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地下水埋深和季节性干旱对古尔班通古特沙漠南缘梭
梭生理和生长的影响

刘深思１ꎬ２ꎬ３ꎬ徐贵青１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗ꎬ米晓军４ꎬ陈图强１ꎬ２ꎬ３ꎬ李　 彦１ꎬ２

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

２ 中国科学院阜康荒漠生态国家野外科学观测研究站ꎬ阜康　 ８３１５０５

３ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

４ 乌鲁木齐城北再生水有限公司ꎬ乌鲁木齐　 ８３００１３

摘要:干旱区因降水稀少ꎬ地下水成为荒漠植被重要且稳定的水源ꎮ 选取古尔班通古特沙漠南缘建群种植物梭梭(Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)为研究对象ꎬ通过测量不同地下水埋深(３.４５、９.０８、１０.４７、１３.２７ ｍ 和 １５.９１ ｍ)下生长季前期和后期同化枝生理生

化指标(黎明水势、正午水势、含水量、氯离子、钠离子、脯氨酸和非结构性碳水化合物)和生长与形态特征(生长速率和胡伯尔

值)ꎬ旨在认识荒漠植物对地下水埋深增加和季节性干旱的响应特征和调节适应机制ꎮ 结果表明:(１)梭梭应对地下水埋深变

化的生理调节对策ꎬ是采取先降低后升高黎明前同化枝水势、降低新枝形成期同化枝生长速率、增大胡伯尔值和积累非结构性

碳水化合物的策略ꎻ(２)梭梭应对生长季大气干旱的生理调节对策ꎬ是通过降低黎明前同化枝水势、维持较高胡伯尔值、积累钠

离子和消耗淀粉抵御季节性干旱ꎻ(３)在大气干旱与地下水水文干旱交互作用下ꎬ梭梭是采取降低正午同化枝水势、维持较高

的同化枝含水量和积累可溶性糖的生态策略ꎮ 综上所述ꎬ梭梭在响应地下水水文干旱和季节性大气干旱的生理特征间存在差

异ꎮ 研究结果丰富了水文和大气干旱对梭梭生理和生长影响的认知ꎬ可以为基于地下水资源管理的干旱区荒漠植被保育提供
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ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｅａｓｏｎａｌｌｙ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｄｒｏｕｇｈｔ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ
ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｔｈｅ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｈ.
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ
ｉｎ ａｒｉｄ ａｒｅａｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎꎻ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈꎻ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓꎻ ｇｒｏｗｔｈꎻ ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ

干旱荒漠区因降水稀少、蒸发强烈、缺少地表径流ꎬ荒漠植被部分或全部依赖地下水生存ꎮ 地下水是决定

荒漠区植被生长、分布和种群演替的主导因素之一[１]ꎬ而且在干旱区生态水文过程和循环中发挥着不可替代

的作用[２]ꎮ 在全球变化的背景下ꎬ极端干旱事件频发与气候变暖加剧了荒漠生态系统的干旱程度[３]ꎮ 近年

来ꎬ因工业和农业的生产需求ꎬ地下水被大量开采ꎬ导致地下水储量减少、地下水位下降和地下水质量变差ꎮ
与降水相比ꎬ地下水是植物群落持续且稳定的水源ꎮ 然而ꎬ地下水埋深的变化会改变生态系统的水分平衡ꎬ引
起植被群落组成、水分利用策略和功能性状进行调整[４—５]ꎮ 研究地下水埋深增加引起的地下水水文干旱与植

物之间的相互作用对干旱区地下水的可持续利用和生态系统的健康发展至关重要[６]ꎮ
水力性状的调节是植物抵御干旱胁迫的重要方面ꎮ 植物的水分调节包括叶水势、水力导度、水分利用效

率、水力安全阈值等[７]ꎮ 地下水埋深增加引起的水文干旱ꎬ造成水分有效性降低ꎬ促使植物进行水分调整ꎮ
但不同的植物对水文干旱的敏感性和适应性具有较大的差异ꎮ 例如ꎬ胡杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ)通过提高水分

