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摘　 要　 以长白山林线树种岳桦为对象，利用生长控制试验进行干旱处理，研究干旱对岳桦
幼苗光合特性及非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）积累的影响。 结果表明：干旱显著降低了岳桦幼
苗的净光合速率和气孔导度，提高了其水分利用效率；干旱显著增加了岳桦幼苗叶、皮、干和
根中的可溶性糖和总 ＮＳＣ 的含量，但显著降低了淀粉含量；随着干旱的持续，叶片的气孔导
度、光合速率和瞬时水分利用效率迅速降低，而可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 则是先增后减；在试验
末期，叶片 ９０％发黄，岳桦幼苗干、皮和根中可溶性糖与淀粉含量的比值均显著高于对照。 这
表明岳桦在受到干旱胁迫时，迅速降低气孔导度以减少水分散失，提高水分利用效率，它属于
避旱型植物；岳桦通过优先储存策略来提高组织器官中可溶性糖含量、增加淀粉与糖之间的
转化率来应对水分亏缺的不利环境；在遭受持续干旱，幼苗面临死亡的时候，干旱胁迫可能超
过了植物自我调节的阈值，但此时其组织器官中 ＮＳＣ 含量并未降低，这说明岳桦最终的死亡
可能不是碳饥饿导致的。
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　 　 近 ２０ 年来，世界范围内的高温和极端或频发的

干旱事件［１］，严重影响着植物的生长与存活［２］。 干

旱对树木影响的生理学机理主要表现在水力学失败

和碳饥饿两个方面。 土壤有效水分显著降低或水分

严重亏缺时，木质部水分传导组织不能通过根系从

土壤中获得足够的水分，往往会引起气穴化栓塞，导
致水分从根际到叶片的运输受阻［３－４］，发生水分传

导失败，严重时导致树木死亡。 此外，当干旱发生

时，植物往往通过调节叶片气孔导度减少蒸腾过程

中的水分散失；但气孔调节会减少二氧化碳向叶片

的扩散，降低了植物的光合速率［５］，导致碳合成不

足，长期会使植物因碳饥饿而死亡。
高山植物，尤其是林线树种，长期生活在低温环

境中，对干旱的响应在很大程度上决定了高山生态

系统功能。 大量研究表明，当干旱发生时，林线树木

首先调节叶片气孔导度来减少水分的散失，同时通

过提高水分的利用效率来降低对水分的消耗［６］。
比如，美国梅迪辛博山（Ｍｅｄｉｃｉｎｅ Ｂｏｗ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ）林
线树种毛果冷杉 （ Ａｂｉｅｓ ｌａｓｉｏｃａｒｐａ ） 和恩氏云杉

（Ｐｉｃｅａ ｅｎｇｅｌｍａｎｎｉｉ）在干旱年份气孔导度和蒸腾作

用下降，而水分利用效率则明显提高［７］。 青藏高原

东北部亚高山林线树种祁连圆柏（ Ｓａｂｉｎａ ｐｒｚｅｗａｌ⁃
ｓｋｉｉ）和青海云杉（Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ）幼苗在干旱发生

