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王林ꎬ李海波ꎬ陈汉鑫ꎬ代永欣ꎬ解庆ꎬ韩有志.海拔高度对中国沙棘水碳代谢和生长的影响———以关帝山区为例.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３( ５):
１９９５￣２００４.
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海拔高度对中国沙棘水碳代谢和生长的影响
———以关帝山区为例

王　 林ꎬ李海波ꎬ陈汉鑫ꎬ代永欣ꎬ解　 庆ꎬ韩有志∗

山西农业大学林学院ꎬ 晋中　 ０３０８０１

摘要:海拔是影响中国沙棘自然分布和生长的的重要环境因子ꎬ水分代谢和碳代谢的平衡是植物存活和生长的基础ꎬ研究海拔

对中国沙棘的水碳代谢和生长的影响有利于全面了解中国沙棘对海拔高度的适应性及其生理机制ꎮ 以山西西部关帝山地区野

生中国沙棘为研究对象ꎬ测定了海拔 １１００—２１００ ｍ 的中国沙棘雌株在 ６ 月和 ８ 月的小枝正午水势、枝条导水损失率、枝条导管

直径和导管密度、光合作用、不同部位非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)浓度ꎬ同时测定了不同海拔沙棘的株高和冠幅ꎮ 结果表明:随
着海拔的升高ꎬ６ 月和 ８ 月的土壤含水量均呈增加趋势ꎻ小枝正午水势先升高后降低ꎻ枝条导水损失率在 ６ 月先降低后升高ꎻ随
着海拔的升高沙棘的导管直径没有显著性变化ꎬ但导管密度、枝条最大比导水率、叶面积呈现先升高后降低的趋势ꎮ 随着海拔

的升高 ６ 月和 ８ 月光合速率均呈增加趋势ꎻ根和叶 ＮＳＣ 含量没有较大幅度变化ꎻ随着海拔高度的增加中国沙棘树高和冠幅均呈

现先增加后降低的趋势ꎮ 以上结果表明:低海拔(１１００—１３００ ｍ)和高海拔(１９００—２１００ ｍ)中国沙棘生长均受到一定程度的抑

制ꎬ在低海拔主要受干旱胁迫的影响ꎬ高海拔对中国沙棘的生长的抑制作用体现在低温引起的水分状况变差、生长季缩短和低

温抑制树木的生长ꎮ
关键词:沙棘ꎻ海拔ꎻ水分状况ꎻ碳平衡ꎻ生长
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海拔高度是影响物种分布的重要环境因子ꎬ海拔高度对环境条件的影响包括温度、水分、光照、土壤养分

等多个方面ꎬ进而影响到资源的可用性ꎬ植物会随着海拔的变化在生长、存活和代谢等方面表现出不同的适应

性[１—２]ꎮ 通常情况下ꎬ低海拔气温高ꎬ水分蒸散强度大ꎬ植物易于受到干旱胁迫的影响ꎬ随着海拔的升高ꎬ环境

水分状况能够得到一定程度的改善ꎬ但高海拔会因为气温降低ꎬ导致碳摄取受限、代谢速率降低、生长季变短ꎬ
限制植物的生长和存活[３—５]ꎮ

水分平衡和碳平衡是植物存活和生长的基础ꎬ近年来的研究表明水力学失衡和碳饥饿是树木在干旱等逆

境下死亡的两个主要原因ꎮ 在水分平衡方面ꎬ根据目前广泛接受的“内聚力￣张力”学说ꎬ植物的水分输导系统

是以蒸腾拉力作为动力ꎬ依靠水的内聚力实现拉力的向下传导ꎬ在较大的负压或冻融交替条件下导管内水柱

易于产生气穴栓塞ꎬ破坏水分输导系统的连续性ꎬ限制树冠水分供应ꎬ进而影响气孔导度和光合作用[６]ꎮ 在

碳平衡方面ꎬ干旱、低温等逆境会影响到植物的光合作用ꎬ长期的碳摄取受限会影响植物碳(光合产物)的可

用性ꎬ逆境也会改变植物的碳素分配策略ꎬ并进一步影响到植物对环境的适应性[６]ꎮ 水分代谢和碳代谢之间

存在着复杂的交互作用ꎬ如水分限制会影响到碳摄取和光合产物的运输ꎬ也会影响到植物的碳素分配策略ꎬ进
而影响植物的生长ꎻ碳失衡也会负反馈于水分输导系统ꎬ影响根系生长、吸收和输导功能[７—８]ꎮ 不同树种会因

水碳平衡的适应能力和适应策略不同ꎬ导致其水碳平衡的维持能力有差异ꎬ但目前对华北中海拔山区海拔对

树木的水碳代谢及对树木的生长的影响程度尚不完全了解ꎬ这也限制了这一地区不同海拔植被恢复树种选择

和针对性抚育管理措施的制定ꎮ
沙棘是在我国西北、西南和东北地区广泛分布的经济、生态两用型灌木树种ꎬ中国沙棘 (Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ

ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ Ｌ. ｓｕｂｓｐ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｒｏｕｓｉ)在我国的黄土高原区有较大的分布面积ꎬ在黄土高原区中国沙棘既可以分