利用效率[８]和叶片最大导水率、降低饱和膨压和膨压消失点渗透势以适应水文干旱[９]ꎻ古丁氏柳( Ｓａｌｉｘ
ｇｏｏｄｄｉｎｇｉｉ)以较低的黎明前叶水势应对水文干旱ꎬ而柽柳(Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)的水分有效性则没有改变[１０]ꎮ
尽管已有研究揭示梭梭(Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)的同化枝水势与地下水埋深呈显著的负相关[１１—１２]ꎬ但荒漠

植物水力性状在生长季的不同阶段会表现出不同的变化趋势[１３]ꎬ因此深入研究梭梭的水分调节对策仍具有

重要意义ꎮ
形态调节是植物在干旱胁迫下维持生存的重要生态策略ꎮ 在器官水平上ꎬ根、茎、叶的表型可塑性是植物

适应干旱的重要组成部分ꎮ 在荒漠生态系统中ꎬ地下水埋深增加引起的水文干旱是导致植物发生形态调整的

关键环境因子ꎮ 骆驼刺(Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉ)幼苗增加根系生长速率[１４]、胡杨降低展叶效率[１５]、柽柳增加冠层枯

死率[１０]的策略来响应地下水埋深的增加ꎮ 部分旱生植物的叶片为了减少蒸腾面积而退化为膜质鳞片ꎬ由同
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化枝代替叶进行同化作用[１６]ꎮ 此外ꎬ安富博等[１７] 研究表明ꎬ地下水埋深增加造成民勤绿洲人工梭梭林当年

新枝生长量急剧减少ꎮ 然而ꎬ在极端干旱的条件下ꎬ关于荒漠植物叶片生长速率与地下水埋深关系的研究还

少有报道ꎮ
积累渗透调节物质是植物抗旱的一种重要生理适应机制[１８]ꎮ 有机溶质和无机离子是植物体内两种重要

的渗透调节物质ꎬ它包括可溶性糖、脯氨酸、钠离子、氯离子等一系列渗透活性分子 /离子[１９]ꎮ 发挥渗透调节

作用的物质因物种和环境胁迫而不同ꎮ 梭梭通过积累钠离子以抵御干旱胁迫ꎻ白梭梭(Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ｐｅｒｓｉｃｕｍ)主
要依靠积累可溶性糖来抵抗盐碱的危害[２０]ꎻ胡杨通过积累可溶性糖、蔗糖、脯氨酸、甜菜碱和钾离子等多种渗

透调节物质来适应地下水埋深增加引起的水文干旱[２１]ꎮ 从时间尺度上来看ꎬ植物体内渗透调节物质不仅具

有日变化[２２]ꎬ而且因物候[２３]、树龄[２４]发生改变ꎮ 然而ꎬ荒漠植物体内渗透调节物质和非结构性碳水化合物

对地下水埋深增加的响应特征ꎬ尚不清楚ꎮ
梭梭ꎬ属藜科梭梭属灌木或小乔木ꎬ是古尔班通古特沙漠南缘荒漠灌丛植物的建群种之一ꎮ 它具有耐贫

瘠、耐干旱、耐盐碱、抗风沙等优良特性ꎬ是荒漠地区防风固沙、保护草场、改善沙区气候的重要植物ꎬ在维护区

域生态系统结构和功能方面具有很高的价值[１１]ꎮ 早期研究认为梭梭应对水分胁迫(降水及其转化而来的表

层土壤水引起的水分亏缺)的一个重要策略是稳定的气孔开度与有效的形态调节[２５]ꎮ 在水分条件较好时ꎬ具
有高的光合速率、气孔导度和蒸腾速率ꎻ水分匮乏时则选择落叶并进入休眠ꎬ生长减缓或停滞[２６]ꎬ并认为梭梭

主要依赖降水ꎬ是雨养旱生植物ꎮ 但进一步研究发现ꎬ在干旱少雨甚至无雨的生长季后期ꎬ地下水是主要水源

甚至唯一水源[２７]ꎮ 此外梭梭水分吸收策略存在年际尺度的调整ꎬ相对于干旱年份ꎬ梭梭增加了湿润年份对表

层土壤水的利用比例ꎬ但表层土壤水对植株水分来源的总体贡献度仍不及深层土壤水和地下水[２８]ꎮ 由此可

见梭梭主要依赖地下水ꎬ可以称之为兼性潜水植物ꎮ 当前ꎬ地下水埋深增加对梭梭生存造成了严重破坏ꎬ而且

发现梭梭在不同区域存在大面积的退化死亡现象[２９]ꎮ 本文沿地下水位梯度对古尔班通古特沙漠梭梭的生理

生态特征进行研究ꎬ旨在阐释梭梭的水分调节对策、形态结构调整和渗透调节过程ꎬ这对于充分认识荒漠梭梭

林的抗旱生存维持机制具有重要意义ꎬ同时有助于荒漠梭梭林的管理和保育ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区域位于古尔班通古特沙漠南缘ꎬ中国科学院阜康荒漠生态系统国家站沙漠试验区ꎮ 该区域属典型

