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复幼处理对小黑杨叶片营养成分及光合特性的影响
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摘 要：探究不同复幼处理措施对小黑杨叶片营养成分、次生代谢物质和光合特性的影响，为今后林业实践中小黑杨复幼体

系的建立提供理论依据。采用埋干和埋根 2 种方式对小黑杨无性系优良单株 （40 年生） 进行复幼处理并扦插培养成幼苗 （母

树扦插苗为对照组），测量并分析 3 种扦插苗间含水量、总黄酮质量分数和光饱和点等指标的差异。结果表明，复幼处理能显

著提高小黑杨叶片含水量及营养元素质量分数，其中，埋干扦插苗叶片相对含水量 （81.600%）、全钾质量分数 （2.332%） 最

高；埋根扦插苗叶片中总酚 （1.633%）、总黄酮 （6.214%） 等次生代谢产物质量分数均显著高于其他 2 种叶片。埋根和埋干扦

插苗叶片的光饱和点 （1 585.093、1 730.273 μmol/ （m2·s）） 和 CO2 饱和点 （1 132.690、1 123.560 μmol/mol） 等均高于母

树，一定程度上提高了小黑杨的光合作用能力。由此可见，复幼处理会对小黑杨叶片的营养成分及光合特性产生积极影响。
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Photosynthetic Characteristics of Populus simonii×P.  nigra Leaves
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Abstract： Exploring the effects of different rejuvenating treatment measures on the nutritional composition， secondary 
metabolites and photosynthetic characteristics of Populus simonii×P.  nigra leaves， and providing a theoretical basis for 
the establishment of the rejuvenating system of P.  simonii×P.  nigra in forestry practice in the future.  The 40-year-old su⁃
perior clones of P.  simonii×P.  nigra were rejuvenated and cut into seedlings （the mother tree cutting seedlings were 
used as the control group） by two methods of buried stems and buried roots.  The differences in water content， total flavo⁃
noid content， and light saturation point among the three cutting seedlings were measured and analyzed.  The results 
showed that the rejuvenating treatment could significantly increase the water content and nutrient element mass fraction 
of P.  simonii×P.  nigra leaves.  Among them， the relative water content （81. 600%） and total potassium mass fraction 
（2. 332%） of the leaves of the buried stem cutting seedlings were the highest.  The contents of secondary metabolites 
such as total phenolics （1. 633%） and total flavonoids （6. 214%） in the leaves of buried root cutting seedlings were sig⁃
nificantly higher than those in the other two leaves.  The light saturation point （1 585. 093， 1 730. 273 μmol/（m2·s）） 
and CO2 saturation point （1 132. 690、1 123. 560 μmol/mol） of the leaves of the buried root and stem cutting seedlings 
were higher than those of the mother tree， which improved the photosynthetic capacity of P.  simonii×P.  nigra to a cer⁃
tain extent.  It can be seen that rejuvenating treatment will have a positive impact on the nutritional composition and pho⁃
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tosynthetic characteristics of P.  simonii×P.  nigra leaves.
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0　引言

