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摘 要:刺槐和油松由于其具有适应性强、成活率高等优点被作为我国北方地区的主要先锋造林树

种,其栽培分布范围广泛。随着全球变暖和水资源短缺日益加剧,干旱已成为刺槐和油松生长中面

临的主要非生物胁迫,引发了人工林林分退化、自然更新差、“小老树”和树梢干枯等问题。了解干

旱胁迫对刺槐和油松生长的影响及响应机制对改进抗旱栽培技术、提高林分生产量、促进育种和发

挥森林生态系统功能有重要的意义。从生长形态特征、生理生化变化方面概述刺槐和油松对干旱

胁迫的响应机制,从选育新品种、抗旱栽培技术及基因工程方面总结提高两者抗旱性的途径,并对

未来刺槐和油松耐干旱研究的方向进行展望,为刺槐和油松的耐旱研究及种植和抚育管理提供理

论参考。
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Abstract:Robinia
 

pseudoacacia
 

and
 

Pinus
 

tabuliformis
 

are
 

regarded
 

as
 

the
 

main
 

pioneer
 

tree
 

species
 

in
 

north
 

China
 

because
 

of
 

their
 

strong
 

adaptabilities
 

and
 

high
 

survival
 

rates.With
 

the
 

increase
 

of
 

global
 

war-
ming

 

and
 

water
 

shortage,drought
 

has
 

become
 

the
 

main
 

abiotic
 

stress
 

in
 

the
 

growth
 

of
 

the
 

two
 

species,

leading
 

to
 

the
 

degradation
 

of
 

artificial
 

forest
 

stand,poor
 

natural
 

regeneration,"small
 

old
 

trees",tree
 

top
 

dr-
ying

 

and
 

other
 

problems.Understanding
 

the
 

effects
 

and
 

response
 

mechanisms
 

of
 

drought
 

stress
 

on
 

the
 

growth
 

of
 

the
 

two
 

species
  

is
 

of
 

great
 

significance
 

for
 

improving
 

drought-resistant
 

cultivation
 

techniques,in-
creasing

 

stand
 

yield,promoting
 

breeding
 

and
 

exerting
 

forest
 

ecosystem
 

functions.This
 

study
 

summarized
 

the
 

response
 

mechanism
 

of
 

R.pseudoacacia
 

and
 

P.tabuliformis
 

to
 

drought
 

stress
 

in
 

terms
 

of
 

growth
 

morphological
 

characteristics,physiological
 

and
 

biochemical
 

changes.The
 

ways
 

to
 

improve
 

drought
 

resist-
ance

 

were
 

summarized
 

from
 

the
 

aspects
 

of
 

breeding
 

new
 

varieties,drought
 

resistance
 

cultivation
 

tech-
niques,and

 

genetic
 

engineering.The
 

research
 

direction
 

of
 

drought
 

tolerance
 

of
 

R.pseudoacacia
 

and
 

P.
tabuliformis

 

in
 

the
 

future
 

was
 

prospected
 

in
 

order
 

to
 

provide
 

theoretical
 

reference
 

for
 

drought
 

tolerance
 

re-
search,planting

 

and
 

rearing
 

management
 

of
 

the
 

two
 

species.
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  树木的生长、发育和繁殖都需要足够的水,水分 严重短缺会导致树木大面积死亡,带来巨大的经济



损失和不良的社会影响。全球气候变化导致部分地

区降雨格局发生变化,大部分土地面积将经历越来

越多的干旱事件。据预测,到21世纪末,全球遭受

干旱影响的总面积将增长15%~44%[1]。在未来

30~90
 

a内,由于降水减少和蒸发增加,许多土地上

将出现严重而普遍的干旱,在大部分美洲地区,尤其

是美国西部和巴西,还有南欧,非洲南部和中部,澳
大利亚和东南亚,可能会出现严重干旱[2]。降雨模

式的变化和气温升高很可能导致干旱时间和程度增

加的地区森林广泛衰退[3]。气温升高会加剧木本植

物的死亡从而引发大面积植被转移,进而加剧日益

严重的干旱的影响[4]。目前在很多森林大洲都观察

到与干旱有关的树木死亡和森林衰败现象,影响着

未来生物圈-大气层之间碳-水的平衡[5]。干旱对生

态系统功能产生了深远的影响,例如降低地上净初

级生产力,抑制光合作用和改变土壤呼吸,这些生态

系统层面的过程受到极端干旱事件的压力,使其超

出了其生理阈值和快速适应环境的能力,干旱事件

后,生态系统可能会变得脆弱,这需要漫长的恢复过

程[6]。森林生态系统储存了陆地生态系统中45%
的碳,广泛的森林死亡和树木死亡率的增加可能会

影响陆地生态系统的生产力和碳封存,而干旱导致

的森林树木死亡现象会对生物多样性、森林生态系

统功能和森林生态系统服务效能产生多方面的影

响[7]。因此,干旱缺水被认为是紧迫的全球和环境

问题。
在过去的20多年中,干旱缺水引起了人们很大

的关注,科学家们进行了大量的研究,包括对植物形

态特征、地上/地下部分的结构、生理生化和分子调

控的研究,以阐明不同植物干旱响应的机制和抗旱

机制。随着近些年分子遗传学、基因组学、蛋白质组

学和代谢组学等现代生物科学技术的飞速发展,科
学家们将基因组测序、功能基因组学、遗传标记和基

因工程等方面的技术应用到植物干旱响应的生化、
遗传、分子和信号转导方面的研究,来揭示植物干旱

响应以及抗旱节水的潜在复杂机制,并作为鉴定提

高植物抗旱性的关键基因及工具[8]。
刺槐(Robinia

 

