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根深决定不同个体大小梭梭对夏季干旱生理响应的
差异
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１ 新疆大学资源与环境科学学院，乌鲁木齐　 ８３００４６

２ 自治区林业生态监测总站 乌鲁木齐　 ８３００００

３ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

４ 中国科学院新疆生态与地理研究所，荒漠与绿洲生态国家重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００１１

５ 中国科学院阜康荒漠生态实验站，阜康　 ８３１５０５

摘要：理解干旱与树木个体发育阶段或大小之间的相互作用关系是一个重要的优先研究方向，因为依赖于个体大小的特定死亡

率分布格局对生态系统的结构和功能将产生重要的影响。 以广泛分布于古尔班通古特沙漠南缘的主要建群种梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）为研究对象，通过测定越夏生长期间不同个体大小梭梭黎明前同化枝水势（Ψｐｄ）、压力⁃容积（Ｐ⁃Ｖ）曲线、最大气

孔导度（Ｇｓ）、叶绿素荧光（Ｆｖ ／ Ｆｍ），调查不同个体大小梭梭根系分布特征和根深，将越夏生长期间土壤水分状况、植物生理性状

与根深相结合，分析不同大小梭梭对干旱胁迫的响应差异。 结果表明：（１）夏季干旱胁迫显著降低了梭梭幼苗生理性状的特征

值：同成年植株相比，梭梭幼苗黎明前同化枝水势（Ψｐｄ）、ＰＳⅡ反应中心最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、饱和膨压渗透势（π１００）、膨压

消失点渗透势（ΨＴＬＰ）显著降低；（２）梭梭生理性状与根深之间存在线性关系，根深决定不同大小梭梭的水分状况（Ψｐｄ）进而主

导了越夏生长期间的其他生理性状表达（Ｆｖ ／ Ｆｍ、π１００、ΨＴＬＰ）；（３）不同大小的梭梭对干旱胁迫的响应差异是植物根系分布特征

和生境相互作用的结果，根深在梭梭应对夏季干旱胁迫中起重要作用。 总之，梭梭幼苗根系发育不完全（浅根系），只能利用降

水带来的有限的浅层土壤水，对干旱胁迫响应敏感；而成年梭梭植株能最大限度的利用深层土壤水分，减少表层土壤干旱对其

产生的不利影响。
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ｗｅｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｎｄ ｃｏｕｌｄ ｆｕｌｌｙ ｕｓｅ ｔｈｅ ｄｅｅｐ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｈｅｎｃｅ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ａｄｖｅｒｓｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｄｒｙｉｎｇ． Ｄｅｓｅｒｔ
ｓｈｒｕｂｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｒ ｓｉｚｅｓ ｈａｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔｉｎｇ ｄｅｐｔｈｓ ａｎｄ ｍａｙ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ．
Ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｈｏｕｌｄ ｇｉｖｅ ｍｏｒｅ ａｔｔｅｎｔｉｏｎ ｏｎ ｈｏｗ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｚｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ａｎｄ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｓｏｉｌ
ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈ．ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ； ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈ

随着全球气候变暖加剧，全球或局部降水格局（降水量、降水强度及降水的季节分配）将发生调整［１］。 基

于 ＧＣＭ 模式的气候变化情景数据，采用帕尔默干旱指数评估我国干旱事件发生的时空变化特征，表明 ２１ 世

纪中后期我国将面临广泛的干旱化趋势；尤其是新疆的核心沙漠区和内蒙古西部的戈壁沙漠区［２］。 因此，荒
漠区植被将受到更为频繁和持续的干旱胁迫，导致植物生长不良，甚至大面积死亡［３⁃４］。 荒漠植被群落中的

优势种或建群种，是群落生产力或生物量的主要贡献者，其大面积的死亡将会改变生态系统的碳水循环过程，
使生态系统从碳汇变成碳源，进一步反馈到区域乃至全球气候，最终导致荒漠植被生态系统的服务功能丧

失［５⁃６］，产生一系列难以预见与逆转的后果。
在树木生长发育过程中，其大小和结构复杂性都在增加，不同年龄的个体对生境资源利用存在差异，会导

致其对资源可利用性变化产生不同的生理响应［７⁃９］。 在资源丰富的生境（如热带雨林），植物对资源的竞争一

般是非对称的，如光照通常优先被高大的植物所获取［１０］。 而在养分和水分不足的生境中，如干旱荒漠区，植
物对地下资源竞争通常是大小对称的，且竞争主要集中在根部；尤其在水分极度匮乏下，植物对资源的竞争则

