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树轮代谢组学揭示雪岭云杉与西伯利亚落叶松

对梯度干旱的差异化响应
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摘要:【目的】东天山雪岭云杉和西伯利亚落叶松对干旱的响应差异已在树轮宽度和稳定同位素研究中得到证实，但上述

指标反映的是树木宏观生长与水分利用的表型结果，无法揭示不同干旱强度下两类树种的微观代谢响应特征。为阐明不

同树种干旱响应差异的内在代谢调控机制，本研究从代谢角度，比较两树种在不同干旱强度下的差异代谢物数量变化及

关键通路响应特征。【方法】以雪岭云杉和西伯利亚落叶松为研究对象，基于游程理论划分干旱强度，利用树轮非靶向代

谢组学获取代谢物数据，经数据库比对鉴定代谢物，结合多元统计分析筛选差异代谢物，并通过 KEGG数据库进行代谢

通路富集分析。【结果】（1）从轻度干旱至中度干旱，雪岭云杉差异代谢物数量由 330个增至 513个；西伯利亚落叶松则由

1 182个减至 220个。（2）轻度干旱下两树种均富集类黄酮生物合成通路，但代谢物变化趋势不同；中度干旱下，雪岭云

杉富集木脂素合成通路并抑制色氨酸代谢通路，西伯利亚落叶松仅保留半乳糖代谢通路发生持续响应。【结论】两类树种

在不同干旱梯度下表现出差异化的代谢响应特征，雪岭云杉的代谢响应随干旱加剧而增强，西伯利亚落叶松在轻度干旱

下代谢响应广泛，中度干旱下响应减弱。本研究从代谢层面明确了不同生活型树种在不同干旱强度下的差异化响应模式，

为理解针叶树种的干旱适应机制提供了代谢层面的依据。
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Abstract: [Objective]  Tree-ring  width  and  stable  isotopes  have  revealed  differential  drought  responses
between  Picea  schrenkiana  and  Larix  sibirica  in  the  eastern  Tianshan  Mountains.  These  approaches,
however,  capture macroscopic outcomes of growth and water use,  and thus fall  short  of resolving species-
specific metabolic adjustments under varying drought intensities. To address this gap, we compared the two
species  across  drought  gradients,  with  emphasis  on  changes  in  differential  metabolite  abundance  and  key
pathway  responses.  [Method]  We  selected  Picea  schrenkiana  and  Larix  sibirica  as  the  study  species.
Drought intensities were classified using runs theory applied to the self-calibrating Palmer Drought Severity
Index  (scPDSI).  Metabolites  from  tree-ring  samples  were  profiled  via  untargeted  metabolomics  and
identified  through  database  matching.  We  then  screened  differential  metabolites  by  multivariate  statistical
analysis and mapped them to KEGG pathways. [Result] (1) From mild to moderate drought, the number of
differential metabolites in Picea schrenkiana increased from 330 to 513, whereas that in Larix sibirica fell
from 1 182 to 220. (2) Under mild drought,  both species enriched the flavonoid biosynthesis pathway，yet
their  metabolite  accumulation  patterns  diverged.  Under  moderate  drought, Picea  schrenkiana  enriched  the
lignin  biosynthesis  pathway  while  suppressing  the  tryptophan  metabolism  pathway； Larix  sibirica,  by
contrast,  retained  only  the  galactose  metabolism pathway  as  a  sustained  response. [Conclusion] The  two
species  displayed  distinct  metabolic  response  patterns  across  the  drought  gradient.  Picea  schrenkiana
strengthened its metabolic response with increasing drought severity, whereas Larix sibirica showed broad
responses  under  mild  drought  but  weakened  ones  under  moderate  drought.  These  findings  highlight  the
divergent  metabolic  strategies  of  evergreen  and  deciduous  conifers  under  varying  drought  intensities,  and
provide metabolic-level evidence for understanding drought adaptation in coniferous species.
Key words: Picea schrenkiana; Larix sibirica; tree-ring metabolomics; drought stress; differential metabolic
response

