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摘  要  中山杉(Taxodium ‘Zhongshansha’)具有极强的耐淹性, 但其耐淹机理仍没有明确。该研究以‘中山杉118’  (Taxodium 
‘Zhongshansha 118’)幼苗为对象, 在经过93天不同水淹处理(对照、水浸、浅淹、深淹)后测定中山杉叶片和根系的无氧呼吸酶

活性、淀粉及可溶性糖含量、生物量以及根系活力, 从能量消耗的角度初步探索了中山杉的耐淹性。结果表明: 长期水淹使

中山杉叶片与根系中3种无氧呼吸酶(乙醇脱氢酶、丙酮酸脱羧酶、乳酸脱氢酶)活性显著增加, 且叶片与根系的乙醇脱氢酶活

性均高于乳酸脱氢酶活性, 中山杉的根系和叶片是通过加强以酒精发酵为主的无氧呼吸适应长期缺氧环境; 不同水淹处理的

叶片中3种无氧呼吸酶活性均高于根系, 叶片对缺氧环境更加敏感; 中山杉叶片和根系淀粉、可溶性糖含量均随水淹深度的增

加显著增加, 根系淀粉含量显著高于叶片, 可溶性糖含量低于叶片; 中山杉根系淀粉含量高是其能够长期忍受水淹的重要原

因, 且中山杉适应长期水淹的策略为忍耐型; 经受长期水淹后中山杉根茎结合部长出气生根及茎基部膨大, 同时根系外壁的

木质化能将根系与外部水淹环境隔离, 具有很强的耐淹性, 可作为湿地生态修复、消落带生物治理的优良植物材料。 
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Abstract 

Aims  Taxodium ‘Zhongshansha’ had a strong submergence tolerance, but the biological mechanism is not 
clearly defined. The respiratory metabolism for the tolerance of Taxodium ‘Zhongshansha 118’ ((Taxodium disti-
chum × Taxodium mucronatum) × Taxodium mucronatum) to long-term flooding was investigated through the 
measuring and analyzing the changes in root starch and soluble sugar as well as the contents of anaerobic respira-
tion enzymes, including lactic dehydrogenase (LDH), ethanol dehydrogenase (ADH) and pyruvate decarboxylase 
(PDC)), in the ‘Zhongshansha 118’ seedling. The biomass and activities of the seedling roots were also measured 
and analyzed. 
Methods  24 1-year Taxodium ‘Zhongshansha 118’ seedlings were randomly and equally divided into four 
groups and each group experienced one of four different levels of flooding (i.e., no flooding, waterlogging, partial 
submergence, deep submergence) from August 8 to November 8, 2014.  
Important findings  The results showed that the contents of the anaerobic respiration enzymes in the seedling 
roots and leaves are increasing with the levels of severity of flooding, which indicated the roots and leaves adapt 
to long-term flooding by reinforcing their anaerobic respiration and activities of ADH that were higher than LDH 
for roots and leaves used in alcoholic fermentation mainly. The activities of anaerobic respiration enzymes in 
leaves were higher than that in roots, while leaves were more sensitive to flooding. The starch and soluble sugar in 
roots and leaves had similar trend with anaerobic respiration enzymes. However, roots starch was higher than 
leaves where soluble sugar was lower than roots. The higher content of starch were the important reason of strong 
submergence tolerance, and we consider the strategy to fit into long-term flooding is patience type. The paper 
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demonstrate Taxodium ‘Zhongshansha 118’ have the physiological and the morphological properties to adapt to 
long-term flooding, including aerial root and basal part of stem expanded and the outer wall of the root lignified to 
protect the roots from flooding.  
Key words  flooding stress; anaerobic respiration enzymes; soluble sugar; flooding tolerance; Taxodium 
‘Zhongshansha’  
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水淹胁迫是影响植物生长、生存的主要胁迫。

