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　　摘要：为探究不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗的适应性，以不同浓度ＰＥＧ－６０００处理２种杨树幼苗，测
定其生长与生理指标以及相关响应基因表达情况。结果表明，轻度、中度干旱胁迫下小黑杨幼苗株高增长率更大，而

重度干旱下情况相反。相同程度干旱胁迫下，２种杨树幼苗的叶绿素含量、净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速

率（Ｔｒ）均持续下降，且小黑杨降幅更大；２种杨树幼苗的超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）活性均先升后

降，且８４Ｋ杨峰值更高；２种杨树幼苗的丙二醛（ＭＤＡ）和脯氨酸（Ｐｒｏ）含量持续上升，且胁迫２０ｄ后小黑杨ＭＤＡ、Ｐｒｏ
含量更高。８４Ｋ杨幼苗的耐旱隶属函数值（０．４７７）略高于小黑杨（０．４４５）。２种杨树幼苗 ＰＩＰ１－２、ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５、
ＤＲＥＢ１基因表达变化模式基本一致，但部分基因在小黑杨中的干旱应答速度滞后于８４Ｋ杨。综上，相同程度干旱胁
迫条件下，２种杨树幼苗干旱响应机制基本一致，但８４Ｋ杨幼苗的光合作用能力、抗氧化酶调节能力强于小黑杨，说明
前者对干旱的适应阈值更广，更适合在我国西北等干旱半干旱地区栽植。
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　　我国干旱与半干旱地区面积占国土总面积三
分之一以上，且主要集中在北方地区。干旱是植物

面临的主要环境胁迫之一，对植物形态以及生长、

发育等生命进程影响显著［１］。为适应干旱，植物在

长期进化过程中形成了一套复杂的适应机制［２－５］。

在生理层面，干旱胁迫会导致植物叶绿素含量

下降，净光合速率（Ｐｎ）、胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、气孔导
度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）等光合气体交换参数也随之
发生变化［６－８］。干旱胁迫下植物细胞内活性氧

（ＲＯＳ）增多，引起生物膜脂过氧化，并产生丙二醛
（ＭＤＡ）加剧膜损伤，进而影响细胞生物学功能。为
了清除体内多余 ＲＯＳ，植物会启动过氧化物酶
（ＰＯＤ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）等抗氧化酶促清除
系统［９－１０］。同时，植物还会通过积累脯氨酸（Ｐｒｏ）
等物质来降低细胞渗透势，进而保持细胞吸水保水
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能力［１１－１２］。

在基因表达层面，植物进化出了干旱响应转录

因子（ＴＦ），这些 ＴＦ会直接或通过调控其下游靶基
因的表达来帮助植物适应干旱［１３－１４］。过往研究发

现，在刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）中过表达外源
ＤＲＥＢ２Ａ基因能提高转基因植株的耐旱性；番茄
（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）ＮＡＣ可通过控制其下游
ＤＲＥＢ基因的表达来增强植株耐旱性；过表达杨树
水通道蛋白基因（ＰＩＰ１；３）能提高植株耐旱性；杨树
ＰｔｏＥＲＦ１５通过调控ＰｔｏＭＹＣ２ｂ的表达参与茉莉酸信
号传导途径，进而增强植株耐旱性；此外，ＭＹＢ类ＴＦ
也是植物干旱胁迫应答机制中的重要节点［１５－１９］。

８４Ｋ杨（Ｐｏｐｕｌｕｓａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ）与小黑杨
（Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉ×Ｐ．ｎｉｇｒａ）是通过杂交育种获得的杨树
品种，两者均具有一定的耐旱性，且其雄性无性系

在春季无飞絮困扰，均是我国北方干旱、半干旱地

区理想的生态绿化树种［２０－２２］。本研究以８４Ｋ杨和
小黑杨无性系幼苗为植物材料，以不同浓度聚乙二

醇－６０００（ＰＥＧ－６０００）溶液模拟不同程度干旱胁迫
处理，通过测定生长指标与光合气体交换参数、抗

氧化酶活性、ＭＤＡ含量、Ｐｒｏ含量等生理指标的动态
变化以及杨树 ＰＩＰ１－２、ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５、ＤＲＥＢ１等基
因的表达量时序变化，分析不同程度干旱胁迫下

８４Ｋ杨与小黑杨幼苗的生理响应和基因表达响应情
况，综合比较２种杨树的耐旱性，所得结果将为我国
北方不同程度干旱地区绿化树种的选择与合理配

置提供参考依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
２０２４年５月初，将来自东北林业大学林木遗传

