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1
封面说明: 十万大山地处我国南部沿海地区ꎬ是广西南部重要的气候分界线ꎬ也是广西南部的最高山地ꎬ山地境内有广
西生长最好的热带季雨林ꎮ 十万大山国家级自然保护区是十万大山地区生物多样性的核心区域ꎬ保护区内保存了许
多孑遗、古老植物及种群ꎬ分布着许多珍稀濒危动植物种ꎬ拥有许多中国或广西特有以及十万大山地区特有种ꎬ是我国
热带地区常绿阔叶林植物重要的基因库与水源涵养林ꎬ是全球生物多样性研究和保护的关键地区和热点区域ꎮ
照片示: 十万大山部分物种　 １. 雪下红ꎻ ２. 龙珠果ꎻ ３. 绶草ꎻ ４. 石斑木ꎮ 照片由林建勇提供ꎮ 相关内容详见本期正文 ８２９~ ８３９ 姜
冬冬等的文章ꎮ
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Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４４(５): ７９３－８０５.

高黎贡山南段海拔梯度森林乔木层时空动态

罗亚皇１ꎬ５ꎬ６ꎬ 马梁梁１ꎬ２ꎬ 高连明１ꎬ６ꎬ 王兴杰３ꎬ 赵　 玮４ꎬ 杨兴亮４ꎬ
马绍宾３ꎬ 施晓春４∗ꎬ 刘　 杰１ꎬ５∗

( １. 中国科学院昆明植物研究所 中国科学院东亚植物多样性与生物地理学重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２０１ꎻ ２. 中国科学院大学ꎬ
北京 １０００４９ꎻ ３. 云南大学 生命科学学院ꎬ 昆明 ６５００９１ꎻ ４. 高黎贡山国家级自然保护区保山管理局ꎬ 云南 保山 ６７８０００ꎻ

５. 中国科学院昆明植物研究所 中国西南野生生物种质资源库ꎬ 昆明 ６５０２０１ꎻ ６. 中国科学院昆明植物研究所

丽江森林生态系统国家野外科学观测研究站ꎬ 云南 丽江 ６７４１００ )

摘　 要: 研究群落物种组成和多样性的时空动态对揭示生物多样性的分布规律以及预测全球变化情景下

生物多样性的变化趋势具有重要意义ꎮ 然而ꎬ在山地生态系统中ꎬ不同海拔梯度的森林群落物种多样性和

系统发育多样性如何随着时间尺度的变化仍不清楚ꎮ 该研究以高黎贡山南段东、西坡海拔梯度(９６０~ ２ ８７８
ｍ)森林群落固定监测样带的 １７ 个样方为研究对象ꎬ基于 ２００４、２００８ 和 ２０１３ 年乔木层(ＤＢＨ ≥ ５ ｃｍ)重调

查数据ꎬ分析样方内物种组成、物种多样性和系统发育多样性的时空动态变化ꎮ 结果表明:(１)沿着海拔梯

度ꎬ物种多样性呈现单峰分布格局ꎬ系统发育多样性呈现上升的趋势ꎬ系统发育结构呈现聚集到离散或者随

机的结构ꎮ (２)在时间尺度上ꎬ森林乔木层在物种多样性和系统发育多样性上并未发生显著性变化ꎮ 然而ꎬ
系统发育结构随着时间的推移呈现更加聚集的趋势ꎮ (３)在海拔梯度上ꎬ东坡低海拔区域(９６０ ~ １ ３８１ ｍ)
的森林群落样方呈现显著的物种丧失ꎬ其植被完全被耕地所替代ꎮ 其中ꎬ诃子(Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａ ｃｈｅｂｕｌａ)、麻栎

(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)、清香木(Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ)、枳椇 (Ｈｏｖｅｎｉａ ａｃｅｒｂａ)和假香冬青( Ｉｌｅｘ ｗａｔｔｉｉ)等为主

要的丧失物种ꎮ 相反ꎬ物种获得主要集中在西坡低海拔的样方ꎬ群落中丰富度显著增加的物种主要为曼青

冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ)、华山矾(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)和台湾杉(Ｔａｉｗａｎｉａ ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉｏｉｄｅｓ)等ꎮ 据此ꎬ我们

推测高黎贡山海拔梯度森林乔木层的群落结构和多样性的动态变化在中高海拔受群落演替和气候变化的

制约ꎬ而在低海拔主要受人类活动的影响ꎮ 该研究结果加深了对高黎贡山亚热带常绿阔叶林植物群落动态

变化的认识ꎬ也有助于该地区精准保护策略的制定ꎮ
关键词: 群落动态ꎬ 海拔梯度ꎬ 高黎贡山ꎬ 物种多样性ꎬ 系统发育多样性ꎬ 时空尺度
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｙｎａｍｉｃꎬ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ
ｓｐａｔｉｏｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｃａｌｅ

　 　 森林在全球碳汇、气候调节、生物多样性保护

等方面具有重要的生态系统功能和服务(Ｌｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｈｉｓａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在气候变暖和人类

活动等全球变化背景下ꎬ森林生态系统的多样性受

到威胁ꎬ森林群落结构和多样性将发生剧烈变化

( Ｆｒｅｅｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｅｓｑｕｉｖｅｌ￣Ｍｕｅｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻ Ｓａｌｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 从植物群落物种组成和

多样性变化的角度研究森林群落的动态变化ꎬ在森

林生态系统的保护和恢复过程中可以提供重要的

理论价值和实践指导 (ＭｃＤｏｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ 丁晖

等ꎬ２０２１)ꎮ 尽管森林群落多样性的动态变化和背

后的生态学机制对林业管理和多样性保护策略制

定具有重要意义ꎬ但是研究群落的动态变化需要多

年持续的样方监测数据ꎬ目前还相对匮乏ꎮ
山地生态系统中ꎬ生物多样性沿海拔梯度的

分布模式及其成因一直是生态学家关注的热点问

题 之 一 ( Ｐｅｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｒａｈｂｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 多样性沿海拔梯度的分布规律受到区域

４９７ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



地质历史、气候、能量、面积和人类活动等因素的

影响 ( Ａｎｔｏｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｐｅｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ
Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ尤其是自工业革命以来ꎬ受到人

口数量激增和土地利用快速改变等影响ꎬ许多山

地低海拔区域大量的原生植被农田和耕地取代ꎬ
急剧改变了山地生物多样性的原有分布规律(Ｇｕｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 因此ꎬ沿海拔梯度的生物多样性分

布格局受到了人类活动和气候等要素的综合影响

(Ｐｅｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 人类活动和气候变化等可

加剧物种的垂直迁移、分布区面积的变化甚至植

被的变迁等 (祖奎玲和王志恒ꎬ２０２２)ꎮ 例如ꎬ美
洲钦博拉索山(Ｃｈｉｍｂｏｒａｚｏ)ꎬ过去 ２００ 年间植被平

均向上爬升超过了 ５００ ｍ (Ｍｏｒｕｅｔａ￣Ｈｏｌｍｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎻ欧洲阿尔卑斯山的百余种植物物种向高海

拔迁 移 ( Ｓｔｅｉｎｂａｕｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｒｕｍｐｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ )ꎻ过去 ７０ 多年间中国 ２９ 个山地生态系统中

很多植物同样呈现往高海拔迁移的趋势 ( Ｚｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１ꎬ ２０２３)ꎮ 与此同时ꎬ除物种多样性维度

外ꎬ系统发育多样性将物种之间的亲缘关系和进

化历史信息考虑其中ꎬ在群落构建机制和生物多

样性保护等领域具有重要的应用价值(Ｗｅｂｂ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ 罗亚皇等ꎬ２０１３ꎻ 刘杰等ꎬ２０１７)ꎮ 尽管

沿海拔梯度森林群落的系统发育结构和多样性有

大量的报道 (Ｑｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ａ)ꎬ但是海拔梯度上系统发育多样

性如何随时间尺度的变化却鲜见报道ꎬ亟待开展

深入的研究 (Ｌｉ Ｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
亚热带常绿阔叶林是我国亚热带山地生态系

统中最具代表性、最重要的植被类型ꎬ其作为全球

常绿阔叶林的主体部分ꎬ是植物多样性和特有性最

为丰富的植被类型ꎬ也是重要的生态系统服务功能

区域 (中国植被编辑委员会ꎬ１９８０ꎻ 宋永昌ꎬ２０１３)ꎮ
高黎贡山呈南北走向ꎬ是我国生物多样性的关键地

区ꎬ连接着东喜马拉雅地区、横断山地区和印－缅地

区 ３ 个全球生物多样性热点区(Ｍｉｔｔｅｒｍｅｉｅｒꎬ ２００４ꎻ
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ是我国西南生态安全的重要屏障

(Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 高黎贡山沿海拔梯度分布着季

风常绿阔叶林、半湿润常绿阔叶林、中山湿性常绿

阔叶林和山顶苔藓矮林等完整垂直带谱 (李恒等ꎬ
２０００)ꎬ是研究亚热带常绿阔叶林沿海拔梯度多样

性分布格局和动态的天然实验室ꎮ 前期有研究表

明高黎贡山种子植物的物种丰富度沿海拔梯度呈

单峰分布格局ꎬ这种格局与温度、降水及干扰程度

等因素关联(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ 徐成东等ꎬ２００８ꎻ
Ｙｕｅ ＆ Ｌｉꎬ ２０２１)ꎮ 然而ꎬ这些工作仅基于志书文献

或通过一次调查解析了一个时间剖面的植物物种

多样性分布格局ꎬ基于森林样方的监测ꎬ区域内典

型的森林群落的物种组成、物种多样性和系统发育

多样性随时空的动态变化过程如何ꎬ不同坡向变化

趋势是否一致等问题尚待回答ꎮ
本研究以高黎贡山南段东西坡设立的海拔梯

度固定监测样地为研究对象ꎬ基于 ２００４、２００８ 和

２０１３ 年 ３ 次系统的群落调查数据ꎬ分析了不同海

拔、时间、坡向乔木层(ＤＢＨ≥５ ｃｍ)的物种组成、
物种多样性和系统发育多样性的变化趋势ꎮ 拟探

讨以下 ３ 个科学问题:(１)高黎贡山南段森林乔木

层的物种多样性和系统发育多样性沿海拔梯度分

布格局如何ꎬ不同时期的格局是否一致ꎻ(２)随着

时间推移ꎬ物种多样性和系统发育多样性有无显

著的变化ꎻ(３)空间尺度上ꎬ不同海拔和坡向的物

种组成变化趋势如何ꎬ其主要贡献的物种有哪些ꎮ
本研究试图在全球变化背景下为高黎贡山亚热带

常绿阔叶林的生物多样性保护、生态系统管理及

植被恢复等提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区域概况和样带设置

高黎贡山位于我国西南地区ꎬ主体位于云南省

西部ꎬ北迄西藏自治区东南部ꎬ其范围是怒江和伊

洛瓦底江的分水岭ꎬ行政区域主要包括我国云南省

盈江、梁河、龙陵、腾冲全境、隆阳、泸水、福贡、贡山

的西部和西藏自治区察隅南部以及缅甸北部克钦

邦ꎬ区域面积 ４.３９ × １０４ ｋｍ２(Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 在

地质过程和河流侵蚀的作用下ꎬ塑造了高黎贡山巨

大的海拔落差ꎬ沿海拔分布有亚热带、温带和寒温

带等气候带类型ꎮ 气候上ꎬ高黎贡山主要受印度洋

季风的影响ꎬ表现出干湿分明的季节特征ꎬ即 ５—１０
月为雨季ꎬ１１ 月至翌年 ４ 月为旱季ꎮ

本研究地点位于高黎贡山南段ꎬ属云南高黎

贡山国家级自然保护区保山管护局辖区ꎬ东坡位

于保山市隆阳区ꎬ由隆阳分局管理ꎬ西坡则位于保

山市腾冲市境内ꎬ归腾冲分局管辖ꎮ ２００４ 年ꎬ云南

高黎贡山国家级自然保护区保山管护局在百花

岭—南斋公房—林家铺一线沿海拔梯度设立了 １７
个固定监测样方 (表 １ꎬ图 １)ꎬ 其中东坡的海拔跨

５９７５ 期 罗亚皇等: 高黎贡山南段海拔梯度森林乔木层时空动态



表 １　 样地的基本信息及分布的优势树种(物种丰富度和多度为 ２００４ 年调查的数据)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｐｌｏｔ ( ｓｐｅｃｉｅｓ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ｙｅａｒ ２００４)
样地
编号

Ｐｌｏｔ ＩＤ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

(ｍ)

优势物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

林权归属
Ｏｗｎｅｒｓｈｉｐ
ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ

干扰强度
Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

物种丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

Ｅ１ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４９′４２″ Ｅ ２５°１６′０８″ Ｎ ９６０ 诃子
Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａ ｃｈｅｂｕｌａ

集体林
Ｃｏｍｍｕｎａｌ
ｆｏｒｅｓｔ

中
Ｍｅｄｉｕｍ

１ １

Ｅ２ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４９′１７″ Ｅ ２５°１６′３２″ Ｎ １ １８０ 麻栎
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

集体林
Ｃｏｍｍｕｎａｌ
ｆｏｒｅｓｔ

中
Ｍｅｄｉｕｍ

４ １８

Ｅ３ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４８′２５″ Ｅ ２５°１７′２６″ Ｎ １ ３７５ 红木荷
Ｓｃｈｉｍａ ｗａｌｌｉｃｈｉｉ

农田边缘
Ｆｉｅｌｄ ｅｄｇｅ

强
Ｉｎｔｅｎｓｅ

１ １

Ｅ４ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４８′０５″ Ｅ ２５°１７′１８″ Ｎ １ ３８１ 红木荷
Ｓ. ｗａｌｌｉｃｈｉｉ

咖啡地边缘
Ｃｏｆｆｅｅ ａｇｒｏｆｏｒｅｓｔ
ｅｄｇｅ

强
Ｉｎｔｅｎｓｅ

１ １

Ｅ５ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４７′２２″ Ｅ ２５°１７′３８″ Ｎ １ ８６０ 元江锥、银木荷、香花木
姜子
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａꎬ
Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａꎬ Ｌｉｔｓｅａ
ｐａｎａｍａｎｊａ

集体林
Ｃｏｍｍｕｎａｌ
ｆｏｒｅｓｔ

中
Ｍｅｄｉｕｍ

２１ １１８

Ｅ６ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４７′１８″ Ｅ ２５°１７′４３″ Ｎ １ ９２８ 元江锥、高山锥
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａꎬ
Ｃ. ｄｅｌａｖａｙｉ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

１０ ４４

Ｅ７ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４７′１４″ Ｅ ２５°１７′４９″ Ｎ ２ ０２１ 元江锥、硬壳柯
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａꎬ
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｈａｎｃｅｉ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

１３ １１８

Ｅ８ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４６′４０″ Ｅ ２５°１７′４８″ Ｎ ２ ２７３ 元江锥、瑞丽润楠、翅柄
紫茎
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａꎬ
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｓｈｗｅｌｉｅｎｓｉｓꎬ
Ｓｔｅｗａｒｔｉａ ｐｔｅｒｏｐｅｔｉｏｌａｔａ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

１２ ７５

Ｅ９ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４５′２４″ Ｅ ２５°１８′０３″ Ｎ ２ ４８６ 白穗柯、云南木犀榄
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｌｅｕｃｏｓｔａｃｈｙｕｓꎬ
Ｏｌｅａ ｔｓｏｏｎｇｉｉ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

８ ９８

Ｅ１０ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４５′５２″ Ｅ ２５°１８′１４″ Ｎ ２ ６５３ 银木荷、马缨杜鹃、西桦
Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａꎬ
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄｅｌａｖａｙｉꎬ
Ｂｅｔｕｌａ ａｌｎｏｉｄｅｓ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

７ ２０７

Ｅ１１ 东 Ｅａｓｔｅｒｎ ９８°４４′３５″ Ｅ ２５°１７′２６″ Ｎ ２ ８７８ 白穗柯、云南铁杉
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｌｅｕｃｏｓｔａｃｈｙｕｓꎬ
Ｔｓｕｇａ ｄｕｍｏｓａ

保护区
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

弱
Ｗｅａｋ

９ １３２

Ｗ１ 西 Ｗｅｓｔｅｒｎ ９８°４１′４２″ Ｅ ２５°１７′２１″ Ｎ ２ ０９６ 滇 木 荷、 华 山 矾、 台
湾杉
Ｓｃｈｉｍａ ｎｏｒｏｎｈａｅꎬ
Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎬ
Ｔａｉｗａｎｉａ ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉｏｉｄｅｓ

集体林
Ｃｏｍｍｕｎａｌ
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图 １　 研究区域和不同坡向设置的海拔梯度样方
Ｆｉｇ. １　 Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｐｌｏｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｓｐｅｃｔｓ

度为 ９６０ ~ ２ ８７８ ｍꎬ设置 １１ 个样方ꎬ西坡的海拔跨

度为 ２ ０９６ ~ ２ ８６０ ｍꎬ包括 ６ 个样方ꎬ每个样方的

面积大小为 ４００ ｍ２(２０ ｍ × ２０ ｍ)ꎮ 本研究设置

的森林样方兼顾研究区域代表性的植被类型和海

拔梯度ꎬ值得注意的是ꎬ本研究中东坡低海拔的 ４
个样地(Ｅ１－Ｅ４)位于人类干扰很强的区域ꎬ以残

存的片段化次生林为主ꎬ乔木层的物种数和个体

稀少ꎬ但是本研究将其纳入监测体系中ꎬ试图掌握

这些次生林中的物种和个体的动态变化ꎮ
１.２ 群落调查

本研究将森林群落内的乔木层定义为群落内

胸径(ＤＢＨ)≥５ ｃｍ 的植株ꎬ这些个体涵盖了区域

内的典型植被类型的优势树种 (表 １)ꎮ 分别于

２００４、２００８ 和 ２０１３ 年对样地内的乔木树种进行调

查统计ꎬ对样方内每棵胸径≥５ ｃｍ 的乔木进行挂

牌编号和每木调查ꎬ在复查期间对新增个体进行

补挂牌和调查ꎮ 调查内容包括物种、胸高直径、高
度、冠幅等植物群落调查指标ꎮ 统计 ３ 次调查出

现的所有乔木物种的种类和个体数ꎬ然后用于下

述分析ꎮ
１.３ 物种多样性和物种组成

本研究使用物种丰富度 ( ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓꎬ
Ｓ)、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(Ｈ) ( Ｓｈａｎｎｏｎ ＆ Ｗｅａｖｅｒꎬ

１９４９)和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数(Ｄ) ( Ｓｉｍｐｓｏｎꎬ １９４９)表征

物种多样性ꎮ

Ｈ＝ －∑
Ｓ

ｉ＝ １
(Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ)ꎻ

Ｄ＝ １－Ｐ ｉ
２ꎮ

式中: Ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的个体数占样方内的总

个体数的比率ꎻ Ｓ 为样方出现的物种数ꎮ
我们利用非度量多维尺度方法 ( ｎｏｎ￣ｍｅｔｒｉｃ

ｍｕｌｔｉ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇꎬ ＮＭＤＳ) 分析样方内的物

种组 成ꎬ 分 析 采 取 基 于 多 度 的 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 法

(Ａｎｄｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ选取第 １ 和第 ２ 维度展示

排序结果ꎮ
１.４ 系统发育多样性

用 Ｒ 语言中的 Ｖ. ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ 包中的 Ｓｃｅｎａｒｉｏ
３ 方法根据其所在科或属的系统位置添加到相应

的科或属中ꎬ对样方内的 ８３ 个木本植物构建系统

发育树ꎬＶ.ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ 整合了全球 ７４ ５３３ 种维管

植物的系统发育关系 (Ｊｉｎ ＆ Ｑｉａｎꎬ ２０１９)ꎬ若进化

树上没有本研究中涉及的物种ꎬ我们将物种在属

一级进行随机整合到系统发育树中ꎮ 选用系统发

育多样性( ｐｈｙｌｏｇｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ＰＤ)、平均配对距

离(ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＭＰＤ)和平均最近邻体

距离(ｍｅａｎ ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＭＮＴＤ)３ 个
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指数ꎮ 其中ꎬＰＤ 反映了群落内分类单元谱系分支

长度 占 谱 系 中 所 有 分 支 长 度 的 比 例 ( Ｆａｉｔｈꎬ
１９９２)ꎻＭＰＤ 反映了群落内物种之间的平均系统

发育距离ꎻＭＮＴＤ 反映群落内最近邻体系统发育距

离 (Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 本研究将 ３ 个系统发育

指数进行标准化处理ꎬ即将每个群落内的系统发

育多样性指标与零模型进行比较ꎮ 本研究零模型

采用系统发育树末端的物种随机置换 ９９９ 次

(Ｇｏｔｅｌｌｉꎬ ２０００ )ꎬ 获 得 ＳＥＳ. ＰＤ、 ＳＥＳ. ＭＰＤ、 ＳＥＳ.
ＭＮＴＤꎬ当 ＳＥＳ 大于 ０ 时表示离散ꎬ小于 ０ 时表示

聚集 (Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 计算公式如下:

ＳＥＳ.ＰＤ ＝
ＰＤｏｂｓ￣ｍｅａｎ(ＰＤ ｒａｎｄｏｍ)

ｓｄ(ＰＤ ｒａｎｄｏｍ )
ꎻ

ＳＥＳ.ＭＰＤ ＝
ＭＰＤｏｂｓ￣ｍｅａｎ(ＭＰＤ ｒａｎｄｏｍ)

ｓｄ(ＭＰＤ ｒａｎｄｏｍ )
ꎻ

ＳＥＳ.ＭＮＴＤ ＝
ＭＮＴＤｏｂｓ ￣ｍｅａｎ(ＭＮＴＤ ｒａｎｄｏｍ)

ｓｄ(ＭＮＴＤ ｒａｎｄｏｍ )
ꎮ

式中: ｏｂｓ 表示实际观测的值ꎻ ｍｅａｎ 表示随机

模拟的平均值ꎻ ｓｄ 表示随机模拟的标准方差ꎮ
１.５ 数据分析

为了分析沿海拔梯度物种多样性和系统发育

多样性的分布格局ꎬ本研究按 ３ 个调查时间点分别

进行分析ꎬ基于响应变量的数据分布特点ꎬ研究采

用广 义 线 性 混 合 模 型 ( ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ
ｍｏｄｅｌꎬ ＧＬＭＥ)分析海拔对物种和系统发育多样性

的影响ꎮ 其中ꎬ物种丰富度采用 Ｐｏｉｓｓｏｎ 分布ꎬ其余

响应变量采用 Ｇａｕｓｓｉａｎ 分布 (Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
将海拔梯度设置为固定效应ꎬ随机效应为海拔 ｜ 坡
向ꎬ计算模型参数和解释度ꎬ其中 ｍａｒｇｉｎａｌ Ｒ２(Ｒ２

ｍ)
仅包含固定效应的 Ｒ２ꎬｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ Ｒ２包含固定效应

和随机效应的 Ｒ２(Ｎａｋａｇａｗａ ＆ Ｓｃｈｉｅｌｚｅｔｈꎬ ２０１３)ꎮ
因海拔梯度生物多样性的变化可能是非线性变化ꎬ
我们同时用一次项和二次项分别进行拟合ꎬ然后将

ＡＩＣｃ 越小的模型定义为更优的模型ꎮ
为了分析时间尺度上高黎贡山森林群落乔木

层物种多样性和系统发育多样性的变化趋势ꎬ本研

究采用配对的 ｔ 检验分别比较 ３ 个时间点物种多样

性和系统发育多样性的差异性ꎮ 为了探讨空间尺

度上不同海拔和坡向的森林群落在物种组成上的

变化 趋 势 及 有 主 要 贡 献 的 物 种ꎬ 本 研 究 采 用

Ｌｅｇｅｎｄｒｅ 和 Ｃｏｎｄｉｔ ( ２０１９) 的方法ꎬ基于 Ｔｅｍｐｏｒａｌ
Ｂｅｔａ Ｉｎｄｉｃｅｓ (ＴＢＩ)指数ꎬ然后检验其显著性ꎮ 具体

而言ꎬ该方法可以比较每个样方在 Ｔ１ 和 Ｔ２ 时间点

的物种组成的差异性ꎬ其包含两个组分ꎬ即物种散

失(ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ)和物种获得(ｓｐｅｃｉｅｓ ｇａｉｎ)ꎬ 这两个

组分将进一步用于生成变化趋势图ꎮ 该方法可以

用于比较这两个组分在每个样地或者整体样方的

差异性检验ꎮ 我们分别比较 ２００４、２００８ 和 ２０１３ 年 ３
个时间点的差异ꎬ该方法用 ａｄｅｓｐａｔｉａｌ 包中的 ＴＢＩ 函
数和 ｐｌｏｔ.ＴＢＩ 函数完成 (Ｄｒａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 上述

所有分析均在 Ｒ ３. ６. ３ ( Ｔｈｅ Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ
Ｔｅａｍꎬ ２０１９)中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 乔木层物种多样性和系统发育多样性的海拔

梯度格局

在样方内共调查到 ＤＢＨ≥５ ｃｍ 的乔木物种

８３ 种ꎬ依据 ＡＰＧ ＩＶ 系统ꎬ隶属于 ５４ 属 ３０ 个科ꎮ
沿海拔梯度物种多样性 (物种丰富度、 Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数)呈现单峰分布格局ꎬ
中海拔多样性最大(图 ２)ꎮ 通过与物种的亲缘关

系随机化的零模型进行比较ꎬ发现标准化的系统

发育多样性( ＳＥＳ. ＰＤ、ＳＥＳ.ＭＰＤ、ＳＥＳ.ＭＮＴＤ)沿海

拔梯度呈上升的趋势ꎬ低海拔系统发育呈聚集的

结构ꎬ高海拔呈随机或离散的结构(图 ３)ꎮ
２.２ 物种和系统发育多样性随时间尺度的变化

时间尺度上ꎬ配对的 ｔ 检验结果表明ꎬ２００４—
２００８—２０１３ 年整体的森林群落乔木层在物种多样

性和系统发育多样性上并未发生显著性变化(图

４)ꎮ 但是ꎬ系统发育结构随着时间的推移呈现更

加聚集的趋势(图 ４)ꎮ
２.３ 海拔梯度上不同坡向物种组成的变化

２００４ 年共调查到 ７１ 个物种 １ ２０５ 个植株个

体ꎬ２００８ 年调查到 ７６ 个物种 １ １９０ 个植株个体ꎬ
２０１３ 年调查到 ７６ 个物种 １ １６４ 个植株个体ꎮ 不

同坡向和不同海拔在物种组成上差异较大ꎮ 海拔

梯度上ꎬ东坡低海拔(９６０ ~ １ ３８１ ｍ)区域内的 ４ 个

样方呈现显著的物种完全丧失(图 ５)ꎬ其植被完

全 被 耕 地 所 替 代ꎮ 其 中ꎬ 麻 栎 ( Ｑｕｅｒｃｕｓ
ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)、清香木(Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ)、枳椇

(Ｈｏｖｅｎｉａ ａｃｅｒｂａ)和假香冬青( Ｉｌｅｘ ｗａｔｔｉｉ)等为主要

的丧失物种(表 ２)ꎮ 相反ꎬ基于多度的 β 多样性

分析表明ꎬ物种获得主要集中在西坡低海拔的

３ 个样方(图 ５) ꎬ群落中丰富度显著增加的物种

主要为曼青冈 (Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ) 、 华山矾
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图 ２　 高黎贡山南段森林乔木层物种多样性沿海拔梯度的变化趋势
Ｆｉｇ. ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

( Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ) 和 台 湾 杉 ( Ｔａｉｗａｎｉａ
ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉｏｉｄｅｓ)等(表 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 物种多样性和系统发育多样性的海拔梯度

格局

大量的研究表明植物多样性沿海拔梯度的分

布样式呈现单峰分布格局且峰值位于研究山体海

拔梯度中间偏下的位置 ( Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 然

而ꎬ气候变化和人类活动等要素可能改变这种山

地植物多样性的垂直分布格局 ( Ｈｉｓａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ꎻ Ｐｅｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 本研究中沿海拔梯度

物种多样性呈现单峰分布格局ꎬ与高黎贡山原生

林调查的海拔梯度格局(单峰递减) ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)表现不一致ꎬ归其原因ꎬ本研究中包含了更

大的海拔跨度ꎬ推测包含低海拔强烈人为干扰的

样方可能是形成单峰分布格局的主要原因ꎮ 不同

调查时间的结果表明ꎬ物种多样性的单峰分布格

局并未发生显著改变ꎬ表明中海拔的森林群落中

乔木层的物种组成和多样性基本保持稳定ꎮ 与物

种多样性相比ꎬ系统发育多样性将进化历史信息

和物种间的亲缘关系纳入其中ꎬ在群落构建和生

物多样性保护等研究领域得到了广泛应用(Ｆａｉｔｈꎬ
１９９２ꎻ Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ ２００８ꎻ Ｃａｖｅｎｄｅｒ￣Ｂａｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ 此前对马来西亚热带雨林森林群落沿海
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图 ３　 高黎贡山南段森林乔木层系统发育多样性沿着海拔梯度的变化趋势
Ｆｉｇ. ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ ａｌｏｎｇ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

拔梯度的研究显示ꎬ在高海拔可能因性状的趋同

作用致使群落系统发育结构呈离散趋势ꎬ而位于

山麓和丘陵的群落的系统发育结构则呈聚集分布

(Ｃｕｌｍｓｅｅ ＆ Ｌｅｕｓｃｈｎｅｒꎬ ２０１３)ꎬ与该研究相似ꎬ本
研究中高海拔乔木层的系统发育呈离散或者随机

的结构ꎬ研究结果不支持热带生态位保守性假说

( ｔｒｏｐｉｃａｌ ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ) (Ｗｉｅｎｓ ＆
Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ ２００４)ꎬ 这可能由于高海拔地区的物种

对资源利用趋同导致其分化ꎬ也有可能与扩散限

制相关ꎮ 与高黎贡山北段的植物系统发育结构沿

海拔梯度从离散到聚集的结果不同 ( Ｙｕｅ ＆ Ｌｉꎬ
２０２１)ꎬ我们推测ꎬ人为的干扰和低海拔河谷区域

的干热环境可能是造成系统发育聚集的主要原

因ꎬ这也暗示高黎贡山南部和北部在区域人口密

度和气候环境要素等方面存在较大差异ꎮ
３.２ 物种多样性和系统发育多样性的时间动态变化

时间尺度上对森林样地实施长期监测ꎬ对于

理解生物多样性的变化、生态系统功能的转变以

及森林生态系统的有效管理均具有重要意义

(Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 整合分析的结果表明ꎬ低海

拔森林覆盖度的改变是影响植物分布海拔范围改

变的关键驱动力(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 类似地ꎬ本
研究中ꎬ整体的森林群落物种多样性和系统发育

多样性并未呈现显著的改变ꎬ归其原因ꎬ高黎贡山
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颜色梯度表示不同的海拔(蓝色表示低海拔ꎬ绿色表示高海拔)ꎻ ＮＳ 表示配对的 ｔ 检验不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ
Ｃｏｌｏｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ (ｂｌｕｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒｅｅｎ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ)ꎻ ＮＳ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔ￣ｔｅｓｔｓ (Ｐ>０.０５).

图 ４　 高黎贡山南段森林乔木层沿海拔梯度不同调查年份物种多样性和系统发育多样性的差异
Ｆｉｇ. ４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｅｎｓｕｓ ｙｅａｒｓ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

中高海拔分布有大量完整的亚热带常绿阔叶林原

生植被ꎬ是我国亚热带常绿阔叶林最为集中、完整

且典型的区域ꎬ中高海拔区域内的物种组成在时

间尺度上变化较小ꎬ群落结构相对稳定ꎬ可能受制

于自然的演替过程ꎬ因此整体上随时间呈现出稳

定的群落组成ꎮ 但是ꎬ处于保护区以外的次生林

或者残存的片段化次生林ꎬ例如东坡 ９６０ ~ １ ３８１ ｍ
海拔区域的森林样地ꎬ因处于保护区以外ꎬ一方

面ꎬ土地利用的改变(开垦农田和种植经济作物

等)直接造成森林乔木树种多样性的完全散失ꎻ另

一方面ꎬ距离村庄较近ꎬ人类活动较为频繁ꎬ砍伐

和旅游开发等不可避免地造成物种多样性下降ꎮ
与之相反ꎬ西坡物种多样性在时间尺度上呈上升

的趋势ꎬ一方面西坡较低海拔区域处于干扰后的

演替恢复阶段ꎻ另一方面ꎬ与较低海拔区域进行退

耕还林等活动密切相关ꎮ 可见ꎬ东西坡低海拔区

域的森林群落受到较强烈的人为干扰ꎬ这种干扰

直接改变了森林乔木层的物种组成和多样性ꎮ 值

得一提的是ꎬ１９８３ 年ꎬ高黎贡山建立自然保护区ꎬ
１９８６ 年升为国家级自然保护区ꎬ保护区内人为砍
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东坡低海拔 ４ 个样地均呈现显著性差异(∗表示显著性差异)ꎮ
Ｆｏｕｒ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｓｔｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｅｘｈｉｂｉｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ).

图 ５　 高黎贡山南段森林乔木层沿海拔梯度不同年际间物种组成的变化(物种丧失和获得)趋势
Ｆｉｇ. ５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ (ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ ａｎｄ ｇａｉｎ) ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ ａｃｒｏｓｓ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｅｎｓｕｓ ｙｅａｒｓ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

伐、干扰程度等随之下降ꎬ当地居民保护意识逐渐

增强ꎬ伴随着群落演替的进行ꎬ即便在低海拔区

域ꎬ从 ２００８ 年以后物种组成和物种多样性变化较

小ꎬ暗示区域内的物种多样性和生态系统功能正

处于积极的恢复过程中ꎬ整体看来保护区群落的

稳定性得到进一步加强ꎮ
在时间尺度上ꎬ系统发育多样性的变化趋势

的研究主要集中在草地生态系统中ꎬ例如有研究

表明随着时间梯度(２０００—２０１８ 年)ꎬ持续的干旱

驱动了美洲草地的系统发育多样性下降( Ｌｉ Ｄ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 然而ꎬ在森林群落中ꎬ尤其是海拔梯

度上森林群落的系统发育多样性变化未见报道ꎮ
本研究证实了高黎贡山 ２００４ 至 ２０１３ 年森林群落

的系统发育多样性呈下降的趋势ꎬ暗示群落中的

物种亲缘关系更为接近ꎬ而造成系统发育多样性

下降的驱动力是人类活动、气候变化亦或是其他

因素还有待研究ꎮ 与此同时ꎬ本研究仅包含了乔

木层 ２００４—２０１３ 年的变化趋势ꎬ２０１３ 年后这些森

林群落又发生了如何变化ꎬ仍需结合新一轮的调

查数据开展分析和深入探讨ꎬ未来的研究中将值

得重点关注ꎮ
３.３ 不同坡向和海拔的物种组成变化

在山地生态系统中ꎬ坡向往往是影响植物组

成和多样性分布差异的一个关键地形因子ꎬ各坡

向在土壤、水分、热量和光照因子等可能存在较大

差异 (Ｗｉｎｋｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｄｅａｒｂｏｒｎ ＆ Ｄａｎｂｙꎬ

２０１７)ꎮ 南北走向的高黎贡山受到西南方向印度

洋季风的影响 ( Ａｎꎬ ２０１４)ꎬ具有典型的焚风效

应ꎬ与东坡相比ꎬ西坡往往具有较高的降水 (李恒

等ꎬ２０００)ꎬ这可能进一步驱动东西坡物种组成的

变化ꎮ 例如ꎬ怒山山脉作为隔离障碍ꎬ耦合了季风

背景下的降水和温度变化ꎬ驱动了东西坡喜马拉

雅红豆杉(Ｔａｘｕｓ ｗａｌｌｉｃｈｉａｎａ)的物种分化ꎬ导致了

东西坡分布有不同的物种( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 这

种微进化的过程循环往复ꎬ将导致不同坡向植物

区系组成的分异ꎮ 本研究结果表明ꎬ东西坡向上

物种组成存在很大差异ꎬ在中高海拔相同海拔段

内ꎬ西坡的物种多样性高于东坡ꎮ 我们推测这可

能与西坡具有较大的降水量有关ꎬ一方面ꎬ较充沛

的降水可能孕育更高的植物物种库ꎬ另一方面降

低局域群落内的水分胁迫ꎬ促进更多的物种共存

(Ｊｉｍéｎｅｚ￣Ａｌｆａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 值得注意的是ꎬ由
于东坡低海拔样地土地利用类型的改变ꎬ一些干

热河谷分布的物种如诃子、麻栎、清香木、枳椇和

假香冬青等于 ２００８ 年后在片段化次生林乔木层

中消失ꎮ 因此ꎬ下一步的生物多样性保护中这些

物种需要在区域尺度进行关注和监测ꎮ 相反ꎬ西
坡低海拔的样方ꎬ群落中丰富度显著增加的物种

主要为曼青冈、华山矾和台湾杉等ꎬ其中曼青冈和

华山矾的个体数增加可能与群落演替进程相关

联ꎬ两者属于该演替阶段的优势种ꎻ然而ꎬ台湾杉

是人工栽培ꎬ 属于人为影响的结果ꎮ 此外ꎬ西坡低
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表 ２　 不同调查年份(２００４—２００８—２０１３ 年)乔木层

物种丰富度的变化信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｂｏｒ

ｌａｙｅｒ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｅｎｓｕｓ ｙｅａｒｓ ｉｎ ｏｕｒ
ｓｔｕｄｙ ｐｌｏｔｓ (２００４－２００８－２０１３)

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科名
Ｆａｍｉｌｙ ２００４ ２００８ ２０１３

清香木
Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ

漆树科
Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ

１ ０ ０

麻栎
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

壳斗科
Ｆａｇａｃｅａｅ

１２ ０ ０

枳椇
Ｈｏｖｅｎｉａ ａｃｅｒｂａ

鼠李科
Ｒｈａｍｎａｃｅａｅ

２ ０ ０

假香冬青
Ｉｌｅｘ ｗａｔｔｉｉ

冬青科
Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ

１ １ ０

诃子
Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａ ｃｈｅｂｕｌａ

使君子科
Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ

１ ０ ０

盐肤木
Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

漆树科
Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ

０ ２ ０

团香果
Ｌｉｎｄｅｒａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ

樟科
Ｌａｕｒａｃｅａｅ

０ １ ０

厚叶柯
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｐａｃｈｙｐｈｙｌｌｕｓ

壳斗科
Ｆａｇａｃｅａｅ

０ １ ０

构树
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

桑科
Ｍｏｒａｃｅａｅ

０ ０ １

灯台树
Ｃｏｒｎｕｓ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓａ

山茱萸科
Ｃｏｒｎａｃｅａｅ

０ ０ ２

杉木
Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ

柏科
Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ

０ ０ ２

红花木莲
Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｉｎｓｉｇｎｉｓ

木兰科
Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ

０ ０ １

曼青冈
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ

壳斗科
Ｆａｇａｃｅａｅ

０ ４ １４

小叶女贞
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ

木樨科
Ｏｌｅａｃｅａｅ

０ １ １

毛叶木姜子
Ｌｉｔｓｅａ ｍｏｌｌｉｓ

樟科
Ｌａｕｒａｃｅａｅ

０ １ ２

华山矾
Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

山矾科
Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ

０ ２ ５

台湾杉
Ｔａｉｗａｎｉａ ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉｏｉｄｅｓ

柏科
Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ

０ １ ４

海拔地区开展了系列珍稀濒危物种 [如红花木莲

(Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｉｎｓｉｇｎｉｓ )、 大 树 杜 鹃 ( Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｐｒｏｔｉｓｔｕｍ ｖａｒ. ｇｉｇａｎｔｅｕｍ)]的保护和恢复措施ꎬ这将

有利于该区域森林群落的抚育和植被恢复ꎮ 本研

究中ꎬ我们进一步发现东西坡向上位于中高海拔的

森林样方整体呈现物种丧失、驱动这种变化的关键

生物(如物种之间的竞争等)和非生物(如持续的干

旱、极端天气等)过程还有待深入开展长期监测研究ꎮ

３.４ 山地生物多样性保护启示

山地是一个复杂的生态系统ꎬ是人类社会发

展的自然福祉和生物多样的摇篮ꎬ蕴藏着丰富的

生态系统服务功能 (Ａｎｔｏｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｌｕｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９ｂꎻ Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 随着人类活动对自

然生态系统影响的加剧和极端气候的频发ꎬ山地

生物多样性的保护面临极大挑战ꎮ 目前ꎬ亚洲山

地低海拔区域保护区的覆盖度远远低于生物多样

性公 约 １７％ 的 “ 爱 知 目 标 １１ ” ( Ｅｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬ这种不足将进一步受到全球和区域海拔梯

度依赖的变暖过程影响 (Ｐｅｐｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｌｉ Ｂ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ尤其是低海拔地区ꎮ 在高黎贡山ꎬ
中高海拔保护区内的群落组成和结构随时间尺度

表现稳定ꎬ表明保护成效显著ꎮ 然而ꎬ拥有独特的

物种组成和系统发育多样性的低海拔区域ꎬ因未

在保护区内ꎬ在不到 １０ 年时间ꎬ植被发生了彻底

的改变ꎬ４ 个样地被耕地替换ꎬ这将导致大量生物

多样性和生态系统功能的丧失ꎮ 实际上ꎬ在整个

高黎贡山乃至云南的多数山地ꎬ当前自然植被垂

直分布格局多呈“锅盖头”样式ꎬ即高海拔是残存

的自然植被ꎬ低海拔区域的原生植被多由耕地或

人工林所替代ꎮ 这种格局也得到了大尺度研究的

证实ꎬ在 ２００１ 年到 ２０１８ 年间ꎬ全球山地毁林面积

达 ７.１％ꎬ在海拔梯度上ꎬ山地毁林主要集中在中

低海拔( <１ ０００ ｍ)区域 (Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 我们

建议针对上述危机ꎬ在低海拔地区抢救性地增设

保护小区(ｍｉｃｒｏｒｅｓｅｒｖｅｓ)ꎬ以增加整个保护区对山

体生态系统完整性的覆盖ꎮ 此外ꎬ本研究所使用

的长期群落动态监测结合多维度生物多样性指标

(如物种多样性和系统发育多样性)的策略可以在

其他保护区中予以尝试ꎬ鼓励可进一步囊括遗传

多样性和功能多样性等维度ꎮ
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浙江龙王山森林群落物种多度分布特征及其与海拔的关系

刘金亮１∗ꎬ 刘维勇１ꎬ 金姗姗２ꎬ 杨中杰３ꎬ 鲁益飞４ꎬ 张爱英３ꎬ 于明坚４
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摘　 要: 虽然大量研究已利用模型拟合的方法对植物群落的物种多度分布(ＳＡＤ)进行了不同数学模型拟

合ꎬ但对 ＳＡＤ 形状(曲线的偏斜度)如何在环境梯度上连续变化的研究仍然不足ꎻ尤其是森林群落ꎬ同一地

区不同植被类型群落 ＳＡＤ 的模型拟合和形状变化是否一致ꎬ仍无明确定论ꎮ 该研究针对安吉小鲵国家级

自然保护区中分布的主要森林植被类型ꎬ采用样方调查法ꎬ记录了 ２８ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 样方中的物种组成及

其个体多度ꎮ 通过对数级数和对数正态模型对样方中的 ＳＡＤ 曲线进行拟合ꎬ选择最优模型ꎬ并通过 Ｇａｍｂｉｎ
模型中的 α 值和 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中的 η 值反映 ＳＡＤ 的形状ꎬ以及 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中 λ 值反映 ＳＡＤ 的变化尺度(物
种间个体多度的差异程度)ꎬ分析海拔高度与 ＳＡＤ 的形状和变化尺度之间的关系ꎮ 结果表明:(１)该地区的

森林群落物种多度分布主要符合对数级数模型ꎮ (２)当包含所有样方时ꎬα 值和 η 值与海拔高度无显著相

关性ꎬλ 值与海拔呈显著正相关ꎮ (３)针对不同的植被类型ꎬ常绿与落叶阔叶混交林中 α 值和 η 值与海拔高

度呈负相关ꎬ但在落叶阔叶林中 λ 值与海拔高度之间具有正相关关系ꎬ而 α 值和 η 值与海拔高度之间均无

显著相关性ꎮ 该研究结果表明ꎬ不同植被类型 ＳＡＤ 的形状变化与海拔之间的关系存在差异ꎬ说明海拔对不

同植被类型中各物种多度分布具有不同影响ꎮ 因此ꎬ在关于植物群落的物种多度分布及其与影响因子关系

的研究中ꎬ需要考虑区分不同的植被类型ꎮ
关键词: 亚热带森林ꎬ 群落结构ꎬ 物种多度分布ꎬ 模型ꎬ 植被类型ꎬ 龙王山
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ｉｎ Ｈｙｎｏｂｉｕｓ ａｍｊｉｅｎｓｉｓ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ. Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｓｕｒｖｅｙｅｄ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｌｏｔ. Ｔｈｅ ｌｏｇｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ ｗｅｒｅ ｆｉｔｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ
ＳＡＤ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｌｏｔꎬ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｔｈｅ ｂｅｓｔ￣ｆｉｔ ｍｏｄｅｌ ｗａｓ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ Ａｋａｉｋｅ􀆳ｓ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉａ
(ＡＩＣｃ). Ｔｈｅ α ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｇａｍｂｉｎ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｔｈｅ η ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｗｅｉｂｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ｗｅｒｅ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｔｏ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｓｈａｐｅ ｏｆ ＳＡＤ ｉｎ
ｅａｃｈ ｐｌｏｔ. Ｔｈｅ λ ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｗｅｉｂｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ｗａｓ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｔｏ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｏｆ ＳＡＤ ( ｉ. ｅ.ꎬ ｔｈｅ ｒａｎｇｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ). Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｈａｐｅ ａｎｄ ｓｃａｌｅ ｏｆ ＳＡＤ ｗａｓ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ
ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｌｏｇｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｅｄ ＳＡＤ ｂｅｔｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ. (２) Ｗｈｅｎ ａｌｌ ｐｌｏｔｓ ｗｅｒｅ ｉｎｃｌｕｄｅｄꎬ ｔｈｅｒｅ
ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＡＤ ｓｈａｐｅ (α ａｎｄ η) ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅꎬ ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ λ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ. (３) Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ α ａｎｄ η ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ α ｖａｌｕｅ ａｎｄ
ａｌｔｉｔｕｄｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｏｔｈ α ｖａｌｕｅ ａｎｄ η
ｖａｌｕｅ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ａｎｄ ｓｈａｐｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ＳＡＤｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ
ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｃｏｎｓｉｄｅｒ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ
ｗｈｅｎ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＡＤ ａｎｄ ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ｍｏｄｅｌｓꎬ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｔｙｐｅｓꎬ Ｌｏｎｇｗａｎｇｓｈａｎ

　 　 物种多度分布( ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ
ＳＡＤ)自提出以来ꎬ关于物种多度分布模型的研究

一直以来是生态学家的研究热点之一( Ｆｉｓｈｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９４３ꎻ Ｂａｚｚａｚꎬ １９７５ꎻ Ｍａｇｕｒｒａｎꎬ ２００５ꎻ Ｕｌｒｉｃｈ
ｅｔ ａｌꎬ ２０２２)ꎬ并且在保护生物学、应用生物学和生

物地理学等研究领域扩展(Ｍａｔｔｈｅｗｓ ＆ Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ
２０１５ꎻ Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ ＳＡＤ 同时结合了群

落中物种丰富度和物种相对多度等信息ꎬ是生态

群落定量分析的重要工具ꎬ能够提供更多物种多

度分布的信息(如常见种和非常见种的比例等)
(Ｍｃｇｉｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 因此ꎬ
分析 ＳＡＤ 在理解群落构建过程、物种多样性保护

和生物多样性管理等方面具有更重要的意义和应

用价值ꎮ
一般而言ꎬ群落内的物种组成和多度受到扩

散和定殖率、灭绝率、环境过滤或选择、物种形成

等生态过程的影响(Ｖｅｌｌｅｎｄꎬ ２０１６ꎻ 刘金亮和于明

坚ꎬ ２０１９)ꎮ 已有研究认为可以根据群落内 ＳＡＤ

的形状所拟合的模型ꎬ能够反映上述中性过程和

生态 位 过 程 等 的 影 响 ( Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ａꎻ
Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在针对

物种多度分布曲线模型拟合研究中ꎬ最广泛使用

的 为 对 数 正 态 分 布 模 型 ( ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ )
(Ｓｕｋｈａｎｏｖꎬ １９９１)和对数级数分布模型( ｌｏｇｓｅｒｉｅｓ
ｍｏｄｅｌ)(Ｆｉｓｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９４３)ꎮ 在资源贫乏、环境不

稳定的群落中ꎬ受扩散过程和生态漂变等中性过

程的影响ꎬＳＡＤ 一般符合对数级数模型ꎻ而在资源

丰富、环境相对稳定和成熟的群落中ꎬ主要受到种

间相互作用和环境过滤等生态位过程的影响ꎬ该
类群落的 ＳＡＤ 一般符合对数正态模型(Ｕｇｌａｎｄ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ａꎻ Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 对于森林群落ꎬ受气候因子的影响将形成

不同的森林植被类型ꎬ如常绿阔叶林群落主要分

布在亚热带和热带等气温较高和气候变化相对稳

定的环境中ꎬ而落叶阔叶林主要分布在温度相对

较低和气候变化较大的环境中ꎮ 目前ꎬ虽然国内
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外已对何种模型能更好地拟合植物群落的 ＳＡＤ 进

行了大量理论研究(Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ但尚未考

虑不同森林植被型间的 ＳＡＤ 的差异ꎬ主要针对某

一个地区的某一种植被类型ꎬ如对数正态模型对

长白山北坡云冷杉阔叶混交林的物种多度格局拟

合效果最好(郭跃东等ꎬ ２０２１)ꎻ在不同的空间尺

度上 探 讨 ＳＡＤ 的 最 优 拟 合 模 型ꎬ如 程 佳 佳 等

(２０１１)发现不同模型对不同尺度上亚热带常绿阔

叶林群落物种多度分布拟合效果不同ꎮ 但是ꎬ对
于何种模型更能拟合何种植被类型的 ＳＡＤꎬ尚未

获得统一的认识ꎬ限制了我们对不同森林植被类

型中 ＳＡＤ 差异及其驱动因子的理解ꎮ
通过利用 ＳＡＤ 的最优拟合模型推测群落构建

过程ꎬ长期以来存在争议ꎬ但随着 ＳＡＤ 模型的进一

步发 展ꎬ关 于 ＳＡＤ 的 研 究 已 从 前 期 模 型 拟 合

(Ｂａｚｚａｚꎬ １９７５ꎻ Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ以及对生态

位理论或随机过程的检验 ( Ｃｈｉｓｈｏｌｍ ＆ Ｐａｃａｌａꎬ
２０１０ꎻ Ｍａｔｔｈｅｗｓ ＆ ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ ２０１４ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)逐渐转移到 ＳＡＤ 在空间和时间上的形状变

化及其影响因子的研究上(Ｕｌｒｉｃｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ａꎬ
２０２２ꎻ Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｗｈｉｔｔａｒｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 因此ꎬ更深入地理解 ＳＡＤ 形状的变化以及

驱动 ＳＡＤ 形状变化的背后机制ꎬ不但具有理论意

义ꎬ而 且 有 助 于 生 物 多 样 性 管 理 ( Ｍａｔｔｈｅｗｓ ＆
Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ ２０１５)ꎮ 然而ꎬ目前探讨影响植物群落

ＳＡＤ 形状在空间尺度上的生态驱动因素的实证研

究仍然较少ꎮ 在全球尺度上ꎬ研究发现木本植物

(Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｍａｔｔｈｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ｂ)和旱

地植物(Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ｂ)的 ＳＡＤ 形状显著受

到气候变异性和环境选择作用ꎮ 海拔梯度通过对

温度和湿度等气候因子的影响显著影响森林群落

的 ＳＡＤ 形状变化(Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ尤其是森

林植被类型的分布受到海拔梯度的影响ꎮ 例如ꎬ
在亚热带低海拔地区主要分布常绿阔叶林、常绿

针叶林、常绿针叶与阔叶混交林等ꎻ而在高海拔地

区主要分布落叶阔叶林等ꎮ 但是ꎬ部分研究在分

析海拔等影响因子与 ＳＡＤ 形状之间的关系时ꎬ并
未区分不同的植被类型 ( Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ｂꎻ
Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ而海拔高度如何影响不同

植被类型中 ＳＡＤ 形状的变化ꎬ尚缺乏系统研究ꎮ
本研究选择分布于亚热带浙江安吉小鲵国家

级自然保护区内的落叶阔叶林、常绿针叶林和常

绿与落叶阔叶混交林等植被类型ꎬ针对各植被类

型设置森林固定监测样地ꎬ结合各样地中记录到

的物种组成和个体多度数据ꎬ通过拟合对数级数

模型和对数正态模型以及计算用以反映 ＳＡＤ 的形

状的模型参数ꎬ分析不同森林植被类型中 ＳＡＤ 形

状与样地所在海拔之间的关系ꎬ拟解决以下科学

问题:(１)不同的森林植被类型中 ＳＡＤ 的模型拟

合是否一致ꎻ(２)亚热带森林群落 ＳＡＤ 形状变化

(曲线的偏斜度)与海拔高度之间的关系如何ꎬ以
及在不同森林植被类型中是否存在差异ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

浙 江 安 吉 小 鲵 国 家 级 自 然 保 护 区

( １１９°２３′４８″— １１９° ２６′ ３８″ Ｅ、 ３０° ２２′ ３２″—
３０°２５′１２″ Ｎ)ꎬ原名为安吉龙王山省级自然保护

区ꎬ位于浙江省北部的安吉县境内ꎬ处于中国东部

中亚热带北缘地带ꎬ与天目山国家级自然保护区

毗邻ꎬ是长三角地区生物多样性最丰富的地区之

一ꎮ 最高峰海拔１ ５８７.４ ｍꎬ气候垂直变化明显ꎬ植
被垂直分布明显ꎬ沿海拔梯度形成了比较完整的

自然植被类型ꎬ以栎类为常见种的落叶阔叶林、常
绿与落叶阔叶混交林为主ꎻ另外ꎬ也存在部分以小

叶 青 冈 ( Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ )、 褐 叶 青 冈 ( Ｑ.
ｓｔｅｗａｒｄｉａｎａ)等常见种的中山地带常绿阔叶林ꎬ以
及以黄山松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ)等为主的常绿针叶

林和常绿针叶与阔叶混交林等ꎮ 保护区属亚热带

海洋性季风气候ꎬ年均温 １５.５ ℃ ꎬ年极端最高温

３９.９ ℃ ꎬ极端最低温－１１.７ ℃ ꎬ无霜期 ２２５ ｄꎮ 年平

均降水量１ ６４０ ｍｍꎬ主要集中在 ６—７ 月(徐建等ꎬ
２０１４)ꎮ
１.２ 样地设置和调查方法

选择安吉小鲵国家级自然保护区内分布的主

要森林植被类型ꎬ为保证各植被类型在海拔梯度上

取样的充分性ꎬ由低海拔到最高海拔ꎬ根据各植被

类型的分布均匀设置样方ꎬ共设置 ２８ 个 ２０ ｍ × ２０
ｍ 大小的森林固定监测样地(表 １)ꎮ 采用激光测距

仪和罗盘仪进行样方的标定ꎬ并在样方的 ４ 个角用

水泥桩做永久标记ꎬ建成森林固定监测样地ꎮ 每个

２０ ｍ × ２０ ｍ 的样地分为 １６ 个 ５ ｍ × ５ ｍ 的小样

方ꎬ以 ５ ｍ × ５ ｍ 小样方为基本单元ꎬ定位并挂牌标

记里面所有胸径(ＤＢＨ)≥１ ｃｍ 的木本植物个体ꎬ记
录物种名、ＤＢＨ、高度和生长状况等信息ꎮ 参考郭柯
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等(２０２０)对植被类型划分方法ꎬ利用样方内调查到

物种的重要值大小和生活型ꎬ将调查到的森林植被

类型划分为常绿阔叶林 ( ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔꎬ ＥＢＬＦ)、 常 绿 与 落 叶 阔 叶 混 交 林 ( ｍｉｘｅｄ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ
ＥＤＢＬＦ)、常绿针叶林 ( ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔꎬ
ＥＣＦ)、常绿针叶与阔叶混交林 ( ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＥＣＢＬＦ)、常绿针

叶与落叶阔叶混交林(ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ
ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＥＣＤＢＬＦ)、落叶阔叶

林(ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬＤＢＦ)、落叶针叶林

(ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔꎬ ＤＣＦ)ꎬ其中各植被类型

分别包含 １、５、６、２、１、１２、１ 个样方(附表 １)ꎮ
１.３ 环境因子测量

利用手持 ＧＰＳ 仪在样方的中心位置处测量每

个样方所在经纬度、海拔高度、坡位和坡向等

信息ꎮ
１.４ 统计分析

利用非参数检验(Ｍａｎｎ￣Ｗｈｉｔｎｅｙ 检验)方法ꎬ
分析不同植被类型间物种数的差异ꎮ

对样方内所有调查到的 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植

物进行计数ꎬ获得每个物种的多度ꎬ并对样方内的

物种按照多度水平从高到低排序ꎬ可获得物种－多
度曲线图ꎬ即 Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ 图(Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ １９６５)ꎮ 结

合物种 －多度曲线可用于后续 ＳＡＤ 模型的拟合

分析ꎮ
为解决不同的森林植被类型中 ＳＡＤ 的模型拟

合是否一致这一科学问题ꎬ在 Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ 图中ꎬ已有

多个模型可以用来拟合物种多度分布ꎬ本研究中

选取 最 常 用 的 两 个 模 型ꎬ 即 对 数 正 态 模 型

(Ｓｕｋｈａｎｏｖꎬ １９９１)和对数级数模型( Ｆｉｓｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９４３)ꎬ分别拟合每个样方中的物种－多度分布曲

线(程佳佳等ꎬ ２０１１)ꎮ 具体模型如下ꎮ
对数正态模型:Ａ ｉ ＝ ｅ ｌｏｇ ｕ( ) ＋ ｌｏｇ (δ)Ｎ 　 ( ｉ ＝ １ꎬ ２ꎬ

３ꎬ 􀆺) (１)
对数级数模型:Ｅｎ ＝ αＸｎ / ｎ 　 ( ｎ ＝ １ꎬ ２ꎬ ３ꎬ

􀆺) (２)
Ｓ / Ｎ＝ [－ｌｎ(１－Ｘ)] [(１－Ｘ) / Ｘ] (３)
α＝ Ｎ(１－Ｘ) / Ｘ (４)
式中: 对数正态模型中ꎬμ 和 δ 分别表示正态

分布的均值和方差ꎬＮ 表示正态偏差ꎬＡ ｉ表示样方

中第 ｉ 个种的多度 Ａ ｉꎻ对数级数模型中ꎬＥｎ表示样

方中第 ｎ 个物种的多度 Ｅｎꎬα 和 Ｘ 为参数ꎬ分别有

(３)和(４)获得ꎬＳ 为样方中的总物种数ꎬＮ 为样方

中总个体数ꎮ
为分析物种多度分布数据对对数级数和对数

正态分布的拟合效果ꎬ采用对小样本进行修正的

赤池信息量准则 ( Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ Ａｋａｉｋｅ’ ｓ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
Ｃｒｉｔｅｒｉａꎬ ＡＩＣｃ) 选择最优拟合模型 ( Ｂｕｒｎｈａｍ ＆
Ａｎｄｅｒｓｏｎꎬ ２００２)ꎮ 当两个模型进行比较时ꎬ具有

最小 ＡＩＣｃ 值的模型为该多度数据分布的最优拟

合模型ꎮ
本研究中为了解决 ＳＡＤ 形状变化(曲线的偏斜

度)与海拔高度之间的关系ꎬ通过采用模型拟合的

方法ꎬ利用 Ｇａｍｂｉｎ 模型和 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中可以反映

ＳＡＤ 曲线的偏斜度和物种多度差异程度的参数表

示 ＳＡＤ 的形状ꎮ 利用 Ｒ 软件“ｇａｍｂｉｎ”包中的“ ｆｉｔ＿
ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ( )” 命令对每个样方中的 ＳＡＤ 拟合

Ｇａｍｂｉｎ 模型(Ｍａｔｔｈｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ并计算该模型

中可以反映曲线偏斜度的参数 α 值ꎮ Ｇａｍｂｉｎ 模型

结合了伽马分布中的二项取样方法(Ｕｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)ꎬ该模型对不同的数据均有很好的拟合效果ꎬ
并且该模型提供的 α 参数ꎬ可以很好地反映所拟合

曲线的形状(Ｍａｔｔｈｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎬ ２０１９ａ)ꎮ 一般

而言ꎬα 值越大ꎬＳＡＤ 越趋向于对数正态分布ꎻ而 α
值越小ꎬ ＳＡＤ 曲线越趋向于对数级数分布ꎬ此时

ＳＡＤ 曲线的偏斜程度越大ꎬ偶见种(样地内个体相

对多度和出现频率较低的物种)比例较大ꎬ常见种

(样地内个体相对多度高且出现频率较高的物种)
比例较小(Ｕｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 另外ꎬ我们也同时

使用另一个常用于 ＳＡＤ 研究的 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中的参

数(η 和 λ) 反映 ＳＡＤ 形状ꎮ 利用 “ ｓａｄｓ” 包中的

“ ｆｉｔｓａｄ( )”命令拟合 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型并计算该模型中

的参数 η 和 λ(Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎬ ２０２２)ꎮ Ｗｅｉｂｕｌｌ
模型中的参数 η 表示模型拟合曲线的形状ꎬ与

Ｇａｍｂｉｎ 模型中的 α 值具有相同的生态学意义ꎮ η
值越小ꎬＳＡＤ 曲线的偏斜度增加ꎻ当 η＝ ２ 时ꎬ被认为

更接近对数正态分布ꎻ当 η ＝ １ 时ꎬ接近对数级数分

布ꎮ Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中的参数 λ 表示物种多度的变化

尺度范围ꎬλ 值越大ꎬ表示群落中物种多度的差异程

度越大ꎬ可以衡量一个群落中物种多度的变化范

围ꎮ 当前ꎬＷｅｉｂｕｌｌ 模型中的这两个参数可以作为模

拟物种多度分布模型的通用工具ꎬ对于不同植物群

落的物种多度分布形状有很好的拟合能力(Ｕｌｒｉｃｈ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎬ ２０２２)ꎮ

为了使模型的拟合结果更加准确ꎬ物种数应
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高于 １０ 种ꎮ 因此ꎬ我们并未将物种数低于 １０ 种的

样方ꎬ即常绿针叶与落叶阔叶混交叶的 １ 个样方ꎬ
置于最后的分析中(Ｕｌｒｉｃｈ ＆ Ｇｏｔｅｌｌｉꎬ ２０１０)ꎮ 最

终ꎬ２７ 个样方的数据满足分析要求(表 １)ꎮ
为明确 ＳＡＤ 形状变化与海拔高度之间关系以

及在不同森林植被类型中是否存在差异ꎬ本研究

利用线性回归模型ꎬ针对所有样方和至少包含 ６
个样方的常绿针叶林、常绿与落叶阔叶混交林以

及落叶阔叶林ꎬ分别分析了物种多度分布模型各

参数(α、η 和 λ 值)与海拔高度之间的关系ꎮ
本研究中的所有分析均在 Ｒ 软件中进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 植被类型和物种组成情况

通过对安吉小鲵国家级自然保护区内的主要

森林植被进行调查ꎬ共发现木本植物 １６６ 种ꎬ其中

不同植被类型中ꎬ物种数最丰富的为常绿阔叶林ꎬ
其次为常绿针叶林、常绿与落叶阔叶混交林、常绿

针叶与落叶混交林等(图 １)ꎮ

ＤＢＦ. 落叶阔叶林ꎻ ＥＣＦ. 常绿针叶林ꎻ ＥＤＢＬＦ. 常绿与落
叶阔 叶 混 交 林ꎻ ＥＣＢＬＦ. 常 绿 针 叶 与 阔 叶 混 交 林ꎻ
ＥＢＬＦ. 常绿阔叶林ꎻ ＤＣＦ. 落叶针叶林ꎮ 植被类型间具有
不同的小写字母时表示物种数具有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ
ＤＢＦ. Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ ＥＣＦ. Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔꎻ ＥＤＢＬＦ. Ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ ＥＣＢＬＦ. Ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ ＥＢＬＦ. Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ
ＤＣＦ. Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ａｍｏｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 １　 不同植被类型中的物种数
Ｆｉｇ. １　 Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

２.２ 不同植被类型的物种多度分布模型

通过对不同样方中的物种多度分布拟合对数

级数模型和对数正态模型ꎬ几乎所有样方中的物

种多度分布曲线都能更好地拟合对数级数模型ꎬ
仅常绿针叶林中的 １ 个样方能更好地拟合对数正

态分布模型(表 １)ꎮ
２.３ 物种多度分布模型与海拔的关系

Ｇａｍｂｉｎ 模型中的 α 参数和 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中的

η 参数均反映物种多度分布曲线的形状ꎮ 在本研

究中 α 值和 η 值之间存在显著的相关性(图 ２:
Ｒ２ ＝ ０.３７２ꎬＰ<０.００１)ꎬ表明两个模型中的参数在

反映物种多度曲线形状的变化上具有一致性ꎮ
当包含所有样方时ꎬ反映物种多度分布曲线

形状的 Ｇａｍｂｉｎ 模型的 α 值[图 ３:Ａ(Ｒ２ ＝ ０. ００５ꎬ
Ｐ>０.０５)] 和 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型的 η 值 [图 ３:Ｂ ( Ｒ２ ＝
０.０２５ꎬＰ>０.０５)]与海拔高度之间无显著相关性ꎬ
而反映物种多度分布差异程度的 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型的

值与海拔高度之间呈显著正相关[图 ３:Ｃ( Ｒ２ ＝
０.１４ꎬＰ ＝ ０.０５)]ꎮ

不同植被类型中ꎬ常绿针叶林的物种多度分

布的形状(α 值和 η 值)与海拔之间无显著相关

性ꎮ 常绿与落叶阔叶混交林中ꎬα 值与海拔高度之

间呈显著负相关ꎻ海拔高度与 η 值间同样呈负相

关ꎬ且具有较高的解释度ꎮ 对于落叶阔叶林ꎬλ 值

与海拔高度呈显著正相关ꎬ而 α 值和 η 值与海拔

高度之间均无显著相关性(表 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 对数级数模型和对数正态模型对森林群落

ＳＡＤ 的拟合

通过对安吉小鲵国家级自然保护区中森林群

落物种多度分布( ＳＡＤ)分别进行对数级数和对数

正态模型地拟合ꎬ结果发现ꎬ对数级数模型比对数

正态模型能更好地拟合各样方中的 ＳＡＤꎮ 另外ꎬ
本研究还发现ꎬＷｅｉｂｕｌｌ 模型中的值 η 均小于 ２ꎬ说
明样方中的 ＳＡＤ 能更好地拟合对数级数分布ꎮ
Ｕｌｒｉｃｈ 等(２０１６ｂ)在全球尺度上针对旱地植物群

落ꎬ对数正态模型能更好地拟合旱地植物群落的

物种多度ꎬ表明对数生态模型与年降水量少、干旱

度高和气候变异性高等环境不稳定的群落 ＳＡＤ 相

关ꎮ 同时ꎬＵｌｒｉｃｈ 等(２０２２)在草地上的研究发现ꎬ
对数正态模型在极端的干旱环境下普遍适用ꎬ而
对数级数模型适用于土壤肥沃、水分充足并具有

高物种丰富度的群落ꎮ 不同于旱地植物群落的研

究结果(Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ １９６５)ꎬ在热带和温带森林的研
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表 １　 不同森林植被类型中设置的样方数量及物种多度分布的最优拟合

模型为对数级数模型或对数正态模型的样方数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＳＡＤｓ ｏｐｔｉｍａｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｒ ｌｏｇｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

样方数
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｐｌｏｔｓ

海拔范围
Ｒａｎｇｅ ｏｆ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ (ｍ)

对数级数模型
Ｌｏｇｓｅｒｉｅｓ
ｍｏｄｅｌ

对数正态模型
Ｌｏｇｎｏｒｍａｌ
ｍｏｄｅｌ

落叶阔叶林 Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ １２ ６４９~１ ４５０ １２ ０

常绿针叶林 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ６ ６１８~１ ４８３ ５ １

常绿与落叶阔叶混交林 Ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ５ ６５６~８４８ ５ ０

常绿针叶与阔叶混交林 Ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ２ ６７５~７１７ ２ ０

常绿阔叶林 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ １ ７５３ １ ０

落叶针叶林 Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ １ ６３９ １ ０

图 ２　 Ｇａｍｂｉｎ 模型中 α值和 Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型中的
η 值间的线性关系

Ｆｉｇ. ２　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ α ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｇａｍｂｉｎ
ｍｏｄｅｌ ａｎｄ η ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｗｅｉｂｕｌｌ ｍｏｄｅｌ

究中ꎬ大量的研究也发现对数级数模型比对数正

态模型能更好地拟合森林群落的 ＳＡＤ(Ｍｏｒｌｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ａ)ꎮ Ｗｕ 等(２０１９)在
亚热带次生林中也发现在不同尺度上对数级数模

型可以较好地拟合 ＳＡＤꎮ 本研究结果也显示对数

级数模型能更好地拟合北亚热带区域中各植被类

型的 ＳＡＤꎮ 综上表明ꎬ对数级数模型对于森林各

植被类型更加适用ꎮ 另外ꎬ对数级数模型也反映

研究森林群落中存在大量的偶见种和少量的常见

种(Ｐｒｅｓｔｏｎꎬ １９４８)ꎬ与祝燕等(２００８)研究发现亚

热带地区的森林群落中能够维持较多偶见种的结

论相一致ꎮ

３.２ 森林群落 ＳＡＤ 形状与海拔高度之间的关系

虽然研究区域的森林群落中对数级数模型对

ＳＡＤ 均具有更好的拟合效果ꎬ但是受气候条件、生
境异质性等因子的影响ꎬ随着环境梯度的变化ꎬ
ＳＡＤ 形状 可 能 会 存 在 连 续 变 化 ( Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ａꎬ ２０１８ꎻ Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 已有研究发

现ꎬ海拔和生境异质性(Ａｒｅｌｌａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)、气
候和土壤因子 (Ｍａｔｔｈｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ｂꎻ Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)、地形和景观 ( Ｍａｔｔｈｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｉｂａｎｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) 等环境因子以及历史干扰

(Ｍａｔｔｈｅｗｓ ＆ Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ ２０１５) 等均会显著影响

ＳＡＤ 的形状ꎮ 例如ꎬ随着海拔梯度的变化ꎬ森林群

落的 ＳＡＤ 由接近对数级数模型的形状逐渐变为接

近对数正态模型ꎬ即曲线的偏斜度降低( Ａｒｅｌｌａｎｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 然而在本研究中ꎬ当包含所有的样

方时ꎬ并未发现 ＳＡＤ 的形状与海拔梯度之间的变

化关系ꎬ但是反映群落内物种多度变化尺度范围

的 λ 值随海拔高度的增加而增加ꎮ 这说明随着海

拔梯度的增加ꎬ物种在多度水平上对环境的响应ꎬ
即随着海拔高度的增加ꎬ适应于高海拔的物种个

体相对多度显著增加ꎬ而不适应于高海拔的物种

的相对多度降低ꎮ Ａｒｅｌｌａｎｏ 等(２０１４)在热带森林

中发现ꎬ在海拔梯度上群落中常见种的比例与物

种库的大小密切相关ꎬ与植被类型等无关ꎮ 但是ꎬ
本研究中针对不同的森林类型时ꎬ对于常绿与落

叶阔叶混交林群落ꎬ随着海拔梯度的增加ꎬα 值和

η 值均减少ꎬ说明随海拔高度的增加ꎬ常见种的比

例减少ꎬ偶见种的比例增加ꎮ 这可能是由于随海

拔高度的增加ꎬ 常绿阔叶树种逐渐不适应于高海
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图 ３　 Ｇａｍｂｉｎ 模型的参数 α值(Ａ)、Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型的参数 η 值(Ｂ)和 λ 值(Ｃ)与海拔之间的线性关系
Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ α ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｇａｍｂｉｎ ｍｏｄｅｌ (Ａ)ꎬ η ｖａｌｕｅ ｉｎ

Ｗｅｉｂｕｌｌ ｍｏｄｅｌ (Ｂ) ａｎｄ λ ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｗｅｉｂｕｌｌ ｍｏｄｅｌ (Ｃ)

表 ２　 不同植被类型中 Ｇａｍｂｉｎ 模型参数 α值、
Ｗｅｉｂｕｌｌ 模型参数 η 值和 λ值与海拔

之间线性关系模型的结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ α ｖａｌｕｅ

ｉｎ Ｇａｍｂｉｎ ｍｏｄｅｌꎬ η ｖａｌｕｅ ａｎｄ λ ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｗｅｉｂｕｌｌ
ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

估计值
Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ

ｖａｌｕｅ

标准差
Ｓｔａｒｄａｒｄ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

ｔ 值
ｔ ｖａｌｕｅ

Ｒ２值
Ｒ２ ｖａｌｕｅ

常绿针叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ

α ０.００１ ０.００１ ０.７３５ ０.１１８

η ０.００１ ０.００１ －０.０３８ ０.００１

λ ０.００１ ０.００１ １.８８０ ０.４６９

常绿与落叶阔叶混交林
Ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

α －０.００３ ０.００１ －２.６４４ ０.６９９�

η －０.００１ ０.００１ －１.９５２ ０.５５９�

λ －０.００１ ０.００３ －０.３９７ ０.０５０

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

α ０.００１ ０.００１ ０.２９０ ０.００８

η －０.００１ ０.００１ －１.０８９ ０.１０６

λ ０.００２ ０.００１ １.７５５ ０.２３５�

　 注: �表示 Ｐ<０.１０ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.１０.

拔的生境ꎬ成为偶见种ꎮ 此外ꎬ我们发现本研究区

中主要分布的落叶阔叶林随着海拔梯度的增加ꎬα
值和 λ 值增加(偏向于对数正态分布)ꎬ说明随着

海拔高度的增加ꎬ群落内物种的个体多度分布更

加均匀ꎬ即常见种的比例增加ꎬ表明落叶阔叶林随

着海拔梯度的增加ꎬ群落将变得更为稳定ꎮ
３.３ 森林植被的保护和管理

本研究同时结合物种丰富度和物种多度的信

息ꎬ利用物种多度分布模型ꎬ发现亚热带安吉小鲵

国家级自然保护区中的森林群落 ＳＡＤ 主要符合对

数级数模型的预测ꎬ说明此区域中森林群落中的

物种主要以偶见种(个体多度相对较少)为主ꎬ提
醒我们该森林的保护和管理不能仅通过抚育、间
伐等方式维持森林中的常见种或优势种ꎬ更应该

关注偶见种ꎮ 另外ꎬ针对不同 ＳＡＤ 的形状和尺度

变化ꎬ海拔高度会显著影响 ＳＡＤ 的尺度变化ꎬ并且

对于不同的植被类型ꎬ海拔高度对 ＳＡＤ 形状的变

化影响不同ꎮ 因此ꎬ针对不同的植被类型在不同

的海拔梯度上应采取不同的保护管理措施ꎮ 例

如ꎬ对于物种较为丰富的森林群落ꎬ如落叶与常绿

阔叶混交林ꎬ随海拔高度增加ꎬα 值和 η 值均减少ꎬ
说明其偶见种比例增加ꎬ因此高海拔地区的混交

林更应该得到保护ꎻ而对于落叶阔叶林ꎬ随海拔高

度的增加ꎬα 值和 λ 值增加ꎬ说明低海拔分布的落

叶阔叶林中包含有更多的偶见种ꎬ则应重点关注

低海拔区域的群落ꎮ 基于上述结果可以看出ꎬ利
用 ＳＡＤ 形状的变化ꎬ能更深入地分析物种丰富度

和多度等多维度多样性对环境因子的响应ꎻ相较

于仅考虑物种丰富度或物种多度ꎬ能够提供群落

结构更多的信息ꎬ更有助于森林群落多样性现状、
变化规律、森林的管理等研究和决策ꎮ
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ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎬ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ａｌｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｒａｎｋｅｄ Ｄ > Ａ > Ｃ > Ｂ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｒｅ ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅ￣ ｏｒ
ｍｉｄ￣ｔｅｒｍ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｐａｃｅ ｏｆ ＤＢＨ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｉｓ ｌａｒｇｅ. Ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｒｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｍｏｄｅｒａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｔｅ. Ａｌｌ ｔｒｅｅｓ ｓｈｏｗ ａ ｓｌｉｇｈｔ ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙꎬ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｏｒ
ｖｅｒｙ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｍｉｎｇｌｉｎｇ. Ｂｅｓｉｄｅｓꎬ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｉｄｅａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ. Ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｃｏｎｔｉｎｕｅ ｔｏ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｗｉｔｈ ｉｎｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ａｎｄ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ａｎｄ ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｉｌｙ ｈａｖｅ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｃｔ ｆｏｒｅｓｔ
ｃｌｉｍａｘ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ’ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｉｎｇｌｉｎｇ ｗｉｌｌ
ｉｎｃｒｅａｓｅꎬ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｗｉｌｌ ｂｅ ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｗｉｌｌ ｂｅ ｅｎｈａｎｃｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅ
ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ. Ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅꎬ Ｅｈｕａｎｇｚｈａｎｇ
ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｍｏｒｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｅａ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｗｉｄｅｌｙ ｍｏｎｉｔｏｒｅｄ ａｎｄ ｓｔｕｄｉｅｄ ｉｎ ｄｅｐｔｈ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｈｉｇｈ ｒａｉｎｆａｌｌꎬ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎꎬ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅꎬ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

　 　 植物群落是环境长期变化下不同植物相互作

用和 适 应 的 生 态 复 合 体 ( Ｊｅｒｎｖａｌｌ ＆ Ｆｏｒｔｅｌｉｕｓꎬ
２００４)ꎮ 群落结构决定其功能与稳定性ꎬ群落的物

种组成、径级结构和多样性指数等组成非空间结

构ꎬ反映群落结构变化ꎬ是研究植被生态学的基础

(刘静等ꎬ２０１６)ꎮ 对植物群落特征的深入分析和

研究ꎬ可以评价群落的发展现状及预测其演替进

程ꎮ 目前ꎬ关于我国热带季雨林的群落特征已有

部分研究结果报道ꎮ 例如ꎬ杜家贤等(２０２０)指出

海南锥＋黄牛木群落正处于演替初期阶段ꎬ并且在

无人为破坏的情况下将演替为地带性山地雨林ꎻ
谭一波等(２０１５)研究发现红锥天然林处于稳定增

长阶段ꎬ正向地带性顶极群落演替ꎬ进程接近于西

双版纳热带山地雨林ꎮ
目前ꎬ对于群落演替进程的划分ꎬ相关研究常

用非空间结构与叶级谱和生活型 (易慧琳等ꎬ
２０１７)等参数进行结合分析ꎬ然而在演替过程中空

间结构起到了重要作用ꎮ 森林空间结构是指林木

的分布格局及其属性在空间上的排列方式ꎬ与非

空间结构共同构成林分结构(惠刚盈ꎬ２０１３)ꎬ依靠

角尺度、混交度、大小比数和密集度等指标ꎬ量化

地反映林木的空间生态位、竞争势以及群落内各

物种的空间关系ꎮ 空间结构不仅很大程度上决定

了森林生态系统的功能与稳定(惠刚盈和 Ｇａｄｏｗꎬ
２００３)ꎬ还能够揭示森林生态系统演替规律(邵芳

丽等ꎬ２０１１)ꎬ为森林结构优化及可持续经营提供

科学依据(惠刚盈和 Ｇａｄｏｗꎬ２００３)ꎮ 例如ꎬ张亚昊

等(２０２１)指出马尾松人工林群落内的物种隔离程

度(混交度) 随着演替的进行而增大ꎻ袁星明等

(２０２２)结合空间结构综合指数得出湿地松－樟树

６１８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



混交林林分经过 ４２ 年的自然更新后ꎬ群落整体向

混交度增大、稳定性增强的趋势发展ꎮ 因此ꎬ通过

非空间结构(群落基本特征和多样性特征等)与空

间结构(角尺度、大小比数、混交度等)能够对不同

林分的演替进程进行划分ꎮ
热带季雨林是在具有明显干、湿季变化的热

带季风气候下发育而成的一种热带落叶森林植

被ꎬ是介于热带雨林与热带稀树草原之间的一个

过渡类型(朱华等ꎬ２０１５)ꎮ 已有研究表明ꎬ降水对

植物群落有重要影响( Ｊａｒａｍｉｌｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ王童

犇等ꎬ ２０２１ )ꎬ 能 够 增 加 植 物 多 样 性 ( Ｚｅｌｎｉｋ ＆
Ｃａｒｎｉꎬ ２０１３)和提高物种多样性指数(吕安琪等ꎬ
２０２１)ꎬ进而影响森林的空间结构 (张亚昊等ꎬ
２０２１ꎻ向钦等ꎬ２０２２)ꎮ 受各地独特的气候、地形等

因素的影响ꎬ我国热带季雨林群落结构呈现多样

化的特征ꎮ 然而ꎬ该类研究通常将季雨林视作一

个整体进行分析ꎬ并且忽略了群落发展具有连续

性的特点(张建宇ꎬ２０１８)ꎬ导致针对同一演替阶段

不同时间尺度(即成熟度)的群落构建差异鲜有研

究(练琚愉等ꎬ２０１５)ꎮ 相较于整个漫长的森林群

落演替阶段ꎬ研究群落在同一演替阶段发育进程

中结构随时间的演变规律ꎬ对进一步揭示森林群

落构建机制和生物多样性维持具有重要意义(练

琚愉等ꎬ２０１５)ꎮ
广东阳春鹅凰嶂是我国季风热带与南亚热带

的分水岭ꎬ处于“广东第一降雨中心”ꎬ年均降雨量

为 ３ ４２８.９ ｍｍꎬ最高为 ５ ５２１ ｍｍꎮ 鹅凰嶂的地质

演化历史古老ꎬ独特的古气候条件ꎬ尤其是其独特

的地理位置和复杂的自然条件孕育了该区丰富多

样的生态环境和生物资源(王发国等ꎬ２００３)ꎮ 目

前ꎬ该地研究方向集中于野生植物资源(王发国

等ꎬ２００４)、植物区系(王发国等ꎬ２００３)、珍稀植物

(罗晓莹等ꎬ２００８ꎻ潘发光等ꎬ２０２１)ꎬ虽然对保护区

整体的群落结构有初步研究(王登峰等ꎬ２００４)ꎬ但
不同成熟度群落结构特征的对比及群落演替方向

的预测等研究鲜有报道ꎮ 鉴于此ꎬ本研究在鹅凰

嶂典型季雨林中根据植被分布的差异ꎬ设置 ４ 块

３０ ｍ × ４０ ｍ 的典型样地ꎬ探究不同群落的物种多

样性、胸径和树高分布、空间结构等指标ꎬ拟探讨

以下问题:(１)热带季雨林不同成熟度植物群落在

非空间结构和空间结构上存在哪些异同ꎻ(２)群落

成熟度划分后如何理解和预测短期的演替进程ꎮ
以期为解析高降雨量背景下不同成熟度的热带季

雨林群落构建机制、森林结构优化和植被恢复等

提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

样地设置在广东阳春鹅凰嶂省级自然保护区

( １１１° ２１′ ２９″—１１１° ３６′ ０３″ Ｅ、 ２１° ５０′ ３６″—
２１°５８′４０″ Ｎ)内ꎮ 保护区地处广东省阳江市阳春

西南部ꎬ西部与电白区接壤ꎬ南部和阳西县相连ꎬ
是广东西南部沿海地区面积最大、唯一的热带北

缘气候类型保护区ꎬ总面积 １４ ７５１ ｈｍ２ꎮ 该区属于

中山地貌ꎬ最高峰鹅凰嶂海拔 １ ３３７.６ ｍꎮ 区内大

部分成土母质由花岗岩组成ꎬ土壤主要为红壤、赤
红壤和山地黄壤ꎬ土壤 ｐＨ 值 ４ ~ ６ꎬ有机质含量为

３９.１９ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全氮为 ０. ９５ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全磷为 ０. １２
ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ速效磷为 ２.６２ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全钾为 ９.０４ ｇ􀅰
ｋｇ￣１ꎮ 年均温度 ２２.１ ℃ ꎬ年均降雨量 ３ ４２８.９ ｍｍꎬ
最高纪录 ５ ５２１ ｍｍ(仙家垌水库气象站记录)ꎬ降
雨期长ꎬ降雨量大ꎬ被认为是 “广东第一降雨中

心”ꎮ 该区曾长期受人类生产活动干扰ꎬ已不存在

原生性森林群落ꎬ现存植被类型由各种不同演替

阶段的次生林群落ꎬ包括次生山地雨林和常绿季

雨林等ꎬ以壳斗科( Ｆａｇａｃｅａｅ)、樟科( Ｌａｕｒａｃｅａｅ)、
桃金娘科(Ｍｙｒｔａｃｅａｅ)、山茶科( Ｔｈｅａｃｅａｅ)为主要

优势科 (王登峰等ꎬ ２００４)ꎬ代表植物有大头茶

( Ｐｏｌｙｓｐｏｒａ ａｘｉｌｌａｒｉｓ )、 海 南 杨 桐 ( Ａｄｉｎａｎｄｒａ
ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)、大果五加(Ｄｉｐｌｏｐａｎａｘ ｓｔａｃｈｙａｎｔｈｕｓ)、
琼桂润楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｆｏｏｎｃｈｅｗｉｉ)等ꎮ
１.２ 样地设置和调查方法

根据群落外观及植被的组成ꎬ于广东阳春鹅

凰嶂省级自然保护区中设置 ４ 块 ３０ ｍ × ４０ ｍ 的

热带季雨林长期固定监测样地ꎬ代表 ４ 种不同的

典型常绿季雨林群落ꎬ各群落年龄皆为 ３０ ~ ４０ 年

生ꎬ优 势 树 种 主 要 是 革 叶 铁 榄 ( Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ
ｗｉｇｈｔｉａｎｕｍ )、 琼 桂 润 楠、 鹅 掌 柴 ( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ
ｈｅｐｔａｐｈｙｌｌａ)、鼎湖血桐(Ｍａｃａｒａｎｇａ ｓａｍｐｓｏｎｉｉ)等阳

性树种ꎬ样地命名与坐标分别为 Ａ(１１１°３１′２５″ Ｅ、
２１°５５′１１″ Ｎ、海 拔 １００ ｍ )、 Ｂ ( １１１° ３３′ ５１″ Ｅ、
２１°５４′５５″ Ｎ、 海 拔 １５０ ｍ)、 Ｃ ( １１１° ３２′ ０８″ Ｅ、
２１°５５′０４″ Ｎ、 海 拔 １２０ ｍ)、 Ｄ ( １１１° ２９′ １２″ Ｅ、
２１°５３′４４″ Ｎ、海拔 ３５０ ｍ)ꎮ 每个样方的 ４ 个顶角

均用 ＰＶＣ 管或水泥桩固定标记ꎮ 经测算ꎬ４ 种群

７１８５ 期 刘悦等: 热带北缘鹅凰嶂季雨林四种群落特征及成熟度分析



落种－面积曲线末端斜率较小ꎬ说明样地大小基本

满足最小取样面积(图 １)ꎮ
对每块 ３０ ｍ × ４０ ｍ 的样地进一步划分为 １０

ｍ × １０ ｍ 的小样地开展调查ꎬ使用胸径尺、高枝

剪、铁钉、标签、喷漆、记录表、记录笔等对所有胸

径大于 １ ｃｍ 的植株进行定位调查并标记ꎬ记录物

种名称、相对坐标位置、胸径、树高和冠幅、枝下高

等ꎬ录入电脑后进行计算分析ꎮ

图 １　 季雨林 ４ 种群落乔木树种－面积曲线
Ｆｉｇ. １　 Ｔｒｅｅ’ｓ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ａｒｅａ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

１.３ 群落结构划分

对于径级结构ꎬ采用上限排外法ꎬ以 ２ ｃｍ 为径

阶距ꎬ对所有胸径大于等于 １ ｃｍ 的植株进行分级ꎬ
同时结合实际情况ꎬ以 ５ 个径级为步长ꎬ将植株分

为小径级木(２ ~ １０ ｃｍ 径级)、中径级木( １２ ~ ２０
ｃｍ 径级)、大径级木(≥２２ ｃｍ 径级)ꎮ

对于树高结构ꎬ参考惠刚盈等(２００７)的林层

数理论ꎬ以 １０、１６ ｍ 为分割点将树高 ( ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ
ｔｒｅｅꎬｈ)结构分为 ３ 层ꎬ其中 ｈ<１０.０ ｍ 的林木属于

下层木ꎬ１０. ０ ｍ≤ｈ<１６. ０ ｍ 的林木属于中层木ꎬ
ｈ≥１６.０ ｍ 的林木属于上层木ꎮ 上层木组成上层

林ꎬ中层木组成中层林ꎬ下层木组成下层林ꎮ

１.４ 群落特征值及 α多样性指数测度

重要值(％) ＝ 相对多度 ＋相对频度 ＋相对显

著度ꎻ

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(Ｈ′)＝ －􀰐
Ｓ

ｉ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉꎻ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｅ)＝ Ｈ′ / ｌｎＳꎻ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数(Ｐ)＝ １－􀰐
Ｓ

ｉ＝ １
Ｐ ｉ

２ꎮ

式中: Ｓ 为样地中物种的总数ꎻＰ ｉ为物种 ｉ 的
个体数占总个体数的比例(Ｍａｇｕｒｒａｎꎬ １９８８ꎻ 方精

云等ꎬ２００９)ꎮ
１.５ 林分空间结构参数测度

采用惠刚盈和 Ｇａｄｏｗ(２００３)以相邻木关系为
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基础的森林空间结构量化分析方法ꎬ即以参照树

及其 ４ 株最近相邻木构成空间结构单元ꎬ选取大

小比数 Ｕ ｉ、角尺度 Ｗ ｉ、混交度 Ｍ ｉ ３ 个参数对林分

空间结构进行分析ꎮ 为了消除林木边际效应以提

高森林空间结构分析的准确性ꎬ样地四周各设置 ５
ｍ 缓 冲 带ꎬ分 析 林 分 空 间 结 构 时 仅 将 核 心 区

(２５ ｍ × ３５ ｍ)的林木作为参照树ꎬ处于缓冲区的

林木仅作为相邻木处理ꎮ
(１)大小比数 Ｕ ｉ

大小比数 Ｕｉ表征林木大小差异ꎬ指大于参照树

的相邻木数占所考察的 ４ 株最近相邻木的比例ꎮ 许

文秀等(２０１８)研究得出以胸径和树高为指标计算

的大小比数结果一致ꎬ而以冠幅为指标的大小比数

计算结果存在一定差异ꎬ因此本研究将使用胸径作

为指标计算大小比数 Ｕｉꎬ计算公式如下:

Ｕ ｉ ＝
１
４
􀰐
４

ｊ＝ １
ｋ ｉｊꎻ

Ｕ＝ １
ｎ
􀰐
ｎ

ｉ＝ １
Ｕ ｉꎮ

式中: ｋ ｉｊ ＝
０ꎬ当相邻木 ｊ 比参照树 ｉ 小时

１ꎬ当 ｊ 大于等于 ｉ 时{ ꎻ

ｎ 为参照树的总株数ꎻＵ ｉ 的可能取值为 ０、０. ２５、
０.５０、０.７５、１.００ꎬ分别代表参照树处于优势、亚优

势、中庸、劣态、绝对劣势ꎮ Ｕ 反映群落水平的优

势木比例ꎮ
(２)角尺度 Ｗ ｉ

角尺度 Ｗ ｉ可用于研究林木的分布格局ꎬ通过

判断和统计由参照树 ｉ 与其相邻木 ｊ 构成的夹角 α
是否大于标准角 α０(本研究 α０取 ７２°)ꎬ描述相邻

木围绕参照树的均匀性ꎬ计算公式如下:

Ｗ ｉ ＝
１
４
􀰐
４

ｊ＝ １
ｚ ｉｊꎻ

Ｗ ＝ １
ｎ
􀰐
ｎ

ｉ＝ １
Ｗ ｉꎮ

式 中: ｚ ｉｊ ＝
１ꎬ当第 ｊ 个 α 角小于标准角 α０ 时

０ꎬ当第 ｊ 个 α 角大于等于 α０ 时{ ꎻ

ｎ 为参照树的总株数ꎻＷ ｉ 的可能取值为 ０、０. ２５、
０.５０、０.７５、１.００ꎬ分别代表相邻木在参照树周围很

均匀、均匀、随机、不均匀、很不均匀分布ꎮ Ｗ 反映

群落水平分布格局ꎮ
(３)混交度 Ｍ ｉ

混交度 Ｍ ｉ可用于表达树种的混交程度或说明

树种的空间隔离程度ꎬ指参照树 ｉ 的 ４ 株最近相邻

木 ｊ 中与参照树不属于同种的个体所占比例ꎬ计算

公式如下:

Ｍ ｉ ＝
１
４
􀰐
４

ｊ＝ １
ｖｉｊꎻ

Ｍ ＝ １
ｎ
􀰐
ｎ

ｉ＝ １
Ｍ ｉꎮ

式中: ｖｉｊ ＝
１ꎬ当参照树 ｉ 与第 ｊ 株相邻木非同种时

０ꎬ当参照树 ｉ 与第 ｊ 株相邻木同种时{ ꎻ

ｎ 为参照树的总株数ꎻＭ 的可能取值为 ０、０. ２５、
０.５０、０.７５、１.００ꎬ分别代表相邻木与参照树零度、
弱度、中度、强度、极强混交ꎮ Ｍ 反映群落水平的

混交程度ꎮ
(４)林分空间结构指数( ＩＦＳＳ)
林 分 空 间 结 构 指 数 ( ｆｏｒｅｓｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｕｃｔｕｒｅ

ｉｎｄｅｘꎬ ＦＳＳＩ)用于定量化的研究、分析和综合评价

天然林林分空间结构的状态和变化动态(董灵波

等ꎬ２０１３)ꎬ具体公式如下:

ＩＦＳＳ ＝
Ｍ(１００ － Ｕ) × ２Ｗ[ ] １ / ３ꎬＷ≤５０
Ｍ(１００ － Ｕ) × ２(１００ － Ｗ)[ ] １ / ３ꎬＷ > ５０{

式中: ０≤ＩＦＳＳ≤１００ꎬ０≤Ｍ≤１００ꎬ０≤Ｕ≤１００ꎬ
０≤Ｗ≤１００ꎻ ＩＦＳＳ越大ꎬ林分结构越理想ꎬ即 ＩＦＳＳ ＝
１００、Ｍ ＝ １００、Ｕ ＝ ０、Ｗ ＝ ５０ 时ꎬ林分结构处于最理

想状态ꎮ
(５)林分空间结构距离(ＤＦＳＳ)
林 分 空 间 结 构 距 离 ( ｆｏｒｅｓｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｕｃｔｕｒｅ

ｄｉｓｔａｎｃｅꎬＦＳＳＤ)指现实林分的空间结构向理想结

构点逼近或者远离的趋势可以通过不同林分条件

下林分空间结构点到理想结构点的距离来定量化

表达(董灵波等ꎬ２０１３)ꎬ具体公式如下:

ＤＦＳＳ ＝ (Ｍ－１００) ２＋Ｕ２＋(Ｗ－５０)
式中: ０≤ＤＦＳＳ ≤１５０ꎬ０≤Ｍ≤１００ꎬ ０≤Ｕ≤

１００ꎬ０≤Ｗ≤１００ꎻ ＤＦＳＳ越小ꎬ林分结构越理想ꎬ即
Ｍ ＝ １００、Ｕ＝ ０、Ｗ ＝ ５０ 时ꎬＤＦＳＳ达到最小值ꎬ为 ０ꎬ从
现实林分到理想林分的距离最短ꎮ
１.６ 成熟度划分

成熟度主要针对处于同一演替阶段的不同群

落而言ꎮ 径级结构和树高分布对群落结构的形成

及演替具有重要作用(漆良华等ꎬ２００９)ꎮ 在自然

更新良好、平均胸径和树高较小的前提下ꎬ中大径

级和中上层林木的比例越大ꎬ表示该群落发育更

好ꎬ径级结构和树高结构分化更明显ꎬ对光照、温
度、土壤养分等资源的利用更加充分ꎬ能更快地进

入下一演替阶段ꎮ 在演替前期或中期ꎬ对于非空
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间结构ꎬ随演替进行ꎬ群落多样性指数增加(汪殿

蓓ꎬ２００３ꎻ韩泽民ꎬ２０２１ꎻ张亚昊等ꎬ２０２１)ꎻ对于空

间结构ꎬ天然林经过漫长的自然更新和演替ꎬ趋向

于形成异龄、极强度混交、随机分布更优的结构、
稳定性更强的群落(张家城等ꎬ１９９９ꎻ马洪婧等ꎬ
２０１３ꎻ王志鸣等ꎬ２０１９ꎻ袁星明等ꎬ２０２２)ꎬ此时 ＦＳＳＩ
将逐渐增大而 ＦＳＳＤ 逐渐减小ꎬ现实林分结构逐渐

优化ꎬ与理想林分距离逐渐缩小ꎮ 因此ꎬ本研究结

合林分空间结构和非空间结构分析结果ꎬ根据其

在正向演替中的普遍变化规律ꎬ为处于同一演替

阶段的 ４ 种群落的成熟度进行排序ꎬ即中大径级

和中上层林木的比例越大、多样性指数越高、ＦＳＳＩ
越大、ＦＳＳＤ 越小ꎬ表明该群落成熟度越高ꎮ
１.７ 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 对胸径、树高、α 多样性数据

进行单因素方差分析和 ＬＳＤ 多重比较法差异性分

析ꎬ如数据不符合正态分布且方差不齐性ꎬ则使用

非参数检验中的 Ｋｒｕｓｋａｌ－Ｗａｌｌｉｓ 单因素 ＡＮＯＶＡ 及

多重比较ꎻ采用 Ｒ ４.１.２ 的 ｖｅｇａｎ 包(Ｄｉｘｏｎꎬ２００３)
计算 群 落 的 种 － 面 积 曲 线 和 α 多 样 性 指 数ꎬ
ｆｏｒｅｓｔＳＡＳ 包(柴宗政ꎬ２０１６)计算林分空间结构参

数ꎻ采用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０２１ 制作柱状图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 季雨林不同群落植被的基本特征及群落结构

分析

由表 １ 可知ꎬ Ｂ 群落的株数密度为 １１ ５５８
ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ ￣ ２ꎬ显著高于其他 ３ 个群落ꎬ但 Ｂ 群落乔

木平均胸径显著低于 Ａ、Ｃ、Ｄ 群落且小径级个体

比例在 ４ 种群落中数量最多ꎬ说明 Ｂ 群落自然演

替阶段较其他 ３ 个群落更早ꎮ 相反ꎬ虽然 Ｄ 群落

株数密度偏高ꎬ但中、大径级株数占比明显高于其

他 ３ 个群落ꎬ说明 Ｄ 群落较为成熟ꎬ已分化出少部

分处于更加优势地位的林木ꎮ
由图 ２ 可知ꎬ各群落个体数最多的径阶都出现

在 ２ ｃｍ 径级ꎬ并且 Ｂ 群落 ２ ｃｍ 径级的株数远高于

其他 ３ 种群落ꎬ只有 Ｄ 群落有部分个体径级超过 ３０
ｃｍꎬ４ 种群落的径级结构都呈明显的倒“Ｊ”型分布ꎬ
说明 ４ 种群落幼树储备充足ꎬ天然更新良好ꎬ但大径

级林木极少ꎬ各群落整体仍处于稳定增长阶段ꎮ
由表 ２ 可知ꎬＤ 群落个体平均树高与 Ａ 群落

无显著差异ꎬ但显著高于 Ｂ、Ｃ 群落ꎬＣ 群落个体平

均高度显著高于 Ｂ 群落ꎮ ４ 种群落的个体高度大

部分处于下层林水平ꎬ而 Ｄ 群落有更多个体高度

处于中、上层林水平ꎬ然后依次是 Ａ、Ｃ、Ｂ 群落ꎬ说
明 Ｄ 群落处于更高的演替阶段ꎮ
２.２ 季雨林不同群落的物种组成及重要值

由表 ３ 可知ꎬＡ 群落的乔木共有 ５７ 种ꎬ隶属于

３２ 科 ４９ 属ꎬ优势科为大戟科( Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ)、山
榄科(Ｓａｐｏｔａｃｅａｅ)、樟科、五加科(Ａｒａｌｉａｃｅａｅ)、山茶

科等ꎻＢ 群落的乔木共有 ５９ 种ꎬ隶属于 ３５ 科 ５３
属ꎬ优势科为山榄科、山茶科、鼠刺科( Ｉｔｅａｃｅａｅ)、
五加科、樟科等ꎻＣ 群落的乔木共有 ６９ 种ꎬ隶属于

３６ 科 ５７ 属ꎬ优势科为大戟科、樟科、五加科、藤黄

科(Ｇｕｔｔｉｆｅｒａｅ)、山茶科等ꎻＤ 群落的乔木共有 ９９
种ꎬ隶属于 ３８ 科 ６８ 属ꎬ优势科为壳斗科、樟科、山
茶科、山榄科、桃金娘科等ꎮ

由表 ４ 可知ꎬ各优势树种相对频度差异并不明

显ꎬ优势树种的分布特点主要可以分为以下 ３ 种:
Ｉ. 胸径较大而数量较少ꎻⅡ. 胸径较小而数量较

多ꎻⅢ. 胸径不小且数量不少ꎮ 具体如下:Ａ 群落

中ꎬ前 ４ 种优势树种的重要值变化较大ꎬ后 ６ 种优

势树种的重要值较接近ꎮ 分布特点上ꎬ革叶铁榄

和鹅掌柴为 Ｉ 型ꎬ尖连蕊茶为Ⅱ型ꎮ Ｂ 群落中ꎬ除
了琼桂润楠和小盘木的重要值较接近ꎬ其他优势

树种重要值变化较大ꎮ 分布特点上ꎬ革叶铁榄、鼠
刺、鹅掌柴、黄杞为 Ｉ 型ꎬ尖连蕊茶依然为Ⅱ型ꎮ Ｃ
群落中ꎬ鹅掌柴优势最明显ꎬ处于第一档ꎬ小盘木、
琼桂润楠、岭南山竹子、鼎湖血桐优势相当且处在

第二档ꎬ其他优势相当且处在第三档ꎮ 鹅掌柴为 Ｉ
型ꎬ小盘木为Ⅱ型ꎬ剩下 ７ 种优势树种为Ⅲ型ꎮ Ｄ
群落中ꎬ黄杞、烟斗柯、粉绿柯优势最大ꎬ处在第一

档ꎻ其他七种优势树种重要值变化较平缓ꎬ处在第

二档ꎮ 分布特点上ꎬ黄杞为 Ｉ 型ꎬ红枝蒲桃、革叶铁

榄和绢毛杜英都为Ⅱ型ꎮ
２.３ 季雨林不同群落的 α多样性比较

由表 ５ 可知ꎬ不同群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数

表现为 Ｄ>Ｃ>Ａ>ＢꎬＳｉｍｐｓｏｎ 指数表现为 Ｄ>Ａ>Ｃ>
ＢꎬＰｉｅｌｏｕ 均匀度指数表现为 Ｄ>Ａ>Ｃ>Ｂꎬ并且 Ａ 与

Ｃ 的 ３ 种指数都非常接近ꎮ 可见ꎬＤ 群落物种数最

多且各物种个体数量最接近ꎬ数量分布最均匀ꎻＡ
群落物种数最少ꎬ但数量分布均匀程度排第二ꎻＣ
群落虽物种数排第二位ꎬ但数量分布均匀程度次

于 Ａ 群落ꎻ物种数较少且数量分布最不均匀的是

Ｂ 群落ꎮ
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表 １　 季雨林 ４ 种群落乔木株数密度、平均胸径及径级株数占比
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ａ Ｂ Ｃ Ｄ

总株数
Ｎｏ. ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｌａｎｔｓ ７６７ １ ３８７ ７８０ ８５７

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ (ｃｍ) ４.６６±０.１５ａ ３.６８±０.０９ｂ ４.４８±０.１３ａ ５.５０±０.２１ａ

株数密度
Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ (ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２) ６ ３９２ １１ ５５８ ６ ５００ ７ １４２

２~ １０ ｃｍ 径级株数占比
Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ２－１０ ｃｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ (％) ９０.４８ ９５.１０ ９３.８５ ８３.９０

１２~ ２０ ｃｍ 径级株数占比
Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ １２－２０ ｃｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ (％) ８.８７ ４.４７ ５.３８ １２.６０

２２~ ３４ ｃｍ 径级株数占比
Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ２２－３４ ｃｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ (％) ０.６５ ０.４３ ０.７７ ３.５０

　 注:同一行中不同小写字母代表不同群落之间差异显著ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 季雨林 ４ 种群落乔木的径级结构
Ｆｉｇ. ２　 Ｔｒｅｅ ＤＢＨ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

