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枝条角度对中国沙棘水碳代谢和
生长结实的影响

李泽淇，李海波，刘永强，杭宇杰，张弘毅，王    林*

(山西农业大学林学院，山西 晋中　030600)

摘要：[目的 ] 研究中国沙棘不同角度枝条的水碳代谢与生长结实的关系，深入了解枝条角度对生长结实的影响

及其生理机制，为沙棘的高效栽培技术措施的制定提供理论依据。[方法 ] 本研究选择中国沙棘 0°、45°、

90°、135° 4种角度枝条作为研究对象，比较其水势和水分输导能力、光合作用、非结构性碳水化合物、营养

生长和花芽分化情况、结实性状以及果实营养成分上的差异，并进一步分析不同角度枝条的水碳代谢和生长结

实之间的相互关系。[结果 ]0°～90°枝条的 7月水势无显著差异，135°枝条 7月凌晨和正午水势显著低于其它

角度。随着枝条角度的增加，7月和 9月的枝条 PLC均呈升高趋势，枝条叶面积比导水率和茎面积比导水率

呈降低趋势。0°～90°枝条的净光合速率差异不显著，135°枝条净光合速率显著低于其它角度。7月枝条

NSC含量无显著差异，9月枝条木质部 NSC含量呈先升后降的趋势，韧皮部 NSC含量随枝条角度的增大而

降低。随着枝条角度的增大，叶面积和新梢生长情况均呈降低趋势，比叶重、新梢总数、花芽占比、花芽纵横

径、果实纵横经和百果质量、10 cm结果数和总黄酮含量均呈先升后降的趋势，在 45°和 90°达到较高水平。

[结论 ] 随着枝条角度的增加，干旱时期的水分状况变差，枝条营养生长变弱，NSC储藏、花芽分化、结实性

状在 45°～90°达到较高水平，因此在生产上利用 45°～90°枝条结实可以提高中国沙棘产量。
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沙棘（Hippophae rhamnoides L.）是胡颓子

科沙棘属的一种落叶性灌木或小乔木，其环境适应

性强，营养物质和功能成分丰富，是我国东北、西

北、西南及黄土高原区广泛应用的生态、经济两用

树种[1]，近年来人工种植面积日益增加。然而，目

前我国的沙棘栽培管理相对粗放，其栽培管理技术

水平与大宗经济树种相比尚有较大差距，中国沙棘

的生物学特性和生长结实习性尚未被完全了解，这

成为高效栽培的主要障碍。因此，深入了解中国沙

棘的生物学特性和生长结实习性有利于提升沙棘的

栽培管理技术水平。

调整枝条角度是对经济树种整形修剪的核心内

容之一，枝条角度会影响树体的通风透光、枝条激

素水平、叶片光合作用、营养与生殖生长的平衡及

目标产品的质量等[2-4]。之前的研究表明，不同枝

条角度下的植物生长及结实性状存在较大差异。通

常情况下，直立枝条营养生长旺盛，光合产物储量

少，成花和结实相对困难。随着枝条角度增大，枝

条生长放缓，会在一定程度上促进花芽分化和结

实[5]，而过大的枝条角度则会导致枝条长势过度衰

弱，对开花结实产生不利影响 [6]。水碳代谢与树

木的生长、存活、竞争及结实等多个过程密切相

关[7-8]。前人的研究发现，枝条角度变化会影响枝

叶的水碳代谢过程[9]，调整枝条角度可通过改变枝
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条的水分平衡、光合作用以及碳水化合物分配过程

