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摘摇 要摇 近几十年来,全球气候变化以及人类活动的加剧导致古尔班通古特南缘荒漠地区
的降水与地下水位发生显著改变,这些改变必然导致荒漠植物用水策略的适应性变化。 本
实验以古尔班通古特沙漠南缘原始沙漠中建群种梭梭(Haloxylon ammodendron)为研究对
象,从种子萌发起,对气象因子、梭梭地上高度、地下根系深度、生物量等进行了连续监测,
直至梭梭完成定居,以期探明梭梭定居过程中的个体形态调整特征。 结果表明:在遭遇干
旱时,梭梭以同化枝凋落的形态调节方式有效地维持了根系供水与地上部分需水之间的平
衡,保证了存活同化器官的光合能力;同时,梭梭以牺牲地上部分生长为代价将更多的光合
产物转向根系,使得根系能够获得更多的水分保证其生长、生存。
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Abstract: Due to climate change and heavy human activities, the precipitation and groundwater
at the southern edge of the Gurbantunggut desert have significantly changed, which would affect
the water use strategy of local plants. In this study, Haloxylon ammodendron, which is the con鄄
structive species in the southern edge of the Gurbantunggut desert, was taken as the study object.
A consecutive investigation on seed germination, meteorological factors, aboveground height, be鄄
lowground depth and plant biomass was carried out until the establishment of plant, to reveal its
growth traits and adaptability during the whole establishment process. The results showed that
diebacks of the assimilating branches in drought period could maintain the balance between water
supply of roots and water consumption of the assimilating organs. This morphological adjustment
ensured the photosynthetic ability of survival organs. Furthermore, the allocation of more photo鄄
synthates toward roots could ensure H. ammodendron survival during drought and recovering
when water conditions become better.
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摇 摇 人类活动的加剧以及对自然资源的不合理开发

和利用,正使全球生态环境发生剧烈的变化,主要体

现在 CO2浓度升高、全球温暖化与降雨格局的改变。
这些变化正在对生态系统的结构和功能产生广泛而

深远的影响,突出表现在净初级生产力、凋落物分

解、水分有效性、碳汇功能等方面(McCarty,2001;
Canadell et al. ,2002;Walther et al. ,2002)。 而全球

降雨格局的改变将对占全球面积 20% 多的干旱区
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生态系统产生剧烈的影响 (Melillo et al. , 1993;
Zhang et al. ,2002)。

干旱区生态系统组成较为单一,抵御外界环境

变化能力较弱,被认为是对全球变化响应最为剧烈

的生态系统类型之一(Smith et al. ,2000)。 以荒漠

为例,降雨量和潜在蒸发量反差巨大,使荒漠地区长

期处于水分匮缺的状态,降雨是植物生长、光合作

用、养分循环、群落生产力和更新的主要限制因素

(Boyer,1982;Woodward,1987),因此,荒漠生态系统

的植物对降水的变化极为敏感。 而在长期的干旱

下,荒漠区植物在生理和形态上形成了一系列对水

分匮缺的适应特性和调节能力又使其对降水变化的

响应具有特殊性(Smith et al. ,1997;Lawlor & Corn鄄
ic,2002)。 荒漠植物对降水变化的响应是物种功能

型与生境相互作用的结果。 通常,根系是决定荒漠

植物功能型的主要因素(Rundell & Nobel,1991),其
形态结构与水分有效性以及植物水分关系密切相

关,不同功能型的植物具有特殊的根系形态特征,通
过不同途径避免干旱胁迫(Sperry & Hacke,2002)。

位于天山北坡洪积冲积扇与古尔班通古特沙漠

南缘之间的大面积区域,在近 20 年表现出降水增多

的明显趋势(徐贵青和魏文寿,2004)。 与此同时,
节水灌溉的推广,使得古尔班通古特沙漠南缘绿洲鄄
荒漠交错区的地下水位显著下降 (罗格平等,
2003)。 现有植物群落对该区降水和地下水位的变

