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欧洲垂枝桦对 PEG 诱导干旱胁迫的响应机制 
 

摘要：【目的】干旱是限制植物生长发育的重要非生物因素之一，欧洲垂枝桦（Betula pendula Roth）原产欧洲，1981年

引种到辽东山区，为探讨欧洲垂枝桦在干旱胁迫下的生理响应机制，明确欧洲垂枝桦幼苗在干旱胁迫下各生长生理参数与光

合特性的变化，以综合评价欧洲垂枝桦幼苗对干旱胁迫的响应。【方法】本研究采用不同浓度的PEG-6000处理模拟干旱胁迫，

对胁迫后与复水后欧洲垂枝桦幼苗进行生长生理指标的测定和叶片解剖结构、气孔结构以及细胞器超微结构观察，探寻欧洲

垂枝桦对PEG浓度的最大阀值和抗旱能力。【结果】PEG浓度和胁迫时间的增加，对欧洲垂枝桦幼苗的生长特性具有极显著

影响（p < 0.01）；抗氧化酶活性、膜脂过氧化与渗透调节物质浓度随胁迫浓度增加和胁迫时间的延长而增加且具极显著差异

（p < 0.01）；光合参数与光合色素随胁迫浓度增加和胁迫时间的延长而极显著降低（p < 0.01）；不同PEG浓度处理下幼苗叶

片解剖结构变化较为明显，并且幼苗叶片平均气孔长度变化具有显著影响（p < 0.05），对气孔平均结构变化具有极显著影响

（p < 0.01）。【结论】欧洲垂枝桦从生长生理响应到解剖结构，气孔结构以及细胞器超微结构的变化中不难体现其对干旱环

境做出的积极响应，具有极高的可塑性，也预示着欧洲垂枝桦在干旱环境下具有良好的训化能力，未来对于欧洲垂枝桦的抗

性研究与造林技术推广，都可以使其更好的适应极大部分地区，为当地带来更大的经济价值和发展可持续林业奠定基础。 

关键词：欧洲垂枝桦；PEG 处理；干旱胁迫；生理响应机制 

 

Response mechanism of European birch to PEG-induced drought stress 

 

Abstract: 【Objective】 Drought is one of the important abiotic factors limiting plant growth and development, Betula pendula 

Roth is native to Europe and introduced to the mountains of eastern Liaoning in 1981, in order to explore the physiological response 

mechanism of European weeping birch under drought stress, to clarify the changes of growth physiological parameters and 

photosynthetic characteristics of European weeping birch seedlings under drought stress, so as to comprehensively evaluate the 

response of European weeping birch seedlings to drought stress. 【Methods】 In this study, different concentrations of PEG-6000 

were used to simulate drought stress, and the growth physiological indexes and leaf anatomy, stomatal structure and organelle 

ultrastructure of European weeping birch seedlings after stress and rehydration were determined, and the maximum threshold value 

and drought resistance of European weeping birch on PEG concentration were explored. 【Results】 The increase of PEG concentration 

and stress time had a significant effect on the growth characteristics of European weeping birch seedlings (p < 0.01). The activity of 

antioxidant enzymes, membrane lipid peroxidation and osmomodulator concentrations increased with the increase of stress 

concentration and the prolongation of stress time, and there were significant differences (P < 0.01). The photosynthetic parameters and 

photosynthetic pigments decreased significantly with the increase of stress concentration and the extension of stress time (P < 0.01). 

The changes in leaf anatomy were obvious under different PEG concentration treatments, and the change of average stomatal length 

of seedling leaves had a significant effect (p < 0.05) and a significant effect on the average stomatal structure change (p < 0.01). 

【Conclusion】 It is not difficult to reflect its positive response to arid environment from the physiological response of growth to the 

changes of anatomical structure, stomatal structure and organelle ultrastructure, with extremely high plasticity, and also indicates that 

European birch has good training ability in arid environment, and the future research on resistance and afforestation technology 

promotion of European weeping birch can make it better adapt to most areas, and lay the foundation for the local area to bring greater 
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economic value and develop sustainable forestry. 

