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干旱胁迫对群众杨光合特性与器官干物质分配的影响
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山西农业大学林学院， 太谷　 ０３０８０１

摘要：土壤干旱是北方地区杨树人工林生长和生态效益的重要限制因子。 以群众杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｐｏｐｕｌａｒｉｓ ‘３５⁃ ４４’）扦插苗为研究

材料，采用盆栽称重法控制土壤水分，设置正常供水、中度干旱、重度干旱 ３ 种水分梯度。 分别于 ２０１６ 年 ９ 月与 ２０１７ 年 ９ 月测

定叶片气体交换参数、各器官干重、根冠比、叶经济性状等指标，研究了持续 ２ 年干旱胁迫下群众杨扦插苗光合特性与器官干物

质分配的变化规律，分析了土壤干旱程度、树龄在“小老树”形成中的作用过程。 ２０１６ 年与 ２０１７ 年中度、重度干旱胁迫下功能

叶净光合速率（Ｐｎ）受到非气孔限制，与正常供水相比分别降低了 ３６．０８％、５６．４２％；１８．４７％、５．１３％。 第一年干旱胁迫下群众杨

气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）显著降低；第二年干旱胁迫下 Ｇｓ与正常供水无显著差异，而 Ｔｒ显著提高，有利于叶片 Ｃ、Ｎ 元素

的运输分配进而维持较高的 Ｐｎ。 第一年随干旱胁迫程度加剧，群众杨叶片 Ｃ ／ Ｎ 显著提高，光合产物分配趋向于叶器官。 第二

年中度干旱胁迫下叶片 Ｃ ／ Ｎ 与正常供水相比无显著差异，各器官干重下降幅度均低于 ２０１６ 年，而根冠比显著增加，表明其光

合产物主要用于地下部构建以适应中度干旱环境；持续重度干旱则光合产物向茎中的分配比例提高。 干旱胁迫导致群众杨功

能叶水分利用效率（ＷＵＥ，Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）与光合氮利用效率（ＰＮＵＥ，Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）显著降低，整株

氮利用效率（ＮＵＥ，Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）显著提高。 严重土壤干旱下叶片耗水增强、ＰＮＵＥ 下降以及茎木质部碳投

资增加可能是群众杨小老树形成的重要原因。
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杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐｐ．）是世界范围内重要的造林和碳汇树种，也是树木生物学研究的模式植物。 目前我国

杨树人工林总面积已达 ８５０ 多万 ｈｍ２，其中一半为“三北”地区的杨树防护林［１］。 在该区长期绿化造林活动

中，大面积杨树人工林形成“小老树”，甚至死亡；相当面积的人工林草植被由于耗水过度而导致严重的土壤

干燥化甚至土壤干层现象［２⁃３］。 随着全球气候变化，大气温度升高，干旱对杨树人工林生产力的限制作用可

能会进一步增强［４］。
土壤干旱胁迫下杨树单株耗水量、蒸腾速率、光合速率显著下降，生长受到限制［５］，比叶重、最大叶面积

减小［６］，叶片尺度水分利用能力降低［７］。 随树木的树龄和树高增加，重力、木质部导水阻力逐渐增大，并制约

叶片的水分与碳、氮平衡［８⁃９］，且生产力随树龄增长而下降［１０］。 因此不同树龄的树木通常会采取不同的调节

策略应对干旱胁迫，以权衡水分利用和器官间同化物分配［１１⁃１２］。 杨树在幼苗阶段对水分胁迫敏感性高，为增

强水分吸收，根部投入增加，根冠比增大［１３］。 而树龄较大的杨树茎木质部碳投资增加、维持较大的水分传输

安全距离，对水分利用趋于保守以增强抗旱性［１４］。 但目前土壤水分不足条件下杨树人工林形成“小老树”的
过程和机制仍不十分明确。

群众杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｐｏｐｕｌａｒｉｓ ‘３５⁃４４’）抗逆性较弱，对逆境条件比较敏感，且在“三北”地区防护林建设过程