农田防护林作为生态建设的重要组成部分，具有

降低风速、防止土壤风蚀、保护农田生态系统的功能，

同时对调节周围大气、植物和土壤环境，以及维护农田

小气候平衡等有显著效果，是农田生态系统的屏障。

1979年以来中国“三北”防护林体系建设工程开始致力

于提高森林覆盖率，其中，黑龙江省防护林建设区域人

工造林面积115. 89万hm2，杨树人工林为69. 07万hm2，
而小黑杨占70%以上［1］。

小黑杨（Populus simonii×P. nigra）隶属杨柳科

（Salicaceae）杨属（Populus），由中国经青杨派与黑杨派

人工杂交育成。该树种喜冷湿气候，生长快，适应能力

强，具有性状稳定、抗寒、耐旱和抗病虫等优点，可应用

于工业用材、碳汇造林、环境保护及城市绿化中，是一

种极为重要的生态资源和生物能源，具有较高的生态

价值、经济价值与社会价值［2］。鉴于小黑杨品种具有

适应性及抗逆性强等特点，综合性状表现优良，深受广

大生产单位的欢迎和喜爱，因此生产中对小黑杨等优

良树种需求仍极为迫切。然而，小黑杨品种老化、退

化、品系多而混杂等现象频发，现已成为黑龙江省林业

生产及环境建设中亟待解决的严重问题。其主要表现

在林木生长势下降、树叶变黄脱落、病虫害严重、苗木

日灼严重、风倒风折、造林成活率低、越冬抗寒抗旱能

力减弱以及防护效能减退等方面［3］。
已有研究表明，幼龄期植株具有旺盛的生长能力、

良好的生根能力以及较强的抗逆性征，但随其年龄增

长，这些优良能力及抗性会逐渐减弱甚至丧失（年龄效

应），出现生长势和不定器官发生能力弱、生长不良和

抵抗不良环境能力差等情况［4］。目前，中国小黑杨苗

木繁殖方式主要为扦插繁殖，其核心是诱导外植体产

生不定根，然而不定根发生会受年龄等限制因素影响，

即母树年龄越大，无性繁殖材料呈现相对幼态的性状

越困难，但幼年林木表型性状不稳定，又难以准确预测

林木生长和结实特性［2］。因此，为保持小黑杨优良种

性同时克服其年龄效应，可以通过低位截干、根萌发苗

和连续组培继代繁殖等不同方式，对成熟小黑杨进行

复幼处理，以重现与保持其优良的幼态性状［4］。本研

究以成熟小黑杨（40年生）无性系优良单株为试验材

料，通过埋干和埋根 2种措施对其进行幼化和复壮，同

时将获得的 2种萌生穗条与母树进行性状比对，进而

探究不同复幼处理方式对小黑杨叶片营养成分及光合

特性的影响，旨在为今后林业实践中小黑杨复幼体系

的建立提供理论依据。

1　材料和方法

1. 1　材料培养与处理

从黑龙江省齐齐哈尔市龙江县龙兴镇（123°21′ 
38. 03″ —123° 21′43. 58″E，47° 21′43. 58″ —47° 21′ 
53. 81″N，海拔 257 m）筛选出 3株 40年生成熟小黑杨

