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摘　要：立地条件和树龄是影响黄土高原刺槐“小老树”形成的主要因素。为此，该文研究了不同立地条件下（水分条

件好的沟谷台地和水分条件相对差的峁坡坡地）刺 槐 叶 形 态 和 生 理 特 性 随 树 龄 的 变 化，目 的 在 于 揭 示“小 老 树”形 成

的生理机制。结果表明：坡地刺槐具有小的叶面积，高的比叶质量和叶厚度，低的比叶水力导度、净光合速率和气孔导

度，而水分利用效率和Ｎ、Ｐ养分含量均较高。随树龄增加，刺槐的叶形态和生理特性表现出干旱生境中的特点，叶水

分关系的恶化和分配到光合器官中的Ｎ含量比例的减少是随树龄增加 净 光 合 速 率 降 低 的 重 要 原 因。立 地 条 件 和 树

龄对大多数叶形态和生理特性表现出显著的 交 互 作 用，表 明 干 旱 与 树 龄 增 加 相 互 作 用 导 致 的 光 合 面 积 的 减 少、叶 片

结构和建造成本的上升及净光合速率的下降是黄土高原“小老树”形成的重要原因。
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　　植被措施是防治黄土高原水土流失，改善其生态

环境的一条重要途径。黄土高原自２０世纪５０年代开

始大规模造林以来，森林覆盖率已由原来的３％提高

到８％，生态环境得到了一定的改善。但由于不合理

的植被建设，相当一部分人工林生长极不正常，个体矮

小、生长缓慢、过早老化、病虫害严重、难以成材，故人

们谓之“小老树”，这些小老树的形成直接影响了其在改

善 生 态 环 境、防 风 固 沙 和 保 持 水 土 等 方 面 效 益 的 发

挥［１－３］。探索这些“小老树”的形成机制对于防止其形成

和改造现有“小老树”有重要的理论和实践指导价值。



水分是黄土高原树木生长和生存的主要限制因

子，亦是形成“小老树”的主导因素。“小老树”多生长

在水分条件差的峁顶、峁坡及沟坡中上部，而在水分

条件好的沟谷平缓地上树木生长相对良好［１－３］。以往

对“小老树”形成机制的探讨主要集中在土壤水分的

影响及其调控上［４］，而极少考虑植物本身的特性。植

物叶的形态与生理特性对环境变化极为敏感，且与整

株植物的生理性质密切相关，因而在一定程度上有助

于解释“小老树”的形成机理，同时也为将叶水平的测

定结果放大到整株树木乃至林分水平，从而实现对森

林生态系统碳通量的定量化研究所必须［５］。
初步研究表明：成年小叶杨“小老树”叶光合能力

显著低于对照，且叶片形状亦发生了适应性变化，如

叶面积减小、叶片变厚等［６］，但其它“小老树”形成过

程中叶 形 态 和 生 理 特 性 的 变 化 并 不 清 楚。Ｔａｎａｋａ－
Ｏｄａ等发现黄土高原外来树种河北杨和刺槐的长期

水分利用效率和氮含量随树木高度增加而下降［７］，暗
示水分和养分的限制是黄土高原“小老树”形成的重

要原因。但很多研究表明：植物长期水分利用效率随

树高或树龄增加均呈现增加的趋势［８－９］，且氮 含 量 也

存在 减 少、不 变 和 增 加 三 种 不 同 的 研 究 结 论［５］，与

Ｔａｎａｋａ－Ｏｄａ等的研究结果［７］明显不同。为此本研究

选择黄土高原“小老树”的典型树种———刺槐，研究其

在“小老树”形成过程中叶形态和生理特性的变化，以
揭示“小老树”形成的一些机理。

１　材料与方法

试验在位于陕北黄土高原榆林市米脂县城北２０
ｋｍ的高西沟流域 进 行（３７°５１′Ｎ，１１０°１１′Ｅ），该 流 域

位于黄土高原丘陵沟壑区，属温带半干旱半湿润森林

草原带。当地多年平均气温８．４℃，极端气温最低和

最高分 别 为－２６℃和３６．６℃，年 平 均 日 照 时 数 为

２　７６１ｈ，无霜 期 平 均１６２ｄ，多 年 平 均 降 雨 量４５１．６
ｍｍ，多年平均蒸发量为２　０００～２　５００ｍｍ［１０］。实验

于２０１１年７月中旬树木旺盛生长期进行。

１．１　材 料

以人工栽植的刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ　ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）为研究

