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落羽杉根系有机酸与 ＮＳＣ 代谢对三峡消落带水位变
化的响应

王　 婷，魏　 虹∗，周　 翠，陈红纯，李　 瑞，马文超，袁中勋
（三峡库区生态环境教育部重点实验室，重庆市三峡库区植物生态与资源重点实验室，西南大学生命科学学院， 重庆　 ４００７１５）

摘要：为探究三峡库区消落带水位变化下落羽杉根系有机酸和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）的响应特征，本研究以适生木本植物

落羽杉为对象，在消落带原位环境中设置对照⁃ＳＳ（海拔 １７５ ｍ，试验期间无水淹）、ＭＳ（海拔 １７０ ｍ，中度水淹胁迫）和 ＤＳ（海拔

１６５ ｍ，深度水淹胁迫）３ 个处理，分别于海拔 １７０ ｍ 和 １６５ ｍ 退水时采集样品，测定并分析根系有机酸和 ＮＳＣ 的变化。 结果表

明：（１）库区水淹对落羽杉基径无显著影响，仅有 ＤＳ 组明显抑制了高生长，落羽杉生长能较积极地响应库区水淹。 （２）库区水

淹对落羽杉侧根和总根有机酸的影响一致，侧根有机酸代谢作用优于主根。 与 ＳＳ 组相比，ＭＳ 组根系有机酸含量增高，ＤＳ 组根

系有机酸含量降低，除部分根系酒石酸、苹果酸、柠檬酸变化达到显著水平外，其余有机酸均无显著变化。 （３）库区不同强度水

淹对落羽杉根系 ＮＳＣ 有不同程度的影响。 与 ＳＳ 组相比，ＭＳ 组可溶性糖无显著变化，淀粉、ＮＳＣ 含量显著增加，但总根 ＮＳＣ 在

水淹前与水淹后无明显差异；形成鲜明对比的是，ＤＳ 组显著降低了可溶性糖、ＮＳＣ 含量，对淀粉无显著影响，且水淹后总根 ＮＳＣ

显著低于水淹前。 （４）相关分析表明，主根、总根草酸、苹果酸、柠檬酸及侧根、总根莽草酸分别与淀粉、ＮＳＣ 间表现出显著相关

性（Ｐ＜０．０５）。 研究结果表明，在三峡库区消落带水淹胁迫下，落羽杉根系有机酸与 ＮＳＣ 代谢联系紧密。 通过维持一定的根系

淀粉含量，保持植株正常的有机酸代谢水平，较好地适应三峡库区消落带生境。
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ＤＳ ｆｒｏｍ ｔｈａｔ ｉｎ ＳＳ． Ｏｎ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｈａｎｄ， ｔｈｅ ＮＳＣ ｉｎ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔｓ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｏ ｓｏｍｅ ｅｘｔｅｎｔ ａｆｔｅｒ ｆｌｏｏｄｉｎｇ． （４） Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔｓ，
ｗｈｅｒｅａｓ ｔｈｅ ＮＳＣ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ａ ｓｔｒｏｎｇ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ， ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｏｆ ｔｈｅ ｔａｐｒｏｏｔ
ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ， ａｎｄ ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｔｅｒａｌ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｃｌｏｓｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｉｎ ｒｏｏｔ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ａｎｄ ＮＳＣ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ． Ｗｉｔｈ ａ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｌｅｖｅｌｓ ｓｉｍｉｌａｒ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｃｏｕｌｄ ａｄａｐｔ ｗｅｌｌ ｔｏ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｎｇ ｚｏｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ； ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ； Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ； ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ； ＮＳＣ

三峡工程修建后，库区“冬蓄夏排”的管理方式导致水位在海拔 １４５—１７５ ｍ 间变动，库区形成了垂直落

差最高达 ３０ ｍ 的消落带［１］。 消落带水陆环境交替变化，大多数原有植物因不能适应周期性变化的水淹而消

亡，导致植被退化、水土流失等环境问题，生态服务功能降低。 为解决上述问题，在前期研究中，通过室内模拟

试验筛选出一批耐水淹植物，但将其应用于消落带植被重建后发现，仅有部分植物能在消落带生存，为消落带

植被恢复带来新挑战［２⁃３］。 因此，在消落带原位开展适生植物的水淹耐受机制研究极为重要，研究结果将能

为库区植被重建与管理提供有效的理论指导。
落羽杉（Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ），杉科落羽杉属落叶乔木，是三峡库区消落带植被重建的优良植物［４］，有研