时净光合速率和气孔导度均显著降低，瞬时水分利

用效率则随干旱胁迫加剧逐渐升高［８］。
气孔导度下降和光合效率的降低减少了植物非

结构性碳水化合物（ＮＳＣ，主要包括可溶性糖和淀

粉）合成的量，导致碳合成的量少于消耗量，产生碳

饥饿；另一方面，为应对组织器官中的水分不足，植
物往往增加可溶性糖在组织及器官中的比例，以应

对干旱胁迫带来的不利影响［５］，而且在此种情境

下，植物往往增加对 ＮＳＣ 的储存，以应对不利的环

境条件，因而导致 ＮＳＣ 及其组分在各组织器官中的

分配随干旱程度和胁迫时间而发生改变［９－１０］。 因

此，植物气孔导度、光合速率和组织器官中的碳水化

合物浓度等常作为表征植物应对干旱胁迫的重要生

理指标。 树木应对干旱的响应和策略在不同树种间

有很大差异，但到目前为止，多数研究来自于常绿树

种［７－８，１１］，对落叶阔叶树种的研究较少。

岳桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ）是长白山高山林线的单一

优势树种，对低温和干旱胁迫具有较强的适应能力。
以往的研究表明，长白山林线岳桦径向生长受温度

和降水的共同影响［１２］，林线上以火山灰为主的土壤

以及高海拔强辐射往往导致岳桦发生生理干旱，在
生长季初期产生水分亏缺［１３－１４］。 基于此，本研究采

用盆栽试验，分析干旱胁迫下岳桦幼苗光合特性和

ＮＳＣ 及其组分的变化规律，探讨干旱对岳桦幼苗碳

储存和分配策略的影响，揭示其对于长期干旱胁迫

的影响特征，以期为预测未来气候变化情境下岳桦

的生长和分布动态提供依据。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

试验地点设在吉林长白山森林生态系统国家野

外科学观测研究站 （ ４２° ２４′ Ｎ， １２８° ２８′ Ｅ，海拔

７３６ ｍ）。 该区属于典型的温带大陆性山地气候，夏
季高温多雨，冬季寒冷干燥；降雨期主要集中在 ６—
９ 月，年降水量 ６０２ ｍｍ；年均温 ４．５ ℃，月均气温最

低－１３ ℃，最高 ２０．３ ℃ ［１５］。 ４ 月下旬到 ５ 月上旬，
树木开始发芽，１０ 月树木开始落叶，生长旺盛期在

７—９ 月。
１􀆰 ２　 试验设计

岳桦幼苗来自于吉林省抚松县露水河镇苗圃。
２０１４年秋季在长白山海拔２０００ ｍ处采集种子，

图 １　 ２０１９ 年试验期间研究区日降水量（Ｐ）和日平均气温

（Ｔ）
Ｆｉｇ．１ 　 Ｄａｉｌｙ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （Ｐ） ａｎｄ ｄａｉｌｙ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
（Ｔ） ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｉｏｄ ｉｎ ２０１９ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ．
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处理后于 ２０１５ 年春季在苗圃播种，２０１９ 年 ４ 月末

将 ４ 年生幼苗移栽到高 ２０ ｃｍ、上径 ２８ ｃｍ、下径 １８
ｃｍ 的培养盆中，每盆栽植 １ 株，移栽后进行正常的

管理养护。 缓苗 ６０ ｄ 后，依据幼苗生长状况，选择

高约 ６０ ｃｍ、地径 ０．５ ｃｍ 且健康状况良好的苗木进

行试验。 岳桦幼苗移栽存活率低，可获得健康幼苗

的数量少，本试验共获得健康良好、大小均一的幼苗

１８ 株。 为了减小植物因生长节律对光合参数及

ＮＳＣ 的自我调整对干旱胁迫控制试验效果的影响，
试验只在生长季内开展。 ２０１９ 年 ７ 月 ６ 日—９ 月 ７
日，日均温 １９．５ ℃，总降雨量为 ２８３．５ ｍｍ（图 １）。
盆栽幼苗放置于顶部设有透明遮雨板 （透光率

＞８０％）的棚内。 试验初期，将所有盆栽幼苗浇透

水，待每株幼苗土壤含水量在 ３７％左右时（保证田

间持水量的 ６０％以上），开始控水试验（图 ２），然后

分为对照组和干旱组。 对照组按照长白山往年的当

月平均降水量设计浇水量，每盆每次 ０．６ Ｌ，每 ５ ｄ
一次。 干旱组的岳桦幼苗不浇水，根据幼苗的健康

状况，分为 ５ 个阶段：初始阶段（Ｗ０）、有叶片变黄

（Ｗ１）、部分叶片（３０％）变黄（Ｗ２）、半数叶片（５０％）
变黄（Ｗ３） 以及绝大多数叶片（９０％） 变黄（Ｗ４ ）。
Ｗ１阶段发生在开始控水后的第 ２５ 天（８ 月 １４ 日），
Ｗ２阶段在开始试验后的第 ３３ 天（８ 月 ２２ 日），Ｗ３阶