中广泛应用。 本实验以群众杨扦插苗为材料，通过盆栽控水实验，研究了持续 ２ 年干旱胁迫对群众杨幼苗气

体交换与器官间干物质分配的影响，旨在进一步阐明土壤干旱胁迫程度、树龄增加在杨树形成“小老树”中的

作用过程，以期为“三北”地区杨树低效低产林改造提供理论依据。

１　 实验材料与方法

１．１　 实验地概况

实验在山西省晋中市太谷县山西农业大学林学院实验苗圃高透光遮雨棚下进行。 该苗圃位于 １１２．５７°Ｅ，
３７．４３°Ｎ，海拔 ７９６ ｍ，年均日照时数 ２５００—２６００ ｈ，年均气温 １０℃，年均降水量 ４５８ ｍｍ，年平均蒸发量

１７６６ ｍｍ，无霜期 １５５—１７５ ｄ，属暖温带大陆性气候。 供试土壤取自苗圃表层土，质地为壤土，基本理化性质

为：有机质 １．７９ ｇ ／ ｋｇ，全氮 ２．４ ｇ ／ ｋｇ，全磷 １．５ ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ ７．２２，田间持水量 ２６．９４％。
１．２　 实验材料与处理

于 ２０１６ 年 ４ 月初选用高 ３５ ｃｍ、直径 ３０ ｃｍ 的塑料桶，桶底铺 ２ 层鹅卵石，鹅卵石上铺 ２ 层报纸与土壤隔

离，每桶装风干土 １８ ｋｇ，通过插到桶底的硬质塑料管浇水，有利于土壤吸水均匀及避免土壤板结。 选用生长

健壮、均匀一致的长 ２０ ｃｍ 的一年生群众杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｐｏｐｕｌａｒｉｓ ‘３５⁃４４’）插条进行扦插，每桶 １ 株，共 ６０ 株，进
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行正常盆栽管理。 ２０１６ 年 ６ 月底开始用称重法进行持续两年的土壤干旱处理，设置 ３ 个梯度，每个处理 ２０
株：（１）正常供水（ＣＫ）：土壤含水量为田间持水量的 ７５％ ±５％；（２）中度干旱（ＭＳ）：土壤含水量为田间持水量

的 ５０％ ±５％；（３）重度干旱（ＳＳ）：土壤含水量为田间持水量的 ２５％ ±５％。 每天傍晚进行称重补水，使各处理

维持在设定的土壤相对含水量范围内，并准确记录补水量。 该试验为单因素（干旱处理）试验，采取随机区组

设计。 分别于 ２０１６ 年 ９ 月中旬与 ２０１７ 年 ９ 月中旬对以上连续两年干旱的同批苗木进行实验指标测定。
１．３　 气体交换参数测定

每处理随机选取 ６ 株，于 １０：００—１１：３０ ａｍ 用便携式光合速率测定仪（Ｌｉ⁃ ６４００ＸＴ，Ｌｉ⁃ＣＯＲ，ＵＳＡ），测定每

株功能叶中部的净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）等气体交换参数指标。 红蓝光源光强设定为 １５００ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，
流速为 ５００ ｍｏｌ ／ ｓ，叶温 ２５℃，相对湿度 ６０％—７０％，外界 ＣＯ２浓度（Ｃａ）为 ４１０—４４０ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 并计算气孔限

制值（Ｌｓ）＝ １－Ｃ ｉ ／ Ｃａ；瞬时水分利用效率（ＷＵＥ，Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ。
１．４　 叶片碳、氮元素含量测定

选取与光合参数所测叶片相近的叶片，１０５℃杀青 １ ｈ 后 ７５℃烘干至恒重，磨碎过 ２００ 目筛待用。 测定时

称取 ０．１ ｇ 样品，用硫酸加速剂混合消煮，用凯氏定氮仪（ＦｏｏｄＡＬＹＴＤ５０００，ＯＭＮＩＬａｂ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶氮含量。
单位面积叶氮含量（Ｎａｒｅａ，Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ）＝ 叶氮含量´叶干重 ／叶面积；总叶氮＝叶氮含量×总叶

干重；并计算光合氮利用效率（ＰＮＵＥ，Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ） ＝ Ｐｎｍａｘ ／ Ｎａｒｅａ、整株氮利用效率

（ＮＵＥ，Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）＝ 整株总干重 ／总叶氮。 叶碳含量测定采用重铬酸钾－硫酸氧化法进

