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ＰＰ２Ｃ 由 ＡＢＩ１ 和 ＡＢＩ２ 基因编码ꎮ 萌发延迟 １(ＤＯＧ１)信号转导的关键组分是血红素分子和由 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３ 基因编码的 ＰＰ２Ｃꎮ
ＰＣＡＲ￣ＡＢＡ￣ＰＰ２Ｃ 和 / 或 ＤＯＧ１￣ＨＥＭＥ￣ＰＰ２Ｃ 的三重复合物阻断 ＰＰ２Ｃ 与 ＳｎＲＫ２ 的结合ꎮ 活化的 ＳｎＲＫ２ 磷酸化与 ＡＢＡ 控制基因

的启动子(Ｐｒｏ)结合的 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ꎮ 在种子中ꎬ平行的 ＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 信号转导途径激活棉子糖家族寡糖的合成、ＬＥＡ 和 ＨＳＰ 基

因的表达ꎬ从而调控耐脱水性的开始和向休眠过渡ꎮ
ＰＰ２Ｃ ｉｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＡＢＩ１ ａｎｄ ＡＢＩ２ ｇｅｎｅｓ. Ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｄｅｌａｙ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ １ (ＤＯＧ１) ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｒｅ ｈｅｍｅ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｎｄ ＰＰ２Ｃ ｅｎｃｏｄｅｄ
ｂｙ ＡＨＧ１ ａｎｄ ＡＨＧ３ ｇｅｎｅｓ. Ｔｒｉｐｌｅｘ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｏｆ ＰＣＡＲ￣ＡＢＡ￣ＰＰ２Ｃ ａｎｄ / ｏｒ ＤＯＧ１￣ＨＥＭＥ￣ＰＰ２Ｃ ｂｌｏｃｋ ｔｈｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ＰＰ２Ｃ ｔｏ ＳｎＲＫ２. Ｔｈｅ
ａｃｔｉｖｅ ＳｎＲＫ２ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｓ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ｗｈｉｃｈ ｂｉｎｄ ｔｏ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ (Ｐｒｏ) ｏｆ ＡＢＡ￣ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｇｅｎｅｓ. Ｉｎ ｓｅｅｄｓꎬ ｔｈｅ ｐａｒａｌｌｅｌ ＡＢＡ ａｎｄ
ＤＯＧ１ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｃｔｉｖａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＬＥＡ ａｎｄ ＨＳＰ ｇｅｎｅｓꎬ ｔｈｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｏｎｓｅｔ ｏｆ
ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｉｔ ｔｏ ｄｏｒｍａｎｃｙ.

图 １　 种子中的脱落酸(ＡＢＡ)和萌发延迟 １ (ＤＯＧ１)信号转导途径
Ｆｉｇ. １　 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ) ａｎｄ ｄｅｌａｙ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ １ (ＤＯＧ１) ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ (Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)

　 　 在 ＡＢＡ 缺乏时ꎬＰＹＬ 蛋白释放 ＰＰ２Ｃꎬ并激活

其磷酸酶功能(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ ＰＰ２Ｃ 蛋白包括

ＡＢＡ 不敏感 １ / ２ (ＡＢＡ￣ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ １ / ２ꎬ ＡＢＩ１ / ２)
和 ＡＢＡ 过敏感萌发 １ / ３ ( ＡＢＡ￣ＨＹＰＥＲＳＥＮＳＩＴＩＶＥ
ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ １ / ３ꎬ ＡＨＧ１ / ３)ꎬ通过蛋白磷酸化抑

制下游 ＡＢＡ 信号转导蛋白的活性ꎬ从而阻断下游

ＡＢＡ 信号转导网络的功能 ( Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
因此ꎬＰＰ２Ｃ 在 ＡＢＡ 信号转导系统中起负调控因

子的作用ꎬ而在敲除突变体时则表现出对 ＡＢＡ
过敏感和种子休眠减弱 ( Ｙｏｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
研 究 表 明ꎬ ＥＡＲ１ ( ＥＮＨＡＮＣＥＲ ＯＦ ＡＢＡ ＣＯ￣
ＲＥＣＥＰＴＯＲ １ ) 能 与 ＰＰ２Ｃ 蛋 白 ( 即 ＡＢＩ１ / ２、

ＨＡＢ１ / ２ (Ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ＡＢＡ １ / ２) 和 ＡＨＧ１ / ３)
一起 作 用 来 增 加 ＰＰ２Ｃ 的 活 性 ( Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 与 ＥＡＲ１ 一样ꎬＰＲ５Ｋ２ (ＰＲ５ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅ ２)通过增加 ＡＢＩ１ / ２ 的磷酸化来抑制 ＡＢＡ
信 号 转 导 ( Ｂａｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎮ 此 外ꎬ ＤＯＧ１
(ＤＥＬＡＹ ＯＦ ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ １)与血红素结合ꎬ并
与 ＡＨＧ１ 相互作用以阻止其磷酸酶功能ꎬ并增加

种子休眠程度(Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 综上表

明ꎬＰＰ２Ｃ 能够被 ＰＹＬ 受体或被其他蛋白调节ꎬ但
在种子发育过程中 ＰＰ２Ｃ、ＰＹＬ 与其他调控因子

(ＤＯＧ１、ＰＲ５Ｋ２ 和 ＥＡＲ１) 之间的相互关系尚不

清楚ꎮ

６５５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



在 ＡＢＡ 存 在 时ꎬ ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋 白 与

ＡＢＡ 和 ＰＰ２Ｃ 蛋白结合ꎬ以抑制 ＰＰ２Ｃ 的磷酸酶活

性ꎬ从而释放 ＳｎＲＫ２ 并使其发挥功能ꎮ 研究表明ꎬ
拟南芥 ＰＹＬ 蛋白家族的所有成员都能与 ＰＰ２Ｃ 家

族成员相互作用ꎬ并在 ＡＢＡ 介导的反应中起作用

(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ 在 拟 南 芥 中ꎬ 总 共 ３ 种

ＳｎＲＫ２ (ＳｎＲＫ２.２、ＳｎＲＫ２.３ 和 ＳｎＲＫ２.６)被发现作

为 ＡＢＡ 信号转导网络的正调控因子参与种子发育

的许多过程ꎬ如脱绿( ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ)、种子储藏产物

的积累、耐脱水性的获得和萌发(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ ＡＢＡ 信 号 转 导 终 止 子 ( ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｔｅｒｍｉｎａｔｏｒꎬ ＡＢＴ)是一种 ＷＤ４０ 蛋白ꎬ能够有效地

阻断 ＡＢＡ 信号转导ꎬ在种子萌发和幼苗建立中起

重要作用ꎮ ＡＢＴ 以 ＰＹＲ１ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ￣ＰＰ２Ｃ 依赖

的方式被 ＡＢＡ 诱导ꎬ并与 ＰＹＲ１ / ＰＹＰＬ / ＲＣＡＲ 和

ＰＰ２Ｃ 蛋白相互作用ꎬ干扰 ＰＹＲ１ / ４ 和 ＡＢＩ１ / ２ 之

间的相互作用ꎬ从而阻断 ＡＢＡ 信号转导(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

此外ꎬ ＳｎＲＫ２ 的 主 要 靶 点 是 ＡＢＦ [ ＡＢＲＥ
(ＡＢＡ ＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥ ＥＬＥＭＥＮＴ) ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ]ꎮ
ＡＢＦ 家族由 ９ 个成 员 组 成ꎬ包 括 ＡＢＦ１、 ＡＢＦ２ /
ＡＲＥＢ１ ( ＡＢＲＥ ＢＩＮＤＩＮＧ ＰＲＯＴＥＩＮ １ )、 ＡＢＦ３、
ＡＢＦ４ / ＡＲＥＢ２、 ＡＲＥＢ３、 ＡＢＩ５、 ｂＺＩＰ１５、 ｂＺＩＰ６７ 和

ｂＺＩＰ 亚家族 ＥＥＬꎬ主要参与 ＡＢＡ 介导的转录调控

(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ ＡＢＩ５ 的转录能够被

ＳｎＲＫ２ 通过与 ＡＢＩ５ 启动子中的 ＡＢＲＥ 顺式元件专

一地结合来激活ꎬ进而在拟南芥种子成熟后期和

吸胀的种子中激活 ＡＢＡ 介导的转录活性ꎮ 此外ꎬ
另一个关键因子 ＡＢＩ３ 与 ＡＢＩ５ 转录因子相互作

用ꎬ并与 ＡＢＩ５ 共同作用以促进下游 ＡＢＡ 反应基

因的转录ꎬ这两个基因均能被 ＲＡＶ１ (ＲＥＬＡＴＥＤ
ＴＯ ＡＢＩ３ / ＶＰ１)通过与其启动子结合进行调控(Ａｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 有趣的是ꎬＡＢＩ５ 也通过与 ＰＹＬ１１ 和

ＰＹＬ１２ 的启动子结合来调节 ＡＢＡ 的反应ꎬ从而直

接调控萌发过程中的转录ꎮ 当 ＡＢＩ５ 突变时ꎬ由
ＰＹＬ１１ 和 ＰＹＬ１２ 过表达所引起的 ＡＢＡ 过敏感反应

被完全或部分受损(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

２　 ＡＢＡ 与种子成熟转录因子

通过遗传筛选发现ꎬＬＡＦＬ 基因在 ＡＢＡ 介导的

种子发育中起重要作用ꎮ ＬＡＦＬ 基因包括 ＡＦＬ￣Ｂ３
(ＡＦＬ ｃｌａｄｅ ｏｆ Ｂ３ ｄｏｍａｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ)、 ＦＵＳ３ ( ＦＵＳＣＡ３ )、 ＡＢＩ３、 ＬＥＣ２ ( ＬＥＡＦＹ
ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ ２ )ꎬ 以 及 ＣＢＦ ( ＣＣＡＡＴ￣ｂｉｎｄｉｎｇ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ) 或 ＮＦ￣Ｙ ( ｎｕｃｌｅａｒ ｆａｃｔｏｒ Ｙ) 的

ＨＡＰ３ 亚 基、 ＬＥＣ１ 和 Ｌ１Ｌ ( ＬＥＣ１￣ＬＩＫＥ )
( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)
(图 ２)ꎮ ＬＡＦＬ 基因的突变影响种子发育的许多方

面ꎬ如种子成熟时储藏物含量下降ꎬ耐脱水性和

ＡＢＡ 水平降低以及休眠变弱 ( Ｈｏｌｄｓｗｏｒｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 除种子发育外ꎬＬＡＦＬ 网

络还调控一些与植物发育有关的基因ꎬ如锌指因

子( ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｆａｃｔｏｒ) ＰＥＩ１、ＡＰ２ ( ＡＰＥＴＡＬＡ２)家

族因 子 ＢＢＭ ( ＢＡＢＹ ＢＯＯＭ)、 ＮＡＣ 因 子 ＣＵＣ１
(ＣＵＰ￣ＳＨＡＰＥＤ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ １)和 ＭＡＤＳ ｂｏｘ 因子

ＦＬＣ (ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｃ) 的基因 ( Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ

ＡＦＬ 因子通过 ＲＹ 顺式元件(ＲＹ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔ)
激活靶基因ꎬＲＹ 顺式元件被 Ｂ３￣ＤＮＡ 结合结构域

识别(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ ＬＥＣ１ 和 Ｌ１Ｌ 作为

ＮＦ￣Ｙ 复合物的一个亚基ꎬ与 ＣＣＡＡＴ ＤＮＡ 基序结

合(Ｍｉｌｌｅｒꎬ ２０１６)ꎮ 对拟南芥和大豆靶基因上游区

域 ＬＥＣ１ 结合位点的全基因组分析表明ꎬＬＥＣ１ 除

了调控 ＣＣＡＡＴ 基序外ꎬ还在种子成熟过程中调控

基因的启动子中富含 Ｇ￣ｂｏｘ、 ＡＢＲＥ￣ｌｉｋｅ、 ＲＹ 和

ＢＰＣ１ 顺式元件ꎬ表明 ＬＥＣ１ 通过与一些其他种类

的转录因子相互作用来调节靶基因 ( Ｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ

遗传分析表明ꎬ在 ＬＡＦＬ 基因之间的相互作用

比较复杂(图 ２)ꎮ ＬＥＣ１ 能够激活 ＡＢＩ３、ＦＵＳ３ 和

ＬＥＣ２ 的 表 达ꎬ 而 ＬＥＣ２ 的 异 位 表 达 能 够 上 调

ＬＥＣ１、ＡＢＩ３ 和 ＦＵＳ３ (Ｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｓｔｏｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ ＡＢＩ３ 和 ＦＵＳ３ 相互正向调控ꎬ并调控自身

的表达(Ｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｍöｎｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 此

外ꎬＬ１Ｌ 被 ＦＵＳ３ 调控 ( Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
ＣｈＩＰ ( ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｉｍｍｕｎｏｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ) 分 析 表 明ꎬ
ＬＥＣ１ 调控 Ｌ１Ｌ ( Ｊｕｎｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ而 ＦＵＳ３ 调

控 ＬＥＣ１、ＦＵＳ３ 和 ＡＢＩ３ (Ｗａｎｇ ＆ Ｐｅｒｒｙꎬ ２０１３)ꎮ
除了 ＬＡＦＬ 基因外ꎬＡＢＩ５ 及其相关的 ｂＺＩＰ 转

录因子也与 ＡＢＲＥ 结合ꎬ参与种子成熟的调控ꎮ
ＡＢＩ５ 是 ＡＢＡ 信号转导的关键参与者(Ｃｏｌｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 种子成熟过程中一组 ＬＡＦＬ 调控的重要基

因 包 括 胚 胎 发 生 晚 期 丰 富 ( ＬＡＴＥ
ＥＭＢＲＹＯＧＥＮＥＳＩＳ ＡＢＵＮＤＡＮＴꎬ ＬＥＡ)基因ꎬ其启动

子中具有 ＲＹ 和 ＡＢＲＥ 基序ꎬ并被 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 相

７５５１９ 期 宋松泉等: ＡＢＡ 调控种子发育的研究进展



箭头和钝线分别表示激活和抑制ꎮ ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 之间的黑线表示这两个蛋白的相互作用ꎮ ＬＥＣ１、ＬＥＣ２ 和 ＦＵＳ３(由粗黑线包围)
参与耐脱水性的获得ꎬ所有 ＬＡＦＬ 蛋白都参与休眠的调控ꎮ ＬＥＣ１ 与 ＧＡ 信号转导有关ꎬＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 与 ＡＢＡ 信号转导有关ꎮ
Ａｒｒｏｗｓ ａｎｄ ｂｌｕｎｔｅｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｓｅ
ｔｗｏ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. ＬＥＣ１ꎬ ＬＥＣ２ꎬ ａｎｄ ＦＵＳ３ (ｓｕｒｒｏｕｎｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋ ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅ) ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ａｌｌ ＬＡＦＬ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｒｍａｎｃｙ. ＬＥＣ１ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＧＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎬ ａｎｄ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ.

图 ２　 ＬＡＦＬ 网络调控种子发育
Ｆｉｇ. ２　 ＬＡＦＬ ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ (Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)

关的 ｂＺＩＰ 转录因子的组合调控 ( Ａｌｏｎｓｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ 因此ꎬＡＢＡ 信号转导被 ＡＢＩ５ 及其相关的

ｂＺＩＰ 因 子 通 过 与 ＡＢＩ３ 的 Ｎ￣端 ＣＯＡＲ ( ｃｏ￣
ａｃｔｉｖａｔｏｒ / ｃｏ￣ｒｅｐｒｅｓｓｏ)结构域物理相互作用整合到

ＬＡＦＬ 网络中(Ａｌｏｎｓｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 在其他 ＬＡＦＬ
因子的靶基因启动子中也发现了 ＡＢＲＥꎬ表明

ＬＡＦＬ 的其他组分可能被 ＡＢＡ 共同调控( Ｊｕｎｋｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｗａｎｇ ＆ Ｐｅｒｒｙꎬ ２０１３)ꎮ

在拟南芥中ꎬ外源 ＡＢＡ 增加 ＦＵＳ３ 的表达

(Ｋａｇａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ以及 ＦＵＳ３ 诱导 ＡＢＡ 的增

加(Ｇａｚｚａｒｒｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 因此ꎬＦＵＳ３ 和 ＡＢＡ
是 相 互 的 正 调 控 因 子 ( Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ＆ Ｈａｒａｄａꎬ
２００８)ꎮ 此外ꎬＦＵＳ３ 的表达也能够被生长素正向

调控(Ｇａｚｚａｒｒｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ

３　 ＡＢＡ 在种子发育中的功能

３.１ 储藏物的积累

在种子成熟过程中ꎬ储藏化合物如种子储藏

蛋白(ｓｅｅｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＳＳＰ)、脂质和碳水化合

物的积累与 ＡＢＡ 的水平和信号转导密切相关

(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎꎬ ２０１３) (表 １)ꎮ ＡＢＡ 信号转导组分

如 ＰＹＬ 和 ＳｎＲＫ２ 的突变通常表现为种子储藏物减

少( Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ ＳｎＲＫ２.６ 失活导致种子的含

油量降低ꎬ而 ＳｎＲＫ２.６ 过表达则增加整个种子的

重量 ( Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＳｎＲＫ２ 三重突变体

( ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６)和 ｐｙｌ 十二重突变体通常表现出种

８５５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



子储藏物减少ꎬ如 １２Ｓ 球蛋白( Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 玉米和水稻中的淀粉

生物合成受蔗糖和 ＡＢＡ 的协同调控(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

ＬＡＦＬ 基因参与储藏物积累的调控ꎮ ＬＥＣ１ 和

ＦＵＳ３ 在成熟过程中以 ＡＢＡ 依赖的方式控制 ＡＢＩ３
的积累ꎬ并相互作用调控储藏蛋白[包括拟南芥储

藏蛋白 ３ ( Ａｔ２Ｓ３) 和菜籽蛋白 Ｃ ( ｃｒｕｃｉｆｅｒｉｎ Ｃꎬ
ＣＲＣ)]的积累、花青素的合成以及叶绿素和脂质

的积累 ( Ｍｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
ＬＥＣ１ 通过与 ｂＺＩＰ６７ 的直接相互作用激活 ＣＲＣ
(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ

ＦＵＳ３ 负 调 控 ＴＴＧ１ ( ＴＲＡＮＳＰＡＲＥＮＴ ＴＥＳＴＡ
ＧＬＡＢＲＡ１)的表达ꎬＴＴＧ１ 编码一种抑制拟南芥中

ＳＳＰ 和油积累的转录因子 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
ｔｔｇ１ 突变体的特征是储藏物显著增加ꎬ如 ＳＳＰ 和油

(Ｂａｕｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ ＦＵＳ３ 可能通过抑制 ＴＴＧ１
导致储藏物的积累(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＦＵＳ３ 与

ＬＥＣ２ 结合也诱导 ＷＲＩ１ (ＷＲＩＮＫＬＥＤ １)的表达ꎻ
ＷＲＩ１ 编码 ＡＰ２ 转录因子ꎬ并通过增加脂肪酸合成

和糖降解基因的表达来调控种子中的含糖量和含

油量(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＦＵＳ３ 与抑制 ＴＴＧ１
表达和增加 ＷＲＩ１ 表达一起促进储藏油的积累ꎮ
这种储藏油的积累通过激活 ＷＲＩ１ 被 ＬＥＣ１ 和 ＡＦＬ
基因调控(Ｍｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 此外ꎬＬＥＣ２ 通过激

活编码油体蛋白( ｏｌｅｏｓｉｎ)的基因 ＯＬＥ１ 和编码 ２Ｓ
和 １２Ｓ 储藏蛋白的基因表达来调控油和蛋白的积

累(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
在种子成熟过程中ꎬ除了 ＬＡＦＬ 基因外ꎬ其他

因子也参与储藏物的积累ꎮ ｂＺＩＰ６７ 与 Ｌ１Ｌ 和 ＮＦ￣
ＹＣ２ ( ＮＵＣＬＥＡＲ ＦＡＣＴＯＲ￣ＹＣ２) 一起调控 ＦＡＤ３
(ＦＡＴＴＹ ＡＣＩＤ ＤＥＳＡＴＵＲＡＳＥ ３)ꎬ该酶在种子成熟

期间对 ω￣３ 脂肪酸的储藏具有一定作用(Ｍｅｎｄｅｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＤＯＧＬ４ (ＤＯＧ１￣ＬＩＫＥ４)基因的表达

被 ＡＢＡ 诱导ꎬ在种子成熟过程中调控一些种子储

藏蛋白的表达ꎬ包括 ＣＲＣ、白蛋白和油体蛋白( Ｓａｌｌ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
３.２ 耐脱水性的获得

种子的耐脱水性是植物在长期进化过程中

保证物种生存和繁衍的适应性机制ꎬ在农作物种

子保存和植物种质资源长期保存中起关键作用

( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２２) ꎮ 种

子的耐脱水性机制在种子成熟后期被激活ꎬ以及

与 ＬＥＡ 蛋白、小分子量热休克蛋白 ( ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｓＨＳＰ) 、非还原性寡糖和不同化学

性质的抗氧化物的积累有关 ( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２２) ꎮ 成熟和耐脱水性的主

要调控因子是 ＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 蛋白ꎬ它们控制转录

因子网络ꎬ包括 ＬＥＣ１、ＬＥＣ２、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＡＢＩ５、
ＡＧＬ６７、 ＰＬＡＴＺ１、 ＰＬＡＴＺ２ ( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１) (图 ２) ꎮ

ＬＥＡ 基因的表达被 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 调控( Ｂｉｅｓ￣
Ｅｔｈèｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ ＡＢＩ３ 也调控种子专一的热

休克因子(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒ) ＨＳＦＡ９ 的表达(Ｋｏｔａｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ ＬＥＡ 和 ＨＳＰ 基因的表达被 ＤＯＧ１
通过 ＡＢＩ５ / ＡＢＩ３ 增加ꎻ以及它们的表达增加种子

中含 Ｎ 化合物的储藏ꎬ从而促进种子休眠和提高

种子生活力(Ｄｅｋｋｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 研究表明ꎬ在
种子成熟过程中 ＤＯＧ１ 的表达分别被 ｂＺＩＰ６７ 和

ＥＲＦ１２ ( ＥＴＨＹＬＥＮＥ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ １２) 负

调控 或 正 调 控 ( Ｂｒｙａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 在蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)和豌豆

中ꎬＡＢＩ３、ＡＢＩ４ 和 ＡＢＩ５ 被认为是调控种子耐脱水

性获得的主要中枢ꎬ以调控与棉子糖家族寡糖

( ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ＲＦＯ)代谢和 ＬＥＡ
蛋白合成有关的基因 ( Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)
(表 １)ꎮ

ＬＥＣ１、ＡＢＩ３ 或 ＦＵＳ３ 的突变显著地影响种子

的耐脱水性ꎬ表明激活种子的耐脱水性都需要这 ３
种转录因子的(Ｒｏｓｃｏｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＬＥＣ２ 通过

诱导 ＥＥＬ (ＥＮＨＡＮＣＥＤ ＥＭ ＬＥＶＥＬ) ｂＺＩＰ 转录因

子的基因表达来影响 ＬＥＡ、 ＥＭ１ ( ＴＨＥ ＥＡＲＬＹ
ＭＥＴＨＩＯＮＩＮＥ １)和 ＥＭ６ 基因的表达ꎬ从而参与耐

脱水性的建立( Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ ＥＥＬ ｂＺＩＰ
转录因子是拟南芥中 ＥＭ 蛋白的负调控因子

(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
３.３ 种子初生休眠的诱导与维持

休眠是一种暂时的静止状态ꎬ是野生植物种

子在不利环境条件下避免萌发和确保下一代繁衍

的重要特征ꎻ而对于栽培作物ꎬ具有迅速和整齐萌

发的种子被选择以获得作物高产与优质ꎮ 此外ꎬ
种子休眠特别是收获休眠( ｈａｒｖｅｓｔ ｄｏｒｍａｎｃｙ)的缺

乏是不理想的农艺性状ꎬ因为它可能导致收获前

萌发(ｐｒｅｈａｒｖｅｓｔ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇꎬ ＰＨＳ)ꎬ这是禾谷类作物

栽培中所面临的严重问题ꎬ以及非休眠突变体可

能降低种子的寿命 (Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｔｕａｎ

９５５１９ 期 宋松泉等: ＡＢＡ 调控种子发育的研究进展



表 １　 ＡＢＡ 生物合成、信号转导及其种子成熟转录因子在种子发育中的功能
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＡＢＡ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

基因 / 转录因子
Ｇｅｎｅ / ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

功能描述
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
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续表 １
基因 / 转录因子
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功能描述
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ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＯＧ１ ｃａｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ａｂｏｌｉｓｈ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ

Ｎａｋａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｎéｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ

Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０

ＲＤＯ５ ＲＤＯ５ 是 ＰＰ２Ｃ 蛋白磷酸酶家族的一个成员ꎬ但不表现出磷酸酶活性ꎻ独立于植物激
素起作用(包括 ＡＢＡ)ꎻ其突变可减少种子休眠
ＲＤＯ５ ｉｓ ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ＰＰ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｆａｍｉｌｙꎬ ｂｕｔ ｄｏｅｓ ｎｏｔ ｓｈｏｗ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｗｈｉｃｈ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｌｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ( ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ＡＢＡ)ꎻ ｍｕｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ＲＤＯ５ ｃｏｕｌｄ ｒｅｄｕｃｅ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ

Ｎａｋａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｎéｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ

Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０

ＡｔＳＤＲ４Ｌ ＡｔＳＤＲ４Ｌ 通过调节 ＤＯＧ１ 和 ＧＡ 途径中的 ＲＧＡ￣ＬＩＫＥ２ (编码 ＤＥＬＬＡ 蛋白 ＲＧＬ２)来
调控种子休眠与萌发
ＡｔＳＤＲ４Ｌ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＯＧ１ ａｎｄ ＲＧＡ￣
ＬＩＫＥ２ (ＲＧＬ２ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎ) ｉｎ ｔｈｅ ＧＡ ｐａｔｈｗａｙ

Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９

ＡｔＯＤＲ１ ＡｔＯＤＲ１ 作为 ＯｓＳＤＲ４ 的直系同源基因ꎬ与 ｂＨＬＨ５７ 一起作用ꎬ并在 ＡｔＮＣＥＤ６ 和
ＡｔＮＣＥＤ９ 的上游起作用ꎬ以控制 ＡＢＡ 合成和种子休眠
ＡｔＯＤＲ１ꎬ ａｎ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ ＯｓＳＤＲ４ꎬ ａｃｔｓ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｗｉｔｈ ｂＨＬＨ５７ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ
ＡｔＮＣＥＤ６ ａｎｄ ＡｔＮＣＥＤ９ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ＡＢＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ

Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０

种子脱绿 Ｓｅｅｄ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ

ＳｎＲＫ２ꎬ ＡＢＩ３ ＳｎＲＫ２ 和 ＡＢＩ３ 是脱绿过程的重要组分
ＳｎＲＫ２ ａｎｄ ＡＢＩ３ ａｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ

Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３

ｓｎｒｋ２.２ / ｓｎｒｋ２.３ /
ｓｎｒｋ２.６

三重突变体 ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６ 的种子具有绿色种皮ꎬ对 ＡＢＡ 不敏感
Ｔｈｅ ｓｅｅｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｉｐｌｅ ｍｕｔａｎｔ ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６ ｈａｖｅ ｇｒｅｅｎｉｓｈ ｓｅｅｄ ｃｏａｔｓꎬ ａｎｄ ａｒｅ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ
ｔｏ ＡＢＡ

Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ａｂｉ３－６ 突变体种子表现出缺乏脱绿ꎬ以及 ＡＢＩ３ 通过调控 ＳＧＲ 的表达来控制胚的脱绿
Ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｓｅｅｄｓ ｅｘｈｉｂｉｔ ａ ｌａｃｋ ｏｆ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇꎬ ａｎｄ ＡＢＩ３ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｍｂｒｙｏ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳＧＲ ｇｅｎｅ

Ａｒｍｓｔｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３
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ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 种子在储藏物合成后和成熟结束

时开始脱水ꎬ并储存新合成的 ＡＢＡꎬ进入休眠ꎮ 一

些证据表明ꎬＡＢＡ 是这些过程的关键调控因子

(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｎａｍｂａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
ＡＢＡ 生物合成、感知和信号转导的突变影响种子

休眠(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)
(表 １)ꎮ

拟南芥 ＡｔＮＣＥＤ６ 和 ＡｔＮＣＥＤ９ 突变体的成熟

干燥 种 子 表 现 出 ＡＢＡ 水 平 和 休 眠 程 度 降 低

(Ｌｅｆｅｂｖｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ其他的 ＡＢＡ 缺陷突变体ꎬ
如 ａｂａ１ 和 ａｂａ２ / ３ꎬ也显示出休眠水平降低(Ｋｏｚａｋｉ ＆
Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２ )ꎮ 拟 南 芥 ＯＤＲ１ [ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ
ＲＤＯ５ (ＲＥＤＵＣＥＤ ＤＯＲＭＡＮＣＹ ５)]与 ｂＨＬＨ５７ 一

起作用ꎬ并在 ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９ 的上游起作用ꎬ控
制 ＡＢＡ 合成与种子休眠(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 大豆

ＰｖＮＣＥＤ１ 基因在吸胀的烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)
种子中异位表达和过表达提高了 ＡＢＡ 水平ꎬ并引

起种子萌发延迟ꎮ 在番茄中ꎬＬｅＮＣＥＤ１ 的过表达

也通过提高种子中的 ＡＢＡ 水平来增加休眠(Ａｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 在小麦中ꎬ２ 个 ＴａＡＢＡ８′ＯＨ１ 同源基

因(ＴａＡＢＡ８′ＯＨ１Ａ 和 ＴａＡＢＡ８′￣ＯＨ１ＤꎻＡｔＣＹＰ７０７ 的

同源基因)的突变导致 ＡＢＡ 含量和休眠程度的增

加( Ｃｈｏｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＴｓＮＣＥＤ１ 也与较高的

ＡＢＡ 含量和 ＰＨＳ 抗性增加 有 关 ( Ｆｉｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ ＡＢＡ 信号转导组分的突变ꎬ如水稻 ｏｓｐｙｌ
七重突变体和 ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６ 三重突变体ꎬ也导致水

稻和拟南芥种子的成熟前萌发(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｍｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

在拟南芥中ꎬＡｔＭＹＢ９６ 直接激活 ＡＢＡ 合成基

因(ＮＣＥＤ２、ＮＣＥＤ５、ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９)和失活 ＧＡ
生物合成基因(ＡｔＧＡ３ｏｘ１ 和 ＡｔＧＡ２０ｏｘ１)来诱导种

子的初生休眠(Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＡｔＡＢＩ４ 通过直

接与 ＡｔＮＥＣＤ６ 的启动子区域相互作用增加 ＡＢＡ
的生物合成ꎬ与 ＧＡ 失活基因 ＡｔＧＡ２ｏｘ７ 的启动区

域相互作用抑制 ＧＡ 的积累来增加种子休眠( Ｓｈｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎬ ２０１６)ꎮ

ＬＡＦＬ 基因的成员也参与休眠的获得ꎮ 成熟种

子中胚的生长停滞由 ＦＵＳ３、ＬＥＣ１ 和 ＬＥＣ２ 控制ꎬ
它们的突变体都不能完全使胚的生长停止ꎬ并表

现出成熟前萌发(Ｇｕｂｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 玉米 ＶＰ１
基因是拟南芥 ＡＢＩ３ 的同源基因ꎬ是最早鉴定和表

征的一种 ＡＢＡ 信号转导的关键组分ꎮ ＶＰ１ 突变导

致玉米收获前萌发和胚的成熟中断ꎮ 小麦、水稻

和高粱( Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ)的 ＶＰ１ 基因也与休眠的

水平以及对 ＡＢＡ 和收获前萌发的敏感性有关

(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 在玉米中ꎬＬＡＦＬ 基

因的成员被 ＶＰ８ (编码一种假定的肽酶) 调控

( Ｓｕｚｕｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 水稻中 ＶＰ８ 同源基因 ＰＬＡ３
(ＰＬＡＴＯＣＨＲＯＮ ３ / ＧＯ ( ＣＯＬＩＡＴＨ)) 和拟南芥中

ＡＭＰ１ ( ＡＬＴＥＲＤＭＥＲＩＳＴＥＭ ＰＲＯＧＲＡＭ １) 的突变

表现出休眠变弱(Ｇｒｉｆｆｉｆｉｔｈｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ ＡＢＩ５ 在

小麦和豌豆种子成熟过程中也具有重要的休眠诱

导作用( Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｙａｍａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｕｔｓｕｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 在高粱中ꎬＳｂＡＢＩ４ 和

ＳｂＡＢＩ１ 通过直接与 ＳｂＧＡ２ｏｘ３ 的启动子结合增强

其转录ꎬ从而延长种子休眠(Ｃａｎｔｏｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
ＤＯＧ１ 和 ＲＤＯ５ 已经被鉴定是两个主要的休

眠基因ꎬ似乎独立于植物激素包括 ＡＢＡ 起作用

(Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣
Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ ＲＤＯ５ 是 ＰＰ２Ｃ 蛋白磷酸酶

家族的一个成员ꎬ但不表现出磷酸酶活性(Ｘｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４ )ꎬ 而 ＤＯＧ１ 是 一 个 功 能 未 知 的 蛋 白

(Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ ＤＯＧ１ 和 ＲＤＯ５ 的

突变分别完全解除或减少种子休眠( Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 遗传分析表明ꎬ
ＤＯＧ１ 和 ＡＢＡ 对于正常的种子休眠都是必需的

(Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｎａｋａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
ＤＯＧ１ 与 ４ 种磷酸酶相互作用ꎬ其中 ２ 种属于

Ａ 分支 ２Ｃ 型蛋白磷酸酶ꎬ即 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３(图

１)ꎮ ＡＢＡ 途径和 ＤＯＧ１ 途径在 ＰＰ２Ｃ 磷酸酶水平

上汇合:ＤＯＧ１ 抑制 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３ꎬ而 ＡＢＡ 抑制

其他的 ＰＰ２Ｃ 磷酸酶和 ＡＨＧ３ꎮ 通过抑制 ＰＰ２Ｃ 磷

酸酶ꎬＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 促进和维持种子休眠(Ａｎｔｏｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｎéｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ ＤＯＧ１ 也是种子

成熟的许多过程所必需的ꎬ部分是通过干扰 ＡＢＡ
信号转导组分(Ｄｅｋｋｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

ＯｓＳＤＲ４ ( ＳＥＥＤ ＤＯＲＭＡＮＣＹ ４) 被认为是一

种与种子休眠有关的调控因子ꎬ在水稻中具有未

知的功能( Ｓｕｇｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 在拟南芥中ꎬ
ＡｔＳＤＲ４Ｌ ( ＳＤＲ４￣ＬＩＫＥ)通过调节 ＤＯＧ１ 和 ＧＡ 途

径中的 ＲＧＡ￣ＬＩＫＥ２ (编码 ＤＥＬＬＡ 蛋白 ＲＧＬ２)来调

控休眠释放和萌发 ( Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ Ｌｉｕ 等

(２０２０)推测ꎬＡｔＯＤＲ１ (用于逆转 ｒｄｏ５)是 ＯｓＳＤＲ４
的 一 个 直 系 同 源 基 因ꎬ 与 ｂＨＬＨ５７ 一 起 在

ＡｔＮＣＥＤ６ 和 ＡｔＮＣＥＤ９ 的上游起作用ꎬ以控制拟南

芥中的 ＡＢＡ 合成和种子休眠ꎮ

２６５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



３.４ 种子脱绿

在种子成熟过程中ꎬＳｎＲＫ２ 和 ＡＢＩ３ 基因被鉴

定为脱绿过程的重要组分(Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
ｓｎｒｋ２.２ / ｓｎｒｋ２.３ / ｓｎｒｋ２.６ 三重突变体在种子发育过

程中表现为对 ＡＢＡ 不敏感ꎬ并产生绿色 种 子

(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 研究

发现ꎬ拟南芥 ａｂｉ３ － ６ 突变体表现出缺乏脱绿ꎬ
ＡＢＩ３ 通过调控 ＳＧＲ ( ＳＴＡＹ ＧＲＥＥＮꎬ ＡｔＳＧＲ１ 和

ＡｔＳＧＲ)基因的表达来控制胚的脱绿ꎬ这些基因是

由 Ｍｅｎｄｅｌ Ｉ 位点编码的 ＳＧＲ 基因的同源基因

(Ａｒｍｓｔｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ
ＡＢＩ５ 也调控豆科植物种子的脱绿和种子寿命

(Ｖｅｒｄｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

４　 结束语

种子发育是一个复杂的过程ꎬ包括胚胎发生

和成熟阶段ꎬ主要特征是储藏物的积累、耐脱水性

的获得、生长停滞和获得休眠ꎬ并显著地影响种子

活力和产量与质量 ( Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ
植物激素 ＡＢＡ 对种子发育的调控主要是通过 ＡＢＡ
代谢、信号转导及其 ＬＡＦＬ 网络实现的 ( Ｓａｎｏ ＆
Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１ꎻ Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 尽管近年来

ＡＢＡ 调控种子发育的研究已取得了重要进展ꎬ但
是仍然有一些重要的科学问题尚不清楚ꎮ 例如ꎬ
内源 ＡＢＡ 水平的调节通过类胡萝卜素途径合成ꎬ
通过 ８′￣羟基化作用 ( ８′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｔｉｏｎ) 失活ꎻＡＢＡ
葡糖基转移酶(ＡＢＡ ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)能将 ＡＢＡ
转化成为 ＡＢＡ￣葡糖酯 ( ＡＢＡ￣ｇｌｕｃｏｓｅ ｅｓｔｅｒꎬ ＡＢＡ￣
ＧＥ)ꎬ作为 ＡＢＡ 的储存池ꎻＡＢＡ￣ＧＥ 又能被 β￣葡糖

苷酶 ( β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ) 水 解 成 为 ＡＢＡ 和 葡 萄 糖

(Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ 这些酶及其基因如

何响应发育或者环境变化以维持种子发育所需的

正常 ＡＢＡ 水平尚不清楚ꎮ
种子成熟和耐脱水性的主要调控因子是 ＡＢＡ

和 ＤＯＧ１ 蛋白ꎬ它们控制转录因子网络ꎬ如 ＬＥＣ１、
ＬＥＣ２、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＡＢＩ５、ＡＧＬ６７、ＰＬＡＴＺ１、ＰＬＡＴＺ２
(Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 核心 ＡＢＡ 途径和 ＤＯＧ１
途径在 ＰＰ２Ｃ 汇合ꎮ 值得注意的是ꎬ在整合发育条

件或者环境信号时 ＰＰ２Ｃ 优先响应哪一条途径ꎬ以
及这两条途径怎样协调也还不够清楚ꎮ 虽然

ＤＯＧ１ 是种子休眠的主要调控因子之一ꎬ但其分子

功能仍然没有被确定( Ｎｏｎｏｇａｋｉꎬ ２０１９ａꎻ Ｓａｎｏ ＆

Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ
在种子成熟过程中ꎬＧＡ 的水平被 ＦＵＳ３ 和

ＬＥＣ２ 下调ꎬ从而抑制与生物活性 ＧＡ 合成有关的

酶( Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 在拟南芥中ꎬＧＡ
信号转导通过激活 ＬＥＣ１ 以增加胚胎发生晚期生

长素的积累来促进胚的发育ꎮ ＧＡ 信号转导抑制

因子 ＤＥＬＬＡ 与 ＬＥＣ１ 相互作用ꎬ从而促进 ＹＵＣ
(ＹＵＣＣＡ)基因的表达ꎬ并通过增加生长素的积累

来促进胚胎发生ꎮ ＧＡ 触发 ＤＥＬＬＡ 的降解ꎬ以解

除其对 ＬＥＣ１ 的抑制ꎬ导致激活胚胎发生所必需的

基因(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 然而ꎬＧＡ 在胚胎发生中

的详细功能尚不清楚(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ
生长素促进 ＡＢＩ３ 的表达ꎬ ＡＢＩ３ 通过激 活 ＡＲＦ
(ＡＵＸＩＮ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ)基因诱导胚胎同一

性基因(Ｋｏｚａｋ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 同样ꎬ生长素

通过诱导 ＡＢＩ３ 表达来刺激 ＡＢＡ 信号转导ꎬ从而控

制种子休眠(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ其他植物激

素及其与 ＡＢＡ 的相互作用对种子发育的调控值得

进一步研究ꎮ
目前ꎬ虽然许多参与种子成熟的转录因子已

经在分子和遗传水平上被鉴定和表征ꎬ但对早期

胚胎发生的转录调控研究仍然很少ꎮ 此外ꎬ转录

因子的活性被一些遗传和表观遗传因素的严格控

制ꎬ然而对这些因素的了解也不完整 ( Ｖｅｒｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 这些问题的深入研究将有助于理解

种子发育的分子机制ꎬ从而为提高种子活力和增

加产量与质量提供新知识和新技术ꎮ
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广西金钟山细叶云南松径向生长及其对气候因子的响应

余碧云１ꎬ 唐金利１ꎬ 韦海勇２ꎬ 胡宝清１ꎬ 苏宏新１∗

( １. 北部湾环境演变与资源利用教育部重点实验室 / 广西地表过程与智能模拟重点实验室ꎬ 南宁师范大学ꎬ
南宁 ５３０００１ꎻ ２. 广西金钟山黑颈长尾雉国家级自然保护区管理中心ꎬ 广西 百色 ５３３０００ )

摘　 要: 为探究广西金钟山细叶云南松径向生长及其对气候的响应ꎬ该文建立了细叶云南松树木年轮标准

年表ꎬ采用响应分析探讨了径向生长与气候因子的关系ꎬ并使用逐步回归和方差分解量化了不同气候因子

对径向生长的影响ꎮ 结果表明:(１)响应分析结果显示ꎬ上一年 １ 月、８ 月、９ 月、１１ 月的日照时数以及上一

年 １０ 月的平均最低气温和平均气温与标准年表年轮宽度均呈显著正相关ꎬ而上一年 ６ 月降雨量>１０ ｍｍ 的

天数与年轮宽度呈显著负相关ꎻ当年 ２ 月的降雨量、３ 月的空气相对湿度和平均最低气温、６ 月的日照时数

以及 ９ 月的平均气温和平均最高气温均与年轮宽度呈显著正相关ꎮ (２)逐步回归最终模型的方差分解结果

显示ꎬ上一年 １０ 月的平均最低气温对细叶云南松径向生长的影响最大(方差解释量达 ２３.３５％)ꎬ其次是当

年 ９ 月的平均最高气温(方差解释量为 １０.３９％)ꎻ上一年 １ 月和 １１ 月的日照时数分别解释了径向生长变异

的 ３.９４％和 ６.５８％ꎮ 综上表明ꎬ秋季的温度和冬季的光照条件是限制细叶云南松径向生长最主要的气候因

子ꎬ早春干旱和雨季大降雨量会降低细叶云南松的径向生长ꎮ
关键词: 径向生长ꎬ 气候响应ꎬ 相对贡献率ꎬ 细叶云南松ꎬ 广西金钟山
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　 　 全球变化下ꎬ森林碳汇已成为碳中和的一项

有效途径(Ｌｅｗｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 树木径向生长(即
树木年轮形成)是树木乃至森林最重要的碳吸收

和贮存的过程之一ꎬ其动态变化很可能会影响树

木和森林的碳汇(Ｓａｓｓ￣Ｋｌａａｓｓｅｎꎬ ２０１５ꎻＲｏｓｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 树木年轮是树木在径向生长过程中ꎬ因受

到气候交替变化影响而形成的轮状结构( Ｆｒｉｔｔｓꎬ
１９７６)ꎬ其宽度既代表树木每年的生长状况也反映

了与温度、降水和太阳辐射等气候因子的关系ꎬ可
作为研究气候变化的一个重要参数(范玮熠和王

孝安ꎬ２００４ꎻＦｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 因此ꎬ研究树木年

轮与气候因子之间的关系是探讨全球变化背景下

树木和森林碳汇的重要指标(Ｆｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
目前ꎬ树木年轮与气候因子关系的研究区域

主要集中于中高纬度地区( Ｚｙｗｉｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｂａｂｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻＣａｍａｒｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ而对亚

热带等地区的研究相对较少 ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻＬｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 亚热带森

林是全球森林生态系统的重要组成部分ꎬ具有较

高的固碳潜力( Ｌｏｃｏｓｓｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ对全球气

候调控发挥着不可或缺的作用(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
近年来ꎬ因气候变化而导致亚热带地区旱季降水

频率减少和雨季强降雨事件频发 ( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎬ ２０１３)ꎮ 为探讨气候变化对亚热带森林的

影响ꎬ亟需开展该地区树木径向生长与气候关系

的研究ꎮ 由于亚热带地区气候较适宜树木生长ꎬ
树木年轮的界限相对不明显ꎬ因此限制了该地区

树木径向生长－气候关系的研究ꎮ 尽管已有学者

对亚热带树木径向生长与气候的关系进行了调

查ꎬ但 研 究 树 种 主 要 集 中 于 马 尾 松 ( Ｐｉｎｕｓ
ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)和木荷 ( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ) 等少数树种

(董志鹏等ꎬ ２０１４ꎻ Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 因此ꎬ为更准确地预测未来亚热带森林树

木的生长和碳汇ꎬ还需扩大对不同树种的相关

研究ꎮ
广西金钟山黑颈长尾雉国家级自然保护区

(以下简称金钟山保护区)位于广西壮族自治区最

西端ꎬ属云贵高原边缘ꎬ对云贵高原与广西丘陵之

间的物种扩散交流具有重要意义(姜灿荣ꎬ２００８)ꎮ
金钟山保护区地处南亚热带西部ꎬ具有亚热带常

绿阔叶林东部湿润区向西部半湿润区过渡的特

点ꎬ其独特地理位置和植物区系在科学研究上具

有重 要 价 值ꎮ 细 叶 云 南 松 ( Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎａｎｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ)属松科松属常绿树种ꎬ是金钟山保

护区唯一的天然针叶林－暖性针叶林的单一优势

树种(黄元河等ꎬ２００６)ꎮ 目前ꎬ影响和制约金钟山

细叶云南松径向生长的气候因子以及未来气候变

化下其碳汇能力的变化情况尚不清楚ꎮ 厘清这些

９６５１９ 期 余碧云等: 广西金钟山细叶云南松径向生长及其对气候因子的响应



问题对了解未来金钟山保护区天然针叶林的碳汇

和发展具有重要意义ꎮ 因此ꎬ本研究将从树木年

轮学角度探讨金钟山保护区细叶云南松径向生长

对气候的响应ꎬ以期为将来金钟山保护区天然针

叶林的保护和管理提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 样地概况

金钟山保护区( １０４° ４６′１３″—１０５° ００′４６″ Ｅ、
２４°３２′４４″—２４°４３′０７″ Ｎ)位于广西西北部、云贵

高原东南缘ꎮ 该保护区地处南亚热带西部ꎬ受来

自云南高原焚风影响ꎬ具有干湿季明显的气候特

点ꎬ属南亚热带季风气候区ꎮ 境内平均气温 １７.１
℃ ꎬ霜期短ꎮ 最冷月和最暖月分别为 １ 月和 ７ 月ꎮ
年降雨量 １ ２００ ｍｍꎬ属广西降水量较少区域之一ꎬ
雨量集中分布于 ５—９ 月ꎬ约占全年降水量的

８０％ꎮ 土壤质地干硬ꎬ呈垂直分布ꎬ其中中山针阔

混交林的土壤为山地黄壤ꎮ 受云南高原焚风的影

响ꎬ金钟山保护区具有亚热带常绿阔叶林东部湿

润区向西部半湿润区过渡的特点ꎬ属亚热带常绿

阔叶林西部半湿润区ꎬ其森林类型及组成和东部

大不相同(苏宗明ꎬ１９９８)ꎮ 暖性针叶林是金钟山

保护区重要的森林类型之一ꎬ以细叶云南松为单

优势种(苏宗明ꎬ１９９８ꎻ黄元河等ꎬ２００６)ꎮ
１.２ 树木年轮样品处理及数据获取

１.２.１ 树木年轮样品采集与处理 　 本研究在细叶

云南松分布较为集中的中山地段(１ １００ ~ １３００ ｍ)
采样点随机选取样树ꎬ使用内径为 ５.１２ ｍｍ 的树

木生长锥在树木胸高处(１. ３ ｍ)钻取树芯样本ꎮ
每棵立木采集 １ 个树木年轮样芯ꎮ 样本的预处理

过程依照传统方法( Ｓｔｏｋｅｓ ＆ Ｓｍｉｌｅｙꎬ １９６８)进行ꎬ
待树芯样品自然风干后ꎬ将树芯白乳胶固定在带

有槽沟的木槽上ꎮ 将固定好的样芯依次采用 １００、
２８０、３２０、６００ 和 ８００ 目的磨砂纸进行打磨ꎬ直至样

芯的年轮界限在显微镜下清晰可辨ꎮ 测量前根据

样本最后一年的解剖学特征确定靠近树皮最外的

年轮形成年ꎬ用铅笔从树皮开始按照倒推式的时

间顺序进行年份初步标记ꎮ
１.２.２ 树木年轮宽度测定及交叉定年 　 将所有样

条通过 ＬＩＮＴＡＢ ６ 树木年轮宽度测量平台ꎬ使用

ＴＳＡＰ￣ＷｉｎＴＭ程序测量宽度ꎬ精度为 ０.００１ ｍｍꎮ 使

用 ＣＯＦＥＣＨＡ 软件ꎬ对树木年轮可视化交叉定年后

的数据进行校正ꎬ利用 ５０ 年窗口 ２５ 年重叠的滑动

相关系数作为检验指标ꎮ 根据 ＣＯＦＥＣＨＡ 程序检

验结果和样芯实际生长情况ꎬ将所有可能存在定

年问题ꎬ如缺轮、伪轮和断裂丢失片段等的样芯在

显微镜下逐一检查和校对ꎬ并将未能定年的样芯

剔除ꎬ最终获得 ３６ 根成功定年的样芯用于后续

分析ꎮ
１.３ 气象数据获取

用于年轮对气候响应分析的气象数据从国家

气象信息中心( ｈｔｔｐ: / / ｄａｔａ. ｃｍａ. ｃｎ / )下载ꎬ选取离

样点最近气象站(１０５°０７′ Ｅ、２４°０７′ Ｎ)的月值数

据集进行分析ꎮ 气象数据包括月平均最高气温

(Ｔｍａｘ)、月平均最低气温 ( Ｔｍｉｎ)、月平均气温

(Ｔｍｅａｎ)、月降雨量( ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ)、月降雨量> １０
ｍｍ 的天数(Ｐｒｅ１０)、月平均空气相对湿度( ｒｅｌａｔｉｖｅ
ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬ ＲＨ ) 和 月 日 照 时 数 ( ｓｕｎｓｈｉｎｅ
ｄｕｒａｔｉｏｎꎬ ＳＤ)ꎮ
１.４ 统计分析

１.４.１ 干旱指数计算和气候因子的年际变化趋势

分 析 　 标 准 化 降 水 蒸 散 指 数 ( ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＳＰＥＩ)是应用

最为广泛的干旱指数之一ꎬ综合考虑了降水和温

度对干旱发生的共同效应以及不同时间尺度的降

水和温度因素的累加效应ꎬ具有多时间尺度特性

(Ｖｉｃｅｎｔｅ￣Ｓｅｒｒａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ )ꎮ 气 象 站 逐 月 的

ＳＰＥＩ 采用 Ｒ 语言程序包 ＳＰＥＩ１. ７ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｃｒａｎ.
ｒｐｒｏｊｅｃｔ. ｏｒｇ / ｗｅｂ / ｐａｃｋａｇｅｓ / ＳＰＥＩ / ) 计 算ꎮ 其 中ꎬ １
个月尺度 ＳＰＥＩ 值( ＳＰＥＩ.１)对短时间内的干旱变

化情况比较敏感ꎬ能较为清晰地反映旱涝的细微

性变化ꎬ３ 个月尺度 ＳＰＥＩ 值( ＳＰＥＩ.３)可以反映季

节的干旱发生情况ꎬ２ 个月尺度 ＳＰＥＩ 值( ＳＰＥＩ.２)
介于 ＳＰＥＩ.１ 和 ＳＰＥＩ.３ 之间ꎮ 采用线性回归分析

各气候因子的月值数据随年份的变化趋势ꎮ
１.４.２ 树木年轮标准年表建立 　 由于年际间的树

木年轮宽度同时受到气候和树木本身遗传因子的

影响ꎬ因此在分析气候因子对树木径向生长的影

响前需要除去树木本身的遗传信号ꎬ即年轮去趋

势 ( Ｃｏｏｋꎬ １９８５ )ꎮ 采 用 Ｒ 软 件 “ ｄｐｌＲ ” 包 的

“ｄｅｔｒｅｎｄ”函数对 ＣＯＦＥＣＨＡ 交叉定年后的树木年

轮宽度序列进行去趋势化(Ｂｕｎｎꎬ ２００８)ꎮ 去趋势

的方法采用平滑样条函数(６７％样芯长度步长)进
行ꎬ采用 Ｒ 软件“ ｄｐｌＲ”包的“ ｃｈｒｏｎ” 函数建立年

表ꎮ 此外ꎬ由于年表的可信度随着复本量而变化ꎬ
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即复本量越低可信度越低ꎬ因此为增加差值年表

的可信度ꎬ选取样本量大于 ５ 根样芯且群体表达

信号( ｅｘｐｒｅｓｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌꎬ ＥＰＳ)大于 ０.８５ 的

树木年轮宽度数据来建立年表ꎬ并记录年表的主

要特 征 参 数ꎬ 如 平 均 敏 感 度 ( ｍｅａｎ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎬ
ＭＳ)、信噪比( ｓｉｇｎａｌ ｔｏ ｎｏｉｓｅ ｒａｔｉｏꎬ ＳＮＲ)和样芯间

相关 系 数 ( ｍｅａｎ ｉｎｔｅｒ￣ｓｅｒｉｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎬ ｒｂａｒ ) 等

参数ꎮ
１.４.３ 树木年轮对气候的响应分析 　 树木径向生

长在很大程度上受到气候因子的影响ꎬ尤其是温

度和降雨ꎮ 本研究采用 Ｒ 软件中“ ｔｒｅｅｃｌｉｍ”包的

“ｄｃｃ”函数来分析树木年轮生长与气候因子的关

系ꎮ 由于考虑到气候因子对树木年轮生长的影响

具有滞后效应( Ｆｒｉｔｔｓꎬ １９７６)ꎬ并且亚热带地区细

叶云南松为常绿树种ꎬ因此研究选取先前一年生

长季(１—１２ 月)以及当年生长季(１—１２ 月)每月

的气象数据(时间跨度为 ２４ 个月)进行树木年轮

与气候关系的分析ꎮ 为进一步量化气候因子对树

木径向生长的影响ꎬ将筛选出与树木年轮标准年

表有显著相关的气候因子ꎬ采用 Ｒ“ＭＡＳＳ”包中的

“ｓｔｅｐＡＩＣ”函数进行逐步回归ꎬ建立气候因子与树

木年轮年表的线性模型ꎮ 逐步回归从全模型开

始ꎬ采用膨胀系数(ＶＩＦ<４)对具有共线性的气候

因子变量进行筛除ꎬ使用“ ｓｔｅｐＡＩＣ”函数对剔除共

线性变量的模型进行逐步递减气候因子变量ꎬ依
据 ＡＩＣ 最小原则选择最终模型ꎮ 采用 Ｒ 中的

“ ｒｅｌａｉｍｐｏ” 包对最终模型进行方差分解ꎬ使 用

“ｂｏｏｔ.ｒｅｌｉｍｐ”函数进行 １ ０００ 次重复抽样计算置信

区间ꎬ得出每个气候因子变量的方差解释量即对

树木径向生长的贡献率ꎮ
本研究所有数据分析和图的绘制均使用 Ｒ

４.２.０ 进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 气象因子特征

金钟山 １９６９—２０２０ 年的月值气象数据如图 １
所示ꎮ ６—８ 月的月平均最低气温和月平均最高气

温和月降雨量均高于一年中的其他月份ꎬ１２ 月至

次年 ２ 月的月平均最低气温和月平均最高气温相

比其他月份值要低(图 １:Ａ)ꎮ ＳＰＥＩ.１ 在 ２ 月和 １０
月较其他月份值要低ꎬ而 ＳＰＥＩ.２ 和 ＳＰＥＩ.３ 分别在

１１ 月和 １２ 月最低(图 １:Ｂ)ꎮ １１ 月到次年 ３ 月的

月降雨量(图 １:Ｃ)和降雨量> １０ ｍｍ 的天数(图

１:Ｅ)以及 ３—４ 月的平均空气相对湿度(图 １:Ｄ)
在全年中相对其他月份值要低ꎮ １ 月和 １０ 月的月

平均日照时数在一年中最短(图 １:Ｆ)ꎮ 线性回归

拟合 １９６９—２０２０ 年月值气象数据随年际的变化

趋势见表 １ꎮ 表 １ 结果显示ꎬ５—９ 月和 １１ 月的月

平均最高气温和全年(１—１２ 月)月平均最低气温

随年显著升高ꎻ与气温相反ꎬ５—９ 月和 １１ 月的空

气相对湿度则随年呈显著下降趋势ꎻ１１ 月的日照

时数随年有显著增加趋势ꎬ而同期的 ＳＰＥＩ. １、
ＳＰＥＩ.２、ＳＰＥＩ.３ 和降雨量>１０ ｍｍ 的天数则有显著

减少趋势ꎮ
２.２ 树木年轮年表统计特征

样树的年轮序列时间跨度为 １９１０—２０２１ 年ꎬ
平均年轮序列长度为 ４９.２５ 年ꎮ 为使树木年轮标

准年表具有区域代表性ꎬ选取样本数大于 ５ 且群

体表达信号大于 ０.８５ 的区间段进行分析(图 ２ꎬ表
２)ꎮ 年表公共区间时间跨度为 １９７２—２０２０ꎮ 在公

共区间段内ꎬ样芯平均敏感度为 ０.３４ꎬ表明年轮时

间序列对气候信息的敏感程度相对较高ꎬ符合树

木年轮研究标准ꎻ一阶自相关系数(ＡＲ１)为 ０.４５ꎬ
表明前一年气候对当年年轮宽生长有一定影响ꎻ
群体间表达信号为 ０.８６ꎬ达到区域代表性的标准ꎮ
２.３ 树木年轮年表对气候的响应特征

树木年轮年表和气候因子的相关分析结果

(图 ３)显示ꎬ前一年的气候因子对树木年轮生长

有显著影响ꎬ其中上一年 １ 月、８ 月、９ 月和 １１ 月

的日照时数( ＳＤ)、上一年 １０ 月的平均最低气温

(Ｔｍｉｎ)和平均气温(Ｔｍｅａｎ)与树木年轮年表宽度

呈显著正相关ꎬ而上一年 ６ 月降雨量>１０ ｍｍ 的天

数(Ｐｒｅ１０)与树木年轮年表宽度呈显著负相关ꎮ
当年 ２ 月的降雨量(Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ)、３ 月的空气相对

湿度(ＲＨ)和平均最低气温(Ｔｍｉｎ)、６ 月的日照时

数(ＳＤ)及 ９ 月的平均最高气温( Ｔｍａｘ)和平均气

温(Ｔｍｅａｎ)均与树木年轮年表宽度呈显著正相关ꎮ
气候因子对细叶云南松树木径向生长的贡献

率(即模型方差总解释量)为 ４４.２７％(图 ４)ꎮ 气

温是影响细叶云南松树木年轮宽度最显著的气候

因子ꎬ其中上一年 １０ 月的平均最低气温 ( Ｔｍｉｎ.
ｐｒｅｖ.ｏｃｔ.)影响最大(方差解释量达 ２３.３５％)ꎬ其次

是当年 ９ 月的平均最高气温( Ｔｍａｘ. ｃｕｒｒ. ｓｅｐ.)ꎬ其
方差解释量为 １０.３９％ꎮ 光照是影响细叶云南松

树木径向生长的另一个重要气象因子ꎬ 其总体贡
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图 １　 金钟山月值气象数据 (１９６９—２０２０ 年)
Ｆｉｇ. １　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｄａｔａ ｏｆ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ (１９６９－２０２０)

献率达 １０. ５２％ꎬ其中上一年 １ 月的日照时数

(ＳＤ.ｐｒｅｖ.ｊａｎ.)和 １１ 月的日照时数( ＳＤ.ｐｒｅｖ.ｎｏｖ.)
分别解释了细叶云南松径向生长变异的 ３.９４％和

６.５８％ꎮ 可见ꎬ气温是影响金钟山细叶云南松径向

生长最主要的气候因子ꎬ其次是光照ꎮ

３　 讨论

树木的径向生长不仅受到树木本身遗传因素

的影响ꎬ 还可能受到各种气候因子的调控 (Ｆｒｉｔｔｓꎬ
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表 １　 金钟山气象因子的显著年际

变化趋势 (１９６９—２０２０ 年)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｔｅｒ￣ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ

ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ (１９６９－２０２０)

气象变量
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒ

月份
Ｍｏｎｔｈ

ｔ 值
ｔ

ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ

ｖａｌｕｅ
Ｒ２

降雨量>１０ ｍｍ 的天数 Ｐｒｅ１０ ５ －２.８４ ０.００７ ０.１３９
降雨量>１０ ｍｍ 的天数 Ｐｒｅ１０ ９ －２.４６ ０.０１７ ０.１０８
降雨量>１０ ｍｍ 的天数 Ｐｒｅ１０ １１ －２.７８ ０.００８ ０.１３３
空气相对湿度 ＲＨ ４ －２.１１ ０.０４０ ０.０８２
空气相对湿度 ＲＨ ５ －４.５８ <０.００１ ０.２９６
空气相对湿度 ＲＨ ６ －３.２０ ０.００２ ０.１７０
空气相对湿度 ＲＨ ７ －４.７４ <０.００１ ０.３１０
空气相对湿度 ＲＨ ８ －５.０２ <０.００１ ０.３３５
空气相对湿度 ＲＨ ９ －４.８６ <０.００１ ０.３２１
空气相对湿度 ＲＨ １１ －４.１４ <０.００１ ０.２５５
日照时数 ＳＤ ３ －２.１９ ０.０３３ ０.０８７
日照时数 ＳＤ ４ －２.３２ ０.０２４ ０.０９７
日照时数 ＳＤ １０ －２.４４ ０.０１８ ０.１０６
日照时数 ＳＤ １１ ２.７２ ０.００９ ０.１２９
日照时数 ＳＤ １２ －２.３４ ０.０２４ ０.０９８
标准化降水蒸散指数 ＳＰＥＩ.１ １１ －２.８６ ０.００６ ０.１４１
标准化降水蒸散指数 ＳＰＥＩ.２ ５ －２.４１ ０.０１９ ０.１０４
标准化降水蒸散指数 ＳＰＥＩ.２ １１ －２.１４ ０.０３８ ０.０８４
标准化降水蒸散指数 ＳＰＥＩ.３ ９ －２.０３ ０.０４８ ０.０７６
标准化降水蒸散指数 ＳＰＥＩ.３ １１ －２.１９ ０.０３３ ０.０８８
月平均最高气温 Ｔｍａｘ ５ ２.５０ ０.０１６ ０.１１１
月平均最高气温 Ｔｍａｘ ６ ４.７２ <０.００１ ０.３０８
月平均最高气温 Ｔｍａｘ ７ ３.０１ ０.００４ ０.１５３
月平均最高气温 Ｔｍａｘ ８ ４.０４ <０.００１ ０.２４６
月平均最高气温 Ｔｍａｘ ９ ３.１４ ０.００３ ０.１６５
月平均最高气温 Ｔｍａｘ １１ ５.０１ <０.００１ ０.３３４
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ １ ３.６２ <０.００１ ０.２０７
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ２ ２.４５ ０.０１８ ０.１０８
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ３ ３.１５ ０.００３ ０.１６６
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ４ ４.３５ <０.００１ ０.２７５
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ５ ２.５５ ０.０１４ ０.１１５
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ６ ６.６０ <０.００１ ０.４６６
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ７ ６.８１ <０.００１ ０.４８１
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ８ ６.１８ <０.００１ ０.４３３
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ ９ ４.３０ <０.００１ ０.２７０
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ １０ ４.８５ <０.００１ ０.３２０
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ １１ ３.６８ <０.００１ ０.２１３
月平均最低气温 Ｔｍｉｎ １２ ３.２３ ０.００２ ０.１７３
月平均气温 Ｔｍｅａｎ １ ２.０２ ０.０４９ ０.０７５
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ４ ２.４４ ０.０１８ ０.１０６
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ５ ２.８７ ０.００６ ０.１４１
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ６ ５.５９ <０.００１ ０.３８４
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ７ ５.４１ <０.００１ ０.３６９
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ８ ６.７３ <０.００１ ０.４７５
月平均气温 Ｔｍｅａｎ ９ ４.６７ <０.００１ ０.３０３
月平均气温 Ｔｍｅａｎ １０ ３.５６ ０.００１ ０.２０３
月平均气温 Ｔｍｅａｎ １１ ５.０７ <０.００１ ０.３４０

灰色折线表示年轮宽度指数ꎻ 红色平滑曲线表示以 ３０ 年

为窗口的年轮宽度指数的平滑曲线ꎻ 灰色阴影部分表示样

本量ꎮ
Ｇｒａｙ ｂｒｏｋｅｎ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｒｉｎｇ ｗｉｄｔｈ ｉｎｄｅｘ (ＲＷＩ)ꎻ ｒｅｄ
ｓｍｏｏｔｈ ｃｕｒｖｅ ｓｈｏｗｓ ｔｈｅ ｓｍｏｏｔｈ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ＲＷＩ ｗｉｔｈ ａ ｗｉｎｄｏｗ ｏｆ ３０
ｙｅａｒｓꎻ ｇｒａｙ ｓｈａｄｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ.

图 ２　 金钟山细叶云南松树木年轮标准年表
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｃｈｒｏｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

ｖａｒ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ ｉｎ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ

表 ２　 金钟山细叶云南松树木年轮标准年表公共区间分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｆ ｔｒｅｅ￣ｒｉｎｇ

ｓｔａｎｄａｒｄ ｃｈｒｏｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ ｉｎ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ

年表公共区间分析
Ｃｈｒｏｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ

数值
Ｖａｌｕｅ

时间跨度 Ｔｉｍｅ ｓｐａｎ １９７２－２０２０

平均敏感度 Ｍｅａｎ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ (ＭＳ) ０.３４

一阶自相关 Ｆｉｒｓｔ￣ｏｒｄｅｒ ａｕｔｏ￣ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ０.４５

样本树数量 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｄ ｔｒｅｅｓ (ｎ.ｔｒｅｅｓ) ３６

样芯间相关系数 Ｍｅａｎ ｉｎｔｅｒ￣ｓｅｒｉｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (ｒｂａｒ) ０.１８

群体表达信号 Ｅｘｐｒｅｓｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌ (ＥＰＳ) ０.８６

信噪比 Ｓｉｇｎａｌ ｔｏ ｎｏｉｓｅ ｒａｔｉｏ (ＳＮＲ) ５.９２

１９７６ꎻ Ｐｌｏｍｉｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｒａｔｈｇｅｂｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 本研究发现ꎬ前一年的温度和光照对细叶

云南松树木年轮生长有显著滞后效应ꎻ气候因子

中对细叶云南松径向生长变异贡献最大的为上一

年 １０ 月的平均最低气温ꎬ其次是当年 ９ 月的平均

最高气温以及上一年 １ 月和 １１ 月的日照时数ꎮ
３.１ 温度是影响细叶云南松径向生长的主要气候

因子

温度是影响树木径向生长最主要的气候因子

之一 (Ｄｅｌｐｉｅｒｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 树木径向生长常常

３７５１９ 期 余碧云等: 广西金钟山细叶云南松径向生长及其对气候因子的响应



横坐标中 ｐｒｅｖ. 和 ｃｕｒｒ. 分别表示上一年和当年的月份ꎮ ∗表示显著性差异 (Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｔｈｅ ｐｒｅｖ. ａｎｄ ｃｕｒｒ. ｉｎ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｍｏｎｔｈｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ａｎｄ ｃｕｒｒｅｎｔ ｙｅａｒｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５).

图 ３　 金钟山云细叶南松树木年轮标准年表与气候因子的相关关系
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｒｅｅ￣ｒｉｎｇ ｓｔａｎｄａｒｄ ｃｈｒｏｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

ｖａｒ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ

圆点表示均值ꎻ 线的两头分别表示经重复 １ ０００ 次抽样后

计算的 ９５％的置信区间的最低和最高值ꎮ
Ｄｏｔ ｉｓ ｔｈｅ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅꎻ ｔｗｏ ｅｎｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔ
ａｎｄ ｈｉｇｈｅｓｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ａｆｔｅｒ
１ ０００ ｒｅｐｅｔｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ.

图 ４　 金钟山气候因子对细叶云南松径向生长的贡献率
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒ ｏｎ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ

ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ ｉｎ Ｊｉｎｚｈｏｎｇｓｈａｎ

受益于生长季早期温度的升高ꎮ 一方面ꎬ树木径

向生长所需的非结构性碳水化合物( ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬ ＮＳＣ)的产生依赖于叶片光合作用

(Ｍｉｃｈｅｌｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ而光合作用依赖于叶绿素

和光合酶的作用ꎬ生长季温度的升高可加快光合

酶的功能(Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ增加木质部生长所需

的碳水化合物累积ꎮ 另一方面ꎬ生长季早期温度

的升高可以通过增强树木根系的活力ꎬ如增强对

营养物质和水分的吸收来促进树木对营养物质的

吸收以及加速蒸腾、增大气孔导度等ꎬ最终促进光

合同化作用ꎬ有利于碳水化合物累积 ( Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻＵｒｂａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 本研究发现ꎬ金钟

山细叶云南松与当年 ３ 月(生长季早期)的月平均

最低气温呈显著正相关ꎬ这与 Ｙａｎｇ 等(２０２２)研究

发现气候干冷条件下云南松(Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)径
向生长主要受低温限制的结果相似ꎮ

本研究还发现ꎬ上一年 １０ 月的平均最低气温

和当年 ９ 月的平均最高气温均与细叶云南松的树

木年轮宽度呈正相关ꎬ并且两者对树木年轮宽度

生长 的 贡 献 率 在 气 候 因 子 中 最 大ꎮ Ｈｕａｎｇ 等

(２０１８)对与细叶云南松同属不同种的南亚热带森

林马尾松的研究发现ꎬ进入干季后ꎬ广东省鼎湖山

和石门台国家自然保护区的马尾松木质部的生长

速率最快ꎬ在干季( １０ 月至次年 ３ 月) 分别形成

５８％和 ３９％的年轮宽度ꎬ显示了较高的碳积累ꎬ表
明南亚热带干季适宜的温湿条件相对于湿季更有

４７５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



利于马尾松径向生长ꎮ 这与中国亚热带森林的净

生态系统生产力估算结果相似ꎬ即干旱年( ２００４
年)中国亚热带森林系统的碳汇积累量比湿润年

(２００８ 年)高出 ８１.４％ꎬ这可能与湿季雨水较多导

致树木呼吸增加ꎬ从而降低碳水化合物累积有关

(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ南亚热带干季的温湿

条件可能较湿季更适合树木进行碳累积ꎮ 本研究

区 ９—１０ 月温度升高可能有助于产生干季相对适

宜的环境来促进树木的碳累积ꎬ该阶段气温与细

叶云南松径向生长呈正相关ꎮ 此外ꎬ树木年轮宽

度的一部分可由贮藏的 ＮＳＣ 支撑( Ｓｋｏｍａｒｋｏｖａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 前人研究发现ꎬ树木径向生长对前一

年的环境条件做出响应( Ｆｏｎｔｉ ＆ Ｇａｒｃｉａ￣Ｇｏｎｚａｌｅｚꎬ
２００４)ꎬ在很大程度上归因于 ＮＳＣ 对木质部生长的

限制作用(Ｍｉｃｈｅｌｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 本研究上一年

１０ 月温度的升高可潜在地增加 ＮＳＣ 的累积和贮

存ꎬ提高下一年早材形成所需的物质和能量储备ꎮ
因此ꎬ上一年 １０ 月温度对当年的树木年轮宽度具

有促进作用ꎮ
３.２ 光照对细叶云南松径向生长的影响

光合作用的能量驱动来自光照ꎬ日照时数是

影响树木径向生长的另一个重要气候因素(Ｈｕａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 日照时数增加会导致植物吸收的

热量增加(陆佩玲ꎬ２００６)ꎮ 在温度较低的环境中ꎬ
径向生长过程中形成层的活动与日照时数同步ꎬ
即光照时间越长生长季早期形成层分裂速度越快

(Ｄｕｃｈｅｓｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 本研究区 １ 月的日照时

数短、温度低ꎬ阴冷环境会限制树木的光合作用ꎻ
寒冷条件下针叶树发芽之前木质部形成的主要能

量来源于前一年储藏的非结构碳 ( Ｒｏｓｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＨｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ使得生长季早期光合作

用固定的碳水化合物对树木生长起重要作用

(Ｈａｎｓｅｎ ＆ Ｂｅｃｋꎬ １９９４)ꎮ 因此ꎬ上一年 １ 月份的

日照时数与细叶云南松径向生长呈正相关ꎮ 同

样ꎬ上一年 １１ 月份的日照时数与细叶云南松径向

生长呈正相关ꎬ这可能与 １１ 月较低的光照和温度

会限制树木的光合作用有关ꎮ 此外ꎬ在降雨高峰

期ꎬ由于光照相对缺乏ꎬ影响了树木蒸腾作用和碳

吸收ꎬ会降低树木径向生长所需的碳水化合物产

量ꎬ因此 ６ 月日照时数与细叶云南松径向生长呈

正相关ꎮ
３.３ 降雨对细叶云南松径向生长的影响

由于可供树木生长利用的水分主要来自降

水ꎬ地下水补给的作用较小(Ｅｈｌｅｒｉｎｇｅｒꎬ １９８５)ꎬ因
此降雨成为限制植物生长的另一个关键气候要素

(Ｚｙｗｉｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 一方面ꎬ通过降雨影响光

合速 率 和 碳 分 配 间 接 影 响 细 胞 分 裂 和 扩 大

(Ｚｗｅｉｆｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ导致土壤水分增加ꎬ促进树

干对水分的运输ꎬ有利于光合作用 ( Ｍｙｂｕｒｇ ＆
Ｓｅｄｅｒｏｆｆꎬ ２００１)ꎮ 另一方面ꎬ降雨过程进入树木体

内的 水 分 直 接 参 与 形 成 层 活 动 和 细 胞 扩 大

(Ｂａｒｂａｒｏｕｘ ＆ Ｂｒｅｄａꎬ ２００２ꎻＳｔｅｐｐｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ通
过增加形成层分裂时细胞壁弯曲所需的膨压ꎬ促
进木 质 部 细 胞 的 分 化 和 延 伸 ( Ｔｕｒｃｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＳｔｅｐｐｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ Ｙａｎｇ 等(２０２２)研究表

明ꎬ干燥环境下云南松径向生长受生长季早期的

水分有效性限制ꎮ 由于本研究区 ２ 月份的降雨量

较少ꎬ加上不断升高的温度使研究区相对较干

(ＳＰＥＩ.１ 较低)ꎬ因此该阶段的降雨量增加有利于

树木径向生长ꎬ这可能是本研究中当年 ２ 月份降

雨量与树木径向生长呈正相关的一个原因ꎮ 而本

研究发现ꎬ上一年 ６ 月降雨量>１０ ｍｍ 的天数与细

叶云南松径向生长量呈显著负相关ꎮ 过量的降雨

会增加叶片湿润状态ꎬ使气孔关闭 ( Ａｐａｒｅｃｉｄｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ从而导致进入叶片气孔的二氧化碳浓

度降低ꎻ同时ꎬ降雨过多会导致光照缺乏ꎬ影响树

木蒸腾作用和光合作用ꎬ降低树木生长所需的碳

水化合物产量ꎮ 此外ꎬ降雨量过多还会导致土壤

因过于潮湿而不利于根系对水分和无机盐吸收

(董志鹏等ꎬ２０１４)ꎬ最终对树木径向生长产生负面

影响ꎮ 这可能是本研究中雨季 ６ 月降雨量>１０ ｍｍ
的天数与细叶云南松径向生长呈负相关以及 ６ 月

日照时数与细叶云南松径向生长呈正相关的原

因ꎮ 这与 Ｙａｎｇ 等(２０２２)的研究结果一致ꎬ即在温

湿区域云南松径向生长受制于过量的水分ꎮ
综上所述ꎬ金钟山细叶云南松径向生长既得

益于秋季的升温又受限于秋季和春季的低温ꎮ 秋

季温度是影响细叶云南松径向生长最主要的气候

因子ꎬ其次为冬季光照ꎮ 在降雨量相对缺乏的早

春ꎬ降雨和空气湿度增加有利于金钟山细叶云南

松的径向生长ꎬ而雨季过多的降雨则会限制细叶

云南松的径向生长ꎮ 此外ꎬ由于金钟山地区秋季

气温具有增加趋势ꎬ预计未来在气温继续增加的

背景下ꎬ细叶云南松的径向生长将得到促进ꎬ金钟

山天然针叶林的碳汇也将有所增加ꎮ

５７５１９ 期 余碧云等: 广西金钟山细叶云南松径向生长及其对气候因子的响应
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九寨沟两种常见藓类植物对模拟氮沉降的生理响应

雷　 睿１ꎬ 邹佳城１ꎬ 杜　 杰２ꎬ 文庄海１ꎬ 罗　 治１ꎬ 雷泞菲１∗

( １. 成都理工大学 生态环境学院ꎬ 成都 ６１００５１ꎻ ２. 九寨沟国家级自然保护区管理局ꎬ 四川 阿坝藏族羌族自治州 ６２３４００ )

摘　 要: 为探讨氮沉降对九寨沟藓类植物的影响ꎬ该研究以当地优势藓类植物锦丝藓(Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ)
和塔藓(Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ)为对象ꎬ以 ＮＨ４ＮＯ３为氮源ꎬ设置对照(０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１)、低浓度(２０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ￣２ａ￣１)、高浓度(５０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１)３ 种处理ꎬ开展为期 ６ 个月的氮沉降模拟实验ꎮ 结果表明:(１)氮沉降

处理导致两种藓类植物的活性氧、丙二醛、叶绿素、脯氨酸和可溶性蛋白含量显著增加ꎬ同时锦丝藓过氧化氢

酶、过氧化物酶、超氧化物歧化酶、抗坏血酸过氧化物酶活性增加ꎮ (２)对于生长旺期和生长末期的塔藓ꎬ氮沉

降导致其过氧化物酶、过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶活性降低ꎮ (３)锦丝藓的综合隶属函数值随氮沉降浓

度增大而增加ꎬ在生长旺期和生长末期ꎬ塔藓综合隶属函数值对氮沉降的响应存在差异ꎮ 综上认为ꎬ两种藓类

植物对氮沉降处理的生理响应存在差异ꎬ高浓度氮沉降能促进锦丝藓生长ꎬ塔藓在自然氮沉降条件下能正常

生长且能承受一定程度的氮沉降ꎬ但当氮沉降过高时则会对其造成伤害ꎬ新陈代谢下降ꎬ生长受到抑制ꎬ长时

期的氮沉降可能导致未来九寨沟藓类植物群落发生改变ꎮ
关键词: 氮沉降ꎬ 锦丝藓ꎬ 塔藓ꎬ 生理特征ꎬ 硝酸铵
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ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ. Ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｍａｙ ｌｅａｄ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｉｕｚｈａｉｇｏｕꎬ
Ｓｉｃｈｕａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔꎬ ＮＨ４ＮＯ３

　 　 自工业革命以来ꎬ全球氮沉降速率一直在上

升ꎬ预计到 ２０５０ 年将增加 １ ~ ２ 倍(Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 我国氮沉降速率在过去 ４０ 年里也一直在

增加ꎬ已成为世界上仅次于欧洲和美国的第三大

氮沉降区域(Ｖａｌｌｉｅｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 有研究表明ꎬ
我国平均氮沉降速率在 １９８０ 年到 ２０００ 年间从

１３.２ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１增长到 ２１.１ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１ꎬ
在 ２０ 年间增长了约 ８ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 因此ꎬ在氮沉降全球化背景下ꎬ研究和预

测氮沉降对森林生态系统的影响极为重要(王晓

荣等ꎬ２０１６)ꎮ
氮沉降对植物光合作用、有机质分解、营养结

构状况、生物多样性、抗逆性等多方面均有影响

(李德军等ꎬ２００５ꎻＲｅａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 不同植物对氮的响应机制不同ꎬ氮沉降在

一定范围内能够刺激植物生长ꎬ但超过一定浓度

时可使生长受到抑制ꎮ 钱燕萍和祝遵凌(２０１６)比
较不同氮素水平对欧洲鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｂｅｔｕｌｕｓ)
幼苗生长及光合特性的影响发现ꎬ鹅耳枥幼苗苗

高、叶片数、各部分生物量、净光合速率、蒸腾速率

等指标均随氮沉降增加呈先上升后下降的趋势ꎬ
在施氮量为每株 ２００ ｍｇ 时达到最佳ꎮ 王晓荣等

(２０１６)发现氮素的增加显著增加了麻栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ
ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)、栓 皮 栎 ( Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ) 和 短 柄 枹 栎

(Ｑ. ｇｌａｎｄｕｌｉｆｅｒａ ｖａｒ. ｂｒｅｖｉｐｅｔｉｏｌａｔａ)的地径和株高ꎬ
但不同树种的生长对氮沉降响应具有明显的差异

性ꎮ 李德军等( ２００５) 对木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ) 和

黄果厚壳桂(Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｏｎｃｉｎｎａ)的研究表明ꎬ０ ~
１５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１氮处理可促进黄果厚壳桂幼

苗的生长ꎬ在 ３００ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１高氮处理下ꎬ两
种植物幼苗生长均受到抑制ꎮ

藓类植物作为森林生态系统的重要组成部

分ꎬ有着二氧化碳固定、水土保持、森林更新和养

分循环等作用(吴玉环等ꎬ２００３)ꎮ 大多数藓类植

物的叶状体是由单层细胞构成ꎬ没有蜡质角质层

保护ꎬ可直接从空气和雨水中吸收养分ꎬ因而对氮

沉降非常敏感(胡人亮ꎬ１９８７)ꎮ 不同种类的藓对

氮沉降的耐受程度不同ꎬ氮沉降的加剧会改变藓

类植物的群落结构ꎬ进而影响整个森林生态系统

(Ｔｏｍａｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｐａｕｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
刘滨扬等(２００９)研究发现ꎬ０ ~ ６０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１

氮施加可促进大灰藓(Ｈｙｐｎｕｍ ｐｌｕｍａｅｆｏｒｍｅ)生长ꎬ
刺 边 小 金 发 藓 拟 刺 亚 种 ( Ｐｏｇｏｎａｔｕｍ ｃｉｒｒａｔｕｍ
ｓｕｂｓｐ. ｆｕｓｃａｔｕｍ)在施氮超过 ４０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１时

其生长就受到抑制ꎬ这表明不同浓度处理后的大

灰藓和刺边小金发藓拟刺亚种具有不同的响应ꎮ
有研究证明ꎬ低氮沉降浓度增加藓类叶绿素含量

和可溶性蛋白含量ꎬ抗氧化酶活性一般随氮沉降

浓度增加而升高ꎬ适量的氮沉降可促进藓类生长ꎬ
但过量则会抑制其生长ꎬ甚至死亡 ( Ｓｋｒｉｎｄｏ ＆
Ｋｌａｎｄꎬ ２００２ꎻ Ｂｅｌｎａｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ 周 晓 兵 等ꎬ
２０１６)ꎮ

九寨沟国家级自然保护区ꎬ植被覆盖率超过

８０％ꎬ是我国重要的森林生态系统之一ꎮ ２０１０—

９７５１９ 期 雷睿等: 九寨沟两种常见藓类植物对模拟氮沉降的生理响应



２０１１ 年九寨沟全氮沉降年通量速率已经大于 １０
ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１(乔雪等ꎬ２０１４)ꎮ 氮沉降已经对九

寨沟森林生态系统产生了负面影响ꎬ如植物枯死、
藻类 生 产 力 下 降 和 钙 华 退 化 等 ( Ｑｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ未来九寨沟氮沉降问题可能进一步加剧ꎮ
关于氮沉降对九寨沟藓类植物的影响未见报道ꎮ
本研究以九寨沟常见的两种藓类植物锦丝藓

( Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ ) 和 塔 藓 ( Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ
ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ)为实验材料ꎬ模拟不同浓度的氮沉降ꎬ探
究氮沉降对两种藓类植物的影响ꎬ并采用隶属函

数法综合评价两种藓类植物抗逆性强弱ꎬ初步了

解九寨沟优势藓类植物对氮沉降的生理响应特

征ꎬ同时预测了随氮沉降增加两种藓类植物的变

化趋势ꎬ旨在为进一步评估全球变化背景下森林

生态系统的发展和演替动态提供理论证据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

两种藓类:锦丝藓、塔藓ꎻ实验地点位于九寨

沟自然保护区内( １０３° ５５′２２″ Ｅ、３３° ０４′１３″ Ｎ)ꎮ
海拔约 ３ ０００ ｍꎬ气候类型属于高原湿润气候ꎬ夏
天平均气温为 １９ ~ ２２ ℃ꎬ秋天昼夜温差大ꎬ气温

为 ７ ~ １８ ℃ꎬ１０ 月下旬后出现冻土ꎬ温度多在

０ ℃左右ꎮ 选择具有相似林型、相距 ２００ ｍ 的两片

冷杉林ꎬ并且藓类种类分别以锦丝藓和塔藓为主ꎬ
盖度大于 ９５％ꎬ两种藓类各选择面积 １ ｍ × １ ｍ 的

１５ 个样方ꎮ
１.２ 方法

按照 １９８０—２０００ 年我国平均氮沉降速率增加

趋势ꎬ现在九寨沟氮沉降速率可能超过 ２０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ ￣２ａ￣１ꎮ 实验以硝酸铵(ＮＨ４ＮＯ３)为氮源ꎬ设置

Ｎ０(纯净水对照)、Ｎ１(低浓度ꎬ２０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ 
ａ￣１)、Ｎ２(高浓度ꎬ５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１) ３ 种浓度处

理ꎬ每个处理设置 ５ 个重复 (刘滨杨等ꎬ ２００９ꎬ
２０１１)ꎮ 当地藓类植物生长期一般为每年 ５—１０
月ꎬ于 ２０２１ 年 ５—１０ 月将一年的氮沉降量平均分

成 ６ 次进行喷施处理ꎬ每次将准确称量的硝酸铵

溶于 １ Ｌ 纯净水中进行均匀喷施ꎮ 分别于 ８ 月和

１１ 月取藓类植物尖端 １ ~ ５ ｃｍ 的绿色生长部分

进行生理指标测定ꎬ样品用液氮速冻后置于－ ８０
℃超低温冰箱中保存ꎮ

为综合评价两种藓类抗逆性强弱ꎬ使用模糊

数学的隶属函数对所有生理指标进行定量转换ꎬ
并计算隶属函数值ꎬ各生理指标隶属函数值总和

为综合隶属函数值ꎬ该值越大表示抗逆性越强(张
幸幸ꎬ２０２０)ꎮ 隶属函数值算法如下:

当生理指标与抗逆性呈正相关时:
Ｚ ｉｊ ＝ (Ｘ ｉｊ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) / (Ｘ ｉ ｍａｘ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) (１)
当生理指标与抗逆性呈负相关时:
Ｚ ｉｊ(反)＝ １－(Ｘ ｉｊ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) / (Ｘ ｉ ｍａｘ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) (２)

Ｘ ｉ ＝
１
ｎ
∑
ｎ

ｊ＝ １
Ｚ ｉｊ (３)

式中:Ｚ ｉｊ表示ｉ藓类植物 ｊ指标的抗逆性隶属函

数值ꎻＸ ｉｊ表示ｉ藓类植物 ｊ指标的测定值ꎻＸ ｉｍａｘ、Ｘ ｉｍｉｎ

分别表示各指标的最大测定值和最小测定值ꎻＸ ｉ

表示ｉ藓类植物综合隶属函数值ꎮ
１.３ 指标测定

采用过氧化氢法测定过氧化氢酶 ( ＣＡＴ) 活

性ꎬ采用氮蓝四唑(ＮＢＴ)光还原法测定超氧化物

歧化酶( ＳＯＤ)活性ꎬ采用愈创木酚法测定过氧化

物酶(ＰＯＤ)活性ꎬ采用硫代巴比妥酸法测定丙二

醛(ＭＤＡ) 含 量ꎬ 采 用 羟 胺 法 测 定 超 氧 阴 离 子

(Ｏ２
－)含量ꎬ采用生化法测定抗坏血酸过氧化物

酶(ＡＰＸ)活性ꎬ采用丙酮法测定叶绿素含量ꎬ采用

茚三酮法测定游离脯氨酸含量ꎬ采用考马斯亮蓝

Ｇ￣２５０ 染色法测定可溶性蛋白含量ꎬ采用氯化钛法

测定过氧化氢含量ꎮ
１.４ 数据分析

采用软件 Ｅｘｃｅｌ、ＳＰＳＳ、Ｏｒｉｇｉｎ 对实验数据进行

分析和绘图处理ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓叶绿素含量的

影响

叶绿素作为光合色素ꎬ其含量高低可以反映

植物光合能力的强弱ꎮ 由图 １ 可知ꎬ氮沉降可以

提高锦丝藓和塔藓的叶绿素含量(Ｐ<０.０５)ꎮ 在生

长旺盛期锦丝藓和塔藓的叶绿素含量上升ꎬ尤其

在 Ｎ１ 浓度下ꎬ相对于 Ｎ０ 分别提高了 １２１. ２％、
２６. ３％ꎬ 在 Ｎ２ 浓 度 下ꎬ 与 Ｎ０ 相 比 分 别 提 高 了

８５.１％、２０.３％ꎮ
在生长末期九寨沟已经进入冬天ꎬ昼夜温差

大ꎬ温度最低可到 ０ ℃以下ꎬ对藓类植物形成低温

胁迫ꎮ 锦丝藓叶绿素含量随氮浓度增高而增高ꎬ

０８５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



分别增加 ４２.７％、８２.５％ꎬ而塔藓叶绿素含量呈先

增加后降低趋势ꎬ先增加 １５.６％后降低 ５.６％ꎮ 可

见ꎬ施氮能显著增加两种藓类的叶绿素含量ꎬ但在

生长末期高浓度 Ｎ２会降低塔藓叶绿素含量ꎮ

相同小写字母表示差异不显著ꎬ不同小写字母表示差异显

著(Ｐ<０.０５)ꎮ Ａ、Ｂ、Ａ１、Ｂ１分别表示生长旺盛期锦丝藓、生
长旺盛期塔藓、生长末期锦丝藓、生长末期塔藓ꎮ Ｎ０、Ｎ１、
Ｎ２分别表示对照处理、２０、５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１处理ꎮ 下同ꎮ
Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎬ ａｎｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ <
０.０５). Ａꎬ Ｂꎬ Ａ１ ａｎｄ Ｂ１ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｎ０ꎬ Ｎ１

ａｎｄ Ｎ２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ２０ ａｎｄ ５０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段
叶绿素含量的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ

ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

２.２ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓丙二醛含量的

影响

由图 ２ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓丙

二醛含量变化不同ꎬ锦丝藓丙二醛含量先增加后

小幅减小ꎬＮ１、Ｎ２ 浓度下相对于 Ｎ０ 分别增加了

５０.８％、４２.７％ꎬ而塔藓丙二醛含量随氮浓度增加

而增加ꎬＮ１ 浓度下增加不显著ꎬＮ２ 浓度下增加了

１３５.３％ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓丙二醛含量相对于

Ｎ０ꎬ在 Ｎ１浓度下增加了 ５８. ３％ꎬＮ２ 浓度下降低了

１７.２％ꎻ而氮沉降增加了塔藓丙二醛含量ꎬ在 Ｎ１、
Ｎ２浓度下分别增加了 ４９.６％、４９.７％ꎮ

图 ２　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物
不同阶段丙二醛含量的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ

ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

２.３ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓渗透调节物质脯

氨酸和可溶性蛋白含量的影响

脯氨酸可作为渗透调节物质、酶类保护物等

来降低环境胁迫对植物的损伤ꎬ清除体内的 ＲＯＳꎬ
维持氧化还原动态平衡(Ｘｉａｏ ＆ Ｖｅｓｔｅꎬ ２０１７)ꎮ 由

图 ３ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓脯氨酸含

量变化随氮浓度增加具有不同变化趋势ꎬ氮沉降

显著增加了锦丝藓脯氨酸含量ꎬ而塔藓脯氨酸含

量先减少后显著增加ꎮ 与 Ｎ０相比ꎬＮ１、Ｎ２浓度下锦

丝藓分别增加了 １１９.４％、１０４.６％ꎬ塔藓在 Ｎ１浓度

下降低了 ９.６％ꎬＮ２浓度下增加了 ７５.７％ꎻ在生长末

期ꎬ锦丝藓和塔藓脯氨酸含量均增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度

下锦丝藓脯氨酸含量分别增加了 ４２.６％、４８.６％ꎬ
塔藓脯氨酸含量分别增加了 ２９.８％、３０.９％ꎮ 在生

长旺盛期ꎬ锦丝藓可溶性蛋白含量只在 Ｎ１浓度时

显著增加ꎬ增加了 ３３.２％ꎬ塔藓可溶性蛋白含量增

加不明显ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓和塔藓可溶性蛋

白相对 Ｎ０ 显著增加ꎬ锦丝藓在 Ｎ１、Ｎ２浓度处理下

分别增加了 １７０.１％、３９０.７％ꎬ塔藓在 Ｎ１、Ｎ２浓度

处理下分别增加了 ２２５.４％、３０５.７％ꎮ
２.４ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓活性氧含量的

影响

由图 ４ 可知ꎬ不同时期锦丝藓和塔藓超氧阴离

子生产速率随氮浓度不同而具有不同的变化趋

势ꎮ 在生长旺盛期ꎬ 氮沉降对锦丝藓超氧阴离子
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图 ３　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段渗透调节物质含量的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

图 ４　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段活性氧含量的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

生产速率影响不明显ꎬ而塔藓超氧阴离子生产速

率显 著 下 降ꎬ Ｎ１、 Ｎ２ 浓 度 下 比 Ｎ０ 分 别 下 降 了

１７.２％、１４.９％ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓超氧阴离子

生产速率在 Ｎ１、 Ｎ２ 浓度下分别增加了 ４２. ９％、
３０.６％ꎬ 而 塔 藓 只 有 Ｎ２ 浓 度 下 才 显 著 增 加 了

３４.６％ꎮ对于过氧化氢含量而言ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦
丝藓过氧化氢含量随氮浓度增加呈先上升再下降

趋势ꎬ塔藓为上升趋势(不显著)ꎮ 在生长末期ꎬ两
种藓类过氧化氢含量比 Ｎ０ 显著上升ꎬ锦丝藓在

Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ６６. ７％、４７. ７％ꎬ塔藓在

Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ７４.８％、２１.７％ꎮ

２.５ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓抗氧化酶的影响

由图 ５ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ不同浓度对锦丝

藓和塔藓 ＳＯＤ 活性影响不显著ꎬ其中塔藓 ＳＯＤ 活

性随施氮浓度增加而增加ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓

ＳＯＤ 活性在 Ｎ１ 浓度下比 Ｎ０ 增加了 ８. ６％ꎬ塔藓

ＳＯＤ 活性随施氮浓度增加而显著增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度

下比 Ｎ０分别增加了 ４３.３％、３０.７％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓 ＰＯＤ 活性在 Ｎ１、Ｎ２浓

度下 比 Ｎ０ 显 著 增 加ꎬ 分 别 增 加 了 ３４０. ４％、
３８１.９％ꎻ塔藓 ＰＯＤ 活性随施氮浓度增加而显著降

低ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别降低了 １１.３％、３６.９％ꎮ 在生

２８５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 ５　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段抗氧化酶活性的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

长末期ꎬ锦丝藓 ＰＯＤ 活性在 Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增

加了 ３０３.４％、３８６.２％ꎬ塔藓只在 Ｎ２浓度下显著增

加了 １０１.９％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓 ＣＡＴ 活性在 Ｎ１浓度下

显著增加了 ３６.１％ꎬ塔藓 ＣＡＴ 活性随氮浓度增加

而增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别增加了 １４.０％、２４.７％ꎮ
在生长末期ꎬ氮沉降显著增加了锦丝藓 ＣＡＴ 活性ꎬ
Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ２６１.３％、２８８.３％ꎬ而塔藓

ＣＡＴ 活性显著降低ꎬＮ１、Ｎ２浓度下比 Ｎ０分别降低

了４７.２％、４６.９％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓 ＡＰＸ 活性都在

Ｎ１浓度下下降ꎬ分别下降了 １７.３％、３４.６％ꎮ 在生

长末期ꎬ氮沉降显著增加了锦丝藓 ＡＰＸ 活性ꎬＮ１、
Ｎ２浓度分别增加了 ７０.１％、２８５.７％ꎬ塔藓 ＡＰＸ 活

性随氮沉降浓度增加而下降ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别下

降了 １５.７％、４６.９％ꎮ
２.６ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓的综合效果

为探究氮沉降对锦丝藓和塔藓生长影响的

综合效果ꎬ采用隶属函数法对两种藓类的各项生

理指标进行分析ꎬ综合隶属函数值越大表明施氮

处理对其生长越有利ꎮ 由表 １ 可知ꎬ锦丝藓在整

个生长周期综合隶属函数值均随氮沉降浓度增

加而增加ꎮ 塔藓在生长旺盛期综合隶属函数值

随氮沉降浓度增加而增加ꎬ但是在生长末期综合

隶属函数值随氮浓度增加而降低ꎮ 不同氮浓度

条件对塔藓和锦丝藓形态影响也较大 (图 ６) ꎮ
在 Ｎ１ 浓度下ꎬ塔藓能适应环境的变化ꎬ长势较

好ꎬ锦丝藓叶片出现轻微发黄现象ꎻ而在 Ｎ２ 浓度

下ꎬ塔藓叶片出现明显发黄现象ꎬ锦丝藓则叶片

转绿ꎬ长势较好ꎮ
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图 ６　 不同施氮处理下锦丝藓(Ａ)和塔藓(Ｂ)形态比较
Ｆｉｇ. ６　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ (Ａ) ａｎｄ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ (Ｂ)

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 １　 不同氮浓度对两种藓类植物的综合效果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ
隶属函数值 Ｓｕｂｏｒｄｉｎａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ

Ａ￣Ｎ０ Ａ￣Ｎ１ Ａ￣Ｎ２ Ｂ￣Ｎ０ Ｂ￣Ｎ１ Ｂ￣Ｎ２ Ａ１ ￣Ｎ０ Ａ１ ￣Ｎ１ Ａ１ ￣Ｎ２ Ｂ１ ￣Ｎ０ Ｂ１ ￣Ｎ１ Ｂ１ ￣Ｎ２

超氧化物歧化酶活性 ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.５８ ０.５２ ０.４２ ０.３０ ０.５３ ０.７５ ０.２５ ０.６５ ０.１８ ０.１０ ０.６５ ０.４９

过氧化物酶活性 ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.０２ ０.８６ ０.９６ ０.９２ ０.６７ ０.０９ ０.０４ ０.７４ ０.９３ ０.０７ ０.０４ ０.９５

过氧化氢酶活性 ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.２０ ０.８１ ０.３５ ０.０６ ０.４６ ０.７７ ０.０５ ０.８０ ０.８７ ０.９４ ０.０６ ０.０６

抗坏血酸过氧化物酶活性 ＡＰＸ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.５６ ０.２０ ０.９１ ０.６３ ０.２２ ０.６９ ０.０２ ０.２５ ０.９４ ０.９５ ０.６５ ０.０５

可溶性蛋白含量 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１１ ０.５６ ０.１４ ０.４２ ０.４１ ０.５６ ０.０１ ０.４２ ０.９５ ０.０４ ０.６６ ０.８８

脯氨酸含量 Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.０５ ０.８５ ０.７５ ０.１８ ０.１１ ０.７４ ０.０８ ０.６９ ０.７７ ０.１３ ０.７２ ０.７４

叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.０９ ０.９０ ０.６６ ０.１９ ０.８５ ０.７０ ０.０６ ０.４４ ０.７９ ０.４９ ０.８０ ０.３８

丙二醛含量 ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.８５ ０.０７ ０.２０ ０.９１ ０.８６ ０.０８ ０.７４ ０.０９ ０.９２ ０.８３ ０.１６ ０.１６

超氧阴离子生产速率 Ｏ２
－ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ０.８０ ０.７４ ０.５９ ０.３４ ０.５５ ０.５２ ０.９１ ０.２１ ０.４１ ０.７９ ０.８２ ０.２１

过氧化氢含量 Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.５４ ０.１２ ０.８７ ０.８１ ０.４６ ０.３１ ０.９０ ０.２１ ０.４１ ０.７９ ０.１４ ０.６０

综合隶属函数值
Ｔｏｔａｌ ｏｆ ｓｕｂｏｒｄｉｎａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅｓ ３.８１ ５.６４ ５.８５ ４.７６ ５.１１ ５.２２ ３.０７ ４.４９ ７.１８ ５.１２ ４.７１ ４.５３

　 注: Ａ、Ｂ、Ａ１、Ｂ１分别表示生长旺盛期锦丝藓、生长旺盛期塔藓、生长末期锦丝藓、生长末期塔藓ꎮ Ｎ０、Ｎ１、Ｎ２分别表示对照处理、
２０、５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１处理ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａꎬ Ｂꎬ Ａ１ ａｎｄ Ｂ１ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｍｏｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ
Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｎ０ꎬ Ｎ１ ａｎｄ Ｎ２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ２０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１ ａｎｄ ５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.
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３　 讨论

植物光合作用受有效氮的强烈影响ꎬ大量研

究表明ꎬ适宜浓度的氮沉降能使植物叶绿素含量

升高ꎬ光合能力增强ꎬ但是过量的氮沉降反而会抑

制其光合能力(樊后保和黄玉梓ꎬ２００６)ꎮ 本研究

发现ꎬ低浓度氮可以显著增加锦丝藓和塔藓的叶

绿素含量ꎬ但是高浓度氮的添加使其含量下降ꎬ这
与董向楠(２０１６)和周晓兵等(２０１６)的研究结果

一致ꎮ 在生长旺盛期ꎬ两种藓类叶绿素含量均高

于生长末期ꎬ但高浓度的氮抑制其生长ꎬ生长末期

其叶绿素含量降低ꎬ主要是由于九寨沟昼夜温差

大ꎬ最低可达零下ꎬ受低温影响ꎬ生长变缓ꎬ其叶绿

素含量均有所降低ꎬ但锦丝藓叶绿素含量下降幅

度要小于塔藓ꎬ其光合能力强于塔藓ꎬ依旧具有一

定的生长能力ꎬ长势好于塔藓ꎮ
丙二醛(ＭＤＡ)含量的高低可以反映植物在受

胁迫下生物膜的损伤程度(赵晓玉等ꎬ２０１４ꎻ阮志

平等ꎬ２０１６)ꎮ 活性氧(ＲＯＳ)的生产和清除是一种

动态平衡ꎬ当植物处于环境胁迫时其体内 ＲＯＳ 含

量升高ꎬ相应的抗氧化酶 ( ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＡＰＸ
等)活性会升高以清除 ＲＯＳꎬ从而缓解或消除其对

植物体所产生的损伤ꎬ保护细胞免受自由基诱发

的损害 (王强等ꎬ２０１２ꎻＨａｓｈｅｍｐｏｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
李静静等ꎬ２０１６)ꎮ 本研究中ꎬ只有生长旺盛期塔

藓的 ＰＯＤ 和生长末期的 ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性降低ꎬ其
余时期两种藓类 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性均升

高ꎮ 这也表明氮沉降对两种藓类产生了膜脂过氧

化和其他氧化损伤ꎬ降低塔藓和锦丝藓抗氧化能

力ꎬ而且塔藓抗氧化能力降低幅度强于锦丝藓ꎮ
随着氮浓度增加ꎬ塔藓不能适应高浓度氮ꎬ叶片出

现发黄现象ꎬ部分塔藓死亡ꎮ 锦丝藓中 ４ 种酶活

性均升高ꎬ其抗氧化能力增加ꎬ保护植物体免受损

伤ꎬ因此锦丝藓在高浓度氮处理下生长仍然较好ꎬ
这与何刚 ( ２０１４) 和 Ｌｉｕ 等 ( ２０１５) 的研究结果

一致ꎮ
渗透调节物质在一定程度上能缓解植物的氧

化损伤(Ｋｏｒａｎｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ可溶性蛋白可以反

映植物的氮代谢水平以及对环境变化的响应ꎬ周
先容等(２０１２)研究表明ꎬ氮沉降可以增加植物叶

片中的可溶性蛋白含量ꎬ一般而言ꎬ可溶性蛋白含

量越高表明生长状况越好ꎬ同时可溶性蛋白也可

以提高植物的抗逆能力ꎮ 本研究发现ꎬ随氮浓度

增加ꎬ锦丝藓和塔藓的脯氨酸和可溶性蛋白含量

显著增加ꎬ而且锦丝藓增加幅度大于塔藓ꎬ这与陶

晨悦等(２０１９)和徐瑞阳等(２０１３)的研究结果一

致ꎮ 两种藓类脯氨酸和可溶性蛋白含量的增加能

促进蛋白质的合成ꎬ增强其渗透调节能力和清除

ＲＯＳ 的能力ꎬ由于锦丝藓的抗氧化酶活性高于塔

藓ꎬ因此其缓解 ＲＯＳ 对膜脂过氧化损伤能力强ꎬ更
能适应高浓度氮的环境ꎮ

通过隶属函数值法发现ꎬ锦丝藓在整个生长

周期综合隶属函数值随氮浓度增加而增加ꎬ塔藓

在生长旺盛期与锦丝藓一致ꎬ而在生长末期随氮

浓度增加而降低ꎬ并且在高浓度氮下ꎬ锦丝藓综合

隶属函数值始终高于塔藓ꎬ表明锦丝藓对氮沉降

耐受能力强于塔藓ꎮ
植物对不同形态的氮素响应不尽相同ꎬＮＯ３

－

和 ＮＨ４
＋是氮沉降过程中的主要成分ꎬ受植物种

类、形态建成、性别、代谢情况等影响(马道承等ꎬ
２０２２)ꎮ 王铖等 ( ２０１５) 用 ３ 种氮源 [硝态氮为

Ｃａ(ＮＯ３) ２ꎬ铵 态 氮 为 ＮＨ４ ＨＣＯ３ꎬ 硝 铵 态 氮 为

ＮＨ４ＮＯ３]对桧叶白发藓进行处理ꎬ研究结果表明ꎬ
３ 种氮源均使桧叶白发藓的叶绿素、可溶性蛋白、
脯氨酸等含量先上升后下降ꎬ但对硝态氮胁迫的

响应比铵态氮和硝铵态氮敏感ꎮ 潭鹰等(２０１２)研
究大灰藓对硝态氮和硝铵态氮的生理响应发现ꎬ
施加硝铵态氮有利于大灰藓对氮的同化利用并降

低对植物造成的威胁ꎬ效果优于硝态氮ꎮ 由此可

见ꎬ植物对不同氮源胁迫响应有所差异ꎬ本研究中

不同形态的氮源处理对锦丝藓和塔藓有何影响还

需进一步研究ꎮ

４　 结论

在目前氮沉降的条件下ꎬ人工施氮明显促进

了九寨沟锦丝藓的生长ꎬ在施氮量为 ５０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ ￣２ａ￣１时ꎬ锦丝藓各项生理指标均呈现出本实验

组内的最佳状态ꎮ 塔藓在自然氮沉降条件下能正

常生长且能承受一定程度氮浓度的升高ꎬ但当氮

浓度过高时则会对塔藓造成伤害ꎬ使植物整体新

陈代谢水平下降ꎬ抑制其生长ꎮ 若九寨沟氮沉降

问题继续加剧ꎬ而锦丝藓对高浓度氮的耐受能力

高于塔藓ꎬ锦丝藓将能很好地适应高浓度氮的环

境ꎬ塔藓则可能不再成为九寨沟优势藓类ꎬ这可能

５８５１９ 期 雷睿等: 九寨沟两种常见藓类植物对模拟氮沉降的生理响应



会改变九寨沟藓类的群落结构进而影响九寨沟森

林生态系统的稳定性ꎮ
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秋ꎬ 雷纯义ꎬ 等ꎬ ２００９. 三种苔藓植物对模拟 Ｎ 沉降的生

理响应 [Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３３(１): １４１－１４９.]
ＬＩＵ ＢＹꎬ ＬＩＵ ＷＱꎬ ＺＨＡＮＧ ＹＳꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏ
ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ [ Ｊ ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ
３５(３): ２６８ － ２７４. [刘 滨 扬ꎬ 刘 蔚 秋ꎬ 张 以 顺ꎬ 等ꎬ
２０１１. 低温胁迫后苔藓植物对模拟氮沉降条件的生理响

应 [Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３５ (３): ２６８－２７４.]
ＬＩＵ ＸＪꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＨＡＮ ＷＸꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｅｎｈａｎｃｅｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｖｅｒ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ４９４(７４３８):
４５９－４６２.