２.４ 季雨林不同群落的空间结构特征比较

由表 ６ 可知ꎬ鹅凰嶂季雨林 ４ 种群落的林分平

均胸径大小比数相近ꎬ说明 ４ 种群落中各参照树

与相邻木胸径大小差异不明显ꎬ林分整体呈中庸

的生长状态ꎮ ４ 种群落的平均角尺度都大于 ０.５ꎬ

说明群落内水平分布格局都出现轻微聚集的现象

且 Ｄ 群落聚集程度最低ꎮ ４ 种群落的平均混交度

存在明显差异ꎬＤ 群落表现为极强度混交ꎬ其他群

落表现为中、强度混交ꎬ说明 Ｄ 群落树种隔离程度

最高ꎬ同种聚集发生概率较低ꎬ整体混交程度最好ꎮ

１２８５ 期 刘悦等: 热带北缘鹅凰嶂季雨林四种群落特征及成熟度分析



表 ２　 季雨林 ４ 种群落乔木树高分布特点
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

林层
Ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒ

下层林
Ｌｏｗｅｒ ｆｏｒｅｓｔ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

株数
Ｎｏ. ｏｆ
ｐｌａｎｔｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

中层林
Ｍｉｄｄｌｅ ｆｏｒｅｓｔ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

株数
Ｎｏ. ｏｆ
ｐｌａｎｔｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

上层林
Ｕｐｐｅｒ ｆｏｒｅｓｔ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

株数
Ｎｏ. ｏｆ
ｐｌａｎｔｓ

比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｔｒｅｅ

ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

Ａ ４.８４ ６７２ ８７.６１ １１.４８ ９３ １２.１３ １６.００ ２ ０.２６ ５.６７５ａ

Ｂ ４.４７ １ ２８８ ９２.８６ １１.０３ ９９ ７.１４ ０.００ ０ ０.００ ４.９３４ｃ

Ｃ ４.７８ ７４５ ９５.５１ １１.０７ ３５ ４.４９ ０.００ ０ ０.００ ５.０６３ｂ

Ｄ ４.８５ ７１３ ８３.２０ １１.７５ １２９ １５.０５ １７.６３ １５ １.７５ ６.１１３ａ

　 注: 同一列中不同小写字母代表不同群落之间差异显著ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ３　 季雨林 ４ 种群落科属种数量
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆａｍｉｌｉｅｓꎬ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ

ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

分类 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
群落 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

Ａ Ｂ Ｃ Ｄ

科 Ｆａｍｉｌｙ ３２ ３５ ３６ ３８

属 Ｇｅｎｕｓ ４９ ５３ ５７ ６８

种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ５７ ５９ ６９ ９９

根据 ＦＳＳＩ 及 ＦＳＳＤ 结果表明ꎬ在向理想林分结构

演替的进程上 Ｄ 群落最领先ꎬ然后依次是群落 Ａ、
Ｃ、Ｂꎮ
２.５ 季雨林不同群落的成熟度综合比较

由表 ７ 可知ꎬ群落基本特征、多样性特征和空

间结构特征排名基本都为 Ｄ>Ａ>Ｃ>Ｂꎮ 根据演替

规律ꎬ可认为同一演替阶段下ꎬＤ 群落成熟度最

高ꎬ然后依次是 Ａ、Ｃ、Ｂꎮ

３　 讨论

３.１ 鹅凰嶂季雨林非空间结构特征随成熟度的

变化

研究同一演替阶段不同成熟度下的群落特征

和林分结构ꎬ有助于充分了解群落的发展现状和

预测演替方向ꎮ 本研究中ꎬ４ 种群落均处于演替的

前期或中期ꎬ林层较为单一ꎬ下层木与小径级木占

群落主体地位ꎬ中庸的林分平均大小比数说明 ４
种群落的树高和胸径有较大发展空间(袁星明等ꎬ
２０２２)ꎻ先锋树种如粗毛野桐和阳性树种如黄杞、
鹅掌柴、显脉天料木、鼎湖血桐等在上层主导群

落ꎬ下层耐荫或稍耐荫树种如 Ｄ 群落的红楠、红枝

蒲桃等重要值较小ꎬ尚未发展壮大ꎮ 尽管 Ｄ 群落

成熟度最高ꎬ但还未到达中性或耐荫树种成为第

一优势树种的顶极群落阶段(张家城等ꎬ１９９９)ꎮ
因此ꎬ短期内 ４ 种群落都将继续以阳性树种为第

一且主要优势树种这一趋势进行演替ꎮ
与热带雨林不同ꎬ热带季雨林常有较明显的

优势种(刘万德等ꎬ２００９)ꎮ 本研究中ꎬ在成熟度最

低的 Ｂ 群落中ꎬ前 ３ 种树种重要值较接近ꎬ共同作

为群落内的优势种ꎬ虽然尖连蕊茶的重要值排名

第三ꎬ但其主要分布在林冠下层ꎬ相对频度较大而

胸高断面积较小ꎬ对群落演替发展影响较有限(陈
金磊等ꎬ２０１９)ꎬ这与其在 Ａ 群落中的地位相类似ꎻ
随着成熟度的提高ꎬＡ 群落和 Ｃ 群落开始出现较

明显的优势种ꎬ如革叶铁榄和鹅掌柴ꎻ而 Ｄ 群落中

黄杞的重要值没有明显优势ꎬ从本研究的调查数

据发现黄杞种群小径级个体比例较低ꎬ而大径级

个体数则占主导地位ꎬ说明径级结构呈衰退趋势ꎬ
随群落的演替黄杞将会被新的优势种替代(袁星

明等ꎬ２０２２)ꎮ
热带季雨林多分布于岩石裸露度较高等生境

条件较差的区域 (刘万德等ꎬ２００９)ꎮ 吕安琪等

(２０２１) 研究表明生境显著影响群落物种组成ꎬ 同

２２８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ４　 季雨林 ４ 种群落优势树种的重要值
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

相对频度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

相对显著度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｐｒｏｍｉｎｅｎｃｅ

相对多度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ (％)

Ａ 革叶铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｗｉｇｈｔｉａｎｕｍ ７.０４ ２１.０６ ５.１１ ３３.２１

Ａ 鹅掌柴 Ｈｅｐｔａｐｌｅｕｒｕｍ ｈｅｐｔａｐｈｙｌｌｕｍ ４.５６ １５.９８ ４.２６ ２４.８０

Ａ 尖连蕊茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｃｕｓｐｉｄａｔａ １３.６９ ３.３６ ５.１１ ２２.１６

Ａ 粗毛野桐 Ｈａｎｃｅａ ｈｏｏｋｅｒｉａｎａ ８.７４ ３.２０ ４.２６ １６.１９

Ａ 小盘木 Ｍｉｃｒｏｄｅｓｍｉｓ ｃａｓｅａｒｉｉｆｏｌｉａ ５.７４ １.５８ ４.２６ １１.５７

Ａ 显脉天料木 Ｈｏｍａｌｉｕｍ ｐｈａｎｅｒｏｐｈｌｅｂｉｕｍ ４.４３ ３.６７ ３.４０ １１.５１

Ａ 白颜树 Ｇｉｒｏｎｎｉｅｒａ ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ ３.２６ ４.２１ ３.４０ １０.８７

Ａ 罗伞树 Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａ ５.３５ １.１０ ４.２６ １０.７０

Ａ 鼎湖血桐 Ｍａｃａｒａｎｇａ ｓａｍｐｓｏｎｉｉ ３.５２ ３.３７ ２.９８ ９.８７

Ａ 黄椿木姜子 Ｌｉｔｓｅａ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ２.７４ ２.７１ ４.２６ ９.７１

Ｂ 革叶铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｗｉｇｈｔｉａｎｕｍ ９.５２ ２５.０４ ５.３１ ３９.８７

Ｂ 鼠刺 Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ １０.２４ １９.４２ ４.８７ ３４.５３

Ｂ 尖连蕊茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｃｕｓｐｉｄａｔａ １９.１１ ５.６６ ５.３１ ３０.０７

Ｂ 鹅掌柴 Ｈｅｐｔａｐｌｅｕｒｕｍ ｈｅｐｔａｐｈｙｌｌｕｍ ９.５９ １２.４５ ５.３１ ２７.３５

Ｂ 琼桂润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｆｏｏｎｃｈｅｗｉｉ ９.４４ ３.５０ ４.８７ １７.８２

Ｂ 小盘木 Ｍｉｃｒｏｄｅｓｍｉｓ ｃａｓｅａｒｉｉｆｏｌｉａ ９.４４ ３.１４ ４.４２ １７.０１

Ｂ 岭南山竹子 Ｇａｒｃｉｎｉａ ｏｂｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ３.５３ ５.６０ ３.９８ １３.１２

Ｂ 黄杞 Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ ０.６５ ８.５９ ０.４４ ９.６８

Ｂ 罗伞树 Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａ ３.７５ ０.９５ ３.１０ ７.７９

Ｂ 竹节树 Ｃａｒａｌｌｉａ ｂｒａｃｈｉａｔａ １.３７ ０.５９ ４.８７ ６.８３

Ｃ 鹅掌柴 Ｈｅｐｔａｐｌｅｕｒｕｍ ｈｅｐｔａｐｈｙｌｌｕｍ ８.０８ ２３.１１ ４.７１ ３５.８９

Ｃ 小盘木 Ｍｉｃｒｏｄｅｓｍｉｓ ｃａｓｅａｒｉｉｆｏｌｉａ １２.５６ ３.４８ ３.１４ １９.１８

Ｃ 琼桂润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｆｏｏｎｃｈｅｗｉｉ ９.６２ ３.８０ ４.７１ １８.１２

Ｃ 岭南山竹子 Ｇａｒｃｉｎｉａ ｏｂｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ６.０３ ７.７０ ４.３１ １８.０４

Ｃ 鼎湖血桐 Ｍａｃａｒａｎｇａ ｓａｍｐｓｏｎｉｉ ７.５６ ６.６４ ２.３５ １６.５６

Ｃ 绢毛杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｎｉｔｅｎｔｉｆｏｌｉｕｓ ３.９７ ２.６７ ４.３１ １０.９６

Ｃ 细齿叶柃 Ｅｕｒｙａ ｎｉｔｉｄａ ４.４９ ２.５８ ３.１４ １０.２０

Ｃ 革叶铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｗｉｇｈｔｉａｎｕｍ ２.９５ ３.５０ ２.７５ ９.１９

Ｃ 粗毛野桐 Ｈａｎｃｅａ ｈｏｏｋｅｒｉａｎａ ２.６９ ３.８８ ２.３５ ８.９３

Ｃ 黄椿木姜子 Ｌｉｔｓｅａ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ３.４６ １.５０ ３.９２ ８.８９

Ｄ 黄杞 Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ １.７５ １５.４４ １.９８ １９.１７

Ｄ 烟斗柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｒｎｅｕｓ ４.９０ ８.６３ ４.１４ １７.６７

Ｄ 粉绿柯 Ｌ. ｇｌａｕｃｕｓ ４.６７ １０.４４ ２.３４ １７.４５

Ｄ 红枝蒲桃 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｒｅｈｄｅｒｉａｎｕｍ ６.１８ １.２４ ４.５０ １１.９３

Ｄ 木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ２.１０ ６.２８ １.９８ １０.３７

Ｄ 紫荆木 Ｍａｄｈｕｃａ ｐａｓｑｕｉｅｒｉ ２.６８ ４.０７ ３.０６ ９.８２

Ｄ 革叶铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｗｉｇｈｔｉａｎｕｍ ５.４８ ０.４１ ３.７８ ９.６７

Ｄ 绢毛杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｎｉｔｅｎｔｉｆｏｌｉｕｓ ３.７３ ０.５９ ４.１４ ８.４７

Ｄ 白颜树 Ｇｉｒｏｎｎｉｅｒａ ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ ２.２２ ３.９６ １.８０ ７.９８

Ｄ 鹅掌柴 Ｈｅｐｔａｐｌｅｕｒｕｍ ｈｅｐｔａｐｈｙｌｌｕｍ １.６３ ３.８８ ２.１６ ７.６８
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表 ５　 季雨林 ４ 种群落 α多样性特征
Ｔａｂｌｅ ５　 α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

物种
丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｉｎｅｓｓ

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数

Ｓｉｍｐｓｏｎ
ｉｎｄｅｘ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度
指数
Ｐｉｅｌｏｕ

ｅｖｅｎｎｅｓｓ
ｉｎｄｅｘ

Ａ ５７ ３.１４±０.２１ｂ ０.９４±０.０２ａ ０.８７±０.０３ａ

Ｂ ５９ ２.７２±０.１１ｃ ０.９０±０.０２ｂ ０.７４±０.０３ｃ

Ｃ ６９ ３.２１±０.０３ｂ ０.９４±０.０１ａ ０.８４±０.０３ｂ

Ｄ ９９ ３.７４±０.０５ａ ０.９７±０.００ａ ０.８９±０.０１ａ

表 ６　 季雨林 ４ 种群落空间结构特征
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

平均
胸径大小

比数
Ａｖｅｒａｇｅ

ｄｏｍｉｎａｎｃｅ

平均
角尺度
Ａｖｅｒａｇｅ
ｕｎｉｆｏｒｍ
ａｎｇｌｅ

平均
混交度
Ａｖｅｒａｇｅ
ｍｉｎｇｌｉｎｇ

林分空间
结构指数
Ｆｏｒｅｓｔ
ｓｐａｔｉａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｉｎｄｅｘ

林分空间
结构距离
Ｆｏｒｅｓｔ
ｓｐａｔｉａｌ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

Ａ ０.４９ ０.５８ ０.６３ ６４.６５ ６１.９４

Ｂ ０.５０ ０.５９ ０.５４ ６０.５７ ６８.５３

Ｃ ０.５１ ０.６１ ０.６４ ６２.８９ ６３.１２

Ｄ ０.５０ ０.５６ ０.８３ ７１.４４ ５３.１５

时群落中优势种对群落生境起着决定性作用ꎮ 随

着演 替 进 行ꎬ群 落 的 水 热 条 件 改 善 (卜 文 圣ꎬ
２０１３)ꎬ土壤质量提高且空间异质性下降ꎬ耐瘠薄、
喜阳树种逐渐被喜肥、耐荫树种取代(陈金磊等ꎬ
２０１９)ꎮ 本研究中ꎬ在成熟度最低的 Ｂ 群落中ꎬ革
叶铁榄、鼠刺、鹅掌柴、岭南山竹子等耐瘠薄、喜阳

树种作为先锋树种定居群落、改善环境ꎬ岭南山竹

子和黄杞等树种特性表明ꎬＢ 群落初步显现出热带

季雨林植被特征ꎮ Ａ 群落中ꎬ常生于溪边湿润环

境的白颜树、罗伞树、黄春木姜子等作为优势树

种ꎬ反映了溪流对该群落物种组成有较大影响ꎬ体
现了 Ａ 群落优势树种对水分富余环境的适应性

(吕安琪等ꎬ２０２１)以及溪流带来的水分胁迫减少

了不耐水湿树种的生存空间 ( Ｐｕｎｃｈｉ￣Ｍａｎａｇｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 随着成熟度的增加ꎬＤ 群落中重要值

最大的热带季雨林常见种黄杞主导群落ꎬ常绿阔

叶林常见树种烟斗柯和粉绿柯、热带树种红枝蒲

桃、喜肥树种紫荆木等重要值的增加ꎬ 反映了随成

表 ７　 季雨林 ４ 种群落成熟度指标排名
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ｉｎｄｉｃｅｓ’ ｒａｎｋ ｏｆ ｆｏｕｒ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

指标
Ｉｎｄｅｘ

排名
Ｒａｎｋ

１ ２ ３ ４

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

中、大径级林木比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ
ｌａｒｇｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

中、上层林木比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ
ｕｐｐｅｒ ｌａｙｅｒｓ

Ｄ Ａ Ｂ Ｃ

物种丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

Ｄ Ｃ Ｂ Ａ

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ

Ｄ Ｃ Ａ Ｂ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数
Ｐｉｅｌｏｕ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

平均混交度
Ａｖｅｒａｇｅ ｍｉｎｇｌｉｎｇ

Ｄ Ｃ Ａ Ｂ

林分空间结构距离
Ｆｏｒｅｓｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

林分空间结构指数
Ｆｏｒｅｓｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ

Ｄ Ａ Ｃ Ｂ

熟度的增加ꎬ群落生境得到改善ꎬ群落物种组成更

具季雨林或常绿阔叶林植被典型特征ꎬ说明生境

进一步改变该群落的物种组成(吕安琪等ꎬ２０２１)ꎮ
有研究发现ꎬ物种丰富度指数随演替进行而

变化ꎮ 例如ꎬ张亚昊等(２０２１)研究表明随着演替

的进行ꎬ乔木层的物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指

数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数均逐渐增

大ꎮ Ｈｏｗａｒｄ 和 Ｌｅｅ(２００３)和 Ｃｈａｚｄｏｎ(２００８)认为

一些群落物种丰富度呈现单调下降ꎬ或先增加至

演替中期峰值后不变的规律ꎮ 本研究的 ４ 种季雨

林群落林龄为 ３０ ~ ４０ 年ꎬ整体处于演替前中期阶

段ꎬ群落内部为了占据更多的生态位以更充分利

用现有资源ꎬ物种多样性正不断上升(韩泽民等ꎬ
２０２１)ꎬ即目前 ４ 种群落都处于物种多样性随演替

进行而上升阶段ꎬ符合多样性随演替进行的变化

特征ꎮ 然而ꎬＡ 群落生境存在小面积的溪流且林

窗较大ꎬ林内光照和水分充足ꎬ促进林内阳性树种

幼苗更快向中径级生长(梁晓东和叶万辉ꎬ２００１)ꎬ

４２８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



因此 Ａ 群落成熟度高于 Ｃ 群落ꎮ 同时ꎬ溪流的存

在一定程度上减少了林下幼苗的生存空间ꎬ降低

了 Ａ 群落物种丰富度及分布均匀程度ꎮ 此外ꎬ许
晴等 ( ２０１１ ) 研 究 得 出ꎬ Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指 数 比

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数对物种丰富度更敏感ꎬ而 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指

数比 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数对物种均匀度敏感ꎮ 因

此ꎬＣ 群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数较 Ａ 群落高而其

他指数较 Ａ 群落低归因于 Ｃ 群落较高的物种丰

富度ꎮ
鹅凰嶂热带季雨林 ４ 种群落的多样性指数接

近或高于大部分其他区域的雨林 (李庆辉等ꎬ
２００７ꎻ苏红华等ꎬ２０１８ꎻ杜家贤等ꎬ２０２０)ꎮ Ｚｈａｎｇ 等

(２０１６)研究表明ꎬ年降水量和温度稳定性是物种

多样性的主要影响因子ꎬ不同生物地理区域的主

要环境驱动因子不同ꎬ如我国西南部主要受地形

和温度稳定性影响ꎬ我国东南部主要受降水影响ꎮ
广东南岭低山丘陵常绿阔叶林凭借久远的地质年

代、古老的植被起源以及稳定的气候ꎬ促使其多样

性指数在 ５.０ 以上(谢正生等ꎬ１９９８)ꎻ而鹅凰嶂热

带季雨林具有优越的年降水量ꎬ同时古老的地质

结构和稳定的湿热气候为许多孑遗植物提供了良

好的庇护条件(王发国等ꎬ２００３)ꎬ这可能是鹅凰嶂

热带季雨林 ４ 种群落多样性指数较高的原因ꎮ
３.２ 鹅凰嶂季雨林空间结构特征随成熟度的变化

结合空间结构来分析群落结构ꎬ有助于揭示

森林生态系统演替规律ꎬ并能为森林结构优化提

出建议ꎮ 群落混交度指示空间结构单元内的树种

隔离程度ꎮ 本研究中ꎬ随着成熟度的增加ꎬ群落混

交度逐渐增加ꎬ这与周梦丽等(２０１６)的研究结果

相一致ꎮ 对此ꎬ毛沂新等(２０１９)认为在演替过程

中ꎬ种内个体由于对生境适应和利用的趋同性导

致了激烈的种内竞争ꎬ在资源有限的情况下ꎬ形成

了优胜劣汰而自疏的现象ꎬ这使得近距离内同种

个体数目减少ꎬ在群落内趋向于分散分布ꎮ 相较

于热带雨林ꎬ热带季雨林岩石裸露程度较高ꎬ更易

受水分供应异质性的影响 ( Ｌｕｎｄｈｏｌｍ ＆ Ｌａｒｓｏｎꎬ
２００３)ꎮ 因此随着成熟度的提高ꎬ鹅凰嶂季雨林群

落中旱季水分资源的有限可能加剧了种内竞争ꎬ
促使不同水分利用策略的树种发育以缓解水分竞

争(刘自强等ꎬ２０１６)ꎬ从而提高了群落的混交度ꎮ
一般认为ꎬ天然林中种源扩散和林内开放空间的

形式决定了林木在演替初期会呈明显的聚集分

布ꎬ在竞争随演替进行而更激烈时ꎬ自疏过程促使

林分朝着随机分布格局发展(廖彩霞ꎬ２００７)ꎮ 本

研究中 ４ 种季雨林群落角尺度相差较小ꎬ均呈轻

微聚集分布ꎬ尚未发现明显规律ꎬ后续可针对优势

树种角尺度的多元分布分析展开深入研究(袁星

明等ꎬ２０２２)ꎮ 鹅凰嶂热带季雨林林分空间结构指

数随着成熟度的增加而增加ꎬ表明其稳定性随之

增强ꎮ 在成熟度增加的过程中ꎬ随着林内环境逐

渐改善ꎬ会有更适应环境的树种定居和发育ꎬ进而

丰富群落结构ꎬ提升稳定性(马洪婧等ꎬ２０１３)ꎬ但
与理想的空间结构仍存在一定差距ꎬ群落尚未达

到最稳定状态(彭玉华等ꎬ２０２０)ꎮ
另外ꎬ本研究中 Ｄ 群落物种多样性指数、混交

度、ＦＳＳＤ 和 ＦＳＳＩ 远高于 Ｂ 群落ꎬ角尺度等其他指

标也高于 Ｂ 群落ꎬ说明不同成熟度之间群落物种

多样性以及空间结构存在较大差异且具有一定的

可塑性(张亚昊等ꎬ２０２１ꎻ向钦等ꎬ２０２２)ꎮ 已有研

究表明ꎬ当中庸级别的林木个体比例远高于其他

级别ꎬ劣势级别的林木越少时越接近理想林分(郑
小贤ꎬ２０１４)ꎬ针对顶极树种或主要伴生树种ꎬ可调

节大小比数至不大于 ０.２５ꎬ使参照树在个体大小

上不 受 挤 压 威 胁ꎬ巩 固 其 优 势 地 位 (惠 刚 盈ꎬ
２０１３)ꎮ 对于团状分布或均匀分布的林木ꎬ要尽量

调整至随机分布状态(赵中华等ꎬ２０１３)ꎮ 此外ꎬ还
可以适当引入、补植成熟度较高群落特有的优势

树种和耐荫树种ꎬ提高物种多样性的同时达到促

进正向演替的目的(陈金磊等ꎬ２０１９)ꎮ
综上认为ꎬ鹅凰嶂季雨林群落符合演替的一

般规律ꎬ有效地支撑了成熟度的划分结果ꎮ 群落

成熟度的划分对短期演替进程的理解和预测具有

重要意义ꎬ然而本研究在成熟度的划分方法及样

地的选择上存在局限性ꎬ下一步应根据各指标重

要性引入权重等ꎬ同时应充分考虑环境因子如海

拔等带来的影响ꎬ并适当扩大样地面积ꎬ进一步突

出群落的代表性及拓宽研究的空间尺度ꎮ

４　 结论

综合群落的基本特征、多样性特征和空间结

构特征进行分析ꎬ得出 ４ 种群落成熟度排名依次

为 Ｄ>Ａ>Ｃ>Ｂꎮ 鹅凰嶂季雨林群落符合演替一般

规律ꎬ有效地支撑了成熟度的划分结果ꎮ 目前 ４
种群落都处于演替前期或中期ꎬ胸径和树高发展

空间较大ꎬ群落整体处于中庸的生长状态ꎬ个体均
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呈轻微聚集分布ꎬ树种表现为中度、强度或极强度

混交ꎮ 随着成熟度的增加ꎬ４ 种群落都继续以阳性
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ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４４(５): ８２９－８３９.

十万大山山地常绿阔叶林群落物种组成与结构特征

姜冬冬１ꎬ 罗应华１ꎬ２ꎬ３∗ꎬ 何巧萍１ꎬ 覃　 林１ꎬ 林建勇４ꎬ 零雅茗５

( １. 广西大学 林学院ꎬ 南宁 ５３０００４ꎻ ２. 广西大学 林学院 广西森林生态与保育重点实验室ꎬ 南宁 ５３０００４ꎻ ３. 来宾金秀大瑶山森林

生态系统广西野外科学观测研究站ꎬ 广西 来宾 ５４６１００ꎻ ４. 广西壮族自治区林业科学研究院ꎬ 南宁 ５３０００２ꎻ
５. 防城港市十万大山国家级自然保护区管理局ꎬ 广西 防城港ꎬ ５３８０００ )

摘　 要: 十万大山是广西生物多样性热点区域之一ꎬ其主要植被类型是山地常绿阔叶林ꎮ 为了解区域内山

地常绿阔叶林的群落现状及优势种群结构的发展现状ꎬ该文以十万大山山地常绿阔叶林 １ ｈｍ２固定监测样

地中胸径(ＤＢＨ)≥１ ｃｍ 的木本植物为研究对象ꎬ分析其物种组成、径级结构、树高结构并用 ｇ( ｒ)函数分析

优势种的空间分布格局ꎮ 结果表明:(１)群落中 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植物共计 ７ ５１７ 株ꎬ隶属 ５２ 科 １０８ 属 １５３
种ꎻ群落的优势种有云南桤叶树(Ｃｌｅｔｈｒａ ｄｅｌａｖａｙｉ)、银木荷(Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ)、毛折柄茶(Ｈａｒｔｉａ ｖｉｌｌｏｓａ)、红锥

(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘ)、黄杞(Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ)、罗伞树(Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａ)、鼠刺( Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、腺
叶山矾(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａ)、假杨桐(Ｅｕｒｙａ ｓｕｂｉｎｔｅｇｒａ)、毛冬青( Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ)ꎬ但优势种的优势地位不明

显ꎮ (２)群落整体平均 ＤＢＨ 为 ５.５１ ｃｍꎬ径级、树高分布呈近似倒“Ｊ”型ꎻ优势种的径级分布多呈倒“ Ｊ”型或

“Ｌ”型ꎬ群落有较强的更新能力ꎮ (３)群落优势种稳定共存ꎻ优势种在样地中呈聚集分布ꎬ但优势种间聚集

分布的位置有差异ꎮ 总体而言ꎬ群落目前更新状态良好ꎬ群落中已有顶极群落优势种的存在ꎬ但群落具有一

定的次生性特征ꎬ还未到达稳定的顶极群落状态ꎬ优势种间能稳定共存ꎬ有向稳定顶极群落演替的潜力ꎬ应
继续加强管护ꎬ促进十万大山山地常绿阔叶林群落的更新与生存ꎮ
关键词: 山地常绿阔叶林ꎬ 物种组成ꎬ 径级结构ꎬ 空间分布格局
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( １. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｎｉｎｇꎬ ５３０００４ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｇｕａｎｇｘｉ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ Ｃｏｌｌｅｇｅ
ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｎｉｎｇꎬ ５３０００４ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３. Ｌａｉｂｉｎ Ｊｉｎｘｉｕ Ｄａｙａｏｓｈａｎ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｓｔａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｌａｉｂｉｎ ５４６１００ꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ４. Ｇｕａｎｇｘｉ Ｚｈｕａｎｇ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅꎬ Ｎａｎｎｉｎｇꎬ ５３０００２ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ

５. Ｆａｎｇｃｈｅｎｇｇａｎｇ Ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ Ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎ Ｂｕｒｅａｕꎬ Ｆａｎａｇｃｈｅｎｇｇａｎｇꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ ５３８０００ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｈｏｔｓｐｏｔｓ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ ａｎｄ ｉｔｓ ｍａｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ ｉｓ ｍｏｕｎｔａｉｎ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ. Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｉｏｎꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ
ｉｎ ａ ｆｉｘｅｄ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ ｏｆ １ ｈｍ２ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｅｄ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ
Ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎ. Ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ (ＤＢＨ) ≥ １ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ａｓ
ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔｓ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅｉｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓꎬ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓꎬ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｇ(ｒ) ｆｕｎｃｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ : (１) Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ
７ ５１７ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙꎬ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ５２ ｆａｍｉｌｉｅｓꎬ １０８ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ １５３ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｔｈｅ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｒｅ Ｃｌｅｔｈｒａ ｄｅｌａｖａｙｉꎬ Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａꎬ Ｈａｒｔｉａ ｖｉｌｌｏｓａꎬ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘꎬ
Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａꎬ Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａꎬ Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａꎬ Ｅｕｒｙａ ｓｕｂｉｎｔｅｇｒａꎬ Ｉｌｅｘ
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗａｓ ｎｏｔ ｏｂｖｉｏｕｓ. ( ２) Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗａｓ ５.５１ ｃｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｗａｓ ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅｌｙ ａｎ ｉｎｖｅｒｔｅｄ “ Ｊ”
ｓｈａｐｅ. Ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗａｓ ｍｏｓｔｌｙ ａｎ ｉｎｖｅｒｔｅｄ “Ｊ” ｏｒ “Ｌ” ｓｈａｐｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｈａｄ ａ ｌａｒｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｍａｌｌ ａｎｄ ｍｅｄｉｕｍ￣ｓｉｚｅｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｓｔｒｏｎｇ ｓｅｌｆ￣ｒｅｎｅｗａｌ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ
ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. (３) Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｄ ｓｔａｂｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙꎻ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔꎬ ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｏｖｅｒａｌｌꎬ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｓ ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｉｎ ａ ｇｏｏｄ ｓｔａｔｅ ｏｆ ｒｅｎｅｗａｌꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｐ
ｌｅｖｅｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｈａｓ ｃｅｒｔａｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｈａｓ ｎｏｔ ｙｅｔ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｓｔａｂｌｅ ｔｏｐ
ｌｅｖｅｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｔｅ. Ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃａｎ ｃｏｅｘｉｓｔ ｓｔａｂｌｙ ａｎｄ ｈａｖｅ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｔｏ ｉｎｈｅｒｉｔ ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｓｔａｂｌｅ ｔｏｐ ｌｅｖｅｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｃｏｎｔｉｎｕｅ ｔｏ ｓｔｒｅｎｇｔｈｅｎ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｒｅｎｅｗａｌ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎ ａｒｅａｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｓｐａｔｉａｌ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

　 　 森林是陆地生态系统的主体ꎬ植物群落是森

林生态系统的生产者ꎬ在维持系统稳定与发展上

的作用尤为重要 (钱海源等ꎬ ２０１８ꎻ俞月凤等ꎬ
２０１９)ꎮ 植物群落两个最基本的特征是物种组成

和群落结构ꎮ 物种组成是群落形成的基础ꎬ年龄

结构可以判断种群更新能力、生长现状、种群动态

和群落演替趋势ꎻ群落结构是群落更新状态体现

的是不同个体之间的配置情况及与环境的相互关

系的反映(赵广东等ꎬ２０２１)ꎮ 研究物种组成与群

落结构可以揭示物种多样性的形成与维持机制ꎬ
为群落的时空动态格局变化提供理论依据(Ｌｏｒｅａｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ 种群空间分布格局是种群个体在

群落生境水平上的分布或配置状况 ( Ｅｄｕａｒｄｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ是群落结构与物种共存的关键ꎬ在一

定程度上解释了群落空间上的动态变化ꎬ反映了

动态变化与演替趋势(Ｋｕｂｏｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 群落

物种组成、生物多样性及结构可以有效地反映一

个群落的稳定程度、种间关系和环境对物种生存

与生长的影响(赵广东等ꎬ２０２１)ꎮ 因此ꎬ在研究物

种更新、群落演替和生物多样性维持等方面有重

要作用ꎮ
广西南部的十万大山地处北热带与南亚热带

交汇处ꎬ保存面积较大的常绿阔叶林ꎬ蕴含着丰富

的生物资源ꎬ是我国热带地区重要的基因库与水

源涵养林(张德楠等ꎬ２０１６)ꎻ受海拔、土壤、气候、
水分条件等环境因子的综合影响ꎬ其植被类型复

杂多样ꎬ有典型的季雨林、沟谷雨林ꎬ还有发生在

垂直带上的山地常绿阔叶林和山顶矮林ꎬ但由于

长期的人为干扰ꎬ现存的常绿阔叶林多为次生林

(谭伟福等ꎬ２００５)ꎮ 此前ꎬ关于十万大山的研究更

０３８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



多关注的是其丰富的植物资源(和太平等ꎬ２００４ꎻ
魏倩倩等ꎬ２０１８)ꎬ对其森林群落特征鲜有报道ꎮ
近年来ꎬ我国基于固定动态监测样地分析群落的

物种组成、区系成分、群落结构与动态等方面有大

量研究ꎮ 浙江的古田山(祝燕等ꎬ２００８)ꎬ福建的武

夷山(丁晖等ꎬ２０１５)ꎬ云南的哀牢山(温韩东等ꎬ
２０１８)ꎬ广东的鼎湖山(叶万辉等ꎬ２００８)和车八岭

(吴 智 宏 等ꎬ ２０２１ )ꎬ 广 西 的 猫 儿 山 ( 竺 琳 等ꎬ
２００９)、大明山(朱宏光等ꎬ２０１１)、九万山(彭玉华

等ꎬ２０２０)和岑王老山(梁洁洁等ꎬ２０２０)等均建立

了永久性的固定动态监测样地ꎬ这些研究的对象

基本上是保存较为完好的原生性或恢复年限较长

的老龄常绿阔叶林ꎮ 山地常绿阔叶林是十万大山

地区的主要植被类型ꎬ其物种组成与群落结构与

邻近地区有何差异ꎬ群落现状与发展趋势如何ꎬ这
些问题是开展区域自然保护的基础ꎮ 基于此ꎬ本
研究以广西大学联合十万大山国家级自然保护区

管理局参照 ＣＴＦＳ 森林监测技术规范建立的十万

大山山地常绿阔叶林固定动态监测样地为研究对

象ꎬ通过对样地群落的物种组成与生物多样性、径
级结构、树高结构和空间分布格局特征进行分析ꎬ
比较群落物种组成、结构与原始林或老龄林的差

异性ꎬ旨在阐明十万大山山地常绿阔叶林群落与

植物种群发展现状、自然更新能力及未来发展

趋势ꎮ

１　 研究区概况与研究方法

１.１ 研究区概况

十万大山地处广西南部ꎬ濒临北部湾海岸ꎬ最
高峰海拔 １ ４６２ ｍꎬ是广西南部的最高山地ꎬ属于

北热带季雨林气候区ꎬ冬季短夏季长ꎬ季风气候明

显ꎬ雨热同季ꎬ干湿季节明显ꎬ是广西南部重要的

气候分界线(谭伟福等ꎬ２００５)ꎮ 研究区域年均气

温 ２６ ℃ꎬ１ 月平均气温 ６ ℃ꎬ７ 月平均气温 ３３ ℃ꎻ
年均降雨量 ２ ６００ ｍｍꎬ降雨量集中于 ６—９ 月ꎬ７ 月

最多ꎮ 该区域土壤类型有赤红壤、山地红壤、山地

黄壤ꎬ植被类型有沟谷雨林、季雨林、山地常绿阔

叶林、山顶矮林(谭伟福等ꎬ２００５)ꎮ
１.２ 样地概况

在十万大山国家级自然保护区内ꎬ经踏查于

扶隆镇白石牙水库附近选择具有典型代表性的区

域布设样地ꎬ样地为正方形ꎬ面积 １ ｈｍ２ꎬ样地中心

坐标为 １０８°０１′０２.７１″ Ｅ、２１°５１′５７.７９″ Ｎꎮ 样地海

拔由东北向西南逐渐升高ꎬ最低海拔 ４１０.００ ｍꎬ最
高海拔 ５１３.１８ ｍꎬ海拔高度差为 １０３.１８ ｍꎬ样地地

形图如图 １ 所示ꎮ 样地内土壤为砂页岩发育的山

地红壤ꎬ林下凋落物层厚度 １ ~ ２ ｃｍꎮ 群落外貌为

终年常绿ꎬ郁闭度 ０.７ ~ ０.８ꎬ垂直结构可分为乔木

上层(高度 １０ ~ １５ ｍ)、乔木下层(高度 ５ ~ １０ ｍ)、
灌木层(高度 ２ ~ ５ ｍꎬ覆盖度 ６０％ ~ ８０％)和草本

层(高度 ２ ｍ 以下ꎬ覆盖度 ２０％ ~ ３０％)ꎬ群落中藤

本植物和附生植物较少ꎮ
１.３ 样地设置与调查方法

参照 ＣＴＦＳ 森 林 监 测 技 术 规 范 ( Ｃｏｎｄｉｔꎬ
１９９８)ꎬ以样地西南角为原点ꎬ把样地分成 ２５ 个 ２０
ｍ × ２０ ｍ 的样方ꎬ每个样方再分为 １６ 个 ５ ｍ × ５
ｍ 的小样方ꎮ 调查样方中胸径( ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔꎬ ＤＢＨ)大于 １ ｃｍ 的所有植株并编号挂牌ꎬ
记录其种名、ＤＢＨ、高度和相对坐标ꎮ
１.４ 研究方法

通过计算物种的相对显著度、相对密度、相对

频度ꎬ获得各物种的重要值(叶万辉等ꎬ２００８)ꎬ重要

值＝(相对显著度＋相对密度＋相对频度) / ３ꎮ 参照

丁晖等(２０１５)对常见种、偶见种、稀有种的划分:多
度大于 １０ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２为常见种ꎻ２~１０ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２

为偶见种ꎻ小于 １ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２为稀有种ꎮ
参考徐学红等(２００５)对不同生活型植物的径

级划分方法将群落木本植物划分乔木、小乔木或

灌木 ２ 类ꎬ再各分为 ４ 个径级ꎮ 乔木:１ ｃｍ≤ＤＢＨ≤５
ｃｍ、５ ｃｍ <ＤＢＨ≤１２. ５ ｃｍ、１２. ５ ｃｍ <ＤＢＨ≤２２. ５
ｃｍ、ＤＢＨ>２２.５ ｃｍꎮ 小乔木或灌木:１ ｃｍ≤ＤＢＨ≤
２.５ ｃｍ、２.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤７.５ ｃｍ、７.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１２.５
ｃｍ、ＤＢＨ>１２.５ ｃｍꎮ

空间分布格局用 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ ｇ( ｒ)函数分析(何
增丽等ꎬ２０１７)ꎬ使用 Ｒ 软件的“ ｓｐａｔｓｔａｔ”包ꎬ尺度

０ ~ １００ ｍꎬ步长为 １ ｍꎬ基于完全空间随机模型

(ＣＳＲ)对群落的优势种的种群分布格局进行分

析ꎬ通过 ９９ 次 ＭｏｎｔｅＣａｒｌｏ 随机模拟ꎬ分别利用模拟

的最大值和最小值生成上下两条包迹线ꎬ计算

９５％的置信区间ꎮ 若实际分布的 ｇ( ｒ)值落在包迹

线内ꎬ为随机分布ꎻ若在包迹线之上ꎬ则为聚集分

布ꎻ若在包迹线之下ꎬ则为均匀分布ꎮ
全部统计分析与绘图均在 Ｅｘｃｅｌ 和 Ｒ ４.０.５ 软

件中完成ꎮ
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２　 结果与分析

２.１ 物种组成及其多样性

２.１.１ 优势科组成 　 群落中 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植

物共计 ７ ５１７ 株ꎬ隶属 ５２ 科 １０８ 属 １５３ 种ꎮ 物种

优势度较大的科有樟科(６ 属 １８ 种)、大戟科(９ 属

１１ 种)、茜草科(９ 属 ９ 种)、山茶科(６ 属 ９ 种)、冬
青科(１ 属 ６ 种)、蔷薇科(５ 属 ６ 种)、桑科(２ 属 ６
种)ꎮ 群落总胸高断面积为 ３０.８７ ｍ２􀅰ｈｍ ￣２ꎬ重要

值排名前 １０ 科的个体数、重要值和胸高断面积分

别占总的 ７４. ９４％、７２. ７３％和 ７５. ６２％ꎮ 由表 １ 和

图 ２ 可知ꎬ山茶科、樟科、壳斗科是群落优势科ꎬ其
重要值、多度、累计胸高断面积大ꎬ种类多ꎮ 茜草

科和冬青科虽然重要值小ꎬ均不超过 ４ꎬ但物种数

较多ꎻ桤叶树科仅 １ 种ꎬ但重要值较大ꎬ这些科是

群落的次优势科ꎮ
２.１.２ 物种组成　 重要值前 １０ 的物种是乔木树种

银 木 荷 ( Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ )、 毛 折 柄 茶 ( Ｈａｒｔｉａ
ｖｉｌｌｏｓａ )、 红 锥 ( Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘ )、 黄 杞

(Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ)、腺叶山矾 ( Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ
ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａ)ꎬ小 乔 木 或 灌 木 树 种 云 南 桤 叶 树

(Ｃｌｅｔｈｒａ ｄｅｌａｖａｙｉ)、罗伞树 ( Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａ)、
鼠刺( Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、假杨桐(Ｅｕｒｙａ ｓｕｂｉｎｔｅｇｒａ)、毛
冬青( Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ) (表 ２)ꎬ上述物种占总重要

值、多度和总胸高断面积的 ４４. ６４％、４８. ８０％ 和

５０.７０％(表 ２、图 ３)ꎮ 由表 ２ 和图 ３ 可知ꎬ云南桤

叶树、银木荷、毛折柄茶、罗伞树个体数较多ꎬ占总

多度的 ３１.７４％ꎮ 其中ꎬ云南桤叶树个体数最多ꎬ
共有 ８０９ 株ꎻ红锥、黄杞个体数较少ꎬ但平均 ＤＢＨ
较大ꎬ在胸高断面积上占有优势ꎮ 这些种是群落

的共建种ꎬ一起构成了十万大山山地常绿阔叶林ꎬ
其间的重要值相差不大ꎬ群落中没有绝对的优

势种ꎮ
２.１.３ 物种多样性 　 对群落物种多样性进行分析ꎬ
经计算得出各指数分别为物种丰富度指数 ( Ｓ)
１５３、辛普森多样性指数(Ｄ)０.９６３、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ
指数(Ｈ)３.８７３、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｐ)０.７７ꎮ 对群

落物种的数量分布特征进行分析可知ꎬ群落中稀

有种和偶见种数量较多ꎬ物种数占比 ５０.３２％ꎬ其
中稀有种有 ２４ 种ꎬ偶见种有 ５３ 种(表 ３)ꎬ可见十

万大山山地常绿阔叶林的物种丰富度较高ꎬ群落

物种优势度不明显ꎮ

２.２ 结构特征

群落木本植物平均 ＤＢＨ 为 ５. ５１ ｃｍꎬ红锥

ＤＢＨ 最大ꎬ为 ４０.８ ｃｍꎻ群落中 ＤＢＨ>３２.５ ｃｍ 的个

体仅有 ８ 株ꎮ 以 ＤＢＨ １ ｃｍ 为一个径级ꎬ树高 １ ｍ
为一个高度级ꎬ分析群落的径级和树高结构ꎬ由图

４ 可知ꎬ群落的径级和树高结构均呈近似倒“Ｊ”型ꎮ
从径级结构上看ꎬ群落以 １ ｃｍ≤ＤＢＨ≤５ ｃｍ 个体

数量最多ꎬ共有 ４ ６３３ 株ꎬ占总个体数的 ６１.６３％ꎻ
５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１２. ５ ｃｍ、１２. ５ ｃｍ <ＤＢＨ≤２２. ５ ｃｍ、
ＤＢＨ> ２２. ５ ｃｍ 的个体数占比分别为 ３０. ２８％、
６.８５％、１.２４％ꎮ 可见ꎬ群落以小径级木本植物占

绝对优势ꎬ处于正常生长状态ꎮ
群落垂直成层明显ꎬ群落木本植物树高( ｔｒｅｅ

ｈｅｉｇｈｔꎬ ＴＨ)数量分布以 ＴＨ≤５ ｍ 个体数最多ꎬ共
计 ４ ５８３ 株ꎬ占总个体数的 ６０. ９７％ꎻ５ ｍ<ＴＨ≤８
ｍ、ＴＨ>８ ｍ 的个体数分别为 ２ １１３ 株、８２１ 株ꎮ 乔

木上层平均树高约 １２ ｍꎬ优势种较为明显ꎬ红锥、
黄杞占优势ꎻ乔木下层平均树高约 ８ ｍꎬ常见种有

银木荷、黄杞、红锥、毛折柄茶、黧蒴锥(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｆｉｓｓａ)、黄樟(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐａｒｔｈｅｎｏｘｙｌｏｎ)等ꎮ 灌木

层(ＴＨ≤５ ｍ)主要以小乔木、灌木或乔木的幼树

组成ꎬ常见种有云南桤叶树、罗伞树、银木荷、假杨

桐、毛折柄茶、毛冬青ꎮ
以不同的径级划分标准ꎬ分析优势种的径级

结构(图 ５)ꎬ可归为 ４ 种类型:(１)倒“ Ｊ”型ꎬ以径

级Ⅰ的个体数最多ꎬ随径级递增个体数逐渐减少ꎬ
这类树种更新个体丰富ꎬ树种天然更新较好ꎬ如腺

叶山矾ꎻ(２)“Ｌ”型ꎬ以Ⅰ、Ⅱ径级为主ꎬⅢ、Ⅳ径级

缺失或数量极少ꎬ如银木荷、罗伞树、毛冬青ꎻ(３)
“泊松”型ꎬ它们多为次林层的优势种ꎬ以径级Ⅱ为

主ꎬ缺乏大径级个体ꎬ如云南桤叶树、毛折柄茶、鼠
刺、假杨桐ꎻ(４)线性分布型ꎬ种群结构稳定性介于

倒“Ｊ”型和“泊松”型之间ꎬ此类树种为主林层的优

势种ꎬ各径级数量变化不大ꎬ径级分布图近似线

型ꎬ存在更新个体不足以补充到大径级的可能性ꎬ
如红锥和黄杞ꎮ
２.３ 优势种的空间分布格局

对群落优势种进行空间分布格局分析(图 ６、
图 ７)ꎬ发现云南桤叶树和银木荷的聚集程度明显

高于其他物种ꎬ云南桤叶树、银木荷、毛折柄茶、鼠
刺、腺叶山矾在 １ ~ ２５ ｍ 尺度上聚集分布ꎬ假杨桐

在 １ ~ １７ ｍ 尺度上聚集分布ꎬ红锥、黄杞、罗伞树在

１ ~ １１ ｍ 尺度上呈聚集分布ꎬ 毛冬青在 ２ ~ １５ ｍ、
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图 １　 样地地形图
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｎｔｏｕｒ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔ

图 ２　 木本植物重要值前 １０ 科的累计胸高断面积
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｂａｓａｌ ａｒｅａ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｔｏｐ １０ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

２０ ~ ２５ ｍ 尺度上聚集分布ꎬ其余尺度随机分布ꎮ
云南桤叶树和银木荷在样地的西南侧较高海拔区

域聚集分布ꎬ而红锥、黄杞、罗伞树分区趋向样地

东北侧较低海拔区域ꎬ毛折柄茶聚集分布于样地

中部ꎬ鼠刺聚集分布于样地西侧ꎬ腺叶山矾在样地

西北方向中高海拔区域有聚集分布ꎮ 综上所述ꎬ
优势种均表现出不同程度的聚集分布ꎬ不同树种

在样地聚集分布位置有异ꎬ树种的聚集分布差异

可能与生境条件相关ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 物种组成及其多样性

十万大山研究样地群落无论是在物种多度、

胸高断面积还是重要值上ꎬ均以山茶科、樟科、壳
斗科为主ꎬ山茶科、樟科、壳斗科是群落优势科ꎬ与
我国其他常绿阔叶林主要科类相同ꎮ 十万大山山

地常 绿 阔 叶 林 研 究 样 地 的 立 木 密 度 达 ７ ５１７
ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ ￣２ꎬ高于岑王老山、大明山、鼎湖山、车八

岭、古田山等原生性或老龄常绿阔叶林样地ꎬ说明

群落次生性较强ꎬ处于向老龄林恢复阶段ꎬ与张田

田等(２０１９)在浙江古田山的研究结果相同ꎮ 对比

样地的物种丰富度可以发现ꎬ研究样地群落物种

非常丰富ꎬ高于同等面积的其他区域常绿阔叶林

样地ꎮ 群落 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数、辛普森多样性

指数均大于鼎湖山、岑王老山和大明山ꎬ说明次生

林物种 α 多样性指数大于老龄林ꎮ 十万大山是我

国非常重要的生物多样性热点区域ꎬ 区域内本身
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表 １　 木本植物重要值前 １０ 的科
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐ １０ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

个体数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

属数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｇｅｎｅｒａ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ (％)

山茶科
Ｔｈｅａｃｅａｅ

１ ６７１ ６ ９ １８.６５８

樟科
Ｌａｕｒａｃｅａｅ

７１８ ６ １８ １１.００２

壳斗科
Ｆａｇａｃｅａｅ

３３８ ２ ３ ８.７９７

桤叶树科
Ｃｌｅｔｈｒａｃｅａｅ

８０９ １ １ ７.４４８

紫金牛科
Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ

６４２ ３ ３ ５.７０９

山矾科
Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ

４１０ １ ４ ５.５８９

胡桃科
Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ

１５３ １ １ ４.３９７

茜草科
Ｒｕｂｉａｃｅａｅ

３４８ ９ ９ ３.９６７

山榄科
Ｓａｐｏｔａｃｅａｅ

２５５ ４ ４ ３.９２１

冬青科
Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ

２８９ １ ６ ３.２４６

其他
Ｏｔｈｅｒｓ

１ ８８４ ７４ ９５ ２７.２６６

总计 Ｔｏｔａｌ ７ ５１７ １０８ １５３ １００.０００

物种就非常丰富ꎬ但其物种丰富度高的原因可能

还与干扰和演替阶段有关ꎮ
优势种不明显是次生林的特征ꎬ从重要值上

看ꎬ样地群落中未有重要值大于 １０ 的物种ꎬ与九

万山(彭玉华等ꎬ２０２０)和武夷山(丁晖等ꎬ２０１５)
群落结构相似ꎬ多个物种在相对密度、相对频度、
相对显著度上分散了优势种的优势度ꎬ共建种间

相互制衡ꎬ从而使得优势种的优势特征不明显ꎬ而
古田山、哀牢山、鼎湖山等老龄林均有优势地位明

显的优势种ꎮ
３.２ 群落结构特征

径级结构是能衡量群落植物群落稳定性、生
长和发育状况的重要指标(叶万辉等ꎬ２００８) ꎮ 群

落径级或树高级呈现倒“ Ｊ”型ꎬ说明群落可以实

现自我更新ꎬ有利于群落的稳定发展(温韩东等ꎬ
２０１８) ꎮ 本研究群落整体径级结构呈近似倒“ Ｊ”
型ꎬ群落 １０ 个优势种的径级数量分布多呈倒“ Ｊ”
型、“ Ｌ”型ꎬ其中 ＤＢＨ 为 １ ~ ５ ｃｍ 的个体数占总

个体数的 ６１. ６３％ꎬ群落主要以灌木树种及乔木

幼树组成ꎬ较高比例的幼龄个体有助于维持群落

动态平衡ꎬ群落自我更新能力更强ꎮ 总体上ꎬ十
万大山山地常绿阔叶林群落为“增长型” ꎬ天然更

新和林 分 发 育 良 好ꎬ群 落 种 群 能 稳 定 更 新 与

生长ꎮ

图 ３　 木本植物重要值前 １０ 种的累计胸高断面积
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｂａｓａｌ ａｒｅａ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｔｏｐ １０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

　 　 从优势种空间分布格局上看ꎬ１０ 个优势种空

间分布均存在不同程度的聚集性且表现出生境关

联性ꎮ 影响种群空间分布格局的因素较多ꎬ如生

境异质性、物种生物学特性、干扰程度等(Ｈａｒｍｓ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｂｏｙｄｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 不同物种在群落

中会适应一定的环境条件ꎬ占据不同的生态空间ꎬ
物种自身生物学特性、干扰程度和海拔可能是影

响十万大山群落优势种空间分布的因素ꎮ 由于样
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表 ２　 木本植物重要值前 ２０ 的物种
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｏｐ ２０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

多度
Ａｂｕｎ￣
ｄａｎｃｅ

平均
胸径
Ｍｅａｎ
ＤＢＨ
(ｃｍ)

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｔｒｅｅ

ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

重要值
Ｉｍｐｏｒ￣
ｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ
(％)

云南桤叶树
Ｃｌｅｔｈｒａ ｄｅｌａｖａｙｉ

８０９ ４.３５ ４.４４ ７.４５

银木荷
Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ

６１８ ６.３２ ５.８７ ６.９８

毛折柄茶
Ｈａｒｔｉａ ｖｉｌｌｏｓａ

５２７ ５.９２ ５.９１ ５.８５

红锥
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘ

１１９ １５.４４ ９.０４ ４.５５

黄杞
Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ
ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ

１５３ １３.１２ ８.４５ ４.４０

罗伞树
Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａ

４３０ ２.３０ ３.２６ ３.４３

鼠刺
Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

２１４ ７.４０ ５.５６ ３.１９

腺叶山矾
Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａ

２５５ ５.１１ ５.４３ ３.１３

假杨桐
Ｅｕｒｙａ ｓｕｂｉｎｔｅｇｒａ

２９１ ３.７５ ４.３２ ２.９９

毛冬青
Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ

２５２ ３.４６ ４.１６ ２.６７

黄樟
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｐａｒｔｈｅｎｏｘｙｌｏｎ

７９ １３.７４ ８.５４ ２.３７

肉实树
Ｓａｒｃｏｓｐｅｒｍａ ｌａｕｒｉｎｕｍ

１５５ ６.６８ ５.４３ ２.３３

密花树
Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｅｇｕｉｎｉｉ

２１０ ３.３４ ４.１１ ２.２６

黧蒴锥
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆｉｓｓａ

１０８ １０.２３ ７.２２ ２.２２

卵叶新木姜子
Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｏｖａｔｉｆｏｌｉａ

１３６ ６.８１ ６.４４ ２.０５

厚斗柯
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｅｌｉｚａｂｅｔｈａｅ

１１１ ７.８０ ６.４９ ２.０３

细枝柃
Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ

１５５ ５.１９ ５.１８ １.８８

黄丹木姜子
Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａ

１４８ ３.４１ ４.２１ １.５４

锈毛梭子果
Ｅｂｅｒｈａｒｄｔｉａ ａｕｒａｔａ

９２ ７.２７ ５.９４ １.５０

红鳞蒲桃
Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｈａｎｃｅｉ

１１２ ３.３３ ４.０１ １.３０

小计 Ｓｕｂｔｏｔａｌ ４ ９７４ ５.６９ ５.２６ ６４.１２

其余物种
Ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ (１３３ 种)

２ ５４３ ５.１５ ４.９６ ３５.８８

总计 Ｔｏｔａｌ ７ ５１７ ５.５１ ５.１６ １００.００

地西侧距离道路较近ꎬ干扰程度相较于样地中下

部大且样地西南侧海拔较高ꎬ光照条件好ꎬ因此喜

光树种银木荷主要分布于样地西南区域ꎬ而小乔

木云南桤叶树、鼠刺作为伴生树种在样地西南侧

亦有聚集ꎮ 因为样地下坡位郁闭度较高ꎬ林下光

照条件较弱ꎬ红锥、黄杞幼苗期耐阴能力强ꎬ所以

红锥、黄杞在坡下聚集ꎬ灌木罗伞树、毛冬青耐阴ꎬ
常作为伴生种在下坡位聚集ꎮ 毛折柄茶在样地中

部有聚集分布ꎬ腺叶山矾在样地西北侧聚集分布ꎮ
由此推测ꎬ海拔和干扰可能是影响样地种群空间

分布格局的主要影响因子ꎮ 群落的生境异质性有

利于不同生境需求的物种共存( Ｃｈｅｓｓｏｎꎬ ２０００)ꎬ
群落中不同种群在样地中占据不同的空间位置ꎬ
种群间的空间分离减少了种间竞争ꎬ有利于群落

物种的共存ꎮ
３.３ 群落演替

从物种组成上看ꎬ红锥和黄杞是顶极群落的

优势种ꎬ但其在群落中的优势地位不如小乔木树

种云南桤叶树和阳生性树种银木荷ꎮ 从径级结构

和平均树高上看ꎬ红锥和黄杞中、大径级木比例较

高ꎬ乔木上层红锥个体数最多ꎬ其次为黄杞ꎻ银木

荷Ⅰ、Ⅱ径级个体密度较大ꎬ缺乏大径级立木ꎬ但
其在乔木下层个体数最多ꎬ其次为红锥、黄杞ꎬ而
云南桤叶树受生物学特性限制乔木层个体数量较

少ꎮ 银木荷是阳生性树种ꎬ亦是亚热带常绿阔叶

林群落的代表树种(罗连等ꎬ２０１９)ꎬ在样地群落中

银木荷幼苗幼树储备量充足ꎬ红锥、黄杞幼苗幼树

远不及银木荷ꎬ预测在未来的一段时间内ꎬ群落会

向以银木荷为主要优势种的方向发展ꎮ 群落中

ＤＢＨ 最大的一株红锥仅为 ４０.８ ｃｍꎬ阳性树种比例

高、个体密度大、优势种不明显ꎬ说明群落自然恢

复时间较短ꎬ仍具有较强的次生性ꎻ顶极群落优势

种在乔木上层占据优势ꎬ说明群落正在向着顶极

群落发展ꎬ群落整体上处于干扰后自然演替的中

期阶段ꎮ
群落种群的空间分布格局与群落的演替阶段

有密切关系ꎬ群落到达稳定阶段时ꎬ种群的分布格

局多趋于随机分布( Ｌｏｒｅａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 十万大山山地常绿阔叶林优势种的

分布格局多呈聚集分布ꎬ说明群落未到达稳定阶

段ꎮ 群落优势种在样地中占据不同的空间位置ꎬ
群落具有生态位分化的特征ꎬ说明群落物种能稳

定共存ꎮ
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表 ３　 木本植物数量分布特征
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

占比
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

占比
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

常见种 Ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ( >１０ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２) ７ ２６６ ９６.６６ ７６ ４９.６７

偶见种 Ｏｃｃａｓｉｏｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ (２－１０ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２) ２２７ ３.０２ ５３ ３４.６４

稀有种 Ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (１ ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２) ２４ ０.３２ ２４ １５.６９

总计 Ｔｏｔａｌ ７ ５１７ １００.００ １５３ １００.００

图 ４　 群落整体胸径、树高数量分布图
Ｆｉｇ. ４　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐｓ ｏｆ ＤＢＨ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

Ａ. 云南桤叶树ꎻ Ｂ. 银木荷ꎻ Ｃ. 毛折柄茶ꎻ Ｄ. 红锥ꎻ Ｅ. 黄杞ꎻ Ｆ. 罗伞树ꎻ Ｇ. 鼠刺ꎻ Ｈ. 腺叶山矾ꎻ Ｉ. 假杨桐ꎻ Ｊ. 毛冬青ꎮ 下同ꎮ
Ａ. Ｃｌｅｔｈｒａ ｄｅｌａｖａｙｉꎻ Ｂ. Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａꎻ Ｃ. Ｈａｒｔｉａ ｖｉｌｌｏｓａꎻ Ｄ. Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘꎻ Ｅ. Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａꎻ Ｆ. Ａｒｄｉｓｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｇｏｎａꎻ
Ｇ. Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎻ Ｈ. Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａꎻ Ｉ. Ｅｕｒｙａ ｓｕｂｉｎｔｅｇｒａꎻ Ｊ. Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ５　 优势种的径级数量分布图
Ｆｉｇ. ５　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐｓ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

６３８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ６　 优势种的种群空间分布格局
Ｆｉｇ. ６　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ７　 优势种的种群空间分布图
Ｆｉｇ. ７　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

３.４ 结论

本文以十万大山国家级自然保护区山地常绿

阔叶林群落为研究对象ꎬ分析了群落的物种组成、
径级结构与优势种的空间分布格局ꎮ 本研究表明ꎬ
群落整体径级结构、树高结构呈近似倒“Ｊ”型ꎬ说明

该群落能稳定发展且具有自我维持和更新能力ꎮ
群落优势种的空间分布格局呈聚集分布ꎬ阳生性树

种银木荷的优势地位及群落中大量小径级个体的

存在ꎬ表明群落自然恢复时间较短ꎮ 群落中已有顶

极群落优势种存在ꎬ但其优势地位不明显ꎬ说明群

落仍处于干扰后恢复阶段ꎬ具有向稳定顶极群落发

展的潜力ꎬ应继续加强保育ꎬ开展森林长期监测ꎬ探
究群落演替过程中物种数量组成的变化规律ꎮ
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表 ４　 其他常绿阔叶林群落特征分析
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样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

面积
Ａｒｅａ

(ｈｍ２)

物种数
Ｎｏ. ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

个体密度
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ

(ｐｌａｎｔｓ􀅰ｈｍ￣２)

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ
指数

Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ
多样性指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ
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不同含铬废水对薏苡人工湿地残根
分解及铬化学形态的影响
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摘　 要: 为探讨生活污水与营养液两种不同的水源对六价铬[Ｃｒ(Ⅵ)]污染人工湿地残根分解及铬化学形

态转化的影响ꎬ该研究通过构建微型薏苡人工湿地处理含铬废水 [分别以生活污水(ＤＷＳ)和 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ
营养液(ＨＮＳ)配制含 ０、２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１Ｃｒ(Ⅵ)的配制液作为模拟含铬废水]ꎬ采用埋根分解法ꎬ研究残根的

分解动态ꎬ以及铬化学形态转化规律ꎮ 结果表明:(１)２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)胁迫下ꎬ薏苡的生长均受到抑

制ꎬＨＮＳ 处理株高和茎径均大于 ＤＷＳ 处理ꎬ但 ＨＮＳ 处理的株高和茎径受 Ｃｒ(Ⅵ)抑制程度大于 ＤＷＳ 处理ꎮ
(２)薏苡残根分解速率随 Ｃｒ(Ⅵ)处理浓度的提高而降低ꎬＨＮＳ 处理残根分解速率大于 ＤＷＳ 处理ꎮ 分解 ６０
ｄ 后ꎬＤＷＳ 处理条件下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理残根铬含量比埋根初期分别降低了 １１.７０％、８.０９％ꎬＨＮＳ
处理下分别下降了 １５.８０％、１８.４２％ꎮ ２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理薏苡残根的残渣态铬占比均随埋根时间的

延长而降低ꎬ而乙醇提取态铬和去离子水提取态铬占比增大ꎬ醋酸结合态铬占比则显著增大ꎮ (３)残根分解

初期ꎬＨＮＳ 和 ＤＷＳ 处理出水中的 ＣＯＤ、ＴＮ、ＮＨ４ ￣Ｎ 以及总铬含量均有提高ꎬ而后降低ꎬ变化趋势与残根分解

进程一致ꎬＨＮＳ 处理人工湿地对废水中铬的去除效率更高ꎮ 该研究结果表明在人工湿地植物收割后ꎬ根系

分解可短时间内提高出水中铬含量ꎬ适当改善污水中营养状况ꎬ可以促进残根分解和湿地对铬的去除ꎮ
关键词: 铬ꎬ 人工湿地ꎬ 铬化学形态ꎬ 残根分解ꎬ 水质
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ｂｕｒｉａｌꎬ ｗｈｉｌｅ ｕｎｄｅｒ ＨＮＳ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｒｏｏｔ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １５. ８０％ ａｎｄ １８. ４２％
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｉｎ Ｃ. ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ ｒｏｏｔ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ａｔ ２０ ａｎｄ ４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｂｕｒｉａｌ ｔｉｍｅꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｅｔｈａｎｏｌ￣ｅｘｔｒａｃｔｅｄ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ａｎｄ ｄｅｉｏｎｉｚｅｄ ｗａｔｅｒ
ｅｘｔｒａｃｔｅｄ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ｂｏｕｎｄ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ. (３) Ｉｎ ｔｈｅ
ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｒｅｓｉｄｕｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ＣＯＤꎬ ＴＮꎬ ＮＨ４￣Ｎꎬ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｌｕｅｎｔｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ＨＮＳ ａｎｄ ＤＷＳ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ. Ｔｈｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｃｈａｎｇｅ ｗａｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｓｉｄｕｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓ. ＨＮＳ ｔｒｅａｔｅｄ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｉｎ ｒｅｍｏｖｉｎｇ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｆｒｏｍ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ. Ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ａｆｔｅｒ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓꎬ ｒｏｏｔ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｃａｎ ｑｕｉｃｋｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ
ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｌｕｅｎｔꎬ ａｎｄ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒꎬ ｗｈｉｃｈ ｃａｎ ｐｒｏｍｏｔｅ
ｒｅｓｉｄｕｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｂｙ ｗｅｔｌａｎｄｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｈｒｏｍｉｕｍꎬ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄꎬ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ ｏｆ ｃｈｒｏｍｉｕｍꎬ ｒｅｓｉｄｕｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ

　 　 铬在地壳中极其丰富ꎬ在染料、石油精炼、皮
革、木材、纺织、纸浆等行业被广泛应用 (Ｎｏｒｏｕｚｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 工业活动造成大量铬释放到环境中ꎬ
导致铬在土壤、水体中积累ꎮ 铬具有很多种氧化

态ꎬ六价铬 [Ｃｒ(Ⅵ)]和三价铬 [Ｃｒ(Ⅲ)]是自然

环境中最常见和最稳定的( Ａｓｈｒａｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ
其中六价铬被认为是高毒性、高可携带性的自然

污染物 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
对含铬废水进行处理是减少铬污染传播的重

要途径ꎮ 与传统的物理修复、化学修复相比ꎬ人工

湿地 处 理 有 高 效、 低 耗、 简 单、 低 成 本 等 优 势

( Ｂｈａｄｕｒｉ ＆ Ｆｕｌｅｋａｒꎬ ２０１２ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｏｊｕｅｄｅｒｉｅ ＆ Ｂａｂａｌｏｌａꎬ ２０１７)ꎬ在重金属污染废水的

处理中得到了广泛应用ꎮ 人工湿地对鞣革、电镀等

工业废水中的铬均有较好的去除效果( Ｓｈａｎｋｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ如人工湿地对制革废水中铬的去除效率

高达 ９８％以上(Ｚａｐａｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｇｉｔｈｕｋｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 有机质与微生物对于人工湿地处理含铬废

水非常重要 ( Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ )ꎮ 例如ꎬ Ｌｉｎ 等

(２０１９)的研究发现ꎬ在污水中富含有机质、微生物

等条件下ꎬ人工湿地对废水中铬的去除效果显著提

高ꎻ李志刚等(２０１８)研究发现添加生活污水可以提

高薏苡人工湿地对含铬废水的处理效果ꎻ李恺等

(２０１４)的研究发现ꎬ在重金属污染废水中添加生活

污水可提高人工湿地对重金属的处理能力ꎬ生活污

水浓度越高ꎬ处理能力越强ꎻ李帅(２０１６)在含铬废

水中分别添加生活污水和 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液ꎬ发
现添加生活污水可缓解 Ｃｒ６＋对薏米的抑制ꎬ但随着

铬处理时间的延长ꎬ基质中有机质与微生物随之积

累ꎬ１ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液人工湿地植物受抑制程度

减轻ꎬ植物生长及处理效果均提高ꎬ并优于纯生活

污水的处理ꎮ 因此ꎬ我们认为ꎬ较好的营养条件更

利于人工湿地的长期可持续高效运行ꎮ
人工湿地植物的根部是重金属积累的重要部

位ꎬ在人工湿地处理含铬废水过程中ꎬ根系积累的

铬占植物吸收量的 ８０％以上(李志刚等ꎬ２０１０ꎻ Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ植物生长到一定阶段ꎬ部分细根会

发生脱落、分解ꎬ导致根系吸收的铬释放到环境中

(Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 周期性收割地上部分是人工

湿地处理铬污染废水的重要措施ꎬ当地上部分收

１４８５ 期 王倩云等: 不同含铬废水对薏苡人工湿地残根分解及铬化学形态的影响



割后ꎬ残根脱落分解的进程加快ꎬ其所吸收的重金

属将重新释放ꎬ并可能影响到人工湿地对重金属

污染废水的处理ꎮ Ｐｅｒｅｉｒａ 等(２００７)的研究表明ꎬ
重金属污染条件下ꎬ植物细根分解导致重金属的

释放ꎮ 枯落物分解后向环境释放铬ꎬ导致环境中

铬化学形态的转化 ( Ｘｕ ＆ Ｗｕꎬ ２０１９)ꎮ 彭姿等

(２０１５)的研究发现ꎬ生活污水条件下的残根分解

引起残根中铬的释放ꎬ并导致出水铬含量的变化ꎮ
李帅(２０１６)的研究也表明ꎬ１ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液

条件能提高人工湿地对含铬废水的处理效果ꎬ但
改善营养条件下ꎬ人工湿地残根分解对人工湿地

处理含铬废水有何影响ꎬ尚未见有报道ꎮ
本研究采用埋根分解法ꎬ通过构建薏苡垂直

流人工湿地ꎬ分别以生活污水和 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营

养液配制不同浓度 Ｃｒ(Ⅵ)的含铬废水ꎬ拟探讨以

下问题:(１)人工湿地处理含 Ｃｒ(Ⅵ)废水过程中ꎬ
残根分解规律及铬释放规律ꎻ(２)残根分解过程中

铬化学形态及含量变化ꎻ( ３)在人工湿地处理含

Ｃｒ(Ⅵ)废水过程中ꎬ残根分解对水质指标的影响ꎮ
本研究结果为人工湿地高效处理铬废水提供一定

的理论支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 供试材料

以广西野生薏苡(Ｃｏｉｘ ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ)作为人工

湿地植物ꎬ由广西农业科学院作物品种资源研究

所提供ꎮ 薏苡为湿生性植物ꎬ适应性强ꎬ喜温暖气

候ꎬ忌高温闷热ꎬ不耐寒ꎬ对土壤要求不严ꎬ可以在

富营养化的水体中生长ꎬ根系发达ꎬ常被用于人工

湿地处理污水工程中ꎮ
１.２ 研究地点

在广西大学科研基地(２２°８４′ Ｎ、１０８°３０′ Ｅ)进
行试验ꎮ 试验地属于亚热带季风气候区和热带季

风气候区ꎬ年平均气温 １６.５ ~ ２３.１ ℃ꎬ年平均日照

１ ８００~１ ９４０ ｈꎬ年均降雨量为 １ ３００~２ ０００ ｍｍꎮ
１.３ 试验设计

２０２０ 年在广西大学农学院教学科研基地进行

试验ꎬ参考李志刚等(２００８)的方法构建微型模拟

垂直流薏苡人工湿地ꎬ使用上端口直径 ７１ ｃｍ、下
端口直径 ４５ ｃｍ、桶高 ６１ ｃｍ 的大塑料桶作为湿地

单元ꎬ桶内从下至上依次填入 １０ ｃｍ 厚的鹅卵石

(直径 ３ ~ ５ ｃｍ)ꎬ之后填入 ４０ ｃｍ 厚的河沙(粒径

０.２５ ~ ０.３５ ｍｍ)ꎬ并在距桶底 １０ ｃｍ 处安装水龙头

用于排水ꎮ 人工湿地构筑后ꎬ以 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营

养液灌溉人工湿地系统ꎬ并种植长势一致的薏苡

幼苗ꎬ每个湿地单元 ６ 株ꎬ当苗高长至 ６０ ｃｍ 后ꎬ用
于处理含 Ｃｒ (Ⅵ)废水[分别用 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养

液( Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎꎬ ＨＮＳ) 和生活污水

(ｄｏｍｅｓｔｉｃ ｓｅｗａｇｅꎬ ＤＷＳ)配制ꎬ生活污水的主要指

标:化学需氧量 ( ｃｈｅｍｉｃａｌ ｏｘｙｇｅｎ ｄｅｍａｎｄꎬ ＣＯＤꎬ
１０５.５０ ~ １１０. ５０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ )ꎬ总氮 ( ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ
ＴＮꎬ ６. ４１ ~ ８. ６１ ｍｇ 􀅰 Ｌ￣１ )ꎬ 氨 氮 ( ａｍｍｏｎｉａ
ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＮＨ４￣Ｎꎬ ４.７１ ~ ６.０９ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１)ꎬ根据李志

刚等(２００８ꎬ２０１０)和彭姿等( ２０１５)的研究方法ꎬ
铬处理浓度设为 ０、２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)ꎬ每个

湿地单元每次进水量为 ３０ Ｌꎬ重复 ３ 次ꎮ 参考李

志刚等(２００８ꎬ２０１０)的方法ꎬ采用间歇式进水方

式ꎬ即进水后水停留 ３ ｄꎬ之后落干 ４ ｄꎬ每 ７ ｄ 为一

个循环ꎮ 运行至 ２０２１ 年 ２ 月 ５ 日ꎬ此后仅进水以

保证薏苡苗存活ꎬ于 ２０２１ 年 ３ 月 ５ 日剪掉地上部

分ꎬ同时继续进行 ０、２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理ꎬ
因薏苡植株根量较大ꎬ在各重复所有植株根 ３ ｃｍ
附近处ꎬ等量采集部分细根ꎬ以保证再生苗能够均

匀、正常生长ꎬ根清洗干净后挑去发黄的老根ꎬ剪
成 ５ ｃｍ 长根段ꎬ取 ７ ｇ 装袋(鲜样)ꎻ另取部分根烘

干ꎬ取 ３ ｇ 装袋(干样)ꎬ用于埋根试验ꎮ 待再生苗

的苗高为 ６０ ｃｍ 左右时ꎬ在 ４ 月 ５ 日继续进行铬胁

迫试验ꎬ并参考彭姿等(２０１５)的方法ꎬ进行埋根

试验ꎮ
１.４ 样品采集

参考彭姿等(２０１５)的方法ꎬ分别于埋根后 ３０、
４５、６０ ｄ 取样ꎬ每次在每个投放点取回 ３ 袋鲜样和

３ 袋干样ꎬ洗净ꎬ鲜样吸干根表面的水后直接称重ꎬ
干样 ７０ ℃ 下烘干至恒重再称重ꎮ 干样用于分析

根残留率ꎬ鲜样用于铬形态的测定ꎮ
１.５ 根分解系数测定

参考(Ｂｅｎｆｉｅｌｄ ＆ Ｗｅｂｓｔｅｒꎬ １９８５)的方法ꎬ用残

留率和分解系数表示ꎮ 根分解过程中干物质残留

率的变化可以用指数衰减模型来描述 ( Ｏｌｓｏｎꎬ

１９６３)ꎬ即 Ｘ ｔ ＝ Ｘｏｅ
－ｋｔꎻ 残留率 ＝

Ｘ ｔ

Ｘｏ
×１００％ꎻ 铬释放

量 ＝ (Ｍ ｔ－Ｍｏ) ×(Ｘｏ－Ｘ ｔ)ꎮ 式中: Ｘ ｔ 为分解 ｔ 时间

后根的残留量( ｇ)ꎻ Ｘｏ 为根的初始质量( ｇ)ꎻｋ 为

分解速率常数( ｄ￣１)ꎻ ｔ 为分解时间( ｄ)ꎮ Ｍ ｔ 为分

解 ｔ 时间后的铬含量(ｍｇ􀅰ｋｇ￣１)ꎬＭｏ 为根的初始

２４８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



铬含量(ｍｇ􀅰ｋｇ￣１)ꎬ对分解残留率数据进行自然对

数转化后ꎬ线性拟合得到回归方程和参数ꎮ
１.６ 根中铬含量测定

参照 王 爱 云 等 ( ２０１２ ) 的 方 法ꎬ 准 确 称 取

０.３００ ０ ｇ干样ꎬ用硝酸和高氯酸(４ ∶ １ꎬＶ / Ｖ)浸泡

过夜ꎮ 消化完成后ꎬ用 ０.２％稀硝酸定容至 ５０ ｍＬ
容量瓶ꎬ用 ０.４５ μｍ 水系滤膜进行过滤ꎬ使用电感

耦合等离子体发射光谱仪( ＩＣＰ￣５０００ꎬ北京聚光科

技有限公司)测定样品中铬含量ꎮ
１.７ 根中铬形态测定

参照杨居荣和贺建群(１９９５)的方法ꎬ提取残

根中不同形态的重金属ꎮ 准确称取 ３.０００ ｇ 鲜样ꎬ
用液氮快速冷冻研磨成粉ꎬ加入 ３０ ｍＬ 提取剂后

转入离心管ꎬ５ ０００ ｇ 离心ꎬ取上清液转移至锥形瓶

中ꎬ用电热板蒸至近干(约剩 １ ｍＬ)ꎬ加入 ４ ｍＬ
ＨＮＯ３、１ ｍＬ ＨＣｌＯ４ꎬ并盖上漏斗消解至剩 １ ~ ２ ｍＬ
且溶液澄清ꎬ残渣态直接使用残渣加混合强酸消

解ꎬ以 １０％ＨＮＯ３ 定容至 ２５ ｍＬ 容量瓶ꎬ用 ０. ４５
μｍ 水系滤膜进行过滤ꎬ采用电感耦合等离子体发

射光谱仪 ( ＩＣＰ￣ＭＳꎬ Ｎｅｘｉｏｎ３５０Ｘꎬ ＰＥꎬ ＵＳＡ)ꎮ 不

同处理下根内不同形态铬含量按照其金属活性将

其分为 ６ 种化学形态ꎬ即乙醇提取态(Ｆ１)、去离子

水结合态(Ｆ２)、氯化钠提取态( Ｆ３)、醋酸结合态

(Ｆ４)、盐酸提取态( Ｆ５)、残渣态( Ｆ６) (陈东东和

童土唐ꎬ２０１４ꎻ彭姿等ꎬ２０１５)ꎮ
１.８ 薏苡农艺性状测量

于 ２０２１ 年收割后 １３、４８、７６、９０ ｄꎬ分别测量

薏苡的茎径(以茎中间节位为茎径)和株高(从基

部至顶部第一个可见叶环)ꎮ
１.９ 水样采集和水质测定

２０２１ 年 ４ 月 ８ 日ꎬ即进水后 ３ ｄ 采集水样ꎬ而
后间隔 ３０、４５、 ６０ ｄ 分别进行水质测定ꎮ 早上

８:００ 于人工湿地距桶底部 １０ ｃｍ 的出水口取水ꎮ
测定的指标有 ＣＯＤ、ＴＮ、ＮＨ４￣Ｎ 和总铬ꎮ

ＣＯＤ 采用重铬酸钾法(陈丽琼和胡勇ꎬ２００９)ꎬＴＮ
采用碱性过硫酸钾消解－紫外分光光度法(李学莲ꎬ
２０１８)ꎬＮＨ４￣Ｎ 采用纳氏试剂分光光度法(ＨＪ ５３５—
２００９)ꎬ总铬采用高锰酸钾氧化法(ＧＢ ７４６６—８７)ꎮ
１.１０ 统计方法

采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 进行绘图ꎬ 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９
整理数据ꎬ 利用 ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５ 进行计算和统计

分析ꎬ并用 Ｄｕｎｃａｎ 检验法对显著性差异(Ｐ<０.０５)
进行多重比较ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理对薏苡生长的影响

由表 １ 可知ꎬ薏苡的株高和茎径均随着铬处理

时间的延长而提高ꎬ但添加 Ｃｒ(Ⅵ)处理的株高、茎
径增加量均显著低于 ０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理的ꎮ

表 １　 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理对薏苡株高、茎径的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｒ (Ⅵ) ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ
ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｃｏｉｘ ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

铬浓度
Ｃｒ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
(ｍｇ􀅰Ｌ￣１)

时间
Ｔｉｍｅ
(ｄ)

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

(ｃｍ)

茎径
Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ

(ｍｍ)

ＤＷＳ ０ １３ ２１.９７±０.７８ｂ ７.４９±０.１５ａ

２０ １９.８８±０.１４ｃ ７.１６±０.５５ｂ

４０ １８.４３±０.１９ｄ ６.９６±０.６０ｃｄ

ＨＮＳ ０ ２３.１３±０.５１ａ ７.６４±０.１１ａ

２０ １９.６３±０.３５ｃ ７.０７±０.０５ｂｃ

４０ １８.０１±０.１３ｄ ６.８３±０.０８ｄ

ＤＷＳ ０ ４８ ７９.５６±０.６４ｂ １０.７９±０.０５ｂ

２０ ６４.４８±１.８９ｄ ９.５１±０.０５ｃ

４０ ６１.４６±１.４９ｅ ８.９０±０.０４２ｅ

ＨＮＳ ０ ８７.８５±２.１４ａ １０.９２±０.０４ａ

２０ ６７.２３±２.９１ｂ ９.３６±０.０７ｄ

４０ ６４.１４±１.０２ｄ ８.７２±０.０３ｆ

ＤＷＳ ０ ７６ １２３.６２±５.０７ａ １１.６７±０.１５ｂ

２０ １０３.１３±１.００ｂ １１.０４±０.０８ｃ

４０ ８２.５５±０.２６ｄ １０.２５±０.０５ｅ

ＨＮＳ ０ １２８.４８±３.５３ａ １１.８８±０.０３ａ

２０ １０３.３７±１.３２ｂ １０.９０±０.０５ｄ

４０ ９４.１５±１.０８ｃ １０.２０±０.０１ｅ

ＤＷＳ ０ ９０ １２９.９８±５.５４ａ １３.０５±０.１１ａ

２０ １０８.４７±２.０１ｂ １１.９５±０.２３ｂ

４０ ９１.４６±２.０２ｃ １０.７２±０.０６ｃ

ＨＮＳ ０ １３６.１１±１.５７ａ １３.３９±０.１６ａ

２０ １１０.８８±１.７９ｂ １２.４６±０.５９ｂ

４０ １０１.４６±１.３４ｄ １０.９６±０.２４ｃ

　 注: 数据为平均值±标准差ꎬ同列中不同小写字母表示相同天
数不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ａｒｅ ｘ±ｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｄａｙ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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ＨＮＳ 处理下ꎬ薏苡株高显著大于 ＤＷＳ 处理ꎮ 相同

进水条件下ꎬ与 ０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理相比ꎬ２０、
４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１Ｃｒ(Ⅵ)处理薏苡株高和茎径均受到显

著抑制ꎬ２０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理株高和茎径抑制

率分别为 ９.５１％ ~ ２３. ４７％和 ４. ３４％ ~ １９. ３３％ꎬ４０
ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ) 处理抑制率分别为 １６. １１％ ~
３２.８％和 ７.０４％ ~ ２０.１４％ꎬ受抑制程度随 Ｃｒ(Ⅵ)
处理浓度的提高而显著提高ꎬ茎径受抑制程度小

于株高ꎮ 不同进水处理相比较ꎬＨＮＳ 处理的株高

和茎径均高于 ＤＷＳꎬ但其株高和茎径的受抑制程

度也大于 ＤＷＳ 处理ꎮ
２.２ 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解过程中干

物质残留率的影响

由图 １ 可知ꎬ两种含铬废水人工湿地薏苡残根

干物质残留率变化趋势一致ꎬ均随铬处理浓度提

高而显著提高ꎬ随着铬处理时间的延长而下降ꎮ
相同铬处理浓度下ꎬＤＷＳ 处理残根干物质残留率

高于 ＨＮＳ 处理ꎮ 埋根 ３０ ｄꎬ残留率为 ７２. １６％ ~
８１.２３％ꎬ埋根 ４５ ｄꎬ残留率为 ６６.４３％ ~ ７９.５２％ꎬ埋
根 ６０ ｄꎬ残留率为 ６０.３４％ ~ ７７.３８％ꎮ 埋根 ０ ~ ３０
ｄꎬ所有处理残根的分解都比较迅速ꎬ此时为快速

损失阶段ꎻ埋根 ３０ ~ ６０ ｄꎬ残根分解速率变慢ꎬ残留

率变化不大ꎻ之后根分解缓慢为慢速损失阶段ꎮ
不同铬处理浓度相比较ꎬ０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)残根干

重残留率在 ６０. ３４％ ~ ７４. ２３％之间ꎬ２０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１

Ｃｒ(Ⅵ)处理残留率在 ７１. ７８％ ~ ７８. ２７％之间ꎬ４０
ｍｇ􀅰 Ｌ￣１Ｃｒ(Ⅵ)处理残留率在 ７４.９３％ ~ ８１.２３％之

间ꎬ不同浓度 Ｃｒ(Ⅵ)处理之间残根干重残留率差

异显著ꎮ
表 ２ 表示不同处理下残根分解残留率经过指

数模型分析其 Ｒ２>０.９９(Ｐ<０.０５)ꎬ符合 Ｏｌｓｏｎ 单指

数分解模型ꎬ可求出 ＤＷＳ 处理和 ＨＮＳ 处理下的分

解常数 ( ｋ)ꎮ ＤＷＳ 处理下ꎬ ０、 ２０、 ４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ
(Ⅵ) 处 理 残 根 的 分 解 常 数 分 别 为 ０. ００４ ７、
０.００２ ４、０. ００１ ６ꎬ ＨＮＳ 处理下分解常数分别为

０.００６ ９、０.００３ ０ 和 ０.００２ ２ꎬＤＷＳ 和 ＨＮＳ 的分解常

数差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 由分解常数可以推算薏苡

残根分解 ５０％ 和 ９５％ 所需的时间ꎬ可见相同 Ｃｒ
(Ⅵ)处理浓度下ꎬＤＷＳ 处理比 ＨＮＳ 处理的薏苡根

系分解所需时间更长ꎮ
２.３ 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解过程中根

内 Ｃｒ 含量以及积累量的变化动态

在 ２ 种处理( ＤＷＳ、ＨＮＳ) 和 ３ 种铬浓度 ( ０、

２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１)条件下ꎬ薏苡残根分解过程中 ６０ ｄ
内总铬含量的变化ꎮ 由图 ２ 可知ꎬＤＷＳ 处理和

ＨＮＳ 处理的湿地残根铬含量均随着分解时间的延

长而呈先升高后降低的趋势ꎮ 埋根 ３０、４５ ｄ 时ꎬ
２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理残根中铬含量均显著

大于埋根前的初始浓度(Ｐ<０.０５)ꎬＤＷＳ 处理残根

中铬含量显著大于 ＨＮＳ 处理(Ｐ<０.０５)ꎮ ＤＷＳ 处

理下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理残根中铬含量分

别比根初始铬含量增大了９８.８７％和 ２６.３１％ꎻＨＮＳ
处理下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理残根中铬含量

分别比根初始铬含量增大了９０.６０％和３７.４５％ꎮ
在分解 ６０ ｄ 时ꎬ不同浓度处理下根的铬含量均差

异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ残根的铬含量均小于根的初始

含量ꎬＤＷＳ 处理下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理残

根铬含量分别比埋根初始铬含量降低了 １１.７０％
和 ８.０９％ꎻＨＮＳ 处理下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处

理残根铬含量分别比埋根初始铬含量降低了

１５.８％和 １８.４％ꎮ 这表明薏苡残根中的铬发生了

净释放ꎬ不同处理下残根铬绝对量变化过程为固

持阶段(０ ~ ４５ ｄ)和释放阶段(４５ ~ ６０ ｄ)ꎮ
由表 ３ 可知ꎬ随着分解时间的延长ꎬＤＷＳ 和

ＨＮＳ 处理的释放量均呈现上升的趋势ꎮ 在 ＤＷＳ
和 ＨＮＳ 处理人工湿地中ꎬ除 ０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１外ꎬ２０、４０
ｍｇ􀅰 Ｌ￣１处理下ꎬ３０、４５、６０ ｄ 的 ＤＷＳ 和 ＨＮＳ 处理

铬释放量均差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ均为 ＨＮＳ>ＤＷＳꎮ
不同处理相比较ꎬ释放量大小依次为 ＨＮＳ４０ >
ＤＷＳ４０>ＨＮＳ２０>ＤＷＳ２０>ＨＮＳ０>ＤＷＳ０ꎮ
２.４ 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根铬形态含量的影响

由图 ３ 可知ꎬ埋根初期ꎬ两种进水条件下ꎬ ０
ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理下ꎬ随着埋根时间的延长ꎬ残根

中 Ｆ１、Ｆ２、Ｆ３、Ｆ４ 和 Ｆ５ 占比逐渐降低ꎬ而 Ｆ６ 的比例

不断提高ꎮ 埋根 ０ ｄ 时ꎬＤＷＳ 和 ＨＮＳ 中 Ｆ６ 均占总

量 ３６％ꎬＦ１、Ｆ２ 之和占总量 ４１％和 ４２％ꎻ残根分解

６０ ｄꎬＤＷＳ 和 ＨＮＳ 处理 Ｆ６ 占总量比例分别显著提

高至 ７７％和 ６３％ꎬ而 Ｆ１、Ｆ２ 之和占比则分别显著降

至 ７％和 １３％ꎬＦ３、Ｆ４、Ｆ５ 含量占比变化不明显ꎮ
而在 ２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理下ꎬ两种处理

条件下残根中铬形态分布变化规律比较一致ꎬ埋
根前期以 Ｆ１、Ｆ２、Ｆ６ 形态为主ꎬ后期则以 Ｆ３、Ｆ４、
Ｆ５ 形态为主ꎮ 与 ０ ｄ 相比ꎬ分解 ６０ ｄ 后 Ｆ１、Ｆ２ 占

比均显著下降ꎬＦ６ 占比下降ꎬ而 Ｆ４ 占比提高ꎬ与埋

根前相比均差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ分解 ６０ ｄ 时 Ｆ４
占比最大ꎮ ２０ ｍｇ􀅰 Ｌ ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理 ０ ｄꎬ ＤＷＳ 处

４４８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ＤＷＳ０、ＤＷＳ２０ 和 ＤＷＳ４０ 分别代表生活污水条件下添加 ０、２０、
４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理ꎬＨＮＳ０、ＨＮＳ２０ 和 ＨＮＳ４０ 分别代表营

养液条件下添加 ０、２０、４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理ꎮ 下同ꎮ
ＤＷＳ０ꎬ ＤＷＳ２０ꎬ ａｎｄ ＤＷＳ４０ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ０ꎬ ２０ꎬ ４０
ｍｇ 􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ) ｕｎｄｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃ ｓｅｗａｇｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎬ ｗｈｉｌｅ ＨＮＳ０ꎬ
ＨＮＳ２０ꎬ ａｎｄ ＨＮＳ４０ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ０ꎬ ２０ꎬ ４０ ｍｇ 􀅰 Ｌ￣１

Ｃｒ (Ⅵ) ｕｎｄｅｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解
过程中干物质残留率变化动态

Ｆｉｇ. １　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｒａｔｅ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｒｏｏｔｓ ｔｒｅａｔｅｄ

ｗｉｔｈ Ｃｒ (Ⅵ) ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｓ

理和 ＨＮＳ 处理残根中 Ｆ４ 占比分别为 ４％和 ５％ꎬ
Ｆ６＋Ｆ１＋Ｆ２ 占比之和分别为 ７１％和 ７６％ꎬ差异不显

著ꎻＣｒ(Ⅵ)处理 ６０ ｄꎬＤＷＳ 和 ＨＮＳ 处理 Ｆ４ 占比分

别为 ５０％和 ３４％ꎬＤＷＳ 处理增幅显著大于 ＨＮＳ 处

理ꎬ而 Ｆ６ ＋ Ｆ１ ＋ Ｆ２ 占比之和在两种处理条件下

相同ꎮ
在 ４０ ｍｇ􀅰 Ｌ￣１ Ｃｒ(Ⅵ)处理下ꎬ０ ｄ 时ꎬＤＷＳ 处

理和 ＨＮＳ 处理中 Ｆ４ 占比均为 ５％ꎬＦ６＋Ｆ１＋Ｆ２ 之和

分别占比 ８０％和 ７１％ꎻ６０ ｄ 时ꎬＤＷＳ 处理和 ＨＮＳ 处

理中 Ｆ４ 占比均为 ３７％ꎬＤＷＳ 处理中 Ｆ６＋Ｆ１＋Ｆ２ 占

比为 ３５％ꎬＤＷＳ 降低幅度略大于 ＨＮＳ 处理(３６％)ꎬ
Ｆ３、Ｆ５ 占比变化不明显ꎮ 埋根 ３０、４５ ｄꎬ相同 Ｃｒ
(Ⅵ)浓度处理下ꎬ埋根 Ｃｒ 形态总量均表现为 ＨＮＳ>
ＤＷＳꎻ但在埋根 ６０ ｄ 时ꎬ薏苡残根铬形态总量处理

表现均为 ＤＷＳ>ＨＮＳꎮ
２.５ 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解过程中出

水中 ＣＯＤ、ＴＮ、ＮＨ４￣Ｎ 和总铬含量的影响

由表 ４ 可知ꎬＤＷＳ 和 ＨＮＳ 下所有处理中的

ＣＯＤ、ＴＮ 和 ＮＨ４￣Ｎ 的含量均随残根分解时间的延

长呈先降低后提高趋势ꎬ而总铬的含量则是降低

后升高又继续降低的趋势ꎮ 在 ３ ｄ 时ꎬ因为埋根后

不久ꎬ 所以 ＣＯＤ、ＴＮ 和 Ｃｒ 的含量均处于较高状

表 ２　 薏苡根残留率自然对数( ｙ)和分解时间( ｔ)的回归方程和参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ( ｙ) ａｎｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｔｉｍｅ ( ｔ) ｏｆ Ｃｏｉｘ ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ ｒｏｏｔ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｒａｔｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

铬浓度
Ｃｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

(ｍｇ􀅰Ｌ ￣１)

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｋ (ｄ ￣１) Ｒ２

５０％分解时间
５０％ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｔｉｍｅ (ｄ)

９５％分解时间
９５％ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｔｉｍｅ (ｄ)

ＤＷＳ ０ ｙ＝ －０.００４ ７ｔ－０.１８７ ２ ０.００４ ７ ０.９９９ ５ １０８ ５９８

２０ ｙ＝ －０.００２ ４ｔ－０.１７３ ５ ０.００２ ４ ０.９９５ ３ ２１６ １ １７５

４０ ｙ＝ －０.００１ ６ｔ－０.１５８ ２ ０.００１ ６ ０.９９４ ８ ３３４ １ ７７３

ＨＮＳ ０ ｙ＝ －０.００６ ９ｔ－０.０９３ ３ ０.００６ ９ ０.９９８ ３ ８７ ４２０

２０ ｙ＝ －０.００３ ０ｔ－０.２３９ ７ ０.００３ ０ ０.９９８ ３ １５１ ９１８

４０ ｙ＝ －０.００２ ２ｔ－０.１５６ ２ ０.００２ ２ ０.９９７ ８ ２４４ １ ２９０

态ꎬ在 ３０、４５、６０ ｄ 时ꎬ３ 个铬浓度处理的 ＣＯＤ 含

量与残根分解进程变化趋势类似ꎬ残根分解 ３０ ~
４５ ｄꎬ出水中 ＣＯＤ 含量显著提高ꎬ但在 ４５ ~ ６０ ｄ 时

则变化不大ꎬＤＷＳ 处理的 ＣＯＤ 含量显著大于 ＨＮＳ
处理的(Ｐ<０.０５)ꎬ但从 ＣＯＤ 的提高幅度来看ꎬ残

根分解过程中ꎬＨＮＳ 处理的 ＣＯＤ 含量大于 ＤＷＳ
处理的ꎮ 在 ０、２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理下ꎬＤＷＳ
和 ＨＮＳ 处理中 ＴＮ 在同一时间段没有显著差异

性ꎬ在 ６０ ｄ 时 ＤＷＳ 处理中 ＮＨ４￣Ｎ 含量显著大于

ＨＮＳ 处理的ꎮ 在 ３０、４５、６０ ｄ 时ꎬ３ 个铬浓度处理
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每个条形图上方的不同字母表示在 ０.０５水平上存在显著差异ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｅａｃｈ ｂａｒ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 ２　 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根总铬含量的变化动态
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｏｔａｌ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｒｅｓｉｄｕａｌ

ｒｏｏｔｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｃｒ (Ⅵ) ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｓ

表 ３　 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根铬的释放量
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌｅａｓｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｆｒｏｍ

Ｃｒ (Ⅵ) ｔｒｅａｔｅｄ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

铬浓度
Ｃｒ

ｃｏｎｃｅｎ￣
ｔｒａｔｉｏｎ

(ｍｇ􀅰Ｌ ￣１)

释放量
Ｒｅｌｅａｓｅ ａｍｏｕｎｔ (ｍｇ)

３０ ｄ ４５ ｄ ６０ ｄ

ＤＷＳ ０ ０.６４±０.１２ｅ １.３６±０.０４ｅ １.１８±０.１４ｅ

２０ ２６.９８±４.４５ｄ ３２.４６±２.９２ｄ ３９.５７±２.５７ｄ

４０ ４２.５０±１.５２ｂ ５５.７６±１.３９ｂ ６５.２１±２.２９ｂ

ＨＮＳ ０ １.６０±０.０９ｅ ２.８６±０.０６ｅ ２.５０±０.１０ｅ

２０ ３３.４９±２.０４ｃ ３７.７６±１.１５ｃ ４８.２６±２.５６ｃ

４０ ５５.２５±４.５０ａ ６５.３３±２.６１ａ ８０.１４±４.３６ａ

Ｆ１ 为乙醇提取态ꎬ Ｆ２ 为去离子水结合态ꎬ Ｆ３ 为氯化钠提取态ꎬ Ｆ４ 为醋酸结合态ꎬ Ｆ５ 为盐酸提取态ꎬ Ｆ６ 为残渣态ꎮ
Ｆ１ ｉｓ ｅｔｈａｎｏｌ ｅｘｔｒａｃｔｅｄ ｓｔａｔｅꎬ Ｆ２ ｉｓ ｄｅｉｏｎｉｚｅｄ ｗａｔｅｒ ｂｏｕｎｄ ｓｔａｔｅꎬ Ｆ３ ｉｓ ｓｏｄｉｕｍ ｃｈｌｏｒｉｄｅ ｅｘｔｒａｃｔｅｄ ｓｔａｔｅꎬ Ｆ４ ｉｓ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ｂｏｕｎｄ ｓｔａｔｅꎬ Ｆ５ ｉｓ
ｈｙｄｒｏｃｈｌｏｒｉｃ ａｃｉｄ ｅｘｔｒａｃｔｅｄ ｓｔａｔｅꎬ ａｎｄ Ｆ６ ｉｓ ｒｅｓｉｄｕｅ ｓｔａｔｅ.