育种国家重点实验室的８４Ｋ杨与小黑杨雄性无性系
组培生根苗开盖驯化后移栽至塑料花盆中，花盆土壤

基质体积比为营养土∶珍珠岩∶蛭石＝３∶１∶１。将
盆栽苗置于温室培养，培养条件为：相对湿度５０％～
６５％，温度（２５±３）℃，光照度５０００ｌｘ，光—暗周期
为１６ｈ—８ｈ。
１．２　干旱胁迫处理

选择长势一致、健壮无病虫害的苗木进行ＰＥＧ－
６０００模拟干旱胁迫处理［２３］。设置３个试验组，分别
为ＬＤ组（轻度干旱，１０％ ＰＥＧ－６０００）、ＭＤ组（中
度干旱，２０％ ＰＥＧ－６０００）和ＳＤ组（重度干旱，３０％
ＰＥＧ－６０００），以正常清水浇灌处理作为对照（ＣＫ）

组，每组处理３０株苗木。
１．３　生长指标与叶片水分生理参数测定

干旱胁迫处理２０ｄ内，用直尺分别测定各组苗
木的株高，同时记录每株苗木的叶片数量。分别在

胁迫处理３、６、９、１２、２０ｄ后用万分之一天平测定叶
片鲜重（ＭＦ）、叶片干重（ＭＤ，烘干步骤参考 Ｚｈａｏ等
的方法［２４］）以及去离子水浸泡２４ｈ后的叶片饱和
重量（ＭＴ），根据下列公式计算叶片相对含水量
（ＲＷＣ）和叶片水分饱和亏（ＷＳＤ）：

ＲＷＣ＝
ＭＦ－ＭＤ
ＭＴ－ＭＤ

×１００％；

ＷＳＤ＝
ＭＴ－ＭＦ
ＭＴ－ＭＤ

×１００％。

１．４　生理生化指标测定
１．４．１　叶绿素含量与光合气体交换参数测定　利
用分光光度法（８０％丙酮提取）测定各样品叶绿素
含量；利用ＬＩ－６４００ＸＴ光合仪（Ｌｉ－ＣｏｒＩｎｃ．，ＵＳＡ）
测定光合气体交换参数，每个样品５次生物学重复。
１．４．２　抗氧化酶活性、丙二醛及脯氨酸含量测定　
利用南京建成生物工程研究所提供的总超氧化物

歧化酶活性测定试剂盒（ＷＳＴ－１法，Ａ００１－３－２）、
过氧化物酶活性测定试剂盒（比色法，Ａ０８４－３－
１）、植物丙二醛含量测定试剂盒（微板法，Ａ００３－３－
１）和脯氨酸含量测定试剂盒（比色法，Ａ１０７－１－１）
分别测定各样品的ＳＯＤ活性、ＰＯＤ活性、ＭＤＡ含量
和脯氨酸含量。

１．５　实时荧光定量ＰＣＲ（ＲＴ－ｑＰＣＲ）
在胁迫处理０、３、６、９、１２、２０ｄ后分别取样，用

ＵｎｉｖｅｒｓａｌＰｌａｎｔＴｏｔａｌＲＮＡＥｘｔｒａｃｔｉｏｎｋｉｔ（ＢｉｏＴｅｋｅ，北
京）提取各样品总ＲＮＡ，再用ＲｅｖｅｒＴｒａＡｃｅｑＰＣＲＲＴ
ＭａｓｔｅｒＭｉｘｗｉｔｈｇＤＮＡＲｅｍｏｖｅｒ（Ｔｏｙｏｂｏ，Ｊａｐａｎ）反转
录成ｃＤＮＡ，以之为 ＲＴ－ｑＰＣＲ模板。利用 Ｐｒｉｍｅｒ
Ｐｒｅｍｉｅｒ６．０软件和ＮＣＢＩ的 Ｐｒｉｍｅｒ－ＢＬＡＳＴ在线工
具设计杨树 ＰＩＰ１－２、ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５、ＤＲＥＢ１基因
［参考毛果杨（Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）基因组］的 ＲＴ－ｑＰＣＲ
引物（表１），选择ＵＢＱ作为内参基因［２５］。用 ＳＹＢＲ
ＧｒｅｅｎＲｅａｌ－ｔｉｍｅＰＣＲ ＭａｓｔｅｒＭｉｘＰｌｕｓ试剂盒
（Ｔｏｙｏｂｏ，Ｊａｐａｎ），在 ＡＢＩＰＲＩＳＭ７５００Ｒｅａｌ－Ｔｉｍｅ
ＰＣＲ仪（ＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，ＵＳＡ）进行 ＲＴ－ｑＰＣＲ
检测，基因相对表达量的计算使用２－ΔΔＣＴ法［２６］。