是依赖个体大小的对称资源分割，即：植物可利用资源的数量与其个体大小成比例的增加［９⁃１２］。 这意味着，对
于干旱荒漠区植物而言，在植物个体发育过程中，伴随生物量分配变化发生的根系维度调整（根系大小、分布

和根深）可能在决定植物的存活上发挥着重要作用［１３］。
梭梭作为古尔班通古特沙漠的主要建群种，长期适应干旱荒漠环境的过程中，在生活史（花后生殖休

眠）、生理（渗透调节）和形态结构（叶片退化成同化枝执行光合功能）等方面发展了一系列适应性策略［１４⁃１７］。

９７１３　 ８ 期 　 　 　 卢福浩　 等：根深决定不同个体大小梭梭对夏季干旱生理响应的差异 　
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同其他植物相比，梭梭对水分条件的变化具有更强的缓冲和适应能力，在维持其组成群落的结构和功能中处

于主导地位，具有着重要的生态价值［１８］。 然而近年在人类活动和气候变化影响下，梭梭种群数量减少，面积

收缩［１９］；在种子萌发季节，降雨模式的不利变化，致使准噶尔盆地南缘梭梭种群幼苗补员受阻，幼苗大量夭

亡，梭梭种群年龄结构普遍呈现衰退，群落显现逆行演替特征［２０］。
在全球变化背景下，不同年龄或大小的梭梭对干旱胁迫的响应特征和适应机制存在什么区别？ 是什么因

素主导着这种差异？ 相关研究不足，限制了对自然更新过程中梭梭种群动态变化的认识。 我们前期的研究表

明，梭梭的抗旱策略是将光合产物优先分配到地下生长根系以提高水分获取的能力［２１⁃２２］。 对于幼树而言，由
于根系较浅且不发达，所能利用到的土壤水分极其有限，同成年植株相比，其在水分获取中处于劣势。 而在水

分匮乏的旱季，梭梭种群内不同大小个体的根系深度可能在植物水分可利用性上起重要作用。 综上所述，我
们推测：不同大小梭梭根系深度在决定越夏生长期间的植物水分状况、生理性状表达起重要作用，并支配不同

大小个体梭梭对干旱胁迫的差异性响应。

１　 试验地概况

研究区位于古尔班通古特沙漠南缘之中的实验样地。 该区属于温带大陆性荒漠气候，冬季寒冷，夏季干

热，昼夜温差较大。 年均温度 ６．６℃，年降水量不超过 １５０ ｍｍ，年潜在蒸发量 ２０００ ｍｍ。 降水季节分配均匀，
冬季积雪 ７８．８％—９２％转化为土壤水，为春季荒漠植被生长提供了良好的水分条件［２３］。 实验样地主要以固

定和半固定沙丘为主，土壤以风沙土为主。
研究区主要植物种有梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）、白梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ｐｅｒｓｉｃｕｍ）、角果藜（Ｃｅｒａｔｏｃａｒｐｕｓ

ａｒｅｎａｒｉｕｓ）、对节刺（Ｈｏｒａｎｉｎｏｖｉａ ｕｌｉｃｉｎａ）、地白蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｔｅｒｒａｅ⁃ａｌｂａｅ）、盐生假木贼（Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ）、沙蓬

（Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ）及多种短命、类短命植物［１９］。 梭梭是该研究区最为重要的建群种。 由于梭梭存在

假年轮现象，难以通过年轮确定树龄，因此以基茎表征梭梭个体大小［２４］。 选取未受人为因素干扰、分布相对

均匀的梭梭种群作为实验小区。 在小区内随机选取生长健康、没有受病原体影响、没有动物啃食迹象的梭梭。
使用数字游标卡尺测量其基茎，按照基茎大小，划分为 ０—１ ｃｍ，１—２ ｃｍ， ２—４ ｃｍ，４—８ ｃｍ， ＞８ ｃｍ 五组，每
组 ５ 株梭梭，并挂小牌标记，用于植物生理性状的测量；另选五组，用于根系调查。 其中 ０—１ ｃｍ 组，基茎

（０．５９±０．１） ｃｍ ＳＥ，树高（０．３６±０．１） ｍ ＳＥ；１—２ ｃｍ 组，基茎（１．４４±０．１） ｃｍ ＳＥ，树高（０．６４±０．１） ｍ ＳＥ；２—
４ ｃｍ组，基茎（２．９２±０．１） ｃｍ ＳＥ，树高（１．１２±０．１） ｍ ＳＥ；４—８ ｃｍ 组，基茎（５．４４±０．４） ｃｍ ＳＥ，树高（１．５２±０．３）
ｍ ＳＥ；＞８ ｃｍ 组，基茎（１０．２５±０．７） ｃｍ ＳＥ，树高（２．１±０．２） ｍ ＳＥ。 基茎为 ０—１ ｃｍ 和 １—２ ｃｍ 为幼龄小梭梭，
基茎 ２—４ ｃｍ 为中龄梭梭，基茎为 ４—８ ｃｍ 和＞８ ｃｍ 为成龄大梭梭。

