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干旱胁迫对连翘幼苗非结构性碳分配和水力特性的
影响

王云霞１，刘　 莹１，２，付雨辰３，李欣诺４，刘　 青１，马辉珍１，何俐蓉２，王国梁１，２，∗

１ 西北农林科技大学水土保持科学与工程学院，杨陵　 ７１２１００

２ 中国科学院水利部水土保持研究所，杨陵　 ７１２１００

３ 西北农林科技大学资源环境学院，杨陵　 ７１２１００

４ 西北农林科技大学生命科学学院，杨陵　 ７１２１００

摘要：为了探究长期干旱胁迫下连翘不同器官的非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量与水力特性的协调及响应机制。 以连续 ３ 年

不同水分条件处理后的连翘幼苗为研究对象，设置 ３ 个水分处理（适宜供水、中度干旱胁迫和重度干旱胁迫），研究长期干旱胁

迫后连翘幼苗的光合特性、生物量的分配、ＮＳＣ 各组分含量、水力特性的变化及其碳水两者之间的相关关系。 结果表明：（１）适
宜供水、中度干旱、重度干旱胁迫下，枝条的栓塞程度分别为 ３０．７％、４１．８％和 ４２．３％，枝条导水率分别为 ０．９５、０．７１、０．６５ ｋｇ ｍ－１

ｓ－１ ＭＰａ－１。 （２）重度干旱胁迫显著降低了净光合速率、蒸腾速率、气孔导度、水分利用效率。 （３）重度干旱胁迫导致地上和粗根

生物量显著降低，细根生物量和根冠比显著增加。 此外，各器官的 ＮＳＣ 含量显著降低，其根系 ＮＳＣ 消耗量最高，根系的可溶性

总糖和淀粉含量显著降低，枝条的可溶性总糖、葡萄糖和蔗糖含量增加了 １２．９％、３１．１％和 ４５．７％，而淀粉含量降低了 ４０．７％。
（４）枝条栓塞程度和导水率与可溶性总糖、淀粉、蔗糖和葡萄糖含量显著相关，其栓塞程度与可溶性总糖、葡萄糖和蔗糖呈正相

关，而与淀粉呈负相关（Ｐ＜ ０．０１）。 综上所述，干旱导致连翘枝条木质部的栓塞程度增加，导水率、光合作用和水分运输效率均

显著降低，但连翘通过提高枝条内可溶性总糖、葡萄糖、蔗糖含量和降低淀粉、ＮＳＣ 含量以提高植物在干旱条件下的存活机率及

旱后水分恢复能力，研究为半干旱区连翘培育和经营提供理论依据。
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ｕｎｄｅｒ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ， Ｆ． ｓｕｓｐｅｎｓａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ，
ｇｌｕｃｏｓｅ， ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｏｓｔ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｔｅｒ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｉｓ
ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｆ． ｓｕｓｐｅｎｓａ ｉｎ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ａｒｅａｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｏｕｇｈｔ； ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

干旱频率和持续时间的增加导致干旱和半干旱地区植物生产力下降，甚至死亡［１］。 干旱胁迫时，植物木

质部导管内聚力增大，气体通过纹孔膜进入功能导管产生栓塞，破坏导管输水的连续性［２］。 植物通过调控气

孔关闭以降低水分损失，但同时减弱了光合作用，限制了非结构性碳水化合物的产生和运输［３］。 因此，在干

旱胁迫下维持碳平衡和水力运输是植物生长、存活以及适应环境的基础，但目前关于植物如何调控 ＮＳＣ 和水

力特性的关系以应对长期干旱胁迫的机制尚不清楚。
非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）是植物初级和次级代谢的主要底物，可溶性糖是碳水化合物运输和利用的主

要形式，淀粉是主要的能量储存物质［４］。 干旱促进植物体淀粉转化为可溶性糖，维持细胞膨压、抵御并适应

干旱环境。 植物在遭受干旱胁迫时，调动储备的 ＮＳＣ 资源可能成为生存的必要条件，包括增加光合产物向地

下组织的分配［５］、降低蒸腾速率［６］、提高渗透调节物质浓度进行栓塞修复进而提高水分运输效率［７］ 等。 此

外，ＮＳＣ 在器官间的分配主要受碳源、碳汇关系和同化物利用“就近原则” ［８］的影响，导致其浓度、转化比例在

不同器官间存在差异。 已有研究认为干旱期间树木 ＮＳＣ 浓度表现为增加［９］、减少［１０］ 或保持不变［１１］，造成这

些结果差异的原因可能是 ＮＳＣ 浓度的变化规律在树种和器官间显著不同。 因此，迫切需要在长期干旱条件

下探究不同器官 ＮＳＣ 及组分的积累和分配。
树木的水力特性与 ＮＳＣ 之间密切相关。 一方面，栓塞会导致气孔关闭，同时限制光合作用，减少碳同化

产物［１２］；另一方面，植物在响应干旱胁迫时，栓塞的产生会改变淀粉和可溶性糖的代谢和分配［１３］。 可溶性糖

作为渗透调节物质被运输到栓塞导管用于改变其两侧的渗透势，影响着木质部在旱后的水力恢复［１４］。 可见，
栓塞程度与可溶性糖含量密切相关［１５］。 已有研究认为，干旱胁迫后植物的栓塞程度与可溶性糖的关系为正

相关［１６］、负相关［１７］或者不相关［１８］。 造成这种差异的原因可能是淀粉降解为多种可溶性糖组分，如蔗糖、葡

９９６４　 １１ 期 　 　 　 王云霞　 等：干旱胁迫对连翘幼苗非结构性碳分配和水力特性的影响 　
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萄糖、麦芽糖、果糖等。 但这些糖分对水分输运的调节作用不同，如蔗糖可以作为栓塞信号在木质部导管的保

