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毛乌素沙地降水格局变化对油蒿木质部解剖特征的
影响

张富崇１ꎬ２ꎬ 于明含１ꎬ２ꎬ∗ꎬ何莹莹１ꎬ２ꎬ王春媛１ꎬ２ꎬ丁国栋１ꎬ２ꎬ唐　 颖１

１ 北京林业大学水土保持学院ꎬ 北京　 １０００８３

２ 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站ꎬ盐池　 ７５１５００

摘要:探究不同降水处理对荒漠植物木质部解剖特征的影响ꎬ可以为理解未来降水格局变化下荒漠植物适应性和预测荒漠植被

演替趋势提供理论依据ꎮ 以毛乌素油蒿灌丛植被为对象ꎬ通过野外人工控制降水的方法ꎬ模拟半干旱气候区降水格局变化趋

势ꎬ设置 ３ 个降水量梯度(减水 ３０％、自然降水、增水 ３０％)以及 ２ 个降水间隔梯度(降水间隔 ５ｄ、降水间隔 １５ｄ)开展双因素完

全随机试验ꎬ监测油蒿木质部各个解剖特征参数对不同降水处理的响应ꎮ 结果表明:(１)随着降水量减少ꎬ油蒿的导管数量显

著增多ꎬ导管密度、导管壁厚度显著增大(Ｐ<０.０５)ꎮ 降水间隔时间延长将显著增加油蒿的导管数量、导管密度和平均导管直径

(Ｐ<０.０５)ꎮ 降水量与降水间隔期对油蒿木质部解剖学特征影响的交互效应不显著ꎮ (２)降水量减少和降水间隔时间延长弱化

了油蒿潜在最大导水率对导管直径的响应敏感度ꎮ (３)在降水量减少和延长降水间隔时间的背景下ꎬ油蒿可以通过调整木质

部导管参数兼顾水分运输的安全与效率ꎮ 本研究表明ꎬ通过改变木质部解剖学特征参数来适应降水格局改变是油蒿的重要耐

旱策略ꎬ未来气候变化的大背景下ꎬ荒漠植物的水力特征变化需要综合考量降水量和降水间隔的双重影响ꎮ
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ｆｏｒ Ａ. ｏｒｄｏｓｉｃａ ｔｏ ａｄａｐｔ ｔｏ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ. Ｂｏｔｈ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｈａｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａꎻｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓꎻｘｙｌｅｍ ｖｅｓｓｅｌｓꎻＭｕ Ｕｓ Ｓａｎｄｙ Ｌａｎｄ

水资源是干旱、半干旱地区荒漠生态系统中植物生长的主要限制性因素ꎬ降水变化对该气候区植物生存

和生长的影响尤为显著[１]ꎮ 据 ＩＰＣＣ 预测ꎬ未来中高维度地区降水量年际变异将增加ꎬ由此引发的极端降水

和极端干旱事件的发生频率增大[２]ꎬ该趋势也在我国干旱半干旱地区的降水变化研究中被多次证明[３—４]ꎮ 在

此气候背景下ꎬ荒漠植物应对降水时间格局变化的生理调节机制成为理解和预测区域植被演替和发展的研究

基础ꎮ
植物的水力学特性是植物维持生理活动和适应环境的重要生物学基础ꎬ也是应对气候变化的一个重要生

理调节机制ꎮ 植物水力学特性指的是植物内部水分运输和存储的特性[５]ꎬ由植物水力学结构来实现ꎮ 水力

学结构包括根系从土壤中吸收水分传输到叶子的整个运输网络ꎬ该网络通过木质部导管相互连通构成[６—７]ꎬ
因此ꎬ导管的解剖性状是水力学结构的重要研究手段ꎮ

导管解剖性状在水力安全性和有效性之间权衡或兼顾的反应了植物不同的水力学特性ꎮ 水力安全性是

指木质部水分运输时保证导管或管胞分子免受空穴或者栓塞损害的性质[８]ꎮ 水力有效性是指木质部水分运

输的效率[９]ꎮ Ｚｉｍｍｅｒｍａｎｎ 认为ꎬ水力安全性与有效性之间存在一种权衡关系ꎬ即具有大的导管直径的植物其

水分运输更为高效ꎬ但是容易发生栓塞ꎬ安全性较低ꎻ小直径导管其水分运输效率低ꎬ但是不容易发生栓塞ꎬ安
全性较高[１０]ꎮ 然而ꎬ另有研究表明ꎬ旱生植物通过小而密的导管结构ꎬ在兼顾导管安全性的基础上增大了木