pseudoacacia)和 油 松(Pinus
 

tabuliformis)由于其具有适应性强、生长速度快、成
活率高、耐旱等优点被作为中国北方地区的主要先

锋造林树种,其栽培分布范围很广。由于水土保持

作用的能力强,刺槐和油松在黄土高原生态环境治

理保护中发挥了重要的作用。近些年随着区域全球

变暖加剧,中国华北地区干旱频发,加之刺槐栽植密

度过高,随着生长的增加导致森林对土壤水分的过

度消耗,土壤又长期无法得到自然降水的有效补偿,

进一步引发植被覆盖减少和树木长期存活率低,从
而导致刺槐人工林退化[9-10]。据统计,在中国东部

大规模的干旱在过去500
 

a内发生过多次;从1900
年到现在干旱普遍发生,而且通常首先在华北地区

(34°-40°N)发展,然后向南扩展或向长江上游河谷

(27°-34°N)和东南沿海地区的北部(22°-27°N)转
移[11]。自1990年代后期以来,大多数华北地区(中
国西北部地区除外)经历了严重而漫长的干旱时期,
而且受干旱影响的地区每10

 

a增加4.49%,1951-
2003年呈上升趋势,由于这些地区是相对干旱的地

区,因此近几十年来频繁的干旱压力将变得更加严

重[12]。长期干旱频发加上造林地及密度选择不当,
种植的刺槐树种和抗旱的油松树种也出现了人工林

林分退化、自然更新差、“小老树”、树梢干枯和林下

植被稀疏等现象,进一步导致了该区域内水分生态

环境的恶性循环和森林资源枯竭[13-14]。刺槐和油松

在应对干旱胁迫时会启动自身的干旱响应机制,如
通过降低生长速度、调整叶片和根系的形态结构、降
低光合速率、启动抗氧化防御体系和渗透调节机制

来适应干旱,并通过降低气孔导度、保持最小叶水

势、优先针叶栓塞来减轻木质部水力传导性损失,利
用非结构性碳水化合物来缓解修复栓塞以抵抗干旱

胁迫[15]。本研究主要从形态学特征和生理学特征

方面探讨刺槐和油松应对干旱的响应和适应机制,
简要讨论两者衰败死亡机制的研究进展,并对研究

中可能存在的问题进行探讨,关注提高抗旱性的方

式方法,以期为华北地区刺槐和油松人工林的种植

和抚育管理提供一定的参考。

1 树木形态对干旱胁迫的响应

植物在轻度或中度干旱胁迫条件下,可以通过

调整生长速度、改变形态结构来避免干旱胁迫引起

的负面影响,维持基本正常的生理过程。植物对干

旱胁迫的响应可以通过植物的根系、叶片结构的变

化等来鉴定[16]。干旱胁迫的强度和持续时间都对

植物耐受胁迫的方式产生影响,
 

从而导致了不同的

适应策略,此外不同的树种也会产生不同的耐受策

略:刺槐为深根系、高耗水、低水势忍耐脱水耐旱性

树种;油松为浅根系、低耗水、高水势延迟脱水避旱

性树种。

1.1 树木生长对干旱胁迫的响应

干旱条件下,植物生长往往是最先受到影响的,
而植物适应环境的主要途径是减缓生长,降低水分

消耗。干旱胁迫是限制人工林油松和刺槐生长的主

要原因,降低了树木各器官生物量和森林总生物量

的积累[17-18]。随着干旱胁迫加剧,油松的株高生长
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及针叶长度均呈递减趋势[19]。在干旱、半干旱地区