１．６　数据处理
利用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０２１和 ＳＰＳＳ２６．０进行试

验数据处理与分析，本研究中所有图表中的数据均
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表１　ＲＴ－ｑＰＣＲ所需特异性引物序列

基因 登录号 正向引物（５′→３′） 反向引物（５′→３′）
扩增产物

长度（ｂｐ）熔解温度 （℃）

ＰＩＰ１－２ ＦＪ４８７６０４．１ ＣＡＣＡＣＧＣＡＧＡＧＡＧＧＡＡＴＴＡＡＧＡ ＣＴＧＧＴＧＴＣＣＡＡＧＣＡＣＣＣＴＴＣ １９２ ６０．０

ＭＹＢ４ ＸＭ＿００２３１９８９９．４ ＣＡＣＡＣＧＣＡＧＡＧＡＧＧＡＡＴＴＡＡＧＡ ＣＴＧＧＴＧＴＣＣＡＡＧＣＡＣＣＣＴＴＣ １０２ ６０．０

ＥＲＦ１５ ＯＱ３４８１３４．１ ＴＣＣＴＣＧＴＣＣＴＣＧＡＴＣＡＴＡＣＴＣＡ ＴＣＡＴＣＣＡＡＧＣＡＣＴＣＡＡＡＣＴＣＧ １２３ ６０．０

ＤＲＥＢ１ ＥＦ１５１４５５．１ ＡＧＴＧＧＧＴＴＧＣＴＧＡＧＡＴＴＣＧＧ ＣＧＡＧＣＡＴＡＣＧＧＧＣＣＡＴＡＣＡＴ １２７ ６０．０

ＵＢＱ ＰＱ１５５１１６．１ ＡＧＡＧＧＣＴＧＡＴＴＴＴＣＧＣＣＧ ＡＴＧＣＣＡＣＣＴＣＴＣＡＡＡＣＧＧＡＧ １０９ ６０．０

代表平均值±标准差，所有差异显著性分析均采用
Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法。

２　结果与分析

２．１　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗生
长指标及叶片水分生理参数变化

胁迫处理２０ｄ后，８４Ｋ杨ＣＫ、ＬＤ、ＭＤ和 ＳＤ组
苗木株高分别比处理前增长了３８．５９％、２３．０８％、
１１．６４％和５．７２％；小黑杨 ＣＫ、ＬＤ、ＭＤ和 ＳＤ组苗
木株高分别比胁迫前增长了 ４４．３０％、２５．３６％、
６０８％和１．９７％（图１－Ａ）。说明在正常条件和轻
度干旱胁迫下，小黑杨幼苗株高增长速率高于８４Ｋ
杨，而在中度、重度干旱胁迫下，８４Ｋ杨幼苗株高增
长速率高于小黑杨。干旱胁迫２０ｄ后，８４Ｋ杨和小
黑杨各处理组叶量差异显著，且均呈现 ＣＫ＞ＬＤ＞
ＭＤ＞ＳＤ。与胁迫前相比，８４Ｋ杨 ＣＫ、ＬＤ和 ＭＤ组
苗木叶量均增多，而 ＳＤ组叶量则减少；小黑杨 ＣＫ
和ＬＤ组叶量增多，而ＭＤ和ＳＤ组叶量减少（图１－
Ｂ）。说明中度干旱胁迫处理２０ｄ即导致小黑杨叶
片凋落，而重度干旱胁迫２０ｄ会导致８４Ｋ杨叶片
凋落。

　　叶片水分生理参数测定结果（表２）表明，随着
干旱胁迫时间的延长，２种杨树幼苗的 ＲＷＣ均逐渐
下降，其中ＬＤ组苗木ＲＷＣ在胁迫后１２ｄ发生骤降，
而ＭＤ和ＳＤ组ＲＷＣ在胁迫后９ｄ即出现骤降，而各
组ＷＳＤ的变化规律与 ＲＷＣ恰恰相反。与胁迫后３ｄ
相比，８４Ｋ杨 ＬＤ组 ＲＷＣ胁迫后 １２ｄ下降率为
４７５１％，小黑杨 ＬＤ组下降率为 ５４．２１％；８４Ｋ杨
ＭＤ、ＳＤ组胁迫后 ９ｄ下降率分别为 ４８．９１％、
５７６７％，小黑杨 ＭＤ、ＳＤ组胁迫后９ｄ下降率分别
为５０．２２％、５５．９９％。说明在轻度、中度和重度干
旱处理下，小黑杨ＲＷＣ下降幅度均比８４Ｋ杨大。
２．２　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗叶
绿素含量变化