质部横截面的有效导水面积ꎬ实现了水力安全性和有效性之间的协同[１１—１４]ꎮ 由此可见ꎬ植物的木质部导管解

剖学特征因物种不同产生巨大差异[１５]ꎮ
导管解剖学特征一方面是物种自身遗传特征的体现ꎬ另一方面还受到土壤含水率的显著影响[１１]ꎮ 以往

研究表明ꎬ植物在干旱环境下导管壁厚度会增大ꎬ导管密度增大ꎬ导管面积减小[１６]ꎻ在湿润环境下ꎬ则表现出

导管面积增大、导管密度减小的变化趋势[１７]ꎮ 这种木质部水力结构的可塑性调节直接影响植物的水分利用

策略ꎬ已成为植物响应气候变化机制的研究热点[１８]ꎮ 然而ꎬ现阶段大部分研究集中于乔木水力学响应的研

究[１９—２２]ꎬ而关于荒漠灌木的水力学研究相对较少[２３—２４]ꎮ 与此同时ꎬ尚不清楚降水格局的改变是否对植物水

力特性产生影响ꎮ 基于植物木质部解剖学结构的荒漠植物应对降水格局变化的水分适应策略的研究亟待

补充ꎮ
油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)是毛乌素沙地优势种ꎬ对毛乌素沙地植被稳定、生态系统健康具有重要意义ꎮ 本

研究以油蒿为研究对象ꎬ通过人工降水控制试验模拟区域未来降水时间格局变化情境ꎬ系统剖析油蒿木质部

导管特征ꎬ拟解决以下科学问题:在未来降水量和降水间隔期时间分配的双重变异下ꎬ(１)油蒿木质部导管解

剖特征发生了何种适应性改变? (２)油蒿木质部导管的解剖特征参数对导水率的调控能力是否受到影响?
(３)油蒿如何调节水分运输的效率与安全之间的关系? 研究结果以期对未来区域降水时间格局变化下荒漠

植被生存发展的预测与管理提供理论依据ꎮ
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１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

　 　 研究区位于宁夏回族自治区东部盐池县毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站ꎬ处于毛乌素沙地的西

南部边缘(Ｅ１０７°４０′ꎬＮ３７°７８′)ꎬ海拔 １５３０ｍꎬ属于半干旱大陆性季风气候ꎮ 昼夜温差大ꎬ年均降水量 ３３８ｍｍꎬ
降水大部分集中在 ６—９ 月份ꎬ占全年降水的 ８０％左右ꎬ其中 ８ 月降水量最多ꎮ 年均温 ６.０—８.５℃ꎬ最低温

－２６℃左右ꎬ最高温 ３５℃左右ꎮ 研究区主要植物包括油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)、赖草(Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ)、中亚白

草(Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｃｅｎｔｒａｓｉａｔｉｃｕｍ)、短花针茅(Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ)等ꎮ 土壤以灰钙土为主ꎬ其次是黑垆土与风沙土ꎬ土
壤结构松散ꎬ肥力较低ꎬ易受侵蚀[２５]ꎮ
１.２　 试验设计

试验模拟毛乌素沙地年际降水量和降水间隔期双因素变化情境ꎮ 以研究区小气象站近 ３０ 年(１９９０—
２０１９ 年)区域降水数据为依据ꎬ设置降水量和降水间隔期处理水平ꎮ 当地近 ３０ 年年均降水量 ３３８ｍｍꎬ最大年

降水量 ４４９ｍｍꎬ最小年降水量 ２１２ｍｍꎬ最大年降水量、最小年降水量与年均降水量的差值浮动在±３０％范围

内ꎬ因此试验设置 Ｗ－(减水 ３０％)、Ｗ(自然降水量)、Ｗ＋(增水 ３０％)三个降水量处理水平ꎮ
统计降水事件发生期可知ꎬ降水间隔时间为 ５ｄ 的降水事件发生频率最大ꎬ占 ６４.０１％ꎬ降水间隔为 １５ｄ 以

