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摘 要 该文综述了干旱对陆地生态系统生产力的影响，分析了其影响机制，并总结了植被对干旱的响应与适应

及其机理机制。干旱通过抑制光合作用来降低陆地生态系统总初级生产力，干旱还可以降低生态系统的自养呼吸

和异养呼吸。同时干旱还可以通过影响其它干扰形式来间接影响陆地生态系统生产力，如增加火干扰的发生频率

和强度，增加植物的死亡率，增加病虫害的发生等。在生态系统水平上干旱可以降低碳固定，减弱碳汇功能，甚至

把生态系统从碳汇改变成碳源。目前生态系统水平上的干旱影响研究主要通过两种方法实现，一种是模型模拟，

另一种就是大型模拟实验。作为陆地生态系统生产力的实现者，在干旱胁迫条件下，植物也会采取积极的适应策

略以减弱干旱对生态系统生产力的影响，其适应策略主要分以下 #种：在一些周期性发生干旱的地区，植物会调整
生长期以避开干旱或通过休眠来减弱干旱所造成的伤害；还有一些植物会通过调节体内的代谢过程，改变一些生

理特性来抵御干旱；而长期生活在干旱条件下的植物则通过进化来改变了自身的生理生化代谢过程，形成耐旱机

制。目前，植物对干旱响应的分子学机制，以及生态系统水平上对干旱的响应和适应仍然是薄弱的领域，也必然成

为未来研究的重点。
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全球变化与陆地生态系统（=I6D/I ?C/098 /0:
@8>>8B@>3/I 8?6BAB@8F，=Q+P）是当前全球变化研究的
重要内容，而气候变化与陆地生态系统的相互作用

一直是 =Q+P 研究的焦点问题（-6608 R ;@8HH80，
"**&）。干旱是全球气候变化的主要结果，也是全球

变化的主要表现之一，随着全球变化的逐年加剧，近

半个世纪以来全球范围内干旱发生的频率和强度都

在急剧增加（+>80D8>@C，!))’；,SQQ，"**!）。目前人
们对干旱的理解仍然存在不同的认识，单从概念角

度来理解，干旱是一种正常发生的气候状况，它是指
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降水减少偏离正常状况并持续一段时间。从技术角

度来讲，干旱是指当降水减少，水分状况变差，并达

到一定量时，可以对农业等各行各业产生影响的气

候状况。人们通常基于气象、农业和水文 !个学科
来理解干旱：气象学角度的干旱强调干旱程度和持

续时间，农业角度的干旱强调对农作物产量的影响，

而水文角度的干旱则强调降水减少对地表各种水文

过程 的 影 响（ "#$%&’#( )*&+,-$ .%$%,#$%&’ /0’$0*，
1223）。4/56研究中所指的干旱是指基于气象学角
度的干旱对陆地生态系统的影响。从另一个角度划

分，干旱可以分为天气干旱、土壤干旱和生理干旱，

而这 !种干旱都是生态系统内部的表现，因此我们
以生态系统为研究对象时，可以把它们作为一体来

考虑，把上述 !种表现统称为干旱，最终共同影响着
陆地生态系统生产力。陆地生态系统生产力是陆地

生态系统与大气间进行碳素交换的主要途径，主要

包括陆地生态系统总初级生产力（4*&77 8*%9#*: 8*&;
<+=$%&’，!""），生态系统自养呼吸（>+$&$*&8-%= *078%;
*#$%&’，?>），净初级生产力（"0$ 8*%9#*: 8*&<+=$%&’，
#""），生态系统异养呼吸（@0$0*&$*&8-%= *078%*#$%&’，
@?），净生态系统生产力（"0$ 0=&7:7$09 8*&<+=$%&’，
#$"）和净生物群区生产力（"0$ A%&90 8*&<+=$%&’，
#%"），以及由于自然和人为干扰引起的碳素释放
（/-#8%’，&’ () B，1221）（图 C）。

图 C 干旱影响陆地生态系统生产力的主要表现
D%,BC 5-0 <*&+,-$ %98#=$ &’ $0**07$*%#( 0=&7:7$09 8*&<+=$%E%$:

陆地生态系统生产力是用来描述生态系统碳吸

收能力的主要指标。在全球变化逐年加剧的条件

下，干旱的发生频率和强度也在逐年加剧，陆地生态

系统生产力如何对干旱响应和适应一直是全球变化

研究中的焦点问题。本文综述了干旱对陆地生态系

统生产力的影响和主要研究方法，以及植被对干旱

的响应和适应，并指出当前研究中存在的一些主要

问题和未来的主要研究方向。

! 干旱对陆地生态系统生产力的影响
! B! 干旱对陆地生态系统生产力影响的主要表现
干旱作为一种气候现象，它可以影响光合作用

而直接影响到陆地生态系统生产力（/-#E07，CFFC；
/&*’%=，CFFG；H#I(&*，CFFJ），也可以通过改变 ?>和
?@（K#($# L "&A0(，CFMF#，CFMFA；N+*$&’ &’ () B，
CFFM；)#E%<7&’ &’ () B，CFFM），以及其它干扰形式发
生的频率和强度（郭建平和高素华，122G；H(&*0$ &’
() B，122G；O00$=- L N:*#9，CF3M；"087$#< &’ () B，
122G；N*07-0#*7 L >((0’，1221）来间接地影响陆地生
态系统生产力。