进而影响树木的生长、结实和果实质量[10]。本研究

前期调查发现，中国沙棘不同角度枝条的生长情况

和结实性状同样存在较大差异。然而，沙棘在萌芽

率、枝条生长及结实等方面不同于其他大宗经济树

种[11]，而且关于枝条角度对沙棘生长和结实影响的

研究较少，因此，目前还不了解枝条角度对沙棘水

碳代谢、生长、结实的影响。

本研究以中国沙棘（Hippophae rhamnoides
subsp. sinensis Rousi）为研究对象，通过测定不

同角度枝条在水势和水分输导能力、光合作用、非

结构性碳水化合物、营养生长和花芽分化情况、结

实性状以及果实营养成分上的差异，并分析其水碳

代谢过程与生长结实性状及果实营养成分间的关

系，旨在揭示枝条角度对中国沙棘水碳代谢和生长

结实上的影响及其生理机制，为今后针对性制定沙

棘栽培技术措施提供理论方面的支撑。 

1　 材料与方法
 

1.1    试验地概况及试验材料

试验地位于山西省晋中市太谷区山西农业大学

林业站（112°35′6″ E，37°25′47″ N），该区地处黄

土高原东部，属温带大陆性季风气候，年均降水

量 437 mm，年日照时数 2 500～2 600 h。受季风

气候影响该地区生长季水分状况波动较大，每

年 5月—7月上旬时降水偏少，随后逐渐进入雨

季，土壤水分较为充裕。2023年 7月初和 9月初

测定土壤体积含水量分别为 20.53% ± 1.95%和

31.79% ± 0.94%。

本研究以 5～6年生中国沙棘为试验材料，株

高约 2.5～3.0  m，冠幅约 1.5～2.0  m。2023年

3月，选取长势正常的沙棘植株，在树冠中上部选

取生长基本一致且与垂直中心树干形成夹角的度数

约为 0°、45°、90°、135°的 2年生枝条作为研究

对象（图 1），每个角度枝条选取 30～40个。当枝

条角度与设计角度有差别时，通过在枝条中部拉绳

的方式使枝条角度达到设计要求。分别于 2023年

的 7月初（相对干旱时期）和 9月初（相对湿润

时期）测定枝条的凌晨和正午水势、枝条导水损失

率（PLC）、叶片光合参数、枝条的非结构性碳

（NSC）含量，在 2023年 9月下旬测定叶、枝、

芽的生长情况、结实性状，并测定不同枝条角度沙

棘果实的营养成分。 

1.2    枝条水势、PLC、茎面积及叶面积比导水率

测定

2023年 7月初和 9月初，选择连续晴天测定

枝条的水势和 PLC，用 Model 600水势仪（PMS，
Albany，USA）在 5:00—6:00测定凌晨水势，在

12:00—13:00测定正午水势。PLC测定采用低压

液流法，具体参照王林等的方法[12]，凌晨 PLC和

正午 PLC的测定时间同凌晨水势和正午水势。枝

条导水率在 2023年 9月测定，枝条导水率（Kmax）

在测定枝条 PLC时同时测得，茎面积比导水率与

叶面积比导水率计算公式如下：

Ksx=Kmax/Ax (1)

Ksl=Kmax/Al (2)

式中：Ksx 为茎面积比导水率，Ksl 为叶面积比导水

率，Kmax 为最大导水率，Ax 为下截面茎段面积，

Al 为枝条远端的总叶面积测定值。 

1.3    光合指标测定

2023年 7月初，在连续晴天的上午 9:00—
11:00采 用 Li-6 400光 合 测 定 系 统 （ LI-COR，

Lincoln，USA）进行光合指标测定，光照强度设

定为 1 500 μmol·m−1·s−1，预实验表明沙棘的光饱

和点在此强度之下，分别测定不同角度枝条中部成

熟叶片的净光合速率、气孔导度及蒸腾速率。 

1.4    非结构性碳水化合物（NSC）的测定

2023年 7月初和 9月初采集枝条中段用于测

定 NSC，将采集后的枝条木质部和韧皮部分离，

在 80 ℃ 下烘干、粉碎，并过 60目筛。采用硫酸-
蒽酮比色法测定其可溶性糖和淀粉含量，具体操作

参照 Mitchell等[13] 的方法，NSC含量为可溶性糖

含量和淀粉含量之和。 
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图 1    枝条角度示意图

Fig. 1    Schematic diagram of branch angle
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1.5    叶片、枝条和芽形态的测定