段在第 ４３ 天（９ 月 １ 日），Ｗ４阶段在第 ４９ 天（９ 月 ７
日）。 经统计，Ｗ１ ～ Ｗ４ 阶段的叶片枯黄率分别为

３．３％、３３．７％、５４．４％、９２．８％（枯黄叶片数量 ／阶段叶片

数量）。 经测定，枯黄叶片的净光合速率和气孔导度

基本为 ０，因此每个阶段选择健康叶片（没有变黄）
测定幼苗的光合参数，并分别采集３个岳桦幼苗个

图 ２　 土壤含水量的变化
Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ．
Ｗ０： 初始阶段 Ｉｎｉｔｉａｌ ｐｈａｓｅ； Ｗ１： 有叶片变黄 Ｌｅａｖｅｓ ｊｕｓｔ ｔｕｒｎｅｄ
ｙｅｌｌｏｗ； Ｗ２： 部分叶片（３０％）变黄 ３０％ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｔｕｒｎｅｄ ｙｅｌｌｏｗ； Ｗ３：
半数叶片（５０％）变黄 ５０％ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｔｕｒｎｅｄ ｙｅｌｌｏｗ； Ｗ４： 绝大多数叶
片（９０％）变黄 ９０％ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｔｕｒｎｅｄ ｙｅｌｌｏｗ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． Ｔ：
开始控水处理 Ｓｔａｒｔｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．

体，区分叶、皮、干、根测定 ＮＳＣ 及其组分的浓度。
对照组在整个干旱处理期间，叶片没有明显的变黄

和落叶等情况，且生长良好。 由于样本量不够，对照

组只在试验开始（对照组）和结束阶段（Ｗ４阶段）进
行了测定和样本采集。 采用全收获法，即将整株幼

苗从花盆中取出，分叶、皮、干、根收集，取部分进行

测定。
１􀆰 ３　 测定项目与方法

１􀆰 ３􀆰 １ 光合特性　 利用 Ｌｉ⁃６４００Ｘ 光合仪在晴朗无风

的 ９：００—１１：００ 测定光合特性。 选择红蓝光源叶

室，设定光强为 １０００ μｍｏｌ·ｍ－２ ·ｓ－１，ＣＯ２ 浓度为

４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，温度为 ２５ ℃，光合仪使用开放式

气路。 每次测定选择幼苗树干上生长健康的叶片连

续测 ５ 次，测定净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（ｇｓ）和
蒸腾速率（Ｔｒ），并计算幼苗的瞬时水分利用效率

ＷＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｔｒ。
１􀆰 ３􀆰 ２ 非结构性碳水化合物　 将用于测定非结构性

碳水化合物（ＮＳＣ）的幼苗从花盆中取出，保证根系

完整，在试验室将幼苗分成叶、皮、干、根 ４ 个部分，
将其置于 １０５ ℃烘箱中杀青 ３０ ｍｉｎ，于 ６５ ℃下烘干

４８ ｈ 至恒重。 利用球磨仪进行粉碎，过 １００ 目筛，用
于 ＮＳＣ 含量测定。 使用蒽酮比色法［１６］ 测定可溶性

糖和淀粉浓度。 ＮＳＣ 浓度 ＝ 可溶性糖浓度 ＋淀粉

浓度。
１􀆰 ４　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ ２０ 软件对数据进行统计分析，用单因

素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验干旱胁迫对岳桦

幼苗光合特性以及对不同器官间 ＮＳＣ 及其组分含量

的影响；利用双因素方差分析（ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验

干旱处理和持续时间对岳桦幼苗光合特性的影响以

及干旱处理和组织器官对岳桦幼苗 ＮＳＣ 及其组分含

量的影响，运用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较法进行差异显著性

（α＝０．０５）检验。 统计分析前，数据通过了正态性和

方差齐性检验。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１６ 软件作图。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 岳桦幼苗光合特性对干旱的响应