对象，设置两块样地，沟谷纯刺槐林地和峁坡纯刺槐林

地。７月上旬刺槐沟谷台地和峁坡坡地２ｍ土层平均

含水量分别为７．８％和４．５％。实验前２天发生１３．４
ｍｍ降雨，导致１ｍ以上土壤含水量明显增加，但沟谷

台地土壤水分仍显著高于峁坡坡地（图１）。沟谷刺槐

林地相对平坦，坡度仅为６°，林下分布有少量榆树（Ｕｌ－
ｍｕｓ　ｐｕｍｉｌａ）、椿 树（Ａｉｌａｎｔｈｕｓ　ａｌｔｉｓｓｉｍａ）、枣 树（Ｚｉｚｙ－
ｐｈｕｓ　ｊｕｊｕｂａ）及臭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ）、长芒草（Ｓｔｉｐａ
ｂｕｎｇｅａｎａ）等草本植物，刺槐密度为１　４００株／ｈｍ２；峁

坡坡地刺槐林位于西南坡，接近峁顶，坡度２２°，林下

有针茅（Ｓｔｉｐａ　ｃａｐｉｌｌａｔａ），苦 菜（Ｓｏｎｃｈｕｓ　ｏｌｅｒａｃｅｕｓ）
等草本植物分布，刺槐密度为１　２００株／ｈｍ２。在每块

样地上进行 树 龄 调 查，然 后 标 记 相 近 树 龄 范 围 的 植

株，从中随机选择低龄、中龄和高龄的样株各３棵，调
查其生长情况（表１），然后采集样株顶端向阳的健康

生长的叶片供测定使用。

图１　沟谷台地和峁坡坡地的土壤含水量剖面分布

表１　样株生长状况

立地 树龄／ａ 树高／ｍ 胸径／ｃｍ
２～３　 ２．８８±０．３１　 ２．８±０．１

沟谷台地 ７～９　 ６．３０±０．２３　 ７．６±０．６
２３～２５　 ８．９３±０．７２　 １８．９±１．５

２～３　 ２．３３±０．２０　 ３．０±０．２
峁坡坡地 ７～９　 ５．８７±０．２６　 １１．５±０．２

２３～２５　 ６．４０±０．０６　 １７．９±０．６

１．２　测定项目及方法

（１）叶 面 积 （ＬＡ）、叶 厚 度 （ＬＴ）、比 叶 质 量

（ＬＭＡ）。样 品 先 用 扫 描 仪（台 湾 明 基５５２０型 扫 描

仪）扫 描，后 用 根 系 分 析 软 件 ＤＴ—Ｓｃａｎ（英 国 Ｄｅｌ－
ｔａ—Ｔ公司）计 算 叶 面 积。然 后 将２０片 叶 叠 加 作 为

一个整体样品，用０．０２ｍｍ游标卡尺测 量 该 样 品 的

平均厚度，进而求得单一叶片的 厚 度（ＬＴ）。然 后 将

样品置于７５℃下烘干４８ｈ后称其烘干质量，烘干质

量与叶面积之比即为比叶质量。
（２）叶 水 势 及 水 力 导 度。用 压 力 室（美 国ＰＭＳ

公司）在黎明前和正午时测定叶水势，整树水力导度

用如下公式计算：Ｋｓ＝Ｅ／（ψｐｄ－ψｍｄ），其中，Ｅ为用光

合仪测定的蒸腾速率，ψｐｄ和ψｍｄ分别为黎明前和正午

时的叶水势。
（３）光合气体交换参数。采用离体测定的方法。

在晴天上午１０：００—１２：００用修枝剪取离体树枝，迅速

浸入水中，在水下剪去末端３ｃｍ以阻止空气进入，然
后用ＬＩ—６４００光合仪（美国ＬＩ—Ｃｏｒ公司）测定叶净

光合速率（Ｐｎ）和气孔导度（Ｇｓ）等光合参数。测定时光

源为仪器自带光源，光强设定为１　０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），

ＣＯ２ 浓度约为３８５ｍｇ／ｋｇ，温度为２６～３０℃，湿度为

４５％左右，测定在１０ｍｉｎ内 完 成。潜 在 水 分 利 用 效

率（ＷＵＥｉ）为净光合速率与气孔导度之比。
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（４）叶片 碳 同 位 素 组 成（δ１３　Ｃ）。叶 片 烘 干 粉 碎

