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　　摘要：桤木是亚热带地区极具发展前景的优质速生阔叶原料林树种，也是典型的木本非豆科固氮树种，常与其他
速生用材树种混交栽植以改良土壤特性。桤木受季节性干旱影响严重，对其在气候变化中的反应和应对机制却知之

甚少。加之以往混交造林实践中，桤木多作为伴生树种用于改良土壤，而对于混交造林对其自身的影响鲜有研究。在

分析总结桤木抗旱性和混交效应的基础上，研析了需要加强的几个方向，以期能够为深入认识桤木响应干旱胁迫的生

理机制以及桤木造林实践提供参考。
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　　桤木为桦本科（Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ）桤木属（Ａｌｎｕｓ）落叶乔木，全
世界有４０余种，主要分布于亚洲、欧洲和美洲的寒温带、温带
和亚热带地区。我国有桤木 １１种，其中四川桤木（Ａｌｎｕｓ
ｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ）与台湾桤木（Ａｌｎｕｓｆｏｒｍｏｓａｎａ）是我国桤木人工
林的主栽树种。桤木生长迅速（速生丰产林年材积生长量为

１０～１５ｍ３／ｈｍ２）、轮伐期短，树干端直圆满，材质轻软、纹理
直、韧性好、易于加工，木材可用作建筑、家具和造纸等，是亚

热带地区极具发展前景的优质速生阔叶纸浆用材树种和工业

原料林树种。桤木也是典型的木本非豆科固氮树种，其根系

发达，耐瘠薄，改良土壤作用显著［１］，在石漠化比较严重的地

区也可作为植被恢复和改良土壤的首选树种［２］，也是汶川地

震滑坡迹地植被恢复中的先锋树种［３］，在退耕还林和生态建

设工程中发挥着越来越重要的作用［１，４－５］。由于桤木喜水湿，

多生于低滩湿地，导致其抗旱性研究的必要性受到质疑。然

而，近年来桤木主栽区域季节性干旱频发，严重影响桤木人工

林的存活和生产力，但其抗旱性研究亟须深入。另一方面，多

年来桤木一直作为柏、杉等人工林的伴生树种，而混交对于桤

木自身的影响研究较少。本文对以上２个方面的研究现状进
行总结，并研判今后需要加强的方向。

１　桤木主要分布区季节性干旱频发，抗旱性研究滞后

我国桤木林区主要在南方亚热带地区，在长江流经的狭

长地带内均有分布，适生海拔范围为１０００～３０００ｍ。其中
四川桤木原产区以成都平原为中心，在贵州北部、陕西南部以

及甘肃东南部也有分布，湖北、湖南、江苏、浙江等长江中下游

地区均成功引种栽培［６］。据报道，２００３年我国桤木人工林面
积已经发展到２６０万ｈｍ２［７］，且近年来桤木苗木需求量剧增，
造林面积增长迅速。

水分条件是决定我国大部分地区森林生产力水平的主导

因素，也是决定林木生成和生长的决定性因素［８］。南方林区

是我国用材林的主产区之一，也是我国森林强脆弱区或严重
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脆弱区的主要区域［９］。从２０世纪７０年代开始，我国南方地
区降雨显著减少［１０－１１］。近年来我国南方地区频繁发生季节

性干旱事件（如 ２００３年夏季、２００５年春季、２００６年夏季和
２００９年１０月至２０１０年１月期间）［１２］，且呈现干旱程度不断
加剧、持续时间加长的趋势［１１，１３－１４］。其中在２００３年７—８月
份，我国南方地区的总降水量比历史同期减少了 ３０％ ～
８０％，突破了１９６７年的历史记录［１３］。并且在水分特征上，发