护和再填充机制中起到关键作用［１９］，葡萄糖和果糖是主要的渗透调节物质［２０］。 由此可见，可溶性糖各组分

含量可能受到木质部水分状态和植物体内多种生理过程的影响。 因此，了解可溶性糖组分的变化对探究 ＮＳＣ
与水力特性的关系至关重要。

连翘（ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ）是黄土高原水土保持和绿化的重要树种，根系发达、生长迅速［２１］。 本文以 ２ 年

生连翘幼苗为研究对象，经过连续 ３ 年不同水分条件处理（适宜供水 ＣＫ、中度干旱胁迫 ＭＳ、重度干旱胁迫

ＳＳ），探究植物不同器官的非结构碳水化合物组分含量，水力特性的变化及其两者之间的相关关系，为半干旱

区连翘培育和经营提供理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于陕西杨陵西北农林科技大学水土保持研究所，地理位置为 ３４°１６′Ｎ，１０８°０４′Ｅ、该区海拔为

５３０ ｍ，属于暖温带半干旱区，典型大陆性季风气候，昼夜温差较大，四季分明。 最热为 ７ 月份，平均气温为

２６．２℃，最冷为 １ 月份，平均气温为－１．４℃。 年总日照为 ２１６３．８ ｈ，年降雨量大约 ６５０ ｍｍ，雨量分布不均匀。
１．２　 实验设计

２０１８ 年 ２ 月，在杨陵苗圃地选取两年生的连翘幼苗作为实验材料，将生长状况良好且根系完整的幼苗移

植至花盆中，花盆上口径、下口径和高分别为 ３５、３２、２７ｃｍ，每盆装有 １５ ｋｇ 的黄绵土。 经测定土壤全碳、全氮

和全磷分别是 ６．７４６、０．４９３、０．４８ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 为 ８．７９。 移栽后进行正常灌溉，缓苗 ３ 个月，保证幼苗正常生长。
本实验设置三个土壤水分梯度：适宜供水 ＣＫ、中度干旱胁迫 ＭＳ、重度干旱胁迫 ＳＳ，土壤含水率分别为

１３．８％、１０．１％和 ６．４％，即田间持水量的 ７５％±５％，５５％±５％和 ３５％±５％。 每个水分梯度选取 ６ 盆，共计１８ 盆。
于 ２０１８ 年 ５ 月份开始长期控水实验，使用旱棚遮雨的方式来防止雨水和其他水分干扰，每 ３—４ ｄ 补充水分，
控水时间统一为下午 １９：００，通过称重法进行干旱控水处理，控水周期 ３ 年为 ２０１８ 年 ５ 月—２０２１ 年 ５ 月。 在

干旱控水期间对连翘幼苗进行健康监测，确保幼苗正常生长。
１．３　 测定项目与方法

１．３．１　 连翘光合特性和瞬时水分利用效率的测定

于 ２０２１ 年 ６ 月 １ 日进行取样，采用 Ｌｉ⁃ ６８００ 光合仪在晴朗无云的 ９：００—１１：００ 测定自然条件下光合特

性。 每个处理随机选取 ３ 盆，每个叶片重复测定 ３ 次，等待叶片稳定 ２ 分钟后测定净光合速率、蒸腾速率和气

孔导度，并计算瞬时水分利用效率（ＷＵＥ）：

ＷＵＥ ＝
Ｐｎ

Ｔｒ

其中，Ｐｎ 为净光合速率（ｕｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｔｒ 为蒸腾速率（ｕｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。
１．３．２　 连翘枝条水力特性的测定

导水率、栓塞程度（ＰＬＣ）的测定：于光合测定当日 ６：００，选取 ３ 盆幼苗装在黑色的塑料袋中立即送回实

验室，将融化的石蜡通过注射器注入连翘髓心内并确保髓心处于密封状态。 随后将枝条浸没在蒸馏水中，在
水下切割直径为 ６ ｍｍ，长度为 ５ ｃｍ 的 ５ 个连续的小段。 将切好小段连接到低压液流计（ＬＰＦＭ）上，使用冲洗

液为 １０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＫＣＬ 溶液在 ５ ＫＰａ 水压下获取枝条初始导水率 Ｋｈ，１００ ＫＰａ 水压冲洗后测量枝条的最大导

水率 Ｋｍａｘ。 枝条的栓塞程度用导水率损失百分数来表示［２２］：

ＮＰＬＣ（％） ＝
Ｋｍａｘ － Ｋｈ

Ｋｍａｘ

１．３．３　 连翘生物量的测定及各器官组织含水量和生物量比的计算

将剩余幼苗地上组织刈割为叶、枝、茎，根系按根序法分为 １ 级根、２ 级根、３ 级根、４ 级根、５ 级根和 ６ 级

００７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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根，将前 ３ 级根作为细根，４、５、６ 级根作为粗根，逐根手动挑出，防止根系损失，称取鲜重。 随后将所有样本在

烘箱内杀青、烘干至恒重后取出，称量各器官的生物量以及计算组织含水量和生物量比∶叶茎比、根叶比、根冠

比（地下部分总和 ／地上部分总和）和细根粗根比。 烘干样品后使用球磨仪粉碎，过 ０．２５ ｍｍ 筛后用于测定

ＮＳＣ 组分含量。
１．３．４　 非结构性碳水化合物及其组分的测定

可溶性总糖：将约 ０．１ ｇ 样品置于 １０ ｍＬ 离心管中，加入 ５ ｍＬ 的 ８０％乙醇溶液。 混合后，将离心管置于

８０ ℃的水浴中 ３０ ｍｉｎ，冷却至室温，并以 ３５００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ，将上清液收集在 ２５ ｍＬ 容量瓶中。 再重复

