
第 53 卷 第 1 期
2 0 1 7 年 1 月

林 业 科 学
SCIENTIA SILVAE SINICAE

Vol. 53，No. 1
Jan．，2 0 1 7

doi: 10．11707 / j．1001-7488．20170105

收稿日期: 2016 － 02 － 05; 修回日期: 2016 － 05 － 30。

基金项目: 浙江省自然科学基金项目( LY15C160003) ; 国家重大科学研究计划 863 计划( 2013AA102605) ; ． 浙江省大学生科技创新活动

计划资助项目( 2015Ｒ412044) ; 浙江省林学重之重一级学科研究生创新项目( 201502) ; 杭州市科技发展计划( 20130432B85) 。

* 胡渊渊为通讯作者。

2 种花粉授粉山核桃果皮光合特性的差异比较*

徐沁怡 王 标 赵建文 吴建峰 曹亦润 杨先有

夏国华 王正加 黄坚钦 胡渊渊
( 浙江农林大学亚热带森林培育国家重点实验室培育基地 临安 311300)

摘 要: 【目的】研究授不同花粉的山核桃果实发育期间外果皮光合速率、光合色素及叶绿素荧光特性的变
化，探讨花粉授粉对山核桃外果皮光合特性的影响，以及其与果实干物质形成的关系，初步揭示花粉直感使山核

桃果实增大的光合生理机制，为探寻进一步提高山核桃产量的技术路径提供参考依据。【方法】设置 2 种授粉
组合［山核桃 ×山核桃( hp) 和山核桃 ×薄壳山核桃( pp) ］，于授粉后不同天数测定 2 种花粉授粉山核桃果实的
光合面积、干质量、光合速率、光合色素及叶绿素荧光特性的变化。【结果】1) 薄壳山核桃花粉( pp) 授粉的山核
桃果实显著大于山核桃花粉 ( hp) 授粉的果实，且外果皮颜色更绿。果实发育前期 ( 授粉后 50 ～ 73 天) 和后期
( 授粉后 103 ～ 120 天) ，pp授粉果实表面积和干质量的日增量均显著高于 hp 授粉果实。授粉后 50 ～ 85 天，pp

授粉果实的光合速率显著高于 hp果实。2 种花粉授粉山核桃果实的干质量日均增量与其单果的光合速率日均
增量之间呈显著相关。2) 果实发育过程中，pp授粉果实的叶绿素含量显著高于 hp 果实，且果实的叶绿素含量
与其外果皮的光合速率呈显著相关。3 ) 在一定光强 ( 1 265 μmol·m －2 s － 1 ) 下，pp 授粉果实的实际光化学效率
( Y) 、表观电子传递速率( ETＲ) 和光化学猝灭系数( qP ) 均显著高于 hp授粉果实。果实发育过程中，hp 授粉果实
外果皮 ETＲ达到峰值的光强强度显著低于 pp 授粉果实外果皮 ETＲ 达到峰值的光强强度，且在果实发育后期
( 授粉后 103 ～ 120 天) ，hp授粉果实外果皮 ETＲ达到峰值的光强强度显著降低，下降幅度约为 50%。在果实发
育后期( 授粉后 103 ～ 120 天) ，hp授粉果实外果皮的 Y( NO) 显著增加，pp 授粉果实外果皮的 Y( NO) 无明显变
化; 且在授粉后 120 天，与 hp授粉果实外果皮相比，pp 授粉果实外果皮具有较高的 Y ( Ⅱ) 和较低的 Y( NO) 。
【结论】授粉后 50 ～ 73 天，pp授粉的山核桃果实干质量快速增加主要是由于其较大的光合面积和较高的光合速
率; 授粉后 103 ～ 120 天，pp授粉果实干质量快速增加主要是由于其较大的光合面积。果实发育后期 ( 授粉后
103 ～ 120 天) ，hp授粉的果实较易受到光损伤，而 pp授粉的果实具有较强的抗光抑制能力，这可能是 pp 授粉果
实生物量增加的重要原因。
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Variation in Photosynthetic Characteristics of Exocarp of Carya cathayensis
Fruits Pollinated with Different Pollens

Xu Qinyi Wang Biao Zhao Jianwen Wu Jianfeng Cao Yirun Yang Xianyou
Xia Guohua Wang Zhengjia Huang Jianqin Hu Yuanyuan

