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摘 要 以荒漠优势种梭梭( Haloxylon ammodendron) 为对象，基于 2017 年在新疆古尔班通古特沙漠南缘布
设的降水量变化( 减少 100%和对照) 的野外原位实验，开展了连续 3 年干旱处理下梭梭茎的水力特性以及
同化枝( 叶片) 生理生化特性的研究。结果表明: 干旱处理对梭梭茎的水分传输效率( 比导水率、叶比导水
率)、栓塞程度以及枝叶性状并没有产生显著影响。干旱处理下，梭梭通过显著提高同化枝脯氨酸和可溶性
蛋白含量来维持其渗透压，提高保水能力; 同时，通过显著提高超氧化物歧化酶和过氧化氢酶活性使丙二醛
含量维持在较低的水平。相关性分析结果表明，梭梭茎的比导水率与栓塞程度呈显著负相关，与比叶重呈显
著正相关; 木材横截面积与叶比导水率和栓塞程度呈显著正相关。由此可见，梭梭主要通过增加渗透调节能
力和保护酶活性协同抵御干旱胁迫，以维持正常的生理活动，而较高的自然栓塞程度可能也是梭梭长期在荒
漠区极端干旱生境中所形成的一种耐旱策略。
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Abstract: Haloxylon ammodendron is a dominant desert species． A three-year experiment of precipitation treat-
ments ( 100% reduction and control) was conducted in the southern margin of the Gurbantunggut Desert，Xinjiang，
to examine the changes of stem hydraulic traits and physio-biochemical characteristics of H． ammodendron． Our
results showed that drought did not affect water transport efficiency ( specific hydraulic conductivity，leaf-specific
hydraulic conductivity) ，embolism degree，and branch and leaf traits of H． ammodendron． Under drought stress，H．
ammodendron maintained osmotic pressure and improved water holding capacity by increasing the contents of pro-
line and soluble protein． Meanwhile，the content of malondialdehyde was kept at a low level by significantly increas-
ing the activities of superoxide dismutase and catalase． The results of correlation analysis showed that stem specific
hydraulic conductivity of H． ammodendron was significantly negatively correlated with embolism degree and positive-
ly correlated with specific leaf weight，while wood cross-sectional area was significantly positively correlated with
leaf-specific hydraulic conductivity and embolism degree． It is concluded that H． ammodendron could resist drought
stress and maintain normal physiological activities by increasing osmotic regulation ability and protective enzyme
activity． High degree of natural embolism could also be a drought tolerant strategy of H． ammodendron in extreme
arid habitats of desert areas．
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全球气候变化的加剧导致极端气候事件频发，

气温变暖和降水格局的变化导致干旱区面积呈现加

速扩张的趋势( Huang et al．，2016) 。我国西北干旱

半干旱区是典型的生态脆弱区，具有生态系统稳定

性差、抗干扰能力弱等特点，且对全球变化响应十分

敏感( 于贵瑞等，2017) 。降水作为干旱半干旱区陆

地生态系统植物生长的主要限制因子，与土壤水分

的有效性密切相关，是制约干旱半干旱区植物生长、
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繁殖以及植被群落组成和物种多样性的重要因素