的温带大陆性沙漠气候ꎬ昼夜温差大ꎬ夏季炎热ꎬ冬季寒冷ꎬ平均积雪深度为 ２０—３０ ｃｍꎬ年均积雪覆盖时间为

１００—１５０ ｄ[３０]ꎮ 年平均气温为 ６.６℃ꎬ年平均降水量约为 １６０ ｍｍꎬ年平均蒸发量约为 ２０００ ｍｍ[２５]ꎮ 地势呈南

高北低ꎬ海拔 ３７０—５００ ｍꎬ地貌类型以固定与半固定沙丘、沙垄为主ꎮ 沙丘顶部是以白梭梭植物群落为代表

的荒漠植物群落ꎬ盖度为 １５％—３０％ꎻ垄间则以梭梭群落为主ꎬ盖度为 ２０％—５０％[３１]ꎮ 物种丰富度相对较高ꎬ
群落常伴生有沙漠绢蒿(Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｓａｎｔｏｌｉｎｕｍ)、尖喙牻牛儿苗(Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ)、条叶庭荠(Ａｌｙｓｓｕｍ
ｌｉｎｉｆｏｌｉｍ)等草本植物ꎮ
１.２　 实验样地设置

在北沙窝野外试验区ꎬ选择 ５ 个实验样点组成地下水埋深变化梯度ꎬ实验样点分别记为 Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４ 和

Ｓ５(表 １)ꎮ 根据土壤水分状况的季节性差异[１１]ꎬ将所有的实验测量分为两个阶段:生长季前期(４—６ 月)和
生长季后期(７—９ 月)ꎮ 生长季前期土壤受到冬季冰雪融水和春季降水的补给ꎻ生长季后期气温升高ꎬ蒸发加

剧ꎬ土壤水分亏缺得不到及时补充[３２]ꎬ浅层土壤含水量(０—１００ ｃｍ)偏低(图 １)ꎮ 在每个样点选择 ５ 棵长势

良好、株高冠幅相近的成年梭梭测量其生理指标ꎮ 利用 ＧＰＳ 测量仪(ＺＬ１８０ꎬ卓林科技ꎬ安徽合肥)测量样点的

地理位置和海拔ꎬ利用激光测距仪(ＤＬ４１６８ꎬ得力ꎬ浙江)测量样点地下水埋深信息ꎮ
１.３　 试验方法

１.３.１　 土壤含水量

利用土钻在植物采样点附近采集浅层土壤样品ꎬ深度为 １ ｍꎬ土层深度分别为 ０—２０ ｃｍꎬ２０—４０ ｃｍꎬ４０—
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６０ ｃｍꎬ６０—８０ ｃｍꎬ８０—１００ ｃｍꎮ 采集的土壤样品装入铝盒ꎬ用烘干法测量土壤含水量ꎮ 每个实验样点 ３ 个

重复ꎮ

表 １　 样点地理位置、海拔与地下水埋深

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ａｔ ｆｉｖｅ ｓｉｔｅｓ

样点
Ｓｉｔｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ / ｍ

地下水埋深
Ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ / ｍ

Ｓ１ ４４°２２′５４″ Ｎ ８７°５５′０１″ Ｅ ３８８.１８ ３.４５±０.０１

Ｓ２ ４４°２４′３２″ Ｎ ８７°５５′２２″ Ｅ ３８０.７４ ９.０８±０.００

Ｓ３ ４４°２３′４５″ Ｎ ８７°５５′３４″ Ｅ ３８１.９０ １０.４７±０.０１

Ｓ４ ４４°２５′３７″ Ｎ ８７°５４′３０″ Ｅ ３８２.００ １３.２７±０.００

Ｓ５ ４４°３０′３５″ Ｎ ８７°５３′５０″ Ｅ ３８０.６３ １５.９１±０.００

　 　 Ｓ１ꎻ 样点 １ Ｓｉｔｅ１ꎻ Ｓ２ꎻ 样点 ２ Ｓｉｔｅ２ꎻ Ｓ３ꎻ 样点 ３ Ｓｉｔｅ３ꎻ Ｓ４: 样点 ４ Ｓｉｔｅ４ꎻ Ｓ５: 样点 ５ Ｓｉｔｅ５

图 １　 生长季前期和后期土壤含水量的变化

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ａｎｄ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

