
第 ４１ 卷第 １６ 期

２０２１ 年 ８ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４１，Ｎｏ．１６
Ａｕｇ．，２０２１

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（３１８７０６１４）；国家重点研发计划项目（２０１６ＹＦＤ０６００３０１）；杉木高世代良种造林示范（ＫＬＢ１７Ｈ０７Ａ）

收稿日期：２０２０⁃０６⁃２３； 　 　 网络出版日期：２０２１⁃０５⁃２４

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌｉｍｉｎｇｌｙ＠ １２６．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０２００６２３１６３４

陈冉红， 周梦岩， 李娇阳， 钟伟民， 吴鹏飞， 马祥庆， 李明．蔗糖添加对杉木低磷胁迫响应和蔗糖代谢的影响．生态学报，２０２１，４１ （ １６）：
６５８８⁃６５９９．
Ｃｈｅｎ Ｒ Ｈ， Ｚｈｏｕ Ｍ Ｙ， Ｌｉ Ｊ Ｙ， Ｚｈｏｎｇ Ｗ Ｍ， Ｗｕ Ｐ Ｆ， Ｍａ Ｘ Ｑ， Ｌｉ Ｍ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｔｏ ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ
ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２１，４１（１６）：６５８８⁃６５９９．

蔗糖添加对杉木低磷胁迫响应和蔗糖代谢的影响
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１ 福建农林大学林学院，　 福州 ３５０００２

２ 福建省杉木种质创新工程研究中心， 福州 　 ３５０００２

摘要：为了揭示低磷胁迫下蔗糖对杉木低磷胁迫响应和蔗糖代谢的影响，选用两种不同磷效率杉木家系 Ｍ３２ 和 Ｍ２８ 进行低磷

胁迫下的蔗糖添加试验，分析蔗糖添加对低磷胁迫下杉木形态特征、生理特性和低磷诱导相关基因表达的影响。 结果表明：蔗
糖添加促进了低磷胁迫下杉木苗高、根长、根表面积、根平均直径、根体积、根叶组织蔗糖含量和根叶组织无机磷含量的增加，但
仍明显低于正常供磷处理下添加蔗糖处理的杉木增量。 低磷促进杉木叶中花青素的积累，而正常供磷和低磷胁迫下的蔗糖添

加处理都显著促进了叶片花青素含量的增加。 随着胁迫时间的延长，Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 在根、叶组织的蔗糖含量存在显著差异，且
Ｍ２８ 根叶组织中的蔗糖合成酶活性和蔗糖磷酸合成酶活性都高于 Ｍ３２。 蔗糖合成酶 ＣｌＳｕＳｙ 在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中受低磷胁迫

诱导下调表达，但蔗糖添加处理明显诱导 ＣｌＳｕＳｙ 表达量升高，Ｍ２８ 在正常供磷并添加蔗糖处理下的 ＣｌＳｕＳｙ 表达量显著高于其

它处理。 蔗糖转运蛋白 ＳＵＴ４、磷转运蛋白 ＣｌＰｈｔ１；４、紫色酸性磷酸酶 ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ１１ 在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中总体上受低磷胁迫

诱导上调表达，且受蔗糖添加处理诱导下调表达。 低磷胁迫下，添加或不添加蔗糖处理的 Ｍ３２ 根系 ＳＵＴ４ 的表达量均在 １５ｄ 时

显著升高，并在 ４５ｄ 时回落到正常水平。 ＣｌＰｈｔ１；４ 和 ＰＡＰ１ 在低磷胁迫 １５ｄ 的表达量显著高于 ４５ｄ 时的表达量，且 ＣｌＰｈｔ１；４ 在

Ｍ３２ 根系中的表达量远高于 Ｍ２８。 本研究表明，蔗糖对杉木低磷胁迫响应和糖代谢有重要的影响作用，低磷胁迫下添加蔗糖处

理能够在一定程度上缓解杉木低磷胁迫响应。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａｌａｎｃｅｏｌａｔａ； ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ； ｓｕｃｒｏｓｅ； ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ； ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

磷是植物生长发育所必需的大量营养元素之一［１］。 由于我国南方森林土壤中铁、铝等金属离子的存在，
以及土壤粘粒对磷的吸附作用，土壤中的无机磷大多以难溶性的磷酸铁、磷酸铝和被土壤粘粒包裹的闭蓄态

磷的形式存在，很难到达林木根际被直接吸收利用，南方广大的人工林树种往往呈现长期缺磷状态［２］。 杉木

（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａｌａｎｃｅｏｌａｔａ（Ｌａｍｂ．）Ｈｏｏｋ．）是我国人工林造林面积最大的树种，其生长之快、单产之高、材质之好