Keywords: European weeping birch; PEG treatment; drought stress; Physiological response mechanisms 

 

干旱胁迫是限制植物生长发育重要的非生物因素之一，随着全球气温逐年上升导致陆地大部分森林

经历干旱环境，并持续影响树木的生长发育和繁殖（Li  et al., 2022；Semerci  et al., 2017；Bréda et al., 

2006）。此外，干旱也会影响森林更新，干旱环境会加剧树木的非生物性应激，使其更容易受到水分缺失

而死亡（Ruehr  et al., 2016；Anderegg, 2015）。近些年来，人们为改善干旱半干旱地区环境，大规模的进

行抗旱树种选择培育与推广，因此抗旱林木新品种的选育迫在眉睫，这也是成功推广应用抗旱树种的关

键（Wang et al., 2012；Jacobs et al, 2015；Lu et al., 2018；McDowell et al., 2013）。 

树木在胁迫环境下能够通过自身对环境的响应建立起抗氧化防御系统（Ahmad et al., 2019；Wang et 

al., 2019）。由于干旱会加快植物细胞内自由基的积累，产生更高浓度的活性氧加快植物衰老死亡（Yang 

et al., 2021；Nadarajah,2020），而植物体内叶绿素含量也会因胁迫导致其因合成速度减慢或分解速度加快

而迅速降低（Lourkisti et al., 2021；Ashraf, 2013）。为了抵御逆境带来的伤害，植物会激活自身反应机

制，调整其生理活动以应对缺水环境（Ruehr et al., 2014；Berner et al, 2017），从而对所处的胁迫环境做出

一系列响应，如水分转移，渗透调节物质合成（Li et al., 2022；Liu et al., 2011；Lei et al., 2006），抗氧化

酶活性增高，抗旱基因的表达以缓解干旱胁迫所导致的伤害（Ahmed et al., 2009；Basu et al., 2016；

Bhusal et al., 2020），植物叶片的光化学反应也会进行相应的下调（Ameye et al., 2012；Baquedano et al., 

2006）。除此之外，干旱胁迫的环境下会对植物的生长性状造成影响（Anjum et al., 2011），在超微结构下

可见植物叶片细胞器结构逐渐变形裂解并且数量和 也会有所改变（Shao et al., 2016；Oustric et al., 

2019）。 

欧洲垂枝桦具有较强的适应性，可作为园林绿化观赏林（Tabatskaya et al., 2020；Giagli et al., 2019）、

防风驻沙、水土保持防护林大范围推广应用，但目前对欧洲垂枝桦及其干旱胁迫的研究相对较少，很多

干旱半干旱地区没有关于欧洲垂枝桦的引种和实际应用，导致欧洲垂枝桦种质资源的发展和推广应用受

到限制（Pääkkönen et al., 1998）。因此，本研究利用 PEG 模拟自然干旱法对欧洲垂枝桦幼苗进行干旱胁

迫和复水试验，探讨欧洲垂枝桦幼苗在经受干旱胁迫和复水后，幼苗生长与抗逆生理、光合特性和叶片

解剖结构、微结构、超微结构特征，进一步明确欧洲垂枝桦苗木在经历干旱胁迫过程中做出的一系列生

理响应机制。该研究成果为欧洲垂枝桦的抗旱新品种选育奠定研究基础， 为该树种的园林绿化应用和全

国抗旱新品种推广提供理论依据。 

1 研究方法 

1.1 材料 

试验所需欧洲垂枝桦幼苗为实生播种繁殖获得。将种子播种在经高温高压灭菌后的营养土：珍珠

岩：蛭石=4:1:1 的基质中，约 2 周左右发芽长出 2-3 片嫩叶后将其移栽至口径 15cm×12cm×13cm 的育苗

钵中，钵内土壤重量统一控制在 400g，并且在具有恒定气温（25①）湿度（60①）和 12h 光照的育苗室中

继续培养。 

1.2 方法 

欧洲垂枝桦幼苗长至 20cm 以上高时进行 PEG 模拟干旱胁迫试验。实验设计 6 组 0%、5%、10%、

15%、20%、25%不同浓度的 PEG 溶液进行胁迫处理，其中 0%PEG 浓度为对照组，其余 5 组为胁迫处理
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组，每个处理生物学重复 3 次，每个重复 10 株幼苗，试验共需 180 株欧洲垂枝桦幼苗。自 2022 年 10 月-

