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荒漠藓类植物齿肋赤藓对 ４ 年积雪深度变化的生理生
化响应
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１ 新疆大学生命科学与技术学院ꎬ新疆生物资源基因工程重点实验室ꎬ乌鲁木齐　 ８３００４６

２ 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

３ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

摘要:冬季降雪作为古尔班通古特沙漠最主要的降水形式ꎬ在荒漠生物土壤结皮的稳定和发育发挥重要作用ꎮ 全球的持续变暖

和极端气候事件的频繁发生导致荒漠冬季的积雪格局发生重大变化ꎮ 荒漠藓类植物作为荒漠重要地被类型生物土壤结皮的重

要组成成分ꎬ在生理生化层面将如何响应长期的积雪深度变化还不清楚ꎮ 因此ꎬ通过野外设置去除积雪( －Ｓ)、自然积雪(Ｓ)、
２ 倍积雪(２Ｓ)和 ３ 倍积雪(３Ｓ) ４ 个积雪梯度ꎬ探讨经历 ４ 年积雪深度变化下齿肋赤藓(Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ)的生理生化特征ꎮ
结果表明ꎬ积雪深度变化显著影响了齿肋赤藓的植株含水量、最大光化学量子产量(Ｆｖ / Ｆｍ)、实际光化学效率(Ｙ( ＩＩ))、渗透调

节物质含量和抗氧化酶活性ꎮ 与去除积雪处理相比ꎬ随着积雪深度的增加ꎬ齿肋赤藓的植株含水量、Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)呈现增加趋

势ꎬ而植株内的游离脯氨酸、可溶性蛋白、可溶性糖、丙二醛(ＭＤＡ)含量和超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)及过氧化

氢酶(ＣＡＴ)活性呈现降低趋势ꎮ 相关性分析显示ꎬ齿肋赤藓的 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)与土壤温度和植株含水量呈显著正相关ꎬ而可溶

性蛋白、可溶性糖、ＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性与土壤温度和植株含水量呈显著的负相关ꎮ 值得注意的是ꎬ与自然积雪

相比ꎬ４ 年 ３ 倍积雪增加处理显著降低了齿肋赤藓的 Ｙ( ＩＩ)ꎬ增加了 ＭＤＡ 含量ꎮ 这说明积雪在一定程度上为齿肋赤藓创造了良

好的生存环境ꎬ降低了齿肋赤藓的干旱和冷胁迫程度ꎬ但长期大量的积雪增加和长期减雪均会对齿肋赤藓的生长造成负面

影响ꎮ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓꎻ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｓｕｂｓｔａｎｃｅꎻ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓꎻ
ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ

干旱和半干旱区作为全球最脆弱的生态系统之一ꎬ对气候变化异常敏感ꎮ 水分作为该地区限制植物生长

的主要因素ꎬ深刻影响着土壤的水文过程、养分循环及植物群落的结构与组成[１—２]ꎮ 与维管植物相比ꎬ生物土

壤结皮凭借更强的耐旱性、较小的水分依赖性ꎬ强抗辐射能力ꎬ使得其在干旱和半干旱地区广泛发育ꎬ并形成

了与维管植物镶嵌分布的地表景观[３—４]ꎮ 生物土壤结皮是由藻类、真菌、地衣、苔藓及其分泌物等与土壤颗粒

相互胶结而形成的一种复合体ꎬ能够在高温、低温、高辐射等极端环境条件下生存ꎬ在部分地区占到旱地表面

积的 ７０％[５—６]ꎮ 在荒漠地表稳定性、土壤肥力、水文过程、养分循环及维管植物建成等方面发挥重要作用ꎬ因
此也被称为地球的“活皮肤” [７—１２]ꎮ

藓类结皮作为生物土壤结皮的重要组成部分ꎬ是生物土壤结皮发育过程中的高级阶段ꎮ 研究表明ꎬ藓类

植物在干旱、极端高低温、强辐射等环境下能够通过调节其形态和生理生化等特征来维持其基本的生理功

能[１３—１４]ꎮ 在形态方面ꎬＷｕ 等[１５]在齿肋赤藓叶倾角对复水过程响应的研究中发现ꎬ不同部位的叶倾角对复水

过程具有不同的响应ꎬ植株顶部的叶伸展速度与角度明显强于叶基部ꎮ 藓类植物叶片毛尖不仅具有反射强光

的作用ꎬ还可以通过叶片毛尖汲取环境的水分[１６—１８]ꎮ 在生理方面ꎬ藓类植物对水分的时空变化异常敏感ꎬ在
水分适宜环境下能够快速恢复其生理活性[７]ꎮ 在干旱、强紫外辐射等环境下ꎬ藓类植物的渗透调节物质含量