全球气候变暖背景下，干旱区暖干化趋势明

显[1−3]，蒸散需求增大，极端干旱事件增多[4−6]，已对

森林生态系统的生理响应与生长动态产生影响 [7]。

天山地处亚欧大陆干旱腹地[8]，降水稀少，水分是限

制该地区被森林分布与生长的关键气候因子 [9−11]。

东天山位于天山山脉东段，在全球气候变化背景下，

天山东部的温度与降水格局发生显著改变[12−13]，升

温加剧的干旱化已成为影响树种分布、生长与存活

的关键胁迫因子[14−15]。该区域森林树种组成单一，雪

岭云杉（Picea schrenkiana）与西伯利亚落叶松（Larix
sibirica）是天山东部仅有的两个天然针叶树种。二

者同为区域优势种，所处的气候、土壤与地形条件相

近，但生活型存在差异：雪岭云杉为常绿针叶树种，

西伯利亚落叶松为落叶针叶树种[16]。这一生活型差

异为比较不同针叶树的干旱调控策略提供了材料。

已有树轮与稳定同位素研究证实，两树种应对

干旱胁迫的响应模式存在差异。从年表统计参数来

看，雪岭云杉年表的信噪比和序列间相关系数均高

于西伯利亚落叶松，表明雪岭云杉年表间具有更高

的一致性，对气候变化也更加敏感 [17]。同位素研

究结果显示，相对湿度是影响西伯利亚落叶松树轮

δ13C分馏的主要限制因子，而雪岭云杉的 δ13C分馏

则受生长季平均气温、降水及水汽压差共同作用[18]。

树轮与同位素指标能够反映树木长期生长与水分利

用的宏观变化，能判断两树种对干旱的响应是否存

在差异，但无法解释支撑这些宏观响应的内部代谢

调整过程[19−20]。要理解两树种干旱响应差异的内在

机制，需要从代谢层面进行分析。代谢物是植物生理

状态的直接体现，能够反映干旱胁迫下气孔调节之外

的代谢响应，包括渗透调节、抗氧化防御等过程[21−22]。

树木对干旱胁迫的代谢响应涉及多条代谢通路

的协同调控[23−25]，不同胁迫强度下代谢产物的变化

强度以及方向，目前尚不清楚。在此情况下，传统的

靶向代谢组学需要预设定代谢物检测清单，难以覆

盖潜在的未知代谢物[26]。非靶向代谢组学具有无偏

向、全面的分析优势，无需预设检测目标，能够较为

全面地获取样本内代谢物信息[27]，适用于代谢调控

网络尚不明确的研究。然而，当前树木干旱代谢比

较研究[28−31]多集中于阔叶树种或者同一物种不同基

因型材料，缺乏针对干旱区常绿与落叶针叶树的干

旱代谢调控研究。

因此，本研究以雪岭云杉与西伯利亚落叶松为

对象，利用非靶向代谢组学技术，比较两树种在轻度

和中度干旱条件下的代谢响应差异。通过识别差异

代谢物及其富集通路，解析两树种在不同干旱强度

下的代谢调控特征，旨在从代谢层面揭示常绿与落
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叶针叶树干旱适应策略的生理基础，为理解干旱区

共存针叶树种的抗旱策略差异提供代谢层面的证据。

 1   材料与方法

 1.1    气象数据获取

本 研 究 通 过 KNMI  Climate  Explorer（https://
climexp.knmi.nl/）获取 CRU  TS4.  08数据集，提取

1960—2015年的月尺度自校准帕尔默干旱指数（self-
calibrated  Palmer  Drought  Severity  Index， scPDSI），
该指数为无量纲量，空间分辨率为 0.5° × 0.5°。
 1.2    干旱事件识别与时段划分