每年在世界各地都会发生不同程度和不同时间的水

淹胁迫(Candan & Tarhan, 2012), 尤其是水库建设

中形成的消落带, 其水淹胁迫发生频率更高, 程度

更加严重。消落带每年周期性地遭受不同程度的水

淹胁迫, 大部分陆生植物因无法忍受长时间、高强

度的反季节水淹逐渐死亡(樊大勇等, 2015), 造成消

落带植物群落向结构简单化、生物多样性急剧减少

的方向发展(Liu & Willison, 2013)。水淹使土壤中气

体交换量减少, 导致根系缺氧, 功能紊乱。同时土壤

微生物与根系争夺O2, 使根系通过线粒体氧化磷酸

化途径供能更加困难(Sauter, 2013), 进而影响根系

的一切耗能活动(水分输送、养分吸收、植物体的糖

类代谢以及光合作用和活性氧代谢等)。植物在缺氧

条件下会通过增加乙醇脱氢酶(ADH)、乳酸脱氢酶

(LDH)以及丙酮酸脱羧酶(PDC)活性启动无氧呼吸, 
以应对缺氧环境(Zhou et al., 2012)。 

糖类是植物的能量来源, 植物体内的糖类主要

包括结构性碳水化合物(主要用于植物形态建成)和
非结构性碳水化合物(参与生命代谢), 非结构性碳

水化合物(可溶性糖、淀粉等)的代谢在很大程度上

决定了植物的生长发育及对环境的适应能力(施美

芬等, 2010)。可溶性糖参与植物体内的糖酵解过程, 
为植物提供能量, 淀粉则是主要的能量储存形式。

水淹对糖含量的影响较为复杂, 主要取决于植物对

水淹的适应策略。植物适应水淹的策略主要包括逃

避型和忍耐型。逃避型植物具发达的通气组织, 通
过消耗糖类促进茎生长以接近水面, 从而增强植物

体内部的气体交换, 获得更多O2; 而忍耐型植物通

过抑制生长来储存能量(Akman et al., 2012)。目前对

于植物适应水淹的策略研究大多集中在草本, 对木

本植物的研究较少, 且木本植物适应水淹的策略现

在还不明确。 
中山杉(Taxodium ‘Zhongshansha’)是由江苏省

中国科学院植物研究所通过落羽杉(Taxodium disti-
chum)、墨西哥落羽杉(Taxodium mucronatum)以及池

杉(Taxodium ascendens)种间杂交培育出的优良品种

(华建峰等, 2011b), 主要生长在包括三大湖(滇池、

巢湖、太湖)以及三峡库区消落带(重庆)在内的长江

中下游地区(刘艳, 2013)。中山杉耐淹、耐碱、树形

优美(King & Arnold, 2012), 其耐淹性尤为突出, 可
以忍受较长时间的水淹胁迫(Oren et al., 2001)。对

‘中山杉406’进行为期3个月的水淹试验后出现皮孔

肥大、长出气生根等适应水淹的特征, 水淹并没有

影响其光合特性(华建峰等, 2011a, 2011b)。但是中

山杉水下呼吸机制以及糖类转化的研究鲜有报道。

殷云龙等(2014)在重庆万州消落带内栽植两年生‘中
山杉118’ ((落羽杉×墨西哥落羽杉)×墨西哥落羽杉)
进行造林实验, 发现中山杉在非生长季经受122天、

最大没顶深度12 m的水淹胁迫后, 仍有90%的保存

率。植物的耐淹能力以及适应策略与水淹季节密切

相关, 生长季植物新陈代谢速率较快, 需氧量更大

(Crawford, 2003), 植物对生长季水淹的敏感度更大

(Jackson & Ram, 2003)。栽植在三峡库区万州段消落

带内的中山杉表现出的极强耐淹性, 是其本身的遗

传特性还是与消落带非生长季水淹的特殊环境有关, 
中山杉又是通过何种策略适应不同季节的长期水淹

等仍是需要探究的科学问题, 为此本文通过测定中

山杉幼苗经受生长季不同程度水淹胁迫后叶片和根

系的呼吸及糖类代谢, 从能量消耗的角度探索中山

杉的耐淹机理, 以及中山杉幼苗对生长季水淹胁迫

的适应策略, 为湿地生态修复和消落带生物治理中

植物材料的选择提供依据。 

1  材料和方法 

1.1  试验材料与试验设计 
供试材料为一年生‘中山杉118’幼苗, 平均株高

44 cm, 平均地径0.6 cm, 栽植容器为高18 cm、直径
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15 cm的圆柱形花盆, 基质为营养土(土:肥料体积比

