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岩溶木本植物对干旱的生理生态适应
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广西植物研究所ꎬ 广西喀斯特植物保育与恢复生态学重点实验室ꎬ 桂林 ５４１００６ )

摘　 要: 受全球气候变暖和季风气候影响ꎬ西南岩溶区年降水量及其在季节间的分配发生明显变化ꎬ无雨期
频率和持续时间增加ꎬ且基岩风化严重ꎬ基质储水能力差ꎬ致使岩溶木本植物面临的季节性和地质性干旱加
剧ꎮ 该文通过参考相关文献分析结构性状和生理调节探讨岩溶木本植物如何适应地质性和季节性干旱ꎮ 结
果表明岩溶木本植物应对干旱的策略与其他干旱、半干旱区的植物大体一致ꎬ主要有抗旱和避旱两种策略:抗
旱性植物一般具有比叶面积小、叶肉多汁、储水组织发达、细胞液浓度高等适应干旱的特征ꎬ可通过增加木材
密度、增强木质部导管的抗栓塞性和提高水分利用效率以适应干旱ꎻ避旱植物则可通过小而密的气孔和叶脉、
发达的表皮毛、栅栏组织和维管束鞘等结构特征减少水分丧失ꎬ并可通过落叶、深根吸收深层水源和脱落酸
(ＡＢＡ)介导提早关闭气孔以适应干旱ꎮ 虽然关于岩溶植物形态结构和生理调节对干旱适应机制的研究取得
了一定进展ꎬ但仍然存在一些亟待解决的问题ꎬ例如:深入研究岩溶地区基岩水分状况及其对植物的贡献ꎻ加
强岩溶木本植物根系结构和生物量分配、树木构型及根际微生物与木本植物干旱适应的协同关系研究ꎻ同时
探索如何将岩溶植物生态适应研究成果应用于生产实践中ꎬ科学指导石漠化治理与生态修复ꎮ
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　 　 水是植物赖以生存的必要条件ꎬ也是植物生命
活动中最活跃的成分之一ꎬ对植物生长、发育和分
布具有显著影响ꎬ尤其在干旱、半干旱地区和土壤
浅薄的喀斯特地区ꎬ水是限制植物生长和分布的最
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ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 谭凤森等ꎬ２０１９)ꎮ 随着全球气温上
升ꎬ许多地区的年降水量及其在季节间的分配发生
明显改变ꎬ极端干旱发生的频率显著增加、持续时
间更长ꎬ岩溶区季节性和地质性缺水有加剧趋势ꎬ
引发大规模树木死亡的可能性更大ꎬ对现有岩溶植
被的科学管护、可持续经营及石漠化区植被修复提
出了挑战(Ｒｅｉｃｈｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ａｎｄｅｒｅｇｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎬ２０２０ꎻ Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

岩溶区是同沙漠边缘一样的脆弱生境ꎬ是世
界上最主要的生态脆弱区之一ꎮ 全球岩溶分布面
积达２ ２００万 ｋｍ２ꎬ中国岩溶分布面积为 ３４４ 万
ｋｍ２ꎬ约占国土面积的 １ / ３ꎮ 我国是世界上岩溶分
布面积最大的国家ꎬ以面积大、发育充分、形态多
样、保存完好ꎬ成为“世界岩溶的立典之地”ꎬ其中ꎬ
以西南岩溶区分布面积最大ꎬ主要分布在以云贵
高原为中心的贵州、云南、广西和重庆等地(陈洪
松等ꎬ２００４ꎻ袁道先ꎬ２０１４)ꎮ

西南岩溶区虽然降水充沛ꎬ但因季节分配极
为不均ꎬ时常出现季节性干旱ꎬ且其地表地下二元
结构ꎬ地表水大量渗漏ꎬ地下水深埋ꎬ土层浅薄且
分布不连续ꎬ土壤总量少ꎬ储水能力低ꎬ岩溶干旱
严重ꎬ所以ꎬ水分亏缺是该地区植被生长分布及恢
复重建的主要限制因子ꎮ 经过长期进化和自然选
择ꎬ岩溶木本植物形成复杂的结构和生理调节系
统以适应其所处生境ꎬ理解岩溶木本植物干旱适
应机制对植被恢复重建和现有植被科学管护具有
重要意义ꎮ 本文通过参考相关文献分析岩溶植物
根系、木质部、叶片等功能性状和气孔开合、渗透
势调节、抗氧化防御等生理调节探讨岩溶植物适
应地质性和季节性干旱的机理ꎬ并总结分析亟待

