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干旱⁃高钙对麻栎幼苗非结构性碳水化合物含量和分
配的影响
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摘要：土壤高钙胁迫是干旱⁃半干旱区影响树木生长的重要环境因子，为阐明干旱⁃高钙对树木非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）的含量和分配的影响，以麻栎幼苗为研究对象，阐明干旱和干旱⁃高钙条件对其生长、光合特征及非

结构碳水化合物含量与分配的影响。 结果表明：干旱显著降低麻栎幼苗生物量，而干旱⁃高钙处理较干旱进一步降低了麻栎生

物量；干旱⁃高钙在处理初期就能显著抑制麻栎幼苗净光合速率，处理 ３ 个月后干旱和干旱⁃高钙处理的麻栎幼苗光合速率均显

著低于对照；干旱处理麻栎幼苗平均非结构性碳水化合物含量增加 １９．９０％，干旱⁃高钙处理麻栎幼苗整株的平均 ＮＳＣ 含量则显

著降低 ２５．６２％；干旱和干旱⁃高钙对麻栎幼苗 ＮＳＣ 在不同器官间分配也产生不同影响，干旱条件下麻栎幼苗茎中 ＮＳＣ 含量增加

最多，较对照增加了 ５２．３４％，且淀粉的增高幅度（６１．９４％）高于可溶性糖（２５．５３％），干旱、高钙共同作用下麻栎幼苗全株平均

ＮＳＣ 含量显著减少的同时，ＮＳＣ 积累在叶中，叶 ＮＳＣ 含量显著提高 ３２．３１％，根、茎中 ＮＳＣ 含量则分别显著降低了 ４９．３８％和

３５．３１％。 干旱⁃高钙胁迫降低麻栎幼苗 ＮＳＣ 含量，且会减少 ＮＳＣ 向枝干和根系分配。
关键词：干旱；高钙；光合特性；非结构性碳水化合物；麻栎
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ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａｌｌ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ， ｗｈｉｌｅ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ
ａｖｅｒａｇｅ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｈａｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＳＣ ｔｏ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｓｔｅｍ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｉｓｓｕｅ ｆｏｒ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｓｔｏｒｅ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ＮＳＣ
ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｗｈｉｃｈ ｓｔｅｍ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｗａｓ ５２． ３４％ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ， ａｎｄ ｔｈｅ
ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （６１．９４％） ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （２５．５３％）． Ｕｎｄｅｒ
ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ３２．３１％ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ， ｂｕｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ
ｂｙ ４９．３８％ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｂｙ ３５．３１％ ｉｎ ｓｔｅｍｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｗｅ ｃｏｎｃｌｕｄｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ
ｃａｌｃｉｕｍ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒｅｅｓ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅｉｒ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ａｎｄ ｒｏｏｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｏｕｇｈｔ； ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）是植物生长代谢过程中重要的能量供应物质，其
在植物体中含量的变化在很大程度上影响着植株的生长状况及应对逆境的能力［１⁃２］，近年来碳饥饿假说更是

成为植物干旱生理死亡过程的研究热点［３］。 但干旱环境中树木 ＮＳＣ 变化的研究结果并不一致［１⁃２，４⁃６］，有研究

认为干旱过程中树木关闭气孔以阻止细胞快速失水，但同时抑制光合作用，碳同化量少于碳呼吸量，造成树木

碳的负平衡［１⁃２，７⁃８］。 也有研究表明树木可以在干旱过程中通过降低生长等自身调节策略保持碳平衡［６，９⁃１０］。
目前干旱⁃半干旱区树木碳平衡的研究只关注干旱对树木 ＮＳＣ 的影响，对于干旱⁃半干旱区特有的环境因

子与干旱共同作用下，树木 ＮＳＣ 变化趋势的研究较少［１１］。 事实上在半干旱区影响植物生长的环境因子中，
除水分被认为是限制人工林生长的主要限制因子外［１２⁃１５］，广泛分布的、以高钙为主要特征的土壤钙积层，成
为限制树木生长的另一重要环境因子［１５⁃１７］。 钙作为重要的第二信使，已被证明是能够调节气孔关闭的关键