ＭＡ ＤＣꎬ ＰＡＮＧ ＹＰꎬ ＴＩＡＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
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ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｏｒｍ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: Ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ]. Ｊ Ｗ
Ｃｈｉｎ Ｆｏｒ Ｓｃｉꎬ ５１(５): １６５－１６６. [马道承ꎬ 庞艳萍ꎬ 田湘ꎬ
等ꎬ ２０２２. 植物不同氮素形态配比施肥及其分子机制研究

进展 [Ｊ]. 西部林业科学ꎬ ５１(５): １６５－１６６.]
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ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ [Ｊ]. Ｊ Ｂｒｙｏｌꎬ ２７(２): １０９－１１７.

ＰＥＡＲＣＥ ＩＳＫꎬ ＷＯＯＤＩＮＳ ＳＪꎬ ＶＡＮ ＤＷＲꎬ ２００３. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
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Ｐｈｙｔｏｌꎬ １６０: １４５－１５５.

ＱＩＡＮ ＹＰꎬ ＺＨＵ ＺＬꎬ ２０１６. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｏｎ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｂｅｔｕｌｕｓ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [Ｊ]. Ｊ ＮＷ Ａ ＆ Ｆ Ｕｎｉｖꎬ ４４(６): ７１－７７. [钱燕

萍ꎬ 祝遵凌ꎬ ２０１６. 氮素营养对欧洲鹅耳枥幼苗生长及光

合特性的影响 [ Ｊ]. 西北农林科技大学学报ꎬ ４４(６):
７１－７７.]

ＱＩＡＯ Ｘꎬ ＪＩＡＮＧ ＬＪꎬ ＴＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｔｈｅ ｆｌｕｘｅｓ ａｎｄ
ｐｏｓｓｉｂｌｅ ａｑｕａｔｉｃ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｓｕｌｆｕｒ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｉｕｚｈａｉｇｏｕ [Ｊ]. Ｍｔ Ｒｅｓꎬ ３２(５):
６３３－６４０. [乔雪ꎬ 江丽君ꎬ 唐亚ꎬ 等ꎬ ２０１４. 九寨沟大气

氮、磷和硫沉降的通量及水环境意义 [Ｊ]. 山地学报ꎬ
３２(５): ６３３－６４０.]

ＱＩＡＯ Ｘꎬ ＸＩＡＯ ＷＹꎬ ＪＡＦＦＥ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｗｅｔ
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５１１(１): ２８－３６.

ＲＥＡＹ ＤＳꎬ ＤＥＮＴＥＮＥＲ Ｆꎬ ＳＭＩＴＨ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｇｌｏｂａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｓｉｎｋｓ [Ｊ]. Ｎａｔ Ｇｅｏｓｃｉꎬ １(７):
４３０－４３７.

ＲＵＡＮ ＺＰꎬ ＴＡＮＧ ＹＪꎬ ＺＥＮＧ ＭＪꎬ ２０１６. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ
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ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｐａｌｍ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｔｒｏｐ Ｃｒｏｐｓꎬ ３７(１０): １９１４－１９１９. [阮志平ꎬ 唐

源江ꎬ 曾美涓ꎬ ２０１６. 干旱胁迫对 ４ 种棕榈植物幼苗光合

特性及抗氧化酶活性的影响 [ Ｊ]. 热带作物学报ꎬ
３７(１０): １９１４－１９１９.]

ＳＫＲＩＮＤＯ Ａꎬ ＫＬＡＮＤ ＲＨꎬ ２００２. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｎ
ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｅｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ａ Ｎｏｒｗｅｇｉａｎ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｆｏｒｅｓｔ
[Ｊ]. Ａｐｐｌ Ｖｅｇ Ｓｃｉꎬ ５(２): １６７－１７２.

ＴＡＮ Ｙꎬ ＳＨＵ Ｔꎬ ＺＨＡＯ ＹＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｈｙｐｎｕｍ ｐｌｕｍａｅｆｏｒｍｅ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｏｒｍｓ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３１(１１): ２８２３－２８２７. [谭
鹰ꎬ 舒婷ꎬ 赵艳君ꎬ 等ꎬ ２０１２. 大灰藓对硝态氮及混合态

氮的生理响应 [Ｊ]. 生态学杂志ꎬ ３１(１１): ２８２３－２８２７.]
ＴＡＯ ＣＹꎬ ＳＨＡＯ ＳＬꎬ ＳＨＩ ＷＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ｓｃｉ
Ｓｉｌｖ Ｓｉｎꎬ ５５(９): ３１－４０. [陶晨悦ꎬ 邵珊璐ꎬ 史文辉ꎬ 等ꎬ
２０１９. 氮沉降对干旱胁迫下毛竹实生苗生物量和保护酶

活性的影响 [Ｊ]. 林业科学ꎬ ５５(９): ３１－４０.]
ＴＯＭＡＳＳＥＮ Ｈꎬ ＳＭＯＬＤＥＲＳ Ａꎬ ＬＡＭＥＲＳ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３.

Ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｍｏｌｉｎｉａ ｃａｅｒｕｌｅａ
ｏｎ ｏｍｂｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｂｏｇｓ: ｒｏｌｅ ｏｆ ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ９１(３): ３５７－３７０.

ＶＡＬＬＩＥＲＥ ＪＭꎬ ＩＲＶＩＮＥ ＩＣꎬ ＳＡＮＴＩＡＧＯ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｈｉｇｈ
Ｎꎬ ｄｒｙ: Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｘａｃｅｒｂａｔｅｓ ｎａｔｉｖｅ
ｓｈｒｕｂ ｌｏｓｓ ａｎｄ ｎｏｎｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｄｒｏｕｇｈｔ [Ｊ]. Ｇｌｏｂ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌꎬ ２３(１０): ４３３３－４３４５.

ＷＡＮＧ Ｃꎬ ＹＩＮ ＬＪꎬ ＺＨＵ ＲＬꎬ ２０１５. Ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｌｅｕｃｏｂｒｙｕｍ ｊｉｎｉｐｅｒｏｉｄｅｕｍ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｓｔｒｅｓｓｅｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ３５(４): ５２０－５２５. [王铖ꎬ 尹丽娟ꎬ
朱瑞良ꎬ ２０１５. 桧叶白发藓对不同氮源胁迫的形态和生理

响应 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ３５(４): ５２０－５２５.]
ＷＡＮＧ Ｑꎬ ＪＩＮ ＺＸꎬ ＰＥＮＧ ＬＱꎬ ２０１２. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
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ｏｆ Ｌｉｎｄｅｒａ ａｇｇｒｅｇａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ
２３(１０): ２７６６－２７７２. [王强ꎬ 金则新ꎬ 彭礼琼ꎬ ２０１２. 氮沉

降对乌药幼苗生理生态特性的影响 [Ｊ]. 应用生态学报ꎬ
２３(１０): ２７６６－２７７２.]

ＷＡＮＧ ＸＲꎬ ＰＡＮ Ｌꎬ ＰＡＮＧ ＨＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
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ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
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水葱和香蒲叶经济性状对模拟增温
和 ＣＯ２ 浓度倍增的响应

余洪艳１ꎬ 孙　 梅１ꎬ２∗ꎬ 冯春慧１ꎬ 许俊萍１ꎬ２ꎬ 陈弘毅１ꎬ 刘振亚３
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摘　 要: 气候变化是国际社会共同关注的环境问题ꎬ植物对气候变化的响应反映了植物应对气候变化的生长

和生存策略ꎮ 叶经济性状与植物对资源的获取、利用和储存直接相关ꎬ并且受到温度条件和 ＣＯ２浓度的显著

影响ꎮ 该文采用人工环境控制系统封顶式生长室研究广布湿地植物水葱( Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ)和香蒲(Ｔｙｐｈａ
ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)的叶经济性状对模拟增温(现行环境温度＋２ ℃)和 ＣＯ２浓度倍增(增至 ８５０ μｍｏｌｍｏｌ￣１)的响应ꎮ
结果表明:(１)增温处理下ꎬ水葱净光合速率、氮含量和磷含量显著降低ꎬ但其胞间 ＣＯ２浓度和比叶重显著增

加ꎻＣＯ２浓度倍增处理下ꎬ水葱胞间 ＣＯ２浓度和净光合速率均显著降低ꎬ但比叶重显著增加ꎮ (２)增温处理下香

蒲的比叶重显著增加ꎬ而氮含量和磷含量显著降低ꎻ香蒲的光合参数、氮含量和磷含量在 ＣＯ２浓度倍增处理下

均显著降低ꎬ而比叶重显著增加ꎮ (３)水葱的比叶重、氮含量、磷含量、净光合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度与

主成分分析的两个环境变量相关ꎻ而香蒲的经济性状均与两个环境变量相关ꎬ表明这些经济性状在香蒲响应

增温和 ＣＯ２浓度变化过程中发挥重要作用ꎮ (４)除碳含量外ꎬ水葱和香蒲的其他经济性状参数包括净光合速

率、气孔导度、蒸腾速率、胞间 ＣＯ２浓度、氮含量、磷含量和比叶重均在响应增温和 ＣＯ２浓度倍增过程中发挥重

要作用ꎮ 总体而言ꎬ该研究结果反映了水葱和香蒲在功能性状上对增温和 ＣＯ２浓度倍增的响应策略ꎮ 两种植

物的光合能力和养分含量在两种处理下虽然均受到显著的抑制作用ꎬ但是其抗逆能力升高ꎬ表明增温和 ＣＯ２

浓度升高不利于水葱和香蒲的生长ꎮ
关键词: 气候变化ꎬ 挺水植物ꎬ 植物经济性状ꎬ 元素含量ꎬ 环境响应策略
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ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｎｄｅｒ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ Ｓ. ｖａｌｉｄｕｓ ｗｅｒｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｄｏｕｂｌｅｄ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. (２) Ｓｉｍｉｌａｒ ｔｏ Ｓ. ｖａｌｉｄｕｓꎬ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｏｆ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ａｌｓｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ
ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｏｆ Ｔ. ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｎｄｅｒ
ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｄｏｕｂｌｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. (３) Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａꎬ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｎ ａｎｄ Ｐꎬ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ
ｔｗｏ ａｘｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ ｗｈｉｌｅ ａｌｌ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
ｔｗｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅｓｅ ｔｒａｉｔｓ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. (４) Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｏ Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｏｔｈｅｒ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ ａｎｄ
Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ｗｅｒｅ ａｌｌ ｐｌａｙｅｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｏｕｂｌｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. Ｏｖｅｒａｌｌꎬ ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ ａｎｄ
Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｏｕｂｌｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｔｗｏ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｒｅ ｎｏｔ ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｎｇｅꎬ ｗａｔｅｒ￣ｈｏｌｄｉｎｇ ｐｌａｎｔｓꎬ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓꎬ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐｏｌｉｃｙ

　 　 全球气候变化及其对人类和生态系统的影响

已成为世界共同关注的科学问题ꎮ 气候变暖和大

气 ＣＯ２浓度升高是全球气候变化的两大主要特征ꎮ
政府间气候变化专门委员会( Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｎｅｌ ｏｎ
Ｃｌｉｍａｔｅ ＣｈａｎｇｅꎬＩＰＣＣ)第五次报告指出ꎬ预计在 ２１
世纪末ꎬ全球平均地表温度在 １９８６—２００５ 年的基

础上将升高 ０.３ ~ ４.８ ℃ ꎬ大气 ＣＯ２浓度将达 ５４０ ~
９７０ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ这些变化趋势还将进一步加剧

( ＩＰＣＣꎬ２０１３)ꎮ 气候变化势必会对地球生态系统

的结构和特征产生显著影响ꎮ 湿地生态系统为生

态和人类社会提供了很多关键的服务ꎬ对气候变

化十分敏感ꎬ因此ꎬ了解气候变化对湿地的影响尤

其是对湿地关键物种的影响十分重要 ( Ｄａｎｇ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 植物的叶经济性状与植物对资源的

获取、利用和储存直接相关ꎬ反映了从保守型到获

得型的一系列对资源利用的策略梯度ꎬ主要包括

叶氮含量、叶磷含量、比叶重、光合速率等植物性

状(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＲｅｉｃｈꎬ２０１４)ꎮ 环境变化显

著影响叶经济性状的表现ꎬ因此这些性状的变化

有效地反映了植物在不同环境条件下的生长和生

存策略(Ｒｅｉｃｈꎬ２０１４)ꎮ 通过对全球 １５１ 项研究的

３６５ 个湿地的植物研究进行总结ꎬ以及对我国陕西

３８ 个点的 ６０ 种湿地植物和 ８５ 种陆生植物不同结

构经济性状的比较研究均发现ꎬ与非湿地植物相

比ꎬ湿地植物聚集在叶较薄的一端ꎬ即资源获得型

一端ꎬ比叶重较低ꎬ叶氮和磷较高ꎬ光合速率更快ꎬ

９８５１９ 期 余洪艳等: 水葱和香蒲叶经济性状对模拟增温和 ＣＯ２浓度倍增的响应



叶寿命更短(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＰａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
这些研究为了解湿地植物经济性状提供了重要基

础ꎬ但是湿地植物的经济性状如何适应气候环境

变化尚不明确ꎮ
作为全球气候变化的重要环境因子之一ꎬ不

断增加的 ＣＯ２浓度对植物的经济性状产生了深远

影响ꎮ 光合作用则是植物对高 ＣＯ２浓度响应最敏

感的指标之一ꎮ 短期大气 ＣＯ２浓度升高通常会增

强植物的光合能力(许俊萍等ꎬ２０１６ꎻ金殿玉等ꎬ
２０２２)ꎻ而长期暴露在高 ＣＯ２浓度环境下的植物光

合作用则可能回落到正常 ＣＯ２浓度时的水平ꎬ甚至

发生下调(王晓等ꎬ２０２１)ꎬ这种现象被称为“光合

下调”(程杰山等ꎬ２０１４ꎻＴｏｂｉｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻ也有

研究发现大气 ＣＯ２浓度增加并未对植物的净光合

速率产生显著影响(郑云普等ꎬ２０１９)ꎮ 大气 ＣＯ２

浓度的升高同时会致使植物其他经济性状的变

化ꎮ 较高的 ＣＯ２浓度导致气孔的张开度缩小ꎬ降低

植物的气孔导度和单位叶面积的蒸腾速率ꎬ提高

植物的水分利用效率(蒋跃林等ꎬ２００６ꎻ金奖铁等ꎬ
２０１９)ꎮ ＣＯ２浓度升高也会增加植物的比叶重ꎬ并
且使植物体内氮、磷等矿质养分含量降低(金奖铁

等ꎬ２０１９ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 可见ꎬ大气 ＣＯ２浓度升

高可以通过影响植物的比叶重、气孔形态和敏感

度、元素含量等性状ꎬ进而影响植物的光合生理和

其他生态功能ꎬ这些影响均存在种间差异(蒋跃林

等ꎬ２００６ꎻ金奖铁等ꎬ２０１９ꎻ金殿玉等ꎬ２０２２)ꎬ且在

不同生态系统中的影响程度也不同ꎮ 温度是影响

植物经济性状变化的另一关键因素ꎮ 石福孙等

(２００９)对川西北高寒草甸的两种植物研究发现ꎬ
增温不同程度地增加了单子叶草本植物发草

(Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ)的净光合速率、气孔导度、
蒸腾速率和胞间 ＣＯ２浓度ꎬ却使双子叶草本植物遏

蓝菜(Ｔｈｌａｓｐｉ ａｒｖｅｎｓｅ)的净光合速率、气孔导度和

蒸腾速率都显著降低ꎮ Ｘｕ 等(２０１８)对典型湿地

植物水葱和香蒲的光合能力响应短期增温的研究

发现ꎬ温度升高显著提高了水葱的光合速率ꎬ而对

香蒲的光合速率无显著影响ꎮ 在一项对全球２ ５００
多种植物的研究中发现ꎬ气温越高、太阳辐射越强

的地方ꎬ植物比叶重和叶氮含量越高ꎬ叶寿命越

短ꎬ光合能力越弱(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 而另一

项对全球 ４５２ 个地点 １ ２８０ 多种植物的观察比较

结果显示ꎬ越靠近赤道ꎬ即随着温度的增高和生长

季的 延 长ꎬ 叶 片 氮、 磷 含 量 减 少ꎬ 氮 磷 比 增 加

(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 较低的温度会限制叶片的

扩展ꎬ导致较小、较厚的叶片和较高的比叶重

(Ｇｅｎｔｉｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 相反ꎬ也有研究发现增温

显著增加了植物比叶重而降低了植物叶片氮含量

(祁秋艳等ꎬ２０１２)ꎮ 此外ꎬ植物对增温的响应有一

定的有效幅度ꎬ适度增温能提高植物的光合能力ꎬ
但环境温度超过植物最适生长温度范围时ꎬ温度

升高将会对植物光合作用产生抑制作用(高文娟

等ꎬ２０１０)ꎮ 针对不同的植物类群往往会得到不同

的研究结果ꎬ反映了植物对温度变化的不同响应

策略ꎮ 温度和 ＣＯ２浓度都是影响植物性状和功能

的关键变量ꎮ 由于二者之间相互伴随ꎬ并且 ＣＯ２浓

度升高影响着全球所有温度范围内的生物群落ꎬ
因此温度和 ＣＯ２浓度交互作用对植物碳平衡、光合

生长及生物量积累等方面的影响也是全球生态学

研究的热点(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 有研究发现ꎬ温度

升高总体上对湿地植物产生不利影响ꎬ而 ＣＯ２浓度

升高却可以增加湿地植物的光合速率 ( Ｓｈｏｒｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 也有研究认为温度和 ＣＯ２浓度升高的

交互作用有协同促进作用(马娉等ꎬ２０２０)ꎮ 增温

和 ＣＯ２浓度倍增的交互作用使白令海峡浮游植物

群落的最大生物量和标准化光合速率分别增加了

２.６ 倍和 ３.５ 倍ꎬ并且使植物群落组成由硅藻类逐

渐改变为微型浮游植物(Ｈａｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 而

Ｌｏｐｅｓ 等(２０１８)对亚马孙流域大型水生植物溪边

芋(Ｍｏｎｔｒｉｃｈａｒｄｉａ ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ)的研究又发现ꎬ增温

和 ＣＯ２浓度升高的交互作用使溪边芋的光合碳同

化能力及生物量均显著下降ꎮ 当前研究模拟增温

与 ＣＯ２浓度升高对植物性状影响的交互作用已有

不少报道ꎬ虽然未得出一致的结论ꎬ但这些研究仍

然具有较高的参考价值ꎮ
根据以上研究背景ꎬ本研究围绕湿地植物对

气候变化的响应这一科学问题ꎬ从叶经济学角度

探讨了湿地植物叶经济性状对增温和 ＣＯ２浓度升

高的响应策略ꎮ 以湿地典型广布植物水葱( Ｓｃｉｒｐｕｓ
ｖａｌｉｄｕｓ)和香蒲(Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)为研究对象ꎬ根据

ＩＰＣＣ 预测的 ＣＯ２浓度和温度未来变化趋势ꎬ采用

闭合式人工控制气候模拟实验系统进行模拟增温

２ ℃ 和 ＣＯ２浓度倍增的控制实验ꎮ 通过观测模拟

增温和 ＣＯ２浓度倍增处理下水葱和香蒲的叶经济

性状的变化情况ꎬ拟探讨:(１)湿地植物水葱和香

蒲的叶经济性状对增温和 ＣＯ２浓度倍增有怎样的

响应趋势ꎻ(２)在响应增温和 ＣＯ２ 浓度倍增过程
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中ꎬ水葱和香蒲的哪些叶经济性状发挥的作用更

强ꎻ(３)性状间表现出怎样的功能协调关系ꎮ 通过

对上述问题的阐释ꎬ认识湿地植物叶经济性状对

环境变化的响应策略ꎬ为应对气候变化和加强湿

地保护提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地点概况

本研究的实验材料从云南省昆明市晋宁区滇

池 湿 地 生 态 定 位 站 附 近 的 滇 池 湖 滨 带

( １０２°３５′５４″— １０２° ４０′ ０８″ Ｅ、 ２４° ３９′ ５９″—
２４°４２′１７″ Ｎ)移栽ꎬ移植点海拔 １ ８８８ ｍꎮ 滇池位

于云南省昆明市西南郊ꎬ平均海拔 １ ８９１ ｍꎬ常年

水域面积(不含海口以下流域面积)２ ９６０ ｋｍ２ꎬ平
均水深 ４.５ ｍꎮ 属于北纬低纬度亚热带高原山地

季风气候区ꎬ干湿季分明ꎮ 年温差小ꎬ年均气温

１５ ℃ꎬ年均日照２ ２００ ｈ 左右ꎬ无霜期达 ２４０ ｄ 以

上ꎬ≥１０ ℃ 年有效积温４ ４９４.０ ℃ ꎮ 年平均降雨

量１ ４５０ ｍｍꎮ 湖水终年不结冰ꎬ年平均水温 １７.０３
℃ ꎬ最高月均温 ２２.４０ ℃ ꎬ适宜多种水生植物的生

长ꎬ鸟类和鱼类资源也十分丰富ꎮ 其湖滨带分布

着 大 量 的 挺 水 植 物ꎬ 以 禾 本 科 植 物 芦 苇

(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ) 和香蒲科植物香蒲 ( Ｔｙｐｈａ
ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)为主ꎬ另分布有很多其他常见湿地挺水

植 物 如 水 葱 ( Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ )、 茭 草 ( Ｚｉｚａｎｉａ
ｌａｔｉｆｏｌｉａ)、水凤仙( Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ａｑｕａｔｉｌｌｉｓ)、莲(Ｎｅｌｕｍｂｏ
ｎｕｃｉｆｅｒａ)、粉绿狐尾藻(Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ａｑｕａｔｉｃｕｍ)等

以 及 人 工 种 植 木 本 植 物 中 山 杉 ( Ｔａｘｏｄｉｕｍ
‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ’)ꎮ
１.２ 实验设计

根据最新的 ＩＰＣＣ 预测的温度和 ＣＯ２浓度增加

的趋势ꎬ在云南省昆明市国家高原湿地研究中心

的实验地建立人工环境控制系统封顶式生长室

(图 １)ꎮ 设定 １ 个生长室内为正常环境ꎬ作为对照

组(ＣＫ)ꎻ另设 ２ 个生长室ꎬ其中 １ 个生长室设定增

温 ２ ℃ꎬ作为增温(ＥＴ)处理ꎬ另 １ 个生长室的 ＣＯ２

浓度设定为 ８５０ μｍｏｌｍｏｌ￣１ 作为 ＣＯ２ 浓度倍增

(ＥＣ)处理ꎬ其他环境因子保持一致ꎮ 生长室下部

近似圆柱体ꎬ共有 １１ 个面构成ꎬ用浮法玻璃密封ꎬ
上部近似球缺ꎬ高约 １.５ ｍꎬ由双层中空 ＰＣ 板将其

密封ꎬ总体积约 ２４.５ ｍ３(图 １)ꎮ 通过压缩机的制

冷功能和与其相连接的热交换器、电阻加热器以

及新风量控制阀等控制生长室内温度ꎬ在球缺顶

部装有 ２ 个自垂式单向开启调压扇和 １ 个手动窗

口来维持生长室内气压平衡和避免特殊事件(如

停电、空调故障)造成生长室内温度升高ꎬ生长室

内 ＣＯ２ 浓 度 控 制 的 硬 件 是 由 ＣＯ２ 传 感 器

(ＧＭＴ２２２)、控制模块(ＬＴ / ＡＣＲ￣２００２)、电磁阀、流
量计、减压阀和 ＣＯ２钢瓶构成ꎬ要达到稳定的 ＣＯ２

浓度目标需要传感器、控制模块和流量计等协调

实现ꎬ每个生长室具有独立、自控的特点ꎬ模拟控

制监控系统维持生长室运行状态和数据采集稳步

进行ꎮ

图 １　 环境模拟控制实验系统封顶式生长室
Ｆｉｇ. １　 Ｓｅａｌｅｄ￣ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ ｏｆ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍ

在 ２０１５ 年 ４ 月ꎬ选择滇池湖滨带生长健康、长
势均匀的水葱和香蒲移栽到口径 ３５ ｃｍ、高 ２５ ｃｍ
的实验装置内ꎬ原位采集滇池湖滨带土壤作为栽

培基质ꎬ且土量一致ꎮ 自然条件下缓苗 １５ ｄ 后ꎬ随
机放置于 ３ 个人工封顶式控制生长室(ＳＴＣ)中ꎬ每
室均放置 ４ 盆ꎮ 为光照条件均一和排除棚内边缘

效应ꎬ每个生长室中的植株安置均以控制室中心

点为圆心ꎬ在圆半径 ０. ８５ ｍ 处(生长室半径 １. ７
ｍ)随机安置ꎮ 整个植物培养期内ꎬ每周浇水 ２ 次ꎬ
使各生长室内植物淹水深度和环境生长条件均

一ꎮ 本研究于 ２０１９ 年 ７—９ 月开展植物叶经济性

状的测定ꎬ植物经过长达 ４ 年的生长ꎬ已经充分适

应了增温和 ＣＯ２浓度倍增的生长环境ꎬ本研究结果

反映了水葱和香蒲对增温和 ＣＯ２浓度倍增的长期

响应结果ꎮ 在本实验结束后ꎬ对 ２０１９ 年生长室内
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水葱和香蒲生长季 ３—１０ 月的温度和 ＣＯ２浓度数

据进行导出处理ꎮ 生长季内ꎬ增温生长室内的月

平均温度相比于对照升高了 １.９９５ ℃ꎬＣＯ２浓度倍

增处理生长室内的大气 ＣＯ２浓度为 ８４０.０５ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１ꎬ表明闭合式人工模拟控制系统实现了显著

的环境控制作用ꎬ且模拟效果比较理想(图 ２)ꎮ

图 ２　 ２０１９ 年生长季 ＥＴ 组空气温度(Ａ)和 ＥＣ 组 ＣＯ２浓度(Ｂ)与对照组(ＣＫ)的比较

Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ＥＴ ｇｒｏｕｐ(Ａ) ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＥＣ ｇｒｏｕｐ(Ｂ)
ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ(ＣＫ) ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｉｎ ２０１９

１.３ 叶经济性状测定

将不同组的两种植物各选取 ３ 株作为研究对

象ꎮ 在 ２０１９ 年植物生长盛期(７—９ 月)ꎬ于晴朗天

气的上午 ９:００—１１:３０ꎬ使用 Ｌｉ￣６８００ＸＴ 便携式光

合作用测定仪( ＬＩ￣６８００ꎬＬＩ￣ＣＯＲꎬＮｅｂｒａｓｋａꎬＵＳＡ)
原位测定不同生长室内植物的净光合速率 ( ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ Ｐｎꎬ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)及其对应

的气孔导度( ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬＧ ｓꎬｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１)、胞间 ＣＯ２浓度( ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬ
Ｃ ｉꎬμｍｏｌｍｏｌ￣１)和蒸腾速率( ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬＴｒꎬ
ｍｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)等光合生理参数ꎮ 每个生长室内

的每株植物均选择 ２ 片健康、全展的成熟叶片并

排进行测定ꎮ 测定时叶室内部光强设置为 １ ５００
μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ叶温保持在 ２２ ~ ２４ ℃ꎬ流速设为

５００ μｍｏｌ  ｓ￣１ꎬ 参 比 室 ＣＯ２ 浓 度 设 置 为 ４２５
μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎮ

剪下测定光合参数后的叶片ꎬ并迅速放置于

保鲜盒内ꎬ带回环境控制室旁边的实验室进行其

他叶经济性状的测定ꎮ 在实验室内ꎬ将叶片从中

间部分截取 １５ ｃｍ 左右ꎬ放置在扫描仪上扫描ꎬ处
理成图像格式后用 Ｉｍａｇｅ Ｊ( ｖ. １. ４８ꎻｈｔｔｐ: / / ｒｓｂ.
ｉｎｆｏ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｉｊ / )图片处理软件测量植物叶面积ꎮ
将扫描后的叶片置于牛皮信封内并做好标记后放

入烘箱进行烘干至少 ４８ ｈ 至植物材料达到恒重ꎬ
烘箱温度设置为 ７５ ℃ꎮ 植物叶片烘干至恒重后

用电子天平称量其干重ꎬ并做记录ꎮ 比叶重( ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａꎬ ＬＭＡꎬ ｇｍ ￣２)计算为单位叶面积的

叶干重ꎮ
将不同处理下的两种植物的地上部分分别刈

割 ３ ~ ５ 株ꎬ将叶用清水洗净后放入 ７５ ℃烘箱烘干

至恒重后用植物粉碎机将植物叶片磨碎ꎬ并过口

径为 ０.２５ ｍｍ 的筛子ꎮ 将过筛后的粉末用密封袋

装好ꎬ并放置在 ４ ℃ 冰箱中冷藏保存ꎮ 将磨碎后

的植物样品称取 ３ ｍｇ 用锡纸包好ꎬ采用德国

Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ 公司的 ｖａｒｉｏ ＴＯＣ ｓｅｌｅｃｔ 总有机碳分析仪

测定植物叶的总碳( Ｃ)含量( ｔｏｔａｌ Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＴＣꎬ
ｇｋｇ￣１)ꎮ 称取 ０.２ ｇ 植物叶片粉末用硫 Ｈ２ＳＯ４ －
Ｈ２Ｏ２消解法消煮后ꎬ定容并取出滤液用 ＡＡ３ 连续

流动分析仪测定植物叶片的总氮(Ｎ)含量( ｔｏｔａｌ Ｎ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬＴＮꎬ ｇ  ｋｇ￣１ ) 和 总 磷 ( Ｐ ) 含 量 ( ｔｏｔａｌ Ｐ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬＴＰꎬｇｋｇ￣１)ꎮ
１.４ 数据分析

本该 研 究 应 用 Ｒ ( ｖ. ３. ０１ꎻ ｈｔｔｐｓ: / / ｃｒａｎ. ｒ￣
ｐｒｏｊｅｃｔ.ｏｒｇ)统计分析软件进行所有的统计分析ꎮ
采用 “ ｖｅｇａｎ” 程序包首先进行单因素方差分析

(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ检验对照、增温、ＣＯ２倍增 ３ 组
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处理间叶经济性状的差异ꎬ显著性水平为 Ｐ<０.０５ꎮ
运用主成分分析(ＰＣＡ)来进一步筛选对植物适应

增温和 ＣＯ２ 倍增的主要经济性状ꎮ 本研究采用

Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ ( ｖ. １０.０ꎻ ｈｔｔｐｓ: / / ｓｙｓｔａｔｓｏｆｔｗａｒｅ.ｃｏｍ / )绘
图软件进行绘图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶经济性状对模拟增温和 ＣＯ２浓度倍增的

响应
与对照组(ＣＫ)相比ꎬ增温(ＥＴ)处理下ꎬ水葱

的净光合速率(Ｐｎ)显著降低ꎬ但其胞间 ＣＯ２浓度

(Ｃ ｉ)显著增加ꎻＣＯ２浓度倍增(ＥＣ)处理下ꎬ水葱的

Ｃ ｉ和 Ｐｎ 均显著降低ꎻ气孔导度 ( Ｇ ｓ) 和蒸腾速率

(Ｔｒ)在 ３ 组之间均不存在显著差异(图 ３)ꎮ 与水

葱不完全相同ꎬＥＣ 处理对香蒲光合性状的影响更

加明显ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬＥＴ 处理下香蒲的光合性状

均未产生显著变化ꎬ但 ４ 个光合参数在 ＥＣ 处理下

均显著降低(图 ３)ꎮ ＥＴ 处理下ꎬ水葱的 Ｐｎ显著低

于ꎬ而 Ｃ ｉ显著高于 ＥＣ 处理ꎻ香蒲的 ４ 个光合参数

在 ＥＴ 处理下均显著高于 ＥＣ 处理下的对应值(图
３)ꎮ 该结果表明水葱的光合能力对增温和 ＣＯ２浓

度升高均具有较高的敏感度ꎻ香蒲的光合能力则

对 ＣＯ２浓度升高较为敏感ꎬ但对温度变化敏感度较

低ꎮ 水葱和香蒲的 Ｐｎ在增温条件下的下降可能是

气孔限制和叶肉细胞同化能力降低共同作用的

结果ꎮ
相较于 ＣＫꎬ两种植物的比叶重( ＬＭＡ)在 ＥＴ

和 ＥＣ 处理下均显著增加ꎬ而其 Ｃ 含量在两组处理

下均与对照组无显著差异(图 ４)ꎮ 水葱的 Ｎ 和 Ｐ
含量在 ＥＴ 处理下均显著低于对照组ꎬ而在 ＥＣ 处

理下与对照组均无显著差异(图 ４)ꎮ 与对照组相

比ꎬ香蒲的 Ｎ 和 Ｐ 含量在 ＥＴ 和 ＥＣ 处理下均显著

降低ꎬ但二者在 ＥＴ 和 ＥＣ 处理间不存在显著差异

(图 ４)ꎮ 这表明水葱和香蒲的 ＬＭＡ 对增温和 ＣＯ２

浓度升高均具有较高的敏感度ꎻ水葱的 Ｎ 和 Ｐ 含

量对增温具有较高的敏感度ꎬ但对 ＣＯ２浓度升高的

响应较弱ꎻ香蒲的 Ｎ 和 Ｐ 含量对增温和 ＣＯ２浓度

升高均具有较强的响应ꎮ
２.２ 叶经济性状间的性状关联

对水葱叶经济性状进行主成分分析ꎬ前两个

主轴 对 总 体 变 异 的 贡 献 率 分 别 为 ４９. ４２％ 和

２５.７３％ꎬ合计 ７５.１５％(图 ５:Ａ)ꎮ 其中ꎬ第一主轴

(ＰＣ １)与 ＴＮ、ＴＰ、Ｐｎ和 Ｔｒ显著正相关ꎬ但与 Ｃ ｉ显

著负相关ꎻ第二主轴(ＰＣ ２)与 Ｇ ｓ显著正相关ꎬ而与

ＬＭＡ 显著负相关(表 １)ꎮ 对香蒲叶经济性状的主

成分分析显示ꎬ前两主轴对总体变异的贡献率分

别为 ６６.１２％和 １５.９１％ꎬ合计 ８２.０３ ％(图 ５:Ｂ)ꎮ
其中ꎬＰＣ １ 与 Ｇ ｓ、Ｐｎ、Ｔｒ、ＴＮ、Ｃ ｉ和 ＴＰ 显著正相关ꎬ
但与 ＬＭＡ 显著负相关ꎻＰＣ ２ 与 ＴＣ 显著正相关(表
１)ꎮ 结果表明这些经济性状在香蒲响应增温和

ＣＯ２浓度倍增过程中发挥了重要作用ꎮ

３　 讨论与结论

本研究发现ꎬ增温不利于水葱和香蒲的光合生

产ꎬ二者的净光合速率和 Ｎ、Ｐ 含量在增温条件下均

显著降低ꎬＣＯ２浓度升高不利于香蒲的光合生产ꎬ香
蒲的净光合速率和 Ｎ、Ｐ 含量在 ＣＯ２浓度倍增条件

下也显著降低ꎬ但两种植物的比叶重在增温和 ＣＯ２

浓度倍增条件下均显著升高ꎮ 这一结果体现了水

葱和香蒲对环境变化响应的差异ꎬ其中ꎬ水葱的光

合参数和营养元素对增温较为敏感ꎬ而对 ＣＯ２浓度

变化敏感度较低ꎬ而香蒲光合参数和营养元素则对

增温和 ＣＯ２浓度升高均具有较高的敏感度ꎮ
温度作为影响植物功能性状的关键因子ꎬ外

界环境温度是否达到植物生长所需的最适光合温

度对植物的光合速率有重要影响ꎮ 植物光合特征

对温度升高可能存在正向响应(任洁等ꎬ２０１４)ꎬ负
向响应(祁秋艳等ꎬ２０１２)ꎬ或无响应(Ｄｏｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎬ且与植物的种类和生长阶段等因素密切相

关(Ｙａｍｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 在短期增温处理的研究

中ꎬ我们发现水葱和香蒲对短期增温均表现出光

合能力显著升高的趋势(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 但是

长期适应增温之后ꎬ本研究发现水葱和香蒲的光

合性状对增温响应的程度虽然不同ꎬ但趋势一致ꎬ
均呈负向响应ꎬ表明从长期来看ꎬ增温 ２ ℃超过了

水葱和香蒲的最适温度ꎬ使二者的光合酶活性下

降ꎬ光合生产力随之降低ꎬ因此ꎬ长期增温对于这

两种植物来说属于逆境ꎮ 研究表明ꎬ增温对光合

作用的负向影响有两个原因ꎮ 第一ꎬ可能是因为

气孔限制导致ꎬ增温条件下水葱和香蒲的 Ｇ ｓ均略

有下降ꎬ气孔导度下降限制了 ＣＯ２进入叶片内部ꎬ
导致光合作用原料减少ꎬ进而使 Ｐｎ降低ꎮ 第二ꎬ增
温条件下ꎬ水葱和香蒲的 Ｃ ｉ均升高ꎬ与 Ｐｎ的变化方

向相反ꎮ Ｃｈｉｋｏｖ 等(２０１６)认为ꎬ如果 Ｐ ｎ和 Ｃ ｉ变化
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图中每个物种对应的性状参数柱上方不同字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ相同字母代表差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｃｏｌｕｍｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｉｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎬ
ａｎｄ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ>０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 水葱和香蒲的光合性状在 ３ 个不同处理间的差异(平均值±标准误差)
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ ａｎｄ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (ｘ±ｓｘ)

方向相反ꎬ那么气孔限制会减小ꎬ则 Ｐｎ的下降可以

归因于叶肉细胞同化能力的降低ꎮ 因此ꎬ本研究

中水葱和香蒲 Ｐｎ在增温条件下的下降可能是气孔

限制和叶肉细胞同化能力降低共同作用的结果ꎮ
另外ꎬ一般情况下ꎬ增温会使植物叶内外的水汽浓

度差增大ꎬ进而促进植物的蒸腾失水ꎬＴｒ升高ꎮ 而

水葱的 Ｇ ｓ和 Ｔｒ随温度的升高反而略有降低ꎬ可能

是水葱适应增温条件的一项有效策略ꎮ 增温产生

高温胁迫可能导致植物过度的内部水分散失ꎬ造
成生理水分亏缺ꎬ而 Ｇ ｓ和 Ｔｒ的降低可以有效提高

叶片的水分利用效率ꎬ防止叶片内部过度的水分

散失ꎮ 同时ꎬ由于 Ｇ ｓ和 Ｔｒ的降低ꎬ植物的水汽交换

能力下降ꎬＰｎ也降低ꎮ
植物为了适应逆境ꎬ在经济性状收支方面也

进行了权衡ꎮ 增温条件下ꎬ水葱和香蒲通过对酶

活性、反应介质等的影响来减少 Ｎ、Ｐ 等主要养分

的供应ꎬ进而降低 Ｐｎꎬ这与一些前期的研究结果一

致(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ孙胜楠等ꎬ２０１７)ꎮ 比叶重

反映的是植物获取生长资源的能力ꎬ受叶密度和

厚度的正向影响(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 本研究中

两种植物的比叶重均随着温度的升高显著增加ꎬ
可能是植物为了适应增温条件ꎬ防止生理缺水ꎬ在
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图 ４　 水葱和香蒲的比叶重和元素含量在 ３ 个不同处理间的差异(平均值±标准误差)
Ｆｉｇ. ４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ＬＭＡ ａｎｄ ｅｌｅｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ

ａｎｄ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (ｘ±ｓｘ)

叶片结构性状上做出的一种保水适应策略ꎮ 无论

增加叶密度还是厚度(粗度)均能有效延长水在叶

内部的传输距离和滞留时间ꎬ防止叶过度失水

(Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻＳａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
ＣＯ２是光合作用的底物ꎬ因此大气 ＣＯ２浓度升

高可能直接引起植物光合能力的改变ꎮ 在几乎所

有短期实验中ꎬ植物的光合能力(尤其是 Ｃ３ 植物)
均随前期的 ＣＯ２ 浓度的增加而增加 (马娉等ꎬ
２０２２ꎻ郭大港等ꎬ２０２２)ꎮ 本研究材料水葱在前期

的 ＣＯ２浓度倍增短期响应时ꎬ也呈现出光合能力显

著升高趋势(许俊萍等ꎬ２０１６)ꎮ 然而本研究中水

葱在 ＣＯ２浓度倍增的条件下适应 ４ 年后ꎬ其光合参

数在 ＣＯ２浓度倍增下与对照组间无显著差异ꎬ而香

蒲的 Ｐｎ、Ｇ ｓ、Ｃ ｉ和 Ｔｒ在 ＣＯ２浓度倍增条件下都显著

降低ꎬ表明在长期大气 ＣＯ２浓度升高的环境下ꎬ水
葱和香蒲均出现了“光合下调”ꎮ 植物体内光合作

用的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活化酶活力会随着 Ｃ ｉ增加而提高ꎬ进
而使 Ｐｎ增大ꎬ但长期处于高 ＣＯ２ 浓度下ꎬＲｕｂｉｓｃｏ
含量和总活性会比 ＣＯ２浓度初始增加时降低ꎬ导致

“光合下调”(王建林等ꎬ２０１２)ꎮ 此外ꎬ大气 ＣＯ２浓

度的升高会导致植物 Ｃ ｉ增加ꎬ为维持胞间 ＣＯ２分

压始终位于大气 ＣＯ２分压之下ꎬ植物必须通过降低

Ｇ ｓ来降低植物叶片的 Ｃ ｉ(潘鸿等ꎬ２０２２) ꎮ 植物的

Ｇ ｓ在高 ＣＯ２浓度下降低ꎬ 进入气孔的 ＣＯ２减少ꎬ 导
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图 ５　 水葱(Ａ)和香蒲(Ｂ)叶经济性状的主成分分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ(Ａ)ａｎｄ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ(Ｂ)

表 １　 两种植物叶经济性状与主成分

前两个主轴的相关性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｗｏ ａｘｅｓ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

叶经济性状
Ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ
ｔｒａｉｔ

水葱
Ｓｃｉｒｐｕｓ ｖａｌｉｄｕｓ

ＰＣ １ ＰＣ ２

香蒲
Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ

ＰＣ １ ＰＣ ２

比叶重
ＬＭＡ

０.０４９ －０.９４０��� －０.９２６��� ０.０１８

总 Ｎ 含量
Ｔｏｔａｌ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

０.９１２��� ０.３６７ ０.８３６�� －０.２９０

总 Ｐ 含量
Ｔｏｔａｌ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ

０.８９５��� －０.０２１ ０.７２８� －０.５０４

总 Ｃ 含量
Ｔｏｔａｌ Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０.４８４ ０.５７４ －０.３２３ ０.６８２�

净光合速率
Ｐｎ

０.７４４� ０.５０６ ０.９０８��� －０.１３６

气孔导度
Ｇｓ

－０.４６４ ０.６７２� ０.９３８��� ０.２６１

胞间 ＣＯ２浓度
Ｃ ｉ

－０.９４７��� ０.０５４ ０.７８６� ０.４６１

蒸腾速率
Ｔｒ

０.６４８� －０.０１０ ０.８８２�� ０.４１１

　 注: �表示 Ｐ<０.０５ꎻ ��表示 Ｐ<０.０１ꎻ ���表示 Ｐ<０.００１ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０５ꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０１ꎻ ��� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<
０.００１.

致其 Ｐｎ下降ꎮ 本研究中 ＣＯ２浓度倍增处理下香蒲

和水葱的 Ｐｎ和 Ｇ ｓ以及 Ｃ ｉ都有降低的趋势ꎬ因此其

净光合速率降低可能是气孔因素引起的ꎮ 而较小

的 Ｇ ｓ也会增加植物细胞内的水分向外扩散的阻

力ꎬ进而导致香蒲的蒸腾速率显著降低ꎮ
大气 ＣＯ２浓度的升高会使植物碳同化速率的

积累以及分配发生变化ꎬ致使植物体内 Ｃ、Ｎ、Ｐ 浓

度发生变化(洪江涛等ꎬ２０１３)ꎮ 研究发现高 ＣＯ２

浓度环境下ꎬ稻米内 Ｋ、Ｍｇ、Ｐ、Ｓ、Ｚｎ 含量均降低

(童楷程等ꎬ２０２０)ꎮ 香蒲叶的 Ｎ、Ｐ 含量在 ＣＯ２浓

度倍增环境下均显著降低ꎬ这与乔匀周等(２００７)
对红桦幼苗的研究一致ꎮ 目前 ＣＯ２浓度升高导致

植物养分含量降低的机理尚不明确ꎮ 有研究认为

是稀释效应ꎬ即 ＣＯ２浓度升高会造成植物生长速度

增快ꎬ植株增大ꎬ体内淀粉含量积累致使植物体内

的养分含量降低(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎻ也有研究指

出高 ＣＯ２浓度导致植物体内 Ｎ 含量降低是因为高

ＣＯ２浓度导致 Ｇ ｓ降低ꎬ致使植物对硝酸盐等矿物质

的吸收降低而导致的(洪江涛等ꎬ２０１３)ꎻ还有可能

是因为大气 ＣＯ２浓度升高ꎬ使 Ｒｕｂｉｓｃｏ 对 ＣＯ２的敏

感度增强ꎬ同化率所需的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 减少ꎬ导致光合

作用酶所需 Ｎ 含量减少ꎬ从而使更多的 Ｎ 可以分

配到其他的组织及过程中去ꎬ进而导致叶片 Ｎ 含

量相对降低(张璐等ꎬ２０２１)ꎮ 本研究中 ＣＯ２浓度

升高对两种植物的 Ｃ 含量无显著改变ꎬ而 ＣＯ２浓

度使水葱的 Ｎ、Ｐ 含量相对于对照都有一定程度的

提高ꎬ但差异不显著ꎬ这可能意味着较香蒲而言ꎬ
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水葱对 ＣＯ２浓度升高的环境适应性更强ꎮ
植物功能性状随环境的变化表现出较强可

塑性ꎬ并且通过性状间的调整组合ꎬ形成充分适

应环境变化的功能性状集( Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ￣Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８) ꎮ 除了水葱的 Ｃ 含量外ꎬ其他性状在

水葱和香蒲适应增温和 ＣＯ２ 浓度升高过程中均

具有重要意义ꎬ这些性状共同形成了植物在适应

环境变化过程中的“经济学谱”性状集ꎮ 性状间

并不是孤立的ꎬ而是存在显著的关联性(孙梅等ꎬ
２０１７) ꎬ反映了植物对生存环境的适应性策略

(Ｋｅｍｂｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１) ꎮ 本研究表明ꎬ水葱和香

蒲的 ＴＮ、ＴＰ 及 Ｐ ｎ 均分布在主成分第一主轴正

轴ꎬ并与第一主轴显著正相关ꎬ且二者的 ＬＭＡ 均

与 ＴＮ、ＴＰ、Ｐ ｎ的分布方向相反ꎮ 这些性状及其关

系与过去对全球尺度和很多个案的研究结果一

致ꎬ这体现了性状间密切的功能关联( Ｃｈａｔｕｒｖｅｄｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＰéｒｅｚ￣Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３) ꎬ表
明湿地植物水葱和香蒲也符合“叶经济学”的基

本性状关系ꎮ
综上所述ꎬ增温显著降低了水葱和香蒲的 Ｐｎ

和 Ｎ、Ｐ 含量ꎬ并且也在一定程度上致使二者的 Ｇ ｓ

和 Ｔｒ有一定下降ꎬ但 ＬＭＡ 增加ꎮ ＣＯ２浓度升高对

水葱的营养元素影响不显著ꎬ但显著降低了香蒲

的光合能力和 Ｎ、Ｐ 含量ꎮ 光合性状、ＬＭＡ 和 Ｎ、Ｐ
含量对水葱和香蒲适应温度和 ＣＯ２浓度变化均起

到重要作用ꎬ但 Ｃ 含量在这一过程中发挥的作用

不大ꎮ 水葱和香蒲经济性状间存在显著的功能关

联ꎬ反映出植物对生存环境的适应性策略ꎮ 这与

过去的很多研究结果一致ꎬ表明湿地植物水葱和

香蒲也符合“叶经济学”的基本性状关系ꎮ 本研究

结果为湿地植物应对气候变化的适应性研究提供

了案例ꎮ 然而ꎬ本研究的增温和 ＣＯ２浓度倍增控制

组均仅设置了一个控制室ꎬ并且未设置增温和 ＣＯ２

浓度的交互作用ꎬ这是本研究的局限ꎬ可能会导致

实验结果具有一定误差ꎮ 根据增温和 ＣＯ２浓度升

高对本研究中植物经济性状分别造成的影响趋

势ꎬ二者的交互作用可能会进一步降低水葱和香

蒲的光合能力和营养元素含量ꎬ但由于水葱的多

数经济性状对 ＣＯ２浓度的响应不明显ꎬ因此交互作

用对香蒲的作用可能比水葱更加显著ꎮ 未来仍要

针对更多植物来加大研究的广度ꎬ并设置足够的

研究重复量和控制组交互作用ꎬ加大研究的深度

和精确度ꎮ
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千岛湖片段化生境中木本植物种子雨
基本特征及其影响因子

包明慧１ꎬ 方中平２ꎬ 胡来庭３ꎬ 南　 歌４ꎬ 徐高福２ꎬ 于明坚１∗
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摘　 要: 为探究片段化生境中木本植物种子雨的基本特征ꎬ该研究根据 ２０１５—２０２０ 年(研究期间)在千岛

湖样岛上的植物群落长期监测样地内每月收集的种子雨数据ꎬ采用 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 检验对木本植物的种子

雨密度进行年际差异分析ꎬ对不同传播方式物种的种子雨密度进行月份间差异性分析ꎬ并利用线性混合效

应模型ꎬ探究岛屿空间特征(岛屿面积、距最近岛屿的距离、距大陆的距离)以及气候因子(０ ℃以上积温、降
水量)对木本植物以及不同传播方式物种的种子雨密度的影响ꎮ 结果表明:(１)２０１５—２０２０ 年 ６ 年间ꎬ在 ２９
个样岛用 ２４０ 个收集器共收集到 ８７７ １７８ 粒木本植物的成熟种子ꎬ属于 ２６ 科 ４０ 属 ５２ 种ꎮ (２)动物传播是

木本植物主要的种子传播方式ꎬ不同传播方式物种的种子雨时间动态存在较大差异ꎮ (３)木本植物的种子

雨年密度与岛屿面积和年积温呈显著正相关ꎬ与年降水量呈显著负相关ꎮ (４)自主传播物种的种子雨月密

度与距最近岛屿的距离呈显著正相关ꎬ而动物传播物种的种子雨月密度则与距大陆的距离呈显著正相关ꎬ
风力传播物种的种子雨月密度与月积温呈极显著正相关ꎮ 综上表明ꎬ生境片段化通过岛屿空间特征影响了

木本植物种子雨的时间动态ꎮ
关键词: 种子雨ꎬ 传播方式ꎬ 生境片段化ꎬ 时间动态ꎬ 木本植物
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ｓｐａｔｉａｌ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ (ｉ. ｅ.ꎬ ｉｓｌａｎｄ ａｒｅａꎬ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｉｎｌａｎｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｎｅａｒｅｓｔ ｉｓｌａｎｄ)ꎬ ｃｌｉｍａｔｉｃ
ｆａｃｔｏｒｓ (ｉ. ｅ.ꎬ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｂｏｖｅ ０ ｄｅｇｒｅｅｓꎬ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ) ａｎｄ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｉｘ ｙｅａｒｓ ｏｆ ２０１５－ ２０２０ꎬ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ
８７７ １７８ ｍａｔｕｒｅ ｓｅｅｄｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｗｅｒｅ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ２４０ ｓｅｅｄ ｔｒａｐｓ ｉｎ ２９ ｓｔｕｄｙ ｉｓｌａｎｄｓꎬ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ２６ ｆａｍｉｌｉｅｓꎬ ４０
ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ５２ ｓｐｅｃｉｅｓ. (２) Ｚｏｏｃｈｏｒｙ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｈｏｕｓａｎｄ Ｉｓｌａｎｄ Ｌａｋｅꎬ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｇｒｅａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ. (３) Ｔｈｅ ａｎｎｕａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ
ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｉｓｌａｎｄ ａｒｅａ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ａｎｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ. (４) Ｔｈｅ ｍｏｎｔｈｌｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ａｕｔｏｃｈｏｒｙ ｗａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｎｅａｒｅｓｔ ｉｓｌａｎｄꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈａｔ ｏｆ ｚｏｏｃｈｏｒｙ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｉｎｌａｎｄꎬ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｆ ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ｍｏｎｔｈｌｙ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ
ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｓｌａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｓｅｅｄ ｒａｉｎꎬ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅꎬ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎꎬ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃꎬ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ

　 　 种子雨是指种子植物的种子或果实从母树向

地表散落的过程(杜彦君和马克平ꎬ２０１２ａ)ꎮ 种子

雨是森林种群和群落更新的关键因子之一( Ｐｅｒｉｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 种子雨的时间动态是种子雨的基

本特征之一ꎬ主要表现为群落、种群和个体水平上

的季节动态和年际变化(于顺利等ꎬ２００７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 由于种子受环境中生物因子和非生

物因子的影响ꎬ这些因子包括温度和降水等非生

物因子以及物种自身生物学－生态学特征如种子

传播方式等ꎬ因此种子雨可作为种群和群落动态

的指标 ( Ｒａｈｂｅｋꎬ ２００５ꎻ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０１３ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ｄｅｌ Ｃａｃｈｏ 等(２０１３)发现ꎬ温度升高、
年降雨量增加提升了多花欧石楠(Ｅｒｉｃａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ)
的种子雨产量ꎮ Ｍｕｌｌｅｒ￣Ｌａｎｄａｕ 等 ( ２００８) 对 ＢＣＩ
(Ｂａｒｒｏ Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｉｓｌａｎｄ) ５０ ｈｍ２森林动态监测样地

中 ４１ 个树种的研究发现ꎬ种子传播方式相同的不

同物种ꎬ其种子越重传播距离越近ꎮ
种子传播方式可分为自主传播和借物传播ꎮ

其中ꎬ借物传播又可分为水力传播、风力传播和动

物传播三大类ꎻ自主传播是指种子通过本身的构

造机能ꎬ经由重力、弹跳或旋钻等方式离开母体甚

或入土ꎮ 种子因动物的携带而传播到他处称为动

物传播ꎮ 靠风力传播的传播方式称为风力传播

(郭华仁ꎬ２０１９)ꎮ 种子雨的季节性动态由不同的

种子传播策略驱动(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 风力传播的

物种倾向于在干季果实成熟传播ꎬ动物传播的物

种倾向于在雨季果实成熟传播ꎬ这一结论已在多

项研究中得到验证ꎬ如厄多瓜尔的季节性干旱热

带森林(Ｊａｒａ￣Ｇｕｅｒｒｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、巴西卡廷加旱

生热带林(Ｇｒｉｚ ＆ Ｍａｃｈａｄｏꎬ ２００１)ꎮ 种子传播对维

持种群和群落结构等功能至关重要ꎬ但在片段化

生境中ꎬ它是被破坏最严重的过程之一 ( Ｂｕｒｎｓꎬ
２００５ꎻ ＭｃＣｏｎｋｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｅｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

生境片段化是指连续的生境被分割成多个相

互隔离的小斑块(片段)(Ｗｉｌｃｏｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８６)ꎬ及
其带来的生境面积减小、生境隔离度增加和边缘

效应增强等过程(Ｆｉｓｃｈｅｒꎬ ２００６)ꎮ 生境片段化通

常会导致生物同质化ꎬ从而导致群落以喜光和耐

旱物种为主(Ｌｏｂｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ并加剧物种之间

的 竞 争ꎬ 减 少 了 物 种 多 样 性 ( Ｂｒｅｇｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 此外ꎬ生境片段化还会导致种子传播者的

多度和丰富度的改变ꎬ尤其是大型种子扩散者的

减少(Ｈａｇｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ破坏了动物对种子的有

效传播ꎬ减少了动物传播植物的补员率(Ｃｏｒｄｅｉｒｏ ＆
Ｈｏｗｅꎬ ２００３ꎻ Ｌｅｈｏｕｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ并导致植物灭

绝概率最高可达 １０ 倍(Ｃａｕｇｈｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
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在森林群落演替中ꎬ种子雨的动态是植物种

群更新的限制因子( Ｂａｒｎｅｓꎬ ２００１)ꎮ 探究种子雨

基本特征及其影响因子ꎬ对深入了解植物种群更

新和群落演替趋势具有重要意义ꎮ 目前ꎬ片段化

生境中种子雨的研究主要集中在种子雨基本特

征、种子雨的物种属性(如丰富度、生活型、扩散方

式、演替状态和种子重量等)ꎬ以及是否与片段化

生境下斑块的空间特征(斑块的面积、数量以及边

缘梯度)有关等(Ｂｕｒｎｓꎬ ２００５ꎻ Ｊｅｓｕｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｋｎｏｒｒ ＆ Ｇｏｔｔｓｂｅｒｇｅｒꎬ ２０１２ꎻ ＭｃＣｏｎｋｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｆｒｅｉｔａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｅｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ａｒｒｅｏｌａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｃａｍａｒｇｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 但是ꎬ从种子雨

密度出发ꎬ探究生境片段化对不同传播方式物种

的种子雨密度影响的研究仍然较少 ( Ｓａｎ￣Ｊｏｓｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 位于我国亚热带区域的千岛湖ꎬ其水

库大坝建设形成了 １ ０００ 多个相互隔离的陆桥岛

屿ꎬ是研究生境片段化对植物种群更新和群落演

替影响的理想平台ꎮ 本文以千岛湖片段化生境为

研究区域ꎬ利用 ２０１５—２０２０ 年间的种子雨数据ꎬ
使用非参数检验以及线性混合模型等统计方法ꎬ
拟探讨:(１)千岛湖岛屿上木本植物种子雨基本概

况ꎻ(２)种子雨的时间动态ꎻ(３)气候因子以及生

境片段化对种子雨的时间动态的影响ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区域概况

研究地点位于浙江省杭州市淳安县境内新安

江水库(１１８°３４′—１１９°１５′ Ｅ、２９°２２′—２９°５０′ Ｎ)ꎬ
亦称千岛湖ꎬ是 １９５９ 年新安江水电站建设蓄水形

成的大型水库ꎬ水域面积约 ５４０ ｋｍ２ꎮ 该地区为典

型的亚热带季风气候ꎬ温暖湿润ꎬ四季分明ꎬ雨热

同期ꎮ 年平均气温 １７ ℃ꎬ年最高气温 ４１.８ ℃ ꎬ年
最低气温－７.６ ℃ ꎬ年平均降水量１ ４３０ ｍｍ(钟雨

辰ꎬ２０２０)ꎮ 水库大坝建设后岛上的原有森林基本

被砍伐ꎬ同步开始次生演替ꎬ至今已有 ６０ 余年(Ｌｉｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 森林覆盖率大于 ８８.５％ꎬ主要为次

生马尾松 (Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ) 林ꎮ 马尾松为建群

种ꎬ林下以檵木( Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)、短尾越橘

(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｃａｒｌｅｓｉｉ)和杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ)等
小乔木和灌木为主(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
１.２ 种子雨收集器的布置

选取 ２９ 个人为干扰较少且以马尾松林为主的

岛屿作为植物群落样岛(图 １)ꎮ ２００９—２０１０ 年ꎬ
在样岛上建立了共 １２.７ ｈｍ２ 的植物群落长期监测

样地ꎬ对样地内胸径 １ ｃｍ 以上的木本植物进行挂

牌和调查ꎬ并于 ２０１４—２０１５ 年完成第一次复查工

作ꎮ 在 ２９ 个岛屿的样地内ꎬ间距 １０ ~ １５ ｍ 的每个

５ ｍ × ５ ｍ 小样方中设置一个种子雨收集器ꎮ 种

子雨收集器由 ０.７１ ｍ × ０.７１ ｍ(０.５ ｍ２)的 ＰＶＣ 框

和 １ ｍｍ 网目的尼龙网组成ꎬ用 ４ 个高 ０. ８ ｍ 的

ＰＶＣ 管固定(南歌ꎬ２０１７)ꎮ ２９ 个样岛的样地内共

设置 ２４０ 个种子雨收集器ꎮ ２０１５ 年 １ 月至 ２０２０
年 １２ 月ꎬ每月对种子雨收集器内果实、种子进行

一次收集ꎬ带回实验室用烘箱 ８０ ℃烘 ４８ ｈ 后ꎬ将
收集物分成 ８ 类ꎬ分别为成熟果实、成熟种子、果
皮果荚、碎片、未成熟的果实、花、动物咬过的果

实、动物咬过的种子ꎬ对照花、果实、种子图谱进行

物种识别ꎬ记数并称重(如果果实中含有 １ 颗以上

的种子ꎬ那么果实里的种子数要进行计数) (杜彦

君和马克平ꎬ２０１２ｂ)ꎮ 成熟果实主要根据体积、形
状、色泽等决定ꎻ若无法由外观决定ꎬ则可通过胚

的形态和质地决定(杜彦君和马克平ꎬ２０１２ａ)ꎮ
１.３ 数据分析和处理

本研究数据为 ２０１５ 年 １ 月至 ２０２０ 年 １２ 月间

收集的 ７１ 次种子雨数据(２０２０ 年 ８—９ 月只收集

１ 次数据)ꎮ 根据果实类型、种子特征且结合野外

实地观察及文献参考(杜彦君和马克平ꎬ２０１２ｂꎻ
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ａ)ꎬ确定每个物种种子(果实)的传

播方式ꎮ 将物种分为动物传播、自主传播和风力

传播三大类ꎮ 种子雨密度用每平方米收集到的种

子数量表达ꎬ即种子雨密度( ｓｅｅｄｓｍ ￣２) ＝ 该物种

在某岛屿上收集到的种子总粒数 /对应岛屿的收

集器总面积ꎮ 气象数据为 ２０１５—２０２０ 年淳安县

气象数据ꎮ 由于种子雨密度不满足正态性和方差

齐性ꎬ因此采用 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 检验对木本植物的

种子雨密度进行年际差异分析ꎬ对不同传播方式

物种的种子雨密度进行月份间差异分析ꎬ并用线

性混合效应模型ꎬ探究岛屿空间特征(岛屿面积、
距最近岛屿的距离、距大陆的距离)和气候因子

(０ ℃以上积温、降水量)对木本植物以及不同传

播方式物种种子雨密度的影响ꎮ 考虑到种子雨数

据在不同月份和不同岛屿上的非独立性ꎬ在探究

种子雨月密度变化的影响因子时将月份和岛屿编

号作为随机截距项ꎬ而在探究种子雨年密度变化

的影响因子时则将岛屿编号作为随机截距项ꎮ 以

２０６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



编号表示岛屿号ꎮ
Ｃｏｄｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｉｓｌａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ.

图 １　 千岛湖样岛的分布图
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｉｓｌａｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｈｏｕｓａｎｄ Ｉｓｌａｎｄ Ｌａｋｅ

上非参数检验以及线性混合效应模型的分析ꎬ均
对种子雨密度、岛屿面积进行了 ｌｏｇ 对数转化ꎮ 因

为０ ℃以上积温与温度显著相关(Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性

检验:ｒ＝ ０.９９ꎬＰ<０.００１)ꎬ故只选择了积温作为固

定项进行分析ꎮ 线性混合效应模型用 ｌｍｅｒ 软件包

完成ꎬ作图使用 ｇｇｐｌｏｔ ２ 软件包完成ꎬ以上分析均

在 Ｒ ４.１.０ 软件(Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍꎬ ２０２１)中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 种子雨概况

在 ２０１５—２０２０ 年的 ６ 年间ꎬ在 ２９ 个岛屿用

２４０ 个收集器共收集到 ８７７ １７８ 粒木本植物的成

熟种子ꎬ属于 ２６ 科 ４０ 属 ５２ 种 [其中ꎬ金樱子

( Ｒｏｓａ ｌａｅｖｉｇａｔａ )、 楝 ( Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ )、 构 树

(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)为样地调查没记录到的物

种]ꎮ 在 ２０１４—２０１５ 年样地复查中ꎬ在 ２９ 个岛屿

的样地内共记录到 ７４ 种木本植物ꎬ其中共有 ２５ 个

物种没有收集到成熟种子ꎮ 收集到种子数最多的

１０ 个 物 种 分 别 为 毛 果 南 烛 ( Ｌｙｏｎｉａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ. ｈｅｂｅｃａｒｐａ )、 短 尾 越 橘、 格 药 柃 ( Ｅｕｒｙａ
ｍｕｒｉｃａｔａ)、马银花(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ)、马尾松、
枫 香 树 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ )、 牡 荆 ( Ｖｉｔｅｘ

ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ. ｃａｎｎａｂｉｆｏｌｉａ)、檵 木、 刺 柏 ( Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ
ｆｏｒｍｏｓａｎａ)和木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)ꎮ 种子雨收集

到的果实类型主要为核果和蒴果(表 １)ꎮ 从种子

传播方式来看ꎬ动物传播的物种数量远高于风力

传播与自主传播ꎬ分别占物种总数的 ７３.５８％、
１３.２１％、１３.２１％(表 ２)ꎮ 因此ꎬ动物传播是千岛湖

马尾松林木本植物主要的种子传播方式ꎮ
２.２ 种子雨时间动态

２.２.１ 木本植物种子雨的年际变化　 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ
检验结果表明ꎬ２０１７ 年和 ２０１８ 年的种子雨密度均

显著高于 ２０１５ 年的种子雨密度(Ｐ<０.０５)ꎬ其余年

份之间差异不显著(图 ２)ꎮ
２.２.２ 不同传播方式物种种子雨季节变化 　 不同

传播方式物种的种子雨时间动态存在较大差异ꎮ
动物传播物种的种子雨密度在 ８ 月至翌年 １ 月期

间达到高峰ꎬ在 ３—５ 月间到达低谷ꎻ风力传播的

种子雨密度在 １—２ 月间达到高峰ꎬ在 ６—８ 月间到

达低谷ꎻ自主传播的种子雨密度在 ２—６ 月虽呈上

升趋势ꎬ但相较于其他传播方式变异幅度较大ꎬ没
有显著的高峰或低谷(图 ３)ꎮ
２.３ 影响种子雨时间动态的因子

２.３.１ 木本植物种子雨时间动态的影响因子　 线性

混合效应模型结果表明ꎬ 木本植物的种子雨年密度

３０６１９ 期 包明慧等: 千岛湖片段化生境中木本植物种子雨基本特征及其影响因子



表 １　 研究期间千岛湖 ２９ 个样岛种子雨收集物种基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｎ ２９ ｓｔｕｄｙ ｉｓｌａｎｄｓ

ｉｎ ｔｈｅ Ｔｈｏｕｓａｎｄ Ｉｓｌａｎｄ Ｌａｋｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

传播方式
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔ

果实类型
Ｆｒｕｉｔ ｔｙｐｅ

种子质量
Ｓｅｅｄ ｍａｓｓ ( ｇ)

檵木 Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ 金缕梅科 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０２６ ４１１

短尾越橘 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｃａｒｌｅｓｉｉ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.０００ ３２７

马尾松 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ 松科 Ｐｉｎａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ — ０.０１０ ８９４

杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０００ ０８９

格药柃 Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.０００ ６４９

黄檀 Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ 豆科 Ｆａｂａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ 荚果 Ｐｏｄ ０.０１３ ０８８

毛果南烛 Ｌｙｏｎｉａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ ｖａｒ. ｈｅｂｅｃａｒｐａ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０００ ０２５

短柄枹 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｒｒａｔａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ ０.２４７ ０４０

乌饭树 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.０００ ４５５

刺柏 Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ 柏科 Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 球果 Ｃｏｎｅ ０.０１９ ４９３

白栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ ０.４２２ １６０

木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.００５ ０５９

石斑木 Ｒｈａｐｈｉｏｌｅｐｉｓ ｉｎｄｉｃａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 梨果 Ｐｏｍｅ ０.０９６ ６００

毛花连蕊茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.３７３ ６１５

乌药 Ｌｉｎｄｅｒａ ａｇｇｒｅｇａｔａ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０４８ ７２０

杉木 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ 杉科 Ｔａｘｏｄｉａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ — ０.００３ ０９６

冬青 Ｉｌｅｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 冬青科 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.００２ ７６８

江南越橘 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｍａｎｄａｒｉｎｏｒｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.０００ ０９４

马银花 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０００ ０５２

石栎 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ ０.１４１ ０６０

苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ ０.７２６ ４４０

白檀 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ 山矾科 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０２１ ６４０

麻栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ １.００５ ５２０

枫香树 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ 金缕梅科 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０１４ ２０１

山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ 山矾科 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.００１ ２８７

白花龙 Ｓｔｙｒａｘ ｆａｂｅｒｉ 安息香科 Ｓｔｙｒａｃａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０７５ ７９６

野柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ ｖａｒ. ｓｉｌｖｅｓｔｒｉｓ 柿树科 Ｅｂｅｎａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.３３３ ８９１

山合欢 Ａｌｂｉｚｉａ ｋａｌｋｏｒａ 豆科 Ｆａｂａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 荚果 Ｐｏｄ ０.０２２ ３０１

栀子 Ｇａｒｄｅｎｉａ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ 茜草科 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.００２ ３００

牡荆 Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ. ｃａｎｎａｂｉｆｏｌｉａ 马鞭草科 Ｖｅｒｂｅｎａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.００１ ５００

老鼠矢 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｔｅｌｌａｒｉｓ 山矾科 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０３４ ９００

长叶冻绿 Ｒｈａｍｎｕｓ ｃｒｅｎａｔａ 鼠李科 Ｒｈａｍｎａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０１８ ５２０

山胡椒 Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０２７ ５６０

铁冬青 Ｉｌｅｘ ｒｏｔｕｎｄａ 冬青科 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.００４ ２１５

青冈栎 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 坚果 Ｎｕｔ ０.６０６ ６６０

垂珠花 Ｓｔｙｒａｘ ｄａｓｙａｎｔｈｕｓ 安息香科 Ｓｔｙｒａｃａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０８７ ０８９

赤楠 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍ 桃金娘科 Ｍｙｒｔａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 浆果 Ｂｅｒｒｙ ０.０９９ ３４０

茶荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ 忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０３９ ０２０

盐肤木 Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 漆树科 Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.００９ ７８０

樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.１５３ ３００

乌桕 Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ 大戟科 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.１７８ ４１３
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续表 １
物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

传播方式
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔ

果实类型
Ｆｒｕｉｔ ｔｙｐｅ

种子质量
Ｓｅｅｄ ｍａｓｓ ( ｇ)

毛八角枫 Ａｌａｎｇｉｕｍ ｋｕｒｚｉｉ 八角枫科 Ａｌａｎｇｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０８５ ０００

杨梅 Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ 杨梅科 Ｍｙｒｉｃａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.２４９ ８００

化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ 胡桃科 Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ 风力传播 Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ 翅果 Ｓａｍａｒａ ０.００７ ３３４

枸骨 Ｉｌｅｘ ｃｏｒｎｕｔａ 冬青科 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ ０.０２４ ８２３

小构树 Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｋａｚｉｎｏｋｉ 桑科 Ｍｏｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 瘦果 Ａｃｈｅｎｅ ０.０００ ９７０

白背叶 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ａｐｅｌｔａ 大戟科 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.００８ ６７１

豆梨 Ｐｙｒｕｓ ｃａｌｌｅｒｙａｎａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 梨果 Ｐｏｍｅ ０.００８ ３３１

山鸡椒 Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ —

构树 Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ 桑科 Ｍｏｒａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 瘦果 Ａｃｈｅｎｅ —

金樱子 Ｒｏｓａ ｌａｅｖｉｇａｔａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 自主传播 Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ 蒴果 Ｃａｐｓｕｌｅ ０.０２８ ３４５

楝 Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ 楝科 Ｍｅｌｉａｃｅａｅ 动物传播 Ｚｏｏｃｈｏｒｙ 核果 Ｄｒｕｐｅ —

　 注: — 表示该物种没有种子质量数据或该裸子植物没有果实ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: — ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｏｅｓｎ’ ｔ ｈａｖｅ ｓｅｅｄ ｍａｓｓ ｄａｔａ ｏｒ ｔｈｅ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍ ｈａｓ ｎｏ ｆｒｕｉｔ.

表 ２　 研究期间千岛湖 ２９ 个样岛不同

传播方式物种的种子雨概况
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ ｏｎ ２９ ｓｔｕｄｙ ｉｓｌａｎｄｓ ｉｎ
ｔｈｅ Ｔｈｏｕｓａｎｄ Ｉｓｌａｎｄ Ｌａｋｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

传播方式
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ
ｓｙｎｄｒｏｍｅ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

物种百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

(％)

种子总数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｓｅｅｄｓ

种子总数
百分比

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｔｏｔａｌ ｓｅｅｄｓ

(％)

动物传播
Ｚｏｏｃｈｏｒｙ

３９ ７３.５８ ３３２ ４３０ ３７.９０

风力传播
Ａｎｅｍｏｃｈｏｒｙ

７ １３.２１ １０６ １２０ １２.１０

自主传播
Ａｕｔｏｃｈｏｒｙ

７ １３.２１ ４３８ ６２８ ５０.００

合计
Ｔｏｔａｌ

５３ １００ ８７７ １７８ １００

与岛屿面积和年积温呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ而
与年降水量呈显著负相关(Ｐ<０.０５)(图 ４)ꎮ
２.３.２ 不同传播方式物种种子雨时间动态的影响

因子 　 线性混合效应模型结果显示ꎬ不同传播方

式物种的种子雨月密度对月积温、月降水量、岛
屿面积、距最近岛屿的距离以及距大陆的距离均

有不同程度的响应ꎮ 自主传播物种的种子雨密

度与距 最 近 岛 屿 的 距 离 呈 显 著 正 相 关 ( Ｐ <
０.０５) ꎬ风力传播物种的种子雨密度与月积温呈

极显著正相关(Ｐ<０.００１) ꎬ动物传播物种的种子

雨密度与距大陆的距离呈显著正相关( Ｐ<０.０５)
(图 ５) ꎮ

∗表示 Ｐ<０.０５ꎮ 不同字母表示差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ 误差

棒代表 ９５％的置信区间ꎮ
∗ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０５. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５). Ｅｒｒｏｒ ｂａｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ.

图 ２　 研究期间木本植物的种子雨年密度
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎｎｕａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ｗｏｏｄｙ

ｐｌａｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

３　 讨论

本研究在 ２０１５—２０２０ 年的 ６ 年间ꎬ通过种子

雨共收集到 ５２ 个木本物种的种子ꎬ 占千岛湖样地

木本植物物种总数的 ６７％ꎮ 有 ３３％的物种未收集
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∗∗∗表示 Ｐ<０.００１ꎮ 不同字母表示差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ 误差棒代表 ９５％的置信区间ꎮ
∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.００１. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ(Ｐ<０.０５). Ｅｒｒｏｒ ｂａｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ.

图 ３　 研究期间不同传播方式物种的种子雨月密度
Ｆｉｇ. ３　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

实心表示该固定项显著ꎬ空心表示该固定项不显著ꎮ 下同ꎮ
Ｓｏｌｉｄｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｉｘｅｄ ｉｔｅｍ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ ａｎｄ ｈｏｌｌｏｗｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｉｘｅｄ ｉｔｅｍ ｉｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 木本植物种子雨时间动态的影响因子
Ｆｉｇ. ４　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ

ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ

到种子ꎬ其主要原因是存在种子限制 (肖静等ꎬ
２０１９)ꎬ即扩散限制和源限制( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ

图 ５　 不同传播方式物种种子雨时间动态的影响因子
Ｆｉｇ. ５　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ
ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ

扩散限制是指种子不可能到达每个能支持萌发的

地方ꎻ源限制是指因母树的种子产量低而影响幼

苗的增补(Ｓｃｈｕｐｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 这些未收到种子

的物种ꎬ在样地中存在多度较低(仅占物种总多度
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的 ０.２％)、缺少母树、种子产量低的情况ꎮ 同时ꎬ
这些物种超过半数为灌木ꎬ树高较低(平均树高在

１.７ ~ ３.３ ｍ 之间)ꎬ种子的扩散距离有限ꎬ难以被收

集ꎮ 几年后ꎬ这些未收集到种子的物种更新会十

分困难ꎮ
３.１ 不同传播方式物种种子雨的季节动态

动物传播是千岛湖马尾松林木本植物主要的

种子传播方式ꎬ这与其他亚热带森林种子雨研究

结果一致(Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ也与热带森林种子雨

研究结果一致 ( Ｆｒａｎｋｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９７４ꎻ Ｌｉｅｂｅｒｍａｎꎬ
１９８２)ꎮ 在千岛湖的马尾松林中ꎬ动物传播者主要

是鸟类和啮齿类动物ꎬ并且鸟类传播物种数要大

于哺乳动物传播物种数(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ａ)ꎮ 这是

因为鸟类通常是片段化森林中最重要的种子传播

者ꎬ在森林恢复的早期参与种子传播( Ｐｅｊｃｈａｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｃａｒｌｏ ＆ Ｍｏｒａｌｅｓꎬ
２０１６ꎻ Ｍａｒｔｉｎｅｚ ＆ Ｇａｒｃｉａꎬ ２０１７)ꎮ 例如ꎬ墨西哥的

一项研究表明ꎬ在实验性次生林中增补物种大多

数是鸟类或蝙蝠扩散的物种(ｄｅ ｌａ Ｐｅｎａ￣Ｄｏｍｅｎｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ

植物往往倾向于在对其传播有利的时候进入

繁殖期ꎬ以此最大幅度地提高种子扩散率和幼苗

萌发率ꎮ 本研究结果显示ꎬ风力传播与动物传播

的物种均在秋冬季节达到种子雨密度的高峰ꎮ 这

种在秋冬季节出现结实高峰的现象ꎬ可以通过幼

苗的建立来解释ꎮ 例如ꎬ秋冬季风力更强ꎬ可使种

翅充分展开ꎬ有利于翅果的传播( Ｓｈａｒｐｅ ＆ Ｆｉｅｌｄｓꎬ
１９８２)ꎮ 如果亚热带森林中大部分种子在雨水较

为充沛的夏季传播ꎬ那么种子将会很快发芽ꎬ幼苗

也将经历漫长的冬季ꎬ这不利于幼苗的建立ꎮ 在

秋冬扩散的种子ꎬ因受水分与温度的限制而无法

立刻萌发ꎮ 到了翌年的 ３—４ 月ꎬ种子获得足够的

水分和适宜的温度而萌发ꎬ接着经历几个月的生

长ꎬ幼苗变得足够强壮ꎬ能抵挡翌年冬天的干旱和

低温(杜彦君和马克平ꎬ２０１２ｂ)ꎬ这与华南地区香

港灌 丛 繁 殖 物 候 的 研 究 结 果 相 似 ( Ｃｏｒｌｅｔｔ ＆
Ｒｉｃｈａｒｄꎬ １９９３)ꎮ 同时ꎬ种子经过冬天的低温层

积ꎬ可打破种子的休眠ꎬ从而增加种子的萌发率ꎮ
３.２ 影响种子雨时间变化的因子

本研究表明ꎬ木本植物种子雨的年密度与岛

屿面积呈显著正相关ꎮ Ｌｉｕ 等(２０１９ｂ)对千岛湖植

物分布的研究表明ꎬ耐阴种的生物量与岛屿面积

呈显著正相关ꎬ而非耐阴种则没有这种变化趋势ꎮ

本研究中ꎬ耐阴植物种子数占种子雨总产量的

４０％ꎬ而树木的生物量在一定范围内与种子产量

呈正比(Ｇｒｅｅｎｅ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎꎬ １９９４)ꎮ 由于耐阴种的

生物量随着岛屿面积增加而增加ꎬ提高了耐阴种

的种子产量ꎬ因此木本植物的种子雨密度随着面

积增加而增加ꎮ 同时ꎬ受边缘效应的影响ꎬ面积较

小的岛屿更容易受到周围环境或基质干扰的影

响ꎬ如水土流失严重(邬建国ꎬ２０００)ꎬ进而导致面

积较小的岛屿种子产量下降ꎮ
种子产量与开花期有关 ( ｄｅｌ Ｃａｃｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１３)ꎮ 影响开花期 ３ 个主要气候因子是温度、光
周期和降水量ꎬ温度和降水量会因气候变化而显

著改变(Ｒａｔｈｃｋｅ ＆ Ｌａｃｅｙꎬ １９８５)ꎬ从而导致开花物

候的变化ꎬ进而使种子产量受到影响( Ｐｅｎｕｅｌａｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｌｌｏｒｅｎｓ ＆ Ｐｅｎｕｅｌａｓꎬ ２００５ꎻ Ｏｇａｙａ ＆
Ｐｅｎｕｅｌａｓꎬ ２００４ꎬ ２００７)ꎮ 千岛湖木本植物的种子

雨年 密 度 与 年 降 水 量 呈 显 著 负 相 关ꎮ Ｎｉｋｌａｓ
(１９８５)的研究表明ꎬ空气湿度增加可以降低花粉

的传播能力ꎬ从而影响种子产量ꎮ 因此ꎬ降水量的

增加会影响植物传粉ꎬ进而对种子雨密度产生负

效应ꎮ 千岛湖木本植物的种子雨年密度与年积温

之间呈显著正相关ꎬ可从温度对植物的性能产生

影响这一角度来解释ꎮ 一方面ꎬ温度升高可以缓

解开花期较低的温度对植物的负面影响ꎬ以此来

提高植物繁殖能力(ｄｅｌ Ｃａｃｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 另一

方面ꎬ实验性地升高温度会促进植物的营养生长

(Ｐｅｎｕｅｌａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｐｅｎｕｅｌａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 因

此ꎬ在开花期提高温度会促进植物的营养生长和

繁殖能力ꎬ从而提高种子的产量( ｄｅｌ Ｃａｃｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ

本研究表明ꎬ动物传播物种的种子雨月密度

与距大陆的距离呈显著正相关ꎬ即岛屿离大陆距

离越近ꎬ岛屿上动物传播物种的种子雨密度越低ꎬ
这可根据岛屿生物地理学中的“距离效应”来解

释ꎬ即岛屿距离大陆越近ꎬ则物种的迁入率越高ꎬ
反之越低(Ｍａｃａｒｔｈｕｒ ＆ Ｗｉｌｓｏｎꎬ １９６３ꎻ ＭａｃＡｒｔｈｕｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９６７)ꎮ 迁入率越高则意味着有更多的植物

和动物迁入岛屿ꎬ越多的哺乳动物迁入岛屿ꎬ导致

越多的动物传播物种的种子被哺乳动物取食或散

播(Ｇａｒｃíａ ＆ Ｃｈｉｎｅａꎬ ２０１４)ꎬ而我们设立的种子雨

收集器收集到的大多是直接从树上掉落的果实和

种子以及一部分鸟类取食果实后排出的种子ꎮ 因

此ꎬ哺乳动物取食或散播种子越多ꎬ种子雨收集器

７０６１９ 期 包明慧等: 千岛湖片段化生境中木本植物种子雨基本特征及其影响因子



收集到的种子数量越低ꎮ
本研究发现ꎬ自主传播物种的种子雨月密度

与距最近岛屿的距离成正比ꎮ Ｌｉｕ 等(２０２０)的研

究表明ꎬ在千岛湖片段化生境中ꎬ同种个体的空间

作用强度ꎬ即它们之间的负相互作用随着距最近

岛屿距离的增加而增加ꎮ 这是因为在片段化生境

中ꎬ植物及其天敌具有较高的扩散限制ꎬ因此导致

宿主－天敌之间的相互作用或种内竞争更加激烈

(Ａｄｌｅｒ ＆ Ｍｕｌｌｅｒ￣Ｌａｎｄａｕꎬ ２００５)ꎮ 自主传播的扩散

限制较强(雷霄ꎬ２０１４)ꎬ在这种激烈的相互作用与

种内竞争背景下ꎬ植物会通过增加种子产量、降低

种子质量等方式来提高物种的存活率 ( Ｌｅｓｌｉｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 因此ꎬ自主传播物种的种子雨月密度

与距最近岛屿的距离成正比ꎮ
千岛湖风力传播物种的种子雨月密度与月

积温呈极显著正相关ꎬ而积温对自主传播和动物

传播产生负效应ꎮ 种子产量的变化是因温度、降
水等环境因子的改变而产生的一种进化策略

(Ｗａｌｔｅｒ ＆ Ｊｏｈａｎｎｅｓꎬ ２０００)ꎬ不同生存策略的植物

在种子数量变化上有不同体现:大种子植物往往

会选择产出质量更大、数量更少的种子ꎬ而小种子

植物则往往会选择产出质量更小、数量更多的种

子 ( Ｌｅｉｓｈｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５ꎻ Ｍｏｌｅｓ ＆ Ｗｅｓｔｏｂｙꎬ
２００４)ꎮ 风力传播物种种子平均质量最小ꎬ动物传

播物种种子平均质量最大ꎮ 因此ꎬ温度增加时ꎬ风
力传播植物会选择产生更多更小的种子ꎬ而对动

物传播植物来说ꎬ会产生更少更大的种子ꎬ自主传

播植物的种子平均质量介于二者之间ꎬ可能选择

的是产生更少更大的种子ꎮ 本研究中ꎬ动物传播

与自主传播的种子雨密度分别与距大陆的距离和

距最近岛屿的距离呈显著正相关ꎬ从而导致积温

对动物传播与自主传播的种子雨密度的负效应不

显著ꎮ

４　 结论

动物传播为千岛湖地区木本植物主要的种子

传播方式ꎻ木本植物以及不同传播方式物种的种

子雨密度对气候因子和岛屿空间特征的响应程度

不同ꎬ生境片段化通过岛屿空间特征影响了种子

雨的时间动态ꎮ 本研究仅使用了 ６ 年的种子雨监

测数据ꎬ后期可继续对千岛湖种子雨进行监测ꎬ同
时将种子雨与后续生活史阶段进行比较研究ꎬ进

一步探究片段化生境中植物群落的更新机制ꎮ
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光合系统的损伤特征研究
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摘　 要: 为探究莫索湾地区 ２ 种优势短命植物对光照和温度的光合适应机制ꎬ该文测定了卷果涩芥

(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ)和硬萼软紫草(Ａｒｎｅｂｉａ ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ)在不同温度下(２５~ ６０ ℃)及恒定常温(２５ ℃)与胁

迫高温(５０ ℃)下不同光强间(８０~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)的叶绿素荧光参数ꎬ以探讨其光损伤情况和光合活

性变化ꎮ 结果表明:(１)随温度升高ꎬ２ 种短命植物的光合效率和电子传递速率先升后降ꎬ４０ ℃时达到最高

值ꎬ其后快速下降ꎬ并伴随着光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)非调节性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＯ)]和光系统 Ｉ(ＰＳ Ｉ)受
体端热耗散效率 [Ｙ(ＮＡ)]的上升ꎬ受体端激发压积累ꎬ光合系统受损ꎮ (２)在 ８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１的光

照范围内ꎬ常温下ꎬ光合效率随光照强度增加而增加ꎻ而高温下ꎬ光照与高温对植物产生了联合胁迫ꎬ造成光

合活性下降ꎬＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＰＱ)]降低ꎬ并且当光强达 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ环式

电子传递流逐渐消失ꎮ 综上所述ꎬ一定范围内的光照和温度能够提升 ２ 种短命植物的光合活性ꎬ激活热耗

散和环式电子传递流ꎬ减少光抑制ꎬ但温度增加及高温下光强的增加会使 ２ 种短命植物的适应能力减弱ꎬ光
保护机制消失ꎬ其主要原因为 ＰＳ Ｉ 受体侧激发压积累和调节性热耗散保护能力不足使植物光合系统受损ꎮ
关键词: 短命植物ꎬ 光合作用ꎬ 光保护ꎬ 光抑制ꎬ 联合胁迫
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　 　 近年来ꎬ全球气候变暖ꎬ植物生长繁殖受到严

重影响ꎮ 有研究者表示ꎬ如果全球平均气温升高

超过 １.５ ~ ２.５ ℃ ꎬ将会有 ２０％ ~３０％的物种面临灭

绝(郑立平ꎬ２００９)ꎬ这使环境脆弱的荒漠生态系统

受到了巨大威胁ꎮ 荒漠生态系统生物多样性单

一ꎬ结构简单ꎬ生境破碎化严重ꎬ导致荒漠化程度

进一步加剧(Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 短命植物作为荒

漠区初夏的主要植被类群ꎬ对控制土壤荒漠化扩

张ꎬ维持生态系统稳定有着重要作用ꎮ 据统计ꎬ古
尔班通古特沙漠中短命植物种类数量占该地植物

总数的 ３７.１％ꎬ春季绿色产量占群落产量的 ６０％
以上(张立运和陈昌笃ꎬ２００２)ꎮ 因此ꎬ探究短命植

物光合生理生态特性ꎬ对荒漠生态环境植被的保

护与恢复具有重要意义ꎮ
短命植物是一类利用雪水或春季雨水于每年

３—５ 月迅速完成生活周期ꎬ具有特殊生态型的草

本植物群体(毛祖美和张佃民ꎬ１９９４)ꎬ在我国新疆

和东北等地多有分布(杨公甫和赖晓辉ꎬ２０２０)ꎮ
常年来短命植物为适应恶劣的荒漠环境ꎬ逐渐缩

短生命周期ꎬ其解剖结构和生理特性也进化出了

独特的适应方式———高光效性(毛美祖ꎬ１９９２ꎻ司
雯等ꎬ２０２０)ꎮ 有研究者表示ꎬ短命植物虽属于 Ｃ３
植物ꎬ但叶片具有与 Ｃ４ 植物类似的维管束鞘结

构ꎬ光合速率较其他植物高ꎬ且叶绿体富含电子传

递成分和光合酶( Ｊｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８３ꎻ刘彭ꎬ２００７ꎻ齐
鲁壮ꎬ２００７)ꎮ 另外ꎬＲｅｃｃｈｉａ 等(２０１７)表示短命植

物有着较高的电子传递速率 ( ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｒａｔｅꎬ ＥＴＲ)和半饱和光子通量密度ꎻ在胁迫环境

下ꎬ高的 ＰｓｂＳ 蛋白含量和非光化学淬灭机制( ｎｏｎ￣
ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎬ ＮＰＱ)能够很好地保护光

合 系 统 ( Ｃｏｒｒｅａ￣ｇａｌｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎻ高光环境下光系统内天线(ＣＰ４７)可调节

其能量分配ꎬ避免光系统损伤(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
以上研究对短命植物的光合适应性有了很好的解

释ꎬ但相对其他非短命植物而言ꎬ短命植物光合作

用方面的研究依然很少ꎬ并且不同植物对不同环

境条 件 的 光 合 适 应 机 制 存 在 差 异ꎬ 卷 果 涩 芥

(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ ) 和 硬 萼 软 紫 草 ( Ａｒｎｅｂｉａ
ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ)作为莫索湾地区的优势短命植物ꎬ其对

光照和温度的光合特性和光合适应机制尚不清

楚ꎮ 因此ꎬ本文可概括其光合特性ꎬ拓宽人们对短

命植物光合适应机制的认识ꎬ为保护和利用短命

植物资源ꎬ恢复荒漠植被提供关键信息ꎮ
本研究以莫索湾地区 ２ 种优势短命植物卷果

涩芥和硬萼软紫草为研究对象ꎬ利用叶绿素荧光

技术分别对低光处理下不同温度间及恒定常温和

胁迫高温下不同光照间的叶绿素荧光参数进行测

定ꎬ拟探讨:(１)莫索湾地区 ２ 种优势短命植物在

２１６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



不同温度与光照下的光合适应机制ꎻ(２)２ 种短命

植物光系统对光照与温度的敏感程度ꎻ(３)胁迫条

件下 ２ 种短命植物的光合效率和能量分配规律ꎬ
明确热耗散和循环电子传递流是否能有效保护光

合系统免受温度和光照的伤害ꎮ 旨在为荒漠环境

植被恢复提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究区位于新疆维吾尔自治区古尔班通古特

沙漠南缘(８６°０３′３６″ Ｅꎬ４５°１８′００″ Ｎꎬ海拔 ３６４ ~
３５９ ｍ)的莫索湾研究站ꎮ 夏季干旱少雨ꎬ冬季寒

冷少雪ꎬ年降水量为 １１５ ｍｍꎬ年潜在蒸发量为

１ ９４２ ｍｍꎬ年平均气温为 ４ ~ ６ ℃ꎬ４—５ 月的平均

气温为 ２７ ℃ꎬ极端温度可达 ３６ ℃ꎬ昼夜温差极

大ꎬ年平均日照时间为 ３ １００ ~ ３ ２００ ｈ(王永兵和

李亚萍ꎬ２０２０)ꎬ光热资源丰富ꎬ属于典型的干旱或

半干旱大陆性气候ꎻ土壤类型以风沙土和灰漠土

为 主ꎻ 主 要 分 布 物 种 有 梭 梭 ( Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)、沙拐枣(Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)等

木本植物及卷果涩芥(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ)、硬萼

软紫草( Ａｒｎｅｂｉａ ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ) 和牻牛儿苗 ( Ｅｒｏｄｉｕｍ
ｓｔｅｐｈａｎｉａｎｕｍ)等草本短命植物ꎮ 其中卷果涩芥和

硬萼软紫草经过前期野外物种调查发现分别占该

地区短命植物总数的 ５６.５％与 １６.６％ꎬ是该区典型

的优势短命植物ꎮ
１.２ 试验材料和设计

于 ２０２１ 年 ５ 月 ９ 日、５ 月 １１ 日和 ５ 月 １３ 日的

清晨ꎬ在莫索湾沙漠研究站附近随机选择长势良

好且叶片完整的卷果涩芥和硬萼软紫草植株ꎬ挖
取植株及距植株根部 ５ ｃｍ 以内的所有根际土壤ꎬ
一并放入铺有湿润滤纸的黑色塑料袋中ꎬ并用隔

热箱带回实验室ꎬ其后将待测植株和湿润滤纸分

装到适宜器皿中ꎬ放入设置好相应温度与光照强

度的光照培养箱中进行试验处理ꎮ
采样植株用于 ３ 组试验ꎬ分别为温度处理组、

常温光照处理组和高温光照处理组ꎮ 第一组(温

度处理组):光照强度设置为恒定的 ８０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１ꎬ温度分别为 ２５、３０、４０、５０、６０ ℃ꎻ第二组

(常温光照处理组):温度设置为恒定的 ２５ ℃ꎬ光
照强度分别为 ８０、１６０、２４０、３２０、４００ μｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１ꎻ第三组(高温光照处理组):将第一组试验中测

定得到的数据进行初步整理分析ꎬ得到 ２ 种短命

植物受温度胁迫的温度点(５０ ℃)ꎬ将此温度点作

为第三组试验的恒定高温ꎬ光强梯度与第二组的

设定保持一致ꎮ 其上每一组的每一梯度均处理

１ ｈꎬ且每一梯度均重复 ３ 次ꎮ
１.３ 光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)和光系统 Ｉ(ＰＳ Ｉ)量子产率

的测定

植株经温度、光照处理后ꎬ选择完全伸展且成

熟、健 康 的 叶 片ꎬ 夹 上 暗 适 应 专 用 夹ꎬ 暗 适 应

２０ ｍｉｎꎬ使用德国 Ｗａｌｚ 公司的脉冲调制双通道叶

绿素荧光仪(Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００)ꎬ参照 Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００
使用说明及 Ｋｒａｍｅｒ 等(２００４)的方法ꎬ测定相关的

叶绿素荧光参数ꎮ 先设定参数ꎬ点击 ＭＬꎬ打开测

量光ꎬ记录暗适应后的初始荧光(Ｆｏ)ꎬ之后打开饱

和脉冲光(１０ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)持续 ６００ ｍｓ 测

定暗适应后的最大荧光(Ｆｍ)ꎬ打开光化光ꎬ并在光

化光开始后每隔 ２０ ｓ 给予一个持续时间为 ３００ ｍｓ
的饱和脉冲光ꎬ以确定光化光下最大荧光信号

(Ｆｍ′)和最大 Ｐ７００ 信号(Ｐｍ′)ꎮ Ｐｍ与 Ｐｍ′的测定

方法相似ꎬ但需用远红光代替光化光ꎬ等待光系统

达到动态平衡时ꎬ关闭光化光ꎮ 根据以上参数使

用计算机自动计算光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)与光系统 Ｉ
(ＰＳ Ｉ)的量子产量及 ＰＳ Ⅱ最大光化学效率(Ｆ ｖ /
Ｆｍ)ꎬ公式如下ꎮ

ＰＳ Ⅱ的最大光合效率 Ｆ ｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ－ Ｆｏ) / Ｆｍꎻ
ＰＳ Ⅱ 的 实 际 光 合 效 率 Ｙ ( Ⅱ) ＝ ( Ｆｍ′ －

Ｆ ｓ) / Ｆｍ′ꎻ
ＰＳ Ⅱ非调节性能量耗散的量子产量Ｙ(ＮＯ)＝

Ｆ ｓ / Ｆｍꎻ
ＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量 Ｙ(ＮＰＱ)＝

１－Ｙ(Ⅱ)－Ｙ(ＮＯ)ꎻ
Ｙ(Ⅱ)＋Ｙ(ＮＰＱ)＋ Ｙ(ＮＯ)＝ １ꎻ
ＰＳ Ｉ 的实际光合效率 Ｙ( Ｉ)＝ (Ｐｍ′－Ｐ) / Ｐｍꎻ
ＰＳ Ｉ 供体侧限制引起的非光化学能量耗散的

量子产量 Ｙ(ＮＤ)＝ Ｐ / Ｐｍꎻ
ＰＳ Ｉ 受体侧限制引起的非光化学能量耗散的量

子产量 Ｙ(ＮＡ)＝ (Ｐｍ－ Ｐｍ′) / Ｐｍꎻ
Ｙ(Ｉ)＋ Ｙ(ＮＡ)＋ Ｙ(ＮＤ)＝ １ꎻ
ＰＳ Ｉ 环式电子传递量子产量 Ｙ(ＣＥＦ)＝ Ｙ( Ｉ) －

Ｙ(Ⅱ)ꎻ
ＰＳ Ｉ 环式电子传递量子产量 Ｙ(ＣＥＦ)与 ＰＳ Ⅱ

实际光合效率 Ｙ(Ⅱ)比率 [Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)]ꎬ常
用于评价环式电子传递速率的高低ꎮ
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１.４ ＰＳ Ⅱ的相对电子传递速率的测定

叶绿素荧光参数测定完成后ꎬ更换 Ｌｉｇｈｔ Ｃｕｒｖｅ
模式进行 ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率的测定ꎬ设定 １０
个光合有效辐射 ( ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎬ
ＰＡＲ)梯度ꎬ分别为 ２９、３７、５５、１１３、１９１、２３３、３４９、
５２０、７７８、１ １９７ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ每个梯度持续 ３０
ｓꎬ饱和脉冲光设为 １０ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１ꎬ照射

３００ ｍｓꎬ５ ｍｉｎ 后得到快速光响应曲线ꎬ保存图像ꎬ
记录数据ꎬ并通过计算机自动计算 ＰＳ Ⅱ的相对电

子传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]ꎮ 计算公式为 ｒＥＴＲ(Ⅱ) ＝
ＰＡＲ× Ｙ(Ⅱ)× ０.８４× ０.５ꎮ
１.５ 数据处理

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软 件 整 理 数 据ꎬ 用

ＳＰＳＳ ２６.０ 软件进行数据的单因素方差分析( ｏｎｅ￣
ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬＬＳＤ 法进行多重比较ꎬ差异显著性

为 Ｐ<０.０５ꎬ用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件制图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同光照与温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ最大光

合效率(Ｆｖ / Ｆｍ)的影响

由图 １ 可知ꎬ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ受温度影响

较大ꎮ 在 ８０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１的光强下ꎬ２５ ~ ３０ ℃的

温度间ꎬ Ｆ ｖ / Ｆｍ均大于 ０.８ꎻ但当温度超过 ４０ ℃时ꎬ
Ｆ ｖ / Ｆｍ显著下降ꎬ５０ ℃时卷果涩芥和硬萼软紫草分

别下降了 ３０.９％和 ６６.２６％ꎬ是 Ｆ ｖ / Ｆｍ下降率最高

的温度点 (图 １:Ａ)ꎬ为 ２ 种短命植物的温度敏

感点ꎮ
相同光照范围内(８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)ꎬ

恒定常温(２５ ℃)下ꎬ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ对光照

变化不敏感ꎬ均大于 ０.８(图 １:Ｂ)ꎻ恒定高温(５０
℃)下ꎬ随着光照强度的增加 ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ

显著下降ꎬ且当光强超过 ２４０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ卷
果涩芥 Ｆ ｖ / Ｆｍ趋于 ０(图 １:Ｃ)ꎮ 以上结果表明相

同光照范围内ꎬ处于常温的植株不会伴随光照强

度的增加而受到影响ꎻ但高温下ꎬ植株会受到温度

与光照的协同作用ꎬ加速 Ｆ ｖ / Ｆｍ的下降ꎮ
２.２ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ激发能

分配的影响

在温度持续增加的处理下ꎬ２ 种短命植物的

Ｙ(Ⅱ)逐渐降低ꎬＹ(ＮＯ)增加ꎬ即用于光化学反应

的能量递减 (图 ２: Ａꎬ Ｇ)ꎻ而 ２ 种短命植物的

Ｙ(ＮＰＱ)呈 ２ 种不同趋势(图 ２:Ｄ)ꎬ硬萼软紫草

Ｙ(ＮＰＱ)在 ２５ ~ ４０ ℃时上升ꎬ其后显著下降ꎬ卷果

涩芥 Ｙ(ＮＰＱ)随温度上升而持续上升ꎮ 表明当温

度超过 ４０ ℃ 时硬萼软紫草调节性热耗散的量子

产量下降ꎬ光保护能力降低ꎬ而卷果涩芥持续上

升ꎮ 进一步观察在恒定高温下 ８０ ~ ４００ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１的光照范围内卷果涩芥 Ｙ(ＮＰＱ)可发现ꎬ
此时卷果涩芥的 Ｙ(ＮＰＱ)从图 ２:Ｄ 中的增加转变

为下降ꎬ且 ２ 种短命植物的 Ｙ(ＮＯ)均增加(图 ２:
ＦꎬＩ)ꎬＹ(Ⅱ)降低(图 ２:Ｃ)ꎮ 表明光照和高温产生

了协同作用ꎬ促使 ２ 种短命植物光合效率进一步

下降ꎬ并且卷果涩芥的热耗散保护能力也在光强

增加的情况下逐渐下降ꎮ 另外将 ２ 种短命植物

Ｙ(Ⅱ) 和 Ｙ(ＮＰＱ)的下降速率进行比较可发现ꎬ
硬萼软紫草的光合效率下降速率比卷果涩芥快ꎬ
说明卷果涩芥的光保护能力较硬萼软紫草强ꎮ

常温(２５ ℃)下ꎬ２ 种短命植物 Ｙ(Ⅱ)随光照

强度的增加而增加(图 ２:Ｂ)ꎬＹ(ＮＰＱ)和 Ｙ(ＮＯ)
总体趋于平稳(图 ２:ＥꎬＨ)ꎬ表明常温下ꎬ８０ ~ ４００
μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１内的光照强度增加促进了 ２ 种短命

植物的光化学反应ꎻ然而ꎬ高温下ꎬ光照强度的增

加会增加 ２ 种短命植物的胁迫程度ꎬＹ(Ⅱ)会进一

步下降(图 ２:Ｃ)ꎬＹ(ＮＯ)增加(图 ２:Ｉ)ꎮ 表明 ２ 种

短命植物对温度较光照敏感ꎬ且进一步证实了高

温胁迫下光照强度的增加会加剧光合速率的

下降ꎮ
２.３ 不同光照、温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 激发能分

配的影响

ＰＳ Ｉ 能量分配与 ＰＳ Ⅱ能量分配规律相似ꎬ受
温度影响较大ꎮ ２ 种短命植物 Ｙ( Ｉ)随着温度升高

呈先上升后下降趋势ꎬ在 ２５ ~ ３０ ℃下ꎬ卷果涩芥和

硬萼软紫草 Ｙ( Ｉ)逐渐上升ꎬ分别在 ４０ ℃和 ３０ ℃
时达到最高ꎬ其后显著下降ꎬ且 Ｙ(ＮＡ)显著增加

(图 ３:ＡꎬＧ)ꎬ表明适宜温度内温度的增加提高了

２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 的光合效率ꎬ但当温度超过一

定值时 (卷果涩芥:４０ ℃ꎬ硬萼软紫草:３０ ℃)ꎬ
ＰＳ Ｉ光合效率下降ꎮ

常温下ꎬ随着光照强度的增加 ２ 种短命植物的

Ｙ( Ｉ)逐渐增加ꎬＹ(ＮＤ)减少ꎬＹ(ＮＡ)一直保持较小

数值(图 ３:ＢꎬＥꎬＨ)ꎬ卷果涩芥和硬萼软紫草在

４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１光强下的 Ｙ( Ｉ)相较 ８０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１下分别增加了 ４１.５％和 ３４％ꎬ表明常温下ꎬ
光照强度的增加提高了 ２ 种短命植物的 ＰＳ Ｉ 光合

效率ꎻ 进一步观察ꎬ高温下ꎬ随着光照强度的增加
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温度处理组:恒定光照为 ８０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎻ常温光照处理组:恒定常温为 ２５ ℃ꎻ高温光照处理组:恒定高温为 ５０ ℃ꎮ 下同ꎮ
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｓ ８０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎻ Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ
２５ ℃ꎻ Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ５０ ℃. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳ Ⅱ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

Ｙ( Ｉ)进一步下降ꎬＹ(ＮＡ)增加(图 ３:ＣꎬＩ)ꎬ说明 ２
种短命植物的 ＰＳ Ｉ 与 ＰＳ Ⅱ相同ꎬ高温下光照强度

的增加会加大 ＰＳ Ｉ 光合效率的下降程度ꎮ
２.４ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 环式电

子传递流的影响

由图 ４:Ａ 可知ꎬ２ 种短命植物环式电子传递量

子产量与ＰＳ Ⅱ 实际量子产量的比值 [Ｙ(ＣＥＦ) /
Ｙ(Ⅱ)]随温度升高而升高ꎮ 当温度达 ５０ ℃ 时ꎬ卷
果涩芥和硬萼软紫草 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)分别升高至

１.１６ 和 １.４０ꎬ表明 ＰＳ Ｉ 环式电子传递速率随温度上

升被逐渐提高ꎻ６０ ℃ 时ꎬ２ 种短命植物 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ
(Ⅱ)出现异常(图 ４:Ａ)ꎮ 常温下 ２ 种短命植物的

Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)曲线在 ８０~４００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１的光

照范围内波动微小ꎬ随光照强度的增加而缓慢下降

(图 ４:Ｂ)ꎬ表明此范围内光照强度的增加促进了

ＰＳ Ⅱ实际光合效率和线性电子传递速率的增加ꎮ
进一步观察可知ꎬ在高温 ５０ ℃下ꎬＹ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)
随光照强度的增加而增加ꎬ 当光强增加到 ３２０
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１和 ４００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１时ꎬ卷果涩芥

和硬萼软紫草的 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)相继出现异常(图
４:Ｃ)ꎬ说明在恒定高温(５０ ℃)下ꎬ光照强度的增强

可促进环式电子传递速率升高ꎬ但当光强增加到一

定阈值时ꎬ光照与高温会产生协同作用ꎬ使环式电

子传递流速率下降直至消失(图 ４:Ｃ)ꎮ

２.５ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ的相对

电子传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]的影响

温度与光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ相对电子

传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]的影响与对光合效率的影

响相似ꎬｒＥＴＲ(Ⅱ)随着温度增高而下降ꎬ温度上升

至 ６０ ℃时ꎬ２ 种短命植物 ｒＥＴＲ(Ⅱ)下降至 ０(图
５:Ａ)ꎬ说明温度升高使 ２ 种短命植物的电子传递

速率降低ꎬ６０ ℃时ꎬ下降至 ０ꎮ 进一步比较常温和

高温下光照强度的变化对 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的影响ꎬ常温

下 ２ 种短命植物 ｒＥＴＲ(Ⅱ)随着光照强度增加而

增加(图 ５:Ｂ)ꎬ但高温下ꎬｒＥＴＲ(Ⅱ)随光照强度的

增加而下降ꎬ且当光照升至 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ
卷果涩芥 ｒＥＴＲ(Ⅱ)降为 ０(图 ５:Ｃ)ꎬ说明常温下

光照强度的增加可提高 ２ 种短命植物的相对电子

传递速率ꎬ而高温下光强的增加使 ＰＳ Ⅱ电子传递

受阻ꎬ相对电子传递速率下降ꎬ且植株受严重胁迫

时降至 ０ꎮ

３　 讨论

３.１ 不同温度和光照下 ２ 种短命植物的光抑制情况

高温导致植物光抑制ꎬ而光照与高温的协同

作用会加剧光抑制ꎬ造成光系统不可逆损伤(张强

皓等ꎬ２０２０)ꎮ Ｆ ｖ / Ｆｍ是衡量植物光抑制的典型指

标ꎬ可以反映植物潜在的最大光能转换效率(刘丽

５１６１９ 期 付慧蓉等: 温度和光照对莫索湾地区两种典型短命植物光合系统的损伤特征研究



图 ２　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ能量分配的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳⅡｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

娟和高辉ꎬ２０１８)ꎬ值常处于 ０.８ ~ ０.８５ 之间ꎬ在受

环境胁迫时会显著降低(唐钢梁等ꎬ２０１３ꎻ武洪敏

等ꎬ２０２１)ꎮ 在本研究中ꎬ光照强度的增加未引起

Ｆ ｖ / Ｆｍ的变化ꎬＹ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)随着光照强度的增加

而增加ꎬ说明该光照强度为 ２ 种短命植物的适宜

光照条件ꎬ可利于电子传递速率和光合活性的提

升ꎮ Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)是 ＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ⅰ的实际原初光

能捕获效率ꎬ可作为植物光合电子传递速率快慢

的相对指标 (董益等ꎬ ２０２１)ꎬ这可在本研究中

ｒＥＴＲ(Ⅱ)的变化趋势得到充分证实ꎮ 在温度处理

中ꎬ高温使 Ｆ ｖ / Ｆｍ、Ｙ( Ｉ)和 Ｙ(Ⅱ)显著降低ꎬ植物叶

片光化学反应受到抑制ꎬ且抑制程度在光照和高

温的协同作用下逐渐加大ꎬ这与在高温环境下 ＰＳ
Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 损伤指标 Ｙ(ＮＯ)和 Ｙ(ＮＡ)显著升高结

果一致(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻＬｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
ＰＳ Ⅱ的损伤主要由 Ｙ( ＮＰＱ) 的下降引起ꎮ

Ｙ(ＮＰＱ)是 ＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量ꎬ可
以反映 ＰＳ Ⅱ通过调节性非光化学淬灭机制耗散

的热量比例及植物耗散过剩光能的能力ꎬ即光保

护能力(张翼飞等ꎬ２０１３) ꎮ 在 ２５ ~ ４０ ℃ 间ꎬ２ 种

短命植物的 Ｙ( ＮＰＱ)均维持在较高水平ꎬＹ(Ⅱ)
和 ｒＥＴＲ(Ⅱ)也未受温度变化影响ꎬ说明 ２ 种短
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图 ３　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 能量分配的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳ Ｉ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

命植物的光合活性在热耗散机制的保护下均较

高ꎬ且光合系统未受损伤ꎮ 但温度超过 ４０ ℃ 及

５０ ℃ 时ꎬ光照强度的增加使 Ｙ ( ＮＰＱ) 下降ꎬ Ｙ
(ＮＯ)增加ꎬ植物光保护能力下降ꎬＰＳ Ⅱ超复合

物受损程度加大ꎬ光合活性急速降低ꎮ 这与陈梅

和唐运来(２０１３)对苋菜的研究结果一致ꎬ该研究

表示高温导致苋菜光合活性下降ꎬ造成光合系统

损伤ꎬ其主要原因可能是高温导致植物光系统捕

光天线和反应中心结构发生改变或分离ꎬ引起能

量传递受阻ꎮ 董连清等( ２０１４)曾对野生型拟南

芥、ＰｓｂＳ 缺失的突变体 ｎｐｑ４ 以及 ＰｓｂＳ 过表达的

Ｌ１７ 进行 ＮＰＱ 的测定发现ꎬ高光条件下植物激发

能的淬灭与 ＰｓｂＳ 含量呈正相关ꎬ高 ＰｓｂＳ 含量ꎬ
可提高电子传递速率ꎬ降低光破坏ꎬ维持 ＰＳ Ⅱ活

性(Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５) ꎮ 而 ＮＰＱ 的激活依赖于植

物类囊体腔酸化产生的质子梯度( ΔｐＨ) ꎬ此梯度

可诱导光保护蛋白 ＰｓｂＳ 的激活和叶黄素循环产

物玉米黄质的产生ꎬ这对Ｙ(ＮＰＱ)的提高起着重

要作用(陈玮ꎬ２００３ꎻＬｅｕｅｎｂｅｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＳｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) ꎮ 因此ꎬ推测本研究中 Ｙ( ＮＰＱ) 下

降的原因可能是试验处理中温度过高造成了

ＰｓｂＳ 的降解或叶黄素循环关键酶 ＶＤＥ(紫黄质

脱环氧化酶)的失活ꎮ 另外ꎬ观察光照与温度对

ＰＳ Ｉ 的影响可发现ꎬＰＳ Ｉ 的活性变化和能量分配
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图 ４　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物环式电子流 [Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ (Ⅱ)]的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ｒｉｎｇ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｆｌｏｗ [Ｙ (ＣＥＦ) / Ｙ (Ⅱ)] ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

规律 与 ＰＳ Ⅱ 相 似ꎮ 但 ＰＳ Ｉ 的 损 伤 主 要 由 Ｙ
(ＮＡ)升高所致ꎮ 高温胁迫下ꎬＹ( Ｉ)降低ꎬＰＳ Ｉ 光
合活性受到抑制ꎬ而此时 Ｙ(ＮＤ)一直维持在较低

水平ꎬＹ(ＮＡ)明显升高ꎬ说明 ＰＳ Ｉ 供体端未受光

损伤ꎬ而受体端结构可能因为激发压的过度积累

而受损ꎮ Ｚｈａｏ 等(２０２２)曾表示 Ｙ(ＮＡ)的升高原

因除供体端和受体端的结构改变或受损以外ꎬ还
可能受 Ｃａｌｖｉｎ￣Ｂｅｎｓｏｎ 循环和循环关键酶活性的

影响(袁世力等ꎬ２０１８) ꎮ 这与 ＰＳ Ⅱ中Ｙ(ＮＰＱ)
下降原因相似ꎬ但高温下短命植物各循环关键酶

活性变化情况还需进一步研究ꎮ
３.２ 高温下 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 环式电子传递流被

高度激活

环式电子传递流是高等植物正常生长必需的

光保护机制之一ꎬ可参与 ＡＴＰ 的合成ꎬ降低 ＰＳ Ⅱ
和 ＰＳ Ｉ 的光抑制(Ｃａｍｐｂｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)ꎮ 在本研

究中ꎬ温度上升初期环式电子传递流被逐渐激活ꎬ
对光合系统产生了良好的保护作用ꎬＹ(Ⅱ)和Ｙ( Ｉ)
被维持在较高水平ꎮ Ｒｕｍｅａｕ 等(２００７)研究表明ꎬ
环式电子传递流的激活可稳定放氧复合体的结

构ꎬ缓解 ＰＳ Ｉ 电子受体的过度还原ꎮ 然而ꎬ在温度

上升后期和高温下光照强度逐渐增加时ꎬＹ(Ⅱ)和
Ｙ( Ｉ)逐渐下降ꎬ环式电子传递速率的增加也无法

保证 ＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 的高光合活性ꎬ这与 Ｙ(ＮＰＱ)的
下降有关ꎮ 研究表明ꎬ在胁迫环境下ꎬ环式电子传

递流可通过电子从 ＰＳ Ｉ 传递至 ＰＱ 处建立高的类

囊体膜质子梯度(ΔｐＨ)ꎬ而这一梯度可促进调节

性能量耗散ꎬ提高 Ｙ(ＮＰＱ)ꎬ保护 ＰＳ Ⅱ、ＰＳ Ｉ 免受

伤害(Ｍｕｎｅｋａｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ肖飞等ꎬ２０１７)ꎬ并诱

导更多 ＡＴＰ 的合成ꎬ便于光损伤的 ＰＳ Ⅱ亚单位修

复(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 但在本研究中ꎬ温度上升

后期环式电子传递流的激活并未引起 Ｙ(ＮＰＱ)的

上升ꎬ因此结合讨论 ３.１ 中提到的 ＰＳ Ⅱ损伤原因ꎬ
推测 ２ 种短命植物光合活性下降主要原因为调节

性热耗散保护能力不足ꎮ 另外ꎬ当温度达到 ６０ ℃
和 ５０ ℃及光照达到 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬＹ(Ⅱ)
趋于 ０ꎬＹ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)出现异常ꎬ说明可能是试

验处理中温度过高ꎬ植株已死亡ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１为 ２ 种短命

植物的适宜光照范围ꎬ卷果涩芥和硬萼软紫草的

适宜温度范围分别为 ２５ ~ ４０ ℃与 ２５ ~ ３０ ℃ꎬ当温

度超过此范围后 ２ 种短命植物的光合效率与电子

传递速率快速下降ꎬ发生明显的光抑制ꎬ并在５０ ℃
高温环境下ꎬＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 受到严重损伤ꎬ且热耗

散和环式电子传递流无法有效保护光合系统ꎬ其
主要原因是调节性热耗散保护能力不足及 ＰＳ Ｉ 受
体端激发压积累ꎮ 在野外环境中ꎬ虽然短命植物

常受正午短时间内高温强光的胁迫ꎬ但植株依然

能正常存活ꎬ这可能与植物的光修复有关ꎬ因此ꎬ
可在高温强光下对短命植物光损伤的核心原因ꎬ
如 ＶＤＥ 活性和 ＰｓｂＳ 降解等ꎬ以及光修复机制等方

面进行进一步的研究ꎬ有助于更加全面了解短命

植物光合适应机理ꎮ

８１６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 温度处理组ꎻ Ｂ. 常温光照处理组ꎻ Ｃ. 高温光照处理组ꎮ
Ａ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎻ Ｂ. Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎻ Ｃ. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ.

