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干旱胁迫下巨尾桉的形态可塑性和生理响应特征
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摘� 要:以 1 月龄巨尾桉组培苗为材料, 通过模拟雨季和旱季的土壤水分条件试验探讨干旱胁迫下巨尾桉幼苗形

态的可塑性及生理响应特征。结果表明:与高水和中水处理相比, 低水处理( 13%左右土壤体积水分含量, 模拟旱

季土壤水分)导致巨尾桉幼苗生物量减少, 叶片形态发生明显变化, 总叶面积、叶片数、平均叶面积和比叶面积减

少,而且叶片可溶性糖含量增加; 但水分胁迫下巨尾桉生物量分配模式不变, 叶片脯氨酸含量变化也不明显,叶片

最大光化学量子效率(Fv /Fm )仍维持在正常水平。研究发现, 干旱并未对巨尾桉光合能力和水分吸收策略造成过

多影响,巨尾桉能通过限制生长、减少水分消耗来应对干旱胁迫,保证植株安全度过干旱同时又不会过度消耗当地

环境水分,以利于维持当地旱季的水分平衡。

关键词:巨尾桉; 表型可塑性;水分胁迫; 生理响应

中图分类号: Q945. 79 文献标识码: A

Phenotypic Plasticity and Physiological Responses of Eucalyptus

grandis  E. urophy lla Seedling under Drought Stress

DENG Yun1, 2 , WANG Bing2, 3 , SU Wen�hua2* , ZHANG Guang�fei2 , DENG Xiao�bao1

( 1 Xishuangbanna T ropical Botanical Garden , Chinese Academy of Sciences, Mengla, Yunnan 666303, China; 2 Inst itute of E cology

and Geobotany, Yunnan U nivers ity, Kunmin g 650091, Chin a; 3 Environmental Inspect ion Detachmen t, Puer Environmental Pro�

t ect ion Bur eau, Pu er, Yunn an 665000, China)

Abstract: The effect of simulated soil moisture g radient on phenotypic plasticity and physio logical r esponses

of Eucaly p tus gr andis  E. urop hy l la seedlings w as studied in this paper. One�month�old seedling s w ere

grow n under high/ medium/ low soil moisture condit ion ( high/ medium / low w ater t reatment , HW/ MW/

LW) in g reenhouse. Compared w ith HW and MW, under LW ( about 13% vo lumetric soil w ater content)

tr eatment , the biomass, total leaf area, average leaf ar ea, leaf number and specific leaf ar ea w er e signif icantly

low er, w hile the content of foliar so luble sugar w as obviously incr eased. T he change of biomass allocat ion

and fr ee pro line content w ere no t obv ious, opt ional/ max imal photochem ical eff iciency of PS ! st ill main�
tained a normal lev el. The r esults indicated that drought had less effect on the photosynthesis and w ater ab�
sorpt ion of E. grandis  E . ur ophy l la seedlings. E. grandis  E. ur op hy l la adapt dr ought st ress by limited
grow th and decreased w ater consume. This st rategy might allow E. gr and is  E. urop hy l la seedling s to

survive through the dry season, w hich is advantag eous to maintain the w ater balance in the lo cal area.
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� � 水分是影响植物生长的重要因子, 尤其在中国
西南和华南地区,由于受季风影响强烈,虽然降水充