测定结果（表３）表明，正常生长条件下，小黑杨

幼苗叶片叶绿素含量略高于８４Ｋ杨；轻度干旱胁迫
下，８４Ｋ杨叶绿素含量在胁迫后１２ｄ时骤降（下降
２４．２１％），小黑杨叶绿素含量在胁迫后９ｄ时骤降
（下降３４．４７％）；中度干旱胁迫下，２种杨树幼苗叶
绿素含量均在胁迫９ｄ时骤降（分别下降２３．７７％、
３８８５％）；重度干旱胁迫下，２种杨树幼苗叶绿素含
量均在胁迫 ９ｄ时骤降（分别下降 ３０．６１％、
４４０９％）。在胁迫处理２０ｄ后，８４Ｋ杨 ＬＤ、ＭＤ和
ＳＤ组的幼苗叶绿素含量均高于小黑杨，说明相同程
度干旱胁迫下小黑杨幼苗叶绿素合成受阻更严重。

２．３　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗光
合气体交换参数变化

光合气体交换参数测定结果（表４）表明，在轻
度、中度和重度干旱胁迫下，随着胁迫时间的延长，２
种杨树幼苗的Ｃｉ呈现先降后升的变化趋势，其中轻
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表２　干旱胁迫下各组苗木的叶片水分生理参数

胁迫时间

（ｄ）

叶片相对含水量（％）

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ ９１．２８±１．２７ａ ８８．８０±１．９８ａｂ ８６．１５±１．４６ｂ ７６．１２±１．４１ｃ ８５．６０±１．４５ａ ８０．７９±１．２９ｂ ７７．０６±１．８６ｃ ７０．２１±１．９３ｄ

６ ９１．７６±１．５６ａ ８７．２３±１．７５ｂ ７３．９３±１．１９ｃ ６１．７９±１．５８ｄ ８５．５４±１．９６ａ ７３．９１±１．１５ｂ ６５．７１±１．０９ｃ ５３．８３±１．７６ｄ

９ ９１．４５±１．５０ａ ７８．５７±１．８８ｂ ４４．０１±２．２８ｃ ３２．２２±１．５９ｄ ８６．１２±１．７７ａ ６５．８３±１．３３ｂ ３８．３６±１．１７ｃ ３０．９０±１．５７ｄ

１２ ９１．３９±１．３８ａ ４６．６１±２．０８ｂ ２６．９１±１．５９ｃ ２３．７４±１．７７ｄ ８６．６４±１．５０ａ ３６．９９±１．９０ｂ ２４．２２±１．７３ｃ ２１．４４±１．２２ｃ

２０ ９１．６７±１．６１ａ ２７．１４±１．５７ｂ ２１．６１±１．１９ｃ １９．７４±１．２１ｃ ８６．９８±１．２６ａ ２１．００±１．４６ｂ ２０．１４±１．０３ｂ １８．７２±１．６１ｂ

胁迫时间

（ｄ）

叶片水分饱和亏（％）

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ ８．７２±１．２７ｃ １１．２０±１．９８ｂｃ１３．８５±１．４６ｂ ２３．８８±１．４１ａ １９．２１±１．４５ｃ １９．２１±１．２９ｃ ２２．９４±１．８６ｂ ２９．７９±１．９３ａ

６ ８．２４±１．５６ｄ １２．７７±１．７５ｃ ２６．０７±１．１９ｂ ３８．２１±１．５８ａ １４．４６±１．９６ｄ ２６．０９±１．１５ｃ ３４．２９±１．０９ｂ ４６．１７±１．７６ａ

９ ８．５５±１．５０ｄ ２１．４３±１．８８ｃ ５５．９９±２．２８ｂ ６７．７８±１．５９ａ １３．８８±１．７７ｄ ３４．１７±１．３３ｃ ６１．６４±１．１７ｂ ６９．１０±１．５７ａ

１２ ８．６１±１．３８ｃ ５３．３９±２．０８ｂ ７３．０９±１．５９ａ ７６．２６±１．７７ａ １３．３６±１．５０ｃ ６３．０１±１．９０ｂ ７５．７８±１．７３ａ ７８．５６±１．２２ａ

２０ ８．３３±１．６１ｃ ７２．８６±１．５７ｂ ７８．３９±１．１９ａ ８０．２６±１．２１ａ １３．０２±１．２６ｂ ７９．００±１．４６ａ ７９．８６±１．０３ａ ８１．２８±１．９８ａ

　　注：数据后不同小写字母表示同一时间同一品种不同处理间在０．０５水平上差异显著。表３、表４同。

表３　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗叶绿素含量时序变化

胁迫时间

（ｄ）

叶绿素含量（ｍｇ／ｇ）

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

０ ３．４４±０．３０ａ ３．４７±０．３０ａ ３．４５±０．２７ａ ３．４３±０．３３ａ ３．８０±０．２２ａ ３．８１±０．１９ａ ３．８１±０．１５ａ ３．８１±０．１４ａ

