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荒漠绿洲过渡带一年生草本植物对干旱胁迫的响应

席璐璐１，缑倩倩１，∗，王国华１，２，宋　 冰１

１ 山西师范大学，地理科学学院，临汾　 ０４１００４

２ 中国科学院西北资源与环境研究院 中国生态系统研究网络临泽内陆河流域研究站，兰州　 ７３００００

摘要：选取河西走廊荒漠绿洲过渡带典型一年生草本植物雾冰藜（Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）、虎尾草（Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ）和狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ
ｖｉｒｉｄｉｓ）为研究对象，设置 ５ 个水分梯度（正常水分（ＣＫ），轻度干旱（５ｄ）、中度干旱（１０ｄ）、重度干旱（１５ｄ），重度干旱（１５ｄ）复
水），分析了 ３ 种一年生草本植物生理和形态等性状对干旱胁迫的响应。 结果表明：一年生草本植物可以通过生理反应（渗透

调节）适应轻度和中度干旱胁迫，而通过个体形态来适应重度干旱胁迫。 在轻度和中度干旱处理下，一年生草本植物通过调控

叶片渗透调节物质脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖维持叶片渗透压，提高保水能力，叶绿素含量增加，使丙二醛含量维持在较低

的水平，同时，根系活力增强，有效促进了根系水分吸收；而在重度胁迫下，渗透调节物质作用降低，丙二醛含量迅速增加，导致

可溶性蛋白含量下降，叶绿素分解加速，植物生长受到抑制，在有限的生物量下，一年生草本植物主要通过根系伸长、根长与茎

长的比增加和减小茎长来适应重度干旱胁迫，最终导致了种子百粒重和结种数量下降。
关键词：一年生草本植物；干旱胁迫；荒漠绿洲过渡带；个体形态响应；生理适应
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一年生草本植物是干旱半干旱荒漠生态系统植物区系的恒有层片［１］，广泛分布于荒漠区土质、沙质、砾
质、石质、盐碱土等生境，对于荒漠生态系统生物多样性的维持和生态系统功能稳定发挥着不可替代的作

用［２］。 目前，国内外关于荒漠地区一年生草本植物的研究已有大量报道。 国外主要对一年生草本植物的生

态意义和生存对策、物种丰富度和多样性、生长、繁殖和生产力以及季节动态等方面开展了研究［３⁃６］。 例如，
Ｍａｄｏｎ 和 Ｍｅｄａｉｌ［３］对地中海一年生草本植物研究发现一年生植物具有高度的耐胁迫能力；Ｂｒｏｗｎ［４］ 在科威特

荒漠发现，在三个生长季节一年生草本植物的生物量受初雨的发生时间，生长期的降雨量及时间分布影响；
Ｋｒｉｅｇｅｒ 等［５］发现一年生草本植物生命周期短，繁殖率高，对于干旱有很强的适应能力；Ｒｏｂｉｎｓｏｎ［６］发现在阿曼