２　 研究方法

２．１　 土壤含水量测定

在 ６—９ 月，每个月中旬，利用土钻在每株梭梭下方 ０—３００ ｃｍ 深度内采取土样。 在 ０—２０ ｃｍ 土层每隔

１０ ｃｍ 取样，２０—１００ ｃｍ 土层每隔 ２０ ｃｍ 取样，１００—３００ ｃｍ 的土层每隔 ４０ ｃｍ 取样，每个深土层取 ５ 个重复。
然后，将装有土样的铝盒（Ｗ１）置于烘箱中，在 １０５℃条件下烘干 １２ ｈ 至恒重，冷却后称重（Ｗ２）。 最后每组求

其平均值。

土壤含水量（ＳＯＣ）＝
Ｗ１ － Ｗ２

Ｗ２ － Ｗ３

× １００％

式中，Ｗ１为湿土加空铝盒质量；Ｗ２为干土加铝盒质量；Ｗ３是空铝盒质量。
２．２　 根系分布调查与根深测算

６ 月初，采用全根系挖掘法，对 ５ 个基茎组，共 ２５ 棵生长健康的梭梭进行根系调查。 在每棵选定的梭梭

周围挖掘一个环形工作沟，环形沟内径距梭梭基茎的距离在 ２—２０ ｍ，内径大小取决于树高和初期调查估算

０８１３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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的梭梭个体根区内水平根的拓展范围。 根系周围的土壤以 ０．１ ｍ 的间隔被移除以逐步暴露侧根，收集所有直

径大于 ０．１ ｍｍ 的根，并用钢卷尺和游标卡尺测量根的长度和直径。 详细的根系挖掘调查方法和根表面积的

计算方法参考早期的相关文献［２１，２５］。 主根深度（即根深）用钢卷尺测量确定。
２．３　 同化枝水势的测定

与土壤含水量测定同步，每个月中旬日出前 １ ｈ，测量 ５ 个基茎组梭梭黎明前同化枝水势。 在每株梭梭的

向阳面随机选取 ３ 个样枝，用 Ｍｏｄｅｌ １０００ 压力室水势仪（ＰＭＳ Ａｌｂａｎｙ ＵＳＡ）测量黎明前同化枝水势（Ψｐｄ）。 每

株测定 ５ 个重复样，以每次测定水势的平均值作为该组梭梭每月的黎明同化枝水势值。
２．４　 压力⁃容积（Ｐ⁃Ｖ）曲线的测定

压力⁃容积曲线采用干燥法测定。 ８ 月中旬傍晚，在梭梭树冠中上层采集生长健康的同化枝，每株取 ３ 枝，
枝条长度 ５—１０ ｃｍ。 取下后立即放入盛有去离子水的烧杯中，将其基部浸入水中，快速带回实验室置于黑暗