无性系优良单株，见表 1，并于 2023年 4月在黑龙江省

齐齐哈尔市富拉尔基区国家杨树樟子松良种基地

（123°56′35. 38″E，47°20′52. 15″N）进行埋干和埋根复

幼处理。1）埋干方法：从 3株优树中下部采集 1~3 cm
粗的枝条，并剪成 50 cm长，进行横顺垄沟平埋，覆土

2~3 cm，常规田间管理；2）埋根方法：从 3株优树下挖

掘并收集 1~3 cm粗的根系，然后剪成 50 cm长的根段，

进行横顺垄沟平埋，覆土 2~3 cm，常规田间管理。

2024年 3月将埋干和埋根处理获得的萌生穗条及优

良母树枝条分别剪成扦插插穗（长 10~12 cm，粗 0. 8~
1. 2 cm），在齐齐哈尔大学温室中进行覆膜扦插培养。

每个处理扦插 10株，重复 3次。扦插 2月后，选取幼苗

自顶端起第 4~6片完全展开且大小一致的成熟叶片观

测相关指标，以母树插穗的叶片作为对照组。

表 1　小黑杨优良单株来源

Tab. 1　The source of superior individual plant of P. simonii×P. nigra

序号
Number

1

2

3

优树编号
Elite tree number

1047

1048

1049

地点
Location

龙江县
龙兴镇

龙江县
龙兴镇

龙江县
龙兴镇

地理坐标
Geographical coordinates

123°21′43.58″E
47°21′43.58″N

123°21′43.39″E
47°21′53.61″N

123°21′38.03″E
47°21′53.81″N

海拔/m
Altitude

257

257

257

树高/m
Tree height

26.7

28.9

26.7

胸径/cm
DBH

48.3

47.1

49.0
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1. 2　测定指标及方法

1. 2. 1　叶片含水量和光合色素质量分数

参考王飞等［5］的方法，从每组小黑杨扦插苗中剪

取长势良好的成熟叶片称量鲜质量；叶片完全浸入去

离子水 8 h后称量饱和鲜质量；最后转移叶片到 105 ℃
烘箱杀青 30 min，以 80 ℃烘干至恒重后称量干质量，

并进一步计算叶片含水量、干物质质量分数、饱和含水

量及相对含水量。参考杜安娜等［6］的方法，采用紫外

分光光度计分别在 665 nm（叶绿素 a）、649 nm（叶绿素

b）和 470 nm（类胡萝卜素）波长下测得吸光度值并计

算各色素质量分数，试验重复3次求取平均值。

1. 2. 2　叶片总酚和总黄酮质量分数

参考田建华［7］的 Folin-Ciocalteu 比色法，利用    
0. 1 mg/mL没食子酸标准液绘制标准曲线，测得 3种扦

插苗的样品提取液在 765 nm波长下的吸光度值，并结

合标准曲线计算出叶片总酚质量分数，试验重复 3次
求取平均值。采用刘玉明等［8］研究使用的NaNO2-Al
（NO3）3-NaOH比色法，测得 3种扦插苗的样品提取液

在 510 nm波长下的吸光度值，并结合绘制的芦丁标准

曲线计算出叶片总黄酮质量分数，试验重复 3次求取

平均值。

1. 2. 3　叶片全钾、全磷、全氮和全碳质量分数

称取小黑杨叶片样品 0. 5~1. 0 g，加入 10 mL浓硫

酸后滴加 6滴H2O2，放入消煮炉持续沸腾 10 min，稍冷

却后滴加H2O2溶液再消煮，重复 3~5次直至消煮液变

为无色或清亮，冷却后定容，即为叶片的钾、磷、氮待测

液。利用 FP640火焰光度计（上海仪电分析仪器有限

公司）分别测量 0、1、2、5、8、10 g/mL钾标准溶液的电流

强度，绘制钾标准曲线，根据叶片待测液的电流强度计

算叶片全钾质量分数［9］。采用钼锑抗比色法［9］，向上

述待测液中加入钼锑抗显色剂，在 700 nm波长下测定

吸光度值，并结合磷标准曲线计算出叶片全磷质量分

数。测定全氮质量分数采用KDN-102F自动定氮仪测

定法（上海纤检仪器有限公司）［9］。称取研磨过筛的小

黑杨叶片样品 0. 02~0. 03 g于锥形瓶中，加入K2Cr2O7-
H2SO4溶液消煮 5 min，冷却后加入邻菲罗啉指示剂，采

用重铬酸钾容量法［9］测定全碳质量分数。

1. 2. 4　叶片光合生理指标

于 2024年春季（5月），在温室中选择 8：00—16：00
时间段，以母树插穗的叶片作为对照组，对不同复幼处

理的小黑杨扦插苗叶片进行光合生理指标测定。从每

组小黑杨扦插苗中选取 5株作为样本，每株选取自顶

端起第 4~6片完全展开的功能叶进行测定。使用 Li-
6400便携式光合作用测量仪（北京力高泰科技有限公

司）测量小黑杨叶片的光响应曲线和 CO2响应曲线。

测量光响应曲线时，设置温度为室温，环境CO2浓度为

400 μmol/mol，红蓝光强梯度为 2 000、1 800、1 500、
1 200、1 000、800、600、400、200、150、100、50、20、
0 μmol/（m2·s）；测量 CO2响应曲线时，设置温度为室

温，红蓝光强为 1 500 μmol/（m2·s），CO2浓度梯度为

400、300、200、100、50、400、400、600、800、1 000、1 200、
1 500、1 800 μmol/mol。光响应和CO2响应曲线的相关

参数分别根据叶子飘等研究的光合作用对光响应的机

理模型［10］和光合作用对CO2的响应模型［11］求得。

1. 3　数据处理

使用 SPSS statistics 27软件对 3种小黑杨扦插苗的

含水量、光合色素和营养元素质量分数等各项数据进

行单因素方差分析，计算出各组数据的平均值和标准

差并以（x±s）表示；计算前所有数据进行方差齐性检

验，设置显著性水平为 0. 05，选用最小显著差异法

（least significant difference，LSD）、图基诚实显著差异

法（Tukey′s honestly significant difference，Tukey′s HSD）
和沃勒-邓肯检验（Waller-Duncan）进行事后多重比