布在海拔 １０００ ｍ 左右的低海拔ꎬ也可以分布在超过 ２０００ ｍ 的中高海拔[９]ꎬ这表明中国沙棘对黄土高原环境

有较强的适应能力ꎮ 但在前期研究中发现山西吕梁山脉中部关帝山地区野生中国沙棘沿海拔梯度在生长上

会呈现一定的规律ꎬ即低海拔(１０００ ｍ 左右)和高海拔(２０００ ｍ 以上)植株较矮ꎬ而在海拔 １５００—１７００ ｍ 的中

海拔沙棘生长较旺盛ꎬ植株高大ꎬ生长较好ꎮ 但目前尚不了解温带中海拔山区海拔高度对中国沙棘生长影响

的生理机制ꎮ 本研究以关帝山区不同海拔高度的中国沙棘为研究对象ꎬ通过分析沿海拔高度中国沙棘在水分

状况、光合作用、碳平衡和生长上的响应ꎬ研究中国沙棘对温带中海拔山区海拔高度的响应ꎬ并揭示低海拔和

高海拔沙棘生长状况受阻与水碳代谢的关系ꎮ 本研究关注的问题是:(１)中国沙棘的植物水分状况随着海拔

高度的变化趋势ꎻ(２)中国沙棘的光合作用和非结构性碳水化合物浓度随海拔高度的变化趋势ꎻ(３)低海拔和

高海拔中国沙棘生长受限与水碳代谢的关系ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 实验地概况和实验设计

研究地点在山西西部吕梁山脉中段关帝山地区文峪河流域ꎬ地理位置为 １１１°１８′—１１２°１８′Ｅꎬ３７°２０′—
３８°２０′Ｎꎬ主峰孝文山海拔最高ꎬ为 ２８３１ ｍꎮ 该区气候属暖温带大陆性季风气候ꎬ年平均气温为 ４.５℃ꎬ１ 月平

６９９１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

均气温为－１０.２ ℃ꎬ７ 月平均气温为 １７.５℃ꎮ 年平均降水量为 ６００—８２２ ｍｍꎬ降水主要集中在 ７、８ 月份ꎬ土壤

为黄褐土和棕壤土[１０—１１]ꎮ 该地区主要乔木树种有华北落叶松、云杉、油松、青杨、山杨、白桦、辽东栎等ꎬ灌木

树种主要有沙棘、山刺玫、胡枝子、乌柳、虎榛子等ꎬ中国沙棘在该区域有较大面积的分布ꎬ呈纯灌木林或与油

松、黄刺玫、乌柳等共生形成混交林ꎮ
在 ２０１８ 年 ６ 月在海拔高度 １１００ ｍ、１３００ ｍ、１５００ ｍ、１７００ ｍ、１９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 的阳坡或半阳坡的中下部

的天然沙棘灌木纯林各设置 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样地ꎬ样地海拔选择标准海拔±３０ ｍ 以内ꎬ土层厚度 ５０—７０
ｃｍꎮ 在样地中随机选取生长良好ꎬ无病虫害的中国沙棘雌株为研究对象ꎮ

分别在 ２０１８ 年的 ６ 月(旱季)和 ８ 月(雨季)测定不同海拔沙棘林的土壤含水量、小枝正午水势、枝条导

水损失率、枝条比导水率、净光合速率、气孔导度ꎬ根和叶片的可溶性糖、淀粉、非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)含
量ꎮ 在 ２０１８ 年 ８ 月测定叶面积、比叶重、树高、冠幅ꎮ
１.２　 土壤含水量、小枝正午水势、枝条导水损失率和枝条比导水率测定

于 ２０１８ 年 ６ 月上旬(旱季)和 ８ 月中旬(雨季)选择连续晴天测定土壤含水量、正午水势和枝条导水损失

率ꎮ 土壤含水量用 ＴＲＭＥ－Ｔ３ ＴＤＲ 便携式土壤水分测定仪(ＩＭＫＯꎬ Ｅｔｔｌｉｎｇｅｎꎬ 德国)测定ꎬ在每个海拔的３ 个

样地中随机测定 ６ 次ꎬ由于沙棘的根系主要分布区在 ０—３０ ｃｍ 土层[１２]ꎬ故土壤含水量测定土层深度为

２０ ｃｍꎮ 小枝正午水势的测定时间为 １２:００—１４:００ꎬ用 ＰＭＳ ６００Ｄ 水势仪(ＰＭＳ Ａｌｂａｎｙꎬ 美国)选择树冠中上

部向阳面的 １—２ 年生小枝测定ꎬ每个海拔高度随机测定 ５—６ 个单株ꎬ每个单株选择 １ 个小枝测定ꎮ 枝条导

水损失率的测定时间同正午水势ꎬ选择树冠中上部向阳面的 ２ 年生枝条测定ꎬ测定方法参照王林等[１３]的方法

进行ꎬ并按公式:“枝条导水损失率＝枝条初始导水率(Ｋ ｉ) /枝条最大导水率(Ｋｍａｘ)”计算枝条导水损失率ꎮ 枝

条比导水率的测定时间为 ２０１８ 年 ８ 月ꎬ在测定枝条导水损失率的同时获得枝条最大导水率ꎬ并按公式:“枝条

比导水率＝枝条最大导水率(Ｋｍａｘ) /枝条边材面积( ｓ)”计算枝条最大比导水率ꎮ 枝条导水损失率和最大导水

率在每个海拔的 ３ 个样地中随机选取 ５—６ 个枝条测定ꎮ
１.３　 枝条导管直径和导管密度、叶面积测定

枝条导管直径和导管密度在 ２０１８ 年 ８ 月中旬测定ꎬ选取树冠中上部向阳面的 ２ 年生枝条ꎬ枝条去除韧皮

部后在滑走切片机上沿径向切片ꎬ切片厚度为 ３０ μｍꎬ在显微镜下观察拍照ꎬ并测定导管直径和导管密度ꎬ导
管密度根据单位面积上的导管数计算ꎬ每个海拔高度取 ５ 个茎段ꎬ每个茎段随机测定 ３０—５０ 个导管的直径ꎬ
每个茎段随机选取 ２ 个视野拍照测定导管密度ꎮ 叶面积的测定时间为 ２０１８ 年 ８ 月用叶面积仪测定ꎬ采集树