沛,但由于旱雨两季分明,每年 11月至次年 5 月漫

长的旱季成为本区生态环境最为脆弱的时期。近年

来中国人工林发展迅速, 就面积而言已居世界首

位[ 1] , 但由于人工林物种较为单一,不恰当的树种选

择很有可能极大地增加当地环境负担。因此,在人工

林抚育时判明所选树种对当地环境脆弱期的适应策

略,对当地经济与环境的可持续发展显得尤为重要。

作为优良的速生树种之一,巨尾桉由于其速生

丰产特性以及伴随而来的巨大经济效应, 在中国许

多地方都有大面积种植[ 2]。但由于系外来引种树

种,目前对它是否能够长期适应引种地环境仍存在

较大争议,而对水分的过渡利用又是其争论的焦点

之一
[ 3, 4]
。在中国人工林种植面积日益扩大的今

天,巨尾桉或类似的桉树林发展是否能与当地生态

环境协调共存问题备受人们关注。

表型可塑性是植物适应异质环境的策略之一,

尤其对人工林而言,恰当的表型特征能够在遗传多

样性有限的前提下拓宽物种的生态幅和耐受

力[ 5, 6] , 是人工林中特定品系适应环境的主要手段。

本研究通过对不同水分处理下巨尾桉形态及生理指

标的比较,希望了解巨尾桉在典型土壤水分供给条

件下的生物量积累与分配模式, 对巨尾桉生长与水

分需求间相互关系进行深入探讨,为评价巨尾桉的

水分消耗对区域水分平衡的影响和桉树人工林发展

的科学决策提供基础材料。

1 � 材料和方法

1. 1 � 材料培养与处理

于 2007 年 8月 7日~ 10月 30 日在昆明云南

大学生态学与地植物学研究所温室内对巨尾桉

( JG�3 品系)进行了人工水分控制条件下的对比试

验。实验所用幼苗自云南省西南部的澜沧带回,

均为移栽 1月左右组培苗。将巨尾桉幼苗分 3组

栽种于 250 mm  250 mm 塑料盆中, 培养基质为

本地红壤, 每个处理至少 5 次重复。每盆供水量

参考澜沧各季节野外土壤含水量及温室具体状况

而定: 低水处理( Low w ater treatment , LW )约 200

mL,中水处理 ( M edium water treatment, MW )约

400 mL,高水处理( H igh w ater t reatment , HW)约

800 mL。具体浇水量因季节和温度、湿度环境不

同而有一定差异,每 3 d浇水 1次 (实际控水效果

见图 1)。实验结束前 1 d测定各处理下植株叶片

PS !最大光化学量子产量, 生物量和渗透调节物

质含量在实验结束时测量。

1. 2 � 测定指标及方法

1. 2. 1 � 土壤含水量 � 每次浇水前使用美国产 HH2

土壤水分速测仪进行土壤含水量测定, 结果以体积

水分含量( VWC)表示。

1. 2. 2 � 生物量参数 � 人工计数全株所有完全展开

的成熟叶片数量, 用 Li�3000 型叶面积仪 ( L I�co r
Inc. U SA)测叶面积。每处理 5~ 7次重复。将植株

按根、茎、叶三部分进行分离, 在 60 ∀ ~ 70 ∀ 烘 48

h, 0. 01%电子天平称重并按下式计算各参数:

根生物量比( RMR) = 根重/植株总重

叶生物量比( LMR) = 叶重/植株总重

支持结构生物量比( SBR) = 茎生物量/植株总重

叶面积比( LAR) = 总叶面积/植株总重

根冠比( R/ C) = 根生物量/地上部分生物量

比叶面积( SLA) = 总叶面积/总叶重

平均叶面积( MLA) = 总叶面积/叶片数

1. 2. 3 � PS!最大光化学量子产量 � 使用 PAM�
2100( Walz, Germany)便携式荧光仪对实验室内培

养的植物幼苗进行植物 PS !最大光量子产量测定。

取植株第 3~ 4层完全展开的成熟叶片进行测量,于

10月 30日早 7: 00左右(北京时,地方时约 5: 50左

右,无自然光照)测定最大光化学效率 Fv / Fm , Fv /

Fm= ( Fm- F0 ) / Fm
[ 7] , 每处理取 10 次重复。测量

期间环境温度约 15 ∀ ~ 16 ∀ 。

1. 2. 4 � 可溶性糖和脯氨酸含量 � 取植株由上至下
第 3~ 4层成熟叶片,分别使用醌酮显色法和茚三酮

显色法[ 8] 对叶片可溶性糖和游离脯氨酸含量进行测

定,每处理重复 5次。

1. 3 � 数据分析

文中所有数据与平均值的偏离程度均用标准差

( Standard deviat ion, SD)表示。平均值和标准差用

SPSS 13. 0软件进行计算。用单因素方差分析( One�
way ANOVA )结合 LSD差异性检验对组间差异显著

性进行判断。用 Excel 2003完成作图。所有统计学

计算均取95%置信区间。

2 � 结果与分析

2. 1 � 不同处理的土壤水分含量状况

图 1 显示,各水分处理的土壤体积含水量间存

在显著差异( P< 0. 05)。其中, 高水处理( 29. 6%)

