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热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木水力结构和非
结构性碳水化合物的影响

张子雷１，余海霞１，曲鲁平１，∗，汤行昊２，王　 浩１，王朝昭１，刘　 南１，王艺璇３，邵长亮３，
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摘要：近年来亚热带地区极端气候事件热浪发生频率增加，热浪频次及间隔时间的变化使热浪发生的模式及其对植物的胁迫方

式更加多样化。 高频热浪不仅通过热胁迫影响植物的碳固持速率，还会间接形成水分胁迫造成植物水力结构发生障碍，影响碳

水化合物的运输。 然而，目前亚热带树木水力结构和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）对复杂热浪的模式的响应仍不明确。 以亚热

带主要阔叶树种闽楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ）和木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）苗木为研究对象进行了热浪模拟试验，关注不同热浪频次（单次，

两次）及重复热浪间隔时间（短间隔、中间隔、长间隔）对苗木茎部水力结构特征及 ＮＳＣ 的影响，使用冲洗法测定水力结构中的

导水率（Ｋｈ）、最大导水率（Ｋｍａｘ）、比导率（Ｋｓ）、木质部栓塞百分数（ＰＬＣ），使用蒽酮－硫酸比色法测定茎段非结构性碳水化合物

含量。 结果表明，（１）闽楠和木荷的水力结构和非结构性碳水化合物在树种间存在显著差异；（２）不同热浪频次对闽楠和木荷

的 Ｋｍａｘ和 ＰＬＣ 影响存在显著差异；（３）重复热浪间隔时间变长，木荷茎栓塞减轻，而闽楠茎栓塞增加，且植株栓塞越严重，茎
ＮＳＣ 含量越少。 总体上，闽楠的水力传输系统对热浪抗性较弱，在热浪后栓塞严重，导水率下降且无法完全恢复，且 ＮＳＣ 含量

与栓塞程度相关性较弱；而木荷水力传输系统抗性较强，在热浪后导水能力可能恢复至未受干扰水平，且其恢复程度与 ＮＳＣ 含

量紧密相关。 该研究结果表明，高频热浪的发生会显著影响闽楠和木荷苗木茎部的导水能力，且不同间隔时间的重复热浪事件

对植物水力结构的影响存在差异性，并且两个亚热带阔叶树种对热浪伴随的高温和水分胁迫的耐受性和耐受机制存在差异。
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ｒｅｓｔｏｒｅｄ， ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｄｅｇｒｅｅ ｉｓ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ
ｈｉｇｈ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｈｅａｔ ｗａｖｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ， ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ．
Ａｄｄｉｔｉｏｎａｌｌｙ， ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｅａｔ ｗａｖｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈｅａｔ ｗａｖｅ； ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ； ｉｎｔｅｒｖａｌｓ； Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ； Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ； ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ　

热浪是一种近年来频发的极端气候事件，其所伴随的急速升温和持续性的高温天气对植物的生长和生理

活动造成显著影响［１—２］。 此外，高温热浪伴随的高压及下沉气流导致降水过程减少，加上太阳短波辐射造成

的大气干燥以及高温加速植物和土壤水分的蒸发散过程，单独的高温环境胁迫极易转为干热耦合的复合环境

胁迫。 近年来，全球变暖导致我国亚热带地区高温热浪事件频发，且呈现降水减少的趋势，季节性干旱频

发［３］，频繁的干热胁迫加剧了区域内植物枯梢、同化能力减弱及水力失衡等负面影响［４—６］、导致区域植被死亡

率增加［７］，增加植物群落潜在衰退风险。 尽管目前已有大量对树木耐热性和耐旱性的研究［８—９］，但仍缺乏亚

热带地区树种对高温及季节干旱耦合胁迫响应的研究。
热浪频率的升高也增加了组合热浪模式的复杂性，包括一年内多次热浪事件发生的可能性和相邻热浪事

件间间隔时间的差异等问题［１０］。 研究表明，极端热浪事件对植物的影响存在遗留效应，即热浪对植物的影响

并不会随着热浪事件结束而马上消失，植物需要一定的时间完成恢复，而不同植物所需恢复时间及相同时间

内的恢复程度均存在差异［５，１１—１２］。 事实上，多次热浪发生后其对植物的影响存在累加效应 （ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
ｅｆｆｅｃｔ） ［１３］，即后续热浪事件的影响高于 ／低于初次热浪事件的影响。 此外，重复热浪的间隔时间长度决定了

２５２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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植物在首次热浪后所获得的恢复时间，并影响后续热浪事件发生时的植物状态，其差异也会影响到累加效应

的强弱。 目前，关注不同模式热浪对植物影响的研究仍较为匮乏，明确多次热浪的累加效应的强度及其与间

隔时间的关系，对揭示植物对热浪干扰的“记忆”的时效性有重要的意义。
如前所述，热浪伴随的环境胁迫是复杂的干热耦合胁迫，因此水分受限环境对植物耐热性的影响在热浪

的研究中十分重要［１４］。 研究表明，虽然高温是热浪对植物胁迫的主要方式，但温度的骤然改变不仅会加剧土

壤水分蒸发和植物蒸腾量，造成土壤水势下降，减少根系水分供给［１５］；同时，高温环境下空气饱和水气压亏缺

（ＶＰＤ）上升，造成植物气孔关闭，导致生理性干旱发生［１６］。 因此，研究极端气候热浪事件对植物的影响，关注

植物体内的水分动态是必不可少的。 水力失衡（Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆａｉｌｕｒｅ）和碳饥饿（Ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ）是水分胁迫可