冠中上部向阳面叶片测定ꎬ每个海拔随机选择样树 ５ 株ꎬ每株采集叶片 ５—６ 个ꎮ
１.４　 光合速率和气孔导度测定

光合速率和气孔导度在 ２０１８ 年 ６ 月上旬和 ８ 月中旬ꎬ选择连续晴天的 ９:００—１１:３０ 用 Ｌｉ￣６４００ 光合测定

系统(ＬＩ－ＣＯＲꎬＬｉｎｃｏｌｎꎬ美国)测定ꎬ红蓝光源设定光强为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ预实验表明该光照强度在沙棘的

光饱和点之上ꎬ每个海拔随机选 ３ 个单株ꎬ每个单株选择向阳面树冠中上部 ２ 个叶片进行测定ꎮ
１.５　 非结构性碳水化合物含量测定

于 ２０１８ 年 ６ 月上旬和 ８ 月中旬采集样品ꎬ每个海拔在样地中随机选取 ５—６ 个单株ꎬ在每株向阳面的树

冠中上部随机采集一个 ２ 年生枝条ꎬ收集叶片用于测定非结构性碳水化合物ꎬ根采集深度为 １０—３０ ｃｍꎬ直径

为 ０.５—０.８ ｃｍ 的根用于测定非结构性碳水化合物ꎮ 带回实验室后把木质部和韧皮部分开ꎬ样品在 ７５℃下烘

干 ４８ ｈꎬ粉碎后过 １００ 目筛ꎮ 可溶性糖和淀粉含量测定用硫酸蒽酮法[１４]ꎬ非结构性碳水化合物含量为同一部

位可溶性糖含量和淀粉含量之和ꎮ
１.６　 株高、冠幅测定

株高和冠幅的测定时间为 ２０１８ 年 ８ 月ꎬ在每个海拔的 ３ 个样地中随机选择 ５—６ 个单株测定ꎬ冠幅为东

西和南北两个方向的平均值ꎮ
１.７　 统计分析

采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件进行数据统计分析ꎬ不同海拔在相同时间的测定指标差异显著性采用单因素方差分
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析ꎬ并用最小显著性差异数法(ＬＳＤ)进行多重比较ꎬ以 Ｐ<０.０５ 作为显著性标准ꎮ 用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０.０ 软件绘图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 海拔高度对中国沙棘林土壤含水量、小枝水势和枝条导水损失率的影响

无论在 ６ 月还是 ８ 月ꎬ土壤含水量均随海拔的升高而增大ꎬ海拔 １７００ ｍ 以上高海拔的土壤含水量显著高

于 １７００ ｍ 以下海拔ꎮ 同一海拔高度 ８ 月份的土壤含水量均显著高于 ６ 月ꎮ ６ 月的土壤含水量在 １０.３％—
１７.２％ꎬ８ 月的土壤含水量在 １５.３％—２１.３％(图 １)ꎮ

在 ６ 月和 ８ 月ꎬ中国沙棘的正午水势随海拔高度的升高均呈现先增高后降低的趋势ꎬ６ 月水势在海拔

１７００ ｍ 处最大ꎬ海拔 １７００ ｍ 中国沙棘小枝正午水势显著高于其它海拔ꎻ在 ８ 月ꎬ中国沙棘小枝正午水势在海

拔 １９００ ｍ 处最大ꎬ海拔 １７００ ｍ 次之ꎬ并且显著高于海拔 １７００ ｍ 以下沙棘ꎬ同一海拔 ６ 月小枝正午水势均显

著低于 ８ 月(图 １)ꎮ
在 ６ 月ꎬ中国沙棘的枝条导水损失率均随海拔升高呈现先减小后增大的趋势ꎬ在海拔 １７００ ｍ 处中国沙棘

导水损失率最小ꎬ为 ４１.７％ꎬ在海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 处较高ꎬ分别为 ７８.２％和 ７９.０％ꎮ 海拔 １７００ ｍ 中国沙棘

枝条导水损失率显著低于海拔 １３００ ｍ 及以下沙棘ꎬ也显著低于海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 中国沙棘ꎮ ８ 月时ꎬ海
拔 １１００ ｍ 处中国沙棘的导水损失率显著高于其他海拔ꎬ其他海拔之间差异不显著ꎮ 除 １７００ ｍ 外同一海拔高

度 ６ 月的导水损失率均显著高于 ８ 月ꎮ

图 １　 不同海拔沙棘的土壤含水量、正午水势和枝条导水损失率(平均数±标准差)

Ｆｉｇ.１　 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｍｉｄｄａｙ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｆ

ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ (Ｍｅａｎ±ＳＤ)

不同小写字母表示同一时间不同海拔同一指标间的差异显著性

２.２　 海拔高度对中国沙棘枝条导管直径、导管密度和最大比导水率的影响

不同海拔中国沙棘的平均导管直径没有显著性差异ꎮ 在海拔 １１００—１７００ ｍꎬ随着海拔的升高枝条导管

密度呈上升趋势ꎬ海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 导管密度较 １７００ ｍ 略有降低ꎬ但没有显著性差异ꎮ 枝条比导水率在
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１１００—１７００ ｍ 呈上升趋势ꎬ在海拔 １７００ ｍ 达到最大值ꎬ在 １７００—２１００ ｍꎬ随着海拔的升高ꎬ枝条导水率呈现

