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红砂和珍珠在不同干旱强度下的死亡风险评估和反应策略 
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摘  要：【目的】干旱引起树木水力失效或碳饥饿而导致死亡，可能与干旱强度相关。然而，有关荒漠树木在遭遇不同干旱

胁迫时死亡的风险及其抗旱策略的报道仍然很少。【方法】本试验在遮雨棚中移植了红砂和珍珠进行盆栽试验，并在经过 3

种水分处理（即，充分供水，慢速干旱和快速干旱）后测定了与水和碳相关的生理性状。【结果】（1）与充分供水处理相比，

慢速干旱处理下红砂的边材（KS）和叶比导率（KL）无显著变化，而在快速干旱处理下显著降低，珍珠的 KL 有一致的变化。

红砂和珍珠的导水率损失 50%的水势值（P50）在慢速和快速干旱处理下均显著大于充分供水，但慢速和快速干旱处理间无

显著差异。（2）在 3 种水分处理下，红砂和珍珠的水力安全阈值（HSM50）之间均存在显著差异，且充分供水处理下的值最

大，快速干旱处理下的值最小。（3）在慢速或快速干旱胁迫下，红砂的 P50显著大于珍珠，HSM50显著小于珍珠。（4）净光

合速率、边材比导率和 P50、正午水势、叶片和茎可溶性糖是红砂性状变异的主轴，充分供水处理下的树木有最大的净光合

速率和水分运输效率，快速干旱处理下的树木有最大的抗栓塞能力和渗透调节能力，慢速干旱处理下的树木介于两者之间。

正午水势、叶片和茎可溶性糖是珍珠性状变异的主轴，3 种水分处理下的个体分布均与耐旱性状相关。【结论】水力失效可

能是红砂和珍珠死亡的原因。它们在快速干旱胁迫下更容易发生水力失效，其中红砂比珍珠更容易因过度栓塞而死亡。在抵

抗干旱胁迫时，红砂和珍珠的抗旱策略不同，红砂采取出一种避旱策略，珍珠采取出一种耐旱策略。这一研究证明结合水力

性状、非结构性碳、光合特性可以很好的预测荒漠树木的死亡。 

关键词：水力性状；NSC；水力失效；碳饥饿；抗旱策略 

Mortality risk assessment and response strategies of Reaumuria soongorica and Salsola 

passerina under varied drought intensities 

Abstract:【Objective】Drought-induced tree mortality, resulting from hydraulic failure or carbon starvation, is hypothesized to be 

modulated by specific drought intensities. However, there is a paucity of studies investigating the risk of mortality in desert trees under 

various drought stresses and the corresponding strategies employed for drought resilience.【Method】We conducted an experiment 

involving the transplantation of Reaumuria soongorica and Salsola passerina into pots within a rain shelter. Subsequently, these trees 

were subjected to three water treatments (i.e., control, slow drought, and rapid drought). Following these treatments, we assessed 

various physiological traits associated with water and carbon. 【Result】(1) In response to drought, R. soongorica and S. passerina 

exhibited distinct changes in hydraulic traits. Under slow drought treatment, R. soongorica showed no significant alterations in marginal 

conductance (KS) and leaf-specific conductance (KL), while both KS and KL decreased significantly under rapid drought treatment. In 

contrast, S. passerina displayed consistent changes in KL. The water potential at which the hydraulic conductivity decreased by 50% 

(P50) was significantly higher in R. soongorica and S. passerina under both slow and rapid drought treatments compared to the sufficient 

water supply treatment, with no significant difference observed between the two drought treatments. (2) Notably, there were significant 
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differences in the hydraulic safety margin (HSM50) between R. soongorica and S. passerina under all three moisture treatments. The 

highest HSM50 was recorded in the sufficient water supply treatment, while the lowest value was observed in the rapid drought treatment. 

(3) Under both slow and rapid drought stress, R. soongorica exhibited a significantly higher P50 compared to S. passerina, indicating a 

higher resistance to embolism. In contrast, the HSM50 of R. soongorica was significantly lower than that of S. passerina, suggesting a 

lower hydraulic safety margin. (4) The main axes of variation in R. soongorica traits include net photosynthesis rate, KS, P50, midday 

water potential, and soluble sugars in leaves and stems. Trees under the sufficient water supply treatment demonstrated the highest net 

photosynthesis rate and KS. Conversely, trees under the rapid drought treatment exhibited the highest P50, and soluble sugars in leaves 

and stems. Trees under the slow drought treatment fell between these two extremes. Midday water potential, leaf-specific conductance, 

and soluble sugars in leaves and stems are the primary factors influencing the variation in S. passerina traits, and the distribution of 

individuals under the three moisture treatments correlates with drought tolerance traits.【Conclusion】This study reveals that hydraulic 

failure could potentially lead to mortality in both R. soongorica and S. passerina. Under rapid drought stress, these trees exhibited 

increased vulnerability to hydraulic failure, with R. soongorica displaying a higher susceptibility to excessive embolism compared to 