干旱处理与持续时间对岳桦幼苗的净光合速率

（Ｐｎ）、 气孔导度 （ ｇｓ ） 以及瞬时水分利用效率

（ＷＵＥ）有显著影响，且二者存在显著的交互作用

（表 １）。
由图 ３ 可以看出，岳桦幼苗的 Ｐｎ和 ｇｓ在不同的

胁迫阶段均显著低于对照，其中 Ｐｎ 比对照平均低

９ ９．２％，ｇｓ比对照平均降低９５．６％，而ＷＵＥ在Ｗ２阶
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表 １　 干旱处理和持续时间对岳桦幼苗光合作用参数的双
因素方差分析（Ｆ 值）
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔ⁃
ｍｅｎｔ ａｎｄ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ
ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ （Ｆ ｖａｌｕｅ）
因素
Ｆａｃｔｏｒ

自由度　
ｄｆ　

净光合速率
Ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ
（Ｐｎ）

气孔导度
Ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
（ｇｓ）

瞬时水分
利用效率

Ｉｎｓｔａｎｔａｎｅｏｕｓ
ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
（ＷＵＥ）

干旱处理
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｄ）

１ ４３０．５∗∗ ２３３．５∗∗ ８．６∗

持续时间
Ｄｕｒａｔｉｏｎ （Ｔ）

４ ２９．５∗∗ １５．１∗∗ ４２．７∗∗

Ｄ×Ｔ ４ ３３．５∗∗ ２４．１∗∗ ３０．３∗∗

∗Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ３　 岳桦幼苗光合作用参数对干旱胁迫的响应
Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ．
ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ； Ｔ： 干旱胁迫处理 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． 下同 Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． 不同大写字母表示同一阶段不同处理间差异显著，不同
小写字母表示同一处理不同阶段间差异显著 （ Ｐ ＜ ０． ０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔ⁃
ｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｔａｇｅ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉ⁃
ｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

段显著高于对照，达到对照的 ４．２ 倍。
从变化趋势看，对照组 Ｐｎ和 ｇｓ在 Ｗ２阶段达到

最高，然后下降并趋于稳定，而 ＷＵＥ 变化趋势较为

稳定；干旱胁迫组中 Ｐｎ和 ｇｓ呈下降趋势，而 ＷＵＥ 则

在 Ｗ２之前呈上升趋势，在 Ｗ２ 时达到最大值 ３０． ４
μｍｏｌ·ｍｍｏｌ－１，此后迅速下降，并在 Ｗ３和 Ｗ４阶段低

于对照。 相比较而言，干旱处理组 Ｐｎ一直呈下降趋

势，且 Ｗ２阶段以后的下降速度比之前快，并在 Ｗ４降

至 ０ 以下；ｇｓ 则是迅速下降，并在 Ｗ２ 以后稳定在

０．０１５ ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。
２􀆰 ２　 岳桦幼苗各器官中 ＮＳＣ 含量对干旱的响应

干旱对岳桦幼苗的 ＮＳＣ 及其组分（可溶性糖与

淀粉）的含量以及可溶性糖和淀粉的比值有显著影

响，且在不同器官间差异显著，二者还存在显著的交

互作用（表 ２）。
由图 ４ 和图 ５ 可以看出，在持续的干旱处理过

程中，岳桦幼苗叶、皮、干和根中可溶性糖、淀粉和总

ＮＳＣ 含量均在 Ｗ３阶段达到最大，而后迅速下降。 另

外，叶片中可溶性糖和总 ＮＳＣ 含量的变化幅度最

大。 在 Ｗ４ 阶段，除叶片外，可溶性糖和总 ＮＳＣ 在

皮、干和根中含量均大于对照，而淀粉含量在所有的

组织器官中干旱处理均小于对照。
相比较而言，岳桦幼苗在干旱处理过程中，除最

终的 Ｗ４阶段外，叶片中可溶性糖和总 ＮＳＣ 含量显

著高于皮、根和干，皮和根相近且没有显著差异，干
显著低于其他组织器官；而淀粉含量在 Ｗ１阶段，叶
显著高于皮、干和根，但后三者的差异不大；此后

（Ｗ２ ～Ｗ４阶段）叶和根的含量显著高于干和皮，且叶

和根、干和皮中的含量差异不大。 在干旱处理的最

终阶段（Ｗ４），各组织器官中可溶性糖和总 ＮＳＣ 含

量与前期有所不同。 与对照相比，叶片中可溶性糖

显著低于对照，而皮、干和根则显著高于对照，分别

高 ６２．１％、１２１．３％和 ６２．７％；淀粉的情况与可溶性糖

相反，叶中淀粉含量与对照没有显著差异，皮、干和

表 ２　 干旱处理和器官对岳桦幼苗非结构性碳水化合物含
量的双因素方差分析（Ｆ 值）
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔ⁃
ｍｅｎｔ ａｎｄ ｏｒｇａｎ ｏｎ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
（Ｆ ｖａｌｕｅ）
因素
Ｆａｃｔｏｒ