! B! B! 干旱对 !"" 的影响
在全球范围内，尤其是在干旱和半干旱区，干旱

胁迫是限制陆地生态系统生产力的主要环境因子

（N&:0*，CFM1），干旱胁迫影响到的主要生理过程是
光合作用（ /-#E07， CFFC； /&*’%=， CFFG； H#I(&*，
CFFJ）。而光合作用是陆地生态系统生产力的最终
来源（/-#8%’ &’ () B，1221）。大量研究表明干旱可以
通过抑制光合作用而降低 !""（/%#%7 &’ () B，122J；
4*%PP%’ &’ () B，122G；.%:#7-%$# &’ () B，122J；宋霞等，
1223）。对亚马逊热带雨林的研究表明，干旱可以关
闭气孔，降低气孔导度，显著降低植物的光合作用

（Q&&<7 @&(0 ?070#*=- /0’$0*，1223）。/%#%7等（122J）
结合涡度相关观测和模型模拟的方法研究了 122!
年大旱对欧洲大陆各种生态系统的影响，他们分析

了 CG个森林站和 C个草原站点的碳平衡，发现几乎
所有的站点的 !"" 表现为显著降低，而全欧洲大陆
的 !"" 下降了 !2R。4*%PP%’ 等研究了干旱对紫叶
加拿大紫荆（*&+,-. ,(/(0&/.-.）的影响，在灌溉终止
后的一段时间内 /S1的同化速率随土壤水分含量的

降低而显著下降，他们认为水分匮乏导致植物叶片

气孔关闭抑制了光合作用（4*%PP%’ &’ () B，122G）。
T%’等（122J）对中国康定杨（"123)3. 4(/50-/5&/.-.）的
研究也表明，干旱可以显著降低植物的光合速率。

4*+(U0和 ?0V(#PP（122C）研究了美洲西海岸美国黄松
（"-/3. 21/0&+1.(）对夏季干旱的响应，结果显示尽管
影响程度不尽相同，干旱确实可以抑制光合作用，并

降低幼树和成熟林的生长速率（Q#*%’, L H#I，
122C）。宋霞等（1223）研究了 122!年严重秋旱对中
国亚热带人工针叶林生态系统 !"" 的影响，结果表
明干旱抑制了光合作用，并显著降低了该生态系统

的 !""。同时来自实验室的证据也证实了以上的
结论，.%:#7-%$#（122J）等在实验室的研究发现，蚕豆
植株在缺水条件下光合作用快速下降。W+ 等
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（!""#）及 $%和 &’(%等（!"")*）则采用生长箱控制的
方法研究了羊草（ !"#$%& ’()*"*&)&）幼苗光合性能对
温度和水分的响应，他们发现水分匮乏降低了最大

光化学效率和量子产额等决定光合作用的重要参

数，并直接导致光合作用的显著降低。

! +! +" 干旱对呼吸的影响
干旱不仅可以抑制光合作用，还可以影响生态

系统的自养呼吸和异养呼吸（,*-.* / 0(12-，3454*，
34541；6%7.(8 "+ ,- +，3445；9*:;<=(8 "+ ,- +，3445），
进而间接影响陆地生态系统生产力。但是水分胁迫

对呼吸的影响随生态系统的不同而存在差异，>;-?
=(8等（345"）研究了干旱对高粱植株的影响，结果发
现干旱可以显著降低植株体地上部分的自养呼吸。

@A.’(7等对小麦等农作物的研究也认为干旱可以抑
制植物地上部分的自养呼吸（@A.’(7，3454）。干旱
不仅影响植物的地上部分，也可以影响根部的自养

呼吸。6%7.(8等（3445）研究了密歇根州次生林（林
龄 5)年）生态系统对干旱的响应，结果发现该生态
系统的根呼吸在轻微的水分匮乏条件下减少了

3BC（6%7.(8 "+ ,- +，3445）。,*-.* 和 0(12-（3454）分
别研究了沙漠龙舌兰（./,0" 1"&"2+)）和仙人掌（3"245
’,’+%& ,’,*+(41"&）根呼吸对水分匮缺的响应，结果发
现尽管它们处于干旱地区，对干旱有一定的适应机

制，但是土壤水分含量下降仍然可以显著降低根呼

吸（,*-.* / 0(12-，3454*，34541）。67D-*等（!""3）在
美国弗罗里达州雅芳公园（@:(8 E*7F）研究了柑橘
（6)+2%& &)*"*&)&）树单个根的自养呼吸对干旱的响应，
他们采用聚乙烯管将单个根分离出来，并使之处于