３ ３．４５±０．２５ａ ３．３５±０．２３ａ ３．２９±０．１８ａ ３．０１±０．１８ｂ ３．８２±０．１２ａ ３．６１±０．１６ａ ３．４７±０．２０ｂ ３．３５±０．１５ｂ

６ ３．５４±０．２８ａ ３．２７±０．２６ａｂ ３．００±０．１５ｂ ２．５９±０．２１ｃ ３．８２±０．１５ａ ３．１８±０．２１ｂ ２．９１±０．２０ｃ ２．７０±０．１２ｃ

９ ３．４４±０．２５ａ ３．２３±０．２４ａｂ ２．６３±０．２４ｂ ２．３８±０．１８ｃ ３．８４±０．１５ａ ２．４９±０．１９ｂ ２．３３±０．１９ｂ ２．１３±０．１１ｃ

１２ ３．５３±０．３４ａ ２．６３±０．２７ｂ ２．１０±０．１６ｃ １．８４±０．１８ｄ ３．８４±０．１５ａ １．９８±０．２４ｂ １．７２±０．１６ｂｃ １．５６±０．１２ｃ

２０ ３．４８±０．２６ａ ２．５７±０．２３ｂ １．９７±０．１８ｃ １．６１±０．１５ｄ ３．８５±０．１６ａ １．６３±０．２２ｂ １．３４±０．１０ｂｃ １．２０±０．１６ｃ

度干旱胁迫后１２ｄ降至最低值，而中度和重度干旱
胁迫后９ｄ降至最低值。２种杨树幼苗 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ
均随干旱处理时间延长而呈现下降趋势，且在干旱

处理２０ｄ后，小黑杨幼苗Ｐｎ、Ｇｓ和Ｔｒ的降幅均大于
８４Ｋ杨，说明相同程度的干旱胁迫对小黑杨光合气
体交换参数影响更大。

２．４　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗抗
氧化酶活性、ＭＤＡ含量、Ｐｒｏ含量变化

在轻度、中度和重度干旱胁迫下，２种杨树幼苗
的ＳＯＤ、ＰＯＤ活性随着胁迫时间的延长均呈现先升
后降的变化趋势，且相同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨幼
苗的ＳＯＤ、ＰＯＤ活性增幅均高于小黑杨；２种杨树幼
苗的ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量则随着胁迫时间的延长而持
续上升，且相同程度干旱胁迫下小黑杨幼苗的 ＭＤＡ
和Ｐｒｏ含量增幅高于８４Ｋ杨（图２），说明相同程度

的干旱胁迫下８４Ｋ杨幼苗的抗氧化酶活性响应更
灵敏、细胞受损程度更低。

２．５　２种杨树幼苗耐旱性指标综合评价
对不同程度干旱胁迫下２种杨树幼苗的生长与

生理指标进行相关性分析，结果（图３）表明，２种杨
树幼苗的干旱胁迫生理响应基本一致，其中 ＲＷＣ与
叶绿素含量、Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ呈极显著正相关，与 ＷＳＤ、
ＭＤＡ含量、Ｐｒｏ含量呈极显著负相关；叶绿素含量与
光合气体交换参数（Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ）呈极显著正相关，
与ＭＤＡ含量、Ｐｒｏ含量呈极显著负相关；ＳＯＤ活性
与ＰＯＤ活性呈极显著正相关，ＭＤＡ含量与Ｐｒｏ含量
呈极显著正相关。

　　主成分分析结果（图４）表明，前２个成分（ＰＣ１
和ＰＣ２）累计贡献率高达８４．１２％，其中ＰＣ１轴上绝
对值较高的特征向量包括ＲＷＣ、叶绿素含量、Ｐｎ、Ｇｓ
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表４　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗光合气体交换参数时序变化

胁迫时间

（ｄ）

净光合速率［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ １５．５１±１．４０ａ １５．１６±０．９２ａ １４．９４±０．９７ａ １４．６８±１．０３ｂ １６．３５±０．８１ａ １５．８６±０．９７ａ １５．６４±０．８０ａ １５．３８±０．８４ｂ

６ １５．６４±１．１６ａ １４．４９±１．０７ｂ １３．３９±０．９３ｃ １２．６２±０．９６ｄ １６．３７±０．８２ａ １４．８５±０．９４ｂ １４．３６±０．７１ｂ １２．５５±０．７１ｃ

９ １５．６４±０．９５ａ １２．１１±１．０４ｂ １０．４４±１．０３ｃ ９．６６±０．９６ｄ １６．５２±０．７５ａ １１．２１±０．９６ｂ ９．７７±０．８８ｃ ８．６０±０．６６ｄ

