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不同生境对栓皮栎幼苗光合生理特性的影响

王小菲１，高文强１，刘建锋１，∗，倪妍妍１，屈 　 璐２，赵秀莲１，杨文娟１，邓云鹏１，江

泽平１

１ 中国林业科学研究院林业研究所，国家林业局林木培育重点实验室， 北京　 １０００９１

２ 湖北省秭归县林业局磨坪林业站， 秭归　 ４４３６００

摘要：以栓皮栎天然分布的北界（北京，ＮＰ）、中心（陕西，ＣＰ）和南界（云南，ＳＰ）３ 个种源的实生苗为试验材料，通过在北缘（北
京）和南缘（云南）的交互移植试验，探讨不同种源幼苗光合生理性状的差异及其来源。 结果表明：（１）各种源在北缘生境下的

潜在最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、光饱和点（ＬＳＰ）、羧化效率（ＣＥ）、光呼吸速率（Ｒｐ）、光化学猝灭系数（ＰＱ）均显著高于南缘生境（Ｐ
＜０．０５）；（２）南界种源（ＳＰ）则具有更高的 ＣＥ、Ｒｐ、ＰＳⅡ原初光能转换效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和 ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）（ＳＰ＞ＣＰ＞ＮＰ）；北
界种源（ＮＰ）具有更高的非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）（ＮＰ＞ＣＰ＞ＳＰ）；（３）生境和种源的交互作用对最大羧化速率（Ａｍａｘ）和 ＬＳＰ 影

响显著，Ａｍａｘ在南北缘生境下均以当地种源的最高；而 ＬＳＰ 在北缘生境下以中心种源（ＣＰ）最高，在南缘生境下以北界种源（ＮＰ）
最高。 不同生境对表观量子效率（ＡＱＹ）、ＣＯ２补偿点（ＣＣＰ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）以及叶绿素荧光参数如 Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｏ 以及 ＮＰＱ
影响不显著，其中 ＡＱＹ 和 Ｒｄ 不受生境变化及其与种源的交互影响，这可能与栓皮栎自身遗传因素有关；（４）生长表现方面，栓
皮栎幼苗在南、北不同生境下生长表现出明显差异，各种源在北缘生境下生长状况均明显优于南缘生境，且均以南界种源（ＳＰ）
生长优势明显。
关键词：栓皮栎；交互移植；生境；光合作用；生长
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ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｎｄ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｗｅ
ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｉｌｙ ｄｅｄｕｃｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＳＰ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｗｅｌｌ ａｄａｐｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ； ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔ； ｈａｂｉｔａｔｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｇｒｏｗｔｈ

植物与环境之间的关系一直是植物生理生态学研究的热点问题［１⁃２］。 植物的生长不仅受到自身遗传的

调控，而且还受环境因素的影响。 植物的光合特性可反映植物对光和 ＣＯ２的利用特点及植物对环境的生长适

应性。 净光合速率，叶绿素含量以及叶绿素荧光参数作为评价植物生长的主要生理指标，对揭示植物在不同

生境下的适应性有着重要的作用［３⁃６］。 交互移植试验是探讨植物局域适应特征，揭示环境与（或）遗传因素对

植物性状作用机制的重要手段；也是预测植物在气候变化背景下分布范围变迁的重要研究方法之一［７⁃８］。
栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）是东南亚地区天然林分布最广的树种之一，具有较强的适应性，在我国其分布

区可北起辽宁，南至云南、广东等地，纬度跨度从 ２５°—４０°，气候梯度依次横跨了中温带、暖温带、北亚热带、
中亚热带和南亚热带，是我国亚热带、暖温带落叶阔叶林中具有代表性的树种之一［９］，具有较大的经济和生

态价值。 对于栓皮栎种群动态、群落特征等相关研究较多［１０⁃１１］，包括栓皮栎光合生理的研究也有报道［１２⁃１４］，
而通过对幼苗移栽来分析不同生境下不同种源幼苗其生长及光合特性的研究尚未见报道。 本文通过收集 ３
个不同纬度栓皮栎天然群体的种子，育苗后进行南北交互移植，通过对苗期生长及光合特性展开观察和测定，
旨在分析栓皮栎不同纬度种源幼苗移栽后的生长状态及光合生理特性，比较各种源对不同生境下的适应性差