的油松径向生长主要受当年春季干旱程度及前一年

夏季干旱的显著限制作用[20],为了适应春季土壤干

旱,形成在春季减缓甚至停止生长,储存水分用于夏

季生长季生长的适应机制[21-22];而在气候极干旱的

地区,为了应对生长季初期严重干旱,油松径向生长

形成在雨季减弱,积累光合产物保证下一年春季生

长的适应机制[23]。研究表明,随着水分胁迫程度的

增大,刺槐株高和地径的增加量逐渐减少,根、茎、叶
干重显著下降[24-25];但冠幅的生长反而在轻度干旱

条件下得到了促进,这可能是由于干旱增加叶片促

生长类激素的增加而影响了器官的差异生长[26]。
在半干旱地区刺槐人工林的深层土壤水分严重亏

缺,生长依赖当季降水量,结果刺槐林地净连年生产

力较低,林地生物量不断下降,刺槐生长趋于衰

退[27]。干物质分配变化是植物适应环境变化的一

种重要策略,在长期干旱胁迫下刺槐根系干物质分

配显著高于地上部分,根冠比增大,生长中心向根系

转移,缓解刺槐水分胁迫下水分、养分的供求矛

盾[28]。

1.2 根系对干旱胁迫的响应

植物通过根系来吸收水分及养分,因此根系最

先且最直接感知干旱胁迫,并迅速产生化学信号向

上传递,信号被保卫细胞识别,保卫细胞通过细胞内

信号传导触发气孔关闭,并削弱与植物生长相关的

代谢活动。根系通过调整和改变自身根系架构来适

应周围土壤水分变化[29]。有研究表明,在干旱条件

下,刺槐和油松细根长度、根表面积增加,总根系吸

水能力总体上增加[28,30],同时土壤的干旱使光合产

物向地下部分,尤其是侧根迁移,使刺槐和油松的根

生物量增加以适应干旱。短期干旱胁迫下,刺槐细

根的相对生长得到促进,以吸收更多的水分缓解干

旱,但长期干旱胁迫对刺槐叶片生长的抑制使得根

系获得光合产物量受到严重限制,细根相对增长放

缓;而粗根的相对生长受到的影响要小于细根,但在

长期干旱下仍然保持增长[28]。唐洋等[25]研究表

明,刺槐在水分胁迫条件下通过增大根组织密度来

提高根系导水率,并通过增大根冠比来增加其在相

对干旱的环境中对防御组织的投资,有利于其在较

为严重的干旱条件下保持体内的水分平衡,保证其

存活率;在张怡等[31]有关刺槐的研究中也证明了这

一结论。同时油松在干旱胁迫下生长中心也向根系

转移,细根增多,粗度增加,根系吸水表面积扩大,根
冠比增大,生物量的积累量减少,通过促进水分利用

效率的提高来适应干旱条件[32],这与马飞等[33]的

研究一致。这有可能是黄土高原等缺水地区刺槐和

油松形成“小老树”的重要原因之一。此外也有研究

表明,在黄土高原的地区,由于降水减少及林分密度

较大,油松和刺槐的深层根系水分运输效率增大,虽
然满足了旱季植物水分的需要,但导致深层土壤干

燥化,特别是在降水量较少和干旱易发地区,进而形

成永久性干土层,对林分的生长及该地区的水分生

态环境带来严重的影响[34-35]。

1.3 叶片对干旱胁迫的响应

叶片对干旱胁迫的形态和生理反应对于减少水

分流失和提高水分利用效率至关重要[36]。叶片作

为主要的蒸腾和同化的主要器官,收到干旱信号后

进行气孔关闭,以降低蒸腾作用,来减少叶片水分丧

失[29]。当植物感觉到严重缺水时,它们的叶子会因

为细胞膨胀压力的损失而下垂或卷曲,这种现象称

为萎蔫,萎蔫是植物叶子的被动运动,以防止在干旱

胁迫条件下过度消耗水分[37]。常绿和落叶植物由

于叶片形态结构、寿命和功能等方面的差异,在干旱

环境下存在着不同生存策略[38]。在干旱胁迫条件

下油松针叶增长速率呈单峰趋势,胁迫初期针叶长

度的增长速率增大,到达峰值后针叶长度的增长速

率随干旱胁迫的持续则不断下降[39]。干旱胁迫的

持续明显抑制了油松针叶表面积和直径的增长,通
过减少气孔开度,增大气孔阻力,来减少针叶的水分

散失,这说明油松具有一定的适应和抵抗干旱的能

力[32]。但是大叶片需要更多的水分蒸腾来降低叶

表面温度,而水分供给不足时,植物会通过减小叶面

积来减少水分消耗[40]。刺槐随着干旱胁迫的加重,
叶面积减小,气孔长度变短、密度增加,叶片气孔通

过密度与长度的互补变化,以更好应对水分亏缺;同
时次脉密度增大、直径减小,有利于增强叶片的导水

能力,提高水分利用效率[41]。叶片的运动及结构变

化都有助于减少入射太阳辐射,从而降低叶片表面

温度,保护植物免受过多水分流失。

2 干旱胁迫的生理响应

植物在经受干旱胁迫后,会发生一系列生理生

化变化来适应和抵抗干旱,例如关闭气孔、发挥渗透

调节、氧化还原平衡和活性氧(ROS)清除的作用,
平衡水力运输的安全性和有效性、增加非结构性碳

水化合物(
 

nonstructural
 

carbohydrate,NSC)的储

存等方式来响应干旱胁迫。

2.1 光合生理

干旱胁迫条件下植物光合作用的生理生化变化

导致植物出现光抑制、光系统失活和光合机构光损

伤等问题,最终导致光合碳同化减少[42]。植物受干

旱胁迫时,叶片的光合生理最直接反应之一就是气
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孔关闭,减少水分散失,随后气孔导度(Gs)降低,阻
碍了CO2 进入叶绿体内部,导致光合速率(Pn)降
低,这时气孔因素是导致光合速率下降的主要原