能导致树木死亡的重要机制［１］，而高温的耦合会增加树木死亡的几率［１７］。 首先，水分受限环境下植物可以从

土壤中获取的水分减少，造成植物体内发生水分失衡，同时高温加速了植物蒸腾耗水量［１８］，使木质部导管内

的负压升高，增加了发生空穴化及栓塞的几率，使水力失衡的风险增加［１９］。 其次，高温会影响植物光合酶的

活性并迫使植物延长光合午休的时间［５］，同时水分胁迫会引发植物关闭气孔［２０］，两者皆降低了植物的同化速

率，迫使植物消耗自身碳储备以维持新陈代谢。 碳水化合物作为植物光合作用的产物，不仅是植物新陈代谢

过程中重要的能源物质，对于维持植物体正常的生理活动具有极其重要的作用。 其中，非结构性碳水化合物

（Ｎｏｎ－ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，ＮＳＣ）指可在植物体内储存、移动和代谢的直接碳源，主要包括葡萄糖、果糖、蔗
糖等可溶性糖（Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ，ＳＳ）和淀粉（Ｓｔａｒｃｈ，Ｓｔ） ［２１］。 可溶性糖作为光合作用的直接产物，可以直接参与

植物生长、代谢过程并具有调节细胞渗透压的重要作用；淀粉是植物体内的主要储能物质，两者之间可相互转

换，共同在植物的新陈代谢、抵抗逆境胁迫过程中发挥重要作用［２２—２３］。 植物若在热浪胁迫时降低了非结构性

碳水化合物的积累，可能增加植物发生碳饥饿和水力失衡的风险，反之则表明植物对热浪胁迫存在适应机制，
例如改变碳分配的过程增强抗性［２４］。 由此，明确不同模式热浪对植物非结构性碳水化合物含量的影响，有利

于评估植物对热浪的抗逆性并揭示植物适应的机制。
闽楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ）和木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）是我国南亚热带的主要造林树种，在人工林内较多栽培，具

有极高的经济价值与生态意义［２５—２６］。 全球变暖背景下，亚热带地区植物常在热浪阶段出现枯梢现象［５］，可
见，除热损伤外，水力传输障碍和植物碳分配的变化也是研究热浪对植物影响时不可忽略的因素。 鉴于此，本
研究以亚热带主要阔叶树种闽楠和木荷为研究对象，通过人工模拟不同频率不同间隔的热浪事件，研究热浪

频率和间隔时间对闽楠和木荷苗木茎部水力结构和非结构性碳水化合物含量的影响，从树木水力结构和非结

构性碳水化合物关系角度入手，探讨热浪胁迫对树木水力结构和非结构性碳水化合物的影响及树木的响应

策略。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究地点为福建省林业科学研究院内的苗圃（２６．１５°Ｎ，１１９．２８°Ｅ），该地区为亚热带季风气候，年平均降

水量 １３４２ ｍｍ，年平均气温 １９．６℃，１ 月平均气温 １０．５℃，７ 月平均气温 ２８．２℃，年日照数 １７００—１９８０ ｈ，适宜

开展各种苗木栽培试验。
１．２　 实验材料

供试苗木为福建省林业科学研究院提供的两年生闽楠和木荷实生苗木，其中闽楠为建瓯万木林种源家系

苗，木荷为福建西坡国有林场木荷种子园家系苗。 苗木种植于福建省林业科学研究院苗圃中，于试验当年 ４
月选取长势均一、根系完整、无病害的苗木，移植至花盆中进行缓苗，其中木荷苗木平均高 ４４．４ ｃｍ，地径 ６．０
ｍｍ，闽楠苗木平均高 ６０．９ ｃｍ，地径 ５．９ ｍｍ。 花盆为圆柱形，直径 ４４ ｃｍ，高度 ３０ ｃｍ，为苗木根系生长提供了

充足的空间。 土壤为等质量红壤土（收集于福州周边海拔 ５００ ｍ 山体处）和基质的混合土，总有机碳含量

４７．３ ｇ ／ ｋｇ，总氮含量 ３．２ ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 为 ４．９，每盆装入混合土 ２０ ｋｇ。 缓苗期间苗木保持自然状态生长直至模拟

３５２１　 ３ 期 　 　 　 张子雷　 等：热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木水力结构和非结构性碳水化合物的影响 　
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热浪开始。
１．３　 实验设计

