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黄土高原典型树种根系抗旱生理响应机制
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摘要：全球气候变化引起极端干旱事件频发，导致黄土高原人工林生产力下降，死亡风险提高，但该区域典型树种应对极端干旱

环境的生理特征变化能否提高树种抗旱性能还未可知。 选取了该区域广泛分布的四个典型树种：刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）、
丁香（Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）、辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）和油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ）为对象，研究各树种根系在极端干旱过程中

的水力特征、非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量和纹孔膜孔隙变化及其之间的相关关系。 结果显示：（１）在干旱胁迫 ２０ ｄ 后刺

槐、丁香、辽东栎和油松根木质部导水率下降至 ０．０８ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ Ｍｐａ－１、０．２２ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ Ｍｐａ－１、０．０９ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ Ｍｐａ－１和 ０．７１ ｋｇ ｍ－１

ｓ－１ Ｍｐａ－１，栓塞程度达到 ９７．２％、４３．２％、６３．１％和 ２２．７％。 （２）随着水力功能降低，刺槐、辽东栎和油松的根木质部 ＮＳＣ 总量先

增加后降低。 刺槐和辽东栎根木质部内 ＮＳＣ 总量在干旱胁迫 ３０ ｄ 后分别比初始状态显著增加了 ５７．９％和 ８５．５％，但在干旱胁

迫 ５０ ｄ 后分别比初始状态增加了 ２３．５％和 ４７．４％。 油松在干旱胁迫 ５０ ｄ 时根木质部内 ＮＳＣ 总量比初始状态显著增加了

４１．２％，在干旱胁迫 ７０ ｄ 后比初始状态显著降低了 ８．２％。 随着水力功能降低，丁香根木质部内 ＮＳＣ 总量在干旱胁迫 ３０ ｄ 和

５０ ｄ时分别显著降低了 ２０．２％和 １５．５％。 （３）在极端干旱过程中各植物的纹孔膜由于所处的水分环境及渗透势的变化导致其

孔隙先降低后增加。 在干旱胁迫 ５０ ｄ 后 ４ 个树种的纹孔膜孔隙收缩为初始状态的 ０．０４—０．６０ 倍，但在干旱胁迫 ７０ ｄ 后纹孔膜

孔隙增加为初始状态的 ０．４２—１．３８ 倍。 这表明当极端干旱胁迫发生后，刺槐根木质部将首先面临水力失败的风险，丁香根木质

部可能面临碳饥饿风险，而油松根能够存活最长时间。 研究阐明了各植物根系对极端干旱胁迫的响应机制，为人工林的管理抚

育提供科学依据。
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ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｃｃｕｒｓ，ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｏｆ Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ｒｏｏｔｓ ｉｓ ｆｉｒｓｔ ａｔ ｒｉｓｋ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆａｉｌｕｒｅ，ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｏｆ Ｓ． ｓｙｒｉｎｇａ
ｒｏｏｔｓ ｍａｙ ｆａｃｅ ｔｈｅ ｒｉｓｋ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ，ａｎｄ Ｐ． ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｒｏｏｔｓ ｃａｎ ｓｕｒｖｉｖｅ ｔｈｅ ｌｏｎｇｅｓｔ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｃｌａｒｉｆｉｅｓ ｔｈｅ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔｓ ｔｏ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ
ｎｕｒｔｕｒｉｎｇ ｏｆ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｏｕｇｈｔ； ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ｅｍｂｏｌｉｓｍ； ｎｏｎ － ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ； ｐｉｔ ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｐｏｒｏｓｉｔｙ　

干旱是黄土高原地区森林生态系统面临的主要问题之一。 长期的水分匮乏对植物的生长和生存具有重

大影响。 不同树种对干旱有不同的适应策略，已有研究表明植物对干旱的响应不仅体现在形态方面，其水力

功能和生理代谢活动也会发生相应的变化［１—３］。 根系是植物感知干旱信号的首要器官，其抗旱机制与碳水平

衡能力密切相关［４—６］。 以往的研究表明，在任何特定的干旱事件中，植物都会经历“生理干旱”。 这不仅反映

了植物对水分的调节能力，也说明了干旱胁迫下水力功能与碳水化合物的协同作用机制［７］。 例如，暴露在长

时间、低强度干旱中的植物将其水分状态维持在临界水势阈值以上，但储存的碳水化合物可能被消耗到致命

极限（即碳饥饿） ［８—９］。 相反，在高强度干旱胁迫下，植物无法将植物水分状态调节到临界阈值以上会导致木

质部栓塞引起死亡（即水力失败） ［１０］。 大量研究已经提出了水力失败和碳饥饿之间的联系，表明木质部水分

运输效率降低可能也会导致韧皮部糖运输失效，通过水力失败和碳饥饿共同限制了碳水化合物的利用最终引

起死亡［４，１１—１３］。 尽管大量研究已经表明水力和碳水化合物之间密切相关，但是研究主要集中在植物枝条或

叶片，而对根系的抗旱生理机制的研究十分匮乏。 因此综合探究极端干旱过程根木质部中水力功能、碳水化

合物变化有助于全面了解植物的死亡机制及不同物种根系的抗旱差异。
干旱胁迫引起的木质部栓塞是影响植物水分运输效率的主要因素。 大量研究认为，相邻导管壁上的纹孔

结构对导管间水分的横向运输和气体扩散起着至关重要的作用［１４—１５］。 纹孔膜能够阻碍气体从相邻栓塞导管

进入功能导管［１６—１８］。 有研究表明在经历过干旱周期和栓塞修复后，一些物种的木质部对栓塞的抵抗能力会

显著降低［１９］。 干旱引起的纹孔膜最大孔隙直径增加或纹孔膜孔隙度增加都可能是造成这种情况的原因［２０］。
有研究提出干旱胁迫造成的纹孔膜损伤可能是不可逆转的，并且会显著影响植物的抗栓塞能力和生产力［２０］。
然而，目前尚不清楚根木质部内的纹孔膜是否会在干旱胁迫下受到损伤。 因此，探究根的纹孔膜超微结构在

极端干旱过程中的变化将有利于深入了解植物的抗旱机制。
为了探究不同干旱适应策略树种根系的抗旱生理机制，本研究选取了黄土高原地区广泛分布且具有不同
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木质部解剖特征的四个树种： 刺槐 （ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）、 丁香 （ Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）、 辽东栎 （ Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）和油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ）。 通过探究各植物根系在极端干旱过程中水力功能、非结构性碳水

化合物含量及纹孔膜孔隙变化，阐明各植物根系的抗旱生理机制，为黄土高原人工林改造提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 供试材料与试验设计

供试植物材料取自陕西省咸阳市杨凌区曹新庄苗圃（３４°１６′２５″ Ｎ，１０８°４′２７″Ｅ）内自然生长的扦插苗。 该

苗圃距离西北农林科技大学约 ３ ｋｍ，海拔 ４５７ ｍ。 属于半湿润森林区，年均气温 １２．９℃，最热月（７ 月）平均气

温 ２５．８℃，最冷月（１ 月）平均气温－１．１℃。 年均降水量 ６５０ ｍｍ，生长季（４—９ 月）降水量占全年降水量的

７９％。 于 ２０２２ 年 ６ 月选择大小均匀、状态良好的刺槐、丁香、辽东栎和油松三年生幼苗移栽在花盆中，每盆栽

植一棵幼苗。 花盆直径 ３２ ｃｍ，高 ３５ ｃｍ，装土 １５ ｋｇ。 土壤取自该试验样地，土壤有机碳 ８．５９ ｇ ／ ｋｇ，土壤全氮

含量为 ０．７１ ｇ ／ ｋｇ，土壤全磷含量为 ０．５８ ｇ ／ ｋｇ，土壤容重为 ０．２９１ ｃｍ３ ／ ｃｍ３。 维持土壤含水量为 ７５％田间持水

量，经一个月适应期，于 ２０２２ 年 ７ 月开始对幼苗进行极端干旱处理，把幼苗盆栽转移至透光遮雨的大棚，避免

雨水干扰并且停止水分供应，直至土壤水含量下降至 ５％以下，苗木根栓塞程度稳定达到 ８８％以上，发生水力

失败，极端干旱处理结束。 在极端干旱期间，于采集当日凌晨进行样品收集，每种植物选取 ３ 株，即 ３ 个重复。
采样时间分别为干旱开始后第 ０、１０、２０、２５、３０、３５、５０、７０ 天。
１．２　 试验方法