究表明不同树龄落羽杉对水淹的响应差异不明显［５］。 近年来，国内外学者就落羽杉在水分、盐分胁迫下的生

长特征［６］、光合生理［７⁃８］、营养元素变化与分配［３，９］、次生代谢［１０］ 等展开了研究，但对落羽杉在水淹逆境下的

物质代谢关注较少。 在三峡消落带反季节、高强度的水淹胁迫下，植物根系代谢途径与其水淹耐受性密切相

关［１１⁃１２］。 根系初生代谢产物非结构性碳水化合物（ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，ＮＳＣ）是植物在水淹生境中的

能量来源，能保证植物生命活动所需的能量供应［１３⁃１４］。 植物次生代谢在逆境防御中扮演着重要角色［１５⁃１６］，其
中根系次生代谢产物有机酸能提高水淹逆境下植物体内多种酶的活性，减轻对植物的毒害作用，增强植株耐

水淹的能力［１７］。
目前已有关于有机酸、ＮＳＣ 分别对水淹逆境的响应研究，主要集中于室内模拟试验下的相应含量变化方

面［１２，１７］。 植物有机酸代谢是由其初生代谢衍生而来［１６］，与 ＮＳＣ 代谢密切相关，但目前关于根系有机酸和

ＮＳＣ 代谢对三峡消落带大尺度水位变化的响应研究尚缺乏，而二者对消落带原位环境的响应对策在其植被重

建与管理工作中至关重要。 因此，本研究基于三峡库区消落带原位环境，以适生木本植物落羽杉为对象，探究

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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库区水文变化对落羽杉根系有机酸和 ＮＳＣ 的影响，明确落羽杉根系有机酸和 ＮＳＣ 代谢响应对策，以期为消落

带生态恢复提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料与设计

２０１５ 年 ９ 月选取长势基本一致的 ２５ 株落羽杉两年生盆栽苗（盆高 ２１ ｃｍ，盆口直径 ２７ ｃｍ），每盆 １ 株，盆
中装入三峡库区消落带紫色土壤 １２．５ ｋｇ。 于 ２０１５⁃０９⁃１５ 采集初始样（５ 个重复），将剩余 ２０ 株试验用苗随机

分为 ３ 组（２：１：１），分别置于重庆市忠县汝溪河消落带（３０°２５′５５．４７″Ｎ，１０８°０９′５９．１８″Ｅ）的 １７５ ｍ（对照⁃ＳＳ）、
１７０ ｍ（中度水淹处理组，ＭＳ）、１６５ ｍ（深度水淹处理组，ＤＳ）３ 个不同海拔，处理强度如表 １ 所示。 试验区属亚

热带东南季风气候。 全年≥１０℃ 年积温 ５７８７℃，年均温 １８．２℃，无霜期 ３４１ ｄ，日照时数 １３２７．５ ｈ，日照率

２９％，太阳总辐射能 ８３．７×４．１８ ｋＪ ／ ｃｍ２，年降雨量 １２００ ｍｍ，相对湿度 ８０％［３］。
根据三峡库区消落带水位变动规律，于 ２０１６⁃０２⁃１７（海拔 １７０ ｍ 退水）采集海拔 １７５ ｍ、１７０ ｍ 的植物样品

（第一批样品），２０１６⁃０４⁃１６（海拔 １６５ ｍ 退水）采集海拔 １７５、１６５ ｍ 的植物样品（第二批样品），并分别用测高

杆、游标卡尺测量株高和基径。 每个处理 ５ 个重复，试验处理从 ２０１５⁃０９⁃１５ 蓄水期开始，至 ２０１６⁃０４⁃ １６ 结束。
试验期间落羽杉的存活率为 １００％。

表 １　 三峡库区原位试验处理水平

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ／ ｍ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

最大水淹深度
Ｍａｘｉｍｕｍ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｄｅｐｔｈ ／ ｍ

水淹时长
Ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｔｉｍｅ ／ ｄ

１７５ 对照组（无水淹，ＳＳ） ０ ０

１７０ 中度水淹处理组（ＭＳ） ５ １３４

１６５ 深度水淹处理组（ＤＳ） １０ ２０４

　 　 ＳＳ：对照 ｃｏｎｔｒｏｌ；ＭＳ：中度水淹 ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＤＳ：深度水淹 ｄｅｅｐ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ

１．２　 根系代谢产物的测定

将试验苗主根、侧根分开取样，立即装入冰盒带回实验室，依次用自来水和去离子水清洗干净，置于

１１０℃烘箱内杀青 １５ ｍｉｎ，再调至 ８０℃烘干至恒重；将烘干的样品采用 ＭＭ４００ 球磨仪研磨成小于 ２ ｍｍ 的粉

末，封装待测。
１．２．１　 根系有机酸的测定

在预备试验和前人研究基础上［１８⁃１９］，采用日本岛津 ＬＣ 高效液相色谱仪，以 ９５％ 的 ２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＫＨ２ＰＯ４缓

冲液（用磷酸调 ｐＨ＝ ２．５）与 ５％ 的甲醇分别作为流动相的水相和有机相，在 Ｓｅｐａｘ Ｓａｐｐｈｉｒｅ Ｃ１８ 色谱柱（４．６×
２５０ ｍｍ，５ μｍ）上进行测定。 检测器为 Ａｇｉｌｅｎｔ １１００ 二极管阵列多波长检测器，流动相流速为 ０．９ ｍＬ ／ ｍｉｎ；检
测波长为 ２１０ ｎｍ；柱温 ３０℃，进样量 ２０ μＬ。 ９８％的苹果酸、柠檬酸、酒石酸、草酸标准品由成都普菲德生物技

术有限公司提供；９７％的分析纯莽草酸由梯希爱（上海）化成工业发展有限公司提供；８５％的色谱纯甲醇、８５％
的分析纯磷酸、９９．５％的色谱纯磷酸二氢钾由成都市科龙化工试剂厂提供。

溶液制备时，准确称取落羽杉粉末 ０．１ ｇ 置于 １０ ｍＬ 离心管中，加入 ５ ｍＬ 超纯水后超声提取 １ ｈ，冷却至

室温，在 ８０００ ｒ ／ ｍｉｎ 下离心 １０ ｍｉｎ，取上清液后用孔径为 ０．４５ μｍ 的注射式过滤器（美国 Ｍｉｌｌｐｏｒｅ）过滤，滤液

即为供试液［１８，２０］。
主根、侧根有机酸分别以每克主根、侧根干物质含有的有机酸毫克数计（ｍｇ ／ ｇ， ＤＷ）；总根有机酸为主

根、侧根组成的根系整体含有的有机酸平均含量（ｍｇ ／ ｇ， ＤＷ）。
１．２．２　 根系 ＮＳＣ 的测定

本文中植物 ＮＳＣ＝可溶性糖＋淀粉。 准确称取落羽杉粉末 ０．０１ ｇ 置于 １０ ｍＬ 离心管中，加入 ５ ｍＬ ８０％乙

３　 ９ 期 　 　 　 王婷　 等：落羽杉根系有机酸与 ＮＳＣ 代谢对三峡消落带水位变化的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

醇，８０℃水浴加热 ４０ ｍｉｎ，冷却至室温，７０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １２ ｍｉｎ 后取上清液。 重复提取 ２ 次后合并上清液并定

容至 ５０ ｍＬ，所得液体即为可溶性糖待测液。 在 ６２５ ｎｍ 波长下采用紫外可见光分光光度计（ＵＶ⁃２５５０，Ｊａｐａｎ）
测定待测液中的可溶性糖含量［２１］。 将淀粉用酸水解为可溶性糖后用上述蒽酮比色法进行测定。

主根、侧根 ＮＳＣ 分别以每克主根、侧根干物质含有的 ＮＳＣ 毫克数计（ｍｇ ／ ｇ， ＤＷ）；总根 ＮＳＣ 为主根、侧根

组成的根系整体含有的 ＮＳＣ 平均含量（ｍｇ ／ ｇ， ＤＷ）。
１．３　 数据分析

本研究采用 ＳＰＳＳ ２２．０、Ｏｒｉｇｉｎ ８．５ 对数据进行统计分析和绘图。 用独立样本 Ｔ 检验分析不同水淹对落羽

杉根系有机酸、ＮＳＣ 的影响；采用配对样本 Ｔ 检验分析水淹前初始值与水淹后处理值之间的差异显著性；用
Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数法评价落羽杉根系代谢产物间的相关性。

２　 结果与分析

２．１　 落羽杉生长的变化

三峡库区消落带原位水淹对落羽杉生长的影响如表 ２ 所示。 由表可知，除第二批样品 ＳＳ 组株高显著高

于初始值外，其余均无明显差异；ＭＳ 组和 ＤＳ 组株高均在 ＳＳ 组之下，且 ＤＳ 组显著低于 ＳＳ 组（Ｐ＜０．０５），说明

消落带原位水淹抑制了落羽杉的高生长（表 ２）。 与初始值相比，落羽杉基径在消落带原位水淹下虽表现为增

长的趋势，但均无显著差异；基径在不同水淹处理组与 ＳＳ 组间也无明显差异。

表 ２　 三峡库区水分变化下落羽杉的生长特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ

采样批次
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

生长指标
Ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘｅｓ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

