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极端干旱生境下胡杨克隆水分整合特征及其生态意义
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摘　 要: 克隆水分整合是克隆植物有效利用异质性生境资源的重要对策ꎬ 也是在恶劣生境下得以定植、 存活的重

要生存策略ꎮ 本研究以塔里木河下游的胡杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ.)为对象ꎬ 结合野外调查、 稳定同位素技

术、 生理生态监测实验ꎬ 调查胡杨的克隆水分整合特征并分析其生态意义ꎮ 结果显示ꎬ 胡杨母株与其克隆幼株

间存在显著水分生理整合ꎬ 水分整合以顶向传输为主ꎬ 水分整合过程与整合水量受到母株生理节律及母株到幼

株间隔子长度的影响ꎻ 克隆幼株因水分整合而能够获取与母株相似的深层土壤水分ꎬ 比同一区域实生幼株拥有

更好的水分获取能力ꎬ 并使胡杨克隆幼株比实生幼株保持相对更高的水力导度、 叶片水分含量及叶水势ꎻ 在极

端干旱生境下的这种水分获取及利用策略使胡杨克隆幼株比实生幼株具有更高的光化学效率与光合性能ꎬ 有助

于克隆幼株在不利生境下定植、 存活并保持更高的生存优势ꎮ
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　 　 克隆整合是克隆植物最重要的特征之一ꎬ 也是

其适应异质性、 多变与不利生境的重要策略[１ꎬ ２]ꎮ
克隆植物分株间通过相互连接的生理结构(间隔

子)传递资源和信号ꎬ 使具空间异质性的生境资源

得以共享ꎬ 实现资源的生理整合[３ꎬ ４]ꎮ 克隆生理整

合包括水分、 光合产物和矿物质的整合ꎬ 它不仅可

以使植物更有效地利用异质性资源[５]ꎬ 还有助克

隆植物缓解环境胁迫ꎬ 减少生物和非生物胁迫带来

的负面影响[６ꎬ ７]ꎬ 使克隆幼株在恶劣生境下保持较

高的生存力[２ꎬ ８ꎬ ９]ꎬ 在实生幼株难以存活的地方和

资源匮乏的生境下定植、 生长[５ꎬ １０]ꎮ 水分生理整

合是克隆整合中极为重要的一部分[１１]ꎬ 被认为在

荒漠生态系统或者干旱等不利生境下克隆植物群落

动态、 种群扩张与个体适应过程中扮演着重要角

色[１２]ꎮ 在水分异质性环境中ꎬ 具有较好水分条件的

分株常常向水分亏缺分株进行水分传输以共享资

源[１１]ꎬ 而当克隆植物处于均质水分环境中时ꎬ 分株

间很少有水分交换[１３]ꎮ 当新克隆幼株产生时ꎬ 母株

经常通过顶向流动给克隆幼株提供所需的资源ꎬ 这

对于幼株的定植、 成活有重要意义[１４ꎬ １５]ꎮ 但是ꎬ 克

隆植物的生理整合也并非普遍存在ꎬ 且并非总是有

益ꎬ 它可能会因为物种、 生境差异以及植物损耗－收
益的权衡过程而异[３ꎬ ４ꎬ １６]ꎮ 一些紫菀属克隆植物的

生理整合程度很低[１７]ꎬ 而沙生苔草[１３]、 沙鞭[６] 和

结缕草[１６ꎬ１８]等则发生广泛的生理整合ꎮ 对于某些物

种或某些环境下ꎬ 生理整合会对植物产生负面影

响[１９ꎬ ２０]ꎮ 关于克隆植物克隆性特征与克隆整合一直

是生态学、 进化生态学以及植物行为生态学等学科

的研究热点ꎬ 它有助我们更好地了解植物群落的演

替规律和克隆植物应对生境变化的适应策略ꎮ
胡杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ.)是中国西北干

