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摘要:【目的】量化干旱及复水过程中侧柏幼苗可溶性糖含量及光合生理特性的动态变化，解析不同水分条件下可溶性糖

及其组分与光合生理特性的相关关系，以期为科学规划干旱气候下北京地区绿化树种以及旱后植被恢复与重建提供科

学依据与理论支撑。【方法】基于预实验确定的生理萎蔫点，以北京地区侧柏幼苗为材料，设置逐步干旱（TD，取样于干旱

第 0、2、6、10、15、18天）、旱后复水（TW，取样于旱后复水第 3、5、10、13、17、25天）试验组与对照组（CK，维持 80% ~
90% 田间持水量）；同步监测土壤体积含水量与叶水势以量化各节点胁迫强度，于关键节点测定光合、荧光参数及各器官

可溶性糖及其组分含量；通过恢复度指数量化旱后修复程度，并运用 Pearson相关分析解析糖−光合关联随水分条件的动

态转变。【结果】（1）光合生理指标在干旱及复水过程中呈显著阶段响应特征。干旱阶段，侧柏光合生理指标均在干旱中

期（TD6 ~ TD10）达到峰值后降低；复水后胞间 CO2 浓度（Ci）、蒸腾速率（Tr）及荧光参数率先恢复，净光合速率（An）、气孔

导度（Gs）随后恢复。（2）可溶性糖及其组分的器官分配存在明显的干旱响应差异。干旱阶段，叶可溶性糖及其组分含量

增加（总糖提高 247.7%、葡萄糖提高 203.6%、果糖提高 264.9%），小枝、主干降低，光合产物优先向叶片分配；地下器官

可溶性糖及其组分含量均呈先升后降趋势。从糖组分看，地上、地下器官蔗糖占比均较低，葡萄糖、果糖占比均较高，蔗

糖合成与运输受抑，主要依赖葡萄糖、果糖进行渗透调节。旱后复水阶段，除蔗糖和主干葡萄糖外，地上器官及地下器官

糖含量均在第 3天恢复至 CK。（3）可溶性糖与光合生理特性的相关性随水分条件发生方向性转变。干旱阶段，叶蔗糖

与 An、Gs 呈显著负相关（P < 0.05）；除蔗糖外，细根可溶性糖及其组分与 Gs 呈正相关，根系糖含量变化与气孔导度协同；

旱后复水阶段，叶蔗糖含量与 Gs 转为正相关，蔗糖回升伴随气孔导度恢复；叶、小枝、粗根可溶性总糖、葡萄糖以及小枝、

主干、粗根果糖与最大光化学效率（Fv/Fm）呈显著负相关（P < 0.05），糖含量变化伴随光系统修复。【结论】侧柏通过光合

生理的阶段性调整与可溶性糖的器官分配重塑以应对水分胁迫。干旱阶段光合碳优先向叶片集中，葡萄糖和果糖主导渗

透调节；复水后光合、荧光参数恢复进程存在差异，气孔导度与蔗糖代谢同步回升。本研究揭示了侧柏在水分胁迫下的

生理适应机制，可为北京地区侧柏林水分管理与旱后植被恢复提供理论依据。
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Abstract: [Objective]  This  study  aimed  to  quantify  the  dynamic  changes  in  soluble  sugar  content  and
photosynthetic  physiological  characteristics  of Platycladus  orientalis  seedlings  during  progressive  drought
and subsequent rewatering, and to elucidate the correlations between soluble sugars (and their components)
and  photosynthetic  traits  under  different  water  conditions.  The  findings  are  expected  to  provide  scientific
basis  and  theoretical  support  for  scientifically  planning  greening  tree  species  in  Beijing  under  drought
climate  and  for  post-drought  vegetation  restoration  and  reconstruction.  [Method]  Based  on  the
physiological wilting point identified in preliminary experiments, P. orientalis seedlings in the Beijing area
were  subjected  to  progressive  drought  (TD,  sampled  on  the  0,  2nd,  6th,  10th,  15th,  and  18th  days),  post-
drought  rewatering  (TW,  sampled  on  the  3rd,  5th,  10th,  13th,  17th,  and  25th  days),  and  control  (CK,
maintained  at  80%−90%  field  capacity).  Soil  volumetric  water  content  and  leaf  water  potential  were
synchronously monitored to quantify stress intensity at each sampling node. At critical nodes, photosynthetic
and  chlorophyll  fluorescence  parameters  were  measured,  and  soluble  sugars  and  their  components  were
determined  in  various  organs.  A  recovery  index  was  established  to  quantify  post-drought  restoration,  and
Pearson correlation analysis was used to reveal the dynamic shift in sugar-photosynthesis relationships under
different  water  conditions.  [Result]  (1)  Photosynthetic  physiological  indices  showed  significant  stage-
responsive  characteristics  during  the  drought  and  rewatering  phases.  During  the  drought  phase,
photosynthetic  indices  of P.  orientalis  peaked  at  mid-drought  (TD6−TD10)  and  then  declined.  During  the
