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胡杨叶功能性状特征及其对地下水埋深的响应

魏圆慧，梁文召，韩　 路，王海珍∗

塔里木大学植物科学学院， 阿拉尔　 ８４３３００

摘要：叶片性状反映了植物对环境的适应能力及其自我调控能力。 以塔里木干旱荒漠区建群种胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）为研究

对象，通过分析自然生长状况下胡杨叶功能性状对地下水埋深（ＧＷＤ）的响应及功能性状间的权衡关系，揭示胡杨对极端干旱

荒漠环境的生态适应策略。 结果表明：胡杨 ７ 个叶功能性状种内变异程度不同（９．２０％—４０．０２％），叶面积（ＬＡ）变异程度最大，
叶干物质含量（ＬＤＭＣ）与叶片含水量（ＬＷＣ）变异程度较低，ＧＷＤ 梯度上表现出较大的分化变异特征。 叶性状在不同 ＧＷＤ 之

间差异显著（Ｐ＜０．０５），与 ＧＷＤ 呈极显著相关（Ｐ＜０．０１）。 比叶面积（ＳＬＡ）、ＬＡ、ＬＷＣ 与叶干重（ＬＤＭ）呈极显著正相关（Ｐ＜
０．０１），与叶厚度（ＬＴ）、叶组织密度（ＬＴＤ）、ＬＤＭＣ 呈极显著的负相关（Ｐ＜０．０１）；ＬＤＭＣ 与 ＬＴ、ＬＴＤ，ＬＷＣ 与 ＬＡ、ＳＬＡ 呈极显著正

相关（Ｐ＜０．０１），反映胡杨通过叶性状间的相互调节与权衡来适应干旱荒漠环境。 逐步回归分析表明 ＬＡ、ＬＴ 对 ＧＷＤ 变化最敏

感，可间接借助这 ２ 个性状来预测干旱荒漠区地下水埋深变化。 随 ＧＷＤ 降低，胡杨 ＳＬＡ、ＬＡ、ＬＤＭ、ＬＷＣ 减小，而 ＬＴ、ＬＴＤ、
ＬＤＭＣ 增大，其由高生长速率、资源利用能力的开拓型策略转变为以增强自身养分储存、防御能力的保守型策略，拓宽了生态幅

和增强其在干旱逆境的适合度。 可见，极端干旱荒漠区胡杨形成了小的 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭ，大的 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 等一系列有利于减

少水分散失、储存养分和增强耐旱能力的干旱性状组合，这可能是其适应干旱贫瘠环境的生态策略。
关键词：胡杨；叶功能性状；地下水埋深；种内变异；性状组合；生态策略
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ｌｏｓｓ， ｓｔｏｒｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ． Ｔｈｉｓ ｍａｙ ｂｅ ｉｔｓ ｍａｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｏｒ ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ａｒｉｄ ａｎｄ ｂａｒｒｅｎ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ； ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ； ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ； ｔｒａｉｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ；
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ

植物功能性状是植物响应环境变化并对生态系统功能有一定影响的形态结构和生理特性［１］，对植物资

源配置、补偿和平衡有着重要的调节作用，影响着植物生长、繁衍和进化，可以指示生态系统对环境的响应，成
为探索植物与环境之间关系的重要纽带［２］。 在众多植物功能性状中，叶片作为植物进行光合作用获得碳的

最重要功能结构，与植物对资源的获取、利用及其分配策略关系密切。 叶性状（如叶面积、叶厚等）具有较强

的生态可塑性，对生境变化十分敏感，能有效反映植物在不同环境条件下的适应性及其生态权衡［３］。 然而，
以往研究叶性状对环境梯度的响应格局方面，多数采用群落水平功能性状加权平均值来研究叶性状与环境因

子之间的关系，往往易忽视不同物种间的差异；而选择单一物种（种内水平）研究环境梯度上叶性状间的关系

可以弱化系统发育的影响，凸显环境对功能性状变化的影响［４］，更准确地揭示叶性状与环境因子之间的关系

格局。 因此，研究干旱荒漠区建群种叶性状间的相互关系及其随环境梯度的变化规律有助于深刻理解荒漠植

物为获得最大化碳收获而采取的生存适应策略［５⁃６］。 更重要的是，通过分析和理解荒漠植物功能策略，能够

制定更好的生态保护和植被恢复策略。
胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）是杨柳科（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）杨属（Ｐｏｐｕｌｕｓ）中最古老、珍贵的种质资源，广泛分布于塔