均居我国主要造林树种的首位［３］。 由于我国南方红壤区土壤有效磷不足且异质性分布，以及杉木多代连栽

的经营方式对土壤有效磷磷的长期消耗，导致土壤有效磷养分不足成为限制杉木人工林产量和质量的重要因

素之一［４⁃５］。
蔗糖是植物光合作用终产物之一，不仅为植物形态建成提供了所需的碳源和生命活动的能量，还作为植

物体内的重要信号分子调节植物的生长、发育以及植物的抗逆境反应，并与氮、磷等营养元素相互作用［６］。
蔗糖被认为是植物响应低磷胁迫的重要信号物质，低磷胁迫下韧皮部的蔗糖转运可能参与了低磷信号转导和

磷转运、根系生长和根毛的产生、酸性磷酸酶的分泌与生长素的合成等代谢途径［７⁃８］。 低磷胁迫诱导了植物

对光合同化作用的高需求过程，从而产生更多的碳源来满足根系生长、有机酸分泌和磷转运增强等代谢过

程［９⁃１０］。 低磷胁迫下，植物也可以通过调整糖酵解途径来降低对磷的消耗，并通过蔗糖浓度的变化来传递低

磷胁迫信号，从而提高植物对低磷逆境的适应能力［１１］。 低磷胁迫下环剥白羽扇豆韧皮部来阻断蔗糖运输后，
其根系低磷诱导响应基因 ＬａＰＴ１、ＬａＳＡＰ１、ＬａＭＡＴＥ 等的表达量显著下降，而添加蔗糖能够明显促进白羽扇豆

排根增生［１２］。 拟南芥蔗糖转运蛋白 ＡｔＳＵＣ２ 突变体根、茎中蔗糖含量明显高于野生型，更有利于其在缺磷时

作出适应变化；ＡｔＳＵＣ２ 的缺失会降低植株低磷适应能力，而低磷胁迫下施加外源蔗糖时拟南芥体内大多数磷

饥饿诱导基因上调表达，这一结果为蔗糖系统性调节植物适应低磷胁迫提供了证据［８］。 Ｔｉａｎ 等研究认为，
ｍｉＲＮＡ３９９ 可能是植物长日照条件下光响应、磷稳态和蔗糖信号传递的潜在整合者，高水平的蔗糖抑制了拟

南芥在低磷胁迫下 ｍｉＲＮＡ３９９ 的积累，而外源蔗糖的补充也降低了低磷胁迫下 ｍｉＲＮＡ３９９ 的表达［１３］。
因此，对拟南芥和水稻等模式植物的研究表明，外源蔗糖的添加会影响植物低磷胁迫信号的响应，并改变

低磷胁迫下植物根系生长和磷饥饿诱导相关基因的表达［８，１０，１４］。 此外，磷高效和磷低效植物基因型在低磷胁

迫下的蔗糖代谢也存在差异［１５⁃１６］。 低磷胁迫下磷高效型玉米品种 ＫＨ５ 蔗糖含量高于磷低效型西 ５０２，而耐

低磷水稻品种在低磷胁迫的早期糖酵解途径增强，从而为侧根和根毛生长提供更多的物质和能量，不耐低磷

９８５６　 １６ 期 　 　 　 陈冉红　 等：蔗糖添加对杉木低磷胁迫响应和蔗糖代谢的影响 　
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水稻品种在低磷胁迫早期糖酵解就开始减弱［１１，１７］。 课题组对杉木响应低磷胁迫的研究也显示，随着磷胁迫