Ｓ１: 样点 １ Ｓｉｔｅ１ꎻ Ｓ２: 样点 ２ Ｓｉｔｅ２ꎻ Ｓ３: 样点 ３ Ｓｉｔｅ３ꎻ Ｓ４: 样点 ４ Ｓｉｔｅ４ꎻ Ｓ５: 样点 ５ Ｓｉｔｅ５ꎻＮＳ 表示土壤含水量在不同生长阶段差异不显著ꎬ不

同大写字母表示土壤含水量在不同生长阶段差异显著(Ｐ<０.０５)

１.３.２　 同化枝水势

利用植物水势压力室(Ｍｏｄｅｌ ３５００ꎬ ＰＭＳ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙꎬ Ａｌｂａｎｙꎬ ＵＳＡ) 测量梭梭同化枝的黎明前和

正午水势ꎮ 黎明前水势(Ψｐｄ)在日出前 ３０ ｍｉｎ 测定ꎬ正午水势(Ψｍ)在 １３:００—１４:００ 测定ꎬ每个实验样点 ８
个重复ꎮ
１.３.３　 同化枝含水量

同化枝含水量采用烘干称重法测定ꎮ 清晨剪取同化枝样品ꎬ将其迅速放入随身携带的冰盒中ꎬ带回实验

室称取鲜重ꎬ然后放入烘箱在 ７５℃下干燥 ４８ ｈꎬ称其干重ꎬ３ 个重复ꎮ 同化枝含水量(ＡＢＷＣ)的计算公式为:
(同化枝鲜重－同化枝干重) /同化枝鲜重×１００％ꎮ
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１.３.４　 同化枝生长速率

梭梭同化枝生长速率在 ４—８ 月进行测定ꎮ 每棵梭梭标记两个同化枝ꎮ 以白板为底ꎬ白板上带有特定面

积的黑块ꎬ使用相机(ＥＯＳ５５０Ｄꎬ Ｃａｎｏｎ Ｉｎｃ.ꎬ Ｊａｐａｎ)定期拍摄照片ꎬ拍照间隔为 １０ ｄ 或 １１ ｄꎮ 利用图像处理软

件(Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ６ꎬＵＳＡ)去除照片中除实验对象之外的其它枝条ꎮ 使用 ＣＩ￣ ４００ ＣＩＡＳ 软件(Ｃｏｍｐｕｔｅｒ
Ｉｍａｇｉｎｇ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｓｏｆｔｗａｒｅ)批量计算出黑块与同化枝的面积ꎬ通过黑块实际面积与计算面积的比例关系计算出

同化枝的实际面积[２５]ꎮ 同化枝生长速率(ＡＢＧＲ)计算公式ꎬ如下:

ＡＢＧＲ ＝
(Ｓｔ ＋１－ Ｓｔ)

Ｓｔ

× １
Δｔ

式中ꎬＳｔ为 ｔ 时刻的同化枝面积ꎬＳｔ＋１为 ｔ＋１ 时刻的同化枝面积ꎬΔｔ 为两次拍照的时间间隔ꎮ
１.３.５　 胡伯尔值

在每棵梭梭上剪取一个南面生长的三级枝条ꎮ 使用扫描仪(Ｅｐｓｏｎ Ｐｅｒｆｅｃｔｉｏｎ ２４００ Ｐｈｏｔｏꎬ Ｓｅｉｋｏ Ｅｐｓｏｎꎬ
Ｊａｐａｎ)对每个枝条上所有的同化枝面积进行扫描ꎮ 用品红溶液对枝条横截面染色ꎬ用游标卡尺测量枝条的边