( Ｒamirez-Valiente et al．，2017) 。因此，在西北干旱

半干旱区典型生态系统开展降水变化的效应研究有

助于为未来气候变化背景下植被动态变化及群落稳

定性的预测提供重要的科学依据。
植物水力性状( plant hydraulic trait) 是植物在长

期演化过程中形成的适应生境水分条件的形态结构

和生理功能，是反映陆地植物水分适应机制的关键

特征( McDowell et al．，2019) 。由于水分在木质部张

力状态下常处于亚稳定状态，当植物受到干旱胁迫

时，空穴化和栓塞可以打破木质部导管内水柱的连

续性，植物长距离水分运输受阻，水分运输的有效性

( 比导水率) 降低，进而影响植物正常的生长发育和

生理活动( 金鹰等，2016) 。大多数研究认为干旱是

导致全球树木死亡最主要的非生物因素之一。然

而，干旱本身的复杂性增加了干旱对植物水力性状

影响的不确定性( Choat et al．，2018) ，主要表现为，

干旱对不同物种、不同功能型( 裸子植物和被子植

物、阔叶和针叶) 、不同生活史阶段( 幼苗和成株) 植

物水力性状的影响不同，即使同一物种，不同强度、
不同持续时间和不同干旱指数的研究结果也存在较

大差异( Fang et al．，2014; Gleason et al．，2016; Yao et
al．，2021) 。目前，有关干旱对植物水力性状影响的

研究手段主要有室内盆栽模拟实验、野外原位降水

变化的控制实验、大尺度的样带研究以及全球尺度

的 Meta 分 析 等 ( Blackman et al．，2019; He et al．，
2020a) 。其中野外原位降水变化的控制实验主要是

通过人为控制降水量，并通过与自然降水( 对照) 进

行比较，直接测定植物水力性状对干旱的响应特征。
相较于室内模拟实验而言，野外原位控制实验的周

期较长，因而此方面的研究还相对缺乏，尤其是连续

降水变化( 生长季和非生长季) 的研究更少见报道。
因此，通过开展野外原位降水变化对植物水力性状

的研究，有助于进一步揭示未来降水变化影响下植

物的响应特征与适应策略。
诸多研究表明，植物多种性状能够以最优组合

的方式来适应外界变化的环境，例如，植物在干旱胁

迫下通过减少光合叶面积或者关闭气孔来减少水分

散失( Liu et al．，2018) ; 通过积累渗透调节物质以降

低其渗透势，从而有效维持植物体内的水分平衡，缓

解水分胁迫( 周瑞莲等，2015) 。近年来，越来越多

的研究发现，在木质部栓塞修复过程中需要通过渗

透调节作用驱动水分流向栓塞导管，即“新的再充

水”( Zwieniecki et al．，2015) 。此外，这些适应策略

均表现出植物的水分调节策略与其形态结构、光合

等性状之间存在一定的关联性( 罗丹丹等，2017) 。
通过研究水力性状及生理生化特性与环境的相互协

调可为植物与环境的协同适应机制提供重要的理论

依据，并将显著提高我们预测植物抵御外界环境变

化的能力( Li et al．，2018) 。
荒漠生态系统作为对全球气候变化响应最敏感

的生态系统类型之一，干旱对其的威胁也将随全球

气候持续变暖而持续增强( Báez et al．，2013) 。梭梭

( Haloxylon ammodendron) 是藜科梭梭属植物，在新

疆古尔班通古特沙漠具有广泛分布，常形成大面积

纯林。在长期环境选择下，梭梭对不同生境表现出

较强的适应能力，具有抗旱抗寒、耐高温、耐盐碱、耐
风蚀等诸多特性，因此是一种优良的防风固沙植物。
目前关于梭梭生长适应性方面的研究主要集中于个

体形态与用水策略( 许皓等，2007) 、光合生理特性

( 杨淇越等，2014) 、根系构型( 徐贵青等，2009) 、种

群动态( 宋于洋等，2010) 等方面。然而，有关干旱

如何影响梭梭的水力性状，包括与水分运输相关的

形态学( 叶面积) 、解剖学( 木材密度) 、生理生态学

( 渗透调节物质含量和抗氧化酶活性) 等多种性状、
以及这些性状之间的内在协调关系等方面还值得进

一步探讨。为此，本研究在古尔班通古特沙漠南缘

通过野外原位控制实验，研究连续 3 年干旱处理

( 以下简称为干旱处理) 对梭梭水力性状和生理生

化特性的影响，为充分认识梭梭木质部水力性状对

干旱的响应与适应机制提供基础数据，并为深入理

解未来气候变化背景下梭梭应对干旱的水分调节机

理提供一定的理论依据。

1 材料与方法