不同的水分条件下，结果发现根呼吸随着土壤水分

含量下降而持续降低。然而，干旱对异养呼吸的影

响却不尽相同，G*:*H2和 9*:;<=(8（!""3）的研究结果
表明干旱可以增加湿润地区生态系统的土壤呼吸，

但是同时也可以降低干燥地区生态系统的土壤呼

吸。9*:;<=(8（3445）等分别在 344)和 344I年对美国
温带混交林的土壤呼吸进行了研究，结果发现 344I
年的干旱状况导致土壤呼吸显著降低。GJ(..?928.(8
等（!""K）观测了美国科罗拉多州亚高山针叶林的土
壤呼吸的时空变异，结果发现空气中的水分匮缺时

土壤呼吸也受到抑制。6(7F28等（!""I）采用模拟实
验的方法研究了干旱对哈佛森林生态系统土壤呼吸

的影响，发现干旱可以显著降低温带森林生态系统

的土壤呼吸。6(7F28等（!""!）观测到土壤水分状况
可以解释欧洲山毛榉（3,/%& &#-0,+)’,）林、挪威云杉
（7)’", ,8)"&）和苏格兰松（7)*%& &#-0"&+2)&）林土壤呼吸

的绝大部分变异，水分匮乏可以导致土壤呼吸的显

著降低。在全球水平上，降水与土壤呼吸成正比

（L*;J’ "+ ,- +，!""!），降水减少所引起的干旱效应势
必会降低土壤呼吸排放进入大气的 MN!。

! +! +# 干旱对其它干扰形式的影响
干旱作为一个自然干扰，除了本身可以直接影

响陆地生态系统生产力以外，还可以影响到其它干

扰的发生频率和强度来间接影响陆地生态系统生产

力（郭建平和高素华，!""#），如可以改变植物死亡
率（O-(72. "+ ,- +，!""#）、火灾发生频率（P22.J’ /
6D7*A，34I5；02E=.*< "+ ,- +，!""#）和病虫害发生频
率等（672=’2*7= / @--28，!""!）。02E=.*<等（!""#）对
亚马逊流域的热带雨林进行了研究，结果发现干旱

可以增加火灾发生的强度和频率，最终减少生态系

统碳积累。672=’2*7=和 @--28综述了以往的研究，认
为干旱可以导致植物的死亡率上升，并使得更多的

碳素通过土壤侵蚀流失（672=’2*7= / @--28，!""!）。
同时干旱还可以影响植被的演替，改变某个地区的

植被类型，从而影响到该地区的生态系统生产力

（@--28 / 672=’2*7=，3445）。干旱还可以诱发一些疾
病，从而降低陆地生态系统生产力，如干旱可以引发

许多生态系统植株的顶枯病（9;21*JF）（672=’2*7= /
@--28，!""!）。QJP22等（!""#）研究了密西西比河三
角洲平原地区盐沼生态系统植物的顶枯病，发现干

旱是造成这一现象的主要原因。O-(72. 等（!""#）也
发现在西班牙东北部的地中海地区，圣栎（9%"2’%&
)-":）树林生态系统受到干旱影响也出现了严重的顶
枯病。同时来自澳大利亚的研究也证实了这一论

点，L;J2等（!""#）发现澳大利亚昆士兰地区的尤加
利（ ;%’,-#<+%& ’2"82,）树林和珍贵的血木（ 642#$8),
"2#+(24<(-4),）树林在干旱影响下均发生了不同程度
的顶枯病，R28=’*A和 S(-A*8（3444）则发现干旱条
件下澳大利亚萨瓦纳草原也存在顶枯病。@%J-*;7等
（344I）发现在过去 3""年间美国和加拿大北部的硬
木林顶枯病与干旱存在显著的相关性，并且预测在

!3世纪的上半个世纪干旱的频繁发生也势必导致
顶枯病的发生。还有研究指出泥炭地在干旱影响下

土壤酸性会增加（M-*7F "+ ,- +，!"")），而酸性增加势
必抑制植物的生长，降低陆地生态系统生产力。考

虑到干旱对陆地生态系统生产力的直接和间接作

用，因此干旱对其它干扰形式的影响在陆地生态系

统生产力的研究中不容忽视。

! +! +$ 干旱对陆地生态系统碳源 T汇关系的影响
干旱几乎影响到所有的生态系统碳过程，如果
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反应在生态系统水平上，就是对陆地生态系统碳收