信号物质［１８⁃１９］。 高钙能够调节树木气孔关闭从而影响光合作用，并最终影响水分利用效率和生长速率［２０⁃２１］。
鉴于高钙土壤分布的广泛性［２２⁃２３］和钙素在调控植物气孔关闭过程中的关键作用［２４⁃２５］，阐明高钙与干旱共同

作用对树木 ＮＳＣ 的含量和分配的影响，推测干旱和高钙环境下树木发生碳饥饿的风险，对于理解树木在干旱

半干旱区特殊环境下的生理过程具有重要意义。
麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）属壳斗科栎属的重要人工林树种，耐干旱瘠薄，能稳定表土、缓冲径流、拦截泥

沙、是营造水土保持林的优良树种［２６⁃２７］，本研究以麻栎幼苗为研究对象，研究干旱和干旱⁃高钙环境中麻栎生
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长、光合、ＮＳＣ 含量及其在不同器官中分配的变化，探究干旱⁃高钙环境下麻栎发生碳饥饿的可能性。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料与设计

试验在沈阳农业大学林学院北山科研基地进行。 试验前将麻栎种子用 ５％次氯酸钠消毒 １５ ｍｉｎ，无菌水

冲洗 ３—５ 次，于 ２５℃培养箱中培养，露白后挑选发芽一致的种子进行播种。 试验所用塑料盆规格为底径 １４
ｃｍ，高 １６ ｃｍ，每盆装灭菌土 １．５ ｋｇ，供试土壤采集自沈阳农业大学后山杂木林，土壤碱解氮、速效磷、速效钾含

量分别为 ３３９．５０、１２．０７、１８３．４０ ｍｇ ／ ｋｇ，土壤水溶性钙和交换性钙含量为 ２３５．６５、４５７９．９５ ｍｇ ／ ｋｇ，土壤最大持水

量是 ３１．７０％。
试验设置 ３ 个处理，分别为对照组（Ｃｏｎｔｒｏｌ，ＣＫ），即正常供水（最大持水量的 ８０％±５％），不加钙；干旱处

理组（Ｄｒｏｕｇｈｔ，ＤＣ），即供水量减至最大持水量的 ４０％ ± ５％，不加钙；干旱⁃高钙处理组（Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ
ｃａｌｃｉｕｍ，ＤＨ），即供水量为土壤最大持水量的 ４０％±５％并添加 ８００ ｍｇ ／ ｋｇ 的 Ｃａ２＋，每个处理设 ６ 个重复。 根据

预实验，高钙处理添加的钙以氯化钙水溶液的形式添加到土壤。
２０１７ 年 ５ 月 １２ 日挑选发芽一致的种子进行播种，每盆播种 ３ 粒种子，待种子出土 １ 周后进行间苗，每盆

保留一株长势一致的幼苗。 间苗前进行合理的水分管理，以确保幼苗的正常生长。 间苗后进行钙处理并在土

壤含水量降至目标水量后开始水分控制，用称重法每两天测定花盆重量，记录不同处理耗水量并根据土壤耗

水量添加水分，整个试验过程中所添加的水分均为去离子水。 在水分处理 ３ 个月后结束试验，进行相关指标

测定。
１．２　 指标测定

１．２．１　 光合参数的测定

选择 ２０１７ 年 ６ 月 １０ 日（即干旱处理一周后）和 ９ 月 １１ 日晴朗的上午，使用 Ｌｉ⁃ＣＯＲ 公司的 Ｌｉ⁃ ６４００ 便携

式光合测定仪测定麻栎幼苗树梢第三片完全展开的健康叶片，叶室配有 ＬＥＤ 红蓝光源，有效光辐射强度

（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）设置在 １０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，每个处理随机选择 ３ 个重复。 测定的光合

参数为净光合速率（Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，Ｐｎ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）和气孔导度（ Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，Ｇｓ，ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）。
１．２．２　 植物样品的采集

在生长期末尾落叶前进行植物样品的采集，将收获的植株清洗干净吸干植株表面水后分为根、茎、叶放入

信封，烘箱 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ，随后 ６５℃烘至恒重，使用万分之一天平测定植株根、茎、叶生物量。
１．２．３　 ＮＳＣ 的测定