后过０．１ｍｍ筛，然后取处理好的大约３ｍｇ样品封

入真 空 的 石 英 管，并 加 入 氧 化 铜 和 银 箔，在８００～
８５０℃下燃烧至少４ｈ，燃烧 产 生 的ＣＯ２ 经 结 晶 纯 化

后，用 ＭＡＴ—２５１型 质 谱 仪 测 定 叶 片 的１３　Ｃ／１２　Ｃ，并

以ＰＤＢ（Ｐｅｅ　Ｄｅｅ　Ｂｅｌｅｍｎｉｔｅ）为标准计算叶片δ１３Ｃ，分
析精度为±０．２‰。

（５）氮、磷含量。样品粉碎过筛后，全Ｎ采用全自

动凯氏定氮仪测定，全Ｐ量采用钼黄比色法测定。单

位质量基础上的Ｎ和Ｐ含量分别用Ｎｍ 和Ｐｍ 表示。

１．３　统计分析

用二因素方差分析来检验生境、树龄和其交互作

用的影响大小，树龄的效应达到显著后，用单因素方

差分析进行同一生境下不同树龄叶形态和生理特性

的比较，ＬＳＤ法 进 行 多 重 比 较。对 所 有 叶 形 态 和 生

理特 性 数 据 进 行 正 态 分 布 检 验（Ｓｈａｐｉｒｏ—Ｗｉｌｋ检

验），发现均服从正态分布，故直接用Ｐｅａｒｓｏｎ相关分

析来分析它们之间的相关关系。所有统计分析均用

ＳＰＳＳ　１１．５进行。

２　结果与分析

２．１　立地条件和树龄对刺槐叶形态特性的影响

立地条件和树龄对叶形态特性有极显著的影响，
随干 旱 程 度 和 树 龄 增 加，刺 槐 的 叶 面 积ＬＡ显 著 下

降，比叶质量ＬＭＡ和叶厚度ＬＴ则显著增加（图２）。
立地条件和树龄与刺槐的叶形态特性均表现出显著

的交互作用（图２）。刺槐的ＬＡ与ＬＭＡ、ＬＴ之间均

呈显 著 负 相 关，但 ＬＭＡ 与 ＬＴ 无 相 关 性。由 于

ＬＭＡ为叶密度和叶厚度的乘积，暗示不同处理刺槐

ＬＭＡ变化原因主要与叶密度有关。

图２　两种立地条件刺槐和小叶杨叶形态特性随树龄的变化

（Ｓ：立地；Ａ：树龄；Ｓ×Ａ：立地与树龄的交互作用。＊Ｐ＜０．０５，＊＊Ｐ＜０．０１，ｎｓ：Ｐ＞０．０５。不同小写字母表示同一立地下不同树 龄 间 差 异 显

著，下同。）

２．２　立地条件和树龄对刺槐叶生理特性的影响

２．２．１　叶水分关系　刺槐沟谷台地黎明前和正午时

的叶水势显著高于峁坡坡地，前者的整树水力导度亦

高于后者。随树龄增加，刺槐黎明前和正午时叶水势

均显著下降，整树水力导度也呈现相同的趋势。水分

生境和树龄的 交 互 作 用 与 刺 槐 的 叶 水 势 和 整 树 水 力

导度均达到显著水平（图３）。刺槐的黎明前叶水势、
正午时叶水势 和 整 树 水 力 导 度 相 互 之 间 存 在 显 著 的

正相关关系（表２）。

图３　两种立地条件下刺槐叶水分关系随树龄的变化

２．２．２　叶光合作用和长期 ＷＵＥ　刺槐峁坡坡地的

净光合速率Ｐｎ 和气孔导度Ｇｓ 显著低于沟谷台地，但
潜在水分利 用 效 率 ＷＵＥｉ 则 高 于 沟 谷 台 地；碳 同 位

素组成也表明土壤水分差的坡地的长期 ＷＵＥ要 高

于水分相对 好 的 沟 谷 台 地。随 树 龄 增 加，刺 槐 的Ｐｎ
和Ｇｓ 显著下降，ＷＵＥｉ 显著增加，碳同位素组成表征

的长期 ＷＵＥ也 随 树 龄 增 加 而 增 加。立 地 和 树 龄 的

交互作用与刺 槐 的 光 合 参 数（Ｐｎ，Ｇｓ，ＷＵＥｉ）及 叶 碳

同位素组成δ１３Ｃ均达到显著水平（图４）。