图 ３　 不同进水下 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根内铬形态含量的变化动态
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｆｏｒｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｒｏｏｔｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｃｒ (Ⅵ) ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｓ

６４８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ４　 不同 Ｃｒ (Ⅵ)浓度对出水中 ＣＯＤ、ＴＮ、ＮＨ４ ￣Ｎ 和总铬含量的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｃｒ (Ⅵ) ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ＣＯＤꎬ ＴＮꎬ ＮＨ４ ￣Ｎ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅｆｆｌｕｅｎｔ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

处理
时间

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｔｉｍｅ
(ｄ)

ＤＷＳ 处理下铬浓度
Ｃｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ＤＷＳ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (ｍｇ􀅰Ｌ ￣１)

０ ２０ ４０

ＨＮＳ 处理下铬浓度
Ｃｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ＨＮＳ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (ｍｇ􀅰Ｌ ￣１)

０ ２０ ４０

ＣＯＤ ３ ６.４６±０.３４ｅ １１.４１±０.１３ｃ １３.９２±０.７８ａ ５.５２±０.３２ｆ １０.５２±０.６９ｄ １２.４９±０.４１ｂ

３０ ５.４６±０.２５ｅ ９.２９±０.１４ｃ １２.８４±１.０９ａ ４.２２±０.１３ｆ ８.１１±０.０４ｄ １０.４８±０.１５ｂ

４５ ８.４８±０.１１ｅ １２.７１±０.９４ｃ １５.４８±０.１３ａ ６.４８±０.１１ｆ １１.３７±０.３６ｄ １３.６１±０.１４ｂ

６０ ９.０６±０.５５ｅ １４.４３±０.４１ｃ １９.７１±０.６３ａ ７.３３±０.７２ｆ １１.７６±０.８１ｄ １６.７１±０.３８ｂ

ＴＮ ３ ６.３５±０.３２ｄ ７.０２±０.１５ｃ ７.８１±０.１６ｂ ６.７７±０.１５ｅ ７.４９±０.１１ｂ ８.４２±０.６７ａ

３０ ４.３８±０.２１ｃ ５.７７±０.０３ｂ ７.０１±０.３４ａ ４.９９±０.６６ｃ ６.１９±０.３１ｂ ７.５２±０.３５ａ

４５ ５.３０±０.０８ｆ ６.７２±０.０５ｄ ８.５３±０.３７ｂ ５.９２±０.３７ｅ ７.１９±０.１２ｃ ９.３７±０.０４ａ

６０ ８.８１±０.８０ｆ １１.３９±０.３６ｄ １３.５８±０.４９ｂ ９.８１±０.０８ｅ １２.３９±０.３４ｃ １５.５８±０.４９ａ

Ｃｒ ３ ０.２６±０.０２ｃ １６.３０±０.８４ｂ ３３.１０±０.７８ａ ０.２４±０.０５ｃ １５.５３±０.３１ｂ ３２.１８±０.８９ａ

３０ ０.１９±０.０５ｅ １０.４３±０.３５ｃ １３.２８±０.２２ａ ０.２１±０.０７ｅ ９.３３±０.２１ｄ １１.２４±.３６ｂ

４５ ０.４５±０.０５ｅ １４.５２±０.１４ｃ １７.６７±０.１１ａ ０.３９±０.０７ｅ １２.５８±０.２０ｄ １５.２９±０.１２ｂ

６０ ０.３４±０.０５ｅ ４.７３±０.２５ｃ ８.２７±０.２１ａ ０.３１±０.０７ｅ ３.４０±０.１９ｄ ６.０２±０.１４ｂ

ＮＨ４ ￣Ｎ ３ ３.２７±０.４５ｄ ５.０７±１.０１ｂ ６.７１±１.４６ａ ２.１７±０.６９ｄ ４.２２±０.３９ｃ ５.４３±１.６７ｂ

３０ ２.８１±０.７８ｄ ４.０６±０.９９ｃ ５.１３±０.７５ａ ２.３５±０.２１ｄ ３.７６±０.２２ｃ ４.５６±０.６１ｂ

４５ ４.３８±０.２６ｃ ６.５５±１.０８ｂ ８.４３±２.５３ａ ３.４１±０.５２ｃ ５.８５±０.６１ｂ ７.１８±０.７１ａ

６０ ５.８６±０.７５ｅ ８.７８±０.５１ｃ １０.８９±１.３３ａ ４.８５±０.８４ｆ ７.４１±０.７３ｄ ９.４９±０.７３ｂ

中总铬的含量都表现出 ＤＷＳ 处理的显著大于

ＨＮＳ 处理的(Ｐ<０.０５)ꎮ 埋根 ６０ ｄ 时ꎬＤＷＳ 处理

下ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理出水中铬含量分别

比 ３０ ｄ 下降了 ５４％和 ３７％ꎬ ＨＮＳ 处理下ꎬ２０、４０
ｍｇ􀅰Ｌ￣１ Ｃｒ (Ⅵ)处理出水中铬含量分别比 ３０ ｄ 下

降了 ６３％和 ４７％ꎮ

３　 讨论

３.１ 不同进水类型对 Ｃｒ (Ⅵ)处理薏苡生长的影响

人工湿地植物的生长状况与污水处理效果有

密切关系(Ｋｉｍ ＆ Ｇｅａｒｙꎬ ２００１)ꎮ 重金属胁迫下ꎬ植
物的生长受抑制程度与重金属浓度及营养状况密

切相关ꎬ充足的氮磷钾等营养有利于缓解重金属对

植物的抑制作用(黄益宗ꎬ２００４)ꎮ 铬胁迫下ꎬ生活

污水处理下湿地中薏苡的生长受到抑制(李志刚

等ꎬ２０１８ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ本研究中ꎬ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１

Ｃｒ(Ⅵ)处理均对薏苡的生长有抑制作用ꎬ但 １ / ２

Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液营养条件下薏苡长势优于生活污

水条件ꎬ与前人的研究一致ꎮ 本研究中生活污水条

件下薏苡生长受抑制程度低于 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液

处理ꎬ但随 Ｃｒ (Ⅵ)处理时间的延长ꎬ营养液条件下

薏苡受抑制程度降低ꎬ可能与胁迫初期生活污水中

丰富的微生物及有机质ꎬ而营养液条件下微生物群

落及有机质缺乏有密切关系ꎮ 胁 迫 后 期ꎬ １ / ２
Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液具有的丰富营养ꎬ以及人工湿地基

质有机质大量的积累和微生物群落丰度的提高(黄
建祥ꎬ２０１２ꎻ 李帅ꎬ２０１６)ꎬ都有利于缓解 Ｃｒ (Ⅵ)对
植物的毒害ꎬ而微生物通过对重金属离子的生物吸

附和富集作用等途径ꎬ改变重金属在土壤中的贮存

形式(马莹等ꎬ２０１３ꎻ Ｋｕｍａｒꎬ２０２０)ꎬ降低铬的植物

吸收率(Ｍａｎｄａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ这
可能是不同生活污水与营养液条件下植物生长受

抑制程度有差异的重要原因ꎮ
３.２ 不同进水类型对 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解的影响

通过收割植株地上部分可以带走一部分重金

７４８５ 期 王倩云等: 不同含铬废水对薏苡人工湿地残根分解及铬化学形态的影响



属ꎬ但 植 物 吸 收 的 重 金 属 主 要 集 中 在 根 系

(Ｍｕｓｔａｐｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 李志刚等(２０１８)研究发

现人工湿地处理含铬废水时ꎬ薏苡根系中积累的

铬显著大于其他部位ꎮ 当地上部分收割后ꎬ残根

必然会脱落分解ꎬ并导致残根中积累的重金属释

放(Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ凋落物的分解速率与重金属

Ｃｕ、Ｃｄ、Ｚｎ、Ｐｂ 的含量均呈现明显的负相关(迟国

梁等ꎬ２００９ꎻ 薛银婷等ꎬ２０１８)ꎮ 彭姿等(２０１５)研

究发现ꎬ以生活污水为水源灌溉的人工湿地ꎬ地上

部收割后ꎬ根系脱落分解导致铬的释放ꎬ但较高浓

度下ꎬ残根分解速率下降ꎮ 本研究表明ꎬ在两种进

水条件下ꎬ残根的分解速率均随铬处理浓度的提

高而下降ꎬ与前人的研究结果一致ꎬ可能是高铬浓

度条件下会抑制微生物的活动ꎬ从而抑制残根的

分解( Ｄｕａｒｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ 李帅ꎬ２０１６)ꎮ 本研究

中ꎬＨＮＳ 处理残根分解速率大于 ＤＷＳ 处理ꎬ可能

与 ＨＮＳ 处理营养丰富ꎬ利于微生物群落活动有密

切关系ꎬＧｕｏ 等(２０２１)研究发现凋落物分解与营

养物质含量(如氮和磷)呈正相关ꎬ本研究所用生

活污水的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等元素含量显著低于 ＨＮＳ 处理

且养分不平衡ꎮ 而营养丰富的生态系统ꎬ有利于

微生 物 的 活 动ꎬ 从 而 导 致 凋 落 物 的 高 衰 减 率

(Ｃｏｒｓｔａｎｊｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｇｒａｓｓｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ Ｊａｎｉ
等(２０１５)研究表明ꎬ氮添加促进了土壤微生物的

生长ꎬ从而促进了红三叶草(Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｉｎｃａｒｎａｔｕｍ)
和毛野豌豆 ( Ｖｉｃｉａ ｖｉｌｌｏｓａ) 细根的分解ꎮ 本研究

ＨＮＳ 处理中残根分解更快ꎬ可能是丰富的氮促进

了微生物的活动ꎬ从而促进了残根的分解ꎮ
３.３ 不同进水类型对 Ｃｒ (Ⅵ)处理残根分解过程

中残根内 Ｃｒ 化学形态及含量的影响

在凋落物分解过程中ꎬ必然伴随着元素的释

放ꎬ杨继松等(２００６)研究发现小叶章枯落物分解

促进 了 Ｍｇ、 Ｍｎ、 Ｆｅ 的 释 放 和 积 累ꎮ Ｘｕ 和 Ｗｕ
(２０１９)研究表明ꎬ人工湿地中的枯落物分解初期

铬含量升高ꎬ但随着分解程度的增强ꎬ铬的含量逐

渐降低并低于初始浓度ꎬ说明分解过程中湿地植

物凋落物重金属变化动态与枯落物的分解程度有

关ꎮ 本研究发现分解前期根残体的铬含量均升

高ꎬ可能与薏苡残根的铬主要分布在中柱导管中ꎬ
而韧皮部分布相对较少ꎬ导致不同部位分解进程

不同有关( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 随着分解时间的延

长ꎬ铬含量较高部位逐渐分解ꎬ导致铬含量逐渐降

低并低于初始含量ꎬ与关亚楠等(２０２０)发现的两

种淹水条件下芦苇和盐地碱蓬凋落物中 Ｐｂ 和 Ｚｎ
在分解期间均呈现出不同程度的净归还的结果一

致ꎮ 本研究中ꎬＨＮＳ 中的铬释放量显著大于 ＤＷＳ
的ꎬ但 ＤＷＳ 处理残根中的铬显著高于 ＨＮＳ 的(Ｐ<
０.０５)ꎮ 表明铬释放量与营养水平有关( Ｋａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬＨＮＳ 处理具有较好的营养状况ꎬ可能

是 ＨＮＳ 处理残根分解快ꎬ铬释放量大的重要原因ꎮ
铬的化学形态直接体现铬的生物有效性(彭

姿等ꎬ２０１５)ꎮ 本研究表明ꎬ残根分解初期ꎬ铬的化

学形态均以 Ｆ６ 主ꎬ这可能与残根中高铬浓度的积

累和较低的生物利用度有关( Ｌｙｔｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ
其次为 Ｆ１ 和 Ｆ２ꎬＦ１ 和 Ｆ２ 形态的铬ꎬ生物活性高ꎬ
在植 物 体 内 容 易 被 迁 移 和 转 化 ( Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 本研究中ꎬ残根 Ｆ１、Ｆ２ 均随分解时间的延

长而大幅度降低ꎬ随着残根分解时间的延长ꎬ残根

中的醋酸结合态( Ｆ４)增加ꎬ残渣态( Ｆ６)降低ꎬ可
能是磷酸盐、草酸盐以及难溶性高分子量化合物

把一部分铬固定在残根中ꎬ说明在铬胁迫下残根

分解过程中没有提高根残留体内铬的生物活性ꎮ
３.４ 不同进水类型根系分解对出水水质的影响

人工湿地主要依靠微生物吸收及转化作用、
基质吸附和湿地植物吸收作用对污水中的重金属

进行净化ꎮ 而基质中有机质的变化动态则与重金

属等污染物的去除关系极为密切ꎮ Ｐａｒｅｄｅｓ 等

(２００７)研究表明ꎬ人工湿地基质中添加有机质可

以提高铬的去除率ꎬ而脱落根系是人工湿地有机

质的重要来源ꎬ有机质的官能团如羧基、醇羟基、
烯醇羟基等ꎬ可以通过吸附、螯合、络合等多种作

用方式影响到重金属在土壤中的迁移行为(马闯

等ꎬ２０２２)ꎬ戴晓娟等(２０２１)研究发现龙须菜的分

解导致短期内水体中氮、磷浓度升高ꎮ 芦苇凋落

物分解ꎬ导致环境中 Ａｓ、Ｃｒ 和 Ｃｕ 的含量增加(关
亚楠等ꎬ２０２０)ꎬ彭姿等(２０１５)的研究表明ꎬ铬污染

下ꎬ残根分解过程中铬的释放非常活跃ꎮ 本研究

中ꎬ残根分解过程中ꎬ人工湿地出水中 ＣＯＤ、总铬

的含量均提高ꎬ对出水中 ＴＰ 含量影响不大ꎬ但
ＴＮ、ＮＨ４￣Ｎ 的去除率有所下降ꎬＴＮ、ＮＨ４￣Ｎ 的含量

均随着铬处理浓度的增加而增加ꎬ可能是因为高

浓度铬条件下导致湿地中薏苡和微生物产生毒害

作用ꎬ抑制湿地对 ＴＮ 及 ＮＨ４￣Ｎ 的去除ꎬ与杨玲丽

等(２０２２)的研究在铜胁迫下人工湿地对 ＴＮ 的去

除能力下降ꎬ从而影响到 ＴＮ 的去除的研究结果

一致ꎮ

８４８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



随着分解的进行ꎬＤＷＳ 处理和 ＨＮＳ 处理的水

中总铬含量先升高后降低ꎬ原因可能是残根分解

时部分铬释放到水体中ꎬ到了分解后期ꎬ释放到水

体中的铬趋向于稳定ꎬ一部分铬被湿地中的薏苡

植株吸收ꎬ一部分被湿地中的微生物群体转化成

不同形式的铬ꎮ 薏苡人工湿地对生活污水中铬的

净化效果较好(李志刚等ꎬ２０１８)ꎬ但生活污水营养

失衡ꎬ薏苡生长不良ꎬ最终导致植株过早老化ꎬ不
利于人工湿地中含铬废水的高效处理( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 因此ꎬ尽管 ＨＮＳ 处理残根分解较快ꎬ会向

环境释放出更多的铬ꎬ但由于 ＨＮＳ 处理植物长势

较好ꎬ有较高的生物量ꎬ仍能保持较高的对 Ｃｒ(Ⅵ)
去除的能力ꎮ

４　 结论

Ｃｒ(Ⅵ)胁迫下ꎬ薏苡残根分解速率随 Ｃｒ(Ⅵ)
处理浓度的提高而降低ꎬＨＮＳ 处理残的根分解速

率大于 ＤＷＳ 处理的ꎮ 薏苡根残留体的残渣态百

分比重随埋根时间的延长而减小ꎬ乙醇提取态、去
离子水提取态占比增大ꎬ醋酸结合态的比重大幅

度增大ꎮ 残根分解初期ꎬ人工湿地出水中 ＣＯＤ、ＴＮ
及总铬的含量增大ꎬ之后则稳定不变ꎬ较好的营养

条件可以促进残根的分解及残根中铬的释放ꎬ并
有利于植物的生长和对铬的吸收ꎬ提高人工湿地

处理含铬废水的效果ꎮ
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Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｓｃｉ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ５６５: １５５－１６４.

ＣＨＩ ＧＬꎬ ＺＨＡＯ Ｙꎬ ＧＵＡＮ ＺＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ￣
ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｔｏ ａｃｉｄ ｍｉｎｅ ｄｒａｉｎａｇｅ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ２８(１２): ２５７９－２５８５. [迟国梁ꎬ 赵颖ꎬ 官

昭瑛ꎬ 等ꎬ ２００９. 树叶凋落物的分解速率对酸性矿山废水

污染的响应 [Ｊ]. 生态学杂志ꎬ ２８(１２): ２５７９－２５８５.]
ＣＯＲＳＴＡＮＪＥ Ｒꎬ ＲＥＤＤＹ Ｋꎬ ＰＯＲＴＩＥＲ Ｋꎬ ２００６. Ｔｙｐｈａ

ｌａｔｉｆｏｌｉａ ａｎｄ Ｃｌａｄｉｕｍ ｊａｍａｉｃｅｎｓｅ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃａｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ [ Ｊ ]. Ａｑｕａｔ Ｂｏｔꎬ ８４(１):
７０－７８.

ＤＡＩ ＸＪꎬ ＨＵ Ｒꎬ ＬＵＯ ＨＴꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｇｒａｃｉｌａｒｉａ ｌｅｍａｎｅｉｆｏｒｍｉｓ ｏｎ ｓｅａｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ
[Ｊ]. Ｊ Ｔｒｏｐ Ｏｃｅａｎｏｇｒꎬ ４０(１): ９１－９８. [戴晓娟ꎬ 胡韧ꎬ 罗

洪添ꎬ 等ꎬ ２０２１. 大型海藻龙须菜凋落物分解对水质的影

响 [Ｊ]. 热带海洋学报ꎬ ４０(１): ９１－９８.]
Ｄｅｐａｒｔｍｅｎｔ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｓｔａｎｄａｒｄｓꎬ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎꎬ ２０１０. Ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ —
Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ａｍｍｏｎｉａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ — Ｎｅｓｓｌｅｒ􀆳ｓ ｒｅａｇｅｎｔ
ｓｐｅｃｔｒｏｐｈｏｔｏｍｅｔｒｙ: ＨＪ ５３５ － ２００９ [ Ｓ]. Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｓｔａｎｄａｒｄｓ
Ｐｒｅｓｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ: １－６. [环境保护部科技标准司ꎬ ２０１０. 水

质氨氮的测定 纳氏试剂分光光度法: ＨＪ ５３５—２００９
[Ｓ]. 北京: 中国标准出版社: １－６.]

ＤＵＡＲＴＥ Ｓꎬ ＰＡＳＣＯＡＬ Ｃꎬ ＣＡＳＳＩＯ Ｆꎬ ２００４. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｚｉｎｃ ｏｎ
ｌｅａｆ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｙ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｓｔｒｅａｍｓ: ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｃｏｓｍｓ
[Ｊ]. Ｍｉｃｒｏｂ Ｅｃｏｌꎬ ４８(３): ３６６－３７４.

ＦＡＮＧ ＺＲꎬ ＷＡＮＧ ＱＹꎬ ＺＨＡＮＧ ＣＱꎬ ｅｔ ａｌ .ꎬ ２０２２. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
Ｃｒ６＋ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｏｉｘ ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ Ｌ.
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ [ Ｊ]. Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｐｏｌｌ Ｂｉｏａｖａｉｌꎬ ３４(１):
４３３－４４５.

ＧＩＴＨＵＫＵ ＣＲꎬ ＭＵＳＹＯＫＡ ＮＪꎬ ＳＡＬＩＭ ＷＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１.
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ ｆｒｏｍ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ [ Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｗａｓｔｅ Ｍａｎａｇｅꎬ
２７(３): ３１０－３４４.

ＧＲＡＳＳＥＴ Ｃꎬ ＬＥＶＲＥＹ Ｌꎬ ＤＥＬＯＬＭＥ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｔｈｅ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｅｔｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｑｕａｌｉｔｙ
ｃｏｎｔｒｏｌｓ ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ [ Ｊ]. Ｗｅｔｌａｎｄｓ Ｅｃｏｌ
Ｍａｎａｇｅꎬ ２５(２): ２１１－２１９.

９４８５ 期 王倩云等: 不同含铬废水对薏苡人工湿地残根分解及铬化学形态的影响



ＧＵＡＮ ＹＮꎬ ＢＡＩ ＪＨꎬ ＷＡＮＧ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｌｉｔｔｅｒ
ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｒｅｔｕｒｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｎｄ Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｌｏｏｄｉｎｇ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａꎬ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ｊ Ｎａｔ
Ｒｅｓｏｕｒꎬ ３５(２): ４７２－４７９. [关亚楠ꎬ 白军红ꎬ 王伟ꎬ 等ꎬ
２０２０. 黄河三角洲不同淹水条件下芦苇和盐地碱蓬凋落

物的分解与重金属归还特征 [Ｊ]. 自然资源学报ꎬ ３５(２):
４７２－４７９.]

ＧＵＯ ＬＬꎬ ＤＥＮＧ ＭＦꎬ ＹＡＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｔｈｅ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅｉｒ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ [ Ｊ ]. Ｇｌｏｂ Ｅｃｏｌ
Ｂｉｏｇｅｏｇｒꎬ ３０(１１): ２２８６－２２９６.

ＨＵＡＮＧ ＪＸꎬ ２０１２. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｉｎｇ ｔｏ Ｃｏｉｘ ａｑｕａｔｉｃａ
Ｒｏｘｂ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄ ｕｎｄｅｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ
Ｃｒ (Ⅵ) [ Ｄ]. Ｎａｎｎｉｎｇ: Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ. [黄建祥ꎬ
２０１２. 薏米人工湿地在含铬(Ⅵ)营养液处理下的响应机

理 [Ｄ]. 南宁: 广西大学.]
ＨＵＡＮＧ ＹＺꎬ ２００４. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｄｍｉｕｍ ａｎｄ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ｚｉｎｃꎬ ｉｒｏｎꎬ ｃａｌｃｉｕｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ２３(２): ９２－９７. [黄益宗ꎬ ２００４. 镉与磷、
锌、铁、钙等元素的交互作用及其生态学效应 [Ｊ]. 生态学

杂志ꎬ ２３(２): ９２－９７.]
ＪＡＮＩ Ａꎬ ＧＲＯＳＳＭＡＮ Ｊꎬ ＳＭＹＴＨ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ

ｓｏｉｌ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｓｉｚｅ ｏｎ ｌｅｇｕｍｅ ｃｏｖｅｒ
ｃｒｏｐ ｒｏｏｔ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｌｅａｓｅ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｏｉｌꎬ
３９３(１ / ２): ５７－６８.

ＫＡＮＧ ＭＸꎬ ＴＩＡＮ ＹＭꎬ ＰＥＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｘｙｇｅｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ
ａｎｄ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｉｖｅｒ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ [ Ｊ ]. Ｓｃｉ Ｔｏｔａｌ
Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ６４８: ８６１－８７０.

ＫＩＭ ＳＹꎬ ＧＥＡＲＹ ＰＭꎬ ２００１. Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｏｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｕｐｔａｋｅ ｂｙ ｗｅｔｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ]. Ｗａｔｅｒ Ｓｃｉ
Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ ４４(１１ / １２): ６１－６７.

ＫＵＭＡＲ Ｄꎬ ２０２０. Ｃｈｒｏｍｉｕｍ ｒｅｍｏｖａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｌａｎｔꎬ ｍｉｃｒｏｂｅ
ａｎｄ ｍｅｄｉａ ｉｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ＶＳＳＦ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ ｕｎｄｅｒ
ｍｏｎｏｃｒｏｐｐｅｄ ａｎｄ ｃｏ￣ｃｒｏｐｐｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ Ｒｅｓ
Ｌｅｔｔꎬ ２７(２): ２０７１－２０８６.

ＬＩ Ｋꎬ ＧＵ Ｃꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ
ｓｅｗａｇｅ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｂｙ Ｌｅｅｒｓｉａ ｈｅｘａｎｄｒａ Ｓｗａｒｔｚ
[Ｊ]. Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓｃｉ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ ３７(１１): １５１－１５５. [李恺ꎬ 顾

晨ꎬ 刘杰ꎬ 等ꎬ ２０１４. 李氏禾净化含重金属生活污水的实

验 [Ｊ]. 环境科学与技术ꎬ ３７(１１): １５１－１５５.]
ＬＩ ＬＸꎬ ＬＩ Ｑꎬ ＴＡＮＧ ＹＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｒ
ｉｎ Ｃｏｉｘ ｌａｃｒｙｍａ￣ｊｏｂｉ Ｌ. ｉｎ Ｃｒ６＋ ￣ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ
ｗｅｔｌａｎｄ [Ｊ]. Ｅｃｏｔｏｘｉｃｏｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓａｆꎬ ２２５: １１２７６３.

ＬＩ Ｓꎬ ２０１６. Ｔｈｅ ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｓｔｕｄｙ ｏｆ Ｃｏｉｘ ａｑｕａｔｉｃａ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｌａｎｄ ｏｎ ｄｏｍｅｓｔｉｃ ｓｅｗａｇｅ ｃｏｎｔａｉｎ ｈｅｘａｖａｌｅｂｔ
ｃｈｒｏｍｉｕｍ [ Ｄ ]. Ｎａｎｎｉｎｇ: Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ. [ 李 帅ꎬ
２０１６. 薏米人工湿地对含铬(Ⅵ)污水的净化机理研究

[Ｄ]. 南宁: 广西大学.]
ＬＩ ＸＬꎬ ２０１８. Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｓａｍｐｌｅ ｂｙ

ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ ｓｐｅｃｔｒｏｐｈｏｔｏｍｅｔｒｙ ｗｉｔｈ ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ｐｅｒｓｕｌｆａｔｅ ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ [Ｊ] Ｃｈｅｍ Ｍａｎａｇｅꎬ (３１): １. [李学莲ꎬ
２０１８. 碱性过硫酸钾消解紫外分光光度法测定水样中的

总氮 [Ｊ]. 化工管理ꎬ (３１): １.]
ＬＩ ＺＧꎬ ＨＵＡＮＧ ＨＬꎬ ＬＩ ＳＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈｒｏｍｉｕｍ
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摘　 要: 为探究生态景观绿化树种‘中山杉 １１８’对皖北淮河平原土壤生态系统的影响ꎬ该研究分析了其根

际与非根际土壤养分差异、微生物类群及其影响因子ꎮ 结果表明:(１)４ 年生‘中山杉 １１８’根际对大量元素

的富集能力较弱ꎬ水解性氮和有效磷出现亏欠现象ꎬ全氮与非根际持平ꎬ对全磷、全钾和速效钾有低程度的

富集ꎻ‘中山杉 １１８’根际对微量元素铁、铜、锰的富集能力较强ꎬ其中根际有效锰含量显著高于非根际ꎻ‘中
山杉 １１８’根际与非根际土壤均为碱性ꎬ根际 ｐＨ 略小于非根际ꎬ而根际的电导率则大于非根际ꎬ根际对速效

钠、速效镁、速效钙有一定程度的富集ꎬ对有机碳和有机质也有一定的富集性ꎮ (２)Ａｎｏｓｉｍ 组间群落结构差

异显著性检验 Ｒ 值为 ０.２２４ (Ｐ＝ ０.０２２)ꎬＲ 值显著大于 ０ꎬ表明‘中山杉 １１８’根际与非根际细菌群落差异显

著ꎮ ‘中山杉 １１８’根际与非根际共有 ５ ２８３ 个 ＯＴＵｓꎬ根际特有 １ ３０７ 个ꎬ非根际特有 １ ２６５ 个ꎮ (３)根际细

菌多样性略小于非根际ꎬ两者的优势菌种为厚壁菌门、变形菌门、酸杆菌门、拟杆菌门、绿弯菌门、粘球菌门、
放线菌门、泉古菌门ꎬ其中仅酸杆菌门与有效磷呈显著正相关ꎬ丰度较高的菌种中厚壁菌门、拟杆菌门在根

际的含量分别为 １７.９４％、５.２１％ꎬ高于非根际 １.８４％、３.９０％ꎬ并且两者与环境因子相关性不显著ꎻ梭菌纲、拟
杆菌纲和芽孢杆菌纲在根际的丰度比非根际分别高出 １４.０５％、１.３２％、２.０６％ꎮ (４)ＵＰＧＭＡ 聚类树表明ꎬ
‘中山杉 １１８’根际 Ｒ４ 样品独聚一枝ꎬ非根际样品 ＮＲ４ 和 ＮＲ５ 聚为一枝ꎬＮＲ１、ＮＲ２ 和 ＮＲ３ 与根际 Ｒ１、Ｒ２、
Ｒ３、Ｒ５ 聚为一枝ꎬＲ４ 的物种多样性及物种丰度明显低于其他样品且分布不均匀ꎮ 综上认为ꎬ尽管幼龄‘中
山杉 １１８’根际效应较弱ꎬ但其是根际厚壁菌门和拟杆菌门富集的主要因素ꎬ栽培过程中应多补充微量元

素ꎬ适量补充大量元素ꎮ
关键词: ‘中山杉 １１８’ꎬ 根际ꎬ 非根际ꎬ 细菌ꎬ 土壤养分ꎬ 高通量测序
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ｍａｎｇａｎｅｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｒ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｈｅ ＮＲ. Ｂｏｔｈ ｔｈｅ Ｒ ａｎｄ ｔｈｅ ＮＲ ｓｏｉｌｓ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ
‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’ ｗｅｒｅ ａｌｋａｌｉｎｅ. Ｔｈｅ Ｒ ｈａｄ ａ ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｌｏｗｅｒ ｐＨ ａｎｄ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｔｈａｎ ｔｈｅ
ＮＲ. Ｔｈｅ Ｒ ｈａｄ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｆｏｒ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｄｉｕｍꎬ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｍａｇｎｅｓｉｕｍ ａｎｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｃａｌｃｉｕｍꎬ ａｓ ｗｅｌｌ
ａｓ ｆｏｒ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ. (２) Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ Ａｎｏｓｉｍ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐｓꎬ ｔｈｅ
Ｒ ｖａｌｕｅ ｗａｓ ０.２２４ (Ｐ ＝ ０.０２２)ꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒ ａｎｄ ｔｈｅ ＮＲ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’. Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＯＴＵｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｒ ａｎｄ
ｔｈｅ ＮＲ ｗａｓ ５ ２８３. Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ １ ３０７ ｕｎｉｑｕｅ ＯＴＵｓ ｉｎ Ｒ ａｎｄ １ ２６５ ＯＴＵｓ ｉｎ ＮＲ. (３) Ｔｈｅ Ｒ ｈａｄ ａ ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｌｏｗｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｈａｎ ｔｈｅ ＮＲ. Ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｈｙｌｕｍ ｉｎ ｂｏｔｈ ｔｈｅ Ｒ ａｎｄ ｔｈｅ ＮＲ ｗｅｒｅ Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓꎬ Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａꎬ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓꎬ Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉꎬ Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａꎬ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ ａｎｄ Ｃｒｅｎａｒｃｈａｅｏｔａ. Ａｍｏｎｇ ｔｈｅｍꎬ ｏｎｌｙ
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ. Ｔｈｅ Ｒ ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ ｏｆ
Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ (１７.９４％) ａｎｄ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ (５.２１％) ｔｈａｎ ｔｈｅ ＮＲ (１.８４％ ａｎｄ ３.９０％)ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｎｅｉｔｈｅｒ ｏｆ ｔｈｅｍ ｈａｄ
ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ. Ｔｈｅ Ｒ ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ ｏｆ Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉａꎬ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｉａ ａｎｄ Ｂａｃｉｌｌｉ
ｔｈａｎ ｔｈｅ ＮＲ ｂｙ １４.０５％ꎬ １.３２％ ａｎｄ ２.０６％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. (４) Ｔｈｅ ＵＰＧＭＡ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ Ｒ４ ｗａｓ
ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｓａｍｐｌｅｓ. ＮＲ４ ａｎｄ ＮＲ５ ｆｏｒｍｅｄ ａ ｃｌｕｓｔｅｒꎬ ＮＲ１ꎬ ＮＲ２ ａｎｄ ＮＲ３ ｃｌｕｓｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｒ１ꎬ Ｒ２ꎬ Ｒ３ ａｎｄ
Ｒ５. Ｒ４ ｈａｄ ｌｏｗｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｓａｍｐｌｅｓꎬ ａｎｄ ｈａｄ ａｎ ｕｎｅｖｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔａｘａ. Ｉｎ
ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｄｅｓｐｉｔｅ ｔｈｅ ｗｅａｋ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｙｏｕｎｇ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’ꎬ ｉｔ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ａｎｄ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ. Ａｎｄ ｍｏｒｅ ｍｉｃｒｏｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ａ ｍｏｄｅｒａｔｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ
ｍａｃｒｏｅｌｅｍｅｎｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ａｐｐｌｉｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘ Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８ ’ꎬ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅꎬ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅꎬ ｂａｃｔｅｒｉａｌꎬ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓꎬ ｈｉｇｈ
ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

　 　 皖北淮河平原地处亚热带北缘和以北地区ꎬ地
势平坦ꎬ耕地较多ꎮ 由于园林绿化植物和农作物在

气候不稳定的年份易遭受极端天气如冻害、寒害的

破坏ꎬ造成巨大的经济损失ꎬ因此需种植高大乔木

和农田防护林来维护生态系统的稳定ꎮ 应用于该

地区城乡绿化、农林林网等的速生乔木主要有杨

树、法国梧桐、枫香等ꎬ种类十分有限ꎬ不利于形成

稳 定、 完 整 的 造 林 结 构ꎮ 中 山 杉 ( Ｔａｘｏｄｉｕｍ
‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’)是落羽杉(Ｔ. ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ)、池
杉(Ｔ. ａｓｃｅｎｄｅｎｓ)、墨西哥落羽杉(Ｔ. ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ)杂
交获得的优良无性系后代的总称ꎮ 该类林木品种

生长迅速ꎬ年胸径、高生长量分别为 １.５~ ２ ｃｍ、１.５ ~
２ ｍꎬ最终可形成高 ３０ ~ ５０ ｍ、形如宝塔的通直大树

(殷云龙等ꎬ２０１４ꎻＣｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 同时ꎬ其叶色

在生长季为深绿ꎬ在秋冬为橘黄色ꎬ病虫害较少ꎬ抗
１２ 级台风ꎬ无病虫害ꎬ寿命长可达三千年ꎬ是一种优

良的生态绿化景观树种(王紫阳等ꎬ２０１５ꎻＷａｎｇ ｅｔ
ａｌ. ２０１６)ꎮ 中山杉速生的林学性状与其对生长土壤

中水分和养分的利用效率关系密切ꎬ其中植物的根

际和非根际微生物对土壤养分的分解和转化有着

显著的促进作用(刘子雄等ꎬ２００５)ꎮ
根际是指植物根系周围 １４ ｍｍ 的微域ꎬ超过

３５８５ 期 成彦丽等: 皖北淮河平原幼龄‘中山杉 １１８’根际与非根际细菌特征分析



这个范围被视作非根际土壤ꎮ 根际是植物根系与

土壤的一个特殊界面ꎮ 在这个特殊的微域ꎬ植物、
土壤、微生物三者之间的物质与能量交换最为活

跃ꎬ对生态系统中的养分循环具有重要作用ꎮ 土

壤细菌是土壤生态系统的重要组成部分ꎬ占土壤

微生物总量的 ７０％ ~ ９０％(李新等ꎬ２０１６ꎻ徐丽霞

和何永吉ꎬ２０１９ꎻ伍文宪等ꎬ２０２０)ꎮ 有研究表明ꎬ
根际促植物生长细菌( ＰＧＰＲ)可以通过自身代谢

活动将土壤营养物质分解、转化为植物可吸收利

用的形态ꎬ从而促进植物生长 ( Ｂｈａｔｔａｃｈａｒｙｙａ ＆
Ｊｈａꎬ ２０１２ꎻ李岩等ꎬ２０１８)ꎮ 由于部分细菌分泌的

酶、激素等物质可提高植物的适应性ꎬ如抗干旱、
盐碱以及病原体侵害等ꎬ为植物健康生长提供保

障ꎬ因此根际微生物与植物生长和健康密切联系

(邱洁等ꎬ２０１９)ꎮ 同时ꎬ植物又可通过根系活动改

变根际土壤的养分含量及其他理化性质ꎬ进而改

变根际微生物群落的组成ꎬ使得根际与非根际土

壤微生物群落组成和多样性具有差异(葛应兰和

孙廷ꎬ２０２０ꎻ郭辉和唐卫平ꎬ２０２０)ꎮ
‘中山杉 １１８’[(Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ × Ｔａｘｏｄｉｕｍ

ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ ) × Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ]是 ‘中山杉

３０２’与其父本墨西哥落羽杉回交得到的优良品

种ꎬ是国家林业和草原局林木良种审定委员会认

定的良种(编号:国 Ｒ￣ＳＣ￣ＴＤ￣００１￣２００６) (殷云龙

等ꎬ２０１９)ꎮ ‘中山杉 １１８’具有速生、观赏价值高、
耐盐碱、耐水湿等优点ꎬ已经广泛应用于园林绿

化、农田林网和河湖滩涂等生态系统 (马林等ꎬ
２０１１)ꎮ 目前ꎬ关于‘中山杉 １１８’的研究主要集中

在优良品种的引种应用、繁育栽培、杂交育种、杂
交优势利用与机理分析、耐水淹胁迫机理、材质等

方面ꎬ而对其与土壤生态系统的互作鲜有报道ꎮ
因此ꎬ本文以 ４ 年生‘中山杉 １１８’根际和非根际土

壤为研究对象ꎬ基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高通量测序技术ꎬ
揭示两者土壤细菌的群落结构、物种组成和差异

及其与土壤理化因子的关系ꎬ明确‘中山杉 １１８’
对土壤质量和土壤微生物的影响ꎬ以期为探究‘中
山杉 １１８’速生林学性状与土壤理化性质和微生物

的关系提供基础数据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 样品采集

采样地位于安徽省宿州市埇桥区宿州植物园

(１１６°０９′—１１８°１０′ Ｅ、３３°１８′—３４°３８′ Ｎ)ꎬ地处安徽

北部ꎬ淮河平原腹地ꎮ ‘中山杉 １１８’种植基地大小

为 １００ ｍ × ２００ ｍꎬ地势平坦ꎬ立地条件一致ꎬ土壤类

型为黄壤土ꎮ 供试材料‘中山杉 １１８’ (１ 年生扦插

苗)购于江苏靖江ꎬ现为 ４ 年生幼苗ꎮ 对‘中山杉

１１８’在大田种植过程中采用人工除草ꎬ适时浇水、
施肥ꎬ所施肥料为尿素ꎮ ２０２０ 年 ６ 月下旬ꎬ避开园

路ꎬ随机选取一块大小为 ５０ ｍ × ５０ ｍ 的样地ꎬ先基

于对角线选取中心样点ꎬ再在对角线上选取 ４ 个与

中心样点距离相等的点作为样点ꎬ即采用五点法选

取‘中山杉 １１８’土壤样品ꎻ分别在 ５ 个采样点上挖

取‘中山杉 １１８’的完整根系ꎬ去除根部大块土壤ꎬ晃
动根部落下来的松散土壤作为非根际土壤样品ꎬ分
别标记为 ＮＲ１、ＮＲ２、ＮＲ３、ＮＲ４ 和 ＮＲ５ꎬ使用无菌刷

收集相对应的根部残留的土壤作为根际土壤样品ꎬ
分别标记为 Ｒ１、Ｒ２、Ｒ３、Ｒ４ 和 Ｒ５ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 土壤理化性质测定 　 用玻璃电极法测定土

壤 ｐＨꎻ电极法测定电导率ꎻ重铬酸钾氧化－外加热

法测定土壤有机碳及有机质含量ꎻ硫酸－加速剂消

解ꎬ凯氏法测定全氮含量ꎻ采用 ＮａＯＨ 碱熔ꎬ钼锑

抗分光光度法测定土壤全磷含量ꎬ原子吸收分光

光度法测定土壤全钾含量ꎻ碱解扩散法测定水解

性氮含量ꎻ碳酸氢钠浸提ꎬ钼锑抗比色法测定土壤

速效磷含量ꎻ乙酸铵浸提－原子吸收法测定土壤速

效钾含量ꎻＤＴＰＡ－ＴＥＡ 浸提法ꎬＩＣＰ－ＡＥＳ 测定土壤

有效铜锌铁锰ꎻ乙酸铵浸提－ＩＣＰ－ＡＥＳ 测定土壤速

效钠镁钙含量(薛会英等ꎬ２０２１ꎻ张金波等ꎬ２０２２)ꎮ
每个指标均重复测定 ３ 次ꎮ
１.２.２ 基因组 ＤＮＡ 提取、ＰＣＲ 扩增及序列分析　 采

用 ＣＴＡＢ 法提取样本基因组 ＤＮＡꎬ并检测其纯度和

浓度ꎮ 使用高效高保真酶 Ｐｈｕｓｉｏｎ® Ｈｉｇｈ￣Ｆｉｄｅｌｉｔｙ
ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ ｗｉｔｈ ＧＣ Ｂｕｆｆｅｒꎬ基于引物 ５１５Ｆ:５′￣
ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧＧ￣３′ꎬ８０６Ｒ:５′￣ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧ
ＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ￣３′扩增细菌 １６Ｓ Ｖ４ 区ꎮ 回收目标产

物后构建文库ꎬ检测合格后上机测序ꎮ 使用 ＦＬＡＳＨ
ｖｅｒｓｉｏｎ １.２.７(ｈｔｔｐ: / / ｃｃｂ. ｊｈｕ.ｅｄｕ / ｓｏｆｔｗａｒｅ / ＦＬＡＳＨ / )
和 Ｑｉｉｍｅ ｖｅｒｓｉｏｎ １.９.１(ｈｔｔｐ: / / ｑｉｉｍｅ.ｏｒｇ / ｓｃｒｉｐｔｓ / ｓｐｌｉｔ＿
ｌｉｂｒａｒｉｅｓ＿ｆａｓｔｑ. ｈｔｍｌ) 对 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ 测序的下

机数据 ( Ｒａｗ ＰＥ) 进 行 拼 接 和 质 控 得 到 Ｃｌｅａｎ
Ｔａｇｓꎬ利 用 ｖｓｅａｒｃｈ ｖｅｒｓｉｏｎ １. ３. ０ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｇｉｔｈｕｂ.
ｃｏｍ / ｔｏｒｏｇｎｅｓ / ｖｓｅａｒｃｈ / )进行嵌合体过滤ꎬ得到用于

后续 分 析 的 有 效 数 据 ( Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ Ｔａｇｓ )ꎮ 利 用

４５８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ｕｐａｒｓｅ ｖｅｒｓｉｏｎ ７. ０. １００１ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｄｒｉｖｅ５. ｃｏｍ /
ｕｐａｒｓｅ / )软件先将 ９７％一致的有效数据进行聚类ꎬ
再采用 Ｍｏｔｈｕｒ 方法(Ｅｄｇａｒꎬ２０１３)与 ＳＩＬＶＡ１３８ 的

ＳＳＵｒＲＮＡ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒｂ￣ｓｉｌｖａ. ｄｅ / ) 数 据 库 对

ＯＴＵｓ 的序列进行物种注释ꎮ
１.２.３ 数据分析 　 基于 Ｒ 软件对‘中山杉 １１８’根

际与非根际的土壤理化因子进行独立样本 ｔ 检验ꎬ
计量数据以 ｘ±ｓｘ表示ꎬＰ<０.０５ 表示差异有统计学

意义ꎮ 通过根际富集率 Ｅ(ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｒａｔｉｏ)反映养

分的富集程度ꎬ计算公式为 Ｅ ＝ [(根际含量－非根

际含量) /非根际含量] × １００％ (杨阳和刘秉儒ꎬ
２０１５ꎻ马源等ꎬ２０１９)ꎮ

使用 Ｑｉｉｍｅ Ｖｅｒｓｉｏｎ １.９.１ 软件统计各样本的多

样性指数ꎬ通过 Ｒ 软件中的函数对根际与非根际

的多样性差异进行秩和检验ꎮ 基于 Ｒ ｖｅｇａｎ 包的

Ａｎｏｓｉｍ 函数完成根际与非根际组间差异显著性检

测ꎬ组间差异程度用 Ｒ 值表示ꎬＲ>０ 表示组间差异

大于组内差异ꎬＲ<０ 表示组间差异小于组内差异ꎬ
Ｐ 值则表示差异是否显著ꎮ 用 Ｑｉｉｍｅ 软件计算

Ｕｎｉｆｒａｃ 距离ꎬ构建 ＵＰＧＭＡ 样本聚类树ꎮ 先用 Ｒ
软件中 ｐｓｙｃｈ 包分析环境因子与微生物丰富度之

间 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数ꎬ系数介于－１ ~ １ 之间ꎬ其大

于 ０ 为 正 相 关ꎬ 而 小 于 ０ 则 为 负 相 关ꎬ 再 用

ｐｈｅａｔｍａｐ 包对结果进行可视化ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 根际与非根际土壤理化性质分析

由表 １ 可知ꎬ宿州市植物园‘中山杉 １１８’种植

土壤为碱性土壤ꎬ 样品根际土壤(Ｒ) ｐＨ 值均略低

表 １　 ‘中山杉 １１８’根际 /非根际土壤的理化性质
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｒ ａｎｄ ＮＲ ｓｏｉｌｓ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’

土壤类型和编号
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｃｏｄｅ

根际 Ｒ

Ｒ１ Ｒ２ Ｒ３ Ｒ４ Ｒ５ 平均值
Ｍｅａｎ

非根际 ＮＲ

ＮＲ１ ＮＲ２ ＮＲ３ ＮＲ４ ＮＲ５ 平均值
Ｍｅａｎ

富集率
Ｅ

(％)

酸碱值 ｐＨ ８.６８ ８.４２ ８.５３ ８.４８ ８.２３ ８.４７±０.０７ａ ８.７１ ８.５１ ８.７２ ８.５６ ８.３２ ８.５６±０.０７ａ —
电导率
Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ (μＳ􀅰ｃｍ ￣１)

１５９.９ １７５.９ １６２.３ １８５.２ ２０３ １７７.３±７.９１ａ １５８.５ １６２.６ １４６.７ １６９.３ １８３.１ １６４.０±６.０２ａ —

干湿比 Ｄｒｙ / ｗｅｔ (％) ９９.１６ ９７.５５ ９８.６９ ９８.１２ ９６.３４ ９７.９７±０.４９ａ ９８.６７ ９７.９３ ９８.９６ ９８.１９ ９５.８０ ９７.９１±０.５６ａ —

有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

１.９２ ４.０５ ３.０８ ３.０６ ８.２７ ４.０８±１.１０ａ ２.４６ ３.２１ １.４８ ３.５３ ８.１７ ３.７７±１.１６ａ ８.２２

有机质
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

３.３１ ６.９８ ５.３１ ５.２７ １４.２５ ７.０３±１.９０ａ ４.２５ ５.５３ ２.５６ ５.０９ １４.０８ ６.５０±２.０１ａ ８.１５

全氮
Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

０.２６ ０.４８ ０.３３ ０.１９ ０.９７ ０.４４±０.１４ａ ０.２８ ０.４４ ０.１４ ０.４６ ０.８６ ０.４４±０.１２ａ ０.００

全磷
Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

０.４６ ０.４６ ０.４４ ０.４８ ０.６０ ０.４９±０.０３ａ ０.４０ ０.４８ ０.４３ ０.４５ ０.５４ ０.４６±０.０２ａ ６.５２

全钾
Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

１８.９８ １９.７９ ２０.１０ ２０.４４ ２０.７４ ２０.０１±０.３０ａ １９.２８ １８.７０ １８.４６ １９.５５ ２１.０７ １９.４１±０.４６ａ ３.０９

水解性氮
Ｈｙｄｒｏｌｙｚａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

２５.１５ ３９.６６ １８.８６ ４３.６５ ７１.４６ ３９.７６±９.１４ａ ２６.８６ ４０.７４ ２６.９１ ２７.０１ ８１.６５ ４０.６３±１０.６０ａ －２.１４

有效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

２.４１ １.９８ １.８１ １.１４ ３.５９ ２.１９±０.４１ａ ５.８７ ３.６０ １.４０ １.９５ ３.８９ ３.３４±０.７９ａ －３４.４３

速效钾
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

４８.６５ ８５.０５ ５５.７１ １００.４４ １１７.３６ ８１.４４±１３.０４ａ ５６.３２ ８７.８４ ５０.５６ ７６.５８ １２１.２７ ７８.５１±１２.６３ａ ３.７３

有效铁
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｉｒｏｎ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

１１.１０ １９.４２ １７.５１ １７.２６ ３４.３８ １９.９３±３.８７ａ １０.５３ １３.３０ １１.４６ １２.３９ ２１.４１ １３.８２±１.９５ａ ４４.２１

有效锰
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｍａｎｇａｎｅｓｅ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

１０.９８ ８.４４ ８.４７ １０.４２ １１.４６ ９.９５±０.６３ａ ７.９７ ７.２８ ５.９９ ８.６１ ９.４７ ７.８６±０.５９ｂ ２６.５９

有效铜
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｃｏｐｐｅｒ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

０.５３ １.０４ ０.６７ ０.８４ ２.２８ １.０７±０.３１ａ ０.５３ ０.８３ ０.６１ ０.７５ １.４７ ０.８４±０.１７ａ ２７.３８

有效锌
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｚｉｎｃ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

０.７９ １.０６ ０.４８ １.２２ １.０２ ０.９１±０.１３ａ ２.８２ ０.５４ ０.８０ ０.５２ ０.６６ １.０７±０.４４ａ －１４.９５

速效钠
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｄｉｕｍ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

２９.８６ ３９.２８ ２３.８６ ４４.６５ ４７.７８ ３７.０９±４.４９ａ ２４.２２ ２５.７８ ２２.８０ ３７.２６ ３９.６０ ２９.９３±３.５２ａ ２３.９２

速效钙
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｃａｌｃｉｕｍ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

３.９２ ４.８７ ４.１７ ４.５８ ６.０４ ４.７１±０.３７ａ ３.８７ ４.６１ ３.８１ ４.３８ ５.９４ ４.５２±０.３９ａ ４.２０

速效镁
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｍａｇｎｅｓｉｕｍ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１)

２３０.１７ ３４１.１７ ２３２.４９ ３９１.１２ ４３７.５４ ３２６.６１±
４１.７４ａ

２３１.８５ ２８９.８１ １１９.４０ ３４８.７５ ４４６.１２ ３０３.１８±
５４.９０ａ

７.７３

　 注: 同行数据后不同小写字母表示差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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于非根际土壤(ＮＲ)ꎬ土壤电导率均大于非根际土

壤ꎮ 基于 Ｒ 语言的独立样本 ｔ 检验表明ꎬ根际与非

根际的土壤除有效锰显著大于非根际之外( Ｐ <
０.０５)ꎬ其他理化因子差异均不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ 通

过平均值和根际富集率分析发现ꎬ‘中山杉 １１８’
根际对有效铁(４４.２１％)、有效铜(２７.３８％)、有效

锰(２６.５９％)、速效钠(２３.９２％)、有机碳(８.２２％)、
有机质(８.１５％)、速效镁(７.７３％)、全磷(６.５２％)、
速效钙(４.２０％)、速效钾(３.７３％)、全钾(３.０９％)
均有一定的富集性ꎬ其中有效铁、有效锰和有效铜

的富集程度较高ꎻ全氮在根际与非根际土壤之间

持平ꎻ而水解性氮、有效锌、有效磷出现赤贫现象ꎬ
分别亏欠 ２.１４％、１４.９５％和 ３４.４３％ꎮ
２.２ 根际与非根际土壤微生物多样性分析

本研究测序深度指数变化范围为 ０. ９８０ ~
０.９９７ꎬＱ２０ 的变化范围为 ９８.７９％ ~ ９９.４４％ꎬＧＣ 含

量的变化范围为 ５２. ７７％ ~ ５７. ４３％ꎬＥｆｆｅｃｔｉｖｅ Ｔａｇｓ
的数目与 Ｒａｗ ＰＥ 数目的百分比(Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ％)的变

化范围为 ７０.４４％ ~ ８１.２３％ꎬ表明测序深度大、质
量高ꎮ 整体分析表明ꎬ‘中山杉 １１８’根际土壤微

生物物种数目、 Ｃｈａｏ１、ＡＣＥ、 Ｓｉｍｐｓｏｎ、 Ｓｈａｎｎｏｎ 和

ＰＤ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ 指 数 的 平 均 值 分 别 为 ２４０、

３ ８２８.０３３、３ ７３３.６８１、０.９８４、９.１５７、１８６.０１８ꎬ均略

低于非根际３ ７４３、４ ０９６. ８９５、４ １５１. ８８２、０. ９９７、
１０.０１９、２１３.７０３ꎬ根际与非根际之间的多样性指数

差异不显著(表 ２)ꎮ 就单个样品而言ꎬ根际样品

Ｒ４ 的物种多样性及物种丰度明显低于其他样品ꎬ
并且分布十分不均匀(表 ２ꎬ图 １)ꎮ
２.３ 土壤微生物群落结构分析

基于 Ａｎｏｓｉｍ 组间群落结构差异显著性检验

结果ꎬ组间差异 Ｒ 值为 ０.２２４(Ｐ ＝ ０.０２２) ꎬＲ 值显

著大于 ０ꎬ说明‘中山杉 １１８’根际与非根际微生

物群落之间差异显著ꎮ ‘中山杉 １１８’根际与非

根际共有 ５ ２８３ 个 ＯＴＵｓꎮ 根际特有 １ ３０７ 个

ＯＴＵｓꎬ占根际总 ＯＴＵｓ 总数的 １９.９７％ꎬ非根际特

有 １ ２６５ 个 ＯＴＵｓꎬ 占 非 根 际 总 ＯＴＵｓ 总 数 的

１９.４５％ꎬ根际特有 ＯＴＵｓ 大于非根际ꎮ 对 ＯＴＵｓ
注释后发现‘中山杉 １１８’ 根际和非根际所涉及

微生物来自细菌界和古细菌界ꎬ可归属为 ８９ 门

１８２ 纲 ３７１ 目 ４８９ 科 ７３５ 属ꎬ能具体鉴定到种级

别的微生物有 ３１３ 种ꎮ ＵＰＧＭＡ 聚类树表明ꎬ‘中

山杉 １１８’ 根际 Ｒ４ 样品独聚一枝ꎬ非根际样品

ＮＲ４ 和 ＮＲ５ 聚为一枝ꎬＮＲ１、ＮＲ２ 和 ＮＲ３ 与其他

根际样品聚为一枝(图 １) ꎮ

表 ２　 Ａｌｐｈａ 多样性指数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

样品名称
Ｓａｍｐｌｅ
ｎａｍｅ

物种数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃｈａｏ１ 指数
Ｃｈａｏ１ ｉｎｄｅｘ

ＡＣＥ 指数
ＡＣＥ ｉｎｄｅｘ

辛普森指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

香农指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

ＰＤ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ 指数
ＰＤ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ

ｉｎｄｅｘ

Ｒ１ ４ ０４２ ４ ４７５.４１７ ４ ５０２.８９９ ０.９９８ １０.２６４ ２２０.８５５

Ｒ２ ３ ６０３ ３ ９９９.７０９ ４ ０６９.２４２ ０.９９５ ９.５９６ １９９.１８４

Ｒ３ ３ ８６９ ４ ２０４.００５ ４ ２７０.８４１ ０.９９７ １０.０６６ ２２１.７３９

Ｒ４ ８３２ ８９４.９６２ ９２１.８５８ ０.９３１ ５.８３９ ７１.９２９

Ｒ５ ３ ８５６ ５ ５６６.０７３ ４ ９０３.５６４ ０.９９８ １０.０２２ ２１６.３８２

Ｒ ３ ２４０±６０６.１５７ａ ３ ８２８.０３３±７８１.４６１ａ ３ ７３３.６８１±７１６.５１３ａ ０.９８４±０.０１３ａ ９.１５７±０.８３７ａ １８６.０１８±２８.８１１ａ

ＮＲ１ ３ ８４７ ４ ２６７.６３５ ４ ２８２.５５９ ０.９９８ １０.１４９ ２１１.２１１

ＮＲ２ ４ １４５ ４ ５５０.６２８ ４ ６１３.３７６ ０.９９８ １０.２７０ ２２６.７５４

ＮＲ３ ３ ８７４ ４ １７２.５４１ ４ ２２９.８８５ ０.９９８ １０.１３８ ２３１.１２２

ＮＲ４ ３ ４９４ ３ ８４３.６４６ ３ ９１３.２１６ ０.９９７ ９.８０６ ２１１.５３２

ＮＲ５ ３ ３５７ ３ ６５０.０２６ ３ ７２０.３７６ ０.９９６ ９.７３１ １８７.８９４

ＮＲ ３ ７４３±３.５２１ａ ４ ０９６.８９５±１５８.８３６ａ ４ １５１.８８２±１５４.８０６ａ ０.９９７±０.０００ａ １０.０１９±０.１０５ａ ２１３.７０３±７.５８５ａ

２.４ 土壤微生物群落组成

由图 ２:Ａ 可知ꎬ‘中山杉 １１８’根际与非根际土

壤细菌群落中的优势类群虽一致ꎬ但所占比例不

同ꎮ ‘ 中 山 杉 １１８ ’ 优 势 细 菌 有 厚 壁 菌 门
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图 １　 ‘中山杉 １１８’根际与非根际样品聚类图
Ｆｉｇ. １　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｒ ａｎｄ ＮＲ ｓａｍｐｌｅｓ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’

图 ２　 ‘中山杉 １１８’根际与非根际细菌群落的组成
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｒ ａｎｄ ＮＲ ｂａｃｔｅｒｉａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’

(Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ)、变形菌门(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)、酸杆菌门

(Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ)、拟杆菌门(Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)、绿弯菌

门(Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ)、粘球菌门(Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａ)、放线菌门

(Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)、泉古菌门(Ｃｒｅｎａｒｃｈａｅｏｔａ)ꎬ在根际

与非根际土壤中占其总细菌门类的比例分别是

１７.９４％、 ２５. ６１％、 ７. ２９％、 ５. ２１％、 ３. ０３％、 ３. １４％、
３.６３％、１. １９％ 和 １. ８４％、３０. ９８％、９. ８１％、３. ９０％、
３.１２％、３.７１％、５.５５％、２.０８％ꎮ 其中ꎬ厚壁菌门、拟
杆菌门在根际的丰度比非根际分别高出 １６.１９％和

１.３１％ꎮ Ｒ４ 样品中厚壁菌门作为主要细菌类群ꎬ占
其总细菌门类的比例为 ７６.７７％(图 １)ꎮ

梭菌纲(Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉａ)、γ－变形杆菌纲的细菌纲

(Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)、α－变形菌纲(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏ￣
ｂａｃｔｅｒｉａ)、拟 杆 菌 纲 ( Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｉａ )、 芽 孢 杆 菌 纲

( Ｂａｃｉｌｌｉ )、 衣 原 体 纲 ( Ｃｈｌａｍｙｄｉｉａ )、 Ｖｉｃｉｎａｍｉ￣
ｂａｃｔｅｒｉａ、全噬菌纲(Ｈｏｌｏｐｈａｇａｅ)在‘中山杉 １１８’根
际与非根际土壤中占其总细菌纲类的比例分别是

１５.０８％、１７. １４％、８. ４７％、５. １９％、２. ８２％、４. ４６％、
２.４４％、０.８３％和 １.０３％、１９.８８％、１１.０９％、３.８７％、
０.７６％、６.７９％、２.９８％、２.１８％(图 ２:Ｂ)ꎮ 梭菌纲、
拟杆菌纲和芽孢杆菌纲在根际的丰度比非根际分

别高出 １４.０５％、１.３２％、２.０６％ꎮ Ｒ４ 样品中梭菌纲
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Ａ. 门ꎻ Ｂ. 纲ꎻ ∗表示显著相关(Ｐ<０.０５)ꎻ ∗∗表示极显著相关(Ｐ<０.０１)ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｕｍꎻ Ｂ. Ｃｌａｓｓꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (Ｐ<０.０５)ꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｈｉｇｈｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (Ｐ<０.０１).

图 ３　 ‘中山杉 １１８’土壤理化因子与微生物关系图
Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ １１８’
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占其总细菌纲类的比例为 ６６.７３％ꎮ
２.５ 微生物与环境因子的相关分析

Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析表明ꎬ有机碳、有机质、全氮和

粘球菌门呈极显著正相关ꎬ有效磷与酸杆菌门和

肠杆菌门呈显著正相关ꎬ衣原体门(Ｃｈｌａｍｙｄｉａｅ)与
电导率、速效钾和速效镁呈显著负相关ꎬ有效锌与

ＳＡＲ３２４ ｃｌａｄｅ 呈显著负相关(图 ３:Ａ)ꎮ α￣变形菌

纲与 ｐＨ、干湿比呈显著正相关ꎬ与电导率、全磷、
全钾、水解性氮、速效钾、有效锰、有效铜、速效钠、
速效钙和速效镁呈显著负相关ꎬ全氮与芽孢杆菌

纲呈显著负相关ꎬ有效锌与拟杆菌纲 １、α￣变形菌

纲 １ 和 γ￣变形杆菌纲 １ 呈显著负相关ꎬ全氮与多

囊粘菌纲 ( Ｐｏｌｙａｎｇｉａ) 和 Ｍｙｘｏｃｏｃｃｉａ 呈显著正相

关ꎬ全钾与 Ｖｉｃｉｎａｍｉｂａｃｔｅｒｉａ １ 呈显著负相关ꎬ水解

性氮与厌氧绳菌纲(Ａｎａｅｒｏｌｉｎｅａｅ)呈显著负相关ꎬ
有效磷与嗜热油菌纲( Ｔｈｅｒｍｏｌｅｏｐｈｉｌｉａ)呈显著正

相关ꎬ全磷与 Ｌｏｎｇｉｍｉｃｒｏｂｉａ 呈显著负相关ꎬ全钾和

速效镁与 ＫＤ４.９６ 呈显著负相关(图 ３:Ｂ)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 根际与非根际土壤理化性质差异分析

土壤理化性质可以反映土壤质量ꎬ土壤质量

对于植物的生长和发育至关重要ꎬ长期种植特定

植物会反作用于土壤质量和土壤生态系统(葛艺

等ꎬ２０１９ꎻ 仝利红等ꎬ２０１９)ꎮ 幼龄‘中山杉 １１８’根
际的水解性氮和有效磷出现亏欠现象ꎬ全氮与非

根际土壤持平ꎬ对全磷、全钾和速效钾有一定程度

的富集ꎬ但富集程度较低ꎮ 这表明幼龄‘中山杉

１１８’在生长旺期对土壤中大量元素的富集能力较

弱ꎮ ‘中山杉 １１８’根际土壤中的有效锰含量显著

高于非根际ꎬ有效锰是指土壤中植物可以直接利

用的锰ꎬ锰元素与植物的光合作用、酶的代谢和植

物糖类物质的积累等生理生化过程有着密切联

系ꎮ 同时ꎬ‘中山杉 １１８’对有效铁、有效铜也有着

高水平的富集ꎬ铁在植物光合作用与养分积累过

程中起着重要作用ꎬ铜具有可以稳定叶绿素的功

能ꎬ参与植物的呼吸代谢ꎬ这表明在常规栽培条件

下幼龄‘中山杉 １１８’对微量元素铁、锰、铜表现出

较强的根际正效应以满足自身的生长需求ꎮ ‘中

山杉 １１８’对速效钠、速效镁、速效钙的富集程度较

低ꎬ并且根际的电导率略高于非根际ꎬ表明‘中山

杉 １１８’体内不仅可以积累少量的 Ｎａ＋ꎬ还可以选

择性的吸收和运输 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ｋ＋ꎬ以保持与 Ｎａ＋间

的平衡ꎬ进而提高其耐盐性(马海燕等ꎬ２００８ꎻ於朝

广等ꎬ２０１６)ꎮ 有机碳和有机质可以表示土壤的肥

沃程度ꎬ‘中山杉 １１８’根际对其有一定的富集性ꎬ
表明‘中山杉 １１８’根际潜在的肥力高于非根际ꎮ

幼龄‘中山杉 １１８’根际与非根际土壤间的理

化性质ꎬ仅有效锰差异显著ꎮ 这表明 ‘中山杉

１１８’幼树根系对土壤理化性质的影响力不大ꎬ根
际效应不强ꎮ 童琪等(２０１９)对不同龄组南酸枣根

际与非根际土壤养分特征分析表明ꎬ３ 年生的南酸

枣仅对全氮有富集作用ꎬ并且只有全氮含量在根

际与非根际土壤间存在显著性差异ꎬ１５ 年生和 ３０
年生的南酸枣对土壤全氮、全磷、水解性氮、有效

磷、全钾、速效钾均存在富集作用ꎬ即幼龄南酸枣

的根际效应较弱ꎮ 宋鑫等(２０１４)对青藏高原 １、
２、３ 龄紫穗槐根际与非根际土壤养分变化分析发

现ꎬ幼龄植物根际与非根际的土壤理化因子差异

较小ꎬ随着种植年限的增加ꎬ紫穗槐培肥土壤效果

明显ꎮ 处于生长旺季的幼龄‘中山杉 １１８’根际对

大量元素氮、磷、钾的富集程度较低ꎬ对微元素铁、
锰、铜的富集程度较高ꎬ对 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ｎａ＋ 有一定

程度的富集ꎬ可为 ‘中山杉 １１８’ 栽培施肥提供

参考ꎮ
３.２ 根际与非根际土壤细菌差异分析

‘中山杉 １１８’根际与非根际土壤细菌群落间

差异显著ꎬ根际细菌多样性略低于非根际ꎬ根际特

有 １ ３０７ 个 ＯＴＵｓꎮ 该趋势与毛竹林等植物的研究

结果一致ꎬ推测是植物根系主动过滤与抑制部分

微生物ꎬ从而导致根际微生物低于非根际(李怡

等ꎬ２０１９)ꎮ 另有研究表明ꎬ干旱、低温、高温、高湿

等环境因子引发了刺槐林、鬼箭锦鸡儿、梧桐山毛

棉杜鹃等植物根系分泌物增加ꎬ根际细菌选择性

增强ꎬ最终导致根际微生物多样性低于非根际(丁
新景等ꎬ２０１７ꎻ李媛媛等ꎬ２０２２ꎻ彭金根等ꎬ２０２２)ꎮ
２０２０ 年 ６ 月ꎬ宿州地区的平均降雨量为 ４５.６ ｍｍꎬ
多云 １２ ｄ、降雨 １０ ｄ、晴 ４ ｄ、阴 ４ ｄꎬ白天平均温度

为 ３０.２ ℃ ꎬ夜间平均温度为 ２０.５ ℃ ꎬ高温高湿促

进了土壤细菌的增殖ꎬ而植物根系的分泌物使根

际选择与抑制部分微生物的增长ꎬ最终导致细菌

在根际形成负效应ꎮ
‘中山杉 １１８’根际菌类丰度较高的细菌类别

中厚壁菌门、拟杆菌门的含量高于非根际且两者

与环境因子不相关ꎬ植物类别是其富集的主要因
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素ꎮ 厚壁菌门主要包括芽孢杆菌纲和梭菌纲

(Ｗｏｌｆꎬ２００４ꎻ曹护群等ꎬ２０１９ꎻ陈蒙恩等ꎬ２０２１)ꎮ
芽孢杆菌纲可用于降解土壤中难溶化合物、降解

原油、固定空气中的氮素、防治植物病虫害、处理

工业废水等(宋兆齐等ꎬ２０１５ꎻ张成明等ꎬ２０２１ꎻ吕
睿等ꎬ２０２２)ꎮ 梭菌纲一般为专性厌氧菌ꎬ主要分

布在动物肠道、高温堆肥以及沼气发酵系统等无

氧环境中ꎬ往往具有很强的降解能力和代谢活性ꎬ
已成为各种工业酶及重要代谢产物的优良生产菌

株(彭柯等ꎬ２０２１)ꎮ 拟杆菌门具有更多的植物促

生菌ꎬ是玉米秸秆固态厌氧消化过程中的主要菌

类(吕 燕 红 等ꎬ ２０２０ꎻ董 浩 等ꎬ ２０２１ )ꎮ ‘ 中 山 杉

１１８’根际土壤富集的厚壁菌门、拟杆菌门的细菌

类群可能促进了土壤养分的快速积累ꎬ并转化为

植物可吸收的营养成分ꎮ Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析表明根际

与非根际丰度均较高的酸杆菌门仅与有效磷呈显

著正相关ꎬ土壤理化性质分析表明有效磷在根际

含量较低ꎬ这与酸杆菌门在根际丰度较低一致ꎮ
在丹麦全尺寸活性污泥废水处理厂(ＷＷＴＰ)中ꎬ
酸杆菌门类群丰富ꎬ潜在参与了氮和磷的去除和

铁的还原(Ｋｒｉｓｔｅｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 有机碳、有机

质、全氮和粘球菌门呈极显著正相关ꎮ 进一步研

究相关环境因子对微生物丰度调节方式ꎬ可应用

于‘中山杉 １１８’栽培实践中ꎮ
‘中山杉 １１８’作为速生树种ꎬ一般 ５ ~ ６ 年即

可进入速生期ꎬ本研究选择 ４ 年生‘中山杉 １１８’幼
龄林的根际和非根际土壤作为研究对象ꎬ仅可为

幼龄‘中山杉 １１８’根际与非根际细菌的结构、类
型、分布特征和影响因素提供基础数据和参考ꎮ
因此ꎬ进一步研究应考虑‘中山杉 １１８’不同林龄

根际与非根际土壤微生物的特征和影响因素ꎬ为
其营造可持续经营的人工林提供理论基础ꎮ 同

时ꎬ应展开‘中山杉 １１８’水淹与正常条件下根际

与非根际的土壤微生物特征研究ꎬ进一步综合探

讨其耐水淹机制ꎮ
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ａｒｅａ ｏｆ Ｇａｎｓｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [Ｊ]. Ｅｃｏｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２９(４): ７１７－
７２４. [吕燕红ꎬ 赵瑛ꎬ 张艳萍ꎬ ２０２０. 甘肃民勤荒漠区两

种主要固沙植物影响下的土壤细菌群落分布特征研究

[Ｊ]. 生态环境学报ꎬ ２９(４): ７１７－７２４.]
ＭＡ ＨＹꎬ ＬＩＮ ＳＭꎬ ＸＵ ＹＣꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｓａｌｔ (ＮａＣｌ) ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ

ｇｒｏｗｔｈꎬ ｉｏｎ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｏｆ (Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ×

Ｔ. ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ ) × Ｔ. ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ ‘ Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ ’
ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｌｏｎｅｓ [ Ｊ]. Ｊ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｆｏｒ Ｃｏｌｌꎬ ２５(３): ３１９ －
３２３. [马海燕ꎬ 林松明ꎬ 徐迎春ꎬ 等ꎬ ２００８. 氯化钠胁迫对

２ 个中山杉无性系生长及离子吸收运输的影响 [Ｊ]. 浙江

林学院学报ꎬ ２５(３): ３１９－３２３.]
ＭＡ Ｌꎬ ＹＡＮＧ ＨＭꎬ ＺＨＯＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ Ａｓｃｅｎｄｅｎｓ Ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ｋｕｎｍｉｎｇ [ Ｊ]. Ｆｏｒ Ｉｎｖ Ｐｌａｎꎬ ３６(１): １９ －
２５. [马林ꎬ 杨红明ꎬ 钟华ꎬ 等ꎬ ２０１１. 中山杉引种研究进

展及其在昆明地区的应用现状 [ Ｊ]. 林业调查规划ꎬ
３６(１): １９－２５.]

ＭＡ Ｙꎬ ＬＩ ＬＺꎬ ＺＨＡＮＧ ＤＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ
ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
ｄｅｇｒａｄｅｄ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ａｇｒ Ｓｉｎꎬ ２７(４): ７９７－
８０４. [马源ꎬ 李林芝ꎬ 张德罡ꎬ 等ꎬ ２０１９. 退化高寒草甸优

势植物根际与非根际土壤养分及微生物量的分布特征

[Ｊ]. 草地学报ꎬ ２７(４): ７９７－８０４.]
ＰＥＮＧ ＪＧꎬ ＧＯＮＧ ＪＹꎬ ＦＡＮ ＹＨꎬ ２０２２. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｏｆ
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｏｕｌｍａｉｎｅｎｓｅ [Ｊ]. Ｓｃｉ Ｓｉｌｖ Ｓｉｎꎬ ５８(２): ８９－
９９. [彭金根ꎬ 龚金玉ꎬ 范玉海ꎬ 等ꎬ ２０２２. 毛棉杜鹃根际

与非根际土壤微生物群落多样性 [Ｊ]. 林业科学ꎬ ５８(２):
８９－９９.]

ＰＥＮＧ Ｋꎬ ＤＯＮＧ Ｚꎬ ＤＩ ＹＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ａｎｄ
ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈ ｃａｎａｌ ｂａｓｅｄ ｏｎ １６ｓ ｒｒｎａ ｈｉｇｈ￣
ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ [ Ｊ]. Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓｃｉꎬ ４２(１１): ５４２４－
５４３２. [彭柯ꎬ 董志ꎬ 邸琰茗ꎬ 等. ２０２１. 基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高

通量测序的北运河水体及沉积物微生物群落组成对比分

析 [Ｊ]. 环境科学ꎬ ４２(１１): ５４２４－５４３２.]
ＱＩＵ Ｊꎬ ＨＯＵ ＹＬꎬ ＸＵ ＬＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｈｉｇｈ ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｕｌｂｅｒｒｙ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ [ Ｊ]. Ｊ Ｓ Ａｇｒｉｃꎬ ５０(３): ５８５－
５９２. [邱洁ꎬ 侯怡铃ꎬ 徐丽丽ꎬ 等ꎬ ２０１９. 不同品种桑树根

际土壤细菌多样性的高通量测序分析 [Ｊ]. 南方农业学

报ꎬ ５０(３): ５８５－５９２.]
ＳＯＮＧ Ｘꎬ ＺＨＡＮＧ ＬＪꎬ ＤＡＩ ＷＡꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ

Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｐｌａｎｇｔｉｎｇ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｔ
ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｉｎ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ [ Ｊ].
Ｐｒａｔａｃ Ｓｃｉꎬ ３１(７): １２２６－１２３２. [宋鑫ꎬ 张丽静ꎬ 代万安ꎬ
等ꎬ ２０１４. 青藏高原不同株龄紫穗槐根际与非根际土壤养

分变化特征 [Ｊ]. 草业科学ꎬ ３１(７): １２２６－１２３２.]
ＳＯＮＧ ＺＱꎬ ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＬＩＵ ＸＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ ｏｆ

ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｈｏｔ ｓｐｒｉｎｇｓ ｉｎ Ｙｕｎｎａｎ ａｎｄ Ｔｉｂｅｔ [ Ｊ].
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｇｙꎬ ２５(５): ４８１－４８６. [宋兆齐ꎬ 王莉ꎬ 刘秀花ꎬ
等ꎬ ２０１５. 云南和西藏四处热泉中的厚壁菌门多样性

１６８５ 期 成彦丽等: 皖北淮河平原幼龄‘中山杉 １１８’根际与非根际细菌特征分析



[Ｊ]. 生物技术ꎬ ２５(５): ４８１－４８６.]
ＴＯＮＧ ＬＨꎬ ＧＡＯ Ｊꎬ ＪＩＮ ＹＳꎬ ２０１９. Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ

ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｄｕｒｉｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ [ Ｊ]. Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃ Ｃｏｌｌꎬ ３４(４):
１０－１５. [仝利红ꎬ 高洁ꎬ 靳永胜ꎬ ２０１９. 草莓不同生育期

根际微生物的动态变化 [Ｊ]. 北京农学院学报ꎬ ３４(４):
１０－１５.]

ＴＯＮＧ Ｑꎬ ＣＨＥＮ ＭＴꎬ ＬＯＮＧ ＪＱꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｓｏｉｌ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｎｏｎｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｆｏｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ [Ｊ]. Ｊ Ｃｅｎｔ Ｓ
Ｕｎｉｖ Ｆｏｒ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ ３９(１２): １０８－１１３. [童琪ꎬ 陈玫婷ꎬ 龙

菁琦ꎬ 等ꎬ ２０１９. 不同龄组南酸枣根际与非根际土壤养分

特征研究 [ Ｊ]. 中南林 业 科 技 大 学 学 报ꎬ ３９(１２):
１０８－１１３.]

ＷＡＮＧ ＺＹꎬ ＣＨＥＮＧ ＹＬꎬ ＹＩＮ ＹＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｇｅｎｅｔｉｃ
ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｈｅｉｇｈｔꎬ ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ｏｆ Ｔａｘｏｄｉｕｍ
‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ ３０２’ ×Ｔ. ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ [ Ｊ]. Ｓｐｒｉｎｇｅｒｐｌｕｓꎬ
５(１): ９３６.

ＷＡＮＧ ＺＹꎬ ＸＵ ＪＨꎬ ＬＩ ＨＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｒｏｏｔｉｎｇ ｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓ
ｆｏｒ Ｔａｘｏｄｉｕｍ ‘Ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａｎ’ ３０２ꎬ １１８ꎬ ａｎｄ ４０５ [ Ｊ]. Ｊ
Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ ＆ Ｆ Ｕｎｉｖꎬ ３２(４): ６４８－６５４. [王紫阳ꎬ 徐建

华ꎬ 李火根ꎬ 等ꎬ ２０１５. 中山杉优良无性系 ３０２ꎬ １１８ꎬ ４０５
扦插生根能力比较 [ Ｊ]. 浙江农林大学学报ꎬ ３２(４):
６４８－６５４.]

ＷＯＬＦ Ｍꎬ ２００４. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｔｏ ｍｙｃｏｐｌａｓｍａ ( Ｍｏｌｌｉｃｕｔｅｓ ) ａｓ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ ｐｈｏｓｐｈｏ￣
ｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｋｉｎａｓｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａ [ Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｓｙｓｔ
Ｅｖｏｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌꎬ ５４(３): ８７１－８７５.

ＷＵ ＷＸꎬ ＨＵＡＮＧ ＸＱꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｃｒｕｃｉｆｅｒ
ｃｌｕｂｒｏｏｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｓｏｉｌ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ４０ ( ５): １５３２ －
１５４１. [伍文宪ꎬ 黄小琴ꎬ 张蕾ꎬ 等ꎬ ２０２０. 十字花科作物

根肿病对根际土壤微生物群落的影响 [Ｊ]. 生态学报ꎬ
４０(５): １５３２－１５４１.]

ＸＵ ＬＸꎬ ＨＥ ＹＪꎬ ２０１９. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ Ｍａｉｚｅ ｂａｓｅｄ
ｏｎ １６Ｓ ｒＤＮＡ ｈｉｇｈ￣ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ [ Ｊ]. Ｊ Ｓｈａｎｘｉ
Ａｇｒｉｃ Ｓｃｉꎬ ４７ ( ７): １２１２ － １２１６. [徐 丽 霞ꎬ 何 永 吉ꎬ
２０１９. 基于 １６Ｓ ｒＤＮＡ 高通量测序的玉米根际与非根际土

壤细 菌 多 样 性 比 较 [ Ｊ]. 山 西 农 业 科 学ꎬ ４７(７):
１２１２－１２１６.]

ＸＵＥ ＨＹꎬ ＧＵＯ ＷＷꎬ ＱＵ ＸＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ Ｔｓｕｇａ
ｄｕｍｏｓａ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｇａｌｏｎｇｌａ Ｍｏｕｎｔａｉｎ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｅｄｏｌ Ｓｉｎꎬ ５８
(１): ２４６－２５８. [薛会英ꎬ 郭文文ꎬ 屈兴乐ꎬ 等. ２０２１. 嘎
隆拉山铁杉林土壤线虫群落结构与多样性研究 [Ｊ]. 土

壤学报ꎬ ５８(１): ２４６－２５８.]
ＹＡＮＧ Ｙꎬ ＬＩＵ ＢＲꎬ ２０１５. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｎｄ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｖｅｒｓｕｓ ｎｏｎ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｒｅａ
ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｅｄ ｓｔｅｐｐｅ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ
Ｓｉｎꎬ ３５(２２): ７５６２－７５７０. [杨阳ꎬ 刘秉儒ꎬ ２０１５. 荒漠草
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木棉树形结构和叶性状对生境要素的响应研究
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摘　 要: 植物形态结构是植物本身与外部环境共同作用的结果ꎮ 为了分析木棉树形结构与叶性状的相关关

系ꎬ探索地形、土壤和气象要素对木棉生长的影响ꎬ以及揭示木棉的生长策略和适应机制ꎬ该文以云南省西

双版纳国家级自然保护区内 ２３０ 棵木棉为研究对象ꎬ测定 ６ 个树形结构指标ꎬ８ 个叶性状指标以及所在区域

地形、气象、土壤养分等生境要素ꎬ使用结构方程模型和变差分解分析各生境要素对木棉树形结构和叶性状

的影响和解释度ꎮ 结果表明:(１)木棉树形结构各观测指标之间、叶性状各观测指标之间存在相关性(Ｐ<
０.０５)ꎮ (２)生境要素各观测指标对木棉生长具有较强影响ꎬ其中年均降雨量、坡度、平均温度对木棉生长指

标的解释率较高ꎬ是影响木棉生长的主要生境指标ꎮ (３)从标准化路径系数看ꎬ３ 个生境要素对木棉树形结

构和叶性状影响具有一致性ꎬ均表现为地形要素>气象要素>土壤要素ꎮ (４)３ 个生境要素叠加解释了树形

结构和叶性状分别为 ４３.５％和 １２.３％ꎬ表现出树形结构对生境环境的响应大于叶性状对环境响应的特点ꎮ
研究结果初步探明了木棉不同生长指标对环境要素的适应策略ꎬ为木棉在异质生境的培育、繁殖以及木棉

人工林高效经营等提供了理论依据和实践参考ꎮ
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ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｔｏ ｈａｂｉｔａｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ
ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｉｌｙ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｂ.
ｃｅｉｂａꎬ ｗｈｉｃｈ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｐｒａｃｔｉｃａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｐａｇａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂ. ｃｅｉｂａ ｉｎ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｂ. ｃｅｉｂａ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａꎬ ｈａｂｉｔａｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔꎬ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

　 　 近百年来ꎬ全球气候呈现显著的变暖趋势ꎬ使
得全球平均气温、平均降水量都在发生改变(苑丹

阳等ꎬ２０２０)ꎮ « ＩＰＣＣ 全球升温 １.５ ℃ 特别报告»
指出ꎬ未来全球气温仍持续升高ꎬ干旱程度会加剧

( ＩＰＣＣꎬ ２０１８)ꎬ气候的变化使得树木生长受到不

同程度的影响(Ｄｅｓｌａｕｒｉｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ从而改变

了森林生态系统的结构和功能 ( Ｂｏｎａｎꎬ ２００８)ꎮ
因此ꎬ在气候变化背景下ꎬ明确树木生长指标对环

境因子的响应ꎬ有助于更好地了解森林生态系统

的变化趋势ꎬ为植物生长、保护和管理提供理论

依据ꎮ
目前ꎬ对植物功能性状的研究不再局限于对

单一或成组性状水平的研究ꎬ而是越来越多地关

注性状间的内在联系与权衡关系(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 明晰植物功能性状与环境、生态系统的内

在联系ꎬ有助于揭示植物的生长策略及资源分配

模式ꎬ探讨其生理生态过程的内在机制ꎬ可以为研

究生态系统的能量流动和物质循环提供更加可靠

的背景数据以及更准确地预测气候变化对植物群

落的影响(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ 何芸雨等ꎬ２０１９)ꎮ
树形结构能够描述森林生长状况ꎬ反映其生长、竞
争、更新等自然过程以及受人类活动的影响ꎬ其
中ꎬ胸径和树高是预测群落发展趋势的两个指标

(李晨笛等ꎬ２０２３)ꎮ 木棉在其形态构建过程中往

往会受到外部环境的影响ꎮ 温度是影响树木树形

结构的气候因子之一(Ｄｅｌｐｉｅｒｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 树

木的径向生长常常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

化合物的产生依赖于叶片光合作用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从而可

增加木质部生长所需的碳水化合物的累积ꎮ 另一

方面ꎬ肥沃的土壤能为植物的生长提供更多的营

养物质(尤其是可利用性 Ｎ、Ｐ)ꎬ影响植物的生产

力及其他生物学过程ꎬ促进树木生长ꎮ 海拔梯度

差异使得温度、湿度、光照等诸多环境因子发生剧

烈变化ꎬ成为影响树木生长的一个重要指标(蔡礼

蓉等ꎬ２０１７)ꎮ 叶片作为植物的基本结构和功能单

位ꎬ是植物、土壤、大气能量和物质交换的重要器

官ꎬ叶片性状对环境变化的敏感性直接或间接影

响着植物的生理生态过程ꎮ 土壤养分是植物叶片

性状构建过程中生长物质和能量的来源ꎬ海拔的

变化会间接影响温度、降水、光照等因子产生再分

配ꎬ导致气候环境的空间异质性ꎬ影响植物的生长

发育并对植物功能性状的变化产生间接作用

(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 由于环境的微小变化

会使植物表现出不同的外部形态差异ꎬ因此探究

环境要素对同种植物的不同性状影响具有重要意

义ꎮ 尽管已有学者对植物功能性状与环境关系进

行了调查ꎬ但研究树种主要集中于胡杨(魏圆慧

等ꎬ２０２１ꎻ 石义强等ꎬ２０２３)和锦鸡儿(罗源林等ꎬ
２０２２ꎻ 杨建红等ꎬ２０２３)等少数树种ꎮ 因此ꎬ为更
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准确地探究植物功能性状与环境之间的相关关

系ꎬ还需要扩大对不同树种的研究ꎮ
本研究以云南省西双版纳国家级自然保护

区内 ２３０ 棵木棉( Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ)为研究对象ꎬ测
定 ６ 个树形结构指标、８ 个叶性状指标以及所在

区域的地形、气象、土壤养分等生境要素ꎮ 通过

相 关 性 分 析、 冗 余 分 析 ( ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ＲＤＡ) 、主成分分析( ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ＰＣＡ) 、结构方程模型 ( ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎬ
ＳＥＭ ) 分 析 以 及 变 差 分 解 ( ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ)检验研究ꎬ拟探讨以下问题: ( １)
树形结构各观测指标、叶性状各观测指标有无相

关性ꎻ(２)不同生境观测指标对木棉生长影响差

异ꎻ(３)树形结构和叶性状对同一生境不同生境

要素响应差异ꎮ 通过以上问题的研究ꎬ为实现木

棉野外种群的建立和保护提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

试验区位于云南省西双版纳国家级自然保护

区(１００ °５０′—１０１ °０６′ Ｅ、２１ °０８′—２２ °２５′ Ｎ)ꎬ海
拔在 ４８０ ~ １ ４００ ｍ 之间ꎬ以山原盆地和山丘沟谷

镶嵌交错为主ꎮ 该区域温湿适宜ꎬ拥有充沛的光

热水资源ꎬ全年降水雨量为 １ ２００ ~ １ ６００ ｍｍꎬ年平

均气温为 ２１.８ ℃ ꎬ日照时数为 ２ ２９３.４ ｈꎮ 西双版

纳是中国热带雨林集中分布的重要区域ꎬ土壤类

型主要由砖红壤与红壤组成ꎬ土壤呈酸性(马顺容

等ꎬ２０２０)ꎬ全磷、硝态氮含量较为丰富ꎮ 保护区地

处热带生物区系向亚热带生物区系过渡的生物地

理群落交错带上(朱华等ꎬ２０１５)ꎬ森林植被复杂ꎬ
乔木层物种丰富ꎬ同时林下物种多样ꎬ形成了我国

独特的热带雨林生态系统ꎮ 主要伴生树种有相思

树(Ｃｅｌｔｉｓ ｔｉｍｏｒｅｎｓｉｓ)、大药树(Ａｎｔｉａｒｉｓ ｔｏｘｉｃａｒｉａ)、耳
草 ( Ｈｅｄｙｏｔｉｓ ａｕｒｉｃｌａｒｉａ )、 南 山 花 ( Ｐｒｉｓｍａｔｏｍｅｒｉｓ
ｃｏｎｎａｔｅ)等ꎮ
１.２ 木棉生长指标测定

通过野外实地调查ꎬ对西双版纳国家级自然

保护区范围内自然生长状况下的 ２３０ 株木棉分别

进行形态结构和生境要素的测定ꎮ
使用丈量尺测量每棵木棉的树高(ｈｅｉｇｈｔꎬＨ)、

胸径( ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔꎬＤＢＨ)、冠幅( ｃｒｏｗｎ
ｂｒｅａｄｔｈꎬＣＢ)、枝下高(ｈｅｉｇｈｔ ｔｏ ｃｒｏｗｎ ｂａｓｅꎬＨＣＢ)ꎻ从

东南西北四个方位数分枝数( ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓꎬ
ＮＢ)ꎻ利用等比例关系求算出削尖度( ｔａｐｅｒｉｎｇｎｅｓｓꎬ
Ｔ)ꎮ 每株木棉从东南西北四个方位的冠层中部外

圈摘取充分伸展且健康完整的 ２０ 枚叶片ꎮ 利用

ＣＩＤ 便携式激光叶面积仪(ＣＩＤ ＣＩ￣２０２ꎬＵＳＡ)测定每

片叶的叶长(ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈꎬＬＬ)、叶宽(ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈꎬＬＷ)、
叶面积( ｌｅａｆ ａｒｅａꎬＬＡ)、周长(ｐｅｒｉｍｅｔｅｒꎬＰ)ꎻ通过岛

津分析天平(ＡＴＹ１２４ꎬＪａｐａｎ)称其叶片的鲜重( ｌｅａｆ
ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔꎬ ＬＦＷ)、饱和重 ( ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｗｅｉｇｈｔꎬ
ＬＳＷ)、干重( ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔꎬＬＤＷ)ꎬ其中叶片含水

量(ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＬＷＣ)计算公式为 ＬＷＣ(％)＝
(ＬＦＷ -ＬＤＷ) / ＬＤＷ×１００ꎮ
１.３ 生境要素测定

利用手持式 ＧＰＳ 仪实测出每株木棉所在地的

经纬度、海拔( ａｌｔｉｔｕｄｅꎬＡ)、坡向( ｅｘｐｏｓｕｒｅꎬＥ)等数

据ꎬ再利用地质罗盘测其坡度( ｓｌｏｐｅꎬＳ)ꎮ 对所测

坡向进行数量化处理ꎬ坡向数据的测量以面朝东

方开始ꎬ按顺时针方向旋转至东北方向赋值为 １ ~
８ꎬ后将各项观测指标进行标准化和归一化处理

(陈莹等ꎬ２０１９)ꎮ 根据 ５ 点取样法在木棉生长区

域采取土样ꎬ均匀混合每样方同一层 ５ 个点表土

层 ０ ~ ２０ ｃｍ 的土样放进布袋带回实验室ꎬ将土壤

风干、研 磨、 过 筛ꎬ 带 入 实 验 室 测 定 全 氮 ( ｔｏｔａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＴＮ)、全磷( ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＴＰ)、有效磷

( ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＡＰ )、 铵 态 氮 ( ａｍｍｏｎｉｕｍ
ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＡＮ)、硝态氮( ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＮＮ)的化

学指标(刘蕾等ꎬ２０２１)ꎬ５ 项指标均进行 ３ 次重

复ꎮ 气象 数 据 来 自 中 国 地 面 气 象 站 勐 腊 站

(１０１°３５′ Ｅ、２１°２８′ Ｎ)ꎬ获取 ２００９ 至 ２０１８ 年 １０
年的平均气温( ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ＡＴ)、平均相

对湿度(ｍｅａｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬ ＭＲＨ)、年均降雨

量 ( ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎬ ＭＡＰ ) ( ｈｔｐｐ: / /
ｄａｔａ.ｃｍａ.ｃｎ / )ꎬ样地基本特征如表 １ 所示ꎮ
１.４ 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６、 ＳＰＳＳ ２２. ０、 Ａｍｏｓ ２１. ０ 和

Ｃａｎｏｃｏ ５.０ 软件对数据进行统计分析ꎮ 首先ꎬ在
α＝ ０.０１ 的显著性水平下ꎬ采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法分别对

木棉树形结构各指标、叶性状各指标进行相关分

析ꎮ 然后ꎬ对树形结构各指标、叶性状各指标、土
壤要素、地形要素以及气象要素分别做主成分分

析ꎬ利用第 １ 主成分轴载荷因子除以相应主成分

特征值的平方根作为各观测变量的系数ꎮ 在 Ａｍｏｓ
２１.０ 统计软件中使用结构方程模型拟合ꎬ 使用卡
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表 １　 木棉生长指标和生境要素的测定
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ

潜变量
Ｌａｔｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

观测变量
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅ

取值范围
Ｖａｌｕｅ ｒａｎｇｅ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

标准偏差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

叶性状指标
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｅｘ

叶面积 ＬＡ (ｃｍ２) ２９.７３~ ７２.９５ ５４.８１ １１.２４

叶长 ＬＬ (ｃｍ) ９.７４~ １８.４１ １４.１７ １.９８

叶宽 ＬＷ (ｃｍ) ４.８１~ ６.８４ ５.７８ ０.６４

周长 Ｐ (ｃｍ) ２２.６８~ ４６.４９ ３５.１６ ５.３９

叶鲜重 ＬＦＷ (ｇ) ０.９７~ ２.９３ １.７６ ０.４７

饱和重 ＬＳＷ (ｇ) １.０３~ ３.０４ １.８４ ０.４６

叶干重 ＬＤＷ (ｇ) ０.２４~ １.１６ ０.６２ ０.２２

含水量 ＬＷＣ (ｇ) ０.５６~ ０.７９ ０.６５ ０.０６

树形结构指标
Ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ

树高 Ｈ (ｍ) ０.８９~ ２１.１０ １２.１８ ８.１１

胸径 ＤＢＨ (ｃｍ) １.１０~ １１２.００ ４１.４９ ３２.０７

冠幅 ＣＢ (ｍ) ０.６２~ ２５.０７ ９.４５ ７.２２

枝下高 ＨＣＢ (ｍ) ０.１８~ １０.１４ ４.７４ ３.２２

分枝数 ＮＢ ５.００~ ２７.００ １５.６７ ５.９０

削尖度 Ｔ (％) ７６.４０~ １２４.６０ ９７.２７ １３.１５

地形要素
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｅｌｅｍｅｎｔ

海拔 Ａ (ｍ) ４９２.００~ ５２３.００ ５０３.００ ７.９１

坡度 Ｓ ( °) ２~ １０ ５.４０ １.７６

坡向 Ｅ １~ ８ ４.２３ １.９６

土壤要素
Ｓｏｉｌ ｅｌｅｍｅｎｔ

全氮 ＴＮ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.９５~ ２.２３ １.７６ ０.４６

硝态氮 ＮＮ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) １５.１１~ ３４.３０ ２７.７１ ０.７３

全磷 ＴＰ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.７６~ １.０８ ０.９３ ０.１１

有效磷 ＡＰ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.４７~ ６.５１ ４.２３ ０.２１

铵态氮 ＡＮ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) １.２４~ ４.５８ ２.７３ ０.１３

气象要素
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ

平均温度 ＡＴ (℃) ２１.８２~ ２２.５０ ２２.０７ ０.２１

平均相对湿度 ＭＲＨ (％) ７８.００~ ８５.６０ ８１.４２ ２.６１

年均降雨量 ＭＡＰ (ｍｍ) １ ２２４.５０~ １ ９４３.６０ １ ５４４.５７ ２０７.８０

方值 /自由度(Ｃｈｉ￣ｓｑｕａｒｅ / ｄｆ)进行拟合优度比较ꎻ
ＣＦＩ 值和 ＧＦＩ 值大于 ０.９ 以上为理想(董灵波等ꎬ
２０２１)ꎮ 最后ꎬ采用 Ｃａｎｏｃｏ ５.０ 软件进行冗余分析

(ＲＤＡ)和变差分解ꎬ得到不同生境要素对木棉形

态影响大小以及对木棉形态结构的解释率ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 树形结构指标、叶性状指标相关性分析

皮尔逊相关分析表明ꎬ树高与胸径、冠幅、枝
下高、分枝数呈极显著正相关ꎬ胸径与冠幅、枝下

高、分枝数呈极显著正相关ꎬ冠幅与枝下高、分枝

数呈极显著正相关ꎬ削尖度与树高、枝下高呈极显

著负相关ꎬ整体上木棉树形结构各观测指标之间

相关性较强ꎮ 对叶性状各指标进行相关性分析可

知ꎬ叶面积、叶长、叶宽与叶干重呈极显著负相关ꎬ
与其余各指标呈极显著正相关ꎻ周长与叶干重呈

显著负相关ꎬ与其他各指标呈极显著正相关ꎻ鲜
重、饱和重、干重与含水量呈极显著负相关ꎬ与其

他各指标呈极显著正相关(图 １)ꎮ
２.２ 生境要素、木棉指标权重分析

对 ３ 个生境要素指标和木棉形态各指标进行

冗余分析 ( ＲＤＡ)ꎮ 前两轴分别解释总方差的

６０.５２％和 ８.０１％ꎬ共解释了 ６８.５３％ꎬ说明 ＲＤＡ 的
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Ａ. 树形结构各指标相关性ꎻ Ｂ. 叶性状各指标相关性ꎮ ∗
代表相关性在 Ｐ<０.０５ 水平达到显著ꎬ∗∗代表相关性在 Ｐ<
０.０１ 水平达到极显著ꎬ下同ꎻ 图中灰色填充表示负相关ꎬ白
色圆圈表示正相关关系ꎬ圆圈大小表示相关系数的大小ꎮ
Ａ. Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｂ.
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ. ∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌ ａｎｄ ∗∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｖｅｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０１ ｌｅｖｅｌꎬｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗꎻ ｇｒａｙ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ
ｆｉｇｕｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎬ ｗｈｉｔｅ ｃｉｒｃｌｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｃｉｒｃｌｅ ｓｉｚｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｏｆ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ.

图 １　 木棉生长指标的相关性分析
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ

ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ

结果可靠ꎮ 环境因子对木棉生长指标解释大小依

次为年均降雨量(４６.４％) >坡度(７.９％) >平均温

度(５.７％) >海拔( ４. ３％) >全氮( １. ９％) >有效磷

(１.５％)>硝态氮(１.４％) >铵态氮(１.３％) >平均相

对湿度(１.２％)>坡向(０.５％)(图 ２)ꎮ
应用主成分分析(ＰＣＡ)可有效表征结构方程

模型(ＳＥＭ)中观测变量和对应潜变量的关系ꎮ 计

算 ３ 个生境要素以及两类木棉生长指标进行权重

系数ꎬ发现树高、胸径、冠幅 ３ 个指标在树形结构

权重 中 所 占 比 重 较 大ꎬ 其 系 数 分 别 为 ０. ２４１、
０.２８７、０.３１６ꎮ 叶面积、叶长、叶宽、叶片含水量在

叶性状中权重占比较大ꎬ其系数分别为 ０. ２５４、
０.２５５、０.２１７、０.２２１ꎮ 全氮、全磷、有效磷在土壤要

素中 所 占 权 重 较 大ꎬ 权 重 系 数 分 别 为 ０. ２５２、
０.２４３、０.２５０ꎮ 平均相对湿度在气象要素中权重占

比最大ꎬ系数为 ０.４６７ꎬ而坡度在地形要素中所占

权重最大ꎬ系数为 ０.５８０(表 ２)ꎮ
２.３ 生境要素对木棉树形结构、叶性状路径分析

利用结构方程模型( ＳＥＭ)检验气象要素、土
壤要素及地形要素对木棉树形结构与叶性状的效

图 ２　 生境要素与木棉生长指标的 ＲＤＡ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ

ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ

应ꎬ 最优模型与数据之间具有较高匹配度 (ＧＦＩ ＝

表 ２　 潜变量的 ＰＣＡ 表达式
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＰＣＡ ｆｏｒ ｌａｔｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

潜变量
Ｌａｔｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

ＰＣＡ 表达式
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＰＣＡ

树形结构
Ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

０.２４１Ｈ＋ ０. ２８７ＤＢＨ＋ ０. ２２５ＨＣＢ＋ ０. １６２Ｔ＋
０.００１ＮＢ＋０.３１６ＣＢ

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ

０.２５４ＬＡ ＋ ０. ２５５ＬＬ ＋ ０. ２１７ＬＷ ＋ ０. ２０３Ｐ ＋
０. ０３７ＬＦＷ ＋ ０. ０３８ＬＳＷ － ０. ０５７ＬＤＷ ＋
０.２２１ＬＷＣ

土壤要素
Ｓｏｉｌ ｅｌｅｍｅｎｔ

０.２５２ＴＮ＋ ０. ２４３ＴＰ ＋ ０. ２５０ＡＰ ＋ ０. ２１１ＡＮ －
０.１７６ＮＮ

气象要素
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ０.４６７ＭＲＨ－０.４４ＡＴ＋０.３８９ＭＡＰ

地形要素
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｅｌｅｍｅｎｔ ０.５８０Ｓ－０.５２９Ａ＋０.２７１Ｅ

０.９９８ꎻＡＧＦＩ ＝ ０.９６８ꎻＳＲＭＲ<０.００５)ꎮ 木棉树形结

构与叶性状呈极显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ相关系数

为－０.４７ꎮ 地形要素、气象要素和土壤要素三者相

关性较强ꎬ呈极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎮ 由路径分

析可得ꎬ地形要素、气象要素、土壤要素对木棉树

形结构均为正向影响ꎬ其中地形要素和气象要素

产生极显著正向影响(Ｐ<０.０１)ꎬ路径系数分别为

０.４７ 和 ０. ３９ꎬ土壤要素影响较小ꎬ路径系数为

０.１２ꎮ ３ 个生境要素对木棉树形结构和叶性状影

响存在差异ꎬ地形要素对叶性状具有极显著负向

影响ꎬ路径系数为－０.３２ꎬ而气象要素、土壤要素两

者对木棉叶性状无显著影响(图 ３)ꎮ
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图 ３　 生境要素和树形结构、叶性状的路径效应
Ｆｉｇ. ３　 Ｐａｔｈ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ

２.４ 生境要素对树形结构、叶性状解释分析

气象要素、地形要素和土壤要素是生境要素

的重要组成部分ꎬ对植物的生长具有重要意义ꎮ
利用变差分解分析量化地形要素、气象要素和土

壤要素单独及交互作用对木棉树形结构与叶性状

的贡献(图 ４)ꎮ 结果表明ꎬ３ 个生境要素的总叠加

作用解释了木棉树形结构的 ４３.５％ꎮ 其中ꎬ地形

要素解释最大ꎬ为 １８.６％ꎻ其次是气象要素ꎬ解释

了树形结构的 １７.５％ꎻ土壤要素解释度最小ꎬ仅为

１２.４％ꎮ 相较于树形结构解释而言ꎬ土壤要素、地
形要素以及气象要素对叶性状的总解释度低于树

形结构ꎬ总解释度为 １２.３％ꎮ 地形要素、土壤要素

和气象要素 ３ 个生境要素对木棉树形结构解释度

分别为 ６.０％、２０.１％和 ４.７％ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 木棉树形结构对生境要素的响应

树形结构与环境生境要素具有较强的相关关

系ꎮ 本研究中ꎬ３ 个生境要素对树形结构具有较大

影响ꎬ其中地形要素对木棉树形结构解释度最高ꎬ
气象要素次之ꎬ而土壤要素解释最小ꎮ 可见ꎬ在热

带雨林中地形对木棉的生长影响最大ꎮ 雷静品等

(２０１２)探讨了不同海拔梯度上气候变化对树木径

向生长的影响ꎬ结果显示随着海拔的变化限制青

海云杉径向生长的气候因子从降水转变为温度ꎬ
不同季节的限制因子也发生变化ꎬ与本文研究结

果存在差异ꎬ原因可能是地形的变化引起木棉生

长区水分和湿度产生变化ꎬ当海拔较低时木棉可

以从地面汲取较多水分以及土壤养分ꎬ但随着海

拔的升高ꎬ气温下降ꎬ大气压降低ꎬ光强增加ꎬ直接

影响植物的代谢和调节过程ꎬ限制了树木的生长

(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ故表现出地形解释较大的特

点ꎮ 同时ꎬ本研究结果与 Ｈｕ 和 Ｆａｎ(２０１６)研究结

果相似ꎬ即树干半径增量与相对湿度和降雨量呈

正相关ꎬ而与日最高气温呈负相关ꎮ 研究发现ꎬ木
棉树高、胸径、冠幅 ３ 个生长指标具有显著正相关

(Ｐ<０.０１)ꎬ应对环境时表现出一致性ꎬ这可能是木

棉内部基因、外部环境两者共同作用所造成ꎮ 王

婷等 (２０１０)在伏牛山地区对华山松生长研究发现ꎬ
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▼为共同解释度ꎮ Ａ. 树形结构ꎻ Ｂ. 叶性状ꎮ
▼ ｉｓ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｏｆ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｄｅｇｒｅｅ. Ａ. Ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｂ. Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ.