S. passerina. Notably, R. soongorica and S. passerina demonstrated distinct strategies in combating drought stress. R. soongorica 

adopted a drought avoidance strategy, while S. passerina adopted a drought tolerance strategy, allowing them to effectively cope with 

drought. These findings highlight the significance of considering hydraulic traits, non-structural carbon, and photosynthetic properties 

when assessing the risk of mortality in desert trees. 

Keywords: hydraulic failure, carbon starvation, drought response strategies 

 

干旱是全球最普遍的环境胁迫条件之一，限制了大多数陆地生态系统的生产力 (Chen et al., 2021; 

Reichstein et al., 2013)。预计未来干旱发生的频率和强度将会增加(Chen et al., 2021)，这必将导致大规模树

木死亡事件发生的可能性增加(Anderegg et al., 2019; Brodribb et al., 2020)。已有研究发现，水力破坏是干旱

胁迫下导致树木死亡的主要机制(Adams et al., 2017; Brodribb et al., 2020; Choat et al., 2018)。也就是说，干

旱胁迫致使树木导管内产生栓塞，从而极大地抑制水分运输，导致细胞脱水，最终通过水力失效死亡(Tyree 

and Sperry, 1988)。通常，这种现象发生在重度干旱胁迫条件(Duan et al., 2019)。当树木遭受轻度干旱胁迫

时，气孔关闭导致的碳同化减少和持续碳需求之间的碳失衡，以及碳运输系统无法满足碳代谢的需求。渗

透和防御需求可能导致植物因碳饥饿而死亡(Adams et al., 2017; Sala et al., 2010)。然而，很少有文献在一个

实验中对不同干旱强度下树木的水和碳关系进行比较(Adams et al., 2017; Duan et al., 2019)，所以分析不同

干旱强度下树木水力性状和非结构性碳的变化，能够科学地认识树木发生水力失效或碳饥饿的风险，并提

高对干旱引起的树木死亡的理解。 

气孔调节是树木用于最大限度地减少干旱胁迫负面影响的保护策略之一(Brodribb et al., 2003)，树木可

通过降低气孔导度来减少水分流失，并延迟（但不能预防）木质部水力功能障碍的发生(Blackman et al., 2019; 

Hochberg et al., 2017)。此外，树木也可通过木质部再填充来修复栓塞的木质部(Ogasa et al., 2013; Secchi et 

al., 2021)，这与树木茎中非结构碳水化合物（NSC）的含量相关(Tomasella et al., 2019)。较高的茎 NSC 含

量可能促进水力恢复，因为可溶性糖产生的渗透压是水从功能管道向栓塞管道移动的驱动力(Salleo et al., 

2009; Zwieniecki and Holbrook, 2009)。 

树木在抵御干旱胁迫的能力以及抵御干旱胁迫的策略方面存在差异(Li et al., 2020; Zhang et al., 2017)。

树木对干旱胁迫的抵抗力可分为两大类，避旱和耐旱，尽管这些策略并不相互排斥，植物可以采用一系列
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反应(Brodribb et al., 2014; Oliveira et al., 2021; Wyse et al., 2013)。通常，避旱的物种会提前关闭气孔，以应