1. 1 研究区概况

研究区位于中国科学院阜康荒漠生态系统研究

站 的 新 疆 古 尔 班 通 古 特 沙 漠 南 缘 北 沙 窝 样 地

( 44．37°N，87．91°E，海拔 448 m) 。该区域属于温带

大陆性荒漠气候，冬季寒冷多雪，夏季炎热干燥，年

平均气温为 6．6 ℃，1 月平均气温－17 ℃，7 月平均

气温 25．6 ℃，年降水量不超过 150 mm，潜在蒸发量

约为 2000 mm。降水主要集中在夏季，4—9 月降水

占全年降水量的 70% ～ 80%，11 月—次年 3 月积雪

覆盖，雪深 20～30 cm，78．8% ～92%的积雪可转化为

土壤水，为沙漠植被生长提供稳定的水源( 周宏飞

等，2009) 。研究区主要物种有梭梭、白梭梭( Halox-
ylon persicum) 、沙拐枣( Calligonum mongolicum) 、多
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枝柽柳( Tamarix ramosissima) 、沙蒿( Artemisia arena-
ria ) 、角 果 藜 ( Ceratocarpus arenarius ) 、对 节 刺

( Horaninovia ulicina) 等。
1. 2 实验设计

于 2017 年 5 月，在古尔班通古特沙漠南缘的丘

间低地选择地势平坦样地对优势种梭梭进行干旱处

理。干旱处理采用在植物冠层上方 1．5 m 处利用自

制的遮雨棚进行全年遮雨( 雪) 。每个遮雨棚的面

积为 20 m×10 m，均由高透光聚碳酸酯板搭建成倒
“V”形，安装在距地面 2 ～ 3．5 m 高的不锈钢架上。
为了防止样方内外土壤水分交换，减少侧向径流，在

每个遮雨棚的四周均埋有约 70 cm 深的 PVC 隔板。
相邻遮雨棚之间设置 5 m 的缓冲带。以自然降水为

对照，样方大小均为 20 m×10 m。每个处理 4 个重

复，共计 8 个样方。
1. 3 样品的采集及指标测定

于 2020 年 8 月，降水改变后的第 3 年进行样品

的采集和测定，因此为连续 3 年干旱处理。为了减

小样方的边际效应，采样区设置在每个样方的中心

区 5 m×5 m 的范围内。在干旱处理和对照样方中

选取长势良好、无病虫害和动物啃食、株高冠幅较为

一致的梭梭各 5 株，并进行挂牌标记。为避免采样

部位的差异，选择梭梭 3 /4 株高以上部位南面向阳

的同化枝进行样品的采集与测定。其中，将用于生

理生化指标测定的同化枝样品放入液氮罐中带回实

验室，置于－80 ℃超低温冰箱中待测。
1. 3. 1 木质部导水率及栓塞的测定 于傍晚蒸腾

拉力较小时，每一植株以当年新生同化枝为一级枝

条，每株采集 3 级枝条各两根( 长度 60～80 cm，直径

8～10 mm) ，置于盛有水的收纳箱中。为避免栓塞，

在水下将枝条截取成长度为 50 cm 左右的茎段，水

平浸没在水中，放入冰袋后运回实验室，置于 4 ℃冰

箱中冷藏待测。同时收集每根枝条上的全部同化枝
( 叶片) ，置于样品袋中带回，用于同化枝面积的测

定( 孙逸翔等，2020) 。
在水下将采集枝条剪取成 15 cm 长度的茎段，

自基部环剥 2 cm 左右的树皮，用刀片将两端切平整

后，与木质部栓塞测定仪( XYL’EM Plus，France) 相

连。在 0．5～1．0 kPa 稳定压强下用过 0．45 μm 滤膜

的去气纯净水测得茎段自然导水率 ( Kh ) ，在 0． 2
MPa 高压下，用同样的去气纯净水冲洗液冲洗茎

段，冲洗 3 次，每次 15 min，直至导水率不再增加。
然后在 0．5～1．0 kPa 低压下再次测定木质部的导水

率，即为最大导水率( Kmax ) 。最大导水率( Kmax ) 与

木质部横截面积( WA) 之比即为比导水率( KW ) ，与

同化枝面积( LA) 之比为叶比导水率( KL ) 。木质部

导管栓塞程度用导水率损失百分数( PLC) 来衡量，

PLC= 100×( Kmax－Kh ) /Kmax( 孙逸翔等，2020) 。
1. 3. 2 枝叶性状的测定 同化枝含水量的测定采

用称重法，采集 3 级枝条上的同化枝，迅速称其鲜重

W鲜，置于 70 ℃烘箱中，48 h 烘干至干重 W干。
同化枝含水量= \［( W鲜－W干) /W鲜 \］×100%。
木材密度的测定: 截取用于测定导水率的茎段