旱区荒漠河岸林生态系统的优势建群种[２１]ꎬ 对于

维持干旱区生态系统及保障绿洲生态安全发挥着重

要作用[２２]ꎮ 在全球变化以及人为活动影响下ꎬ 中

国西北干旱区胡杨的生境与更新繁殖对策发生了巨

大改变ꎬ 由种子和根蘖两种方式混合繁殖的生活史

正逐渐演变成基本单一根蘖繁殖(克隆繁殖)的生

活史ꎬ 种群更新乏力[２３]ꎬ 以胡杨为主要建群种的

荒漠河岸林生态系统退化严重ꎬ 胡杨林面积大幅减

少[２３]ꎮ 近些年针对胡杨的生长及水分关系[２２ꎬ ２４]、
胡杨群落的退化机制[２５]、 胡杨应对环境胁迫的各

种生理生态响应与调节机制(光合、 径流、 水势、
根际微生物等) [２６－２８] 等科学问题的研究开展较多ꎬ
对胡杨的克隆性特征及克隆整合研究的报道相对较

少ꎮ 目前ꎬ 对克隆植物生理整合的研究多集中在草

本植物ꎬ 以及枝源或匍匐茎克隆植物[１２ꎬ ２９－３１]ꎬ 对

于极端干旱生境下的根源木本克隆植物涉及不多ꎮ
干旱区极端生境条件下胡杨的克隆整合特征及其生

态效应尚不清楚ꎬ 加强这一研究ꎬ 对于认识极端干

旱环境下胡杨无性繁殖策略ꎬ 胡杨种群对生境的适

应及对限制资源的利用对策有很大帮助ꎮ
我们选择塔里木河流域这一最大天然胡杨林分布

区作为研究地ꎬ 以塔里木河下游的胡杨种群为研究对

象ꎬ 针对极端干旱、 恶劣生境下胡杨有性繁殖被限

制ꎬ 却仍能够通过有限的克隆繁殖支撑种群更新这一

现象ꎬ 结合野外调查和生态实验去探明胡杨是否存在

克隆水分整合ꎬ 其克隆水分整合特征如何ꎬ 以及胡杨

的克隆水分整合对克隆幼株的影响及生态意义ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究区位于塔里木河下游(３９°８′ ~ ４１°４５′Ｎꎬ
８５°４２′ ~ ８９°１７′Ｅ)ꎬ 地处塔克拉玛干沙漠和库鲁

克沙漠之间ꎬ 整个区域属典型的极端干旱温带大陆

气候ꎬ 区内荒漠河岸林生态系统物种生境的脆弱性

和不稳定性较强ꎮ 研究区年均降水量 < ５０ ｍｍꎬ
潜在蒸发量 > ２５００ ｍｍꎬ 多风且干燥ꎬ 全年太阳辐

射 ５６９２ ~ ６３６０ ＭＪ / ｍ２ꎬ 每年的日照时间在 ２７８０ ~
２９８０ ｈꎬ 年积温(> １０℃)４０４０ ~ ４３００℃ꎬ 日平均

气温 １３ ~ １７℃[３２]ꎮ 自 ２０ 世纪 ７０ 年代以来由于下
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游河道长期断流ꎬ 地下水位下降ꎬ 以胡杨为主的塔

