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两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理生态响应
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摘　 要: 为探讨不同种源树木对干旱－复水的生理生态响应ꎬ该研究以广东与福建种源木荷为对象ꎬ通过盆栽

控水方式模拟干旱及复水条件ꎬ研究两个种源木荷的水力及碳生理特征、脯氨酸(Ｐｒｏ)及超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)对干旱－复水的响应ꎮ 结果表明:(１)对照情况下ꎬ广东种源木荷的茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)、叶片相对含

水量(ＲＷＣ)、光合速率(Ａｓａｔ)与气孔导度(Ｇｓ)均低于福建种源木荷的ꎮ (２)两个种源木荷的水力特征、Ｐｒｏ 与

ＳＯＤ 对干旱－复水的响应呈一致趋势ꎬ其中 Ψｘｙｌｅｍ、ＲＷＣ 与 Ｐｒｏ 均能较快恢复至对照水平ꎬ而茎木质部栓塞程

度与 ＳＯＤ 未恢复至对照水平ꎮ (３)福建种源木荷叶片的 Ａｓａｔ对干旱的敏感性较广东种源的高且复水后恢复至

对照水平需要更长时间ꎮ (４)复水后福建种源木荷非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)的恢复速率高于广东种源木

荷ꎮ 综上认为ꎬ福建与广东两个种源木荷均不能通过短期复水(３０ ｄ)来修复被栓塞的木质部ꎮ 尽管广东种源

木荷的光合速率能够更快地恢复至对照水平ꎬ但其光合速率低于福建种源木荷ꎬ并且其 ＮＳＣ 的恢复能力较福

建种源荷的低ꎮ 因此ꎬ在未来干旱加剧背景下ꎬ广东种源木荷的生长及存活可能受到更大威胁ꎮ 该研究结果

有助于了解种源地气候条件对树木抗旱性的影响ꎬ为未来森林的经营与管理提供了理论参考ꎮ
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　 　 全球气候变化背景下ꎬ未来降水格局将会发

生变 化ꎬ 干 旱 强 度 与 持 续 时 间 均 可 能 增 加

(Ｐａｃｈａｕｒｉ ＆ Ｒｅｉｓｉｎｇｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 干旱胁迫会威胁

树木的存活ꎬ进而引起群落结构与功能的改变

(Ｂａｒｒｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 此

外ꎬ在树木的生命历程中ꎬ经常会出现多次干旱及

干旱－复水现象ꎬ树木也会通过自身调节来应对干

旱环境(段娜等ꎬ２０１９ꎻ Ｇｅｓｓｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 但

是ꎬ树木响应干旱－复水的生理生态机制是否存在

种内差异还具有很大的不确定性ꎮ 因此ꎬ在全球

降水格局变化背景下ꎬ研究树木对干旱－复水生理

生态响应策略的种内差异ꎬ可为研究树木如何响

应干旱－复水以及生态模型的优化提供基础数据

支撑ꎬ也为未来森林的经营与管理提供理论参考ꎮ
干旱胁迫通常会抑制树木生长、导致叶片水

势与光合速率降低、进一步加剧木质部栓塞(Ｙａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ吕朝燕等ꎬ２０２１)ꎬ
还会引起树木叶片脯氨酸( Ｐｒｏ)的积累与超氧化

物歧化酶( ＳＯＤ)活性的增强ꎬ有助于缓解水分亏

缺对植物细胞造成的损伤(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｓｕｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫也会改变非结构性

碳水化合物( ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬ ＮＳＣ)的

含量(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ Ｈｅ 等(２０２０)研究表明干

旱对树木 ＮＳＣ 的影响与干旱强度和持续时间有

关ꎬ轻度干旱下叶片可溶性糖未发生显著变化ꎬ而
重度干旱使叶片可溶性糖显著升高ꎮ

干旱胁迫后树木生理生态指标的恢复能力是

评价树木适应干旱的重要依据ꎮ 其中ꎬ木质部导

水率是否能在短期内恢复以及恢复能力的种间差

异已成为近年来的研究热点ꎮ 叶片水势能够较快

地恢复至对照水平ꎬ而与叶片水势相比ꎬ光合速率

与木质部导水率恢复较慢 ( Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ
Ｒｕｅｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 此外ꎬＮＳＣ 在维持树木水力

功能及茎木质部栓塞修复过程中均发挥着重要作

用ꎬ栓塞修复时往往伴随 ＮＳＣ 的消耗(Ｔｏｍａｓｅｌｌａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 前人研究发现ꎬ树木光合与水分生理