图 ５　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳⅡｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｒＥＴＲ(Ⅱ) ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

９１６１９ 期 付慧蓉等: 温度和光照对莫索湾地区两种典型短命植物光合系统的损伤特征研究
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ｆｌｏｒａ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ [Ｊ]. Ａｒｉｄ Ｚｏｎｅ Ｒｅｓꎬ １１(３): １－
２６. [毛祖美ꎬ 张佃民ꎬ １９９４. 新疆北部早春短命植物区系

纲要 [Ｊ]. 干旱区研究ꎬ １１(３): １－２６.]
ＭＵＮＥＫＡＧＥ Ｙꎬ ＨＯＪＯ Ｍꎬ ＭＥＵＲＥＲ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２. ＰＧＲ５ ｉｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｙｃｌｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｆｌｏｗ ａｒｏｕｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ｉ ａｎｄ ｉｓ
ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ]. Ｃｅｌｌꎬ
１１０(３): ３６１－３７１.

ＰＥＮＧ ＭＷꎬ ＨＥ Ｈꎬ ＷＡＮＧ ＺＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ
ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｓｅｒｔ￣ｏａｓｉｓ ｅｃｏｔｏｎｅ ｔｏ ｓｏｉｌ ｔｙｐｅｓ
[Ｊ]. Ｊ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍａｎａｇｅꎬ ３１６: １１５２８８.
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Ｒｅｇｅｌ ａｎｄ Ｅ. ａｎｉｓｏｐｔｅｒｕｓ (Ｋａｒ. ｅｔ Ｋｉｒ) Ｒｅｇｅｌ [Ｄ]. Ｓｈｉｈｅｚｉ:
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Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ３０(９): １０４１－１０５１.

ＳＩ Ｗꎬ ＺＨＵＡＮＧ ＤＬꎬ ＺＨＡＮＧ ＹＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ
[Ｊ]. Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ｓｅｒｉｃｕｌｔꎬ ５４(１０): １３－１７. [司雯ꎬ 庄达淋ꎬ
张彦文ꎬ 等ꎬ ２０２０. 短命植物的生态适应性及其进化意义

[Ｊ]. 广东蚕业ꎬ ５４(１０): １３－１７.]
ＳＯＮ ＭＪꎬ ＰＩＮＮＯＬＡ Ａꎬ ＳＣＨＬＡＵ￣ＣＯＨＥＮ ＧＳꎬ ２０２０. Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ

ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｈｙｓｉｃｓ ｉｎ ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘⅡｉｎ
ａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ [Ｊ]. ＢＢＡ￣Ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓꎬ １８６１(５－
６): １４８１１５.

ＴＡＮＧ ＧＬꎬ ＬＩ ＸＹꎬ ＬＩＮ ＬＳꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ
ｐｈｌｏｅｍ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｉｎ ｔｗｏ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｅｄｇｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔａｋｌｉｍａｋａｎ Ｄｅｓｅｒｔ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ
Ｅｃｏｌꎬ ３７(１２): １１０１－１１１３. [唐钢梁ꎬ 李向义ꎬ 林丽莎ꎬ
等ꎬ ２０１３. 短期环割对塔克拉玛干沙漠南缘两种荒漠植物

的生理影响 [Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３７(１２): １１０１－１１１３.]
ＷＡＮＧ ＹＢꎬ ＬＩ ＹＰꎬ ２０２０. Ｓｏｉｌ ｐａｒｔｉｃｌｅ ｓｉｚｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ

Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓａｎｄ￣ｂｒｅａｋ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｍａｒｇｉｎ
ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ [ Ｊ]. Ｂｕｌｌ Ｓｏｉｌ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｓｅｒｖꎬ
４０(３): ７５－８０. [王永兵ꎬ 李亚萍ꎬ ２０２０. 古尔班通古特沙

漠南缘梭梭固沙林土壤粒度的分异规律 [Ｊ]. 水土保持

通报ꎬ ４０(３): ７５－８０.]
ＷＵ ＨＭꎬ ＳＨＵＡＮＧ ＳＰꎬ ＺＨＡＮＧ ＪＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１.

Ｐｈｏｔｏｄａｍａｇｅ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ａ ｔｙｐｉｃａｌｌｙ ｓｈａｄｅ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ Ｐａｎａｘ ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ａ ｓｕｄｄｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ４５ ( ４): ４０４ －
４１９. [武洪敏ꎬ 双升普ꎬ 张金燕ꎬ 等ꎬ ２０２１. 短期生长环境

光强骤增导致典型阴生植物三七光系统受损的机制

[Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ４５(４): ４０４－４１９.]
ＷＵ ＬＳꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ＴＵ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｎｅｒ

ａｎｔｅｎｎａ ＣＰ４７ ｐｌａｙｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ ]. Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ

２５１: １５３１８９.
ＸＩＡＯ Ｆꎬ ＹＡＮＧ ＹＬꎬ ＷＡＮＧ ＹＴꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ＰＳ Ｉ ａｎｄ ＰＳⅡｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ ｌｅａｆ ａｔ
ｂｏｌｌ ｓｔａｇｅ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎ Ｓｉｎꎬ ４３(９): １４０１－１４０９. [肖飞ꎬ
杨延龙ꎬ 王娅婷ꎬ 等ꎬ ２０１７. 棉花花铃期低温对叶片 ＰＳ Ｉ 和
ＰＳⅡ光抑制的影响 [Ｊ]. 作物学报ꎬ ４３(９): １４０１－１４０９.]

ＹＡＮＧ ＧＰꎬ ＬＡＩ ＸＨꎬ ２０２０. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｃｏｌｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ [Ｊ]. Ｍｏｄ Ａｇｒｉｃ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ
１３(２): １６７－１６８. [杨公甫ꎬ 赖晓辉ꎬ ２０２０. 早春短命植物

抗寒性研究进展 [Ｊ]. 现代农业科技ꎬ １３(２): １６７－１６８.]
ＹＵＡＮ ＳＬꎬ ＬＩＵ ＸＣꎬ ＦＡＮ ＮＮꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ

ｍａｇｎｅｓｉｕｍ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ａｌｆａｌｆａ
(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ
Ｇｒａｓｓｌꎬ ４０(５): ２９－３５. [袁世力ꎬ 刘星辰ꎬ 樊娜娜ꎬ 等ꎬ
２０１８. 镁对铝胁迫紫花苜蓿幼苗生长和光合系统的影响

[Ｊ]. 中国草地学报ꎬ ４０(５): ２９－３５.]
ＺＨＡＮＧ ＬＹꎬ ＣＨＥＮ ＣＤꎬ ２００２. Ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ

ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｓａｎｄｙ Ｄｅｓｅｒｔ [ Ｊ]. Ａｃｔａ
Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ２２ ( １１): １９２３ － １９３２. [张 立 运ꎬ 陈 昌 笃ꎬ
２００２. 论古尔班通古特沙漠植物多样性的一般特点

[Ｊ]. 生态学报ꎬ ２２(１１): １９２３－１９３２.]
ＺＨＡＮＧ ＱＨꎬ ＺＨＡＮＧ ＪＹꎬ ＣＵＮ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ

ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ａｃｔｉｖｉｔｉｖｉｅｓ ｏｆ Ｐａｎａｘ
ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｊꎬ ５６(５): １０６４－１０７２. [张
强皓ꎬ 张金燕ꎬ 寸竹ꎬ 等ꎬ ２０２０. 光强和高温对三七光系

统活性的影响 [Ｊ]. 植物生理学报ꎬ ５６(５): １０６４－１０７２.]
ＺＨＡＮＧ ＹＦꎬ ＹＵ Ｓꎬ ＬＩ ＣＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ｓｕｇａｒ ｂｅｅｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ
[Ｊ]. Ｊ Ｎｕｃｌ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎꎬ ２７(９): １３９１－１４００. [张翼飞ꎬ 于

崧ꎬ 李彩凤ꎬ 等ꎬ ２０１３. 甜菜幼苗生长及叶片光化学活性

对氮素的响应特征 [Ｊ]. 核农学报ꎬ ２７(９): １３９１－１４００.]
ＺＨＥＮＧ ＬＰꎬ ２００９. Ｌｏｗ ｃａｒｂｏｎ ｅｃｏｎｏｍｙ: ｔｈｅ ｉｎｅｖｉｔａｂｌｅ ｃｈｏｉｃｅ

ｏｆ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ]. Ｊｉａｎｇｎａｎ Ｆｏｒｕｍꎬ ８ ( １):
４－６. [郑立平ꎬ ２００９. 低碳经济:科学发展的必然选择

[Ｊ]. 江南论坛ꎬ ８(１): ４－６.]
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( １. 中南林业科技大学 林学院ꎬ 长沙 ４１０００４ꎻ ２. 南京林业大学 林学院ꎬ 南京 ２１００３７ )

摘　 要: 赤皮青冈(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ)是我国中亚热带地区极具经济价值的珍贵用材树种ꎮ 为揭示其表型多样性

与变异规律以及影响表型变异的关键地理气候因子ꎬ该研究以 １４ 个赤皮青冈天然种群 １１５ 个单株为材料ꎬ对
其 １５ 个树体和叶片性状进行测量ꎬ并采用巢式方差分析、表型分化系数分析、多样性指数分析、相关性分析、
主成分分析以及聚类分析等方法ꎬ探究赤皮青冈的表型变异规律及其与地理气候因子的相关性ꎮ 结果表明:
(１)赤皮青冈表型多样性水平较高ꎬ１５ 个表型性状的变异系数和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数平均值分别为 ３５.０７０％
和 １.９９８ꎬ１４ 个种群的变异系数在 １４.９４％(洞口) ~３５.５６％(龙山)之间、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数在 １.１２７(松阳) ~
１.９８０(常宁)之间ꎮ (２)１５ 个表型性状在种群间和种群内均存在极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎬ种群平均表型分化系

数为 ４１.４９１％ꎬ表型变异主要来源于种群内ꎮ (３)相关性分析发现ꎬ赤皮青冈部分性状间存在显著或极显著相

关性ꎬ表型性状与地理因子间相关性不明显ꎬ降水是影响赤皮青冈表型性状的主要气候因子ꎮ (４)主成分分析

发现ꎬ基于 １１ 个表型可提炼出 ４ 个主成分ꎬ累计贡献率为 ８２.９６１％ꎮ (５)根据聚类分析可将 １４ 个种群分为三

类ꎬ分别为小叶片小叶柄类、大叶片大叶柄类和中叶片小叶柄类ꎬ种群的聚类结果与其地理位置间无明显相关

性ꎮ 该研究结果为赤皮青冈种质资源的保护和利用提供了科学依据ꎬ为其良种选育奠定了重要基础ꎮ
关键词: 赤皮青冈ꎬ 珍贵树种ꎬ 种质资源ꎬ 表型性状ꎬ 变异规律
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　 　 赤皮青冈(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ)是壳斗科青冈属常

绿乔木ꎬ其树干通直ꎬ边材呈黄褐色ꎬ心材呈暗红

褐色ꎬ纹理优美具有光泽ꎬ强韧有弹性ꎬ有独特香

味ꎬ抗虫蛀ꎬ不易腐蚀ꎬ是我国亚热带地区极具经

济价值和发展前景的珍贵用材树种之一(端木ꎬ
１９９５ꎻＺａｙｎａｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 其树体高大ꎬ为深根

性树种ꎬ在水土保持和涵养水源方面有良好的表

现ꎬ从而具有很高的生态价值(夏蝉ꎬ２０２１)ꎮ 赤皮

青冈在我国中亚热带地区分布较广ꎬ主要分布于

湖南、福建、浙江、江西、贵州、台湾等省 ( Ｚｅｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ欧阳泽怡等ꎬ２０２１)ꎮ 然而ꎬ从 ２０ 世纪

开始ꎬ赤皮青冈天然群落受到明显的人为干扰ꎬ绝
大部分赤皮青冈天然林被过度采伐ꎬ采伐迹地用

于城乡发展、筑路修桥或人工林营造ꎬ导致大多赤

皮青冈处于散生和小群落生存状态ꎬ其种质资源

大量流失(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
种质资源既是遗传多样性的载体ꎬ也是种质创

新和林木遗传改良的物质基础ꎬ阐明种质资源的多

样性是对其合理保护和利用的前提 ( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 植物表型是遗传因子和环境在长期过程中

共同作用的结果ꎬ表型多样性是遗传多样性的直接

体现(李洪果等ꎬ２０１９ꎻ郭燕等ꎬ２０２２)ꎮ 利用植物的

表型性状检测遗传多样性具有简便、快捷的特点

(尚帅斌等ꎬ２０１５)ꎬ是长期以来最基本和最直接的

方法ꎮ 近年来ꎬ种质资源的表型性状分析已在闽楠

(Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ)(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ欧汉彪等ꎬ２０２１)、
黑杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ)(陈存等ꎬ２０２１)、板栗(Ｃａｓｔａｎｅａ
ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ)(郭燕等ꎬ２０２２)、茶条槭(Ａｃｅｒ ｇｉｎｎａｌａ)
( 武 艳 虹 等ꎬ ２０１８ )、 唐 古 特 白 刺 ( Ｎｉｔｒａｒｉａ
ｔａｎｇｕｔｉｃｕｍ) (吉德娟等ꎬ２０２１)等林木上开展ꎬ通过

分析各表型性状ꎬ揭示了表型多样性和变异ꎬ挖掘

了影响表型变异的关键因子ꎬ为相关树种种质资源

的保护和利用奠定了重要基础ꎮ
目前ꎬ赤皮青冈天然种群仍处于持续减少的

状态ꎬ天然种质资源不断流失ꎬ调查与阐明天然种

质的多样性以合理制定其保护和利用策略是当前

亟待开展的重要研究ꎮ 但是ꎬ关于赤皮青冈种质

资源的相关研究非常有限ꎬ仅谢健(２０１１)和林文

俊等(２０１７)对赤皮青冈天然群落进行了调查ꎬ并
且调查群落仅分布在闽清和擎天岩村ꎬ很难具有

代表性ꎮ 在分子层面ꎬ虽然有基于 ＩＳＳＲ 分子标记

技术 (朱品红ꎬ２０１４) 和叶绿体基因组测序技术

(Ｓｕｇｉｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)的赤皮青冈遗传多样性和遗

传结构的相关报道ꎬ但所调查的种群分布较集中ꎬ
不足以揭示我国赤皮青冈种质的遗传多样性ꎻ在
表型层面ꎬ仅谢健(２０２１)对 ４ 个种源赤皮青冈幼

林的生长性状进行了分析ꎮ 树高、胸径、材积和干

型等是用材树种的重要经济性状ꎬ而叶片是植物
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进行光合和蒸腾作用的重要媒介ꎬ其形态直接影

响生长发育和繁殖特性ꎬ并最终影响树种的适应

和进化(郭燕等ꎬ２０２２)ꎮ
本研究以具有代表性的、基本覆盖赤皮青冈

在大陆地区分布范围的 １４ 个赤皮青冈天然种群

１１５ 个单株为材料ꎬ对其 １５ 个树体和叶片性状进

行测量ꎬ采用巢式方差分析、表型分化系数分析、
多样性指数分析、相关性分析、主成分分析以及聚

类分析等方法ꎬ通过分析表型多样性和变异及其

地理变化ꎬ拟探讨:(１)赤皮青冈天然种群表型多

样性水平ꎻ(２)赤皮青冈表型多样性呈现的变异规

律ꎻ(３)赤皮青冈表型变异与地理气候因子之间的

相关性ꎮ 以期为赤皮青冈种质资源的收集、保护

和利用提供科学依据ꎬ为其良种选育奠定重要

基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

基于前期对赤皮青冈天然分布区内种质资源

的调查ꎬ２０２１ 年 ５ 月至 ２０２２ 年 ３ 月对 １４ 个赤皮

青冈天然种群共 １１５ 个单株进行了调查和样本采

集ꎬ采样种群基本覆盖了我国中亚热带赤皮青冈

天然分布区ꎬ各种群的地理气候信息和样本数量

如表 １ 所示ꎮ 对样本数大于 １０ 个的种群ꎬ随机选

取 １０ 株样本ꎬ并确保样本间较大的距离ꎻ由于部

分种群样本较少或采样困难ꎬ因此对样本数小于

１０ 株的种群ꎬ则采集种群内的所有样本ꎮ 用 ＧＰＳ
记录各样本的经度和纬度ꎬ利用测高仪、胸径尺等

工具测量且记录树体性状ꎮ 用高枝剪等工具在当

地 １２:００—１４:００ 时树冠中下层的阳面ꎬ获取健康

枝条ꎬ随机采集成熟叶片(李珊等ꎬ２０１６)ꎬ并选取

１０ 片无病虫害的完整叶片进行集中拍照、记录ꎮ
１.２ 气候数据的获取

从全球气候数据网 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.ｏｒｇ / )下载当前时期气候数据ꎬ共下载与

温度和降水相关的 １９ 个气候因子ꎬ数据精度为

２.５’ꎬ版本为 ２.１( Ｆｉｃｋ ＆ Ｈｉｊｍａｎｓꎬ ２０１７)ꎬ使用 Ｒ
包 Ｒａｓｔｅｒ 中 ｅｘｔｒａｃｔ 函数提取种群所在位置的气候

数据ꎮ 在 １９ 个气候因子中ꎬ由于一些因子间可能

存在高度相关性ꎬ因此用 ｐｒｃｏｍｐ 函数对种群所在

地的气候因子进行主成分分析ꎬ提取前三个主成

分中载荷大于 ０.８ 的气候因子ꎬ得到 ５ 个气候因子

(表 １)ꎬ用于相关性分析ꎮ
１.３ 表型性状的测定

对各种质的树高、胸径、冠径等树体性状进行

测量ꎬ其中冠径为东西冠径和南北冠径的平均值ꎬ
每个性状重复测量 ３ 次ꎬ取平均值作为实测值ꎮ

计算各种质的单株材积( ｖ)ꎬ公式为 ｖ＝ ０.４ π×
ｄ１.３
２

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

× ｈ＋３( ) ×１０ ￣４ (式中ꎬｄ１. ３ 为胸径ꎬｈ 为树

高)(林昌庚ꎬ１９６４)ꎮ
记录树干干型情况ꎬ对这一非数值性状由 ３ 人

分别进行 １ ~ １０ 赋值统计ꎮ 根据刘雨等(２０１１)的

研究且结合赤皮青冈实际情况进行以下赋值:有
明显主干无分枝ꎬ树干通直记为 １０ꎻ有明显主干无

分枝ꎬ但树干轻微弯曲记为 ９ꎻ有明显主干无分枝ꎬ
但树干弯曲明显记为 ８ꎻ有明显主干且出现 １ 个分

岔ꎬ但分岔和主干较为通直记为 ７ꎻ有明显主干和

１ 个分岔ꎬ树干较为弯曲记为 ６ꎻ有明显主干和多

个分岔ꎬ主干分枝较直记为 ５ꎻ有主干但第 １ 个分

岔较早ꎬ枝下高小于 １.３ ｍꎬ主干分枝较直记为 ４ꎻ
有主干但第 １ 个分岔较早ꎬ枝下高小于 １.３ ｍꎬ主
干分枝较弯曲记为 ３ꎻ无明显主干ꎬ但主要枝条较

直记为 ２ꎻ无明显主干ꎬ枝条较弯曲记为 １ꎮ
使用 ＩｍａｇｅＪ 图像分析软件分析各种质的叶片

图像ꎬ测量获取叶片的叶长、叶宽、叶面积、叶柄

长、叶柄宽、叶柄面积、锯齿数等数据ꎬ重复 ３ 次ꎬ
取平均值作为实测值ꎮ 通过测量值计算叶长宽

比、叶柄长宽比和叶脉间距ꎮ 其中ꎬ叶脉间距计算

公式为叶脉间距 ＝ 叶长 / (单边叶脉数＋ １) (郭燕

等ꎬ２０２０)ꎮ
１.４ 数据的处理和分析

１.４.１ 巢式方差分析和多重比较　 在 ＳＰＳＳ ２６ 软件

中ꎬ采用巢式设计模型对赤皮青冈的 １５ 个表型性

状进行巢式方差分析ꎬ其线性模型为 Ｙ ｉｊｋ ＝ ｍ＋ａ ｉ ＋
ｂ ｊ ( ｉ) ＋ｅｉｊｋꎮ 式中ꎬ Ｙ ｉｊｋ为第 ｉ 个种群的第 ｊ 个单株的

第 ｋ 个观测值ꎬ ｍ 为总体平均值ꎬ ａ ｉ为第 ｉ 个种群

的效应值ꎬｂ ｊ ( ｉ)为第 ｉ 个种群的第 ｊ 个单株的效应

值ꎬ ｅｉｊｋ为第 ｉｊｋ 个观测值的试验误差ꎮ
１.４.２ 多样性指数分析 　 在 Ｅｘｃｅｌ 软件中ꎬ通过公

式 ＣＶ＝ δ / ｘ × １００％和 ＶＳＴ ＝ δ２
ｔ / (δ２

ｔ ＋δ２
ｓ )计算各性状

的变异系数(ＣＶ)及表型分化系数(ＶＳＴ) (葛颂等ꎬ
１９８８)ꎮ 式中ꎬδ２

ｔ 表示种群间方差ꎬδ２
ｓ 表示种群内方

差ꎮ 在 Ｐａｓｔ ４. ０９ 中 计 算 各 种 群 表 型 性 状 的

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数ꎬ先根据平均值(ｍｅａｎꎬ

４２６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 １　 赤皮青冈 １４ 个种群的地理位置及主要气候因子
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｍａｉｎ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｆｏｒ １４ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

样本数
Ｓａｍｐｌｅ Ｎｏ.

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

(Ｅ)

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ
(Ｎ)

最冷月份
最低温
Ｍｉｎｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ
ｍｏｎｔｈ (℃ )

最湿季度
平均温
Ｍｅａｎ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ
ｑｕａｒｔｅｒ (℃ )

最湿月份
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ
ｍｏｎｔｈ (ｍｍ)

最湿季度
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ
ｑｕａｒｔｅｒ (ｍｍ)

最暖季度
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｅｓｔ
ｑｕａｒｔｅｒ (ｍｍ)

湖南保靖 ＨＮＢＪ １０ １０９.６７° ２８.８８° １.５０８ ２４.０８５ ２４５ ６３７ ５６９

湖南凤凰 ＨＮＦＨ １０ １０９.７１° ２８.０６° １.８９６ ２１.０２６ ２２７ ５９５ ４９７

湖南靖州 ＨＮＪＺ ３ １０９.４９° ２６.７１° １.４８４ ２０.５１７ ２１３ ５７３ ４６８

湖南通道 ＨＮＴＤ １０ １０９.８２° ２６.３６° １.９１６ ２０.６９３ ２３４ ６３０ ４９０

湖南正板 ＨＮＺＢ ６ １０９.９８° ２６.５２° １.５１２ ２０.４２７ ２３２ ６３０ ４８２

湖南插柳 ＨＮＣＬ １０ １１０.２９° ２６.５９° １.５１２ ２０.２１７ ２３６ ６４１ ４７７

湖南洞口 ＨＮＤＫ １０ １１０.４８° ２７.１４° ０.３８０ １９.４１７ ２２７ ６３２ ４７７

湖南安化 ＨＮＡＨ ６ １１１.３２° ２８.４９° ０.６４４ ２０.０２５ ２１５ ６０２ ４９０

湖南龙山 ＨＮＬＳ １０ １０９.５０° ２９.０９° １.５９６ ２３.６２５ ２４３ ６４１ ５８３

湖南常宁 ＨＮＣＮ １０ １１２.５２° ２６.３８° ２.８２４ ２２.６６１ ２１６ ６１３ ４２５

江西婺源 ＪＸＷＹ １０ １１７.９１° ２９.１９° １.２６８ ２０.９６９ ２９８ ７８１ ５５４

浙江普陀 ＺＪＰＴ １０ １２２.３９° ３０.０１° ４.０１８ １８.６００ １６４ ４０５ ３９２

福建周宁 ＦＪＺＮ ７ １１９.３５° ２７.０７° ２.１１２ １８.７０４ ３０１ ７４５ ６５９

浙江松阳 ＺＪＳＹ ３ １１９.１９° ２８.３０° １.５９６ ２３.６２５ ２４３ ６４１ ５８３

ｘ)和标准差( ＳＤꎬδ)将所有性状数据分成 １０ 级ꎬ
转换为质量性状ꎬ第一级为< ｘ－２δꎬ中间每级增加

０.５δꎬ直到第 １０ 级为≥ ｘ ＋ ２δꎬ再计算 Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数ꎮ
１.４.３ 相关性分析、主成分分析与聚类分析 　 使用

ＳＰＳＳ ２６ 软件ꎬ通过 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分析法ꎬ研究

赤皮青冈各表型性状间以及性状与地理位置和气

候因子间的相关性ꎮ 在 Ｒ 软件中ꎬ先通过 ｐｒｃｏｍｐ 函

数表型数据进行标准化ꎬ再进行主成分分析ꎮ 基于

主成分得分系数矩阵ꎬ提取贡献率最大的第一和第

二主成分ꎬ采用平方欧式距离和组间连接法进行种

群间聚类分析ꎮ 赤皮青冈天然种群受破坏较严重ꎬ
大多种群内样本数量较少ꎬ并且种群间树龄结构差

异较大ꎬ靖州和松阳种群仅由 ３ 株古树和少量次生

幼树组成ꎬ保靖、通道、正板、插柳、安化、龙山和周

宁等种群内仅存几株古树和中龄赤皮青冈ꎬ凤凰、
洞口、常宁、婺源和普陀种群为树龄较大的同龄林ꎮ
因此ꎬ在进行主成分分析、聚类分析以及表型性状

与地理和气候因子相关性分析时ꎬ剔除树高、胸径、
冠径和材积 ４ 个受树龄影响较大的表型性状ꎬ使用

其余 １１ 个表型性状进行分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 赤皮青冈表型性状变异

赤皮青冈 １５ 个表型性状的变异系数平均值为

３５.０７０％(表 ２)ꎮ 其中ꎬ材积的变异系数最大(为
１５２.６０６％)ꎬ变异幅度为０.０５ ~ ５８.７２ ｍ３ꎮ 叶片长

宽比变异幅度最小 (为 １１.８６８％)ꎬ变异幅度为

２.５４０ ~ ４.５３４ꎮ １５ 个表型性状的变异系数由大到

小依次为材积>胸径>冠径>树高>叶柄面积>叶面

积>叶柄长宽比 >叶柄长 >叶脉间距 >锯齿数 >
叶长>叶柄宽>叶宽>干型>叶长宽比ꎮ 这说明赤

皮青冈树体性状变异更加丰富ꎮ
１５ 个表型性状的多样性指数(Ｈ)在 １. ５４３ ~

２.１４２ 之间ꎬ平均值为 １.９９８(表 ２)ꎮ 其中ꎬ材积的

多样性指数最低(为 １.５４３)ꎬ叶宽的多样性指数最

高(为 ２.１４２)ꎮ １５ 个表型性状的多样性由高到低

分别为叶宽>叶脉间距>叶长>叶长宽比>锯齿数>
叶柄宽>树高>叶柄长>叶面积>叶柄长宽比>叶柄

面积>冠径>胸径>干型>材积ꎮ 这说明赤皮青冈

在个体水平上存在较为丰富的表型变异ꎮ
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表 ２　 赤皮青冈表型性状变异
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ

性状 Ｔｒａｉｔ 平均值
Ｍｅａｎ

标准差
ＳＤ

极大值
Ｍａｘ.

极小值
Ｍｉｎ.

极差
Ｒａｎｇｅ

变异系数
ＣＶ (％)

多样性指数
Ｈ

树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ (ｍ) １９.３７７ ６.６８３ ４０.２００ ７.２００ ３３.０００ ３４.４８９ ２.０７９

胸径 ＤＢＨ (ｃｍ) ６６.０３２ ４５.５４６ ２３８.０００ １１.１００ ２２６.９００ ６８.９７６ １.８１９

材积 Ｖｏｌｕｍｅ (ｍ３) ５.６０２ ８.５４９ ５８.７２４ ０.０４６ ５８.６２４ １５２.６０６ １.５４３

干型 Ｔｒｕｎｋ ｆｏｒｍ ８.７８４ １.１２０ １０.０００ ２.０００ ８.０００ １２.７５０ １.７７７

冠径 Ｃｒｏｗｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ (ｍ) １０.３６４ ６.１２７ ３０.０００ １.５００ ２８.５００ ５９.１１８ １.９５３

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) ９９.００３ １６.３１２ １４３.２１９ ６３.８４２ ７９.３７７ １６.４７６ ２.０９２

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) ２９.３５４ ４.２５６ ３８.９８８ １８.６９８ ２０.２９ １４.４９９ ２.１４２

叶长宽比 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ３.４０４ ０.４０４ ４.５３４ ２.５４０ １.９９４ １１.８６８ ２.０９１

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ (ｍｍ２) １ ９４３.３７３ ５２９.７６７ ３ ３５２.４７０ ９６９.９６０ ２ ３８２.５１ ２７.２６０ ２.０５８

叶柄长 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) １１.７８９ ２.８０５ ２０.８１７ ５.１５６ １５.６６１ ２３.７９３ ２.０６７

叶柄宽 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) １.９３４ ０.２８４ ２.６４３ １.１３５ １.５０８ １４.６８５ ２.０８３

叶柄长宽比 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ６.１８５ １.５１７ １２.４４２ ３.２６２ ９.１８０ ２４.５２４ ２.０４８

叶柄面积 Ｐｅｔｉｏｌｅ ａｒｅａ (ｍｍ２) １９.９０４ ５.９１５ ４２.０６１ ７.６１６ ３４.４４５ ２９.７１８ ２.０１９

叶脉间距 Ｓｐａｃｉｎｇ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｖｅｉｎｓ (ｍｍ) ７.３０１ １.３６６ １０.９８４ ４.３５６ ６.６２８ １８.６３０ ２.１０６

锯齿数 Ｓａｗｔｏｏｔｈ Ｎｏ. １６.９３７ ２.８２１ ２４.２００ ９.４００ １４.８００ １６.６５６ ２.０８９

平均值 (标准差)Ｍｅａｎ (ＳＤ) — — — — — ３５.０７０ (３５.３０９) １.９９８ (０.１５８)

２.２ 赤皮青冈表型变异来源及种群变异规律

赤皮青冈 １５ 个表型性状在种群间和种群内的

方差分析结果见表 ３ꎮ 由表 ３ 的 Ｆ 检验结果可知ꎬ
无论是在种群间还是种群内 １５ 个表型性状都存

在极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎬ说明赤皮青冈的树体和

叶片性状在种群间和种群内的变异都较为丰富ꎮ
由表 ４ 可知ꎬ保靖、插柳、安化、龙山、婺源、周

宁、松阳种群的树高、胸径、冠径和干型等树体指

标值都较大ꎬ其中松阳种群的树高、材积、冠径、干
型均为最大ꎬ表现为树形高大通直的特征ꎻ靖州种

群的胸径最大ꎻ凤凰、洞口、常宁、普陀种群的平均

材积相对较小ꎬ与各种群实际树龄结构相符ꎮ 靖

州、常宁、普陀种群的叶长宽比较小ꎬ叶片表现为

短而宽的叶形ꎻ保靖、龙山、婺源种群的叶长宽比

较大ꎬ叶片呈细长型ꎻ插柳种群的叶长和叶面积最

大ꎻ正板赤皮青冈的叶片锯齿数最多ꎬ叶面积较

大ꎬ表现为叶片大且锯齿多的特点ꎮ
２.３ 赤皮青冈种群内表型变异特征

变异系数(ＣＶ)表示种群内表型性状的变异情

况ꎬ变异系数越大表明表型的离散程度越大ꎮ 由

表 ５ 可知ꎬ１４ 个种群的变异系数在 １４. ９４％ (洞

口) ~ ３５.５６％(龙山)之间ꎬ平均值为 ２３.０７％ꎬ说明

在种群水平上赤皮青冈的表型性状变异水平较

高ꎻ１４ 个种群中ꎬ仅洞口种群的 １５ 个表型性状变

异系数平均值未超过 １５％ꎬ说明该种群赤皮青冈

表型变异水平较低ꎻ１５ 个表型性状中干型、叶长、
叶宽、叶长宽比、叶柄宽和锯齿数的变异系数平均

值都未超过 １５％ꎬ说明这 ６ 个性状较为稳定ꎮ 与

表 ２ 结果一致ꎬ除干型外ꎬ树高、胸径、冠径和材积

等树体性状的变异系数平均值大于叶片性状的变

异系数平均值ꎬ说明赤皮青冈天然种质的树体性

状受树龄影响过高而表现出较高变异水平ꎮ
２.４ 赤皮青冈种群内表型多样性

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数反映不同表型性

状的丰富和均匀程度ꎬ１４ 个种群的 １５ 个表型性状

的多 样 性 指 数 见 表 ６ꎮ 由 表 ６ 可 知ꎬ Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 指数在 １.１２７(松阳) ~ １.９８０(常宁)之间ꎬ
１４ 个种群的多样性指数从高到低依次为常宁>普
陀>洞口>插柳>保靖>凤凰>周宁>通道>婺源>龙
山>安化>正板>靖州>松阳ꎮ Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样

性指数与种群内样本数量大小有一定的关系ꎬ靖
州、安化、松阳等样本较少的种群表现出较低的

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数ꎬ在种质资源收集和保护工作

中应重视ꎮ

６２６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ３　 赤皮青冈种群间和种群内各表型性状的方差分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ａｍｏｎｇ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

性状 Ｔｒａｉｔ

均方 Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ

种群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

随机误差
Ｒａｎｄｏｍ ｅｒｒｏｒ

Ｆ

种群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ (ｍ) ６３５.６３０ ６９.８１２ ０.２３９ ９.１０５�� ２９２.６４９��

胸径 ＤＢＨ (ｃｍ) ３３ ３３５.１４４ ２ ７３２.６３９ １.６５５ １２.１９９�� １ ６５０.８５９��

材积 Ｖｏｌｕｍｅ (ｍ３) ８３０.３８２ １４１.０７２ ０.０４４ ５.８８６�� ３ ２２７.１８７��

干型 Ｔｒｕｎｋ ｆｏｒｍ １５.５６４ ２.２６４ ０.３６２ ６.６８７�� ６.６２５��

冠径 Ｃｒｏｗｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ (ｍ) ５５９.３６４ ５６.２４７ ０.０７１ ９.９４５�� ７９０.４３３��

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) １０ ９２５.１４９ １ ５９７.２４５ ７７.６８１ ６.８４０�� ２０.５６２��

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) ６１２.４０２ １２５.６６０ ９.１６６ ４.８７３�� １３.７０９��

叶长宽比 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ６.２９３ １.０３４ ０.０９５ ６.０８６�� １０.８３５��

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ (ｍｍ２) ９ ９７０ ３１４.３５７ １ ８８４ ４６２.５８０ １０６ ９３３.４９４ ５.２９１�� １７.６２３��

叶柄长 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) １０１.５２１ ３１.４５４ ３.６５４ ３.２１６�� ８.６０７��

叶柄宽 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) １.９３１ ０.２０３ ０.０４６ ９.４８５�� ４.３９６��

叶柄长宽比 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ３６.０５４ ８.２７５ ０.８８３ ４.３４１�� ９.３７５��

叶柄面积 Ｐｅｔｉｏｌｅ ａｒｅａ (ｍｍ２) ５６１.２０６ １２５.４７１ ２１.０１１ ４.４５８�� ５.９７２��

叶脉间距 Ｓｐａｃｉｎｇ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｖｅｉｎｓ (ｍｍ) ３４.３３０ ５.９８５ ０.６９６ ５.７１６�� ８.６０５��

锯齿数 Ｓａｗｔｏｏｔｈ Ｎｏ. １０５.５８２ ３２.２５９ ４.８１３ ３.２６２�� ６.７０３��

　 注: ��表示在 ０.０１ 水平上显著相关ꎬ �表示在 ０.０５ 水平上显著相关ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌꎬ � ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

２.５ 赤皮青冈表型性状变异来源及种群间表型分化

表型分化系数(ＶＳＴ)是种群间表型变异占总

表型的百分比ꎬ用于评估种群间的表型分化情况ꎮ
由表 ７ 可知ꎬ１５ 个赤皮青冈表型性状的分化系数

在 ２３.４２０％(叶柄长) ~ ５７.３５９％(胸径)之间ꎮ 赤

皮青冈种群间表型方差分量占总表型变异的

３１.６８２％ꎬ种群内占 ４４. ６７７％ꎬ表型分化系数为

４１.４９１％ꎬ说明种群内的变异在赤皮青冈表型变异

中起主要作用ꎮ
２.６ 赤皮青冈表型性状间的相关性及其与地理和

气候因子间的相关性

１５ 个赤皮青冈表型性状间的相关性结果如表

８ 所示ꎮ 其中ꎬ部分性状间存在显著或极显著相关

性ꎮ 树高与胸径、材积、干型、冠径、叶长宽比呈极

显著正相关性ꎬ与叶长和叶脉间距呈显著正相关ꎬ
说明较高的赤皮青冈往往具有较大的胸径、较优

良的干型和冠形ꎬ叶片也较为狭长ꎮ 干型与胸径、
材积、冠径均呈极显著正相关ꎬ说明优良的干型在

一定程度上可以提高赤皮青冈的生长潜力ꎮ 叶面

积与叶长宽比无明显相关性ꎬ说明不同种质的叶

长宽比表现出一定程度的稳定性ꎮ 叶宽与叶柄

长、叶柄宽、叶柄面积均呈极显著正相关ꎬ叶长和

叶面积与叶柄宽和叶柄面积呈极显著正相关ꎬ说
明大的叶片通常伴随叶柄粗长的特征ꎮ 叶脉间距

仅与锯齿数呈极显著负相关ꎬ说明锯齿越多叶脉

间距越小ꎮ
１１ 个表型性状与种群所在地的地理和气候因

子的相关性分析结果如表 ９ 所示ꎮ 赤皮青冈表型

性状与地理气候因子间的相关性不明显ꎮ 干型与

最湿月份降水量、最湿季度降水量和最暖季度降

水量呈显著正相关ꎬ叶宽与最暖季度降水量呈显

著负相关ꎬ叶柄宽与最湿月份降水量和最暖季度

降水量呈显著负相关ꎻ经度、纬度、最冷月份最低

温度和最湿季度平均温度与赤皮青冈表型性状间

无相关性ꎮ 这表明降水对赤皮青冈表型性状的影

响大于温度和地理因子ꎮ
２.７ 赤皮青冈表型性状的主成分分析和聚类分析

对赤皮青冈 １１ 个表型性状进行主成分分析ꎬ
得到 ４ 个特征根大于 １ 的主成分ꎬ累计贡献率为

８２.９６１％ (表 １０) ꎮ 由表 １０ 可知ꎬ ＰＣ１ 特征值为

７２６１９ 期 秦之旷等: 中亚热带赤皮青冈天然种群表型多样性分析



表 ４　 １４ 个赤皮青冈天然种群 １５ 个表型性状的平均值、标准差及多重比较 (平均值 ± 标准差)
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ １４ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ( ｘ ± ｓ)

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状 Ｔｒａｉｔ

树高
Ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

胸径
ＤＢＨ
(ｃｍ)

材积
Ｖｏｌｕｍｅ
(ｍ３ )

干型
Ｔｒｕｎｋ
ｆｏｒｍ

冠径
Ｃｒｏｗｎ

ｄｉａｍｅｔｅｒ
(ｍ)

叶长
Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｍｍ)

叶宽
Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ
(ｍｍ)

叶长宽比
Ｌｅａｆ

ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ
(ｍｍ２ )

叶柄长
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｍｍ)

叶柄宽
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｗｉｄｔｈ
(ｍｍ)

叶柄面积
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ａｒｅａ

(ｍｍ２ )

叶柄
长宽比
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶脉间距
Ｓｐａｃｉｎｇ
ｌｅｎｇｔｈ
ｏｆ ｖｅｉｎｓ
(ｍｍ)

锯齿数
Ｓａｗｔｏｏｔｈ

Ｎｏ.

湖南保靖
ＨＮＢＪ

２８.００±
３.５３ａ

１００.９３±
１７.８９ｂｃ

１０.３３±
４.１９ｂｃ

９.８７±
０.２４ａ

１５.９０±
３.１８ｂｃ

１０４.７３±
６.７２ａｂｃ

２７.４４±
３.１８ｂｃ

３.８５±
０.３４ａ

１ ９６１.８４±
３８５.２３ｂｃ

１０.９６±
３.６９ｃ

２.００±
０.２４ａｂｃｄ

１９.７２±
７.７５ｂｃ

５.３６±
１.３９ｃｄ

７.９２±
１.２１ｂ

１８.０８±
２.３９ａｂｃｄ

湖南凤凰
ＨＮＦＨ

１４.５０±
４.１４ｅ

３５.０６±
９.４３ｅｆ

０.７６±
０.５０ｄｅ

８.７１±
０.７３ｂｃｄ

８.４０±
４.３５ｆｇｈ

７９.３４±
６.６３ｄ

２４.０４±
２.８１ｃ

３.３３±
０.３８ｂｃｄ

１ ３２８.８９±
１８６.８２ｄ

１０.９０±
１.１９ｃ

１.７４±
０.１７ｅ

１６.６１±
２.６１ｃｄ

６.２９±
０.６３ｂｃｄ

５.９１±
０.５２ｄ

１６.５２±
１.３０ｂｃｄｅ

湖南靖州
ＨＮＪＺ

２３.３３±
７.５７ａｂｃ

１５５.６７±
２０.６５ａ

２０.９８±
１０.２０ａ

９.１０±
０.３５ａｂｃ

１４.５０±
２.７８ｂｃｄｅ

９４.７８±
２.３４ｂｃ

３２.９５±
３.２４ａ

２.８９±
０.２２ｅ

２ １０２.１０±
２４９.６６ａｂ

１５.３５±
５.６４ａ

２.１２±
０.０６ａｂｃ

２７.６９±
１０.２２ａ

７.２２±
２.５２ａｂ

８.１３±
１.６９ａｂ

１５.８７±
２.６１ｃｄｅ

湖南通道
ＨＮＴＤ

２１.７３±
７.７３ｂｃ

５０.４９±
３０.６１ｄｅｆ

３.６３±
６.９０ｃｄｅ

８.４０±
０.６７ｃｄｅ

８.２３±
６.４７ｆｇｈ

１０５.８３±
１５.１６ａｂ

３１.５０±
３.４４ａｂ

３.３６±
０.３３ｂｃｄ

２ １４０.７５±
５３０.１９ａｂ

１１.２２±
２.０２ｃ

１.９５±
０.１９ｂｃｄｅ

１８.０３±
３.４５ｃｄ

５.８１±
１.１６ｂｃｄ

７.４５±
１.０９ｂｃ

１６.５８±
２.１４ｂｃｄｅ

湖南正板
ＨＮＺＢ

１７.５０±
７.４ｃｄｅ

８５.５８±
５５.０９ｂｃｄ

７.５２±
５.８９ｂｃｄｅ

９.０５±
０.５０ａｂｃ

９.７１±
５.５１ｄｅｆｇ

１０５.９５±
１.７３ａｂ

３１.７６±
２.０８ａｂ

３.３２±
０.４０ｂｃｄ

２ １９９.２７±
４８１.３４ａｂ

１１.３２±
１.３４ｃ

２.１６±
０.１７ａｂ

２１.２６±
２.３２ｂｃ

５.２７±
０.７４ｃｄ

７.４３±
１.４０ｂｃ

２０.１３±
２.５７ａ

湖南插柳
ＨＮＣＬ

２３.５０±
６.１９ａｂ

１０９.８０±
５５.０８ｂ

１３.７１±
１６.７９ａｂ

９.３０±
０.４５ａｂｃ

１４.８０±
５.７１ｂｃｄ

１１２.６２±
１１.００ａ

３２.３３±
２.４１ａ

３.４９±
０.２７ａｂｃ

２ ６１９.７９±
３９３.１０ａ

１４.７３±
３.１３ａｂ

２.２２±
０.２４ａ

２７.６４±
７.５８ａ

６.６４±
１.０６ｂｃ

９.１７±
１.１５ａ

１６.４０±
１.４６ｂｃｄｅ

湖南洞口
ＨＮＤＫ

１２.０７±
２.３５ｅ

３１.７７±
４.６８ｅｆ

０.５０±
０.２０ｅ

９.２３±
０.５１ａｂｃ

５.１３±
０.７０ｇｈ

１０５.７９±
１４.７８ａｂ

３１.５５±
３.１９ａｂ

３.３７±
０.４１ｂｃｄ

２ ２２７.８８±
５２６.９８ａｂ

１２.９４±
１.４０ａｂｃ

１.９７±
０.１４ｂｃｄｅ

２２.１３±
３.３６ａｂｃ

６.６０±
０.７５ｂｃ

７.１０±
０.８６ｂｃｄ

１９.１４±
２.７８ａｂ

湖南安化
ＨＮＡＨ

２０.１３±
３.６３ｂｃｄ

７４.１７±
３４.４９ｂｃｄ

５.１８±
６.０２ｃｄｅ

８.４７±
０.５７ｃｄｅ

１３.３８±
４.５０ｂｃｄｅｆ

９９.２９±
１５.６３ａｂｃ

３０.１６±
４.１７ａｂ

３.３１±
０.４１ｂｃｄ

１ ９５４.７３±
５１２.９１ｂｃｄ

１０.４８±
１.５２ｃ

２.０１±
０.３８ａｂｃｄ

１８.２３±
４.３０ｃｄ

５.３７±
１.２６ｃｄ

７.３６±
１.１３ｂｃ

１７.００±
２.８２ｂｃｄｅ

湖南龙山
ＨＮＬＳ

２２.０５±
４.７ｂｃ

５１.６２±
４５.２７ｄｅｆ

４.３６±
８.１１ｃｄｅ

７.７１±
２.２８ｄｅ

１１.２８±
５.３５ｃｄｅｆ

１０２.３９±
１６.４４ａｂｃ

２７.３５±
４.２２ｂｃ

３.７５±
０.２０ａ

１ ７７９.４１±
５２６.７３ｂｃｄ

１０.１４±
１.８１ｃ

１.８７±
０.１４ｃｄｅ

１６.５７±
３.３５ｃｄ

５.４５±
１.１１ｃｄ

７.３６±
０.９８ｂｃ

１４.５２±
２.３４ｅ

湖南常宁
ＨＮＣＮ

１５.２９±
２.０６ｄｅ

２３.４３±
３.５２ｆ

０.３３±
０.１１ｅ

７.９６±
０.６６ｄｅ

４.１６±
１.２６ｈ

８９.３７±
１０.８０ｃｄ

２９.６７±
４.３８ａｂ

３.０３±
０.３０ｄｅ

１ ８１７.０６±
４７９.３５ｂｃｄ

１３.１６±
３.１７ａｂｃ

１.７９±
０.２１ｄｅ

２０.０４±
５.１８ｂｃ

７.３９±
１.７１ａｂ

６.１３±
１.０１ｃｄ

１７.７４±
３.８７ａｂｃｄ

江西婺源
ＪＸＷＹ

２０.５５±
５.３６ｂｃｄ

６７.１６±
９.３８ｃｄｅ

３.４８±
１.５４ｃｄｅ

９.２５±
０.６０ａｂｃ

９.４５±
１.９４ｅｆｇ

１１３.３６±
１３.６２ａ

３０.７９±
３.８６ａｂ

３.６９±
０.２７ａｂ

２ ０８６.８０±
４４６.７８ｂ

１１.９７±
２.０５ｂｃ

１.９３±
０.１３ｂｃｄｅ

１９.９９±
４.１８ｂｃ

６.２２±
０.９７ｂｃｄ

７.３４±
１.２１ｂｃ

１８.３０±
２.４６ａｂｃ

浙江普陀
ＺＪＰＴ

１２.６７±
２.７６ｅ

３０.１７±
１３.６３ｆ

０.５７±
０.５６ｅ

７.５３±
０.８３ｅ

４.９０±
１.９４ｇｈ

８９.２７±
１０.９７ｃｄ

２９.８７±
４.１５ａｂ

３.０１±
０.３０ｄｅ

１ ７０８.８０±
２６６.４３ｂｃｄ

１０.２６±
２.７０ｃ

２.１３±
０.２１ａｂ

１９.６１±
４.９６ｂｃ

４.８６±
１.２５ｄ

７.８４±
１.４５ｂ

１５.１４±
２.４０ｃｄｅ

福建周宁
ＦＪＺＮ

２０.７１±
４.４６ｂｃｄ

１０３.７１±
３７.９５ｂ

９.１７±
７.１５ｂｃｄ

９.７３±
０.２４ａｂ

１７.４３±
７.０２ａｂ

７８.９４±
１２.９３ｄ

２４.７０±
３.８５ｃ

３.２０±
０.２２ｃｄｅ

１ ４５２.６６±
４２３.５９ｃｄ

１０.４７±
２.６０ｃ

１.３２±
０.１９ｆ

１３.２０±
３.７０ｄ

８.２０±
２.４１ａ

６.０７±
０.９９ｃｄ

１５.０６±
１.１８ｄｅ

浙江松阳
ＺＪＳＹ

２８.００±
１.７３ａ

１４５.９６±
２３.９６ａ

２１.３９±
８.５４ａ

１０.００±
０.００ａ

２１.８３±
３.５５ａ

９６.６５±
１０.７４ｂｃ

２８.９９±
２.８６ａｂ

３.３４±
０.３１ｂｃｄ

１ ７９２.２８±
３７９.３５ｂｃｄ

１４.３５±
１.０９ａｂ

１.９６±
０.２７ｂｃｄｅ

２４.４３±
４.４６ａｂ

７.３８±
０.９２ａｂ

７.３１±
０.９８ｂｃ

１５.９３±
５.００ｃｄｅ

　 注: 种群间不同字母表示在 ０.０５ 水平上差异显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

４.２０５ꎬ解释总变异的 ３８.２３１％ꎬ 主要包括叶长、 叶

宽、叶面积(载荷的绝对值>０.８)ꎬ主要表征叶片大

小ꎻＰＣ２ 的特征值为 ２.４４７ꎬ解释了 ２２. ２４８％的总

变异ꎬ主要包括叶柄长和叶柄长宽比ꎬ与叶柄性状

相关ꎻＰＣ３ 特征值为 １.３４４ꎬ主要表征干型ꎬ解释了

１２.２１４％的总变异ꎻＰＣ４ 特征值为 １.１２９ꎬ主要表征

锯齿数ꎬ解释了 １０.２６８％的总变异ꎮ 由图 １ 可知ꎬ
赤皮青冈表型性状未呈现出明显的地理变异规

律ꎬ其中湖南凤凰和福建周宁种群以其较低的

ＰＣ１ 得分与其他种群区分开来ꎮ
以平方欧式距离为 １４ 个赤皮青冈种群间的

距离ꎬ采用组间连接法进行聚类(图 ２) ꎮ 当平方

欧式距离为 １５ 时ꎬ根据 １１ 个表型性状可将 １４
个种群分为三类(与主成分分析结果相符) :第一

类为湖南凤凰和福建周宁ꎬ主要特征为叶长、叶

宽、叶面积、叶柄长、叶柄宽、叶柄面积和叶脉间

距值均最小(表 ４) ꎬ表现为小叶片小叶柄类ꎻ第
二类为湖南靖州、浙江松阳和湖南插柳ꎬ其叶宽、
叶面积、叶柄长、叶柄宽、叶柄面积和叶脉间距的

值最大ꎬ叶长宽比值最低ꎬ说明第二类呈现出叶

片大、叶宽且叶柄粗长的特征ꎬ表现为大叶片大

叶柄类ꎻ第三类包括湖南保靖、湖南通道、湖南正

板、湖南洞口、湖南安化、湖南龙山、湖南常宁、江
西婺源和浙江普陀 ９ 个种群ꎬ属于第一类和第二

类的衔接部分ꎬ叶片形态接近第二类ꎬ叶长、叶
宽、叶面积的值普遍较大ꎬ但叶柄形态更接近第

一类ꎬ普遍较小ꎬ总体表现为中叶片小叶柄类ꎮ
通过比较种群的聚类结果和地理位置之间的关

系ꎬ发现二者关联并不显著ꎬ说明赤皮青冈表型

性状与地理因子间的相关性不明显ꎮ

８２６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ５　 １４ 个赤皮青冈种群的表型性状变异系数
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ １４ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

％

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状 Ｔｒａｉｔ

树高
Ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ

胸径
ＤＢＨ

材积
Ｖｏｌｕｍｅ

干型
Ｔｒｕｎｋ
ｆｏｒｍ

冠径
Ｃｒｏｗｎ

ｄｉａｍｅｔｅｒ

叶长
Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

叶宽
Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ

叶长
宽比
Ｌｅａｆ

ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶面积
Ｌｅａｆ
ａｒｅａ

叶柄长
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ

叶柄宽
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｗｉｄｔｈ

叶柄
面积
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ａｒｅａ

叶柄
长宽比
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

锯齿数
Ｓａｗｔｏｏｔｈ

Ｎｏ.

叶脉间距
Ｓｐａｃｉｎｇ
ｌｅｎｇｔｈ
ｏｆ ｖｅｉｎｓ

平均值
Ｍｅａｎ

湖南保靖
ＨＮＢＪ

１２.６０ １７.７３ ４０.５９ ２.３９ １９.９９ ６.４２ １１.６４ ８.９１ １９.６４ ３３.６５ １１.９３ ３９.３０ ２５.８８ １３.１９ １５.３１ １８.６１

湖南凤凰
ＨＮＦＨ

２８.５７ ２６.８８ ６５.２７ ８.３６ ５１.８０ ８.３６ １１.６９ １１.４０ １４.０５ １０.９２ ９.５９ １５.７０ １０.０９ ７.８９ ８.８２ １９.２９

湖南靖州
ＨＮＪＺ

３２.４５ １３.２６ ４８.６４ ３.８１ １９.２０ ２.４８ ９.８８ ７.７１ １１.８７ ３６.７４ ２.６７ ３６.８９ ３４.８６ １６.４５ ２０.７９ １９.８５

湖南通道
ＨＮＴＤ

３５.５７ ６０.６４ １９０.１５ ８.０４ ７８.６４ １４.３２ １０.９５ ９.７０ ２４.２３ １７.９９ ９.７６ １９.１５ １９.９８ １２.８９ １４.６７ ３５.１１

湖南正板
ＨＮＺＢ

４２.２６ ６４.３８ ７８.２７ ５.４９ ５６.７８ １６.３７ ６.５８ １２.１８ ２１.８９ １１.８８ ７.８１ １０.９１ １４.１１ １２.７６ １８.８０ ２５.３６

湖南插柳
ＨＮＣＬ

２６.３３ ５０.１６ １２２.４８ ４.８９ ３８.５９ ９.７５ ７.４７ ７.７７ １５.００ ２１.２７ １０.９８ ２７.４４ １６.００ ８.８９ １２.５２ ２５.３０

湖南洞口
ＨＮＤＫ

１９.４６ １４.７４ ３９.９３ ５.４８ １３.６５ １３.９５ １０.０６ １２.１２ ２３.６５ １０.８１ ７.１７ １５.１８ １１.３０ １４.５２ １２.０７ １４.９４

湖南安化
ＨＮＡＨ

１８.０１ ４６.５０ １１６.１８ ６.７５ ３３.６０ １５.７６ １３.８６ １２.２７ ３２.６５ １４.５４ １８.７８ ２３.５７ ２３.４１ １６.５７ １５.４１ ２７.１９

湖南龙山
ＨＮＬＳ

２１.３１ ８７.７０ １８５.９０ ２９.５１ ４７.４９ １６.０６ １５.４４ ５.３６ ２９.６０ １７.８７ ７.２８ ２０.２１ ２０.３２ １６.１４ １３.２６ ３５.５６

湖南常宁
ＨＮＣＮ

１３.４４ １５.０１ ３４.１８ ８.２７ ３０.２８ １２.０８ １４.７９ ９.８５ ２６.３９ ２４.０９ １１.９３ ２５.８７ ２３.０９ ２１.７９ １６.４６ １９.１７

江西婺源
ＪＸＷＹ

２６.１０ １３.９７ ４４.１２ ６.４５ ２０.４８ １２.０２ １２.５６ ７.１９ ２１.４２ １７.１４ ６.６５ ２０.９１ １５.６６ １３.４６ １６.４３ １６.９７

浙江普陀
ＺＪＰＴ

２１.８０ ４５.１８ ９８.５７ １１.０２ ３９.６１ １２.２９ １３.９１ １０.１４ １５.５９ ２６.２９ １０.０５ ２５.２７ ２５.６７ １５.８８ １８.４６ ２５.９８

福建周宁
ＦＪＺＮ

２１.５４ ３６.５９ ７７.９４ ２.４３ ４０.２８ １６.３８ １５.５６ ６.７２ ２９.１４ ２４.８５ １４.３５ ２７.９９ ２９.３９ ７.８１ １６.３８ ２４.４９

浙江松阳
ＺＪＳＹ

６.１９ １６.４２ ３９.９１ ０.００ １６.２５ １１.１１ ９.８８ ９.３５ ２１.１７ ７.６２ １３.６４ １８.２５ １２.５０ ３１.３９ １３.４４ １５.１４

平均值 Ｍｅａｎ ２３.２６ ３６.３７ ８４.４４ ７.３５ ３６.１９ １１.９５ １１.７３ ９.３３ ２１.８８ １９.６９ １０.１９ ２３.３３ ２０.１６ １４.９７ １５.２０ ２３.０７

３　 讨论与结论

３.１ 赤皮青冈表型性状的多样性

表型性状的变异是环境和遗传因子共同影响

下的表达(曹德美等ꎬ２０２１)ꎬ尤其是赤皮青冈这类

珍稀植物ꎬ种质资源流失严重且面临复杂的生存

环境和长期的地理隔离ꎬ极易发生树体和叶片等

表型性状的变异ꎮ
本研究结果表明ꎬ赤皮青冈 １５ 个表型性状的

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数在 １.５４３ ~ ２.１４２ 之间ꎬ
平均值为 １.９９８ꎮ 高于濒危植物云南黄连(１.６３４ ~
１.８３９) (Ｃｏｐｔｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) (杨维泽等ꎬ２０１３)ꎬ与濒

危植物格木(Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉ) (２.０２７ ８) (李洪

果等ꎬ２０１９)相近ꎬ低于四川珙桐(２.３６０) (Ｄａｖｉｄｉａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ)(张腾驹等ꎬ２０１９)ꎮ 这表明赤皮青冈

虽面临种质资源流失的问题ꎬ仍表现出较高的多

样性水平ꎬ特别是叶长、叶宽和叶脉间距等性状ꎮ
叶片的形态直接影响叶片生长发育特性ꎬ间接影

响植物的适应能力ꎬ赤皮青冈叶片表型性状的多

样性说明其具有较强的环境适应性ꎮ
本研究中ꎬ赤皮青冈 １５ 个表型性状的极大值

是极小值的 １. ７８ (叶长宽比) ~ １ １７４.４０ (材积)
倍ꎬ其中树体性状的极大值与极小值的比值普遍

大于叶片性状ꎬ表明树体性状较叶片性状更易受

到树龄本身的影响ꎮ 本研究中ꎬ赤皮青冈 １５ 个表

型性状的变异系数在 １１. ８６８％ ~ １５２. ６０６％之间ꎬ
天然种质间表型性状差异较大ꎬ尤其是树高、胸
径、冠径和材积等受树龄影响大的树体性状ꎻ剔除

以上 ４ 个性状后ꎬ其余 １１ 个表型性状的变异系数

为 １１. ８６８％ ~ ２９. ７１８％ꎬ与灰楸 ( Ｃａｔａｌｐａ ｆａｒｇｅｓｉｉ)
( ９ . ６６％ ~ ３０ . ３９％ ) (于晓池等ꎬ２０２１) 和板栗

９２６１９ 期 秦之旷等: 中亚热带赤皮青冈天然种群表型多样性分析



表 ６　 １４ 个赤皮青冈种群表型性状的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ １４ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状 Ｔｒａｉｔ

树高
Ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ

胸径
ＤＢＨ

材积
Ｖｏｌｕｍｅ

干型
Ｔｒｕｎｋ
ｆｏｒｍ

冠径
Ｃｒｏｗｎ

ｄｉａｍｅｔｅｒ

叶长
Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

叶宽
Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ

叶长宽比
Ｌｅａｆ

ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶面积
Ｌｅａｆ
ａｒｅａ

叶柄长
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ

叶柄宽
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｗｉｄｔｈ

叶柄面积
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ａｒｅａ

叶柄
长宽比
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

锯齿数
Ｓａｗｔｏｏｔｈ

Ｎｏ.

叶脉间距
Ｓｐａｃｉｎｇ
ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｖｅｉｎｓ

平均值
Ｍｅａｎ

湖南保靖
ＨＮＢＪ

１.９４６ １.６１８ １.９４６ ０.３７５ １.９９８ １.５５９ １.８９３ １.９４６ ２.１３４ １.９４６ １.９９８ ２.３７５ １.８５９ １.９９８ １.９４６ １.８３６

湖南凤凰
ＨＮＦＨ

１.９４６ ２.１３４ １.７０５ １.９４６ １.４３０ １.８９３ １.８９３ １.１８９ １.６７１ １.７５７ ２.１３４ ２.１８７ １.９４６ １.７０５ １.９９８ １.８３６

湖南靖州
ＨＮＪＺ

０.８０３ １.４３２ １.４３２ ０.８０３ １.４３２ １.６３２ ０.８０３ １.４３２ ０.８０３ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ ０.８０３ １.２３６

湖南通道
ＨＮＴＤ

１.６７１ １.３１８ ０.７３９ １.９４６ １.３１８ １.９４６ １.９４６ ２.１３４ ２.１３４ １.６７１ １.９４６ ２.１８７ １.９４６ １.９４６ ２.１８７ １.８０２

湖南正板
ＨＮＺＢ

１.５８０ １.１７８ １.５８０ １.８９４ １.３６８ １.４９２ １.５８０ １.４９２ １.８９４ １.５８ １.８９４ １.４９２ １.４９２ １.４９２ １.４９２ １.５６７

湖南插柳
ＨＮＣＬ

１.６７１ １.６７１ １.３７１ １.７５７ １.８９３ １.８５９ ２.３７５ １.５５９ １.９９８ ２.１３４ １.９９８ １.８５９ ２.０４８ １.７５７ １.９９８ １.８６３

湖南洞口
ＨＮＤＫ

１.６１８ ２.１３４ １.９９８ １.９４６ １.７０５ １.７０５ １.７０５ ２.１３４ １.６１８ １.６１８ ２.１８７ ２.１８７ １.７０５ ２.１８７ １.８９３ １.８８９

湖南安化
ＨＮＡＨ

１.５８０ １.４９２ １.１７８ ０.５３４ １.８９４ １.５８０ １.４９２ １.８９４ １.８９４ １.８９４ １.８９４ １.４９２ １.４９２ １.５８ １.８９４ １.５８６

湖南龙山
ＨＮＬＳ

１.６７１ １.３１８ １.３４４ １.３１８ １.９４６ １.７０５ １.６１８ ２.０４８ １.９９８ ２.１３４ １.７５７ １.９４６ １.７５７ １.５５９ １.９９８ １.７４１

湖南常宁
ＨＮＣＮ

１.３７１ ２.１８７ １.８５９ １.９４６ １.８５９ １.９９８ １.８５９ ２.１８７ １.９４６ １.８９３ ２.１８７ １.９４６ ２.１３４ ２.３７５ １.９４６ １.９８０

江西婺源
ＪＸＷＹ

１.５０８ １.６７１ １.６７１ １.６７１ １.９９８ １.７０５ １.９４６ １.８９３ １.９４６ １.７０５ ２.１８７ １.６７１ １.６７１ １.５５９ １.６７１ １.７６５

浙江普陀
ＺＪＰＴ

１.９４６ １.８５９ １.３８２ １.３１８ ２.１３４ ２.１３４ １.９４６ １.９９８ ２.０４８ １.８５９ ２.０４８ １.６７１ ２.３７５ １.９４６ ２.１８７ １.９２３

福建周宁
ＦＪＺＮ

２.１０５ １.８３６ １.８３６ １.０９９ ２.１０５ ２.１０５ １.８３６ １.８３６ １.８３６ １.５６６ １.７６１ ２.１０５ １.５６６ １.８３６ １.８３６ １.８１８

浙江松阳
ＺＪＳＹ

０.８０３ ０.８０３ ０.８０３ ０.０００ １.４３２ ０.８０３ ０.８０３ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.４３２ １.１２７

(Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ)(８.６８％ ~ ３２.７３％) (郭燕等ꎬ
２０２２)相近ꎮ 这说明赤皮青冈干型和叶片性状变

异丰富ꎬ在不同环境因子和遗传因子的影响下做

出相应的改变ꎬ这与 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数

的结论一致ꎬ表明赤皮青冈在复杂生长环境中表

现出较强的适应能力ꎮ
３.２ 赤皮青冈表型性状的变异来源和分化

本研究中ꎬ赤皮青冈 １５ 个表型性状在种群间

和种群内都表现出较丰富的变异ꎬ而种群内的表

型变 异 更 为 丰 富 ( 平 均 表 型 分 化 系 数 ＶＳＴ ＝
４１.４９１％)ꎮ 这与大多数林木种质资源的表型研究

结果 基 本 一 致ꎬ 如 小 果 白 刺 ( Ｎｉｔｒａｒｉａ ｓｉｂｉｒｉｃａ)
(４０.７１％) (董昕等ꎬ２０１７)、香椿 ( Ｔｏｏｎａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)
(４０.２０９％)(吴军等ꎬ２０１８)等树种均存在较为丰

富的表型变异ꎮ 这表明赤皮青冈叶片等表型性状

在种群间的遗传分化程度相对较低ꎬ可能是本研

究所调查种群均位于我国亚热带地区ꎬ分布区内

土壤理化性质和气候环境等条件差别不大ꎬ并且

赤皮青冈在自然分布范围内呈碎片化分布的时间

较短ꎬ暂未因生殖隔离而形成较大的差异ꎮ
本研究中ꎬ赤皮青冈 １１ 个叶片及干型性状无

论是在种群间还是在种群内都存在极显著差异ꎬ
而种群内的表型变异为主要变异来源(表型分化

系数在 ２３.４２０％ ~ ５６.７５７％之间)ꎮ 同时ꎬ１４ 个种

群的 １１ 个叶片及干型性状的变异系数平均值在

７.３５％(干型) ~ ２３.３３％(叶柄面积)之间ꎬ并且同

一表型性状的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数在种群间存在

较大差异ꎬ提示该物种较易发生种群分化ꎮ 本研

究所调查的赤皮青冈天然种群大多零散分布于村

落周围ꎬ虽然个别天然种群保存较为完整ꎬ但大部

分种群因受人为干扰较严重而造成天然生境的改

变ꎬ加上生境不连续、样本较少的零散分布ꎬ种群

间的基因流受阻ꎬ从而引起种群分化和表型性状

变异ꎮ

０３６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ７　 赤皮青冈表型性状的方差分量及种群间与种群内表型分化系数
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

性状
Ｔｒａｉｔ

方差分量
Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

种群间
Ａｍｏｎｇ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

随机误差
Ｒａｎｄｏｍ
ｅｒｒｏｒ

方差分量百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ (％)

种群间
Ａｍｏｎｇ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

随机误差
Ｒａｎｄｏｍ
ｅｒｒｏｒ

表型分化
系数

Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ
ｔｒａｉｔ (ＶＳＴ)

(％)

树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ (ｍ) ２３.１３９ ２３.１９１ ０.２３９ ４９.６８８ ４９.７９９ ０.５１３ ４９.９４４

胸径 ＤＢＨ (ｃｍ) １ ２５１.４５６ ９３０.３２８ １.６５５ ５７.３１６ ４２.６０８ ０.０７６ ５７.３５９

材积 Ｖｏｌｕｍｅ (ｍ３) ２８.１８９ ４７.０１０ ０.０４４ ３７.４６４ ６２.４７８ ０.０５８ ３７.４８６

干型 Ｔｒｕｎｋ ｆｏｒｍ ０.５４４ ０.６３４ ０.３６２ ３５.３２５ ４１.１６９ ２３.５０６ ４６.１８０

冠径 Ｃｒｏｗｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ (ｍ) ２０.５７４ １８.７２５ ０.０７１ ５２.２５８ ４７.５６２ ０.１８０ ５２.３５２

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) １１４.４３６ １５１.９５６ ７７.６８１ ３３.２５９ ４４.１６４ ２２.５７７ ４２.９５８

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) ５.９７１ １１.６４９ ９.１６６ ２２.２９１ ４３.４８９ ３４.２１９ ３３.８８８

叶长宽比 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ０.０６５ ０.０９４ ０.０９５ ２５.５９１ ３７.００８ ３７.４０２ ４０.８８１

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ (ｍｍ２) ９９ １９８.６５７ １７７ ７５２.９０９ １０６ ９３３.４９４ ２５.８４１ ４６.３０４ ２７.８５６ ３５.８１８

叶柄长 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ) １.７１６ ５.６１１ ３.６５４ １５.６２７ ５１.０９７ ３３.２７６ ２３.４２０

叶柄宽 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ) ０.０４２ ０.０３２ ０.０４６ ３５.０００ ２６.６６７ ３８.３３３ ５６.７５７

叶柄长宽比 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ０.６８１ １.４９２ ０.８８３ ２２.２８４ ４８.８２２ ２８.８９４ ３１.３３９

叶柄面积 Ｐｅｔｉｏｌｅ ａｒｅａ (ｍｍ２) １０.６７８ ２１.０８５ ２１.０１１ ２０.２３３ ３９.９５３ ３９.８１３ ３３.６１８

叶脉间距 Ｓｐａｃｉｎｇ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｖｅｉｎｓ (ｍｍ) ０.６９５ １.０６８ ０.６９６ ２８.２６４ ４３.４３２ ２８.３０４ ３９.４２１

锯齿数 Ｓａｗｔｏｏｔｈ Ｎｏ. １.７９６ ５.５４０ ４.８１３ １４.７８３ ４５.６００ ３９.６１６ ２４.４８２

平均值 Ｍｅａｎ — — — ３１.６８２ ４４.６７７ ２３.６４２ ４１.４９１

３.３ 赤皮青冈表型变异与地理气候因子间的相关性

不同物种对环境因子的敏感度和适应力有一

定的差异ꎬ其表型性状呈现出不同的地理变异规

律ꎬ如板栗(郭燕等ꎬ２０２２)的叶片由南向北表现出

长宽比变小的趋势ꎬ唐古特白刺(吉德娟等ꎬ２０２１)
的叶 片 厚 度 与 海 拔 呈 正 相 关ꎬ 青 杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｃａｔｈａｙａｎａ)(曹德美等ꎬ２０２１)的侧脉数与经纬度呈

极显著正相关ꎮ 本研究中ꎬ在适宜赤皮青冈生长

的环境下ꎬ经纬度和温度对赤皮青冈表型性状的

影响不显著ꎬ而降水与赤皮青冈表型性状间存在

一定的相关性ꎮ 这与姜小龙(２０２０)的研究结果类

似ꎬ降水是影响南岭青冈(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ)和福

建青冈(Ｑ. ｃｈｕｎｇｉｉ)分布最大的气候因子ꎮ 本研究

发现ꎬ气候因子中最湿月份降水量、最湿季度降水

量以及最暖季度降水量仅与赤皮青冈干型呈正相

关ꎬ而最湿月份降水量和最暖季度降水量与叶宽

和叶柄宽呈负相关ꎮ 在适宜的降水范围内ꎬ降水

量的增加会促进维管形成层的活动ꎬ有助于树干

的均匀增粗ꎬ从而表现出优良的干型ꎮ 随着降水

量的增加ꎬ栎类树种的叶片和叶柄倾向于长条状

发展(李东胜等ꎬ２０１３)ꎬ叶宽和叶柄宽表现出减小

的趋势ꎬ该现象与苦楝(Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ) (陈丽君

等ꎬ２０１６)、板栗(郭燕等ꎬ２０２２)等的研究结果相

似ꎮ 因此ꎬ降水是影响赤皮青冈表型和分布最主

要的因子ꎬ这为赤皮青冈的资源圃和人工林基地

建设提供了科学依据ꎮ
３.４ 赤皮青冈的保护与开发利用策略

赤皮青冈天然种群的生境不连续、跨度较大、
碎片化较为严重ꎬ目前大多天然种群处于被孤立

状态且包含的种质数量较少ꎮ 赤皮青冈种子为顽

拗性种子ꎬ外形较大ꎬ自然扩散距离十分有限ꎬ并
且花粉的传播受到我国南方复杂地形的阻碍ꎬ长
此以往ꎬ高片段化分布的种群间基因流受阻(姜小

龙ꎬ２０２０)ꎬ加上环境异质性的影响ꎬ从而引起种群

分化和表型性状变异ꎮ 因此ꎬ仅开展就地保护既

不能有效地为赤皮青冈种群间的基因交流提供廊

道ꎬ也不利于种群的延续和遗传多样性的维持ꎮ
为了更好地保护、管理和利用赤皮青冈种质资源ꎬ

１３６１９ 期 秦之旷等: 中亚热带赤皮青冈天然种群表型多样性分析



表 ８　 赤皮青冈表型性状间的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ

性状
Ｔｒａｉｔ

性状 Ｔｒａｉｔ

树高
Ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ

胸径
ＤＢＨ

材积
Ｖｏｌｕｍｅ

干型
Ｔｒｕｎｋ
ｆｏｒｍ

冠径
Ｃｒｏｗｎ

ｄｉａｍｅｔｅｒ

叶长
Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

叶宽
Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ

叶长宽比
Ｌｅａｆ

ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶面积
Ｌｅａｆ
ａｒｅａ

锯齿数
Ｓａｗｔｏｏｔｈ

Ｎｏ.

叶柄长
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ

叶柄宽
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｗｉｄｔｈ

叶柄
面积
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ａｒｅａ

叶柄
长宽比
Ｐｅｔｉｏｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶脉间距
Ｓｐａｃｉｎｇ
ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｖｅｉｎｓ

树高
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

１

胸径
ＤＢＨ

０.７１１�� １

材积
Ｖｏｌｕｍｅ

０.６５７�� ０.９２３�� １

干型
Ｔｒｕｎｋ ｆｏｒｍ

０.３６４�� ０.４１２�� ０.２９２�� １

冠径
Ｃｒｏｗｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ

０.７１１�� ０.７９８�� ０.６９６�� ０.４２７�� １

叶长
Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ

０.２００� ０.０７２ ０.０７３ ０.０９２ ０.００７ １

叶宽
Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ

－０.０１８ ０.０１２ ０.０４５ －０.０５０ －０.１４５ ０.７０７�� １

叶长宽比
Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ

０.２９１�� ０.０７６ ０.０４７ ０.１７１ ０.１６７ ０.４９２�� －０.２５７�� １

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ

０.１２２ ０.１２５ ０.１３７ ０.１０４ －０.０２４ ０.８５１�� ０.８１７�� ０.１４４ １

锯齿数
Ｓａｗｔｏｏｔｈ Ｎｏ.

－０.０３２ －０.０１５ －０.０９６ ０.１１８ －０.１０１ ０.１２４ ０.１１１ ０.０３０ ０.１５２ １

叶柄长
Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ

－０.０２７ ０.１９３ ０.１０２ ０.１３７ ０.０７４ ０.１６８ ０.３６８�� －０.２３５� ０.２９９�� ０.１２３ １

叶柄宽
Ｐｅｔｉｏｌｅ ｗｉｄｔｈ

０.０４９ ０.０３４ ０.０３１ －０.０５４ －０.０７１ ０.４９０�� ０.５３９�� ０.００６ ０.５７４�� ０.１５８ ０.３４１�� １

叶柄面积
Ｐｅｔｉｏｌｅ ａｒｅａ

０.０００ ０.１４７ ０.１０６ ０.１０７ ０.０５４ ０.３２１�� ０.５０７�� －０.１９１� ０.４７７�� ０.１４１ ０.８９５�� ０.６７０�� １

叶柄长宽比
Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ

－０.０５３ ０.１３３ ０.９１０ ０.１６６ ０.１６３ －０.１９３� －０.０２２ －０.２５９�� －０.０９５ ０.０１３ ０.７４５�� －０.３３６�� ０.４１７�� １

叶脉间距
Ｓｐａｃｉｎｇ ｌｅｎｇｔｈ

ｏｆ ｖｅｉｎｓ

０.２２５� ０.２０５� ０.２２７� ０.０１９ ０.１２２ ０.７２１�� ０.５６４�� ０.２９７�� ０.６６７�� －０.２６３�� ０.０９６ ０.５２０�� ０.３１９�� －０.２７５�� １

表 ９　 赤皮青冈表型性状与地理气候因子的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ９　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ

表型性状
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

(Ｅ)

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ
(Ｎ)

最冷月份
最低温
Ｍｉｎｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ

ｍｏｎｔｈ

最湿季度
平均温
Ｍｅａｎ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ

ｑｕａｒｔｅｒ

最湿月份
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ

ｍｏｎｔｈ

最湿季度
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ

ｑｕａｒｔｅｒ

最暖季度
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｅｓｔ

ｑｕａｒｔｅｒ

干型 Ｔｒｕｎｋ ｆｏｒｍ ０.０４７ －０.２００ －０.５０１ ０.１１７ ０.５９３� ０.５７２� ０.５７８�

叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ －０.３１６ －０.０２３ －０.５０３ ０.１８５ ０.１４４ ０.２７５ －０.０５５

叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ －０.１８９ －０.３３３ －０.２０９ －０.２００ －０.３１０ －０.１５８ －０.５４９�

叶长宽比 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ －０.２４５ ０.３７５ －０.４３４ ０.５２０ ０.５０２ ０.５０７ ０.５３０

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ －０.３７９ －０.３７５ －０.４２０ －０.０７６ －０.０５５ ０.１０１ －０.３０２

锯齿数 Ｓａｗｔｏｏｔｈ Ｎｏ. －０.３２８ －０.２９０ －０.４２３ ０.００４ ０.０７９ ０.２３６ －０.２３２

叶柄长 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ －０.１２３ －０.４８０ －０.２１３ ０.１０９ －０.０５７ ０.０５８ －０.２０３

叶柄宽 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｗｉｄｔｈ －０.２６８ ０.０５８ －０.１０４ ０.０４２ －０.５６６� －０.４６６ －０.６０３�

叶柄面积 Ｐｅｔｉｏｌｅ ａｒｅａ －０.１７５ －０.２７８ －０.１９７ ０.０６９ －０.２９７ －０.１９０ －０.３９３

叶柄长宽比 Ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ ０.１９８ －０.５０４ －０.０６３ －０.０３８ ０.４４３ ０.４４５ ０.３４５

叶脉间距 Ｓｐａｃｉｎｇ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｖｅｉｎｓ －０.１５７ ０.０５９ －０.１３３ －０.００４ －０.２４５ －０.２２２ －０.２３１

２３６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 １０　 赤皮青冈表型性状的主成分分析
Ｔａｂｌｅ １０　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｉｌｖａ

主成分
Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ
ｃｏｍｐｏ￣
ｎｅｎｃｅ

性状 Ｔｒａｉｔ

干型
Ｔｒｕｎｋ
ｆｏｒｍ

叶长
Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ

叶宽
Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ

叶长
宽比
Ｌｅａｆ

ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ

叶面积
Ｌｅａｆ
ａｒｅａ
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图 １　 基于表型性状的赤皮青冈种群主成分分析结果
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应加强对现有天然种群和单株的保护力度ꎬ特别

是单株数量稀少的种群ꎻ加快开展种质资源收集

工作ꎬ鉴于赤皮青冈种群内表型变异水平较高ꎬ要
注重对种群内每个单株的收集ꎻ应将赤皮青冈作

为乡土树种在其天然分布区内推广造林ꎬ以适应

能力较强的大叶片大叶柄类的靖州、松阳和插柳

种群为种源进行采种育苗和造林ꎬ既可提高赤皮

青冈的适应性ꎬ又可改善种群片段化分布的现状ꎬ
为种群间的交流提供廊道ꎬ帮助该物种的延续ꎮ
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图 ２　 基于表型性状的赤皮青冈种群聚类关系
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乌鲁木齐达坂城山区地衣生态位特征的研究

李作森ꎬ 艾尼瓦尔吐米尔∗

( 新疆大学 生命科学与技术学院ꎬ 乌鲁木齐 ８３００４６ )

摘　 要: 为揭示达坂城山区地衣对生境资源的利用状况及竞争程度ꎬ该研究在野外设置 ３０ 个样方并调查其

物种盖度数据ꎬ利用生态位宽度、生态位重叠指数及排序分析ꎬ探讨达坂城山区地衣的生态位特征及环境影

响因子ꎮ 结果表明:(１)达坂城山区生态位最宽的为丽黄鳞衣(Ｒｕｓａｖｓｋｉａ ｅｌｅｇａｎｓ)和内卷野粮衣(Ｃｉｒｃｉｎａｒｉａ
ｃｏｎｔｏｒｔａ)ꎬ对不同环境具有较强的适应性ꎬ其他地衣物种生态位宽度较窄ꎬ对环境资源利用程度低ꎮ (２)物

种间生态位重叠值整体偏低ꎬ生态位重叠值较高的物种对极少ꎬ地衣物种生态位分化程度高ꎬ物种间竞争不

激烈ꎮ (３)生态位较宽的物种与多数物种之间都存在生态位重叠ꎬ但重叠值较低ꎻ一些生态位较窄的物种与

其他物种之间的生态位重叠值较高ꎻ生态位重叠和生态位宽度之间并无直接的线性关系ꎮ (４)地衣物种沿

海拔梯度分布具有差异ꎬ海拔、光照强度、湿度、风速和人为干扰是本地区地衣群落物种生态位特征差异的

主导环境因子ꎮ 综上所述ꎬ达坂城山区地衣物种由于生境资源的竞争占据各自独特的生态位ꎬ形成了生态

位的分化ꎬ群落较为稳定ꎬ沿海拔梯度的生境条件差异是物种差异分布的重要原因ꎮ 该研究可为地衣群落

构建研究提供理论依据ꎬ并对该地区地衣物种的多样性和生境保护具有重要意义ꎮ
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　 　 生态位理论一直是群落生态学的主流理论ꎬ对
物种生态位特征的研究能够反映物种在群落中的

地位和作用ꎮ Ｊｏｈｎｓｏｎ(１９１０)首次使用“生态位”概
念ꎬ但并未定义生态位ꎬＧｒｉｎｎｅｌｌ(１９１７)正式定义生

态位为不同的种或亚种在不同环境中所占据的位

置特征ꎮ 国外学者开始系统地研究生态位的定义

和定 量 计 测 方 法 ( Ｇａｕｓｅꎬ １９３４ꎻ Ｋｅｄｄｙꎬ １９９２ꎻ
Ｖａｎｎｅｔｔｅ ＆ Ｆｕｋａｍｉꎬ ２０１４)ꎬ对生态位理论进行了多

方面的阐述和验证ꎬ认为生态位分化是物种共存的

基础ꎮ 尽管生态位的定义、量化和计测方法在生态

学研究进程中经历诸多波折ꎬ但生态位理论在群落

生态学的研究中已取得了诸多成果( Ｓａｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻ牛克昌等ꎬ２０２２)ꎬ是研究群落物种共存和多

样性维持机制的重要理论ꎮ
生态位的定量研究主要是通过计算生态位宽

度和生态位重叠值ꎬ反映物种在群落中的资源利

用能力和相似程度(庞久帅等ꎬ２０２２)ꎮ 目前ꎬ国内

外有大量研究量化分析群落中物种占据的空间范

围和利用生境资源的能力ꎬ从而探讨群落物种共

存的生态位机制ꎬ多集中于草本、灌木、乔木和苔

藓等高等植物群落 (陈旭等ꎬ ２００９ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻ曹华等ꎬ２０２１ꎻ庞久帅等ꎬ２０２２)ꎮ 早期关于

地衣群落生态学的研究ꎬ主要集中于用传统的物

种多样性指数探讨群落物种分布格局ꎮ 此外ꎬ由
于其特殊的结构ꎬ对环境及气候变化的高度敏感ꎬ
一些研究通过地衣物种多样性和空气污染、环境

气候变化及干扰之间的关系来评估森林、城市、保
护区等区域的污染程度、气候变化及干扰程度的

情 况 ( Ｌｕｂｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｋｏｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ
Ｌｕｃｈｅｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 随着生态位特征量化方法

在高等植物中的广泛应用ꎬ此方法逐渐应用于地

衣ꎬ但研究较少 (艾尼瓦尔吐米尔等ꎬ ２０１２ꎻ
Ｇｉｏｒｄａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ靳文婷和艾尼瓦尔吐米

尔ꎬ２０１７ꎻＲｏｌｓｈａｕｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ李作森等ꎬ２０２１ꎻ
田雅楠和艾尼瓦尔吐米尔ꎬ２０２１)ꎮ 田雅楠和艾

尼瓦尔吐米尔(２０２１)通过计算地衣生态位宽度

和重叠值ꎬ分析了博格达峰北坡地衣生态位特征ꎬ
发现由于资源利用能力的差异导致地衣形成了生

态位分化ꎮ 拜合提妮萨依明等(２０２２)分析了天

山一号冰川岩面生地衣的生态位特征ꎬ表明物种

资源利用能力差异较小ꎬ物种间存在普遍的竞争

关系ꎮ 综上表明ꎬ地衣物种生态位可能受种间竞

争和环境作用的影响ꎬ但并未结合具体的环境因

子分析物种生态位特征ꎬ而种群生态位受人类活

动等生物因子和非生物环境因子的影响(孙成等ꎬ
２０２２)ꎬ并且地衣对外界环境变化敏感ꎮ 因此ꎬ环
境因子对地衣生态位可能具有重要的影响ꎮ

达坂城山区为严重的干旱半干旱区ꎬ相较于

其他研究区ꎬ光照较强ꎬ裸露岩石居多ꎮ 地衣被认

为是荒漠拓荒者ꎬ在植物群落演替早期阶段具有

重要的作用ꎮ 在该地区植被中地衣占据绝对优

势ꎬ尤其在高等植物无法生长的岩石表面上可见

大量地衣覆盖ꎬ因此ꎬ地衣在该地区生态系统中具

有重要作用ꎮ 本研究通过计算达坂城山区地衣生

态位宽度和生态位重叠值ꎬ结合环境因子ꎬ定量分

析地衣的生态位特征ꎬ以期揭示以下科学问题:
(１)地衣物种的生态位有何特征ꎻ(２)环境因子对

物种生态位特征有何影响ꎮ 在传统的地衣物种多

样性、物种分布格局的基础上ꎬ从生态位角度探讨

地衣物种多样性的维持机制ꎬ从物种与环境、物种

之间和物种自身特性方面提供更全面的信息ꎬ以
期为该地区地衣物种的多样性保护提供依据ꎮ

７３６１９ 期 李作森等: 乌鲁木齐达坂城山区地衣生态位特征的研究



１　 材料与方法

１.１ 研究区概况
达坂城区位于西天山和东天山最高峰博格达

峰南麓之间ꎬ在乌鲁木齐市的南郊ꎬ距乌鲁木齐市
区 ８６ ｋｍꎬ为三面环山的半封闭谷地ꎮ 达坂城区北
部山区为东天山最高峰博格达峰南坡ꎬ北部山区
约占辖区总面积的三分之一ꎬ位于 ８８°１９′—８８°３２′ Ｅ、
４４°２１′—４４°３８′ Ｎꎮ 该地区地形地貌比较复杂ꎬ山
势呈西南向东北升高ꎬ随着海拔高度的变化ꎬ其气
候变化差异显著ꎮ 由于山体构造差异ꎬ导致达坂
城山区海拔 １ ８００ ｍ 以下遭受严重的荒漠影响ꎬ属
中温带大陆性干旱气候ꎬ四季干旱少雨ꎬ属于严重
干旱、半干旱地区ꎬ为欧亚大陆腹地典型的荒漠、
半荒漠区ꎬ也是乌鲁木齐的重要生态屏障和生态
恢复带ꎬ由于其特殊的气候条件ꎬ使该地区生物呈
现出特殊的荒漠气候适应机制 ( Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３ꎻ任泉等ꎬ２０１１)ꎮ
１.２ 研究方法
１.２.１ 野外调查和采样 　 在达坂城区 ６ 个地点进
行ꎮ 在海拔 １ ５００ ~ ３ ５００ ｍ 之间ꎬ选择 ３０ 个面积
为 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样地ꎮ 在样地内随机设置 ５ 个
１ ｍ × １ ｍ 的小样方ꎬ筛查样方内所有地衣种类ꎬ
并记录基物类型ꎮ 用 ５０ ｃｍ × ５０ ｃｍ 的铁筛计测
每种地衣所占的网格数ꎬ根据网格所占比例得出
样地中每种地衣的平均盖度ꎮ 依据地衣和植被分
布带特点ꎬ将采样区域分为 ４ 个海拔分布区域ꎬ即
低海拔( <２ ０００ ｍꎬ９ 个样方)、中低海拔(２ ０００ ~
２ ５００ ｍꎬ９ 个样方)、中高海拔(２ ５００ ~ ３ ０００ ｍꎬ
３ 个样方)、高海拔( >３ ０００ ｍꎬ９ 个样方)ꎮ 将采集
的地衣带回实验室制成标本ꎬ在实验室用形态学
和解剖学ꎬ并结合化学显色反应等鉴定地衣种类ꎮ
标本鉴定参考新疆地衣(阿不都拉阿巴斯和吴
继农ꎬ１９９８)ꎬ中国地衣综览第二版和北美地衣ꎬ以
及最新发表文献等鉴定物种ꎮ 所采集的标本保存
在新疆大学地衣标本馆(ＸＪＵ￣Ｌ)ꎮ
１.２.２ Ｌｅｖｉｎｓ 生态位宽度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位

宽度　 根据张金屯(２００４)的方法计算其宽度值ꎬ
计算公式如下ꎮ

Ｂα ＝ １

∑
ｒ

ｊ ＝ １
Ｐ ｉｊ( ) ２

ꎻ

Ｂ ｉ ＝ － ∑
ｒ

ｊ ＝ １
Ｐ ｉｊ ｌｎ Ｐ ｉｊ( ) ꎮ

式中: Ｂα为种 ｉ 的 Ｌｅｖｉｎｓ 生态位宽度ꎻＢ ｉ为种 ｉ
的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位宽度ꎻＰ ｉｊ ＝ ｎ ｉｊ / Ｎ ｉ＋ꎬ代表
种 ｉ 在第 ｊ 个资源状态下的个体数占该种所有个体
数的比例ꎬｎ ｉｊ为种群 ｉ 利用资源状态 ｊ 的数量(以
种 ｉ 在第 ｊ 个样方中的物种盖度表示)ꎬＮ ｉ为种群 ｉ
的总数量ꎻｒ 为样方数ꎮ
１.２.３ Ｐｉａｎｋａ 生态位重叠　 生态位重叠值的计算参
考张金屯(２００４)的方法ꎬ计算公式如下ꎮ

Ｏ ｉｋ ＝ ∑
ｒ

ｊ ＝ １

Ｐ ｉｊ Ｐｋｊ

Ｐ２
ｉｊ∑

ｒ

ｊ ＝ １
Ｐ２

ｋｊ

ꎮ

式中: Ｏ ｉｋ为种 ｉ 和种 ｋ 间的生态位重叠值ꎬ具
有值域 [０ꎬ１]ꎻＰｋ ｊ ＝ ｎｋ ｊ / Ｎｋ ＋ꎬ代表种 ｋ 在第 ｊ 个资
源状态下的个体数占该种所有个体数的比例ꎬｎｋｊ

为种群 ｋ 利用资源状态 ｊ 的数量ꎬＮｋ为种群 ｋ 的总
数量ꎻｒ 为样方数ꎮ 样地全部种群间生态位重叠值
的总平均值 ＝样地内全部种群间生态位重叠值总
数 /总种对数ꎮ
１.２.４ 物种丰富度(Ｓ)、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数

(Ｈ)、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数(Ｄ)和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｊ) 　
４ 个参数值的计算参考张金屯(２００４)的方法ꎬ计
算公式如下ꎮ

Ｈ＝ －∑
Ｓ

ｉ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ( ) ꎻ

Ｄ＝ １－∑
ｓ

ｉ＝ １
Ｐ ｉ

２ꎻ

Ｊ＝ Ｈ
ｌｎ(Ｓ)

ꎮ

式中: Ｓ 为样方中的物种数ꎬ即物种丰富度ꎻ
Ｐ ｉ表示第 ｉ 个种的多度比例ꎬ即 Ｐ ｉ ＝Ｎ ｉ / Ｎ０ꎬＮ ｉ为种
群 ｉ 的总数量ꎬＮ０为 Ｓ 个物种的数量之和ꎮ
１.３ 数据处理

生态位宽度值和生态位重叠值ꎬ物种多样性
指数的计算及聚类分析均在 Ｒ ４. ０. ２ 软件中的
“ｓｐａａ”和“ｃｌｕｓｔｅｒ”包完成ꎮ 生态位特征与环境因
子的 ＣＣＡ 排序、ＲＤＡ 排序和 ＰＣｏＡ 排序分析均在
ＣＡＮＯＣＯ ５.０ 软件中完成ꎮ