游程理论是一种常用于时间序列分析的方法，

在干旱事件识别中具有广泛应用 [32]。本研究采用

He等[33]提出的三阈值游程理论方法来辨识干旱事

件，基于游程理论并结合干旱事件的持续时间和强

度特征，选取 3个具有代表性的时段分析不同干旱

强度下树木的代谢响应：将 2006—2013年定义为轻

度干旱阶段，1962—1970年定义为中度干旱阶段，

并以 1978—1984年作为正常的参照时段。通过比较

上述时段内雪岭云杉与西伯利亚落叶松的代谢变化，

揭示其应对干旱的代谢调控差异。

 1.3    树轮数据的获取

研究于天山东部国有林管理局设置两个采样点，

依据树木年代学基本原理进行样本采集[34]。采样过

程遵循树木气候学与树木生态学原则，优先选择植

被稀疏、靠近崖壁、基岩裸露且人为干扰较少区域的

个体，以获取气候信号较强的树木年轮样本[35]。选

取树龄较大的活树共 49棵，其中采集雪岭云杉树

木 25棵，西伯利亚落叶松树木 24棵，使用直径为

1.0 cm 的生长锥于平行胸高处钻取树芯，每棵树钻

取 2根树芯，分别取自垂直于山坡方向。

所有野外采集树芯样本经自然干燥后固定于

木槽中，打磨至年轮清晰可见。在显微镜下进行交

叉定年，采用 LINTAB年轮宽度测量系统（精度

0.001 mm）测定年轮宽度[36]。定年与测量结果通过

COFECHA程序进行分析，最后利用 ARSTAN程序

构建标准树轮宽度年表[37]。

完成定年与宽度测量后，对照定年后的宽度数

据，选取 5棵年轮完整、无异常生长的树木，每棵取

2根样芯（共 10根）。在显微镜下使用解剖刀将每根

样芯的树轮逐年剥离，将同一年份的样本进行混合，

使用研磨仪充分研磨均匀后，置于 2 mL离心管中，

用于后续代谢物提取。

 1.4    代谢组学数据获取与分析

 1.4.1    样品提取

雪岭云杉与西伯利亚落叶松样品经真空冷冻

干燥机（Scientz-100F）冻干 63 h后，使用研磨仪于

30 Hz频率下粉碎 1.5 min，得到干粉。称取 50 mg
粉末，加入 1 200 μL 预冷至−20 ℃ 的 70% 甲醇水溶

液（含 250 μg/mL 内标），涡旋提取 3 h，每隔 30 min
涡旋振荡 30 s，共 6次。提取液在 12 000 r/min 条件

下离心 3 min，取上清过 0.22 μm滤膜，滤液用于超

高效液相色谱−质谱联用（UPLC-MS/MS）分析。

 1.4.2    色谱与质谱条件

色谱分离采用 Waters ACQUITY UPLC HSS T3
色谱柱（1.8 µm，2.1 mm × 100 mm）。流动相 A为含

0.1% 甲酸的超纯水，流动相 B为含 0.1% 甲酸的乙

腈。柱温设为 40 ℃，流速 0.40 mL/min，进样量 4 µL。
梯度洗脱程序：0 ~ 5.0 min内流动相 B由 5% 线性升

至 65%，5.0 ~ 6.0 min内升至 99%，并保持至 7.5 min，
之后迅速回降至 5%，并平衡至 10 min。

质谱分析采用 AB TripleTOF 6 600质谱仪于正、

负离子模式下采集数据。离子源温度设为 550 ℃，
正模式喷雾电压 5 000 V、负模式为−4 000 V，雾化

气、辅助加热气及气帘气压力分别为 345、414 和
241 kPa（对应 50、60 和 35 psi）。正离子模式去簇电

压为 60 V，负离子模式去簇电压为−60 V；一级质谱

和二级质谱的碰撞能量分别为 ±10和 ±30 V，碰撞

能量步长 15 V。每个样品采集时间为 10 min。
 1.4.3    数据预处理

原始质谱数据通过 Proteo Wizard  软件转成

mzML格式后，采用 XCMS程序进行峰提取、对齐

和保留时间校正。过滤各组中缺失率 > 50% 的色谱

峰，缺失值以 K-最近邻算法填充，峰面积以支持向

量回归方法校正。代谢物鉴定结合自建库、公共库、

预测库及 metDNA方法完成，仅保留鉴定得分 > 0.5