以及抗氧化酶活性能够随着环境胁迫强度的增加而增加ꎬ以此来增加细胞的渗透压、及时清除细胞内活性氧ꎬ
缓解环境胁迫对植物的伤害[１９—２０]ꎮ

初冬和早春冻融季节积雪的融化和低温高湿的环境不仅为藓类植物的生长提供了适宜的环境ꎬ还能改变

土壤温度和水分ꎬ减少土壤的冻害程度[２１]ꎮ 研究表明ꎬ古尔班通古特沙漠齿肋赤藓的生物固碳主要集中在初

冬和早春冻融季节ꎬ占到全年固碳量的 ５０％左右[２２]ꎮ 近些年来ꎬ诸多学者也对荒漠藓类植物生理生化特征对

积雪变化的响应做了大量研究ꎮ 研究发现ꎬ冬季适量积雪能够改善藓类植物的光合生理特性ꎬ在面临冻融循

环时ꎬ藓类植物能够迅速脱水ꎬ能够减缓细胞冻害的程度[２３—２４]ꎮ 谢敏等[２５] 在真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ)和土生

对赤藓(Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ)对降雪的生理响应中发现ꎬ２ 种藓类植物的光合色素、可溶性蛋白含量随着积雪的

９３８　 ２ 期 　 　 　 张署军　 等:荒漠藓类植物齿肋赤藓对 ４ 年积雪深度变化的生理生化响应 　
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增加而增加ꎬ而丙二醛(ＭＤＡ)和可溶性糖含量降低ꎬ并且土生对齿藓的生理变化更为强烈ꎮ Ｈｕｉ 等[２１]采用室

内模拟积雪处理对生物土壤结皮的生理生化进行研究ꎬ发现土壤含水量与积雪深度成正相关关系ꎬ随着积雪

深度的适度增加ꎬ藓类植物的光合色素和可溶性蛋白含量增加ꎬＭＤＡ 和可溶性糖含量下降ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[２６]通过

一年野外梯度积雪深度变化对荒漠藓类齿肋赤藓的生理生化特性的影响的研究中发现ꎬ积雪深度、积雪覆盖

时间以及两者的交互作用对齿肋赤藓的生理生化特性有显著的影响ꎬ可溶性蛋白含量随积雪深度的增加而增

加ꎬ积雪融化期的增加最为明显ꎬ而 ＭＤＡ 含量和抗氧化酶活性随着积雪深度的增加而减少ꎮ 因此ꎬ藓类植物

能够通过调节体内的渗透调节物质含量、抗氧化酶活性及相关基因的表达来适应积雪的变化ꎬ不同物种间存

在差异ꎮ 但这些研究均是短周期积雪深度(一次降雪或一年降雪)ꎬ关于长期积雪深度变化将如何影响荒漠

藓类植物的生理适应性的研究还很缺乏ꎮ
基于此ꎬ本研究提出以下科学问题:长期积雪深度变化将如何影响荒漠藓类植物齿肋赤藓生理生化特征?

为解答这一科学问题ꎬ选取冬季具有稳定积雪期的古尔班通古特沙漠为研究区ꎬ以该沙漠优势藓类植物齿肋

赤藓为研究对象ꎬ通过设置去除积雪(－Ｓ)、自然积雪(Ｓ)、２ 倍积雪(２Ｓ)和 ３ 倍积雪(３Ｓ) ４ 个积雪梯度ꎬ探究

４ 年持续积雪深度变化后齿肋赤藓生理生化特征ꎬ以期为全球气候变化下荒漠生态系统稳定和物种多样性保

护提供重要科学支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

古尔班通古特沙漠(４４°１１′— ４６°２０′Ｎꎬ８４°３１′—９０°００′Ｅꎻ海拔 ３００—６００ ｍ)位于新疆北部的准噶尔盆地ꎬ
面积约 ４.８８×１０４ ｋｍ２ꎬ是我国最大的固定和半固定沙漠ꎮ 该沙漠年均温度 ６—１０℃ꎬ年积温最高可达 ３５００℃ꎬ
年平均降水量一般不超过 １５０ ｍｍꎬ在沙漠腹地仅有 ７０—１００ ｍｍꎬ 年均潜在蒸发量高达 ２０００ ｍｍ 以上ꎮ 该沙

漠冬季具有稳定的积雪ꎬ积雪厚度通常在 ２０—３０ ｃｍꎬ覆盖持续 １００—１６０ｄꎮ 由于该沙漠特殊的地理位置和生

存环境ꎬ使得耐干旱性强的植被类型在该地区广泛分布ꎬ例如白梭梭(Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ｐｅｒｓｉｃｕｍ)、梭梭(Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)等小乔木和蒙古沙拐枣(Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)、膜果麻黄(Ｅｐｈｅｄｒａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ)等小灌木群