rewatering phase,  intercellular  CO2 concentration (Ci),  transpiration rate (Tr),  and chlorophyll  fluorescence
parameters  recovered  first,  followed  by  net  photosynthetic  rate  (An)  and  stomatal  conductance  (Gs).
(2)  Organ-specific  allocation of  soluble  sugars  and their  components  exhibited marked drought-responsive
differences. During the drought phase, leaf soluble sugar and its component contents increased (total sugars
increased  by  247.7%,  glucose  by  203.6%,  and  fructose  by  264.9%),  while  those  in  twigs  and  stems
decreased,  indicating  that  photosynthates  were  preferentially  allocated  to  leaves.  Underground  organs
showed an initial increase followed by a decrease in soluble sugar and component contents. Regarding sugar
components,  the  proportion  of  sucrose  was  relatively  low  in  both  aboveground  and  belowground  organs,
whereas  glucose  and  fructose  proportions  were  high,  suggesting  that  sucrose  synthesis  and  transport  were
inhibited and that  osmotic adjustment mainly relied on glucose and fructose.  During the rewatering phase,
except for sucrose, sugar contents in aboveground and underground organs recovered to CK levels by day 3.
(3)  The  correlations  between  soluble  sugars  and  photosynthetic  physiological  characteristics  underwent
directional  shifts  with changing water  conditions.  During the drought phase,  leaf  sucrose was significantly
negatively correlated with An and Gs (P < 0.05); except for sucrose, soluble sugars and their components in
fine  roots  were  positively  correlated  with Gs,  indicating  that  root  sugar  changes  were  coordinated  with
stomatal conductance. During the rewatering phase, leaf sucrose content shifted to a positive correlation with
Gs, with sucrose recovery accompanying stomatal conductance restoration. Soluble total sugars and glucose
in  leaves,  twigs,  and coarse  roots,  as  well  as  fructose  in  twigs,  stems,  and coarse  roots,  were  significantly
negatively  correlated  with  maximum  photochemical  efficiency  (Fv/Fm)  (P  <  0.05),  with  sugar  changes
accompanying  photosystem  repair.  [Conclusion]  P.  orientalis  copes  with  water  stress  through  stage-
specific  adjustments  in  photosynthetic  physiology  and  reorganization  of  soluble  sugar  allocation  among
organs.  During  the  drought  phase,  photosynthetic  carbon  is  preferentially  concentrated  in  leaves,  with
glucose  and  fructose  dominating  osmotic  adjustment;  during  the  rewatering  phase,  recovery  of
photosynthetic  and  chlorophyll  fluorescence  parameters  proceeds  at  different  rates,  while  stomatal
conductance  and  sucrose  metabolism  recover  in  tandem.  This  study  reveals  the  physiological  adaptation
mechanisms of P. orientalis under water stress, providing a theoretical basis for water management and post-
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drought vegetation restoration of Platycladus forests in Beijing.
Key  words: Platycladus  orientalis;  drought;  rehydration;  soluble  sugar;  photosynthetic  capacity;  water
management; post-drought vegetation restoration