里木极端干旱荒漠区，成为维持荒漠生态系统稳定的生态关键种。 近年来，塔里木河流域大规模水土资源开

发利用，地下水位持续降低，致使胡杨生长衰败、大面积死亡，出现闻名的“魔鬼林”。 地下水位下降已成为影

响胡杨繁殖、生存等策略的关键限制因素［７⁃８］。 目前，国内外学者对胡杨种群动态、光合与水分生理对地下水

位的响应、叶片形态解剖、水力性状、叶呼吸作用等［７⁃１４］ 方面展开了广泛研究，但对极端干旱荒漠区胡杨叶片

功能性状对地下水位埋深的响应、权衡关系及生存策略的研究鲜见报道。 因此，本文以塔里木河上游不同地

下水位埋深的胡杨为研究对象，测定成株树冠中上部的叶片性状，研究其叶片功能性状特征及其相互关系，探
讨以下两个科学问题：极端干旱区胡杨叶片功能性状是否具有明显的地下水位梯度变化规律？ 胡杨采取何种

干旱性状组合与生态策略来适应极端干旱荒漠环境？ 这些问题的阐释可为塔里木极端干旱荒漠区胡杨种群

保护复壮、荒漠植被恢复及改善日趋恶化的生态环境提供理论依据。

１　 研究区概况

研究区域位于塔里木河干流上游，该区属典型暖温带大陆性干旱气候，区内光热资源丰富，年均日照时数

９６３５　 １３ 期 　 　 　 魏圆慧　 等：胡杨叶功能性状特征及其对地下水埋深的响应 　
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２７２９．０ ｈ，年均气温 １０．４ ℃，≥１０℃年积温 ４３４０ ℃；极端最高温度 ４０．６℃，极端最低温度－２３．４℃。 年均降水

量 ４８．５ ｍｍ，年均蒸发量 １９９８．４ ｍｍ。 该区春、夏季多大风天气，风沙灾害频繁，是该区常见自然灾害。 区域植

物群落结构简单、乔灌草三层结构明显，物种多样性低，植被稀疏。 优势种为胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）、灰胡

杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ），林下主要分布有多枝柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ）、黑果枸杞（Ｌｙｃｉｕｍ ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｍ）、铃铛刺

（Ｈａｌｉｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｈａｌｏｄｅｎｄｒｏｎ）、 骆驼刺 （ Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ）、 芦苇 （ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）、 甘草 （ Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ
ｕｒａｌｅｎｓｉｓ）等植物。 土壤类型为胡杨林土（吐喀依土）。

２　 材料与方法

２．１　 野外群落调查

经野外实地踏查后，选择塔里木河干流上游荒漠河岸林分布集中、人为干扰较小的阿瓦提县、塔河源、南
口镇、沙雅县设置研究断面，依据群落结构组成、长势与地下水埋深在塔河源（Ｕ１、Ｕ２）、南口镇（Ｕ３）、沙黑里

克镇（Ｕ４）和阿瓦提县丰收三场（Ｕ５、Ｕ６、Ｕ７、Ｕ８）设置 ５０ ｍ × ５０ ｍ 样地 ８ 块（表 １），采用相邻格子法以 ５ ｍ ×
５ ｍ为基本单元进行每木检尺，记录胸径（ＤＢＨ） ＞２．５ ｃｍ 的全部乔木树种种名、胸径、树高、冠幅等指标。 同

时，记录每个样地的海拔、经纬度、林分郁闭度等生态因子。

表 １　 不同生境胡杨种群数量特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ

地下水埋深
Ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ
ｄｅｐｔｈ ／ ｍ

密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ｈｍ２

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均冠幅
Ａｖｅｒａｇｅ
ｃｒｏｗｎ ／ ｍ

枝下高
Ｈｅｉｇｈｔ ｕｎｄｅｒ
ｂｒａｎｃｈ ／ ｍ

Ｕ１ ８０°５７′４９″， ４０°２８′３６″ １．５ ４１６．３ １５．８６ ７．３３ ３．３１×３．１８ ２．１５
Ｕ２ ８０°５８′２７″， ４０°３０′０４″ ２．４ ２９０．５ １７．８９ ７．２１ ３．９０×３．７８ ２．４３
Ｕ３ ８１°０９′１０″， ４０°２６′２９″ ３．３ １７１．３ １８．０４ ５．７６ ３．４７×３．２５ ２．７８
Ｕ４ ８１°５９′４３″， ４０°４１′１９″ ４．６ １２０．２ ２５．９２ ６．９１ ３．２０×３．１１ ３．１７
Ｕ５ ８０°２３′３５″， ４０°１９′４４″ ５．３ ２６８．１ １８．１１ ７．４５ ３．４２×３．５２ ３．４８
Ｕ６ ８０°２４′１４″， ４０°２０′１２″ ６．５ ２５２．０ １７．５９ ７．８０ ２．９４×２．８６ ４．０６
Ｕ７ ８０°２４′０５″， ４０°１９′５４″ ７．４ １８０．２ １８．０５ ４．４４ ２．９１×３．０６ ２．４９
Ｕ８ ８０°２４′３１″， ４０°２０′１６″ ８．７ ８１．４ ２８．９３ ８．１２ ３．３１×３．４３ ３．６７