对水分可用性下降(Brodribb et al., 2014; González-Rebeles et al., 2021)，而具有高度栓塞性木质部的物种可

以在更负水势的条件下保持水分运输(Johnson et al., 2018)。这些物种通过在水势发生任何变化之前在干旱

期尽早关闭气孔来防止损害(Wyse et al., 2013)。相比之下，耐旱物种能够在干旱胁迫下维持光合作用，并

同时表现出气孔导度和水势的下降，直到碳受到气孔闭合的限制。耐旱性涉及渗透调节和抗栓塞化能力

(Chaves et al., 2003; Vargas G et al., 2021)。目前，对于树木响应干旱的策略研究集中在热带和亚热带地区

(Chen et al., 2021; Christoffersen et al., 2016)，有关干旱地区树木的抗旱策略依然很少。 

本研究选择红砂和珍珠作为试验材料。红砂(Reaumuria soongorica)和珍珠(Salsola passerina)是中国西

北干旱、半干旱区的优势种(Zhang et al., 2020)，由它们组成的植物群落在荒漠生态系统群落的演替过程扮

演着重要角色(Su et al., 2012)。这为研究荒漠树木的抗旱策略，以及预测发生水力失效或碳饥饿的风险提供

了很好的试验材料。本研究的目的是扩展我们对不同叶习性荒漠树木在不同干旱强度下水和碳变化的了解，

并检验文献中出现的 2 个假设。假设是：（1）无论是慢速干旱或是快速干旱，红砂和珍珠可能均因水力失

效死亡。在快速干旱胁迫下，它们更容易发生水力失效，且红砂比珍珠更容易因过度栓塞而死亡；（2）红

砂和珍珠的抗旱策略存在差异，红砂表现出一种避旱策略，珍珠表现出一种耐旱策略。  

1. 材料方法 

1.1. 材料和生长条件 

试验在甘肃农业大学校内进行。于 2020 年春季进行红砂和珍珠的温室育苗，苗木生长一个生长季后，

于 2021 年的 4 月分别选取长势良好、大小一致的红砂和珍珠各 15 株，共计 30 株，移植至上径 30 cm，下

径 18 cm，高 38 cm 且底部有孔的花盆中，每盆填装培养基质约 10 kg。培养基质由沙壤土和珍珠岩按照 4:1

的比例均匀混合，田间持水量为 17.41%。其中，沙壤土分别取自红砂和珍珠自然群落的表层土壤。最后，

将幼苗放置在透光的遮雨棚内。 

1.2. 试验设计 

处理开始于 2021 年 8 月，本试验将红砂和珍珠幼苗分别随机分配到 3 个水分处理中：充分供水、慢

速干旱（即，轻度干旱）和快速干旱（即，重度干旱）。每个处理下 5 株，包括 3 株试验苗和 2 株补充苗。

补充苗补充意外死亡的试验苗，补充苗参与水分处理，但不测量其性状。使用称重控水的方法，每 2 天控

制所有树木的土壤含水量。这是考虑到单株植物耗水量的不同。 

充分供水处理的树木土壤含水量维持在田间持水量的 80%。慢速干旱处理的树木每 2 天回浇失水量的

60%。快速干旱处理的树木不浇水，使其自然干旱。持续水分处理 36 天后测定树木的性状。因为 Tomasella 

et al. (2019)对欧洲山毛榉幼苗茎水力学的研究发现，持续重度干旱 36-66 天后，幼苗的自然导水率损失百

分比接近 88%。通常，被子植物幼苗受到的压力大于导水率损失 88%的压力时，可能发生水力失效而死亡

(Urli et al., 2013)。所以本试验测定了树木的净光合速率，发现它们的净光合速率大于零值，证明树木存活。  

1.3. 水关系和水力测定 

1.3.1 叶水势 

叶水势的测定分别选择在清晨（4:00-6:00）和正午（12:00-14:00），用于表示树木的最大和最小叶水势。

剪取树木上部 10cm 左右带叶顶梢，用压力室（Model 1505D; PMS Instrument Company, Albany, OR, USA）

测量。每株试验苗测量 1 次（n=3 每个处理）。 

1.3.2 导水率 
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导水率的测定要求枝条的长度大于最大导管长度。使用注气法(Brodribb and Feild, 2000)分别测量 7-8

根红砂和珍珠枝条，取平均值为最大导管长度，分别为 23.5 和 7.8 cm。因此，使用 25 cm 的红砂和 20 cm

的珍珠进行测定。首先，在黎明前截取每盆健康的红砂幼苗枝条 30 cm、珍珠幼苗枝条 25 cm，然后用湿毛

巾包裹密封，并在冷藏箱中立即带回实验室（20-25 °C）进行处理。在蒸馏水中重新切割末端分支，并用锋

利的刀片剪去两端 2-3 cm。最后，使用低压液流技术对茎木质部导水率进行测定(Sperry et al., 1988)。每株

试验苗取 1 根枝条测量（n=3 每个处理）。 

枝条连接到水力传导装置，注入流的方向总是从茎的底部到顶部。使用 5 KPa 的净水压力驱动水流通

过枝条，测定 20 分钟水流通过枝条的质量，计算出自然导水率（Kh, kgms-1MPa-1）。 

Kh=(m×L)/(P×t) 

