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摘要: 齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)作为典型的耐旱藓类，在古尔班通古特沙漠的藓类结皮中占优势地位。该沙漠的季节气

候差异较大，冬季低温湿润，春季干旱，夏季高温且干旱。荒漠藓类植物叶片仅具单层细胞，对外界环境的变化十分敏感。而有

关荒漠藓类植物在生理上如何适应这种剧烈环境变化还不得而知。研究测定了生长于两种不同微生境下的齿肋赤藓，经由低

温湿润的冬季到干旱的春季再到高温干旱的夏季过程中生理生化变化特征，以探究不同微生境下齿肋赤藓在水热变化剧烈的

不同季节的适应机制。研究发现:季节、微生境及二者的交互作用能够显著影响齿肋赤藓的游离脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白

及丙二醛(MDA)含量、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)、超氧化物歧化酶(SOD)活性。夏季的高温干旱使齿肋赤藓的脯

氨酸、可溶性糖、MDA 含量及 3 种抗氧化酶活性均显著高于冬季及春季，而可溶性蛋白含量却呈相反趋势。干旱的春季齿肋赤

藓脯氨酸及可溶性糖显著高于冬季。而在低温湿润的冬季，齿肋赤藓丙二醛含量及过氧化氢酶活性均显著高于春季。表明夏

季齿肋赤藓所受胁迫最大，脯氨酸、可溶性糖含量及抗氧化酶活性大幅度提高。同时，在具有积雪覆盖的冬季，两种微生境下的

齿肋赤藓生理生化特性无显著差异;而在无积雪覆盖的春夏季节，灌丛的遮阴作用为齿肋赤藓提供了水含量相对较高的良好生

活环境，其下齿肋赤藓的渗透调节物质含量和抗氧化酶活性均显著低于裸露地。表明生长在裸露地的齿肋赤藓较活灌丛拥有

更强的胁迫耐受性。
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Abstract: Syntrichia caninervis is a typical drought-tolerant moss found worldwide in various semiarid and arid regions．
Biological soil crusts (BSCs) develop well in Gurbantünggüt Desert，and S． caninervis is a dominant species in the moss
crusts of this cold desert． Gurbantünggüt Desert is home to stable and abundant snow cover in winter，little rain in spring，

and high temperatures and drought in summer． There is a large variation in climatic conditions across seasons in
Gurbantünggüt Desert． The leaves of desert moss have only a single layer of cells，and thus are extremely sensitive to the
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changing environment． However，there have been few studies exploring how desert moss maintains its physiological functions
even under such a drastically changeable environment． One of the major goals of this study was to investigate the

physiological regulatory mechanisms and relevant antioxidant enzyme activities of S． caninervis in different microhabitats and

seasons． Microclimate and soil conditions were continuously monitored in sampling sites starting in November 2013． We
measured physiological and biochemical characteristics of S． caninervis，including water content; concentration of proline，

soluble sugar，soluble protein，and malondialdehyde (MDA); and activity of catalase (CAT)，peroxidase (POD)，and

superoxide dismutase ( SOD ) ． The results showed that， in different seasons，microhabitats and their interactions
significantly affected the content of proline，soluble sugar，soluble protein，and MDA in shoots of this species，as well as

the enzyme activity of CAT，POD，and SOD． Extreme high temperature and drought caused significantly high proline and

soluble sugar content and higher CAT，POD，and SOD activity，but soluble protein content was the lowest in summer
among the three seasons． The aridity in spring caused significantly higher proline and soluble sugar content than in winter．