( Nurturing Station for the State Key Laboratory of Subtropical Silviculture，Zhejiang A＆F University Lin’an 311300)

Abstract: 【Objective】To elucidate the effect of metaxenia on photosynthesis that promotes fruit enlargement in Carya
cathayensis，the shape，gas exchange，chlorophyll content and chlorophyll fluorescence characteristics of C． cathayensis
fruits pollinated with two different pollens during the fruit growth stages were measured． 【Method】Two pollination
combinations ( C． cathayensis × C． cathayensis or C． cathayensis × C． illinoensis) were conducted in this study． The
dynamic changes in photosynthetic area，dry mass，photosynthetic rate，chlorophyll content and chlorophyll fluorescence
were investigated during the fruit growth stages． 【Ｒesult】1) The hickory fruits pollinated with pecan pollens ( pp) were
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significant larger and greener than those pollinated with hickory pollens ( hp) ． Compared with the hickory fruits pollinated
with hp，the increasing rate of the surface area and dry mass per day per fruit was significant higher in hickory fruits
pollinated with pp at the early and late fruit growth stages ( from 50 to 73 d after pollination and from 103 to 120 d after
pollination) ． The photosynthetic rate per area of exocarp in hickory fruits pollinated with pp was significantly higher than
that in fruits pollinated with hp during 50 to 85 days after pollination． Moreover，a significant positive correlation was
found between the dry mass increment and photosynthesis rate increment expressed on per fruit per day of hickory fruits．
2) The chlorophyll content of exocarp in fruits pollinated with pp was significantly higher than that in fruits pollinated with
hp，and there was a significant positive correlation between the chlorophyll content and photosynthetic rate of exocarp in
hickory fruits． 3) The Y，ETＲ and qP in fruits pollinated with pp were significantly higher than those in fruits pollinated
with hp at PAＲ of 1 265 μmol·m －2 s －1 ． The light intensity of the maximum ETＲ in exocarp of hickory fruits pollinated
with hp was significantly lower compared with that in fruits pollinated with pp during the fruit growth stages． The light
intensity of the maximum ETＲ in exocarp of hickory fruits pollinated with hp significantly decreased at the late fruit growth
stage ( from 103 to 120 d after pollination) ，decreased by about 50% ． The Y( NO) in exocarp of hickory fruits pollinated
with hp significantly increased from 103 to 120 d after pollination． Compared with pericarp of hickory fruits pollinated with
hp，the exocarp of fruits pollinated with pp had higher Y( II) and lower Y( NO) ． 【Conclusion】At the early fruit growth
stage ( from 50 to 73 d after pollination) ，the faster increase in dry mass of the fruits pollinated with pp was due to the
higher photosynthetic surface area and photosynthetic rate; at the late fruit growth stage ( from 103 to 120 d after
pollination) ，the faster increase in dry mass of the fruits pollinated with pp was due to the increased photosynthetic surface
area． At the late fruit growth stage ( from 103 to 120 d after pollination ) ，the fruits pollinated with hp was more
susceptible to light damage． It is suggested that the higher dry mass of fruits pollinated with pp might to related to the
adaptability of high-light at the late growth stages．
Key words: hickory; exocarp; gas exchange parameters; chlorophyll fluorescence; biomass production

胡桃科( Juglandaceae) 山核桃属( Carya) 有 2 种
普遍栽培的经济树种: 山核桃( Carya cathayensis) 和
薄壳山核桃( C． illinoensis) 。前者我国特有，味香壳
厚; 而后者原产美国，壳薄味浓。通过不同的授粉
试验，山核桃具有明显的花粉直感现象( 叶茂富等，

1965; 王正加等，2010; 叶浩然等，2013) 。授薄壳
山核桃花粉的山核桃果实外果皮变绿，果实、种仁明
显增大，但分子标记显示授粉子代与母本遗传基础

无明显差异( 王正加等，2010 ) ，这表明果实变异不
是由于遗传物质变化引起的，果实的大小和发育主

要受从叶片及其他非叶光合器官( 如绿色果皮) 运

输而来的光合产物影响 ( Cocaliadis et al．，2014 ) 。
虽然叶片是植物主要的光合器官，但许多植物的果

实也含有叶绿素，能进行光合作用，且对果实或种子

的形成具有重要贡献( Lytovchenko et al．，2011; Hu
et al．，2012) ，是对叶片光合物质生产能力的有效补
充 ( Pavel et al．， 1993; Marcelis et al．， 1995;
Hetherington et al．，1998) 。
本研究设置 2 种授粉组合: 山核桃 × 山核桃