因[43]。然而,长期和严重的干旱可能会增加叶片内

活性氧的产生,加剧氧化应激反应,活性氧大量产

生,导致严重的光抑制;此外气孔关闭导致的叶片胞

间CO2 浓度(Ci)的长期降低可能导致羧化酶活性

和数量的降低,进一步降低光合能力[44-45]。研究表

明,干旱初期,刺槐气孔导度开始降低时光合速率并

未降低,当叶片相对含水量大幅度下降时,光合速率

(Pn)、气孔导度(Gs)和蒸腾速率(Tr)显著降低[46];
即随着干旱程度的加深,导致膜脂过氧化伤害,叶绿

体内类囊体膨胀,扭曲变形,基质片层紊乱或消失,
基粒和基质类囊体结构模糊不可见;光合机构结构

损伤逐渐严重,光化学活性限制等非气孔因素导致

刺槐光合能力下降[47]。而油松幼苗的Pn、Tr和Gs

随土壤干旱程度的增加呈先上升后下降的趋势,而
Ci呈先下降后上升的趋势,说明光合作用的降低主

要受气孔因素的影响,而随着干旱程度严重增加,非
气孔限制变得越来越重要,从而对植物光合机构造

成伤害[48-49]。研究表明,刺槐和油松人工林在干旱

期,各光合生理参数降低、光能利用减弱,光合能力

也受到限制,但刺槐更容易出现光抑制,光合作用受

影响更大[50];而油松的适应性较强,随着土壤干旱

的加剧,气孔导度和蒸腾速率下降的幅度高于光合

速率下降的幅度,从而提高了油松对有限水分的瞬

时利用效率,在干旱的生境下仍能维持比较高的光

合能力[33,51]。
叶绿素是光合色素的主要组成部分,主要作用

是吸收光和产生还原力,而叶片叶绿素含量是光合

能力的重要指标,直接影响光合潜力,在一定程度上

可以反映植物对干旱胁迫的能力[52]。刺槐叶片内

的叶绿素a、b和类胡萝卜素含量随干旱进程呈现先

升高后降低的趋势[53];油松针叶内的叶绿素a、叶绿

素b含量随着干旱胁迫强度的增大呈现出缓慢下降

的趋势[54],而且在干旱胁迫初期,变化幅度不大,当
叶片内相对含水量较对照下降超过1/2时,叶绿素

含量才明显下降[55];说明刺槐对干旱胁迫更敏感,
反应迅速,导致叶绿素“浓缩”现象,而油松对干旱胁

迫不如刺槐敏感,叶绿素含量变化也比较稳定,抗旱

性也强于刺槐。
叶片内叶绿素荧光参数是反应植物应对干旱胁

迫能力的最重要生理性状之一[56],通常用于快速估

计干旱条件下植物叶片的光合性能。Fv/Fm 是PS
Ⅱ最大光化学量子产量,反映了反应中心内禀光能

转换效率;Fv'
 

/Fm'为光下PSⅡ的实际光能转换效

率,Fv/F0 表示最大光能转化潜力。在轻度至干旱

胁迫下,刺槐油松针叶的Fv/Fm 和Fv/Fo 有所下

降,但降幅不大,随着胁迫程度加剧下降幅度有所加

大,表明水分胁迫对油松最大PSⅡ光能转换效率和

转化潜力有一定的影响[57]。刺槐在轻度干旱下,

Fv'/Fm'变化不明显,Fv/Fm 明显下降,说明虽然实

际光能转换效率受到影响不大,但PSⅡ反应中心内

禀光能转换效率受到水分胁迫的影响,而且随着干

旱程度逐渐加剧,实际光能转换效率下降也会越来

越明显[58]。此外油松的实际光量子产量
 

(ФPSⅡ)
 

和表观光合电子传递速率
 

(ETR)
 

在轻度干旱下降

不明显甚至出现上升趋势,说明此时PSⅡ的电子传

递活性大,对干旱适应性强;在严重干旱胁迫 ФPS
Ⅱ和ETR大幅下降,PSⅡ反应中心的开放比例下

降,同时叶绿体受损导致吸收的光能用于光化学转

换的比例减少,光合电子传递能力降低,光合能力降

低,与Pn 变化一致[59]。研究表明,干旱条件下,刺
槐ФPSⅡ和ETR也显著降低,说明随水分胁迫的

加剧导致用于光合作用的能量所占的比例逐渐减

小,光呼吸所维持的线性电子传递降低,同时反映热

耗散的 NPQ也降低,即抵御光伤害的能力逐渐降

低,光抑制程度逐渐增加,严重影响了刺槐幼苗的生

长[60]。

2.2 抗氧化防御系统

干旱胁迫会引发植物细胞中活性氧(ROS)的
大量积累,如单线态氧(O2)、超氧阴离子自由基

(·O2-)、H2O2 和羟基自由基(·OH),进而攻击

植物中最敏感的生物大分子,导致脂质过氧化、蛋白

质变性和、DNA突变和各种类型的细胞氧化损伤,
而植物有抗氧化防御系统来应对ROS诱导的氧化

应激反应[61]。当ROS积累增加时,植物的抗氧化

活性会增加,并执行酶促和非酶促抗氧化机制,减少

ROS积累的负面影响[62];抗氧化酶如超氧化物歧

化酶(SOD)、过 氧 化 氢 酶(CAT)、过 氧 化 物 酶

(POD)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)、谷胱甘肽还

原酶(GR)
 

等,小分子非酶抗氧化剂如谷胱甘肽、抗
坏血酸、黄酮类化合物和α-生育酚,它们在控制

ROS水平起着关键作用[63]。SOD可催化2分子

O2-歧化为分子氧(O2)和 H2O2,POD和CAT再

催化H2O2 歧化为H2O和O2,过量的ROS也可以

被其他抗氧化酶如GR和APX清除,这两种抗氧化

酶在抗坏血酸-谷胱甘肽循环(ASC-GSH
 

)中起作

用,是负责绿色植物叶绿体中 H2O2 解毒的主要途

径[64]。
抗氧化剂对活性氧积累的抑制能力与植物在干

旱胁迫下的耐受性有关。随着干旱胁迫的加剧,刺
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槐幼苗叶片中的SOD、POD、CAT的活性呈先增强