初始值
Ｉｎｉｔｉａｌ ｖａｌｕｅ

处理值
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｖａｌｕｅ

第一批 Ｆｉｒｓｔ ｓａｍｐｌｅ 株高 ／ ｃｍ ＳＳ（１７５ ｍ） ６９．１００±０．５９０ Ａ ７８．２５０±０．３０３ Ａａ

ＭＳ（１７０ ｍ） ６９．１００±０．５９０ Ａ ６９．２５０±０．１９７ Ａａ

基径 ／ ｍｍ ＳＳ（１７５ ｍ） ８．３７５±０．５４３ Ａ ９．５７５±０．５３６ Ａａ

ＭＳ（１７０ ｍ） ８．３７５±０．５４３ Ａ ９．４８３±０．６２１ Ａａ

第二批 Ｓｅｃｏｎｄ ｓａｍｐｌｅ 株高 ／ ｃｍ ＳＳ（１７５ ｍ） ６９．１００±０．５９０ Ａ ８３．３５０±０．１０６ Ｂａ

ＤＳ（１６５ ｍ） ６９．１００±０．５９０ Ａ ６９．６７５±０．２５６ Ａｂ

基径 ／ ｍｍ ＳＳ（１７５ ｍ） ８．３７５±０．５４３ Ａ ９．３４５±０．２５８ Ａａ

ＤＳ（１６５ ｍ） ８．３７５±０．５４３ Ａ ８．３３３±０．４３８ Ａａ

　 　 表中数值为平均值±标准误（ｎ＝ ５）；同行不同大写字母表示水淹前初始值与水淹后处理值之间有显著差异性（Ｐ＜０．０５）；同列不同小写字母

表示同批次处理之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 根系有机酸含量的变化

不同水淹强度对落羽杉主根、侧根及总根有机酸含量的影响不同（表 ３）。 第一批样品中，与 ＳＳ 组相比，
ＭＳ 组水淹导致主根草酸、酒石酸、莽草酸、苹果酸、柠檬酸含量均增高，其中苹果酸和柠檬酸达到显著水平

（Ｐ＜０．０５）；与 ＳＳ 组相比，侧根酒石酸、莽草酸、苹果酸含量在 ＭＳ 组胁迫时呈不显著上升趋势，且均在同组主

根含量之上，相反的是，侧根草酸含量有所下降，柠檬酸含量显著下降（Ｐ＜０．０５）；总根有机酸含量与侧根有机

酸含量变化趋势一致，ＭＳ 组总根酒石酸、莽草酸、苹果酸含量均高于 ＳＳ 组，ＭＳ 组总根草酸、柠檬酸含量低于

ＳＳ 组，但均未达显著水平（表 ３）。
由表 ３ 可知，第二批样品中，与 ＳＳ 组相比，ＤＳ 组主根酒石酸、莽草酸、苹果酸、柠檬酸均表现为不显著下

降；ＤＳ 组侧根草酸、酒石酸、苹果酸、柠檬酸含量也均低于 ＳＳ 组，且酒石酸和柠檬酸达到显著水平（Ｐ＜０．０５）；
总根有机酸含量与侧根有机酸含量变化一致，在消落带原位水淹胁迫下，ＤＳ 组总根有机酸含量均低于 ＳＳ 组，
且 ＤＳ 组总根酒石酸和柠檬酸显著低于 ＳＳ 组（表 ３，Ｐ＜０．０５）。
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表 ３　 三峡库区水分变化下落羽杉根系的有机酸含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ｉｎ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ

采样批次
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

根系类型
Ｒｏｏｔ ｔｙｐｅ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

有机酸 Ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

草酸
Ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ

酒石酸
Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ

莽草酸
Ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ

苹果酸
Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ

柠檬酸
Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ

第一批 主根 ＳＳ（１７５ ｍ） ０．９２６±０．１１４ ａ ４．５３１±０．６９７ ａ ４．１７２±０．４１８ ａ １．７２２±０．２８７ ａ ６．５９８±０．１６１ ａ

Ｆｉｒｓｔ ｓａｍｐｌｅ ＭＳ（１７０ ｍ） １．００６±０．４６５ ａ ６．３０９±０．５１８ ａ ５．０１８±０．５０５ ａ ４．８３３±０．５９８ ｂ ８．６７７±０．５２９ ｂ