１２ １５．７５±１．０２ａ ９．５９±１．０４ｂ ８．３２±１．０４ｃ ７．４７±０．７７ｄ １６．５２±０．８５ａ ９．１０±０．９２ｂ ７．６１±０．８１ｃ ６．５４±０．６５ｄ

２０ １５．８０±０．９２ａ ７．１２±０．９６ｂ ６．６５±０．７５ｂｃ ５．３１±０．６３ｃ １６．５７±０．８８ａ ６．６１±０．７５ｂ ５．５４±０．６４ｃ ５．０８±０．７６ｄ

胁迫时间

（ｄ）

气孔导度［ｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ ０．３９±０．０４ａ ０．３５±０．０３ａ ０．３２±０．０３ａｂ ０．３０±０．０２ｂ ０．４４±０．０４ａ ０．３９±０．０５ａｂ ０．３８±０．０３ａｂ ０．３６±０．０４ｂ

６ ０．３８±０．０４ａ ０．３１±０．０４ａｂ ０．２７±０．０３ｂ ０．２５±０．０３ｂ ０．４４±０．０５ａ ０．３３±０．０４ｂ ０．３１±０．０３ｂ ０．３０±０．０２ｂ

９ ０．３７±０．０５ａ ０．２４±０．０３ｂ ０．２１±０．０２ｂｃ ０．１８±０．０２ｃ ０．４５±０．０３ａ ０．２４±０．０２ｂ ０．２１±０．０２ｂｃ ０．１８±０．０３ｃ

１２ ０．３８±０．０４ａ ０．２０±０．０４ｂ ０．１７±０．０３ｂｃ ０．１４±０．０２ｃ ０．４５±０．０４ａ ０．１９±０．０１ｂ ０．１６±０．０２ｂｃ ０．１５±０．０１ｃ

２０ ０．３８±０．０３ａ ０．１７±０．０２ｂ ０．１４±０．０２ｂｃ ０．１２±０．０１ｃ ０．４５±０．０４ａ ０．１６±０．０２ｂ ０．１２±０．０１ｃ ０．１０±０．０１ｃ

胁迫时间

（ｄ）

胞间ＣＯ２浓度（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ ３９３．８０±３．５６ａ ３６９．９３±３．４３ｂ ３４０．０２±３．６０ｃ ３３５．４０±３．９３ｃ ３６５．４４±３．５８ａ ３３５．５５±３．８８ｂ ３２３．３２±３．８６ｃ ３１６．６４±３．７４ｃ

６ ３９３．８１±３．３５ａ ３１５．５１±３．５０ｂ ２９２．０３±５．１４ｃ １８５．６９±２．９８ｄ ３６５．４８±３．６９ａ ２７１．８２±４．５５ｂ ２３９．１９±２．７７ｃ ２３１．７７±３．４９ｄ

９ ３９３．６５±３．４４ａ １９８．６７±３．７４ｂ １５５．７８±３．１７ｃ １３８．７８±３．３１ｄ ３６６．０２±３．９７ａ １６５．７２±３．４０ｂ １３７．９２±２．７６ｃ １２８．０６±３．１９ｄ

１２ ３９３．９４±３．１２ａ １５３．８５±３．４４ｄ ２０２．０５±２．４５ｂ １８６．８３±３．１４ｃ ３６５．５２±３．９３ａ １３５．１１±３．２８ｄ １８１．９８±２．４２ｂ １７５．６５±２．６２ｃ

２０ ３９３．９２±３．２７ａ ２０４．８０±３．５２ｄ ２３５．０６±４．１０ｂ ２１４．９３±２．５３ｃ ３６５．３０±３．８１ａ １８６．６０±３．６２ｄ ２０９．５８±２．９７ｂ １９８．８５±３．６１ｃ

胁迫时间

（ｄ）

蒸腾速率［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］

８４Ｋ杨 小黑杨

ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＳＤ

３ ４．７５±０．４５ａ ４．５７±０．３９ａ ４．４２±０．４０ａ ４．３７±０．３８ｂ ４．８７±０．３６ａ ４．６２±０．３６ａ ４．５５±０．３８ａ ４．４０±０．４３ｂ

６ ４．７５±０．３７ａ ４．０２±０．４１ｂ ３．８５±０．３８ｂｃ ３．６４±０．３７ｃ ４．８４±０．３８ａ ４．０６±０．３５ｂ ３．９３±０．３１ｂ ３．７１±０．４１ｃ

９ ４．７６±０．４０ａ ３．２１±０．３３ｂ ３．０２±０．３４ｂｃ ２．６７±０．２５ｃ ４．８６±０．３５ａ ３．０５±０．３５ｂ ２．９９±０．３２ｂ ２．６２±０．３１ｃ

