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摘要：水分胁迫是干旱半干旱区限制植物生长的主要因素。 以干旱半干旱区的 ３ 种锦鸡儿属植物为研究对象，从生态适应策略

角度来分析 ３ 种锦鸡儿植物产生生态分离的原因。 对三种锦鸡儿属植物茎干叶片的显微结构、生理功能（导水率、光合速率以

及水分利用效率）进行测定，并统计了 ３ 种锦鸡儿植株的形态特征，如一、二级枝的直径、长度、末端叶面积。 结果表明：三种锦

鸡儿属植物都能形成较小的导管直径来适应旱生环境，但是在导水结构上又表现出一定的差异性。 中间锦鸡儿的导管直径最

小，次脉密度和最大净光合速率最大；柠条锦鸡儿的导管直径、叶片厚度和比叶重（ＬＭＡ）最大。 小叶锦鸡儿在导水率下降 ５０％
时的水势（Ｐ５０）最大，水分胁迫时极易发生栓塞，但正是由于导管的栓塞降低了水分运输效率，使其在旱生环境中能够通过减少

水分的供应来降低水分的丧失，从而保证自身生长的水分需求；而中间锦鸡儿则主要通过减小导管直径来适应旱生环境；柠条

锦鸡儿的水分利用效率最高，抗栓塞能力最强，抗旱性最好，同时柠条锦鸡儿可以通过减少蒸腾面积来减少水分的丧失。 植物

的导管直径大小、叶片厚度、ＬＭＡ、叶脉密度对植物导水速率、光合速率等生理功能都有一定的影响。
关键词：形态特征；导水结构；导水率；干旱适应策略
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水分和温度是干旱半干旱区植物生长的最大环境限制因子。 水分决定了植物的生长速度与分布，温度决

定了植物生长季的长度。 小叶锦鸡儿、中间锦鸡儿、柠条锦鸡儿是内蒙古沙漠地区分布最广泛的几个灌木物

种，３ 个物种具有很强的近缘关系，但是很难在同一个地区找到两种锦鸡儿属植物，这是对水分和温度的长期

适应性结果［１］。 植物的形态结构和干旱适应策略会随着环境的变化而发生相应的改变［２］。 在形态结构方

面，灌木的多支形态特征可以避免叶密度太大，有利于光的穿透。 一级分枝的直径越大，能够从主干上分出更

多的水流用于各项生理活动的进行。 植物通过光合作用积累的干物质多少直接表现在株高、茎粗和叶面积等

形态特征上。 在水分胁迫下，随着胁迫程度的增加，叶面积减少，叶片数量增加缓慢，枝条节间变短。 生长在

干旱胁迫生境中的灌木物种为了保证自身的碳水收支平衡而具有较慢的生长速率，而湿生环境中的植物由于

不受水分的限制而具有较大的导管直径来运输水分，以保证自身的快速生长。
植物导水率是指单位压力梯度下植物的水分传导通量［３］，其大小对植物光合作用、气孔导度等生理功能

具有重要的影响。 影响植物导水率的因素主要有两方面：一是内在因素包括形态结构和水力结构，二是外在

因素包括土壤和大气因素。 木质部导管结构能够调节干旱或冰冻引起的栓塞阻力与导水率之间的权衡

（ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）关系，而这种权衡关系是纹孔膜特征（包括纹孔大小、纹孔膜厚度、导管之间纹孔的数量） ［４⁃５］ 和木

质部导管特征（包括导管直径、导管长度） ［６］ 共同决定的。 已有研究结果表明导管直径的大小决定了水分运

输系统的安全性和有效性，木质部导管的安全性越高抗胁迫能力越强［７］。 导管直径越大水分运输效率越高，
导水率越大，但更容易形成栓塞［８⁃９］。 叶片的水力性状（如叶片大小、叶片厚度、叶脉密度等）对植物的功能性