里木河下游荒漠河岸林生态系统退化显著ꎮ
１􀆰 ２　 野外调查

胡杨克隆性特征调查与实验主要在 ２０１５ 年的

夏季 ６ － ８ 月间完成ꎬ 在野外选择塔里木河下游胡

杨种群发育相对较好的库姆吐格、 英苏、 阿拉干等

地监测断面ꎬ 对河岸边 ５００ ｍ 范围内的胡杨种群

开展调查ꎬ 调查采用 ５０ ｍ × ５０ ｍ 植物调查样地ꎬ
依据胡杨种群的发育状况ꎬ 每处重复 ３ ~ ５ 个样

地ꎮ 调查选择种群内株高小于 １􀆰５ ｍꎬ 基径小于

２ ｃｍ 的胡杨幼株为对象ꎬ 对调查样地内的胡杨幼

株通过根系与根形特征调查方法确定其繁殖方式ꎮ
实生胡杨幼株根系多呈双根型ꎬ 两主根呈 １２０° ~
１６０°夹角向两侧斜下方延伸扎入土中ꎬ 并逐渐变

细且分出次级细根ꎻ 克隆繁殖胡杨幼株多根蘖于地

面以下 ３０ ~ ４０ ｃｍ 成年胡杨直径 １ ~ ３ ｃｍ 的水

平根上ꎬ 水平根前后不见细根ꎬ 根型粗细均等ꎬ 根

蘖处萌发多个不定芽发育成胡杨幼株ꎮ 在确定胡杨

幼株繁殖方式的同时ꎬ 调查胡杨克隆繁殖的克隆构

型特征ꎮ 在 ３ 个断面调查基础上ꎬ 最终确定并选择

克隆幼株和实生幼株均有较多分布并能满足后期监

测重复的英苏断面做进一步的生态监测实验ꎬ 分别

测定胡杨母株与其克隆幼株间的水分整合根流特征

及实生幼株根流特征、 母株与克隆幼株及实生幼株

的水分来源特征、 克隆幼株及实生幼株的枝条木质

部水力导度、 水势及叶片水分特征、 各幼株光合生

理特征等ꎬ 用以研究胡杨克隆水分整合特征并对比

分析克隆水分整合对克隆幼株的影响与生态意义ꎮ
１􀆰 ３　 生理生态监测实验与取样分析

胡杨水分生理整合的定量测量在 ２０１５ 年 ７ 月和

８月完成ꎬ 采用具有双向测流功能的 ＳＦＭ１ ＳＡＰ 径流

仪(ＩＣＴ 公司ꎬ 澳大利亚)对胡杨母株与克隆幼株间间

隔子(水平根)实施 １０ ｍｉｎ 间隔、 持续 ５ ｄ 的连续液

流测定而得ꎮ 监测实验选择的间隔子直径 ２􀆰３ ~
２􀆰 ８ ｃｍꎬ 长度分别为 ３ ~ ５ ｍ 及 ２５ ~ ３０ ｍꎬ 不同

间隔子长度各重复３ 株ꎮ 同步对同区域３０ ｍ 范围内

长势相近实生幼株主根进行液流测定ꎬ 重复 ３ 株ꎮ 径

流仪测点位置分别位于克隆幼株近母株侧距克隆幼株

根蘖处 ２０ ｃｍ 间隔子上和实生幼株地表下 ２０ ｃｍ 主

根上ꎬ 所选待测的克隆幼株与母株间再无其他分株ꎮ
借助稳定同位素技术ꎬ 对成年胡杨母株与其克

隆幼株及同一区域长势相近的实生幼株木质部内水

分来源进行分析ꎮ 取样于 ２０１５ 年 ７ 月完成ꎮ 取样

调查工作采集了英苏断面距河 １００ ｍ 范围内、 ３ 个

５０ ｍ × ５０ ｍ 调查样地中的 ３ 株胡杨母株与其克隆

幼株ꎬ 以及同一样地内实生幼株的枝条木质部样

品ꎬ 对每个研究对象每株取 ３ 根冠层中部向阳面枝

条ꎬ 枝条剪下后快速去除表皮ꎬ 并截取距离断口

１５ ｃｍ 以上部位木质部多段ꎬ 装入玻璃取样瓶并用

密封胶条密封后冷藏保存ꎻ 同时在调查样地内通过

土钻对 ３ 个土壤剖面进行调查ꎬ 以 ５０ ｃｍ 间隔从

地表到地下水位埋深处分层采集不同深度层土壤

样ꎬ 同深度层每层取混合土样 ３ 个ꎬ 装入玻璃取样

瓶密封冷藏保存ꎬ 同步进行土壤水分的铝盒取样与

鲜重称量ꎮ 胡杨枝条木质部样品及样地内土壤样品

冷藏保存带回实验室ꎬ 用 ＬＧＲ 液态水稳定同位素

仪(ＬＧＲ ＤＬＴ￣１００ ＬＷＩＡꎬ 理加联合科技有限公司ꎬ
美国)配套真空水分抽提设备进行真空加热水分抽

提ꎬ 再用液氮将真空加热抽提水分冷凝还原成液态

水ꎬ 通过 ＬＧＲ 稳定同位素分析仪测定枝条木质部及

土壤中水分的 δ２Ｈ 和 δ１８Ｏ 值ꎬ 每个样品重复测量 ５
次ꎻ 土壤水分含量(ＳＷＣ)通过铝盒烘干称重法计算

获取ꎬ 将野外称量过鲜重的土壤铝盒放入烘箱

１０５℃烘干至恒重ꎬ 称量干重ꎬ 计算土壤含水量ꎮ
胡杨克隆幼株、 实生幼株叶水势(ＬＷＰ)利用

ＳＡＰＳ Ⅱ 便携式压力室水势仪(３１１５ꎬ ＳＥＣ 公司ꎬ
美国)分别在 ７ 月 ２１ 日黎明前和正午测定ꎬ 选择

已测根流的 ３ 个幼株为待测个体ꎬ 每株每个时段随

机选择 ３ 片健康叶片进行测量ꎮ 胡杨叶片的水分含

量在叶水势测量同日正午采集获取ꎬ 每株个体采集

３ 份叶片ꎬ 每份 ６ 片叶片ꎬ 称取鲜重后带回实验室

于 ７０℃烘箱烘干至恒重ꎬ 称取干重并计算叶片含

水量(ＬＷＣ)ꎮ 幼株枝条水力导度利用木质部导水

率及 栓 塞 测 量 系 统 ( Ｘｙｌｅｍ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｍｅｔｅｒꎬ
Ｂｒｏｎｋｈｏｒｓｔꎬ Ｍｏｎｔｉｇｎｙ￣ｌｅｓ￣ｃｏｒｍｅｉｌｌｅｓꎬ Ｆｒａｎｃｅ) 对

两种幼株枝条木质部导水率及栓塞化程度进行测

定ꎮ 在黎明前取测过水势的各待测幼株直径 ４ ~
５ ｍｍ、 长 ３０ ~ ４０ ｃｍ 的新鲜枝条 ３ 根ꎬ 剪下后迅

速插入水中并用黑色塑料袋包裹ꎬ 带回室内依照周

洪华等[３３] 的方法测定起始导水率 Ｋ０( ｋｇ􀅰ｓ－１ 􀅰
ＭＰａ－１)和最大导水率 Ｋｍａｘ(ｋｇ􀅰ｓ－１􀅰ＭＰａ－１)ꎮ 样

品比导率(Ｋｓ) 和枝条木质部导管自然栓塞程度

ＰＬＣ (水力导度损失比率ꎬ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ
ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ)分别通过公式[３４] 来计算ꎬ
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Ｋｓ ＝ Ｋ × 样品长度 (ｍ) /样品横载面积 (ｍ２ )ꎻ
ＰＬＣ ＝ １００ (１ －Ｋｓ０ / Ｋｓｍａｘ)ꎬ 式中 Ｋｓ０和 Ｋｓｍａｘ分别