全球气候变化背景下，干旱事件频发，已成为影

响植物生长和发育的主要非生物胁迫[1]。干旱胁迫

发生时，植物会调控自身气孔开闭来平衡自身的水

分需求，但同时限制了 CO2 供应，导致净光合速率、

气孔导度等气体交换参数下降，进而削弱植物的生

长发育[2]。更为关键的是，复水后植物形态与生理功

能的恢复并非瞬时完成，而是呈现明显的滞后性，植

物通过激活修复机制，在形态、生理生化等方面会发

生一系列适应性变化，其恢复速度和程度是衡量植

物恢复能力的关键指标。Zhang等研究[2]表明，轻中

度干旱造成的损伤在复水后可被部分甚至完全修复，

但重度胁迫下植物形态与生理功能的恢复通常需要

一定时间。综上，研究植物对干旱及复水的响应，对

理解其逆境适应策略具有重要意义。

可溶性糖不仅是植物代谢和碳转运的关键物质，

还参与渗透调节，其在干旱条件下的积累有助于维

持细胞水分平衡和膨压，提升植物的抗旱性[3]。干旱

胁迫下，植物体内可溶性糖的储存、运输与分配格局

会发生显著变化。王凯等研究[4]表明，干旱初期植物

通常通过积累可溶性糖（葡萄糖、果糖和蔗糖）以降

低细胞水势，维持膨压，增强渗透调节能力。然而随

着干旱胁迫加剧，不同器官中糖组分的变化趋势出

现分异。邹青勤研究[5]表明，叶片中葡萄糖和果糖含

量可能持续上升以强化渗透保护，而蔗糖含量因运

输受阻而下降，根系中糖含量则可能通过糖含量的

阶段性积累增强吸水能力 。而复水后可溶性糖及其

组分的恢复速度与分配格局亦存在器官差异，地上

器官可溶性糖及其组分含量通常较快恢复，而细根

恢复相对滞后，体现出碳分配在旱后修复中的策略

性调整[6]。这些变化反映了植物在不同水分条件下

通过调节糖代谢实现生理适应的动态过程。

更为关键的是，可溶性糖作为植物感知环境的

“糖信号” ，其含量波动在不同水分条件下与光合、

荧光参数存在密切关联，且这种关联随水分条件变

化呈现阶段性特征。干旱初期可溶性糖及其组分的

积累可能有助于维持渗透平衡，缓解气孔限制对光

合作用的影响[7]。随着胁迫持续，相关关系发生转变，

可溶性糖及其组分的进一步积累可能与光系统

II（PSII）效率下降、电子传递链活性减弱等荧光参数

变化相互耦合[8]。而在持续干旱条件下，糖分的进一

步积累常伴随 PSII光化学效率的降低与电子传递链

活性的减弱，反映出碳代谢与光能转化在胁迫加深

时的协同响应机制[9]。研究表明，复水阶段可溶性糖

及其组分的变化与气孔行为的恢复及 PSII功能的重

建存在显著相关性，例如，蔗糖含量与气孔导度的同

步上升，可能与其参与调控气孔重新开放的过程有

关 [10]。而可溶性糖中某些糖类与最大光化学效率

（Fv/Fm）之间的负相关关系，表明糖含量的变化和光

系统的修复并非简单的同步关系，可能反映了其优

先参与渗透调节，而光合系统的完全恢复存在响应

滞后[10]。这些现象共同表明，可溶性糖与光合荧光

生理特征的协同变化是植物响应水分胁迫及恢复的

重要表现。然而，现有研究多集中于单一胁迫或单

一恢复阶段，关于逐步干旱至旱后复水全过程中可

溶性糖各组分与光合荧光参数动态关联的研究仍较

缺乏。因此，需要进一步研究逐步干旱至旱后复水

过程中植物各器官可溶性糖及其组分含量与生理指

标之间的动态关联，这有助于揭示气候变化对植物

生长的影响以及植物在生理生态过程中的响应与适

应机制。

侧柏（Platycladus orientalis）是北京市的主要绿

化树种，其人工林面积占全市乔木林总面积的

20.2%，森林总面积的 17.5%，在防风固沙、水土保持

及城市生态屏障构建中发挥着不可替代的作用[11]。

近年来，随着干旱事件频发，侧柏光合生产力下降、

生长受抑及旱后恢复缓慢等问题日益突出，直接威

胁其生态服务功能的持续发挥。因此，本研究以侧

柏 3年生盆栽幼苗为供试材料，设置自然干旱与旱

后复水处理，通过测定侧柏幼苗在干旱及复水过程

中器官可溶性糖含量、光合、荧光等参数指标，拟厘

清自然干旱−旱后复水过程中侧柏幼苗可溶性糖及

其组分的含量与器官分配模式，探讨可溶性糖及其

组分与光合、荧光特性间相互关系及其随土壤水分

变化的规律，旨在揭示北京地区典型树种侧柏幼苗

应对干旱胁迫的生理生态适应机制，为旱后植被恢

复提供科学依据与理论支撑。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区位于北京市农林科学院林业果树研究所

（39°59′35″N，116°13′13″E）。该区域气候类型属于温

带大陆性季风气候，降水季节分配不均匀，多年平均

降水量为 570.16 mm，降水量集中于 6—8月份。年

均日照时长为 2 000 ~ 2 800 h，春秋时间较短，冬夏
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时间较长，年均温 12.43 ℃，日均温度为 15 ℃，年平