( hp) 和山核桃 ×薄壳山核桃( pp) ，研究授不同花粉
的山核桃果实发育期间外果皮光合速率、光合色素
及叶绿素荧光特性的变化，探讨花粉授粉对山核桃

外果皮光合特性的影响，以及其与果实干物质形成

的关系，初步揭示花粉直感使山核桃果实增大的光

合生理机制。通过研究山核桃外果皮的光合增产潜
力和优势，为探寻进一步提高山核桃产量的技术途

径提供参考依据。

1 材料与方法

1. 1 试验地概况
试验地位于浙江农林大学山核桃试验林基地

( 30°14'10. 68″E，119°43'11. 63″N) 。该基地地势平
缓，2008 年采用嫁接苗造林，砧木为 2 年生湖南山
核桃，穗条为 1 年生山核桃品种，2012 年开始结果。
每年 4 月花期时施少量复合肥，9 月果实采收后施
有机肥，田间栽培技术措施基本相同。
1. 2 试验材料
选择无性系山核桃结果树 8 ～ 10 株为母本样

株，4 月下旬套袋，父本分别为山核桃花粉 ( 记作
hp) 和薄壳山核桃花粉 ( 记作 pp) ，进行人工授粉。
授粉 5 ～ 7 天后除去纸袋，挂牌标记。授粉后 30 天
开始疏果( 每个结果枝只留 1 个果，便于气体交换
的测定) ，分别在山核桃果实发育关键时期( 解红恩

等，2008 ) 采集相同高度的山核桃果实，并进行
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分析。
1. 3 试验方法
1. 3. 1 果实形态和干质量的测定 果实成熟后每
处理随机选取 120 个果实，采用四分法分为 4 份，作
为 4 个重复。果长( L) 、果径( T) 、果厚( W) 用游标
卡尺测量，精确到 0. 01 mm。参照 Baryeh( 2001 ) 和
宋慧芝等( 2011 ) 的方法积计算果实表面积。公式
如下:

Dg = ( LWT) 1 /3， ( 1)

S = π·Dg
2。 ( 2)

式中: Dg 为几何平均径( mm) ; S为表面积( cm
2 ) 。

然后将果实 105 ℃杀青 30 min，之后在 60 ℃的
烘箱烘干至恒质量，果干物质量用电子天平称取，精

确到 0. 01 g。
1. 3. 2 气体交换参数的测定 选择晴天光强稳定
在 1 200 ～ 1 400 μmol·m －2 s － 1 ( 8: 00—11: 00，
14: 00—17: 00 ) 时，采用 Li6400-02 标准叶室 ( LI-
COＲ Inc，Lincoln，USA) 测定不同花粉授粉的山核桃
相应叶片的气体交换参数，以内置红蓝光源 02 为光
源; 采用 Li6400-22 簇状叶室测定不同花粉授粉的
山核桃果实的气体交换参数，以 18-ＲGB 为光源。
每株树作为 1 个重复，4 次重复，每次重复 3 个独立
叶片、果实。
进行气体交换参数测定时，设定叶室内气体流速

为 500 μmol·s －1，温度为 28 ℃，CO2 浓度为 400

μmol·mol －1，光强为 1 300 μmol·m －2 s － 1。叶片光合
速率为净光合速率和呼吸速率之和; 果实光合速率

为光下的光合速率和黑暗下的呼吸速率之和。山核
桃果实外果皮单位面积的光合速率通过代入山核桃

果实的表面积 /2 ( 与叶片光合速率的计算方法一
致，只有上表面积接受光强，所用的面积只是一面)

进行校准重新计算。
1. 3. 3 叶绿素含量的测定 将采回的不同花粉授
粉的山核桃果实对半切开，用自制陶瓷双刀片( 厚

度为 3 mm) 取果实中部果皮 2 ～ 3 片 ( 每片约为
1 cm × 0. 5 cm) ，称鲜质量后快速切碎放入装有 8
mL 95%乙醇的离心管中，置于暗处浸提 24 h，定
时振荡。同时取相同果实上的中部果皮，称鲜质
量后在方格纸上记下面积。采用 UV-2550 型分光
光度计( 日本岛津) ，于 665，649 和 470 nm 波长下
测定 OD值。计算方法参照 Lichtenthaler( 1987 ) 。
1. 3. 4 叶绿素荧光参数的测定 采用 Dual PAM-
2500 荧光仪( WALZ，德国) 测定果实的叶绿素荧光
参数，测定前进行充足的暗适应。先测定初始荧光