状有很大的影响。 水分在植物叶片木质部中的运输阻力占到整个植物的 ３０％—６０％［１０］。 水分在叶片系统的

分布主要由主脉支配，而次脉则决定了叶片导水能力。 通常次脉密度越高其水分供应能力或导水率也就越

大［１１］。 植物的导管结构和叶脉结构共同决定着植物的抗旱能力和各项生理功能。
小叶锦鸡儿是内蒙古高原锦鸡儿属植物分布面积最大数量最多的物种之一，中间锦鸡儿是荒漠草原带、

干草原带地区的建群植物种，柠条锦鸡儿是荒漠草原地带固定和半固定沙地的优势种。 先前的研究主要集中

在从生理功能方面来阐述这 ３ 种锦鸡儿植物的干旱适应途径，而对其水力结构的研究较少。 因此本文以干旱

半干旱区分布较为广泛的 ３ 种典型锦鸡儿植物为研究对象，探究锦鸡儿植物在不同的干旱环境中其水力结构

的差异以及其在结构上表现出的适应性策略。 从形态结构特征的角度来阐明这 ３ 种锦鸡儿植物发生自然分

布隔离现象的原因。

１　 材料与方法

１．１　 研究位点概况

３ 个研究位点位于北方干旱半干旱区，属温带大陆性季风干旱气候，具有明显的干（每年 １０ 月到次年 ５
月）、湿（６ 月到九月）季，大多数植物的生长季在每年的 ５ 月到 ９ 月。 小叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ．ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）灌丛

位于内蒙古通辽市奈曼旗科尔沁沙地的东南端（４２°５９′０２．２″ Ｎ，１２０°２５′５４．４″ Ｅ，海拔 ３８０ ｍ），年均降水量

（３５５．８±９７．６） ｍｍ，年均气温（７．４±０．６） ℃，为半干旱草原地带。 研究区地势平坦，为砂质土壤，９５％以上为粒

径≥０．０５ ｍｍ 的砂粒，保水性较差，零星分布有半灌木羊柴（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｌｅａｖｅ）、油蒿（Ａｒｔｅｒｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）、黄柳
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（Ｓａｌｉｘ ｇｏｒｄｅｊｅｖｉｉ）。 中间锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ．ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）灌丛位于内蒙古鄂尔多斯市伊金霍洛旗（３９°１５′０７″ Ｎ，
１０９°４６′１２″ Ｅ，海拔 １３４８ ｍ），年均降水量为（３４０．３±８１．５） ｍｍ，年均温度为（６．９±０．７）℃，该区位于毛乌素沙地

东北端，属半干旱草原地带。 研究区具有一定的坡度（约为 １０°的东南坡），砂质土壤，选取坡中的中间锦鸡儿

植株进行相关研究。 柠条锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）灌丛位于宁夏中卫市沙坡头（３７°２６′４９．４″Ｎ，１０４°４７′
３３．２″Ｅ，海拔 １６２１ ｍ），年均降水量为（１７６．５±５３．１） ｍｍ，年均温度为（９．２±０．６）℃，该区位于腾格里沙漠的东南

端，是干旱草原荒漠地带。 样地地势平缓，柠条锦鸡儿多长在沙丘上，为风沙土，研究区内分布有半灌木油蒿。
１．２　 研究方法

（１）光响应曲线的测定

于晴天选取长势健康成熟的锦鸡儿属植株，在植株顶端选取 ３ 个功能叶片用 Ｌｉ⁃６４００ＸＴ 便携式光合仪于

９：００—１１：３０ 对待测植株叶片进行光响应曲线的测定。 对 Ｌｉ⁃ ６４００ＸＴ 便携式光合仪的的 ０２Ｂ⁃ＬＥＤ 红蓝光源

设置 １８００、１６００、１４００、１１００、８００、５００、２００、１００、６００、４０、２０、０μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光合有效辐射梯度后测定锦鸡儿