后减弱 的 趋 势,APX 和 GR 活 性 也 呈 现 增 强 趋

势[47,65];说明在轻度干旱和中度干旱胁迫下,刺槐

诱导抗氧化酶活性的增强,有效清除了刺槐中过量

ROS,但干旱胁迫强度持续增加破坏了抗氧化酶系

统的协调性,
 

使活性氧防御系统失衡,清除能力明

显减弱,导致植物发生膜脂过氧化作用,细胞代谢紊

乱,对植物造成了伤害[66-67]。在中度和重度干旱胁

迫下,APX在刺槐根和叶片中的活性显著增加,表
明APX是刺槐中主要的ROS清除剂,APX的过度

表达可提高刺槐在干旱条件下的耐受性[68]。还原

型的谷胱甘肽和抗坏血酸(GSH和ASA)向氧化型

转变的反应是植物体内重要的非酶促抗氧化过程,
土壤水分含量降低引起刺槐叶片的GSH、

 

ASA含

量显 著 升 高,且 在 重 度 干 旱 下 仍 能 保 持 较 高 水

平[69]。因此,在干旱胁迫前期和中期,刺槐叶片内

主要通过酶促反应来清除ROS,但在胁迫后期,抗
氧化酶的活性受到抑制,叶片主要依靠小分子非酶

抗氧化剂来应对ROS诱导的氧化应激反应。油松

幼苗在干旱胁迫下,SOD和POD活性迅速升高以

抵抗水分胁迫,在干旱处理初期、中期一直处于上升

状态,SOD较早达到活性峰值[55];随着胁迫加剧,
油松体内抗氧化酶不同程度受损,但POD至处理

末期仍具有较高的生理活性,避免了细胞内活性氧

自由基的大量积累使活性氧的生成和清除处于动态

平衡状态,避免细胞膜脂质过氧化,表明油松具有较

强的忍受严重水分胁迫的能力[70]。

2.3 渗透调节

渗透调节(OA)是植物应对干旱胁迫的主要生

理适应机制。植物遭受水分胁迫时,细胞水势会降

低,细胞会通过主动积累有机溶质或吸收离子来降

低渗透势,促进水分的吸收和保留,维持细胞和组织

的膨胀,延迟脱水损失,稳定细胞的结构和功能,增
强植物的耐旱能力[71-72]。植物体内有两种类型的渗

透调节剂,有机溶质和无机离子,在渗透调节剂中起

着不同的作用,无机离子有钾离子、镁离子、氯化物

和硝酸盐等,它们通过相关的离子和离子通道帮助

离子传输,调节液泡的渗透势以维持膨压;有机溶质

有可溶性糖(SS)、脯氨酸(Pro)、甘氨酸、甜菜碱等,
调节胞质渗透势保护细胞器、蛋白质和质膜的功能。
葡萄糖、果糖、蔗糖和海藻糖等可溶性糖不仅为植物

的生长代谢提供物质和能量,也是植物忍受干旱胁

迫的重要渗透调节物质;植物在面临早期水分亏缺

时,其生长受到抑制而光合作用未降低,这时光合产

物糖类主要向渗透调节方向释放,维持细胞膨压来

维持光合作用,而且在不同植物中SS渗透调节贡

献程度不同[73]。研究表明,刺槐叶中SS含量随着

干旱胁迫的增加呈现先增加后下降的趋势,在轻度

胁迫时大量积累,中度胁迫时达到最大值,重度胁迫

后,SS含量开始大幅度下降[74-75]。而刺槐叶片Pro
 

含量随着干旱胁迫程度的加剧一直呈升高趋势[76],
在轻度干旱胁迫积累不明显,在重度胁迫时积累达

到最高值,以维持叶片和其他组织细胞渗透势[77],
表明可溶性糖的积累早于

 

