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合物含量对植株脱水的响应
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摘要：苔藓结皮作为生物土壤结皮演替的最高阶段和生物量的最主要贡献者，具有很强的环境适应性，对维持荒漠地表稳定和

改善微环境具有重要作用。 非结构性碳水化合物是植物重要的组成部分，能够抵御环境胁迫对植物造成的损伤。 目前，荒漠藓

类植物非结构碳水化合物对干旱的响应机制尚不清楚。 选取古尔班通古特沙漠南缘和腹地苔藓结皮中优势藓类植物齿肋赤藓

（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）为研究对象，对其在复水后脱水过程中非结构性碳水化合物含量变化特征进行了分析。 结果表明：植株

含水量在脱水 ２４ ｈ 内下降趋势显著，此后趋于稳定。 可溶性总糖、蔗糖、果糖、淀粉含量在脱水 １ｈ 内显著下降。 可溶性总糖、
蔗糖、果糖、淀粉含量在脱水 ２—１６ ｈ 没有显著的变化。 但 １６—２４ ｈ 可溶性总糖、蔗糖、果糖、淀粉含量出现显著增加，脱水 ２４—

４８ ｈ，腹地齿肋赤藓可溶性总糖、蔗糖、果糖、淀粉含量缓慢下降到复水前水平，而南缘可溶性总糖、蔗糖、果糖含量低于复水前

水平。 复水前不同地区齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量存在显著性差异，脱水结束后两个地区齿肋赤藓非结构碳水化合物

含量无显著差异。 结果说明齿肋赤藓在不同地区其非结构性碳水化合物含量不同，在同一脱复水过程中不同地区齿肋赤藓非

结构性碳水化合物含量表现出不同的变化趋势，主要原因是可溶性糖含量对脱水过程中水分胁迫的响应不同。 齿肋赤藓脱水

过程中非结构性碳水化合物的研究，有助于抗旱非维管植物在干旱环境中从降雨湿润进入干旱过程的适应策略研究。
关键词：齿肋赤藓；脱水过程；可溶性糖；淀粉；古尔班通古特沙漠
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生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｏｉｌ Ｃｒｕｓｔｓ， ＢＳＣｓ）是由隐花植物如蓝藻、荒漠藻、地衣、苔藓和土壤中微生物，以
及相关的其他生物体通过菌丝体、假根和分泌物等与土壤表层颗粒胶结形成的十分复杂的复合体，是干旱半

干旱荒漠地表景观的重要组成之一［１］。 生物土壤结皮对荒漠的稳定和土壤微环境的改善具有重要作用［２⁃３］。
据生物土壤结皮的演替顺序，大致可分为藻结皮、地衣结皮和苔藓结皮，而苔藓结皮既是生物结皮演替的最高

阶段也是结皮生物量的最主要贡献者，对土壤水分的维持和群落的演替的具有重要影响［４］。 苔藓植物作为

植物演替的先锋物种，能够在极端高、低温、干燥、强辐射等条件下生存，因此具有很强的抗胁迫特性［５］。 为

此，诸多研究对其在胁迫条件下的形态特征［６⁃１１］、生理生化特性［１２⁃１９］、分子表达等方面做了详细研究［２０⁃２２］。
然而，对藓类植物体内的非结构性碳水化合物变化的相关研究还相对较少。

