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７ 年极端干旱对准噶尔荒漠盐生假木贼群落叶片非结
构性碳水化合物的影响
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１ 新疆大学生命科学与技术学院新疆生物资源基因工程重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００４６

２ 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 干旱区生态安全与可持续发展重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００１１

３ 中国科学院新疆生态与地理研究所新疆干旱区生物多样性保育与应用重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００１１

４ 中国科学院新疆生态与地理研究所伊犁植物园天山野果林生态系统新疆野外科学观测研究站，新源　 ８３５８００

５ 中国科学院新疆生态与地理研究所木垒野生动物生态监测实验站，木垒　 ８３１９００

摘要：近年来，干旱半干旱地区极端干旱事件日益频繁并深刻影响着荒漠生态系统功能。 植物叶片中的非结构性碳水化合物

（ＮＳＣ）可反映植物对水分亏缺的响应及适应程度，然而荒漠植物 ＮＳＣ 对极端干旱事件的响应敏感性和适应策略仍有待研究。
以新疆准噶尔盆地东缘盐生假木贼（Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ）群落为研究对象，通过连续 ７ 年减少 ６０％降水量的野外控制实验模拟极端

干旱，探讨优势植物叶片 ＮＳＣ 对干旱胁迫的响应敏感性与适应机制。 结果表明：（１）准噶尔荒漠盐生假木贼群落不同物种叶片

ＮＳＣ 对极端干旱的响应敏感性不同。 具体而言，琵琶柴（Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ）通过淀粉水解为可溶性糖抵御干旱，表现为淀粉

和 ＮＳＣ 含量均显著减少，可溶性糖含量显著增加；盐生假木贼和博洛塔绢蒿（Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｂｏｒｏｔａｌｅｎｓｉｓ）通过光合作用积累可溶性

糖和 ＮＳＣ 来抵御干旱，表现为可溶性糖和 ＮＳＣ 含量均显著增加，淀粉含量无显著变化；驼绒藜（Ｋｒａｓｃｈｅｎｉｎｎｉｋｏｖｉａ ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ）选择

将可溶性糖直接用于生长、防御、新陈代谢等活动以度过旱期，表现为可溶性糖含量显著减少，淀粉和 ＮＳＣ 含量无显著变化；
（２）整体而言，干旱胁迫导致群落水平叶片 ＮＳＣ 含量显著增加，干旱胁迫作用于叶片 ＮＳＣ 的途径主要分为两种，一是干旱直接

影响群落叶片 ＮＳＣ，群落中尽管有些物种 ＮＳＣ 含量下降，但会被其他物种相对丰度和 ＮＳＣ 含量上升的正协同效应所掩盖；二是

通过影响群落冠幅间接影响群落叶片 ＮＳＣ，干旱胁迫下，盐生假木贼群落整体倾向于采取降低冠幅的保守型资源策略来减少

ＮＳＣ 库的消耗，从而确保在资源胁迫条件下的生存。 本研究可为降水变化背景下理解荒漠生态系统碳适应策略提供数据支持。
关键词：极端干旱；非结构性碳水化合物；荒漠植物；资源策略
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Ｊｕｎｇｇａｒ Ｄｅｓｅｒｔ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ， Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ ｒｅｓｉｓｔｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ｉｎｔｏ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ， ａｓ
ｅｖｉｄｅｎｃｅｄ ｂｙ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｂｏｔｈ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；
Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ ａｎｄ Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｂｏｒｏｔａｌｅｎｓｉｓ ｗｉｔｈｓｔａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｂｙ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ＮＳＣ ｔｈｒｏｕｇｈ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｓｈｏｗｉｎｇ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｂｏｔｈ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ
ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｋｒａｓｃｈｅｎｉｎｎｉｋｏｖｉａ ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ ｃｈｏｓｅ ｔｏ ｕｓｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ， ｄｅｆｅｎｓｅ， ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｔｏ ｓｕｒｖｉｖｅ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ， ｓｈｏｗｉｎｇ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ
ｉｎ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ； （ ２） Ｏｖｅｒａｌｌ， ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｌｅｄ ｔｏ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ， ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｃａｎ ｂｅ ｃａｔｅｇｏｒｉｚｅｄ ｉｎｔｏ ｔｗｏ ｗａｙｓ： ｆｉｒｓｔｌｙ， ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｉｒｅｃｔｌｙ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ＮＳＣ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ａｎｄ ａｌｔｈｏｕｇｈ ｔｈｅ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｏｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｅｃｌｉｎｅｄ， ｉｔ
ｗｏｕｌｄ ｂｅ ｏｖｅｒｓｈａｄｏｗｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｏｔｈｅｒ
ｓｐｅｃｉｅｓ； ｓｅｃｏｎｄｌｙ， ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ＮＳＣ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ． Ｉｎ ｔｈｅ Ａｎａｂａｓｉｓ
ｓａｌｓａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｍａｄｅ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ ａｓ ａ ｗｈｏｌｅ ｔｅｎｄ ｔｏ ａｄｏｐｔ ａ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｃｒｏｗｎ
ｗｉｄｔｈ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅ ＮＳＣ ｐｏｏｌ ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ ｔｏ ｃｏｎｓｅｒｖｅ ｔｈｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ， ｗｈｉｃｈ ｃａｎ ｅｎｓｕｒｅ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ′ｓ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｕｎｄｅｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｓｔｒｅｓｓ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｔｈｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｓ ｍａｎｉｆｅｓｔｅｄ ｂｙ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｌｅａｆ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｌｅｖｅｌ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｄａｔａ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｃａｒｂｏｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｆ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ； ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ； ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ

近年来，全球变暖背景下水文循环加剧，导致极端气候事件发生频次显著增加［１—３］。 日益严重和频繁的

极端干旱事件不仅显著降低了植被生产力，还导致陆地生态系统群落组成和地理分布进一步改变［４—５］。 许多

研究已经从植物物候、功能性状、群落生产力分配和稳定性等方面阐述了降水变化对荒漠生态系统植物的影

响，但对长期干旱胁迫下荒漠植物非结构性碳水化合物响应与适应策略仍有待研究［６—８］。 非结构性碳水化合

物（ＮＳＣ）是植物光合作用后暂时储存的物质，其储量可以表示植物生长、存活以及抵御干旱等胁迫可用能量

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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的物质水平。 探究干旱胁迫下荒漠植物 ＮＳＣ 含量变化有助于增加植物对环境变化生理响应和适应的了解，
并为预测气候变化下荒漠生态系统结构和功能提供科学参考。

植物通过光合作用将 ＣＯ２和水合成碳水化合物，根据碳水化合物在植物体内的存在形式，将其划分为结

构性碳水化合物和非结构性碳水化合物。 ＮＳＣ 是植物碳储存的主要形式，由可溶性糖（蔗糖、果糖等）和淀粉

组成。 可溶性糖是植物代谢、碳水化合物运输和利用所必需的，它们的渗透调节功能确保了植物在不同环境

下的生长发育，同时还是植物适应环境的“糖信号” ［９—１０］。 相对而言，淀粉并不直接参与植物生长，但它是可

溶性糖的重要来源，两者间可以互相转化，调节碳供需关系，改变碳代谢水平［１１］。 ＮＳＣ 作为植物适应性的重

要指标，不仅可以介导压力下的生存［１２］，还可以支持环境条件改善后的再生长［１３］。
在荒漠生态系统中，水分是限制植物生长的首要因子，当植物受到水分亏缺逆境影响时，其可通过调控自

身 ＮＳＣ 含量来维持生理生长活动［１４—１５］。 在干旱胁迫下，不同植物 ＮＳＣ 含量的变化趋势并不统一，可能增加

（水分限制引起植物 ＮＳＣ 含量增加，使植物维持渗透压以应对干旱）；可能减少（干旱导致植物光合作用受限，
使其消耗储存的 ＮＳＣ 来维持生存）；可能先增加后减少（由于植物生长先于光合停止，导致了 ＮＳＣ 含量前期

的积累和后期的消耗）；也可能先减少后增加（干旱导致植物消耗 ＮＳＣ，植物增加其碳储备水平以抵御胁

迫） ［５］，不同的变化趋势，体现出植物 ＮＳＣ 响应干旱不同的策略。 以往对于 ＮＳＣ 动态过程的研究仍主要聚焦

于森林或草原生态系统，而对于荒漠灌丛 ＮＳＣ 的相关研究相对较少［１６—１７］。 为了更全面地了解干旱胁迫下不

同物种 ＮＳＣ 的变化规律，需要在不同的生态系统开展更广泛的研究，尤其是在极端气候事件出现频次增加且

对气候变化具有高度敏感性的荒漠生态系统［１８—１９］。
准噶尔荒漠是中亚荒漠生态系统的重要组成部分，属于温带干旱气候区，降水量少且分布不均，造成了当

地物种组成相对简单且盖度相对稀疏的植被特征［２０］。 本研究以新疆准噶尔盆地东缘盐生假木贼群落为研究

对象，通过控制降水的干旱模拟实验，拟探究不同物种 ＮＳＣ 对干旱胁迫的响应，并提出以下两点假设：（１）群
落不同物种叶片 ＮＳＣ 对极端干旱的适应策略不同；（２）干旱胁迫下，群落水平叶片 ＮＳＣ 含量呈上升趋势。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究地点位于准噶尔盆地东缘，木垒县城东北部约 ８０ ｋｍ 处的中国科学院新疆生态与地理研究所木垒木

