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摘  要  梭梭(Haloxylon ammodendron)是古尔班通古特沙漠的主要建群种, 在生物多样性保护和防止旱地退化等生态系统服

务方面有重要作用。气候变化引起的频发干旱对梭梭生存有显著的影响, 明晰干旱胁迫下梭梭的抗旱策略, 对于荒漠生态系

统的可持续发展至关重要。水力性状和碳收益作为抗旱机制中的重要部分, 目前对干旱胁迫下梭梭生存的水力性状阈值尚不

明确。该研究以成年梭梭为对象, 分别设置对照组和干旱处理组, 对梭梭上、中、下3个高度的同化枝水分状况、枝条木质部

导度损失率、气体交换特征、非结构性碳水化合物含量和形态特征等进行了测定, 利用单因素方差分析检验不同处理及枝条

高度间的各项性状差异, 结合线性回归了解梭梭气孔敏感性, 通过主成分分析解析梭梭的抗旱策略。研究表明: (1)梭梭的黎

明和正午同化枝水势、同化枝含水量和枝条含水量均因干旱胁迫而下降, 但并未随高度增加而降低; P50和P88 (最大导水度损失

50%和88%的木质部水势)未因干旱胁迫和枝条高度的增加显著变化, 两个处理下3个枝条高度的P50平均值为–4.12 MPa, P88为

–7.10 MPa, 而水力安全边界在干旱胁迫下显著降低; (2)梭梭的气孔行为对水分亏缺敏感性低, 干旱胁迫和枝条高度增加总

体上未对其净光合速率和气孔导度产生显著影响; (3)同化枝和枝条非结构性碳水化合物含量未因干旱胁迫和枝条高度的增

加而降低, 反而略有升高, 干旱胁迫下同化枝和枝条非结构性碳水化合物含量相较对照组分别升高22.11%和13.10%; (4)梭梭

在干旱胁迫下的胡伯尔值相较对照组升高73.78%; 比叶面积相较对照组降低14.60%, 但两者均与对照组无显著差异。总之, 

梭梭的水力性状受干旱胁迫影响显著, 但不受枝条高度的影响, 并不存在随枝条高度增加的水力限制; 干旱胁迫下, 梭梭树

冠外缘枝条同时发生水力失效的风险较大, 水力安全边界(正午同化枝水势与P88的差值)只有对照组的40.85%; 但由于梭梭

气孔对水分亏缺的低敏感性, 这使得其光合固碳并未受到影响, 反而同化枝和枝条的非结构性碳水化合物含量会有所升高。 
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Abstract 

Aims  Haloxylon ammodendron is the major dominated species in the Gurbantünggüt Desert, which plays a key 
role in ecosystem services: such as biodiversity conservation and prevention of dryland degradation. Frequent 
droughts have a significant impact on the survival of H. ammodendron, thus understanding the drought resistant 
strategies of H. ammodendron is essential for the sustainability and stability of desert ecosystems. Robust 
hydraulic system and carbon balance are important parts of the drought resistance mechanism, but the hydraulic 
threshold for survival of H. ammodendron under drought stress are still unquantified. 
Methods  We set up a control group and a drought treatment group for adult H. ammodendron, and determined 
the water status of assimilation twigs, the loss rate of xylem hydraulic conductivity in branches, gas exchange 
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characteristics, nonstructural carbohydrate (NSC) contents and morphological characteristics at upper, lower and 
middle branches of H. ammodendron. We used one-way ANOVA for each trait among different treatments and 
heights, linear regression for stomatal sensitivity and principal component analysis for drought resistance of H. 
ammodendron, respectively. 
Important findings  (1) The predawn and midday water potential of assimilation twig, assimilation twig water 
content and branch water content of H. ammodendron decreased under drought stress, but did not affected by the 
increase of height; P50 and P88 (xylem tension causing 50% and 88% loss of maximum hydraulic conductivity) 
did not change significantly under drought and with increasing height, and the mean value of P50 was –4.12 MPa 
and P88 was –7.10 MPa for each height and treatment groups, while the hydraulic safety margin was significantly 
reduced under drought. (2) The stomatal opening of H. ammodendron was not sensitive to drought stress, and thus 
drought stress and branch height increase did not significantly affect net photosynthetic rate and stomatal 
conductance in general. (3) The NSC contents of assimilation twigs and branches did not decrease under drought 
stress or with increasing branch height; the value of NSC contents in the assimilation twigs and branches were 
22.11% and 13.10% higher, compared to the control group. (4) The Huber value of H. ammodendron increased by 
73.78% in the drought treatment group compared to the control group; the specific leaf area decreased by 14.60% 
compared to the control group, but there were no significant difference between the two treatment groups. In 
conclusion, the hydraulic traits of H. ammodendron were significantly affected by drought stress, but not by the 
increase of branch height, and there was no hydraulic limitation with increasing branch height. Under drought 
stress, the risk of simultaneous hydraulic failure of the peripheral branches at the crown edge was high, the 
hydraulic safety margin (difference between midday assimilation twig water potential and P88) was only 40.85% 
of that of the control group. Due to the low sensitivity of stomata to water stress, the shrub can maintain the 
capacity of photosynthetic carbon fixation under drought stress, and even slightly increased NSC contents of the 
assimilation twigs and branches. 
Key words  drought stress; drought resistant strategy; hydraulic trait; nonstructural carbohydrate; tree mortality; 
Haloxylon ammodendron 
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全球气候变化改变了降水的时空格局, 预计干

旱事件发生的频率、强度和持续时间会进一步增加

(Dai, 2013; Giorgi et al., 2014)。而在全球范围内, 由

干旱引发的树木死亡事件持续发生(Allen et al., 

2010)。如干旱胁迫下小青杨(Populus pseudosimonii)