上述步骤两次，将上清液收集在容量瓶后定容，即为可溶性糖提取液。 取 ２ ｍＬ 后，使用蒽酮⁃硫酸法在 ６２０ ｎｍ
处测量吸光度，计算可溶性总糖的浓度。

淀粉：向沉淀物中加入 ２ ｍＬ 蒸馏水，在沸水中糊化 １５ ｍｉｎ。 冷却后，加入 ２ ｍＬ９．２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＨＣｌＯ４，震荡

１５ ｍｉｎ，加入 ４ｍＬ 蒸馏水，将样品在 ３５００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ，提取上清液。 再将 ２ ｍＬ ４．６ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＨＣｌＯ４加入

到沉淀物，震荡 １５ ｍｉｎ，加入 ５ ｍＬ 蒸馏水，离心提取上清液，将两次上清液收集于 ５０ ｍＬ 容量瓶后定容后。 取

２ ｍＬ，使用蒽酮⁃硫酸法在 ６２０ ｎｍ 处测量吸光度，计算可溶性糖和淀粉删除，加上计算如下公式［２３］：

可溶性总糖 ＝
Ｃ × Ｖｔ × ｎ

Ｗ × Ｖｓ × １０００

淀粉 ＝
Ｃ × Ｖｔ × ０．９
Ｗ × ＶＳ × １０００

非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）＝ 可溶性总糖＋淀粉

其中，Ｃ 为标准曲线对应的读取吸光度的葡萄糖含量（μｇ）；１０００ 为转化因子，１ ｍｇ＝１０００ μｇ；ｎ 为稀释比；Ｖｔ 为样品

提取物的总体积（ｍＬ）；Ｖｓ 为测定取样体积（ｍＬ）；Ｗ为样品的干重（ｇ）；０．９ 为葡萄糖转化为淀粉的转化系数。
可溶性糖组分：取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，使用高效液相色谱仪（ＨＰＬＣ）测定，其配有 ＲＩＤ⁃ １０ 示差检测

器，流速为 ０．４ ｍＬ ／ ｍｉｎ，温度为 ７０ ℃，流动相为纯水，通过比较色谱图的峰高与标准溶液获得曲线来计算出可

溶性糖组分各浓度，主要有葡萄糖、蔗糖、麦芽糖［２４］。
１．４　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ ２６．０、Ｏｒｇｉｎ ２０１８ 进行统计分析数据。 用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＥ）检验干旱程度对

不同器官的光合作用、生物量、淀粉和可溶性总糖及组分的差异。 用线性回归和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析确定栓塞

程度与可溶性总糖、淀粉、蔗糖和葡萄糖含量的相关性。 分析的置信度标准为 ９５％（Ｐ＜０．０５）。

２　 结果与分析

２．１　 连翘幼苗光合特性对干旱的响应

连翘叶片的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度、水分利用效率均随着干旱程度的增加而显著降低。 其中，
在重度胁迫 ＳＳ 处理下，净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效率值比 ＣＫ 处理降低了 ８１．２％、５４．７％、
５９．７％和 １８．３％（表 １）。

表 １　 不同水分条件下对连翘叶片光合特性的影响（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ ｌｅａｖｅｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

水分处理
Ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

净光合速率
Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

蒸腾速率
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

气孔导度
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

水分利用效率
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／

（ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

适应供水 Ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ３．９１８±０．２０４ ａ １．２７０±０．０８３ ａ ０．０３３±０．００２ ａ ３．１０９±０．１０８ ａ

中度胁迫 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｔｒｅｓｓ ３．０６６±０．３７３ ｂ ０．９９２±０．１５２ ａｂ ０．０２６±０．００４ ａｂ ３．１６０±０．０９３ ａ

重度胁迫 Ｓｅｖｅｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ２．１６１±０．１００ ｃ ０．８２１±０．００９ ｂ ０．０２１±０．０００ ｂ ２．６２８±０．０９４ ｂ

　 　 不同小写字母表示不同水分处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）
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２．２　 长期干旱胁迫对连翘幼苗不同器官生物量及其比值的影响

随着干旱程度的增加，连翘地上部分和粗根生物量显著降低，但细根生物量显著增加。 ＳＳ 处理下连翘

叶、枝和茎生物量分别比 ＣＫ 处理降低了 ６４．５％、５０．９％和 ４６．７％，而 ＳＳ 处理下细根生物量比 ＣＫ 处理增加了

３２．３％。 随着干旱程度的增加，连翘的根冠比、细根粗根比和根叶比显著增加。 ＳＳ 处理下的根叶比、细根粗根

比分别比 ＣＫ 处理增加了 ７０．４％、１２７．３％，而根冠比分别是 ＭＳ 和 ＣＫ 处理的 １．２ 和 １．５ 倍（图 １）。

图 １　 不同水分条件下连翘不同器官的生物量及其比值

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

ＣＫ：对照（适宜供水）；ＭＳ：中度干旱胁迫；ＳＳ：重度干旱胁迫；小写字母表示不同水分处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 长期干旱胁迫对连翘枝条水力特性的影响

随着干旱程度的增加，连翘枝条栓塞程度显著增加，而枝条导水率显著降低。 ＣＫ、ＭＳ、ＳＳ 处理下枝条栓

塞程度分别为 ３０．７％、４１．８％和 ４２．３％，枝条导水率分别为 ０．９５、０．７１、０．６５ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１。 随着干旱程度的