产量( Fo ) 和最大荧光产量( Fm ) ，随后打开光化光，

强度为 1 265 μmol·m －2s － 1，待荧光信号达稳态( 4 ～
5 min) 后打开饱和脉冲光，测定任意时间的实际荧
光产量( F t ) 和光适应下的最大荧光产量( F'm ) 。
叶绿素荧光参数按下列公式计算: Fv /Fm =

( Fm － Fo ) /Fm( Genty et al．，1989) ; Y = ( F'm － Ft ) /F'm
( Genty et al．，1989) ; qP = ( F'm － Ft ) / ( F'm － F'o ) ，
其中 F'o = Fo / ( Fv /Fm + Fo /F'm ) ( Oxborough et al．，
1997) ; ETＲ = Y × PFD ×0. 5 ×0. 84，其中，0. 5 表示假
设吸收的光被2个光系统均分得到的参数，0. 84 为吸
光系数( Schreiber et al．，1995) 。式中: Fv /Fm 为最大

光化学效率; Y 为实际光化学效率; ETＲ 为表观电子
传递速率; qP 为光化学猝灭系数。
然后测定快速光曲线，共 12 个光强梯度，从低

到高为 5，51，91，151. 5，193，375. 5，623. 5，737，
1 059. 3，1 272. 3，1 521. 7 和 1 800. 3 μmol·m －2s － 1。
每个光强度照射样品 20 s 后打开饱和脉冲光进行
荧光猝灭分析，记录快速光响应曲线。荧光参数计
算公式如下: Y ( Ⅱ) = ( F'm － F t ) /F'm ( Genty et al．，
1989) ; Y ( NO ) = F t /Fm ; Y ( NPQ ) = ( F t /F'm ) －
( F t /Fm ) ( Hendrickson et al．，2004 ) ; Y ( Ⅱ ) + Y
( NPQ) + Y( NO) = 1 ( Klughammer et al．，1994) 。式
中: Y( Ⅱ) 为 PSⅡ的实际光化学量子效率; Y( NO)
为 PSⅡ中荧光和不依赖光的基础热耗散量子效率;
Y( NPQ) 为 PSⅡ中 ΔpH 和叶黄素调节的热耗散量
子效率。
1. 4 数据处理方法
数据采用 Excel 2007 软件进行计算和分析，其

独立样本 t 检验和方差分析处理均采用 SPSS18. 0
软件进行统计学分析处理，多重比较采用 LSD 法分
析，利用 sigmaplot12. 0 版专业绘图和数据分析软件
进行相关性分析及作图。

2 结果与分析

2. 1 2 种花粉授粉山核桃果实的外观形态、干质量
和表面积的变化

pp授粉的山核桃果实明显大于 hp 花粉授粉的
果实，且外果皮更绿( 图 1 ) 。2 种花粉授粉山核桃
果实的表面积日均增量随果实发育呈先升高后降低

然后再缓慢升高的趋势 ( 图 2A) ，其干质量日均增
量随果实发育呈先增加后下降的趋势( 图 2B) 。授
粉后 50 ～ 73 天，pp 授粉的果实表面积日均增量为
0. 68 cm2·d －1，而 hp 授粉处理为 0. 57 cm2·d －1 ; 授

粉后 103 ～ 120 天，hp 授粉的果实表面积日均增量
为 0. 26 cm2·d －1，而 pp 授粉处理为 0. 34 cm2·d －1。
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果实发育前期( 授粉后 50 ～ 73 天) ，pp 授粉的山核
桃果实干质量日均增量( 0. 12 gDW·d －1 ) 高于 hp 授
粉的果实( 0. 07 gDW·d －1 ) ; 果实发育后期( 授粉后