12 月进行胁迫实验，配制 5 种浓度 PEG 溶液，每日浇 50mL 至相对应浓度的欧洲垂枝桦幼苗钵中，对照

组浇 50mL 水，及时记录幼苗生长与叶片形态变化并拍照，在胁迫实验的第 10d 和第 20d 采集各处理苗木

相同位置的叶片，锡箔纸包裹后放入液氮速冻至-80①冰箱中保存，备用。胁迫 20d 后，进行复水实验。

胁迫实验结束后，将所有处理组的复水量恢复至与对照组相同，在复水后的第 10d 和 20d 取样，方法同

上。 

1.3 生长参数测定 

在胁迫开始前一天对 6 组处理的欧洲垂枝桦幼苗进行生长量测定，胁迫后在每次取样前再次测量，

共测量四次。根据 Han et al. (2022）的方法记录苗高、地径与生物量并计算出根冠比。 

1.4 抗氧化酶活性测定 

利用不同浓度 PEG 溶液处理后的第 10d、20d 和复水后的第 10d、20d 所取的叶片混合样本进行抗氧

化酶活性测定，称取约 0.1g 叶片混合样品，用 0.05mol/L 预冷的磷酸缓冲溶液在冰浴下研磨匀浆，

15000rpm 离心 15mins，上清液为酶粗提取液。根据 Giannopolitis et al. （1977）的方法在 560nm 处测定

SOD 活性，根据 Nakano  et al.（1981）的方法在 470nm 测定 POD 活性，根据 Zeng et al. （2019）的方

法在 240nm 处测定 CAT 活性。 

1.5 光合性状测定 

采用便携式光合作用系统（型号 LI-6400，LI-COR 股份有限公司，Lincoln,NE）通过光合成光子通量

密度确定最大光合速率（Giannakoula  et al., 2021），在 8:00-12:00 之间测定净光合速率（Pn）、气孔导度

（Gs）、蒸腾速率（Tr）、胞间 CO2浓度（Ci）（Iqbal  et al., 2019）。 

光合色素含量测定方法参照 Wilson et al. （ 2000）的方法。 

1.6 膜脂过氧化与渗透调节物质测定 

MDA 含量测定参考 Johnston J W et al.（2007）的方法进行测定。 

游离脯氨酸测定参考 Bates L S et al.（ 1973）的方法进行测定。 

1.7 叶片解剖结构、气孔形态、细胞器观察 

叶片解剖结构采集不同浓度 PEG 处理 10d 后的欧洲垂枝桦幼苗叶片，将叶片切成约 5mm×5mm 的小

块，用 FAA 固定 24h 以上，酒精梯度脱水并包埋石蜡制作切片，显微镜下观察胁迫后叶片解剖结构。 

叶片气孔形态观测样品的处理方法参照Raza et al.（ 2020）的方法，略作修改,最后利用Regulus8100

扫描电镜进行气孔观察。 

叶片细胞器结构参照 Kong et al.（2013）的方法制备叶片样品，并略作修改，最后利用 Hitachi TEM 

system 进行细胞器观察。 

1.8 数据处理与分析 

所有获得的数据采用 Microsoft Excel 2010 进行分类统计与多项式分析，SPSS22.0 软件进行差异显著

性检验与相关性分析，显著水平设为 p<0.05，极显著水平设为 p<0.01，表中所有数据均以平均值±标准

差的形式展现。 

2 结果与分析 

2.1 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗生长性状的影响 

表 1 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗高生长的影响 
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Table 1 Effects of Different PEG Concentrations on the Height Growth of European Betula platyphylla Seedlings 

Treatme

nt 

concentr

ation 

Seedling Height /cm Relativ

e 

Increas

e 

20d 

Relativ

e 

Increas

e 

30d 

Relativ

e 

Increas

e 

40d 

10d 20d 30d 40d 

CK 27.73±0.

45a 

37.56±2.

25a 

45.67±

1.12a 

48.33±

1.20a 

34.36

% 

64.69

% 

74.28

% 

T1 25.63±1.

47b 

34.53±0.

97b 

40.50±

0.79b 

44.21±

1.63b 

34.72

% 

58.00

% 

72.49

% 

T2 24.17±0.

43bc 

32.00±1.

68c 

37.97±

0.56c 

40.30±

0.75c 

32.39

% 

57.09

% 

66.73

% 

T3 23.36±0.

82cd 

29.64±1.

42c 

33.67±

1.85d 

38.06±

0.49d 

26.88

% 

44.13

% 

62.29

% 

T4 22.23±0.

73d 

25.68±0.

41d 

30.43±

0.76e 

33.33±

1.84e 

15.52

% 

36.88

% 

49.93

% 

T5 22.36±0.

70d 

23.67±0.

85d 

28.52±

1.21e 

32.26±

0.35e 

5.86% 27.54

% 

44.27

% 

注：同一列小写字母不同表示相同时间下不同处理浓度的极显著差异（p < 0.01）。 

Note: Different lowercase letters in the same column indicate highly significant differences between treatment concentrations  at the same time (p < 0.01). 

表 2 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗地径生长的影响 

Table 2 Effects of Different PEG Concentrations on the Ground Diameter Growth of European Betula platyphylla 

Treatme

nt 

concentr

ation 

Diameter /mm Relativ

e 

Increas

e 

20d 

Relativ

e 

Increas

e 

30d 

Relativ

e 

Increas

e 

40d 

10d 20d 30d 40d 

CK 2.85±0.1

3a 

4.49±0.1

6a 

5.99±0.

15a 

7.03±0.

