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不同浓度酚酸对欧美杨 Ｉ⁃ １０７ 苗木生长和光合特性的
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摘要：模拟杨树人工林根际土壤酚酸累积，以杨树人工林二代连作土壤中酚酸含量为参考值（Ｘ），对欧美杨 Ｉ⁃ １０７（Ｐｏｐｕｌｕｓ×

ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ‘Ｎｅｖａ’）一年生盆栽苗木进行不同浓度酚酸（０Ｘ、０．５Ｘ、１．０Ｘ）处理，通过比较不同浓度酚酸对杨树苗木生长和生理

生化特性的影响，来揭示酚酸胁迫对杨树生长的抑制作用和机理。 结果表明：随酚酸浓度增加，杨树苗木净光合速率（Ｐｎ）、气
孔限制值（Ｌｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、水分利用效率（ＷＵＥ）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观光合量子效率（Φ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、最大

荧光（Ｆｍ）、光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、叶绿素（Ｃｈｌ）荧光光化学淬灭（ｑＰ）、表观

光合电子传递速率（ＥＴＲ）、Ｃｈｌ 含量和苗木总生物量显著降低，杨树苗木胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、光补偿点（ＬＣＰ）、叶绿素初始荧光

（Ｆｏ）、非光化学淬灭（ＮＰＱ）、丙二醛（ＭＤＡ）含量和苗木根茎比明显增大。 结论：酚酸显著抑制杨树苗木的光合作用、蒸腾作用

和呼吸作用，且酚酸浓度越大，抑制作用越强；随着酚酸浓度的增加，杨树苗木有机物积累明显降低，叶片细胞受到显著伤害。
光合机构通过增加热耗散实施光保护，光合产物更多的向苗木地下部分分配，是杨树适应酚酸胁迫的生理对策。
关键词：酚酸；光合作用；化感物质；胁迫；杨树
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杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ Ｌｉｎｎ．）尤其是黑杨派杨树是速生丰产林的重要树种，在我国华北、西北、黄河流域及长江流

域部分地区大面积种植［１］。 但由于造林地的有限性，在杨树人工林经营中多采取短轮伐期和多代连作模式，
导致人工林产生了严重的地力衰退现象［２］。 研究表明杨树人工林连作土壤中酚酸类物质（简称酚酸）的累积

及其化感效应是人工林地力衰退的重要原因［３⁃４］。 化感自毒物质是连作障碍产生的初始诱因［５］，化感物质通

过植物根系分泌至体外并逐渐在根际周围累积［６］，通过阻碍养分吸收、降低根系生理活性和抑制土壤微生物

活性等方式对植物产生影响，使作物产量和品质下降，进而产生连作障碍［２⁃４，７⁃８］。 酚酸类物质是目前研究最

多、活性较强的一类化感物质［９⁃１０］，也是化感自毒作用研究的重点，成为公认的化感自毒物质［１１⁃１２］，而阿魏酸、
对羟基苯甲酸、肉桂酸和香草醛等更是被认为是最主要的酚酸类物质［１０，１３］。

许多学者对多种农林作物和药用植物进行了连作障碍的研究，如番茄［７］、棉花［８］、花生［１４］、黄瓜［１５］、苹
果［１６］、桉树［１７］、杉木［１８⁃１９］、地黄［２０］、广藿香［２１］等。 近几年来，由于木材需求日益旺盛，关于杨树人工林连作障

碍的研究日渐受到重视，如谭秀梅等利用高效液相色谱法分析鉴定了杨树人工林连作土壤中累积的 ５ 种酚酸

类物质（对羟基苯甲酸、苯甲酸、香草醛、阿魏酸、肉桂酸）及其含量［３］，朱婉芮等根据谭秀梅测定的酚酸含量

及土壤的吸附率设置了 ３ 种酚酸梯度，分析了酚酸和氮素交互作用对 １０７ 杨细根形态的影响［２２］。 但是研究

内容多为酚酸在林地的累积［２⁃４］及酚酸对土壤或根系的影响［２２⁃２３］，尚缺乏关于不同浓度酚酸对杨树光合作用

光响应特征、叶绿素荧光动力学特征、杨树叶片叶绿素含量和杨树生物量等生理生化方面的研究。 本文模拟

杨树人工林根际土壤酚酸累积，以黑杨派杨树欧美杨 Ｉ⁃ １０７（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ‘Ｎｅｖａ’）１ 年生盆栽苗木为