１．２．１　 水力功能测定

于开展试验当日凌晨从树体上切割完整根系后，用绿色伤口愈合剂涂抹伤口，以最快速度转移至临时实

验室。 样品转移至实验室后立即浸没在水中，待平衡 ３０ ｍｉｎ 后，在水下用单面刀片切去木质化根样本，长度

（１０±０．１）ｃｍ，直径（６±０．１）ｍｍ，使用低压液流计（Ｌｏｗ Ｐｒｅｓｓｕｒｅ Ｆｌｏｗ Ｍｅｔｅｒ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉ⁃ｃｈａｎｎｅｌｓ，ＬＰＦＭ）测定每个

样品导水率（Ｋｓ） ［２１］。 按照靳欣等人［２２］ 的方法测定根木质化样本的最大导水率（Ｋｍａｘ），用导水率损失率

（ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，ＰＬＣ）表示其栓塞程度。
ＰＬＣ（％）＝ （１－Ｋｓ ／ Ｋｍａｘ）×１００

利用称重法测量根木质部绝对含水量［２３］。 样品运至试验室后测量根木质部鲜重，１０５℃下杀青 ３０ ｍｉｎ，
随后 ６５℃烘干至恒重，称取烘干根木质部质量。 绝对含水量（Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＡＷＣ）计算如下：

ＡＷＣ （％）＝ （（ＦＷ－ＤＷ） ／ ＤＷ）×１００
其中，ＦＷ 为样品鲜重，ＤＷ 为样品烘干后质量。

１．２．２　 非结构性碳水化合物测定

可溶性糖和淀粉的含量通过蒽酮比色法测定［２４］。 ＮＳＣ 含量为可溶性糖和淀粉含量之和［２５— ２６］。
１．２．３　 纹孔膜孔隙度测定

木质部样品用刀片切割 ７ ｍｍ×３ ｍｍ×３ ｍｍ 的小块，处理参考张海昕等人［２７］ 的方法，用乙醇脱水处理后

使用 ＣＯ２干燥仪进行脱气干燥，干燥后样品在载物台上进行喷金。 用场发射扫描电子显微镜对纹孔结构进行

拍照，图像利用 ＩｍａｇｅＪ ｖ．１．８．０（Ｎａｔｉｏｎａｌ ｉｎｓｔｉｔｕｔｅｓ ｏｆ ｈｅａｌｔｈ，ＮＩＨ）分析获得纹孔面积孔隙度（ＰＭＰ） ［２８—２９］。
ＰＭＰ ＝ＡＰ ／ ＡＰＭ

式中，ＰＭＰ 为纹孔膜孔隙度；ＡＰ 为纹孔膜孔隙面积；ＡＰＭ 为纹孔膜面积。
１．３　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ ２３．０（ＩＢＭ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，Ａｒｍｏｎｋ，ＵＳＡ）软件对所有数据进行正态性检验（Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ ｔｅｓｔ，α ＝
０．０５）。 利用单因素方差分析确定极端干旱期间 ＮＳＣ 含量和纹孔膜孔隙度的变化差异。 利用双因素方差分

析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ，ＡＮＯＶＡ）判断不同极端干旱阶段不同树种对各组织 ＮＳＣ 含量和纹孔孔隙度

的影响。 使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析来检验水力功能、生理代谢特征和纹孔膜孔隙度之间的关系，显著性水平
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均设定为 ０．０５。 使用 Ｒ 语言和 Ｇｒａｐｈｐａｄ ｐｒｉｓｍ ９．０ 进行图表绘制。