行分析。
１．５　 生长指标测定

分别于 ２０１６ 年 ９ 月初与 ２０１７ 年 ９ 月初，用游标卡尺和卷尺测定地径和株高。 选取与光合参数所测叶片

相近的叶片，使用扫描仪（ＤＳ⁃５００００，ＥＰＳＯＮ，Ｊａｐａｎ）测得单叶面积（ＬＡ，Ｌｅａｆ ａｒｅａ），将根系洗净，整株分成根、
茎、叶 ３ 部分，分别置于牛皮纸袋中，放入烘箱中 ７５℃烘干至恒重，用分析天平称量各部分干重。 计算比叶重

（ＬＭＡ，Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ）＝ 叶干重 ／叶面积；植株总干重（ＤＭ，Ｄｒｙ ｍａｓｓ）；根冠比 ＝根干重 ／ （叶干重＋茎干

重）。
１．６　 数据分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 对原始数据进行初步处理及绘图；在 ＳＰＳＳ １７．０ 中用 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 进行单因素方差分

析，及 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 新复极差法进行多重比较（显著水平为 ０．０５）。

２　 结果与分析

２．１　 干旱胁迫对群众杨气体交换参数的影响

干旱胁迫导致群众杨 Ｐｎ与 ＷＵＥ 下降。 干旱胁迫下除 ２０１６ 年群众杨 Ｇｓ显著降低外，Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｌｓ 与正常供

水相比均无显著差异。 随干旱胁迫程度加剧，２０１６ 年测得 Ｐｎ、ＷＵＥ、Ｔｒ显著下降，中度干旱胁迫、重度干旱胁

迫下 Ｐｎ与正常供水相比分别下降了 ３６．０８％、５６．４２％；ＷＵＥ 分别下降了 ２０．４５％、３８．６４％。 ２０１７ 年中度干旱胁

迫测得 Ｐｎ与 ＷＵＥ 对比正常供水分别下降了 １８．４７％；３０．００％，重度干旱处理与中度干旱处理无显著差异，Ｔｒ

变化趋势与 ２０１６ 年相反。 可见，第一年干旱胁迫对群众杨幼苗气体交换参数影响较大，第二年干旱胁迫对其

气体交换参数影响程度下降，群众杨水分利用策略发生改变（图 １）。
２．２　 干旱胁迫对群众杨叶片 Ｃ、Ｎ 含量与 Ｎ 利用的影响

第一年干旱胁迫与第二年干旱胁迫对群众杨 Ｃ、Ｎ 含量影响存在显著差异。 随水分胁迫程度加剧，２０１６
年测得群众杨叶 Ｎ 含量显著下降，Ｃ ／ Ｎ 显著提高，重度干旱胁迫下 Ｎａｒｅａ与正常供水相比显著下降。 ２０１７ 年重

度干旱胁迫下群众杨叶 Ｎ 含量、Ｎａｒｅａ与对照相比显著提高，中度干旱胁迫下 Ｃ ／ Ｎ 与正常供水相比无显著差

异。 干旱胁迫下群众杨 ＮＵＥ 显著上升，ＰＮＵＥ 显著下降，２０１６ 年与 ２０１７ 年测得中度干旱胁迫、重度干旱胁迫

下 ＰＮＵＥ 与正常供水相比，分别降低了 ３８．５４％ 、４３．２９％ ；１６．８５％ 、２０．４４％（表 １）。
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图 １　 ２０１６ 年与 ２０１７ 年不同水分处理对群众杨气体交换参数的影响（数值＝平均值＋标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｉｎ ２０１６ ａｎｄ ２０１７ （ｖａｌｕｅｓ＝ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同字母表示同一指标在处理之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＣＫ：正常供水 Ｎｏｒｍａｌ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ，ＭＳ：中度干旱 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ，ＳＳ：重度干

旱 Ｓｅｖｅｒｅ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

表 １　 不同水分处理对 ２０１６ 年与 ２０１７ 年群众杨 Ｃ、Ｎ 含量及 Ｎ 利用的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ ａｎｄ Ｎ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｉｎ ２０１６ ａｎｄ ２０１７

指标 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
２０１６ ２０１７

ＣＫ ＭＳ ＳＳ ＣＫ ＭＳ ＳＳ

叶氮含量 ｌｅａｆ Ｎ ／ ％ ２．１１±０．１２ａ １．７４±０．１４ｂ １．４８±０．０５ｃ １．１６±０．０２ｄ １．１３±０．０５ｄ １．８１±０．１４ｂ