避光的封闭环境，使小枝充分饱和吸水 １２ ｈ。 当同化枝达到饱和状态，在水中切一平口，然后取出用吸水纸吸

干小枝表面多余水分，迅速用万分之一克天平称其饱和鲜重；随后放入水势仪中缓慢加压测定其水势。 在室

内自然干燥后测定其质量和水势（初期每隔 １—３ ｍｉｎ 测定一次，后期每隔 １０—３０ ｍｉｎ 测定一次），重复上述

过程直至同化枝严重萎蔫。 最后将同化枝置于烘干箱，在 １０５℃条件下烘干至恒重，称其干重。 将一系列同

化枝鲜重、干重和水势值输入到压力容积曲线分析程序（ＰＶ＿Ｃｕｒｖｅ＿Ｆｉｔｔｉｎｇ＿５．６ １），计算出相关水分参数：饱和

膨压渗透势（π１００）、膨压消失点渗透势（ΨＴＬＰ）和细胞壁最大弹性模量（εｍａｘ）。
２．５　 叶绿素荧光动力学参数和最大气孔导度的测定

与同化枝水势测定同步，每月中旬日出前一小时，利用植物效率分析仪 （ Ｐｏｃｋｅｔ ＰＥＡ， ＰＥ ３２ １ＪＬ，
Ｈａｎｓａｔｅｃｈ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｌｔｄ．， Ｋｉｎｇ′ ｓ Ｌｙｎｎ Ｎｏｒｆｏｌｋ， ＵＫ）， 测定叶绿素荧光参数。 光照强度设定为 ２５００
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，暗适应 ２０ ｍｉｎ 后测定初始荧光产量（Ｆ０）。 随后强闪光（５０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），脉冲时间 ０．７ ｓ，测
定光下荧光产量（Ｆｍ）。 计算出 ＰＳⅡ最大光能转化效率： Ｆｖ ／ Ｆｍ ＝ （Ｆｍ －Ｆ０） ／ Ｆｍ。 每月中旬早上 １０：００—
１２：００，利用气孔导度仪（Ｍｏｄｅｌ ＳＣ⁃１， Ｄｅｃａｇｏｎ）测量 ５ 个基茎组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ），每组 ５ 个重复。
２．６　 数据处理与分析

利用 ＳＰＳＳ １６．０ 统计软件进行数据统计分析（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ），用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）检验 ５ 个基茎组梭梭 Ψｐｄ、Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｇｓ和 ΨＴＬＰ之间的显著性；利用线性回归拟合分析梭梭生理特性与

根深之间的关系，利用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 制图（Ｏｒｉｇｉｎ Ｌａｂ Ｃｏｒｐ．， Ｎｏｒｔｈａｍｐｔｏｎ， ＭＡ， ＵＳＡ）。

３　 结果与分析

３．１　 土壤含水量

图 １，６—９ 月土壤含水量在 ０．１％—７．９％范围内波动；梭梭土壤含水量随深度的垂直变化规律基本一致，
呈现出先增加后减小的趋势。 土壤含水量排序为：６ 月＞９ 月＞８ 月＞７ 月。 ６ 月，０—９０ ｃｍ 土层，土壤含水量随

土壤深度逐渐增加，在 ９０ ｃｍ 的土层达到峰值（７．９％）；明显是由于融雪和雨水补给的结果。 ６—７ 月，气温逐

渐升高，干旱逐渐加剧，而梭梭处于旺盛生长期，短命植物也大量生长发育，土壤水分蒸散量较高，从而造成土

壤贮水量处于亏损阶段［２６］。 相较于 ６ 月，７ 月份土壤含水量已大幅度降低。 ８ 月份土壤含水量有所增加，可
能是绿洲用水量的减少和洪水的补给从而引起地下水位的增高造成的［２７］。 ９ 月份土壤含水量大于 ７、８ 月，则
是由于梭梭处于生长末期，其对水分的生理需要减少，因此土壤水分状况有所改善［２８］。

图 １，土壤深度在 ０—３００ ｃｍ 范围内，整体土壤含水量分层变化比较明显。 ０—９０ ｃｍ 土层，土壤含水量受

融雪、降雨、表面蒸发等因素影响显著，降水补给能使该层土壤含水量升的很高［２９］。 ９０—１６０ ｃｍ 土层，水分在

该层下渗过程中，随着湿润锋下移，土壤含水量随深度逐渐递减。 １６０—２４０ ｃｍ 土层远离地面，受外界条件影

响小，土壤环境相较稳定，且不在毛管上升水的影响范围内，因此水分波动性相对缓和。 而 ２４０—３００ ｃｍ 土层

土壤含水量稍有增加，则是毛细管水上升的结果。
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图 １　 不同深度土壤含水量季节变化

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｖｉｍｅｔｒｉｃ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈｓ

３．２　 根深与根表面积

在土壤植物大气连续体中，根系能够率先感知干旱

信号，协调地上部分的行为，从而促使植物适应干旱环

境［３０］。 而植根深度有着非常重要的生态学意义，因为

它决定了植被可利用土壤的体积，植根深度的不同可以

导致水分供应以及干旱胁迫的差异［２１，３１］。 自然生境

下，基茎小的幼年梭梭根系普遍较浅，根表面积和根冠

比较小；而随着梭梭生长发育，其根系向着深土层发育，
根表面积和根冠比逐渐增加。 当成年梭梭基茎为 １１
ｃｍ 时，根深则达到最大值 ８．４ ｍ（图 ２）。
３．３　 Ｐ⁃Ｖ 曲线参数

π１００为饱和含水时的渗透势，它指示树木在某个生

长阶段中可溶物质所能达到的最大浓度［３２］。 植物 π１００

越低，说明细胞液浓度就越大，植物从土壤中吸收水分

的潜势越大，其维持最大膨压的能力就越强［３３］。 如图 ３
所示，基茎为 ０—１ ｃｍ 的小梭梭 π１００与其他基茎组梭梭

π１００存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）。 ８ 月份梭梭 π１００值排序

为：０—１ ｃｍ＜２—４ ｃｍ＜１—２ ｃｍ＜４—８ ｃｍ＜（＞８ ｃｍ）。 这

图 ２　 不同大小梭梭根系分布与根深

Ｆｉｇ．２　 Ｒｏｏｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈ ｏｆ Ｈ． ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂａｓａｌ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ

ＢＳＤ：基茎 ｂａｓａｌ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＴＡ：总根表面积 ｔｏｔａｌ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔｓ；ＲＳ：根冠比 ｒｏｏｔ⁃ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ
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说明同处于干旱胁迫下，个体小的梭梭同化枝细胞内溶质含量较高，能保持较低的渗透势，其保持膨压的能力

较强。

图 ３　 不同基茎组梭梭饱和膨压、膨压消失点的渗透势和模比系数

Ｆｉｇ．３　 Ｏｓｍｏｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｔ ｆｕｌｌ ｔｕｒｇｏｒ（π１００）， ｏｓｍｏｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｔ ｔｕｒｇｏｒ ｌｏｓｔ ｐｏｉｎｔ （Ψｔｌｐ），ｃｅｌｌ ｅｌａｓｔｉｃ ｍｏｄｕｌｕｓ （εｍａｘ） ｏｆ Ｈ． ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ

ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂａｓａｌ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｇｒｏｕｐ（ｃｍ）

初始质壁分离时的渗透势（ΨＴＬＰ）亦称为零膨压点时的渗透势，其大小可反映植物维持最低压力势的极

限渗透势［３４］。 ΨＴＬＰ越低，说明树木维持膨压能力越强。 如图 ３ 所示，梭梭ΨＴＬＰ与 π１００变化趋势基本相同，且都

与基茎的大小呈现出正相关关系。 不同基茎组梭梭 ΨＴＬＰ 排序为：＞８ ｃｍ＞４—８ ｃｍ＞２—４ ｃｍ＞１—２ ｃｍ＞０—
１ ｃｍ。 这说明同处于干旱胁迫，基茎为 ０—１ ｃｍ 个体小的梭梭组织细胞能够在较低的渗透势下发生质壁分

离，有利于其叶片在干旱胁迫下保持正常膨压，推迟萎蔫进程，避免造成不可逆的伤害。 因此从 ＰＶ 水分参数

π１００、ΨＴＬＰ来看，小梭梭细胞维持膨压能力强于大梭梭。
细胞弹性模量 ε 是表示细胞壁弹性的参数；随着组织含水量和水势的下降，弹性较大的组织具有比弹性

小组织更大的保持膨压能力［３５］。 但是 ε 不是一个常数，在植物组织失水过程中，随叶片的相对体积和水势变

化而变化，因此一般采用水分饱和状态下的最大弹性模量 εｍａｘ表示细胞壁的弹性模量［３６］。
在多年生植物生长初期，其组织幼嫩，细胞壁刚刚形成，纤维素含量少，细胞弹性不高。 而随着植物组织

成熟，其细胞壁木质化程度加深，εｍａｘ明显升高［２７］。 当达到一定值后便开始降低［２７］。 如图 ３ 所示，εｍａｘ在基茎

为 ２—４ ｃｍ 时达到最大值，之后 εｍａｘ又开始降低。 ５ 个基茎组梭梭的细胞弹性模量 εｍａｘ排序为： ＞８ ｃｍ＜４—
８ ｃｍ＜１—２ ｃｍ＜０—１ ｃｍ＜２—４ ｃｍ。 这表明在相同生境下，＞８ ｃｍ 和 ４—８ ｃｍ 两组基茎较大的梭梭，其细胞通

过改变细胞壁弹性维持膨压的能力较强，而 ０—１ ｃｍ，１—２ ｃｍ 两组基茎较小梭梭的细胞弹性较差，其细胞通

过改变细胞壁弹性保持膨压的能力则相对较弱。
３．４　 生理性状

叶水势代表植物水分运动的能量水平，是组织水分状况的直接表现，反映植物在生长季各种生理活动受

环境水分条件的制约程度［３７］。 黎明前同化枝水势 Ψｐｄ则可以很好地反映植物的水分亏损状况；与午后同化枝

水势相较，有受大气状况变化的影响更小、较稳定（低标准差）、直接与土壤水分变化相关的优点［３８］。 如图 ４
所示，６—９ 月黎明前同化枝水势与土壤水分状况随季节变化趋势具有一致性：当土壤水分含量高时，黎明前