落ꎮ 早春积雪融化能够为短命植物、一年生草本植物的萌发和生长提供了充足的水分ꎬ使草本植物群落广发

发育[７ꎬ２７]ꎮ 此外ꎬ该沙漠地表具有发育良好的生物土壤结皮ꎬ与维管植物镶嵌分布ꎬ形成了斑块化的地表

景观[２８]ꎮ
１.２　 实验设计

于 ２０１７ 年 １１ 月在古尔班通古特沙漠腹地选取地势比较平坦、且藓类结皮发育良好的丘间低地设置

１００ ｍ×１００ ｍ 大样方ꎬ为避免人类活动及动物干扰ꎬ在样地外围用铁丝网进行围封ꎮ 在大样地内设置 １.５ ｍ×
１.５ ｍ 小样方ꎬ采用随机分布的方式设置去除积雪(－Ｓ)、自然积雪(Ｓ)、２ 倍积雪(２Ｓ)和 ３ 倍积雪(３Ｓ) ４ 个积

雪梯度ꎬ每个处理 ５ 个重复ꎬ共计 ２０ 个小样方(图 １)ꎮ 为避免不同处理间相互影响ꎬ每个小样方之间距离在

２ ｍ以上ꎮ 在每个处理样方内地表下 ５ ｃｍ 处埋设 ＥＣＨ２Ｏ 监测系统(５ＴＭꎬ Ｌｉ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＵＳＡ) 用于监测

土壤的水分和温度ꎬ每间隔 ３０ ｍｉｎ 自动记录一次ꎮ
去除积雪处理样方ꎬ采用长宽各为 １.５ ｍꎬ 高 ３０ ｃｍ 不锈钢钢架(为保证钢构架稳定插入土壤 ３０ ｃｍꎬ高出

地面 ３０ ｃｍ)ꎬ架子上方采用透光亚克力板作为遮雪材料(图 １)ꎬ同时在保证不影响环境温度的情况下在钢架

四周用通风尼龙网进行遮挡防止侧面雪的进入ꎬ遮雪处理于每年开始积雪积累前的 １１ 月中旬进行ꎬ并于翌年

３ 月中旬积雪融化期拆除ꎬ不影响自然降雨ꎮ 在样地周围用地板格固定与样方大小一致的面积继续积雪收

集ꎬ在每次降雪后ꎬ根据当次的自然降雪量从与积雪样方同等大小的空地收集积雪ꎬ通过筛子向样方内均匀加

入 ２ 倍积雪和 ３ 倍积雪(图 １) [２６]ꎮ ２０１７ 年—２０２０ 年 ４ 年自然积雪厚度分别为:２３ ｃｍ、１８.６ ｃｍ、２０ ｃｍ、１２ ｃｍꎮ
直至 ２０２１ 年 ３ 月积雪完全融化后第二天ꎬ用 ＰＡＭ￣２５００ (Ｗａｌｚꎬ Ｈｅｒｎｚꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)原位测定所有处理齿肋赤藓

的荧光活性ꎬ荧光活性测定完成后ꎬ采用双面刀快速将齿肋赤藓地上部分的茎叶进行切除ꎬ将切除后的样品放

０４８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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入液氮罐中带回实验室ꎬ放入－８０℃超低温冰箱中保存备用ꎮ

图 １　 实验样地景观和积雪处理

Ｆｉｇ.１　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｐｌｏｔ ａｎｄ ｓｎｏｗ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

１.３　 齿肋赤藓生理指标测定

１.３.１　 相对含水量测定

植株含水量的测定采用烘干法ꎬ将处理好的新鲜齿肋赤藓茎叶部分用电子天平称量(精度 ０.０００１ ｇ) 称

量鲜重 Ｍ１ꎬ随后将其放入 ７５℃烘箱中烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎬ称量干重 Ｍ２ꎮ 按照以下公式计算齿肋赤藓的相对含

水量 ＷＣ:
ＷＣ ＝ (Ｍ１ － Ｍ２) / Ｍ１ × １００％

１.３.２　 荧光活性测定

于 ２０２１ 年 ３ 月利用便携式调制叶绿素荧光仪 ＰＡＭ￣２５００ (Ｗａｌｚꎬ Ｈｅｒｎｚꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ) 测定齿肋赤藓的叶绿

素荧光参数ꎮ 由于减雪处理齿肋赤藓植物处于休眠状态ꎬ为准确评估长期积雪变化下齿肋赤藓的实际光合活

性ꎬ在测定前 ２４ ｈ 给予了减雪处理齿肋赤藓与自然降雪等量的降水让其恢复光合活性[２９]ꎮ 在测定之前用遮

荫盒将整个 ＰＶＣ 管遮荫ꎮ 经过 １ ｈ 充分暗适应后ꎬ于波峰为 ６５０ ｎｍꎬ强度为 ０.１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的红光下测得初

始荧光(Ｆ０)ꎬ于强度为 １０ ０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的饱和脉冲光下测得最大荧光(Ｆｍ)ꎬ脉冲时间为 ０.８ ｓꎻ在光照强