和低水处理 ( 13. 5% ) 含水量分别接近野外雨季

( 25. 4% ~ 31. 6% )和旱季( 13. 6%~ 19. 3%)的对应
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水平(雨季、旱季土壤含水量分别为 2006年 10月和

2007年 4月野外实测结果, 原始数据未列出)。室

内实验设计与野外不同季节水分状态接近, 实验中

的水分梯度能够代表野外土壤含水量的一般状况。

2. 2 � 水分处理对巨尾桉生物量分配比例的影响

从表 1可知,随水分供应量的减少,巨尾桉幼苗

图 1 � 不同水分处理下土壤体积含水量
LW.低水处理; MW .中水处理; HW .高水处理;不同小写字母表示

处理间在 0. 05水平差异显著。误差线表示平均数的标准差。下同

Fig. 1� Volumetr ic w ater content ( VWC) of soil

under different water supplies( n= 15)

LW. Low w ater t reatment ;MW. Medium w ater t reatment ;HW. High

water t reatment ; Dif feren t normal letters indicate signif icant

diff erences among t reatm ents at 0. 05 level; Bars indicated the

s tandard deviat ion of the m eans; T he same as below

根冠比、叶生物量比、根生物量比、支持结构生物量

比、叶生物量比均无明显变化,各参数在不同处理间

均无显著差异( P> 0. 05) ;但从器官生物量绝对值

上来看,随着水分供应量降低,根、茎、叶的干重均明

显逐渐降低,且高水处理与低水处理间均存在显著

差异( P< 0. 05) ,而中水处理和高、低水分处理组的

差异均不显著。可见, 水分供应量对巨尾桉幼苗的

根茎叶的干物质积累有显著影响, 但没有改变植物

内部物质分配情况。

2. 3 � 水分处理对巨尾桉叶片形态的影响

表 2显示,随水分供应的减少,巨尾桉幼苗总叶

面积、叶片数量、平均叶面积、比叶面积均匀出现显

著下降的趋势。其中, 中水处理下巨尾桉总叶面积、

叶片数、平均叶面积相对高水处理有一定程度降低

(分别为高水处理的 74. 34%、81. 26%、94. 52%) ,

叶面积比和比叶面积略有增加(分别为高水处理的

107. 18%和 103. 91% ) , 但此时各参数相对高水处

理均无显著差异( P> 0. 05) ; 而低水处理下巨尾桉

幼苗总叶面积、叶片数、平均叶面积、比叶面积 5个

指标分别降至高水处理的 37. 47%、48. 30%、

80. 94、78. 20%和 77. 38% ,且均达到显著水平( P<

0. 05)。可见,水分供应状况导致巨尾桉采取不同的

叶形态适应策略。

表 1 � 不同供水处理下巨尾桉幼苗器官生物量和相关比值变化

Table 1 � Biomass allocation and ratio s of E. grandis E. urop hy l la under differ ent w ater supplies ( n= 5~ 7)

指标
C haracterist ic

高水处理
HW

中水处理
MW

低水处理
LW

叶片干重 Leaf dry w eight / g 10. 308 # 3. 999a 7. 493 # 2. 273ab 5. 058 # 1. 083b

茎干重 S tem dry w eight / g 10. 946 # 5. 063a 7. 724 # 2. 547ab 5. 287 # 1. 498b

根干重 Root dry w eight / g 5. 635 # 3. 475a 3. 485 # 1. 117ab 2. 336 # 0. 352b

叶生物量比 Leaf mas s rat io 0. 398 # 0. 066a 0. 404 # 0. 051a 0. 401 # 0. 057a

支持结构生物量比 Support biomass rat io 0. 405 # 0. 041a 0. 408 # 0. 032a 0. 413 # 0. 061a

根生物量比 Root mass ratio 0. 197 # 0. 066a 0. 189 # 0. 037a 0. 186 # 0. 014a

根冠比 Root mass/ C row n mass 0. 253 # 0. 105a 0. 235 # 0. 059a 0. 229 # 0. 021a

� � 注:数据为平均值 # 标准差;同行不同小写字母表示处理间在 0. 05水平差异显著;下同。

Note: Th e figu res are means # SD; T he dif ferent normal let ters in the same row indicate signif icant diff er ences among t reatments at 0. 05

level; T he same as below .

