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摘 要: 【目的】研究不同土壤供水水平对三倍体毛白杨分枝格局及适应性的影响，为毛白杨人工林冠层管理
提供理论依据。【方法】以 2年生三倍体毛白杨人工林为研究对象，采用完全随机区组设计，分析充分灌溉( FI) 、

控水灌溉( CI) 和不灌溉( CK) 3种处理下 9株样树的分枝格局。【结果】1) 不同土壤供水水平对一级枝条平均枝
长和分枝角度有显著影响( P＜0. 05) ，FI处理下一级枝条平均枝长最长( 3. 31 m) 、分枝角度最大( 59. 81°) ; 2) 不
同处理对 ＲD2 ∶1有显著影响( P＜0. 05) ，随着土壤供水量增加枝径比呈增大趋势，CK、CI和 FI的 ＲD2 ∶1分别为 0. 39、
0. 39和 0. 51; 3) 不同处理间毛白杨的总体分枝率和逐步分枝率均差异不显著( P＞0. 05) ，FI处理下当年生新生枝
条较多，CK处理下较少。【结论】在不同土壤供水水平下，毛白杨平均枝长、分枝角度、枝径比具有较强的可塑性
和变异性，土壤水分充足时，毛白杨分枝数增多，一级枝条生长较快，分枝角度加大，总体分枝率较低。
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Abstract: 【Objective】In this study，the effects of different irrigation quantity on the branching pattern and adaptability
of biennial triploid Populus tomentosa plantation were investigated， in orderto provide theoretical basis for canopy
management of triploid P． tomentosa plantation．【Method】The branching patterns of 9 trees in a two-year-old triploid P．
tomentosa plantation were measured under the sufficient drip irrigation，deficit drip irrigation and no irrigation treatment
( CK) ．【Ｒesult】The results showed that: 1) the average branch length and branching angle of the first-order branches of
P． tomentosa were significantly affected by different irrigation quantity ( P＜ 0．05) ． Under drip irrigation，the average
branch length of the first-order branches was the longest ( 3．31 m) and the branching angle was the largest ( 59. 81°) ． 2)
The different treatments significantly affected branch diameter ratio ( 2: 1) ( P＜ 0．05) ． The branch diameter ratio ( 2: 1)
of control，full drip irrigation and deficit drip irrigation were 0． 39，0． 51 and 0． 39，respectively． 3 ) There were no
significant differences inthe total branching rate and gradual branching rates of P． tomentosa among different treatments ( P
＞ 0．05) ． Under the conditions of sufficient drip irrigation，there were more new branches in the current year，and less new
branches in CK treatment．【Conclusion】In summary，the twig length，branching angle and branch diameter ratio of two-
year-old P． tomentosa have strong plasticity and variability under different irrigation condition． When the soil moisture is
sufficient，the number of branches of P． tomentosa increased，the first-order branches grow faster，the branching angle
increased，and the overall branching rate was lower． The results of this study will be helpful to understand the branching
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pattern and the adaptive strategies of the poplar，and provide a theoretical basis for making the reasonable pruning
measures．
Key words: Populus tomentosa; branching pattern; irrigation quantities; branch angle; bifurcation radio