试验材料，通过加入不同浓度酚酸进行胁迫的方法，测定杨树苗木的光响应参数、叶绿素荧光参数、生化指标

和生长指标，揭示不同浓度酚酸对杨树苗木生长和光合性能的影响，探讨酚酸胁迫对杨树生长的抑制作用和

生理机制，为克服杨树连作障碍提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验地位于山东省泰安市南郊的山东农业大学林学试验站（３５°３８′—３６°３３′Ｎ，１１６°０２′—１１７°５９′Ｅ），属暖

温带半湿润大陆性季风气候，年均降水量 ７４１．８ｍｍ，降雨多集中在 ７—９ 月；年均气温 １２．９℃，≥１０℃年积温在

２３５０—４７７７℃，无霜期 ２０２ｄ，土壤类型为棕壤，质地为沙壤土，ｐＨ＝ ８．４。
１．２　 试验设计

于 ２０１４ 年 ３ 月中旬，将采自国家黑杨种质资源基地（位于山东省泰安市宁阳县高桥国有林场）地径约
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１ｃｍ 的欧美杨 Ｉ⁃ １０７（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ‘Ｎｅｖａ’）１ 年生苗木截成长 ２０ｃｍ 的插穗，使用改良 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养

液［２４］在自然光下水培，每 ２ 天换一次营养液。 待插穗下端出现根原基时（大约 ２ 周），选取大小一致的插穗扦

插，每盆（内径 ３０ｃｍ，深 ２８ｃｍ）一苗，以蛭石为培养基质（每盆 ８Ｌ），每 ５ 天浇一次营养液。 于 ５ 月中旬开始试

验，按照朱婉芮等的方法设置 ３ 个酚酸处理［２２］，以杨树人工林二代连作土壤中酚酸含量［３］ 为 Ｘ，在培养液中

按照 ＣＫ、０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 加入酚酸（表 １），加入 Ｎａ２ＣＯ３将培养液 ｐＨ 值调为杨树人工林连作土壤 ｐＨ 值 ８．２６［３］。
试验采用随机区组设计，共 ６ 区组（对应 ６ 重复），每区组 ３ 小区（对应 ３ 处理）。 每 １０ 天浇一次加入酚酸后

的营养液，每次每盆浇 ２．０Ｌ，浇前第 ４ 天用蒸馏水冲洗基质以防酚酸累积。

表 １　 ３ 个处理中酚酸类物质的浓度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对羟基苯甲酸 ／ （μｇ ／ ｍＬ）
Ｐ⁃ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ

香草醛 ／ （μｇ ／ ｍＬ）
Ｖａｎｉｌｌｉｎ

阿魏酸 ／ （μｇ ／ ｍＬ）
Ｆｅｒｕｌｉｃ ａｃｉｄ

苯甲酸 ／ （μｇ ／ ｍＬ）
Ｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ

肉桂酸 ／ （μｇ ／ ｍＬ）
Ｃｉｎｎａｍｉｃ ａｃｉｄ

ＣＫ ０ ０ ０ ０ ０

０．５Ｘ １２３ ６ ４ ２７ １

１．０Ｘ ２４７ １１ ７ ５４ ２

　 　 Ｘ 为杨树人工林二代连作田间土壤酚酸含量

１．３　 测定项目与方法

１．３．１　 气体交换参数的测定

光合作用是植物生存、生长的基础和关键生理过程，光响应是理解植物光合生理特征的重要方式［２５］。 于

２０１４ 年 ７ 月中旬，进行光合作用光响应参数的测定。 每个处理选 ３ 株生长健壮、无病虫害、苗高和地径一致

的杨树苗木，每株苗木的中部选 ３ 片生长健壮的成熟叶片，做好标记，应用光合作用测定系统（ＣＩＲＡＳ⁃２ 型，美
国 ＰＰＳ 公司）在典型晴天 ０８：３０—１１：３０ 期间测定光响应参数，每个叶片重复 ３—４ 次。 在测定时控制叶室