解决的问题及研究前景ꎬ为进一步研究岩溶植物
的抗旱机理提供参考ꎮ

１　 西南岩溶区季节性与地质性
干旱特征

西南岩溶区受热带、亚热带季风气候影响ꎬ年
降雨量可达１ １００ ~ ２ ０００ｍｍꎬ但季节分配极为不
均ꎬ春夏季多雨潮湿ꎬ秋冬季少雨干旱ꎬ加上全球
气候变暖ꎬ年降水量及其在季节间的分配发生明
显变化ꎬ极端干旱发生的频率显著增加ꎬ时常出现
季节性干旱ꎮ

地质性干旱是岩溶区另一显著特征ꎬ是指在
湿润气候条件下ꎬ水资源总量充沛的岩溶地区出
现的一种特殊干旱现象ꎬ与碳酸盐岩岩性密切相
关ꎮ 碳酸盐岩风化形成的石灰土ꎬ其理化性质有
别于地带性土壤ꎬ表现为富钙、偏碱、质地偏粘ꎬ营
养元素供给速率慢且不平衡ꎬ土壤养分含量高但
易流失ꎮ 岩溶山区土壤与母岩之间界面明显ꎬ缺
乏过渡层ꎬ结合力差ꎬ水土流失ꎬ且碳酸盐岩风化
成土 作 用 缓 慢ꎬ 致 使 这 些 地 区 土 层 非 常 瘠 薄
(Ｌｅｇｒａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９７３ꎻ袁道先ꎬ２０１４)ꎮ 西南岩溶
地区年降水量在１ １００ ｍｍ 以上ꎬ叠加高温和碳酸
盐岩的可溶性ꎬ地下河发育强烈ꎬ地表有较多溶
洞、溶洼、溶沟、溶隙、漏斗和落水洞天窗等ꎬ水文
地质结构表现为地表地下双重空间结构(图 １)
(杨振华等ꎬ２０１９)ꎮ 另外ꎬ其土层浅薄ꎬ岩石裸露
率高ꎬ致使雨水很快渗漏到地下ꎬ浅薄土层贮存的
土壤水蒸发迅速ꎬ最终导致其在多雨的湿润季节ꎬ
也频繁遭受地质性干旱ꎮ

２　 岩溶植物结构对干旱的适应

作为一个有机体ꎬ 植物会根据所处生境条件
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图 １　 西南喀斯特坡地产流与入渗过程(杨振华等ꎬ２０１９)
Ｆｉｇ. １　 Ｋａｒｓｔ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｌｏｐｅ ｌａｎｄ ｆｌｏｗ ａｎｄ ｉｎｆｉｌｔｒａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)

权衡各方面需求构建各器官结构以适应不断变化
的环境ꎬ从而增加其存活率(Ｄｅｌｚｏｎꎬ ２０１５)ꎮ 在季
节性和地质性缺水易发的岩溶生态系统中ꎬ植物
常通过调整根系、叶片和木质部等结构应对干旱ꎬ
且各部位结构和功能往往存在着协同或权衡的
关系ꎮ
２.１ 植物根系结构对干旱的适应

岩溶区时常出现季节性和地质性干旱ꎬ但该
区域依然能发育形成物种丰富、结构完整、层次复
杂的植物群落的一个重要原因是不同树种能够占
据不同的水文生态位( Ｓｃｈｗｉｎｎｉｎｇꎬ ２０１３ꎻ Ｄｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ黄甫昭等ꎬ２０１９)ꎮ 根系是植物吸收水
分和养分的重要器官ꎬ由于植物根系的趋水性ꎬ深
根是植物在缺水生态系统或季节性干旱环境中的
一个重要特征ꎮ 在干旱地区ꎬ木本植物大多拥有
垂直根系ꎬ其长可达地上部分的 １０ 倍ꎮ 植物根系
越发达ꎬ从深层土壤吸收的水分和养分越多ꎬ就越
能适应干旱和贫瘠环境(任伟等ꎬ２０２０)ꎮ 在喀斯
特山地ꎬ可观察到很多植物的根系沿岩隙或湿润
的岩壁下延达数十米深ꎮ 对亚热带 ８１ 个岩溶洞
穴植物根系的 ＤＮＡ 测序表明ꎬ根系样品分属 １２ 种
植物ꎬ根系下扎深度大于 １０ ｍ 的树种有 ７ 个ꎬ有
两种 植 物 根 系 下 扎 深 度 达 ２９ ｍ ( 黄 玉 清 等ꎬ

２０１８)ꎮ 当上层土壤水分有效性降低时ꎬ深根植物
会增加对深层土壤 /基岩水或地下水的利用ꎬ维持
蒸腾和光合作用 (Ｗｅｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｎｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ

植物水分来源与根系分布密切相关ꎬ有根系
分布的基质层不一定是植物水分来源区ꎬ但无根
系分布的基质层绝不能成为水分来源地ꎮ 浅根系
植物主要利用来自最近降水的浅层土壤水ꎬ而深
根系植物则可同时利用不同深度的水源ꎬ且能依
靠储存在岩石裂缝或裂隙中的水分抵御干旱(陈
洪松等ꎬ２０１３)ꎮ 研究南亚热带大块孤立出露基岩
上同一群落内不同树种水分来源时发现ꎬ胸径较
大的乔木菜豆树(Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｓｉｎｉｃａ)和圆叶乌桕
(Ｔｒｉａｄｉｃａｒ ｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ)等利用较深层的水源(基岩
水或 地 下 水)ꎬ 而 胸 径 较 小 的 灌 木 黄 荆 ( Ｖｉｔｅｘ
ｎｅｇｕｎｄｏ)、红背山麻杆(Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ)和石岩
枫(Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｒｅｐａｎｄｕｓ)等则利用较浅的土壤 /表层
岩溶水源(Ｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 根据地上和地下生
物量之间的异速生长关系ꎬ根系大小和深度通常
随植株的生长而增加ꎮ 岩溶生态系统中ꎬ根系扎
入岩溶包气带获取基岩水或地下水是一个缓慢的
过程ꎬ这个过程随植株大小和年龄的增加而增加
(Ｓｃｈｅｎｋꎬ ２００２ꎻ Ｐｈｉｌｌｉｐｓꎬ ２０１８)ꎬ最终表现为大树
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根系多且深ꎬ可利用深层水源ꎻ小树根系浅而少ꎬ
只能利用表层水源ꎬ通过不同的根系结构占据不
同的水文生态位ꎮ

多项研究表明ꎬ深根植物能利用深层水分为
其生长于干旱易发生态系统提供了潜在的竞争优
势( Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ ＭｃＤｏｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎮ
Ｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ.(２０２１)研究亚热带岩溶次生群落发现ꎬ
黄荆、红背山麻杆、火棘(Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ)和
石岩枫等浅根植物在持续几个月的干旱中植株会
落叶甚至死亡ꎬ而与其共存的深根植物菜豆树、圆
叶乌桕和粗柄槭(Ａｃｅｒ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ)等却不会落叶和
死亡ꎮ 在意大利和美国得克萨斯州喀斯特地区进
行的研究也表明浅根树种因干旱导致的树冠落叶
和死亡率更高 ( Ｊｏｈｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｃｒｏｕｃｈｅｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 可见ꎬ在时常面临季节性干旱的生态
系统中ꎬ根系深扎是植物应对干旱的一个关键的
功能特征ꎮ 与深根系植物通过利用岩石裂隙水或
深层水分抗旱不同ꎬ浅根系植物一般可通过提高
水分利用效率和发展高密度浅层根系提高对浅层
水分的吸收效率ꎬ还可通过降低叶片气孔导度和
提前落叶以适应干旱( Ｓｃｈｗｉｎｎｉｎｇꎬ ２０１０ꎻ陈洪松
等ꎬ２０１３ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ

此外ꎬ还有研究表明ꎬ植物蒸腾和地面蒸发减
弱或停止的旱季ꎬ深根植物可从深层湿润土层中
吸收水分ꎬ再由侧根释放到表层较干燥的土层中ꎻ
当上层土壤湿润而底层土壤干燥时ꎬ水分会沿着
根系由上层土壤向深层流动(Ｄａｗｓｏｎꎬ １９９３ꎻ Ｆａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 可见同一群落中ꎬ
植物根系结构和分布差异对水分吸收和再分配具
有重要作用ꎬ且存在一种非常契合的互利共存机
制ꎬ从而维持自然生态系统中物种多样性和群落
稳定性ꎮ
２.２ 木质部结构对干旱的适应

植物木质部主要由导管、薄壁组织和纤维组
成ꎬ导管可纵向输送水分和营养物质ꎬ薄壁组织主
要有储存水分、非结构性碳水化合物和其他营养
素以及防御病原体的作用ꎬ而纤维具有机械支撑
作用(Ｐｌａｖｃｏｖá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｓｃｈｅｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
木质部性状是植物水分运输、物质存储、机械支持
的关键功能性状ꎮ 岩溶常绿植物通常采取保守的
“高安全性”水分利用策略ꎬ具有较大的木材密度
和较小的导管ꎬ水分传导速率和光合作用速率相
对落叶树种较低ꎬ但有更强的维持膨压、抵抗气穴
化栓塞能力和更高的水分利用效率ꎬ能够在缺水
环境下维持水分运输ꎬ从而维持叶片和枝条的生
理功能(Ｍａｈｅｒａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ谭凤森等ꎬ２０１９ꎻＴａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻＤｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 岩溶落叶植物则
倾向于采用冒险的“高效率”水分利用策略ꎬ具有

