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水分胁迫和母树年龄对山东半岛黑松沿海防护林
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摘　要：以山东半岛黑松沿海防护林种子为实验材料，研究了水分胁迫和母树年龄对黑松种子萌发的影响。结果表明，

随水分胁迫程度增加，种子的发芽率、发芽指数和活力指数呈波浪形降低，而平均发芽时间增加，种子萌发受到显著抑

制。随母树年龄增加，种子的发芽率、发芽指数和活力指数呈波浪形增加，种子质量明显提高。对于发芽率，水分胁迫和

母树年龄有着显著交互作用。母树年龄的增加使得发芽率在水分胁迫下降低变缓，提高了种子耐水分胁迫能力。因此，

母树特性与生态因子的共同作用是黑松海防林天然更新的重要决定因素。
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　　黑松沿海防护林是山东省最重要的沿海防护林体
系［１］。大部分黑松海防林是２０世纪５０—６０年代营
造，已有林分进入成熟、过熟阶段，防护功能受到严重
影响，急需进行林分改造更新。天然更新是黑松海防
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林更新的重要方式［２－４］。但由于部分基干防护林带处
于海岸风口地段，海风、海雾、干旱、土壤贫瘠等恶劣的
生境条件造成黑松海防林更新极为困难［４］。种子能否
萌发、产生正常苗是生态系统更新的关键阶段［５］，受外
界生态条件诸如水分、温度、光照、土壤盐分、埋深和生
物等条件的综合影响，是各种生态因子互作的产物［６］。
但生态因子如何影响黑松海防林种子萌发目前研究不

够系统。韩广轩等研究了土壤盐分对黑松种子萌发的
影响，认为土壤含盐量有着显著抑制作用，但其它生态
因子研究较少［７］。除了环境因素，生物因素母树年龄
对种子萌发也有显著影响［８－９］，这在黑松海防林中也有
相似发现［１０］。但对于生态因子和母树年龄如何共同
影响种子萌发研究较少。本实验通过研究水分胁迫和
母树年龄对黑松种子萌发的影响及二者的交互作用，
探讨黑松海防林的天然更新机制，为其管理提供理论
依据。

１　材料与方法
１．１　研究区域概况
研究区域位于山东省烟台沿海防护林自然保护区。

所处区域属暖温带东亚季风型大陆性气候，年平均温度

１１．５℃，降水量７６０ｍｍ，无霜期２００ｄ左右，年平均绝对
湿度为７１％，年平均日照时数为２　６４２．７ｈ，日照率为

６０％。土壤为滨海砂地土壤，机械组成以砂为主，有机
质含量很低，一般不超过１％。黑松林栽植于２０世纪

５０年代，大多为纯林。林下植被比较简单，灌木主要由
紫穗槐（Ａｍｏｒｐｈａ　ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、单叶蔓荆（Ｖｉｔｅｘ　ｔｒｉｆｏｌｉａ
Ｌｉｎｎ．ｖａｒ．ｓｉｍｐｌｉｃｉｆｏｌｉａ　Ｃｈａｍ．）、胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ　ｂｉｃｏｌ－
ｏｒ）、野蔷薇（Ｒｏｓａ　ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ）等组成；草本植物主要为
羊胡子草（Ｃａｒｅｘ　ｒｉｇｅｓｃｅｎｓ）、细苞虫实（Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ
ｓｔｅｎｏｌｅｐｉｓ）、刺沙蓬（Ｓａｌｓｏｌａ　ｒｕｔｈｅｎｉｃａ　ｌｌｊｉｎ　ｖａｒ．ｒｕｔｈｅｎｉ－
ｃａ）、白茅（Ｉｍｐｅｒａｔａ　ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ　ｖａｒ．ｍａｊｏｒ）、马齿苋
（Ｐｏｒｔｕｌａｃａ　ｏｌｅｒａｃｅａ）、肾 叶 打 碗 花 （Ｃａｌｙｓｔｅｇｉａ
ｓｏｌｄａｎｅｌｌａ）、毛鸭嘴草（Ｉｓｃｈａｅｍｕｍ　ａｎｔｅｐｈｏｒｏｉｄｅｓ）、茵陈
蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｃａｐｉｌｌａｒｉｓ　Ｔｈｕｎｂ．）、鸭跖草（Ｃｏｍｍｅｌｉｎａ
ｃｏｍｍｕｎｉｓ）、西伯利亚滨藜（Ａｔｒｉｐｌｅｘ　ｓｉｂｉｒｉｃａ）、龙葵
（Ｓｏｌａｎｕｍ　ｎｉｇｒｕｍ）等。