程度的加深，杉木根系糖类等碳水化合物减少［１８］。 低磷胁迫下杉木地上部和地下部蔗糖浓度的改变与其根

系伸长、细根增生、有机酸分泌等低磷适应机制密切相关［１９］。 杉木响应低磷胁迫下的根系转录组和蛋白质组

分析也表明，淀粉和蔗糖代谢通路是杉木根系响应低磷胁迫的关键富集通路，蔗糖合成酶、葡萄糖苷酶等蛋白

在杉木根系响应低磷胁迫中发挥着重要作用［２０⁃２１］。 作为低磷胁迫响应的信号物质，杉木地上部与地下部的

蔗糖平衡会对其低磷胁迫响应具有怎样的影响呢？ 外源蔗糖添加会怎样影响杉木根系形态、磷转运、酸性磷

酸酶分泌等低磷胁迫响应呢？
在对不同杉木家系磷利用效率研究的基础上，课题组筛选出两种不同磷效率杉木家系 Ｍ３２ 和 Ｍ２８，不供

磷处理下的磷利用效率分别为（１．０９±０．０２）ｋｇ ／ ｇ 和（０．７３±０．０６）ｋｇ ／ ｇ［２２］。 其中，Ｍ３２ 在低磷胁迫下根系增生

不明显，主要通过加快体内磷素循环来抵抗磷胁迫逆境；Ｍ２８ 在低磷胁迫下能够通过根系增生和酸性磷酸酶

的分泌来活化土壤磷。 这两种具有不同磷素利用效率和特性的杉木家系是进行蔗糖添加下杉木低磷胁迫响

应的良好材料。 因此，本研究选用 Ｍ３２ 和 Ｍ２８ 分别进行低磷胁迫下的蔗糖添加试验，研究蔗糖添加对低磷胁

迫下两种杉木家系形态特征、生理特性和低磷诱导相关基因的表达，研究结果有助于认识信号物质蔗糖参与

杉木低磷胁迫响应调控网络的关键作用，为磷高效杉木基因型的选育提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

本试验选用 １ 年生 Ｍ３２ 和 Ｍ２８ 杉木家系容器苗进行沙培盆栽试验，采用 １ ／ ３ 改良霍格兰营养液，浇水缓

苗 ７ｄ 后进行低磷胁迫下的蔗糖添加试验［２３］。 试验设置正常供磷（１．０ｍｍｏｌ ／ ｌ ＫＨ２ＰＯ４）（ ＋Ｐ）、低磷胁迫（０．１
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＫＨ２ＰＯ４）（－Ｐ）、正常供磷＋营养液添加 ３％浓度蔗糖（＋Ｐ＋Ｓ）、低磷供磷＋营养液添加 ３％浓度蔗糖（－Ｐ
＋Ｓ）４ 种处理，每个处理 ４８ 株幼苗，每隔两天每株浇 １５ｍＬ 营养液，分别在培养 １５ｄ 和 ４５ｄ 时进行收获。
１．２　 形态测定

在处理 ０ｄ 和 ４５ｄ 时测定每株参试杉木幼苗的苗高，计算苗高增量。 使用 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ １１０００ＸＬ 数字化扫

描仪对胁迫 ０ｄ 和 ４５ｄ 的杉木根系进行扫描，并使用 ＷｉｎＲＨＩ２０ 植物根系分析软件分析根系形态参数，每个处

理设置 ３ 次生物学重复。
１．３　 生理指标测定

在处理 ０ｄ、１５ｄ 和 ４５ｄ 时分别测定杉木幼苗根叶组织磷含量、蔗糖含量、蔗糖合成酶活性、蔗糖磷酸合成

酶活性和叶片花青素含量，每个处理设置 ３ 次生物学重复和 ３ 次试验重复。 其中，磷含量采用硫酸－高氯酸消

煮提取，并使用电感耦合等离子体发射光谱仪（ＩＣＰ）测定；花青素含量采用有机溶剂浸提法提取和测定［２４］；
蔗糖含量、蔗糖合成酶活性和蔗糖磷酸合成酶活性分别采用 Ｓｏｌａｒｂｉｏ 检测试剂盒测定。
１．４　 基因表达分析

根据杉木响应低磷胁迫的转录组和蛋白质组测序结果，筛选蔗糖合成酶 ＣｌＳｕＳｙ、蔗糖转运蛋白 ＳＵＴ４、磷
转运蛋白 ＣｌＰｈｔ１；４、紫色酸性磷酶基因 ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ１１ 进行基因表达分析，具体引物见表 １。 在处理 ０ｄ、１５ｄ
和 ４５ｄ 时分别收获杉木幼苗根系，使用天根公司的 ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ Ｐｌａｎｔ Ｋｉｔ 试剂盒提取根样品的总 ＲＮＡ，采用

Ｐｒｏｍｅｇａ 公司的 Ｇｏ－ＳｃｒｉｐｔＴＭＲｅｖｅｒｓｅ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ 试剂盒进行反转录试验，合成杉木 ＲＮＡ 样品 ｃＤＮＡ 第

１ 条链，统一稀释至 １００ｎｇ ／ μＬ 后用于荧光定量 ＰＣＲ 试验。 采用 １０μＬ 荧光定量 ＰＣＲ 体系 ６０℃退火 ３０ｓ，７２℃
延伸 ３０ｓ，共 ４５ 个循环；９５℃ ３０ｓ，６０℃ ３０ｓ，逐渐升温到 ９５℃，速度 ０．１１℃ ／ ｓ。 采用 ２－△△ＣＴ法计算目的基因的

相对表达量，设置 ３ 次生物学重复和 ３ 次试验重复。
１．５　 数据统计

数据统计分析采用软件 ＳＰＳＳ １２．０，图表绘制采用软件 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５。