叶碳含量 ｌｅａｆ Ｃ ／ ％ ３６．３０±０．１７ｂ ３４．９６±０．０４ｃ ３４．７９±０．４８ｃ ４３．３１±０．９７ａ ４３．５０±１．３１ａ ４３．２９±０．６８ａ
单位面积叶氮含量

Ｎａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２） １．６５±０．１１ｂ １．５２±０．０８ｂｃ １．３９±０．１４ｃ １．６１±０．０５ｂ １．５８±０．０２ｂ ２．０２±０．２１ａ

整株氮利用效率
ＮＵＥ ／ （ｇ ／ ｇ） ２４８．５５±２９．００ｄ ３３０．７９±２９．０１ｃ ４０１．５６±２７．７３ｂ ３５０．９９±５８．８３ｂｃ ５２７．４１±１０５．１１ａ ５６１．９５±４７．９０ａ

光合氮利用效率

ＰＮＵＥ ／ （μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１）
１１．７８±０．７８ａ ８．１９±０．４６ｂ ６．６８±０．６６ｃ ７．２４±０．２２ｃ ６．０２±０．０８ｄ ５．７６±０．６３ｄ

叶碳氮比 ｌｅａｆ Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ １７．３０±１．２２ｄ ２０．２１±１．８７ｃ ２３．４８±０．８０ｂ ３７．４８±０．６０ａ ３８．４５±１．６４ａ ２４．０２±１．８１ｂ

　 　 Ｎａｒｅａ：单位面积叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ，ＮＵＥ：整株氮利用效率 Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＰＮＵＥ：光合氮利用效率

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； 表中数值为平均值±标准误（数值＝平均值＋标准误），同一行不同字母表示同一指标在处理之间存在显著差

异（Ｐ＜０．０５），ＣＫ：正常供水 Ｎｏｒｍａｌ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ，ＭＳ：中度干旱 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ，ＳＳ：重度干旱 Ｓｅｖｅｒｅ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

２．３　 干旱胁迫对群众杨生物量积累与形态结构的影响

干旱胁迫下群众杨 ＬＡ 显著减小影响群众杨生物量积累，群众杨叶干重、茎干重、根干重、ＤＭ、株高、地径

均显著下降。 随水分胁迫程度加剧，２０１６ 年与 ２０１７ 年群众杨各器官生物量的积累受到不同程度的抑制。
２０１７ 年群众杨随水分胁迫程度加剧，叶干重、根干重、ＤＭ 显著下降，且中度干旱胁迫下降幅度均低于 ２０１６
年，但茎干重在中度干旱与重度干旱胁迫下无显著差异，两年中度干旱胁迫叶干重与正常供水相比分别降低

５３．８１％；２３．６９％。 第一年干旱胁迫下群众杨根冠比略有增加，但与对照相比无显著差异。 第二年中度干旱胁

迫下群众杨根冠比与对照相比显著增加，光合产物主要用于地下部的构建，重度干旱胁迫下根冠显著下降。
２０１６ 年干旱胁迫下群众杨 ＬＭＡ 显著提高，２０１７ 年重度干旱胁迫下显著降低（表 ２）。

表 ２　 不同水分处理对 ２０１６ 年与 ２０１７ 年群众杨生长指标的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｉｎ ２０１６ ａｎｄ ２０１７
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指标 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
２０１６ ２０１７

ＣＫ ＭＳ ＳＳ ＣＫ ＭＳ ＳＳ

叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ １５．０９±１．３１ｂ ６．９７±０．２６ｃ ６．１４±０．４２ｃ １８．８７±２．１８ａ １４．４±２．８９ｂ ８．１７±１．３３ｃ

茎干重 Ｓｔｅｍ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ３４．５３±１．６４ｃ １８．０９±１．８０ｄ １６．５０±１．９２ｄ ５２．３８±５．８８ａ ３８．５±２．１３ｂ ３７．０４±３．４１ｂｃ

根干重 Ｒｏｏｔ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ２８．７８±３．８２ｄ １４．９７±１．７０ｅ １３．８２±２．５７ｅ ８３．４７±９．０１ａ ７２．６１±７．８７ｂ ４３．７５±４．０６ｃ

植株总干重 ＤＭ ／ ｇ ７８．４０±４．５２ｄ ４０．０３±２．９２ｅ ３６．４６±２．２９ｅ １５４．７２±１５．２１ａ １２５．５０±９．１３ｂ ８８．９５±７．８９ｃ