小的木材密度和较大的木质部导管ꎬ因而具有较
高的导水率和光合作用能力ꎬ通过雨季快速生长
补偿旱季碳物质的损失ꎮ 落叶植物的叶片膨压丧
失点较高ꎬ对干旱更为敏感ꎬ当面临一定的水分胁
迫时ꎬ木质部更易发生气穴化栓塞ꎬ气孔关闭也较
早ꎻ当干旱进一步加重时ꎬ则通过落叶降低蒸腾以
减少水分的丧失ꎬ从而维持水分输送安全(Ｃｈｏａｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｊｏｈｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
半落叶植物的水分利用策略介于常绿和落叶植物
之间ꎮ 与落叶物种相比ꎬ半落叶植物木质部导管
较小ꎬ对栓塞的抵抗力相对更强ꎬ但由于干旱期
间ꎬ部分叶片继续进行光合碳合成ꎬ蒸腾耗水使植
物体内水势更负ꎬ更易导致不可逆的木质部栓塞ꎬ
最终导致植株枯死ꎮ 与常绿植物相比ꎬ半落叶植
物的木质部导管更大ꎬ极端干旱条件下更容易栓
塞ꎮ 因此ꎬ半落叶植物的干旱耐受策略在中度干
旱时会显示兼顾水力安全和碳合成的优势ꎬ但在
极端干旱时ꎬ其较长的生长期增加了水分输送风
险(Ｋｕｋｏｗｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ. ( ２０２１)在
研究云南元江干热河谷稀树草原植被时观察到同
一干旱事件中半落叶树种的枝条死亡率和枯梢率
更高ꎬ也证实了干旱胁迫时半落叶植物水力安全
风险更高ꎮ

同时ꎬ有些岩溶植物如薄叶羊蹄甲(Ｂａｕｈｉｎｉａ
ｔｅｎｕｉｆｌｏｒａ)和囊托羊蹄甲(Ｂ. ｔｏｕｒａｎｅｎｓｉｓ)的木质部
导管具有独特的“二元性”ꎬ即同时具有粗大的导
管( >４００ μｍ)和众多细小导管( <３０ μｍ)ꎬ可以兼
顾“高安全性”和“高效率”(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 另
外ꎬ相比同区域的非岩溶森林ꎬ很多岩溶优势植物
的木质部具有丰富的薄壁细胞ꎬ具有储存水分和
碳水化合物的功能ꎬ在防止栓塞扩散以及栓塞修
复方面具有重要作用(Ｍｏｒｒｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在干
旱条件下ꎬ薄壁组织较多的树种更多地依赖木质
部薄壁组织促进栓塞体修复ꎬ而不是完全依靠其
较强的抗栓塞性ꎬ植物木质部存在储藏能力和抗
栓塞性的权衡 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｐｒａｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｋｉｏｒａｐｏｓｔｏｌｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

由此可见ꎬ岩溶植物木质部结构分化在适应
干旱中具有重要作用ꎮ 岩溶常绿植物通常拥有较
大的木材密度和较小的导管ꎬ增强木质部抗栓塞
能力ꎬ采用“高安全性”水分利用策略ꎬ落叶物种则
倾向采用“高效率”水分利用策略ꎬ木质藤本植物
则采用“高安全性”和“高效率”兼顾的水分利用
策略ꎮ
２.３ 叶片结构对干旱的适应

叶片是植物较敏感和脆弱的部分ꎬ为了适应
干旱的环境ꎬ旱生植物的叶子通常朝着降低蒸腾
和增加贮藏水分两个方面发展ꎮ 岩溶植物为适应
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所处生境ꎬ叶片常常厚而小ꎬ同时具有较厚的蜡质
层和角质层ꎬ栅栏组织发达ꎬ排列紧密ꎬ比叶面积
较小(Ｃａｏꎬ ２０１４ꎻ Ｇｅｅｋｉｙａｎａｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎻ同时
叶肉多汁ꎬ储水组织发达ꎬ细胞液浓度高ꎬ保水力
强(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎻ此外ꎬ岩溶植物叶片、枝
条上常覆盖有较厚的柔毛ꎬ以减少蒸腾失水ꎬ而且
叶片被毛还可以增加对小降雨量和冷凝水的利用
(Ｌóｐｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ谭凤森等ꎬ２０１９)ꎮ Ｆｕ ｅｔ ａｌ.
(２０１９)在比较中国西南岩溶和非岩溶植物叶片功
能性状时发现ꎬ岩溶植物的叶片氮磷含量、近轴表
皮厚度、远轴表皮厚度、气孔密度及叶片水分利用
效率显著高于邻近区域的非岩溶植物ꎬ在水分利
用结构和生理上更为保守ꎮ 同时岩溶植物的叶脉
密度大、导管长、抗栓塞性强ꎬ能快速地将水分输
送至叶片的各个部位ꎬ保证水分供应安全性ꎬ提高
光合速率(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 由此可见ꎬ叶片结
构在岩溶植物适应季节性缺水中具有重要作用ꎬ
在长期的季节性缺水生境下ꎬ岩溶植物叶片往往
利用小而密的气孔和叶脉、发达的表皮毛、栅栏组
织和维管束鞘等结构特征来减少水分丧失ꎬ从而
适应季节性和地质性干旱ꎮ