下降趋势(图 ２)ꎮ
中国沙棘的叶面积随海拔的升高表现出先增大后减小的趋势ꎬ海拔 １７００ ｍ 处叶面积最大ꎬ均值为 ３.４６

ｃｍ２ꎬ海拔 １１００ ｍ 处沙棘叶面积最小ꎬ均值仅为 １.４６ ｃｍ２ꎬ海拔 １７００ ｍ 处沙棘叶面积是海拔 １１００ ｍ 处沙棘的

２.３７ 倍(图 ２)ꎮ

图 ２　 不同海拔沙棘的枝导管直径、导管密度、枝条比导水率和叶面积(平均数±标准差)

Ｆｉｇ.２　 Ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒꎬ ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ｍａｘｉｍｕｍ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｆ ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ (Ｍｅａｎ±

ＳＤ)

２.３　 海拔高度对中国沙棘光合作用的影响

在 ６ 月ꎬ中国沙棘的光合速率随海拔升高呈现增加趋势ꎬ海拔 １１００ ｍ 的光合速率最低ꎬ海拔 １３００ ｍ、
１５００ ｍ、１７００ ｍ 光合速率没有显著性差异ꎬ海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 光合速率显著高于 １７００ ｍ 及以下海拔ꎮ 不

同海拔中国沙棘光合速率的变化范围在 ５.５—１１.９ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 在 ８ 月ꎬ中国沙棘光合速率随海拔升高

呈现上升趋势ꎬ不同海拔光合速率的变化范围在 １２.８—１８.３ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ
－２ ｓ－１(图 ３)ꎮ 在 ６ 月中国沙棘气孔导

度在 １１００—１９００ ｍ 呈现上升趋势ꎬ２１００ ｍ 的气孔导度显著低于 １５００—１９００ ｍꎬ在 ８ 月ꎬ随着海拔的升高ꎬ气
孔导度呈现上升趋势ꎬ１１００ ｍ 和 １３００ ｍ 中国沙棘的气孔导度显著低于 １５００—２１００ ｍ(图 ３)ꎮ
２.４　 海拔高度对中国沙棘叶、根非结构性碳水化合物含量的影响

在 ６ 月ꎬ除海拔 １９００ ｍ 叶可溶性糖含量略低外ꎬ其他海拔叶可溶性糖含量没有显著性差异ꎮ 根木质部可

溶性糖含量在 １１００ ｍ、２１００ ｍ 处于较高水平ꎬ显著高于除 １９００ ｍ 以外的其他海拔高度ꎮ 中国沙棘根韧皮部

可溶性糖含量在 １１００—１７００ ｍ 间没有显著性差异ꎬ在海拔 １７００—２１００ ｍ 呈下降趋势ꎬ在海拔 ２１００ ｍ 达到最

小值ꎮ 在 ８ 月ꎬ叶和根木质部可溶性糖含量沿海拔梯度呈下降趋势ꎬ１１００ ｍ 最大ꎬ在 ２１００ ｍ 最小ꎮ 根韧皮部

可溶性糖含量在 １１００—１９００ ｍ 呈下降趋势ꎬ在 ２１００ ｍ 较 １９００ ｍ 略有上升ꎮ
在 ６ 月ꎬ中国沙棘叶 ＮＳＣ 含量在不同海拔间变化不大ꎬ且没有一致规律ꎮ 根木质部 ＮＳＣ 含量随海拔高度

的增加呈下降趋势ꎬ在 １１００ ｍ ＮＳＣ 含量最高ꎮ 根韧皮部 ＮＳＣ 含量在 １１００—１７００ ｍ 间没有显著性差异ꎬ在
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图 ３　 不同海拔沙棘的净光合速率和气孔导度(平均数±标准差)

Ｆｉｇ.３　 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｆ ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ (Ｍｅａｎ±ＳＤ)

１７００—２１００ ｍꎬ随着海拔的升高呈现下降趋势ꎮ 在 ８ 月ꎬ叶 ＮＳＣ 含量随海拔的升高呈下降趋势ꎬ但 １７００ ｍ 显

著高于除 １１００ ｍ 的其他海拔ꎮ 根木质部 ＮＳＣ 含量变化不大ꎬ在 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 略有上升ꎮ 根韧皮部 ＮＳＣ
含量变化没有明显规律(图 ４)ꎮ
２.５　 海拔高度对中国沙棘株高和冠幅的影响