异，从生理生态学角度进一步探讨这种差异的来源，为将来栓皮栎的引种驯化以及不同环境下的响应方式和

适应策略研究提供理论参考。

１　 材料与方法

１．１　 研究材料

２０１３ 年 ５ 月将盆栽于中国林业科学研究院科研温室的 １ 年生不同种源栓皮栎（云南安宁、陕西黄龙和北

京平谷）实生苗移栽至我国南、北界（分别为云南省昆明市西山林场和北京中国林业科学研究院绿化苗圃内

空旷地），田间试验采用随机区组设计，每组（即每个种源）２０ 株，３ 次重复，即每个种源为 ６０ 株，总计 １８０ 株，
相邻两株之间距离为 ５０ ｃｍ。 常规管理及自然环境下生长，至当年生长旺季（８ 月份），对两个不同生境的各
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种源进行光合生理的测定（包括光合及叶绿素荧光、叶绿素含量的测定），每个种源选择 ６ 株生长健康的幼苗

进行测定。
北京试验地设在中国林业科学研究院绿化苗圃内空旷地（４０°００′９．５９″Ｎ， １１６°１４′３７．６６″Ｅ，海拔为 ６１ ｍ），

该区属于典型的暖温带半湿润大陆性季风气候，冬季寒冷干燥，夏季则炎热多雨，春、秋季较短。 试验当年

（２０１３ 年）年平均气温为 １２．５ ℃，全年中最高气温为 ３８．２ ℃，最低气温为⁃ １４．１ ℃，年降水总量为 ５９２ ｍｍ，生
长季（６—９ 月）降水量 ５６６ ｍｍ，年日照时数约 ２７７８．７ ｈ，土壤类型为黄棕壤［１５］。

昆明试验地设在昆明市西山林场空旷地（２５°０２′２４．６７″Ｎ， １０２°３７′３４．２８″Ｅ，海拔为 ２０５１ ｍ），本区属低纬

度高原山地季风气候，雨量适中，气候温和，试验当年（２０１３ 年）年平均气温为 １５．２℃，全年中最高气温为 ３１．０
℃，最低气温为⁃ ６．０ ℃，年降水总量为 １００１ ｍｍ，６—９ 月降水量 ５０６ ｍｍ，年日照时数约 ２２００．５ ｈ，土壤类型主

要为红壤［１５］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 光响应曲线的测定

应用便携式光合测定系统（Ｌｉ⁃６４００，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）进行光响应曲线测定，测定时用 ＣＯ２钢瓶对

参比室的 ＣＯ２浓度稳定在 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，叶室温度控制在（２５±０．５）℃，相对湿度控制在（４０±５）％，光强梯度

设定为 ２０００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、７５、５０、２５、１０、０ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１，测定前对叶片进行 １５
ｍｉｎ 光诱导 （１０００ μｍｏｌ ｍ－２·ｓ－１），每个不同光强值设定数据采集时间 ３ｍｉｎ，测定不同光强下叶片相应的净

光合速率 （Ｐｎ）。 各种源幼苗每组选择生长良好的 ２ 株，即每个种源共计 ６ 株（６ 个重复）。 于 ２０１３ 年 ８ 月下

旬晴天的早上 ８：３０—１１：３０ 期间分别在南北试验地实地测定。
１．２．２　 ＣＯ２响应曲线的测定

测定时通过光合仪 ＣＯ２注入系统控制 ＣＯ２浓度，使用红蓝光源叶室测定，光强设定为 １０００ μｍｏｌ ｍ－２·
ｓ－１，温度设定为（２５±０．５）℃，ＣＯ２浓度梯度为 ４００、２００、１００、０、５０、１００、１５０、２００、２５０、３００、４００、５００、８００、１２００、
１４００、１６００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，测定不同二氧化碳浓度下栓皮栎的净光合速率（Ｐｎ）。 测定时间和重复数同上。
１．２．３　 叶绿素荧光的测定

叶绿素荧光参数采用 Ｍｉｎｉ 调制式叶绿素荧光仪（Ｆｌｕｒｏｐｅｎ－ＦＰ１００，Ｐｈｏｔｏｎ Ｓｙｓｔｅｍｓ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ，Ｂｒｎｏ，Ｃｚｅｃｈ
Ｒｅｐｕｂｌｉｃ）进行测定［１６］，选用的叶片与重复同光响应的测定。 测定采用仪器内置 ＮＰＱ 程序并做部分修正：暗
适应 ３０ ｍｉｎ 后，用＜ ０．１ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１的弱光照射测定初始荧光（Ｆ０），再照射 ３０００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１（１ ｓ）饱和脉冲