分枝格局是表征林木冠层构筑型的重要指标，
一般采用分枝角度、枝条长度、分枝数、枝径比和分
枝率等表型性状描述 ( 卢康宁等，2010; 张丹等，
2011) 。分枝格局决定枝系的构型和形态特征，而
枝条的长度、结构和空间分布则直接影响林木对环
境空间的适应性和拓展能力，同时也影响林木的光
能捕获、机械支持、水分和养分利用 ( 孙书存等，
1999; 王孝安等，2004; 刘兆刚等，2009; 苏磊等，
2014) ，研究分枝格局有助于揭示林木的营养特征
和生长对策( 马克明等，2000; 田超等，2011; 翟德
苹等，2015) 。林木生长发育过程中，其分枝格局不
仅由内部遗传因素决定，而且也会随着周围环境资
源状况改变而发生变化( 臧润国等，1998; 李俊清，
2001; 贺一鸣等，2016; Van de Peer et al．，2017) 。
目前，关于环境因子对林木分枝格局的影响主要探
讨光照( Yagi，2006; Charles et al．，2012; Hamelin et
al．，2015; Hébert et al．，2016 ) 、水分 ( 王丽娟等，
2011; 周资行等，2014) 、养分( Sugiura et al．，2013;
Bueno et al．，2017; 张俊菲等，2018) 、风 ( 张丹等，
2011; Lin et al．，2017; Macfarlane et al．，2017) 等因
子对分枝格局的作用特征，并发现土壤水分是制约
枝条生长发育的重要因素之一 ( Wu et al．，2001;
Sultana，2004) 。如在土壤水分亏缺条件下，加拿大
黄桦( Betula alleghaniensis) 长枝数量没有显著变化，
但短枝生长量则显著增加 ( Ｒasheed et al．，2016) ;
随着供水量升高，沙棘( Hippophae rhamnoides) 的枝
条向水平方向扩展，枝条数量增多，分枝角度增大，
但柠条( Caragana intermedia) 的枝条数量则减少，且
枝条基径和长度增大( Guo et al．，2007) ; 在土壤水
分充足条件下，橡胶树( Hevea brasiliensis) 通过增加
枝条数量和长度来调整分枝格局，从而为其合理利
用空间资源创造有利条件( Devakumar et al．，1999) 。
由此可见，不同树种的分枝格局对土壤水分变化的
响应和适应对策存在一定特异性，因此针对特定树
种，了解其对环境水分条件变化的响应规律和适应
对策，不仅要通过各项生理指标的变化来判断，还应
全面分析土壤水分变化对林木分枝格局的影响
( Pearcy et al．，2005; Delagrange et al．，2006) 。

当前，关于杨树分枝格局的研究已有较多报道，
主要探讨生长量( 李火根等，1998; 2005) 、光合生
理特性与分枝格局之间的关系( 富丰珍等，2010) 以

及分枝格局特征参数的精准获取( 王宁宁等，2015)
等，对于土壤水分变化下杨树分枝格局是否会发生
改变以及如何改变还不十分清楚。毛白杨( Populus
tomentosa) 是我国黄淮海地区国家储备林建设的主
要树种，具有生长速度快、轮伐期短、抗性强等优良
特性，在保障我国木材供给中发挥着重要作用 ( 胡
晓丽，2006) 。本研究以毛白杨为研究对象，开展其
分枝格局对土壤供水水平的响应研究，以期为毛白
杨人工林理想冠型的培育以及合理修枝技术等高效
集约栽培措施的确定提供理论依据。

1 研究区概况

研究区位于山东省高唐县国有旧城林场
( 116°4'57″—116°4'58″E，36°48'11″—36°48'12″N) ，
该区地势平坦，属暖温带半干旱季风区域大陆性气
候，气候温和，光照充足，雨水充沛。年日照时数
2 651. 9 h，多年平均降水量 545 mm，平均气温
13. 2 ℃，无霜期 196 天。土壤为沙壤土，0 ～ 50 cm
土层平均土壤密度为1. 41 g·cm－3，平均饱和含水率
和田间持水量分别为 0. 44 和 0. 34 cm3·cm－3，有机
质含量 4. 7 g·kg－1。

2 研究方法

2. 1 试验设计 于 2015年春季采用三倍体毛白杨
无性系 B301［( P． tomentosa × P． bolleana ) × P．
tomentosa) 的两根一干苗植苗造林，苗木平均胸径
2 cm、高 3 m。设置均匀栽植配置模式，株行距为 2
m × 3 m，生长季内对林地进行常规施肥( 每株每年
施尿素 170 g，分 4次施入) ，使用除草剂除去影响林
木生长的杂草。采用完全随机区组设计，设置充分
灌 溉 ( full irrigation， FI ) 、控 水 灌 溉 ( control
irrigation，CI) 和不灌溉( CK) 3 种处理，每处理 6 次
重复。各重复试验小区面积 432 m2，内含 8行树，每
行 9株，其中最外围 2 行作为保护行。采用地表滴
灌方式，灌溉系统详细信息见李豆豆等( 2018 ) 。
2016年春季，先统一对 3 种处理浇灌展叶水，再根
据毛白杨生长与土壤水分有效性之间的定量关系
［土壤水分有效性 ( rθ ) 低于 70%时，林木生长量开
始下降］( Xi et al．，2016) ，FI和 CI 处理设定当滴头
下方 20 cm处的土壤水势分别达到－20 kPa［田间持
水量 ( θf ) 的 79%，rθ 的 73%］和 －45 kPa ( 60% θf，
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48%rθ ) 时开始灌溉，每次灌溉将土壤湿润体内的平
均水分提高至田间持水量，对照组( CK) 不再进行任
何灌溉。试验开始时 ( 2016 年春季) ，FI、CI 和 CK
处理林木的平均胸径分别为 3. 74、3. 72和 3. 77 cm，
平均树高分别为 2. 8、3. 1和 3. 04 m。
2. 2 测定指标与方法 2016 年 11 月，分别在每种