图 ４　 生境要素对木棉树形结构、叶性状影响的解释度
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｔｏ ｔｒｅｅ ｓｈａｐｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｏｆ Ｂｏｍｂａｘ ｃｅｉｂａ

５、６ 月份气温升高ꎬ蒸发增强ꎬ容易造成土壤水分

亏缺ꎬ进而影响华山松的生长ꎬ这一研究结果与本

文研究结果存在差异ꎬ原因可能在于春夏之交的

高温对华山松生长有显著的限制作用ꎬ而本研究

区位于热带地区ꎬ不仅温度较高ꎬ而且水分充足ꎬ
水分能够通过影响细胞的压缩进而影响细胞分裂

和生长(Ｍｕｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ较高的温度有利于增

强木棉的光合作用ꎬ有利于生成更多的碳水化合

物用于木棉树的生长ꎬ从而更好地进行树形结构

的构建ꎮ
３.２ 木棉叶性状对生境要素的响应

树木的叶性状不仅受到树木本身遗传因素的

影响ꎬ同 时 还 可 能 受 到 各 种 环 境 因 子 的 调 控

(Ｒａｔｈｇｅｂｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 研究发现ꎬ土壤要素对

叶性状解释度最大ꎬ地形要素其次ꎬ而气象要素最

小ꎮ 同时ꎬ路径分析表明地形要素与气象要素对

木棉叶性状具有负向影响且地形要素影响大于气

象要素ꎮ 而木棉叶面积、周长、叶片含水量、叶宽、
叶长与硝态氮、全氮、有效磷呈正相关ꎬ反映出木

棉生长过程中将更多土壤养分用于叶片性状构

建ꎬ本研究结果与黄磊等(２０２１)对杉木生长与土

壤养分的关系研究一致ꎬ表明当土壤养分越高(如
本研究的有效磷)的提高ꎬ木棉叶性状倾向于有更

大的周长、叶面积和更高的比叶面积ꎮ 因此ꎬ在养

分更充足的情况下ꎬ西双版纳的木棉倾向于快速

投资型生长策略ꎬ本研究结果与很多研究结果相

似(罗达等ꎬ２０２１ꎻ 刘思文等ꎬ２０２１ꎻ 黄郑雯等ꎬ
２０２２)ꎮ 气象要素对叶性状影响会因环境差异而

变化ꎮ 在本研究中ꎬ叶面积、周长、叶片含水量、叶
长、叶宽与年均降水量、平均相对湿度呈正相关ꎬ
与平均气温呈负相关ꎮ 这表明空气湿度与土壤湿

度对木棉叶性状具有促进作用ꎬ而高温对叶性状

起到抑制作用ꎬ表现为温度升高会使叶片气孔关

闭ꎬ减少光合作用ꎬ进而影响木棉生物量的积累ꎬ
该位置处于热带季风气候影响区域ꎬ４ 月中旬正值

当地旱季(枯水期后期)ꎬ光照充足ꎬ温度较高对叶

片影响较显著ꎬ体现为高温对叶性状的抑制ꎬ但树

形结构相较于叶性状而言ꎬ对于环境变化敏感度

较小ꎬ夏季温度升高对自身养分传输与形态构建

影响不大ꎬ使得在标准化路径系数中表现为正向

影响ꎬ研究结果与前人研究结果一致ꎬ即干旱缺水

环境对植物生长具有抑制作用(施钦等ꎬ２０１９)ꎮ
３.３ 木棉树形结构与叶性状的相关性及其对环境

条件的适应策略

植物形态结构能够客观表达植物对外部环境

的适应(孟婷婷等ꎬ２００７)ꎮ 大尺度上ꎬ气候要素对

植物功能性状的分布起决定性作用ꎻ在中等尺度

上ꎬ土地利用和干扰起主要作用ꎻ在小尺度或局地
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范围内ꎬ地形要素和土壤要素决定性状的表达

(Ｖｅｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 本研究表明ꎬ气象要素、地
形要素以及土壤要素三者具有极显著相关关系

(Ｐ<０.０１)ꎬ但对木棉形态结构表现出不同影响ꎬ其
中地形要素对树形结构和叶性状影响最大ꎬ其次

为气象要素ꎬ土壤要素影响最小ꎮ 这表明木棉生

长指标受种源地的温度、水分以及土壤养分共同

作用ꎬ而不是由温度或水分单独决定( Ｂａｒｂｏｎｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 气象要素决定着木棉生长所需的温

度和水分ꎬ海拔、坡度和坡向等地形要素则通过影

响水、热、光的分配进而改变区域温、湿状况ꎬ而土

壤受到温度、降水、生物活动以及地质变化等影

响ꎬ能够营造适合植物生长的物质层ꎬ该层蕴含植

物生长所需的养分、能量以及合适的土壤酸碱性ꎬ
最终影响其生长(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ 刘宪钊等ꎬ
２０２１)ꎮ 本研究发现ꎬ树形结构与叶性状具有极显

著负相关关系ꎬ而 ３ 个生境要素对树形结构解释

度(４３.５％)高于叶性状(１２.３％)ꎬ表明木棉在不同

生长阶段会依据自身需求进行资源分配ꎮ 本研究

结果与前人研究一致ꎬ当木棉处于幼苗发育阶段

时ꎬ为使其自身的快速生长获得营养ꎬ通过增大叶

面积、比叶面积进而增强捕获光合能力ꎬ同时吸收

大量水分ꎬ满足其旺盛生长活动ꎬ以此提高幼苗阶

段生存力(杨巧等ꎬ２０２２)ꎮ 当木棉进入生长稳定

期或停滞期时ꎬ通过减小叶面积、比叶面积来降低

植物的蒸腾作用ꎬ减少叶片消耗过多的营养以及

水分ꎻ叶片含水率的减少有利于木棉发育稳定期

间代谢的减少ꎬ保障积累更多资源ꎬ有效保障木棉

树形结构扩展ꎬ对于木棉构建优势种群提供便利

条件(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ 丁曼等ꎬ２０１４ꎻ 刘媛霜

等ꎬ２０２０)ꎮ 当然ꎬ木棉生长指标不仅包括树形结

构与叶性状ꎬ能集中反映对光照吸收和水分汇集

的年轮性状以及枝条与主干的夹角等在生长过程

中具有重要参与作用ꎬ未来应该进一步增加更多

生长指标对环境要素响应的研究ꎬ使其更具合

理性ꎮ
本研究结果表明ꎬ木棉树形结构各指标、叶性

状各指标广泛且半数以上可达到极显著相关水

平ꎬ体现出同一生境下木棉树形结构、叶性状自身

调整具有相似性的特征ꎮ ３ 个环境要素对木棉树

形结构与叶性状影响存在差异ꎬ表现出对树形结

构影响更大的特点ꎮ 当然ꎬ木棉在生长过程中为

应对生境环境的变化ꎬ树形结构与叶性状之间采

取负相关关系ꎬ这是树形结构与叶性状形成不同

组合来应对环境的变化结果ꎮ
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两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理生态响应

王德福１ꎬ２ꎬ３ꎬ 赵　 楠１ꎬ 邱万滨１ꎬ 桑栋鑫１ꎬ 黄国敏１ꎬ 刘文飞１ꎬ 沈芳芳１ꎬ 段洪浪１ꎬ４∗

( １. 南昌工程学院 江西省退化生态系统修复与流域生态水文重点实验室ꎬ 南昌 ３３００９９ꎻ ２. 中国科学院华南植物园

退化生态系统植被恢复与管理重点实验室ꎬ 广州 ５１０６５０ꎻ ３. 四川文理学院 四川革命老区发展研究中心ꎬ
四川 达州 ６３５０００ꎻ ４. 贵州大学 贵州省森林资源与环境研究中心ꎬ 贵阳 ５５００２５ )

摘　 要: 为探讨不同种源树木对干旱－复水的生理生态响应ꎬ该研究以广东与福建种源木荷为对象ꎬ通过盆栽

控水方式模拟干旱及复水条件ꎬ研究两个种源木荷的水力及碳生理特征、脯氨酸(Ｐｒｏ)及超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)对干旱－复水的响应ꎮ 结果表明:(１)对照情况下ꎬ广东种源木荷的茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)、叶片相对含

水量(ＲＷＣ)、光合速率(Ａｓａｔ)与气孔导度(Ｇｓ)均低于福建种源木荷的ꎮ (２)两个种源木荷的水力特征、Ｐｒｏ 与

ＳＯＤ 对干旱－复水的响应呈一致趋势ꎬ其中 Ψｘｙｌｅｍ、ＲＷＣ 与 Ｐｒｏ 均能较快恢复至对照水平ꎬ而茎木质部栓塞程

度与 ＳＯＤ 未恢复至对照水平ꎮ (３)福建种源木荷叶片的 Ａｓａｔ对干旱的敏感性较广东种源的高且复水后恢复至

对照水平需要更长时间ꎮ (４)复水后福建种源木荷非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)的恢复速率高于广东种源木

荷ꎮ 综上认为ꎬ福建与广东两个种源木荷均不能通过短期复水(３０ ｄ)来修复被栓塞的木质部ꎮ 尽管广东种源

木荷的光合速率能够更快地恢复至对照水平ꎬ但其光合速率低于福建种源木荷ꎬ并且其 ＮＳＣ 的恢复能力较福

建种源荷的低ꎮ 因此ꎬ在未来干旱加剧背景下ꎬ广东种源木荷的生长及存活可能受到更大威胁ꎮ 该研究结果

有助于了解种源地气候条件对树木抗旱性的影响ꎬ为未来森林的经营与管理提供了理论参考ꎮ
关键词: 干旱－复水ꎬ 光合特征ꎬ 水力特征ꎬ 木荷ꎬ 种内差异
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ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｅｃｏ￣ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ( ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｒａｉｔｓꎬ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓꎬ ｎｏｎ￣
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ￣ＮＳＣꎬ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ￣Ｐｒｏ ａｎｄ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ￣ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ) ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ
ｅｘａｍｉｎｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｕｎｄｅｒ ｗｅｌｌ￣ｗａｔｅｒｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎬ ｓｔｅｍ ｘｙｌｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ψｘｙｌｅｍ)ꎬ ｌｅａｆ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ)ꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ａｓａｔ) ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ) ｗｅｒｅ ｌｏｗｅｒ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ
Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ. (２) Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓꎬ Ｐｒｏ ａｎｄ ＳＯＤ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ
ａｎｄ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ. Ψｘｙｌｅｍꎬ ＲＷＣ ａｎｄ Ｐｒｏ ｃｏｕｌｄ ｒｅｃｏｖｅｒ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｖａｌｕｅｓ
ｒａｐｉｄｌｙꎬ ｗｈｉｌｅ ｐｅｒｃｅｎｔ ｏｆ ｓｔｅｍ ｘｙｌｅｍ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ＳＯＤ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ ｒｅｃｏｖｅｒ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄ. (３) Ａｓａｔ ｗａｓ ｍｏｒｅ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｆｒｏｍ Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｔｈａｎ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｉｔ ｔｏｏｋ ｍｏｒｅ ｔｉｍｅ ｔｏ ｒｅｃｏｖｅｒ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｉｎ
Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ. (４) Ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅ ｏｆ ＮＳＣ ｆｒｏｍ Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｗａｓ ｆａｓｔｅｒ ｔｈａｎ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ.
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｂｏｔｈ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ ｒｅｐａｉｒ ｔｈｅｉｒ ｅｍｂｏｌｉｚｅｄ ｘｙｌｅｍ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ
(３０ ｄａｙｓ). Ａｌｔｈｏｕｇｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｃｏｕｌｄ ｒｅｃｏｖｅｒ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆａｓｔｅｒ ｔｈａｎ ｆｒｏｍ Ｆｕｊｉａｎ
ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅꎬ ｉｔ ｗａｓ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｆｒｏｍ Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ. Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅꎬ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅ ｏｆ ＮＳＣ ｗａｓ ｓｌｏｗｅｒ ｉｎ
Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｔｈａｎ Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ
ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｍａｙ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ ｇｒｅａｔｅｒ ｒｉｓｋ ｉｎ ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓꎬ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓꎬ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａꎬ ｉｎｔｒａ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

　 　 全球气候变化背景下ꎬ未来降水格局将会发

生变 化ꎬ 干 旱 强 度 与 持 续 时 间 均 可 能 增 加

(Ｐａｃｈａｕｒｉ ＆ Ｒｅｉｓｉｎｇｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 干旱胁迫会威胁

树木的存活ꎬ进而引起群落结构与功能的改变

(Ｂａｒｒｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 此

外ꎬ在树木的生命历程中ꎬ经常会出现多次干旱及

干旱－复水现象ꎬ树木也会通过自身调节来应对干

旱环境(段娜等ꎬ２０１９ꎻ Ｇｅｓｓｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 但

是ꎬ树木响应干旱－复水的生理生态机制是否存在

种内差异还具有很大的不确定性ꎮ 因此ꎬ在全球

降水格局变化背景下ꎬ研究树木对干旱－复水生理

生态响应策略的种内差异ꎬ可为研究树木如何响

应干旱－复水以及生态模型的优化提供基础数据

支撑ꎬ也为未来森林的经营与管理提供理论参考ꎮ
干旱胁迫通常会抑制树木生长、导致叶片水

势与光合速率降低、进一步加剧木质部栓塞(Ｙａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ吕朝燕等ꎬ２０２１)ꎬ
还会引起树木叶片脯氨酸( Ｐｒｏ)的积累与超氧化

物歧化酶( ＳＯＤ)活性的增强ꎬ有助于缓解水分亏

缺对植物细胞造成的损伤(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｓｕｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫也会改变非结构性

碳水化合物( ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬ ＮＳＣ)的

含量(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ Ｈｅ 等(２０２０)研究表明干

旱对树木 ＮＳＣ 的影响与干旱强度和持续时间有

关ꎬ轻度干旱下叶片可溶性糖未发生显著变化ꎬ而
重度干旱使叶片可溶性糖显著升高ꎮ

干旱胁迫后树木生理生态指标的恢复能力是

评价树木适应干旱的重要依据ꎮ 其中ꎬ木质部导

水率是否能在短期内恢复以及恢复能力的种间差

异已成为近年来的研究热点ꎮ 叶片水势能够较快

地恢复至对照水平ꎬ而与叶片水势相比ꎬ光合速率

与木质部导水率恢复较慢 ( Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ
Ｒｕｅｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 此外ꎬＮＳＣ 在维持树木水力

功能及茎木质部栓塞修复过程中均发挥着重要作

用ꎬ栓塞修复时往往伴随 ＮＳＣ 的消耗(Ｔｏｍａｓｅｌｌａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 前人研究发现ꎬ树木光合与水分生理

指标对干旱－复水的响应不仅因物种不同而存在

差异ꎬ同一物种不同分布地或种源对干旱－复水的

响应也存在差异(刘菲等ꎬ２０１８ꎻ陈梦园等ꎬ２０１９)ꎻ
刘菲等(２０１８)研究发现福建种源油杉的抗旱性大

于贵州种源的ꎮ 然而ꎬ树种不同种源生理生态指

标的旱后恢复能力是否有差异仍不清楚ꎬ特别是

木质部导水率恢复的种内差异仍鲜有报道ꎮ
木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)是山茶科(Ｔｈｅａｃｅａｅ)木

荷属(Ｓｃｈｉｍａ)大乔木ꎬ在我国福建、江西、湖南、广
东等南方地区广泛分布ꎬ是亚热带常绿阔叶林的

４７８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



优势树种ꎬ也是绿化和造林的常用树种ꎮ 此外ꎬ木
荷也是良好的防火树种ꎬ既可与其他树木混种ꎬ也
可单独种植作为防火林带ꎮ 然而ꎬ不同种源的木

荷对干旱－复水的生理生态响应差异还不清楚ꎮ
以往的研究发现ꎬ植物的抗旱能力与当地气候条

件(如年均降雨量)有关(Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ说明

植物对原生地气候条件具有一定的适应性ꎬ并且

不同种源的植物对干旱的响应可能存在差异ꎮ 因

此ꎬ本研究选取来自具有一定气候差异的两个种

源木荷作为研究对象ꎬ通过盆栽控制干旱与复水

条件ꎬ研究两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理

生态响应ꎮ 我们提出的假设:两个种源木荷的气

体交换与水力特征对干旱－复水的响应存在差异ꎬ
其中降水量低的种源具有更强的抗旱性ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料和实验设计

在南昌工程学院瑶湖校区(１１６°０１′５０.１６″ Ｅꎬ
２８°４１′１７.１２″ Ｎ )开展本实验ꎮ 该地区属亚热带季

风气候ꎬ年均降雨量 １ ６００ ~ １ ７００ ｍｍ(４—６ 月约

占 ５０％ꎬ７—９ 月约占 １９％)ꎮ 从福建尤溪九阜山

自 然 保 护 区 ( １１８° ０１′ ５８″—１１８°０７′１６″ Ｅ、
２６°０３′３７″—２６°０６′５９″ Ｎ)、广东化陈禾洞自然保

护 区 ( １１３° ４９′ ３０″—１１４° ０１′ ５０″ Ｅ、 ２３°４３′０２″—
２３°４８′１０″ Ｎ)两地分别采集木荷种子ꎬ两个种源地

的年均降水量分别为 １ ６６５、１ ８０１ ｍｍꎬ年均温分

别为 １９.６ ℃ 、２２.８ ℃ ꎮ ２０１８ 年 ４ 月对种子进行播

种ꎬ２０１９ 年 ３ 月将幼苗移栽至 ７.６ Ｌ 的花盆中ꎬ每
盆 １ 株ꎬ盆栽所用土壤为砖红壤ꎮ 之后ꎬ将所有盆

栽搬至遮雨棚(长×宽×高为 ２０ ｍ × ４ ｍ × ３ ｍ)下
进行自然生长ꎮ 遮雨棚顶部所用材料为透明 ＰＶＣ
板ꎬ遮光率为 １５％ꎬ四周通风良好ꎮ 实验开始前所

有盆栽的土壤保持在田间持水量ꎬ并且每周向土

壤施可溶性营养肥料(施可得园艺肥料有限公司ꎬ
武汉产ꎬＮ≥３０ ｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＰ ２Ｏ５≥ １４ ｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＫ２Ｏ≥１６
ｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＦｅ≥０.１４ ｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＭｎ≥０.０６ ｇ􀅰Ｌ￣１)的稀释

液 １ 次ꎬ每次 ２００ ｍＬꎬ使幼苗保持良好生长ꎮ
待幼苗生长 ４ 个月后ꎬ对每个种源选取长势良

好、高度一致的幼苗 ５０ 株作为本实验的研究对

象ꎮ 实验设置 ２ 个水分处理ꎬ即(１)对照:选取 ２０
株幼苗ꎬ实验期间保持土壤湿度在田间持水量ꎻ
(２)干旱－复水:每个种源剩余的 ３０ 株幼苗ꎬ在实

验处理开始后不浇水ꎬ使土壤自然变干ꎮ 期间ꎬ监
测茎木质部水势变化情况ꎬ当水势达到前期研究

测定的木质部导水率曲线预测以及茎木质部栓塞

在 ８８％[木质部导水率下降 ８８％ꎬ通常表示严重干

旱(Ｕｒｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)]的水势

附近时ꎬ收割样品ꎬ并测定茎木质部栓塞程度(方

法见 １.２. ２)ꎮ 当茎木质部栓塞程度为 ８８％左右

时ꎬ对所有幼苗进行复水ꎬ使土壤湿度达到并保持

在田间持水量ꎬ直到实验结束ꎮ
１.２ 指标测定方法

１.２.１ 叶片气体交换参数测定 　 使用 Ｌｉ￣６４００ 便携

式气体交换系统(ＬＩ￣Ｃｏｒꎬ ｌｎｃꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)
测定植物的气体交换参数ꎮ 分别于干旱的第 ０
天、第 ２ 天、第 ４ 天、第 ５ 天和第 ６ 天及复水后的第

３ 天、第 ７ 天和第 １５ 天的上午 ９:００—１１:００ 对气

体交换参数进行测定ꎮ 每个种源的每个处理选取

４ 株幼苗(每株选取 １ 片当年生成熟叶片)测定叶

片饱和光强光合速率(Ａｓａｔꎬ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１)、气孔

导度(Ｇｓꎬ ｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１)、蒸腾速率(Ｅꎬ ｍｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰
ｓ￣１)ꎮ 光源采用人工红蓝光源(６４００￣２Ｂ)ꎬ光强设

置为 １ ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ二氧化碳浓度设为 ４００
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１ꎬ空气温度控制在(３１.１±０.２)℃ ꎬ相对

湿度控制在 ６０％ ~８０％ꎮ
１.２.２ 水力特征参数测定

１.２.２.１ 水势 　 于正午测定茎木质部水势ꎬ测定之

前用保鲜膜与锡箔纸包裹叶片(保鲜膜在内ꎬ锡箔

纸在外)１ ｈ 以上ꎬ以保证叶片与木质部之间的水

势平衡(可以用此时的叶片水势代替茎木质部水

势)ꎮ 之后ꎬ采集叶片于自封袋中并放入保温箱内

保存ꎬ带回实验室ꎮ 利用 ＰＭＳ￣Ｍｏｄｅｌ １５０５Ｄ 数显

便 携 式 植 物 水 势 压 力 室 ( ＰＭＳ ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓꎬ
Ｃｏｒｖａｌｉｓꎬ Ｏｒｅｇｏｎ ＵＳＡ)测定干旱的第 ０ 天、第 ４ 天、
第 ６ 天、第 ７ 天、第 ９ 天与复水后的第 ３ 天和第 ７
天的茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍꎬ ＭＰａ)ꎮ 每个种源的每

个处理选取 ４ 株幼苗(每株选取 ２ 片当年生成熟

叶片)ꎮ
１.２. ２. ２ 叶片相对含水量 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＲＷＣ) 　 首先ꎬ将叶片从枝条上取下后ꎬ称量叶片

鲜重ꎮ 然后ꎬ于水下用剪刀剪掉一段叶柄ꎬ在黑暗

处将叶柄浸没于水中 １２ ｈꎬ待叶片充分吸收水分

后ꎬ将叶片取出ꎬ用纸巾擦干表面水分ꎬ称量叶片

饱和鲜重ꎮ 最后ꎬ将叶片放入 ７０ ℃烘箱中烘至恒

重ꎬ 称取叶片干重ꎮ 叶片相对含水量 ＝ (叶片鲜
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重－叶片干重) / (叶片饱和鲜重 －叶片干重) ×
１００％ꎮ 叶片相对含水量的测定时间与水势测定

同步ꎮ
１. ２. ２. ３ 茎 木 质 部 栓 塞 程 度 ( ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＰＬＣ) 　 先将盆栽放入装满水的水桶

中ꎬ于水下用枝剪将茎取下ꎬ用封口膜将切口缠

紧ꎻ再迅速将茎的下端浸没于另一水桶中ꎬ并用黑

色塑料袋罩住ꎮ 为减少人为因素造成的木质部栓

塞ꎬ将样品带到实验室后ꎬ于水下从茎底部剪掉 ５
ｃｍꎬ并用黑色塑料袋罩住整个植株 １ ｈ 左右(茎底

部依然浸没于水中)ꎬ使木质部张力释放(Ｗｈｅｅｌｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 待叶片水势恢复至大于 － １ ＭＰａ
时ꎬ取 ５ ~ １０ ｃｍ 长的茎 ( Ｃｒｅｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ用
ＸＹＬ’ＥＭ 木质部栓塞测量仪测定茎木质部初始导

水率(此过程中茎木质部始终被水浸没)ꎮ 随后用

１００ ｋＰａ 的压力冲洗木质部(约 ３０ ｍｉｎ)ꎬ当木质部

末端不再有气泡出现时停止冲洗ꎬ之后用 ＸＹＬ’
ＥＭ 木质部栓塞测量仪测定茎木质部的最大导水

率(此过程中茎木质部始终被水浸没)ꎮ 测定导水

率与冲洗木质部所用溶液为 ２ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１的 ＫＣｌ 溶
液ꎬ测定导水率时的压力梯度为 ５.４ ｋＰａꎮ 茎木质

部栓塞程度 ＝ (最大导水率－初始导水率) /最大导

水率×１００％ꎬ具体实验参照 Ｃｏｃｈａｒｄ 等( ２００２)的

方法ꎮ 本研究分别测定了复水后的第 ０ 天与第 ３０
天的茎木质部栓塞程度ꎬ每个种源的每个处理选

取 ３ ~ ４ 株幼苗的茎进行测定ꎮ
１.２. ３ 生 化 指 标 测 定 　 非 结 构 性 碳 水 化 合 物

(ＮＳＣ) [包括可溶性糖( ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ＳＳ)与淀粉

(ｓｔａｒｃｈꎬ ＳＴ)]含量的测定采用恩酮法ꎮ 将复水后

第 ０ 天(干旱临界点)与第 ３０ 天的植物各器官样

品烘干并磨成粉末ꎬ分别称取 ０.０５ ｇ 于 １５ ｍＬ 离

心管中ꎬ加入 ４ ｍＬ ８０％的酒精ꎬ漩涡振荡ꎮ 之后

置于 ８０ ℃ 水浴锅中加热 ３０ ｍｉｎꎬ待冷却后以

１０ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１离心 ８ ｍｉｎꎬ收集上清液于 １５ ｍＬ
离心管中(重复 ３ 次)ꎮ 上层清液用于可溶性糖测

定ꎬ下层残渣用于淀粉测定(王德福ꎬ２０１９)ꎮ 每个

种源的每个处理选取 ４ 片当年生成熟叶片进行

测定ꎮ
脯氨酸(ｐｒｏｌｉｎｅꎬ Ｐｒｏ)含量测定采用酸性茚三

酮显色法 (李合生等ꎬ２０００)ꎮ 超氧化物歧化酶

(ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ)活性测定采用氮蓝四

唑比色法(Ｇｉａｎｎｏｐｏｌｉｔｉｓ ＆ Ｒｉｅｓꎬ １９７７)ꎮ 每个种源

的每个处理选取 ４ 片当年生成熟叶片进行测定ꎮ

１.３ 数据处理

首先ꎬ对数据进行正态性及方差齐性检验ꎬ如
果不符合ꎬ则进行数据转换ꎮ 然后ꎬ利用 ＳＰＳＳ
１９.０ (ＳＰＳＳ Ｉｎｃ. ＵＳＡ)对指标进行单因素方差分

析ꎬ通过 Ｄｕｎｃａｎ 法进行数据之间的差异显著性检

验ꎮ 最后ꎬ利用重复度量来检验种源、水分与时间

对各指标的影响ꎮ 所有结果中 Ｐ<０.０５ 即显著ꎬ采
用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２. ５ 作图ꎮ 图中所有结果均为平均

值±标准误(ｘ±ｓｘ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 两个种源木荷幼苗对干旱胁迫的生理生态

响应

２.１.１ 水力特征　 由图 １ 可知ꎬ干旱胁迫下ꎬ两个种

源木荷叶片相对含水量(ＲＷＣ)与茎木质部水势

(Ψｘｙｌｅｍ)均呈下降趋势ꎮ 在干旱的第 ４ 天ꎬΨｘｙｌｅｍ均

显著低于对照水平ꎮ 干旱的第 ６ 天ꎬＲＷＣ 均显著

低于对照水平ꎮ 干旱的第 ９ 天(复水 ０ ｄ)时ꎬΨｘｙｌｅｍ

均已远低于对照水平ꎬ其中福建种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ

降至－ ２. ４ ＭＰａꎬ广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ 降至 －２.５
ＭＰａꎮ 此外ꎬ干旱的第 ９ 天ꎬ福建与广东两个种源

木荷的茎木质部栓塞程度 ( ＰＬＣ) 分别为 ９４％、
９０％ꎬ均已达到 ８８％ꎬ达到复水临界点(图 ４)ꎮ 在

对照条件下ꎬ广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ 比福

建的低ꎮ
２.１.２ 光合特征　 由图 ２ 可知ꎬ干旱胁迫下ꎬ福建种

源木荷的光合速率(Ａｓａｔ)、气孔导度(Ｇ ｓ)及蒸腾速

率(Ｅ)较广东种源的先下降ꎬ于干旱胁迫的第 ４ 天

起ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ(５.９９、０.０６、１.６７)均显著低于

对照水平(１１.６４、０.１９、３.９３)ꎮ 广东种源的木荷ꎬ
于干旱胁迫的第 ６ 天起ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ(０.１６、
０.０１、０. ２７) 均显著低于对照水平 ( ２. ６６、 ０. ０３、
０.９０)(图 ２)ꎮ 此外ꎬ在对照条件下ꎬ广东种源木荷

叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ始终处于较低水平ꎬ并远低于福建

种源木荷的ꎮ
２.２ 两个种源木荷幼苗对旱后复水的生理生态

响应

２.２.１ 水力特征　 复水后ꎬ两个种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ与

ＲＷＣ 均升高ꎬ于复水后的第 ３ 天起ꎬΨｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ
均恢复至对照水平(图 ３)ꎮ 广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ

与 ＲＷＣ 均显著低于福建种源木荷的ꎮ 种源对

Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ 产生显著影响(表 １)ꎮ

６７８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



同一时间下ꎬ不同字母表示数据之间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｔｉｍｅ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 两个种源木荷幼苗叶片相对含水量(ＲＷＣ)与茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ) ａｎｄ ｓｔｅｍ ｘｙｌｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ψｘｙｌｅｍ)
ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 相对于 Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣꎬＰＬＣ 恢复较慢ꎮ 复水的

第 ３０ 天ꎬ福建与广东种源木荷的 ＰＬＣ (分别为

８３％、９３％) 仍显著高于对照水平(分别为 ２３％、
３０％)ꎬ表明茎木质部栓塞未恢复(图 ４)ꎮ 复水的

第 ０ 天与第 ３０ 天ꎬ在对照与复水条件下ꎬ两个种

源木荷的 ＰＬＣ 之间均不存在显著差异ꎮ
２.２.２ 光合特征 　 复水后ꎬ福建种源木荷叶片的

Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ 均呈上升趋势ꎬ于第 １５ 天均恢复至对照

水平(图 ５)ꎮ 对于广东种源的木荷ꎬ复水的第 ３
天ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ 均恢复至对照水平ꎬ但随着复

水的进行ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ出现小幅波动(图 ５)ꎮ 总

体分析ꎬ在两个种源木荷中ꎬ广东种源木荷叶片的

光合特征恢复较快ꎮ 这说明种源对叶片 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ和

Ｅ 产生显著影响(表 １)ꎮ
２.２.３ 生化特征　 由图 ６ 可知ꎬ复水后ꎬ福建种源木

荷的根、茎与叶的可溶性糖( ＳＳ)、淀粉( ＳＴ)以及

ＮＳＣ 含量均升高ꎬ并恢复至或高于对照水平ꎮ 与

福建种源木荷不同ꎬ广东种源木荷茎与根的 ＳＳ、ＳＴ
以及 ＮＳＣ 的含量均降低ꎬ叶片的 ＳＴ 与 ＮＳＣ 含量呈

升高趋势(图 ６)ꎬ但各器官 ＮＳＣ 含量仍显著低于

对照水平ꎮ 这说明种源对叶片 ＳＴ、ＮＳＣ 及根茎

ＳＳ、ＳＴ 和 ＮＳＣ 产生显著影响(表 １)ꎮ
复水后ꎬ两个种源木荷叶片的超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)与脯氨酸( Ｐｒｏ)表现出一致的变化ꎮ 其

中ꎬＳＯＤ 活性虽逐渐升高ꎬ但仍显著低于对照水

平ꎻＰｒｏ 含量逐步降低ꎬ于第 １５ 天恢复至对照水平

(图 ７)ꎮ 这说明种源对叶片 Ｐｒｏ 和 ＳＯＤ 产生显著

影响(表 １)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 两个种源木荷幼苗对干旱胁迫的生理生态

响应

通常在干旱胁迫下ꎬ植物水势与相对含水量

会降低ꎬ茎木质部栓塞程度显著升高( Ｊｏｓé ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ꎻ Ｒｏｍｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 本研究也发现ꎬ干旱胁

迫显著降低了两个种源木荷茎木质部水势与叶片

相对含水量ꎬ茎木质部栓塞程度显著升高ꎮ 此外ꎬ
木荷叶片的气孔导度、光合速率与蒸腾速率也随

干旱的进行而降低ꎬ与以往其他的研究结果类似

(陈梦圆等ꎬ２０１９ꎻ邓秀秀等ꎬ２０２０)ꎮ 但是ꎬ在本研

究中ꎬ福建种源木荷的光合速率、气孔导度及蒸腾

速率对干旱更敏感ꎬ较广东种源的先下降ꎬ有助于

减少水分的散失ꎮ 两个种源木荷的光合生理对干

旱的响应存在差异ꎬ可能与两个种源地的年均降

雨量(福建的年均降雨量低于广东地区)有关ꎬ是
植物适应生境的一种策略 ( Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
非结构性碳水化合物能够反映植物的碳平衡状态
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图 ２　 两个种源木荷幼苗叶片光合特征
对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ. ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

(郑云普等ꎬ２０１４)ꎮ 在干旱胁迫过程中ꎬ当树木呼

吸消耗的能量高于光合速率累积的能量时ꎬ则会

引起 树 木 体 内 非 结 构 性 碳 水 化 合 物 的 降 低

(Ｍｃｄｏｗｅｌｌꎬ ２０１１)ꎬ进一步干旱可能会导致碳饥饿

的发生ꎮ 本研究中ꎬ干旱胁迫显著降低了两个种

源木荷叶片、茎和根的可溶性糖、淀粉及非结构性

碳水化合物浓度ꎬ表明干旱胁迫下植物体处于负

的碳平衡状态ꎮ 在各器官中ꎬ福建种源木荷根的

非结构碳水化合物降低最多ꎬ而广东种源木荷叶

的非结构性碳水化合物降低最多ꎬ说明干旱胁迫

对树木非结构性碳水化合物的影响因器官、种源

的不同而存在差异(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
当植物遭受干旱胁迫时ꎬ细胞内的脯氨酸含

量通常会升高以调节渗透ꎬ并对酶、蛋白质起保护

作用( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 王曦等 ( ２０１８) 研究发

现ꎬ干旱胁迫下桢楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ)幼苗叶片的

脯氨酸含量显著升高ꎬ本研究也发现两个种源木

荷的叶片脯氨酸含量均显著升高以应对干旱胁

迫ꎮ 干旱胁迫还会引起植物体活性氧的增加ꎬ活
性氧的存在不仅会对植物的光合系统产生不利影

响ꎬ还会造成细胞的脂质过氧化与细胞死亡(Ｘｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 然而ꎬ植物会通过增

强活性氧清除酶的活性ꎬ如超氧化物歧化酶可清

除过多活性氧ꎬ减少对植物的伤害 ( Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 刘菲等ꎬ２０１８)ꎬ但也有研究发现干旱胁迫

使超氧化物歧化酶活性降低( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
吴玲等ꎬ２０１７)ꎮ 本研究中ꎬ干旱胁迫下叶片的超

氧化物歧化酶活性显著降低ꎬ可能是木荷叶片超

氧化物歧化酶的活性容易遭到活性氧的破坏而下

降(吴志华等ꎬ２００４ꎻ 吴玲等ꎬ２０１７)ꎮ
３.２ 两个种源木荷幼苗对旱后复水的生理生态响应

干旱复水后ꎬ植物水分状态与细胞膨压恢复ꎬ
有助于后期代谢的恢复(Ｒｕｅｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 本研

究中ꎬ两个种源木荷的茎木质部水势与叶片相对含

水量均于复水后第 ３ 天恢复至对照水平ꎬ表明两个

种源木荷的枝条与叶片具有同样的恢复水分状态

的能力(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 复水后叶片相对含水量

快速恢复ꎬ表明木质部仍具有水分运输能力(Ｒｕｅｈｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 相比于相对含水量与水势而言ꎬ两个

种源木荷叶片的光合速率、气孔导度的恢复较为滞

后ꎬ可能是由脱落酸(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、乙烯(Ｙａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)的抑制作用引起的ꎮ 本研究发现ꎬ广东

种源木荷叶片的光合速率恢复速率高于福建种源

木荷的ꎬ表明不同种源木荷叶片的光合速率对复水

的响应存在差异ꎮ 两个种源木荷叶片气体交换参

数恢复速率不一致ꎬ可能与以下原因有关ꎻ第一ꎬ以
往研究发现叶片导水率在旱后的恢复能力会影响
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表 １　 种源、水分与时间对木荷幼苗各指标影响的双因素重复度量方差分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｗｏ￣ｗａｙ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｓ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓꎬ ｗａｔｅｒ

ａｎｄ ｔｉｍｅ ｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｐ 值或 Ｆ 值
Ｐ ｏｒ Ｆ
ｖａｌｕｅ

种源
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ

水分
Ｗａｔｅｒ

时间
Ｔｉｍｅ

种源×水分
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×

Ｗａｔｅｒ

种源×时间
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×

Ｔｉｍｅ

水分×时间
Ｗａｔｅｒ× Ｔｉｍｅ

种源×水分×时间
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×
Ｗａｔｅｒ×Ｔｉｍｅ

饱和光强下光合速率
Ａｓａｔ

Ｐ <０.００１ ０.００２ <０.００１ ０.０３１ ０.００１ ０.００１ ０.００８

Ｆ １３８.７９３ １９.４５１ ２２.０１４ ６.５５１ ８.０８９ ８.１０１ ４.８３４

气孔导度
Ｇｓ

Ｐ <０.００１ ０.００２ <０.００１ ０.０２０ <０.００１ ０.００３ ０.００６

Ｆ １０３.６６２ １８.３０９ ２１.１５２ ７.９７１ １２.２９４ ６.１３４ ５.１０６

蒸腾速率
Ｅ

Ｐ <０.００１ ０.００１ ０.０２０ ０.０１９ ０.１３９ ０.０２２ ０.０３７

Ｆ ９９.３００ ２４.２８７ ３.８６５ ８.１９８ １.９９４ ６.２５１ ５.０５５

相对含水量
ＲＷＣ

Ｐ ０.００７ ０.００４ <０.００１ ０.３５８ ０.０４５ <０.００１ ０.０１８

Ｆ １０.４９９ １２.５６４ ４６.１６８ ０.９１５ ４.５０７ ８２.０３２ ６.５３３

茎木质部水势
Ψｘｙｌｅｍ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.６３３ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ３８.２７４ ２７.４３６ ２７６.８４０ ０.２３９ １１.５３９ ２７６.３３６ １２.０２９

茎木质部栓塞程度
ＰＬＣ

Ｐ ０.７０５ <０.００１ ０.９１５ ０.９４８ ０.２１６ ０.６９５ ０.７４６

Ｆ ０.１５１ ２８０.７０３ ０.０１２ ０.００５ １.７４７ ０.１６３ ０.１１１

脯氨酸
Ｐｒｏ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.９７５ <０.００１ <０.００１ ０.２７８

Ｆ １ ８９７.７８８ ８１.３２３ ９.１２５ ０.００１ ７.８５６ １５.７０７ １.３３５

超氧化物歧化酶
ＳＯＤ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.５２４ <０.００１ ０.０２５ <０.００１ <０.００１

Ｆ １ ８５９.３４０ ２ ８９２.８３９ ０.７６０ １ ３２５.３９４ ３.４９９ １４.８６２ １５.８００

叶可溶性糖
Ｌｅａｆ ＳＳ

Ｐ ０.１５４ <０.００１ ０.０１２ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ２.３１３ ２３５.７０４ ８.８０５ ９５.８９１ ３８.９６８ ２６.５３０ ４０.４６９

叶淀粉
Ｌｅａｆ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.８７９ <０.００１ ０.０２１

Ｆ １６８.０７４ ２８.５０８ １０９.９３４ ４７.０１９ ０.０２４ １１８.８１５ ７.００８

叶非结构性碳水化合物
Ｌｅａｆ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.００２ <０.００１ <０.００１

Ｆ １１７.１２５ １４４.７９７ ５１.５２８ １０７.０８２ １６.００７ ７７.６５８ ３０.０２３

茎可溶性糖
Ｓｔｅｍ ＳＳ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.０８６ <０.００１ ０.００１ ０.０７９ <０.００１

Ｆ １２１.０４８ ８２.６５４ ３.４８６ ５８.９７７ ２１.３１６ ３.６７９ ２３.０７５

茎淀粉
Ｓｔｅｍ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.４３０ ０.２１９ ０.００１ ０.７７７ ０.００３

Ｆ ２７.２００ ３４.１０７ ０.６６６ １.６８２ １７.８０４ ０.０８４ １３.３８１

茎非结构性碳水化合物
Ｓｔｅｍ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.２０７ <０.００１ <０.００１ ０.３５６ ０.００１

Ｆ ２７３.４７６ ２４０.３３８ １.７７８ ７６.１９３ ２４.４６５ ０.９２０ ２１.１４２

根可溶性糖
Ｒｏｏｔ ＳＳ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.２３８ ０.００２ <０.００１ ０.４８６ <０.００１

Ｆ ２０５.２９９ ２４.５０１ １.５５７ １５.８９６ ３７.２６９ ０.５１９ ３２.３９０

根淀粉
Ｒｏｏｔ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ４７.３２２ ７８０.７６５ ２８６.６７８ １３０.６９８ ２３７.２５５ １５２.４２６ １７３.７４５

根非结构性碳水化合物
Ｒｏｏｔ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ３２０.４６４ ５６９.５０９ １７６.７８２ １３３.７１７ ２９７.９５３ １１７.８９８ ２２８.１５２

　 注: 表中 Ｐ 值小于 ０.０５ 表示显著影响ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｉｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｗｈｅｎ Ｐ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｉｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０.０５.
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图 ３　 两个种源木荷幼苗茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)与叶片相对含水量(ＲＷＣ)对旱后复水的响应

Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ψｘｙｌｅｍ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ) ｏｆ
Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

图 ４　 两个种源木荷幼苗茎木质部
栓塞程度对旱后复水的响应

Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＰＬＣ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ
ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

气体交换参数的恢复能力(Ｂｌａｃｋｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ
因此我们推测本研究中两个种源木荷气体交换参

数的旱后恢复能力差异与其叶片导水率的恢复有

关ꎮ 第二ꎬ脱落酸与乙酸会对气体交换参数的恢复

产生影响(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ本
研究中两个种源木荷气体交换参数的旱后恢复能

力差异可能与植物体内的激素水平有关ꎮ 因此ꎬ在

未来的研究中ꎬ需要考虑叶片导水率与激素(如脱

落酸)水平在复水后的变化情况ꎬ为解释植物气体

交换对复水响应的种间差异提供新的机制ꎮ
干旱复水后ꎬ虽然植物可以通过木质部栓塞

修复或长出新的木质部进而恢复导水率( Ｃａｒｄｏｓｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ但木质部栓塞修复所需时间往往高

于长 出 新 的 木 质 部 所 需 时 间 ( Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ Ｍａｒｔｏｒｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 本研究发现复水 ３０
ｄ 后ꎬ两个种源木荷茎木质部栓塞程度仍显著高于

对照水平ꎬ表明复水后茎木质部栓塞未修复至对

照水平ꎬ可能需要更长时间的修复或通过长出新

的木质部进行导水率的恢复ꎮ 此外ꎬ复水 ３０ ｄ 后

福建种源木荷各器官的非结构性碳水化合物逐步

恢复至或超过对照水平ꎬ而广东种源木荷的则呈

相反趋势ꎮ 非结构性碳水化合物对复水后导水率

的恢复具有重要贡献ꎬ可以提供渗透调节物质与

能量( Ｔｏｍａｓｅｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 因此ꎬ相比于福建

种源木荷ꎬ广东种源木荷较低的非结构性碳水化

合物浓度可能不利于后期茎木质部导水率的恢

复ꎮ 复水后ꎬ随着叶片相对含水量的提高ꎬ植物体

内渗透调节能力逐渐降低(周欢欢等ꎬ２０１９)ꎮ 本

研究发现ꎬ复水后两个种源木荷的叶片脯氨酸含

量逐步降低ꎬ并恢复至对照水平ꎻ而两个种源木荷

叶片的超氧化物歧化酶活性均逐步升高ꎬ可能原因

是活性氧在复水后减少ꎬ进而对超氧化物歧化酶的

破坏降低(吴志华等ꎬ２００４ꎻ Ｎａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ

０８８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ５　 两个种源木荷幼苗光合特征对旱后复水的响应
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

本研究测定了两个种源木荷的生理生态(光

合特征、水力特征、ＮＳＣ、脯氨酸与超氧化物歧化

酶)在极端干旱(茎木质部导水率下降 ８８％左右)
及复水中的变化情况ꎮ 研究结果表明:(１)两个种

源木荷均通过关闭气孔与提高脯氨酸含量来响应

干旱胁迫ꎻ(２)两个种源木荷的茎木质部水势、叶
片 ＲＷＣ、Ｐｒｏ、ＳＯＤ 以及茎 ＰＬＣ 对干旱复水的响应

呈一致趋势ꎬ并且茎 ＰＬＣ 在复水 ３０ ｄ 后未恢复至

对照水平ꎻ(３)福建种源木荷的光合速率较广东种

源的先下降且复水后恢复至对照水平需要更长时

间ꎻ(４)福建种源木荷的 ＮＳＣ 恢复速率高于广东

种源木荷的ꎮ 综上所述ꎬ在未来干旱加剧背景下ꎬ
福建与广东两个种源木荷均不能通过短期复水

(３０ ｄ)来修复被栓塞的木质部ꎮ 尽管广东种源木

荷的光合速率能够更快地恢复至对照水平ꎬ但其

光合速率低于福建种源木荷的ꎬ并且其 ＮＳＣ 的恢

复能力较福建种源的低ꎮ 因此ꎬ在未来干旱加剧

背景下ꎬ广东种源木荷的生长及存活可能受到更

大威胁ꎮ

参考文献:

ＢＡＲＲＯＳ ＦＤＶꎬ ＢＩＴＴＥＮＣＯＵＲＴ ＰＲＬꎬ ＢＲＵＭ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９. Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｅｘｐｌａｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
Ａｍａｚｏｎｉａｎ ｆｏｒｅｓｔｓ ｔｏ ｔｈｅ ２０１５ Ｅｌ Ｎｉñｏ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ
[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２２３(３): １２５３－１２６６.

ＢＬＡＣＫＭＡＮ ＣＪꎬ ＢＲＯＤＲＩＢＢ ＴＪꎬ ＪＯＲＤＡＮꎬ ＧＪꎬ ２００９. Ｌｅａｆ
ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ: ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ
ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ ｉｎ ｆｏｕｒ ｗｏｏｄｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ３２(１１): １５８４－１５９５.

ＢＲＯＤＲＩＢＢ ＴＪꎬ ＢＯＷＭＡＮ Ｄꎬ ＮＩＣＨＯＬＳ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０.
Ｘｙｌｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ
ｒａｔｅｓ ａｆｔｅｒ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｔｏ ｅｘｔｒｅｍｅ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ [ Ｊ ]. Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌꎬ １８８(２): ５３３－５４２.

ＢＲＯＤＲＩＢＢ ＴＪꎬ ＰＯＷＥＲＳ Ｊꎬ ＣＯＣＨＡＲＤ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０.
Ｈａｎｇｉｎｇ ｂｙ ａ ｔｈｒｅａｄ? ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ [ Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
３６８(６４８８): ２６１－２６６.

ＣＡＲＤＯＳＯ ＡＡꎬ ＢＩＬＬＯＮ ＬＡꎬ ＢＯＲＧＥＳ ＡＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｎｅｗ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓ ｉｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｕｎｄｅｒ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２２７(４): １０２５－１０２７.

ＣＨＥＮ ＭＹꎬ ＬＩ ＹＣꎬ ＷＡＮＧ ＬＢꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｒｅ￣ｗａｔｅｒｉｎｇ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３８(１０): ２９５０－２９５８. [陈梦园ꎬ 李迎超ꎬ
王利兵ꎬ 等ꎬ ２０１９. ２ 个种源栓皮栎对干旱及复水的光合

生理响应 [Ｊ]. 生态学杂志ꎬ ３８(１０): ２９５０－２９５８.]
ＣＯＣＨＡＲＤ Ｈꎬ ＣＯＬＬ Ｌꎬ ＲＯＵＸ ＸＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２. Ｕｎｒａｖｅｌｉｎｇ

ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｄｕｒｉｎｇ
ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｗａｌｎｕｔ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ １２８(１):
２８２－２９０.

１８８５ 期 王德福等: 两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理生态响应



图 ６　 两个种源木荷幼苗各器官非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)含量对旱后复水的响应
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图 ７　 两个种源木荷幼苗叶片 ＳＯＤ 活性与脯氨酸含量对旱后复水的响应
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猫儿山三种森林类型林下植物叶片与土壤化学计量特征

邓丽丽１ꎬ 秦惠珍２ꎬ 史艳财１ꎬ 韦　 霄１ꎬ 吕仕洪１∗

( １. 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 ２. 广西大学 林学院ꎬ 南宁 ５３０００４ )

摘　 要: 为探究猫儿山不同森林类型林下植物叶片与土壤化学计量特征ꎬ揭示其林下植物适应策略ꎮ 该文

对猫儿山针阔混交林(ＺＫ)、常绿阔叶次生林(ＣＬＣ)和常绿阔叶林(ＣＬ)林下草本层和灌木层主要植物叶片

与土壤的化学元素含量进行测定ꎬ分析其化学计量特征及其相互之间的内在联系ꎮ 结果表明:(１)从总体上

看ꎬ草本层和灌木层植物叶片的 Ｃ、Ｎ 含量差异不显著ꎬ草本层植物叶片 Ｐ、Ｋ 含量极显著高于灌木层ꎬＮ ∶ Ｐ
显著低于灌木层ꎻ草本层植物更易受 Ｎ 限制ꎬ灌木层植物更易受 Ｐ 限制且其 Ｎ 和 Ｐ 利用效率更高ꎻ不同森

林类型之间的灌木层植物叶片化学计量差异不显著ꎬ草本层植物叶片 Ｎ 含量、Ｃ ∶ Ｎ 和 Ｃ ∶ Ｐ 差异显著ꎬ针
阔混交林草本层植物的养分利用效率较高ꎮ (２)３ 种森林类型的土壤 Ｃ、Ｎ 含量显示ꎬＣＬ>ＣＬＣ>ＺＫ 且彼此之

间差异极显著ꎬ针阔混交林土壤的 Ｐ 含量最高而 Ｃ ∶ Ｐ、Ｎ ∶ Ｐ 最低ꎮ (３)针阔混交林的土壤显著影响林下植

物部分叶片化学计量ꎬ另外 ２ 种森林类型的土壤影响不显著ꎮ 综上认为ꎬ猫儿山不同森林类型的土壤化学

计量存在显著或极显著差异ꎬ林下不同层次的植物对营养元素的需求以及环境适应策略不同ꎻ针阔混交林

土壤对林下植物叶片化学计量影响较强ꎬ由于有机质分解效率较低导致土壤受 Ｎ 限制ꎬ因此应加强针阔混

交林的 Ｎ 素管理ꎮ 该研究结果为森林管理提供了数据支持ꎮ
关键词: 猫儿山ꎬ 森林类型ꎬ 土壤ꎬ 草本层ꎬ 灌木层ꎬ 化学计量特征
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｏ􀆳ｅｒｓｈａｎꎬ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅꎬ ｓｏｉｌꎬ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒꎬ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒꎬ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

　 　 生态化学计量学是分析多重化学元素质量平

衡及其对生态交互作用影响的理论和科学ꎬ化学

计量特征研究对揭示物种的生态策略和适应性具

有重要的生理学意义(李秀等ꎬ２０２３)ꎮ 叶片作为

植物最敏感的器官ꎬ对环境变化敏感、可塑性强ꎬ
其功能性状承载较多的环境变化信息ꎬ与植物生

物量及其资源获取和利用密切相关(Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ ＆
Ｋｕｌｌꎬ ２００３ꎻ Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ从叶片化学计量

角度研究植物的环境适应性已成为生态学研究的

热点之一ꎮ 慕宗杰等(２０２０)认为植物叶片功能性

状与土壤的关系最为密切ꎬ植物通过凋落物分解

来改善土壤质量ꎬ而土壤质量对植被生长及群落

演替速度和方向等有重要影响ꎮ 研究植物叶片与

土壤化学计量的响应关系ꎬ对揭示植物的生态适

应策略具有重要意义ꎮ
林下植物主要包括森林冠层下的灌木、草本、

藤本和乔木幼树等ꎬ是森林生态系统的重要组成

部分ꎬ不同生活型植物占据不同的空间环境(朱喜

等ꎬ２０１４ꎻ 张乃木等ꎬ２０２０)ꎮ 近年来ꎬ森林生态系

统 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量的研究多集中于乔木层或乔木－
凋落物－土壤耦合系统(王珂等ꎬ２０２３ꎻ余雅尧等ꎬ
２０２３)ꎬ对林下植物的研究相对较少ꎮ 然而ꎬ有研

究表明不同生活型植物叶片的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其计

量比差异显著(巴格登等ꎬ２０２３)ꎬ灌木植物 Ｐ 含量

显著低于一年生和多年生草本植物(刘小菊等ꎬ

２０２０)ꎮ 林下植物作为森林的更新与补充ꎬ在森林

发展过程中发挥着重要作用ꎬ对不同森林类型草

本层和灌木层植物的叶片化学计量进行研究ꎬ可
了解不同森林类型林下植物对营养环境的适应

策略ꎮ
猫儿山国家级自然保护区现存有较大面积的

原始森林植被及垂直带谱ꎬ尤其是原生性亚热带

常绿阔叶林ꎬ具有巨大的生态服务价值和很高的

科研价值ꎮ 但是ꎬ由于人为干扰的影响ꎬ部分原生

植被已退化为常绿阔叶次生林、针阔混交林、灌丛

和草丛等ꎬ因此对其森林生态系统功能造成了较

大的影响ꎮ Ｈｏｌｌ(２０１７)认为原生林退化威胁着生

物多样性和生态安全ꎮ 目前ꎬ猫儿山森林植物与

土壤的响应研究大部分是针对森林上层优势植物

开展的ꎬ林下植物对土壤因子的响应研究较少(黄
金铃和蒋得斌ꎬ２００２ꎻ 朱彪等ꎬ２００４)ꎮ 因此ꎬ本文

结合猫儿山森林现状ꎬ以针阔混交林( ＺＫ)、常绿

阔叶次生林(ＣＬＣ)和常绿阔叶林(ＣＬ)３ 种不同森

林类型的林下植物为研究对象ꎬ测定植物叶片和

土壤的化学元素含量ꎬ分析其化学计量特征及其

相互之间的内在联系ꎬ旨在探讨:(１)猫儿山不同

森林类型之间同一林下层(草本层和灌木层)植物

以及同一森林类型不同林下层之间植物叶片化学

计量的差异ꎻ(２)猫儿山不同森林类型之间土壤化

学计量的差异ꎻ(３)猫儿山不同森林类型草本层和

６８８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



灌木层植物叶片与土壤化学计量的相关性ꎮ 以期

揭示该区不同森林类型林下植物的生态适应策

略ꎬ并为猫儿山森林管理提供基础数据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

猫儿山国家级自然保护区位于广西东北部ꎬ地
理坐标为 １１０°２０′—１１０°３５′ Ｅ、２５°４８′—２５°５８′ Ｎꎬ
总面积为 １７ ００８.５ ｈｍ２ꎬ主峰猫儿山海拔为 ２ １４１.５
ｍꎮ 猫儿山属中亚热带山地气候ꎬ山顶年均温７ ℃ꎬ
最高温 ２３ ℃ꎬ最低温－１.９ ℃ꎬ山脚年均温为 １６~１８
℃ꎬ大于 １０ ℃的年积温在 ６ ０００ ℃左右ꎬ年降水量

在２ ５００ ｍｍ 以上ꎮ 该区常绿阔叶林和常绿针阔混

交林带分布在海拔 ３００~１ ２００ ｍ 之间(黄金铃和蒋

得斌ꎬ２００２ꎻ 朱彪等ꎬ２００４)ꎬ本研究选取该林带内 ３
种不同类型的森林(针阔混交林、常绿阔叶次生林

和常绿阔叶林)ꎬ分析和比较其林下草本层和灌木

层植物叶片及土壤化学计量特征ꎮ

１.２ 取样和处理方法

２０１９ 年 ８ 月ꎬ在上述 ３ 种森林类型中ꎬ参考张

增可等(２０１９)和喻理飞等(２０００)的方法ꎬ各设置

一个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的临时样地(表 １)ꎮ 根据方格

法选取样地 ４ 个边角及中心设立 ５ 个 ５ ｍ × ５ ｍ
的方格样方ꎬ在样方中选择草本层和灌木层盖度

较大或数量较多、能满足采样要求的植物作为叶

片采集对象ꎬ草本层包括草本及草质藤本ꎬ灌木层

包括灌木、木质藤本和不高于 ５ ｍ 的乔木幼树(表
２)ꎮ 采集其成熟、形状和叶色正常且无病虫害的

叶片ꎬ５ 个样方中重复出现的植物分别取样后混合

为 １ 份样品ꎬ每种植物叶样鲜重不少于 １００ ｇꎬ带回

实验室后将叶片在烘箱内 １２０ ℃ 杀青 ３０ ｍｉｎꎬ之
后在 ８０ ℃下烘干至恒重并研磨粉碎ꎬ过 １００ 目筛

以备叶片养分含量测定ꎮ
在各森林类型的 ５ 个样方内分别用土钻钻取

０ ~ ２０ ｃｍ 的土壤ꎬ将所采土样做好记录并带回实

验室风干ꎬ拣除石块和细根等杂质后研磨ꎬ使其过

１００ 目筛备用ꎮ

表 １　 样地的基本情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

森林类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ)

坡度
Ｓｌｏｐｅ ( °)

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ

针阔混交林 ＺＫ １１０°２９′３７″ Ｅ ２５°５１′４６″ Ｎ ８６５ ３０ ０.８０

常绿阔叶次生林 ＣＬＣ １１０°２９′１６″ Ｅ ２５°５３′０６″ Ｎ １ １２５ ２５ ０.７０

常绿阔叶林 ＣＬ １１０°２９′１１″ Ｅ ２５°５２′５０″ Ｎ １ １１３ ２８ ０.８５

１.３ 样品分析

叶片元素含量测定包括碳( ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＬＣ)、 氮 ( ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＮ )、 磷 ( ｌｅａｆ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＰ)和钾(ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＬＫ)的含量ꎬ并计算其碳氮比( ＬＣ ∶ ＬＮ)、碳磷比

(ＬＣ ∶ ＬＰ)、氮磷比(ＬＮ ∶ ＬＰ)和钾磷比(ＬＫ ∶ ＬＰ)ꎮ
土壤元素含量测定包括碳 ( ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＳＣ)、 氮 ( ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＮ ) 和 磷 ( ｓｏｉｌ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＰ) 的含量ꎬ并计算其碳氮比

(ＳＣ ∶ ＳＮ)、碳磷比(ＳＣ ∶ ＳＰ)和氮磷比(ＳＮ ∶ ＳＰ)ꎮ
根据吴陶红等(２０２３)的测定方法ꎬＬＣ、ＬＮ 和

ＳＮ 采用元素分析仪(德国 Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ
ｃｕｂｅ)测定ꎬＬＰ、ＬＫ、ＳＣ 和 ＳＰ 分别采用钼锑抗比色

法、火焰光度法、重铬酸钾容量法－外加热法和氢

氧化钠熔融法－钼锑抗比色法测定ꎮ

１.４ 数据统计分析

使用 Ｅｘｃｅｌ 进行数据整理ꎮ 数据整理时ꎬ为满

足正态分布要求和 ＡＮＯＶＡ 假设ꎬ使用 ｌｎ( ｘ＋１)将
各类数据进行自然对数转换ꎬ使用 ＳＰＳＳ ２３.０ 软件

进行 ｔ 检验和单因素方差分析( ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ
并对不同森林类型的各指标参数进行显著性检验

(Ｄｕｎｃａｎ 法ꎬ显著性水平为 ０.０５)ꎬ使用 Ｐｅｒｓｏｎ 系

数对林下植物叶片化学计量与土壤因子进行相关

性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同森林类型的林下植物叶片化学计量特征

根据 ３ 种森林类型林下草本层和灌木层植物

叶片化学计量的分析结果(表 ３)ꎬ 从总体上来看ꎬ
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表 ２　 不同森林类型的林下主要植物
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

样地编号
Ｐｌｏｔ Ｎｏ.

林下层
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ

主要植物种类
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＺＫＨ 针阔混交林草本层
Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

淡竹叶ꎬ五节芒ꎬ山姜
Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌꎬ Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ａｌｐｉｎｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ

ＺＫＳ 针阔混交林灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

栲ꎬ黄檀ꎬ杨桐ꎬ竹叶木姜子ꎬ南方荚蒾ꎬ大青ꎬ算盘子ꎬ朱砂根ꎬ地棯ꎬ草珊瑚ꎬ周毛悬钩
子ꎬ南五味子
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉꎬ Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａꎬ Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉꎬ Ｌｉｔｓｅａ ｐｓｅｕｄｏｅｌｏｎｇａｔａꎬ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ
ｆｏｒｄｉａｅꎬ Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ ｃｙｒｔｏｐｈｙｌｌｕｍꎬ Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ ｐｕｂｅｒｕｍꎬ Ａｒｄｉｓｉａ ｃｒｅｎａｔａꎬ Ｍｅｌａｓｔｏｍａ
ｄｏｄｅｃａｎｄｒｕｍꎬ Ｓａｒｃａｎｄｒａ ｇｌａｂｒａꎬ Ｒｕｂｕｓ ａｍｐｈｉｄａｓｙｓꎬ Ｋａｄｓｕｒａ ｌｏｎｇｉｐｅｄｕｎｃｕｌａｔａ

ＣＬＣＨ 常绿阔叶次生林草本层
Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ

紫菊ꎬ白苞蒿ꎬ牛尾菜ꎬ日本薯蓣ꎬ黄金凤
Ｎｏｔｏｓｅｒｉｓ ｍａｃｉｌｅｎｔａꎬ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｌａｃｔｉｆｌｏｒａꎬ Ｓｍｉｌａｘ ｒｉｐａｒｉａꎬ Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａꎬ Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ｓｉｃｕｌｉｆｅｒ

ＣＬＣＳ 常绿阔叶次生林灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ

闽楠ꎬ细枝柃ꎬ香港四照花ꎬ团叶杜鹃ꎬ云锦杜鹃ꎬ紫麻ꎬ广西悬钩子ꎬ常春藤
Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉꎬ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａꎬ Ｃｏｒｎｕｓ ｈｏｎｇｋｏｎｇｅｎｓｉｓꎬ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｒｂｉｃｕｌａｒｅꎬ Ｒ. ｆｏｒｔｕｎｅｉꎬ
Ｏｒｅｏｃｎｉｄｅ ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓꎬ Ｒｕｂｕｓ ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓꎬ Ｈｅｄｅｒａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ

ＣＬＨ 常绿阔叶林草本层
Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

异药花ꎬ赤车ꎬ香港双蝴蝶
Ｆｏｒｄｉｏｐｈｙｔｏｎ ｆａｂｅｒｉꎬ Ｐｅｌｌｉｏｎｉａ ｒａｄｉｃａｎｓꎬ Ｔｒｉｐｔｅｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

ＣＬＳ 常绿阔叶林灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

黄丹木姜子ꎬ薄叶山矾ꎬ山矾ꎬ多花山矾ꎬ异叶榕ꎬ常山ꎬ寒莓
Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａꎬ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａꎬ Ｓ. ｓｕｍｕｎｔｉａꎬ Ｓ. ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａꎬ Ｆｉｃｕｓ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈａꎬ
Ｄｉｃｈｒｏａ ｆｅｂｒｉｆｕｇａꎬ Ｒｕｂｕｓ ｂｕｅｒｇｅｒｉ

ＬＰ、ＬＫ、ＬＣ ∶ ＬＰ 和 ＬＮ ∶ ＬＰ 在 ２ 个林下层之间均

差异极显著ꎬ草本层 ＬＰ 和 ＬＫ 极显著高于灌木层ꎬ
ＬＣ ∶ ＬＰ和 ＬＮ ∶ ＬＰ 极显著低于灌木层ꎬＬＣ ∶ ＬＮ 显

著低于灌木层ꎬ两者之间的 ＬＮ、ＬＣ、ＬＫ ∶ ＬＰ 和

ＬＮ ∶ ＬＫ差异不显著ꎮ
通过比较不同森林类型、同一林下层植物叶

片化学计量特征的结果显示ꎬ常绿阔叶次生林草

本层植物 ＬＮ 显著高于针阔混交林ꎬ但与常绿阔叶

林差异不显著ꎻ针阔混交林的草本层植物 ＬＣ ∶ ＬＮ
(２１.９５３)显著高于另外 ２ 种森林类型ꎬ常绿阔叶

林和针阔混交林的草本层植物 ＬＣ ∶ ＬＰ 显著高于

常绿阔叶次生林ꎬ３ 种森林类型之间的灌木层植物

化学计量特征差异不显著ꎮ
比较同一森林类型、不同林下层植物叶片化

学计量的分析结果ꎬ常绿阔叶林中各项指标在不

同林下层间均差异不显著ꎬ常绿阔叶次生林的草

本层植物 ＬＮ、ＬＰ、ＬＫ 均显著或极显著高于灌木

层ꎬ而 ＬＣ ∶ ＬＮ、ＬＣ ∶ ＬＰ、ＬＮ ∶ ＬＰ、ＬＮ ∶ ＬＫ 则显著

或极显著低于灌木层ꎻＬＣ 和 ＬＫ ∶ ＬＰ 在 ２ 个林下

层之 间 差 异 不 显 著ꎬ 针 阔 混 交 林 中 仅 灌 木 层

ＬＮ ∶ ＬＰ显著高于草本层ꎬ其他指标差异不显著ꎮ
２.２ 不同森林类型的土壤化学计量特征

土壤化学计量分析结果(表 ４)显示ꎬ３ 种森林

类型的 ＳＮ 和 ＳＣ 均为 ＣＬ>ＣＬＣ>ＺＫꎬ其中 ＳＮ 相互

之间差异极显著ꎬ常绿阔叶林 ＳＣ 极显著高于针阔

混交林ꎬ但与常绿阔叶次生林差异不显著ꎬ针阔混

交林 ＳＰ 极显著高于另外 ２ 种森林类型ꎬＳＣ ∶ ＳＰ
和 ＳＮ ∶ ＳＰ 均表现为针阔混交林极显著低于另外 ２
种森林类型ꎬＳＣ ∶ ＳＮ 在 ３ 种森林类型之间差异不

显著ꎮ
２.３ 林下植物叶片与土壤之间化学计量特征的相

关性

由表 ５ 可知ꎬ常绿阔叶次生林与常绿阔叶林中

的草本层植物叶片与土壤化学计量间的相关性均

未达到显著水平ꎬ针阔混交林中 ＬＰ 与 ＳＰ 呈显著

负相关ꎬＬＣ ∶ ＬＮ 与 ＳＮ ∶ ＳＰ 呈显著正相关ꎮ
根据表 ６ 的分析结果ꎬ针阔混交林灌木层植物

的 ＬＮ ∶ ＬＫ 与 ＳＮ 呈显著负相关但与 ＳＣ ∶ ＳＰ 呈显

著正相关ꎬＬＫ ∶ ＬＰ 与 ＳＣ ∶ ＳＮ 呈显著负相关ꎻ常绿

阔叶林灌木层植物的 ＳＮ 与 ＬＫ ∶ ＬＰ 呈显著正

相关ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 不同森林类型不同林层植物叶片化学计量特

征的差异

Ｃ、Ｎ、Ｐ 和 Ｋ 元素共同影响着植物的生长且彼

此间相互影响ꎬ 同时元素含量的动态平衡及其化

８８８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ３　 林下植物的叶片化学计量变化规律
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

总体草本层
Ｔｏｔａｌ ｈｅｒｂ

ｌａｙｅｒ

总体灌木层
Ｔｏｔａｌ ｓｈｒｕｂ

ｌａｙｅｒ
ＣＬＨ ＣＬＳ ＣＬＣＨ ＣＬＣＳ ＺＫＨ ＺＫＳ

ＬＮ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ２４.５９７±
４.６００

２０.７０３±
５.７０２

２３.７２０±
１.１９３ａｂ

２２.５７６±
５.６８７

２８.０４９±
２.９９０� ａ

２１.１１０±
５.０２５�

１９.７２１±
４.４５８ｂ

１９.２１５±
６.２５９

ＬＰ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) １.８８１±
０.７３２��

１.１００±
０.３６９��

１.４８９±
０.１７３

１.１００±
０.５１１

２.４２３±
０.７９４��

１.２０５±
０.３６１��

１.３７１±
０.１７８

１.０２４±
０.２７９

ＬＫ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ２０.２１９±
１５.６７６��

１０.４６６±
４.８５３��

１０.５３２±
５.４１８

１１.７５０±
６.４２１

３０.１９９±
１７.４９２�

１２.２７１±
４.５９５�

１３.２７３±
１１.１９４

８.３３５±
３.２５７

ＬＣ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ４０４.３１７±
１８.５５２

４１７.８１７±
３９.２２５

４０３.１１０±
２０.１１９

３９３.９３７±
３７.４９６

３９５.７１６±
１２.８１６

４２４.６２０±
４６.６８４

４１９.８５８±
２０.９３４

４２８.０６６±
３０.４２４

ＬＣ ∶ ＬＮ １７.１０６±
４.０６８�

２１.８００±
６.６０９�

１７.０１０±
０.８６９ｂ

１８.３７３±
４.４６３

１４.２５５±
１.７７２� ｂ

２１.３４１±
６.２３７�

２１.９５３±
４.４８８ａ

２４.３１４±
７.３９４

ＬＣ ∶ ＬＰ ２４０.０１９±
７４.６５１��

４１９.３３８±
１３０.０７１��

２７２.５０９±
２５.２８１ａ

４１８.４４９±
１５７.０１１

１７９.３５９±
６５.２３７�� ｂ

３８１.５６４±
１１６.９６８��

３０８.６２９±
２９.４８６ａ

４４７.３７６±

１２６.１７７

ＬＮ ∶ ＬＰ １３.９０９±
２.９２３��

１９.４５１±
３.７８４��

１６.０１７±
１.１４２

２２.１６４±
４.５１７

１２.３４７±
３.２２９�

１７.９９７±
３.２０２�

１４.４０５±
２.７２８�

１８.７８１±
３.００５�

ＬＫ ∶ ＬＰ １０.２８１±
５.７０５

９.８９６±
４.５０７

６.９９９±
３.０９８

１１.１０７±
５.２７８

１２.０８９±
３.４４７

１０.７８６±
４.７８０

１０.５５２±
１０.２４４

８.４７７±
３.７６７

ＬＮ ∶ ＬＫ １.８５５±
１.１９８

２.３９４±
１.２２７

２.６９８±
１.４００

２.３９９±
１.３１３

１.０９２±
０.３８６�

１.９１０±
０.６８１�

２.２８３±
１.４５６

２.７４３±
１.４４３

　 注: � 表示同一森林类型草本层和灌木层差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎻ �� 表示同一森林类型草本层和灌木层差异极显著 (Ｐ<０.０１)ꎮ 不
同小写字母表示同一林层不同森林类型间差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ (Ｐ< ０.０５)ꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ (Ｐ<０.０１) . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌａｙｅｒ (Ｐ<０.０５) .

表 ４　 不同森林类型土壤化学计量特征的变化规律
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

森林类型 Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

ＺＫ ＣＬＣ ＣＬ

ＳＮ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ２.６９３±
０.８９２Ｃ

３.７５８±
０.４３７Ｂ

５.１６３±
０.７４７Ａ

ＳＰ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.３５８±
０.０８９Ａ

０.１３１±
０.０３１Ｂ

０.１８５±
０.０４１Ｂ

ＳＣ (ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ７３.１１２±
１５.１９３Ｂ

９９.６７１±
１９.９５５ＡＢ

１２６.５４５±
１８.００６Ａ

ＳＣ ∶ ＳＮ ２９.８８８±
１４.２７６

２６.６５９±
５.３５０

２４.８９０±
４.７７８

ＳＣ ∶ ＳＰ ２１２.７０２±
６５.６５５Ｂ

７７９.６１７±
１４８.６０３Ａ

７１１.８５８±
１７６.９１４Ａ

ＳＮ ∶ ＳＰ ７.４８９±
１.２７０Ｂ

２９.４２７±
３.７３３Ａ

２８.３３２±
２.１０９Ａ

　 注: 同行不同大写字母表示不同森林类型之间差异极显著
(Ｐ<０.０１)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ (Ｐ<
０.０１).

学计量特征是植物生产力和土壤肥力的直接影响

因素(俞月凤等ꎬ２０１４ꎻ 董雪等ꎬ２０１９)ꎮ 本研究

中ꎬ林下植物叶片的 Ｃ 含量为 ４１１.０６７ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ低
于全球植物叶片的平均水平(４６４ ｍｇ􀅰ｇ￣１)以及云

南季风常绿阔叶林植物叶片 Ｃ 平均含量( ４７０. ３
ｇ􀅰ｋｇ￣１)(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ 刘万德等ꎬ２０１０)ꎮ 这可

能是由于本研究的研究对象为林下植物ꎬ森林中

上层优势植物具有竞争优势ꎬ因此限制了林下植

物对资源获取和利用ꎬ从而导致 Ｃ 储存能力较弱ꎮ
由于林下草本层和灌木层植物多为生长速率较快

的植物ꎬ本研究中林下植物的叶片 Ｎ 含量(２２.６５０
ｇ􀅰ｋｇ￣１)均略高于全球尺度的 Ｎ 平均含量(２０.１０
ｍｇ􀅰ｇ￣１)ꎮ 任书杰等(２００７)研究表明中国的植物

叶片 Ｐ 含量低于全球尺度ꎬ本研究中叶片 Ｐ 含量

与其结果一致ꎮ 植物的 Ｃ ∶ Ｎ 与 Ｃ ∶ Ｐ 通常能反

映出植物对 Ｎ、Ｐ 的利用效率ꎬ可在一定程度上判

断环境对植物生长的 Ｎ、Ｐ 养分供应状况(王绍强

和于贵瑞ꎬ２００８)ꎬ本研究叶片 Ｃ ∶ Ｎ 均低于全球水
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表 ５　 草本层叶片与土壤化学计量特征的相关性分析结果
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ

指标 Ｉｎｄｅｘ ＬＮ ＬＰ ＬＫ ＬＣ ＬＣ ∶ ＬＮ ＬＣ ∶ ＬＰ ＬＮ ∶ ＬＰ ＬＫ ∶ ＬＰ ＬＮ ∶ ＬＫ

ＺＫ ＳＮ －０.８４１ －０.８８６ ０.９２７ －０.５７８ ０.６９９ ０.９７５ －０.３３６ ０.９２４ －０.９８６

ＳＰ －０.４４９ －０.９９９� ０.９８９ －０.９１３ ０.２３７ ０.９５２ ０.１９０ ０.９９０ －０.９３４

ＳＣ ０.９４９ ０.１９５ －０.２９０ －０.２７３ －０.９９５ －０.４３９ ０.９４４ －０.２８３ ０.４８７

ＳＣ ∶ ＳＮ ０.９７６ ０.６７１ －０.７４１ ０.２６０ －０.９０３ －０.８３８ ０.６４１ －０.７３５ ０.８６７

ＳＣ ∶ ＳＰ ０.８８１ ０.８４７ －０.８９５ ０.５１２ －０.７５３ －０.９５４ ０.４０９ －０.８９１ ０.９６９

ＳＮ ∶ ＳＰ －０.９５９ －０.２２９ ０.３２４ ０.２３９ ０.９９８� ０.４７０ －０.９３２ ０.３１６ －０.５１８
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　 注: � 表示在 ０.０５ 级别 (双尾) 相关性显著ꎮ 下同ꎮ
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平的 ２２.５ꎬ也低于浙江天童山常绿阔叶林(３９.９)
和常绿针叶林(４８.１)ꎻ叶片 Ｃ ∶ Ｐ 略高于全球平均

水平 ( ２３２ )ꎬ 但 低 于 浙 江 天 童 山 常 绿 阔 叶 林

(７５８.０)和常绿针叶林(６７７.９)ꎬ说明本研究区林

下植物的 Ｎ、Ｐ 利用效率较低( Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
阎恩荣等ꎬ２０１０)ꎮ 由于 Ｎ ∶ Ｐ 临界值会因生态系

统类型、植物种类组成的不同而产生差异ꎬ因此不

能单独运用某一 Ｎ ∶ Ｐ 阈值判定不同生态系统的

限制元素ꎮ 但是ꎬＮ ∶ Ｐ 比值较低一般反映该植物

群落更易受 Ｎ 限制ꎬ反之 Ｎ ∶ Ｐ 比值较高则反映更

易受 Ｐ 限制(蒋龙等ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ本研究中ꎬ草
本层植物 Ｎ ∶ Ｐ 低于灌木层植物ꎬ说明草本层植物

更易受 Ｎ 限制ꎬ而灌木层植物则更易受 Ｐ 限制ꎮ
在对同一森林类型的不同林下层间的比较分

析中ꎬ林下植物整体和常绿阔叶次生林植物叶片

化学计量的变化相似ꎬ草本层植物叶片 Ｃ 含量在

不同林层间差异不显著ꎬ叶片 Ｐ、Ｋ 含量显著或极

显著高于灌木层ꎬ这可能是由于草本植物寿命短、
生长速度快ꎬ因此需要更多的 Ｎ、Ｐ 进行生长和繁

殖(张雨鉴等ꎬ２０１９ꎻ 刘小菊等ꎬ２０２０)ꎮ 在不同的

林下层之间ꎬ常绿阔叶林和针阔混交林中几乎所

有化学计量差异不显著ꎬ而常绿阔叶次生林中绝

大多数化学计量差异显著或极显著ꎬ这是否是植

物对人为干扰后的适应性反应尚待深入研究ꎮ 由

于植物内的 Ｃ 元素含量变异较小ꎬ因此 Ｐ 元素的

变化影响 Ｃ ∶ Ｐ 的变化ꎬ使其在草本层和灌木层间

均存在显著或极显著差异ꎬ这与前人的研究结果

类似(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻＨｅｄｉｎꎬ２００４)ꎮ 生长速率

假说认为植物 Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ 越高ꎬ其生长速率越慢

(张蕾蕾等ꎬ２０１６)ꎬ本研究 Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ 均表现为

灌木层高于草本层ꎬ并在整体和常绿阔叶次生林

中表现显著或极显著差异ꎬ说明灌木层植物叶片

的 Ｎ 和 Ｐ 利用效率较高ꎬ但生长缓慢ꎬ这也说明同

一生境中ꎬ不同林层植物采取了不同的养分利用

策略ꎮ 在常绿阔叶林和针阔混交林中ꎬ不同林层

间的植物叶片化学计量存在差异但未达显著水

平ꎬ而常绿阔叶次生林林下植物大多数叶片化学

计量在草本层和灌木层均存在显著或极显著差异ꎬ
这可能是由于人为干扰引起了林下空间及光资源

等的改变ꎬ同时引起了林下优势物种的变化ꎬ 因此

０９８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ６　 林下灌木层叶片与土壤化学计量特征的相关性分析结果
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　 注: �� 表示在 ０.０１ 级别 (双尾) 相关性显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ (ｄｏｕｂｌｅ ｔａｉｌｓ) .

导致植物改变养分利用策略ꎮ
在对同一林层不同森林类型间林下植物叶片

化学计量的分析中ꎬ３ 个森林类型的灌木层之间不

存在显著差异ꎬ说明不同森林类型的灌木层植物

对养分的利用较为稳定ꎮ 从总体来看ꎬ常绿阔叶

次生林林下植物叶片呈现较高的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量ꎬ可
能是经过人为干扰的次生林上层植被被砍伐ꎬ林
下植物能获取的资源增多利于林下植物快速生

长ꎬ从而表现出更高的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量ꎮ 叶片 Ｃ ∶ Ｎ
和Ｃ ∶ Ｐ比在一定程度上能反映植物对营养的利用

效率(原雅楠等ꎬ２０１９ꎻ 巴格登等ꎬ２０２３)ꎻ邢雪荣

等(２０００)认为植物在养分元素供应不足或过剩的

情况下会表现出较高或较低的养分利用效率ꎻ本
研究中ꎬ针阔混交林 ２ 个林层植物叶片 Ｃ ∶ Ｎ 和

Ｃ ∶ Ｐ均高于另外 ２ 种森林类型ꎬ说明针阔混交林

林下植物有更高的养分利用效率ꎬ结合土壤分析

结果显示ꎬ可能是土壤遭受 Ｎ 限制ꎬ从而导致该森

林类型林下植物养分利用效率更高ꎮ
３.２ 不同森林类型森林土壤化学计量特征的差异

Ｃ、Ｎ、Ｐ 是土壤养分的主要组成元素ꎬ显著影响

生态系统的生产力(宋莉群等ꎬ２０１９)ꎻ本研究中ꎬ３
种类型森林的 ＳＮ 和 ＳＣ 均显示 ＣＬ>ＣＬＣ>ＺＫꎬ常绿

阔叶林土壤的 Ｃ、Ｎ 含量比针阔混交林分别提高了

１.７ 倍和 １.９ 倍ꎻ主要是土壤 Ｃ、Ｎ 含量主要来源于

地表森林枯枝落叶层的分解补充和积累ꎬ常绿阔叶

林林下土壤湿润ꎬ阔叶落叶植物凋落物多且分解较

快ꎬ可提高土壤养分ꎬ而针阔混交林中的针叶树种

采取保守的生态策略ꎬ归还土壤的养分少ꎬ并且松

针枯枝等凋落物分解难ꎬ养分释放较慢(欧阳学军

等ꎬ２００７ꎻ 张增可等ꎬ２０１９)ꎮ 土壤 Ｐ 含量表现为针

阔混交林极显著高于另外 ２ 种森林类型ꎬ原因是土

壤 Ｐ 主要来源于岩石分化ꎬ主要受成土母质影响ꎬ
仅有少部分来源于植物回归ꎮ

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比可反映土壤释放 Ｎ、Ｐ
元素的能力ꎬ常用于预测和衡量土壤有机质组成及

分解速率(Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 土壤 Ｃ ∶ Ｎ 既能反映

土壤 Ｃ、Ｎ 营养的平衡状况ꎬ也能反映土壤 Ｎ 元素的

矿化能力(王振等ꎬ２０１３)ꎮ 本研究中ꎬ３ 种森林类型

的 ＳＣ ∶ ＳＮ 在 ２４.８９０ ~ ２９.８８８ 之间ꎬ彼此差异不显

著ꎬ说明在土壤养分输入输出过程中ꎬ土壤 Ｃ、Ｎ 的

１９８５ 期 邓丽丽等: 猫儿山三种森林类型林下植物叶片与土壤化学计量特征



比值能保持相对稳定ꎻ３ 种森林类型的 ＳＣ ∶ ＳＮ 显示

为 ＺＫ>ＣＬＣ>ＣＬ 且均高于全球均值水平(１２.４)ꎬ表
明 ３ 种类型森林的土壤矿化速率均较慢ꎬ针阔混交

林的有机质分解效率在 ３ 种森林类型中最慢ꎮ 土壤

Ｃ ∶ Ｐ 是反映土壤微生物释放养分以及从土壤环境

中吸收 Ｐ 素能力的重要标准ꎬ土壤 Ｃ ∶ Ｐ 与土壤 Ｐ
矿化速率成反比 (朱秋莲等ꎬ ２０１３ꎻ 李梦天等ꎬ
２０１８)ꎻ３ 种森林类型 ＳＣ ∶ ＳＰ 显示 ＣＬＣ>ＣＬ>ＺＫꎬ表
明针阔混交林土壤 Ｐ 矿化效率在三者中最高ꎬ这可

能是针阔混交林中 ＳＰ 高于其他 ２ 种森林类型的原

因之一ꎮ 土壤 Ｎ ∶ Ｐ 可以反映 Ｎ、Ｐ 矿化速率及养分

库容量ꎬ从而确定群落养分限制水平 (张剑等ꎬ
２０１９)ꎻＢｕｉ 和 Ｈｅｎｄｅｒｓｏｎ ( ２０１３) 研究发现ꎬ土壤

Ｎ ∶ Ｐ小于 １０ 时ꎬ土壤受到 Ｎ 限制ꎬ本研究中针阔混

交林的土壤 Ｎ ∶ Ｐ 值为 ７.４８９ꎬ低于 Ｂｕｉ 和 Ｈｅｎｄｅｒｓｏｎ
(２０１３)研究中的土壤 Ｎ ∶ Ｐ 值(１０)ꎬ也低于 Ｔｉａｎ 等

(２０１０)研究的全国土壤平均 Ｎ ∶ Ｐ 值(８)ꎬ说明该

森林类型土壤 Ｎ 含量相对较低ꎬ植物生长受 Ｎ 限制

影响ꎬ在管理上可通过人为补充氮肥来提高土壤养

分促进植物生长ꎮ
３.３ 叶片与土壤化学计量特征间的影响关系

前人研究表明ꎬ植物体中化学元素的含量高低

与土壤中含量密切相关(蒋龙等ꎬ２０１９ꎻ 巴格登等ꎬ
２０２３)ꎻ本研究中ꎬ同一类型森林的不同林下层植物

叶片与土壤化学计量相关性存在差异ꎬ草本层和灌

木层植物叶片与土壤化学计量的相关性在 ３ 种森林

类型中呈现相似性趋势ꎬ即 ３ 种森林类型中ꎬ针阔混

交林土壤对林下层植物叶片化学计量的影响更为

强烈ꎬ而在常绿阔叶次生林和常绿阔叶林中植物叶

片受土壤化学计量影响不显著ꎬ这可能是由于针阔

混交林土壤的 Ｃ、Ｎ 含量显著低于另外 ２ 种森林类

型ꎬ土壤营养不足更容易影响林下植物的生长ꎬ而
常绿阔叶次生林和常绿阔叶林土壤中相对充足的

营养能为植物提供所需生长条件ꎬ因此对林下草本

层和灌木层的植物生长影响较小ꎮ

参考文献:

ＢＡ ＧＤꎬ ＷＡＮＧ ＷＤꎬ ＸＵ ＺＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｃꎬ Ｎꎬ Ｐ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅꎬ ｓｈｒｕｂꎬ ｈｅｒｂ ｌｅａｖｅｓ
ａｎｄ ｓｏｉｌ ｉｎ Ｋａｎａｓ ｎａｔｕｒａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ Ｘｉｎｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ
Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ４３(２１): １－１０. [巴格登ꎬ 王文

栋ꎬ 许仲林ꎬ 等ꎬ ２０２３. 喀纳斯天然林乔灌草叶片及土壤

碳氮磷化学计量特征 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ４３(２１): １－１０.]
ＢＵＩ ＥＮꎬ ＨＥＮＤＥＲＳＯＮ ＢＬꎬ ２０１３. Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ

Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｅｃｔ ｔｏ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｏｉｌꎬ ３７３(１ / ２): ５５３－５６８.

ＤＯＮＧ Ｘꎬ ＸＩＮ ＸＭꎬ ＨＵＡＮＧ ＹＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｓｏｉｌ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｕｌａｎ Ｂｕｈ
Ｄｅｓｅｒｔ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３９(１７): ６２４７－６２５６. [董雪ꎬ
辛智鸣ꎬ 黄雅茹ꎬ 等ꎬ ２０１９. 乌兰布和沙漠典型灌木群落

土 壤 化 学 计 量 特 征 [ Ｊ ]. 生 态 学 报ꎬ ３９(１７):
６２４７－６２５６.]

ＥＬＳＥＲ ＪＪꎬ ＳＴＥＲＮＥＲ ＲＷꎬ ＧＯＲＯＫＨＯＶＡ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｆｒｏｍ ｇｅｎｅｓ ｔｏ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ
[Ｊ]. Ｅｃｏｌ Ｌｅｔｔꎬ ３(６): ５４０－５５０.

ＨＥ ＪＳꎬ ＦＡＮＧ ＪＹꎬ ＷＡＮＧ ＺＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ
ｌａｒｇｅ￣ｓｃａｌｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｂｉｏｍｅｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ ]. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ １４９(１):
１１５－１２２.

ＨＥＤＩＮ ＬＯꎬ ２００４. Ｇｌｏｂａｌ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｌａｎｔ￣
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１０１(３０): １０８４９－１０８５０.

ＨＯＬＬ ＫＤꎬ ２０１７. Ｒｅｓｔｏｒｉｎｇ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｏｔｔｏｍ ｕｐ
[Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３５５(６３２４): ４５５－４５６.

ＨＵＡＮＧ ＪＬꎬ ＪＩＡＮＧ ＤＢꎬ ２００２. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ Ｍａｏ􀆳ｅｒｓｈａｎ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ
[Ｍ]. Ｃｈａｎｇｓｈａ: Ｈｕｎａｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｐｒｅｓｓ: １６７－
１８１. [黄金铃ꎬ 蒋得斌ꎬ ２００２. 广西猫儿山自然保护区综

合科学考察 [Ｍ]. 长 沙: 湖 南 科 学 技 术 出 版 社:
１６７－１８１.]

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.]
ＬＩ ＭＴꎬ ＱＩＮ ＹＹꎬ ＣＡＯ ＪＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣
Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３７(８): ２２６２－ ２２６８.
[李梦天ꎬ 秦燕燕ꎬ 曹建军ꎬ 等ꎬ ２０１８. 青藏高原草地管

理方式对土壤化学计量特征的影响 [Ｊ]. 生态学杂志ꎬ
３７(８): ２２６２－２２６８.]

ＬＩ Ｘꎬ ＺＨＡＩ ＪＴꎬ ＳＯＮＧ ＺＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｓｅｘ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ. ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ
４２(７): １５８６ － １５９４. [李 秀ꎬ 翟 军 团ꎬ 宋 照 龙ꎬ 等ꎬ
２０２３. 胡杨枝叶形态及化学计量特征的性别差异

[Ｊ]. 生态学杂志ꎬ ４２(７): １５８６－１５９４.]

２９８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ＬＩＵ ＷＤꎬ ＳＵ ＪＲꎬ ＬＩ ＳＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ
ｏｆ ｍｏｎｓｏｏｎ ｅｖｅｒ ｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｐｕ ’ ｅｒꎬ
Ｙｕｎｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３０ (２３): ６５８１ －
６５９０. [刘万德ꎬ 苏建荣ꎬ 李帅锋ꎬ 等ꎬ ２０１０. 云南普洱季

风常绿阔叶林演替系列植物和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特

征 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３０(２３): ６５８１－６５９０.]
ＬＩＵ ＸＪꎬ ＳＨＡＮ Ｑꎬ ＬＩ ＹＹꎬ ２０２０. Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ７２ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
Ｋａｎａｓｔａｉｇａ [ Ｊ]. Ｅｃｏｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓｃｉꎬ ２９(７): １３０２－ １３０９.
[刘小菊ꎬ 单奇ꎬ 李园园ꎬ ２０２０. 喀纳斯泰加林林下 ７２ 种

植物叶片的碳、氮、磷化学计量特征 [Ｊ]. 生态环境学

报ꎬ ２９(７): １３０２－１３０９.]
ＭＵ ＺＪꎬ ＬＩＵ ＧＨꎬ ＧＵＩ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ

ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ
ａｅｒｉａｌ￣ｓｅｅｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ Ｏｔｉｎｄａｇ Ｓａｎｄｙ Ｌａｎｄ [ Ｊ ]. Ｊ
Ｈｕａｚｈｏｎｇ Ａｇｒｉｃ Ｕｎｉｖꎬ ３９(４): ４６－５６. [慕宗杰ꎬ 刘果厚ꎬ
桂荣ꎬ 等ꎬ ２０２０. 浑善达克沙地飞播区不同恢复阶段植

物群落结构动态变化 [Ｊ]. 华中农业大学学报ꎬ ３９(４):
４６－５６. ]

ＮＩＩＮＥＭＥＴＳ Üꎬ ＫＵＬＬ Ｋꎬ ２００３. Ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｖｓ. ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｖａｒｙ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｈｒｕｂｓ
ａｎｄ ｔｒｅｅｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌꎬ ２４(４): ２０９－２１９.

ＯＵＹＡＮＧ ＸＪꎬ ＺＨＯＵ ＧＹꎬ ＷＥＩ ＳＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ａ ｆｏｒｅｓｔ
ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ
Ｅｃｏｌꎬ １８(８): １６８８－１６９４. [欧阳学军ꎬ 周国逸ꎬ 魏识广ꎬ
等ꎬ ２００７. 南亚热带森林植被恢复演替序列的土壤有机

碳氮矿化 [Ｊ]. 应用生态学报ꎬ １８(８): １６８８－１６９４.]
ＲＥＩＣＨ ＰＢꎬ ＯＬＥＫＳＹＮ Ｊꎬ ２００４. Ｇｌｏｂａｌ ｐａｔｔｅｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ Ｎ

ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ
Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ １０１(３０): １１００１－１１００６.

ＲＥＮ ＳＪꎬ ＹＵ ＧＲꎬ ＴＡＯ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｃｒｏｓｓ ６５４ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎ ＮＳＴＥＣ [Ｊ]. Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓｃｉꎬ ２８(１２): ２６６５－２６７３. [任书

杰ꎬ 于贵瑞ꎬ 陶波ꎬ 等ꎬ ２００７. 中国东部南北样带 ６５４ 种

植物叶片氮和磷的化学计量学特征研究 [Ｊ]. 环境科

学ꎬ ２８(１２): ２６６５－２６７３.]
ＳＯＮＧ ＬＱꎬ ＷＡＮＧ ＹＤꎬ ＬＩ ＤＣꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｅｆｆｅｃｔｓ

ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｎ Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ
ｉｎ ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ ｏｆ ｒｅｄ ｓｏｉｌ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３８(６): １７０７－
１７１５. [宋莉群ꎬ 王义东ꎬ 李冬初ꎬ 等ꎬ ２０１９. 长期退耕对

红壤团聚体碳氮磷生态化学计量特征的影响 [Ｊ]. 生态

学杂志ꎬ ３８(６): １７０７－１７１５.]
ＴＡＯ Ｙꎬ ＷＵ ＧＬꎬ ＺＨＡＮＧ ＹＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｌｒｙ ｏｆ ５７ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｋａｒａｍｏｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ
Ｕｎｇｕｌａｔｅ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅꎬ Ｘｉｎｊｉａｎｇꎬ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ｊ Ａｒｉｄ

Ｌａｎｄꎬ ８(６): ９３５－９４７.
ＴＩＡＮ ＨＱꎬ ＣＨＥＮ ＧＳꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０. Ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ􀆳ｓ ｓｏｉｌｓ: ａ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎａｌ ｄａｔａ [ Ｊ ]. Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ９８(１):
１３９－１５１.

ＷＡＮＧ Ｋꎬ ＹＩＮ ＹＺꎬ ＺＨＡＮＧ ＭＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｔａｎｄ
ａｇｅ ｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃꎬ ａｎｄ Ｐ
ｉｎ ｌｅａｖｅｓꎬ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ
[Ｊ]. Ｊ Ｗ Ｃｈｉｎ Ｆｏｒ Ｓｃｉꎬ ５２(２): ５５－６１. [王珂ꎬ 尹昀洲ꎬ
张明辉ꎬ 等ꎬ ２０２３. 林龄对红松人工林叶片－凋落物－土
壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征的影响 [Ｊ]. 西部林业科

学ꎬ ５２(２): ５５－６１.]
ＷＡＮＧ ＳＱꎬ ＹＵ ＧＲꎬ ２００８. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｅｌｅｍｅｎｔｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ２８(８): ３９３７－３９４７. [王绍强ꎬ
于贵瑞ꎬ ２００８. 生态系统碳氮磷元素的生态化学计量学特

征 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ２８(８): ３９３７－３９４７.]
ＷＡＮＧ Ｚꎬ ＷＡＮＧ ＺＹꎬ ＨＡＮ ＱＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａｌｆａｌｆａ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ
Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ Ａｒｅａ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ａｇｒ Ｓｉｎꎬ ２１ (６): １０７３ －
１０７９. [王振ꎬ 王子煜﹐韩清芳ꎬ 等ꎬ ２０１３. 黄土高原苜

蓿草地土壤碳﹑氮变化特征研究 [ Ｊ]. 草地学报ꎬ
２１(６): １０７３－１０７９.]

ＷＲＩＧＨＴ ＩＪꎬ ＲＥＩＣＨ ＰＢꎬ ＷＥＳＴＯＢＹ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４. Ｔｈｅ
ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ [ Ｊ ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ
４２８(６９８５): ８２１－８２７.

ＷＵ ＴＨꎬ ＬＯＮＧ ＣＬꎬ ＸＩＯＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｍａｏｌａｎ
[Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４３(３): ４６３－４７２. [吴陶红ꎬ 龙翠玲ꎬ 熊

玲ꎬ 等ꎬ ２０２３. 茂兰喀斯特森林不同演替阶段植物叶片

功能性状与土壤因子的关系 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ４３(３):
４６３－４７２.]

ＸＩＮＧ ＸＲꎬ ＨＡＮ ＸＧꎬ ＣＨＥＮ ＬＺꎬ ２０００. Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ １１(５):
７８５－７９０. [邢雪荣ꎬ 韩兴国ꎬ 陈灵芝ꎬ ２０００. 植物养分利用

效率研究综述 [Ｊ]. 应用生态学报ꎬ １１(５): ７８５－７９０.]
ＹＡＮ ＥＲꎬ ＷＡＮＧ ＸＨꎬ ＧＵＯ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０. Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｃｒｏｓｓ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉａｎｔｏｎｇ ｒｅｇｉｏｎꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ ｅａｓｔｅｒｎ
Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ３４(１): ４８－５７. [阎恩荣ꎬ 王希

华ꎬ 郭明ꎬ 等ꎬ ２０１０. 浙江天童常绿阔叶林、常绿针叶林

与落叶阔叶林的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 化学计量特征 [Ｊ]. 植物生态

学报ꎬ ３４(１): ４８－５７.]
ＹＵ ＬＦꎬ ＺＨＵ ＳＱꎬ ＹＥ ＪＺꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００. Ａ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ

ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ [Ｊ]. Ｓｃｉ Ｓｉｌｖ

３９８５ 期 邓丽丽等: 猫儿山三种森林类型林下植物叶片与土壤化学计量特征



Ｓｉｎꎬ ３６(６): １２－ １９. [喻理飞ꎬ 朱守谦ꎬ 叶镜中ꎬ 等ꎬ
２０００. 退化喀斯特森林自然恢复评价研究 [Ｊ]. 林业科

学ꎬ ３６(６): １２－１９.]
ＹＵ ＹＦꎬ ＨＥ ＴＧꎬ ＤＵ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａ ｏｆ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｇｕａｎｇｘｉ [ Ｊ ].
Ｇｕｉｈａｉａꎬ ３９(２): １７８－１８８. [俞月凤ꎬ 何铁光ꎬ 杜虎ꎬ 等ꎬ
２０１９. 桂西北喀斯特地区不同退化程度植被群落物种组

成及多样性特征 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ３９(２): １７８－１８８.]
ＹＵ ＹＦꎬ ＰＥＮＧ ＷＸꎬ ＳＯＮＧ ＴＱꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓꎬ ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ
Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ ２５(４): ９４７－９５４. [俞月凤ꎬ
彭晚霞ꎬ 宋同清ꎬ 等ꎬ ２０１４. 喀斯特峰丛洼地不同森林类

型植物和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征 [Ｊ]. 应用生态学

报ꎬ ２５(４): ９４７－９５４.]
ＹＵ ＹＹꎬ ＸＵ ＸＬꎬ ＬＩＵ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｌｉｔｔｅｒ￣ｓｏｉｌ ｉｎ ｆｏｕｒ ｔｙｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｎ Ｌｕｏ
Ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [Ｊ / ＯＬ]. Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ
(Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ): １－１０. [２０２３－０９－１９]. ｈｔｔｐｓ: / / ｉｆｇｆｙ２ｂ０８ｄ７
９ｅ０４５ｅ４ｆｄ４ｈｂｂｂｗｐ５ｐｖｑ５ｕｖ６５ｖｘｆｉｃｇ. ｒｅｓ. ｇｘｌｉｂ. ｏｒｇ. ｃｎ / ｋｃｍｓ /
ｄｅｔａｉｌ / ３２.１１６１.Ｓ.２０２３０４０４.１７３５.００４.ｈｔｍｌ. [余雅尧ꎬ 徐雪

蕾ꎬ 刘超ꎬ 等ꎬ ２０２３. 宁夏罗山 ４ 种典型森林群落植物－
凋落物－土壤生态化学计量特征 [Ｊ / ＯＬ]. 南京林业大学

学报(自然科学版): １－ １０. [２０２３－ ０９－ １９]. ｈｔｔｐｓ: / /
ｉｆｇｆｙ２ｂ０８ｄ７９ｅ０４５ｅ４ｆｄ４ｈｂｂｂｗｐ５ｐｖｑ５ｕｖ６５ｖｘｆｉｃｇ.ｒｅｓ.ｇｘｌｉｂ.
ｏｒｇ.ｃｎ / ｋｃｍｓ / ｄｅｔａｉｌ / ３２.１１６１.Ｓ.２０２３０４０４.１７３５.００４.ｈｔｍｌ.]