增加，连翘幼苗各器官的组织含水量显著降低。 ＳＳ 处理下幼苗叶片、枝条和粗根的组织含水量分别比 ＣＫ 处

理降低了 ７．７％、２４．２％和 ４２．３％（图 ２）。
２．４　 长期干旱胁迫下连翘各器官非结构碳水化合物的影响

随着干旱程度的增加，连翘除叶片外，各器官的 ＮＳＣ 含量显著降低。 ＳＳ 处理下连翘枝条、茎、细根和粗根
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图 ２　 不同水分条件下连翘幼苗枝条的栓塞程度和导水率以及不同器官组织含水量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ ｓｅｅｄｉｎｇ ｂｒａｎｃｈｅｓ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｏｒｇａｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

不同小写字母表示导水率在不同水分处理间和组织含水量在器官间的显著差异，不同大写字母表示栓塞程度在不同水分处理间的显著差

异（Ｐ＜０．０５）

的 ＮＳＣ 含量分别比 ＣＫ 处理降低了 ６．７％、１０．７％、１２．５％和 １６．１％。 随着干旱程度的增加，连翘叶片和枝条的

可溶性总糖显著增加，淀粉含量显著降低；而根系的可溶性总糖显著降低，淀粉含量先增加后降低。 ＳＳ 处理

下叶片、枝条的可溶性总糖比 ＣＫ 处理增加了 ２１．２％、１２．９％，淀粉比 ＣＫ 处理降低了 ２４．５％、４０．７％；细根和粗

根的可溶性总糖比 ＣＫ 处理降低了 １８．８％和 １５．７％（图 ３）。 此外，枝条栓塞程度与可溶性总糖显著正相关，而
栓塞程度与淀粉含量为显著负相关（Ｐ＜ ０．０１，图 ４）。

随着干旱程度的增加，叶片和枝条的葡萄糖、蔗糖含量显著增加；粗根的葡萄糖、蔗糖含量整体上显著降

低。 ＳＳ 处理下，连翘枝条的葡萄糖、蔗糖含量分别比 ＣＫ 处理增加了 ３１．１％、４５．７％，粗根的葡萄糖、蔗糖含量

分别比 ＣＫ 处理降低了 ２８．８％、２５．９％（图 ３）。 此外，枝条的水力特性与糖组分显著相关。 其中，枝条栓塞程

度与葡萄糖、蔗糖显著正相关，而导水率与葡萄糖、蔗糖显著负相关（Ｐ＜ ０．０１，图 ４）。

３　 讨论

３．１　 长期干旱胁迫对连翘水分状况和光合作用的影响

植物通过调整水力特性适应干旱环境［２５］。 本研究中，长期干旱胁迫导致枝条组织含水量和导水率显著

下降，而栓塞程度显著增加（图 ２）。 有大量研究已经发现，植物在干旱环境下水力功能受到抑制，木质部的导

水能力降低［２６—２７］。 造成这种变化的原因可能是木质部解剖结构的变化，如导管直径［２８］、导管壁厚度［２９］ 等。
以往研究已经证实，木质部导管数量和大小决定着植物的输水效率［３０］，导管壁的厚度影响水力安全［３１］。 因

此，本研究推测，导管结构的变化可能是造成水分运输效率和抗栓塞能力变化的主要因素。 然而，本研究只测

定了枝条的水力特性，未涉及解剖结构的实验，不能为这一推测提供直接的证据，后续还需补充关于连翘枝条

解剖结构的研究来证实本研究的推测。
长期干旱不仅影响植物的水力特性，还限制了光合作用。 本研究中，重度干旱胁迫导致叶片的光合速率、

蒸腾速率和水分利用效率显著降低（表 １）。 与已有研究结果［３２—３３］ 一致，造成光合作用下降原因可能是气孔

调控［３４］。 因此，长期干旱胁迫改变了连翘的水力特性，增加了枝条栓塞程度，降低了木质部水分运输效率

（图 ２），同时植物为了避免水分散失调控气孔关闭，也降低植物的光合速率和蒸腾速率（表 １），从而防止植物

蒸腾失水，维持水分平衡。
３．２　 长期干旱胁迫对连翘生长和 ＮＳＣ 含量的影响

长期干旱胁迫导致连翘地上生物量和 ＮＳＣ 含量显著下降。 本研究中，长期重度干旱胁迫后，地上部分和
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图 ３　 不同水分条件下连翘不同器官非结构碳水化合物的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

不同小写字母表示非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）、可溶性总糖、淀粉、葡萄糖、蔗糖和麦芽糖在器官间显著差异，不同大写字母表示 ＮＳＣ、可溶

性总糖、淀粉、葡萄糖、蔗糖和麦芽糖在不同水分处理间显著差异（Ｐ＜０．０５）

粗根的生物量显著降低，但细根生物量和根冠比显著增加（图 １）。 造成这种变化的原因是植物通过增加地下

生物量来提高根系的吸水能力，减少叶片、茎的生物量来降低蒸腾损耗［３５］。 此外，本研究发现长期干旱胁迫

后除叶片外，各器官 ＮＳＣ 含量显著降低（图 ３）。 与已有的研究结果［３６—３７］ 一致，可能是由于长期干旱胁迫导

致光合获取能力受到抑制，光合产物降低。 其次，干旱环境中植物为了维持代谢活动会大量消耗各器官的碳

水化合物，导致 ＮＳＣ 储备显著降低。 本文结果发现在 ＳＳ 处理下根系 ＮＳＣ 消耗量最高，根系的可溶性总糖和

淀粉含量显著降低，导致根系发生碳亏损的可能性更高（图 ３）。 关于刺槐和山毛榉的研究也发现在干旱环境

下根系 ＮＳＣ 消耗量较高［３８—３９］，可能是由于重度干旱胁迫降低了有机物从叶片通过韧皮部向根系的转运，导
致根系更依赖木质部储存的 ＮＳＣ［４０］。 因此，本研究认为，连翘通过调节不同器官的碳分配模式以应对长期干