103 ～ 120 天) ，pp授粉的山核桃果实日均干质量增
量( 0. 05 gDW·d －1 ) 均高于 hp 授粉的果实 ( 0. 03
gDW·d －1 ) 。在果实发育的各个时期，pp 授粉的山
核桃果实表面积和干质量均显著高于 hp 授粉的果
实，其中 50，73，85，103 和 120 天时 pp 授粉山核桃
果实的表面积分别是 hp 授粉果实的 1. 35，1. 26，
1. 23，1. 18 和 1. 2 倍; pp授粉山核桃果实的干质量
分别是 hp 授粉果实的 1. 64，1. 59，1. 51，1. 23 和
1. 26 倍。

授粉后天数 Days after pollination /d

图 1 果实发育过程中不同花粉授粉山核桃果实外形的变化
Fig． 1 Changes in shape of hickory fruits pollinated with two

different pollens during the fruit growth stages

图 2 果实发育过程中 2 种花粉授粉山核桃果实表面积( A) 和干质量( B) 的变化
Fig． 2 Changes in surface area ( A) and mass ( B) of hickory fruits pollinated with two different pollens during the fruit growth stages

图中数据为均值 ±标准误差，＊＊表示相同时期 2种花粉授粉的山核桃果实之间在 0. 01水平达显著差异，* 表示在 0. 05 水平达显著差异，ns表

示在 0. 05水平无显著差异。图 A和 B中的小图分别为不同发育时期内的表面积日均增量和干质量日均增量。Date are presented as the means ±

standard error． Significant differences in hickory fruits pollinated with two different pollens :＊＊: P ＜0. 01; * : P ＜0. 05; ns: P ＞0. 05． The small figures

in the Fig． 2 A and B showed the increase rates of surface area and dry mass in fruits pollinated with two different pollens during the different growth stages．

下同 The same below．

2. 2 2 种花粉授粉山核桃果实的外果皮及其对应
叶片气体交换参数的变化

随着果实发育，2 种花粉授粉山核桃外果皮单
位面积的光合速率均呈先升高后降低的趋势 ( 图

3A) 。在授粉后 73 天，hp 和 pp 授粉山核桃外果皮
的光合速率均达到最大值，分别 7. 15 和 9. 54 μmol
CO2·m

－2 s － 1。果实发育的前中期 ( 授粉后 50 ～ 85
天) ，pp授粉山核桃果实外果皮单位面积的光合速
率均显著高于 hp授粉的果实( P ＜ 0. 05) ，且在授粉
后 50，73，85 天，前者分别为后者的 1. 31，1. 32，1. 33
倍。
随着果实发育，2 种花粉授粉山核桃果实的对

应叶片光合速率均呈逐渐降低的趋势。与授粉后
50 天相比，授粉后 85 天 2 种花粉授粉的叶片光合
速率降低 37% ～ 47%。在整个果实发育过程中，2

种花粉授粉山核桃果实相应叶片的光合速率之间无

显著差异( 图 3B) 。
2. 3 2 种花粉授粉的山核桃果实单果日均干质量
增量与单果日均光合速度率增量之间的相关性

在果实发育过程中，分别计算一段时间内的日

平均单果干质量和日均单果光合速率。由图 4 可以
看出，山核桃果实的日均单果光合速率增量与日均

单果干质量增量之间显著相关。
2. 4 2 种花粉授粉山核桃果实外果皮叶绿素含量
的变化及其与外果皮光合速率相关性

由图 5 可以看出，在果实发育过程中，除授粉后
120 天外，pp授粉的山核桃果实外果皮叶绿素含量
均显著高于 hp授粉的果实，均在授粉后 73 天达到
最大值，此后开始快速下降。随果实外果皮叶绿素
含量的增加，果实外果皮平均光合速率也升高，且二
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图 3 果实发育过程中 2 种花粉授粉山核桃果实外果皮( A) 及其对应叶片( B) 单位面积上光合速率的变化
Fig． 3 Changes in apparent photosynthetic rate in exocarp and their corresponding leaves of the hickory fruits