为3:1), 试验环境为室温25–30 ℃, 利用植物生长灯

(红光 :蓝光 :白光= 2:2:1)补光 , 光周期为13/11 h 
(light/dark), 光强为200 μmol·m–2·s–1。水淹容器为

400 L的长方体白色不透光塑料水箱(980 mm × 760 
mm × 660 mm)。水为自来水, 水温在20 ℃左右。 

于2014年8月8日, 筛选生长健康、大小相近的

24盆中山杉幼苗进行不同程度的水淹处理: 对照

(不做处理, 正常生长, 每周浇一次水)、水浸(土壤水

淹, 植株地上部分与空气接触)、浅淹(植物大部分浸

于水中, 但水不没顶)、深淹(植株整体位于水中, 植
株顶部距水面10 cm左右), 每组6个重复, 每5天换

一次水。于2014年11月8日, 对中山杉幼苗根系及叶

片相关指标进行测定。 
1.2  酶活性测定 

1 g样本+ 9 mL PBS (0.01 mol·L–1, pH 7.2–7.4)
缓冲液 , 冰水浴研磨 , 离心管采集样本研磨液 , 
5 000 r·min–1, 离心3 min, 取上清液测定。ADH、

PDC、LDH酶活性均采用美国RB公司生产的ELISA
测试盒测定, 每组6个重复。 
1.3  淀粉和可溶性糖含量测定 

称取1 g粉碎过100目筛的烘干样品, 置于15 
mL刻度试管中, 加入7 mL 80%的乙醇, 在80 ℃水

浴中提取30 min, 取出离心(3 000 r·min–1) 5 min, 收
集上清液。重复提取3次, 收集3次上清液合并于烧

杯, 置于85 ℃恒温水浴, 使乙醇蒸发至2–3 mL, 转
移至50 mL容量瓶中, 以蒸馏水定容, 供可溶性糖

含量测定。 
向离心后剩余的沉淀物中加3 mL蒸馏水, 搅拌

均匀, 沸水浴糊化15 min, 冷却后加2 mL冷的9.2 
mol·L–1的高氯酸, 不时搅拌, 提取15 min后加蒸馏

水至10 mL, 混匀, 离心10 min, 上清液倾入50 mL
容量瓶。再向沉淀中加入2 mL 4.6 mol·L–1高氯酸, 

搅拌提取15 min后加水至10 mL, 混匀后离心10 min, 
收集上清液于容量瓶。然后用水洗沉淀1–2次, 离心, 
合并离心液于50 mL容量瓶用蒸馏水定容供淀粉含

量测定。淀粉和可溶性糖含量采用蒽酮法测定

(Yemm & Willis, 1954)。 
1.4  根系活力测定 

根系活力采用TTC法测定。 
1.5  生物量测定 

叶片与根系鲜质量采用电子天平称量, 根长、

根表面积以及根系分形维数采用万深(LA-S)根系分

析仪(杭州万深检测科技有限公司, 杭州)测量。 
1.6  数据分析 

用Excel进行数据整理, 用SPSS进行数据分析, 
用Origin 8.0作图。 

2  结果和分析 

2.1  水淹胁迫对中山杉幼苗生长的影响 
长期水淹显著抑制了中山杉地下部分的生长

(表1), 对照根系鲜质量明显高于水淹处理的根系, 
水浸与浅淹处理间无明显差异, 但深淹处理的根系

鲜质量明显降低。根长随水淹深度的增加显著降低

(p < 0.05)。不同水淹深度对根质量与根表面积的影

响不显著(p > 0.05), 但深淹处理的中山杉根表面积

最小。根系分形维数是表征根系在空间分布的指标, 
经受不同水淹胁迫的中山杉根系分形维数明显降低, 
但不同水淹处理的组间差异不显著(p > 0.05)。  

经受不同水淹胁迫后的中山杉根茎处长有许多

气生根, 且茎基部膨大。3种不同水淹胁迫处理的中

山杉幼苗根系颜色呈黑色, 而对照的根系较浅, 这
可能是因为水淹引起根系外壁木质化以及软木脂沉

积物所致。另外经受水淹胁迫后中山杉根系复杂程

度明显下降(图1)。 
水淹胁迫同样抑制了中山杉地上部分的生长 

 
 