非结构性碳水化合物包括可溶性非结构性碳水化合物和不溶性非结构性碳水化合物［２３］，可溶性非结构

性碳水化合物又包括蔗糖、葡萄糖、果糖和山梨醇等。 不可溶性非结构碳水化合物主要是指淀粉［２３⁃２４］。 可溶

性糖是植物生长发育的主要物质，能够为植物的生长发育提供能量和中间产物；其中蔗糖是植物体内主要的

运输物质，并且可以作为信号物质用来调节植物细胞内基因的表达，对细胞的代谢进行调节；果聚糖是植物营

养组织主要的暂贮形式，能够短时间贮藏有机物供给营养组织；然而淀粉是植物的长期贮存物质［２５］。 非结构

性碳水化合物既是植物光合作用的直接储存物质，也是植物生长和发育的重要调节物质，能够随环境（如水

分、温度、大气、二氧化碳和土壤养分）变化而变化［２６⁃２８］。 非结构性碳水化合物含量的变化极有可能是植物对

环境变化产生的信号，从而调节体内基因的表达，有效的减缓环境胁迫对植物体造成的损伤，进而调节植物在

环境改变时的生长发育。 例如，刘香萍［２９］等对紫花苜蓿的抗寒抗旱研究中发现，秋季紫花苜蓿主根内的可溶

性碳水化合物的变化对抗寒性和再生率有着重要作用。 许志信和白永飞［２５］对草原碳水化合物的储藏部位以

及对植物不同生长发育时期植物非结构性碳水化合物储存的位置和含量的变化与环境相关。 对于耐旱植物

非结构性碳水化合物的研究表明，耐旱植物体内非结构性碳水化合物含量的变化和环境与水分胁迫改变

有关［５］。
干旱半干旱地区降水较少，且多以脉冲形式降雨［３０］，荒漠藓类植物易受复水⁃脱水循环的影响，对水分变

化十分敏感的荒漠藓类植物，在形态和生理上必然会表现出一定的响应特征。 然而，有关荒漠藓类植物体内

非结构性碳水化合物的响应特征尚无相关报道。 在古尔班通古特沙漠腹地和南缘年降雨量不同，南缘降雨量

较高，苔藓植物对水分变化极为敏感，降雨量的不同对苔藓非结构性碳水化合物的影响鲜有报道。 因此，我们

选取古尔班通古特沙漠优势藓类植物齿肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ），对其在复水后脱水 ４８ ｈ 内齿肋赤藓非

结构性碳水化合物的变化进行研究，以期了解齿肋赤藓在脉冲式降雨后非结构性碳水化合物变化规律，为深

入理解荒漠藓类植物对干旱环境的适应机制提供资料。
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于新疆准噶尔盆地中部的古尔班通古特沙漠（４４°１１′—４６°２０′ Ｎ， ８４°３１′—９０°００′ Ｅ， 海拔

３００—６００ ｍ）。 古尔班你通古特沙漠面积为 ４．８８×１０４ ｋｍ２，是中国最大的固定和半固定的沙漠。 该沙漠的基

地是第四世纪疏松冲积物，主要有 ０．１—０．２５ ｍｍ 粒级的沙粒组成。 由于受到喜马拉雅山脉的阻隔作用，来自

印度洋西南季风的水汽未能进入到内陆，导致该沙漠属于典型的温带大陆性气候。 年均降水量仅 ７０—１６０
ｍｍ，潜在年蒸发量在 ２６０６．６ ｍｍ 左右，年均温 ７．２６℃，冬季平均气温在－１６．８℃。 该沙漠在冬季具有稳定的积

雪覆盖，平均积雪厚度达到 ２０ ｃｍ 左右，占全年降水量的 ２５％以上［３１⁃３２］。
该沙漠植被以白梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ｐｅｒｓｉｃｕｍ） 和梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）等小半乔木为建群种。 沙丘

中下部有蛇麻黄（Ｅｐｈｅｄｒａ ｄｉｓｔａｃｈｙａ）、淡枝沙拐枣（Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｌｅｕｃｏｃｌａｄｕｍ）等灌木广泛分布［３３］，春季融雪使得

短命类短命植物及一年生草本广泛发育。 此外，该沙漠地表生物土壤结皮发育良好，主要包括藻结皮，地衣结

皮和苔藓结皮 ３ 种类型。 藻结皮主要分布在沙垄中上部，地衣和苔藓结皮主要分布在下坡和丘间低地，尤其

在蛇麻黄、沙拐枣等灌丛下发育良好［３３］。 古尔班通古特沙漠南缘地貌类型以南北走向的树枝状沙垄为主，表
现为固定、半固定沙丘，其间广泛分布着由梭梭、生物结皮、以及其他沙生植物组成的小乔木群落，梭梭是建群