较；采用Microsoft Excel 2019进行数据整理以及图表

绘制。

2　结果与分析

2. 1　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片含水量的影响

小黑杨扦插苗叶片含水量测定结果见表 2，由表 2
可知，埋干和埋根复幼处理小黑杨扦插苗叶片含水量

和饱和含水量均显著高于小黑杨母树扦插苗（对照组）

叶片（P<0. 05），而其叶片干物质质量分数均显著低于

对照组叶片，但以上指标在 2种复幼处理之间并无显

著差异；2种复幼处理小黑杨扦插苗叶片相对含水量

均与对照组叶片无显著差异，但埋干处理扦插苗叶片

相对含水量却显著高于埋根处理扦插苗叶片。由此说

明，复幼处理可以有助于小黑杨植株叶片恢复幼嫩

状态。

2. 2　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片光合色素及

营养物质的影响

埋根处理小黑杨扦插苗叶片叶绿素质量分数高于

埋干处理和母树扦插苗（对照组），而其叶片类胡萝卜

素质量分数却低于埋干处理和母树扦插苗，但叶片叶

绿素和类胡萝卜素质量分数在埋干、埋根处理及母树

扦插苗之间均差异不显著，如图 1所示。同时，由图 2
可知，复幼处理小黑杨扦插苗叶片的总酚和总黄酮质

量分数均不同程度高于母树扦插苗，埋根处理扦插苗

2指标的增幅均达到显著水平，埋干处理扦插苗仅总
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不同小写字母表示处理间在0. 05水平差异显著（P<0. 05）。下同。

Different lowercase letters indicate significant differences between treatments at 0. 05 level （P<0. 05）.  The same as below.
图 1　复幼处理小黑杨扦插苗叶片光合色素和营养元素质量分数

Fig. 1 The mass fraction of photosynthetic pigments and nutrient elements in leaves of P.  simonii×

P.  nigra cutting seedling under rejuvenation treatment
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酚质量分数增幅显著；埋根处理扦插苗两指标也均高

于埋干处理，且其总黄酮质量分数与埋干处理差异显

著。由图 1可知，埋干和埋根复幼处理小黑杨扦插苗

叶片全钾质量分数均显著高于母树扦插苗叶片，其叶

片全氮质量分数却均显著低于母树扦插苗叶片，叶片

全碳质量分数均与母树扦插苗无显著差异，且埋根复

幼处理叶片全氮质量分数显著高于埋干处理，而其全

钾和全碳质量分数与埋干处理相近；埋干处理扦插苗

叶片全磷质量分数为 42. 332%，显著低于埋根处理和

母树扦插苗，而埋根处理扦插苗与母树扦插苗差异不

显著。以上结果表明，复幼处理有助于小黑杨叶片的

光合色素及营养物质质量分数恢复幼态水平。

2. 3　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片的光响应曲

线及其特征参数的影响

随光合有效辐射强度（PAR）增大，3种处理小黑杨

扦插苗叶片净光合速率（Pn）的变化趋势基本一致，如

图 3所示。其中，在 PAR值在 400. 000 μmol/（m2·s）以
下时，3种处理小黑杨扦插苗叶片 Pn均呈现出快速上

升趋势；当 PAR值达到光饱和点（LSP）后，Pn不再随

PAR值增大而发生显著变化，推测此时植物进入光抑

制状态。由表 3可知，复幼处理小黑杨扦插苗叶片表

观量子效率（Φ）、最大净光合速率（Pn，max）及光饱和点

（LSP）均比母树扦插苗有不同程度增加，但仅埋干处

理扦插苗叶片的Pn，max比相应母树扦插苗显著增加，增

幅达到 27. 032%，其余处理各指标增幅均未达到显著

水平；同时复幼处理扦插苗叶片暗呼吸速率（Rd）和光

补偿点（LCP）均比母树扦插苗有所下降，也仅埋干处

理扦插苗与母树扦插苗差异达到显著水平，降幅分别

达到67. 102%和25. 146%。

表 2　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片含水量和干物质质量分数的影响

Tab. 2　Effects of rejuvenation treatment on water content and dry matter mass fraction in leaves of 