２ 结果与分析

２.１ 达坂城山区地衣的生态位宽度
达坂城山区地衣物种的 Ｌｅｖｉｎｓ 生态位宽度

(Ｂα)和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位宽度(Ｂ ｉ)的趋势一
致(表 １)ꎮ Ｌｅｖｉｎｓ 生态位最宽的物种为内卷野粮
衣 ( Ｃｉｒｃｉｎａｒｉａ ｃｏｎｔｏｒｔａ)ꎬ Ｌｅｖｉｎｓ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
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生态位宽度值分别为 Ｂα ＝ １２.０９３ ４ 和 Ｂ ｉ ＝ ２. ６００
７ꎻＳｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位宽度最宽的物种为丽黄
鳞衣(Ｒｕｓａｖｓｋｉａ ｅｌｅｇａｎｓ)ꎬＬｅｖｉｎｓ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
生态位宽度值分别为 Ｂα ＝ １１.６６５ ５ 和 Ｂ ｉ ＝ ２. ６９２
９ꎮ 这两个种的生态位最宽ꎬ在所调查的大多数样
方中分布ꎬ分布范围广ꎬ对环境资源的利用充分ꎮ
生 态 位 次 宽 的 物 种 为 碎 茶 渍 ( Ｌｅｃａｎｏｒａ
ａｒｇｏｐｈｏｌｉｓ)、方斑网衣(Ｌｅｃｉｄｅａ ｔｅｓｓｅｌｌａｔａ)、怀俄明黄
梅 ( Ｘａｎｔｈｏｐａｒｍｅｌｉａ ｗｙｏｍｉｎｇｉｃａ )、 莲 座 微 孢 衣
( Ａｃａｒｏｓｐｏｒａ ｒｏｓｕｌａｔａ )、 粉 瓣 茶 衣 ( Ｌｏｂｏｔｈａｌｌｉａ
ａｌｐｈｏｐｌａｃａ)、 盾 原 类 梅 ( Ｐｒｏｔｏｐａｒｍｅｌｉｏｐｓｉｓ ｐｅｌｔａｔａ)
等ꎬ适应范围较广ꎬ能够较充分地利用生境资源ꎮ

生态位较窄的物种有泡状微孢衣(Ａｃａｒｏｓｐｏｒａ
ｂｕｌｌａｔａ)、斯塔妃微孢衣( Ａ. ｓｔａｐｆｉａｎａ)、朝鲜黄梅
( Ｘａｎｔｈｏｐａｒｍｅｌｉａ ｃｏｒｅａｎａ )、 软 鹿 石 蕊 ( Ｃｌａｄｏｎｉａ
ｍｉｔｉｓ)、矮石蕊(Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ)等 ３８ 个物种ꎬ其 Ｌｅｖｉｎｓ
和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生 态 位 宽 度 值 分 别 为 Ｂα ＝
１.０００ ０和 Ｂ ｉ ＝ ０.０００ ０ꎬ他们在调查中仅出现在 １
个样方中ꎬ其生态适应范围窄ꎮ

统计不同生态位宽度的物种数ꎬＬｅｖｉｎｓ 生态位
宽度 Ｂα < ２.０００ ０ 的 物 种 共 有 ６４ 种ꎬ Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 生态位宽度 Ｂ ｉ<１.０００ ０的物种有 ６９ 种(表
２)ꎬ由此可知ꎬ达坂城山区大多数地衣生态位宽度
较小ꎬ生态适应范围窄ꎬ资源利用能力较弱ꎬ他们
分布在不同环境区域的个别样方中ꎬ分布相对集
中ꎬ导致其生态位宽度指数较低ꎮ
２.２ 达坂城山区地衣的生态位重叠

达坂城山区地衣物种间的重叠值偏低ꎬ生态
位 重 叠 值 小 于 ０. １００ 的 种 对 占 所 有 种 对 的
８０.０７％ꎬ其中生态位重叠值为 ０.０００ 的种对占所
有种对的 ６６.８１％ꎬ生态位重叠值在 ０.１００ ~ ０.５００
之间的种对占所有种对的 １５. ５１％ꎬ生态位重叠
值在 ０. ５００ ~ １. ０００ 之间的种对仅占 ４. ４２％ꎮ 这
说明不同地衣种群间资源利用的相似程度较低ꎬ
各物种对生境资源的适应存在差异ꎬ物种在生境
资源的利用上形成了生态位的分化ꎬ种间竞争不
激烈ꎮ

一般认为ꎬ生态位较宽的物种分布越广ꎬ与其
他物种之间生态位重叠的机会就大ꎬ越容易出现
较大的生态位重叠ꎮ Ｌｅｖｉｎｓ 生态位最宽的内卷野
粮衣与 ７７ 个种之间存在生态位重叠ꎬ但重叠值小
于 ０.６５０ꎬＳｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位最宽的丽黄鳞衣
与 ９４ 个物种之间都存在生态位重叠ꎬ与黑小极衣
(Ｌｉｃｈｉｎｅｌｌａ ｎｉｇｒｉｔｅｌｌａ)的生态位重叠值为 ０.８４０ꎬ但
与其他物种之间的重叠值较低ꎮ 生态位较窄的物

种仅与较少物种之间存在生态位重叠ꎬ但生态位
重叠值都较高ꎮ 这说明生态位宽的物种与其他物
种间出现重叠的概率较大ꎬ但重叠值不一定较高ꎬ
而生态位宽度较窄的物种与其他物种出现重叠的
概率较小ꎬ但重叠值可能较高ꎮ

以生态位重叠值为指标ꎬ对达坂城山区调查
的 １１１ 种地衣物种进行聚类分析和排序分析ꎬ将
聚类结果与 ＰＣｏＡ 排序结果相结合ꎬ可将达坂城山
区的 １１１ 种地衣物种划分为 ３ 个生态类群(图 １)ꎮ

第一个生态类群ꎬ包括丽黄鳞衣、内卷野粮
衣、碎茶渍、莲座黄茶渍、垫微孢衣等 ５５ 种地衣ꎬ
这些地衣在所调查的不同海拔区域的样方中均有
分布ꎬ分布范围较广且 Ｌｅｖｉｎｓ 生态位最宽的内卷
野粮衣和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 生态位最宽的丽黄鳞衣
也属于该生态类群ꎬ与大部分地衣物种之间都存
在生态位重叠ꎮ 第二个生态类群ꎬ包括鳞饼衣、亚
兰灰平茶渍、桃红平茶渍、疣平茶渍等 ２７ 种地衣ꎬ
这些地衣大部分主要分布在３ ０００ ｍ以上的高海拔
区域ꎬ无人为干扰ꎬ风速较强、湿度较高、光照较弱
的向阴区域ꎮ 第三个生态类群ꎬ包括方斑网衣、盾
原类梅、淡肤根石耳、金黄茶渍、亚洲多孢衣等 ２９
种地衣ꎬ这些地衣主要分布在 ２ ５００ ~ ３ ０００ ｍ 的中
高海拔区域ꎬ具有较弱的人为干扰且湿度较高的
区域ꎮ

由此可知ꎬ达坂城山区地衣物种在不同海拔
区域之间具有差异ꎬ主要是由不同海拔区域生境
条件的差异而导致ꎮ 该地区低海拔区域较为干
旱ꎬ光照较强ꎬ随着海拔的升高ꎬ湿度增加ꎬ能够提
供更多的生态位供物种生存ꎮ
２.３ 不同海拔梯度地衣物种的分布

在达坂城山区采样海拔区域范围之间ꎬ根据本
地区植被分布带和样地分布特点ꎬ以 ５００ ｍ 间隔将
采样区域分为 ４ 个海拔分布区域ꎬ分析不同海拔范
围地衣的物种多样性及分布格局ꎮ 基于达坂城山
区 ３０ 个样方中 １１１ 个物种的盖度数据ꎬ计算样地间
的 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 距离ꎬ利用 ＰＣｏＡ 主坐标分析并绘制
排序图(图 ２)ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ第一轴和第二轴解释
了总方差的 ３４％ꎬ不同海拔样地沿第一轴和第二轴
有序排列ꎬ低海拔样地之间离散程度较大ꎬ高海拔
区域分布相对聚集ꎬ说明低海拔区域各样地地衣群
落物种差异性较大ꎮ 但是ꎬ该地区低海拔区域至高
海拔区域样地沿第一轴有序排列ꎬ高低海拔梯度间
样地地衣群落物种之间具有差异ꎮ

计算不同海拔区域地衣物种的多样性指数ꎬ
并进行单因素方差分析ꎬ 结果见图 ３ꎮ 由图 ３ 可
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表 １　 达坂城山区地衣生态位宽度
Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｌｉｃｈｅｎｓ ｉｎ Ｄａｂａｎｃｈｅｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ａｒｅａ

物种
编号

Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｄｅ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

Ｌｅｖｉｎｓ
生态位
宽度
Ｌｅｖｉｎｓ
ｎｉｃｈｅ
ｗｉｄｔｈ
(Ｂα)

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
生态位
宽度

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ

ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ
(Ｂ ｉ)

物种
编号

Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｄｅ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

Ｌｅｖｉｎｓ
生态位
宽度
Ｌｅｖｉｎｓ
ｎｉｃｈｅ
ｗｉｄｔｈ
(Ｂα)

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
生态位
宽度

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ

ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ
(Ｂ ｉ)

Ｓ１ 爱琴海微孢衣 Ａｃａｒｏｓｐｏｒａ ａｅｇｉｎａｉｃａ １.５３６ １ ０.５３３ ４ Ｓ４４ 淡泡鳞衣ꎬ中亚亚种
Ｔ. ｔｒｉｓｔｉｓ ｓｕｂｓｐ. ａｓｉａｅ￣ｃｅｎｔｒａｌｉｓ

２.４４７ ７ ０.９８２ ８

Ｓ２ 包氏微孢衣 Ａ. ｂｏｈｌｉｎｉｉ ４.５０７ ４ １.６８６ １ Ｓ４５ Ｔｈａｌｌｏｉｄｉｍａ ｓｅｄｉｆｏｌｉｕｍ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ３ 泡状微孢衣 Ａ. ｂｕｌｌａｔａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ４６ 阿勒泰柄盘衣 Ａｎａｍｙｌｏｐｓｏｒａ ａｌｔａｉｃａ ２.９００ ７ １.０８１ ６
Ｓ４ 间隔微孢衣 Ａ. ｉｎｔｅｒｒｕｐｔａ １.６７９ ６ ０.７３０ ２ Ｓ４７ Ａｎａｍｙｌｏｐｓｏｒａ ｓｐ. １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ５ 被膜微孢衣 Ａ. ｍｏｌｙｂｄｉｎａ ２.２２９ ５ １.０４１ １ Ｓ４８ 黑灰雪花衣 Ａｎａｐｔｙｃｈｉａ ｒｏｅｍｅｒｉ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ６ 垫微孢衣 Ａ. ｐｕｌｖｉｎａｔａ ５.１０３ ５ ２.１３１ ６ Ｓ４９ 伴藓大孢衣 Ｐｈｙｓｃｏｎｉａ ｍｕｓｃｉｇｅｎａ ３.２００ ３ １.４４８ １
Ｓ７ 莲座微孢衣 Ａ. ｒｏｓｕｌａｔａ ７.２８１ ８ ２.１９７ ６ Ｓ５０ 灰色大孢衣 Ｐ. ｇｒｉｓｅａ ４.４８５ ９ １.５６１ ０
Ｓ８ 斯塔妃微孢衣 Ａ. ｓｔａｐｆｉａｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ５１ 黑蜈蚣衣 Ｐｈａｅｏｐｈｙｓｃｉａ ｎｉｇｒｉｃａｎｓ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ９ 糙伏毛微孢衣 Ａ. ｓｔｒｉｇａｔａ ２.４７７ ７ １.２６７ ０ Ｓ５２ 类栗饼干衣 Ｒｉｎｏｄｉｎａ ｃａｓｔａｎｏｍｅｌｏｄｅｓ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ１０ 天山微孢衣 Ａ. ｔｉａｎｓｈａｎｉｃａ １.５０９ ８ ０.５２０ ６ Ｓ５３ Ｐｈａｅｏｒｒｈｉｚａ ｓａｒｅｐｔａｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ１１ 糙聚盘衣 Ｇｌｙｐｈｏｌｅｃｉａ ｓｃａｂｒａ １.６２８ ６ ０.７２２ ３ Ｓ５４ 鳞饼衣 Ｄｉｍｅｌａｅｎａ ｏｒｅｉｎａ ５.３７２ ３ １.８６４ ４
Ｓ１２ 小管厚枝衣

Ａｌｌｏｃｅｔｒａｒｉａ ｍａｄｒｅｐｏｒｉｆｏｒｍｉｓ
１.７９０ １ ０.７７５ ０ Ｓ５５ 蜡美衣 Ｃａｌｏｇａｙａ ｂｉａｔｏｒｉｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０

Ｓ１３ 雪黄岛衣 Ｆｌａｖｏｃｅｔｒａｒｉａ ｎｉｖａｌｉｓ ２.７１５ ２ １.０４７ ３ Ｓ５６ 类锈美衣 Ｃ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｏｉｄｅｓ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ１４ 绿皮黄梅

Ｘａｎｔｈｏｐａｒｍｅｌｉａ ｃｈｌｏｒｏｃｈｒｏａ
４.５３３ ５ １.６４０ １ Ｓ５７ 小美衣 Ｃ. ｐｕｓｉｌｌａ １.０００ ０ ０.０００ ０

Ｓ１５ 科罗拉多黄梅 Ｘ. ｃｏｌｏｒａｄｏｅｎｓｉｓ ３.１８２ ５ １.２６９ ３ Ｓ５８ 蜡黄橙衣 Ｃａｌｏｐｌａｃａ ｃｅｒｉｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ１６ 朝鲜黄梅 Ｘ. ｃｏｒｅａｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ５９ Ｘａｎｔｈｏｍｅｎｄｏｚａ ｔｒａｃｈｙｐｈｙｌｌａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ１７ 荒漠黄梅 Ｘ. ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ １.６５８ ２ ０.５８６ ２ Ｓ６０ 缠结茸枝衣 Ｓｅｉｒｏｐｈｏｒａ ｃｏｎｔｏｒｔｕｐｌｉｃａｔａ １.９１８ ３ ０.９２４ ８
Ｓ１８ 杜瑞氏黄梅 Ｘ. ｄｕｒｉｅｔｚｉｉ ２.９５２ ６ １.２５１ ８ Ｓ６１ 丽黄鳞衣 Ｒｕｓａｖｓｋｉａ ｅｌｅｇａｎｓ １１.６６５ ５ ２.６９２ ９
Ｓ１９ 淡腹黄梅 Ｘ. ｍｅｘｉｃａｎａ ２.５８４ ８ １.００９ １ Ｓ６２ 粉芽黄鳞衣 Ｒ. ｓｏｒｅｄｉａｔａ ２.０８１ ２ ０.９９４ １
Ｓ２０ 齿裂黄梅 Ｘ. ｐｒｏｔｏｍａｔｒａｅ １.４２７ １ ０.４７６ ２ Ｓ６３ 耳盘网衣 Ｌｅｃｉｄｅａ ａｕｒｉｃｕｌａｔａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ２１ 狭叶黄梅 Ｘ. ｓｔｅｎｏｐｈｙｌｌａ ３.１７６ ４ １.２５９ ０ Ｓ６４ 汇合网衣 Ｌ. ｃｏｎｆｌｕｅｎｓ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ２２ 菊叶黄梅 Ｘ. ｓｏｍｌｏｅｎｓｉｓ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ６５ 岩网衣 Ｌ. ｌａｐｉｃｉｄａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ２３ 拟菊叶黄梅 Ｘ. ｔａｒａｃｔｉｃａ ３.０７５ ５ １.２３８ １ Ｓ６６ 石生网衣 Ｌ. ｌｉｔｈｏｐｈｉｌａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ２４ 韦伯黄梅 Ｘ. ｗｅｂｅｒｉ １.６１０ ２ ０.５６６ ７ Ｓ６７ 珠光网衣 Ｌ. ｐｅｒｌａｔｏｌｉｃａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ２５ 怀俄明黄梅 Ｘ. ｗｙｏｍｉｎｇｉｃａ ７.９７７ ４ ２.１７５ ３ Ｓ６８ 方斑网衣 Ｌ. ｔｅｓｓｅｌｌａｔａ ８.９７１ ７ ２.３０８ ３
Ｓ２６ 茸刺山褐梅 Ｍｏｎｔａｎｅｌｉａ ｔｏｍｉｎｉｉ １.７６３ ３ ０.６２４ ５ Ｓ６９ 伊朗沉衣 Ｉｍｍｅｒｓａｒｉａ ｉｒａｎｉｃａ ２.８６９ ５ １.０９７ ０
Ｓ２７ 莲座石蕊 Ｃｌａｄｏｎｉａ ｐｏｃｉｌｌｕｍ １.７４０ １ ０.８５８ １ Ｓ７０ 美国平茶渍 Ａｓｐｉｃｉｌｉａ ａｍｅｒｉｃａｎａ ３.２６１ ６ １.３６８ ３
Ｓ２８ 软鹿石蕊 Ｃ. ｍｉｔｉｓ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ７１ 亚洲平茶渍 Ａ. ａｓｉａｔｉｃａ １.４８５ ３ ０.５０８ １
Ｓ２９ 矮石蕊 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ７２ 青灰色平茶渍 Ａ. ｃａｅｓｉｏｐｒｕｉｎｏｓａ １.９８０ ９ ０.６８８ ３
Ｓ３０ 碎茶渍 Ｌｅｃａｎｏｒａ ａｒｇｏｐｈｏｌｉｓ １０.１７５ ６ ２.５０６ ２ Ｓ７３ 青蓝色平茶渍 Ａ. ｃｙａｎｅｓｃｅｎｓ １.６９０ ０ ０.５９８ ４
Ｓ３１ 散生多盘衣 Ｍｙｒｉｏｌｅｃｉｓ ｄｉｓｐｅｒｓａ １.２１０ ２ ０.３６２ ２ Ｓ７４ 杜金平茶渍 Ａ. ｄｕｄｉｎｅｎｓｉｓ ２.０７５ ８ ０.９２７ ０
Ｓ３２ 凹盘原类梅

Ｐｒｏｔｏｐａｒｍｅｌｉｏｐｓｉｓ ｌａａｔｏｋｋａｅｎｓｉｓ
１.６２７ ３ ０.５９０ ８ Ｓ７５ 拟亚洲平茶渍 Ａ. ｈａｒｔｌｉａｎａ １.０２１ ７ ０.０５９ ４

Ｓ３３ 石墙原类梅 Ｐ. ｍｕｒａｌｉｓ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ７６ 桃红平茶渍 Ａ. ｐｅｒｓｉｃａ ２.６３０ ５ １.２３３ ４
Ｓ３４ 盾原类梅 Ｐ. ｐｅｌｔａｔａ ６.６９７ ６ ２.０５２ ５ Ｓ７７ 斐亚平茶渍 Ａ. ｐｈａｅａ ６.０５０ ８ １.８４１ ６
Ｓ３５ 破小网衣 Ｌｅｃｉｄｅｌｌａ ｃａｒｐａｔｈｉｃａ １.７０５ ９ ０.６０４ ３ Ｓ７８ 亚兰灰平茶渍 Ａ. ｓｕｂｃａｅｓｉａ ５.６２５ ６ １.９１０ １
Ｓ３６ 垫脐鳞 Ｒｈｉｚｏｐｌａｃａ ｍｅｌａｎｏｐｈｔｈａｌｍａ ２.６９３ １ １.０３６ ６ Ｓ７９ 疣平茶渍 Ａ. ｖｅｒｒｕｃｉｇｅｒａ １.６６６ ２ ０.８６１ ５
Ｓ３７ 异脐鳞 Ｒ. ｓｕｂｄｉｓｃｒｅｐａｎｓ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ８０ 荒漠平茶渍 Ａ. ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ ６.３４６ １ １.９６３ ２
Ｓ３８ 厚癞屑衣 Ｌｅｐｒａｒｉａ ｃｒａｓｓｉｓｓｉｍａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ８１ 内卷野粮衣 Ｃｉｒｃｉｎａｒｉａ ｃｏｎｔｏｒｔａ １２.０９３ ４ ２.６００ ７
Ｓ３９ 灰白癞屑衣 Ｌ. ｉｎｃａｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ８２ 斑点野粮衣 Ｃ. ｍａｃｕｌａｔａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ４０ 软骨鳞茶渍 Ｓｑｕａｍａｒｉｎａ ｃａｒｔｉｌａｇｉｎｅａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ８３ 赭白野粮衣 Ｃ. ｏｃｈｒａｃｅｏａｌｂａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ４１ 黑亚网衣 Ｍｉｃａｒｅａ ｍｅｌａｅｎａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ８４ 扭曲野粮衣 Ｃ. ｔｏｒｔｕｏｓａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ４２ 红鳞网衣 Ｐｓｏｒａ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ ２.２４８ ５ ０.９４３ ７ Ｓ８５ 粉瓣茶衣 Ｌｏｂｏｔｈａｌｌｉａ ａｌｐｈｏｐｌａｃａ ６.７８６ ６ ２.０６６ ５
Ｓ４３ 淡棕泡鳞衣 Ｔｏｎｉｎｉａ ａｌｕｔａｃｅａ １.９９８ ７ ０.６９２ ８ Ｓ８６ 贺兰瓣茶衣 Ｌ. ｈｅｌａｎｅｎｓｉｓ １.０００ ０ ０.０００ ０

０４６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



续表 １

物种
编号

Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｄｅ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

Ｌｅｖｉｎｓ
生态位
宽度
Ｌｅｖｉｎｓ
ｎｉｃｈｅ
ｗｉｄｔｈ
(Ｂα)

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
生态位
宽度

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ

ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ
(Ｂ ｉ)

物种
编号

Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｄｅ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

Ｌｅｖｉｎｓ
生态位
宽度
Ｌｅｖｉｎｓ
ｎｉｃｈｅ
ｗｉｄｔｈ
(Ｂα)

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
生态位
宽度

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ

ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ
(Ｂ ｉ)

Ｓ８７ 厚瓣茶衣 Ｌ. ｃｒａｓｓｉｍａｒｇｉｎａｔａ １.２１２ １ ０.３１８ ２ Ｓ１００ 鸡冠胶衣 Ｃｏｌｌｅｍａ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ １.５６９ １ ０.５４８ ８
Ｓ８８ 酒石肉疣衣 Ｏｃｈｒｏｌｅｃｈｉａ ｔａｒｔａｒｅａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ１０１ 地卷 Ｐｅｌｔｉｇｅｒａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ １.７４５ １ ０.６１８ ２
Ｓ８９ 聚黄茶渍 Ｃａｎｄｅｌａｒｉｅｌｌａ ａｇｇｒｅｇａｔａ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ１０２ 皮果衣 Ｄｅｒｍａｔｏｃａｒｐｏｎ ｍｉｎｉａｔｕｍ ２.５３１ １ １.０１０ ０
Ｓ９０ 金黄茶渍 Ｃ. ａｕｒｅｌｌａ ５.０２１ ６ １.８１３ ５ Ｓ１０３ 长根皮果衣 Ｄ. ｍｏｕｌｉｎｓｉｉ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ９１ 柠檬黄茶渍 Ｃ. ｃｉｔｒｉｎａ ３.１７６ １ １.４２１ ４ Ｓ１０４ 盾鳞衣 Ｐｌａｃｉｄｉｕｍ ｓｑｕａｍｕｌｏｓｕｍ ２.５４２ ６ ０.９９６ ９
Ｓ９２ 莲座黄茶渍 Ｃ. ｒｏｓｕｌａｎｓ ６.１５９ ６ ２.１３４ ２ Ｓ１０５ 黑棕瓶口衣 Ｖｅｒｒｕｃａｒｉａ ｆｕｓｃｏｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ９３ 斯普拉黄茶渍 Ｃ. ｓｐｒａｇｕｅｉ ３.８４４ ０ １.３６７ ０ Ｓ１０６ 粉芽盾衣 Ｐｅｌｔｕｌａ ｅｕｐｌｏｃａ ４.８３７ ０ １.８０４ ９
Ｓ９４ 蛋黄茶渍 Ｃ. ｖｉｔｅｌｌｉｎａ １.８９４ ８ ０.８２８ ９ Ｓ１０７ 黑小极衣 Ｌｉｃｈｉｎｅｌｌａ ｎｉｇｒｉｔｅｌｌａ ５.９９９ ７ １.９１０ ７
Ｓ９５ 灰地图衣 Ｒｈｉｚｏｃａｒｐｏｎ ｄｉｓｐｏｒｕｍ １.０００ ０ ０.０００ ０ Ｓ１０８ 地生同层枝衣 Ｐｅｃｃａｎｉａ ｔｅｒｒｉｃｏｌａ ３.８８３ ９ １.５１１ ０
Ｓ９６ 地图衣 Ｒ. ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｕｍ ２.６９９ １ １.３１８ ７ Ｓ１０９ 网脊石耳 Ｕｍｂｉｌｉｃａｒｉａ ｄｅｃｕｓｓａｔａ １.０００ ０ ０.０００ ０
Ｓ９７ 亚洲多孢衣 Ｓｐｏｒａｓｔａｔｉａ ａｓｉａｔｉｃａ ３.０５９ ８ １.５２２ １ Ｓ１１０ 淡肤根石耳 Ｕ. ｖｉｒｇｉｎｉｓ ３.５６５ ８ １.５２８ ６
Ｓ９８ Ｓ. ｃｒａｓｓｕｌａｔａ １.１２２ ６ ０.２２１ ３ Ｓ１１１ 双缘衣 Ｄｉｐｌｏｓｃｈｉｓｔｅｓ ｓｃｒｕｐｏｓｕｓ １.５１７ ９ ０.５２４ ６
Ｓ９９ 龟甲多孢衣 Ｓ. ｔｅｓｔｕｄｉｎｅａ ５.１４３ ４ １.８５１ １

表 ２　 达坂城山区不同生态位宽度的物种数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈｓ

ｉｎ Ｄａｂａｎｃｈｅｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ａｒｅａ

Ｌｅｖｉｎｓ
生态位宽度
Ｌｅｖｉｎｓ ｎｉｃｈｅ

ｗｉｄｔｈ
(Ｂα)

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
生态位宽度

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ

(Ｂ ｉ)

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｂα ＝ １ ３８ Ｂ ｉ ＝ ０ ３８

１< Ｂα≤５ ２６ ０<Ｂ ｉ≤１ ３１

５<Ｂα≤１０ １４ １<Ｂ ｉ≤２ ３２

Ｂα>１０ ３ Ｂ ｉ>２ １０

知ꎬ物种丰富度在３ ０００ ｍ 以上的高海拔区域最
高ꎬ低海拔区域( <２ ０００ ｍ)最低ꎮ Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在
中高海拔区域(２ ５００ ~ ３ ０００ ｍ)较高ꎬ在低海拔
( <２ ０００ ｍ)和高海拔区域( < ３ ０００ ｍ)较低ꎮ 单
因素方差分析表明ꎬＰｉｅｌｏｕ 均匀度指数在３ ０００ ｍ
以上区域和２ ５００ ｍ 以下海拔区域之间差异显著
(Ｐ<０.０５)ꎬ其他物种多样性指数在不同海拔区域
之间无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.４ 生态位特征的环境解释

分别对不同样方地衣群落物种的生态位宽度
和生态位重叠值与环境因子进行 ＤＣＡ 分析ꎬ结果
显示生态位宽度第一排序轴的梯度长度介于 ３ ~ ４
之间ꎬ 并且 ＲＤＡ 前四排序轴累计方差解释率均比

图中物种编号同表 １ꎮ 下同ꎮ
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ａｒｅ ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ Ｔａｂｌｅ １. Ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

图 １　 基于生态位重叠值的 ＰＣｏＡ 排序
Ｆｉｇ. １　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ

ｏｎ ｎｉｃｈｅ ｏｖｅｒｌａｐ ｖａｌｕｅｓ

ＣＣＡ 排序大ꎬ因此生态位宽度和环境因子的关系
用 ＲＤＡ 分析ꎬ而生态位重叠第一排序轴的梯度长
度大于 ４ꎬ因此选择 ＣＣＡ 排序ꎬ并用二维投影图显
示(图 ４)ꎮ

由生态位宽度的 ＲＤＡ 排序图(图 ４:Ａ)可知ꎬ
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图中数字为样方号ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｏｄｅｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ.

图 ２　 基于地衣群落的样方 ＰＣｏＡ 排序
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ

ｏｎ ｌｉｃｈｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

海拔、风速和湿度与生态位宽度呈正相关ꎬ光照强

度、干扰和坡向与生态位宽度呈负相关ꎮ 由生态

位重叠的 ＣＣＡ 排序图(图 ４:Ｂ)可知ꎬ光照强度和

干扰与生态位重叠呈正相关ꎬ海拔、湿度、风速和

坡向与生态位重叠值呈负相关ꎮ 总体来看ꎬ与地

衣群落物种生态位宽度和生态位重叠相关性最强

的环境因子为海拔ꎬ其次为光照强度、风速、湿度、
干扰程度、坡向ꎬ其中ꎬ坡向对生态特征的影响不

显著ꎮ

３　 讨论与结论

生态位宽度量化反映了物种对生境资源利用

的多样化水平或特化水平ꎬ以及对环境的适应状

况差异(聂莹莹等ꎬ２０２１)ꎮ 也就是说ꎬ生态位宽度

越宽ꎬ对环境资源的利用能力越强ꎬ往往会形成群

落中的优势物种(孙成等ꎬ２０２２)ꎮ 本研究发现ꎬ丽
黄鳞衣广泛分布于不同海拔和生境中的岩石表

面ꎬ对不同的环境具有较强的适应性ꎬ为该地区的

优势物种ꎬ这与丽黄磷衣自身对环境的高耐受性

有关ꎮ 丽黄鳞衣对污染元素等具有较高的富集能

力(赵丽丽等ꎬ２０１９)ꎬ对恶劣生境具有耐受性ꎬ致
使其泛化程度较高ꎬ对生境资源利用充分ꎮ 此外ꎬ

内卷野粮衣生态位宽度也较大ꎬ这可能是在生态
位研究中将群落调查中的每个取样样地作为资源
状态ꎬ从而反映物种对资源的综合利用状况(罗文
等ꎬ２０２１)ꎬ内卷野粮衣分布在大部分样地中ꎬ虽然
其多度较低ꎬ但同样能利用不同的生境资源ꎬ说明
这两个物种对生存环境要求较低ꎬ能够适应该地
区较恶劣的生境ꎬ对该地区地衣群落构建起着重
要的作用ꎮ 该地区大部分地衣生态位宽度较窄ꎬ
这与该地区生境条件有密切联系ꎬ低海拔区域荒
漠化严重ꎬ物种多为耐干旱的岩面生地衣ꎬ而在高
海拔区域ꎬ具有显著较高比例的叶状地衣等ꎬ不同
生境中生态需求相似物种的聚集分布ꎬ致使其特
化程度较高ꎬ对环境资源利用程度低ꎮ

生态位重叠侧重反映了物种在空间中资源利
用的交叉重叠程度ꎬ以及物种间的生物和生态学
特性的相似度ꎬ可在一定程度上解释物种间的共
生和竞争作用(肖艳梅等ꎬ２０２１)ꎮ 生态位重叠值
越高ꎬ种间资源需求越相似ꎬ种间竞争越激烈ꎮ 本
地区地衣种对间生态位重叠值整体偏低ꎬ说明地
衣物种的生态位普遍存在差异ꎬ生态位分化程度
高ꎬ物种间竞争不激烈ꎬ群落较稳定ꎮ 虽然研究区
整体干旱ꎬ生境异质性较低ꎬ但由于地衣生物体极
小ꎬ小生境对其极为重要ꎬ地衣会占据自身独特的
小生境ꎬ使种间关系处于协调和稳定状态ꎮ Ｇａｕｓｅ
(１９３４)认为ꎬ生态位重叠仅仅是物种竞争的一个
不必要的前提条件ꎬ即物种间是否存在竞争要取
决于具体生境ꎬ只有在资源缺乏或不足的生境条
件下ꎬ生态位重叠才会产生竞争排斥ꎮ 该地区整
体环境较为恶劣ꎬ资源相对匮乏ꎬ可以认为地衣物
种在定殖早期由于资源争夺竞争激烈ꎬ随后ꎬ物种
逐渐占据各自适宜的生态资源位ꎬ形成了生态位
分化ꎬ导致其重叠值整体偏低ꎮ 另外ꎬ由于将调查
样地视为生境资源位的综合ꎬ物种分布的交错程
度较大也会导致其较低的生态位重叠值(宗宁等ꎬ
２０２１)ꎮ

物种生态位宽度值越大ꎬ分布范围越广ꎬ越容
易与其他物种发生生态位重叠(景升利等ꎬ２０２０)ꎮ
该地区地衣物种大都为岩面生壳状地衣ꎬ对环境
适应能力强ꎬ分布在不同海拔区域ꎬ与其他物种之
间出现生态位重叠的概率较大ꎮ 如生态位较宽的
内卷野粮衣和丽黄鳞衣与多数物种之间都存在生
态位重叠ꎬ但重叠值较低ꎻ而一些生态位较窄的物
种ꎬ如软鹿石蕊、矮石蕊、小美衣、蜡黄橙衣、斑点
野粮衣等ꎬ由于其特殊的生境需求ꎬ主要分布在无
人为干扰ꎬ 较高湿度的高海拔区域ꎬ本研究中只在

２４６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ 相同字母表示无显著差异 (Ｐ>０.０５)ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ>０.０５).

图 ３　 达坂城山区不同海拔梯度上物种多样性指数
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｄａｂａｎｃｈｅｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ａｒｅａ

图 ４　 不同样方地衣群落物种生态位宽度与环境因子 ＲＤＡ排序图(Ａ)和生态位重叠与环境因子的 ＣＣＡ 排序图(Ｂ)
Ｆｉｇ. ４　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｃｈｅ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ (Ａ) ａｎｄ ＣＣＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ

ｏｆ ｎｉｃｈｅ ｏｖｅｒｌａｐ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ (Ｂ) ｏｆ ｌｉｃｈｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ
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单个样方中有记录ꎬ却与其他物种之间存在较高
的生态位重叠ꎮ 这与 Ｓｕｎ 等(２０２１)的一些研究结
果一致ꎬ认为生态位重叠和生态位宽度之间并没
有直接的线性关系ꎬ这可能与物种的生物学和生
态学特性有关(郭永清等ꎬ２００９)ꎬ导致生境资源利
用的互补性ꎬ或是因为其只在同一样方中存在ꎮ

生态位特征的差异是群落各环境因子共同作
用的结果ꎬ已有研究表明ꎬ地衣物种分布与光照、
湿度、温度、海拔(Ｂａｎｉｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＳａｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻＮａｓｃｉｍｅｎｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１) 等环境因素有关ꎮ
达坂城山区荒漠化严重ꎬ生境干旱ꎬ资源较为匮
乏ꎮ 通过排序分析可以看出海拔是地衣生态位特
征的重要影响因素ꎮ 随着海拔的升高ꎬ湿度增加ꎬ
人为干扰减弱ꎬ更适宜物种定殖ꎮ 同时ꎬ水分增加
更利于叶状和枝状等水分需求较高的地衣生长
(Ｇａｕｓｌａａꎬ ２０１４)ꎬ在 ２ ５００ ~ ３ ０００ ｍ 中高海拔区
域ꎬ物种多样性最高ꎮ 在高海拔区域ꎬ地衣物种多
样性降低ꎬ主要是由于高海拔地区生境条件严酷ꎬ
风速较强ꎬ可能不利于地衣生长 ( Ｐｏｔｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 本研究发现ꎬ海拔、湿度、光照强度对地衣
物种生态位特征的影响较大ꎬ主要是由于海拔影
响湿度和光照条件ꎬ因此ꎬ沿海拔梯度的生境条件
的差异导致物种生态位差异ꎮ 总体而言ꎬ达坂城
山区地衣物种沿海拔梯度分布具有差异ꎬ物种间
由于生境资源竞争形成了生态位的分化ꎬ群落较
为稳定ꎮ 但是ꎬ由于相对恶劣的生境条件ꎬ群落较
为脆弱ꎬ物种对外部干扰较为敏感ꎬ干扰可能会影
响地衣物种多样性ꎬ从而影响该地区生态系统稳
定ꎮ 因此ꎬ避免对该地区进行较大的人为干扰ꎬ对
该地区的荒漠生境研究和生态环境的保护具有重
要意义ꎮ
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室内 ＣＯ２ 浓度、温湿度和光照变化对
碰碰香挥发物释放量的影响

崔静娴１ꎬ 刘　 慧１ꎬ２∗ꎬ 刘　 红１ꎬ２

( １. 北京航空航天大学 生物与医学工程学院 环境生物学与生命保障技术研究所ꎬ 北京 １００１９１ꎻ
２. 北京航空航天大学 空天生物技术与医学工程国际联合研究中心ꎬ 北京 １００１９１ )

摘　 要: 碰碰香(Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ)的芳香气味具有改善身心健康的作用ꎬ但其挥发物的

释放易受到室内环境影响而降低效果ꎮ 为探究碰碰香挥发物对常见室内环境变化的响应ꎬ并为其高效稳定

地应用于构建舒适的亲生物环境提供科学依据ꎬ该研究采用混合正交设计ꎬ使用动态顶空和气相色谱质谱

联用技术测定了碰碰香挥发物对温度、湿度、ＣＯ２浓度及光照这 ４ 种常见室内环境因素的响应ꎮ 结果表明:
(１)在温度、湿度、ＣＯ２浓度和光照 ４ 个环境因素中ꎬＣＯ２浓度和温度对碰碰香植株挥发物释放量的影响较

大ꎬ而湿度和光照的影响较弱ꎮ (２)正常光周期下培养的碰碰香ꎬ在夜晚无光照时ꎬＣＯ２ 浓度 ５００ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１、温度 ２５ ℃和湿度 ６０％的环境条件最适于碰碰香植株释放挥发物ꎮ 此环境条件下碰碰香挥发物的释

放总量为 ８６.２３ μｇＬ￣１ｋｇ￣１ꎬ 具有改善身心健康的活性成分含量为 ７８.０３ μｇＬ￣１ｋｇ￣１ꎮ 综上所述ꎬ应用

碰碰香构建室内亲生物环境ꎬ维持或改善人员身心健康时ꎬ应主要注意控制 ＣＯ２浓度和温度相关的环境条

件ꎬ从而充分高效地发挥碰碰香的园艺效益ꎮ
关键词: 碰碰香ꎬ 挥发性有机物ꎬ 温度ꎬ 相对湿度ꎬ 二氧化碳浓度ꎬ 光照条件ꎬ 混合水平正交试验
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ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｔｏ ｃｏｍｍｏｎ ｉｎｄｏｏｒ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓꎬ ａｎｄ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｉｔｓ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｕｉｌｄｉｎｇ ａ
ｃｏｍｆｏｒｔａｂｌｅ ｐｒｏ￣ｂｉｏｔｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｍｅｎｔａｌ ｈｅａｌｔｈ ｏｆ ｉｎｄｏｏｒ ｐｅｒｓｏｎｎｅｌ. Ｔｈｕｓꎬ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｆｏｕｒ ｔｙｐｉｃａｌ ｉｎｄｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓꎬ ｓｕｃｈ ａｓ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ａｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ
ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌｅａｓｅ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｗｅｒｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ. Ａｎｄ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｈｅａｄｓｐａｃｅ ａｎｄ ｇａｓ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ￣ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅ
ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｄｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ａｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｄｅｖｉｃｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍｉｘｅｄ￣ｌｅｖｅｌ
ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ａｒｒａｙ ｄｅｓｉｇｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｔｙｐｉｃａｌ ｉｎｄｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ａｉｒ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ａｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎬ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｈａｄ
ｇｒｅａｔｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌｅａｓｅ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｉｒ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｗｅｒｅ ｗｅａｋ. (２) Ｆｏｒ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄꎬ ａｎ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ２５ ℃ ａｎｄ ａｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ
ｏｆ ６０％ ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｆｏｒ ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ
ｌｉｇｈｔ. Ｕｎｄｅｒ ｔｈｉｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｗａｓ ８６.２３ μｇＬ￣１ｋｇ￣１ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ
ｉｎｔｅｒｖｅｎｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｍｅｎｔａｌ ｈｅａｌｔｈ ｗａｓ ７８.０３ μｇＬ￣１ｋｇ￣１ . Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙꎬ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｗｈｅｎ ｔｈｅ
ａｒｏｍａ ｐｌａｎｔ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｉｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｂｕｉｌｄ ａｎ ｉｎｄｏｏｒ ｐｒｏ￣ｂｉｏｔｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｏｒ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ
ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｍｅｎｔａｌ ｈｅａｌｔｈ ｏｆ ｐｅｏｐｌｅ ｉｎ ｉｎｄｏｏｒꎬ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｐｒｏｐｅｒｌｙꎬ ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｓｏ ａｓ ｔｏ ｆｕｌｌｙ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔｌｙ ｐｒｏｄｕｃｅ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｈｅａｌｔｈ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｄｉｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓꎬ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓꎬ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎬ ｍｉｘｅｄ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｔｅｓｔ

　 　 药食同源的芳香植物碰碰香 ( Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ
ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ)是唇形科延命草属的多年

生灌木状草本植物ꎬ原产自西南亚地区及非洲好

望角(张玉晶和王连君ꎬ２０２０)ꎬ为花卉市场常见的

小型香草盆栽ꎬ常用于装饰室内或工作环境(赵小

珍等ꎬ２０１６)ꎮ 植株茎叶不仅可以作为食用香料在

炒菜或凉拌时提味ꎬ还可以泡茶、泡酒(张旋等ꎬ
２０１９)ꎮ 植株芳香浓郁ꎬ其香气已被证明可显著改

善紧张焦虑情绪 (荆小洁等ꎬ２０２０)ꎮ 现代人类

８０％的时间在室内度过ꎬ久处于室内的人们情绪

和睡眠问题日益凸显(Ｍａｚｌａｎ ＆ Ａｂａｓꎬ ２０２１)ꎮ 近

年来ꎬ新型冠状病毒(ＣＯＶＩＤ￣１９)的隔离防控措施

限制了户外活动ꎬ并使人们焦虑、抑郁的情绪分别

增长了 １６％和 ２８％ (Ｒａｊｋｕｍａｒꎬ ２０２０)ꎮ 将碰碰香

应用于构建对身心健康有益的室内环境ꎬ是一种

用于维护久居室内人群的生理和心理健康的行之

有效的方法ꎮ
然 而ꎬ 芳 香 植 物 挥 发 物 ( ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ

ｃｏｍｐｏｕｎｄｓꎬ ＶＯＣｓ)的合成与释放是一个受多种因

素影响的复杂生理过程ꎬ与光周期、温湿度等影响

生理状态的外界环境因素密切相关ꎬ许多植物 ＶＯＣｓ
释放在不同环境下存在较大差异ꎮ 李莹莹(２０１２)
研究发现ꎬ矮牵牛中的苯环类物质在夜间释放ꎬ而
一些香气物质如异丁子香酚仅在白天释放ꎬ白玉兰

鲜花在低温下仅释放几种挥发物ꎬ大多数萜烯类化

合物为痕量或不释放ꎮ 此外ꎬ高光强、高温或湿度

增 加 在 一 定 程 度 上 会 刺 激 植 物 释 放 ＶＯＣｓ
(Ｈｏｌｏｐａｉｎｅｎ ＆ Ｇｅｒｓｈｅｎｚｏｎꎬ ２０１０)ꎬ环境湿度增加可

使赤松和云杉释放的 ＶＯＣｓ 成分发生改变ꎬ并且湿

度增加与芳香物质 α￣蒎烯的释放呈显著正相关(李
洪远等ꎬ２０１５)ꎮ 然而ꎬ也有研究显示一些植物的

ＶＯＣｓ 释放对于高湿度并不敏感ꎬ甚至会受到抑制

(李洪远等ꎬ２０１５)ꎮ 大气中 ＣＯ２浓度对植物 ＶＯＣｓ
释放的影响可能因物种而异ꎬ目前尚未有统一观

点ꎬ如高浓度的 ＣＯ２使花旗松 ＶＯＣｓ 释放量显著降

低ꎬ而令洋葱的 ＶＯＣｓ 释放量显著升高 ( Ｊａｓｏｎｉ ｅｔ

７４６１９ 期 崔静娴等: 室内 ＣＯ２浓度、温湿度和光照变化对碰碰香挥发物释放量的影响



ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 因此ꎬ不同植物的 ＶＯＣｓ 释放对环境变

化的响应存在较大差异ꎬ需进一步研究ꎮ
室内环境与通风方式、人员密度、季节更替等

密切相关ꎮ 常见的室内环境具有空间较小、光照

强度低、ＣＯ２浓度高等特点ꎮ 室内 ＣＯ２浓度最低值

为 ５７３ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ最高值达 ４ ９９１ μｍｏｌｍｏｌ￣１

(姬长发等ꎬ２０１９)ꎻ室内平均居住温度在 １９.７８ ~
３１.１８ ℃范围内ꎬ室内相对湿度季节性变化强ꎬ冬
季最低ꎬ夏季最高ꎬ并与室内空气温度密切相关

(Ｔａｍｅｒｉｕｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 环境变化是碰碰香在实

际室内应用中需要考虑的主要潜在影响因素ꎬ可
能会通过影响碰碰香 ＶＯＣｓ 的释放ꎬ进而影响其对

生理心理健康的干预效果ꎮ 但是ꎬ以往尚未针对

室内环境因素对碰碰香 ＶＯＣｓ 释放的影响展开系

统的研究ꎮ 本研究采用混合正交试验方法ꎬ探究

温度、湿度、ＣＯ２浓度及光照条件等室内主要环境

因素对碰碰香植株 ＶＯＣｓ 释放的影响ꎬ旨在明确影

响碰碰香植株 ＶＯＣｓ 释放的主要因素ꎬ进而提供其

ＶＯＣｓ 高效稳定释放的最佳环境条件ꎬ以便针对性

地在日常室内工作和生活环境中使用碰碰香植

株ꎬ充分发挥其应用价值ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 实验材料及装置

碰碰香 ３ 盆ꎬ种植在泥炭土的圆形花盆(直径

２７ ｃｍꎬ高 １８ ｃｍ)中ꎬ培养环境为碰碰香生长较适

宜的环境ꎬ即温度 ( ２５ ± ２) ℃、空气相对湿度

(５０ ± １０)％、光周期为 １２ ｈ 光照 / １２ ｈ 黑暗(８:００
打开光源ꎬ２０:００ 关闭光源)ꎮ 照明光源采用红白

ＬＥＤ 光源ꎬ光谱中红白光比例为 １ ∶ １ꎬ光强 １２０
μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎮ 培养碰碰香株高至 １６ ~ １８ ｃｍ
时开展所有的实验处理ꎮ
１.２ 常见室内环境的实验因素水平设计

经文献调研(王茜等ꎬ２０１９)ꎬ确定温度、湿度、
光照条件、ＣＯ２浓度为可能影响碰碰香的 ＶＯＣｓ 释放

的典型室内环境因素ꎮ 依据室内通风状态及人员

密度ꎬ室内实地测量结合文献调研(Ｔａｍｅｒｉｕｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ姬长发等ꎬ２０１９)ꎬ确定变化范围为温度 ２０~３０
℃ꎬ湿度 ４０％ ~ ８０％ꎮ ＣＯ２ 浓度 ５００ ~ ４ ５００ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１ꎬ光照强度为光照 ２０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１或黑暗 ０
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ 各个环境因子的水平设置见表 １ꎮ

根据混合正交试验设计原理ꎬ选择相近的

Ｌ１８.３.６.６.１ 正交表ꎬ使用拟水平法进行正交试验

设计(武凯等ꎬ２０２１)ꎬ测试顺序随机ꎬ每个处理设

置 ３ 个重复ꎬ结果取平均值ꎮ

表 １　 常见室内办公或居家环境的

实验因素水平设置
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｌｅｖｅｌ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ

ｉｎｄｏｏｒ ｏｆｆｉｃｅ ｏｒ ｈｏｍｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

水平
Ｌｅｖｅｌ

光照条件
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

(℃ )

湿度
Ｈｕｍｉｄｉｔｙ
(％)

ＣＯ２浓度
ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
(μｍｏｌｍｏｌ￣１)

１ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２０ ４０ ５００

２ 黑暗 Ｄａｒｋ ２５ ６０ １ ５００

３ ３０ ８０ ２ ５００

４ ３ ５００

５ ４ ５００

１.３ 碰碰香 ＶＯＣｓ 采样方法

用于碰碰香 ＶＯＣｓ 采集的实验装置(图 １)上

部为有机玻璃罩ꎬ在植物茎基部使用有机玻璃板

和聚四氟乙烯薄膜将土壤上部的植株与下方的土

壤隔开ꎬ用硅胶圈密封固定 ( Ｄａｕｓｓｙ ＆ Ｓｔａｕｄｔꎬ
２０２０)ꎬ构成上方密封空间以避免土壤 ＶＯＣｓ 的干

扰ꎮ 采样时间为每日 ９:００—１６:００ꎬ采样前先将碰

碰香放置在实验装置中ꎬ使用经过过滤的空气冲

洗(４ Ｌｍｉｎ￣１)有机玻璃罩 １０ ｍｉｎꎬ以消除安装过

程中残留的 ＶＯＣｓꎮ 空气的过滤净化使用 ＧＤＸ￣
１０１ 和活性炭两种吸附管( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ以避

免外界空气中 ＶＯＣｓ 的干扰ꎮ
环境条件控制通过向装置内通入不同温度、湿

度、ＣＯ２浓度的空气ꎬ以及控制外界光源的开闭来实

现ꎮ 使用温湿度控制器来控制温湿度ꎬ气体流量调

节器控制装置内 ＣＯ２气体的浓度ꎮ 当装置内 ＣＯ２传

感器示数保持相对稳定不变 ３ ｍｉｎ 以上时ꎬ判定植

株已适应了此环境条件ꎬ即此环境下碰碰香植株的

光合作用强度已经达到稳定状态ꎬ继续稳定 ３０ ｍｉｎ
后进行 ＶＯＣｓ 吸附采样(Ｄａｕｓｓｙ ＆ Ｓｔａｕｄｔꎬ ２０２０)ꎮ
在装置出气口接 Ｔｅｎａｘ￣ＴＡ 吸附管ꎬ以 １００ ｍＬ
ｍｉｎ￣１的恒定流量采样 ３０ ｍｉｎꎬ重复 ３ 次ꎮ 采样结束

后ꎬ称量碰碰香植株地上部分鲜重质量ꎬ用于计算

碰碰香植株单位鲜重生物量的 ＶＯＣｓ 释放量ꎮ
１.４ ＧＣ￣ＭＳ 检测与 ＶＯＣｓ 成分分析

采集的样品使用热解析仪(ＴＤ￣２０ꎬ中国)进行

８４６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 １　 用于测量碰碰香 ＶＯＣｓ 释放的装置
Ｆｉｇ. １　 Ｄｅｖｉｃｅ ｆｏｒ ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ＶＯＣｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ

热脱附ꎬ进行气相色谱质谱联用分析(ＱＰ２０２０ 气

质联用仪ꎬ日本)ꎮ 具体条件如下:ＨＰ￣５ＭＳ 色谱柱

(６０ ｍ × ０.２５ ｍｍ × ０.２５ μｍ)ꎬ初始温度 ５０ ℃ꎬ保
持 １０ ｍｉｎꎬ以 ５ ℃ｍｉｎ￣１速率程序升温到 ２５０ ℃ꎬ
保持 ５ ｍｉｎꎻ载气为高纯氦气(９９.９９９ ９％)ꎮ ＭＳ 离

子源在 ７０ ｅＶ、２００ ℃ꎬ全扫描模式下运行ꎬ质量扫

描范围为 ３０ ~ ８００ ａｍｕꎮ 通过 ＮＩＳＴ 化合物数据库ꎬ
具有保留指数或将质谱与已发表的数据进行比较

来鉴定化合物ꎮ 使用北京坛墨质检标准物质中心

的混合 ＶＯＣｓ 作为标样并绘制标准曲线ꎬ进行现化

合物的定量计算ꎮ
依据网络药理学方法 (钟钰等ꎬ ２０１９)ꎬ利用

ＴＣＭＳＰ 中药系统药理学数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｔｃｍｓｐｗ.
ｃｏｍ / ｔｃｍｓｐ.ｐｈｐ)、Ｐｕｂｃｈｅｍ 有机小分子生物活性数

据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｐｕｂｃｈｅｍ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )、ＴＧＳＣ 香

料信息数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｔｈｅｇｏｏｄｓｃｅｎｔｓｃｏｍｐａｎｙ.

ｃｏｍ / )预测筛选碰碰香 ＶＯＣｓ 中具有抗焦虑抑郁ꎬ镇
静催眠等生理活性的成分ꎮ
１.５ 统计分析

根据混合正交试验设计原理ꎬ计算极差 Ｒ 并

按大小进行排序ꎬ筛选出最佳适用环境条件(武凯

等ꎬ２０２１)ꎬ计算分析各环境因素的影响趋势:Ⅰ、
Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ分别为每个环境因素不同水平的实

验值之和ꎮ Ｋ１~ Ｋ５ 分别是每个因素第 １ 至第 ５ 个

水平的值ꎬ根据各个因素的 ２ 个、３ 个或 ５ 个的水

平值设置ꎬ分析该因素对试验指标的影响趋势ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＶＯＣｓ 释放总量及其主要成分的变化

表 ２ 为不同环境组合下碰碰香植株 ＶＯＣｓ 释

放总量的结果ꎬ 光照(Ａ) 、 温度(Ｂ) 、湿度(Ｃ)和

９４６１９ 期 崔静娴等: 室内 ＣＯ２浓度、温湿度和光照变化对碰碰香挥发物释放量的影响



表 ２　 不同环境对碰碰香 ＶＯＣｓ 释放

总含量影响的正交试验结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｏｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ＶＯＣｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ

Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ

处理
Ｔｒｅａｔ￣
ｍｅｎｔ

Ａ
光照
条件
Ｌｉｇｈｔ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

Ｂ
温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
(℃ )

Ｃ
湿度

Ｈｕｍｉｄｉｔｙ
(％)

Ｄ
ＣＯ２浓度

ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
(μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１)

ＶＯＣｓ
总含量
Ｔｏｔａｌ
ＶＯＣｓ

(μｇＬ ￣１
ｋｇ ￣１)

１ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２０ ４０ ５００ ８.１０

２ 黑暗 Ｄａｒｋ ２５ ６０ ５００ ８６.２３

３ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２０ ６０ １ ５００ １１.７１

４ 黑暗 Ｄａｒｋ ２５ ８０ １ ５００ ５８.８４

５ 黑暗 Ｄａｒｋ ２０ ８０ ２ ５００ ３７.７５

６ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２５ ４０ ２ ５００ ３９.７３

７ 光照 Ｌｉｇｈｔ ３０ ８０ ３ ５００ ４.１６

８ 黑暗 Ｄａｒｋ ３０ ４０ ３ ５００ １０.３４

９ 光照 Ｌｉｇｈｔ ３０ ６０ ４ ５００ ７.７９

１０ 黑暗 Ｄａｒｋ ２０ ８０ ４ ５００ ３３.６４

１１ 黑暗 Ｄａｒｋ ３０ ８０ ５００ ３７.１５

１２ 光照 Ｌｉｇｈｔ ３０ ４０ １ ５００ ６.２２

１３ 黑暗 Ｄａｒｋ ３０ ６０ ２ ５００ １１.７５

１４ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２５ ８０ ３ ５００ ５.２３

１５ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２５ ４０ ４ ５００ ２６.６７

１６ 黑暗 Ｄａｒｋ ２０ ４０ ２ ５００ ８.４８

１７ 黑暗 Ｄａｒｋ ２０ ６０ ３ ５００ １５.８３

１８ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２５ ６０ ５００ ７０.３８

Ⅰ １７９.９８ １１５.５２ ９９.５４ ２０１.８６ Ⅰ＋Ⅱ＋Ⅲ＋
Ⅳ＋Ⅴ＝

Ⅱ ３００.０３ ２８７.０７ ２０３.７０ ７６.７７ ４８０.００

Ⅲ ７７.４１ １７６.７７ ９７.７１

Ⅳ ３５.５６

Ⅴ ６８.１０

Ｋ１ ２０.００ １９.２５ １６.５９ ５０.４６

Ｋ２ ３３.３４ ４７.８５ ３３.９５ ２５.５９

Ｋ３ １２.９０ ２９.４６ ２４.４３

Ｋ４ ８.８９

Ｋ５ ２２.７０

最大 Ｍａｘ ３３.３４ ４７.８５ ３３.９５ ５０.４６

最小 Ｍｉｎ ２０.００ １２.９０ １６.５９ ８.８９

Ｒ １３.３４ ３４.９４ １７.３６ ４１.５７

因素主次
Ｐｒｉｍａｒｙ
ａｎｄ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｆａｃｔｏｒｓ

Ｄ>Ｂ>Ｃ>Ａ

最优方案
Ｏｐｔｉｍａｌ
ｓｃｈｅｍｅ

Ａ１ / Ａ２ Ｂ２ Ｃ２ Ｄ１

ＣＯ２浓度(Ｄ)的极差 ＲＤ>ＲＢ>ＲＣ>ＲＡꎬ说明 ＣＯ２浓

度对碰碰香 ＶＯＣｓ 释放总含量的影响最大ꎬ其次

是温度和湿度ꎬ而光照对 ＶＯＣｓ 释放的影响较小ꎮ
各环境因素对 ＶＯＣｓ 释放总含量的影响趋势如图

２:Ａꎮ 黑暗条件下碰碰香 ＶＯＣｓ 释放量要高于有

光照环境下ꎮ 碰碰香 ＶＯＣｓ 的释放总量先随温

度、湿度的升高而增加ꎬ但是当温湿度超过一定

限度时ꎬＶＯＣｓ 释放总量会明显降低ꎮ 随着 ＣＯ２

浓度的升高ꎬ碰碰香 ＶＯＣｓ 的释放总量呈降低的

趋势ꎬ释放量在 ５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１ ＣＯ２ 浓度时最

高ꎬ在 ３ ５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１时最低ꎬ在 ４ ５００ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１ 时 表 现 出 明 显 的 升 高 趋 势ꎬ 但 仍 低 于

５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１时 ＶＯＣｓ 的释放量ꎮ 由图 ２:Ａ 可

知ꎬ促使碰碰香 ＶＯＣｓ 释放的较佳环境条件为

Ａ２Ｂ２Ｃ２Ｄ１ꎬ 即 黑 暗、 温 度 ２５ ℃ 、 湿 度 ６０％、
ＣＯ２浓度 ５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ碰碰香 ＶＯＣｓ 释放总

量可达到 ８６. ２３ μｇＬ ￣１ｋｇ ￣１ꎬ即每千克碰碰香

植物 释 放 到 每 升 空 气 中 的 挥 发 物 质 量 为

８６.２３ μｇꎮ
由表 ３ 可知ꎬ不同环境条件下碰碰香植株释放

的 ＶＯＣｓ 成分差异较大ꎮ 在黑暗条件下ꎬ大多数实

验组 ＶＯＣｓ 中含量最多的物质均为 ｄ￣柠檬烯ꎬ且部

分处理组的柠檬烯含量超过了 ５０％(组 ２、组 ４、组
５、组 １７)ꎬ推测可能在黑暗条件下碰碰香 ＶＯＣｓ 中

ｄ￣柠檬烯的合成与释放较为稳定ꎮ
２.２ ＶＯＣｓ 中有效活性成分含量的变化

利用相关数据库ꎬ结合文献 ( Ｚｈａｎｇ ＆ Ｙａｏꎬ
２０１９)预测筛选出抗焦虑抑郁或镇静催眠的有效

活性成分ꎬ得到碰碰香 ＶＯＣｓ 中与身心健康相关的

４１ 种有效活性成分ꎬ见表 ４ꎮ 由表 ４ 可知ꎬ在筛选

得到的有效活性成分中ꎬ多数为既可以缓解失眠

症状亦可以缓解焦虑抑郁情绪的单萜类或倍半萜

类物质ꎬ如含氧单萜烯(α￣松油醇ꎬ芳樟醇等)ꎬ单
环单萜烯(ｄ￣柠檬烯ꎬ伞花烃等)等ꎮ

碰碰香 ＶＯＣｓ 中有效活性成分含量的变化与总

含量变化趋势总体相似(表 ５ꎬ图 ２:Ｂ)ꎬ黑暗条件下

有效活性成分的释放量要高于光照条件ꎮ 各环境

因素的极差 ＲＤ>ＲＢ>ＲＣ>ＲＡꎬ说明 ＣＯ２浓度对 ＶＯＣｓ
中的活性成分合成和释放影响最大ꎮ 由表 ５ 可知ꎬ
在黑暗、温度 ２５ ℃、湿度 ６０％、ＣＯ２浓度 ５００ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１环境下ꎬ碰碰香植株释放的 ＶＯＣｓ 中有效活性

成分含量最高ꎬ为 ７８.０３ μｇＬ￣１ｋｇ￣１ꎮ
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表 ３　 不同环境条件下碰碰香植株释放的 ＶＯＣｓ 中含量前三的成分及其百分含量
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ｔｈｒｅｅ ｉｎ ＶＯＣｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ

ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

各组含量前三的成分及其百分含量
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ｔｈｒｅｅ ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒｏｕｐ

化合物
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ

百分含量
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

化合物
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ

百分含量
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

化合物
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ

百分含量
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

１ 肉桂烯 Ｓｔｙｒｅｎｅ ６.６７ 对伞花烃 ｐ￣Ｃｙｍｅｎｅ ５.１６ 顺式￣对￣薄荷二烯醇
ｃｉｓ￣Ｍｅｎｔｈａ￣２ꎬ８￣ｄｉｅｎ￣１￣ｏｌ

４.３９

２ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ５５.６７ 萜品油烯 Ｔｅｒｐｉｎｏｌｅｎｅ ５.９８ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ４.７２

３ 桧烯 Ｓａｂｉｎｅｎｅ ９.２１ ２￣乙基己醇 ２￣Ｅｔｈｙｌ￣１￣ｈｅｘａｎｏｌ ８.３６ β￣蒎烯 β￣Ｐｉｎｅｎｅ ６.３２

４ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ５３.５５ 桧烯 Ｓａｂｉｎｅｎｅ ６.３９ β￣蒎烯 β￣Ｐｉｎｅｎｅ ４.８０

５ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ５３.６０ 桧烯 Ｓａｂｉｎｅｎｅ ７.４１ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ６.６０

６ 正癸醛 Ｄｅｃａｎａｌ １１.９１ 萜品油烯 Ｔｅｒｐｉｎｏｌｅｎｅ ８.５７ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ８.５４

７ 萜品油烯 Ｔｅｒｐｉｎｏｌｅｎｅ １１.１２ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ９.６２ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ８.０４

８ 桉叶油醇 Ｅｕｃａｌｙｐｔｏｌ ６.７１ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ５.９７ ( ￣) ￣乙酸冰片酯
( ￣) ￣Ｂｏｒｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

５.８５

９ 丁基癸醚 Ｂｕｔｙｌ ｄｅｃｙｌ ｅｔｈｅｒ １５.１４ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ １３.６５ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ７.５０

１０ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ２９.４１ 月桂酸 Ｄｏｄｅｃａｎｏｉｃ ａｃｉｄ ５.７９ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ４.８９

１１ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ４１.８０ α￣蒎烯 α￣Ｐｉｎｅｎｅ ５.４５ 桧烯 Ｓａｂｉｎｅｎｅ ５.３１

１２ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ １１.４９ 乙酸乙酯 Ｅｔｈｙｌ ａｃｅｔａｔｅ １０.７２ ( ￣) ￣乙酸冰片酯
( ￣) ￣Ｂｏｒｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

８.２９

１３ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ １３.９９ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ７.８０ ( ￣) ￣乙酸冰片酯
( ￣) ￣Ｂｏｒｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

６.２９

１４ 月桂酸 Ｄｏｄｅｃａｎｏｉｃ ａｃｉｄ ６.３３ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ６.０６ 乙酸乙酯 Ｅｔｈｙｌ ａｃｅｔａｔｅ ５.９５

１５ ２ꎬ２ꎬ４￣三甲基戊二醇异丁酯
２ꎬ２ꎬ４￣Ｔｒｉｍｅｔｈｙｌ￣１ꎬ

３￣ｐｅｎｔａｎｅｄｉｏｌ ｄｉｉｓｏｂｕｔｙｒａｔｅ

２１.９５ 月桂酸 Ｄｏｄｅｃａｎｏｉｃ ａｃｉｄ ５.６８ 反式￣对￣２ꎬ８￣１￣薄荷二烯醇
ｔｒａｎｓ￣ｐ￣Ｍｅｎｔｈａ￣２ꎬ８￣ｄｉｅｎ￣１￣ｏｌ

３.８１

１６ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ １１.４９ ４￣蒈烯 ４￣Ｃａｒｅｎｅ ８.９８ ２￣乙基己醇
２￣Ｅｔｈｙｌ￣１￣ｈｅｘａｎｏｌ

７.２５

１７ ｄ￣柠檬烯 ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ５７.２９ 桧烯 Ｓａｂｉｎｅｎｅ ６.８４ 萜品油烯 Ｔｅｒｐｉｎｏｌｅｎｅ ５.０４

１８ 芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ８.５２ 驱蛔萜 Ａｓｃａｒｉｄｏｌｅ ６.８４ 柠檬烯 Ｌｉｍｏｎｅｎｅ ５.８５

３　 讨论

常见芳香盆栽碰碰香的香气广受人们喜爱

(荆小洁等ꎬ ２０２０)ꎬ具有改善情绪和睡眠的巨大

应用潜力(赵小珍等ꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｎｇ ＆ Ｙａｏꎬ ２０１９)ꎮ
但是ꎬ针对不同室内的环境条件ꎬ碰碰香 ＶＯＣｓ 的

释放量可能存在较大变化(李洪远等ꎬ ２０１５)ꎮ 本

研究从碰碰香 ＶＯＣｓ 组分及其释放量变化的角度ꎬ
探究了温度、湿度、ＣＯ２浓度及光照条件等典型室

内环境对其 ＶＯＣｓ 释放的影响ꎮ 结果发现碰碰香

ＶＯＣｓ 的释放对 ＣＯ２浓度和温度较为敏感ꎬ而对湿

度变化和有无光照的敏感度较低ꎮ
大气中 ＣＯ２浓度的升高会一定程度上抑制碰

碰香光合作用速率和 ＶＯＣｓ 的释放ꎮ 推测高浓度

ＣＯ２抑制碰碰香 ＶＯＣｓ 释放可能归因于两方面:一
方面ꎬ萜类物质合成之后需储存于特定的分泌器

官中ꎬ此类器官的分化和维护的代谢成本较大

(Ｓｔａｕｄｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎻ另一方面ꎬ高浓度 ＣＯ２提升

了光合速率ꎬ初级代谢增加ꎬ引起次生代谢物的糖

基化和氧化ꎬ从而降低了碰碰香萜类化合物的挥

发性(Ｙａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 碰碰香 ＶＯＣｓ 中的单

萜物质芳樟醇ꎬ经 Ｃｙｔ Ｐ４５０ｓ 氧化为 ８￣羟代、８￣氧
代或 ８￣羧基芳樟醇ꎬ从而挥发性降低ꎬ以非挥发性

物质的形式积累在叶片中(Ｙａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
此外ꎬ糖基化和氧化反应可能导致亲水性和分子

质量的增加ꎬ同时引起叶片干物质密度增加ꎬ含水

率降低等变化ꎮ ＣＯ２浓度过高甚至可以改变叶绿

１５６１９ 期 崔静娴等: 室内 ＣＯ２浓度、温湿度和光照变化对碰碰香挥发物释放量的影响



表 ４　 应用网络药理学方法预测和筛选出碰碰香植株释放的 ＶＯＣｓ 中有效活性成分
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ＶＯＣｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ

Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ ｕｓｉｎｇ ａ ｎｅｔｗｏｒｋ ｐｈａｒｍａｃｏｌｏｇｙ ｍｅｔｈｏｄ

对应症状
Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ

ｓｙｍｐｔｏｍ

化合物
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ

抑郁
Ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ

１ 邻伞花烃
ｏ￣Ｃｙｍｅｎｅ

失眠、焦虑
Ｉｎｓｏｍｎｉａꎬ ａｎｘｉｅｔｙ

１ 顺式－对－薄荷二烯醇
ｃｉｓ￣Ｍｅｎｔｈａ￣２ꎬ８￣ｄｉｅｎ￣１￣ｏｌ

９ 桧烯
Ｓａｂｉｎｅｎｅ

１７ 驱蛔萜
Ａｓｃａｒｉｄｏｌｅ

２５ 衣兰烯
Ｙｌａｎｇｅｎｅ

２ 萜品油烯
Ｔｅｒｐｉｎｏｌｅｎｅ

１０ 莰烯
Ｃａｍｐｈｅｎｅ

１８ β￣瑟林烯
β￣Ｓｅｌｉｎｅｎｅ

２６ ｔ￣杜松醇
ｔ￣Ｃａｄｉｎｏｌ

３ 金合欢烷
Ｆａｒｎｅｓａｎｅ

１１ ４￣蒈烯
４￣Ｃａｒｅｎｅ

１９ ｄ￣香芹酮
ｄ￣Ｃａｒｖｏｎｅ

２７ β￣水芹烯
β￣Ｐｈｅｌｌａｎｄｒｅｎｅ

４ 芳樟醇
Ｌｉｎａｌｏｏｌ

１２ 月桂烯
β￣Ｍｙｒｃｅｎｅ

２０ 乙酸龙脑酯
Ｂｏｒｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

２８ 桃醛
γ￣Ｕｎｄｅｃａｌａｃｔｏｎｅ

５ α￣荜澄茄油萜
α￣Ｃｕｂｅｂｅｎｅ

１３ 长叶烯
Ｌｏｎｇｉｆｏｌｅｎｅ

２１ ｄ￣柠檬烯
ｄ￣Ｌｉｍｏｎｅｎｅ

２９ 环己酮
Ｃｙｃｌｏｈｅｘａｎｏｎｅ

６ 对薄荷￣１ꎬ３ꎬ８￣三烯
１ꎬ３ꎬ８￣ｐ￣Ｍｅｎｔｈａｔｒｉｅｎｅ

１４ γ￣萜品烯
γ￣Ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ

２２ α￣古巴烯
α￣Ｃｏｐａｅｎｅ

７ ( ＋) ￣二氢香芹酮
( ＋) ￣Ｄｉｈｙｄｒｏｃａｒｖｏｎｅ

１５ 桉叶油醇
Ｅｕｃａｌｙｐｔｏｌ

２３ 马鞭草烯酮
Ｖｅｒｂｅｎｏｎｅ

８ 乙酸小茴香酯
Ｆｅｎｃｈｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

１６ α￣松油醇
α￣Ｔｅｒｐｉｎｅｏｌ

２４ ( ￣) ￣香芹酮
( ￣) ￣Ｃａｒｖｏｎｅ

失眠、焦虑、抑郁
Ｉｎｓｏｍｎｉａꎬ ａｎｘｉｅｔｙꎬ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ

１ ( ￣) ￣乙酸冰片酯
( ￣) ￣Ｂｏｒｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ

５ 石竹烯
Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｅｎｅ

９ α￣水芹烯
α￣Ｐｈｅｌｌａｎｄｒｅｎｅ

２ ( １Ｒꎬ ５Ｒ ) ￣ｒｅｌ￣香 芹 醇
ｃｉｓ￣Ｃａｒｖｅｏｌ
(１Ｒꎬ５Ｒ) ￣５￣ｉｓｏｐｒｏｐｅｎｙｌ￣
２￣ｍｅｔｈｙｌｃｙ ｃｌｏｈｅｒ￣２￣ｅｎｏｌ

６ 异丁香烯
Ｉｓｏｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｅｎｅ

１０ α￣律草烯
α￣Ｈｕｍｕｌｅｎｅ

３ 香芹酮
Ｃａｒｖｏｎｅ

７ 冰片
Ｂｏｒｎｅｏｌ

１１ 大牻牛儿烯
Ｇｅｒｍａｃｒｅｎｅ

４ γ￣杜松烯
γ￣Ｃａｄｉｎｅｎｅ

８ β￣蒎烯
β￣Ｐｉｎｅｎｅ

　 注: 预测筛选有效活性成分依据 ＴＣＭＳＰ 中药系统药理学数据库、Ｐｕｂｃｈｅｍ 有机小分子生物活性数据库、ＴＧＳＣ 香料信息数据库ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｄａｔａｂａｓｅ ｏｆ ＴＣＭＳＰꎬ Ｐｕｂｃｈｅｍ ａｎｄ ＴＧＳＣ.

体的超微结构ꎬ造成植物叶片损伤(Ｖｅｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ 此外ꎬ室内 ＣＯ２浓度升高也会对情绪和睡

眠造成负面影响ꎬ显著降低睡眠质量(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 因此ꎬ室内保持较低水平的 ＣＯ２浓度既有

利于碰碰香 ＶＯＣｓ 的稳定释放ꎬ亦能维持具有较高

人体舒适感的活动环境ꎮ
温度是 ＣＯ２浓度之外另一个影响碰碰香 ＶＯＣｓ

释放的重要环境因素ꎮ 碰碰香 ＶＯＣｓ 主要成分为

萜烯类物质ꎬ其可能是由萜烯合酶超家族( ｔｅｒｐｅｎｅ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙꎬ ＴＰＳｓ) 进行催化合成ꎻ ＴＰＳｓ
酶将顺式或反式异戊二烯二磷酸酯转化为多种单

萜或倍半萜(Ｍｕｃｈｌｉｎｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ然后释放到

空气中ꎮ 碰碰香 ＶＯＣｓ 中 β￣蒎烯、月桂烯、柠檬烯

和 β￣水芹烯等萜类物质明显依赖于温度水平

(Ｋｏｐａｃｚｙｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ可能是由于低温或高温

直接影响到 ＴＰＳｓ 酶活性ꎬ即随温度上升 ＶＯＣｓ 合

成和释放速率逐渐增加ꎻ当温度超过一定限度之

后ꎬ高温降低 ＴＰＳｓ 酶活性ꎬ碰碰香 ＶＯＣｓ 合成和释

放速率也随之降低(李洪远等ꎬ ２０１５)ꎬ甚至持续

的高温可能对 ＴＰＳｓ 酶造成不可逆转的结构损伤ꎮ
温度还可能通过提高碰碰香萜烯的蒸气压和降低

排放途径的阻力ꎬ进而提高大多数萜烯物质的排

放速率(Ｌｌｕｓｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 此外ꎬ低温还可能通

过影响碰碰香初级代谢ꎬ 导致次级代谢过程底物

２５６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ５　 碰碰香植株释放的 ＶＯＣｓ 中有效活性

成分含量正交试验结果
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｔｅｓｔ ｏｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ

ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ＶＯＣｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ
Ｐｌｅｃｔｒａｎｔｈｕｓ ｈａｄｉｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｓ

处理
Ｔｒｅａｔ￣
ｍｅｎｔ

Ａ
光照条件

Ｌｉｇｈｔ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

Ｂ
温度

Ｔｅｍｐｅｒａ￣
ｔｕｒｅ
(℃ )

Ｃ
湿度

Ｈｕｍｉｄｉｔｙ
(％)

Ｄ
ＣＯ２浓度

ＣＯ２

ｃｏｎｃｅ￣
ｎｔｒａｔｉｏｎ
(μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１)

有效活性
成分释放量
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ

ａｃｔｉｖｅ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
ｒｅｌｅａｓｅ

(μｇＬ ￣１
ｋｇ ￣１)

１ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２０ ４０ ５００ ２.４６
２ 黑暗 Ｄａｒｋ ２５ ６０ ５００ ７８.０３
３ 光照 Ｌｉｇｈｔ ２０ ６０ １ ５００ ６.１０
４ 黑暗 Ｄａｒｋ ２５ ８０ １ ５００ ５０.３９
５ 黑暗 Ｄａｒｋ ２０ ８０ ２ ５００ ３１.７７
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因素主次
Ｐｒｉｍａｒｙ
ａｎｄ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｆａｃｔｏｒｓ

Ｄ>Ｂ>Ｃ>Ａ

最优方案
Ｏｐｔｉｍａｌ
ｓｃｈｅｍｅ

Ａ１ / Ａ２ Ｂ２ Ｃ２ Ｄ１

不足ꎬ从而影响 ＶＯＣｓ 合成这一次级代谢过程

(Ｋｏｐａｃｚｙｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 因此ꎬ碰碰香植株在实

际的应用中ꎬ低温或过于闷热的环境均可能通过

降低碰碰香 ＶＯＣｓ 的释放ꎬ进而降低其园艺干预效

果ꎬ应尽量保持室内温度稳定适宜ꎬ避免高温对碰

碰香植物可能造成的损伤ꎮ
在本研究中ꎬ碰碰香 ＶＯＣｓ 的释放对湿度变化

的响应敏感度较低ꎬ这可能是由于碰碰香 ＶＯＣｓ 储

存在如油腺和腺毛等特殊类型的组织中ꎬ而环境

中空气相对湿度主要影响碰碰香叶片气孔的开闭

(李佳佳等ꎬ２０２０)ꎬ而对储存 ＶＯＣｓ 的油腺无影响

(Ｙａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 有无光照是碰碰香 ＶＯＣｓ
释放响应不敏感的另外一个环境变化因素ꎮ 推测

这可能是因为其 ＶＯＣｓ 的成分多数为单萜或者倍

半萜类物质ꎮ 碰碰香叶片内萜类合成酶的活性受

光照强度的影响较小(李洪远等ꎬ ２０１５)ꎬ有无光

照通常不影响碰碰香 ＶＯＣｓ 中倍半萜物质的释放

(Ｌｅｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ因此在本研究中碰碰香植株

ＶＯＣｓ 的释放对有无光照的响应较小ꎮ 此外ꎬ在黑

暗条件下碰碰香 ＶＯＣｓ 中含量最高的成分基本稳

定为一种具有镇静催眠作用的物质 ｄ￣柠檬烯( Ｌｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ推测在黑暗条件下 ｄ￣柠檬烯的合成

与释放较为稳定ꎬ可能比较适合应用于夜晚室内

环境改善睡眠ꎬ高效地发挥其对身心健康干预

效用ꎮ

４　 结论

在室内环境中ꎬ影响碰碰香植株 ＶＯＣｓ 释放的

关键环境因素为 ＣＯ２浓度和温度ꎮ 碰碰香植株应

用于构建亲生物环境ꎬ改善人员身心健康时ꎬ最佳

的环境条件为黑暗、ＣＯ２浓度 ５００ μｍｏｌｍｏｌ￣１、温
度 ２５ ℃和湿度 ６０％ꎮ 此环境条件下碰碰香植株

ＶＯＣｓ 释放量较高且稳定ꎬ其释放总量为 ８６. ２３
μｇＬ￣１ｋｇ￣１ꎬ活性成分含量为 ７８. ０３ μｇＬ￣１
ｋｇ￣１ꎮ 本研究为碰碰香植株应用于室内亲生物构

建的环境控制提供了科学依据ꎬ同时补充了芳香

类植物 ＶＯＣｓ 释放的理论知识ꎮ
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图 ２　 各因素水平对碰碰香植株 ＶＯＣｓ释放量的影响趋势
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土壤与大气 Ｃｕ 处理下迎春的耐性和富集特征研究

王天琪１ꎬ２ꎬ 徐瑞瑞１ꎬ２ꎬ 侯立娜１ꎬ２ꎬ 阮坤非１ꎬ２ꎬ 毕宁宁１ꎬ２ꎬ 刘忠华１ꎬ２∗

( １. 林木育种国家工程实验室ꎬ 林木、 花卉遗传育种教育部重点实验室ꎬ 树木花卉育种生物工程国家林业和

草原局重点实验室ꎬ 北京 １０００８３ꎻ ２. 北京林业大学 生物科学与技术学院ꎬ 北京 １０００８３ )

摘　 要: 作为北京市常见园林灌木树种之一ꎬ迎春(Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ)因其在早春独特的观赏性而深受市

民喜爱ꎮ Ｃｕ 污染是北京市较为严重的重金属污染类型之一ꎮ 为探讨迎春对城市 Ｃｕ 污染的修复作用ꎬ该文通

过模拟北京市土壤和大气 Ｃｕ 污染条件ꎬ采用盆栽试验ꎬ设置 ９ 种不同浓度的土壤和大气 Ｃｕ 处理ꎬ以验证迎春

Ｃｕ 富集能力及生理生长特性ꎮ 结果表明:(１)土壤和大气沉降处理均能显著增加迎春根、茎、叶中的 Ｃｕ 含量ꎬ
其中土壤贡献率为 ６３.４８％~９６.９９％ꎮ 各处理中 Ｃｕ 含量均表现为根>茎>叶ꎮ (２)大气处理下光化学转化效率

(Ｆｖ / Ｆｍ)和相对叶绿素含量(ＳＰＡＤ 值)提高ꎬ初始荧光(Ｆ０)降低ꎬ光合能力增强ꎬ而土壤处理及土壤和大气双

重处理则对迎春的光合作用产生抑制影响ꎮ (３)与大气处理相比ꎬ土壤处理及土壤和大气双重处理导致活性

氧(ＲＯＳ)积累增多ꎬ膜脂过氧化作用加剧ꎬ丙二醛(ＭＤＡ)含量大幅升高ꎬ抗氧化酶活性与脯氨酸(ＰＲＯ)含量

逐渐下降ꎬ造成生物膜系统损伤ꎮ (４)低浓度 Ｃｕ 处理对迎春生长有促进作用ꎬ而高浓度 Ｃｕ 处理( ＳＨＡＬ、
ＳＨＡＨ)则抑制迎春生长ꎬ迎春根系耐性指数(ＴＩ)最小值为 ６９.１９％ꎬ属于高耐受型植物ꎮ 综上认为ꎬ在模拟北

京市 Ｃｕ 污染处理下ꎬ迎春可以在维持自身正常生理生长活动的同时ꎬ有效吸收土壤和大气中的 Ｃｕꎮ 该研究

结果为北京市 Ｃｕ 污染防治、生态环境修复提供一定的理论依据ꎮ
关键词: Ｃｕ 处理ꎬ 迎春ꎬ 土壤和大气沉降处理ꎬ 耐性ꎬ 富集
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( １. Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｔｒｅｅ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｉｎ Ｆｏｒｅｓｔ Ｔｒｅｅｓ ａｎｄ Ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ Ｐｌａｎｔｓꎬ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ
ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎꎬ Ｔｒｅｅ ａｎｄ Ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ

１０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａ )
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ａｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｇａｒｄｅｎ ｓｈｒｕｂ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇꎬ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｉｓ ｖｅｒｙ ｐｏｐｕｌａｒ ａｍｏｎｇ ｃｉｔｉｚｅｎｓ
ｆｏｒ ｉｔｓ ｕｎｉｑｕｅ ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｓｐｒｉｎｇ. Ｃｏｐｐｅｒ (Ｃｕ) ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｅｒｉｏｕｓ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ
ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ. Ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｏｎ ｕｒｂａｎ ｃｏｐｐｅｒ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ. Ｂｙ ｓｉｍｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ
ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｃｏｐｐｅｒ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇꎬ ｐｏｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｔｏ ｓｅｔ ｕｐ ｎｉｎｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｔｏ ｖｅｒｉｆｙ ｔｈｅ Ｃｕ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｇｒｏｗｔｈ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｓｏｉｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ
ｗｅｒｅ ａｂｌｅ ｔｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅ Ｃｕ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｒｏｏｔꎬ ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍꎬ ａｍｏｎｇ ｔｈｅｍꎬ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｏｉｌ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ６３.４８％ ｔｏ ９６.９９％. Ｔｈｅ Ｃｕ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｒｏｏｔ>ｓｔｅｍ>ｌｅａｆ. (２) Ｕｎｄｅｒ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ)
ｗｅｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ｉｎｉｔｉａｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ (Ｆ０) ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｗａｓ ｐｒｏｍｏｔｅｄ. Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｗａｓ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｂｙ ｓｏｉｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ. ( ３) Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｓｉｎｇｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｓｏｉｌ ｓｉｎｇｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｉｎ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ( ＲＯＳ )ꎬ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎꎬ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ (ＭＤＡ) ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ (ＰＲＯ) ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ｆｉｎａｌｌｙ
ｌｅｄ ｔｏ ｄａｍａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｆｉｌｍ ｓｙｓｔｅｍ. (４) Ｔｈｅ ｌｏｗ￣ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍꎬ
ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｈｉｇｈ￣ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏｐｐｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (ＳＨＡＬꎬ ＳＨＡＨ) ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ. Ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ
ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ (ＴＩ) ｏｆ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｗａｓ ６９.１９％ꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｂｅｌｏｎｇｅｄ ｔｏ ａ
ｈｉｇｈｌｙ ｔｏｌｅｒａｎｔ ｐｌａｎｔ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｕ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇꎬ
Ｊ. ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｃａｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｂｓｏｒｂ ａｎｄ ｅｎｒｉｃｈ Ｃｕ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｗｈｉｌｅ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｉｔｓ ｏｗｎ ｎｏｒｍａｌ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ. Ｔｈｉｓ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ Ｃｕ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ
ａｎｄ ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｏｐｐｅｒ ( Ｃｕ ) ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍꎬ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎬ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ

　 　 « “十四五”规划纲要»提出:推动绿色发展ꎬ
促进人与自然和谐共生ꎻ要深入打好污染防治攻

坚战ꎬ推进城乡生活环境治理工作ꎮ 随着城镇化

进程加快、工业化迅猛发展以及城市人口激增ꎬ城
市生态环境正面临日益严峻的考验ꎮ 其中ꎬ重金

属污染一直是危害城市生态安全不可忽视的问

题ꎮ 铜(ｃｏｐｐｅｒꎬＣｕ )、铬( ｃｈｒｏｍｉｕｍꎬＣｒ)等重金属

污染物在城市生态环境中滞留时间长ꎬ难以降解ꎬ
从而不断积累ꎬ影响土壤、大气及水质安全ꎬ进而

威胁人类健康(Ｌｅｖｅｑｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 北京市作为

我国政治、经济中心城市ꎬ市区内 Ｃｕ 污染分布广

且程度高(陈同斌等ꎬ２００４ꎻ李婧等ꎬ２０１９ꎻ顾家伟ꎬ
２０１９)ꎬ亟须治理修复ꎮ

植物生长生理指标能体现土壤 Ｃｕ 污染程度ꎬ
并且植物通过对土壤中 Ｃｕ 的富集ꎬ可以实现生态

修复(王庆仁等ꎬ２００１ꎻ李永杰ꎬ２０１０)ꎮ 曾巧英等

(２０１９ ) 研 究 了 不 同 浓 度 Ｃｕ 胁 迫 对 甘 蔗

(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍ)生长指标、叶绿素含量及

抗氧化酶活性的影响ꎮ 黄国勇(２０１８)通过对 Ｃｕ

胁迫下蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)富集重金属部位、
形态及亚细胞分布的研究ꎬ系统解析了蓖麻对 Ｃｕ
的积累和转移机制ꎮ 以往对植物修复重金属污染

的报道多集中于土壤污染ꎬ但有研究表明ꎬ工业废

气、煤炭燃烧、汽车尾气的排放致使大气重金属含

量上升并在沉降后进一步导致土壤重金属含量升

高(杨忠平等ꎬ２００９ꎻ熊秋林等ꎬ２０２１)ꎮ 章明奎等

(２０１０)研究发现ꎬ露天生长的白菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ
ｖａｒ. ｇｌａｂｒａ)中镉(ｃａｄｍｉｕｍꎬＣｄ)含量较覆膜条件下

高约 １.５ 倍ꎮ Ｚｈａｎｇ 等(２０１８)通过对工业区附近

农田土壤和水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)中汞(ｍｅｒｃｕｒｙꎬＨｇ)
含量的研究发现ꎬ土壤与水稻中 Ｈｇ 污染与当地主

导风向有关ꎮ 由此可见ꎬ土壤、大气污染协同治理

将是城市重金属治理的工作重点ꎬ但目前此方向

的植物修复研究却相对较少ꎮ 实践证实ꎬ草本植

物在重金属修复过程中存在生物量小且需反复种

植收割等弊端ꎬ而木本植物因其生物量大、根系发

达、寿命长、造型美观等优势ꎬ正逐步成为城市重

金属污染植物修复的热点(朱健等ꎬ２０１６ꎻ朱成豪

７５６１９ 期 王天琪等: 土壤与大气 Ｃｕ 处理下迎春的耐性和富集特征研究



等ꎬ２０１９)ꎮ 园林灌木是城市绿化广泛应用的木本

植物类型ꎬ研究土壤和大气 Ｃｕ 污染下园林灌木的

耐性及富集能力ꎬ对城市重金属污染防治工作具

有重要意义ꎮ
迎春( Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ)是北京市常见园

林灌 木 树 种 之 一ꎮ 迎 春 即 迎 春 花ꎬ 为 木 樨 科

(Ｏｌｅａｃｅａｅ)素馨属(Ｊａｓｍｉｎｕｍ)落叶灌木ꎻ其小枝绿

色ꎻ三出复叶对生ꎻ花黄色ꎬ单生ꎬ花冠常 ６ 裂ꎻ早
春叶前开花ꎬ易成活且有较强的观赏价值ꎮ 郑滨

洁等(２０１４)和林星宇等(２０１９)研究发现ꎬ迎春对

城市环境中的 Ｃｕ 有较好的滞留和吸收作用ꎬ但目

前迎春在 Ｃｕ 处理下自身调节机制、耐受能力及富

集能力的研究还尚未见报道ꎮ 因此ꎬ本研究以 ２
年生迎春为试验对象ꎬ依托北京市土壤和大气 Ｃｕ
污染研究进展ꎬ采用盆栽法ꎬ通过探究土壤和大气

沉降双重处理对迎春 Ｃｕ 含量积累、叶绿素荧光参

数、生理响应以及生长指标的影响ꎬ拟探讨以下问

题:(１)迎春能否有效富集土壤和大气中的 Ｃｕ 污

染ꎻ(２)Ｃｕ 处理下ꎬ迎春的生理响应机制ꎻ(３)迎春

对 Ｃｕ 处理的耐受能力ꎮ 以期为北京市土壤和大

气 Ｃｕ 污染地区园林灌木树种的选择和城市 Ｃｕ 污

染植物修复技术及其改良提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料及试验设计

本试验供试苗木为 ２ 年生迎春实生苗ꎬ购自江

苏省宿迁市苗木园艺场ꎬ由北京林业大学刘忠华

副教授经植物形态学鉴定为木犀科素馨属植物迎

春ꎮ 盆栽试验场地为北京林业大学苗圃温室ꎮ 土

壤类型为沙壤土(河沙＋壤土 １ ∶ １ 混匀)ꎮ 供试土

壤基 本 理 化 性 质: ｐＨ ５. ０ꎬ 有 机 质 １５％ꎬ 氮

(ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬＮ) ３００ ｍｇｋｇ￣１ꎬ磷( ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬＰ) １５０
ｍｇｋｇ￣１ꎬ钾( ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎬＫ) ２５５ ｍｇｋｇ￣１ꎬ铜( Ｃｕ)
２０ ｍｇｋｇ￣１ꎮ 每盆装土 ４.５ ｋｇꎬ移栽苗木 １ 株ꎬ盆
下放置托盘ꎬ以防重金属流失及试验造成污染ꎮ

苗木移栽 １ 个月后ꎬ挑选生长状态一致的苗木

进行土壤和大气沉降双因素 Ｃｕ 处理ꎬ外源铜为

ＣｕＳＯ４５Ｈ２Ｏ(分析纯)ꎬ每个因素分别设置对照、
低浓度和高浓度 ３ 个梯度ꎮ 土壤处理的模拟浓度

参考北京市土壤重金属污染研究进展(刘玲玲ꎬ
２０１６ꎻ康帅ꎬ２０２０)ꎬ以 Ｃｕ２＋ 溶液的形式加入其中ꎬ
对照组使用等体积去离子水代替ꎮ 大气沉降的模

拟浓度参考北京市大气沉降重金属污染研究进展

(许栩楠等ꎬ２０１６ꎻ熊秋林ꎬ２０２１)ꎬ大气沉降分为干

沉降与湿沉降(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎬ其中湿沉降占主

导地位且易被植物吸收(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 本研究

参照 Ｃｕｉ Ｊ 等(２０１９)和 Ｃａｏ 等(２０２０)的研究方法ꎬ
采用喷洒重金属溶液的形式ꎬ以湿沉降代表大气

沉降ꎬ按大气沉降通量设置为对照(０ ｍｇｍ￣２ 
ｄ￣１)、低浓度(０.０４ ｍｇｍ￣２ｄ￣１)、高浓度(０.４ ｍｇ
ｍ￣２ｄ￣１)ꎬ换算成喷洒溶液的浓度为 ０、０.０２４、０.２４
ｍｇＬ￣１ꎮ 具体土壤、大气处理设计见表 １ꎮ

大气沉降溶液喷洒周期为 ５ ｄꎬ每盆喷洒量为

２５０ ｍＬꎮ 喷洒时不同处理组之间用塑料膜进行遮

挡ꎬ避免干扰ꎮ 根据苗木生长状况补充等量水分ꎮ
每个处理设 ３ 个重复ꎬ共 ２７ 盆ꎮ 处理 ６０ ｄ 后ꎬ测
定各项生理生长指标ꎮ
１.２ 试验方法

叶绿素荧光参数的测定:每组处理中随机选

取 ３ 个重复ꎬ使用 ＰＡＭ￣２５００ 便携式调制叶绿素荧

光仪和 ＳＰＡＤ￣５０２Ｐｌｕｓ 叶绿素含量测量仪分别测

定荧光参数(何童童ꎬ２０１８)及相对叶绿素含量(用
ＳＰＡＤ 值表示)ꎮ

生理指标的测定:每组处理中选取 ３ 份生长状

况相近的新鲜叶片 ０.１ ｇꎬ分别加入 ０.９ ｍＬ 磷酸缓

冲液( ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｂｕｆｆｅｒ ｓｏｌｕｔｉｏｎꎬＰＢＳꎬｐＨ ＝ ７. ４、０. １
ｍｏｌＬ￣１、４ ℃预冷)研磨成匀浆后离心ꎬ取上清液

备用ꎮ 丙二醛(ｍａｌｏｎａｌｄｅｈｙｄｅꎬＭＤＡ)含量、脯氨酸

( ｐｒｏｌｉｎｅꎬ ＰＲＯ ) 含 量 以 及 超 氧 化 物 歧 化 酶

( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ )、 过 氧 化 物 酶

(ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬＰＯＤ)、过氧化氢酶( ｃａｔａｌａｓｅꎬＣＡＴ)的

活性均使用南京建成生物公司出品的试剂盒

测定ꎮ
生长指标的测定:采集迎春完整植株后ꎬ清水

冲净ꎬ再用去离子水清洗 ３ 次ꎬ以去除附着在表面

的杂质ꎮ 吸水纸吸干表面水分后ꎬ测量株高和最

大根长ꎮ 称量根、茎、叶鲜重ꎬ７０ ℃ 烘干后记录干

重ꎮ 根冠比及根系耐性指数( ｒｏｏｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎｄｅｘꎬ
ＴＩ)计算公式如下(Ｌｕｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４):

根冠比 ＝地下部鲜重(ｇ) /地上部鲜重(ｇ)ꎻ
根系耐性指数(％) ＝ 处理组的根长( ｃｍ) /对

照组的根长(ｃｍ)×１００ꎮ
植物 Ｃｕ 含量的测定:烘干的根、茎、叶样品研

磨成粉ꎬ土壤样品室内风干后过 １００ 目筛ꎮ 采用

微波消解法 (ＨＮＯ３￣Ｈ２Ｏ２)ꎬ 电感耦合等离子质谱

８５６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 １　 土壤与大气 Ｃｕ 处理实验设计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ｆｏｒ ｓｏｉｌ ａｎｄ

ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

编号
Ｃｏｄｅ

土壤 Ｃｕ 浓度
Ｃｕ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ

(ｍｇｋｇ ￣１)

大气沉降溶液 Ｃｕ 浓度
Ｃｕ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ

ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｓｏｌｕｔｉｏｎ
(ｍｇＬ ￣１)

ＣＫ ２０ ０

ＡＬ ２０ ０.０２４

ＡＨ ２０ ０.２４０

ＳＬ ５５ ０

ＳＬＡＬ ５５ ０.０２４

ＳＬＡＨ ５５ ０.２４０

ＳＨ １００ ０

ＳＨＡＬ １００ ０.０２４

ＳＨＡＨ １００ ０.２４０

　 注: ＣＫ. 对照组ꎻ ＡＬ. 大气低浓度处理ꎻ ＡＨ. 大气高浓度处
理ꎻ ＳＬ. 土壤低浓度处理ꎻ ＳＬＡＬ. 土壤低浓度大气低浓度双重
处理ꎻ ＳＬＡＨ. 土壤低浓度大气高浓度双重处理ꎻ ＳＨ. 土壤高浓
度处理ꎻ ＳＨＡＬ. 土壤高浓度大气低浓度双重处理ꎻ ＳＨＡＨ. 土
壤高浓度大气高浓度双重处理ꎮ ＣＫ、ＡＬ、ＡＨ 中的土壤 Ｃｕ 浓
度为供试土壤中 Ｃｕ 浓度ꎬ而非试验处理添加ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＣＫ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎻ ＡＬ. Ｌｏｗ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＡＨ. Ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬ. Ｌｏｗ
ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬＡＬ. Ｌｏｗ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬＡＨ. Ｌｏｗ ｓｏｉｌ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
ＳＨ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＨＡＬ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
ＳＨＡＨ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓｏｉｌ Ｃｕ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ＣＫꎬ ＡＬ ａｎｄ ＡＨ ｉｓ ｔｈｅ
Ｃｕ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｔｅｓｔ ｓｏｉｌꎬ ｎｏｔ ａｄｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

仪 ( ｉｎｄｕｃｔｉｖｅｌｙ ｃｏｕｐｌｅｄ ｐｌａｓｍａ￣ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙꎬ
ＩＣＰ￣ＭＳ)测定样品 Ｃｕ 含量ꎮ 迁移系数( ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒꎬＴＦ)及富集系数(ｂｉｏｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬＢＣＦ)
计算公式如下(Ｂａｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４):

迁移系数 ＝地上部重金属含量(ｍｇｋｇ￣１) /地
下部重金属含量(ｍｇｋｇ￣１)ꎻ

地上部 (地下部) 富集系数 ＝ 地上部 (地下

部)重金属含量( ｍｇｋｇ ￣１) /土壤中重金属含量

(ｍｇｋｇ ￣１) ꎮ
１.３ 数据分析处理

试验数据均以 ３ 个平行独立试验的平均值±
标准差表示ꎬ使用 ＳＰＳＳ ２６. ０ 进行双因素方差分

析、多重比较及相关性分析ꎬ使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 以及

Ｏｒｉｇｉｎ ８.０ 进行数据处理和制图ꎮ
双因素方差分析贡献率计算公式如下:
贡献 率 (％) ＝ [ 某 一 因 素 的 离 差 平 方 和

(ＳＳ) －该因素的自由度(ｄｆ) ×误差的均方(ＭＳｅ)] /
总离差平方和×１００ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 土壤与大气沉降处理下 Ｃｕ 在迎春体内的富集

由图 １ 可知ꎬ随着土壤和大气 Ｃｕ 处理浓度的

升高ꎬ迎春根、茎、叶中 Ｃｕ 含量均有不同程度的增

加ꎬ各处理中 Ｃｕ 含量表现为根>茎>叶ꎮ 土壤和大

气沉降双重处理组(ＳＬＡＬ、ＳＬＡＨ、ＳＨＡＬ、ＳＨＡＨ)中
各器官 Ｃｕ 含量随处理浓度增加而显著提高(Ｐ<
０.０５)ꎬ并且根、茎、叶 Ｃｕ 含量均在 ＳＨＡＨ 处理组

达到 最 大 值ꎬ 分 别 为 对 照 组 的 １３. ５４、 ４. ３０ 及

３.２５倍ꎮ

ＣＫ. 对照组ꎻ ＡＬ. 大气低浓度处理ꎻ ＡＨ. 大气高浓度处

理ꎻ ＳＬ. 土壤低浓度处理ꎻ ＳＬＡＬ. 土壤低浓度大气低浓度

双重处理ꎻ ＳＬＡＨ. 土壤低浓度大气高浓度双重处理ꎻ
ＳＨ. 土壤高浓度处理ꎻ ＳＨＡＬ. 土壤高浓度大气低浓度双重

处理ꎻ ＳＨＡＨ. 土壤高浓度大气高浓度双重处理ꎮ 柱上不

同小写字母表示各处理之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
ＣＫ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎻ ＡＬ. Ｌｏｗ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
ＡＨ. Ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬ. Ｌｏｗ ｓｏｉｌ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬＡＬ. Ｌｏｗ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＬＡＨ. Ｌｏｗ ｓｏｉｌ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
ＳＨ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＳＨＡＬ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ
ＳＨＡＨ. Ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｃｏ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ < ０. ０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同处理组的迎春中 Ｃｕ 的含量
Ｆｉｇ. １　 Ｃｕ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ
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由表 ２ 可知ꎬ土壤处理、大气沉降处理对迎春

根、茎、叶 Ｃｕ 含量均有显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬ并且

两者之间存在着显著的交互作用(Ｐ<０.０５)ꎮ 虽然

各器官富集的 Ｃｕ 主要来源于土壤处理(６３.４８％ ~
９６.９９％)ꎬ但是大气沉降也是植株中 Ｃｕ 富集的重

要因素ꎬ在茎和叶中ꎬ大气沉降贡献率分别为

１９.２２％和 １４.２２％ꎮ
由表 ３ 可知ꎬ随着 Ｃｕ２＋浓度升高ꎬ地下部富集系

数呈现先上升后下降的趋势ꎬ在 ＳＬＡＨ 处理组达到

最大值 ０.７４９ꎬ显著高于其他处理组(Ｐ<０.０５)ꎮ 除

ＡＨ 处理组外ꎬ其他处理组地下部富集系数均高于

对照组ꎮ 地上部富集系数则随 Ｃｕ 浓度的增加基本

呈下降趋势且各处理组中地上部富集系数均小于地

下部富集系数ꎮ 迁移系数范围为 ０.０９７ ~ ０.５４５ꎬ均小

于 １ꎬ与对照组相比ꎬＡＬ、ＡＨ 迁移系数变化不显著

(Ｐ>０.０５)ꎬＳＬ、ＳＨ 处理组则显著下降(Ｐ<０.０５)ꎮ

表 ２　 迎春 Ｃｕ 含量双因素方差分析结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ Ｃｕ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

源 Ｓｏｕｒｃｅ 离差平方和
ＳＳ

自由度
ｄｆ

均方
ＭＳ Ｆ Ｐ

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

(％)

根
Ｒｏｏｔ

土壤 Ｓｏｉｌ ２７６ ９４６.７９７ ２ １３８ ４７３.３９９ ６５ ２５８.２８９ ０.００ ９６.９９

大气 Ａｉｒ ５ ９４８.０９８ ２ ２ ９７４.０４９ １ ４０１.５７９ ０.００ ２.０８

土壤 × 大气 Ｓｏｉｌ × Ａｉｒ ２ ６０４.３０８ ４ ６５１.０７７ ３０６.８３３ ０.００ ０.９１

误差 Ｅｒｒｏｒ ３８.１９５ １８ ２.１２２ ０.０２

总计 Ｔｏｔａｌ ２８５ ５３７.３９８ ２６

茎
Ｓｔｅｍ

土壤 Ｓｏｉｌ ５１９.９２４ ２ ２５９.９６２ ８９５.７７５ ０.００ ６３.４８

大气 Ａｉｒ １５７.４６４ ２ ７８.７３２ ２７１.２９４ ０.００ １９.２２

土壤 × 大气 Ｓｏｉｌ × Ａｉｒ １３６.４４４ ４ ３４.１１１ １１７.５４０ ０.００ １６.６６

误差 Ｅｒｒｏｒ ５.２２４ １８ ０.２９０ ０.６４

总计 Ｔｏｔａｌ ８１９.０５６ ２６

叶
Ｌｅａｆ

土壤 Ｓｏｉｌ ２９０.８３６ ２ １４５.４１８ ４６３.９３２ ０.００ ７７.５７

大气 Ａｉｒ ５３.３０２ ２ ２６.６５１ ８５.０２５ ０.００ １４.２２

土壤 × 大气 Ｓｏｉｌ × Ａｉｒ ２５.１３１ ４ ６.２８３ ２０.０４４ ０.００ ６.７０

误差 Ｅｒｒｏｒ ５.６４２ １８ ０.３１３ １.５１

总计 Ｔｏｔａｌ ３７４.９１１ ２６

２.２ 土壤与大气沉降处理下 Ｃｕ 对迎春叶绿素荧光

参数的影响

Ｆ０为暗适应状态下最小初始荧光ꎬ表示光系

统Ⅱ反应中心全部开放时叶绿素荧光产量ꎮ 由图

２ 可知ꎬ各处理组 Ｆ０整体呈先降后升的趋势但不

显著(Ｐ>０.０５)ꎮ ＡＬ、ＡＨ 和 ＳＬ 处理组中 Ｆ０低于对

照组ꎬ说明低浓度 Ｃｕ 处理在一定程度上促进迎春

的光合作用ꎮ
Ｆ ｖ / Ｆｍ是 ＰＳⅡ最大量子效率ꎬ反映 ＰＳⅡ所捕

获的光量子转化成化学能的效率ꎬ间接反映潜在

光合能力ꎮ 高等植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ 正常范围为 ０. ７５ ~
０.８５ꎬ各处理组均在此范围内ꎮ 大气单一处理中

Ｆ ｖ / Ｆｍ随处理浓度增加而上升ꎬ在 ＡＨ 处理组达到

最高且呈显著性差异ꎮ 在 ＳＬＡＬ、 ＳＬＡＨ、 ＳＨＡＬ、
ＳＨＡＨ 处理组中ꎬＦ ｖ / Ｆｍ随处理浓度的增加呈下降

趋势ꎬ但降幅变化不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ
ＳＰＡＤ 值与叶绿素实际含量呈正相关ꎮ 试验

中 ＳＰＡＤ 值的变化趋势与 Ｆ ｖ / Ｆｍ类似ꎬＡＨ 处理时

最高达对照组的 １.１９ 倍ꎮ 土壤和大气双重处理组

的 ＳＰＡＤ 值呈轻微下降趋势且均低于对照组ꎮ
２.３ 土壤与大气沉降处理下 Ｃｕ 对迎春生理指标的

影响

ＭＤＡ 是膜脂过氧化的产物ꎬ可反映植物体过

氧化强度及生物膜系统受损程度 (张利红等ꎬ
２００５)ꎮ 由图 ３ 可知ꎬＭＤＡ 含量在大气单一处理组

中与对照组相比显著降低(Ｐ<０.０５)ꎬ 在土壤单一

０６６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ３　 土壤与大气 Ｃｕ 处理下迎春的

富集系数和迁移系数
Ｔａｂｌｅ ３　 ＢＣＦ ａｎｄ ＴＦ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