植物的光合速率。 最后用非直角双曲线模型拟合光响应曲线，得到光响应曲线的最大净光合速率（Ａｍａｘ）。 为

减小误差取各测量结果的平均值作为最终结果。 叶片尺度上的水分利用效率（ＷＵＥ；ｇ ／ ｋｇ）采用光合速率与

蒸腾速率之比的方法来进行计算。
非直角双曲线模型：

Ａ（ Ｉ）＝
ａＩ＋Ａｍａｘ－ （ａＩ＋Ａｍａｘ） ２－４θＩＡｍａｘ

２θ
－Ｒｄ

式中，Ａ 为光合作用速率（μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１），Ｉ 为光合有效辐射（ＰＡＲ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），ａ 为表观量子效率，Ａｍａｘ

为光饱和点时的最大光合速率（μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）， Ｒｄ 为暗呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）．
（２）导水率和水势的测定

剪取当年生健康锦鸡儿植物枝条，枝条直径约 ３—５ ｍｍ，长约 ２５ ｃｍ。 用黑塑料袋沾水遮住枝条，其切口

浸没在装有蒸馏水的桶中带回室内。 在室内选取 １２ 根枝条在自然状态下进行干燥，１２ 根枝条则完全浸泡在

水中复水，每隔 ２ｈ 分别测定干燥和复水枝条的导水率和水势。 枝条的导水率用植物导水率高压测量仪

（ＨＰＦＭ－Ｇｅｎ３，Ｄｙｎａｍａｘ，Ｈｏｕｓｔｏｎ，ＵＳＡ）进行测定。 根据去气蒸馏水的流速随压力的变化关系，反应植物内部

阻力和导水率的变化关系，其曲线斜率表示导水率，即流速与压力之间的比值。 测定时压力变化率为 ４—６
Ｋｐａ ／ ｓ，将去气蒸馏水压至植物茎干中，当压力增加到大约 ５００Ｋｐａ 时停止加压。 水势则用露点水势仪

（Ｐｓｙｐｒｏ，Ｗｅｓｃｏｒ Ｃｏｍｐａｎｙ，ＵＳＡ）进行测定。 将茎段剪碎后平铺于样品室中，待样品室内温度稳定后测定茎段

水势。
（３）土壤含水量的测定

用铝盒提取 ３ 个连续剖面土层土样（０—１５，１５—４０，４０—８０ ｃｍ）带回实验室置于烘箱中在 １０５℃下烘干，
冷却后称其干重，按下面公式计算土壤质量含水量。

Ｗ ＝
Ｇ１ － Ｇ３

Ｇ２ － Ｇ３

× １００％

式中，Ｗ：土壤质量含水量（％）；Ｇ１：土壤和铝盒湿重（ｇ）；Ｇ２：土壤和铝盒烘干后干重（ｇ）；Ｇ３：铝盒重量（ｇ）。
（４）形态指标统计

灌丛内随机选取 ３ 株植株，将主干上着生的枝条定义为一级枝，一级枝上着生的枝条定义为二级枝。 对

一级枝的直径（计算边材面积，ＡＷ，ｃｍ２）、长度、一级枝末端所承担的叶面积（ＬＡ，ｍ２）、二级枝直径、长度进行

统计。 去皮后进行直径测量时，用电子游标卡尺测量茎段横截面上相互垂直的两个数值后取平均值。 用叶面

积仪（ＬＩ⁃３１００Ｃ Ａｒｅａ Ｍｅｔｅｒ， Ｉ－ＣＯＲ， Ｎｅｂｒａｓｋａ， ＵＳＡ）测定锦鸡儿植物的叶面积。 胡伯尔值（Ｈｖ）反映出可供

单位茎末端叶片水分供应的边材面积。 它测定的是每单位叶面积的茎组织大小，胡伯尔值越大，说明需要越

粗的茎干组织来维持单位叶面积的水分供应。 胡伯尔值（Ｈｖ，ｃｍ２ ／ ｍ２）＝ ＡＷ ／ ＬＡ。
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（５）茎干木质部结构的解剖