１．２　研究方法

１．２．１　种子采集

２０１３年９月，在中国科学院牟平海岸带环境综合
试验站附近黑松海防林内随机采集了６０株生境相近
的黑松母树的球果（表 １），通过 Ｄ ＝２１．３７（１－
ｅ－０．１　Ａ）２．６３８　９（Ｄ 为胸径，Ａ 为年龄）计算年龄［１］，根据
母树年龄分成４个年龄梯度（表１）。通过自然风干待
球果开裂后按照母树龄级分别收集，挑选饱满的种子

用于实验。
表１　黑松球果和种子采集的母树大小特征

胸径（ｃｍ） 树高（ｍ） 年龄（ａ）

ＡⅠ ２．８７～１１．１５　 ２．５～６．５　 ６～１５
ＡⅡ １２．１０～１６．８８　 ５．５～８．５　 １６～２５
ＡⅢ １７．５１～１９．４３　 ７．０～９．０　 ２６～３５
ＡⅣ １９．７５～２４．５２　 ８．０～９．５ ＞３６

１．２．２　种子萌发实验
用不同浓度的ＰＥＧ　６０００溶液模拟干旱胁迫，分

别设置０，５０，１００，１５０，２００ｇ／ｋｇ，其溶液渗透势分别为

０，－０．０５，－０．１５，－０．３０，－０．４９ＭＰａ［１１］。将４个母
树年龄梯度的种子用０．１％高锰酸钾液浸泡３０ｍｉｎ消
毒。消毒后的种子用蒸馏水洗涤３次后，将种子摆入
直径９ｃｍ的培养皿中。种子摆入前，培养皿内铺２层
滤纸。每个培养皿摆无破损的种子２０粒，５次重复。

种子摆完后，用石蜡封口膜密封。培养皿置于恒温培
养箱中（２５±０．２）℃，培养２１ｄ，萌发过程中每２４ｈ观
测１次。当胚根突破种皮时，即认为种子萌发，记录种
子萌发起始时间和每日萌发种子数量。培养２１ｄ后，

将培养皿内萌发种子放于烘箱内（７５℃，４８ｈ）进行烘
干，用万分之一天平称取干重。然后计算发芽率
（ＧＲ）、平均发芽时间（ＭＧＴ）、发芽指数（ＧＩ）和活力指
数（ＶＩ）。

ＧＲ＝Ｇ１／Ｎ×１００％，式中：Ｇ１ 为萌发数；Ｎ 为供
试种子总数。

ＭＧＴ＝（∑Ｄ×ｎ）／∑ｎ，式中：ｎ为相应各日正常
发芽粒数，Ｄ 为从种子置床起的天数。

ＧＩ＝∑（Ｇｔ／Ｄｔ），式中：Ｇｔ为各日净发芽数；Ｄｔ
为相应发芽日。

ＶＩ＝Ｓ×ＧＩ，式中：Ｓ 为幼苗干重；ＧＩ为发芽
指数。

１．３　统计分析
所有数据采用ＳＰＳＳ　１３．０软件进行分析。采用双因

子方差分析（Ｔｗｏ－Ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）比较不同数据组间的
差异；如果差异显著，再用最小显著差异法（ＬＳＤ）进行
多重比较。分析时显著性差异检验水平为ｐ＜０．０５。

２　结果与分析

２．１　发芽率

　　随ＰＥＧ　６０００浓度的增加，发芽率呈波浪形降低；

不同年龄之间，ＡⅠ和 ＡⅢ最低，ＡⅣ最高（图１）。双
因素方差分析结果表明，水分胁迫（Ｆ＝３９．３５，ｐ＜
０．０１）和母树年龄（Ｆ＝２５．４０，ｐ＜０．０１）对发芽率有着
极显著的影响，并且二者有着极显著的交互作用
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（Ｆ＝２．４９，ｐ＜０．０１）。不同水分胁迫梯度之间，５％
ＰＥＧ　６０００的发芽率最高，并极显著高于１０％ ＰＥＧ
６０００和２０％ＰＥＧ　６０００（ｐ＜０．０１）；２０％ ＰＥＧ　６０００的
发芽率最低，并极显著低于ｃｋ、５％ＰＥＧ　６０００和１５％
ＰＥＧ　６０００（ｐ＜０．０１）。这表明较低的水分胁迫不会抑
制黑松种子萌发，而严重的水分胁迫则会显著抑制种
子萌发。不同母树年龄之间，ＡⅠ与 ＡⅢ差异不显著
（ｐ＝０．１０），极显著低于ＡⅡ和ＡⅣ（ｐ＜０．０１），ＡⅣ极
显著高于其它母树年龄（ｐ＜０．０１）。随ＰＥＧ　６０００浓度
的增加，ＡⅣ的发芽率下降速率显著低于其它母树年
龄，有着显著的交互作用。