P.  simonii×P.  nigra cutting seedling %

处理
Treatment

埋干扦插苗
Buried stem cutting seedlings

埋根扦插苗
Buried root cutting seedlings

母树
Mother tree

含水量
Water content

88.700±0.012a

87.600±0.019a

68.500±0.025b

干物质质量分数
Dry matter mass fraction

9.300±0.002b

8.400±0.009b

24.000±0.035a

饱和含水量
Saturated water content

972.400±0.217a

1 100.700±1.252a

321.700±0.561b

相对含水量
Relative water content

81.600±0.103a

65.100±0.052b

68.500±0.049ab

注：同一行不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0. 05）。

Note： Different lowercase letters in the same row indicate significant differences between different treatments （P<0. 05）.

图 2　复幼处理小黑杨扦插苗叶片总酚和总黄酮质量分数

Fig. 2　The mass fraction of total phenols and total flavonoids in leaves of P.  simonii×P.  nigra 

cutting seedling under rejuvenation treatment
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另外，各处理小黑杨扦插苗叶片光能利用效率

（LUE）均呈现相似的单峰形变化曲线，即先随着 PAR
值的增大而迅速上升，达到峰值后又随着 PAR值的增

大而缓慢持续降低，但复幼处理扦插苗比母树扦插苗

上升速度更快、幅度更大，降低得却更慢，且复幼处理

扦插苗始终高于母树扦插苗，如图 4所示。其中，埋根

和埋干处理小黑杨扦插苗叶片 LUE值均约在 PAR为
101. 383 μmol/（m2·s）的低光强范围内达到最大值，分

别约为 5. 00% 和 5. 26%，而母树扦插苗在 PAR 约为

200. 000 μmol/（m2·s）时达到峰值，约为2. 63%，埋根和

埋干处理扦插苗叶片的LUE峰值均显著高于母树叶片，推

测复幼处理可以促进小黑杨叶片吸收利用光辐射效率。

2. 4　复幼处理对小黑杨叶片的CO2响应曲线及

其特征参数的影响

由图 5可知，CO2响应曲线和光响应曲线的变化趋

势大致相同。在低 CO2浓度下，小黑杨叶片的净光合

速率（Pn）随CO2浓度增大而快速上升。当CO2浓度增

大到 1 000. 000~1 300. 000 μmol/mol时，母树叶片首先

达到CO2饱和点（CSP）并出现相应的最大净光合速率

（Pn，max）；随着CO2浓度继续增大，幼苗和母树叶片的Pn
逐渐呈现下降趋势。经复幼处理后扦插苗叶片的最大

净光合速率（Pn，max）、CO2饱和点（CSP）均有明显的增

加，见表 4。经埋根处理后扦插苗叶片的羧化效率

（CE）值为 0. 093，相比母树叶片减少了 11. 429%；而复

幼处理后扦插苗叶片的 CSP值得到了显著提高。此

外，埋根处理后小黑杨叶片的CO2补偿点值（Г）高于母

树叶片，而光呼吸速率值（Rp）却低于母树叶片。上述

结果表明，复幼处理可以促进小黑杨叶片 CO2同化进

而显著提升叶片光合作用能力。

图 3　复幼处理小黑杨扦插苗叶片光响应曲线

Fig. 3 The light response curve in leaves of P.  simonii×P.  nigra cutting seedling under rejuvenation treatment

表 3　复幼处理小黑杨扦插苗叶片光响应特征参数

Tab. 3　The light response characteristic parameters in leaves of P.  simonii×P.  nigra 

cutting seedling under rejuvenation treatment

处理
Treatment

埋干扦插苗
Buried stem cutting seedlings

埋根扦插苗
Buried root cutting seedlings

母树扦插苗
Mother tree cutting seedlings

表观量子效率
Apparent 

quantum yield

0.054±0.002a

0.050±0.005a

0.047±0.004a

最大净光合速率/
（μmol·m-2·s-1)
Maximum net 

photosynthetic rate

20.851±0.682a

16.458±2.428b

16.414±2.103b

光饱和点/
（μmol·m-2·s-1)