旱胁迫。
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图 ４　 连翘幼苗枝条可溶性糖组分含量与栓塞程度和导水率线性相关分析

Ｆｉｇ．４　 Ｌｉｎｅａｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｏｆ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ　

图中灰色阴影表示 ９５％的置信区间

３．３　 枝条栓塞程度与可溶性糖及组分含量的关系

枝条水力功能降低对可溶性总糖及组分含量具有显著影响。 本研究中，枝条栓塞程度与可溶性总糖、淀
粉、蔗糖和葡萄糖含量存在显著相关性（图 ４）。 可溶性糖和淀粉是 ＮＳＣ 的主要组成部分，对水分输运具有重

要的调节作用［４１］。 当植物在干旱期间遭受的生理损伤较为严重时，复水后就需要消耗更多的可溶性糖储备

用于生理功能和水力功能的恢复［１７］。 其次，淀粉作为主要的储存物质，当栓塞发生后能够转化为可溶性糖以

满足植物对碳的需求［４２］。 此外，已有研究表明，可溶性糖、葡萄糖和蔗糖是重要的渗透调节物质［４３］。 当木质

部导管发生空穴化，淀粉水解速率增加和蔗糖转运基因的表达促进了二糖（麦芽糖和蔗糖）外排到质外体，导
致木质部 ｐＨ 值下降［４４］，ｐＨ 通过调控酸性转化酶活性诱导质外体蔗糖分解成葡萄糖和果糖，导致单糖的积

累［４５］。 结合本研究结果认为长期干旱胁迫下可溶性总糖、淀粉、葡萄糖和蔗糖含量的变化可能受到木质部水

分状态和植物体内多种生理过程的调控。 因此，本研究认为在长期干旱胁迫下连翘通过协调 ＮＳＣ 在不同器

官间的分配及其各组分的含量以提高植物在干旱条件下的存活机会及旱后水分恢复能力。

４　 结论

本研究表明，长期干旱胁迫增加了枝条栓塞程度，降低了木质部的导水能力，同时也降低了植物的光合作
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用和水分运输效率。 其次，长期干旱胁迫导致地上生物量和各器官的 ＮＳＣ 含量均显著降低。 此外，栓塞程度

与可溶性总糖、淀粉、蔗糖和葡萄糖含量显著相关。 因此，本研究认为连翘通过调节器官间碳分配模式及 ＮＳＣ
各组分含量来应对长期重度干旱胁迫。 本研究通过探究长期干旱胁迫下连翘幼苗不同器官的非结构性碳水

化合物组分含量、水力特性的变化及其两者之间的相关关系，为半干旱区连翘培育和经营提供理论依据。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｐａｒｋ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ａ， Ａｌｌｅｎ Ｃ Ｄ， Ｍａｃａｌａｄｙ Ａ Ｋ， Ｇｒｉｆｆｉｎ Ｄ， Ｗｏｏｄｈｏｕｓｅ Ｃ Ａ， Ｍｅｋｏ Ｄ Ｍ， Ｓｗｅｔｎａｍ Ｔ Ｗ， Ｒａｕｓｃｈｅｒ Ｓ Ａ， Ｓｅａｇｅｒ Ｒ， Ｇｒｉｓｓｉｎｏ－Ｍａｙｅｒ Ｈ

Ｄ， Ｄｅａｎ Ｊ Ｓ， Ｃｏｏｋ Ｅ Ｒ， Ｇａｎｇｏｄａｇａｍａｇｅ Ｃ， Ｃａｉ Ｍ， ＭｃＤｏｗｅｌｌ Ｎ Ｇ． Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｓ ａ ｐｏｔｅｎｔ ｄｒｉｖｅｒ ｏｆ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｔｒｅｅ

ｍｏｒｔａｌｉｔｙ． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅ， ２０１３， ３（３）： ２９２⁃２９７．

［ ２ ］ 　 金鹰， 王传宽， 周正虎． 木本植物木质部栓塞修复机制： 研究进展与问题． 植物生态学报， ２０１６， ４０（８）： ８３４⁃８４６．

［ ３ ］ 　 Ａｎｄｅｒｅｇｇ Ｗ Ｒ Ｌ， Ａｎｄｅｒｅｇｇ Ｌ Ｄ Ｌ， Ｂｅｒｒｙ Ｊ Ａ， Ｆｉｅｌｄ Ｃ Ｂ． Ｌｏｓｓ ｏｆ ｗｈｏｌｅ⁃ｔｒｅｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｍｕｌｔｉ⁃ｙｅａｒ ｆｏｒｅｓｔ ｄｉｅ⁃

ｏｆｆ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２０１４， １７５（１）： １１⁃２３．

［ ４ ］ 　 王雲霞， 单立山， 解婷婷， 马静， 师亚婷． 干旱⁃复水对红砂幼苗各器官非结构性碳水化合物的影响． 生态学杂志， ２０２３， ４３（１）： １⁃１４．

［ ５ ］ 　 Ｌｉｕ Ｙ， Ｌｉ Ｐ， Ｘｉａｏ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｗ， Ｙｕ Ｋ Ｘ， Ｓｈｉ Ｐ． Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０２０， ４５２（１）： ３５９⁃３７８．

［ ６ ］ 　 邵畅畅， 罗仙英， 丁贵杰， 段洪浪， 赵熙州， 娄清． 干旱对马尾松茎叶水力特征及解剖特性的影响． 植物生理学报， ２０２２， ５８（５）：

９３７⁃９４５．

［ ７ ］ 　 Ｙｕ Ｙ Ｃ， Ｌｉｕ Ｊ Ｘ， Ｓｕｎ Ｚ Ｙ． Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｉｎ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｆｉｌｌｉｎｇ ｘｙｌｅｍ ｖｅｓｓｅｌｓ ａｆｔｅｒ ｅｍｂｏｌｉｓｍ． Ｂｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， ２０１９，