ｕｎｄｅｒ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

地上部富集系数
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ

ＢＣＦ

地下部富集系数
Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ

ＢＣＦ

迁移系数
ＴＦ

ＣＫ ０.３１８±０.０２６ｂ ０.５８７±０.００５ｅ ０.５４２±０.０４９ａ

ＡＬ ０.３４２±０.０１５ａ ０.６２７±０.０１５ｄ ０.５４５±０.０１７ａ

ＡＨ ０.２５０±０.０１４ｃ ０.４８７±０.００６ｆ ０.５１４±０.０３０ａ

ＳＬ ０.１２６±０.００８ｄ ０.６２８±０.００４ｄ ０.２００±０.０１３ｂ

ＳＨ ０.０６８±０.００１ｇ ０.７０７±０.００２ｂ ０.０９７±０.００２ｄ

ＳＬＡＬ ０.１０２±０.００１ｅｆ ０.６７２±０.００６ｃ ０.１５２±０.００２ｃ

ＳＬＡＨ ０.１１３±０.００５ｄｅ ０.７４９±０.００９ａ ０.１５０±０.００５ｃ

ＳＨＡＬ ０.０６７±０.００３ｇ ０.６６３±０.００６ｃ ０.１０１±０.００３ｄ

ＳＨＡＨ ０.０８９±０.００１ｆｇ ０.５８８±０.００５ｅ ０.１５１±０.００３ｃ

　 注: 表中数据均为平均值±标准差(ｎ ＝ ３)ꎬ同列数据后不同
小写字母表示各处理之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ａｒｅ ｘ±ｓ (ｎ＝ ３)ꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

处理及土壤和大气双重处理组中逐渐升高ꎬ其中

ＳＨ、ＳＨＡＬ、ＳＨＡＨ 处理组的 ＭＤＡ 含量均显著高于

对照组(Ｐ<０.０５)ꎬ分别为对照组的 １.０７、１.４３ 和

１.６２ 倍ꎮ
ＣＡＴ 活性在大气单一处理时呈升高趋势ꎬ最高

值为 ９４４.８７９ Ｕｇ￣１ꎬ而后显著下降(Ｐ<０.０５)ꎬ在土

壤和大气沉降双重处理组中显著低于对照组(Ｐ<
０.０５)ꎮ ＰＯＤ 活性呈现小幅度升降ꎬ除 ＡＨ 处理组

外ꎬ均无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ ＳＯＤ 活性变化趋势与

ＣＡＴ 类似ꎬ但各处理组 ＳＯＤ 活性均高于对照组ꎬ并
且 ＡＨ 处理组显著高于其他处理(Ｐ<０.０５)ꎮ

各处理组 ＰＲＯ 含量均与对照组呈显著性差异

(Ｐ<０.０５)ꎬ土壤低浓度处理组(ＳＬ、ＳＬＡＬ、ＳＬＡＨ)中
ＰＲＯ 含量较高ꎬ分别为对照组的 ２.６８、２.６０ 和 １.９４
倍ꎮ 而土壤高浓度处理(ＳＨ、ＳＨＡＬ、ＳＨＡＨ)条件下

ＰＲＯ 含量随 Ｃｕ 浓度升高显著降低(Ｐ< ０.０５)ꎮ
２.４ 土壤与大气沉降处理下 Ｃｕ 对迎春生长的影响

生长指标可以评价植物重金属胁迫下的响应

能力ꎮ 由表 ４ 可知ꎬ与对照组相比ꎬ大气单一处理

组(ＡＬ、ＡＨ)的株高、根长、地上部鲜重及地上部干

重与对照组相比均有所增加ꎬ这表明低浓度 Ｃｕ 处

理有利于迎春的生长ꎮ 但 是ꎬ随着土壤和大气 Ｃｕ
处理浓度的升高ꎬ迎春的生长也逐渐受到抑制ꎮ

图 ２　 土壤与大气 Ｃｕ 处理对迎春
叶绿素荧光参数的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｏｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

ＳＨＡＨ 处理组中株高和根长显著低于对照组(Ｐ<
０.０５)ꎬ降幅分别为 １５.７９％和 ３１.７０％ꎮ 此外ꎬ迎春

鲜重、干重和根冠比也在 ＳＨＡＨ 处理组达到最

小值ꎮ
根系耐性指数(ＴＩ)可以反映植物根系对胁迫
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图 ３　 土壤与大气 Ｃｕ 处理对迎春生理指标的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ

ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

的耐受程度ꎮ ＡＬ、ＡＨ、ＳＬ 的 ＴＩ 均大于 １００％ꎬ说明

在这 ３ 个处理组浓度下ꎬ迎春根系生长得到促进ꎮ
Ｌｕｘ 等(２００４) 依据耐性指数将植物分为敏感型

(ＴＩ<３５)、中等敏感型(３５≤ＴＩ≤６０)和高耐受型

(ＴＩ>６０)ꎮ 由图 ４ 可知ꎬＳＨＡＨ 处理组中 ＴＩ 达到最

小值 ６９.１９％ꎬ说明迎春在本试验最高 Ｃｕ 处理浓

度下仍具较强耐性ꎮ

２.５ 迎春叶绿素荧光参数、生理指标及生长参数双

因素方差分析

叶绿素荧光参数、生理指标及生长参数(除根

冠比外)主要受土壤 Ｃｕ 处理的影响(Ｐ<０.０５)ꎬ大
气沉降对这些参数的影响较小ꎬ其中除 ＭＤＡ、
ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＰＲＯ 外均不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ 土壤和大

气交互作用对 Ｆ ｖ / Ｆｍ、ＳＰＡＤ 值、生理指标、株高和

根长存在显著影响(Ｐ<０.０５)(表 ５)ꎮ
２.６ 迎春响应土壤与大气 Ｃｕ 处理参数相关性分析

利用双变量相关性分析进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系

数检验ꎮ 由图 ５ 可知ꎬ土壤浓度与根、茎、叶 Ｃｕ 含

量和 ＭＤＡ 含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与株高、
根长、耐性指数、Ｆ ｖ / Ｆｍ、ＳＰＡＤ 值、ＣＡＴ 活性呈显著

负相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 大气浓度与茎 Ｃｕ 含量呈显著

正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与叶 Ｃｕ 含量、Ｆ０以及 ＭＤＡ 含

量呈正相关但不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ与其他各项参数

均无显著性相关(Ｐ>０.０５)ꎮ

３　 讨论

３.１ 土壤与大气沉降 Ｃｕ 处理对迎春 Ｃｕ 富集的

影响

园林灌木在修复城市重金属污染的同时兼顾

美化环境、净化空气功能ꎬ并且成本低廉、普遍适

用ꎬ不会通过食物链进入人体ꎮ 本试验中迎春吸

收土壤和大气中的 Ｃｕ 并在根部大量富集ꎬ从而达

到清除 Ｃｕ 污染的目的ꎮ 土壤处理是根、茎、叶 Ｃｕ
富集的主要来源ꎬ但大气沉降也能显著提升迎春

Ｃｕ 含量ꎮ 大气沉降中 Ｃｕ 通过气孔吸附和角质层

渗透等方式进入植株( Ｓäｕｍｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ )ꎬ影响

植物对 Ｃｕ 的富集ꎬ从而增加重金属含量(Ｘｉｏｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６ꎬ２０１９ꎻ刘楚藩等ꎬ２０２０)ꎮ 植物的富集系

数和迁移系数是评价植物修复效果的重要标准ꎮ
本研究中处理组地下部富集系数基本高于对照

组ꎬ但迎春的富集系数均小于 １ꎬ这说明迎春对 Ｃｕ
具有富集作用ꎬ但未达到超富集水平ꎮ 土壤和大

气双重处理组的迁移系数基本小于土壤、大气单

一处理组ꎬ说明双重处理中根系吸收的 Ｃｕ 较单一

处理相比更难迁移至地上部ꎮ 目前ꎬ尚无对 Ｃｕ 在

迎春根部富集转运机理的研究报道ꎮ 但有研究表

明ꎬ木本植物在受到 Ｃｕ 胁迫时根部细胞壁产生大

量多糖和蛋白质ꎬ与 Ｃｕ２＋ 结合形成沉淀ꎬ 将其固

定在细胞壁及液泡中ꎬ 根细胞 Ｃｕ２＋转运蛋白表达
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表 ４　 土壤与大气处理下 Ｃｕ 对迎春生长的影响
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｕ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｕｎｄｅｒ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

生长参数 Ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

株高
Ｐｌａｎｔ
ｈｅｉｇｈｔ
( ｃｍ)

根长
Ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ
( ｃｍ)

地上部鲜重
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ

( ｇ)

地下部鲜重
Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ
ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ

( ｇ)

地上部干重
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ

( ｇ)

地下部干重
Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ
ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ

( ｇ)

根冠比
Ｒｏｏｔ￣ｓｈｏｏｔ

ｒａｔｉｏ

ＣＫ ４９.２０±１.６０ｃｄ １３.０３±１.８８ｂｃ ６.８２±０.７８ｂｃｄ ５.０３±１.６０ａｂｃ ２.６４±１.３２ａｂｃ １.７６±０.１９ａｂ ０.７６±０.３４ａ

ＡＬ ５３.６７±１.８０ａｂ １４.６０±１.９５ａｂｃ ８.９１±１.０５ａｂ ４.９６±０.８２ａｂｃ ３.４６±０.６１ａｂ １.５４±０.６３ａｂｃ ０.５６±０.０３ａ

ＡＨ ５４.７３±１.３２ａ １７.０７±１.５０ａ ９.３２±１.７６ａ ６.８２±１.８７ａ ３.６６±１.０９ａ ２.２８±０.７４ａ ０.７７±０.３３ａ

ＳＬ ５２.５７±３.１３ａｂｃ １５.９７±１.８２ａｂ ７.１５±１.６３ａｂｃ ５.４６±１.４１ａｂ １.９４±０.９０ｂｃ １.８４±０.１４ａｂ ０.８２±０.４０ａ

ＳＨ ５０.６７±２.３７ｂｃ １２.２７±１.７８ｃｄ ５.１０±１.１２ｃｄ ４.５７±２.００ａｂｃ ２.０４±０.２６ｂｃ １.６９±０.３４ａｂ ０.９５±０.４６ａ

ＳＬＡＬ ５１.０７±２.６１ｂｃ １２.７３±２.７８ｂｃｄ ６.１７±１.４８ｃｄ ４.７１±０.７４ａｂｃ ２.３８±０.５１ａｂｃ １.７２±０.３４ａｂ ０.７７±０.０６ａ

ＳＬＡＨ ５０.６０±１.０４ｂｃ １１.８０±１.２５ｃｄｅ ５.５３±１.２１ｃｄ ４.５１±１.６８ａｂｃ １.９２±１.０４ｂｃ １.８６±０.３５ａｂ ０.８３±０.３１ａ

ＳＨＡＬ ４６.９０±１.２８ｄ ９.４７±１.９５ｄｅ ５.２２±１.４０ｃｄ ３.６１±１.３４ｂｃ ２.３５±０.５０ａｂｃ １.２３±０.４３ｂｃ ０.７１±０.２８ａ

ＳＨＡＨ ４１.４３±０.９１ｅ ８.９０±０.５３ｅ ４.４０±１.３８ｄ ２.４９±１.０２ｃ １.６８±０.５３ｃ ０.７９±０.２３ｃ ０.５５±０.０６ａ

图 ４　 不同处理组迎春的根系耐性指数
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｏｏｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ

被抑制ꎬ限制 Ｃｕ２＋跨膜运输ꎬ阻止 Ｃｕ２＋向地上部转

运(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ王子诚等ꎬ２０２１)ꎮ 因此当迎

春吸收过量 Ｃｕ２＋时ꎬ根系可能会启动防御ꎬ减少进

入茎、叶的重金属含量ꎬ将 Ｃｕ２＋ 截留在根部ꎬ这可

能是迎春缓解 Ｃｕ 毒害作用的机制之一ꎮ
３.２ 土壤与大气沉降 Ｃｕ 处理对迎春叶绿素荧光参

数的影响

叶绿素荧光参数是描述植物光合生理状况的

参数ꎬ可反映植物重金属胁迫下的受损程度ꎮ 本

试验发现随土壤和大气处理浓度的增加ꎬＦ０先降

低后升高ꎬＦ ｖ / Ｆｍ与 ＳＰＡＤ 值先上升后下降ꎮ 这是

由于 Ｃｕ 是叶绿体中的重要组成元素ꎬ适量的 Ｃｕ
促进叶绿素合成ꎬ增强光合作用ꎬ但过量的 Ｃｕ 则

导致叶绿素蛋白失活ꎬ类囊体结构受损ꎬ叶绿素含

量降低ꎮ 此外ꎬＣｕ 胁迫下 １ꎬ５￣二磷酸核酮糖羧化

酶 /加氧酶(ＲｕＢｉｓＣｕ)效率降低ꎬ进而导致电子传

递受 阻ꎬ 光 化 学 效 率 被 抑 制ꎬ 光 合 活 性 下 降

(Ｂｏｕｓｓａｄｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ许喆等ꎬ２０１９)ꎮ 另外ꎬ过
量的 Ｃｕ２＋还会替代叶绿素中的 Ｍｇ２＋ꎬ引发叶绿体

膜的过氧化作用(Ａｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 尽管试验中

叶绿素荧光参数变化不显著ꎬ但双重处理下迎春

叶绿素含量和光化学转换效率仍受到影响ꎬ最终

表现为生物量的下降ꎮ 这与 Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ( ２０１２) 和

Ｓｈａｈｂａｚ 等(２０１０)的研究相近ꎮ
３.３ 土壤与大气沉降 Ｃｕ 处理对迎春生理指标的

影响

重金 属 胁 迫 下ꎬ 植 物 会 产 生 过 量 活 性 氧

(ＲＯＳ)ꎬ导致膜脂过氧化ꎬ生物膜选择透性降低

(刘文英ꎬ２０１５)ꎮ ＭＤＡ 是膜脂过氧化的产物ꎬ能
够引起生物大分子间的交联聚合ꎬ加剧膜结构的

损伤(张博宇和滕维超ꎬ２０２０)ꎮ 当 ＲＯＳ 累积过量

时ꎬ植物通过增加抗氧化酶系统活性来降低 ＲＯＳ
造成的细胞损伤(Ｖｅｎｋａｔａｃｈａｌａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 其

中ꎬＳＯＤ 将 Ｏ－
２ 转化为 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２ꎬＣＡＴ 与 ＰＯＤ 将

Ｈ２Ｏ２催化分解为 Ｈ２Ｏ 和 Ｏ２ꎬ从而保护细胞免受氧

化毒害 (刘朝荣等ꎬ２０２０)ꎮ ＰＲＯ 积累可以调节渗
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表 ５　 迎春叶绿素荧光参数、生理指标及生长参数双因素方差分析结果
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ

指标
Ｉｎｄｅｘ

土壤 Ｓｏｉｌ

Ｆ Ｐ

大气 Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ

Ｆ Ｐ

土壤 × 大气 Ｓｏｉｌ × Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ

Ｆ Ｐ

初始荧光 Ｆ０ ５.２６５ ０.０１６ １.６９４ ０.２１２ １.６３６ ０.２０９

ＰＳⅡ最大量子效率 Ｆｖ / Ｆｍ ８.９５９ ０.００２ ０.０１５ ０.９８５ ４.６６４ ０.００９

叶绿素相对含量 ＳＰＡＤ １５.０１５ ０.０００ ３.５０９ ０.０５２ ９.１９５ ０.０００

丙二醛 ＭＤＡ ４７８.７８５ ０.０００ ４０.９５４ ０.０００ ９７.０３９ ０.０００

过氧化氢酶 ＣＡＴ １ ０１０.６１１ ０.０００ ８.９６９ ０.００２ ２１６.７３３ ０.０００

过氧化物酶 ＰＯＤ １２６.９７１ ０.０００ １０９.９３０ ０.０００ ２９１.４９７ ０.０００

超氧化物歧化酶 ＳＯＤ １８.５６２ ０.０００ １.０２９ ０.３７７ １９.９６４ ０.０００

脯氨酸 ＰＲＯ ９８１.１０７ ０.０００ ５５.４５６ ０.０００ １４８.５８４ ０.０００

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ２６.５１５ ０.０００ ２.５３９ ０.１０７ １１.３７５ ０.０００

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ １５.９４１ ０.０００ １.６８８ ０.２１３ ４.７３４ ０.００９

地上部鲜重 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ １５.０４２ ０.０００ ０.２４４ ０.７８６ ２.０９４ ０.１２４

地下部鲜重 Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ ４.６３９ ０.０２４ ０.３９５ ０.６８０ １.５４８ ０.２３１

地上部干重 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ６.４７２ ０.００８ ０.９２１ ０.４１６ ０.５８９ ０.６７５

地下部干重 Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ６.１０６ ０.００９ ０.８９５ ０.４２６ ２.５３７ ０.０７６

根冠比 Ｒｏｏｔ￣ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ０.３３９ ０.７１７ ０.７７６ ０.４７５ ０.５７４ ０.６８５

透平衡ꎬ维持细胞膨压和质膜完整ꎬ减轻胁迫伤害

(Ｍａｔｔｉｏｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 本研究中ꎬ大气单一处理

下 ＭＤＡ 含量降低ꎬ抗氧化酶活性提升ꎬＰＲＯ 含量

增加ꎬ有效清除 ＲＯＳ 并减缓膜脂过氧化作用ꎮ 然

而ꎬ土壤单一处理及土壤和大气双重处理导致

ＭＤＡ 含量大幅升高ꎬ抗氧化酶活性与 ＰＲＯ 含量逐

渐降低ꎬ这与刘建宏(２０１４)的研究一致ꎮ 迎春体

内酶系统功能紊乱ꎬ细胞膜透性增加ꎬ细胞器被破

坏ꎬ渗透调节物质合成受阻影响植物生理代谢活

动ꎬ这可能是迎春生长受到抑制的原因之一ꎮ
３.４ 土壤与大气沉降 Ｃｕ 处理对迎春生长的影响

生长指标的变化可以综合反映植株对重金属

胁迫的响应ꎮ 本研究中ꎬ迎春各生长指标在大气

单一处理组中基本高于对照组且呈上升趋势ꎮ 在

土壤单一处理及土壤和大气双重处理组中ꎬ生长

指标则出现了低浓度促进、高浓度抑制的变化规

律ꎮ 适宜浓度的 Ｃｕ 可以促进迎春微量元素吸收ꎬ
有利于生长ꎻ而过量的 Ｃｕ 则会导致迎春根系生长

被抑 制ꎬ 株 高 降 低ꎬ 生 物 量 下 降ꎮ Ｃｕｉ ＹＣ 等

(２０１９)研究表明ꎬＣｕ 在植物根细胞中积累ꎬ会减

少生长素、细胞分裂素等植物激素的分泌ꎬ抑制根

部酶活性ꎬ减缓细胞增殖速度ꎬ从而影响根系生长

发育及地上部生长ꎮ 根系是植物吸收重金属污染

的重要器官ꎬ根系耐性指数是反映植物对重金属

耐受程度的重要参数ꎮ 本试验中ꎬ迎春耐性指数

最小值大于高耐受型标准(ＴＩ>６０)ꎬ说明迎春属于

高耐受型植物并对 Ｃｕ 有较强适应性ꎮ
３.５ 迎春响应土壤与大气 Ｃｕ 处理参数的综合分析

双因素方法分析及 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明ꎬ
迎春对 Ｃｕ 的富集和生理生长响应主要受到土壤

Ｃｕ 处理的影响ꎬ而大气沉降的影响则相对较小ꎮ
各项参数与 Ｃｕ 处理的浓度和方式密切相关ꎬ通过

相关性分析得出各参数彼此间亦存在一定相关

性ꎬ可从中选择相关性较强的因素ꎬ作为评定迎春

对土壤及大气 Ｃｕ 处理响应的重要指标ꎮ

４　 结论

(１)土壤 Ｃｕ 处理是迎春根、茎、叶 Ｃｕ 含量增

加的主要因素ꎬ但大气处理也能显著增加迎春各
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黑色×表示在 ０.０５ 水平上的差异不显著ꎮ
Ｂｌａｃｋ × ｍｅａｎｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 ５　 土壤和大气 Ｃｕ 处理下迎春响应参数的相关性分析
Ｆｉｇ. ５ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ ｕｎｄｅｒ ｓｏｉｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

部位 Ｃｕ 含量ꎬ两者交互作用对茎、叶中 Ｃｕ 含量的

贡献率分别为 １６.６６％和 ６.７０％ꎮ 迎春各器官 Ｃｕ
富集含量表现为根>茎>叶ꎬ植株整体表现出对土

壤和大气 Ｃｕ 污染较强的富集特征ꎮ
(２)迎春在适量 Ｃｕ 处理下可以通过提升光合

能力、维持活性氧平衡、积累渗透调节物质等方

式ꎬ来促进生理代谢以及生长情况ꎬ但超出耐受界

限后ꎬ就会造成生理生长损伤ꎮ
(３)试验中迎春根系耐性指数最小值高于高

耐受型(ＴＩ>６０)标准ꎬ说明迎春属于高耐受型植物

并对 Ｃｕ 有较强适应性ꎮ
(４)迎春花色鲜亮ꎬ枝条婀娜ꎬ在模拟北京市

土壤和大气 Ｃｕ 浓度处理下ꎬ能有效富集土壤和大

气中 Ｃｕ 污染ꎬ并仍维持良好的生长状态ꎬ兼顾美

观性与植物修复实用性ꎮ 这为北京市 Ｃｕ 污染治

理工作及园林灌木树种选育工作提供了理论
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ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４３(９): １６６８－１６７７.

竹茶混交模式对表层土壤有机碳储量及组分的影响

曹　 意１ꎬ２ꎬ３ꎬ 丁苏雅１ꎬ２ꎬ３ꎬ 覃云斌１ꎬ２ꎬ３∗ꎬ 何昕诺１ꎬ２ꎬ３ꎬ 马姜明１ꎬ２ꎬ３

( １. 珍稀濒危动植物生态与环境保护教育部重点实验室(广西师范大学)ꎬ 广西 桂林 ５４１００４ꎻ ２. 广西漓江流域景观资源保育与

可持续利用重点实验室ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ꎻ ３. 广西师范大学可持续发展创新研究院ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ )

摘　 要: 为探究毛竹林下种植茶树对土壤有机碳储量与碳组分的影响ꎬ该研究以毛竹纯林、竹茶混交林和常

绿阔叶林为研究对象ꎬ采集这 ３ 种林分类型的表层(０ ~ １０ ｃｍ)土壤ꎬ测定土壤有机碳(ＳＯＣ)、碳组分、生物

与非生物因素指标ꎮ 结果表明:(１)竹茶混交林林下植物多样性相较于毛竹纯林显著降低ꎬ但其土壤有机碳

密度(２２.５４±２.０９) ｔｈｍ ￣２、碳组分与毛竹纯林无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 竹茶混交林的矿物结合态有机碳

(ＭＯＣ)为(２０.１３±１.８３) ｇｋｇ￣１ꎬ占总有机碳的 ９２.６６％ꎮ 常绿阔叶林土壤有机碳密度比竹茶混交林和毛竹

纯林高土壤有机碳密度分别高 ４１.１５％和 ４１.００％(Ｐ<０.０５)ꎮ (２)３ 种林分类型土壤微生物量碳(ＭＢＣ)含量

范围为 ０.５８~ ３.０８ ｇｋｇ￣１ꎬ土壤 １６Ｓ ｒＲＮＡ 丰度范围为 ２.１８×１０１０ ~５.６５×１０１０ｃｏｐｉｅｓｇ￣１ꎬ固碳基因 ｃｂｂＬ 丰度

范围为 ０.３７×１０８ ~ １.１０ ×１０８ ｃｏｐｉｅｓｇ￣１ꎬ土壤微生物碳利用效率范围为 ０.０３ ~ ０.２８ꎻ３ 种林分类型之间微生

物相关指标不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ (３)３ 种林分类型 ＳＯＣ 与土壤 ｐＨ、砂粒含量和地上凋落物生物量

呈显著负相关ꎬ与土壤黏粒含量、粉粒含量、总氮、Ｃ ∶ Ｎ、总磷和铵态氮含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎮ (４)
就不同碳组分而言ꎬ颗粒有机碳(ＰＯＣ)和 ＭＯＣ 均与土壤 ｐＨ、砂粒含量和根系生物量呈显著负相关ꎬ与土壤

含水量、黏粒含量、粉粒含量、总氮、Ｃ ∶ Ｎ、总磷和铵态氮含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 综上表明ꎬ竹茶混交

改造会造成原生毛竹纯林林下植被多样性下降ꎬ但并未造成土壤碳储量下降ꎻ而相较于常绿阔叶林ꎬ毛竹经

营措施需要改进ꎬ以提升其碳汇效益ꎮ
关键词: 颗粒有机碳ꎬ 矿物结合有机碳ꎬ 土壤有机碳密度ꎬ 毛竹林ꎬ 竹茶混交林
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ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｐｕｒｅ ｂａｍｂｏｏ ｆｏｒｅｓｔ (Ｐ>０.０５). Ｍｉｎｅｒａｌ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ (ＭＯＣ) ｗａｓ (２０.１３ ± １.８３) ｇ  ｋｇ￣１ꎬ
ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ ｆｏｒ ９２.６６％ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ. Ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｗａｓ
４１.１５％ ａｎｄ ４１.００％ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ￣ｔｅａ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｐｕｒｅ ｂａｍｂｏｏ ｆｏｒｅｓｔ (Ｐ>０.０５). (２) Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ (ＭＢＣ) ｃｏｎｔｅｎｔꎬ １６Ｓ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅꎬ ｃｂｂＬ ｇｅｎｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｗｅｒｅ (０.５８ － ３.０８) ｇｋｇ￣１ꎬ (２.１８×１０１０ － ５.６５×１０１０) ｃｏｐｉｅｓｇ￣１ꎬ (０.３７×１０８ －１.１０×１０８)
ｃｏｐｉｅｓｇ￣１ꎬ ０.０３ － ０.２８ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｂｏｕｔ ｔｈｅｓｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ (Ｐ>０.０５). (３) ＳＯＣ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｐＨꎬ
ｇｒａｖｅｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｌｉｔｔｅｒ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｃｌａｙ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｓｉｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ Ｃ ∶ Ｎꎬ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｐ<０.０５). (４) Ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｆｒａｃｔｉｏｎｓꎬ
ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ (ＰＯＣ) ａｎｄ ＭＯＣ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｐＨꎬ ｇｒａｖｅｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ
ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｃｌａｙ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｓｉｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ Ｃ ∶ Ｎꎬ
ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｐ<０.０５). Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｔｅａ ｗｉｌｌ
ｃａｕｓｅ ｔｈｅ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎａｌ ｐｕｒｅ ｂａｍｂｏｏ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｂｕｔ ｉｔ ｗｉｌｌ ｎｏｔ ｃａｕｓｅ ｔｈｅ ｄｅｃｒｅａｓｅ
ｏｆ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｓｔｏｒａｇｅꎻ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｓ
ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｉｔｓ ｃａｒｂｏｎ ｓｉｎｋ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ ｍｉｎｅｒａｌ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ ｓｏｉｌ ｏｒｇｎａｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｅｄｕｌｉｓ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｂａｍｂｏｏ￣ｔｅａ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

　 　 随着“碳中和”目标的提出ꎬ未来 ４０ 年中国会

实施更有力的政策减少碳排放、增加碳汇ꎮ 但是ꎬ
合理政策的制定依赖于对增汇减排的科学认知ꎮ
土壤是陆地最大碳储存库ꎬ通过增加土壤碳储量

被认为是实现“碳中和”目标的有效途径(杨元合

等ꎬ２０２２)ꎮ 近自然造林以及植被恢复的土壤碳汇

效应已经被广泛认知(Ｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬ如何提升经济林的土壤碳汇效益已成为当

前关注的热点 ( Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ｂꎻ Ｖｉｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ

毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)是我国价值较高的

竹类品种ꎬ广泛分布于南方山地丘陵地区ꎬ约占全

国竹林面积的 ７４％ꎬ其主要经济价值在于生产竹

材与竹笋(杨传宝等ꎬ２０２０)ꎮ 毛竹在经济林种植

中占据重要地位ꎬ以及快速生长特性ꎬ使其碳汇效

益受到了广泛关注ꎮ 毛竹地上部分的年均固碳量

较高ꎬ 为 ( ８. １３ ± ２. １５ ) Ｍｇ  ｈｍ ￣２ ( Ｙｅｎ ＆ Ｌｅｅꎬ
２０１１)ꎮ 目前ꎬ主要围绕毛竹入侵与经营管理措施

两个方面开展毛竹土壤碳库研究ꎮ 相较于常绿阔

叶林ꎬ毛竹的种植与入侵往往会造成对土壤碳储

量的下降(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ祁雪连等ꎬ２０２１)ꎬ同
时引 起 颗 粒 有 机 碳 ( ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ
ＰＯＣ) 与 矿 物 结 合 态 有 机 碳 ( ｍｉｎｅｒａｌ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ ＭＯＣ)含量与占比的变化(Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１ｂ)ꎮ 不同的管理措施(如间伐、林下植被

清除)和混交模式(如竹－杉木混交)会对毛竹林

土壤碳库产生不同的影响(漆良华等ꎬ２０１３ꎻ李光

敏等ꎬ２０１９ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ａ)ꎮ Ｙａｎｇ 等(２０２１ａ)
在浙江安吉的研究表明ꎬ粗放经营的毛竹林比无

经营和集约经营的毛竹林具有更高的团聚体稳定

性和有机碳储量ꎮ 生物与非生物因素对毛竹土壤

碳库影响因研究地区与经营管理措施不同也存在

差异性(张厚喜等ꎬ２０１９ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ａ)ꎮ
目前ꎬ毛竹单一的经济收入模式难以满足农

民收入水平提高的热切需求ꎮ 同时ꎬ近年来受竹

材加工业低迷的影响ꎬ毛竹种植户的积极性也备

受打击ꎮ 因此ꎬ发展林下经济成为了增加农户收

入、推动毛竹产业可持续发展的重要举措(蔡春菊

９６６１９ 期 曹意等: 竹茶混交模式对表层土壤有机碳储量及组分的影响



等ꎬ２０１８ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 在关注毛竹林林下

种植经济效益的同时ꎬ其生态效益也是研究的重

点ꎬ涉及土壤养分、微生物、水土保持等方面(蔡泽

宇等ꎬ２０１７ꎻ王勤等ꎬ２０２０ꎻ曹小青等ꎬ２０２２)ꎮ 王勤

等(２０２０)对不同毛竹－多花黄精复合模式的研究

显示ꎬ低毛竹立竹密度的竹－药复合模式土壤有机

碳(ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎬ ＳＯＣ)含量要比高密度毛竹

立竹模式高 １３％ꎮ 曹小青等(２０２２)的研究结果显

示ꎬ随着套种年限的增加ꎬ毛竹－白及复合模式的

土壤微生物多样性逐渐提高ꎮ 但是目前ꎬ毛竹林

下复合经营的生态效益评估研究有限ꎬ并且多是

关注毛竹与中草药复合经营带来的变化ꎬ缺乏对

毛竹与茶树复合经营的碳汇 /源作用研究ꎮ 同时ꎬ
竹茶种植模式同样是提升毛竹经济效益的重要林

下经济举措ꎬ特别是具有特色茶资源的竹产区ꎮ
因此ꎬ开展竹茶混交模式的土壤碳库变化研究对

增进该改造模式的生态效益认知、促进毛竹林改

造的经济与生态效益协同提升建设具有重要

意义ꎮ
目前ꎬ竹茶混交改造对毛竹林土壤碳库储量

及其碳组分的影响研究相对缺乏ꎮ 鉴于此ꎬ本文

以广西猫儿山地区毛竹纯林、竹茶混交林和天然

常绿阔叶林为研究对象ꎬ探究竹茶混交模式对毛

竹林土壤碳储量的影响ꎬ分析 ＰＯＣ 与 ＭＯＣ 含量及

其占比变化ꎬ揭示影响土壤碳储量与碳组分变化

的关键因素ꎮ 基于土壤碳储量与碳组分评估ꎬ本
研究成果可为提高毛竹林林下竹茶改造提供理论

依据与技术支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究区位于广西桂林市华江瑶族乡ꎬ地处

１１０°２７′ Ｅ、２５°４８′ Ｎꎬ海拔在 ３００ ~ ５００ ｍ 之间ꎬ属
于中亚热带山地气候ꎬ年均气温 １６.４０ ℃ ꎬ年均降

水量在 ２ １００ ｍｍ 以上ꎮ 成土母质主要为花岗岩

风化母质ꎬ土壤主要以红壤和黄壤为主ꎮ 华江瑶

族乡是全国十大毛竹生产基地之一ꎬ拥有毛竹林

面积约(１.５３×１０４) ｈｍ２且毛竹林面积有逐年扩张

的趋势ꎬ该地区野生药用植物和野生茶树资源丰

富(宜丽娜等ꎬ２０１２)ꎮ 在乡村振兴的背景下ꎬ当地

依托特色茶资源开展竹茶复合经营的毛竹纯林改

造ꎬ以提升毛竹的经济效益ꎮ

１.２ 研究方法

１.２.１ 样地设置 　 本研究共设置 ３ 种林分样地类

型ꎬ分别为毛竹纯林(ｐｕｒｅ ｂａｍｂｏｏ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＰＢＦ)、竹
茶混交林(ｂａｍｂｏｏ￣ｔｅａ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＢＭＦ)和天然常

绿阔叶林(ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＥＢＦ)ꎮ 每

种林分类型设置 ６ 个立地条件接近的重复样方

(２０ ｍ × ２０ ｍ)ꎬ并进行群落学调查ꎮ 常绿阔叶林

与毛竹林分布在相同的海拔位置ꎮ ３ 种林分类型

的样地之间至少间隔 １ ０００ ｍꎬ重复样方之间至少

间隔 ５００ ｍꎮ 选取的毛竹纯林样地一直为单一种

植毛竹ꎬ每年都会进行周期性的间伐与林下植被

清耕ꎮ 选取的竹茶混交林样地的乔木层为单一毛

竹ꎬ每年会进行毛竹间伐ꎻ其林下茶树为自然生长

的野生茶树ꎬ不存在人为管理ꎬ但每年春季会进行

采茶ꎬ茶树因有一定经济价值得以保留ꎮ 本研究

以该自然存在的竹茶混交林作为毛竹纯林改造的

参照对象ꎮ ３ 种林分样地基本信息见表 １ꎮ
１.２.２ 样地调查与样品采集　 在 ２０２１ 年 １１ 月对样

地进行调查与采样ꎮ 调查内容包括海拔、坡度、坡
向、植物组成、经营措施等ꎮ 其中ꎬ乔灌植物调查

采用每木检尺ꎬ草本植物调查采用小样方法ꎮ 土

壤样品采集则采用土钻在每个样方内随机采集 ５
个 ０ ~ １０ ｃｍ 子土样ꎬ再混合成一个土样ꎬ作为该样

地的土样ꎮ 同时ꎬ在每个采样点附近收集土壤测

定土壤容重ꎬ用铝盒收集土壤测定含水率ꎮ 在样

方内随机设置 ５ 个 ５０ ｃｍ × ５０ ｃｍ 的小样方收集

地上凋落物ꎬ设置 ５ 个 ２０ ｃｍ × ２０ ｃｍ 的小样方收

集 ０ ~ １０ ｃｍ 层土壤根系ꎮ 收集的土样带回实验室

后ꎬ一部分自然风干ꎬ一部分保存在 ４ ℃冰箱用于

鲜土实验测定ꎬ一部分保存在－８０ ℃ 下以便进行

微生物 ＤＮＡ 提取ꎮ
１.２.３ 土壤理化性质与微生物碳代谢相关指标测

定　 土壤全碳与总氮含量采用碳氮元素分析仪

(Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ Ⅲꎬ德国)测定ꎮ 土壤容重采

用环刀法测定ꎮ ｐＨ 采用电位法测定(水土质量比

为 ２.５ ∶ １)ꎮ 总磷( ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＴＰ)含量采用

钼锑 钪 比 色 法 测 定ꎮ 土 壤 速 效 磷 ( ａｖａｉｌａｂｌｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＡＰ)采用 １ / ２ 硫酸消煮法然后用钼锑

抗比色法测定ꎮ 土壤铵态氮( ＮＨ４
＋ ￣Ｎ)与硝态氮

(ＮＯ３
－ ￣Ｎ)含量ꎬ采用 ２ ｍｏｌＬ￣１ ＫＣｌ 溶液浸提及

ＳＫＡＬＡＲ ＳＡＮ＋＋连续流动分析仪测定ꎮ 土壤机械

组成测定采用比重计法ꎬ即 ５０ ｇ 风干土样混合分

散剂煮沸后ꎬ过滤至 １ ０００ ｍＬ 沉降筒内ꎬ采用比重

０７６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 １　 样地基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

层次
Ｌａｙｅｒ

林分类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

胸径
ＤＢＨ (ｃｍ)

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ (ｐｌａｎｔｓｈｍ￣２)

主要植物
Ｍａｉｎ ｐｌａｎｔ

乔木层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

毛竹纯林
ＰＢＦ

— １０.０５±１.５８ａ ６ ４００±１ ５１８.００ａ 毛竹
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

竹茶混交林
ＢＭＦ

— １０.２５±１.２１ａ ５ ０６７±７００.００ｂ 毛竹
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

阔常绿叶林
ＥＢＦ

０.７９±０.１５０ １２.５５±１.４４ａ ８１７±３５４.００ｃ 润楠、黑壳楠、肉桂
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｎａｎｍｕꎬ Ｌｉｎｄｅｒａ
ｍｅｇａｐｈｙｌｌａꎬ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｓｓｉａ

灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

毛竹纯林
ＰＢＦ

０.７３±０.０６６ｂ — — 白背叶、杜茎山、玉叶金花
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ａｐｅｌｔａꎬ Ｍａｅｓａ
ｊａｐｏｎｉｃａꎬ Ｍｕｓｓａｅｎｄａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ

竹茶混交林
ＢＭＦ

０.１５±０.１７０ｃ — １０ １３３±２ ２１５.００ 茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

常绿阔叶林
ＥＢＦ

０.９０±０.０８５ａ — — 巴豆、毛冬青、润楠
Ｃｒｏｔｏｎ ｔｉｇｌｉｕｍꎬ Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｎａｎｍｕ

草本层
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ

毛竹纯林
ＰＢＦ

０.８１±０.０９３ａ — — 络石、淡竹叶
Ｔｒａｃｈｅｌｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓꎬ
Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌｅ

竹茶混交林
ＢＭＦ

０.８２±０.０５１ａ — — 金星蕨、荩
Ｐａｒａｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａꎬ
Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ

常绿阔叶林
ＥＢＦ

０.８８±０.０６５ａ — — 金毛狗、海金沙、狗脊
Ｃｉｂｏｔｉｕｍ ｂａｒｏｍｅｔｚꎬ Ｌｙｇｏｄｉｕｍ
ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎬ Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ

　 注: 不同字母代表同一层次内不同林分类型间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 表中数据为平均值±标准偏差 (ｎ＝ ６)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌａｙｅｒ (Ｐ<０.０５) . Ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ａｒｅ ｘ±ｓ
(ｎ＝ ６) .

计进行测定ꎮ 采用国际制将土壤机械组成划分为

砂粒、粉粒和黏粒ꎮ 土壤有机碳含量采用浓硫酸－
重铬酸钾高温外加热氧化法测定ꎮ 地上凋落物与

根系生物量采用烘干法测定ꎮ 采用六偏磷酸钠分

散法区分土壤颗粒态有机碳和矿物结合态有机

碳ꎮ 具体方法如下:自然风干的土壤样品加入

０.５％的六偏磷酸钠溶液(土液质量比 １ ∶ ３)和玻

璃珠ꎬ振荡后充分分散ꎻ利用 ５３ μｍ 筛过滤分组为

矿物结合态有机质( <５３ μｍ)和颗粒态有机质( >
５３ μｍ)ꎻ分离后的组分用去离子水洗后 ６０ °Ｃ 烘

干ꎬ待测ꎻ结合土层厚度、容重等土壤理化性质来

计算土壤有机碳密度( ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ
ＳＯＣＤ)ꎬ公式如下ꎮ

ＳＯＣＤ＝ ＳＯＣ×ρ×Ｄ×１０ (１)
式中: ＳＯＣ 为土壤有机碳的平均含量 ( ｇ

ｋｇ￣１)ꎻ Ｄ 为土层厚度 ( ｃｍ)ꎻ ρ 为土壤容重 ( ｇ
ｃｍ ￣３)ꎮ

土壤微生物量碳 ( ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎꎬ

ＭＢＣ) 含 量 采 用 氯 仿 熏 蒸 法 测 定 ( 汪 亚 芳 等ꎬ
２０２２)ꎮ １６Ｓ ｒＲＮＡ 与 ｃｂｂＬ 基因采用 ｑＰＣＲ 测定ꎬ
引物序列分别为 Ｆ５１５ / Ｒ９０７ 和 Ｋ２ｆ / Ｖ２ｆ ( Ｑｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 采用 Ｈ２

１８Ｏ 标记土壤样品中的微生

物ꎬ测定微生物碳利用效率( ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ
ＣＵＥ)ꎬ参考 Ｚｈｅｎｇ 等(２０１９)方法ꎮ
１.２.４ 数据处理与分析　 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６、ＳＰＳＳ ２５
和 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 进行数据整理与分析ꎮ 采用单因素

方差分析(ＡＮＯＶＡ)分析不同处理组间变量显著

性差异ꎮ 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析揭示变量间相互

关系ꎬ通过多元线性回归模型逐步法揭示土壤理

化因素与微生物指标对土壤有机碳的影响ꎮ 所有

统计的显著性水平设置为 Ｐ<０.０５ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同林分类型土壤理化性质差异

３ 种林分类型中土壤 ｐＨꎬ黏粒和砂粒含量ꎬ总

１７６１９ 期 曹意等: 竹茶混交模式对表层土壤有机碳储量及组分的影响



磷及硝态氮含量均存在显著差异(Ｐ< ０. ０５)ꎮ 其

中ꎬ３ 种林分类型的土壤均为酸性土壤且竹茶混交

林的土壤 ｐＨ 值最高ꎮ 毛竹纯林的土壤含水率最

低且土壤的砂粒含量显著高于其他 ２ 个林分类型

(Ｐ<０.０５)ꎬ其土壤养分含量(包括总磷和硝态氮)
均低于竹茶混交林和常绿阔叶林ꎮ 竹茶混交林及

毛竹纯林的根系生物量、Ｃ ∶ Ｎ、总氮和铵态氮含量

无显著差异ꎬ但与常绿阔叶林存在显著差异(Ｐ<
０.０５)ꎮ 其中ꎬ二者的根系生物量显著高于常绿阔

叶林ꎬ而其他指标则显著低于常绿阔叶林 ( Ｐ <
０.０５)(表 ２)ꎮ
２.２ 不同林分类型 ＳＯＣ 与 ＳＯＣＤ 变化特征

竹茶混交林表层 ＳＯＣ 为 ( ２２. ９５ ± １. ９１) ｇ
ｋｇ￣１ꎬ与毛竹纯林 ＳＯＣ 不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ
比常绿阔叶林(３９.７４±５.８２)ｇｋｇ￣１低 ４２.２５％(Ｐ<
０.０５)ꎮ ３ 种林分类型 ＳＯＣＤ 变化范围为(１９.６５ ~
４４.０９) ｔｈｍ ￣２ꎮ 其中ꎬ竹茶混交林与毛竹纯林表

层 ＳＯＣＤ 分别为(２２.５４±２.０９)、(２２.６０±２.５３) ｔ
ｈｍ ￣２ꎬ均显著低于常绿阔叶林(３８.３１±５.４０) ｔｈｍ ￣２

(Ｐ<０.０５)(图 １)ꎮ
２.３ 不同林分类型有机碳组分含量变化特征

３ 种林分类型土壤均以矿物结合态有机碳为

主ꎬＭＯＣ 的范围为 １７. ９８ ~ ３６. ８３ ｇｋｇ￣１ꎬ对 ＳＯＣ
的贡献占 ９０. １９％ ~ ９４. ４０％ꎬ剩 余 贡 献 部 分 为

ＰＯＣꎻ不同林分类型之间 ＰＯＣ 和 ＭＯＣ 对 ＳＯＣ 的贡

献不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 由表 ３ 相关性分析

显示ꎬＳＯＣ 与 ＰＯＣ、ＭＯＣ 呈极显著正相关ꎬ相关系

数分别为 ０.９５、０.９７(Ｐ<０.０５)ꎮ 常绿阔叶林土壤

ＰＯＣ 和 ＭＯＣ 分 别 为 ( ３. １４ ± ０. ４２ ) ｇ  ｋｇ￣１ 和

(３２.０９±３.５４) ｇｋｇ￣１ꎬ均分别显著高于其毛竹纯

林和竹茶混交林(Ｐ<０.０５)ꎮ 竹茶混交林 ＰＯＣ 和

ＭＯＣ 分别为(１.５９±０.３２) ｇｋｇ￣１和(２０.１３±１.８３)
ｇｋｇ￣１ꎬ与毛竹纯林不存在显著差异 ( Ｐ > ０. ０５)
(图 ２)ꎮ
２.４ 不同林分类型微生物碳代谢相关指标变化

特征

３ 种林分类型土壤微生物量碳含量范围为

０.５８ ~ ３.０８ ｇｋｇ￣１ꎬ其与 ＳＯＣ 之间相关性并不明

显(Ｐ>０.０５)(表 ３)ꎮ 不同林分类型之间微生物量

碳含量不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ其中竹茶混交

林土壤微生物量碳含量为( １. ４７ ± ０. ３４) ｇｋｇ￣１ꎮ
竹茶混交林土壤 １６Ｓ ｒＲＮＡ 丰度平均为 ３.９１×１０１０

ｃｏｐｉｅｓｇ￣１ꎻ固碳基因 ｃｂｂＬ 丰度为 ０.７６×１０８ ｃｏｐｉｅｓ

表 ２　 研究区内不同林分类型土壤理化性质
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

指标
Ｉｎｄｅｘ

毛竹纯林
ＰＢＦ

竹茶混交林
ＢＭＦ

常绿阔叶林
ＥＢＦ

土壤 ｐＨ
Ｓｏｉｌ ｐＨ

４.５６±
０.０７９ｂ

４.６８±
０.０４８ａ

４.２８±
０.０５３ｃ

土壤含水率
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

３０.９１±
２.３６ｂ

４０.４４±
１.８３ａ

４０.６５±
３.５９ａ

黏粒占比
Ｃｌａｙ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

１３.４１±
０.９１ｃ

１９.１７±
１.９４ｂ

２７.５４±
１.６９ａ

粉粒占比
Ｐａｒｔｉｃｌｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

１８.３７±
２.０６ｂ

２１.５０±
２.６７ｂ

２７.９８±
２.５４ａ

砂粒占比
Ｓａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

６８.０６±
１.６４ａ

５９.３３±
１.２１ｂ

４４.６５±
１.５２ｃ

土壤总氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (％)

０.２３±
０.０１５ａ

０.２３±
０.００８ａ

０.３４±
０.０２０ｂ

碳氮比
Ｃ ∶ Ｎ

１０.２１±
０.６９ｂ

９.４２±
０.３４ｂ

１１.６４±
１.１６ａ

土壤总磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
( ｇｋｇ ￣１)

０.１５±
０.００９ｃ

０.２１±
０.０４３ｂ

０.３３±
０.０４９ａ

土壤硝态氮
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
(ｍｇｋｇ ￣１)

７.４８±
１.１５ｃ

２７.８８±
１０.７９ａ

１８.１４±
４.６９ｂ

土壤铵态氮
Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
(ｍｇｋｇ ￣１)

１.７７±
０.７７ｂ

１.４０±
０.１４ｂ

５.７８±
２.１３ａ

土壤速效磷
Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
(ｍｇｋｇ ￣１)

０.４６±
０.３１ａ

０.５５±
０.３６ａ

０.５５±
０.２８ａ

地上凋落物
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｌｉｔｔｅｒ
(ｋｇｍ￣２)

１.７３±
０.１７ａ

２.１５±
０.７４ａ

１.４２±
０.３３ａ

根系生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ (ｋｇｍ￣２)

０.７５±
０.２４ａ

０.７６±
０.１４ａ

０.３７±
０.０８ｂ

　 注: 不同字母代表同一层次内不同林分类型间存在显著差
异(Ｐ<０.０５)ꎮ 表中数据为平均值±标准偏差 (ｎ＝ ６)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌａｙｅｒ (Ｐ<０.０５). Ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ
ａｒｅ ｘ±ｓ (ｎ＝６) .

ｇ￣１ꎬ占总细菌丰度的 ０. ２１％ꎮ 竹茶混交林与毛竹

纯林和常绿阔叶林在 １６Ｓ ｒＲＮＡ 丰度和 ｃｂｂＬ 丰度

上不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ ３ 种林分类型土壤

微生物碳利用效率范围为 ０.０３ ~ ０.２８ꎬ３ 种林分类

型之间微生物碳利用效率( ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ
ＣＵＥ)不存在显著差异(Ｐ>０.０５)(表 ４)ꎮ
２.５ 各有机碳组分与环境因子相关性

由表 ５ 可知ꎬ３ 种林分类型 ＳＯＣ 与土壤 ｐＨ、砂
粒含量和地上凋落物生物量呈显著负相关ꎬ 与土
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误差棒为标准差ꎬ不同字母代表不同林分类型间存在显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｅｒｒｏｒ ｂａｒｓ ａｒｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同林分类型 ＳＯＣ(Ａ)与 ＳＯＣＤ(Ｂ)变化特征
Ｆｉｇ. １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＳＯＣ(Ａ) ａｎｄ ＳＯＣＤ (Ｂ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

图 ２　 不同林分类型内 ＰＯＣ(Ａ)与 ＭＯＣ(Ｂ)变化特征
Ｆｉｇ. ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＰＯＣ(Ａ) ａｎｄ ＭＯＣ(Ｂ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

表 ３　 ＳＯＣ 与 ＭＢＣ、ＰＯＣ、ＭＯＣ 的相关关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＣ ａｎｄ
ＭＢＣꎬ ＰＯＣ ａｎｄ ＭＯＣ

类型
Ｔｙｐｅ ＳＯＣ ＰＯＣ ＭＯＣ ＭＢＣ

ＳＯＣ １.００

ＰＯＣ ０.９５�� １.００

ＭＯＣ ０.９７�� ０.９５�� １.００

ＭＢＣ ０.０１６ －０.０７７ －０.０２５ １.００

　 注: ��表示在 ０.０１ 水平上显著相关ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

壤黏粒含量、粉粒含量、总氮、Ｃ ∶ Ｎ、总磷和铵态氮

含量呈显著正相关 (Ｐ<０.０５)ꎮ 就不同碳组分而

言ꎬＰＯＣ 和 ＭＯＣ 均与土壤 ｐＨ、砂粒含量和根系生

物量呈显著负相关ꎬ与土壤含水率、黏粒含量、粉
粒含量、总氮、Ｃ ∶ Ｎ、总磷和铵态氮含量呈显著正

相关(Ｐ<０.０５) (表 ５)ꎮ 多元线性回归结果显示ꎬ
土壤总氮含量与 Ｃ ∶ Ｎ 是预测土壤碳密度的关键

因素ꎬ可解释土壤碳密度变化的 ９７％ꎬ公式如下ꎮ
ｙ＝ －２２.１２＋１１.６６ＣＮ＋１.８１ＲＣ ∶ Ｎ(Ｒ２ ＝ ０.９７ꎬ Ｐ<

０.０１) (２)
式中:ｙ 为土壤碳密度( ｔｈｍ ￣２)ꎻ ＣＮ 为总氮

含量(ｇｋｇ￣１)ꎻ ＲＣ ∶ Ｎ为碳氮质量比ꎮ

３７６１９ 期 曹意等: 竹茶混交模式对表层土壤有机碳储量及组分的影响



表 ４　 不同林型内微生物碳代谢过程相关变化特征
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ ＣＵＥ ＭＢＣ

(ｇｋｇ ￣１)

１６Ｓ ｒＲＮＡ
丰度

１６Ｓ ｒＲＮＡ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ
( ×１０１０

ｃｏｐｉｅｓ
ｇ ￣１)

ｃｂｂＬ 丰度
ｃｂｂＬ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ
( ×１０８

ｃｏｐｉｅｓ
ｇ ￣１)

ｃｂｂＬ:１６Ｓ
ｒＲＮＡ

ｃｂｂＬ:１６Ｓ
ｒＲＮＡ
(％)

毛竹纯林
ＰＢＦ

０.１３±
０.０９３ａ

１.５４±
０.８２ａ

３.８８±
１.１０ａ

０.６４±
０.１４ａ

０.１７±
０.０４８ａ

竹茶混交林
ＢＭＦ

０.１１±
０.０７３ａ

１.４７±
０.３４ａ

３.９１±
１.１８ａ

０.７６±
０.２３ａ

０.２１±
０.０７４ａ

常绿阔叶林
ＥＢＦ

０.１４±
０.０７８ａ

１.３８±
０.６１ａ

３.１６±
０.７０ａ

０.５２±
０.１４ａ

０.１７±
０.０６７ａ

　 注: 不同字母代表不同林分类型间存在显著性差异 (Ｐ <
０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ (Ｐ<０.０５) .

３　 讨论

３.１ 毛竹林改造对土壤碳储量和组分的影响

在研究区内开展毛竹纯林的竹茶混交模式改

造ꎬ从长期来看并不会引起土壤有机碳储量的下

降ꎮ 研究结果显示ꎬ毛竹纯林与竹茶混交林 ＳＯＣＤ
不存在显著差异ꎮ 以往对乔木树种与林下植被多

样性研究表明ꎬ物种多样性与土壤碳储量多呈正

相关(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＣｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 这种

差异性可能是由于毛竹纯林与竹茶混交林的碳循

环均主要受毛竹的支配ꎮ 这两种林分类型乔木层

只有毛竹ꎬ而毛竹根系发达ꎬ占据着表层土壤ꎬ影
响着土壤有机碳与其他养分循环ꎮ 刘骏等(２０１３)
研究表明ꎬ毛竹林细根生物量是常绿阔叶林的

５.８６ 倍ꎮ 虽然竹茶模式改造使毛竹的株密度下降

了约 ２０％ꎬ但两者的表层土壤根系生物量并不存

在显著性差异ꎮ 竹茶混交改造遗留的地下空间会

迅速被其他毛竹根系占据ꎮ 此外在毛竹砍伐期

间ꎬ种植者会清除林下植被ꎬ这种周期性更新也削

弱了毛竹纯林内植物源 ＳＯＣ 的输入与积累ꎮ 李光

敏等(２０１９)的研究结果显示ꎬ毛竹林林下植被清

除 ２ 年后其 ＳＯＣ 与对照组之间不存在显著差异ꎮ
在毛竹的支配性地位与当前管理方式的影响下ꎬ
毛竹纯林的竹茶混交模式改造对表层土壤碳储量

的影响有限ꎮ

表 ５　 不同林分类型 ＳＯＣ、ＰＯＣ、ＭＯＣ
与土壤理化指标相关性

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＣꎬ ＰＯＣꎬ ＭＯＣ ａｎｄ
ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ ＳＯＣ ＰＯＣ ＭＯＣ

土壤 ｐＨ
Ｓｏｉｌ ｐＨ

－０.８３�� －０.８５�� －０.８５��

土壤含水率
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ(％)

０.３７ ０.４９� ０.４９�

黏粒占比
Ｃｌａｙ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ(％)

０.８４�� ０.８５�� ０.８８��

粉粒占比
Ｐａｒｔｉｃｌｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ(％)

０.７５�� ０.７８�� ０.７６��

砂粒占比
Ｓａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ(％)

－０.８６�� －０.８８�� －０.８９��

土壤总氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ(％)

０.９６�� ０.９５�� ０.９６��

碳氮比
Ｃ ∶ Ｎ

０.８９�� ０.７９�� ０.８３��

土壤总磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ( ｇｋｇ ￣１)

０.８０�� ０.８７�� ０.８６��

土壤硝态氮
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ(Ｎ ｍｇｋｇ ￣１)

－０.０４ ０.０１ ０.０１

土壤铵态氮
Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ(Ｎ ｍｇｋｇ ￣１)

０.７４�� ０.８１�� ０.８０��

土壤速效磷
Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ(ｍｇｋｇ ￣１)

０.１６ ０.２３ ０.１５

地上凋落物
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｌｉｔｔｅｒ(ｋｇｍ￣２)

－０.３８ －０.３０ －０.２８

根系生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ(ｋｇｍ￣２)

－０.７０�� －０.７３�� －０.７１��

　 注: �和��分别表示在 ０.０５ 和 ０.０１ 水平上显著相关ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ａｎｄ �� ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ ａｎｄ
０.０１ ｌｅｖｅｌꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

　 　 虽然毛竹林林下改造不会造成土壤碳储量的

下降ꎬ但这种种植模式并不利于 ＳＯＣ 的固持ꎮ 本

研究显示ꎬ毛竹纯林与竹茶混交林的 ＳＯＣＤ 分别比

常绿阔叶林低 ４１.１５％和 ４１.００％ (Ｐ<０.０５)ꎮ 这

说明将常绿阔叶林转化为毛竹纯林和竹茶混交林

均会造成土壤碳储量的流失ꎬ这与其他地区的研

究结果一致(Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻＷａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ祁
雪连等ꎬ２０２１)ꎮ Ｌｉｎ 等(２０１８)通过对常绿阔叶林

转为毛竹林的对比研究表明ꎬ这种土地变化会使

０ ~ ４０ ｃｍ 层土壤碳储量下降 １２％ꎮ 毛竹经营管
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理、乔木层树种差异及其影响下的土壤理化性质

差异是造成毛竹纯林、竹茶混交林与常绿阔叶林

土壤碳储量存在差异的主要原因ꎮ 因此ꎬ在竹茶

混交改造过程中探索如何提高土壤有机碳储量十

分必要ꎮ
本研究表明ꎬ竹茶混交改造不会引起毛竹林

土壤有机碳组分含量与占比的显著性变化ꎮ ３ 种

林分类型土壤均以 ＭＯＣ 为主ꎬ占总有机碳的比例

高达 ９０％以上ꎮ 这说明这些林地土壤有机碳库以

稳定性碳为主ꎬ但也反映出 ＰＯＣ 较难保留ꎮ 每年

植物会通过地上凋落物、根系分泌物等形式向土

壤释放碳源ꎬ再经分解转化为 ＰＯＣꎻ而 ３ 种林分类

型 ＰＯＣ 占比极小ꎬ大部分新输入的碳不可能马上

转化为稳定性的 ＭＯＣꎬ极可能是被损失掉ꎮ ＰＯＣ
的损失可能由该地区充沛的降雨造成ꎮ 较强的降

水既能将植物凋落物冲走ꎬ减少其原地转化为

ＰＯＣ 的可能ꎬ同时也能将不稳定的 ＰＯＣ 随径流带

走ꎬ减少其保留ꎮ 董玉清等(２０２０)在猫儿山相近

海拔的常绿阔叶林研究中ꎬ也发现 ＰＯＣ 占总有机

碳的比例在 １.２６％ ~ １４.４４％之间ꎮ 因此ꎬ有必要

在这个地区开展碳示踪研究ꎬ以揭示碳的转化

归趋ꎮ
３.２ 影响土壤有机碳及其组分变化的主要因素

土壤有机碳的转化和积累与生物、非生物因

素存在密切联系ꎮ 本研究中土壤有机碳及其组分

与总氮、Ｃ ∶ Ｎ、总磷和铵态氮含量呈极显著正相关

(Ｐ<０.０１)ꎬ并且回归分析显示总氮是影响有机碳

及其组分的最关键因素ꎮ 微生物生长需要氮源ꎬ
当氮源缺乏时其会选择降解凋落物与有机质以获

取氮源ꎮ 这个过程会造成有机碳含量的下降(Ｆｒｅｙ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＬｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 因此ꎬ充足的氮源

有助于 ＳＯＣ 的积累ꎮ 在一些研究中ꎬ同样发现土

壤总氮和无机氮含量与有机碳含量呈正相关的现

象(李萍ꎬ２０１０ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ｂ)ꎮ 李萍(２０１０)
对江西大岗山毛竹林的研究同样发现土壤总氮是

影响土壤有机碳变化的最大因素且彼此之间呈正

相关ꎮ 因此ꎬ在毛竹的管理中可以适当添加氮肥ꎬ
改变毛竹林土壤有机碳较低的现象ꎬ以提高土壤

碳汇能力ꎮ
整体而言ꎬ３ 种林分类型 ＳＯＣ 和各碳组分含

量与土壤 ｐＨ 呈极显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎮ 这说明

ｐＨ 越低越有利于土壤有机碳的积累ꎮ 土壤 ｐＨ 可

以通过影响微生物群落结构与活性而影响有机碳

的分解与转化ꎮ ｐＨ 过高与过低均不利于微生物

的生 长 与 活 动ꎬ 从 而 抑 制 有 机 碳 的 分 解 转 化

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 张厚喜等(２０１９)对武夷山

不同海拔梯度毛竹林土壤有机碳特征及影响因素

中也发现相同现象ꎮ 本研究中 ＳＯＣ 及其组分与土

壤黏粒含量、粉粒含量呈极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎮ
这主要是因为粉粒和黏粒对 ＳＯＣ 存在保护作用ꎬ
减少碳的矿化分解与流失 ( Ｌｅｈｍａｎｎ ＆ Ｋｌｅｂｅｒꎬ
２０１５ꎻＫａｓｍｅｒｃｈａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 但是ꎬ竹茶混交林

比毛竹纯林具有更高的黏粒和粉粒含量ꎬ而两者

之间的 ＳＯＣＤ 并无显著差异ꎮ 这说明黏粒和粉粒

含量可能需要达到一定阈值才会影响到有机碳的

积累ꎬ也可能是其他关键因素抵消了竹茶混交林

黏粒和粉粒对有机碳积累的贡献ꎮ 因此ꎬ毛竹林

林下种植茶树至少可以改善土壤机械组成ꎬ朝有

利于有机碳积累的方向发展ꎮ
土壤微生物是影响土壤碳循环的关键因素ꎬ

参与 ＳＯＣ 的积累与分解ꎮ 但是ꎬ基于对土壤微生

物量碳含量、固碳基因丰度、碳利用效率指标的

分析显示ꎬ本研究区内微生物活动不是影响土壤

有机碳储量变化的决定因素ꎮ 汪亚芳等( ２０２２)
研究同样发现毛竹林与常绿阔叶林土壤微生物

量之间不存在显著差异ꎮ 此外ꎬＢａｉ 等( ２０１６)的

研究还发现毛竹入侵阔叶林会造成 ＳＯＣ 储量下

降ꎬ但微生物量碳得到了提高ꎮ 因此ꎬ还需要开

展动态和多季节性研究来揭示微生物对土壤碳

库的影响ꎮ

４　 结论

本研究结果表明ꎬ相较于毛竹纯林ꎬ毛竹林林

下种植茶树会显著提高土壤 ｐＨ、含水率、黏粒、粉
粒含量、总磷与硝态氮含量ꎮ 毛竹林下茶树的种

植会造成林下灌木层植物多样性下降ꎬ但不会造

成土壤有机碳密度的下降ꎬ以及有机碳组分比例

的改变ꎮ 毛竹纯林与竹茶混交林的土壤有机碳储

量显著低于常绿阔叶林ꎮ ３ 种林分的碳组分均以

矿物结合态有机碳为主ꎮ 因此ꎬ需要改进现有的

毛竹纯林与竹茶混交林经营管理模式ꎬ在提升经

济效益的同时ꎬ注重碳汇效益的协同发展ꎮ 此外ꎬ
本研究从土壤碳汇的角度反映生态效益ꎬ既有一

定的代表性ꎬ也有一定的局限性ꎮ 未来还需要开

展更多元的生态效益评估ꎬ以揭示竹茶改造模式

５７６１９ 期 曹意等: 竹茶混交模式对表层土壤有机碳储量及组分的影响



对毛竹纯林生态系统功能的影响ꎬ从而为竹茶改

造模式提供科学依据与指导ꎮ
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海南潜在世界自然遗产地的突出普遍价值初探

黄佳欣１ꎬ 杜彦君１ꎬ４∗ꎬ 李东海２ꎬ 龙文兴１ꎬ４ꎬ 汪继超３ꎬ 汤炎非４

( １. 海南大学 林学院ꎬ 海口 ５７０２２８ꎻ ２. 海南大学 生态与环境学院ꎬ 海口 ５７０２２８ꎻ
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摘　 要: 世界自然遗产地是全球最具有保护价值的自然保护地ꎬ强调全球突出普遍价值的完整性和在全球的

唯一性ꎮ 世界自然遗产有助于更好地保护生态系统的完整性和原真性ꎬ促进人类与自然的可持续发展ꎮ 该研

究在大量文献资料的基础上ꎬ以海南潜在世界自然遗产地(海南热带雨林国家公园)原生动植物及植被群落

(亚洲北缘热带雨林)为研究对象ꎬ从植被类型、物种多样性、区系组成、特有种等生物生态过程方面ꎬ评估海

南潜在世界自然遗产地的全球突出普遍价值ꎮ 结果表明:(１)海南潜在世界自然遗产地分布有 ３ ６５３ 种野生

维管植物ꎬ资源植物种类丰富ꎮ 陆栖脊椎动物有 ５４０ 种ꎬ各类野生动物占全国的比例高达 １０％ ~ ３０％ꎬ生物多

样性极高ꎮ (２)植物区系独特ꎬ海南岛的热带雨林植被区划属于印度－马来雨林群系ꎬ属马来区的部分呈现出

热带性和与中国华南大陆的共源性显示出明显的热带边缘性质ꎬ为中国华南植物区系与亚洲热带雨林的过渡

类型ꎮ (３)植物区系中的植物物种特有性较低ꎬ特有属仅有 ７ 个ꎬ特有种仅约占岛内植物的 １ / １０ꎬ较低的特有

性表明了其大陆起源特征ꎬ是生物多样性不可替代的元素ꎬ具有鲜明的环境指示特色ꎮ 该研究明确了海南潜

在世界自然遗产地在全球背景下的突出普遍价值ꎬ为海南未来申遗提供科学依据和技术支撑ꎮ
关键词: 自然保护地ꎬ 世界遗产地ꎬ 海南热带雨林国家公园ꎬ 物种多样性ꎬ 突出普遍价值
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　 　 世界自然遗产地是在一定面积内具有一种或

多种特殊自然价值的区域ꎬ与其他国家级或省级

保护区以及森林公园相比ꎬ是全球最具有保护价

值的自然保护地(Ｐｒｉｍａｃｋ 和马克平ꎬ２０１０ꎻ谢宗强

等ꎬ２０１７)ꎬ 其强调了全球突出普遍价值的唯一性

和完整性(宋峰等ꎬ２００９ꎻＸｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 世界

自然遗产和普通的“保护地”不是独立的管理类

型ꎬ仅仅表示某些保护地的国际地位ꎬ实际上与其

他类型保护区存在交叉等(陈耀华和刘强ꎬ２０１２)ꎮ
世界自然遗产有助于更好地保护生态系统的完整

性和原真性ꎬ促进人类与自然的可持续发展ꎮ 突

出普遍价值(ｏｕｔｓｔａｎｄｉｎｇ ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ｖａｌｕｅꎬＯＵＶ)是世

界遗产最为核心的内容ꎬ它意味着遗产本身具有

高度的代表性和杰出性ꎬ强调的是全球意义———
“指罕见的、超越了国家界限的、对全人类的现在

和未来均具有普遍的重要意义的文化和 /或自然

价值”(樊大勇等ꎬ２０１７)ꎮ 保护世界遗产的本质和

意义就是保护并延续突出普遍价值(谢宗强等ꎬ
２０１７)ꎮ

目前ꎬ国内一些国家公园试点区已经是世界自

然遗产ꎬ如神农架国家公园、武夷山国家公园、大熊

猫国家公园、三江源国家公园ꎮ 世界自然遗产地与

国家公园有以下共同点:(１)两者必须有保护属性ꎮ

在中国ꎬ都是依托自然保护区和风景名胜区ꎻ国家

公园诞生后ꎬ部分自然保护区被整合为国家公园ꎬ
因此ꎬ有一部分国家公园和世界自然遗产地存在交

叉重叠的关系ꎮ (２)就保护能力而言ꎬ两者不存在

本质区别ꎮ 两者在保护对象、保护目标等方面有不

同之处:世界自然遗产旨在保护那些具有突出普遍

价值的自然景观和 /或文物古迹ꎬ而国家公园则旨

在保护除了突出普遍价值的其他重要生物或自然

景观ꎮ (３)在中国ꎬ国家公园被赋予最严格的保护ꎬ
而在世界范围内ꎬ世界自然遗产则是最高级别的保

护ꎬ受全人类监督ꎮ 世界遗产受全人类认可ꎬ具有

全球意义ꎬ是超越国界的人类共同财富ꎻ而国家公

园具有国家象征ꎬ申报成功世界自然遗产地将使国

家公园超越国界成为全球意义的遗产ꎬ获得至高无

上的国际荣誉ꎮ 同时ꎬ国家公园的保护和利用也将

受到全球经验分享ꎮ 海南岛被确定为全球 ３４ 个生

物多样性热点区之一ꎬ拥有我国分布最集中、保存

最完好、连片面积最大的热带雨林ꎬ是全球热带雨

林重要组成之一ꎬ有着国家代表性和全球性保护意

义(臧润国等ꎬ２００２ꎻ夏斐ꎬ２０１９ꎻ杨小波等ꎬ２０２１)ꎮ
根据我们前期的调研ꎬ专家们认为海南潜在

世界自然遗产地的生物多样性和生态过程使其满

足申请世界自然遗产的要求ꎬ符合世界自然遗产
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标准( ｉｘ)(陆地、淡水、海岸和海洋生态系统及动

植物群落演变和发展中的重要生态和生物过程的

突出例证和标准)和标准( ｘ) (生物多样性原址保

护的最重要的自然栖息地ꎬ包括在科学和保护层

面上具有突出普遍价值的濒危物种栖息地)ꎮ 例

如ꎬ以目前世界上仅存的 ３６ 只国家一级珍稀濒危

动物海南长臂猿(Ｎｏｍａｓｃｕｓ ｈａｉｎａｎｕｓ)为代表的众

多珍稀濒危动植物ꎬ生存于热带雨林国家公园的

原始热带雨林中ꎮ 因此ꎬ我们应该积极推进海南

世界自然遗产申报工作ꎬ更好地保护热带野生动

植物ꎮ 此外ꎬ海南岛作为全国生态文明试验区ꎬ还
没有一个世界自然遗产ꎬ与其在国家的生态地位

不匹配ꎮ
本研究以整个海南热带雨林国家公园为研究

区域ꎬ依托实施«世界遗产公约»操作指南ꎬ通过收

集整理海南热带雨林的历史文献资料ꎬ从植被类

型、物种多样性、区系组成、特有种等生物生态过

程方面ꎬ拟探讨:(１)海南潜在世界自然遗产地是

否代表着陆地生态系统及动植物群落和海洋动植

物原始生态群落中正在进行的、重大的自然环境

与动植物进化进程中的突出实例ꎻ(２)海南潜在世

界自然遗产地是否在所属生物地理省拥有独一无

二的动植物物种多样性ꎬ是否是濒危物种的主要

分布区ꎮ 本研究分析论证了海南热带雨林国家公

园的突出普遍价值ꎬ以期为海南申报世界自然遗

产提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地概况

海南热带雨林国家公园于 ２０２１ 年正式获批ꎬ
是海南岛的生物多样性聚集区ꎬ森林覆盖率高达

９５.８５％ꎬ海南天然林和原始林的覆盖面积达到

５５％和 ９５％以上(许涵等ꎬ２０２１)ꎬ最有可能成为未

来的世界自然遗产地ꎬ因此本研究以整个海南热

带雨林国家公园划定的范围为研究对象ꎮ 海南热

带雨林国家公园位于岛内中部ꎬ呈穹窿构造(图

１)ꎬ地处 １０８°４４′３２″—１１０°０４′４３″ Ｅ、１８°３３′１６″—
１９°１４′１６″ Ｎꎬ包括霸王岭、尖峰岭、吊罗山等 １９ 个

国家级和省级自然保护区、国家级和省级森林公

园ꎬ还有毛瑞等国有林场ꎬ 总面积 ４ ２６９ ｋｍ２(龙文

兴等ꎬ２０２１)ꎮ
根据国际通用的世界遗产区域分类标准———

Ｕｄｖａｒｄｙ(１９７５)生物地理系统ꎬ海南热带雨林国家

公园处于全球 ８ 个生物地理界之一的印马界(Ｔｈｅ
Ｉｎｄｏ￣Ｍａｌａｙａｎ Ｒｅａｌｍ)ꎬ属于 １９３ 个生物地理省中的

中国南部雨林生物地理省ꎮ
１.２ 研究方法

收集整理了国内外学者公开发表和出版的关

于海南热带雨林国家公园生物生态、地质地貌等

方面的重要研究论文和论著ꎮ 查阅海南热带雨林

国家公园的鸟类、昆虫、哺乳动物等的物种多样性

数据ꎮ 利用现有的相关著作和论文ꎬ收集海南热

带雨林国家公园的动植物物种名录、物种分布数

据、植被类型、濒危物种海南长臂猿等资料ꎬ凝练

其独特性和代表性ꎮ 研究海南热带雨林国家公园

被 世 界 自 然 保 护 联 盟 ( Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｕｎｉｏｎ ｆｏｒ
Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＮａｔｕｒｅꎬＩＵＣＮ)红色名录列为濒危级

物种有多少ꎬ被收录在«濒危野生动植物种国际贸

易 公 约 » ( Ｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎ ｏｎ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｔｒａｄｅ ｉｎ
Ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｗｉｌｄ Ｆａｕｎａ ａｎｄ ＦｌｏｒａꎬＣＩＴＥＳ)
的动植物种各有多少ꎬ现有多少种国家级保护野

生动植物ꎮ 由于还没有公开发表的基于海南热带

雨林国家公园的动物资源本底调查ꎬ因此本研究

所用的动物资源数据均为海南岛的数据ꎮ 相关指

标与同一生物地理省的世界自然遗产地进行比较

分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 植被类型

海南岛梯状环形(中高周低)的地形结构ꎬ对
岛内的植被分布有一定影响ꎮ 植被类型包括低地

雨林、热带季雨林、山地雨林、高山云雾林、热带针

叶林和山顶灌丛等(李意德ꎬ１９９５ꎬ１９９７ꎻ杨小波ꎬ
２０１５ꎻ杨小波等ꎬ２０１９)ꎮ 海南热带雨林的植被垂

直分布带明显:在水平地带性上有热带雨林和季

雨林ꎻ垂直地带性上ꎬ从低至高海拔依次形成了 ４
种不同的植被类型(表 １)ꎬ拥有完整的植被垂直

带谱(杨小波等ꎬ２０１９)ꎮ
低地雨林ꎬ也称热带湿润雨林(含低地沟谷雨

林)ꎬ是海南最具代表性的地带性植被ꎬ优势物种

主 要 由 青 梅 ( Ｖａｔｉｃａ ｍａｎｇａｃｈａｐｏｉ )、 细 仔 龙

( Ａｍｅｓｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ )、 蝴 蝶 树 ( Ｈｅｒｉｔｉｅｒａ
ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ)、鸡毛松(Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｉｍｂｒｉｃａｔｕｓ)、海南柿

(Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、荔枝(Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)等组
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图 １　 海南热带雨林国家公园范围及保护区分布图
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ

成ꎮ 不同保护区的低地雨林海拔分布范围有一定

的差异ꎮ 例如ꎬ根据 «海南植被志» (杨小波等ꎬ
２０１９)ꎬ尖峰岭的低地雨林主要分布在海拔 ４００ ~
７００ ｍ 的坡面和沟谷ꎬ而五指山的低地雨林主要分

布在海拔 ７００ ~ １ ０００ ｍ 的沟谷或坡面(杨小波等ꎬ
２０１９)ꎮ

山地雨林是海南地带性植被类型之一ꎬ与低地

雨林共同构成海南岛热带雨林ꎮ 山地雨林在海南

山区几乎都有分布ꎬ但在不同保护区略有差异ꎮ 例

如ꎬ在吊罗山和五指山等多分布在海拔 １ ０００ ~
１ ４００ ｍ 地段ꎬ黎母山在海拔 ８００ ~ １ ３００ ｍ 地段ꎬ霸
王岭、尖峰岭主要分布在 ８００ ~ １ ２００ ｍ 地段ꎮ 优势

物种包括陆均松(Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ)、鸡毛松、海
南紫荆木(Ｍａｄｈｕｃａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、鱼骨木(Ｃａｎｔｈｉｕｍ
ｄｉｃｏｃｃｕｍ)、琼崖柯( Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｆｅｎｚｅｌｉａｎｕｓ)、竹叶青

冈 ( Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｂａｍｂｕｓｉｆｏｌｉａ )、 线 枝 蒲 桃

(Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ａｒａｉｏｃｌａｄｕｍ)等(杨小波等ꎬ ２０１９)ꎮ
高山云雾林也称高山矮林ꎬ分布在更高海拔ꎬ

植物相对矮小、弯曲ꎬ树干上苔藓发达ꎮ 海南岛的

高山云雾林分布在各保护区ꎬ海拔分布范围也有

差异ꎬ但大部分分布在海拔 １ ２００ ｍ 以上的山顶或

山 脊ꎬ 优 势 物 种 包 括 广 东 松 ( Ｐｉｎｕｓ
ｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｉｓ)、硬斗柯( Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｈａｎｃｅｉ)、赤楠

蒲桃 ( Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍ)、 细 刺 栲 ( Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ)、丛花灰木(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐｏｉｌａｎｅｉ)等(龙文

兴等ꎬ２０１１)ꎮ
山顶灌丛为海南唯一的地带性原始灌丛ꎬ主

要分布在 １ ７００ ｍ 以上ꎬ物种组成较简单ꎬ优势植

物包括南华杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｉａｒｕｍ)、红脉南

烛(Ｌｙｏｎｉａ ｒｕｂｒｏｖｅｎｉａ)、崖柿(Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｃｈｕｎｉｉ)、鸭
脚 木 ( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｏｃｔｏｐｈｙｌｌａ )、 卷 边 冬 青 ( Ｉｌｅｘ
ｒｏｔｕｎｄａ)等(余世孝等ꎬ２００１)ꎮ
２.２ 植物多样性

海南热带雨林国家公园分布有 ３ ６５３ 种野生

维管植物ꎬ约占全国总数量的 １１.７％ꎮ 其中ꎬ野生

蕨类植物共计 ５２２ 种 (包括种下等级)ꎬ 约占全国
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表 １　 海南潜在世界自然遗产地植被垂直带谱
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｂｅｌｔｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅ

编号
Ｃｏｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ)

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

优势物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ⅰ ０~ １ ０００ 低地雨林
Ｌｏｗｌａｎｄ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ

青梅、蝴蝶树、鸡毛松、细仔龙、海南柿、荔枝等
Ｖａｔｉｃａ ｍａｎｇａｃｈａｐｏｉꎬ Ｈｅｒｉｔｉｅｒａ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａꎬ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｉｍｂｒｉｃａｔｕｓꎬ Ａｍｅｓｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｃｈｉｎｅｎｓｅꎬ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓꎬ Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎬ ｅｔｃ.

Ⅱ ８００~ １ ４００ 山地雨林
Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ

陆均松、鸡毛松、海南紫荆木、鱼骨木、琼崖柯、竹叶青冈、线枝蒲桃等
Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍꎬ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｉｍｂｒｉｃａｔｕｓꎬ Ｍａｄｈｕｃａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉꎬ Ｃａｎｔｈｉｕｍ
ｄｉｃｏｃｃｕｍꎬ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｆｅｎｚｅｌｉａｎｕｓꎬ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｂａｍｂｕｓａｅｆｏｌｉａꎬ Ｓｙｚｙｇｉｕｍ
ａｒａｉｏｃｌａｄｕｍꎬ ｅｔｃ.

Ⅲ １ ２００~ １ ７００ 高山云雾林
Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｃｌｏｕｄ ｆｏｒｅｓｔ

广东松、硬斗柯、赤楠蒲桃、细刺栲、丛花灰木等
Ｐｉｎｕｓ ｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｉｓꎬ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｈａｎｃｅｉꎬ Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍꎬ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐｏｉｌａｎｅｉꎬ ｅｔｃ.

Ⅳ >１ ７００ 山顶灌丛
Ｈｉｌｌｔｏｐ ｓｃｒｕｂ

南华杜鹃、红脉南烛、崖柿、鸭脚木、卷边冬青等
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｉａｒｕｍꎬ Ｌｙｏｎｉａ ｒｕｂｒｏｖｅｎｉａꎬ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｃｈｕｎｉｉꎬ Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ
ｏｃｔｏｐｈｙｌｌａꎬ Ｉｌｅｘ ｒｏｔｕｎｄａꎬ ｅｔｃ.

２０％ꎻ裸子植物 ６ 科 １０ 属 ２６ 种ꎬ约占全国 １０％ꎻ被
子植物 １７２ 科 １ ０２７ 属 ３ １０５ 种ꎬ约占全国 ２０％ꎮ
国家重点Ⅰ级保护植物有 ７ 种ꎬ国家重点Ⅱ级保

护植物有 １４２ 种ꎮ 国家公园内的资源植物也非常

丰富ꎬ如药用植物 １ ３０３ 种ꎬ约占全国 ３０％ꎻ具有较

高观赏价值的野生植物共有 １ ３９０ 种ꎬ其中观赏花

卉 ５５０ 种(包括野生兰花 ２５８ 种)、观果植物 ２１０
种、观叶观株型植物 ６３０ 种(海南国家公园研究

院ꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｈｉｎｐ.ｏｒｇ.ｃｎ / )ꎮ
五指山国家级自然保护区的种子植物有１ ８８７

种ꎬ蕨类植物有 ２５９ 种(杨小波ꎬ２０２１)ꎻ鹦哥岭国

家级自然保护区共有种子植物 ２ ０３４ 种ꎬ蕨类植物

多样性丰富ꎬ有 ２８９ 种ꎬ在海南热带雨林国家公园

范围内的所有保护区中最为丰富ꎬ是中国蕨类植

物自然保护区的重点区域(杨逢春等ꎬ２００７)ꎬ 拥

有国家级重点保护植物 ３２ 种ꎬＣＩＴＥＳ 附录的物种

达到 １４７ 种ꎬ«中国物种红色名录»有 １４５ 种ꎬＩＵＣＮ
红色名录有 １４ 种ꎻ霸王岭国家级自然保护区的野

生维管植物有 ２ ５２３ 种ꎻ吊罗山国家级自然保护区

记录有维管植物 ２３９ 科 ９５９ 属 ２ １２７ 种ꎻ尖峰岭分

局的野生维管植物和常见的栽培植物有 ２ ８４９ 种ꎬ
包括蕨类 １５０ 种、裸子植物 ５６ 种、被子植物 ２ ６４３
种ꎬ其中野生维管植物 ２ ２８６ 种ꎮ 从维管植物数量

来看ꎬ霸王岭国家级自然保护区维管植物的多样

性要高于海南热带雨林国家公园范围内的其他保

护区 (表 ２ꎻ海南国家公园研究院ꎬ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｈｉｎｐ.ｏｒｇ.ｃｎ / )ꎮ
２.３ 动物多样性

海南热带雨林国家公园迄今已记录有陆栖脊

椎动物 ５４０ 种ꎬ占全国的 １８.６２％ꎬ包括海南特有

的、比大熊猫还珍贵的海南长臂猿(海南热带雨林

国家公园ꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｈｎｔｒｎｐ. ｃｏｍ)ꎮ 蝴蝶达 ６００
多种ꎬ占全国总数的 ２９％ꎬ比誉为“蝴蝶王国”的台

湾岛还要多ꎬ包括唯一的国家一级重点保护蝴

蝶———金斑喙凤蝶( Ｔｅｉｎｏｐａｌｐｕｓ ａｕｒｅｕｓ) (李中文ꎬ
２００８)ꎮ 昆虫 ５ ８４０ 种ꎬ约占全国已知昆虫种类的

１０％(黄复生等ꎬ２００２)ꎮ 总之ꎬ海南岛陆地面积占

全国的 ０.３５％(极小比例)ꎬ分布着各类野生动物

占全国的比例高达 １０％ ~３０％ꎬ生物多样性极高ꎮ
五指山国家级自然保护区目前已记录有兽类

６０ 种ꎬ鸟类 ２８３ 种ꎬ两栖和爬行类 ５２ 种ꎬ鱼类 ６７
种ꎬ昆虫 １ ７００ 余种ꎬ蝴蝶 ２００ 多种ꎮ 其中ꎬ有 ５９
种为国家级重点保护动物(Ⅰ级有 ９ 种ꎬⅡ级有 ５０
种)(王献溥等ꎬ２０１５ꎻ海南热带雨林国家公园ꎬ
ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｈｎｔｒｎｐ.ｃｏｍ)ꎮ 鹦哥岭国家级自然保护

区已经记录有陆生脊椎动物 ５１２ 种ꎬ其中ꎬ有 ７４
种为国家级重点保护动物(Ⅰ级有 ９ 种ꎬⅡ级有 ６５
种) ( 海 南 热 带 雨 林 国 家 公 园ꎬ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｈｎｔｒｎｐ.ｃｏｍ)ꎬ而且不少是在这里被首次发现ꎬ如鹦

哥岭树蛙(Ｚｈａｎｇｉｘａｌｕｓ ｙｉｎｇｇｅｌｉｎｇｅｎｓｉｓ)、周氏睑虎

(Ｇｏｎｉｕｒｏｓａｕｒｕｓ ｚｈｏｕｉ)等珍稀物种ꎮ 鹦哥岭国家级

自然保护区比海南其他热带雨林动物多样性更

高ꎬ具有极高的物种丰富度ꎬ森林原生性较强ꎬ还
有大量未被认识的物种ꎮ 尖峰岭国家级自然保护

区有陆生脊椎动物 ４００ 种ꎬ 其中国家Ⅰ级保护动

物 ９ 种ꎮ 霸王岭国家级自然保护区内分布有陆生

脊椎动物 ４１６ 种ꎬ鸟类 １３０ 余种ꎬ昆虫 ２ １００ 多种ꎮ

２８６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ２　 海南潜在世界自然遗产地植物物种组成
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅ

分布区
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ

野生维管植物
Ｗｉｌｄ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

野生蕨类植物
Ｗｉｌｄ ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

种子植物
Ｓｅｅｄ ｐｌａｎｔ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

海南热带雨林国家公园
Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ

３ ６５３ １１.７ ５２２ ≥２０ ３ １３１ ９.７

五指山国家级自然保护区
Ｗｕｚｈｉｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

２ １４６ ６.８ ２５９ ９.９ １ ８８７ ５.８

鹦哥岭国家级自然保护区
Ｙｉｎｇｇｅｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

２ ３２３ ７.４ ２８９ １１.１ ２ ０３４ ６.３

尖峰岭国家级自然保护区
Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

２ ２８６ ７.３ — — — —

霸王岭国家级自然保护区
Ｂａｗａｎｇｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

２ ５２３ ８ — — — —

吊罗山国家级自然保护区
Ｄｉａｏｌｕｏｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

２ １２７ ６.８ ２１７ ８.３ １ ９１０ ５.９

　 注: —代表暂无数据ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: — ｍｅａｎｓ ｎｏ ｄａｔａ ａｖａｉｌａｂｌｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

吊罗山记录有野生脊椎动物 ５ 纲 ３５ 目 １１５ 科 ３６９
种ꎮ 近年在海南热带雨林国家公园的科学考察

中ꎬ人们还在不断发现新物种ꎬ海南岛物种多样性

数据还在增加ꎬ海南潜在世界自然遗产地动物物

种受威胁情况统计也在不断更新(表 ３)ꎮ
２.４ 区系组成

海南岛约在两亿年前的中生代三叠纪中期与

北部陆块相连ꎬ约 ２ ０００ 万年前的新生代第三至第

四纪发生了地质活动ꎬ大面积的升降和移动活动

后逐渐形成琼州海峡ꎬ与内陆大地分开后形成了

一个独立的岛屿(黄复生等ꎬ２００２ꎻ许涵ꎬ２０１０)ꎮ
海南岛的热带雨林植被区划属于印度－马来雨林

群系(朱华ꎬ２０１７ｂ)ꎬ但由于纬度偏北ꎬ并受季风影

响ꎬ群落上层树种部分表现出干湿季节变化ꎬ林下

藤本植物多ꎬ树木有大板根ꎮ
岛上的植物属东南亚热带植物成分ꎬ热带种

占 ８３％ꎬ与越南相同的植物有 ７０％ꎬ少数植物与中

国台湾和菲律宾相同ꎬ大部分与中国两广及云南

南部的植物相同ꎮ 海南属马来区的部分呈现出热

带性和与中国华南大陆的共源性显示出明显的热

带边缘性质ꎬ为中国华南植物区系与亚洲热带雨

林的过渡类型(林泽钦ꎬ２０１６)ꎮ
２.５ 特有种

海南岛独特的岛屿型地理环境和海洋性气

候ꎬ 进化出一些特有物种ꎮ 根据国内学者研究表

表 ３　 海南潜在世界自然遗产地动物物种受威胁情况统计
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄ ａｎｉｍａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ

Ｈａｉｎａｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅ

分布区
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ

国家保护等级
Ｎａｔｉｏｎａｌ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

ｌｅｖｅｌ

Ⅰ Ⅱ

ＩＵＣＮ
红色名录
ＩＵＣＮ ｒｅｄ

ｌｉｓｔ

ＣＩＴＥＳ
附录
ＣＩＴＥＳ

ａｐｐｅｎｄｉｘ

海南热带雨林国家公园
Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ

１４ １３１ ９ ３９

五指山国家级自然保护区
Ｗｕｚｈｉｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

９ ５０ ９ ３９

鹦哥岭国家级自然保护区
Ｙｉｎｇｇｅｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

９ ６５ — —

尖峰岭国家级自然保护区
Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

９ — — —

霸王岭国家自然保护区
Ｂａｗａｎｇｌｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

１０ ６４ — —

吊罗山国家级自然保护区
Ｄｉａｏｌｕｏｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

１１ ６３ — —

明ꎬ海南植物区系中的植物物种特有性较低ꎬ特有

属仅有 ７ 个ꎬ特有种也仅约占岛内植物的１ / １０ꎬ较
低的特有性表明了其大陆起源特征(朱华ꎬ２０２０)ꎮ
在 ３ ６５３ 种维管植物中ꎬ４１９ 种为海南岛特有种ꎮ
由于岛屿地理隔离ꎬ海南岛陆栖脊椎动物区系发

生分化ꎬ产生了与相邻大陆不同的种与亚种ꎬ这些

种类主要分布在海南岛中部地区ꎮ

３８６１９ 期 黄佳欣等: 海南潜在世界自然遗产地的突出普遍价值初探



海南岛有陆生脊椎动物 ６９８ 种ꎬ其中 ２３ 种为海

南特有种ꎮ 在两栖动物中ꎬ海南发现了 １４ 种特有

种ꎮ ２０２１ 年ꎬ研究人员发现了新种———海南小姬蛙

(Ｍｉｃｒｙｌｅｔｔａ ｉｍｍａｃｕｌａｔａ)ꎮ 此外ꎬ海南两栖动物特有

种还有海南疣螈(Ｔｙｌｏｔｏｔｒｉｔｏｎ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、海南拟髭

蟾(Ｌｅｐｔｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)和鹦哥岭树蛙等ꎮ 海

南岛有 ７ 种特有爬行动物ꎬ其中有印度马来生物地

理区的代表属———睑虎属中的 ３ 种ꎬ即霸王岭睑虎

( Ｇｏｎｉｕｒｏｓａｕｒｕｓ ｂａｗａｎｇｌｉｎｇｅｎｓｉｓ )、 海 南 睑 虎 ( Ｇ.
ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)和周氏睑虎ꎬ特有爬行动物还有海南脆

蛇蜥(Ｏｐｈｉｓａｕｒｕｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、海 南 脊 蛇(Ａｃｈａｌｉｎｕｓ
ｈａｉｎａｎｕｓ)、 粉 链 蛇(Ｌｙｃｏｄｏｎ ｒｏｓｏｚｏｎａｔｕｓ)等ꎮ 在鸟

类中也发现了海南山鹧鸪(Ａｒｂｏｒｏｐｈｉｌａ ａｒｄｅｎｓ)、 海

南 柳 莺 ( Ｐｈｙｌｌｏｓｃｏｐｕｓ ｈａｉｎａｎｕｓ )、 海 南 孔 雀 雉

( Ｐｏｌｙｐｌｅｃｔｒｏｎ ｋａｔｓｕｍａｔａｅ ) 和 海 南 画 眉 ( Ｇａｒｒｕｌａｘ
ｏｗｓｔｏｎｉ)４ 种特有种ꎮ 还有 ６ 种特有哺乳类动物ꎬ即
海南长臂猿、海南新毛猬(Ｎｅｏｈｙｌｏｍｙｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、
小缺齿鼹海南亚种 (Ｍｏｇｅｒａ ｉｎｓｕｌａｒｉｓ ｈａｉｎａｎａ)、海南

白腹鼠(Ｎｉｖｉｖｅｎｔｅｒ ｌｏｔｉｐｅｓ)、海南兔(Ｌｅｐｕｓ ｈａｉｎａｎｕｓ)
和海南鼯鼠(Ｐｅｔａｕｒｉｓｔａ ｈａｉｎａｎａ)ꎮ

除了特有种之外ꎬ海南岛动物区系中还有众

多特 有 亚 种ꎬ 如 海 南 岛 鸟 类 有 原 鸡 海 南 亚 种

(Ｇａｌｌｕｓ ｇａｌｌｕｓ ｊａｂｏｕｉｌｌｅｉ)等 ５０ 多个特有亚种ꎬ哺乳

类有海南坡鹿(Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌｄｉｉ ｈａｉｎａｎｕｓ )、穿山甲海南

亚种(Ｍａｎｉｓ ｐｅｎｔａｄａｃｔｙｌａ ｐｕｓｉｌｌａ)等 ３０ 多个特有亚

种ꎮ 海南岛多样的热带生态环境为生物演化提供

了生态位ꎬ岛屿也对生物的扩散产生了生态隔离ꎮ
随着时间推移ꎬ海南岛的特有亚种将继续分化成

独立的特有种ꎮ 这些特有种类是生物多样性不可

替代的元素ꎬ具有鲜明的环境指示特色(蒋志刚和

姜恩宇ꎬ２０２１)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 海南潜在世界自然遗产地符合世界自然遗产

的评价标准 ( ｉｘ)
海南热带雨林是全国最典型的原始热带雨

林ꎬ被专家称为我国分布最集中、保存最完好、连
片面积最大的热带雨林(田蜜等ꎬ２０１９)ꎮ 在海南

岛的热带雨林中ꎬ动植物种类极其丰富ꎬ堪称中国

热带地区的物种基因库ꎮ 海南岛陆地面积仅占全

国总面积的 ０.３５％ꎬ各类野生动植物占全国的比

例高达 １０％ ~３０％ꎬ包括全国总数量 １１.７％的野生

维管植物ꎬ约占全国 １８.６％的陆生脊椎动物ꎬ还有

全国已知昆虫种类的 １０％(黄复生等ꎬ２００２ꎻ海南

热带雨林国家公园ꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｈｎｔｒｎｐ.ｃｏｍ)ꎮ
海南岛热带雨林既具有大陆动植物区系特

征ꎬ也经过 ２ ０００ 万年的岛屿隔离演化ꎬ有岛屿区

系特性ꎬ具有热带雨林向亚热带常绿阔叶林过渡

特征ꎮ 海南植物区系同时有一定比例的亚热带和

温带的科ꎬ标志着海南热带植物区系从热带向亚

热带过渡性质ꎮ 其植物区系有着明显的热带亚洲

亲缘关系ꎬ在生物地理划分上同属于古热带植物

区系(朱华ꎬ２００８ꎬ２０１８)ꎬ还具有热带北部边缘性

质ꎬ在热量、水分和海拔分布上形成了极限条件的

热带雨林类型ꎮ 植物区系划分上ꎬ海南热带雨林

属于古热带植物、马来亚植物亚区ꎬ又具有华夏区

系的亚热带成分与古老成分(罗文等ꎬ２０１０)ꎮ 海

南区系具有丰富的热带成分ꎬ但其起源属温带性

质ꎬ区系划分应归属于东亚植物区ꎮ
动物区系与原来相邻的大陆有密切联系ꎬ但

又有独特之处ꎮ 以鸟类区系为例ꎬ海南的鸟类都

是富含热带雨林和亚热带常绿阔叶林特色ꎬ以果、
虫、花蜜为主要食物ꎬ与两广、闽台、滇南等地有很

大的共同点ꎮ 中国海南的哺乳动物和越南的联系

最为紧密ꎬ同样表现出了和植物区系相似的生物

地理格局(朱华ꎬ２０１７ａ)ꎮ
与国内其他热带雨林如西双版纳热带雨林相

比ꎬ海南热带雨林物种多样性更高ꎻ在植物区系划

分上ꎬ海南热带雨林与西双版纳热带雨林也不相

同ꎬ前者归属于东亚植物区ꎬ后者属于热带亚洲植

物区(朱华和周虹霞ꎬ２００２)ꎮ
与国外其他热带雨林的世界遗产地相比ꎬ如

澳大利亚的昆士兰湿热带地区 (Ｗｅｔ Ｔｒｏｐｉｃｓ ｏｆ
Ｑｕｅｅｎｓｌａｎｄ)、哥斯达黎加的科科斯岛国家公园

(Ｃｏｃｏｓ Ｉｓｌａｎｄ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ)、厄瓜多尔的桑盖国家

公园(Ｓａｎｇａｙ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ)、洪都拉斯的雷奥普拉

塔诺生物圈保护区(Ｒａｙ Ｏｐｒａｈ Ｎａｐｏｌｉｔａｎｏ Ｂｉｏｓｐｈｅｒｅ
Ｒｅｓｅｒｖｅ)、印度尼西亚的乌戎库隆国家公园(Ｕｊｕｎｇ
Ｋｕｌｏｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ)和苏门答腊热带雨林(Ｔｒｏｐｉｃａｌ
Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｈｅｒｉｔａｇｅ ｏｆ Ｓｕｍａｔｒａ)、巴拿马与哥斯达黎

加共有的塔拉曼卡山脉阿米斯塔德保护区 /阿米

斯塔 德 国 家 公 园 ( Ｔａｌａｍａｎｃａ Ｒａｎｇｅ￣Ｌａ Ａｍｉｓｔａｄ
Ｒｅｓｅｒｖｅｓ / Ｌａ Ａｍｉｓｔａｄ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ)、斯里兰卡的

辛哈拉加森林保护区(Ｓｉｎｈａｒａｊａ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅｒｖｅ)ꎬ海
南潜在世界自然遗产地的独特之处如下:(１)有热

４８６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



带雨林向亚热带常绿阔叶林的过渡特征ꎻ(２)大陆

性岛屿型热带雨林:背靠中国大陆ꎬ同时兼具岛屿

的动植物特征ꎮ 因此ꎬ海南潜在世界自然遗产地

应该基于申遗标准 ( ｉｘ) (是陆地生态系统及动植

物群落演变和发展中的重要生态和生物过程的突

出例证)进行深入挖掘ꎮ
３.２ 海南潜在世界自然遗产地符合世界自然遗产

的评价标准 (ｘ)
第一ꎬ海南热带雨林物种丰富ꎬ具有很多特有

物种ꎮ 海南岛的热带雨林既有东南亚热带雨林的

亲缘性ꎬ又有大陆的共源性ꎮ 国外同类的其他世

界自然遗产地ꎬ如分布在热带雨林地区印度尼西

亚的洛伦茨国家公园、厄瓜多尔的桑盖国家公园

等ꎬ还有热带季雨林地区ꎬ如塔拉曼卡仰芝─拉阿

米斯泰德保护区(哥斯达黎加＋巴拿马)和秘鲁的

玛努国家公园ꎬ都至少符合世界自然遗产评定的

其中一项标准ꎮ 海南潜在世界自然遗产地的独特

之处是全球少有的海岛型热带雨林ꎬ是热带雨林

和季风常绿阔叶林交错带上唯一的“大陆性岛屿

型”热带雨林ꎬ相比东南亚等地热带雨林ꎬ因其受

台风影响ꎬ海南岛的热带雨林冠层较低ꎮ
与国内其他地区的热带雨林相比ꎬ海南热带

雨林资源相对更加丰富ꎬ保护地更完善ꎬ其最大特

点是独有的岛屿生态系统ꎬ孕育了非常多海南热

带雨林动植物特有种ꎬ是中国热带生物多样性保

护的重要地区ꎬ还是全球重要的种质资源基因库

和生物多样性保护热点地区之一(陈建伟ꎬ２０２２)ꎮ
相比云南西双版纳热带雨林ꎬ海南岛具有不同的

地质历史ꎬ西双版纳的地质基础主要来自冈瓦纳

古陆ꎬ而海南则是属于劳亚古陆的印度支那板块

的一部分(朱华和周虹霞ꎬ２００２)ꎮ 特殊的地质历

史和独有的岛屿生态系统ꎬ造就了海南热带雨林

具有独特的动植物物种和群落外貌ꎮ
第二ꎬ海岛型热带雨林具有特殊的、罕见的、

不可替代的生态优势ꎬ同时也是濒危的(王琳等ꎬ
２０１８)ꎬ一旦被破坏ꎬ就很难恢复ꎬ有着濒危热带雨

林的生态脆弱性ꎬ具有极高的保护价值ꎮ
优越的气候条件、独特的地理地貌特征使得

海南热带雨林国家公园拥有显著的生物多样性和

大量古老、濒危、特有种ꎬ为众多模式标本产地ꎬ是
中国热带雨林植物最丰富的地区ꎬ具有突出普遍

的保护价值和科学价值ꎮ 海南岛为丰富生物多样

性的避难所ꎬ以不到 ０.３５％的国土面积保护了中

国 １１.７％的维管束植物和全国约 ２０％的两栖类、
３３％的爬行类、２０％的兽类、２９％的蝴蝶和 １０％的

昆虫ꎬ成为中国热带雨林物种最为显著的生境区

域ꎮ 海南热带雨林国家公园挂牌仅 ３ 年多已发现

１９ 个新物种ꎬ其中 ９ 个植物新种、５ 个动物新种、５
个大型真菌新种ꎬ说明海南热带雨林国家公园还

有很多未知动植物有待探索ꎮ
海南热带雨林国家公园是极度濒危物种海南

长臂猿和海南特有种、国家一级保护动物海南山

鹧鸪和海南孔雀雉的唯一栖息地ꎮ 海南长臂猿是

中国特有种、海南岛特有种ꎬ仅分布在霸王岭(范

朋飞ꎬ２０１２)ꎮ 海南长臂猿个体数量从 ２０ 世纪 ５０
年代初的 ２ ０００ 多只降到 ８０ 年代的 ７ 只(吴巍ꎬ
２００７)ꎬ进入 ２１ 世纪后有所回升ꎬ现存 ５ 群 ３６ 只ꎬ
绝对种群数量依然未脱离灭绝风险ꎮ 海南长臂猿

的 保 护 等 级 被 ＩＵＣＮ 评 定 为 极 危 ( ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ
ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄꎬＣＲ)ꎬ且在全球濒危灵长类物种中排第

一ꎮ 海南长臂猿作为热带雨林中的旗舰物种ꎬ其
生存状况能直观说明热带雨林生态系统的健康

状况ꎮ
ＩＵＣＮ 公开数据显示ꎬ全球长臂猿的种群数量

都在减少ꎬ只有海南长臂猿的种群数量在稳定缓

慢地增加ꎮ 海南长臂猿对海南的生物生态保护有

重要意义ꎬ对全球有保护示范意义ꎬ海南长臂猿的

成功保护可以为全球濒危物种和生态环境保护提

供可借鉴的“中国模式” “海南模式”和“霸王岭模

式”ꎮ
海南山鹧鸪的保护等级被 ＩＵＣＮ 评定为易危

(ｖｕｌｎｅｒａｂｌｅꎬＶＵ)ꎬ是海南特有种ꎬ属于国家一级保

护动物ꎬ常见于山地雨林中(海南热带雨林国家公

园ꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｈｎｔｒｎｐ.ｃｏｍ)ꎮ
海南孔雀雉ꎬ由于其张开尾羽像孔雀ꎬ收起尾

羽像野鸡ꎬ故名孔雀雉ꎮ 海南孔雀雉是珍稀濒危

雉类之一ꎬ是海南特有种ꎬ非常稀少ꎬ属中国国家

一级保护动物(蒋志刚等ꎬ２０１６)ꎮ 海南孔雀雉栖

息于海南岛的热带雨林里ꎬ主要生活在霸王岭、尖
峰岭和黎母山等林区ꎮ

因此ꎬ海南潜在世界自然遗产地应该基于标

准(ｘ)(是生物多样性原址保护的最重要的自然栖

息地ꎬ包括在科学和保护层面上具有突出普遍价

值的濒危物种栖息地) 进行深入的研究ꎮ
３.３ 结论

海南潜在世界自然遗产地有着优越的气候条
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件、独特的地理地貌特征ꎬ拥有显著的生物多样性

和大量古老、濒危、特有种ꎬ是极度濒危物种海南

长臂猿的唯一栖息地ꎬ是中国热带雨林植物最丰

富的地区ꎮ 以不到 ０.３５％的国土面积保护了中国

１１.７％的维管植物ꎬ珍稀濒危植物比重大ꎬ成为中

国热带雨林物种最为显著的生境区域ꎬ有完整的

热带植被类型ꎬ动植物区系复杂ꎬ原始和特有种丰

富ꎬ具有突出普遍的保护价值和科学价值ꎬ是人类

的财富ꎮ 然而ꎬ海南作为全国生态文明试验区、国
内唯一的热带雨林国家公园ꎬ还没有一处世界自

然遗产地ꎬ与其在国内的生态地位不符ꎮ 因此ꎬ海
南迫切需要申请世界自然遗产ꎬ助力热带雨林国

家公园建设ꎮ 对于突出普遍价值的研究ꎬ不能仅

仅靠一篇论文ꎬ建议尽快成立申遗文本编辑团队ꎬ
进行实地调研、国际国内专家多次论证ꎬ尽快完成

申遗文本编制ꎮ
致谢　 感谢海南大学生态与环境学院杨小波
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Ｈａｉｎａｎ [Ｄ]. Ｈａｉｋｏｕ: Ｈａｉｎａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: ２３－２８. [林泽钦ꎬ
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ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔｅｓ ｉｎ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ Ｈａｉｎａｎ Ｉｓｌａｎｄ
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Ｊ Ｅｌｅｃｔｒ Ｐｕｂꎬ ２５(５): １４－１８. [宋峰ꎬ 祝佳杰ꎬ 李雁飞ꎬ
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ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ [Ｊ]. Ｔｒｏｐ Ｆｏｒꎬ ４７(４): ７３－７６. [田
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顺利ꎬ 李单凤ꎬ 等ꎬ ２０１５. 海南省五指山保护区的保护价
值和有效管理 [Ｊ]. 北京农业ꎬ (３６): １８７－１９０.]
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ＸＩＡ Ｆꎬ ２０１９. Ｅｘｐｌｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐａｔｈ ｏｆ
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２０１５—２０２０ 年间海南热带雨林国家公园景观格局变化

陈圣天ꎬ 付　 晖∗ꎬ 杜彦君ꎬ 付　 广ꎬ 陈　 杰

( 海南大学 林学院ꎬ 海口 ５７０２２８ )

摘　 要: 海南热带雨林国家公园森林资源富集ꎬ探究该地区景观格局时空演变特征ꎬ对维护海南岛生态安全

屏障具有重要意义ꎮ 该研究依托 ２０１５ 年和 ２０２０ 年海南热带雨林国家公园地表覆盖数据ꎬ建立景观分布格

局体系ꎬ采用景观格局指数、单一景观动态度和景观转移矩阵的方法ꎬ分析海南热带雨林国家公园 １０ 类土

地覆盖类型的景观格局变化特征ꎬ探究其变化的影响因素ꎮ 结果表明:(１)２０１５—２０２０ 年ꎬ海南热带雨林国

家公园整体景观破碎度呈现降低趋势ꎬ空间集聚性增加ꎬ综合动态度较小ꎬ景观类型整体较稳定ꎮ (２)雨林

优势种常绿阔叶林面积不断增加ꎬ破碎度减小ꎬ呈正向增长态势ꎻ针叶林与灌木林面积减少ꎻ部分水体转化

为湿地等ꎬ面积减小ꎻ其余景观类型面积占比较小ꎬ按自然演替方向发展变化ꎮ (３)景观格局演变主要以雨

林自然演替为主ꎬ其次受政策、气候等因素综合影响ꎮ 综上所述ꎬ自开展海南热带雨林国家公园体制试点以

来ꎬ其景观格局趋于稳定ꎮ 政策引导发挥着重要的正向作用ꎬ有针对性地开展热带雨林景观保护及修复工

作ꎬ有助于海南热带雨林国家公园可持续发展ꎮ
关键词: 景观格局ꎬ 演变ꎬ 海南热带雨林国家公园ꎬ 影响因素ꎬ 自然保护地

中图分类号: Ｑ９４８　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２３)０９￣１６８８￣１２

Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ
Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｆｒｏｍ ２０１５ ｔｏ ２０２０
ＣＨＥＮ Ｓｈｅｎｇｔｉａｎꎬ ＦＵ Ｈｕｉ∗ꎬ ＤＵ Ｙａｎｊｕｎꎬ ＦＵ Ｇｕａｎｇꎬ ＣＨＥＮ Ｊｉｅ

( Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ Ｈａｉｎａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｉｋｏｕ ５７０２２８ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ
ａｎｄ ｉｔ ｈａｓ ａ ｄｉｖｅｒｓｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｗｉｔｈ ９５.５６％ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ. Ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎ
ｔｉｍｅ ａｎｄ ｓｐａｃｅ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｏｒ ｐｒｅｓｅｒｖｉｎｇ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ Ｈａｉｎａｎ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｅｃｕｒｉｔｙ ｂａｒｒｉｅｒ. Ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎｄｅｘꎬ ｓｉｎｇｌｅ￣ｍｏｔｉｏｎ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｍａｔｒｉｘ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｘａｍｉｎｅ ｔｈｅ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ
ｏｆ １０ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｕｓｅｄ ｇｒｏｕｎｄ

收稿日期: ２０２３－０３－１２
基金项目: 海南省自然科学基金(４２１ＱＮ２６４)ꎻ 海南大学教务管理改革研究项目(ｈｄｘｆｚ２２０４)ꎻ 海南大学 ２０２２—２０２３ 学年基层党
建研究专项课题(ｈｄｄｊ４３)ꎮ
第一作者: 陈圣天(１９９８－)ꎬ硕士研究生ꎬ研究方向为景观生态规划ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｏｍｏｙａｔｔ＠ １６３.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 付晖ꎬ博士ꎬ副教授ꎬ研究方向为景观生态规划ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｉｆｌｙｉｎｇ＠ １２６.ｃｏｍꎮ



ｃｏｖｅｒ ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０ ｔｏ ｄｅｖｅｌｏｐ ａ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｃｔｕａｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎｓ. Ｏｔｈｅｒ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｔｈａｔ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｐｏｌｉｃｉｅｓꎬ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ｆａｃｔｏｒｓ. Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｒｅｄｕｃｅｄ
ｆｒｏｍ ２０１５ ｔｏ ２０２０ꎬ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｓｐａｔｉａｌ ａｇｇｌｏｍｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅꎬ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅꎬ ａｎｄ
ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｓｔｅａｄｙ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ. ( ２) Ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ
ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｆｉｖｅ ｙｅａｒｓꎬ ｗｉｔｈ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ５３１.３８ ｋｍ２ꎬ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｔｒｅｎｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｔｅｎｄｓ ｔｏ ｂｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｅｄ ｉｎ ｐａｔｃｈｅｓꎻ ｏｎ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｈａｎｄꎬ ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ
ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ｗｉｔｈ ｌｏｓｓｅｓ ｏｆ １８９. ５３ ｋｍ２ ａｎｄ ２９４. ７４ ｋｍ２ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａｌｓｏ ａ ｐａｒｔｉａｌ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｈａｄ ｂｅｅｎ ｓｏｍｅｗｈａｔ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｔｃｈｅｓ ｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｂｅ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｅｄ ａｎｄ ｓｐｒｅａｄꎻ ｔｈｅ ｒｅｍａｉｎｄｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ａ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｍｏｄｅｓｔ ａｍｏｕｎｔꎬ ａｎｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ. (３) Ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ
Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｗａｓ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎａｔｕｒａｌ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔꎬ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｉｍｐａｃｔ
ｏｆ ｐｏｌｉｃｙꎬ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｆａｃｔｏｒｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｕｍａｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ａｎｄ
ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｓｅｌｆ￣ｈｅａｌｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ. Ｔｏ ｓｕｍｍａｒｉｚｅꎬ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ
Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｈａｓ ｂｅｅｎ ｓｔａｂｌｅ ｓｉｎｃｅ ｔｈｅ ｃｏｍｍｅｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｉｌｏｔ ｐｒｏｊｅｃｔꎬ ａｎｄ ｐｏｌｉｃｙ
ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ｈａｓ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅ. Ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ
ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｗｉｌｌ ｈｅｌｐ ｔｏ ｔｈｅ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋｓ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎꎬ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋꎬ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓꎬ ｎａｔｕｒｅ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｌａｎｄ

　 　 景观格局是大小形状各异的景观嵌块体在空

间上的排列情况ꎬ既是景观异质性的具体表现ꎬ又
反映了自然和人为因素在时空上的共同作用结果

(ＭｃＧａｒｉｇａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ 曹嘉铄等ꎬ２０２１)ꎮ 城镇

化活动频繁、全球气候变化等是影响全球景观变

化的 重 要 驱 动 因 素 之 一 ( Ｐｌｉｅｎｉｎｇｅｒ ＆ Ｂｉｅｌｉｎｇꎬ
２０１２)ꎮ 随着时间的推移ꎬ人类加速环境变化ꎬ生
态景观趋于破碎化发展ꎬ一旦超出其所能承受的

限度ꎬ生态系统的各项生态功能及自我修复力将

显著降低(Ｂｅｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ土壤质量下降、生
物多样性丧失等问题层出不穷 ( Ｓｃｈｅｆｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 加强

景观格局时空变化规律的研究ꎬ广泛开展景观变

化监测和保护ꎬ对维护区域生态安全具有重要意

义(Ｍａｎｏｌａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
随着遥感技术和地理信息系统的发展ꎬ众多

学者运用景观格局指数等方法定量描述和监测景

观结 构 的 变 化 特 征 ( Ｔｕｒｎｅｒ ＆ Ｒｕｓｃｈｅｒꎬ １９８８ꎻ
Ｓｚｉｌａｓｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ分析影响景观变化的驱动机

制( Ｔｚａｎｏｐｏｕｌｏｓ ＆ Ｖｏｇｉａｔｚａｋｉｓꎬ ２０１１ꎻ Ｙｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎬ抑或借助 ＣＬＵＥ 模型进行多层次、多尺度

的土地利用动态变化模拟(Ｄａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ全过

程探讨景观格局时空演变特征ꎮ 但是ꎬ由于热带

雨林的自身复杂性以及深入调查的困难性ꎬ现有

研究中对热带雨林地区的景观演变研究较少ꎮ
２０１８ 年ꎬ习近平总书记在“４１３”重要讲话中

强调ꎬ“要积极开展国家公园体制试点ꎬ建设热带雨

林等国家公园ꎬ构建归属清晰、权责明确、监管有效

的自然保护地体系ꎮ”目前ꎬ我国对国家公园的研究

尚在起步阶段ꎬ主要侧重于管理体制的建立、法律

机制的完善等方面(黄宝荣等ꎬ２０１８)ꎬ仍存在一些

尚未解决的问题和困难(臧振华等ꎬ２０２０)ꎮ 因此ꎬ
借鉴国内外优秀经验ꎬ对国家公园景观格局破碎化

程度展开细致评估 ( Ｍｕｈａｍｍｅｄ ＆ Ｅｌｉａｓꎬ ２０２１ꎻ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ对维护典型生态系统的完整性

至关重要ꎮ 海南热带雨林国家公园于 ２０２１ 年 １０ 月

１２ 日入选我国第一批国家公园ꎮ 早前研究主要侧

重于群落植物组成及多样性变化格局(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ景观格局研究对象主要为

各国家级自然保护区或主要林区 ( Ｌａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ对土地利用结构及景观格局进行监测ꎬ宏观

把握林地动态演变规律 (肖智等ꎬ２０１０ꎻ刘晓双ꎬ
２０１０ꎻ 宋晓丽等ꎬ２０１３)ꎬ运用空间分析等方法探究

保护区景观脆弱性(韦庆高和孟伟ꎬ２０１５)ꎬ亦有学

９８６１９ 期 陈圣天等: ２０１５—２０２０ 年间海南热带雨林国家公园景观格局变化



者对热带雨林国家公园土地利用变化与生态系统

服务价值进行了相关性分析(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 但

以往的研究尚缺少对海南热带雨林国家公园景观

格局演变驱动力的探讨ꎬ并忽视了对各保护区外部

联结地带的全域景观格局分析ꎮ 常绿阔叶林是海

南热带雨林国家公园的优势种群ꎬ寻找林地景观薄

弱地区ꎬ有针对性地提高保护工作ꎬ定量评估自然

与人为因素对景观破碎程度的影响ꎬ是开展热带雨

林生态修复的重要基础ꎮ
基于此ꎬ本研究以海南热带雨林国家公园全

范围为对象ꎬ依托 ２０１５ 年和 ２０２０ 年的精细地表

覆盖产品ꎬ采用景观格局指数和景观动态变化模

型的方法ꎬ拟探讨以下问题:(１)近 ５ 年热带雨林

国家公园景观格局变化特征ꎻ(２)影响热带雨林国

家公园景观变化的因素ꎮ 本研究以期为海南热带

雨林国家公园规划和可持续发展提供科学参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

海南热带雨林国家公园 (以下简称 “研究

区”)ꎬ位于海南省中部山区(１０８°４４′—１１０°０４′ Ｅ、
１８°３３′—１９°１４′ Ｎ)ꎬ东起吊罗山国家森林公园ꎬ西
至尖峰岭国家级自然保护区ꎬ南至保亭县毛感乡ꎬ
北至黎母山省级自然保护区ꎬ是亚洲热带雨林和

世界季风常绿阔叶林交错带上唯一的“大陆性岛

屿型”热带雨林ꎮ 总面积为 ４ ０００ 多平方千米ꎬ约
占海南岛陆域面积的 １ / ７ꎮ 气候类型为热带海洋

性季风气候ꎬ全年高温多雨ꎬ多年平均气温为

２４.６７ ℃ ꎬ降雨量为 １ ７５９ ｍｍꎮ 土壤主要为砖红

壤、赤红壤等ꎮ 研究区地势中间高四周低ꎬ以五指

山、鹦哥岭等为最高核心ꎬ海拔逐渐降低ꎬ最高海

拔为五指山 １ ８６７ ｍꎮ 拥有丰富的动植物种类及

种质资源ꎬ如海南梧桐(Ｆｉｒｍｉａｎａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、海
南长臂猿(Ｎｏｍａｓｃｕｓ ｈａｉｎａｎｕｓ)等海南特有物种ꎬ森
林覆盖率高达 ９５.５６％ꎮ
１.２ 数据来源及处理

本研究选用国家公园设立前后 ２０１５ 年和

２０２０ 年两期全球 ３０ ｍ 精细地表覆盖产品(ＧＬＣ＿
ＦＣＳ３０￣２０１５、ＧＬＣ＿ＦＣＳ３０￣２０２０)ꎬ数据来源于中国

科学院空天信息创新研究院刘良云研究员团队

(ｈｔｔｐ: / / ｄａｔａ.ｃａｓｅａｒｔｈ.ｃｎ)ꎮ 降雨、温度等气象数据

来源 于 中 国 天 气 网 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｗｅａｔｈｅｒ. ｃｏｍ.