材和心材直径ꎬ计算枝条横截面的导水面积ꎮ 胡伯尔值ꎬ即为枝条导水面积与叶片总面积的比值ꎮ
１.３.６　 渗透调节物质和非结构性碳水化合物

采集当年新生的同化枝ꎬ带回实验室ꎮ 将样品置于 ６５℃烘箱烘干 ４８ｈ 后ꎬ使用混合震荡型研磨仪研磨成

粉ꎮ 测定指标包括钠离子(Ｎａ＋)、氯离子(Ｃｌ－)、脯氨酸(Ｐｒｏ)、可溶性糖(ＳＳ)和淀粉ꎮ Ｎａ＋采用火焰光度计

(ＦＰ６４０ꎬ上海精科)测定ꎻＣｌ－采用以明胶－乙醇水溶液为稳定剂的氯化银沉淀法测定[３３]ꎻ脯氨酸采用茚三酮

比色法测定[３４]ꎻ可溶性糖和淀粉采用苯酚硫酸法测定[３５]ꎬ非结构性碳水化合物为可溶性糖和淀粉之和ꎮ 每

个指标的测定均为 ３ 个重复ꎮ
１.４　 数据分析

利用 ＳＰＳＳ ２１.０ 软件对数据进行统计分析ꎬ 利用单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)中的 Ｄｕｎｃａｎ 检验分

析不同地下水埋深生理生态参数的显著性差异ꎬ利用双因素方差分析(Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)确定地下水埋深、生
长阶段以及地下水埋深×生长阶段的交互作用对梭梭生理生态参数的影响ꎻ利用独立样本 Ｔ 检验分析同一地

下水埋深不同生长阶段生理生态参数的显著性差异ꎻ采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析探讨地下水埋深对梭梭同化枝生

长速率的影响ꎮ 数据分析之前对所有数据进行正态性和方差齐性检验ꎮ 使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２.５ 软件对数据进行

绘图ꎮ

２　 结果

２.１　 不同地下水埋深和生长期梭梭生理生化特征的变化

不同生长阶段梭梭沿地下水埋深增加的水分关系如图 ２ 所示ꎮ 地下水埋深和生长阶段对 Ψｐｄ和 Ψｍ有显

著的影响(Ｐ<０.００１)ꎮ Ψｐｄ和 Ψｍ随地下水埋深的变化与生长阶段有关ꎮ 生长季前期 Ψｐｄ和 Ψｍ显著高于生长

季后期(Ｐ<０.０５)ꎮ 随着地下水埋深的增加ꎬ生长季前期ꎬＳ１ 梭梭 Ψｐｄ最高ꎬ明显高于 Ｓ２—Ｓ４(Ｐ<０.０５)ꎻＳ１ 和

Ｓ３ Ψｍ明显高于其它 ３ 个样点(Ｐ<０.０５)ꎻ生长季后期ꎬ梭梭 Ψｐｄ先降后升ꎬΨｍ在较浅的地下水埋深明显高于较

深的地下水埋深(Ｐ<０.０５)ꎮ 地下水埋深对 ＡＢＷＣ 产生了显著的影响(Ｐ<０.００１)ꎮ 生长季前期和后期ꎬ梭梭

ＡＢＷＣ 先升后降ꎮ
不同生长阶段梭梭同化枝中渗透调节物质和非结构性碳水化合物沿地下水埋深梯度的变化特征如图 ３

所示ꎮ 地下水埋深对梭梭同化枝中 Ｃｌ－、ＳＳ 和碳水化合物(ＮＳＣ)含量的影响达到极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ 随着

地下水埋深的增加ꎬ梭梭同化枝中 Ｃｌ－的含量先升后降ꎻＳ１—Ｓ４ 同化枝中 ＳＳ 和 ＮＳＣ 含量差异不显著ꎬ 但在 Ｓ５
ＳＳ 和 ＮＳＣ 含量显著升高(Ｐ<０.０５)ꎮ 生长阶段对梭梭同化枝中 Ｎａ＋ 和 ＳＳ 含量产生了极显著的影响(Ｐ<０.
０１)ꎮ 生长季前期梭梭同化枝中 Ｎａ＋含量显著低于生长季后期(Ｐ<０.０５)ꎮ 地下水埋深对梭梭同化枝中 Ｐｒｏ 和