烘干后的植物各部分样品粉碎后，过 １００ 目筛，装入自封袋标记备用。 称取干样 ５０ ｍｇ，放入 １０ ｍＬ 离心

管，加入 ４ ｍＬ ８０％乙醇，８０℃水浴 ３０ ｍｉｎ，３０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ，将上清液倒入刻度试管中，其残渣加入 ２
ｍＬ ８０％乙醇重复提取 ２ 次，合并上清液，上清液经活性炭 ８０℃脱色，定容后即为可溶性糖待测液，蒽酮比色法

测定 ６２５ ｎｍ 波长下的吸光度，根据标准曲线求出提取液中糖的含量；在提取可溶性糖后的沉淀加蒸馏水糊化

１５ ｍｉｎ，随后用 ９．２ ｍｏｌ ／ Ｌ 高氯酸 ２ ｍＬ 提取 １５ ｍｉｎ 后离心，收集上清液，再向沉淀中加入 ４．６ ｍｏｌ ／ Ｌ 高氯酸 ２
ｍＬ 提取 １５ ｍｉｎ 后离心，合并上清液，用蒽酮比色法测定 ６２５ ｎｍ 波长下的吸光度，根据标准曲线求出提取液

中糖的含量，在计算淀粉含量时将所得糖含量乘以 ０．９ 作为扣除水量后的实际淀粉含量。 非结构性碳水化合

物以可溶性糖和淀粉的总和表示。
１．３　 数据处理

植株平均可溶性糖或淀粉或非结构性碳水化合物含量（ｍｇ ／ ｇ）＝ （根可溶性糖或淀粉或非结构性碳水化

合物含量×根系生物量＋茎可溶性糖或淀粉或非结构性碳水化合物含量×茎生物量＋叶片可溶性糖或淀粉或非

结构性碳水化合物含量×叶片生物量） ／整株生物量。 用 ＳＰＳＳ １９．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行数据统计分析，采用单

９７２２　 ７ 期 　 　 　 李亚楠　 等：干旱⁃高钙对麻栎幼苗非结构性碳水化合物含量和分配的影响 　
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因素 ＡＮＯＶＡ 分析不同处理间光合参数和非结构性碳水化物含量的显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

２　 结果与分析

图 １　 麻栎幼苗生物量

Ｆｉｇ．１　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

　 对照 ＣＫ：Ｃｏｎｔｒｏｌ，即正常供水不添加钙；干旱 ＤＣ：Ｄｒｏｕｇｈｔ，即供水

量减至最大持水量的 ４０％ ± ５％，不加钙；干旱⁃高钙 ＤＨ：Ｄｒｏｕｇｈｔ

ａｎｄ ｈｉｇｈ ｃａｌｃｉｕｍ，即供水量为土壤最大持水量的 ４０％±５％并添加

８００ ｍｇ ｋｇ－１ Ｃａ２＋；不同小写字母表示处理麻栎幼苗间生物量差异

显著（Ｐ＜０．０５）

２．１　 不同处理对麻栎幼苗生长及光合参数的影响

图 １ 表明，干旱和干旱⁃高钙处理下麻栎幼苗的生

长都受到抑制，而干旱⁃高钙对麻栎幼苗生长的限制更

显著（Ｐ＜０．０５）。 干旱胁迫下麻栎幼苗生物量较对照显

著降低 １５．９５％（Ｐ＜０．０５）。 干旱⁃高钙处理下麻栎幼苗

生物量较对照和干旱处理均显著降低， 分别下降

５６．３８％和 ４８．１０％。
从图 ２ 可见，干旱初期，干旱及干旱⁃高钙处理，麻

栎幼苗叶片净光合速率较对照分别下降 １７． ０７％ 和

４９．４４％，其中干旱⁃高钙处理下叶片净光合速率和气孔导

度下降显著；气孔导度较对照分别下降 ４０． １４％ 和

５８．４２％，显著降低。 与单一干旱相比，干旱初期干旱⁃高
钙处理显著降低了麻栎幼苗叶片净光合速率和气孔导

度，分别下降 ３９．０３％和 ３０．５４％。 干旱持续 ３ 个月后，干
旱及干旱⁃高钙处理下麻栎叶片净光合速率和气孔导度

显著降低，其中净光合速率分别下降 ９３．３６％和９３．３１％，
气孔导度分别下降 ５８．３３％和 ６３．７８％。 而干旱和干旱⁃高
钙处理间叶片净光合速率和气孔导度差异不大。