Pro,对干旱胁迫的敏感

度更大。在渗透调节上,刺槐在干旱胁迫初期SS
起主要作用[78],脯氨酸和甘氨酸-甜菜碱的增加对

渗透势变化的影响很小,但它们的贡献随着干燥周

期变慢和变长而增加,以改变细胞质的渗透势以平

衡液 泡 渗 透 势 的 变 化,保 护 稳 定 蛋 白 质 和 细 胞

膜[79]。研究表明,油松各器官SS含量均显著高于

正常供水组,且非常严重干旱胁迫组可溶性糖含量

与正常供水组相比增加的幅度高于中度和严重干旱

胁迫[80];随着干旱胁迫加剧,Pro含量的增加幅度大

于SS含量,有助于油松叶片的渗透调节,起到抵御

和适应干旱的作用。干旱胁迫能显著增加刺槐和油

松幼苗整株可溶性糖含量,油松可溶性糖含量高于

刺槐,具有更强的渗透调节能力,更能忍耐干旱胁

迫[80]。

2.4 水力结构

“水力学失败”假说认为,当干旱和高温来临时,
为了维持叶片组织的水合作用和光合作用,植物必

须进行水分传输填补因蒸腾而散失的水分,光合器

官的蒸腾速率大于植物根系吸水的速率,造成木质

部上“上拉下拽”的水柱张力增大,水柱产生断裂导

致“气穴化”,空气就会由纹孔进入导管,产生栓塞,
从而阻碍植物体内的水分运输,导致枝条导水率降

低,使植物发生不可逆的干化现象[81-82]。干旱引起

的植株死亡现象中,木质部水力衰竭普遍存在于多

个树木类群中,气孔关闭可将干旱期间的水力衰竭

减至最小,从而导致光合作用C的吸收下降至较低

水平。随着碳水化合物对代谢和防御的持续需求而

促进碳饥饿,同时蒸腾作用的下降未能使植物保持

木质部水张力而低于其空化阈值会进一步导致栓

塞,栓塞引起的水力传导率损失超过临界值时,木质

部系统不再能够保持植物充分的水合作用,并可能

导致植物干燥和死亡[83-84]。研究表明,在被子植物

中,当木质部的水力导度降低80%以上时,通常会

发生这种情况;在黄土高原的半干旱地区,刺槐的土

壤水分长期受到限制,观察到已有枯死现象,可能是

长期或严重干旱下刺槐树空化不可逆的证据[85]。
研究表明,高温干旱胁迫下刺槐的木质部导水率、比
导率呈现显著下降趋势,为了限制水分丧失又通过
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栓塞机制来降低导水率,提升其生存能力,但当导水