光测得最大荧光（Ｆｍ），然后活化光（３００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）下进行 ５ 次饱和脉冲光（每次间隔 １２ ｓ）及暗恢复阶段 ３
次饱和脉冲照射（每次间隔 ２６ ｓ）（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｐｓｉ．ｃｚ ／ ）。 统计指标主要包括可变荧光（Ｆｖ ＝Ｆｍ－Ｆ０）、ＰＳＩＩ 潜在

活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）、光系统原初光能转换效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ），光化学猝灭系数 ＰＱ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ （Ｆｍ′－Ｆ０′）和非光化学猝

灭系数 ＮＰＱ ＝ Ｆｍ ／ Ｆｍ′⁃ １［１７］。
１．２．４　 叶绿素含量的测定

使用 ＳＰＡＤ⁃５０２ Ｐｌｕｓ 叶绿素计（Ｋｏｎｉｃａ Ｍｉｎｏｌｔａ Ｏｐｔｉｃｓ， Ｊａｐａｎ）进行测定叶绿素，测定数据为相对叶绿素

值，用 ＳＰＡＤ 表示。 对每个测定样株选定两片成熟叶片进行测定，每片叶子选择 ４—５ 个点测定计算出一个平

均值，每个种源测定 ６ 株，共 １２ 个重复。
１．２．５　 相对生长速率

自 ２０１３ 年 ６ 月 １５ 至 ９ 月中旬，对每个种源的所有试验幼苗（６０ 株）进行生长动态的观测，每隔 ３０ｄ 用游

标卡尺（精确到 ０．０１ ｍｍ）和卷尺（精确到 ０．１ ｃｍ）测定基径（ｍｍ）和株高（ｃｍ），按下式计算相对生长速率［１８］：

ＲＧＲｄ２ｈ ＝
ｌｎ（ｄ２

２ｈ２） － ｌｎ（ｄ２
１ｈ１）

（ ｔ２ － ｔ１）
（１）

式中，ｄ１、ｈ１为第一次测定时的基径和株高，ｄ２、ｈ２为第二次测定时的基径和株高，ｔ２ － ｔ１为两次测定的时间差

（月）。
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１．３　 数据处理

植物光合作用对光和 ＣＯ２响应测定结果，本文选用直角双曲线修正模型［１９⁃２０］ 进行估算，该模型不仅可以

直接计算植物的饱和光强和最大净光合速率，与实测值最为接近，而且解决了低光强条件下和光抑制条件下

的光响应问题［１９⁃２２］。 光响应参数估算的表达式为：

Ｐｎ ＝ α １ － β·ＰＡＲ
１ ＋ γ·ＰＡＲ

ＰＡＲ － Ｒｄ （２）

式中，Ｐｎ 为净光合速率（μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２·ｓ－１），α 是光响应曲线的初始斜率，也称为表观量子效率 ＡＱＹ（μｍｏｌ
ＣＯ２ ／ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ），β 和 γ 为系数（单位为 μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）， ＰＡＲ 为光合有效辐射（μｍｏｌ ｍ－２·ｓ－１）， Ｒｄ 为暗呼

吸（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）。 当系数 β＝ ０ 且令 γ＝ α ／ Ｐｍａｘ， 则（２）式将退化为直角双曲线模型［１９］。 植物的最