度为 ２５０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光化光下测定稳态荧光(Ｆ ｔ)ꎮ 待 Ｆ ｔ稳定后ꎬ打开一次饱和脉冲光测得光适应后的最

大荧光(Ｆｍ′)ꎮ 根据以上参数可以计算光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)的最大光化学效率 ＦＶ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ － Ｆ０) / Ｆｍ 、光适应下

ＰＳⅡ的实际光化学效率 φＰＳＩＩ ＝ Ｆｍ′ － Ｆ ｔ / Ｆｍ′ [３０—３１]ꎮ
１.３.３　 渗透调剂物质含量的测定

本研究主要测定游离脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白三种渗透调节物质ꎬ所有指标均用电子天平准确称

取 ０.１５００ ｇ (精度 ０.０００１ ｇ) 齿肋赤藓茎叶样品ꎮ 参照 Ｍｏｎｒｅａｌ 等的茚三酮方法测定植物体内游离脯氨酸的

１４８　 ２ 期 　 　 　 张署军　 等:荒漠藓类植物齿肋赤藓对 ４ 年积雪深度变化的生理生化响应 　
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含量[３２]ꎮ 将样品液氮冷冻后进行研磨ꎬ加入 １ ｍＬ ３％的磺基水杨酸于沸水浴中浸提 １０ ｍｉｎꎬ冷却后用离心机

(２５℃、１２０００ ｒ / ｍｉｎ)离心 ５ ｍｉｎꎬ吸取上清液 ０.２ ｍＬ 于 ２ ｍＬ 试管内ꎬ加入 ０.２ ｍＬ 冰乙酸和 ０.３ ｍＬ 茚三酮显色

液于沸水浴中加热 ４０ ｍｉｎꎬ冷却后加入 １ ｍＬ 甲苯ꎬ漩涡震荡 ２０—３０ ｓꎬ静置后吸取甲苯层ꎬ以 ０ 号管为自然降

雪ꎬ５２０ ｎｍ 进行比色读取吸光度值ꎮ
采用考马斯亮蓝 Ｇ￣２５０ 法测定可溶性蛋白含量ꎮ 将样品液氮冷冻研磨后ꎬ加入 １.３５ ｍＬ 蒸馏水提取ꎬ用

离心机(２５℃、１２０００ ｒｐｍ)离心 １０ ｍｉｎꎬ吸取上清液 ０.０６ ｍＬ 于 ２ ｍＬ 试管内ꎬ加蒸馏水使其定容到 １.８ ｍＬꎮ 其

次吸取清液 ０.２ ｍＬ 于 ２ ｍＬ 试管内加入 １ ｍＬ 考马斯亮蓝 Ｇ￣２５０ 试剂ꎬ混匀后静置 ３ ｍｉｎꎬ于 ５９５ ｎｍ 下读取吸

光度值[３１]ꎮ
采用蒽酮法测定可溶性糖含量ꎮ 将样品液氮冷冻研磨后ꎬ加入 １.５ ｍＬ 蒸馏水提取ꎬ随后将其放于放入

５０℃水浴锅中水浴 ２０ ｍｉｎꎬ冷却后用离心机(２５℃、１２０００ ｒｐｍ)离心 １０ ｍｉｎꎬ吸取上清液 ０.２ ｍＬ 于 ２ ｍＬ 试管

内ꎬ加入 １ ｍＬ 蒽酮ꎬ沸水浴中加热 １０ ｍｉｎꎬ 冷却后在 ５２０ ｎｍ 进行比色读取吸光度值[３３]ꎮ
１.３.４　 ＭＤＡ 含量和抗氧化酶活性的测定

(１)ＭＤＡ 含量的测定

釆用硫代巴比妥酸(ＴＢＡ)比色法对植物组织中的 ＭＤＡ 含量进行测定ꎮ 称取 ０.１５００ ｇ 齿肋赤藓样品ꎬ液
氮冷冻研磨后加 １ ｍｌ 提取液(１０％三氯乙酸(ＴＣＡ)＋０.２５％ＴＢＡ)进行冰浴匀浆ꎬ９５℃水浴加热 ３０ ｍｉｎꎬ在离心

机(２５℃１２０００ ｒｐｍ)中离心 １０ ｍｉｎꎬ取上清液ꎮ 用紫外可见分光光度计测定样品在波长 ５３２ ｎｍ 和 ６００ ｎｍ 处

的吸光度[３４]ꎮ
(２)抗氧化酶活性的测定

称取 ０.１５００ ｇ 齿肋赤藓样品ꎬ液氮冷冻研磨后加 １ ｍｌ 提取液进行冰浴匀浆ꎮ 随后在离心机(４℃ １２０００
ｒｐｍ)中离心 １０ ｍｉｎꎬ取上清液测定超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)和过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性ꎮ
ＳＯＤ 活性采用羟胺法进行测定ꎬ通过测定 ＳＯＤ 抑制氮蓝四氮唑光化学还原能力来测定 ＳＯＤ 活性ꎬ并在 ５６０
ｎｍ 处测定吸光度ꎮ ＰＯＤ 活性采用愈创木酚法进行测定ꎬ将 Ｈ２Ｏ２反应混合物加入到上清液中ꎬ在 ４７０ ｎｍ 处测