　 　 Ｕ１：塔河源 １．５ ｍ 地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ １．５ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ Ｔａｒｉｍ ｒｉｖｅｒ； Ｕ２： 塔河源 ２．４ ｍ 地下水埋深样地

Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ２．４ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ Ｔａｒｉｍ ｒｉｖｅｒ； Ｕ３： 南口镇 ３．３ ｍ 地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ３．３ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ

ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ｎａｎｋｏｕ ｔｏｗｎ； Ｕ４： 沙黑里克镇 ４．６ ｍ 地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ４．６ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ｓｈａｈｅｒｉｋ ｔｏｗｎ； Ｕ５： 阿瓦提县 ５．３ ｍ 地

下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ５．３ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ａｗｔｉ ｃｏｕｎｔｙ； Ｕ６： 阿瓦提县 ６．５ ｍ 地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ６． ５ ｍ

ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ａｗｔｉ ｃｏｕｎｔｙ； Ｕ７： 阿瓦提县 ７．４ ｍ 地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ７．４ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ａｗｔｉ ｃｏｕｎｔｙ； Ｕ８： 阿瓦提县

８．７ ｍ地下水埋深样地 Ｔｈｅ ｓｕｒｖｅｙ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ８．７ ｍ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ｉｎ Ａｗｔｉ ｃｏｕｎｔｙ；ＤＢＨ： Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

２．２　 植物样品采集与功能性状测定

本研究中，以胡杨当年生小枝（末端无分枝，无花果）上中部着生的叶片为研究材料，以客观反映胡杨对

地下水埋深梯度的响应。 由于木本植物乃构件生物，当年生小枝（顶端小枝）可以看作是植物生长的独立构

件单元，次级组织较少，内部营养物质和碳水化合物的流动和转移较高，是植物最具活力的枝条［１５］；而叶片是

植物与外界环境接触最敏感的部分，当年生小枝中部叶片着生位置、营养等条件相似，叶片成熟、变异低，更能

真实表征植物叶生物学特征及客观反映植物对环境变化的响应。
取样时间为 ２０１９ 年 ８ 月，此时植物生长旺盛、叶片成熟且生物量最大。 每块样地中随机选择生长健康、

无病虫害的 １０ 个成株（ＤＢＨ＞１０．０ ｃｍ）作为采样株。 从每个采样株树冠中上部四周方向选取无遮荫、生长良

好的 ３—５ 个当年生小枝（末端无分枝），用高枝剪剪下，然后剪下每个小枝中部成熟健康、无病虫害的 ３ 片叶

用湿润的纱布包好装入自封袋中，置于冷藏箱中迅速带回实验室放入冰箱保鲜层中储存。

０７３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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待测样品于 １２ ｈ 内，取每袋中 ３ 片成熟健康叶片，避开叶片主脉，用游标卡尺测量叶主脉两侧叶片中心

部位的厚度（２ 个点），平均值即叶厚度（ＬＴ）。 用扫描仪（ Ｉｍａｇｅ 软件）测量叶面积（ＬＡ），随后使用电子天平

（万分之一）称量叶片鲜重（ＬＦＭ），再放置于烘箱 １０５℃杀青 ３０ｍｉｎ、８０℃烘干 ４８ ｈ（至恒重），称取单叶干重

（ＬＤＭ），计算比叶面积（ＳＬＡ＝ＬＡ ／ ＬＤＭ）、叶含水量（ＬＷＣ＝（ＬＦＭ－ＬＤＭ） ／ ＬＦＭ）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ＝ＬＤＭ ／
ＬＦＭ）和叶组织密度 ＬＴＤ＝ＬＤＭ ／ （ＬＡ×ＬＴ） ［１，４，１０］。
２．３　 地下水埋深与土壤含水量的测定

２０１９ 年 ４—５ 月每块样地附近打一口地下水位观测井（ＰＶＣ 管，１０ ｍ），用于长期监测样地地下水埋深变

化。 地下水埋深（ＧＷＤ）采用电导法测定［７］。 ８ 月用自制带有 ２ 根电线的圆柱形取水装置（底部密封），电线

上端接万用表，下端分别固定在取水装置两侧。 测定时缓慢放入观测井（ＰＶＣ 管）中，直到接触到地下水、电
路接通产生电流，此时万用表指针偏转，立即停止下放。 用皮尺测定观测井口至取水装置电线的距离，即为地