Moreover，there was higher MDA content and CAT activity in low-temperature winter than in spring． According to

correlation analysis，MDA content，and POD，CAT，and SOD activity all had significantly negative correlations with plant
water content，whereas all the physiological and biochemical characteristics displayed no significant correlations with plant

water content in winter． In spring，all the physiological and biochemical characteristics，except soluble sugar content，had

significantly negative correlations with plant water content，whereas proline content and temperature had no significant
correlations with the other physiological and biochemical characteristics． Furthermore，during the summer， all the

physiological and biochemical characteristics had significantly negative correlations with plant water content and significantly

positive correlations with temperature． These findings suggested that the desert moss experienced different types of stress in
the three seasons: low-temperature stress in winter，drought stress in spring，and drought and high-temperature stresses in

summer． When compared to those growing in other habitats，under shrubs and on open ground，because the snow cover

decreased the effects of the shrubs，there was no difference in the characteristics that reflect physiological and biochemical
activities between the two microhabitats in winter． Furthermore，shrubs could provide a moister environment for S． caninervis

than exposed ground for the duration of desiccation ( spring and summer) ． As a result，the osmoregulation substance

contents and antioxidant enzyme activities in the mosses under the shrubs were lower than in those on exposed grounds． This
may suggest that S． caninervis growing on exposed ground has a greater tolerance to stress in harsh environmental conditions

than those occurring under live shrubs．

Key Words: Syntrichia caninervis; biological soil crusts; seasonal change; microhabitats; osmoregulation substance;

antioxidant enzymes

荒漠地区生态环境脆弱，干旱化及风蚀等问题严重，生物土壤结皮作为荒漠生态系统的工程师，在改善和

稳定脆弱的荒漠生态环境方面起着积极作用
［1］。藓类结皮作为生物土壤结皮的重要组成部分，能够在相对

疏松的沙丘上生长良好，并在地下形成假根，对地表水分的截留、抵御风蚀水蚀、增加土壤稳定性
［2］、氮元素

的固定和土壤养分的积累
［3-4］

均具有重要作用。目前，学者们着重关注了荒漠藓类结皮的生态功能和生态效

应并已取得了充分的认识。但关于在极端高低温，强辐射，干旱的荒漠环境中荒漠藓类在生理上如何适应并

成为荒漠的拓荒者的研究相对较少，关于藓类结皮对环境胁迫的生理生化响应的研究主要集中在荒漠藓类的

渗透性调节物质、细胞膜抗氧化酶系统、光合作用以及叶绿素荧光特征等方面
［5-6］。

古尔班通古特沙漠属于典型的温带荒漠，降水稀少且季节性温差大。水分缺乏和极端温度是限制荒漠藓

类生长的重要原因
［7］。藓类植物结构相对简单，叶片多为单层细胞，没有真正的根和维管束，对环境的变化

比较敏感
［8］。刘应迪等

［9］
研究高温胁迫下藓类游离脯氨酸含量变化时发现，高温胁迫与水分、渗透胁迫一样

能够诱导植物体内脯氨酸的积累，当高温强度在 50℃ 以内时对湿地匍灯藓(Plagiomnium acutum) 进行时长
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6h 的高温胁迫，游离脯氨酸含量随处理温度的升高和处理时间的延长而增加。谢敏等
［10］