其中 m 是水流通过枝条的质量，t=1200s，P=0.005MPa，L 是测定样品长度（红砂是 0.25 m，珍珠是 0.20 

m）。 

1.3.3 栓塞脆弱性曲线和水力安全阈值 

将上述测量结束后的枝条用 200 KPa 压力冲洗枝条木质部 20 分钟，测定最大导水率（Kmax, kgms-

1Mpa-1），方法同上。然后将枝条置于两端突出的压力室（PMS，Corvallis，OR，USA）内，通过逐梯度加

压，测量不同压力下的导水率（Ki, kgms-1Mpa-1），计算导水率损失百分比（PLC, %），每次加压时间 20

分钟。 

PLC=100(Kmax-Ki)/Kmax 

栓塞脆弱性曲线使用以下公示拟合(Pammenter and Van der Willigen, 1998)： 

PLCi=100/(1+exp(a(-b))) 

其中 PLCi是每次加压下茎的导水率损失百分比，是木质部水势，参数 a 和 b 分别是在导水率损失 50%时

曲线的最大斜率和木质部水势（P50）。同时，水力安全阈值（HSM50）被以下公式计算，用于评估树木的水

力安全性： 

HSM50=ΨMD-P50 

1.3.4 边材比导率、叶片比导率 

栓塞脆弱性曲线测量结束后，用甲基蓝溶液冲洗枝条，测量每根枝条的边材面积（AS，m2），计算出

边材比导率（KS, kgm-1s-1MPa-1）。分别收集上述枝条的全部叶片，用 WinRHIZO(Regent Instruments Inc., 

Quebec City, QC, Canada)对枝条全部叶片进行扫描，得出该枝条上叶片的总叶面积（AL，m2），计算出叶比

导率（KL, kgm-1s-1MPa-1）。再计算 Huber 值（Hv，mm2cm-2），反映可供单位茎末端叶面水分供应的边材

横截面积。性状计算如下： 

KS=Kh/AS 

KL=Kh/AL  

Hv=AS /AL 

1.3.5 叶和茎含水量 

本研究分别测定了每株试验苗的叶片（LWC, %）和茎含水量（SWC, %），每株试验苗测量 1 次（n=3），

从另一个角度反映树木受水分胁迫的轻重。首先，我们对鲜叶和鲜茎称重以得出鲜重（mfresh-leaf和 mfresh-stem, 

g）。之后将叶片和茎装入信封袋，用 105 ℃的烘箱 30 min 以除去生物活性。温度调至 75 ℃烘干至恒重，称

量叶片干重（mdry-leaf和 mdry-stem, g）。最后叶片或茎含水量由以下公式计算： 
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LWC=(mfresh-leaf -mdry-leaf)/mfresh-leaf 

SWC=(mfresh-stem-mdry-stem)/mfresh-stem 

1.4. 光合和气体交换测定 

在天气晴朗且测量叶水势的当天（9:00-11:00），使用便携式光合测定系统（Licor℃6400; Li℃Cor）且配

备红蓝光源（6400℃2B），测量饱和光照下树木的叶片净光合速率（Pn, µmolm-2s-1）和气孔导度（gs, molm-

2s-1）。每株试验苗测量 1 次（n=3 每个处理）。 

1.5. NSC 测定 

将收获后的每株试验苗分别分离为叶片和茎，测定每株试验苗叶和茎的非结构性碳水化合物（n=3）。

所有收获的新鲜器官在 105 °C 下放入烤箱中 30 分钟以除去生物活性，继续在 75 °C 烘干至恒重。之后将

干燥的树木器官样品研磨成细粉。参考蒽酮比色法(Osaki et al., 1991)测定淀粉与可溶性糖含量。通常，在

聚乙烯管中用 4 毫升 80%的含水乙醇提取 1.0 mg 样品。将混合物在 80 °C 的水浴中煮沸 30 分钟，然后以

4000 rpm 离心 5 分钟，收集上清液。重复上述操作 3 次。在剩余沉淀中加入 9.2 mol∙L-1的高氯酸溶液萃取，

以 6000 rpm 离心 10 分钟，收集上清液。同样重复操作 3 次。最后使用蒽酮-硫酸法在 620 nm 波长下测定

可溶性糖含量（SSC, mgg-1）和淀粉含量（SC, mgg-1）。非结构性碳含量（NSC, mgg-1）为可溶性糖与淀

粉含量之和。 

1.6. 统计分析 

为了分析树木在不同水分处理下功能性状的变化及物种间的差异，使用 SPSS 26.0 软件中的单因素方

差分析（one-way ANOVA）方法比较种内变化，独立样本 t 检验方法比较种间差异，显著性水平 0.05。 

为了分析树木在不同水分处理下的抗旱策略，使用 Origin 2022 分别对它们的性状进行了主成分分析。 

为了进一步分析树木性状之间的直接和间接关系，使用 R-4.2.1 中的“piecewiseSEM”包进行了分段结

构方程建模，并使用 Fischers C 统计量(Duan et al., 2022)测试了模型的整体拟合度，选择了 AIC 评分低的

模型。此外，计算了每个路径的标准化路径系数和 R2。模型中每条路径都是独立的。 

表 1 测量指标的缩写和定义 

Table 1 Abbreviations used in this article. 