１２ ４．７７±０．３３ａ ２．７１±０．３１ｂ ２．４４±０．２１ｂｃ ２．０６±０．２２ｃ ４．８６±０．４１ａ ２．４２±０．２７ｂ ２．３８±０．２５ｂ ２．０５±０．３３ｃ

２０ ４．７５±０．４５ａ ２．３８±０．２２ｂ １．９５±０．２２ｃ １．５２±０．１７ｄ ４．８６±０．４４ａ ２．０３±０．２１ｂ １．８５±０．２１ｂ １．４８±０．１９ｃ

和Ｔｒ；ＰＣ２轴上绝对值较高的特征向量包括 ＳＯＤ与
ＰＯＤ活性、ＭＤＡ与 Ｐｒｏ含量，说明２种杨树幼苗均
是通过调整光合作用、抗氧化酶活性以及渗透调节

物质来应对干旱。

　　根据主成分分析结果，进一步选择 ＲＷＣ、叶绿素
含量、Ｐｎ、ＳＯＤ活性和 ＭＤＡ含量进行隶属函数值计
算，再根据５个指标的隶属函数值计算平均值。结果
（表５）显示，８４Ｋ杨幼苗的平均隶属函数值略高于小
黑杨，说明８４Ｋ杨幼苗的耐旱性比小黑杨幼苗更强。
２．６　不同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨与小黑杨幼苗干
旱响应基因表达量变化

ＲＴ－ｑＰＣＲ结果（图５）表明，在轻度、中度和重
度干旱胁迫下，２种杨树幼苗叶片的 ＰＩＰ１－２、

ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５以及 ＤＲＥＢ１基因均有明显响应且时
序表达变化模式基本一致，均为先升后降。２种杨树
ＰＩＰ１－２基因的表达量在中度和重度干旱胁迫９ｄ
后达到峰值，８４Ｋ杨 ＰＩＰ１－２基因的表达在轻度干
旱胁迫１２ｄ后达到峰值，小黑杨ＰＩＰ１－２基因的表
达在轻度干旱胁迫２０ｄ内持续升高。８４Ｋ杨ＭＹＢ４
基因的表达量在中度和重度干旱胁迫６ｄ后达到峰
值，在轻度干旱胁迫９ｄ后达到峰值；小黑杨 ＭＹＢ４
基因的表达量在中度和重度干旱胁迫９ｄ后达到峰
值，在轻度干旱胁迫 １２ｄ后达到峰值。２种杨树
ＥＲＦ１５基因的表达量在重度干旱 ３ｄ后即达到峰
值，在轻度和中度干旱６ｄ后达到峰值；而ＤＲＥＢ１基
因的表达量在中度和重度干旱胁迫９ｄ后达到峰值，
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在轻度干旱胁迫１２ｄ后达到峰值。综上可知，小黑
杨幼苗叶片中部分基因（ＰＩＰ１－２和 ＭＹＢ４）的干旱

响应速度滞后于８４Ｋ杨，且其表达响应峰值也普遍
低于８４Ｋ杨。
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表５　２种杨树幼苗耐旱指标隶属函数值

树种
隶属函数值

叶相对含水量 叶绿素含量 净光合速率 ＳＯＤ活性 ＭＤＡ含量
平均隶属函数值 排名

８４Ｋ杨 ０．５５６ ０．６２３ ０．６０８ ０．２４３ ０．３５８ ０．４７７ １

小黑杨 ０．５１７ ０．５４３ ０．５７４ ０．２２７ ０．３６４ ０．４４５ ２
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３　讨论与结论

水分是限制植物生存繁衍的重要因素，缺水会

导致树木生长受限甚至死亡，因此进行林木干旱适

应性研究意义重大［２７］。ＰＥＧ－６０００模拟干旱胁迫
处理在植物干旱适应性研究中被广泛采用，本研究

以１０％、２０％和３０％的 ＰＥＧ－６０００溶液模拟轻度、
中度和重度干旱胁迫处理，旨在分析比较２种杂交
良种杨树———８４Ｋ杨和小黑杨幼苗的耐旱性，从而
为我国干旱、半干旱地区速生绿化树种的选择与配

置提供理论线索［２８］。

　　ＲＷＣ能直观反映植物叶片组织中水分情况，而
ＷＳＤ能反映叶片在干旱胁迫下叶片水分亏缺情
况［２９］。本研究ＲＷＣ和ＷＳＤ测定结果表明，在轻度、中
度和重度干旱胁迫下８４Ｋ杨幼苗的ＲＷＣ下降幅度均
小于小黑杨，而两者ＷＳＤ的情况恰恰相反，说明在相
同程度干旱胁迫下８４Ｋ杨幼苗叶片组织的保水能
力优于小黑杨幼苗。