的顶端枯死(Fang et al., 2021), 沙丘上黄柳(Salix 

gordejevii)的死亡(Gong et al., 2021)等。荒漠灌木在

维系荒漠-绿洲共生关系中作用重大, 关乎我国西

北干旱区乃至中亚地区生态安全和经济社会的可持

续发展(李彦等, 2021)。水是该地区植物生长的最主

要限制因子 , 控制着荒漠植物的生长与分布

(Noy-Meir, 1973)。虽然近50年来, 我国西北地区的

降水有增加的趋势(Li et al., 2013)。但由于人类活动

对水资源和土地利用方式的改变(Yu et al., 2022), 

使土壤水分在空间和时间上的分布发生变化, 直接

影响植物对土壤有效水的利用, 而由此带来的负面

影响可能会在干旱区被进一步放大(Huang et al., 

2016; Tiemuerbieke et al., 2018)。水分环境的微小变

化可能导致严重的生态后果, 若植物不适应这些新

条件, 将对生态系统水平衡和植物生存产生深远的

影响(Hoover et al., 2015; Grossiord et al., 2017), 加

剧旱地退化和荒漠化风险(Huang et al., 2019; Yu  

et al., 2022)。认识气候变化下干旱区荒漠植物的生

存策略, 对于生物多样性保护、碳中和以及生态系

统结构功能变化的预测具有重要作用。 

干旱胁迫下植物如何有效减少水分流失、维持

体内水分环境的稳态, 成为决定其生长及生存的重

要因素(Yang et al., 2021)。植物可通过一系列的生理

响应及表型适应来应对干旱胁迫 (Cooper et al., 

2003)。气孔被认为是植物响应干旱胁迫的第一道防

线, 叶水势下降引发的叶片膨压降低将导致气孔关

闭, 以减少水分的流失(Chaves et al., 2002)。但植物

的光合生产将会受限, 由此可能对植物不同组织中

的非结构性碳水化合物含量及组分产生影响。通常

植物会生成更多的可溶性糖来参与渗透调节, 以维

持细胞膨压的稳定(Hartmann & Trumbore, 2016)。此
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外, 植物可通过表型可塑性适应土壤水分环境变化