定吸光度ꎮ ＣＡＴ 活性采用可见光法进行测定ꎬ在 ２４０ ｎｍ 波长处测定吸光度[２６]ꎮ

图 ２　 ４ 年积雪变化对齿肋赤藓植株含水量的影响

　 Ｆｉｇ.２ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｓ. ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ａｆｔｅｒ ４ ｙｅａｒｓ

ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同字母表示各处理间的差异显著(Ｐ<０.０５)

１.４　 统计分析

利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ 对原始数据常规处理ꎮ 使用 ＳＰＳＳ ２０.０ 分别对 ４ 种不同积雪处理的数据进行正态性

检验和方差齐性检验ꎬ采用单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和多重比较(ＬＳＤ)对 ４ 种积雪处理下的齿肋赤

藓生理指标进行方差分析ꎬ使用 Ｒ ４.１.２ 对植株含水量和土壤温度与相关生理指标进行了相关性分析和作图ꎬ
主要用到包为 ｐｓｙｃｈ 和 ｃｏｒｒｐｌｏｔꎮ 最后用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０.０ 软

件对数据进行绘图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 积雪深度对齿肋赤藓植株含水量的影响

积雪的存在增加了齿肋赤藓的植株含水量ꎬ表现出

随积雪深度的增加齿肋赤藓植株含水量先上升后趋于

稳定的趋势(图 ２)ꎮ ２ 倍积雪和 ３ 倍积雪植株含水量

均显著高于自然降雪ꎬ同时 ３ 种积雪处理均显著高于去

除积雪(Ｐ<０.０５)ꎮ 而 ２ 倍积雪和 ３ 倍积雪处理下齿肋

赤藓的植株含水量差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.２　 积雪深度对齿肋赤藓荧光活性的影响

方差分析结果显示ꎬ４ 年积雪变化显著影响了齿肋

赤藓的最大光化学量子产量 Ｆｖ / Ｆｍ和实际光化学效率
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Ｙ( ＩＩ)ꎮ 与自然降雪相比ꎬ去除积雪显著降低了齿肋赤藓的 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)ꎬ但积雪深度的增加并没有显著增

加齿肋赤藓的 Ｆｖ / Ｆｍꎬ且随着积雪深度的增加其 Ｙ( ＩＩ)出现递减趋势ꎬ３ 倍积雪与自然降雪相比达到了显著水

平(Ｐ<０.０５)(图 ３)ꎮ

图 ３　 ４ 年积雪对齿肋赤藓植株光系统 ＩＩ(ＰＳＩＩ)最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和实际光化学效率(Ｙ( ＩＩ))的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈ￣ｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ((Ｙ( ＩＩ)) ｏｆ ＰＳＩＩ ｏｆ Ｓ. ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ａｆｔｅｒ

４ ｙｅａｒｓ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２.３　 积雪深度对齿肋赤藓植株渗透调节物质的影响

由图 ４ 可知ꎬ积雪量的变化显著影响了齿肋赤藓植株内的游离脯氨酸含量、可溶性糖和可溶性蛋白含量ꎮ
随着积雪深度的增加ꎬ齿肋赤藓植株游离脯氨酸含量呈现出逐渐下降的趋势ꎬ除积雪去除处理和 ３ 倍积雪处

理间达到差异显著外(Ｐ<０.０５)ꎬ积雪去除和 ２ 倍积雪与自然降雪相比均没有达到显著性水平(Ｐ>０.０５)ꎮ 与

游离脯氨酸类似ꎬ积雪去除显著增加了齿肋赤藓植株的可溶性糖和可溶性蛋白含量(Ｐ<０.０５)ꎬ但积雪量倍增

与自然降雪无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.４　 积雪深度对齿肋赤藓植株 ＭＤＡ 和抗氧化酶活性的影响

单因素方差分析结果显示ꎬ积雪显著影响齿肋赤藓植株体内的 ＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ ３ 种抗氧化

酶活性ꎮ 与自然降雪处理相比ꎬ积雪去除处理的齿肋赤藓植株ＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ３ 种抗氧化酶活性

显著增加(图 ５)ꎮ 除 ＳＯＤ 随积雪深度增加而持续降低外ꎬＰＯＤ 和 ＣＡＴ ２ 种抗氧化酶活性均与自然降雪差异

不显著ꎮ 与抗氧化酶活性随着积雪量增加活性逐渐降低或趋于平稳不同ꎬ齿肋赤藓的 ＭＤＡ 含量却表现出随

着积雪量增加先降低后增加的趋势(图 ５)ꎮ
２.５　 齿肋赤藓生理生化特征与植株含水量和土壤温度的相关性分析

由图 ６ 可知ꎬ土壤温度和植株含水量与齿肋赤藓的 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)呈现显著正相关ꎬ与可溶性蛋白、可溶