pollinated with two different pollens during the fruit growth stages

图 4 山核桃果实单果日均干质量增量与
其单果光合速率日均增量的相关性

Fig． 4 Ｒelationship between average daily dry mass

increment and average daily apparent photosynthesis

rate increment expressed on per fruit of hickory fruits

日均单果干质量增量 =相邻 2 个时期的干质量增量 /间隔天

数; 日均单果光合速率增量 =日均表面积增量( 相邻 2 个时

期的表面积增量 /间隔天数) ×平均光合速率( 相邻 2 个时期

的光合速率之和 /2) 。Average daily dry mass increment per fruit

= dry mass increment of adjacent periods / intervallic days; Daily

photosynthetic rate per day = daily surface area increment /2

( surface area increment of adjacent periods / intervallic

days /2) × average photosynthetic rate ( the sum of adjacent two

photosynthesis rate /2) ．

者极显著相关( 图 6) 。
2. 5 2 种花粉授粉山核桃果实外果皮叶绿素荧光
参数的变化

在果实发育过程中，不同花粉授粉山核桃果实外

果皮之间的 Fv /Fm 之间不存在显著差异。随着果实
发育，pp授粉山核桃果实外果皮的实际光化学效率
( Y) 显著高于 hp授粉的果实。授粉后 103 ～ 120 天，

图 5 果实发育过程中 2 种花粉授粉
山核桃果实外果皮叶绿素含量的变化

Fig． 5 Changes in chlorophyll content in exocarp of

hickory fruits pollinated with two different pollens

during the fruit growth stages

hp授粉的山核桃外果皮 Y下降 54. 7%，而 pp授粉的
山核桃外果皮下降 30. 4%。ETＲ代表光合作用的表
观电子传递速率，当光强恒定时，其变化决定 Y的变
化，不同授粉处理间的 ETＲ变化与 Y 的变化趋势相
似( 表 1) 。qP 是光合机构光系统Ⅱ的光化学猝灭系
数，表示 PSⅡ中处于开放状态的反应中心所占的比
例。由表 1可知，随着果实发育，pp 授粉山核桃果实
外果皮的 qP 值均显著高于 hp授粉的果实。
2. 6 2 种花粉授粉山核桃果实外果皮叶绿素电子
传递特性的变化

快速光曲线是一种新的快速测定光合机构光合

作用活性的有力工具，可以反映光系统Ⅱ电子传递的
饱和特性和光合活性( Ｒalph et al．，2005) 。从图 7 可
以看出，光强从 0 ～ 200 μmol·m －2 s －1，不同花粉授粉

山核桃果实外果皮的 ETＲ 均快速增加。授粉后 50
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天，hp授粉山核桃果实外果皮的 ETＲ 在光强为 770
μmol·m －2s －1达到最高值，而 pp授粉山核桃果实外果
皮的 ETＲ 在光强为1 710 μmol·m －2s －1达到最高值;

授粉后 103天，hp 授粉山核桃果实外果皮的 ETＲ 在
光强 710 μmol m －2s －1达到最高值，而 pp授粉山核桃
果实外果皮的 ETＲ 在光强 958 μmol·m －2 s －1达到最

高值; 授粉后 120 天，hp 授粉山核桃果实外果皮的
ETＲ在光强为356 μmol·m －2s －1达到最高值，而 pp授
粉的山核桃果实外果皮的 ETＲ在光强为 717 μmol·
m －2s －1达到最高值。
2. 7 2种花粉授粉山核桃果实外果皮快速响应曲线
的变化

在果实发育过程中，pp授粉山核桃果实的 Y(Ⅱ)
显著高于 hp授粉的山核桃果实; 但 2 种花粉授粉处
理间的 Y( NPQ) 无显著差异。果实发育前期( 授粉后
50天) 和后期( 授粉后 120天) ，pp授粉山核桃果实外
果皮的 Y( NO) 显著低于 hp授粉的果实( 图 8A1，A2，
C1和 C2) 。授粉后 103 ～ 120 天，hp 和 pp 授粉山核
桃果实外果皮的 Y(Ⅱ) 均显著降低。非调节性能量耗
散的量子产量［Y( NO) ］代表荧光和不依赖光的基础
热耗散比例。果实发育后期( 授粉后 103 ～ 120 天) ，
hp授粉山核桃果实外果皮的 Y( NO) 显著增加，而 pp

授粉山核桃果实外果皮 Y ( NO) 却无显著变化。Y
( NPQ) 是调节性能量耗散的量子产量，其值是光保
护的重要指标。随着果实发育，pp 授粉山核桃果实
外果皮的 Y( NPQ) 未发生显著变化; 然而，授粉后 50
～103天，hp授粉山核桃果实外果皮的 Y( NPQ) 显著
增加( 图 8) 。