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ １２５．３８±８．７４ｂ ８８．１８±８．４８ｄ ６８．９２±４．５９ｅ １３６．６７±４．９７ａ １０８．６７±９．２４ｃ ９３．６７±７．４５ｄ

地径 Ｒａｍｅｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ １０．９０±０．６８ｂ ７．９０±０．５７ｅ ７．４５±０．４９ｅ １１．８１±１．２８ａ １０．２２±０．６０ｃ ９．２０±０．５３ｄ

根冠比 Ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．５８±０．０７ｄ ０．６０±０．０６ｄ ０．６６±０．０９ｄ １．１７±０．０７ｂ １．３８±０．１６ａ ０．９７±０．０７ｃ

单叶面积 ＬＡ， Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ ６０．８１±５．８７ａ ２８．７１±３．０７ｂ ２０．８８±３．１７ｃ １６．３８±０．９５ｃｄ １０．３７±０．５４ｅ ４．２２±０．１３ｆ
比叶重 ＬＭＡ，
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）

７８．３９±５．１４ｄ ８７．３１±４．８６ｃ ９３．８９±９．３７ｃ １３９．６９±３．３１ａ １３９．８０±３．８１ａ １１１．５３±６．５１ｂ

３　 讨论

３．１　 干旱胁迫对群众杨光合及水分利用的影响

本实验中，２０１６ 年与 ２０１７ 年群众杨 Ｃ ｉ、Ｌｓ与对照无显著差异，Ｐｎ显著下降，长期中度、重度干旱胁迫下导

致群众杨 Ｐｎ下降的因素为光系统被破坏的非气孔限制（图 １），这与井大炜等对欧美 Ｉ⁃ １０７ 杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×

ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ．‘Ｎｅｖａ’）的研究结果相似［１５］。 干旱胁迫下较高的 Ｐｎ表明植物具有明显的抗旱特征，对比正常

供水 Ｐｎ波动的振幅是判断其抗旱速生性能的明显指标［１６］。 本实验中，２０１６ 年干旱胁迫下群众杨 Ｇｓ显著下

降，Ｐｎ、Ｔｒ下降幅度较大，２０１７ 年干旱胁迫下群众杨保持较大的 Ｐｎ，Ｔｒ显著高于对照，表明 ２０１６ 年干旱胁迫下

群众杨通过降低 Ｇｓ减少水分的散失，维持 Ｐｎ在一个较低的水平，关闭气孔以牺牲碳固定为代价抵抗干旱，为
节水型抗旱策略，与幼龄柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）的表现相似［１７］。 光系统破坏可导致光能用于热耗散的比

例增加，加剧了光合速率的下降［１６］。 ２０１７ 年群众杨大幅减小单叶面积、提高 Ｔｒ有利于维持体内水分运输降

低叶面温度，减轻干旱胁迫对光系统的伤害，增加单位叶面积的水分消耗以保持较高的 Ｐｎ，抗旱性略有提高。
适度土壤干旱通常可增加小麦等作物的叶片 ＷＵＥ［１８］，研究也发现中度干旱可增加杨树叶片 ＷＵＥ［１９］，但本研

究发现 ２０１６ 年和 ２０１７ 年中度和重度干旱胁迫均显著降低了群众杨功能叶的 ＷＵＥ，且 ２０１７ 年中度干旱胁迫

的 ＷＵＥ 显著低于 ２０１６ 年，可能与群众杨第二年根系干物质投资逐渐增加、水分吸收系统完善有关，这与胡杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）成熟林的水分利用策略相似［２０］。 然而，土壤干旱下群众杨单叶 ＷＵＥ 显著降低可导致干

旱地区杨树人工林水分生产力下降。
３．２　 干旱胁迫下群众杨叶片 Ｃ、Ｎ 元素关系

碳、氮在植物体的分配与植物器官部位、发育时期及其对环境胁迫的适应能力有关［２１］。 ２０１６ 年干旱胁

迫下群众杨 Ｃ、Ｎ 含量显著下降，表明叶片蒸腾减弱与植物水分含量降低限制了物质的运输，叶片碳合成功

能、根系吸收功能均降低［２２⁃２３］。 ２０１７ 年测得干旱胁迫下 Ｃ 含量与对照相比无显著差异，中度干旱胁迫下 Ｎ
含量、Ｎａｒｅａ与对照相比无显著差异，重度干旱胁迫下显著提高（表 １），表明第二年干旱胁迫下群众杨 Ｔｒ提高有