垒野生动物生态监测实验站（４４．０４ °Ｎ， ９０．９９ °Ｅ）。 该区域处于准噶尔盆地东缘的山前洪积、冲积平原，地势

平坦，平均海拔 ８００—１０００ ｍ［２１］。 研究区为典型的温带大陆性气候，７ 月平均气温为 ２０ ℃，１ 月平均气温为

－１５ ℃，年均降水量约为 １５０ ｍｍ，降水分布不均，且主要集中在冬季和春季［２２］。 土壤类型以壤质荒漠灰钙土

为主，局部地区砾质性较强［２１］。 实验开始前采集土壤样本进行分析，获得土壤本底理化性质：土壤平均全氮

含量为（０．５０±０．０１）ｇ ／ ｋｇ，全磷含量为（０．５６±０．０５）ｇ ／ ｋｇ，全钾含量为（１７．８４±０．２０）ｇ ／ ｋｇ，速效氮含量为（９．０９±
０．７４）ｍｇ ／ ｋｇ，速效磷含量为（１０．２７±１．８４）ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾含量为（２３５．９８±４３．２０）ｍｇ ／ ｋｇ。 经方差检验，不同样

方内相同土层间土壤理化性质无显著差异，表明试验区域选择合理，样地土壤类型较为均一。 研究区植物群

落物种组成简单且低矮稀疏，盖度一般在 ２０％ 以下。 建群植物由旱生灌木及草本植物组成。 其中优势种群

为小半灌木———盐生假木贼 （ Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ）、博洛塔绢蒿 （ Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｂｏｒｏｔａｌｅｎｓｉｓ），伴生种有琵琶柴

（Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ）、驼绒藜（Ｋｒａｓｃｈｅｎｉｎｎｉｋｏｖｉａ ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ）。 草本类以一年生植物为主，常见的有角果藜

（Ｃｅｒａｔｏｃａｒｐｕｓ ａｒｅｎａｒｉｕｓ）、车前（Ｐｌａｎｔａｇｏ ｍｉｎｕｔａ）、四齿芥（Ｔｅｔｒａｃｍｅ ｑｕａｄｒｉｃｏｒｎｉｓ）等［２０］。
１．２　 实验设计

本研究依托中国科学院新疆生态与地理研究所木垒野生动物生态监测实验站进行。 实验于 ２０１６ 年 ４
月—２０２３ 年 ９ 月进行，实验之处选择一处地势平坦、相对均质、封育 ３ａ 的禁牧区为研究样地。 实验设置减雨

６０％和对照处理，每个处理共设置 ５ 个重复，每个重复由 ４ 个面积为 ３ ｍ × ３ ｍ 的样方组成，分别为样方 Ａ、样
方 Ｂ、样方 Ｃ、样方 Ｄ，样方 Ａ 用于植被调查，样方 Ｂ 用于植物样品采集，样方 Ｃ 用于土壤样品采集，样方 Ｄ 作

３　 １５ 期 　 　 　 张雯　 等：７ 年极端干旱对准噶尔荒漠盐生假木贼群落叶片非结构性碳水化合物的影响 　
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为备用。 每个样方间隔至少 １ ｍ，消除互相干扰和实验过程中践踏的扰动。 遮雨棚由高透光“Ｖ”形聚碳酸酯

板、ＰＶＣ 管和铁制框架组成，聚碳酸酯板呈栅格状倾斜 １５°排列在铁制框架上，遮雨棚短端高 ０．５ ｍ，长端高

１．２ ｍ。 板条下部连接 ＰＶＣ 管，将雨水收集至 ＰＶＣ 管两端水桶内。 聚碳酸酯板遮挡的面积比例即为降水减少

比例。 遮雨棚距地表最低处为 ５０ ｃｍ，以保证近地表空气流通。 为避免边缘效应，每个遮雨棚的面积为 ３ ｍ ×
３ ｍ。 样方中心 ２ ｍ × ２ ｍ 为采样区域，周边设有 ０．５ ｍ 缓冲区以减小边缘效应。 每个样方四周挖取壕沟，以
阻止坡面径流对减雨效果的影响。
１．３　 样品采集

２０２３ 年 ８ 月，调查并记录样方 Ａ 内盐生假木贼、博洛塔绢蒿、琵琶柴、驼绒藜的株数、高度和冠幅，其中冠

幅取东西向和南北向灌丛垂直投影宽度的平均值，用钢卷尺测量。 在样方 Ｂ 中对上述优势物种进行叶片采

集。 每个物种选取 ３—１０ 株健康植株，获取植物从上往下数第 ２—３ 片叶片，混合均匀，带回实验室于 １０５ ℃
杀青 ３０ ｍｉｎ，６５ ℃烘干至恒质量备用。 在样方 Ｃ 中进行土样采集，用直径为 ３ ｃｍ 的土钻随机选取 ５ 个取样

点取样混合成一个土样，取样深度分别为 ０—５ ｃｍ，５—１０ ｃｍ，１０—２０ ｃｍ，选取 １ ｋｇ 土样装入自封袋内，用冰

袋保存带回实验室，通过 ２ ｍｍ 的筛子去除植物根部和石子，于室内风干后分析其理化性质。
１．４　 非结构性碳水化合物成分测定

将植物样品使用球磨仪（ＭＭ４００，北京润恒奥仪器仪表设备有限公司，北京）充分粉碎，测定植物中淀粉

和可溶性糖及其组分含量。 参考 Ｚｈａｎｇ［２３］等的方法：称取 ０．１ ｇ 植物样品于 １０ ｍＬ 离心管中，加入 ５ ｍＬ ８０％
乙醇溶液，８０℃ 水浴浸提 ３０ ｍｉｎ，冷却至室温后于 ３５００ ｒ ／ ｍｉｎ 下离心 １０ ｍｉｎ，重复提取 ３ 次，转移上清液至