支的影响，人们通常认为干旱的发生显著降低了陆

地生态系统的碳素吸收和固定（图 !），在干旱条件
下，陆地生态系统的碳吸收能力下降，陆地生态系统

向大气释放的碳素也同时减少，最终降低了 !"" 和
!#"，使得生态系统整体表现为一个减弱的碳汇，甚
至可以使其从碳汇转变为碳源（"#$% $% &’ &，!’’(）。
)%*#$和 +,-./0（1223）采用模拟实验的方法研究了
干旱对豇豆（()*+& ,+*,)-,’&%&）生物量的影响，结果
发现减少 1!4的供水量可以降低豇豆生物量达
!!4 5 324。刘允芬等（1223）对中国亚热带人工针
叶林生态系统的 !## 进行了研究，他们发现 1226
年严重秋旱显著降低了 !##，使得干旱季节的 !##
表现为全年最低值。"#$%等（!’’(，1222）的研究也
表明在厄尔尼诺导致的干旱气候条件下，亚马逊流

域的热带雨林生态系统的碳汇功能降低，甚至由碳

汇变成碳源（"#$% $% &’ &，!’’(，1222）。7,#89:;,#%等
（1221）观测到地中海常绿阔叶林在干旱条件下，
!## 显著降低。)<,=, 等（!’’’）则观测到蚕豆（().
-)& /&0&）在干旱条件下生物量的减少。)-%,;9 等
（!’’’）研究了新西兰辐射松（")+,1 2&3)&%&）对降水
变异的响应发现少雨气候条件可以显著降低该生态

系统的固碳量。来自“!&%,2$”的一篇文章认为在 12
世纪阿拉斯加地区的白云杉在气温升高诱导的干旱

影响下生长速率降低（>$-?,- $% &’ &，1222）。+$%:/%
和@,A;.#%（1222）综述了干旱对美国森林生态系统
的影响，他们认为干旱通过抑制树木的光合作用和

生态系统呼吸，并且增加单株树木的死亡率，最终降

低生态系统生产力。B%$CC和 D<#;9（122!）分析了美
国 !!个长期定位实验站生态系统植物地上部分的
!""（)?/E,0-/F%= %,; C-#<$-* C-/=F8;#/%，)GHH）与降
水的关系，发现降水与 )!"" 为显著正相关关系，
尽管降水的变化量与 )!"" 的变化量不存在显著
相关性，但是随降水的减少，)!"" 确是降低的，即
生态系统的碳汇功能是降低的。

! &" 干旱对陆地生态系统生产力的影响机制
陆地生态系统生产力的主要完成者是组成生态

系统的所有单个植株，它们的光合作用与呼吸作用

共同决定着陆地生态系统生产力的变化，干旱对陆

地生态系统生产力的影响主要通过对每一个碳循环

过程来体现（图 !）。
正如上一节所讨论的，干旱对陆地生态系统生

产力的影响作用主要体现为陆地生态系统生产力的

减少。水分胁迫是限制陆地生态系统生产力的主要

环境因子（>/*,-，!’(1），它影响的主要生理过程是
光合作用（ I9$E,:， !’’!； I/-%#8， !’’3； J$KA/-，
!’’L）。目前关于水分胁迫对植物光合作用的影响
机制存在两种观点，一种认为气孔行为影响着光合

作用（气孔限制），其主要机制是：干旱条件下，植被

为防止过多地水分耗散而关闭气孔，气孔关闭导致

气孔下腔内的 IM1浓度（4)）降低，最终导致羧化效

率（光合作用随 4) 的增加而增加的初始斜率）降低。

很多证据表明，干旱条件下，气孔关闭对植被光合的

限制起着非常重要的作用（D9$-N,*，!’’2；I9$E,:，
!’’!；I/-%#8，!’’3；M-; $% &’ &，!’’3；"/--,8#AA$: $%
&’ &，!’’L）。另一种观点认为植被代谢系统的改变
（非气孔限制）影响着光合作用，此种观点通常认为，

发生严重干旱时，植被核酮糖二磷酸羧化酶（7F?#:O
8/）的活动能力及核酮糖O!，LO二磷酸（7F>H）的可利
用性降低，从而导致植被的光合能力降低（>/*,-，
!’PQ；J$KA/-，!’’L）。来自“!&%,2$”的一篇文章也证
实了这种观点的正确性，",.$-$等（!’’’）发表文章认
为，即使在中度干旱条件下，)"H也会受到破坏从而
限制植被光合作用。干旱对植物的影响扩展到生态

系统尺度上就是对陆地生态系统生产力的改变，但

是如何才能很好地完成尺度扩展仍然是一个重要的

问题。

关于干旱影响植物呼吸作用的机理机制，人们

通常认为干旱破坏了植物的呼吸链，降低了一些代

谢酶的活性（>,AA $% &’ &，!’P!；7,==* $% &’ &，1223）。
因为完成呼吸作用的酶系统只有在一定的水分条件

下才能正常运行，植物体细胞内水势的降低会降低

酶活性（>F8NA,*，122L），而在干旱条件下，植物体细
胞内水势比正常条件要低（7,==* $% &’ &，1223），所
以势必降低植被的自养呼吸。+$%:/%和 +#;.（!’(1）
认为干旱所导致的生长呼吸降低是引起植物自养呼