６３： ４２５⁃４３１．

［ ８ ］ 　 Ｄｉｅｔｚｅ Ｍ Ｃ， Ｓａｌａ Ａ， Ｃａｒｂｏｎｅ Ｍ Ｓ， Ｃｚｉｍｃｚｉｋ Ｃ Ｉ， Ｍａｎｔｏｏｔｈ Ｊ Ａ， Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ａ Ｄ， Ｖａｒｇａｓ Ｒ． Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｎ ｉｎ Ｗｏｏｄｙ Ｐｌａｎｔｓ． Ａｎｎｕａｌ

Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ． ２０１４， ６５（１）： ６６７⁃６８７．

［ ９ ］ 　 Ｏ′Ｂｒｉｅｎ Ｍ Ｊ， Ｂｕｒｓｌｅｍ Ｄ Ｆ Ｒ Ｐ， Ｃａｄｕｆｆ Ａ， Ｔａｙ Ｊ， Ｈｅｃｔｏｒ Ａ． Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ

ｄｅｆｉｃｉｔ ａｎｄ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｅ Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１５， ２０５（３）： １０８３⁃１０９４．

［１０］ 　 Ｗｏｏｄｒｕｆｆ Ｄ Ｒ． Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｌｏｅｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ Ｄｏｕｇｌａｓ⁃ｆｉｒ ｔｒｅｅｓ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１４， ３４（１）： ５⁃１４．

［１１］ 　 Ａｎｄｅｒｅｇｇ Ｗ Ｒ Ｌ， Ｂｅｒｒｙ Ｊ Ａ， Ｓｍｉｔｈ Ｄ Ｄ， Ｓｐｅｒｒｙ Ｊ Ｓ， Ａｎｄｅｒｅｇｇ Ｌ Ｄ Ｌ， Ｆｉｅｌｄ Ｃ Ｂ． Ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ａ ｗｉｄｅｓｐｒｅａｄ ｃｌｉｍａｔｅ⁃

ｉｎｄｕｃｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｄｉｅ⁃ｏｆｆ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１２， １０９（１）： ２３３⁃２３７．

［１２］ 　 Ｍａｒｔｏｒｅｌｌ Ｓ， Ｄｉａｚ⁃Ｅｓｐｅｊｏ Ａ， Ｍｅｄｒａｎｏ Ｈ， Ｂａｌｌ Ｍ Ｃ， Ｃｈｏａｔ Ｂ． Ｒａｐｉｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｐａｕｃｉｆｌｏｒａ ａｆｔｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ： ｌｉｎｋａｇｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｓｔｅｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１４， ３７（３）： ６１７⁃６２６．

［１３］ 　 Ｆａｎｇ Ｌ Ｄ， Ｎｉｎｇ Ｑ Ｒ， Ｇｕｏ Ｊ Ｊ， Ｇｏｎｇ Ｘ Ｗ， Ｚｈｕ Ｊ Ｊ， Ｈａｏ Ｇ Ｙ． Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒｌｉｅｓ ｔｈｅ ｄｉｅｂａｃｋ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｓｅｕｄｏ⁃ｓｉｍｏｎｉｉ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ⁃

ｌｉｍｉｔｅｄ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０２１， ４８３： １１８７６４．

［１４］ 　 Ｃｈｏａｔ Ｂ， Ｂｒｏｄｒｉｂｂ Ｔ Ｊ， Ｂｒｏｄｅｒｓｅｎ Ｃ Ｒ， Ｄｕｕｒｓｍａ Ｒ Ａ， Ｌóｐｅｚ Ｒ， Ｍｅｄｌｙｎ Ｂ Ｅ． Ｔｒｉｇｇｅｒｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｎａｔｕｒｅ， ２０１８， ５５８

（７７１１）： ５３１⁃５３９．

［１５］ 　 Ｓａｌｌｅｏ Ｓ， Ｔｒｉｆｉｌò Ｐ， Ｅｓｐｏｓｉｔｏ Ｓ， Ｎａｒｄｉｎｉ Ａ， Ｌｏ Ｇｕｌｌｏ Ｍ Ａ． Ｓｔａｒｃｈ⁃ｔｏ⁃ｓｕｇａｒ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｉｎ ｗｏｏｄ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ ｏｆ ｆｉｅｌｄ⁃ｇｒｏｗｉｎｇ Ｌａｕｒｕｓ ｎｏｂｉｌｉｓ ｐｌａｎｔｓ： ａ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｉｇｎａｌ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｒｅｐａｉｒ？ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ： ＦＰＢ， ２００９， ３６（９）： ８１５⁃８２５．

［１６］ 　 Ｗａｎｇ Ａ Ｙ， Ｈａｎ Ｓ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｍ， Ｙｉｎ Ｘ Ｈ， Ｆａｎｇ Ｌ Ｄ， Ｙａｎｇ Ｄ， Ｈａｏ Ｇ Ｙ． Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ

ａｎｄ ｘｙｌｅｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ｉｎ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｔｒｅｅｓ ａｃｒｏｓｓ ａｎ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１８， ３８（１２）： １７９２⁃１８０４．

［１７］ 　 Ｔｏｍａｓｅｌｌａ Ｍ， Ｐｅｔｒｕｓｓａ Ｅ， Ｐｅｔｒｕｚｚｅｌｌｉｓ Ｆ， Ｎａｒｄｉｎｉ Ａ， Ｃａｓｏｌｏ Ｖ． Ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ．

Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１９， ２１（１）： １４４．

［１８］ 　 Ｔｏｍａｓｅｌｌａ Ｍ， Ｈäｂｅｒｌｅ Ｋ Ｈ， Ｎａｒｄｉｎｉ Ａ， Ｈｅｓｓｅ Ｂ， Ｍａｃｈｌｅｔ Ａ， Ｍａｔｙｓｓｅｋ Ｒ． Ｐｏｓｔ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｉｓ ａｃｃｏｍｐａｎｉｅｄ ｂｙ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｗｏｏｄ ｏｆ Ｎｏｒｗａｙ ｓｐｒｕｃｅ ｓａｐｌｉｎｇｓ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１７， ７（１）： １４３０８．

［１９］ 　 Ｅｎｎａｊｅｈ Ｍ， Ｅｈｗａｌｄ Ｒ， Ｋüｈｎ Ｃ． Ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｐｈｌｏｅｍ⁃ｘｙｌｅｍ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｉｍｐａｃｔｓ ｉｎ

ｔｏｂａｃｃｏ ｐｌａｎｔｓ （Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ） ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， ２０２２， ４４（５）： ５６．

［２０］ 　 Ｚｈｏｎｇ Ｙ Ｌ， Ｘｉｅ Ｊ Ｙ， Ｗｅｎ Ｓ Ｚ， Ｗｕ Ｗ Ｗ， Ｔａｎ Ｌ， Ｌｅｉ Ｍ Ｇ， Ｓｈｉ Ｈ Ｚ， Ｚｈｕ Ｊ Ｋ． ＴＰＳＴ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｒｕｃｔｏｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ． Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２０， １０３（４）： ５１１⁃５２５．

［２１］ 　 王阿丽， 任子蓓， 金蒙蒙， 任士福． 不同连翘属植物抗旱性比较． 林业科技开发， ２０１５， ２９（３）： ５２⁃５５．

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

［２３］ 　 Ｈｏｃｈ Ｇ， Ｒｉｃｈｔｅｒ Ａ， Ｋöｒｎｅｒ Ｃ． Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００３， ２６（７）： １０６７⁃１０８１．

［２４］ 　 胡晓健， 喻方圆， 刘建兵， 万劲． 干旱胁迫对不同种源马尾松苗木针叶内可溶性糖含量的影响． 南京林业大学学报： 自然科学版， ２００９，

６０７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３３（５）： ５５⁃５９．

［２５］ 　 Ｓłｕｐｉａｎｅｋ Ａ， Ｄｏｌｚｂｌａｓｚ Ａ， Ｓｏｋｏłｏｗｓｋａ Ｋ． Ｘｙｌｅｍ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ⁃ｒｏｌｅ ａｎｄ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｉｎ ｗｏｏｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｔｒｅｅｓ． Ｐｌａｎｔｓ， ２０２１， １０（６）： １２４７．

［２６］ 　 龚容， 徐霞， 田晓宇， 江红蕾， 李霞， 关梦茜． 三种锦鸡儿属植物水力结构特征及其干旱适应策略． 生态学报， ２０１８， ３８（１４）： ４９８４⁃４９９３．

［２７］ 　 陈志成， 陆海波， 刘世荣， 刘晓静， 刘畅， 万贤崇． 锐齿栎水力结构和生长对降雨减少的响应． 生态学报， ２０１８， ３８（７）： ２４０５⁃２４１３．

［２８］ 　 Ｈａｃｋｅ Ｕ Ｇ， Ｓｐｉｃｅｒ Ｒ， Ｓｃｈｒｅｉｂｅｒ Ｓ Ｇ， Ｐｌａｖｃｏｖá Ｌ． Ａｎ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ

＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１７， ４０（６）： ８３１⁃８４５．

［２９］ 　 Ｐｉｔｔｅｒｍａｎｎ Ｊ， Ｓｐｅｒｒｙ Ｊ Ｓ， Ｗｈｅｅｌｅｒ Ｊ Ｋ， Ｈａｃｋｅ Ｕ Ｇ， Ｓｉｋｋｅｍａ Ｅ Ｈ． Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｉｎｆｏｒｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｒａｃｈｅｉｄｓ ｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅｓ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ

ｃｏｎｉｆｅｒ ｘｙｌｅｍ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００６， ２９（８）： １６１８⁃１６２８．

［３０］ 　 Ｉｓｌａｍ Ｍ， Ｒａｈｍａｎ Ｍ， Ｂｒäｕｎｉｎｇ Ａ． Ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｉｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１８， ９： １７６１．

［３１］ 　 Ｇｕéｒｉｎ Ｍ， ｖｏｎ Ａｒｘ Ｇ， Ｍａｒｔｉｎ⁃Ｂｅｎｉｔｏ Ｄ， Ａｎｄｒｅｕ⁃Ｈａｙｌｅｓ Ｌ， Ｇｒｉｆｆｉｎ Ｋ Ｌ， ＭｃＤｏｗｅｌｌ Ｎ Ｇ， Ｐｏｃｋｍａｎ Ｗ， Ｇｅｎｔｉｎｅ Ｐ． Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｘｙｌｅｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ

ａｃｕｔｅ ｖｓ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｐｉｎｅ ｔｒｅｅｓ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０２０， ４０（５）： ６０５⁃６２０．