ＹＵＡＮ ＹＮꎬ ＬＩ ＺＣꎬ ＷＡＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ
Ｔｏｒｒｅｙａ ｇｒａｎｄｉｓ [Ｊ]. Ｆｏｒ Ｒｅｓꎬ ３２(６): ７３－７９. [原雅楠ꎬ
李正才ꎬ 王斌ꎬ 等ꎬ ２０１９. 榧树种内 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计

量特征研究 [Ｊ]. 林业科学研究ꎬ ３２(６): ７３－７９.]
ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＳＵ Ｌꎬ ＷＡＮＧ ＬＰꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒ ｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ: Ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ
Ｄｕｎｈｕａｎｇ Ｙａｎｇｇｕａｎ ｗｅｔｌａｎｄ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３９(２):
１－９. [张剑ꎬ 宿力ꎬ 王利平ꎬ 等ꎬ ２０１９. 植被盖度对土壤

碳、氮、磷生态化学计量比的影响研究—以敦煌阳关湿

地为例 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３９(２): １－９.]
ＺＨＡＮＧ ＬＬꎬ ＺＨＯＮＧ ＱＬꎬ ＣＨＥＮＧ ＤＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｂｉｏｍａｓｓ

ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐａｕｈｏｉ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｌｅａｆ
ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３６(９): ２６０７－２６１３. [张蕾蕾ꎬ 钟全林ꎬ
程栋梁ꎬ 等ꎬ ２０１６. 刨花楠不同相对生长速率下林木叶片

碳氮磷的适应特征 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３６(９): ２６０７－２６１３.]
ＺＨＡＮＧ ＮＭꎬ ＷＡＮＧ ＫＱꎬ ＳＯＮＧ ＹＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｃｏ￣

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｌｉｔｔｅｒ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ
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氮磷钾添加对罗汉松土壤微生物功能多样性的影响

林　 婷１ꎬ 招礼军１∗ꎬ 朱栗琼２ꎬ 黄相玲１ꎬ 魏国余３
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摘　 要: 为揭示罗汉松土壤微生物对不同氮磷钾养分水平的响应及规律ꎬ该研究以两年生罗汉松

(Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ)幼苗为试验树种ꎬ采用 Ｌ９ 正交试验控制盆栽土壤的氮磷钾养分水平梯度ꎬ使用稀

释平板涂布法和 Ｂｉｏｌｏｇ￣ＥＣＯ 微平板法探讨不同土壤氮磷钾养分水平对罗汉松土壤微生物量和群落多样性

及其对 ６ 种碳源的利用特征ꎮ 结果表明:(１)随氮添加量的增加ꎬ土壤细菌(Ｐ< ０.０５)和放线菌数量(Ｐ<
０.００１)减少ꎬ真菌(Ｐ<０.００１)及固氮菌数量(Ｐ<０.０１)显著增加ꎬ土壤微生物群落的 Ｐｉｅｌｏｕ 指数(Ｐ<０.００１)降
低ꎬＳｉｍｐｓｏｎ 指数(Ｐ<０.０５)和 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数(Ｐ<０.００１)升高ꎬ从而降低了土壤微生物对 ６ 种碳源的利用强

度ꎬ特别是对难利用碳源胺类(Ｐ<０.００１)、羧酸(Ｐ<０.００１)、聚合物(Ｐ<０.００１)及其他化合物(Ｐ<０.００１)的利

用强度显著降低ꎮ (２)磷添加量的增加显著降低了土壤微生物群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数(Ｐ<０.０５)ꎮ (３)钾添加

量的增加显著降低了土壤微生物群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数及微生物群落对碳水化合物和氨基酸

(Ｐ<０.０１)两类易利用碳源的强度ꎮ 综上所述ꎬ氮添加和钾添加是影响罗汉松土壤微生物群落功能多样性

的主要因素ꎬ在罗汉松培育时应注意少量多次施肥ꎬ降低氮和钾的添加量ꎬ适当提高磷添加量ꎬ以促进罗汉

松的生长及其可持续培育ꎮ 该研究从微生物的角度为罗汉松施肥及管护提供了理论依据ꎮ
关键词: Ｌ９ 正交试验ꎬ Ｂｉｏｌｏｇ￣ＥＣＯꎬ 罗汉松施肥ꎬ 碳源利用ꎬ 微生物群落功能多样性
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ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓꎬ ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｔｈｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ ａｍｉｎｅｓ (Ｐ<０.００１)ꎬ ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ
ａｃｉｄｓ (Ｐ<０.００１)ꎬ ｐｏｌｙｍｅｒｓ (Ｐ<０.００１) ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ (Ｐ<０.００１). (２) Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ (Ｐ<０.０５). (３) Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ Ｋ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ
ｔｈｅ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ (Ｐ<０.０５) ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｗｏ ｅａｓｉｌｙ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓꎬ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ (Ｐ < ０. ００１) ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ (Ｐ < ０. ０１)ꎬ ｂｙ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｋ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｐ. ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ. Ａｔｔｅｎｔｉｏｎ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｐａｉｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ. ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ ｂｙ ａｐｐｌｙｉｎｇ
ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ ｉｎ ｓｍａｌｌ ａｍｏｕｎｔｓ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔｉｍｅｓꎬ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｎ ａｎｄ Ｋꎬ ａｎｄ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ
ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｐ. ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌ９ ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｔｅｓｔꎬ Ｂｉｏｌｏｇ￣ＥＣＯꎬ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓꎬ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎꎬ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎꎬ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

　 　 罗汉松(Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ)是罗汉松科

(Ｐｏｄｏｃａｒｐａｃｅａｅ)罗汉松属(Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ)的多年生常

绿针叶乔木ꎬ主要分布在我国长江以南的各个省区

(Ｍｉｌｌꎬ ２００３)ꎬ被广泛用于园林绿化、盆景观赏和医

药行业ꎬ具有较高的经济价值(霍灿灿等ꎬ２０２３)ꎮ
近年来ꎬ随着人们生活水平的提高ꎬ罗汉松盆景也

越来越受欢迎ꎮ 罗汉松生长缓慢ꎬ常需要很长时间

才能培养成景 (Ｄｉｃｋｉｅꎬ ２０１１)ꎬ科学施肥不但能促

进罗汉松苗木快速生长ꎬ缩短成景时间ꎬ还对其苗

木质量及其可持续培育具有重要意义ꎮ
施肥不仅可以促进苗木生长ꎬ提升土壤肥力ꎬ

还对土壤微生物的群落数量和结构具有重要的调

控作用(李茂等ꎬ２０２１)ꎮ 土壤微生物作为土壤生

态系统最敏感也是最重要组成部分 ( Ｂａｒｄｇｅｔｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ在很大程度上决定了物质循环的快

慢ꎬ并在一定程度上反映土壤状况(Ｋｒａｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎬ包括有机质的分解和简单物质的再合成能

力(Ｃｕｓａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)、养分循环、生物固氮等重

要作用(Ｈｅｍｋｅｍｅｙｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 土壤微生物

对碳源代的利用强度高低是衡量土壤的质量和健

康程度、评价土壤生态系统稳定性的重要指标

(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 研究表明ꎬ土壤中氮磷钾养

分含量的添加能显著提高植物土壤微生物量

(Ｊａｎｇｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、微生物多样

性(Ｋｒａｃｍａｒｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、平均颜色变化率及

其对碳源的利用强度 (Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
目前ꎬ有关养分添加对罗汉松土壤微生物群

落功能多样性的影响研究鲜少有见ꎮ 为明确不同

氮磷钾添加量在罗汉松苗木培育中的效果并确定

氮磷钾的最佳施用量ꎬ本研究依托广西大学林学

院教学科研基地ꎬ采用 Ｌ９ 正交试验设计( Ｊｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)、稀释平板涂布法和 Ｂｉｏｌｏｇ￣ＥＣＯ 微平板

法 ( 黄 相 玲ꎬ ２０１９ꎻ 李 万 年 等ꎬ ２０２２ꎻ Ｏｃｈｉｅｎｏꎬ
２０２２)对不同氮磷钾添加处理下土壤微生物群落

的碳源利用活性进行研究ꎬ并结合 Ｌ９ 极差分析、
冗余分析( ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＲＤＡ)和典型关联

分析(ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＣＣＡ)对土壤微

生物群落功能多样性进行分析ꎬ以期从微生物的

角度为罗汉松施肥及管护提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验地概况

试验地位于中国广西南宁市广西大学内林

学院教学科研基地(１０８°１２′ Ｅꎬ ２２°５０′ Ｎ) ꎬ属南

亚热带季风气候ꎬ全年日照充足ꎬ年均温度约

２１.８ ℃ ꎬ 年 降 雨 量 约 １ ３５０ ｍｍꎬ 平 均 相 对 湿

度 ７６％ꎮ

６９８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



１.２ 试验设计

本试验采用盆栽法ꎬ以两年生罗汉松实生苗

为试材ꎬ平均株高 ５０ ｃｍꎬ平均地径 ０.５ ｃｍꎮ 盆栽

盆规格高 ４５ ｃｍꎬ内径 ２０ ｃｍꎮ 供试土壤为森林生

土与河砂 １ ∶ １ 混合ꎬ森林生土较为贫瘠ꎬ能较好

地说明养分添加后对土壤微生物功能多样性的影

响ꎮ ２０１８ 年 ３ 月ꎬ每盆装土 ８ ｋｇꎬ植苗一株ꎮ 采用

Ｌ９ 正交试验设计(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ将氮磷钾添

加量各设置 ３ 个水平梯度ꎬ每个处理 １５ 个重复ꎮ
氮添加选用尿素(Ｎ≥４６％)ꎬ磷添加选用过磷酸钙

(Ｐ ２Ｏ５≥１２％)ꎬ钾添加选用氯化钾(Ｋ２Ｏ≥６０％)ꎬ
均为速效肥ꎮ 将肥料与土壤按表 １ 中的设置混合

后置于盆中ꎬ每周对盆栽进行补水 ３ 次ꎬ保证苗木

的正常生长ꎮ ２０１８ 年 ７ 月ꎬ测量株高地径ꎬ取 ０ ~
２０ ｃｍ 层盆土ꎬ每 ５ 盆土合成一个土样ꎬ消除个体

差异ꎬ每个处理共 ３ 个混合样供测量ꎮ 试验土样

ｐＨ 值和有机质、全氮、全磷、全钾、碱解氮、速效

磷、速效钾分别为 ７. ５ 和 ２３. ５４０、 ０.８５０、 ０. ３３６、
１２.６８０、０.１１０、０.００７、０.０５４ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎮ
１.３ 土壤微生物量碳、氮的测定

土壤微生物量碳(ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎꎬ ＭＢＣ)、微
生物量氮(ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＭＢＮ)采用氯仿熏蒸

法(Ｋöｎöｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)测定ꎮ 称取 １０ ｇ 新鲜土

样于 ２７ ℃、６５％湿度的培养箱内培养 ２４ ｈ 后取出

置于密封性完好的真空干燥器中ꎬ同时放入盛有

１０ ｍＬ 氯仿的小烧杯和一个盛有 ５０ ｍＬ 稀 ＮａＯＨ
溶液的小烧杯ꎬ真空泵抽真空使氯仿剧烈沸腾 ５
ｍｉｎ 后关闭ꎬ于 ２５ ℃培养箱黑暗培养 ２４ ｈꎮ 对照

为未熏蒸处理ꎮ 培养结束后每个样品加入 ５０ ｍＬ
０.５ ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ Ｋ２ＳＯ４溶液ꎬ充分振荡后过滤ꎬ澄清溶

液立即使用 ＴＯＣ 仪测定微生物生物量碳、氮ꎮ 计

算公式如下ꎮ

ＢＣ ＝
ＥＣ － Ｅ０

ＫＥＣ
ꎻ

ＢＮ ＝
ＥＮ － Ｅ１

ＫＥＮ
ꎮ

式中: ＢＣ为微生物量碳ꎻＥＣ为熏蒸样的微生物

量碳ꎻＥ０为未熏蒸样的微生物量碳ꎻＫＥＣ为转换系数

０.４０ꎻＢＮ为微生物量氮ꎻＥＮ为熏蒸样的微生物量氮ꎻ
Ｅ１为未熏蒸样的微生物量氮ꎻＫＥＮ为转换系数 ０.４５ꎮ
１.４ 土壤微生物数量测定

土壤微生物量测定采用稀释平板涂布法测

定ꎬ主要测量细菌(ｂａｃｔｅｒｉｕｍ)、真菌( ｆｕｎｇｕｓ)、放线

表 １　 正交试验设计表
Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｔｅｓｔ ｄｅｓｉｇｎ ｔａｂｌｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

养分添加量
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎ

Ｎ
(ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

Ｐ ２Ｏ５

(ｇ􀅰ｋｇ ￣１)
Ｋ２Ｏ

(ｇ􀅰ｋｇ ￣１)

Ａ ０.０７０ ０.０３５ ０.０４０

Ｂ ０.０７０ ０.０７０ ０.０８０

Ｃ ０.０７０ ０.１４０ ０.１６０

Ｄ ０.１４０ ０.０３５ ０.０８０

Ｅ ０.１４０ ０.０７０ ０.１６０

Ｆ ０.１４０ ０.１４０ ０.０４０

Ｇ ０.２８０ ０.０３５ ０.１６０

Ｈ ０.２８０ ０.０７０ ０.０８０

Ｉ ０.２８０ ０.１４０ ０.０４０

ＣＫ ０ ０ ０

菌( ａｎｔｉｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ ＡＣＴ) 和 固 氮 菌 ( ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｆｉｘｉｎｇ
ｂａｃｔｅｒｉｕｍꎬＮＦＢ) 的数量ꎮ 细菌用牛肉膏蛋白胨培

养基培养ꎬ放线菌用高氏 １ 号培养基培养ꎬ真菌用

马丁氏培养基培养ꎬ固氮菌用甘露醇琼脂培养基

培养ꎮ 细菌培养 １ ~ ２ ｄꎬ真菌 ３ ~ ５ ｄꎬ固氮菌 ４ ~ ５
ｄꎬ放线菌 ５ ~ ７ ｄꎬ培养结束后取出平板计数ꎮ
１.５ 土壤微生物功能多样性的测定

使用 Ｂｉｏｌｏｇ￣ＥＣＯ 微平板法测定土壤微生物群

落功能多样性ꎮ 将 １０ ｇ 已处理的土样加入灭菌处

理的生理盐水中充分振荡ꎬ取上层清液稀释得到

１０ ￣３的菌悬液后接种到 Ｂｉｏｌｏｇ 生态板中ꎬ置于 ２５
℃黑暗条件下培养ꎬ每间隔 ２４ ｈ 用微生物自动鉴

定仪上测定 ５９０ ｎｍ 和 ７２０ ｎｍ 的吸光值ꎮ 测定完

成后分别计算每个时间的土壤颜色平均变化率

(ａｖｅｒａｇｅ ｗｅｌｌ ｃｏｌｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ＡＷＣＤ)ꎮ 待培养

稳定后分别计算 Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ (Ｈ)、Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ
(Ｄ)、ＭｃＩｎｔｏｓｈ ｉｎｄｅｘ (Ｕ)和 Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ (Ｅ)ꎬ评估

土壤微生物群落常见种优势度、物种丰富度和均

匀度(吴则焰等ꎬ ２０１３)ꎮ 计算公式如下ꎮ
Ｈ＝ －∑Ｐ ｉ×ｌｎ(Ｐ ｉ)ꎻ
Ｄ＝ １－∑(Ｐ ｉ) ２ꎻ

Ｕ＝ 　
(∑Ｎ ｉ

２ )ꎻ

Ｅ ＝ Ｈ
ｌｎＳ

ꎻ

ＡＷＣＤ＝ [∑(Ｃ ｉ－Ｒ)] / ３１ꎮ
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式中: Ｃ ｉ 为 ３１ 个碳源孔吸光值ꎻＲ 为对照孔

吸光值ꎻＰ ｉ 为每孔吸光值除以所有孔的吸光值ꎻＮ ｉ

为第 ｉ 个孔的相对吸光值ꎻＳ 为被微生物利用的碳

源种类ꎮ
１.６ 株高和地径的测定

株高使用钢尺测量ꎻ地径使用游标卡尺测量ꎮ
１.７ 统计分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对原始数据进行整理与统计ꎬ
利用 ＳＰＳＳ ２１. ０ 进行 Ｔｕｒｋｅｙ 检验分析ꎬ用 Ｏｒｉｇｉｎ
２０２１ 制图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同氮磷钾添加水平的罗汉松土壤微生物量

由图 １ 可知ꎬ养分添加 处 理 对 土 壤 ＭＢＣ、
ＭＢＮ、ＭＢＣ / ＭＢＮ 影响显著ꎬ养分添加处理都显著

高于对照(ＣＫ)处理ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ罗汉松土壤微

生物数量由高到低依次为细菌、放线菌、真菌、固
氮菌ꎬ数量级依次达到了 １０７、１０６、１０４、１０３ꎮ 罗汉

松土壤中的细菌是主要菌群ꎬ占土壤微生物总数

的 ８０％以上ꎬ其次为放线菌为 １５％ ~ ２０％ꎬ真菌及

固氮菌数量相对占比较小ꎬ只占千分之几ꎮ 细菌

与放线菌数量在不同氮磷钾养分水平添加影响下

差异不大ꎬ真菌与固氮菌数量在不同氮磷钾养分

水平添加下显著高于对照处理ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ土
壤 ＭＢＣ 指标中磷(Ｐ)添加的 Ｔ 值最大ꎬ说明土壤

ＭＢＣ 受 Ｐ 添加影响最大(下同)ꎬ氮(Ｎ)添加与钾

(Ｋ)添加的影响程度相当ꎮ ＭＢＮ 受土壤 Ｎ 添加和

Ｋ 添加的影响最大ꎬＰ 添加影响最小ꎮ Ｎ 添加对细

菌影响最大ꎬ其次为 Ｐ 添加ꎬＫ 添加影响最小ꎮ Ｎ
添加对放线菌、真菌和放线菌影响最大ꎬＰ 添加和

Ｋ 添加影响较小ꎬ可忽略不计ꎮ 总体而言ꎬ罗汉松

土壤 ＭＢＣ 与 ＭＢＮ 受不同养分调控ꎬ其中 Ｐ 添加

是影响 ＭＢＣ 的主要因子ꎬ而 Ｎ 添加和 Ｋ 添加则是

罗汉松土壤 ＭＢＮ 的主要影响因子ꎮ
２.２ 不同氮磷钾添加水平的罗汉松土壤微生物多

样性指数

由表 ２ 可知ꎬ与对照比较ꎬ氮磷钾添加显著提

高了罗汉松土壤微生物 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指

数、ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 指数ꎮ 由图 ４ 可知ꎬ在微

生物多样性的 ４ 项指标中ꎬ不同养分添加对土壤

微生 物 的 影 响 程 度 不 同ꎮ Ｎ、 Ｐ、 Ｋ 添 加 均 对

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数起到较大的影响作用ꎬ其中 Ｔ 值最大

的为 Ｎ 和 Ｐ 添加ꎬＫ 添加的 Ｔ 值最小ꎮ 在 Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数和 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数指标中ꎬＮ 添加的 Ｔ 值最大ꎬ
Ｐ 和 Ｋ 添加的 Ｔ 值较小ꎬ可忽略不计ꎮ 在 Ｐｉｅｌｏｕ
指数指标中ꎬＮ、Ｐ、Ｋ 添加均对其起到较大的影响

作用ꎬ其中 Ｔ 值最大为 Ｎ 添加ꎬ其次为 Ｐ 添加ꎬ最
小为 Ｋ 添加ꎮ
２.３ 不同氮磷钾添加水平的罗汉松土微生物群落

不同碳源利用特征

由图 ５ 可知ꎬ养分水平的 ＡＷＣＤ 在培养 ２４ ｈ
后进入快速增长期ꎬ在培养 １２０ ｈ 将 Ｂｉｏｌｏｇ 的碳源

消耗后逐渐趋于稳定ꎮ Ａ 处理 ５ 类土壤微生物碳

源利用显著高于其他处理ꎮ Ｂｉｏｌｏｇ 微平板上有 ９６
个微孔ꎬ共 ３１ 种碳源ꎬ将其按照化学基团性质分

为 ６ 类ꎬ即胺类(ａｍｉｎｅｓ)、羧酸类( ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓꎬ
ＣＡＡ)、 多 聚 物 类 ( ｐｏｌｙｍｅｒｓ )、 碳 水 化 合 物 类

(ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ)、氨基酸类( ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬＡＭＡ)以及

其他化合物( ｏｔｈｅｒ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓꎬＯＣ)ꎮ 由图 ６ 可知ꎬ
Ａ 处理土壤养分水平下微生物对所有碳源的利用

较高ꎮ 碳水化合物类、氨基酸类、羧酸类、多聚类

物和其他化合物在 Ｉ 处理处利用特征最低ꎮ 对照

处理对氨基酸类和碳水化合物碳源利用程度最

低ꎬ对其余碳源利用均表现较好ꎮ
２.４ 不同氮磷钾添加水平的罗汉松幼苗株高和地

径增量

由表 ３ 可知ꎬ罗汉松株高及地径增量受土壤养

分水平影响趋势与微生物群落功能多样性响应趋

势一致ꎮ 养分添加处理高于对照处理ꎬＮ 添加对

罗汉松株高生长影响最大ꎬ其次为 Ｐ 添加ꎬＫ 添加

影响最小ꎻＮ 添加对罗汉松地径生长影响最大ꎬ其
次为 Ｋ 添加ꎬＰ 添加影响最小ꎮ
２.５ 氮磷钾添加对罗汉松土壤微生物群落功能多

样性的影响分析

由图 ７ 和图 ８ 可知ꎬ氮磷钾养分添加对罗汉松

土壤微生物群落功能多样性有显著影响ꎬ其中 Ｎ
添加是影响罗汉松土壤微生物群落功能多样性的

主导因子ꎮ 罗汉松土壤真菌数量(Ｐ<０.００１)、固氮

菌数 量 ( Ｐ < ０. ０１ )、 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指 数 ( Ｐ < ０. ０５ )、
ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数(Ｐ<０.００１)均与 Ｎ 添加量呈显著正

相关ꎬ细 菌 数 量 ( Ｐ < ０. ０５ )、 放 线 菌 数 量 ( Ｐ <
０.００１)、 ＡＷＣＤ ( Ｐ < ０.００１ )、 Ｐｉｅｌｏｕ 指 数 ( Ｐ <
０.００１)、ＭＢＣ / Ｎ(Ｐ<０.０５)、胺类碳源利用强度(Ｐ<
０.００１)、羧酸类碳源利用强度(Ｐ<０.００１)、多聚物

碳源利用强度 (Ｐ<０.００１) 、 其他化合物碳源利用
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不同大写字母表示不同试验处理ꎬ不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同氮磷钾养分水平对罗汉松土壤微生物量氮和微生物碳及其比值的影响
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｎ ａｎｄ Ｃ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ

图 ２　 不同氮磷钾养分水平对罗汉松土壤 ４ 个种类微生物数量影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ ｓｏｉｌｓ

强度 (Ｐ < ０. ００１) 均与 Ｎ 添加量呈显著负相关ꎮ
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数(Ｐ<０.０５)与 Ｐ 添加量呈显著负相关ꎮ
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数(Ｐ<０.０５)、Ｐｉｅｌｏｕ 指数(Ｐ<０.０５)、氨基

酸类碳源利用强度(Ｐ<０.０１)、碳水化合物类碳源利

用强度(Ｐ<０.００１)与 Ｋ 添加量呈显著负相关ꎮ 罗汉

松株高增量和地径增量与 Ｎ 添加呈负相关ꎬ与 Ｋ 添

加呈正相关ꎬ但均未达到显著水平ꎬ而罗汉松的株

高增量(Ｐ<０.００１)和地径增量(Ｐ<０.０１)与 Ｐ 添加

量呈显著正相关ꎮ 由图 ８ 可知ꎬ微生物功能多样性

指标之间存在不同程度的相关性ꎮ 细菌和放线菌

数量及微生物群落丰富度和均匀度与 ６ 种碳源利用

强度呈不同程度正相关ꎬ而真菌和固氮菌数量及微

生物群落一致性和优势度则与 ６ 种碳源利用强度呈

不同程度负相关ꎮ

３　 讨论

３.１ 氮磷钾添加对罗汉松土壤微生物量及其多样

性的影响

本研究中罗汉松土壤中的细菌是主要菌群ꎬ
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折线走势代表该指标随土壤氮磷钾养分梯度变化趋势ꎬ柱状图中 Ｔ 代表氮磷钾极差值ꎬ数值越大代表该因素影响越大ꎮ １、２、３
分别表示低、中、高氮磷钾养分水平ꎮ 下同ꎮ
Ｆｏｌｄｅｄ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｏｉｌ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ Ｔ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ
Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋꎬ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｒ ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒ. １ꎬ ２ꎬ ３ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｌｏｗꎬ ｍｅｄｉｕｍꎬ ｈｉｇｈ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 土壤养分水平对土壤微生物量影响极差图
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｏｌａｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｌｏａｄ
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表 ２　 不同氮磷钾养分水平罗汉松土壤的微生物多样性指数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数
ＭｃＩｎｔｏｓｈ ｉｎｄｅｘ

Ｐｉｅｌｏｕ 指数
Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ

Ａ ０.７５３±０.３４５ａ ０.９７８±０.００６ｂ ０.９８５±０.３５７ｃ ０.０２４±０.００３ａ

Ｂ ０.５６９±０.２０１ｂｃ ０.９８３±０.００２ｂ ０.９０４±０.３３９ｃ ０.０１８±０.００１ａ

Ｃ ０.５５２±０.２０８ｃ ０.９９０±０.００３ａ ０.９６４±０.２１４ｃ ０.０１８±０.００９ａｂ

Ｄ ０.６０８±０.２９３ｂ ０.９９３±０.００１ａ １.０８１±０.０７３ｃ ０.０２０±０.００６ａ

Ｅ ０.３７５±０.０９８ｅ ０.９９８±０.００３ａ ０.９９７±０.２１ｃ ０.０１２±０.００４ｂ

Ｆ ０.４８３±０.１３７ｄ ０.９９９±０.００４ａ １.０３５±０.２４２ｃ ０.０１６±０.００７ａｂ

Ｇ ０.５５７±０.１０１ｃ ０.９９７±０.０１１ａ １.３５７±０.２６６ｂ ０.００８±０.００５ｃ

Ｈ ０.５８９±０.１０４ｂｃ ０.９９５±０.００７ａ １.５６３±０.１４６ａ ０.００９±０.００１ｃ

Ｉ ０.４９７±０.１５４ｄ ０.９９１±０.００９ａ １.６４１±０.２３６ａ ０.０１６±０.００４ａｂ

ＣＫ ０.３０３±０.２４５ｅ ０.９０４±０.０１４ｄ ０.７２１±０.１２４ｄ ０.０１０±０.００５ｃ

　 注: 不同大写字母表示不同试验处理ꎬ不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５) .

图 ４　 土壤养分水平对土壤微生物多样性影响极差图
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｏｌａｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

占土壤微生物总数的 ８０％以上ꎬ其次为放线菌ꎬ为
１５％ ~２０％ꎬ真菌及固氮菌数量相对占比较小ꎬ只

占千分之几ꎬ与张笑宇(２０１８)研究结论一致ꎮ 本

研究中ꎬ 养分添加尤其是 Ｎ 添加显著增加了真菌
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图 ５　 不同养分水平土壤微生物群落颜色
平均变化率随时间变化图

Ｆｉｇ. ５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌ ｏｎ ｓｏｉｌ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ＡＷＣＤ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ

的数量ꎬ可能与真菌的适应性有关ꎬ研究表明真菌

更适应在氮磷钾添加的环境中生长( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻ Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 同时ꎬＮ 添加会导致植

物根系或土壤微生物对 Ｐ 需求的增加ꎬ 导致土壤

磷酸酶活性的升高ꎬ从而间接提高了土壤真菌的

数量(Ｎｏｒｉｓａｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｕｓｈｉｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
罗汉松土壤中的固氮菌数量可观ꎬＬｉ ＹＹ 等(２０１９)
研究表明土壤 Ｎ 添加会引起固氮菌与其他微生物

竞争从而降低土壤固氮菌的数量ꎮ 本研究中ꎬＮ
添加显著提高了罗汉松土壤固氮菌的数量ꎮ 孙琪

琪等(２０２２)研究表明 Ｎ 添加对不具固氮功能的结

瘤根系中的固氮菌起促进作用ꎬ而罗汉松根部存

在的大量根瘤ꎬ可能是罗汉松土壤固氮菌随 Ｎ 添

加增加的原因ꎮ 固氮菌的固氮作用能提高土壤有

效氮的含量(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ从而与土壤 Ｎ
添加形成正反馈关系ꎬ更加强了 Ｎ 添加对土壤微

生物功能多样性的影响ꎮ 本研究中ꎬ 高养分添加

Ａｍｉｎｅｓ. 胺类ꎻ ＣＡＡ. 羧酸类ꎻ Ｐｏｌｙｍｅｒｓ. 多聚物类ꎻ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ. 碳水化合物类ꎻ ＡＭＡ. 氨基酸类ꎻ ＯＣ. 其他化合物ꎮ
Ａｍｉｎｅｓ. Ａｍｉｎｅｓꎻ ＣＡＡ. Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓꎻ Ｐｏｌｙｍｅｒｓ. Ｐｏｌｙｍｅｒｓꎻ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎻ ＡＭＡ: Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎻ ＯＣ. Ｏｔｈｅｒ
ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ.

图 ６　 不同养分水平罗汉松土壤微生物对碳源的利用情况
Ｆｉｇ. ６　 Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｂｙ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ

降低了细菌和放线菌的数量ꎬ但降低的幅度较小ꎬ
说明养分添加对细菌和放线菌影响较小ꎬ这一结

果与 Ｌｉ ＹＬ 等(２０１９)研究一致ꎮ 碳氮比是影响土壤

微生物结构的重要因素 (Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ
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表 ３　 土壤养分水平对罗汉松株高和地径增量影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌ ｏｎ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ

ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

株高增量
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ (ＨＩ)

地径增量
Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ (ＤＩ)

Ａ １９.２９±２.３３ ２.１８±０.２５

Ｂ ２３.９２±１.４２ ２.５６±０.２５

Ｃ ２５.６５±２.２７ ２.３８±０.２４

Ｄ ２３.０３±３.０４ ２.６１±０.３０

Ｅ １９.７３±３.２９ ２.０９±０.１５

Ｆ ２６.９７±２.３５ ２.６４±０.２２

Ｇ １５.６７±２.０７ １.９６±０.２７

Ｈ ２１.１１±３.４０ １.９４±０.１２

Ｉ １７.７９±２.６２ ２.０４±０.１４

ＣＫ １４.０３±３.００ １.５４±０.１２

ＮＴ ３.７９ ０.５０

ＰＴ ３.２０ ０.１６

ＫＴ ２.１１ ０.３０

　 注: ＮＴ、ＰＴ、ＫＴ 分别表示罗汉松株高和地径增量的极差ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＮＴꎬ ＰＴꎬ ＫＴ ｄｅｎｏｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔｓ
ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ７　 氮磷钾养分添加水平影响下
主要指标冗余分析图

Ｆｉｇ. ７　 ＲＤＡ ｏｆ ｍａｉｎ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ
ｏｆ Ｎꎬ Ｐ ａｎｄ Ｋ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ

说明在土壤有机碳不变的情况下ꎬ氮添加量是影

响土壤微生物结构的主要因素ꎮ
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数体现了微生物群落的丰富度、

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数展现其优势度、 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数表征基

于群落物种多维空间距离的多样性指数ꎬ简单而

言就是微生物群落的一致性ꎬＰｉｅｌｏｕ 指数说明其均

匀度ꎮ 本研究中ꎬ微生物群落的多样性主要受到 Ｎ
的影响ꎬ结合 Ｎ 添加对细菌和放线菌的抑制作用

及对真菌和固氮菌的促进作用ꎮ 在未添加有机养

分的情况下ꎬＮ 添加可能通过改变了土壤有机物

的组成ꎬ从而改变了土壤食物链中有机物的流通ꎬ
影响了微生物的代谢活性(苏丹等ꎬ２０１５)ꎬＮ 添加

量的增加可能降低或抑制罗汉松土壤中敏感性较

高的微生物的数量及多样性(王慧颖等ꎬ ２０１８)ꎬ
并使土壤中的优势菌群更具优势ꎬ一致性更高ꎮ
例如ꎬ土壤中的腐生真菌尤其是担子菌与养分添

加呈正相关(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 同时ꎬ该真菌的

竞争力和数量的提高导致其他微生物种类生长缓

慢甚至消失ꎮ 久而久之ꎬ土壤微生物多样性严重

下降ꎬ菌群单一ꎬ不利于罗汉松生长与发育ꎮ
３.２ 氮磷钾添加对罗汉松土壤微生物碳源利用特

征及功能多样性的影响

不同氮磷钾添加量对罗汉松土壤微生物碳源

利用强度影响显著ꎬ而土壤微生物群落对不同碳

源利用能力反映了土壤微生物群落功能多样性变

化(田雅楠和王红旗ꎬ ２０１１)ꎮ 本研究中ꎬ土壤微

生物对碳源的利用强度与养分添加及土壤微生物

的多 样 性 有 显 著 的 相 关 性ꎬ 与 苏 煜 和 黄 劭 理

(２０２２)的研究一致ꎮ 不同的养分添加会对罗汉松

幼苗产生不同影响从而影响其分根系的分泌物种

类及数量ꎬ本研究中氮磷钾添加的氨基酸和碳水

化合物类的利用强度显著高于对照处理ꎬ说明氨

基酸和碳水化合物是罗汉松根系的主要分泌物ꎬ
而这些分泌物是土壤微生物较易利用和利用强度

最大的碳源 ( Ｃｈａｐｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ被微生物转化后合成植物生长所需的调节

剂能被植物吸收利用ꎬ促进植物生长 (李茂等ꎬ
２０２１)ꎮ 胺类、羧酸、聚合物和其他化合物是土壤

碳源中受特异性微生物影响的类型( Ｈｉｒａｉｓｈｉ ＆
Ｋｈａｎꎬ ２００３ꎻ Ｚｈａｌｎｉｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ 张 胜 男 等ꎬ
２０２０)ꎬ这类难利用碳源随着养分添加量的增加显

著下降ꎬ可能由于 Ｎ、Ｐ、Ｋ 添加量的增加提高了土

壤的盐浓度(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)而导致土壤微生物

对碳源的利用强度显著下降(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 本研究还表明ꎬＮ 添加通过降

低土壤细菌和放线菌的数量和提高土壤真菌和固

氮菌的数量ꎬ降低了微生物群落的丰富度、均匀度

并提高了微生物群落一致性和优势度ꎬ 从而间接
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图 ８　 罗汉松各指标相关性热图
Ｆｉｇ. ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｓ ｉｎｄｅｘｅｓ

地降低土壤微生物群落对难利用碳源的强度ꎬ进
而导致罗汉松土壤质量及土壤生态系统稳定性的

下降ꎬ不利于罗汉松的生长发育ꎮ 本研究中ꎬ罗汉

松株高增量和地径增量与 Ｐ 添加呈显著正相关ꎬ
体现出盆栽罗汉松对 Ｐ 元素的偏好ꎮ 本文中的 Ｌ９
极差分析和相关性分析结论较为一致ꎬ具有较高

的可信度ꎬ但本研究为盆栽试验ꎬ供试苗木为两年

生罗汉松幼苗ꎬ试验时间也只有 ４ 个月ꎬ具有一定

的局限性ꎬ适用于人工栽培环境ꎬ在野外是否具有

相似结论仍需要实地进一步探究ꎮ

４　 结论

不同养分添加水平对土壤微生物功能多样性

具有显著影响ꎮ 总体而言ꎬ养分添加对罗汉松的

土壤微生物群落功能多样性及其生长普遍高于对

照组ꎬ说明罗汉松生长喜肥ꎮ 但是ꎬ各指标随氮磷

钾各个元素添加量的不同出现了不同的响应情

况ꎮ 其中ꎬＮ 添加是影响其变化的主导因子ꎮ Ｎ 添

加量的增加显著降低了土壤细菌和放线菌的数

量、微生物群落的丰富度和均匀度ꎬ增加了土壤真

菌和固氮菌的数量、微生物群落的优势度和一致

性ꎬ从而降低了罗汉松土壤微生物对难利用碳源

的强度ꎬ而固氮菌与氮含量的正反馈效应加深了

该项影响ꎮ Ｐ 添加量的增加显著降低了土壤微生

物群落的丰富度ꎮ Ｋ 添加量的增加显著降低了土

壤微生物群落的丰富度和均匀度及微生物群落对

易利用碳源的强度ꎮ 因此ꎬ在罗汉松培育中仍需

要进行施肥管护ꎬ但在施肥时应注意少量多次ꎬ并
适当减少 Ｎ 和 Ｋ 的添加量ꎬ增加 Ｐ 添加量ꎬ为罗汉

松的生长营造良好的土壤生态环境ꎬ以促进罗汉

松的生长及其可持续培育ꎮ
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ＭＯ ＪＦꎬ ＺＨＯＵ ＸＹꎬ ＭＯ ＷＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅｓ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ
ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４４(５): ９０７－９２４.

２０００—２０２０ 年广西植被生态质量变化及驱动力分析

莫建飞１ꎬ２ꎬ 周希源３ꎬ 莫伟华１ꎬ２∗ꎬ 陈燕丽１ꎬ２

(１. 广西壮族自治区气象科学研究所ꎬ 南宁 ５３００２２ꎻ ２. 广西壮族自治区生态气象和

卫星遥感中心ꎬ 南宁 ５３００２２ꎻ ３. 桂林市气象局ꎬ 广西 桂林 ５４１００１ )

摘　 要: 为掌握广西植被生态质量的时空变化特征及其驱动机制ꎬ该文以植被生态质量指数( ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎬＥＱＩ)为评价指标ꎬ基于气象、地形、土壤和遥感等多源数据ꎬ利用线性趋势分析、相关性分析、
地理探测器等方法ꎬ分析了 ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量的时空变化特征及其驱动力ꎮ 结果表明:(１)
２０００ 年以来广西植被生态质量指数呈显著增加趋势ꎬ区域植被生态明显改善ꎮ 植被生态质量发展经历了

缓慢增长、迅速增长、显著提升等演变阶段ꎮ 在空间上ꎬ广西植被生态质量指数呈现四周高ꎬ中间低的特征ꎬ
高值区逐渐由东部向西部和北部扩展ꎮ (２)广西植被生态质量时空演变影响因素差异显著ꎮ 随海拔高度上

升植被生态质量总体变化呈“增加—下降—稳定—上下波动”的趋势ꎮ 壤土的植被生态质量高ꎬ砂土的植被

生态质量低ꎮ 森林和灌草的生态质量较高ꎬ农田植被的生态质量较低ꎮ 植被生态质量与气候驱动因素呈显

著正相关关系ꎬ受气温和降水共同影响ꎬ其中以气温为主要驱动(Ｔ)的区域面积最广ꎬ降水为主要驱动(Ｐ)
的区域面积次之ꎬ气温降水强驱动([Ｔ＋Ｐ] ＋)和弱驱动([Ｔ＋Ｐ] －)的区域面积较小ꎮ (３)广西植被生态质量

变化驱动力受地形、土壤、植被、气候、自然灾害和人类活动的共同影响ꎮ 自然影响因子解释力排序为植被>
地形>土壤>气候ꎬ其中植被净初级生产力和植被覆盖度是影响植被生态质量时空分异的最主要因素ꎮ 自

然因子对广西植被生态质量变化的影响存在交互作用ꎬ均呈非线性增强及双因子增强关系ꎬ其中地形与植

被、土壤与植被、气候与植被因子交互作用最明显ꎮ 自然灾害和人类活动加剧了植被生态质量变化的影响ꎬ
其中干旱和低温冷害等气象灾害抑制了植被生态质量的改善ꎬ而林业生态工程等人为活动促进了植被生态

质量的提升ꎮ 该研究结果为合理制定广西植被生态保护与修复措施提供了科学理论依据和技术支撑ꎮ
关键词: 植被生态质量ꎬ 时空演变ꎬ 驱动力ꎬ 遥感ꎬ 广西
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙꎬ ｔｅｍｐｏｒａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅꎬ ｒｅｍｏｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ

　 　 植被是生态系统的重要组成部分ꎬ在反映区

域生态环境质量及其变化方面充当“指示器”的作

用ꎮ 植被变化及其驱动力一直是国内外生态学领

域研究的热点问题(金凯等ꎬ２０２０)ꎮ 广西位于中

国南部ꎬ地势呈西北向东南倾斜状ꎬ地形错综复

杂ꎬ喀斯特地貌发育典型、分布广泛ꎬ石漠化严重ꎬ
是我国生态脆弱地区之一(陈燕丽等ꎬ２０１９ａ)ꎬ也
是生态文明建设和生态扶贫的重点关注区域ꎮ 近

年来社会经济的快速发展ꎬ人类活动加强ꎬ使广西

植被生态变化十分复杂ꎮ 开展长时间序列的广西

植被变化综合监测及其驱动力研究ꎬ对掌握植被

生态演变驱动机制ꎬ维护区域生态安全具有十分

重要的作用ꎮ
归 一 化 植 被 指 数 ( ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＮＤＶＩ)和植被净初级生产力( ｎｅｔ

ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＮＰＰ)在表征植被状况方面具

有优势ꎬ其中 ＮＤＶＩ 能很好地反映植被覆盖、生物量

及生态系统参数的变化(赵英时ꎬ２００３)ꎬ已被广泛

用于植被变化及其驱动力研究ꎬＮＰＰ 则是评估生态

系统功能以及生态环境质量的有效指标(刘刚等ꎬ
２０１７ꎻ王芳等ꎬ２０１８)ꎮ 以 ＮＤＶＩ 为指标ꎬ韦振锋等

(２０１３)研究发现 １９９９—２０１０ 年(１２ 年)广西 ＮＤＶＩ
增加趋势显著ꎬ并且桂南和桂西北地区 ＮＤＶＩ 增幅

较大ꎬ植被对降水响应的敏感性强于气温ꎮ 廖春贵

等(２０１８)研究表明ꎬ２００７—２０１６ 年(１０ 年)广西植

被 ＮＤＶＩ 增加ꎬＮＤＶＩ 与降水、气温的负偏相关区域

面积大于正偏相关ꎮ 相似研究表明ꎬ２００６—２０１６ 年

(１１ 年)广西植被 ＮＤＶＩ 波动性明显ꎬ温度和降水与

植被覆盖呈正相关关系ꎬ人工造林是广西 ＮＤＶＩ 上

升的主要原因(张敏等ꎬ２０１９)ꎮ 更长时间遥感序列

８０９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



的研究显示ꎬ２０００—２０１８ 年(１９ 年)广西植被 ＮＤＶＩ
呈增加趋势ꎬ在不同地形条件下 ＮＤＶＩ 变化不同ꎬ高
程增加ꎬ植被 ＮＤＶＩ 先增加再减少ꎬ坡度增加ꎬ植被

ＮＤＶＩ 呈先增加至稳定再减小ꎬ气温和降水对植被

ＮＤＶＩ 为正影响 (杨艳萍等ꎬ２０２１)ꎮ 以 ＮＰＰ 为指

标ꎬ周爱萍等(２０１４)研究表明ꎬ２００１—２０１０ 年(１０
年)广西植被 ＮＰＰ 显著下降ꎬＮＰＰ 与气温和降水显

著相关ꎬ坡度、经度、地貌特征、纬度和降水是影响

ＮＰＰ 空间格局的主要因素ꎻ相近时段的研究表明ꎬ
２０００—２０１１ 年(１２ 年)广西 ＮＰＰ 总体呈增加趋势ꎬ
ＮＰＰ 与降水显著正相关ꎬ而与温度相关性不显著ꎬ
海拔越大ꎬ植被 ＮＰＰ 越高ꎬ人类活动是影响 ＮＰＰ 变

化的主要因素(李燕丽等ꎬ２０１４)ꎻ更长时间段的研

究表明ꎬ２０００—２０１５ 年(１６ 年)广西植被 ＮＰＰ 波动

下降ꎬ植被 ＮＰＰ 对气温降水变化响应不显著ꎬ不同

土壤类型条件下植被 ＮＰＰ 变化趋势差异较大ꎬ其中

红壤、石灰土、粗骨土地区的植被 ＮＰＰ 下降ꎬ而砖红

壤地区的植被 ＮＰＰ 增加ꎬ随着海拔高度的上升ꎬ植
被 ＮＰＰ 呈“增加—下降—增加—下降”变化(熊小

菊等ꎬ２０１９)ꎮ 综上所述ꎬ采用单一遥感监测指标研

究表明ꎬ２０００ 年以来广西植被 ＮＤＶＩ (廖春贵等ꎬ
２０１８ꎻ张敏等ꎬ２０１９ꎻ杨艳萍等ꎬ２０２１ꎻ徐勇等ꎬ２０２３)
和植被覆盖度(何鑫茹ꎬ２０１８ꎻ黄冬梅等ꎬ２０２２ꎻ李同

艳ꎬ２０１９)显著增加ꎬ但植被 ＮＰＰ 显著下降(周爱萍

等ꎬ２０１４ꎻ荣检等ꎬ２０１７ꎻ熊小菊等ꎬ２０１９)ꎮ 可见ꎬ广
西植被变化特征及其驱动力受数据时间序列、遥感

监测指标等的影响ꎬ研究结果存在较大的差异ꎬ具
有局限性ꎮ 植被生态质量是植被地理分布、生产力

和生态服务的综合体现(汲玉河等ꎬ２０２１)ꎮ ＮＤＶＩ
和 ＮＰＰ 只能反映陆地生态系统服务功能或植被生

态质量的一个方面(钱拴等ꎬ２０２０)ꎮ 因此ꎬ采用单

一遥感监测指标评价植被生态质量变化及其驱动

影响因素ꎬ结果都可能不够全面ꎮ
植被生态质量指数 ( ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎬ

ＥＱＩ)同时考虑了植被覆盖度和植被 ＮＰＰ 两个指

标ꎬ可反映植被在单位面积上覆盖状况和生产能

力的综合能力ꎬ较大程度地解决了因采用 ＮＤＶＩ、
植被覆盖度、ＮＰＰ 等单一遥感指标而导致植被生

态质量监测结果差异问题ꎬ已被证实适用于全国

植被生态质量监测评价(钱拴等ꎬ２０２０)ꎮ ＥＱＩ 可

较好反映植被时空变化特征(曹云等ꎬ２０２２ꎻ戴芳

筠等ꎬ２０２２ꎻ韩静等ꎬ２０２２)ꎬ但在驱动力研究方面ꎬ
现有研究主要集中在气温和降水等气象因子对植

被生态质量的影响ꎬ植被、地形、土壤因素等的影

响涉及较少ꎬ针对广西地区ꎬ尚未见利用以 ＥＱＩ 为
指标进行植被生态质量变化及其驱动力研究的报

道ꎮ 本研究以广西植被为研究对象ꎬ基于 ２０００—
２０２０ 年 ＭＯＤＩＳ ＮＤＶＩ 遥感资料和逐日气象数据ꎬ
以 ＥＱＩ 为评价指标ꎬ采用线性趋势分析、相关性分

析、地理探测器等方法ꎬ通过分析 ２１ 年的广西植

被生态质量的时空变化特征及其影响因素ꎬ拟探

讨:(１)分析广西复杂多变的植被生态变化特征ꎻ
(２)探索广西植被生态演变的驱动机制ꎮ 旨在为

合理开发利用与保护广西植物资源、推动广西生

态绿色发展提供科学理论依据和技术支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

广西位于中国华南地区ꎬ分布于 １０４° ２６′—
１１２°０４′ Ｅ、２０°５４′—２６°２４′ Ｎ 之间ꎬ北部接南岭山

地ꎬ南部临北部湾ꎬ西北部处于第二阶梯中的云贵

高原东南边缘ꎬ属云贵高原向东南沿海丘陵过渡

地带ꎮ 地势由桂西、桂西北、桂东北部逐步向桂

中、桂东南倾斜ꎮ 地形四周高中部低ꎬ形似盆地ꎮ
地貌总体呈现山地连绵、丘陵起伏、平原狭小、河
流众多、岩溶广布等特征ꎮ 气候类型属中亚热带

季风气候和南亚热带季风气候ꎬ雨热同期ꎬ降水量

时空分布不均ꎬ夏季时间长、气温高、降水多ꎬ冬季

时间短、天气干暖(广西壮族自治区气候中心编

著ꎬ２００７)ꎮ 受西南暖湿气流和北方变性冷气团的

交替影响ꎬ干旱、暴雨洪涝、低温冷(冻)害等气象

灾害发生频繁ꎮ 植被类型多样ꎬ包括针叶林、阔叶

林、灌丛、草丛、农田栽培植被等ꎮ 针叶林、阔叶林

主要分布在桂西北、桂东南山地地区ꎬ灌草多分布

在岩溶石山区ꎬ农田栽培植被广泛种植于广西盆

地中的平原、台地和丘陵地区ꎮ 土壤类型丰富ꎬ包
括红壤、黄壤、黄棕壤、紫色土、石灰岩土、水稻土、
潮土等ꎮ 其中ꎬ石灰岩土主要分布于喀斯特地区ꎬ
水稻土主要分布在平原和三角洲及盆地、山间谷

地地区ꎮ
１.２ 数据源及处理

研究数据主要包括植被生态参数、气象、地
形、土壤、基础地理信息等资料ꎬ栅格数据统一空

间 分 辨 率 为 ２５０ ｍ × ２５０ ｍꎬ 投 影 方 式 为

ＣＧＣＳ２０００ ＿ＧＫ＿Ｚｏｎｅ＿１８ꎮ

９０９５ 期 莫建飞等: ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量变化及驱动力分析



１.２. １ 植 被 生 态 参 数 数 据 　 利用 ＮＡＳＡ 提供的

ＭＯＤ１３Ｑ１ 级植被指数产品ꎬ采用最大值合成法

(ｍａｘｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬＭＶＣ)ꎬ合成为月尺度

的 ＮＤＶＩ 数据ꎬ采用三次样条插值法( Ｓｐｌｉｎｅ)ꎬ处
理云污染像元ꎬ重构高质量 ＮＤＶＩ 数据序列ꎮ 利用

像元 线 性 分 解 模 型 ( 苏 文 豪 等ꎬ ２０１８ )ꎬ 计 算

２０００—２０２０ 年 广 西 植 被 覆 盖 度 ( ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒꎬＦＶＣ)ꎮ 基于植被光能利用原理

(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎬ利用重构高质量 ＮＤＶＩ 数据、结
合地面气象观测资料ꎬ估算 ２０００—２０２０ 年广西植

被净初级生产力(ＮＰＰ)ꎬ计算公式如下ꎮ
ＮＰＰ ｉｊ ＝ ＧＰＰ ｉｊ － Ｒ ｉｊ (１)
ＧＰＰ ｉｊ ＝ ε ｉｊ × ＦＰＡＲ × ＰＡＲ ｉｊ (２)
式中: ＮＰＰ ｉｊ、ＧＰＰ ｉｊ、Ｒ ｉｊ分别为第 ｉ 年第 ｊ 月的

植被净初级生产力、总初级生产力和呼吸消耗量

(ｇ Ｃ􀅰ｍ ￣２􀅰ｍｏｎｔｈ￣１)ꎻε ｉｊ为第 ｉ 年第 ｊ 月的实际光

能利用率ꎻＦＰＡＲ 为植被吸收光合有效辐射的比

例ꎬ是随植被生长而变化的量ꎬ本文利用逐月 ＮＤＶＩ
估测逐月 ＦＰＡＲꎮ ＰＡＲ ｉｊ为第 ｉ 年第 ｊ 月的入射光合

有效辐射( ＭＪ􀅰ｍ ￣２􀅰ｍｏｎｔｈ￣１) ꎬ采用联合国粮农

组织推荐的方法由全国气象站日照时数计算太阳

总辐射ꎬ然后根据入射光合有效辐射占太阳总辐

射的比例 ０.４８ 计算 ＰＡＲ ｉｊꎮ
１.２.２ 气象数据 　 气象数据来源于广西气象信息

中心ꎬ选取 ２０００—２０２０ 年广西境内 ９２ 个气象站点

的逐日平均气温、降水等数据ꎬ计算其月值、年值ꎬ
采用反距离权重法插值生成 ２５０ ｍ × ２５０ ｍ 的气

象要素栅格数据ꎮ
１.２.３ 地形数据　 地形数据为分辨率 ３０ ｍ 的广西

数字高程模型( ｄｉｇｉｔａｌ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎬＤＥＭ)数据ꎬ
来源于地理空间数据云ꎬ经几何校正、拼接、镶嵌、
裁剪和投影变换处理获得广西海拔高度、坡度等

地形数据ꎮ
１.２.４ 土壤数据　 土壤数据主要包括土壤类型数据

和土 壤 质 地 数 据ꎬ 来 源 于 世 界 土 壤 数 据 库

(Ｈａｒｍｏｎｉｚｅｄ Ｗｏｒｌｄ Ｓｏｉｌ ＤａｔａｂａｓｅꎬＨＷＳＤ)ꎬ经裁剪和

投影变换处理获得广西土壤类型、土壤质地数据ꎮ
１.２.５ 植被类型 　 基于 Ｌａｎｄｓａｔ ＴＭ / ＥＴＭ / ＯＬＩ 卫星

遥感数据ꎬ参照不同植被的光谱特征ꎬ确定不同植

被的遥感分类特征参数ꎬ采用最大似然法(孙家

抦ꎬ２００３)、决策树分层等提取方法ꎬ获取 ２０００、
２００５、２０１０、２０１５、２０２０ 年广西森林、灌草、农田植

被类型信息数据ꎮ

１.３ 方法

１.３.１ 植被生态质量评价方法 　 基于植被净初级

生产力和植被覆盖度ꎬ采用权重加权法构建植被

生态质量指数ꎬ作为评价指标ꎬ定量反映 ２０００—
２０２０ 年广西植被生态质量变化特征ꎮ 植被生态质

量指数计算公式如下(钱栓等ꎬ２０２０)ꎮ

Ｑ ｉ ＝ １００( ｆ１ ×
ＮＰＰ ｉ

ＮＰＰｍ

＋ ｆ２ × ＦＶＣ ｉ) (３)

式中: Ｑ ｉ 为第 ｉ 年植被综合生态质量指数ꎻ
ＦＶＣ ｉ为第 ｉ 年平均植被覆盖度ꎬ由全年 １２ 个月植

被覆盖度取平均值获得ꎻＮＰＰ ｉ为第 ｉ 年植被净初级

生产力ꎬ由全年 １２ 个月累加值获得ꎻＮＰＰｍ为某时

段年植被 ＮＰＰ 的历史最高值ꎬ即空间区域范围内

相应时段最好气候条件下的年植被 ＮＰＰꎻ ｆ１、 ｆ２分
别为权重系数( ｆ１ ＝ ０.５ꎬ ｆ２ ＝ ０.５)ꎮ
１.３.２ 植被动态变化度计算方法 　 采用时空变化

模型ꎬ计算广西植被动态变化度ꎬ公式如下(毕宝

德ꎬ２００６)ꎮ

Ｋ ＝
Ｕｂ － Ｕａ

Ｕａ

× １
Ｔ

× １００％ (４)

式中: Ｋ 为植被动态度(％)ꎻＵａ和 Ｕｂ代表研

究初期和末期的植被面积( ｋｍ２)ꎻＴ 为研究时段长

(ａ)ꎮ
１.３.３ 趋势分析法 　 采用一元线性回归方法ꎬ对
２０００—２０２０ 年广西植被生态质量指数变化趋势进

行时间序列分析ꎬ以趋势率表示植被生态质量指

数在该时间段内的增加或减少的速率ꎮ 趋势率计

算公式如下(张月丛等ꎬ２００８)ꎮ

θｓｌｏｐｅ ＝
ｎ×∑

ｎ

ｉ＝ １
ｉ×Ｑ ｉ－ ∑

ｎ

ｉ＝ １
ｉ( ) ∑

ｎ

ｉ＝ １
Ｑ ｉ[ ]

ｎ×∑
ｎ

ｉ＝ １
ｉ２－ ∑

ｎ

ｉ＝ １
ｉ[ ] ２

(５)

式中: θｓｌｏｐｅ为趋势率ꎻＱ ｉ为第 ｉ 年的年植被生

态质量指数ꎻｎ 为要评价的年限ꎮ θｓｌｏｐｅ >０ 表示在

某段时间研究区域植被生态质量为增加趋势ꎬ植
被生态改善ꎻ反之表示区域植被生态质量为减少

趋势ꎬ植被退化ꎮ
１.３.４ 相关分析法 　 利用 ＧＩＳ 技术和相关分析法ꎬ
分析广西植被生态质量变化与地形、土壤、气候条

件的相关性ꎮ 将植被生态质量指数空间分布图与

地形高程图、坡度图相对应ꎬ高程以 １０ ｍ 为步长、
坡度以 １°为步长ꎬ分别统计每 １０ ｍ 高程、１°坡度

区间内 ２０００—２０２０ 年不同时段广西植被生态质
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量指数的平均值ꎬ分析地形条件对植被生态质量

影响ꎮ 同样将植被生态质量指数空间分布图与土

壤类型图、土壤质地图、植被类型图相对应ꎬ统计

每类土壤类型、土壤质地类型、植被类型的 ２０００—
２０２０ 年不同时段广西植被生态质量指数的平均

值ꎬ分析土壤、植被类型对植被生态质量影响ꎮ 基

于 ２０００—２０２０ 年广西年平均植被生态质量指数

与同期气温、降水量数据ꎬ利用偏相关和复相关分

析法(穆少杰等ꎬ２０１２)ꎬ分别计算基于像元尺度的

广西植被生态质量年际变化与各气候因子的相关

系数ꎬ并采用 Ｔ 和 Ｆ 检验法分别对偏相关系数和

复相关系数的显著性进行检验ꎮ 参考相关研究成

果(曹磊等ꎬ２０１４)ꎬ相关系数通过 ０.０５ 水平的显

著性检验ꎬ则认为其相关性达到显著水平ꎻ相关系

数通过 ０.０１ 水平的显著性检验ꎬ则认为其相关性

达到极显著水平ꎬ以此分析气候条件对植被生态

质量变化的响应ꎮ
１.３.５ 驱动力分析法 　 地理探测器是探测要素的

空间分异性ꎬ并揭示其背后驱动力的统计学方法

(王劲峰和徐成东ꎬ２０１７)ꎮ 其核心思想为假设某

个自变量对某个因变量有重要影响ꎬ那么自变量

和因变量的空间分布应该具有相似性ꎮ 其解释力

用 ｑ 值度量ꎬ公式如下(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ

ｑ ＝ １ －
∑

Ｌ

ｈ ＝ １
Ｎｈσ２

ｈ

Ｎσ２ (６)

式中: ｈ ＝ １ꎬ２􀆺ꎻ Ｌ 为因变量 ( Ｙ) 和自变量

(Ｘ)的分层ꎻＮｈ和 Ｎ 分别为层 ｈ 内和区域内的单

元数ꎻσ２
ｈ 和 σ２是层 ｈ 和全区的 Ｙ 值的方差ꎮ 地理

探测器 ｑ 统计量的值域为[０ꎬ１]ꎬｑ 值越大说明因

变量的空间分异性越明显ꎬ各项自变量因子对因

变量的解释力越强ꎮ
利用王劲峰和徐成东(２０１７)提出的数据离散

化方法ꎬ将植被生态质量变化因变量和自变量进

行离散化处理ꎬ利用因子分析和交互探测ꎬ计算各

自然因素对植被生态质量变化的影响力 ｑ 及其相

互作用关系ꎬ分析植被生态质量变化的驱动力ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 广西植被生态质量时空变化特征分析

２.１.１ 时间变化特征 　 ２０００—２０２０ 年广西年植被

生态质量指数在时间上呈现波动式增加趋势ꎬ植

被生态改善明显(图 １)ꎮ ２０００—２０２０ 广西年平均

植被生态质量指数为 ５０ ~ ８０ꎬ趋势率达到 ６.３ / １０ ａ
(Ｐ< ０. ０５)ꎮ ２００５ 年最低 ( ６２. ７２)ꎬ２０１７ 年最高

(７７.７５)ꎮ ２０００—２００５ 年、２００６—２０１０ 年、２０１１—
２０１５ 年、２０１６—２０２０ 年 ４ 个时段广西年均植被生

态质量指数分别为 ６６.２９、６８.４０、７１.４５、７６.８２ꎮ 表

明广西年平均植被生态质量指数逐步增加ꎬ但
２００６—２０１０ 时段平均植被生态质量指数增长稍偏

慢ꎬ可能与 ２００６—２０１０ 时段严重少雨干旱、低温

寒冻灾害频发相关ꎮ ２０１１—２０１５ 时段开始跳跃式

增长ꎬ尤其从 ２０１３ 年开始呈现明显上升趋势ꎻ
２０１６—２０２０ 时段较 ２０００—２００５ 时段的广西年均

植被生态质量指数提高了 １４.６２％ꎬ生态环境总体

提升显著ꎬ植被生态呈现好转态势ꎮ
２.１.２ 空间变化特征 　 ２０００—２０２０ 年广西年植被

生态质量空间分异明显(图 ２)ꎮ ２０００ 年以来ꎬ广
西年均植被生态质量指数呈现四周高ꎬ中间低的

特征ꎬ高值区逐渐由东部和南部向西部和北部扩

展ꎮ ２０００—２００５ 年、２００６—２０１０ 年两个时段空间

分布格局相似ꎬ分别有 ７８.２１％、８２.８９％区域植被

生态质量指数为高值区(大于 ７０)ꎬ主要分布在东

部的梧州市ꎬ南部的防城港市ꎮ ２０１１—２０１５ 年ꎬ广
西植被生态质量继续改善ꎬ高值区扩展至玉林市、
钦州市、崇左市ꎬ占比为 ８９.８６％ꎮ ２０１６—２０２０ 年

广西植被生态质量提升明显ꎬ高值区扩展至百色

市、河池市ꎬ占比为 ９５.３１％ꎬ大部分植被生态质量

总体趋向好的态势发展ꎮ
２.１.３ 时空变化趋势 　 基于广西植被生态质量指

数ꎬ以 ２０００ 年为基准ꎬ计算 ２０００—２０２０ 年广西

植被生态植被变化趋势率( θ ｓｌｏｐｅ) ꎮ 利用自然断

点法ꎬ结合植被生态改善的实际情况ꎬ将 θ ｓｌｏｐｅ划

分为明显变差( θ ｓｌｏｐｅ≤－１.０) 、变差( －１.０<θ ｓｌｏｐｅ≤
－０.５) 、略变差( －０.５<θ ｓｌｏｐｅ≤０.０) 、略变好( ０. ０ <
θ ｓｌｏｐｅ≤０. ５) 、变好 ( ０. ５ < θ ｓｌｏｐｅ ≤１. ０) 、明显变好

( θ ｓｌｏｐｅ>１.０)６ 个等级ꎬ并利用 Ｆ 检验法对 θ ｓｌｏｐｅ进

行显著性检验(图 ３) ꎮ ２０００—２０２０ 年广西总体

有９８.８３％ 区 域 的 植 被 生 态 质 量 呈 变 好 趋 势ꎬ
８８.７１％区域通过显著性增加检验ꎬ植被生态改善

显著ꎬ主要分布在来宾市中南部、南宁市南部、钦
州市中南部ꎻ仅有 １.１７％区域的植被生态质量呈

下降趋势ꎬ０.４５％区域通过显著性减少检验ꎬ主要

分布在南宁市、柳州市、梧州市、玉林市等城镇开

发区ꎮ
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图 １　 ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量指数变化图
Ｆｉｇ. １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

２.２ 广西植被生态质量变化驱动因素分析

２.２.１ 地形对植被生态质量的影响 　 ２０００—２０２０
年不同时段广西年均植被生态质量指数随地形环

境的变化趋势如图 ４ 所示ꎮ 从海拔可以看出ꎬ０ ｍ
至 ２００ ｍꎬ广西年均植被生态质量指数随着海拔增

加上升速度最快ꎻ２００ ｍ 至 ４００ ｍꎬ随着海拔增加

呈现缓慢上升趋势ꎻ４００ ｍ 至 ８００ ｍꎬ随着海拔增

加呈现降低趋势ꎻ８００ ｍ 至 １ ２００ ｍꎬ随着海拔的上

升几乎保持不变的趋势ꎻ１ ２００ ｍ 至 １ ６００ ｍꎬ随着

海拔的上升呈现缓慢下降趋势ꎻ１ ６００ ｍ 至 ２ ０００
ｍꎬ随着海拔的上升呈现出现较强的上下升波动趋

势ꎮ 从坡度可以看出ꎬ０°至 １５°ꎬ植被生态质量随

着坡度的上升而增加的趋势明显ꎻ１５°至 ２５°ꎬ随着

坡度的上升呈现缓慢趋势ꎻ２５°至 ４５°ꎬ随着坡度的

上升呈现略下降趋势ꎻ４５°至 ６０°随着坡度的上升

呈现几乎保持不变的趋势ꎻ６０°至 ８０°ꎬ随着坡度的

上升出现“上升—下降—上升”波动趋势ꎮ 从不同

时段可以看出ꎬ在海拔 ０ ~ ８００ ｍ、坡度 ０°至 ２５°范
围内ꎬ４ 个时段广西植被生态质量均逐步提升ꎬ但
在 １ ２００ ~ １ ６００ ｍ 海拔范围内ꎬ２００６—２０１０ 年、
２０１１—２０１５ 年较 ２０００—２００５ 年时段的植被生态

质量指数降低ꎬ可能与复杂地形和自然灾害有关ꎻ
２０１６—２０２０ 年时段全区不同地形环境下植被生态

质量均得到了大幅度的提升ꎮ
２.２.２ 土壤对植被生态质量的影响 　 ２０００—２０２０
年不同时段广西年均植被生态质量指数随土壤环

境的变化趋势如图 ５ 所示ꎮ 对于不同土壤类型而

言ꎬ广西黄壤的平均植被生态质量指数最高ꎬ为
７５.６ꎻ其次是黄红壤ꎬ为 ７５.０ꎻ石灰土和紫色土基

本相同ꎬ为 ７０.１ꎻ潮土、水稻土较低ꎬ分别为 ６４.９、
５５.３ꎮ 对于不同土壤质地而言ꎬ广西平均植被生态

质量指数壤土最高ꎬ平均为 ６８.５ꎻ其次是粘土ꎬ平
均为 ６５.１ꎻ砂土最低ꎬ平均为 ６２.４ꎮ 对于不同时段

而言ꎬ除砂质壤土、粉砂质粘土 ２００６—２０１０ 年时

段较 ２０００—２００５ 年时段植被生态质量指数有下

降趋势ꎬ其余土壤质地类型均呈现上升趋势ꎻ
２０１６—２０２０ 年时段全区域土壤质地植被生态质量

均得到了大幅度的提升ꎮ
２.２.３ 植被类型对植被生态质量的影响 　 利用

２０００ 年、２００５ 年、２０１０ 年、２０１５ 年、２０２０ 年广西植

被 类 型 信 息ꎬ分 别 统 计 ２０００—２００５ 年、 ２００６—
２０１０ 年、２０１１—２０１５ 年、２０１６—２０２０ 年广西植被

类型动态度及其生态质量指数平均值(表 １)ꎮ 结

果表明ꎬ广西森林、灌草、农田植被动态变化及其

生态质量差异明显ꎮ 从植被动态变化看ꎬ２０００—
２０２０ 年 ４ 个时段森林、灌草的动态度均大于 ０ꎬ其
中ꎬ森林的动态度最大ꎬ４ 个时段的年平均增长率

为 １.３０％ꎬ是广西植被面积演变的主导因子ꎬ灌草

的动态度次之ꎬ年平均增长率为 ０.５６％ꎬ呈现逐年

增长趋势ꎬ农田植被的动态度均小于 ０ꎬ呈减少趋

势ꎬ年平均减少率为 ２.６４％且在 ２０１０ 年以后减少

最为剧烈ꎮ 从不同植被类型植被生态质量看ꎬ森
林平均植被生态质量较好ꎬ为 ７４.３８ꎬ灌草次之ꎬ为
７２.１９ꎬ农田植被最低ꎬ为 ６４. ９３ꎮ 从不同时间段
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Ａ. ２０００—２００５ꎻ Ｂ. ２００６—２０１０ꎻ Ｃ. ２０１１—２０１５ꎻ Ｄ. ２０１６—２０２０ꎮ

图 ２　 ２０００—２０２０ 年各时段广西植被生态质量空间变异分布图
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｅｒｉｏｄ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

看ꎬ２０００—２０１０ 年广西农田植被生态质量指数年

均增速最快ꎬ森林次之ꎬ灌草较慢ꎻ２０１１—２０２０ 年ꎬ
森林植被生态质量指数年均增速最快ꎬ灌草次之ꎬ
农田较慢(图 ６)ꎮ
２.２.４ 气候对植被生态质量变化的影响 　 ２０００—
２０２０ 年广西年均气温的变化范围为 ２０.２５ ~ ２１.７７
℃ ꎬ多年均值为 ２０.９６ ℃ ꎬ呈现上升趋势ꎻ年降水量

的变化范围为 １ ２２４.０５ ~ １ ９２０.３２ ｍｍꎬ多年均值

为 １ ５４７. ５１ ｍｍꎬ呈现上升趋势(图 ７)ꎮ 广西气

温、降水量变化与植被生态质量指数的正相关特

征明显(图 ８)ꎮ 气温与植被生态质量指数的偏相

关系数为－０.６９ ~ ０.９２ꎬ平均值为 ０.３２ꎮ 正、负相关

区域分别占总面积的 ９４.２６％、５.７４％ꎮ 其中ꎬ显著

正相关区域占比为 ３９.９０％ꎬ主要分布在桂东北的

桂林市、柳州市、河池市的东部和西部ꎬ桂西北百

色市北部ꎬ桂南的钦州市东北部、防城港市东部ꎬ
桂中来宾市东北部ꎻ显著负相关区域仅占 ０.２４％ꎬ
主要分布在梧州南部ꎮ 降水量与植被生态质量指

数的偏相关系数为－ ０. ６４ ~ ０. ８９ꎬ平均值为 ０. ３４ꎮ
正、负 相 关 的 区 域 分 别 占 总 面 积 的 ９６. ５７％、
３.４３％ꎮ 其中ꎬ显著正相关区域占比为 ４４.３８％ꎬ主
要分布在百色市东南部和西北部ꎬ崇左市、南宁

市、梧州市的大部分ꎬ河池市东南部ꎬ桂林市东南

部和东北部ꎬ贺州市北部ꎬ钦州市东北部ꎻ显著负

相关区域仅占 ０.０４％ꎮ 气温降水量与植被生态质

量指数的复相关系数为 ０.００~０.９２ꎬ平均值为０.４９ꎮ
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图 ３　 ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量空间变化趋势(Ａ)及显著性检验(Ｂ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ (Ａ) ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ (Ｂ) ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

Ａ. 海拔ꎻ Ｂ. 坡度ꎮ
Ａ. Ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ Ｂ. Ｓｌｏｐｅ.

图 ４　 ２０００—２０２０ 年不同时段广西植被生态质量指数随地形变化趋势图
Ｆｉｇ. ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｗｉｔｈ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０
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Ａ. 土壤类型ꎻ Ｂ. 土壤质地ꎮ
Ａ. Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅꎻ Ｂ. Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ.

图 ５　 ２０００—２０２０ 年不同时段广西植被生态质量指数随土壤环境变化趋势图
Ｆｉｇ. ５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

表 １　 ２０００—２０２０ 年广西不同植被类型植被生态质量指数变化
Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

２０００—２００５

动态度
Ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅ

(％)

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

２００６—２０１０

动态度
Ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅ

(％)

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

２０１１—２０１５

动态度
Ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅ

(％)

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

２０１６—２０２０

动态度
Ｄｙｎａｍｉｃ ａｔｔｉｔｕｄｅ

(％)

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

森林 Ｆｏｒｅｓｔ １.２０ ７０.７６ ２.４６ ７１.７７ ０.６５ ７４.８９ ０.８８ ８０.１１

灌草 Ｓｈｒｕｂ￣ｇｒａｓｓ ０.１７ ６８.１６ ０.３２ ７０.０２ ０.７４ ７２.９７ ０.９９ ７７.５９

农田 Ｆａｒｍｌａｎｄ －１.５０ ６０.６８ －３.４７ ６３.１１ －３.１１ ６５.２４ －２.４９ ７０.６９

复相关性较强区域(系数大于 ０.４)较大ꎬ占总面积

的 ７３.１９％ꎬ显著区域占比为 ４４.１４％ꎬ主要分布在

柳州市东北部、河池市东部、桂林市西南部、百色

市西北部和东南部、 崇左市西部、南宁市西北部、
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图 ６　 ２０００—２０２０ 年广西不同植被类型植被生态质量指数变化图
Ｆｉｇ. ６　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

图 ７　 ２０００—２０２０ 年广西年均气温、年降水量变化趋势图
Ｆｉｇ. ７　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｆｒｏｍ ２０００ ｔｏ ２０２０

钦州市东部和梧州市中部ꎮ 其余大部分为不显著

区域ꎬ占比为 ５５.８６％ꎮ
基于广西植被生态质量变化与各气候因子的

相关性及其显著性检验ꎬ采用植被定量因子变化

的驱动分区方法ꎬ构建广西植被生态质量演变气

候驱动因素分区指标(表 ２)ꎮ 气温降水强驱动

([Ｔ＋Ｐ] ＋):Ｒ１和 Ｒ２均满足 ｜ ｔ ｜ > ｔ０.０１且 Ｒ３满足 Ｆ>
Ｆ０.０５ꎮ 气温为主要驱动( Ｔ):Ｒ１满足 ｜ ｔ ｜ > ｔ０.０１且 Ｒ３

满足 Ｆ>Ｆ０.０５ꎮ 降水为主要驱动( Ｐ):Ｒ２满足 ｜ ｔ ｜ >
ｔ０.０１ 且 Ｒ３ 满足 Ｆ > Ｆ０.０５ꎮ 气温降水弱驱动 ([ Ｔ ＋
Ｐ] －):Ｒ１和 Ｒ２均满足 ｜ ｔ ｜ ≤ ｔ０.０１且 Ｒ３满足 Ｆ>Ｆ０.０５ꎮ
非气候驱动(ＮＣ):Ｒ３满足 Ｆ≤Ｆ０.０５ꎮ

根据驱动力分区指标ꎬ利用 ＧＩＳ 技术ꎬ划分广

西植被生态质量演变驱动力分区(图 ９)ꎮ ２０００—
２０２０ 年广西植被生态质量演变驱动力主要分为气

候驱动力与非气候驱动力ꎬ占比分别为 ４４.１４％、
５５.８６％ꎮ 气候驱动力以气温为主要驱动( Ｔ)的区

域面积最大ꎬ占比为 １７.８６％ꎬ主要分布在柳州市

的三江县、柳江区、融水县ꎬ桂林市大部分ꎬ百色市

乐业县ꎬ贺州市昭平县ꎬ该地区地处云贵高原边缘

山地地区ꎬ降水充沛ꎬ年均降水为 １ ６３３.２ ｍｍꎬ高
于全区年均降水量 ５.５４％ꎬ但地形复杂ꎬ平均海拔

为 ４７２.１ ｍꎬ平均坡度为 ２０.７°ꎬ因此植被生态质量

变化对气温较为敏感ꎮ 降水为主要驱动 (Ｐ) 的区
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Ａ. 气温偏相关ꎻ Ｂ. 气温偏相关显著性ꎻ Ｃ. 降水量偏相关ꎻ Ｄ. 降水量偏相关显著性ꎻ Ｅ. 气温和降水量复相关ꎻ Ｆ. 气温和降水量
复相关显著性ꎮ
Ａ. Ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｂ. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｃ. Ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ
Ｄ. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ Ｅ. Ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ Ｆ. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ.

图 ８　 广西植被生态质量与气候相关及其显著性空间分布图
Ｆｉｇ. ８　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ
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表 ２　 广西植被生态质量变化气候驱动分区指标
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｌｉｍａｔｅ￣ｄｒｉｖｅｎ ｚｏｎｉｎｇ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ

变化驱动因素
Ｃｈａｎｇｅｓ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ

分区指标
Ｚｏｎｉｎｇ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

Ｒ１ Ｒ２ Ｒ３

气候因子
Ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒ

[Ｔ＋Ｐ] ＋ ｜ ｔ ｜ >ｔ０.０１ ｜ ｔ ｜ >ｔ０.０１ Ｆ>Ｆ０.０５

Ｔ ｜ ｔ ｜ >ｔ０.０１ Ｆ>Ｆ０.０５

Ｐ ｜ ｔ ｜ >ｔ０.０１ Ｆ>Ｆ０.０５

[Ｔ＋Ｐ] － ｜ ｔ ｜ ≤ｔ０.０１ ｜ ｔ ｜ ≤ｔ０.０１ Ｆ>Ｆ０.０５

非气候因子
Ｎｏｎ￣ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒ ＮＣ Ｆ≤Ｆ０.０５

　 注: Ｒ１为植被生态质量与气温偏相关的 Ｔ 显著性检验ꎻ Ｒ２为
植被生态质量与降水偏相关的 Ｔ 显著性检验ꎻ Ｒ３为植被生态
质量与气温、降水复相关的 Ｆ 显著性检验ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｒ１ ｉｓ ｔｈｅ Ｔ￣ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｒ２ ｉｓ ｔｈｅ Ｔ￣
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ Ｒ３ ｉｓ ｔｈｅ Ｆ￣ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｏｆ
ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ.

图 ９　 广西植被生态演变驱动力分区图
Ｆｉｇ. ９　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ

域面积次之ꎬ占比为 １３.６４％ꎬ主要集中在百色市

隆林县、西林县、田东县、田阳县ꎬ崇左市龙州县ꎬ
南宁市武鸣区ꎬ贺州市富川县ꎬ桂林市平乐县ꎬ梧
州市藤县、苍梧县ꎬ该地区地处广西丘陵地区ꎬ平
均海拔为 ３６５.２ ｍꎬ平均坡度为 １８.７°ꎬ热量充足ꎬ
年均气温为 ２１.３ ℃ ꎬ但该地年均降水量相对较少ꎬ

为 １ ４２２.９ ｍｍꎬ低于全区年均降水量的 ８.０５％ꎬ气
象干旱风险较大ꎬ因此植被生态质量变化对降水

量较为敏感ꎮ 气温降水强驱动([Ｔ＋Ｐ] ＋)、气温降

水弱驱动([Ｔ＋Ｐ] －)的区域面积较小ꎬ占比分别为

７.５９％、５.０５％ꎬ气候条件均介于 Ｔ 型和 Ｐ 型之间ꎬ
空间分布上ꎬ[ Ｔ＋Ｐ] ＋ 型主要集中在河池市宜州

区ꎬ柳州市柳江区、柳城县ꎬ桂林市恭城县、平乐

县、全州县ꎬ百色市隆林县、田林县ꎬ来宾市武宣

县ꎬ钦州市浦北县ꎬ梧州市龙圩区ꎻ[ Ｔ＋Ｐ] －型零散

分布在柳州市融安县、来宾市兴宾区ꎮ 其余大部

分地区属于非气候驱动(ＮＣ)的区域ꎬ该地区大部

分属于喀斯特地貌ꎬ地形复杂ꎬ植被以灌木、灌丛

为主ꎬ土壤以石灰土为主ꎬ土层薄ꎬ土地贫瘠ꎬ石漠

化严重ꎬ易受自然灾害的影响ꎬ是广西生态恢复治

理重点关注区域ꎮ
２.３ 广西植被生态质量变化驱动力分析

基于广西植被生态质量变化的驱动因素分

析ꎬ利用数据离散化方法ꎬ将地形、土壤、植被、气
候因子进行分类ꎮ 其中ꎬ地形因子ꎬ选择高程(Ｘ１)
按照<２００ ｍ、２００ ~ ４００ ｍ、４００ ~ ８００ ｍ、８００ ~ １ ２００
ｍ、１ ２００ ~ １ ６００ ｍ、>１ ６００ ｍ 分为 ６ 类ꎬ坡度(Ｘ２)
按照<１５°、１５° ~ ２５°、２５° ~ ４５°、４５° ~ ６０°、> ６０°分
为 ５ 类ꎻ土壤因子ꎬ选择土壤类型(Ｘ３)按照黄壤、
红壤、黄红壤、红粘土、石灰土、紫色土、潮土、水稻

土分为 ８ 类ꎬ土壤质地(Ｘ４)按照砂质壤土、砂质粘

壤土、粘土、壤土、粉砂壤土、壤质沙土、砂土、粉砂

质粘壤土、粉砂质粘土分为 ９ 类ꎻ植被因子ꎬ选择

植被类型(Ｘ５)按照森林、灌草、农田、其他分为 ４
类ꎬ年均植被覆盖度(Ｘ６)按照<３０％、３０％ ~ ４５％、
４５％ ~６０％、６０％ ~７５％、>７５％分为 ５ 类ꎬ年均植被

净初级生产力(Ｘ７)按照<６００ ｇＣ􀅰ｍ ￣２、６００ ~ ８００
ｇＣ􀅰ｍ ￣２、８００ ~ １ ０００ ｇＣ􀅰ｍ ￣２、１ ０００ ~ １ ２００ ｇＣ􀅰
ｍ ￣２、>１ ２００ ｇＣ􀅰ｍ ￣２分为 ５ 类ꎻ气候因子ꎬ选择年均

降水量(Ｘ８)按照< １ ２００ ｍｍ、１ ２００ ~ １ ４００ ｍｍ、
１ ４００ ~ １ ６００ ｍｍ、１ ６００ ~ １ ８００ ｍｍ、１ ８００ ~ ２ ０００
ｍｍ、>２ ０００ ｍｍ 分为 ６ 类ꎬ年均气温(Ｘ９)按照<１９
℃、１９~ ２０ ℃、２０~ ２１ ℃、２１ ~ ２２ ℃、>２２ ℃分为 ５
类ꎮ 以年均植被生态质量指数为因变量ꎬ地形、土
壤、植被、气候等因子为自变量ꎬ利用 ＡｒｃＧＩＳ 的渔

网点工具生成等间距(０.０２５°)的采样点ꎬ并对因

变量及各自变量的栅格数据进行信息提取ꎬ采用

地理探测器分析 ２０００—２０２０ 年各阶段广西植被

生态质量变化驱动机制ꎮ
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２.３.１ 单因子驱动力探测结果 　 广西植被生态质

量变化单因子探测结果表明(表 ３)ꎬ各驱动因子

对广西植被生态质量时空分布的影响程度有明显

差异ꎮ 各生态环境因素对应的平均 ｑ 值大小排序

为植被>地形>土壤>气候ꎮ 从单影响因子解释力

的角度来看ꎬ年均植被净初级生产力和植被覆盖

度的解释力均在 ７０％以上ꎬ是影响广西植被生态

质量时空分异的最主要因素ꎻ高程、坡度、植被类

型的解释力在 ２０％ ~６０％之间ꎬ是影响广西植被生

态质量时空分异的次要因素ꎻ土壤类型、土壤质

地、年均降水量和气温的解释力均小于 １０％ꎬ对广

西植被生态质量的空间分异特征影响最小ꎮ 从分

时间段来看ꎬ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量变

化的地形、土壤、气候单影响因子 ｑ 值均呈下降趋

势ꎬ而植被单影响因子呈上升趋势ꎬ表明地形、土
壤、气候单影响因子对植被生态质量空间分布的

解释力逐步减弱ꎬ而植被单影响因子的解释力逐

步增强ꎮ
２.３.２ 因子交互作用探测结果 　 广西植被生态质

量变化因子交互作用探测结果表明(表 ４)ꎬ广西

植被生态质量时空分异特征的形成并非只受单一

因子影响ꎬ而是各因子共同作用的结果ꎻ各影响因

子间的交互作用对广西植被生态质量的影响呈非

线性增强及双因子增强关系ꎬ不存在相互独立或

减弱的情况ꎮ 从不同类型因子的解释力而言ꎬ地
形与植被、土壤与植被、气候与植被因子交互作用

最明显ꎬ平均解释力在 ６０％以上ꎬ其中坡度与植被

净初级生产力(ｑ＝ ０.８８４ ３)、高程与植被净初级生

产力(ｑ＝ ０.８７５ ０)、气温与植被净初级生产力( ｑ ＝
０.８６１ １)、土壤类型与植被净初级生产力 ( ｑ ＝
０.８５２ ３)、土壤质地与植被净初级生产力 ( ｑ ＝
０.８５２ ０)、 降 水 量 与 植 被 净 初 级 生 产 力 ( ｑ ＝
０.８５１ ６)、土壤类型与植被覆盖度( ｑ ＝ ０.８０４ ９)的

交互作用最强ꎬ平均解释力在 ８０％以上ꎻ高程与植

被覆盖度( ｑ ＝ ０. ７８９ １)、气温与植被覆盖度( ｑ ＝
０.７８６ １)、土壤类型与植被覆盖度( ｑ ＝ ０.７８４ ９)、
土壤质地与植被覆盖度( ｑ ＝ ０.７８４ ８)、降水量与植

被覆盖度(ｑ＝ ０.７８２ ８)的交互作用次之ꎬ平均解释

力 为 ６０％ ~ ８０％ꎻ 土 壤 类 型 与 降 水 量 ( ｑ ＝
０.０９５ ５)、土壤类型与气温( ｑ ＝ ０.０９３ ５)、土壤质

地与气温( ｑ ＝ ０.０８３ ６)、土壤质地与降水量( ｑ ＝
０.０６９ ２)的交互作用最弱ꎬ解释力小于 １０％ꎮ 从同

类型因子的解释力而言ꎬ植被因子交互作用较明

显ꎬ其中植被覆盖度与植被净初级生产力 ( ｑ ＝
０.９２８ ８)、植被类型与植被净初级生产力 ( ｑ ＝
０.８６３ ２)、植被类型与植被覆盖度( ｑ ＝ ０.７９１ ７)的

交互作用最强ꎬ平均解释力达 ７０％以上ꎻ高程与坡

度( ｑ ＝ ０. ４８３ ９ )、 土 壤 类 型 与 土 壤 质 地 ( ｑ ＝
０.１１８ ０)的交互作用次之ꎬ平均解释力为 １０％ ~
５０％ꎻ降水量与气温( ｑ ＝ ０.０７２ ２) 的交互作用最

弱ꎬ平均解释力小于 １０％ꎮ

３　 讨论

基于不同评价指标的植被生态质量时空变化

特征存在差异ꎮ 本研究选择基于植被覆盖度和净

初级生产力共同构建的生态质量指数(ＥＱＩ)为评

价指标ꎬ研究结果表明ꎬ２０００—２０２０ 年广西植被

ＥＱＩ 波动增加ꎬ植被生态明显改善ꎬ这与全国尺度

以植被综合生态质量指数 ＱＩ(钱栓等ꎬ２０２０)为指

标的评估结果相符ꎮ 与单独以植被 ＮＰＰ 为评价指

标的评估结果不相符(周爱萍等ꎬ２０１４ꎻ荣检等ꎬ
２０１７ꎻ熊小菊等ꎬ２０１９)ꎮ 主要原因是本研究依据

植被生态学原理ꎬ不但采用了决定植被分布与量

度内在与外在原因的植被生产力表征ꎬ还采用了

植被对自然生态过程或生态平衡所做出的以经济

贡献作为评价指标的植被覆盖度表征ꎬ以此构建

的植被综合生态质量模型分析植被生态质量时空

分布特征ꎬ结果较单因子评价客观全面ꎮ 此外ꎬ本
研究结果显示ꎬ广西植被生态质量改善存在较大

的空间异质性ꎬＥＱＩ 呈现四周高、中间低的特征ꎬ这
与研究区植被覆盖度(王永锋等ꎬ２０１７ꎻ杨艳萍等ꎬ
２０２１)、植被 ＮＰＰ(荣检等ꎬ２０１７ꎻ熊小菊等ꎬ２０１９)
分布格局基本一致ꎬ主要原因是与广西地形呈周

高中低、形似盆地特征有密切相关ꎮ ＥＱＩ 以植被覆

盖度指标表征植被生态功能ꎬ植被 ＮＰＰ 表征植被

生产功能ꎬ两者的权重系数可以根据研究地区及

植被类型进行调整ꎬ这对于气候梯度、植被生态系

统类型地域差异明显的中国不同地区具有很好的

适用性ꎬ但植被覆盖度和植被 ＮＰＰ 的两者权重等

参数本地化需深入研究ꎮ
植被生态质量受到气象灾害和人类活动影响

显著ꎮ 干旱、洪涝及极端气温变化等极端气象灾

害会降低森林覆盖率和森林质量 (王剑波等ꎬ
２０１２)ꎬ如 ２００８ 年低温雨雪冰冻灾害导致广西大

量林木被损毁ꎬ 生态环境受到严重影响 (王祝雄

９１９５ 期 莫建飞等: ２０００—２０２０ 年广西植被生态质量变化及驱动力分析



表 ３　 单影响因子 ｑ 值
Ｔａｂｌｅ ３　 ｑ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒ

时段
Ｐｅｒｉｏｄ

地形
Ｔｅｒｒａｉｎ

Ｘ１ Ｘ２

土壤
Ｓｏｉｌ

Ｘ３ Ｘ４

植被
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

Ｘ５ Ｘ６ Ｘ７

气候
Ｃｌｉｍａｔｅ

Ｘ８ Ｘ９

２０００—２００５ ０.３５０ ８ ０.５３２ ５ ０.０７０ ６ ０.０４７ ５ ０.１８８ ５ ０.７６５ ２ ０.８１４ ４ ０.０１６ ２ ０.０３７ ５

２００６—２０１０ ０.２５１ １ ０.４７２ ０ ０.０６５ ５ ０.０４６ ０ ０.２４９ １ ０.７６９ ８ ０.８２７ ４ ０.０１４ ７ ０.０１４ ８

２０１１—２０１５ ０.２２１ ８ ０.４４４ ６ ０.０５２ ８ ０.０４９ ２ ０.２５４ ０ ０.７７２ ４ ０.８５１ ５ ０.００９ ０ ０.００７ １

２０１６—２０２０ ０.２４６ ５ ０.４６５ ７ ０.０５５ ４ ０.０４８ １ ０.２９１ ７ ０.８０６ ０ ０.８９５ ６ ０.０１１ ０ ０.０１４ １

平均值 Ａｖｅｒａｇｅ ０.２６７ ６ ０.４７８ ７ ０.０６１ １ ０.０４７ ７ ０.２４５ ８ ０.７７８ ３ ０.８４７ ２ ０.０１２ ７ ０.０１８ ４

表 ４　 影响因子交互作用 ｑ 值
Ｔａｂｌｅ４　 ｑ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ

影响因子
Ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒ Ｘ１ Ｘ２ Ｘ３ Ｘ４ Ｘ５ Ｘ６ Ｘ７ Ｘ８ Ｘ９

Ｘ１ ０.２６７ ６

Ｘ２ ０.４８３ ９ ０.４７８ ７

Ｘ３ ０.３１３ ４ ０.５１５ ７ ０.０６１ １

Ｘ４ ０.３６３ ３� ０.５２３ １ ０.１１８ ０� ０.０４７ ７

Ｘ５ ０.４１８ ９ ０.５６４ ０ ０.２８９ １ ０.２８１ ９ ０.２４５ ８

Ｘ６ ０.７８９ １ ０.８０４ ９ ０.７８４ ９ ０.７８４ ８ ０.７９１ ７ ０.７７８ ３

Ｘ７ ０.８７５ ０ ０.８８４ ３ ０.８５２ ３ ０.８５２ ０ ０.８６３ ２ ０.９２８ ８ ０.８４７ ２

Ｘ８ ０.３２０ ５� ０.５１５ ４� ０.０９５ ５� ０.０６９ ２� ０.２６６ ４� ０.７８２ ８ ０.８５１ ６ ０.０１２ ７

Ｘ９ ０.３３５ ６� ０.５１８ ９� ０.０９３ ７� ０.０８３ ６� ０.２６８ ８� ０.７８６ １ ０.８６１ １ ０.０７２ ２� ０.０１８ ４

　 注: ∗代表非线性增强关系ꎻ 无∗代表双因子增强关系ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｎｏｎ￣ｌｉｎｅａｒ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎻ ｎｏ ∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｔｗｏ￣ｆａｃｔｏｒ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ.

等ꎬ２００８)ꎮ 本研究发现 ２０００—２０１０ 年广西植被

ＥＱＩ 较低ꎬ可能原因是在这期间 ２００４、２００５、２００６、
２００９ 年广西区域旱情严重(陈燕丽等ꎬ２０１９ｂ)ꎬ导
致植被绿度和生产力降低ꎬ影响植被生态质量ꎬ因
此研究结果与实际灾情相符ꎮ 此外ꎬ人类活动对

植被 ＥＱＩ 的影响也不可忽视ꎮ 自 １９９９ 年以来ꎬ国
家实施多项退耕还林和石漠化治理工程ꎬ增加对

林草植被保护的投入(马华等ꎬ２０１４)ꎬ以林业生态

建设为中心的石漠化治理工程对减少石漠化起到

了显著效果ꎬ２０１２ 年广西石漠化减少面积在全国

８ 个 石 漠 化 省 区 中 最 多ꎬ 全 区 森 林 覆 盖 率 达

６１.４％ꎬ跃居全国第三(黄文华等ꎬ２０１３)ꎮ 可见ꎬ
人类活动增加了植被覆盖度ꎬ提升了植被生产力ꎬ
进而改善了植被生态质量ꎮ 本研究也发现森林和

灌草动态度大于 ０ꎬ面积递增ꎬ而农田植被动态度

小于 ０ꎬ面积减少ꎬ２０１３ 年广西植被 ＥＱＩ 开始跳跃

式增长ꎬ植被生态明显改善ꎮ 这说明广西森林和

灌草面积增加ꎬ农田面积减少ꎬ植被类型之间均存

在相互转移变化ꎮ 联系实际ꎬ植被类型变化转移

原因可能与国家石漠化治理“退耕还林还草”政

策、城市化进程建设项目占用或非农活动导致耕

地减少、农村劳动人口外出务工导致耕地丢荒等

原因有关ꎮ 本研究对 ２０００—２０２０ 年广西各阶段

植被生态变化的因子驱动力进行探测ꎬ结果也表

明地形、土壤、气候影响因子对植被生态质量时空

分异的解释力逐步减弱ꎬ而植被影响因子的解释

力逐步增强ꎬ说明人类活动降低了地形、土壤、气
候对植被生态质量空间分异的影响ꎮ 因此ꎬ未来
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广西生态环境保护应着重考虑自然灾害、人类活

动对植被的影响ꎬ同时也应考虑多种自然因子之

间的协同作用ꎬ从多视角、多维度探究各因子对植

被生态质量的影响ꎬ合理制定植被生态保护与修

复措施ꎮ
地形、土壤、植被、气候对植被生态的影响存

在较大的空间差异ꎮ 对于地形而言ꎬ其涵盖了高

程、坡度等多维变量ꎬ通过水热和土壤条件影响植

被生长(邓元杰等ꎬ２０２０)ꎮ 本研究发现ꎬ在高程<
４００ ｍ、坡度<２５°的区域ꎬＥＱＩ 较低且波动性强ꎬ可
能原因是该区域为人类活动密集区人类活动较

多ꎬ同时由于该区域为平原和丘陵过渡地带ꎬ植被

类型不稳定ꎬ农田向灌草、森林转变频率较高ꎬ因
而 ＥＱＩ 变化较明显ꎬ杨艳萍等(２０２１)对广西地区

植被 ＮＤＶＩ 随地形变化特征的研究中得出相似结

论ꎮ 在 １ ６００ ｍ<高程<２ ０００ ｍ、６０°<坡度<８０°的
区域ꎬＥＱＩ 随高程和坡度波动性也较强ꎬ可能与该

区域的地貌有关ꎬ该区域主要包括喀斯特和山地

丘陵两种地貌类型ꎬ喀斯特地貌即岩溶石山区ꎬ植
被以灌草、灌木为主ꎬＥＱＩ 相对较低ꎬ山地丘陵以木

本、藤本植物为主ꎬＥＱＩ 相对较高ꎮ 另外ꎬ该区域多

为山峰顶端ꎬ坡度较大ꎬ多数植被附着力低ꎬ极易

发生水土流失ꎬ导致 ＥＱＩ 稳定性较差ꎮ 土壤方面ꎬ
由于结构、质地、肥力等方面的差异ꎬ不同土壤类

型条件下植被的生长速度和长势不同ꎮ 本研究发

现壤土植被 ＥＱＩ 较高ꎬ砂土植被 ＥＱＩ 较低ꎮ 已有

研究也表明壤土通气透水、蓄水保肥ꎬ适宜植被生

长ꎬ而砂土土温高、有机质不易积累、腐殖质含量

低ꎬ不利于植被生长ꎮ 气候方面ꎬ已经证实气温和

降水等气象因子是植被生长的重要驱动力ꎬ但两

者的响应规律则因研究时段、遥感参数和研究方

法有一定的差异ꎮ 对于广西地区植被而言ꎬ杨艳

萍等(２０２１)研究发现在居民用地和未利用土地上

植被对气温响应较剧烈ꎬ而在林地上植被对降水

响应较剧烈ꎻ李燕丽等(２０１４)发现广西植被 ＮＰＰ
与降水正相关ꎬ与温度相关性不显著ꎻ而荣检等

(２０１７)认为年尺度上广西植被 ＮＰＰ 与降水负相

关ꎬ与气温正相关ꎻ熊小菊等(２０１９)提出广西植被

ＮＰＰ 对气温降水变化响应不显著ꎮ 说明不同植被

类型受降水和温度的影响大小具有较大差异性

(王永锋等ꎬ２０１７)ꎬ两者的作用大小尚需深入研究

(韦振锋等ꎬ２０１３ꎻ张敏等ꎬ２０１９)ꎮ 本研究采用偏

相关方法分析两者的响应特征ꎬ发现广西植被 ＥＱＩ

在气温和降水共同影响下具有较强空间异质性ꎬ
ＥＱＩ 与气温、降水均显著正相关ꎬ对于海拔较高、降
水丰富的山地ꎬ植被 ＥＱＩ 对气温响应更敏感ꎬ对于

海拔较低、降水相对偏少的丘陵ꎬ植被 ＥＱＩ 对降水

响应更敏感ꎮ 可能原因是对于山地地区ꎬ若降水

丰富ꎬ则提供了充足的水分来源ꎬ一定程度上削弱

了降水对植被的直接效应ꎬ而由于海拔较高ꎬ温度

变化较大ꎬ影响不同植被的光合作用ꎬ因而植被

ＥＱＩ 对气温响应更敏感ꎻ对于丘陵地区ꎬ若热量充

足ꎬ则提供了稳定的热量ꎬ一定程度上削弱了气温

对植被的直接效应ꎬ而由于水分偏少ꎬ从而抑制不

同植被的生长ꎬ因而植被 ＥＱＩ 对降水响应更敏感ꎮ
这与前人研究的在半湿润和湿润区ꎬ温度对植被

的影响要高于降水ꎬ而在半干旱区ꎬ降水对植被的

影响要高于温度的结论基本一致 ( Ｈｕａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ张顾萍等ꎬ２０２１)ꎮ

植被生态质量时空演变驱动力存在一定的耦

合关系ꎮ 本研究对广西植被 ＥＱＩ 变化气候驱动力

分区的结果表明ꎬ以气温、降水为主要驱动的区域

面积较大ꎬ而单因子探测结果表明ꎬ气温和降水量

对广西植被 ＥＱＩ 的空间分异特征影响较小ꎮ 因子

交互作用探测结果进一步表明ꎬ与单一生态环境

因子相比ꎬ气候与生态环境因子之间的协同作用

增强了其对植被 ＥＱＩ 时空分异的解释能力ꎬ气温、
降水量与植被覆盖度、植被 ＮＰＰ 的交互作用的解

释力均超过 ７０％ꎮ 已有相关研究也表明ꎬ植被与

水热组合条件变化的响应与适应将对植被的生理

生态过程、物质积累与分配以及生态系统的结构

和功能产生巨大影响( Ｂｕｔｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ꎻ吕晓敏

等ꎬ２０１５)ꎮ 同时ꎬ气温可以直接影响土壤温度ꎬ从
而影响植物的水肥吸收和传输ꎬ进而影响植被的

生长(康红梅等ꎬ２０２０)ꎮ 但是ꎬ本研究发现气温、
降水与土壤类型、土壤质地交互作用较弱ꎬ说明对

于亚热带地区ꎬ较高的气温可能会导致土壤温度

升高ꎬ不利于土壤对水肥吸收ꎬ抑制植被生长ꎬ弱
化了对植被生态质量空间分异解释力ꎮ 该结论与

半湿润、半干旱地区的研究结果不同ꎬ对于该地区

气温和土壤类型交互作用最强ꎬ适宜的气温利于

土壤吸收养分ꎬ促进植被生长ꎬ增强了对植被生态

质量空间分异解释力(王金杰等ꎬ２０２１)ꎮ
总体而言ꎬ２０００ 年以来ꎬ广西植被生态质量变

化驱动力是地形、土壤、植被、气候、自然灾害和人

类活动的共同驱动的结果ꎮ 虽然目前地理探测器
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对影响因子的空间分区还没有明确的划分标准ꎬ
但是本研究主要基于植被生态质量变化驱动因素

分析的基础上进行因子的空间分区ꎮ 因此ꎬ其因

子解释力具有一定的客观性ꎮ 同时ꎬ本研究仅从

地形、土壤、植被、气候等方面定量分析了自然因

子对广西植被生态质量时空分异的驱动机制ꎬ尚
未研究出植被生态质量变化的气候影响率、气象

灾害定损、人类活动贡献率定量化评价ꎮ 进一步

地ꎬ在此基础上ꎬ研究基于气象模型和生态模型ꎬ
构建植被生态质量变化气象条件、气象灾害、人类

活动贡献率评价技术方法有待深入研究ꎮ

４　 结论

本文以生态质量指数为评价指标ꎬ分析了

２０００—２０２０ 年广西植被生态质量时空分布特征及

其驱动力ꎬ得到以下结论ꎮ
(１)２０００ 年以来广西植被生态质量指数呈显

著增加趋势ꎬ区域植被生态明显改善ꎮ 植被生态

质量发展经历了缓慢增长、迅速增长、显著提升等

演变阶段ꎮ 在空间上ꎬ广西植被生态质量指数呈

现四周高ꎬ中间低的特征ꎬ高值区逐渐由东部向西

部、北部扩展ꎮ
(２)广西植被生态质量时空演变影响因素差

异显著ꎮ 随着海拔高度的上升植被生态质量总体

变化呈“增加—下降—不变—上下波动”的趋势ꎮ
就不同土壤类型的植被生态质量整体而言ꎬ壤土

的植被生态质量高ꎬ砂土的植被生态质量低ꎮ 不

同植被类型的生态质量表现如下:森林和灌草的

动态度均大于 ０ꎬ面积呈递增变化状态ꎬ生态质量

较高ꎻ而农田植被的动态度小于 ０ꎬ面积呈减少变

化状态ꎬ生态质量较低ꎮ 不同气候特征下的植被

生态质量与气温、降水均呈显著正相关关系ꎬ受气

温、降水共同影响ꎬ其中以气温为主要驱动的区域

面积最广ꎬ降水为主要驱动的区域面积次之ꎬ气温

降水强驱动和弱驱动的区域面积较小ꎮ
(３)广西植被生态质量变化驱动力受地形、土

壤、植被、气候、自然灾害和人类活动的共同影响ꎮ
自然影响因子解释力排序为植被>地形>土壤>气
候ꎬ其中植被净初级生产力和植被覆盖度是影响

植被生态质量时空分异的最主要因素ꎮ 自然因子

对广西植被生态质量变化的影响存在交互作用ꎬ
均呈非线性增强及双因子增强关系ꎬ其中地形与

植被、土壤与植被、气候与植被因子交互作用最明

显ꎮ 自然灾害、人类活动加剧了植被生态质量变

化的影响ꎬ其中干旱、低温冷害等气象灾害抑制了

植被生态质量的改善ꎬ而林业生态工程等人为活

动促进了植被生态质量的提升ꎮ
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污泥施用下团花与鹅掌藤鲜叶和凋落叶重金属变化

鲍利安ꎬ 董晓全ꎬ 赖明丽ꎬ 朱会军ꎬ 吴嘉希ꎬ 曾曙才ꎬ 吴道铭∗

( 华南农业大学 林学与风景园林学院ꎬ 广州 ５１０６４２ )

摘　 要: 该研究通过单种鹅掌藤(Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ)、单种团花(Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ)和混种团花与鹅掌

藤的大根箱实验ꎬ跟踪分析表施 ２％(Ｗ /Ｗ)污泥后 ３ 个月(２０２０ 年 ９ 月、１０ 月和 １１ 月)的鲜叶和凋落叶 Ｃｕ、
Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量以及凋落叶产量变化ꎬ分析鲜叶与凋落叶重金属含量关系以及凋落叶重金属回归量变化ꎮ
结果表明:(１)污泥施用下团花鲜叶和凋落叶 Ｃｕ 含量均显著高于鹅掌藤ꎬ而 Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量均显著低于鹅掌

藤ꎮ (２)鹅掌藤鲜叶 Ｚｎ 含量在 １１ 月最低ꎬ而 Ｈｇ 含量在 １１ 月最高ꎮ (３)单种和混种团花鲜叶 Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ
含量在 １１ 月最高ꎮ (４)混种的团花凋落叶 Ｈｇ 含量随污泥施用时间延长而显著增加ꎬ而 Ｃｕ、Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量

变化不明显ꎮ (５)９ 月和 １１ 月鹅掌藤鲜叶 Ｃｄ 含量均与凋落叶 Ｈｇ 和 Ｃｄ 含量显著正相关ꎮ (６)鹅掌藤和团

花凋落叶产量及 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 回归量分别在污泥施用 １ 个月后(９ 月)和 ２ 个月后(１０ 月)最高ꎮ 综上所

述ꎬ污泥施用时间对团花和鹅掌藤的鲜叶重金属含量影响较大ꎬ而对凋落叶重金属含量影响较小ꎻ鹅掌藤鲜

叶 Ｃｄ 含量与凋落叶 Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量存在正相关ꎻ鹅掌藤和团花分别在污泥施用 １ 个月后(９ 月)和 ２ 个月后

(１０ 月)凋落叶重金属污染风险较高ꎮ 该研究为污泥园林利用和凋落叶的合理处置提供了借鉴ꎮ
关键词: 污泥资源利用ꎬ 重金属ꎬ 园林植物ꎬ 凋落叶ꎬ 混种
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　 　 科学处置城市污泥ꎬ降低污泥处置带来的环

境风险ꎬ成为亟待解决的市政及生态环境建设问

题(陈伊豪等ꎬ２０１８)ꎮ 园林利用是污泥资源化利

用的重要方式ꎮ 污泥富含有机质、Ｎ、Ｐ、Ｋ 及多种

微量营养元素ꎬ可用作土壤肥料ꎬ改善土壤物理、
化学、 生 物 特 性 并 促 进 植 物 生 长 ( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 然而ꎬ污泥含有多种污染物特别是重金

属ꎬ一定程度影响植物生长ꎬ对园林土壤也存在潜

在污染风险(Ｃｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 如何降低污泥园

林利用带来的重金属污染风险备受关注ꎮ
植物在土壤重金属清除中扮演着重要角色ꎮ

植物萃取( ｐｈｙｔｏｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ)是利用对重金属具有富

集能力的植物ꎬ通过根系从土壤中吸收重金属ꎬ并
将其转移、贮存到地上部ꎬ然后通过收割地上部以

清除重金属的方法ꎬ是降低土壤重金属污染的重要

措施ꎬ也是目前重点发展的重金属修复技术(Ｍｏｈｓｉｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 在施用污泥的园

林土壤上合理种植园林植物ꎬ可以有效吸收转移污

泥中的重金属ꎬ进而实现园林绿化建设、资源处置

污泥并降低土壤重金属污染风险的三重效果(Ｗｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎬ ２０２１)ꎮ 产生凋落叶是植物适应季节更

替或躲避恶劣外界环境的主要表现(刘强和彭少

麟ꎬ２０１０ꎻ 袁方等ꎬ２０１８)ꎮ 为减轻体内重金属等有

害物质毒害ꎬ植物加速了这些物质向老化叶片迁移

或者加快遭受毒害叶片的老化凋落ꎮ 因此ꎬ植物修

复过程中所产生的凋落叶含有一定量重金属ꎬ如不

及时清理回收ꎬ将对土壤造成二次污染(Ｍａｕｎｏｕｒｙ￣
Ｄａｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ａｌ Ｓｏｕｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 例如ꎬ
孙慧珍等(２０１１)分析不同类型人工林落叶层重金

属ꎬ发现 ９ 种人工林落叶层的 Ｐｂ、Ｃｄ、Ｃｕ 和 Ｚｎ 含量

均高于土壤层ꎬ落叶对土壤有潜在重金属污染风

险ꎮ 另外ꎬ不同季节产生的凋落物存在差异ꎬ而凋

落物的季节性输入影响森林土壤和水文系统的重

金属储量变化ꎬ如森林溪流的上、中、下游中 Ｃｄ 储

量均在秋季凋落物产生的高峰期最高(蒋雨芮等ꎬ
２０２０)ꎮ 探讨污泥施用后园林植物鲜叶和凋落叶的

重金属含量变化规律ꎬ有利于提高重金属植物提取

效率和降低凋落物二次重金属污染风险ꎮ 遗憾的

是ꎬ目前尚无研究关注污泥施用条件下园林植物的

鲜叶和凋落叶重金属变化ꎬ也不清楚污泥对凋落叶

的重金属产生何种影响以及鲜叶重金属与凋落叶

重金属存在何种关系ꎮ
此外ꎬ植物混种在一定程度上影响植物对重

金属吸收积累ꎮ 例如ꎬ混种显著提高了蜈蚣草

(Ｐｔｅｒｉｓ ｖｉｔｔａｔａ) 对 Ａｓ 和 Ｐｂ 的吸收 ( Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ )ꎻ 鹅 掌 藤 ( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ) 与 秋 枫

(Ｂｉｓｃｈｏｆｉａ ｊａｖａｎｉｃａ)混种显著提高了秋枫的 Ｃｄ、Ｎｉ
和 Ｃｕ 积累量(赖明丽等ꎬ２０２２)ꎮ 混种可能通过改

６２９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



变根际环境并影响重金属活性ꎬ形成更加协调的

根系吸收网络ꎬ提高植物重金属耐性等来提高植

物重金属吸收效率(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｙｅｂｏａｈ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｂｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ而混种是否影响污

泥施用下植物叶片重金属含量尚无相关报道ꎮ 团

花(Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ)作为茜草科团花属落叶

乔木ꎬ具有生物量大、生命周期长、生长速度快等

优点ꎬ对污泥耐受能力较强ꎬ具有一定的重金属积

累能力(Ｃｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎻ鹅掌藤作为华南地区

广泛种植的园林绿化植物ꎬ已被证实对重金属具

有较强的吸收富集能力(孙曦等ꎬ２０２１)ꎮ 这两种

植物的生长速率、叶片重金属累积和凋落叶产生

量均存在很大差异ꎮ 团花与鹅掌藤混种可以形成

深浅协同的根系吸收网络ꎬ有利于提高其重金属

清除效率(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 基于此ꎬ本研究选用

团花与鹅掌藤作为供试植物ꎬ开展大型土培根箱

污泥表施试验ꎬ拟探讨以下问题:(１)污泥施用后

两种植物鲜叶和凋落叶的重金属含量如何变化ꎻ

(２)两种植物的鲜叶重金属与凋落叶重金属含量

之间存在何种关系ꎻ(３)污泥园林施用是否产生凋

落叶重金属污染风险ꎻ(４)两种植物混种如何影响

植物叶片重金属含量ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 供试材料

供试基质: 土壤为广州市郊区的绿地赤红壤ꎬ
污泥为广东省清远市绿由环保科技有限公司的市

政堆置污泥ꎬ两者自然风干ꎬ过 １ ｃｍ 网筛以去除杂

物备用ꎮ 基本化学性质见表 １ꎮ
供试植物: 试验选取长势一致、无病虫害、苗

高约为 ２０ ｃｍ 的速生乔木团花以及园林绿化植物

鹅掌藤作为供试植物ꎬ团花苗龄 ３ 个月ꎬ鹅掌藤苗

龄 ５ 个月ꎻ两种植物分别购自华南农业大学林学

与风景园林学院陈晓阳教授课题组和广州市芳村

苗木市场ꎮ

表 １　 供试土壤和污泥化学性质
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ

项目
Ｉｔｅｍ

土壤
Ｓｏｉｌ

污泥
Ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ

污泥限值
Ａｌｌｏｗａｂｌｅ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ

ｐＨ ６.１４ ７.３４ ≥６.５０

电导率 Ｅｌｅｃｔｒｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ (ｍＳ􀅰ｃｍ￣１) ０.１４ ８.７９ —

有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ( ｇ􀅰ｋｇ ￣１) ５.８８ １０２.１０ —

碱解氮 Ａｌｋａｌｉ￣ｈｙｄｒｏｌｙｚａｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ２４.２７ ５５３.０５ —

速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ２.４４ ２０５.００ —

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ５６.４７ ３８１.８８ —

总铜 Ｔｏｔａｌ Ｃｕ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) １４.９２ １５３.００ <１ ５００.００

总锌 Ｔｏｔａｌ Ｚｎ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ９４.６０ ８８３.３３ <４ ０００.００

总镉 Ｔｏｔａｌ Ｃｄ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.１６ ４.３５ <２０.００

总汞 Ｔｏｔａｌ Ｈｇ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ０.５６ ４.４９ <１５.００

总镍 Ｔｏｔａｌ Ｎｉ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) １２.７０ ３０.９０ <２００.００

总铅 Ｔｏｔａｌ Ｐｂ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ３４.６６ ５０.８３ <１ ０００.００

总铬 Ｔｏｔａｌ Ｃｒ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) ４９.４３ １６４.３３ <１ ０００.００

总砷 Ｔｏｔａｌ Ａｓ (ｍｇ􀅰ｋｇ ￣１) １１.７０ １５.１０ <７５.００

　 注: 污泥限值参考«中华人民共和国国家标准—ＧＢ / Ｔ ２３４８６—２００９»(住房和城乡建设部ꎬ２００９)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｌｌｏｗａｂｌｅ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ ｒｅｆｅｒ ｔｏ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｔａｎｄａｒｄ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｅｏｐｌｅ’ ｓ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ ｏｆ Ｃｈｉｎａ — ＧＢ / Ｔ ２３４８６—２００９
(Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｈｏｕｓｉｎｇ ａｎｄ Ｕｒｂａｎ￣Ｒｕｒａｌ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２００９) .