人工模拟热浪从自然热浪频发的 ８ 月开始，每次热浪持续 ３ ｄ，实验处理包括不同模式（不同频率间隔时

间）的热浪：无热浪（对照组 Ｃ）、单次热浪（ＨＷ）、短间隔重复热浪（两次热浪间隔 ７ ｄ，２ＨＷ７）、中间隔重复热

浪（两次热浪间隔 ３０ ｄ，２ＨＷ３０）、长间隔重复热浪（两次热浪间隔 ４５ ｄ，２ＨＷ４５），共计 ５ 个处理。 热浪组的首

次模拟热浪时间不一致，但末次模拟热浪时间统一，如此保证末次热浪后植物恢复时间和条件的一致。 本研

究通过 ＯＴＣ（Ｏｐｅｎ ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ，开顶箱）和电加热器共同作用的方式进行热浪模拟［５］。 每种处理即为一个

ＯＴＣ，ＯＴＣ 由直径 ２８ ｍｍ 的空心钢管搭建而成，长 ４．８ ｍ、宽 ２．２ ｍ、高 ２．２ ｍ，每个处理包含闽楠和木荷各 ８ 株

作为重复。 在热浪模拟阶段，ＯＴＣ 用高透光聚乙烯网布覆盖，四周开小窗，保证内外空气流通。 在每个 ＯＴＣ
内安装一台 ３．５ ｋＷ 工业电加热器（ＢＧＥ，Ｇｅｒｍａｎｙ），加热器放置在 ＯＴＣ 中部高 ２．０ ｍ 处，出风口水平向下

２０°，防止热风直吹苗木影响热浪模拟效果。 热浪加热前统一对所有样方 ＯＴＣ 进行高透光聚乙烯网布覆盖，
热浪加热结束后，统一拆除。 无热浪组在热浪处理阶段也进行高透光聚乙烯网布覆盖，但不加热，防止网布覆

盖对环境的扰动影响实验结果。
在 ＯＴＣ 顶部悬挂空气温度的测量仪 Ｉ⁃Ｂｕｔｔｏｎ（ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｕｔｔｏｎ），型号 ＤＳ１９２２Ｌ。 数据表明，在热浪期间，

加热 ＯＴＣ 内空气温度平均增温 １．８９℃。 热浪处理组的空气温度明显高于无热浪处理组，且加热结束后空气

温度迅速恢复到平均水平。 将长间隔重复热浪（２ＨＷ４５）的末次模拟热浪期间的空气温度与无热浪组进行对

比，结果显示模拟热浪期间处理组的空气温度一直维持在热浪组平均水平之上，且并非均一增温，存在与自然

热浪一致的昼夜不对称增温（日间平均增温 ４．３６℃，夜间平均增温 ２．０４℃）。
１．４　 测定指标与方法

研究表明，尽管热浪伴随的环境胁迫主要集中在热浪阶段，但热浪对植物的影响会持续较长一段时

间［１２］。 衡量植物对热浪的抗性也应该综合考虑植物在热浪阶段的抵抗力和热浪影响后的恢复力［２７］。 本研

究为了综合评估闽楠和木荷苗木对热浪的抗性，在热浪后给予苗木足够的等时长恢复时间，使苗木恢复力差

异特征同样被考量，最终通过热浪后苗木的永久损伤差异评估木荷和闽楠苗木对热浪的抗性。 基于前期研究

结果［５］，本研究选择在热浪模拟结束后第 ６０ 天进行植株样品的统一收获。
１．４．１　 苗木茎段水力结构的测定

水力结构测定选取苗木离地高度 ３—５ ｃｍ 处的主茎段。 于黎明时从基部剪取供试苗木主茎段，剪断后立

即将其浸没于水中，并在水下再次切口，防止气泡进入茎段而发生空穴化。 剪取后，在遮光保湿环境下尽快将

样品茎段带回实验室。 在室内将选取的主茎在水下进行切割为长度 ５—１０ ｃｍ 的小枝段（实际测量时茎段长

度为（８．５８±０．７１） ｃｍ），切口需平整。 利用改良后的冲洗法测定水力结构数据，将茎段与软管连接紧密，茎段

生长方向下端连接冲洗仪器，生长方向上端连接两端开放的玻璃刻度滴管［２８］，根据单位时间、单位压力梯度

下的 ０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＫＣＬ 溶液通过量测定枝条木质部导水率（Ｋｈ）。 导水率计算公式为：
Ｋｈ ＝Ｆ ／ （ｄｐ ／ ｄｘ）

式中，Ｆ 是流速，单位是（ｇ ／ ｓ），（ｄｐ ／ ｄｘ）是压力梯度。
导水率测定结束后，对茎段进行冲洗，将茎段下端连接至加压装置，加压至 １５０ ｋＰａ 后维持压强不变，保

持 ５ ｍｉｎ。 之后继续导水率测定方法，获得茎段最大导水率（Ｋｍａｘ）。 枝条的栓塞程度用导水率损失百分数

（Ｐｅｒｃｅｎｔ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＰＬＣ）表示，计算公式为：
ＰＬＣ（％）＝ １００（Ｋｍａｘ－Ｋｈ） ／ Ｋｍａｘ