指标对干旱－复水的响应不仅因物种不同而存在

差异ꎬ同一物种不同分布地或种源对干旱－复水的

响应也存在差异(刘菲等ꎬ２０１８ꎻ陈梦园等ꎬ２０１９)ꎻ
刘菲等(２０１８)研究发现福建种源油杉的抗旱性大

于贵州种源的ꎮ 然而ꎬ树种不同种源生理生态指

标的旱后恢复能力是否有差异仍不清楚ꎬ特别是

木质部导水率恢复的种内差异仍鲜有报道ꎮ
木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)是山茶科(Ｔｈｅａｃｅａｅ)木

荷属(Ｓｃｈｉｍａ)大乔木ꎬ在我国福建、江西、湖南、广
东等南方地区广泛分布ꎬ是亚热带常绿阔叶林的

４７８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



优势树种ꎬ也是绿化和造林的常用树种ꎮ 此外ꎬ木
荷也是良好的防火树种ꎬ既可与其他树木混种ꎬ也
可单独种植作为防火林带ꎮ 然而ꎬ不同种源的木

荷对干旱－复水的生理生态响应差异还不清楚ꎮ
以往的研究发现ꎬ植物的抗旱能力与当地气候条

件(如年均降雨量)有关(Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ说明

植物对原生地气候条件具有一定的适应性ꎬ并且

不同种源的植物对干旱的响应可能存在差异ꎮ 因

此ꎬ本研究选取来自具有一定气候差异的两个种

源木荷作为研究对象ꎬ通过盆栽控制干旱与复水

条件ꎬ研究两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理

生态响应ꎮ 我们提出的假设:两个种源木荷的气

体交换与水力特征对干旱－复水的响应存在差异ꎬ
其中降水量低的种源具有更强的抗旱性ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料和实验设计

在南昌工程学院瑶湖校区(１１６°０１′５０.１６″ Ｅꎬ
２８°４１′１７.１２″ Ｎ )开展本实验ꎮ 该地区属亚热带季

风气候ꎬ年均降雨量 １ ６００ ~ １ ７００ ｍｍ(４—６ 月约

占 ５０％ꎬ７—９ 月约占 １９％)ꎮ 从福建尤溪九阜山

自 然 保 护 区 ( １１８° ０１′ ５８″—１１８°０７′１６″ Ｅ、
２６°０３′３７″—２６°０６′５９″ Ｎ)、广东化陈禾洞自然保

护 区 ( １１３° ４９′ ３０″—１１４° ０１′ ５０″ Ｅ、 ２３°４３′０２″—
２３°４８′１０″ Ｎ)两地分别采集木荷种子ꎬ两个种源地

的年均降水量分别为 １ ６６５、１ ８０１ ｍｍꎬ年均温分

别为 １９.６ ℃ 、２２.８ ℃ ꎮ ２０１８ 年 ４ 月对种子进行播

种ꎬ２０１９ 年 ３ 月将幼苗移栽至 ７.６ Ｌ 的花盆中ꎬ每
盆 １ 株ꎬ盆栽所用土壤为砖红壤ꎮ 之后ꎬ将所有盆

栽搬至遮雨棚(长×宽×高为 ２０ ｍ × ４ ｍ × ３ ｍ)下
进行自然生长ꎮ 遮雨棚顶部所用材料为透明 ＰＶＣ
板ꎬ遮光率为 １５％ꎬ四周通风良好ꎮ 实验开始前所

有盆栽的土壤保持在田间持水量ꎬ并且每周向土

壤施可溶性营养肥料(施可得园艺肥料有限公司ꎬ
武汉产ꎬＮ≥３０ ｇＬ￣１ꎬＰ ２Ｏ５≥ １４ ｇＬ￣１ꎬＫ２Ｏ≥１６
ｇＬ￣１ꎬＦｅ≥０.１４ ｇＬ￣１ꎬＭｎ≥０.０６ ｇＬ￣１)的稀释

液 １ 次ꎬ每次 ２００ ｍＬꎬ使幼苗保持良好生长ꎮ
待幼苗生长 ４ 个月后ꎬ对每个种源选取长势良

好、高度一致的幼苗 ５０ 株作为本实验的研究对

象ꎮ 实验设置 ２ 个水分处理ꎬ即(１)对照:选取 ２０
株幼苗ꎬ实验期间保持土壤湿度在田间持水量ꎻ
(２)干旱－复水:每个种源剩余的 ３０ 株幼苗ꎬ在实

验处理开始后不浇水ꎬ使土壤自然变干ꎮ 期间ꎬ监
测茎木质部水势变化情况ꎬ当水势达到前期研究

测定的木质部导水率曲线预测以及茎木质部栓塞

在 ８８％[木质部导水率下降 ８８％ꎬ通常表示严重干

旱(Ｕｒｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)]的水势

附近时ꎬ收割样品ꎬ并测定茎木质部栓塞程度(方

法见 １.２. ２)ꎮ 当茎木质部栓塞程度为 ８８％左右

时ꎬ对所有幼苗进行复水ꎬ使土壤湿度达到并保持

在田间持水量ꎬ直到实验结束ꎮ
１.２ 指标测定方法

１.２.１ 叶片气体交换参数测定 　 使用 Ｌｉ￣６４００ 便携

式气体交换系统(ＬＩ￣Ｃｏｒꎬ ｌｎｃꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)
测定植物的气体交换参数ꎮ 分别于干旱的第 ０
天、第 ２ 天、第 ４ 天、第 ５ 天和第 ６ 天及复水后的第