干旱林地荒漠，多年生植物可以通过叶片截留并重新分配降雨对一年生草本植物的生长和丰度的空间格局产

生影响。 我国学者主要研究了荒漠地区一年生植物层片组织格局、生态适应模式［１］、物种多样性［７］、分布特

征［８⁃９］、丰富度的季节变化及不同生活型植物生物量特征［１０］、叶片对凝结水响应［１１］，更多关注干旱与半干旱

地区荒漠群落一年生层片对于荒漠生态系统稳定和防止土地荒漠化的重要作用［１，７⁃１８］。 同时学者们还对荒漠

地区一年生草本植物种子萌发［１２⁃１４］和土壤种子库［１５⁃１６］、一年生植物的生理生态特征，例如光合速率［１７］、蒸腾

速率和气孔导度［１８］进行研究，阐释了一年生植物在生理特性上对环境的生态适应性，而目前探讨一年生植物

对干旱胁迫的适应机制的研究还相对有限。
在干旱荒漠地区，降水稀少、不连续、不可预测，且小降水事件发生频率高、降水间隔期长［１９］，一年生草本

植物作为机会主义者，高度顺应气候波动，对干旱胁迫和水分供应高度敏感，并能够在高温干旱时期通过调节

生理、生长和繁殖策略，快速完成生活史，虽植株生长矮小，但结实较多［７，１８］。 生长在干旱半干旱荒漠生态系

统的一年生草本植物，在长期进化中形成了复杂多样的干旱胁迫适应对策，因此，一年生草本植物对干旱胁迫

的响应机制研究一直是干旱荒漠生态系统研究的重点内容。 例如，宋士伟等［２０］ 通过对野大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ
ｂｒｅｖｉｓｕｂｕｌａｔｕｍ）幼苗进行生理指标测定，研究表明，野大麦在遭受干旱胁迫的情况下，野大麦叶片脯氨酸含量

呈连续上升趋势，可溶性糖呈先上升后下降趋势；郭郁频［２１］也通过设置不同干旱胁迫条件，研究表明，随着干

旱胁迫的加剧，早熟禾（Ｐｏａ）幼苗叶片叶绿素含量呈下降趋势，脯氨酸含量、丙二醛含量总体呈上升趋势；李
秋艳等［２２］通过人工控制降水量处理水平模拟幼苗生长对生长季节内降水量变化的响应，研究表明，５ 种荒漠

植物能够调节对地上地下生物量的分配来适应环境变化；徐贵青等［２３］对 ３ 种荒漠植物根系研究表明，根系在

一定程度上具有向土壤湿润区域发展的向水特性。 目前，更多学者关注植物对增温和控制降水量导致的干旱

胁迫的响应，而天然环境下过长的降水间隔是影响植物的生理和生长的直接因素，但目前相关研究鲜有报道，
导致我们还无法系统全面了解一年生草本植物对气候干旱的响应。

河西走廊地处我国西北干旱内陆地区，是重要的农业生产基地，但由于深居内陆、干旱少雨、风沙活动频

繁，绿洲沙漠化严重，该区也是中国西北主要的沙漠化防治区［２４］。 该区通过在荒漠绿洲过渡带建立人工固沙

植被，保持绿洲生态环境稳定。 经过近 ５０ 年人工固沙植被的建立，人工林内灌木和多年生草本植物入侵稀

少，而大量一年生草本植物入侵并定居，并成为人工固沙植被群落中草本层片的优势植物层片，对防治近地表

风沙活动和保持沙面稳定发挥着至关重要的作用［２５］。 该地区一年生植物主要由一年生禾本科、一年生藜科、
十字花科组成，其中一年生禾本科虎尾草（Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ）和狗尾草（ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）与一年生藜科雾冰藜

（Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）是主要的优势种。 由于降水匮乏，蒸发强烈，年际降水量波动大，年内降水分布极度不均

匀，干旱胁迫成为该地区一年生草本植物最关键的影响因素。 本文以河西走廊荒漠绿洲过渡带典型一年生草
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本植物（雾冰藜、虎尾草和狗尾草）为研究对象，通过模拟不同降水间隔期对其进行胁迫处理，研究 ３ 种一年

生草本植物在不同干旱胁迫下生理、生长和繁殖的响应规律，探讨植物生理指标之间的关系，以期揭示干旱半

干旱地区一年生草本植物的抗旱机制，进而为荒漠生态系统的科学管理提供理论支撑。

１　 研究区概况与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于甘肃河西走廊中部临泽县北部荒漠绿洲过渡带（３９°２２′—３９°２３′Ｎ，１００°０７′—１００°０８′Ｅ），是临

泽绿洲和巴丹吉林沙漠的交汇处［２６］，该地海拔约 １３８６ｍ，气候类型属于典型的温带大陆性荒漠气候，年平均

气温为 ７． ６℃，多年平均降水量为 １１８． ４ｍｍ，降水稀少，且分布不均匀，集中在 ５—８ 月，年平均蒸发量为

２４００ｍｍ，干旱指数达到 ２０［２７］。 地带性土壤均为灰棕漠土、沙壤土及沙土。 地貌景观类型有流动、半流动、固
定、半固定沙丘以及丘间低地。 为了防止风沙侵袭及恢复绿洲边缘生态环境，在当地种植梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）、柠条锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ Ｋｏｍ），红柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ）等人工固沙植被，在人工林