在沙坡头地区研究

了降雪对结皮藓类生理生化的影响认为，降雪量的增加会使结皮藓类的光合色素和可溶性蛋白含量增加，可

溶性糖、脯氨酸以及丙二醛含量降低。尹本丰
［6］

在冻融过程中微生境差异对齿肋赤藓生理生化特性影响的

研究中发现在整个冻融过程中裸露地齿肋赤藓的 3 种抗氧化酶活性均显著高于灌丛下，认为裸露地的苔藓较

灌丛下具有更强的抗逆特性。

本文基于前人研究成果，选择气候差异较大的冬、春、夏 3 个季节在古尔班通古特沙漠腹地选择双穗麻黄

(Ephedra distachya)灌丛和裸露地两种不同微生境下齿肋赤藓进行样品采集，比较不同季节水热变化以及两

种不同微生境(活灌丛和裸露地)下齿肋赤藓渗透性调节物质、丙二醛含量和抗氧化酶活性的变化特征。试

图回答以下科学问题:(1)齿肋赤藓在适应不同季节水热变化过程中具有怎样的生理生化响应特征? (2) 不

同微生境下的齿肋赤藓对季节性水热变化的响应是否存在差异? 从而探究荒漠藓类在适应剧烈环境变化过

程中的生理机制。

1 材料和方法

1．1 研究区概况

古尔班通古特沙漠(44．18°—46．33°N，80．52°—90．00°E，海拔 300—600m) 地处新疆北部准噶尔盆地中

部，面积 4．88×104km2，是我国最大的固定、半固定沙漠。属于典型的温带荒漠，冬季有稳定积雪且极端低温，

春季较为干旱，夏季不仅干旱而且高温。冬夏季节极端最低和最高温度分别可达－ 40℃ 和 40℃，温差较

大
［11］。平均年降水量不足 150mm，沙漠腹地降雨量仅有 70—100mm。基于研究区微型气象站(WatchDog

2000，Spectrum，USA)数据显示，2014 年 1 月平均气温为－17．35℃，4 月份平均气温 12．87℃，8 月份平均温度

34．56℃;1 月份降雨为 0．6mm，4 月份降雨为 17．5mm，8 月份降雨为 0．6mm。该沙漠生长着由梭梭(Haloxylon
ammdendro)、白梭梭(H． persicum) 双穗麻黄(Ephedra distachya)、淡枝沙拐枣(Calligonum leucocladum)等组成

的小半乔木和灌木，并伴随一定的短命和类短命植物的发育。其间还广泛分布着发育良好的生物土壤结皮，

呈现出灌木和生物结皮镶嵌分布的典型地表景观。

1．2 研究对象及采样时间的选择

该沙漠苔藓结皮多分布在丘间低地和下坡，尤其在双穗麻黄灌丛下的苔藓结皮发育良好。齿肋赤藓属于

丛藓科赤藓属，具有良好的耐旱性和变水特性，是古尔班通古特沙漠苔藓结皮的优势种。在干燥条件下，其通

常呈现为黑色或淡棕色，复水后能快速地变为绿色，并在短时间内恢复光合和生理活性
［5］。齿肋赤藓的大量

存在对沙漠的固定和微环境改善具有重要作用
［12］。古尔班通古特沙漠的气候主要表现为冬季低温湿润、夏

季高温干旱、春秋季节干旱缺水，因此本研究在时间尺度上分为低温湿润期(冬季)、高温干旱期(夏季) 以及

干旱期(春季)3 个季节进行。

1．3 样方设置和样品采集

于 2013 年 11 月份在古尔班通古特沙漠腹地(45．40°N，88．00°E) 选择苔藓结皮发育良好的丘间低地，设

置 30m×30m 大样方。在大样方内分别选择活灌丛(双穗麻黄)和裸露地 2 种微生境各 5 块，大小为 1m×1m，

作为 5 个重复，各小样方之间相距 2—5m。并在各生境样方附近地表下 5cm 处埋设 ECH2O 检测系统(5TM，

Li-COＲ，Lincoln，USA)，对土壤温度和水分进行连续监测。分别于 2014 年冬季 1 月、春季 4 月和夏季 8 月采

集不同微生境下的齿肋赤藓样品，每个样方采用五点取样法用自制 PVC 取样器(直径 10cm，高 2cm) 采集以

齿肋赤藓为优势种的苔藓结皮。灌丛下的样品均采集灌丛北侧且距离蛇麻黄灌丛根部 2cm 处的苔藓结皮。

样品采集后迅速置于装有冰袋的保温箱内。并及时用刀片快速切取苔藓(随用随取) 茎叶鲜样。样品过筛 3

次后(去除夹杂的沙粒)，为每一指标称取 0．15g 鲜样(0．01g 精度天平)，用锡箔纸包裹并系上棉线，置于液氮

罐快速冷冻保存，随后带回实验室进行后续测定和分析。
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1．4 生理生化指标的测定

1．4．1 植株含水量

称取齿肋赤藓鲜样，105℃烘干 15min 后调至 80℃烘干至恒重。用电子天平称量(0．001g 精度天平)，并

计算其相对含水量。
1．4．2 渗透调节物含量的测定

本研究选定可溶性糖、可溶性蛋白和脯氨酸 3 种主要的渗透调节物质进行测定，所用方法分别为蒽酮法、
考马斯亮蓝法和酸性茚三酮法，其吸光度值由 Lamda35 紫外分光光度计(PE，Waltham，USA)测定