对测定完导水率的枝条，取中间的 ３—４ｃｍ 茎段于固定液 ＦＡＡ 中保存。 带回实验室后采用石蜡切片（切
片厚度 １０—１２ μｍ）的方法进行茎干木质部的结构解剖研究。 染好色后的切片采用光学显微镜（Ｎｉｋｏｎ
Ｈ６００Ｌ）进行结构的观测，拍照，用拍照软件自带的测量功能对三种锦鸡儿植物的导管直径的大小、导管数量、
木质部横截面积、叶片厚度进行统计。 每个物种随机选取 ５ 个枝条茎段和 ５ 个叶片进行显微结构的解剖测

定，取其平均值进行结果分析。

水力直径（Ｄｈ）和 Ｄ９５能提供导管对总导水率的贡献率信息［１２⁃１３］。 其中 Ｄｈ ＝ ∑ｄ５ ／∑ｄ４（ｄ 为单个导管

直径）；Ｄ９５是先将每个导管直径按降序排序后计算导管直径的四次方，对导管直径的四次方求和到等于总导

管直径四次方之和的 ９５％为止，最后计算这些导管的平均直径；Ｄ１００是所有导管的平均直径。 导管密度（ＤＶ）：
为单位次生木质部面积的导管个数。

（６）叶脉显微结构特征

将固定在 ＦＡＡ 中的叶片用清水洗净，把叶片浸泡在装有 ７％的 ＮａＯＨ 溶液试管中水浴（１００℃）１ ｈ，去除

叶片上的叶肉，留下叶脉骨架。 再用次氯酸钠漂白 ５ ｍｉｎ 后进行酒精梯度脱水，最后用番红染色。 显微镜下

（Ｎｉｋｏｎ Ｈ６００Ｌ）观察拍照。 本研究中将一级脉和二级脉的总和统计为主脉密度，三级脉以下为次脉密度。 每

个物种选 ５ 个叶片，计算其平均值。
（７）干燥度指数的计算

用干燥度指数来衡量 ３ 个研究位点植物受到的水分胁迫程度。 干燥度指数（Ａｒｉｄｉｔｙ ｉｎｄｅｘ， ＡＩ）的计算以

可能蒸散（Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ Ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ，ＰＥ）与降水的对比关系获得， ＡＩ ＝ ＰＥ ／ Ｐ 。 用 Ｔｈｏｒｎｔｈｗａｉｔｅ 方法计算可

能蒸散量［１４⁃１５］。

２　 结果

２．１　 ３ 个研究位点环境因子之间的差异

比较 ３ 个地区的年均降水量差异，发现中卫的年均降水量（（１５０．７９±４６．０８）ｍｍ）显著小于赤峰（（３５５．８±
９７．６） ｍｍ）和伊金霍洛旗（（３４０．３±８１．５） ｍｍ）（Ｐ＜０．０５），而赤峰和伊金霍洛旗之间的年均降水量无显著差异

（Ｐ＞０．０５）。 ３ 个地区的年均温度中卫（（９．２±０．６）℃）高于赤峰（（７．４±０．６）℃）和伊金霍洛旗（（６．９±０．７）℃），
且这 ３ 个地区的年平均温度之间具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 中卫的年均干燥度（（３．９±１．４） ｍｍ ／ ｍｍ）指数显著

大于赤峰（（１．９±０．５） ｍｍ ／ ｍｍ）和伊金霍洛旗（（２．０±１．１） ｍｍ ／ ｍｍ）。 说明生活在中卫的柠条锦鸡儿植物受到

的水分胁迫最为严重。 比较 ３ 个地区的土壤含水量，其中奈曼旗 ０—１５，１５—４０，４０—８０ ｃｍ 的土壤含水量依

次为 １．２７％，１．６１％，３．１３％；伊金霍洛旗 ０—１５，１５—４０，４０—８０ ｃｍ 的土壤含水量依次为 １．６％，２．３６％，４．１１％；
中卫 ０—１５，１５—４０，４０—８０ ｃｍ 的土壤含水量依次为 ０．３６％，０．９８％，１．８８％。 中卫地区各土层的土壤含水量都