11a 

57.54

% 

110.17

% 

146.66

% 

T1 2.76±0.0

4ab 

4.14±0.1

1b 

5.54±0.

11b 

6.76±0.

23b 

50.00

% 

100.07

% 

144.92

% 

T2 2.59±0.0

7bc 

3.74±0.1

2c 

4.86±0.

12c 

5.85±0.

15c 

44.40

% 

87.64

% 

125.87

% 

T3 2.58±0.2

1bc 

3.21±0.1

4d 

4.14±0.

14d 

5.07±0.

06d 

24.42

% 

60.47

% 

96.51

% 

T4 2.37±0.1

2cd 

2.94±0.0

9e 

3.55±0.

17e 

4.49±0.

13e 

24.05

% 

49.78

% 

89.45

% 

T5 2.24±0.07

d 

2.56±0.07f 3.23±0.1

6f 

4.08±0.0

4f 

14.28

% 

44.19

% 

82.14

% 

注：同一列小写字母不同表示相同时间下不同处理浓度的极显著差异（p < 0.01）。 

Note: Different lowercase letters in the same column indicate highly significant differences in the concentrations of different treatments at the same time (p 

< 0.01). 

表 3 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗生物量的影响 
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Table 3 Effects of Different PEG Concentrations on the Biomass of European Betula platyphylla 

 

T

C 

Biomass/g·Plant-1 

The Aboveground Part/g·Plant-1 The Underground Part/g·Plant-1 

10D 20D 30D 40D 10D 20D 30D 40D 

C

K 

5.619

±0.124a 

6.646

±0.486a 

7.249

±0.345a 

8.201±0

.305a 

3.010±0

.319b 

3.616±

0.273a 

4.161±

0.127a 

4.565±0.12

1a 

T

1 

5.870

±0.262a 

5.524

±0.303b 

6.256

±0.341b 

7.975±0

.911a 

2.379±0

.164d 

2.719±

0.234b 

4.233±

0.123a 

4.480±0

.017a 

T

2 

4.452

±0.211b 

4.206

±0.563c 

5.853

±0.169b 

6.222±0

.198b 

2.611±0

.833cd 

2.886±

0.034b 

2.709±

0.287b 

4.455±0

.106a 

T

3 

4.697

±0.214b 

2.719

±0.155d 

3.755

±0.236c 

5.682±0

.141c 

3.473±0

.107a 

2.338±

0.155c 

2.579±

0.081b 

3.691±0

.148b 

T

4 

3.703

±0.236c 

2.195

±0.170d 

2.223

±0.127d 

4.383±0

.188d 

2.892±0

.013bc 

2.029±

0.136c 

1.352±

0.075c 

2.637±0

.087c 

T

5 

2.793

±0.208d 

2.181

±0.176d 

3.119

±0.225e 

3.871±0

.141e 

2.426±0

.081d 

2.275±

0.085c 

2.492±

0.167b 

3.200±0

.265d 

注：同一列小写字母不同表示相同时间下不同处理浓度的极显著差异（p < 0.01）。TC:处理时间 

Note: Different lowercase letters in the same column indicate highly significant differences between treatment concentrations at the same time (p < 0.01).TC: 

treatment time 

 

表 4 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗根冠比的影响 

Table 4 Effects of different PEG concentration treatments on root crown ratio of European weeping birch 

Treatment 

concentration 

Root-Crown Ratio 

10 20 30 40 

CK 0.535±0.04c 0.544±0.005c 0.575±0.037c 0.557±0.035d 

TI 0.406±0.03d 0.492±0.043c 0.677±0.028bc 0.563±0.043cd 

T2 0.599±0.05c 0.694±0.092b 0.462±0.037d 0.716±0.036b 

T3 0.740±0.02b 0.860±0.049a 0.689±0.063b 0.649±0.024bc 

T4 0.783±0.05b 0.927±0.091a 0.610±0.060bc 0.602±0.042cd 

T5 0.871±0.06a 0.923±0.076a 0.802±0.086a 0.827±0.085a 

注：同一列小写字母不同表示相同时间下不同处理浓度的极显著差异（p < 0.01）。 

Note: Different lowercase letters in the same column indicate highly significant differences between treatment concentrations  at the same time (p < 0.01). 