(Yang et al., 2021)。叶片对干旱胁迫较为敏感, 植物

可通过抑制叶片的生长, 形成厚而小的叶来适应干

旱(Werner et al., 1999)。并且, 植物可通过调节导水

和失水面积的比值来维持体内水分环境的稳态, 如

增加胡伯尔值(Carter & White, 2009)。对于干旱生境

中的植物而言, 在严重干旱期间, 选择性地死亡部

分或全部地上组织(top-kill), 但保留具有再生能力

的地下器官, 这可能有助于植物在干旱胁迫下的生

存(Bond & Midgley, 2001; Chen et al., 2021)。如乔木

小青杨树冠上部树枝死亡, 有效地降低了树木活体

部分的高度, 减少了用水量并延缓了导水系统受损

(Fang et al., 2021)。许多灌木在极端干旱生境中由于

边材的不对称生长, 会形成相对独立且冗余的模块

化导水系统, 呈现出基部多分枝的形态(Schenk et al., 

2008; Anest et al., 2021), 且分枝水平随着干旱致死

风险的加剧而增加(Schenk et al., 2008), 这降低了

植物整株死亡的风险。如Chen等(2021)对40种木本

植物的研究发现, 灌木在干旱事件中会选择部分枝

条或顶梢的枯死。然而, 乔木灌木化过程中生长型

的变化将会影响植物的抗旱策略(Beikircher & Mayr, 

2008; Schenk et al., 2008), 当前我们对灌木化后植

物的抗旱策略变化认识有限。 

植物的死亡机制同抗旱策略密切相关(Chen et al., 

2021)。认识植物抗旱策略有助于详细了解由干旱所

引起的树木死亡机制(McDowell, 2011; Chen et al., 

2021)。有研究表明, 木本植物栓塞抗性与其在持续

干旱中的生存能力密切相关(Brodribb & Cochard, 

2009; Choat et al., 2012)。随着干旱时间的延长, 植

物的水势可能会持续下降, 最终诱发木质部产生栓

塞, 植物从土壤中获取水分的能力下降, 从而导致

树木的死亡(Choat et al., 2012)。水力性状作为植物

响应干旱的重要预测因子(Anderegg et al., 2018), 

通过木质部对栓塞抵抗能力(P50/P88 (最大导水度

损失50%和88%的木质部水势))和水力安全边界等

水力性状的测定, 可合理预测特定物种的干旱胁迫

死亡阈值(Choat et al., 2012)。尽管在短时间和高强

度的干旱事件中, 水力失效可能是导致死亡的主要

因素之一(Chen et al., 2021), 但由于树木的死亡过

程涉及许多相互作用和关联的机制, 并不能被及时

追踪到(Anderegg et al., 2012; Trugman et al., 2021)。

通常, 植物死亡期间的碳动态和水力性状变化高度

相关, 不应将两者孤立看待(Anderegg et al., 2012)。

McDowell等(2008)提出碳饥饿假说, 认为树木受到

干旱胁迫后的气孔关闭将影响光合固碳, 导致碳收

支失衡, 而当存储的非结构性碳水化合物难以支撑

其生理过程时, 将发生碳饥饿, 诱发树木的死亡。此

外, 植物的死亡机制与其气孔行为相关。等水势植

物在干旱胁迫下关闭气孔, 以维持恒定的正午叶水

势, 但光合固碳能力会下降, 易发生碳饥饿; 而非

等水势植物的气孔在干旱期间始终保持开放, 正午

叶水势随干旱胁迫加剧而下降, 具有较高的固碳能

力, 但木质部更易产生栓塞而诱发水力失效(Zhang 

et al., 2020)。然而, 关闭气孔以维持较高叶水势的

植物并不意味着要以牺牲碳同化为代价 , 如

Garcia-Forner等(2016)发现等水势植物Pinus edulis

和非等水势植物Juniperus monosperma在干旱胁迫

下几乎同时关闭了其气孔。这也意味着如果等水势

植物没有表现出比非等水势植物更大的碳消耗需求, 

则等水势植物并不一定会发生碳饥饿(McDowell et 

al., 2008)。且Garcia-Forner等(2016)的研究指出, 非

等水势植物具备较高的栓塞抗性, 也使得它们并不

会经历水力失效。因此, 需要进一步明确植物在干

旱胁迫下的抗旱策略及气孔行为如何影响其死亡机

制, 尤其是对于极端干旱生境中的物种而言。 

梭梭(Haloxylon ammodendron)是一种具有肉质

叶片的旱生耐盐多年生C4植物(Lü et al., 2019), 广

泛分布于中亚, 是古尔班通古特沙漠的建群种, 在

生物多样性保护和防止水土流失等方面具有很高的

价值(Wu et al., 2019)。近年来, 由于气候变化、地

下水位下降和人类干扰, 梭梭林正在逐年退化, 甚

至有模型预测未来新疆地区的梭梭将消失(Li et al., 

2019), 这将直接威胁到干旱荒漠区生态系统服务

功能的可持续性。当前, 有许多学者对干旱胁迫下

梭梭的生理及表型调整进行了探究, 如光合特性

(Gong et al., 2015)、渗透调节(Lü et al., 2019)、水分

利用动态(Dai et al., 2015)、根系性状(Xu & Li, 2008)

等。此外, Xu等(2016)对不同个体大小的梭梭研究指

出, 幼龄梭梭抗旱策略发育不完全, 水力失效是其

死亡的主要原因, 而老龄梭梭由于抗旱策略过度发

育导致生长受限可能引发碳饥饿。然而, 由于梭梭

等荒漠植物具有极强的耐旱性, 其关键水力性状的

测量难度较大, 尚未明确干旱胁迫下水力性状变化

的阈值, 这直接阻碍了对荒漠植物生存前景的预测
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以及死亡机制的探究。此外, 树高与水力性状和碳

水化合物的产生与运输相关(Liu et al., 2019)。并且

树高被认为与植物的栓塞脆弱性以及死亡率存在协

变, 大量研究表明随树高的增加, 更易诱发植物在

干旱期间的死亡 , 尤其是枯梢 (Trugman et al., 

2021)。其中, 由树高引起的水力限制假设得到了广

泛的验证(Koch et al., 2004; Stovall et al., 2019; Fang 

et al., 2021)。然而, 梭梭生长型可表现为灌木或乔

木, 灌木形态的成年梭梭树体矮小, 通常高2–3 m 

(Song et al., 2021), 而乔木形态的梭梭株高可达10 

m (Sage & Sultmanis, 2016)。乔木灌木化过程, 树体

结构发生调整, 由原来直立向上生长且具有明显的

主干, 发展为相对矮小且具有模块化导水系统的结

构, 这将导致水力结构多样性的增加(Beikircher & 

Mayr, 2008)。然而灌木化后, 由株高和树体主干结

构变化带来的水力限制作用如何, 不得而知。干旱

胁迫下灌木型的梭梭可能与乔木(如小青杨(Fang et 

al., 2021))并不一样, 并不存在随树体高度增加的水

力性状变化, 使得树冠外缘枝条枯死存在高度上的

先后顺序。因此, 本研究通过调查梭梭在干旱胁迫

下不同高度枝条的功能性状表达, 认识干旱胁迫下

梭梭水力性状调整和非结构性碳水化合物含量动态, 

分析其抗旱策略和潜在死亡原因, 为梭梭林保护和

潜在分布区预测提供理论参考。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

实验地位于古尔班通古特沙漠南缘, 中国科学

院阜康荒漠生态系统观测试验站的盐生植物园内

(44.28° N, 87.93° E)。该地有典型的温带大陆气候, 

夏季炎热干燥, 冬季寒冷。冬季最低气温–42.2 ℃, 

夏季最高气温44.4 ℃, 年平均气温6.6 ℃; 年降水

量70–180 mm, 年蒸发量1 000 mm (Xu et al., 2017)。

该地土壤类型为盐碱土, 浅层土壤因蒸发而极度干

燥。优势种植物有梭梭、白梭梭(Haloxylon persicum)、

多枝柽柳(Tamarix ramosissima)等(Tiemuerbieke et al., 

2018)。 

1.2  实验设计 

以成年的梭梭为研究对象, 株高为(2.95 ± 0.24) m。

选取两块样地, 一块样地作为对照, 另一块样地用

作干旱处理。从2019年4月至2021年10月, 对照组内

的梭梭在生长季内每月灌溉一次, 每次灌溉至土表

以上存在明显水层时停止, 让其始终保持相对湿润

的土壤水分环境; 干旱处理组在实验期间则停止灌

溉, 但并未遮除降水。在对照组和干旱处理组各选

取4株梭梭, 对照组的梭梭生长健康, 未出现明显的

枯枝; 而干旱处理组的梭梭长势衰弱, 植株更为矮

小, 并且树冠外缘存在明显枯死的枝条。将每株梭

梭个体冠缘外围的枝条划分为3个取样高度, 下部

(0.3–0.6 m)、中部(1.3–1.6 m)和上部(2.3–2.6 m)。于

2021年7–10月, 对所选择的梭梭进行实验。 

1.3  实验方法 

1.3.1  土壤含水量测定 

在7月15日, 利用土钻分别对对照组和干旱处

理组每株梭梭下方0–220 cm的土壤进行取样。0– 

100 cm土层每隔20 cm取样一次, 100–220 cm每隔

40 cm取样一次。取样后立即装入铝盒, 带回实验室

称其质量, 随后放入105 ℃烘箱, 烘干至恒质量。 

1.3.2  水分状况的测定 

在7月20–25日, 该期间及其前一周并无降雨事

件出现。对两块样地中选定的4株梭梭, 取上、中、

下部带有同化枝(即具有光合能力的绿色细棒状叶)