３ 天、第 ７ 天和第 １５ 天的上午 ９:００—１１:００ 对气

体交换参数进行测定ꎮ 每个种源的每个处理选取

４ 株幼苗(每株选取 １ 片当年生成熟叶片)测定叶

片饱和光强光合速率(Ａｓａｔꎬ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)、气孔

导度(Ｇｓꎬ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)、蒸腾速率(Ｅꎬ ｍｍｏｌｍ￣２
ｓ￣１)ꎮ 光源采用人工红蓝光源(６４００￣２Ｂ)ꎬ光强设

置为 １ ５００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ二氧化碳浓度设为 ４００
μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ空气温度控制在(３１.１±０.２)℃ ꎬ相对

湿度控制在 ６０％ ~８０％ꎮ
１.２.２ 水力特征参数测定

１.２.２.１ 水势 　 于正午测定茎木质部水势ꎬ测定之

前用保鲜膜与锡箔纸包裹叶片(保鲜膜在内ꎬ锡箔

纸在外)１ ｈ 以上ꎬ以保证叶片与木质部之间的水

势平衡(可以用此时的叶片水势代替茎木质部水

势)ꎮ 之后ꎬ采集叶片于自封袋中并放入保温箱内

保存ꎬ带回实验室ꎮ 利用 ＰＭＳ￣Ｍｏｄｅｌ １５０５Ｄ 数显

便 携 式 植 物 水 势 压 力 室 ( ＰＭＳ ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓꎬ
Ｃｏｒｖａｌｉｓꎬ Ｏｒｅｇｏｎ ＵＳＡ)测定干旱的第 ０ 天、第 ４ 天、
第 ６ 天、第 ７ 天、第 ９ 天与复水后的第 ３ 天和第 ７
天的茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍꎬ ＭＰａ)ꎮ 每个种源的每

个处理选取 ４ 株幼苗(每株选取 ２ 片当年生成熟

叶片)ꎮ
１.２. ２. ２ 叶片相对含水量 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＲＷＣ) 　 首先ꎬ将叶片从枝条上取下后ꎬ称量叶片

鲜重ꎮ 然后ꎬ于水下用剪刀剪掉一段叶柄ꎬ在黑暗

处将叶柄浸没于水中 １２ ｈꎬ待叶片充分吸收水分

后ꎬ将叶片取出ꎬ用纸巾擦干表面水分ꎬ称量叶片

饱和鲜重ꎮ 最后ꎬ将叶片放入 ７０ ℃烘箱中烘至恒

重ꎬ 称取叶片干重ꎮ 叶片相对含水量 ＝ (叶片鲜

５７８５ 期 王德福等: 两个种源木荷幼苗对干旱－复水的生理生态响应



重－叶片干重) / (叶片饱和鲜重 －叶片干重) ×
１００％ꎮ 叶片相对含水量的测定时间与水势测定

同步ꎮ
１. ２. ２. ３ 茎 木 质 部 栓 塞 程 度 ( ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＰＬＣ) 　 先将盆栽放入装满水的水桶

中ꎬ于水下用枝剪将茎取下ꎬ用封口膜将切口缠

紧ꎻ再迅速将茎的下端浸没于另一水桶中ꎬ并用黑

色塑料袋罩住ꎮ 为减少人为因素造成的木质部栓

塞ꎬ将样品带到实验室后ꎬ于水下从茎底部剪掉 ５
ｃｍꎬ并用黑色塑料袋罩住整个植株 １ ｈ 左右(茎底

部依然浸没于水中)ꎬ使木质部张力释放(Ｗｈｅｅｌｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 待叶片水势恢复至大于 － １ ＭＰａ
时ꎬ取 ５ ~ １０ ｃｍ 长的茎 ( Ｃｒｅｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ用
ＸＹＬ’ＥＭ 木质部栓塞测量仪测定茎木质部初始导