在海拔 １５００ ｍ、１７００ ｍ、１９００ ｍ 中国沙棘的株高和冠幅显著高于海拔 １１００ ｍ、１３００ ｍ、２１００ ｍꎬ株高在海

拔 １５００ ｍ 达到最大值ꎬ均值为 ３.６ ｍꎬ海拔 １５００ ｍ 株高为海拔 １１００ ｍ 株高的 １.８ 倍ꎮ 冠幅在海拔 １７００ ｍ 处

最大ꎬ均值为 ２.３ ｍꎬ显著大于其他海拔ꎬ海拔 １７００ ｍ 沙棘冠幅为海拔 １１００ ｍ 冠幅的 １.９１ 倍(图 ５)ꎮ

３　 讨论

３.１　 海拔高度对中国沙棘水分状况的影响

随着海拔高度的增加ꎬ温度降低ꎬ降水量增加ꎬ空气湿度上升ꎬ环境中水分的可用性增加ꎬ通常情况下植物

受到水分限制的影响会逐渐减弱[１５]ꎮ 在本研究的 ６ 月和 ８ 月两次检测中ꎬ土壤含水量均随着海拔高度的增

加呈现上升趋势ꎬ这表明随着海拔的升高ꎬ环境水分状况趋好ꎮ 但在本研究中ꎬ中国沙棘的植物水分状况并没

有和环境水分状况呈现一致规律ꎬ在海拔 １１００—１７００ ｍꎬ中国沙棘的正午水势随着海拔的升高呈上升趋势ꎬ
枝条导水损失率呈下降趋势ꎬ这表明在海拔 １１００—１７００ ｍ 随着海拔高度的升高ꎬ中国沙棘的水分状况趋好ꎮ
但海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 的 ６ 月正午水势显著低于海拔 １７００ ｍꎬ２１００ ｍ 在 ８ 月的正午水势显著低于 １９００ ｍꎬ
且在 ６ 月海拔 １９００ ｍ 和 ２１００ ｍ 的枝条导水损失率显著高于 １１００—１７００ ｍꎬ这表明在高海拔(１９００ ｍ 和

２１００ ｍ)ꎬ环境水分状况较好没有转化为中国沙棘的较好水分状况ꎮ 原因是ꎬ在高海拔环境水分状况已不是

中国沙棘生长的主要限制因素ꎬ而高海拔的温度降低成为水分利用的主要限制因素[１６]ꎬ本研究中海拔 １９００ ｍ
的 ８ 月的正午水势显著高于 １７００ ｍ 及以下海拔ꎬ也佐证了 ８ 月的温度较 ６ 月升高对高海拔中国沙棘的水分

状况有利ꎮ
前人的大量研究表明植物水分长距离输导系统在干旱、低温等逆境下木质部导管产生气穴栓塞ꎬ大量导

管的气穴栓塞成为植物在逆境下水分从根到叶运输的主要障碍[６ꎬ １７]ꎮ 在本研究中ꎬ在 ６ 月高海拔(１９００ ｍ 和

２１００ ｍ)中国沙棘枝条导水损失率接近 ８０％ꎬ这表明高海拔中国沙棘较大程度受到水分输导限制的影响ꎮ 目

前的研究表明渗透调节介导的木质部导管气穴栓塞修复需要淀粉的水解及可溶性糖向栓塞导管运输[１８]ꎬ同
时也有水通道蛋白的参与[１９]ꎬ高海拔较低的温度可能会限制这些生理过程ꎬ因此生长季前期(６ 月)高海拔沙

棘枝条导水损失率显著增加是由如下原因造成:一是高海拔水势的降低促进了栓塞的形成ꎻ二是较低的气温

限制了气穴栓塞的短期修复[２０]ꎬ三是高海拔地区冬季更低的温度(或更多的冻融交替循环)可能造成了栓塞
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图 ４　 不同海拔高度沙棘叶片、根木质部和根韧皮部的非结构性碳水化合物含量(平均数±标准差)

Ｆｉｇ.４　 ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓꎬ ｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｐｈｌｏｅｍ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｆ ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ (Ｍｅａｎ±ＳＤ)

脆弱性的增加[２１]ꎬ四是受物候期的影响ꎬ高海拔中国沙棘在生长季前期冬季产生的气穴栓塞的季节性修复尚

未完成[２２]ꎮ 水分长距离运输受到气穴栓塞的影响ꎬ进而导致枝条和叶片的水势降低ꎬ水分状况变差ꎮ 因此虽

然高海拔的土壤水分状况更好ꎬ且蒸腾潜能更低ꎬ但中国沙棘的水分状况较 １７００ ｍ 差ꎮ 低海拔(１１００ ｍ 和

１３００ ｍ)中国沙棘的 ６ 月枝条导水损失率接近 ６０％ꎬ显著高于 １７００ ｍꎬ这表明低海拔中国沙棘在旱季也一定

程度上受到水分长距离运输限制的影响ꎬ低海拔水分供应不足导致的水势降低是引起低海拔中国沙棘枝条水

分输导受限的主要原因ꎮ
前人的研究多表明在水分匮乏条件下ꎬ植物的木质部导管特征的变化通常是导管直径减小ꎬ导管密度增

加[６ꎬ ８ꎬ １３]ꎬ但在本研究中ꎬ不同海拔沙棘的导管直径间没有显著性差异ꎬ只是在海拔 ２１００ ｍ 导管直径较

１７００ ｍ和 １９００ ｍ 略低ꎬ沙棘枝条的导管密度在 １１００—１７００ ｍ 间随海拔高度的增加呈上升趋势ꎬ在 １７００—
２１００ ｍ 导管密度又略有下降ꎬ枝条导水率与导管密度呈现相似变化趋势ꎬ这表明中国沙棘导管直径对海拔导

致的环境变化不敏感ꎮ 前人的报道也表明影响中国沙棘导管直径的主要因素是种源ꎬ受环境变化影响较

小[２３]ꎬ近期也有报道表明干旱会降低木质部导管密度[２４]ꎬ沙棘导管形态沿海拔梯度变化的驱动机制有待进

１００２　 ５ 期 　 　 　 王林　 等:海拔高度对中国沙棘水碳代谢和生长的影响———以关帝山区为例 　
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图 ５　 不同海拔高度沙棘的株高和冠幅(平均数±标准差)

Ｆｉｇ.５　 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｆ ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ (Ｍｅａｎ±ＳＤ)