利于物质的运输和分配，叶片中 Ｎ 含量与富碳组分增加、叶面积减小以提高 Ｎａｒｅａ维持叶片 Ｐｎ。 Ｃ ／ Ｎ 是光合产

物分配方向的重要指标，维持稳定的 Ｃ ／ Ｎ 有利于植株正常生长［２４］。 第一年干旱胁迫下群众杨叶片 ＬＭＡ 和

Ｃ ／ Ｎ 显著上升，光合产物分配趋向于光合器官，与 Ｊ⁃ １０５ 杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ× Ｐ． Ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ）表现相似［２５］；干
旱情况下树木叶片 ＰＮＵＥ 通常会显著下降［２６］，干旱胁迫下群众杨功能叶的 ＰＮＵＥ 显著下降，这可能促使其提

高叶片中的氮投资、以及长期的整株 ＮＵＥ 提高。
３．３　 干旱下群众杨器官干物质分配与抗旱性的关系

干旱胁迫抑制了群众杨茎杆、根系的生长，加速了叶片的枯萎与叶面积减小，群众杨生物量积累显著下

降，苗高与地径生长受到限制。 ２０１６ 年群众杨为减少水分的散失，减小叶面积、增加叶片厚度、改变叶片形态

７８６１　 ５ 期 　 　 　 赵瑜琦　 等：干旱胁迫对群众杨光合特性与器官干物质分配的影响 　
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适应干旱（表 ２）。 第二年正常供水下群众杨高生长显著减缓，大量侧枝生长导致整株的叶片数量显著增加，
单叶面积减小叶片增厚，叶氮含量降低，重度干旱处理下 ＬＭＡ 显著下降，可能与光合产物向茎中的分配比例

增加有关。 ２０１６ 年群众杨干旱胁迫下根冠比略有增大，表明第一年干旱胁迫下群众杨幼苗能一定程度上通

过增加根冠比调节生物量适应干旱环境。 ２０１７ 年群众杨中度干旱处理根冠比显著增加，表明群众杨在长期

中度土壤干旱下通过增加根系的生物量，表现出较强的干旱适应能力。 ２０１７ 年重度干旱胁迫下，群众杨根系

生长受到严重抑制，茎中干物质分配比例相对较高，与沙拐枣（Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｃａｐｕｔ⁃ｍｅｄｕｓａｅ）表现相似［２７］，这可

能是由于干旱胁迫下木组织光合占比提高［２８］、木质部导管直径减小、细胞壁增厚的原因，并且有利于提高茎

木质部的输水安全性［１２］。
正常供水条件下，第二年群众杨叶面积减小叶片增厚，根系发育逐渐完善，有助于维持其水力导度减轻干

旱对光系统的损伤，通过降低叶片尺度水分利用能力以促进根系对水分的吸收与利用，有利于群众杨在干旱

环境中长期存活。

４　 结论

第一年干旱胁迫下群众杨降低 Ｇｓ减少水分散失，以牺牲碳固定为代价适应干旱胁迫，不利于其生物量积

累，为节水型抗旱。 第二年干旱处理下群众杨 Ｇｓ无显著变化且 Ｔｒ提高，以叶蒸腾量增加为代价维持较高的

Ｐｎ；中度干旱下群众杨光合产物主要用于地下部的构建，有利于增加其对水分的吸收，重度干旱显著抑制群众

杨根系的生长，光合产物在茎中的分配比例有所增加。 土壤重度干旱下，叶片光合特性降低、耗水增强、ＰＮＵＥ
下降以及茎中干物质投资增加可能在群众杨“小老树”的形成过程中有重要作用。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 康向阳． 关于无性系林业若干问题的认识和建议———以杨树为例． 北京林业大学学报， ２０１７， ３９（９）： １⁃７．