ＣＯ２浓度在 ３８０±５．０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ（使用液态 ＣＯ２钢瓶），温度在 ２６—２８℃，相对湿度在 ５８ ％±４．０ ％。 用人工光源

（ＬＥＤ）控制光合有效辐射强度（ＰＡＲ，简称光强），设置 ２０００、１６００、１２００、１０００、８００、６００、３００、２００、１５０、１２０、
１００、５０、２０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１共 １４ 个水平。 仪器自动记录 ＰＡＲ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、大气相对湿度（ＲＨ，％）、大气温

度（Ｔａ，℃）、大气 ＣＯ２浓度（Ｃａ，μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ，μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）、净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、蒸腾

速率（Ｔｒ，ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）等参数。 绘制净光合速率的光响应曲线（Ｐｎ－ＰＡＲ），对 ＰＡＲ≤２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１阶段的

光响应曲线做线性回归，计算暗呼吸 Ｒｄ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、光补偿点（ＬＣＰ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）和光合量子效率（Φ，
ｍｏｌ ／ ｍｏｌ），根据光响应曲线的趋势估计最大净光合速率 Ｐｎｍａｘ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ［２６］。 水分利用效率（ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）和气孔限制值（ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ，Ｌｓ） 的计算［２７］如下： ＷＵＥ ＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ ； Ｌｓ ＝ １ － Ｃ ｉ ／ Ｃａ 。
１．３．２　 叶绿素荧光参数的测定

叶绿素荧光能够从能量代谢与转换的角度快速反映植物光合机构的运转状况，被视为快速、灵敏和无损

伤地研究光合机理的探针［２８］。 在每株苗木的中部另外选取 ３ 片生长健壮的成熟叶片，做好标记，应用脉冲调

制式荧光系统（ＦＭＳ２．０２ 型，英国 Ｈａｎｓａｔｅｃｈ 公司）测定叶绿素荧光参数。 测定时间与光响应的测定同步，在
典型晴天 ０８：３０—１１：３０ 期间进行，饱和脉冲光设为 ５０００μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１，每个叶片重复 ３ 次，仪器自动记录初始

荧光（Ｆｏ）、暗适应下最大荧光（Ｆｍ）、光下最大荧光（Ｆｍ′）、光下最小荧光（Ｆｏ′）、稳定荧光（Ｆｓ）、电子传递速率

（ＥＴＲ）等参数。 按 Ｌｉ 等公式［２９］计算以下参数：光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的最大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ ＝ （Ｆｍ― Ｆｏ） ／ Ｆｍ；
ＰＳⅡ的实际光化学效率 ΦＰＳⅡ ＝（Ｆｍ′― Ｆｓ） ／ Ｆｍ′；光化学淬灭系数 ｑＰ ＝ （Ｆｍ′― Ｆｓ） ／ （Ｆｍ′― Ｆｏ′）；非光化学淬

灭系数 ＮＰＱ＝（Ｆｍ― Ｆｍ′） ／ Ｆｍ′。
１．３．３　 生化指标和生物量的测定

叶绿素（Ｃｈｌ）含量用分光光度计法测定（采用无水乙醇提取），丙二醛（ＭＤＡ）含量采用双组分光光度法

测定［３０］。 生物量采用收获法测定，即在试验结束后，将各处理的试验植株（每处理 ６ 株）从盆内取出，剪下根、
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茎（枝）、叶后洗净，在 ８５℃下烘干至恒重后称重。 根茎比（Ｒｏｏｔ ／ Ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ，Ｒ ／ Ｓ） ＝ 地下部分生物量（根系

重） ／地上部分生物量（茎＋枝＋叶重）。

１．４　 数据处理

用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 和 ＳＰＳＳ １９．０ 软件对数据进行统计分析和作图，采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和
最小显著差异法（ＬＳＤ），在 ５％水平上对各处理的测定结果进行差异显著性检验，不同字母表示差异显著（Ｐ＜
０．０５），图表中数据为平均值±标准误。

２　 结果

图 １　 在固定光强（１２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） 下不同酚酸处理的杨树苗木气体交换参数