表 2 � 不同供水处理下巨尾桉幼苗叶片性状变化

T able 2 � The leaf character s o f E. grandis E. ur op hy ll a under differ ent w ater supplies( n= 5~ 7)

指标
C haracterist ic

高水处理
HW

中水处理
MW

低水处理
LW

总叶面积 T otal leaf area/ cm2 2 391. 383 # 991. 868a 1 777. 697 # 504. 208ab 896. 102 # 166. 530b

叶片数 Leaf number 130. 857 # 42. 010a 106. 333 # 32. 580ab 63. 200 # 14. 906b

平均叶面积 Mean leaf ar ea/ cm2 17. 850 # 1. 969a 16. 872 # 1. 860ab 14. 447 # 2. 407b

叶面积比 Leaf area rat io 90. 994 # 12. 467a 97. 523 # 19. 282a 71. 158 # 7. 487b

比叶面积 Specif ic leaf area/ ( cm2/ g) 230. 708 # 25. 881a 239. 722 # 21. 861a 178. 514 # 15. 710b
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2. 4 � 水分处理对巨尾桉叶片 PS!最大光化学量子
效率的影响

图2显示,低水处理下巨尾桉幼苗叶片F0 虽表

现为一定量的增加, 但变化并不显著( P> 0. 05) , 暗

示此时叶绿素含量随水分胁迫增强而出现太大变

化,甚至还略有增加;但由于此时 Fm 随水分供应的

减少而表现出降低趋势, 与 F0 变化相反,导致 PS !

最大光化学量子效率 Fv / F m 随水分胁迫加强而逐

渐降低。其中低水处理的 Fv / Fm 与高水处理有显

著差异( P< 0. 05) ,低水胁迫导致植物 PS !最大光

化学量子效率下降。不过由于此时 Fv / F m 仍高于

一般标准 0. 8,因此可认为植物 PS !运行效率虽受

水胁迫影响而降低, 但还未受到不可逆损伤
[ 7, 9]

, 基

本光合生产能够保证。

2. 5 � 水分处理对巨尾桉叶片渗透调节物质含量的

影响

由图 3可见,低水处理下巨尾桉叶片可溶性糖

含量显著高于中水和高水处理( P< 0. 05) ,分别为

中水和高水处理含量的 188. 36%和 163. 55% , 即

15%左右土壤体积含水量下巨尾桉已开始积累可溶

性糖;而脯氨酸含量测定结果表明,虽然低水处理能

诱导巨尾桉叶片产生更多脯氨酸, 但这种差异在各

处理间并不显著( P> 0. 05) , 试验中的水分胁迫程

度还不足以引起巨尾桉体内脯氨酸的大量积累。

3 � 讨 � 论

3. 1 � 巨尾桉对水分胁迫的形态适应

水分胁迫下植物通常的适应对策之一是将更多

的同化物分配于根, 以增强对水分的吸收
[ 10, 11]

, 这

在生物量分配上直接的表现就是叶比重的减少和根

比重的增加[ 12�15]。但在本实验中,巨尾桉根冠比及

各部分生物量分配比例并未随胁迫的增强而发生显

著性变化,这一方面可能由于水分胁迫对植物物质

分配差异贡献一般较养分或光照胁迫更小 [ 16] ,而实

验胁迫强度尚未严重到诱导巨尾桉各部分形态特征

的全面响应;另一方面也暗示在实验模拟的类似干

旱强度下,巨尾桉并不会增加对根系部分的投入,消

耗更多水分。

叶片形态相对内部生理机制而言具有更强的可

塑性[ 17, 18]。试验发现干旱能够降低巨尾桉叶片数
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量、总叶面积和平均叶面积, 这与 Ngugi等
[ 19]
报道