［ ２ ］ 　 李玉山． 黄土高原森林植被对陆地水循环影响的研究． 自然资源学报， ２００１， １６（５）： ４２７⁃４３２．

［ ３ ］ 　 杨文治， 田均良． 黄土高原土壤干燥化问题探源． 土壤学报， ２００４， ４１（１）： １⁃６．

［ ４ ］ 　 Ｓｔｏｃｋｅｒ， Ｔ．Ｆ．， Ｄ． Ｑｉｎ， Ｇ．⁃Ｋ． Ｐｌａｔｔｎｅｒ， Ｍ． Ｔｉｇｎｏｒ， Ｓ．Ｋ． Ａｌｌｅｎ， Ｊ． Ｂｏｓｃｈｕｎｇ， Ａ． Ｎａｕｅｌｓ， Ｙ． Ｘｉａ， Ｖ． Ｂｅｘ ａｎｄ Ｐ．Ｍ． Ｍｉｄｇｌｅｙ． Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅ

２０１３： Ｔｈｅ Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｂａｓｉｓ． Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｗｏｒｋｉｎｇ Ｇｒｏｕｐ Ｉ ｔｏ ｔｈｅ Ｆｉｆｔｈ Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ Ｒｅｐｏｒｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｇｏｖｅｒｎｍｅｎｔａｌ Ｐａｎｅｌ ｏｎ Ｃｌｉｍａｔｅ

Ｃｈａｎｇｅ． Ｕｎｉｔｅｄ Ｋｉｎｇｄｏｍ ａｎｄ Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， ２０１３．

［ ５ ］ 　 庞发虎， 杨建伟， 庞振凌， 杜瑞卿． 杨树生理生态指标与环境因子之间相关性分析． 生态学报， ２０１０， ３０（１２）： ３１８８⁃３１９７．

［ ６ ］ 　 尹春英， 李春阳． 杨树抗旱性研究进展． 应用与环境生物学报， ２００３， ９（６）： ６６２⁃６６８．

［ ７ ］ 　 杨建伟， 梁宗锁， 韩蕊莲， 孙群， 崔浪军． 不同干旱土壤条件下杨树的耗水规律及水分利用效率研究． 植物生态学报， ２００４， ２８（５）：

６３０⁃６３６．

［ ８ ］ 　 Ｋｏｃｈ Ｇ Ｗ， Ｓｉｌｌｅｔｔ Ｓ Ｃ， Ｊｅｎｎｉｎｇｓ Ｇ Ｍ， Ｄａｖｉｓ Ｓ Ｄ． Ｔｈｅ ｌｉｍｉｔｓ ｔｏ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００４， ４２８（６９８５）： ８５１⁃８５４．

［ ９ ］ 　 Ｄｅｌｚｏｎ Ｓ， Ｓａｒｔｏｒｅ Ｍ， Ｂｕｒｌｅｔｔ Ｒ， Ｄｅｗａｒ Ｒ， Ｌｏｕｓｔａｕ Ｄ． Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｍａｒｉｔｉｍｅ ｐｉｎｅ ｔｒｅｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，

２００４， ２７（９）： １０７７⁃１０８７．

［１０］ 　 Ａｍｂｒｏｓｅ Ａ Ｒ， Ｓｉｌｌｅｔｔ Ｓ Ｃ， Ｄａｗｓｏｎ Ｔ Ｅ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｏｎ ｂｒａｎｃｈ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ， ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｉｎ Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ ｒｅｄｗｏｏｄｓ． Ｐｌａｎｔ，

Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００９， ３２（７）： ７４３⁃７５７．

［１１］ 　 左力翔， 陈佳村， 李秧秧． 陕北沙地不同树龄小叶杨的水分利用策略． 中国水土保持科学， ２０１４， １２（６）： ５９⁃６７．

［１２］ 　 左力翔， 李秧秧， 陈佳村． 陕北沙地高龄小叶杨光合速率下降的水力限制． 应用生态学报， ２０１４， ２５（６）： １６０７⁃１６１４．

［１３］ 　 吕爽． 胡杨幼苗地上地下生长特性对水土条件的响应［Ｄ］． 北京： 北京林业大学， ２０１５： １５⁃３２．

［１４］ 　 陈佳村， 李秧秧， 左力翔． 陕北沙地小叶杨“小老树”的水力适应性． 生态学报， ２０１４， ３４（１５）： ４１９３⁃４２００．

［１５］ 　 井大炜， 邢尚军， 杜振宇， 刘方春． 干旱胁迫对杨树幼苗生长、光合特性及活性氧代谢的影响． 应用生态学报， ２０１３， ２４（７）： １８０９⁃１８１６．