Ｆｉｇ． １ 　 Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇａｓ⁃ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ （１２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｘ 为杨树人工林二代连作田间土壤酚酸含量，不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．１　 不同酚酸处理下杨树苗木的气体交换参数

在 １２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１固定光强下，随着酚酸浓度的增加（ＣＫ、０．５Ｘ 和 １．０Ｘ），杨树苗木净光合速率（Ｐｎ）、气孔

限制值（Ｌｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和水分利用效率（ＷＵＥ）明显降低（图 １），而胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）显著上升（图 １Ｃ），除
０．５Ｘ 与 ＣＫ 处理 Ｔｒ差异不显著外，其它参数各处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 与 ＣＫ 相比，０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 处理下 Ｐｎ分
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别降低了 ９．９％和 １８．２％，Ｌｓ降低了 １５．８％和 ４７．８％，Ｔｒ降低了 １．３％和 ３．６％，ＷＵＥ 降低了 ８．８％和 １５．１％，Ｃｉ增加了

１９．３％和 ５８．５％，１．０Ｘ 处理下 Ｃｉ增加比例最高，表明 Ｃｉ对高浓度酚酸的反应敏感。
与 １２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１固定光强下的气体交换参数非常相似，杨树苗木在 ８００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１固定光强下的气

体交换参数随酚酸浓度的增加，Ｐｎ、Ｌｓ、Ｔｒ和 ＷＵＥ 明显降低，而 Ｃ ｉ显著上升；与 ＣＫ 相比，０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 处理下

Ｐｎ分别降低了 １１．２％和 ２０．３％，Ｌｓ 降低了 １２．７％和 ４３．６％，Ｔｒ 降低了 １．１％和 ３．７％，ＷＵＥ 降低了 １０．２％和

１７．３％，Ｃ ｉ增加了 １１．６％和 ３９．７％，光强的降低导致杨树气体交换参数随酚酸浓度增加而变化的幅度有所改

变，尤其是 １．０Ｘ 处理的 Ｃ ｉ相对 ＣＫ 增加的幅度从 ５８．５％降为 ３９．７％，而 Ｔｒ变化最小，从 ３．６％升为 ３．７％可见光

强和酚酸浓度都影响杨树的气体交换参数的大小，但是光强变化对光合作用的影响较大，对蒸腾作用的影响

较小。

图 ２　 不同酚酸浓度下杨树苗木的光响应曲线

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄ

２．２　 不同酚酸处理下杨树苗木的光响应参数

随着光强增加，不同处理杨树苗木的净光合速率

（Ｐｎ）呈相似的变化趋势（图 ２）。 当 ＰＡＲ≤２００μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１时，Ｐｎ随光强增加呈线性上升，ＰＡＲ 是光合作用的主

导因子；当光强继续增加时，Ｐｎ随光强增加缓慢上升到

最大净光合速率 （ Ｐｎｍａｘ ），此时 ＰＡＲ 达到光饱和点

（ＬＳＰ），约为 １６００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，在该阶段 Ｐｎ随光强增加

呈曲线上升，说明 ＰＡＲ 不是该阶段主导因子，Ｔａ、ＲＨ、
Ｃａ、Ｃ ｉ等生理生态因子也对杨树苗木的光合作用产生重

要影响；当光强超过 ＬＳＰ 后，各处理的光响应曲线有较

大差别，ＣＫ 处理 Ｐｎ随光强增加变化极小，光合作用没

有发生明显的光抑制，另外两个处理（０．５Ｘ 和 １．０Ｘ）都
出现 Ｐｎ随光强增加而明显降低的现象，表明酚酸处理

导致杨树苗木在强光下产生光抑制，且酚酸浓度越高，

发生光抑制的现象越明显。
随着酚酸浓度的增加，各处理光响应参数呈显著差异（Ｐ＜０．０５），Ｐｎｍａｘ、光合量子效率（Φ）和暗呼吸速率

（Ｒｄ）明显下降（图 ３Ａ、３Ｂ、３Ｃ），光补偿点（ＬＣＰ）显著增加（图 ３Ｄ）。 与 ＣＫ 相比，０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 处理下 Ｐｎ ｍａｘ分