淀粉含量的影响与生长阶段有关(Ｐ<０.０５)ꎮ 生长季前期ꎬＳ３ 梭梭同化枝中脯氨酸(Ｐｒｏ)含量最高ꎬ且明显高
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图 ２　 不同地下水埋深下梭梭水分关系的变化

Ｆｉｇ.２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｈ. ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ

不同小写字母表示该变量在不同地下水埋深下差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ 不同大写字母表示该变量在不同生长阶段差异显著(Ｐ<０.０５)

于其它 ４ 个样点(Ｐ<０.０５)ꎻ Ｓ１—Ｓ４ 同化枝中淀粉含量差异不显著ꎬ但在 Ｓ５ 淀粉含量明显减少(Ｐ<０.０５)ꎮ 生

长季后期ꎬＳ４ 梭梭同化枝中 Ｐｒｏ 含量最低ꎬ另 ４ 个样点 Ｐｒｏ 含量明显高于 Ｓ４(Ｐ<０.０５)ꎬ且不存在明显差异ꎻ同
化枝中淀粉含量相对稳定ꎮ
２.２　 不同地下水埋深和生长期梭梭生长和形态的变化

不同地下水埋深下梭梭的同化枝生长速率如图 ４ 所示ꎮ 地下水埋深对 ４—５ 月梭梭 ＡＢＧＲ 产生了显著的

影响ꎬ５ 月地下水埋深较浅的 ＡＢＧＲ 明显高于地下水埋深较深的地点(Ｐ<０.０５)ꎮ ６—８ 月地下水埋深对 ＡＢＧＲ
没有显著的影响ꎮ 不同地下水埋深梭梭胡伯尔值的变化特征如图 ５ 所示ꎮ 地下水埋深、生长阶段和二者的交

互作用对梭梭 ＨＶ 的影响均达到极显著水平(Ｐ≤０.００１)ꎮ 生长季前期ꎬ在较浅的地下水埋深 ＨＶ 差异不显

著ꎬ在较深的地下水埋深 ＨＶ 显著增大(Ｐ<０.０５)ꎮ 生长季后期ꎬ在地下水埋深增加的条件下ꎬ梭梭 ＨＶ 相对

稳定ꎮ

３　 讨论

３.１　 地下水埋深和季节性干旱对梭梭生理性状的影响

叶(同化枝)水势和含水量不仅能反映植物的水分状态ꎬ也是植物进行水分调节的重要表征ꎮ 冯树林

等[３６]研究发现ꎬ随着干旱胁迫的加剧ꎬ荒漠灌木叶水势呈下降趋势ꎮ 然而ꎬ也有学者认为ꎬ荒漠灌木的水力行

为高度动态ꎬ在不同的水分供应状态和温度条件下ꎬ其水力调节对策可从部分等水势转变为极端非等水

势[１３]ꎮ 本研究中ꎬ随着地下水埋深的增加ꎬ生长季前期和后期梭梭 Ψｐｄ 均呈现先降低后升高的变化趋势

(图 ２)ꎬ表明梭梭 Ψｐｄ受到地下水埋深增加引起的水文干旱胁迫ꎬ但地下水有效性降低促使梭梭水分利用效
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图 ３　 不同地下水埋深下梭梭同化枝渗透调节物质和非结构性碳水化合物的变化

Ｆｉｇ.３ 　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｂｒａｎｃｈ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｎｏｎ － ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｈ. ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ

不同小写字母表示该变量在不同地下水埋深下差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ不同大写字母表示该变量在不同生长阶段差异显著(Ｐ<０.０５)

率提高、气孔导度降低以及蒸腾速率下降[１１—１２]ꎬ这在一定程度上补偿了地下水埋深持续增加对其同化枝水势

的负面影响ꎮ 与较浅的地下水埋深相比ꎬ较深的地下水埋深下 Ψｍ明显降低(图 ２)ꎬ这与前人[１１] 研究的结果

一致ꎮ 此外ꎬ与生长季前期相比ꎬ除 Ｓ２ 的 Ψｍ外ꎬ生长季后期 Ψｐｄ和 Ψｍ均显著降低(图 ２)ꎬ这表明梭梭经历季

节性大气干旱ꎮ 梭梭是荒漠环境中的旱生肉质植物ꎬ同化枝角质层厚ꎬ储水组织发育良好[３７]ꎮ 因此ꎬ尽管地

下水埋深在 １５ ｍ 以上ꎬ生长季前期和后期梭梭 ＡＢＷＣ 仍高于 ６５％以上(图 ２)ꎬ这表明高 ＡＢＷＣ 是梭梭在干

旱生境中长期生存的适应性特征ꎮ
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图 ４　 不同地下水埋下深梭梭同化枝生长速率

