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摘要: 以加杨(Populus × canadensis)扦插苗为研究对象, 进行不同程度的控水处理, 并将其分为对照组、中度胁迫组和重度

胁迫组。通过研究不同土壤水分条件造成的木质部结构特征、水力特征、生理特征的变化, 以及与栓塞脆弱性的关系, 探
究加杨水力学与生理特性对不同土壤水分条件的响应, 为树木适应干旱环境的生理生态特性提供基础理论依据。结果表

明: 三组加杨的枝条水势(P50)大小为对照组>中度胁迫组>重度胁迫组, 加杨通过栓塞脆弱性的变化对不同土壤水分条件表

现出一定的响应性; 导管直径、导水率、日平均净光合速率均随着土壤水分含量的降低而减小; 而栓塞程度则随着土壤水

分胁迫的增强而增大。回归分析表明导管直径、导水率、日平均净光合速率与P50之间呈正相关(R2
分别为0.615、0.677和

0.547); 而栓塞程度与P50之间呈负相关(R2=0.597)。因此, 加杨的木质部导管直径、水力特征和生理指标会随土壤水分条件

的不同而产生相应变化, 从而影响其栓塞脆弱性, 进而对不同的土壤水分条件表现出一定的响应。
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水分匮缺是限制植物生长的主要因素(Gon-
zález等2012; Vadez等2013), 干旱不仅降低了植物

的生产力, 引起植物大量死亡, 还限制了植物物种

的地理分布(Blackman等2010; McDowell等2011; 
Craine等2013; 段洪浪等2015), 因此木本植物抗旱

性研究是西北地区造林树种选择的基础, 同时也

是影响其造林成败的关键因素之一(尹春英和李春

阳2003)。树木可以通过多种多样的抗旱机制来适

应干旱环境, 一直以来, 各国学者从不同的角度对

植物抗旱性进行了广泛而深入的研究, 并取得了

丰硕的成果(王丁等2015)。有学者认为树木可以

通过自然选择逐渐改变其基因型, 以更适应干旱

环境(Awad等2010); 此外, 树木还可以通过改变其

表型特征来适应水分条件的变化(邓荣华2016)。
空穴和栓塞的发现给植物体的水分运输与耐

旱机制的研究提供了新的思路(安峰等2004)。对

于植物来说, 水分是在木质部导管负压下进行运

输的。干旱条件下, 木质部导管负压增加, 空穴化

就会发生。空穴进一步形成栓塞, 会限制叶片和

其他器官的水分供应。过去的20年里, 木质部栓

塞的研究已经大大提高了我们关于树木对干旱响

应的理解(Awad等2010)。植物木质部栓塞和木质

部水势之间有着密切关系, 木质部水势越低, 其栓

塞程度越高。为了描述植物木质部栓塞的难易程

度, Tyree和Sperry (1989)引入了栓塞脆弱性(vul-
nerability)的概念, 将其定义为“木质部水势与木质

部栓塞程度间的关系”, 并通过“脆弱曲线” (vulner-
ability curve, VC曲线)来描述这种关系。栓塞脆弱

曲线可以用来评估植物对栓塞的抵抗力 ,  依据

Domec理论(Domec和Gartner 2001), 测定和分析导

水率损失最大值时的枝条临界水势和导水率50%
时对应的枝条水势(P50, 为负值), 可以很好地描述

不同树种木质部的栓塞脆弱性, 比较不同树种木

质部抵抗栓塞的能力(Choat等2012)。有学者研究

发现, 植物木质部栓塞脆弱性与耐旱性有很大关

系(Pockman和Sperry 2000; Tyree等2003; Maherali
等2004; Blackman等2010); 不同树种的耐旱性不

同, 他们之间的木质部栓塞脆弱性也不同。越耐

旱的树种抗栓塞能力越强, 这表明植物能够在极

端干旱条件下保持木质部导管功能, 因此更容易

生存(Awad等2010)。一些研究表明, 木质部栓塞脆

弱性在植物种内的变化很大(Lopez等2005)。对于

一些树种, 这些变化是与基因型的变化有关的(Co-
chard等2007; Ennajeh等2008)。对于其他树种, 有
研究证明木质部栓塞脆弱性也受光照(Cochard等
1999; Barigah等2007)或土壤养分有效性(Harvey和
van den Driessche 1999)等环境条件的影响。另一