大净光合速率和光饱和点可通过直角双曲线修正模型直接计算， 如下：
最大净光合速率（Ｐｍａｘ）计算方法：

Ｐｍａｘ ＝ α β ＋ γ － β
γ

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ （３）

光饱和点计算方法：

ＬＳＰ ＝ （β ＋ γ） ／ β ⁃１
γ

（４）

其次， ＣＯ２响应参数估算的表达式［１９］为：

Ｐｎ ＝ ａ
１ － ｂＣ ｉ

１ ＋ ｃＣ ｉ
Ｃ ｉ － Ｒｐ （５）

图 １　 不同种源栓皮栎幼苗在 ２ 种生境下的相对生长速率

　 Ｆｉｇ．１ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｉｔｈ

ｖａｒｉｏｕｓ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

数据为平均值±标准偏差，重复 ３ 次（ｄａｔａ ＝Ｍｅａｎ±ＳＤ，ｎ ＝ ３）；同一

生境下不同大写字母表示不同种源差异达 ０．０５ 显著水平（ ＬＳＤ

法）；同一种源不同小写字母表示两种生境下差异达 ０．０５ 显著水

平（Ｔ 检验）

式中，Ｐｎ 为净光合速率，Ｃｉ 为胞间 ＣＯ２浓度，ａ 为植物光合作用对 ＣＯ２响应曲线在 Ｃｉ ＝ ０ 时的斜率，即 ＣＯ２响

应曲线的初始斜率，也称为初始羧化效率，ｂ 和 ｃ 为系数（单位为 ｍｏｌ ／ μｍｏｌ），Ｒｐ 为光呼吸速率（由于光下暗呼

吸很小，可以近似将光下叶片向空气中释放 ＣＯ２的速率看作光呼吸速率） ［２３］，此外，当系数 ｂ ＝ ０，且 ｃ ＝ ａ ／ Ｐｍａｘ

时，（５）式将退化为直角双曲线模型。 通过各系数可计算出植物饱和胞间 ＣＯ２浓度所对应的光合能力，即最

大羧化速率（Ａｍａｘ）：

Ａｍａｘ ＝ ａ ｂ ＋ ｃ － ｂ
ｃ

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ （６）

对上述各统计指标，使用 Ｒ 软件 （ ｖｅｒｓｉｏｎ ３． ０． ３
ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒ－ｐｒｏｊｅｃｔ．ｏｒｇ ／ ）进行显著性检验及作图；

采用 ｔｗｏ⁃ｗａｙＡＮＯＶＡ 分析生境变化、种源及其交互

作用对栓皮栎光合参数的影响。

２　 结果与分析

２．１　 相对生长速率

各种源幼苗南北交互移植 ３ 个月后，生长差异明

显。 如图 １ 所示，北方生境下 ３ 个种源月均相对生长速

率显著高于南方生境（表 １） （Ｐ＜０．０５），尤以云南安宁

种源生长优势更为突出，相对生长速率最大（０．８７），其
次是黄龙种源（０．５０），北京平谷最小（０．３９）；而在南方

生境下，仅分别为 ０．１５、０．０７ 和 ０．０６。 同时，南方种源

（安宁和黄龙）移植至北界后，其生长势优于北方本地

种源（平谷）；而南界种源（安宁）在本地和北界的相对
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生长速率均显著高于北方种源（黄龙和平谷）（Ｐ＜０．０５）。

表 １　 不同生境下栓皮栎叶片光合生理参数比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｕｎｄｅｒ ｖａｒｉｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ

种源 Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ 指标 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 北京
Ｍｅａｎ±ＳＤ

昆明
Ｍｅａｎ±ＳＤ

云南安宁 ＡＱＹ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ／ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ） ０．０７±０．０４Ａａ ０．０８±０．０３Ａａ

Ｐｍａｘ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） １３．９９±４．８７Ａａ ８．２３±２．８３ Ａｂ

ＬＳＰ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） １５４２．１３±１８５．６８Ｂａ ８５８．６５±８８．５４ Ａｂ

ＬＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２０．６６±５．６１ Ａａ １７．０９±１０．０４Ａａ

Ｒｄ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） １．３０±０．４４Ａａ １．１４±０．５２Ａａ

Ｒ２ ０．９９ ０．９９

陕西黄龙 ＡＱＹ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ／ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ） ０．０５±０．０１Ａａ ０．０６±０．０１Ａａ

Ｐｍａｘ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） １１．１１±１．４３Ａａ ９．８７±１０．７０ Ａｂ

ＬＳＰ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） １８２６．１９±１１４．４Ａａ １０７７．６１±１１０．７Ａｂ

ＬＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２５．９６±１．４３ Ａａ １０．２４±３．８Ａｂ

Ｒｄ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） １．２６±１．４３ Ａａ ０．８３±０．２８Ａａ

Ｒ２ ０．９９ ０．９９

北京平谷 ＡＱＹ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ／ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ） ０．０４±０．０１ Ａａ ０．０６±０．０２Ａａ

Ｐｍａｘ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） １１．３１±２．８０Ａａ ７．０５±１．２２ｂＡａ

ＬＳＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） １７９４．７９±６７．６３ＡＢａ １２１４．４５±１５１．６３Ａｂ

ＬＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２４．６６±５．３２ Ａａ １４．３５±１２．８３Ａｂ

Ｒｄ ／ （μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１） ０．９９±０．２２Ａａ ０．６４±０．２１Ａａ

Ｒ２ ０．９９ ０．８４

　 　 ＡＱＹ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ；Ｐｍａｘ：最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ＬＳＰ：光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；ＬＣＰ：

光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｒｄ：暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；Ｒ２：决定系数 Ｄｅｃｉｓｉｖｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ；数据为平均值±标准偏差，重复 ６ 次；同

一行数值带有不同小写字母表示两种生境下差异达 ０．０５ 显著水平（Ｔ 检验），同一列同一指标不同大写字母表示同一生境下不同种源差异达 ０．

０５ 显著水平（ＬＳＤ 法）

２．２　 不同生境下各种源光合参数比较

图 ２ 为南北 ２ 种生境下不同栓皮栎种源叶片的光响应曲线（Ａ－ＰＡＲ）。 由图可见，在低光照强度范围内

（ＰＡＲ＜４００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１），不同生境下各种源栓皮栎其净光合速率对光合有效辐射的响应都较为敏感，即净光

合速率随着光强的增加而迅速增加，且具有较高的重合度；当光合有效辐射超过 ４００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以后，北界

（北京）和南界（云南昆明）两个生境下栓皮栎种源表现出明显差别。 生长在北界的各种源栓皮栎响应曲线均

高于南界，其中来自云南安宁种源，净光合速率在光强为 １２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１期间达到饱和，之后随着光强的增

加而降低，表现出明显的光抑制现象（图 ２）；北京平谷种源在移栽云南以后也表现出光抑制现象（图 ２），而陕

西黄龙种源其净光合速率随光强（ＰＡＲ＞４００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）的增加表现出相对平缓的趋势（图 ２）。
光响应曲线参数拟合结果（表 １）表明，在北界生长的不同种源幼苗，其最大净光合速率（Ｐｍａｘ）和光饱和

点（ＬＳＰ）均显著高于移植至南界的幼苗（Ｐ＜０．０５）；除了云南安宁种源外，生长在北界的栓皮栎幼苗其光补偿

点（ＬＣＰ）显著高于南界幼苗；而表观量子效率（ＡＱＹ）在不同生境不同种源间无显著差异（Ｐ＞０．０５），但生长在

南界的各种源其表观量子效率（０．０６—０．０８）略高于北界的幼苗（０．０４—０．０７）。
２．３　 不同生境下各种源栓皮栎对 ＣＯ２响应参数的比较

图 ３ 为不同生境下各种源栓皮栎叶片净光合速率对 ＣＯ２响应的拟合曲线（Ａ⁃Ｃｉ）。 由图可见，各种源栓皮

栎净光合速率随胞间 ＣＯ２浓度的增加而升高。 南、北两个生境下各种源栓皮栎幼苗表现出差异，在北界（北
京）生长的三个栓皮栎种源对 ＣＯ２的响应曲线均高于南界。

不同生境栓皮栎幼苗 Ｐｎ⁃Ｃｉ 曲线拟合结果表明（表 ２），在北界生长的各种源，其羧化效率（ＣＥ）和光呼吸

５　 ２４ 期 　 　 　 王小菲　 等：不同生境对栓皮栎幼苗光合生理特性的影响 　
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图 ２　 不同生境下栓皮栎叶片的光响应曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

图中，Ａ 为云南安宁种源，Ｂ 为陕西黄龙种源，Ｃ 北京平谷种源

速率（Ｒｐ）显著高于在南界生长的幼苗（Ｐ＜０．０５），其中又以安宁种源最高，分别达到 ０．１４ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ６．３９
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 另外，不同生境下各种源 ＣＯ２补偿点（ＣＣＰ）的差异均不显著（Ｐ＞０．０５）。

表 ２　 不同生境下栓皮栎对 ＣＯ２响应的拟合参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ Ａ⁃Ｃｉ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

种源 Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ 指标 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 北京
Ｍｅａｎ±ＳＤ

昆明
Ｍｅａｎ±ＳＤ

云南安宁 ＣＥ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．１４±０．０６Ａａ ０．０９±０．０２ Ａｂ

Ａｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２３．７３±１．５２Ａａ ２２．０８±７．９８Ａａ

ＣＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍｏｌ－１） ５４．５５±１．１７ Ｂａ ４３．９２±１４．１９Ａａ

Ｒｐ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ６．３９±２．２５Ａａ ３．８７±１．８４Ａｂ

Ｒ２ ０．９９ ０．９６

陕西黄龙 ＣＥ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．０９±０．０２ＡＢａ ０．０４±０．０１Ｂｂ

Ａｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２３．２８±２．０４Ａａ １８．７８±７．６２Ａａ

ＣＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍｏｌ－１） ６８．５３±４．６２ Ａａ ６５．５９±８．４５Ａａ

Ｒｐ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ５．３６±０．６３Ａａ ２．５３±０．３１ＡＢｂ

Ｒ２ ０．９７ ０．９７

北京平谷 ＣＥ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．０６±０．０２Ｂａ ０．０３±０．００Ｂｂ

Ａｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ３１．４３±７．３１ Ａａ ６．９８±０．８４Ａｂ

ＣＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍｏｌ－１） ６６．２５±５．７２ Ａａ ５２．１６±１１．１７ Ａａ

Ｒｐ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ３．４９±１．０５Ｂａ １．３９±０．３４Ｂｂ

Ｒ２ ０．９９ ０．７３

　 　 ＣＥ：羧化效率 Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；Ａｍａｘ：最大羧化速率 Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ＣＣＰ：ＣＯ２补偿点 ＣＯ２ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｒｐ：光呼吸

速率 Ｐｈｏｔｏ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；Ｒ２：决定系数 Ｄｅｃｉｓｉｖｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ；数据为平均值±标准偏差，重复 ６ 次；同一行数值带有不同小写字母表示两种生境下

差异达 ０．０５ 显著水平（Ｔ 检验），同一列同一指标不同大写字母表示同一生境下不同种源差异达 ０．０５ 显著水平（ＬＳＤ 法）

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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图 ３　 不同生境下栓皮栎叶片的 ＣＯ２响应曲线

Ｆｉｇ．３　 Ｐｎ⁃Ｃｉ ｃｕｒｖｅｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ
图中，Ａ 为云南安宁种源，Ｂ 为陕西黄龙种源，Ｃ 北京平谷种源

表 ３　 不同生境下各栓皮栎种源幼苗叶绿素含量及荧光参数

　 Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

种源
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

北京
Ｍｅａｎ±ＳＤ

昆明
Ｍｅａｎ±ＳＤ

云南安宁 ＳＰＡＤ 值 ４０．５２±４．９４Ａａ ４０．５０±３．８５Ｂａ
Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．８０ ±０．０２Ａａ ０．８１ ±０．０２Ａａ
Ｆｖ ／ Ｆｏ ３．９９ ±０．５４Ａａ ４．２１ ±０．５３Ａａ
ＮＰＱ ０．８６ ±０．２２Ａａ ０．８０ ±０．１１Ｂａ
ＰＱ ０．１３ ±０．０２Ａａ ０．０３ ±０．０２Ａｂ

陕西黄龙 ＳＰＡＤ 值 ３９．９３±５．８７Ａｂ ４８．３６±４．９２Ａａ
Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．７８ ±０．０３Ａａ ０．７８ ±０．０３ＡＢａ
Ｆｖ ／ Ｆｏ ３．６７ ±０．６９Ａａ ３．６２ ±０．６８ＡＢａ
ＮＰＱ １．０２ ±０．２７Ａａ ０．８５ ±０．１４Ｂａ
ＰＱ ０．１２ ±０．０３Ａａ ０．０６ ±０．０３Ａｂ

北京平谷 ＳＰＡＤ 值 ３８．２９±５．０６Ａａ ３９．０４±３．０６Ｂａ
Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．７８ ±０．０３Ａａ ０．７２ ±０．０８Ｂａ
Ｆｖ ／ Ｆｏ ３．６３ ±０．５１Ａａ ２．７９ ±０．９２Ｂａ
ＮＰＱ １．０８ ±０．１８Ａａ １．１３ ±０．２１Ａａ
ＰＱ ０．１２ ±０．０２Ａａ ０．０９ ±０．０６Ａｂ