　 Ｆｉｇ. ４ 　 Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｂｒａｎｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｉｎ Ｈ. ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ

不同小写字母表示同化枝生长速率在不同地下水埋深下差异显

著(Ｐ<０.０５)

图 ５　 不同地下水埋深下梭梭胡伯尔值的变化

　 Ｆｉｇ. ５ 　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｕｂｅｒ ｖａｌｕｅ ｉｎ Ｈ. ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ

不同小写字母表示胡伯尔值在不同地下水埋深差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ不

同大写字母表示胡伯尔值在不同生长阶段差异显著(Ｐ<０.０５)

渗透调节是植物在细胞水平上减轻干旱胁迫的一种适应策略ꎮ 渗透调节物质以不同的方式保护植物免

受胁迫ꎬ如提高细胞的渗透调节能力和保护膜的稳定性ꎮ 植物在生长过程中对氯的需求量十分少ꎬ一般在

０.０３％—２.０％之间ꎮ 梭梭同化枝中 Ｃｌ－含量低ꎬ且随地下水埋深的增加先升后降(图 ３)ꎬ这表明梭梭同化枝中

Ｃｌ－的渗透调节能力有限[３８]ꎬ当水分有效性降低到一定程度时ꎬ植物体内 Ｃｌ－向地上部分的迁移会减弱[３９]ꎮ
在模拟干旱的温室条件[４０]和极端干旱的自然环境中[２０]ꎬ Ｎａ＋对梭梭渗透势调节的贡献均高达 ４５％—５０％ꎮ
本文中梭梭同化枝中 Ｎａ＋的含量没有受到地下水埋深的限制ꎬ而是因生长阶段而异ꎮ 在极端干旱的荒漠环境

中ꎬＮａ＋是梭梭长期适应干旱的重要渗透调节物质ꎬ其含量随干旱胁迫时间的延长而累积ꎮ 梭梭同化枝中 Ｐｒｏ
含量在多个样点差异均不显著(图 ３)ꎬ说明梭梭同化枝中 Ｐｒｏ 对渗透调节的贡献较小且有限ꎮ 吕昕培等[４０]

在研究梭梭幼苗应对干旱胁迫的渗透调节作用时ꎬ也发现 Ｐｒｏ 对渗透调节的贡献水平十分有限ꎮ
有研究发现ꎬ在渗透胁迫下ꎬ梭梭幼苗同化枝中的 ＳＳ 对渗透调节的贡献较小[４０]ꎮ 但王国华等[３８] 研究表

明ꎬＳＳ 是种植年限为 ５—２０ 年的梭梭抵御干旱胁迫的重要渗透调节物质ꎮ 树龄的增长促使梭梭体内非结构

性碳水化合物(ＮＳＣ)含量成倍提高[２４]ꎮ 在本试验中ꎬ生长季前期与后期梭梭同化枝中 ＳＳ 含量较高ꎬ且在 Ｓ５
显著升高(图 ３)ꎮ 由此表明ꎬＳＳ 是成年梭梭抵御水文干旱的渗透调节物质之一ꎮ 淀粉作为植物的储存物质ꎬ
通常在植物遭受干旱时部分转化为 ＳＳ 以供植物应对环境胁迫[４１]ꎮ 这与本研究结果一致ꎬ生长季前期梭梭同

化枝中淀粉含量在 Ｓ１－Ｓ４ 相对稳定ꎬ但在 Ｓ５ 显著下降(图 ３)ꎮ 而且ꎬ与生长季前期相比ꎬ生长季后期同化枝

中淀粉含量出现明显的损耗(图 ３)ꎮ 这表明梭梭可以将同化枝中的淀粉转化为 ＳＳ 以抵御地下水埋深增加的

水文干旱和季节性大气干旱ꎮ 干旱会改变树木的碳平衡ꎬＮＳＣ 是在干旱胁迫下衡量碳平衡的重要性状[４２]ꎮ
有研究表明ꎬ干旱胁迫下植物 ＮＳＣ 含量减少[４３]ꎬ但 ＮＳＣ 含量累积和维持[４４] 的结论也有报道ꎮ 本文中ꎬ地下