别降低了 １０．３％和 １７．８％，Φ 降低了 １３．０％和 ３０．９％，Ｒｄ降低了 ３．１％和 １７．９％，ＬＣＰ 增加了 １１．４％和 １８．８％。
２．３　 不同酚酸处理下杨树苗木的叶绿素荧光参数

随着酚酸浓度增加，各处理最大荧光（Ｆｍ）、ＰＳⅡ实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／

Ｆｍ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）和表观光合电子传递速率（ＥＴＲ）显著降低（图 ４Ｂ、４Ｃ、４Ｄ、４Ｅ、４Ｇ），叶绿素初始荧

光（Ｆｏ）和非光化学淬灭（ＮＰＱ）明显升高（图 ４Ａ、４Ｆ），施加酚酸的处理（０．５Ｘ 与 １．０Ｘ）与 ＣＫ 间各参数呈显著

差异（Ｐ＜０．０５）。 与 ＣＫ 相比，０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 处理 Ｆｍ降低了 ２．８％和 ３．６％，Ｆｖ ／ Ｆｍ降低了 １．０％和 １．６％，ΦＰＳⅡ降

低了 ３．３％和 ４．０％，ｑＰ 降低了 ３．０％和 ５．０％，ＥＴＲ 降低了 １２．０％和 ２７．５％，Ｆｏ增加了 ４．９％和 ５．７％，ＮＰＱ 增加了

２７．５％和 ４８．４％，可见 ＮＰＱ 上升速度较快，该参数对酚酸比较敏感。
２．４　 不同酚酸处理下杨树苗木的生化和生长参数

随着酚酸浓度增加，各处理叶绿素（Ｃｈｌ）含量和总生物量显著降低（图 ５Ｂ、５Ｃ），丙二醛（ＭＤＡ）含量和根

茎比明显升高（图 ５Ａ、５Ｄ），施加酚酸的处理（０．５Ｘ、１．０Ｘ）与 ＣＫ 间各参数均呈显著差异（Ｐ＜０．０５）。 与 ＣＫ 相

比，０．５Ｘ 和 １．０Ｘ 处理 Ｃｈｌ 含量分别降低了 ９．２％和 １８．０％，苗木总生物量降低了 １３．３％和 ３２．３％，苗木根茎比

增加了 ９．２％和 １０．９％，ＭＤＡ 含量增加了 ３１．３％和 １４６．７％。 可见 ＭＤＡ 含量上升速度最快，该参数对酚酸比较

敏感。
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图 ３　 不同酚酸浓度下杨树苗木的光响应参数

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ

３　 讨论

植物根系分泌的酚酸具有较强的化感活性，不仅能影响其他植物和根际微生物群落，还能抑制植物自身

的生长，进而产生连作障碍［６］。 连作障碍不仅与酚酸造成土壤环境退化和土地生产力下降有关，还与酚酸等

化感物质累积后对植物的毒害作用有关。 酚酸首先刺激植物根部细胞的细胞膜，通过影响膜电位、膜透性和

膜活性来影响细胞膜功能，并将信号传达至地上部分，影响植物酶活性，进而通过一系列机制影响植物的光合

生理生化过程［３１］。 本文研究表明，随着酚酸浓度的增加，各处理 Ｐｎ、Ｌｓ、Ｔｒ、ＷＵＥ、Ｐｎｍａｘ、Φ、Ｒｄ、Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｍ、
ΦＰＳⅡ、ｑＰ、ＥＴＲ、Ｃｈｌ 含量和总生物量明显降低，Ｃ ｉ、ＬＣＰ、Ｆｏ、ＮＰＱ、ＭＤＡ 含量和根茎比显著增加。
３．１　 不同酚酸处理对杨树苗木气体交换参数的影响

Ｐｎ和 Φ 是光合机构运转状态的直观反映，是表征植物光合效率和光能利用能力的重要指标［３２］，Ｐｎ越高，

说明在强光下的光合效率越高，Φ 越高，说明在弱光下的光合效率越高［２６］。 本文对杨树苗木叶片气体交换参

数的观测表明，在固定光强下（１２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），随着酚酸浓度的增加（０Ｘ、０．５Ｘ 和 １．０Ｘ），各处理 Ｐｎ、Ｔｒ和