Light saturation point

1 730.273±404.380a

1 585.093±110.371a

1 513.517±84.161a

光补偿点/
（μmol·m-2·s-1)

Light compensation point

18.092±9.148b

34.876±28.997ab

71.948±16.861a

暗呼吸速率/
（μmol·m-2·s-1)

Dark respiration rate

1.387±0.655b

2.373±1.542ab

4.216±0.898a

注：同一列不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0. 05）。下同。

Note： Different lowercase letters in the same column indicate significant differences between different treatments （P<0. 05）.  The same as below.
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图 4　复幼处理小黑杨扦插苗叶片光能利用效率曲线

Fig. 4 The light use efficiency curve in leaves of P.  simonii×P.  nigra cutting seedling under rejuvenation treatment

表 4　复幼处理对小黑杨叶片 CO2响应特征参数的影响

Tab. 4　Effects of rejuvenation treatment on CO2 response characteristic parameters in leaves of P.  simonii×P.  nigra

处理
Treatment

埋干扦插苗
Buried stem cutting seedlings

埋根扦插苗
Buried root cutting seedlings

母树扦插苗
Mother tree cutting seedlings

羧化效率
Carboxylation 

efficiency

0.105±0.016a

0.093±0.002a

0.105±0.021a

最大净光合速率/
（μmol·m-2·s-1)
Maximum net 

photosynthetic rate

25.746±4.358a

22.876±0.211a

21.636±0.508a

CO2饱和点/
(μmol·mol-1)

CO₂ saturation point

1 123.560±20.171a

1 132.690±4.205a

948.067±96.632b

CO2补偿点/
(μmol·mol-1)

CO₂ compensation point

90.407±11.105a

94.708±1.181a

90.588±11.571a

光呼吸速率/
（μmol·m-2·s-1)

Photorespiration rate

8.175±0.418a

7.693±0.134a

8.076±0.563a

图 5　复幼处理对小黑杨叶片 CO2响应曲线的影响

Fig. 5 Effects of rejuvenation treatment on CO2 response curve in leaves of P.  simonii×P.  nigra
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3　讨论