水埋深持续增加引起的水文干旱没有导致梭梭 ＮＳＣ 含量耗尽ꎬ反而显著升高(图 ３)ꎮ 这意味着梭梭没有受

到碳限制ꎬ在干旱胁迫下维持较高的 ＮＳＣ 含量ꎬ这对其水力功能恢复可能十分重要[４５]ꎮ
３.２　 地下水埋深和季节性干旱对梭梭生长和形态的影响

植物生长对水分的变化非常敏感ꎬ尤其是荒漠植被ꎮ 地下水埋深增加引起的水文干旱会改变植物的表型

可塑性[４６]ꎮ 有研究表明ꎬ干旱胁迫会造成荒漠植物生长缓慢、生物量减少、总叶面积和比叶面积减小[４７—４８]ꎮ
早期研究发现ꎬ夏季降水的减少会限制梭梭的生长[２５]ꎮ 本研究中ꎬ相关性分析表明ꎬ４—５ 月梭梭 ＡＢＧＲ 与地

下水埋深呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 蒋菊芳[４９]、陈玲[５０]等研究表明ꎬ梭梭萌芽期为 ４ 月 １２ 日ꎬ展叶期为 ４ 月
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３０ 日ꎬ新枝形成期为 ５ 月 ２２ 日ꎮ 这意味着在新枝形成期ꎬ地下水埋深增加会导致 ＡＢＧＲ 显著降低ꎮ 由此可

见ꎬ梭梭可以通过改变同化枝生长速率来响应地下水水文干旱ꎮ 研究结果与彭守兰等[１４]的结论一致ꎬ他们发

现疏叶骆驼刺随着潜水埋深的增加ꎬ生长缓慢且生物量累积减少ꎬ并且认为这种形态的可塑性是荒漠灌木长

期适应干旱贫瘠环境的生态策略ꎮ
叶片的形态和结构与植物的抗旱机制密切相关ꎬ胡伯尔值(ＨＶ)被认为是评价植物抗旱性的重要功能性

状[５１]ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ植物通常具有较高的 ＨＶ 以维持叶片水分关系的稳定[５２]ꎮ 在阿塔卡马沙漠牧豆树

(Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ｔａｍａｒｕｇｏ) [５３]和塔克拉玛干沙漠胡杨[１５]的研究中表明ꎬ地下水埋深增加会促使 ＨＶ 显著增大ꎮ 这与

本研究结果一致ꎬ生长季前期梭梭 ＨＶ 随地下水埋深的增加呈现增大的趋势(图 ５)ꎬ这增强了单位叶面积的

供水能力ꎻ生长季后期梭梭采取有效的形态调整ꎬ维持较高的 ＨＶ 值以保证水分运输的有效性(图 ５)ꎮ

４　 结论

地下水埋深、生长阶段及其交互作用对古尔班通古特沙漠梭梭的生理生化和生长与形态产生了不同的影

响ꎮ 主要结论为:(１)在生理调节上ꎬ梭梭通过先降低后升高 Ψｐｄ和积累 ＮＳＣ 响应地下水埋深的增加ꎮ (２)在
生长和形态调整上ꎬ梭梭在生长季前期采取降低新枝形成期的 ＡＢＧＲ 和增大 ＨＶ 的策略响应地下水埋深的增

加ꎮ (３)与生长季前期相比ꎬ梭梭采取降低 Ψｐｄ、维持较高的 ＨＶ、积累 Ｎａ＋和消耗淀粉的策略抵御季节性干

旱ꎮ (４)在地下水埋深和生长阶段的交互作用下ꎬ降低 Ψｍ、维持较高的 ＡＢＷＣ 和积累 ＳＳ 是梭梭适应大气和

地下水水文干旱的结果ꎮ 由此可见ꎬ梭梭生理和形态性状对地下水水文干旱和季节性大气干旱及其交互作用

间的响应ꎬ既存在一致性ꎬ又存在差异性ꎮ
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