方面, 植物的栓塞脆弱性又与其木质部结构有密

切的关系(Wheeler等2005; Sperry等2006; 张海昕等

2013)。目前, 通过水分控制来达到不同程度的土

壤水分条件, 研究不同土壤水分条件下造成的木

质部结构特征、水力特征、生理特征的变化以及

这些变化与栓塞脆弱性的关系是一个新的热点。
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杨树是一种对水分非常敏感, 且极易发生空

穴现象的先锋树种(Cochard等2007)。众所周知, 
先锋树种适应环境变化的能力非常强(Awad等
2010), 而加杨(Populus × canadensis)也具有早期速

生、适应能力强等特点(王占武等2013), 因此, 我
们选择加杨作为实验材料。本研究通过称重法进

行控水实验, 考察不同土壤水分条件下生长的加

杨的木质部导管直径、水力特征、生理特征的变

化, 以及由此造成的木质部栓塞脆弱性的差异, 探
究加杨水力学与生理特性对不同土壤水分条件的

响应, 旨在为耐旱植物适应干旱环境的生理生态

特性提供基础理论依据, 并为干旱、半干旱地区

植树造林、植被恢复和林业生产实践中选育节水

抗旱树种提供更多的借鉴。

材料与方法

1  实验材料及处理

实验材料为西北农林科技大学试验苗圃生长

的加杨(Populus × canadensis Moench)。采同一无

性系的加杨插条进行扦插。待枝条长到20 cm时, 
将其移入装有基质土壤[黄土:细沙:基质=3:1:1 (V/
V/V)]的花盆中, 放入温室中培养。培养期间日间

温度为20~22°C, 光照时间为16 h, 光照强度为650 
μmol·m-2·s-1, 夜间温度为18~19°C, 空气相对湿度

为(90±5)%。每盆基质土壤干重3.5 kg, 浇水使土

壤达到饱和含水量, 此时每盆均重达到5.0 kg。
实验从插条移入花盆的日期开始。将插条分

为3组(A、B、C), 每组20株。A、B、C组分为对

照组、中度胁迫组和重度胁迫组, 它们的土壤含

水量分别为田间持水量的85%~100%、55%~70%
和30%~45%。用称重法测量土壤含水量。每隔

3~5 d傍晚通过浇水使每组达到各自含水量上限

(100%、70%和45%), 人为控水条件下培养5个月

后, 即当插条基径达到6~8 mm时, 可以进行实验指

标测量。三个控水组的加杨在控水过程中均生长

正常, 未出现叶片干枯或植株死亡等现象。各处

理相同指标测定在同一个时间节点进行, 所有测

定均于控水实验结束后半个月内采集完成。

2  测定指标及方法

2.1  木质部栓塞脆弱性

于清晨采长度为50~60 cm的枝条, 放入事先

装有清水的黑塑料袋, 枝条底部置于水中(防止水

分散失和外界空气注入), 并带回室内浸在水中, 在
水下切取长为27.4 cm的枝段(剩余枝段用于木质

部导管直径的测定), 将切取的枝段放入Cochard 
Cavitron离心机里, 通过控制离心速度形成从低到

高的压力(tension, T; 单位MPa)梯度, 记录不同T下
通过枝条的导水率(hydraulic conductivity, Kh), 建立

小枝的栓塞脆弱曲线。具体方法参考张海昕等

(2013)。每个处理测定6根枝条, 取其P50平均值作

为该处理的P50值。

2.2  木质部导管直径

在用于建立脆弱曲线的小枝的靠近基部的一

端切取2个1~2 cm长的切段, 用Leica RM2235切片

机在每个切段的横切面上切取厚度为20 μm的薄

片, 切片时需保证横切面的完整性。用番红染料

对切片进行染色, 并用Leica DM4000B正置荧光显

微镜在200×或400×下对切片进行拍照, 并用Win-
CELL 2007软件测量导管面积进而计算导管直径, 
具体方法参考张海昕等(2013)。最后计算出每个