表1  水淹93天后中山杉地下部分生物量(平均值±标准偏差) 
Table 1  The underground part biomass of Taxodium ‘Zhongshansha 118’ after 93 d flooding (mean ± SD) 
处理 
Treatment 

根质量 
Root mass (g) 

根长 
Root length (cm) 

根表面积 
Root surface area (cm2) 

根系分形维数 
Root fractal dimension 

对照 Control 10.23 ± 3.03a 873 ± 101a 256 ± 87a 1.67 ± 0.05a 

水浸 Waterlogging 7.59 ± 1.21a 666 ± 105b 227 ± 94a 1.60 ± 0.09a 

浅淹 Partial submergence 7.89 ± 0.94a 655 ± 114b 236 ± 59a 1.63 ± 0.04a 

深淹 Deep submergence 5.26 ± 0.54a 508 ± 99c 164 ± 87a 1.61 ± 0.07a 

同一列不同小写母表示差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters of the same column indicate significant difference (p < 0.05). 
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图1  不同水淹处理中山杉气生根及茎基部变化。 
Fig. 1  The changes of aerial root and basal part of stem in Taxodium ‘Zhongshansha 118’ under flooding treatments.  
 
 
表2  水淹93天后中山杉地上部分生物量(平均值±标准偏差) 
Table 2  Overground part biomass of Taxodium ‘Zhongshansha 118’ after 93 d flooding (mean ± SD) 

株高 Stem height (cm) 地径 Ground diameter (cm) 地上部分鲜质量  
Fresh mass of over-

ground part (g) 

根质量/地上部分鲜质量
Root mass/fresh mass of 

overground part 

处理 
Treatment 

水淹前 
Before  

flooding 

水淹后 
After  

flooding 

水淹前 
Before  

flooding 

水淹后 
After  

flooding 

水淹后 
After flooding 

对照 Control 47 ± 3.6a 48 ± 4.2a 0.65 ± 0.02a 0.61 ± 0.06a 35.78 ± 9.71a 0.29a 

水浸 Waterlogging 39 ± 4.1a 34 ± 5.5b 0.58 ± 0.02a 0.55 ± 0.02b 29.56 ± 6.45b 0.26a 

浅淹 Partial submergence 47 ± 3.9a 38 ± 2.1b 0.62 ± 0.03a 0.57 ± 0.04b 18.21 ± 2.49c 0.43b 

深淹 Deep submergence 38 ± 6.8a 31 ± 3.3b 0.62 ± 0.04a 0.53 ± 0.09b 12.99 ± 3.66d 0.33c 

同一列不同小写母表示差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters of same column indicate significant difference (p < 0.05). 
 

 
(表2)。与对照相比不同水淹胁迫处理的株高和地径

较小, 但不同水淹处理组间差异不显著(p > 0.05)。
长期水淹胁迫后中山杉地上部分鲜质量随水淹深度

的增加而显著降低(p < 0.05)。浅淹、深淹处理的幼

苗根质量/地上部分鲜质量的比值显著大于对照及

水浸处理(p < 0.05)。 
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2.2  水淹胁迫对中山杉根系活力的影响 
水淹胁迫使中山杉根系活力显著降低(p < 0.05) 

(图2), 但仍保持在50 μg·mL–1·g–1·h–1以上。与对照

相比, 水浸、浅淹与深淹处理的中山杉根系活力分

别下降了12.57%、33.53%和41.18%。表明水淹胁迫

降低了根系的合成与吸收能力, 影响了根系功能。 
 

 
 
图2  长期水淹胁迫对中山杉幼苗根系活力的影响(平均值±
标准偏差)。不同小写字母表示差异显著 (p < 0.05)。 
Fig. 2  Effect on root activity of Taxodium ‘Zhongshansha 
118’ during long-term flooding (mean ± SD). Different lower-
case letters indicate significant difference (p < 0.05).  
 