通过对植物在经历干旱胁迫时的生长变化分析，为了解植物在全株水平上对水分亏缺所做出的响应

具有重要意义。由于干旱使植物体内水分紧张，从而导致植物叶片的碳同化速率降低，不能正常为植物

生长提供养分，因此降低了植物的生长速度。大多数研究表明，树木生长随着干旱胁迫时间和程度的增

加，其苗高、地径、生物量都会受到显著影响而逐渐降低，但根冠比会相对增加。由于干旱使植物体内

水分紧张，从而导致植物叶片的碳同化速率降低，欧洲垂枝桦幼苗将大部分的能量和养分供应集中于对

干旱环境的抵抗中，因此不能正常为植物生长提供养分，从而降低了植物的生长速度。欧洲垂枝桦幼苗

的苗高(Table 1)地径(Table 2)的生长量、生物量(Table 3)的积累量都会随胁迫浓度增大和胁迫时间的延长而

逐渐减小，水分的亏缺，会使幼苗的根茎不断向土壤深处生长以获得更多的水分供其存活，同时苗高的

生长限制使地上部分的生物量积累逐渐减小，因此干旱胁迫会使幼苗的根冠比(Table 4)增加。相同胁迫时

间不同 PEG 处理浓度对幼苗的苗高、地径、生物量和根冠比都具有极显著影响（p < 0.01）。 
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2.2 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗抗氧化酶活性的影响 

 

图1 不同PEG浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗抗氧化酶活性的影响 

Figure 1 Effect of Different PEG Concentrations on Antioxidant Enzyme Activity of European Betula platyphylla 

A：POD B：SOD   C：CAT 

植物在经历干旱环境时会在叶绿体内大量积累活性氧，从而引起氧化应激反应，为了防止其进一步

对细胞氧化，植物会合成大量抗氧化酶来清除活性氧，因此，具有高抗氧化酶诱导能力的植物就会表现

出更高的抗旱能力。不同浓度PEG诱导的干旱胁迫在不同处理时间对幼苗抗氧化酶活性具有极显著影响

（p < 0.01），在处理10d后，POD活性随着PEG浓度的增加而呈升高，T5处理组在第20d时达到最大354.29 

μmoL·g−1（见图1A）。同样，在胁迫处理的第10d和第20d，所有PEG诱导的干旱处理幼苗的SOD和CAT活

性均呈增加趋势（图1B，C）。在胁迫第20d时T4组幼苗的SOD活性达到最高为1219.89μ·g−1；T5处理组的

CAT活性达到最高为968.97 μmoL·g−1。从图1中也可以看出在最高浓度（25%PEG）处理组胁迫的第20d

时，POD与CAT的活性仍成上升趋势，说明幼苗可以承受更高的胁迫浓度，具有较强的抗旱性；随着复水

实验的进行，幼苗可以对干旱引起的一系列问题进行自我修复，体内氧化物的合成与积累也逐渐降低，

所以在复水后的第10d开始各处理组幼苗的抗氧化酶活性开始呈现降低趋势。在复水第20d时，T5处理组

幼苗的抗氧化酶活性与其最高时相比，其POD、CAT和SOD酶活性分别下降了254.79、 794.12 μmoL·g−1

和588.79μ·g−1。 

2.3 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗光合参数的影响 
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图 2 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗光合参数的影响 

Figure 2 Effect of Different PEG Concentrations on Photosynthetic Parameters of European Betula platyphylla 

A：气孔导度 B：净光合速率 C：胞间 CO2浓度 D：蒸腾速率 

光合作用对植物的整个生长发育繁殖过程都极为重要，它是植物进行生理活动与生化反应的能量供

应所，干旱胁迫导致叶片受损，气孔闭合，因此植物的光合作用也会受到抑制，光合参数的数值也会降

低。干旱胁迫下光合参数的变化可以反映幼苗在胁迫环境下对光合作用不同环节的调节与分配。干旱环

境下幼苗叶片内所有细胞器均会受到不同程度的损伤，而叶片最重要的功能便是进行光合作用，这使得

欧洲垂枝桦幼苗的光合作用会受到影响，由于胁迫的浓度越大，叶片受损程度越严重，因此气孔导度

（图 2A）、净光合速率（图 2B）、胞间 CO2 浓度（图 2C）和蒸腾速率（图 2D）都会随其逐渐降低，并

且因为细胞器的损伤是不可逆的，在对幼苗进行复水实验后，光合参数在一定程度上有所恢复，但并没

有恢复至原始水平。不同 PEG 浓度胁迫对幼苗光合参数的影响具有极显著差异（p<0.01）。 

 

2.4 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗光合色素的影响 
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图 3 不同 PEG 浓度对欧洲垂枝桦幼苗光合色素的影响 

Figure 3 Effect of Different PEG Concentrations on Photosynthetic Pigments of European Betula platyphylla 