［１６］ 　 刘建伟， 刘雅荣， 王世绩． 水分胁迫下不同杨树无性系苗期的光合作用． 林业科学研究， １９９３， ６（１）： ６５⁃６９．

［１７］ 　 鲍婧婷， 王进， 苏洁琼． 不同林龄柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）的光合特性和水分利用特征． 中国沙漠， ２０１６， ３６（１）： １９９⁃２０５．

８８６１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［１８］　 梁宗锁， 康绍忠． 植物水分利用率及其提高途径． 西北植物学报， １９９６， １６（６）： ７９⁃８４．

［１９］ 　 Ｍｏｎｃｌｕｓ Ｒ， Ｄｒｅｙｅｒ Ｅ， Ｖｉｌｌａｒ Ｍ， Ｄｅｌｍｏｔｔｅ Ｆ Ｍ， Ｄｅｌａｙ Ｄ， Ｐｅｔｉｔ Ｊ Ｍ， Ｂａｒｂａｒｏｕｘ Ｃ， Ｌｅ Ｔｈｉｅｃ Ｄ， Ｂｒéｃｈｅｔ Ｃ， Ｂｒｉｇｎｏｌａｓ Ｆ． Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ２９ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ × Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００６， １６９（４）： ７６５⁃７７７．

［２０］ 　 张江． 塔里木河下游不同林龄胡杨水分利用策略的探究［Ｄ］． 石河子： 石河子大学， ２０１８： ３０⁃３５．

［２１］ 　 马晓东， 钟小莉， 桑钰． 干旱胁迫下胡杨实生幼苗氮素吸收分配与利用． 生态学报， ２０１８， ３８（２０）： ７５０８⁃７５１９．

［２２］ 　 龙俊霞． 干旱胁迫对三种木本植物不同器官中非结构性碳、氮化合物含量及长距离运输的影响［Ｄ］． 杨凌： 西北农林科技大学， ２０１３：

１⁃６．

［２３］ 　 Ｄｒｅｎｏｖｓｋｙ Ｒ Ｅ， Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｊ Ｈ． Ｌｏｗ ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｒｅｓｏｒｐｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ ｄｅｓｅｒｔ ｓｈｒｕｂｓ． Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００６， １８３（２）：

３０５⁃３１４．

［２４］ 　 马飞， 姬明飞， 陈立同， 徐婷婷， 赵长明． 油松幼苗对干旱胁迫的生理生态响应． 西北植物学报， ２００９， ２９（３）： ５４８⁃５５４．

［２５］ 　 Ｔｒｉｐａｔｈｉ Ａ Ｍ， Ｋｌｅｍ Ｋ， Ｆｉｓｃｈｅｒ Ｍ， Ｏｒｓáｇ Ｍ， Ｔｒｎｋａ Ｍ， Ｍａｒｅｋ Ｍ Ｖ． Ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ

ｍｅｔａｌｓ ｉｎ ｓｈｏｒｔ⁃ｒｏｔａｔｉｏｎ ｐｏｐｌａｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ． Ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ Ｂｉｏｅｎｅｒｇｙ， ２０１８， １１６： １５１⁃１６０．

［２６］ 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｓｔｒａｔｅｇｙ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｈｉｇｈ⁃ ａｎｄ ｌｏｗ⁃ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ

ｈｉｇｈ⁃ ａｎｄ ｌｏｗ⁃ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， １５（４）： ４２３⁃４３４．

［２７］ 　 黄彩变， 曾凡江， 雷加强， 高欢欢， 徐立帅． 灌溉对沙拐枣幼苗生长及氮素利用的影响． 生态学报， ２０１４， ３４（３）： ５７２⁃５８０．

［２８］ 　 Ｂｌｏｅｍｅｎ Ｊ， Ｖｅｒｇｅｙｎｓｔ Ｌ Ｌ， Ｏｖｅｒｌａｅｔ⁃Ｍｉｃｈｉｅｌｓ Ｌ， Ｓｔｅｐｐｅ Ｋ． Ｈｏｗ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｉｓ ｗｏｏｄｙ ｔｉｓｓｕｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ？ Ｔｒｅｅｓ，

２０１６， ３０（１）： ６３⁃７２．

９８６１　 ５ 期 　 　 　 赵瑜琦　 等：干旱胁迫对群众杨光合特性与器官干物质分配的影响 　