上的降水事件发生频率大幅度减少ꎬ占 ７.５９％ꎬ因此设置 Ｔ(降水间隔 ５ｄ)、Ｔ＋＋(降水间隔 １５ｄ)两个降水间隔

期处理水平ꎮ
按照双因素完全随机试验设计ꎬ本实验共设置 Ｗ－Ｔ、ＷＴ、Ｗ＋Ｔ、Ｗ－Ｔ＋＋、ＷＴ＋＋、Ｗ＋Ｔ＋＋六个处理ꎬ每组处

理设置三个重复ꎬ具体降水处理如表 １ 所示ꎮ
试验 ２０２０ 年起在盐池县毛乌素沙地开展布设ꎮ 选取地形平坦、植被均质的典型油蒿灌丛群落ꎬ在样地内

选取 ５ｍ×５ｍ 试验小区 １８ 块ꎮ 每个小区设置透光遮雨棚ꎬ小区边界地表下埋设 ０.６ｍ 深隔水板ꎬ以消除相邻小

区的土壤水分相互影响ꎮ 通过人工降雨器连续两年(２０２０—２０２１ 年)在油蒿的生长期(５—９ 月)进行人工模

拟降水ꎬ月降水量如表 １ 所示ꎮ

表 １　 降水量与降水间隔时间设置

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｔｔｉｎｇ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔｓ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ

月份
Ｍｏｎｔｈ

月平均降水量
Ａｖｅｒａｇｅ ｍｏｎｔｈｌｙ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ / ｍｍ

降水间隔期
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ

平均每次降水量
Ａｖｅｒａｇｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｐｅｒ ｅｖｅｎｔ / ｍｍ

Ｗ－ Ｗ Ｗ＋

月降水频次
Ｍｏｎｔｈｌｙ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

５ ３３.０９ Ｔ ３.８６ ５.５２ ７.１７ ６

Ｔ＋＋ １１.５８ １６.５５ ２１.５１ ２

６ ４１.０８ Ｔ ４.７９ ６.８５ ８.９０ ６

Ｔ＋＋ １４.３８ ２０.５４ ２６.７０ ２

７ ７２.３９ Ｔ ８.４５ １２.０７ １５.６８ ６

Ｔ＋＋ ２５.３４ ３６.２０ ４７.０５ ２

８ ６３.５１ Ｔ ７.４１ １０.５９ １３.７６ ６

Ｔ＋＋ ２２.２３ ３１.７６ ４１.２８ ２

９ ５２.７１ Ｔ ６.１５ ８.７９ １１.４２ ６

Ｔ＋＋ １８.４５ ２６.３６ ３４.２６ ２

　 　 Ｗ:自然降水量 Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＷ－:减水 ３０％ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅ ｂｙ ３０％ꎻＷ＋:增水 ３０％ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ ３０％ꎻＴ:降水间隔 ５ｄ

Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ５ ｄａｙｓꎻＴ＋＋:降水间隔 １５ｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ １５ ｄａｙｓ

１.３　 采样与指标监测

１.３.１　 油蒿枝条的采样与处理

在经过两年的人工降水处理后于 ２０２１ 年 ８ 月份早上 ８:００—１０:００ 对油蒿进行取样ꎮ 在每个试验小区选
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取 ３ 株长势良好、冠幅相当的同龄油蒿ꎬ每一株油蒿取三个不同的当年生营养枝作为重复ꎬ营养枝的直径控制

在 ０.０８—０.１０ｃｍꎬ用剪刀取枝条中上部分ꎬ枝条切口处用湿巾包裹ꎬ取下后迅速带回实验室处理ꎬ用于木质部

切片的制作ꎮ 切片厚度控制在 ０.１ｍｍ 左右ꎮ 然后对切片进行染色ꎬ染色所采用的试剂是 ０.１％番红—阿尔新

蓝混合染液ꎬ染色时间为 ３０ｍｉｎꎮ 之后采用 ９０％乙醇、７５％乙醇、５０％乙醇依次进行脱色ꎬ每种浓度梯度下脱色

２ｍｉｎꎮ 在光学显微镜下观察ꎬ选取清晰视野并拍照ꎮ
１.３.２　 土壤含水率的测定

在 ２０２１ 年 ６—８ 月份ꎬ每进行完 １ 个月降水处理后对土壤进行取样ꎬ对每个处理小区选取 ３ 个随机土壤

取样点ꎮ 每个土壤取样点分别取 ０—１０ｃｍ、１０—２０ｃｍ、２０—３０ｃｍ、３０—４０ｃｍ、４０—５０ｃｍ、５０—６０ｃｍ 层的土壤ꎬ
通过烘干法测定土壤质量含水率(％)ꎮ
１.４　 数据分析