ｃｎ / )ꎻ台 风 数 据 来 源 于 国 家 环 境 信 息 中 心

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｏａａ. ｇｏｖ / )ꎻ研究区范围由«海南热

带雨林国家公园总体规划(２０１９—２０２５)»规划边

界矢量化生成ꎮ
将基础数据导入 ＥＮＶＩ ５.３ 软件进行几何校正

和图像镶嵌处理ꎬ运用 ＡｒｃＧＩＳ 软件根据海南热带

雨林国家公园矢量边界进行裁剪ꎬ得到研究区

２０１５ 年、２０２０ 年土地覆盖类型图ꎮ 本研究参照国

际 ＩＧＢＰ 的 ＬＵＣＣ 分类体系和 ＧＬＣ＿ＦＣＳ３０ 的 ３０ 类

土地覆盖类型ꎬ结合研究区实际景观情况和研究

目的将研究区景观类型分为旱地、草本植物、灌溉

农田、常绿阔叶林、落叶阔叶林、针叶林、灌木林、
湿地、不透水层、水体 １０ 类(图 １)ꎮ
１.３ 景观格局分析方法

１.３.１ 景观格局指数 　 景观格局揭示了形状大小

各异的景观要素在空间上排列组合情况ꎬ景观格

局指数采用定量分析的方法ꎬ高度浓缩概括景观

空间结构的动态变化特征(俞飞和李智勇ꎬ２０２０ꎻ
贾艳艳等ꎬ２０２０)ꎮ 基于研究区景观植被特征ꎬ本
研究从类型和景观 ２ 个尺度进行研究ꎮ 类型水平

选取斑块占景观面积比例 ( ＰＬＡＮＤ)、斑块数量

(ＮＰ)、斑块密度( ＰＤ) 、平均斑块面积 ( ＡＲＥＡ＿
ＭＮ)、最大斑块指数(ＬＰＩ)、景观形状指数( ＬＳＩ)、
斑块结合度指数( ＣＯＨＥＳＩＯＮ)ꎻ景观水平选择斑

块数量(ＮＰ)、蔓延度指数( ＣＯＮＴＡＧ)、聚合度指

数(ＡＩ)、香农多样性指数( ＳＨＤＩ)、香农均匀度指

数(ＳＨＥＩ)ꎮ 计算基于 Ｆｒａｇｓｔａｔｓ ４.２ 软件完成ꎮ
１.３.２ 景观动态变化模型　 景观动态变化分析可综

合反映某个时间范围内景观格局变化情况ꎬ对比较

景观格局变化的区域差异和预测景观格局未来趋

势具有积极作用(李丹等ꎬ２０２０)ꎮ 为充分研究 ５ 年

间研究区景观格局变化特征ꎬ本研究引入单一景观

动态度和景观转移矩阵构建景观动态变化模型ꎮ
单一景观动态度能准确反映某个时间范围内

研究区景观变化的活跃程度及数量情况(王秀兰ꎬ
２０００)ꎬ其计算公式如下:

Ｋ ＝
Ｕｂ － Ｕａ

Ｕａ

× １
Ｔ

× １００％ (１)

式中:Ｋ 为研究时段内某景观单一动态度ꎻ
Ｕａ、Ｕｂ 分别为研究期初及研究期末某一种景观类

型的面积(ｋｍ２)ꎻＴ 为研究时段长(ａ)ꎮ
景观转移矩阵模拟景观从一种状态向另一种

状态转移的动态过程ꎬ 能够定量地解释各景观格
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图 １　 ２０１５ 年和 ２０２０ 年海南热带雨林国家公园景观类型图
Ｆｉｇ. １　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｍａｐｓ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０

局之间的具体转换方向ꎬ具有重要统计学意义(杨
钦等ꎬ２０２０)ꎬ其数学表达式如下:

Ｓ ｉｊ ＝

Ｓ１１ Ｓ２１  Ｓｎ１

Ｓ１２ Ｓ２２  Ｓｎ２

⋮
Ｓ１ｎ

⋮
Ｓ２ｎ

⋮


⋮
Ｓｎｎ

(２)

式中:Ｓ 为各景观的面积ꎻｎ 为转移前后景观

格局的类型数ꎻｉ 和 ｊ 分别为研究期初及研究期末

的景观类型ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 海南热带雨林国家公园景观结构特征

由表 １ 可知ꎬ研究区属于典型热带雨林环境ꎬ景
观类型丰富ꎮ 主导景观为常绿阔叶林ꎬ其次为灌木

林ꎬ两种景观类型总占比由 ８９.３４％上升至 ９４.７２％ꎮ
２０１５ 年和 ２０２０ 年常绿阔叶林面积占比均超过

５０％ꎬ５ 年间面积增长 ５３１.３８ ｋｍ２ꎬ表明随着保护力

度的不断增强ꎬ研究区常绿阔叶林增长趋势显著ꎮ
主要变化区域为五指山核心保护区、吊罗山核心保

护区及猕猴岭周边地区ꎮ 灌木林比重降低ꎬ向常绿

阔叶林转化ꎬ面积减少 ２９４.７３ ｋｍ２ꎬ主要分布于五指

山康运岭及什寨岭ꎮ 落叶阔叶林、湿地、不透水层

面积呈快速增长趋势ꎬ而旱地、草本植物、灌溉农

田、针叶林、水体景观面积则趋于减少ꎮ 湿地景观

占比最小ꎬ主要分布于大广坝水库及昌化江流域ꎮ
２０２０ 年景观类型面积大小关系依次为常绿阔叶林>
灌木林>针叶林>水体>旱地>灌溉农田>草本植物>
落叶阔叶林>不透水层>湿地ꎮ
２.２ 海南热带雨林国家公园景观指数变化特征

从类型尺度分析ꎬ由表 ２ 可知ꎬ５ 年间研究区

景观 ＮＰ 及 ＰＤ 总体呈下降趋势ꎬ仅落叶阔叶林、
湿地和不透水层稍有增长ꎬ说明三者景观破碎度

增加ꎮ 常绿阔叶林 ＮＰ 显著下降ꎬ但其面积逐年增

加ꎬ ＡＲＥＡ＿ＭＮ 增长量最高ꎬ 表示斑块连接成片集
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表 １　 ２０１５ 年和 ２０２０ 年海南热带雨林国家公园

各景观类型面积及占比
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ａｒｅａ ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ

Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０

景观类型
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｐａｔｔｅｒｎ

２０１５

面积
Ａｒｅａ

(ｋｍ２)

占比
Ｐｒｏｐｏｒ￣
ｔｉｏｎ
(％)

２０２０

面积
Ａｒｅａ

(ｋｍ２)

占比
Ｐｒｏｐｏｒ￣
ｔｉｏｎ
(％)

旱地
Ｒａｉｎｆｅｄ ｌａｎｄ

５３.０５ １.２１ ４７.７１ １.０９

草本植物
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ

４９.１３ １.１２ ６.６７ ０.１５

灌溉农田
Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ

１０.１２ ０.２３ ８.５６ ０.１９

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

２ ４７６.４５ ５６.３６ ３ ００７.８３ ６８.４５

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

１.６２ ０.０４ ６.４６ ０.１５

针叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

２８８.１１ ６.５６ ９８.５８ ２.２４

灌木林 Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ １ ４４９.２２ ３２.９８ １ １５４.４９ ２６.２７
湿地 Ｗｅｔｌａｎｄ ０.０９ ０.００ １.０５ ０.０２
不透水层 Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ ｌａｙｅｒ １.２８ ０.０３ ２.３９ ０.０５
水体 Ｗａｔｅｒ ６４.９８ １.４８ ６０.３２ １.３７

中分布ꎬ异质性和破碎度减弱ꎮ 草本植物 ＰＤ 呈下

降趋势ꎬ景观破碎度降低ꎮ 水体 ＡＲＥＡ＿ＭＮ 最大

且呈现增长态势ꎬ主要分布于大广坝水库ꎬ但其

ＮＰ 较小ꎬ表明水体斑块趋于集中ꎮ 常绿阔叶林

ＬＰＩ 最高且增长速率最快ꎬ表明常绿阔叶林是研究

区的主要景观类型ꎬ抵御干扰能力较强ꎻ其次灌木

林 ＬＰＩ 较高ꎬ但 ５ 年间灌木林面积趋于减少ꎬＬＰＩ
显著降低ꎬ景观优势度减弱ꎬ说明人类活动等外因

干扰对灌木林演替造成一定影响ꎮ 灌木林 ＬＳＩ 最

高ꎬ说明研究区灌木林斑块形状较不规则ꎬ边际效

应显著ꎮ 除落叶阔叶林、湿地和不透水层外ꎬ５ 年

间各景观类型 ＬＳＩ 均呈现下降趋势ꎬ斑块形状趋于

规则ꎬ与外界产生交互作用的可能性减弱ꎮ 除湿

地外ꎬ研究区各景观类型 ＣＯＨＥＳＩＯＮ 均较高ꎬ其中

常绿阔叶林和水体 ＣＯＨＥＳＩＯＮ 数值趋于 １００％ꎬ这
表明常绿阔叶林和水体的景观连通性极高ꎮ 湿地

景观分布较为分散ꎬ连通性较弱ꎮ
从景观尺度分析ꎬ由表 ３ 可知ꎬ受优势景观常

绿阔叶林影响ꎬ研究区整体 ＮＰ 显著下降ꎬ景观破

碎度降低ꎮ ５ 年间整体景观 ＣＯＮＴＡＧ 和 ＡＩ 较高且

呈现增长趋势ꎬ表示研究区景观空间聚集性增强ꎬ
优势景观常绿阔叶林将整体景观串联ꎬ形成了较

高的连接度ꎮ ＳＨＤＩ 和 ＳＨＥＩ 数值较低且 ５ 年间呈

现下降趋势ꎬ说明研究区各景观类型比例差异增

强ꎬ景观丰富度较低ꎬ优势度增强ꎮ
２.３ 海南热带雨林国家公园整体景观类型动态转移

由面积变化和动态度分析(表 ４)可知ꎬ(１)常
绿阔叶林、灌木林及针叶林占据主导ꎬ其余景观面

积变化较少ꎮ 面积变化绝对值从大到小依次为常

绿阔叶林>灌木林>针叶林>草本植物>旱地>落叶

阔叶林>水体>灌溉农田>不透水层>湿地ꎮ (２)动
态度绝对值从高到低依次为湿地>落叶阔叶林>不
透水层>草本植物>针叶林>常绿阔叶林>灌木林>
灌溉农田>旱地>水体ꎮ 动态度受初始面积影响ꎬ
仅有常绿阔叶林、落叶阔叶林、湿地及不透水层面

积为正向增长ꎬ动态度为正值ꎮ 湿地动态度变化

值最大ꎬ水体变化最小ꎮ
由景观类型转化方向(表 ５)可知:(１)转移量

最大为常绿阔叶林ꎬ主要由灌木林和针叶林转化而

来ꎬ转化面积分别为 ５１２.９６５、２０３.９７０ ｋｍ２ꎬ占面积

总量的比例依次为 １７.０５％、６.７８％ꎮ 针叶林转化区

域主要集中分布于亚恩村旧址、五指山及吊罗山保

护区核心区ꎮ (２)依水灌溉农田ꎬ导致近岸水体硬

化ꎬ水体向湿地、旱地和灌溉农田转化ꎬ转化面积分

别为 ０. ５８１、 １. ９４０、 ２. ３４０ ｋｍ２ꎬ转化比例依次为

０.８９％、２.９９％、３.６０％ꎬ转化区域主要分布于大广坝

水库两岸和昌化江什运乡段ꎮ (３)草本植物主要转

化为灌木林ꎬ转化面积为 ３７.５７６ ｋｍ２ꎬ转化比例为

７６.４９％ꎮ 转化区域主要分布于霸王岭核心区白沙

县ꎮ (４)旱地与常绿阔叶林部分转化为落叶阔叶

林ꎬ转化面积分别为 １.４０９、１.７１７ ｋｍ２ꎬ转化比例依

次为 ２１.８３％、２６.５９％ꎮ (５)旱地主要与灌木林相互

转化ꎮ 灌溉农田和不透水层转移变化较小ꎮ
计算综合动态度可以从整体角度统筹分析热

带雨林国家公园及各保护区景观类型的变化情况ꎬ
２０１５—２０２０ 年间热带雨林国家公园综合动态度为

２.４５％ꎮ 参照刘纪远等(２０１４)的相关研究ꎬ研究区

综合动态度属于极缓慢变化型ꎬ景观类型变化缓

慢ꎬ景观类型维持基本稳定ꎬ受人为因素的干扰较

小ꎬ景观植被自然演替ꎬ生态系统稳定性较好ꎮ

３　 景观格局变化影响因素

３.１ 政策因素

自 １９９８ 年“天保工程”在海南实施以来ꎬ 海南
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表 ２　 ２０１５ 年和 ２０２０ 年海南热带雨林国家公园类型水平景观指数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０

年份
Ｙｅａｒ

景观类型
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ

ＰＬＡＮＤ
(％) ＮＰ ＰＤ

(ｐｃｓｈｍ￣２)
ＡＲＥＡ＿ＭＮ
(ｈｍ￣２)

ＬＰＩ
(％)

ＬＳＩ
(％)

ＣＯＨＥＳＩＯＮ
(％)

２０１５ 旱地
Ｒａｉｎｆｅｄ ｌａｎｄ

１.２５０ ９ ３５２ ２.１３ ０.５９ ０.０３５ ６ １２４.００ ８５.１５

草本植物
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ

１.２５２ ２２ ６１７ ５.１４ ０.２４ ０.００７ １ １６８.２１ ６０.５３

灌溉农田
Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ

０.２３９ ２ ９９９ ０.６８ ０.３５ ０.０１０ ７ ６５.５９ ７４.４３

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

５６.０３６ ３６ ５９１ ８.３２ ６.７３ １５.９１４ １ ２５８.９０ ９９.８１

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

０.０４１ ９５８ ０.２２ ０.１９ ０.００３ ６ ３３.４３ ５４.８４

针叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

６.７５３ ２８ ０２０ ６.３７ １.０６ ０.５６８ ６ １７４.９２ ９６.２１

灌木林
Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ

３２.９２８ ４１ ０５４ ９.３４ ３.５３ ７.４２２ ６ ３１４.０７ ９９.４４

湿地
Ｗｅｔｌａｎｄ

０.００２ ８２ ０.０２ ０.１３ ０.０００ １ ９.０９ １９.７６

不透水层
Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ ｌａｙｅｒ

０.０２９ ２７３ ０.０６ ０.４６ ０.００４ ３ １８.７５ ７４.９９

水体
Ｗａｔｅｒ

１.４７１ ２６４ ０.０６ ２４.５０ １.３３１ ４ １３.０５ ９９.４３

２ ０２０ 旱地
Ｒａｉｎｆｅｄ ｌａｎｄ

１.１１１ ５ ８９１ １.３４ ０.８３ ０.０３９ ６ ９５.８９ ８７.３４

草本植物
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ

０.１６８ ３ ７１７ ０.８５ ０.２０ ０.００４ １ ６４.５９ ４９.１６

灌溉农田
Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ

０.２００ ２ ７３８ ０.６２ ０.３２ ０.００７ ３ ６３.５６ ６９.７８

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

６７.９９５ １５ ４５５ ３.５１ １９.３５ ２８.９９９ ９ １７２.６７ ９９.９１

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

０.１５５ ２ ６３５ ０.６０ ０.２６ ０.００３ ３ ５６.５０ ６０.０７

针叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

２.３７８ １４ ２６７ ３.２４ ０.７３ ０.１１９ ０ １３４.１６ ８９.０８

灌木林
Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ

２６.５４３ ３７ ６１７ ８.５５ ３.１０ １.０６０ ２ ２６１.１５ ９８.２５

湿地
Ｗｅｔｌａｎｄ

０.０２５ ５６６ ０.１３ ０.１９ ０.０００ ９ ２５.９１ ４５.３７

不透水层
Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ ｌａｙｅｒ

０.０５７ ７９５ ０.１８ ０.３１ ０.００３ ３ ３０.７１ ６２.６９

水体
Ｗａｔｅｒ

１.３６９ １９６ ０.０４ ３０.７２ １.２２０ ８ １１.６１ ９９.３８

　 注: ＰＬＡＮＤ. 斑块占景观面积比例ꎻ ＮＰ. 斑块数量ꎻ ＰＤ. 斑块密度ꎻ ＡＲＥＡ＿ＭＮ. 平均斑块面积ꎻ ＬＰＩ. 最大斑块指数ꎻ ＬＳＩ. 景观
形状指数ꎻ ＣＯＨＥＳＩＯＮ. 斑块结合度指数ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＰＬＡＮＤ. Ｐａｔｃｈ ａｃｃｏｕｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ａｒｅａꎻ ＮＰ. Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐａｔｃｈｅｓꎻ ＰＤ. Ｐａｔｃｈ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ ＡＲＥＡ＿ＭＮ. Ａｖｅｒａｇｅ
ｐａｔｃｈ ａｒｅａꎻ ＬＰＩ. Ｍａｘｉｍｕｍ ｐａｔｃｈ ｉｎｄｅｘꎻ ＬＳＩ. Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｓｈａｐｅ ｉｎｄｅｘꎻ ＣＯＨＥＳＩＯＮ. Ｐａｔｃｈ ｃｏｈｅｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｌｏｗ.

省天然林得到了有效保护ꎬ森林蓄积量和覆盖率连

年攀升ꎮ ２０１３ 年海南省政府发布«海南省绿化宝岛

大行动工程建设总体规划»ꎬ进一步加强天然林保

护ꎮ 此外ꎬ海南省自 ２００６ 年建立生态公益林地方配

套机制以来ꎬ补偿标准逐年攀升ꎬ从 ２００６ 年每

６６６.６７ ｍ２ ３ 元提升至 ２０１７ 年每 ６６６.６７ ｍ２ １８ 元ꎬ大
大提升了农民参与生态保护的积极性ꎮ 为保护区

天然林安全稳定生长提供生态保障ꎬ有效防控重大

危险性林业有害生物危害林业发展ꎬ２０１５ 年 ４ 月ꎬ
五指山等周边四市县森防站共同签订了«林业有害

生物联防联治协议»ꎮ 自 ２０１６ 年以来ꎬ海南省法院

先后在鹦哥岭、霸王岭等保护区设立巡回法庭ꎬ为
珍稀热带雨林环境资源和野生动植物保护提供了

有力的司法保障ꎮ 一系列政策举措彰显了海南政府

３９６１９ 期 陈圣天等: ２０１５—２０２０ 年间海南热带雨林国家公园景观格局变化



表 ３　 ２０１５ 年和 ２０２０ 年海南热带雨林

国家公园景观水平景观指数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｌｅｖｅｌ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ

Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｉｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０

年份
Ｙｅａｒ ＮＰ ＣＯＮＴＡＧ

(％)
ＡＩ

(％) ＳＨＤＩ ＳＨＥＩ

２０１５ １４２ ２１０ ６３.４５ ７９.３４ １.０６ ０.４６

２０２０ ８３ ８７７ ７１.６９ ８５.６８ ０.８５ ０.３７

　 注: ＣＯＮＴＡＧ. 蔓延度指数ꎻ ＡＩ. 聚合度指数ꎻ ＳＨＤＩ. 香农
多样性指数ꎻ ＳＨＥＩ. 香农均匀度指数ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＣＯＮＴＡＧ. Ｓｐｒａｗｌ ｉｎｄｅｘꎻ ＡＩ. Ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ
ＳＨＤＩ. Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ ＳＨＥＩ. Ｓｈａｎｎｏｎ ｕｎｉｆｏｒｍｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｌｏｗ.

致力于保护热带雨林生态环境的决心与毅力ꎬ促
使热带雨林国家公园范围内违法砍伐现象逐年减

少ꎬ生态修复工作有序开展ꎬ天然林地面积不断增

加ꎬ景观连绵成片ꎬ破碎化程度减小ꎮ
此外ꎬ为解决长臂猿等珍稀野生动物食源植

物补充和栖息地破碎化的问题ꎬ自 ２０１３ 年起ꎬ海
南省林业部门在霸王岭自然保护区采用人工干预

的方式修建生态廊道ꎬ通过在南叉河地区改造

２６.６７ ｈｍ２ 松树林ꎬ种植长臂猿食源植物ꎬ修建混

交林区(彭文成等ꎬ２０２２)ꎮ 这也是研究区尤其是

霸王岭片区阔叶林面积增长的重要原因之一ꎮ
３.２ 人类活动因素

热带雨林国家公园范围内人为活动较少ꎬ本
研究选取居民点及道路分布情况表征人类活动的

强度ꎬ探究人类活动对景观格局变化的影响ꎮ 对

研究区内 １８ 个集中居民点进行多环缓冲区分析ꎬ
表示不同人类活动强度的影响(图 ２:Ａ)ꎮ 在研究

区范围创建 １ ｋｍ × １ ｋｍ 渔网ꎬ提取 ２０２０ 年研究

区及周边 ５ ｋｍ 范围内的各级道路和铁路ꎬ进行道

路密度分析ꎬ计算公式为道路密度 ＝道路长度 /网
格面积 (图 ２:Ｂ)ꎮ 对居民点及道路影响进行加权

分析ꎬ得到综合人类活动强度等级分布图(图 ２:
Ｃ)ꎮ 结果表明ꎬ人类活动高强度区主要位于什运

乡、钱铁村、同甲村等交通便利、海拔较低的地区ꎬ
此类地区主要以旱地与灌木林之间的转化为主ꎮ
以什运乡为例ꎬ其位于鹦哥岭山脚ꎬ地势平坦ꎬ周
边有 Ｇ２２４ 国道与 Ｇ９８１１ 海三高速等琼中重要交

通通道ꎬ受人类活动干扰严重ꎬ在该地区灌木林向

旱地、草本植物、灌溉农田等多种地类的转化较为

显著ꎬ生态系统趋于逆向演替ꎮ 反之ꎬ灌木林向常

绿阔叶林的正向演替主要发生在蛙岭等高海拔、
人类活动中低强度地区ꎮ
３.３ 气候因素

基于 ２０１５—２０２０ 年研究区 ９ 个县区月平均降

水量和温度数据ꎬ分析海南热带雨林国家公园的

气候变化ꎮ 由表 ６ 可知ꎬ２０１５ 年研究区年均气温

为 ２４.５５ ℃ ꎬ年降水量为 １３０.８９ ｍｍꎬ２０２０ 年年均

气温为 ２４.８０ ℃ ꎬ年降水量为 １４５.９７ ｍｍꎮ 总体而

言ꎬ５ 年间研究区降水量及气温均呈现上升趋势ꎬ
平均增温 ０.２５ ℃ ꎬ降水量平均增加 １５.０８ ｍｍꎬ一
定程度上有利于形成促进植被生长的水热条件ꎬ
况且研究区范围内土壤以富含有机质的红壤为

主ꎬ有利于热带雨林优势种群常绿阔叶林景观正

向积极演替ꎮ 此外ꎬ台风过境等恶劣气候对雨林

植被生长会产生如林冠层破坏等负面影响ꎬ产生

大量林窗、风倒木和山体滑坡等现象ꎮ ２０１５—
２０２０ 年间共有 ３ 次强热带风暴席卷海南热带雨林

国家公园ꎬ其中 ２０１６ 年登陆的 ３ 号台风“银河”与
２０１８ 年登陆的 ９ 号台风“山神”ꎬ伴随 ８ ~ ９ 级大风

及强降雨东西向穿越五指山核心保护区和尖峰岭

核心保护区ꎬ对大径级乔木层植株造成损害ꎬ甚至

改变区域景观优势种ꎬ这可能是五指山片区针叶

林减少的原因之一ꎮ 同时ꎬ台风过境形成的林窗ꎬ
一定程度上促进了幼木层和下木层植被的生长ꎬ
有利于雨林植被更新(许涵ꎬ２０１０)ꎮ
３.４ 地形因素

将研究区高程图与景观转移图叠加分析(表

７)可知ꎬ针叶林转入常绿阔叶林总面积为 ２０３.９２３
ｋｍ２ꎬ在海拔 ８０１ ~ １ ４００ ｍ 的区域转化率较高ꎬ共
有 １４３.６５４ ｋｍ２ꎬ占比为 ７０.４５％ꎬ主要分布于五指

山核心保护区、霸王岭核心保护区、吊罗山核心保

护区、青春岭、蛙岭以及猕猴岭ꎮ 灌木林转入常绿

阔叶林总面积为 ５１２.４５３ ｋｍ２ꎬ主要分布于 ２０１ ~
８００ ｍ 的低海拔山地ꎬ面积为 ４０９. ８５９ ｋｍ２ꎬ占比

７９.９８％ꎮ 草本植物转入灌木林总面积为３７.４４６
ｋｍ２ꎬ在 ４００ ｍ 以下的低海拔丘陵地带转化率较

高ꎬ面积共有 ２１.９９５ ｋｍ２ꎬ占比 ５８.７４％ꎬ上述转化

的分布地区与植被自然生长规律较为符合ꎮ 对研

究区进行坡度坡向分析ꎬ结果表明在坡度较为平

缓、西北向、低海拔山地的背坡地带ꎬ降雨量较小ꎬ
灌木林向旱地转化较为显著ꎮ 研究区地势复杂ꎬ
相较于坡度与地貌ꎬ高程对景观类型变化影响较

大ꎬ三者的交互作用均呈现非线性增强特征ꎮ

４９６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ４　 ２０１５—２０２０ 年海南热带雨林国家公园景观类型动态度
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｆｒｏｍ ２０１５－２０２０

景观类型
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ

２０１５ 面积
Ａｒｅａ ｏｆ ２０１５

(ｋｍ２)

２０２０ 面积
Ａｒｅａ ｏｆ ２０２０

(ｋｍ２)

面积变化
Ａｒｅａ ｃｈａｎｇｅ (ｋｍ２)

动态度
Ｄｙｎａｍｉｃ ｄｅｇｒｅｅ

(％)

旱地 Ｒａｉｎｆｅｄ ｌａｎｄ ５３.０５ ４７.７１ －５.３４ －２.０１
草本植物 Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ ４９.１３ ６.６７ －４２.４５ －１７.２８
灌溉农田 Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ １０.１２ ８.５６ －１.５６ －３.０９
常绿阔叶林 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ２ ４７６.４５ ３ ００７.８３ ５３１.３８ ４.２９
落叶阔叶林 Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ １.６２ ６.４６ ４.８３ ５９.５５
针叶林 Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ２８８.１１ ９８.５８ －１８９.５３ －１３.１６
灌木林 Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ １ ４４９.２２ １ １５４.４９ －２９４.７４ －４.０７
湿地 Ｗｅｔｌａｎｄ ０.０９ １.０５ ０.９５ ２０４.３９
不透水层 Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ ｌａｙｅｒ １.２８ ２.３９ １.１１ １７.３３
水体 Ｗａｔｅｒ ６４.９８ ６０.３２ －４.６６ －１.４４

表 ５　 ２０１５—２０２０ 年海南热带雨林国家公园景观转移矩阵
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｍａｔｒｉｘ ｆｏｒ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ｆｒｏｍ ２０１５ ｔｏ ２０２０

ｋｍ２

２０１５

２０２０

旱地
Ｒａｉｎｆｅｄ
ｌａｎｄ

草本植物
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ

ｐｌａｎｔ

灌溉农田
Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ
ｌａｎｄ

常绿
阔叶林

Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ

落叶
阔叶林

Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ

针叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣
ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ

灌木林
Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ

湿地
Ｗｅｔｌａｎｄ

不透水层
Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ

ｌａｙｅｒ

水体
Ｗａｔｅｒ

总计
Ｔｏｔａｌ

旱地
Ｒａｉｎｆｅｄ ｌａｎｄ

２０.９７３ １.０９９ ２.２６６ １.３７６ １.４０９ ２.４２４ ２１.７７７ ０.１５７ ０.９９３ ０.５７６ ５３.０５０

草本植物
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ

３.７９２ １.８２１ ０.８０３ ３.３８４ ０.６１０ ０.７２５ ３７.５７６ ０.０６８ ０.１７６ ０.１７１ ４９.１２７

灌溉农田
Ｉｒｒｉｇａｔｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ

３.９０６ ０.４２７ １.９７０ ０.０６９ ０.４４１ ０.３４０ １.１６４ ０.１９５ ０.３８５ １.２２６ １０.１２３

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

２.１５９ ０.３１５ ０.０９６ ２ ２８５.６５３ １.７１７ １４.７９１ １７１.６７６ ０.００１ ０.０３２ ０.０１１ ２ ４７６.４５１

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

０.３２９ ０.０１４ ０.００９ ０.３４９ ０.０４６ ０.０２４ ０.８３７ ０.００１ ０.０１４ — １.６２３

针叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

０.２５１ ０.１５３ ０.０７３ ２０３.９７０ ０.３３５ ７７.６０１ ５.６８６ ０.００８ ０.００５ ０.０２３ ２８８.１０７

灌木林
Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ

１３.８７３ ２.２１０ ０.８８８ ５１２.９６５ １.３４６ ２.４０１ ９１４.９７９ ０.０２８ ０.３０９ ０.２２３ １ ４４９.２２３

湿地
Ｗｅｔｌａｎｄ

０.０１４ ０.００８ ０.０１１ ０.００７ ０.００５ ０.０１３ ０.０１７ ０.００３ ０.００５ ０.０１１ ０.０９３

不透水层
Ｉｍｐｅｒｖｉｏｕｓ ｌａｙｅｒ

０.４７７ ０.００８ ０.１０３ ０.００４ ０.００４ ０.００５ ０.０６６ ０.００１ ０.４６１ ０.１５１ １.２８１

水体
Ｗａｔｅｒ

１.９４０ ０.６１８ ２.３４０ ０.０５７ ０.５４３ ０.２５６ ０.７１０ ０.５８１ ０.０１０ ５７.９２７ ６４.９８２

总计
Ｔｏｔａｌ

４７.７１４ ６.６７５ ８.５６０ ３ ００７.８３４ ６.４５６ ９８.５７９ １ １５４.４８８ １.０４５ ２.３９１ ６０.３２０ ４ ３９４.０６１

４　 讨论与结论

４.１ 海南热带雨林国家公园景观格局演变规律

海南热带雨林国家公园属于典型热带雨林环

境ꎬ以常绿阔叶林为主 要 优 势 景 观 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎬ其次为灌木林ꎮ 随着保护和宣传政策的不

断加强ꎬ海南热带雨林面积逐年增加ꎬ主要表现如

下:位于五指山核心保护区和吊罗山核心保护区

及猕猴岭周边地区的常绿阔叶林面积增长ꎬ 景观

５９６１９ 期 陈圣天等: ２０１５—２０２０ 年间海南热带雨林国家公园景观格局变化



图 ２　 海南热带雨林国家公园人类活动强度分析
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ

表 ６　 ２０１５ 和 ２０２０ 年各气象站点

年平均气温及降水量统计表
Ｔａｂｌｅ ６　 Ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ

ｅａｃｈ ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｔｉｏｎ ｉｎ ２０１５ ａｎｄ ２０２０

气象站点名称
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔａｔｉｏｎ ｎａｍｅ

２０１５ 年
平均气温
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｉｎ ２０１５
(℃ )

２０１５ 年
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｉｎ ２０１５
(ｍｍ)

２０２０ 年
平均气温
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｉｎ ２０２０
(℃ )

２０２０ 年
降水量

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｉｎ ２０２０
(ｍｍ)

昌江 Ｃｈａｎｇｊｉａｎｇ ２４.５８ １３０.０４ ２４.９４ １４３.９３

保亭 Ｂａｏｔｉｎｇ ２４.９８ １３８.０１ ２５.１６ １６２.６９

万宁 Ｗａｎｎｉｎｇ ２５.２８ １４６.１４ ２５.４２ １５９.７０

乐东 Ｌｅｄｏｎｇ ２４.７０ １２３.４３ ２５.００ １３７.９７

陵水 Ｌｉｎｇｓｈｕｉ ２５.３５ １３５.９１ ２５.５１ １５４.８８

五指山 Ｗｕｚｈｉｓｈａｎ ２２.５３ １２６.８２ ２２.９１ １５２.００

东方 Ｄｏｎｇｆａｎｇ ２５.７１ ７４.６８ ２５.８５ ８６.１６

琼中 Ｑｉｏｎｇｚｈｏｎｇ ２３.７８ １４８.６３ ２４.０５ １５８.９１

白沙 Ｂａｉｓｈａ ２４.０４ １５４.３８ ２４.３７ １５７.５２
平均值
Ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ

２４.５５ １３０.８９ ２４.８０ １４５.９７

优势度增强ꎬ破碎度减小ꎬ连接成片集中分布ꎮ 常

绿阔叶林主要是由灌木林、针叶林转化ꎬ以致灌木

林和针叶林面积显著降低ꎬ其中ꎬ分布于五指山康

运岭和什寨岭的灌木林面积大幅缩减ꎬ但其景观

形状指数最高ꎬ斑块形状不规则ꎬ边际效应显著ꎮ
在海南省生态补偿和原住民生态搬迁的政策引导

下ꎬ旱地向灌木林、阔叶林正向演替ꎻ大广坝水库

近岸区域水体向湿地、农田等景观负向转化ꎮ 湿

地景观单一动态度最高ꎬ表明其变化活跃ꎬ呈显著

正向增长态势ꎬ但湿地景观疏散分布ꎬ连通性差ꎬ
破碎化程度增加ꎻ水体景观小幅缩减ꎬ但斑块趋于

聚集ꎮ 早前有学者对海南岛景观格局展开了调

查ꎬ研究表明霸王岭等片区林地面积正在缓速增

长(刘晓双等ꎬ２０１０ꎻ 周亚东和周兆德ꎬ２０１５)ꎬ而
本研究着眼于海南热带雨林国家公园试点区成立

前后 ５ 年时间ꎬ详尽探究了研究区景观格局变化

规律ꎬ进一步论证了在政策宏观调控之下ꎬ海南热

带雨林得到了良好的保护ꎬ景观破碎度持续降低ꎬ
雨林生态修复能力提升ꎮ
４.２ 海南热带雨林国家公园景观格局变化因素分析

海南热带雨林国家公园景观格局演变主要受

政策因素影响ꎬ其次为气候、地形及人类活动干扰

等因素ꎮ 在过去的几十年中ꎬ由于经济农林热潮

的不断涌现( Ｆｅｉｎｔｒｅｎｉｅ ＆ Ｌｅｖａｎｇꎬ ２００９)ꎬ热带地

区的原始雨林正以每年 ２％ ~ ２０％ 的速度消失

(Ｐｏｔａｐｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ )ꎬ印度尼西亚热带雨林遭到

严重污染( Ｓａｈｉｄｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ中国西双版纳人

工经济林面积增长超 ２０ 倍ꎬ阔叶林、针叶林面积

均显著减少 ３０％ꎬ雨林碳储量锐减ꎬ天然林景观格

局趋于破碎化( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 得益于海南省

“天保工程”和绿化宝岛行动ꎬ持续开展的热带雨

林天然林封育保护使得阔叶林面积显著增长ꎬ并
且在我国退耕还林政策引导下ꎬ原住民陆续搬迁

出海南热带雨林国家公园核心区ꎬ避免了人类活

动对雨林生态的影响ꎬ在雨林生态系统的自我修

复下ꎬ 研 究 区 内 原 有 耕 地 逐 步 转 变 为 林 地

(Ｐｒｉｙａｄａｒｓｈｉｎｉ ＆ Ａｂｈｉｌａｓｈꎬ ２０２０)ꎮ 海拔较高的山

地雨林以正向自然演替为主ꎬ林地面积持续增长ꎬ
空间聚集性增强ꎮ 在人类活动较为频繁的地区ꎬ
雨林生态系统趋于逆向演替ꎬ景观破碎化严重ꎬ本
研究与中国西双版纳热带森林景观变化较为一致

(魏莉莉等ꎬ２０１８)ꎮ 与亚洲地区不同ꎬ刚果热带雨

林景观变化的主要驱动因素为气候ꎬ这是因为非

洲地区受气候降水影响严重ꎬ降水量的细微变化

都可能导致雨林景观与草原发生转化 (Ｇｉｒｅｓｓｅ ｅｔ

６９６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ７　 景观格局转化与高程分析
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

高程
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
(ｍ)

针叶林转入常绿阔叶林
Ｎｅｅｄｌｅ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎｔｏ

ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

面积
Ａｒｅａ (ｋｍ２)

占比
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

灌木林转入常绿阔叶林
Ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ ｉｎｔｏ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

面积
Ａｒｅａ (ｋｍ２)

占比
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

草本植物转入灌木林
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ ｉｎｔｏ ｓｈｒｕｂｗｏｏｄ

面积
Ａｒｅａ(ｋｍ２)

占比
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ(％)

<２００ ０.５０６ ０.２４８ １０.９０８ ２.１２９ ４.５５３ １２.１５９

２０１~ ４００ ４.７１１ ２.３１０ １０９.３０５ ２１.３３０ １７.４４２ ４６.５７８

４０１~ ６００ １４.７６２ ７.２３９ １５９.０６９ ３１.０４１ １１.３９８ ３０.４３８

６０１~ ８００ ２９.８８０ １４.６５３ １４１.４８５ ２７.６０９ ２.２７８ ６.０８５

８０１~ １ ０００ ５８.８４０ ２８.８５４ ７５.２０１ １４.６７５ １.２０６ ３.２１９

１ ００１~ １ ２００ ５６.４５４ ２７.６８４ １５.１４８ ２.９５６ ０.４６５ １.２４２

１ ２０１~ １ ４００ ２８.３６０ １３.９０７ １.２０５ ０.２３５ ０.１００ ０.２６８

１ ４０１~ １ ６００ ８.５３６ ４.１８６ ０.１２７ ０.０２５ ０.００１ ０.００４

>１ ６００ １.８７４ ０.９１９ ０.００５ ０.００１ ０.００３ ０.００７

总计 Ｔｏｔａｌ ２０３.９２３ １００ ５１２.４５３ １００ ３７.４４６ １００

ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ不恰当的人类活动也是造成非洲地区

雨林危机的重要因素之一(Ｂｅｒｈａｎｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
建立国家公园是我国生态文明建设的重要一步ꎬ
通过政策调控ꎬ逐步减少人为因素对热带雨林景

观的干扰ꎬ保障海南热带雨林生态系统的原真性ꎬ
对日后中国生态环境保护与发展具有一定的借鉴

和指导意义ꎮ
４.３ 海南热带雨林国家公园未来发展

２０１９ 年海南热带雨林国家公园体制试点设

立ꎬ２０２１ 年其入选为我国第一批国家公园ꎬ海南省

亦不断加强对热带雨林国家公园的宣传推广工

作ꎮ 一方面ꎬ通过广泛的科教宣传ꎬ提高了广大群

众对热带雨林景观的保护意识ꎻ另一方面ꎬ生态游

憩规划建设将提上日程ꎮ 研究区未来将趋于多元

化发展ꎬ核心保护区强调对雨林生态系统进行严

格保护ꎬ遵循自然演替规律ꎻ一般控制区则一定程

度面向公众开放ꎬ挖掘绿水青山的生态经济价值ꎮ
为平衡保护与利用的关系ꎬ需加强对海南热带雨

林国家公园景观的实时监测管理ꎬ倡导保护性开

发、生态性开发ꎬ严禁一切可能破坏雨林景观的建

设活动ꎻ一般控制区倡导生态宜居化发展ꎬ从不同

尺度探索具有保护潜力的 ＨＭＬ ( ｈｕｍａｎ ｍｏｄｉｆｉｅｄ
ｌａｎｄｓｃａｐｅｓ)结构ꎬ优化景观组成ꎬ探索热带雨林保

护的关键生态阈值(Ｗｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ学习国外

优秀经验ꎬ引入生态系统服务付费等森林治理机

制体制ꎬ从法律制度方面减少对雨林的无序破坏

(Ｅｄｗａｒｄｓ ＆ Ｇｉｅｓｓｅｎꎬ ２０１４ꎻ Ｂｅｒｈａｎｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ

热带雨林国家公园是海南三大河流的发源

地ꎬ拥有海南第二大水库大广坝水库ꎬ水资源丰

富ꎮ 但 ５ 年间研究区水体景观面积呈现下降趋

势ꎬ与逐年增长的降水量变化不相符ꎮ 应着重加

强河流发源地保护力度ꎬ建立水源保护区ꎬ优化水

源涵养布局ꎬ增强研究区景观完整性与连通性

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ )ꎮ 此外ꎬ在人类活动较强的什

运乡、毛瑞等地区ꎬ生态环境较为脆弱ꎬ应尽快恢

复建设用地(如高速公路用地)周边植被环境ꎬ以
建立绿带等形式划分道路缓冲区ꎬ形成生态安全

屏障ꎬ减小对生态环境的影响ꎮ 热带雨林国家公

园生物多样性丰富ꎬ是我国至关重要的热带种质

基因库ꎬ并且霸王岭保护区是全球濒危灵长类动

物海南长臂猿的唯一栖息地(Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
为进一步提高雨林植被丰富度ꎬ为珍稀动物提供

优质栖息环境ꎬ应不断建立健全生态修复制度ꎬ搭
建景观生态廊道ꎬ种植防护效益较好的树种ꎬ加强

各保护区之间的连通性ꎬ以形成连续的森林生态

网络系统ꎮ
本研究时间跨度仅为热带雨林国家公园确立

前后的 ５ 年ꎬ未能全面揭示研究区景观格局演变

特征及影响因素ꎬ在后续研究中将考虑增加时间

跨度ꎬ讨论研究 ２０ 世纪 ９０ 年代各保护区成立之前

景观状况ꎬ综合探究研究区整体保护成效ꎮ 此外ꎬ
研究区属于海南省重点保护地区ꎬ部分详尽的气

象、植被数据较难获取ꎬ而政策、人类活动因素的

影响较难量化统计ꎬ后续研究中将扩大选取指标ꎬ

７９６１９ 期 陈圣天等: ２０１５—２０２０ 年间海南热带雨林国家公园景观格局变化



加大实地调研ꎬ进一步挖掘研究区景观格局演变

的驱动因素ꎮ
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ＥＭＳ 诱导红阳猕猴桃耐寒突变体的筛选及转录组分析

杨　 娜ꎬ 叶琴霞ꎬ 魏　 卓ꎬ 张汉尧∗

( 西南林业大学西南山区森林资源保护与利用教育部重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２２４ )

摘　 要: 红阳猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ‘Ｈｏｎｇｙａｎｇ’)具有较高的经济价值和营养价值ꎬ以及较

好的市场开发前景ꎮ 但近年红阳猕猴桃产区如云南、四川等多地多次遭遇倒春寒等极端天气ꎬ其抗寒性差

的缺点限制了发展空间ꎮ 该研究通过在组培的过程中使用甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)诱导红阳猕猴桃突变体ꎬ进
而筛选出耐寒突变体ꎬ并通过转录组分析探究其胁迫响应机制ꎮ 该研究以红阳猕猴桃叶片为实验材料ꎬ在
组培时(４.４ ｇＬ￣１ ＭＳ＋４.５ ｇＬ￣１ 琼脂＋１.５ ｍｇＬ￣１ ６￣ＢＡ＋０.１ ｍｇＬ￣１ ＮＡＡ＋１５ ｇＬ￣１ 蔗糖＋０.０１ ~ ０.１０ ｇ
Ｌ￣１ ＥＭＳ)利用 ＥＭＳ 诱导技术诱导突变体ꎬ并在低温环境下筛选出耐寒突变体ꎮ 选出的耐寒突变体和正常红

阳猕猴桃组培苗先进行 ４ ℃ １２ ｈ 寒胁迫处理ꎬ再进行转录组测序分析ꎮ 结果表明:(１)通过初步的表型鉴

定ꎬ当 ＥＭＳ 处理浓度为 ０.０６ ｇＬ￣１时诱导的部分突变体具有一定的耐寒性ꎻ(２)在转录组测序数据 ＧＯ 功能

富集分析中ꎬ富集条目最多的是生物学过程ꎻ(３)利用 ＫＥＧＧ 数据库分析时ꎬ共筛选到 ２１ 个差异表达基因在

１５ 条通路中得到注释且均为上调表达ꎬ其中内质网中的蛋白质加工通路(ａｔｈ０４１４１)中富集的差异表达基因

最多ꎬ并且该通路内的 ｓＨＳＦ、Ｈｓｐ７０ 和 ＮＥＦ 可能与耐寒机制调控有关ꎮ 综上研究结果为红阳猕猴桃耐寒种

质资源的研究与利用提供了材料基础及理论依据ꎮ
关键词: 猕猴桃ꎬ 甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)ꎬ 耐寒突变体ꎬ 转录组ꎬ 热激蛋白
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ｍｕｔａｎｔｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ０.０６ ｇＬ￣１ ＥＭＳ ｗｅｒｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃａｌｌｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ｃｏｌｄꎻ (２) Ｉｎ ｔｈｅ ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａꎬ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｅｎｔｒｉｅｓ ｗｅｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎻ (３) Ｗｈｅｎ ｕｓｉｎｇ
ＫＥＧＧ ｄａｔａｂａｓｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ２１ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ (ＤＥＧｓ) ｗｅｒｅ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ １５ ｐａｔｈｗａｙｓꎬ ａｎｄ ｗｈｉｃｈ
ｗｅｒｅ ａｌｌ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ. Ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ (ａｔｈ０４１４１) ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ ｈａｄ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ＤＥＧｓꎬ
ａｎｄ ｓＨＳＦꎬ Ｈｓｐ７０ꎬ ａｎｄ ＮＥＦ ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ｍａｙ ｂｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ. Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ
ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｍａｔｅｒｉａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｒａｔｉｏｎａｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｋｉｗｉｆｒｕｉｔꎬ ｅｔｈｙｌ ｍｅｔｈａｎｅｓｕｌｆｏｎａｔｅ (ＥＭＳ)ꎬ ｃｏｌｄ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｍｕｔａｎｔꎬ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎬ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ

　 　 红阳猕猴桃 ( Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
‘Ｈｏｎｇｙａｎｇ’)果心呈血红色放射状ꎬ味甜可口ꎬ含
有较高的维生素 Ｃ、维生素 Ｅ、多种游离氨基酸及

矿物质成分ꎬ且含有独特的花青素ꎬ是兼具保健及

美容功能于一体的重要经济作物(张维等ꎬ２０２１)ꎮ
红阳猕猴桃属于早熟型品种ꎬ对低温尤为敏感(马
秋诗ꎬ２０１４)ꎮ 红阳猕猴桃对种植区环境要求较

高ꎬ需要达到夏季无酷暑、冬季无严寒(黄永红等ꎬ
２０１６)ꎮ 南 方 多 省 市 近 年 日 降 温 幅 度 都 超 过

１０ ℃ꎬ不断刷新历史气温最低值ꎬ这些气候变化导

致温度骤降ꎬ对猕猴桃产业产生一定影响ꎬ严重时

导致猕猴桃树体直接冻死(李化龙等ꎬ２０２１)ꎮ 随

着红阳猕猴桃生产的迅速发展和种植面积的不断

扩大ꎬ气候的异常变化严重制约其发展ꎬ低温胁迫

成为影响其生长、果实质量和产量的主要因素之

一ꎮ 因此ꎬ培育出耐寒性强的红阳猕猴桃种质资

源已成为生产中的重要研究内容之一ꎮ
近年来ꎬ耐寒诱变育种已经被广泛运用于各

个植物遗传育种中的抗寒品种选育中ꎬ技术也趋

于成熟 (陈祥韦ꎬ ２０１７)ꎮ 其中ꎬ甲基磺酸乙酯

(ｅｔｈｙｌ ｍｅｔｈａｎｅｓｕｌｆｏｎａｔｅꎬ ＥＭＳ)是目前世界上公认

最有效的用于抗性品种选育的化学诱变剂之一ꎬ
其具有使用方便、特殊性较好、诱变所产生的后代

遗传性状比其他诱变育种的后代更稳定等优点

(王元 东 等ꎬ １９９９ꎻ 彭 波 等ꎬ ２００７ )ꎮ 王 小 华 等

(２０１０)对柱花草愈伤组织进行化学诱变处理ꎬ并
通过筛选抗寒突变体选育出优良种质资源ꎮ 陈祥

韦(２０１７)利用 ＥＭＳ 诱变技术处理海雀稗愈伤组

织ꎬ并对再生植株进行耐寒性鉴定ꎬ进而筛选出耐

寒材料获得海雀稗耐寒突变体ꎮ 曹冠男(２０１８)筛
选出 ＥＭＳ 诱变小麦的最适处理组合ꎬ在所构建的

突变群体中筛选出丰富的表型变异ꎮ 孙慧(２０１９)
以海滨木槿为材料ꎬ利用不同浓度 ＥＭＳ 进行诱变

处理ꎬ选择合适的诱变浓度和时间ꎬ通过对后期幼

苗变异表型的观察、生理指标的测定以及亚显微

结构的比较进行抗寒性的筛选与鉴定ꎬ获得了海

滨木槿抗寒新品种ꎮ 胡松梅等(２０１９)在设置 ０ ℃
的光照培养箱中培养经 ＥＭＳ 诱导后的铁皮石斛突

变体ꎬ筛选出 ２０ 株耐寒能力较高的突变体ꎮ
植物转录组学研究是基于 ＲＮＡ 水平对某一特

定植物器官或组织在某种特定条件下进行其细胞

内发生的基因转录、转录后调控、调控后表达的研

究ꎬ是目前研究基因组水平变化最直接和最常用

的方式(崔凯等ꎬ２０１９)ꎮ 周鹤莹(２０２０)利用冬枣

和金丝小枣冷冻胁迫的转录组数据分析差异表达

基因ꎬ揭示了 ＺＪＤＲＥＢ１ 和 ＺＪＳＯＤ１ 在提高枣抗冻

过程中的作用ꎮ 杨宁等(２０２０)利用 ＥＭＳ 诱导技

术与转录组测序技术相结合ꎬ对矮化性状及其调

控的相关基因进行了一系列分析ꎮ 如今ꎬＲＮＡ 测

序方法已成为分子生物学研究植物抗性功能的重

要手段ꎬ达到商业化水平并广泛应用于我国相关

农林业的研究中ꎬ但采用 ＥＭＳ 诱导技术与转录组

测序技术相结合运用到猕猴桃中还鲜有报道ꎮ
红阳猕猴桃营养丰富ꎬ经济价值高ꎬ但抗寒性

差限制了其发展空间ꎬ因此通过 ＥＭＳ 诱变及筛选ꎬ
选育出红阳猕猴桃耐寒种质资源ꎬ有利于红阳猕猴

１０７１９ 期 杨娜等: ＥＭＳ 诱导红阳猕猴桃耐寒突变体的筛选及转录组分析



桃种植产业的发展ꎮ 中华猕猴桃基因组序列的公

布使得深入研究红阳猕猴桃耐寒生物学成为可能ꎮ
基于已知基因组序列基础上的转录组测序ꎬ在基因

的挖掘及表达调控方面具有强大的功能ꎬ也是研究

猕猴桃生长发育及优良性状形成过程中相关基因

科学高效的方法ꎮ 为解决当前红阳猕猴桃抗寒性

差ꎬ及相关抗寒相关机理不清的问题ꎬ本研究拟在

组织培养过程中的低温环境下筛选出红阳耐寒突

变体并进行转录组水平分析ꎬ为选育红心猕猴桃优

良种质资源及研究耐寒机理提供了科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 实验材料

本研究采用西南林业大学温室大棚种植的红

阳猕猴桃植株健康叶片为实验材料ꎮ
１.２ 实验方法

１.２.１ 组织培养体系建立　 按照师万源等(２０２１)的
方法取红阳猕猴桃幼嫩叶片作为外植体ꎬ经流水冲

洗 ３０ ｍｉｎꎬ于超净工作台内用 ７５％ Ｃ２ Ｈ５ ＯＨ 消毒

２０ ｓꎬ再用 ０.１％ ＨｇＣｌ２溶液消毒 ５ ｍｉｎꎮ 叶片切成约

１ ｃｍ × １ ｃｍ 的大小放到 ４.４ ｇＬ￣１ ＭＳ ＋ ４.５ ｇＬ￣１

琼脂 ＋ １５ ｇＬ￣１ 蔗糖 ＋ ２.０ ｍｇＬ￣１ ＴＤＺ ＋ ０.５ ｇ
Ｌ￣１ＩＢＡ 培养基中培养诱导愈伤组织ꎬ每瓶放置 ３ ~ ４
片切好的叶片ꎮ 待愈伤组织诱导分化不定芽时培

养基更换为 ４.４ ｇＬ￣１ ＭＳ ＋ ４.５ ｇＬ￣１ 琼脂 ＋ １５
ｇＬ￣１ 蔗糖 ＋ ０.３ ｍｇＬ￣１ ＮＡＡ ＋ ３.０ ｍｇＬ￣１ ６￣ＢＡꎮ
１.２.２ ＥＭＳ 诱导与筛选体系建立　 突变体诱导时将

ＥＭＳ 溶液经 ０.２２ μｍ 的过滤器抽滤灭菌ꎬ过滤灭菌

后将 ＥＭＳ 加入高温灭菌后的培养基(４.４ ｇＬ￣１ ＭＳ＋
４.５ ｇＬ￣１琼脂＋１.５ ｍｇＬ￣１６￣ＢＡ＋０.１ ｍｇＬ￣１ＮＡＡ＋
１５ ｇＬ￣１ 蔗糖)中ꎬＥＭＳ 培养基配制成 ０.０１ ~ ０.１０
ｇＬ￣１诱变浓度ꎬ并以不含 ＥＭＳ 的培养基为对照组ꎮ
每个处理分别接种 ４５ 瓶ꎬ接种后将全部培养瓶放置

于光照强度 ２ ０００ ｌｘ、培养温度(２６ ± １) ℃、日照 １５
ｈ 的培养室内ꎬ观察并记录统计外植体存活率ꎬ以及

筛选出 ５０％半致死剂量(ＬＤ５０)ꎮ 将 ＥＭＳ 诱变的红

阳猕猴桃植株与未经诱变植株放在 ４ ℃冰箱中处理

１２ ｈꎬ取出后开始观察其生长状况及进行形态鉴定ꎬ
初步筛选出耐寒突变植株ꎮ
１.３ 转录组测序

设置对照组 Ａ１、Ａ２、Ａ３ ３ 瓶正常红阳猕猴桃植

株组培苗和实验组 Ｂ１、Ｂ２、Ｂ３ ３ 瓶红阳猕猴桃耐寒

突变植株组培苗经过 ４ ℃下 １２ ｈ 寒胁迫处理ꎬ对
其进行取样并用锡箔纸包装并标号ꎬ将 ６ 个样品

寄达陕西博瑞德公司进行转录组测序分析ꎮ
１.３.１ 测序数据处理 　 根据实验材料的基因信息

和参考基因组ꎬ按照过滤标准过滤原始转录组数

据中的低质量序列(质量≤２０ 的碱基数占整个

Ｒｅａｄｓ 的 ５０％以上的低质量 Ｒｅａｄｓ)、杂质和接头ꎮ
１.３.２ 参考基因组序列对比 　 将 ＲＮＡ￣ Ｓｅｑ 测序所

得 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 与其参考基因组序列进行序列对比ꎬ
得到 Ｒｅａｄｓ 定位信息ꎮ 通过对比可以得到测序数据

利用率及测序样品与参考基因组亲缘关系的远近ꎮ
１.３.３ 基因表达量分析及差异表达基因检测　 通过

ｂｏｗｔｉｅ２ 工具将获得的 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 与参考转录组序

列进行对比ꎬ并统计基因对比率ꎮ 使用 ＲＳＭＥ 分析

统计对比结果ꎬ获得每个样注释到参考转录组序列

的 Ｒｅａｄｓ 数目ꎬ并计算其 ＦＰＫＭ 值ꎬ计算 Ｆｒａｇｍｅｎｔ 统
计转录并通过 ＦＤＲ 检验差异表达基因 Ｐ ｖａｌｕｅ 数

值ꎬ并检验校正 Ｐ ｖａｌｕｅ 阈值ꎮ 差异检验的 ＦＤＲ 值

越小ꎬ其差异倍数越大ꎬ所表达差异越显著ꎮ
１.３.４ 差异表达基因的 ＧＯ 功能富集分析 　 ＧＯ
(Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ)富集分析按照国际标准分类分为 ３
大类ꎬ即生物学过程、细胞组成和分子功能ꎮ 把差

异表达基因注释到 ＧＯ 数据库中ꎬ将 ＦＤＲ 值≤０.０５
的差异表达基因作为显著富集的基因本位条目ꎮ
１.３. ５ 差 异 表 达 基 因 ＫＥＧＧ 富 集 分 析 　 ＫＥＧＧ
(Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ)是关于

Ｐａｔｈｗａｙ 的公共基因库ꎬ其全称为京都基因与基因

组数据库ꎬＫＥＧＧ 主要包括 ＫＥＧＧ Ｐａｔｈｗａｙ、ＫＥＧＧ
基因、 ＫＥＧＧ 基 因 组、 ＫＥＧＧ 反 应 过 程 等 分 类ꎮ
Ｐａｔｈｗａｙ 富集分析是以 ＫＥＧＧ 途径为单位ꎬ将差异

表达基因进行注释分类ꎬ并运用超几何检验ꎬ使用

Ｒ 语言进行富集分析及 Ｐ ｖａｌｕｅ 矫正ꎮ
１.４ 数据处理

生理指标数据采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件进行数据

比较分析ꎬ差异表达基因表达量使用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软

件进行显著性检验(Ｐ<０.０５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＥＭＳ 诱导体系

２.１.１ 不同 ＥＭＳ 处理对红阳猕猴桃愈伤组织死亡

率的影晌 　 红阳猕猴桃叶片经愈伤组织诱导后ꎬ
对其进行不同浓度 １０ 个梯度 ＥＭＳ 培养ꎬ并设置未

２０７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



添加 ＥＭＳ 培养基作为对照组ꎮ 由表 １ 可知ꎬＥＭＳ
对红阳猕猴桃生长的抑制作用随 ＥＭＳ 浓度增加而

增强ꎮ 当 ＥＭＳ 浓度为 ０. ０６ ｇＬ￣１ 时ꎬ死亡率为

５１.１％ꎬ与 ５０％半致死率最为接近ꎬ作为 ＬＤ５０ 进

行下一步诱变试验ꎮ

表 １　 ＥＭＳ 诱导对红阳猕猴桃外植体死亡率影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＥＭＳ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ
ｄｅａｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ ｅｘｐｌａｎｔｓ

ＥＭＳ 浓度
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

ｏｆ ＥＭＳ
(ｇＬ ￣１)

处理总数(瓶)
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ
(ｂｏｔｔｌｅ)

死亡数(瓶)
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｄｅａｔｈ
(ｂｏｔｔｌｅ)

死亡率
Ｄｅａｔｈ ｒａｔｅ

(％)

０.００ (ＣＫ) ４５ ０ ０
０.０１ ４５ ４ ８.９
０.０２ ４５ ６ １３.３
０.０３ ４５ １０ ２２.２
０.０４ ４５ １７ ３７.８
０.０５ ４５ １９ ４２.２
０.０６ ４５ ２３ ５１.１
０.０７ ４５ ２６ ５７.８
０.０８ ４５ ３１ ６８.９
０.０９ ４５ ３７ ８２.２
０.１０ ４５ ４０ ８８.９

２.１.２ 突变结果分析 　 红阳猕猴桃叶部的突变:将
ＥＭＳ 共培养后存活的红阳猕猴桃愈伤组织培养 ３０
ｄꎬ选取不同类型的突变性状进行统计ꎮ 在叶片中

观察到ꎬ与 ＣＫ(图 １:Ａ)相比ꎬ突变类型有叶形、叶
柄、叶色、叶缘和被毛共 ５ 种突变ꎬ具体见图 １ꎮ

红阳猕猴桃株形突变:经 ＥＭＳ 处理后的红阳

猕猴桃的生长能力与对照组相比较弱ꎬ表现在株

高较矮、叶片发黄等方面ꎮ 由图 ２ 可知ꎬＥＭＳ 红阳

猕猴桃株型突变主要有株高变矮突变、株型稀疏

突变、株型紧凑突变和株型松散突变ꎮ 株高变矮

突变植物生长过程较缓慢ꎬ叶片颜色较正常植株

叶片颜色绿(图 ２:Ｊ)ꎻ株型稀疏突变和松散突变植

株株型较为松散ꎬ叶片数量有所减少 (图 ２:Ｋꎬ
Ｍ)ꎻ株型紧凑突变植株叶片呈包裹状ꎬ无法伸展

开来ꎬ叶片数量较多(图 ２:Ｌ)ꎮ
２.１.３ 红阳猕猴桃耐寒突变体筛选及鉴定　 将 ３ 瓶

ＥＭＳ 诱变的红阳猕猴桃植株与 ３ 瓶未经诱变植株

放在 ４ ℃ 冰箱中处理 １２ ｈ 后取出ꎮ 培养 ７ ｄ 时ꎬ
发现红阳猕猴桃突变体叶片与对照组叶片相比ꎬ
红阳猕猴桃突变体叶片仍能保持绿色ꎬ对照组叶

片边缘部分出现褐化现象ꎬ具体见图 ３:Ｎꎮ

Ａ. 正常叶(ＣＫ)ꎬ心形ꎻ Ｂ. 叶柄叶脉粗大ꎬ叶片加厚ꎬ呈圆形ꎻ Ｃ. 叶片黄化卷曲ꎬ叶柄加粗ꎻ Ｄ. 叶片黄化ꎬ叶柄加长ꎬ叶缘重锯齿ꎻ
Ｅ. 主脉加粗ꎬ基本无侧脉ꎻ Ｆ. 叶片针型羽状裂ꎻ Ｇ. 叶脉加长ꎬ叶片长卵形ꎻ Ｈ. 叶片细长ꎬ光滑无毛ꎻ Ｉ. 叶基偏斜ꎬ叶片矩圆形ꎮ
Ａ. Ｎｏｒｍａｌ ｌｅａｆ ( ＣＫ)ꎬ ｈｅａｒｔ￣ｓｈａｐｅｄꎻ Ｂ. Ｔｈｉｃｋ ｐｅｔｉｏｌｅ ｖｅｉｎｓꎬ ｔｈｉｃｋｅｎｅｄ ｌｅａｖｅｓꎬ ｃｉｒｃｕｌａｒꎻ Ｃ. Ｙｅｌｌｏｗｉｎｇ ａｎｄ ｃｒｉｍｐｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｉｃｋ
ｐｅｔｉｏｌｅｓꎻ Ｄ. Ｌｅａｆ ｙｅｌｌｏｗꎬ ｐｅｔｉｏｌｅ ｌｅｎｇｔｈｅｎｅｄꎬ ｌｅａｆ ｍａｒｇｉｎ ｄｏｕｂｌｅ ｓｅｒｒａｔｅꎻ Ｅ. Ｍａｉｎ ｖｅｉｎｓ ａｒｅ ｔｈｉｃｋꎬ ｂａｓｉｃａｌｌｙ ｗｉｔｈｏｕｔ ｌａｔｅｒａｌ ｖｅｉｎｓꎻ Ｆ. Ｌｅａｆ
ｂｌａｄｅ ｎｅｅｄｌｅ￣ｓｈａｐｅｄ ｐｉｎｎａｔｅꎻ Ｇ. Ｅｌｏｎｇａｔｅｄ ｖｅｉｎｓꎬ ｌｏｎｇ ｏｖａｔｅ ｌｅａｖｅｓꎻ Ｈ. Ｌｅａｖｅｓ ｓｌｅｎｄｅｒꎬ ｓｍｏｏｔｈ ａｎｄ ｈａｉｒｌｅｓｓꎻ Ｉ. Ｂｌａｄｅ ｂａｓｅ ｉｓ ｓｌａｎｔｅｄ ａｎｄ
ｔｈｅ ｂｌａｄｅ ｉｓ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｃｉｒｃｕｌａｒ.

图 １　 红阳猕猴桃叶片和叶柄突变
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ａｎｄ ｐｅｔｉｏｌｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ

３０７１９ 期 杨娜等: ＥＭＳ 诱导红阳猕猴桃耐寒突变体的筛选及转录组分析



ＣＫ. 正常植株ꎻ Ｊ. 株高变矮突变ꎻ Ｋ. 株型稀疏突变ꎻ Ｌ. 株型紧凑突变ꎻ Ｍ. 株型松散突变ꎮ
ＣＫ. Ｎｏｒｍａｌ ｐｌａｎｔꎻ Ｊ. Ｄｗａｒｆ ｐｌａｎｔ ｍｕｔａｔｉｏｎꎻ Ｋ. Ｓｐａｒｓｅ ｐｌａｎｔ ｍｕｔａｔｉｏｎꎻ Ｌ. Ｃｏｍｐａｃｔ ｐｌａｎｔ ｍｕｔａｔｉｏｎꎻ Ｍ. Ｌｏｏｓｅ ｐｌａｎｔ ｍｕｔａｔｉｏｎ.

图 ２　 红阳猕猴桃株型突变
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ

Ｎ. 在 ４ ℃冰箱中处理 １２ ｈꎻ Ｏ. 寒胁迫后培养 １５ ｄꎻ １. 经 ＥＭＳ 诱变的红阳猕猴桃植株ꎻ ２. 正常植株ꎮ
Ｎ. １２ ｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ａ ｒｅｆｒｉｇｅｒａｔｏｒ ａｔ ４ ℃ꎻ Ｏ. １５ ｄ ｏｆ ｉｎｃｕｂａｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓꎻ １. Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ ｐｌａｎｔｓ ｍｕｔａｇｅｎｉｚｅｄ ｂｙ ＥＭＳꎻ
２. Ｎｏｒｍａｌ ｐｌａｎｔｓ.

图 ３　 红阳猕猴桃抗性突变
Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｏｎｇｙａｎｇ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ

　 　 经 １５ ｄ 后ꎬ３ 瓶 ＥＭＳ 诱变的红阳猕猴桃植株

(表 ２ 序号 １、２、３)叶片有部分复绿ꎬ有新芽长出ꎬ
而未经诱变处理植株(表 ２ 序号 ４、５、６)枯萎死亡ꎬ
无新芽长出ꎬ具体见图 ３:Ｏ 和表 ２ꎬ由此可推测经

ＥＭＳ 诱变的部分红阳猕猴桃植株获得了一定的耐

寒性ꎮ

２.２ 转录组测序

２.２.１ 测序数据处理 　 为了保证能够有效保证数

据分析的信息准确性和数据质量及其数据可靠

性ꎬ需要对原始数据进行过滤ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ共获

得 ４３.２７ Ｇ 的 Ｃｌｅａｎ ｂａｓｅｓꎬ其中 ６ 个样品的 Ｑ２０和

Ｑ３０的碱基在 Ｃｌｅａｎ ｄａｔａ 中所占的百分比均超过 ９４％ꎬ

４０７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ２　 ＥＭＳ 诱变耐寒处理统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｏｌｄ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ｍｕｔａｇｅｎｉｚｅｄ ｂｙ ＥＭＳ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

新生芽数(个)
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｗ ｓｈｏｏｔｓ (ｐｃｓ)

１ ２

２ ２

３ １

４ ０

５ ０

６ ０

表 ３　 样品测序数据质量评估
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｑｕａｌｉｔｙ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

样品名称
Ｓａｍｐｌｅ
ｎａｍｅ

原始数据
Ｒａｗ ｒｅａｄｓ

过滤后
碱基数目

Ｃｌｅａｎ
ｂａｓｅｓ
(Ｇ)

Ｑ２０

(％)
Ｑ３０

(％)
ＧＣ
(％)

Ａ１ ５６ ８４５ １２２ ８.３３ ９９.１４ ９４.４０ ４６.３９

Ａ２ ５１ ８８２ ９２０ ７.６２ ９８.２７ ９４.６５ ４６.０５

Ａ３ ５２ １４０ ６７２ ７.７２ ９８.２１ ９４.４９ ４６.３４

Ｂ１ ４３ ０７７ ８６６ ６.２６ ９８.１８ ９４.５２ ４６.１０

Ｂ２ ４４ ４８９ ４１４ ６.２８ ９８.３１ ９４.８０ ４６.４７

Ｂ３ ４７ ７６５ ５３８ ７.０６ ９８.２３ ９４.５７ ４６.３０

　 注: Ｑ２０ . 测序碱基质量值≥２０ 水平的碱基数目及占 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ
的百分比ꎻ Ｑ３０ . 测序碱基质量值≥３０ 水平的碱基数目及占 Ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ 的百分比ꎻ ＧＣ. 过滤后 ＧＣ 碱基所占的比例ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｑ２０ . Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｓｅｓ ｗｉｔｈ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｂａｓｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｖａｌｕｅ≥２０
ｌｅｖｅｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓꎻ Ｑ３０ . Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｓｅｓ ｗｉｔｈ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｂａｓｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｖａｌｕｅ≥３０ ｌｅｖｅｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ Ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓꎻ ＧＣ. Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ＧＣ ｂａｓｅｓ ａｆｔｅｒ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ.

Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 中 Ｇ 与 Ｃ 各项碱基之间的百分比均在

４６％ ~４７％之间ꎻ６ 个样品均未检测到未知碱基ꎮ
综合分析证明测序质量良好ꎬ符合建库要求ꎬ可进

行下一步分析ꎮ
２.２.２ 差异表达基因的筛选 　 同一生物在不同环

境条件下其基因表达存在显著差异ꎮ 由图 ４ 可

知ꎬ结果共筛选出 ２９４ 条差异表达基因ꎬ其中上调

差异表达基因为 ２５４ 条ꎬ占比为 ８６.４％ꎬ下调差异

表达基因为 ４０ 条ꎬ仅占比 １３.６５％ꎮ 由此可见ꎬ低
温胁迫 １２ ｈ 内有大量的冷胁迫响应基因被成功激

活ꎬ而一部分基因则受到抑制ꎮ
２.２.３ ＧＯ 功能分析 　 对红阳猕猴桃处理组与对照

组进行 ＧＯ 功能性的分类以及丰富性的分析ꎮ ＧＯ
功能分析主要划分为生物学过程、分子功能和细

图中横坐标为 ｌｏｇ２(ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ)值(基因在处理组和对照
组中的表达倍数变化)ꎻ 纵坐标为－ｌｏｇ１０(Ｐ ｖａｌｕｅ)(基因在
处理组和对照组中的表达差异的显著性水平)ꎻ 红色圆点
表示上调基因ꎻ 绿色圆点表示下调基因ꎻ 灰色圆点表示无
显著性差异基因ꎮ
Ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ ｔｈｅ ｌｏｇ２ (ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ) ｖａｌｕｅ (ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ
ｇｒｏｕｐ)ꎻ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ － ｌｏｇ１０(Ｐ ｖａｌｕｅ) ( ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ)ꎻ ｔｈｅ ｒｅｄ ｄｏｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ ｔｈｅ
ｇｒｅｅｎ ｄｏｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ ｔｈｅ ｇｒａｙ ｄｏｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ.

图 ４　 差异基因表达结果
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

胞组成 ３ 个方面ꎮ ＧＯ 功能富集以显著性值<０.０５
作为显著性富集的阈值ꎬ结果见图 ５ꎮ 从 ＧＯ 富集

的数据分析统计结果可知ꎬ生物学过程部分富集

１２７ 个功能分类ꎬ分子功能部分为 １０４ 个功能分

类ꎬ细胞组成部分共富集 １９ 个功能分类ꎬ３ 个方面

的差异表达基因分别为 １０４ 条、１３５ 条、２５ 条ꎬ共
２６４ 条ꎮ 其中生物学过程部分富集功能分类最多ꎬ
位于前五的富集差异表达基因序列条目为多细胞

类生物发育、发展过程、解剖学结构的发展、胞吐

作用、细胞分泌作用ꎻ其次是分子功能部分ꎬ位于

前五的富集差异表达基因序列条目为活性血红素

酶的结合机理作用示例、四吡咯酶的结合机理作

用、 转移氧化酶活性作用、 氧化酶的还原酶活性、
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１. 丝氨酸肽链内切酶－类型活动ꎻ ２. 丝氨酸水解酶活性ꎻ
３. 丝氨酸－类型肽酶的活动ꎻ ４. 碳水化合物结合ꎻ ５. 伴侣
蛋白结合ꎻ ６. 铁离子结合ꎻ ７. 氧化还原酶活性ꎻ ８. 转移酶
活性ꎬ转移己糖基团ꎻ ９. 四吡咯结合ꎻ １０. 血红素结合ꎻ
１１. 蛋白质复合体ꎻ １２. 核膜ꎻ １３. 核孔ꎻ １４. 膜的固定成
分ꎻ １５. 细胞周边ꎻ １６. 拴系综合体ꎻ １７. 细胞质区ꎻ １８. 细
胞皮层部分ꎻ １９. 细胞皮层ꎻ ２０. 胞外ꎻ ２１. 多细胞生物的
过程ꎻ ２２. 单一－生物体发育过程ꎻ ２３. 单一－多细胞生物过
程ꎻ ２４. 应激反应ꎻ ２５. 内分泌ꎻ ２６. 细胞分泌作用ꎻ ２７. 胞
吐作用ꎻ ２８. 解剖学结构的发展ꎻ ２９. 发展过程ꎻ ３０. 多细
胞类生物发育ꎮ
１. Ｓｅｒｉｎｅ￣ｔｙｐｅ ｅｎｄｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２. Ｓｅｒｉｎｅ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３. Ｓｅｒｉｎｅ￣ｔｙｐｅ ｐｅｐｔｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ
ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ５. Ｃｈａｐｅｒｏｎｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ６. Ｉｒｏｎ ｉｏｎ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ７.
Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ８. Ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｔｒａｎｓｆｅｒｒｉｎｇ
ｈｅｘｏｓｙｌ ｇｒｏｕｐｓꎻ ９. Ｔｅｔｒａｐｙｒｒｏｌｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ １０. Ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ
１１. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ １２. Ｎｕｃｌｅａｒ ｅｎｖｅｌｏｐｅꎻ １３. Ｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｒｅꎻ
１４. Ａｎｃｈｏｒｅｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ １５. Ｃｅｌｌ ｐｅｒｉｐｈｅｒｙꎻ
１６. Ｔｅｔｈｅｒｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ １７. Ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｇｉｏｎꎻ １８. Ｃｅｌｌ ｃｏｒｔｅｘ
ｐａｒｔꎻ １９. Ｃｅｌｌ ｃｏｒｔｅｘꎻ ２０. Ｅｘｏｃｙｓｔꎻ ２１. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ
ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２２. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２３. Ｓｉｎｇｌｅ￣
ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２４. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓꎻ ２５.
Ｓｅｃｒｅｔｉｏｎꎻ ２６. Ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｂｙ ｃｅｌｌꎻ ２７. Ｅｘｏｃｙｔｏｓｉｓꎻ ２８. Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ ２９. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３０.
Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ.

图 ５　 ＧＯ 富集图
Ｆｉｇ. ５　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｄｏｔ ｇｒａｐｈ

１. 内质网中的蛋白质加工ꎻ ２. 硫代谢ꎻ ３. 植物激素信号转
导ꎻ ４. ＭＡＰＫ 信号传导途径—植物ꎻ ５. 色氨酸代谢ꎻ ６. ２￣
氧代羧酸代谢ꎻ ７. 甘油脂代谢ꎻ ８. 半胱氨酸和甲硫氨酸代
谢ꎻ ９. ＲＮＡ 降解ꎻ １０. ｍＲＮＡ 监测途径ꎻ １１. 胞吞作用ꎻ
１２. ＲＮＡ 转运ꎻ １３. 剪接体ꎻ １４. 碳代谢ꎻ １５. 氨基酸的生物
合成ꎮ
１. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｉｎ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍꎻ ２. Ｓｕｌｆｕｒ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ３. Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎻ ４. ＭＡＰＫ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ － ｐｌａｎｔꎻ ５. Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ６. ２￣
Ｏｘｏｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ７. Ｇｌｙｃｅｒｏｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ
８. Ｃｙｓｔｅｉｎｅ ａｎｄ ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ９. ＲＮＡ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ
１０. ｍＲＮＡ ｓｕｒｖｅｉｌｌａｎｃｅ ｐａｔｈｗａｙꎻ １１. Ｅｎｄｏｃｙｔｏｓｉｓꎻ １２. ＲＮＡ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ １３. Ｓｐｌｉｃｅｏｓｏｍｅꎻ １４. Ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ １５.
Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ.

图 ６　 ＫＥＧＧ 富集图
Ｆｉｇ. ６　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｄｏｔ ｇｒａｐｈ

铁离子的氧化结合机理作用ꎻ富集条目最少的是

细胞组成部分ꎮ 这些富集差异表达基因的条目均

可能与红阳猕猴桃突变体耐寒性相关ꎮ
２.２.４ 差异表达基因 Ｐａｔｈｗａｙ 功能分析　 进行 ＫＥＧＧ
生物通路分类及富集分析可以确定差异表达基因

主要参与的信号传导及生化代谢途径ꎮ 本研究以

６０７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ４　 与内质网中蛋白质加工相关的差异表达基因表达量
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

(ＤＥＧｓ) ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ
ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

差异表达基因表达量
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＤＥＧｓ

ｓＨＳＦ Ｈｓｐ７０ ＮＥＦ

Ａ １０.１１±４.７２ｂ ５９.４２±１４.５７ｂ １８.１２±１.６６ｂ

Ｂ ２５９.２９±３３.３６ａ ２２５.５４±２２.７６ａ ３３.７３±０.９２ａ

　 注: 表中数值使用平均值±标准误差表示ꎻ同一列不同小写
字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｘ±ｓｘꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５) .

Ｐ<０.０５ 作为显著性富集的阈值ꎬ利用 ＫＥＧＧ 数据

库对红阳猕猴桃两个处理组合中的差异表达基因

进行生物通路分析ꎬ结果见图 ６ꎮ ２１ 个差异表达

基因在 ＫＥＧＧ 通路中得到注释ꎬ共富集到 １５ 条通

路中ꎬ且都为上调差异表达基因ꎮ 其中呈极显著

富集(Ｐ<０.０１)的通路是内质网中的蛋白质加工ꎬ
共富集 ９ 条差异表达基因ꎬ呈显著富集(Ｐ<０.０５)
的通路是硫代谢和激素信号转导ꎬ分别富集 ２ 个

和 ３ 个差异表达基因ꎻ其次为 ＭＡＰＫ 信号传导途

径—植物ꎬ共富集 ２ 个差异表达基因ꎻ只富集 １ 个

差异表达基因的通路为色氨酸代谢、２￣氧代羧酸代

谢、甘油酯代谢、半胱氨酸和甲硫氨酸代谢、ＲＮＡ
降解、ｍＲＮＡ 监测途径、胞吞作用、ＲＮＡ 转运、剪接

体、碳代谢和氨基酸的生物合成ꎮ 由于内质网中

的蛋白质加工通路呈极显著富集ꎬ推测其富集的

差异表达基因与耐寒性相关性较高ꎮ
２.２.５ 内质网中的蛋白质加工通路分析 　 在红阳

猕猴桃突变体与对照组应答冷胁迫中ꎬ内质网蛋

白质加工通路中差异表达基因富集最多ꎬ这 ９ 个

基因全部富集在内质网相关降解 ( ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ
ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎬ ＥＲＡＤ) 过程中且

均为上调表达ꎮ 通路富集差异表达基因表达量见

表 ４ꎬ其中与植物温度胁迫相关的热激转录因子

(ｓｍａｌｌ Ｈｅａｔ Ｓｈｏｃｋ ＦａｃｔｏｒꎬｓＨＳＦ)富集了 ７ 个差异表

达基因ꎬ其表达量最高增加了 ２５.６５ 倍ꎬ显著高于

未诱导耐寒突变体的对照组(Ｐ<０.０５)ꎻ与蛋白质

聚合有关的热激蛋白 ７０Ｂ(Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ꎬ
Ｈｓｐ７０)富集了 １ 个差异表达基因ꎬ其表达量高于

未诱导处理的 ３.８ 倍ꎬ差异达显著水平(Ｐ<０.０５)ꎻ

Ｈｓｐ７０ 互作蛋白(ＮＥＦ)富集了 １ 个差异表达基因ꎬ
其表达量高于未诱导处理的 １.８６ 倍ꎬ差异达显著

水平(Ｐ<０.０５)ꎮ

３　 讨论

由于温室气体排放等原因ꎬ近年地球气候变

化加剧ꎬ植物受到高温、低温胁迫的情形更加普

遍ꎮ 低温胁迫通常会致使植物细胞酶活性的降

低、膜系统的破坏和细胞的失水等ꎬ进而导致其细

胞代谢紊乱ꎬ甚至是细胞死亡ꎬ对作物的产量乃至

其生存造成重大影响ꎮ 因此ꎬ选育抗寒或耐寒品

种及进行耐寒机理研究成了当今研究的热点(孙

慧ꎬ２０１９ꎻ胡松梅等ꎬ２０１９ꎻ周鹤莹ꎬ２０２０)ꎮ 近年来

在选育优良品种的过程中ꎬ使用植物组织培养与

诱变技术相结合的离体诱变技术开始逐渐受到人

们的关注(王小华等ꎬ２０１０ꎻ陈祥韦ꎬ２０１７ꎻ胡松梅

等ꎬ２０１９)ꎮ 本研究利用 ＥＭＳ 诱变剂处理红阳猕

猴桃愈伤组织ꎬ发现 ＥＭＳ 诱变剂处理可加大植物

变异范围ꎬ丰富种质资源ꎬ通过筛选也获得了耐寒

突变体ꎬ这与前人的研究结果一致(陈祥韦ꎬ２０１７ꎻ
孙慧ꎬ２０１９)ꎮ

此外ꎬ本研究对红阳猕猴桃愈伤组织进行不

同浓度梯度的 ＥＭＳ 诱变时ꎬ观察到部分突变体的

生长能力比对照组弱ꎬ主要表现在株高较矮、叶片

发黄等方面ꎮ 这可能是由于 ＥＭＳ 是非定向诱变剂

所致ꎮ 突变可分为有害突变、有利突变和中性突

变ꎬ本研究中观察到部分突变体的生长能力变弱ꎬ
应是有害突变ꎮ 本研究将 ＥＭＳ 诱变的红阳猕猴桃

植株与未经诱变植株进行寒胁迫处理ꎬ结果表明

ＥＭＳ 诱变的部分红阳猕猴桃植株叶片有新芽长

出ꎬ而对照植株全部枯萎死亡ꎬ说明部分经 ＥＭＳ 诱

变的红阳猕猴桃突变植株具有一定的抗寒性ꎬ这
应是有利突变ꎮ 这也进一步证实了 ＥＭＳ 诱导的突

变是不定向的ꎬ有可能导致有害突变ꎬ也可以导致

有利突变ꎬ要得到有用的突变ꎬ关键在于筛选ꎮ
当植物在遭受寒冷胁迫时ꎬ低温会促进细胞

内活性氧的产生ꎬ同时生物大分子也会受到破坏

(张健等ꎬ２０２０)ꎮ 如在内质网中ꎬ蛋白质可以通过

内腔伴侣发生折叠ꎬ正确折叠后ꎬ蛋白质经过包装

后进入运输小泡ꎬ然后运输到高尔基体中ꎬ而在胁

迫下发生错误折叠后ꎬ蛋白质和分子伴侣作用使

之在内质网腔内保留下来(Ｍｅｕｓｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ

７０７１９ 期 杨娜等: ＥＭＳ 诱导红阳猕猴桃耐寒突变体的筛选及转录组分析



李瑞ꎬ２０１５)ꎮ 随后内质网膜上的“分子伴侣”重链

结合蛋白(Ｂｉｐ)和错误折叠后的蛋白质相结合ꎬ并
在 ＥＲＡＤ 过程中的蛋白酶体发生降解(Ｍｃｃｒａｃｋｅｎ ＆
Ｂｒｏｄｓｋｙꎬ ２０１０) ꎮ 在本研究的内质网加工通路

中ꎬ猕猴桃植株在受到冷胁迫后ꎬ差异基因在

ＥＲＡＤ 过程呈上调状态ꎬ则可能说明该植物分解

末端错误折叠的蛋白质功能增强ꎬ压力扰乱蛋白

质折叠ꎬ从而导致错误折叠或聚集蛋白质的超积

累ꎬ这种被破坏的蛋白质沉积导致损害细胞组成

的蛋白毒性应激ꎬ因此生物体必须重新折叠或移

除错误折叠的蛋白质才能维持健康生长( Ｉｚｕｍｉꎬ
２０１９) ꎮ 已知ꎬｓＨＳＦ 最初在高温响应中被发现ꎬ
参与应激反应和“记忆” ꎬ而现在普遍认为它们也

参与低温响应( Ｓｔｉｅｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４) ꎮ 根据张宁等

(２０１９) 通 过 对 比 过 表 达 小 热 激 蛋 白 的 番 茄

( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ) 植株和正常植株ꎬ发现

小热激蛋白能够积极调动起来以对抗逆境胁迫ꎬ
达到提高番茄耐寒性的目的ꎮ 史洁玮等( ２０２０)
发现低温胁迫下ꎬ诱导番茄小热激蛋白基因 ＣＩ￣
ＨＳＰ１７ .７ 含量上升ꎬ并通过糖含量的变化使番茄

果实的耐寒性增强ꎮ Ｗａｔｅｒｓ 等( １９９６)证实了寒

胁迫能诱导植物 Ｈｓｐ７０ 的 ｍＲＮＡ 与蛋白质的合

成ꎮ 宫伟娜等 ( ２００９) 发现紫茎泽兰 ( Ａｇｅｒａｔｉｎａ
ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ)在冷胁迫下ꎬ不同分子量热激蛋白基

因通过保护功能蛋白的活性进而增强紫茎泽兰

的低温适应能力ꎮ 同时ꎬ在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)的

相关研究中发现ꎬ冷胁迫前后热激水稻幼苗的胚

根可以明显提升幼苗胚根的耐寒性 ( Ｓａｌｔｖｅｉｔꎬ
２００１) ꎮ 而 ＮＥＦ 是一种 Ｈｓｐ７０ 结合蛋白ꎬ通过介

入体内分子伴侣体系使之具有稳定细胞质 Ｈｓｐ７０
的功能ꎬ其缺失可导致 Ｈｓｐ７０ 的降解(刘霞霞等ꎬ
２０１７) ꎮ 进一步推测出ꎬ受到冷胁迫后的红阳猕

猴桃耐寒突变体植株蛋白酶体降解能力加强ꎬ这
可能是由于蛋白质与在胁迫下形成的热激蛋白

大分子寡聚物 ｓＨＳＦ 相互作用ꎬ从而使蛋白质的

进一步聚合得到抑制ꎬ并与 Ｈｓｐ７０、ＮＥＦ 等其他分

子伴侣在一定条件下帮助蛋白重新折叠ꎬ进而维

持蛋白质的正常结构和功能ꎬ从而达到增强其抗

寒性的目的ꎮ 结合 ＥＭＳ 诱导红阳猕猴桃耐寒突

变体及转录组分析ꎬ以上研究结果为红阳猕猴桃

耐寒种质资源选育及耐寒分子机制研究提供了

一定的实验材料及理论参考依据ꎮ

４　 结论

本研究利用 ＥＭＳ 诱导出叶型和株型共 １２ 种

突变体ꎬ最终通过寒胁迫处理筛选出耐寒突变

体ꎮ 进一步将初步筛选出的耐寒突变体与正常

红阳猕猴桃植株进行转录组技术分析ꎬ结果表

明ꎬ进行寒胁迫处理的红阳猕猴桃耐寒突变体与

对照组红阳猕猴桃正常植株相比ꎬ共有差异表达

基因 ２９４ 条ꎬ其中上调表达 ２５４ 条ꎬ下调表达 ４０
条ꎮ 差异表达基因注释到 ２５０ 个 ＧＯ 功能分类和

１５ 条 ＫＥＧＧ 通路中ꎬ分析结果显示ꎬ内质网中蛋

白质加工通道呈极显著富集了 ９ 条差异表达基

因ꎬ且均为上调表达ꎬ发现了 ３ 类耐寒相关基因ꎬ
通过分析推测出红阳猕猴桃通过提升 ｓＨＳＦ、
Ｈｓｐ７０、ＮＥＦ 的表达量来提升其耐寒性ꎮ
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枫香叶片变色期全长转录组测序及分析
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摘　 要: 枫香因其树形优美ꎬ入秋后叶色红艳或橙黄ꎬ极具观赏价值ꎬ是优良的景观生态树种ꎮ 为了解枫香

叶片变色及其次级代谢过程的遗传基础ꎬ该文以枫香 ５ 个叶片变色期叶片混合样品为材料ꎬ利用单分子实

时测序技术(ＰａｃＢｉｏ 平台)对其进行全长转录组测序ꎮ 结果表明:(１)全长转录组测序共获得 ４１.０４ Ｇｂ 的高

质量数据ꎬ从中鉴定出全长非嵌合序列 ５６３ １８０ 条ꎬ通过聚类和去冗余ꎬ获得 ２７ ２６９ 条高质量全长转录本ꎮ
在 ２７ ２６９ 条全长转录本中预测到 ２ ０３５ 条长链非编码 ＲＮＡ( ｌｎｃＲＮＡ)ꎬ并检测出 １４ ８９２ 个简单重复序列

(ＳＳＲ)位点和１ ８５６个转录因子ꎮ ( ２)基因注释结果表明ꎬＮＲ、ＧＯ、ＣＯＧ、ＫＥＧＧ 等 ８ 个数据库共注释了

２４ ８５７条转录本ꎬＫＥＧＧ 数据库共获得了 １２４ 个条代谢途径ꎬ主要有核糖体、碳代谢、氨基酸生物合成等ꎬ在
类黄酮和叶绿素代谢途径中分别有 ４９ 和 ７１ 个转录本参与ꎮ 上述结果初步揭示了枫香叶片变色期转录组

信息以及功能特性ꎬ为后续研究枫香叶片变色分子机制、色素代谢合成途径和调控、相关功能基因克隆以及

叶色改良提供基础数据ꎮ
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ＣＯＧ ａｎｄ ＫＥＧＧꎬ ｅｔｃ.ꎬ １２４ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｉｎ ＫＥＧＧ ｄａｔａｂａｓｅꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｒｉｂｏｓｏｍｅꎬ ｃａｒｂｏｎ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｏ ｏｎꎬ ａｎｄ ４９ ａｎｄ ７１ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｗｅｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｉｌｙ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌ. ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ｂａｓｉｃ ｄａｔａ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗ￣ｕｐ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｉｇｍｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｈｅ
ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｒｅｌａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａꎬ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅꎬ ｓｉｎｇｌｅ￣ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ｆｕｌｌ￣
ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎬ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

　 　 随着人们对观赏植物需求的日益增加ꎬ彩叶

树种因其色相丰富、色泽艳丽、观赏价值高等特点

备受关注(王振兴等ꎬ２０１６)ꎮ 彩叶树种叶色变化

机制及其影响因素也随之成了研究的热点(李卫

星等ꎬ２０１７)ꎮ 近年来ꎬ学者们对彩叶树种叶色变

化做了大量研究ꎬ研究内容逐渐从叶片变色过程

中表型形态和细胞结构变化(杜文文等ꎬ２０１９ꎻ梁
玲等ꎬ２０２０)、生态适应意义(Ｍｅｎｚｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
陈颖卓和黄至欢ꎬ２０１６)和生理生化特征(Ｊｕｎｋｅｒ ＆
Ｅｎｓｍｉｎｇｅｒꎬ ２０１６ꎻ冯露等ꎬ２０１７ꎻ赵东辉等ꎬ２０１９)
到叶色变化分子调控机制(陆小雨等ꎬ２０２０ꎻＧａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 叶片内叶绿素、花青素、类胡萝卜素

等色素含量变化是彩叶植物叶色变化的直接原因

(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ李卫星等ꎬ２０１７)ꎮ 目前ꎬ叶色

变化分子机制研究主要集中在叶绿素、类胡萝卜

素和花青素等色素合成与调控有关基因、转录因

子、ｍｉＲＮＡ(ＭｉｃｒｏＲＮＡ)及其靶基因的表达模式和

功能等方面(Ｇｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻＧａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ为植物叶色形成

的遗传和基因组研究、叶色调控以及彩叶植物资

源开发奠定了基础ꎮ
枫香( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ) 隶属金缕梅科

(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ) 枫香树属 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ)ꎬ为落

叶乔木ꎬ主要分布于中国秦岭和淮河以南各省

(区)海拔 １ ０００ ｍ 以下的低山次生林内ꎬ在越南

北部、老挝和朝鲜南部亦有分布(黄宁等ꎬ２０２１)ꎮ
枫香适应性强ꎬ天然易更新ꎬ适宜红、黄壤土ꎬ有荒

山先锋树种之称(罗紫东等ꎬ２０１６)ꎮ 入秋后ꎬ枫香

叶片逐渐变为红色或橙黄ꎬ极具观赏价值(王冬雪

等ꎬ２０１７)ꎬ然而ꎬ在不同区域枫香叶色表现差异较

大ꎬ具明显区域性ꎬ推测枫香叶色可能具有特异的

调控机制ꎮ 目前ꎬ对于枫香叶色变化的研究主要

集中在叶色变化过程中的光合作用(罗紫东等ꎬ
２０１６)、色素含量(刘儒等ꎬ２０１７ꎻ王冬雪等ꎬ２０１９)
等生理生化方面ꎮ 在分子生物学方面ꎬＷｅｎ 等

(２０１４)利用二代测序技术对枫香秋叶衰老时基因

表达谱进行了研究ꎬ并对秋季变色和叶片衰老过

程中可能的基因调控进行了讨论ꎮ 然而ꎬ由于二

代测序技术读取序列短ꎬ拼接时无法提供长转录

本ꎬ且会丢失可变剪接等重要信息ꎮ 因此ꎬ目前ꎬ
对于枫香叶片变色分子机制的研究仍然缺乏遗传

信息ꎬ限制了枫香叶色资源的开发利用ꎮ
ＰａｃＢｉｏ 单分子实时 ( ｓｉｎｇｌｅ￣ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅꎬ

ＳＭＲＴ)测序技术测序读长远超 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 等二代测序

技术ꎬ因此可以对完整的 ｍＲＮＡ 直接进行从头测

序ꎬ从而得到转录本的全长信息ꎬ具有发现更多可

变剪切序列和新功能基因ꎬ改善基因组注释ꎬ鉴定

更多 的 长 链 非 编 码 ＲＮＡ ( ｌｏｎｇ￣ｃｈａｉｎ ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡꎬ ｌｎｃＲＮＡ)以及准确定位融合基因等特点(Ｔｉａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ夏丽飞等ꎬ２０２０)ꎬ广泛应用于转录组

学、表观遗传学和大型基因组组装等领域(赵陆滟

等ꎬ２０１９ꎻ吴志铭等ꎬ２０２０)ꎮ 夏丽飞等(２０２０)利用

ＰａｃＢｉｏ 单 分 子 实 时 测 序 技 术 获 得 紫 鹃 茶 树

(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ａｓｓｓａｍｉｃａ)全长转录本信息ꎬ
为其变色机制研究提供基础数据ꎮ Ｊｉａ 等(２０２０)对
高山杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ)进行全长转录

组测序ꎬ获得 ７５ ００２ 个高质量全长转录本ꎬ为其花

色形成机制研究提供参考ꎮ 本研究通过 ＰａｃＢｉｏ 的

１１７１９ 期 刘雄盛等: 枫香叶片变色期全长转录组测序及分析



单分子实时测序技术进行枫香叶片变色期全长转

录组测序ꎬ获取高质量全长转录本进行分析和功能

注释ꎬ旨在为后续研究枫香叶片变色分子机制、色
素代谢合成途径和调控、相关功能基因的克隆以及

叶色改良提供遗传基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 实验材料

枫香叶片变色期材料采自广西壮族自治区百

色市德保县红叶森林公园(２３°２１′１９″ Ｅ、１０６°３９′５″
Ｎ)ꎬ采用平均木法ꎬ选取 ５ 株生长健壮的枫香植

株ꎮ 在每株枫香树上选取东、南、西、北 ４ 个方向

的枝条做好标记ꎬ自 ２０１８ 年 ９ 月底开始ꎬ每 １５ ~
２０ ｄ 采集样品 １ 次ꎬ每次采样时在每株枫香的每

个枝条上采集 ５ 片完整叶片进行混合ꎬ共采集了 ５
次样品ꎮ 各时期叶片颜色如图 １ 所示ꎮ
１.２ ＲＮＡ 提取和 ｃＤＮＡ 文库构建

采用 Ｔｒｉｚｏｌ 试剂提取枫香各时期叶片样品的总

ＲＮＡ(ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ)ꎬ用 １.２％的琼脂糖凝胶电泳

检测 ＲＮＡ 降解和污染情况ꎮ 使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００
分光光度计测量 ＲＮＡ 的纯度、浓度和吸收峰ꎮ 进一

步用 Ａｌｉｇｅｎｔ Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ ２１００ 检测 ＲＮＡ 质量ꎮ ＲＮＡ
检测合格后ꎬ取各时期 ２８Ｓ / １８Ｓ>１ꎬ且 ＲＩＮ>６.５ 的

ＲＮＡ 等 量 混 合ꎬ 使 用 ＳＭＡＲＴｅｒＴＭ ＰＣＲ ｃＤＮＡ
Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ 合成 ｍＲＮＡ(ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ＲＮＡ) 的全长

ｃＤＮＡ(ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ＤＮＡ)ꎬ通过 ＰＣＲ( ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ
ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ)扩增放大全长 ｃＤＮＡ 进行末端修复ꎬ
并连接 ＳＭＲＴ 哑铃型接头进行核酸外切酶消化ꎬ获
得一个 １~６ ｋｂ 的文库ꎮ 在 Ｐａｃｉｆｉｃ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ ＲＳ ＩＩ
平台上进行 ＳＭＲＴ 测序(委托百迈客生物科技有限

公司)ꎮ
１.３ 测序数据的质量控制和序列聚类

将原始序列中长度小于 ５０ ｂｐ 的片段和准确

性小于 ０.９０ 的序列过滤ꎬ获取到过滤后的测序数

据ꎮ 根据序列中的接头ꎬ将序列转换成环形一致

序列 ＣＣＳ(ｃｉｒｃｕｌａｒ ｃｏｎ￣ｓｅｎｓｕｓ)ꎬ再根据 ＣＣＳ 判断是

否有 ３′引物、５′引物以及 ＰｏｌｙＡꎬ将序列分成全长

和非全长序列ꎮ 将来自同一转录本的全长序列聚

类ꎬ相似的聚成一簇ꎬ每个簇得到一条一致序列ꎬ
校正后ꎬ获得用于后续分析的高质量序列(丁玉梅

等ꎬ２０２０)ꎮ

１.４ 转录组完整性评估和结构分析

使用 ＣＤ￣ＨＩＴ(Ｃｌｕｓｔｅｒ Ｄａｔａｂａｓｅ ａｔ Ｈｉｇｈ Ｉｄｅｎｔｉｔｙ
ｗｉｔｈ Ｔｏｌｅｒａｎｃｅ)软件去除转录本中的冗余序列ꎬ获
得非冗余转录本序列ꎻ利用 ＢＵＳＣＯ(Ｂｅｎｃｈｍａｒｋｉｎｇ
Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ Ｓｉｎｇｌｅ￣Ｃｏｐｙ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ)对去冗余后的转录

本进行完整性评估ꎻ使用 ＴｒａｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 软件进行转

录本编码区序列及对应氨基酸序列预测ꎻ利用

ＣＰＣ ( Ｃｏｄｉｎｇ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ ) 分 析、 ＣＮＣＩ
( Ｃｏｄｉｎｇ￣Ｎｏｎ￣Ｃｏｄｉｎｇ Ｉｎｄｅｘ ) 分 析、 Ｐｆａｍ ( Ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｆａｍｉｌｉｅｓ)蛋白结构域分析、ＣＰＡＴ(Ｃｏｄｉｎｇ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ Ｔｏｏｌ)分析 ４ 种方法预测 ｌｎｃＲＮＡꎻ筛选

５００ ｂｐ 以上的转录本ꎬ利用 ＭＩＳＡ(ＭＩｃｒｏＳＡｔｅｌｌｉｔｅ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｏｏｌ ) 软 件 做 ＳＳＲ ( ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｒｅｐｅａｔ)分析ꎮ
１.５ 转录本功能注释

使 用 ＢＬＡＳＴ ( Ｂａｓｉｃ Ｌｏｃａｌ Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ Ｓｅａｒｃｈ
Ｔｏｏｌ)软件将得到的非冗余转录本序列与 ＮＲ(Ｎｏｎ￣
Ｒｅｄｕｎｄａｎｔ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｄａｔａｂａｓｅ )、 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ
(Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｄａｔａｂａｓｅ )、 ＧＯ ( Ｇｅｎｅ
Ｏｎｔｏｌｏｇｙ)、 ＣＯＧ ( Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ
Ｐｒｏｔｅｉｎｓ)、 ＫＯＧ ( Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｆｏｒ
Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｇｅｎｏｍｅｓ)、 ｅｇｇＮＯＧ (Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
Ｇｅｎｅａｌｏｇｙ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ: Ｎｏｎ￣ｓｕｐｅｒｖｉｓｅｄ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ
Ｄａｔａｂａｓｅ)、Ｐｆａｍ、ＫＥＧＧ (Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ
ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ)数据库进行比对ꎬ获得转录本的注释

信 息 ( 邹 智 等ꎬ ２０２１ )ꎻ 利 用 ｉＴＡＫ ( Ｐｌａｎｔ
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｆａｃｔｏｒ ＆ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｋｉｎａｓｅ Ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｒ ａｎｄ
Ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ)软件鉴定转录因子ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 枫香叶片变色期全长转录组文库构建

使用 ２ 个 ＳＭＲＴ ｃｅｌｌ 进行全长转录组测序ꎬ获
得 ４１. ０４ Ｇｂ 清洁数据ꎮ 从中提取到 ７３１ ８４９ 条

ＣＣＳꎬ约计 １ １７８ ４１６ ０９８ ｂｐꎮ ＣＣＳ 平均长度为

１ ６１０ ｂｐ(图 ２:Ａ)ꎬ测序平均深度为 ４６ × (图 ２:
Ｂ)ꎮ 从 ７３１ ８４９ 条 ＣＣＳ 中鉴定出全长非嵌合序列

ＦＬＮＣ( ｆｕｌｌ ｌｅｎｇｔｈ ｒｅａｄｓ ｎｏｎ￣ｃｈｉｍｅｒｉｃ)５６３ １８０ 条ꎬ占
比为 ７６. ９５％ꎬ其 长 度 分 布 如 图 ２: Ｃ 所 示ꎮ 对

ＦＬＮＣ 进行聚类ꎬ获得 ５０ ７３６ 条一致序列ꎬ校正后ꎬ
共得到 ５０ ２８２ 条(９９.１１％)高质量一致序列ꎬ长度

分布如图 ２:Ｄ 所示ꎮ 对获得的高质量一致序列去

冗余ꎬ得到 ２７ ２６９ 条全长转录本ꎮ
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Ａ. 第 １ 次采样ꎻ Ｂ. 第 ２ 次采样ꎻ Ｃ. 第 ３ 次采样ꎻ Ｄ. 第 ４ 次采样ꎻ Ｅ. 第 ５ 次采样ꎮ
Ａ. Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｂ. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｃ. Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｄ. Ｔｈｅ ｆｏｕｒｔｈ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｅ. Ｔｈｅ ｆｉｆｔｈ ｓａｍｐｌｉｎｇ.