图１　水分胁迫和母树年龄对黑松种子发芽率的影响

２．２　平均发芽时间
随ＰＥＧ　６０００浓度的增加，不同母树年龄黑松种

子平均发芽速呈波浪形增加（图２）。双因素方差分析
结果表明，水分胁迫对平均发芽时间有着极显著的影
响（Ｆ＝３．９８，ｐ＜０．０１），母树年龄影响不显著（Ｆ＝
１．７４，ｐ＝０．１７），而二者之间交互作用不显著（Ｆ＝
１．３１，ｐ＝０．２４）。不同水分胁迫梯度之间，５％ ＰＥＧ
６０００的平均发芽速最短，显著低于１０％ＰＥＧ　６０００（ｐ＜
０．０５），极显著低于２０％ＰＥＧ　６０００（ｐ＜０．０１）；２０％ＰＥＧ
６０００的平均发芽速最长，显著长于ｃｋ（ｐ＜０．０５），极显著
长于５％ＰＥＧ　６０００和１５％ＰＥＧ　６０００（ｐ＜０．０１）。

图２　水分胁迫和母树年龄对平均发芽时间的影响

２．３　发芽指数

　　随ＰＥＧ　６０００浓度的增加，黑松发芽指数呈波浪

形降低；不同母树年龄之间，ＡⅠ最低，ＡⅣ最高（图

３）。双因素方差分析结果表明，水分胁迫（Ｆ＝２９．０３，

ｐ＜０．０１）和母树年龄（Ｆ＝３９．２７，ｐ＜０．０１）对发芽指数
有着极显著的影响，二者交互作用不显著（Ｆ＝１．４３，

ｐ＝０．１８）。不同水分胁迫梯度之间，５％ ＰＥＧ　６０００浓
度发芽指数最大（ｐ＜０．０５），２０％ ＰＥＧ　６０００浓度显著
低于ｃｋ、５％ＰＥＧ　６０００和１５％ＰＥＧ　６０００（ｐ＜０．０５）。
不同 母 树 年 龄 之 间，Ａ Ⅰ 与 Ａ Ⅲ 差 异 不 显 著
（ｐ＝０．０７），极显著低于ＡⅡ和 ＡⅣ（ｐ＜０．０１），ＡⅣ极
显著高于其它母树年龄（ｐ＜０．０１）。

图３　水分胁迫和母树年龄对黑松发芽指数的影响

２．４　活力指数

　　随ＰＥＧ　６０００浓度的增加，黑松活力指数呈波浪
形降低；不同母树年龄之间，ＡⅠ、ＡⅡ和 ＡⅢ接近，

ＡⅣ最高（图４）。双因素方差分析结果表明，水分胁迫
（Ｆ＝１９．３９，ｐ＜０．０１）和母树年龄（Ｆ＝４３．２１，ｐ＜０．０１）
对活力指数有着极显著的影响，二者交互作用不显著
（Ｆ＝１．７０，ｐ＝０．０９）。不同水分胁迫梯度之间，５％
ＰＥＧ　６０００浓度活力指数最高，极显著高于１０％ＰＥＧ
浓度和２０％ＰＥＧ浓度（ｐ＜０．０１），２０％ＰＥＧ　６０００浓度
最低，极显著低于ｃｋ、５％ ＰＥＧ　６０００和１５％ ＰＥＧ
６０００（ｐ＜０．０１）。不同母树年龄之间，ＡⅠ极显著低于

ＡⅡ（ｐ＜０．０１），与 ＡⅢ差异不显著（ｐ＝０．０６），ＡⅡ与

ＡⅢ差异不显著（ｐ＝０．１３），ＡⅣ极显著高于其它母树
年龄（ｐ＜０．０１）。

图４　水分胁迫和母树年龄对黑松种子活力指数的影响
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３　讨　论
水分胁迫是沿海防护林天然更新重要的限制因

子［４，１２］。随着水分胁迫程度的增加，黑松种子发芽率、
发芽指数和活力指数逐渐降低，表明水分胁迫显著抑
制了种子萌发，这与华南沿海防护林主要树种木麻
黄［１２］、固沙造林树种樟子松［１３］的研究结果相似。最
优的发芽时间对幼苗的建立至关重要，是对多变外界
环境的适应［１４］。随着水分胁迫程度的增加，黑松种子
平均发芽时间增加，延缓了发芽进程。延缓种子发芽
进程是水分胁迫影响众多植物种子萌发的基本特