采用 Ｉｍａｇｅ￣Ｊ 软件对木质部解剖结构指标进行测量和分析ꎮ 具体指标测量和计算方法如下:
导管壁厚度( ｔ):任意选取 ６ 个导管分子进行描边处理ꎬ把导管分子近似看为圆形ꎬ利用同心圆的面积公

式计算出两个圆半径的差值即为导管壁厚度ꎮ
导管直径( Ｄ ):

Ｄ ＝ ４Ａ / π 　 　 　 　 　 (１)
潜在最大导水率[２６]( Ｋｐ ):

Ｋｐ ＝ πρω / １２８η × ＶＤ × Ｄｈ( ) ４ (２)
导管水力直径( Ｄｈ ):

Ｄｈ ＝ (∑Ｄ４ / ｎ)
１
４ (３)

导管密度( ＶＤ ):
ＶＤ ＝ ｎ / Ａ (４)

式中ꎬ Ａ :导管横切面积ꎻ Ｋｐ :最大导水率ꎻ ρω :纯水密度ꎬ取 ９９８.２ｋｇ / ｍ３ꎻ η :粘滞系数ꎬ取１０－９ＭＰａ / ｓꎻ ｎ :导管

数量

对不同降水格局下油蒿木质部解剖特征参数和不同土层含水率进行单因素方差分析 ( Ｏｎｅ￣ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ)ꎬ采用 Ｇａｍｅｓ￣Ｈｏｗｅｌｌ￣ｔｅｓｔ 进行多重比较ꎮ 用一般线性模型检验降水量和降水间隔期对木质部解剖参

数影响的交互效应ꎮ 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析检验油蒿木质部各解剖特征参数的相关性ꎮ 数据统计采用

ＳＰＳＳ ２６.０ 进行分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同降水处理下油蒿群落土壤分层含水率特征

４０—６０ｃｍ 土层土壤含水率受降水格局处理影响显著(Ｐ<０.０５)(表 ２)ꎬＷ＋Ｔ＋＋处理的土壤含水率显著高

于其他处理(Ｐ<０.０５)ꎬＷ－Ｔ 处理的土壤含水率显著低于其他处理(Ｐ<０.０５)ꎮ 其他降水格局处理之间差异不

显著(Ｐ>０.０５)ꎮ Ｗ－处理相较 Ｗ、Ｗ＋处理组土壤含水率分别减少了 ５.６％、１７％ꎮ 总体而言ꎬ降水量的增加和

降水间隔时间延长ꎬ显著增加 ４０—６０ｃｍ 深层土壤含水率ꎬ而其他土层土壤含水率对降水格局变化响应不显

著ꎮ 另外降水量和降水间隔的交互作用对不同土层土壤含水率无显著影响(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.２　 不同降水处理下油蒿木质部解剖特征的差异

不同降水处理下油蒿木质部导管的横切图像具有明显差异(图 １)ꎬ提取其中导管结构数据可知(表 ３)ꎬ
降水量对油蒿木质部导管数量有显著影响(Ｐ<０.０５)ꎬＷ－、Ｗ、Ｗ＋处理组导管数量依次减少ꎮ 相较于 Ｗ－处理

组ꎬＷ、Ｗ＋处理组导管数量分别减少了 ７.７８％、３０.０％ꎮ 降水间隔时间对油蒿木质部导管数量有显著影响(Ｐ<
０.０５)ꎬ相较于 Ｔ 处理组ꎬＴ＋＋处理组导管数量增加了 ３４.２％ꎮ 由此可知ꎬ降水量的减少和降水间隔时间的延

长均显著增加木质部导管数量ꎮ
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表 ２　 降雨格局变化对油蒿群落不同土层土壤含水率的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｃｈａｎｇｅ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