均空气相对湿度为 56%。研究区属暖温带半湿润区

森林褐土地带，土壤类型以棕壤土和褐土为主，地带

性植被为温带夏绿阔叶林，常见树种有侧柏、栓皮栎

（Quercus variabilis）、油松（Pinus tabuliformis）、垂柳

（Salix babylonica）等。
以北京地区 3年生侧柏幼苗为材料，选取北京西

山原状土壤，按相同容重回填至直径 35 cm、高 35 cm
的花盆中。每盆栽植 1株规格一致、长势良好的幼

苗，移栽后置于遮雨棚内，充分浇水至土壤田间持水

量，促进缓苗。试验在遮雨棚内进行，以排除自然降

雨的干扰。棚内的空气温度与湿度条件均与外界自

然环境保持相近。此外，采用环刀法测定了盆栽土

壤的关键物理参数，具体结果为土壤容重 1.44 g/cm3，

孔隙度 45.72%，以及土壤田间持水量 25.3%。
 1.2    研究方法

 1.2.1    试验设计

为了系统解析侧柏从适宜水分到干旱胁迫再到

旱后恢复连续过程中的生理响应规律，需构建完整

水分梯度的试验方案，并明确关键水分节点。本研

究首先于 2019年 7月正式试验开始前 15天开展预

实验，旨在确定侧柏幼苗在干旱胁迫下的生理萎蔫

点，为后续实验的水分控制提供关键参数。实验开

始前，首先对侧柏幼苗进行缓苗处理，待其适应生长

环境后，选取生长状况良好且长势基本一致的 10株
幼苗。在预实验初期，对所有选定幼苗进行充分灌

溉，使土壤体积含水量（SWC）维持在田间持水量

（25.3%）的 80% ~ 90%，以此作为水分充足状态下的

参照基准。同时测定该状态下侧柏幼苗的叶水势为

−1.29 MPa，该数值为萎蔫前水平[12]。随后停止灌溉，

进行自然干旱胁迫。当侧柏幼苗出现萎蔫症状时，同

步测量叶水势以及土壤体积含水量，此时叶水势已

显著下降至−3.6 MPa，土壤体积含水量亦降至 9.8%，
该水分状态被确认为侧柏幼苗的萎蔫点[12]。随后立

即复水，恢复灌溉至土壤田间持水量的 80% ~ 90%。
本预实验所获取的萎蔫前水平及萎蔫点数据为后续

正式实验中判断水分胁迫程度提供了关键依据。

正式试验设置逐步干旱（TD）、旱后复水（TW）
与正常供水对照（CK）3个处理。所有处理均使用

MP-508便携式土壤水分速测仪监测 20 ~ 30 cm土

层土壤体积含水量，每次测量重复 3次。TD组为将

全部 36株幼苗首次灌溉至土壤田间持水量的 80% ~
90%，然后停止供水，进行自然干旱胁迫。以预实验

所得萎蔫点叶水势为主要判定依据，结合顶端新叶

初现萎蔫的形态特征，叶水势达到萎蔫点（−3.6 MPa）
以及土壤体积含水量为 9.8% 时确定为侧柏干旱终

点。并根据预试验中土壤逐步干旱和旱后复水各阶

段的土壤体积含水量，分别于干旱第 0天（TD0）、第

2天（TD2）、第 6天（TD6）、第 10天（TD10）、第 15天
（TD15）、第 18天（TD18），各选取 3株进行光合生理

指标与可溶性糖及其组分含量的采样与测定，共取

样 18株。逐步干旱阶段结束后，立即将剩余的 18
株幼苗复水至土壤田间持水量的 80% ~ 90%，于土

壤 20 ~ 30 cm处定期测定土壤体积含水量并补水，

以维持土壤田间持水量的 80% ~ 90%。直到植物叶

水势恢复至萎蔫前水平（−1.29 MPa）且叶片形态恢

复延展性时结束复水过程。分别于复水第 3天
（TW21）、第 5天（TW23）、第 10天（TW28）、第 13天
（TW31）、第 17天（TW35）、第 25天（TW43）各选取 3
株进行采样与测定，共取样 18株。CK组全程实时

监测土壤体积含水量，进行动态补水，以维持土壤田

间持水量的 80% ~ 90%，其采样与 TD、TW组关键

节点同步，分别于干旱初期（TD0）、干旱末期（TD18）

和复水末期（TW43）各取样 6株，共计 18株。
 1.2.2    光合生理指标测定

光合参数可表征叶片光合固碳能力，荧光参数

能够反映光系统 II（PSII）功能状况。同步获取这两

类参数，才能完整反映侧柏在干旱及复水过程中光

合功能的变化过程、受抑程度及修复速度，从而为后

续分析可溶性糖与光合性能的关系提供依据[13]。基

于此，光合参数使用 CI-340超轻型便携式光合测定

仪，于晴朗无云日上午 9：00—11：00选取植株中上

部生长良好且完全展开的叶片，测定净光合速率（An，

µmol/（m2∙s））、胞间 CO2 浓度（Ci，µmol/mol）、蒸腾

速率（Tr，mol/（m2∙s））和气孔导度（Gs，mol/（m2∙s））；
荧光参数使用 Handy PEA高速连续激发式荧光仪同

步测定，包括最大光化学效率（Fv/Fm）、吸收光能的

光合性能指数（PIABS）、PSII反应中心电子传递概率

（ψo）及电子传递量子效率（φEo）。上述参数的动态变

化直接反映了侧柏光合碳同化对水分变化的敏感程

度及恢复快慢[14]。

然而，上述光合与荧光指标单位不同，数值范围

各异，直接比较其旱后恢复快慢并不直观，因此需要

建立统一的恢复程度量化标准。基于此，本研究引

入干旱复水后的恢复度指数（Rd）进行量化，以数值

大小表征各参数在复水后的恢复状况。该指数为评

价侧柏旱后光合修复能力提供了量化比较的基础。

公式如下。

Rd = XT/XC (1)

式中：XT 表示复水后的参数值，XC 表示对照组的参

数值。Rd 越接近 1，表明恢复越充分。Rd 主要用于
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横向比较不同参数间恢复程度[15]。