侧根 ＳＳ（１７５ ｍ） ２．２３９±０．５７２ ａ ７．２７０±０．６５６ ａ ５．０８５±０．３４７ ａ ５．６３０±０．８７２ ａ ５．４３０±０．７５６ ａ

ＭＳ（１７０ ｍ） ０．７３７±０．１５５ ａ ８．０７２±０．７３４ ａ ６．５６８±０．５１２ ａ ５．７２６±０．４４６ ａ １．６７４±０．１２５ ｂ

总根 ＳＳ（１７５ ｍ） １．５８３±０．２９７ ａ ５．９０１±０．６０１ ａ ４．６２９±０．５６７ ａ ３．６７６±０．４５９ ａ ６．０１４±０．３７３ ａ

ＭＳ（１７０ ｍ） ０．８７２±０．２３６ ａ ７．１９０±０．４０６ ａ ５．７９３±０．５４０ ａ ５．２７９±０．５９９ ａ ５．１７６±０．４２３ ａ

第二批 主根 ＳＳ（１７５ ｍ） ３．５７０±０．５１２ ａ ４．２２７±０．３３８ ａ ４．３７７±０．４８０ ａ １．６４９±０．１７５ ａ １．４１７±０．１０４ ａ

Ｓｅｃｏｎｄ ｓａｍｐｌｅ ＤＳ（１６５ ｍ） ４．３２６±０．３１８ ａ ３．７２４±０．４５２ ａ ２．３７５±０．３０１ ａ １．３１０±０．３８４ ａ １．１３０±０．１６１ ａ

侧根 ＳＳ（１７５ ｍ） ２．５５４±０．２１８ ａ ６．８４４±０．７０２ ａ １．４８８±０．３６８ ａ ４．５５０±０．７２７ ａ ４．７６３±０．６８０ ａ

ＤＳ（１６５ ｍ） １．１７３±０．４０９ ａ ４．７８７±０．２７４ ｂ １．９６１±０．４５０ ａ ２．４７８±０．４７３ ａ １．３５１±０．１０２ ｂ

总根 ＳＳ（１７５ ｍ） ３．０６２±０．６１１ ａ ５．５３５±０．３９５ ａ ２．９３２±０．７５３ ａ ３．１００±０．７９３ ａ ３．０９０±０．６７３ ａ

ＤＳ（１６５ ｍ） ２．７５０±０．２９７ ａ ４．２５６±０．３１７ ｂ ２．１６８±０．２２１ ａ １．８９３±０．３２０ ａ １．２４１±０．０８１ ｂ

　 　 表中数值为平均值±标准误（ｎ＝ ５）；同列不同小写字母分别表示同批次同种根系类型处理之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．３　 根系 ＮＳＣ 的变化

２．３．１　 根系可溶性糖的变化

图 １ 是三峡库区消落带原位水淹对落羽杉根系可溶性糖的影响。 由图 １ 可知，第一批样品中除侧根可溶

性糖显著低于初始值外，ＭＳ 组落羽杉其余根系可溶性糖含量与 ＳＳ 组、初始值均无显著变化。 在第二批样品

中，ＤＳ 组落羽杉主根、侧根、总根可溶性糖含量均显著低于 ＳＳ 组和初始值（图 １，Ｐ＜０．０５）。

图 １　 不同水淹条件下落羽杉根系可溶性糖含量

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图中数值为平均值±标准误 （ｎ＝ ５）；不同小写字母表示水淹处理组之间有显著差异（Ｐ＜０．０５）；不同大写字母表示水淹前初始值与水淹后处

理值之间有显著差异性（Ｐ＜０．０５）；ＳＳ：对照 ｃｏｎｔｒｏｌ；ＭＳ：中度水淹 ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＤＳ：深度水淹 ｄｅｅｐ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ

２．３．２　 根系淀粉的变化

库区消落带原位水淹对根系淀粉的影响如图 ２ 所示。 由图 ２ 可知，第一批样品中 ＭＳ 组主根、侧根、总根

淀粉含量均显著高于 ＳＳ 组（Ｐ＜０．０１），总根淀粉含量与初始值无显著差异；ＤＳ 组主根、侧根、总根淀粉含量与

ＳＳ 组无明显差异，但均显著低于初始值（图 ２，Ｐ＜０．０５）。

５　 ９ 期 　 　 　 王婷　 等：落羽杉根系有机酸与 ＮＳＣ 代谢对三峡消落带水位变化的响应 　
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图 ２　 不同水淹条件下落羽杉根系淀粉含量