１.２ 试验设计及试验过程

试验设置处理如下: 鹅掌藤单种( Ｓ)ꎬ每个根

箱种植鹅掌藤 ６ 株ꎻ团花单种(Ｎ)ꎬ每个根箱种植

团花 ２ 株ꎻ鹅掌藤(ＳＮＳ)与团花( ＳＮＮ)混种( ＳＮ)ꎬ

７２９５ 期 鲍利安等: 污泥施用下团花与鹅掌藤鲜叶和凋落叶重金属变化



每个根箱种植鹅掌藤 ３ 株和团花 １ 株ꎮ 采用随机

区组试验设计ꎬ每个根箱按照处理设置种植植物ꎻ
每种处理有 ５ 个独立根箱ꎬ每个根箱为单个生物

学重复ꎮ 试验在华南农业大学生态农场露天场地

开展ꎮ 先模拟自然土层将试验用土填充根箱ꎬ具
体做法为先将郊外采集 ３０ ~ ６０ ｃｍ 土层的土壤填

充根箱 ３０ ~ ６０ ｃｍ 土层ꎬ浇透水自然沉降 １ 天ꎻ再
将郊外采集 ０ ~ ３０ ｃｍ 土层的土壤填充根箱 ０ ~ ３０
ｃｍ 土层ꎬ并且浇透水自然沉降和平衡 １ 个月ꎻ１ 个

根箱填土大约 １ ０００ ｋｇꎮ 完成土壤平衡处理后ꎬ于
２０１９ 年 １０ 月按照处理设置将团花和鹅掌藤移栽

至根箱中ꎬ让其自然生长 １０ 个月ꎮ ２０２０ 年 ８ 月ꎬ
按照质量比 ２％于各根箱表层追施污泥(污泥用量

依据标准 ＣＪ / Ｔ ２６２－２０１１ 限定的林地污泥施用累

积量小于 ３０ ｔ􀅰ｈｍ ￣２ꎬ折合质量比为１.２％ ~２.１％)ꎬ
种植期间根据天气状况每 ３ ~ ５ ｄ 浇 １ 次水ꎬ每次

每个根箱浇水 ５ ~ １０ Ｌꎻ施用污泥后每天收集供试

植物凋落叶并清理分区内其他植物枯枝落叶、杂
草等ꎬ保证各处理不受其他因素干扰ꎮ
１.３ 样品采集

凋落叶: 在施用污泥 １ 个月后ꎬ每天按根箱收

集供试植物凋落叶ꎬ辨别和归类后ꎬ清洗叶片以去

除表面泥土ꎬ分处理装于尼龙网袋ꎬ自然风干ꎻ待
收集叶片满 １ 个月后分处理将其置于信封ꎬ６５ ℃
烘箱烘干至恒重ꎮ 考虑到 １２ 月团花凋落叶产量

非常少ꎬ本实验主要连续收集 ２０２０ 年 ９ 月、１０ 月

和 １１ 月的凋落叶ꎮ ２０２０ 年 ９ 月收集的混种鹅掌

藤凋落叶样品遗失ꎬ导致无法获取相关数据ꎮ
鲜叶: 为了分析鲜叶和凋落叶的重金属含量

差异ꎬ本实验也对应收集 ２０２０ 年 ９ 月、１０ 月和 １１
月的鲜叶ꎮ 每月最后一天按根箱分别收集团花和

鹅掌藤的鲜叶ꎮ 于团花植株中部东南西北 ４ 个方

位收集完全展开的绿色健康叶片各 １ 片ꎬ于鹅掌

藤植株中部东南西北 ４ 个方位收集完全展开的绿

色健康叶片各 ３ 片ꎮ 叶片杀青后烘干备用ꎮ
１.４ 指标测定

凋落叶干重: 用百分之一天平分别称量每月

收集烘干的每个根箱凋落叶质量ꎮ 单株团花 /鹅
掌藤凋落叶产量 ＝某根箱团花 /鹅掌藤凋落叶总质

量÷该根箱的团花 /鹅掌藤的株数ꎮ
凋落叶及鲜叶重金属含量: 污泥中各种重金

属含量均低于污泥园林用限值ꎻ由于本实验供试

土壤和污泥中总 Ｐｂ、Ｃｒ、Ｎｉ 和 Ａｓ 含量较低ꎬ而总

Ｃｕ、Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量相对较高ꎬ本实验主要分析

鲜叶和凋落叶 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量ꎮ 植物叶片烘

干后ꎬ粉碎ꎬ过 ６０ 目网筛备用ꎮ 称取粉碎叶片样

品 ０.５ ｇ 于微波消解罐中ꎬ加入 ５ ｍＬ 硝酸ꎬ按 １２０
℃→１６０ ℃ →１８０ ℃ 的次序进行微波消解ꎮ 待消

解液冷却后ꎬ蒸馏水定容至 ２５ ｍＬꎮ 消解液 Ｃｕ、
Ｚｎ、Ｃｄ 含量采用原子吸收火焰分光光度计测定ꎬ
Ｈｇ 含量采用原子荧光分光光度法测定ꎮ 计算叶

片重金属含量比值ꎬ以获知凋落叶重金属由鲜叶

转移情况ꎬ叶片重金属含量比值 ＝凋落叶重金属含

量÷鲜叶重金属含量ꎮ 计算凋落叶重金属归还量ꎬ
获知凋落叶二次重金属污染情况ꎬ凋落叶重金属

归还量 ＝凋落叶干重 × 凋落叶重金属含量ꎮ
１.５ 数据处理与统计分析

所有数据均使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行整

理ꎬ使用 Ｒ 软件( ｖｅｒｓｉｏｎ ４.２０) “ ｓｔａｔｓ”程序包中的

“ｓｈａｐｒｉｏ. ｔｅｓｔ” 函数、 “ ｋｒｕｓｋａｌ. ｔｅｓｔ” 函数进行正态

性、方差齐性检验ꎻ对非正态、方差不齐数据先进

行对数或平方根变换以满足分析前提条件ꎬ再使

用 Ｒ 软件“ ａｇｒｉｃｏｌａｅ”程序包进行单因素方差分析

(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ并采用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比

较(α＝ ０.０５)ꎻ使用 Ｒ 软件“ ｓｔａｔｓ”程序包中的“ ｔ.
ｔｅｓｔ”函数进行 ｔ 检验ꎻ使用 Ｒ 软件“ ｃｏｒｒｐｌｏｔ”程序

包进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性检验ꎬ并绘制相关性热图ꎻ
使用 Ｒ 软件“ｇｇｐｌｏｔ２”程序包进行直方图绘制ꎮ 图

表数据均为平均值±标准误差(ｎ＝ ５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 鲜叶重金属含量变化

不同月份新鲜团花叶片的 Ｃｕ 含量均显著高

于鹅掌藤(Ｐ<０.０５)ꎬ而 Ｃｄ 和 Ｚｎ 含量显著低于鹅

掌藤(Ｐ<０.０５)(图 １)ꎮ 施用污泥 １ 个月后(９ 月)
团花的叶片 Ｈｇ 含量显著低于鹅掌藤(Ｐ<０.０５)ꎮ
与各自单种相比ꎬ混种处理显著提高了鹅掌藤 ９
月和 １０ 月的 Ｚｎ 含量ꎻ施用污泥 ２ 个月和 ３ 个月

(１０ 月和 １１ 月)显著提高了鹅掌藤 Ｃｄ 含量(分别

提高了 １３９.９０％和 ４４.７２％)ꎮ 混种处理的鹅掌藤

叶片 Ｃｕ 含量随时间延长显著增加ꎬ但单种鹅掌藤

叶片 Ｃｕ 含量变化不明显ꎻ单种和混种鹅掌藤的叶

片 Ｚｎ 含量在 １１ 月最低ꎬ而 Ｈｇ 含量在 １１ 月最高ꎬ
Ｃｄ 含量则变化不明显ꎻ单种和混种团花叶片的

Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量在 １１ 月最高ꎮ
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Ｓ. 鹅掌藤单种ꎻ ＳＮＳ. 鹅掌藤混种ꎻ Ｎ. 团花单种ꎻ ＳＮＮ. 团花混种ꎮ 不同大写字母表示同月份不同处理间差异显著ꎬ不同小写字
母表示同处理下不同月份间差异显著(Ｐ<０.０５ꎬ Ｄｕｎｃａｎ’ｓ 法)ꎮ 下同ꎮ
Ｓ. Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅꎻ ＳＮＳ. Ｓ. ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ｃｏ￣ｐｌａｎｔｉｎｇꎻ Ｎ. Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅꎻ ＳＮＮ. Ｎ. ｃａｄａｍｂａ ｃｏ￣
ｐｌａｎｔｉｎｇ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｏｎｔｈꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ ｉｎ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｐ<０.０５ꎬ Ｄｕｎｃａｎ’ｓ ｔｅｓｔ). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 鲜叶片重金属含量变化
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｆｒｅｓｈ ｌｅａｖｅｓ

２.２ 凋落叶重金属含量变化

２ 种植物不同处理下凋落叶重金属含量如图 ２
所示ꎬ１０ 月和 １１ 月团花凋落叶的 Ｃｕ 含量均显著

高于鹅掌藤ꎬ而 Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量均显著低于鹅掌藤ꎬ
两者 Ｈｇ 含量差异不显著ꎻ与各自单种相比ꎬ混种

处理对 ２ 种植物凋落叶的 Ｃｕ 和 Ｈｇ 含量影响不明

显ꎬ但在 １１ 月ꎬ显著提高了鹅掌藤的 Ｚｎ 含量(提

高了 ３０.１０％ꎬＰ<０.０５)ꎬ在 １０ 月和 １１ 月ꎬ显著提

高了鹅掌藤的 Ｃｄ 含量 (分别提高了 ３３. １０％和

９４.４８％ꎬＰ<０.０５)ꎮ 单种和混种处理的鹅掌藤凋

落叶 Ｃｕ 含量随污泥施用时间延长显著下降(Ｐ<
０.０５)ꎬ而 Ｚｎ、Ｃｄ 和 Ｈｇ 含量均未随污泥施用时间

延长发生明显变化ꎻ混种处理的团花凋落叶 Ｈｇ 含

量随污泥施用时间延长显著增加 ( Ｐ < ０. ０５)ꎬ而
Ｃｕ、Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量变化不明显ꎮ
２.３ 凋落叶与鲜叶重金属含量的相关性分析

鹅掌藤鲜叶与凋落叶重金属含量间的相关性

如图 ３ 所示ꎬ不同月份鲜叶 Ｃｕ 含量与 ４ 种重金属

含量相关性均不显著ꎮ ９ 月鲜叶 Ｚｎ 含量与 ９ 月凋

落叶 Ｚｎ 含量显著负相关( ｒ＝ －０.６６９ꎻＰ ＝ ０.０３５ꎻｔ ＝
－２.５４４)ꎬ９ 月鲜叶 Ｚｎ、Ｈｇ 含量与 １０ 月凋落叶 Ｈｇ
含量及 ９ 月鲜叶 Ｃｄ 含量与 １１ 月凋落叶 Ｈｇ 含量

均显著正相关( ｒ ＝ ０.７２２ꎬ０.６４７ꎬ０.７４０ꎻＰ ＝ ０.０１８ꎬ
０.０４３ꎬ０.０１４ꎻｔ＝ ２.９５１ꎬ２.３９８ꎬ３.１１３)ꎬ９ 月鲜叶 Ｚｎ
含量与 １１ 月凋落叶 Ｃｄ 含量及 ９ 月鲜叶 Ｃｄ 含量

与 １０ 月和 １１ 月凋落叶 Ｈｇ 含量均极显著正相关

( ｒ＝ ０.８０６ꎬ０. ８４９ꎬ０. ７４０ꎻＰ ＝ ０. ００５ꎬ０. ００２ꎬ０. ０１４ꎻ
ｔ＝ ３.８５３ꎬ４.５５１ꎬ３.１１３)ꎻ１０ 月鲜叶 Ｚｎ、Ｈｇ 含量与

１０ 月凋落叶 Ｈｇ 含量均显著正相关 ( ｒ ＝ ０. ６８０ꎬ
０.６８７ꎻＰ ＝ ０.０３１ꎬ０.０２８ꎻｔ＝ －０.９９７ꎬ１.４９２)ꎻ１１ 月鲜

叶 Ｃｄ 含量与 １１ 月凋落叶 Ｃｄ、Ｈｇ 含量均显著正相

关( ｒ ＝ ０. ６４４ꎬ０. ７３０ꎻＰ ＝ ０. ０４５ꎬ０. ０１６ꎻ ｔ ＝ ２. ３７９ꎬ
３.０２５)ꎮ 鹅掌藤同月份凋落叶不同重金属含量间

的相关性结果显示ꎬ ９ 月凋落叶 Ｚｎ 含量与 Ｃｄ、 Ｈｇ
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∗∗表示鹅掌藤的相同处理 １０ 月和 １１ 月在 ０.０１ 水平差异显著( ｔ 检验)ꎮ
∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ ｉｎ Ｏｃｔｏｂｅｒ ａｎｄ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ (ｔ￣ｔｅｓｔ).

图 ２　 凋落叶重金属含量变化
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｖｅｓ

含量均显著正相关 ( ｒ ＝ ０. ７６４ꎬ ０. ６６０ꎻＰ ＝ ０. ０１０ꎬ
０.０３８ꎻｔ＝ ３.３５３ꎬ２.４８３)ꎬＣｕ 含量与 Ｚｎ、Ｃｄ、Ｈｇ 含量

以及 Ｈｇ 含量与 Ｃｄ 含量均极显著正相关( ｒ ＝ ０.９４６ꎬ
０.９０９ꎬ０.８６３ꎬ０.９３２ꎻＰ＝ ０.０００ꎬ０.０００ꎬ０.００１ꎬ０.０２４ꎻｔ ＝
８.２６４ꎬ６.１６１ꎬ４.８３８ꎬ７.２５２)ꎻ１０ 月和 １１ 月 Ｃｕ 含量与

Ｈｇ 含量均显著正相关( ｒ ＝ ０.６８２ꎬ０.６４７ꎻＰ ＝ ０.０３０ꎬ
０.０４４ꎻｔ＝ ２.６３９ꎬ２.３８７)(图 ３)ꎮ

团花鲜叶与凋落叶重金属间的相关性如图 ４ 所

示ꎬ９ 月鲜叶 Ｃｄ 含量与 ９ 月凋落叶 Ｈｇ 含量、９ 月鲜

叶 Ｈｇ 含量与 ９ 月凋落叶 Ｃｕ 含量均极显著负相关

( ｒ＝ －０.８１９ꎬ－０.８５１ꎻＰ ＝ ０.００４ꎬ０.００２ꎻ ｔ ＝ －４.０４０ꎬ－
４.５９１)ꎬ９ 月鲜叶 Ｈｇ 含量与 ９ 月凋落叶 Ｚｎ 含量显

著负相关( ｒ ＝ －０.６５６ꎻＰ ＝ ０.０３０ꎻｔ ＝ －２.４５６)ꎬ９ 月鲜

叶 Ｈｇ 含量与 １０ 月凋落叶 Ｈｇ 含量极显著正相关

( ｒ＝ ０.８６９ꎻＰ ＝ ０.００１ꎻｔ ＝ ４.９５７)ꎻ１０ 月鲜叶 Ｃｕ 含量

与 １１ 月凋落叶 Ｃｕ 含量显著正相关( ｒ ＝ ０.７３４ꎻＰ ＝
０.０１６ꎻｔ＝ ３.０５３)ꎻ１１ 月鲜叶 Ｃｄ 含量与 １１ 月凋落叶

Ｃｄ 含量显著负相关 ( ｒ ＝ －０.６５８ꎻ Ｐ ＝ ０. ０３９ꎻ ｔ ＝
－２.４７３)ꎮ 不同重金属间的相关性结果显示ꎬ９ 月凋

落叶 Ｚｎ 含量与 Ｃｄ 含量极显著正相关( ｒ ＝ ０.７７１ꎻ
Ｐ＝ ０.００９ꎻｔ ＝ ３.４２５)ꎻ１１ 月 Ｃｕ 含量与 Ｚｎ 含量极显

著正相关( ｒ＝ ０.８７４ꎻＰ＝ ０.００１ꎻｔ＝ ５.０９８)(图 ４)ꎮ
２.４ 凋落叶产量变化

鹅掌藤凋落叶产量随污泥施用时间延长呈递

减趋势(表 ２)ꎬ单种鹅掌藤的凋落叶产量在 １１ 月

最低ꎬ显著低于 １０ 月(下降了 ８２.１％ꎬＰ<０.０５)ꎻ而
单种和混种团花凋落叶产量均在 １０ 月最高(较 ９
月分别增加了 ２２３.７％和 １６９.７％)ꎬ在 １１ 月最低

(较 ９ 月分别降低了 ７２.１％和 ７２.６％)ꎮ
２.５ 凋落叶重金属回归量变化

不同月份团花凋落叶 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｃｄ 及 Ｈｇ 回归量

均显著高于鹅掌藤(表 ３)ꎮ 与各自单种相比ꎬ混
种处理在 １１ 月显著提高了鹅掌藤的 Ｃｄ 回归量

(提高了 ７１.２３％ꎬＰ<０.０５)ꎬ在 １０ 月显著降低了团

花的 Ｈｇ 回归量(降低了 ２７.２７％ꎬＰ<０.０５)ꎮ 单种

鹅掌藤凋落叶 ４ 种重金属回归量及单种团花凋落

叶 Ｈｇ 回归量均在 ９ 月最高ꎬ单种或混种团花凋落

叶 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｃｄ 及 Ｈｇ 回归量均在 １０ 月最高ꎮ
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∗表示在 ０.０５ 水平差异显著ꎻ∗∗表示在 ０.０１ 水平差异显著ꎻ∗∗∗表示在 ０.００１ 水平差异显著( ｔ 检验)ꎮ 下同ꎮ
∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌꎻ ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ
０.００１ ｌｅｖｅｌ (ｔ￣ｔｅｓｔ). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 不同月份鹅掌藤鲜叶与凋落叶重金属含量之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｒｅｓｈ

ａｎｄ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ

３　 讨论与结论

不同植物在污泥施用土壤中表现出不同的重

金属吸收能力ꎮ 在之前的研究中ꎬＷｕ 等(２０２１)关
注到与团花相比ꎬ鹅掌柴根系的 Ｚｎ 和 Ｃｄ 吸收能

力更强而 Ｃｕ 吸收能力较弱ꎮ 较多研究发现ꎬ根系

重金属吸收差异影响地上部重金属累积( Ｃｈｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｍｏｈｓｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ 本研究进一步发现团花鲜叶和凋落叶 Ｚｎ

和 Ｃｄ 含量均显著低于鹅掌藤ꎬ而 Ｃｕ 含量均显著

高于鹅掌藤ꎬ这表明根系重金属吸收能力差异不

仅影响植物鲜叶重金属含量ꎬ也影响凋落叶重金

属含量ꎮ
本研究还发现鹅掌藤鲜叶和凋落叶 Ｚｎ、Ｃｄ 和

Ｈｇ 含量以及团花鲜叶和凋落叶 Ｃｕ、Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量

并未随污泥施用时间变化表现出明显的动态变

化ꎬ只有鹅掌藤凋落叶 Ｃｕ 含量显著下降而团花凋

落叶 Ｈｇ 含量显著增加ꎮ 这种差异可能与不同元

素的毒害性及植物排毒避害机制有关(Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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图 ４　 不同月份团花鲜叶与凋落叶重金属含量之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｒｅｓｈ

ａｎｄ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ

２０１３)ꎮ 与 Ｃｄ 和 Ｈｇ 对植物的直接毒害作用不同ꎬ
Ｚｎ 和 Ｃｕ 均为植物生长必需的微量元素ꎬ只有在高

浓度时对植物产生毒害 ( Ｓｔｕｒｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ
Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 植物将 Ｃｄ 和 Ｈｇ 有害元素

转移到凋落叶中以减轻其毒害( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ
但对于 Ｚｎ 和 Ｃｕ 等养分元素ꎬ植物在叶片老化凋

落前将其重吸收再利用(Ｋｉｌｌｉｎｇｂｅｃｋꎬ １９８６ꎻ Ａｅｒｔｓꎬ
１９９６ꎻ Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 本研究中鹅掌藤鲜叶 Ｚｎ
浓度较高ꎬ可能和 Ｃｄ、Ｈｇ 一样对鲜叶产生不利影

响ꎬ故将其转移至凋落叶以减轻其对鲜叶的毒害ꎻ
而鲜叶 Ｃｕ 含量尚未达到毒害浓度ꎬ需重吸收利

用ꎮ 彭清清等(２０２３)研究表明ꎬ不同类型森林叶

片对 Ｃｒ、Ｃｄ 和 Ｐｂ 的重吸收作用不同ꎬ并且 Ｃｒ、Ｃｄ

和 Ｐｂ 在叶片的变化动态存在一定相关性ꎬ进而导

致不同类型森林的鲜叶和凋落叶重金属含量出现

差异ꎮ 本研究进一步分析鲜叶重金属与凋落叶重

金属的相关性以探讨凋落叶重金属含量变化的具

体原因ꎮ 有趣的是ꎬ鹅掌藤不同月份新鲜叶 Ｃｕ 含

量均没有影响凋落叶重金属含量ꎬ而不同月份新

鲜叶 Ｃｄ 含量对凋落叶 Ｃｄ 和 Ｈｇ 的正向影响较突

出ꎬ表明叶片 Ｃｕ 含量的变化尚未激发鹅掌藤将重

金属转移至凋落叶ꎬ而 Ｃｄ 含量激发了排毒避害机

制并诱发鹅掌藤将 Ｃｄ 和 Ｈｇ 转移至凋落叶以减轻

毒害ꎮ 与鹅掌藤不同ꎬ团花鲜叶重金属与凋落叶

重金属的相关性较弱ꎮ 主要原因可能是ꎬ相比鹅

掌藤ꎬ团花生物量大且重金属稀释效应强 (储双双

２３９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ２　 污泥施用 ３ 个月的凋落叶干重变化
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ

ｔｈｒｅｅ ｍｏｎｔｈｓ ｗｉｔｈ ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

凋落叶干重
Ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｆ ( ｇ􀅰ｐｌａｎｔ￣１)

９ 月
Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ

１０ 月
Ｏｃｔｏｂｅｒ

１１ 月
Ｎｏｖｅｍｂｅｒ

Ｓ １３.３５±４.４５ａ ５.０１±１.３５ａｂ ２.３９±１.３７ｂ

ＳＮＳ — １.５７±０.６２ １.２６±０.７９

Ｎ １３１.２０±９.９４ｂ ４２４.７０±２３.３８ａ ３６.６４±１２.６６ｃ

ＳＮＮ １４２.６２±１１.５１ｂ ３８４.６３±４２.５１ａ ３９.１３±５.８３ｃ

　 注: Ｓ. 鹅掌藤单种ꎻ ＳＮＳ. 鹅掌 藤 混 种ꎻ Ｎ. 团 花 单 种ꎻ
ＳＮＮ. 团花混种ꎮ 由于 ２０２０ 年 ９ 月收集的混种鹅掌藤凋落叶
样品遗失ꎬ导致无法获取相关数据ꎬ故标—ꎮ 不同小写字母表
示同处理下不同月份间差异显著(Ｐ<０.０５ꎬ Ｄｕｎｃａｎ’ ｓ 法)ꎮ 相
同植物单种和混种以及 ＳＮＳ 处理的 １０ 月和 １１ 月份数据均采
用 ｔ 检验进行分析ꎬ结果均无显著性差异ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｓ. Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅꎻ ＳＮＳ. Ｓ. ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ
ｃｏ￣ｐｌａｎｔｉｎｇꎻ Ｎ. Ｎｅｏｌａｍａｒｃｋｉａ ｃａｄａｍｂａ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅꎻ ＳＮＮ. Ｎ.
ｃａｄａｍｂａ ｃｏ￣ｐｌａｎｔｉｎｇ. — ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｄａｔａ ｌｏｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｆ
ｓａｍｐｌｅｓ ｏｆ Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ａｒｂｏｒｉｃｏｌａ ｃｏ￣ｐｌａｎｔｉｎｇ ｉｎ Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ２０２０.
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ( Ｐ < ０. ０５ꎬ Ｄｕｎｃａｎ ’ ｓ
ｔｅｓｔ) . Ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｏ￣ｐｌａｎｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｌａｎｔ ａｎｄ
ＳＮＳ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ Ｏｃｔｏｂｅｒ ａｎｄ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ ａｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｔ￣ｔｅｓｔꎬ
ｗｈｉｃｈ ｓｈｏｗｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

等ꎬ２０１７)ꎬ其叶片重金属浓度尚无法激发排毒避

害机制ꎮ
蒋雨芮等(２０２０)发现落叶高峰期产生的重金

属回归风险高ꎬ并且大部分植物落叶产生的重金

属回归风险主要受季节变化影响ꎮ 值得注意的

是ꎬ在本研究中鹅掌藤和团花产生的凋落叶重金

属回归风险时间不同ꎮ 鹅掌藤在施用污泥后 １ 个

月内(９ 月)凋落叶产生量较大ꎬ出现较高凋落叶

重金属回归风险ꎬ而团花在施用污泥后第 ２ 个月

内(１０ 月)产生了较多凋落叶和出现较高凋落叶

重金属回归风险ꎮ 考虑到(１)常绿灌木鹅掌藤没

有季节性落叶ꎻ(２)污泥堆肥养分含量和盐分较高

且短期内易产生氨挥发(许俊香等ꎬ２０１５)ꎻ(３)鹅

掌藤株型较矮ꎬ我们猜测施用污泥短时间内产生

的盐分胁迫和氨毒害是导致鹅掌藤大量落叶和产

生重金属回归风险的重要原因ꎮ 与此不同ꎬ因为

团花株型高且生物量大ꎬ不易遭受污泥产生的盐

分胁迫和氨毒害ꎬ但其存在季节性落叶(华南地区

主要在 １０ 月落叶)ꎬ所以其产生重金属回归风险

主要在落叶季节ꎮ 这表明ꎬ 要降低利用园林植物

表 ３　 污泥施用 ３ 个月的凋落叶重金属回归量变化
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｔｕｒｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｈｅａｖｙ

ｍｅｔａｌｓ ｉｎ ｌｉｔｔｅｒ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｍｏｎｔｈｓ
ｗｉｔｈ ｓｅｗａｇｅ ｓｌｕｄｇｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

指标
Ｉｔｅｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

回归量
Ｒｅｔｕｒｎ ａｍｏｕｎｔ (μｇ􀅰ｐｌａｎｔ￣１)

９ 月
Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ

１０ 月
Ｏｃｔｏｂｅｒ

１１ 月
Ｎｏｖｅｍｂｅｒ

Ｃｕ Ｓ １６１.７１±
４９.７９Ｂａ

３８.１１±
７.５５Ｂｂ

１０.９１±
５.１４Ｂｂ

ＳＮＳ — １２.２７±
４.３７Ｂ

５.２１±
３.０７Ｂ

Ｎ １ ５０９.６２±
１２０.９０Ａｂ

６ ０６７.４０±
３０６.５７Ａａ

４８１.０５±
１６８.０４Ａｃ

ＳＮＮ １ ７２０.５０±
１２７.４２Ａｂ

５ ２４８.２９±
５６９.０１Ａａ

５０５.１４±
７２.２０Ａｃ

Ｚｎ Ｓ １ ５３５.８３±
５３２.５９Ｂａ

６７０.４４±
１８３.５９Ｂａｂ

２３７.０１±
１１４.２５Ｂｂ

ＳＮＳ — ２６２.３４±
１０３.８６Ｂ∗

１５７.９７±
９１.１５Ｂ

Ｎ ２ ９１２.６０±
３３５.３８Ａｂ

１０ ２８０.２０±
３５９.８５Ａａ

８９５.２０±
３１８.２３Ａｃ

ＳＮＮ ３ ３５４.７２±
３１３.９８Ａｂ

８ ８８１.１６±
１ ２０８.０９Ａａ

８８７.２５±
１３８.４８Ａｃ

Ｃｄ Ｓ ２８.６３±
１１.５１Ａａ

８.８７±
１.１５Ｂａｂ

２.９２±
１.３５Ｂｂ

ＳＮＳ — ４.２６±
１.７７Ｂ

５.００±
２.８８ＡＢ

Ｎ １２.５９±
２.００Ａｂ

１０９.６５±
２１.３７Ａａ

１３.０２±
４.３１Ａｂ

ＳＮＮ ２７.５８±
６.２９Ａｂ

９０.０７±
２３.８２Ａａ

１３.８５±
２.１７Ａｂ

Ｈｇ Ｓ ０.１０±
０.０３Ｂａ

０.０２±
０.０１Ｃｂ

０.０１±
０.００Ｂｂ

ＳＮＳ — ０.０１±
０.００Ｃ

０.０１±
０.００Ｂ

Ｎ ０.２５±
０.０２Ａｂ

１.６５±
０.２２Ａａ

０.１４±
０.０５Ａｂ

ＳＮＮ ０.２８±
０.０３Ａｂ

１.２０±
０.１１Ｂａ

０.１７±
０.０３Ａｂ

　 注: 不同大写字母表示同月份不同处理间差异显著 (Ｐ <
０.０５ꎬ Ｄｕｃａｎ􀆳ｓ ｔｅｓｔ)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｔｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｏｎｔｈ (Ｐ< ０. ０５ꎬ Ｄｕｃａｎ􀆳ｓ
ｔｅｓｔ) .

清除污泥施用产生的凋落叶二次重金属污染风

险ꎬ不仅要关注凋落叶的季节变化ꎬ还要注意污泥

直接毒害产生大量落叶ꎮ
植物间混种不仅能充分利用空间结构、土壤

肥力和光照条件ꎬ还可以实现多种植物协同提取

土壤多种重金属ꎬ是典型的植物修复措施(曾鹏

等ꎬ２０１８ꎻ Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 与 Ｙａｎｇ 等(２０１７)

３３９５ 期 鲍利安等: 污泥施用下团花与鹅掌藤鲜叶和凋落叶重金属变化



发现混种可以促进植物重金属吸收不同ꎬ本研究

发现混种在短期内提高了鹅掌藤鲜叶和凋落叶 Ｚｎ
和 Ｃｄ 含量ꎬ但对团花叶片重金属含量影响不明

显ꎬ意味着鹅掌藤与团花混种有利于提高鹅掌藤

重金属提取能力ꎬ并且能促进鲜叶重金属向凋落

叶转移ꎮ 结合根系重金属吸收与凋落叶重金属含

量变化以及鲜叶重金属与凋落叶重金属的相关性

分析ꎬ我们猜测混种影响了鹅掌藤鲜叶和凋落叶

的 Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量变化与鹅掌藤根系 Ｚｎ 和 Ｃｄ 吸收

能力有关ꎮ 然而ꎬ混种团花促进鹅掌藤根系 Ｚｎ 和

Ｃｄ 吸收的机制仍有待深入挖掘ꎮ 后续研究需要关

注两种植物混种后根际生理生态变化ꎬ如是否会

改变根际有机酸含量和促生菌表达丰度ꎮ
综上所述ꎬ本文发现污泥施用条件下鹅掌藤

鲜叶和凋落叶的 Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量均显著高于团花ꎬ
而 Ｃｕ 含量均显著低于团花ꎮ 随污泥施用时间变

化ꎬ鹅掌藤凋落叶 Ｃｕ 含量显著下降而团花凋落叶

Ｈｇ 含量显著增加ꎮ 鹅掌藤不同月份凋落叶 Ｃｄ 和

Ｈｇ 受鲜叶 Ｃｄ 含量影响较大ꎮ 鹅掌藤和团花凋落

叶重金属回归风险分别在施用污泥第 １ 个月内和

第 ２ 个月内较高ꎮ 团花与鹅掌藤混种可提高鹅掌

藤鲜叶和凋落叶的 Ｚｎ 和 Ｃｄ 含量ꎮ 考虑到污泥园

林利用限量标准(ＧＢ / Ｔ ２３４８６ － ２００９)ꎬ本研究重

点选用了重金属含量相对较低的污泥开展研究ꎬ
相关结果对当前污泥在园林上安全利用和凋落叶

的合理处置有借鉴意义ꎮ 后续研究可以进一步探

讨重金属含量较高的污泥产生的影响ꎬ进而更全

面了解污泥施用下鲜叶和凋落叶的重金属变化ꎮ
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Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２及 ｍｉＲ１７２调控油菜 ＡＰ２基因表达的规律分析

刘　 芳１ꎬ２ꎬ 郝小花１ꎬ 陈中元１ꎬ３ꎬ 何　 昊１ꎬ２∗

( １. 湖南文理学院 生命与环境科学学院ꎬ 湖南 常德 ４１５０００ꎻ ２. 常德市农业生物大分子研究中心ꎬ
湖南 常德 ４１５０００ꎻ ３. 水生动物重要疫病分子免疫技术湖南省重点实验室ꎬ 湖南 常德 ４１５０００ )

摘　 要: 为探究油菜 ｍｉＲ１７２ 前体(ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２)及成熟体(ｍｉＲ１７２)对 ＡＰ２ 基因的调控功能ꎬ该研究通过生

物信息学方法对 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 启动子进行调控元件预测ꎬ分析 ６ 条油菜 ＡＰ２ 基因的进化关系及 ｍｉＲ１７２ 与

ＡＰ２ 的靶向关系ꎻ通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法检测 ＡＰ２、ｍｉＲ１７２ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 在早熟和晚熟油菜不同组织的表达规

律ꎻ比较分析 ｍｉＲ１７２ 丰度和 ＡＰ２ 表达量间的相关关系ꎬ以及比较分析 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 和 ｍｉＲ１７２ 在表达水平上

的相关关系ꎻ通过过表达 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ꎬ再次验证 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 对成熟体 ｍｉＲ１７２ 及 ＡＰ２ 的作用ꎮ 结果表明:
(１)ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 启动子区均存在调控花发育的顺式元件ꎮ (２)６ 条 ＡＰ２ 序列均经历了强烈的纯化选择ꎬ
均具备 ｍｉＲ１７２ 的结合位点ꎬ属 ｍｉＲ１７２ 的靶基因ꎮ (３)ｍｉＲ１７２ 家族成员均可促进早熟油菜 ＡＰ２ 表达ꎬ但
ｍｉＲ１７２ｄ 作用不明显ꎮ 在晚熟油菜中ꎬｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 作用微弱ꎬｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 二者共同发挥作

用降低 ＡＰ２ 的表达水平ꎮ (４)ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族对于早熟油菜中 ｍｉＲ１７２ 家族的表达水平均有促进作用ꎻ在
晚熟油菜中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 对其成熟序列的形成发挥正调控作用ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ
则对于其成熟序列的形成发挥负调控作用ꎮ 过表达 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 后ꎬｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 表达规律与上述结果保

持一致ꎬ证实 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 对 ｍｉＲ１７２ 及 ＡＰ２ 的调控功能ꎮ 该研究结果丰富了油菜 ＡＰ２ 基因的功能调控路

径ꎬ为基因的调控功能研究提供了新的思路ꎮ
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ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ｔｈｅｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｉｘ ｒａｐｅ ＡＰ２ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ ａｎｄ ＡＰ２ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＡＰ２ꎬ ｍｉＲ１７２ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ ａｎｄ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｙ ｑＲＴ￣ＰＣＲ. Ｆｉｎａｌｌｙꎬ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ ａｂｕｎｄａｎｃｅ
ａｎｄ ＡＰ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｗａｓ ｓｔｕｄｉｅｄꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ ａｎｄ ｍｉＲ１７２. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ
ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｂｏｔｈ ｍｉＲ１７２ ａｎｄ ＡＰ２ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ ｈａｄ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. (２) Ｔｈｅ ｓｉｘ
ＡＰ２ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｈｏｌｄｅｄ ｔｈｅ ｓｔｒｏｎｇ ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅｙ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅｉｒ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｓｉｔｅｓ ｆｏｒ ｍｉＲ１７２. (３) ｍｉＲ１７２ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ＡＰ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｌｅｖｅｌｓꎬ ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ ｍｉＲ１７２ｄ. Ｉｎ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎬ ｍｉＲ１７２ａ ａｎｄ ｍｉＲ１７２ｃ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｗｅａｋｌｙ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇꎬ ｗｈｉｌｅ
ｍｉＲ１７２ｂ ａｎｄ ｍｉＲ１７２ｄ ｗｏｒｋｅｄ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＡＰ２ ｔｏ ｉｎｈｉｂｉｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ. (４) Ｔｈｅ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２
ｆａｍｉｌｙ ｈａｄ ａ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ ｉｎ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎬ
ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ ｅｘｅｒｔｅｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｍａｔｕｒｅ ｂｏｄｉｅｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ
ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ ｅｘｅｒｔｅｄ ｔｈｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｅｆｆｅｃｔｓ. Ａｆｔｅｒ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｍｉＲ１７２
ａｎｄ ＡＰ２ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓꎬ ｃｏｎｆｉｒｍｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ ｏｎ ｍｉＲ１７２ ａｎｄ
ＡＰ２. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｅｎｒｉｃｈ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｒａｐｅ ＡＰ２ ｇｅｎｅꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ｎｅｗ ｉｄｅａｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｒａｐｅꎬ ＡＰ２ꎬ ｍｉＲ１７２ꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

　 　 ＭｉｃｒｏＲＮＡ(ｍｉＲＮＡ) 是一类内源性非编码小

ＲＮＡꎬ一般长度为 １８ ~ ３６ 个核苷酸ꎬ参与基因转录

水平的调控 (张幸媛等ꎬ ２０２１)ꎮ 有研究表明ꎬ
ｍｉＲＮＡ 可以通过调控靶基因来调节植物生长发育

(Ｈｕｉｊｓｅｒ ＆ Ｓｃｈｍｉｄꎬ ２０１１)、开花时间(Ｓｐａｎｕｄａｋｉｓ ＆
Ｊａｃｋｓｏｎꎬ２０１４) 和逆境胁迫 ( Ｌｉｕ ＆ Ａｘｔｅｌｌꎬ ２０１５)ꎮ
ｍｉＲＮＡ 的形成先经过 ＲＮＡ 聚合酶转录产生初级

ｍｉＲＮＡ 前体(ｐｒｉｍａｒｙ ｍｉＲＮＡ ｐｒｅｃｕｓｏｒꎬｐｒｉ￣ｍｉＲＮＡ)ꎬ
再经 ＤＣＬ１ 切割后保留 ７０ ~ ５００ 个核苷酸序列形成

茎环二级结构ꎬ即 ｍｉＲＮＡ 前体 (ｍｉＲＮＡ ｐｒｅｃｕｓｏｒꎬ
ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ)ꎬ最后 ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ 通过相似剪切后形成

成熟 ｍｉＲＮＡ ( Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ )ꎮ 可 见 ｐｒｅ￣
ｍｉＲＮＡ 对于成熟体 ｍｉＲＮＡ 的形成具有重要意义ꎮ

ｍｉＲ１７２ 广泛存在于植物中ꎬ最早在拟南芥中被

克隆出来ꎬ其对植物的生长发育起基础作用(Ｐａｒｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ在植物的生殖转换、花发育、响应胁迫机

制等方面具有重要作用(王幼宁等ꎬ２０１６ꎻ赵晓晖

等ꎬ２０１７)ꎮ 拟南芥中 ｍｉＲ１７２ 过表达抑制 ＡＰ２ 蛋白

水平ꎬ同时抑制成花因子 ＴＯＥ１ 和 ＴＯＥ２ꎬ导致拟南

芥提前开花(Ａｕｋｅｒｍａｎ ＆ Ｓａｋａｉꎬ ２００３)ꎮ 在水稻中

光敏色素可降低 ｍｉＲ１７２ｄ 的表达ꎬ从而抑制 ＡＰ２ 家

族中 ＯｓＩＤＳ１ 基因和 ＳＮＢ 基因的表达ꎬ诱导开花

(Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ Ｌｉ 等(２０１９)在大岩桐中发现

ｍｉＲ１７２ 过表达导致 ＳｓＡＰ２￣ｌｉｋｅ 基因表达量下降ꎬ促
使其提前开花ꎮ 此外ꎬｍｉＲ１７２ 通过靶向 ＡＰ２ 类基

因可以调控花器官形态的建成ꎬ如藏红花(Ｔｓａｆｔａｒｉｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)、芥菜(Ｓｈｉｖａｒａｊ ＆ Ｓｉｎｇｈꎬ ２０１６)、玉米

(Ｃｈｕｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)、水稻(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)、月季

(Ｆｒａｎ ｏｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)、苎麻(马鑫ꎬ２０１７)等ꎬ可见

ｍｉＲ１７２￣ＡＰ２ 在花器官发育中发挥着重要作用(Ｊｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ

ＡＰ２ 亚家族是 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族成员

之一ꎬ包含 ２ 个重复的 ＡＰ２ 保守结构域ꎬ主要参与

植物的生长发育过程( Ｔｒｕｐｉａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＺｈａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｎｅｏｇｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 最早ꎬＡＰ２ 结构

域在拟南芥中发现ꎬ其与花发育相关 ( Ｊｏｆｕｋｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９４ )ꎬ 此 后ꎬ 陆 续 在 水 稻 ( Ｎａｋａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)、油菜(Ｇｈｏｒｂａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、苹果( Ｃｈｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、葡萄(Ｌｉｃａｕｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)等多个物

种中发现ꎬ其参与花发育过程ꎬ但功能不尽相同ꎮ
ＡＰ２ 的功能发挥会受到 ｍｉＲＮＡ 的调控ꎬ其调控开

花时间的机制往往有 ｍｉＲ１７２ 的参与来实现ꎮ

７３９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



油菜 ｍｉＲＮＡ 的研究起步较晚ꎬＳｈｅｎ 等(２０１５)
利用油菜基因组ꎬ鉴定到 ６４５ 个 ＭＩＲ 基因ꎬ大部分

ｍｉＲＮＡ 具有高度保守性ꎬ调控油菜生长发育的各

个方面ꎬ包括参与杂种优势调控、种子发育、植物

病原互作、非生物胁迫和花发育等方面(陈丽等ꎬ
２０１８)ꎮ Ｗａｎｇ 等 ( ２０１９ ) 分 析 早、 晚 花 油 菜 中

ｍｉＲ１７２ 或 ＡＰ２ 类转录因子的表达模式和功能特

性ꎬ发现它们对花器官发育具有调节作用ꎬ其中

ＢｎａＡＰ２￣１、ＢｎａＡＰ２￣５ 和 ＢｎａＴＯＥ１￣２ 可能起到抑制

花开的作用ꎮ Ｓｈｉｖａｒａｊ 和 Ｓｉｎｇｈ(２０１６)分析白菜型

油菜和芥菜中 ＡＰ２ 的表达水平ꎬ揭示其参与芸薹

属植物花的发育ꎻ对 ｍｉＲ１７２ 和靶基因 ＡＰ２ 突变体

间杂交能进行分析ꎬ发现二者存在复杂的互作模

式ꎮ 突变 ｍｉＲ１７２ 获得的转基因系均显示出加速

开花的现象(Ｓｈｉｖａｒａｊ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 目前ꎬ关于油

菜中 ｍｉＲＮＡ 的研究大多集中在 ｍｉＲＮＡ 的挖掘与

预测ꎬ而涉及 ｍｉＲＮＡ 与靶基因的调控关系ꎬ以及

ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ 对于 ｍｉＲＮＡ 调控的报道较少ꎮ
本文以油菜开花基因 ＡＰ２ 的调控为研究区

域ꎬ依托白菜和甘蓝中已发现的 ＡＰ２ 基因为切入

点ꎬ进行比对并获得油菜的 ＡＰ２ 基因ꎬ采用生物信

息学方法、ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法、相关性分析及过表达载

体侵染油菜子叶的方法ꎬ通过对 ＡＰ２ 进行蛋白理

化性质、系统进化关系、选择压力、基序预测和顺

式调控元件分析ꎻ对 ｍｉＲ１７２、 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２
表达规律及 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 之间及 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 与

ｍｉＲ１７２ 之间的相关性进行分析ꎻ对过表达 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 质粒侵染油菜子叶后 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 表达

水平进行分析ꎬ拟探讨以下问题:(１)预测 ｍｉＲ１７２
和 ＡＰ２ 与花发育的关系ꎻ(２)ｍｉＲ１７２ 对 ＡＰ２ 的调

控功能ꎻ(３)ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 对 ｍｉＲ１７２ 的调控功能ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

早熟油菜品种为湘油 ４２０ꎬ晚熟油菜品种为湘

油 １５ꎬ均由湖南农业大学肖钢教授提供ꎮ 将油菜

种子种于大田ꎬ待其长至 ５ ~ ７ 叶期ꎬ选择长势一致

且完整的植株ꎬ取根和叶ꎬ液氮速冻保存于－８０ ℃
冰箱中备用ꎬ待油菜生长至花期ꎬ取完整的花ꎬ液
氮速冻保存于－８０ ℃冰箱中备用ꎮ
１.２ 油菜中 ＡＰ２ 基因的鉴定

从 ＴＡＩＲ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ)和 ＢＲＡＤ

(ｈｔｔｐ: / / ｂｒａｓｓｉｃａｄｂ.ｃｎ)下载白菜、甘蓝的 ＡＰ２ 基因

和蛋白序列ꎬ经过 ＮＣＢＩ 比对ꎬ选择 Ｅ￣ｖａｌｕｅ≤１０￣１０的

序列作为目标油菜序列ꎮ 为进一步明确候选油菜

ＡＰ２ 家族成员ꎬ 从 ｍｉＲＢａｓｅ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｍｉｒｂａｓｅ.
ｏｒｇ / )下载油菜 ｍｉＲ１７２ 成熟序列(ｍｉＲ１７２)和前体

序列(ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２)ꎬ将 ｍｉＲ１７２ 成熟序列与已获得的

油菜 ＡＰ２ 序列通过 ＴＡＰＩＲ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.
ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｔａｐｉｒ / )网站进行预测ꎬ保留具

有靶向关系的 ＡＰ２ 序列ꎻ同时ꎬ基于 ｍｉＲＮＡ 和靶基

因间高度同源ꎬ利用 ＤＮＡＭＡＮ 比对 ｍｉＲ１７２ 与油菜

ＡＰ２ 基因ꎬ保留碱基错配数小于 ３ 的 ＡＰ２ 序列作为

本研究的候选基因ꎮ
１.３ ｍｉＲ１７２ 家族和 ＡＰ２ 基因启动子分析

分别截取 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 基因上游 ２ ０００
ｂｐ 作 为 启 动 子 区ꎬ 通 过 Ｎｅｗ ＰＬＡＣＥ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｄｎａ.ａｆｆｒｃ.ｇｏ. ｊｐ / ＰＬＡＣＥ / ? ａｃｔｉｏｎ ＝ ｎｅｗｐｌａｃｅ)网
站进行顺式调控元件预测ꎬ初步预测 ｍｉＲ１７２ 对于

油菜开花的作用ꎮ
１.４ ＡＰ２ 系统发育分析

１.４.１ 油菜 ＡＰ２ 蛋白性质分析 　 利用在线软件

Ｅｘｐａｓｙ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 预测分

析候选油菜 ＡＰ２ 蛋白分子量、等电点( ＰＩ)ꎬ通过

Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ 网 站 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ. ｃｎ /
ｂｉｏｉｎｆ / Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ / )进行亚细胞定位预测分析ꎮ
１.４.２ 系统进化和选择压力分析　 利用 ＭＥＧＡ１１ 软

件的邻接法进行 ＡＰ２、ｍｉＲ１７２ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 核苷酸

序列 的 进 化 树 分 析ꎬ 检 验 方 法 为 步 长 检 验

(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ)ꎬ抽样次数 １ ０００(１ ０００ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ)ꎮ 利

用 ＤｎａＳｐ Ｖ６ 软件分析 ＡＰ２ 基因的非同义突变率

(ｎｏｎ￣ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓꎬｋａ) 和同义突变率 ( ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓꎬ
ｋｓ)ꎬ计算非同义突变率和同义突变率比值 ( ｋａ /
ｋｓ)ꎬｋａ / ｋｓ <１ꎬ认为有纯化选择作用ꎬｋａ / ｋｓ >１ꎬ认
为有正选择效应ꎬｋａ / ｋｓ ＝ １ꎬ认为存在中性选择ꎮ
１.４. ３ 油 菜 ＡＰ２ 基 因 基 序 分 析 　 通过 ＷｅｂＬｏｇｏ
(ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂｌｏｇｏ. ｂｅｒｋｅｌｅｙ. ｅｄｕ / ｌｏｇｏ. ｃｇｉ) 绘制油菜

ＡＰ２ 蛋白序列结构域的序列标志图ꎮ 通过 ＭＥＭＥ
(ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / )鉴定油菜 ＡＰ２ 蛋白内部

的保守基序ꎮ
１.５ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测 ＡＰ２、ｍｉＲ１７２ 及 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２
表达规律

采用 ｍｉＲｃｕｔｅ 多糖多酚植物 ｍｉＲＮＡ 提取分离

试剂盒[天根生化科技(北京)有限公司]提取油

菜根、 叶 和 花 的 ｍｉＲＮＡꎮ 使 用 ｍｉＲｃｕｔｅ 增 强 型

８３９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ｍｉＲＮＡ ｃＤＮＡ 第一链合成试剂盒[天根生化科技

(北京)有限公司]合成 ｃＤＮＡꎬ以此 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ
选择 Ｕ６ 作 为 内 参 基 因ꎬ 采 用 ｍｉＲｃｕｔｅ 增 强 型

ｍｉＲＮＡ 荧光定量检测试剂盒[天根生化科技(北

京)有限公司]进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎮ ｍｉＲ１７２ 家族

成员 的 检 测 引 物 见 表 １ꎬ 具 体 反 应 体 系 按 照

ｍｉＲｃｕｔｅ 增强型 ｍｉＲＮＡ 荧光定量检测试剂盒说明

书进行ꎬ每个样本 ３ 次重复ꎬ在 ＣＦＸ９６ (ＢＩＯ￣ＲＡＤ)
定量 ＰＣＲ 仪上进行扩增ꎬ运行程序为 ９５ ℃ １５
ｍｉｎꎻ９４ ℃ ２０ ｓꎬ６０ ℃ ３４ ｓꎬ４０ 个循环ꎻ溶解曲线分

析为 ６５ ℃ ５ ｓꎬ ９５ ℃ ０.５ ｓꎮ
采用 ＲＮＡ 提取试剂盒(北京全式金生物技术

股份有限公司)提取油菜根、叶和花的总 ＲＮＡꎬ并
合成 ｃＤＮＡ 第一链ꎮ 以 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ以 Ａｃｔｉｎ 为

内参基因ꎬ采用 ＴａＫａＲａ 公司[宝生物工程(大连)
有限公司] ＴＢ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ 试剂盒进行

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 实验ꎬ检测 ＡＰ２ 基因和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 表达

情况ꎬ具体所用引物见表 １ꎮ 参照说明书按照 ２５
μＬ 体系进行配液ꎬ每个样本 ３ 次重复ꎬ在 ＣＦＸ９６
(ＢＩＯ￣ＲＡＤ)定量 ＰＣＲ 仪上进行扩增ꎬ程序为 ９５ ℃
３０ ｓꎻ９５ ℃ ５ ｓꎬ５５ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎻ溶解曲线分

析为 ６５ ℃ ５ ｓꎬ９５ ℃ ０.５ ｓꎮ
１.６ 油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族成员二级结构分析

通过 ＲＮＡｆｏｌｄ( ｈｔｔｐ: / / ｒｎａ. ｔｂｉ.ｕｎｉｖｉｅ. ａｃ. ａｔ / / ｃｇｉ￣
ｂｉｎ / ＲＮＡＷｅｂＳｕｉｔｅ / ＲＮＡｆｏｌｄ. ｃｇｉ) 在线网站分析油

菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族成员ꎬ在默认参数条件下ꎬ预测

其二级结构和自由能ꎮ
１.７ Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达对成熟 ｍｉＲ１７２ 及 ＡＰ２ 基

因的影响

１.７.１ 构建 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达载体 　 为鉴定 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 对 ｍｉＲ１７２ 成熟体表达水平的影响ꎬ克隆

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 前体序列(包含发夹区域上下游各 １００
ｂｐ 区域序列)ꎬ并在序列 ５′端引入酶切位点 ＸｈｏＩꎬ
３′端引入 ＥｃｏＲＩ 酶切位点ꎮ 经过 ＸｈｏＩ 和 ＥｃｏＲＩ 双
酶 切 分 别 处 理 质 粒 ｐＧｒｅｅｎ ＿ ＧＵＳ ＿ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ
( ａｄｄｇｅｎｅ ＩＤ ５５２０８)和含 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 序列的 Ｔ 载

体ꎬ将 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 连接到 ｐＧｒｅｅｎ＿ＧＵＳ＿ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ
上ꎬ构建过表达载体ꎮ 将已构建的过表达载体(实
验组)和空载体 ｐＧｒｅｅｎ＿ＧＵＳ＿ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ(对照组)
分别转化至农杆菌 ＧＶ３１０１(成智博等ꎬ２０１９)ꎮ
１.７.２ 农杆菌瞬时侵染油菜子叶及体内验证实验

将实验组和对照组的农杆菌分别进行瞬时侵染油

菜子叶ꎬ 具体方法参照谭小力等 (２０１２)ꎮ 侵染后

表 １　 荧光定量 ＰＣＲ 所需引物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列(５′￣３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′￣３′)

Ａｃｔｉｎ￣Ｆ ＣＴＧＧＴＧＡＴＧＧＴＧＴＧＴＣＴＣＡＣＡＣ

Ａｃｔｉｎ￣Ｒ ＧＴＴＧＴＣＴＣＡＴＧＧＡＴＴＣＣＡＧＧＡＧ

Ｕ６￣Ｆ ＣＧＡＴＡＡＡＡＴＴＧＧＡＡＣＧＡＴＡＣＡＧＡ

Ｕ６￣Ｒ ＡＴＴＴＧＧＡＣＣＡＴＴＴＣＴＣＧＡＴＴＴＧＴ

ＤＬＡＰ２(通) ￣Ｆ ＣＴＣＡＣＣＡＣＡＣＣＡＡＡＣＡＣＴＴＧＴＴＧ

ＤＬＡＰ２(通) ￣Ｒ ＧＴＣＴＧＡＣＣＣＧＧＴＴＡＧＧＣＴＣＡＴ

ＤＬｍｉＲ１７２ｄ￣Ｆ ＧＣＡＧＡＡＴＣＴＴＧＡＴＧＡＴＧＣＴＧＣＡＧ

ＤＬｍｉＲ１７２ｂ￣Ｆ ＧＧＡＡＴＣＴＴＧＡＴＧＡＴＧＣＴＧＣＡＴ

ＤＬｍｉＲ１７２ａ￣Ｆ ＧＣＡＧＡＡＴＣＴＴＧＡＴＧＡＴＧＣＴＧＣＡＴ

ＤＬｍｉＲ１７２ｃ￣Ｆ ＧＣＡＧＡＡＴＣＴＴＧＡＴＧＡＴＧＣＴＧＣＡＴ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ￣Ｆ ＧＣＣＧＧＴＡＧ ＴＴＧＣＡＧＡＴＧＣ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ￣Ｒ ＧＣＴＧＡＴＧ ＣＡＧＣＡＴＣＡＴＣＡＡＧ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ￣Ｆ ＣＣＧＴＡＧＡＴＴＣＣＣＴＴＣＣＴＣＴＴＴＣ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ￣Ｒ ＧＡＡＣＧＣＡＴＣＡＴＣＡＣＡＡＡＣＣＣ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ￣Ｆ ＴＧＧＣＴＴＴＣＴＧＡＡＴＣＣＴＣＴＴＣＣ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ￣Ｒ ＧＡＴＧＣＴＧＣＡＴＣＴＧＣＡＡＣＴＡＣＣ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ￣Ｆ ＧＧＡＴＣＣＧＴＴＧＡＡＧＡＡＡＧＣＴＣＡ

ＤＬ￣ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ￣Ｒ ＧＣＣＧＴＣＧ ＧＴＴＧＴＴＧＡＴＧＣ

于 ２５ ℃条件下避光培养过夜ꎬ然后转移至 ２５ ℃ꎬ光
周期 １６ ｈ / ８ ｈ 条件下培养 ３ ｄ 后取样ꎬ对 ｍｉＲ１７２ 和

ＡＰ２ 基因进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ具体方法同上ꎮ
１.８ 数据处理

１.８.１ 相关性分析 　 通过 Ｅｘｃｅｌ 软件分别对油菜

ＡＰ２ 和 ｍｉＲ１７２ 家 族 以 及 ｍｉＲ１７２ 家 族 和 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 家族进行相关性分析ꎬ在 Ｐ<０.０５ 的条件

下ꎬ相关系数 ｒ 绝对值越接近 １ꎬ相关性越强ꎮ ０≤
｜ ｒ ｜ ≤０.５ꎬ基本不相关或低度相关ꎻ０.５< ｜ ｒ ｜ ≤０.８ꎬ
显著相关ꎻ０. ８ < ｜ ｒ ｜ < １ꎬ高度相关ꎻ ｜ ｒ ｜ ＝ １ꎬ完全

相关ꎮ
１.８.２ 差异显著性分析 　 利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０
对实验所得数据进行单因素方差分析ꎬ计算所得 Ｐ
值小于 ０.０５ 为差异显著ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 油菜中 ＡＰ２ 基因的鉴定

油菜基因组来源于白菜和甘蓝的杂交ꎬ选择

９３９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



甘蓝和白菜中已鉴定的 ＡＰ２ 基因ꎬ通过 ＢＬＡＳＴ 获

得油菜中的同源序列ꎬ经过筛选去除重复序列ꎬ得
到 ９ 条序列ꎻ经 ＴＡＰＩＲ 网站预测 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 的

互补配对位点(表 ２)ꎬ选择错配碱基数小于 ３ 的序

列保留ꎬ最终得到 ６ 条 ＡＰ２ 候选序列ꎮ 其中ꎬ根据

白菜 ＡＰ２ 序列比对得到 ２ 条序列 ＸＭ＿０１３８８７０７１
和 ＸＭ ＿ ０４８７７８０６８ꎬ其对应的蛋白序列为 ＸＰ ＿
０１３７４２５２５ 和 ＸＰ＿０４８６００９８１ꎻ根据甘蓝 ＡＰ２ 序列

比对得到 ４ 条序列 ＨＱ６３７４６８、ＸＭ＿０４８７７０４４５、
ＸＭ＿０１３８８７０７３ 和 ＸＭ＿０４８７６３４２６ꎬ其对应的蛋白

序列为 ＡＤＵ０４４９９、ＣＤＹ２９５３８、ＸＰ ＿０１３７４２５２７ 和

ＸＰ＿０４８６１９３８３ꎮ
２.２ 油菜 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 启动子区顺式调控元件

的预测分析

截取 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 基因上游 ２ ０００ ｂｐ 作

为启动子区ꎬ经 ＮｅｗＰＬＡＣＥ 网站预测分析ꎬ在 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 启 动 子 区 发 现 存 在 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ、

ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ 等核心启动子元件ꎬ光应答元件 ( Ｇ￣
ｂｏｘ、ＡＡＡＣ￣ｍｏｔｉｆ、Ｂｏｘ４、ＧＴ￣１ 等ꎬ用于响应光照长

度和光周期刺激)ꎬ激素应答元件(ＡＢＲＥ、 Ｗ￣ｂｏｘ、
ＧＡＲＥ、ＣＧＴＣＡ、 ＴＧＡＣＧ 等ꎬ用于响应乙烯、脱落

酸、赤霉素、生长素、乙酰水杨酸、茉莉酸的刺激)ꎬ
生长发育应答元件( ＴＡＴＴＡＧꎬ参与细胞分裂)ꎬ逆
境胁迫响应元件(ＭＹＢ２、ＵＰ１￣ｍｏｔｉｆ 等ꎬ参与响应

水胁迫、损伤胁迫等机制)ꎬ此外ꎬ启动子区还存在

组织特异性元件 ( ｒｏｏｔ￣ｍｏｔｉｆ、 ＰＯＬＬＥＮ￣ＥＬＥＭＥＮＴꎬ
调控相应基因在根和花这些特定组织中表达)ꎮ
这说明 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 可能参与调控开花过程ꎮ
２.３ 油菜 ＡＰ２ 系统发育分析

２.３.１ ＡＰ２ 蛋白性质分析 　 由表 ２ 可知ꎬＡＰ２ 蛋白

由 ３５７ ~ ４３３ 个氨基酸组成ꎻ分子量为 ３９.７ ~ ４７.９
ｋＤａꎻ等电点为 ６.３１ ~ ６.７７ꎬ此外ꎬ亚细胞定位预测

发现ꎬ６ 条油菜 ＡＰ２ 均位于细胞核ꎬ说明这 ６ 条

ＡＰ２ 序列均属核基因ꎬ在细胞核内发挥不同功能ꎮ

表 ２　 油菜中 ＡＰ２ 蛋白性质分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＰ２ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｒａｐｅ

序列名称
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｎａｍｅ

靶标起点
Ｔａｒｇｅｔ ｓｔａｒｔ

靶标终点
Ｔａｒｇｅｔ ｅｎｄ

氨基酸长度
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｌｅｎｇｔｈ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ

等电点
ｐＩ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ

ＸＰ＿０１３７４２５２５ １ ３４８ １ ３６８ ４３３ ４７ ７３６.５８ ６.４４ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＸＰ＿０４８６００９８１ １ ３７３ １ ３９３ ４３２ ４７ ９２４.７７ ６.７７ Ｎｕｃｌｅｕｓ
细胞核

ＡＤＵ０４４９９ １ １７８ １ １９８ ４３２ ４７ ７５７.４７ ６.３１ Ｎｕｃｌｅｕｓ
细胞核

ＣＤＹ２９５３８ １ ３４８ １ ３６８ ４３２ ４７ ９２４.７７ ６.７７ Ｎｕｃｌｅｕｓ
细胞核

ＸＰ＿０１３７４２５２７ １ ３５１ １ ３７１ ３５７ ３９ ７５３.８６ ６.４２ Ｎｕｃｌｅｕｓ
细胞核

ＸＰ＿０４８６１９３８３ １ ３５７ １ ３７７ ４３１ ４７ ６８５.４１ ６.４１ Ｎｕｃｌｅｕｓ
细胞核

２.３.２ 油菜 ＡＰ２ 的选择压力分析 　 对油菜中 ６ 个

ＡＰ２ 候选序列与白菜(Ｂｒａ０１７８０９ 和 Ｂｒａ０１１７４１)和

甘蓝(ＫＣ５８４０９４)中 ＡＰ２ 进行 ｋａ、ｋｓ 计算ꎬ通过比较

ｋａ / ｋｓ 进行选择压力分析ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ旁系同源

基因 ７ 对ꎬ直系同源基因 ６ 对ꎬ全部 ｋａ / ｋｓ<１ꎬ表明

ＡＰ２ 家族在进化过程中经历了强烈的纯化选择ꎮ
２.３.３ 系统进化树分析 　 为进一步确定油菜 ＡＰ２、
ｍｉＲ１７２ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 各 自 的 进 化 关 系ꎬ 利 用

ＭＥＧＡ６ 软件对多种植物的 ＡＰ２ 家族、ｍｉＲ１７２ 成

熟序列和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 序列进行进化树分析ꎬ结果

显 示 油 菜 ＡＰ２ 序 列 ＸＭ ＿ ０１３８８７０７１、 ＸＭ ＿

０４８７７０４４５、ＸＭ＿０１３８８７０７３ 与白菜 ＢｒａＡＰ２￣２ 关系

较近ꎬＸＭ＿０４８７６３４２６ 与甘蓝 ＢｒｏＡＰ２ 关系较近(图
１:Ａ)ꎮ Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 进化树分析发现ꎬｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ａ
与 ｂｒａ￣ｍｉＲ１７２ａ 关 系 最 近ꎻ ｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ｂ 和 ｂｎａ￣
ｍｉＲ１７２ｃ 聚 类 在 一 组ꎬ 和 ｂｒａ￣ｍｉＲ１７２ｄ、 ａｔｈ￣
ｍｉＲ１７２ｅ 关系较近ꎻ ｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ｄ 和 ｂｒａ￣ｍｉＲ１７２ｃ
关系较近(图 １:Ｃ)ꎮ ｍｉＲ１７２ 成熟序列的进化树

分析ꎬ发现 ｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 聚类在一组 (图

１:Ｂ )ꎬ 表 明 二 者 可 能 功 能 相 似ꎻ ｍｉＲ１７２ａ 和

ｍｉＲ１７２ｄ 分别聚类在其他组 (图 １: Ｂ)ꎬ可能与

ｍｉＲ１７２ｂ、ｍｉＲ１７２ｃ 的功能存在差异ꎮ

０４９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ３　 油菜 ＡＰ２ 基因的选择压力分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒａｐｅ ＡＰ２

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

基因 １
Ｇｅｎｅ １

基因 ２
Ｇｅｎｅ ２ ｋａ ｋｓ ｋａ / ｋｓ 选择压力

Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ

直系同源
Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ

Ｂｒａ０１７８０９ ＸＭ＿０１３８８７０７１ ０ ０ — —

Ｂｒａ０１１７４１ ＸＭ＿０４８７７８０６８ ０.００２ ０ ０.００６ ６ ０.３０３ ０ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＫＣ５８４０９４ ＨＱ６３７４６８ ０.０１３ ５ ０ — —

ＫＣ５８４０９４ ＸＭ＿０４８７７０４４５ ０.０２５ ０ ０.０８５ ８ ０.２９１ ３ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＫＣ５８４０９４ ＸＭ＿０１３８８７０７３ ０.０２５ ０ ０.０８５ ８ ０.２９１ ３ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＫＣ５８４０９４ ＸＭ＿０４８７６３４２６ ０.００６ ２ ０.０４８ ６ ０.１２７ ５ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

旁系同源
Ｐａｒａｌｏｇｏｕｓ

ＨＱ６３７４６８ ＸＭ＿０４８７７０４４５ ０.０２５ ０ ０.０８５ ８ ０.２９１ ３ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＨＱ６３７４６８ ＸＭ＿０１３８８７０７３ ０.０２５ ０ ０.０８５ ８ ０.２９１ ３ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＨＱ６３７４６８ ＸＭ＿０４８７６３４２６ ０.００６ ２ ０.０４８ ６ ０.１２７ ５ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＸＭ＿０４８７７０４４５ ＸＭ＿０１３８８７０７３ ０ ０ — —

ＸＭ＿０４８７７０４４５ ＸＭ＿０４８７６３４２６ ０.０１８ ６ ０.０３４ ８ ０.５３４ ４ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＸＭ＿０１３８８７０７３ ＸＭ＿０４８７６３４２６ ０.０１８ ６ ０.０３４ ８ ０.５３４ ４ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ＸＭ＿０４８７７８０６８ ＸＭ＿０１３８８７０７１.３ ０.０４２ １ ０.２２２ ９ ０.１８８ ８ 纯化选择
Ｐｕｒｉｆｙｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

２.３.４ ＡＰ２ 蛋白基序分析 　 由图 ２ 可知ꎬ所有油菜

ＡＰ２ 蛋白候选序列均存在 ３ 个保守基序 (图 ２:
Ａ)ꎬ基序 １(Ｍｏｔｉｆ １)和基序 ２(Ｍｏｔｉｆ ２)高度保守ꎬ
基序 ３(Ｍｏｔｉｆ ３)有 ３ 个氨基酸位置保守性较低(图
２: Ｂ)ꎬ说明不同油菜 ＡＰ２ 基因功能的差异可能依

赖于基序 ３ 来发挥ꎮ
２.４ ｍｉＲ１７２家族与 ＡＰ２表达水平及二者相关性分析

由图 ３ 可知ꎬＡＰ２ 在根和叶中的表达水平呈现

为早熟低于晚熟ꎬ但在花中则早熟明显高于晚熟

(图 ３:Ａ)ꎮ 对于早熟油菜ꎬ根和叶中 ＡＰ２ 表达量

明显低于花的表达量ꎻ对于晚熟油菜则相反ꎬ呈现

根和叶中 ＡＰ２ 表达量高于花的ꎮ 早熟油菜花中

ＡＰ２ 表达量显著高于晚熟油菜花ꎬ初步推测 ＡＰ２
基因的综合作用结果是促进开花ꎮ

通过 ｍｉＲＢａｓｅ 下载得到 ４ 条成熟油菜 ｍｉＲ１７２
家族成员ꎬ分别是 ｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ａ、ｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ｂ、ｂｎａ￣
ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｂｎａ￣ｍｉＲ１７２ｄꎮ 经过多重比对 ｍｉＲ１７２
家族成员和 ＡＰ２ 基因ꎬ发现 ４ 个家族成员高度保

守ꎬ仅存在 １ 个碱基的差异ꎬＡＰ２ 基因和 ｍｉＲ１７２
高度同源互补ꎬ仅有 １ ~ ３ 个碱基的差异(图 ３:Ｆ)ꎬ
初步推测这些 ＡＰ２ 基因是 ｍｉＲ１７２ 的靶基因ꎮ

通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测 ｍｉＲ１７２ 家族的表达水平ꎬ
结果如图 ３:Ｂ－Ｅ 所示ꎬｍｉＲ１７２ 家族在早熟和晚熟

油菜的根、叶和花中均有表达ꎬ而且花中的表达水

平普遍高于根和叶ꎬ只有 ｍｉＲ１７２ｄ 在晚熟油菜花中

的 表 达 量 低 于 根 和 叶ꎮ ｍｉＲ１７２ａ、 ｍｉＲ１７２ｂ 和

ｍｉＲ１７２ｃ 在早熟油菜不同组织中的表达规律和 ＡＰ２
一致ꎬ 花中表达量高于根和叶ꎬ 说明 ｍｉＲ１７２ａ、
ｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 对于早熟油菜 ＡＰ２ 基因有促

进 表 达 的 作 用ꎮ 在 晚 熟 油 菜 中ꎬ ｍｉＲ１７２ａ 和

ｍｉＲ１７２ｃ 在花中表达水平显著高于非花组织ꎬ但差

距较小ꎬ说明 ｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 对于 ＡＰ２ 基因虽

表现为负调控ꎬ但作用较小ꎻｍｉＲ１７２ｂ 在花中表达量

高于非花组织ꎬ与 ＡＰ２ 表达规律相反ꎬ说明在晚熟

油菜中 ｍｉＲ１７２ｂ 对于 ＡＰ２ 起到负调控的作用ꎮ 在

早熟油菜中ꎬｍｉＲ１７２ｄ 在不同组织之间表达量差异

不显著ꎬ在晚熟油菜中 ｍｉＲ１７２ｄ 表达规律和 ＡＰ２ 一

致ꎬ非花组织的表达量显著高于花的表达量ꎬ说明

ｍｉＲ１７２ｄ 对于晚熟油菜 ＡＰ２ 可能起正调控作用ꎬ而
在早熟油菜中可能不发挥功能或作用微弱ꎮ

为进一步确定 ｍｉＲ１７２ 家族各成员与 ＡＰ２ 基

因的关系ꎬ分析 ＡＰ２ 和 ｍｉＲ１７２ 家族各成员表达规

１４９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



Ａ. ＡＰ２ 基因的进化树分析ꎻ Ｂ. ｍｉＲ１７２ 进化树分析ꎻ Ｃ. ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 进化树分析ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＰ２ ｇｅｎｅꎻ Ｂ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉＲ１７２ꎻ Ｃ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２.

图 １　 ＡＰ２、ｍｉＲ１７２、ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 的进化树分析
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＰ２ꎬ ｍｉＲ７２ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２

律之间的相关系数( ｒ 值)和差异显著性(Ｐ 值)ꎬ结
果如表 ４ 所示ꎬ在早熟油菜中 ｍｉＲ１７２ 家族各成员

与 ＡＰ２ 均呈显著或高度正相关ꎬ在晚熟油菜中

ｍｉＲ１７２ｄ 与 ＡＰ２ 呈高度正相关ꎬ ｍｉＲ１７２ｂ 与 ＡＰ２
呈负相关ꎬｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 与 ＡＰ２ 低度相关ꎬ
说明在早熟油菜中 ｍｉＲ１７２ 家族促进 ＡＰ２ 表达ꎬ但
在晚熟油菜中 ｍｉＲ１７２ｂ 抑制 ＡＰ２ 表达ꎬｍｉＲ１７２ｄ
促进 ＡＰ２ 表达ꎮ

综上所述ꎬ油菜 ＡＰ２ 基因可能促进开花ꎬ而且

其功能的发挥受到 ｍｉＲ１７２ 的靶向调控ꎮ 在早熟

油菜中 ｍｉＲ１７２ 家族促进 ＡＰ２ 表达水平增加进而

促进开花ꎬ但其中 ｍｉＲ１７２ｄ 作用不明显ꎮ 在晚熟

油菜中ꎬｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 对于 ＡＰ２ 的调控作

用较小ꎬｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 二者共同发挥作用

降低 ＡＰ２ 的表达水平ꎬ从而抑制晚熟油菜的开花ꎮ
２.５ Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 的二级结构分析

从 ｍｉＲＢａｓｅ 下载到 ４ 个欧洲油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２
家族成员ꎬ４ 个白菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族成员ꎬ２ 个甘蓝

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族成员ꎮ 利用 ＲＮＡｆｏｌｄ(３.２)软件预

测油菜、白菜和甘蓝的 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族基因二级结

构ꎬ结果如表 ５ 所示ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 的基本二级结构均

为茎环结构ꎬ其自由能为 ４０.３ ~ ６７.７ ｋｃａｌ􀅰ｍｏｌ￣１ꎬ其

中欧洲油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 的二级结构自由能最高ꎬ
欧洲油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 的二级结构自由能最低ꎮ 由

图 ４ 可知ꎬ白菜和甘蓝 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 二级结构一致ꎬ
但由于 ５′端缺少 ＣＧＵＵ ４ 个碱基ꎬ３′端缺少 ＣＧＡＣＧ
５ 个碱基ꎬ导致其在油菜中的二级结构缺少 １ 个环

区和部分茎部碱基配对ꎬ致使自由能下降 ３.１ ｋｃａｌ􀅰
ｍｏｌ￣１ꎻｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 在白菜和甘蓝中的二级结构一

致ꎬ但欧洲油菜中则由于碱基差异ꎬ导致其茎部碱

基配对数目增加ꎬ同时ꎬ虽然同为 ５ 个环区ꎬ但欧洲

油菜中的环更小ꎬ因此二级结构自由能增加ꎬ稳定

性更强ꎮ 与白菜相比ꎬ欧洲油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 整体

碱基数更多ꎬ茎部配对数目更多ꎬ导致自由能更高ꎬ
二级结构更稳定ꎻ欧洲油菜 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 相较于白

菜多形成了 １ 个环区ꎬ自由能降低ꎬ二级结构稳定性

更弱一些ꎮ 欧洲油菜中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 的稳定性最

低ꎬ 然 后 依 次 是 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ、 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂꎬ ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｃ 稳定性最强ꎮ
２.６ ｍｉＲ１７２ 与 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 功能的相关性分析

通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族各成员

的表达水平ꎬ将 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族和 ｍｉＲ１７２ 家族表

达量进行对比ꎬ发现在早熟油菜和晚熟油菜花中

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 表达量高于根和叶ꎬｍｉＲ１７２ａ 也随之

２４９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ. 基序预测ꎻ Ｂ. 基序 ３ 序列标志图ꎮ
Ａ. Ｍｏｔｉｆ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｏｇｏ ｖｉｅｗ ｏｆ Ｍｏｔｉｆ ３.

图 ２　 油菜 ＡＰ２ 蛋白基序预测图
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＡＰ２ ｍｏｔｉｆ ｉｎ ｒａｐｅ

表 ４　 ｍｉＲ１７２ 家族与 ＡＰ２ 的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ｓ ａｎｄ ＡＰ２

家族
Ｆａｍｉｌｙ

Ｚ￣ＡＰ２

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

Ｗ￣ＡＰ２

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

ｍｉＲ１７２ａ ０.９２３ ０.０４７ －０.２６１ ０.０２３

ｍｉＲ１７２ｂ ０.８５９ ０.０４５ －０.９８９ ０.０４８

ｍｉＲ１７２ｃ ０.９２３ ０.０４７ －０.２６１ ０.０２３

ｍｉＲ１７２ｄ ０.７４３ ０.００５ ０.８８０ ０.０４５

　 注: Ｐ<０.０５ 表示差异显著ꎻ Ｚ￣ＡＰ２. 早熟油菜 ＡＰ２ 基因ꎻ Ｗ￣
ＡＰ２. 晚熟油菜 ＡＰ２ 基因ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐ<０.０５ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎻ Ｚ￣ＡＰ２. ＡＰ２ ｇｅｎｅ
ｉｎ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ Ｗ￣ＡＰ２. ＡＰ２ ｇｅｎｅ ｉｎ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ.

在花中呈 现 最 高 表 达 量 ( 图 ５: Ａ)ꎬ说 明 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 对于 ｍｉＲ１７２ａ 的形成有促进作用ꎻ但在

晚熟油菜中ꎬｍｉＲ１７２ａ 的变化幅度明显高于 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 的变化幅度 (图 ５: Ａ)ꎬ说明除了 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 表达丰度对 ｍｉＲ１７２ａ 的形成发挥促进作

用ꎬ可能还存在其他加工层面的调控参与ꎮ ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｂ 与对应的成熟体序列表达趋势一致ꎬ不

同组织中前体序列表达量增加ꎬ成熟序列的表达

量也随之增加 (图 ５: Ｂ)ꎬ说明 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 对

ｍｉＲ１７２ｂ 的形成具有促进作用ꎮ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 早熟油菜花中表达量高于非花组织ꎬ
ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 与其前体保持同样的表达规

律ꎬ说明 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 对于早熟油

菜 ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 的形成同样具有促进作

用ꎻ但在晚熟油菜中ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ
的表达规律与其相应成熟体表达趋势相反(图 ５:
ＣꎬＤ)ꎬ说明在晚熟 油 菜 中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｄ 对于其成熟体的形成具有负作用ꎮ

为进一步确定 ｍｉＲ１７２ 的功能发挥与 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 的关系ꎬ分析 ｍｉＲ１７２ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 表达

水平间的相关系数(表 ６)ꎬ结果发现在早熟和晚

熟品种中表现出一致的 规 律ꎬ ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 间显著正相关ꎮ ｍｉＲ１７２ｄ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ
间显著相关ꎬ但在早熟品种中表现为正相关ꎬ在晚

熟品种中表现为负相关ꎬ 说明成熟序列 ｍｉＲ１７２ａ
和 ｍｉＲ１７２ｄ 的形成与相应前体表达丰度高低具有

显著的相关关系ꎮ
综合上述结果ꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族对于早熟油

３４９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



Ａ. 油菜 ＡＰ２ 表达规律图ꎻ Ｂ－Ｅ. 油菜 ｍｉＲ１７２ 家族成员表达规律图ꎻ Ｆ. 油菜 ｍｉＲ１７２ 家族与 ＡＰ２ 基因比对图ꎮ ＺＲ、ＺＬ、ＺＦ 分别代
表早熟油菜根、叶、花ꎻ ＷＲ、ＷＬ、ＷＦ 分别代表晚熟油菜根、叶、花ꎻ ∗表示差异显著ꎬ下同ꎮ
Ａ. ＡＰ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎ ｒａｐｅꎻ Ｂ－Ｅ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｒａｐｅꎻ Ｆ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｍｉＲ１７２ｓ ａｎｄ ＡＰ２ ｇｅｎｅ
ｉｎ ｒａｐｅ. ＺＲꎬ ＺＬꎬ ａｎｄ ＺＦ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓꎬ ｌｅａｖｅｓꎬ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ ＷＲꎬ ＷＬꎬ ａｎｄ ＷＦ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓꎬ ｌｅａｖｅｓꎬ ａｎｄ
ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 ＡＰ２、ｍｉＲ１７２ 家族表达规律分析及序列比对
Ｆｉｇ. ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＰ２ ａｎｄ ｍｉＲ１７２ｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ

菜中 ｍｉＲ１７２ 的表达水平具有促进作用ꎬ其中

ｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 的 表 达 水 平 主 要 受 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 丰度的调控ꎮ 在晚熟油

菜中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 对其成熟序列的

形成发挥正向调控ꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ
则对于其成熟序列的形成发挥负向调控ꎮ
２.７ Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 对 ｍｉＲ１７２ 及 ＡＰ２ 表达水平影响

通过携带 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达质粒的农杆菌侵

染油菜子叶进行体内验证实验ꎬ结果如图 ６ 所示ꎬ

早熟油菜子叶中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达均导致其对应

的 成 熟 体 表 达 量 高 于 对 照 组 ( ｃｋ )ꎬ 但 其 中

ｍｉＲ１７２ｂ 与对照组相比差异不显著(图 ６: Ａ)ꎬ可
见基本上ꎬ在早熟油菜中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 促进其成熟

体的形成ꎻ晚熟油菜子叶中 ｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｂ
表达量高于对照组ꎬｍｉＲ１７２ｃ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 则显著

低于对照组(图 ６: Ｂ)ꎬ表明前二者促进其成熟体

形成ꎬ后二者抑制其成熟体形成ꎮ 早熟油菜子叶

中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达后发现 ＡＰ２ 基因表达水平显
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图 ４　 油菜、白菜、甘蓝中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族二级结构预测图
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｓ ｉｎ ｒａｐｅꎬ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅꎬ ａｎｄ ｃａｂｂａｇｅ

著高于对照组(图 ６: Ｃ)ꎬ晚熟油菜子叶中过表达

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 时 ＡＰ２ 表达量低于对照组ꎬ过表达

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 时 ＡＰ２ 表达量高于对照组ꎬ过表达

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 时 ＡＰ２ 表达水平略低

于对照组ꎬ但差异不显著 (图 ６: Ｄ)ꎮ 过表达后

ＡＰ２ 的表达规律与正常油菜中的表达规律一致ꎬ
再次证明 ｍｉＲ１７２ 靶向调控 ＡＰ２ 基因ꎮ

３　 讨论

３.１ ＡＰ２ 参与油菜花发育

在拟南芥中ꎬＡＰ２ 除了在花发育过程中表达ꎬ
在非花组织茎和叶中也有表达ꎬ但在非花组织的

表达水平较低ꎬ在花序分生组织和幼嫩花蕾中表

达增强(赵奇等ꎬ２００５)ꎮ 本研究发现ꎬＡＰ２ 在油菜

根、叶和花中均有表达ꎬ在早熟油菜的花中 ＡＰ２ 表

达量最高ꎬ与之规律一致ꎻ在晚熟油菜的根中 ＡＰ２
表达量较高ꎬ而花中却较低ꎬ初步推测获得的油菜

ＡＰ２ 序列综合作用后可以正向调控开花的进行ꎮ
Ｗａｎｇ 等(２０１９)认为其发现的 ｅｕＡＰ２ 家族成员中

部分序列发挥负调控作用ꎬ其他成员在其所选样

本中表达水平无明显差异ꎮ 这与本研究结果不

同ꎬ第一ꎬ筛选的候选 ＡＰ２ 序列存在差异ꎬ可能导

致检测结果不同ꎻ第二ꎬ本研究选择所有候选 ＡＰ２
序列的保守区设计的通用引物ꎬ并未分别检测每

个家族成员的表达水平ꎬ其中发挥正向和负向调

控作用的成员综合作用后呈现了正向调控的效

果ꎬ这也可能是与前人结果不同的原因ꎮ
３.２ ｍｉＲ１７２ 对 ＡＰ２ 的调控

基因表达受到不同水平的调控ꎬ包括染色体

水平、转录水平、转录后水平和翻译水平等ꎮ 转录

因子在转录水平中发挥重要作用ꎬ转录因子主要

通过与靶基因启动子区的 ＤＮＡ 结合位点结合ꎬ激
活或抑制下游基因的转录水平ꎬ进而起到调控基

因表达的作用(Ｖａｑｕｅｉｚａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ Ｓａｉｔｏ 等

(２００９)研究发现ꎬ转录因子可以与 ｍｉＲＮＡ 的启动

子区结合ꎬ从而调节 ｍｉＲＮＡ 表达ꎬｍｉＲＮＡ 通过与

靶基因的 ３′ＵＴＲ 区特异性结合ꎬ进而在转录后水

平抑制靶基因表达或者降解靶 ｍＲＮＡꎮ 转录因子

和 ｍｉＲＮＡ 的有机结合增加了基因表达调控网络的

复杂性(熊莉丽等ꎬ２０１４)ꎮ
ＡＰ２ 亚家族作为转录因子 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家

族成员之一ꎬ包含 ＡＮＴ 和 ｅｕＡＰ２ 两种类型ꎬ 其中

ｅｕＡＰ２ 家族成员均含有 ｍｉＲ１７２ 的结合位点ꎮ 本

研究获得的油菜 ＡＰ２ 序列ꎬ与 ｍｉＲ１７２ 比对后呈现

１ ~ ３ 个碱基的错配ꎬ均含有 ｍｉＲ１７２ 的结合位点ꎬ

５４９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



表 ５　 油菜、白菜和甘蓝中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ７２ 家族的二级结构稳定性分析
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｅ￣ｍｉＲ７２ｓ ｉｎ ｒａｐｅꎬ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ ａｎｄ ｃａｂｂａｇｅ

来源
Ｏｒｉｇｉｎ

名称
Ｎａｍｅ

自由能
ΔＧ (ｋｃａｌ􀅰ｍｏｌ ￣１)

二级结构
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

欧洲油菜
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ －４０.３ ＵＵＵＵＧＵＡＧＧＣＧＣＡＧＣＡＣＣＡＵＣＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＵＧＧＡＡＡＵＵＧＡＡＡＡＡＵＣＵＣＣＵＡＡ
ＵＵＵＵＵＡＡＵＵＡＧＧＧＵＵＵＵＧＡＵＡＵＧＵＡＵＡＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＡ
ＣＡＡＣ
.. (((( . (( . (((((( . ((((((((((( . (((( .. . ( ( .. .
( (((( ..( (((((( .. .) ))))))))))) .. .) ) .. .) ))) .))))))))))) .)))))) .
)) .)))) .

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ －５３.４ ＵＡＧＵＵＧＣＡＧＡＵＧＣＡＧＣＡＵＣＡＵＵＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＡＧＡＧＡＵＧＵＧＧＵＵＵＵＣＵＵＧＵＵＵ
ＵＣＵＣＧＣＣＵＣＵＵＧＧＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＧＣＡＡＣＵＡ
((((((( . ((((((((((((((((((((( . (((((( .
(( .(( .. . . . . . . . . .) ) .)) .)))))) .))))))))))))))))))))) .)))))))

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ －６７.７ ＣＡＧＣＣＧＧＵＡＧＵＵＧＣＡＧＡＵＧＣＡＧＣＡＵＣＡＵＣＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＡＧＵＧＡＡＧＵＧＧＵＵＵＣＣ
ＵＵＧＧＵＵＵＵＣＧＣＣＵＣＵＣＣＡＵＣＣＧＡＡＡＡＣＡＡＡＧＧＧＵＵＣＵＵＣＵＣＧＡＡＵＧＧＧＡＡＵＣＵＵ
ＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＧＣＡＵＡＵＡＣＡＵＧＧＣＵＡ
. (((((((( .. ( (( . ((((((((((((((((((((( . (( .. ( ( . (( . (( ..
( (((( .((((((( .. . . . . . . . .) )))))) .))))) ..) ) .)))) ..) ) .)))))))))))))
)))))))) .))) ..) )) .))))) .

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ －４９.４ ＵＵＵＵＵＧＣＵＡＵＵＧＣＡＵＣＡＵＣＡＵＣＡＡＧＡＵＵＣＡＧＡＡＡＵＣＡＵＡＵＵＣＣＵＵＧＡＵＧＧＧＵＵＣ
ＵＣＣＵＵＣＧＡＧＣＣＵＧＵＣＵＵＵＵＵＵＧＧＵＵＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＧＣＧＧＣＧ
ＡＵＵＡＡＡ
... ( (((( . ((((( . (((((((((((((( ..
( ((((( .. . . . . . .( (((((((( .. . . . .) )))))))) .. . . .) ))))) ..) ))))))))))))
) .))))) .))))) .. . . .

白菜
Ｂ. ｒａｐａ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ －４３.４ ＣＧＵＵＵＵＵＵＧＵＡＧＧＣＧＣＡＧＣＡＣＣＡＵＣＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＵＧＧＡＡＡＵＵＧＡＡＡＡＡＵＣＵＣＣ
ＵＡＡＵＵＵＵＵＡＡＵＵＡＧＧＧＵＵＵＵＧＡＵＡＵＧＵＡＵＡＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵ
ＣＡＡＣＡＡＣＣＧＡＣＧ
(((( .. ( ((( . (( . (((((( . ((((((((((( . (((( .. . ( ( .. .
( (((( ..( (((((( .. .) ))))))))))) .. .) ) .. .) ))) .))))))))))) .)))))) .
)) .)))) ..) )))

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ －４６.５ ＵＧＵＡＧＧＵＧＣＡＧＣＡＣＣＡＵＵＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＵＧＧＡＡＡＵＵＧＡＧＡＡＡＡＣＣＣＵＡＡＵＵＵＡＵ
ＡＵＵＡＡＵＵＡＧＧＧＵＵＣＵＧＡＵＡＵＧＵＡＵＡＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＡＣＡ
((( .((((((((( .((((((((((( .(((( .. . . . . .( (( ..( (((((((( .. . . . .) ))))
))))))) .. . . . . . .) ))) .))))))))))) .))))))))) .)))

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ －５８.６ ＵＵＣＡＧＡＣＵＵＵＧＡＡＧＣＡＧＵＵＧＣＡＧＵＣＡＵＵＵＵＵＵＧＣＵＡＵＵＧＣＡＵＣＡＵＣＡＵＣＡＡＧＡＵ
ＵＣＡＧＡＡＡＵＣＡＵＡＵＵＣＣＵＵＧＡＵＧＧＧＵＵＣＵＣＣＵＵＣＧＡＧＣＣＵＧＵＣＵＵＵＵＵＵＧＧＵＵＵＧ
ＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＧＣＧＧＣＧＡＵＵＡＡＡＵＧＧＣＵＵＵＵＵＵＡＵ
(((( .. . . .) ))) (( .. . .) ) (((((((( . ((((( . ((((( . (((((((((((((( ..
( ((((( .. . . . . . .( (((((((( .. . . . .) )))))))) .. . . .) ))))) ..) ))))))))))
))) .))))) .))))) ..) ))))))) .. . . . . .

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ －５３.４ ＵＡＧＵＵＧＣＡＧＡＵＧＣＡＧＣＡＵＣＡＵＵＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＡＧＡＧＡＵＧＵＧＧＵＵＵＵＣＵＵＧＵＵＵ
ＵＣＵＣＧＣＣＵＣＵＵＧＧＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＧＣＡＡＣＵＡ
((((((( . ((((((((((((((((((((( . (((((( .
(( .(( .. . . . . . . . . .) ) .)) .)))))) .))))))))))))))))))))) .)))))))

甘蓝
Ｂ. ｏｌｅｒａｃｅａ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ －４３.４ ＣＧＵＵＵＵＵＵＧＵＡＧＧＣＧＣＡＧＣＡＣＣＡＵＣＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＵＧＧＡＡＡＵＵＧＡＡＡＡＡＵＣＵＣＣ
ＵＡＡＵＵＵＵＵＡＡＵＵＡＧＧＧＵＵＵＵＧＡＵＡＵＧＵＡＵＡＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵ
ＣＡＡＣＡＡＣＣＧＡＣＧ
(((( .. ( ((( . (( . (((((( . ((((((((((( . (((( .. . ( ( .. .
( (((( ..( (((((( .. .) ))))))))))) .. .) ) .. .) ))) .))))))))))) .)))))) .
)) .)))) ..) )))

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ －４６.５ ＵＧＵＡＧＧＵＧＣＡＧＣＡＣＣＡＵＵＡＡＧＡＵＵＣＡＣＡＵＧＧＡＡＡＵＵＧＡＧＡＡＡＡＣＣＣＵＡＡＵＵＵＡＵ
ＡＵＵＡＡＵＵＡＧＧＧＵＵＣＵＧＡＵＡＵＧＵＡＵＡＵＧＡＧＡＡＵＣＵＵＧＡＵＧＡＵＧＣＵＧＣＡＵＣＡＡＣＡ
((( .((((((((( .((((((((((( .(((( .. . . . . .( (( ..( (((((((( .. . . . .) )))))
)))))) .. . . . . . .) ))) .))))))))))) .))))))))) .)))

初步认为获得的 ＡＰ２ 序列均属 ｅｕＡＰ２ 家族成员ꎮ
拟南芥 ｍｉＲ１７２ 已被证实通过切割 ｅｕＡＰ２ 和抑制

蛋白翻译的方式调控 ＡＰ２ 基因的表达(Ａｕｋｅｒｍａｎ ＆

Ｓａｋａｉꎬ ２００３ꎻＣｈｅｎꎬ２００４)ꎮ 通过分析油菜 ｍｉＲ１７２
和 ＡＰ２ 表达规律间的相关性ꎬ本研究发现 ｍｉＲ１７２
家族丰度在早熟油菜中与 ＡＰ２ 表达水平显著或高

６４９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ. ｍｉＲ１７２ａ 与 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 表达规律比较ꎻ Ｂ. ｍｉＲ１７２ｂ 与 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 表达规律比较ꎻ Ｃ. ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 表达规律比
较ꎻ Ｄ. ｍｉＲ１７２ｄ 与 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 表达规律比较ꎮ ＺＲ、ＺＬ、ＺＦ 分别代表早熟油菜根、叶、花ꎻ ＷＲ、ＷＬ、ＷＦ 分别代表晚熟油菜根、
叶、花ꎮ
Ａ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ａ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａꎻ Ｂ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ｂ ａｎｄ ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｂꎻ Ｃ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ｃ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃꎻ Ｄ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲ１７２ｄ
ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ. ＺＲꎬ ＺＬꎬ ａｎｄ ＺＦ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓꎬ ｌｅａｖｅｓꎬ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ ＷＲꎬ ＷＬꎬ ａｎｄ ＷＦ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓꎬ
ｌｅａｖｅｓꎬ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ.

图 ５　 ｍｉＲ１７２ 家族与 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族表达规律比较分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｍｉＲ１７２ｓ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｓ

度正相关ꎮ 但是ꎬ在晚熟油菜中仅 ｍｉＲ１７２ｂ 和

ｍｉＲ１７２ｄ 丰度与 ＡＰ２ 表达量高度相关ꎬ而且前者

为负相关ꎬ后者为正相关ꎬｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 表

达丰度与 ＡＰ２ 表达量低度相关ꎮ 这表明 ｍｉＲ１７２
在不同油菜品种中对于 ＡＰ２ 调控功能的发挥存在

差异ꎮ 推测 ｍｉＲ１７２ 家族成员对于 ＡＰ２ 基因的调

控不仅依赖于表达丰度ꎬ还存在加工层面的调控ꎬ
致使在不同油菜品种中 ｍｉＲ１７２ 家族成员的功能

发挥有所不同ꎮ 在早熟油菜中 ｍｉＲ１７２ 家族成员

对 ＡＰ２ 表达水平起促进作用ꎻ在晚熟油菜品种中

仅 ｍｉＲ１７２ｄ 发挥促进作用ꎬｍｉＲ１７２ａ、ｍｉＲ１７２ｂ 和

ｍｉＲ１７２ｄ 的作用可能经过加工后被削弱甚至不能

发挥ꎬ导致其与 ＡＰ２ 的关系不具备相关性ꎬ甚至呈

负相关ꎮ
３.３ Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 调节 ｍｉＲ１７２ 的表达水平

关于 ｍｉＲＮＡ 的研究大多集中在 ｍｉＲＮＡ 成熟

体ꎬ有关 ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ 的报道较少ꎮ 植物 ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ

对于成熟体 ｍｉＲＮＡ 的功能发挥有着重要意义ꎮ 本

研究通过检测 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 和 ｍｉＲ１７２ 表达量以及

对二者进行相关性分析ꎬ发现 ｍｉＲ１７２ 的表达量与

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 的 丰 度 有 关ꎬ 其 中 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 和

ｍｉＲ１７２ａ 及 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 和 ｍｉＲ１７２ｄ 高度或显著

相关ꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｂ 及 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和

ｍｉＲ１７２ｃ 在丰度上不呈现线性相关ꎬ可能是因为

ｍｉＲ１７２ 丰度不仅受到前体丰度调控ꎬ还受到加工

层面的调控ꎬ所以单从表达量上不表现出线性相

关ꎮ 张俊红等(２０１２)在落叶松胚珠中同样发现这

一规律ꎬｍｉＲ１５６、ｍｉＲ１６６、ｍｉＲ３９７、ｍｉＲ３９８、ｍｉＲ４０８
丰度与其前体表达量均不呈现线性相关ꎬ认为其

可能是受到加工调控ꎻｍｉＲ１６６ 在前 ４ 个发育阶段

与前体表达量呈线性相关ꎬ 认为在前 ４ 个阶段

ｍｉＲ１６６ 成熟体受到前体丰度调控ꎬ到后期受到加

工调控ꎮ
在晚熟油菜中发现ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 和 ｍｉＲ１７２ａ 的

７４９５ 期 刘芳等: Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 及 ｍｉＲ１７２ 调控油菜 ＡＰ２ 基因表达的规律分析



表 ６　 Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家族与 ｍｉＲ１７２ 家族间的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｓ ａｎｄ ｍｉＲ１７２ｓ

品种
Ｖａｒｉｅｔｙ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ－ｍｉＲ１７２ａ

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ－ｍｉＲ１７２ｂ

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ－ｍｉＲ１７２ｃ

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ－ｍｉＲ１７２ｄ

ｒ 值
ｒ ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

Ｚ ０.９３９ ０.０２９ ０.８６７ ０.５３６ ０.８７６ ０.２０２ ０.７５２ ０.０４６

Ｗ ０.８８９ ０.００１ ０.８２６ ０.３７５ －０.１８３ ０.１０９ －０.５４９ ０.０２１

　 注: Ｐ<０.０５ 表示差异显著ꎻ Ｚ. 早熟油菜ꎻ Ｗ. 晚熟油菜ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐ<０.０５ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎻ Ｚ. Ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅꎻ Ｗ. Ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ.

Ａ. 瞬时转染后早熟油菜子叶中 ｍｉＲ１７２ 表达水平比较ꎻ Ｂ. 瞬时转染后晚熟油菜子叶中 ｍｉＲ１７２ 表达水平比较ꎻ Ｃ. 瞬时转染后早
熟油菜子叶中 ＡＰ２ 表达水平比较ꎻ Ｄ. 瞬时转染后晚熟油菜子叶中 ＡＰ２ 表达水平比较ꎮ ａꎬｂꎬｃ 和 ｄ 分别表示 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ、ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｂ、ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 过表达质粒侵染油菜子叶ꎻ ｃｋ 表示空白质粒 ｐＧｒｅｅｎ＿ＧＵＳ＿ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ 侵染油菜子叶ꎮ
Ａ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ ａｆｔｅｒ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｅｃｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ ａｆｔｅｒ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｅｃｔｉｏｎꎻ Ｃ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＡＰ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ
ａｆｔｅｒ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｅｃｔｉｏｎꎻ Ｄ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＡＰ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ ａｆｔｅｒ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｅｃｔｉｏｎ. ａꎬ ｂꎬ ｃꎬ ａｎｄ ｄ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂꎬ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃꎬ ａｎｄ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｌａｓｍｉｄｓ ｉｎｆｅｃｔｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓꎻ ｃｋ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｂｌａｎｋ ｐｌａｓｍｉｄ ｐＧｒｅｅｎ＿ ＧＵＳ＿ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ.