处理6根枝条的平均导管直径作为该处理的导管

直径。

2.3  水力特征

2.3.1  自然状态下的Kh及栓塞程度

在清晨取基部直径5~7 mm、长度约30~70 cm
的枝条, 每个处理选取6根枝条, 然后放入装有湿

纸的黑色塑料袋, 立即带回实验室, 迅速放在水里

并切去两端各2~3 cm, 将剩余枝条切成5个连续的

2 cm小段(枝条切取要在水下进行, 以防切取时瞬

间形成栓塞), 利用低压液流计(low pressure flow 
meter with multi-channels, LPFM)测定小枝自然状

态下的Kh及导水率损失百分数(nature percentage 
loss of hydraulic conductivity, NPLC), 用NPLC表示

枝条的栓塞程度, 计算出每个处理6根枝条的平均

Kh及栓塞程度作为该处理的Kh及栓塞程度。自然

状态下NPLC计算公式为:
NPLC(%)=(1−Kh/Kmax)×100%
式中, Kh为冲洗前切段的初始导水率值, Kmax

为切段在0.13 MPa下反复冲洗后枝条的最大导水

率值。

2.3.2  叶水势

枝条水势选择在测定栓塞脆弱曲线、木质部
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导管直径以及Kh等指标的前一天的黎明前(4:00~ 
6:00)和中午时段(12:00~14:00)进行测定。每个处

理选取6根枝条, 每根枝条3片叶片, 用压力室法测

定叶片水势。用湿滤纸包裹叶片(防止水分散失), 
放入压力室, 以0.02~0.05 MPa·s-1速度加压, 待切口

出现汁液后, 以0.15~0.2 MPa·s-1速度减压, 再加压

至切口出现汁液时, 读数, 记录T值。计算每个处

理6根枝条的平均值作为该处理叶水势值。

2.4  光合生理指标

用LI-6400XT便携式光合仪测定三组不同控

水处理下的加杨的光合参数日变化, 包括净光合

速率(net photosynthetic rate, Pn)、蒸腾速率(tran-
spiration rate, Tr)和气孔导度(stomatal conductance, 
Gs)。选择晴朗天气, 在8:00~18:00时间段内每隔2 
h测定一次, 测定3天作为重复。测定时每个处理

选取6棵植株, 对待测植株顶端充分展开、大小相

似的2片健壮、成熟叶片进行活体测量, 每片叶片

重复测量3次, 取平均值作为该时刻的测定值。

3  数据处理

实验所得数据利用Excel软件进行初步分析, 
并用SPSS 18.0进行单因素方差分析[single-factor 
analysis of variance (ANOVA)]和显著性检验。分析

加杨因不同土壤水分条件而造成的木质部栓塞脆

弱性、导管直径、水力特征和光合生理指标的差

异, 并分析栓塞脆弱性与木质部导管直径、水力特

征和生理指标之间的关系。显著性水平为0.05。

实验结果

1  栓塞脆弱性的测定

图1显示, 各水分处理下加杨枝条栓塞脆弱曲

表1  三组加杨的木质部结构、水力特征及生理指标测定值

Table 1  The measured values of the xylem structure, hydraulic characteristics and physiological indexes of three groups  
of P. × canadensis

        测定指标	       对照组(A)	 中度胁迫组(B)	 重度胁迫组(C)

株高/cm	 128.60±1.68a	 112.88±4.42b	 80.20±1.70c

基径/cm	     0.74±0.04a	     0.67±0.03b	   0.60±0.03c

栓塞脆弱性/MPa	   −1.36±0.05a	   −1.68±0.04b	 −1.89±0.03c

导管直径/μm	   35.87±1.05a	   33.89±1.32b	 32.24±1.10c

Kh/kg·m·MPa-1·s-1	        5.47×10-6±2.5×10-7a	     3.60×10-6±9.4×10-7b	   2.69×10-6±5.4×10-7c