Organ Acronym Definition Units  

Leaf 

PD Predawn water potential MPa 

MD Midday water potential MPa 

LWC Leaf water content % 

L-SSC Leaf soluble sugar content mgg-1 

L-SC Leaf starch content mgg-1 

L-SSC/L-SC Leaf soluble sugar content/Leaf starch content - 

L-NSC Leaf non-structural carbon content mgg-1 

Pn Net photosynthetic rate molm-2s-1 

gs Stomatal conductance molm-2s-1 

Steam 

KS Sapwood specific conductivity kgm-1s-1MPa-1 

KL Leaf specific conductivity kgm-1s-1MPa-1 

Hv Huber value mm2cm-2 

P50 Pressure value in xylem at 50% loss of hydraulic conductivity MPa 

HSM50 Threshold at which catastrophic hydraulic loss of stems occurs MPa 

SWC Steam water content % 

S-SSC Steam soluble sugar content mgg-1 

S-SC Steam starch content mgg-1 

S-SSC/S-SC Steam soluble sugar content/ Steam starch content - 

S-NSC Steam non-structural carbon content mgg-1 
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2. 结果分析 

2.1. 水分关系的响应 

就红砂而言，与充分供水处理相比，慢速干旱处理下的 KS和 KL无显著变化，但在快速干旱处理下显

著降低（图 1a, b）。各水分处理下的 Hv 之间无显著差异（图 1c）。P50 在慢速和快速干旱处理下均显著大

于充分供水，但慢速和快速干旱处理间无显著差异（图 1d）。与充分供水处理相比，PD 仅在快速干旱处

理下显著降低（图 1e）。各水分处理下的MD或 HSM50之间均存在显著差异，且充分供水处理下的值最大，

快速干旱处理下的值最小（图 1f, g）。观察红砂的 LWC 和 SWC，发现慢速和快速干旱均会显著降低红砂

的 LWC 和 SWC，但慢速和快速干旱处理下红砂的 LWC 或 SWC 之间无显著差异（图 1h, i）。 

就珍珠而言，各水分处理下的 KS之间无显著差异（图 1a），KL、Hv 和 P50的变化与红砂一致（图 1b, 

c, d）。各水分处理下的PD之间均存在显著差异（图 1e），MD的变化与红砂一致（图 1f）。同样，HSM50

的变化也与红砂一致（图 1g）。观察珍珠的 LWC 和 SWC，发现与充分供水处理相比，LWC 仅在快速干旱

处理下显著降低（图 1h），但各水分处理下的 SWC 之间均存在显著差异，且快速干旱处理下的值最小（图

1i）。 

比较快速干旱处理下红砂和珍珠水力性状间的差异发现，红砂和珍珠的 KS、KL、Hv、PD、MD 和

SWC 无显著差异（图 1a, b, c, e, f, i），但红砂的 P50显著大于珍珠（图 1d），而 HSM50和 LWC 显著小于珍

珠（图 1g, h），说明珍珠抵抗栓塞的能力可能高于红砂。 

 

图 1 物种及处理间水关系的差异。 

Fig. 1 Variation in the water relations between different species or treatment. 

不同小写字母表示红砂的性状在处理间的差异（p<0.05），不同大写字母表示珍珠的性状在处理间的差异（p<0.05）。*表示红砂和珍珠之间具有差异

（p<0.05），ns 表示不存在差异（p＞0.05）。性状缩写见表 1。下同。Lowercase letters indicate the variation between treatments for R. soongorica traits (p 

< 0.05), and capital letters indicate the variation between treatments for S. passerina traits (p < 0.05). ‘*’ indicates significant differences between R. soongorica 
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and S. passerina (p < 0.05), and ns indicates no difference (p > 0.05). Abbreviations of traits are given in Table 1. The same below. 

 

图 2 红砂（a）和珍珠（b）的栓塞脆弱性曲线。 

Fig. 2 Vulnerability curves of R. soongorica (a) and S. passerina (b). 