同化枝水势也相对高。 ６ 月，土壤含水量较高，各基茎组梭梭黎明前同化枝水势 Ψｐｄ均维持较高的水平。 ６—７
月，随着温度升高，蒸散作用加剧，土壤水分降低，梭梭黎明前同化枝水势呈现显著性降低（Ｐ＜０．０５）；梭梭与
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土壤之间形成水分梯度，有利于其从土壤中吸收水分。 其中基茎为 ０—１ ｃｍ，１—２ ｃｍ，２—４ ｃｍ 组梭梭黎明前

同化枝水势降低幅度比较大，表明基茎小的梭梭受到明显的水分胁迫；而基茎为 ４—８ ｃｍ 和＞８ ｃｍ 组梭梭黎

明前同化枝水势降低幅度比较小，表明基茎较大的梭梭受到干旱胁迫影响程度小。 ７—８ 月，不同基茎组梭梭

黎明前同化枝水势基本不变，都处于相对较低的水平。 ９ 月，随着蒸散作用下降，土壤水分状况有所改善，因
此不同基茎组梭梭黎明前同化枝水势均有一定幅度上升，且 ４—８ ｃｍ 和＞８ ｃｍ 基茎组梭梭黎明前同化枝水势

上升幅度比较小。 处于生长季，５ 个基茎组平均黎明前同化枝水势值排序依次为：＞８ ｃｍ＞４—８ ｃｍ＞２—４ ｃｍ＞
０—１ ｃｍ＞１—２ ｃｍ。 以上均表明小梭梭夜间水分恢复力不及大梭梭，所受干旱胁迫强度也大。

图 ４　 不同基茎组梭梭黎明前同化枝水势、最大气孔导度和光量子效率季节变化（均值±标准误，ｎ＝ ５）

Ｆｉｇ．４　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｅｄａｗｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ （Ψｐｄ ）， ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ ） ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （Ｆｖ ／ Ｆｍ） ｏｆ Ｈ． ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｃｒｏｓｓ ｂａｓａｌ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

气孔导度是植物遭受环境胁迫的敏感指标之一，可以用于预测植物遭受水、热等因子胁迫的程度［３９］。 如

图 ４ 所示，在每个月的同一测量日，各基茎组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ）无显著性差异（Ｐ＞０．０５）。 ６—７ 月，基
茎为 ０—１ ｃｍ 和 ４—８ ｃｍ 组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ）都呈现上升趋势，７ 月 ０—１ ｃｍ 基茎组梭梭的最大气孔
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导度（Ｇｓ）达到 １４２．２８ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，４—８ ｃｍ 基茎组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ）达到 １６７．５２ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 ７—８
月，除了 ２—４ ｃｍ 和＞８ ｃｍ 基茎组梭梭的气孔导度（Ｇｓ）呈现增加的趋势外，其他基茎组梭梭的最大气孔导度

（Ｇｓ）均降低；８—９ 月份只有基茎＞８ ｃｍ 组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ）显著降低（Ｐ＜０．０５）。 ６—９ 月，５ 个基茎

组梭梭的平均最大气孔导度排序为：４—８ ｃｍ（１１５．４４５ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞＞８ ｃｍ（９３．５７５ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞０—１ ｃｍ
（９１．１４５ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞２—４ ｃｍ（９０．８８５ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞１—２ ｃｍ（８３．２２５ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 ４—８ ｃｍ 基茎组梭梭

有较高的平均最大气孔导度，可能是其以失水为代价维持较高的气孔导度使之能在干旱胁迫下进行最大限度

的碳积累。 ７ 月，０—１ ｃｍ 基茎组梭梭的最大气孔导度（Ｇｓ）也较高，可能是其通过提高气孔导度加快蒸腾，以
减少面临干旱和高温的双重胁迫［４０］。

Ｆｖ ／ Ｆｍ———是 ＰＳⅡ最大光化学量子产量，反映 ＰＳⅡ反应中心内禀光能转化效率或最大 ＰＳⅡ的光能转化

效率［４１］。 如图 ４ 所示，６—９ 月，梭梭的 Ｆｖ ／ Ｆｍ值范围在 ０．７１—０．７９ 之内，且梭梭的 Ｆｖ ／ Ｆｍ值整体呈现下降趋

势。 ６—７ 月，胁迫初期的梭梭 Ｆｖ ／ Ｆｍ值无显著差异（Ｐ＞０．０５），均呈现极小幅度降低的趋势。 ７—８ 月，基茎为

０—１ ｃｍ，１—２ ｃｍ，２—４ ｃｍ 和＞８ ｃｍ 梭梭 Ｆｖ ／ Ｆｍ值均呈现显著性下降（Ｐ＜０．０５），且基茎为 ０—１ ｃｍ、１—２ ｃｍ、
２—４ ｃｍ 梭梭 Ｆｖ ／ Ｆｍ值下降幅度大于基茎为 ４—８ ｃｍ，＞８ ｃｍ 梭梭的降幅。 ８—９ 月，随着水分胁迫缓和，梭梭