化将做出何种响应,成为亟待清楚认识的重要环境

问题。 梭梭是古尔班通古特沙漠盐生、旱生荒漠植

物群落的建群种,同时也广泛分布在亚非大陆温带

和亚热带的干旱区,具有极强的抗旱性及适应性

(薛苹苹等,2008)。 梭梭(Haloxylon ammodendron)
从种子萌发到幼苗能生长发育成熟并繁殖后代即完

成定居需要 3 ~ 5 年,这一时期也是梭梭生活史中最

脆弱的阶段。
近年来,由于全球气候的变化,植物个体形态适

应的相关理论研究已成为认识荒漠植物水分适应机

理、预测干旱生态系统植物群落组成及更新的关键

环节。 对梭梭个体形态适应性的研究表明:降雨能

极大改变梭梭幼苗的个体形态与用水策略(李小明

等,1993;刘国军等,2012);成年梭梭可以通过形态

调节维持自身水分平衡和碳收支渡过干旱(许皓

等,2005,2007;邹婷等,2011)。 但由于降水的不可

预测性与野外实验的实际困难,使自然状态下,梭梭

从种子萌发到定居过程中的形态适应的相关理论尚

未得到验证。 本文以生长在古尔班通古特沙漠南缘

中的梭梭为研究对象,从种子萌发起监测梭梭的生

长、生存等各项指标,研究梭梭在自然条件下的生长

动态,直至梭梭完成定居,以期探明个体形态调整在

梭梭定居过程中的作用。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 物种生境与水分梯度

位于天山北坡洪积冲积扇与古尔班通古特沙漠

南缘的大面积原始盐生荒漠,属于欧亚大陆腹地典

型的温带大陆性荒漠,其地表分布着以梭梭等典型

荒漠小乔木、灌木、半灌木为优势种的单生或混生植

物群落,是中亚干旱区生态过程与生态安全的关键

区域。
实验在位于中国科学院阜康荒漠生态系统国家

野外科学试验研究站(44毅22忆N,87毅55忆E,海拔 448
m)附近的古尔班通古特沙漠南缘开展。 该区处于

欧亚大陆腹地,夏季炎热干燥,冬季寒冷,年均温

6郾 6 益,年均降水量 160 mm,年日照时数为 3079 h,
6—8 月日照时数超过 10 h,年均蒸发量超过 1000
mm。 降水和地下水供给的土壤水,是该区域自然植

被的主要水源。 从山区到平原所形成的自然降雨梯

度,使得古尔班通古特沙漠南缘成为研究物种对降

水变化形态适应性的天然实验场。
1郾 2摇 样地设计与管理

于 2010 年 3 月,在古尔班通古特沙漠南缘,选
择地势平坦的丘间沙地(梭梭天然分布地),设置了

30 块 1 m伊1 m 的样地。 并在春季融雪开始前,人工

播种梭梭种子。 播种方法:点播种,行、列间距均为

0. 2 m,在每个行列交叉处积雪上下种约 5 粒,然后

覆盖 0. 5 ~ 1 cm 厚的沙土。 实验所用梭梭种子是

2009 年秋季采集,为了在冬季抵御鼠害的同时又不

破坏种子的自然萌发过程,在经过初步筛选后,保存

在-18 益的冰箱中至第 2 年播种前。 种子萌发后,
梭梭一直在自然条件下生长。 4 月中旬,梭梭幼苗

数量基本稳定,约 3500 棵。 从 2010 年 6 月起,每年

一次,采用整株挖掘的方法(挖掘其完整的地上与

地下部分)监测梭梭生长动态直至梭梭根系到达地

下水(2013 年 6 月)。
1郾 3摇 观测方法

1郾 3郾 1摇 梭梭个体形态监测 摇 实验于 2010—2013
年,每年的 6 月 27 日,随机选取样地中高度和冠幅

具有代表性的 9 株梭梭,在离植株根茎为 10 ~ 50
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cm(随苗龄增加)处挖开半圆型坑,沿坑壁将根系

(主根与侧根)慢慢从上到下挖出,将幼苗植株完整

的取出。 利用普通卷尺,测量梭梭根长、根幅、株高、
侧根长,用游标卡尺测量基径。 测量完成后,带回实

验室,用水洗去附着在幼苗上的泥土,将地上光合部

分采集,放入烘箱 105 益杀青 2 h,65 益烘干 48 h,
用天平称取其生物量。 采集每株梭梭的地下根系

后,直接 65 益 烘干 48 h,用天平称取地下部分生

物量。
1郾 3郾 2摇 气象因子摇 气象因子的监测由自动气象站

完成,测量项目包括气温、相对湿度、水气压、风速、
风向、总辐射与降水量等。 每 30 s 测量一次,每 30
min 取一个平均值, 数据由 CR10 数据采集器