０９５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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２　 结果与分析

２．１　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木苗高的影响

　 　 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 苗高增量在四种处理下均呈现出：正常供磷＋蔗糖添加＞低磷胁迫＋蔗糖添加＞正常供磷＞低
磷胁迫，低磷或正常供磷处理下添加蔗糖后 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 的苗高增量都有显著性提高，且正常供磷的苗高增量

大于低磷处理的苗高增量，表明外源蔗糖添加和磷素营养均能够促进杉木苗高生长（图 １）。

表 １　 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

基因名称 Ｇｎｅｎｅ ｎａｍｅ 序列（５′ｔｏ ３′）Ｓｅｑｕｅｎｃｅ （５′ｔｏ ３′）

Ａｃｔｉｎ１ Ｆ：ＣＴＣＴＣＴＣＡＧＣＡＣＣＴＴＣＧＡＧＣＡＧ　 Ｒ：ＴＣＣＡＣＡＴＡＣＡＡＣＣＧＣＴＣＣＡＣＴＧ

ＣｌＳｕＳｙ Ｆ： ＡＴＧＣＣＡＧＡＣＡＣＴＧＧＴＧＧＡＣ 　 Ｒ： ＡＣＡＴＴＴＣＡＴＴＣＴＣＣＡＡＧＧＣＡＣ

ＳＵＴ４ Ｆ： ＡＧＴＡＴＣＡＧＣＣＴＴＣＧＡＴＧＧＣＣ　 Ｒ： ＡＡＧＣＣＣＴＣＣＡＡＧＣＴＴＴＴＧＡＣ

ＣｌＰｈｔ１；４ Ｆ： ＡＧＡＴＴＴＴＧＧＣＴＧＧＧＣＴＴＣＧ　 Ｒ： ＡＣＡＴＡＧＣＧＣＡＡＴＧＡＴＣＧＡＣＴＧ

ＰＡＰ１ Ｆ： ＡＣＣＴＧＣＴＣＧＣＡＣＴＧＴＴＧＧ　 Ｒ： ＡＧＣＴＣＣＧＡＡＣＡＴＧＡＧＡＡＴＴＡＴＣＣ

ＰＡＰ１１ Ｆ： ＡＴＧＣＴＧＡＴＧＡＴＣＡＣＡＡＧＴＴＴＧＡＣ　 Ｒ： ＡＡＣＣＡＴＧＧＣＴＣＡＡＡＴＡＣＡＡＣＡＣ

　 图 １　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 苗高增量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ

Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

不同大写字母表示同一处理不同家系间差异显著（Ｐ＜０．０５）；不同

小写字母表示同一家系不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；＋Ｐ：正常

供磷（１．０ ｍｍｏｌ ／ ｌ ＫＨ２ＰＯ４）、－Ｐ：低磷胁迫（０．１ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＫＨ２ＰＯ４）、

＋Ｐ＋Ｓ：正常供磷＋营养液添加 ３％浓度蔗糖、－Ｐ＋Ｓ：低磷供磷＋营养

液添加 ３％浓度蔗糖；＋Ｐ： Ｎｏｒｍａｌ ｓｕｐｐｌｙ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， －Ｐ： Ｌｏｗ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ， ＋Ｐ ＋Ｓ： Ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ ＋ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ

３％ ｓｕｃｒｏｓｅ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ， － Ｐ ＋ Ｓ： Ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｕｐｐｌｙ ＋

ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ３％ ｓｕｃｒｏｓｅ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ

２．２　 低磷胁迫下蔗糖对杉木幼苗根系形态的影响

Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根系总长度增量都表现为：正常供磷＋
蔗糖添加＞低磷胁迫＋蔗糖添加＞正常供磷＞低磷胁迫，
其中蔗糖添加处理的根系总长度显著大于无蔗糖添加

处理，根平均直径增量、根体积增量和根表面积增量也

呈现类似规律，表明蔗糖添加对低磷胁迫下的根系伸长

和根直径增加有促进作用（图 ２）。 Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根长增

量、根体积增量、根平均直径增量和根表面积增量存在

显著差异性；Ｍ２８ 在添加蔗糖时根系增量显著高于无糖

处理，而 Ｍ３２ 不显著，表明 Ｍ２８ 的根系形态更容易受外

界蔗糖环境的影响。
２．３　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木根叶组织磷含量的

影响

Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根、叶组织磷含量存在显著差异，Ｍ２８
根中磷的含量显著高于 Ｍ３２，而叶中磷的含量低于 Ｍ３２
（图 ３）。 Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根、叶组织中磷含量都呈现为：正
常供磷＋蔗糖添加＞正常供磷＞低磷胁迫＋蔗糖添加＞低
磷胁迫，供磷处理下的杉木根、叶组织磷含量都显著高