率降低一定程度时,水力运输失效影响正常生理活

动,引发刺槐死亡[86]。而在水分充足的条件下,茎
部SS有助于重新填充栓塞的木质部管道,使刺槐

木质部的水力运输在短期内部分恢复[87]。刺槐木

质部解剖结构研究表明,在干旱年份下,刺槐的导管

数量明显增多,导管明显较小,且在环内分散分布,
说明刺槐在干旱条件下会优先考虑水力运输安全性

而非效率,通过实现较低的水力传导性来抵抗栓

塞[88];此外刺槐具有等水性质,当土壤发生干旱时,
立即降低气孔导度,保持最小叶水势以避免木质部

栓塞[89]。裸子植物通过管胞输送水,与被子植物树

木相比,它们具有更高的水力安全裕度,可以防止茎

栓塞,并且具有更高的抗旱能力。油松可以通过减

少单位面积管胞数量和管胞直径来抵御干旱胁迫,
同时木质部的导水率也在下降,油松可能通过这种

方式来实现水力运输有效性和安全性的折衷[90]。
在严重干旱条件下,一些针状褐变发生在大树枝导

电性损失之前,这可能意味着针状水力传导性的损

失先于枝条水力传导性的损失,这在某种程度上揭

示了干旱条件是油松冠层褐变的主要原因[7]。

2.5 非结构性碳水化合物

非结构性碳水化合物(NSC)经常在树木对压力

事件的反应中进行量化,因为它们充当了生长和呼

吸的碳库,并提供了重要的碳在不同环境条件下维

持渗透力和导管运输的渗透功能[91]。研究表明,轻
度至中度干旱胁迫下,各器官的NSC含量随时间而

变化,而随着干旱持续时间的延长,NSC逐渐接近

控制值,这意味着树木激活了生理调节过程,以增加

碳储量并减少碳饥饿的风险[92];但是长期的严重干

旱时为防水分流失可能会严重限制气孔导度,进而

影响叶片光合作用,并导致碳摄取受阻,而植物本身

的呼吸代谢消耗并没有发生很大的变化时,会导致

植物出现负的碳平衡,最终导致林木因缺乏代谢所

需的 NSC而死亡[93]。研究表明,干旱胁迫引起刺

槐叶片光合能力的下降;植物通过降低叶片、枝条和

细根的生长量使叶片维持较高的SS含量;通过降

低叶片中淀粉含量,将有限的碳水化合物分配给茎

干、粗根和细根,以维持这些非光合器官较高 NSC
的含量;表明在干旱胁迫诱导下,刺槐的碳水化合物

从生长转向积累,以适应外部干旱的环境条件[94-95]。
而油松幼苗在干旱胁迫初期,叶片中可溶性糖和淀

粉的合成减少,NSC向细根转移以促进水分吸收;
在胁迫中期,淀粉在油松幼苗各器官中累积以备环

境适宜时供给形态建成所需;胁迫末期,NSC向根

系运输受阻,引起油松根系NSC含量下降,导致根

系生长及吸收功能受限[96]。研究表明刺槐叶片、枝
条、茎干和根系的可溶性糖、淀粉和NSC含量随干

旱胁迫强度的增加而降低[97];而油松叶淀粉和NSC
含量随干旱胁迫强度的增加而增加,枝、干、细根的

先增加后降低。这些说明刺槐NSC对干旱胁迫的

响应没有油松敏感;刺槐维持其NSC相对稳定的时

间尺度没有油松长;刺槐NSC倾向于向干的分布,
油松NSC倾向于向叶和细根的分布,这些可能是刺

槐抗旱性弱于油松的重要机制之一[80]。

3 提高刺槐和油松抗旱的途径

如何提高植物的抗旱性,目前最常用的解决方

案主要是:1)通过研究植物耐旱机理、选育耐旱品种

等手段,
 

培育出能生长于干旱半干旱环境中的耐旱

植物品种;2)通过耕作方式、水肥管理、抗逆锻炼、化
学调控等技术手段,治理和改良种植环境,提高植物

抗旱性;3)研究抗旱分子机制,发掘与抗旱相关的因

素和基因,利用分子生物学等技术手段提高抗旱性。

3.1 选育耐旱品种与抗旱育种

近年来我国选育出‘民刺1号’、‘豫刺1号’、
‘皖槐1号’等抗旱能力较强的刺槐品种[98],其中

“皖槐1号”刺槐具有较强的抗旱性,更适宜在淮北

平原等弱碱性或近中性土壤中生长[99]。研究发现,
持续干旱胁迫下,‘民刺1号’的叶片水分利用率

(WUE)和Pn 高于‘豫刺1号’,其抗干旱能力更

强[100]。四倍体刺槐因其高抗逆性与广泛的立地适

应性等优良特征,具有较大的干旱抗逆性良种选育

潜力。研究表明,相比于传统二倍体刺槐,干旱胁迫

下“速生型四倍体刺槐 K2”和“饲料型四倍体刺槐

K3”能维持相对较高的Pn 和 WUE[31,101];同时2个

四倍体刺槐品种,尤其是饲料型能维持较高的抗氧

化酶活性[102];冯玥[103]研究也表明,四倍体刺槐表

现出了较高的叶片水分利用率和生长量积累,在干

旱条件下具有更为良好的恢复能力;说明四倍体刺

槐更能忍耐干旱逆境,在西北干旱地区及严重干旱

缺水的地区,选用抗旱性强的四倍体刺槐进行更新

发挥其经济效益非常重要。目前关于四倍体刺槐引

种 栽 培 及 组 培 快 繁 技 术 研 究 取 得 大 量 科 研 成

果[104],但存在青贮加工技术不成熟、组培体系不完

善、成本高等问题未广泛使用,有待进一步研究。同

时采用分子生物学技术与育种紧密结合也是推进刺

槐遗传育种创新、优质种质资源开发与大面积推广

利用的关键环节。
因环境条件和种内的遗传变异,不同种源油松

表现为不同的群体类型,在适应性、生产力等方面存

在显著差异[105]。在考察全国油松天然林分布的基
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础上,徐化成等[106]通过种源试验将42个种源划分

7个生态型,即西北型、东北型、西南型、中西型、中
部型、东部型、南部型;不同生态型油松种源的抗旱

性强弱也不同,彭祚登等[107]对7个生态型种源的种

子水分胁迫下的发芽情况研究表明,东部型、东北

型、中部型抗旱性较弱,西北型和南部型抗旱性较

强。狄晓艳等[48]在对水分胁迫下5个种源油松(山
西中条山,山西吕梁山,山西太行山,陕西洛南和陕

西黄陵)光合特性变化研究中发现,山西种源油松抗

旱性强于陕西种源,其中山西太行山油松种源的Pn

和 WUE比较高,在轻度和中等干旱的地方,可以采

用该种源,从而获得最大生物产量和较高的水分利

用效率抗旱能力。王琰等[59]研究发现,辽宁千山种

源的Pn 随着水分胁迫增强逐渐升高,在严重胁迫

与多数种源差异显著;且SOD活性在严重胁迫时达

到最大,表现出强的抗旱能力,可用于严重干旱区造

林[70]。因此,为了更客观地判断不同种源的抗旱

性,需要在各地区建立种源试验地,对更多的量化指

标进行长期、系统的研究,从而更科学地选择适宜的

油松种源,应对更干旱的气候条件。

3.2 应对干旱的栽培调控技术

合理利用整地、灌溉施肥、育苗新技术与化控技

术是提高造林成活率、克服干旱缺水等问题的主要

途径之一。在干旱半干旱黄土高原丘陵沟壑区采用

覆盖和水平阶整地相结合措施,可以增加蓄水量,有
效提高土壤的水分和养分的含量,提高油松和刺槐

造林成活率[108-109]。黄土坡地径流收集及膜下自流

出滴灌溉技术可有效地收集丰雨期地表径流,
 

就地

储存,旱季利用自然高差灌入集水袋,经自流管进行

膜下自流灌溉,可有效地提高刺槐和油松的成活率

及生长量[110]。在干旱的条件下,蒸腾作用会使刺

槐水分大量丢失,
 

引起水分亏缺和脱水的伤害,喷
施叶面积肥可以降低蒸腾速率、控制植物叶片叶水

势的降低,有效增强刺槐的抗旱性[111]。在油松种

植过程中,采用抗旱剂拌种、营养杯种植技术可显著

提 高 油 松 的 抗 旱 性,提 高 油 松 成 活 率 与 高 生

长[112-114]。研究发现,苗木移植前采用保水剂、生根

粉、磷酸二氢钾等化学试剂进行灌根或蘸根处理可

以增强植株的抗旱能力,提高苗木栽植成活率和树

高生长量[115]。西北农林科技大学鼠害治理研究中

心研制的纳米型植物抗逆剂(NPA)和多效抗旱驱

鼠剂(RPA)对油松苗木抗旱均有较好的促进作用,
对苗 木 保 存 率、苗 高、地 径 和 根 长 有 促 进 作

用[116-117]。涂永成等[118]选择保水剂、植物生长调节

剂(GGR)、菌根剂、有机肥等抗旱材料组成8种材

料组合均能使油松的保存率、株高生长量得到明显

的提高,土壤含水量、叶片相对含水量以及叶绿素含

量均有明显的上升,具有一定的抗旱效果。
化控技术在减少干旱对植物的影响中的研究越

来越广泛。研究人员发现,干旱条件下外源NO处

理可以增强刺槐和油松幼苗SOD和POD的活性,
高效清除细胞内的活性氧,显著降低 MDA

 