ＷＵＥ 明显降低，这表明酚酸处理会降低杨树苗木的光合作用、蒸腾作用和水分利用效率，且下降程度随酚酸

浓度的增加而显著增大；而 Ｃ ｉ显著上升，与 Ｐｎ和 Ｌｓ的变化趋势相反，根据 Ｆａｒｑｕｈａｒ 和 Ｓｈａｒｋｅｙ 气孔限制理

论［３３］可知，导致 Ｐｎ下降的主要原因是非气孔因素的限制，即酚酸胁迫导致杨树自身光合能力下降。 有研究

表明肉桂酸可降低光合作用关键酶⁃ＲｕＢＰ 羧化酶的活性［３４］，对于酚酸处理下杨树光合能力下降是否与 ＲｕＢＰ
羧化酶活性下降有关，还需要进一步研究。 Ｐｎｍａｘ表征了植物对强光的利用能力，Φ 表征了植物对弱光的利用

能力，ＬＣＰ 表征了植物的需光特性［３５］，ＬＣＰ 越低，说明植物对弱光的利用效率越高。 本文对杨树苗木光响应

参数的观测表明，随着酚酸浓度的增加，各处理 Ｐｎｍａｘ、Φ 降低和 ＬＣＰ 升高，表明酚酸胁迫降低了杨树苗木叶片

在强光和弱光下的光合效率和光能利用能力。 光合效率降低是光抑制最显著的特征［２６］，因此酚酸胁迫导致
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图 ４　 不同酚酸浓度下杨树苗木的叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ

杨树苗木对强光的适应能力减弱，在强光下受到光抑制乃至光破坏的威胁增加。 Ｒｄ表示植物的线粒体呼

吸［３６］，随着酚酸浓度的增加，各处理 Ｒｄ下降表明酚酸抑制杨树苗木的呼吸作用，且酚酸浓度越大，抑制作用

越强。
３．２　 不同酚酸处理对杨树苗木叶绿素荧光参数的影响

Ｆｏ表征已经暗适应的光合机构光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）反应中心全部开放时的荧光水平，可作为反应中心完好

状态和光保护机理的判断依据，Ｆｏ增加被看成是 ＰＳⅡ反应中心不可逆破坏或可逆失活的结果［２６］。 Ｆｍ表征已

经暗适应的光合机构 ＰＳⅡ反应中心全部关闭时的荧光水平，反映了通过光合机构光系统Ⅱ的电子传递情

况［３７］，Ｆｍ降低是 ＰＳⅡ发生光抑制的一个特征［３８］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ表征已经暗适应的光合机构 ＰＳⅡ反应中心全部开
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图 ５　 不同酚酸浓度下杨树苗木丙二醛（ＭＤＡ）含量、叶绿素（Ｃｈｌ）含量、苗木总生物量和根茎比

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｍｅａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ （ＭＤＡ） ｃｏｎｔｅｎｔ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ （Ｃｈｌ） ｃｏｎｔｅｎｔ， ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ ／ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ

放时的量子产额，反映了 ＰＳⅡ反应中心原初光能转化效率［３９］，Ｆｖ ／ Ｆｍ减小是发生光抑制的反映［２６］，是表示植

物受胁迫程度的常用指标［４０］。 ΦＰＳⅡ表征光合机构 ＰＳⅡ反应中心部分关闭的情况下实际的量子产额，反映了

ＰＳⅡ反应中心实际的光能转化效率，ΦＰＳⅡ变小是光合电子传递速率和 ＣＯ２同化能力降低的反映［４１］。 ＥＴＲ 表

征光合机构 ＰＳＩＩ 反应中心传递电子，分配光反应所需光能的速率。 本文研究中，各酚酸处理相对于对照 Ｆｍ、
Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ 显著降低，Ｆｏ显著升高，表明酚酸胁迫导致杨树苗木光合机构 ＰＳⅡ反应中心发生不可逆破