图 ２　 麻栎幼苗光合参数

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

不同小写字母表示干旱初期处理间差异显著，不同大写字母表示干旱 ３ 个月处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同处理对麻栎幼苗 ＮＳＣ 含量和分配的影响

从表 １ 可见，麻栎幼苗的平均可溶性糖含量在干旱和干旱⁃高钙处理下较对照分别增加了 １５．３８％（Ｐ＜
０．０５）和 １５．５６％（Ｐ＜０．０５），但是两处理不同器官可溶性糖含量却有不同的变化趋势：与对照相比，干旱处理的

麻栎幼苗茎和叶可溶性糖含量均增加，仅根系可溶性糖含量降低，但干旱对麻栎各个器官可溶性糖含量影响

并不显著。 干旱⁃高钙处理的麻栎幼苗根系及茎可溶性糖含量均降低，其中根系可溶性糖含量显著下降，仅叶

片可溶性糖含量显著增加。 与单一干旱处理相比，干旱⁃高钙处理显著降低了根系及茎可溶性糖含量，分别下

０８２２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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降 ５３．１８％和 ４４．４４％。 叶片及植株平均可溶性糖含量分别增加 １９．６６％和 ０．１７％，增加不明显。

表 １　 麻栎幼苗各个器官可溶性糖含量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

器官
Ｔｉｓｓｕｅｓ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱⁃高钙 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｃａｉｃｉｕｍ

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

根 Ｒｏｏｔ ２８．５８±１．５４ａ ２５．２９±２．１８ａ －１１．５１ １１．８４±０．９４ｂ －５８．５８

茎 Ｓｔｅｍ ２３．２３±１．８２ａｂ ２９．１６±５．６９ａ ２５．５３ １６．２±２．８８ｂ －３０．２８

叶 Ｌｅａｆ ３６．７６±１．２１ｂ ４２．２６±１．８１ｂ １４．９８ ５０．５７±２．７２ａ ３７．５９

平均 Ａｖｅｒａｇｅ ３０．４１±１．０３ｂ ３５．０８±１．５６ａ １５．３８ ３５．１４±１．１４ａ １５．５６

　 　 不同小写字母表示不同处理间麻栎幼苗各个器官可溶性糖含量差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２ 表明，麻栎幼苗根系、茎及植株平均淀粉含量在干旱处理时达到最高，干旱⁃高钙处理下淀粉含量最

低，叶片淀粉含量随对照、干旱及干旱⁃高钙处理依次增加。 与对照相比，干旱处理下麻栎幼苗根系、茎、叶及

植株平均淀粉含量显著增加；干旱⁃高钙处理降低了根系及植株平均淀粉含量，叶片淀粉含量显著增加。 与单

一干旱相比，干旱⁃高钙处理下麻栎幼苗根系、茎及植株平均淀粉含量分别下降 ５７．７１％、６１．１６％和 ５５．８４％，显
著降低；叶片淀粉含量增加 ２．８４％，变化不显著。

表 ２　 麻栎幼苗各个器官淀粉含量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｔａｒｃｈ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

器官
Ｔｉｓｓｕｅｓ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱⁃高钙 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｃａｉｃｉｕｍ

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

根 Ｒｏｏｔ １１８．０６±８．８６ｂ １４７．５３±４．９５ａ ２４．９６ ６２．３９±５．１９ｃ －４７．１５

茎 Ｓｔｅｍ ６４．８３±１０．６９ｂ １０４．９８±１０．６９ａ ６１．９４ ４０．７７±４．１５ｂ －３７．１１

叶 Ｌｅａｆ １６．００±０．５２ｂ １８．６９±０．９８ａ １６．８１ １９．２２±０．７５ａ ２０．１６

平均 Ａｖｅｒａｇｅ ６１．３±４．７１ｂ ７４．８８±３．２４ａ ２２．１５ ３３．０７±１．７９ｃ －４６．０５
　 　 不同小写字母表示不同处理间麻栎幼苗各个器官淀粉含量差异显著（Ｐ＜０．０５）