为初始及最大比导率ꎮ 每株待测样品每次测定 ５ 个

重复ꎬ 取平均值ꎮ
表征胡杨叶片光合性能的叶绿素荧光参数使用

便携式叶绿素荧光仪(Ｍｉｎｉ￣Ｐａｍꎬ Ｗａｌｚ 公司ꎬ 德

国)于 ７ 月 １０ － ２０ 日晴朗天气条件下测定ꎮ 测量

光选用光强小于 ０􀆰１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的红光ꎬ 饱和

脉冲光强大于 １００００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ 作用时间

０􀆰８ ｓꎮ 在每个测量日上午 ９ ∶ ００ － １１ ∶ ００ 进行测

量ꎬ 随机选择 ３ 株待测植株南侧向阳面叶片ꎬ 重复

测定 ６ 组光响应曲线ꎮ 测定时段的叶片稳态荧光

Ｆｓ和光适应下最大荧光 Ｆｍ′由仪器自动测量记录ꎻ
叶片暗适应下初始荧光值 Ｆ０和最大荧光值 Ｆｍ在黎

明前、 正午和测量时段用黑布遮盖 ２０ ｍｉｎ 暗适应

后测得ꎬ 重复 ６ 次ꎻ 电子传递速率(ＥＴＲ)、 光适应

下光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)实际光化学效率(ФＰＳⅡ)依据以

下公式计算并由仪器自动给出ꎬ 光适应下初始荧光

值 Ｆ０′、 暗适应下 ＰＳⅡ最大光化学效率 Ｆｖ / Ｆｍ和潜

在活性 Ｆｖ / Ｆ０、 ＰＳⅡ捕获光能分配用于光化学反应

份额(Ｐ)、 热耗散份额(Ｄ)及过剩激化能份额(Ｘ)
等参数分别由以下公式算出ꎮ

ΦＰＳⅡ ＝ (Ｆｍ－ Ｆｓ) / Ｆｍ′ [３５] (１)
ＥＴＲ ＝(Ｆｍ′ － Ｆｓ) / Ｆｍ′ × ＰＡＲ × ０􀆰５ × ０􀆰８４ (２)
Ｆ０′ ＝ Ｆ０ / ((Ｆｍ－ Ｆ０) / Ｆｍ＋ Ｆ０ / Ｆｍ′) [３６] (３)
Ｆｖ / Ｆｍ ＝(Ｆｍ－ Ｆ０) / Ｆｍ (４)
Ｆｖ / Ｆ０ ＝ (Ｆｍ－ Ｆ０) / Ｆ０

[３７] (５)
Ｐ ＝(Ｆｍ′ － Ｆ０′) / Ｆｍ′ × ｑＰ × １００％[３８] (６)
Ｄ ＝ １ － ((Ｆｍ′ － Ｆ０′) / Ｆｍ′)× １００％ (７)
Ｘ ＝(Ｆｍ′ － Ｆ０′) / Ｆｍ′ × (１ － ｑＰ) × １００％ (８)

１􀆰 ４　 数据统计与分析

调查及实验数据通过 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行初步统

计与计算ꎬ 采用 ＳＰＳＳ １３􀆰０ ( ＩＢＭ 公司ꎬ 美国)软
件中的均值方差比较进行克隆幼株与实生幼株各生

理生态指标数据间差异显著性分析判别ꎬ 图形绘制

与快 速 光 响 应 曲 线 拟 合 采 用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １１􀆰０
(Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅ 公司ꎬ 美国)软件完成ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 胡杨克隆水分整合特征

调查发现ꎬ 塔里木河下游胡杨克隆幼株的分

布构型多为游击型ꎬ 发生根蘖的母株一般自然状

态下只产生 １ ~ ２ 株克隆幼株(图 １)ꎮ 由径流仪

监测的胡杨母株与其克隆幼株间间隔子中液流特

征显示(表 １ꎬ 图 ２)ꎬ 胡杨成年母株与其克隆幼

株间水分生理整合显著ꎬ 整合以顶向传输为主ꎬ
未监测到由克隆幼株向母株的基向水分传输ꎮ 母

株与克隆幼株间的距离会明显影响水分整合ꎬ 随

着间隔子长度的增大ꎬ 胡杨母株对其克隆幼株的

水分整合强度显著减小ꎮ 间隔子 ２ ~３ ｍ 的克隆

幼株每天可获取由母株提供的约 １􀆰０９ ｋｇ 水分ꎬ
而间隔子长度 ２５~３０ ｍ处的克隆幼株每日只获得

０􀆰２２ ｋｇ 水分整合ꎬ 略高于实生幼株主根每日的

液流量(表 １)ꎮ
胡杨母株对克隆幼株的水分整合还会受到母株

自身生理节律的影响ꎬ 除了夜间水分整合显著下降

外ꎬ 在每日正午时段ꎬ 胡杨母株对克隆幼株的水分

整合也会显著下降ꎬ 平均水分整合日变化曲线均

表现为双峰型(图 ２: Ｂꎬ Ｄ)ꎬ 第一个峰值均出现

在 ８ ∶ ００ － ９ ∶ ００ꎬ 之后开始下降ꎬ 至正午 １４ ∶ ００

!"#$
Mother plant of
Populus euphratica

!"#$
Mother plant of
Populus euphratica

%&'$
Young daughter
ramet

%&'$
Young daughter ramet()*

Spacer

()*
Spacer

图 １　 胡杨克隆幼株游击型分布的克隆构型
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｃｌｏｎａｌ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｇｕｅｒｉｌｌａ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ ｏｆ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｒａｍｅｔｓ

７４３　 第 ３ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 朱成刚等: 极端干旱生境下胡杨克隆水分整合特征及其生态意义



表 １　 胡杨实生幼株主根及连接母株与克隆幼株的间隔子中液流平均日流量
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅａｎ ｄａｉｌｙ ｓａｐ ｆｌｏｗ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｐｏｐｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｓｐａｃｅｒｓ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ

ｍｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ

实验植株
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

ｏｂｊｅｃｔｓ

待测植株平均株高(ｍ) /
平均基径(ｃｍ)

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｂｊｅｃｔｓ ｍｅａｎ
ｈｅｉｇｈｔ (ｍ) / Ｍｅａｎ ｂａｓａｌ

ｄｉａｍｅｔｅｒ (ｃｍ)

间隔子(根)平均直径(ｃｍ)
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ
ｓｐａｃｅｒ ( ｒｏｏｔｓ) ｏｆ
ｒａｍｅｔｓ (ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ)

间隔子长度(ｍ)
Ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ

平均单日流量(ｋｇ / ｄ)
Ａｖｅｒａｇｅ ｄａｉｌｙ ｆｌｏｗ

胡杨克隆幼株
Ｐ. ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ １.２４ ± ０.２５ / １.６５ ± ０.１８ ２.５６ ± ０.２４

２５~３０ ０.２２ ± ０.０９ａ
３~５ １.０９ ± ０.４６ｂ

胡杨实生幼株
Ｐ. ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ １.３０ ± ０.１４ / １.７９ ± ０.１３ ２.４５ ± ０.１９ ０.２０ ± ０.０８ａ

　 　 注: 表中流量数据为平均值 ± 标准差ꎬ 数据后不同小写字母表示差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ｏｆ ｆｌｏｗ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ｓｄꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０􀆰０５. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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图 ２　 连接胡杨母株与克隆幼株不同长度间隔子多日液流流速特征(Ａꎬ Ｃ)和日变化(Ｂꎬ Ｄ)
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓａｐ ｆｌｏｗ ｒａｔｅ (Ａꎬ Ｃ) ａｎｄ ｉｔｓ ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ (Ｂꎬ Ｄ) ｉｎ ｓｐａｃｅｒｓ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｍｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｒａｍｅｔｓ

左右降至两峰值间的低点ꎬ ２０ ∶ ００ － ２１ ∶ ００ 达到

第二峰值ꎬ 之后下降至夜间最低点ꎮ 水分整合正午

的下降趋势在相对更长间隔子的母株与克隆幼株间

更为明显ꎮ
２􀆰 ２　 胡杨木质部水分来源

由不同深度土壤水分与胡杨木质部水分氢氧稳

定同位素特征显示(图 ３: Ａꎬ Ｂ)ꎬ 由深及浅ꎬ 土壤

水分含量逐渐减小ꎬ 土壤水分的 δ２Ｈ 与 δ１８Ｏ 值均

呈单调上升趋势ꎬ 即土壤水分含量较高的深层土壤

中的水有相对更小的 δ２Ｈ 与 δ１８Ｏ 值ꎮ 通过提取并

分析调查点胡杨种群内成年胡杨母株与其克隆幼株

以及同区域实生幼株木质部中水分的氢氧稳定同位

素特征发现ꎬ 胡杨克隆幼株与其母株枝条木质部内

水分有着基本一致的 δ２Ｈ 与 δ１８Ｏ 值ꎮ 相比同区域

３０ ｍ 范围内的实生胡杨幼株ꎬ 胡杨克隆幼株木质

部水分的 δ２Ｈ 与 δ１８Ｏ 值显著更低ꎬ 这与相对更深

层土壤中水分的氢氧稳定同位素特征值更为接近ꎮ
２􀆰 ３　 胡杨克隆幼株与实生幼株水力导度及叶片水

分状态

　 　 相比胡杨实生幼株ꎬ 同一区域生境下长势相当
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的克隆幼株有更好的水力传导性能ꎬ 表现在枝条木