 1.2.3    可溶性糖各组分含量测定

干旱及复水过程中，不同器官可溶性糖含量及

其组分比例的变化，可直观反映植物碳资源分配格

局与渗透调节适应策略，是侧柏适应水分胁迫的重

要机制。因此，要探究侧柏在不同水分条件下的碳

分配规律，需明确各器官可溶性总糖（soluble sugars，
SS）及葡萄糖（glucose，Gl）、果糖（fructose，Fr）、蔗糖

（sucrose，Su）的含量变化。基于此，本研究采用高效

液相色谱外标法分别测定侧柏幼苗叶、小枝、主干、

粗根（直径 ≥ 2 mm）和细根（直径 < 2 mm）器官中的

可溶性糖各组分含量，分别配制系列浓度的 3种糖

组分标准品溶液，在相同色谱条件下进行分析，绘制

标准曲线，依此对样品中各组分进行定性及定量分

析[16]。可溶性糖含量的变化主要反映了碳库的盈亏，

而各糖组分占可溶性总糖的比例变化，可反映碳调

配方向的转变。基于此，本研究计算各糖组分占比，

以明确干旱及复水过程中侧柏各器官糖组分分配的

变化规律。

 1.3    数据分析

为明确不同水分处理下侧柏光合生理与可溶

性糖变化特征的阶段性差异，并揭示碳分配与光合

功能间的关联，本研究对光合参数、荧光参数及可

溶性糖含量等指标进行单因素方差分析（one-way
ANOVA）；并分别对干旱阶段与复水阶段的可溶性

糖及其组分与光合、荧光参数进行 Pearson相关分析。

所有数据统计分析采用 SPSS软件完成，图表绘制采

用 Origin 2021和 Excel 2017。

 2   结果与分析

 2.1    干旱、复水对侧柏幼苗光合生理特性的影响

 2.1.1    干旱、复水对侧柏幼苗光合参数的影响

图 1显示：在逐步干旱阶段，侧柏各光合参数随

干旱进程呈阶段性变化，但响应快慢并不一致。侧

柏净光合速率（An）、气孔导度（Gs）对轻度水分下降

响应最为敏感，在干旱第 10天（TD10）达到峰值，为

CK的 8.27倍、6.62倍；蒸腾速率（Tr）、胞间 CO2 浓

度（Ci）响应更快，在干旱第 6天（TD6）达到峰值，为

CK的 9.5倍、1.68倍（P < 0.05），这说明轻中度干旱

下侧柏光合能力出现短暂激发，但不同参数激发的

时机不同。随后 4个光合参数均在干旱末期（TD15、

TD18）骤降后保持稳定，表明侧柏幼苗的光合参数在

重度干旱下已受到显著抑制。旱后复水阶段，侧柏

Ci、Tr 在复水第 3天（TW21）即恢复至 CK；An、Gs 分
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图 1    干旱−复水条件下侧柏光合参数的变化

Fig. 1    Changes in photosynthetic parameters of P. orientalis under drought-rewatering conditions
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别在复水第 5天（TW23）恢复至 CK。为明确各参数

恢复程度的差异，以恢复度指数（Rd）进一步比较。

Ci 稳定于 1.0附近，Tr 从 TW21 起迅速回升并超越

CK，二者恢复程度均优于同期 An、Gs，水分输导优

先重建；而 An、Gs 在 TW21 最低，此后逐步回升，恢

复进程相对滞后（表 1）。
 2.1.2    干旱、复水对侧柏幼苗荧光参数的影响

图 2显示：逐步干旱阶段侧柏荧光参数呈阶段

性波动，最大光化学效率（Fv/Fm）、吸收光能的光合

性能指数（PIABS）对轻度水分下降响应敏感，在干旱

第 10天（TD10）达到峰值（P < 0.05）。而 PSII反应中

心电子传递概率（ψo）、电子传递量子效率（φEo）响应

更快，在干旱第 6天（TD6）即达到低谷值，说明 ψo、

φEo 更易受水分下降影响，较早受到抑制。至干旱末

期，Fv/Fm 降至 CK，同时 PIABS 显著低于 CK，减弱

幅度大于 Fv/Fm、ψo 及 φEo。旱后复水阶段 Fv/Fm、

PIABS、ψo、φEo 均在复水第 3天（TW21）恢复至 CK。
从恢复度指数（Rd）看，Fv/Fm、ψo、φEo 自 TW21 起迅

速回升并围绕 1.0小幅波动，但 PIABS 恢复不稳定，

于 TW28 和 TW35 两次降至低谷，直至复水第 25天
（TW43）稳定恢复（表 2）。
 2.2    干旱、复水对侧柏幼苗可溶性糖组分含量特征

的影响

 2.2.1    干旱、复水对侧柏幼苗可溶性总糖含量特征

的影响

图 3显示：侧柏各器官可溶性总糖（SS）含量对

干旱及复水的响应存在明显分异。逐步干旱阶段，

叶片对干旱的响应最为敏感，随干旱时长增加而增

加，末期（TD18）达到最高，较 CK提高 247.7%。这表

明干旱下侧柏将 SS优先保留于叶片，以维持光合与

渗透调节。小枝和主干则呈消耗趋势，含量持续下

降，分别在干旱第 10、15天（TD10、TD15）达到最小，

较 CK分别降低了 72.7%、21.5%，暗示着枝干糖分

被动员，向叶片和根系转移。粗根、细根 SS含量均

呈先增加后减少的趋势，分别在干旱第 6、10天
（TD6、TD10）达到峰值后显著降低（P < 0.05），但在

干旱末期仍高于或接近 CK。至干旱末期，除小枝外，

叶片、主干、地下器官 SS含量均高于或接近 CK，这
表明侧柏在干旱进程中已通过自身碳代谢调整维持

糖储备。进入旱后复水阶段后，各器官 SS含量基本

维持干旱末期水平，未见显著波动，说明侧柏依托干

 

表 1    旱后复水条件下侧柏光合参数的恢复度

Tab. 1    Recovery degree of P. orientalis photosynthetic
parameters under post-drought rewatering conditions

时间节点
净光合速率
（An）

气孔导度
（Gs）

蒸腾速率
（Tr）

胞间CO2浓度
（Ci）

TW21 0.10 0.29 0.75 1.01

TW23 0.52 1.29 1.40 0.80

TW28 1.43 0.54 2.24 0.89

TW31 0.81 0.37 2.03 0.97

TW35 0.87 0.62 1.14 1.09

TW43 0.10 0.88 1.54 1.18
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旱末期已建立的储备维持稳态，无需依赖复水补充。

 2.2.2    干旱、复水对侧柏幼苗葡萄糖含量特征的影响

图 4显示：侧柏各器官葡萄糖（Gl）含量随干旱

及复水进程呈差异化响应。逐步干旱阶段，叶 Gl含
量随干旱时长增加而增加，在干旱末期（TD18）峰值

为 2.72 mg/g，较 CK显著提高了 203.6%。小枝、主

干整体呈减少趋势，分别在干旱第 10、15天（TD10、

TD15）降至最低，较 CK分别降低 100%、37.26%。叶
与枝干的反向变化，反映出干旱下侧柏将葡萄糖优

先积累于叶片，枝干则被大量消耗。至干旱末期，除

小枝外，叶片、主干、地下器官 Gl含量均高于或接

近 CK，这表明侧柏在干旱末期进行了 Gl的再分配

以应对胁迫。进入复水阶段后，这一格局基本延续，

叶片直接调用干旱末期储备维持光合供能，未出现

 