２５ ｍＬ容量瓶中并定容，得到可溶性糖提取液。 继续向沉淀中加入 ２ ｍＬ 蒸馏水，沸水浴 １０ ｍｉｎ 进行糊化，冷
却后加入浓度为 ３０％ 的高氯酸溶液 ２ ｍＬ，搅拌提取 ２０ ｍｉｎ 后加 ４ ｍＬ 蒸馏水混匀，以 ４０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０
ｍｉｎ，转移上清液至 ５０ ｍＬ 容量瓶，再向沉淀中加入浓度为 ３０％ 的高氯酸溶液 ２ｍＬ，重复提取后转移上清液，
进一步水洗沉淀 ３ 次后混合上清液并定容，得到淀粉提取液。 将 １ ｍＬ 可溶性糖提取液和 ５ ｍＬ 蒽酮试剂在

９０℃水浴中反应 １５ ｍｉｎ，冷却后，采用紫外分光光度计（７２３Ｓ，上海佑科仪器仪表有限公司，上海）在 ６２０ ｎｍ 处

测定吸光度用于可溶性糖定量。 取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，加入 １ ｍＬ ＫＯＨ（７．６ｍｏｌ ／ Ｌ）溶液，令其于沸水浴中

反应 １０ ｍｉｎ，冷却后加入 ５ ｍＬ 蒽酮试剂，并使溶液在 ９０℃下反应 １５ ｍｉｎ，在 ６２０ ｎｍ 处测定吸光度用于蔗糖定

量。 另取 １ ｍＬ 可溶性糖提取液，加入 ５ ｍＬ 蒽酮试剂于室温下反应 ９０ ｍｉｎ，在 ６２０ ｎｍ 处测定吸光度用于果糖

定量。 将 １ ｍＬ 淀粉提取液与 ５ ｍＬ 蒽酮试剂混合，并在 ９０℃下反应 １５ ｍｉｎ，冷却后在 ６２０ ｎｍ 处测量吸光度用

于淀粉定量。 通过构建标准曲线计算淀粉和可溶性糖及其组分含量。 ＮＳＣ 含量为可溶性糖和淀粉含量的总

和，群落 ＮＳＣＣＷＮ按物种相对丰度加权。
１．５　 土壤理化性质

在对照和降水处理样方内，在土壤深度 ２０ ｃｍ 处安装土壤湿度传感器（Ｅｍ５０， Ｄｅｃａｇｏｎ， Ｐｕｌｌｍａｎ， ＷＡ，
ＵＳＡ）监测土壤体积含水量（ＳＷＣ）。 土壤全氮测定采用凯氏定氮法，土壤全磷测定采用钼锑比色法，土壤全

钾测定采用火焰光度法。 速效氮测定采用碱解扩散法，速效磷测定采用碳酸氢钠比色法，速效钾测定采用火

焰光度法［２４］。 土壤含水量、土壤全量养分和速效养分取三个土层的平均值。
１．６　 数据处理

采用双因素方差分析，评估降水处理和不同物种对植物 ＮＳＣ 及其组分含量的单因素和交互作用，当双因

素方差分析结果显著时，使用最小显著差异（ＬＳＤ）法进行多重比较分析。 为了进一步探讨干旱胁迫对盐生假

木贼群落叶片 ＮＳＣ 的影响，本研究首先借助“ ｒａｎｄｏｍＦｏｒｅｓｔ”和“ｇｇｐｍｉｓｃ”包进行随机森林回归模型分析筛选出

关键环境因子，其次依据方差膨胀因子（Ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎｆｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ，ＶＩＦ）进行共线性检验剔除高共线性环境因

子，并利用“ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ”、“ｎｌｍｅ”和“ ｌｍｅ４”包构建分段式结构方程模型，其中，模型中的土壤全量养分（全
氮、全磷）和速效养分（速效氮和速效磷）为复合变量，绘图使用“ｇｇｐｌｏｔ２”包。 以上分析均借助 Ｒ（版本 ４．４．０）
完成。
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２　 结果与分析

２．１　 干旱胁迫对群落叶片 ＮＳＣ 的影响

不同物种叶片之间 ＮＳＣ、淀粉、可溶性糖（蔗糖和果糖）含量均存在显著差异，且干旱处理和物种均对其

存在显著的交互作用（Ｐ＜０．０５，表 １）。 在群落水平而言，干旱处理显著提高了 ＮＳＣ 和可溶性糖的含量，包括

蔗糖和果糖（Ｐ＜０．０５），但是对淀粉无显著影响（图 １）。

表 １　 不同处理、物种对荒漠优势灌木叶片非结构性碳水化合物各组分含量及其比值影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ１　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｉｔｓ

ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｈｒｕｂｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ

Ｐ

非结构性碳水
化合物 ＮＳＣ
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ

淀粉 Ｓｔ
Ｓｔａｒｃｈ

可溶性糖 ＳＳ
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ

蔗糖 Ｓｕｃ
Ｓｕｃｒｏｓｅ

果糖 Ｆｒｕ
Ｆｒｕｃｔｏｓｅ

可溶性糖 ／ 淀粉
ＳＳ ／ Ｓｔ

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／
ｓｔａｒｃｈ

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ ０．０７６１６ ０．１５４８６７ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱×物种 Ｄｒｏｕｇｈｔ×ｓｐｅｃｉｅｓ ＜０．０１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

图 １　 干旱胁迫对群落叶片 ＮＳＣｃｗｍ（非结构性碳水化合物、淀粉、可溶性糖、蔗糖和果糖含量及可溶性糖 ／ 淀粉比值）的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ＮＳＣｃｗｍ（ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ｓｔａｒｃｈ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｓｅ， ａｎｄ

ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ） ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

∗表示处理间在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著， ∗∗表示在 Ｐ＜０．０１ 水平上差异显著，∗∗∗表示在 Ｐ＜０．００１ 水平上差异显著

２．２　 干旱胁迫对不同物种叶片 ＮＳＣ 的影响

不同物种植物叶片 ＮＳＣ 及其各组分含量对干旱胁迫的响应敏感性不同（图 ２）。 干旱胁迫下，盐生假木

贼、博洛塔绢蒿和琵琶柴的可溶性糖、蔗糖、果糖含量均显著增加，且琵琶柴的响应最为敏感，但驼绒藜却显著

降低（Ｐ＜０．０５，表 ２，图 ２）；干旱胁迫仅使琵琶柴淀粉含量显著降低，盐生假木贼、博洛塔绢蒿、驼绒藜的淀粉

５　 １５ 期 　 　 　 张雯　 等：７ 年极端干旱对准噶尔荒漠盐生假木贼群落叶片非结构性碳水化合物的影响 　
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含量均无显著变化（Ｐ＜０．０５，表 ２，图 ２）；此外，干旱胁迫下，盐生假木贼和驼绒藜的 ＮＳＣ 含量无显著变化，博
洛塔绢蒿 ＮＳＣ 含量显著增加，琵琶柴 ＮＳＣ 含量显著降低（Ｐ＜０．０５，表 ２，图 ２）。 极端干旱发生时，四个物种中

琵琶柴叶片的淀粉和可溶性糖（包括蔗糖和果糖）的响应敏感性最强，驼绒藜的最弱（图 ２）。

表 ２　 干旱处理对不同物种叶片非结构性碳水化合物各组分含量及其比值的主要影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

非结构性碳
水化合物 ＮＳＣ
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ

淀粉 Ｓｔ
Ｓｔａｒｃｈ

可溶性糖 ＳＳ
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ

蔗糖 Ｓｕｃ
Ｓｕｃｒｏｓｅ

果糖 Ｆｒｕ
Ｆｒｕｃｔｏｓｅ

可溶性糖 ／ 淀粉
ＳＳ ／ Ｓｔ
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／
ｓｔａｒｃｈ

盐生假木贼
Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ ↑ — ↑∗∗∗ ↑ ∗∗ ↑∗∗∗ ↑∗

博洛塔绢蒿
Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｂｏｒｏｔａｌｅｎｓｉｓ ↑∗∗∗ — ↑∗∗∗ ↑∗∗∗ ↑∗∗∗ ↑ ∗∗

琵琶柴
Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ ↓∗ ↓∗∗∗ ↑∗∗∗ ↑∗∗∗ ↑∗∗∗ ↑∗∗∗

驼绒藜
Ｋｒａｓｃｈｅｎｉｎｎｉｋｏｖｉａ ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ ↓ — ↓∗∗∗ ↓∗∗∗ ↓∗∗∗ ↓∗∗∗

　 　 ∗表示处理间在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著， ∗∗表示在 Ｐ＜０．０１ 水平上差异显著，∗∗∗表示在 Ｐ＜０．００１ 水平上差异显著

图 ２　 不同物种叶片 ＮＳＣ（非结构性碳水化合物、淀粉、可溶性糖、蔗糖和果糖含量及可溶性糖 ／ 淀粉比值）对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ＮＳＣ （ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ｓｔａｒｃｈ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｓｅ， ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／

ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ） ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ａ． ｓ． ：Ａｎａｂａｓｉｓ ｓａｌｓａ（盐生假木贼）；Ｓ． ｂ． ：Ｓｅｒｉｐｈｉｄｉｕｍ ｂｏｒｏｔａｌｅｎｓｉｓ（博洛塔绢蒿）；Ｒ． ｓ． ：Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ（琵琶柴）；Ｋ． ｃ． ：Ｋｒａｓｃｈｅｎｉｎｎｉｋｏｖｉａ

ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ（驼绒藜）；水平误差条表示 ９５％的置信区间；黑色实心表示响应显著（Ｐ＜０．０５），空心表示响应不显著；不同小写字母表示不同物种