的枝条3–4根, 将其装入放有湿纸球的冰盒中, 随后

带回实验室用压力室 (Soil Moisture Equipment, 

Santa Barbara, USA)测定水势。该运输过程可近似认

为同化枝的水势与枝条的水势达到平衡状态(Fang 

et al., 2021)。黎明同化枝水势的测定时间为日出前

的 30 min, 正 午 同 化 枝 水 势 (Ψmd) 的 测 定 在

13:00–15:00。在测定黎明同化枝水势的同时, 选择

枝条和同化枝进行含水量的测定。用万分之一天平

称取鲜质量后, 将其放入65 ℃烘箱烘干至恒质量, 

用于计算含水量。 

1.3.3  光合参数测定 

在7月20–25日, 在测定完同化枝水势的同一天, 

对梭梭同化枝的最大净光合速率进行测定。测定的

时间在正午的11:00–13:00之间。同样对两块样地中

的4株梭梭, 选择同一枝条上、中、下部的3–5片同

化枝, 取下后将其放入装有蒸馏水的瓶中, 立即用

LI-6400便携式光合仪(LI-COR, Lincoln, USA)测定光

合速率和气孔导度。光合仪2 cm × 3 cm叶室内的光

强由红蓝光源提供, 光强设置为1 500 μmol·m−2·s−1, 

流速设置为500 μmol·s−1。使用以下公式(Johnson  

et al., 2011)对梭梭的气孔敏感性进行分析:  

s lng m VPD b    (1) 
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式中, gs为气孔导度, b为饱和水汽压差(VPD) = 1 

kPa时的参考电导率, –m量化了gs对VPD的敏感性。 

1.3.4  枝条木质部导度损失率曲线与水力安全边界

测定 

在7月25日至8月30日期间, 使用空气注入法测

定对照组和干旱处理组梭梭上、中及下部的枝条木

质部导度损失率曲线。在6:30–7:30, 对两块样地中

的3–4株梭梭上、中、下部各取1根大小基本一致无

分枝的枝条。取样枝条的长度为0.8–1.2 m。取样后

立即放入装有蒸馏水的桶里, 在水下重新剪去一小

截(约1 cm), 并用黑色的塑料袋包裹住枝条。在实验

开始前, 我们使用空气注入法(Brodribb & Feild, 2000)

确定了梭梭的最大导管长度为(16.99 ± 1.57) cm。随

后, 从取样枝条上剪一段长度为(20.90 ± 2.33) cm的

枝条(Fang et al., 2021), 将枝条两端的皮层去除, 随

后将该枝条形态学下端连接至流速测定装置。该

装置由65 cm高的水柱提供流速测定所需的压力, 

流速的测定使用微流量计 (Liqui-Flow ML120, 

Bronkhorst High-Tech BV, Ruurlo, The Netherlands), 

由此可测得枝条的初始导度(Ki)。随后将枝条连接

到冲洗装置, 冲洗液为20 mmol·L–1 KCl溶液, 冲洗

压力为130 kPa, 冲洗20–30 min后, 将其再次连接

到流速测定装置测定最大导水度(Kmax)。 

使用空气注入法让枝条产生栓塞(Chen et al., 

2021)。在测定前, 我们使用自然干燥法对空气注入

法的可靠性进行了验证, 自然干燥法测得的P50为

–3.20 MPa, P88为–7.09 MPa, 这与空气注入法的结

果接近。将测定完最大导水度的枝条用刀片在其中

间轻划, 以便让气体进入导管内, 随后放入压力室

(Model 1505D-EXP, PMS Instrument Company, 

Albany, USA)的双头压力套中加压, 加压的时间为 

1 min (Rosner et al., 2019)。随后将加压完的枝条放

入去气蒸馏水中平衡30 min (Rosner et al., 2006)。再

次将其连接到流速测定装置测定其导水度(Kh)。然

后 , 重复该过程直到导度损失率 (PLC)超过90% 

(Zolfaghar et al., 2015)。PLC = (Kmax – Kh)/Kmax × 

100。枝条导度损失率曲线由枝条导度损失率和压力

室所施加压力的函数关系得到, 使用sigmoidal拟合

该函数关系, 该拟合过程使用R软件“fitplc”包完成

(Duursma & Choat, 2017)。拟合函数具体如下:  

PLC 100 / (1 exp[ ( )])a b    (2) 

水力安全边界(HSM)的计算如下:  

HSM50 P50md   (3) 

HSM88 P88md   (4) 

1.3.5  非结构性碳水化合物含量测定 

在8月1–5日, 取每个处理3–4株梭梭上、中、下

部的同化枝和枝条。取样后带回实验室, 放入105 ℃

烘箱30 min, 随后将烘箱温度调至65 ℃烘48 h。将

烘完的样品使用球磨仪 (MM400, Retsch, Hann, 

Germany)粉碎装入自封袋。使用硫酸苯酚比色法测

定非结构性碳水化合物含量(Zhang et al., 2014)。使

用UV -2401PC分光光度计(Shimadzu Corporation, 

Kyoto, Japan)在490 nm处测定组织中的可溶性糖和

淀粉含量。非结构性碳水化合物含量为淀粉与可溶

性糖含量之和。 

1.3.6  比叶面积和胡伯尔值测定 

在9月1–5日, 测定梭梭的比叶面积和胡伯尔

值。各取对照组和干旱处理组4株梭梭上、中、下部

的枝条1–2根。用扫描仪 (Epson Perfection 2400 

Photo, Seiko Epson, Nagano, Japan)扫描枝条末端的

同化枝, 使用Image J软件计算扫描图片的同化枝面

积。随后, 将同化枝放入65 ℃烘箱烘干至恒质量, 

并称其干质量。同时, 用游标卡尺测定枝条切口处

的直径, 用于计算边材面积(由于所取枝条未形成

明显的木髓, 可认为枝条的切面为边材面积)。比叶

面积为同化枝面积与其干质量之比, 胡伯尔值为边

材面积与其末端的同化枝面积之比。 

1.4  数据分析 

利用SPSS 21.0对土壤含水量、P50、P88、黎明

同化枝水势、正午同化枝水势、同化枝含水量、枝

条含水量、水力安全边界、净光合速率、气孔导度、

同化枝非结构性碳水化合物含量、枝条非结构性碳

水化合物含量、比叶面积和胡伯尔值进行单因素方

差分析, 用Duncan法进行多重比较, 利用R 4.1.2中

的“ggplot2”包进行绘图。气孔敏感性分析, 非结构

性碳水化合物含量与导度损失率之间的关系在R中

使用lm函数进行线性回归。采用R中的prcomp函数

对梭梭各性状进行主成分分析, 用“ggbiplot”包展示

主成分分析结果。 

2  结果和分析 

2.1  土壤含水量 

除20和40 cm土层深度, 对照组其余土层的含

水量均高于干旱处理组(图1)。此外, 对照组和干旱 
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图1  梭梭样地不同土层深度的土壤含水量(平均值±标准

误)。不同大写字母表示同一处理不同土层深度存在显著差

异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一土层深度不同处理间

差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Soil water content at different depths in Haloxylon 
ammodendron sampling plot (mean ± SE). Different uppercase 
letters indicate significant differences among soil depths of the 
same treatment (p < 0.05), and different lowercase letters 
indicate significant differences between treatments of the same 
soil depth (p < 0.05).  
 