　 　 　 　 ＳＰＡＤ 值：相对叶绿素含量；Ｆｖ ／ Ｆｍ：ＰＳＩＩ 原初光能转换效率
ｐｒｉｍａｒｙ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ；Ｆｖ ／ Ｆｏ：ＰＳＩＩ 潜在
活性 ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ；ＮＰＱ：非光化学猝灭系数
ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；ＰＱ：光化学猝灭系数
ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；数据为平均值±标准偏差，重复
６ 次；同一行数值带有不同小写字母表示两种生境下差异达 ０．０５
显著水平（Ｔ 检验），同一列同一指标不同大写字母表示同一生境
下不同种源差异达 ０．０５ 显著水平（ＬＳＤ 法）

２．４　 不同生境下各种源叶绿素含量及叶绿素荧光参数的比较

通过对不同生境下 ３ 个栓皮栎种源的叶绿素荧光

各参数进行分析发现，ＰＳＩＩ 原初光能转换效率 （Ｆｖ ／
Ｆｍ）、 ＰＳＩＩ 潜在活性 （ Ｆｖ ／ Ｆｏ）、 非光化学猝灭系数

（ＮＰＱ）等参数在不同生境下无显著差异（Ｐ＞０．０５），而
生长在北界的 ３ 个栓皮栎种源其叶片光化学猝灭系数

（ＰＱ）高于在南界生长的幼苗（Ｐ＜０．０５）；其次，在北缘

生境下各种源幼苗其荧光差数差异不显著；而在南缘生

境下陕西黄龙种源其 Ｆｖ ／ Ｆｍ 显著高于北京平谷和云南

安宁种源；北京平谷种源其 ＮＰＱ 最高，Ｆｖ ／ Ｆｏ 最低，各
种源 ＰＱ 无显著差异。 叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ 值）方

面，在北界黄龙种源高于南界（Ｐ＜０．０５），而安宁和平谷

种源无显著差异（Ｐ＞０．０５）（表 ３）。
２．５　 生境、种源及其交互作用对栓皮栎光合生理参数

的影响

表 ４ 为生境、种源及其交互作用对栓皮栎光响应参

数、ＣＯ２响应参数和叶绿素荧光参数影响的双因素方差

分析结果。 由表可知，生境变化对栓皮栎幼苗的 Ｐｍａｘ、
Ａｍａｘ和 ＬＣＰ 影响显著（Ｐ＜０．０５），以及对 ＬＳＰ、ＣＥ、Ｒｐ 和

ＰＱ 影响则达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）；各种源间 ＣＣＰ、
Ｒｐ、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＮＰＱ 差异显著（Ｐ＜０．０５），ＣＥ、ＬＳＰ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ

７　 ２４ 期 　 　 　 王小菲　 等：不同生境对栓皮栎幼苗光合生理特性的影响 　
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达极显著差异（Ｐ＜０．０１）；同时，生境变化和种源的交互作用对 Ａｍａｘ和 ＬＳＰ 分别产生了显著和极显著的影响，
而 ＡＱＹ、Ｒｄ 不受生境变化及其与种源的交互影响（Ｐ＞０．０５）。

表 ４　 生境、种源及其交互作用对栓皮栎光响应参数、ＣＯ２响应参数和叶绿素荧光参数影响的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ，Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ， ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

类别
Ｔｙｐｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

种源
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ

生境×种源
Ｈａｂｉｔａｔ×Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ

光响应参数 ＡＱＹ ０．６９ ３．７８ ０．４８

Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ Ｐｍａｘ ８．１４∗ １．１４ １．６６

ＬＳＰ ３５．０４∗∗ １１．５６∗∗ ７．１３∗∗

ＬＣＰ ４．８９∗ ０．３５ ０．７３

Ｒｄ １．６５ １．６６ ０．０４
ＣＯ２响应参数 ＣＥ １１．５２∗∗ ９．０５∗∗ ０．４０
ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ Ａｍａｘ ７．７４∗ ０．３６ ４．１６∗

ＣＣＰ ３．５１ ４．４０∗ ０．４６

Ｒｐ １５．６７∗∗ ５．７８∗ ０．１９

叶绿素荧光参数 Ｆｖ ／ Ｆｍ １．９２ ５．２９∗ ０．８９

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ Ｆｖ ／ Ｆｏ １．１３ ６．１９∗∗ ０．６９

ＮＰＱ １．３３ ５．０３∗ ０．７３

ＰＱ ２６．７９∗∗ １．１６ １．０１

相对生长速率 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ＲＧＲ １８６．９４∗∗ １２．８６∗∗ ４．６８∗