征［１３，１５］。种子发芽进程延缓对幼苗的初期生长［１５］和
形态［１２－１３］有着重要影响，进而影响到了幼苗对生态因
子的适应性［１３］。
母树年龄对种子质量有重要影响，这在Ｓｏｒｂｕｓ

ｔｏｒｍｉｎａｌｉｓ［８］、Ｐｉｎｕｓ　ｐｉｎｅａ［１６］、Ｐｉｎｕｓ　ｅｃｈｉｎａｔａ［９］、

Ｐｉｎｕｓ　ｐｉｎａｓｔｅｒ［１７］及黑松海防林［１０］都有体现。随着母
树年龄的增加，黑松种子的发芽率、发芽指数和活力指
数呈波浪形变化，这与母树会通过调节球果胚珠败育
率保障种子质量有关［１８］。Ｍüｌｌｅｒ　ｅｔ　ａｌ．［１９］认为，Ｃ．ａｌ－
ｂｉｄｕｓ种子质量随年龄增加不断降低除了与提高胚珠
败育率相关外，还与种子内部维生素Ｅ和激素变化有
关。本研究在进行种子分组时按照黑松母树年龄划
分，与以前的研究按照母树胸径划分有所不同，本研究
是随母树年龄增加种子质量波浪增加。这表明胸径与
母树年龄对种子质量的影响有所差别［２０］。同时，本研
究还发现在发芽率上，母树年龄与水分胁迫有着显著
交互作用，提高了黑松种子在水分胁迫下的发芽率。
这表明母树年龄影响黑松种子萌发过程中对生态因子

的适应能力。
种子萌发是黑松沿海防护林天然更新的一个关键

环节。对种子萌发的研究多集中在生态因子对萌发的
影响，对母树特性研究较少，尤其是二者之间的交互影
响。在黑松沿海防护林天然更新过程中种子来源于不
同树龄的母树，而不同树龄母树产生种子的质量差异
对种子在不同生境下的萌发将会产生重要影响，进而
影响幼苗建立。因此，在今后的研究中，深入研究种子
质量的母树年龄效应，探讨母树年龄与生态因子之间
的作用方式，是阐明黑松海防林的天然更新机制的重
要研究内容。
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珍 稀 细 茎 石 斛 （Ｏｎｃｉｄｉｕｍ　ｈｙｂｒｉｄ
ｃｕｌｔｉｖａｒ）以 及 小 兰 屿 蝴 蝶 兰
（Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ　ｅｑｕｅｓｔｒｉｓ）的 ＡＰ１基
因具有支持率并聚为一枝，并且支
持率达到９９％（图３）。同时与其他
兰科和单子叶植物ＡＰ１早竹（原栽
培型）（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ　ｐｒａｅｃｏｘ）具有
很高的支持率，达到９９％（图３）。

　　本实验以三百草作为材料分离
出ＡＰ１基因，通过ＲＡＣＥ方法从莲
瓣兰大雪素中快速分离出ＡＰ１全
长ｃＤＮＡ，获得全长约为１　０００ｂｐ的

ｃＤＮＡ，通过测序分析，确定该基因
为ＡＰ１　ＭＡＤＳ－ｂｏｘ的全长ｃＤＮＡ序
列，共编码２４１个氨基酸。ＡＰ１基
因属于花分生组织特征基因，又是
花器官形态特征基因，ＡＰ１基因有
促进植物开花的作用，且此作用在
不同植物间具有保守性。

　　ＡＰ１基因在花器官发育上起关键作用。在花发育
的ＡＢＣＤＥ模型中，ＡＰ１基因属于Ａ类基因，是萼片和
花瓣正常发育所必需的［２］。通过对拟南芥和金鱼草中

花的同源异型突变体的研究，Ｃｏｅｎ等［８］最早提出花器
官发育的ＡＢＣ模型，用于解释花的同源异型基因在器
官形成中的作用。现已在拟南芥中克隆到具有Ａ功能
的基因有ＡＰ１和ＡＰ２，具Ｂ功能的有ＡＰ３和ＰＩ，具Ｃ
功能的有ＡＧ。相应在其它种类如金鱼草、烟草、西红
柿、矮牵牛中亦分别克隆到类似的基因。上述所有种类
中，控制同一功能的不同植物基因的功能、表达方式，所
表达的氨基酸序列都具有高度的相似性［９］。
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