图 ６　 Ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 过表达质粒侵染油菜子叶后 ｍｉＲ１７２ 及 ＡＰ２ 表达情况
Ｆｉｇ. ６ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｍｉＲ１７２ ａｎｄ ＡＰ２ ａｆｔｅｒ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｌａｓｍｉｄ ｉｎｆｅｃｔｉｎｇ ｒａｐｅ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ
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相关系数为 ０.８８９ꎬ表现为显著正相关ꎬ过表达 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 后 ｍｉＲ１７２ａ 的表达量也显著提高ꎬ说明

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 对于 ｍｉＲ１７２ａ 表达水平有正向调控

作用ꎻｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 表达量在根、叶、花中变化幅度

不大ꎬ而 ｍｉＲ１７２ａ 变化幅度较大ꎬ这可能是由于

ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 相对于成熟体更加不稳定ꎬ容易发生

降解(Ｓｃｈｍｉｔｔｇｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ因此不能完全检测

到ꎮ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ａ 自由能相较于其他家族成员最

低ꎬ也表明其稳定性更低ꎬ容易降解ꎮ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ
和 ｍｉＲ１７２ｂ 基本表现一致的表达规律ꎬ但二者不

呈 现 线 性 关 系ꎬ 推 测 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 对 成 熟 体

ｍｉＲ１７２ｂ 还有其他层面的加工调控ꎮ 过表达 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｂ 后ꎬ ｍｉＲ１７２ｂ 表达水平显著提高ꎮ ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｍｉＲ１７２ｃ 表达量在晚熟油菜中呈现相

反的趋势ꎬ同时ꎬ过表达 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 后ꎬｍｉＲ１７２ｃ
表达水平降低且二者不呈现线性相关ꎬ可能是由

于晚 熟 油 菜 中 ｍｉＲ１７２ｃ 形 成 后ꎬ 其 前 体 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ 发生了降解ꎬ因此检测到的前体表达量较

低ꎬ 但 成 熟 体 表 达 量 较 高ꎮ ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 与

ｍｉＲ１７２ｄ 在 晚 熟 油 菜 中 呈 负 相 关ꎬ 表 明 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ｄ 丰度的增加会抑制 ｍｉＲ１７２ｄ 的形成ꎬ过
表达 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 后ꎬｍｉＲ１７２ｄ 的表达水平显著降

低ꎬ进 一 步 证 明 在 表 达 水 平 上 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 对

ｍｉＲ１７２ｄ 起抑制作用ꎮ
耿立英等(２０１５)研究表明 ｐｒｅ￣ｍｉＲＮＡ 种子区

的单个碱基的差异就足以导致 ｍｉＲＮＡ 成熟体功能

的不同ꎬ从而调控不同靶基因ꎮ 油菜中 ｍｉＲ１７２ 序

列差异较小ꎬ但在不同材料不同组织中表达水平

差异较大ꎬ其原因可能在于前体的调节ꎬ前体的调

节方式不仅仅局限于丰度调节ꎬ还有加工层面的

调控ꎬ有待进一步的研究ꎮ

４　 结论

本研究分析 ｍｉＲ１７２ 和 ＡＰ２ 的启动子区ꎬ发现

均存在调控花发育的顺式元件ꎬ可能参与花发育

的调控ꎮ 获得的 ６ 条 ＡＰ２ 序列均具备 ｍｉＲ１７２ 的

结合位点ꎬ属 ｍｉＲ１７２ 的靶基因ꎬ说明 ＡＰ２ 可能受

到 ｍｉＲ１７２ 的调控ꎮ 在早熟油菜中ꎬｍｉＲ１７２ 家族

成员均可促进 ＡＰ２ 表达ꎬ其中 ｍｉＲ１７２ｄ 作用不显

著ꎮ 在晚熟油菜中ꎬ主要是 ｍｉＲ１７２ｂ 和 ｍｉＲ１７２ｄ
共同作用降低 ＡＰ２ 的表达水平ꎮ ｍｉＲ１７２ 的形成

受到其前体的调节ꎬ在早熟油菜中ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ 家

族促进 ｍｉＲ１７２ 家族的表达ꎻ在晚熟油菜中 ｐｒｅ￣
ｍｉＲ１７２ａ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｂ 正向调控其成熟体的形

成ꎬｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｃ 和 ｐｒｅ￣ｍｉＲ１７２ｄ 则对于其成熟体

的形成发挥负调控作用ꎮ
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摘　 要: 为研究檀香 ＮＤＨ 脱氢酶基因的功能和调控机制ꎬ该文以檀香心材为材料ꎬ利用 ＲＡＣＥ 技术克隆

ＳａＮＤＨ６ 基因的全长序列ꎬ利用实时荧光定量 ＰＣＲ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)技术分析其组织和激素处理后的表达模式ꎬ
在拟南芥原生质体观测其亚细胞定位ꎬ利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 分析 ＳａＮＤＨ６ 起始密码子 ＡＴＧ 上游 ２ ｋｂ 的启动子

序列ꎬ同时运用 ＰｌａｎｔＲｅｇＭａｐ 预测可能与其结合的转录因子ꎮ 结果表明:(１)ＳａＮＤＨ６ 编码 ３０３ 个氨基酸ꎬ为
疏水蛋白ꎬ亚细胞定位于叶绿体ꎮ (２)进化树分析表明ꎬ檀香 ＳａＮＤＨ６ 与木本植物 ＮＤＨ６ 进化关系较近ꎮ
(３)ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 分析发现ꎬＳａＮＤＨ６ 启动子中除含有 ＡＣＥ、ＡＥ￣ｂｏｘ、Ｂｏｘ ４、Ｇ￣Ｂｏｘ 和 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 等大量光响应元

件外ꎬ同时还有茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)反应元件 ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ 和 ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆꎬ赤霉素(ＧＡ３)响应元件 Ｐ￣ｂｏｘꎬ以
及防御和胁迫响应元件 ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 等ꎮ (４)ＰｌａｎｔＲｅｇＭａｐ 分析发现ꎬ有 ７６ 个转录因子可能与 ＳａＮＤＨ６ 启

动子结合ꎬ其中 ＥＲＦ 家族最多ꎬ达 ４０ 个ꎮ (５)ＳａＮＤＨ６ 在檀香的根、心材、叶片和愈伤组织中均有表达ꎬ其中

在叶片中的表达量较高ꎻ用 １×１０ ￣４ ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１的 ＭｅＪＡ 和 ＧＡ３分别处理檀香愈伤组织后ꎬ与处理前(０ ｈ)相比ꎬ
ＳａＮＤＨ６ 的表达均在 ３ ｈ 后显著升高ꎮ 综上结果表明ꎬ檀香 ＳａＮＤＨ６ 为核基因编码的蛋白ꎬ受光和激素等诱

导表达ꎬＳａＮＤＨ６ 可能参与檀香逆境胁迫反应的过程ꎮ
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ｃａｌｌｕｓｅｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓꎬ ｂｕｔ ｈａｄ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｔｈｅ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓꎻ ｕｎｄｅｒ １×１０￣４ ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＭｅＪＡ ａｎｄ ＧＡ３

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＳａＮＤＨ６ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｌｅｖａｔｅｄ ａｆｔｅｒ ３ ｈ ｗｈｅｎ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ０ ｈꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ＳａＮＤＨ６ ｗａｓ ａ ｎｕｃｌｅｕｓ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｗａｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｓｏｍｅ
ｈｏｒｍｏｎｅｓꎬ ａｎｄ ｉｔ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｇａｉｎｓｔ ｓｏｍｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ Ｓ. ａｌｂｕｍ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｓａｎｔａｌｕｍ ａｌｂｕｍꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬ ＮＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎬ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

　 　 光合作用中ꎬ从 Ｈ２Ｏ 到 ＮＡＤＰ ＋的线性电子传

递可以同时产生 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨꎬ但产生的 ＡＴＰ /
ＮＡＤＰＨ 不足 １.５ꎬ不能满足卡尔文循的需要ꎬ这些

不足的 ＡＴＰ 由围绕 ＰＳＩ 的循环电子传递途径进行

补偿(Ｙａｍｏｒｉ ＆ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６)ꎮ 被子植物中ꎬ依
赖于 ＮＤＨ 复合体的电子传递是围绕 ＰＳＩ 循环电子

传递的途径之一ꎬ其在植物的光合、呼吸、生长以

及在保护植物免受强光伤害和抵御低温等逆境胁

迫中均发挥作用(Ｅｎｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｙａｍｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ Ｙａｍｏｒｉ ＆ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６)ꎮ 因此ꎬＮＤＨ 复

合体的研究越来越受关注ꎮ Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ 等(１９８６)和
Ｏｈｙａｍａ(１９９６)分别通过烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)
和地钱(Ｍａｒｃｈａｎｔｉａ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ)的叶绿体基因组测

序发现了 １１ 个叶绿体编码的 ＮＤＨ 基因ꎬ虽然这些

基因与线粒体 ＮＤＨ 基因同源ꎬ但叶绿体 ＮＤＨ 主要

从铁氧化还原蛋白 ( Ｆｄ) 接受电子 ( Ｉｆｕｋｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６ )ꎮ

进一步研究表明ꎬ除以上 １１ 个基因外ꎬ许多叶绿

体 ＮＤＨ 复合体基因是由其核基因组编码的( Ｓｉｒｐｉｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｙａｍｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ
２０１６)ꎮ 目前ꎬ在拟南芥中共鉴定了 ３０ 多个 ＮＤＨ
复合体基因ꎬ总体可以分为 ５ 类(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ Ｆａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｐｅｌｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ )ꎮ
ＳｕｂＡ 由 ７ 个基因组成ꎬ其中 ４ 个由叶绿体基因组

编码 ( ＮｄｈＨ￣ＮｄｈＫ)ꎬ另外 ３ 个由核基因组编码

(ＮｄｈＭ￣ＮｄｈＯ)ꎬ均与电子传递到辅酶 Ｑ 有关(Ｈｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎻＳｕｂＭ 的 ６ 个成员( ＮｄｈＡ￣ＮｄｈＧ)均

由叶绿体基因组编码ꎬ它们在膜中构成了复合体

臂并参与电子在膜中的传递ꎻＳｕｂＢ(ＰｎｓＢ１￣ＰｎｓＢ５)
和 ＳｕｂＬ(ＰｎｓＬ１￣ＰｎｓＬ５)的成员均由核基因组编码

且都是叶绿体 ＮＤＨ 复合体所特有的组分ꎬＳｕｂＢ 可

能与维持 ＮＤＨ 复合体的稳定有关 ( Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｔａｋａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ ＳｕｂＬ 可以维持

ＮＤＨ￣ＰＳＩ 复合体的稳定性( Ｐｅｌｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ

２５９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ＳｕｂＥＤ(ＮｄｈＳ、 ＮｄｈＶ、 ＮｄｈＴ 和 ＮｄｈＵ)也由核基因

组编码ꎬ其均能与 ＳｕｂＡ 相互作用形成 Ｆｄ 结合位

点(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｐｅｌｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
高等植物在进化过程中 ＮＤＨ 与 ＰＳＩ 形成了复合

体ꎬ从而提高了电子传递效率并在逆境条件下有

利于 ＮＤＨ 复合体的结构保持稳定ꎬ拟南芥 Ｌｈｃａ５
和 Ｌｈｃａ６ 在此复合体的形成中起连接作用ꎬ并且

Ｌｈｃａ６ 还能够稳定 ＮＤＨ 复合体的结构 ( Ｐｅｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 最近 Ｏｔａｎｉ 等(２０１８)研究发现ꎬ有更

多捕光复合体 Ｉ 蛋白分子参与了 ＮＤＨ￣ＰＳＩ 复合体

的形成ꎬ这些蛋白分子包括 Ｌｈｃａ１、２、３、４ꎬ它们通

过不同组合形成 ２ 个复合体ꎬ从而连接 ＮＤＨ 和

ＰＳＩꎮ 目前对 ＮＤＨ 复合体的结构已有较为深入的

研究ꎬ但一些组成亚基ꎬ特别是与 ＮＤＨ￣ＰＳＩ 复合体

结合并不紧密的组分仍然知之甚少ꎬ同时对其功

能和调控机制还需进一步探究(Ｆａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
檀香(Ｓａｎｔａｌｕｍ ａｌｂｕｍ)是分布于热带和亚热

带地区的半寄生性珍贵林木ꎬ其木材不仅质地坚

韧优良ꎬ还含有芳香精油ꎬ被广泛应用于香料、香
薰、雕刻和医药等方面ꎬ具有很高的经济价值

(Ｂａｌｄｏｖｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 当前ꎬ关于檀香的研究

主要集中在其精油的合成和调控等方面ꎬ对其光

合特性的研究十分缺乏ꎮ ＮＤＨ 复合体是檀香光合

作用时进行电子传递的重要组分ꎬ由哪些基因组

成ꎬ这些基因的功能和调控如何ꎬ关于这些科学问

题目前并不明确ꎮ 本文以檀香木质部为材料ꎬ采
用分子生物学相关技术方法ꎬ通过檀香 ＳａＮＤＨ６ 基

因的克隆、进化树、亚细胞定位、组织表达模式、启
动子顺式作用元件和可能结合的转录因子分析ꎬ
探讨 ＳａＮＤＨ６ 在檀香 ＮＤＨ 复合体中的具体定位和

可能的作用ꎬ分析其表达调控模式和其在逆境胁

迫中可能发挥的作用ꎬ为檀香 ＮＤＨ 复合体在光合

作用以及逆境胁迫中的功能研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 植物材料和处理

檀香叶片、根和心材均取自中国科学院华南

植物园檀香种植基地的 ７ 龄檀香树(至少选择 ３
棵正常生长树木进行取材)ꎬ液氮速冻后带回实验

室－８０ ℃保存ꎮ 取檀香嫩枝为外植体进行愈伤组

织 诱 导ꎬ 诱 导 参 照 Ｓｉｎｇｈ 等 ( ２０１５ ) 和 Ｙａｎ 等

(２０１８)的方法ꎮ 在超净台称取等量檀香愈伤组织

置于 ＭＳ 液体培养基中ꎬ在 ２５ ℃、１００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１条件

下黑暗培养 ２４ ｈꎬ之后分别加入终浓度为 １×１０ ￣４

ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１的茉莉酸甲酯溶液(ＭｅＪＡ)和赤霉素溶液

(ＧＡ３)ꎬ分别在 ０、３、６ ｈ 取样ꎬ液氮速冻后置于－８０
℃保存以提取 ＲＮＡꎮ 每处理均设置 ３ 次重复ꎮ
１.２ ＳａＮＤＨ６ 的克隆

采用提取木本植物 ＲＮＡ 方法(Ｋｏｌｏｓｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)提取檀香心材总 ＲＮＡꎬ用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＮＤ￣１０００
分光光度计 ( Ｎａｎｏｄｒｏｐ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓꎬ Ｗｉｌｍｉｎｇｔｏｎꎬ
ＮＣꎬ ＵＳＡ)和 １.５％琼脂糖凝胶电泳检测提取 ＲＮＡ
的质量和完整性ꎮ

采用 ＳＭＡＲＴｅｒ ＲＡＣＥ ｃＤＮＡ Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｋｉｔ
( Ｃｌｏｎｔｅｃｈ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ Ｉｎｃ.ꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ ) 扩 增

ＳａＮＤＨ６ 的全长序列ꎬ用巢式 ＰＣＲ 进行 ＲＡＣＥ 扩

增ꎮ 扩增产物经 １.５％琼脂糖凝胶电泳检测后进

行回收ꎬ连接 ＰＭＤ１８￣Ｔ 载体ꎬ转化大肠杆菌 ＤＨ￣
５αꎬ挑取阳性克隆到北京华大基因公司(深圳)测

序ꎮ 基因全长扩增(３′ ＲＡＣＥ、５′ ＲＡＣＥ 和 ＯＲＦ)引
物见表 １ꎮ
１.３ ＳａＮＤＨ６ 的生物信息学分析

ＳａＮＤＨ６ 的 理 化 性 质 预 测 用 Ｅｘｐｙ Ｐｒｏｔｐａｒａｔ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｃｇｉｂｉｎ / Ｐｒｏｔｐａｒａｍ. ｈｔｍＬ)ꎬ
亚细 胞 定 位 预 测 利 用 ｐｌａｎｔ￣ｍＰｌｏ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / ｐｌａｎｔ￣ｍｕｌｔｉ / ) ꎮ 不同植物

ＮＤＨ 亚基的氨基酸序列比对用 ＤＮＡＭＡＮ 软件ꎬ通
过 ＭＥＧＡ ６.０ 的邻位相连法(Ｎ￣Ｊ 法)建立不同植

物 ＮＤＨ 基因的系统进化树ꎮ
１.４ ＳａＮＤＨ６ 的亚细胞定位

檀香基因组序列从 ＮＣＢＩ 下载ꎬ下载序列号为

ＧＣＡ＿００２９２５７７５.１(Ｍａｈｅｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ参照玉米、
水稻和拟南芥基因组数据进行相应注释ꎬ然后提取

ＳａＮＤＨ６ 基 因 的 启 动 子 序 列ꎬ 并 用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ
( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ /
ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )进行分析ꎮ 启动子 ＴＦ 结合位点预测

利用 ＰｌａｎｔＲｅｇＭａｐ: Ｐｌａｎｔ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ Ｄａｔａ ａｎｄ Ａｎａｌｙｓｉｓ
Ｐｌａｔｆｏｒｍ ＠ ＣＢＩꎬ ＰＫＵ ( ｈｔｔｐ:/ / ｐｌａｎｔｒｅｇｍａｐ. ｃｂｉ. ｐｋｕ.
ｅｄｕ.ｃｎ / ｂｉｎｄｉｎｇ＿ｓｉｔｅ＿ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ.ｐｈｐ)进行分析ꎮ

扩增 ＳａＮＤＨ６ 的 ＯＲＦ 序列 (去除终止密码

子)ꎬ 利 用 Ｉｎ￣ｆｕｓｉｏｎ 技 术 构 建 ３５Ｓ: ＳａＮＤＨ６:
ｐＳＡＴ６￣ＥＹＦＰ￣Ｎ１ 亚细胞定位载体ꎬ 测序确认后按照

Ｙｏｏ 等(２００７)的方法进行拟南芥原生质体转化ꎬ
在 ２２ ℃、弱光下培养 １２ ｈ 后利用激光共聚焦扫描

电镜(Ｚｅｉｓｓꎬ Ｊｅｎａꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)观察并拍照ꎮ

３５９５ 期 闫海锋等: 檀香 ＮＤＨ 脱氢酶基因的克隆、定位与启动子分析



表 １　 本文使用的引物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ

用途
Ｕｓｅ ａｇｅ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

序列 (５′￣３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
(５′￣３′)

３′ ＲＡＣＥ ＳａＮＤＨ６３′￣Ｆ１ ＧＧＴＧＡＧＧＣＣＡＴ
ＴＣＣＡＧＴＴＣＴＴ

３′ ＲＡＣＥ ＳａＮＤＨ６３′￣Ｆ２ ＣＡＣＴＧＧＡＴＴＴＧ
ＣＡＣＴＧＣＣＴＧＣ

５′ ＲＡＣＥ ＳａＮＤＨ６５′￣Ｒ１ ＡＴＴＣＴＡＧＧＧＴＣＣ
ＧＡＡＧＣＡＡＣＡＴＣＣ

５′ ＲＡＣＥ ＳａＮＤＨ６５′￣Ｒ２ ＣＡＡＧＧＡＧＧＣＡＧＡ
ＧＡＴＡＧＴＧＧＴＧＧＴ

ＯＲＦ 扩增
ＯＲＦ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ＳａＮＤＨ６ＯＲＦ￣Ｆ ＧＡＴＣＣＡＡＣＧＧＣＴ
ＡＴＡＴＡＡＴＧ

ＳａＮＤＨ６ＯＲＦ￣Ｒ ＡＡＴＣＡＣＣＡＣＴＣＡ
ＧＧＧＡＡＡＡＣ

构建 ＳａＮＤＨ６: ｐＳＡＴ６￣
ＥＹＦＰ￣Ｎ１ 载体 Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

ｏｆ ＳａＮＤＨ６: ｐＳＡＴ６￣
ＥＹＦＰ￣Ｎ１ ｖｅｃｔｏｒ

ＳａＮＤＨ６Ｆ１ＹＦＰ￣Ｆ ＣＧＡＡＣＧＡＴＡＧＣＣ
ＡＴＧＧＴＡＡＴＧＡＡＴＧ
ＧＴＧＣＴＴＴＣＡＡＡＴ

ＳａＮＤＨ６Ｆ１ＹＦＰ￣Ｒ ＴＧＡＧＴＣＣＧＧＡＣＣ
ＡＴＧＧＴＡＴＡＣＴＴＣＣ
ＴＣＣＧＣＣＡＡＧＡＧＴ

实时荧光定量 ＲＴ￣ｑＰＣＲ ＳａＮＤＨ６ｑｐｃｒ￣Ｆ ＧＣＧＧＣＣＴＴＣＴＣＴ
ＴＧＣＴＴＡＴＴＡ

ＳａＮＤＨ６ｑｐｃｒ￣Ｒ ＡＣＣＴＣＣＣＴＧＴＴＴ
ＣＡＣＣＡＡＴＡＡＣ

ＳａＦＡＢ１Ａ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｆ ＡＧＣＡＧＴＴＣＴＣＡＡ
ＡＧＧＡＧＣＴＡＡＡ

ＳａＦＡＢ１Ａ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｒ ＡＣＣＴＴＣＧＴＧＣＧＡ
ＣＡＡＣＴＡＡＡ

ＳａＰＰ２Ｃ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｆ ＡＣＴＧＡＣＣＡＧＧＣＡ
ＡＴＣＣＴＴＴＣ

ＳａＰＰ２Ｃ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｒ ＡＴＣＣＡＴＡＡＣＣＴＴ
ＣＧＧＣＣＡＴＴＴＡ

ＳａＣＳＡ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｆ ＧＣＣＡＡＴＡＴＡＣＣＧ
ＡＧＧＡＣＡＧＡＡＧ

ＳａＣＳＡ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｒ ＣＡＡＣＣＧＣＡＡＧＡＴ
ＣＡＣＡＡＡＣＡＧ

ＳａＦｂｐ３(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｆ ＣＣＴＣＧＴＧＴＡＣＴＧ
ＧＧＡＡＡＴＧＧ

ＳａＦｂｐ３(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｒ ＧＣＡＡＧＡＡＣＧＣＡＡ
ＴＧＣＣＴＡＡＡ

ＳａＦｂｐ２(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｆ ＣＧＡＡＧＣＣＴＧＧＴＴ
ＣＡＣＴＣＴＡＴＧ

ＳａＦｂｐ２(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)￣Ｒ ＡＡＧＣＴＡＡＧＣＣＴＣ
ＴＧＣＡＡＴＧＴ

１.５ 实时荧光定量 ＰＣＲ 分析

用 １.１ 所述的方法分别提取檀香叶片、心材、
根和 愈 伤 组 织 总 ＲＮＡꎬ 用 ＲＮａｓｅ ｆｒｅｅ ＤＮａｓｅ Ｉ
(ＴａＫａＲａꎬ Ｊａｐａｎ)进行处理ꎬ以确保无 ＤＮＡ 污染ꎮ
用 Ａ２６０ / Ａ２８０在 １.９ 到 ２.１、Ａ２６０ / Ａ２３０大于 ２.０ 且电泳

后条带完整的 １ μｇ ＲＮＡ 进行反转录ꎮ 获得的

ｃＤＮＡ 用无核酸酶的水稀释 １０ 倍后置于 － ２０ ℃
备用ꎮ

ＲＴ￣ｑＰＣＲ 用 ＡＢＩ ７５００ Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｓｙｓｔｅｍ (ＡＢＩꎬ
Ａｌａｍｅｄａꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ) 进行测定ꎮ 反应试剂采用

ＳｏＡｄｖａｎｃｅｄＴＭ Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ＳＹＢＲ® Ｇｒｅｅｎ Ｓｕｐｅｒｍｉｘ
ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ( Ｂｉｏ￣Ｒａｄꎬ Ｈｅｒｃｕｌｅｓꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)ꎮ
反应体系:ＳＹＢＲ® Ｇｒｅｅｎ Ｓｕｐｅｒｍｉｘ ５ μＬꎬ引物 (１×
１０ ￣５ ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)各 ０.５ μＬꎬ ｃＤＮＡ １ μＬꎬ加入 ｄｄＨ２Ｏ
至总体系达到 １０ μＬꎮ 反应条件为 ９５ ℃预变性 ２
ｍｉｎꎬ ９５ ℃变性 １５ ｓꎬ６０ ℃退火 １ ｍｉｎꎬ４０ 个循环ꎮ
按照 Ｙａｎ 等(２０１８)的方法选取相应内参基因ꎬ不
同组织中利用 ＳａＦＡＢ１Ａ＋ＳａＰＰ２ＣꎬＭｅＪＡ 处理利用

ＳａＣＳＡ＋ＳａＦｂｐ３ꎬＧＡ３ 处理利用 ＳａＰＰ２Ｃ＋ ＳａＦｂｐ２ 作

为内参基因ꎬ以两个相应内参基因表达量的算术

平均值作为内参基因的最终表达量值分别进行校

正ꎮ 每个样品均设置 ３ 次重复ꎬ最后用 ２－ΔΔＣｔ方法

分析定量数据ꎮ ＲＴ￣ｑＰＣＲ 所用引物见表 １ꎮ
１.６ 数据统计分析

用 ＳＰＳＳ １９.０( ＩＢＭ Ｃｏｒｐ.ꎬ Ａｒｍｏｎｋꎬ ＮＹꎬ ＵＳＡ)
进行数据统计分析ꎮ 多重比较采用邓肯式新复极

差法(Ｐ<０.０５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＳａＮＤＨ６ 的克隆

根据檀香转录组注释的 ＮＤＨ 脱氢酶 Ｕｎｉｇｅｎｅ
设计引物ꎬ３′ ＲＡＣＥ 扩增后得到一条 ５２８ ｂｐ 的特

异条带(图 １:Ａ)ꎬ５′ ＲＡＣＥ 扩增后得到一条 ３１７
ｂｐ 的特异条带(图 １:Ｂ)ꎬ经测序后均能与已有序

列正确拼接ꎬ并且在 ３′端有 Ｐｏｌｙ Ａ 序列ꎬ说明正确

地得到了其 ３′和 ５′端序列ꎮ 经 ＮＣＢＩ ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ
分析并拼接后ꎬ通过 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增后得到了一条

９１２ ｂｐ 的目标条带(图 １:Ｃ)ꎬ测序后得到了目标

序列ꎬ并命名为 ＳａＮＤＨ６ꎮ
２.２ ＳａＮＤＨ６ 的生物信息学分析

ＳａＮＤＨ６ 编码 ３０３ 个氨基酸(图 ２)ꎬ蛋白分子

量为 ３３.７５ ｋＤａꎬ理论等电点为 ９.３１ꎬ含有 ２８ 个酸

性氨基酸和 ４５ 个碱性氨基酸ꎬ带电氨基酸共有 ７６
个ꎬ极性不带电氨基酸共有 ７９ 个ꎬ并且含有 １６０
个疏水氨基酸ꎬ说明其为疏水蛋白ꎮ 亚细胞定位

预测表明其可能定位于叶绿体ꎮ
从 ＮＣＢＩ 下载不同植物 ＮＤＨ 亚基的氨基酸序

列ꎬ利用 ＤＮＡＭＡＮ 进行多重序列比对ꎮ 由图 ３ 可

知ꎬ檀香 ＳａＮＤＨ６ 与桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ) ＰｐＮｄｈ６ 的

序列相似度为 ５３.４６％ꎬ与芝麻( Ｓｅｓａｍｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ)
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Ａ. ３′ ＲＡＣＥ 扩增产物ꎻ Ｂ. ５′ ＲＡＣＥ 扩增产物ꎻ Ｃ. ＯＲＦ 扩
增产物ꎮ
Ａ. ３′ ＲＡＣＥ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔꎻ Ｂ. ５′ ＲＡＣＥ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｐｒｏｄｕｃｔꎻ Ｃ. ＯＲＦ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔ.

图 １　 ＳａＮＤＨ６ 的 ＰＣＲ 扩增
Ｆｉｇ. １　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＳａＮＤＨ６

图 ２　 ＳａＮＤＨ６ 的 ＯＲＦ 序列
Ｆｉｇ. ２　 ＯＲＦ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＳａＮＤＨ６

ＳｉＮｄｈ６ 的 相 似 度 为 ５２. ６０％ꎬ 与 木 薯 ( Ｍａｎｉｈｏｔ
ｅｓｃｕｌｅｎｔａ) ＭｅＮｄｈ６ 和 白 牧 豆 树 ( Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ａｌｂａ )
ＰａＮｄｈ６ 的 相 似 度 均 为 ５１. ８４％ꎬ 与 葡 萄 ( Ｖｉｔｉｓ
ｖｉｎｉｆｅｒａ)ＶｖＮｄｈ６ 的序列相似性为 ５１.３０％ꎬ说明我

们正确地克隆到了檀香 ＮＤＨ 复合体 ６ 的基因ꎮ
利用 ＭＥＧＡ ６.０ 对不同植物 ＮＤＨ 亚基的氨基

酸序列构建进化树ꎬ由图 ４ 可知ꎬ檀香 ＳａＮＤＨ６ 与

ＳｉＮｄｈ６ 和 ＶｖＮｄｈ６ 聚为一类ꎬ这与多重序列比对结

果较为一致ꎻ同时ꎬ我们发现 ＳａＮＤＨ６ 与葡萄、甜
樱桃(Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ)、川桑(Ｍｏｒｕｓ ｎｏｔａｂｉｌｉｓ)、毛果

杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ)、麻风树 ( Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ)
和橡胶树(Ｈｅｖｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ)等木本植物 ＮＤＨ６ 的

进化关系均较近ꎮ
２.３ ＳａＮＤＨ６ 的亚细胞定位

将檀香 ＳａＮＤＨ６ 亚细胞定位载体瞬时转化到

拟南芥原生质体ꎬ同时以转化 ＹＦＰ 空载体为对照ꎮ
结果发现ꎬ转化的 ３５Ｓ: ＳａＮＤＨ６: ｐＳＡＴ６￣ＥＹＦＰ￣Ｎ１
和 ＹＦＰ 空载体均出现黄色荧光蛋白ꎬ说明转化过

程可靠ꎮ ３５Ｓ: ＳａＮＤＨ６: ｐＳＡＴ６￣ＥＹＦＰ￣Ｎ１ 融合蛋

白的黄色荧光主要分布在叶绿体上ꎬ说明 ＳａＮＤＨ６
蛋白定位于叶绿体(图 ５)ꎬ与亚细胞定位预测结

果一致ꎮ
２.４ ＳａＮＤＨ６ 的组织表达

由图 ６ 可知ꎬＳａＮＤＨ６ 在檀香的根、 心材、叶片

和愈伤组织中均有表达ꎬ其中在叶片中的表达量

较高ꎬ其次为愈伤组织ꎬ在其余两种组织中的表达

量均相对较低ꎮ
２.５ ＳａＮＤＨ６ 的启动子分析

檀香基因组数据经过注释后ꎬ我们提取了

ＳａＮＤＨ６ 基因起始密码子 ＡＴＧ 上游 ２ ０００ ｂｐ 的启

动子序列ꎮ 经过 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 分析发现ꎬ其含有大

量的光响应元件ꎬ如 ＡＣＥ、ＡＥ￣ｂｏｘ、Ｂｏｘ ４、Ｇ￣Ｂｏｘ、
ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 ＬＡＭＰ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、 ＭＲＥ、 ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 和 ｃｈｓ￣
ＣＭＡ１ａꎬ说明 ＳａＮＤＨ６ 的表达主要受光的诱导ꎮ 同

时ꎬ还发现一些激素响应元件ꎬ如脱落酸(ＡＢＡ)响
应元 件 ＡＢＲＥ、 ＭｅＪＡ 响 应 元 件 ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ 和

ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ、 赤 霉 素 响 应 元 件 Ｐ￣ｂｏｘꎬ 说 明

ＳａＮＤＨ６ 的表达可能也受这些激素的调控ꎮ 此外ꎬ
还发现一些逆境响应元件ꎬ如厌氧诱导元件 ＡＲＥ、
防御 和 胁 迫 响 应 元 件 ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 等ꎬ 说 明

ＳａＮＤＨ６ 可能参与檀香的一些逆境胁迫反应过程

(图 ７)ꎮ
２.６ 可能结合 ＳａＮＤＨ６ 的转录因子分析

通过 ＰｌａｎｔＲｅｇＭａｐ 分析(图 ８)发现ꎬ有 ７６ 个

转录因子可能与 ＳａＮＤＨ６ 启动子结合ꎬ其中 ＥＲＦ
家族转录因子最多ꎬ共有 ４０ 个ꎻ其次为 Ｂ３ 类转录

因子ꎬ共有 １３ 个ꎻＭＩＫＣ＿ＭＡＤＳ 和 ＡＰ２ 类转录因子

分别有 ５ 个和 ４ 个ꎻ而 ＦＡＲ１ 和 ＭＹＢ 类转录因子

最少ꎬ分别只有 １ 个ꎮ 这说明 ＳａＮＤＨ６ 基因的表达

主要受到 ＥＲＦ 和 Ｂ３ 类转录因子的直接调控ꎮ
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图 ３　 不同植物 ＮＤＨ６ 亚基的多重序列比对
Ｆｉｇ. ３　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＮＤＨ６ ｓｕｂｕｎｉｔ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

图 ４　 檀香与不同植物 ＮＤＨ 亚基的进化树分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＮＤＨ ｓｕｂｕｎｉｔｓ

ｆｒｏｍ Ｓａｎｔａｌｕｍ ａｌｂｕｍ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

２.７ 不同激素处理后 ＳａＮＤＨ６ 的表达分析

ＳａＮＤＨ６ 启动子中分别含有激素 ＭｅＪＡ 和 ＧＡ３

的响应元件ꎬ预示着这两种激素可能对 ＳａＮＤＨ６ 的

表达有诱导作用ꎮ 为证明这一猜想ꎬ我们用 １×１０￣４

ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ 的 ＭｅＪＡ 和 ＧＡ３ 分别处理檀香愈伤组织ꎬ
ＳａＮＤＨ６ 表达结果(图 ９)显示ꎬ与 ０ ｈ 相比ꎬＭｅＪＡ 和

ＧＡ３处理 ３ ｈ 后 ＳａＮＤＨ６ 的表达均显著升高ꎬ说明
ＭｅＪＡ 和 ＧＡ３均可正向诱导 ＳａＮＤＨ６ 的表达ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ ＳａＮＤＨ６ 在檀香 ＮＤＨ 复合体中的定位

叶绿体 ＮＤＨ 脱氢酶是多个亚基组成的内囊

体膜蛋白复合物ꎬ其包括 １１ 个叶绿体基因组编码

的亚基和至少 １９ 个核基因组编码的亚基ꎬ至少有

１６ 个基因参与其合成过程 ( Ｉｆｕｋｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｙａｍｏｒｉ ＆ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６)ꎮ 本研究檀香中克隆了

ＳａＮＤＨ６ꎬ通过 ＢＬＡＳＴ 搜索发现其与多种植物的

ＮＤＨ６ 亚基具有很高的序列相似性ꎬ并且其与木本

植物的 ＮＤＨ６ 进 化 关 系 较 近ꎮ 序 列 分 析 表 明

ＳａＮＤＨ６ 为疏水蛋白ꎬ亚细胞定位显示其定位于叶

绿体ꎬ说明 ＳａＮＤＨ６ 通过定位在叶绿体的内囊体膜

上行驶功能ꎮ ＳａＮＤＨ６ 在檀香叶片中的表达量较

高ꎬ但除叶片之外ꎬ其在不含有叶绿体的心材、根
和愈伤组织中均有表达ꎬ据此我们推测 ＳａＮＤＨ６ 是

核基因编码的蛋白ꎮ
３.２ ＳａＮＤＨ６ 表达的调控

转录调控在促进或者抑制基因表达中发挥关

键的作用ꎬ其主要由基因的启动子和位于启动子

中的 顺 式 作 用 元 件 所 控 制 ( Ｚｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ￣Ｇａｒｃｉａ ＆ Ｆｉｎｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 目前ꎬ关于叶绿

体 ＮＤＨ 复合体表达调控的研究鲜有报道ꎮ 我们

通过分析 ＳａＮＤＨ６ 起始密码子 ＡＴＧ 上游 ２ ｋｂ 的启

动子序列后发现ꎬＳａＮＤＨ６ 启动子中含有大量的光

响应元件ꎬ说明光对其表达起到主要的调控作用ꎬ
与其主要参与光合作用的功能相一致ꎮ 同时发现ꎬ
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３５Ｓ:ＹＦＰ 为空载体对照ꎮ
３５Ｓ:ＹＦＰ ｉｓ ａｎ ｅｍｐｔｙ ｃａｒｒｉｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ.

图 ５　 ＳａＮＤＨ６ 的亚细胞定位
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＳａＮＤＨ６

不同字母表示显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ< ０. ０５). Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ６　 ＳａＮＤＨ６ 在檀香不同组织的表达分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳａＤＮＨ６

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｓａｎｔａｌｕｍ ａｌｂｕｍ

ＳａＮＤＨ６ 的表达也受到 ＧＡ３和 ＪＡ 等激素的正向调

控ꎮ Ｒｏｍａｎｏｗｓｋａ 等 ( １９８４ )、 Ｔｓａｉ 和 Ａｒｔｅｃａ 等

(１９８５)研究表明ꎬ外施 ＧＡ３可以提高一些植物的

生长速率和光合效率ꎬ说明 ＧＡ３ 可能通过调控

ＳａＮＤＨ６ 的表达参与檀香的光合作用过程ꎮ ＪＡ 除

了特异性地调控植物在昆虫取食和死体营养性病

原菌侵染的反应过程外(Ｗａｓｔｅｒｎａｃｋꎬ ２０１５)ꎬ还参

与植物的生长发育和抵御非生物胁迫等逆境反应

过程(Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｐｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 目前ꎬ
ＮＤＨ 复合体参与病原菌侵染等生物胁迫反应方面

的研究很少ꎬ但其在抵御非生物胁迫方面已有大

量报道(Ｙａｍｏｒｉ ＆ Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６)ꎮ 因此ꎬ我们推

测 ＪＡ 可能主要通过调控 ＳａＮＤＨ６ 的表达参与檀香

对一些非生物胁迫的反应过程ꎬ但具体的作用和

机制还需探究和验证ꎮ
３.３ ＳａＮＤＨ６ 在逆境胁迫中发挥作用

通过 ＮＤＨ 的 电 子 传 递 和 依 赖 于 ＰＧＲ５ /
ＰＧＲＬ１ 的电子传递之间存在部分功能冗余ꎬ在正

常生长环境下ꎬＮＤＨ 复合体的突变并不能产生明

显的表型变化(Ｍｕｎｅｋａｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｙａｍｏｒｉ ＆
Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１６)ꎮ 但是深入研究表明ꎬＮＤＨ 复合

体在植物抵御多种逆境胁迫中发挥作用ꎮ Ｈｉｂｉｎｏ
等(１９９６)发现ꎬ高盐可以特异地诱导耐盐蓝细菌

(Ａｐｈａｎｏｔｈｅｃｅ ｈａｌｏｐｈｙｔｉｃａ)循环电子传递蛋白的表

达ꎬ增加依赖于 ＮＤＨ 的电子传递ꎬ 从而使其能够
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图 ７　 ＳａＮＤＨ６ 启动子的顺式作用元件分析
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳａＮＤＨ６ ｐｒｏｍｏｔｅｒ

８５９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ８　 结合 ＳａＮＤＨ６ 启动子的转录因子统计
Ｆｉｇ. ８　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｂｉｎｄｉｎｇ ＳａＮＤＨ６

适应高盐环境ꎻＺｈａｏ 等(２０１７)研究证明ꎬ在多种

环境胁迫下ꎬ集胞藻 ＮＤＨ￣１ 能够维持 ＰＳＩ 结构的

稳定ꎻＬｉ 等(２００４)等将烟草置于低温(４ ℃)和低

光照强度(１００ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ￣１)环境中ꎬ发现 ｎｄｈＢ
突变体的最大光化学效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)和 ＰＳ Ⅱ驱动的

电子传递效率都显著低于野生型植株ꎬ推测低温

和弱光环境中依赖于 ＮＤＨ 的电子传递对光合器

官有保护作用ꎻ Ｗａｎｇ 等(２００６)研究了不同温度

处理 后 野 生 型 和 ＮＤＨ 突 变 体 ｎｄｈＣ￣ｎｄｈＫ￣ｎｄｈＪ
(ＤｎｄｈＣＫＪ) 烟草植株活性氧积累的差异ꎬ发现

ＮＤＨ 通过电子传递提高了 ＣＯ２的同化作用ꎬ从而

减少了高温胁迫引起活性氧的产生ꎮ 综上研究表

图 ９　 茉莉酸甲酯(Ａ)和赤霉素(Ｂ)处理后 ＳａＮＤＨ６ 的表达
Ｆｉｇ. ９　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳａＮＤＨ６ ｔｒｅａｔｅｄ ｂｙ ＭｅＪＡ (Ａ) ａｎｄ ＧＡ３(Ｂ) ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

明ꎬ植物在强 /弱光、高 /低温、高盐和低湿等逆境

下ꎬ依赖于 ＮＤＨ 的电子传递在维持光合系统结构

的稳定性、促进 ＣＯ２的同化、避免内囊体基质的过

度还原、减少 Ｈ２Ｏ２的产生以及维持正常的光合速

率等方面发挥作用ꎮ 在本研究中ꎬ我们发现檀香

ＳａＮＤＨ６ 启动子中也含有一些参与逆境响应的元

件ꎬ如 ＪＡ 和 ＡＢＡ 的响应元件、厌氧诱导元件、防御

和胁迫响应元件等ꎮ 其中ꎬＭｅＪＡ 的响应原件最

多ꎬ共有 ４ 个( ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ 和 ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ 分别

各有 ２ 个)ꎬ其次为与干旱胁迫密切相关的反应原

件ꎬ共有 ３ 个(ＡＢＲＥ ２ 个ꎬＭＢＳ １ 个)ꎮ 结合前人

研究结果我们推测 ＳａＮＤＨ６ 除了主要进行光合作

用外ꎬ还参与檀香的干旱胁迫等逆境反应过程ꎮ
综上所述ꎬ本研究克隆了檀香叶绿体 ＮＤＨ 脱氢

酶亚基基因 ＳａＮＤＨ６ꎬ其编码 ３０３ 个氨基酸ꎬ定位于

叶绿体ꎬ与拟南芥叶绿体 ＮＤＨ 脱氢酶的核基因编码

亚基具有较近的进化关系ꎮ ＳａＮＤＨ６ 启动子中含有

大量光响应元件、一些激素响应元件和参与逆境胁

迫反应的元件ꎬＥＲＦ 和 Ｂ３ 类等转录因子可能直接

结合该基因的启动子从而调控其表达ꎬ组织表达结

果显示该基因在檀香的叶片中表达量较高ꎬ同时其

表达可以被 ＭｅＪＡ 和 ＧＡ３显著诱导ꎮ
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‘曼赛龙柚’种子不同发育期高温耐性研究

安雪姣１ꎬ２ꎬ 杨　 兰１ꎬ 文　 彬１∗ꎬ 陈利钢１

( １. 中国科学院西双版纳热带植物园 热带植物资源可持续利用重点实验室ꎬ 云南 勐腊 ６６６３０３ꎻ ２. 中国科学院大学ꎬ 北京 １０００４９ )

摘　 要: 全球变暖导致极端高温频发ꎬ植物种子不可避免地置身于高温胁迫环境之中ꎮ 为探究种子高温耐

性的生理基础ꎬ该文以中间型种子‘曼赛龙柚’ (Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ ‘Ｍａｎｓａｉｌｏｎｇ’)为实验材料ꎬ对不同发育阶段

的种子进行高温处理ꎬ并同步检测各个发育时期种子的形态变化、可溶性蛋白和热稳定蛋白含量以及细胞

超显微结构的变化ꎮ 结果表明:(１)在花后 ２３ 周到 ４９ 周的整个发育过程中ꎬ种子含水量明显降低ꎬ鲜重显

著增加ꎬ干重与鲜重的百分比也有明显的提高ꎬ这些指标均是在花后 ３１ 周前后快速变化ꎬ到花后 ４１ 周趋于

稳定ꎮ (２)种子在花后 ２９ 周获得完全的成苗能力和初步的高温耐性ꎬ此后高温耐性逐渐增加ꎬ并在花后

３７~ ４９ 周之间快速提高ꎮ 与种子高温耐性的变化相似ꎬ种子中可溶性蛋白和热稳定蛋白含量在花后 ２３ ~ ４９
周均呈连续升高趋势ꎬ相关性分析表明在整个发育过程中这两者的积累与种子的高温耐性呈显著正相关ꎮ
(３)超显微结构观察发现ꎬ随着种子的发育ꎬ线粒体逐渐减少ꎬ胚轴细胞体积逐渐变小ꎬ细胞中脂质体逐渐

增多并且排列趋于规则ꎬ同时液泡由小变大且后期的液泡中充斥着黑色絮状物ꎮ 综上所述ꎬ‘曼赛龙柚’种
子在花后 ４１ 周达到生理成熟ꎬ没有明显的成熟脱水过程ꎻ其高温耐性是在发育过程中获得并逐渐提高ꎬ直
到种子发育的后期ꎻ种子中可溶性蛋白和热稳定蛋白含量的增加及细胞超显微结构的变化对种子高温耐性

的发育具有重要贡献ꎮ
关键词: 高温胁迫ꎬ 中间型种子ꎬ 细胞超显微结构ꎬ 可溶性蛋白ꎬ 热稳定蛋白ꎬ 种子发育
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ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

　 　 种子发育是植物个体发育的最初阶段ꎬ对外

界环境条件极为敏感ꎬ种子发育的好坏ꎬ不仅影响

种子本身的品质ꎬ同时也可能影响到下一代的生

长发育(毛培胜等ꎬ２００１)ꎮ 随着全球变暖ꎬ高温和

极端高温天气愈加频繁ꎬ植物不可避免地被置身

于高温环境中ꎬ种子发育也会受到高温胁迫ꎮ 种

子在发育过程中经历高温对其质量和产量都会产

生极大影响ꎬ如水稻种子在发育过程中暴露于高

温中一段时间ꎬ会对其寿命、含水量、发芽能力等

产生极大的影响(Ｒａｈｍａｎ ＆ Ｅｌｌｉｓꎬ ２０１９)ꎮ 高桂珍

(２０１５)比较了具有不同高温耐性的油菜种子ꎬ发
现高温处理后种子的发芽势和发芽率均与单株产

量和全株干重成极显著正相关ꎬ发芽指数和发芽

率与产量和千粒重呈极显著正相关ꎬ说明种子的

耐热性与植株的生长发育状态有关ꎬ植物生长发

育状态好、产量高ꎬ种子的耐热性也强ꎮ
目前ꎬ关于种子不同发育期高温耐性的研究

还很匮乏ꎬ但很显然种子的高温耐性与其脱水耐

性密切相关ꎬ我们从种子的脱水耐性研究中可以

得到许多启示ꎮ 种子的高温耐性可能在发育过程

中逐步获得ꎬ不同发育阶段的种子具有不同的高

温耐性ꎮ 同时ꎬ不同储藏特性的种子具有不同的

发育模式:正常性种子在发育后期经历成熟脱水ꎬ
细胞代谢活动减弱ꎬ出现细胞脱分化现象ꎬ同时大

量积累热稳定蛋白和可溶性蛋白(Ｐｒｉｅｔｏ￣Ｄａｐｅｎａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ在发育的最后阶段ꎬ干物质积累停止ꎬ
含水量急剧下降ꎻ而在顽拗性种子的发育过程中ꎬ
干物质持续积累ꎬ直到脱落时种子仍保持很高的

含水量(Ｂｅｗｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 可溶性蛋白对种子

萌发也很重要ꎬ其含量增加不仅能够使种子保持

较低的渗透势ꎬ利于种子吸水萌发ꎬ而且会增强种

子对逆境的适应能力(秦尧等ꎬ２０２２)ꎮ 可溶性蛋

白在胁迫条件下具有保护生物膜和大分子的作

用ꎬ对种子的抗逆性获得至关重要(Ｗｅｈｍｅｙｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９６ꎻＴöｒöｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ其中与种子的高温

耐性具有密切联系的是热稳定蛋白 (黎茵等ꎬ
２０１０)ꎮ 如秦尧等(２０２２)对正常性的菜豆种子高

温耐性的研究发现ꎬ适宜浓度水杨酸处理可以提

高其可溶性蛋白的含量ꎬ同时增加了其高温耐性ꎮ
相反ꎬ原产于热带雨林中的顽拗性种子ꎬ在发育后

期可能缺少热稳定蛋白或热稳定蛋白积累不够

(Ｆａｒｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎬ其抗逆性明显不足ꎬ并且随

着萌发的启动ꎬ种子的热稳定蛋白含量逐渐减少ꎬ
其高 温 耐 性 也 逐 步 降 低 ( Ｂｕｒｋｅ ＆ Ｏ′ Ｍａｈｏｎｙꎬ

２６９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



２００１)ꎮ 据此我们推测ꎬ种子高温耐性的获得与种

子发育过程中的细胞结构、代谢活性及保护性蛋

白质合成有关ꎮ
柚(Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ)是著名的热带亚热带水果ꎬ

栽培广、产量大、耐贮藏ꎬ我国的种植面积和产量

均居世界首位ꎮ 我国是柚的起源中心和分布中

心ꎬ具有丰富的种质资源和悠久的种柚历史(沈德

绪等ꎬ１９９８)ꎮ 前期的研究表明ꎬ‘曼赛龙柚’种子

是中间型种子(Ｗｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ虽然在脱水耐

性方面与正常性种子比较靠近ꎬ其高温耐性却与

顽拗性种子比较相近ꎬ但又不完全相同ꎬ因此具有

一定的特殊性(Ａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 本文通过研究

发育过程中‘曼赛龙柚’种子高温耐性的变化ꎬ探
讨‘曼赛龙柚’种子高温耐性形成的生理机制ꎬ为
今后制定抗高温技术措施提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

实验选用在西双版纳广为栽培的‘曼赛龙柚’
(Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ ‘Ｍａｎｓａｉｌｏｎｇ’)ꎬ其花期大致在每年

１ 月中旬至 ３ 月下旬ꎬ果实成熟期 １０ 月中旬(杨

坤ꎬ２００１)ꎮ 有研究表明ꎬ‘曼赛龙柚’种子在花后

１８０ 天达到生理成熟ꎬ完成形态建成并获得发芽能

力(薛鹏和文彬ꎬ２０１５)ꎮ 我们观测到ꎬ２０２２ 年西

双版纳热带植物园经济推广站果园‘曼赛龙柚’的
集中开花时间在 １ 月 ６ 日前后ꎮ 据此ꎬ从 ２０２２ 年

６ 月至 １２ 月ꎬ以花后周数标记种子的发育ꎬ每两周

一次从该果园选择大小、颜色相近的果实ꎬ采摘

１０ ~ １５ 个ꎬ去掉果皮果肉以及外种皮ꎬ获得近

１ ３００粒种子ꎮ 在完成千粒重、含水量等基本数据

的收集后ꎬ其余种子一部分用于高温耐性评价ꎬ另
一部分用于细胞超显微结构观察和蛋白分析ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 种子基本参数的测定　 种子鲜重测定: 随机

取出 １００ 粒种子称重ꎬ重复 １０ 次ꎬ取平均值ꎮ
种子含水量测定: 按照国际种子检验规程

( ＩＳＴＡꎬ １９９６)ꎬ随机取 １ 粒种子ꎬ重复 ８ 次ꎬ放入

(１０３±２) ℃的烘箱中烘(１７±１) ｈꎮ 以种子鲜重为

基础表示含水量ꎬ即含水量(％) ＝ (鲜重－干重) /
鲜重×１００ꎮ

种子生命力测定: 按发芽端朝上的方式ꎬ将种

子播种在含 １％琼脂的培养皿中ꎬ每皿 ２５ 粒种子

为 １ 个重复ꎬ每个处理 ６ 个重复ꎮ 每周定期观测并

记录萌发情况ꎬ胚根伸出约 ０.５ ｃｍ 为萌发或存活ꎬ
形成形态正常的幼苗为成苗ꎮ 萌发期为 １ 个月左

右ꎬ实验结束时检查未萌发种子是否腐烂ꎮ 用最

终发芽率与成苗率来衡量种子的生命力ꎮ
１.２.２ 不同发育时期种子的高温耐性评价 　 前期

的研究表明ꎬ在 ３０ ℃条件下ꎬ‘曼赛龙柚’种子萌

发率最高、发芽速度最快ꎬ是其萌发的最适温度ꎻ
在 ４０ ℃条件下其萌发受到了严重的抑制(Ａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎬ而西双版纳地区空旷地地表温度经常

达到或超过 ４０ ℃(刘文杰等ꎬ２０００)ꎬ因此采用 ４０
℃的连续性高温处理评价种子的高温耐性ꎬ具体

做法如下:将种子播种在含有 １％琼脂的培养皿

中ꎬ置于 ４０ ℃ 的恒温培养箱中高温处理不同时

间ꎮ 高温处理完成后ꎬ取出放在 ３０ ℃的恒温培养

箱中培养ꎬ按前述方法定期观测并记录萌发与成

苗情况ꎮ 在 ４０ ℃ 高温处理的最长时间依种子的

发育阶段不同ꎬ从 １２ ｈ 到 １ ０３２ ｈꎮ 依据高温处理

后种子的存活率和成苗率变化评价不同发育阶段

种子的高温耐性ꎮ
１.２.３ 可溶性和热稳定蛋白的测定　 提取: 从上述

不同发育时期的‘曼赛龙柚’种子中取 １０ ~ ２０ 粒

种子ꎬ用镊子剥去种皮ꎬ切碎ꎬ放入冷冻管中ꎬ保存

在－８０ ℃ 备用ꎮ 实验前ꎬ取约 ０. １ ｇ(鲜重) 的样

品ꎬ置于研钵中ꎬ加入 ０.５ ｍＬ ＰＢＳ 缓冲液ꎬ冰浴匀

浆后ꎬ转移至 １.５ ｍＬ 的离心管中ꎬ再用 ０.５ ｍＬ ＰＢＳ
缓冲液冲洗研钵并转移至离心管中ꎮ 充分混匀

后ꎬ在 ４ ℃下 １５ ０００ ｇ 离心 ２ 次ꎬ每次 １５ ｍｉｎꎮ 收

集上清液约 ４００ μＬꎬ一半用作可溶性蛋白测定ꎮ
另一半在 ９５ ℃恒温水浴锅中加热 １０ ｍｉｎꎬ冷却后

在 ４ ℃下 １５ ０００ ｇ 低温离心 １５ ｍｉｎꎬ收集上清液

并用作热稳定蛋白分析(Ｔｈｉｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ
标准曲线绘制: 根据 Ｂｒａｄｆｏｒｄ(１９７６)的考马

斯亮蓝法ꎬ使用酶标仪测定每个样品的蛋白质含

量(陈美林等ꎬ２０１８)ꎮ 称取 ５０ ｍｇ 牛血清蛋白ꎬ加
入 ＰＢＳ 溶解并定容至 ５０ ｍＬꎬ配制为 １ ｍｇ􀅰ｍＬ￣１的

标准蛋白溶液ꎬ再用 ＰＢＳ 溶液稀释成蛋白量浓度

分别为 ０、１００、２００、４００、６００、８００、１ ０００ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬ
然后加入考马斯亮蓝 Ｇ￣２５０ 染液在 ５９５ ｎｍ 处测定

吸光值并绘制标准曲线ꎮ
测定: 可溶性蛋白按 ２５ μＬ 样品加入 ７５ μＬ

提取液进行稀释ꎬ再加入 ０.５ ｍＬ 考马斯亮蓝染液ꎬ
混匀后静置 ５ ~ ２０ ｍｉｎꎬ用酶标仪在 ５９５ ｎｍ 处测定
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吸光值ꎬ按标准曲线计算种子中的蛋白含量ꎮ 热

稳定蛋白则按 ５０ μＬ 样品加同等的提取液稀释ꎬ
再加入 ０.５ ｍＬ 的考马斯亮蓝染液混匀ꎬ静置 ５ ~ ２０
ｍｉｎꎬ用酶标仪在 ５９５ ｎｍ 处测定 ＯＤ 值ꎬ根据标准

曲线计算蛋白含量ꎮ
１.２.４ 不同发育时期种子胚轴细胞超显微结构观

察　 种子最重要的使命是萌发和发育成幼苗ꎬ而
胚轴是种子最重要组成部分ꎬ是种子能否发育成

为正常幼苗的关键部位ꎮ 种子在受到逆境胁迫

时ꎬ胚轴受到伤害最容易导致丧失活力( Ｐｒｉｅｓｔｌｅｙꎬ
１９８６ꎻ 程红焱等ꎬ１９９１)ꎮ 前人关于种子超显微结

构的研究也经常是以胚(对胚比较小的种子)或胚

轴(对胚比较大的种子)开展的ꎬ如玉米(Ｗｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)和蒲葵(Ｗｅｎꎬ２０１１)ꎮ 为此ꎬ从上述不

同发育时期的‘曼赛龙柚’种子中取 ５ 粒种子作为

样品ꎬ用解剖刀和镊子去除种皮并切下种子包含

胚轴的尖端ꎮ 取 ３ ｍＬ 电镜固定液对样品进行固

定并保存在 ４ ℃下备用ꎮ 在电镜观察前需要先制

作超薄切片ꎬ切取约 １ ｍｍ 的胚根组织ꎬ用 ３.５％戊

二醛和 １％的锇酸固定ꎬ用丙酮逐级脱水后将材料

放进环氧树脂中包埋 １ 周ꎮ 材料处理好后先切成

半薄切片ꎬ于光学显微镜下筛选出完好的样品制

作超薄切片(王若兰等ꎬ２０１４)ꎮ 将制作好的超薄

切片用柠檬酸铅和醋酸铀染色后放电镜下观察ꎮ
研究细胞形态、结构及细胞器发育变化对种子高

温耐性的影响ꎮ
１.２.５ 数据统计分析　 用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行

数据的统计并计算平均值与标准误ꎬ使用 Ｏｒｉｇｉｎ
２０２３ 制作图表ꎮ 使用 ＳＰＳＳ ２２.０ 在 Ｐ<０.０５ 水平

上进行单因素方差分析ꎮ 通过 Ｐｒｏｂｉｔ ａｎａｌｙｓｉｓ 计算

种子 ５０％致死率时的高温处理时长ꎬ以评价种子

的高温耐性ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 种子发育过程中鲜重、干鲜重比和含水量的

变化

花后 ２３ ~ ４９ 周的‘曼赛龙柚’种子ꎬ其鲜重、
干鲜重比以及含水量存在显著变化和阶段性特点

(图 １)ꎮ 在花后 ２３ ~ ３５ 周ꎬ种子鲜重显著增加ꎬ随
后在 ３７ 周开始降低并保持在一个相对稳定的水

平ꎮ 种子含水量在花后 ２３ 周、２５ 周和 ２７ 周维持

在一个很高的水平(８２％左右)ꎬ从花后 ２９ 周到 ３９

周含水量显著降低(Ｐ<０.０５)ꎬ下降速度迅猛ꎬ平均

每周降低 ２.８％ꎬ从 ４１ 周开始维持在相对稳定的水

平(约 ４２％)ꎮ 种子干鲜重比在整个发育过程中呈

现出从上升到稳定的变化ꎬ花后 ２３ ~ ２７ 周种子的

干鲜重比保持在 １７％左右ꎬ此后至 ４１ 周呈逐渐上

升的趋势ꎬ到花后 ４１ 周时种子的干鲜重比达

５７％ꎬ增加了近 ３９％ꎬ此后趋于稳定ꎮ 以上结果说

明ꎬ‘曼赛龙柚’种子在花后 ４１ 周前后达到生理性

成熟ꎬ并且在此之后种子的含水量趋于稳定ꎬ稳定

在 ４２％左右ꎮ 种子成熟时含水量依然很高ꎬ说明

该种子没有成熟脱水过程ꎮ

所有数据为 １０ 个或 ８ 个重复ꎬ以平均值±标准误表示ꎮ
Ａｌｌ ｄａｔａ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ±ｓｘ ｏｆ １０ ｏｒ ８ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ.

图 １　 不同发育时期种子的鲜重、
干鲜重比和含水量变化

Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔꎬ ＤＷ/ ＦＷ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

２.２ 种子发育过程中高温耐性的变化

不同发育阶段的种子对 ４０ ℃ 连续高温的耐

受性差异极大ꎮ 在发育早期ꎬ种子的高温耐性极

差ꎬ如开花后 ２３ 周时种子已经具有发芽的能力ꎬ
此时有 ４３％的发芽率ꎬ但不能形成幼苗ꎬ即使不

经过高温处理的种子也不能成苗ꎮ 直到花后 ２７
周才具有成苗的能力ꎬ在适宜温度条件下 ( ３０
℃ )有 １５％的种子可以萌发成苗ꎬ但经过 １２ ｈ 高

温处理后成苗率降低到不足 ４％ꎬ处理 ２４ ｈ 后种

子全部 死 亡ꎮ 花 后 ２９ 周 的 种 子 成 苗 率 达 到

９０％ꎬ并且在高温处理 ９０ ｈ 后种子才完全失去活

力ꎬ此阶段的种子已经具有初步的高温耐性ꎮ 之

后随着种子的成熟其高温耐性逐渐增强ꎬ花后 ４９
周的种子经过 ６００ ｈ 的高温处理后ꎬ成苗率仍高

达 ８４％(图 ２) ꎮ
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经过高温处理后种子的存活率和成苗率分别

在花后 ２５ 周和 ２９ 周超过 ５０％ꎮ 因此ꎬ分别以存

活率和成苗率为基础ꎬ使用概率单位回归分析ꎬ分
别计算了此后阶段的‘曼赛龙柚’种子在 ４０ ℃ 高

温下经历连续高温处理的半致死时间ꎮ 随着种子

的发育ꎬ种子耐受高温处理的半致死时间逐渐延

长ꎮ 花后 ２５ ~ ３１ 周高温处理半致死时间从 ８ ｈ 增

加到 １１１ ｈꎬ平均每周增加 １８ ｈꎮ 花后 ３１ ~ ３７ 周增

长缓慢ꎬ平均每周增加 ６ ｈꎮ 从花后 ３９ 周到 ４１ 周

是种子高温耐性提高最快的阶段ꎬ种子半致死时

间直线提升ꎬ仅两周时间种子的半致死时间增加

２９６ ｈꎮ 之后高温耐性仍逐渐升高ꎬ至最后一个阶

段种子的半致死时间增加到近 ８００ ｈꎮ 花后 ３９ 周

及之前ꎬ根据存活率和成苗率计算出来的高温处

理半致死时间几乎没有差别ꎬ花后 ３９ 周及之后ꎬ
仅出现较小的差别(图 ３)ꎮ

所有数据为 ６ 重复×２５ 粒种子的平均值±标准误ꎬ下同ꎮ ＷＡＦ 表示开花后周数ꎬ下同ꎮ
Ａｌｌ ｄａｔａ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ±ｓｘ ｏｆ ６ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ ｏｆ ２５ ｓｅｅｄｓꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. ＷＡＦ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｗｅｅｋｓ ｏｆ ａｆｔｅｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 ‘曼赛龙柚’种子发育过程中高温耐性的变化
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｄｕｒｉｎｇ Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ ‘Ｍａｎｓａｉｌｏｎｇ’ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

２.３ 种子发育过程中可溶性蛋白和热稳定蛋白含

量的变化

由于不同发育阶段的种子含水量差异很大ꎬ
因此需要以干重为基础来计算发育过程中种子的

可溶性蛋白和热稳定蛋白的含量ꎮ 由图 ４ 可知ꎬ
随着种子的发育ꎬ其可溶性蛋白和热稳定蛋白含

量呈上升的趋势ꎬ其中花后 ２５ ~ ３１ 周是可溶性蛋

白的快速积累期ꎬ在此期间ꎬ可溶性蛋白含量从
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图 ３　 不同发育阶段种子在 ４０ ℃高温处理下的
半致死时间的变化

Ｆｉｇ. ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｄｉａｎ ｌｅｔｈａｌ ｔｉｍｅ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈ￣

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ４０ ℃

所有数据为 ３ 个重复ꎬ以平均值±标准误表示ꎮ
Ａｌｌ ｄａｔａ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ±ｓｘ ｏｆ ３ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ.

图 ４　 种子发育过程中可溶性蛋白和
热稳定蛋白含量的变化

Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ
ｈｅａｔ￣ｓｔａｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

７.２１ ｍｇ􀅰ｇ￣１增加到 ３８.３５ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ平均每周增加

５.１９ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 之后积累速度

变慢ꎬ每周仅增加 ０.６７ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ相邻各阶段无显

著性差异ꎮ 热稳定蛋白含量变化的总体趋势与可

溶性蛋白相似ꎬ花后 ２５ ~ ３１ 周也是热稳定蛋白的

快速积累期ꎬ热稳定蛋白含量上升趋势明显ꎬ增加

了 １８.７７ ｍｇ􀅰ｇ￣１(Ｐ<０.０５)ꎬ花后 ３５ ~ ４５ 周热稳定

蛋白含量无显著性变化ꎬ花后 ４７ 周增加了 ４. ６２
ｍｇ􀅰ｇ￣１( Ｐ < ０. ０５)ꎬ随后保持不变ꎮ 因此ꎬ花后

２５ ~ ３１ 周是种子可溶性蛋白和热稳定蛋白快速积

累的重要阶段ꎮ 对照种子高温耐性的变化ꎬ发现

此阶段种子的高温耐性也快速增加ꎬ说明种子可

溶性蛋白和热稳定蛋白的积累对种子高温耐性的

获得起到了重要的作用ꎮ
２.４ 不同发育时期胚轴细胞超显微结构变化

不同发育阶段的种子ꎬ具有不同的细胞结构

特点ꎮ 发育早期以花后 ２３ 周的种子为例ꎬ其胚轴

细胞核较大ꎬ核膜核仁清晰ꎬ细胞中脂质体小而

少ꎬ在细胞质中不规则分布ꎻ线粒体较多ꎬ出现大

量零散的小液泡ꎬ说明早期细胞幼嫩且代谢旺盛

(图 ５:Ａ－Ｃ)ꎮ 到发育中期(花后 ３７ 周)ꎬ细胞内

发生了明显的变化ꎬ如脂质体体积变大ꎬ靠细胞壁

内侧排列ꎻ胞内液泡逐渐变大ꎬ液泡中有少量黑色

絮状物ꎻ线粒体数量多ꎬ此时细胞还在进行旺盛的

代谢活动并积累储藏物质(图 ５:Ｄ－Ｆ)ꎮ 发育后期

(花后 ４７ 周)的种子ꎬ胚轴细胞较小ꎬ观察到的线

粒体少ꎻ液泡中黑色絮状物增加ꎬ几乎充斥着整个

液泡ꎻ本阶段种子成熟度高ꎬ细胞内积累了大量的

脂质体ꎬ在质膜内侧规则排列(图 ５:Ｇ－Ｉ)ꎮ 这些

说明ꎬ在‘曼赛龙柚’种子的发育过程中出现了一

定的代谢关闭、贮藏物质积累的过程ꎬ这些生理生

化变化对种子高温耐性的获得具有重要的贡献ꎮ
２.５ ‘曼赛龙柚’种子发育相关指标的相关性分析

在种子发育过程中ꎬ根据存活率和成苗率计

算出来的高温处理半致死时间与种子发育过程中

可溶性蛋白、热稳定蛋白以及干鲜重比呈显著的

正相关ꎬ与种子鲜重和含水量呈负相关ꎮ 含水量

与干鲜重比、热稳定蛋白和可溶性蛋白之间呈极

显著负相关ꎮ 种子干鲜重比与热稳定蛋白和可溶

性蛋白之间均呈极显著正相关ꎬ可溶性蛋白与热

稳定蛋白之间也呈极显著正相关(表 １)ꎮ

３　 讨论与结论

种子的成熟包括生理成熟和形态成熟两个方

面ꎬ生理成熟主要表现在干物质含量稳定、含水量

减低、种子具有萌发能力ꎻ形态成熟包括种子的形

状、大小和颜色等形态特征不再发生变化(齐永

平ꎬ２００９)ꎮ 据 Ｈａｍｉｌｔｏｎ 等 ( ２００７) 报道ꎬ柑橘属

Ｃｉｔｒｕｓ ｇａｒｒａｗａｙｉ 的种子含水量从未成熟时的(８２±
１)％下降到(４０±１)％时种子即达到成熟状态ꎮ 本

实验中 ‘曼赛龙柚’种子的含水量变化与此一致ꎬ
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Ａ－Ｃ. 花后 ２３ 周ꎻ Ｄ－Ｆ. 花后 ３７ 周ꎻ Ｇ－Ｉ. 花后 ４７ 周ꎮ ＣＷ. 细胞壁ꎻ Ｎ. 细胞核ꎻ ＮＭ. 核膜ꎻ Ｍ. 线粒体ꎻ ＬＢ. 脂质体ꎻ Ｇ. 高尔
基体ꎻ Ｖ. 液泡ꎮ
Ａ－Ｃ. ２３ ＷＡＦꎻ Ｄ－Ｆ. ３７ ＷＡＦꎻ Ｇ－Ｈ. ４７ ＷＡＦ. ＣＷ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌꎻ Ｎ. Ｎｕｃｌｅｕｓꎻ ＮＭ. Ｎｕｃｌｅａｒ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｍ. Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａꎻ ＬＢ. Ｌｉｐｉｄ ｂｏｄｙꎻ
Ｇ. Ｇｏｌｇｉ ｂｏｄｙꎻ Ｖ. Ｖａｃｕｏｌｅ.

图 ５　 不同发育时期种子胚轴细胞的超微结构
Ｆｉｇ. ５　 Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ａｘｉｓ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

花后 ２３ 周种子的含量为 ８２％左右ꎬ到花后 ４１ 周

时下降到 ４２％ꎬ之后再无显著变化ꎮ 此外ꎬ种子的

鲜重和干鲜重比也在花后 ４１ 周趋于稳定ꎬ进一步

说明此时已经达到生理性成熟ꎮ 但种子鲜重在花

后 ３５ 周以后有些不稳定ꎬ在花后 ４７ 周和 ４９ 周甚

至出现降低ꎬ这可能是由于实验后期果园里剩余

的可供实验的果实不多ꎬ采摘的果实较小所导致ꎮ
Ｂｅｗｌｅｙ 等(２０１３)对正常性种子和顽拗性种子

发育的研究表明ꎬ正常性种子在成熟脱落前有一

个成熟脱水阶段ꎬ此时干物质积累停止ꎬ种子含水

量和鲜重显著下降ꎮ 顽拗性种子的发育则与此有

所不同ꎬ其干物质持续积累直至种子成熟脱落ꎬ发
育过程中种子含水量有所下降ꎬ但是种子脱落时

仍保持很高的含水量ꎬ无明显的成熟脱水ꎮ 本研

究结果表明ꎬ‘曼赛龙柚’种子在整个发育过程中

含水量变化和干物质积累与正常性和顽拗性种子

都有所不同ꎬ其含水量在发育前期维持在一个较

高的水平(８１％左右)ꎬ随后开始逐渐降低ꎬ在花后

４１ 周以后维持在相对稳定的水平ꎬ这与顽拗性种

子类似ꎮ 种子干重在整个发育过程中呈上升趋

势ꎬ种子的鲜重先增加随后降低并最终保持在一

个稳定的水平ꎬ这方面则与正常性种子类似ꎮ 因

此ꎬ‘曼赛龙柚’种子的发育模式是介于正常性种

子和顽拗性种子之间的中间型ꎮ
种子的脱水耐性是个数量性状ꎬ正常性种子

的脱水耐性在发育过程中逐渐形成ꎬ 并且可能在
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表 １　 ‘曼赛龙柚’种子发育过程中各指标之间的相关性分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｄｕｒｉｎｇ Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ ‘Ｍａｎｓａｉｌｏｎｇ’ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

指标
Ｉｎｄｅｘ

存活率
Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ

成苗率
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒａｔｅ

鲜重
Ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ

含水量
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

干鲜重比
ＤＷ / ＦＷ

热稳定蛋白
Ｈｅａｔ￣ｓｔａｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

可溶性蛋白
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

存活率
Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ

１.０００

成苗率
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒａｔｅ

１.０００�� １.０００

鲜重
Ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ

－０.３７４ －０.６９７� １.０００

含水量
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０.７２４�� －０.６９５� －０.２６５ １.０００

干鲜重比
ＤＷ / ＦＷ

０.７２４�� ０.６９５� ０.２６５ －１.０００�� １.０００

热稳定蛋白
Ｈｅａｔ￣ｓｔａｂｌｅ

ｐｒｏｔｅｉｎ

０.７８５�� ０.８１１�� ０.２２８ －０.９８６�� ０.９８６�� １.０００

可溶性蛋白
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

０.７３８�� ０.８１３�� ０.３１８ －０.９７８�� ０.９７８�� ０.９９５�� １.０００

　 注: �表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ ��表示差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) .

种子生理成熟后继续加强( Ｓｕｎ ＆ Ｌｅｏｐｌｏｄꎬ １９９３ꎻ
杨期和等ꎬ２００２ꎻ文彬ꎬ２００８)ꎻ顽拗性种子则在生

理成熟时最大ꎬ之后可能会有轻微下降(彭业芳和

傅家瑞ꎬ１９９４)ꎮ ‘曼赛龙柚’种子发育过程中高温

耐性的获得也与正常性种子较为相似ꎬ花后 ２５ ~
４１ 周种子的高温耐性逐渐上升ꎬ并在花后 ４１ 周即

种子生理成熟期直线上升ꎬ此后种子的高温耐性

持续增加ꎬ与中间型葡萄柚种子的脱水耐性发育

模式相似(张楠ꎬ２０１４)ꎮ 在发育过程中ꎬ‘曼赛龙

柚’种子高温耐性的增强与种子可溶性蛋白和热

稳定蛋白含量的提高几乎同步ꎬ因为花后 ２３ ~ ４９
周种子可溶性蛋白和热稳定蛋白含量均呈连续升

高趋势ꎮ 相关性分析进一步表明在发育过程中这

两类蛋白的积累与种子的高温耐性呈显著正相

关ꎬ说明可溶性蛋白和热稳定蛋白含量的积累降

低了高温对种子细胞膜等组织的伤害ꎬ从而增加

了种子的高温耐性ꎮ 这与前人关于可溶性蛋白和

热稳定蛋白具有保护功能的研究结果相符(黎茵

等ꎬ２０１０ꎻ 付豪ꎬ２０１９ꎻ 秦尧等ꎬ２０２２)ꎮ
正常性种子发育早期的胚细胞ꎬ细胞体积大、

核小ꎬ细胞大小不均、排列疏松、间隙大ꎬ细胞内液

泡大而多ꎬ内质网、线粒体等细胞器多ꎻ发育后期

细胞排列紧密且规则、胞小核大ꎬ液泡较小或没

有ꎬ此阶段积累了大量的蛋白体和脂质体ꎬ内质网

和线粒体等细胞器减少(Ｗｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 而在

顽拗性种子发育早期胚细胞排列疏松ꎬ胞大核小ꎬ
含有一个大液泡ꎬ几乎占据细胞的大部分空间ꎬ线
粒体和核糖体等细胞器较多ꎻ发育中期细胞排列

较紧密ꎬ体积小核大ꎬ液泡由大液泡转为几个小液

泡ꎬ胞内细胞器较少ꎬ并出现了脂质体ꎻ发育后期

周边的细胞为成熟细胞ꎬ被一个充满黑色颗粒状

物质的液泡占据大部分空间ꎬ中间位置由幼嫩细

胞和成熟细胞组成(Ｗｅｎꎬ ２０１１)ꎮ 本研究通过对

‘曼赛龙柚’种子胚轴细胞超微结构的观察发现ꎬ
中间型种子早期和中期的发育与正常性种子相

似ꎬ即发育早期的‘曼赛龙柚’种子胚轴细胞个体

大且具有小而少的液泡和脂质体ꎬ线粒体多ꎬ代谢

旺盛的特点ꎻ发育中期胚轴细胞较早期小ꎬ脂质体

较多且靠细胞膜内侧排列ꎬ同时液泡变大且里面

还出现了黑色絮状物ꎮ 查阅相关文献发现这种富

含黑色物质的液泡为发育中的蛋白体 ( Ｋｌｅｉｎ ＆
Ｐｏｌｌｏｃｋꎬ １９６８)ꎮ 中间型种子后期的发育与正常性

种子和顽拗性种子均有所不同ꎬ但比较而言ꎬ与顽

拗性种子更接近ꎮ ‘曼赛龙柚’种子发育后期ꎬ其
胚轴细胞更小ꎬ细胞内的脂质体数量增加ꎬ占据细

胞大部分空间ꎻ液泡中的黑色物质大大增加ꎬ但到
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种子成熟时也没有完全意义上的蛋白体出现ꎬ与
顽拗性种子发育后期的成熟细胞相似ꎬ与正常性

种子不同(Ｗｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 这与王姗(２０２０)对
中间型种子宝华玉兰胚乳细胞发育研究所得到的

结果相似ꎮ 因此ꎬ从发育的角度而言ꎬ中间型种子

的发育也是介于顽拗性和正常性种子之间的

类型ꎮ
‘曼赛龙柚’种子的高温耐性是在发育过程中

逐步获得的ꎬ并与种子的可溶性蛋白和热稳定蛋

白含量及细胞超显微结构的变化相关ꎮ 发育早期

的‘曼赛龙柚’种子ꎬ其高温耐性差ꎬ同时细胞幼嫩

且代谢旺盛ꎬ细胞内只有少量的脂质体ꎻ发育中期

的种子具有较高的高温耐性ꎬ细胞中脂质体开始

大量积累并紧靠细胞膜内侧排列ꎬ液泡中也出现

了黑色物质ꎻ在发育后期ꎬ种子的高温耐性达到最

大时ꎬ细胞中的脂质体大量增加ꎬ占据了细胞大部

分空间ꎬ同时液泡被黑色物质几乎完全占满ꎮ 因

此ꎬ‘曼赛龙柚’种子逐渐发育直到成熟的过程ꎬ也
是种子获得并提高高温耐性的过程ꎬ同时细胞内

的脂质体也在不断增加ꎬ液泡中的黑色物质也在

增加ꎬ对种子高温耐性的获得和提高具有重要的

作用ꎮ 据此ꎬ可以认为‘曼赛龙柚’种子的高温耐

性获得与细胞形态变化、代谢变化和储藏物质的

积累密不可分ꎬ是其高温耐性的生理基础ꎮ
根据贮藏特性ꎬ种子可以分为正常性、顽拗性

和中间型 ３ 种类型ꎬ现存物种中以生产正常性种

子的植物占优ꎮ 在 Ｄｉｃｋｉｅ 和 Ｐｒｉｔｃｈａｒｄ(２００２)统计

的 ７ １４６ 种物种中ꎬ绝大多数(约 ９０％)是正常性

的种子ꎬ顽拗性的约 ７％ꎬ中间型的仅 ２％ꎮ 刘明航

等(２０１９)整理了英国皇家植物园邱园千年种子库

的种子信息数据库收录的 ２４ ７８１ 种植物种子ꎬ其
中顽拗性种子共 ６２０ 种ꎬ占 ２.５％ꎬ中间型种子 １４９
种占 ０.６％ꎮ 中间型种子在自然界中的占比较少ꎬ
而且中间型种子这个概念也是相对较晚才提出ꎬ
因此对这类种子的研究还不够充分ꎬ对其特性了

解还不够ꎮ 咖啡和柑橘是生产中间型种子较多的

两个类群ꎬ也是目前中间型种子中研究得比较多

的两个类群ꎮ 因为咖啡原产于非洲ꎬ相对而言ꎬ国
内对柑橘类ꎬ特别是其中的柚种子研究较多ꎮ 另

外ꎬ前人的这一类工作通常集中在种子的脱水耐

性、低温耐性和贮藏耐性方面ꎬ这主要为了与种子

的贮藏联系起来ꎬ我们关注种子的高温耐性ꎬ更多

的是为了与种子生态建立联系ꎬ如种子在野外的

老化、寿命、存活、萌发等ꎮ 就柚种子而言ꎬ我们先

前的工作已经对其超低温保存 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻＹａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ杨佩儒等ꎬ２０２１)、脱水耐性

发育(薛鹏和文彬ꎬ２０１５ꎻＸｕｅ ＆ Ｗｅｎꎬ ２０１８)、超低

温耐性发育(Ｗｅｎꎬ ２０１８)、不同品种种子的超低温

耐性(Ｗｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) 和高温耐性 ( Ａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)等方面进行了研究ꎮ 本文对柚种子的高温

耐性发育进行研究ꎬ检测了种子发育过程中高温

耐性的变化ꎬ并探究了细胞超显微结构变化及可

溶性蛋白和热稳定蛋白积累与种子高温耐性的联

系ꎬ这一方面让我们对种子高温耐性的生理基础

有了一定的认识ꎬ另一方面也丰富和加深了我们

对中间型种子的了解ꎮ
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摘　 要: 为探讨氮磷钾 ３ 种养分对有柄石韦生理及有效成分绿原酸合成积累的影响ꎬ该研究以有柄石韦组

培苗为材料ꎬ分别用低养分(不施肥:Ｎ０ꎬＰ ０ꎬＫ０)、正常施肥(Ｎ:０.２０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＰ:０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＫ:０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１)
和高养分(Ｎ１:０.４０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＰ １:０.３０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＫ１:０.３０ ｇ􀅰ｋｇ￣１) ３ 个浓度梯度ꎬ设置 ７ 个处理分别为 ＮＰＫ、
Ｎ０ＰＫ、Ｎ１ＰＫ、ＮＰ ０Ｋ、ＮＰ １Ｋ、ＮＰＫ０、ＮＰＫ１ꎬ测定不同处理下有柄石韦的抗性生理指标、绿原酸(ＣＧＡ)含量及其

合成关键酶活性ꎮ 结果表明:(１)氮磷钾肥对有柄石韦的抗性生理有显著的影响ꎬ超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)在
高氮和低钾处理中活性显著增加ꎬ而 ３ 种养分的低浓度和高浓度处理均会导致过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性显著

上升ꎮ (２)不同养分水平氮、磷和钾对有柄石韦 ＣＧＡ 含量存在显著影响ꎬ正常施肥的 ＣＧＡ 含量最高ꎬ达到

１２.９２ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎻ高钾施肥的 ＣＧＡ 含量最低ꎬ为 ７.７９ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎻ钾肥对 ＣＧＡ 含量影响最显著ꎮ (３)ＣＧＡ 合成关

键酶活性在不同施肥处理中差异显著ꎬＣＧＡ 含量与奎宁酸羟基肉桂酰转移酶(ＨＱＴ)和 ４￣香豆酰辅酶 Ａ 连

接酶(４ＣＬ)活性呈显著正相关ꎬ与莽草酸羟基肉酰转移酶(ＨＣＴ)活性显著负相关ꎬＨＱＴ、４ＣＬ 和 ＨＣＴ 是导致

ＣＧＡ 含量差异的关键因素ꎮ 该研究结果为有柄石韦药材的人工栽培提供了理论依据ꎮ
关键词: 有柄石韦ꎬ 氮磷钾肥ꎬ 生理ꎬ 绿原酸ꎬ 积累
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ
ｔｈｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ( ＣＧＡ)ꎬ ｔｉｓｓｕｅ ｃｕｌｔｕｒｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｐ. ｐｅｔｉｏｌｏｓａ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ａｓ
ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｆ ｌｏｗ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ( ｎｏ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ: Ｎ０ꎬ Ｐ０ꎬ Ｋ０)ꎬ ｎｏｒｍａｌ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ( Ｎ:
０.２０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ Ｐ: ０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ Ｋ: ０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１) ａｎｄ ｈｉｇｈ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ( Ｎ１: ０.４０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ Ｐ１: ０.３０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ Ｋ１: ０.３０
ｇ􀅰ｋｇ￣１) ｗｅｒｅ ｓｅｔ ｕｐ. Ｓｅｖｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｓｅｔ ｕｐ ｔｏ ＮＰＫꎬ Ｎ０ＰＫꎬ Ｎ１ＰＫꎬ ＮＰ０Ｋꎬ ＮＰ１Ｋꎬ ＮＰＫ０ ａｎｄ ＮＰＫ１ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓꎬ ＣＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｐ. ｐｅｔｉｏｌｏｓａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ
ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐ. ｐｅｔｉｏｌｏｓａ. Ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ(ＳＯＤ) ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｌｏｗ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｂｕｔ ｃａｔａｌａｓｅ (ＣＡＴ) ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｒｏｓｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ
ｔｈｒｅｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ. (２) Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ＣＧＡ ｉｎ Ｐ. ｐｅｔｉｏｌｏｓａ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ. Ｔｈｅ ＣＧＡ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｎｏｒｍａｌ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔꎬ ｒｅａｃｈｉｎｇ １２.９２ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ
ＣＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｈｉｇｈ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔꎬ ７.７９ ｍｇ􀅰ｇ￣１ . Ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ ｈａｄ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ＣＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔ. ( ３) Ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＣＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＣＧＡ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｑｕｉｎａｔｅ ｏ￣ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＨＱＴ) ａｎｄ ４￣ｃｏｕｍａｒｏｙｌ ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｌｉｇａｓｅ (４ＣＬ)ꎬ ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ
ｓｈｉｋｉｍａｔｅ ｏ￣ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＨＣＴ). ＨＱＴꎬ ４ＣＬ ａｎｄ ＨＣＴ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ
ＣＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ. ｐｅｔｉｏｌｏｓａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ
(ＣＧＡ)ꎬ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

　 　 有柄石韦(Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ)为水龙骨科石韦

属植物ꎬ是 ２０２０ 版«中国药典»收录的石韦药材基

原之一ꎬ以叶入药ꎬ味苦、甘ꎬ性微寒ꎬ具有利水通

淋、清肺泄热、止血等功效 (国家药典委员会ꎬ
２０２０)ꎮ 潘礼业等(２０２０)研究表明ꎬ有柄石韦含有

酚酸类、黄酮类、三萜类等多种类型的有效成分ꎬ
而绿原酸(ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄꎬ ＣＧＡ)是其质量控制的

指标成分ꎮ 一方面ꎬ有柄石韦基本来源于野生资

源ꎬ随着野生资源的过度采挖和临床需求量的不

断增加ꎬ有柄石韦野生资源急剧减少ꎬ供需矛盾日

益突出ꎻ另一方面ꎬ由于各地石韦药材质量参差不

齐ꎬ无法保证稳定的临床疗效(赖海标等ꎬ２０１０)ꎮ
因此ꎬ为满足石韦药材的市场需求和保证药材质

量的稳定ꎬ开展有柄石韦的引种驯化和人工栽培

已势在必行ꎮ
目前ꎬ关于有柄石韦的人工栽培刚刚开始ꎬ仍

存在孢子萌发率低、出苗整齐度差和存活率低、自
然生长缓慢、施肥配比不明等问题ꎮ 施肥是药用

植物人工栽培及规范化种植过程中的关键环节之

一ꎬ直接影响药用植物的生长、产量和质量ꎮ 根据

笔者调查ꎬ目前未见关于有柄石韦人工栽培中科

学施肥方法的文献报道ꎮ 因此ꎬ如何通过施肥管

理调控有柄石韦的生长和有效成分积累是实现有

柄石韦人工栽培需要解决的关键问题之一ꎮ
大量研究表明ꎬ合理的施肥能有效促进药用

植物的生长发育和有效成分的合成积累ꎬ而滥用

肥料或缺肥会形成逆境胁迫环境ꎬ破坏体内的代

谢平衡ꎬ导致减产或药材有效成分含量降低ꎮ 韩

建萍等(２００４)研究了氮、磷肥对丹参的次生代谢

产物的影响ꎬ发现氮素对丹参酮ⅡＡ的积累表现出

负面效应ꎬ丹参酮ⅡＡ含量随着施氮量的增加而逐

渐减少ꎬ磷的施用对丹参酮ⅡＡ和丹参素的积累则

具有积极促进作用ꎮ 曹欣欣等(２０２０)研究发现ꎬ
氮肥对西洋参皂苷影响变化明显ꎬ适当的氮肥用

量显著增加了三七皂苷 Ｒｂ３含量ꎬ而氮肥施用过多

则会导致含量降低ꎮ 有柄石韦的有效成分为绿原

酸ꎬ属于酚酸类成分ꎬ其在植物体内的合成途径为

苯丙烷代谢途径(Ｃｌｉｆｆｏｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ该途径的

前体物质为芳香族氨基酸苯丙氨酸和酪氨酸ꎬ氮
供应量可通过影响芳香族氨基酸的含量从而影响

苯丙烷次生代谢产物的含量( Ｆｒｉｔｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
张宁洁等(２０２２)研究发现ꎬ金银花绿原酸(ＣＧＡ)
的含量与施氮量呈负相关ꎬ适量施肥后金银花中

苯丙氨酸氨解酶基因(ＰＡＬ)、肉桂酸￣４￣羟化酶基

因(Ｃ４Ｈ)、４￣香豆酰辅酶 Ａ 连接酶基因(４ＣＬ)和羟

基肉桂酰转移酶基因(ＨＱＴ)等 ＣＧＡ 合成关键基

３７９５ 期 步园园等: 氮磷钾肥对有柄石韦生理及绿原酸合成积累的影响



因表达水平上调ꎮ 有研究指出ꎬ磷素也会影响酚

酸类代谢产物的合成积累ꎬ参与酚酸和类黄酮生

物合成途径的基因 ＰＡＬ、４ＣＬ 在磷胁迫下的不同表

达ꎬ在高磷处理下异绿原酸 Ｃ、隐绿原酸、异绿原酸

Ｂ 等酚酸含量显著降低(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 与

氮和磷不同ꎬ钾不是有机化合物的一部分ꎬ但钾作

为主要阳离子或各种酶的辅助因子在植物的生理

和生化过程中起着重要作用ꎬ如酶活化、离子稳

态、渗透调节和蛋白质合成等(Ｘｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
然而ꎬ目前尚未有任何关于施肥水平影响有柄石

韦酚酸类活性成分合成积累的研究报道ꎮ
为了探讨有柄石韦对不同氮磷钾肥浓度的生

理响应及绿原酸(ＣＧＡ)合成积累的规律ꎬ本研究

测定了不同浓度氮磷钾处理下有柄石韦的抗氧化

酶 ＳＯＤ、ＣＡＴ 及渗透调节物质脯氨酸含量的变化ꎬ
以及 ＣＧＡ 合成关键酶苯丙氨酸转氨酶( ＰＡＬ)、肉
桂酸￣４￣羟化酶 ( Ｃ４Ｈ)、４￣香豆酰辅酶 Ａ 连接酶

(４ＣＬ)、莽草酸羟基肉酰转移酶(ＨＣＴ)、奎宁酸羟

基肉桂酰转移酶(ＨＱＴ)、香豆酸￣３￣羟化酶(Ｃ３Ｈ)
的活性和 ＣＧＡ 的含量ꎬ以期阐明有柄石韦对不同

浓度氮磷钾肥的生理响应及 ＣＧＡ 合成积累规律ꎬ
为有柄石韦的引种驯化和人工栽培提供理论

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 供试材料

本试验于 ２０２２ 年 ７—９ 月在广西中医药大学

温室大棚内进行ꎬ供试植株为 １ 年生有柄石韦组

培苗ꎬ选取生长状态一致的有柄石韦植株ꎬ将根部

冲洗干净后用 １ ０００ 倍多菌灵浸泡根部 １５ ｍｉｎꎬ移
栽后置于温室大棚内培养ꎮ 使用尿素(津欧博凯

化工有限公司)、磷酸二氢钙(天津市大茂化学试

剂厂)和氯化钾(天津市北辰方正试剂厂)分别对

有柄石韦进行氮磷钾养分处理ꎮ
１.２ 供试土壤

供试土壤为酸性红色土壤ꎬ土壤经灭菌、风
干、打碎、混匀后用于盆栽试验ꎮ 混合基质为红

土 ∶ 育 苗 基 质 (有 机 质 ＋ 腐 殖 酸) ∶ 珍 珠 岩 ＝
２ ∶ ２ ∶ １ꎬ混 合 基 质 理 化 性 质 为 ｐＨ ４. ９、 全 氮

０.１０％、全磷 ０.１２％、全钾 ２.５０％、有机质 １６.０ ｇ􀅰
ｋｇ￣１、水解性氮 ７３. ０ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１、速效磷 ８. ８ ｍｇ􀅰
ｋｇ￣１、速效钾 ２４７ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎮ

１.３ 试验设计

施肥使用分析纯的尿素、磷酸二氢钙和氯化

钾ꎬ氮磷钾 ３ 种主要营养分别用低养分(不施肥)、
正常养分和高养分 ３ 个浓度梯度ꎬ共设置 ７ 个处理

组 分 别 为 ＮＰＫ、 Ｎ０ＰＫ、 Ｎ１ＰＫ、 ＮＰ ０Ｋ、 ＮＰ １Ｋ、
ＮＰＫ０、ＮＰＫ１ꎬ其中氮处理为 Ｎ０ＰＫ、ＮＰＫ、Ｎ１ＰＫꎻ磷
处理为 ＮＰ ０Ｋ、ＮＰＫ、 ＮＰ １Ｋꎻ钾处理为 ＮＰＫ０、ＮＰＫ、
ＮＰＫ１ꎮ Ｎ０、Ｐ ０ 和 Ｋ０ 为不施肥ꎬ正常养分施肥(Ｎ:
０.２０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＰ:０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＫ:０.１５ ｇ􀅰ｋｇ￣１)ꎬ高
养分施肥(Ｎ１:０.４０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＰ １:０.３０ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬＫ１:
０.３０ ｇ􀅰ｋｇ￣１)ꎮ 将有柄石韦植株移栽于栽培盆(长
３０ ｃｍꎬ 宽 １５ ｃｍꎬ 高 １０ ｃｍ)中ꎬ每个盆装 ２.８ ｋｇ 混

合基质ꎮ 每个处理设置 ３ 次重复ꎬ每个重复 １５ 株

苗ꎮ 分两次施肥ꎬ０ ｄ 施一半肥ꎬ３０ ｄ 施另一半肥ꎬ
处理 ６０ ｄꎬ每隔 ３ ｄ 自来水浇灌 １ 次ꎬ其他管理

一致ꎮ
１.４ 生理指标测定

超氧化物歧化酶( ＳＯＤ)活性采用氯化硝基四

氮唑蓝(ＮＢＴ)光还原法(李合生ꎬ２０００)ꎻ用万分之

一天平称取 ０.１００ ｇ 的样品ꎬ加入 １ ｍＬ 提取液冷

冻研磨ꎬ以 ８ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１在 ４ ℃下离心 １０ ｍｉｎ 后

取上清液ꎬ上清液处理后于酶标仪 ５６０ ｎｍ 下测定

样品的吸光度ꎬ当黄嘌呤氧化酶偶联反应体系中

抑制百分率为 ５０％时ꎬ反应体系中的 ＳＯＤ 酶活力

定义为一个酶活力单位ꎮ 过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性

采用分光光度法测定(赵亚华ꎬ２０００)ꎬ酶提取步骤

同上ꎬ每克组织在反应体系中每分钟催化 １ μｍｏｌ
Ｈ２Ｏ２定义为一个酶活单位ꎮ 脯氨酸含量测定采用

茚三酮法测定(高俊凤ꎬ２００６)ꎮ
１.５ ＣＧＡ 含量测定

ＣＧＡ 含量的测定参照«中国药典» (国家药典

委员会ꎬ２０２０)并进行稍作改动ꎮ 将药材烘干粉碎

后过筛ꎬ称取有柄石韦粉末 ０.２ ｇꎬ置于 ５０ ｍＬ 离心

管中ꎬ加入 ５０％的甲醇 １５ ｍＬꎬ静置 ２４ ｈ 后再加入

５０％的甲醇 １０ ｍＬ 二次提取ꎬ药渣与提取液超声处

理 ４５ ｍｉｎ 后放冷至室温补足重量ꎬ１０ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１

常温离心 １０ ｍｉｎ 后取上清液 ０.２２ μｍ 微孔滤膜过

滤后待测ꎮ 精密称定 ＣＧＡ 标准品(北京索莱宝科

技有限公司ꎬ货号:９２９ Ｎ０２２) ２.１７ ｍｇꎬ使用 ５０％
甲醇配置浓度为 ０.２１７ ｍｇ􀅰ｍＬ￣１的标准品溶液ꎬ分
别稀释成浓度为 ０.０２１ ７、０.０４３ ４、０.０８６ ８、０.１３０
２、０.１７３ ６、０.２１７ ０ ｍｇ􀅰ｍＬ￣１的标准曲线ꎬ以对照

品浓度为横坐标 ｘꎬ峰面积为纵坐标 ｙꎬ线性回归方

４７９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



程为 ｙ＝ ３.００４ ２４×１０７ｘ－３２９ ４３ꎬＲ２ ＝ ０.９９９ ２ꎮ 色

谱柱:ＸＢｒｉｄｇｅ Ｃ１８(４.６ ｍｍ × ２５０ ｍｍꎬ５ μｍ)ꎬ检测

波长 ３２６ ｎｍꎬ柱温 ２５ ℃ꎬ流速 １.０ ｍＬ􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ乙腈

(Ｃ) ~ ０.１％磷酸溶液(Ａ)梯度洗脱ꎬ洗脱程序: ０ ~
５ ｍｉｎꎬ １０％ →１５％ Ｃꎬ ９０％ →８５％ Ａꎻ ５ ~ １２ ｍｉｎꎬ
１５％→１９％ Ｃꎬ８５％ →８１％ Ａꎻ１２ ~ １８ ｍｉｎꎬ １９％ →
２７％Ｃꎬ８１％→７３％Ａꎻ１８ ~ ４０ ｍｉｎꎬ２７％→８０％ Ｃꎬ
７３％→２０％ Ａꎻ４０ ~ ６０ ｍｉｎꎬ８０％ →１０％ Ｃꎬ２０％ →
９０％Ａꎮ
１.６ ＣＧＡ 合成关键酶活性测定

ＣＧＡ 合成关键酶均采用酶联免疫法ꎬ按照试

剂盒(广西君奇生物科技有限公司ꎬ２０２３０１)方法

步骤进行测定ꎬ精确称取有柄石韦鲜样 ０.１ ｇ ꎬ加
入 １ ｍＬ 的 ＰＢＳ(ｐＨ 为 ７.２ ~ ７.４)缓冲液ꎬ４ ℃冷冻

研磨匀浆ꎬ１０ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１、４ ℃离心 ２０ ｍｉｎꎬ获得

酶提取液ꎮ 样品孔加入样品稀释液ꎬ空白孔不加ꎬ
除空白孔外标准孔和样品孔分别加入辣根过氧化

物酶(ＨＲＰ)标记的检测抗体ꎬ恒温箱 ３７ ℃反应 ６０
ｍｉｎ 后取出ꎬ弃去废液加入洗涤液重复洗涤 ５ 次ꎬ
拍干后每孔加入底物ꎬ３７ ℃避光孵育 １５ ｍｉｎ 后每

孔加入硫酸终止液ꎬ测定 ４５０ ｎｍ 下各孔的 ＯＤ 值ꎮ
关键酶活性定义为每克蛋白质在每分钟内降解 １
μｍｏｌ 四甲基联苯胺(ＴＭＢ)为一个酶活性单位ꎮ
１.７ 数据分析

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件处理数据(数据以

平均值±标准差表示)ꎬ用 ＳＰＳＳ ２５ 软件对数据进

行方差分析、多重比较、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析ꎬＯｒｉｇｉｎ
２０２１ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 氮磷钾肥对有柄石韦抗性生理的影响

２.１.１ 不同氮浓度对有柄石韦抗性生理的影响 　
由图 １ 可知ꎬ高氮处理的 ＳＯＤ 活性是低氮处理的

２.１８ 倍ꎬ正常施氮与低氮处理的 ＳＯＤ 活性无显著

性差异(图 １:Ａ)ꎮ 正常施氮的 ＣＡＴ 活性最低(图
１:Ｂ)ꎬ与低氮和高氮处理达到显著水平ꎮ 低氮处

理下脯氨酸含量最低ꎬ为 ４２.０９ μｇ􀅰ｇ￣１ꎬ与正常氮

处理达到显著水平ꎬ与高氮处理无显著差异ꎮ 随

着施氮量增加ꎬ脯氨酸含量呈现先升高后下降的

趋势(图 １:Ｃ)
２.１.２ 不同磷浓度对有柄石韦抗性生理的影响 　
在磷处理试验中ꎬ正常施磷的 ＳＯＤ 活性最高ꎬ而高

磷处理与低磷处理的 ＳＯＤ 活性无显著性差异(图
１:Ａ)ꎮ 不同磷浓度下有柄石韦的 ＣＡＴ 活性变化

趋势与 ＳＯＤ 活性变化趋势相反ꎬ正常磷浓度时

ＣＡＴ 活性最低ꎬ低磷处理和高磷处理分别较正常

磷升高了 ８２.６４％和 ７７.４１％ꎬ均达到显著水平(图
１:Ｂ)ꎮ 正常施磷时脯氨酸含量最高ꎬ高磷处理与

低磷处理无显著性差异(图 １:Ｃ)ꎮ
２.１.３ 不同钾浓度对有柄石韦抗性生理的影响 　
不同钾浓度处理间有柄石韦 ＳＯＤ 活性存在显著性

差异ꎬ低钾处理 ＳＯＤ 活性最高ꎬ高钾处理 ＳＯＤ 活

性最低(图 １:Ａ)ꎮ ＣＡＴ 活性在正常施钾肥情况下

最低ꎬ低钾处理下 ＣＡＴ 活性显著高于正常施钾和

高钾处理ꎮ 钾浓度对有柄石韦的脯氨酸含量的影

响与氮、磷处理的影响一致ꎬ即正常施钾显著高于

低钾处理和高钾处理ꎬ低钾处理与高钾处理间无

显著性差异(图 １:Ｃ)ꎮ
２.２ 氮磷钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ 含量及合成关键酶

活性的影响

２.２.１ 氮磷钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ 含量的影响 　 由

图 １ 可知ꎬ不同水平氮、磷和钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ
含量存在显著影响ꎮ 正常施氮 ＣＧＡ 含量最高ꎬ达
１２.９２ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ低氮和高氮处理分别较正常施氮降

低了 １５.８７％和 １９.６６％ꎬ均达到了显著水平ꎮ 高磷

和高钾处理不利于有柄石韦的 ＣＧＡ 积累ꎬ与正常施

磷和正常施钾肥相比分别下降了 ２８. ３３％和 ３９.
７１％ꎬ钾浓度对有柄石韦 ＣＧＡ 含量影响更显著ꎮ
２.２.２ 氮处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的

影响　 低氮处理的 ＰＡＬ 活性最高ꎬ而高氮处理与

正常施氮的 ＰＡＬ 活性无显著变化(图 ２:Ａ)ꎮ 低氮

处理的 Ｃ４Ｈ 活性较正常施氮降低了 ２３.３９％ꎬ达到

显著水平(图 ２:Ｂ)ꎮ 高氮处理的 ４ＣＬ 活性较正常

施氮相比下降了 １３.２３％ꎬ低氮处理和正常施氮间

无显著性差异(图 ２:Ｃ)ꎮ 高氮处理的 ＨＣＴ 活性比

正常施氮显著升高了 ２１.０５％ꎬ而正常施氮的 ＨＣＴ
活性最低(图 ２:Ｄ)ꎮ 高氮处理下 ＨＱＴ 活性与正

常施氮相比降低了 １２.６％ꎬ均达到显著水平(图 ２:
Ｅ)ꎮ 氮浓度对 Ｃ３Ｈ 活性无显著影响(图 ２:Ｆ)ꎮ
２.２.３ 磷处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的

影响　 高磷处理下 ＰＡＬ 活性最低ꎬ较正常施磷处

理组降低了 １２.８５％ꎬ而低磷处理较正常施磷 ＰＡＬ
活性无显著变化(图 ３:Ａ)ꎮ 磷处理对 Ｃ４Ｈ 活性的

影响与氮处理相似ꎬ呈先升高后降低的趋势(图 ３:
Ｂ)ꎮ 低磷处理 ４ＣＬ 活性与正常施磷相比无显著变
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不同字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 氮磷钾肥对有柄石韦生理指标与绿原酸(ＣＧＡ)含量的影响
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ

ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ (ＣＧＡ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ

化ꎬ而 高 磷 处 理 ４ＣＬ 活 性 较 正 常 施 磷 降 低 了

１４.３９％(图 ３:Ｃ)ꎮ 正常施磷的 ＨＣＴ 活性最低ꎬ低
磷和高磷处理较正常施磷相比分别升高了２０.１５％
和 １５.６７％(图 ３:Ｄ)ꎮ ＨＱＴ 活性随磷处理浓度先

上升 后 下 降ꎬ 高 磷 处 理 较 正 常 磷 处 理 降 低 了

２４.８３％(图 ３:Ｅ)ꎮ 磷处理对 Ｃ３Ｈ 活性无显著影

响(图 ３:Ｆ)ꎮ
２.２.４ 钾处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的

影响　 钾浓度对有柄石韦 ＰＡＬ 活性无显著影响

(图 ４:Ａ)ꎮ 低钾处理和高钾处理的 Ｃ４Ｈ 活性较正

常施钾分别降低了 ２３.４４％和 ３１.７２％ꎬ均达到显著

水平(图 ４:Ｂ)ꎮ 低钾处理与正常施钾的 ４ＣＬ 活性

无显著性差异ꎬ而高钾处理较正常施钾下降了

２２.４０％(图 ４:Ｃ)ꎮ 高钾处理较正常施钾 ＨＣＴ 活

性升高了 ２８.９４％(图 ４:Ｄ)ꎮ 高钾处理的 ＨＱＴ 活

性较正常施钾相比降低了 ２２.４５％ꎬ而低钾处理与

正常施钾无显著性差异(图 ４:Ｅ)ꎮ Ｃ３Ｈ 活性在不

同钾处理下无显著变化(图 ４:Ｆ)ꎮ
２.３ 氮磷钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ 含量及其合成关键

酶的相关性分析

不同浓度的氮磷钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ 合成途

径中关键酶活性与 ＣＧＡ 含量相关性分析如表 １ 所

示ꎬ上游关键酶 ４ＣＬ 与有柄石韦 ＣＧＡ 含量呈极显

著正相关ꎬ下游关键酶 ＨＱＴ 活性与 ＣＧＡ 含量呈显

著正相关ꎬ而下游关键酶 ＨＣＴ 活性与 ＣＧＡ 含量呈

显著负相关ꎮ

３　 讨论与结论

施氮量不足和过多时都会对植物产生不同的

胁迫 作 用ꎬ造 成 抗 氧 化 酶 活 性 变 化 (刘 寒 等ꎬ
２０２０)ꎬ植物能通过促进抗氧化酶系统加强清除活
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图 ２　 氮处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＣＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ

图 ３　 磷处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＣＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ
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图 ４　 钾处理对有柄石韦 ＣＧＡ 合成关键酶活性的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＣＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ

表 １　 有柄石韦 ＣＧＡ 含量与 ＣＧＡ 合成关键酶的皮尔逊相关性研究
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＣＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｆｏｒ ＣＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｐｅｔｉｏｌｏｓａ

项目
Ｉｔｅｍ ＣＧＡ ＰＡＬ ４ＣＬ Ｃ４Ｈ ＨＣＴ ＨＱＴ Ｃ３Ｈ

ＣＧＡ １.０００ ０.３１７ ０.９１１�� ０.６７３ －０.８５１� ０.８４３� －０.５０４

ＰＡＬ １.０００ ０.６１８ －０.４２５ －０.２２７ ０.６３２ －０.０３２

４ＣＬ １.０００ ０.３３０ －０.７３７ ０.９２６�� －０.５２６

Ｃ４Ｈ １.０００ －０.６６７ ０.２１７ －０.２１８

ＨＣＴ １.０００ －０.６５７ ０.３５３

ＨＱＴ １.０００ －０.５７１

Ｃ３Ｈ １.０００

　 注: ��表示相关性极显著(Ｐ<０.０１)ꎻ �表示相关性显著(Ｐ<０.０５)ꎻ ｎ＝ ７ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ(Ｐ<０.０１)ꎻ � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (Ｐ<０.０５)ꎻ ｎ＝ ７.