　 　 ∗，∗∗ 分别表示差异达 ０．０５ 和 ０．０１ 显著水平； 数据为 Ｆ 值

３　 讨论

植物的光合作用是一个复杂的生理过程，植物整体的净光合速率或光合潜力与自身生理遗传和环境因子

具有密切的关系［２４⁃２５］。 本研究发现，栽植于北界的 ３ 个栓皮栎种源幼苗的 Ｐｍａｘ显著高于南界，且以南界种源

（安宁）最高，可以认为栓皮栎南方种源较之北方种源具有更高的光合潜能。 这与刘建锋等［３］ 对不同纬度栓

皮栎天然实生苗的实地研究结果一致，即南界种源（安宁）具有更高的 Ｐｍａｘ。 北方（高纬度地区）通常具有更

高的日照时数，且试验当年生长季（６⁃９ 月）北京降水量高出昆明约 ６０ｍｍ，这更有利于自身具有高光合潜能的

南方种源（本文中安宁和黄龙种源）进行更多的光合物质生产与积累。 这与本次试验中不同种源生长状况

（相对生长速率）的分析结果相吻合。
本文发现不同生境下各种源栓皮栎幼苗其表观量子效率在 ０．０４—０．０８ μｍｏｌ ＣＯ２ ／ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ 之间，与

一般植物在适宜生长条件下的表观量子效率（０．０３—０．０５）基本一致或略有偏高［２６⁃２８］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ 指 ＰＳⅡ原初光

能转化效率，在适宜条件下处于 ０． ７５—０． ８５ 之间［２９］。 本研究中， 不同生境下各种源的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 介于或接近上

述范围，结合表观量子效率值，可以认为各种源栓皮栎幼苗在南、北生境下均可正常生长。 另外，与在南界生

境生长相比，在北界生长的幼苗其光饱和点（ＬＳＰ）和光补偿点（ＬＣＰ）相对较高，这可能是由于北京地区生长

季气温高于昆明地区所致，一般认为温度升高，光补偿点和光饱和点均升高［２６］。
荧光淬灭（分为光化学淬灭 ＰＱ 和非光化学淬灭 ＮＰＱ）可以作为分析衡量植物在不同生境下 ＰＳⅡ的电子

传递活性和耗散光能的生理指标。 其中，ＰＱ 表征 ＰＳⅡ天线色素吸收的光能用于光化学传递的份额，ＰＱ 值愈

大，表明 ＰＳⅡ的电子传递活性愈大；而 ＮＰＱ 表征 ＰＳⅡ天线色素吸收的光能不能用于光合电子传递而以热的

形式耗散掉的光能部分，即植物耗散过剩光能转为热的能力［３０］。 因此，本文研究结果表明生长在北界的 ３ 个

栓皮栎种源其叶片光化学猝灭系数（ＰＱ）高于在南界生长的幼苗（Ｐ＜０．０５），表明各种源幼苗在北方生境下具

有较大的 ＰＳⅡ电子传递活性，即具有较大的光合活性，这与 Ｐｍａｘ的结果一致；而 ＮＰＱ 无显著差异，说明在南

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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北不同生境下不同种源幼苗的热耗散或光保护能力相当。
本研究中 Ｐｍａｘ、ＬＣＰ 和 Ａｍａｘ、ＣＥ、Ｒｐ 及 ＰＱ 受到生境的显著影响，说明上述生理指标对环境依赖性高于其

它生理参数。 ＡＱＹ、ＣＣＰ、Ｒｄ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｏ 及 ＮＰＱ 则在不同生境下无显著差异，其中 ＡＱＹ 和 Ｒｄ 不受生境

变化及其与种源的交互影响，这可能与栓皮栎自身的遗传特征有关。 由本文所获结果，可以初步推断南方种

源可以较好地适应北方气候（后续观测表明，南方种源在北方能顺利过冬且依然保持生长优势）；而北方种源

对南方气候适应能力略显不足。 按全球暖化导致气候带北移的趋势而言，如果不考虑适应性进化的话，目前

栓皮栎将可能在未来气候情景下面临种群缩小的趋势。 因此，人工协助栓皮栎南方种源向北定殖与迁移将可

能是应对气候暖化，保存优良种质资源的措施之一。
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