3. 1　不同复幼处理对小黑杨扦插苗叶片含水量

的影响

杨树（Populus）因其营养繁殖能力强、生长速度

快，已成为世界中纬度地区栽培面积最广、木材产量最

高的造林绿化树种［2］，目前已成为“三北”（即东北、华

北、西北）平原地区绿化建设的主栽树种之一。然而小

黑杨品种老化、退化等问题频发，严重影响了其造林成

活率和造林质量。因此通过复幼保持小黑杨优良种性

同时克服其成熟效应，这对于林业实践应用具有十分

深远的意义。植物生长发育、吸收养分和积累有机物

等各项基本生命活动均离不开水分的作用，朱李奎［12］

在研究中发现截干处理后银杏（Ginkgo biloba）叶片含

水量高于成年叶片，且叶绿体降解延迟，表明截干后的

银杏叶片具有延缓衰老的特征，这与本研究结果相一

致，即埋干和埋根复幼处理小黑杨扦插苗的叶片含水

量和饱和含水量均显著高于母树叶片。

3. 2　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片营养物质的

影响

次生代谢产物是植物长期应对复杂生存环境而进

化出具有保护和调节等生理功能的重要化合物，例如

积累具有抗紫外线、抗病虫害等功效的黄酮类化合物；

利用体内酚类物质清除自由基以抵抗机体氧化等［13］。
张子杰［14］对刺槐（Robinia pseudoacacia）根繁幼化的生

理差异与分子机制进行研究，发现多年生复幼个体的

总酚质量分数显著高于母树；苏西娅［13］研究表明，银

杏（Ginkgo biloba）叶片中丰富的黄酮类化合物会随其

林龄增长逐渐降低；钟磊［15］采用树木修剪的方式对银

杏植株进行复幼处理，并通过 qRT-PCR检测发现 5个
黄酮合成候选基因全部上调，说明复幼促进了叶片中

总黄酮的合成；朱李奎［12］研究发现截干复幼处理可以

有效提高银杏（Ginkgo biloba）叶片内总黄酮醇苷。本

试验中埋根处理小黑杨扦插苗叶片中总酚和总黄酮质

量分数均高于母树和埋干扦插苗，这说明在次生代谢

产物积累方面，埋根处理的复幼程度可能更好，且具有

更强的缓和伤害能力，这是林木抵御逆境、保持自身遗

传机制稳定的一种表现［16］。刘杰等［4］认为植株根系

可以保持胚胎干细胞特征，不存在年龄效应的积累，具

有重新分化的能力，而地上部分距离根系越远，年龄的

积累越明显。氮、磷、钾等是植物体必需的大量元素，

具有构成细胞结构、调节酶活性等重要作用［17］，叶片

营养元素质量分数丰富的林木往往生长迅速、光合效

率高［18］。罗丽莹［19］研究发现，闽楠（Phoebe bournei）叶

片钾质量分数随着林龄增长总体呈减少趋势。何斌

等［20］研究表明，马尾松（Pinus massoniana）叶片全氮质

量分数随林龄的增长而显著增加，这也与本试验结果

相符。孙慧敏［16］研究表明，复幼过程与部分基因片段

的钝化和激活有关，一个或一组基因通常受控于一个

调节机制，但小黑杨复幼后其插穗生理变化特征的调

控机理仍有待研究。

3. 3　复幼处理对小黑杨扦插苗叶片光合特性的

影响

光合色素作为植物进行光合作用的关键性物质，

承担着吸收和传递光能的重要作用，所以叶片中叶绿

素和类胡萝卜素等光合色素质量分数的多寡一定程度

上能够体现出叶片植株代谢能力的强弱和新生苗的生

长状态［21］。刘婧等［18］研究表明，随着柠条锦鸡儿

（Caragana korshinskii）林龄增加，叶片中叶绿素质量分

数呈下降趋势；洪汉辉等［22］研究发现，白杨（Populus 
tomentosa Carr）苗木叶片中叶绿素质量分数会随插穗

年龄的增加而逐渐降低，这与本试验结果相一致，故推

测复幼处理有助于提高小黑杨叶片中叶绿素的质量分

数，进而提升其光合作用能力。测定林木光响应曲线

是研究其光合作用能力的重要方法，需结合文献［10］
计算出表观量子效率、最大净光合速率、光饱和点、光

补偿点和暗呼吸速率等光合特征参数。其中，表观量

子效率（Φ）反映了叶片对光能的利用情况，尤其是对

弱光的利用能力［23］；程程［24］在研究不同树龄国槐（So⁃
phora japonica）的表观量子效率试验中发现，随着国槐

的衰老，其表观量子效率值逐渐下降，树龄和表观量子

效率总是以负相关的关系呈现，这与本研究中经复幼

处理后扦插苗叶片的表观量子效率高于母树叶片的结

果相符。叶片净光合速率能直观表现其光合作用强度

变化，反映叶片积累有机物的能力，其最大值一定程度

上代表了叶片最大光合能力［25］。骆丹等［25］认为西南

桦（Betula alnoides）幼林冠层最大光合速率和光饱和点

随冠层上升而显著增大，说明其光合能力及对光的利

用能力随冠层升高而增大。本研究表明，经复幼处理

后扦插苗叶片的表观量子效率和最大净光合速率均高

于母树叶片，推测复幼处理可能具有提高小黑杨叶片

利用光能进行光合作用积累有机物的能力。植物光饱

和点越高且光补偿点越低，其对强光和弱光的利用能

力则越强，同时对光强的利用范围也越广，从而更有利

于植物有机物的积累和对光环境的适应［26］。本试验

中复幼处理大幅拓宽了叶片的光强利用范围，提升了

对光环境的适应能力。暗呼吸速率反映了植物呼吸作

用的强弱，与植物的耐弱光性有关，其值越低意味着越
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有利于光合产物的积累。王晓荣等［23］在研究中发现，