2023年 6月初和 9月初选择枝条春季和秋季

生长部分中部的成熟叶片用于测定春梢、秋梢叶面

积和比叶重。收集叶片后用 YMJ-C型叶面积仪

（北京同德创业科技有限公司，北京，中国）测定

叶面积，将测定叶面积叶片烘干后称量质量，比叶

重用公式“比叶重=干质量/叶面积”计算。2023年

9月初，随机选取典型枝条测定最大新梢长度、

＞10 cm新梢基径、新梢总数、＞10 cm新梢数、

花芽占比、节间距、花芽纵横径。 

1.6    结实性状和果实营养成分测定

2023年 9月中旬（果实成熟期）测定果实纵

径和横径、百果质量、10 cm结果数、存果率为

9月成熟果实数与 4月坐果数的比值。采用折光仪

法测定果实可溶性固形物；酸碱滴定法测定可滴定

酸含量 [14]；2，6-二氯酚靛酚滴定法测定维生

素 C（Vc）含量 [15]；紫外分光光度法测定总黄

酮含量[16]。 

1.7    数据处理

使用 SPSS 26.0软件对同一时间不同处理下

的同一指标进行 One-way ANOVA分析，并用邓

肯（DunCan）检验进行多重比较。使用 R语言

Corrplot包对沙棘枝条角度的水碳代谢及生长结实

关系进行相关性分析。水碳代谢相关指标均有

4～6次重复，生长、结实和果实营养成分指标均

有 6次以上重复。 

2　 结果与分析
 

2.1    枝条角度对沙棘枝条水势和 PLC的影响

在 7月，0°沙棘枝条的凌晨水势显著高于

45°和 135°枝条（p < 0.05），也略高于 90°枝条，

但无显著差异，135°沙棘枝条的凌晨和正午水势显

著低于其它角度枝条（p < 0.05）。在 9月，不同

角度沙棘枝条的凌晨水势和正午水势均无显著差

异，9月不同角度沙棘枝条的凌晨水势和正午水势

均显著高于对应处理的 7月枝条水势（图 2A）。

无论是 7月还是 9月，0°沙棘枝条的凌晨和正

午 PLC均显著低于其它角度枝条（7月 90°的凌晨

水势除外）（p < 0.05），135°沙棘枝条的凌晨和正

午 PLC均显著高于其它角度枝条（p < 0.05）。

9月沙棘枝条凌晨和正午 PLC均低于对应处理的

7月枝条 PLC（图 2B）。 

2.2    枝条角度对沙棘枝条导水率的影响

随着枝条角度的增大，沙棘叶面积比导水率呈

降低趋势，0°沙棘枝条的叶面积比导水率显著高

于 45°、90°和 135°枝条（p < 0.05），45°和 90°
沙棘枝条无显著差异，且均显著高于 135°枝条

（p < 0.05）。0°沙棘枝条的叶面积比导水率比

45°、90°和 135°枝条分别高了 27.3%、20.5%和

38.6%（图 3A）。

随着枝条角度的增大，沙棘茎面积比导水率也

呈降低趋势，0°沙棘枝条茎面积比导水率显著高

于 45°、90°和 135°枝条（p < 0.05），0°沙棘枝条

的茎面积比导水率比 45°、90°和 135°枝条分别高

了 18.2%、18.2%和 27.3%。45°和 90°沙棘枝条

的叶面积比导水率和茎面积比导水率均无显著差异

（图 3B）。 
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图 2    不同角度枝条的水势和 PLC
Fig. 2    The water potential and PLC of branches at

different angles
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2.3    枝条角度对沙棘叶片光合作用的影响