光合作用是植物赖以生存的重要生命进程，而

叶绿素作为光合反应过程中的核心物质，其含量高

低是植物光合能力强弱的直接映射［３０］。本研究测

定结果表明，２种杨树幼苗叶片的叶绿素含量在遭
受干旱胁迫一定时长后均有所下降，且轻度、中度

和重度干旱胁迫下小黑杨幼苗的叶绿素含量下降

幅度均高于８４Ｋ杨，表明相同程度干旱胁迫对小黑
杨幼苗叶绿素合成的阻碍作用更明显。

Ｐｎ表示植物光合作用积累有机物的速度，Ｐｎ
越高表明植物细胞对光能的利用效率越高、生命力

越旺盛［３１］。Ｇｓ是衡量植物光合能力的重要指标，
Ｇｓ越高表明气孔开度越大，即光合吸收ＣＯ２的效率
越高。植物光合作用也会直接影响 Ｔｒ，Ｔｒ与光合速
率成正比。前人的研究表明，在植物遭受干旱胁迫

初期，其 Ｇｓ下降，Ｃｉ亦随之降低，而随着干旱胁迫
时间的延长，非气孔限制因素会再导致 Ｃｉ回
升［３２－３３］。本研究光合气体交换参数测定结果表明，

不同程度干旱胁迫处理２０ｄ内，２种杨树幼苗 Ｐｎ、
Ｇｓ、Ｔｒ均随着胁迫处理时间延长而逐渐下降，且８４Ｋ
杨幼苗的下降率低于小黑杨，说明相同程度的干旱

胁迫对小黑杨幼苗的光合作用限制更明显。而两

者Ｃｉ则随着胁迫时间的延长呈现先降后升的趋势，
结合既往研究报道推测，２种杨树幼苗在轻度干旱
胁迫１２ｄ内或者中度、重度干旱胁迫９ｄ内一直受
气孔限制因素影响，在此之后则开始受到非气孔限

制因素影响。

　　当植物遭受干旱胁迫，其细胞内会积累大量的
活性氧、细胞膜会受到损伤、细胞渗透压也会升高。

为了对抗干旱胁迫，植物通过增强抗氧化酶活性来

清除活性氧，通过大量积累 Ｐｒｏ等渗透调节物质来
平衡细胞渗透压［３４－３６］。本研究测定结果显示，在２
种杨树幼苗遭受干旱胁迫前期，其体内ＳＯＤ和ＰＯＤ
活性均快速升高，且８４Ｋ杨的酶活升高幅度大于小
黑杨，说明２种杨树幼苗的抗氧化酶干旱适应机制
相似，且８４Ｋ杨的抗氧化酶响应速度更快。２种杨
树幼苗的 ＭＤＡ和 Ｐｒｏ含量持续升高，且小黑杨
ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量高于８４Ｋ杨，说明小黑杨细胞膜的
干旱胁迫损伤更严重。再结合本研究隶属函数值

计算结果可知，８４Ｋ杨幼苗的耐旱能力略高于小黑
杨幼苗。

研究表明，水通道蛋白（ＰＩＰ）基因以及 ＭＹＢ、
ＥＲＦ、ＤＲＥＢ等转录因子基因均为典型的干旱响应
基因［１７－１８，３７－３８］。本研究ＲＴ－ｑＰＣＲ结果显示，２种
杨树幼苗均通过显著上调 ＰＩＰ１－２、ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５
和ＤＲＥＢ１基因以应对干旱，但小黑杨部分基因的应
答速度滞后于８４Ｋ杨且表达峰值也低于后者，说明
２种杨树幼苗响应干旱的分子机制基本一致，但
８４Ｋ杨幼苗的响应机制启动更迅速，而这可能是
８４Ｋ杨幼苗耐旱能力强于小黑杨幼苗的根本原因。

综上所述，在相同程度干旱胁迫条件下，８４Ｋ杨
幼苗的耐旱性优于小黑杨，说明８４Ｋ杨的干旱适应
阈值比小黑杨更广，更适合在我国西北干旱与半干

旱地区大面积栽植。而 ＰＩＰ１－２、ＭＹＢ４、ＥＲＦ１５和
ＤＲＥＢ１基因则很可能是８４Ｋ杨和小黑杨响应干旱
胁迫的关键节点基因，下一步可通过基因编辑、遗

传转化、组学分析、酵母单双杂交等方法确定此类

基因的功能，并进一步利用其辅助杨树抗逆性状改

良工作。
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