种。 平均气温 ７．１９℃，极端最高气温 ４１．５℃。 多年平均降水量 １２８．６ ｍｍ，潜在蒸发量为 １７４６．４ ｍｍ。 春夏降

雨量约占总降水量的 ２ ／ ３，秋季干燥，冬季积雪厚度一般在 ２０ ｃｍ 以上，积雪覆盖持续 １００—１６０ ｄ，春季的覆雪

融水和春夏季的降雨是维持本区植被生存的主要水分来源［３４］。 古尔班通古特沙漠腹地风沙地貌类型以固

定、半固定沙垄为主，沙垄顶部普遍存在 １０—４０ ｍ 宽度不等的流动带［３５］，平均气温 ５—５．７℃，极端最高气温

４０℃以上， 极端最低气温小于－４０℃，年降雨量 ７０—１６０ ｍｍ，年蒸发量 ２０００—２８００ ｍｍ，冬季稳定积雪厚度在

２０ ｃｍ 左右。 沙漠腹地较沙漠南缘更为干旱。 沙漠南缘齿肋赤藓盖度较高于腹地。
１．２　 研究对象

齿肋赤藓（Ｓ． ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）是古尔班通古特沙漠苔藓结皮的优势种，属于丛藓科赤藓属，具有良好的耐旱性

和变水性。 在高温干燥的情况下，通常失水并呈现出黑色或黑褐色，处于休眠状态。 复水后快速变为绿色，并
在短时间内恢复光合作用［３６］。
１．３　 样品的采集及处理

样品采集于古尔班通古特沙漠腹地（４５°２４′Ｎ，８７°３１′Ｅ，海拔 ４７８ ｍ）和南缘（４４°３６′Ｎ，８８°１５′Ｅ，海拔 ４７８
ｍ）两个区域，在区域内随机选择发育良好的齿肋赤藓结皮，用自制 ＰＶＣ 管（内径 １０ ｃｍ，高 ５ ｃｍ）垂直插入沙

土中，小心取得未扰动的苔藓结皮样品，每个区域取 ４０ 个，封底后迅速运至实验室。 由于 ６ ｍｍ 和 １０ ｍｍ 降

雨后苔藓含水量无差异，且 ６ ｍｍ 降雨时苔藓光合色素含量最高，能够恢复其生理活性［３６⁃３７］，因此齿肋赤藓复

水时加入 ６ ｍｍ 降雨量的蒸馏水，通过 ＰＶＣ 管的面积大小计算每个 ＰＶＣ 管中应加入蒸馏水的量为 ４７．１ ｍＬ
（计算公式： ＰＶＣ 管的面积 Ａ ＝ π ｒ２ ，降雨量： Ｖ ＝ Ａ × ｈ ，ｒ＝ ５ ｃｍ， ｈ＝ ０．６ ｃｍ，计算后 Ｖ＝ ４７．１，即 ４７．１ ｍＬ）。 用

小型喷壶向 ＰＶＣ 管中的齿肋赤藓表面喷洒 ４７．１ ｍＬ 的蒸馏水。 为研究齿肋赤藓在脱水过程中不同时间的非

结构碳水化合物含量的变化，以 ０ ｈ（喷水前）为对照，在喷水后 １、２、４、８、１６、２４ ｈ 和 ４８ ｈ 进行取样，每个处理

取 ５ 个重复。 在不同时间节点，用刀片快速切取苔藓茎叶样品，过筛 ３ 次以去除样品中夹杂的沙粒，称取 １５０
ｍｇ 鲜重（０．０００１ ｇ 精度天平）样品，用锡箔纸包裹后用液氮快速冷冻，然后放置于－８０℃冰箱备用。
１．４　 含水量的测定

分别对齿肋赤藓复水前（０ ｈ）和脱水不同阶段（１、２、４、８、１６、２４ ｈ 和 ４８ ｈ）的含水量进行测定，并在不同

时间点称取 ０．５ ｇ 地上部分鲜样，将称好的鲜样放进烘箱先 １０５℃杀青，然后 ６５℃下 ４８ ｈ 烘干、称干重，含水

量＝（鲜重－干重） ／鲜重。
１．５　 非结构性碳水化合物的测定

样品的非结构性碳水化合物测定参照上海植物生理学会（１９８５）著《植物生理实验手册》。 将样品用粉碎
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机粉碎，加 ７ ｍＬ ７０％乙醇提取 １０ ｍｉｎ，４℃下 ８０００ ｇ 离心 １０ ｍｉｎ，收集上清液于 １００ ｍＬ 容量瓶中，反复 ３ 次，
合并上清液，用 ７０％乙醇定容，即为可溶性糖提取液。
１．５．１　 可溶性总糖含量测定