图 １　 不同变色期枫香叶片
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

Ａ. ＣＣＳ 长度分布ꎻ Ｂ. 生成 ＣＣＳ 的 ｆｕｌｌ ｐａｓｓｅｓ 数分布ꎻ Ｃ. ＦＬＮＣ 长度分布ꎻ Ｄ. 高质量一致序列长度分布ꎮ
Ａ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＣＣＳꎻ Ｂ. Ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｌｌ ｐａｓｓｅｓ ｆｏｒ ＣＣＳ ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎꎻ Ｃ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＦＬＮＣꎻ Ｄ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｏｆ ｐｏｌｉｓｈｅｄ ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ.

图 ２　 枫香叶片变色期全长转录组序列分布
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｉｎ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ
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２.２ 编码区序列、ｌｎｃＲＮＡ 和 ＳＳＲ 分析

通过编码区序列及对应氨基酸序列的预测ꎬ共
获得 ２５ ４０８ 个 开 放 阅 读 框 ＯＲＦ ( ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅ)ꎬ 其 中ꎬ ２０ ２８１ 条 ＯＲＦ 是 完 整 的ꎬ 占 比

７９.５７％ꎮ ｌｎｃＲＮＡ 预测分析中ꎬＣＰＣ、ＣＮＣＩ、ＣＰＡＴ 和

Ｐｆａｍ 分别预测到 ３ ０２８、２ ８４８、５ １３２ 和 ６ ４０６ 条

ｌｎｃＲＮＡꎬ２ ０３５ 条为共有序列(图 ３:Ａ)ꎮ 利用 ＭＩＳＡ
软件筛选 ５００ ｂｐ 以上的转录本ꎬ共获得１４ ８９２个
ＳＳＲ 位点ꎬ其中单碱基 ＳＳＲ 有 ５ １２４ 个ꎬ数目最多ꎬ
其平均密度约为每 Ｍｂ ４３.５ 个(图 ３:Ｂ)ꎮ

Ａ. ｌｎｃＲＮＡ 预测维恩图ꎻ Ｂ. ＳＳＲ 密度分布ꎻ ｃ. 混合 ＳＳＲꎻ ｃ . 带有重合碱基的混合 ＳＳＲꎻ ｐ１. 单碱基 ＳＳＲꎻ ｐ２. 双碱基 ＳＳＲꎻ ｐ３. 三
碱基 ＳＳＲꎻ ｐ４. 四碱基 ＳＳＲꎻ ｐ５. 五碱基 ＳＳＲꎻ ｐ６. 六碱基 ＳＳＲꎮ
Ａ. Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｌｎｃＲＮＡꎻ Ｂ. Ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＳＲꎻ ｃ. Ｃｏｍｐｏｕｎｄ ＳＳＲꎻ ｃ . Ｃｏｍｐｏｕｎｄ ＳＳＲ ｗｉｔｈ ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ ｂａｓｅｓꎻ ｐ１. Ｍｏｎｏ￣
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ２. Ｄｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ３. Ｔｒｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ４. Ｔｅｔｒａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ５. Ｐｅｎｔａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ６. Ｈｅｘａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲ.

图 ３　 枫香叶片变色期转录本的 ｌｎｃＲＮＡ 预测和 ＳＳＲ 分析
Ｆｉｇ. ３　 ｌｎｃＲＮＡ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ＳＳＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ

２.３ 转录本功能注释

８ 个数据库的功能注释结果显示(表 １)ꎬ共注

释 ２４ ８５７ 条序列ꎬ占总转录本的 ９１.１５％ꎮ 在 ＮＲ
注释的物种中ꎬ葡萄( Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) 占比最高ꎬ为
３６.３９％ꎬ其次是可可树(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏꎬ７.０９％)、
莲 ( Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａꎬ ６. ７１％)、 麻 枫 树 ( Ｊａｔｒｏｐｈａ
ｃｕｒｃａｓꎬ３.４１％)等(图 ４)ꎮ

表 １　 注释转录本的统计情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｎｏｔａｔｅｄ

所注释数据库
Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｄａｔａｂａｓｅ

转录本数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

ＮＲ ２４ ７２６
ＧＯ １７ ５３５
ＣＯＧ １０ ８０９
ＫＥＧＧ １０ ６６６
ＫＯＧ １５ ２８６
Ｐｆａｍ ２０ ４５５

Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ １７ ９１０
ｅｇｇＮＯＧ ２４ １５８

合计 Ｔｏｔａｌ ２４ ８５７

图 ４　 ＮＲ 注释同源种分布统计
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＮＲ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

　 　 ＧＯ 注释的 １７ ５３５ 个转录本中ꎬ包含生物过程

(４９ ３１４)、细胞组分(３６ ００８)、分子功能(２１ ３６６)
３ 大类 ５１ 个亚类ꎮ 其中ꎬ生物过程中代谢过程和

细胞过程占比较高ꎬ分别为 ６９.４％和 ５９.１％ꎻ细胞

组分中细胞区域和细胞占比较高ꎬ分别为 ４７.１％
和 ４６.８％ꎻ分子功能中催化活性和结合功能占比

较高ꎬ分别为 ５３.３％和 ４７.８％(图 ５)ꎮ
ＣＯＧ 注释中ꎬ 一般功能预测(２０.１１％)所占比
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１. 细胞组分ꎻ ２. 细胞ꎻ ３. 细胞器ꎻ ４. 膜结构ꎻ ５. 细胞器部分ꎻ ６. 高分子配合物ꎻ ７. 细胞膜组分ꎻ ８. 胞外区域部分ꎻ ９. 细胞连接ꎻ
１０. 膜封闭内腔ꎻ １１. 类核ꎻ １２. 胞外区部分ꎻ １３. 病毒体ꎻ １４. 病毒体组分ꎻ １５. 细胞外基质ꎻ １６. 催化活性ꎻ １７. 结合活性ꎻ １８. 转
运活性ꎻ １９. 结构分子活性ꎻ ２０. 电子载体活性ꎻ ２１. 核酸结合转录因子活性ꎻ ２２. 分子转导活性ꎻ ２３. 抗氧化活性ꎻ ２４. 酶调节活
性ꎻ ２５. 受体活性ꎻ ２６. 结合蛋白转录活性ꎻ ２７. 蛋白标签ꎻ ２８. 营养贮存活性ꎻ ２９. 金属伴侣蛋白活性ꎻ ３０. 鸟嘌呤核苷酸交换因
子活性ꎻ ３１. 翻译调节活性ꎻ ３２. 代谢进程ꎻ ３３. 细胞进程ꎻ ３４. 单组织生物过程ꎻ ３５. 应激反应ꎻ ３６. 生物调节ꎻ ３７. 定位ꎻ ３８. 细
胞组织部分ꎻ ３９. 发育进程ꎻ ４０. 多细胞进程ꎻ ４１. 信号传导ꎻ ４２. 有机体进程ꎻ ４３. 繁殖进程ꎻ ４４. 免疫系统进程ꎻ ４５. 生长ꎻ
４６. 繁殖ꎻ ４７. 节律进程ꎻ ４８. 生物相ꎻ ４９. 生物附着ꎻ ５０. 细胞活动ꎻ ５１. 细胞失活ꎮ
１. Ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ ２. Ｃｅｌｌꎻ ３. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ ４. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ５. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔꎻ ６. Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ ７. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔꎻ ８. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎꎻ ９. Ｃｅｌｌ
ｊｕｎｃｔｉｏｎꎻ １０. Ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｅｎｃｌｏｓｅｄ ｌｕｍｅｎꎻ １１. Ｎｕｃｌｅｏｉｄꎻ １２. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ ｐａｒｔꎻ １３. Ｖｉｒｉｏｎꎻ １４. Ｖｉｒｉｏｎ ｐａｒｔꎻ １５. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｍａｔｒｉｘꎻ
１６. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １７. Ｂｉｎｄｉｎｇꎻ １８. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １９. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２０. Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２１. Ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２２. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２３. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２４. Ｅｎｚｙｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２５. Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ
２６. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２７. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔａｇꎻ ２８. Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２９. Ｍｅｔａｌｌｏｃｈａｐｅｒｏｎｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３０. Ｇｕａｎｙｌ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｅｘｃｈａｎｇｅ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３１. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３３. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３４. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ３６. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ３７. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ３８. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ ３９. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４０. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ
ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４１. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎻ ４２. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４３. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４４. Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４５. Ｇｒｏｗｔｈꎻ
４６. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎻ ４７. Ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４８. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈａｓｅꎻ ４９. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎꎻ ５０. Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎꎻ ５１. Ｃｅｌｌ ｋｉｌｌｉｎｇ.

图 ５　 转录本 ＧＯ 功能分类统计
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

例最高ꎬ其次为转录(９.３４％)、转录信号转导机制

(８.８１％)以及复制、重组和生物发生( ８. ２９％)等

(图 ６)ꎮ
ＫＥＧＧ 数据库中共注释 １０ ６６６ 个转录本ꎬ根

据代谢途径分为机体系统(２８９)、代谢(６ ５９６)、遗
传信息处理(２ ９２０)、环境信息处理(３０４)、细胞过

程(５４２)５ 个一级代谢通路和 １８ 个二级代谢通路

以及 １２４ 个三级代谢通路(图 ７)ꎮ 其中ꎬ碳水化合

物代谢 ( １ ９１９)、翻译 ( １ ７３５)、全局和概述图

(１ ３１８)、氨基酸代谢(１ １６７)以及折叠、分类、降
解(１ ０４４)等二级代谢通路注释的转录本较多ꎮ
三级代谢通路中核糖体(６９３)、碳代谢(６１７)、氨
基酸的生物合成( ４７３)、内质网中的蛋白质加工

(４３７)、剪接体(３４８)、糖酵解 /糖异生(２９６)、氧化

磷酸化(２９２)、ＲＮＡ 运转(２６９)、光合生物体中的

碳固定(２３９)、植物激素信号转导(２３５)等注释的

转录本较多ꎮ
２.４ 转录因子

使用 ｉＴＡＫ 软件共预测得到转录因子 １ ８５６
个ꎬ分 属 １５９ 个 基 因 家 族ꎮ 其 中ꎬ ＲＬＫ￣Ｐｅｌｌｅ ＿
ＬＲＫ１０Ｌ￣２ 家族转录因子最多ꎬ为 ９７ 个ꎬ其次为

ＲＬＫ￣Ｐｅｌｌｅ＿ＤＬＳＶꎬ为 ６６ 个ꎮ 图 ８ 显示了转录因子

数排名前 ２０ 的基因家族ꎮ

３　 讨论与结论

近年来ꎬＳＭＲＴ 测序已成为全长转录组研究的

最可靠、有效的策略ꎬ 特别是对于没有参考基因组

５１７１９ 期 刘雄盛等: 枫香叶片变色期全长转录组测序及分析



Ａ. ＲＮＡ 加工与修饰: １０８(０.６６％)ꎻ Ｂ. 染色体结构和活力:
１０４(０.６４％)ꎻ Ｃ. 能量生成和转换: ８４９(５.１８％)ꎻ Ｄ. 细胞周期
控制、蛋白质折叠和分子伴侣: １５２(０.９３％)ꎻ Ｅ. 氨基酸运输
和代谢: ９１５(５.５９％)ꎻ Ｆ. 核苷酸运输和代谢: １３１(０.８０％)ꎻ
Ｇ. 碳水化合物运输和代谢: ９４９(５.８０％)ꎻ Ｈ. 辅酶运输和代
谢: ３２１(１.９６％)ꎻ Ｉ. 脂质运输和代谢: ４９０(２.９９％)ꎻ Ｊ. 翻译、
核糖体结构和生物合成: １ １１４(６. ８０％)ꎻ Ｋ. 转录: １ ５３０
(９.３４％)ꎻ Ｌ. 重复、重组和修饰: １ ３５７(８.２９％)ꎻ Ｍ. 细胞壁膜
生物合成: ３３４(２.０４％)ꎻ Ｎ. 细胞运动: １４(０.０９％)ꎻ Ｏ. 翻译
后修饰、蛋白质折叠和分子伴侣: １ ２６５(７.７２％)ꎻ Ｐ. 矿脂运输
和代谢: ６５１(３.９８％)ꎻ Ｑ. 次生代谢物合成、运输和代谢: ５５３
(３.３８％)ꎻ Ｒ. 一般功能预测: ３ ２９３(２０.１１％)ꎻ Ｓ. 功能未知:
３３２(２.０３％)ꎻ Ｔ. 信号传导机制: １ ４４２(８.８１％)ꎻ Ｕ. 细胞内转
运、分泌和小泡运 输: ２１２ ( １. ２９％)ꎻ Ｖ. 防 卫 机 制: １５３
(０.９３％)ꎻ Ｗ. 胞外结构: ０(０.００％)ꎻ Ｙ. 核结构: ０(０.００％)ꎻ
Ｚ. 细胞构架: １０７(０.６５％)ꎮ
Ａ. ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ: １０８ ( ０. ６６％)ꎻ
Ｂ. Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ: １０４ (０.６４％)ꎻ Ｃ. Ｅｎｅｒｇｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ: ８４９ (５.１８％)ꎻ Ｄ. Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ
ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎꎬ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ: １５２ (０.９３％)ꎻ Ｅ. Ａｍｉｏ
ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ９１５ ( ５. ５９％)ꎻ Ｆ. Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: １３１ ( ０. ８０％)ꎻ Ｇ. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ９４９ (５.８０％)ꎻ Ｈ. Ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ３２１ ( １. ９６％)ꎻ Ｉ. Ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ４９０ (２.９９％)ꎻ Ｊ. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎꎬ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ: １ １１４ ( ６. ８０％)ꎻ Ｋ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ: １ ５３０
(９.３４％ )ꎻ Ｌ. Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ: １ ３５７
(８.２９％ )ꎻ Ｍ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ / ｍｅｍｂｒａｎｅ / ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ: ３３４
(２.０４％)ꎻ Ｎ. Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ: １４ (０.０９％)ꎻ Ｏ. Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ
ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒꎬ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ: １ ２６５ ( ７. ７２％)ꎻ
Ｐ. Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ６５１ ( ３. ９８％)ꎻ
Ｑ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ:
５５３ ( ３. ３８％)ꎻ Ｒ. Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎｌｙ: ３ ２９３
(２０. １１％)ꎻ Ｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｕｎｋｎｏｗｎ: ３３２ ( ２. ０３％)ꎻ Ｔ. Ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ: １ ４４２ ( ８. ８１％)ꎻ Ｕ. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇꎬ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｖｅｓｉｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ: ２１２ ( １. ２９％)ꎻ
Ｖ. Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ: １５３ ( ０. ９３％)ꎻ Ｗ. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ: ０ ( ０. ００％)ꎻ Ｙ. Ｎｕｃｌｅａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ: ０ ( ０. ００％)ꎻ
Ｚ. Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ: １０７ (０.６５％).

图 ６　 ＣＯＧ 注释分类
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

序列的非模式植物(潘敏等ꎬ２０２０ꎻ邹智等ꎬ２０２１)ꎮ
本研究应用 ＳＭＲＴ 测序技术ꎬ在 ＰａｃＢｉｏ ＲＳ ＩＩ 平台

上对枫香叶片变色期进行了研究ꎬ总共产生了

４１.０４ Ｇｂ 的测序数据ꎬ从中共提取到 ７３１ ８４９ 条全

长序列ꎬ全长非嵌合序列占 ７６.９５％ꎬ测序质量较

好ꎬ能够满足后续挖掘基因信息的需要ꎮ ＳＭＲＴ 测

序技术获得的转录本的长度比下一代高通量测序

技术获得的转录本的长度要长( Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
本研究中ꎬ枫香叶片变色期转录本的平均长度为

１ ６１０ ｂｐꎬ远高于 Ｗｅｎ 等(２０１４)利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序

技术得到的枫香绿叶和红叶转录本长度 ( １６５
ｂｐ)ꎬ这说明 ＰａｃＢｉｏ ＳＭＲＴ 测序技术是获取转录本

序列ꎬ特别是获取长转录本序列的有效方法ꎮ
ｌｎｃＲＮＡ 是一类转录本长度大于 ２００ ｎｔ 的

ＲＮＡ 分子ꎬ参与调节植物的发育和生长、次生代

谢和植物的逆境反应( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９) ꎮ 本研究

中ꎬ我们用 ４ 种方法在枫香变色期全长转录组中

获得 ２ ０３５ 条 ｌｎｃＲＮＡｓꎬ这些 ｌｎｃＲＮＡｓ 将为进一

步研究枫香叶色变化分子机制奠定基础ꎮ ＳＭＲＴ
测序获得的转录本开发 ＳＳＲ 标记是一种有效可

行的方法(夏丽飞等ꎬ２０２０) ꎮ 本研究分析枫香叶

片变色期全长转录组ꎬ共检测到 １４ ８９２ 个 ＳＳＲ
位点ꎬ单碱基 ＳＳＲ 数量最多ꎮ 枫香分布范围广ꎬ
抗逆性强ꎬ叶片呈色特异ꎮ 因此ꎬ上述 ＳＳＲ 位点

为枫香遗传多样性研究、比较基因组学研究、基
因作图研究、种群遗传学研究和其他类型的遗传

研究提供有价值的遗传工具 (李文燕等ꎬ２０２０ꎻ
Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) ꎮ

在 ８ 个数据库中ꎬ有 ２４ ８５７ 个枫香叶片变色

期转录本通过序列比对进行了注释ꎬ注释转录本

比例为 ９１.１５％ꎬ远高于 Ｗｅｎｄ 等(２０１４)利用二代

测序技术注释的转录本比例(５６％)ꎮ 这表明本研

究鉴定到大量枫香叶片中的基因ꎮ 剩下的 ２ ４１２
个转录本没有 ＢＬＡＳＴ 匹配ꎬ可能代表了枫香叶片

特异的基因或未知基因ꎮ ＮＲ 注释结果表明ꎬ枫香

叶片 全 长 转 录 组 序 列 信 息 与 葡 萄 最 相 似

(３６.３９％)ꎬ与 Ｗｅｎｄ 等( ２０１４) 的研究结果一致ꎮ
ＧＯ、ＣＯＧ 和 ＫＥＧＧ 分类结果表明ꎬ大量转录本参

与转录、复制、重组和修复ꎬ并具有催化活性ꎬ具有

不同的分子功能ꎬ有 １０ ６６６ 份转录本被分配到特

定的途径ꎬ参与多种生物学途径ꎮ 因此ꎬ我们的研

究结果为进一步开展枫香叶色变化的分子研究提

供了丰富的遗传信息ꎮ

６１７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 ７　 ＫＥＧＧ 注释分类
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＫＥＧＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

　 　 植物叶片内叶绿素、花青素以及类胡萝卜素

含量比例和分布决定了叶片的颜色ꎬ而色素代谢

主要受结构基因和转录因子调控( Ｂｅｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ李卫星等ꎬ２０１７ꎻ陈璇等ꎬ２０２０)ꎮ 相关研究

表明ꎬ叶绿素含量降低ꎬ花色素苷大量积累是导致

枫香叶片变红的直接原因(刘儒等ꎬ２０１７ꎻＹｉｎ ａｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２ )ꎮ 前 人 研 究 表 明ꎬ ＨＥＭＡ１ ( ｇｌｕｔａｍｙｌ￣
ｔＲＮＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ １ )、 ＣＡＯ ( ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ａ
ｏｘｙｇｅｎａｓｅ)等基因是调控叶绿素合成的重要基因

(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬＮＹＣ１(ｎｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｃｏｌｏｒｉｎｇ １)和
ＮＯＬ(ｎｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｃｏｌｏｒｉｎｇ１￣ｌｉｋｅ)基因在叶绿素降解

过程中起关键作用 ( Ｓａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬＨＤ￣Ｚｉｐ、
ＷＲＫＹ 和 ＧＡＴＡ 家族的转录因子可调控叶绿素含

量(Ａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ 李卫星等ꎬ２０１７)ꎮ 在本研究

的叶绿素代谢途径中ꎬ有 ２７ 个转录本被注释为

ＨＥＭＡ ( ｇｌｕｔａｍｙｌ￣ｔＲＮＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ )、 ＰＰＯＸ
( ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ ｏｘｉｄａｓｅ )、 ＣＨＬＤ ( ｍａｇｎｅｓｉｕｍ
ｃｈｅｌａｔａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｄ)、 ＣＨＬＭ ( ｍａｇｎｅｓｉｕｍ ｃｈｅｌａｔａｓｅ

ｓｕｂｕｎｉｔ Ｍ)、ＰＯＲ( ｌｉｇｈｔ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ )、 ＣＡＯ、 ＮＹＣ１、 ＮＯＬ、 ＨＣＡＲ [ ７￣
Ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ ( ｈｍｃｈｌ ) ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ] 基

因ꎬ 有 １７、 ５５、 １９ 个 转 录 本 分 别 属 于 ＨＤ￣Ｚｉｐ、
ＷＲＫＹ 和 ＧＡＴＡ 家族ꎮ 尤其是在叶绿素降解过程

中起关键作用的 ＮＹＣ１ 和 ＮＯＬ 基因ꎬ可能是调控

枫香叶片叶绿素含量的关键基因ꎮ
Ｃ４Ｈ( ｃｉｎｎａｍａｔｅ ４￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、ＣＨＳ( ｃｈａｌｃｏｎｅ

ｓｙｎｔｈａｓｅ)、 Ｆ３Ｈ ( ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ )、 Ｆ３′ Ｈ
( ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、Ｆ３′５′Ｈ( ｆｌａｖｏｎｏｉｄ￣３′ꎬ５′￣
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、 ＤＦＲ ( ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ￣４￣ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ) 和

ＡＮＳ(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ)是调控植物花青素生

物合成的关键酶ꎬ直接影响花青素合成(许倩等ꎬ
２０２０ꎻＪｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 家族的转录

因子通过调节花青素生物合成中基因的表达起着

关键作用(刘恺媛等ꎬ２０２１)ꎮ 本研究中ꎬ有 ４９ 个

转录本参与类黄酮生物合成途径ꎬ在花青素合成

途径中ꎬ有 ３１ 个转录本被注释为编码 Ｃ４Ｈ、ＨＣＴ

７１７１９ 期 刘雄盛等: 枫香叶片变色期全长转录组测序及分析



图 ８　 不同转录因子家族成员分布情况
Ｆｉｇ. ８　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ

( ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ / ｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｈｙｄｒｏｘｙ ｃｉｎｎａｍｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)、ＣＹＰ９８Ａ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０)、Ｃ３′Ｈ( ｐ￣
ｃｏｕｍａｒｏｙｌ ｓｈｉｋｉｍａｔｅ / ｑｕｉｎａｔｅ ３′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓ )、 ＣＨＳ、
Ｆ３Ｈ、 ＣＹＰ７５Ｂ１ ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ７５Ｂ１ )、 ＤＦＲ、
ＡＮＳ 的关键基因ꎬ有 ３６ 和 ４６ 个转录本分别属于

ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 家族ꎮ 这些参与叶绿素代谢和花青

素生物合成的基因将有助于后续进一步理解枫香

的叶色调控机制ꎮ
综上所述ꎬ本研究枫香叶片变色期全长转录

组测序共 获 得 ４１. ０４ Ｇｂ 的 高 质 量 数 据ꎬ获 得

２７ ２６９条高质量全长转录本ꎬ并注释了 ２４ ８５７ 条

转录本ꎬ还预测到 ２ ０３５ 条 ｌｎｃＲＮＡꎬ检测出 １４ ８９２
个 ＳＳＲ 位点和 １ ８５６ 个转录因子ꎮ 初步揭示枫香

叶片变色期转录组信息以及功能特性ꎬ为后续开

展枫香叶色变化分子调控机制以及叶色改良研究

提供基础数据ꎮ
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ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４３(９): １７２１－１７２４.

多支守宫木在中国的发现及其补充描述

胡仁传１ꎬ 吴望辉２ꎬ 黄俞淞３ꎬ 吴剑峰４ꎬ 黄云峰１∗

( １. 广西中药质量标准研究重点实验室ꎬ 广西壮族自治区中医药研究院ꎬ 南宁 ５３００２２ꎻ ２. 广西壮族自治区林业勘测设计院ꎬ 南宁 ５３００００ꎻ

３. 广西喀斯特植物保育和恢复生态学重点实验室ꎬ 广西壮族自治区
中 国 科 学 院

广西植物研究所ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ꎻ

４. 崇左市广西弄岗国家级自然保护区管理中心ꎬ 广西 崇左 ５３２４００ )

摘　 要: 在多次野外调查、标本采集及大量文献查阅的基础上ꎬ我们确定了叶下珠科(Ｐｈｙｌｌａｎｔｈａｃｅａｅ)１ 种中国新

记录植物———多支守宫木(Ｓａｕｒｏｐｕｓ ｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｂｅｉｌｌｅ)ꎮ 其为多年生常绿灌木ꎬ枝叶无毛ꎬ叶片膜质ꎬ总状花序 ３~
５ 支聚生于老茎下部的小枝脱落处ꎬ蒴果扁球状ꎬ红色ꎬ果皮 ６ 爿裂ꎬ极易与守宫木属其他种区分ꎬ因其多支花序

聚生于老枝而取名为多支守宫木ꎮ 该文详细描述了多支守宫木的形态特征ꎬ并提供了植物彩色照片、分布信息ꎬ
并基于 ＩＵＣＮ 的评估标准对该种的濒危等级进行了评估ꎮ 多支守宫木的发现再次丰富了中越边境地区植物物

种的多样性ꎬ不仅体现了中越边境地区是全球生物多样性热点地区和生物多样性保护的关键区域ꎬ同时也体现

了该地区的植物调查尚不够充分ꎬ还需进一步深入调查研究ꎮ
关键词: 叶下珠科ꎬ 新记录ꎬ 中国植物ꎬ 广西ꎬ 植物资源
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　 　 守 宫 木 属 ( Ｓａｕｒｏｐｕｓ Ｂｌｕｍｅ ) 为 叶 下 珠 科

(Ｐｈｙｌｌａｎｔｈａｃｅａｅ)常绿灌木ꎬ稀为草本或攀缘灌木

(ＡＰＧꎬ ２０１６)ꎮ 本属全世界约 ８１ 种ꎬ分布于毛里求

斯、马达加斯加、斯里兰卡、印度尼西亚至马来西亚半

岛、菲律宾、印尼和澳大利亚等ꎻ中国有 １５ 种(４ 种特

有种ꎬ１ 种外来种) (Ｗｅｌｚｅｎ ＆ Ｐｅｔｅｒꎬ ２００３ꎻ Ｌｉ ＆
Ｍｉｃｈａｅｌꎬ ２００８ꎻ ＡＰＧꎬ ２０１６ꎻ Ｋａｔｏ ＆ Ｋａｗａｋｉｔａꎬ ２０１７ꎻ
Ｗｏｒｌｄ Ｆｌｏｒａ Ｏｎｌｉｎｅ Ｃｏｎｓｏｒｔｉｕｍꎬ ２０２１)ꎮ

２０１１ 年 １１ 月作者在对中国桂西南龙州县的弄

岗国家级自然保护区进行植物多样性综合考察时ꎬ发
现一种果序生于老茎上ꎬ子房 ３ 室ꎬ每室 ２ 粒胚珠ꎬ果
皮成熟后红色ꎬ深裂成不规则六角形ꎬ形态非常特殊

的叶下珠科植物ꎬ由于当时没有发现开花植株ꎬ故无

法给予准确鉴定ꎻ随后我们进行了多次跟踪调查ꎬ于
２０２０ 年 ５ 月采集并拍摄了其雌雄花的标本和照片ꎻ此
外ꎬ我们还于 ２０１５ 年在中国百色那坡县百南乡发现

其分布ꎮ 通过相关文献 ( Ｌｅｃｏｍｔｅꎬ １９２７ꎻ Ｐｈａｍꎬ
２０００ꎻ Ｗｅｌｚｅｎ ＆ Ｐｅｔｅｒꎬ ２００３ꎻ Ｌｉ ＆ Ｍｉｃｈａｅｌꎬ ２００８ꎻ韦
毅刚ꎬ ２０１８)、标本馆标本(ＩＢＫꎬＧＸＭＩꎬ ＧＸＭＧꎬ ＧＵＮꎬ
ＰＥꎬ ＩＢＳＣꎬ ＨＩＴＢＣ 等)和在线植物学相关网站ꎬ如
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ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｉｐｎｉ.ｏｒｇ /的查阅鉴定ꎬ确认该种为多支

守宫木(Ｓａｕｒｏｐｕｓ ｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｂｅｉｌｌｅ)ꎮ 多支守宫木原记

载仅产于越南河内的巴维国家公园(Ｂａｖｉ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ｐａｒｋ)ꎬ中国首次记录ꎮ 根据模式标本和文献ꎬ我们对

其进行了详细的中文描述ꎬ同时补充增加了雌花和果

的描述ꎬ并提供了该物种的彩色图版ꎮ
多支守宫木　 (新拟)　 图版Ⅰ
Ｓａｕｒｏｐｕｓ ｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｂｅｉｌｌｅ ｉｎ Ｌｅｃ. Ｆｌ. Ｇｅｎ. Ｉｎｄｏ￣

Ｃｈｉｎｅ ５: ６４８ － ６４９. １９２７. Ｃâｙ ｃ Ｖｉ ｔ Ｎａｍ: Ａｎ
ｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｄ Ｆｌ. ｏｆ Ｖｉｅｔｎａｍ. ２１５. ２０００.

灌木高 ２ ~ ４ ｍꎻ老枝表皮灰色ꎬ有皮孔ꎬ幼枝具

棱ꎬ绿色ꎻ全株无毛ꎮ 叶片膜质ꎬ长椭圆形、卵状披针

形或倒披针形ꎬ长 ８~１５ ｃｍꎬ宽 ３~４.５ ｃｍꎬ顶端骤尖ꎬ

基部阔楔形ꎬ上面深绿色ꎬ下面浅绿色ꎻ侧脉 ５~６ 对ꎬ
斜升至叶缘前弯曲连结ꎻ叶柄长 ３~４ ｍｍꎻ托叶剑形ꎬ
长 ２~４ ｍｍꎬ着生于叶柄基部两侧ꎮ 总状花序 ３~５ 支

聚生于老茎下部的小枝脱落处ꎬ花序长 ７~３０ ｃｍꎬ常
下垂ꎬ梗上疏被腺毛ꎬ雌雄同序或异序ꎻ花序梗基部均

有 １３~１５ 枚覆瓦状排列的苞片ꎬ苞片三角形ꎬ革质ꎬ渐
尖ꎬ长 ２~７ ｍｍꎻ雄花和雌花单生或 ２~４ 朵聚生在花

序梗的远端ꎻ每朵花基部 １ 枚苞片及 ３ 枚小苞片ꎬ苞
片长三角形ꎬ革质ꎬ长约 ６ ｍｍꎬ小苞片三角形ꎬ长 ２~５
ｍｍꎬ膜质ꎮ 雄花:花梗长 １~１.３ ｃｍꎬ花盘碟状ꎬ密布淡

红色条状斑点ꎬ直径约 １ ｃｍꎬ６ 浅裂ꎬ覆瓦状排列ꎬ三
角形裂片二次浅裂ꎬ向内弯曲成碟状ꎻ雄花 ３ꎬ无花盘ꎻ
花丝合生呈短柱状ꎬ花药外向ꎬ２ 室ꎬ纵裂ꎻ花盘腺体

６ꎬ与萼片对生ꎮ 雌花:花梗长 ２~３ ｍｍꎻ萼片 ６ꎬ淡绿

色带淡红色斑点ꎬ呈 ２ 轮分布ꎻ外轮萼片卵形ꎬ５~６ ×
５~６ ｍｍꎬ顶端渐尖ꎬ基部渐狭而成短爪ꎻ内轮萼片宽

卵形ꎬ３~４ × ４ ~ ５ ｍｍꎬ顶端渐尖ꎬ基部阔楔形ꎻ无花

盘ꎮ 雌蕊近圆柱形ꎬ直径约 １.５ ｍｍꎬ高 １ ｍｍꎬ子房 ３
室ꎬ每室 ２ 颗胚珠ꎬ花柱 ３ꎬ顶端 ２ 裂呈羊角状内弯ꎮ
蒴果扁球状ꎬ直径约 １.８ ｃｍꎬ高约 １ ｃｍꎬ红色ꎻ宿存花

萼淡黄色ꎬ密布淡红色斑点ꎻ果皮 ６ 爿裂ꎻ果梗长约 ２
ｍｍꎻ种子三棱状ꎬ长约 ７ ｍｍꎬ黑色ꎮ 花期 ４—５ 月ꎬ果
期 ９—１２ 月ꎮ

多支守宫木为多年生常绿灌木ꎬ枝叶无毛ꎬ叶片

膜质ꎬ总状花序 ３~５ 支聚生于老茎下部的小枝脱落

处ꎬ蒴果扁球状ꎬ红色ꎬ果皮 ６ 爿裂ꎬ极易与守宫木属

其他种区分ꎬ因其多支花序聚生于老枝而取名为多支

守宫木ꎮ
分布:中国广西(龙州县、那坡县)ꎬ越南河内(巴

维国家公园)ꎮ 中国新记录ꎮ
凭证标本:广西壮族自治区崇左市龙州县上龙乡

陇呼ꎬ 广 西 弄 岗 国 家 级 自 然 保 护 区ꎬ 胡 仁 传ꎬ
ＨＲＣ２００５０９００１ꎬ２０２０－０５－０９ꎻ广西壮族自治区百色市

那坡县百南乡弄民村ꎬ广西老虎跳省级自然保护区ꎬ
汤欢ꎬ８０１７３ꎬ２０１５－４－２６ꎮ

多支守宫木为多年生常绿灌木ꎬ 茎秆较直ꎬ 分枝

２２７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 植株ꎻ Ｂ. 花序ꎻ Ｃ. 果序ꎻ Ｄ. 雄花侧面ꎻ Ｅ. 雌花侧面ꎻ Ｆ. 雌花正面ꎻ Ｇ. 雌花背面ꎻ Ｈ. 雄花正面ꎻ Ｉ. 雄花背面ꎮ
Ａ. Ｐｌａｎｔｓꎻ Ｂ. Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅꎻ Ｃ. Ｉｎｆｒｕｃｔｅｓｃｅｎｃｅꎻ Ｄ. Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｌａｔｅｒａｌ ｖｉｅｗꎻ Ｅ. Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｌａｔｅｒａｌ ｖｉｅｗꎻ Ｆ. Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｆｒｏｎｔａｌ ｖｉｅｗꎻ
Ｇ. Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂａｃｋ ｖｉｅｗꎻ Ｈ. Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｆｒｏｎｔａｌ ｖｉｅｗꎻ Ｉ. Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂａｃｋ ｖｉｅｗ.

图版 Ⅰ　 多支守宫木
ＰｌａｔｅⅠ　 Ｓａｕｒｏｐｕｓ ｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｂｅｉｌｌｅ

少ꎬ在中越边境地区生于亚北热带喀斯特季雨林

林 下ꎬ 其 群 落 乔 木 层 物 种 主 要 有 人 面 子

(Ｄｒａｃｏｎｔｏｍｅｌｏｎ ｄｕｐｅｒｒｅａｎｕｍ Ｐｉｅｒｒｅ)、董棕(Ｃａｒｙｏｔａ
ｏｂｔｕｓａ Ｇｒｉｆｆｉｔｈ)、灰岩棒柄花 ( Ｃｌｅｉｄｉｏｎ ｂｒａｃｔｅｏｓｕｍ
Ｇａｇｎｅｐ.)、海南菜豆树 ( Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ
Ｍｅｒｒ.)等ꎬ同层灌木层植物主要为凹脉金花茶

(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｉｍｐｒｅｓｓｉｎｅｒｖｉｓ Ｃｈａｎｇ ｅｔ Ｓ. Ｙ. Ｌｉａｎｇ)ꎬ草本

层主 要 有 广 州 蛇 根 草 ( Ｏｐｈｉｏｒｒｈｉｚａ ｃａｎｔｏｎｉｅｎｓｉｓ
Ｈａｎｃｅ)、石柑子[Ｐｏｔｈｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｒａｆ.) Ｍｅｒｒ.]、广
东万年青(Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｍｏｄｅｓｔｕｍ Ｓｃｈｏｔｔ ｅｘ Ｅｎｇｌ.)、昌

感秋海棠 ( Ｂｅｇｏｎｉａ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ Ｌéｖｌ.)、狭眼凤尾蕨

(Ｐｔｅｒｉｓ ｂｉａｕｒｉｔａ Ｌ.) 等ꎮ 通 过 查 阅 ＩＢＫ、 ＧＸＭＩ、
ＧＸＭＧ、ＰＥ、ＫＵＮ 等标本馆守宫木属的标本ꎬ结合

野外调查ꎬ作者在广西弄岗国家级保护区分布点

共发现有 ２１ 株ꎬ仅分布于约 ４００ ｍ２的山弄内ꎻ广
西那坡百南乡分布点居群仅发现 １１ 株ꎬ分布于约

２００ ｍ２的山坡上ꎮ 虽然两个分布点都位于保护区

内ꎬ种群得到较好的保护ꎬ但由于两个分布点都未

发现幼苗ꎬ种群群落稳定性仍面临一定威胁ꎮ 根

据 ＩＵＣＮ 评估标准ꎬ我们将国内的多支守宫木评估

３２７１９ 期 胡仁传等: 多支守宫木在中国的发现及其补充描述



为濒危(ＥＮ)( ＩＵＣＮꎬ ２０２０)ꎮ
多支守宫木的发现再次丰富了中越边境地区

植物物种的多样性ꎮ 近年来国内专家学者在该地

区发现和发表了许多中越边境特有的新种ꎬ如南

溪蛛 毛 苣 苔 ( Ｐａｒａｂｏｅａ ｎａｎｘｉｅｎｓｉｓ Ｌｅｉ Ｃａｉ ＆ Ｇｕｉ
Ｌ. Ｚｈａｎｇ ) ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ )、 盾 叶 虎 皮 楠

(Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｐｅｌｔａｔｕｍ Ｙａｎ Ｌｉｕ ＆ Ｔ. Ｍｅｎｇ)(Ｍｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ )、 淑 美 安 息 香 ( Ｓｔｙｒａｘ ｈｗａｎｇｉａｅ Ｍ.
Ｔａｎｇ ＆ Ｗ.Ｂ. Ｘｕ) (Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、中越万寿竹

(Ｄｉｓｐｏｒｕｍ ｓｉｎｏｖｉｅｔｎａｍｉｃｕｍ Ｒ. Ｃ. Ｈｕ ＆ Ｙ. Ｆｅｎｇ
Ｈｕａｎｇ) (Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、德保金花茶( Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｄｅｂａｏｅｎｓｉｓ Ｒ. Ｃ. Ｈｕ ＆ Ｙ. Ｑ. Ｌｉｕｆｕ ) ( Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)等ꎻ同时还有许多中国新记录物种的报道ꎬ
如 微 花 蛛 毛 苣 苔 ( Ｐａｒａｂｏｅａ ｍｉｎｕｔｉｆｌｏｒａ Ｄ. Ｊ.
Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ) ( 陆 昭 岑 等ꎬ ２０２０ )、 红 柱 开 口 箭

(Ｔｕｐｉｓｔｒａ ｃａｒｄｉｎａｌｉｓ Ａｖｅｒ.) (农东新等ꎬ ２０２０) 等ꎮ
这一情况ꎬ不仅体现了中越边境地区是全球生物

多样性热点地区和生物多样性保护的关键区域

(陆昭岑等ꎬ２０２０ꎻ张贵良等ꎬ２０２０)ꎬ同时也体现了

该地区的植物调查尚不够充分ꎬ还需进一步深入

调查研究ꎮ
致谢　 野外考察得到了崇左市广西弄岗国家

级自然保护区管理中心刘晟源、曾维波、农祝光ꎬ
中国热带农业科学研究院汤欢的协助ꎬ在此谨致

谢意!
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不同光质与光周期对粗肋草生长、叶片色素和颜色的影响

李文杨１ꎬ 张光辉１ꎬ 李月凤２ꎬ 梁祥鹏１ꎬ 尹　 娟１∗

( １. 信阳农林学院 林学院 / 信阳市林木遗传育种重点实验室ꎬ 河南 信阳 ４６４０００ꎻ ２. 信阳市林业科学研究所ꎬ 河南 信阳 ４６４０３１ )

摘　 要: 为改良粗肋草叶色和优化粗肋草设施栽培体系ꎬ该研究以粗肋草品种‘吉利红’的水培苗为材料ꎬ
设置 ６ 种光质(白光、Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ １、Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ２、Ｒ ∶ Ｂ＝ ２ ∶ １、Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３、Ｒ ∶ Ｂ＝ ３ ∶ １ꎬ其中 Ｒ、Ｂ 分别代表

红光、蓝光)和 ２ 种光周期(８、１２ ｈｄ￣１)交叉培养ꎬ测定粗肋草的生长量、生物量、土壤和作物分析仪器开发

(ＳＰＡＤ)值、花色素苷含量和叶片颜色参数(色相值 ａ∗、色相值 ｂ∗、明度值 Ｌ∗、色调角 ｈ∗)ꎬ研究粗肋草对

红蓝光质和光周期互作的响应ꎮ 结果表明:(１)１２ ｈｄ￣１光周期更有利于粗肋草生物量的积累ꎬ其中 ＬＰ１１
(Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３×１２ ｈｄ￣１)处理的粗肋草苗木干重、鲜重均为最高ꎬ最有利于植物生长及生物量积累ꎻ其次是

ＬＰ５(Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３×８ ｈｄ￣１)处理ꎮ (２)相同光质条件下ꎬ８ ｈｄ￣１光周期处理的粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值比 １２
ｈｄ￣１光周期处理高ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期处理的粗肋草叶片花色素苷含量高于 ８ ｈｄ￣１光周期的处理ꎬＬＰ１１ 处

理叶片 ＳＰＡＤ 值最低ꎬ花色素苷含量最高ꎮ １２ ｈｄ￣１光周期培养的粗肋草叶片颜色参数 ａ∗、ｂ∗值比 ８ ｈｄ￣１

光周期高ꎬｈ∗值比 ８ ｈｄ￣１光周期低ꎮ (３)主成分分析结果表明ꎬＬＰ１１ 处理在促进粗肋草生长及叶色改良

方面效果最好ꎮ 综上认为ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期更有利于粗肋草的生长和叶片颜色变化ꎬ其中 ＬＰ１１ 处理为最佳

光质和光周期组合ꎮ
关键词: 光质ꎬ 光周期ꎬ 粗肋草ꎬ 叶色参数ꎬ 色素含量
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ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ １２ ｈｄ￣１ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ８ ｈｄ￣１ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｈ∗ ｗａｓ
ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ８ ｈｄ￣１ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ. (３) Ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＬＰ１１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗａｓ ｔｈｅ
ｍｏｓｔ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｉｎ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ Ａ. ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ １２ ｈ ｄ￣１

ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｉｓ ｍｏｒｅ ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ａ. ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍꎬ ａｎｄ ＬＰ１１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｓ ｔｈｅ ｂｅｓｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙꎬ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄꎬ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍꎬ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ

　 　 光是影响植物生长发育最重要的环境信号之

一ꎬ主要通过光质、光周期及光强对植物形态建成

以及植物生长发育的各个阶段起到显著作用(王

冬雪等ꎬ２０１９)ꎮ 光质会影响植物对营养物质的吸

收以及气孔导度(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎬ不同波长的光

对植物的影响不同(张水木等ꎬ２０１６ꎻＳｈａｆｉｑ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎬ与其他光质相比ꎬ红蓝光被认为是对植物

光合作用的最佳光谱(陈钢ꎬ２０２０)ꎮ 植物开花对

昼夜周期的适应反应称为光周期现象ꎮ 虽然植物

处在昼夜交替的环境中ꎬ但在光周期诱导中光期

和暗期的作用是不相等的ꎬ是影响植物生长发育

的关键因素ꎮ Ｈａｙａｍａ 和 Ｃｏｕｐｌａｎｄ(２００４)研究表

明ꎬ一般长日照能促进植物生长ꎬ短日照可抑制枝

的伸长生长ꎬ促进芽的形成ꎬ影响植物开花ꎮ 光质

与光周期互作会造成斑叶植物的植株形态改变及

叶斑 形 成 的 差 异ꎬ 使 植 物 的 叶 色 出 现 变 化

(Ｍｏｈａｍｅｄꎬ ２０１６ꎻＷａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ刘敏竹等ꎬ
２０２１)ꎮ 有研究发现ꎬ不同光质及光周期可以提高

叶山白兰(Ｐａｒａｍｉｃｈｅｌｉａ ｂａｉｌｌｏｎｉｉ) 叶片面积(韦秋

梅ꎬ２０１８)ꎻ光质×补光时间互作能有效提高东方百

合(Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ)植株叶片光合色素含量和抗氧

化酶活性(胡绍泉ꎬ２０１８)ꎻ不同光周期处理对草莓

(Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ)光合特性影响不同ꎬ草莓叶

片的气孔导度和叶片色素含量随着光周期的增加

而增加(刘庆ꎬ２０１５)ꎻ不同光质与光照时间配比ꎬ
对冰菜(Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ)生长形态、
光合 色 素、光 合 参 数 等 有 重 要 作 用 (赵 明 伟ꎬ
２０２０)ꎮ 由此可见ꎬ调控适宜植物生长的光环境是

苗木培育和规模化生产的关键环节ꎮ
粗肋草( Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ)是天南星科

(Ａｒａｃｅａｅ)粗肋草属(Ａｇｌａｏｎｅｍａ)多年生草本植物ꎬ
原产于亚洲热带地区ꎬ品种多样ꎬ株型和叶色丰

富ꎬ并具有净化空气、少病害、观赏期长等优点ꎬ是
一种优良的可在室内外种植的观叶植物ꎬ深受人

们喜爱ꎬ市场需求量大(李林山等ꎬ２０２２)ꎮ 目前ꎬ
粗肋草的生产以无性繁殖设施栽培为主ꎬ其中组

织培养是有效的繁殖手段之一ꎬ可以快速获得大

量试管苗ꎮ 粗肋草叶片色彩及条纹美丽ꎬ但光照

过弱、过强都不利于它的生长ꎬ会表现出长势不

良、枝叶徒长或衰弱、叶色变淡、焦枯等现象ꎬ降低

其观赏价值ꎮ 光作为重要的环境因子对植物叶色

转变过程和鲜艳程度具有非常重要的影响(郭力

宇等ꎬ２０１８)ꎮ 不同品种粗肋草的特征特性多体现

为叶色的差异(王树茵等ꎬ２０１７)ꎬ所需适宜受光条

件不同ꎬ有针对性地筛选光环境来调控粗肋草植

株的生长发育和形态建成、缩短培养周期、提高组

培苗质量ꎬ减少能耗ꎬ降低成本ꎬ是为了满足市场

对优质粗肋草的迫切需求ꎮ 目前关于粗肋草的研
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究主要集中在新品种培育(李冬梅等ꎬ２０２２)、离体

培养及快繁体系的建立和优化(周佐葡等ꎬ２０１８)
等方面ꎬ光质与光周期互作对粗肋草品种‘吉利

红’ ( Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ ‘ Ｂｉｇ ａｐｐｌｅ’) 生长发

育及叶片颜色的变化研究较少ꎮ 本研究以‘吉利

红’水培苗为对象ꎬ采用发光二极管( ｌｉｇｈｔ ｅｍｉｔｔｉｎｇ
ｄｉｏｄｅꎬＬＥＤ)光源设置 ６ 种不同光质组合和 ２ 种光

周期的方法ꎬ测定粗肋草的形态指标、生物量、土
壤和作物分析仪器开发 ( ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ａｎａｌｙｚｅｒ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬＳＰＡＤ)值、花色素苷含量和叶片颜色

参数ꎮ 拟探讨以下问题:(１)不同光质和光照时间

对粗肋草生长和叶片颜色的影响以及叶色变化规

律ꎻ(２)改良粗肋草生长和叶色的最佳光质和光周

期组合ꎬ优化粗肋草设施栽培体系ꎮ 本研究以期

为叶色对光质与光周期的响应机理提供理论

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

以生长发育良好且长势一致的粗肋草品种

‘吉利红’ (平均地径为 ３. ９８ ｍｍꎬ平均苗高为

５４.３５ ｍｍ)为研究对象ꎬ使用定植篮(规格为内径

４３.５ ｍｍ、外径 ６０ ｍｍ、高 ５０ ｍｍ)培养在装有水培

液(史丹利植物营养液ꎬ水培液 ∶ 水 ＝ １ ∶ ５００ꎬＶ /
Ｖ)的培养瓶中ꎬ进行 ＬＥＤ 光源[高度为( ５０ ± ５)
ｃｍ]光照培养处理ꎬ为防止不同光源相互干扰ꎬ不
同处理之间均设挡光材料ꎮ 试验在河南省信阳农

林学院、信阳市林木遗传育种重点实验室培养间

进行ꎬ温度(２５±２)℃ꎬ湿度(５０±５)％ꎮ
１.２ 试验设计

试验采用双因素交叉式分组设计ꎬ设置 ６ 个光

质和 ２ 个光周期配比ꎮ 光质分别为红光( ｒｅｄ)、蓝
光(ｂｌｕｅ)ꎬ记为 Ｒ、Ｂꎬ光质配比为白光(ｗｈｉｔｅꎬ记为

Ｗ)、Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ １、Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ２、Ｒ ∶ Ｂ ＝ ２ ∶ １、Ｒ ∶
Ｂ ＝ １ ∶ ３、Ｒ ∶ Ｂ ＝ ３ ∶ １ꎻ光周期为 ８、１２ ｈｄ￣１ꎻ两两

组合共 １２ 个处理(ＬＰ１:Ｗ×８ ｈｄ￣１ꎬＬＰ２:Ｒ ∶ Ｂ ＝
１ ∶ １×８ ｈｄ￣１ꎬＬＰ３:Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ２×８ ｈｄ￣１ꎬＬＰ４:
Ｒ ∶ Ｂ＝２ ∶ １×８ ｈｄ￣１ꎬＬＰ５:Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３×８ ｈｄ￣１ꎬ
ＬＰ６:Ｒ ∶ Ｂ ＝ ３ ∶ １ × ８ ｈｄ￣１ꎬＬＰ７:Ｗ×１２ ｈｄ￣１ꎬ
ＬＰ８:Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ １×１２ ｈｄ￣１ꎬＬＰ９:Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ２×１２
ｈｄ￣１ꎬＬＰ１０:Ｒ ∶ Ｂ ＝ ２ ∶ １ ×１２ ｈｄ￣１ꎬＬＰ１１:Ｒ ∶
Ｂ＝ １ ∶ ３×１２ ｈｄ￣１ꎬＬＰ１２:Ｒ ∶ Ｂ＝ ３ ∶ １×１２ ｈｄ￣１)ꎬ

每个处理 １０ 株粗肋草ꎬ重复 ３ 次ꎮ 光周期调控采用

定时器调控ꎬ８ ｈｄ￣１ 光周期光照时间为 ９:００—
１７:００ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期光照时间为７:００—１９:００ꎮ
１.３ 指标测定与处理

１.３.１ 生长量、生物量指标 　 叶长、叶宽采用 ０.０１
ｍｍ 电子数显游标卡尺测量ꎬ测量粗肋草植株最大

叶的叶长、叶宽ꎮ 生物量的测量:每个处理随机选

取 ３ 株粗肋草ꎬ将其从水培液中取出ꎬ冲洗干净ꎬ
并用滤纸吸干粗肋草表面水分后ꎬ用 ０.０１ ｇ 电子

天平分别称量全株、根、茎、叶的鲜重ꎬ烘干至恒重

后再次称量ꎮ 计算公式如下:
叶重比 ＝叶干重 /全株干重ꎻ根重比 ＝根干重 /

全株干重ꎻ茎重比 ＝茎干重 /全株干重ꎻ根冠比 ＝根

干重 / (茎干重＋叶干重)ꎮ
１.３.２ 色素含量

１.３.２.１ 叶绿素相对含量的测定　 选取植株叶面干

净、生长正常的叶片ꎬ用 ＬＹＳ￣Ｂ 便携式叶绿素测定

仪测定粗肋草叶片叶绿素相对含量ꎬ用 ＳＰＡＤ 值

表示ꎮ
１. ３. ２. ２ 花 色 素 苷 的 提 取 与 测 定 　 参 考 李 力

(２０１６)的方法ꎬ称取粗肋草样品 ０.５ ｇꎬ研磨至粉

末状后置于 １０ ｍＬ 具塞试管中ꎬ加入 ５ ｍＬ 的 １％
盐酸乙醇ꎬ摇匀ꎬ确保全部粉末都被完全浸泡ꎬ盖
上试管塞ꎬ于 ３２ ℃ 恒温水浴锅中避光提取 ４ ｈꎮ
将提取液倒入离心管中ꎬ５ ０００ ｒｓ￣１离心 １０ ｍｉｎꎬ
上清液即为花色素苷提取液ꎮ 以 １％盐酸乙醇为

空白对照ꎬ使用分光光度计在 ５２０ ｎｍ 波长下测定

粗肋草提取液的吸光度(ＯＤ)值ꎮ 以叶片在 １０ ｍＬ
提取液中改变 ０.１ 个 ＯＤ 值作为一个色素单位 Ｕꎬ

则花色素苷相对含量 Ａ＝
ＯＤ５２０

０.１ＦＷ
(Ｕｇ－１)ꎮ

式中:ＯＤ５２０为在 ５２０ ｎｍ 波长下测定提取液的

ＯＤ 值ꎻＦＷ 为鲜叶片质量(ｇ)ꎮ
１.３.３ 叶片颜色参数 　 利用 ＮＲ１１０ 色差仪测定叶

片正面主脉与叶缘中间位置两侧脉间区域ꎬ测定

明度值 Ｌ∗、色相值 ａ∗、色相值 ｂ∗、色度值 ｃ∗和色

调角 ｈ∗ ５ 个参数ꎮ 其中ꎬＬ∗是颜色明度和暗度的

指标(取值范围为 ０ ~ １００)ꎻａ∗是红度和绿度的指

标ꎬ其为＋时表示偏红ꎬ为－时表示偏绿(取值范围

为－１２８ ~ １２７)ꎻｂ∗是衡量黄蓝程度的指标ꎬ其为＋
时表示偏黄色ꎬ为－时表示偏蓝色ꎬ绝对值越大表

示黄色或蓝色越深(取值范围为－１２８ ~ １２７)ꎻｃ∗是

衡量色彩饱和度的指标ꎬｃ∗越大ꎬ颜色越纯ꎻｈ∗表
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示在色环中的颜色(孙彦琳等ꎬ２０２１)ꎮ
１.３.４ 数据处理　 采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件对

数据进行整理汇总与制图ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件进

行数据分析ꎮ 双因素方差分析使用一般线性模型

方法ꎬ定义固定因子和因变量ꎬ其中光质和光周期

为固定因子ꎬ粗肋草生长、叶片色素和颜色指标为

因变量ꎮ 各处理之间采用 Ｄｕｎｃａｎ 检验法进行多

重比较和差异显著性分析ꎮ 对粗肋草生物量、叶
片 ＳＰＡＤ 值和叶片颜色参数测量指标进行 Ｐｅａｒｓｏｎ
相关性分析ꎻ在这些指标间均具有一定的相关性

的基础上ꎬ对与粗肋草主要生长性状及叶色性状

相关的 １２ 个测量指标进行主成分分析ꎮ 根据累

积贡献率选出了前 ３ 个主成分ꎬ分别构建这 ３ 个主

成分与原 １２ 项指标的线性组合方程ꎬ之后依据这

３ 个主成分的方差贡献率ꎬ对这 ３ 个主成分进行线

性加权从而构建粗肋草生长发育状况综合评价函

数ꎬ用该函数计算各处理组粗肋草的综合评价得

分ꎬ分值越高说明其改良效果越好 (谢慈江等ꎬ
２０２３ꎻ陶红等ꎬ２０２３)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同光质与光周期处理对粗肋草生长量、生物

量的影响

２.１.１ 不同光质、光周期下粗肋草生长量、生物量

的差异　 在相同光周期下ꎬ不同光质对粗肋草生

长量、生物量影响差异显著(表 １)ꎮ 当光周期为 ８
ｈｄ￣１时ꎬＬＰ４(Ｒ ∶ Ｂ) ＝ ２ ∶ １ 光质下粗肋草叶长、
叶宽和叶重比最大ꎬＬＰ２(Ｒ ∶ Ｂ) ＝ １ ∶ １ 光质下粗

肋草茎重比最大ꎮ 当光周期为 １２ ｈｄ￣１ 时ꎬＬＰ９
(Ｒ ∶ Ｂ) ＝ １ ∶ ２ 光质下粗肋草叶长最大ꎬ ＬＰ１１
(Ｒ ∶ Ｂ)＝ １ ∶ ３ 光质下粗肋草叶宽、叶重比最大ꎬ
ＬＰ１２(Ｒ ∶ Ｂ) ＝ ３ ∶ １ 光质下粗肋草茎重比最大ꎮ
当光周期为 ８、１２ ｈｄ￣１时ꎬ根重比和根冠比均在

白光条件下最大ꎮ
在相同光质下ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期粗肋草的鲜

重、干重均大于 ８ ｈｄ￣１ 光周期的处理ꎬ说明 １２
ｈｄ￣１光周期处理更有利于粗肋草生物量的积累ꎻ
粗肋草在 ８ ｈｄ￣１光周期和 １２ ｈｄ￣１光周期的鲜

重和干重均在光质为 Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３ 时达到最大值ꎻ
其中 １２ ｈｄ￣１光周期条件下 ＬＰ１１ 处理的鲜重和

干重最高ꎬ说明光质、光周期交互作用下 ＬＰ１１ 处

理最有利于粗肋草生物量积累ꎬ在促进生物量积

累中表现出优势ꎮ
２.１.２ 不同光质、光周期及其交互作用对粗肋草生

长量、生物量的双因素方差分析　 光质、光周期及

光质×光周期交互作用对粗肋草叶片生长量、生
物量的影响不同ꎮ 光质对粗肋草叶长、叶宽、鲜
重、干 重、 叶 重 比、 根 重 比 的 影 响 极 显 著 ( Ｐ <
０.０１) ꎻ光周期对粗肋草鲜重的影响达到极显著

水平(Ｐ< ０.０１) ꎬ对粗肋草干重的影响达到显著

水平(Ｐ<０.０５) ꎻ光质×光周期交互作用对粗肋草

叶长、叶宽、鲜重、叶重比的影响达到极显著水平

(Ｐ<０.０１) ꎬ对根重比的影响达到显著水平 ( Ｐ <
０.０５) ꎬ对干重、茎重比和根冠比影响不显著( Ｐ>
０.０５) (表 ２) ꎮ
２.２ 光质与光周期对粗肋草叶片色素含量的影响

２.２.１ 不同光质、光周期下粗肋草叶片色素含量的

差异　 相同光周期培养 ５０ ｄꎬ不同光质对粗肋草

ＳＰＡＤ 值、花色素苷含量的影响差异显著(表 ３)ꎮ
当光周期为 ８ ｈｄ￣１时ꎬＲ ∶ Ｂ ＝ ２ ∶ １ 光质下粗肋

草叶片 ＳＰＡＤ 值最低ꎬ而此时粗肋草叶片花色素苷

的含量最高ꎮ 光周期为 １２ ｈｄ￣１时ꎬＲ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３
光质下粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值最低ꎬ花色素苷含量最

高ꎮ 在相同光质下ꎬ不同光周期对粗肋草叶片

ＳＰＡＤ 值、花色素苷含量的影响同样存在差异ꎮ 在

相同光质下ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期处理下粗肋草叶片

ＳＰＡＤ 值均低于 ８ ｈｄ￣１光周期的ꎬ而粗肋草叶片

花色素苷含量均高于 ８ ｈｄ￣１光周期的ꎮ
光质×光周期交互作用下粗肋草叶片 ＳＰＡＤ

值、花色素苷含量存在显著差异ꎮ 粗肋草叶片

ＳＰＡＤ 值按照从高到低依次为 ＬＰ１ > ＬＰ７ > ＬＰ２ >
ＬＰ８> ＬＰ６ > ＬＰ３ > ＬＰ１２ > ＬＰ９ > ＬＰ５ > ＬＰ４ > ＬＰ１０ >
ＬＰ１１ꎻ粗肋草叶片花色素苷含量按照从高到低依

次为 ＬＰ１１ > ＬＰ１０ > ＬＰ４ > ＬＰ９ > ＬＰ３ > ＬＰ８ > ＬＰ２ >
ＬＰ５>ＬＰ７ >ＬＰ１２ > ＬＰ１ > ＬＰ６ꎻＬＰ１１ 处理的 ＳＰＡＤ
值最低ꎬ花色素苷含量最高ꎮ
２.２.２ 光质、光周期及其交互作用对叶片色素含量

的双因素方差分析 　 由表 ４ 可知ꎬ光质、光周期均

极显著影响粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值和花色素苷含量

(Ｐ<０.０１)ꎬ而光质与光周期的交互作用对 ＳＰＡＤ
值的影响极显著(Ｐ<０.０１)ꎬ对花色素苷的影响显

著(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.２.３ 不同光质、光周期下粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值的

变化　 由图 １ 可知ꎬ随着培养时间的延长ꎬＬＰ１、
ＬＰ２、ＬＰ６、ＬＰ８、ＬＰ９ 处理的粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值逐

８２７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 １　 光质、光周期对粗肋草生长量、生物量的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｍｏｕｎｔ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＬＬ
(ｍｍ)

ＬＷ
(ｍｍ)

ＦＷ
(ｇ)

ＤＷ
(ｇ) ＬＢ ＲＢ ＳＢ Ｒ / Ｔ

ＬＰ１ ２７.１５±０.２２ｇ ２２.００±１.１５ｄｅ ３.２４±０.２５ｈ ０.２５±０.０４ｅ ０.１５±０.０１ｃｄｅ ０.３９±０.１６ａ ０.４６±０.１６ｃ ０.７２±０.４７ｂ

ＬＰ２ ２８.７３±１.１６ｅｆｇ ２０.７１±０.２５ｅ ４.５６±０.２３ｇ ０.３４±０.０４ｄｅ ０.１３±０.０２ｅ ０.２０±０.０６ｃｄ ０.６８±０.０４ａ ０.２５±０.０９ｂ

ＬＰ３ ３１.４８±１.５３ｂｃ ２３.０３±０.８９ｃｄ ５.６６±０.１５ｆ ０.４７±０.０２ｃｄｅ ０.２１±０.０２ｂ ０.２２±０.０１ｂｃｄ ０.５６±０.０３ａｂｃ ０.２９±０.０１ｂ

ＬＰ４ ３４.０３±０.６５ａ ２４.９３±０.９７ｂｃ ７.０８±０.１８ｄｅ ０.５１±０.０７ａｂｃｄ ０.２９±０.０１ａ ０.１７±０.０２ｄ ０.５４±０.０１ａｂｃ ０.２０±０.０３ｂ

ＬＰ５ ３３.６４±０.９９ａ ２４.０５±０.６７ｂｃ ９.４６±０.５７ｂ ０.６７±０.０６ａｂ ０.２２±０.０２ｂ ０.２４±０.０２ｂｃｄ ０.５４±０.０３ａｂｃ ０.３１±０.０３ｂ

ＬＰ６ ３１.３２±０.６３ｃｄ ２０.６７±１.３０ｅ ４.４２±０.４０ｇ ０.４１±０.０４ｃｄｅ ０.１４±０.０１ｄｅ ０.２６±０.０７ｂｃｄ ０.６０±０.０８ａｂｃ ０.３６±０.１３ｂ

ＬＰ７ ３０.８８±０.５９ｃｄ ２１.９０±０.４３ｄｅ ５.７３±０.４０ｆ ０.３３±０.４１ｄｅ ０.２１±０.０２ｂ ０.３３±０.０２ａｂ ０.４６±０.０２ｃ ０.４９±０.０４ａｂ

ＬＰ８ ２９.４０±１.１９ｄｅｆ ２１.８５±０.４０ｄｅ ６.３９±０.４５ｅｆ ０.４４±０.０２ｃｄｅ ０.１９±０.０２ｂｃｄ ０.３０±０.０２ａｂｃ ０.５１±０.０４ｂｃ ０.４３±０.０４ａｂ

ＬＰ９ ３３.４２±０.９６ａｂ ２５.２１±１.００ａｂ ７.０９±０.１８ｄｅ ０.５５±０.０３ａｂｃｄ ０.１９±０.０２ｂｃｄ ０.２０±０.０２ｃｄ ０.６１±０.０３ａｂｃ ０.２５±０.０３ｂ

ＬＰ１０ ３２.１４±０.８１ａｂｃ ２１.２４±１.２４ｄｅ ７.６３±０.４６ｄ ０.６５±０.０６ａｂｃ ０.２０±０.０１ｂｃ ０.３３±０.０２ａｂ ０.５０±０.０５ｂｃ ０.４８±０.０３ａｂ

ＬＰ１１ ３０.７１±１.１８ｃｄｅ ２６.１１±１.１１ａ １１.３４±０.４８ａ ０.７６±０.０６ａ ０.２３±０.０７ｂ ０.２９±０.０６ａｂｃｄ ０.４９±０.１４ｂｃ ０.４１±０.１３ａｂ

ＬＰ１２ ２８.００±１.４９ｆｇ ２１.６３±１.４１ｅｄ ８.４７±０.４０ｃ ０.５２±０.０６ａｂｃｄ ０.１５±０.０２ｃｄｅ ０.２２±０.０７ｂｃｄ ０.６３±０.０９ａｂ ０.３０±０.１２ｂ

　 注: ＬＬ. 叶长ꎻ ＬＷ. 叶宽ꎻ ＦＷ. 鲜重ꎻ ＤＷ. 干重ꎻ ＬＢ. 叶重比ꎻ ＲＢ. 根重比ꎻ ＳＢ. 茎重比ꎻ Ｒ / Ｔ. 根冠比ꎮ 不同小写字母表示显
著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＬＬ. Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈꎻ ＬＷ. Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈꎻ ＦＷ. Ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔꎻ ＤＷ. Ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔꎻ ＬＢ. Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏꎻ ＲＢ. Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏꎻ
ＳＢ. Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏꎻ Ｒ / Ｔ. Ｒｏｏｔ￣ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｔｌｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ２　 光质、光周期及其交互作用对粗肋草生长量、
生物量的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙꎬ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｍｏｕｎｔ

ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

光质
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ

Ｆ Ｐ

光周期
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

光质 × 光周期
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ×
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

ＬＬ １９.８８９ ０.０００�� ０.７８８ ０.３８４ １１.７５４ ０.０００��

ＬＷ １６.１７８ ０.０００�� １.７３０ ０.２０１ ７.５０３ ０.０００��

ＦＷ １７９.６７８ ０.０００�� ２７０.８０８ ０.０００�� １４.９９０ ０.０００��

ＤＷ ８.４２０ ０.０００�� ５.５５６ ０.０２７� ０.０５０ ０.９９８

ＬＢ １３.６３０ ０.０００�� ０.１５１ ０.７０１ ７.６６４ ０.０００��

ＲＢ ４.０１６ ０.００９�� ２.５０７ ０.１２６ ３.２１１ ０.０２３�

ＳＢ ３.７４６ ０.０１２� １.４４７ ０.２４１ １.５２０ ０.２２１

Ｒ / Ｔ ３.５０８ ０.０１６� ０.５２０ ０.４７８ ２.１５５ ０.０９３

　 注: �和��分别表示显著差异(Ｐ< ０.０５)和极显著差异(Ｐ <
０.０１)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ａｎｄ �� ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ < ０. ０５) ａｎｄ
ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

渐增加ꎬ在 Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ １ 光质下ꎬ８ ｈｄ￣１光周期和

１２ ｈｄ￣１光周期粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值趋于一致ꎬ无
明显变化ꎻ ＬＰ３、 ＬＰ７、 ＬＰ１２ 处理的粗肋草叶片

ＳＰＡＤ 值存在先降低后逐渐上升趋势ꎻＬＰ１０、ＬＰ１１
处理粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值逐渐降低ꎬ其中在 ＬＰ１１
处理(Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３ 光质 １２ ｈｄ￣１光周期)下ꎬ粗肋

草叶片 ＳＰＡＤ 值降幅均最大ꎬ粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值

减少 ２５.０８％ꎮ
２.２.４ 不同光质、光周期下粗肋草叶片花色素苷含

量的变化　 在白光光质下ꎬ８ ｈｄ￣１光周期和 １２ ｈ
ｄ￣１光周期粗肋草叶片花色素苷含量趋于平稳ꎬ无明

显变化ꎮ 红蓝光质组合中 ＬＰ４、ＬＰ８、ＬＰ９、ＬＰ１１ 处

理下粗肋草叶片花色素苷含量随培养时间的增加

而逐渐增加ꎮ 培养 ５０ ｄꎬ不同光质处理中 ＬＰ１１ 的

粗肋 草 叶 片 花 色 素 苷 含 量 增 加 最 高ꎬ 增 加 了

１００.９５％ꎬ其次是 ＬＰ４ 处理ꎬ粗肋草叶片花色素苷含

量增加了 ９８.９２％ꎻＬＰ２、ＬＰ５、ＬＰ１０ 处理的粗肋草叶

片花色素苷含量除在培养 ２０ ｄ 突然降低外ꎬ整体呈

上升趋势ꎻＬＰ６、ＬＰ１２ 处理的粗肋草叶片花色素苷

含量随时间的变化先增加后降低(图 ２)ꎮ
２.３ 不同光质与光周期对粗肋草叶片颜色参数的影响

２.３.１ 不同光质、光周期影响下粗肋草叶片颜色参

数　 由表 ５ 可知ꎬ不同光质对粗肋草叶片明度值

Ｌ∗、色相值 ａ∗、色相值 ｂ∗、色调角 ｈ∗的影响存在

显著差异ꎬ对色度值 ｃ∗影响不显著ꎮ ８ ｈｄ￣１光周

期和 １２ ｈｄ￣１光周期处理ꎬＲ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３ 光质下粗肋

９２７１９ 期 李文杨等: 不同光质与光周期对粗肋草生长、叶片色素和颜色的影响



表 ３　 光质、光周期对粗肋草 ＳＰＡＤ 值、
花色素苷含量的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ＳＰＡＤ
ｖａｌｕｅ ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

光周期
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ
(ｈｄ￣１)

光质
Ｌｉｇｈｔ
ｑｕａｌｉｔｙ

ＳＰＡＤ ＡＣ
(ｍｇｇ￣１)

ＬＰ１ ８ Ｗ ２０.２６±０.４６ａ ３.７０±０.６０ｄ

ＬＰ２ ８ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ １ １７.４６±０.６２ｂ ４.９０±０.５３ｃ

ＬＰ３ ８ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ２ １５.６５±０.５１ｃｄ ５.１３±０.６１ｃ

ＬＰ４ ８ Ｒ ∶ Ｂ＝ ２ ∶ １ １１.２２±１.０４ｅ ６.１７±０.６０ａｂ

ＬＰ５ ８ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３ １４.７２±０.７９ｄ ４.７３±０.６１ｃ

ＬＰ６ ８ Ｒ ∶ Ｂ＝ ３ ∶ １ １６.３７±０.６０ｂｃ ３.００±０.４０ｄ

ＬＰ７ １２ Ｗ １９.３８±０.９６ａ ３.７３±０.６０ｄ

ＬＰ８ １２ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ １ １６.４７±０.６２ｂｃ ４.９３±０.３５ｃ

ＬＰ９ １２ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ２ １５.４２±０.６８ｃｄ ５.５３±０.５１ｂｃ

ＬＰ１０ １２ Ｒ ∶ Ｂ＝ ２ ∶ １ １０.６２±０.５７ｅｆ ６.３０±０.６０ａｂ

ＬＰ１１ １２ Ｒ ∶ Ｂ＝ １ ∶ ３ ９.７４±０.７０ｆ ７.０３±０.４５ａ

ＬＰ１２ １２ Ｒ ∶ Ｂ＝ ３ ∶ １ １５.５９±０.５６ｃｄ ３.７３±０.６５ｄ

　 注: ＳＰＡＤ. ＳＰＡＤ 值ꎻ ＡＣ. 花色素苷含量ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＳＰＡＤ. ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅꎻ ＡＣ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

表 ４　 光质、光周期及其交互作用对粗肋草叶片

色素含量的双因素方差分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙꎬ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ

ｉｎ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ ｌｅａｖｅｓ

名称
Ｎａｍｅ

光质
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ

Ｆ Ｐ

光周期
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

光质 × 光周期
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ×
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

ＳＰＡＤ １２９.２９５ ０.０００�� ３６.９０２ ０.０００�� ９.６７８ ０.０００��

ＡＣ ２６.３９３ ０.０００�� １０.８６０ ０.００３�� ３.７５９ ０.０１２�

草叶片的色相值 ａ∗、ｂ∗均最高ꎮ 在相同光质下ꎬ
不同光周期对粗肋草叶片色相值 ａ∗、ｂ∗的影响同

样存在差异ꎮ 在相同光质下ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期处理

下粗肋草叶片色相值 ａ∗、ｂ∗均高于 ８ ｈｄ￣１光周

期的ꎮ 粗肋草叶片色相值 ａ∗ 从大到小依次为

ＬＰ１１>ＬＰ１０>ＬＰ９>ＬＰ５>ＬＰ１２>ＬＰ４>ＬＰ６>ＬＰ８>ＬＰ３
>ＬＰ２>ＬＰ７>ＬＰ１ꎬ粗肋草叶片色相值 ｂ∗从大到小

依次为 ＬＰ１１>ＬＰ５>ＬＰ１２>ＬＰ６>ＬＰ１０>ＬＰ９>ＬＰ７>

ＬＰ８>ＬＰ４>ＬＰ３>ＬＰ２>ＬＰ１ꎮ 在相同光质下ꎬ１２ ｈ
ｄ￣１光周期处理下粗肋草叶片色调角 ｈ∗ 均小于 ８
ｈｄ￣１光周期处理下粗肋草叶片色调角 ｈ∗ꎻ在光

质与光周期交互作用下ꎬ粗肋草叶片色调角 ｈ∗从

小到大依次为 ＬＰ１１<ＬＰ１０<ＬＰ４<ＬＰ５<ＬＰ１２<ＬＰ９<
ＬＰ６<ＬＰ３<ＬＰ８<ＬＰ７<ＬＰ２<ＬＰ１ꎬＬＰ１１ 处理下叶片

色调 角 ｈ∗ 最 低ꎬ 此 时 叶 片 偏 向 橙 色 ( ４０° <
ｈ∗≤７５°)ꎮ
２.３.２ 不同光质、光周期及其交互作用对叶片参数

的双因素方差分析 　 基于不同光质与光周期的双

因素方差分析结果(表 ６)表明ꎬ本试验中光质、光
周期及光质×光周期交互作用对粗肋草叶片颜色

参数的影响不同ꎮ 可见ꎬ光质、光周期及光质×光
周期交互作用对粗肋草叶片颜色参数 Ｌ∗、ａ∗、ｂ∗、
ｈ∗的影响均极显著(Ｐ<０.０１)ꎬ而对色度值 ｃ∗的影

响均不明显(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.４ 粗肋草生物量、叶片色素含量和叶片颜色参数

的相关性分析和主成分分析

２.４.１ 粗肋草生物量、叶片色素含量和叶片颜色参

数的相关性分析 　 粗肋草生物量、叶片色素含量

和叶片颜色参数存在相关性:粗肋草叶长与叶重

比呈极显著正相关ꎬ与色度值 ｃ∗呈显著相关ꎬ相关

系数分别为 ０.７１４ 和 ０.６０６ꎻ粗肋草叶宽与干重、鲜
重、叶重比和花色素苷含量均呈显著正相关ꎬ与明

度值 Ｌ∗和色调角 ｈ∗呈显著负相关ꎻ粗肋草干重和

鲜重均与明度值 Ｌ∗呈极显著负相关ꎬ与花色素苷

含量、色相值 ａ∗和色相值 ｂ∗呈显著正相关ꎻ叶片

ＳＰＡＤ 值与干重、鲜重、叶重比、花色素苷含量、色
相值 ａ∗和色相值 ｂ∗呈显著负相关ꎬ与明度值 Ｌ∗

和色调角 ｈ∗呈显著正相关(表 ７)ꎮ
２.４.２ 粗肋草生长性状和叶色性状相关指标的主

成分分析 　 对粗肋草 １２ 个指标的主成分分析结

果(表 ８) 表明ꎬ前 ３ 个主成分的贡献率分别为

６３.６４５％、１２. ２６６％和 ８. ８０８％ꎬ累积贡献率达到

８４.７１９％ꎬ从而表明这 ３ 个综合指标可以反映原指

标的绝大部分信息ꎬ可以代替原来 １２ 个单项指标

对不同处理下粗肋草生长发育状况进行综合评

价ꎬ并且各综合指标所代表的信息不再重叠ꎮ 根

据各综合指标的标准化特征向量值及各单项指标

的标准化值(Ｘ ｉ)ꎬ可得到粗肋草生长发育指标的 ３
个主成分与原 １２ 项指标的线性组合方程:Ｆ１ ＝
０.２３１Ｘ１ ＋ ０. ２５３Ｘ２ ＋ ０. ３５２Ｘ３ ＋ ０. ３２９Ｘ４ － ０. １４４Ｘ５ －
０.３３０Ｘ６＋０.２７６Ｘ７－０.３４７Ｘ８＋０.３３６Ｘ９＋０.２９０Ｘ１０＋

０３７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 １　 不同光质、光周期下粗肋草叶片 ＳＰＡＤ 值
Ｆｉｇ. １　 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｓ

０. １０２Ｘ１１ － ０. ３４１Ｘ１２ꎻ Ｆ２ ＝ ０. ５５０Ｘ１ ＋ ０. ００２Ｘ２ －
０.０６５Ｘ３－０. ２２３Ｘ４ － ０. ４２９Ｘ５ ＋ ０. ００９Ｘ６ － ０. ０９４Ｘ７ ＋
０.０９７Ｘ８－０.１７１Ｘ９ －０.０７３Ｘ１０ ＋０.６３５Ｘ１１ ＋０.０４９Ｘ１２ꎻ
Ｆ３ ＝ － ０. １３０Ｘ１ － ０. ４１５Ｘ２ ＋ ０. １２１Ｘ３ ＋ ０. ０９８Ｘ４ ＋
０.２８３Ｘ５＋０. １３０Ｘ６ － ０. ４９３Ｘ７ － ０. １４２Ｘ８ ＋ ０. １４６Ｘ９ ＋
０.４９８Ｘ１０＋０.３９６Ｘ１１＋０.００８Ｘ１２ꎮ
２.４.３ 不同光质、光周期下粗肋草生长发育状况的

综合评价　 以各主成分对应的方差贡献率作为权

重ꎬ对主成分得分和相应的权重进行线性加权ꎬ构
建粗肋草的生长发育状况评价函数为 Ｆ ＝ ０.７５１Ｆ１＋
０.１４５Ｆ２＋０.１０４Ｆ３ꎬ计算不同处理下粗肋草的生长

发育状况综合评价得分ꎬ分值越高表示该处理下

粗肋草的生长发育状况越好ꎮ 本研究结果表明ꎬ
在所有处理中ꎬＬＰ１１ 的生长发育状况综合评价得

分最高ꎬＬＰ１ 的生长发育状况综合评价得分最低ꎮ
由此可见ꎬ光质与光周期交互作用下 ＬＰ１１( Ｒ ∶
Ｂ ＝ １ ∶ ３×１２ ｈｄ￣１)处理对促进粗肋草生长发育

效果最好(表 ９)ꎮ

３　 讨论

３.１ 光质、光周期对粗肋草生长的影响

光环境对植物的影响贯穿植物的整个生命周

期ꎮ 本研究发现光质显著影响粗肋草生长量及生

物量的积累ꎬ光周期对粗肋草鲜重、干重的影响显

著ꎬ在相同光质下ꎬ光周期为 １２ ｈｄ￣１的粗肋草鲜

重、干重比 ８ ｈｄ￣１光周期培养的更大ꎬ与 １２ ｈ
ｄ￣１光周期更有利于萝卜(Ｒａｐｈａｎｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ)幼苗鲜

重、干重积累的研究报道是一致的(刘文科和姜偲

倩ꎬ２０１６)ꎮ 这可能是不同植物对日照长短的需求

不同ꎬ延长光周期可以提高植物光系统Ⅱ反应中

心的活性(姚宁等ꎬ２０２２)ꎬ促进植物光能利用效

率ꎻ光周期变短会降低植物的原初光能转化效率ꎬ
使叶片的转化能力降低ꎬ从而导致植株生物量的

差异ꎮ 红蓝光质不同组合对粗肋草生物量积累均

有促进作用ꎬ不同红蓝光质配比与不同光周期交

１３７１９ 期 李文杨等: 不同光质与光周期对粗肋草生长、叶片色素和颜色的影响



图 ２　 不同光质、光周期下粗肋草叶片的花色素苷含量
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｓ

互作用提高植物生长量的效果不同ꎮ ８ ｈｄ￣１光周

期和 １２ ｈｄ￣１光周期的粗肋草鲜重、干重均在光

质 Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３ 达到最大值ꎬ表明红光和蓝光比例

为１ ∶ ３ 时最能促进粗肋草生物量的积累ꎮ 不同光

质对植物光合作用的影响不同ꎬ红蓝光处理下植

株叶片的气孔导度、光系统Ⅱ的实际光化学效率、
净光合速率等均高于单色光的处理(任毛飞等ꎬ
２０２３)ꎮ 蓝光的非光化学猝灭系数最高ꎬ其光系统

Ⅱ在暗适应和光适应下的最大光化学效率等叶绿

素荧光特性均高于其他单色光源 ( Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎻ光系统Ⅱ的适宜光源ꎬ能促进细胞分裂和

生长(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 因此ꎬ粗肋草生物量在蓝光

比例最高的光质配比处理下积累最多ꎮ
３.２ 光质、光周期对粗肋草叶片色素含量和颜色的

影响

本研究中光照时间和光质均显著影响粗肋草

叶片 ＳＰＡＤ 值的变化ꎬ其中白光 ８ ｈｄ￣１光周期条

件下的粗肋草 ＳＰＡＤ 值最高ꎮ ＳＰＡＤ 值与叶绿素

２３７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ５　 光质、光周期对粗肋草叶片颜色参数的影响
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

明度值 Ｌ∗

Ｌｕｍｉｎｏｓｉｔｙ Ｌ∗
色相值 ａ∗

Ｈｕｅ ｖａｌｕｅ ａ∗
色相值 ｂ∗

Ｈｕｅ ｖａｌｕｅ ｂ∗
色度值 ｃ∗

Ｃｈｒｏｍａｔｉｃ ｖａｌｕｅ ｃ∗
色调角 ｈ∗

Ｈｕｅ ａｎｇｌｅ ｈ∗

ＬＰ１ ３５.６２±０.８０ａ －５.７１±０.１２ｈ １１.５２±０.２９ｇ １４.４４±１.５５ａ １１０.２０±０.７９ａ

ＬＰ２ ３４.６１±０.６０ａ －３.８３±０.２４ｇ １３.０３±０.３９ｆ １５.７１±５.６９ａ １０３.３６±１.４２ｂ

ＬＰ３ ３０.９５±１.０１ｂ －３.１５±０.１９ｇ １３.７７±０.４５ｅｆ １８.４２±１.３６ａ ９６.５９±１.２５ｄｅ

ＬＰ４ ２８.０６±０.７３ｄｅ －１.７１±０.１１ｅ １３.８４±０.３３ｅｆ １６.３６±６.１９ａ ７４.７２±１.０９ｈ

ＬＰ５ ２６.１５±１.５６ｅｆ ２.２０±１.１１ｃ １７.７９±０.５０ａ １８.７８±１.４９ａ ８４.６９±１.２６ｇ

ＬＰ６ ３０.１６±０.９９ｂｃ －２.０４±０.１８ｅ １５.８６±０.６９ｂｃ １９.５５±５.３６ａ ９３.８１±１.０１ｅ

ＬＰ７ ３０.９２±０.２１ｂ －３.９７±０.２０ｇ １４.３６±０.５１ｄｅ １６.６２±０.９４ａ １００.３６±４.６６ｃ

ＬＰ８ ２８.８６±１.５３ｃｄ －２.２８±０.２１ｅｇ １４.３６±０.３３ｄｅ １４.０７±１.６２ａ ９８.９２±１.８８ｃｄ

ＬＰ９ ２７.９８±１.６１ｄｅｆ ３.２９±１.４８ｃｄ １５.２７±０.５０ｃｄ １４.９４±０.２５ａ ９０.５１±０.９９ｆ

ＬＰ１０ ２６.０５±０.８４ｆ ４.２６±０.９４ｂ １５.７２±１.２１ｃ １７.２２±１.４５ａ ７０.８７±０.６０ｉ

ＬＰ１１ ２１.２７±１.１０ｈ ７.５１±１.３１ａ １８.３５±０.１８ａ １６.６４±５.１５ａ ６２.８３±１.３３ｊ

ＬＰ１２ ２９.３４±１.２６ｂｃｄ －０.５２±０.６７ｄｅ １６.７５±０.５５ｂ １３.０９±２.１９ａ ９０.０４±０.３９ｆ

表 ６　 光质、光周期及其交互作用对粗肋草

叶片颜色参数的双因素方差分析
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙꎬ

ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

名称
Ｎａｍｅ

光质
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ

Ｆ Ｐ

光周期
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

光周期 × 光质
Ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ×
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

Ｆ Ｐ

Ｌ∗ ５７.９３６ ０.０００�� ９２.７３３ ０.０００�� ４.５０６ ０.００５��

ａ∗ １２４.８１０ ０.０００�� ２２７.００２ ０.０００�� １５.２７９ ０.０００��

ｂ∗ ６７.７６２ ０.０００�� ６６.２０４ ０.０００�� ３.１５６ ０.０２５�

ｃ∗ ０.５１５ ０.７６２ ２.１９６ ０.１５１ １.１６４ ０.３５５

ｈ∗ ３６９.００８ ０.０００�� ２０４.５６３ ０.０００�� ２４.３５８ ０.０００��

总含量、叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 含量呈显著正相关(项
倩等ꎬ２０２２)ꎮ 叶绿素作为绿色植物生长发育的指

标之一ꎬ不同光质配比和光周期调控绿色植物光

合色素的形成ꎮ 对杉木(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)
(汪星星等ꎬ２０２２)和西瓜(Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ) (秦伟

等ꎬ２０１８)的研究均发现白光下幼苗的叶绿素含量

比红蓝光组合处理高ꎮ 白光更有利于粗肋草叶绿

素的合成ꎬ但光照时间过长ꎬ会降低叶绿素合成ꎮ
这可能是植物面对光周期不足的环境时可以通过

提高光合色素合成来增强光合作用抵抗逆境ꎻ光

周期过长会对植物叶绿素含量产生逆境效应ꎬ阻
碍叶绿素合成ꎻ同时ꎬ植物具有表型可塑性ꎬ可以

随着光环境的变化调整其形态和光合生理ꎬ以提

高对光能捕捉的能力和利用效率 ( Ｌｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ

在相同红蓝光质配比条件下ꎬ光周期 １２ ｈ
ｄ￣１更有利于粗肋草叶片花色素苷含量提高ꎬ当红

蓝光质为 Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３ 时ꎬ花色素苷含量最高ꎮ 这

可能与促进花色素苷合成最有效的是蓝光和紫外

光有关(高飞等ꎬ２０１４)ꎮ 光作为一种环境因子ꎬ其
调控花色素苷合成主要通过对相关酶基因的直接

或间接调控来完成( Ｊａａｋｏｌａꎬ ２０１３)ꎮ 红光可以显

著增加草莓果实花色素苷的含量和相关酶的活性

(Ｍｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ蓝紫光可以诱导茶树花青苷

关键合成酶查尔酮合成酶、类黄酮￣３￣羟化酶和二

氢黄酮醇还原酶的表达ꎬ红光调控花色素苷合成

酶(李智ꎬ２０１４)ꎮ 光照条件为 １６ ｈｄ￣１ 的甘薯

( Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ)叶片类黄酮合成途径中结构基

因的表达量和花色素苷含量比 ８ ｈｄ￣１的高(魏永

赞等ꎬ２０１７)ꎮ 因此ꎬ在长时间光照条件下ꎬ蓝光为

粗肋草的花色素苷合成和转录调控的主要效能光

质ꎬ以信号转导途径调控花色素苷合成和转运相

关基因的高效表达ꎬ加强花色素苷的积累ꎮ 本研

究中不同处理下粗肋草的 Ｌ∗均为正值ꎬＬ∗与花色

素苷含量呈显著负相关ꎬ与 ＳＰＡＤ 值呈极显著正相

３３７１９ 期 李文杨等: 不同光质与光周期对粗肋草生长、叶片色素和颜色的影响



表 ７　 粗肋草生物量、叶片色素含量和叶片颜色参数的相关关系
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｌｅａｆ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ

名称
Ｎａｍｅ ＬＬ ＬＷ ＤＷ ＦＷ ＬＢ ＲＢ ＳＢ Ｒ / Ｔ ＳＰＡＤ ＡＣ Ｌ∗ ａ∗ ｂ∗ ｃ∗ ｈ∗

ＬＬ １ ０.５５０ ０.５４５ ０.３８１ ０.７１４�� －０.４５６ －０.０２１ －０.５２２ －０.５４６ ０.４５３ －０.５４６ ０.４４６ ０.３６６ ０.６０６� －０.５５３

ＬＷ １ ０.６０８� ０.６４５� ０.７１５�� －０.３１６ －０.２１６ －０.２８９ －０.５３７ ０.６５５� －０.６３６� ０.５７３ ０.３８５ ０.０６３ －０.５７７�

ＤＷ １ ０.９２５�� ０.４７６ －０.２２５ －０.０５９ －０.３３４ －０.８６９�� ０.６９５� －０.９４１�� ０.９４７�� ０.８５１�� ０.２５７ －０.８９６��

ＦＷ １ ０.４８８ －０.２００ －０.１２０ －０.２９８ －０.７４８�� ０.６１３� －０.９１４�� ０.８７０�� ０.８６７�� ０.０３４ －０.８２０��

ＬＢ １ －０.２２９ －０.４５０ －０.２６１ －０.５８５� ０.６２３� －０.５６０ ０.３３２ ０.１９８ ０.２５１ －０.６０３�

ＲＢ １ －０.７５７�� ０.９７６�� ０.２８８ －０.２１１ ０.１１３ －０.０８０ －０.１６６ －０.１２０ ０.１８８

ＳＢ １ －０.７２８�� ０.０５７ －０.１６８ ０.２３４ －０.０９３ ０.０４１ －０.０３５ ０.１６８

Ｒ / Ｔ １ ０.３７４ －０.２６３ ０.２３９ －０.１８９ －０.２９３ －０.１９２ ０.２８１

ＳＰＡＤ １ －０.８２６�� ０.８４３�� －０.８１８�� －０.５９９� －０.２３３ ０.９６９��

ＡＣ １ －０.６６６� ０.６９３� ０.２７７ ０.０３５ －０.７６３��

Ｌ∗ １ －０.９２２��－０.８５３�� －０.２３５ ０.９０５��

ａ∗ １ ０.８２６�� ０.１７８ －０.８７２��

ｂ∗ １ ０.２７６ －０.７０１�

ｃ∗ １ －０.２５３

ｈ∗ １

表 ８　 主成分分析结果
Ｔａｂｌｅ ８　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

项目
Ｉｔｅｍ

主成分 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

１ ２ ３

特征向量
Ｆｅａｔｕｒｅ ｖｅｃｔｏｒ

ＬＬ ０.２３１ ０.５５０ －０.１３０
ＬＷ ０.２５３ ０.００２ －０.４１５
ＤＷ ０.３５２ －０.０６５ ０.１２１
ＦＷ ０.３２９ －０.２２３ ０.０９８
Ｒ / Ｔ －０.１４４ －０.４２９ ０.２８３
ＳＰＡＤ －０.３３０ ０.００９ ０.１３０
ＡＣ ０.２７６ －０.０９４ －０.４９３
Ｌ∗ －０.３４７ ０.０９７ －０.１４２
ａ∗ ０.３３６ －０.１７１ ０.１４６
ｂ∗ ０.２９０ －０.０７３ ０.４９８
ｃ∗ ０.１０２ ０.６３５ ０.３９６
ｈ∗ －０.３４１ ０.０４９ ０.００８

特征值
Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ

７.６３７ １.４７２ １.０５７

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｒａｔｅ (％)

６３.６４５ １２.２６６ ８.８０８

累积贡献率
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｒａｔｅ (％)

６３.６４５ ７５.９１１ ８４.７１８

表 ９　 各处理组粗肋草的生长发育状况综合评价表
Ｔａｂｌｅ ９　 Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ａｇｌａｏｎｅｍａ ｃｏｍｍｕｔａｔｕｍ
ｉｎ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｆ１ Ｆ２ Ｆ３

评价得分
Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ

ｓｃｏｒｅ

位次
Ｒａｎｋ

ＬＰ１ －４.８２７ ２ －１.４３８ ７ －０.２７７ ７ －３.８６２ ７ １２

ＬＰ２ －２.７０８ ６ ０.３２０ ９ －０.７３６ ０ －２.０６４ ２ １１

ＬＰ３ －０.６５１ ３ １.４０１ １ －０.４６８ ５ －０.３３４ ７ ６

ＬＰ４ １.７５４ ４ １.１４６ ７ －１.９５２ ３ １.２８０ ８ ４

ＬＰ５ ２.４９８ ６ ０.９８４ ３ １.１４４ ６ ２.１３８ ２ ２

ＬＰ６ －１.３２５ ６ １.６７５ １ １.８２４ ９ －０.５６２ ９ ８

ＬＰ７ －２.２３９ ０ ０.２６９ ６ ０.５７９ ０ －１.５８２ １ １０

ＬＰ８ －１.１９８ ７ －１.１１１ ３ －０.２８８ ２ －１.０９１ ３ ９

ＬＰ９ １.３４６ ６ ０.４０１ ５ －１.１１２ ４ ０.９５３ ８ ５

ＬＰ１０ ２.３８５ ８ －０.３８０ ７ ０.５２３ ８ １.７９１ ０ ３

ＬＰ１１ ５.２７２ ４ －１.５７５ ８ ０.１３９ ０ ３.７４５ ６ １

ＬＰ１２ －０.３０７ ５ －１.６９２ ８ ０.６２３ ９ －０.４１１ ５ ７

４３７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



关ꎻ色相值 ａ∗与花色素苷含量呈显著正相关ꎬ与
ＳＰＡＤ 值呈显著负相关ꎬ这与郭欢欢等(２０１７)对黄

连木(Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)叶色研究的结果一致ꎮ 不

同红蓝光质 ×光周期组合下培养的粗肋草叶片

ＳＰＡＤ 值和花色素苷的色素含量不同ꎬ叶片呈现的

颜色也不同ꎬ其中 ＬＰ１１ 处理的粗肋草叶片花色素

苷含量最高ꎬＳＰＡＤ 值最低ꎬＬ∗ 最小ꎬ色度值 ａ∗、
ｂ∗最大ꎬ实际观察到此处理的粗肋草叶色偏向橙

红色ꎬ推测光质和光周期对粗肋草叶片色泽的影

响ꎬ主要通过提高叶片花色素苷含量和降低叶绿

素含量的变化来实现ꎮ 在粗肋草设施栽培中可以

通过控制光周期和红蓝光在光源中所占比例ꎬ影
响叶片花色素苷和叶绿素的含量ꎬ从而改变叶色ꎮ

４　 结论

本试验从不同光质与光周期交互作用对粗肋

草叶片颜色影响的角度ꎬ证明了不同光质和光周期

交互作用对粗肋草叶片颜色影响显著ꎮ 在相同光

质下ꎬ１２ ｈｄ￣１光周期比 ８ ｈｄ￣１光周期对提高粗肋

草生物量和花色素苷含量、降低叶绿素含量的作用

更显著ꎮ 从提高植物生长量和改良叶色角度来考

虑ꎬ光质与光周期交互作用下 ＬＰ１１(Ｒ ∶ Ｂ ＝ １ ∶ ３×
１２ ｈｄ￣１)处理对粗肋草生长量、生物量和叶片颜

色的改变最大ꎬ为最佳光质和光周期组合ꎮ
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常绿阔叶林植物叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量
特征对毛竹扩张的响应

王　 琳１ꎬ２ꎬ 欧阳明３ꎬ 宋述望１ꎬ２ꎬ 曾小霞１ꎬ２ꎬ 宋庆妮１ꎬ２ꎬ
刘　 骏１ꎬ２ꎬ 方　 熊４ꎬ 栾丰刚１ꎬ２ꎬ 杨清培１ꎬ２∗

( １. 江西农业大学 林学院ꎬ 南昌 ３３００４５ꎻ ２. 江西农业大学江西省竹子种质资源与利用重点实验室ꎬ 南昌 ３３００４５ꎻ
３. 北京大学 城市与环境学院ꎬ 北京 １００８７１ꎻ ４. 江西农业大学 国土资源与环境学院ꎬ 南昌 ３３００４５ )

摘　 要: 为从生态化学计量内平衡角度解释常绿阔叶林不同层次植物对毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)扩张的生

存响应差异性ꎬ该研究采用空间代替时间的方法ꎬ在江西井冈山国家级自然保护区沿毛竹扩张方向选取典

型毛竹－常绿阔叶林界面ꎬ依次设置毛竹林、竹阔混交林和常绿阔叶林样地ꎬ比较分析了毛竹扩张方向上样

地内不同乔木层、灌木层、草本层植物叶片及土壤 Ｎ、Ｐ 含量及比例ꎮ 结果表明:(１)从毛竹林到阔叶林ꎬ土
壤 Ｎ 含量上升ꎬ Ｐ 含量下降ꎬＮ ∶ Ｐ 上升 ( Ｐ < ０. ０５)ꎻ乔木层树种 [红楠 (Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ)、赤杨叶

(Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ)及交让木(Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ)]叶片 Ｐ 含量下降ꎬＮ ∶ Ｐ 上升(Ｐ<０.０５)ꎻ除灌木