两端约 2 cm 的小段，将其浸泡在水中过夜，测定前

擦拭干表面多余的水分，利用排水法进行木材密度

的测定。木材密度为木材的烘干重与木材体积的

比值。
比叶面积和比叶重的测定: 用扫描仪( CanoScan

9000F) 对测定导水率的 3 级枝条上的所有同化枝

进行扫描，利用 ImageJ 图片分析软件测定同化枝面

积。之后，将同化枝置于 70 ℃ 烘箱中烘 48 h 后称

取其干重。比叶面积为同化枝面积与其干重的比

值，比叶重为比叶面积的倒数。
1. 3. 3 生理生化指标的测定 每一样品称取 0．1 g
鲜重 用 于 生 理 生 化 指 标 的 测 定，参 照 李 合 生 等

( 2000) 的方法，可溶性糖含量的测定采用蒽酮比色

法; 游离脯氨酸含量的测定采用酸性茚三酮法; 可溶

性蛋白质含量的测定采用考马斯亮蓝 G-250 染色

法。过氧化物酶( POD) 活性的测定采用愈创木酚

法; 超氧化物歧化酶( SOD) 活性的测定采用氮蓝四

唑( NBT) 光化学还原法; 过氧化氢酶( CAT) 活性采

用紫外分光光度法; 丙二醛( MDA) 含量的测定采用

硫代巴比妥酸法。
1. 4 环境因子监测

在样地附近 2 km 处采用小型气象站进行降水

量( mm) 数据的收集，并用数据采集器 ( CＲ-1000，

Campbell Scientific，Logan，USA) 每 30 min 记录一次

数据。
1. 5 数据处理

采用 Excel 2010 对所得数据进行整理分析，采

用 SPSS 26．0 统计软件进行独立样本 t 检验( inde-
pendent-samples t-test) 分析干旱处理和对照( 自然

降水) 各性状指标之间的差异显著性( P＜0．05) ，并

采用 Pearson 相关分析方法分析各水力性状之间的

关系。采用 Origin 2019 进行水力性状与枝叶性状

及生理生化指标对应关系的主成分分析( Principal
Component Analysis，PCA) 。采用 Origin 2019 作图

软件进行绘图。
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2 结果与分析

2. 1 研究区降水量的变化特征

2017—2019 年研究区各年的总降水量分别为

117．6、94．9 和 101．5 mm，其中 2018 年相对干旱( 图

1) 。2017—2019 年植物生长季 4—9 月的降雨量分

别为 87．0、80．7 和 73．1 mm，分别占各年总降水量的

73．98%、85．03%、72．02%。由此可以看出，研究区

70%以上的降水都集中在植物生长季的 4—9 月。
此外，2017—2019 年冬季积雪深度分别为 28．7、21．0
和 24．8 mm。春季积雪融水对自然降水( 对照) 条件

下的土壤水分具有一定的补给作用。可见，与对照

相比，干旱处理显著降低了植物生长期可获得的降

水量。
2. 2 干旱处理下梭梭茎的水力学特性

如图 2 所示，与对照( 自然降水) 相比，干旱处

理后，梭梭茎的比导水率( KW ) 和叶比导水率( KL )

有所下降，分别降低了 34．6%和 23．6%; 而茎的栓塞

程度 ( 导 水 率 损 失 百 分 数，PLC ) 较 对 照 增 加 了

9．4%。但干旱处理对 KW、KL 和 PLC 的影响均不显

著( P＞0．05) 。
2. 3 干旱处理下梭梭的枝叶特性

由表 1 可知，干旱处理使木材密度( WD) 、枝条

末端同化枝面积( LA) 、木材面积( WA) 和比叶重

( SLW) 出现不同程度的降低，分别较对照减少了

4．3%、4．2%、1．2%和 2．4%; 而同化枝含水量、同化枝

与木材面积之比( LA /WA) 和比叶面积( SLA) 较对

照分别增加了 1．3%、9．6%和 1．9%。但各性状指标

在干旱处理和对照( 自然降水) 间均无显著性差异

图 1 研究区 2017 年至 2019 年月降水量的变化特征
Fig．1 Monthly variations of precipitation in the study area
from 2017 to 2019