Ｆｉｇ．２　 Ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．３．３　 根系 ＮＳＣ 的变化

图 ３ 是三峡库区消落带原位水淹对落羽杉根系 ＮＳＣ 含量的影响。 与淀粉变化一致，第一批样品中 ＭＳ 组 ＮＳＣ
含量均显著高于 ＳＳ 组（Ｐ＜０．０１）；ＭＳ 组除主根 ＮＳＣ 含量显著低于初始值外，侧根、总根 ＮＳＣ 与初始值无明显差异

（图 ３）。 第二批样品中 ＮＳＣ 含量与可溶性糖变化类似，ＤＳ 组 ＮＳＣ 含量显著低于 ＳＳ 组和初始值（Ｐ＜０．０１）。

图 ３　 不同水淹条件下落羽杉根系 ＮＳＣ 含量

Ｆｉｇ．３　 ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．４　 相关性分析

２．４．１　 根系不同有机酸的相关性分析

落羽杉根系不同种类有机酸的相关性分析表明，草酸、酒石酸、莽草酸、苹果酸、柠檬酸含量在主根与侧根

间均未表现出显著相关性，但均分别与总根有机酸表现出显著正相关关系（表 ４，Ｐ＜０．０５）。 侧根草酸与其他

有机酸无显著相关性，而主根、总根草酸分别与总根莽草酸、主根苹果酸及主根、总根柠檬酸表现出显著负相

关关系（Ｐ＜０．０５）。 落羽杉主根、侧根、总根酒石酸与侧根、总根莽草酸具有极显著的正相关关系（Ｐ＜０．０１）。
主根莽草酸与其他有机酸的相关性较弱，而侧根、总根莽草酸与酒石酸、主根柠檬酸达到极显著正相关水平

（Ｐ＜０．０１）。 与侧根草酸含量变化趋势类似，侧根苹果酸、柠檬酸与其他有机酸无显著相关性，而主根、总根苹

果酸与主根柠檬酸表现为极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）。
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表
４　
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系
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２．４．２　 根系有机酸和 ＮＳＣ 的相关性分析

相关性分析表明，落羽杉主根、侧根和总根有机酸与 ＮＳＣ 间呈现出不同的相关关系（表 ５）。 结果显示，
相对淀粉、ＮＳＣ 而言，落羽杉根系可溶性糖与有机酸的相关性更弱，其中侧根可溶性糖与根系有机酸均未表现

出显著相关性。 侧根草酸、酒石酸、柠檬酸及主根酒石酸、莽草酸与可溶性糖、淀粉、ＮＳＣ 间的相关性较弱，而
主根、总根草酸、苹果酸、柠檬酸及侧根、总根莽草酸分别与淀粉、ＮＳＣ 含量相关性较强，均达到显著相关水平

（Ｐ＜０．０５）。 主根、总根草酸与淀粉、ＮＳＣ 含量表现出显著负相关关系；主根、总根苹果酸、柠檬酸及侧根、总根

莽草酸与淀粉、ＮＳＣ 表现出显著正相关关系；主根柠檬酸与淀粉、ＮＳＣ 含量的相关程度较高，相关系数均在 ０．９
左右。

表 ５　 落羽杉根系有机酸与 ＮＳＣ 含量间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｒｏｏｔ ｏｆ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

可溶性糖含量
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

淀粉含量
Ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ

非结构性碳水化合物含量
ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

主根
Ｔａｐｒｏｏｔ

侧根
Ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ

总根
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ

主根
Ｔａｐｒｏｏｔ

侧根
Ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ

总根
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ

主根
Ｔａｐｒｏｏｔ

侧根
Ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ

总根
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ

主根草酸
Ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ －０．５７３∗ －０．２３０ －０．４６５ －０．８０８∗∗ －０．６８３∗∗ －０．７３５∗∗ －０．７６３∗∗ －０．７０３∗∗ －０．７４０∗∗

侧根草酸
Ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ

－０．０９２ ０．２４７ ０．０５５ －０．１７４ －０．２８３ －０．２５０ －０．１４９ －０．１９３ －０．１７５

总根草酸
Ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ

－０．４８１ －０．０２５ －０．３１４ －０．７０５∗∗ －０．６７６∗∗ －０．６９６∗∗ －０．６５６∗∗ －０．６３８∗∗ －０．６５５∗∗

主根酒石酸
Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ ０．３３６ ０．１１８ ０．２６５ ０．４１１ ０．３９５ ０．４０６ ０．４１０ ０．４０２ ０．４１１

侧根酒石酸
Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ０．３８０ ０．４１１ ０．４２６ ０．４７９ ０．３４７ ０．３９７ ０．４７２ ０．４４２ ０．４６２