楸树（Catalpa bungei）和栓皮栎（Quercus variabilis）具有

较高的暗呼吸速率，意味着其对有机物的消耗较大，而

厚皮香（Ternstroemia gymnanthera）、杜英（Elaeocarpus 
decipiens）、杨梅（Morella rubra）、钩栗（Castanopsis ti⁃
betana）、油桐（Vernicia fordii）的暗呼吸速率相对较低，

代表着这些树种在弱光条件下仍具有相对较强的光合

产物积累能力。本研究发现，经复幼处理后扦插苗叶

片的暗呼吸速率低于母树，说明前者对有机物消耗较

少，更有利于光合产物的积累。耿晓东等［27］研究发

现，对泡桐进行截干复幼处理可以提高其光合效率，制

造更多光合产物，原因在于植物正常的发育阶段转变

易受基因的阶段性表达和表观遗传调控影响。光能利

用效率指单位面积的叶片经光合作用积累同化物所含

的能量与其所接收的太阳辐射能的比值，主要与叶面

积和光合作用强度有关［17］。本试验中经复幼处理后

扦插苗叶片的光能利用效率相比母树叶片得到了显著

提高，推测复幼处理可以提高小黑杨叶片吸收利用光

辐射的能力从而对光合作用产生积极影响。测定CO2
响应曲线可以直观展现叶片净光合速率与胞间CO2浓
度的表征关系［28］。张琦等［29］研究认为罗汉松（Podo⁃
carpus macrophyllus）较低的光呼吸速率表明其对能量

的利用效率更高。吕扬等［30］研究发现，小叶锦鸡儿

（Caragana microphylla Lam）叶片的羧化效率高于黄柳

（Salix gordejevii Chang et Skv），展示出较强的CO2同化

能力，即叶片对于CO2的利用能力更强。CO2补偿点和

CO2饱和点是反映林木利用 CO2效率的重要指标［28］。
潘越等［28］表明最大净光合速率和CO2饱和点的提高以

及补偿点的降低，均能增强叶片的CO2同化能力，依靠

光合作用高效利用CO2积累有机物。本研究中复幼处

理提升了小黑杨叶片的最大净光合速率和 CO2饱和

点；同时与母树相比，经埋干处理后小黑杨叶片具有更

低的 CO2补偿点和更高的光呼吸速率，综合说明埋干

处理能更好提升小黑杨叶片对 CO2的利用率，尤其是

提升对低水平 CO2的利用能力，对小黑杨叶片的光合

作用能力具有积极影响，这与上述光响应曲线分析结

果相一致。尽管对小黑杨进行埋根和埋干复幼处理后

叶片营养成分及光合特性得以提升，但更深层次的复

幼机理尚不明确。有学者认为相关基因的表达以及某

些特异性蛋白是揭示复幼机制的关键，但结论尚未得

到证实，有待持续关注与深入研究。

4　结论

本研究采用埋干和埋根 2种方式对小黑杨无性系

优良单株（40年生）进行复幼处理，以母树扦插苗为研

究对照，分析不同复幼处理措施对小黑杨叶片营养成

分、次生代谢物质和光合特性的影响。复幼处理显著

提高了小黑杨叶片中总酚、总黄酮等次生代谢产物以

及碳磷钾等营养元素的质量分数，有利于增强小黑杨

抵御逆境的能力，从而提高其在黑龙江地区寒冷干旱

环境中的生长适应性。埋干处理扦插苗的光补偿点和

暗呼吸速率相比母树扦插苗显著降低了 67. 102%和

25. 146%；同时复幼处理对叶片的光能利用效率、最大

净光合速率和 CO2饱和点等均有积极影响，由此说明

复幼处理有助于小黑杨积累有机物以及提高生长效能

且埋干处理效果更突出。埋干和埋根技术均可以使小

黑杨植株发生幼化，从而达到复壮的效果，并进一步提

高其在黑龙江地区寒冷干旱环境中的生长适应性。其

中，埋干处理在叶片含水量和营养元素质量分数、光响

应特征参数等方面综合优于埋根处理，而埋根处理在

提升小黑杨次生代谢产物水平方面效果显著，后续可

借助组学分析深入阐释小黑杨复幼调控网络中相关候

选基因或蛋白的分子调节机制。
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