吸降低的直接原因，而其根本原因可能是代谢活性

的降低，如蛋白质合成减少（)<;9/- R S8I-,,，
!’’2）。也有研究认为离子呼吸的降低是根呼吸降
低的主要原因（>F-;/% $% &’ &，!’’(）。事实上，干旱
降低植物自养呼吸和降低生态系统自养呼吸的原理

是相似的（T$E#=:/% $% &’ &，!’’(）。水分胁迫对异养
呼吸的影响主要体现在对微生物呼吸的控制作用

（T$E#=:/% $% &’ &，!’’Q），微生物呼吸对水分的响应
曲线是单峰形的，因此，土壤初始水分含量低于最适

水分含量的生态系统发生干旱时，土壤呼吸会降低

（D8/;;OT,%;/% $% &’ &，1226），而在土壤初始水分含量
高于最适水分含量的生态系统，干旱会增加土壤呼
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吸（!"#$$%&’($#( !" #$ )，*++,）。这与 !-.-/’和 &-.01%
2#(的观测结果一致，他们发现干旱对湿润地区生态
系统和干燥地区生态系统的土壤呼吸会产生截然相

反的影响（!-.-/’ 3 &-.012#(，*++4）。
干旱对自然和人为干扰的影响主要是因为干旱

造成气候系统的变化，间接影响到其它干扰的发生

频率和强度，如干旱条件下，干燥的空气容易造成火

灾的发生（5.’67’"8 !" #$ )，499+；:#2;’6/ !" #$ )，
499<；=6#>( !" #$ )， *++?）。 !-61-(2 和 @’(A’B-2
（*++C）的研究表明，干旱条件下，土壤中参与营养元
素循环的酶活性显著降低，导致植物所需的营养元

素可利用性降低，间接降低了陆地生态系统生产力。

干旱所造成的植物死亡率增加则是因为植物体内水

分减少，从而降低甚至终止了一部分生化反应（D’1%
1E !" #$ )，*++?），使植物难以生存。总之，干旱对植
物生产力的影响研究已经开展了很多，特别是实验

研究，但是生态系统水平上的野外观测相对比较缺

乏，而从室内实验得到的结论简单地推广到生态系

统水平却有失偏颇，所以在生态系统水平上的野外

观测研究必将成为未来研究的一个重点。

! 干旱影响陆地生态系统生产力的主要研
究方法

干旱可以通过多种途径影响陆地生态系统生产

力，关于此项研究已经开展了大量的工作。主要的

研究方法包括两类：模型模拟和实验方法。模型模

拟是基于生物地球化学模型，以减少降水的气候状

况设为干旱条件来研究陆地生态系统生产力的响

应，F0-(等（499G，4999）利用 FHI模型分别研究了美
国大陆和亚马逊热带雨林对干旱的响应，结果显示

干旱可以显著降低生态系统的碳汇功能。J-# 等
（*++*）利用 JHK!L 模型研究了厄尔尼诺现象导致
的干旱对全球碳平衡的影响，结果发现全球范围内

%&&和%’& 在厄尔尼诺年降低。同时在全球范围
内也开展了大量的模拟实验用于研究干旱对陆地生

态系统生产力的影响，如 M(-77等（*++*）在堪萨斯
州 M#(N- @6-060’长期定位试验站开展的降水控制实
验（M(-77）和 &-.012#( 等（499<）在亚马逊热带雨林
实施的干旱模拟实验，以及 O-7#6$’等（*++*）在加拿
大安大略省北部草原生态系统布置的降水控制实

验。本文以具有代表性的 M(-77等的降水控制实验
和 &-.012#(的干旱模拟实验为例讨论目前在生态系
统水平上研究干旱影响的实验方法及其优缺点。

M(-77等（*++*）的降水控制实验开始于 499P

年，在堪萨斯州 M#(N- @6-060’长期定位试验站连续观
测了近 4+年，并且还在进行中。在该研究中，共有
4*个实验棚，全部由透明的防水罩盖，每个实验棚
4*G Q*，棚顶距地面平均高度 4 ) G Q，对照组和实验
组各为 <个实验棚，对照组每次收集到的降水同时
喷施于植物冠层上，而实验组收集到的降水，经过一