(Campbell Scientific Co. ,USA)记录。
1郾 4摇 数据分析摇

利用 SPSS 13. 0 进行数据分析,计算平均值和

标准方差,单因素方差分析(ANOVA)用于处理间差

异的显著性检验(琢 = 0. 05),平均值的标准方差用

误差棒表示。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 2010—2013 年际降雨

由图 1 可知,2010—2013 年的降雨总体呈现出

丰水 /欠水年的交替出现,分别为 103. 9、167. 4、
102. 1 和 151. 7 mm。 丰水年与欠水年降雨量差异

显著(P<0. 05),相差约 60 mm,超过欠水年 50% 的

降雨量。 这表明,在古尔班通古特沙漠南缘,降雨量

的年际变化巨大。
2郾 2摇 生物量变化

2010—2013 年 1 ~ 4 龄梭梭的株高、根长、侧根

长 、基径及地上地下生物量的生长状况如图2。其

图 1摇 2010—2013 年际降雨量
Fig. 1摇 Annual rainfall of 2010-2013

中图 2 显示梭梭株高在梭梭萌生初期的丰水年

(2011 年)增长迅速(P<0. 05),而在 2012 与 2013
年,虽然年降雨量相差巨大,但梭梭的株高生长都很

缓慢。 根系的垂直深度总体呈现出逐年递增的趋势

(图 2),尤其在 2011 与 2013 丰水年增长显著(P<
0. 05)。 而梭梭侧根生长呈波动趋势(图 2),在水分

较为充沛的年份增长显著,而在遭遇干旱时则出现

了一定程度的萎缩(P<0. 05)。 图 2 显示,梭梭基径

呈现出与根长相同的生长趋势,同样在在雨水较充

沛的 2011 与 2013 增长迅速(P<0. 05)。 在图 2 中,
梭梭地上生物量在 2011 年快速增加(P<0郾 05),并
达到峰值,但随着 2012 年降雨量减少,水分胁迫加

剧,梭梭地上生物量显著降低(P<0. 05),在随后的

丰水年,地上生物量虽略有增加,但仍然处于较低水

平。 地下生物量生长趋势与地上生物量基本一致,
但是在欠水年后的丰水年地下部分生物量增长非常

迅速(P<0郾 05,图 2)。 同时,从图 2 可以得知,干旱

胁迫造成的梭梭地下生物量减少主要源自侧根的

萎缩。
2郾 3摇 生物量的年均长量变化

从图 3 可以看出,梭梭的根长、地上地下生物量

的年增长量与降雨量显著相关,株高的生长与降雨

无显著关系。 降雨量对于梭梭的地下部分及地上部

分生物量有显著影响。
摇 摇 梭梭株高和根长的年增长量如图 4,其中在

2011 丰水年梭梭株高生长最为迅速,增高了 28. 59
cm·株-1,在其后的欠水年和丰水年梭梭株高生长

均缓慢,平均每年只生长了 1. 4 cm·株-1。 根长在

丰水年都显著增长(P<0. 05),尤其在 2012 欠水年

后的丰水年,增长了 136. 88 cm·株-1,到达地下水

层。 数据表明,在第 1 个丰水年,株高根长都快速增

长,但是在欠水年遭遇干旱时,增长速度都有不同程

度的降低,随后当水分条件转好时,株高生长依旧缓

慢,根长却大幅增加。 暗示着在遭遇干旱时梭梭可

能通过有效的调节机制保证水分和碳收支的平衡来

维持生存。
摇 摇 由图 5 可知,梭梭地上和地下部分的生物量在

丰水年(2011)都显著增长,而在欠水年(2012)干旱

来临时,都显著降低。 数据表明,在土壤水分充沛的

前期,地上和地下部分的生物量均快速增长(P <
0郾 05),呈现相似的趋势。 进入欠水年后,随着降雨的

减少,地上和地下部分的生物量开始显著下降(P<
0 . 05) 。但从减少的幅度来看,地上部分生物量的
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图 2摇 2010—2013 年梭梭株高、根长、侧根长、基径、地上生物量和地下生物量的变化动态
Fig. 2摇 Dynamic changes of aboveground biomass, underground biomass, plant height, rooting depth, lateral root length
and diameter of Haloxylon ammodendron from 2010 to 2013
2010—2013 年分别对应梭梭 1 ~ 4 苗龄。

图 3摇 1 ~ 4 龄梭梭的株高、根长、地上、地下生物量年均增长量与年降雨的关系
Fig. 3摇 Relationship between increment of Haloxylon ammodendron plant height, rooting depth, aboveground part biomass,
underground part biomass and annual rainfall

减少幅度大于地下部分。 此后,当又一个丰水年来

临时,梭梭的生长有所恢复,地上与地下部分的生物

量都开始增加。 从增加的幅度来看,地下部分生物

量的增加量远大于地上部分生物量的增加量(地上
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图 4摇 梭梭幼苗株高和根长年增长量
Fig. 4 摇 Annual increases in height and rooting depth of
Haloxylon ammodendron

图 5摇 梭梭地上和地下生物量年增长量
Fig. 5摇 Annual increases in aboveground and underground
biomass of Haloxylon ammodendron