完成导水率测量后，剥离树皮，测量茎段半径。 并用番红—固绿对茎段进行双重染色，通过光学显微镜观

察，并用 ＩｍａｇｅＪ 软件计算出茎段的木质部横截面积（Ａｗ，ｃｍ２），同时计算边材面积（有效输导面积），然后通过

导水率与边材面积的比值计算比导率（Ｋｓ）。
１．４．２　 叶生物量测定

模拟热浪实验结束两个月后，收获取样时采集叶片，分组编号装入信封，１０５℃杀青 １ ｈ 后置于 ６５℃烘箱

４５２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

烘至恒重后进行称重。
１．４．３　 茎非结构性碳水化合物的测定

将茎段烘至恒重后，利用球磨仪（上海净信，上海）将样品充分磨碎，测定茎中可溶性糖和淀粉含量，测量

方法为：首先称取 １００ ｍｇ 植物样品于 １０ ｍＬ 离心管中，加入 ７ ｍＬ 乙醇溶液（浓度为 ８０％），然后将试管放入

水浴锅中（水温为 ８０℃，时间为 ３０ ｍｉｎ）进行提取，取出冷却至室温，放入离心机（转速为 ３０００ ｒｐｍ，持续

１０ ｍｉｎ），收集上清液，重复提取 ３ 次。 收集好的上清液倒入 ５０ ｍＬ 的容量瓶，使用蒸馏水定容，用于可溶性糖

含量的测定。 继续向试管沉淀物中加入 ２ ｍＬ 蒸馏水，置于沸水浴中糊化 １５ ｍｉｎ，冷却后加入 ２ ｍＬ 浓度为

９．２ ｍｏｌ ／ Ｌ的高氯酸溶液，搅拌提取 １５ ｍｉｎ 后加入 ４ ｍＬ 蒸馏水混合，放入离心机（转速为 ３０００ ｒｐｍ，持续 １０
ｍｉｎ），将上清液倒入 ５０ ｍＬ 容量瓶中，再向沉淀中加入 ２ ｍＬ 浓度为 ４．６ ｍｏｌ ／ Ｌ 的高氯酸溶液，搅拌提取 １５ ｍｉｎ
后加入 ４ ｍＬ 蒸馏水混合，再次离心，收集上清液于容量瓶，最后水洗沉淀并离心，收集上清液于 ５０ ｍＬ 容量

瓶，使用蒸馏水定容，用于淀粉含量的测定。 测定采用蒽酮比色法，通过分光光度计（ＩＮＥＳＡ，上海）６２５ ｎｍ 波

段测定。 非结构性碳水化合物含量为可溶性糖和淀粉含量之和。
１．５　 数据统计分析

通过 Ｒ ４． １． ２ 软件中的“ ｄｏＢｙ”安装包计算平均值和标准误差，“ｍｕｌｔｃｏｍｐ”安装包进行单因素方差

（ＡＮＯＶＡ）分析（ｌｅｖｅｌ ＝ ０．０５）和多重比较（Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ），“ｄａｔａｓｅｔｓ”安装包进行双因素方差（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ， ＡＮＯＶＡ）
分析（ｌｅｖｅｌ ＝ ０．０５），“ｃｏｒｒｐｌｏｔ”安装包对各组数据进行相关性分析并作图。 采用 ｏｒｉｇｉｎ ２０２１（ＯｒｉｇｉｎＬａｂ，ＵＳＡ）绘
制柱状图和浪间隔时间的拟合以及间隔热浪影响下植物苗木相关指标的 ＰＣＡ（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ）
分析，图中数据为平均值±标准误差。

２　 结果与分析

２．１　 不同热浪模式对闽楠和木荷叶生物量、茎横截面积和 ＮＳＣ 含量的影响

树种间茎 Ａｗ、Ｌｗ、ＳＳ 和 ＮＳＣ 均存在显著差异（Ｐ＜０．０５），不同处理间 Ｓｔ 存在显著差异（Ｐ＜０．０５），热浪间

隔间 Ｓｔ 和 ＮＳＣ 存在显著差异（Ｐ＜０．０５）（表 １）。

表 １　 不同处理、热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木茎横截面积、叶干重、茎可溶性糖、茎淀粉和茎非结构碳水化合物影响的双因素方差

分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｏｏｄｙ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ， ｓｔｅｍ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔｅｍ ｓｔａｒｃｈ

ａｎｄ ｓｔｅｍ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｆ

Ｐ

横截面积 Ａｗ
Ｗｏｏｄｙ ａｒｅａ ／
（×１０５ ｍ２）

叶干重 Ｌｗ
Ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ

茎可溶性糖 ＳＳ
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

茎淀粉 Ｓｔ ／
Ｓｔａｒｃｈ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

茎非结构性
碳水化合物 ＮＳＣ
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ（ａ） １ ０．００３∗ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ０．３２５８ ＜０．００１∗

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（ｂ） ４ ０．５２１ ０．４７９ ０．３２８ ０．００８∗ ０．１７２

ａ×ｂ ４ ０．２１２ ０．９８５ ０．８３ ０．１１６ ０．６３５

热浪频次 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ（ｃ） ２ ０．１４４ ０．１０３ ０．８０３ ０．８７１ ０．７９９

ａ×ｃ ２ ０．６２５ ０．７６ ０．４５４ ０．８４２ ０．４７８

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ（ａ） １ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ０．７６３ ＜０．００１∗