２　 结果与分析

２．１　 极端干旱过程中各植物根木质部水力功能变化

在极端干旱过程中各植物根木质部水力功能变化存在显著差异。 如图 １ 所示，刺槐和辽东栎根木质部导

水率在前 ３５ ｄ 内显著降低，丁香和油松根木质部导水率始终维持在较低水平（０．６１—０．１８ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１）。
至在干旱胁迫 ２０ ｄ 后刺槐、丁香、辽东栎和油松根木质部导水率下降至 ０．０８ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１、０．２２ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１

ＭＰａ－１、０．０９ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１和 ０．７１ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１，。 在干旱胁迫 ５０ ｄ 后刺槐、丁香、辽东栎和油松根木质

部的导水率下降至 ０．００４ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１、０．０２９ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１、０．０２５ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１和 ０．１１７ ｋｇ ｍ－１ ｓ－１

ＭＰａ－１。 各树种根木质部栓塞程度显著上升。 刺槐、丁香、辽东栎根木质部栓塞程度在 ３５ ｄ 后分别上升至

９８．５％、９７．４％、９７．１％，油松根木质部栓塞程度在 ５０ ｄ 后上升至 ２４．９％，７０ ｄ 后上升至 ７１．０％。

图 １　 极端干旱过程中各植物水力功能变化

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｒｏｃｅｓｓ

在极端干旱过程中各植物根木质部绝对含水量变化存在显著差异，如图 １ 所示。 各树根木质部绝对含水

量总体呈现下降趋势，且油松＞刺槐＞辽东栎＞丁香。 在干旱胁迫 ２０ ｄ 后，刺槐、丁香、辽东栎和油松根木质部

的绝对含水量分别显著降低了 ３１．４％、３５．１％、４２．２％和 ２３．８％。 在干旱胁迫 ３０ ｄ 后，刺槐、丁香、辽东栎和油

松根木质部的绝对含水量分别显著降低了 ３５．５％、３９．０％、２１．２％和 ２４．５％。 在干旱胁迫 ５０ ｄ 后，刺槐、丁香、
辽东栎和油松根木质部的绝对含水量分别显著降低了 ３８．１％、４７．２％、３８．８％和 ３３．７％。
２．２　 极端干旱过程中各植物根木质部非结构性碳水化合物变化

极端干旱过程中各植物可溶性糖含量发生了显著变化。 如图 ２ 所示，在极端干旱过程中刺槐根木质部的

可溶性糖呈先增加后降低的趋势，在干旱胁迫 ２５ ｄ 后根木质部内可溶性糖含量显著增加为初始状态的 ３．０
倍，而干旱胁迫 ５０ ｄ 后根木质部内可溶性糖含量为初始状态的 １．１ 倍。 在极端干旱过程中丁香根木质部内可

溶性糖含量显著增加，在干旱胁迫 ５０ ｄ 和 ７０ ｄ 后根木质部内可溶性糖含量分别显著增加了 ２１．８％和 ４７．５％。
在极端干旱过程中辽东栎根木质部的可溶性糖含量呈先增加后降低的趋势。 在干旱胁迫 ２５ ｄ 后根木质部内

可溶性糖含量为初始状态的 ３．４３ 倍，而干旱胁迫 ７０ ｄ 后为初始状态的 １．５２ 倍。 在极端干旱过程中油松根木

质部的可溶性糖含量呈先增加后降低的趋势，在干旱胁迫 ２５ ｄ 后根木质部内可溶性糖含量显著增加了
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４６．９％，而 ７０ ｄ 后显著降低了 ２０．６％。

图 ２　 极端干旱过程中非结构性碳水化合物含量变化

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｒｏｃｅｓｓ

图 ３　 极端干旱过程中纹孔膜孔隙度变化

　 Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｉｔ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｏｒｏｓｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｔｒｅｍｅ

ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｒｏｃｅｓｓ

极端干旱过程中各植物淀粉含量发生了显著变化。 如图 ２ 所示，刺槐根木质部内淀粉含量呈先增加后降

低的趋势，在干旱胁迫 ２０ ｄ 后根木质部内淀粉含量显著增加了 ２６．７％，在 ７０ ｄ 后显著降低了 １１．８％。 丁香根

木质部内淀粉含量显著降低，在干旱胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ 后根内淀粉含量分别显著降低了 ２６．９％、３５．９％和

７３．２％。 辽东栎根木质部内淀粉含量呈先增加后降低的趋势，在干旱胁迫 ２５ ｄ 后根木质部内淀粉含量增加为

初始状态的 １．５２ 倍，在 ７０ ｄ 后降低为初始状态的 １．０２ 倍。 油松根木质部在干旱胁迫 １０ ｄ、２５ ｄ 和 ５０ ｄ 根木

质部内淀粉含量分别显著降低了 ２．４％、２６．３％和 ８．７％。
极端干旱过程中各植物 ＮＳＣ 总量发生了显著变化，如图 ２ 所示，刺槐根木质部内 ＮＳＣ 总量在干旱胁迫

２０ ｄ、３０ ｄ 和 ５０ ｄ 比初始状态分别显著增加了 ２９．６％、５７．９％和 ２３．５％。 丁香根木质部内淀粉总量在干旱胁迫

７０ 后显著增加了 １８．４％。 辽东栎根木质部内 ＮＳＣ 总量

在干旱胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ 和 ５０ ｄ 比初始状态分别显著增

加了 ８３．８％、８５．５％和 ４７．４％。 油松根木质部内 ＮＳＣ 总

量在干旱胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ 分别显著增加了 ６．２％、
１１．２％和 ４１．２％。
２．３　 极端干旱过程中各植根木质部纹孔膜孔隙度变化

在极端干旱过程中各植物根木质部纹孔膜孔隙度

均呈先降低后增加的趋势（图 ３—图 ４）。 刺槐在干旱

胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ 和 ７０ ｄ 分别是初始状态的 ０．０８、
０．０６、０．３３ 和 １．３８ 倍。 丁香在干旱胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ
和 ７０ ｄ 分别是初始状态的 ０．２８、０．６５、０．６０ 和 ０．８５ 倍。
辽东栎在干旱胁迫 ２０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ 和 ７０ ｄ 分别是初始

状态的 ０．７４、０．５０、０．０４ 和 ０．４６ 倍。 油松在干旱胁迫
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１０ ｄ、３０ ｄ、５０ ｄ 和 ７０ ｄ 分别是初始状态的 ０．８３、０．５３、０．０４、０．４２ 倍。

图 ４　 极端干旱过程中纹孔膜扫描图像

Ｆｉｇ．４　 Ｓｃａｎｎｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｉｔ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｒｏｃｅｓｓ

２．４　 水力功能、非结构性碳水化合物与纹孔膜孔隙变化的相关性分析

如表 １ 所示，在极端干旱的过程中刺槐根木质部导水率与可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 总量之间显著负相关，
与纹孔膜孔隙度之间显著正相关。 刺槐根木质部栓塞程度与可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 总量之间显著正相关，与
纹孔膜孔隙度之间显著负相关。 在极端干旱过程中丁香根木质部导水率与可溶性糖之间显著负相关，与淀粉

之间显著正相关。 丁香根木质部栓塞程度与可溶性糖含量之间显著正相关，与淀粉含量之间显著负相关。 辽

东栎根木质部导水率与可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 总量之间显著负相关，与纹孔膜孔隙度之间显著正相关。 辽东

栎根木质部栓塞程度与可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 总量之间显著正相关，与纹孔膜孔隙度之间显著负相关。 油松