处理组的土壤含水量均随土层深度的增加有上升的 

趋势。 

2.2  水力性状 

对照组梭梭各高度枝条的P50和P88与干旱处

理组之间无显著差异(图2; 表1)。对照组梭梭各高度

间的P50和P88无显著差异, 上、中和下部的平均P50

为–4.15 MPa, 上、中、下部的平均P88为–7.28 MPa。

此外, 干旱处理组梭梭上、中、下部的P50和P88同

样无显著差异, 上、中、下部的平均P50为–4.08 MPa, 

而P88为–6.92 MPa。 

对照组梭梭各高度的黎明同化枝水势、正午同

化枝水势、同化枝含水量和枝条含水量均要高于干

旱处理组, 但并不都存在显著性差异(图3)。无论是

对照组还是干旱处理组, 各高度间的这些水分生理

指标也无显著差异, 上、中、下部的水分状况表现一

致。此外, 对照组和干旱处理组的梭梭黎明同化枝

水势普遍要高于P50, 而正午同化枝水势则均要低

于P50, 且干旱处理组上部的正午同化枝水势要低

于P88。具体而言, 对照组上、中、下部的平均黎明

同化枝水势、正午同化枝水势、同化枝含水量和枝

条含水量分别为: –2.53 MPa、–5.14 MPa、75.15%、

30.26%, 而干旱处理组上、中、下部的平均黎明同

化枝水势、正午同化枝水势、同化枝含水量和枝条

含水量分别为: –3.99 MPa、–6.04 MPa、70.80%、

25.39%。 

不管是正午同化枝水势与P50之差(HSM50)或

是正午同化枝水势与P88之差(HSM88)得到的水力

安全边界, 均是干旱处理组要显著低于对照组(图

4)。对照组上、中、下部的HSM50平均值为–1.00 MPa,  

 

 
 

图2  梭梭木质部导度损失率曲线。垂直的实线分别表示最大导水度损失50%和88%时木质部受到的压力(即木质部的水势) 
(P50、P88); 虚线和阴影为95%的置信区间。 
Fig. 2  Percent loss of xylem conductivity for Haloxylon ammodendron. The vertical solid lines indicate the pressure on the xylem 
(i.e. the water potential of the xylem) for 50% and 88% loss of maximum hydraulic conductivity (P50, P88) respectively; the dashed 
lines and shaded areas are 95% confidence intervals. 
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表1  对照组和干旱处理组梭梭上、中和下部枝条最大导水度损失50%和88%的木质部水势(P50和P88) (平均值±标准误) 
Table 1  Xylem water potential for 50% and 88% loss of maximum hydraulic conductivity (P50, P88) in upper, middle and lower branches of control and 
drought-treated Haloxylon ammodendron (mean ± SE) 

P50 (MPa) P88 (MPa) 
 

下部 Bottom 中部 Middle 上部 Upper 下部 Bottom 中部 Middle 上部 Upper 

对照组 Control –4.35 ± 0.10Aa –4.13 ± 0.33Aa –3.98 ± 0.17Aa –7.67 ± 0.26Aa –7.02 ± 0.56Aa –7.10 ± 0.07Aa 

干旱组 Drought –4.15 ± 0.17Aa –3.82 ± 0.16Aa –4.27 ± 0.14Aa –7.03 ± 0.21Aa –6.88 ± 0.24Aa –6.86 ± 0.09Aa 

不同大写字母表示同一处理不同高度间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一高度不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Different uppercase letters indicate significant differences among different heights of the same treatment (p < 0.05) and different lowercase letters indicate 
significant differences between treatments of the same height (p < 0.05). 

 

 
 

图3  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的黎明同化枝水势、正午同化枝水势、同化枝含水量和枝条含水量(平均值±标
准误)。P50和P88分别为最大导水度损失50%和88%的木质部水势。不同大写字母表示同一处理不同高度水平间存在显著差

异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一高度水平不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Predawn assimilation twig water potential, midday assimilation twig water potential, twig water content and branch water 
content among different heights of Haloxylon ammodendron in control and drought treatment groups (mean ± SE). P50 and P88 are 
the xylem water potentials for 50% and 88% loss of maximum hydraulic conductivity, respectively. Different uppercase letters 
indicate significant differences among different heights of the same treatment (p < 0.05) and different lowercase letters indicate 
significant differences between different treatments of the same height (p < 0.05). 

 
而HSM88的平均值为2.13 MPa。对于干旱处理组,

上、中、下部的HSM50以及HSM88的平均值分别为: 

–1.97 MPa、0.87 MPa。此外, 虽然干旱处理组的

HSM50以及HSM88随高度的增加有显著变化, 但

在不同高度带间差异较小。  

2.3  光合特性 

与对照处理组相比, 除下部的净光合速率外, 

干旱组梭梭各高度的净光合速率和气孔导度无显著

差异。无论是对照组还是干旱处理组, 上、中、下部

间的净光合速率和气孔导度无显著差异(图5)。对照

组上、中、下部的净光合速率和气孔导度的平均值

分别为: 17.94 µmol·m–2·s–1、0.09 mol·m–2·s–1。而干

旱处理组上、中、下部的净光合速率和气孔导度的

平均值分别为: 22.01 µmol·m–2·s–1、0.07 mol·m–2·s–1。 

图6展示了梭梭的气孔导度与饱和水汽压差之

间的关系。结果表明, 气孔导度与饱和水汽压差的

线性回归结果并不显著, 表明气孔导度对饱和水汽

压差的增加并不敏感。 
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图4  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的水力安全边界(平均值±标准误)。HSM50和HSM88分别为正午同化枝水势与

P50和P88之差。不同大写字母表示同一处理不同高度水平间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一高度水平不同处

理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Hydraulic safety margin among different heights of Haloxylon ammodendron in control and drought treatment groups (mean 
± SE). HSM50 and HSM88 are the difference between the midday assimilation twig water potential and P50 and P88, respectively. 
Different uppercase letters indicate significant differences among different heights of the same treatment (p < 0.05) and different 
lowercase letters indicate significant differences between different treatments of the same height (p < 0.05). 
 