且质量控制样本变异系数（CV） < 0.5的代谢物用于

后续分析。正、负离子模式数据合并时，保留定性等

级最高且 CV值最小的物质作为最终鉴定结果。

 1.5    多元统计分析与差异代谢物筛选

 1.5.1    主成分分析

为评估不同干旱强度下的代谢响应特征，对所

有实验样本（包括质量控制样本）进行主成分分析

（Principal Component Analysis，PCA）。该方法通过

降维处理，直观反映正常、轻度干旱及中度干旱下的

代谢差异及组内变异情况。

在 PCA得分图中，质控样本的聚集程度用于评

估分析系统的稳定性与数据重复性[38]。若质控样本

紧密聚集，表明仪器在整个分析过程中运行稳定，数

据质量可靠；若质控样本离散分布，则提示系统存在

信号漂移或测量误差，需对数据进行校正或剔除不

合格样本。
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 1.5.2    正交偏最小二乘判别分析

在 PCA初步判定组间分离趋势的基础上，进一

步采用正交偏最小二乘法−判别分析（OPLS-DA）区
分不同处理组间的代谢差异。OPLS-DA通过去除与

分类不相关的正交信号，能够有效增强组间差异的

解析能力，提高模型判别效率。

R2
Y

在构建 OPLS-DA模型时，需通过交叉验证和置

换检验评估模型的有效性，以避免过拟合。模型的

解释率（ ）和预测能力（Q2）用于判断模型的可靠程

度，其中 Q2 是衡量模型预测稳定性的核心指标[39]。

只有当模型通过置换检验且 Q2 大于 0.5时，基于

VIP值的差异代谢物筛选才具有统计学意义。

 1.5.3    差异代谢物筛选

基于 OPLS-DA模型计算的变量投影重要性

（VIP）值，结合单变量分析的 P 值，综合筛选差异代

谢物。以VIP ≥ 1.0、P < 0.05且|log2（ Fold Change）| >
1.0为阈值，筛选出各比较组间的差异代谢物。

 1.5.4    KEGG 通路富集分析

将筛选所得代谢物注释到 KEGG数据库进行通

路富集分析，以解析不同树种在干旱胁迫下的代谢

调控差异。采用超几何检验评估各代谢通路中差异

代谢物的富集显著性，以 P < 0.05作为显著富集的

判定阈值。通过通路富集分析，识别两树种在不同

干旱强度下显著调控的代谢通路，解析其代谢调控

差异

 2   结果与分析

 2.1    雪岭云杉和西伯利亚落叶松代谢物鉴定分析

雪岭云杉和西伯利亚落叶松均鉴定出 2 280种
代谢物，两个树种鉴定的代谢物种类及数量完全一

致。这些代谢物包括有机酸类、苯及其衍生物类、氨

基酸及其衍生物类、醇胺类、黄酮类、酚酸类、脂质

类等主要类别。如图 1所示，除其他类以外，有机酸

类代谢物占比最高，为总代谢物的 16.27%；苯及其

衍生物类占比 14.56%；氨基酸及其衍生物类占比

13.55%；醇胺类、黄酮类和酚酸类分别占比 5.31%、
4.96% 和 4.78%。上述 6类代谢物合计占总代谢物

的 59.12%，构成了两个树种的核心代谢组分。

 2.2    干旱胁迫下代谢物的整体变异格局（PCA）
在雪岭云杉 PCA得分图中，第一主成分（PC1）

和第二主成分（PC2）的贡献率为分别为 47.4% 和

17.4%，总贡献率为 64.8%；西伯利亚落叶松样本中

PC1和 PC2的贡献率分别为 49.5% 和 17.9%，总贡

献率为 67.4%（图 2）。各处理组在得分图中均呈现

明显分离，组内重复聚集较好，组间代谢差异显著。

质控样本在得分图中紧密聚集，表明分析系统稳定

性良好，数据重复性可靠。同时，两个树种的代谢分

布存在明显差异，表明干旱胁迫对两者代谢调控具

有差异化的影响。

 2.3    基于 OPLS-DA 的组间代谢差异分析

R2
Y

在雪岭云杉与西伯利亚落叶松 OPLS-DA得分

图（图 3）中，正常组样品分布在区域的左侧，各干

旱处理组分布在右侧，组间代谢存在明显差异，表明

干旱胁迫对两树种的代谢组成均产生了显著影响。