于低磷胁迫处理。 在供磷或低磷处理下，外源蔗糖添加

都会增加杉木地上部与地下部的磷含量，这可能与杉木

根部充足的蔗糖供给影响了杉木低磷信号传递有关，也
可能是外源蔗糖添加能促进杉木韧皮部磷酸蔗糖的循环来提高植株的磷利用率。
２．４　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木叶片花青素含量的影响

Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 叶片花青素相对含量表现为：低磷胁迫＋蔗糖添加＞正常供磷＋蔗糖添加＞低磷胁迫＞正常供

磷，两个家系在处理 １５ｄ 和 ４５ｄ 后的花青素相对含量存在显著差异（图 ４）。 与正常供磷相比，低磷胁迫 １５ｄ
和 ４５ｄ 诱导了 Ｍ２８ 叶片花青素相对含量显著性升高，而 Ｍ３２ 的叶片花青素含量与正常供磷处理差异不显著，
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图 ２　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系生长的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

图 ３　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系和叶片磷含量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

显示 Ｍ３２ 叶片糖代谢过程对低磷胁迫较强的耐受性而不积累较多的糖苷。 蔗糖添加处理下，Ｍ２８ 在低磷胁

迫和正常供磷处理 １５ｄ 和 ４５ｄ 时叶片花青素含量都差异显著，且低磷胁迫下叶片花青素含量显著高于供磷处

理；Ｍ３２ 在低磷处理 １５ｄ 和 ４５ｄ 时叶片花青素含量都显著高于正常供磷处理。 总体上，蔗糖添加显著促进了

杉木叶片花青素的积累。
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图 ４　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 叶片花青素相对含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ Ｓｔｒｅｓｓ

２．５　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木根叶组织蔗糖含量的影响

总体上，与正常供磷或低磷胁迫处理相比，分别添加蔗糖 １５ｄ 和 ４５ｄ 处理显著提高了 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根、叶
组织蔗糖含量；相同供养条件下 ４５ｄ 时 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根、叶组织蔗糖含量远高于 １５ｄ 处理，且 Ｍ３２ 家系变化更

显著，表明胁迫时间的长短对于杉木体内蔗糖的储存有重要影响。 Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根、叶组织蔗糖含量在相同处

理条件下存在一定的差异，特别是处理 ４５ｄ 时 Ｍ２８ 与 Ｍ３２ 根系蔗糖含量差异显著。 随着胁迫时间的加长，在
供磷以及供糖时两家系根叶比的蔗糖浓度在上升，且跟的蔗糖含量低于叶含量；缺磷时 Ｍ３２ 家系也是如此，
而 Ｍ２８ 家系随着胁迫时间的加长根叶比的蔗糖浓度降低。
２．６　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 蔗糖合成酶活性的影响

试验处理 １５ｄ 和 ４５ｄ 后，Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根、叶组织蔗糖合成酶活性在 ４ 种处理条件下大都存在显著性差

异，且均为低磷胁迫处理下最高；添加或不添加蔗糖处理下，低磷胁迫下的杉木根、叶蔗糖合成酶活性显著高

于正常供磷处理；Ｍ２８ 根、叶组织中蔗糖合成酶活性都显著高于 Ｍ３２。 Ｍ２８ 叶组织蔗糖合成酶活性在 ４５ｄ 时

明显降低，而 Ｍ３２ 随胁迫时间的变化很小。
２．７　 低磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 蔗糖磷酸合成酶活性的影响

供磷或低磷处理 １５ｄ 和 ４５ｄ 时， Ｍ２８ 在不添加蔗糖处理下的叶片蔗糖磷酸合成酶活性基本上都显著高

于添加蔗糖处理；Ｍ３２ 也呈现出类似的规律（差异不显著），表明根部蔗糖的添加信号反馈减少了杉木叶片的

蔗糖合成。 在根系组织中，Ｍ２８ 在 ４ 种试验处理下的蔗糖磷酸合成酶活性都显著高于 Ｍ３２；无论是否添加蔗

糖，Ｍ２８ 在低磷时的活性显著高于供磷处理，而 Ｍ３２ 则差异不显著。
２．８　 低磷胁迫下蔗糖对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 相关基因的 ｑＰＣＲ 的分析

蔗糖合成酶基因 ＣｌＳｕＳｙ 在杉木根系中受低磷胁迫诱导下调表达，受蔗糖添加诱导上调表达，在正常供磷

＋蔗糖添加处理时表达量最高，且在 Ｍ２８ 中表达量远高于 Ｍ３２。 蔗糖转运蛋白 ＳＵＴ４ 除了在低磷处理 １５ｄ 的

Ｍ３２ 根系中的表达量低于低磷＋蔗糖添加处理外，总体上在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中的表达量受低磷胁迫诱导上