一步研究ꎮ
３.２　 海拔高度对中国沙棘光合作用和碳素分配的影响

前人对沿海拔梯度光合速率的变化没有一致结果ꎬ有研究表明光合速率随着海拔升高而降低[２５—２７]ꎬ认为

随着海拔高度的增加ꎬ源库不平衡条件下的碳积累会导致光合相关基因表达的下调[２６—２７]ꎬ也有研究表明随着

海拔的上升光合速率升高ꎬ并认为碳摄取不是限制植物在高海拔生长变差的原因[２８]ꎮ 在本研究中无论是

６ 月还是 ８ 月ꎬ中国沙棘的净光合速率均呈现随海拔高度的升高而增加ꎬ且 ８ 月的光合速率均显著高于同一

海拔 ６ 月的水平ꎮ 这表明中国沙棘的光合速率对水分状况有较强的依赖ꎬ虽然在海拔 １７００ ｍ 以上温度降低ꎬ
但对光合作用来说ꎬ该环境下白天(或接近中午)的温度不是主要限制因素ꎮ 另外在本研究中只测定了上午

时间的光合潜能ꎬ受野外条件的限制没有检测光合的日变化ꎬ前人的研究也表明干旱条件对下午的光合作用

会受到更大程度的限制[２９]ꎬ高海拔条件下日光合作用时间和生长季的缩短均会限制植物的碳摄取ꎮ
ＮＳＣ 储藏反映植物光合碳获取和代谢生长碳消耗间的平衡关系ꎬ之前的研究发现 ＮＳＣ 浓度随海拔高度

会有显著性变化[３０]ꎬ在干旱、低温等逆境条件下ꎬ可溶性糖会起到维持渗透调节ꎬ维持呼吸代谢ꎬ木质部导管

气穴栓塞修复、水力结构功能维持等生理功能ꎬ同时 ＮＳＣ 也可以为生长提供碳源ꎬ同时 ＮＳＣ 含量会受到碳摄

取和运输、生长与储藏关系、不同功能的优先次序等多种因素的影响ꎮ 在低海拔地区ꎬ干旱影响会导致 ＮＳＣ
的源￣库关系发生变化ꎬ如在轻度和中度干旱下ꎬ对生长的影响较对光合作用的影响提前ꎬ造成生长变慢ꎬＮＳＣ
积累ꎬ但严重或长期干旱下 ＮＳＣ 含量下降成为限制植物生长和存活的重要因素[６]ꎮ 在本研究中ꎬ海拔 １９００ ｍ
和 ２１００ ｍ 的 ６ 月根韧皮部 ＮＳＣ 含量有一定程度的降低ꎬ８ 月叶片 ＮＳＣ 含量较海拔 １７００ ｍ 有一定程度的降

低ꎬ低海拔(１１００—１３００ ｍ)中国沙棘 ＮＳＣ 含量较高海拔有一定程度的增加或没有变化ꎮ 这表明在低海拔水

分匮乏导致生长一定程度受限ꎬ但没有造成碳限制ꎬ高海拔 ＮＳＣ 含量有小幅度的降低ꎬ高海拔光合潜能虽然

有一定程度升高ꎬ但受到低温和生长季较短导致光合有效时间缩短的影响ꎬ高海拔非结构性碳库并没有明显

增加ꎮ
３.３　 不同海拔中国沙棘水碳代谢与生长的关系

树木水分状况是影响生长的重要因素ꎬ水分状况变差会限制植物的光合作用ꎬ影响碳摄取[６—８]ꎬ细胞膨压

维持是促进细胞体积增加的主要动力ꎬ水分在其中起到重要作用ꎬ同时水分状况变差也会缩短分生组织的活

动时间[３１]ꎬ前人的报道也表明生长受阻与水分供应关系密切[３２]ꎬ尤其是在干旱半干旱地区ꎬ这种依赖性更

强ꎮ 光合产物是植物生长的物质基础ꎬ生长受抑制与碳的关系的相关研究认为主要与碳摄取受阻的“源限

制”和碳分配受阻的“库限制”有关[３０]ꎮ 在本研究中ꎬ在低海拔ꎬ较低的土壤含水量和较高的环境温度导致较

大的蒸腾潜能ꎬ导致中国沙棘水分状况变差ꎬ进而成为沙棘生长受限的主要因素ꎮ 高海拔对树木生长的限制

作用有不同的假说ꎬ但普遍认为是由于较低的温度引起ꎬ与碳摄取受限或碳分配受限有关ꎬ也有研究认为高海
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拔的冰冻导致水分状况变差限制了树木的生长[１７]ꎮ 在本研究中ꎬ在高海拔ꎬ在少数部位体现出 ＮＳＣ 含量降

低ꎬ这表明高海拔生长受限在一定程度上受到碳摄取限制影响ꎬ但高海拔中国沙棘的叶和根 ＮＳＣ 降低程度较

小或没有变化ꎬ这表明非结构性碳不足的限制作用不大ꎬ这种生长的下调并不是单纯由于碳供应不足(源限

制)造成ꎬ而是更多的与低温对树木生长的抑制(库限制)有关[３３—３４]ꎮ 本研究同时也发现在高海拔ꎬ生长受到

抑制并没有造成中国沙棘 ＮＳＣ 的积累ꎬ这可能是沙棘本身对生长和储藏间的协调有关ꎬ也可能与高海拔生长

季较短和叶面积减小导致的碳摄取能力不足有关ꎮ 在本研究中ꎬ高海拔生长季前期(６ 月)较大的气穴栓塞导

致的水分状况变差也是导致高海拔沙棘生长受阻的原因之一ꎮ

４　 结论

本研究测定了关帝山地区 １１００—２１００ ｍ 中国沙棘的水分状况、光合作用、碳代谢和生长ꎮ 结果表明:低
海拔(１１００—１３００ ｍ)和高海拔(１９００—２１００ ｍ)中国沙棘生长均受到一定程度的抑制ꎮ 低海拔沙棘主要受干