热浪间隔 Ｉｎｔｅｒｖａｌ（ｄ） ２ ０．５５２ ０．２８４ ０．１１７ ＜０．００１∗ ０．０３８∗

ａ×ｄ ２ ０．２０３ ０．３９ ０．４４ ０．１２６ ０．６６

　 　 ∗号表示显著性（Ｐ＜０．０５）

相同处理下，闽楠的 Ａｗ 和 Ｌｗ 皆高于木荷，但闽楠 ＳＳ 和 ＮＳＣ 皆低于木荷（图 １）。 闽楠在 ２ＨＷ７后 ＳＳ、Ｓｔ
和 ＮＳＣ 均显著高于 ２ＨＷ４５（Ｐ＜０．０５），Ｌｗ 显著高于 ＨＷ（Ｐ＜０．０５），Ａｗ 未出现显著差异。 木荷在 ２ＨＷ７后 Ｓｔ 显

５５２１　 ３ 期 　 　 　 张子雷　 等：热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木水力结构和非结构性碳水化合物的影响 　
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著高于 ２ＨＷ４５（Ｐ＜０．０５），但 Ａｗ、Ｌｗ、ＳＳ 和 ＮＳＣ 均未出现显著差异。

图 １　 不同模式热浪处理对闽楠和木荷苗木茎横截面积、叶干重、茎可溶性糖、茎淀粉及非机构性碳水化合物含量的影响（平均值±标准

误差）

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔｅｍ ｗｏｏｄｙ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ， ｓｔｅｍ

ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔｅｍ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｃ：无热浪（对照组）；ＨＷ：单次热浪；２ＨＷ７：短间隔重复热浪；２ＨＷ３０：中间隔重复热浪；２ＨＷ４５：长间隔重复热浪。 不同字母表示各处理之间

存在显著差异（Ｐ＜０．０５，单因素方差分析，Ｄｕｎｃａｎ 检验）

２．２　 不同热浪模式对闽楠和木荷水力结构的影响

树种间茎 Ｋｈ、Ｋｍａｘ、Ｋｓ和 ＰＬＣ 均存在显著差异（Ｐ＜０．０５），不同处理间 ＰＬＣ 存在显著差异（Ｐ＜０．０５），热浪
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频次间 Ｋｍａｘ和 ＰＬＣ 存在显著差异（Ｐ＜０．０５），热浪间隔时间单因素并未对闽楠和木荷水力结构造成显著影响，
但热浪间隔时间和树种的交互作用显著影响了到 Ｋｈ、Ｋｓ和 ＰＬＣ（Ｐ＜０．０５）（表 ２）。

表 ２　 不同处理、热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木导水率、最大导水率、比导率和导水率损失百分数的双因素方差分析

ａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，

ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｆ

Ｐ

导水率 Ｋｈ

Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／

（ｇ ｍ ｓ－１ ＭＰａ－１）

最大导水率 Ｋｍａｘ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／

（ｇ ｍ ｓ－１ ＭＰａ－１）

比导率 Ｋｓ

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／

（ｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１）

导水率损失
百分数 ＰＬＣ

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ
ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／ ％

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ（ａ） １ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（ｂ） ４ ０．０８ ０．０７９ ０．３０２ ０．００９∗

ａ×ｂ ４ ０．０１５∗ ０．０６３ ０．１１ ０．５７５

热浪频次 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ（ｃ） ２ ０．２９６ ０．０４５∗ ０．３４５ ＜０．００１∗

ａ×ｃ ２ ０．４６ ０．２１ ０．４３ ０．２９５

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ（ａ） １ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ＜０．００１∗ ０．００１∗

热浪间隔 Ｉｎｔｅｒｖａｌ（ｄ） ２ ０．３５６ ０．９３６ ０．１０５ ０．７１１

ａ×ｄ ２ ０．０３∗ ０．３７１ ０．０１１∗ ０．０４４∗

　 　 ∗号表示显著性（Ｐ＜０．０５）

相同处理下，木荷苗木茎 Ｋｈ、Ｋｍａｘ和 Ｋｓ总体高于闽楠，但 ＰＬＣ 总体低于闽楠（图 ２）。 闽楠在 ２ＨＷ７后 Ｋｈ、
Ｋｍａｘ和 Ｋｓ均高于其他各组，其中 Ｋｈ和 Ｋｓ显著高于 ２ＨＷ４５（Ｐ＜０．０５），在 ２ＨＷ４５后 ＰＬＣ 显著高于 Ｃ 处理组（Ｐ＜
０．０５）。 木荷在 ２ＨＷ７后 ＰＬＣ 显著高于 Ｃ 和 ＨＷ（Ｐ＜０．０５），Ｋｈ、Ｋｍａｘ和 Ｋｓ在各处理组间无显著差异。
２．３　 不同树种对重复热浪间隔时间的差异性响应