生在我国南方地区的季节性干旱与西北地区持久的大面积地

域性干旱不同，干旱后常伴有强降水发生，季节性干旱之后复

水现象普遍［１２，１５］。近年来频发的季节性干旱导致的人工林

大幅度减产，给亚热带地区经济发展带来了巨大损失［１６－１７］。

如２００３年发生的特大干旱事件造成了一年生、二年生的四川
桤木幼林大面积干死［１８］。

速生也意味着需要充足的水分和养分供应，因此也对水

肥的变化较为敏感［１９－２０］。然而，目前对于桤木的研究多集中

在良种选育、丰产栽培、种质资源收集［５，１８，２１－２６］以及光合和生

长特性等方面［２７－３３］。加上人们习惯性地认为桤木喜水湿，多

生于河滩低湿地，导致质疑桤木抗旱性研究的必要性，桤木响

应环境胁迫方面的研究相对落后。

２　种间和种内不同种源间生长生理特性差异明显

台湾桤木比四川桤木具有更高的单株叶片数量［３４］、比叶

面积和相对生长速率［３３］，根系的形态和根瘤方面也存在差

异［３４］。自然条件下台湾桤木的最大净光合速率高于四川桤

木［２５，２９，３３］，生长速度较快，而幼苗叶片的叶绿素含量却较

低［３４］。随着林龄的增加，立地条件差异性对其生长的影响逐

渐明显［３５］。桤木同种不同种源或家系之间在光合特

征［３１－３２，３６］、蒸腾特性和水分利用效率［３７］、固氮性状和耐寒

性［３８］以及生长指标［５］等方面均存在显著差异。这些种间和

种内的表型特征、光合生理特性以及生长的差异性，在一定程

度上也说明了其抗逆机制的复杂性。

初步研究表明，水分胁迫导致可溶性糖含量和叶绿素含

量降低［３９－４０］，台湾桤木比四川桤木具有较强的耐旱生理适应

性，且不同种源之间在形态和生理指标上差异显著［３９－４１］。在

正常条件下，四川桤木具有较高的水分利用效率和净光合速

率，但在水分胁迫下水分利用效率和净光合速率显著降低，蒸

腾耗水明显大于台湾桤木种源，对水分胁迫更加敏感。随着

水分胁迫强度增加，四川桤木种源叶片丙二醛增量明显高于

台湾种源幼苗，而脯氨酸增量较低，膜脂过氧化程度较重。此

外，可溶性糖含量的增加是桤木幼苗适应低温的重要方式，并

且台湾桤木可溶性糖含量变化幅度大于四川桤木［４２］。朱万

泽等同时指出脯氨酸的积累虽有一定的渗透调节能力，但这

种渗透调节能力十分有限［４０］。花旗松（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａｍｅｎｚｉｅｓｉｉ）
响应高温胁迫的研究中也发现脯氨酸的保护能力有限，而多

元醇类（ｐｏｌｙｏｌｓ）物质的大量积累可能发挥着重要的作用［４３］，

多元醇类是否也在桤木抗旱中发挥重要作用，尚没有研究

报道。

３　桤木常被用作伴生树种改良土壤和林分结构

氮是构成蛋白质、核酸、磷脂、叶绿素及氨基酸等化合物

的必需成分，与植物的碳代谢紧密联系，在植物的生长、发育

以及逆境响应中发挥着重要的作用。在自然生态系统中，氮

素一般较为缺乏，特别是高山丘陵地带，往往氮素是林木生产

力的限制因素［４４－４５］。桤木作为非豆科固氮树种，具根瘤，其

根叶等组织含氮量高，在土壤改良和增加目标树种生产力、提

高林分结构稳定性等方面发挥着重要作用［４６］。

桤木和柏木（Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓｆｕｎｅｂｒｉｓ）的光合作用在日变化和
季节变化上存在时间匹配效应，在林木结构上存在光合作用

的空间匹配效应，因而能充分有效地利用林地上各层次水平

的光能资源，大大提高混交林群体的光能利用效率，使之成为

川中丘陵紫色土区的高产林分类型［４７－４８］。桤木和柏木混交

之后，混交林群落植物种类和总生物量均明显高于柏木纯

林［４９］，使柏木提前进入速生期，促进了柏木的生长，提高了林

分的生产力［５０］。同时林内相对湿度、土壤水分有效利用率、

土壤有机质含量以及表层土壤全氮量均有所提高，最终使柏

木生长量平均提高７０％左右［５１］。在桤柏混交林根系特征的

研究中发现，桤木根系多分布于表层０～２０ｃｍ，而柏木根系
较深，这样既利于利用深层土壤中的水分和养分，又避免了种

间根系的过度竞争，提高了对资源的利用效率［５２］。与桤木混

交明显提高了桤柏混交林根库中氮元素的积累量，对提高土

壤氮库利用率和加速氮素的生物循环发挥着重要作用。此

外，贵阳市喀斯特山地不同树种配置模式下的土壤理化性质

研究表明，桤木纯林土壤的有机质、全磷、速效磷和碱解氮含

量最高［５３］。桤柏混交不仅改善了柏木的营养空间和生长条

件，提高了地力，同时提高了人工林生态系统的生产力、抗逆

性和稳定性［５２］。

桤木还被广泛用于杉木混交林营造，从而达到改善林分

结构、土壤条件、提高生产力的目的。杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）是我国南方特有的速生用材树种，但其针叶养分
含量低，分解慢，林地自肥能力差。研究表明与桤木混交后，