性氧的能力以维持正常生长( Ｎａｄａｒａｊａｈꎬ ２０２０)ꎮ
本研究中ꎬ高浓度氮会对有柄石韦生长造成胁迫

环境ꎬ而植株则通过提高 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活性以适应环

境ꎬ与羌活在氮处理中抗氧化酶活性变化的研究

一致(张燕等ꎬ２０１８)ꎮ 抗氧化酶系统协同作用才

能消除体内有害的自由基ꎬ植物通过提高 ＣＡＴ 活

性应对高磷和低磷胁迫造成的活性氧损害ꎻ而
ＳＯＤ 活性随着钾浓度增高降低ꎬ这与低钾胁迫下

孔雀草抗氧化系统变化规律较为一致(王宏宇等ꎬ
２０２０)ꎮ 整体而言ꎬ低浓度和高浓度施肥会对有柄

石韦生长造成胁迫ꎬ但 ＣＡＴ 变化趋势与 ＳＯＤ 变化

不一致ꎬＳＯＤ 活性主要响应于有柄石韦的高氮和

８７９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



低钾处理ꎬ而 ＣＡＴ 活性则对 ３ 种养分的低浓度和

高浓度处理都有显著响应ꎮ 脯氨酸在植物发育过

程中发挥着重要作用ꎬ其合成与代谢与许多细胞

途径有关ꎬ如光合作用、线粒体呼吸、氧化还原平

衡、能量稳态等(Ａｌｖａｒｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 研究表明ꎬ
脯氨 酸 也 是 植 物 获 得 能 量 的 来 源ꎬ 通 过 介 导

ＮＡＤＰ ＋ / ＮＡＤＰＨ 比率的变化影响氧化磷酸戊糖途

径(ＯＰＰＰ)的碳通量ꎬ提供了赤藓糖￣４￣磷酸形式的

前体ꎬ以在应激条件下合成苯丙素或次级代谢产

物(Ｋｉｓｈｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 这可能是本研究中脯氨

酸含量变化与 ＣＧＡ 含量变化规律较为相似的

原因ꎮ
本研究表明ꎬ氮磷钾肥对有柄石韦 ＣＧＡ 积累

具有显著影响ꎮ Ｋｏｖａｃｉｋ 等(２０２０)研究表明连翘

在高氮处理下 ＣＧＡ 含量减少ꎬ而正常施氮更利于

ＣＧＡ 积累ꎬ可能与高氮处理下 ＣＧＡ 合成相关酶基

因表达下调有关(张婷婷等ꎬ２０２２)ꎮ 同样ꎬ低磷胁

迫会使参与苯丙烷次生代谢物生物合成的 ＰＡＬ 和

４ＣＬ 基因表达下调( Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎬ这可能是

导致低磷处理下有柄石韦 ＣＧＡ 含量显著下降的原

因ꎮ Ｓｕｎ 等(２０２３)研究表明ꎬ苹果叶片在缺钾处

理下 ＰＡＬ、Ｃ４Ｈ 和 ４ＣＬ 基因表达上调ꎬ在高浓度钾

处理状态下 ＰＡＬ 基因表达下调ꎬ类黄酮通路在对

不同钾处理的反应中起着重要作用ꎮ 本研究中ꎬ
高钾处理下 ＣＧＡ 含量处于最低水平ꎬ与付立忠等

(２０１９)高钾处理不利于三叶青酚类物质积累的研

究结果一致ꎮ 推测可能是植株中钾与钙、镁等阳

离子之间存在着过高拮抗作用ꎬ过量施钾会降低

植株的 Ｃａ / Ｋ、Ｍｇ / Ｋꎬ导致植株养分不平衡ꎬ从而影

响植物的次生代谢过程 (王千等ꎬ２０１２)ꎮ ＰＡＬ、
４ＣＬ、Ｃ４Ｈ、ＨＣＴ、Ｃ３Ｈ 和 ＨＱＴ 作为植物体内 ＣＧＡ
合成关键酶已经在金银花(张静茹等ꎬ２０１６)、桑叶

(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)等植物中得到验证ꎬ但在合成

途径中所占的重要性不同ꎮ 本研究中ꎬ有柄石韦

在不同的肥料处理下 ＣＧＡ 含量及其合成关键酶活

性存在显著性差异ꎮ 相关性分析表明ꎬＣＧＡ 含量

与上游关键酶 ４ＣＬ 和下游限速酶 ＨＱＴ 呈显著正

相关ꎬ而与 ＨＣＴ 活性呈显著负相关ꎮ ＨＣＴ 是 ＨＱＴ
的上游酶ꎬ两者之间的底物与产物存在联系ꎬ有着

反馈调节和负反馈调节ꎮ 可见ꎬ４ＣＬ、ＨＱＴ 和 ＨＣＴ
是氮磷钾 ３ 种主要养分影响有柄石韦 ＣＧＡ 积累的

关键酶ꎬ但其影响机制还有待进一步研究ꎮ
综上所述ꎬ氮磷钾肥对有柄石韦的 ＳＯＤ 和

ＣＡＴ 两种抗氧化酶活性有显著的影响ꎬＳＯＤ 活性

主要响应高氮和低钾处理ꎬ而 ＣＡＴ 活性则对 ３ 种

养分的低浓度和高浓度处理均有显著响应ꎮ 不同

水平氮、磷和钾浓度对有柄石韦 ＣＧＡ 含量存在显

著影响ꎬ正常施肥的 ＣＧＡ 含量最高ꎬ达 １２.９２ ｍｇ􀅰
ｇ￣１ꎬ高钾施肥的 ＣＧＡ 含量最低ꎬ为 ７.７９ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ钾
肥对 ＣＧＡ 含量影响最显著ꎮ ＨＱＴ、４ＣＬ 和 ＨＣＴ 是

造成不同施肥处理有柄石韦 ＣＧＡ 含量差异的关

键酶ꎮ
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摘　 要: 为探究根肿菌胁迫对菘蓝生物碱及其合成关键酶基因表达的影响ꎬ该研究对根肿菌侵染后 ０、７、
１４、２１ ｄ 的菘蓝进行病情形态分级、组织学观察、生理生化指标测定以及转录组学和代谢组学分析ꎮ 结果表

明:(１)接菌后 ０、７、１４、２１ ｄ 菘蓝根部分别发展为 ０ 级、１ 级、３ 级、５ 级的肿根ꎬ并且 ７ ｄ 是皮层入侵的关键

时间点ꎮ (２)接种根肿菌 １４ ｄ 后ꎬ菘蓝叶内可溶性蛋白、丙二醛的含量ꎬ超氧化物歧化酶、过氧化物酶、多酚

氧化酶、过氧化氢酶的活性与同时间对照组比较显著提高ꎬ并随着接菌时间的延长呈增加的趋势ꎮ (３)代谢

组学一共检测到 １６１ 种生物碱ꎬ其中吲哚类生物碱数量较多ꎻ与未接菌相比ꎬ菘蓝接菌后 ７、１４、２１ ｄ 分别存

在 １６ 种、１７ 种、３９ 种差异代谢物且各组差异代谢物多富集在生物碱和氨基酸代谢通路ꎮ (４)转录组测序结

果显示ꎬ与未接菌相比ꎬ菘蓝接菌后 ７、１４、２１ ｄ 分别存在 ２ ４３９ 个、２５６ 个、６ ４３７ 个差异表达基因ꎬ这 ３ 组共

同富集到 １１ 个生物碱相关的代谢通路ꎻ与未接菌相比ꎬ接菌后 ７、１４、２１ ｄ 有 ９ 个基因(编码 ４ 种酶 ＴＨＳ、
ＴＡＴ、ＹＵＣＣＡ、ＡＬＤＨ)表达量均上升ꎮ 该研究结果揭示了芸薹根肿菌与菘蓝之间的互作机制ꎬ探究了芸薹根

肿菌对吲哚生物碱合成及其关键酶基因的影响ꎬ为后期菘蓝根肿病抗性基因及生物碱次生代谢途径的研究
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ｏｎ ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ｇｅｎｅｓꎬ ａｎｄ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｌａｔｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ
ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｉｓａｔｉｄｉｓ Ｒａｄｉｘꎬ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓꎬ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅꎬ ｉｎｄｏｌｅ
ａｌｋａｌｏｉｄꎬ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅ

　 　 菘蓝( Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ)ꎬ十字花科菘蓝属的二

年生植物ꎬ全国各地均有栽培ꎬ具有很大的经济价

值和药用价值ꎬ其干燥根、叶为清热解毒的代表药

板蓝根和大青叶(Ｗｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 菘蓝中的

主要生物活性成分为生物碱ꎬ具有抗病毒、抗菌及

免疫调节的药理作用ꎬ其中吲哚类生物碱的药理

活性报道最多ꎬ已经证实靛蓝、靛玉红、表告依春、
５￣羟基吲哚、吲哚￣３￣甲醛和色胺酮具有抗病毒、抗
肿瘤、白细胞抑制及抑菌活性( Ｓｉｎｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ
Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ杨立国等ꎬ２０２１)ꎮ «中华人民共

和国药典»规定板蓝根和大青叶药材及其制剂质

量控制的重要指标分别是表告依春和靛玉红(国

家药典委员会ꎬ２０２０)ꎮ
十字花科根肿病俗称大根病ꎬ其病原为芸薹

根肿菌(Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ)ꎬ是一种土传病

害ꎬ专门寄生在菘蓝等十字花科作物(白菜、油菜、
萝卜、芥菜)的根部ꎬ通常先侵入根毛ꎬ再产生次级

游动孢子并入侵皮层组织ꎬ致使皮层细胞增大ꎬ挤
压变形ꎬ侵染后期细胞内会产生休眠孢子ꎬ在此过

程中植株根部肿大呈瘤状且生长发育迟缓、凋萎

下垂ꎮ 根肿菌侵染也会诱导寄主抗性响应ꎬ如产

生大量的氧自由基ꎬ促使膜脂过氧化ꎬ破坏细胞膜

的结构ꎬ而过氧化氢酶( ｃａｔａｌａｓｅꎬＣＡＴ)、多酚氧化

酶( ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅꎬ ＰＰＯ)、 超 氧 化 物 歧 化 酶

( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ ) 和 过 氧 化 物 酶

(ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬＰＯＤ)等防御酶主要参与活性氧的消

除ꎬ维持细胞膜稳定性(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻＨｕａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ王公达等ꎬ２０２２)ꎮ 秦六月(２０２１)研究

表明抗病大白菜 ＤＨ４０Ｒ 中的 ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＰＯＤ 活

性和可溶性蛋白含量在根肿菌侵染 ８ ｄ 时明显升

高ꎬ强烈抵抗根肿菌侵染ꎻ朱红芳等(２０１５)研究表

明在初期筛选抗根肿病的品种时ꎬ将可溶性糖、可
溶性蛋白和丙二醛(ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬ ＭＤＡ)作为

主要指标ꎻ郭珍(２０１８)研究发现 ＣＡＴ 与油菜抗病

性相关ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ 与油菜抗病性呈正相关ꎮ
目前ꎬ对十字花科植物感染根肿菌的相关研

究主要还是集中在芸薹属植物ꎬ对拟南芥的研究

较少ꎬ菘蓝感染根肿菌的防御机制以及体内代谢

变化的研究几乎没有报道ꎮ 因此ꎬ迫切需要探究

菘蓝与根肿菌之间的互作机制ꎬ以及根肿菌对菘

蓝有效成分积累的影响ꎮ 本研究以接菌后 ０、７、
１４、２１ ｄ 的菘蓝为研究对象ꎬ采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量

测序技术和超高效液相色谱－串联质谱技术ꎬ通过

病情形态分级、组织学观察、生理生化指标测定以

及转录代谢分析ꎬ拟探讨以下问题:(１)根肿菌侵

染菘蓝的动态过程ꎻ(２)菘蓝抗根肿病的生理防御

机制ꎻ(３)根肿菌胁迫对菘蓝生物碱类化合物合成

机制的影响ꎮ 本研究为深入挖掘菘蓝抗根肿病功

能基因及次生代谢物合成途径等分子研究奠定

基础ꎮ

２８９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



１　 材料与方法

１.１ 材料

供试菌株和菘蓝品种:菌株采自昆明市盘龙

区阿子营乡的大白菜发病根瘤ꎬ经云南省农业科

学院鉴定为 ４ 号生理小种(Ｗｉｌｌｉａｍｓ 鉴定系统)ꎮ
实验所需小叶菘蓝种子由云南省农业科学院园艺

作物研究所的十字花科课题组张丽琴老师提供并

鉴定ꎮ
试剂及仪器:台盼蓝溶液( ＳＩＧＭＡ)、甲醛－醋

酸－乙醇固定液(５０％)ꎻ牛血清蛋白、核黄素、愈创

木酚、２－硫代巴比妥酸ꎬ北京索莱宝科技有限公

司ꎻ邻苯二酚、三氯乙酸溶液、Ｌ￣甲硫氨酸ꎬ上海麦

克林 生 化 科 技 有 限 公 司ꎻ 氯 化 硝 基 四 氮 唑 蓝

(ＮＢＴ)、乙二胺四乙酸 ＥＤＴＡꎬ德国 Ｂｉｏｆｒｏｘｘ 生物试

剂ꎻ过氧化氢 ( ３０％)ꎬ云南景锐科技有限公司ꎮ
Ｎｉｋｏｎ 数码显微镜ꎬ血球计数板ꎬ育苗盘ꎬ普析 ＴＵ￣
１８１０ 紫外可见分光光度计ꎬ超低温冷冻离心机ꎬ光
照培养箱ꎬ台式鼓风干燥箱ꎬ电热恒温水浴锅ꎬ千
分之一电子天平ꎬ托盘天平ꎬ冷冻冰箱等ꎮ
１.２ 实验处理

将冷冻的大白菜发病根瘤置于室温解冻ꎬ采
用杨佩文等(２００２)的方法提取根肿菌休眠孢子ꎬ
血球计数板测定根肿菌孢子悬浮液的浓度ꎬ稀释

成 ５×１０７ ＣＦＵ􀅰ｍＬ￣１的病原菌菌液备用ꎮ 小叶菘

蓝于 ７２ 孔育苗盘中栽培ꎬ１ 个穴播种 ３ 颗种子ꎬ待
其长出 ２ ~ ３ 对真叶后间苗ꎬ注射法进行根肿菌

(１×１０７ ＣＦＵ􀅰ｍＬ￣１的休眠孢子)接种ꎬ用 １０ ｍＬ 注

射器吸取菌液ꎬ将菌液缓慢注射到实验苗根部ꎬ每
株 ２ ｍＬ 菌液ꎮ 分别在接种根肿菌后 ０、７、１４、２１ ｄ
采集 正 常 生 长 ( ＢＬＧ￣ＣＫ１、 ＢＬＧ￣ＣＫ２、 ＢＬＧ￣ＣＫ３、
ＢＬＧ￣ＣＫ４)和接种根肿菌( ＢＬＧ￣Ｓ１、ＢＬＧ￣Ｓ２、ＢＬＧ￣
Ｓ３、ＢＬＧ￣Ｓ４)的小叶菘蓝根部(根及根茎)和叶子

(Ｌａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ３ 个生物学重复ꎬ并液氮冷冻ꎬ
－８０ ℃ 储存ꎮ
１.３ 方法

１.３.１ 病情形态分级和组织学观察 　 病情分级参

照农业部公益性行业科研专项(２０１００３０２９)制定

的标准(杨华等ꎬ２０１４)ꎮ 接种根肿菌后根据病情

形态分级每 ２４ ｈ 观察根肿情况并取小叶菘蓝根部

进行组织学观察ꎬ连续观察 ２１ ｄꎮ 将小叶菘蓝根

部洗干净ꎬ取地下 １ ~ ２ ｃｍ 于 ＦＡＡ 固定液中至少

固定 ２４ ｈꎻ再将组织从 ＦＡＡ 固定液中取出并切成

薄片ꎻ于台盼蓝染液中染色 ２ ｍｉｎꎬ染色后用去离

子水(ｄｄＨ２Ｏ)洗去残留的染液ꎬ清洗 ２ ~ ３ 次ꎻ染上

色的根组织薄片放在载玻片上进行显微观察ꎮ
１.３.２ 生理指标的测定 　 小叶菘蓝叶片生理指标

的测定主要参照高俊凤(２００６)和王文龙(２０１４)
的方法ꎬ具体如下:(１)硫代巴比妥酸显色法检测

ＭＤＡꎻ(２)考马斯亮蓝 Ｇ￣２５０ 染色法检测可溶性蛋

白ꎻ(３)愈创木酚比色法检测 ＰＯＤꎻ(４)氮蓝四唑

光还原法检测 ＳＯＤꎻ( ５) 邻苯二酚法检测 ＰＰＯꎻ
(６)紫外分光光度法检测 ＣＡＴꎮ
１.３.３ ＵＰＬＣ￣ＭＳ / ＭＳ 测定

１.３.３.１ 样品制备　 将小叶菘蓝的根及根茎放置于

冻干机( Ｓｃｉｅｎｔｚ￣１００Ｆ)中真空冷冻干燥后研磨ꎻ称
取 ５０ ｍｇ 的粉末ꎬ加入 ７０％ 甲醇(１.２ ｍＬ)ꎬ３０ ｍｉｎ
涡旋 １ 次(每次 ３０ ｓꎬ共 ６ 次)ꎻ１２ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ离
心 ３ ｍｉｎ 后ꎬ０.２２ μｍ 微孔滤膜将上清液过滤在进

样瓶中ꎬ用于后续实验ꎮ
１.３.３.２ 色谱质谱条件　 ＥｘｉｏｎＬＣＴＭ ＡＤ 超高效液相

色谱 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｃｉｅｘ. ｃｏｍ. ｃｎ / )ꎬ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ
４５００ ＱＴＲＡＰ 串联质谱 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｃｉｅｘ. ｃｏｍ. ｃｎ / )ꎮ
液相色谱条件:色谱柱为 ＳＢ￣Ｃ１８(１.８ μｍꎬ２.１ ｍｍ ×
１００ ｍｍꎬＡｇｉｌｅｎｔ)ꎻ０.１％甲酸的超纯水(Ａ)与 ０.１％
甲酸乙腈(Ｂ)为流动相ꎬ流速为 ０.３５ ｍＬ􀅰ｍｉｎ￣１ꎻ
洗脱梯度(Ｂ 相比例)为 ０.００ ｍｉｎꎬ５％ꎬ９.００ ｍｉｎ 内

线性增加至 ９５％ꎬ并维持在 ９５％ １ ｍｉｎꎬ１０. ００ ~
１１.１０ ｍｉｎꎬ９５％ ~ ５％ꎬ１１.１０ ~ １４.００ ｍｉｎꎬ５％ꎻ进样

量 ４ μＬꎻ柱温为 ４０ ℃ꎮ 质谱条件:电喷雾离子源ꎻ
电压为＋５ ５００ / －４ ５００ Ｖꎻ温度为 ５５０ ℃ꎻ离子源

气体 Ｉ、气体Ⅱ及气帘气分别设置为 ５０、６０、２５ ｐｓｉꎻ
碰撞诱导电离参数设置为高ꎮ

ＯＰＬＳ￣ＤＡ 模型中的 ＶＩＰ 值结合差异倍数值

ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ 来筛选差异代谢物ꎮ 筛选标准:符合

ＶＩＰ ≥ １、ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ ≥ １.５ 和 ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ ≤ ０.６７
的代谢物具有显著差异ꎮ
１.３.４ ＲＮＡ 提取和文库构建 　 ＲＮＡ 提取与测序由

武汉迈维代谢有限公司完成ꎮ 采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 的

ＮＥＢＮｅｘｔ® ＵｌｔｒａＴＭ ＲＮＡ Ｌｉｂｒａｒｙ Ｐｒｅｐ Ｋｉｔ 试剂盒提

取 ｔｏｔａｌ ＲＮＡꎮ 琼脂糖凝胶电泳和 Ｎａｎｏ Ｐｈｏｔｏｍｅｔｅｒ
分光光度计检测 ＲＮＡ 完整性和纯度ꎮ 最终达标

的样品用于构建小叶菘蓝 ｃＤＮＡ 文库ꎮ
１.３.５ 转录组测序、分析及注释 　 利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 对

小叶菘蓝根及根茎转录组文库进行高通量测序ꎮ

３８９５ 期 赵淑丽等: 根肿菌侵染下菘蓝生物碱合成机制



通过 ＣＡＳＡＶＡ 碱基识别将原始的图像数据转化为

原始数据( ｒａｗ ｄａｔａ)ꎬ经数据评估、过滤除杂及冗

余处理等质控获得高质量序列 ( ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎬ
Ｔｒｉｎｉｔｙ 组 装 并 层 次 聚 类 后 得 Ｕｎｉｇｅｎｅꎮ 使 用

ＤＩＡＭＯＮＤ ＢＬＡＳＴＸ 与 ＨＭＭＥＲ 软件将 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序

列 与 Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ ( ＧＯ )、 ＴｒＥＭＢＬ、 Ｋｙｏｔｏ
Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ(ＫＥＧＧ)、Ｓｗｉｓｓ￣
Ｐｒｏｔ、ｅｕＫａｒｙｏｔｉｃ Ｏｒｔｈｏｌｏｇ Ｇｒｏｕｐｓ(ＫＯＧ)、ＮＲ、Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｆａｍｉｌｙ( Ｐｆａｍ)数据库进行比对ꎬ得到基因功能信

息ꎮ 用 ＤＥＧＳｅｑ Ｒ 包 鉴 定 差 异 表 达 基 因

(ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓꎬＤＥＧｓ)ꎬ规定同时符

合错误发现率 ( ｆａｌｓｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅꎬＦＤＲ) < ０. ０５ꎬ
｜ ｌｏｇ２差异倍数( ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅꎬＦＣ) ｜ ≥１ 的基因确定

为差异表达的基因并对其进行功能富集分析ꎮ
１.３.６ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析　 植物 ＲＮＡ 提取同 １.３.４ 节ꎮ
根据转录组数据结果中的 ＦＰＫＭ 值筛选 １３ 个差

异基因ꎬ采用 Ｍｏｎａｄ 试剂盒合成 ｃＤＮＡꎬ以 ｃＤＮＡ
为模板、菘蓝 Ａｃｔｉｎ 基因(Ｑｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)为内参进

行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 实验ꎮ 利用 Ｐｒｉｍｅｒ￣ＢＬＡＳＴ 设计引物

(表 １)以及 ＡＢＩ ７５００ 荧光定量 ＰＣＲ 仪进行 ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 分析ꎮ 扩增程序:９５ ℃ꎬ２ ｍｉｎ 预变性ꎻ９５ ℃ꎬ
５ ｓ 变性ꎻ６０ ℃ꎬ３０ ｓ 退火 /延伸(４０ 个循环)ꎻ熔解

曲线为从 ６５ ℃ 升至 ９５ ℃ꎬ每升温 ０.５ ℃ 采集 １
次荧光信号ꎮ 每个样品均设置 ３ 个重复ꎬ使用

２－ΔΔＣｔ法进行实时荧光定量 ＰＣＲ 结果的计算ꎮ 将

实验结果数据表示为平均值 ±标准差ꎬ并采用

Ｇｒａｐｈｐａｄ 软件对各组数据进行 Ｔ 检验ꎬ以 Ｐ<０.０５
表示差异有统计学意义ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 病情形态分级和组织学观察

由图 １ 和图 ２ 可知ꎬ接菌后 ０ ｄ 根部发育正常

无肿瘤ꎬ病情指数为 ０ 级且组织学观察发现细胞

排列整齐(图 １:Ｅꎻ图 ２:Ａ)ꎻ接菌后 ７ ｄ 根部开始

出现肿大症状ꎬ病情指数为 １ 级ꎬ组织学观察发现

皮层细胞明显增大ꎬ挤压变形(图 １:Ｆꎻ图 ２:Ｃ)ꎻ接
菌后 １４ ｄ 主根肿块直径小于茎基部直径的 ２ 倍ꎬ
病情指数为 ３ 级ꎬ同时次级游动孢子遍布皮层细

胞并开始入侵维管柱(图 １:Ｇꎻ图 ２:Ｅ)ꎻ接菌后 ２１
ｄ 根部出现较大肿瘤ꎬ其直径是茎基部直径的 ２ ~ ３
倍ꎬ判定病情指数为 ５ 级ꎬ同时次级游动孢子遍布

皮层和维管柱(图 １:Ｈꎻ图 ２:Ｆ)ꎮ 这从表观到细

胞层次展示了根肿菌侵染植株的整个发病过程ꎬ
同时也说明了根肿菌人工接种的可行性ꎮ
２.２ 生理生化指标测定

由图 ３ 可知ꎬ接菌处理的可溶性蛋白、ＭＤＡ 含

量和防御酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＰＰＯ、ＣＡＴ 的活性随接菌时

间的延长呈不断上升的趋势ꎻ接菌后 ７ ~ ２１ ｄꎬ实验

组的 ＣＡＴ、ＳＯＤ 活性均显著高于相应对照组(Ｐ<
０.０５)ꎻ接菌后 １４ ~ ２１ ｄꎬ实验组的可溶性蛋白、
ＭＤＡ 含量以及 ＰＯＤ、ＰＰＯ 活性均显著高于对照组

(Ｐ<０.０５)ꎮ 这说明菘蓝为抵抗根肿菌侵染自身做

出了防御反应ꎮ
２.３ 代谢组分析

２.３.１ 样品检测及 ＯＰＬＳ￣ＤＡ 分析　 本实验对 ７ 组样

本[ＢＬＧ￣ＣＫ１(Ｓ１)、ＢＬＧ￣ＣＫ２、ＢＬＧ￣ＣＫ３、ＢＬＧ￣ＣＫ４、
ＢＬＧ￣Ｓ２、ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣Ｓ４]进行代谢研究ꎮ 基于检

测平台和自建数据库共检测到 １６１ 种生物碱ꎬ其他

类生物碱数量最多ꎬ占总生物碱的 ５３％ꎬ其次是吲

哚类生物碱占总生物碱的 ３２％(图 ４)ꎮ 由图 ５ 可

知ꎬ正交偏最小二乘判别分析 ( ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｐａｒｔｉａｌ
ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ￣ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬＯＰＬＳ￣ＤＡ)结果显

示各组样品均能得到明显分离ꎬ并且 ＢＬＧ￣ＣＫ３ 和

ＢＬＧ￣Ｓ３ 的分离距离最大ꎬＢＬＧ￣ＣＫ４ 和 ＢＬＧ￣Ｓ４ 次

之ꎬ说明接菌 １４ ｄ 时根肿菌对菘蓝代谢影响最大ꎮ
２.３.２ 差异代谢物筛选　 进一步对接菌后 ７、１４、２１
ｄ 的菘蓝差异代谢物进行分析ꎬ发现 ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ２ 有 １６ 种差异代谢物ꎬ６ 个上调ꎬ１０ 个下调ꎻ
ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ 有 １７ 种差异代谢物ꎬ９ 个上

调ꎬ８ 个下调ꎻＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 有 ３９ 种差异代

谢物ꎬ３２ 个上调ꎬ７ 个下调ꎻＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ 有

１９ 个差异代谢物ꎬ３ 个上调ꎬ１６ 个下调ꎻＢＧ￣Ｓ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４ 有 ４５ 个差异代谢物ꎬ１９ 个上调ꎬ２６ 个下

调ꎻＢＧ￣Ｓ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 有 ３４ 个差异代谢物ꎬ１４ 个上

调ꎬ２０ 个下调(表 ２)ꎮ 由图 ６ 可知ꎬ将 ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ２、ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４
这 ３ 组差异代谢物取交集后发现共有 ５ 个差异代

谢物ꎬ分别为环芸薹宁、ｉｓａｔｉｎｄｏｓｕｌｆｏｎｉｃ ａｃｉｄ Ｂ、５ꎬ６￣
二羟基吲哚￣５￣Ｏ￣β￣葡萄糖苷、泛酰巯基乙胺和对

香豆酰亚精胺ꎬ其中前 ３ 种为吲哚类生物碱ꎮ 将

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４、ＢＬＧ￣Ｓ３ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４ 这 ３ 组差异代谢物取交集后发现共有 ２ 个

差 异 代 谢 物ꎬ 分 别 是 吲 哚 类 生 物 碱

ｉｓａｔｉｓｉｎｄｉｇｏｔｉｃａｎｉｎｅ Ｂ 和喹啉类生物碱 ２￣氧￣３ꎬ４￣二
氢￣１Ｈ￣喹啉￣３￣羧酸ꎮ
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表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物
Ｔａｂｌｅ １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

正向引物(５′￣３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ (５′￣３′)

反向引物(５′￣３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ (５′￣３′)

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣１６８８５.９ ＧＨ３ ＴＴＣＧＣＴＴＣＡＧＧＴＡＴＧＧＴＣＣＧ ＡＣＣＡＴＡＧＣＣＡＣＣＧＡＧＴＴＴＣＧ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２２７０４.８ Ｂ￣ＡＲＲ ＧＴＡＡＧＡＧＧＡＣＴＣＧＧＡＴＣＧＧＣ ＣＣＧＴＣＴＣＴＧＣＴＣＴＧＴＴＧＣＡＴ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２２７１９.０ ＴＧＡ ＧＡＧＧＧＴＴＴＣＧＴＣＣＡＴＣＣＧＡＧ ＧＧＡＣＴＣＧＴＴＣＡＣＣＧＣＡＴＣＡＡ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２７５３５.０ ＳＡＵＲ ＡＣＡＡＣＡＧＣＡＡＡＣＡＡＧＧＧＡＴＣＡ ＧＧＣＡＡＧＧＧＡＴＣＧＴＧＡＴＧＧＴＡ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２８２８７.０ ＡＨＫ ＴＣＡＴＣＴＣＣＡＧＣＡＡＣＧＣＴＣＡＡ ＣＴＣＴＧＣＡＣＡＡＡＣＣＡＣＴＴＣＣＧ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３７９５３.０ ＰＰ２Ｃ ＣＣＴＧＡＣＧＴＧＴＣＣＴＡＴＣＧＡＣＧ ＴＴＣＣＡＴＣＴＣＣＡＡＣＴＣＣＧＣＡＣ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３５２７８.２ ＰＰ２Ｃ ＣＧＧＴＣＴＴＴＧＧＧＡＣＧＴＴＧＴＣＴ ＡＣＧＣＴＴＣＣＴＣＡＣＡＣＧＣＴＴＴＡ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３４９８１.０ ＡＵＸ / ＩＡＡ ＣＴＣＣＧＧＴＴＣＧＴＴＣＧＴＴＣＡＧＡ ＴＴＣＣＣＴＣＣＣＴＣＴＴＡＧＧＣＴＣＧ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３７７８０.０ ＰＹＲ / ＰＹＬ ＴＣＧＧＴＧＡＴＣＣＴＧＡＡＡＴＣＧＧＣ ＡＣＣＧＡＧＴＡＴＧＴＧＴＴＣＧＴＣＧＴ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３７９１６.２ ＡＢＦ ＧＣＴＴＣＧＧＴＴＣＡＣＣＡＡＣＡＴＣＧ ＡＧＡＡＧＡＧＡＧＣＣＧＴＧＧＴＧＡＧＴ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６９９４.３ ＴＨＳ ＣＣＧＡＧＧＣＧＴＣＴＡＧＴＴＴＧＧＴＣ ＣＡＧＧＡＧＡＣＧＡＴＡＧＡＧＣＣＧＡＣ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１２９.３ ＴＨＳ ＡＴＡＴＧＧＣＧＧＴＧＡＣＧＣＴＣＡＧ ＣＧＧＴＴＣＧＣＴＴＣＴＣＣＣＡＴＡＴＣＡ

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２４３６２.０ ＴＨＳ ＡＴＴＧＧＡＴＧＧＡＡＡＧＣＡＧＧＡＧＧＴ ＧＴＧＡＴＣＴＴＧＣＡＧＡＣＧＣＡＴＣＣ

内参基因 Ｉｎｔｅｒｎａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ Ａｃｔｉｎ ＧＣＴＣＡＣＧＧＡＡＧＣＡＣＣＴ ＣＧＡＣＣＡＣＴＡＧＣＧＴＡＡＡＧＴ

图 １　 接菌后 ０、７、１４、２１ ｄ 的菘蓝病情形态分级
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｅａｓｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｇｒａｄｅｓ ｏｆ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ０ꎬ ７ꎬ １４ꎬ ２１ ｄ

２.３.３ 差异代谢物 ＫＥＧＧ 富集分析 　 由图 ７ 可知ꎬ
各组别富集在代谢通路( ｋｏ０１１００)上的差异代谢

物最多且生物碱和氨基酸相关的代谢通路变化明

显ꎻ ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２、 ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３、
ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 这 ３ 组都富集在托烷、哌啶和

吡啶生物碱生物合成途径( ｋｏ００９６０) ꎻ除了 ＢＬＧ￣
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Ａ. 接菌后 ０ ｄ 菘蓝横截面组织学观察ꎻ Ｂ. 接菌后 ４ ｄ 菘蓝横截面组织学观察ꎻ Ｃ. 接菌后 ７ ｄ 菘蓝横截面组织学观察ꎻ Ｄ. 接菌后 １１ ｄ
菘蓝横截面组织学观察ꎻ Ｅ. 接菌后 １４ ｄ 菘蓝横截面组织学观察ꎻ Ｆ. 接菌后 ２１ ｄ 菘蓝横截面组织学观察ꎮ 箭头指向发病部位ꎮ
Ａ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ０ ｄꎻ Ｂ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉ.
ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ４ ｄꎻ Ｃ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉ. ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ７ ｄꎻ Ｄ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ
ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉ. ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ １１ ｄꎻ Ｅ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉ. ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ
ｆｏｒ １４ ｄꎻ Ｆ. Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｉ. ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ２１ ｄ. Ｔｈｅ ａｒｒｏｗｓ ｐｏｉｎｔ ｔｏ ｔｈｅ ｓｉｔｅｓ ｏｆ ｄｉｓｅａｓｅ.

图 ２　 根肿菌侵染后菘蓝组织学观察
Ｆｉｇ. ２　 Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ ａｆｔｅｒ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ

∗、∗∗、∗∗∗分别表示同一时间点在 Ｐ<０.０５、Ｐ<０.０１、Ｐ<０.００１ 水平上实验组与对照组相比差异显著ꎮ
∗ꎬ ∗∗ꎬ ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ ｐｏｉｎｔ ａｔ Ｐ<
０.０５ꎬ Ｐ<０.０１ꎬ Ｐ<０.００１ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ３　 接种根肿菌后不同时间菘蓝叶生理生化指标测定
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ

ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅ ａｆｔｅｒ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ
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图 ４　 代谢物类别分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｌａｓｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

图 ５　 接种根肿菌后 ７、１４、２１ ｄ 及其相应
对照组的 ＯＰＬＳ￣ＤＡ 得分图

Ｆｉｇ. ５　 ＯＰＬＳ￣ＤＡ ｓｃｏｒｅ ｍａｐ ａｔ ７ꎬ １４ꎬ ２１ ｄ ａｆｔｅｒ
ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ

ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ꎬ 其 他 组 都 在 色 氨 酸 代 谢 途 径

(ｋｏ００３８０)上富集ꎬ色氨酸合成途径是吲哚类生物

碱合成的前体途径ꎮ
２.４ ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分析

２.４.１ 转录组数据组装和质量分析 　 为进一步挖

掘根肿菌胁迫下菘蓝生物碱积累机制ꎬ对菘蓝 ２１
个样本进行转录组测序和分析得到１ ２００ ９７４ ７８６
条原始序列和 １ １７１ ８０８ ２１０ 个高质量序列ꎬ共获

得 １７５.７７ Ｇｂ 的有效数据ꎻ各样本有效数据均达到

７ ＧｂꎬＱ２０(Ｑｐｈｒｅｄ 值不低于 ２０ 的碱基数占总碱基

数的百分比) 碱基百分比均在 ９７％ 以上ꎬ Ｑ３０
(Ｑｐｈｒｅｄ 值不低于 ３０ 的碱基数占总碱基数的百分

比)碱基百分比均在 ９２％以上ꎻＧＣ 含量(Ｇ 和 Ｃ 占

总碱基数量的百分比)为 ４７.０％ ~ ４７.６９％ꎮ Ｔｒｉｎｉｔｙ
拼接得到 ８３ ７７５ 个 Ｕｎｉｇｅｎｅꎬ平均长度为１ ７０８ ｂｐꎬ
最长达到 １６ ５２３ ｂｐꎬ最短为 ２０１ ｂｐꎬＮ５０ 为 ２ ３６７
ｂｐꎮ Ｕｎｉｇｅｎｅ 长度分布图 (图 ８) 显示ꎬ ５１ ７９９条

(６１.８３％) Ｕｎｉｇｅｎｅ 长度超过 １ ０００ ｂｐꎬ２５ ８７４条

(３０.８９％)Ｕｎｉｇｅｎｅ 长度超过 ２ ０００ ｂｐꎮ 这说明转

录组数据质量较高ꎬ可进行后续分析ꎮ
２.４.２ Ｕｎｉｇｅｎｅ 的功能注释 　 用 ＮＲ、ＴｒＥＭＢＬ、ＧＯ、
Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＫＯＧ、ＫＥＧＧ、Ｐｆａｍ 共 ７ 个数据库进行

Ｕｎｉｇｅｎｅ 注释ꎬ分别成功注释 ６９ ３５０ ( ８２. ７８％)、
７０ ２８１ ( ８３. ８９％)、 ６０ ５３８ ( ７２. ２６％)、 ５４ ６９６
(６５.２９％)、４４ ６２０ ( ５３. ２６％)、５５ ２７１ ( ６５. ９８％)、
５５ ３８７(６６.１１％)个基因ꎬ至少在一个数据库注释

成功的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 有 ７２ ９６５ 条(８７.１％)ꎮ 样本间基

因表达水平的相关性分析表明样本在一组中具有

较高的一致性ꎬ确保了后面分析结果的可靠性ꎮ
在本研究中ꎬ共有 ６０ ５３８ 条 Ｕｎｉｇｅｎｅ 得到了 ＧＯ

注释ꎮ 总体分为 ３ 大类:一是分子功能ꎬ主要富集条

目有催化活性(３０ ７５８ 条)和结合(３６ ０８４ 条)ꎻ二是

细胞组分ꎬ细胞解剖实体 Ｕｎｉｇｅｎｅ 数量最多(５１ ８０７
条)ꎻ三是生物过程ꎬＵｎｉｇｅｎｅ 富集较多的类别有细

胞过程(４０ ５０４ 条)、刺激响应(１８ ４７４ 条)、代谢过

程(３２ ２２９ 条)、生物调控(１６ ６０６ 条)(图 ９)ꎮ
由图 １０ 可知ꎬ本次共有 ２５ 个不同功能且种类

齐全的类群ꎬ包含大多数 的 生 命 活 动ꎮ 其 中ꎬ
１０ １０２条被富集到一般功能预测ꎬ是 ＫＯＧ 类群中

Ｕｎｉｇｅｎｅ 数量最多的ꎻ其次是翻译后修饰、蛋白反

转和伴侣ꎬ４ ９３２ 条ꎻ注释到信号转导机制的较少ꎬ
也有 ４ ４６１ 个基因ꎬ其他功能类群的基因丰度也不

尽相同ꎮ
２.４.３ 差异表达基因的筛选与功能分析 　 菘蓝接

菌后 ７、１４、２１ ｄ 与同时间对照组比较分别有２ ４３９
个、２５６ 个、６ ４３７ 个差异表达基因ꎬ结果表明菘蓝

在根肿菌侵染后基因表达发生显著变化ꎮ 其中ꎬ
２１ ｄ 的 ＤＥＧｓ 最多ꎬ说明根肿菌侵染后期菘蓝基因

表达发生剧烈变化ꎻ这 ３ 组共有 １７ 个差异表达基

因ꎬ其中 ９ 个上调ꎬ８ 个下调ꎮ 接菌后 ７、１４、２１ ｄ
的实验组随着接菌时间的延长ꎬ差异基因数目在

不断增加ꎬ其对根肿菌的响应更加剧烈(表 ３)ꎮ
对 ＤＥＧｓ 进行 ＧＯ 富集分析ꎬ根据细胞组成、

分子功能和生物代谢对基因进行分类ꎬ共有９ ８０５
个 ＤＥＧｓ 被富集到这 ３ 个 ＧＯ 类别中ꎮ 细胞组成

过程中细胞解剖实体的 ＤＥＧｓ 位居第一ꎻ 细胞过
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表 ２　 差异代谢物数量统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｕｎｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ

比对组
Ｃｏｎｔｒａｓｔ ｇｒｏｕｐ

总数
Ｔｏｔａｌ

上调
Ｕｐ

下调
Ｄｏｗｎ

ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２ １６ ６ １０

ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ １７ ９ ８

ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ３９ ３２ ７

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ １９ ３ １６

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ４５ １９ ２６

ＢＬＧ￣Ｓ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ３４ １４ ２０

程、刺激响应和代谢过程是 ＤＥＧｓ 在生物过程中富

集较多的 ３ 个功能ꎻ结合和催化活性是 ＤＥＧｓ 在分

子功能中的主要功能(表 ４)ꎮ
由于菘蓝中的主要活性成分为生物碱ꎬ而氨

基酸是生物碱合成的基础ꎬ因此主要分析氨基酸

和生物碱相关的代谢通路ꎮ 为更清楚地了解所关

注的生物碱类化合物与差异基因在通路上是否存

在相 关 性ꎬ对 ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２、 ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 这 ３ 组差异表达基因

进行 ＫＥＧＧ 富集分析(表 ５)ꎮ 由表 ５ 可知ꎬ３ 组共

图 ６　 差异代谢物韦恩图
Ｆｉｇ. ６　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

表 ３　 差异表达基因数量统计
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

比对组
Ｃｏｎｔｒａｓｔ ｇｒｏｕｐ

总数
Ｔｏｔａｌ

上调
Ｕｐ

下调
Ｄｏｗｎ

ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２ ２ ４３９ １ ２９８ １ １４１

ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ ２５６ １１６ ９５

ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ６ ４３７ ５ ８３８ ５９９

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３ ２ ４５１ １ １７４ １ ２７７

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ８ ７５２ ６ ４９４ ２ ２５６

ＢＬＧ￣Ｓ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ ６ ２１３ ５ ３４０ ８５３

同富集在 １１ 个生物碱相关的代谢通路上ꎬ其中色

氨酸代谢途径富集的差异表达基因数量较多ꎮ
２.５ 生物碱合成途径相关基因挖掘

本研究重点对吲哚类生物碱合成途径及相关

基因进行挖掘ꎮ 由图 １１ 可知ꎬ分支酸可在邻氨基

苯甲酸合酶( ａｎｔｈｒａｎｉｌａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＡＳ)、色氨酸合

成酶( ｔｒｙｔｏｐｈａｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｓｕｂｕｎｉｔꎬＴＳＡ)等酶的反应

下合成吲哚ꎬ最后经过一系列反应合成色氨酸ꎮ
色氨酸脱羧酶(Ｌ￣ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎬＴＤＣ)是
至关重要的酶ꎬ色氨酸可在其催化下生成色胺ꎬ并
在黄素单加氧酶( ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ｐｙｒｕｖａｔｅ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ
ＹＵＣＣＡ)的催化作用下生成吲哚￣３￣乙酸ꎻ色胺也

可在 细 胞 色 素 Ｐ４５０ 单 加 氧 酶 ( ｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ ５￣
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎬ ＣＹＰ７１Ｐ１ )、 醛 脱 氢 酶 ( ａｌｄｅｈｙｄｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎬＡＬＤＨ)和 ５￣羟色胺￣Ｏ￣甲基转移酶

(ａｃｅｔｙｌｓｅｒｏｔｏｎｉｎ￣Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＡＳＭＴ)的催化

下合成 ５￣甲氧基吲哚￣３￣乙酸ꎮ
本研究从所有的 ＤＥＧｓ 中筛选到 １８ 个基因ꎬ

分别编码吲哚生物碱合成途径的 ５ 种关键酶(ＡＳ、
ＴＳＡ、ＴＤＣ、ＹＵＣＣＡ、ＡＬＤＨ) (图 １２:Ａ)ꎬ另外 １８ 个

基因编码异喹啉类生物碱合成途径的 ２ 种关键酶ꎬ
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图 ７　 差异代谢物 ＫＥＧＧ 代谢通路富集散点分析图
Ｆｉｇ. ７　 ＫＥＧＧ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｓｃａｔｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｉａｇｒａｍｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

即蒂巴因合成酶( ｔｈｅｂａｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＴＨＳ)和酪氨酸

氨基转移酶 ( ｔｙｒｏｓｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＴＡＴ) ( 图

１２:Ｂ)ꎮ 与未接菌相比ꎬ接菌后 ７、１４、２１ ｄ 基因表

达量均上调的一共有 ９ 个 ＤＥＧｓ:３ 个编码 ＴＨＳ 的

基 因 ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２４３６２. ０、 Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６９９４. ３、 Ｃｌｕｓｔｅｒ￣
３６１２９.３)ꎬ２ 个编码 ＴＡＴ 的基因(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３１７３０.０、
Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２８０４０.６)ꎬ２ 个编码 ＹＵＣＣＡ 的基因(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣

３６１９２.０、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１９２.１)ꎬ２ 个编码 ＡＬＤＨ 的基因

(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３２３８１.０、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２８３９５.０)ꎮ
２.６ 差异表达基因的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证

为验 证 转 录 组 数 据 的 准 确 性ꎬ 选 择 ＴＨＳ
(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２４３６２.０、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６９９４.３、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１２９.３)ꎬ
ＡＵＸ / ＩＡＡ ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３４９８１. ０ )ꎬ ＧＨ３ ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣
１６８８５ .９) ꎬ ＳＡＵＲ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２７５３５ .０) ꎬ ＰＹＲ / ＰＹＬ
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图 ８　 菘蓝转录组 Ｕｎｉｇｅｎｅ 长度分布图
Ｆｉｇ. ８　 Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｕｎｉｇｅｎｅ ｉｎ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｉｓａｔｉｓ ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ

(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３７７８０.０)ꎬＰＰ２Ｃ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３５２７８. ２、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣
３７９５３.０)ꎬＡＢＦ(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３７９１６.２)ꎬＢ￣ＡＲＲ(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣
２２７０４. ８ )ꎬ ＴＧＡ ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２２７１９. ０ )ꎬ ＡＨＫ ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣
２８２８７.０)进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证(图 １３:Ａ)ꎮ 结果表

明ꎬ上述酶基因在 ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２、ＢＬＧ￣ＣＫ３
ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 中的表达趋势与

ＲＮＡ￣ｓｅｑ 结果一致(Ｐ<０.０５)(图 １３:Ｂ)ꎬ证明测序

结果真实可靠ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 根肿菌侵染对菘蓝根部的影响

Ｗｅｉ 等(２０２１)研究表明ꎬ感染根肿菌的植株

其根部会不断膨大ꎬ直至变成大小形状不一的肿

瘤ꎬ 并且根部细胞会因为次级游动孢子的入侵而

表 ４　 差异表达基因数及功能注释
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

功能注释
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

总数
Ｔｏｔａｌ

比对组
Ｃｏｎｔｒａｓｔ ｇｒｏｕｐ

ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ２

ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ３

ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ３

ＢＬＧ￣Ｓ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４

ＢＬＧ￣Ｓ３ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４

细胞组成
Ｃｅｌｌｕｌａｒ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

细胞解剖实体
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ

ｅｎｔｉｔｙ

１６ ９７３ １ ８７１ １８１ ３ ８２１ １ ８４５ ５ ５８４ ３ ６７１

包含蛋白复合物
Ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ

ｃｏｍｐｌｅｘ

３ ４８８ １６８ １８ １ ０４２ １３１ １ １３７ ９９２

生物过程
Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐｒｏｃｅｓｓ

细胞过程
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ

１３ ６８８ １ ４１５ １４０ ３ ２４４ １ ３３８ ４ ４６３ ３ ０８８

代谢过程
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ

１０ ６９２ １ １０７ １０５ ２ ５６１ １ ０３４ ３ ４８２ ２ ４０３

刺激响应
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓ

６ ４９５ ８５２ ９３ １ ３０１ ８５０ ２ １３９ １ ２６０

生物调节
Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

５ ６２１ ６９３ ６３ １ １６９ ６９４ １ ８５６ １ １４６

生物过程的调节
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ

ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ

５ ０５４ ６２９ ５７ １ ０４６ ６２８ １ ６７２ １ ０２２

分子功能
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ

结合
Ｂｉｎｄｉｎｇ

１１ ９１２ １ ３００ １２１ ２ ７０３ １ ２３７ ３ ９３１ ２ ６２０

催化活性
Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ

１０ ３２９ １ １１３ １６６ ２ ３１５ １ １２１ ３ ３９５ ２ ２１９

转运体活性
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ

１ ３４８ １６３ ２３ ２６５ １７２ ４６３ ２６２

转录调节活性
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ

１ ０５８ １８７ １４ １６０ １７３ ３７０ １５４

０９９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ５　 生物碱合成相关通路 ＫＥＧＧ 富集
Ｔａｂｌｅ ５　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｋｏ￣ＩＤ ＫＥＧＧ 通路名称
ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ｎａｍｅ

差异表达基因数量
ＤＥＧｓ ｃｏｕｎｔ

ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ２

ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ３

ＢＬＧ￣ＣＫ４ ｖｓ
ＢＬＧ￣Ｓ４

ｋｏ００９５０ 异喹啉生物碱生物合成
Ｉｓｏｑｕｉｎｏｌｉｎｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

５ ２ ８

ｋｏ００９６０ 托烷ꎬ哌啶和吡啶生物碱生物合成
Ｔｒｏｐａｎｅꎬｐｉｐｅｒｉｄｉｎｅ ａｎｄ ｐｙｒｉｄｉｎｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

４ １ ８

ｋｏ００３６０ 苯丙氨酸代谢
Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

５ １ ８

ｋｏ００３５０ 酪氨酸代谢
Ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

６ ２ １８

ｋｏ００３８０ 色氨酸代谢
Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

６ ２ ２５

ｋｏ００３００ 赖氨酸生物合成
Ｌｙｓｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

１ ０ ５

ｋｏ００３３０ 精氨酸和脯氨酸代谢
Ａｒｇｉｎｉｎｅ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

１４ １ ２４

ｋｏ００４００ 苯丙氨酸、酪氨酸、色氨酸生物合成
Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅꎬ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ａｎｄ ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

１０ １ １８

ｋｏ００２２０ 精氨酸生物合成
Ａｒｇｉｎｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

１１ １ １８

ｋｏ００９０１ 吲哚生物碱生物合成
Ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

０ ０ ３

ｋｏ００９９６ 各种生物碱生物合成
Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ａｌｋａｌｏｉｄｓ

０ ０ １

挤压变形、体积增大ꎮ 通常植株根部的肿大程度

能反映其病情指数ꎬ根部细胞的变化情况能反映

根肿菌的整个侵染过程ꎮ 本研究连续 ２１ ｄ 对根肿

菌侵染菘蓝的过程进行实时动态观察ꎬ发现接菌

后 ０、７、１４、２１ ｄ 菘蓝病情指数不断增加ꎬ分别为 ０
级、１ 级、３ 级、５ 级ꎻ组织学观察发现在接种后 ７ ~
１４ ｄ 根肿菌能快速侵染菘蓝根部细胞ꎬ为侵染高

峰期ꎬ这与谢琪等 ( ２０２２) 的研究结果一致ꎮ 而

Ｗｅｉ 等(２０２１)的研究在根肿菌侵染时间上与本研

究结果有所出入ꎬ考虑到这可能与所研究的寄主

和侵染条件不同有关ꎮ 此外ꎬ本研究采取病情形

态分级结合组织学观察的方法ꎬ有利于从整体上

观察根肿菌侵染状况ꎬ不仅为深入研究其他专性

寄生病原菌作参照ꎬ也为后期生化指标、转录组学

和代谢组学取样时间提供了理论依据ꎮ
３.２ 菘蓝响应根肿菌侵染生理生化指标的变化

根肿菌侵染下ꎬ菘蓝植株自身会做出一系列

的应激反应ꎬ这与 Ｗａｎｇ 等(２０２０)的研究结果一

致ꎮ 本研究通过对接菌后 ０、７、１４、２１ ｄ 菘蓝的生

理生化指标进行测定ꎬ发现可溶性蛋白和丙二醛

含量在根肿菌处理后 １４ ｄ 和 ２１ ｄ 与未接菌相比

含量均显著增加ꎬ说明根肿菌侵染后期ꎬ植物受到

的伤害程度更严重ꎻ根肿菌处理下菘蓝抗氧化酶

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＰＰＯ 活性变化趋势均不断上升ꎬ
说明菘蓝通过增加抗氧化酶活性来抵御根肿菌对

植物的伤害ꎻＣＡＴ、ＳＯＤ 活性在接菌后 ７ ｄ 开始存

在明显差异ꎬ但 ＰＯＤ、ＰＰＯ 活性于 １４ ｄ 出现显著

的差异ꎬ说明 ＰＯＤ 和 ＰＰＯ 发挥作用相比较于前两

种防御酶 ＳＯＤ、ＣＡＴ 来说存在滞后性ꎮ 这与郑翠

明等(１９９９)的相关报道一致ꎮ
３.３ 根肿菌侵染对菘蓝生物碱合成的影响

菘蓝作为我国的大宗药材ꎬ其吲哚类生物碱

表 告 依 春 具 有 丰 富 的 药 理 活 性ꎮ 长 春 花

(Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓ) ( 林 颖 等ꎬ ２０２０ )、 罗 芙 木

(Ｒａｕｖｏｌｆｉ ｓｅｒｐｅｎｔｉｎａ ) ( Ｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ )、 钩 藤

(Ｕｎｃａｒｉａ ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ) (刘扬等ꎬ２０２１)等植物已

成为吲哚类生物碱合成研究的模式植物ꎬ菘蓝中

吲哚生物碱代谢途径复杂多样ꎬ其中色氨酸代谢

１９９５ 期 赵淑丽等: 根肿菌侵染下菘蓝生物碱合成机制



１. 细胞过程(４０ ５０４)ꎻ ２. 代谢过程(３２ ２２９)ꎻ ３. 刺激响应(１８ ４７４)ꎻ ４. 生物调节(１６ ６０６)ꎻ ５. 生物过程的调节(１４ ９８８)ꎻ ６. 发
展过程(９ １７７)ꎻ ７. 多细胞生物过程(８ ７１４)ꎻ ８. 定位(７ ４９９)ꎻ ９. 信号(５ ６９４)ꎻ １０. 复制(５ ４４５)ꎻ １１. 生殖过程(５ ４１５)ꎻ １２. 种
间相互作用的生物过程(４ ７８０)ꎻ １３. 生物过程的负调控(３ ８３４)ꎻ １４. 积极调节生物过程(３ ７１３)ꎻ １５. 生长(２ ０３２)ꎻ １６. 免疫系
统过程(１ ３８２)ꎻ １７. 多生物过程(１ ３１９)ꎻ １８. 节律过程(５７０)ꎻ １９. 解毒(２３２)ꎻ ２０. 运动(１６２)ꎻ ２１. 生物黏附(１００)ꎻ ２２. 种内
相互作用的生物过程(６４)ꎻ ２３. 氮利用率(４６)ꎻ ２４. 碳利用率(３５)ꎻ ２５. 色素沉积(１４)ꎻ ２６. 硫利用率(１)ꎻ ２７. 碳水化合物利用
率(１)ꎻ ２８. 细胞解剖实体(５１ ８０７)ꎻ ２９. 包含蛋白复合物(９ ４５８)ꎻ ３０. 结合(３６ ０８４)ꎻ ３１. 催化活性(３０ ７５８)ꎻ ３２. 转运体活性
(４ １８３)ꎻ ３３. 转录调节活性(３ ２６６)ꎻ ３４. 结构分子活性(２ １２８)ꎻ ３５. 分子功能调节(１ ７４７)ꎻ ３６. 分子转导活性(７４８)ꎻ ３７. 翻译
调节活性(６３９)ꎻ ３８. 抗氧化活性(４７０)ꎻ ３９. 分子载体活性(２１３)ꎻ ４０. 分子衔接活性(２０９)ꎻ ４１. 蛋白折叠伴侣(１２１)ꎻ ４２. 蛋白
质标签(７６)ꎻ ４３. 一般起始因子活性(５９)ꎻ ４４. 小分子传感器活性(４２)ꎻ ４５. 营养库活动(４０)ꎻ ４６. 毒素活性(５)ꎮ
１. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ (４０ ５０４)ꎻ ２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ (３２ ２２９)ꎻ ３. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓ (１８ ４７４)ꎻ ４. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ (１６ ６０６)ꎻ ５.
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ (１４ ９８８)ꎻ ６. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ (９ １７７)ꎻ ７. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ (８ ７１４)ꎻ ８. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
(７ ４９９)ꎻ ９. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ (５ ６９４)ꎻ １０. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ (５ ４４５)ꎻ １１. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓ (５ ４１５)ꎻ １２. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｅｓ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ (４ ７８０)ꎻ １３. Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ (３ ８３４)ꎻ １４. Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ
(３ ７１３)ꎻ １５. Ｇｒｏｗｔｈ (２ ０３２)ꎻ １６. Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓ (１ ３８２)ꎻ １７. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓ (１ ３１９)ꎻ １８. Ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ (５７０)ꎻ
１９. Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ (２３２)ꎻ ２０. Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ (１６２)ꎻ ２１. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎ (１００)ꎻ ２２. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ (６４)ꎻ ２３. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ (４６)ꎻ ２４. Ｃａｒｂｏｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ (３５)ꎻ ２５. Ｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ (１４)ꎻ ２６. Ｓｕｌｆｕｒ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ (１)ꎻ
２７. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ (１)ꎻ ２８. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｅｎｔｉｔｙ (５１ ８０７)ꎻ ２９. Ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ (９ ４５８)ꎻ ３０. Ｂｉｎｄｉｎｇ (３６ ０８４)ꎻ
３１. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ (３０ ７５８)ꎻ ３２. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (４ １８３)ꎻ ３３. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (３ ２６６)ꎻ ３４. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
(２ １２８)ꎻ ３５. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ (１ ７４７)ꎻ ３６. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (７４８)ꎻ ３７. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (６３９)ꎻ
３８. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ (４７０)ꎻ ３９. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (２１３)ꎻ ４０. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｄａｐｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (２０９)ꎻ ４１. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｏｌｄｉｎｇ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ
(１２１)ꎻ ４２. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔａｇ (７６)ꎻ ４３. Ｇｅｎｅｒａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (５９)ꎻ ４４. Ｓｍａｌｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｓｅｎｓｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (４２)ꎻ ４５. Ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ (４０)ꎻ ４６. Ｔｏｘｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ (５).

图 ９　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的 ＧＯ 注释分布
Ｆｉｇ. ９　 ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｕｎｉｇｅｎｅ

是吲哚类生物碱合成的前体途径( Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 目前ꎬ关于菘蓝中吲哚生物碱的合成机

制、关键酶、多种基因功能的研究鲜见报道ꎬ并且

有研究表明逆境胁迫能影响活性成分生物碱的积

累(唐晓清等ꎬ２０１６ꎻＪａｚａｙｅｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 因此ꎬ
有必要深入研究根肿菌胁迫下菘蓝吲哚类生物碱

合成的分子机制ꎮ
代谢组学通过对接菌前后 ７、１４、２１ ｄ 菘蓝根

次级代谢产物生物碱进行 ＯＰＬＳ￣ＤＡ 分析ꎬ发现不

管是接菌处理(接菌和不接菌)ꎬ还是取样时间不

同ꎬ代谢物都存在差异且次级代谢物以吲哚类生

物碱居多ꎮ 差异代谢物 ＫＥＧＧ 富集分析表明各组

多富集在氨基酸代谢途径尤其是色氨酸代谢ꎬ说
明根肿菌侵染影响生物碱类化合物合成ꎮ 进一步

对 ＢＬＧ￣ＣＫ２ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ２、ＢＬＧ￣ＣＫ３ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ３、ＢＬＧ￣
ＣＫ４ ｖｓ ＢＬＧ￣Ｓ４ 这 ３ 个组别的差异表达基因进行

ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析ꎬ筛选出了 １１ 条与生物

碱合成相关的代谢通路ꎬ 其中色氨酸合成相关的

２９９ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ. ＲＮＡ 加工和修饰 ( ２ ０２３)ꎻ Ｂ. 染色体结构和动力学
(７１５)ꎻ Ｃ. 能量生成和转换(１ ８７５)ꎻ Ｄ. 细胞周期调控、细
胞分裂和染色体分离 ( １ ２６９)ꎻ Ｅ. 氨基酸运输和代谢
(１ ９０５)ꎻ Ｆ. 核苷酸运输和代谢(４７５)ꎻ Ｇ. 碳水化合物运
输和代谢(２ ３３５)ꎻ Ｈ. 辅酶运输和代谢(５２０)ꎻ Ｉ. 脂质运输
和代谢(１ ８９７)ꎻ Ｊ. 翻译、核糖体结构和生物合成(３ ２１４)ꎻ
Ｋ. 转录(２ ６８６)ꎻ Ｌ. 重复、重组和修饰(１ ６４３)ꎻ Ｍ. 细胞
壁、细胞膜和包膜生物发生 ( ６４２)ꎻ Ｎ. 细胞运动 ( ２４)ꎻ
Ｏ. 翻译后修饰、蛋白反转和伴侣(４ ９３２)ꎻ Ｐ. 无机离子运
输和代谢(１ ２８８)ꎻ Ｑ. 次生代谢物的生物合成、运输和分
解代谢(１ ５５９)ꎻ Ｒ. 一般功能预测(１０ １０２)ꎻ Ｓ. 功能未知
(２ ４５０)ꎻ Ｔ. 信号转导机制(４ ４６１)ꎻ Ｕ. 细胞内转运、分泌
和小泡运输(２ ０９６)ꎻ Ｖ. 防卫机制(３５７)ꎻ Ｗ. 胞外结构
(１０４)ꎻ Ｙ. 核结构(１３８)ꎻ Ｚ. 细胞构架(１ １３５)ꎮ
Ａ. ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ( ２ ０２３)ꎻ Ｂ. Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ ( ７１５ )ꎻ Ｃ. Ｅｎｅｒｇｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ( １ ８７５ )ꎻ Ｄ. Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎꎬ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ (１ ２６９)ꎻ Ｅ. Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ( １ ９０５)ꎻ Ｆ. Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
(４７５)ꎻ Ｇ. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ( ２ ３３５)ꎻ
Ｈ. Ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ (５２０)ꎻ Ｉ. Ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ (１ ８９７)ꎻ Ｊ. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎꎬ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ (３ ２１４)ꎻ Ｋ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ (２ ６８６)ꎻ Ｌ. Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬ
ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ ( １ ６４３)ꎻ Ｍ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ / ｍｅｍｂｒａｎｅ /
ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ( ６４２ )ꎻ Ｎ. Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ ( ２４ )ꎻ Ｏ.
Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒꎬ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ
(４ ９３２)ꎻ Ｐ. Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ (１ ２８８)ꎻ
Ｑ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ
(１ ５５９)ꎻ Ｒ. Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ (１０ １０２)ꎻ Ｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｕｎｋｎｏｗｎ (２ ４５０)ꎻ Ｔ. Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ (４ ４６１)ꎻ
Ｕ. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇꎬ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｖｅｓｉｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ (２
０９６)ꎻ Ｖ. Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ (３５７)ꎻ Ｗ. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
(１０４)ꎻ Ｙ. Ｎｕｃｌｅａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ (１３８)ꎻ Ｚ. Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ (１ １３５).

图 １０　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的 ＫＯＧ 分类
Ｆｉｇ. １０　 ＫＯＧ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｕｎｉｇｅｎｅ

图 １１　 吲哚类生物碱生物合成途径
Ｆｉｇ. １１　 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄｓ

差异表达基因数量较多ꎮ 在此基础上转录加代谢

联合分析共挖掘到 １８ 个差异表达基因参与吲哚

生物碱合成途径上游的 ５ 种关键酶 ＡＳ、ＴＳＡ、ＴＤＣ、
ＹＵＣＣＡ、ＡＬＤＨꎬ其中 ＹＵＣＣＡ 和 ＡＬＤＨ 这 ２ 个关键

酶的位置上存在差异表达基因上调的情况且上调

显著ꎮ 本研究发现ꎬ与未接菌相比ꎬ接菌后 ＹＵＣＣＡ
基因 ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１９２. ０、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１９２. １) 表达量均

升高ꎬ这与 Ｃａｏ 等(２０１９)的研究结果一致ꎬ都呈现

出对生物胁迫的耐受性ꎻ但随着根肿菌侵染时间

的不断延长ꎬＹＵＣＣＡ 基因的表达量先升高再降低ꎬ
这可能是植物自身对逆境胁迫做出的应激反应ꎻ
ＡＬＤＨ(Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３２３８１.０、Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２８３９５.０) 基因在接

菌后相对比于未接菌ꎬ其表达量上调ꎬ这是因为醛

脱氢酶基因家族可以氧化有毒醛类物质ꎬ降低脂

质过氧化ꎬ提高植物对逆境的耐受性( Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 由于缺乏根肿菌胁迫

下菘蓝的全基因组ꎬ无法对吲哚类生物碱合成通

路中的全部基因进行注释分析ꎬ因此对下游完整

的吲哚类生物碱合成通路研究造成困难ꎮ 为此ꎬ
后期可通过全基因测序和质谱分析进一步探索完

整的吲哚生物碱合成通路ꎮ
另外ꎬ 我们还发现了编码 ２ 种关键酶的 １８ 个

差异表达基因均在异喹啉生物碱合成通路中被注

３９９５ 期 赵淑丽等: 根肿菌侵染下菘蓝生物碱合成机制



颜色代表基因在样品中的表达量 ＦＰＫＭ 标准化处理后的值ꎮ
Ｃｏｌｏｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ａｆｔｅｒ ＦＰＫＭ ｎｏｒｍａｌｉｚａｔｉｏｎ.

图 １２　 生物碱合成相关基因表达量分析
Ｆｉｇ. １２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｔｏ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

释ꎮ 目前 ＴＨＳ 酶的相关报道较少ꎬ但已经确定是

病程相关蛋白 ＰＲ￣１０ 超家族成员之一 ( Ｏｚｂｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 本研究结果显示编码 ＴＨＳ 的 ３ 个差

异表 达 基 因 ( Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２４３６２. ０、 Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６９９４. ３、
Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３６１２９.３ )在根肿菌侵染后其表达量都会升

高ꎬ并且在 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证中也具有相同的表达趋

势ꎬ说明 ＴＨＳ 酶与抗根肿病密切相关ꎬ后期可着重

分析 ＴＨＳ 酶的功能ꎮ 酪氨酸是异喹啉生物碱合成

的前体ꎬ其中酪氨酸氨基转移酶( ＴＡＴ)能催化酪

氨酸 合 成 ４￣羟 基 苯 丙 酮 酸ꎬ 现 已 在 拟 南 芥

( Ｌｏｐｕｋｈｉｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ )、 丹 参 ( Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)、紫苏(吕晓玲等ꎬ２０１２)等植物成功分离克

隆了 ＴＡＴ 基因ꎬ并发现植物激素水杨酸和脱落酸

处理后可在转录水平上诱导该基因的表达ꎮ 本研

究结果也发现编码 ＴＡＴ 的基因 Ｃｌｕｓｔｅｒ￣３１７３０.０ 和

Ｃｌｕｓｔｅｒ￣２８０４０.６ 在根肿菌胁迫后表达量上升ꎬ说明

ＴＡＴ 酶在胁迫中发挥重要作用ꎮ
ｑＲＴ￣ＰＣＲ 实验结果表明ꎬ在根肿菌胁迫下ꎬ３

个时间点菘蓝实验组与对照组相比ꎬＴＨＳ(薛京ꎬ
２０２０)、ＡＵＸ / ＩＡＡ ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )、 ＧＨ３ ( Ｌｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)、ＳＡＵＲ(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)、ＰＹＲ / ＰＹＬ(Ｋｉｍ

ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、ＰＰ２Ｃ(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)、ＡＢＦ(陈乃

钰等ꎬ２０２１)、Ｂ￣ＡＲＲ( Ｆａｌｃｏｎｉｅｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)、ＴＧＡ
(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ )、 ＡＨＫ ( Ｃｅｒｂａｎｔｅｚ￣Ｂｕｅｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)这些基因表达量都上调且随着根肿菌侵入

时间的延长ꎬ同一基因其表达量不断降低ꎬ准确反

映了根肿菌胁迫下大多数基因在菘蓝中的表达

模式ꎮ
综上所述ꎬ对根肿菌侵染的菘蓝进行转录组

测序和代谢组分析ꎬ极大地丰富了根肿菌胁迫下

菘蓝的生物学信息ꎬ挖掘了参与吲哚类生物碱和

异喹啉类生物碱合成的关键基因ꎬ探讨了这些关

键基因在应对逆境胁迫下的表达规律ꎬ为后续深

入研究这些基因的功能、解析根肿菌胁迫下菘蓝

生物碱的积累机制奠定基础ꎮ
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ＯＺＢＥＲ Ｎꎬ ＹＵ Ｌꎬ ＨＡＧＥＬ ＪＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｓｔｒｏｎｇ ｆｅｅｄｂａｃｋ

ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐａｔｈｗａｙ ｆｒｏｍ ｏｐｉｕｍ ｐｏｐｐｙ ｄｅｔｅｃｔａｂｌｅ ｉｎ ｅｎｇｉｎｅｅｒｅｄ ｙｅａｓｔ
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滕冰ꎬ 高凤兰ꎬ 等ꎬ １９９９. 感染 ＳＭＶ 后大豆种皮超氧物歧

化酶过氧化物酶和多酚氧化酶的变化 [Ｊ]. 中国农业科

学ꎬ ３２(１): ９９－１０１.]
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２４７６. [朱红芳ꎬ 李晓锋ꎬ 朱玉英ꎬ 等ꎬ ２０１５. 根肿病对不
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( １. 广西喀斯特植物保育与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 中国 广西 桂林 ５４１００６ꎻ ２. 广西植物研究所

国家苦苣苔科种质资源库ꎬ 中国野生植物保护协会苦苣苔专委会ꎬ 中国苦苣苔科植物保育中心ꎬ 中国科学院桂林植物园ꎬ
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环境工程学院ꎬ 中国 安徽 合肥 ２３０６０１ꎻ ５. 越南国家自然博物馆ꎬ 越南科学技术研究院ꎬ 越南 河内 １００７２ )

摘　 要: 该文报道了中国苦苣苔科(Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ)一新记录属———四轮苣苔属(Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ.
Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ)ꎮ 该新记录属ꎬ即四轮苣苔属仅有 ３ 种ꎬ其中密花四轮苣苔[Ｔ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ (Ｄｒａｋｅ) Ｂ. Ｌ. Ｂｕｒｔｔ]
在我国首次记录ꎮ 该研究提供了该属的形态描述和分种区别特征ꎬ并提供了该种的详细形态描述及彩色照

片ꎮ 凭证标本馆藏于广西植物研究所标本馆(ＩＢＫ)和上海辰山植物标本馆(ＣＳＨ)ꎮ
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Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ａｒｅ ｐｒｏｖｉｄｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｔａｉｌｅｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓ ｏｆ Ｔ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ (Ｄｒａｋｅ) Ｂ.
Ｌ. Ｂｕｒｔｔ ａｒｅ ｐｒｏｖｉｄｅｄ. Ｔｈｅ ｖｏｕｃｈｅｒ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｅｒｂａｒｉｕｍ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ (ＩＢＫ) ａｎｄ
Ｓｈａｎｇｈａｉ Ｃｈｅｎｓｈａｎ Ｈｅｒｂａｒｉｕｍ (ＣＳＨ).
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍꎬ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅꎬ ｎｅｗ ｒｅｃｏｒｄｅｄ ｇｅｎｕｓꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ

　 　 四 轮 苣 苔 属 ( Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ.
Ｃｌａｒｋｅ)于 １８８３ 年建立 ( Ｃｌａｒｋｅꎬ １８８３) ꎬ建立之

初为 单 型 属ꎬ 只 有 四 轮 苣 苔 ( Ｔ. ｂｅｎｇａｌｅｎｓｅ Ｃ.
Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ)１ 种ꎬ分布于孟加拉国、不丹以及印度

东北部ꎮ １８９６ 年ꎬ Ｓｔａｐｆ 发 表 了 该 属 第 ２ 个 物

种———玫红四轮苣苔(Ｔ. ｒｏｓｅｕｍ Ｓｔａｐｆ) ꎬ分布于泰

国(Ｒｉｄｌｅｙꎬ １８９６) ꎬＬｉｍ 等( ２０２１)报道了其在老

挝的新分布记录ꎮ １９６２ 年ꎬＢｕｒｔｔ 将原肋蒴苣苔

属(Ｄｉｄｉｓｓａｎｄｒａ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ)中的 Ｄ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ
Ｄｒａｋｅ(Ｄｒａｋｅꎬ １８９０)归入四轮苣苔属ꎬ即密花四

轮苣 苔 [ Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ ( Ｄｒａｋｅ ) Ｂ.
Ｌ. Ｂｕｒｔｔ] ꎬ分布于越南北部 ( Ｂｕｒｔｔꎬ １９６２ ) ꎮ 但

是ꎬ在 越 南 植 物 志 中 ( Ｖｕꎬ ２０１７ ) ꎬ 作 者 同 意

Ｐｅｌｌｅｇｒｉｎ( １９２６) 的观点ꎬ认为其为短筒苣苔属

(Ｂｏｅｉｃａ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ) 的 １ 种ꎬ即密花短筒苣苔

[Ｂｏｅｉｃａ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ (Ｄｒａｋｅ) Ｐｅｌｌｅｇｒ.] ꎮ 经过标本

查阅和文献研究ꎬ我们认为其与四轮苣苔属叶对

生、聚伞花序腋生、紧密、柱头不明显 ２ 裂等特征

相符ꎬ而与短筒苣苔属叶互生、聚伞花序多次分

枝似圆锥状或不分枝、柱头头状等特征不同ꎬ属
于四轮苣苔属植物ꎮ 因此ꎬ目前四轮苣苔属内已

知共 ３ 种ꎮ
值得一提的是ꎬＤｏｗｅｌｄ 认为早在 １８８０ 年ꎬ属

名 “ Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ” 就 作 为 被 子 植 物 化 石 属

Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｈｏｓｉｕｓ ＆ ｖｏｎ ｄｅｒ Ｍａｒｃｋ 发 表ꎬ
Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ 为晚出同名ꎬ应
被修订为 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｏｉｄｅｓ Ｄｏｗｅｌｄ ( Ｄｏｗｅｌｄꎬ ２０１７)ꎮ
Ｂｅｒｔｌｉｎｇ 在仔细研究化石模式标本后认为ꎬ其代表

的是某种动物的痕迹化石ꎬ由于动物学和植物学

属名不存在竞争关系ꎬ因此 Ｄｏｗｅｌｄ 的修订不合法

(Ｂｅｒｔｌｉｎｇꎬ ２０１９)ꎮ Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ 等认为ꎬ根据国际藻

类、菌物和植物命名法规(深圳法规)条款 ５４.１ａꎬ
尽管 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ 作为晚出同

名 是 不 合 法 的ꎬ但 根 据 条 款 ３６. １ꎬ Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ
Ｈｏｓｉｕｓ ＆ ｖｏｎ ｄｅｒ Ｍａｒｃｋ 在发表时被暂时归入植物

类ꎬ被 其 作 者 接 受ꎬ 发 表 的 合 法 性 存 在 争 议

(Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 由于 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｈｏｓｉｕｓ ＆

ｖｏｎ ｄｅｒ Ｍａｒｃｋ 是 否 合 法 发 表 决 定 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ
Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ 是否为晚出同名ꎬ并且前者自

发表以来未出现在其他文献中ꎬ因此 Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ 等

建议保留 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅꎮ 我们

同意 Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ 等人的观点ꎮ
２０２３ 年 ７ 月ꎬ笔者在广西那坡县百省乡进行

野外植物调查时ꎬ于林下沟谷边发现一较为特别

的苦苣苔科植物ꎬ该物种 ４ 枚叶片生于茎顶端ꎬ
花白色ꎬ簇生于叶腋ꎮ 对其进行详细的观察记

录ꎬ拍摄彩色照片ꎬ并对花部进行精细解剖ꎬ同时

查阅相关标本和文献 ( Ｄｒａｋｅꎬ １８９０ꎻ Ｐｅｌｌｅｇｒｉｎꎬ
１９２６ꎻ Ｂｕｒｔｔꎬ １９６２ꎻ Ｖｕꎬ ２０１７ꎻ 韦毅刚ꎬ ２０１８ꎻ
韦毅刚等ꎬ ２０２２) ꎬ笔者确认该植物是中国首次

记录的物种———Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍꎬ其中

四轮苣苔属(Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ)为我国首次记录ꎬ特报

道如下ꎮ

四轮苣苔属

Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｇｒｉｆｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ ｉｎ Ａ. Ｌ. Ｐ. Ｐ. ｄｅ
Ｃａｎｄｏｌｌｅ ＆ Ａ. Ｃ. Ｐ. ｄｅ Ｃａｎｄｏｌｌｅꎬ Ｍｏｎｏｇｒ. Ｐｈａｎ. ５:
１３７. １８８３. Ｔｙｐｅ: Ｔ. ｂｅｎｇａｌｅｎｓｅ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ.

多年生草本ꎮ 茎直立ꎬ被长柔毛ꎬ叶对生ꎬ在近

顶端节间极度缩短ꎬ呈假轮生ꎮ 叶具短柄或(近)无
柄ꎬ卵形、菱形或宽披针形ꎬ部分两侧不对称ꎬ基部

偏斜ꎮ 聚伞花序腋生ꎬ紧密ꎮ 萼片 ５ꎬ离生或基部联

合ꎮ 花白色、蓝色或粉红色ꎬ花冠钟形ꎬ２ 唇形或近

辐射对称ꎮ 可育雄蕊 ４ꎬ二强ꎻ或 ２ꎮ 子房卵球形ꎬ花
柱细长ꎬ柱头不明显 ２ 裂ꎮ 蒴果 ４ 裂ꎮ

目前本属共有 ３ 种ꎬ产于南亚西部和中南半

岛ꎮ 密花四轮苣苔(Ｔ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ)的花白色ꎬ明
显 ２ 唇形ꎬ其余 ２ 者花不为白色ꎬ近辐射对称ꎬ易
于区别ꎮ 玫红四轮苣苔(Ｔ. ｒｏｓｅｕｍ)的花粉红色ꎬ
花序疏散ꎬ而四轮苣苔( Ｔ. ｂｅｎｇａｌｅｎｓｅ)的花蓝色ꎬ
花序头状ꎬ可以区别ꎮ
　 　 密花四轮苣苔　 图版 Ｉ

Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ (Ｄｒａｋｅ) Ｂ. Ｌ. Ｂｕｒｔｔ
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Ａ. 生境ꎻ Ｂꎬ Ｃ. 植株ꎻ Ｄ. 叶ꎻ Ｅ. 花正面ꎻ Ｆ. 花侧面ꎻ Ｇ. 苞叶ꎻ Ｈ. 萼片ꎻ Ｉ. 花冠解剖ꎻ Ｊ. 雌蕊ꎻ Ｋ. 蒴果ꎮ
Ａ. Ｈａｂｉｔａｔꎻ Ｂꎬ Ｃ. Ｐｌａｎｔꎻ Ｄ. Ｌｅａｖｅｓꎻ Ｅ. Ｆａｃｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｆ. Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｇ. Ｂｒａｃｔｓꎻ Ｈ. Ｃａｌｙｘ ｌｏｂｅｓꎻ Ｉ. Ｏｐｅｎｅｄ ｃｏｒｏｌｌａꎻ Ｊ. Ｐｉｓｔｉｌꎻ
Ｋ. Ｃａｐｓｕｌｅ.

图版 Ｉ　 密花四轮苣苔
Ｐｌａｔｅ Ｉ　 Ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒｕｍ (Ｄｒａｋｅ) Ｂ. Ｌ. Ｂｕｒｔｔ

０００１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ｉｎ Ｎｏｔｅｓ Ｒｏｙ. Ｂｏｔ. Ｇａｒｄ. Ｅｄｉｎｂｕｒｇｈ ２４: ４９. １９６２ꎻ
— Ｄｉｄｉｓｓａｎｄｒａ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ Ｄｒａｋｅ ｉｎ Ｂｕｌｌ. Ａｎｎｕｅｌ
Ｓｏｃ. Ｐｈｉｌｏｍ. Ｐａｒｉｓꎬ ｓéｒ. ８ꎬ ２: １２７. １８９０.

多年生草本ꎮ 茎直立ꎬ高 １５ ~ ３０ ｃｍꎬ密被棕

黄色长柔毛ꎮ 叶对生ꎬ在近顶端节间极度缩短ꎬ通
常第二、第三节间上的成熟叶片较大ꎬ呈假轮生ꎬ
具柄ꎬ最顶端有时散生 １ 对幼叶ꎻ第四节间及以下

生有成对的狭三角形叶(苞叶)ꎬ无柄ꎮ 叶片纸质ꎬ
卵形或菱状卵形ꎬ长 ５ ~ １２ ｃｍꎬ宽 ３ ~ ６ ｃｍꎬ顶端急

尖ꎬ基部宽楔形ꎬ稍不对称ꎬ边缘有小牙齿ꎬ两面初

被绢状柔毛ꎬ后上面变无毛ꎬ下面沿脉被贴伏棕黄

色长柔毛ꎬ侧脉 ６ ~ １１ 条ꎬ近平行ꎻ叶柄长 ０.５ ~ １.５
ｃｍꎬ被棕黄色长柔毛ꎮ 聚伞花序生于叶腋ꎬ簇生

状ꎬ花序梗短ꎬ不明显ꎬ具 １５ 或更多花ꎻ苞叶狭三

角形ꎬ长约 １.５ ｃｍꎬ宽约 ０.６ ｃｍꎻ约有 ７ 条细脉ꎬ脉
上被柔毛ꎻ花梗长 ０.５ ~ １.２ ｃｍꎬ被长柔毛ꎮ 花萼 ５
裂达基部ꎬ裂片阔披针形至狭三角形ꎬ长 ７ ~ ９ ｍｍꎬ
宽 ２ ~ ３ ｍｍꎬ外面沿中肋被长柔毛ꎬ内面无毛ꎮ 花

冠阔钟形ꎬ白色ꎬ长约 ５ ｍｍꎬ２ 唇形ꎬ上唇长约 ４
ｍｍꎬ２ 裂至中部ꎬ裂片卵状三角形ꎬ顶端圆钝ꎬ下唇

长约 ６ ｍｍꎬ具 ２ 浅紫红色斑纹ꎬ３ 浅裂ꎬ裂片三角

形ꎬ近等大ꎬ顶端圆钝ꎮ 雄蕊 ５ꎬ着生于花冠基部ꎬ
可育雄蕊 ４ꎬ二强ꎬ上部雄蕊长约 ３ ｍｍꎬ花丝线形ꎬ
花朵初开时候稍弯曲ꎬ花朵开放后期或花粉散出

后螺旋状缠绕ꎻ下部雄蕊长约 ４ ｍｍꎬ稍扭曲ꎻ退化

雄蕊 １ꎬ不明显ꎬ线形ꎬ长约 ２ ｍｍꎮ 花盘不明显ꎬ高
约 ０.５ ｍｍꎮ 雌蕊长约 ６ ｍｍꎬ被短柔毛和腺毛ꎬ子
房长圆形ꎬ长 ２ ~ ３ ｍｍꎬ直径 １ ~ １.２ ｍｍꎬ花柱长 ３ ~
４ ｍｍꎬ柱头浅裂ꎬ扇形ꎮ 蒴果长约 １ ｃｍꎬ直径约 １.５
ｍｍꎮ 花期 ５—７ 月ꎮ

Ｃｈｉｎａ ( 中 国 ): Ｇｕａｎｇｘｉ ( 广 西 )ꎬ Ｎａｐｏ ( 那

坡)ꎬＢａｉｓｈｅｎｇ (百省)ꎬＮｏｎｇｌｏｎｇ Ｖｉｌｌａｇｅ (弄陇村)ꎬ
２３°１２′ Ｎꎬ １０５°３３′ Ｅ. Ａｌｔ. ６８５ ｍꎬ ２０２３－０７－０３ꎬ
Ｂ. Ｃｈｅｎꎬ Ｈ. Ｊ. Ｗｅｉ ＆ Ｚ. Ｗ. Ｚｈｕ (陈彬ꎬ韦宏金ꎬ朱
宗威) ＣＢ０４３４３ ( ＣＳＨ!)ꎻ 同地 ( ｓａｍｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ)ꎬ
２０２３－０７－０８ꎬ Ｃ. Ｘｉｏｎｇ ＆ Ｚ. Ｌ. Ｌｉ (熊驰ꎬ李政隆)
ＸＣ２０２３０７０８－０１( ＩＢＫ!)ꎮ

中越边境地区有中南半岛内陆“绿色大三角

洲”之称ꎬ蕴藏着极为丰富的生物资源ꎬ植物物种

多样性和特有性高ꎮ 近年来ꎬ相关研究人员在该

地区发现了大量新物种ꎬ如石生贯众(Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ
ｃａｌｃｉｓ Ｌｉａｎｇ Ｚｈａｎｇꎬ Ｎ. Ｔ. Ｌｕ ＆ Ｌｉ Ｂｉｎｇ Ｚｈａｎｇ) ( Ｌｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３ )、 那 坡 耳 蕨 ( Ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｕｍ ｎａｐｏｅｎｓｅ

Ｃ. Ｘｉｏｎｇ ＆ Ｒ. Ｈ. Ｊｉａｎｇ)(Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)、醉香

秋海棠(Ｂｅｇｏｎｉａ ｂａｒｏｓｍａ Ｘ. Ｘ. Ｆｅｎｇꎬ Ｙ. Ｎ. Ｈｕａｎｇ ＆
Ｚ. Ｘ. Ｌｉｕ)(Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)等ꎻ同时ꎬ发现了许

多中 国 新 记 录 属 和 新 记 录 种ꎬ 如 心 萼 藤 属

( Ｃｏｒｄｉｓｅｐａｌｕｍ Ｖｅｒｄｃ.)———小 花 心 萼 藤

(Ｃｏｒｄｉｓｅｐａｌｕｍ ｐｈａｌａｎｔｈｏｐｅｔａｌｕｍ Ｓｔａｐｌｅｓ) ( 丁 洪 波

等ꎬ ２０２３ )、 金 平 带 唇 兰 ( Ｔａｉｎｉａ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃａ Ｓ.
Ｓａｒｋａｒꎬ Ａｇｒａｗａｌａꎬ Ｓ. Ｃｈａｋｒａｂｏｒｔｙꎬ Ｄ. Ｍａｉｔｙ ＆
Ｏｄｙｕｏ) (龙波等ꎬ ２０２３)、多支守宫木 ( Ｓａｕｒｏｐｕｓ
ｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｂｅｉｌｌｅ)(胡仁传等ꎬ ２０２３)等ꎮ

那坡县位于中国广西西南部ꎬ紧邻越南北部

河江省(Ｔ ｎｈ Ｈà Ｇｉａｎｇ)ꎬ两地植物区系相似ꎬ越南

北部河江省有密花四轮苣苔标本记录ꎬ而中国广

西那坡县很可能有该物种的分布ꎮ 密花四轮苣苔

发现于林下沟谷边ꎬ其群落草本层主要伴生种为

薄叶卷柏 [ Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｄｅｌｉｃａｔｕｌａ (Ｄｅｓｖ.) Ａｌｓｔｏｎ]、
长柄赤车 [Ｐｅｌｌｉｏｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ｂｌｕｍｅ) Ｂｏｅｒｌ.]、十字

苣苔 [Ｓｔａｕｒａｎｔｈｅｒａ ｕｍｂｒｏｓａ (Ｇｒｉｆｆ.) Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ]ꎮ
此外ꎬ我们还对周围相似的生境进行了考察ꎬ但并

未发现第 ２ 个分布点ꎬ目前已知唯一居群仅有 １０
余个个体ꎬ并且距离公路较近ꎬ受人类活动干扰较

严重ꎮ 因此ꎬ有必要对周围展开更详尽的调查ꎬ从
多方面来评估工作ꎮ 广西苦苣苔科植物资源丰

富ꎬ在本属的国家级分布新记录被发现之前ꎬ境内

共有野生苦苣苔科植物 ３３ 属 ２８５ 种 １６ 变种(韦

毅刚等ꎬ ２０２３)ꎬ四轮苣苔属的发现ꎬ使广西的苦

苣苔科植物提升到了 ３４ 个属ꎬ不仅为我国苦苣苔

科植物研究提供了更为丰富的基础资料ꎬ也为广

西植物区系研究和多样性保护提供了材料ꎮ
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　 　 中国石斛属(兰科)植物新资料
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摘　 要: 在西藏开展兰科植物资源调查过程中ꎬ发现了 ２ 种石斛属(金石斛组)物种ꎬ通过文献和标本的查阅

之后ꎬ分别确定为麦氏金石斛(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｍａｃｒａｅｉ Ｌｉｎｄｌ.)和西藏金石斛(Ｄ. ｒｉｔａｅａｎｕｍ Ｋｉｎｇ ＆ Ｐａｎｔｌ.)ꎬ两者

均为中国首次记录ꎮ 其中ꎬ麦氏金石斛与流苏金石斛(Ｄ. ｐｌｉｃａｔｉｌｅ Ｌｉｎｄｌｅｙ)近似ꎬ不同之处在于前者唇瓣中裂

片边缘全缘ꎬ中裂片具 ２ 条纵脊ꎬ并仅延伸至唇瓣中部ꎬ先端凹ꎻ西藏金石斛虽然植株与狭叶金石斛[Ｄ.
ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉｕｍ (Ｂｌｕｍｅ) Ｌｉｎｄｌ.]近似ꎬ但该种花很小ꎬ萼片和花瓣不具紫色条纹且唇瓣长达 １.４ ｃｍꎬ侧裂片三

角形ꎬ花期时容易区分ꎮ 同时ꎬ该文还提供了该 ２ 种石斛属植物详细的形态特征描述以及解剖图版等资料ꎬ
凭证标本保存于西藏农牧学院标本馆ꎮ 该发现丰富了中国兰科植物本底资料以及潜在药用植物资源储备ꎬ
对中国兰科植物的生物多样性研究和药用兰科资源的调查具有重要意义ꎮ
关键词: 石斛属ꎬ 兰科ꎬ 新记录ꎬ 地理分布ꎬ 西藏ꎬ 中国
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ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉｕｍꎬ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｍｅｒ ａｒｅ ｖｅｒｙ ｓｍａｌｌꎬ ａｎｄ ｓｅｐａｌｓ ａｎｄ ｐｅｔａｌｓ ｄｏ ｎｏｔ ｈａｖｅ ｐｕｒｐｌｅ ｓｔｒｉｐｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｉｐ ｉｓ
ｔｒｉａｎｇｕｌａｒ ｕｐ ｔｏ １.４ ｃｍ ｉｎ ｌｅｎｇｔｈ. Ｔｈｅ ｄｅｔａｉｌｅｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｇｒａｐｈｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ
ｐｒｏｖｉｄｅｄ. Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ ａｒｅ ｓｔｏｒｅｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｅｒｂａｒｉｕｍ ｏｆ Ｘｉｚａｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ａｎｉｍａｌ Ｈｕｓｂａｎｄｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｔｈｉｓ
ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｅｎｒｉｃｈｅｓ ｔｈｅ ｌｏｃａｌ ｄａｔａ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｒｅｓｅｒｖｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａꎬ ａｎｄ ｉｓ ｏｆ ｇｒｅａｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ｏｒｃｈｉｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍꎬ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅꎬ ｎｅｗ ｒｅｃｏｒｄｓꎬ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ Ｘｉｚａｎｇꎬ Ｃｈｉｎａ

收稿日期: ２０２３－１０－２２　 接受日期: ２０２３－１２－３０
基金项目: 西藏农牧学院 ２０２３ 年研究生教学改革建设项目ꎻ 西藏现代林业技术支撑体系研究项目 (２０１８ＸＺ５０３１１８００２)ꎮ
第一作者: 李孟凯(１９９７—)ꎬ硕士研究生ꎬ研究方向为兰科植物分类ꎬ (Ｅ￣ｍａｉｌ)５７１７７８２１９＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 陈学达ꎬ硕士ꎬ助教ꎬ研究方向为植物种质资源及遗传育种ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｄａｌａｃａｔ＠ １２６.ｃｏｍꎮ



　 　 石 斛 属 ( Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ Ｓｗ.) 隶 属 于 兰 科

( Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ ) 沼 兰 族 ( Ｍａｌａｘｅａｅ ) 石 斛 亚 族

(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｉｎａｅ)ꎬ全世界有 １ ８００ 余种ꎬ主要分布于

东亚、南亚以及东南亚ꎬ包括中国、日本、印度、菲
律宾、印度尼西亚、澳大利亚、新几内亚、越南和太

平洋诸岛ꎬ是兰科植物中最大属之一ꎬ仅次于石豆

兰属 ( Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ Ｔｈｏｕａｒｓ) ( Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｓｃｈｕｉｔｅｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 本属的特征是茎丛生ꎬ
直立或下垂ꎬ具 １ 节或多节ꎬ花序侧生ꎬ侧萼片基

部与蕊柱足形成 １ 个萼囊ꎬ花粉 ４ 个ꎬ每 ２ 个形成

１ 对ꎮ 中国有 ８０ 余种ꎬ主要分布于长江以南诸省

(区)ꎬ其中广西、云南、西藏的种类最为丰富ꎮ 近

年来ꎬ随着野外科学考察和专项研究的开展ꎬ一些

石斛属新种和新记录种陆续被发现(Ｇｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 马良等ꎬ２０２０)ꎮ

２０２０—２０２２ 年ꎬ西藏兰科植物资源中心科研

人员在兰科植物资源调查中ꎬ采集到 ２ 种正值花

期的石斛属(金石斛组)植物ꎬ后经查阅文献与标

本比对ꎬ发 现 该 ２ 种 植 物 分 别 为 麦 氏 金 石 斛

(Ｄ. ｍａｃｒａｅｉ) 和西藏金石斛 (Ｄ. ｒｉｔａｅａｎｕｍ) ꎮ 此

前两者在国内均未有记录报道ꎬ为中国新记录

种ꎮ 该 ２ 种 石 斛 属 植 物 原 隶 属 于 金 石 斛 属

(Ｆｌｉｃｋｉｎｇｅｒｉａ Ｈａｗｋｅｓ) ꎬ该属原是根据假鳞茎圆

柱形或梭状ꎬ明显比根状茎粗ꎬ顶生 １ 枚叶ꎻ花
小ꎬ单生或 ２ ~ ３ 朵成簇ꎬ从叶腋或叶基背侧发

出ꎬ花期特别短(有的从开花到凋谢仅半天)等重

要的形态特征由石斛属分离出来( Ｂｕｒｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８) ꎮ 但目前ꎬ在对石斛亚族的分子系统发生

重建 研 究 中 发 现ꎬ 石 斛 亚 族 中 的 卡 德 兰 属

(Ｃａｄｅｔｉａ) 、流星石斛属(Ｄｉｐｌｏｃａｕｌｏｂｉｕｍ) 、双花石

斛属( Ｇｒａｓｔｉｄｉｕｍ) 与金石斛属等嵌套在石斛属

中ꎮ 因此ꎬ该属又被重新归入石斛属ꎬ并划分至

金石 斛 组 ( Ｙｕｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３ꎬ １９９６ꎬ ２０００ꎻ
Ｙｕｋａｗａꎬ ２００１ꎻ Ｃｌｅｍｅｎｔｓꎬ ２００３ꎬ ２００６ꎻ Ｂｕｒｋｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８) ꎮ 此外ꎬ本文还提供了 ２ 种石斛属植

物的详细形态特征描述及解剖图等ꎬ凭证标本保

存于西藏农牧学院标本馆ꎮ
　 　 麦氏金石斛 (新拟) 　 图 １: Ａ－Ｇ

Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｍａｃｒａｅｉ Ｌｉｎｄｌ.ꎬ Ｇｅｎ. Ｓｐ. Ｏｒｃｈｉｄ.
Ｐｌ. ７５. １８３０. Ｆｌｉｃｋｉｎｇｅｒｉａ ｍａｃｒａｅｉ ( Ｌｉｎｄｌ.) Ｓｅｉｄｅｎｆꎬ
Ｄａｎｓｋ Ｂｏｔ. Ａｒｋ. ３４: ３９. １９８０. Ｃａｌｌｉｓｔａ ｍａｃｒａｅｉ (Ｌｉｎｄｌ.)
Ｋｕｎｔｚｅꎬ Ｒｅｖｉｓ. Ｇｅｎ. Ｐｌ. ２: ６５５. １８９１. Ｅｐｈｅｍｅｒａｎｔｈａ
ｍａｃｒａｅｉ (Ｌｉｎｄｌ.) Ｐ. Ｆ. Ｈｕｎｔ ＆ Ｓｕｍｍｅｒｈ.ꎬ Ｔａｘｏｎ １０:

１０５. １９６１. Ｆｌｉｃｋｉｎｇｅｒｉａ ｒａｂａｎｉｉ (Ｌｉｎｄｌ.) Ｓｅｉｄｅｎｆ.ꎬ Ｄａｎｓｋ
Ｂｏｔ. Ａｒｋ. ３４: ４３. １９８０. Ｔｙｐｅ: Ｓｒｉ Ｌａｎｋａꎬ １８２９ꎬ Ｍａｃｒａｅꎬ
Ｊ.ꎬ ＃２１ (Ｋ０００９６００２７) (Ｋ! ￣ｈｏｌｏｔｙｐｅ).

附生草本ꎮ 根状茎匍匐ꎬ有明显节ꎬ黄绿色ꎮ
茎具分枝ꎬ假鳞茎殊生在茎上ꎬ梭形ꎬ长 ２.５ ~ ５ ｃｍꎬ
粗约 １ ｃｍꎬ顶生 １ 枚叶ꎮ 叶狭披针形ꎬ长 ５. ２ ~
１２.５ ｃｍꎬ宽 １.７ ~ ２.５ ｃｍꎬ先端微凹ꎬ基部稍收狭ꎬ
具很短的柄ꎮ 花序从叶的基部背侧生出ꎬ基部被

覆 ２ ~ ３ 枚簇生的鳞片状鞘ꎬ具 １ ~ ２ 朵花ꎻ花梗和

子房长约 １ ｃｍꎻ花质地稍厚ꎻ萼片和花瓣黄白色ꎻ
中萼片卵形ꎬ长约 １ ｃｍꎬ宽约 ０.３ ｍｍꎬ先端钝ꎬ具 ５
条脉ꎻ侧萼片斜卵形ꎬ下弯ꎬ与中萼片近等长ꎬ宽约

５ ｍｍꎬ先端钝ꎬ具 ５ 条脉ꎻ花瓣狭卵形ꎬ等长于萼

片ꎬ宽约 ２ ｍｍꎬ先端钝ꎬ具 ３ 条脉ꎻ唇瓣近卵形ꎬ先
端收狭为楔形ꎬ长 １.０ ~ １.２ ｃｍꎬ宽约 ４ ｍｍꎬ３ 裂ꎻ
侧裂片卵状三角形ꎬ直立ꎬ全缘ꎻ中裂片完全展开

后呈“Ｔ”形ꎬ边缘全缘ꎬ先端微凹ꎻ唇盘具 ２ 条黄色

的褶脊ꎬ从唇瓣基部延伸至中部ꎻ蕊柱短ꎬ长约 ３
ｍｍꎬ具长 ５ ｍｍ 的蕊柱足ꎮ 药帽白色ꎬ半球形ꎮ 花

粉团蜡质ꎬ长圆形ꎬ４ 个ꎬ成 ２ 对ꎮ
花期:７—８ 月ꎮ
分布:印度ꎬ斯里兰卡ꎻ中国西藏(中国新记录)ꎮ
凭证标本:西藏自治区墨脱县德兴乡ꎬ附生于

海拔 ９７０ ｍ 的常绿阔叶林树干上ꎬ２０１９ 年 ７ 月ꎬ李
孟凯ꎬ王伟 ２０１９３０９ (ＴＡＡＨＵＣ)ꎮ

种群数量和大小:该种仅在德兴乡发现 ３ 处分

布点ꎬ共 ７ 个居群ꎮ
生境:附生于常绿阔叶林的树干或湿润岩

壁上ꎮ
讨论:本种与流苏金石斛(Ｄ. ｐｌｉｃａｔｉｌｅ)近似ꎬ

如花生于叶背面ꎬ萼囊与子房交成直角或钝角ꎮ
二者的不同之处在于前者唇瓣中裂片边缘全缘ꎬ
中裂片具 ２ 条纵脊ꎬ仅延伸至唇瓣中部ꎬ先端凹ꎻ
后者唇瓣中裂片边缘波浪形ꎬ中裂片具 ３ 条纵脊ꎬ
延伸至唇瓣先端ꎬ先端不凹ꎮ
　 　 西藏金石斛 (新拟) 　 图 １: Ｈ－Ｋ

Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｒｉｔａｅａｎｕｍ Ｋｉｎｇ ＆ Ｐａｎｔｌ. Ｊ. Ａｓｉａｔ.
Ｓｏｃ. Ｂｅｎｇａｌꎬ Ｐｔ. ２ꎬ Ｎａｔ. Ｈｉｓｔ. ６６: ５８３. １８９７. Ｆｌｉｃｋｉｎｇｅｒｉａ
ｒｉｔａｅａｎａ (Ｋｉｎｇ ＆ Ｐａｎｔｌ.) Ａ. Ｄ. Ｈａｗｋｅｓ Ｏｒｃｈｉｄ Ｗｅｅｋｌｙ
２: ４５９. １９６１ꎻ Ｄｅｓｍｏｔｒｉｃｈｕｍ ｒｉｔａｅａｎｕｍ (Ｋｉｎｇ ＆ Ｐａｎｔｌ.)
Ｋｒａｅｎｚｌ. ｉｎ Ｈ. Ｇ. Ａ. Ｅｎｇｌｅｒ (ｅｄ.)ꎬ Ｐｆｌａｎｚｅｎｒ.ꎬ ＩＶꎬ ５０ ＩＩ
Ｂ ２１: ３５１. １９１０. Ｅｐｈｅｍｅｒａｎｔｈａ ｒｉｔａｅａｎａ (Ｋｉｎｇ ＆ Ｐａｎｔｌ.)
Ｐ. Ｆ. Ｈｕｎｔ ＆ Ｓｕｍｍｅｒｈ. ｉｎ Ｔａｘｏｎ １０: １０６. １９６１. Ｔｙｐｅ:

４００１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ－Ｇ. 麦氏金石斛 (Ａ. 生境ꎻ Ｂ. 花ꎻ Ｃ. 花解剖ꎻ Ｄ. 唇瓣ꎻ Ｅ. 蕊柱和子房ꎻ Ｆ. 药帽ꎻ Ｇ. 花粉团)ꎻ Ｈ－Ｋ. 西藏金石斛 (Ｈ. 生境ꎻ Ｉ－Ｊ. 花ꎻ
Ｋ. 花解剖)ꎮ
Ａ－Ｇ. Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｍａｃｒａｅｉ (Ａ. Ｈａｂｉｔꎻ Ｂ. Ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｃ. Ｓｐｌｉｔ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｄ. Ｌｉｐꎻ Ｅ. Ｃｏｌｕｍｎ ａｎｄ ｏｖａｒｙꎻ Ｆ. Ａｎｔｈｅｒ ｃａｐꎻ Ｇ. Ｐｏｌｌｉｎｉａ)ꎻ Ｈ－Ｋ.
Ｄ. ｒｉｔａｅａｎｕｍ (Ｈ. Ｈａｂｉｔꎻ Ｉ－Ｊ. Ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｋ. Ｓｐｌｉｔ ｆｌｏｗｅｒ).

图 １　 石斛属的 ２ 个新记录种
Ｆｉｇ. １　 Ｔｗｏ ｎｅｗｌｙ ｒｅｃｏｒｄｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ

Ｉｎｄｉａꎬ Ｊｕｎｅꎬ １８９９ꎬ Ｐｒａｉｎꎬ Ｄ.ꎬ ＃２９５ (Ｇ００１６５７６５)
(Ｇ! ￣ｈｏｌｏｔｙｐｅ) .

根状茎匍匐ꎬ具多分枝ꎬ每相距 ４ ~ ５ 个节间发

出 １ 个茎ꎬ有明显节间ꎮ 假鳞茎黄绿色ꎬ细圆柱

形ꎬ长 ３ ~ ４ ｃｍꎬ非常纤细ꎬ顶生 １ 枚叶ꎮ 叶革质ꎬ
狭卵形ꎬ长 ５ ~ ８ ｃｍꎬ宽 １０ ~ １２ ｍｍꎬ先端锐尖ꎬ微
凹ꎬ基部稍收狭ꎬ具很短的柄ꎮ 花序通常为单朵

花ꎬ生于叶基部的背侧ꎬ基部被覆 ２ ~ ３ 枚鳞片状

鞘ꎻ花梗和子房长约 ８ ｍｍꎻ花很小ꎬ花期极短ꎬ仅
开放半天ꎻ萼片和花瓣淡黄色ꎻ中萼片卵状椭圆

形ꎬ长 ４ ~ ５ ｍｍꎬ宽约 ３ ｍｍꎬ先端钝ꎬ具 ５ 条脉ꎻ侧
萼片斜三角形ꎬ比中萼片宽大ꎬ先端渐尖ꎬ具 ５ 条

脉ꎻ花瓣狭卵形ꎬ长约 ５ ｍｍꎬ宽约 ２ ｍｍꎬ先端渐尖ꎬ
具 ３ 条脉ꎻ唇瓣长卵形ꎬ长约 １.４ ｃｍꎬ宽 ０.５ ｃｍꎬ３
裂ꎻ侧裂片直立ꎬ先端近三角形ꎬ先端锐尖ꎻ中裂片

近倒卵形ꎬ边缘全缘ꎬ前部深 ２ 裂ꎻ唇盘具 ２ 条紫

色褶片ꎬ从唇瓣基部延伸至近先端ꎻ蕊柱长约 ３
ｍｍꎬ具长约 ７ ｍｍ 的蕊柱足ꎮ

花期:４—６ 月ꎮ
分布:印度ꎬ越南ꎻ中国西藏(中国新记录)ꎮ
凭证标本: 西藏自治区墨脱县背崩乡ꎬ附生于

海拔 １ ４３０ ｍ 的常绿阔叶林树干上ꎬ２０２２ 年 ６ 月ꎬ
陈学达ꎬ李孟凯 ２０２２１７７(ＴＡＡＨＵＣ)ꎮ

其他查阅标本: Ｉｎｄｉａꎬ Ａｓｓａｍꎬ Ｊｏｗａｉꎬ Ｊａｉｎｔｅａ
Ｈｉｌｌｓꎬ １８９９ 年 ５ 月ꎬ ｐｒａｉｎ ｓ. ｎ.ꎬ Ｐ００３８７２４２ ( Ｐ)ꎻ
Ａｓｓａｍꎬ Ｊｏｗａｉꎬ Ｊａｉｎｔｅａ Ｈｉｌｌｓꎬ １８９９ 年 ５ 月ꎬ ｐｒａｉｎ
２９５ꎬ Ｍ￣０２２６９２２ꎻ Ａｓｓａｍꎬ Ｊｏｗａｉꎬ Ｊａｉｎｔｅａ Ｈｉｌｌｓꎬ
１８９９ 年 ５ 月ꎬ ｐｒａｉｎ １００ꎬ Ｕ.１４６０７７８ꎮ

种群数量和大小:该种在墨脱常见ꎬ目前在墨

脱镇、德兴乡和背崩乡均有分布ꎬ约 ３０ 个居群ꎮ
生境: 附生于常绿阔叶林中的树干上ꎮ
讨论: 本种 植 株 形 态 与 狭 叶 金 石 斛 ( Ｄ.

５００１５ 期 李孟凯等: 中国石斛属(兰科)植物新资料



ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉｕｍ)近似ꎬ假鳞茎细而短ꎬ叶片狭披针形ꎮ
但本种花很小ꎬ萼片和花瓣不具紫色条纹ꎬ唇瓣长

达 １.４ ｃｍꎬ侧裂片三角形ꎮ
麦氏金石斛模式产地为斯里兰卡ꎬ Ｋｉｎｇ 和

Ｐａｎｔｌｉｎｇ(１８９８)在 Ｔｈｅ ｏｒｃｈｉｄｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｉｋｋｉｍ￣Ｈｉｍａｌａｙａ
中记录到该种分布于印度锡金ꎬＰａｇａｇ 等(２０１５)描

述了该种分布于尼泊尔、印度阿萨姆邦、缅甸东北

部和老挝等地ꎬ这表明该种的分布不仅仅局限于斯

里兰卡、东南亚等热带区域ꎬ也可分布至喜马拉雅

南麓的亚热带地区ꎮ 墨脱地处东喜马拉雅南麓ꎬ全
年气候温润ꎬ该种在墨脱的发现也证实了其分布是

连续的ꎬ说明墨脱的兰科植物区系不仅与印度东北

部等毗邻地区有着紧密的联系ꎬ还可能与东南亚地

区的兰科植物有着一定的关联ꎮ 通过查阅西藏金

石斛的标本ꎬ发现印度中部和东北部、越南均有分

布ꎬ但通过与模式标本比对ꎬ 采自越南的标本

(ＭＢＧ５１７２９２８、ＭＢＧ５１７６２６７)无花无果ꎬ从整体植

株来看ꎬ植株较大ꎬ假鳞茎直立ꎬ簇生ꎬ根状茎短ꎬ体
态与分布于我国海南、广西以及越南等地的狭叶金

石斛非常接近ꎮ 因此ꎬ我们认为这 ２ 份标本是狭叶

金石 斛 的 误 定ꎮ 采 自 印 度 东 北 部 的 标 本

(Ｐ００３８７２４２、Ｍ￣０２２６９２２、Ｕ.１４６０７７８)植株较小ꎬ假
鳞茎略微扭曲ꎬ花生于叶背面ꎬ与模式标本较为一

致ꎮ 因此ꎬ分布于印度东北部的应为西藏金石斛ꎬ
墨脱与印度东北部毗邻ꎬ从地缘关系来看ꎬ采自墨

脱的标本应当是该种ꎮ 通过标本我们断定ꎬ狭叶金

石斛仅分布于印度尼西亚及其以北的越南与我国

南部ꎬ西藏金石斛则仅分布于喜马拉雅东段的南麓

地区ꎬ是个狭域分布种ꎮ
金石斛类植物为我国传统中药ꎬ在临床上常

常代替石斛类药材使用(李涛和何璇ꎬ２０１６)ꎬ李玲

等(２０２０)发现滇金石斛(Ｄ. ａｌｂｏｐｕｒｐｕｒｅｕｍ)对致龋

菌生长有抑制作用ꎬ可以作为防治龋齿的天然

药物ꎮ
本次发现的 ２ 种金石斛属植物丰富了中国兰

科植物本底资料ꎬ以及潜在的药用植物资源储备ꎬ
对中国兰科植物的生物多样性研究和药用兰科资

源的调查具有重要意义ꎮ
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