水率(此过程中茎木质部始终被水浸没)ꎮ 随后用

１００ ｋＰａ 的压力冲洗木质部(约 ３０ ｍｉｎ)ꎬ当木质部

末端不再有气泡出现时停止冲洗ꎬ之后用 ＸＹＬ’
ＥＭ 木质部栓塞测量仪测定茎木质部的最大导水

率(此过程中茎木质部始终被水浸没)ꎮ 测定导水

率与冲洗木质部所用溶液为 ２ ｍｍｏｌＬ￣１的 ＫＣｌ 溶
液ꎬ测定导水率时的压力梯度为 ５.４ ｋＰａꎮ 茎木质

部栓塞程度 ＝ (最大导水率－初始导水率) /最大导

水率×１００％ꎬ具体实验参照 Ｃｏｃｈａｒｄ 等( ２００２)的

方法ꎮ 本研究分别测定了复水后的第 ０ 天与第 ３０
天的茎木质部栓塞程度ꎬ每个种源的每个处理选

取 ３ ~ ４ 株幼苗的茎进行测定ꎮ
１.２. ３ 生 化 指 标 测 定 　 非 结 构 性 碳 水 化 合 物

(ＮＳＣ) [包括可溶性糖( ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ＳＳ)与淀粉

(ｓｔａｒｃｈꎬ ＳＴ)]含量的测定采用恩酮法ꎮ 将复水后

第 ０ 天(干旱临界点)与第 ３０ 天的植物各器官样

品烘干并磨成粉末ꎬ分别称取 ０.０５ ｇ 于 １５ ｍＬ 离

心管中ꎬ加入 ４ ｍＬ ８０％的酒精ꎬ漩涡振荡ꎮ 之后

置于 ８０ ℃ 水浴锅中加热 ３０ ｍｉｎꎬ待冷却后以

１０ ０００ ｒｍｉｎ￣１离心 ８ ｍｉｎꎬ收集上清液于 １５ ｍＬ
离心管中(重复 ３ 次)ꎮ 上层清液用于可溶性糖测

定ꎬ下层残渣用于淀粉测定(王德福ꎬ２０１９)ꎮ 每个

种源的每个处理选取 ４ 片当年生成熟叶片进行

测定ꎮ
脯氨酸(ｐｒｏｌｉｎｅꎬ Ｐｒｏ)含量测定采用酸性茚三

酮显色法 (李合生等ꎬ２０００)ꎮ 超氧化物歧化酶

(ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ)活性测定采用氮蓝四

唑比色法(Ｇｉａｎｎｏｐｏｌｉｔｉｓ ＆ Ｒｉｅｓꎬ １９７７)ꎮ 每个种源

的每个处理选取 ４ 片当年生成熟叶片进行测定ꎮ

１.３ 数据处理

首先ꎬ对数据进行正态性及方差齐性检验ꎬ如
果不符合ꎬ则进行数据转换ꎮ 然后ꎬ利用 ＳＰＳＳ
１９.０ (ＳＰＳＳ Ｉｎｃ. ＵＳＡ)对指标进行单因素方差分

析ꎬ通过 Ｄｕｎｃａｎ 法进行数据之间的差异显著性检

验ꎮ 最后ꎬ利用重复度量来检验种源、水分与时间

对各指标的影响ꎮ 所有结果中 Ｐ<０.０５ 即显著ꎬ采
用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２. ５ 作图ꎮ 图中所有结果均为平均

值±标准误(ｘ±ｓｘ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 两个种源木荷幼苗对干旱胁迫的生理生态

响应

２.１.１ 水力特征　 由图 １ 可知ꎬ干旱胁迫下ꎬ两个种

源木荷叶片相对含水量(ＲＷＣ)与茎木质部水势

(Ψｘｙｌｅｍ)均呈下降趋势ꎮ 在干旱的第 ４ 天ꎬΨｘｙｌｅｍ均

显著低于对照水平ꎮ 干旱的第 ６ 天ꎬＲＷＣ 均显著

低于对照水平ꎮ 干旱的第 ９ 天(复水 ０ ｄ)时ꎬΨｘｙｌｅｍ

均已远低于对照水平ꎬ其中福建种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ

降至－ ２. ４ ＭＰａꎬ广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ 降至 －２.５
ＭＰａꎮ 此外ꎬ干旱的第 ９ 天ꎬ福建与广东两个种源

木荷的茎木质部栓塞程度 ( ＰＬＣ) 分别为 ９４％、
９０％ꎬ均已达到 ８８％ꎬ达到复水临界点(图 ４)ꎮ 在

对照条件下ꎬ广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ 比福

建的低ꎮ
２.１.２ 光合特征　 由图 ２ 可知ꎬ干旱胁迫下ꎬ福建种

源木荷的光合速率(Ａｓａｔ)、气孔导度(Ｇ ｓ)及蒸腾速

率(Ｅ)较广东种源的先下降ꎬ于干旱胁迫的第 ４ 天

起ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ(５.９９、０.０６、１.６７)均显著低于

对照水平(１１.６４、０.１９、３.９３)ꎮ 广东种源的木荷ꎬ
于干旱胁迫的第 ６ 天起ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ(０.１６、
０.０１、０. ２７) 均显著低于对照水平 ( ２. ６６、 ０. ０３、
０.９０)(图 ２)ꎮ 此外ꎬ在对照条件下ꎬ广东种源木荷

叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ始终处于较低水平ꎬ并远低于福建

种源木荷的ꎮ
２.２ 两个种源木荷幼苗对旱后复水的生理生态

响应

２.２.１ 水力特征　 复水后ꎬ两个种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ与

ＲＷＣ 均升高ꎬ于复水后的第 ３ 天起ꎬΨｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ
均恢复至对照水平(图 ３)ꎮ 广东种源木荷的 Ψｘｙｌｅｍ

与 ＲＷＣ 均显著低于福建种源木荷的ꎮ 种源对

Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣ 产生显著影响(表 １)ꎮ
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同一时间下ꎬ不同字母表示数据之间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｔｉｍｅ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 两个种源木荷幼苗叶片相对含水量(ＲＷＣ)与茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ) ａｎｄ ｓｔｅｍ ｘｙｌｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ψｘｙｌｅｍ)
ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 相对于 Ψｘｙｌｅｍ与 ＲＷＣꎬＰＬＣ 恢复较慢ꎮ 复水的

第 ３０ 天ꎬ福建与广东种源木荷的 ＰＬＣ (分别为

８３％、９３％) 仍显著高于对照水平(分别为 ２３％、
３０％)ꎬ表明茎木质部栓塞未恢复(图 ４)ꎮ 复水的

第 ０ 天与第 ３０ 天ꎬ在对照与复水条件下ꎬ两个种

源木荷的 ＰＬＣ 之间均不存在显著差异ꎮ
２.２.２ 光合特征 　 复水后ꎬ福建种源木荷叶片的

Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ 均呈上升趋势ꎬ于第 １５ 天均恢复至对照

水平(图 ５)ꎮ 对于广东种源的木荷ꎬ复水的第 ３
天ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ、Ｅ 均恢复至对照水平ꎬ但随着复

水的进行ꎬ叶片的 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ出现小幅波动(图 ５)ꎮ 总

体分析ꎬ在两个种源木荷中ꎬ广东种源木荷叶片的

光合特征恢复较快ꎮ 这说明种源对叶片 Ａｓａｔ、Ｇ ｓ和

Ｅ 产生显著影响(表 １)ꎮ
２.２.３ 生化特征　 由图 ６ 可知ꎬ复水后ꎬ福建种源木

荷的根、茎与叶的可溶性糖( ＳＳ)、淀粉( ＳＴ)以及

ＮＳＣ 含量均升高ꎬ并恢复至或高于对照水平ꎮ 与

福建种源木荷不同ꎬ广东种源木荷茎与根的 ＳＳ、ＳＴ
以及 ＮＳＣ 的含量均降低ꎬ叶片的 ＳＴ 与 ＮＳＣ 含量呈

升高趋势(图 ６)ꎬ但各器官 ＮＳＣ 含量仍显著低于

对照水平ꎮ 这说明种源对叶片 ＳＴ、ＮＳＣ 及根茎

ＳＳ、ＳＴ 和 ＮＳＣ 产生显著影响(表 １)ꎮ
复水后ꎬ两个种源木荷叶片的超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)与脯氨酸( Ｐｒｏ)表现出一致的变化ꎮ 其

中ꎬＳＯＤ 活性虽逐渐升高ꎬ但仍显著低于对照水

平ꎻＰｒｏ 含量逐步降低ꎬ于第 １５ 天恢复至对照水平

(图 ７)ꎮ 这说明种源对叶片 Ｐｒｏ 和 ＳＯＤ 产生显著

影响(表 １)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 两个种源木荷幼苗对干旱胁迫的生理生态

响应

通常在干旱胁迫下ꎬ植物水势与相对含水量

会降低ꎬ茎木质部栓塞程度显著升高( Ｊｏｓé ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ꎻ Ｒｏｍｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 本研究也发现ꎬ干旱胁

迫显著降低了两个种源木荷茎木质部水势与叶片

相对含水量ꎬ茎木质部栓塞程度显著升高ꎮ 此外ꎬ
木荷叶片的气孔导度、光合速率与蒸腾速率也随

干旱的进行而降低ꎬ与以往其他的研究结果类似

(陈梦圆等ꎬ２０１９ꎻ邓秀秀等ꎬ２０２０)ꎮ 但是ꎬ在本研

究中ꎬ福建种源木荷的光合速率、气孔导度及蒸腾

速率对干旱更敏感ꎬ较广东种源的先下降ꎬ有助于

减少水分的散失ꎮ 两个种源木荷的光合生理对干

旱的响应存在差异ꎬ可能与两个种源地的年均降

雨量(福建的年均降雨量低于广东地区)有关ꎬ是
植物适应生境的一种策略 ( Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
非结构性碳水化合物能够反映植物的碳平衡状态
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图 ２　 两个种源木荷幼苗叶片光合特征
对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ. ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