 
 

图5  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的光合速率和

气孔导度(平均值±标准误)。不同大写字母表示同一处理不

同高度水平间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示

同一高度水平不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 5  Photosynthetic rate and stomatal conductance among 
different heights of Haloxylon ammodendron in control and 
drought treatment groups (mean ± SE). Different uppercase 
letters indicate significant differences among different heights 
of the same treatment (p < 0.05) and different lowercase letters 
indicate significant differences between different treatments of 
the same height (p < 0.05). 

 
 

图6  梭梭气孔导度对饱和水汽压差的响应。阴影为95%的

置信区间。 
Fig. 6  Response of Haloxylon ammodendron stomatal 
conductance to vapor pressure deficit. The shaded areas are 
95% confidence intervals. 

 
2.4  非结构性碳水化合物含量 

干旱处理组各高度的同化枝和枝条非结构性碳

水化合物含量均要高于对照组(图7)。对照组和干旱

处理组上、中、下部间的同化枝和枝条非结构性碳

水化合物含量均无显著差异。对照组上、中、下部

的同化枝和枝条非结构性碳水化合物含量平均值分

别为: 6.06%、3.97%, 而干旱处理组上、中、下部的

同化枝和枝条非结构性碳水化合物含量平均值分别
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为: 7.40%、4.49%。干旱处理组的同化枝和枝条非

结构性碳水化合物含量的升高主要是由可溶性糖含

量的升高所引起(表2)。 

为了进一步探究梭梭的死亡是否存在碳饥饿和

水力失效的耦合作用, 检验了干旱处理组梭梭枝条

木质部导度损失率与枝条非结构性碳水化合物之间

的线性关系(图8)。结果表明, 导度损失率与可溶性

糖、淀粉以及非结构性碳水化合物含量间的相关关

系均不显著, 不存在碳饥饿和水力失效间的相互

作用。 

2.5  胡伯尔值和比叶面积 

干旱处理组各高度的胡伯尔值要普遍高于对照

组, 而比叶面积要普遍低于对照组(图9)。此外, 无论

是对照组还是干旱处理组，其上、中、下部间的比叶

面积和胡伯尔值均无显著性差异。对照组上、中、下

部的胡伯尔值和比叶面积的平均值分别为: 6.33 

cm2·m–2、43.14 cm2·g–1, 而干旱处理组上、中、下部的

胡伯尔值和比叶面积的平均值分别为: 11.00 cm2·m–2、

36.84 cm2·g–1。 

2.6  梭梭的抗旱策略 

PC1和PC2分别解释了47.2%和13.1%的性状变

异(图10A)。沿PC1轴正向, 干旱处理组梭梭位于水

力性状与碳收益增强一侧(胡伯尔值、P50、P88、

同化枝和枝条非结构性碳水合物含量), 而对照组

则位于PC1轴的负向, 有较好的水分状况, 维持较

高的水势及水力安全边界(如Ψpd、Ψmd、HSM50和 

 

 
 

图7  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的同化枝和枝条的非结构性碳水化合物(NSC)含量(平均值±标准误)。不同大写

字母表示同一处理不同高度水平间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一高度水平不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 7  Nonstructural carbohydrate (NSC) content of assimilation twigs and branches among different heights of Haloxylon 
ammodendron in control and drought treatment groups (mean ± SE). Different uppercase letters indicate significant differences 
among different heights of the same treatment (p < 0.05) and different lowercase letters indicate significant differences between 
different treatments of the same height (p < 0.05). 

 
表2  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的同化枝和枝条的可溶性糖和淀粉含量(平均值±标准误) 
Table 2  Soluble sugar and starch contents of assimilation twigs and branches among different heights of Haloxylon ammodendron in control and drought 
treatment groups (mean ± SE) 

同化枝 Assiassimilation twig 枝条 Branch 处理 Treatment 高度 Height 

可溶性糖 Soluble sugar (%) 淀粉 Starch (%) 可溶性糖 Soluble sugar (%) 淀粉 Starch (%) 

下部 Bottom 2.48 ± 0.45Ab 3.61 ± 0.62Aa 2.62 ± 0.70Aa 1.41 ± 0.17Aa 

中部 Middle 2.57 ± 0.14Ab 3.13 ± 0.30Aa 2.21 ± 0.39Ab 1.75 ± 0.28Aa 

对照 Control 

上部 Upper 2.83 ± 0.24Ab 3.57 ± 0.59Aa 2.22 ± 0.20Ab 1.71 ± 0.29Aa 

下部 Bottom 3.81 ± 0.37Aa 3.72 ± 0.56Aa 3.01 ± 0.27Aa 1.56 ± 0.07Aa 

中部 Middle 3.48 ± 0.58Aa 3.12 ± 0.59Aa 3.01 ± 0.14Aa 1.34 ± 0.33Aa 

干旱 Drought 

上部 Upper 4.43 ± 0.49Aa 3.65 ± 0.71Aa 3.03 ± 0.19Aa 1.53 ± 0.13Aa 

不同大写字母表示同一处理不同高度水平间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一高度水平不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Different uppercase letters indicate significant differences among different heights of the same treatment (p < 0.05) and different lowercase letters indicate 
significant differences between different treatments of the same heights (p < 0.05). 
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图8  干旱处理组梭梭枝条木质部导度损失率与枝条非结构性碳水化合物(NSC)含量之间的关系。 
Fig. 8  Relationship between branch xylem hydraulic conductivity loss rate and nonstructural carbohydrate (NSC) content of 
Haloxylon ammodendron indrought treatment group.  