性糖、ＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ３ 种抗氧化酶活性呈现负相关关系ꎮ

３　 讨论

水分作为干旱半干旱区植物生长的主要限制性因子ꎬ显著影响了植物的生长发育ꎮ 古尔班通古特沙漠作

为中国西北荒漠区降水较少的区域之一ꎬ其水分来源除降水外ꎬ冬季的稳定积雪也是促进该地区植物生长重

要水源ꎮ 冬季积雪的融化能够显著增加荒漠藓类植物齿肋赤藓植株含水量ꎬ使得处于休眠状态的齿肋赤藓在

短时间内快速恢复其光合活性ꎬ并通过调节植株体内的渗透调节物质含量和抗氧化酶活性来适应各种环境的

变化[２５ꎬ ３５—３６]ꎮ
３.１　 积雪深度变化对齿肋赤藓荧光活性的影响

光合作用作为机体生命活动的基础ꎬ对植物的生长发育起着至关重要的作用ꎬ其中叶绿素荧光作为光合
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图 ４　 ４ 年积雪对齿肋赤藓植株渗透调节物质的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｓ. ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ａｆｔｅｒ ４ ｙｅａｒｓ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图 ５　 ４ 年积雪对齿肋赤藓植株丙二醛(ＭＤＡ)含量及抗氧化酶活性的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｓ. ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ａｆｔｅｒ ４ ｙｅａｒｓ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

作用的探针ꎬ能够快速灵敏的探测植物光系统 ＩＩ 对光能的吸收、传递等内在特性ꎬ被广泛应用与植物光合活
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图 ６　 齿肋赤藓植株含水量与生理特征的相关性分析

　 Ｆｉｇ.６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓ. ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ

Ｔｅｍｐ: 土壤温度ꎻＷＣ: 植株含水量ꎻＰｒｏ: 脯氨酸ꎻＰｒｏｔｅｉｎ: 可溶性

蛋白ꎻＳｕｇａｒ: 可溶性糖ꎻＰＯＤ: 过氧化物酶ꎻＳＯＤ: 超氧化物歧化

酶ꎻＣＡＴ: 过氧化氢酶ꎻＭＤＡ: 丙二醛ꎻ最大光化学量子产量(Ｆｖ /

Ｆｍ)ꎻ实际光化学效率(Ｙ( ＩＩ))ꎻ 点的大小代表相关性ꎬ点越大相

关性越强ꎻ蓝色代表正相关ꎬ红色代表负相关

性的评价[３７]ꎮ Ｆｖ / Ｆｍ 作为 ＰＳＩＩ 的最大光化学量子产

量ꎬ能够反映植物的最大光合潜能[３８]ꎬＹ( ＩＩ)是 ＰＳＩＩ 反
应中心实际的光化学活性[３９]ꎮ 当藓类植物受到干旱、
水淹、强辐射、高低温等胁迫时ꎬＦｖ / Ｆｍ 和 Ｙ( ＩＩ)将会降

低[２９ꎬ３９—４１]ꎮ 冬季的积雪显著影响藓类植物的光合作

用ꎬ藓类植株的荧光活性随着积雪深度的增加呈现上升

趋势ꎬ但是持续的积雪量会引起藓类植物的荧光活性下

降[２１]ꎮ 这在本研究中也得到证实ꎬ与自然降雪相比ꎬ长
期积雪去除和 ３ 倍积雪均显著降低了齿肋赤藓的 Ｆｖ /
Ｆｍ 和 Ｙ( ＩＩ)ꎮ 其实ꎬ在冬季积雪稳定覆盖期ꎬ由于极端