图 6 2 种花粉授粉山核桃果实外
果皮的叶绿素含量与光合速率之间的相关性

Fig． 6 Ｒelationship between chlorophyll content and

photosynthetic rate in exocarp of hickory fruits

pollinated with two different pollens

表 1 2 种花粉授粉山核桃果实外果皮的叶绿素荧光参数①

Tab. 1 Changes of chlorophyll fluorescence parameters of exocarp of hickory fruit
pollinated with two different pollens during the fruit growth stages

授粉后天数
Day after

pollination /d

处理
Treatment

Fv /Fm Y
ETＲ /

( μmol·m －2 s － 1 )
qP

50
hp 0. 717 ± 0. 039ns 0. 061 ± 0. 005* 32. 41 ± 2. 72* 0. 110 ± 0. 003*

pp 0. 713 ± 0. 037 0. 088 ± 0. 008 46. 82 ± 4. 04 0. 149 ± 0. 007

103
hp 0. 756 ± 0. 008ns 0. 064 ± 0. 003* 34. 18 ± 2. 00* 0. 100 ± 0. 007*

pp 0. 771 ± 0. 007 0. 079 ± 0. 002 41. 97 ± 1. 62 0. 143 ± 0. 009

120
hp 0. 744 ± 0. 006ns 0. 029 ± 0. 003* 15. 41 ± 2. 43* 0. 049 ± 0. 006＊＊

pp 0. 732 ± 0. 010 0. 055 ± 0. 002 29. 04 ± 1. 80 0. 099 ± 0. 003

3 讨论

本研究结果显示，pp授粉的山核桃果实显著大
于 hp 授粉的果实，且外果皮颜色更绿( 图 1) ，这与
黎章矩等 ( 1982 ) 、叶茂富等 ( 1965 ) 、王正加等
( 2010) 、叶浩然等( 2013 ) 的研究结果一致，存在明
显的花粉直感现象。AFLP 和 SSＲ 分子标记显示子
代与母本间不存在差异，表明以薄壳山核桃为父本

授粉的山核桃果实变异不是由于遗传物质的变化引

起的( 王正加等，2010) 。本研究结果显示，在果实
发育过程中，pp 授粉山核桃果实的外果皮表面积、
干质量均显著高于 hp 授粉的果实( 图 2) 。许多植

物的果实具有光合能力，且具有向种子运输距离短

的特点，对其果实、种子的生长和发育具有重要的作
用( Blanke et al．，1989; Birkhold et al．，1992; Pavel
et al．，1993; Hieke et al．，2002; Hu et al．，2012 ) 。
pp授粉的山核桃果实外果皮光合速率显著高于 hp
授粉的果实，而 2 种花粉授粉山核桃果实对应叶片
之间的光合速率是一致的( 图 3) ，因此，笔者推测造
成 2 种花粉授粉山核桃果实干质量差异的原因可能
是不同花粉对山核桃外果皮光合作用的差异。植物
光合生产能力与其光合面积、光合能力、光合时间和
光照强度均密切相关。本研究结果显示，果实发育
早期( 授粉后 50 ～ 73 天) 和后期 ( 授粉 103 ～ 120
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图 7 2 种花粉授粉处理后山核桃果实的快速光曲线
Fig． 7 Ｒapid light curves of of hickory fruit pollinated with two different pollens during the fruit growth stages

A．授粉后 50 天 50 d after pollination; B．授粉后 103d 103 d after pollination; C．授粉后 120 天 120 d after pollination．

图 8 果实发育过程中不同花粉授粉山核桃果实的 Y( Ⅱ) 、Y( NPQ) 、Y( NO) 随光合有效辐射( PAＲ) 升高的变化
Fig． 8 Estimated fraction of Y( Ⅱ) ，Y( NPQ) ，and Y( NO) in exocarp of hickory fruits pollinated with two different pollens with increasing

photosynthetic active radiation ( PAＲ) during the fruit growth stages

A1: 山核桃花粉授粉后 50 天; B1: 山核桃花粉授粉后 103 天; C1: 山核桃花粉授粉后 120 天; A2: 薄壳山核桃花粉授粉后 50 天; B2: 薄