栓塞程度/%	   21.61±6.95b	   23.71±4.01b	 53.24±3.41a

日均Pn/μmol·m-2·s-1	        6.511±0.566a	     6.088±0.314a	   4.980±0.255b

　　同一测定指标各组数据用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 表2同。

线的走势均为标准的“S”型, 即在不同土壤水分条

件下, 当T在一定范围内逐渐增大时, 其枝条Kh损

失维持在原有水平, 只有当T增大到一定程度或水

分亏缺达到一定程度时植物才发生栓塞, Kh损失逐

渐增大。其中, 加杨枝条的栓塞脆弱性(P50值)在三

组不同水分处理间表现为对照组(A)>中度胁迫组

(B)>重度胁迫组(C), 且三组的P50值均存在显著性

差异, 最大的对照组(−1.36 MPa)比最小的重度胁

迫组(−1.89 MPa)显著高出28.04% (表1)。加杨P50

值随着土壤水分含量的降低而减小, 即土壤水分

含量越低, 枝条的抗栓塞性越强, 植物越不易栓塞, 
也说明加杨的栓塞脆弱性对不同土壤水分条件具

有一定的响应性。

图1  三个水分处理组加杨枝条的栓塞脆弱性曲线

Fig.1  The vulnerability curves of three water-stressed groups 
of P. × canadensis

A、B、C分别代表对照组、中度干旱胁迫组和重度干旱胁

迫组, 图2同。
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2  木质部导管直径的测定

加杨枝条的木质部平均导管直径、植株基径

和株高在三组水分处理间均表现为A>B>C, 且A、

B、C三组之间的导管直径和基径均存在显著性差

异, A、B两组间的株高差异性不显著, 而两者与C
组的株高均存在显著差异(表1)。其中, 对照组的

导管直径、基径和株高分别比重度胁迫组显著高

出11.26%、23.33%和60.35%。可见, 三组加杨的

木质部导管直径、基径和株高均随着土壤水分含

量的降低而减小, 说明土壤水分条件影响植株和

木质部导管的生长, 土壤含水量越少, 植株越矮, 
且导管直径和基径越小。

3  水力特性

3.1  自然状态下的Kh与栓塞程度

三组不同水分处理的加杨的Kh大小顺序为

A>B>C (表1), 随着土壤水分含量的降低, Kh降低。

Kh最小的C组(2.69×10-6)比Kh最大的A组(5.47×10-6)
低了50.82%。差异性分析表明: 三组之间Kh均存

在显著差异 (表1)。用NPLC来表示木质部栓塞程

度, 三组加杨栓塞程度大小顺序为A<B<C (表1), 

木质部自然状态下的栓塞程度随着土壤水分含量

的降低而增大。Kh最大的A组的栓塞程度(21.61%)
比Kh最小的C组的栓塞程度(53.24%)低了59.41%, 
差异性分析表明: A、B两组间差异性不显著, 而与

C组均存在显著差异(表1), 说明只有在极度缺水情

况下才会对加杨的栓塞程度产生较大影响。

3.2  叶水势

三组不同水分处理的加杨间, 黎明前和正午

平均叶水势差异性一致, 均为B组与A、C两组差

异不显著, 但是A、C两组间差异显著, 且每组的正

午平均叶水势均低于黎明前平均叶水势(表2), 说
明同一时间段内, 当土壤水分含量差异较大时, 才
会对加杨叶水势产生较大影响; 而对每组植物来

说, 时间会对其叶水势产生很大影响。三组加杨

黎明前和正午平均叶水势大小顺序均为A>B>C, 
下降幅度的大小顺序为B>A>C, A组(41.21%)和B
组(41.34%)下降幅度的差异不大, 而C组叶水势下

降幅度最小(39.50%) (表2), 说明C组加杨由于生长

在土壤水分含量较低的条件下, 已经形成了一些

自我调节机制, 从而适应当前环境。

表2  三组加杨的叶水势

Table 2  The leaf water potentials of three groups of P. × canadensis

           参数	     对照组(A)	    中度胁迫组(B)	 重度胁迫组(C)