内雾冰藜、虎尾草和狗尾草等一年生草本植物不断侵入，成为人工固沙植被草本层的优势植物种，并在防止近

地表风蚀发挥着不可忽略的作用。
１．２　 试验设计

试验用种子于 ２０１８ 年 ９ 月采自河西走廊中国科学院临泽内陆河流域研究站附近的半固定沙丘上，同一

物种的种子在 ２０—３０ 个植株个体上收集，自然风干并充分混合（图 １）。 实验室盆栽试验时间为 ２０１９ 年 ６ 月

１ 日—９ 月 １５ 日。 花盆内直径为 ３０ｃｍ，深 ２０ｃｍ。 每盆装中沙（粒径 ０．５—０．２５ｍｍ）３ｋｇ，将纱布铺在花盆底部，
阻止沙子漏出，同时可保持通气。 选取子粒饱满、大小基本一致且无病虫的 ３ 种一年生草本植物种子，每种单

独播种于花盆内，每种植物播种 ２０ 盆，共 ６０ 盆，每盆播种 ５０ 粒，行距 ３ｃｍ，播深 ２ｃｍ（图 ２），为了防止系统误

差，６０ 个花盆随机摆放，并在每盆上用标签纸进行标号。 用烧杯等量浇水至花盆底部渗出水，控制实验室温

度为 １５ ／ ２５℃，以保证种子顺利出苗。 自播种后每天记录出苗数，在停止出苗 ３ 天后，每盆留 １０ 株长势良好、
生长情况相近的植物进行正常浇水种植。

图 １　 三种一年生草本植物采集种子照片

Ｆｉｇ．１　 Ｓｅｅｄ ｐｈｏｔｏｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ａｎｎｕａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ

根据临泽站 ４０ 年降水资料统计，该区多年平均降水量为 １１８．４ｍｍ，因此按照多年平均降水量设定试验期

间正常水分条件（对照）；此外，资料还显示，＜１０ｄ 的降水间隔期占比率最大，为年无降水期的 ６７．５６％，１０—
２０ｄ 间隔期占 １３．２３％，且频率基本稳定，但＞２０ｄ 的间隔期频率明显下降且变异较大，因而本试验设定 ５ｄ 间隔

期（轻度干旱）、１０ｄ 间隔期（中度干旱）、１５ｄ 间隔期（重度干旱）来模拟自然降水频率［２８］。 为减少水分蒸发，
尽量保证土壤接受的实际降水量与设定的模拟降水量一致，模拟降水均在同一天的 １９：００—２０：００ 内完成，并
将试验设定的降水量均匀地洒在花盆中。 ３ 种植物正常生长至生长期与繁殖期转换期时开始进行干旱胁迫

模拟试验并停止浇水，每隔 ５ｄ 采样一次，干旱处理到 １５ｄ 为止，为了测定植物在重度干旱胁迫下的恢复能力，
对干旱胁迫 １５ｄ 的植物进行自然复水（ＤＳ）并于复水第二天取样。 取样时先用水将盆土充分浸泡，将土壤连
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图 ２　 盆栽种植（行距、株距）示意图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｏｔ ｐｌａｎｔｉｎｇ （ｒｏｗ ｓｐａｃｉｎｇ， ｐｌａｎｔ