降水处理
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

不同层次土壤质量含水率 Ｓｏｉｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ / ％

０—１０ｃｍ １０—２０ｃｍ ２０—３０ｃｍ ３０—４０ｃｍ ４０—５０ｃｍ ５０—６０ｃｍ

Ｗ－Ｔ １.６±０.５Ｃａ １.９±０.２ＢＣａ ２.１±０.２ＡＢＣａ ２.７±０.１ＡＢａ ２.９±０.１Ａｂ ２.７±０.２ＡＢｃ

ＷＴ １.４±０.２Ｃａ ２.２±０.６ＢＣａ ２.８±０.８ＡＢＣａ ３.５±０.６ＡＢＣａ ４.４±０.８ＡＢａｂ ５.２±０.４Ａａ

Ｗ＋Ｔ ２.２±０.７Ａａ ２.６±０.５Ａａ ２.９±０.５Ａａ ３.２±０.１Ａａ ３.４±０.２Ａａｂ ３.２±０.４Ａｂｃ

Ｗ－Ｔ＋＋ １.５±０.００１Ｃａ ２.３±０.４ＢＣａ ２.６±０.４ＢＣａ ３.９±０.２ＡＢａ ４.８±０.３Ａａｂ ４.５±０.５Ａａｂ

ＷＴ＋＋ ２.１±０.６Ｃａ ２.５±０.４ＢＣａ ２.５±０.３ＢＣａ ３.１±０.３ＡＢＣａ ３.９±０.３Ａａｂ ３.６±０.３ＡＢｂｃ

Ｗ＋Ｔ＋＋ １.５±０.１Ｂａ ２.５±０.７ＡＢａ ３.３±１.２ＡＢａ ４.２±１.５ＡＢａ ５.５±１.５Ａａ ５.３±０.６Ａａ

降水量和降水间隔对不同土层土壤含水率的交互效应(Ｆ 值)

Ｗ×Ｔ ０.２５５ｎｓ ０.１３２ｎｓ ０.４２１ｎｓ ０.０５０ｎｓ ０.００７ｎｓ １.２２２ｎｓ

　 　 不同大写字母表在同一降水格局处理下不同土层具有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎻ同列不同小写字母表示同一土层不同降水格局处理间具有显著

差异(Ｐ<０.０５)ꎻ∗:Ｐ<０.０５ꎻｎｓ:Ｐ>０.０５ꎻＷ－Ｔ:降水量减少 ３０％下降水间隔 ５ｄ 处理 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅ ｂｙ ３０％ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ５ ｄａｙｓꎻ

ＷＴ:自然降水量下降水间隔 ５ｄ 处理 Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ５ ｄａｙｓꎻＷ＋Ｔ:降水量增加 ３０％下降水间隔 ５ｄ 处理 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ ３０％ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ５ ｄａｙｓꎻＷ－Ｔ＋＋:降水量减少 ３０％下降水间隔 １５ｄ 处理 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅ ｂｙ ３０％ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ

１５ ｄａｙｓꎻＷＴ＋＋:自然降水量下降水间隔 １５ｄ 处理 Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ １５ ｄａｙｓꎻＷ＋Ｔ＋＋:降水量增加 ３０％下降水间隔 １５ｄ

处理 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ ３０％ ａｎｄ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ １５ ｄａｙｓꎻＷ×Ｔ:降水量与降水间隔交互效应 ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ×ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ

图 １　 不同降水处理下油蒿木质部解剖图像

Ｆｉｇ.１　 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｉｍａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｗ－Ｔ:降水量减少 ３０％下降水间隔 ５ｄ 处理ꎻＷＴ:自然降水量下降水间隔 ５ｄ 处理ꎻＷ＋Ｔ:降水量增加 ３０％下降水间隔 ５ｄ 处理ꎻＷ－Ｔ＋＋:降水

量减少 ３０％下降水间隔 １５ｄ 处理ꎻＷＴ＋＋:自然降水量下降水间隔 １５ｄ 处理ꎻＷ＋Ｔ＋＋:降水量增加 ３０％下降水间隔 １５ｄ 处理

降水量对油蒿木质部平均导管直径并无显著影响(Ｐ>０.０５)ꎬ但是降水间隔时间的延长显著减小了油蒿

木质部平均导管直径(Ｐ<０.０５)ꎬ相较于 Ｔ 处理组ꎬＴ＋＋处理组平均导管直径减少了 １０.８％ꎮ 降水量的减少显

著增加了油蒿木质部导管壁厚度(Ｐ<０.０５)ꎬ相较于 Ｗ 处理组ꎬＷ－处理组导管壁厚度增加了 ５６.８％ꎮ 降水间

隔时间对油蒿木质部导管壁厚度并无显著影响(Ｐ>０.０５)ꎮ
降水量以及降水间隔时间的改变均显著影响了油蒿木质部导管密度(Ｐ<０.０５)ꎮ 降水量的减少增加了油

５６６６　 １６ 期 　 　 　 张富崇　 等:毛乌素沙地降水格局变化对油蒿木质部解剖特征的影响 　
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蒿木质部导管密度ꎬ相较于 Ｗ－处理组ꎬＷ、Ｗ＋处理组导管密度分别减少了 ７.９１％、２９.８６％ꎮ 降水间隔时间延