闽楠 Ｋｈ和 Ｋｍａｘ随着重复热浪间隔时间的延长而降低，但 ＰＬＣ 随着重复热浪间隔时间的延长而增加；木荷

水力结构的变化则相反。 同样，闽楠和木荷 Ａｗ 和 Ｋｓ与重复热浪间隔时间的线性关系也相反，其中闽楠 Ｋｓ随

着间隔时间变长而降低，但木荷表现为增加。 此外，闽楠和木荷茎 ＮＳＣ 均随着重复热浪间隔时间变长而降低

（图 ３）。
闽楠和木荷茎水力结构参数和 ＮＳＣ 含量对重复热浪的间隔天数存在线性关系，但两树种表现并不一致

（图 ４）。 根据重复热浪影响后闽楠和木荷苗木水力结构特征参数和 ＮＳＣ 参数进行主成分分析，ＰＣ１ 的贡献

率为 ３７．３％，ＰＣ２ 的贡献率为 ３１．２％（图 ４），其中闽楠主要分布在 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 的正半轴，而木荷主要分布在

ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 的负半轴，说明两种苗木对重复热浪响应存在差异。
闽楠和木荷对不同模式热浪的差异性响应也表现在水力结构特征与非结构性碳水化合物各因子之间相

关关系系数（图 ５）。 其中，闽楠各因子间大多呈正相关关系，木荷 ＳＳ、Ｓｔ、ＮＳＣ 与其它各因子大多呈负相关关

系。 闽楠与木荷的 Ｋｍａｘ、Ａｗ、Ｌｗ、Ｋｈ之间相关程度较高。 闽楠 ＰＬＣ 与 Ｋｓ、Ｓｔ、ＮＳＣ、ＳＳ 呈负相关关系，ＰＬＣ 与

Ａｗ、Ｋｍａｘ、Ｌｗ、Ｋｈ、Ｋｓ呈正相关关系；木荷 Ｓｔ、ＮＳＣ、ＳＳ 与其他各因子均呈负相关关系。

３　 讨论

３．１　 热浪对闽楠与木荷的水力结构特征的影响

　 　 水在植物的生长过程中发挥着重要作用，同时也限制着植物的生长［２９］，水分供应不足时可能导致植物死

亡［３０］。 首先，高温和干旱会加剧土壤水分蒸发和植物蒸腾量，造成土壤水分减少水势下降，随着干旱的加剧，
植物水势也随之降低，栓塞导管里的空气通过导管坑膜进入邻近导管引起木质部空穴化和栓塞［３１］，导致木本

植物输水结构功能障碍，影响植物的水力安全［３２］。 本研究中，闽楠与木荷在高频热浪后均表现出较为严重的

木质部栓塞现象，与对照组存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 尽管对于木质部栓塞的研究表明大部分发生在植物茎
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图 ２　 不同模式热浪处理对闽楠和木荷苗木茎水力结构（导水率、最大导水率、比导率、导水率损失百分数）的影响（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２ 　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

（ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ）（ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｃ：无热浪（对照组）；ＨＷ：单次热浪；２ＨＷ７：短间隔重复热浪；２ＨＷ３０：中间隔重复热浪；２ＨＷ４５：长间隔重复热浪；不同字母表示各处理之间

存在显著差异（Ｐ＜０．０５，单因素方差分析，Ｄｕｎｃａｎ 检验）

部的栓塞是可以被修复的［３３—３４］，但也有研究表明这种栓塞是不可修复的，如有研究发现桉属（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ Ｌ
Ｈｅｒｉｔ．）及栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ Ｌ．）的一些植物干旱后复水一个月后仍未发现栓塞修复现象［３５—３６］。 本研究中，闽楠与

木荷苗木在热浪处理后，虽经过较长恢复期（６０ 日），但仍存在较为严重的木质部栓塞现象，说明热浪胁迫的

复合胁迫很可能对植物造成了永久性的栓塞。 有研究表明，高温干旱复合胁迫下梣树（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）
苗木茎水势下降，同时木质部栓塞率（ＰＬＣ）显著升高，且热浪后经历一段时间仍未恢复［３７］。 说明热浪伴随的

高温干旱复合胁迫相较于干旱胁迫更容易造成植物木质部栓塞的发生，且栓塞较难恢复，很可能对植物造成

永久损伤。
此外，不同植物水力结构特征对热浪的响应存在差异［３８］。 本研究中，单次热浪影响后闽楠 ＰＬＣ 为 ４０％，

木荷 ＰＬＣ 为 １１％。 说明热浪胁迫下闽楠木质部栓塞强度更高，而木荷水力结构对热浪的耐受性更强，此外，
闽楠在不同热浪模式下 ＰＬＣ 值均高于木荷。 刘丽等认为逐渐加剧的干旱胁迫会使 ８４Ｋ 杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ ×
Ｐ． ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ）木质部水势及茎导水率降低，ＰＬＣ 上升，枝条栓塞脆弱性减小，抵御栓塞的能力增强，在严重的
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图 ３　 重复热浪间隔时间与闽楠和木荷苗木导水率、最大导水率、导水率损失百分数、横截面积、茎非结构性碳水化合物和比导率的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｄａｙｓ ａｎｄ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，

ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｗｏｏｄｙ ａｒｅａ， ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

数据仅包含重复热浪处理组，包括：短间隔重复热浪 ２ＨＷ７，中间隔重复热浪 ２ＨＷ３０和长间隔重复热浪 ２ＨＷ４５，数值为平均值±标准误差

干旱后 ＰＬＣ 会明显增加，复水后 ＰＬＣ 下降，２４ ｄ 后才能恢复生长［３９］。 热浪对白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）和白云