调表达，受蔗糖添加诱导下调表达。 磷转运蛋白 ＣｌＰｈｔ１；４ 在 Ｍ３２ 根系中受低磷胁迫诱导上调，受蔗糖添加诱
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图 ５　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系和叶片蔗糖含量的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

图 ６　 磷胁迫下蔗糖添加下杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 蔗糖浓度的根叶比

Ｆｉｇ．６　 Ｒｏｏｔ ｌｅａｆ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

导下调表达，但在 Ｍ２８ 根系中的表达量变化规律不明显。 紫色酸性磷酸酶基因 ＰＡＰ１ 在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中

总体上受低磷胁迫诱导上调表达，在在低磷和低磷＋蔗糖添加处理 １５ｄ 时表达量显著增加，但在胁迫 ４５ｄ 时表

达量又显著降低。 ＰＡＰ１ 在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中受蔗糖添加诱导上调表达的规律不明显。 紫色酸性磷酸酶基

因 ＰＡＰ１１ 在 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系中受低磷胁迫诱导上调表达。 ＰＡＰ１１ 在 Ｍ３２ 根系中和处理 ４５ｄ 的 Ｍ２８ 根系中

的表达量受蔗糖添加诱导下调表达，但在处理 １５ｄ 的 Ｍ２８ 根系中变化不规律。

３　 讨论

蔗糖作为低磷胁迫响应信号是通过植物地上部和地下部在低磷胁迫下蔗糖浓度的变化来传递的，而外源

蔗糖的添加改变了植物地上部和地下部的蔗糖浓度，也对植物低磷胁迫响应信号的传递产生了重要影响［２５］。
植物在低磷环境中主要通过根系增生来增强对土壤磷的吸收能力，而外源蔗糖添加也直接影响了植物根系增
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图 ７　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系和叶片蔗糖合成酶活性的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

图 ８　 磷胁迫下蔗糖添加对杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系和叶片蔗糖磷酸合成酶活性的影响

Ｆｉｇ．８ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｃｒｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｍ２８ ａｎｄ Ｍ３２ ｕｎｄｅｒ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ

生时的碳源供给，从而影响着植物地上部和地下部根系生长、养分吸收、物质累积和相关基因的表达变

化［７⁃８］。 孔令剑等研究表明，添加蔗糖处理促进了低磷胁迫下大豆根尖数量、根系生物量、根系蔗糖和磷含量
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图 ９　 基因 ＣｌＳｕＳｙ， ＳＵＴ４， ＣｌＰｈｔ１；４， ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ１１ 的相对表达量

Ｆｉｇ．９　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｌＳｕＳｙ， ＳＵＴ４， ＣｌＰｈｔ１；４， ＰＡＰ１ ａｎｄ ＰＡＰ１１

的显著上升［１４］。 苏军等研究发现低磷胁迫下添加蔗糖处理能够诱导水稻根系生长并改变根系形态结构，而
在缺乏蔗糖添加下水稻根的生长受抑制，并认为磷和蔗糖协同调控着水稻根系形态和数量［１０］。 本试验对低

磷胁迫和蔗糖添加耦合处理 ４５ｄ 的杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 进行苗高和根系形态分析，结果显示外源蔗糖添加促进

了低磷胁迫下杉木苗高生长、根系伸长和根直径的增加。 这一结果与在大豆、水稻上进行的试验结果较为相

似，均显示出低磷胁迫下外源蔗糖添加能够促进根系生长。 在外源蔗糖添加作用下，即使处于低磷状态下杉

木根系的生长依然超过正常供磷处理，表明杉木根系生长受外界磷和蔗糖的协同作用。
在供磷或低磷情况下，外源蔗糖添加都会增加两种杉木家系地上部与地下部的磷含量和蔗糖含量。 低磷

胁迫下，从叶到根的蔗糖转运增加是根系生长的必要条件，但是蔗糖向根系的转运和代谢是以磷酸蔗糖的形

式通过韧皮部运输来实现的，因此蔗糖向根部的转运也会相应增加根细胞中的磷浓度［２６］。 苏军等对水稻的
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研究也表明，在正常供磷下添加蔗糖能够显著降低植株地上部和地下部的无机磷含量，而在低磷时添加蔗糖