( P＞0．05) 。
2. 4 干旱处理下梭梭同化枝生理生化特性

干旱处理均提高了梭梭同化枝渗透调节物质的

含量( 图 3) ，其中可溶性蛋白和游离脯氨酸含量分

别为对照( 自然降水) 的 1．95 倍和 5．78 倍。成对 T
检验结果表明，除可溶性糖含量外，干旱处理对可溶

性蛋白和游离脯氨酸含量具有显著( P＜0．05) 和极

显著( P＜0．01) 的影响( 图 3b，3c) 。
干旱处理显著提高了梭梭同化枝超氧化物歧化

酶( SOD) 和过氧化氢酶( CAT) 活性( P＜0．05) ( 图

4a，4c ) ，而 对 过 氧 化 物 酶 ( POD ) 活 性 和 丙 二 醛

( MDA) 含量无显著性影响( P＞0．05) ( 图 4b，4d) 。
与对照( 自然降水) 相比，干旱处理下 SOD 和 CAT
活性分别增加了 37．8%( 图 4a) 和 46．8%( 图 4c) 。
2. 5 水力性状与生理生化特性的关系

相关性分析结果表明，梭梭的比导水率 ( Kw )

与 导水率损失百分数 ( PLC ) 呈显著负相关关 系

图 2 干旱处理对梭梭茎的比导水率( a)、叶比导水率( b) 和导水率损失百分数( c) 的影响( n=5)
Fig．2 Effects of drought on wood-specific hydraulic conductivity ( a) ，leaf-specific hydraulic conductivity ( b) and percent-
age loss of hydraulic conductivity( c) of Haloxylon ammodendron ( n=5)
注: Control 和 Drought 分别表示对照( 自然降水) 和干旱处理。ns、* 和＊＊分别表示两个处理间各指标无显著性差异( P＞0．05) 、存在显著性

差异( P＜0．05) 和极显著性差异( P＜0．01) ，下同。n= 5。
Note: Control and Drought represent natural precipitation and three consecutive years of drought，respectively． ns，* and ＊＊ indicate no significant
difference ( P＞0．05) ，significant difference ( P＜0．05) and extremely significant difference ( P＜0．01) of indices between drought and control treatments，
respectively． The same below． n= 5．
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表 1 干旱处理对梭梭枝叶性状的影响( n=5)
Table 1 Effects of drought on stem and leaf traits of Haloxylon ammodendron ( n=5)

指标 Index 干旱 Drought 对照 Control

木材密度( WD) Wood density ( g·cm－3 ) 0．89±0．02 0．93±0．01
枝条末端总同化枝面积( LA) Assimilating shoot area distal to the segment for hydraulic conductivity
measurement ( cm2 )

279．14±73．5 291．36±48．5

同化枝含水量 Assimilating shoot water content ( %) 72．59±2．13 71．66±1．7
木材面积( WA) Wood area ( mm2 ) 41．99±8．3 47．84±8．9
同化枝面积与木材面积之比( LA/WA) The ratio of assimilating shoot area and wood area ( cm2·mm－2) 8．12±2．39 7．41±2．63
比叶面积( SLA) Specific leaf area ( cm2·g－1 ) 23．22±1．12 22．79±1．34
比叶重( SLW) Specific leaf weight ( g·m－2 ) 434．96±21．9 445．65±30．1
注: 干旱和对照处理间各性状指标在 0．05 水平无显著差异。
Note: There was no significant difference between drought and control treatments at 0．05 level．

图 3 干旱处理对梭梭同化枝脯氨酸( a)、可溶性糖( b) 和可溶性蛋白( c) 含量的影响( n=7)
Fig．3 Effects of drought on soluble sugars ( a) ，soluble protein ( b) and proline ( c) content of Haloxylon ammodendron
( n=7)