旱胁迫的影响ꎬ导致水分状况变差、光合速率降低、生长受限ꎬ高海拔对中国沙棘的抑制作用体现在低温导致

生长季前期水分输导受阻ꎬ生长季缩短和温度较低导致碳摄取受限ꎬ以及低温抑制了树木的生长ꎮ
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[ ４ ] 　 Ｖｏｓｐｅｒｎｉｋ Ｓꎬ Ｎｏｔｈｄｕｒｆｔ Ａ. Ｃａｎ ｔｒｅｅｓ ａｔ ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｅ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎｓ ａｔ ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｄｕｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ? Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１８ꎬ ４８(６): ６５０￣６６２.

[ ５ ] 　 Ｋöｒｎｅｒ Ｃ. Ｔｈｅ ｃｏｌｄ ｒａｎｇｅ ｌｉｍｉｔ ｏｆ ｔｒｅｅｓ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２１ꎬ ３６(１１): ９７９￣９８９.

[ ６ ] 　 ＭｃＤｏｗｅｌｌ Ｎ Ｇ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｌｉｎｋｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓꎬ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １５５ ( ３):

１０５１￣１０５９.

[ ７ ] 　 Ｌｉａｎｇ Ｘ Ｇꎬ Ｇａｏ Ｚꎬ Ｓｈｅｎ Ｓꎬ Ｐａｕｌ Ｍ Ｊꎬ Ｚｈａｎｇ Ｌꎬ Ｚｈａｏ Ｘꎬ Ｌｉｎ Ｓꎬ Ｗｕ Ｇꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｍꎬ Ｚｈｏｕ Ｓ Ｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅａｒ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｗｏ ｍａｉｚｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｔｏ

ｓｈａｄｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ: ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ

２５１: １５３１９４.

[ ８ ] 　 Ｔｒｉｆｉｌò Ｐꎬ Ｃａｓｏｌｏ Ｖꎬ Ｒａｉｍｏｎｄｏ Ｆꎬ Ｐｅｔｒｕｓｓａ Ｅꎬ Ｂｏｓｃｕｔｔｉ Ｆꎬ Ｌｏ Ｇｕｌｌｏ Ｍ Ａꎬ Ｎａｒｄｉｎｉ Ａ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｓｔｅｍ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｏｓｔ￣ｄｒｏｕｇｈｔ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｉｎ Ｌａｕｒｕｓ ｎｏｂｉｌｉｓ Ｌ.: ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｌｉｎｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆａｉｌｕｒｅ.

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１７ꎬ １２０: ２３２￣２４１.

[ ９ ] 　 师瑞瑞ꎬ 覃金兰ꎬ 李少斌. ２ 个不同海拔中国沙棘天然种群的表型多样性研究. 长江大学学报: 自然科学版ꎬ ２０１９ꎬ １６(８): ９２￣９６ꎬ ９.

[１０] 　 冯燕辉ꎬ 梁文俊ꎬ 魏曦ꎬ 赵伟文ꎬ 卜瑞英ꎬ 王凯娜. 不同林分密度华北落叶松林枯落物及土壤特征分析. 西南师范大学学报: 自然科学

版ꎬ ２０２１ꎬ ４６(３): １７９￣１８７.

[１１] 　 郭晋平ꎬ 丁颖秀ꎬ 张芸香. 关帝山华北落叶松林凋落物分解过程及其养分动态. 生态学报ꎬ ２００９ꎬ ２９(１０): ５６８４￣５６９５.

[１２] 　 崔浪军ꎬ 梁宗锁ꎬ 韩蕊莲ꎬ 杨建伟. 沙棘￣杨树混交林生物量、林地土壤特性及其根系分布特征研究. 林业科学ꎬ ２００３ꎬ ３９(６): １￣７.

[１３] 　 王林ꎬ 代永欣ꎬ 樊兴路ꎬ 张芸香ꎬ 黄平ꎬ 万贤崇. 风对黄花蒿水力学性状和生长的影响. 生态学报ꎬ ２０１５ꎬ ３５(１３): ４４５４￣４４６１.

[１４] 　 Ｍｉｔｃｈｅｌｌ Ｐ Ｊꎬ Ｏ＆ａｐｏｓꎻＧｒａｄｙ Ａ Ｐꎬ Ｔｉｓｓｕｅ Ｄ Ｔꎬ Ｗｈｉｔｅ Ｄ Ａꎬ Ｏｔｔｅｎｓｃｈｌａｅｇｅｒ Ｍ Ｌꎬ Ｐｉｎｋａｒｄ Ｅ Ａ. Ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｄｅｆｉｎｅ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｙｓｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｔｒｅｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１３ꎬ １９７(３): ８６２￣８７２.

[１５] 　 Ｉｂａñｅｚ Ｖ Ｎꎬ Ｋｏｚｕｂ Ｐ Ｃꎬ Ｇｏｎｚáｌｅｚ Ｃ Ｖꎬ Ｊｅｒｅｚ Ｄ Ｎꎬ Ｍａｓｕｅｌｌｉ Ｒ Ｗꎬ Ｂｅｒｌｉ Ｆ Ｊꎬ Ｍａｒｆｉｌ Ｃ Ｆ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ｏｆ ｓｅｍｉ￣ｄｅｓｅｒｔ ｗｉｌｄ ｐｏｔａｔｏ

Ｓｏｌａｎｕｍ ｋｕｒｔｚｉａｎｕｍ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２１ꎬ ３０８: １１０９１１.