［13-15］。
1．4．3 丙二醛含量和抗氧化酶活性的测定

本研究测定了与抗氧化酶体系相关的丙二醛(MDA) 含量、以及超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶

(POD)及过氧化氢酶(CAT) 3 种抗氧化酶的活性。丙二醛(MDA) 含量用 TBA 法测定，超氧化物歧化酶

(SOD)、过氧化物酶(POD)及过氧化氢酶(CAT)活性分别采用羟胺法、愈创木酚法和可见光法进行测
［16-18］。

1．5 数据分析

用一般线性模型(GLM)分析不同季节和微生境及其交互作用对苔藓各项指标的影响。同时对不同处理

间的数据进行单因素方差分析(One-way ANOVA) 和多重比较(LSD)。用 Pearson 相关系数检验不同季节和

微生境下齿肋赤藓的含水量、温度与游离脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白、MDA 含量和 POD、SOD、CAT 活性之

间的相关性。使用 SPSS 19．0 软件完成所有统计分析，并用 Origin 9．0 软件对数据做图。

2 结果与分析

2．1 季节变化和微生境差异对植株含水量和温度的影响

由图 1 可知，冬季的齿肋赤藓植株含水量显著高于春季和夏季。同时，在春季和夏季，活灌丛下的齿肋赤

藓植株含水量显著高于裸露地，而冬季灌丛下和裸露地的植株含水量无显著差异。由图 1 可知，两种微生境

下温度均为夏季＞春季＞冬季。且在不同时期灌丛下与裸露地的温度表现不一致，冬季表现为活灌丛下温度

高于裸露地，而在春季和夏季均表现为裸露地温度高于灌丛下。

图 1 微生境差异下不同季节齿肋赤藓含水量与土壤温度的比较

Fig．1 Comparison of the water content in Syntrichia caninervis and soil temperature from different microhabitats and seasons

数值为平均值#标准误差(n= 5)不同字母表示季节间差异显著(P ＜ 0．05)，* 表示微生境间差异显著 (P ＜ 0．05)

2．2 季节变化和微生境差异对生理生化特性的影响

2．2．1 脯氨酸

季节变化和微生境差异对齿肋赤藓脯氨酸含量均有极显著影响，且二者存在极显著的交互作用(表 1)。

脯氨酸含量在不同微生境下均表现为夏季＞ 春季＞冬季。同时，在春季和夏季，齿肋赤藓脯氨酸含量均表现为

裸露地处显著高于活灌丛下，而在冬季活灌丛与裸露地之间的齿肋赤藓脯氨酸含量并无显著性差异(图 2)。
2．2．2 可溶性糖

由图 2 可以看出，齿肋赤藓可溶性糖含量表现为夏季＞春季＞冬季。同时，春夏季裸露地的齿肋赤藓可溶

性糖含量显著高于活灌丛下，而冬季的齿肋赤藓可溶性糖含量在微生境之间无显著性差异。
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图 2 微生境差异下不同季节齿肋赤藓脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白含量的比较

Fig．2 Comparison of the contents of osmoprotectants in Syntrichia caninervis from different microhabitats and seasons

数值为平均值#标准误差(n= 5)不同字母表示季节间差异显著(P ＜ 0．05)，* 表示微生境间差异显著 (P ＜ 0．05)

表 1 不同季节和微生境差异下齿肋赤藓生化特征的双因素方差分析

Table 1 Two-way ANOVA analysis on the effects of microhabitats， seasons，and their interaction on physiological and biochemical

characteristics in Syntrichia caninervis

因子

Factor
脯氨酸含量

Proline content

可溶性糖含量

Soluble sugar
content

可溶性蛋

白含量

Soluble proteins
content

丙二醛含量

MDA content

超氧化物

歧化酶性

SOD activity

过氧化物

酶活性

POD activity

过氧化氢

酶活性

CAT activity

微生境 Microhabitats 440．751＊＊ 293．468＊＊ 88．266＊＊ 82．806＊＊ 110．388＊＊ 98．319＊＊ 216．771＊＊