Ｆｖ ／ Ｆｍ都有小幅度回升。
３．５　 植物性状与根深关系

如图 ５ 和图 ６，对不同大小梭梭根深与生理参数之间进行相关性分析。 ８—９ 月，五个基茎组梭梭的 Ψｐｄ、

Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＰＶ 水分参数 π１００、ΨＴＬＰ都与根深呈现显著的正相关，即：拥有深根的大梭梭往往有较高 Ψｐｄ、Ｆｖ ／ Ｆｍ和

ＰＶ 水分参数 π１００、ΨＴＬＰ。 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＰＶ 水分参数 π１００、ΨＴＬＰ与 Ψｐｄ也呈现较高的的正相关，即：拥有较高 Ψｐｄ的大

梭梭往往有较高的 Ｆｖ ／ Ｆｍ和 ＰＶ 水分参数 π１００、ΨＴＬＰ。

４　 讨论

４．１　 不同大小梭梭对夏季干旱胁迫的生理响应

植物抗旱机制是复杂多样的，同一种植物可能有几种抗旱方式，随着水分、物候、年龄等条件的变化，其抗

旱机制也是变化的［４２］。 水分逆境下，植物通过“渗透调节”和“弹性调节”共同维持膨压［４３⁃４４］。 而渗透势在 ｜
π１００－ΨＴＬＰ ｜变化范围内，其差值则可以直接反映植物组织的渗透调节能力；差值越大，则表明渗透调节的能力

越强［３２，４２］。 在本实验中， ｜π１００－ΨＴＬＰ ｜的差值排序依次为：０—１ ｃｍ（２．１５ ＭＰａ） ＞１—２ ｃｍ（１．９７ ＭＰａ） ＞４—８ ｃｍ
（１．７ ＭＰａ）＞２—４ ｃｍ（１．５３ ＭＰａ）＞＞８ ｃｍ（１．４５ ＭＰａ）。 小梭梭拥有较高的 ｜π１００－ΨＴＬＰ ｜差值，表明小梭梭通过积

累渗透物质以降低细胞渗透势，从而用来增加自身吸水的能力较强。 而基茎大的梭梭 π１００、ΨＴＬＰ值较高，εｍａ ｘ

值最小，表明大梭梭在较高的渗透势下发生质壁分离，其细胞壁柔软且有较大的弹性，能在环境胁迫下能较快

的收缩［３５］，从而有利于其在低水势下仍能保持高膨压并防止细胞破裂。 因此，在梭梭生长发育不同阶段，对
于通过调节膨压以适应水分胁迫可能有着不同策略，即：生长发育初期小梭梭细胞主要以渗透调节维持膨压，
而随着生长发育，大梭梭主要以弹性调节来维持膨压。

有关研究同样表明一些树种的水分生理参数可能随植株大小和不同发育阶段而改变［４５⁃４６］。 树种的气孔

导度与净光合速率一般随大小或树龄的增加而降低被广泛报道［４６⁃４７］。 然而也有一些研究与此不同。 如，在
Ｎａｂｅｓｈｉｍａ 等研究中，三种槭属树木的气孔导度和黎明前叶水势随其个体大小增加而下降，净光合速率则基

本保持不变［４８］。 在 Ｈａｚａｎｄｙ 等研究中，欧洲白蜡树（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｅｘｃｅｌｓｉｏｒ）的净光合速率随其大小增加而降低，气
孔导度则是先升高后降低［４９］。 但是在本研究中，小梭梭生长季的黎明前同化枝水势与平均最大气孔导度均

低于大梭梭，这与 Ｂａｏ 等对柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）的研究结果相反［５０］。
植物在未遭受环境胁迫，并经过充分暗适应的植物叶片 ＰＳⅡ最大的潜在量子效率是比较恒定的，一般为

０．８０—０．８５［５１］。 而处于胁迫条件下，其叶片吸收过剩的光能就会引起 Ｆｖ ／ Ｆｍ的降低而发生光抑制［５２］，因此

Ｆｖ ／ Ｆｍ常被用来衡量植物 ＰＳⅡ是否因发生光抑制而造成不可逆损伤。 ８—９ 月，干旱胁迫下梭梭 Ｆｖ ／ Ｆｍ与根深
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图 ５　 根深与植物性状关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

图 ６　 黎明前同化枝水势与植物性状的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｒｅｄａｗｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ
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呈正相关（图 ５）。 以上表明浅根系小梭梭光合机能受到干旱损伤引起光抑制的程度高，生理活动受水分条件