３　 岩溶植物适应干旱的生理调节

植物为适应干旱ꎬ除了形成独特的形态结构
以外ꎬ还可通过一系列的生理调控来适应ꎬ如气孔
调节、渗透势调节、抗氧化防御和内源激素调
节等ꎮ
３.１ 气孔调节与干旱适应

气孔调节是植物适应所处生境水分条件的重
要途径之一ꎮ 叶片膨压丧失点水势与气孔关闭时
的水势密切相关ꎬ是植物水力学中非常关键的性
状ꎬ与叶片的渗透调节能力和耐旱性有紧密联系
(Ｂａｒｔｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｍａｒéｃｈａｕｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 研
究发现植物在失水过程中ꎬ叶片细胞膨压的丧失
会引起气孔关闭ꎬ而气孔在木质部水势降低至发
生气穴化阈值之前便会关闭ꎬ从而减缓植物木质
部水 势 的 下 降 速 率ꎬ 避 免 木 质 部 气 穴 化 栓 塞
(Ｎｉｃｏｌａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 杭红涛
等ꎬ２０１９)ꎮ 北热带岩溶木本植物的叶片膨压丧失
点较低ꎬ大部分物种并不会通过提前关闭气孔以
防止水势的降低ꎬ同时还保持较高光合速率ꎬ说明
岩溶木本植物还具有其他有效的水力安全策略
(Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ谭凤森等ꎬ２０１９)ꎮ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.
(２０２１)研究发现ꎬ中国西南岩溶森林绝大多数树
种枝条的 Ｐ５０(丧失 ５０％导水率时的木质部水势)
要小于树叶 Ｐ５０ꎬ且树叶的木质部导管先于树枝栓
塞ꎬ可减少水分继续损耗ꎬ避免枝条木质部栓塞受

损ꎮ 在干旱生境中保护树枝比保护树叶更加重要
(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ通过叶片栓塞保护枝条水分运
输安全ꎬ具有“舍车保帅”的作用ꎬ这可能是岩溶植
物没有过早关闭气孔又能应对干旱的调节机制
之一ꎮ
３.２ 渗透势调节与干旱适应

渗透势调节是植物应对干旱的另一有效途
径ꎮ 在干旱生境下ꎬ为防止过度失水ꎬ植物会积累
大量的无机和有机渗透调节剂来降低细胞的渗透
势ꎬ增强细胞持水能力ꎬ改善植株水分状况ꎬ从而
提高植物的适应性( Ｌｕｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ代英超等ꎬ
２０１５ꎻＮｏｈｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 岩溶植物叶片可溶性
糖等渗透调节剂的积累在叶片膨压维持中具有重
要作用ꎮ 对亚热带岩溶常见植物青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｕｃａ)、圆叶乌桕、火棘和小果蔷薇(Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓａ)
的研究发现ꎬ随着干旱加剧ꎬ这些植物通过积累脯
氨酸、可溶性糖等有机渗透调节剂调控质膜渗透
势ꎬ维护酶和细胞膜稳定ꎬ减少水分胁迫对细胞的
伤害ꎻ同时累积钠、钾等无机离子调节液泡渗透
势ꎬ维持细胞膨压 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ张中峰等ꎬ
２０１２ꎻ刘珊等ꎬ２０１６)ꎮ Ｇｅｅｋｉｙａｎａｇｅ ｅｔ ａｌ.(２０１８)在
研究喀斯特季节性雨林不同生境优势树种叶片功
能性状时发现ꎬ干旱山顶优势树种叶片积累的可
溶性糖含量是低海拔湿润生境优势树种的四倍ꎮ
欧芷阳等(２０１８)对北热带喀斯特季节性雨林建群
种蚬木(Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ)的研究发现ꎬ蚬
木在重度干旱胁迫下通过累积丙二醛和脯氨酸以
适应干旱胁迫ꎮ

由此可见ꎬ地质性或季节性缺水时ꎬ岩溶植物
可通过在体内积累各种渗透调节物质以调控质膜
渗透势ꎬ维护酶和细胞膜的稳定ꎬ减少干旱对细胞
的伤害ꎬ从而维持植物个体的存活和生长ꎮ
３.３ 抗氧化防御与干旱适应