自由度
ｄｆ

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒ

淀粉
Ｓｔａｒｃｈ

非结构性
碳水化合物
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

可溶性糖：
淀粉
Ｓｕｇａｒ：
ｓｔａｒｃｈ

干旱处理
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｄ）

１ ２０４．１∗∗ ６．０∗ ８．９∗∗ ９５．６∗∗

组织器官
Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ （Ｏ）

３ ２８３．６∗∗ １２０．７∗∗ ２０７．８∗∗
１２．１∗∗

Ｄ×Ｏ ３ １０９．９∗∗ ６８．８∗∗ ２０．６∗∗ ８４．５
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图 ４　 岳桦幼苗各器官 ＮＳＣ 及其组分含量随干旱胁迫时间
的变化
Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＮＳＣ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｉｔｈ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ．
Ｌ： 叶片 Ｌｅａｆ； Ｂ： 树皮 Ｂａｒｋ； Ｓ： 树干 Ｓｔｅｍ； Ｒ： 树根 Ｒｏｏｔ． 下同 Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． 不同小写字母表示同一器官不同阶段间差异显著（Ｐ
＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒｇａｎ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

根则显著低于对照，分别降低 ３０． ２％、 ２１． ８％ 和

２２．３％；总的 ＮＳＣ 含量与可溶性糖的情况一致，其中

叶片比对照低 １５． １％，皮、干和根比对照分别高

１８．８％、３０．９％和 １２．５％。
２􀆰 ３　 可溶性糖与淀粉比值对干旱的响应

由图 ６ 和图 ７ 可以看出，干旱处理过程中，岳桦

幼苗皮、干、根等器官的可溶性糖与淀粉的比值呈相

同的变化趋势，表现为先升后降，均在 Ｗ１阶段达到

最大，而叶在 Ｗ２ 阶段达到最大。 在试验的起始阶

段，树皮的可溶性糖与淀粉的比值显著高于叶、干和

根，其中叶与根没有显著差异，干最小。 而在 Ｗ１阶

段，根和皮最大，叶和干最小；在 Ｗ２阶段，叶大于皮，
大于干和根；在 Ｗ３阶段，除叶外，其余器官的比值都

达到最低；在 Ｗ４阶段，岳桦各器官与对照组有显著

差异。与对照相比，叶片的可溶性糖与淀粉的比值

图 ５　 试验末期（Ｗ４阶段）岳桦幼苗各器官 ＮＳＣ 及其组分含
量对干旱胁迫的响应
Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＮＳＣ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ （Ｗ４ ｓｔａｇｅ）．
不同大写字母表示同一器官不同处理间差异显著，不同小写字母表
示同一处理不同器官间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｏｒｇａｎ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

图 ６　 岳桦幼苗各器官可溶性糖与淀粉的比值随干旱胁迫
时间的变化
Ｆｉｇ．６ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｔｏ ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｉｔｈ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ．
不同小写字母表示同一器官不同阶段间差异显著（Ｐ ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａ⁃
ｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒｇａｎ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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图 ７　 试验末期（Ｗ４阶段）岳桦幼苗各器官可溶性糖与淀粉
的比值对干旱胁迫的响应
Ｆｉｇ．７ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｔｏ ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ （Ｗ４ ｓｔａｇｅ）．
不同大写字母表示同一器官不同处理间差异显著，不同小写字母表
示同一处理不同器官间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｏｒｇａｎ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