林分的水源涵养能力［５４］、土壤的透水和透气性能［５５］较杉木

纯林有了很大的提高。混交林中的杉木平均胸径、树高和单

株材积生长量均显著大于纯林杉木，且土壤养分比杉木纯林

有所改善，土壤中有机质和主要营养元素含量，如全氮含量、

全磷含量、速效氮含量、速效磷含量、速效钾含量在０～８０ｃｍ
土层中均有所提高，其中在 ０～２０ｃｍ表层土中最为显
著［５５－５６］。混交林下生物量是纯林的２．４１倍，且植被种类、覆
盖率及高度都显著大于纯林［５５］。除此之外，桤木还被作为桉

树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓｇｒａｎｄｉｓ）、茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ）以及传统农业
生态系统中的伴生树种，来促进凋落物分解、改善土壤

条件［４６，５７－５８］。

４　桤木抗旱性及混交效应研究的几个方向

４．１　加强种质选育工作，提高自身抗旱性
不同种源的树种由于长期适应生长地的环境因子，产生

了表型和遗传上的差异，因而具有不同的抗性。在自然条件

下，四川桤木和台湾桤木种间和种内不同种源或者家系之间

由于长期适应当地的气候因子，在形态、生长、光合以及抗性

等方面均发生了适应性的变化［５，３９－４０］。如桤木苗高径生长量

与苗木根瘤量和叶片含氮量等固氮性状之间存在较高的正相

关关系［５９］，而固氮性能和林木的氮营养往往是限制林木生长

的主要因子［４４－４５］。因此通过种质资源的收集、科学的种源选

—０１— 江苏农业科学　２０１９年第４７卷第１２期



择，可以选育抗性强、生长快的个体进行无性繁殖育苗。

４．２　加强混交对桤木自身生长和抗逆特征的影响研究
在以前的林分营造中，桤木作为伴生固氮树种用来改善

目的树种林分的土壤理化性质，从而达到提高目的树种生产

力的目的。随着造林密度的增大，栽植的桤木株数增多，目的

树种生长指标呈下降趋势。伴生桤木的单位面积活立木蓄积

也与栽植株数成负相关关系［６０］。因此合理的造林密度和配

比是营造混交林的关键节点，合理数量的伴生桤木既能达到

改善林分结构和土壤特性、增强对逆境抗性的作用，又不会对

目标树种的生长造成影响。要解决这一问题，归根结底还需

要借助生态学知识和森林培育理论，从机制层面进行全面的

解释，从而指导生产实践。

已有充分的证据表明，与深根性树种混交栽植可以改善

林地的水分状况，适度缓解干旱影响［６１－６２］。随着桤木造林的

迅猛发展和其面临的季节性干旱问题，混交对于桤木自身的

效应研究也应受到重视。桤木根系分布较浅，７８％的根分布
于０～２０ｃｍ土层中，侧向根系发达［５２］。可以探索以适当比

例与深根性树种混交栽植，通过深根性树种对土壤深层水分

的利用和再分配改善林地的整体水分状况，从而在一定程度

上达到缓解季节性干旱的目的［６１－６２］。

４．３　综合运用代谢组学和转录组学技术揭示桤木响应干旱
胁迫的机制

干旱是植物生长与存活最主要的限制因子之一，不可避

免的气候变化使干旱形势日益严峻。全面揭示林木对干旱胁

迫的响应机制一直是生态学及其相关学科的研究热点和难

点，是迫切需要解决的科学问题［６３－６４］。林木抗旱机制的研究

最初主要关注水分胁迫对水势和蒸腾作用、气孔反应、光合作

用、叶绿素荧光、抗氧化系统、渗透调节及丙二醛与脱落酸含

量的 影 响［６５］。随 着 组 学 技 术 的 发 展，代 谢 物 组 学

（ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ）和转录组学（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ）已经成为研究植
物响应干旱胁迫机制的新兴手段，并被广泛应用［６６－６７］。代谢

物组学技术可以对特定生物样品在受到刺激或干扰后其所有

代谢产物进行定性和定量分析，可以检测包括糖、糖醇、氨基

酸、有机酸、脂肪酸以及大量次级代谢物在内的数百种化学性

质不同的可溶性小分子化合物［６８］，已在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）、杨树、桉树、花旗松等多种植物对非生物胁迫的响
应机制研究中得到了成功的应用［６７，６９－７０］。通过分析特定条

件下组织或者细胞的转录组，可高通量地获得基因表达的

ＲＮＡ水平有关信息，从而揭示生物体应对生物和非生物胁迫
的分子机制［６６］。代谢物组学与转录组学技术的综合运用可

以从生理和分子水平互相印证，克服单一组学的局限性，从而

更加全面准确地认识生物系统复杂的响应机制［７１］，是揭示桤

木抗旱机制的必然手段。
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