由表 ３ 可知，与对照相比，干旱处理麻栎幼苗根、茎、叶片及植株平均 ＮＳＣ 含量均显著增加，干旱⁃高钙处

理下麻栎幼苗根系、茎及植株平均 ＮＳＣ 含量显著降低，叶片 ＮＳＣ 含量显著增加。 干旱⁃高钙处理下，麻栎幼苗

根系、茎及植株平均 ＮＳＣ 含量分别下降 ５７． ０５％、５７． ５４％和 ４１． １１％，显著降低；叶片 ＮＳＣ 含量显著增加

１４．５２％。

表 ３　 麻栎幼苗各个器官 ＮＳＣ 含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ＮＳＣ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

器官
Ｔｉｓｓｕｅｓ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱⁃高钙 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｃａｉｃｉｕｍ

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

含量
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

增长率
Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ／ ％

根 Ｒｏｏｔ １４６．６５±７．４５ｂ １７２．８２±４．４２ａ １７．８５ ７４．２３±５．０６ｃ －４９．３８

茎 Ｓｔｅｍ ８８．０６±１０．４１ｂ １３４．１４±１２．９ａ ５２．３４ ５６．９６±５．３４ｃ －３５．３１

叶 Ｌｅａｆ ５２．７５±１．２２ｃ ６０．９５±２．６３ｂ １５．５３ ６９．８０±２．２９ａ ３２．３１

平均 Ａｖｅｒａｇｅ ９１．７１±３．９８ｂ １０９．９６±３．５１ａ １９．９０ ６８．２１±１．５６ｃ －２５．６２
　 　 不同小写字母表示不同处理间麻栎幼苗各个器官 ＮＳＣ 含量差异显著（Ｐ＜０．０５）

３　 讨论

３．１　 ＮＳＣ 含量

干旱处理的麻栎幼苗平均 ＮＳＣ 含量较对照显著升高，出现 ＮＳＣ 积累的现象。 树木在干旱条件下碳同化

１８２２　 ７ 期 　 　 　 李亚楠　 等：干旱⁃高钙对麻栎幼苗非结构性碳水化合物含量和分配的影响 　
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量下降，但同时生长速率的降低减少了对碳的需求，当树木生长速率下降的速率快于光合速率降低的速率时，
光合产物更多的以 ＮＳＣ 的形式储存［４，２８］。 一些研究者认为 ＮＳＣ 积累是被动过程，尤其是淀粉的积累对植物

抗旱性并无帮助［３］，但是逆境条件下植物提高 ＮＳＣ 储存量是植物应对逆境的生态对策之一，同时组织中 ＮＳＣ
含量的变化在很大程度上影响着树木应对逆境的能力以及逆境后恢复生长的能力［２］，因此 ＮＳＣ 积累是树木