段时间后按照一定的方式喷施于植物冠层上（:-E !"
#$ )，*+++）。通过减少降水量形成干旱效应，研究
其对草原生态系统生产力的影响。

&-.012#(于 499G 年在亚马逊地区 F-7-R#2国家
森林公园的热带雨林中开展了干旱模拟实验，因为

在森林生态系统开展实际工作存在很大的困难，他

们经过调查后仅设了两个实验区，分别为对照区和

降水隔离区，每个实验区面积为 4 SQ*，四周以挖开

的 4 )C Q深的沟将实验区单独隔离开。该实验研究
前后持续了 G年，也取得了大量的研究成果，他们发
现干旱显著降低了热带雨林的生产力，增加了土壤

呼吸，同时他们也发现热带雨林对干旱存在一定的

适应性，在干旱条件下，热带雨林将增加根部的碳分

配，增进根的生长，以获取更深层的水分来度过干旱

期（T##12 U#B’ D’2’-6"S J’($’6，*++<）。
同时，O-7#6$’等（*++*）也在加拿大安大略省北

部草原生态系统开展了降水控制实验，并取得了一

定的成果，但是从全球范围来看，仍有一部分生态系

统类型缺少第一手的观测资料，并且观测点比较少，

还不足以代表全球所有的生态系统。目前研究干旱

的模拟实验主要集中于草原生态系统和农田生态系

统，森林生态系统较少，这是因为草原生态系统和农

田生态系统生长季相对较短，土壤碳含量较高，对降

水敏感，植物体较矮，实验设备易于安装，而如果要

在森林生态系统安装一些隔水设备则要困难得多。

降水控制实验是目前唯一的适用于自然条件下，可

以有效地研究干旱影响的实验方法，它安装相对简

单，适用于野外观测，可以对各种环境因素加以控

制，是一种通用的研究方法，但是它也不可避免地存

在一些缺点，如隔水板容易影响到实验区的微环境，

增加地表温度和降低辐射等。草原生态系统的控制

实验对微环境温度的影响可以达到 4 V * W（:-E !"
#$ )，*+++），而 &-.012#(等则不得不在自然干旱期移
除隔水板以减少对微环境的影响（T##12 U#B’ D’%
2’-6"S J’($’6，*++<）。实验方法只能在一定的小范
围内开展，无法应用到大区域，而这正是模型方法的

优点，所以模型模拟对干旱的研究主要集于在大尺

度生态系统，但是，模型模拟的方法通常没有考虑到
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生态系统的适应机制，所以并不能得到干旱的真正

影响，如果推广到大尺度范围内则会导致很大的不

确定性（!"#$ !" #$ %，&’’(）。

! 植被对干旱的响应及适应
陆地生态系统生产力不仅可以被动的受到干旱

的影响，同时它还可以积极主动的对干旱做出响应

和适应。植被是陆地生态系统生产力的主要实现

者，所以陆地生态系统生产力对干旱的响应及适应

主要是由植被来体现的，在本节中我们主要讨论植

被对干旱的响应及适应（图 &）。

图 & 植物对干旱的响应与适应（)*++,等，&’’-）
."$%& )*/01#/* 2#+ 2+20324"5"3, 16 052#3 31 +718$93

（)*++, !" #$ %，&’’-）

! %" 植被对干旱响应和适应的机理机制
植物体作为一个生命体，它可以对各种环境胁

迫做出反应，并可以在一定的域值范围内表现为适

应（邵宏波等，&’’:）。在干旱条件下，植物可以从生
理生化以及在分子学角度做出响应（)*++, !" #$ %，
&’’-）。生理学的响应主要指植物体首先识别根部
传来的信号，并调节渗透压，降低叶片水势，此时叶

片的气孔导度降低，叶片内部的 ;<&浓度降低，光合

作用受到限制。生物化学角度的响应是指植物体瞬

时光化学效率降低，)84"/=1 的效率降低，胁迫代谢
产物积累，抗氧化酶增加，进而导致活性氧减少。分

子响应是最根本的响应，首先是干旱胁迫的基因表

达、大量的脱落酸合成、最终合成大量耐干旱的蛋白

质，结果该植物就具备了一定的干旱适应性。有研

究表明渗透调节物质（比如脯氨酸或糖）只有在严重

干旱时才会有所增加，但是植被水势的稍微变化就

会导致脱落酸（>?>）的明显变化（@8 !" #$ %，&’’&），
所以 >?>就成为非常敏感的干旱指示剂（A"5B"#/1#

C D2E"*/，&’’&；F92#$ C D2E"*/，GHIJ；)*++, !" #$ %，
&’’-）。事实上，>?>合成于植被根部，最后通过蒸
腾张力传输到植物顶部，这种传输可能会引发植被

地上部分的水势还没有发生明显变化以前就产生了

的适应性调整（D2E"*/ !" #$ %，GHH-）。>?>是植物产
生抗旱机能的主要内部调节物质，这是因为 >?>直
接诱发了脯氨酸和水可溶性糖的合成，而脯氨酸是

一种很好渗透调节物质，脯氨酸的分子量较小，水溶

性强，在生理 0K值范围内不带静电荷，并且没有毒
性（汤章成，GHHI），可溶性糖除具有以上特点，同时
它还是生物体生理生化代谢的主要中间物（王忠，

&’’’），它们共同调节着植物体细胞的渗透压，使植
物具有抗旱能力。过去的 G’年中，人们大量研究了
不同植被液流内 >?>的变化（L283*7 !" #$ %，&’’&）。
M8##/和 !"#$（GHII）及 M8##/ 等（GHHN）研究表明根
部产生的 >?>作为一种长距离的胁迫信号非常重
要，这种 >?>达到叶片以后会影响气孔行为，产生
耐旱机能，这也证明了根合成的 >?>在植物对干旱
适应中的重要性。