杉（Ｐｉｃｅａ ｇｌａｕｃａ）影响的研究表明，尽管热浪影响下两树种叶水势均显著下降，但白桦下降幅度更大，两树种

的响应存在差异［４０］。 此外，刘娟娟等发现在三个不同等级的干旱中，油松 （Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ） 和侧柏

（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）的 Ｋｓ均随着干旱等级增加而下降［１５］。 本研究中，随着热浪频率上升，木荷 Ｋｈ和 Ｋｓ下

降，ＰＬＣ 上升，闽楠表现相反，在重复热浪处理后仍然维持着最高的 Ｋｈ、Ｋｓ和最大导水率，总体上 ＰＬＣ 与 Ｋｓ呈

负相关。 并且两树种的水分调节策略也存在差异，随着热浪频率的上升，闽楠的 Ｋｓ和栓塞恢复能力较弱，ＮＳＣ
含量相对较低，表现出等水调节特征；木荷 Ｋｓ和栓塞恢复能力较强，ＮＳＣ 含量相对较高，表现出非等水调节

特征。
３．２　 热浪对闽楠与木荷茎部 ＮＳＣ 的影响

植物光合作用产生的非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）是重要的储能物质，在植物抵抗干热等胁迫中发挥重要

的作用［２４］。 例如，研究表明植物会在体内储存 ＮＳＣ 来抵御水分胁迫，以适应干旱环境［４１］。 同一树种中 ＮＳＣ
含量较高的个体，干旱胁迫下存活时间更长［３０］。 当植物干旱死亡时，多数植物表现出 ＳＳ 含量上升，Ｓｔ 含量下

降，ＳＳ 与 Ｓｔ 含量比值上升，同种植物不同器官 ＮＳＣ 变化趋势一致［４２］。 这可能是因为植物在干旱时将 Ｓｔ 转化

为 ＳＳ，提高次生代谢酶活性，进行渗透调节维持正常膨压［４３］。 在高温胁迫时，Ｍａｒｉａｓ 等研究发现花旗松

（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ）和西黄松（Ｐｉｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａ）表现为 ＳＳ 含量上升，Ｓｔ 含量下降，总 ＮＳＣ 含量无明显变
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图 ４　 重复热浪影响下闽楠和木荷苗木茎导水率及非结构性碳水化合物主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔｅｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅｓ

２ＨＷ７：短间隔重复热浪；２ＨＷ３０：中间隔重复热浪；２ＨＷ４５：长间隔重复热浪；ＰＬＣ：导水率损失百分数；Ｌｗ：叶干重；Ｋｈ：导水率；Ｋｍａｘ：最大导

水率；Ｋｓ：比导率；Ａｗ：茎横截面积；ＳＳ：可溶性糖；Ｓｔ：淀粉；ＮＳＣ：非结构性碳水化合物

图 ５　 闽楠和木荷苗木水力结构特征与非结构性碳水化合物各参数之间相关关系系数

Ｆｉｇ．５ 　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ａｎｄ

Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ

ＰＬＣ：导水率损失百分数；Ｌｗ：叶干重；Ｋｈ：导水率；Ｋｍａｘ：最大导水率；Ｋｓ：比导率；Ａｗ：茎横截面积；ＳＳ：可溶性糖；Ｓｔ：淀粉；ＮＳＣ：非结构性碳水

化合物
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化［４４］。 这可能是因为植物在高温胁迫时也面临着木质部栓塞风险，将 Ｓｔ 转化为 ＳＳ 提高自身的渗透调节能

力。 在高温干旱共同作用下，植物呼吸代谢加速，叶片 ＮＳＣ 消耗速率大于合成速率，ＮＳＣ 含量显著降低［４５］，
ＳＳ 显著下降降低了植物的渗透调节能力［４３］。 本研究中，木荷 ＮＳＣ 含量总体高于闽楠，木荷水力结构参数对

热浪胁迫抗性表现更强。 并且，本研究发现，闽楠与木荷 ＮＳＣ 均表现为对短间隔重复热浪更加敏感，闽楠与

木荷在 ２ＨＷ７后会在茎内储存更多的 ＮＳＣ 以应对接下来的热浪胁迫。 ２ＨＷ７后，闽楠 ＳＳ 和 Ｓｔ 含量显著高于对

照组（Ｐ＜０．０５），说明闽楠在短间隔双次热浪后茎内会储存更多的 ＳＳ 和 Ｓｔ 来抵抗热浪胁迫，木荷则表现为淀

粉含量显著高于其他组（Ｐ＜０．０５）。 这与李亚楠等认为麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）在干旱胁迫后不仅不会造成