处理并不能影响植株磷水平，表明增加蔗糖供给能使磷在水稻体内的循环利用率增加，降低植株对磷的依

赖［１０］。 赵建琦等研究表明水稻在低磷环境下添加蔗糖可以增加其体内的磷含量与生物量，而这一现象的原

因是蔗糖的添加诱导磷转运蛋白 ＯｓＰＴ２ 的表达促进水稻体内磷的吸收利用［２７］。 苏军等研究发现低磷胁迫下

施加外源蔗糖能够影响水稻幼苗根系中 ４ 个磷转运蛋白下调表达，５ 个磷转运蛋白上调表达，其中 ＯｓＰＴ２、
ＯｓＰＴ３、ＯｓＰＴ４、ＯｓＰＴ６ 对磷、糖的影响最为敏感［１０］。 本试验中，杉木高亲和磷转运蛋白 ＣｌＰｈｔ１；４ 在 Ｍ３２ 中受

蔗糖添加诱导下调表达，但低磷胁迫下添加蔗糖依然能促进 Ｍ３２ 磷含量和生物量的增加，这可能是外源蔗糖

添加能促进杉木韧皮部磷酸蔗糖的循环来提高植株的磷利用率，也可能是在蔗糖供给能够诱导其它 ＰＨＴ 基

因的表达来促进杉木磷的吸收。 由于蔗糖添加能够有效促进根系生长，对于在低磷胁迫下主要通过根系增生

来提高磷利用效率的 Ｍ２８ 家系，其根系能够获得更多的碳源来促进根系生长，因此外源蔗糖添加对 Ｍ２８ 磷素

吸收和利用的促进作用大于 Ｍ３２。 蔗糖磷酸合成酶是植物体内蔗糖合成的关键酶，蔗糖合成酶则是能够促进

蔗糖合成与分解的双向酶［２８］。 孔令剑对低磷胁迫下的大豆进行了蔗糖添加处理，发现其根系蔗糖磷酸合成

酶活性随着时间的增加而增强，而蔗糖合成酶活性则在磷高效大豆根系中活性增强，在磷低效大豆中表现出

活性下降趋势［２９］。 本试验中低磷胁迫下的杉木根、叶蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶活性基本都高于正常供

磷处理，添加蔗糖处理下杉木根、叶蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶活性基本上都低于不添加蔗糖处理，表明低

磷胁迫下蔗糖合成酶活性和蔗糖磷酸合成酶活性提高促进蔗糖的合成来满足植株对蔗糖的消耗需求，而外界

蔗糖供给缓解了植株的蔗糖合成压力。 蔗糖添加下杉木体内蔗糖含量的增加也导致了叶片花青素的累积，从
而反馈给植物降低蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶的活性。

研究表明，低磷胁迫下外源蔗糖的添加能够改变植物根系磷饥饿诱导相关基因和蔗糖代谢相关基因的表

达［３０⁃３１］。 Ｋａｒｔｈｉｋｅｙａｎ 等研究发现低磷胁迫下外源蔗糖的添加能够诱导拟南芥根系 ＵＤＰ 葡萄糖磷酸化酶、
ＩＰＳ１、ＡＣＰ５、ＰＨＴ１ 和 ＰＨＯ１ 一些家族成员表达量显著上升［３２］。 本试验中，低磷胁迫下外源蔗糖的添加诱导

了蔗糖合成酶 ＣｌＳｕＳｙ 上调表达，且在正常供磷并添加蔗糖下表达量最高。 低磷胁迫下外源蔗糖的添加诱导

了蔗糖转运蛋白 ＳＵＴ４ 在处理 １５ｄ 的 Ｍ３２ 根系中上调表达，但在 ４５ｄ 时在两个家系中均下调表达。 ＳＵＴ４ 的

上调表达可以促进了杉木根部吸收的外源添加蔗糖向地上部分运输，从而增加低磷胁迫下根系和叶片中的蔗

糖含量［３３］。 于新超等对碳水化合物代谢参与番茄低磷胁迫响应的研究表明，低磷胁迫下番茄植株地上部的

光合作用受到影响，导致碳水化合物水平的改变，进而影响了蔗糖转运蛋白的表达及对蔗糖在植株的分配，最
终影响了植株对低磷胁迫响应的不同［３４］。 紫色酸性磷酸酶 ＰＡＰｓ 能够催化水解磷酸单酯和酸酐类有机磷并

释放出无机磷，低磷胁迫下根系分泌 ＰＡＰｓ 是植物适应低磷胁迫的典型特征，植物体内紫色酸性磷酸酶也可

以水解有机磷并释放无机磷［３５］。 低磷胁迫下对水稻幼苗施加外源蔗糖处理，结果发现根系酸性磷酸酶的分

泌受抑制，而磷酸转运酶活性增强，酸性磷酸酶基因 ＯｓＳＡＰ１ 在根中受蔗糖添加诱导下调表达［１０］。 本试验中，
ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ１１ 受低磷胁迫诱导上调表达，低磷胁迫下受蔗糖添加的诱导表达量总体呈下调趋势，但在 １５ｄ
处理的 Ｍ３２ 根系中明显上调表达。 这表明低磷胁迫诱导杉木根系分泌更多的紫色酸性磷酸酶来水解根际有