生长在水分相对好的台地上的中龄刺槐的Ｐｎ 和

Ｇｓ 相比于幼龄树种稍有下降，二者 ＷＵＥｉ 相同，高龄

刺槐的Ｐｎ、Ｇｓ 显 著 下 降，ＷＵＥｉ 显 著 增 加，但 三 个 树

龄δ１３Ｃ表征的长期 ＷＵＥ并无明显差异；生长在水分

差的坡地上的中龄刺槐的Ｐｎ 和Ｇｓ 显著下降，ＷＵＥｉ
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和δ１３　Ｃ表 征 的 长 期 ＷＵＥ明 显 增 加。刺 槐 的Ｐｎ 和

Ｇｓ 之间均呈极显著正相关，ＷＵＥｉ 和Ｐｎ 及Ｇｓ 之间

均呈显著负相 关，δ１３　Ｃ与Ｐｎ 和Ｇｓ 之 间 呈 显 著 负 相

关，而δ１３Ｃ与 ＷＵＥｉ 之间无显著相关性（表２）。

图４　两种立地条件下刺槐叶光合特性及碳同位素组成随树龄的变化

２．２．３　叶片养 分 含 量　坡 地 刺 槐 的 Ｎ、Ｐ养 分 含 量

均高于台地。随 树 龄 增 加，叶 片 中 Ｎ、Ｐ含 量 明 显 增

加，刺槐高龄树的Ｎ含量比幼龄增加了４６．８％，Ｐ含

量增加了４９．７％。立地和树龄的交互作用对刺槐的

Ｎ含量的影响达到显著水平，但对Ｐ含量影响并不显

著（图５）。
刺槐不同处理下叶的Ｎ和Ｐ含量之间无显著相

关性（表２），可能与刺槐的固氮特性有关。

图５　两种立地条件下刺槐叶Ｎ，Ｐ含量随树龄的变化

表２　刺槐叶片形态和生理特性之间的相关关系（ｎ＝６）

刺槐 ＬＡ　 ＬＭＡ　 ＬＴ ψｐｄ ψｍｄ Ｋｓ Ｐｎ Ｇｓ ＷＵＥｉ δ１３Ｃ　 Ｎｍ Ｐｍ
ＬＡ　 １ — — — — — — — — — — —
ＬＭＡ －０．８２２＊ １ — — — — — — — — — —
ＬＴ －０．８８１＊ ０．８０８　 １ — — — — — — — — —

ψｐｄ ０．８９２＊ －０．９３６＊＊ －０．７１９　 １ — — — — — — — —

ψｍｄ 　 ０．９６９＊＊－０．９２９＊＊ －０．８９１＊　 ０．９５２＊＊ １ — — — — — — —
Ｋｓ ０．８０５　 －０．９３０＊＊ －０．８５３＊ ０．８５０＊ ０．８９１＊ １ — — — — — —
Ｐｎ ０．７８７　 －０．９１６＊ －０．８９６＊ ０．７７９　 ０．８５８＊ ０．９５８＊＊ １ — — — — —
Ｇｓ ０．８０９　 －０．９２２＊＊ －０．８６４＊ ０．８３１＊ ０．８８１＊ ０．９９３＊＊ ０．９７９＊＊ １ — — — —
ＷＵＥｉ －０．７０３　　 ０．９３９＊＊ ０．７２６ －０．８４８＊　－０．８２５＊　－０．９７１＊＊　－０．９２４＊＊　－０．９６３＊＊ １ — — —
δ１３Ｃ －０．８２９＊　　０．９０５＊ 　０．８３０＊ －０．８２６＊　－０．８６５＊　－０．８９１＊　－０．９５６＊＊　－０．９３１＊＊ ０．８７８　 １ — —
Ｎｍ －０．７３０　 　０．９０９＊ ０．５９５ －０．９１４＊ －０．８１９＊　－０．８８０＊　－０．８２１＊　 －０．８７９＊ 　 ０．９４０＊＊ ０．８６９＊ １ —
Ｐｍ －０．８６０＊　　０．８６２＊　 ０．９８１＊＊ －０．７４６　－０．８９１＊　－０．８５８＊　－０．９３３＊＊　－０．８８０＊ ０．７６５　 ０．８９２＊ ０．６５２　 １