和地下部分的生物量增加分别为 1. 73 和 17郾 11
g·株-1,P<0. 05)。 表明,随着水分的减少,在干旱

胁迫的压力下,梭梭会向根系分配更多的光合产物。
2郾 4摇 总生物量的变化

从图 6 可以看出,在梭梭的生长过程中,地下生

物量所占比例持续增加,且这种增加会随着降雨量

的多寡波动。 2011 年,降雨量较多,梭梭地下生物

量占总生物量比率增长并不明显。 但进入 2012 年

欠水年后,随着降雨减少,梭梭地下生物量分配比率

呈现明显的增长趋势(P<0. 05),在随后的 2013 年

丰水年这种趋势更加明显,最终地下生物量占到了

梭梭总生产力的 73. 9% 。 图 6 表明,在梭梭萌生初

期地上部分占有多数的生物量配额,但随着梭梭的

生长,会持续地增加地下生物量所占比率,并且随着

水分的减少,梭梭将通过减缓地上部分生长转而将

更多的光合产物分配到根系的策略,维持了植株的

水分平衡和生长。

图 6摇 2010—2013 梭梭地下生物量占总生物量的比率
Fig. 6 摇 Ratio of underground biomass to total biomass of
Haloxylon ammodendron from 2010 to 2013

3摇 讨摇 论

年降水量在一定程度上起到塑造植物用水策

略、适应类型及决定干旱区植物群落组成的作用

(Phoenix et al. ,2001)。 土壤水分条件的改变影响

到植物根系拥有地下营养空间的大小和对土壤营养

及水分的利用,也直接影响到地上部分产量的高低

(杨培岭等,1993)。 通常认为,当水分条件变化时,
若植物的水分和碳收支能够保持稳定,则在个体形

态方面势必发生了一定程度的适应性调整来满足正

常生理活动的维持(Lin et al. ,1996)。 荒漠灌木也

通过调节根系向着最优表现型发展,从而最大程度

地获取水分(Schwinning & Ehleringer,2001)。
古尔班通古特沙漠南缘,降雨的年际变化较大

(图 1),降雨是梭梭生长、光合作用和群落生产力的

关键限制因素(图 3)。 在梭梭生长的第 1 个丰水年

(2011 年),水分较为充沛,梭梭快速生长,地上和地

下部分生长趋势也基本一致(图 2),地上部分高度

及生物量迅速增长至峰值(图 2),此时,梭梭的地下

生物量分配率还处于较低水平(图 6)。 随着 2012
欠水年的来临,土壤水分减少,干旱胁迫加剧,梭梭

生长受到了限制,地上地下部分都出现了一定程度

的衰退(图 5)。 这表明,随着水分的减少,虽然根系

在不断向下层土壤扩展(图 4),但并不能满足同化

枝蒸腾的需求。 原有的地下部分(根系)供水与地

上部分(同化枝)耗水之间的平衡被打破。 在水分

胁迫的压力下,梭梭的同化枝开始凋落以减少水分

消耗,这与许皓的研究结果一致(许皓等,2007)。
由于同化枝凋落导致光合产物减少(图 4),造成了

地下部分生物量的减少(图 5),主要表现在侧根的

萎缩(图 2),但此时梭梭分配给地下部分的生物量
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已大于地上部分的生物量(图 6)。 根据 Eagleson
(1982)的生态水文平衡假说,在短期内,植株通过

调节冠层密度,能够最大程度地减少平均年需水量,
以维持水分平衡,即叶片密度可以根据水分有效性

而优化。 所以梭梭的这种形态调节使其可以维持地

下部供水与地上部分耗水之间的平衡,进而保证了

存活同化器官的活性,使梭梭能够渡过干旱年。 随

着 2013 丰水年的到来,梭梭的地上地下部分都恢复

了生长,但地上部分仍然生长缓慢(图 2、4、5)。 而

此时,梭梭地下生物量的分配比率占到了总生物量

的 74% (图 6),根系迅速生长到达地下水。 这说

明,在遭遇干旱时,梭梭通过大量减少地上部分生物

量和将更多地将光合产物分配给地下部分,使其达

到地下水,保证了植株的存活。
由此可见,梭梭能有效地在个体水平上调节水

分平衡,对特殊自然生境的长期遗传适应使其具有

极强的个体调节能力。 在萌生初期,地上地下部分

均迅速生长,随后梭梭会逐年增加根系的生物量配

额,但这种增加又会随着降雨的变化而波动:一方

面,在萌生初期水分条件较好时,相对于地下部分,
梭梭地上部分生长更为迅速,快速增加的光合面积

保证了梭梭的光合产物。 另一方面,在水分条件恶

化时,地上部分的凋落使梭梭大幅度降低耗水,同时

持续加深主根深度以获得更多的水分,从而迅速建

立植株耗水与供水的平衡。 更多的光合产物向地下

部分分配,使根系迅速靠近并到达地下水,保证了水

分供给。 通过这种个体形态水平的交易和权衡

(trade鄄off),在干旱期时,梭梭同化器官正常的光合

作用和个体生存得以维持,同时根系得以获得更多

的水分。 这样的形态调节表现出了梭梭对环境水分

胁迫与改变的高效自我协调以及对荒漠气候的适应

能力,这将有利于梭梭在未来的群落演替中占优势。
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