6:00叶水势/MPa	 −0.749±0.02a	 −0.833±0.08ab	 −0.916±0.18b

12:00叶水势/MPa	 −1.274±0.09a	 −1.42±0.20ab	 −1.514±0.15b

下降幅度/%	 41.21	 41.34	 39.50

4  生理特性的测定

三组不同水分处理的加杨Pn的日变化趋势基

本一致, 总体上呈单峰曲线(图2-A), 8:00~10:00 Pn

逐渐上升, 到10:00时达到峰值, 此后持续下降至测

量结束, 可见水分条件不会影响Pn的日变化趋势, 
结合表1, 对三组加杨的日均Pn进行差异性分析表

明: A、B两组间差异性不显著, 而与C组均存在显

著差异。日均Pn和最大Pn大小顺序均为A>B>C, 
说明不同的土壤水分条件会影响植物的Pn, 随着土

壤水分含量的增加, Pn也随之增加。

由于在黄昏会补充蒸腾损失的水分, 所以日

变化是影响蒸腾作用的主要环境因素, 三组水分

处理条件下的Tr日变化趋势一致。一天中各测定

时刻三组加杨的Tr大小顺序均为A>B>C(图2-B), 

即Tr随着土壤水分的减少而减小。

气孔是植物叶片和大气之间进行CO2和水汽

交换的主要入口, 因此Gs直接影响光合作用和蒸腾

作用。在所有水分处理的条件下, Gs的日变化趋势

几乎相同, 总体上呈现双峰曲线特征。上午10:00
时出现第一个峰值, 随后Gs逐渐下降, 12:00时降低

到一个低谷, 继而又逐渐上升, 在14:00时三组加

杨的Gs值达到第二个峰值, 此后快速下降, 而且无

论是日最大Gs还是日均Gs, A组均高于B和C组(图
2-C), 说明Gs的降低是植物应对水分胁迫的一个

策略。

5  栓塞脆弱性与其他相关指标的关系

对三组水分处理下加杨的导管直径、Kh、栓

塞程度和日均Pn与P50的关系进行相关性分析(图
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图2  Pn、Tr和Gs日变化

Fig.2  The diurnal variations of Pn, Tr and Gs

3)。由图3-A可见, 导管直径与P50之间存在显著正

相关, 相关系数R2=0.615。枝条的导管直径越大, 
其P50值就越大, 栓塞脆弱性越高(张海昕等2013), 
即植物越易栓塞。由图3-B可见, Kh与P50之间呈正

相关关系, 相关系数R2=0.677, 即枝条的Kh越大, P50

也越大, 植物越容易栓塞。由图3-C可见, 栓塞程

度与P50之间呈负相关, 相关系数R2=0.597, 即随着

土壤水分含量的降低, 其自然状态下的栓塞程度

越大, 但栓塞脆弱性(P50)却越小, 说明同一树种如

从小生长在较干旱土壤环境下, 相较其生长在湿

润土壤条件下更不易栓塞 ,  表现出一定的响应

性。由图3-D可见, 日均Pn与P50之间呈显著正相关, 
相关系数R2=0.547, 即加杨日均Pn越大, P50值也越

大, 植物越易栓塞。

讨　　论

本文中加杨三个控水组之间的P50值、导管直

径和Kh均有显著差异, 而A、B组间的栓塞程度无

显著差异, 与C组均有显著性差异; 对于三组的栓

塞脆弱性、导管直径、Kh、早午叶水势和日均Pn

都是随着土壤水分含量的降低而减小的, 而对于

栓塞程度则是随着土壤水分含量的降低而增大

的。栓塞脆弱性与导管直径、Kh以及日均Pn之间

均呈正相关关系, 而与栓塞程度是负相关的。因

此, 加杨的木质部导管直径、水力特征和生理指

标会随土壤水分条件的不同而产生相应变化, 从
而影响其栓塞脆弱性, 进而对不同的土壤水分条

件表现出一定的响应性。

木质部导管直径大小是确保植物从根到叶水

分供应充足的一个重要水力特性(Schreiber等
2015), 植物的导管直径会因环境条件的不同而改

变(Tyree和Zimmermann 2002), 在一定的环境或者

试验条件下, 植物会通过木质部导管直径的变化

来改变自身的水分利用策略(Fisher等2007; Sch-
reiber等2011)。一些学者对不同栖息地的木材进

行了解剖, 对比发现干旱地区植物的导管直径更

小(Lens等2007; Wheeler等2007; Sonsin等2012)。
而导管直径越小, 输水效率越低(Olson和Rosell 
2013), 即导管直径与Kh成正比(Willigen等2000)。
Cai和Tyree (2010)构建了按导管直径径级的栓塞