[１６] 　 Ｌｉ Ｍ Ｙꎬ Ｌｅｎｇ Ｑ Ｎꎬ Ｈａｏ Ｇ Ｙ. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ￣ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ ａｎｄ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ. ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ａｌｏｎｇ

ａｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｒｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ. Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ４９７: １１９５２４.

[１７] 　 Ｆａｎｇ Ｌ Ｄꎬ Ｎｉｎｇ Ｑ Ｒꎬ Ｇｕｏ Ｊ Ｊꎬ Ｇｏｎｇ Ｘ Ｗꎬ Ｚｈｕ Ｊ Ｊꎬ Ｈａｏ Ｇ Ｙ. Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒｌｉｅｓ ｔｈｅ ｄｉｅｂａｃｋ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｓｅｕｄｏ￣ｓｉｍｏｎｉｉ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ￣

ｌｉｍｉｔｅｄ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ. Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ４８３: １１８７６４.

３００２　 ５ 期 　 　 　 王林　 等:海拔高度对中国沙棘水碳代谢和生长的影响———以关帝山区为例 　
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[１８]　 Ｔｏｍａｓｅｌｌａ Ｍꎬ Ｐｅｔｒｕｓｓａ Ｅꎬ Ｐｅｔｒｕｚｚｅｌｌｉｓ Ｆꎬ Ｎａｒｄｉｎｉ Ａꎬ Ｃａｓｏｌｏ Ｖ. Ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ.

Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１９ꎬ ２１(１): １４４.

[１９] 　 Ｓｅｃｃｈｉ Ｆꎬ Ｐａｇｌｉａｒａｎｉ Ｃꎬ Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ Ｍ Ａ. Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｘｙｌｅｍ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｆｒｏｍ ｓｅｖｅｒｅ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ.

Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１７ꎬ ４０(６): ８５８￣８７１.

[２０] 　 Ｆｅｒｎáｎｄｅｚ￣Ｐéｒｅｚ Ｌꎬ Ｖｉｌｌａｒ￣Ｓａｌｖａｄｏｒ Ｐꎬ Ｍａｒｔíｎｅｚ￣Ｖｉｌａｌｔａ Ｊꎬ Ｔｏｃａ Ａꎬ Ｚａｖａｌａ Ｍ Ａ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｉｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｉｂｅｒｉａｎ Ｐｅｎｉｎｓｕｌａ ａｇｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｆｏｌｉａｇｅ ｆｒｏｓｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎬ ｎｏｔ ｗｉｔｈ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｆｒｅｅｚｉｎｇ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｘｙｌｅｍ ｅｍｂｏｌｉｓｍ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ３８(４): ５０７￣５１６.

[２１] 　 Ｓｏｕｋｕｐ Ａꎬ Ｐｅｃｋｏｖá Ｅꎬ Ｊｅžｋｏｖá Ｂꎬ Ｓｋｌｅｎáｒ̌ Ｐ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｕｍｉｄ ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ Ａｎｄｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ａ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｓａｆｅｔｙ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０２１ꎬ １０８(１１): ２１２７￣２１４２.

[２２] 　 Ｄａｉ Ｙ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｗａｎ Ｘ Ｃ. Ｆｒｏｓｔ ｆａｔｉｇｕｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｐｒｉｎｇ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｘｙｌｅｍ ｃｏｎｄｕｉｔｓ ｉｎ ｒｉｎｇ￣ｐｏｒｏｕｓꎬ ｄｉｆｆｕｓｅ￣ｐｏｒｏｕｓꎬ ａｎｄ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｓｉｔｕ.

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２０ꎬ １４６: １７７￣１８６.

[２３] 　 张新英ꎬ曹宛虹.生长在不同生境下的沙棘次生木质部解剖学的研究. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９０(１２):９０９￣９１５ꎬ９９３￣９９４.

[２４] 　 Ｌｉ Ｓꎬ Ｌｉ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｊꎬ Ｃｈｅｎ Ｚ Ｃꎬ Ｌｕ Ｓꎬ Ｗａｎ Ｘ Ｃꎬ Ｓｕｎ Ｈ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｄｅｌｚｏｎ Ｓꎬ Ｃｏｃｈａｒｄ Ｈꎬ Ｊｉａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｓｈｕ Ｊ Ｈꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｊ Ｍꎬ Ｙｉｎ Ｙ Ｆ.

Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｃｏｕｐｌｅｄ ｗｉｔｈ ｐｌａｎｔ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｃｙｃｌｅｓ ｉｎ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ Ｌ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ｄｏｉ(１０.１０９３):

ｔｒｅｅｐｈｙｓ.

[２５] 　 Ｗｉｌｅｙ Ｅꎬ Ｈｅｌｌｉｋｅｒ Ｂ. Ａ ｒｅ￣ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ｔｒｅｅｓ ｌｅｎｄｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｇｒｏｗｔｈ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１２ꎬ １９５

(２): ２８５￣２８９.

[２６] 　 Ｂａｎｓａｌ Ｓꎬ Ｇｅｒｍｉｎｏ Ｍ Ｊ. Ｃａｒｂｏｎ ｂａｌａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｔ ｔｉｍｂｅｒｌｉｎｅ: ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｕｐｔａｋｅꎬ ｓｔｏｒａｇｅꎬ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ２００８ꎬ
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