处理中随机选择生长旺盛、无病虫害的样树各 3 株，
共计 9株，各处理样树基本信息见表 1。首先，测量
各样树的胸径、冠幅、枝下高，从树梢开始，对所有枝
条从上到下依次编号; 然后，用量角器测量各枝条的
分枝角度，用游标卡尺和皮尺测量一级、二级和三级
枝条的基径和枝长，并记录各级枝条的分枝数目。

表 1 不同处理下样树基本信息①

Tab．1 Basic information of sample trees in different treatments
处理

Treatments
样本数

Sample number
平均树高

Average height /cm
平均胸径

Average DBH /cm
平均枝下高

Average height under branch /cm

充分灌溉 Full irrigation( FI) 3 6. 85±0. 72a 7. 05±1. 32a 1. 78±0. 23a
控水灌溉 Control irrigation( CI) 3 6. 79±0. 46a 6. 69±1. 45a 1. 75±0. 15a

对照 Control( CK) 3 5. 50±0. 56a 6. 30±0. 71a 1. 67±0. 11a
①不同处理间相同小写字母表示差异不显著 ( P ＞ 0. 05) 。The same lowercase letter of different treatments in the same row and same zone

indicate no significant difference．

采用平均枝长、分枝角度、枝径比、总体分枝率
和逐步分枝率 5 个指标定量分析林木的分枝格局。
平均枝长表征枝系的空间伸展能力，分枝角度表征
林木对空间的利用能力; 枝径比表征枝条之间的承
载力，枝径比大，说明能承担更多的下一级枝条; 总
体分枝率从整体上表征植物的分枝能力，是一个综
合不同枝级枝条数量的平均值，总体分枝率大，说明
当年新生枝的数量多，总体分枝率小，说明当年新生
枝的数量少，逐步分枝率表征林木的生存能力，逐步
分枝率高，说明该级枝条的分枝能力强。部分指标
的计算公式 ( Whithey，1976; Mandelbrot，1983 )
如下。

1) 枝径比:
ＲDi+1∶ i = Di+1 /Di。 ( 1)

式中: Di+1和 Di分别为第 i+1和第 i级枝条的基径。
2) 总体分枝率:

Ｒb = NT － NS( ) / NT － N1( ) 。 ( 2)
式中: NT为所有枝级中枝条总数; NS为最高枝级枝
条数; N1 为第一级枝条数。

3) 逐步分枝率:
SBＲi∶ i+1 = Ni ∶ Ni+1。 ( 3)

式中: Ni为第 i级的枝条总数; Ni+1为第 i+1级的枝
条总数。
2. 3 数据分析 运用 SPSS20. 0软件对枝条平均枝
长、分枝角度、枝径比、总体分枝率和逐步分枝率进
行单因素方差分析( one-way ANOVA) ，主要影响因
子设为土壤供水水平，采用邓肯多重极差检验法在
0. 05水平进行不同供水水平下分枝格局的差异性
检验。分析前，数据用 Kolmogorov-Smirnov test 和
Levene test分别进行检验。图表绘制在 Origin 9. 0
软件中完成。

3 结果与分析

3. 1 不同枝级平均枝长 由图 1可知，不同土壤供
水水平对毛白杨一级枝条平均枝长有显著影响( P＜
0. 05) ，对二级和三级枝条平均枝长没有显著影响
( P＞0. 05) 。经多重比较可知，在对一级枝条平均
枝长影响方面，FI和 CI处理之间差异不显著，但 FI
处理显著大于 CK 处理，FI 处理下枝条最长，为
3. 31 m，CK 处理下枝条最短，为2. 47 m; 在对二级
和三级枝条平均枝长影响方面，CK 处理下枝条最
长，分别比 FI处理长 0. 33和0. 61 m。总体上，在不
同土壤供水水平下，平均枝长从第一级到第三级呈
逐渐减小趋势。