取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，加入 ５ ｍＬ 蒽酮试剂，９０℃水浴锅中反应 １５ ｍｉｎ，待冷却后于 ６２０ ｎｍ 下读取吸

光度值［３８］。 根据标准曲线可以计算其浓度，为保证不同含水量间浓度的比较，文中浓度均计算为 ｍｇ ／ ｇ 干重。
１．５．２　 蔗糖含量测定

取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，加入 ７．６ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＯＨ ０．１ ｍＬ，沸水浴 １０ ｍｉｎ，冷却后加入 ５ ｍＬ 蒽酮试剂，９０℃
保温 １５ ｍｉｎ，待冷却后于 ６２０ ｎｍ 下读取吸光度值［３６］。 根据标准曲线可以计算其浓度。
１．５．３　 果糖含量测定

取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，加入 ５ ｍＬ 蒽酮试剂，２５℃反应 ９０ ｍｉｎ 后，于 ６２０ ｎｍ 下比色，根据果糖标准曲

线，计算植物组织提取液中的果糖含量。
１．５．４　 淀粉含量的测定

采用高氯酸法，用上述离心后的沉淀物测定植物样品中的淀粉含量，沉淀物加入 ３０％ （ｖ ／ ｖ）的高氯酸 ８．５
ｍＬ，静置过夜，然后于 ８０℃水浴中提取 １０ ｍｉｎ，冷却，４０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ，取上清液定容到 １００ ｍＬ 的容量

瓶中，取 １ ｍＬ 提取液，于 ６２０ ｎｍ 下测量吸光度值。
１．６　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ ２２．０ 对所测得的数据进行正态性和方差齐性检验，并对不同时间点的齿肋赤藓可溶性总糖、
蔗糖、果糖和淀粉等含量进行单因素方差分析和多重比较，用 ＯＲＩＧＩＮ ９．０ 作图。

２　 结果分析

图 １　 复水后齿肋赤藓含水量随时间的变化

　 Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｓ． ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ｓｈｏｏｔｓ ａｆｔｅｒ

ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　

２．１　 脱水过程中齿肋赤藓含水量随时间的变化特征

由图 １ 可知，植株含水量在复水后 １ ｈ 内急剧上升

并达到最大，采自不同区域的苔藓植株含水量分别从 ０．
０６３５ ｍｇ ／ ｇ 和 ０． ０６４５ ｍｇ ／ ｇ 上升到 ０． ５１１２ ｍｇ ／ ｇ 和 ０．
６０２３ ｍｇ ／ ｇ。 随后在 １ 到 ２ ｈ 呈现加速下降趋势，下降

速度分别为 ０．０６１７ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ０．０７９３ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，随后

在 ２—２４ ｈ 之间含水量继续缓慢下降，下降速率分别为

０．０１５８ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ０．０１８５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１。 不同区域对脱水

过程植物含水量具有相似变化，脱水 １、２、４、８ ｈ 和 １６ ｈ
与复水前相比差异极显著（Ｐ＜０．０１），脱水 ２４ ｈ 与复水

前差异显著（Ｐ＜０．０５），脱水 ４８ ｈ 后与复水前含水量无

差异（Ｐ＝ ０．４２６）。 复水前不同区域齿肋赤藓植物含水

量无差异，复水后在最大含水量时出现极显著性 （Ｐ＜０．
０５） 差异，在脱水 ４８ ｈ 后含水量在不同区域上无显著

差异。
２．２　 脱水过程中齿肋赤藓植株可溶性总糖、蔗糖和果糖的变化特征

脱水过程不同区域齿肋赤藓植株可溶性总糖含量随时间呈现下降、稳定、上升、下降四个阶段的变化。 复

水后 １ ｈ 齿肋赤藓植株含水量达到最大值（图 １），从图 ２ 中可知，在复水后 １ ｈ 内齿肋赤藓可溶性总糖含量快

速下降，腹地和南缘的齿肋赤藓可溶性总糖含量下降速率分别为 ６４．２７５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ６３．５７３ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１；其中