根木质部导水率与 ＮＳＣ 总量之间显著负相关，栓塞程度与淀粉含量和 ＮＳＣ 总量之间显著正相关。

３　 讨论

３．１　 极端干旱过程中根木质部水力功能与非结构性碳水化合物含量变化

本研究结果表明，极端干旱过程中随着根木质部水分运输效率下降，刺槐、辽东栎根木质部内可溶性糖含

量、淀粉含量均表现为先增加后降低的趋势，且二者之间显著负相关。 该结果与以往的研究结果一致，植物体
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内的非结构性碳水化合物含量在干旱初期或者轻度干旱胁迫时增加［７，３０］，当干旱程度增加（长期干旱胁迫或

严重干旱胁迫下），植物体内 ＮＳＣ 含量可能会显著减少［３１—３２］。 有研究表明干旱胁迫下植物将 ＮＳＣ 积累在根

木质部内有助于干旱后恢复根的水力功能或重新萌发［３３］。 有研究者认为在干旱胁迫下根内的 ＮＳＣ 将用于

细根形成、呼吸代谢和渗透调节等［３４］。 结合本研究结果认为，在干旱胁迫 ２５ ｄ 内，随着根导水率降低植物将

可溶性糖等转运至根系内以维持根的呼吸代谢和渗透调节能力。 但干旱胁迫 ３５ ｄ 后，刺槐和辽东栎根木质

部栓塞程度在 ３５ ｄ 后分别上升至 ９８．５％和 ９７．１％，根的水力功能丧失，根内的可溶性糖和淀粉等被植物的呼

吸代谢逐渐消耗直至植株死亡。

表 １　 各植物水力功能、非结构性碳水化合物与纹孔膜孔隙度相关性分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ， ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ａｎｄ ｐｉｔ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｏｒｏｓｉｔｙ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅ ｄｕｒｉｎｇ

ｔｈｒｅｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｈａｓｅｓ

Ｋｓ ＰＬＣ ＳＳ Ｓ ＮＳＣ ＰＭＰ

刺槐 Ｋｓ １．００
Ｒ．ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ＰＬＣ －０．９９∗ １．００

ＳＳ －０．４４∗ ０．４７∗ １．００
Ｓ －０．３９∗ ０．４１∗ ０．５３∗ １．００

ＮＳＣ －０．４６∗ ０．４９∗ ０．８∗ ０．９３∗ １．００
ＰＭＰ ０．４３∗ －０．４２∗ －０．５１∗ －０．７１∗ －０．７２∗ １．００

丁香 Ｋｓ １．００
Ｓ． ｓｙｒｉｎｇａ ＰＬＣ －０．９９∗ １．００

ＳＳ －０．４２∗ ０．４４∗ １．００
Ｓ ０．４８∗ －０．４６∗ ０．２９∗ １．００

ＮＳＣ ０．０８ －０．０６ ０．７７∗ ０．８４∗ １．００
ＰＭＰ ０．１２ －０．１４ ０．０１ ０．４１∗ ０．２８ １．００

辽东栎 Ｋｓ １．００
Ｑ．ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ ＰＬＣ －０．８７∗ １．００

ＳＳ －０．７３∗ ０．６７∗ １．００
Ｓ －０．５４∗ ０．４８∗ ０．６８∗ １．００

ＮＳＣ －０．７１∗ ０．６４∗ ０．９３∗ ０．９０∗ １．００
ＰＭＰ ０．５４∗ －０．６２∗ －０．４０∗ －０．５３∗ －０．５０∗ １．００

油松 Ｋｓ １．００
Ｐ．ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ＰＬＣ －０．９６∗ １．００

ＳＳ －０．２８ ０．３５∗ １．００
Ｓ －０．２５ ０．２０ －０．２８∗ １．００

ＮＳＣ －０．４３∗ ０．４６∗ ０．８１∗ ０．３４∗ １．００
ＰＭＰ ０．２８ －０．２０ －０．２７ －０．４８∗ －０．５６∗ １．００

　 　 在皮尔逊相关性分析后，∗，Ｐ＜ ０．０５；Ｋｓ： 导水率 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；ＰＬＣ：栓塞程度 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；ＳＳ：可溶性糖含量

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｓ：淀粉含量 Ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｎｅｔ； ＮＳＣ： 非结构性碳水化合物 Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； ＰＭＰ： 纹孔膜孔隙度 Ｐｉｔ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ｐｏｒｏｓｉｔｙ　