A：叶绿素 a 含量 B：叶绿素 b 含量 C：叶绿素含量 

欧洲垂枝桦幼苗的生长与代谢需要大量功能物质，而养分的积累又与光合作用密切相关，光合色素

是幼苗吸收光能并对其进行转化与利用，参与光合作用的重要成分，光合色素含量的多少以及在幼苗经

历逆境胁迫时含量的变化，决定其能否为植株提供能量转化和利用的关键，本实验研究结果表明 PEG 诱

导干旱胁迫对欧洲垂枝桦幼苗的光合色素具有极显著影响（p < 0.01）。叶绿素 a（图 3A）、叶绿素 b（图

3b）、叶绿素含量（图 3c）在相同时间不同处理浓度下，PEG 浓度越高，含量越低并且下降值越大；值得

注意的是，在复水第 10d 时 5%PEG 处理下叶绿素 b 含量较对照组有所升高，说明轻度的干旱胁迫可以促

进叶绿素 b 的合成。 

 

2.5 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗渗透调节物质的影响 
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图 4 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗渗透调节物质的影响 

Figure 4 Effect of Different PEG Concentrations on Osmotic Regulating Substances in European Betula platyphylla 

A：MDA 含量 B：游离脯氨酸含量 

细胞内自由基的产生与消除在正常情况下处于动态平衡状态，但由于干旱胁迫或其他逆境影响，植

物叶片细胞受损，细胞膜的渗透性增加，这种动态平衡会被打破，导致植物细胞体发生过氧化反应，

MDA 是植物过氧化反应的最终产物，它会使植物细胞内的蛋白质等大分子物质交联聚合，因此其含量的

变化常被用作植物衰老生理和抗性生理的研究。从图 4 可以看出：不同 PEG 浓度处理干旱胁迫后对幼苗

MDA 和脯氨酸含量的变化具有极显著的影响（p < 0.01），丙二醛为膜脂过氧化产物，脯氨酸作为渗透调

节物质，PEG 干旱胁迫处理后，这两种物质的含量均有所增加（图 4A、B）；胁迫第 10d 时除对照组外两

种物质含量随 PEG 浓度的增加而增加，T4 处理组幼苗的 MDA 含量较 T3 组增加了 22.85nmoL·g-1，游离

脯氨酸含量增加了 285.98μg·g-1 。T5 处理组幼苗的 MDA 含量在经历复水后迅速下降，并在复水后第 20d

时各处理组较对照组含量趋于稳定，接近对照组水平，而游离脯氨酸含量却在复水 10d 时下降的较少，

但在 20d 时下降至 263.41μg·g-1。 

2.6 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗叶片解剖结构的影响 

 
图 5 不同 PEG 浓度处理 20d 后幼苗叶片形态特征 

Figure 5 Morphological characteristics of leaves treated with different PEG concentrations for 20 days 

从图 5 可以看出，不同浓度的 PEG 干旱胁迫对欧洲垂枝桦桦幼苗的叶片形态产生了明显影响。PEG

处理 20d 后，与 CK 组相比，幼苗叶片颜色和形状都发生了变化。在 T2 处理组中叶缘颜色开始变浅，叶

脉延伸的周围出现褶皱收缩，T3 处理组下叶缘开始变为褐色，叶片颜色由深变浅并且逐渐向内部延伸，
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更高浓度的 PEG 处理下，上述症状更加严重，特别是 T5 处理组幼苗的叶片表现出干枯卷曲接近死亡边

缘。 

图 6 不同 PEG 浓度处理 20d 后幼苗叶片解剖结构特征 

Figure 6 Anatomical structural characteristics of leaves treated with different PEG concentrations for 20 days 

从图 6 幼苗叶片解剖结构图可以看出：对照组中幼苗叶片解剖结构的表皮细胞排列紧密，形态饱满

完整，随着 PEG 浓度的增加，叶片皮层细胞开始出现褶皱，形成层细胞形态逐渐被压缩堆叠，在 T5 处

理组中很难区分形成层细胞。 

 

表5 不同PEG浓度处理20d后幼苗叶片解剖结构参数变化特征 

Table 5 Changes in leaf anatomical structure parameters after 20 days of treatment with different PEG concentrations 

Anatomical 

Structure Index 

PEG Concentrations 

CK

（0%） 

T1（5%） T2

（10%） 

T3

（15%） 

T4

（20%） 

T5

（25%） 

UE/μ

m 

25.64±0.86

a 

23.17±0.5

3b 

20.08±0.7

8c 

19.28±0.4

8c 

16.19±0.2

6d 

13.07±0.

65e 

LT/μ

m 

11.78±0.35

a 

10.48±0.5

8b 

9.24±0.45

c 

7.24±0.53

d 

5.50±0.44

e 

4.84±0.2

0e 

PT/μ

m 

22.99±0.61

a 

21.90±0.7

6a 

19.30±1.2

1b 

17.94±0.4

3b 

15.02±0.7

0c 

13.03±0.