抗氧化防御也是植物适应干旱的另一重要途
径ꎮ 植物有氧代谢过程会产生活性氧ꎬ正常条件
下ꎬ活性氧可以维持动态平衡状态ꎬ但干旱胁迫会
扰乱细胞的自我调节ꎬ导致活性氧在细胞中过量
累积ꎬ破坏膜质、叶绿体结构ꎬ损伤蛋白质、核酸等
生物大分子ꎬ引起植物代谢紊乱ꎬ最终导致植株死
亡(Ｌü ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 经过长期进化ꎬ植物细胞形
成了一套复杂的抗氧化防御系统以维持细胞内活
性氧的稳态平衡ꎮ 抗氧化物质主要包括抗氧化酶
和抗氧化剂两类ꎬ超氧化物歧化酶( ＳＯＤ)、过氧化
物酶(ＰＯＤ)和过氧化氢酶(ＣＡＴ)等是植物细胞的
主要抗氧化酶( Ｇｉｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ任伟等ꎬ２０２０)ꎮ
植物体内抗氧化酶及其活性越高ꎬ其抗旱能力就
越强(Ｆｒａｚｅｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ刘锦春等ꎬ２０１１)ꎮ 岩溶
区不同演替阶段代表性植物蚬木、构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
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ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)和火棘等在适度干旱条件下依靠增加体
内 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 的含量或活性应对干旱(井瑾
等ꎬ２０１７ꎻ欧芷阳等ꎬ２０１８)ꎮ 干旱条件下ꎬ植物膜
脂过氧化水平和丙二醛含量升高ꎬ会影响到细胞
的正常代谢ꎬ岩溶植物可通过增强保护酶活性等
抗氧化防御以清除活性氧自由基ꎬ降低膜脂过氧
化程度ꎬ避免干旱对其造成伤害ꎬ从而增强其抗
旱性ꎮ
３.４ 碳酸酐酶活性与干旱适应

碳酸酐酶( ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅꎬ ＣＡ)广泛存在
于植物及单细胞绿藻中ꎬ可催化 ＣＯ２ ＋ Ｈ２ Ｏ↔
ＨＣＯ３

－＋Ｈ＋双向反应ꎬ加速无机碳向羧化酶活性部
位扩散ꎬ提高 ＣＯ２固定效率(李强等ꎬ２０１１)ꎮ 植物
叶片中碳酸酐酶( ＣＡ)除了能增强 ＣＯ２ 固定能力
外ꎬ其活性对植物适应干旱亦有积极意义(罗绪强
等ꎬ２０１２)ꎮ 为应对岩溶生境的季节性和地质性干
旱ꎬ岩溶植物通常通过关闭气孔或者减小气孔导
度来应对ꎬ这一生理行为在减少蒸腾防止叶片水
分进一步丧失的同时也会减少叶片对大气 ＣＯ２的
吸收ꎬ影响植物的 ＣＯ２ 同化能力ꎮ 为应对干旱引
起的碳源减少ꎬ岩溶植物可通过碳酸酐酶高效利
用碳酸氢根离子作为碳源ꎮ 在遭受干旱时ꎬ岩溶
植物的叶片碳酸酐酶活力升高ꎬ通过将细胞内的
碳酸氢根离子转化成水和 ＣＯ２ꎬ应对干旱引起的
ＣＯ２不足(吴沿友ꎬ２０１１)ꎮ 岩溶植物通过碳酸酐酶
利用岩溶环境中丰富的碳酸氢根离子合成水和
ＣＯ２以补充干旱引起的叶片水分不足和胞间 ＣＯ２