坏，原初光能转换效率、实际光能转换效率、光合电子传递速率和 ＣＯ２同化能力降低，光合作用产生明显的光

抑制，最终导致同化物积累减少，植株总生物量降低。 ｑＰ 和 ＮＰＱ 分别表征植物光合机构 ＰＳⅡ天线色素吸收

的光能用于光化学电子传递和热耗散的份额 ［４２］。 ｑＰ 反映了 ＰＳＩＩ 反应中心的开放程度，ｑＰ 减小是 ＰＳＩＩ 反应

中心开放程度和电子传递速率降低的表现，ＮＰＱ 反映了植物利用热耗散的方式释放过剩光能，以避免光损伤

实现光保护的能力［４３］。 本文研究中，随着酚酸浓度的增加，各处理 ｑＰ 降低和 ＮＰＱ 升高说明酚酸胁迫使光合

机构吸收的光能向光化学反应方向分配的份额减少，向天线色素热耗散分配的份额增加，这种热耗散增加的

现象是杨树苗木为了减少 ＰＳⅡ反应中心过剩光能的积累，使光合机构减少光破坏实现光保护的重要措施。
３．３　 不同酚酸处理对杨树苗木叶片叶绿素含量、丙二醛含量和苗木生物量的影响

在逆境胁迫下植物对环境因子的变化高度敏感，光合机构常常是逆境伤害的首要位点。 丙二醛（ＭＤＡ）
是植物遭受逆境时，细胞内产生的自由基超过了保护酶系统的清除能力，细胞膜发生膜脂过氧化的产物，
ＭＤＡ 含量可以作为反映植物遭受逆境伤害程度的指标［４４］。 本文研究中，随着酚酸浓度的增加，各处理间

ＭＤＡ 含量显著增加（Ｐ＜０．０５），说明杨树苗木叶片细胞的膜系统在酚酸胁迫下发生了显著的膜脂过氧化现

象，也就是说杨树苗木的叶片细胞在酚酸胁迫下受到严重伤害，且酚酸浓度越大细胞受到的伤害越严重。 酚

酸对细胞膜的破坏可能是化感作用所有效应的起点，其原因与酚酸抑制植物超氧化物歧化酶和过氧化氢酶活

性有关［４５］。 有研究发现，地黄叶绿素（Ｃｈｌ）含量降低是因为连作胁迫下植株叶片细胞活性氧、自由基积累所
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带来的膜结构损伤［２６］。 Ｃｈｌ 是光合作用的物质基础，其含量是衡量植物光合作用强度和干物质积累能力的重

要指标［４６］，在一定范围内光合速率随 Ｃｈｌ 含量的增大而增加［２６］。 本文研究中，随着酚酸浓度的增加，各处理

Ｃｈｌ 含量明显降低，一方面是因为酚酸胁迫导致杨树体内生物膜系统受损，Ｃｈｌ 降解加快，另一方面是因为酚

酸显著抑制林地土壤氮素的有效性［２３］和杨树对硝态氮的吸收［４７］，而氮素是叶绿素合成不可缺少的元素［２６］，
造成 Ｃｈｌ 合成受阻。 本文研究中，随着酚酸浓度的增加，各处理总生物量降低，这是因为酚酸胁迫使杨树苗木

光合效率和 Ｃｈｌ 含量下降，光合作用受到抑制，最终导致同化物积累减少；随着酚酸浓度的增加，根茎比提高，
是因为酚酸胁迫使杨树根系受损和氮素吸收受到抑制［４７］，而氮素营养水平对植株内有机物的运输和分配起

到重要调节作用［４８］，导致地上部分光合产物更多的向地下部分分配［４９］，以促进根系生长来吸收养分，这也是

杨树适应酚酸胁迫的一种生理策略。

４　 结论

酚酸显著抑制杨树苗木的光合作用、蒸腾作用和呼吸作用，且酚酸浓度越大，抑制作用越强；随着酚酸浓

度的增加，杨树苗木有机物积累明显降低，叶片细胞受到显著伤害。 光合机构通过增加热耗散实施光保护，光
合产物更多的向苗木地下部分分配，是杨树适应酚酸胁迫的生理对策。
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