脆弱曲线, 结果表明导管直径与P50值呈正相关, 即
大径导管(或管胞)容易发生栓塞。本实验中三组

加杨的P 50值、导管直径和K h的大小顺序都为

A>B>C, 与上述观点完全一致, 也说明导水有效性

(Kh)和安全性(抗栓塞能力)不可兼得。同时, 三组

加杨的栓塞程度随着土壤水分含量的降低而增大, 
可能是生长在不同水分条件下的加杨, 其水力结

构为适应不同的土壤水分条件而产生了一定的响

应性, 以此来保持体内水分平衡, 从而更好地适应

环境。

黎明前水势和正午水势可作为评价植物水分

状况的良好指标(Shackel等1997)。一般来说, 黎明

前叶水势较高 ,  而正午叶水势较低 (李小琴等

2014)。有学者研究认为土壤水分含量会影响植物

的叶水势(齐建波等2011), 且叶水势随土壤水分含

量的降低而降低(王丁等2011; 徐林娟等2011)。本
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研究中, 三组不同水分处理的加杨黎明前叶水势

均高于正午叶水势, 且黎明前和正午叶水势大小

顺序均为A>B>C, 与上述叶水势随土壤水分含量

的降低而降低的观点一致, 三组加杨黎明前和正

午平均叶水势下降幅度的大小顺序为B>A>C, A、

B两组下降幅度的差异不大, 而C组下降幅度最小, 
说明C组加杨由于生长在土壤水分含量较低的条

件下, 水力结构为适应较低的土壤水分条件而发

生了变化, 并形成了一些调节机制以保持体内水

分平衡。

干旱通常会损害植物的光合作用及生长, 且
随土壤含水量的降低, 植物的光合作用会明显下

降(Kebbas等2015)。一些研究发现, 植物的Pn、Tr 
(付士磊等2006; Liu等2013)、Gs和胞间CO2浓度

(Ci)也随着土壤水分含量的降低而显著降低(Liu等
2013), 但也有学者认为, 土壤含水量过高或过低都

会限制植物的光合能力(张晓蕾等2010)。本文中

加杨的最大Pn、日均Pn及Tr均随土壤水分含量的

降低而明显下降, 与Liu等(2013)的研究结果一

致。土壤水分含量降低时, 植物通常会通过适当

降低Gs来适应当前环境条件。本文中, A组的Gs明

显大于B、C两组, 与上述观点相符, 而C组的Gs大

于B组, 可能是由于C组加杨生长在土壤含水量较

低的条件下, 形成了一定的调节机制。

随着干旱的愈发严重, 树木对干旱也产生了

多样的响应机制, 目前仍有许多问题亟待解决, 采
用新的技术方法研究树木的耐旱机制, 对充分发

挥森林的生态效益具有重要意义。

图3  P50与导管直径、Kh、栓塞程度、日均Pn的相关性

Fig.3  Correlation between P50 with vessel diameter, embolism level, decline of leaf water potential, 
and daily mean Pn
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Study on the adaptability of hydraulic and physiological characteristics to  
different soil moisture conditions in Populus × canadensis Moench
LI Mei-Qi1, JIANG Zai-Min2, ZHAO Han1, LÜ Lin-Xue1, CAI Jing1,*

1College of Forestry; 2College of Life Science, Northwest A&F University, Yangling, Shaanxi 712100, China

Abstract: Populus × canadensis (Canadian poplar) was studied, the poplars can be divided into well-watered 
plants group, moderately water-stressed plants group and severely water-stressed plants group, and then the dif-
ferent levels of water control treatment were conducted. By studying the characteristics of wood structure, hy-
draulic characteristics and physiological characteristics under different soil moisture conditions and the rela-
tionship with embolism vulnerability, we explored the response of hydraulic and physiological characteristics to 
different soil moisture conditions in P. × canadensis to provide basic theoretical basis for the physiological and 
ecological characteristics of plants to drought environment. The results show that the order of P50 values was 
well-watered>moderately water-stressed>severely water-stressed; it showed the corresponding response to dif-
ferent soil moisture conditions by the variation of xylem vulnerability. The vessel diameter, hydraulic conduc-
tivity and the average of daily net photosynthetic rate were reduced with the reduction of the soil moisture con-
ditions, while the embolism level increased. Regression analysis indicates that vessel diameter, hydraulic 
conductivity and the average of daily net photosynthetic rate were positively correlated with P50 (R

2=0.615, 
0.677 and 0.547, respectively). However, the embolism level had a negative correlation with P50 (R

2=0.597). 
Therefore, the xylem structure, hydraulic characteristics and physiological indexes of P. × canadensis were var-
ied with the different soil moisture conditions, thus affecting the vulnerability, and then showed corresponding 
response to different soil moisture conditions.
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