季节 season 266．025＊＊ 8．474＊＊ 10．590＊＊ 100．83＊＊ 134．715＊＊ 107．509＊＊ 84．861＊＊

微生境×季节

Microhabitats×season 82．59＊＊ 2．065 6．878＊＊ 23．263＊＊ 12．991＊＊ 4．0547* 20．21＊＊

MDA: malonyldialdehyde; POD: peroxidase; SOD:superoxide; CAT:catalase． * ，P＜ 0．05; ＊＊，P ＜ 0．01

2．2．3 可溶性蛋白

齿肋赤藓可溶性蛋白的含量无论在灌丛下还是裸露地处，均表现出一致的趋势:冬季＞春季＞夏季。同

时，不同微生境下的齿肋赤藓可溶性蛋白含量在不同季节表现出不同的差异，在春季和夏季，活灌丛下的齿肋

赤藓可溶性蛋白含量均显著高于裸露地，而冬季却无显著性差异(图 2)。
2．3 季节变化和微生境差异对丙二醛的影响

由图 3 可以看出，齿肋赤藓丙二醛的含量在冬季和夏季均显著高于春季。且在 3 个不同时期齿肋赤藓丙

二醛含量均表现为裸露地＞活灌丛下。
2．4 季节变化和微生境差异对抗氧化酶的影响

季节和微生境对齿肋赤藓 3 种抗氧化酶活性均有显著影响，且二者存在显著的交互作用(表 1)。在夏季

3 种抗氧化酶的活性均显著高于其他两个季节。同时由图 4 可以看出，齿肋赤藓的 3 种抗氧化酶活性在冬

季、春季、夏季 3 个时期一致表现为:裸露地＞活灌丛下。
2．5 生理生化指标与植株含水量及地表温度的相关性分析

荒漠藓类从低温湿润的冬季经由干旱的春季再到高温干旱的夏季，期间水分和温度的剧烈变化，导致荒

漠藓类的生理特征随着水热的变化而在不同时期表现出不同的差异。相关性分析表明(表 2)，冬季齿肋赤藓

生理生化特征与含水量无显著相关性，3 种抗氧化酶及 MDA 与温度程显著负相关，说明在冬季主要受低温影

响;春季干旱少雨，齿肋赤藓生理生化特征除可溶性糖外均与水分达到显著性负相关，而与温度的相关性仅脯

氨酸达到显著，说明藓类的生长主要受到了干旱的限制;到了夏季齿肋赤藓的各生理特征无论与水分还是温
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图 3 微生境差异下不同季节齿肋赤藓丙二醛含量的比较

Fig． 3 Comparison of MDA in Syntrichia caninervis from

different microhabitats and different seasons

MDA: malonyldialdehyde;数值为平均值#标准误差(n = 5) 不同字

母表示季节间差异显著(P ＜ 0．05)，* 表示微生境间差异显著

(P ＜ 0．05)

度均达到显著性相关，受到干旱和温度的双重胁迫。

3 讨论

3．1 季节变化对齿肋赤藓渗透调节物质含量和抗氧化

酶活性的影响

季节气候变化是影响水热变动的重要因素，在温带

荒漠，不同季节的温度和含水量的变化会直接或间接的

影响荒漠藓类的生理代谢过程
［3-4］。在高低温和干旱

胁迫下，藓类植物可以通过失复水和调节体内渗透调节

物质(脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白) 来维持细胞渗透

压
［19-20］，同时通过抗氧化酶( SOD、CAT、POD 等) 的合

成来清除体内多余的活性氧和超氧化物阴离子自由

基
［21-22］，进而减少对植物组织的过度损伤，稳定和维持

细胞内大分子物质的结构与功能，增加植物体对环境的

适应性。本实验发现:不同季节 2 种微生境的温度和水

分等环境因子均存在显著差异，随着不同季节水热条件

变化，齿肋赤藓植株的含水量、脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白、MDA 含量及 SOD、POD、CAT 等抗氧化酶均发