其次，本研究发现油松和丁香在极端干旱过程中水力功能与可溶性糖、淀粉及 ＮＳＣ 含量之间的相关性与

刺槐和辽东栎不一致。 造成这种差异的原因可能是解剖结构特征，如各植物木质部内导管 ／管胞比例和薄壁

组织等［３５］。 丁香是典型的散孔材，具有较大比例的薄壁组织含量。 在极端干旱过程中丁香可溶性糖含量表

现出显著增加的趋势，而淀粉表现出显著降低的趋势（图 ２），即使在根木质部水力失败后可溶性糖和 ＮＳＣ 总

量仍显著增加。 由此可见，对于丁香而言，在极端干旱胁迫下会增加根木质部内的可溶性糖及 ＮＳＣ 储备，该
措施有助于植物在干旱恢复水力功能或重新萌发［３０］。 而油松属于管胞植物，具有较强的抗旱能力，在干旱胁

迫 ７０ ｄ 后根木质部才发生水力失败，但是在极端干旱过程中油松根木质部内也积累了大量的 ＮＳＣ 总量以应

对干旱胁迫［３６—３７］。 因此，通过比较各植物根木质部水力功能与 ＮＳＣ 变化，本研究认为极端干旱胁迫下，刺槐

和辽东栎根在水力失败后可能出现碳耗竭，而丁香根在水力失败后将储备大量 ＮＳＣ 用于旱后恢复或生长，油
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松具有最强的抗旱能力。
３．２　 水力功能、非结构性碳水化合物含量对纹孔膜孔隙度的影响

在极端干旱过程中刺槐和辽东栎根木质部的水力功能、可溶性糖、淀粉及 ＮＳＣ 含量变化与纹孔膜孔隙度

之间存在显著相关性。 该变化与纹孔膜自身的化学性质有关［２０］，有研究表明不同植物的纹孔膜化学成分存

在显著差异，被子植物的纹孔膜主要由纤维素、木质素及少量的酚类化合物和蛋白质等物质组成［１５］，而裸子

植物的纹孔塞主要成分为果胶，而膜缘主要成分为纤维素［３８］。 结合以往研究认为，木质部纹孔膜在栓塞的不

同阶段会发生显著地变化。 由于纤维素微纤丝具有亲水性［３９］，纹孔膜所处的水分环境会影响孔隙的分布状

态［４０］，导致其表现出收缩或扩大的现象，进而引起木质部导水率的显著变化［３８］。 但是本研究结果表明，丁香

和油松根纹孔膜孔隙度变化与水力功能特征之间不存在显著相关性，但与淀粉含量之间存在显著相关性

（表 １）。 因此本研究认为除水分状态外，纹孔膜孔隙度的变化还与木质部内导管和周围薄壁组织的渗透势差

有关［４１—４２］。 但是纹孔膜的微观结构对不同水分环境的响应机制仍需要进一步的探究。

４　 结论

本文通过探究刺槐、丁香、辽东栎和油松在极端干旱过程中水力功能、ＮＳＣ 及纹孔膜孔隙变化发现，环孔

材刺槐和辽东栎在干旱胁迫初期可能将可溶性糖和淀粉等转运至根内以提高根系的渗透势及 ＮＳＣ 储备，但
随干旱程度增加，根发生水力失败，木质部内可溶性糖和淀粉含量被消耗直至死亡。 散孔材丁香在极端干旱

胁迫下通过提高根内可溶性糖和 ＮＳＣ 来提高旱后恢复能力，即使在水力失败后也具较高水平的 ＮＳＣ 储备。
油松具有最强的抗旱能力，水力失败后才消耗根木质部内 ＮＳＣ。 各植物的根纹孔膜在极端干旱过程中因水分

环境及渗透势的变化导致其孔隙收缩。 本研究结果揭示了各植物根的抗旱生理机制，为半干旱地区人工林的

管理抚育提供科学依据。
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