 

 
 

图9  对照组和干旱处理组梭梭不同高度枝条的胡伯尔值和比叶面积(平均值±标准误)。不同大写字母表示同一处理不同树高

水平间存在显著差异(p < 0.05), 不同小写字母表示同一树高水平不同处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 9  Huber value and specific leaf area among different heights of Haloxylon ammodendron in control and drought treatment 
groups (mean ± SE). Different uppercase letters indicate significant differences among different heights of the same treatment (p < 
0.05) and different lowercase letters indicate significant differences between different treatments of the same heights (p < 0.05). 

 
HSM88)。t检验表明, 干旱处理组和对照组的PC1得

分存在着显著的差异, 干旱处理组得分高于对照组, 

表明其水力性状与碳收益增强, 但同化枝水势和水

力安全边界等会下降(图10B)。此外, 对干旱处理组

和对照组各高度各项性状PC1得分的ANOVA检验

发现, 不同高度间的得分不存在显著差异, 即干旱

处理虽增强了碳收益和水力性状, 但树冠外缘枝条

上、中、下部在干旱胁迫下会同时降低水势, 由此

可能引发水力失效, 而不具有高度上的先后顺序

(图10C、10D)。 

3  讨论 

3.1  干旱胁迫下梭梭的水力性状变化 

水力性状已被证明是理解干旱事件中树木死亡

机制的有效指标(Trugman et al., 2021)。如Anderegg

等(2016)通过对全球475个物种的meta分析, 证明水

力性状是预测植物死亡率的最佳方法, 解释了70%

的死亡率。P50和P88以及水力安全边界是水力性状

中树木死亡的重要预测因子, 分别表征了木质部导

水度损失50%和88%时的水势(Anderegg et al., 2016; 

Powers et al., 2020)。一般而言, P50和P88越大(越接

近于0), 水力安全边界越窄, 树木的栓塞脆弱性越

高(Anderegg et al., 2016)。在本研究中, 对照组和干

旱处理组之间的P50、P88并不存在显著差异, 干旱

后的梭梭并没有获得更高的栓塞抗性。而有研究指

出, 树木的栓塞抗性在种内的变异较小, 而在种间

由于不同性状之间的权衡使得其存在较大的变异

(Mayr et al., 2010; L'opez et al., 2021)。对此, 可能的 
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图10  梭梭抗旱策略的主成分(PC)分析。ns, 无显著差异; ***, p < 0.001。Ψmd, 正午同化枝水势; Ψpd, 黎明同化枝水势; B.NSC, 

枝条非结构性碳水化合物含量; BWC, 枝条含水量; gs, 气孔导度; HSM50, Ψmd – P50; HSM88, Ψmd – P88; HV, 胡伯尔值; 

L.NSC, 同化枝非结构性碳水化合物含量; LWC, 同化枝含水量; P50, 导水度损失50%时的木质部水势; P88, 导水度损失88%
时的木质部水势; Pn, 净光合速率; SLA, 比叶面积。 
Fig. 10  Principal component (PC) analysis of each trait of drought resistance strategies for Haloxylon ammodendron. ns, no 
significant difference; ***, p < 0.001. Ψmd, midday assimilation twig water potential; Ψpd, predawn assimilation twig water potential; 
B.NSC, nonstructural carbohydrate content of branch; BWC, branch water content; gs, stomatal conductance; HSM50, Ψmd – P50; 
HSM88, Ψmd – P88; HV, Huber value; L.NSC, nonstructural carbohydrate content of assimilation twigs; LWC, assimilation twig 
water content; P50, xylem water potentials for 50% loss of maximum hydraulic conductivity; P88, xylem water potentials for 88% 
loss of maximum hydraulic conductivity; Pn, net photosynthetic rate; SLA, specific leaf area. 

 
解释是由于成熟维管植物的导管组织是由失去活性

的细胞组成, 通常可塑性有限, 因此在物理结构方

面决定了P50或P88的相对稳定(Choat et al., 2012)。

此外, 梭梭P50和P88并未随高度发生变化(表1)。这

与Fang等(2021)对小青杨等乔木的研究结果不同, 

他们的研究发现, P50随树高的增加而升高, 且高度

的增加加剧了小青杨的水力限制, 使得随高度增加

的栓塞脆弱性提高。但这种认识并不是对所有生境

中的树木都适用, 有学者指出在受干旱胁迫的生境, 

这种树高与栓塞脆弱性的协变较小, 不同高度器官

死亡的风险均较高(Trugman et al., 2021)。Liu等

(2019)对1 281种木本植物的水力性状与树高之间

关系的研究指出, 灌木的P50不随树木高度发生变

化。梭梭属灌木或小乔木, 多分枝, 顶端优势不明显, 

有记录的高度达10 m (Sage & Sultmanis, 2016)。本

研究中的梭梭高度较低(2.95 ± 0.24 m), 属灌木形态, 
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可能并不会改变树体垂直高度上的导管结构, 不同

高度的枝条木质部均具有相对较高的栓塞抵抗力, 

因此P50和P88并未随高度发生变化。Beikircher和

Mayr (2008)的研究同样发现灌木形态的Juniperus 

communis ssp. communis上、中、下部的P50无显著的

差异。但本研究结果是否可以拓展到乔木化的梭梭

个体, 仍有待商榷。 

叶片水分状况很大程度受茎干水力性状的限制

(Fu et al., 2012)。水势与水力性状密切相关, 是反映

树木水分亏缺状况的重要指标, 其值高低可以直接

表征树木受到环境胁迫程度的大小(Breshears et al., 

2009) 。 Koch 等 (2004) 对 北 美 红 杉 (Sequoia 

sempervirens) (高达112.7 m)的研究指出, 木质部的

水势随树高的增加而降低, 存在明显的水力限制; 