降低了 １９．９％，而皮、干和根则显著高于对照，分别

高 １３１．１％、１７１．７％和 １０８．８％。

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 岳桦光合特性对干旱胁迫的响应

本研究表明，植物在应对干旱胁迫时会通过气

孔调节等提高抗水分散失能力，而气孔调节反过来

必然影响到光合效率。 在干旱胁迫下，岳桦幼苗气

孔导度（ｇｓ）迅速下降，净光合速率（Ｐｎ）也随之逐渐

下降至 ０ 以下，这表明光合速率降低的直接原因是

ｇｓ的下降。 此结果也在其他研究中得到了证实［１７］。
另一方面，随着干旱时间的延长，植物为了存活会积

极调动体内的水分，提高水分利用效率（ＷＵＥ）。 因

而在干旱胁迫处理的早期，植物的水分利用效率迅

速增加，在本研究中达到了正常植物 ＷＵＥ 的 ４． ２
倍。 这说明岳桦在遭受干旱胁迫时，采用了降低气

孔导度、提高水分利用效率的策略来维持体内的水

分平衡。 另一方面，由于枯黄的叶片失去了生理功

能，因而叶片发黄在实际上也降低了水分的散失。
这与在其他研究中发现的植物通过落叶来降低水分

散失的结论一致［１８］。 这种通过落叶和关闭气孔以

牺牲碳吸收为代价的抗旱策略，被称为节水型抗旱

策略［１９］，在针叶树中也比较常见［２０］。
岳桦在干旱胁迫时，ｇｓ 和 Ｐｎ 的反应迅速且同

步，并在干旱胁迫过程中一直保持降低的趋势且维

持在较低的水平；而 ＷＵＥ 的反应要比 ｇｓ晚，但降低

得更为迅速。 与对照相比，干旱胁迫下岳桦的 ＷＵＥ
在 Ｗ２达到最大，这表明岳桦在 Ｗ２阶段已经达到或

接近其能够通过自身调节来应对水分亏缺的极限；
从叶片状态的转变时间上看，叶片从 Ｗ１阶段到 Ｗ２

阶段只有短短的一周时间，这可能间接证明了这一

推断。 此时，岳桦能够调节的气孔导度最小可以达

到０．０１５ ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，最大的 ＷＵＥ 可以达到 ３０．４
μｍｏｌ·ｍｍｏｌ－１。 这也表明，岳桦在遭受水分亏缺时