ｓｐａｃｉｎｇ）

同植株轻轻倒出，然后用流水慢慢冲洗，洗净根系上所

有附泥，样品迅速带回实验室，放入 ４℃以下低温冰箱

保存，测定各项指标。
１．３　 测定指标与方法

生理参数：采用 ＴＴＣ 法测定根系活力［２９］；采用

８０％丙酮法测定叶绿素含量［２９］；用硫代巴比妥酸法测

定丙二醛含量［２９］；采用酸性茚三酮法测量脯氨酸含

量［２９］；采用蒽酮比色法测定可溶性糖含量［３０］；用考马

斯亮蓝 Ｇ⁃２５０ 染色法测定可溶性蛋白质含量［３０］。
形态参数：茎长、根长用直接测量法，用精确到

０．０１ｃｍ的直尺测量。 茎长是测量根部以上至穗以下的

部分；根长是测量植物的主根根长。
繁殖参数：收集全部种子，于实验室晾干至恒重，测

定百粒重；并测出单株结种数。 以上指标均重复 ３ 次，
取平均值。

表 １　 研究区 ４０ 年降水量、降水事件、降水间隔期频率分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ 、ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｖｅｎｔｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒ⁃ｒａｉｎｆａｌｌ ｐｅｒｉｏｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｐａｓｔ ４０ ｙｅａｒｓ

降水量级 Ｒａｉｎｆａｌｌ ｃｌａｓｓ ／ ｍｍ

≤５ ５．１—１０ １０．１—１５ １５．１—２０ ２０．１—２５ ＞２５

降水量频率 ／ ％
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ４４．５７±１０．９６ ２７．６８±８．８７ １３．０３±７．２８ ４．８３±２．９６ ３．９３±２．２１ ５．９６±３．０１

降水事件频率 ／ ％
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｖｅｎｔｓ ７２．９７±１５．３９ １８．０２±８．１６ ３．６±２．０１ ２．７±１．５６ ０．９±０．１６ １．８１±０．７３

降水间隔期 Ｉｎｔｅｒ⁃ｒａｉｎｆａｌｌ ｐｅｒｉｏｄ ／ ｄ

＜１０ １０—２０ ２０—３０ ３０—４０ ＞４０

频率 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ／ ％ ６８．６５±８．６２ １３．６８±６．５３ １０．０１±４．３１ ３．８４±２．４９ ３．８２±２．２６

１．４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２１．０ 进行单因素方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 多重比较分析同一植物不同胁迫水平各个参数的差异

显著性（Ｐ＜０．０５），用相关性分析方法分析植物各生理之间的相关性。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 作图软件完成图形

绘制。

２　 结果与分析

２．１　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的生理响应

在不同干旱胁迫下叶片渗透调节物质（脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白）差异显著（Ｐ＜０．０５），脯氨酸、可
溶性糖含量基本趋势为随着干旱胁迫天数的增加而增加，可溶性蛋白含量随干旱胁迫天数增加呈先增大后减

小：干旱胁迫 ５ｄ 时，叶片脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白含量均上升，脯氨酸含量上升幅度最大（１９０．８１％、
１８４．６２％、５１．８０％）；干旱胁迫 １０ｄ 时，与对照相比可溶性蛋白含量增幅（６５２．８０％、１０４５．８５％、１３３３．４８％）较大，
并达到峰值；干旱胁迫 １５ｄ 时，叶片可溶性蛋白含量有所下降，可溶性糖增幅（５８４．４９％、１９７．１２％、６３５．４７％）
较大（图 ３）。

不同干旱胁迫下叶片丙二醛含量差异显著（Ｐ＜０．０５），随着干旱胁迫天数增加呈上升趋势：干旱胁迫 １５ｄ
时，叶片丙二醛含量增大到最高值（７．４１μ ｍｏｌ ／ ｇ、１４．１６μ ｍｏｌ ／ ｇ、１０．３４μ ｍｏｌ ／ ｇ）（图 ４）。

在不同干旱胁迫下叶片叶绿素含量差异显著 （Ｐ＜０．０５），随着干旱胁迫天数的增加，呈下降趋势：在对照
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图 ３　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草渗透调节物质对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ ａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