长增加了油蒿木质部导管密度ꎬ相较于 Ｔ 处理组ꎬＴ＋＋处理组导管密度增加了 ３４.１１％ꎮ 降水量的减少或降水

间隔时间延长ꎬ均会使油蒿的导管密度显著增大ꎮ
双因素方差分析表明(表 ３)ꎬ降水量与降水间隔期对油蒿木质部解剖学特征影响的交互效应不显著(Ｐ>

０.０５)ꎮ

表 ３　 降水量和降水间隔对油蒿木质部各个解剖特征参数影响的双因素方差分析结果(Ｆ 值)

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ( Ｆ￣ｖａｌｕｅｓ) ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｅａｃｈ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｘｙｌｅｍ

指标 Ｉｎｄｅｘ
变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

Ｗ Ｔ Ｗ×Ｔ

导管数量 ｎ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌｓ ６.８９９∗ １５.０４７∗∗∗ １.１７７

平均导管面积 Ａ Ａｖｅｒａｇｅ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ / μｍ２ １.２３６ １.０６１ ０.９８９

平均导管直径 Ｄ Ａｖｅｒａｇｅ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ / μｍ ０.６４３ １０.９４１∗ ０.４３３

最大导管直径 Ｄｍ Ｍａｘｉｍｕｍ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ / μｍ ０.１８９ ２.８８３ ０.３８８

导管水力直径 Ｄｈ Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ / μｍ １.０６９ ２.０９１ ０.９０４

导管壁厚度 ｔ Ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / μｍ ９.３３３∗∗ ０.１０２ ０.２２１

导管密度 ＶＤ Ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ / (ｎ / ｃｍ２) ６.８９９∗ １５.０７４∗∗∗ １.１７７

潜在最大导水率 Ｋｐ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ / (ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１) ０.２５４ ０.０２５ ２.８６９

　 　 ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００１ꎻＷ:降水量效应 ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔꎻＴ:降水间隔效应 ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｅｆｆｅｃｔꎻＷ×Ｔ:降水

量与降水间隔交互效应 ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ × ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ

２.３　 油蒿木质部解剖参数与潜在最大导水率的相关性

如表 ４ 所示ꎬ不同降水量处理下ꎬ油蒿的平均导管面积、导管水力直径与潜在最大导水率均存在显著正相

关关系(Ｐ<０.０５)ꎮ

表 ４　 不同降水量条件下油蒿木质部解剖参数与潜在最大导水率的相关性

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘｙｌｅｍ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

降水量水平
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ

ｎ Ａ Ｄ Ｄｍ Ｄｈ ｔ ＶＤ

Ｗ－ ０.７３∗∗ ０.８０∗∗∗ ０.３０ ０.２５ ０.６４∗ －０.１０ ０.７３∗∗

Ｗ ０.０７ ０.８６∗∗∗ ０.９３∗∗∗ ０.８７∗∗∗ ０.９３∗∗∗ ０.３１ ０.０７

Ｗ＋ ０.１３ ０.７７∗∗ ０.７４∗∗ ０.７５∗∗ ０.８５∗∗ －０.２２ ０.１３

　 　 ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００１ꎻｎ:导管数量 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌｓꎻＡ:平均导管面积 Ａｖｅｒａｇｅ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａꎻＤ:平均导管直径 Ａｖｅｒａｇｅ

ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒꎻＤｍ:最大导管直径 Ｍａｘｉｍｕｍ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒꎻＤｈ:导管水力直径 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌꎻｔ:导管壁厚度 Ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻＶＤ:

导管密度 Ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

Ｗ－处理组油蒿的导管数量、导管密度与潜在最大导水率存在显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ然而该相关关