135°沙棘枝条上叶片的净光合速率和蒸腾速率

显著低于 0°和 90°（p < 0.05），0°沙棘枝条的气孔

导度显著高于 135°枝条（p < 0.05），也略高于

45°和 90°枝条，但无显著差异（图 4）。 

2.4    枝条角度对沙棘枝条 NSC含量的影响

在 7月，90°沙棘枝条木质部可溶性糖含量显

著高于 0°、45°和 135°枝条（p < 0.05），不同角

度沙棘枝条木质部 NSC含量除 135°枝条显著低

于 45°枝条外，均无显著差异。0°和 90°沙棘枝条

韧皮部可溶性糖含量显著高于 45°和 135°枝条

（p < 0.05），135°沙棘枝条的韧皮部 NSC含量显

著低于 0°和 90°枝条（p < 0.05），也略低于 45°枝
条（图 5A、C）。

在 9月， 90°沙棘枝条木质部可溶性糖和

NSC含量显著高于 0°、45°和 135°枝条（p < 0.05），
不同角度枝条木质部淀粉含量无显著差异。沙棘枝

条韧皮部可溶性糖含量、淀粉含量和 NSC含量随

枝条角度的增大呈降低趋势。沙棘 0°枝条韧皮部

可溶性糖含量、淀粉含量和 NSC含量显著高于

90°和 135°枝条（p < 0.05）（图 5D～F）。 

2.5    枝条角度对沙棘叶、枝条、芽的生长的影响

如表 1所示，随着枝条角度的增大，沙棘的春

梢叶面积和秋梢叶面积均显著降低（p < 0.05）。

45°、90°和 135°沙棘枝条的春梢叶面积比 0°枝条

春梢叶面积分别低了 14.2%、33.8%和 41.7%；

45°、90°和 135°沙棘枝条的秋梢叶面积比 0°枝条

秋梢叶面积分别低了 16.6%、29.4%和 36.5%。

无论是春梢还是秋梢的叶片比叶重均呈先升高后降

低的趋势，且在 90°达到最大值，135°沙棘枝条上

叶片的春梢和秋梢比叶重均最小。

随着枝条角度增大，沙棘枝条的最大新梢长

度、＞10 cm新梢基径、＞10 cm新梢总数均呈显

著降低趋势（p < 0.05）。45°、90°和 135°沙棘枝

条的最大新梢长度比 0°枝条分别低了 24.6%、38.6%
和 53.7%，45°、90°和 135°沙棘枝条的＞10 cm
新梢基径比 0°枝条分别低了 22.1%、44.3%和

59.0%。随着枝条角度的增大，沙棘的新梢总数呈

先升高后降低趋势，在 90°枝条达到最大值。

随着枝条角度的增大，沙棘枝条节间距呈降低

趋势，花芽占比和花芽纵横径呈先升高后降低的趋
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Fig. 3    Leaf area specific hydraulic conductivity and
stem area specific hydraulic conductivity of branches

at different angles
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势，90°枝条花芽占比和花芽纵横径最高，135°枝
条的花芽占比和花芽纵横径最低。 

2.6    枝条角度对沙棘结实性状和果实营养成分的

影响

如表 2所示，随着枝条角度的增大，沙棘的果

实纵径、果实横径、百果质量、10 cm结果数和存

果率均呈先升高后降低的趋势，均在 90°达到最大

值，45°次之，在 0°和 135°较小。

90°沙棘枝条的果实可溶性固形物显著低于

0°和 45°枝条（p < 0.05）。0°和 90°沙棘枝条上果

实的可滴定酸含量显著低于 45°和 135°枝条（p <
0.05）。90°沙棘枝条上果实的维生素 C含量显著

低于 45°和 135°（p < 0.05），也略低于 0°枝条。

45°沙棘枝条上果实的总黄酮含量显著高于其它角

度枝条（p < 0.05），135°枝条上果实的总黄酮含

量显著低于其它角度枝条（p < 0.05）。 

2.7    沙棘不同角度枝条的水碳代谢与生长和结实

性状的相关性

7月凌晨水势和 7月凌晨 PLC与春梢和秋梢

叶面积、春梢比叶重、最大新梢长度、＞10 cm新

梢基径、新梢总数、节间距和花芽纵横径成显著或

极显著负相关；9月凌晨 PLC和正午 PLC与秋梢

叶面积、最大新梢长度、＞10 cm新梢基径、节间

距、花芽纵径和总黄酮含量呈极显著负相关；叶面

积比导水率与春梢和秋梢比叶重、最大新梢长度、

＞10 cm新梢基径、＞10 cm新梢总数、节间距、

花芽纵横径和总黄酮含量成显著或极显著正相关；

茎面积比导水率与最大新梢长度、＞10 cm新梢基

径、＞10 cm新梢总数、节间距和花芽纵径成显著

或极显著正相关。净光合速率与可溶性固形物和总

 

枝条木质部
Branch xylem 

 枝条韧皮部
Branch phloem

0

2

4

6

8

10

a

bb

a

b

c

0

1

2

3

aaaa

a

b b

a
0

2

4

6

8

a

bb
b

a

b b

c

ab

b

 枝条木质部
Branch xylem

 枝条韧皮部
Branch phloem

非
结

构
性

碳
水

化
合

物
含

量
 N

o
n
-s

tr
u
c
tu

ra
l 
c
a
rb

o
h

y
d
ra

te
 c

o
n
te

n
t/

%

0

2

4

6

8

10

a

a ab

淀
粉

含
量

S
ta

rc
h
 c

o
n

te
n

t/
%

 