腹地的齿肋赤藓可溶性总糖含量下降到最低值，南缘的齿肋赤藓可溶性总糖含量下降未达到整个脱水过程的

最低值，且两个地区齿肋赤藓可溶性总糖含量存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）。 不同区域的齿肋赤藓蔗糖与果糖
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图 ２　 可溶性糖随脱水时间的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ＴＳＣ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｒａｉｎ

含量的变化趋势与可溶性总糖相似，腹地中齿肋赤藓植

株蔗糖和果糖含量达到最小值，南缘齿肋赤藓植株蔗糖

和果糖含量未达到最小值，且蔗糖和果糖含量分别在不

同区域之间存在显著的差异（图 ３，图 ４）。
脱水过程中随着含水量的逐渐降低，在 ２—１６ ｈ 期

间，沙漠腹地齿肋赤藓在 ２—８ ｈ 无显著变化，在 ８—１６
ｈ 可溶性总糖含量出现下降趋势，脱水 ８ ｈ 与 １６ ｈ 时齿

肋赤藓植株可溶性总糖含量出现显著性差异（Ｐ ＜ ０．
０５），沙漠南缘齿肋赤藓可溶性糖含量在 ２—４ ｈ 有下降

的趋势，脱水 ２ ｈ 与 ４ ｈ 齿肋赤藓植株可溶性总糖含量

存在显著性差异，４ ｈ 后趋于稳定，且在脱水 １６ ｈ 时可

溶性糖含量达到最小值。 然而在脱水 ２—１６ ｈ 期间不

同区域齿肋赤藓蔗糖和果糖含量也出现不同的变化趋

势，其中沙漠腹地齿肋赤藓蔗糖含量出现先降低后稳定的变化，果糖含量表现出先升高后降低的趋势，沙漠南

缘齿肋赤藓蔗糖含量变化趋势与沙漠腹地不同，表现出先降低再升高最后趋于稳定，且在脱水 ４ ｈ 时达到蔗

糖含量的最低值，果糖含量与腹地齿肋赤藓果糖含量变化趋势相反，出现先降低后稳定，且在脱水 １６ ｈ 时果

糖含量达到最低值。

图 ３　 蔗糖含量随脱水时间的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ＳＵＣ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ

图 ４　 果糖含量随脱水时间的变化
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脱水 １６ ｈ，沙漠腹地和南缘齿肋赤藓含水量分别下降到 ２２．８３％和 ２３．３５％。 此后，在脱水 １６—２４ ｈ 期间

不同区域齿肋赤藓可溶性总糖含量出现极显著上升，腹地和南缘齿肋赤藓可溶性总糖含量的上升速率分别是

８．７２９ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ８．３６ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，脱水 ２４ ｈ 时齿肋赤藓可溶性总糖，蔗糖含量在两个区域无显著差异（Ｐ ＝
０．６５１），但果糖含量在两个区域之间存在显著的差异（Ｐ＜０．０５）。

脱水 ２４ ｈ，齿肋赤藓含水量分别下降到 １０％和 １１％，脱水 ４８ ｈ 后不同区域齿肋赤藓含水量与复水前含水

量无差异（腹地 Ｐ＝ ０．６７２ 和南缘 Ｐ＝ ０．４２６），脱水 ２４—４８ ｈ 齿肋赤藓可溶性总糖含量再次缓慢下降，速率分

别是 ０．６７ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 １．４６ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１（图 ２）。 下降后齿肋赤藓可溶性总糖和蔗糖含量在腹地和南缘两个地

区间存在显著的不同（Ｐ＜０．０５），南缘齿肋赤藓含量在脱水结束后可溶性总糖，蔗糖，果糖含量显著低于复水

前它们的含量。 果糖的含量在不同区域之间存在极显著的差异（Ｐ＜０．０１）。 在含水量最高的时候蔗糖含量达

到最低值，随后再 ２—１６ ｈ 趋于稳定状态，１６—２４ ｈ 出现较为迅速的积累，２４—４８ ｈ 出现最为缓慢的下降。
２．３　 脱水过程中淀粉在齿肋赤藓植株中淀粉含量的变化特征。