生显著变化。

表 2 不同微生境下齿肋赤藓生理生化特征在不同季节与植株含水量和温度之间的相关系数

Table 2 Correlation coefficients among physiological traits in Syntrichhia caninervis shoots and environment factors in different microhabitats

during the different temperature periods

变量 Variable 脯氨酸含量

Proline content

可溶性

糖含量

Soluble sugar
content

可溶性

蛋白含量

Soluble proteins
content

丙二醛含量

MDA content

超氧化物

歧化酶活性

SOD activity

过氧化物

酶活性

POD activity

过氧化氢

酶活性

CAT activity

冬季低温期 Low temperature period

含水量 Water content 0．083 －0．119 0．861＊＊ 0．343 0．491 0．414 0．07

温度 Temperature －0．419 －0．031 －0．104 －0．657* －0．919＊＊ －0．865＊＊ －0．754*

春季干旱无雨期 Dry environment

含水量 Water content －0．905＊＊ －0．598 0．638* －0．820＊＊ －0．766＊＊ －0．770＊＊ －0．760*

温度 Temperature 0．851＊＊ 0．582 －0．536 0．695 0．465 0．620 0．608

夏季高温期 High temperature period

含水量 Water content －0．928＊＊ －0．876＊＊ 0．833＊＊ －0．943＊＊ －0．927＊＊ －0．854＊＊ －0．874＊＊

温度 Temperature 0．966＊＊ 0．791* －0．926＊＊ 0．936＊＊ 0．929＊＊ 0．923＊＊ 0．901＊＊

* ，P ＜ 0．05; ＊＊，P ＜ 0．01

脯氨酸和可溶性糖作为重要的渗透调节物质，在植物受温度和干旱胁迫下其含量的增加对细胞渗透压、
蛋白质结构功能的维持和稳定具有重要作用

［12，19-20，23］。通过实验样地微型气象站观测数据可以发现，从冬季

低温湿润期到春季干旱期再至夏季高温干旱期，是一个干旱加剧和温度升高的过程，藓类在冬季的脯氨酸和

可溶性糖含量均显著低于春季和夏季，随着温度的升高、含水量的减少、胁迫的增强，植物体可通过增加脯氨

酸和可溶性糖含量来维持细胞渗透压
［9，24-25］。可溶性蛋白作为细胞内重要的渗透性调节物质，同时也与膜系

统中的酶有关，其含量越高表明植物体的新陈代谢越旺盛
［26］。藓类植株可溶性蛋白的含量无论在活灌丛下

还是在裸露地均呈现冬季＞春季＞夏季的趋势。且在 3 个时期均与植株含水量呈显著性正相关，与温度呈负

相关。可能是干旱、高温不利于荒漠藓类的生长，且一定的低温更适宜其生长，这与随着干旱胁迫的增加，土

生对齿藓(Didymodon vinealis)的可溶性蛋白含量下降
［27］，以及荒漠苔藓的生长和繁殖主要发生在寒冷和湿

79026 期 李茜倩 等:不同微生境下齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)生理生化特性对不同季节的响应



http: / /www．ecologica．cn

图 4 微生境差异下不同季节齿肋赤藓过氧化物酶、超氧化物歧化酶和过氧化氢酶的比较

Fig．4 Comparison of the activities of POD，SOD，CAT in Syntrichia caninervis from different microhabitats and different seasons

POD: peroxidase; SOD:superoxide; CAT:catalase;数值为平均值#标准误差(n= 5)不同字母表示季节间差异显著(P ＜ 0．05)，* 表示微生境

间差异显著 (P ＜ 0．05)