的 E. cloez iana 和 E . ar gophloia 幼苗对干旱的反

应一致。这是由于干旱下的叶片数量与面积的降低

能够减少植物的蒸腾面积,减少水分丧失,而小叶还

有利于空气对流和保持叶温稳定[ 20] ; 而在叶片保水

能力提高的同时,光合面积的减少也减少了碳水化

合物的获取,直接导致了水分胁迫下各部分生物量

的降低。

SLA 是反映植物适应策略的常用指标 [ 21]。试

验中巨尾桉的比叶面积 ( SLA )和叶面积比( LAR)

因干旱而出现降低, 此结果类似于前人对 E . globu�
lus、E. ni tens [ 22]、E. m icr otheca [ 13]、E. camaldulen�
sis

[ 23]、E. cloez iana和E . ar gop hloia
[ 19] 等同属其他

品种的研究。水分充足时巨尾桉保持较大 SLA 有

利于降低叶片建成成本, 提高碳的利用效率
[ 24]

; 而

干旱来临时 SLA 的减少则是单位面积叶片物质量

增加的结果。本实验同时发现巨尾桉叶片可溶性糖

含量随水分减少而增加, 说明此时叶肉细胞内储存

物质增加,细胞壁加厚[ 25] , 植物对叶片输导和结构

组织投入比例增加[ 26] ,这有助于提高干旱情况下植

物叶片的水分利用效率[ 27] 。

3. 2 � 巨尾桉对水分胁迫的生理适应

植物光系统 !对水分胁迫非常敏感[ 28]
,而凌晨

的 Fv / Fm 可以作为是否发生长期光抑制的指标 [ 9]。

本实验中随水分供应的减少,巨尾桉凌晨 Fv / Fm 有

所降低,但仍然高于 0. 8的正常值[ 7]。这说明实验

中的水分胁迫并未对 PS !反应中心活性造成严重

的不可逆损伤
[ 29, 30]

,植物能够稳定适应此时的干旱

环境。

随水分胁迫的加剧, 巨尾桉叶片内可溶性糖含

量成倍增加,这是植物为应对环境水胁迫而做出的

渗透调节反应[ 31] 。增加的渗透调节物质能够降低

气孔护卫细胞渗透势, 促使其关闭,在不改变叶肉细

胞光合能力前提下减少干旱下的水分丧失 [ 32] ,而在

此过程中,可溶性糖往往较其他渗透调节物质具有

更大贡献
[ 33, 34]

。同时,此时巨尾桉叶片脯氨酸含量

未见显著变化,则可能是由于此时干旱胁迫程度仍

未足以引起其相应生理反应所致, 类似情况还见于

对木荷
[ 35]
、云杉

[ 36]
以及其他桉树品种

[ 37]
的研究之

中。由于脯氨酸的积累在标志植物适应同时也可能

是细胞结构和功能受到损伤的结果[ 38] ,因此仅通过

可溶性糖含量的局部变化即完成对试验中水分梯度

的适应,也是巨尾桉对干旱稳定适应的表现之一。

3. 3 � 巨尾桉对干旱的适应策略

Clavel等 [ 39, 40]认为植物干旱适应策略可分为两

类:一是散失大量的水分以保持稳定的光合速率,耗

用更多能量以完成正常情况下的相同代谢;二是降

低光合速率和蒸发散,牺牲一部分机能(如碳固定)

以减少水分损失, 维持存活[ 41] 。本试验中, 模拟的

旱季干旱条件下的巨尾桉并未增加根系部分的投入

比例,且渗透调节物质积累有限,植物对水分的主动

吸收能力增加有限;另一方面,干旱导致了巨尾桉单

叶面积、总叶面积、比叶重的减小, 这表明此时巨尾

桉虽然对水分的吸收环节未有过多增强, 但已开始

增加在控制蒸腾方面的物质投入。由于此时干旱并

未导致植物 PS!最大光化学量子效率明显降低,巨

尾桉光合系统未受到严重的不可逆损伤, 因此可以

得出判断,巨尾桉能够适应本地旱季的长期干旱,其

适应策略主要通过减少水分丧失而非增加水分吸收

的方式,属于 Clavel等的第二种策略; 此结果也正

支持 Lane 等对中国华南地区桉树林的研究结

论
[ 4 2]

,本地旱季干旱不会导致巨尾桉对环境水分的

过度消耗。
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