间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．３　 群落叶片 ＮＳＣ 与环境因子的关系

随机森林评估结果显示，土壤水含量、土壤养分含量（氮、磷、钾）以及植物冠幅共同影响了群落叶片部分

非结构性碳水化合物及其组分含量，其中土壤水含量和植物冠幅是影响群落水平植物叶片 ＮＳＣ 和可溶性糖

含量的最关键因素（图 ３）。 具体而言，群落 ＮＳＣ 和可溶性糖含量与土壤含水量以及植物冠幅均呈显著的负

相关关系（Ｐ＜０．０５，图 ３）。
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图 ３　 随机森林评估影响群落叶片 ＮＳＣ 含量（非结构性碳水化合物、淀粉、可溶性糖、蔗糖和果糖含量及可溶性糖 ／ 淀粉比值）的关键环境

因子

Ｆｉｇ．３　 Ｒａｎｄｏｍ ｆｏｒｅｓｔ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｌｅａｆ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ （ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ｓｔａｒｃｈ，
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｓｅ， ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ） ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
ＳＳ：可溶性糖；Ｓｕｃ：蔗糖；Ｆｒｕ：果糖；ＳＳ ／ Ｓｔ：可溶性糖 ／ 淀粉；ＮＳＣ：非结构性碳水化合物；Ｓｔ：淀粉；ＳＷＣ：土壤含水量；ＴＮ：土壤全氮；ＴＰ：土壤全

磷；ＴＫ：土壤全钾；ＡＮ：土壤速效氮；ＡＰ：土壤速效磷；ＡＫ：土壤速效钾；ＣＷ：植物冠幅；圆圈表示环境因子重要性；蓝色表示正相关，红色表示

负相关；阴影部分表示 ９５％的置信区间；图中土壤含水量、土壤全量养分和速效养分取三个土层平均值，植物冠幅和非结构性碳水化合物按

物种相对丰度加权取群落加权平均值

２．４　 土壤含水量对群落叶片 ＮＳＣ 的影响途径

结构方程模型结果显示，与随机森林结果一致，土壤含水量能够直接影响盐生假木贼群落的 ＮＳＣ 含量

（路径系数＝ －０．３７１），或通过影响植物冠幅对 ＮＳＣ 产生间接负面影响，也可以通过影响土壤速效养分对 ＮＳＣ
产生间接负面影响，土壤速效养分能够对群落 ＮＳＣ 产生直接积极影响（图 ４）。 整体而言，土壤含水量对盐生

假木贼群落 ＮＳＣ 含量产生负面影响，总效应为－０．７４１（图 ４），模型各变量共同解释了群落非结构性碳水化合

物含量变异的 ６０％（图 ４）。

３　 讨论

干旱主要是由于降雨量一段时间（如一个季节或一年）低于正常水平造成的，几乎所有气候带都会发生

干旱［２５］，为适应水分环境变化，植物会根据自身需求和水资源可用性对生理活动进行权衡取舍，而持续的极
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图 ４　 土壤含水量对群落叶片非结构性碳水化合物含量影响途径的结构方程模型