 
2.3  水淹胁迫对中山杉无氧呼吸酶活性的影响 

经长期水淹胁迫后中山杉根系和叶片中的丙酮

酸脱羧酶活性(PDC)均随水淹深度的增加而显著增

加(p < 0.05), 同时4种不同处理的叶片中PDC活性

高于根系中PDC活性(图3)。经长期水淹胁迫后中山

杉根系和叶片中乙醇脱氢酶活性(ADH)和乳酸脱氢

酶活性(LDH)与PDC活性具有相似的规律(图3)。根

系和叶片中ADH活性均高于对应的LDH活性, 这表

明处于长期水淹胁迫时中山杉根系和叶片呼吸由线

粒体有氧呼吸逐渐向以酒精发酵为主的无氧呼吸 
转变。 

深淹处理组的叶片与根系PDC活性的差值最小, 
而叶片与根系ADH活性差值最大, 叶片与根系LDH
活性的差值与ADH具有相似的规律, 这可能是由于

3种酶的功能不同, 也说明深淹胁迫下中山杉叶片

中乙醇代谢与乳酸代谢速率远高于根系。 
2.4  水淹胁迫对中山杉淀粉、可溶性糖含量的影响 

经过93天水淹胁迫的中山杉根系和叶片淀粉、

可溶性糖含量均随水淹深度的增加显著增加(p < 

 
 
 
图3  长期水淹胁迫对中山杉幼苗无氧呼吸酶活性的影响

(平均值±标准偏差)。不同大写字母表示组间差异显著(p < 
0.05), 不同小写字母表示组内差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effect on anaerobic respiration enzymes of Taxodium 
‘Zhongshansha 118’ during long-term flooding (mean ± SD). 
Capital letters indicate significant difference among groups (p < 
0.05) and lowercase letters indicate significant difference in 
intra-group (p < 0.05). 
 

 
0.05)。4种不同处理的根系淀粉含量均高叶片, 而根

系可溶性糖含量均低于叶片(图4)。 
与对照组相比, 水浸、浅淹、深淹3种处理的中

山杉根系可溶性糖含量分别增加了59.6%、75.3%和

103.9%, 淀粉含量分别增加了19.5%、33.1%和 
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图4  长期水淹胁迫对中山杉幼苗可溶性糖与淀粉含量的影响(平均值±标准偏差)。不同大写字母表示组间差异显著(p < 0.05), 
不同小写字母表示组内差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Effect on soluble sugar and starch of Taxodium ‘Zhongshansha 118’ during long-term flooding (mean ± SD). Capital    
letters indicate significant difference among groups (p < 0.05) and lowercase letters indicate significant difference in intra-group (p < 
0.05). 
 
 
表3  长期水淹对中山杉可溶性糖与淀粉转化的影响(平均值±标准偏差) 
Table 3  Effect on soluble sugar and starch conversion of Taxodium ‘Zhongshansha 118’ during long-term flooding (mean ± SD) 

淀粉+可溶性糖 Starch + soluble sugar 根/(根+叶) Root/(root + leaf) (%) 处理 
Treatment 

根系 Root 叶片 Leaf 淀粉 Starch 可溶性糖 Soluble sugar 

对照 Control  65.38 ± 3.01a 41.07 ± 2.83a 62.42 ± 2.40a 39.88 ± 3.80a 

水浸 Waterlogging 78.85 ± 4.57b 47.41 ± 3.10b 62.78 ± 2.30a 47.56 ± 3.10b 

浅淹 Partial submergence 87.83 ± 2.34c 55.86 ± 3.75c 61.82 ± 2.40a 47.29 ± 2.30b 

深淹 Deep submergence 95.71 ± 4.58d 68.71 ± 4.21d 58.76 ± 0.10a 46.73 ± 3.20b 

同一列不同小写母表示差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters of same column indicate significant difference (p < 0.05). 
 
 
44.7%, 根系可溶性糖的增长率高于淀粉的增长率。

与对照组相比, 水浸、浅淹、深淹3种处理的中山杉

叶片可溶性糖含量分别增加了12.51%、27.74%和

53.90%, 淀粉含量分别增加了15.66%、37.89%和

68.30%, 叶片淀粉的增长率均高于可溶性糖含量的

增长率。 
叶片与根系的总糖含量(淀粉+可溶性糖)同样

随水淹深度的增加显著增加(p < 0.05)。叶片总糖含

量明显低于根系总糖含量。根系淀粉含量/(根系+叶
片)的淀粉含量比值随水淹深度的增加呈现减小的

趋势, 但除了深淹处理(58%), 其他3个处理的比值

均在60%以上。而根系可溶性糖含量/(根系+叶片) 