0

0.5

1.0

1.5

2.0

a
ab

bcc

a

b b
b

可
溶

性
糖

含
量

 S
o

lu
b
e

 s
u

g
a
r 

c
o

n
te

n
t/

%

0

2

4

6

8

10

0° 90° 45° 135° 

a
bcb c

a

b b

a

abab
b

cbc

A

B

C

D

E

F

7 月 July 9 月 September

图 5    不同角度枝条的可溶性糖、淀粉和 NSC含量

Fig. 5    Soluble sugar, starch, and NSC content of branches from different angles

98 林　业　科　学　研　究 第 37 卷



黄酮含量含量呈极显著正相关。

7月枝条木质部可溶性糖含量与存果率、可溶

性固形物含量和总黄酮含量呈显著或极显著正相

关；7月枝条韧皮部可溶性糖含量与最大新梢长

度、＞10 cm新梢基径、节间距和总黄酮含量呈显

著或极显著正相关；7月枝条韧皮部 NSC含量与

春梢叶面积、最大新梢长度、＞10 cm新梢基径和

节间距呈显著或极显著正相关。9月枝条木质部可

 

表 1    不同角度枝条的叶、枝、芽的生长状况

Table 1    The growth status of leaves, branches, and buds of branches at different angles
测量指标

Measurement index
0° 45° 90° 135°

叶

Leaf

春梢叶面积

Leaf area of spring shoot/mm2 231.40 ± 13.18a 198.52 ± 12.42b 153.26 ± 9.08c 134.90 ± 13.28d

秋梢叶面积

Leaf area of autumn shoot /mm2 279.07 ± 39.5a 232.63 ± 27.8b 197.08 ± 53.05c 177.34 ± 27.49d

春梢比叶重

Lamina mass per unit area of spring shoot /（g·m−2）
81.35 ± 6.35c 97.67 ± 13.51b 110.78 ± 5.54a 74.20 ± 13.65c

秋梢比叶重

Lamina mass per unit area of autumn shoot /（g·m−2）
121.57 ± 14.96b 127.80 ± 14.22ab 136.93 ± 30.33a 93.02 ± 7.84c

枝

Branch

最大新梢长度

Maximum annual branch length /mm
17.87 ± 3.08a 13.48 ± 1.75b 10.97 ± 0.73c 8.27 ± 0.27d

＞10 cm新梢基径

Base diameter of shoot longer than 10 cm /mm
2.71 ± 0.31a 2.11 ± 0.27b 1.51 ± 0.36c 1.11 ± 0.25d

新梢总数/个
Number of new shoots

21.00 ± 3.43b 25.30 ± 2.54a 27.00 ± 2.45a 17.70 ± 2.63c

＞10 cm新梢总数/个
Number of new shoots longer than 10 cm

6.20 ± 1.03a 3.80 ± 1.32b 1.30 ± 0.48c 0

芽

Bud

节间距

Internode length /cm
0.97 ± 0.04a 0.84 ± 0.03b 0.70 ± 0.02c 0.53 ± 0.06d

花芽占比 /%
Flower bud ratio

69.01 ± 5.5c 75.62 ± 4.92b 87.94 ± 7.67a 67.26 ± 3.32c

花芽纵径

Longitudinal diameter of flower bud /mm
1.13 ± 0.29c 1.72 ± 0.24b 2.01 ± 0.19a 0.77 ± 0.11d

花芽横径

Transverse diameter of flower bud /mm
1.05 ± 0.31c 1.63 ± 0.23b 1.95 ± 0.24a 0.72 ± 0.15d

 

表 2    不同角度枝条的结实性状和果实营养成分

Table 2    The fruiting characteristics and nutritional components of branches from different angles
测量指标

Measurement index
0° 45° 90° 135°

结实性状

Seed setting character

果实纵径

Fruit longitudinal diameter/mm
5.60 ± 0.27b 5.63 ± 0.47b 5.87 ± 0.20a 5.39 ± 0.15c

果实横径

Fruit transverse diameter/mm
6.13 ± 0.33c 6.40 ± 0.52b 6.74 ± 0.53a 6.11 ± 0.20c

百果质量

Weight per 100 fruit/g
14.92 ± 0.79b 14.41 ± 0.87b 15.75 ± 1.07a 13.35 ± 1.17c

10 cm结果数/个
Fruits number of 10 cm branches

14.78 ± 1.93d 27.80 ± 2.46b 44.67 ± 1.68a 19.47 ± 2.00c

存果率/%  Fruit setting rate 65.89 ± 2.40c 71.28 ± 5.26b 79.72 ± 3.00a 65.27 ± 3.63c