模型评价参数显示，各比较组的 均大于 0.980，
Q2 均大于 0.5，表明模型具有较高的解释力与预测

能力。

 2.4    差异代谢物的筛选

如图 4、5所示，在雪岭云杉中，正常与轻度干旱

组共筛选出 330个差异代谢物，上调 206个，下调

124个；正常与中度干旱组差异代谢物为 513个，其
中上调 239个，下调 274个。西伯利亚落叶松的干

旱响应则不同：正常与轻度干旱组筛选出 1 182个差

异代谢物，上调 640个，下调 542个；正常与中度干

旱组仅 220个，上调 150个，下调 70个。从轻度干

旱到中度干旱，雪岭云杉的差异代谢物数量增加

了 183个，西伯利亚落叶松则减少了 962个。两树

种在轻度干旱下的差异代谢物数量相差 852个，到
中度干旱时差距缩小至 293个。西伯利亚落叶松轻

度干旱下的差异代谢物数量是雪岭云杉的 3.6倍，
进入中度干旱后仅为雪岭云杉的 0.4倍。两树种在

干旱强度增强下，呈现相反的差异代谢物数量变化

趋势。

 2.5    差异代谢物的 KEGG 富集分析

本研究对各处理组的差异代谢物进行了通路富

集分析。在图 6中，轻度干旱下，西伯利亚落叶松富
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图 1    雪岭云杉和西伯利亚落叶松代谢物种类和数量统计图

Fig. 1    Number and category composition of metabolites identified in
Picea schrenkiana and Larix sibirica
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集到的显著通路数量为 8条，远高于雪岭云杉的

4条，且响应范围更广。两树种共有的显著通路为类

黄酮生物合成、黄酮与黄酮醇生物合成、不饱和脂肪

酸生物合成及亚油酸代谢。西伯利亚落叶松还富集

到异黄酮生物合成、半乳糖代谢、花生四烯酸代谢和

甘油磷脂代谢 4条通路。

中度干旱下，雪岭云杉富集到 2条通路，其中多

种植物次级代谢产物生物合成和色氨酸代谢达到显

著水平；西伯利亚落叶松富集到 1条通路，为半乳糖

代谢。
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图 3    雪岭云杉和西伯利亚落叶松在不同干旱强度下的 OPLS-DA得分图

Fig. 3    OPLS-DA score plots showing metabolic separation of Picea schrenkiana and Larix sibirica under different drought intensities
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 3   讨　　论

 3.1    轻度干旱下两树种均富集类黄酮代谢通路但代

谢物响应方向不同

轻度干旱下，雪岭云杉与西伯利亚落叶松均富

集类黄酮生物合成通路，但代谢物积累方向相反。类

黄酮通过清除干旱诱导的活性氧维持细胞氧化还原

稳态，是植物应对非生物胁迫的重要防御代谢物[40]。

雪岭云杉中芹菜素、花旗松素及儿茶素显著上调，仅

槲皮素下调，多数类黄酮物质含量上升；西伯利亚落
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图 4    不同干旱强度下雪岭云杉和西伯利亚落叶松差异代谢物的火山图

Fig. 4    Volcano plots of differential metabolites in Picea schrenkiana and Larix sibirica under different drought intensities
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叶松中芹菜素、槲皮素、花旗松素、柚皮素均显著下