2.2. NSC 的响应 

就红砂而言，各水分处理下的 L-SSC、L-SC 或 L-SSC/L-SC 之间存在显著差异，且 L-SSC 和 L-SSC/L-

SC 在充分供水处理下的值最小，快速干旱处理下的值最大，L-SC 的变化相反（图 3a, b, c）。与充分供水

处理相比，慢速干旱处理下的 L-NSC 无显著变化，而在快速干旱处理下显著降低，慢速和快速干旱处理下

的 L-NSC 之间无显著差异（图 3d）。各水分处理下的 S-SSC、S-SSC/S-SC 或 S-NSC 之间存在显著差异，

且在充分供水处理下的值最小，快速干旱处理下的值最大（图 3e, g, h）。与充分供水处理相比，慢速和快

速干旱处理下的 S-SC 显著降低，但两者之间无显著差异（图 3f）。 

就珍珠而言，L-SSC 的变化与红砂一致（图 1a）。与充分供水处理相比，L-SC 仅在快速干旱处理下显

著降低，慢速干旱处理下无显著变化（图 3b）；同样，L-SSC/L-SC 仅在快速干旱处理下显著增大，慢速干

旱处理下无显著变化（图 3c）。L-NSC 的变化与红砂相似，但 2 种干旱处理下的 L-NSC 之间存在显著差异

（图 3d）。S-SSC 的变化与红砂一致（图 3e）。与充分供水处理相比，S-SC 仅在快速干旱处理下显著降低

（图 3f）。S-SSC/S-SC 的变化也与红砂一致（图 3g）。与充分供水处理相比，S-NSC 仅在快速干旱处理下

显著增加（图 3h）。 

比较快速干旱处理下红砂和珍珠非结构性碳水化合物的差异发现，红砂和珍珠的 L-NSC 和 S-SC 无显

著差异（图 3d, f），但红砂的 L-SSC、L-SSC/L-SC、S-SSC、S-SSC/S-SC、S-NSC 显著小于珍珠（图 3a, c, 

e, g, h），而 L-SC 显著大于珍珠（图 3b），说明珍珠的渗透调节能力高于红砂，其耐旱性可能更强。 
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图 3 物种及处理间非结构性碳水化合物的差异。 

Fig. 3 Variation in the non-structural carbohydrates between different species or treatment. 

2.3. 气体交换和光合作用的响应 

在各水分处理下，红砂或珍珠的 gs 和 Pn 均存在显著差异，且它们在充分供水处理下的值最大，快速

干旱处理下的值最小，慢速干旱处理下的值介于两者之间（图 4a, b）。对比 2 个物种，发现在快速干旱处

理下，它们的 gs和 Pn 均存在显著差异（图 4a, b）。 

 

图 4 物种及处理间气体交换和光合的差异。 

Fig. 4 Variation in the gas exchange or photosynthesis between species or treatments. 

2.4 抗旱策略 

PCA 轴上多个性状的变异揭示了树木对水分的响应策略。PC1 轴用于区分不同水分处理下树木的响应

策略（图 5）。 

就红砂而言，前两个轴解释了性状总变异的 86.4%（图 5a）。其中，第一轴解释了总变异的 75.2%，并
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与 KS、MD、HSM50、L-SC、gs、Pn 正相关，而与 P50、L-SSC、S-SSC、S-NSC 呈负相关。第二轴解释了

总变异的 11.2%，并主要与 KL、SWC 和 S-SC 有关。在 PC1 轴上，从左到右依次分布快速干旱、慢速干旱

和充分供水的树木。充分供水处理下的个体有较大的水分利用效率和净光合速率，气体交换速率也最高。

快速干旱处理下的个体具有最大的抗栓塞能力和渗透调节能力，慢速干旱处理下的个体介于两者之间。  

就珍珠而言，前两个轴解释了性状总变异的 87.8%（图 5b）。其中，PC1 解释了总变异的 79.1%，并与

PD、MD、HSM50、LWC、SWC、L-SC、gs呈正相关，与 L-SSC、S-SSC、S-NSC 呈负相关。PC2 轴解释

了总变异的 8.7%，并主要与 KL、Hv、P50、HSM50、Pn 有关。在 PC1 轴上，3 种水分处理下的树木分布均

与耐旱性状相关。 

 
图 5 红砂（a）和珍珠（b）的性状进行主成分分析。 

Fig. 5 Principal component analysis of R. soongorica (a) and S. passerina (b) traits.  