适应干旱的有效生态对策之一。
干旱和高钙共同作用下麻栎幼苗平均 ＮＳＣ 含量较对照和干旱处理均显著降低。 干旱⁃高钙处理降低 ＮＳＣ

含量的原因之一在于能够更显著地降低光合作用（图 ２）。 干旱会导致气孔关闭，降低光合底物二氧化碳的吸

收，同时损伤叶肉细胞，降低光合酶活性，从而降低光合速率［２９⁃３１］。 钙元素是调控气孔关闭的信号物质，高钙

能够诱导气孔关闭，从而降低光合作用［１９⁃２１］。 本研究中干旱和干旱⁃高钙处理 ３ 个月后均显著降低了麻栎光

合作用，但是在实验处理初期，干旱⁃高钙处理较对照已经显著地降低麻栎光合作用（图 ２），造成光合产物供

给大量减少，从而在显著抑制麻栎生长的同时降低 ＮＳＣ 含量。 另外，钙离子是植物重要的第二信使，调控众

多生理过程［３２⁃３３］，ＮＳＣ 含量的降低可能与过量钙离子调控的生理过程有关，但是对于过多的钙离子如何影响

能量（ＮＳＣ）储存、呼吸作用和生长等影响 ＮＳＣ 含量的生理过程，目前尚不明确。
３．２　 ＮＳＣ 分配

干旱处理的麻栎幼苗中，除根部可溶性糖略有减少外，麻栎幼苗各器官可溶性糖、淀粉、ＮＳＣ 含量都增加，
这与雷虹等［２８］研究结果一致，可溶性糖是光合产物的运输媒介［３４］，可作为生长的原料或转化为淀粉储存［３］，
而干旱条件下树木生长受限可溶性糖得到积累并部分转化为淀粉［３５］。 根系可溶性糖降低原因可能是干旱条

件下生长量主要集中在根部［３６］，从而消耗了根系中的可溶性糖。
干旱⁃高钙处理改变了麻栎幼苗的 ＮＳＣ 分配，叶片 ＮＳＣ 含量显著升高，根和茎中的 ＮＳＣ 含量却显著降低

（表 １—表 ３）。 表明干旱⁃高钙处理抑制了 ＮＳＣ 从碳源（叶片）到碳汇（根）的运输，导致碳源组织中 ＮＳＣ 积累

而碳汇组织 ＮＳＣ 降低出现碳负平衡。 张海平［３７］ 在研究花生时也发现高钙条件下叶中会出现淀粉累积。 但

是具体生理机制尚缺少系统阐明，在后续研究中需进一步研究。 ＮＳＣ 对于植物适应逆境以及逆境后的恢复具

有重要意义，对于落叶树种，叶中的 ＮＳＣ 将随着落叶损失掉，根和茎中的 ＮＳＣ 才是其度过休眠期后再次萌发

生长的主要能量来源，根和茎中 ＮＳＣ 的减少将抑制植物适应逆境的能力。
３．３　 干旱⁃高钙导致植物碳饥饿的可能性

干旱条件下，树木 ＮＳＣ 变化趋势随树种不同而差异很大［３８］。 碳饥饿假说认为在长期干旱条件下，树木

呼吸作用大于光合作用，出现 ＮＳＣ 含量减少，最终使得 ＮＳＣ 含量无法支持树木代谢而死亡。 而极端干旱条件

下，树木往往在未消耗掉储存的 ＮＳＣ 之前就由于水力失败而死亡，因此树木的碳饥饿往往是在长期干旱过程

中发生的［３９⁃４１］。 因此，在更长时间尺度下比较干旱对麻栎幼苗 ＮＳＣ 变化动态的影响能够更好的反应麻栎幼

苗在干旱条件下出现碳饥饿的可能性，即使本研究中单一干旱条件下麻栎幼苗生长降低，ＮＳＣ 含量升高的现

象，随着干旱持续时间的增加，碳的负平衡同样会出现，存在碳饥饿的风险。 然而干旱⁃高钙环境下，麻栎幼苗

平均 ＮＳＣ 含量较对照显著减少，表明干旱⁃高钙处理缩短了树木保持碳平衡的时间，而干旱和高钙是干旱半

干旱地区树木自然生长过程中需要长期客观面对的环境胁迫，因此树木在高钙土壤上发生碳饥饿的风险

更高。
另外 Ｓａｌａ 等人认为碳饥饿的过程可能由于非结构性碳水化合物的传输受阻，而导致树木局部器官发生

碳饥饿［４２］。 干旱⁃高钙处理的麻栎幼苗 ＮＳＣ 更多积累在叶中，根和茎中分配的 ＮＳＣ 显著减少，如出现干旱落

叶或树木进入休眠状态落叶，则会加剧树木 ＮＳＣ 减少的趋势，增加树木发生碳饥饿致死的可能性。

４　 结论

干旱⁃高钙处理减少了麻栎幼苗平均 ＮＳＣ 含量的同时，抑制了 ＮＳＣ 由叶向茎和根的运输，干旱⁃半干旱区

高钙土壤上生长的树木更易发生碳饥饿死亡。
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