图 1 不同土壤供水水平毛白杨不同枝级平均枝长
Fig． 1 Average branch length of different grades of P． tomentosa

under the variation of soil water supply level

土壤不同处理间小写字母不相同表示差异显著 ( P＜0. 05) 。下同。

The different lowercase letter of different treatment indicate significant

difference．CK: 不灌溉 Control; The same below．

3. 2 不同枝级分枝角度 由图 2可知，不同土壤供
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水水平对毛白杨一级枝条分枝角度有显著影响( P＜
0. 05) ，对二级和三级枝条分枝角度没有显著影响
( P＞0. 05) 。随着土壤供水水平增加，一级枝条分枝
角度逐渐增大，但 FI和 CI处理之间没有显著差异，
二者分别较 CK处理高 9. 57°和 8. 26°。

图 2 不同土壤供水水平下毛白杨不同枝级分枝角度
Fig． 2 Branch angle of different grades of P． tomentosa

under the variation of soil water supply level

3. 3 枝径比 由图 3 可知，不同土壤供水水平下，
毛白杨枝径比不同处理间的 ＲD2 ∶1差异显著 ( P ＜
0. 05) 。经多重比较可知，CK 和 CI 处理之间没有
显著差异，FI处理显著大于 CI 和 CK 处理，FI 处理
的枝径比较 CI 和 CK 处理高 0. 12。不同土壤供水
水平对 ＲD3 ∶2的影响不显著( P＞0. 05) ，呈 FI＞CK＞CI
的特征。总体上，随着土壤供水水平增加，枝径比呈
增大趋势，枝条的承载力逐渐增强，FI 处理下各级
枝条的承载力均最高。

图 3 不同土壤供水水平下毛白杨枝径比
Fig． 3 Branch diameter ratio of P． tomentosa under the variation

of soil water supply level

ＲD2 ∶1 : 2 级枝直径: 1 级枝直径 Average ratio of branch

diameter 2 ∶1; ＲD3 ∶2 : 3 级枝直径: 2 级枝直径 Average

ratio of branch diameter 3 ∶2．

3. 4 总体分枝率和逐步分枝率 由图 4可知，虽然
不同处理对毛白杨枝条数没有影响，但是随着土壤
供水水平增加，枝条总数和第一级枝条数呈增加趋

势。不同土壤供水水平下，不同处理的毛白杨总体
分枝率和逐步分枝率都不显著 ( P＞0. 05) ( 图 5) 。
CK处理下总体分枝率为 1. 35，SBＲ1 ∶2和 SBＲ2 ∶3分别
为 1. 14 和 6，FI 和 CI 处理下的总体分枝率分别为
1. 23和 1. 25，SBＲ2 ∶3大于 SBＲ1 ∶2。总体上，FI 处理
下新生枝条较多。

图 4 不同土壤供水水平下毛白杨枝条数
Fig． 4 Branch number of P． tomentosa under the

variation of soil water supply level

NT : 所有枝级中枝条总数 The total branch number; NS : 最高级

枝条数 The branch number of the highest order; N1 :第一级的枝

条数 The branch number of the first order．

图 5 不同土壤供水水平下毛白杨总体分枝率和逐步分枝率
Fig． 5 Overall and gradual branching rate of P．tomentosa under the