2.5 水力性状、气体交换与 NSC 之间的关系 

根据我们假设的关系，红砂的 L-SC 与 L-SSC 负相关，L-SSC 与 S-SSC 正相关，S-SSC 与MD 和 KS

均呈负相关；珍珠的 L-SC 与 L-SSC 负相关，L-SSC 与MD负相关，MD与 gs呈正相关。它们的其它解释

变量之间的关系不受模型的支持。 

 

图 6 分段结构方程模型（pSEM）的路径结果分别展示了红砂和珍珠性状之间的关系。 

Fig. 6 Results of pathways from piecewise structural equation models (pSEM) demonstrating the relationship between the 
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R.soongorica (a) or S.passerina (b) traits, respectively. 

实线箭头的厚度对应 p 值，其中最厚<0.001，中间<0.01，最薄<0.05。虚线箭头对应 p>0.05。每个箭头上的值表示每个路径的标准化参数系数估计值。

最终模型显示了 Fischers C 值和 p 值以及每条路径的 R2。性状缩写见表 1。The weights of the solid arrows correspond to p values where the thickest is < 

0.001, intermediate < 0.01, and thinnest is < 0.05. The dotted arrows correspond to p > 0.05. Values on each arrow indicate the standardized parameter coefficient 

estimates for each pathway. The final model shows Fischer’s C and p values as well as R2 for each pathway. Abbreviations of traits are given in Table 1. 

3. 讨论 

3.1 树木性状对干旱的响应 

在本研究中，在慢速或快速干旱胁迫下，红砂和珍珠仍可进行光合和气体交换（图 4a, b），表明树木

仍然存在碳同化。此外，与充分供水处理相比，珍珠仅在快速干旱处理下的 L-NSC 显著降低，S-NSC 显著

增加（图 3d, h）；红砂的 L-NSC 也有一致的变化规律，但 S-NSC 在慢速和快速干旱处理下均显著增加（图

3d, h），表明 2 个物种将 NSC 偏向分配给茎，维持或提高木质部水分运输能力。Rowland et al. (2015)对热

带森林树木死亡的研究发现，水力失效是热带森林死亡的原因，而不是碳饥饿。因为树木通过这种补偿作

用减少碳饥饿的概率，但持续的高耗水会增加茎的负担，可能发生水力失效和死亡(Birami et al., 2018)。 

本研究也发现，与充分供水处理下的树木相比，在慢速干旱处理下，红砂和珍珠的 KS和 KL无显著变

化，而在快速干旱处理下红砂的 KS和 KL显著降低，珍珠的 KL也显著降低（图 1a, b），表明在快速干旱胁

迫下红砂和珍珠的水分运输效率减小。这一结果与之前的结果一致(Duan et al., 2019; Li et al., 2020; Pangle 

et al., 2015)。例如，Duan et al. (2019)对中国亚热带地区优势种（即，红枝蒲桃、锥和木荷）的研究发现，

与低强度的干旱（即，慢速干旱）相比，树木往往对高强度的干旱（即，快速干旱）反应迅速，其水分运

输效率更小。因为快速干旱加速了木质部导管空穴化程度的增加，从而大幅度的降低了树木的水分运输

(Choat et al., 2018)。树木为了防止过度蒸腾失水和木质部栓塞，一方面选择降低气孔导度（图 4a）；另一方

面，通过提高叶和茎的淀粉水解速率（图 3c, g），增加可溶性糖含量以提高细胞渗透调节能力（图 3a, e），

从而维持水分运输效率(图 6, Duan et al., 2022)。同时，叶片可溶性糖的增加使它们具有更小的PD和MD

（图 1e, f），这样才能从土壤含水量不断降低的环境中吸取更多的水分(图 6, Sevanto et al., 2014)。 

P50 的大小可以反映树木的栓塞抗性(Chen et al., 2021; Luo et al., 2022)，HSM 可以预测物种的死亡

(Adams et al., 2017; Anderegg et al., 2016; Chen et al., 2021)。在本研究中，红砂和珍珠的 P50在慢速或快速干