润的冬季月份的研究结果相似
［7，28］。

植物在温度和干旱胁迫下，体内的活性氧会大量积累，活性氧可以过氧化细胞内膜脂肪酸中的不饱和键，

MDA 作为膜脂过氧化作用的最终分解产物，其含量会随着胁迫的加剧而增加
［26，29］，且植物体可通过提高

POD、SOD 及 CAT 等抗氧化酶的活性，清除体内活性氧和自由基以防止过氧化
［21］。前人对多蒴灰藓(Hypnum

fertile Senden)在短期极端高温和低温胁迫下的研究发现，高低温胁迫均会使多蒴灰藓体内 MDA 和 CAT 含量

升高
［30］。而在本研究中也得到类似结果:荒漠藓类的 MDA 含量及 CAT 活性在低温的冬季和高温干旱的夏

季均显著高于春季;同时，结果还表明 POD、SOD 在夏季活性最高，说明高温干旱的夏季需要大幅度提高抗氧

化酶活性来抵御不利环境。
3．2 微生境对齿肋赤藓渗透调节物质含量和抗氧化酶活性的影响

尽管不同季节的水热变化是影响生物生存和分布的主要因素，但小环境的差异也会对生物活性产生影

响。灌丛的存在能够为藓类提供一个低辐射和高含水量的生存环境。前期研究表明灌丛下的藓类结皮光合

活性显著高于裸露地，且苔藓结皮下层的土壤养分也存在显著差异，裸露地的土壤水分、有机碳、全氮、全钾、
pH 均显著低于灌丛下

［31］。
目前已有不少研究发现藓类植物不仅形态特征会受微生境的影响，其生理生化特征也会因生境的不同而

产生差异
［8，32-33］。本研究结果发现在春夏季节，生长于裸露地的齿肋赤藓脯氨酸、可溶性糖和 MDA 含量及

SOD、POD、CAT 酶活性均显著高于具有遮阴效果的灌丛下。灌丛下的遮阴作用形成“湿岛效应”减少了干旱

对植物体造成的伤害，而裸露地环境的高温及高蒸发量，是造成齿肋赤藓脯氨酸和可溶性糖含量积累的主要

原因。冬季降雪的覆盖会削弱灌丛效应，脯氨酸和可溶性糖含量在两种微生境中差异不显著，而 MDA 含量

及 SOD、POD、及 CAT 酶的活性在冬季则表现为裸露地高于灌丛下，可能是抗氧化酶的活性对微环境差异的

响应更为敏感而导致的。
与脯氨酸、可溶性糖相反，夏季和春季齿肋赤藓植株可溶性蛋白的含量均表现为活灌丛下＞裸露地。相

关性分析也表明可溶性蛋白与含水量呈显著性正相关，与温度呈显著性负相关，随含水量的增加，植物可溶性

蛋白含量越多，植物活性越高，而高温环境不利于其生长。灌丛的遮阴作用为藓类提供了低辐射、高水分以及

低蒸发量的良好生存环境
［34］。同时有研究也发现，在西班牙东南部的半干旱生态系统中苔藓植物在遮阴下

比暴露在阳光下的生物量更高，生长状况更好
［35］。
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4 结论

(1)季节变化和微生境差异对齿肋赤藓的生理生化特征具有显著影响。不同季节水分和温度的不同，齿

肋赤藓在 3 个季节生长所受的胁迫不同，在逆境胁迫中发挥重要作用的渗透调节物质和抗氧化酶也发生不同

程度的积累。冬季低温促使 MDA 含量及 CAT 活性的提高;干旱的春季藓类通过积累脯氨酸及可溶性糖含量

降低体内渗透压;夏季藓类大量积累脯氨酸、可溶性糖、MDA 含量和提高 SOD、CAT、POD 活性，进而适应极端

高温干旱的环境。总之，荒漠藓类可以通过调节体内渗透调节物质含量和抗氧化酶活性来提高自身在不同环

境中的适应性;同时，有意义的是，纵观春、夏、冬 3 个季节，脯氨酸、可溶性糖、MDA 含量及 3 种抗氧化酶活性

均在夏季达到最大积累量，这归因于夏季高温且干旱的环境。说明在荒漠藓类的生长过程中，高温而干旱的

夏季仍是其生长发育的主要限制时期。
(2)荒漠藓类生理生化特性对微生境差异的响应在不同季节有一定的差异。在具有积雪覆盖的冬季，微

生境差异对荒漠藓类生理生化特性无显著影响，其差异主要体现在没有积雪覆盖的春季和夏季。生长在裸露

地环境中的荒漠藓类的脯氨酸、可溶性糖含量和 3 种抗氧化酶活性均显著高于灌丛下，说明裸露地环境中的

齿肋赤藓表现出更高的生理耐受性。

致谢: 感谢周晓兵博士对论文写作的帮助。
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