果实营养成分

Fruit nutrients

可溶性固形物/%
Soluble solids

7.58 ± 0.79a 7.86 ± 0.79a 6.84 ± 1.05b 7.30 ± 0.60ab

可滴定酸/%
Titratable acid

2.10 ± 0.40b 2.65 ± 0.20a 1.93 ± 0.20b 2.42 ± 0.41a

维生素C Vitamin C/（mg·g−1） 4.18 ± 0.66bc 5.82 ± 1.09a 3.82 ± 0.76c 4.64 ± 0.76b
总黄酮

Total Flavonoids/（mg·g−1）
4.81 ± 0.24b 5.31 ± 0.41a 4.57 ± 0.43b 3.95 ± 0.41c
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溶性糖含量与秋梢叶面积、存果率、可滴定酸和维

生素 C含量成显著或极显著正相关；9月枝条韧皮

部可溶性糖含量与秋梢叶面积、秋梢比叶重、最大

新梢长度、＞10 cm新梢基径、节间距、花芽纵横

径、百果质量和总黄酮含量成显著或极显著正相

关；9月枝条韧皮部 NSC含量与春梢和秋梢比叶

重、最大新梢长度、＞10 cm新梢基径、＞10

cm新梢总数、节间距、花芽纵径和总黄酮含量成

显著或极显著正相关（图 6）。 

3　 讨论
 

3.1    枝条角度对沙棘水碳代谢影响

增加枝条角度能削弱枝条的顶端优势，缓和新

梢长势，改变激素水平，改变芽的萌发情况[16]。在
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图 6    不同角度枝条的水碳代谢指标和生长结实指标的相关性

Fig. 6    The correlation between water and carbon metabolism indicators and growth and
fruiting indicators of different angle branches
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此过程会影响枝条的水分输导能力，进而改变枝条