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ

ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

灰色箭头表示正效应，黑色箭头表示负效应；箭头旁的数字表示路径系数；∗表示 Ｐ＜０．０５，即响应显著；Ｒ２表示模型对该变量的解释度；图

中土壤含水量、土壤全量养分和速效养分取三个土层平均值，植物冠幅和非结构性碳水化合物按物种相对丰度加权取群落加权平均值

端干旱可能突破植物生理响应的阈值，最终导致植物个体死亡，导致群落结构发生改变［２６］。 ＮＳＣ 为植物生长

和代谢提供能量，分析植物组织中 ＮＳＣ 及其组分含量的变化有助于了解植物的碳平衡动态以及对环境变化

的响应和适应策略［２７］。 在不利的环境条件下，植物组织中储存的 ＮＳＣ 是至关重要的。 例如，许多树种在干

旱季节调动储存的 ＮＳＣ 来满足植物的代谢需求［１６］。 本研究发现，面对极端干旱事件，植物的适应机制表现

出明显的物种特异性，不同物种在进行碳的储备和分配时采取了不同的策略抵御水分胁迫。
３．１　 干旱胁迫对不同物种叶片 ＮＳＣ 的影响

ＮＳＣ 通常被用作能量储存的衡量标准，其含量和分配变化通常能够反映植物的碳供应状况以及其对环境

变化的适应策略［２８］。 可溶性糖在植物渗透调节、信号传导以及气穴化修复中扮演着重要的角色，可作为渗透

调节物质以降低植物水势、维持细胞膨压，从而促进植物对水分的吸收［２９］。 Ｓｉｌｖａ［３０］ 等在对麻疯树的有机和

无机溶质在干旱时渗透调节作用的研究中也指出，可溶性糖含量随着水分的亏缺而增加，并强调了所有溶质

中可溶性糖对渗透调节作用的贡献最大。 干旱胁迫下，植物可溶性糖含量增加的途径可以分为两种，一种是

通过淀粉水解转化，另外一种是通过光合作用直接合成为可溶性糖［３１—３３］，两种途径也代表了植物不同的适应

策略。
通常情况下，干旱会使植物体内的淀粉转化为可溶性糖，从而淀粉含量降低，可溶性糖含量增高［３１］。 本

研究结果表明，长期的干旱使得琵琶柴可溶性糖（蔗糖、果糖含量）以及可溶性糖与淀粉含量的比值均显著增

加，淀粉和 ＮＳＣ 含量显著降低（表 ２，图 ２，图 ５）。 许多研究也得到类似的结果，比如，Ｈｅ［５］ 等在对 ５２ 个树种

的 ｍｅｔａ 分析中发现随着干旱持续时间的延长，叶片中淀粉含量下降和可溶性糖含量增加现象，Ｚｈａｎｇ［３４］ 等在

对刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）的研究中发现，干旱处理下刺槐淀粉含量显著降低，可溶性糖含量显著增加。
此外，值得一提的是，植物叶片可溶性糖和淀粉含量之间的转换并不是等比例的，琵琶柴的可溶性糖的增加量

少于淀粉的减少量（图 ２）。 有研究表明，干旱胁迫下琵琶柴出现落叶反应［３５］，这是一种基于“水力分割理论”
的植物体保全机制，即植物的长期生存受益于在干旱胁迫下脱落部分末端器官，可以减少水分和碳水化合物

的进一步消耗，从而保护碳成本更高的近端器官［３６—３７］。 植物在叶片脱落前，还可以将其 ＮＳＣ 转移至其他器

官，通过这种补偿作用可以降低植株整体碳饥饿的可能性，这可能是琵琶柴叶片 ＮＳＣ 下降以及可溶性糖的增

加量少于淀粉的减少量的原因之一［３８］。
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相比于琵琶柴，盐生假木贼和博洛塔绢蒿采取的策略有所不同。 本研究中，长期干旱胁迫使得盐生假木

贼和博洛塔绢蒿叶片可溶性糖、ＮＳＣ 含量以及可溶性糖与淀粉含量的比值均显著增加，但淀粉含量无显著变

化（表 ２，图 ２，图 ５）。 以上结果说明盐生假木贼和博洛塔绢蒿主要也是通过增加可溶性糖来调节细胞渗透

压，促进木质部中水分的传导，以适应干旱环境。 但盐生假木贼和博洛塔绢蒿叶片可溶性糖并非主要来自淀

粉的转化，而是光合作用的直接合成（图 ５）。 Ｆａｎｇ［３９］等同样发现青杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｓｅｕｄｏ－ｓｉｍｏｎｉｉ）叶片可溶性

糖含量与干旱胁迫程度呈正相关，而淀粉含量基本保持稳定。 此外，陈图强［３３］ 等在研究干旱处理下梭梭

（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）的水力性状和 ＮＳＣ 动态时也发现，梭梭同化枝的 ＮＳＣ 和可溶性糖含量均显著增加，
并证实梭梭可以在一定的干旱胁迫下尽可能维持气孔导度以保证光合固碳，从而导致可溶性糖含量的上升。
这表明，盐生假木贼和博洛塔绢蒿在遇到干旱胁迫时并未完全关闭气孔，而是采取“忍耐”干旱的策略，继续

通过光合作用积累可溶性糖和 ＮＳＣ 进行渗透压调节，并为代谢、繁殖以及干旱后的再生长等活动提供能量

（图 ５），这种适应策略可以保证旱季以及旱后修复中充足的碳供应，有效提高了植物的存活率［４０］。

图 ５　 不同物种应对干旱胁迫的适应策略
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相比于上述 ３ 个物种，驼绒藜采取的策略截然不同。 干旱胁迫下，驼绒藜叶片可溶性糖含量不增反而显

著降低，淀粉含量无显著变化（表 ２，图 ２，图 ５）。 这表明驼绒藜并没有选择积累可溶性糖来维持渗透压平衡，
而是将其直接用于为生长、防御、新陈代谢等活动供能以抵御干旱胁迫（图 ５）。 “最优分配理论”和“功能平

衡假说”表明，植物会将更多的资源分配给参与吸收有限资源的器官，如果限制植物生长的因素来自地下，如
水资源，那么植物会将更多的碳分配给根系来缓解干旱胁迫［４１］。 Ｌｉｕ［４２］等使用同位素标记技术证实了干旱胁

迫期间植物增加光合产物向根部的分配，此外还指出 ＮＳＣ 向根部器官分配极为迅速，根部的 ＮＳＣ 可以促进细

根伸长以及根表面积增加以应对土壤水分亏缺，这可能是导致驼绒藜叶片可溶性糖及 ＮＳＣ 含量下降的原因

９　 １５ 期 　 　 　 张雯　 等：７ 年极端干旱对准噶尔荒漠盐生假木贼群落叶片非结构性碳水化合物的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

之一。 其他研究也表明，杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）面对干旱胁迫时会增加叶片可溶性糖向细根的分配，
叶片可溶性糖含量呈下降趋势［４３］，此外席艳丽［４４］ 等发现随着干旱胁迫程度的增加，驼绒藜地下生物量和根