总根酒石酸
Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ０．４４２ ０．３３９ ０．４３３ ０．５５１∗ ０．４５４ ０．４９４ ０．５４６∗ ０．５２２∗ ０．５４０∗

主根莽草酸
Ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ ０．４４０ ０．１８５ ０．３６１ ０．２７５ ０．２２２ ０．２４３ ０．３８２ ０．２６１ ０．３１９

侧根莽草酸
Ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ０．３５９ ０．１３８ ０．２８９ ０．６４３∗∗ ０．６１３∗ ０．６３２∗∗ ０．５５９∗ ０．６１１∗ ０．５９６∗

总根莽草酸
Ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ０．５００∗ ０．２００ ０．４０６ ０．６３８∗∗ ０．５８７∗ ０．６１３∗ ６２６∗∗ ０．６０６∗ ０．６２３∗∗

主根苹果酸
Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ ０．６０８∗ ０．２１７ ０．４８２ ０．７５５∗∗ ０．７８３∗∗ ０．７８４∗∗ ０．７４９∗∗ ０．７９３∗∗ ０．７８４∗∗

侧根苹果酸
Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ０．６２１∗ ０．３２９ ０．５４０∗ ０．５２０∗ ０．４２２ ０．４６２ ０．６１６∗ ０．４８９ ０．５５３∗

总根苹果酸
Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ０．７５４∗∗ ０．３４４ ０．６３１∗∗ ０．７６０∗∗ ０．７０６∗∗ ０．７３５∗∗ ０．８２５∗∗ ０．７５８∗∗ ０．７９９∗∗

主根柠檬酸
Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ ０．６４８∗∗ ０．２７６ ０．５３４∗ ０．９５５∗∗ ０．８８４∗∗ ０．９２１∗∗ ０．８８８∗∗ ０．９０５∗∗ ０．９０９∗∗

侧根柠檬酸
Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ０．１９３ ０．３２７ ０．２７０ －０．１２７ －０．２９３ －０．２４０ ０．０２１ －０．１７９ －０．０９１

总根柠檬酸
Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ０．６４２∗∗ ０．４１６ ０．５９４∗ ０．７０５∗∗ ０．５５０∗ ０．６１１∗ ０．７３６∗∗ ０．６３３∗∗ ０．６８９∗∗

　 　 ∗∗表示在 α ＝ ０．０１ 水平下达到极显著相关性；∗表示 α ＝ ０．０５ 水平下达到显著相关性

３　 讨论与结论

三峡水库建成运行后，１４５—１７５ ｍ 海拔位间周期性涨落的水位导致库岸植被退化，生物多样性降低，三
峡库区生态问题突出。 目前，消落带的植被恢复研究备受关注与重视［２⁃３，２２］。 落羽杉是杉科落羽杉属乔木，具
有屈膝状的呼吸根，是消落带植被恢复的优良候选物种［３，７］。 本研究显示，落羽杉在消落带经过非生长季节

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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水淹后，存活率为 １００％，仅有 ＤＳ 组明显抑制了落羽杉的高生长（表 ２）。 有文献表明，植物在水淹下可加快

形成通气组织，有助于耐受氧气缺乏的水淹逆境［２３］。 与模拟研究一致，落羽杉在长期完全淹没下，基径均无

显著变化［２４］，可能与茎基通气组织等的形成有关，表明落羽杉株高、基径能较积极地响应库区水淹。
水淹是限制消落带植物生长的主要因素之一。 水淹下气体扩散受阻，首先导致植物根际缺氧，植物根系

代谢受到严重影响［２５⁃２６］。 在长期适应水淹过程中，植物根系有机酸代谢发挥着重要作用［２７］。 已有研究表明，
植物根系分泌有机酸种类和含量的增加是抵御水分等逆境胁迫的重要途径之一［１７，２８］。 如苹果酸可维持逆境

下跨膜电荷的平衡，与草酸等可作为硝酸盐还原过程的电荷补偿［２９⁃３０］，提供能量来源。 相关模拟三峡库区水

分变化的研究发现，落羽杉通过侧根分泌大量苹果酸和莽草酸，增强水淹耐受能力［１０］，本研究结果与之相似。
与 ＳＳ 组相比，ＭＳ 组落羽杉主根有机酸含量均增加；侧根、总根酒石酸、莽草酸、苹果酸含量均不显著增加。 水