２．３　两种树种叶形态和生理特性之间的关系

叶形态参数与生理特性之间的关系表现为：刺槐

叶片的ＬＭＡ与所有生理参数之间（ψｐｄ，ψｍｄ，Ｋｓ，Ｐｎ，Ｇｓ，

ＷＵＥｉ，δ１３Ｃ，Ｎｍ 和Ｐｍ）的相关性均达到显著水平，但

ＬＡ仅与ψｐｄ，ψｍｄ，δ
１３Ｃ和Ｐｍ 之间有显著相关关系，ＬＴ

与ψｍｄ，Ｋｓ，Ｐｎ，Ｇｓ，δ
１３　Ｃ和Ｐｍ 之 间 有 显 著 相 关 关 系，

表明刺槐的ＬＭＡ与叶生理特性关系密切。
叶生理特性之间的关系为：刺槐的ψｍｄ，Ｋｓ 与Ｐｎ

呈显著正相关，所有水分关系参数（ψｐｄ，ψｍｄ，Ｋｓ）均与

Ｇｓ 呈显著正相 关，但 与 ＷＵＥｉ、δ１３　Ｃ和Ｎｍ 呈 显 著 负
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相关，表明刺槐叶的水分状况直接影响其光合作用和

ＷＵＥ。刺槐叶Ｎｍ 和光合参数Ｐｎ，Ｇｓ 之间呈显著负

相关，但与 ＷＵＥｉ 和δ１３Ｃ之间呈显著正相关；刺槐的

Ｐｍ 和Ｐｎ，Ｇｓ 呈 显 著 负 相 关，与δ１３　Ｃ呈 显 著 正 相 关，
意味着养分含 量 的 提 高 对 光 合 参 数 具 有 一 定 的 负 效

应，但对 ＷＵＥｉ 提高具有一定的正效应。

３　讨 论

３．１　水分生境对叶形态与生理特性的影响

长期干旱会 限 制 植 物 的 生 长 进 而 使 叶 结 构 发 生

相应改变，刺槐长期干旱时叶面积减小，比叶质量和

叶片厚度增加，这与前人的初步研究结果一致［６］。叶

面积减小有助于降低蒸腾面积，避免细胞水势和膨压

的严重降 低；比 叶 质 量 的 增 加 减 少 了 叶 片 的 水 分 散

失，增加了单位面积的呼吸速率，从而降低了单位面

积的净碳获得量；叶厚度的增加表明单位面积积累的

光合生物量增加和抗旱性的增加，这些形态结构的改

变可能导 致 叶 片 的 结 构 建 造 成 本 上 升，光 合 能 力 降

低。从生理角 度 分 析，干 旱 导 致 刺 槐 水 分 关 系 恶 化，
其净光合速率和气孔导度降低，ＷＵＥｉ 和碳同位素技

术表征的长期 ＷＵＥ均增加，植物更偏向保守性水分

利用方式［１１－１３］。干旱下叶片Ｎ含量明显增加，增加的

氮含量不仅有 助 于 植 物 光 合 器 官 在 干 旱 区 高 光 强 下

得到饱和，而且有利于更多的氮分配到光合器官中，
使叶片在气孔导度较低时就能达到一定的光合速率，
从而提高其 ＷＵＥ［１３］。Ｎ与Ｐ作 为 植 物 最 重 要 的 限