质部比导率显著高于实生幼株 ５０􀆰３３％ꎬ 表征木质

部栓塞程度的 ＰＬＣ 也显示ꎬ 实生幼株枝条木质部

水力导度损失要显著高于克隆幼株ꎮ 此外ꎬ 胡杨克

隆幼株比实生幼株叶片含水量更高ꎬ 并且无论是黎

明前还是正午ꎬ 实生幼株叶水势比克隆幼株更低ꎮ
胡杨母株叶片含水量与克隆幼株无显著差异ꎬ 但显

著高于实生幼株ꎬ 母株木质部导水率介于两种幼株

之间ꎬ 叶水势在黎明前及正午均与克隆幼株无显著

差异ꎬ 但显著高于实生幼株(表 ２)ꎮ
２􀆰 ４　 胡杨幼株叶片 ＰＳⅡ光化学特征

对同一区域相同生境下长势与株龄相当的胡杨

克隆幼株与实生幼株的叶绿素荧光参数进行对比ꎬ
结果显示(图 ４ꎬ 表 ３)ꎬ 在叶片尺度上ꎬ 胡杨克隆

幼株表现出比实生幼株更高的光合活性ꎬ 表现在克

隆幼株叶片光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)在相同的外在温度和

光照条件下ꎬ 比实生幼株有更高的电子传递速率

(ＥＴＲ)(Ｐ < ０􀆰０５) 和光适应下实际光化学效率

(ΦＰＳⅡ)ꎮ 特别是在高光强时段ꎬ 当光合有效辐射

(ＰＡＲ)大于 １０００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ 两种幼株叶

片光化学指标差异逐渐增大ꎮ 相似的规律在胡杨叶

片最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和 ＰＳⅡ潜在活性(Ｆｖ /
Ｆ０)上也同样可见ꎬ 黎明前两种幼株相应参数的差

异并不显著ꎬ 但到正午高光强时段ꎬ 克隆幼株的最

大光化学效率与 ＰＳⅡ潜在活性显著大于实生幼株ꎮ
同时ꎬ 相比实生幼株而言ꎬ 胡杨克隆幼株有将叶片

ＰＳⅡ所捕获的光能更多地用于光化学反应的趋势ꎬ
同时通过热耗散消耗过剩激能进行光保护的活性也

相对较好ꎬ 光系统中过剩激能的比例显著减少ꎬ 光

化学活性相应更高(表 ３)ꎮ

３　 讨论

水是植物生存、 生长和众多关键生态－生理过

程最重要的限制因子[３９]ꎬ 尤其在塔里木河下游这

样极端干旱的生境下ꎬ 植物对水分的依赖更加突

出ꎮ 极低的年降水难有生态意义ꎬ 地表水文过程也
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图 ３　 不同深度土壤水分含量与土壤水 δ２Ｈ、 δ１８Ｏ 值特征(Ａ)ꎬ 胡杨母株、
克隆幼株、 实生幼株枝条木质部中水 δ２Ｈ、 δ１８Ｏ 值特征(Ｂ)

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ δ２Ｈ ａｎｄ δ１８Ｏ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈｓ (Ａ) ａｎｄ
ｗａｔｅｒ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｍｏｔｈｅｒ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｒａｍｅｔｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ (Ｂ)

表 ２　 调查点同一生境下胡杨克隆幼株与实生幼株枝条水力导度、 叶片含水量及叶水势特征
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ

ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

实验植株
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

ｏｂｊｅｃｔｓ

叶片含水量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ(％)

枝条水力传导性能
Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｓｈｏｏｔｓ
初始比导率 Ｋｓ０

Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ
(ｋｇ􀅰ｓ－１􀅰ｍ－１􀅰ＭＰａ－１)

导水率损失率 ＰＬＣ(％)
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ

ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

叶水势
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ(ＭＰａ)

黎明前
Ｐｒｅｄａｗｎ

正午
Ｍｉｄｄａｙ

克隆幼株
Ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ ６７.００ ± ０.４８ａ ６.９３ ± １.４５ａ ２８.２１ ± ８.１１ａ －０.４５ ± ０.０３ａ －１.０４ ± ０.０６ａ

实生幼株
Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ６０.７６ ± ０.５６ｂ ４.６１ ± ０.６２ｂ ４５.２７ ± ８.１３ｂ －０.５０ ± ０.０４ｂ －１.４８ ± ０.０８ｂ

母株
Ｍｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ ６４.９２ ± ０.６１ａ ５.４７ ± １.６１ｃ ３８.１６ ± １３.９０ｃ －０.４２ ± ０.０５ａ －１.１８ ± ０.１３ａ
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"#()&'（ ΦPopulus euphratica seedlings) PSⅡ

y x R P= 5.13 + 5.88exp ( 0.0004 ), = 0.99, < 0.001- - 2

"#$%&' Φ( young ramets)Populus euphratica PSⅡ

= 1.08 + 1.82exp ( 0.0001 ), = 0.99, < 0.001y x R P- - 2

= 281.15(1 exp ( 0.0001 )), = 0.98, < 0.001y x R P- - 2
"#()&' ( seedlings) ETRPopulus euphratica

　 　 ΦＰＳⅡ: 光适应下叶片光系统Ⅱ实际光化学效率ꎻ ＥＴＲ: 光系统Ⅱ电子传递速率ꎻ ＰＡＲ: 光合有效辐射ꎮ
ΦＰＳⅡ: Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｌｉｇｈｔ￣ａｄａｐｔｅｄ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱꎻ ＥＴＲ: Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱꎻ ＰＡＲ: Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ.