低温齿肋赤藓会进行脱水休眠ꎬ直到冻融季积雪融化可

利用水分增加后齿肋赤藓会快速复水在短时间内恢复

荧光活性[３０]ꎮ 然而ꎬ对 ４ 年积雪去除处理进行自然积

雪复水后ꎬ其 Ｆｖ / Ｆｍ 和 Ｙ( ＩＩ)仍很难恢复到正常水平ꎮ
这说明长期冬季积雪去除营造的低温、低水分环境会对

齿肋赤藓的光合活性造成不可逆的伤害ꎬ从而影响光合

电子的传递和光合磷酸化ꎬ致使齿肋赤藓植株的 Ｆｖ / Ｆｍ

和 Ｙ( ＩＩ)降低[４２]ꎮ 这可能由于冻融季是齿肋赤藓的最

大固碳季ꎬ而长期积雪去除造成齿肋赤藓年光合产物积

累量小于消耗量ꎬ引起齿肋赤藓长期碳饥饿所致[２１ꎬ ４３]ꎮ
此外ꎬ与自然积雪相比ꎬ虽然加倍积雪没有显著影响齿

肋赤藓的 Ｆｖ / Ｆｍꎬ但随着积雪量的增加齿肋赤藓的 Ｙ( ＩＩ)呈下降趋势ꎬ这可能是由于积雪融水过多致使齿肋赤

藓处于腌渍状态ꎬ导致齿肋赤藓叶片气孔关闭吸收 ＣＯ２ 的能力降低ꎬ进而对齿肋赤藓的生长产生负面

影响[４４—４５]ꎮ
３.２　 积雪深度变化对齿肋赤藓渗透调节物质的影响

渗透调节物质作为植物响应环境胁迫的一个重要指标ꎬ对于维持植物细胞的渗透压和调节植物体内活性

氧的平衡具有重要作用[４６—４７]ꎮ 在干旱和高低温胁迫中ꎬ藓类植物为了缓解因胁迫造成的生理代谢不平衡ꎬ通
过失复水和调节植株体内渗透调节物质(脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白)含量来维持正常的渗透压ꎬ保证细

胞的正常生理功能[４８—５０]ꎮ
脯氨酸作为重要的渗透调制物质之一ꎬ常以游离状态分布于植物体内ꎬ当植物受到环境胁迫时ꎬ细胞内会

通过积累体内脯氨酸含量来维持植物细胞内的渗透压平衡[５１—５２]ꎮ 张静等[２０]认为ꎬ齿肋赤藓植物体内游离脯

氨酸的含量随着降水的增加呈现降低的趋势ꎬ但随着降水量的持续增加游离脯氨酸含量会止降反升ꎬ以此来

维持藓类稳定的植株含水量与膨压势ꎮ 此外ꎬ藓类植物体内游离脯氨酸含量与积雪的变化也存在显著的相关

性ꎬ随着积雪深度的增加真藓和土生对赤藓植株中游离脯氨酸含量呈现下降趋势[２５]ꎮ 在本研究中ꎬ随着积雪

深度的增加ꎬ齿肋赤藓植株体内游离脯氨酸含量差异显著ꎬ整体呈现下降趋势ꎬ以此来降低细胞渗透压提高植

物对水分的利用效率ꎮ 这主要是由于积雪的融化为齿肋赤藓带来了充足的水分ꎬ植物干旱胁迫减缓乃至消除

所致ꎮ
可溶性糖作为生物体的重要成分和能量来源ꎬ既能够为植物提供重要能量也能够通过作为重要渗透调节

物质来调节细胞渗透压[５３]ꎮ 研究发现ꎬ植物能够通过积累体内可溶性糖含量来增强植物对冬季低温和干旱

的抵御能力[５４]ꎮ 已有研究表明ꎬ稳定的积雪能够在冬季形成一个保温层缓解低温对植物的损伤ꎬ且春季积雪

融化又能够为藓类植物生长提供充足水分ꎬ使其体内的可溶性糖含量下降[２１]ꎮ 在本研究中也得到了证实ꎬ与
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自然降雪相比ꎬ积雪去除处理导致齿肋赤藓可溶性糖含量增加ꎬ这主要是因为积雪的去除致使齿肋赤藓遭受

干旱和低温ꎬ导致体内可溶性糖大量积累来提高细胞液浓度ꎬ增强齿肋赤藓细胞的持水能力ꎬ降低细胞质的冰

点ꎬ防止细胞损伤ꎬ以此来低温胁迫[５５—５６]ꎮ
可溶性蛋白是以小分子状态存在的易溶于水或者其他溶剂的一类蛋白ꎬ是植物体内重要的渗透调节物

质ꎬ与植物新陈代谢密切相关ꎮ 此外ꎬ部分功能蛋白酶是可溶性蛋白ꎬ其含量的增加与植物的抗寒性密切相

关[５４]ꎮ 已有研究表明ꎬ积雪的存在为藓类植物提供适宜的水分条件和生长温度ꎬ导致藓类植物的活性恢复ꎬ
新陈代谢加强ꎬ可溶性蛋白含量升高[２１]ꎮ 然而本研究中ꎬ齿肋赤藓植株可溶性蛋白含量随积雪深度的增加呈

现降低的趋势ꎬ与植株含水量呈现一种显著的负相关关系ꎬ这与一次积雪导致齿肋赤藓植株可溶性蛋白含量

下降结果一致[３５]ꎬ但是与谢敏等[２５]在真藓和土生对齿藓对积雪的生理响应中得到的结果相反ꎮ 造成这一结

果主要原因有以下几个方面ꎬ首先ꎬ齿肋赤藓在经历积雪期时ꎬ雪层的存在为其创造了一种低辐射的适宜环

境ꎬ在经历融雪期后遭受到短期强光的辐射ꎬ齿肋赤藓植株内参与 ＵＶ－Ｂ 防御系统以及新陈代谢能力降低ꎬ导
致齿肋赤藓植株可溶性蛋白降低ꎮ 这在 Ｈｕｉ 等[４７]在 ２ 种藓类植物生理生化特征对不同强度的紫外辐射响应