不同黑色字母代表雾冰藜不同干旱胁迫处理差异显著（Ｐ＜０．０５），相同黑色字母代表雾冰藜不同干旱胁迫处理差异不显著（Ｐ＞０．０５）；不同

红色字母代表虎尾草不同干旱胁迫处理差异显著（Ｐ＜０．０５），相同红色字母代表虎尾草不同干旱胁迫处理差异不显著（Ｐ＞０．０５）；不同蓝色

字母代表狗尾草不同干旱胁迫处理差异显著（Ｐ＜０．０５），相同蓝色字母代表狗尾草不同干旱胁迫处理差异不显著（Ｐ＞０．０５）；ＣＫ：对照； ＤＳ：

重度干旱胁迫后复水

图 ４　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草丙二醛含量对干旱胁迫的响应

　 Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ （ＭＤＡ） ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ

ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ ａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

组，叶绿素含量分别为 ０．８３ｍｇ ／ ｇ、０．４８ｍｇ ／ ｇ 和 ０．５８ｍｇ ／
ｇ；干旱胁迫 １５ｄ 时，叶片叶绿素含量降至最低值，与对

照相比分别下降了 ４６．２１％、３９．６９％和 ３３．３４％（图 ５）。
在不同干旱胁迫下根系活力差异显著（Ｐ＜０．０５），

呈先上升后下降趋势：在干旱胁迫 ５ｄ 时，各植物根系活

力有所上升并达到最大值，分别升高 ３１．７７％、１７．８９％和

２０．９１％；随后逐渐降低，干旱胁迫 １５ｄ 时，根系活力下

降至最低值（图 ６）。
１５ｄ 干旱胁迫复水后，叶片脯氨酸含量、可溶性糖

含量和丙二醛含量均有所下降，叶绿素含量和根系活力

均有所上升。
２．２　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的形态响应

随着干旱胁迫天数增加，３ 种植物根长伸长；虎尾

草和狗尾草的茎长呈现出下降趋势，雾冰藜茎长呈上升

趋势；雾冰藜根长与茎长度的比呈现下降趋势，虎尾草

和狗尾草根长与茎长度的比呈现上升趋势。 干旱胁迫
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１５ｄ 时，虎尾草、狗尾草茎长分别减少了 ２５．２５％和 ２６．５９％，雾冰藜茎长上升了 ４４．６１％，３ 种植物根长较对照处

理下伸长了 １８．８６％、２６．３８％和 ２１．７４％（图 ７）。

图 ５　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草叶绿素含量对干旱胁迫的响应

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ，

Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ ａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ６　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草根系活力对干旱胁迫的响应

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ， Ｃｈｌｏｒｉｓ

ｖｉｒｇａｔａａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ７　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草生长对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
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２．３　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的繁殖响应

在不同干旱胁迫下，结种数和百粒重均差异显著（Ｐ＜０．０５）：随着干旱胁迫天数的增加，结种数和百粒重

总体呈下降趋势。 干旱胁迫 １５ｄ 时，结种数均降为最小值，与对照相比，分别降低了 ６７． ８２％、４５． ８２％和

４６．９７％，百粒重降幅为 ５２．５３％、６１．５２％和 ５５．４９％（图 ８）。

图 ８　 雾冰藜、虎尾草和狗尾草繁殖体对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ．８　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｒｏｐａｇｕｌｅｓ ｉｎ Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌｏｒｉｓ ｖｉｒｇａｔａ ａｎｄ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论