系在 Ｗ 和 Ｗ＋处理组并不存在ꎮ Ｗ 和 Ｗ＋降水量处理组油蒿的平均导管直径、最大导管直径与潜在最大导水

率存在显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ而 Ｗ－组该相关关系不存在ꎮ 以上结果表明降水减少的条件下ꎬ油蒿可以

通过改变导管数量调节水分运输能力ꎬ而在在自然降水量以及降水增加的条件下ꎬ油蒿的水分运输调节主要

通过改变导管直径来实现ꎮ 由此可知ꎬ降水量的改变会影响油蒿木质部水分运输调节机制ꎮ
在降水间隔 ５ｄ 与 １５ｄ 的条件下ꎬ油蒿的各个木质部解剖学参数均与潜在最大导水率均存在显著正相关

关系(Ｐ<０.０５)ꎮ 其中ꎬ油蒿在降水间隔 １５ｄ 处理组导管直径、最大导管直径ꎬ导管水力直径与潜在最大导水

率的相关关系弱于降水间隔 ５ｄ 处理组ꎬ说明降水间隔时间延长减弱了导管直径与导水能力的相关性(表 ５)ꎮ
在各降水量和降水间隔时间的处理条件下ꎬ油蒿的导管壁厚度与潜在最大导水率均不存在显著相关性ꎮ

６６６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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表 ５　 不同降水间隔期条件下油蒿木质部解剖参数与潜在最大导水率的相关性

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘｙｌｅｍ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

降水间隔水平
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｌｅｖｅｌｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ

ｎ Ａ Ｄ Ｄｍ Ｄｈ ｔ ＶＤ

Ｔ ０.４９∗∗ ０.８２∗∗∗ ０.８５∗∗∗ ０.７６∗∗∗ ０.８３∗∗∗ －０.１４ ０.４９∗

Ｔ＋＋ ０.４７∗ ０.６５∗∗ ０.６０∗∗ ０.４３∗ ０.６９∗∗∗ ０.２１ ０.４７∗

　 　 ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００１

３　 讨论

３.１　 降水量对油蒿木质部解剖特征的影响

荒漠生态系统对降水极为敏感ꎬ降水量大小被认为是荒漠生态系统的主要驱动因素[２７]ꎬ显著影响着荒漠

植物形态、结构和生长过程[２８]ꎮ 对于木质部水力学结构而言ꎬ大部分荒漠植物的导管都具有小直径、大密度

的特征[２９]ꎮ 在遇到干旱环境时ꎬ植物会通过增加增多导管数量与导管密度、减少导管直径以及增大导管壁厚

度等多种调节方式来维持导水能力[１４ꎬ２９]ꎮ 在本研究中ꎬ在降水量减少的情境下ꎬ油蒿木质部表现出导管数量

增多、导管壁厚度增大、导管密度增大的趋势ꎬ这与以往相关的研究结果大致相似ꎮ
木质部导管结构与潜在最大导水率具有直接关系ꎬ根据 Ｈａｇｅｎ－Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 理论ꎬ木质部导管直径越大水分

运输效率越高[３０]ꎮ 然而本研究发现ꎬ导管直径与潜在最大导水率之间的相关关系受到降水量的显著影响(表
４)ꎮ 在自然降水和增水 ３０％条件下表现为导管直径与潜在最大导水率的正相关关系ꎬ在减水 ３０％条件下这

种相关性消失ꎬ证明此时 Ｈａｇｅｎ－Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 理论不再适用ꎮ 导管直径与潜在最大导水率相关关系的失效可能