84d 

ST/μ

m 

46.60±0.73

a 

42.71±0.5

4b 

37.55±0.9

6c 

35.53±0.7

2d 

30.59±0.8

4e 

28.18±0.

68f 
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P/S/

μm 

0.49±0.01a

b 

0.51±0.01

a 

0.51±0.02

a 

0.50±0.02

ab 

0.49±0.03

ab 

0.46±0.0

2b 

LT/μ

m 

105.25±0.7

7a 

98.38±0.4

5b 

87.94±0.5

3c 

78.92±0.5

1d 

66.64±0.6

3e 

58.72±0.

365f 

VD/

μm 

436.90±0.1.

47a 

426.35±2.

46b 

406.32±2.

02c 

376.37±2.

00d 

340.66±1.

54e 

310.32±1

.03f 

注：UE：上表皮；LE：下表皮；PT：栅栏组织；ST：海绵组织；LT：叶片厚度；VD：静脉直径（p＜0.01）。 

Note: UE: upper epidermis; LE: lower epidermis; PT: fenestrated tissue; ST: spongy tissue; LT: leaf thickness; VD: vein diameter (p < 0.01). 

从表5可以看出：不同PEG浓度处理与欧洲垂枝桦幼苗叶片栅栏组织与海绵组织比无显著差异。但

PEG诱导的干旱胁迫极显著降低了上表皮厚度、海绵组织厚度、叶片厚度、叶脉直径（p<0.01）。与CK组

相比，T1、T2、T3和T4处理组的叶片厚度分别降低了6.87μm、17.31μm、26.22μm、38.61μm和46.53μm。 

2.7 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗叶片气孔形态的影响 

 

 

图 7 不同 PEG 浓度处理 20d 后幼苗叶片气孔特征 

Figure 7 Stomatal characteristics after 20 days of treatment with different PEG concentrations 

从图7可以看出：不同浓度PEG诱导的干旱胁迫影响了欧洲垂枝桦桦幼苗叶片的气孔特征，气孔仅出

现在幼苗的下表皮，较高浓度的PEG处理导致幼苗叶片气孔几乎闭合。 

表6 不同PEG浓度处理20d后幼苗叶间平均气孔结构变化特征 

Table 6 Characteristics of changes in average stomatal structure between leaves after 20 days of treatment with different PEG 
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concentrations 

Treatment 

concentration 

Stomatal Structure 

Stomatal 

Length（μm） 

Stomatal Width

（μm） 

Stomatal 

Aperture（μm） 

Stomatal 

Density

（NO·mm-2） 

CK 44.33±0.75ab 36.53±1.35ab 5.71±0.38a 56.33±1.52e 

T1 43.53±0.92ab 37.56±0.70a 5.25±0.41ab 65.00±3.00d 

T2 41.60±0.81bc 35.54±1.32b 5.04±0.10bc 75.67±1.53c 

T3 44.23±1.42a 36.56±0.94ab 4.72±0.11c 86.67±2.08b 

T4 42.6±1.05ab 33.60±0.95c 3.74±0.17d 92.33±1.52a 

T5 39.96±1.35c 32.67±0.93c 1.75±0.22e 73.00±1.73c 

注：Stomatal Length：气孔长度 （p＜0.05）Stomatal Width：气孔宽度（p＜0.01）Stomatal Aperture：气孔孔径（p＜0.01）Stomatal Density：

气孔密度（p＜0.01）。 

Stomatal Length（p＜0.05）;Stomatal Width（p＜0.01）;Stomatal Aperture（p＜0.01）;Stomatal Density（p＜0.01）. 

从表 6 可以看出：不同 PEG 浓度处理对幼苗叶片间平均气孔长度具有显著性影响（p < 0.05），气孔

宽度、气孔孔径与气孔密度呈极显著差异（p < 0.01）。其中变化最明显的是叶片气孔孔径，与对照相比，

不同胁迫处理的幼苗叶片气孔孔径随着 PEG 处理浓度的增加呈现逐渐下降趋势，在 T5 处理组时下降最

大为 3.96μm。 

2.8 不同 PEG 浓度处理对欧洲垂枝桦幼苗叶片细胞器超微结构的影响 
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图 8 不同 PEG 浓度处理 20d 后幼苗叶片细胞器超微结构特征 

Figure 8 Ultrastructural characteristics of organelle after 20 days of treatment with different PEG concentrations 