淹导致落羽杉根系缺氧，根系代谢受阻进一步破坏活性氧代谢平衡，诱发氧化胁迫［３１］，有机酸种类与含量的

增加可能与其为落羽杉根系抗氧化系统提供质子，减少氧化伤害有关［３２］。 说明消落带中度水淹胁迫下，落羽

杉根系保持着较高的有机酸代谢活力。 与上述有机酸含量变化不同，侧根柠檬酸含量表现为显著下降，且随

着水淹强度的增大，ＤＳ 组落羽杉侧根、总根柠檬酸显著低于 ＳＳ 组（表 ３）。 水淹逆境的实质是缺氧所诱导的

次生胁迫，深度水淹导致植物面临严重缺氧［３３⁃３４］，植物三羧酸循环严重受阻［２６］，由此可能导致柠檬酸含量显

著下降。 已有研究发现，枫杨根系酒石酸在水淹胁迫下显著增加，但随着水淹时间的延长显著下降［３５］。 与已

有研究一致，ＭＳ 组落羽杉根系酒石酸不显著高于 ＳＳ 组，但在更长时间的深度水淹胁迫下，ＤＳ 组根系酒石酸

均低于 ＳＳ 组，且侧根和总根达到显著下降水平（表 ３），可能与长时间深度水淹胁迫加大对酒石酸的利用效率

有关。 除侧根、总根酒石酸、柠檬酸显著低于 ＳＳ 组，主根草酸和侧根莽草酸不显著高于 ＳＳ 组外，ＤＳ 组其他有

机酸均不显著低于 ＳＳ 组，说明落羽杉根系通过维持与对照 ＳＳ 组相同水平的有机酸代谢，适应消落带长期深

度水淹胁迫。 与模拟研究一致［１０］，经历不同程度水淹胁迫的落羽杉侧根、总根有机酸含量变化趋势一致，表
明在有机酸代谢中，侧根一直发挥着主导作用（表 ３）。

有机酸作为次生代谢产物，是由初生代谢衍生，长期与环境适应的结果。 相关分析发现，根系不同有机酸

之间存在不同程度相关性，表明不同有机酸代谢联系紧密（表 ４）。 落羽杉主根、总根草酸、苹果酸、柠檬酸及

侧根、总根莽草酸与淀粉、ＮＳＣ 间表现出显著相关关系（表 ５），进一步证实根系有机酸与 ＮＳＣ 代谢密切相关。
缺氧胁迫下，糖酵解、硝酸盐还原等厌氧代谢途径是耐水淹植物维持生命活力的能源［３６］。 一方面，ＮＳＣ 是植

物在水淹下的能量来源，以淀粉形式储存，通过葡萄糖、果糖、蔗糖等可溶性糖方式被厌氧代谢等途径利

用［３７］；另一方面，草酸、苹果酸等有机酸可平衡硝酸还原过程中的电荷［２９⁃３０］，加强硝酸盐还原等代谢途径，共
同增强缺氧胁迫下的能量供应。 相关研究表明，杉科植物可通过增加根系淀粉、可溶性糖含量增强耐受长期

水淹的能力［１２］。 与前人研究一致，本试验发现，第一批样品中 ＭＳ 组落羽杉淀粉、ＮＳＣ 含量均显著高于 ＳＳ
组，可溶性糖无明显变化，总根 ＮＳＣ 与水淹前初始值无明显差异，说明落羽杉根系能维持较高的淀粉含量适

应中度水淹胁迫。 而与已有研究不同的是，第二批样品中 ＤＳ 组落羽杉可溶性糖和 ＮＳＣ 含量均显著低于 ＳＳ
组和初始值（图 １，图 ３）。 可能因为在环境更严峻的深度水淹胁迫下，为保证落羽杉正常的生理功能，能耗的

增加导致根系的 ＮＳＣ 逐渐被消耗。 虽然 ＤＳ 组淀粉含量显著低于水淹前的初始值，但与同批次的 ＳＳ 组无明

显差异。 表明落羽杉在消落带长时间深度水淹胁迫下，根系可维持一定的淀粉含量增强适应能力。
综上所述，在三峡库区消落带原位水淹胁迫下，根系有机酸和 ＮＳＣ 代谢在维持落羽杉长时间深度水淹下

的生理功能方面发挥着重要作用。 研究结果表明，侧根有机酸代谢作用优于主根作用，根系有机酸与淀粉、
ＮＳＣ 间呈现出较强的相关性。 落羽杉根系可通过维持一定的 ＮＳＣ 含量，尤其是淀粉含量，保持与对照相同的

有机酸代谢水平，保证长期深度水淹下生理功能所需的能量供应，较好地适应消落带原位环境。
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