调，仅杨梅素上调。

已有研究为这一差异提供了参照。挪威云杉

（Picea abies）干旱胁迫下酚类物质（包括类黄酮）产

量增加[41]，相关通路发生转录调控，这一趋势与雪

岭云杉多数类黄酮上调一致。兴安落叶松（Larix
gmelinii）幼苗在非生物胁迫下转录组和代谢组均发

生显著变化，次生代谢通路受到调控[42]，与西伯利亚

落叶松的模式具有可比性。桑树品种 Yu-711（Morus
alba cv. Yu-711）在干旱下多酚类（包括类黄酮）含量

显著下降[43]，与西伯利亚落叶松多数类黄酮下调的

模式一致。这些结果表明，同一类黄酮通路在不同

物种间的响应方向存在差异。

类黄酮通路内部不同分支的响应也存在差异。

黄酮与黄酮醇是类黄酮通路的两个核心分支，均参

与抗氧化过程。雪岭云杉中芹菜素上调而槲皮素下

调；西伯利亚落叶松中芹菜素、槲皮素和芦丁均下调，

仅杨梅素上调，黄酮与黄酮醇分支的代谢物整体下

调，与该树种在类黄酮通路层面多数代谢物下调的

特征一致。

两树种在轻度干旱下虽均激活类黄酮这一基础

防御通路，但代谢物积累方向和通路内部分支的变

化模式均已出现分化。上述分化在中度干旱条件下

进一步加剧。

 3.2    中度干旱下雪岭云杉代谢增强而西伯利亚落叶

松代谢响应显著减弱

进入中度干旱后，雪岭云杉与西伯利亚落叶松

的代谢响应差异进一步扩大。

雪岭云杉富集木脂素合成与色氨酸代谢两条通

路。木脂素合成通路中，开环异落叶松树脂酚及其

异构体大量积累，这两种物质归属于苯丙烷代谢下

游的木脂素分支，提示苯丙烷代谢流可能从类黄酮

分支向木脂素分支转移[44]。一项基于挪威云杉的转

录组分析发现，干旱胁迫下木脂素合成相关基因表

达发生显著变化[41]，表明木脂素代谢在云杉属干旱

响应中发生调控。同时，色氨酸代谢通路中，2-氧代

己二酸与 3-吲哚乙腈均显著下调，其中 3-吲哚乙腈

为生长素生物合成的中间产物。火炬松（Pinus taeda）
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图 6    雪岭云杉和西伯利亚落叶松干旱胁迫下差异代谢物的 KEGG富集气泡图

Fig. 6    KEGG enrichment bubble plots of differential metabolites in Picea schrenkiana and Larix sibirica under drought stress
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幼苗干旱胁迫下根中富集色氨酸代谢通路，表明色