减少ꎬ在提高植物水力安全的同时维持光合产物
的合成ꎬ提高岩溶植物的干旱适应性ꎬ这是岩溶植
物最为特别的干旱适应策略ꎮ
３.５ 脱落酸(ＡＢＡ)调节与干旱适应

在水分缺乏条件下ꎬ气孔开合、渗透势调节、
抗氧化防御和碳酸酐酶活性是植物应对干旱的主
要生理途径ꎬ它们通常作为一个有机系统协同应
对干旱ꎬ而这种协同主要由脱落酸( ＡＢＡ) 介导ꎮ
ＡＢＡ 是植物体内一种重要的植物激素ꎬ可以调节
逆境反应、代谢变化、基因表达、种子休眠、幼苗生
长和植物蒸腾等 ( Ｆｕｊｉｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 干旱会诱导大量 ＡＢＡ 产生ꎬ一方面ꎬ产生
的 ＡＢＡ 可使保卫细胞胞质 Ｃａ２＋浓度升高ꎬ抑制质
膜上的 Ｈ＋ 泵ꎬ使质膜上的 Ｈ＋ ￣ＡＴＰ 酶(质膜上的
Ｈ＋ ￣ＡＴＰ 酶是 Ｈ＋和 Ｋ＋的转运体)活性降低ꎬ从而抑
制 Ｈ＋外流和 Ｋ＋内流并关闭叶片气孔ꎬ进而降低植
物的光合作用和蒸腾能力ꎬ最终保证植物的水力
安全(Ｓｕｋｈｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 另一方面ꎬＡＢＡ 产生
后ꎬ保卫细胞胞浆 ｐＨ 升高ꎬＫ＋外流的通道被激活ꎬ
保卫细胞中的 Ｋ＋流出ꎬ导致细胞脱水和气孔关闭
(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 可见ꎬ植物激

素ꎬ尤其是 ＡＢＡ 通过复杂的调节机制在诱发植物
一系列干旱适应机制中具有不可替代的作用ꎮ

４　 总结与展望

植物作为生态系统的初级生产者ꎬ其生产力
关乎整个生态系统的物质和能量供给ꎮ 在当前全
球气候变暖、极端天气增加、高温干旱频发的形势
下ꎬ水资源短缺仍是未来全球面临的主要问题ꎬ因
此ꎬ有关植物适应干旱的研究将会持续成为植物
科学的前沿研究领域之一ꎮ

近年来ꎬ许多学者从形态结构和生理调节等
方面对岩溶木本植物干旱适应性进行了研究ꎮ 结
果表明ꎬ岩溶木本植物应对干旱主要有抗旱和避
旱两种策略:抗旱性植物一般具有比叶面积小、叶
肉多汁、储水组织发达、细胞液浓度高等适应干旱
的特征ꎬ同时通过增加木材密度ꎬ增强木质部导管
抗栓塞性和提高水分利用效率以适应干旱ꎻ避旱
植物则通过发育小而密的气孔和叶脉、发达的表
皮毛、栅栏组织和维管束鞘等结构特征以减少水
分丧失ꎬ并通过落叶、深根吸收深层水源和 ＡＢＡ 介
导提早关闭气孔以适应干旱ꎮ 虽然对岩溶木本植
物适应干旱的认识不断深入ꎬ但由于地质背景的
特殊性、地形地貌的复杂性和生境的高度异质性ꎬ
岩溶山区水分运移和赋存过程十分复杂ꎬ加上技
术手段的限制ꎬ当前研究还存在一些问题ꎬ例如:
难以明确岩溶地区基岩水分状况及其对植物的贡
献、岩溶异质性生境不同植物的干旱适应策略、岩
溶木本植物根系结构及其对干旱适应的意义以及
根际微生物在岩溶植物水分获取中的作用等ꎮ 因
此ꎬ提出以下建议:

(１)深入研究岩溶地区基岩水分状况及其对
植物的贡献ꎮ 一直以来ꎬ对岩溶地区水分状况的
认识是岩溶基岩缝隙管道丰富ꎬ降水迅速从地下
管道流失然后补给地下水ꎬ所以ꎬ岩溶区的主要水
源是土壤水和地下水ꎮ 虽然有研究表明植物可利
用岩石缝隙和基岩水分(Ｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ陈洪松
等ꎬ２０１３ꎻＲｅｍｐｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ
但其 并 不 被 认 为 是 一 个 重 要 的 水 库ꎮ 最 近ꎬ
ＭｃＣｏｒｍｉｃｋ ｅｔ ａｌ. ( ２０２１) 对植物水分来源研究表
明ꎬ木本植物通常会获取大量储存在基岩中的水
分用于蒸腾作用ꎬ美国加州地区植物对基岩水的
利用超过年均降水量的 ２５％以上ꎬ利用基岩水补
充蒸腾的植物的生物量占整个区域地上生物量的
５０％以上ꎮ 但截止目前ꎬ岩溶区基岩水分状况及
其对植物的贡献所知甚少ꎬ岩溶地区植物是否受
到地质性干旱限制也存在争议ꎮ 因此ꎬ需要加强
对岩溶地区基岩水的评估ꎬ可进一步理解岩溶植
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物的水分来源及其适应策略ꎬ同时对岩溶地区水
资源管理和开发具有重要意义ꎮ