冠比稳定上升，这也可能间接的说明了导致驼绒藜叶片可溶性糖及 ＮＳＣ 含量下降的原因。 根据“生物因子数

量统计学假说”，生物胁迫可以被干旱胁迫放大，也可以放大干旱胁迫，例如干旱促使昆虫群体数量增加，而
这种趋势又导致该群体食物需求量的增加，进一步扩大了干旱胁迫的影响［４５］。 Ｃｈｅｎ［４０］ 等在对内蒙古草原两

种优势植物的研究中发现，干旱胁迫下大针茅（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）会消耗 ＮＳＣ 合成酚类物质抵御食草动物啃食或

病原体侵扰，这也可能是驼绒藜可溶性糖及 ＮＳＣ 的下降的另一种原因。
３．２　 干旱胁迫对盐生假木贼群落叶片 ＮＳＣ 的影响

植物 ＮＳＣ 是在光合作用中产生，并对维持植物所有生命阶段的生理代谢至关重要［４６］。 由于它们在植物

功能中的核心地位，ＮＳＣ 已被用于植物模型中来表现新陈代谢、植物对极端气候的脆弱性、物种栖息地范围变

化以及物种灭绝风险等［４７］。 本研究中，整体而言，长期干旱胁迫导致盐生假木贼群落的 ＮＳＣ、可溶性糖（包括

蔗糖和果糖）以及可溶性糖和淀粉含量的比值均显著增加，淀粉含量无显著变化（图 １），说明在群落水平上，
植物主要通过积累可溶性糖及 ＮＳＣ 来应对干旱胁迫。

由于物种间遗传背景、生长形式及进化时间的不同，植物的生理生化过程、水资源利用方式以及碳动态等

方面均存在显著差异，例如，盐生假木贼和博洛塔绢蒿在长期干旱条件下可以维持更高的 ＮＳＣ 浓度水平，但
琵琶柴和驼绒藜 ＮＳＣ 浓度却呈现下降的趋势（表 ２，图 ２，图 ５）。 较高的 ＮＳＣ 水平可以让植物具有更强的补

偿性生长能力，这种能力也确保了它们对水分亏缺逆境耐受性更强，在应对干旱胁迫中时具有更强的竞争

力［４８］。 一项有关干旱对草原生态系统 ＮＳＣ 影响的研究也指出，长期干旱胁迫下，草地采取积累 ＮＳＣ 的适应

策略来提高群落抗旱性以改善生存能力，群落水平叶片 ＮＳＣ 含量呈上升趋势［１７］。 因此，在盐生假木贼群落

中，尽管有些物种 ＮＳＣ 含量下降，但这种变化会被其他物种 ＮＳＣ 含量增加和相对丰度上升的正协同效应掩

盖，干旱最终导致群落水平叶片 ＮＳＣ 含量增加。
随机森林回归模型和 ＳＥＭ 模型表明，干旱胁迫影响群落叶片 ＮＳＣ 的途径主要分为两种，土壤含水量可

直接影响群落 ＮＳＣ，也可以通过影响植物冠幅，进一步影响群落叶片 ＮＳＣ 含量（图 ３，图 ４）。 值得注意的是，
土壤含水量下降会抑制植物生长，导致植物冠幅下降，群落水平叶片 ＮＳＣ 含量增加（图 ３，图 ４）。 在干旱胁迫

下，群落内植物整体倾向于采取降低冠幅或生产力的保守策略来减少 ＮＳＣ 库消耗，符合“资源经济学假说”，
即在资源匮乏的环境中植物往往进化出保守型性状以保护资源，从而确保在低资源条件下的生存［４０］。 植物

获取和利用资源的策略在决定植物碳动态和生存能力中发挥重要作用，更多的资源保守型物种有助于群落稳

定［４９—５０］，在对气候变化的预测中，约 ９０％的模型显示了相同的变化方向，即长期干旱可能会使生产力较低、
多样性较低的生态系统取代生产力较高、多样性较高的生态系统［５１—５２］。 Ｓｏｎｇ ［１７］等的研究也表明，在降水减

少的情况下，草原生态系统选择更为保守的资源策略，即降低株高和 ＡＮＰＰ 以减少 ＮＳＣ 消耗，适应气候改变，
证实了干旱期间植物在生长和 ＮＳＣ 储存方面的权衡。

４　 结论

本研究通过模拟极端干旱实验测定不同处理下准噶尔荒漠盐生假木贼群落叶片 ＮＳＣ 及其各组分的含

量，探讨了荒漠植物对干旱胁迫的适应策略。 研究结果表明：（１）不同物种在应对干旱胁迫时采取的碳适应

策略存在显著差异，其中琵琶柴通过淀粉水解转化为可溶性糖抵御干旱，盐生假木贼和博洛塔绢蒿则继续通

过光合作用积累可溶性糖和 ＮＳＣ 来改善生存能力，而驼绒藜选择将可溶性糖直接用于为生长、防御、新陈代

谢等活动供能以度过旱期；（２）整体而言，盐生假木贼群落通过增加 ＮＳＣ 含量抵御干旱胁迫，维持群落稳定。
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