可溶性糖含量的比值则呈现相反的趋势, 水淹处理

的比值均高于对照处理(表3)。 

3  讨论 

植物的耐淹性与PDC、ADH、LDH活性以及乙

醇、酒精的积累密切相关(Cuiying et al., 2010), ADH
与LDH对于植物适应缺氧胁迫至关重要(Botondi et 
al., 2012)。在缺氧环境下植物从线粒体有氧呼吸转

化为以酒精发酵和糖酵解为主的无氧呼吸。丙酮酸

作为由无氧呼吸酶催化的乙醇或乳酸发酵的第一产

物, PDC是乙醇代谢开始的关键因子。ADH活性与

糖酵解途径的运行密切相关(Johnson et al., 1994), 
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且ADH与乙烯的产生密切相关, 乙烯可以促进植物

通气组织的形成, 提高根系对O2的利用效率(Sairam 
et al., 2008)。对于水淹后ADH是否促进了中山杉根

系乙烯的产生, 还有待进一步研究。与水淹后的

Kosteletzkya virginica幼苗根系相似 (Zhou et al., 
2012), 水淹93天后, 中山杉幼苗根系和叶片的3种
无氧呼吸酶活性均随水淹深度的增加显著增加(p < 
0.05), 说明经受水淹处理后的幼苗叶片和根系呼吸