图 4 干旱处理对梭梭同化枝超氧化物歧化酶活性( a)、过氧化物酶活性( b)、过氧化氢酶活性( c) 和丙二醛含量( d) 的影响
( n=6)
Fig．4 Effects of drought on superoxide dismutase ( a) ，peroxidase ( b) ，catalase ( c) activity and malondialdehyde content
( d) of Haloxylon ammodendron assimilating shoots ( n=6)

( P＜0．05) ，与比叶重( SLW) 呈显著正相关关系( P＜
0．05) ( 图 5a，5b) ; 木材横截面积( WA) 与叶比导水

率( KL ) 和导水率损失百分数( PLC) 均呈显著正相

关关系( P＜0．05) ( 图 5c，5d) 。
由主成分分析可以看出，两个典范轴( PC1 和

PC2) 累计方差解释率为 60．4% ( 图 6) 。通过负荷

值可知，轴 PC1 主要受比导水率( KW ) 、导水率损失

百分数( PLC) 、过氧化氢酶( CAT) 的驱动，PC2 轴主

要受可溶性蛋白含量( Pro) 、叶比导水率( KL ) 和游

离脯氨酸含量 ( Pr ) 的驱动。此外，干旱处理与对

照( 自然降水) 两个处理在 PC2 轴上具有明显的

区分。
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图 5 梭梭茎比导水率与导水率损失百分数( a)、比叶重( b) 以及木材面积与叶比导水率( c)、导水率损失百分数( d) 的相关
关系
Fig．5 Ｒelationships between Kw and PLC ( a) and SLW ( b) ，as well as the relationship between WA and KL( c) and PLC
( d) of Haloxylon ammodendron

图 6 水力性状与生理生化特性的主成分分析
Fig．6 Principal component analysis ( PCA) of the hydrau-
lic traits and the physio-biochemical indexes of assimilating
shoots
注: KW、KL和 PLC 分别代表比导水率、叶比导水率和导水率损失百
分数; WD、SLA 和 LA /WA 分别代表木材密度、比叶面积和同化枝面
积与木材面积之比; SS、Pro 和 Pr 分别代表可溶性糖、可溶性蛋白质
和游离脯氨酸含量; POD、SOD 和 CAT 分别代表过氧化物酶、超氧化
物歧化酶和过氧化氢酶活性; MDA 代表丙二醛含量。
Note: KW，KL and PLC represent wood-specific hydraulic conductivity，
leaf-specific hydraulic conductivity and percentage loss of hydraulic con-
ductivity，respectively; WD，SLA and LA /WA represent wood density，
specific leaf area and the ratio of assimilating shoot area and wood area，
respectively; SS，Pro，Pr represent soluble sugar，soluble protein and
proline content，respectively; POD，SOD and CAT represent peroxidase，
superoxide dismutase and catalase enzyme activity，respectively; MDA
represents malondialdehyde content．