Va：液泡 Ch：叶绿体 Sg：淀粉粒 Mt：线粒体 GL：基粒片层 Cg：噬锇颗粒 Ld：脂滴 S：基质片层 *：裂解的

线粒体 

细胞器的结构和数量与植物的生长代谢密切相关，不同浓度的 PEG 处理会影响细胞器的结构和数

量。从图 8 可以看出：对照组幼苗叶片的栅栏组织叶肉细胞形态完整，液泡充盈；叶绿体体积较大，成

扁平或椭圆状，在叶绿体内部有较多类囊体分布且形态清晰，排列有序，图中也可以看到很多淀粉粒分

布在叶绿体中；线粒体呈现圆球状，形态完整规则。而经过 PEG 干旱胁迫后发现，随着 PEG 处理浓度的

增加，幼苗叶片的叶绿体形态逐渐变为球形，在 T2 到 T3 处理中，线粒体的数量明显增加，叶绿体内产

生了更多的脂滴与噬锇颗粒，并且从 T3 组开始线粒体开始逐渐解体，在 T4 和 T5 处理组中可以明显观察

到细胞膜萎缩，叶绿体和线粒体已经完全裂解，细胞内视野模糊，观察不到完整的细胞器结构。  

2.9 幼苗抗氧化酶与叶片解剖结构参数的相关性分析 

表7 抗氧化酶活性与幼苗叶片解剖结构的Pearson相关系数 

Table 7 Pearson correlation coefficient between antioxidant enzyme activity and leaf anatomical structure 

Enzyme 

Activity 

 Anatomical Structure Index (n = 18) 

UE LE PT ST P/S LT VD 

POD -

0.959** 

-

0.969** 

-

0.960** 

-

0.971** 

-

0.428ns 

-

0.978** 

-

0.962** 

SOD -

0.936** 

-

0.975** 

-

0.945** 

-

0.966** 

-

0.366ns 

-

0.972** 

-

0.952** 

CAT -

0.933** 

-

0.968** 

-

0.942** 

-

0.942** 

-

0.460ns 

-

0.969** 

-

0.977** 

注：**表示p < 0.01时显著，ns表示不显著。SOD:超氧化物歧化酶;POD:过氧化物酶;CAT:过氧化氢酶;UE:上表皮;LE:下表皮;PT:栅栏组织;ST:

海绵组织;P/S:栅栏组织/海绵组织;LT:叶厚;VD:静脉直径 

Note: ** indicates significant at p < 0.01, ns indicates not significant. SOD: superoxide dismutase; POD: peroxidase; CAT: catalase; UE: upper epidermis; 

LE: lower epidermis; PT: fenestrated tissue; ST: spongy tissue; P/S: fenestrated tissue/spongy tissue; LT: leaf thickness; VD: vein diameter 

对抗氧化酶活性和叶片解剖结构参数进行Pearson相关性分析，从表7可以看出：胁迫后20d幼苗的
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POD、SOD与CAT活性与叶片的上表皮、下表皮、栅栏组织、海绵组织、叶片厚度和静脉直径呈极显著负

相关；与栅栏组织和海绵组织比不相关。 

4 结论 

PEG诱导的干旱胁迫对欧洲垂枝桦幼苗生长、生理、叶片解剖结构以及平均气孔结构具有极显著影响

（p < 0.01）。且随着PEG浓度的增加，欧洲垂枝桦主要通过减缓苗高地径的生长量、生物量，降低光合与

蒸腾速率、叶片厚度和栅栏海绵组织比，增加根冠比、抗氧化酶活性、游离脯氨含量来适应干旱胁迫。在

高浓度PEG处理下，叶片形态发生了改变，Pearson相关性分析表明，欧洲垂枝桦叶片结构与抗氧化酶活性

存在极显著负相关。研究表明，不同物种间植物抗旱性会有所差异，并且各物种对干旱胁迫的反应也有所

不同，但绝大多数耐旱性植物的抗氧化酶活性的显著增加是其抗旱能力强的表现，在干旱环境下抗氧化酶

的变化也会更为活跃。近些年来通过对欧洲垂枝桦的基因、遗传组学以及生物和非生物胁迫的广泛研究，

欧洲垂枝桦成为适应北方地区环境的模型树种，欧洲垂枝桦与绒桦在北欧都是极具商业价值的树种，但相

较与绒桦，欧洲垂枝桦更适应于土壤较干燥的地区生长，其最佳生境是粉质土壤和细砂质土壤，因此欧洲

垂枝桦具有较强的抗旱性。欧洲垂枝桦从生长生理响应到解剖结构，气孔结构以及细胞器超微结构的变化

中不难体现其对干旱环境做出的积极响应，具有极高的可塑性，也预示着欧洲垂枝桦在干旱环境下具有良

好的训化能力，未来对于欧洲垂枝桦的抗性研究与造林技术推广，都可以使其更好的适应极大部分地区，

为当地带来更大的经济价值和发展可持续林业奠定基础。 
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