图 ４　 胡杨克隆幼株与实生幼株光适应下叶片光系统Ⅱ电子传递速率与实际光化学效率
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｌｉｇｈｔ￣ａｄａｐｔｅｄ ｌｅａｆ

ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ

表 ３　 胡杨克隆幼株与实生幼株 ＰＳⅡ内激化能分配于光化学反应(Ｐ)、 热耗散(Ｄ)、 过剩激化能(Ｘ)的份额ꎬ
暗适应下叶片 ＰＳⅡ最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)及潜在活性(Ｆｖ / Ｆ０)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｘｃｉｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎ ＰＳⅡ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ (Ｐ)ꎬ ｌｏｓｔ ｂｙ ｔｈｅｒｍａｌ
ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ (Ｄ)ꎬ ａｎｄ ｅｘｃｅｓｓ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ (Ｘ)ꎻ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ａｎｄ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ (Ｆｖ / Ｆ０) ｏｆ ｄａｒｋ￣ａｄａｐｔｅｄ ｌｅａｆ ＰＳⅡ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ

实验植株
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｏｂｊｅｃｔｓ

Ｐ
(％)

Ｄ
(％)

Ｘ
(％)

Ｆｖ / Ｆｍ

黎明前
Ｐｒｅｄａｗｎ

正午
Ｍｉｄｄａｙ

Ｆｖ / Ｆ０

黎明前
Ｐｒｅｄａｗｎ

正午
Ｍｉｄｄａｙ

克隆幼株
Ｙｏｕｎｇ ｒａｍｅｔｓ ０.５４ ± ０.０２ａ ０.３１ ± ０.０２ａ ０.１５ ± ０.０２ａ ０.８２ ± ０.０１ａ ０.７９ ± ０.０２ａ ４.７３ ± ０.３４ａ ３.７２ ± ０.５４ａ

实生幼株
Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ０.５０ ± ０.０４ａ ０.２９ ± ０.０３ａ ０.２１ ± ０.０３ｂ ０.８１ ± ０.０１ａ ０.７４ ± ０.０３ｂ ４.３７ ± ０.４２ａ ２.９２ ± ０.５２ｂ

因为河道断流基本丧失ꎬ 目前这一区域的胡杨主要

依赖地下水与相对深层的土壤水[２２ꎬ ３２]ꎮ 在本研究

中ꎬ 胡杨成年母株对其克隆幼株有显著的水分整

合ꎬ 这一点不仅从克隆幼株木质部水分来源分析可

以看出ꎬ 同样也能从母株与克隆幼株间间隔子液流

定量反映出来ꎮ 胡杨克隆幼株木质部内的水分来源

与其成年母株相似ꎬ 均来自水分有效性较好的相对

更深层土壤ꎮ 这是胡杨母株对其克隆幼株水分整合

的结果与间接证明ꎬ 它使得胡杨克隆幼株得以获取

实生幼株根系无法触及的深层土壤水ꎬ 在地下水埋

深较深的区块具备生存的可能ꎮ 在水分获取层面ꎬ
这有效增加了克隆幼株的生态位纵向幅度ꎬ 直接改

善了胡杨克隆幼株的水分获取能力ꎮ 虽然胡杨母株

与其克隆幼株间间隔子的长度以及母株的生理节律

会影响水分整合ꎬ 但是从日平均水分整合量来看ꎬ
母株对克隆幼株的水分整合均大于实生胡杨幼株根

系获取的水量ꎮ 这些都进一步显示出胡杨克隆幼株

在极端干旱区最重要生境资源———水分的获取上比

实生幼株有更大的优势ꎮ 相比幼株而言ꎬ 胡杨成株

所处的水分条件相对更好ꎬ 身处较好水分条件的母

株向水分条件相对较差的幼株进行顶向水分传输也

就可以理解ꎬ 相似的结论在 Ｍａｏ 等[１１] 的研究中也

有发现ꎬ 这是对纵向上空间异质性分布的水分资源

的有效利用对策[５]ꎮ 母株向其克隆幼株提供的水分

整合对于幼株存活具有的重要意义在前人的研究中

也被证明[９ꎬ １４]ꎮ 虽然一些研究显示ꎬ 在基株内部ꎬ
水势差可能是水分整合的驱动力[１１]ꎬ 但是我们的实

验中并未发现母株与其克隆幼株间存在显著的叶水

势差ꎬ 无论黎明前还是正午ꎮ 因此ꎬ 母株与幼株因

水分获取能力不同形成的源汇动力可能是造成胡杨

母株对其克隆幼株水分整合的驱动力[１３]ꎮ
木质部的水分传导是陆生维管植物维持生存的

基础[３３]ꎬ 其水力导度与植物的生存能力及抗旱性

关系密切[４０ꎬ ４１]ꎮ 本研究发现克隆水分整合不仅改

善了克隆幼株在极端干旱生境下的水分获取能力ꎬ
也有助其较实生幼株保持更好地木质部水力传导性
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能ꎬ 表现在克隆幼株枝条木质部初始比导率显著高