与木质部栓塞有关[１０]ꎬ在水分亏缺的条件下ꎬ大直径导管具有较高的栓塞发生率ꎬ使得木质部丧失部分导水

能力[３１]ꎬ进而导致油蒿的潜在最大导水率降低ꎬ故减水 ３０％的处理组油蒿导管直径与潜在最大导水率不存在

正相关性ꎮ 虽然导管直径对导水能力的调节失效ꎬ但本研究发现ꎬ减水 ３０％的处理组油蒿通过增大导管密度

维持了潜在最大导水率ꎬ以此弥补了栓塞造成的导水能力的下降ꎮ
３.２　 降水间隔对油蒿木质部解剖特征的影响

降水时间格局的变化对植物生理过程的影响已经被广泛关注[３２]ꎮ 降水间隔时间延长可通过改变土壤水

的垂直分配对植物生理活动产生影响[３３—３４]ꎬ诸多荒漠地区的研究表明ꎬ降水间隔时间延长促使深层土壤含水

率增加、表层土壤遭受干旱的周期增长ꎬ进而对浅层根系的植物产生干旱胁迫[３５—３６]ꎮ 在本研究中ꎬ降水间隔

时间的延长显著增加了油蒿群落 ４０—６０ｃｍ 的土壤含水率ꎬ对表层土壤含水率无显著影响ꎬ结合实地调查和

已有文献可知ꎬ成年油蒿吸收根主要分布于表层 ４０ｃｍ 以内[３７—３８]ꎬ根系生物量的峰值出现在沿土壤剖面 ３０ｃｍ
深度处[３９]ꎬ因此ꎬ降水间隔时间延长导致的深层土壤含水量增大对油蒿吸水影响并不显著ꎬ然而本研究发现ꎬ
降水间隔时间延长增大了油蒿的导管数量和密度ꎬ减小了平均导管直径ꎬ这与植物在遭受干旱胁迫时木质部

导管的适应性调节表现相同ꎬ并且由相关性分析可知(表 ５)ꎬ延长降水间隔时间后ꎬ油蒿导管直径、最大导管

直径、导管水力直径与潜在最大导水率之间的相关关系减弱ꎬ即导管直径对导水率的调控能力下降ꎬ该响应与

降水量减少情境下的油蒿表现一致(表 ４)ꎬ由此可以推测ꎬ降水间隔时间延长对油蒿产生了更严重的胁迫效

应ꎮ 这可能是降水间隔期延长导致了表层土壤干旱周期延长ꎬ导致油蒿表现出受干旱胁迫后的响应ꎮ 已有研

究也曾证明ꎬ降水间隔时间延长在一定程度上减少了油蒿吸收根所在土壤层次的可利用水资源[２８ꎬ４０]ꎮ
３.３　 油蒿在不同水分条件下水力学效率￣安全关系

植物的木质部导管结构的可塑性本质上体现了植物的水力学有效性和安全性间的权衡[４１]ꎮ 拥有较小的

导管直径、较大的导管密度和导管壁厚度的植物ꎬ其抗栓塞能力强[２６ꎬ４２—４６]ꎬ往往具有较高的水力学安全性ꎻ而
大导管直径代表着更高的水力学有效性[１０]ꎮ 本研究发现ꎬ降水量减少和降水间隔时间延长造成的表层干旱

生境ꎬ显著增加了油蒿导管壁厚度、减小了导管直径ꎬ表明油蒿在少水生境增加了抗栓塞能力ꎬ从而保证了水

７６６６　 １６ 期 　 　 　 张富崇　 等:毛乌素沙地降水格局变化对油蒿木质部解剖特征的影响 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

分运输的安全性ꎻ与此同时ꎬ油蒿通过增大导管数量与导管密度ꎬ进而维持了有效导水面积和潜在最大导水能

力不下降[１１]ꎬ即维持了水力学有效性ꎮ 由此可知ꎬ油蒿在干旱生境下可以通过木质部解剖结构的可塑性调节

实现对水力学有效性和安全性的兼顾ꎮ 类似的水力学可塑性调节方式在其他荒漠植物如锦鸡儿[４７]、柽柳属

植物[４８]等有所证明ꎮ

４　 结论

降水量和降水间隔期的改变显著影响了油蒿木质部导管解剖特征和水力学功能的实现ꎬ降水量减少使得

油蒿导管数量显著增多ꎬ且导管密度、导管壁厚度显著增大ꎮ 降水间隔期的延长使得油蒿导管数量显著增多ꎬ
导管直径、导管密度显著增大ꎮ 降水量减少和降水间隔时间延长弱化了油蒿潜在最大导水率对导管直径的响

应敏感度ꎮ 降水量与降水间隔期对油蒿木质部解剖学特征影响的交互效应不显著ꎮ
降水量减少和长降水间隔期下油蒿木质部导管解剖特征均表现出受干旱胁迫后的响应ꎮ 油蒿通过增加

导管数量、导管密度来维持有效导水面积和潜在最大导水率ꎬ同时增加导管壁厚度来保证水分运输安全ꎬ实现

了水力运输的安全性与有效性的兼顾ꎮ
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