制元素，共同参与植物体内的生理生化过程，因而导

致干旱时二者同步增加。

３．２　树龄对叶形态与生理特性的影响

随树龄增加，刺槐叶片的形态结构发生了明显的

改变，其叶面积减小，比叶质量和叶厚度明显增加，此

现象在其它 树 木 上 也 可 见 相 似 报 道［５］。这 些 形 态 特

性的改变与旱生环境中植物叶片形态特征改变一致，
表明随树高增加，叶片结构建造成本上升，干物质生

产能力 下 降。随 树 龄 增 加，叶 片 净 光 合 速 率 显 著 下

降，这在很多针叶树种均有报道，在阔叶树种上不同

研究者的结 果 差 异 较 大［５］。我 们 的 研 究 与 在 温 带 落

叶 树 种Ａｃｅｒ　ｐｌａｔａｎｏｉｄｅｓ及Ｆｒａｘｉｎｕｓ　ｅｘｃｅｌｓｉｏｒ［１４］，

Ｐｒｕｎｕｓ　ｓｅｒｏｔｉｎａ上［１５］的 结 果 一 致，即 树 龄 增 加 引 起

光合速率显著降低。随树龄增加，无论在何种立地条

件下，刺槐黎明前和正午时的叶水势及整树水力导度

均随树龄增加而降低，整树水力导度和光合速率之间

呈显著正相关，表明高龄树种生长受到了水力限制。
同时，叶潜在 ＷＵＥ随树龄增加而增加，叶片趋向于保

守性水分利用策略。大量碳同位素技术的测定结果亦

证明了这点［８］，这与Ｔａｎａｋａ－Ｏｄａ等在河北杨和刺槐上

发现随树高增加其长期 ＷＵＥ下降的结果明显不同［７］，
可能与他们的研究中并未区分立地条件有关。

随树龄增加的树木叶Ｐｎ 降低的原因也可能与养

分特性有关。关 于 叶 氮 含 量 随 树 高 及 树 龄 的 变 化 并

无一致的结论［１６－２０］，本研究结果表明：随树龄增加，叶

片中氮含量明显增加，与Ｎａｂｅｓｈｉｍａ等对日本的一种

落叶树种Ａｃｅｒ　ｍｏｎｏ的研究结论［２０］一致。本研究中

刺槐叶氮含量和比叶质量呈显著正相关，但与净光合

速率呈显著负相关，表明大量的Ｎ投入到防御和结构

建造中，而少数比例的Ｎ投入到光合器官中，从而导

致净光合速 率 明 显 降 低。有 证 据 表 明 树 龄 增 加 降 低

了Ｎ分配到光合器官中的比例［１９，２１］。本研究中随树

龄增加，刺槐叶片Ｐ含量显著增加，Ｐ含量与 净 光 合

速率在刺槐上呈显著负相关，表明Ｐ分配到光合器官

中的比例也可能降低了刺槐的净光合速率。

３．３　“小老树”形成的生理机制探讨

对本研究测定的除叶Ｐ含 量 外 的 所 有 叶 形 态 和

生理参数，水分生境和树龄的交互作用均达到极显著

相关，这种交互作用是形成小老树的重要原因。干旱

胁迫加剧了高龄刺槐光合面积的减少、叶片中结构建

造成本的上升及净光合速率的下降，从而导致树木生

产力的严重降低。叶水分关系、光合气体交换及碳同

位素技术表明：干旱生境中的刺槐在在中龄时整树水

力导度、气体交换已显著下降，长期 ＷＵＥ显著增加，
是否表明刺槐“小老树”的形成在７～９ａ时已形成，尚
需对整树水平 的 生 长 和 水 分 利 用 进 行 研 究 方 可 回 答

这一问题。
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（上接第１７５页）

　　四翅滨藜在３ａ的生长后成活率为零，除可能不适

宜试验地立地条件外，还与其发芽率、后期管护等有一

定关系，仍需进一步试验；客土、草炭、蛭石和珍珠岩基

质体积比为５０∶３０∶１０∶１０的２号种基盘配方的成活

率远高于其余３个配方，说明这个比例的配方可以充

分发挥其基质保水保肥性，疏松透气的性能，其改善植

物局部生长环境的性能更强，应当推广使用。
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