旱处理下显著大于充分供水(图 1d)，表明干旱降低树木抵抗栓塞化的能力。虽然慢速和快速干旱处理下红

砂或珍珠的 P50无显著差异，但慢速干旱处理下的 HSM50 显著大于快速干旱处理(图 1d, g)，表明慢速干旱

胁迫下的树木水力安全更高。然而，Li et al. (2019)对生长在暖湿、暖干和冷湿条件下的锯齿佛塔树的对比

研究发现，树木的 P50 没有差异。因为在一些物种中，栓塞脆弱性的调整仅发生在其分布范围的非常干燥

的边缘(López et al., 2016; Stojnić et al., 2018)。本研究的树木在 3 个处理下的土壤水分存在明显差异，这可

能是 P50发生种内变异的原因。 

已有研究发现，低 P50和高 HSM50的物种更能抵抗外源胁迫的损伤，树木的存活时间更长(Shao et al., 

2023; Smith‐Martin et al., 2022)。这里，在快速干旱处理下，红砂的 P50显著大于珍珠（图 1d），HSM50相

反（图 1g），说明珍珠比红砂的耐旱性更强。这些观察结果共同验证了假设 1，即水力失效是红砂和珍珠死

亡的原因，而不是碳饥饿，且与干旱强度无关。在快速干旱胁迫下，它们更容易发生水力失效，且红砂比

珍珠脆弱。 

3.2 树木的抗旱策略 

本研究发现，资源获取（Pn）、水分运输效率（KS）和耐旱性（P50、MD、L-SSC、S-SSC）是红砂性
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状变异的主轴，充分供水处理下的树木有最大的净光合速率和水分运输效率，快速干旱处理下的树木有最

大的抗栓塞能力和渗透调节能力，慢速干旱处理下的树木介于两者之间（图 5a），说明红砂可能采取避旱

策略以应对干旱（即，慢速和快速干旱）。这一结果与之前的研究结果一致(Fu et al., 2012; Kondoh et al., 2006; 

Mota-Gutiérrez et al., 2020)。例如，Mota-Gutiérrez et al. (2020)对墨西哥中部落叶树种的研究发现，树木在

旱季可通过落叶来减少对水分的需求。因为在干旱胁迫条件下，树木为了减少蒸腾和代谢消耗，一方面，

它降低了气孔导度。另一方面，它开始落叶以减少蒸腾面积，最大限度的防止植物脱水(Choat et al., 2005; 

Ramírez-Valiente and Cavender-Bares, 2017)。红砂具有一致的叶片习性，即落叶习性。落叶树木的这种机制

不仅反映其有较高的避旱性，而且可以保持较高的导水率，其落叶习性也可以防止导管内的高压和由此产

生的栓塞(Kondoh et al., 2006)。 

耐旱性（MD、L-SSC、S-SSC）是珍珠性状变异的主轴，3 种水分处理下的个体分布均与耐旱性状相

关（图 5b），说明在 2 种干旱胁迫下珍珠均可能采取耐旱策略。这一结果与之前有关常绿物种的研究结果

一致(Chen et al., 2021; Zhang et al., 2017)。例如，Chen et al. (2021)对西双版纳热带植物园常绿物种的研究

发现，叶片习性决定了植物的抗旱策略，常绿物种表现出耐旱策略。珍珠是肉质化程度高且不落叶的荒漠

灌木。Dai et al., (2018)对不落叶的裸子植物的研究发现，植物在不同干旱强度下的反应均相对保守，水势

和导水率下降较慢，栓塞化程度也是缓慢增加，植物抵抗栓塞的能力增强。因此，耐旱性可能是珍珠抵抗

干旱胁迫的主要性状。鉴于快速干旱对荒漠树木的危害，今后应关注快速干旱下树木的水分变化，以及应

对干旱胁迫的策略。 

以上结果共同验证了假设 2，即在 2 种干旱胁迫下，红砂均可能采取避旱策略，珍珠采取耐旱策略来

抵抗干旱逆境。然而，以树木的茎水力性状评价其抗旱策略存在局限，因为在快速干旱条件下，树木可能

会根据水力脆弱性分割来“牺牲”更脆弱的和具有消耗性的器官，如叶子和根，从而支持茎的存活(Creek 

et al., 2018)。因此，结合叶、茎和根的水力性状来研究树木的抗旱策略，从而更详细的了解树木对不同干

旱的响应。 

4. 结论 

本研究表明，在慢速或快速干旱胁迫下，红砂和珍珠均容易发生水力失效和死亡。在快速干旱胁迫下，

2 个物种的水分运输效率和水力安全阈值最小，发生水力失效的风险最高。其中，红砂比珍珠更容易因过

度栓塞而死亡。在抵抗干旱胁迫的过程中，红砂采取一种避旱策略，珍珠采取一种耐旱策略。值得注意的

是，这项研究是在盆栽幼苗上进行的，因此在将该结果外推到成熟树时应该谨慎，因为幼苗可能比成熟树

更容易受到干旱胁迫(Anderegg and Anderegg, 2013; Duan et al., 2022)。尽管如此，在未来干旱更加频繁的气

候条件下，本研究提供了红砂和珍珠抗旱潜力的认识，以及荒漠树木在不同干旱强度下发生水力失效或碳

饥饿的风险以及反应策略。 
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