显著小于奈曼旗和伊金霍洛旗，３ 个地区都表现为 ４０—８０ ｃｍ 的土壤含水量显著大于 ０—１５、１５—４０ ｃｍ 的土

壤含水量。
２．２　 木质部导管结构大小和导管直径分布特征

对 ３ 种锦鸡儿植物木质部上所有导管数量进行统计（表 １），中间锦鸡儿木质部上导管密度最大（１３６．３６±
４２．１６），柠条锦鸡儿的导管密度最少（７２．２６±９．９６），柠条锦鸡儿与中间锦鸡儿和小叶锦鸡儿导管密度之间的

差异显著（Ｐ＜０．０５）。 柠条锦鸡儿平均导管直径、Ｄ９５最大，中间锦鸡儿最小，且这两者之间具有显著差异（Ｐ＜
０．０５）；小叶锦鸡儿的水力导管直径（Ｄｈ）最大，小叶锦鸡儿与柠条锦鸡儿和中间锦鸡儿的平均导管直径

（Ｄ１００）、水力直径（Ｄｈ）、Ｄ９５之间都没有显著差异。
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表 １　 三种锦鸡儿属植物木质部导管特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｃｏｎｄｕｉｔ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均导管直径
Ａｖｅｒａｇｅ ｖｅｓｓｅｌ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ μｍ

贡献 ９５％导水率
的导管直径

Ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ９５％

ｄｙｄｒａｕｌｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／ μｍ

水力直径
Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ μｍ

木质部面积
Ｘｙｌｅｍ ａｒｅａ ／

ｍｍ２

导管密度
Ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（ｎ ／ ｍｍ２）

小叶锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ ３１．５±５．１ａｂ ４０．４±６．１ａｂ ５２．５±７．８ａｂ ０．３１±０．１６ １２３．１２±３１．１４ａ

中间锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｉｎｔｅｒｍｉｄｉａ ２６．７±３．５ａ ３４．１４±３．４ａ ３８．７±３．１ａ ０．２１±０．０９ １３６．３６±４２．１６ａ

柠条锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ ３５．４±１．４ｂ ４１．９±２．１ｂ ４７±２．３ｂ ０．２９±０．１２ ７２．２６±９．９６ｂ

　 　 不同字母表示具有显著差异

导管直径分布特征如图 １ 所示，柠条锦鸡儿的平均导管直径最大，导管直径不大于 ８０ μｍ，小叶锦鸡儿的

水力直径（Ｄｈ）最大，小叶锦鸡儿和柠条锦鸡儿 ９０％的导管都小于 ５０ μｍ。 中间锦鸡儿的最大导管直径不超

过 ７０ μｍ，９８％以上的导管直径都小于 ５０ μｍ。 ３ 种锦鸡儿植物超过 ９０％的导管被分为小导管。

图 １　 ３ 种锦鸡儿植物木质部导管直径分布特征

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｃｏｎｄｕｉｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．３　 叶脉密度结构特征

对 ３ 种锦鸡儿植物叶脉显微结构进行观察和统计。 叶片次脉密度占总脉密度的比例超过 ８０％（图 ２）。
小叶锦鸡儿的主脉密度为 １９．０６ ｃｍ ／ ｃｍ２，中间锦鸡儿的主脉密度为 ２４．０３ ｃｍ ／ ｃｍ２，柠条锦鸡儿的主脉密度为

２３．６６ ｃｍ ／ ｃｍ２， 中间锦鸡儿与柠条锦鸡儿主脉密度之间具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 中间锦鸡儿的次脉密度显