表 2    旱后复水条件下侧柏荧光参数的恢复度

Tab. 2    Recovery degree of P. orientalis chlorophyll fluorescence
parameters under post-drought rewatering conditions

时间
节点

最大光化
学效率
（Fv/Fm）

基于吸收光能
的光合性能
指数（PIABS）

PSII反应中
心电子传递
概率（ψo）

电子传递
量子效率
（φEo）

TW21 0.77 0.75 0.68 0.51

TW23 1.00 0.78 1.03 1.01

TW28 0.98 0.45 1.01 0.98

TW31 1.00 0.78 1.00 0.98

TW35 1.03 0.42 0.91 0.91
TW43 0.95 1.03 1.03 0.95

 

折线图表示可溶性总糖含量，柱状图表示土壤体积含水量。
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图 3    侧柏不同器官在干旱与复水阶段可溶性总糖含量变化特征

Fig. 3    Changes in total soluble sugar content in different organs of P.
orientalis during drought and rewatering stages

 

折线图表示葡萄糖含量，柱状图表示土壤体积含水量。
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图 4    侧柏不同器官在干旱与复水阶段葡萄糖含量变化特征

Fig. 4    Changes in total glucose in different organs of P. orientalis
during drought and rewatering stages
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显著波动；小枝在复水第 3天（TW21）迅速回升，反

映复水后枝干碳储备的快速重建；地下器官延续储

备，仍高于 CK；主干则始终未恢复至 CK。
 2.2.3    干旱、复水对侧柏幼苗果糖含量特征的影响

图 5显示：侧柏各器官果糖（Fr）含量随干旱及

复水进程呈差异化响应。逐步干旱阶段，叶片 Fr增
幅最大，随干旱时长增加而增加，在干旱末期（TD18）

含量达到峰值，较 CK提高 264.9%。这说明叶片是

干旱下 Fr积累的核心，Fr直接参与干旱胁迫下细胞

渗透调节与保水。小枝、主干 Fr含量整体呈降低趋

势，均在干旱第 15天（TD15）达到最小，较 CK分别

降低 71.2%、29.0%。地下器官 Fr含量先增加后降低，

分别在干旱第 6、10天（TD6、TD10）达到峰值后回落。

至干旱末期，除小枝外，叶片、主干、地下器官 Fr含
量均高于或接近 CK，表明侧柏通过果糖积累强化了

细胞渗透调节能力，以维持干旱下的细胞膨压。旱

后复水阶段，地上器官维持干旱末期水平；但地上器

官随后出现波动，在复水第 5天（TW23）显著下降

（P < 0.05），恢复稳定性较差。地下器官维持干旱末

期水平，说明根系果糖储备受复水影响较小，相对稳定。

 2.2.4    干旱、复水对侧柏幼苗蔗糖含量特征的影响

图 6显示：侧柏蔗糖（Su）含量在干旱及复水过

程中整体处于低水平。逐步干旱阶段，叶 Su含量在

干旱第 6到 10天（TD6 ~ TD10）降至为 0，Su合成在

干旱下被显著抑制。小枝 Su含量在干旱末期（TD18）

达到最大，较 CK显著提高了 242%，小枝在干旱末

期仍维持一定合成能力。主干和地下器官 Su含量

一直为 0，这表明干旱胁迫显著抑制主干及地下器

官 Su的合成与转运。旱后复水阶段，叶 Su含量呈

先增加后减少再增加的趋势，仅在复水第 5天
（TW23）恢复至 CK。小枝、主干 Su含量在复水第 3

 

折线图表示果糖含量，柱状图表示土壤体积含水量。
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图 5    侧柏不同器官在干旱与复水阶段果糖含量变化特征

Fig. 5    Changes in total fructose in different organs of P. orientalis
during drought and rewatering stages

 

折线图表示蔗糖含量，柱状图表示土壤体积含水量。
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图 6    侧柏不同器官在干旱与复水阶段蔗糖含量变化特征

Fig. 6    Changes in total sucrose in different organs of P. orientalis
during drought and rewatering stages
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天（TW21）恢复至 CK。地上器官 Su恢复存在器官差