3 讨 论

在全球气候变化背景下，随着温度的持续升高，

土壤水分的可利用性逐渐减少，干旱化加剧。水分

被认为是限制荒漠生态系统生产力的最关键因子，

植物能否对水分高效传输和利用直接影响植物在干

旱半干旱区的竞争优势。植物水力性状作为反映陆

地植物水分适应机制的关键特征，能有效表征环境

变化下植物对水分传输和利用特征，在预测植物的

适应机理和分布格局等方面发挥着重要作用( Li et
al．，2018) 。植物通过调节水力性状以应对气候变

化尤其是干旱的环境( Bittencourt et al．，2020) 。有

研究表明，因干旱加剧，中国北方科尔沁沙地的松树

面临着更大的水力传输失败风险，相对于生长在半

湿润区的同种树木，半干旱区的樟子松( Pinus syl-
vestris var． mongolica) 和油松( Pinus tabuliformis) 表

现为较低的导水率和较高的木质部栓塞程度( Li et
al．，2020) 。本研究中，干旱处理后梭梭茎的比导水

率( KW ) 和叶比导水率( KL ) 相比对照( 自然降水) 降

低，木质部栓塞程度( PLC) 较对照增加。这与干旱

胁迫影响下针对胡杨( Populus euphratica) 和欧洲黑

杨( Populus nigra) 的木质部导水与栓塞特征的结论

一致( 周洪华等，2012; Brunetti et al．，2020) 。然而，

植物水力性状对降水变化的响应也具有种间差异

性。研究发现，沙柳( Salix psammophila) 的水分传

输效率( KS和 KL ) 对降雨增加 45%有显著响应，对干

旱( 降雨减少 50%) 无显著响应; 而柠条锦鸡儿( Ca-
ragana korshinskii) 的水分传输效率( KS 和 KL ) 对干
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旱有显著响应，但对增水无响应( 陈丽茹等，2018) 。
本研究发现，干旱处理并未对梭梭茎的水分传输效