３．１　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的生理响应

本研究发现，当 ３ 种一年生草本植物受到干旱胁迫时，叶片内会产生大量的渗透调节物质（脯氨酸、可溶

性蛋白和可溶性糖），轻度干旱脯氨酸含量增加 １９０．８１％、１８４．６２％、５１．８０％，中度干旱可溶性蛋白含量增加

６５２．８０％、１０４５．８５％、１３３３．４８％；而重度干旱复水后，干旱胁迫被解除，３ 种一年生草本植物的脯氨酸和可溶性

糖含量向正常水平恢复，这说明这 ３ 种一年生草本植物在叶片渗透调节方面对复水表现出明显的响应，对于

重度干旱胁迫的损伤仍具有较高的修复能力。 很多研究表明，植物受到干旱胁迫时，叶片的细胞通过吸收无

机离子（例如，Ｎａ＋、Ｃａ２＋） ［３１］或产生有机质溶质［３２⁃３４］维持渗透势，保持细胞继续吸水，维持叶片细胞组织具有

一定的持水力或免于脱水，从而对干旱胁迫起到了缓冲保护的作用。 ３ 种一年生草本受到干旱胁迫时，在植

物叶片内会主动积累脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖来提高提高渗透调节能力，维持细胞内外渗透平衡，保证

细胞的保水能力，增强其抗旱性，尤其是脯氨酸，是一年生草本植物对干旱胁迫反应最为敏感的一种渗透调节

物质［３５］。 在本研究区，年降水量只有大约 １００ｍｍ，＜１０ｄ 降水间隔期占比率（６８％），降水发生时间和持续时间

多变，荒漠一年生草本植物在荒漠区长期处于干旱胁迫状态，增加叶片的脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖含

量，维持稳定渗透势，是荒漠一年生草本应对荒漠环境中干旱的关键生理适应策略。
同时，本研究发现 ３ 种一年生草本植物叶片内丙二醛含量也会随着干旱程度增加而增加（１６９．１３％、

８０４．６５％、３３０．６９％）；３ 种一年生草本植物叶片内叶绿素含量也会随着干旱程度增加而减少（下降 ４６．２１％、
３９．６９％和 ３３．３４％）。 一般认为，当干旱对植物的胁迫程度较轻时，植物体内丙二醛在较低水平，一旦超过植

物的耐受极限，导致脂质过氧化产物丙二醛的大量产生［３６］。 丙二醛含量上升会加速叶绿素的分解，从而抑制

植物光合作用和个体生长［３７］。 在本研究中，轻度干旱胁迫下，丙二醛与渗透调节物质、叶绿素含量关系不显

著，而随着干旱胁迫程度增加，丙二醛与渗透调节物质、叶绿素含量之间呈显著负相关关系（表 ２），这是由于

轻度干旱时一年生草本植物叶片渗透调节物质上升，叶片丙二醛含量维持在较低水平，叶绿素含量增加；而中

度和重度干旱胁迫时，丙二醛含量逐渐增加，丙二醛具有细胞毒性，与膜结构上的蛋白质结合，使蛋白质含量
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下降［２１］，导致一年生草本植物的渗透调节作用不显著，同时叶绿素分解加速，从而使植物生长受到抑制。

表 ２　 干旱胁迫下 ３ 种一年生草本植物生理指标间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ａｎｎｕａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

干旱胁迫程度
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｄｅｇｒｅｅ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