水分状况[17]。前人研究表明，树木水分长距离运输

功能的维持能力与树木水分状况密切相关[18-19]，但

目前对枝条角度影响枝条水分状况的研究较少。在

本研究中，135°沙棘枝条的 7月凌晨水势和正午

水势均显著低于其它角度，0°～90°枝条水分状况

差异不大，不同处理的 9月沙棘枝条凌晨和正午水

势没有显著差异，表明过大的枝条角度对沙棘的水

分状况不利，但 90°以下角度不足以造成明显的枝

条水分状况差异。本研究同时也发现枝条的 7月

和 9月 PLC随着枝条角度增大呈现升高趋势，枝

条 PLC除受水势作用外，还受到诸如栓塞脆弱

性、气穴栓塞修复能力等其他因素的影响，较高

的 PLC不利于保持水分的长距离输送功能。同

时，本研究结果也表明随着枝条角度的增大，沙棘

枝条的叶面积比导水率和茎面积比导水率均呈降低

趋势，导水率的下降和 PLC升高均导致水分输导

能力下降，对水分状况产生影响，并进一步影响光

合作用。在本研究中沙棘枝条角度在 0°～90°时对

水分状况和光合作用影响较小，但 135°枝条角度

较大幅度的影响了沙棘叶片的水分状况和光合作

用。在水分状况较差的 7月，不同角度枝条的凌晨

和正午水势有一定差异，而在水分状况较好的 9月

不同角度枝条的凌晨和正午水势没有显著差异，表

明在水分匮乏时期枝条角度会对枝条水分状况产生

一定的影响[20]，而在水分充足时期，枝条角度差别

产生的导水率和 PLC变化没有影响到枝条的水分

状况。

光合作用是植物碳固定最主要的方式，受水

分状况、光合产物的运输和分配等多种因素的调

控[21-22]。在本研究中，0°、45°、90°沙棘枝条上的

叶片光合速率、气孔导度和蒸腾速率均无显著差

异，且均高于 135°枝条上叶片，表明小于 90°的枝

条角度对叶片光合速率的影响较小，而 135°沙棘

枝条水势较 0°～90°枝条有一定程度的降低可能是

导致光合速率降低的重要原因[23]。本研究不能排除

枝条角度变化导致的激素浓度改变等其他原因导致

的光合速率下降。

光合作用合成的碳水化合物是参与植物代谢过

程的重要物质，NSC是碳固定和碳消耗间的缓

冲，又具有重要生理功能。NSC含量在植物体内

的一方面可以反映植物的碳平衡状态，另一方面还

可表征植物的存活生长能力及应对外界胁迫干扰的

碳代谢缓冲能力[24-25]。本研究中，在 7月不同角度

沙棘枝条韧皮部和木质部 NSC含量变化幅度均不

大，但在 9月表现出了一定的差异，即 90°沙棘枝

条的 9月枝条木质部 NSC含量显著高于 0°、
45°和 135°，135°沙棘枝条韧皮部 NSC含量显著

低于其它角度，表明枝条的 NSC储藏及不同处理

间的差别会随物候期发生变化，这与富士苹果

（Malus pumila Mill）的研究结果一致[26]，可能与

枝条生长和果实膨大的节律性有关。

前人的研究表明，接近水平的枝条会较直立或

大角度下垂枝条有更高的 NSC储藏[9]，这与本研

究中 9月的结果相似，碳储藏增加，有利于花芽分

化和进一步的开花结实。然而，7月没有表现出这

一规律，可能是因为 7月正处于中国沙棘果实膨大

期，而 90°枝条的结实量最大，对光合产物的需求

增加，导致枝条 NSC储藏减少。 

3.2    枝条角度对沙棘生长和结实性状的影响

叶面积和比叶重是体现叶性状的重要指标，与

光合作用、环境适应性、长叶时期的树体水分和养

分供应情况均有密切的关系[27]。在本研究中，随着

枝条角度的增大，春梢和秋梢叶面积呈降低趋势，

春梢和秋梢比叶重呈先升高后降低的趋势，这可能

与长叶时期的水分状况有关。大角度枝条的叶面积

降低减小了光合面积，影响了碳固定[28]。

随着枝条角度的增大，枝条的顶端优势逐渐降

低，营养生长放缓，这与植物激素的运输和分布密

切相关，枝条角度较大有利于枝条从营养生长向花

芽分化、开花结实的转化[29]。在本研究中最大新梢

长度、＞10 cm新梢基径和＞10 cm新梢总数均随

着枝条角度的增大而降低，而新梢总数随枝条角度

的增大呈先升高后降低的趋势，在 90°达到最大

值，这表明增大枝条角度明显抑制了枝条的生长，

受激素含量和比例改变的影响，90°枝条萌芽率最

高，新梢总数最大[30]。本研究同时也发现随着枝条

角度的增大，节间距变小，花芽纵横径和花芽占比

均先升后降，在 90°达到最大值，这和前人的研究

结果一致[31]，适当增加枝条角度有利于抑制沙棘的

营养生长和节间伸长，促进花芽分化，但当枝条角

度过大（＞90°）时，受 NSC含量较低的因素的

影响，花芽分化也受到抑制。

对枝条结实性状的检测也表明，随着枝条角度
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的增大果实纵横经、百果质量、枝条 10 cm结果