含量,以
维持细胞膜的完整性,从而增强抗旱性[119-120]。同

时氯化镧处理可以显著提高干旱胁迫条件下刺槐幼

苗的光合速率、抗氧化酶活性,显著降低膜透性和丙

二醛含量,缓解干旱胁迫对刺槐幼苗所造成的伤害,
提高了刺槐幼苗的抗旱性[121]。外源活性氧清除剂

 

(Vc、VE、MT、a-SA)
 

能有效清除干旱条件下油松

幼苗体内产生ROS,提高SOD与CAT的活性,降
低丙二醛(MDA)的含量和膜质过氧化含量,提高油

松的抗旱性[122]。

3.3 基因工程

应用基因工程技术使抗旱调节基因(转录因子、
蛋白酶基因)、抗旱功能蛋白基因(LEA

 

蛋白基因、
甜菜碱合成酶基因、海藻糖合成酶基因等)过表达是

提升植物耐旱性的有效途径之一。干旱胁迫下,转
录因子(TF)与胁迫相关基因启动子区域的顺式作

用元件特异性结合,改变整个基因级联,调控胁迫响

应基因的表达,增强植物的耐旱性[123]。DREB 基

因家族与顺式作用的DRE/CRT序列相互作用,激
活水分胁迫响应和耐受性下游基因的表达,构成水

分胁迫信号网络中的主要枢纽[124]。研究表明,在
刺槐中过表达FpDREB2A,干旱条件下,转基因植

物叶片SS和Pro水平急剧升高,脱落酸和IAA的

植物激素水平较高,抗旱性和存活率明显增强[125]。
而油松在干旱胁迫下转录因子 MYB4、MYB77、

MYB3高表达,以持续响应干旱胁迫;表明大量的

MYB
 

TFs增加了松叶在干旱胁迫下的耐受性[126]。
目前还没有刺槐和油松全基因组序列和基因注释,
基于参考的转录组分析也不可行。因此,从头组装

似乎是研究干旱调控下该物种表达变化的一种很好

的方法。

4 展望

刺槐是我国北方面积最大的落叶林的优势种和

荒山荒地造林的先锋树种[127],油松是我国北方干

旱半干旱地区常用的先锋造林针叶树种[128]。随着

气候干旱问题的日益加剧,它们的耐旱能力受到干

旱时间和干旱严重程度的限制,因此在半干旱地区

重新造林时应谨慎使用这两类树种,根据对水分的

需求选择适当的造林地点[129]。目前有关学者在树

木的形态、生理、细胞、分子水平方面对干旱的响应
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做了大量的研究和探讨,并进行了抗旱品种的筛选

及提高抗旱性等研究,人们对避旱、耐旱等复杂机制

的认识不断加深。但由于研究年限较短、野外条件

多变、控制周期短、研究林分及材料存在差异,相关

理论方法、指标数据难以在生产实践中应用。因此,
今后学者们对造林树种刺槐和油松的研究应可以重

点关注以下几个方面。
完善抗旱鉴定体系。植物的抗旱性与其种类、

形态性状、生理生化及不同品种的基因型等密切相

关,此外还受到干旱强度、干旱时期及干旱持续时间

长短的影响;但目前关于刺槐和油松抗旱性的研究

由于使用的材料不同和侧重点的差异造成抗旱鉴定

体系缺乏整体性,因此需进一步探索总结干旱胁迫

刺槐和油松形态、生理的变化,完善总结两者的抗旱

鉴定体系[130]

深入研究人工林对气候变化的响应及树木衰败

死亡机制,结合植物生理参数构建区域植被模型来

预测干旱。近些年针对干旱驱动相关树木死亡的机

制国际上进行了大量研究,并提出了几种假说,包括

碳饥饿假说和水力学失败假说。目前有研究采用了

水力安全相关性状指标构建模型来预测刺槐人工林

死亡率,但与碳饥饿有关的指标来预测死亡率比较

少[131],而且以往的研究主要集中在叶片水平上的

气体交换和水力学,很少有研究关注全植物碳平衡

和组织间的权衡。因此,有必要进一步在全株水平

上研究碳平衡和水力限制的动态,依据相关指标构

建区域模型。此外较高的温度被认为增加了水力失

效的风险和碳饥饿风险,因此研究干旱和高温相互

作用下的水分性状和碳动态是了解气候变化下干旱

致树木衰败的必要条件[87]。
关注有效的森林经营管理措施研究。研究调查

显示,几乎1/2的刺槐人工林为中等质量,优质林占

总林的比例不到40%。近些年研究表明,造成这一

结果的主要原因是刺槐和油松林分密度的不合理导

致单株生物量降低、竞争激烈,进一步导致深层土壤

逐渐干燥;加上种植品种单一,经营管理不当,引发

树木 长 期 存 活 率 低,群 落 结 构 失 调,人 工 林 退

化[132-133]。一旦它们的水土保持和生态服务功能在

几代之后下降,刺槐和油松人工林就被认为是低效

的。因此开展密度调节、林分配置等森林经营措施

研究,对减轻此类生态问题十分重要[35,134-135]。
探索从分子水平上进行抗旱遗传改良。将现代

遗传学、基因组学、蛋白质组学、代谢组学结合起来,
研究油松和刺槐抗旱性机制,发掘刺槐和油松抗旱

的相关因素和基因,从分子水平提高两者的抗旱性

的脚步将会更全面和深入。
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