Fang等(2021)对小青杨(树高约10 m)的研究同样指

出其水势随树高的增加显著下降。在本研究中, 表

征梭梭水分状况的性状(黎明同化枝水势、正午同化

枝水势、同化枝含水量以及枝条含水量)均未随高度

增加发生显著变化(图3)。按照0.01 MPa·m–1的水势

梯度(Scholander et al., 1965), 可能不会对梭梭产生

明显的水力限制。同化枝或枝条的水分状况随树高

变化不显著的结果, 符合水力限制假说的基本假

定。同化枝水势和P50或P88之差所得到的水力安全

边界表明, 干旱胁迫下梭梭的水力安全边界要显著

降低, 且在不同枝条高度间的差异较小。此外, 通过

主成分分析发现, 干旱胁迫下不同高度的枝条木质

部发生水力失效的风险并无显著差异(图10D)。这表

明在极端干旱事件下, 梭梭树冠外缘不同高度枝条

水势可能会同时接近P88, 并引发栓塞导致水力失

效, 出现树冠外缘枝条同时枯死的现象。这与Davis

等(2002)对Ceanothus crassifolius的研究结果相似。

许多灌木树种, 在干旱生境下由于边材的不对称生

长形成独立且冗余的分枝, 导致边材水力结构分裂

成独立的水力模块(Schenk et al., 2008), 而我们推

测这是梭梭的一种自我保护机制。这种树冠外缘枝

条的枯死与水力分割理论一致, 即植物的长期生存

受益于在干旱胁迫下选择性的脱落部分外缘或末端

器官, 以防止进一步的水分流失, 从而保护更多碳

昂贵的近端器官(Fang et al., 2021), 这被认为对缺

水环境中的树木更有利(Hochberg et al., 2017)。 

3.2  干旱胁迫下梭梭的碳收支权衡 

植物死亡过程中的碳收支和水力性状高度相关, 

并且可能相互作用(Anderegg et al., 2012)。之前的研

究表明, 受干旱胁迫的影响, 气孔关闭来防止水势

的进一步下降 , 由此可能带来碳收支的不平衡

(Sevanto et al., 2014)。然而, 在本研究中, 梭梭的净

光合速率以及气孔导度普遍没有受干旱胁迫的影响, 

且不存在高度上的差异。通过对梭梭的气孔敏感性

分析发现, 梭梭的气孔对一定程度的干旱胁迫并没

有表现出气孔导度下降的现象(图6), 这表明梭梭的

气孔行为对水分亏缺不敏感, 与Wu等(2019)的研究

结果一致。这也使得梭梭能够在干旱胁迫下维持气

孔导度来保证光合作用。此外, 由于干旱胁迫下梭

梭的胡伯尔值有所增加(相比对照组上、中、下部平

均值提高73.4%), 比叶面积有所减小(相对于对照组

上、中、下部平均值减小14.6%) (图9), 这减少了同

化枝的水分散失, 同时还增加了枝条向同化枝的水

分供给能力, 这使得梭梭在干旱胁迫下可以维持一

定的气孔导度进行固碳。 

非结构性碳水化合物作为光合作用的主要产物, 

参与了包括运输、能量代谢和渗透调节等生理过程 

(Hartmann & Trumbore, 2016)。当前对于干旱胁迫下

植物的非结构性碳水化合物含量动态的理解是多样

的(Martínez-Vilalta et al., 2016)。通常, 在干旱胁迫

初期, 由于植物生长先于光合停止, 非结构性碳水

化合物含量前期会有所升高, 而在后期由于生理代

谢过程的能量消耗 , 其含量将会下降(McDowell, 

2011; Zhang et al., 2015)。但有研究指出, 干旱期间

树木体内的非结构性碳水化合物含量并不会下降

(Anderegg et al., 2012), 甚至最后会升高(Fang et al., 

2021; Gong et al., 2021)。本研究中的非结构性碳水

化合物含量在干旱期间并没有降低, 甚至有所升高, 

各器官的非结构性碳水化合物含量也未随枝条高度

的增加发生显著变化(图7)。通常, 等水势植物较早

地关闭气孔以减少水分散失来降低栓塞的风险, 而

非等水势植物能维持一定的气孔导度来最大程度进

行 光 合 固 碳 (Martínez-Vilalta & Garcia-Forner, 

2017)。因此, 梭梭同化枝在干旱胁迫期间维持气孔

导度来获取碳是其非结构性碳水化合物含量维持稳

定的重要原因(图5), 这表明碳饥饿不是梭梭干旱期

间死亡的主要原因。此外, Sevanto等(2014)对Pinus 

edulis的研究指出, 在干旱期间碳饥饿与水力失效

同时发生, 水力失效导致韧皮部运输功能受阻, 从

而引发植物的碳饥饿, 这为树木的死亡机制提供了
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一种新的见解。对此, 为了避免碳饥饿和水力失效

的耦合, 混淆梭梭实际的死亡原因, 本研究分析了

非结构性碳水化合物含量与水力性状之间的关系, 

而最终的结果表明水力失效与碳饥饿之间并不存在

耦合作用(图8)。虽然本研究的结果表明梭梭树冠外

缘枝条的枯死是由于水力失效, 但由于当前对树木

的死亡尚无统一定义(Hartmann et al., 2018)。因此, 

未来研究需要加强长期干旱下梭梭的功能性状观测, 

探究其抗旱过程中的生理以及表型变化以明确可用

于预测梭梭生存时限的阈值参数。 

4  结论 

综上所述, 同化枝和枝条水分状况受干旱胁迫

的影响明显下降, 并且正午叶水势趋近于P88, 水

力安全边界显著降低, 但不随高度变化, 树冠外缘

枝条存在较大的枯死风险。此外, 梭梭的同化枝的

气孔对水分亏缺的敏感性低, 在一定程度的水分亏

缺下可正常进行光合作用, 这使得梭梭同化枝和枝

条中的非结构性碳水化合物含量能在干旱期间维持

稳定, 甚至略有升高。而对梭梭枝条水力性状和非

结构性碳水化合物含量之间的关系研究发现, 水力

失效与碳饥饿之间并不存在相互作用。 

致谢  感谢新疆师范大学陈家祯、任佳宝在实验工

作中给予的帮助。 
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