从图 ５ 中我们可以看出两地点的苔藓的淀粉含量的变化趋势完全相同，复水前不同区域齿肋赤藓淀粉含
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量存在显著性差异，在复水后 １ ｈ 内淀粉含量出现极显著的下降，下降速率分别为腹地和南缘分别为 ３７．８５９
ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ５５．３０５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，此时两个区域齿肋赤藓淀粉含量达到最小值；脱水 ２ｈ 时淀粉含量显著增加，随
后在脱水 ２—１６ ｈ 期间淀粉含量缓慢降低，腹地和南缘下降速度分别为 １．５５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 １．７５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１；脱水

１６—２４ ｈ 淀粉含量显著增加，增长速率分别是腹地 ５．２４ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和南缘 ７．６３ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，且在 ２４ ｈ 时淀粉含

量达到最高；在 ２４—４８ ｈ，沙漠腹地齿肋赤藓淀粉含量趋于稳定，沙漠南缘齿肋赤藓含量出现缓慢的下降，下
降速率为 １．２２ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，在脱水 ２４ ｈ 和 ４８ ｈ 之间存在显著性差异。 在脱水 ４８ ｈ 后齿肋赤藓的淀粉含量在

南缘仍显著高于腹地。 脱水过程中南缘齿肋赤藓淀粉含量在各个时段都显著高于腹地齿肋赤藓淀粉含量。
２．４　 脱水过程中齿肋赤藓植株非结构性碳水化合物含量的变化特征。

非结构性碳水化合物包括淀粉和可溶性糖，脱水过程中非结构性碳水化合物的变化趋势与淀粉相似。 如

图 ６ 所示脱水 １ ｈ 非结构性碳水化合物含量出现极显著降低，腹地和南缘的下降速率分别为 １０２．１３ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１

和 １１８．８８ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１，两个区域的齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量下降至最低；在脱水 １—２ ｈ 齿肋赤藓植

株非结构性碳水化合物含量显著的增加，增加速率分别为腹地 ７３．８２５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和南缘 ６０．５４５ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１；２—
１６ ｈ 处于稳定阶段；１６—２４ ｈ 出现显著的增加，腹地和南缘增加速率分别为 １３．９４ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 １５．９９ ｍｇ ｇ－１

ｈ－１，在 ２４ ｈ 非结构性碳水化合物含量达到最高；２４—４８ ｈ 非结构性碳水化合物缓慢下降，腹地和南缘的下降

速率分别为 １．３４ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１和 ２．６９ ｍｇ ｇ－１ ｈ－１。 在脱水 ４８ ｈ 期间，沙漠南缘的齿肋赤藓非结构性碳水化合物含

量显著高于腹地。

图 ５　 淀粉含量随脱水时间的变化
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图 ６　 非结构性碳水化合物随时间的变化
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３　 讨论

３．１　 脱水过程中齿肋赤藓非结构性碳水化合物变化与水分胁迫的关系

高等植物碳水化合物代谢对干旱胁迫十分敏感，水分的胁迫会直接影响植物碳水化合物代谢，从而引起

植物生长和代谢的改变［３９］。 齿肋赤藓复水前处于休眠状态，休眠期齿肋赤藓具有较高的非结构性碳水化合

物含量，能为复水后齿肋赤藓的生长提供碳源，而且能为植物光合作用不足时起到缓冲作用，这与 Ｈｏｃｈ 对森

林生态系统树木的研究结果相似［４０］。 复水后齿肋赤藓迅速恢复活性，非结构性碳水化合物迅速作为碳源供

齿肋赤藓生长和代谢，非结构性碳水化合物转化为代谢物质供齿肋赤藓的生长，降低非结构性碳水化合物含

量维持细胞吸水调节光合作用。 脱水过程后期齿肋赤藓受到干旱胁迫时，非结构性碳水化合物含量迅速增

加，这一现象与小麦受到干旱胁迫，小麦叶片细胞可溶性糖迅速积累，维持渗透压、降低水势、减少叶片水相

似［４１⁃４２］。 齿肋赤藓在受到干旱胁迫时过河作用降低，可溶性糖和淀粉的含量明显上升，用于提高齿肋赤藓渗

透压以及储存碳源，随着脱水过程的持续，齿肋赤藓将受到极端干旱的胁迫，与维管植物不同齿肋赤藓可以直

接进入休眠状态，维持较高的可溶性糖和淀粉的含量［４３］。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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３．２　 脱水过程中齿肋赤藓非结构性碳水化合物的积累与光合作用的关系