异，叶片 Su恢复滞后于枝干，且恢复过程波动较大。

整个复水阶段地下器官 Su含量基本为 0，复水后根

系 Su合成与运输仍难以恢复。

 2.3    干旱、复水对侧柏幼苗可溶性糖器官分配模式

的影响

图 7显示：干旱及复水过程中侧柏可溶性糖组

分占比发生变化，Gl与 Fr占比较高，Su占比较低。

逐步干旱阶段，侧柏地上器官 Gl、Fr含量占比逐渐

增加，Su含量占比逐渐降低，说明干旱下蔗糖合成

受到抑制，葡萄糖与果糖成为主要渗透调节物质；粗

根与细根占比变化趋势相反，粗根 Gl占比由 CK的

34% 降至干旱末期的 29%，Fr占比由 66% 升至 71%，
而细根 Gl占比由 45% 升至 48%，Fr占比由 55% 降

至 52%，说明粗根倾向以果糖形式储碳，细根则倾向

葡萄糖。至干旱末期，地上、地下器官 Gl和 Fr含量

占比相当，Su含量占比极小，蔗糖代谢基本停滞。旱

后复水阶段，侧柏叶、小枝 Gl、Fr含量占比均增加，

Su含量占比仍维持较低水平。主干 Gl含量占比增

加、Fr含量占比降低至 CK，粗根 Gl、Fr含量占比变

化不明显，蔗糖含量为 0，表明复水后蔗糖合成代谢

尚未恢复，单糖继续主导碳代谢。

 2.4    干旱、复水对侧柏幼苗可溶性糖−生理指标间相

关关系的影响

图 8显示：逐步干旱阶段，叶片 Su含量与 An、

Gs 呈显著负相关（P < 0.05），细根 SS、Gl、Fr含量与

Gs 呈显著正相关（P < 0.05）。叶片 Su减少伴随 An、

Gs 升高，说明干旱下叶片光合产物以单糖形式滞留，

蔗糖向其他器官的运输受阻；细根各糖组分含量增

加与 Gs 协同，说明根系通过积累可溶性糖维持吸水

能力，为气孔开放提供水分条件。其他器官可溶性

糖及其组分均与光合、荧光生理参数无显著相关。

说明干旱下糖含量与光合生理特征的相关性存在器

官差异，叶片和细根是主要关联器官，其他器官未表
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图 7    干旱−复水阶段侧柏不同器官葡萄糖、果糖、蔗糖占可溶性糖占比的变化

Fig. 7    Changes in the proportion of glucose, fructose, and sucrose in the soluble sugar of different organs of
P. orientalis in drought and rewatering stages
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现出显著协同。

图 9显示：旱后复水阶段，叶 Su含量与 Gs 转为

显著正相关（P < 0.05），其正向关联说明复水后蔗糖

回升与气孔重新开放同步，蔗糖代谢恢复可能参与

了气孔开放的调控；而叶、小枝、粗根 SS、Gl及小枝、

主干、粗根 Fr含量与 Fv/Fm 呈显著负相关（P < 0.05），
其负向关联反映出复水阶段糖含量重建与光化学效

率恢复存在非同步性。

综上所述，水分条件改变使侧柏糖分含量与光

合生理指标的关联规律发生方向性转变，且不同器

官响应特征存在明显差异。侧柏通过调整不同器官

糖分与光合生理特征的关联模式，实现对干旱及复

水过程的适应性响应。

 3   讨　　论

 3.1    干旱及复水对侧柏光合生理特征的影响

水分胁迫是制约植物光合生理过程的非生物胁

迫因子，植物在干旱胁迫下会通过气孔调节、光系统

活性调控来适应水分亏缺，而复水后的生理修复进

程则能够直观反映树木的抗旱恢复能力[17]。本研究

结果表明，在干旱中期（TD6、TD10），即土壤体积含

水量 12.6% ~ 14.3% 的轻中度亏缺阶段，Tr、Ci 和 An、

Gs、Fv/Fm、PIABS 分别达到峰值。说明此时侧柏通过

调节气孔开闭与提升光能转化效率维持短期光合

能力 [18]。当土壤水分进一步降至 9.8% ~ 11.7% 时

（TD15 ~ TD18），光合与荧光参数均显著下降。严重

的水分亏缺引发了非气孔限制，导致 PSII反应中心

受损、电子传递受阻，导致光合功能大幅降低[19]。旱

后复水阶段，Ci、Tr 与 Fv/Fm、ψo、φEo 率先恢复，随

后 An、Gs 逐步回升，而 PIABS 恢复滞后，反映出侧柏

优先恢复水分输导系统，继而重建碳同化能力，且

PSII反应中心的基础功能易于修复，PSII反应中心

活性恢复快，但涉及 PSII与 PSI协调的整体光合性

能重建较慢[20]。这一综合响应模式体现了侧柏作为

常绿树种在面对干旱−复水过程时，其光合机构具备

一定的耐旱性与旱后恢复能力。

 3.2    干旱及复水对侧柏可溶性糖各组分含量的影响

可溶性糖是植物应对干旱胁迫的重要渗透调节

物质，干旱及复水过程会直接改变其在植物不同器

官中的积累、分配与组分构成，进而影响植物的耐旱

能力与旱后恢复进程[21]。本研究中，在逐步干旱阶

段，叶片可溶性糖各组分含量随干旱时间增加而增

加，在干旱末期（TD18）达到峰值。小枝和主干中则

呈下降趋势。表明在碳资源有限的情况下，光合产

物可能被优先调配至叶片或用于呼吸消耗，以保障

关键生理活动的进行[22]。本研究中，地下器官可溶
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图 8    干旱阶段侧柏可溶性糖与生理指标间的相关关系
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性总糖（SS）含量于干旱中期（TD6 ~ TD10）达到峰值