［３２］ 　 魏清江， 冯芳芳， 马张正， 苏受婷， 宁少君， 辜青青． 干旱复水对柑橘幼苗叶片光合、叶绿素荧光和根系构型的影响． 应用生态学报，

２０１８， ２９（８）： ２４８５⁃２４９２．

［３３］ 　 施梦娇， 李斌， 伊力塔， 刘美华． 美洲黑杨幼苗生长和生理生态指标对干旱⁃复水响应的性别差异． 植物生态学报， ２０２３， ４７（ ８）：

１１５９⁃１１７０．

［３４］ 　 高冠龙， 冯起， 张小由， 司建华， 鱼腾飞． 植物叶片光合作用的气孔与非气孔限制研究综述． 干旱区研究， ２０１８， ３５（４）： ９２９⁃９３７．

［３５］ 　 王鑫， 余新晓， 贾国栋， 邱云霄， 史佳美， 孜尔蝶． 不同土壤水分条件下侧柏幼苗的生理活动及氮素分配策略． 水土保持学报， ２０２０， ３４

（３）： ３１１⁃３１７．

［３６］ 　 翟培凤， 关家欣， 何鹏， 刘贺永， 满良， 姜勇， 马成仓． 沿干旱梯度樟子松人工林针叶和枝条非结构性碳水化合物及氮含量的变化． 应用

生态学报， ２０２２， ３３（６）： １５１８⁃１５２４．

［３７］ 　 Ｙａｎ Ｗ Ｍ， Ｚｈｏｎｇ Ｙ Ｑ Ｗ， Ｓｈａｎｇｇｕａｎ Ｚ Ｐ． Ｒａｐｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ｂａｌａｎｃｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｎ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ａｎｄ Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｔｏ

ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１７， １３８： ４６⁃５６．

［３８］ 　 Ｙａｎ Ｗ Ｍ， Ｚｈｏｎｇ Ｙ Ｑ Ｗ， Ｓｈａｎｇｇｕａｎ Ｚ Ｐ． Ｅｌｅｖａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｘａｃｅｒｂａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ

Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙ， ２０２０， ２８０（Ｃ）： １０７７９４．

［３９］ 　 Ｒｕｅｈｒ Ｎ Ｋ， Ｏｆｆｅｒｍａｎｎ Ｃ Ａ， Ｇｅｓｓｌｅｒ Ａ， Ｗｉｎｋｌｅｒ Ｊ Ｂ， Ｆｅｒｒｉｏ Ｊ Ｐ， Ｂｕｃｈｍａｎｎ Ｎ， Ｂａｒｎａｒｄ Ｒ Ｌ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｃｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ： ｆｒｏｍ

ｂｅｅｃｈ ｌｅａｖｅｓ ｔｏ ｓｏｉｌ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ． Ｔｈｅ Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００９， １８４（４）： ９５０⁃９６１．

［４０］ 　 Ｈａｒｔｍａｎｎ Ｈ， Ｚｉｅｇｌｅｒ Ｗ， Ｔｒｕｍｂｏｒｅ Ｓ． Ｌｅｔｈａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｎｏｒｗａｙ ｓｐｒｕｃｅ ｔｒｅｅ ｒｏｏｔｓ ｂｕｔ ｎｏｔ ｉｎ ｔｈｅ

ｃａｎｏｐｙ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１３， ２７（２）： ４１３⁃４２７．

［４１］ 　 郑悦， 王爱英， 苏立新， 郭晶晶， 段春旸， 殷笑寒， 龚雪伟， 郝广友． 沈阳市区不同环境下银杏水力特征和非结构性碳水化合物含量． 应

用生态学报， ２０２２， ３３（３）： ７１１⁃７１９．

［４２］ 　 Ｔｏｍａｓｅｌｌａ Ｍ， Ｎａｒｄｉｎｉ Ａ， Ｈｅｓｓｅ Ｂ Ｄ， Ｍａｃｈｌｅｔ Ａ， Ｍａｔｙｓｓｅｋ Ｒ， Ｈäｂｅｒｌｅ Ｋ Ｈ． Ｃｌｏｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｅｄｇｅ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｓｔｅｍ

ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｅｕｒｏｐｅａｎ ｂｅｅｃｈ ｓａｐｌｉｎｇｓ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１９， ３９（５）： ７１７⁃７２８．

［４３］ 　 Ｈｕａｎｇ Ｘ Ｙ， Ｇｕｏ Ｗ Ｊ， Ｙａｎｇ Ｌ， Ｚｏｕ Ｚ Ｇ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｙ， Ａｄｄｏ⁃Ｄａｎｓｏ Ｓ Ｄ， Ｚｈｏｕ Ｌ Ｌ， Ｌｉ Ｓ Ｂ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ． Ｐｌａｎｔｓ， ２０２３， １２（１３）： ２４７７．

［４４］ 　 Ｐａｇｌｉａｒａｎｉ Ｃ， Ｃａｓｏｌｏ Ｖ， Ａｓｈｏｆｔｅｈ Ｂｅｉｒａｇｉ Ｍ， Ｃａｖａｌｌｅｔｔｏ Ｓ， Ｓｉｃｉｌｉａｎｏ Ｉ， Ｓｃｈｕｂｅｒｔ Ａ， Ｇｕｌｌｉｎｏ Ｍ Ｌ， Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ Ｍ Ａ， Ｓｅｃｃｈｉ Ｆ． Ｐｒｉｍｉｎｇ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ

ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ｓａｐ ｐＨ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１９， ４２

（６）： １７７５⁃１７８７．

［４５］ 　 Ｓｅｃｃｈｉ Ｆ， Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ Ｍ Ａ． Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｇａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ａｐｏｐｌａｓｔ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ｘｙｌｅｍ ｐＨ． Ｐｌａｎｔ，

Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１６， ３９（１１）： ２３５０⁃２３６０．

７０７４　 １１ 期 　 　 　 王云霞　 等：干旱胁迫对连翘幼苗非结构性碳分配和水力特性的影响 　