variation of soil water supply level

Ｒb : 总体分枝率 Overall branching rate; SBＲ1 ∶2 : 逐步分枝率

1 ∶2 Stepwise branching rate 1 ∶ 2; SBＲ2 ∶3 : 逐步分枝率 2 ∶ 3

Stepwise branching rate 2 ∶3．

4 讨论

4. 1 分枝格局的可塑性和变异性 林木分枝格局
是外部环境与内部遗传因素共同作用的结果，同一

林木在不同生境中也可能出现不同的分枝格局( 孙
书存等，1999) ，已有许多树种被证明存在该现象，
如木麻黄( Casuarina equisetifolia) ( Lin et al．，2000) 、
梭梭( Haloxylon ammodendron) ( 王丽娟等，2011) 、
槭树( Acer diabolicum) ( Sugiura et al．，2013) 、蒙古莸
( Caryopteris mongolica) ( 贺一鸣等，2016) 等，这表
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明分枝格局在不同生境中表现出可塑性和变异性。
本研究中，不同土壤供水水平下，毛白杨形成不同的
枝条构型特征，特别是平均枝长、分枝角度和枝径比
的差异显著，说明不同土壤供水水平对毛白杨冠层
的形态特征和空间分布格局具有影响，而不同分枝
格局又影响林木对水、光、CO2 等的截获、摄取和利
用。分枝角度小，冠型窄，则光合产物分配到树干中
的比例大，且树冠中上部枝条与林木材积生长密切
相关( 李火根等，1999) ; 基部分枝角度大，枝条稀
疏，则防风效果较差 ( 李德禄等，2008; 张丹等，
2011) 。因此，在培育毛白杨人工林时，应通过修枝
等措施及时调整分枝格局，为塑造理想冠型、提高木
材产量奠定基础。
4. 2 分枝格局对土壤水分的适应策略 在特定生
境中，林木为适应外部环境变化会形成与环境相适
应的分枝格局，使枝叶处于最有利的位置，以保证与
环境相适应的光合效率和蒸腾作用。因此，分枝格
局在一定程度上可以反映林木的生态适应性( 翟德
苹等，2014) 。

分枝长度是表征枝系空间伸展能力的重要指
标。一般而言，枝条平均枝长越长，植物向空间扩
展的能力越强，对空间资源的利用潜能越高。如在
水分充足的条件下，荒漠植物的生存对策是枝条伸
长较快，分枝率较低，尽可能占据生长空间，以捕获
更多的光能用于生长( Guo et al．，2007) 。本研究结
果与此相似，在土壤水分充足时，一级枝条平均枝长
最大，分枝率低，表明随着土壤供水水平增加，毛白
杨采取了加快一级枝条生长、降低总体分枝率策略。

分枝角度大小与生物量的空间分布关系密切，
影响枝条对光能的利用，分枝角度越大，表明枝条
对空间资源的利用越充分( 党晶晶等，2015) 。本研
究结果显示，毛白杨一级枝条分枝角度随着土壤供
水水平提高而增大。出现这种情况的可能原因有以
下 2点: 第一，毛白杨在充分灌溉条件下，随着土壤
水分增多，枝条快速生长，体积和生物量相应增加，
受重力影响增大，枝条逐渐下垂，其分枝角度增大;
第二，当土壤水分充足时，相对而言，光照会成为限
制因子，林木为了增加光截获而扩大分枝角度。充
分灌溉条件下，毛白杨一级枝条枝长生长更快，分枝
角度更大，有利于毛白杨更加充分利用空间资源，从
而积累更多的有机物和干物质，生长更快。

枝径比表径枝条之间的承载力，如果林木的枝
径比较大，则表明其上一级枝条对下一级枝条承载
力大，即可以承担较多的下级枝条; 如枝径比较小，
则表明上一级枝条对下一级枝条的承载力小，其分

枝率相对较小( 王丽娟等，2011; Taugourdeau et al．，
2019) 。在土壤水分充足、养分条件相对较好的条
件下，二级枝条基径与一级枝条的基径间差异较小，
枝径比相对较大 ( Taugourdeau et al．，2019) 。本研
究结果表明，随着灌溉量减小，枝径比呈减小趋势，
说明土壤水分充足时毛白杨枝条承载力较高，即上
一级枝条能承受更多的下级枝条，可为萌生更多的
下级枝条奠定基础。

5 结论

在不同土壤供水水平下，三倍体毛白杨分枝格
局具有较强的可塑性和变异性。随土壤供水水平增
加，毛白杨一级枝条平均枝长逐渐增加、分枝角度逐
渐增大，当年生的新生枝条增多。因此，毛白杨冠层
对土壤水分状况的适应策略是: 土壤水分有效性升
高时，会加快一级枝条生长，增大其分枝角度，降低
总体分枝率，即以牺牲总体分枝率为代价，将生长资
源投资于一级枝条的构建上，以增加光能截获量。

基于以上结论，本研究提出三倍体毛白杨林分
冠层管理建议: 春秋季风力较大，可通过适时修剪
树冠下部分枝角度较大的枝条，调整分枝格局，防止
风折; 此外，毛白杨分枝格局对环境因子具有较强
可塑性，因此在进行冠层管理时要考虑环境因素和
立地条件。对栽植于土壤水分条件较好立地上的三
倍体毛白杨人工林，应适当增加修枝强度和次数，以
塑造理想的树冠。
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