前期研究发现齿肋赤藓在干旱情况下，往往处于休眠状态，叶片背卷，紧贴于茎，呈黑褐色；当环境中有可

利用的水分时，齿肋赤藓能够快速恢复其细胞膜的选择吸收功能，迅速吸水展开叶片，恢复其正常的生理代谢

功能。 藓类植物能够在 ３０—９０ ｓ 内完成复水过程，数分钟内激活其光合活性［４４⁃４５］。 我们研究发现齿肋赤藓

在复水 １ ｈ 后含水量达到最大值，且蔗糖、果糖、淀粉含量出现极显著的下降，说明齿肋赤藓非结构性碳水化

合物的积累不在脱水早期。 复水后光合作用能在 ４０ ｍｉｎ 中内恢复到原来的 ９０％以上，在光合作用未完全恢

复时，呼吸消耗大量碳水化合物，保证其正常代谢功能。 含水量在 ２０％—７０％之间，暗呼吸随水分含量的下降

而下降，并且一般认为呼吸速率恢复快于净光合速率［４５⁃４６］。 在 １—１６ ｈ 蔗糖果糖含量上升后处于一个相对稳

定非结构性碳水化合物含量。 １—２ ｈ 藓类植物随着光合作用的恢复，产生大量糖等有机物，此时可溶性糖和

淀粉的含量增加。 随后可溶性总糖和淀粉含量处于相对稳定时期。 随着脱水过程光合色素含量在脱水 ２ ｈ
后迅速增加，脱水 ６ ｈ 达到最大，脱水 １０ ｈ 至完全干燥时，光合色素含量缓慢降低［４７⁃４８］，同时含水量在 ２０％—
７０％之间，光合作用不断减弱，呼吸作用和光合作用变化趋势相似，也呈现下降趋势［４９］。 光合作用和呼吸作

用同时下降可能导致可溶性糖和淀粉的含量处于相对稳定的状态。 在 １６ ｈ 后可溶性总糖和淀粉出现显著性

积累，然后缓慢降低，表明齿肋赤藓非结构性碳水化合物的积累主要发生在 １６ ｈ 至 ２４ ｈ 之间，１６ ｈ 时齿肋赤

藓含水量下降到 ２０％，齿肋赤藓受到干旱胁迫，非结构性碳水化合物含量增加。 国春晖［５０］研究也发现脱水过

程中刺叶赤藓叶片可溶性糖持续积累，脱水 ２４ ｈ 时叶片可溶性糖含量已接近未脱水时的 ４ 倍。 非结构性碳

水化合物是植物典型的渗透调节物质，非结构化合物含量的改变可以直接影响植物渗透调节。 植物细胞通过

渗透调节能增加细胞溶质浓度，降低渗透势，保持膨压，缓和脱水胁迫，有助于光合作用、气孔运动和细胞生长

等生理过程正常进行［５１⁃５３］。 徐杰［５４］等也认为藓类植物体内可溶性糖含量能够对干旱胁迫产生应激反应，它
能有效地保护细胞膜和蛋白质的结构，使生物体在许多异常情况下，如高温、脱水、冷冻时仍保持细胞内湿润，
防止细胞因失水而造成细胞内养分的损失和细胞损伤，从而使这些生物具有较强的抗旱、抗寒的能力。 在 ２４
ｈ 后齿肋赤藓非结构性碳水化合物出现缓慢的下降，主要因为齿肋赤藓受到严重的干旱胁迫，光合作用降低，
部分非结构性碳水化合物转化为保护蛋白和酶以适应对干旱的胁迫的响应。 同时，可溶性总糖作为渗透调节

物质抵御齿肋赤藓受到干旱胁迫，并维持植物细胞的完整性。 齿肋赤藓在脱水过程中光合作用的恢复与光合

产物的积累不是同步进行，光合产物的积累显著迟于光合作用的恢复。 这种机制的发生可能存在以下原因：
（１）复水后光合作用的恢复较呼吸作用慢，复水后齿肋赤藓恢复生理特性，需要消耗大量储存的非结构性碳