后回落，末期仍高于或接近 CK。这可能是由于根系

通过中期糖分积累增强吸水能力，后期主要是光合

产物向地上部优先调配[23]。值得注意的是，各器官

中蔗糖（Su）含量在整个干旱阶段均维持在较低水平，

而葡萄糖（Gl）、果糖（Fr）占比较大。暗示侧柏在干

旱胁迫下可能主要依赖 Gl、Fr等进行渗透调节，而

Su的长距离运输与合成受到显著抑制[24]。旱后复水

阶段，除 Su外，地上器官（叶、小枝）及地下器官中

的可溶性糖及其组分在复水第 3天（TW21）即迅速恢

复至或超过 CK。反映出侧柏优先恢复地上光合系

统和地下器官储碳功能[25]。本研究表明，侧柏通过

可溶性糖在不同器官间差异化的积累与恢复模式，

实现了在干旱−复水过程中的碳资源分配，是其适应

水分亏缺的重要生理策略之一。

 3.3    干旱及复水条件下可溶性糖含量与光合生理特

征的相关关系

干旱及复水过程中，植物光合生理特性与可溶

性糖含量均会发生变化。可溶性糖作为光合产物，

既参与渗透调节，也可影响气孔行为和光系统功能，

其含量与光合、荧光参数存在关联[26]。本研究通过

分阶段相关性分析，揭示了可溶性糖各组分与光合

荧光参数之间的关系随干旱历时发生动态变化。本

研究中，逐步干旱阶段，叶 Su与 An、Gs 呈显著负相

关（P < 0.05）。反映出干旱下蔗糖合成受阻，光合碳

同化产物更多以葡萄糖和果糖形式在叶片积累，同

时气孔开放度增加以维持气体交换 [27]。与此同时，

细根 SS、Gl、Fr则与 Gs 呈正相关。这可能是由于根

系通过积累可溶性糖降低水势，增强吸水能力，间接

为地上器官气孔开放提供水分支撑[25]。旱后复水阶

段，相关性模式发生转变。叶 Su与 Gs 转为显著正

相关。这主要源于复水后土壤水分条件改善，气孔

重新开放，叶片光合碳同化功能逐步恢复，Su合成

能力随之恢复，二者表现为同步回升趋势[28]。本研

究中，叶、小枝、粗根 SS、Gl以及小枝、主干、粗根

Fr与 Fv/Fm 呈显著负相关（P < 0.05）。这可能源于复

水初期各器官糖含量对水分变化响应敏感，已快速

回升至较高水平，而光系统 II的修复相对滞后，短

期内糖含量恢复先于光化学效率，导致二者呈现负

向关联；随着光系统逐步修复，这种负相关关系随之

减弱[29]。这些动态相关性表明，不同器官中的可溶

性糖及其组分在干旱与复水过程中的相关性存在差

异，其与光合、荧光参数的关系随水分条件变化而调

整，共同维系侧柏在逆境下的生理平衡与恢复能力。

本研究揭示了侧柏幼苗在干旱−复水过程中光

合性能与可溶性糖分配的动态关联，阐明了不同器

官碳资源分配的阶段性特征，研究结果深化了对北

京地区乡土树种侧柏干旱适应及旱后恢复机制的理
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图 9    复水阶段侧柏可溶性糖与生理指标间的相关关系

Fig. 9    Correlation between soluble sugars and physiological indicators of P. orientalis seedlings in rewater stages
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解，为揭示侧柏水分适应机制提供了新证据。但本

研究仅针对盆栽幼苗开展短期控制实验，未充分考

虑野外复杂因子的影响，存在一定局限性。未来可

开展野外长期定位观测，进一步验证本研究结果，为

侧柏林的精准经营提供更可靠的科学依据。

 4   结　　论

本研究针对干旱及复水过程中侧柏幼苗碳分配

与光合性能的关联机制尚不明晰的问题，以侧柏幼

苗为材料，系统开展逐步干旱−旱后复水连续过程的

盆栽控水试验，系统研究了逐步干旱及旱后复水过

程中侧柏光合、荧光参数与各器官可溶性糖及其组

分含量的动态变化特征。研究得到如下结论。

（1）干旱胁迫下侧柏光合与荧光参数呈先升后

降的阶段性变化，干旱中期光合能力短暂提升，末期

显著受抑。复水后胞间 CO2 浓度（Ci）、蒸腾速率（Tr）

及基础荧光参数最先恢复，净光合速率（An）、气孔导

度（Gs）逐步回升，光合性能指数（PIABS）恢复最慢。

（2）干旱改变了侧柏可溶性糖的器官分配策略，

叶片葡萄糖（Gl）、果糖（Fr）持续积累用于渗透调节，

枝干糖含量显著下降以保障碳供应，根系糖含量先

升后降。整株以 Gl、Fr为主要渗透调节物质，蔗糖

（Su）合成与运输受抑。复水后地上器官与粗根糖分

快速恢复，细根恢复明显滞后。

（3）可溶性糖与光合生理的关系具有明显阶段

性特征，干旱阶段叶片 Su与 An、Gs 呈负相关，细根

糖含量与 Gs 呈正相关。复水后叶片 Su与 Gs 转为

正相关，多数器官糖含量与最大光化学效率（Fv/Fm）

呈负相关。水分条件改变使侧柏糖分含量与光合生

理指标的关联规律发生方向性转变，且不同器官响

应特征存在明显差异。

研究结果可为北京地区侧柏人工林水分管理与

植被恢复重建提供数据与理论支撑，有助于揭示气

候变化对植物生长的影响以及植物在生理生态过程

中的响应与适应机制。未来可开展野外长期定位观

测，进一步验证与完善侧柏干旱适应机制。
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