氨酸代谢在针叶树干旱响应中发生调控[45]。

西伯利亚落叶松的代谢响应在中度干旱下大幅

衰退。轻度干旱时，除共有类黄酮通路外，西伯利亚

落叶松还富集了半乳糖代谢、花生四烯酸代谢和甘

油磷脂代谢等多条通路。至中度干旱，富集通路缩

减至仅半乳糖代谢一条，水苏糖和棉子糖持续降低，

其他通路不再显著富集。水苏糖和棉子糖属于棉子

糖系列寡糖（RFOs），该类物质在植物中参与碳运输

与渗透调节 [46]。已有针叶树干旱代谢组研究表明，

干旱胁迫下碳水化合物代谢和次生代谢通路均发生

显著变化，且不同物种间的响应模式存在差异[47]。

两树种在中度干旱下的代谢响应模式不同：雪

岭云杉富集木脂素合成与色氨酸代谢两条通路，西

伯利亚落叶松仅富集半乳糖代谢一条通路。从轻度

干旱均富集类黄酮通路到中度干旱的通路组成完

全不同，两树种代谢响应的差异随干旱强度增加而

扩大。

 3.3    生活型相关的功能策略差异

雪岭云杉与西伯利亚落叶松在干旱胁迫下的代

谢调控差异，可能和常绿与落叶生活型对应的植物

功能性状相关。叶经济谱理论将植物叶片功能性状

概括为资源快速回收与资源保守保存两个端点[48]。

常绿物种通常位于保守端，落叶物种位于获取端[49]。

针叶树中，干旱后生长恢复能力随叶寿命延长而下

降，长叶寿命物种受损叶片无法快速替换[50]。

雪岭云杉与西伯利亚落叶松分别属于常绿与落

叶针叶树种，二者叶片寿命存在明显差异。长叶寿

命的常绿针叶树种通常具有较高的叶干物质密度，

叶片构建需经多个生长季方能实现碳收益回收，受

损叶片无法通过脱落快速消除，植株主要依赖现存

组织内部的防御体系维持存活[51−52]。落叶针叶树种

的针叶受光周期调控发生季节性脱落，该物候过程

主要用于规避冬季冻害与过度蒸腾失水，并非干旱

胁迫诱导的主动响应[53]。

本研究观测到的代谢数据与理论相呼应。雪岭

云杉在轻度干旱下启动类黄酮抗氧化防御，进入中

度干旱后仍能持续积累木脂素等次生代谢产物，其

代谢模式与叶经济谱理论中长叶寿命针叶树的保守

策略预期方向一致。西伯利亚落叶松在轻度干旱下

即调动大量差异代谢物，进入中度干旱后多数黄酮

类物质下调，仅保留半乳糖代谢等基础通路持续响

应，这一特征与短叶寿命针叶树的获取策略预期方

向相符。

 3.4    未注释代谢物的潜在意义与局限

本研究中注释到通路的差异代谢物仅占全部差

异代谢物的一小部分，这一现象在非靶向代谢组学

研究中较为常见，也与当前公共数据库中针叶树代

谢物谱图信息有限有关。其余未能注释的代谢物，

其丰度变化是否涉及主动抗旱调控，尚不明确。研

究发现，不耐旱树种在缺水条件下因生长受抑会产

生非结构性碳水化合物的被动积累，这些糖类主要

来自干旱前储存的碳[54]；氨基酸的整体积累同样可

能反映细胞受损，而非主动调节[55]。因此，未注释代

谢物的丰度变化既可能反映主动调控信号，也可能

源于胁迫引起的生理紊乱，二者难以仅凭代谢物积

累数据进行区分。另外，树轮木质部与当年生组织

不同，代谢物在木质化过程中可能发生降解或转化，

所检测到的代谢物反映的是多年累积后的残留信息，

而非胁迫发生当下的即时状态。这一特性进一步增

加了代谢物注释与生物学解读的复杂性。

后续研究可开展以下工作：针对未注释代谢物，

结合高分辨质谱多级碎裂信息与标准品比对，推进

其结构鉴定；整合转录组数据，通过共表达网络分析

判断未注释代谢物是否受胁迫响应基因的协同调控；

针对树轮代谢物的时间整合特征，引入同位素标记

实验，或比较树轮木质部与当年生韧皮部、叶片的

代谢组差异，以区分长期累积信号与即时胁迫响应

信号。

 4   结　　论

本研究比较了雪岭云杉与西伯利亚落叶松在不

同干旱强度下的代谢响应特征，得出以下结论。

（1）轻度干旱时，两树种均启动类黄酮通路，但

代谢物积累方向相反。雪岭云杉以芹菜素、花旗松

素及儿茶素上调为主，槲皮素下调；西伯利亚落叶松

仅杨梅素上调，其余类黄酮代谢物均下调。

（2）中度干旱下，两树种代谢响应进一步分化，

雪岭云杉富集木脂素合成与色氨酸代谢通路，开环

异落叶松树脂酚及其异构体累积，2-氧代己二酸与 3-
吲哚乙腈下调；西伯利亚落叶松从多通路响应缩减

至仅半乳糖代谢 1条通路，水苏糖和棉子糖持续降

低。两树种在代谢通路响应、代谢物积累方向均存

在差异。

（3）两树种代谢调控差异与二者常绿与落叶的

生活型差异一致，表明生活型可能是影响两树种干

旱代谢响应策略的因素之一。

本研究从代谢层面揭示了常绿与落叶针叶树种

在干旱下的代谢响应存在显著分化，为理解干旱区

山地针叶树种的共存与适应机制提供了代谢层面的

初步证据。但是由于树轮木质部组织复杂，部分差

异代谢物因数据库覆盖不足或谱图信息缺失而无法
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获得明确注释，影响了通路富集的完整性，后续可结

合标准品比对与多级质谱碎裂分析，提高未知代谢

物的鉴定覆盖率。
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