的研究中得以证实ꎮ 其次ꎬ齿肋赤藓植株经历积雪期的低温以及水分胁迫ꎬ导致齿肋赤藓蛋白质的合成降低

或者降解速率增强ꎬ植株可溶性蛋白含量降低[５０]ꎮ 最后ꎬ藓类植物的反复复水过程中ꎬ生理测定前与上次复

水的间隔时间也是造成各研究间差异的重要原因之一ꎮ
３.３　 积雪对齿肋赤藓 ＭＤＡ 含量和抗氧化酶活性的影响

丙二醛作为脂质过氧化的最终产物ꎬ能够间接的反应细胞的损伤程度ꎮ 当植物遭受环境胁迫时ꎬ会引起

细胞膜的膜脂过氧化反应ꎬ产生大量的 ＭＤＡꎮ 因此ꎬＭＤＡ 含量常用来衡量植物受到胁迫的大小[２１ꎬ５７]ꎮ 在本

实验中ꎬ积雪去除处理的齿肋赤藓植株 ＭＤＡ 含量显著高于自然降雪和积雪倍增ꎬ这主要是由于积雪的去除

致使齿肋赤藓植株遭受干旱胁迫ꎬ脂质过氧化更为严重ꎮ 值得注意的是ꎬ与 ２ 倍积雪相比ꎬ３ 倍积雪处理下齿

肋赤藓植株 ＭＤＡ 含量显著升高ꎬ这是由于积雪融水过多致使齿肋赤藓处于腌渍状态ꎬ而此时的抗氧化酶活

性较低ꎬ消除自由基的能力下降ꎬ导致膜脂过氧化程度加深ꎬ其 ＭＤＡ 含量升高ꎮ 这一结论与 Ｈｕｉ 等[２１]在腾格

里沙漠研究冬季积雪深度变化对生物土壤结皮的生理特征影响中ꎬ生物土壤结皮中 ＭＤＡ 含量随冬季积雪深

度的变化的趋势一致ꎮ
抗氧化防御系统作为衡量植物耐受性的最佳指标ꎬ植物遭受胁迫之后ꎬ抗氧化酶活性增加能够及时清除

体内多余的活性氧(ＲＯＳ)以此保护细胞免受伤害[５８]ꎮ 在人工藓类结皮对脱水－复水过程和热胁迫的生理响

应的研究中发现ꎬ干旱胁迫会导致抗氧化酶活性增加ꎬ随着水分的增加抗氧化酶活性逐渐降低[５９]ꎮ 然而冬季

积雪作为水分来源的重要途经之一ꎬ导致藓类植物生存环境中的水分、温度、光照强度等因素存在显著的差

异ꎮ 因此ꎬ藓类植物中的抗氧化酶活性发生显著的变化ꎬ随着积雪量的增加藓类植株中的 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活

性降低[２６]ꎮ 在本研究中ꎬ抗氧化酶性随着积雪量的增加显著降低ꎬ但不同抗氧化酶活性表现并不完全相同ꎮ
对 ＣＡＴ 活性来说ꎬ随着积雪的增加 ＣＡＴ 活性没有显著的变化ꎬ说明 ＣＡＴ 活性对积雪处理的敏感性低于 ＳＯＤ、
ＰＯＤ 活性ꎬ这一结论已在 Ｙｉｎ 等[５５]在齿肋赤藓生理特征对积雪量与冻融循环次数响应中得到了证实ꎮ 此外ꎬ
与 ＭＤＡ 含量结果相似ꎬ３ 倍积雪齿肋赤藓中 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性较自然降雪而言呈现上升趋势ꎮ 这说明积雪的增

加能够为藓类植物的生长提供充足的水分ꎬ但长期过量积雪的增加对藓类植物的生长会产生不利影响ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ４ 年积雪深度变化显著影响了荒漠藓类植物齿肋赤藓的生理生化特征ꎮ 随着积雪深度的增

加ꎬ齿肋赤藓的植株含水量、Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)显著升高ꎬ而游离脯氨酸、可溶性蛋白和 ＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ 活性均显著降低ꎻＦｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)与土壤温度和植株含水量呈显著正相关ꎬ渗透调节物质和抗氧化酶活性

与土壤温度和植株含水量呈显著的负相关ꎮ 说明积雪的存在对齿肋赤藓的生长具有正向的促进作用ꎮ 同时ꎬ
积雪过量(３ 倍积雪)导致齿肋赤藓植株含水量、Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｙ( ＩＩ)降低ꎬＭＤＡ 含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性不同程
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度的上升趋势ꎬ对齿肋赤藓的生长产生严重负面影响ꎬ会导致齿肋赤藓在较短时间内难以恢复到自然的状态ꎮ
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