! %# 植被对干旱的适应策略
由于外界环境对植被的胁迫渐趋频繁，植物本

身发展了很多适应外界环境胁迫的策略。在水分匮

缺的条件下，为了保证自身的正常生长，植物往往采

取一定的策略来适应干旱条件，?O#P"$*7等将其分为
两种，分别为躲避干旱和忍受干旱（?O#P"$*7 !" #$ %，
&’’’）。第一种情况是指植物尽量使自己的生长期
避开干旱期或在干旱条件下植物的各项生理机能处

于休眠状态（A"33*#Q2,*7 C M*742=9，&’’:）。第二情
况下，植物往往通过形态和化学物质的改变来适应

干旱，比如气孔调节（A"5B"#/1# C D2E"*/，&’’&），增
加根冠比，增加渗透调节物质（;9*# C M87232，&’’&；
R2,,27 C A25"2，&’’-）或根际分泌物（M=;855, C ?1,S
*7，GHHJ）。;52E*5等（&’’:）则认为应该从另一个角
度来分，他们认为一种策略是植物散失大量的水分

以保持稳定的光合速率，和正常状况相比，就是耗用

更多的能量来完成相同的代谢，另一种则是降低光

合速率和蒸散发，牺牲一部分机能（如碳固定）来减

少水分损失，以维持植物体存活（T2U !" #$ %，&’’G）。
事实上，将上述的二种划分方法进一步综合，可以认

为植物具有 N种策略来适应干旱状况，分别是避旱、
御旱和耐旱（王忠，&’’’）。其中御旱和耐旱实际上
是 ?O#P"$*7分类方法中第二种适应策略的进一步分
类，而 ;52E*5的分类是御旱策略的两种途径，不过这
种分类方法能更精确地说明植物的适应策略。

&N( 植 物 生 态 学 报 NG卷



第一种策略是所有植物中较为普遍的，!"#$%&
和 ’())$%*+,-（.//0）观察到了干旱影响下巴西松（!"
#$%&$#’$ $()%*+’,-.’$）林的生长季提前，这样就避开了
干旱对植物影响最长的一段时间，有效地减弱了干

旱所造成的伤害。1()#$% 和 !+))$,（234.）研究了干
旱条件下睡莲（ /-+%* *&-0$#’%*）的适应策略，发现睡
莲是通过在干旱期休眠来降低干旱的影响。鸭茅

（1$&+2.’* ).-34#$+$）在生长季内对干旱的适应策略
也是以休眠为主（5")&(,$，.//.）。
第二种策略是最为广泛的，如根际分泌物是一

种减轻干旱破坏的一种产物，6&)7$,等（.//8）推测
根际分泌物在维持根9土之间的联系起到非常重要
的作用，特别是在植被持续失水的情况下，这种分泌

物的作用更是起到一种举足轻重的作用。干旱条件

下水分利用效率增加也是植物体御旱的主要方法之

一。在干旱环境条件下，:"+%-（233;）发现根鞘周
围的土壤湿度最大，这说明根鞘增加了土壤的固水

能力。生长在干旱和半干旱地区的植被经常会遇到

不同程度的干旱胁迫，植被会通过改进自身的适应

机制来提高对干旱的忍受能力，其适应机制包括发

达的根系和特定的叶形态（<&,=>$,，233;；?"@)"A#7(
B C&))&,DE，.//.）。另一个最为普遍的策略就是根
茎比的变化，大量的研究表明在水分胁迫条件下，更

多的碳运输到根（C&)F& B G,$-",E，233H），根茎比增
加，从而增加水分的摄入并减少地上部分的蒸发散，

如水稻（ 5#26$ *$+’7$）（C$,$@ !")I>$9J&)=> 4+ $. K，
233L），玉米（84$ 3$2*）（C&#F$%&=@ B M,D$(，233L），大
麦（9-#:4%3 7%.)$#4）（N"*$,F#"% 4+ $. K，233;），高粱
（;-#)<%3 =’&-.-#）（C&#F$%&=@ B M,D$(，233L），巴西松
树林（O>(&F&%F$ 4+ $. K，.//L）和白梭梭（9$.->2.-( 04#"
*’&%3）（阮晓等，.//;）等。O&P$%D$,9J&,$# 和 J&@@&@
（.///）研究发现美国红橡木（?%4#&%* #%=#$）成熟树
林对干旱的响应则是分配更多的碳到根部，使根尽