水化合物；（２）含水量在 ２０％以上，齿肋赤藓未受到干旱胁迫时，随含水量的降低光合和呼吸作用都呈现下

降，光合产物部分被呼吸作用消耗，部分可以转化为结构性物质，有助于齿肋赤藓的生长；（３）含水量下降至

２０％后，齿肋赤藓受到干旱胁迫后，呼吸作用消耗部分光合产物，光合产物不再向结构性物质转化，光合产物

大量积累；（４）含水量持续下降至复水前水平，齿肋赤藓受到严重的干旱胁迫，为适应胁迫，需将部分非结构

性碳水化合物转化为防止膜损伤和细胞器损伤的物质。
３．３　 不同区域齿肋赤藓非结构性碳水化合物的含量

脱水过程中两个区域的齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量的变化趋势相似。 复水前、复水后和脱水过程

中沙漠南缘齿肋赤藓植株淀粉含量显著高于沙漠腹地。 齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量与淀粉含量相似，
沙漠南缘的齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量显著高于沙漠腹地。 结果说明不同地区齿肋赤藓非结构性碳

水化合物含量显著不同。 沙漠腹地和沙漠南缘其土壤含水量的研究发现土壤表层含水量较低［５５⁃５７］，齿肋赤

藓主要在土壤表面，没有维管组织和根，因此齿肋赤藓的生长主要受到降雨的影响。 沙漠腹地降水的年、月、
季的分布与沙漠周边地区基本一致，１０ 年的平均降水量 １２３．４ ｍｍ，比沙漠周边同期平均降水量偏少 ３２．
３％［５８］。 南缘的非结构性碳水化合物含量显著高于沙漠腹地，可能由于降雨量在沙漠南缘高于沙漠腹地，齿
肋赤藓具有较好的生长，同时具有较高的非结构性碳水化合物来含量抵御高频次的小降雨事件。 复水前沙漠

南缘可溶性总糖、蔗糖和果糖含量高于沙漠腹地，经过复水后的脱水过程沙漠南缘齿肋赤藓可溶性总糖、蔗糖
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和果糖含量低于沙漠腹地。 说明两个地区的齿肋赤藓可溶性糖对相同复水条件的脱水过程响应不同。 沙漠

腹地降雨量低，对干旱胁迫具有较强的适应能力，因此在脱水结束后中沙漠腹地的可溶性糖含量与复水前无

差异。 这与干旱胁迫后，抗旱性强的小麦比抗旱性弱的小麦能保持较高的可溶性总糖含量，有较强的光合及

干物质积累能力［４２，５９⁃６０］。 淀粉含量在两个地区保持相对稳定复水前和脱水后没有显著的变化，主要由于淀粉

作为能量储存物质，在受到干旱胁迫后，植物会积累大量的淀粉含量，为进入休眠和再恢复生长和代谢提供物

质能量基础［４３］。 然而非结构性碳水化合物含量的变化表现出复水前南缘齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量

显著高于腹地齿肋赤藓，脱水过程结束后则表现为两个地区齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量无显著性差

异，主要由于南缘齿肋赤藓可溶性总糖含量出现明显的下降。 因此不同地区齿肋赤藓非结构性碳水化合物的

显著差异和对脱水过程响应的显著不同，可能是齿肋赤藓对环境因素的长期适应的结果。

４　 结论

（１）齿肋赤藓复水后，非结构性碳水化合物在脱水过程中主要出现 ４ 个阶段：１ ｈ 内非结构性碳水化合物

含量显著降低，２—１６ ｈ 非结构性碳水化合物含量没有显著变化，１６—２４ ｈ 非结构碳水化合物含量显著增加，
２４—４８ ｈ 非结构性碳水化合物含量缓慢下降至复水前水平。

（２）古尔班通古特沙漠南缘齿肋赤藓非结构性碳水化合物含量显著高于沙漠腹地。 古尔班通古特沙漠

不同区域齿肋赤藓非结构碳水化合物含量显著不同。
（３）古尔班通古特沙漠腹地与南缘齿肋赤藓的非结构性碳水化合物对脱水过程具有不同的响应，主要表

现在两个地区齿肋赤藓可溶性糖含量变化的显著不同。
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