机磷，外源蔗糖的添加干扰了低磷胁迫信号并影响了 ＰＡＰ 的合成与分泌［３６］。
研究表明，低磷胁迫下外源蔗糖的添加对磷利用效率不同的两种杉木基因型 Ｍ３２ 和 Ｍ２８ 根系形态、生理

和相关基因表达的影响不同。 Ｍ２８ 在四种试验处理下的根系形态指标变化差异显著，而 Ｍ３２ 的根长和根表

面积变化不大，这表明 Ｍ２８ 根系形态更容易受外界蔗糖和磷环境的影响。 在不同糖磷供应处理下，Ｍ２８ 更易

在根系中积累磷，Ｍ３２ 更易在叶组织中积累磷。 杉木 Ｍ２８ 在正常供磷时施加蔗糖会降低其根系与叶片磷含

量，而 Ｍ３２ 基因型却无明显变化。 Ｍ３２ 在 １５ｄ 和 ４５ｄ 低磷胁迫和正常供磷处理下叶片花青素含量差异不显

著，显示其叶片糖代谢过程对低磷胁迫较强的耐受性而不积累较多的花青素。 四种试验处理下，Ｍ２８ 根系中

ＣｌＳｕＳｙ 和 ＰＡＰ１１ 表达量远高于 Ｍ３２，但 ＳＵＴ４、ＣｌＰｈｔ１；４ 和 ＰＡＰ１ 的表达量远低于 Ｍ３２，且低磷胁迫下两种杉

木家系根中相关基因的表达随蔗糖添加的变化也存在一定的差异。 孔令剑等研究表明，与磷高效大豆品种相
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比，低磷胁迫下添加蔗糖处理对磷低效大豆品种根系生物量、蔗糖和磷含量的增强作用影响更显著［２９］。 不同

杉木家系磷效率的差异受植株对磷素吸收和利用能力决定，磷高效利用杉木基因型在低磷胁迫下具有更强的

根系增生能力，酸性磷酸酶和有机酸的分泌能力，根系磷素吸收转运能力和体内磷素循环增强能力等［３７］。 本

研究结果表明，低磷胁迫下增加杉木根系的蔗糖供应，或者促进蔗糖向地下部分运输和分配，能够有效提高杉

木对低磷胁迫的适应能力和磷素吸收效率。

４　 结论

蔗糖添加促进了低磷胁迫下杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 苗高、根长、根表面积、根平均直径、根体积、叶片花青素含

量、根叶组织蔗糖含量和根叶组织无机磷含量的增加，但仍明显低于正常供磷处理下添加蔗糖处理的杉木增

量。 蔗糖添加促进了低磷胁迫下杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根、叶蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶活性降低。 总体上，低
磷胁迫下外源蔗糖的添加诱导了杉木 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 根系蔗糖合成酶 ＣｌＳｕＳｙ 上调表达，蔗糖转运蛋白 ＳＵＴ４、磷
转运蛋白 ＣｌＰｈｔ１；４、紫色酸性磷酸酶 ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ１１ 下调表达。 不同磷效率的杉木家系 Ｍ２８ 和 Ｍ３２ 对低磷

胁迫下外源蔗糖添加的响应不同，Ｍ２８ 根系形态更容易受外源蔗糖添加的影响，Ｍ３２ 更易在叶组织中积累

磷，Ｍ２８ 更易在根系中积累磷，且 Ｍ２８ 根叶组织中的蔗糖合成酶活性和蔗糖磷酸合成酶活性都高于 Ｍ３２。
Ｍ２８ 根系中 ＣｌＳｕＳｙ 和 ＰＡＰ１１ 表达量远高于 Ｍ３２，但 ＳＵＴ４、ＣｌＰｈｔ１；４ 和 ＰＡＰ１ 的表达量远低于 Ｍ３２，且低磷胁

迫下两种杉木家系根中相关基因的表达随蔗糖添加的变化也存在一定的差异。 总体上，蔗糖对杉木缺磷胁迫

响应和糖代谢有重要的影响作用，低磷胁迫下添加蔗糖处理能够在一定程度上缓解杉木缺磷胁迫响应，研究

结果有助于认识蔗糖参与杉木低磷胁迫响应的关键作用，也为磷高效杉木基因型的选育提供了参考。
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