方式均由以线粒体呼吸为主的有氧呼吸向以酒精发

酵为主的无氧呼吸转变。但有氧呼吸仍旧存在, 因
为经受水淹的中山杉在根茎结合部长出了细长的气

生根, 且茎基部膨大, 这有助于增强体内的气体交

换, 获得一定量的O2 (de Oliveira & Joly, 2009)。同

时由图1看出中山杉根系颜色随水淹深度增加而加

深, 表明水淹引起中山杉根系外壁木质化, 将根系

与外界复杂的水淹环境隔离, 对根系起到保护作用, 
同时防止根系内部O2的损失(Sauter, 2013)。与根系

相比叶片所遭受的水淹胁迫程度较轻, 水浸处理的

幼苗叶片全部出露水面, 浅淹处理的叶片大部分出

露于水面之上, 深淹处理的叶片全部在水中, 但不

同水淹处理的叶片中3种无氧呼吸酶活性(ADH、

PDC、LDH)均高于根系, 间接证明了中山杉幼苗叶

片对于缺氧环境更加敏感, 即使叶片没有处于水淹

环境, 无氧呼吸同样也会加强。这是因为叶片是碳

同化器官, 呼吸代谢相比根系要强, 而且根系产生

的脱落酸(ABA)向上运输至叶片, 导致叶片气孔关

闭, 进氧阻力加大, 从而使叶片无氧呼吸代谢加强。

中山杉根系和叶片的ADH活性均高于LDH, 表明中

山杉根系与叶片的呼吸途径均以酒精发酵为主, 乳
酸发酵其次。这是因为酒精发酵和乳酸发酵均受细

胞质pH值的影响, 乳酸发酵造成的细胞质酸化降低

了细胞质pH值, 从而逐渐抑制乳酸发酵, 促进酒精

发酵(Rivoal & Hanson, 1994)。长时间水淹会改变土

壤中的微生物菌丛, 水淹条件利于厌氧微生物的生

存发展, 而厌氧微生物的代谢活动会产生对植物有

害的毒性物质(如亚硝酸盐), 几乎没有植物能够适

应这样的土壤条件(Johnson et al., 1994), 对于经受

水淹胁迫的中山杉根系与微生物菌丛间的关系, 以
及根系如何适应含有毒性物质的土壤环境, 还有待

进一步的研究。 
无氧呼吸供能(每mol葡萄糖产生2 mol ATP)远

低于三羧酸循环(每mol葡萄糖产生38 mol ATP), 且

水淹胁迫使中山杉根系活力显著下降(p < 0.05), 根
系向上输送水分、养分以及矿物质元素的能力显著

降低, 因此经受水淹胁迫的中山杉生长明显受到抑

制, 这与华建峰等(2011b)以及Visser等(2000)的研

究结果相似。中山杉幼苗根质量/地上部分鲜质量的

比值随水淹深度的增加呈现增加的趋势(p < 0.05), 
这与池杉具有相似的规律, 由此说明中山杉将更多

的生物量分配到了根系, 从而有助于提高其耐淹性

(唐罗忠等, 2008)。 
糖类代谢对于植物适应水淹胁迫至关重要, 水

淹前后的碳水化合物储量与植物耐淹性密切相关

(施美芬等, 2010; Ferner et al., 2012), 对水淹敏感的

Fagus sylvatica在经受水淹处理后, 根系可溶性糖

和淀粉含量均下降 , 而相对耐淹的夏栎(Quercus 
robur)的根系可溶性糖和淀粉含量则没有发生变化

(Ferner et al., 2012), 水淹使紫苜蓿(Medicago sativa) 
根系 (Castonguay et al., 1993)和黄麻 (Corchorus 
capsularis)根系(Parvin & Karmoker, 2013)叶片的糖

类含量增加。经受93天水淹胁迫的中山杉并没有表

现出碳供应不足的现象, 水淹后的中山杉叶片与根

系可溶性糖和淀粉含量均随水淹深度的增加显著增

加(p < 0.05), 这是因为长期水淹使中山杉根系及叶

片无氧呼吸加强, 有氧呼吸减弱, 植株对于糖类的

利用效率降低, 因此出现非结构性糖的积累。由于

中山杉生长受到抑制, 且出现淀粉及可溶性糖的积

累, 所以推断中山杉对于生长季长期水淹的适应策

略为忍耐型。很多草本植物在经受生长季短期水淹

时 , 表现出逃避型的适应策略(施美芬等 , 2010; 
Voesenek & Bailey-Serres, 2013), 但是对于乔木来

说, 其生长周期比草本长, 且生长速率比草本慢, 
同时, 需要消耗大量糖类储备的逃避型适应策略对

于植物种退水后的恢复生长并没有益处, 反而会使

植物出现碳饥饿而威胁其生存, 因此以茎的快速伸

长为主要特征的逃避型适应策略在一定程度上并不

适合乔木树种, 而忍耐型策略则更加合适, 抑制生

长造成的糖类积累为退水后的恢复生长提供了能量

储备 , 提高了退水后植物的保存率 (施美芬等 , 
2010)。这也是中山杉耐淹的重要特征。4种不同处

理的中山杉根系和叶片淀粉含量均远高于可溶性糖

含量, 说明淀粉的储备对于植物适应水淹胁迫发挥

着重要的作用。 
低氧环境下非结构性碳水化合物分配到不同
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器官的模式可能会影响植物的耐淹性(Angelov et 
al., 1996; 王彪等, 2015)。植物根系中高淀粉含量是

植物耐淹的重要特征(Gravatt & Kirby, 1998), 中山

杉根系淀粉含量远高于叶片, 虽然根系淀粉含量占

总糖含量的百分比随水淹深度的增加呈下降趋势, 
但是水淹对其没有显著影响(p > 0.05), 占比均在

58%以上, 这是中山杉具有极强耐淹性的重要原因, 
同时也表明水淹胁迫并没有严重抑制光合产物向根

系的运输。由于根系通常为碳储藏器官, 叶片为碳同

化器官, 所以中山杉根系可溶性糖含量明显低于叶

片。可溶性糖可以提高组织细胞液渗透压(Molina- 
Montenegro et al., 2012), 从而有助于叶片通过被动

吸水的方式补充水分, 以弥补根系长期处于缺氧环

境而无法正常向地上部分输送水分, 这也是中山杉

叶片可溶性糖含量高于根系的一个原因。 

植物的耐淹性及对水淹的生理响应与水淹季节

密切相关(Crawford, 2003), 本研究初步从呼吸代谢

以及物质消耗的角度论证了经受生长季93天水淹后

的中山杉幼苗极强耐淹性的原因, 但是由于三峡库

区消落带具有“冬水夏陆”的特点, 栽植在消落带内

的植物主要遭受非生长季水淹胁迫, 中山杉同样在

非生长季表现出了极强的耐淹性(殷云龙等, 2014; 
张艳婷等, 2015), 对于中山杉非生长季的耐淹机理

还有待进一步研究。同时, 经受水淹的植物种在退

水后的恢复能力也是决定其耐淹能力的重要指标

(Liu et al., 2015), 中山杉在退水后的恢复能力同样

需要进一步研究。 

基金项目  中国工程院与国家自然科学基金委中长

期发展战略研究项目(L1322017)。 
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