层的红果山胡椒( Ｌｉｎｄｅｒａ ｅｒｙｔｈｒｏｃａｒｐａ)外ꎬ各林分中的灌木层和草本层植物 Ｎ、Ｐ 含量及比例变化较小ꎮ
(２)土壤 Ｎ ∶ Ｐ 与乔木层、草本层和灌木层植物叶片 Ｎ ∶ Ｐ 分布呈显著正相关、负相关与不相关ꎮ (３)在各

林分中ꎬ毛竹叶片 Ｎ、Ｐ 含量及比例较稳定ꎮ 综上认为ꎬ毛竹通过改变土壤 Ｎ、Ｐ 化学计量特征进行扩张ꎬ引
起植物体 Ｎ、Ｐ 元素化学计量特征发生变化ꎮ 灌木及草本植物受土壤异质性影响较小ꎬ但是乔木层植物 Ｎ、Ｐ
元素化学计量特征却因此失衡ꎬ这可能是阔叶林乔木层树种存亡受威胁的重要原因ꎮ
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ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉꎬ Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ ａｎｄ Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ) ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ
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ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｐｌａｎｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｂｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｅａｓｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｅｘｐａｎｓｉｏｎꎬ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓꎬ ｓｏｉｌ Ｎ ∶ Ｐꎬ Ｊｉａｎｇｘｉ
Ｊｉｎｇｇａｎｇｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

　 　 毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)是一种高大乔木状竹

类植物ꎬ其凭借克隆繁殖、生理整合的内禀优势以

及灵活的细根竞争策略ꎬ可向邻近次生群落迅速扩

张( 杨 清 培 等ꎬ ２０１５ꎻ 李 伟 成 等ꎬ ２０１８ꎻ 陈 才 榜ꎬ
２０２２)ꎬ并排斥其他树种ꎬ成为群落优势物种ꎬ严重

地影响了当地森林景观(Ｙｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)和生态

系统功能(Ｏｋｕｔｏｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)ꎬ引起了生态学界

的广泛关注ꎮ 常绿阔叶林是亚热带地区的地带性

植被ꎬ是生物多样性的重要组成部分(陈婷婷等ꎬ
２０１８ꎻ杨起帆等ꎬ２０２１ꎻ黄雍容等ꎬ２０２１)ꎮ 常绿阔叶

林分布区是毛竹的适生区ꎬ其遭受破坏演变成次生

林后经常受到毛竹扩张的严重威胁ꎬ不仅使群落组

成和结构简化ꎬ而且导致物种多样性下降(欧阳明

等ꎬ２０１６ꎻ赵雨虹等ꎬ２０１７ꎻ童冉等ꎬ２０１９)ꎮ 有研究发

现ꎬ不同层次植物多样性对毛竹扩张的响应表现出

明显差异ꎬ如欧阳明等(２０１６)和白尚斌等(２０１３)均
表示毛竹扩张导致常绿阔叶林乔木层的物种丰富

度显著降低ꎬ而对灌木层和草本层的物种丰富度的

影响并不显著ꎮ 那么ꎬ为什么不同层次植物的生存

对毛竹扩张的响应会有所不同?
生态化学计量学理论认为ꎬ有机体的生存生

长与体内元素化学比例紧密相关ꎬ在漫长的进化

过程中ꎬ有机体已经形成特有的元素化学组成与

比例ꎬ只有保持体内化学计量内平衡才能生存

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ蒋龙等ꎬ ２０１９ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０２０ꎻ黄雍容等ꎬ２０２１)ꎮ Ｎ、Ｐ 是植物体内重要限

制性营养因素ꎬ两者协同影响植物生存生长(王洪

义等ꎬ２０２０ꎻ陈文等ꎬ２０２０)ꎮ 植物体 Ｎ、Ｐ 含量及

其比例易受植物类群和土壤 Ｎ、Ｐ 化学计量特征的

影响 (刘 超 等ꎬ ２０１２ꎻ刘 岑 薇 等ꎬ ２０１７ꎻ 刘 小 玉ꎬ
２０２０)ꎮ 刘骏等(２０１３)研究表明毛竹扩张导致了

竹阔界面两侧土壤 Ｎ、Ｐ 的异质性ꎮ 然而ꎬ常绿阔

叶林不同层次的植物对毛竹扩张引起的土壤异质

性的响应程度尚不清楚ꎮ
为此ꎬ本研究采用时空替代法ꎬ在江西井冈山

国家级自然保护区选择典型毛竹－常绿阔叶林界面

(以下简称竹阔界面)ꎬ对比分析毛竹林、竹阔混交

林和常绿阔叶林样地土壤、不同植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量

及其比例ꎮ 拟解决以下问题:(１)毛竹扩张对常绿

阔叶林土壤 Ｎ、Ｐ 的化学计量特征的影响ꎻ(２)毛竹

扩张过程中毛竹自身以及常绿阔叶林中不同层次

植物叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征ꎻ(３)土壤与植物间的

Ｎ、Ｐ 化学计量特征的关系ꎮ 通过比较不同植物 Ｎ、
Ｐ 化学计量特征对毛竹扩张的敏感性ꎬ揭示群落不

同层次植物对毛竹扩张生存响应差异的生理机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

江西井冈山国家级自然保护区 ( １１４° ０４′—

８３７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



１１４°１６′ Ｅ、２６°３８′—２６°４０′ Ｎ)处于中国大陆东南

丘陵盆地区ꎬ属于中亚热带季风气候(张继平等ꎬ
２０１４)ꎬ四季分明ꎬ水热条件充沛ꎬ年平均气温 １４.２
℃ ꎮ 最热为 ７ 月ꎬ平均气温 ２３.９ ℃ ꎬ极端高温 ３６.７
℃ ꎻ 最 冷 为 １ 月ꎬ 平 均 气 温 ３. ４ ℃ ꎬ 极 端 低 温

－１１.０ ℃ ꎻ年平均降水量 １ ８８９. ８ ｍｍꎻ海拔 ２０２ ~
２ １２０.４ ｍ(欧阳明等ꎬ２０１６)ꎮ 土壤以山地黄壤为

主ꎬ土层厚度一般为 ５０ ~ ８０ ｃｍꎬ土质疏松、肥沃、
湿润(向琳等ꎬ２０１９)ꎮ 该区地带性植被为常绿阔

叶林ꎬ是毛竹的适生区ꎮ 由于长期的人为采伐和

自然干扰ꎬ毛竹不断向邻近的常绿阔叶林扩张ꎬ因
此形成大量竹阔混交林甚至毛竹林ꎬ这为本试验

提供了理想研究场所(刘骏等ꎬ２０１３)ꎮ
１.２ 样地设置

在保护区海拔为 ８５０ ~ ９５０ ｍ 处ꎬ选择典型的

毛竹向常绿阔叶林扩张的样地ꎬ沿毛竹扩张方向

设置大小为 ２０ ｍ × ３０ ｍ 的毛竹林(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｅｄｕｌｉｓ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＰＥＦ)、竹阔混交林 ( Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＰＢＭＦ ) 和 常 绿 阔 叶 林

(ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＥＢＦ) 样方ꎬ３ 次重

复ꎬ总计 ９ 个样方ꎮ 常绿阔叶林为正在恢复中的

次生常绿阔叶林ꎬ乔木层平均高度 １７. ０ ｍ、胸径

１５.８ ｃｍ、密度 １ ０００ ｐｌａｎｔｓｈｍ ￣２、郁闭度 ０.８５ꎬ优
势种主要为红楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ)ꎬ林龄 ４０ ~ ５０
年ꎬ 伴 生 树 种 主 要 有 交 让 木 ( Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ
ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ)、赤杨叶 ( Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ) 等ꎻ竹
阔混交林为毛竹向阔叶林扩张 ６ ~ ７ 年后形成的混

交林ꎬ竹木数量比为 ８ ∶ １ꎬ其中毛竹高约 １５ ｍꎬ密
度约４ ２００ ｐｌａｎｔｓｈｍ ￣２ꎬ郁闭度 ０. ８ꎻ毛竹林为约

３０ 年 前 自 然 生 长 形 成 的 纯 林ꎬ 密 度 约 ５ ２００
ｐｌａｎｔｓｈｍ ￣２ꎬ平均胸径 １０.０ ｃｍꎬ平均高度 １４.０ ｍꎮ
１.３ 样品采集和指标测定

２０１４ 年 ８ 月ꎬ在毛竹林、竹阔混交林样方中沿

东南西北 ４ 个方向分别采集健康成熟的毛竹鲜

叶ꎬ然后将样品进行混合ꎻ以同样的方法在毛竹

林、竹阔混交林和常绿阔叶林样方中采集其他植

物鲜叶 [乔木层:红楠、交让木、赤杨叶ꎻ灌木层:
格药柃(Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ)、油茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ)、
朱砂根 ( Ａｒｄｉｓｉａ ｃｒｅｎａｔａ) 和红果山胡椒 ( Ｌｉｎｄｅｒａ
ｅｒｙｔｈｒｏｃａｒｐａ)ꎻ草本层:狗脊(Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ)、
寒 莓 ( Ｒｕｂｕｓ ｂｕｅｒｇｅｒｉ ) 和 淡 竹 叶 ( Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ
ｇｒａｃｉｌｅ)]ꎮ 每个样方选择每种树种 ４ 株ꎬ共 ３８４ 份

样品ꎮ 将所有样品带回实验室后 １０５ ℃ 杀青ꎬ磨

成粉ꎬ过 ６０ 目筛备用ꎮ
在每块样方中沿“ Ｓ”路线选取 １５ 个采样点ꎬ

用内径 ５ ｃｍ 土钻ꎬ取 ０ ~ １５ ｃｍ 的土壤样品ꎬ然后

将样品混合成 ３ 份ꎬ９ 个样方ꎬ共 ２７ 个样品ꎮ 将采

集的样品ꎬ装入密封袋ꎬ带回实验室ꎬ自然风干后

过 １００ 目筛备用ꎮ 样品全氮、全磷测定分别采用

靛酚蓝比色法、钼锑抗比色法ꎬ具体步骤参考«土

壤农业化学分析»(鲁如坤ꎬ２０００)ꎮ
１.４ 数据处理与分析

采用 一 般 线 性 模 型 ( ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌꎬ
ＧＬＭ)单因素方差分析毛竹林、竹阔混交林和常绿

阔叶林的土壤 Ｎ、 Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 的差异 ( α ＝
０.０５)ꎻ采用 Ｆｉｓｈｅｒ 最小显著差异法( ＬＳＤ)对不同

群落间植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 进行差异显著

性检验ꎻ采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法分析土壤与植物

叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 的关系ꎮ 上述分析由软件

ＳＰＳＳ １９. ０ 完成ꎬ数据整理与制图由软件 Ｅｘｃｅｌ
２００７ 和软件 Ｏｒｉｇｉｎ ９.０ 实现ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ３ 种林分土壤 Ｎ、Ｐ 含量比较

毛竹林、竹阔混交林和常绿阔叶林的土壤 Ｎ
含量分别为 ３.４５、３.９０、４.５８ ｍｇｇ￣１ꎬ土壤 Ｐ 含量

分别为 ０. ５６、０. ５３、０. ４９ ｍｇ ｇ￣１ꎬ Ｎ ∶ Ｐ 分别为

６.１６、７.３６、９.３５ꎬ即从阔叶林到毛竹林ꎬ毛竹林土

壤 Ｎ 含量和 Ｎ ∶ Ｐ 分别下降了 ２４.６７％和 ３４.１２％ꎬ
Ｐ 含量升高了 １４.２９％(图 １)ꎮ
２.２ ３ 种林分乔木层叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

红楠和赤杨叶的叶片 Ｎ 含量在不同林分之间

差异不显著ꎬ而 Ｐ 含量和 Ｎ ∶ Ｐ 差异显著(图 ２)ꎮ
例如ꎬ毛竹林、竹阔混交林和常绿阔叶林中红楠叶

片 Ｐ 含量分别为 ０.８２、０.７７、０.６３ ｍｇｇ￣１ꎬＮ ∶ Ｐ 分

别为 １５.５５、１５.６４、２１.２９ꎬ前两者的 Ｐ 含量在阔叶

林基础上的增幅分别为 ３０.１６％和 ２２.２２％ꎬＮ ∶ Ｐ
的降幅分别为 ２６.９６％和 ２６.５４％ꎮ 赤杨叶叶片 Ｐ
含量在毛竹林和竹阔混交林中相比阔叶林分别增

加了 ３０. ００％ 和 １３. ３３％ꎬ而 Ｎ ∶ Ｐ 分别下降了

２０.０７％和 ３.７５％ꎮ 交让木叶片 Ｎ、Ｐ 含量在 ３ 种群

落中差异不显著ꎬ而 Ｎ ∶ Ｐ 差异显著ꎬ其叶片 Ｎ ∶ Ｐ
在毛竹林、竹阔混交林和阔叶林中分别为 １５. ８５、
１８.１１ 和 ２０.０４ꎬ即交让木叶片 Ｎ ∶ Ｐ 下降了 ２０.９１％
(图 ２)ꎮ
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不同字母表示不同群落间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 ３ 种林分土壤 Ｎ(Ａ)、Ｐ(Ｂ)含量及 Ｎ ∶ Ｐ(Ｃ)
Ｆｉｇ. １　 Ｓｏｉｌ Ｎ (Ａ)ꎬ Ｐ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ (Ｃ) ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｓｔａｎｄｓ

图 ２　 ３ 种林分乔木植物叶片 Ｎ(Ａ)、Ｐ(Ｂ)含量及 Ｎ ∶ Ｐ(Ｃ)
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅａｆ Ｎ (Ａ)ꎬ Ｐ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ (Ｃ) ｏｆ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｓｔａｎｄｓ

２.３ ３ 种林分林下层叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

灌木层植物叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征的变化不

一致ꎬ其中油茶、朱砂根和格药柃的变化较小ꎬ红
果山胡椒 Ｎ 含量和 Ｎ ∶ Ｐ 发生较大改变(图 ３)ꎮ
油茶的叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 在 ３ 种群落中的变

化范围分别为 ９. ４０ ~ １０. ８２ ｍｇｇ￣１、０. ６２ ~ ０. ６９
ｍｇｇ￣１和 １４.０３ ~ １６.８１ꎬ相对比较稳定ꎮ 红果山胡

椒叶片 Ｎ 含量在毛竹林、竹阔混交林和常绿阔叶

林分别为 ２０.８６、２３.６５、２４.８５ ｍｇｇ￣１ꎬＰ 含量分别
为 １.２０、１. ３３、１. １５ ｍｇｇ￣１ꎬ叶片 Ｎ ∶ Ｐ 分别为

１７.３８、１７.７８、２１.６１ꎬ即 Ｎ 含量和 Ｎ ∶ Ｐ 分别下降

了１６.０６％和 １９.５７％ꎬ而 Ｐ 含量变化较小ꎮ 此外ꎬ
草本层植物(狗脊、寒莓、淡竹叶)叶片 Ｎ、Ｐ 含量

及比例在 ３ 个群落中差异均不显著(图 ４)ꎬ即草木

层植物 Ｎ、Ｐ 化学计量特征在 ３ 个林分中的变化

较小ꎮ
２.４ 毛竹叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

由图 ５ 可知ꎬ在毛竹向阔叶林扩张过程中ꎬ其叶

片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征变化稳定ꎬ毛竹林和竹阔混交

林叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 在 ２２.１８ ~ ２４.２５ ｍｇｇ￣１、
１.４５~１.５５ ｍｇｇ￣１和 １５.２９ ~ １５.６５ 变化范围内ꎬ平
均值分别为 ２３.２２、１.５０ ｍｇｇ￣１和 １５.４７ꎮ
２.５ 竹阔界面植物叶片与土壤 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

的相关性分析

由表 １ 可知ꎬ在土壤与植物的关系中ꎬ土壤 Ｎ、
Ｐ 含量与乔木层植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶ Ｐ 的关

０４７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 ３　 ３ 种林分灌木层植物叶片 Ｎ(Ａ)、Ｐ(Ｂ)含量及 Ｎ ∶ Ｐ(Ｃ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｅａｆ Ｎ (Ａ)ꎬ Ｐ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ (Ｃ) ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｓｔａｎｄｓ

图 ４　 ３ 种林分草本层植物叶片 Ｎ(Ａ)、Ｐ(Ｂ)含量及 Ｎ ∶ Ｐ(Ｃ)
Ｆｉｇ. ４　 Ｌｅａｆ Ｎ (Ａ)ꎬ Ｐ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ (Ｃ) ｏｆ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｓｔａｎｄｓ

图 ５　 毛竹叶片 Ｎ(Ａ)、Ｐ(Ｂ)含量及 Ｎ ∶ Ｐ(Ｃ)
Ｆｉｇ. ５　 Ｌｅａｆ Ｎ (Ａ)ꎬ Ｐ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ (Ｃ) ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
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表 １　 植物叶片与土壤 Ｎ ∶ Ｐ 的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ Ｎ ∶ Ｐ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ

层次
Ｌａｙｅｒ

指标
Ｉｎｄｅｘ

叶片 Ｎ
Ｌｅａｆ Ｎ

叶片 Ｐ
Ｌｅａｆ Ｐ

叶片 Ｎ ∶ Ｐ
Ｌｅａｆ Ｎ ∶ Ｐ

乔木层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

土壤 Ｎ
Ｓｏｉｌ Ｎ ０.０３ －０.２６ ０.２９

土壤 Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｐ －０.３０ －０.０９ －０.１９

土壤 Ｎ ∶ Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｎ ∶ Ｐ ０.２０ －０.２１ ０.３９�

灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

土壤 Ｎ
Ｓｏｉｌ Ｎ ０.１０ ０.００ ０.０５

土壤 Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｐ ０.４０�� ０.３９�� －０.１６

土壤 Ｎ ∶ Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｎ ∶ Ｐ －０.１３ －０.２１ ０.１３

草本层
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ

土壤 Ｎ
Ｓｏｉｌ Ｎ ０.０８ ０.５８�� －０.３８�

土壤 Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｐ ０.４９�� ０.４９�� ０.１４

土壤 Ｎ ∶ Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｎ ∶ Ｐ －０.１８ ０.２８ －０.４３��

　 注: �和��分别表示在 ０.０５ 和 ０.０１ 水平上显著相关ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ａｎｄ �� ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ０.０５ ａｎｄ ０.０１
ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

系均不显著ꎬ仅土壤 Ｎ ∶ Ｐ 与叶片 Ｎ ∶ Ｐ 呈显著正

相关ꎮ 土壤 Ｎ 含量、Ｎ ∶ Ｐ 与灌木层植物叶片 Ｎ、Ｐ
含量及 Ｎ ∶ Ｐ 关系均不显著ꎬ仅土壤 Ｐ 含量与叶片

Ｎ、Ｐ 含量均为极显著正相关ꎮ 土壤 Ｎ 含量与草本

层植物叶片 Ｐ 含量、Ｎ ∶ Ｐ 分别呈极显著正相关、
显著负相关ꎻ土壤 Ｐ 含量与叶片 Ｎ、Ｐ 含量均呈极

显著正相关ꎻ土壤 Ｎ ∶ Ｐ 与叶片 Ｎ ∶ Ｐ 呈极显著负

相关ꎮ

３　 讨论

３.１ 毛竹扩张使土壤 Ｎ 含量下降ꎬＰ 含量上升

本研究发现ꎬ毛竹扩张使常绿阔叶林土壤 Ｎ
含量和 Ｎ ∶ Ｐ 显著下降ꎬＰ 含量显著上升ꎬ此研究

结果与前人研究结果基本相似ꎮ Ｓｏｎｇ 等(２０１７)和
Ｌｉ 等(２０１７)发现江西大岗山和江西庐山自然保护

区毛竹向邻近阔叶林扩张ꎬ减少了土壤总 Ｎ 含量ꎻ
王奇赞等(２００９)比较天目山自然保护区毛竹林、
竹阔混交林和阔叶林土壤 Ｐ 含量发现ꎬ毛竹林土

壤 Ｐ 含量最高(０.４２ ｍｇｇ￣１)ꎬ混交林次之(０.３８

ｍｇｇ￣１)ꎬ阔叶林最低(０.３４ ｍｇｇ￣１)ꎻＤａｓｓｏｎｖｉｌｅ
等(２００８)发现欧洲西北部 ７ 种常见植物的入侵显

著增加土壤 Ｐ 含量ꎻＣｈａｐｕｉｓ￣Ｌａｒｄｙ 等(２００６)证实ꎬ
早生一枝黄花(Ｓｏｌｉｄａｇｏ ｇｉｇａｎｔｅａ)的扩张提高了土

壤表层无机 Ｐ 的含量ꎮ 土壤中总 Ｎ、Ｐ 含量主要取

决于输入与输出两个过程ꎮ 凋落物回归和植物吸

收 是 影 响 土 壤 Ｎ 流 动 的 主 要 方 式ꎮ Ｓｏｎｇ 等

(２０１７)研究发现ꎬ毛竹林凋落物 Ｎ 回归量低于常

绿阔叶林ꎬ而植物 Ｎ 吸收量显著高于常绿阔叶林ꎬ
这两个过程会共同导致土壤总 Ｎ 含量减少ꎮ 土壤

Ｐ 来源于岩石的风化ꎬ而土壤 Ｎ 除了受土壤母质

的影响外ꎬ还受枯落物的分解以及植物吸收利用

的影响ꎮ 因此ꎬＰ 的变化规律与 Ｎ 有一定的差异ꎮ
毛竹林细根年生长量、周转率均高于常绿阔叶林

(刘骏等ꎬ２０１３)ꎮ 毛竹具有庞大的地下鞭系统、旺
盛的细根生物量、较高的根系周转速率ꎬ这有利于

土壤 Ｐ 积累ꎮ 土壤酸化会促进 Ｐ 的矿化(周强等ꎬ
２０２１)ꎮ 植物可吸收的无机 Ｎ 主要为 ＮＯ３

－ ￣Ｎ 和

ＮＨ４
＋ ￣Ｎꎬ但植物对这两种 Ｎ 形态的利用策略不同ꎮ

宋庆妮等(２０１３)研究发现ꎬ毛竹具有喜 ＮＨ４
＋ ￣Ｎ 的

习性ꎬ在其扩张过程中ꎬ吸收大量 ＮＨ４
＋ ￣Ｎ 的同时

释放出 Ｈ＋ꎬ这将导致根系微环境 ｐＨ 值下降ꎬ这一

变化促进土壤 Ｐ 的风化ꎬ使土壤 Ｐ 含量升高ꎮ
３.２ 毛竹扩张对阔叶林植物叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特

征的影响

本研究通过分析发现ꎬ毛竹扩张使乔木层树

种的叶片 Ｐ 含量升高ꎬ导致叶片 Ｎ ∶ Ｐ 下降ꎬ这与

土壤 Ｎ、Ｐ 供应变化密切相关ꎮ 有研究发现ꎬ叶片

养分含量与土壤养分供应有关(李虹谕等ꎬ２０２１ꎻ
陈小花等ꎬ２０２１)ꎮ Ｆａｎ 等 ( ２０１５) 的研究结果表

明ꎬ在亚热带森林生态系统内ꎬ土壤与植物的 Ｎ ∶
Ｐ 显著相关ꎮ 邬畏(２０１０)研究发现土壤 Ｎ ∶ Ｐ 的

变化是植物体内 Ｎ ∶ Ｐ 变化的基础ꎮ 项琦(２０２１)
指出ꎬ互花米草( Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ)入侵改变了

土壤 Ｎ、Ｐ 化学循环ꎬ从而导致植株 Ｎ、Ｐ 含量及生

态化学计量特征也随之改变ꎬ并存在入侵时间越

长ꎬ土壤与植株养分元素含量及计量比的相关性

越高的规律ꎮ 本研究中ꎬ虽然毛竹扩张降低了土

壤 Ｎ 含量ꎬ但是乔木层植物叶片 Ｎ 含量变化较小ꎬ
这可能是因为植物 Ｎ 含量具有更高的自我调控系

数ꎬ表现出较强的化学内稳态(李贵才等ꎬ２００３)ꎮ
Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ 和 Ｍｅｕｌｅｍａｎ ( １９９６ ) 提 出ꎬ 当 植 物

２４７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ｎ ∶ Ｐ<１４ 时ꎬ植物生长倾向于受到 Ｎ 限制ꎻ当植物

Ｎ ∶ Ｐ>１６ 时ꎬ植物生长倾向于受到 Ｐ 限制ꎻ当植物

Ｎ ∶ Ｐ 处于 １４ ~ １６ 时ꎬ植物生长可能受到 Ｎ 和 Ｐ
的共同限制或不受它们的限制ꎮ 在本研究中ꎬ乔
木层植物叶片 Ｎ ∶ Ｐ 均大于 １６ꎬ因此ꎬ乔木层植物

生长倾向于受到 Ｐ 限制ꎮ 本研究发现ꎬ毛竹扩张

增加了土壤 Ｐ 含量ꎮ Ｐｅｒｒｉｎｇ 等( ２００８)表示土壤

养分差异对植物化学计量特征具有重要影响ꎬ即
土壤 Ｐ 含量增加可提高 Ｐ 的可利用性ꎬ以此促进

受 Ｐ 限制植物的生长ꎬ增加其组织内的 Ｐ 浓度以

维持正常生理活动ꎬ这是叶片 Ｐ 含量增加而 Ｎ ∶ Ｐ
降低的原因之一ꎮ 通过分析土壤与乔木层植物叶

片化学计量特征之间的关系发现ꎬ叶片 Ｐ 含量与

土壤 Ｐ 含量呈显著负相关ꎬ这与 Ｇａｒｎｉｅｒ(１９９８)的

研究结果不一致ꎬ他认为若植物生长受某元素限

制ꎬ其叶片相应元素含量会与土壤对该养分的供

应能力呈正相关ꎮ 本研究对象为自然保护区常绿

阔叶林ꎬ植物组成多样ꎬ群落结构复杂ꎬ不适于用

具体物种的研究结果来解释ꎮ
本研究发现ꎬ与乔木层植物叶片不同ꎬ毛竹向

阔叶林扩张对灌木层大部分植物和草本层植物的

化学计量特征影响不明显ꎮ 以往许多研究表明灌

木及草本植物 Ｎ、Ｐ 化学计量内稳性较高ꎬ受土壤

供给的影响相对较小(罗艳等ꎬ２０１７ꎻ勒佳佳等ꎻ
２０２０ꎻ阿里木买买提等ꎬ２０２２)ꎮ 冶松(２０２１)研

究草本植物 Ｎ 含量对 Ｎ 添加的响应发现ꎬ草本植

物叶片 Ｎ 含量在不同 Ｎ 处理间均无显著差异ꎮ 张

亚琴等(２０２２)表示ꎬ马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)林

下 ４ 种灌木植物化学计量特征主要受自身遗传影

响ꎬ与土壤 Ｎ、Ｐ 含量及其比例无显著关系ꎮ 李家

湘等(２０１７)表示ꎬ中国南方灌丛植物叶的 Ｎ 含量

主要由不同生活型植物生长需求决定ꎬ而 Ｐ 含量

受气候、土壤和植物生活型共同决定ꎮ 郭子豪等

(２０２１)指出ꎬ植物的 Ｎ 可能更倾向于是一种物种

性状ꎬ与土壤养分无关ꎮ 因此ꎬ毛竹扩张对灌木层

大部分植物和草本层植物自身化学计量特征影响

较小的原因可能是 Ｎ、Ｐ 含量及其比例是灌木与草

本植物自身固有的性状特征ꎬ它们对外界土壤 Ｎ、
Ｐ 的变化响应不敏感ꎮ
３.３ 毛竹扩张中其自身叶片的 Ｎ ∶ Ｐ 较稳定

本研究发现ꎬ毛竹在扩张过程中其自身叶片

的 Ｎ、Ｐ 化学计量特征变化不大ꎬ这与他人的研究

结果一致ꎮ 程艳艳(２０１４)在对毛竹及其入侵林分

主要优势树种的 Ｎ、Ｐ 添加试验中表明ꎬ毛竹的内

稳性指数在各物种中最高ꎮ 这可能与毛竹与克隆

植物具强大的养分生理整合功能密切相关(赵建

诚等ꎬ２０１６)ꎮ Ｌｉ 等(２０００)发现未施肥地段的竹

笋通过生理整合作用从施肥地段的母竹中吸收养

分ꎬ实现了资源共享ꎮ 石艳等(２０１５)表示在生境

资源丰富时ꎬ克隆植物利用具有营养贮藏功能的

连接结构可以吸收储存多余的资源ꎬ在资源缺乏

季节释放以供植株利用ꎬ这样可使克隆植物生长

受异质性环境的影响降低ꎮ 生理整合功能使毛竹

与其他阔叶树在争夺水、光、空间等资源时始终保

持自身稳定状态ꎬ获得更大的优势ꎬ从而有助于其

成功入侵周边的森林生态系统ꎮ

４　 结论

毛竹向邻近常绿阔叶林扩张会导致土壤 Ｐ 含

量显著升高及土壤 Ｎ ∶ Ｐ 显著下降ꎮ 土壤 Ｎ ∶ Ｐ
的大幅下降对乔木层、灌木层和草本层 ３ 层植物

叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征的影响不一致ꎮ 灌木层和

草本层植物由于具有较强的内稳性ꎬ因此受毛竹

扩张引起的土壤异质性的影响并不显著ꎮ 然而ꎬ
乔木层植物叶片 Ｐ 的内稳性较低ꎬ受土壤 Ｐ 变化

影响较大ꎬ导致乔木层植物 Ｎ、Ｐ 化学特征失衡ꎬ不
利于其正常生长ꎮ 在扩张过程中ꎬ毛竹自身叶片

Ｎ、Ｐ 化学计量特征保持稳定ꎬ这可能成为毛竹能

够成功扩张ꎬ并对乔木层树种的生存构成威胁的

重要原因ꎮ
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ＣＨＥＮＧ ＹＹꎬ ２０１４. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｉｎｖａｄｅｄ ｂｙ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ [Ｄ]. Ｈａｎｇｚｈｏｕ: Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ ＆ Ｆ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: １－４８. [程艳艳ꎬ ２０１４. 化学计量内稳性与毛竹

入侵生态系统稳定性关系的研究 [Ｄ]. 杭州: 浙江农林

大学: １－４８.]
ＤＡＳＳＯＮＶＩＬＬＥ Ｎꎬ ＶＡＮＤＥＲＨＯＥＶＥＮ Ｓꎬ ＶＡＮＰＡＲＹＳ Ｖꎬ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２００８. Ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ａｌｉｅｎ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ
ａｒｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｉｔｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ＮＷ Ｅｕｒｏｐｅ
[Ｊ]. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ １５７(１): １３１－１４０.

ＦＡＮ ＨＢꎬ ＷＵ ＪＰꎬ ＬＩＵ ＷＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｌｉｎｋａｇｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ
ｓｏｉｌ Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｏｉｌꎬ ３９２(１ / ２):
１２７－１３８.

ＧＵＯ ＺＨꎬ ＺＨＵ ＸＷꎬ ＣＨＥＮ ＱＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｍａｉｎ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ Ｙｕｎｎａｎ [ Ｊ]. Ｊ Ｆｏｒ
Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ４１(４): ３５８－３６５. [郭子豪ꎬ 朱秀雯ꎬ 陈钱炜ꎬ
等ꎬ ２０２１. 滇中地区主要灌丛碳氮磷生态化学计量特征

[Ｊ]. 森林与环境学报ꎬ ４１(４): ３５８－３６５.]

ＧＡＲＮＩＥＲ Ｅꎬ １９９８. Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｇｒａｓｓｅｓ: ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｇｒａｓｓｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ
[Ｍ]. Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ: Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ: １５５－１８１.

ＨＵＡＮＧ ＹＲꎬ ＧＡＯ Ｗꎬ ＨＵＡＮＧ ＳＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１.
Ｅｃｏｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ Ｆｕｊｉａｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ [Ｊ]. Ａｃｔａ
Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ４１(５): １９９１－２０００. [黄雍容ꎬ 高伟ꎬ 黄石德ꎬ
等ꎬ ２０２１. 福建三种常绿阔叶林碳氮磷生态化学计量特征

[Ｊ]. 生态学报ꎬ ４１(５): １９９１－２０００.]
ＪＩＡＮＧ Ｌꎬ ＸＵ ＺＦꎬ ＷＵ ＦＺꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃꎬ Ｎꎬ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ
ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｚｏｎｅ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｂｉｏｌꎬ ２５(４): ７５９－７６７. [蒋龙ꎬ
徐振锋ꎬ 吴福忠ꎬ 等ꎬ ２０１９. 亚热带 ３ 种典型常绿森林土

壤和植物叶片碳氮磷化学计量特征 [Ｊ]. 应用与环境生

物学报ꎬ ２５(４): ７５９－７６７.]
ＫＯＥＲＳＥＬＭＡＮ Ｗꎬ ＭＥＵＬＥＭＡＮ ＡＦＭꎬ １９９６. Ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

Ｎ ∶ Ｐ ｒａｔｉｏ: ａ ｎｅｗ ｔｏｏｌ ｔｏ ｄｅｔｅｃｔ ｔｈｅ ｎａｔｕｒｅ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ ３３(６): １４４１－１４５０.

ＬＥ ＪＪꎬ ＳＵ Ｙꎬ ＬＵＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｃｌｏｓｕｒｅ ｏｎ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ
ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｏｆ Ｔｉａｎｓｈａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ [ Ｊ ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ
４０(５): １６２１－１６２８. [勒佳佳ꎬ 苏原ꎬ 罗艳ꎬ 等ꎬ ２０２０. 围

封对天山高寒草原 ４ 种植物叶片和土壤化学计量学特征

的影响 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ４０(５): １６２１－１６２８.]
ＬＩ ＧＣꎬ ＨＡＮ ＸＧꎬ ＨＵＡＮＧ ＪＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３. Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ

ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｍｏｉｓｔ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｉｎ
Ａｉｌａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ １４ (８): １２５１ －
１２５６. [李贵才ꎬ 韩兴国ꎬ 黄建辉ꎬ 等ꎬ ２００３. 哀牢山中山

湿性常绿阔叶林不同干扰强度下土壤无机氮的变化

[Ｊ]. 应用生态学报ꎬ １４(８): １２５１－１２５６.]
ＬＩ ＨＹꎬ ＹＡＮＧ ＨＸꎬ ＢＡＩ ＲＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ

ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ
ｐｌａｎｔｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ [Ｊ]. Ｌｉａｏｎｉｎｇ Ｆｏｒ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ (５): ６６－
６８. [李虹谕ꎬ 杨会侠ꎬ 白荣芬ꎬ 等ꎬ ２０２１. 陆地植物生态

化学计量学特性研究进展 [ Ｊ]. 辽宁林业科技ꎬ (５):
６６－６８.]

ＬＩ ＪＸꎬ ＸＵ ＷＴꎬ ＸＩＯＮＧ ＧＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｌａｎｄｓ ａｃｒｏｓｓ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ４１(１): ３１－４２. [李家湘ꎬ 徐文婷ꎬ
熊高明ꎬ 等ꎬ ２０１７. 中国南方灌丛优势木本植物叶的氮、
磷含量及其影响因素 [ Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ４１ (１):
３１－４２.]

ＬＩ Ｒꎬ ＷＥＲＧＥＲ ＭＪＡꎬ ＫＲＯＯＮ ＨＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｏｏｔ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｉａｎｔ ｂａｍｂｏｏ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２(４): ４３７－４４６.
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ＬＩ ＷＣꎬ ＳＨＥＮＧ ＨＹꎬ ＣＨＥＮ ＷＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
ｉｎｔｏ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ [ Ｊ ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ
２９(１２): ３９６９－ ３９７６. [李伟成ꎬ 盛海燕ꎬ 陈伟杰ꎬ 等ꎬ
２０１８. 毛竹入侵马尾松林的土壤菌群多样性变化 [Ｊ]. 应
用生态学报ꎬ ２９(１２): ３９６９－３９７６.]

ＬＩ ＺＺꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ＤＥＮＧ ＢＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｏｓｏ
ｂａｍｂｏｏ ( Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ) ｉｎｖａｓｉｏｎｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｙｃｌｅｓ ｄｅｐｅｎｄ ｏｎ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ [Ｊ]. Ｅｎｖｉｒｏｎ
Ｓｃｉ Ｐｏｌｌｕｔ Ｒｅｓ Ｉｎｔꎬ ２４(３２): ２４９８９－２４９９９.

ＬＩＵ Ｃꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ
ｉｎ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ
ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ
３６(１１): １２０５－１２１６. [刘超ꎬ 王洋ꎬ 王楠ꎬ 等ꎬ ２０１２. 陆地

生态系统植被氮磷化学计量研究进展 [Ｊ]. 植物生态学

报ꎬ ３６(１１): １２０５－１２１６.]
ＬＩＵ ＣＷꎬ ＺＨＥＮＧ ＸＬꎬ ＷＡＮＧ ＪＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｒｅｖｉｅｗｓ ｏｎ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＣＮＰ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ
ａｎｄ ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ａｇｒｉｃ Ｓｃｉ Ｂｕｌｌꎬ ３３(１７): ７０－
７５. [刘岑薇ꎬ 郑向丽ꎬ 王俊宏ꎬ 等ꎬ ２０１７. 陆生和水域生

态系统植物的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征研究综述

[Ｊ]. 中国农学通报ꎬ ３３(１７): ７０－７５.]
ＬＩＵ Ｊꎬ ＹＡＮＧ ＱＰꎬ ＹＵ ＤＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｎｅ

ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｔ ｔｗｏ ｓｉｄｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｂａｍｂｏｏ
ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ
３７(８): ７３９－７４９. [刘骏ꎬ 杨清培ꎬ 余定坤ꎬ 等ꎬ ２０１３. 细

根对竹林－阔叶林界面两侧土壤养分异质性形成的贡献

[Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３７(８): ７３９－７４９.]
ＬＩＵ Ｊꎬ ＹＡＮＧ ＱＰꎬ ＳＯＮＧ ＱＮꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｆｉｎｅ

ｒｏｏｔ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｔｏ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ [ Ｊ ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ
３７(３): ２３０－２３８. [刘骏ꎬ 杨清培ꎬ 宋庆妮ꎬ 等ꎬ ２０１３. 毛

竹种群向常绿阔叶林扩张的细根策略 [Ｊ]. 植物生态学

报ꎬ ３７(３): ２３０－２３８.]
ＬＩＵ ＸＹꎬ ２０２０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｎ Ｃꎬ Ｎꎬ Ｐꎬ Ｓｉ

ｒｅｓｅｒｖｅｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｏｒａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ
[Ｄ]. Ｆｕｚｈｏｕ: Ｆｕｊｉａｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ:
１－６４. [刘小玉ꎬ ２０２０. 毛竹向常绿阔叶林扩张对碳氮磷

硅储量及其化学计量特征影响研究 [Ｄ]. 福州: 福建农

林大学: １－６４.]
ＬＵ ＲＫꎬ ２０００. Ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

[Ｍ]. Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ｐｒｅｓｓ: １４６－１８５. [鲁如坤ꎬ ２０００. 土壤农业化学分析方法

[Ｍ]. 北京: 中国农业出版社: １４６－１８５.]
ＬＵＯ Ｙꎬ ＧＯＮＧ Ｌꎬ ＺＨＵ ＭＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ
ｒｅａｃｈｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔａｒｉｍ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｓｅｒｔ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ
３７(２４): ８３２６－８３３５. [罗艳ꎬ 贡璐ꎬ 朱美玲ꎬ 等ꎬ ２０１７. 塔
里木河上游荒漠区 ４ 种灌木植物叶片与土壤生态化学计

量特征 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３７(２４): ８３２６－８３３５.]
ＯＫＵＴＯＭＩ Ｋꎬ ＳＨＩＮＯＤＡ Ｓꎬ ＦＵＫＵＤＡ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６. Ｃａｕｓａｌ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｂｙ ｂａｍｂｏｏ ｉｎ
Ｊａｐａｎ [Ｊ]. Ｊ Ｖｅｇ Ｓｃｉꎬ ７(５): ７２３－７２８.

ＯＵＹＡＮＧ Ｍꎬ ＹＡＮＧ ＱＰꎬ ＣＨＥＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ [Ｊ]. Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓ Ｓｃｉꎬ ２４(６): ６４９－６５７. [欧阳

明ꎬ 杨清培ꎬ 陈昕ꎬ 等ꎬ ２０１６. 毛竹扩张对次生常绿阔叶

林物种组成、结构与多样性的影响 [Ｊ]. 生物多样性ꎬ
２４(６): ６４９－６５７.]

ＰＥＲＲＩＮＧ ＭＰꎬ ＨＥＤＩＮ ＬＯꎬ ＬＥＶＩＮ ＳＡꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８.
Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｆｒｏｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｈｏｕｌｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ
ＵＳＡꎬ １０５(６): １９７１－１９７６.

ＳＨＩ Ｙꎬ ＬＩ Ｙꎬ ＭＡＯ ＳＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｓｈａａｎｘｉ Ｆｏｒ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ
(５): ７６－８０. [石艳ꎬ 李阳ꎬ 毛少利ꎬ 等ꎬ ２０１５. 植物克隆

整合的生态学效应研究概述 [Ｊ]. 陕西林业科技ꎬ (５):
７６－８０.]

ＳＯＮＧ ＱＮꎬ ＬＵ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ａｃｃｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ
ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｎ ＮＰＰ ａｎｄ Ｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ ]. Ｓｃｉ Ｒｅｐꎬ
７: ４０３８３.

ＳＯＮＧ ＱＮꎬ ＹＡＮＧ ＱＰꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｉｔｓ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ
Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ ２４(２): ３３８－３４４. [宋庆妮ꎬ 杨清培ꎬ 刘骏ꎬ
等ꎬ ２０１３. 毛竹扩张对常绿阔叶林土壤氮素矿化及有效性

的影响 [Ｊ]. 应用生态学报ꎬ ２４(２): ３３８－３４４.]
ＴＯＮＧ Ｒꎬ ＺＨＯＵ ＢＺꎬ ＪＩＡＮＧ ＬＮꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ

Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ: ａ ｒｅｖｉｅｗ
[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３９(１１): ３８０８－３８１５. [童冉ꎬ 周本智ꎬ
姜丽娜ꎬ 等ꎬ ２０１９. 毛竹入侵对森林植物和土壤的影响研

究进展 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３９(１１): ３８０８－３８１５.]
ＷＡＮＧ ＨＹꎬ ＤＩＮＧ Ｒꎬ ＷＡＮＧ ＺＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ Ｈｕｌｕｎｂｕｉｒ ｇｒａｓｓｌａｎｄ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｒａｔａｃ Ｓｉｎꎬ ２９(８): ３７－
４５. [王洪义ꎬ 丁睿ꎬ 王智慧ꎬ 等ꎬ ２０２０. 氮、磷添加对草地

不同冠层植物叶片和根系生态化学计量特征的影响

[Ｊ]. 草业学报ꎬ ２９(８): ３７－４５.]
ＷＡＮＧ ＱＺꎬ ＸＵ ＱＦꎬ ＪＩＡＮＧ ＰＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. ＤＧＧＥ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆ ＰＣＲ ｏｆ １６Ｓ ｒＤＮＡ Ｖ３ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｉｎ ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ ｎａｔｕｒａｌ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎｖａｄｅｄ ｂｙ
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ ｉｎ Ｔｉａｎｍｕ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ
[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｅｄｏｌ Ｓｉｎꎬ ４６(４): ６６２－６６９. [王奇赞ꎬ 徐秋芳ꎬ
姜培坤ꎬ 等ꎬ ２００９. 天目山毛竹入侵阔叶林后土壤细菌群

落 １６Ｓ ｒＤＮＡ Ｖ３ 区片段 ＰＣＲ 的 ＤＧＧＥ 分析 [Ｊ]. 土壤学

５４７１９ 期 王琳等: 常绿阔叶林植物叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征对毛竹扩张的响应



报ꎬ ４６(４): ６６２－６６９.]
ＷＵ Ｗꎬ ２０１０. Ｐｒｉｍａｒｙ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ Ｎ / Ｐ ｒａｔｉｏ ｏｎ

ｐｌａｎｔｓ [ Ｄ]. Ｔｉａｎｊｉｎ: Ｎａｎｋａｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: １ － ６７. [邬畏ꎬ
２０１０. 土壤氮 /磷比对植物影响的初步研究 [Ｄ]. 天津:
南开大学: １－６７.]

ＸＩＡＮＧ Ｌꎬ ＣＨＥＮ ＦＱꎬ ＧＥＮＧ ＭＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ
ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ｔｏ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｉｎ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｌａｔｏｕｃｈｅａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｍｔ. Ｊｉｎｇｇａｎｇｓｈａｎꎬ Ｊｉａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ
[Ｊ]. Ｊ Ｔｒｏｐ Ｓｕｂｔｒｏｐ Ｂｏｔꎬ ２７(２): １２９－１３８. [向琳ꎬ 陈芳

清ꎬ 耿梦娅ꎬ 等ꎬ ２０１９. 井冈山鹿角杜鹃群落灌木层植物

叶功能性状对海拔梯度的响应 [Ｊ]. 热带亚热带植物学

报ꎬ ２７(２): １２９－１３８.]
ＸＩＡＮＧ Ｑꎬ ２０２１. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｎ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ
ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ Ｔｉｄａｌ Ｆｌａｔ Ｗｅｔｌａｎｄｓꎬ
Ｈａｎｇｚｈｏｕ Ｂａｙ [Ｄ]. Ｊｉｎｈｕａ: Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: １－
８０. [项琦ꎬ ２０２１. 互花米草入侵对杭州湾潮滩湿地土壤

及植物碳、氮、磷生态化学计量特征的影响 [Ｄ]. 金华:
浙江师范大学: １－８０.]

ＹＡＮＧ ＱＦꎬ ＸＩＯＮＧ Ｙꎬ ＹＵ ＺＰꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｓｏｉｌ ａｃｔｉｖｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ
ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｉｎ Ｇｕａｎｓｈａｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｏｆ ｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ
[Ｊ]. Ｊ Ｃｅｎｔ Ｓ Ｕｎｉｖ Ｆｏｒ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ ４１(９): １３８－１４７. [杨起

帆ꎬ 熊勇ꎬ 余泽平ꎬ 等ꎬ ２０２１. 江西官山不同海拔常绿阔

叶林土壤活性氮组分特征 [Ｊ]. 中南林业科技大学学报ꎬ
４１(９): １３８－１４７.]

ＹＡＮＧ ＱＰꎬ ＹＡＮＧ ＧＹꎬ ＳＯＮＧ ＱＮꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｂａｍｂｏｏ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ: ｐｒｏｃｅｓｓꎬ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ３９(１): １１０－１２４. [杨
清培ꎬ 杨光耀ꎬ 宋庆妮ꎬ 等ꎬ ２０１５. 竹子扩张生态学研究:
过程、后效与机制 [Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３９(１): １１０－１２４.]

ＹＩＮＧ Ｗꎬ ＪＩＮ ＪＸꎬ ＪＩＡＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｓａｔｅｌｌｉｔｅ￣ｂａｓｅｄ
ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｐａｓｔ ３０ ｙｅａｒｓ ｉｎ
Ｍｏｕｎｔ Ｔｉａｎｍｕｓｈａｎꎬ Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｒｅｍｏｔ Ｓｅｎｓꎬ ３７(１３):
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鄂西南五种野生荚蒾属植物种群结构与动态特征研究

赵奂敦１ꎬ 李春辉２∗ꎬ 艾训儒１ꎬ 薛卫星１ꎬ 徐来仙１ꎬ 向　 钦１ꎬ 周　 云１

( １. 湖北民族大学 林学园艺学院ꎬ 湖北 恩施 ４４５０００ꎻ ２. 恩施土家族苗族自治州农业农村局ꎬ 湖北 恩施 ４４５０００ )

摘　 要: 为探明鄂西南地区野生荚蒾属(Ｖｉｂｕｒｎｕｍ)植物的种群数量特征及区域分布状况ꎬ并揭示宜昌荚蒾

(Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ)、桦叶荚蒾(Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ)、合轴荚蒾(Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅ)、茶荚蒾(Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ)、荚蒾(Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ)
５ 种荚蒾属植物种群的生存现状及发展趋势ꎬ在鄂西南金子山国有林场、木林子国家级自然保护区及七姊

妹山国家级自然保护区ꎬ共布设 ２７ ｈｍ２固定动态监测样地对荚蒾属植物进行调查ꎬ通过对 ５ 种荚蒾属植物

种群进行年龄结构、动态量化分析和静态生命表以及相关曲线等研究ꎬ探讨荚蒾属植物种群结构与动态特

征及未来发展潜力ꎮ 结果表明:(１)鄂西南荚蒾属植物在分布区域及种群数量大小上均存在明显差异ꎮ
(２)种群结构与动态分析显示ꎬ５ 种荚蒾属植物种群年龄结构呈现为金字塔型ꎬ幼龄阶段种群个体数量较

多ꎬ具有较强的增长潜力ꎬ但对外界干扰均具有较强的敏感性ꎮ (３)静态生命表显示ꎬ５ 种荚蒾属植物存活

量均随着龄级的增加而单调递减ꎻ消失率与死亡率曲线变化趋势相似ꎬ但不同植物消失率与死亡率曲线波

动具有差异性ꎻ种群存活曲线均趋近于 ＤｅｅｖｅｙⅡ̄型ꎮ (４)４ 个生存函数曲线表明ꎬ５ 种荚蒾属植物种群均表

现出前期大量减少、中期趋于稳定、后期衰退的特点ꎮ 综上认为ꎬ鄂西南荚蒾属植物资源丰富ꎬ对其属植物

的合理开发具有一定的科学性和可行性ꎬ幼龄阶段时可适当进行人工疏伐ꎬ提高保存率ꎻ中龄稳定阶段时可

筛选观赏性状优势种进行适当开发利用ꎻ部分物种则需要加强保护ꎬ以维持该地区生物多样性ꎮ
关键词: 荚蒾属ꎬ 种群结构ꎬ 动态量化分析ꎬ 静态生命表ꎬ 生存函数

中图分类号: Ｑ９４８　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２３)０９￣１７４７￣１２

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｉｖｅ
ｗｉｌｄ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｈｕｂｅｉꎬ Ｃｈｉｎａ

ＺＨＡＯ Ｈｕａｎｄｕｎ１ꎬ ＬＩ Ｃｈｕｎｈｕｉ２∗ꎬ ＡＩ Ｘｕｎｒｕ１ꎬ ＸＵＥ Ｗｅｉｘｉｎｇ１ꎬ
ＸＵ Ｌａｉｘｉａｎ１ꎬ ＸＩＡＮＧ Ｑｉｎ１ꎬ ＺＨＯＵ Ｙｕｎ１

( １. Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｈｕｂｅｉ Ｍｉｎｚｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｅｎｓｈｉ ４４５０００ꎬ Ｈｕｂｅｉꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｒｕｒａｌ
Ａｆｆａｉｒｓ Ｂｕｒｅａｕ ｏｆ Ｅｎｓｈｉ Ｔｕｊｉａ ａｎｄ Ｍｉａｏ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅꎬ Ｅｎｓｈｉ ４４５０００ꎬ Ｈｕｂｅｉꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｈｕｂｅｉꎬ ａｎｄ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ: Ｖ.
ｅｒｏｓｕｍꎬ Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍꎬ Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅꎬ Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ ａｎｄ Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ. Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ２７ ｈｍ２ ｄｙｎａｍｉｃ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｓｔａｎｄｓ ｗｅｒｅ

收稿日期: ２０２２－１１－１４
基金项目: 中国生态环境部生物多样性调查评估项目(２０１９ＨＪ２０９６００１００６)ꎻ 湖北省林业科学研究院委托项目(Ｈ２００６４)ꎮ
第一作者: 赵奂敦(１９９６－)ꎬ硕士研究生ꎬ主要从事森林生态系统结构与功能研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)２４２９９８９７６１＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 李春辉ꎬ高级农艺师ꎬ主要从事植物生态及生物资源开发利用研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)１１０６１２５１５５＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ



ｓｅｔ ｕｐ ｉｎ Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｆａｒｍꎬ Ｍｕｌｉｎｚｉ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ａｎｄ Ｑｉｚｉｍｅｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ
Ｒｅｓｅｒｖｅ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｈｕｂｅｉ. Ｔｈｅ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｄｙｎａｍｉｃ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｏｆ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｈｕｂｅｉ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ. ( ２) Ｔｈｅ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ａｓ ｔｈｅ
ｐｙｒａｍｉｄａｌ ｔｙｐｅ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｆｒｏｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｗａｓ ｌａｒｇｅ ａｔ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅ (８９.４８％ ｏｆ Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ ｉｎ Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ ７６.３８％ ｏｆ Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍꎬ ６７.２４％ ｏｆ Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ
ｉｎ Ｍｕｌｉｎｚｉꎬ ６２.１１％ ｏｆ Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍꎬ ５６.５３％ ｏｆ Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅꎬ ５８.４４％ ｏｆ Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ)ꎬ ａｎｄ ｏｎｌｙ ａ ｓｍａｌｌ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ (０.１８％ ｏｆ Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ ｉｎ Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ ０.８５％ ｏｆ Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍꎬ ３.２９％ ｏｆ Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ ｉｎ Ｍｕｌｉｎｚｉꎬ ３.９７％ ｏｆ
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍꎬ ８.３７％ ｏｆ Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅꎬ ２.７９％ ｏｆ Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ) ａｔ ｔｈｅ ｏｌｄ ｓｔａｇｅ. Ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｌ ｈａｄ ｓｔｒｏｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ ｂｕｔ ｗｅｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ. (３) Ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｍｏｎｏｔｏｎｉｃａｌｌｙ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｂｙ ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅｓ. Ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ
Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍꎬ ｔｈｅ ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ ｒｅａｃｈｅｄ ｐｅａｋ ａｔ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ ａｇｅꎬ ａｌｌ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｒｅａｃｈｅｄ ｔｈｅ
ｐｅａｋ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｇｅ. Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ａｎｄ ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ ｗｅｒｅ ｓｉｍｉｌａｒꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ
ａｎｄ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｃｕｒｖｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅｓ ｗｅｒｅ ｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｂｅ ＤｅｅｖｅｙⅡ̄
ｔｙｐｅ. (４) Ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ａｌｌ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ａ ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌ
ｄｅｃｒｅａｓｅ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅꎬ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎬ ａｎｄ ｄｅｃｌｉｎｅ ａｔ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｓｔａｇｅ. Ｔｏ ｓｕｍ ｕｐꎬ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ａｂｕｎｄａｎｔ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｈｕｂｅｉ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｉｔ ｉｓ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ａｎｄ ｆｅａｓｉｂｌｅ ｔｏ ｅｘｐｌｏｉｔ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔｓ
ｒａｔｉｏｎａｌｌｙ. Ａｔ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅꎬ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｃａｎ ｂｅ ｃａｒｒｉｅｄ ｏｕｔ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅｌｙ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｒｖｉｎｇ ｒａｔｅ. Ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｓｔａｂｌｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎬ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｈｉｃｈ ｈａｖｅ ｇｏｏｄ ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｃａｎ ｂｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｆｏｒ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｓｏｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｅｅｄ ｔｏ ｂｅ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｉｓ ａｒｅａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｖｉｂｕｒｎｕｍꎬ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｄｙｎａｍｉｃ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅꎬ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

　 　 种群是物种和植物群落的基本单位ꎬ对种群

的重要属性即种群结构与动态进行研究也一直是
种群生态学研究的主要内容(Ｃｏｎｄｉｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
Ｍａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ牛翠娟等ꎬ２０１５ꎻ刘浩栋等ꎬ
２０２０)ꎮ 种群结构与动态既能反映种群在特定阶
段的数量分布和配置情况ꎬ又能揭示种群与环境
之间的关系、种群动态变化及预测未来发展趋势ꎬ
对植物资源的保护和利用具有重要价值(金慧等ꎬ
２０１７ꎻ何斌等ꎬ２０２０)ꎮ 种群统计是研究种群结构
与动态的基本方法ꎬ主要包括种群年龄结构、动态
量化分析、静态生命表、存活曲线、生存函数分析
等核心内容(王卓等ꎬ２００９)ꎮ 其中ꎬ种群年龄结构
及动态量化分析不仅可以揭示种群在各龄级阶段

的现存数量、种群的更新繁殖能力及种群未来发
展的稳定性ꎬ还能在一定程度上反映种群在所处
环境中的适应能力及种群在该群落中的地位和作
用(刘普幸ꎬ２０１１ꎻ拓锋等ꎬ２０２１)ꎮ 种群动态量化
分析是对种群结构动态分析中等级归类划分粗放
等缺点进行弥补(陈晓德ꎬ１９９８)ꎮ 静态生命表可

以直观地展现种群的存活率、死亡率及生命期望
等重要种群特征ꎬ是研究种群结构与动态变化的
主要手段ꎬ其与生存函数结合对种群进行分析ꎬ对
揭示种群的生命过程、生存现状及种群在一定条

件下生存、繁衍及变化的可能性具有重要意义(罗
西等ꎬ２０２１ꎻ拓锋等ꎬ２０２１)ꎮ 因此ꎬ综合利用各种
群结构与动态的研究方法ꎬ更有助于人们深入了
解种群的现状、动态特征及演替规律ꎬ预测种群未
来发展趋势ꎬ对种群的保护与利用具有重要指导
意义(解婷婷等ꎬ２０１４)ꎮ

荚蒾 属 ( Ｖｉｂｕｒｎｕｍ) 植 物 隶 属 于 五 福 花 科

(Ａｄｏｘａｃｅａｅ)ꎬ全球约 ２００ 种ꎬ是亚热带森林生态系
统重要的组成部分ꎬ也是极具开发价值的观赏灌
木属ꎬ在国际上被誉为“万能绿化灌木”ꎮ 湖北省
分布有荚蒾属植物 ４３ 种ꎬ仅鄂西南恩施州就有 ２８
种(含 ２２ 种 ６ 变种)(艾训儒等ꎬ２０１８)ꎮ 因为该区
域最具代表性的植被类型为亚热带常绿落叶阔叶

混交林ꎬ所以目前有关群落中植物种群结构与动
态的研究主要集中在优势种(姚兰等ꎬ２０１７ꎻ朱强
等ꎬ２０１９ꎻ王进等ꎬ２０２０)、濒危植物 (杨心兵等ꎬ
２０００ꎻ林勇等ꎬ２０１７ꎻ罗西等ꎬ２０２１)等相关研究ꎬ而
极少涉及在群落中较为劣势却具有较高观赏价值
的荚蒾属植物ꎮ 据报道ꎬ国内约 ９０％的荚蒾属植

物资源仍处于野生状态(吕文君等ꎬ２０１９)ꎬ并且对
该属的研究主要集中在常见种的种子休眠与萌发
特性(肖月娥等ꎬ２００７ꎻ杨轶华等ꎬ２０１５)、扦插繁殖
(黄增艳和宋蕾ꎬ２００７)、化学成分及元素含量测定
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(白长财等ꎬ２０１１ꎻ孙晓蕾等ꎬ２０２０)等方面ꎬ因此查

清荚蒾属植物资源的野生分布现状ꎬ探究优势荚

蒾属植物的生存现状与更新潜力ꎬ这对荚蒾属植

物原生种种质资源的调查、保护及开发栽培利用

等具有重要意义ꎮ
本研究以鄂西南金子山国有林场、木林子国

家级自然保护区及七姊妹山国家级自然保护区内

的荚蒾属植物种群为研究对象ꎬ基于荚蒾属植物

资源野外调查数据ꎬ筛选出 ５ 个种群个体数量较

为优势的荚蒾属植物为代表进行种群结构与动态

特征分析ꎮ 通过对 ５ 种优势荚蒾属植物的种群个

体数量特征、分布现状、种群结构与动态特征、野
外生存现状、自然更新与发展趋势等进行分析讨

论ꎬ以期为国内荚蒾属植物资源的开发利用等提

供一定理论基础ꎬ同时为鄂西南地区生物多样性

的保护与维持提供一定科学依据ꎮ

１　 研究区概况

鄂西南地处云贵高原与东部低山丘陵的过渡

区域ꎬ与重庆、湖南相邻ꎬ主要组成部分是恩施土家

族苗族自治州ꎬ地势起伏大ꎬ地形复杂多样ꎬ主要为

喀斯特地貌ꎬ境内小气候丰富ꎬ主要为亚热带大陆

性季风湿润气候ꎬ具有丰富的野生动植物资源ꎮ 研

究样地位于鄂西南金子山国有林场、木林子国家级

自然保护区和七姊妹山国家级自然保护区的常绿

落叶阔叶混交林内ꎬ总面积为 ２７ ｈｍ２ꎬ土壤类型主

要为棕壤或黄棕壤ꎬ年均气温为 １２.７ ~ １５.５ ℃ꎬ年
均降水量为 １ ４７５.０ ~ １ ６６７.５ ｍｍꎬ年日照时数为

１ ２１２~１ ３００ ｈꎬ无霜期约为 ４ 个月(王进等ꎬ２０２０)ꎻ
样地中木植被有明显垂直分层ꎬ群落物种组成多样

(姚兰等ꎬ２０１７ꎻ朱强等ꎬ２０１９)(表 １ꎬ图 １)ꎮ

２　 研究方法

２.１ 样地建设及野外调查

２０１４ 年 ４ 月至 ２０１６ 年 ９ 月ꎬ通过实地调查ꎬ
在金子山国有林场、木林子国家级自然保护区、七
姊妹山国家级自然保护区中选择植被保存较为完

整的天然林ꎬ利用全站仪按照 ＣＴＦＳ ( Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ
Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ) 样 地 建 设 标 准 ( Ｃｏｎｄｉｔꎬ
１９９８)布设固定监测样地ꎬ面积共 ２７ ｈｍ２ꎬ包含

６７５ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的固定样地ꎬ其中木林子大样

地为 １５ ｈｍ２ꎬ包含 ３７５ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的固定样

地ꎻ金子山及七姊妹山大样地均为 ６ ｈｍ２ꎬ分别包

含 １５０ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的固定样地 (王进等ꎬ
２０２０)ꎮ 野外调查以 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的固定样地为基

本单元ꎬ用红色油漆对样地中所有胸径(ＤＢＨ)≥
１ ｃｍ 的木本植物个体在距离地面 １.３ ｍ 处的树干

上进行标记ꎬ并挂上特制的具有唯一编号的铝牌ꎻ
进行物种学名(科、属、种)鉴定ꎬ测定并记录符合

要求的木本植物个体的胸径(ＤＢＨ)、冠幅、树高

(Ｈ)及生长状况等信息ꎻ根据设定的坐标原点ꎬ记
录样地中所有木本植物个体的相对坐标值 ( Ｘꎬ
Ｙ)ꎮ 基于野外调查数据ꎬ对所有样地中的荚蒾属

植物进行统计ꎬ并分析各荚蒾属植物种群个体数

量及在各样地中的分布情况ꎮ 结合样地及各荚蒾

属植物种群个体数量等实际情况ꎬ挑选 ５ 个种群

个体数量较为优势的荚蒾属植物进行种群结构与

动态特征分析ꎮ
２.２ 种群结构划分

采用径级代替龄级的方法ꎬ结合样地内 ５ 种荚

蒾属植物的径级特征ꎬ以 ５ ｍｍ 为步长ꎬ按照荚蒾属

植物胸径将大小级划分为 ９ 个径级:Ⅰ级ꎬ１ ｃｍ≤
ＤＢＨ<１. ５ ｃｍꎻⅡ级ꎬ１. ５ ｃｍ≤ＤＢＨ < ２ ｃｍꎬⅢ级ꎬ
２ ｃｍ≤ＤＢＨ<２.５ ｃｍꎻⅣ级ꎬ２.５ ｃｍ≤ＤＢＨ<３ ｃｍꎻⅤ
级ꎬ３ ｃｍ≤ＤＢＨ<３.５ ｃｍꎻⅥ级ꎬ３.５ ｃｍ≤ＤＢＨ<４ ｃｍꎻ
Ⅶ级ꎬ４ ｃｍ≤ＤＢＨ<４.５ ｃｍꎻⅧ级ꎬ４.５ ｃｍ≤ＤＢＨ<５
ｃｍꎻⅨ级ꎬＤＢＨ≥５ ｃｍꎮ 根据径级将所有个体划分

为幼龄(Ⅰ级ꎬⅡ级)、低龄(Ⅲ级ꎬⅣ级)、中龄(Ⅴ
级ꎬⅥ级)和高龄(Ⅶ级以上)４ 个阶段ꎮ 采用陈晓

德(１９９８)的种群结构动态量化分析方法ꎬ对 ５ 种荚

蒾属植物种群结构进行定量分析ꎮ 其中ꎬＶｐｉ和 Ｖ′ｐｉ
分别为不考虑和考虑外部干扰因素下整个种群结

构的数量变化动态指数ꎬＰ极大(Ｐｍａｘ)为种群随机干

扰风险极大值ꎮ Ｖｎ、Ｖｐｉ、Ｖ′ｐｉ取正、０、负值时分别反映

种群个体数量的增长、稳定、衰退的结构动态关系ꎮ
２.３ 种群静态生命表及存活曲线

静态生命表及存活曲线在研究种群的结构与

动态特征中具有重要作用ꎬ能直观地展现种群在

不同径级的实际生存个体数、死亡数量及存活趋

势ꎬ由于所研究的荚蒾属植物均为野生种群ꎬ为避

免生命表中出现死亡率为负的情况ꎬ因此采用匀

滑技术对数据进行处理(江洪ꎬ１９９２ꎻ吴承祯等ꎬ
２０００)ꎮ 将 ５ 种荚蒾属植物种群全部个体按照大

小级编制静态生命表ꎬ并以大小级为横坐标ꎬ绘制

５ 种荚蒾属植物的死亡率曲线、消失率曲线及存活

曲线ꎻ采用 Ｈｅｔｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓｔ(１９７６)提出的指数函数

模型 Ｎｘ ＝Ｎ０ｅ
－ｂｘ(代表 Ｄｅｅｖｅｙ￣Ⅱ型曲线)与幂函数

模型 Ｎｘ ＝Ｎ０ｘ
－ｂ (代表 Ｄｅｅｖｅｙ￣Ⅲ型曲线) 对种群存
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表 １　 研究区概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

区域 Ｒｅｇｉｏｎ
乔木层优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

亚乔木层优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ ｓｕｂ￣ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

灌木层优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

金子山 Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
(１０９°０４′２４″ Ｅꎬ ３０°１７′２４″ Ｎ)

锥栗 Ｃａｓｔａｎｅａ ｈｅｎｒｙｉ
川陕鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｆａｒｇｅｓｉａｎａ

异叶榕 Ｆｉｃｕｓ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈａ
桦叶荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ

翅柃 Ｅｕｒｙａ ａｌａｔａ
青荚叶 Ｈｅｌｗｉｎｇｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ

木林子 Ｍｕｌｉｎｚｉ
(１１０°１２′４８″ Ｅꎬ ３０°０３′２０″ Ｎ)

川陕鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｆａｒｇｅｓｉａｎａ
亮叶桦 Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ

宜昌木姜子 Ｌｉｔｓｅａ ｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ
尖叶四照花 Ｃｏｒｎｕｓ ｅｌｌｉｐｔｉｃａ

翅柃 Ｅｕｒｙａ ａｌａｔａ
盐肤木 Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

七姊妹山 Ｑｉｚｉｍｅｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
(１０９°４３′４４″ Ｅꎬ ３０°０２′１１″ Ｎ)

川陕鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｆａｒｇｅｓｉａｎａ
多脉青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｕｌｔｉｎｅｒｖｉｓ

交让木 Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ
异叶梁王茶 Ｎｏｔｈｏｐａｎａｘ ｄａｖｉｄｉｉ

翅柃 Ｅｕｒｙａ ａｌａｔａ
茶荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ

图 １　 区位及样地分布图
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｓｔａｎｄｓ ｌｏｃａｔｉｏｎ

活曲线进行检验ꎮ 引入生存函数 Ｓ( ｉ) 、 ｉ 表示大小

级、累积死亡率函数 Ｆ( ｉ ) 、死亡密度函数 ｆ( ｔｉ ) 和危

险率函数 λ( ｔｉ ) ｔｉ 表示种群生存时间 ４ 个生存分析

函数对 ５ 种荚蒾属植物种群结构进行分析ꎬｈ ｉ为区

间长度(李金昕等ꎬ２０１６)ꎮ
２.４ 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ 对文中的数据进行处理及分析ꎬ使
用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件绘制死亡率与消失率曲线、存活

曲线及生存函数曲线ꎬ并用 ＳＰＳＳ 软件对各种群大

小级进行 Ｋｏｌｏｍｏｇｏｒｏｖ￣Ｓｍｉｒｎｏｖ 检验(简称 ＫＳ 检验)ꎮ

３　 结果与分析

３.１ 荚蒾属植物种群数量特征及分布现状

据调查所得(表 ２)ꎬ鄂西南 ３ 个区域荚蒾属植

物共 １３ 种ꎬ分别为巴东荚蒾(Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｈｅｎｒｙｉ)、茶
荚蒾(Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ)、桦叶荚蒾(Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ)、荚
蒾( Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ)、宜昌荚蒾 ( Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ)、水红木

(Ｖ. ｃｙｌｉｎｄｒｉｃｕｍ)、合轴荚蒾( Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅ)、球核

荚 蒾 ( Ｖ. ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ )、 短 序 荚 蒾 ( Ｖ.
ｂｒａｃｈｙｂｏｔｒｙｕｍ)、粉团 ( Ｖ. ｐｌｉｃａｔｕｍ)、蝴蝶戏珠花

(Ｖ. ｐｌｉｃａｔｕｍ)、少花荚蒾(Ｖ. ｏｌｉｇａｎｔｈｕｍ)和陕西荚

蒾(Ｖ. ｓｃｈｅｎｓｉａｎｕｍ)ꎬ各荚蒾属植物的分布状况及

种群个体数量存在显著差异ꎮ 其中ꎬ合轴荚蒾分

布在金子山、木林子样地ꎬ球核荚蒾分布在金子

山、七姊妹山样地ꎬ少花荚蒾和陕西荚蒾仅分布在

金子山样地ꎬ短序荚蒾和粉团仅分布在木林子样

地ꎬ蝴蝶戏珠花仅分布在七姊妹山样地ꎬ其余荚蒾

属植物则在 ３ 个调查样地均有分布ꎮ 样地中荚蒾

属植物共有８ １９８株ꎬ个体总数为金子山 > 木林

子 > 七姊妹山ꎬ其中种群个体数量较为优势的有

桦叶荚蒾、茶荚蒾、荚蒾、宜昌荚蒾、合轴荚蒾等ꎬ
其余荚蒾属植物种群个体数量均比较少ꎬ因此本

研究以这 ５ 种优势种为主要研究对象ꎮ
３.２ ５ 种荚蒾属植物种群结构特征及动态变化分析

对 ３ 个区域中各荚蒾属植物种群大小级个体数
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量进行分析ꎬ结果见图 ２ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ５ 种荚蒾属

植物种群个体数量均随大小级的增加而总体呈现

下降趋势ꎮ ５ 种荚蒾属植物种群在幼龄阶段的个体

数量占比均较大ꎬ但相较于其他区域中荚蒾属植物

种群各大小级个体数量分布情况ꎬ金子山宜昌荚

蒾、桦叶荚蒾种群在幼龄阶段个体数量变化更明

显ꎬ说明在该样地中宜昌荚蒾和桦叶荚蒾种群在幼

龄阶段对环境的适应能力较弱ꎮ 除了木林子样地

中合轴荚蒾种群个体数量在高龄阶段占比大于中

龄阶段且种群大小级结构呈现为不规则的金字塔

型以外ꎬ其他荚蒾属植物种群在高龄阶段的个体数

量占比均最小且种群大小级结构均呈现为高度规

则的金字塔型ꎮ 由此可知ꎬ５ 种荚蒾属植物种群均

具有大量的幼龄树ꎬ种群的增长状态稳定ꎬ表明鄂

西南地区 ５ 种荚蒾属植物种群具有长期稳定的自我

发展能力及维持持续繁衍更新的能力ꎮ 对各荚蒾

属植物种群的大小级进行精确性 ＫＳ 检验得到ꎬ宜
昌荚蒾(金子山)、桦叶荚蒾、宜昌荚蒾(木林子)、荚
蒾、合轴荚蒾及茶荚蒾的 ＫＳ 值分别为０.１６０、０.４２９、
０.４６６、０.５３７、０.４０５和 ０.７４８ꎬ不同种群呈现为正态分

布ꎬ显著性值均大于 ０.０５ꎮ
对 ３ 个区域中各荚蒾属植物进行动态量化分

析ꎬ结果见表 ３ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ５ 种荚蒾属植物种

群均在Ⅸ级出现负值的情况ꎬ呈现衰退状态ꎬ但 ５
种荚蒾属植物种群数量动态变化指数 Ｖｐｉ(不考虑

外部干扰)和 Ｖ′ｐｉ(考虑外部干扰)均显示 Ｖｐｉ>Ｖ′ｐｉ>
０ꎬ说明 ５ 种荚蒾属植物种群总体属于增长型ꎬ这
与种群大小级结构分析结果一致ꎮ 木林子的荚

蒾、合轴荚蒾种群及七姊妹山的茶荚蒾种群 Ｖ′ｐｉ指
数均不大于 １ꎬ说明在考虑外界干扰情况下ꎬ这 ３
个荚蒾属植物种群的动态变化趋势处于增长型与

稳定型之间ꎬ各种群动态变化指数值由大到小为

茶荚蒾、荚蒾、合轴荚蒾种群ꎻ金子山宜昌荚蒾、桦
叶荚蒾种群及木林子宜昌荚蒾种群 Ｖ′ｐｉ指数均大

于 １ꎮ 种群结构对随机干扰的敏感性指数(Ｐｍａｘ)
均大于 ０ꎬ说明 ５ 种荚蒾属植物种群稳定性受到外

界环境干扰的敏感性强ꎬ并且敏感性最高的是金

子山宜昌荚蒾ꎬ最低的是木林子合轴荚蒾ꎮ
３.３ ５ 种荚蒾植物种群静态生命表及存活曲线

对 ３ 个区域中 ５ 种荚蒾属植物种群的数据进

一步整理并计算得到种群静态生命表ꎬ结果见表

４ꎮ 由表 ４ 可知ꎬ随着大小级的增加ꎬ５ 种荚蒾属植

物种群的标准化存活个数( ｌｘ)逐渐减小ꎬ符合物种

的生物学特性ꎮ 种群个体的期望寿命( ｅｘ)除七姊

妹山茶荚蒾种群外均在Ⅴ级处出现最高峰值ꎬ 其

表 ２　 样地荚蒾属植物分布现状
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅｓ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

植株数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ

金子山
Ｊｉｎｚｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
木林子
Ｍｕｌｉｎｚｉ

七姊妹山
Ｑｉｚｉｍｅｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
总数
Ｔｏｔａｌ

桦叶荚蒾
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ

２ ６９７ ２０４ ３ ２ ９０４

茶荚蒾
Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ

２４ ８８ １ ３６２ １ ４７４

荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ

１６ １ ２５９ ３６ １ ３１１

宜昌荚蒾
Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ

５６１ ６３８ ５３ １ ２５２

合轴荚蒾
Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅ

１ ８１２ ０ ８１３

水红木
Ｖ. ｃｙｌｉｎｄｒｉｃｕｍ

４４ １ １６７ ２１２

巴东荚蒾
Ｖ. ｈｅｎｒｙｉ

８ ３５ ９５ １３８

陕西荚蒾
Ｖ. ｓｃｈｅｎｓｉａｎｕｍ

３８ ０ ０ ３８

球核荚蒾
Ｖ. ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ

２７ ０ １ ２８

蝴蝶戏珠花
Ｖ. ｐｌｉｃａｔｕｍ

０ ０ １４ １４

少花荚蒾
Ｖ. ｏｌｉｇａｎｔｈｕｍ

１０ ０ ０ １０

粉团
Ｖ. ｐｌｉｃａｔｕｍ

０ ３ ０ ３

短序荚蒾
Ｖ. ｂｒａｃｈｙｂｏｔｒｙｕｍ

０ １ ０ １

总计
Ｔｏｔａｌ

３ ４２６ ３ ０４１ １ ７３１ ８ １９８

中合轴荚蒾种群的期望寿命值最大ꎬ且 ５ 种荚蒾

属植物种群的期望寿命值均在Ⅷ级时偏低ꎬ说明

在Ⅷ级时各种群已处于生理衰退期ꎮ ５ 种荚蒾属

植物种群消失率(Ｋｘ)与死亡率( ｑｘ)曲线变化趋势

一致(图 ３)ꎬ但不同荚蒾属植物种群的死亡率与

存活率曲线波动具有较大差异ꎮ 金子山宜昌荚

蒾、桦叶荚蒾种群的死亡率与存活率分别在Ⅱ级、
Ⅰ级时段达到第一次峰值ꎬ其中ꎬ宜昌荚蒾种群死

亡率与消失率在Ⅰ~ Ⅴ级呈现先上升后下降的趋

势ꎬ而桦叶荚蒾种群死亡率与消失率在Ⅰ~Ⅴ级呈

现先降后升的趋势ꎬ但 ２ 种荚蒾属植物种群的期

望寿命值总体均呈现上升的趋势ꎮ 木林子 ３ 种荚

蒾属植物的死亡率与存活率则在Ⅰ级和Ⅱ级达到

第一次峰值ꎬ３ 种荚蒾属植物种群死亡率与消失率

在Ⅰ~Ⅴ级呈现先升后降的趋势ꎬ期望寿命值则先

减后增ꎻ在Ⅴ级后ꎬ３ 种荚蒾属植物种群死亡率与
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Ａ. 宜昌荚蒾(金子山)ꎻ Ｂ. 桦叶荚蒾ꎻ Ｃ. 宜昌荚蒾(木林

子)ꎻ Ｄ. 荚蒾ꎻ Ｅ. 合轴荚蒾ꎻ Ｆ. 茶荚蒾ꎮ 下同ꎮ
Ａ. Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｅｒｏｓｕｍ ( Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ )ꎻ Ｂ. Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍꎻ
Ｃ. Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ (Ｍｕｌｉｎｚｉ)ꎻ Ｄ. Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍꎻ Ｅ. Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅꎻ
Ｆ. Ｖ. ｓｅｔｉｇｅｒｕｍ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 ５ 种荚蒾属植物种群大小级结构
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｉｚｅ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ

表 ３　 ５ 种荚蒾属植物种群动态变化指数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｆｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｏｆ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
％

种群动态
指数级
Ｄｙｎａｍｉｃ

ｉｎｄｅｘ ｃｌａｓｓ

金子山
Ｊｉｎｚｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

宜昌
荚蒾

Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
ｅｒｏｓｕｍ

桦叶
荚蒾
Ｖ. ｂｅｔｕ￣
ｌｉｆｏｌｉｕｍ

木林子
Ｍｕｌｉｎｚｉ

宜昌荚蒾
Ｖ. ｅｒｏ￣
ｓｕｍ

荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａ￣
ｔａｔｕｍ

合轴荚蒾
Ｖ. ｓｙｍ￣
ｐｏｄｉａｌｅ

七姊妹山
Ｑｉｚｉｍｅｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

茶荚蒾
Ｖ. ｓｅｔｉ￣
ｇｅｒｕｍ

Ｖ１ ５９.７８ ６２.２１ ２１.９９ ２３.４８ １７.１３ ３５.８８

Ｖ２ ７２.２２ ３８.０５ ３９.８９ ３０.６８ ３２.６９ １６.４０
Ｖ３ ７０.００ ５２.５７ ５７.５２ ５１.９１ ３７.８６ ４６.５４
Ｖ４ ６６.６７ ５６.０２ ５８.３３ ４９.５６ ６５.５２ ３８.８５
Ｖ５ ５０.００ ６５.７５ ６５.００ ６１.４０ ６.６７ ４８.２４
Ｖ６ １００.００ ５２.００ ２８.５７ ３６.３６ ３２.１４ ６１.３６
Ｖ７ ０.００ ６６.６７ ２０.００ ４２.８６ ３６.８４ ７０.５９
Ｖ８ －１００.００ －４２.８６ －６６.６７ －７１.４３ －６７.５７ －６８.７５
Ｐｍａｘ １１.１１ ２.７８ ２.７８ １.３９ ０.９３ ２.２２
Ｖｐｉ ６３.８１ ５５.２２ ３６.７３ ３４.１０ ２８.４３ ３４.９９
Ｖ′ｐｉ ７.０９ １.５３ １.０２ ０.４７ ０.２６ ０.７８

消失率变化较为缓慢ꎬ但期望寿命值下降明显ꎮ
七姊妹山样地中茶荚蒾种群死亡率与消失率在

Ⅰ~Ⅶ级的变化较为平缓ꎬ期望寿命值在Ⅱ级时达

到峰值ꎬ之后整体呈下降趋势ꎮ 综上认为ꎬ５ 种荚

蒾属植物在幼龄、低龄阶段种群易受到竞争、环境

筛选等作用的影响ꎬ但在中龄阶段后ꎬ除茶荚蒾以

外ꎬ其他荚蒾属植物受到的环境筛选和竞争压力

相对减弱ꎬ环境适应能力增强ꎬ并且合轴荚蒾、荚
蒾在样地中有更好的生存能力ꎮ

不同样地的荚蒾属植物种群的存活曲线趋势

变化不一致ꎬ结果见图 ４ꎮ 由图 ４ 可知ꎬ其中木林

子 ３ 种荚蒾属植物种群及金子山宜昌荚蒾种群的

变化趋势整体呈现为“凸－凹－凸”型ꎬ但七姊妹山

茶荚蒾种群则在整体呈现出“凹－凸－凹”的变化

趋势ꎬ而金子山桦叶荚蒾种群则呈现为“凹－凸－
凹－凸－凹”的变化趋势ꎮ 总体而言ꎬ５ 种荚蒾属植

物种群的存活曲线介于 “ Ｄｅｅｖｅｙ￣Ⅱ” 和 “ Ｄｅｅｖｅｙ￣
Ⅲ”型之间ꎮ 结合 Ｈｅｌｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓｔ 提出的指数函数

和对数函数ꎬ对 ５ 种荚蒾属植物种群存活曲线进

行检验(表 ５)ꎬ对比拟合的两种模型的 Ｒ２ꎬ各荚蒾

属植物种群的指数模型 Ｒ２值均大于幂函数模型ꎬ
且 Ｐ 值均小于 ０.００１ꎬ结合静态生命表和存活曲线

分析认为ꎬ可以明显得出 ５ 种荚蒾属植物种群存

活曲线与“Ｄｅｅｖｅｙ￣Ⅱ”型相近ꎬ种群存活曲线的变

化趋势和模型检验的结果保持一致ꎬ说明各荚蒾

属植物种群结构总体处于稳定状态ꎬ但不同种群

存在一定差异性ꎮ
３.４ ５ 种荚蒾属植物种群生存分析

基于种群静态生命表ꎬ对 ５ 种荚蒾属植物种群

的生存分析结果(图 ５)显示ꎬ各荚蒾属植物种群

累积死亡率随大小级单调递增ꎬ生存率随大小级

单调递减ꎬ并且均表现为幼龄、低龄阶段变化幅度

大ꎬ在中龄及高龄阶段变化幅度小ꎬ说明天然条件

下 ５ 种荚蒾属植物幼龄阶段死亡率都较高ꎬ这与

静态生命表的分析结果一致ꎮ 木林子 ３ 种荚蒾属

植物种群及七姊妹山样地茶荚蒾种群的生存率与

累积死亡率均在Ⅱ级时达到平衡ꎬ而金子山宜昌

荚蒾、桦叶荚蒾种群的累积死亡率则一直高于生

存率ꎬ这说明金子山宜昌荚蒾、桦叶荚蒾种群在幼

龄阶段之前已经进入衰退ꎬ木林子及七姊妹山荚

蒾属植物种群进入衰退期的时间则在幼龄阶段时

期ꎮ ５ 种荚蒾属植物的死亡密度曲线均随着大小

级的增加而呈现波动下降的趋势且在幼龄及低龄

阶段的值相对较高ꎬ说明 ５ 种荚蒾属植物种群个

体数量在幼龄及低龄阶段大量锐减ꎮ ５ 种荚蒾属

植物种群的危险率在Ⅰ~ Ⅴ级随大小的增长而单

调递增ꎬ进一步说明 ５ 种荚蒾属植物种群个体数

量在幼龄及低龄阶段随着龄级的增加而减少ꎬ之
后危险率变化趋势则随着大小级的增加而逐渐趋

２５７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ４　 ５ 种荚蒾属植物种群静态生命表
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ Ａｘ ａｘ ｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｌｎｌｘ Ｋｘ Ｓｘ

宜昌荚蒾
(金子山)

Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｅｒｏｓｕｍ
( Ｊｉｎｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ)

Ⅰ ３５８ ３５８ １ ０００ ５９８ ０.６０ ７０１ １ ０７７ １.０８ ６.９１ ０.９１ ０.４０
Ⅱ １４４ １４４ ４０２ ２９１ ０.７２ ２５７ ３７６ ０.９３ ６.００ １.２８ ０.２８
Ⅲ ４０ ４０ １１２ ７８ ０.７０ ７３ １１９ １.０６ ４.７２ １.２０ ０.３０
Ⅳ １２ １２ ３４ ２２ ０.６７ ２２ ４６ １.３８ ３.５１ １.１０ ０.３３
Ⅴ ４ ４ １１ ３ ０.２５ １０ ２４ ２.１３ ２.４１ ０.２９ ０.７５
Ⅵ ２ ３ ８ ３ ０.３３ ７ １４ １.６７ ２.１３ ０.４１ ０.６７
Ⅶ ０ ２ ６ ３ ０.５０ ４ ７ １.２５ １.７２ ０.６９ ０.５０
Ⅷ ０ １ ３ ０ ０.００ ３ ３ １.００ １.０３ ０.００ １.００
Ⅸ １ １ ３ — — — — — １.０３ — —

桦叶荚蒾
Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ

Ⅰ １ ４９５ １ ４９５ １ ０００ ６２２ ０.６２ ６８９ １ ３５２ １.３５ ６.９１ ０.９７ ０.３８
Ⅱ ５６５ ５６５ ３７８ １４４ ０.３８ ３０６ ６６３ １.７５ ５.９３ ０.４８ ０.６２
Ⅲ ３５０ ３５０ ２３４ １２３ ０.５３ １７３ ３５７ １.５２ ５.４６ ０.７５ ０.４７
Ⅳ １６６ １６６ １１１ ６２ ０.５６ ８０ １８４ １.６６ ４.７１ ０.８２ ０.４４
Ⅴ ７３ ７３ ４９ １１ ０.２３ ４３ １０４ ２.１４ ３.８９ ０.２７ ０.７７
Ⅵ ２５ ５６ ３７ １１ ０.３０ ３２ ６１ １.６３ ３.６２ ０.３６ ０.７０
Ⅶ １２ ３９ ２６ １１ ０.４４ ２０ ２９ １.１３ ３.２６ ０.５７ ０.５６
Ⅷ ４ ２２ １５ １１ ０.７７ ９ ９ ０.６１ ２.６９ １.４８ ０.２３
Ⅸ ７ ５ ３ — — — — — １.２１ — —

宜昌荚蒾
(木林子)
Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ
(Ｍｕｌｉｎｚｉ)

Ⅰ ２４１ ２４１ １ ０００ ２２０ ０.２２ ８９０ ２ ２５５ ２.２６ ６.９１ ０.２５ ０.７８
Ⅱ １８８ １８８ ７８０ ３１１ ０.４０ ６２４ １ ３６５ １.７５ ６.６６ ０.５１ ０.６０
Ⅲ １１３ １１３ ４６９ ２７０ ０.５８ ３３４ ７４１ １.５８ ６.１５ ０.８６ ０.４２
Ⅳ ４８ ４８ １９９ １１６ ０.５８ １４１ ４０７ ２.０４ ５.２９ ０.８８ ０.４２
Ⅴ ２０ ２０ ８３ ８ ０.１０ ７９ ２６６ ３.２０ ４.４２ ０.１１ ０.９０
Ⅵ ７ １８ ７５ ８ ０.１１ ７１ １８７ ２.５０ ４.３１ ０.１２ ０.８９
Ⅶ ５ １６ ６６ ８ ０.１３ ６２ １１６ １.７５ ４.２０ ０.１３ ０.８８
Ⅷ ４ １４ ５８ ８ ０.１４ ５４ ５４ ０.９３ ４.０６ ０.１５ ０.８６
Ⅸ １２ １２ ５０ — — — — — ３.９１ — —

荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ

Ⅰ ４４３ ４４３ １ ０００ ２３５ ０.２３ ８８３ ２ ５０３ ２.５０ ６.９１ ０.２７ ０.７７
Ⅱ ３３９ ３３９ ７６５ ２３５ ０.３１ ６４８ １ ６２１ ２.１２ ６.６４ ０.３７ ０.６９
Ⅲ ２３５ ２３５ ５３０ ２７５ ０.５２ ３９３ ９７３ １.８３ ６.２７ ０.７３ ０.４８
Ⅳ １１３ １１３ ２５５ １２６ ０.５０ １９２ ５８０ ２.２７ ５.５４ ０.６８ ０.５０
Ⅴ ５７ ５７ １２９ １６ ０.１２ １２１ ３８８ ３.０２ ４.８６ ０.１３ ０.８８
Ⅵ ２２ ５０ １１３ １６ ０.１４ １０５ ２６７ ２.３７ ４.７３ ０.１５ ０.８６
Ⅶ １４ ４３ ９７ １６ ０.１６ ８９ １６３ １.６７ ４.５８ ０.１８ ０.８４
Ⅷ ８ ３６ ８１ １６ ０.１９ ７３ ７３ ０.９０ ４.４０ ０.２２ ０.８１
Ⅸ ２８ ２９ ６５ — — — — — ４.１８ — —

合轴荚蒾
Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅ

Ⅰ ２５１ ２５１ １ ０００ １７１ ０.１７ ９１４ ２ ６９３ ２.６９ ６.９１ ０.１９ ０.８３
Ⅱ ２０８ ２０８ ８２９ ２７１ ０.３３ ６９３ １ ７７９ ２.１５ ６.７２ ０.４０ ０.６７
Ⅲ １４０ １４０ ５５８ ２１１ ０.３８ ４５２ １ ０８６ １.９５ ６.３２ ０.４８ ０.６２
Ⅳ ８７ ８７ ３４７ ２２７ ０.６６ ２３３ ６３３ １.８３ ５.８５ １.０６ ０.３４
Ⅴ ３０ ３０ １２０ １２ ０.１０ １１４ ４００ ３.３５ ４.７８ ０.１１ ０.９０
Ⅵ ２８ ２７ １０８ ８ ０.０７ １０４ ２８７ ２.６７ ４.６８ ０.０８ ０.９３
Ⅶ １９ ２５ １００ ８ ０.０８ ９６ １８３ １.８４ ４.６０ ０.０８ ０.９２
Ⅷ １２ ２３ ９２ ８ ０.０９ ８８ ８８ ０.９６ ４.５２ ０.０９ ０.９１
Ⅸ ３７ ２１ ８４ — — — — — ４.４３ — —

茶荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ

Ⅰ ４８５ ４８５ １ ０００ ３５９ ０.３６ ８２１ ２ ３５１ ２.３５ ６.９１ ０.４４ ０.６４
Ⅱ ３１１ ３１１ ６４１ １０５ ０.１６ ５８９ １ ５３０ ２.３９ ６.４６ ０.１８ ０.８４
Ⅲ ２６０ ２６０ ５３６ ２４９ ０.４７ ４１１ ９４１ １.７６ ６.２８ ０.６３ ０.５３
Ⅳ １３９ １３９ ２８７ １１１ ０.３９ ２３１ ５３０ １.８５ ５.６６ ０.４９ ０.６１
Ⅴ ８５ ８５ １７５ ７０ ０.４０ １４０ ２９９ １.７１ ５.１７ ０.５１ ０.６０
Ⅵ ４４ ５１ １０５ ３５ ０.３３ ８８ １５９ １.５１ ４.６６ ０.４１ ０.６７
Ⅶ １７ ３４ ７０ ３５ ０.５０ ５３ ７１ １.０１ ４.２５ ０.６９ ０.５０
Ⅷ ５ １７ ３５ ３３ ０.９４ １９ １９ ０.５３ ３.５６ ２.８３ ０.０６
Ⅸ １６ １ ２ — — — — — ０.７２ — —

　 注: Ａｘ . 实际存活数ꎻ ａｘ . 修正后存活数ꎻ ｌｘ . 标准化存活数ꎻ ｄｘ . 标准化死亡数ꎻ ｑｘ . 死亡率ꎻ Ｌｘ . ｘ 到 ｘ＋１ 大小级级间隔期平均存
活的个体数ꎻ Ｔｘ . ｘ 到超过 ｘ 大小级的个体总数ꎻ ｅｘ . 生命期望值ꎻ ｌｎｌｘ . 存活数的自然对数ꎻ Ｋｘ . 消失率ꎻ Ｓｘ . 存活率ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｘ . Ａｃｔｕａｌ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒꎻ ａｘ . Ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ Ａｘꎻ ｌｘ . Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒꎻ ｄｘ . Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｄｅａｔｈｓꎻ ｑｘ . Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ
ｒａｔｅꎻ Ｌｘ . Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｅｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１ ｓｉｚｅ ｃｌａｓｓꎻ Ｔｘ . Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｏｖｅｒ ｘ
ｓｉｚｅ ｃｌａｓｓꎻ ｅｘ . Ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ ｖａｌｕｅꎻ ｌｎｌｘ . Ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒꎻ Ｋｘ . Ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅꎻ Ｓｘ . Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ.
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图 ３　 ５ 种荚蒾属植物种群死亡率(ｑｘ)和消失率(Ｋｘ)曲线

Ｆｉｇ. ３　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ (ｑｘ) ａｎｄ ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ (Ｋｘ) ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ４　 ５ 种荚蒾属植物种群存活曲线
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ

于平缓ꎮ ４ 个生存函数曲线表明ꎬ５ 种荚蒾属植物

种群均表现为前期个体数大量减少ꎬ中期趋于稳

定ꎬ后期衰退的状态ꎮ

表 ５　 存活曲线模型拟合
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｆｉｔｔｉｎｇ ｍｏｄｅｌ

区域
Ｒｅｇｉｏｎ

种名
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｎａｍｅ

指数方程
Ｎｘ ＝Ｎ０ ｅ

－ｂｘ

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ
ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｎｘ ＝

Ｎ０ ｅ
－ｂｘ

幂函数方程
Ｎｘ ＝Ｎ０ｘ

－ｂ

Ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｎｘ ＝

Ｎ０ｘ
－ｂ

金子山
Ｊｉｎｚｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

宜昌荚蒾
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
ｅｒｏｓｕｍ

桦叶荚蒾
Ｖ. ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍ

ｙ ＝ ９.５８２ １ｅ－０.２５７ ｘ ｙ ＝ ９.８９９ｘ－０.９２７

Ｒ２ ＝ ０.９８３ ７ Ｒ２ ＝ ０.８８１ ３

ｙ ＝ ９.１７４ｅ－０.１７７ ｘ ｙ ＝ ８.９５０ ９ｘ－０.６０６

Ｒ２ ＝ ０.８６０ ９ Ｒ２ ＝ ０.６９３ ６

木林子
Ｍｕｌｉｎｚｉ 宜昌荚蒾

Ｖ. ｅｒｏｓｕｍ

荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ

合轴荚蒾
Ｖ. ｓｙｍｐｏｄｉａｌｅ

ｙ ＝ ７.３９４ ５ｅ－０.０７９ ｘ ｙ ＝ ７.６２０ ５ｘ－０.２９８

Ｒ２ ＝ ０.９２２ ６ Ｒ２ ＝ ０.９１０ ９

ｙ ＝ ７.３６１ ６ｅ－０.０６７ ｘ ｙ ＝ ７.５１７ ８ｘ－０.２５１

Ｒ２ ＝ ０.９５４ ３ Ｒ２ ＝ ０.９１８ １

ｙ ＝ ７.３４８ ９ｅ－０.０６４ ｘ ｙ ＝ ７.５１６ ７ｘ－０.２４

Ｒ２ ＝ ０.９０２ ７ Ｒ２ ＝ ０.８８２ ０
七姊妹山
Ｑｉｚｉｍｅｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

茶荚蒾
Ｖ. ｄｉｌａｔａｔｕｍ ｙ ＝ １１.２５６ｅ－０.１９７ ｘ ｙ ＝ １０.１２７ｘ－０.６１７

Ｒ２ ＝ ０.６００ ８ Ｒ２ ＝ ０.４０９ ７
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Ｓ( ｉ) . 生存率ꎻ Ｆ( ｉ) . 累积死亡率ꎻ ｆ( ｔｉ) . 死亡密度ꎻ λ( ｔｉ) . 危险率ꎮ
Ｓ(ｉ) . Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅꎻ Ｆ(ｉ) . Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅꎻ ｆ(ｔｉ) . Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ λ(ｔｉ) . Ｈａｚａｒｄ ｒａｔｅ.

图 ５　 ５ 种荚蒾属植物种群生存函数曲线
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

４　 讨论

４.１ 样地中荚蒾属植物种群数量特征及分布现状

种群数量特征可以表征种群个体数量及分配

状况ꎬ对于揭示群落的形成和维持机制具有重要

意义(费世民等ꎬ２００８)ꎮ 对鄂西南 ３ 个区域荚蒾

属植物个体数量对比分析得到ꎬ单位面积内荚蒾

属植物个体数量排序依次为金子山 > 七姊妹山 >
木林子ꎮ ３ 个区域中荚蒾属植物均为灌木或小乔

木ꎬ在群落中基本处于中下层ꎬ各区域地理位置及

气候相近ꎬ受水热条件差异的影响较小ꎬ但群落演

替阶段存在差异性ꎬ群落演替程度为木林子 > 七

姊妹山 > 金子山(艾训儒等ꎬ２０１８ꎻ王进等ꎬ２０２０ꎻ
李玮宜等ꎬ２０２１)ꎬ这说明各区域荚蒾属植物个体

数量受到群落演替阶段的影响ꎮ 从鄂西南各荚蒾

属植物种群个体数量来看ꎬ单位面积内种群个体

数量大小为桦叶荚蒾 > 茶荚蒾 > 荚蒾 > 宜昌荚

蒾 > 合轴荚蒾等ꎮ 由此可见ꎬ不同荚蒾属植物在

同一地区的种群大小存在明显差异ꎬ这可能与不

同种群对环境适应能力、繁殖及生存能力的差异

性有关ꎮ 对 ５ 种荚蒾属植物优势种群的分布情况

进行分析ꎬ桦叶荚蒾主要分布于金子山ꎬ茶荚蒾主

要分布于七姊妹山ꎬ荚蒾与合轴荚蒾主要分布在

木林子ꎬ宜昌荚蒾则在金子山与木林子均有分布ꎮ
一般而言ꎬ同属物种具有相似的进化特征和生态

适应性ꎬ导致其对环境资源的利用也可能具有相

似性ꎬ因此它们可能会面临更强烈的种间竞争ꎬ进
而影响共存(Ａｃｋｅｒｌｙ ＆ Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ１９９８)ꎮ 综上所

述ꎬ鄂西南野生荚蒾属植物资源丰富ꎬ但各荚蒾属

植物种群个体数量及分布情况均存在明显的差异

性ꎮ 因此ꎬ对于种群较为优势的物种ꎬ可考虑进行

开发利用ꎬ并加强对其自身生物学性状、竞争能力

及环境影响因素等的进一步研究ꎻ而较为劣势或
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稀少的种群则需加强其野生种质资源的保护ꎮ
４.２ ５ 种荚蒾属植物种群结构特征

种群的径级结构可以替代种群年龄结构来反

映种群发展对生境的适应与种群的生存状态(陈

育等ꎬ２０１４)ꎮ 本研究对 ３ 个区域中 ５ 种荚蒾属植

物的种群结构与动态特征分析显示ꎬ各荚蒾属植

物种群的个体数量均随着大小级的增大而逐渐减

小ꎬ总体均呈现为金字塔结构ꎬ这与李功麟等

(２０２１)对固沙灌木种群年龄结构的研究结果相

似ꎬ种群幼龄阶段数量多ꎬ可以适应当地生境ꎬ通
过大量繁殖幼苗的策略来维持种群稳定性ꎬ但高

龄阶段种群个体数量相对较少ꎬ反映各荚蒾属植

物种群在高龄阶段的植株生存较为困难的现象ꎮ
对各种群的大小级进行 ＫＳ 检验ꎬ得出各种群均呈

现正态分布ꎮ 种群中个体对环境的适应能力可以

通过种群数量动态来反映( Ｂｉｅｒｚｙｃｈｕｄｅｋꎬ ２０１４)ꎮ
本研究对各荚蒾属植物种群动态量化分析显示ꎬ５
种荚蒾属植物都对外部环境具有较高的敏感性ꎬ
表现为种群整体均呈现为稳定增长、后期衰退的

趋势ꎮ 结合样地中实际调查情况ꎬ荚蒾属植物在

森林群落中主要位于中下层的位置ꎬ在群落中属

于相对劣势的物种ꎬ光照等环境因素也在一定程

度上影响其种群增长的稳定性ꎬ同层种间资源竞

争压力大ꎬ并且随着幼龄个体的逐步增长ꎬ需要从

环境中获得更多的资源ꎬ因此种内竞争也逐渐加

剧ꎮ 在不考虑和考虑外部干扰时ꎬ各荚蒾属植物

种群增长潜力均为宜昌荚蒾(金子山) > 桦叶荚蒾

> 宜昌荚蒾(木林子) > 茶荚蒾 > 荚蒾 > 合轴荚

蒾ꎬ但在考虑外部干扰时ꎬ宜昌荚蒾及桦叶荚蒾种

群具有更大的增长潜力ꎻ其他荚蒾属植物的动态

变化为处于增长型和稳定型之间的过渡阶段ꎬ这
进一步反映各荚蒾属植物种群增长及动态变化趋

势的差异性可能是受到其生境及植物自身性状的

影响ꎮ
４.３ ５ 种荚蒾属植物种群动态变化趋势

静态生命表、存活曲线、生存函数分析等不仅

能反映种群的生存状况及环境对其的影响程度ꎬ
还可以预测种群未来的发展趋势(陈晓德ꎬ１９９８)ꎮ
本研究对 ３ 个区域内荚蒾属植物种群数量进行统

计ꎬ并编制种群静态生命表以及相关曲线等来分

析种群的生存状态及发展趋势ꎮ ５ 种荚蒾属植物

种群存活曲线均趋近于 Ｄｅｅｖｅｙ￣Ⅱ曲线ꎬ说明各荚

蒾属植物种群具有相对稳定的发展趋势ꎬ存活量

随大小级的增加而减少ꎮ 七姊妹山茶荚蒾种群的

期望寿命值在Ⅱ级时出现最高峰ꎬ其他荚蒾属植

物种群的期望寿命值均在Ⅴ级处出现最高峰且合

轴荚蒾种群期望寿命值最大ꎬ说明七姊妹山茶荚

蒾种群在幼龄阶段时能够更好地适应生存环境ꎻ
而其他荚蒾属植物则在中龄阶段时对环境的适应

能力较好ꎬ其中合轴荚蒾的适应能力最强ꎬ但随着

大小级的增加ꎬ各荚蒾属植物种群在高龄阶段均

处于生理衰退期ꎮ 这可能与七姊妹山样地处于干

扰后的中期阶段且样地中主要物种的大径级个体

在空间分布上表现出特定的生境偏好有关(姚良

锦等ꎬ２０１７)ꎮ
５ 种荚蒾属植物种群的死亡率与存活率曲线

研究结果显示ꎬ各荚蒾属植物种群的死亡率与存

活率曲线变化趋势较为接近ꎬ但不同荚蒾属植物

种群的死亡率与存活率曲线波动差异较为明显ꎬ
这可能与环境的筛选作用及各荚蒾属植物的资源

竞争力有关ꎮ 各荚蒾属植物种群的死亡率与存活

率均在幼龄或低龄阶段达到第一次峰值ꎬ由于各

荚蒾属植物种群在幼龄和低龄个体密度大ꎬ随着

生长过程中对资源和空间的需求增加ꎬ种内及种

间竞争能力增强ꎬ因此由密度制约效应引发的种

群自疏和他疏作用导致种群有较高的死亡率(韩

文轩和方精云ꎬ２００８ꎻ何斌等ꎬ２０２０)ꎮ
生存函数能够更直观、具体地说明种群的结

构和动态变化(李文英等ꎬ２０１８)ꎮ 本研究生存函

数分析结果与静态生命表分析结果一致ꎬ５ 种荚蒾

属植物种群均表现为前期幼龄及低龄阶段个体数

大量减少ꎬ中期趋于稳定ꎬ后期衰退的状态ꎬ这说

明在天然更新下ꎬ虽然各荚蒾属植物种群在幼龄

阶段死亡率较高ꎬ种群个体数量急剧下降ꎬ但大量

的幼龄及低龄树依旧对种群中龄阶段具有较强的

贡献ꎬ表明通过环境筛选及密度制约而存活的树

种对环境具有较强的适应及资源竞争能力ꎬ有助

于维持种群的平稳发展ꎬ而在高龄阶段ꎬ各荚蒾属

植物则进入生理衰退时期(李文英等ꎬ２０１８)ꎮ
目前ꎬ国内关于野生荚蒾属植物野外资源的

研究较少ꎬ对荚蒾属植物的认知严重不足ꎬ虽然本

研究掌握了鄂西南部分地区荚蒾属植物的基础数

据ꎬ并揭示了部分较为优势的荚蒾属植物种群结

构与动态特征ꎬ但各荚蒾属植物的功能性状、繁殖

更新能力、种内及种间关系等还有待进一步研究ꎮ
因此ꎬ建议查明该地区其他荚蒾属植物种群较为

弱势的原因及其种群结构与动态变化ꎬ并加强对

该地区各荚蒾属植物的监测与系统性研究ꎬ明确

各荚蒾属植物自身生物学特性及空间分布特征ꎬ
为维护鄂西南地区的生物多样性提供帮助ꎬ也为
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国内其他地区的荚蒾属植物资源的研究及开发利

用提供科学依据ꎮ

５　 结论

鄂西南地区是中国荚蒾属植物分布的主要区

域ꎬ荚蒾属植物受到物种自身性状、种间关系及群

落演替阶段的影响ꎬ在分布情况及种群个体数量

方面都具有明显差异ꎮ 研究区内个体数量较多的

５ 种荚蒾属植物为桦叶荚蒾、宜昌荚蒾、荚蒾、茶荚

蒾和合轴荚蒾ꎻ５ 种荚蒾属植物种群大小级结构呈

现为金字塔型ꎬ种群增长稳定ꎬ幼龄个体数量多ꎬ
自我更新能力较强ꎬ具有较大的开发潜力ꎬ但种群

又易受到外界环境干扰、物种的更新能力及资源

竞争力等因素的影响ꎬ尤其是各种群在高龄阶段

时均受到较强的影响ꎮ 因此ꎬ考虑该属植物对环

境资源需求的前提下ꎬ在对鄂西南荚蒾属植物资

源保护利用过程中ꎬ幼龄阶段时可适当进行人工

疏伐ꎬ提高保存率ꎻ中龄稳定阶段时可筛选性状优

势种进行适当开发利用ꎮ
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