(郑云普等ꎬ２０１４)ꎮ 在干旱胁迫过程中ꎬ当树木呼

吸消耗的能量高于光合速率累积的能量时ꎬ则会

引起 树 木 体 内 非 结 构 性 碳 水 化 合 物 的 降 低

(Ｍｃｄｏｗｅｌｌꎬ ２０１１)ꎬ进一步干旱可能会导致碳饥饿

的发生ꎮ 本研究中ꎬ干旱胁迫显著降低了两个种

源木荷叶片、茎和根的可溶性糖、淀粉及非结构性

碳水化合物浓度ꎬ表明干旱胁迫下植物体处于负

的碳平衡状态ꎮ 在各器官中ꎬ福建种源木荷根的

非结构碳水化合物降低最多ꎬ而广东种源木荷叶

的非结构性碳水化合物降低最多ꎬ说明干旱胁迫

对树木非结构性碳水化合物的影响因器官、种源

的不同而存在差异(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
当植物遭受干旱胁迫时ꎬ细胞内的脯氨酸含

量通常会升高以调节渗透ꎬ并对酶、蛋白质起保护

作用( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 王曦等 ( ２０１８) 研究发

现ꎬ干旱胁迫下桢楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ)幼苗叶片的

脯氨酸含量显著升高ꎬ本研究也发现两个种源木

荷的叶片脯氨酸含量均显著升高以应对干旱胁

迫ꎮ 干旱胁迫还会引起植物体活性氧的增加ꎬ活
性氧的存在不仅会对植物的光合系统产生不利影

响ꎬ还会造成细胞的脂质过氧化与细胞死亡(Ｘｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 然而ꎬ植物会通过增

强活性氧清除酶的活性ꎬ如超氧化物歧化酶可清

除过多活性氧ꎬ减少对植物的伤害 ( Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 刘菲等ꎬ２０１８)ꎬ但也有研究发现干旱胁迫

使超氧化物歧化酶活性降低( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
吴玲等ꎬ２０１７)ꎮ 本研究中ꎬ干旱胁迫下叶片的超

氧化物歧化酶活性显著降低ꎬ可能是木荷叶片超

氧化物歧化酶的活性容易遭到活性氧的破坏而下

降(吴志华等ꎬ２００４ꎻ 吴玲等ꎬ２０１７)ꎮ
３.２ 两个种源木荷幼苗对旱后复水的生理生态响应

干旱复水后ꎬ植物水分状态与细胞膨压恢复ꎬ
有助于后期代谢的恢复(Ｒｕｅｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 本研

究中ꎬ两个种源木荷的茎木质部水势与叶片相对含

水量均于复水后第 ３ 天恢复至对照水平ꎬ表明两个

种源木荷的枝条与叶片具有同样的恢复水分状态

的能力(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 复水后叶片相对含水量

快速恢复ꎬ表明木质部仍具有水分运输能力(Ｒｕｅｈｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 相比于相对含水量与水势而言ꎬ两个

种源木荷叶片的光合速率、气孔导度的恢复较为滞

后ꎬ可能是由脱落酸(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)、乙烯(Ｙａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)的抑制作用引起的ꎮ 本研究发现ꎬ广东

种源木荷叶片的光合速率恢复速率高于福建种源

木荷的ꎬ表明不同种源木荷叶片的光合速率对复水

的响应存在差异ꎮ 两个种源木荷叶片气体交换参

数恢复速率不一致ꎬ可能与以下原因有关ꎻ第一ꎬ以
往研究发现叶片导水率在旱后的恢复能力会影响
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表 １　 种源、水分与时间对木荷幼苗各指标影响的双因素重复度量方差分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｗｏ￣ｗａｙ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｓ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓꎬ ｗａｔｅｒ

ａｎｄ ｔｉｍｅ ｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｐ 值或 Ｆ 值
Ｐ ｏｒ Ｆ
ｖａｌｕｅ