的制约程度也较大。
４．２　 根深在不同大小梭梭应对夏季干旱胁迫中的重要作用

对于荒漠植物，水分是干旱区生态系统中最主要的限制性因子［５３］。 在强烈或者长期干旱条件下，荒漠植

物生物量的分配模式使其所受水分资源限制最小化，而水分资源获取和净初级生产力（ＮＰＰ）最大化［５４］。 根

系成为荒漠植物生物量配置的主要部位，植物优先向根系分配新的生物量用于构建根系，以增加对土壤水分

和养分摄取［５５］。 荒漠灌木根系分布、同化器官生长与环境水分有效性之间的关系决定着植物的存活［５６］。 因

此在水分匮乏的生境中，根深对于不同植株幼苗的建成、水分养分的吸收、水力结构和植物的生存是至关重要

的［２１，５７］。 在本研究中，梭梭根深和生理性状之间显著相关关系（图 ５）表明：根深对于不同大小梭梭安全渡过

干旱胁迫中起到重要作用。
成年梭梭根系发达，植根较深，且根系具有“二态性”。 由于冬、春季降水的补给，当浅层土壤含水量高

时，分布在表层土壤中的梭梭水平侧根可以较好的利用浅层土壤水，利用比例达 ６２％—９５％。 随着干旱胁迫

的加剧，强烈的蒸散发作用使得浅层土壤水分亏缺得不到及时补充（图 １）；成年梭梭则减少对浅层土壤水分

利用，其分布在深层土壤中的根系增加对深层土壤水及地下水的利用（图 ２），且对地下水的利用比例高达

６８％—１００％［５８⁃６０］。 对于成年梭梭而言，深根使之能在干旱胁迫下保持更加有利水分条件（其黎明前同化枝水

势：（－３．８０±０．１８） ＭＰａ 高于浅根小梭梭黎明前同化枝水势：（－６．４５±０．４４） ＭＰａ），从而更好的适应干旱胁迫。
而幼龄梭梭向根系分配生物量相对少，根深较浅且侧根主要分布在浅土层（图 ２），其水分状态受到浅层土壤

水分影响显著（图 １）；旱季主要利用小概率事件的降水，易受到干旱胁迫影响。 因此处于生长期的小梭梭对

干旱胁迫敏感，以较高死亡率为代价抢占更多资源，通过逐渐构建根系来提高捕捉深层土壤水或者地下水的

能力［６１］。 此外，小梭梭有着相对较低的平均最大气孔导度，其根深与 π１００、ΨＴＬＰ也有着显著正相关关系（图
５），这表明小梭梭采取了更为积极的渗透调节与气孔控制抵御干旱。 但是 ８、９ 月，小梭梭 Ψｐｄ较低（图 ４），且
生理性状与 Ψｐｄ之间的显著正相关关系（图 ６）仍表明小梭梭受到更为严重的水分胁迫。 基于上述分析，不同

大小梭梭水分状况的差异是导致其夏季干旱期间生理性状不同的原因，梭梭植根深度决定了其水分状况，进
而决定了梭梭的生理性状表现。

由于测定条件、测量方法和树木种类的差异等因素，本发现可能并不适用于其他生境下的树种。 然而该

研究工作却促进对处于不同发育阶段或不同大小的荒漠植物水分动态变化响应机制的认识，有利于在气候变

化背景下预测梭梭种群动态变化。 鉴于当前全球气温升高伴随着降水格局及氮沉降量的改变，同时 ＣＯ２浓度

升高、温度升高和干旱对植物还有着交互或协同作用［６２⁃６３］，因此建议在以后的研究中要综合考虑多种因素，
从个体发育阶段乃至种群空间分布格局上对梭梭进行长期动态观测和统计学检验，对本结果进行更加系统深

入的验证。

５　 结论

在越夏生长期间，不同发育阶段或不同个体大小的梭梭在生理性状表现出明显的差异；尽管梭梭幼苗可

以通过渗透调节和气孔控制策应夏季干旱胁迫，然而并不足以使幼苗保持好的水分状况，因此梭梭幼苗受到

了更为严酷的干旱胁迫。 研究结果也表明：根系深度决定了不同个体大小梭梭的水分状况，进而主导其越夏

生长期间的生理性状响应的差异。 对于幼龄梭梭而言，抗旱策略（根系）发育不完全，当发生干旱时，易受水

分胁迫。 而对成年梭梭而言，持久的优先地下生物量分配使其根系发达，能通过吸收深层土壤水和地下水来

维持较好的自身水分状况从而规避夏季干旱的影响。
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