能够迅速通过自身调节来应对，但当水分亏缺超过

其应对的限度时，其生理指标会迅速下降，直至

死亡。
３􀆰 ２　 岳桦不同器官可溶性糖与淀粉含量应对干旱

胁迫的响应

ＮＳＣ 是植物适应干旱环境的重要指标［２１］，其含

量可以揭示植物生长情况以及应对干旱胁迫的抵御

能力［２２］。 本研究中，岳桦各组织器官的 ＮＳＣ 及其

组分含量均在 Ｗ３阶段达到最大，说明幼苗在 Ｗ３阶

段达到 ＮＳＣ 调节的临界点。 相比较而言，干旱胁迫

下，可溶性糖在岳桦组织器官中的含量只在叶片中

有大幅度增加，比 Ｗ１阶段增加了 １．４ 倍，这说明叶

片是维持细胞膨压、促进水分吸收的主要器官［２２］，
同时，皮、干、根可溶性糖含量增加表明其在应对水

分亏缺中也需要维持较高的可溶性糖浓度。 尤其是

在 Ｗ４阶段，幼苗处于濒死的边缘（大多树叶枯黄），
但这些组织器官中可溶性糖含量显著高于对照，这
可能与植物应对水分运输或抵御气穴化栓塞有

关［２３－２４］。
干旱胁迫会导致 ＮＳＣ 在不同器官间的分配发

生变化［２５］。 在本研究中，除 Ｗ４阶段外，叶片的 ＮＳＣ
及其组分含量均高于皮、干和根，但在干旱处理的最

终阶段（Ｗ４），其可溶性糖与 ＮＳＣ 均低于根。 叶片

作为 ＮＳＣ 的“源器官”，当叶片开始发黄脱落，无法

进行光合作用，碳的含量减少。 同时，在干旱胁迫下

ＮＳＣ 的供应倾向于优先供应给最需要的器官［２６］，与
对照相比，Ｗ４ 阶段下皮、干和根中的可溶性糖及

ＮＳＣ 含量平均分别增加 １．６ 和 １．２ 倍、２．２ 和 １．３ 倍、
１．６ 和 １．１ 倍。 这表明岳桦幼苗为增加渗透势，避免

失水和栓塞的发生，将可溶性糖优先分配给了这些

器官［２７］。
树木的可溶性糖与淀粉的比值对树木抗旱具有

重要的意义［２８］。 干旱胁迫过程中，岳桦树皮、干和

根的可溶性糖与淀粉含量的比值均在 Ｗ１阶段达到

最大，且大于叶；而叶在 Ｗ２阶段最大，且大于皮、干
和根，并持续到 Ｗ３阶段。 这说明在 Ｗ１阶段，皮、干、
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根等器官先于叶片感知胁迫，加速淀粉向可溶性糖

的转化以抵御胁迫；而在 Ｗ２阶段，叶片新合成以及

由淀粉转化的可溶性糖源源不断地向其他组织器官

输送，以维持正常的生理活动。 胁迫至最终阶段

（Ｗ４），叶片可溶性糖与淀粉的比值低于对照，其余

各器官则显著高于对照，而淀粉含量则显著低于对

照。 这说明在干旱胁迫中岳桦通过糖与淀粉的转

化，提高糖与淀粉的比值来应对胁迫条件。 糖与淀

粉比值的提高有利于植物调节渗透势以维持叶片与

根系之间的运输通道，提高水分运输效率［２９］。
３􀆰 ３　 非结构性碳水化合物对树木应对干旱生理调

节的反应

在干旱胁迫下，植物为了减少水分的蒸发，通过

叶片枯黄或者关闭健康叶片的气孔，从而导致 Ｐｎ降

低；随着干旱胁迫时间的增加，植物体内的水分不断

减少，导致植物的光合机构遭到破坏，使碳的同化能

力大幅降低。 在本研究中，表征碳同化速率的 Ｐｎ和

气体交换的 ｇｓ在Ｗ１阶段就开始下降，并一直维持在

较低的水平（与对照相比），ＮＳＣ 的合成能力降低，
但是岳桦组织器官中的 ＮＳＣ、可溶性糖和淀粉却在

Ｗ３阶段达到最大，这说明这一阶段植物通过降低消

耗，如生长等来提高植物体内的 ＮＳＣ 含量。 可溶性

糖含量的增加是为促进水分利用与运输，而淀粉含

量的增加，则可能与植物为应对碳饥饿而增加储存

有关［３０］。 这从另一个方面也说明，岳桦不仅主动调

节气孔减少蒸腾，而且通过优先储存策略提高体内

ＮＳＣ 含量来应对干旱胁迫。
本试验的末期（Ｗ４阶段，９ 月 ７ 日）并非生长季

末期，这一点也可以从大气温度和对照组的 Ｐｎ来证

实，而 ＮＳＣ 的变化动态与 Ｗａｎｇ 等［３１］ 研究不同海拔

成年岳桦各器官 ＮＳＣ 的季节动态结果不同，说明各

组织器官中 ＮＳＣ 及其组分含量的变化是由干旱造

成的。 但此时，植物体内的可溶性糖和 ＮＳＣ 的含量

高于对照，这说明植物在遭遇碳饥饿时，主动增加对

ＮＳＣ 的储存以应对不利的环境条件。
总的来说，岳桦在遭受干旱胁迫时，通过迅速降

低气孔导度和减少叶片数量来防止水分过快散失，
属于节水型策略的避旱性植物；在遭受干旱时，岳桦

迅速降低气孔导度、提高水分利用效率来适应干旱

胁迫；同时，岳桦通过优先储存策略来提高组织器官

中可溶性糖含量、增加淀粉与糖之间的转化率来应

对水分亏缺的不利环境；在遭受持续干旱，水分利用

超过可自我调节的阈值时，岳桦叶片发黄，幼苗面临

死亡，但此时其组织器官中的 ＮＳＣ 含量并未降低，

这说明岳桦最终的死亡可能并不是碳饥饿导致的。
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