壳山核桃花粉授粉后 103 天; C2: 薄壳山核桃花粉授粉后 120 天． A1: pollinated with hickory pollen at 50 d after pollination; B1: pollinated

with hickory pollen at 103 d after pollination; C1: pollinated with hickory pollen at 120 d after pollination; A2: pollinated with pecan pollen at 50 d

after pollination; B2: pollinated with pecan pollen at 103 d after pollination; C2: pollinated with pecan pollen at 120 d after pollination．
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天) ，pp授粉山核桃果实表面积的增加速率均大于
hp授粉的果实( 图 2) ，且在授粉后50 ～ 85 天，pp 授
粉山核桃果实外果皮单位面积的光合速率约为 hp
授粉果实的 1. 3 倍( 图 3) ，说明 pp授粉山核桃果实
干质量增量与其较大的光合面积和较高的光合能力

密切有关，这可以从山核桃果实日均单果干质量与

其日均单果光合速率增量的相关性分析中得到进一

步证实( 图 4) 。
叶绿素在光能吸收和转化中起着重要作用，是

光合作用的基础。本研究结果显示，pp 授粉山核桃
果实外果皮叶绿素含量显著高于 hp 授粉的果实
( 图 5) ，且山核桃果实外果皮叶绿素含量与光合速
率呈极显著相关( 图 6) 。这表明 pp 授粉山核桃果
实外果皮积累较多的叶绿素是其具有较高外果皮光

合速率的重要原因( 孙山，2009 ) ，为提高果实自身
的物质生产及积累能力奠定基础。
本研究表明，2 种花粉授粉山核桃果实的最大

光化学效率( Fv /Fm ) 之间无明显差异，均在0. 713 ～
0. 771 之间 ( 表 1 ) ，说明 2 种花粉授粉山核桃外果
皮对光能利用的能力是一致的。在一定强度光化学
( 1 265 μmol·m －2 s － 1 ) 存在的条件下，pp 授粉山核
桃果实的实际光化学效率 ( Y ) 、电子传递速率
( ETＲ) 、光合机构 PSⅡ反应中心的比例( qP ) 均显著
高于 hp授粉的果实，这表明具有较高光合电子传递
能力的 pp授粉的山核桃果实外果皮可能是与其具
有较高的 qP 有关。陆地棉花 ( Gossypium hirsutum)
盛铃期，‘杂交棉石杂 2 号’和‘新陆早 43 号’非叶
器官( 铃壳和茎秆) 的实际光化学效率显著高于常

规棉是其产量高的主要原因( 张亚黎等，2010) 。因
此，笔者推测 pp授粉山核桃果实外果皮光合速率高
与其具有较高的 Y有关。
在果实发育过程中，不同花粉授粉山核桃果实

外果皮 ETＲ 达到峰值的光强强度显著降低，且 pp
授粉山核桃果实外果皮 ETＲ 达到峰值的光强强度
显著高于 hp授粉的果实( 图 7) 。这表明，在相同的
光强下，hp授粉的山核桃果实外果皮更易受到光抑
制( Bertamini et al．，2003) 。Y( NO) 是光损伤的重要
指标( Ｒalph et al．，2005) ，如果 Y( NO) 较高，则表明
此时入射光可能超过了植物能接受的程度，受到光

损伤。果实发育前期( 授粉后 50 天) 和后期( 授粉
后 120 天) ，与 hp 授粉的果实相比，pp 授粉果实具
有较高的 Y( Ⅱ) 和较低的 Y( NO) ( 图 8 ) 。这表明
在相同辐射的强光照射下，pp 授粉的核桃果实外果
皮具有较强的抗光抑制能力。越来越多的研究认
为，增强植物光合机构的抗光抑制能力与其生物量

的提高密切相关 ( Wang et al．，2002; Long et al．，
2006) 。张亚黎等 ( 2010 ) 研究认为，陆地棉非叶绿
色器官光合生产能力的提高与其较好的抗光抑制能

力有关。因此，果实发育后期，pp 授粉山核桃果实
具有较高抗光抑制能力可能是其果实干质量增加的

重要原因。

4 结论

综上所述，薄壳山核桃授粉山核桃果实干质量

增加与其外果皮的光合作用密切相关。果实发育前
期( 授粉后 50 ～ 73 天) ，薄壳山核桃授粉山核桃果
实干质量快速增加是由于其果实具有较大的光合面

积和较高的光合速率; 果实发育后期( 授粉后103 ～
120 天) ，果实干质量快速增加主要是由于其果实具
有较大的光合面积。果实发育后期 ( 授粉后 120
天) ，薄壳山核桃授粉山核桃果实具有较强的抗光

抑制能力可能也是其干质量增加的重要原因。
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