于同区域相同生境下的实生幼株ꎮ 这主要是因为克

隆幼株在母株对其水分整合的作用下ꎬ 夏季极端干

旱炎热时发生水分亏缺及干旱胁迫的几率会比实生

幼株下降ꎬ 而水分亏缺及干旱胁迫下植物木质部导

管会因为其内部水张力增大形成气穴ꎬ 栓塞导管造

成木质部水力导度损失[４２ꎬ ４３]ꎮ 这一点在本研究中

从实生幼株枝条木质部水力导度损失率 ＰＬＣ 显著

大于克隆幼株和其母株的结果中也能证实ꎮ 而胡杨

母株木质部水力导度损失要显著(Ｐ < ０􀆰０５)高于其

克隆幼株却显著(Ｐ < ０􀆰０５)低于实生幼株ꎬ 这是因

为胡杨母株的水分获取能力与水分状态显著好于同

一生境下实生幼株ꎬ 但由于植株整体蒸腾面积与水

分需求远大于克隆幼株ꎬ 且由此产生的木质部导管

内部张力较大ꎬ 形成气穴较克隆幼株更多的缘故ꎮ
相对更好的水力传导性能与水分获取能力ꎬ 使得克

隆幼株具有更高的叶片含水量ꎬ 并且在夏季干旱少

雨及高温下ꎬ 也能够比实生幼株保持相对更高的叶

水势ꎬ 无论黎明前还是正午ꎮ 这也证明了克隆幼株

较实生幼株具有更好的从水分亏缺状态恢复的性能ꎬ
而实生幼株在正午时段水分亏缺的程度相对克隆幼

株更高[２０]ꎮ 这些水分生理机能上的差异将可能影响

到幼株一些重要的生理生态过程ꎬ 比如光合作用ꎮ
水分有效性及获取能力与相应的水分生理机能

对植物光合作用会有明显影响[４４]ꎬ 前人研究也显

示ꎬ 克隆水分整合可以显著改善克隆幼株的生长与

光合性能ꎬ 进而改善并促进克隆幼株在非最适生境

下的生存与生长[１１ꎬ ４５]ꎮ 上述讨论证明ꎬ 胡杨母株

对克隆幼株的水分整合有助于其获取更多水分并保

持相比实生幼株更好的水分状态与水力传导ꎬ 这将

有利于在光合作用过程中ꎬ 克隆幼株叶片光系统保

持正常功能与电子传递链的连续和稳定ꎬ 进而保障

光合作用的能量供给[４６ꎬ ４７]ꎮ 而水分亏缺ꎬ 将直接

导致光合作用的重要原料———水的供应不足ꎬ 并会

因为水分亏缺诱发的叶片气孔控制增大空气中二氧

化碳进入叶片的阻力ꎬ 进而导致光合作用另一重要

原料———二氧化碳的不足ꎬ 光合作用中物质的亏缺

又会反馈到能量过程ꎬ 并降低光化学作用对能量的

需求而降低光化学效率[４８]ꎬ 这些都将直接影响并

降低植物的光合作用ꎮ 本研究中实生幼株表现出的

较克隆幼株显著下降的光化学效率与电子传递速率

也很好地说明了这点ꎮ 而水分的不足对光合作用中

一些关键酶活性的影响ꎬ 会限制开尔文循环ꎬ 降低

光合效率[４９]ꎮ 特别是在干旱区ꎬ 水分亏缺导致的

光合性能与光化学效率下降常常和高光强、 高温相

互叠加ꎬ 致使光系统中激能过剩ꎬ 引发光抑制ꎬ 损

伤光系统ꎬ 加重胁迫[５０ꎬ ５１]ꎮ 本研究监测实验中实

生幼株正午显著比克隆幼株降低的光系统Ⅱ活性与

显著增加的光系统过剩激化能比例(Ｘ)都印证了以

上这些结论ꎬ 也指示了实生幼株比克隆幼株有更高

的发生光抑制的危险ꎮ

４　 结论

(１)在塔里木河下游极端干旱的生境下ꎬ 胡杨

母株与其克隆幼株间具有显著的水分生理整合过

程ꎬ 整合以母株向克隆幼株的顶向水分传输为主ꎬ
整合会受到母株生理节律及母株到克隆幼株间隔子

长度的影响ꎬ 表现为双峰型的日变化特征ꎮ (２)母
株对克隆幼株的水分生理整合改善了克隆幼株的水

分获取能力ꎬ 使其能够获得与其相连的成年母株相

似的土壤层水分ꎬ 这有助于克隆幼株比同区域实生

幼株保持更好的木质部水力导度及叶片水分含量、
叶水势ꎮ 这些有利于克隆幼株在极端干旱生境下比

实生幼株保持更优的叶片光系统性能ꎬ 具有更高的

光化学效率ꎬ 并因此具有相对更高的生存优势ꎮ
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