数、存果率均呈先升改后降低的趋势，均在

45°～90°维持较高水平，这也表明沙棘的结实和大

部分经济树种相似，维持适当的枝条角度有利于沙

棘的结实数量和果个增大[32]。然而，对果实营养成

分的检测却发现不同的规律，在沙棘果实可溶性固

形物含量方面，其在 0°和 135°维持较高水平，可

滴定酸、VC、总黄酮含量均在 45°保持较高水

平，而 90°枝条的果实营养成分维持较低水平，这

可能由 90°枝条较大的结实量造成树木对养分的供

应不足引起[33]。 

3.3    沙棘不同角度枝条的水碳代谢与生长结实的

关系

水碳代谢与植物的生长结实关系密切，影响着

植物的各项生命活动[34]。在本研究中发现多个水碳

代谢指标与生长结实和果实营养成分密切相关，比

较集中的相关关系有以下两处：一是枝条水势和

PLC与多个生长指标负相关，叶面积比导水率和

茎面积比导水率与多个生长指标正相关，这表明较

好的水分供应有利于沙棘枝条的生长；二是枝条韧

皮部可溶性糖含量和 NSC含量与多个生长指标正

相关，这表明充足的 NSC储藏有利于枝条的生长

和花芽分化[23]。同时，在本研究还发现果实总黄酮

含量与枝条 PLC负相关，与光合速率、韧皮部可

溶性糖或 NSC含量正相关，表明较好的水分供应

能力和充足的碳储藏有利于黄酮类化合物的合成，

这与受海拔影响沙棘果实黄酮类化合物含量变化的

研究一致[35]。上述结果均表明植物的水碳代谢与生

长结实和果实营养成分存在复杂的内部相互影响。 

4　 结论

本 研 究 比 较 了 中 国 沙 棘 0°、 45°、 90°和
135°枝条的水碳代谢及生长结实性状的差别，并分

析了不同角度枝条水碳代谢指标与生长结实性状的

关系。结果表明，随着枝条角度的增大，干旱时期

的枝条的水分状况变差，但对水分充足时期的枝条

水分状况没有影响，135°枝条上叶片的光合速率显

著低于 0°～90°枝条，随着枝条角度的增大，枝条

营养生长变弱，NSC储藏、花芽分化、结实性状

在 45°～90°达到较高水平。本研究同时也发现较

好的水分状况和充足 NSC储藏有利于枝条的生长

和花芽分化。表明水碳代谢是枝条角度影响沙棘生

长和结实性状的重要途径，在生产上多利用

45°～90°枝条结实能够促进产量形成。
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Effects of Water and Carbon Metabolism on Growth Traits from
the Angle of Hippophae rhamnoides

subsp. sinensis Rousi

LI Ze-qi, LI Hai-bo, LIU Yong-qiang, HANG Yu-jie, ZHANG Hong-yi, WANG Lin
(College of Forestry, Shanxi Agricultural University, Jinzhong　030600, Shanxi, China)

Abstract: [Objective] The aims of the study are to explore the relationship between water-carbon metabol-
ism and growth and fruiting of different angle branches of Hippophae rhamnoides subsp. sinensis Rousi,
deeply understand the impact of branch angle on water-carbon metabolism and growth and fruiting, as well
as its intrinsic physiological mechanisms, and provide a theoretical basis for the formulation of efficient cul-
tivation techniques for seabuckthorn. [Method] Based on the four angle branches(0°, 45°, 90°, and 135°)
of Hippophae  rhamnoides  subsp.  sinensis Rousi,  the  differences  in  water  status,  photosynthesis,  non-
structural carbohydrate (NSC) content, branch and leaf buds growth status, fruiting traits, and fruit nutrition-
al  components  of  different  angle  branches  were  compared,  and  the  relationship  between  water-carbon
metabolism and growth and fruiting of different angle branches was analyzed. [Result] There was no signi-
ficant  difference  in  the  water  potential  between  0°-90°  branches  in  July.  The  water  potential  of  135°
branches in  the  early  morning  and  noon  of  July  was  significantly  lower  than  other  angles.  With  the   in-
crease of branch angle, the PLC of branches in July and September showed an increasing trend, while the
specific  leaf  area  hydraulic  conductivity  and  the  specific  stem  area  hydraulic  conductivity  of  branches
showed a  decreasing  trend.  The difference in  net  photosynthetic  rate  between 0°-90°  branches was not
significant,  while  the  net  photosynthetic  rate  of  135°  branches  was significantly  lower  than other  angles.
There was no significant difference in NSC content in branches in July, but the NSC content in the xylem of
branches increased first and then decreased. The NSC content in the phloem of branches decreased with
the increase of  branch angle  in  September.  Leaf  area and growth of  new shoots  decreased with  the  in-
crease  of  branch  angle.  While  specific  leaf  weight,  total  number  of  new  shoots,  flower  bud  proportion,
flower  bud  longitudinal  and  transverse  diameter,  fruit  longitudinal  and  transverse  diameter  and  100-fruit
weight, number of fruits per 10 cm and total flavonoids content incerased first and then decreased, reach-
ing a higher level at 45° and 90°. [Conclusion] With the increase of branch angle, the water condition dur-
ing drought period and the nutritional growth of branches deteriorates. The NSC storage, flower bud differ-
entiation, and fruiting traits perform better at 45°-90°. This indicates that water-carbon metabolism is an im-
portant pathway  for  the  influence  of  branch  angle  on  the  growth  and  fruiting  characteristics  of   seabuck-
thorn. The utilizing of 45°-90° branches can promote yield formation in production.
Keywords: Hippophae rhamnoides subsp. sinensis Rousi; shoot angle; water-carbon metabolish; flower
bud; growth; fruiting traits
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