“碳饥饿”现象，反而可以显著提高植物 ＮＳＣ 含量，并且认为植物提高 ＮＳＣ 含量是植物应对干旱的一种机

制［４１］具有相似之处。 Ｇｏｈａｒ 等认为细胞生长比光合作用和呼吸作用对细胞膨压的依赖性和敏感性更高，因此

干旱胁迫下生长会先于光合作用受到抑制，造成碳水化合物的需求小于供给，从而导致非结构性碳水化合物

的积累［４６］。
３．３　 闽楠和木荷对不同重复热浪频率的响应差异

除热浪频次外，重复热浪间隔时间的差异同样会影响植物对热浪抗性的变化。 本研究中，闽楠和木荷水

力特征对重复热浪间隔时间的变化是完全不同的，其中，木荷 ＰＬＣ 随着热浪间隔时间延长而减轻，而闽楠

ＰＬＣ 随着热浪间隔时间延长而加剧（图 ３）。 前期研究表明，木荷在热浪胁迫后存在较强的恢复能力，即热浪

后若植株获得充分恢复时间，木荷可以通过改变植株内碳分配，增强根系等方法［４７］，使其茎段导水能力恢复

至热浪前的水平［５］。 因此，木荷苗木在热浪后获得的恢复时间越长，其茎部导水能力恢复的越好，ＰＬＣ 越低。
而热浪对闽楠茎部导水能力的影响可能会持续较长时间，且可能在高强度胁迫后造成永久栓塞。 有研究认为

热浪胁迫会降低植物的净光合速率和水分利用效率，限制了 ＮＳＣ 的积累［４８］。 热浪胁迫也会加速干旱条件下

ＮＳＣ 的损耗［３７］。 干旱胁迫导致植物茎干内形成栓塞，影响水分运输，而植物为恢复其运输功能，会消耗植物

体内储存的淀粉［４９］。 植物通常会将淀粉水解为可溶性糖，从而维持细胞渗透压，以增强植物吸水能力，延长

植物存活时间［５０］，这种栓塞的发生会阻碍植物体内可溶性糖的运输和淀粉的积累。 本研究中闽楠茎段的

ＰＬＣ 越高，茎段的 ＳＳ 和 Ｓｔ 含量越低，可能是茎段栓塞严重阻碍了闽楠体内 ＮＳＣ 的运输，而这种茎糖运输失败

也可能增加植物发生碳饥饿的风险［５１］，最终影响植物生长。 如本研究中闽楠 Ａｗ 和 Ｋｓ均随着 ＰＬＣ 的增加而

降低，说明植物生长受阻。 而植物生长受阻会持续影响植物的茎段导水能力，本研究中相关就表明（图 ５），闽
楠与木荷的 Ａｗ、Ｌｗ、Ｋｈ、Ｋｍａｘ、Ｋｓ之间都存在正相关关系，说明闽楠和木荷的茎段导水能力与植物生长紧密相

关。 此外，相关关系同样表明木荷茎段 ＰＬＣ 与 ＮＳＣ 呈显著负相关关系，但闽楠茎段 ＰＬＣ 与 ＮＳＣ 关系较弱，说
明两种植物体内 ＮＳＣ 分配及作用存在区别，其中闽楠 ＮＳＣ 与各因子多呈正相关关系，说明导水系统障碍后，
闽楠茎部 ＮＳＣ 表现出积累特性，但 ＮＳＣ 的积累反而加剧栓塞；木荷 ＮＳＣ 与各因子多呈负相关关系，表现出消

耗特性，木荷可能通过消耗可溶性糖与淀粉来调节茎部水势，从而帮助恢复茎水分传输功能，这可能是导致闽

楠 ＰＬＣ 总体高于木荷的主要原因。 由此可见，两种植物对于热浪的抗性存在差异，且这种差异与两种植物

ＮＳＣ 的利用和存储方式的差异相关。

４　 结论

本研究通过模拟不同频率及不同间隔时间重复热浪，研究不同热浪模式对亚热带阔叶树种闽楠和木荷苗

木茎部水力结构及 ＮＳＣ 含量的影响。 主要结论如下：（１）闽楠和木荷的水力结构和非结构性碳水化合物在树

种间存在显著差异；（２）闽楠和木荷水力结构特征在热浪胁迫后表现出明显差异，闽楠对单次热浪和重复热

浪敏感程度高，木荷仅在重复热浪组出现显著差异；（３）重复热浪间隔时间变长，木荷茎栓塞减轻，而闽楠茎

栓塞增加，且植株栓塞越严重，茎 ＮＳＣ 含量越少。 总体上，闽楠的水力传输系统对热浪抗性较弱，在热浪后栓

塞严重，导水率下降且无法完全恢复，且 ＮＳＣ 含量与栓塞程度相关性较弱；而木荷水力传输系统抗性较强，在
热浪后导水能力可能恢复至未受干扰水平，且其恢复程度与 ＮＳＣ 含量紧密相关。 本研究揭示了亚热带阔叶

１６２１　 ３ 期 　 　 　 张子雷　 等：热浪频次及间隔时间对闽楠和木荷苗木水力结构和非结构性碳水化合物的影响 　
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树种闽楠和木荷苗木对不同热浪频率和间隔时间的差异性响应，说明植物存在不同的 ＮＳＣ 调控及水力调节

策略以应对全球气候变化伴随的环境胁迫，有利于阐明复杂环境胁迫下植物水力系统调控方式及平衡机制，
对进一步研究极端气候频发背景下森林生态系统的碳水耦合平衡过程提供依据。
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