种源
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ

水分
Ｗａｔｅｒ

时间
Ｔｉｍｅ

种源×水分
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×

Ｗａｔｅｒ

种源×时间
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×

Ｔｉｍｅ

水分×时间
Ｗａｔｅｒ× Ｔｉｍｅ

种源×水分×时间
Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ×
Ｗａｔｅｒ×Ｔｉｍｅ

饱和光强下光合速率
Ａｓａｔ

Ｐ <０.００１ ０.００２ <０.００１ ０.０３１ ０.００１ ０.００１ ０.００８

Ｆ １３８.７９３ １９.４５１ ２２.０１４ ６.５５１ ８.０８９ ８.１０１ ４.８３４

气孔导度
Ｇｓ

Ｐ <０.００１ ０.００２ <０.００１ ０.０２０ <０.００１ ０.００３ ０.００６

Ｆ １０３.６６２ １８.３０９ ２１.１５２ ７.９７１ １２.２９４ ６.１３４ ５.１０６

蒸腾速率
Ｅ

Ｐ <０.００１ ０.００１ ０.０２０ ０.０１９ ０.１３９ ０.０２２ ０.０３７

Ｆ ９９.３００ ２４.２８７ ３.８６５ ８.１９８ １.９９４ ６.２５１ ５.０５５

相对含水量
ＲＷＣ

Ｐ ０.００７ ０.００４ <０.００１ ０.３５８ ０.０４５ <０.００１ ０.０１８

Ｆ １０.４９９ １２.５６４ ４６.１６８ ０.９１５ ４.５０７ ８２.０３２ ６.５３３

茎木质部水势
Ψｘｙｌｅｍ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.６３３ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ３８.２７４ ２７.４３６ ２７６.８４０ ０.２３９ １１.５３９ ２７６.３３６ １２.０２９

茎木质部栓塞程度
ＰＬＣ

Ｐ ０.７０５ <０.００１ ０.９１５ ０.９４８ ０.２１６ ０.６９５ ０.７４６

Ｆ ０.１５１ ２８０.７０３ ０.０１２ ０.００５ １.７４７ ０.１６３ ０.１１１

脯氨酸
Ｐｒｏ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.９７５ <０.００１ <０.００１ ０.２７８

Ｆ １ ８９７.７８８ ８１.３２３ ９.１２５ ０.００１ ７.８５６ １５.７０７ １.３３５

超氧化物歧化酶
ＳＯＤ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.５２４ <０.００１ ０.０２５ <０.００１ <０.００１

Ｆ １ ８５９.３４０ ２ ８９２.８３９ ０.７６０ １ ３２５.３９４ ３.４９９ １４.８６２ １５.８００

叶可溶性糖
Ｌｅａｆ ＳＳ

Ｐ ０.１５４ <０.００１ ０.０１２ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ２.３１３ ２３５.７０４ ８.８０５ ９５.８９１ ３８.９６８ ２６.５３０ ４０.４６９

叶淀粉
Ｌｅａｆ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.８７９ <０.００１ ０.０２１

Ｆ １６８.０７４ ２８.５０８ １０９.９３４ ４７.０１９ ０.０２４ １１８.８１５ ７.００８

叶非结构性碳水化合物
Ｌｅａｆ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ ０.００２ <０.００１ <０.００１

Ｆ １１７.１２５ １４４.７９７ ５１.５２８ １０７.０８２ １６.００７ ７７.６５８ ３０.０２３

茎可溶性糖
Ｓｔｅｍ ＳＳ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.０８６ <０.００１ ０.００１ ０.０７９ <０.００１

Ｆ １２１.０４８ ８２.６５４ ３.４８６ ５８.９７７ ２１.３１６ ３.６７９ ２３.０７５

茎淀粉
Ｓｔｅｍ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.４３０ ０.２１９ ０.００１ ０.７７７ ０.００３

Ｆ ２７.２００ ３４.１０７ ０.６６６ １.６８２ １７.８０４ ０.０８４ １３.３８１

茎非结构性碳水化合物
Ｓｔｅｍ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.２０７ <０.００１ <０.００１ ０.３５６ ０.００１

Ｆ ２７３.４７６ ２４０.３３８ １.７７８ ７６.１９３ ２４.４６５ ０.９２０ ２１.１４２

根可溶性糖
Ｒｏｏｔ ＳＳ

Ｐ <０.００１ <０.００１ ０.２３８ ０.００２ <０.００１ ０.４８６ <０.００１

Ｆ ２０５.２９９ ２４.５０１ １.５５７ １５.８９６ ３７.２６９ ０.５１９ ３２.３９０

根淀粉
Ｒｏｏｔ ＳＴ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ４７.３２２ ７８０.７６５ ２８６.６７８ １３０.６９８ ２３７.２５５ １５２.４２６ １７３.７４５

根非结构性碳水化合物
Ｒｏｏｔ ＮＳＣ

Ｐ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１ <０.００１

Ｆ ３２０.４６４ ５６９.５０９ １７６.７８２ １３３.７１７ ２９７.９５３ １１７.８９８ ２２８.１５２

　 注: 表中 Ｐ 值小于 ０.０５ 表示显著影响ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｉｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｗｈｅｎ Ｐ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｉｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０.０５.
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图 ３　 两个种源木荷幼苗茎木质部水势(Ψｘｙｌｅｍ)与叶片相对含水量(ＲＷＣ)对旱后复水的响应

Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ψｘｙｌｅｍ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ) ｏｆ
Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

图 ４　 两个种源木荷幼苗茎木质部
栓塞程度对旱后复水的响应

Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＰＬＣ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ
ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

气体交换参数的恢复能力(Ｂｌａｃｋｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ
因此我们推测本研究中两个种源木荷气体交换参

数的旱后恢复能力差异与其叶片导水率的恢复有

关ꎮ 第二ꎬ脱落酸与乙酸会对气体交换参数的恢复

产生影响(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ本
研究中两个种源木荷气体交换参数的旱后恢复能

力差异可能与植物体内的激素水平有关ꎮ 因此ꎬ在

未来的研究中ꎬ需要考虑叶片导水率与激素(如脱

落酸)水平在复水后的变化情况ꎬ为解释植物气体

交换对复水响应的种间差异提供新的机制ꎮ
干旱复水后ꎬ虽然植物可以通过木质部栓塞

修复或长出新的木质部进而恢复导水率( Ｃａｒｄｏｓｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ但木质部栓塞修复所需时间往往高

于长 出 新 的 木 质 部 所 需 时 间 ( Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ Ｍａｒｔｏｒｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 本研究发现复水 ３０
ｄ 后ꎬ两个种源木荷茎木质部栓塞程度仍显著高于

对照水平ꎬ表明复水后茎木质部栓塞未修复至对

照水平ꎬ可能需要更长时间的修复或通过长出新

的木质部进行导水率的恢复ꎮ 此外ꎬ复水 ３０ ｄ 后

福建种源木荷各器官的非结构性碳水化合物逐步

恢复至或超过对照水平ꎬ而广东种源木荷的则呈

相反趋势ꎮ 非结构性碳水化合物对复水后导水率

的恢复具有重要贡献ꎬ可以提供渗透调节物质与

能量( Ｔｏｍａｓｅｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 因此ꎬ相比于福建

种源木荷ꎬ广东种源木荷较低的非结构性碳水化

合物浓度可能不利于后期茎木质部导水率的恢

复ꎮ 复水后ꎬ随着叶片相对含水量的提高ꎬ植物体

内渗透调节能力逐渐降低(周欢欢等ꎬ２０１９)ꎮ 本

研究发现ꎬ复水后两个种源木荷的叶片脯氨酸含

量逐步降低ꎬ并恢复至对照水平ꎻ而两个种源木荷

叶片的超氧化物歧化酶活性均逐步升高ꎬ可能原因

是活性氧在复水后减少ꎬ进而对超氧化物歧化酶的

破坏降低(吴志华等ꎬ２００４ꎻ Ｎａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ

０８８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ５　 两个种源木荷幼苗光合特征对旱后复水的响应
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

本研究测定了两个种源木荷的生理生态(光

合特征、水力特征、ＮＳＣ、脯氨酸与超氧化物歧化

酶)在极端干旱(茎木质部导水率下降 ８８％左右)
及复水中的变化情况ꎮ 研究结果表明:(１)两个种

源木荷均通过关闭气孔与提高脯氨酸含量来响应

干旱胁迫ꎻ(２)两个种源木荷的茎木质部水势、叶
片 ＲＷＣ、Ｐｒｏ、ＳＯＤ 以及茎 ＰＬＣ 对干旱复水的响应

呈一致趋势ꎬ并且茎 ＰＬＣ 在复水 ３０ ｄ 后未恢复至

对照水平ꎻ(３)福建种源木荷的光合速率较广东种

源的先下降且复水后恢复至对照水平需要更长时

间ꎻ(４)福建种源木荷的 ＮＳＣ 恢复速率高于广东

种源木荷的ꎮ 综上所述ꎬ在未来干旱加剧背景下ꎬ
福建与广东两个种源木荷均不能通过短期复水

(３０ ｄ)来修复被栓塞的木质部ꎮ 尽管广东种源木

荷的光合速率能够更快地恢复至对照水平ꎬ但其

光合速率低于福建种源木荷的ꎬ并且其 ＮＳＣ 的恢

复能力较福建种源的低ꎮ 因此ꎬ在未来干旱加剧

背景下ꎬ广东种源木荷的生长及存活可能受到更

大威胁ꎮ
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图 ６　 两个种源木荷幼苗各器官非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)含量对旱后复水的响应
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ (ＮＳＣ) ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｏｒｇａｎ ｔｏ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

ｏｆ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｗｏ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

ＣＲＥＥＫ Ｄꎬ ＢＬＡＣＫＭＡＮ Ｃꎬ ＢＲＯＤＲＩＢＢ ＴＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８.
Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍꎬ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｎｄ ｇａｓ
ｅｘｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ａｒｉｄ￣ｚｏｎｅ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｖｅｒｅ
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