率( KW和 KL ) 和栓塞程度产生显著性影响，这可能

与梭梭在荒漠生境中长期形成的水分利用策略有

关。有研究表明，梭梭在缺乏降雨的干旱时期表现

出显著降低的蒸腾速率和显著增加的水分利用效

率，在干旱发生时梭梭采取更加保守的水分利用策

略，例如减少光合叶面积或者关闭气孔来减少水分

散失从而缓解植物的水分胁迫( Liu et al．，2018) 。
此外，生长在沙土上的梭梭在土壤深层发育了更深

更庞大的根系，易于获取和利用地下水，并能够根据

浅层土壤含水量的多少调节根系对浅层土壤水和地

下水的利用比例( 许皓等，2007; 戴岳等，2014) 。有

研究指出，该区域具有稳定的地下水水源供应，地下

水的 δ18 O 值在整个生长季的变化较小 ( 戴岳等，

2014) ，从而导致梭梭茎木质部水力性状对干旱处

理的响应并不敏感。然而，有关降水对梭梭水分运

输安全性方面的影响还有待于进一步研究。
干旱诱导的栓塞导致木质部水力功能部分或完

全丧失，阻碍水分运输，从而导致树木因水力衰竭而

死亡，即水力失衡假说，是干旱导致树木死亡的主要

生理机制之一( McDowell et al．，2019) 。但也有一些

学者认为，在干旱胁迫环境下，适当的木质部栓塞可

防止植物体过度蒸腾失水，有利于保持其体内的水

分平衡，并且一些树木能够在接近完全水力失败的

情况下存活 ( 木巴热克·阿尤普等，2012) 。据报

道，干旱胁迫下火炬松 ( Pinus teada ) 在 栓 塞 程 度

( PLC) 高达 80%时仍能存活，且在复水后通过径向

生长，形成具有活性的木质部从而恢复水分传输效

率( Hammond et al．，2019) 。龚容等( 2018) 对 3 种

锦鸡儿属植物水力结构特征及其干旱适应策略的研

究发现，与中间锦鸡儿( Caragana intermedia) 和柠条

锦鸡儿相比，小叶锦鸡儿( Caragana microphylla) 在

导水率下降 50%时的木质部水势( P50 ) 最大，水分

胁迫时极易发生栓塞，但正是由于导管的栓塞降低

了水分运输效率，使其在干旱环境中能够通过减少

水分的供应来降低水分的丧失。本研究发现，梭梭

在生长季具有较高的 PLC，这可能也是梭梭长期在

干旱生境中所形成的适应策略之一。植物体内的渗

透调节物质对植物渗透调节能力以及抵御干旱胁迫

具有重要的作用。研究表明，当植物受到干旱胁迫

时，植物通过增加渗透调节物质含量使得细胞能够

保持一定的含水量和膨压势。其中，可溶性糖类被

认为是许多植物重要的渗透调节物质之一，大多数

研究认为，可溶性糖含量越高植物抗逆性越强( 周

瑞莲等，2015) 。近年来，越来越多的研究发现，木

质部栓塞及修复是植物应对张力状态下水分运输的

内在调节机制( Hacke et al．，2003) 。栓塞修复过程

中需要一些生理活动促进水分流向栓塞导管，栓塞

导管再充水所需要的驱动力来自于栓塞导管壁上薄

液流层溶质浓度增加所产生的渗透压，其中的溶质

来源于相邻薄壁细胞中无机离子和淀粉水解过程所

产生的糖等( 金鹰等，2016) 。可见，可溶性糖在木

质部栓塞修复中也起着十分重要的作用。本研究发

现，干旱处理下梭梭同化枝可溶性糖含量较对照

( 自然降水) 虽有所增加，但差异并不显著。我们推

断可能有两方面的原因: 首先，干旱处理下，梭梭将

更多的光合产物( 可溶性糖) 用于根系生长，使得根

系能够获得更多的水分保证其生长、生存，保持它们

在干旱环境中的竞争优势( 田媛等，2014) ; 其次，长

期严重的水分亏缺可能导致一定程度的机械损伤，

代谢紊乱或形成栓塞，使得可溶性糖不能发挥其渗

透调节作用而转化为淀粉储存，当环境条件适宜时

用于组织和器官的重建( He et al．，2020b) 。此外，

可溶性蛋白和脯氨酸与植物细胞的渗透调节也有

关。苏志豪等( 2021) 研究发现，随着土壤干旱程度

的加剧，沙生柽柳( Tamarix taklamakanensis) 种群叶

片内可溶性蛋白呈上升趋势，表明干旱胁迫下沙生

柽柳通过大量积累渗透调节物质来降低细胞渗透

势，增强其吸水能力。本研究结果与之相似，干旱处

理显著提高了可溶性蛋白和游离脯氨酸含量。可

见，脯氨酸和可溶性蛋白是梭梭应对干旱胁迫的主

要渗透调节物质。
为了抵御干旱等逆境胁迫条件，植物在长期的

进化过程中形成了复杂的抗氧化防御系统，逆境发

生时植物体通常会通过自身的抗氧化酶系统清除过

量的活性氧，保护细胞膜结构与功能不受破坏，增强

其抗逆性。植物体内抗氧化酶种类较多，但超氧化

物歧化酶( SOD) 、过氧化物酶( POD) 以及过氧化氢

酶( CAT) 是植物体内主要的抗氧化酶类 ( Zhao et
al．，2012) 。本研究发现，在干旱处理下梭梭为了清

除活性氧伤害，SOD 和 CAT 活性显著提高，而 POD
无显著性变化，这表明 SOD 和 CAT 可能是梭梭应

对干旱的关键抗氧化酶类，这在王利界等( 2018) 研

究结果中也得到证实。丙二醛是膜脂过氧化的最终

产物，其含量的高低可以用于表示细胞膜损伤程度

以及植物抗逆性的大小。张维等( 2018) 研究发现，

与对照相比，增雨显著降低了梭梭丙二醛含量，说明

362彭 兰等: 干旱对梭梭水力性状及生理生化特性的影响



自然生境下的梭梭细胞膜损伤程度较高。本研究发

现，梭梭同化枝丙二醛含量在干旱与对照( 自然降

水) 之间无显著性差异，说明梭梭同化枝细胞膜未

受到明显损伤，这可能是由于受到抗氧化保护酶系

统和渗透调节的协同作用，保护其细胞膜免受干旱

胁迫的伤害。

4 结 论

干旱处理对梭梭茎的水分传输效率 ( 比导水

率、叶比导水率) 、栓塞程度以及枝叶性状影响不显

著; 但其渗透调节物质( 脯氨酸和可溶性蛋白含量)

以及抗氧化酶活性( 超氧化物歧化酶和过氧化氢

酶) 显著增加，说明梭梭主要通过增加渗透调节能

力和保护酶活性协同抵御干旱胁迫，以维持正常的

生理活动。此外，梭梭自然栓塞程度较高，是其适应

荒漠区极端干旱生境的一种适应策略。鉴于植物水

力性状对降水格局变化响应与适应机制的复杂性，

今后的研究除了要考虑木质部水分传输效率和生理

生化特性外，还需结合与水分运输安全性、气孔调

节、以及碳代谢等其他生理生态过程之间的关系，为

系统揭示荒漠植物水力性状对全球气候变化的响应

与适应机制提供理论基础。
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