(２)加强岩溶木本植物根系结构和生物量分
配研究ꎮ 光合产物分配是植物适应各种环境的主
要策略之一ꎬ根冠比是植物适应干旱的重要评估
指标之一( Ｊｏｓｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｆｏｘｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
水分不足和养分缺乏会促使光合产物向根生长的
相对分配ꎬ最终导致植物具有更高的根冠比和更
强的水分和矿物质吸收能力 ( Ｋｏｚｌｏｗｓｋｉꎬ ２００２ꎻ
Ｓｅｌｅｉｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 岩溶地区水分、养分相对
缺乏ꎬ植物是否将更多的光合产物用于根系生长ꎬ
是理解岩溶植物干旱适应的关键科学问题之一ꎮ
但岩溶植物根系大部分穿插于岩石缝隙ꎬ传统的
开挖土壤剖面和微根管观测法很难在岩溶地区使
用ꎬ限制了对岩溶地区植物根系结构和地下生物
量的研究ꎮ 今后可通过岩溶生境模拟装置开展相
关控制实验ꎬ加强岩溶木本植物的光合产物分配
策略研究ꎬ并探索通过穿透射线成像 (肖爽等ꎬ
２０２０ꎻＬｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)等原位根系观测识别技
术对岩溶植物根系结构及其生物量进行研究ꎬ不
但能深入理解岩溶植物如何通过调整根系结构来
适应干旱ꎬ而且对准确评估岩溶植被碳汇功能具
有重要意义ꎮ

(３)开展岩溶木本植物树木构型与干旱适应
关系研究ꎮ 现有研究从根系、树干和叶片结构等
方面探讨了岩溶木本植物对干旱的适应机制ꎬ而
树木构型作为植物最直观的结构却少有人研究其
在植物水分获取和干旱适应方面的功能ꎮ 半干旱
区研究表明植物为应对干旱ꎬ通常形成“大冠幅ꎬ
小树高”的树木构型(Ｄａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ半干旱区
灌木通过冠层汇集形成的树干茎流聚集到根部土
壤的水分是当地降雨量的 １１ ~ ２２１ 倍ꎬ植物在干旱
季可使用这些聚集的水分ꎬ表明冠层汇集聚水是
灌木对干旱环境的一种主动适应形式和高效用水
策略(李小雁ꎬ２０１１)ꎮ 在岩溶峰丛区ꎬ时常能观察
到从洼地到山脊(海拔高差 １００ ~ ３００ ｍ)ꎬ植被迅
速从高大乔木变成矮小灌木ꎬ是为由岩溶木本植
物应对干旱的策略调控值得探究ꎮ

(４)开展岩溶环境下根际微生物与木本植物
协同关系研究ꎮ 大量研究表明ꎬ在土壤 －植物
根系－微生物互作体系中ꎬ根系中的细菌能通过产
生植物生长调节因子或调节植物的激素水平促进
植物根系发育及伸长ꎬ促进植物产生抗氧化物和
活性 氧 清 除 剂 等ꎬ 从 而 提 升 植 物 的 耐 旱 水 平
(Ｌａｋｓｈｍａｎａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 庞志强等ꎬ２０２０)ꎻ菌根
真菌则通过其菌丝网络帮助宿主植物吸收水分、
养分ꎬ还能调控宿主植物的水通道蛋白、干旱相关
基因ꎬ促 进 植 物 在 干 旱 胁 迫 下 的 代 谢 和 生 长

(Ｍｉｒａｎｓａｒｉꎬ ２０１４ꎻ 张 中 峰 等ꎬ ２０１８ꎻ 袁 志 林 等
２０１９)ꎮ 岩溶生境干旱频发ꎬ养分相对缺乏ꎬ植物
与微生物如何协同应对生境变化ꎬ可能是理解植
物适应干旱的有效途径之一ꎮ

(５)科学研究的最终目是指导生产实践ꎬ如何
把岩溶植物对干旱的适应研究成果应用于生产ꎬ
也是值得重视的问题ꎮ 例如:基于岩溶木本植物
干旱适应性状构建抗旱植物筛选模型ꎬ为岩溶抗
旱植物筛选提供支撑ꎻ筛选能提高岩溶植物水分
吸收能力的微生物ꎬ研发菌根化育苗技术ꎬ增强种
苗适应岩溶干旱的能力、提高造林成活率ꎻ科学评
估石漠化山地植被修复的生态需水量ꎻ基于岩溶
木本植物水文生态位分化研究ꎬ为植被恢复和复
合农林经营的物种配置提供理论依据ꎮ

中国西南岩溶区已知分布有维管束植物７ ０００
余种ꎬ植物资源丰富且特有性强ꎬ岩溶生境多样化
孕育了植物多样化的表型ꎬ为研究木本植物适应
特殊生境的结构、生理及其遗传学基础提供了丰
富的资源ꎮ 因此ꎬ随着技术手段的不断发展、岩溶
生态系统研究方法论的逐渐完善ꎬ植物对岩溶地
质性和季节性干旱的适应性研究将取得大量创新
性的成果ꎬ也将有利于岩溶区的生态修复与生态
系统管理ꎮ
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