量生长，以获取水分，来满足干旱条件下水分的匮乏

（O&P$%D$,9J&,$# B J&@@&@，.///）。这也是中国内蒙
古羊草草原对干旱的适应策略（Q+ B R>"+，.//;*）。
N$(=>和 J",=>$,F（2340）在哥斯达黎加热带干雨林进
行的研究发现，在干旱条件下植被会通过改变一系

列生理生态特征来防御干旱，如改变生芽时间，落叶

时间以及根部生长等。

第三种策略常见于干旱地区，例如沙漠的沙漠

龙舌兰和仙人掌根（C&)F& B 1"*$)，2343&，2343*），它
们的叶片进化成针状，表面有一层角质层，茎部富含

水分，这种特征可以降低蒸腾，同时植物体内储存的

水分可以供大部分代谢过程。这 8种策略并不是截
然分开的，一种植物可能具有两种或 8种策略，不同
的年龄组也可能采取不同的策略，例如美国红橡木

幼树采取第一种策略来应对干旱，而成熟林却采取

第二种策略（O&P$%D$,9J&,$# B J&@@&@，.///）。N$(=>
和 J",=>$,F（2340）观测到哥斯达黎加热带干雨林在
干旱条件下一系列生理生态特征的改变，改变生芽

时间和落叶时间属于第一种策略，而根部变化则是

第二种策略。鸭茅则同时采用休眠和调节代谢机制

来渡过干旱期（5")&(,$，.//.）。
事实上，所有的生物都有一种本能，那就是尽可

能有效地利用外界资源进行生长繁殖（!&=7$%@($ 4+
$. K，.//2），干旱作为一种外界干扰，直接或间接地
影响并减缓植物的生长，它与陆地植被尽可能生长

的趋势相互矛盾相互制约，共同决定着陆地生态系

统生产力（方精云等，.///）。尽管通过以上 8 种适
应策略，植物可以尽可能快的生长以增加陆地生态

系统生产力，但是由于环境干扰的突发性和不确定

性，陆地生态系统仍然要发生很大的改变。植物体

自身采取各种策略增大生产力与干旱胁迫降低生产

力形成一对矛盾统一体，它们共同影响并促进陆地

生态系统的发展。

! 结论与展望
通过数十年的研究，干旱与陆地生态系统生产

力的相互作用得到了相当深入的研究，取得了一些

确定性的结论：

干旱可以抑制光合作用，进而降低陆地生态系

统总初级生产力，同时降低生态系统的自养呼吸，对

异养呼吸的影响则依不同生态系统而异。干旱还可

以通过影响其它的干扰形式间接地减少陆地生态系

统生产力，如增加火干扰的发生频率和强度，以及增

加植物的死亡率等。在生态系统水平上，干旱可以

减弱生态系统的碳汇功能，甚至使其从碳汇变成碳

源。

作为陆地生态系统生产力的单元，植物体自身

在干旱胁迫条件下，会通过 8种途径来适应干旱胁
迫：一种是周期发生干旱的地区，植物会调整生长期

以在干旱到来前完成生长季或通过休眠来最大限度

的降低干旱的影响；第二种方法是植物体抵御干旱，

在水分匮缺条件下，植物根部大量合成脱落酸，并运

输至茎部，增加脯氨酸等有机大分子化合物的合成，

调节渗透压，促使叶片气孔关闭，降低蒸腾作用，减

少水分散失，同时促进根部的生长以获取更多的水

分；第三种方法是植物体因为长期在干旱条件下生

.期 田汉勤等：干旱对陆地生态系统生产力的影响 .8H



存，一部分生理特征和代谢途径已经进化到可以适

应一定程度的干旱。这 !种适应策略并不是单独起
作用，它们可以共同存在于一种植物，也可以针对不

同情况有所调整。

尽管关于陆地生态系统生产力对干旱的响应和

适应已经取得了大量研究成果，但是由于技术手段

和实验方法存在一些问题，并且对整个生态系统的

认识有限，在该领域中仍然存在一些问题需要加强

研究：

"）抵御干旱的分子学机制仍然不甚明了，而生
态系统水平上的干旱影响研究比较少，缺乏对各种

生态系统类型及生态系统过程的认识和了解，同时

如何有效地完成个体水平到生态系统水平的尺度扩

展仍将是一个具有挑战性的研究方向。

#）目前实验研究也开展得比较多，但是实验设
备和实验方法仍然存在一些问题，新的研究方法的

发明必将为干旱研究带来新的突破点。

!）干旱往往是伴随着其它的全球变化表现形
式共同发生的，如气候变暖和火干扰增强等。以现

有的实验方法和手段，还无法研究各种因子的单独

影响及协同影响，考虑到全球变化的复杂性及长期

性，采用模型方法研究全球变化多种表现形式的协

同影响是未来全球变化研究中的主要方向之一。

$）以往的研究侧重于干旱对陆地生态系统生
产力的影响，但是对于陆地生态系统生产力对干旱

的反馈机制仍缺乏足够的认识，特别是一些机理性

的认识。
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