渗透调节物质
Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ

脯氨酸
Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ

可溶性蛋白
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ

丙二醛
Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ

ｃｏｎｔｅｎｔ

叶绿素
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ

轻度干旱胁迫 脯氨酸 １

Ｌｉｇｈｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ 可溶性糖 －０．２５３ １

可溶性蛋白 ０．１４０ ０．６４１∗∗ １

丙二醛 ０．１４２ －０．３１６ －０．１７９ １

叶绿素 ０．５４４∗ ０．３８９ ０．７１１∗∗ －０．２１４ １

中度干旱胁迫 脯氨酸 １

Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ 可溶性糖 ０．１１９ １

可溶性蛋白 ０．０７６ ０．０５１ １

丙二醛 －０．８６５∗∗ －０．４７４∗ －０．３６１ １

叶绿素 ０．７５９∗∗ ０．５９２∗∗ ０．２６７ －０．３０５ １

重度干旱胁迫 脯氨酸 １

Ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ 可溶性糖 ０．８８７∗∗ １

可溶性蛋白 ０．０８０ ０．１３１ １

丙二醛 －０．７９２∗∗ －０．７５０∗∗ －０．５３９∗ １

叶绿素 ０．８２７∗∗ ０．８３１∗∗ ０．４７７∗ －０．８９８∗∗ １

　 　 ｎ＝ １８，∗：表示显著相关（Ｐ＜０．０５），∗∗：表示极显著相关（Ｐ＜０．０１）

本研究还发现，在轻度干旱条件下，３ 种一年生草本植物根系活力为最大值，而随着干旱程度增加，根系

活力逐渐降低。 根系活力影响水分吸收，活力越强，越有益于水分吸收［３８］。 一年生草本植物在轻度干旱胁迫

时，除了进行渗透调节以及光合作用调节，还会通过增加根系活力，保证根系从土壤中吸收更多水分，以缓解

干旱对生长的抑制，从而表现出适应干旱环境的能力。
３．２　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的形态响应

本研究发现，当降水的时间间隔增大，干旱程度加剧时，３ 种一年生草本植物还可以通过个体形态调节进

行适应，尤其在重度干旱胁迫时，茎长下降明显，植物增加地下根系投入，通过延伸主根系长度，增加根长来适

应严重干旱。 在荒漠生态系统，许多旱生植物对资源限制都可以做出类似的个体形态反应，根系会向较深土

层延伸，在深层土壤吸收土壤水分［２２⁃２３，３９］。 而对于浅根系的一年生草本植物，根系对降水和浅层土壤水分变

化极为敏感，最先感知干旱胁迫，因而，在干旱胁迫时，根系最先反应，这是一种典型的“开源”策略［４０］。
３．３　 ３ 种一年生草本植物对干旱胁迫的繁殖响应

本研究还发现，轻度干旱和中度干旱时，一年生植物最大限度地提高繁殖输出，百粒重及结种数均维持在

较高水平，而重度干旱胁迫时，一年生草本植物株的地上部生长受到抑制作用，直接导致了百粒重和结种数量

下降，结种数分别下降 ６７．８２％、４５．８２％和 ４６．９７％，百粒重分别下降 ５２．５３％、６１．５２％和 ５５．４９％。 有研究表明，
植物受到严重干旱胁迫时，繁殖分配低即可保证其存活，如果提高繁殖分配，则会危及一年生草本植物的生

存。 资源利用学说认为，生境中的可利用资源是影响植物种群繁殖分配比例的重要因素，当资源不足时，植物

会将更多的资源分配给营养结构以提高资源的获取能力［４１］。 有研究表明，荒漠植物权衡种子数量和质量资

源分配，是荒漠植物适应干旱环境的一种机制［４２］。 许多研究都预测干旱荒漠地区未来的极端干旱和极端降

雨事件将更频繁［４３⁃４４］，使降水间隔期更大，干旱荒漠地区植物可能经受更为严重干旱胁迫。 在全球气候变化

的背景下，一年生草本植物作为机会主义者，比多年生草本植物可能更具有优势，一年生草本植物在应对干旱

时具有更灵活的生长和繁殖适应策略，在荒漠生态系统中作用将更加明显。
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４　 结论

本研究发现轻度和中度干旱胁迫时一年生草本植物主要通过生理调整：增加叶片脯氨酸含量、可溶性蛋

白含量和可溶性糖含量维持叶片渗透压，提高保水能力，并增加叶绿素含量，使丙二醛含量维持在较低水平，
从而使植物维持正常体内生长环境；同时，轻度干旱时根系活力增强，有效促进根系水分吸收与生长。 由于生

理调整作用，轻度和中度干旱时百粒重及结种数均维持在较高水平。 而在重度干旱胁迫下，叶片丙二醛含量

迅速增加达到最高值，加速叶绿素分解使可溶性蛋白含量下降，渗透调节作用达到了极限，从而抑制植物有效

生长，植物开始启动个体形态响应（增加根系投入，减少地上茎干投入），根系延伸反应出一年生草本植物适

应干旱逆境的一种“开源”策略。 同时，重度干旱胁迫时，一年生草本植物植物地上部生长受到抑制，从而导

致结种数和百粒重下降。
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