著大于小叶锦鸡儿，与柠条锦鸡儿之间的差异不显著。 中间锦鸡儿的总叶脉密度则显著大于小叶锦鸡儿和柠
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条锦鸡儿（Ｐ＜０．０５）。 ３ 种锦鸡儿植物的叶脉呈网状结构（图 ３ 所示）。 （不同字母表示具有显著差异）

图 ２　 ３ 种锦鸡儿植物叶脉数量特征

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ３　 ３ 种锦鸡儿植物叶脉显微结构

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

（ａ）小叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ．ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）（ｂ）中间锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ．ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）（ｃ）柠条锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）

２．４　 叶片厚度与比叶重

比较三种植物的叶片厚度和比叶重（图 ４）。 发现柠条锦鸡儿的叶片最厚（（２８４．３９±２５．７１） μｍ），中间锦

鸡儿的叶片最薄（（１８１．１±２８．８５） μｍ），三种锦鸡儿植物的叶片厚度具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 柠条锦鸡儿的

比叶重（ＬＭＡ）最大（（１７６．０８±３０．９１） ｇ ／ ｍ２），小叶锦鸡儿的比叶重（ＬＭＡ）最小（（８６．０８±１３．６７） ｇ ／ ｍ２）。
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图 ４　 ３ 种锦鸡儿植物叶片厚度和比叶重的比较

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒａｓｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．５　 形态特征结果

灌木具有多支的形态特征，这也是灌木在长期的环境演变过程中所形成的适应性特点。 在受到水分胁迫

时，更多的分支可以降低导管栓塞脆弱带来的风险，增加水流路径，为叶片的各项生理活动提供水分。 ３ 种锦

鸡儿植物的一级枝直径（Ｐ＜０．０５）、二级枝直径（Ｐ＜０．０５）及胡伯尔值（Ｐ ＜０．０１）都具有显著的差异。 一级枝上

分布的二级枝的数量之间没有显著的差异（Ｐ ＞０．０５）。 胡伯尔值的排序为小叶锦鸡儿＞柠条锦鸡儿＞中间锦

鸡儿，且三者之间都存在显著的差异（Ｐ ＜０．０５）。 造成物种间形态学指标差异的原因有：①与环境对形态结构

的长期影响有关；②与物种各自的生态学特征相关；③与物种本身的输水结构特征相关。

表 ２　 三种锦鸡儿植物形态指标特征分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

一级枝直径
Ｆｉｒｓｔ ｂｒａｎｃｈ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ

一级枝长度
Ｆｉｒｓｔ ｂｒａｎｃｈ

ｌｅｎｇｔｈ
／ ｃｍ

二级枝数量
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｂｒａｎｃｈ

ｎｕｍｂｅｒｓ ／ ｎ

二级枝直径
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｂｒａｎｃｈ

ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ

二级枝长度
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｂｒａｎｃｈ

ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ

胡伯尔值
Ｈｕｂｅｒ ｖａｌｕｅ ／
（ｃｍ２ ／ ｍ２）

小叶锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ ６．６７±０．５８ａ ４１．２４±１５．０８ａ ６±２．１６ａ ２．７８±１．０６ａ ３８．６４±１０．１３ａ １３．１８±１．７７ａ

中间锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｉｎｔｅｒｍｉｄｉａ ５．７１±０．６１ｂ ２８．８７±１３．０４ｂ ４．７１±０．７６ａ ３．２２±０．７ｂ ４５．７７±１２．１６ｂ ３．７４±０．３６ｂ

柠条锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ ８．６±１．２８ｃ ５６．１±２６．４９ｃ ５．８３±１．４７ａ ４．０３±２．２２ｃ ４３．５２±１３．４８ｂ ８．１８±２．０６ｃ

２．６　 光响应曲线与导水率拟合

采用非直角双曲线模型拟合得到 ３ 种锦鸡儿植物的最大光合速率（图 ５ 所示），中间锦鸡儿的最大光合

速率为 ８．５５ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ
－２ ｓ－１，小叶锦鸡儿为 ５．０９ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ

－２ ｓ－１，柠条锦鸡儿为 ７．９１ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ
－２ ｓ－１；小叶

锦鸡儿的水分利用效率（（４．２８±０．３３） ｇ ／ ｋｇ）显著小于中间锦鸡儿（（６．１２±０．３６） ｇ ／ ｋｇ）和柠条锦鸡儿（（６．３７±
０．３６） ｇ ／ ｋｇ）。 指数曲线拟合得到 ３ 种锦鸡儿植物的导水率随水势的变化曲线，导水率下降 ５０％时的水势即

为 Ｐ ５０值，结果如图 ６ 所示：小叶锦鸡儿的 Ｐ ５０值最大，柠条锦鸡儿的 Ｐ ５０最小。

３　 讨论

３．１　 植物功能结构对环境因子的响应

对于大多数生长在干旱半干旱地区的植物来说，水分决定了物种的生存与分布。 水分胁迫导致茎干木质

部产生栓塞，直接后果是植物导水率的显著下降［１６］。 ３ 个研究位点中，中卫的年均降水量及土壤含水量都显
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图 ５　 ３ 种锦鸡儿植物光响应曲线的拟合

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

著小于奈曼旗和伊金霍洛旗。 年均干燥度指数最大，水
分胁迫最为严重。 从图 ６ 中结果表明，中卫柠条锦鸡儿

的 Ｐ５０ 小于奈曼旗的小叶锦鸡儿和伊金霍洛旗的中间

锦鸡儿。 植物为了适应环境在其结构上会表现出一定

的适应性特征。 ３ 个研究位点的锦鸡儿植物，其生存环

境的温度具有显著差异，叶片厚度也随着年均气温的增

加叶片逐渐加厚。 在较为干旱的腾格里沙漠东南缘，造
成植物水分胁迫的主要是地上部分的大气干旱，因此柠

条锦鸡儿形成了小而厚的叶片，减小了蒸腾面积，降低

了蒸腾速率。
３．２　 导管结构特征分析

３ 种锦鸡儿植物在其导管直径上都表现为趋于

９０％的导管为小导管。 这是长期的水分限制导致的植

物茎干形态解剖结构发生的适应性变化，即植物木质部

图 ６　 ３ 种锦鸡儿植物的 Ｐ５０值的比较

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ Ｐ５０ ｃｏｎｔｒａｓｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｅｃｉｅｓ

导管直径会变小［１７］，一方面小导管直径能使植物在受

到水分胁迫时承受更低的负压而不发生栓塞，保证了植

物水分运输系统的安全性。 另一方面，在干旱半干旱地

区，植物没有更多的物质成本来用于导管的修复，也会

促使其形成小导管的适应性特征。
木质部比导率（Ｋｓ）与导管平均直径的 ４ 次方成正

比，相关研究结果也表明植物木质部导管直径与最大导

水率之间存在较为密切的关系［１８］。 柠条锦鸡儿的 Ｄ１００

和 Ｄ９５都最大，中间锦鸡儿最小，因此比导率顺序为柠条

锦鸡儿＞小叶锦鸡儿＞中间锦鸡儿。 小叶锦鸡儿的水力

导管直径（Ｄｈ）最大，其最大导水率也最大。 而导管密

度与导水率之间的存在一定的负相关关系。 这也就解

释了为什么柠条锦鸡儿的平均导管直径最大，而最大导

水率最小的原因。 因为虽然柠条锦鸡儿的平均导管直

径最大，但柠条锦鸡儿的导管密度最小，同时 ９０％的导

管被分为小导管，对导水率的贡献较小。
３．３　 叶片结构特征分析

已有的研究结果表明植物叶片结构的改变是为了给水分运输系统及叶肉细胞中提供更多的水分来保证

自身的碳水收支平衡［１９］。 叶脉密度的大小决定了水分在叶肉间隙中运输距离的长短，低叶脉密度增加了水

分运输到蒸腾部位的距离，延长了水分运输的时间而降低了光合速率。 而高叶脉密度缩短了水分运输时间而

具有较高的光合速率［１７］。 本文的研究结果显示中间锦鸡儿的叶脉密度最大，显著高于小叶锦鸡儿和柠条锦

鸡儿，因此中间锦鸡儿的净光合速率也最大。 同时叶脉密度高的物种其生态优势度也越高。 ＬＭＡ 的大小受

叶片厚度和密度的影响，反映出植物叶片的光捕获能力和自我保护能力［２０］， ＬＭＡ 越高表明单位叶面积积累

的干物质越多，植物具有更多的物质成本用于叶脉的构建。 本研究中柠条锦鸡儿的比叶重最大但 Ｐ ５０最小，这

就表明植物具有更强的抗栓塞能力就需要更多的碳投入。 金鹰等［２１］的研究结果也表明树木水力特性的变化

受叶片结构特性的影响，树木对水力系统的安全性需要在其结构上增加碳的投资。 ３ 种锦鸡儿植物叶脉都呈

网状结构（图 ３），网状的叶脉结构更有利于水分在叶片系统中的分布，这也是锦鸡儿植物对干旱环境在结构
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上表现出的一种适应性特征。
３．４　 植物的抗旱性

当植物受到水分胁迫时，木质部导管栓塞的直接后果是导致导水率的快速下降［２２］。 导水率下降 ５０％时

所对应的水势（Ｐ ５０，ＭＰａ）是衡量植物水分运输系统脆弱性的一个重要指标。 Ｐ ５０越小（绝对值越大）表明植物

的抗栓塞能力越强，在干旱环境中的水分供应能力越强［２３］。 本研究中，小叶锦鸡儿的 Ｐ５０值最高，因此其抗栓

塞能力最弱，在干旱环境中抗旱性最差；柠条锦鸡儿的 Ｐ５０值最低，在干旱环境中能忍受更低的水势，抗旱性最

好。 这与水分利用效率表征的植物抗旱能力相一致，本研究中柠条锦鸡儿的水分利用效率最大，小叶锦鸡儿

的水分利用效率显著小于柠条锦鸡儿。 也有研究结果指出抗栓塞能力与抗旱性之间并没有直接的相关性，抗
栓塞能力较低的植物也可以通过其他方式来减少水分的流失而表现出较强的抗旱能力［２４］。 比如周洪华

等［２５］的研究发现在干旱胁迫较为严重时，植物的自身调节能力会优先将水流供给优势枝条来保证植株整体

的生存。

４　 结论

植物个体在长期进化的过程中通过环境因子的驯化、遗传因素的影响而形成不同的形态结构和适应性策

略。 ３ 种锦鸡儿属植物在旱生环境中都能形成较小的导管直径来适应环境。 小而厚的叶片可以减小蒸腾面

积，降低水分的丧失。 但是相比较而言 ３ 种植物在导水结构上又表现出一定的差异，柠条锦鸡儿的抗栓塞能

力最强，高的抗栓塞能力意味着更高的碳投入。 中间锦鸡儿通过增加次脉密度和降低导管直径来适应干旱环

境，小叶锦鸡儿最容易产生栓塞，但正是由于导管的栓塞降低了水分运输效率，使其在旱生环境中能够通过减

少水分的供应来降低水分的丧失。 灌木的多枝特征有一定的偶然性，但宏观上看就不是偶然性作为主导了，
生长环境的修饰必然会体现在其外在形态特征上。 在受到水分限制的环境中，一级枝的主干必须分出更多的

二级枝来分散水流，以增加在导管受到栓塞时的水流路径，为叶片的各项生理活动提供水分。 正是由于长期

的干旱驯化使植物形成了自身特有的水力系统结构及生理特征，使其只能在特定的环境中才能生存。 因此 ３
种锦鸡儿植物很少在同一环境中出现，这是它们出现生态分离的原因之一。
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