下水埋深。 植物样品采集完后，每块样地采用对角线法（５ 个点）采集土样，深度 １．０ ｍ，分 ５ 层用土钻每隔 ２０
ｃｍ 取土样，用铝盒封装带回实验室，采用烘干法（８０℃）测定土壤含水量（ＳＷＣ）。
２．４　 数据分析

首先对不同地下水埋深的胡杨叶功能性状求算术平均值，采用单因素方差分析（ ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和

Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较，Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析胡杨叶功能性状之间的相互关系及其对地下水埋深的响应关系，
并采用逐步回归分析方法建立地下水埋深（ＹＧＷＤ）与叶功能性状（Ｘ）的关系模型，筛选出对地下水埋深响应敏

感的叶性状。 统计过程采用 ＳＰＳＳ １９．０ 完成，用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 作图。

３　 结果与分析

３．１　 地下水埋深梯度下胡杨叶性状特征

表 ２ 可见，塔里木极端干旱荒漠区 ８ 个地下水埋深下胡杨叶片干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶面积（ＬＡ）、比叶

面积（ＳＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）、叶干重（ＬＤＭ）、叶组织密度（ＬＴＤ）以及叶片含水量（ＬＷＣ）平均值分别为 ０．３９９ ｇ ／
ｇ、１５．００４ ｃｍ２、７８．７７５ ｃｍ２ ／ ｇ、０．３７１ ｍｍ、０．１８４ ｇ、０．３５８ ｇ ／ ｃｍ３和 ６０．２２％。 胡杨叶片性状的变异系数由高到低依

次为 ＬＡ＞ＬＤＭ＞ＳＬＡ＞ＬＴＤ＞ＬＴ＞ＬＤＭＣ＞ＬＷＣ， 其中 ＬＡ 和 ＬＤＭ 变异程度较高（＞３０％），ＳＬＡ、ＬＴＤ 和 ＬＴ 变异程

度居中（１５％＜Ｘ＜２５％），ＬＤＭＣ、ＬＷＣ 变异程度较低（＜１５％），表明 ＬＡ 对地下水埋深变化最敏感。

表 ２　 胡杨叶片性状的变异特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

中位数
Ｍｅｄｉａｎ

平均值±标准偏差
Ｍｅａｎ±ＳＥ

变异系数 ／ ％
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ ２５．３８０ ３．７１５ １５．３６０ １５．００４±６．６０５ ４４．０２２

叶片干重 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌａｍｉｎａ ｍａｓｓ ／ ｇ ０．３２４ ０．０６２ ０．１９３ ０．１８４±０．０５９ ３２．０６５

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．５５２ ０．２８９ ０．３５６ ０．３７１±０．０５２ １６．０２０

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） １０３．０９３ ３７．６４６ ８２．６１７ ７８．７７５±１６．１８４ ２０．５４５

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．５５６ ０．３０８ ０．４０８ ０．３９９±０．０５５ １３．８５３

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ０．６３６ ０．２７４ ０．３３８ ０．３５８±０．０６５ １８．１１８

叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ６９．２２ ４４．４５ ５９．２１ ６０．２２±５．７３ ９．１９９

　 　 Ｎ＝ ２４０

３．２　 胡杨叶功能性状沿地下水埋深的变化

随地下水埋深（ＧＷＤ）的增加，塔里木干旱荒漠区建群种胡杨 ６ 个叶功能性状发生显著变化（Ｐ＜０．０５，图
１），其中 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭ 随 ＧＷＤ 增加呈显著降低趋势（Ｐ＜ ０．０５），ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 则呈显著增大趋势（Ｐ＜
０．０５）。 方差分析结果表明，不同 ＧＷＤ 下 ＬＤＭＣ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴ、ＬＤＭ 和 ＬＴＤ 的差异达极显著水平（Ｐ＜０．０１）。
ＬＡ 随 ＧＷＤ 增加差异显著性增大，８ 个 ＧＷＤ（除 ＧＷＤ １．５ ｍ 与 ２．４ ｍ 间）之间差异均显著（Ｐ＜０．０５）；ＳＬＡ 在
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ＧＷＤ≤３．３ ｍ、４．６ ｍ≤ＧＷＤ≤６．５ ｍ、ＧＷＤ７．４ ｍ、ＧＷＤ８．７ ｍ 两两间差异均显著（Ｐ＜０．０５），ＬＤＭ 在 ＧＷＤ≤２．４
ｍ、ＧＷＤ ４．６ ｍ、５．３ ｍ≤ＧＷＤ≤６．５ｍ、７．４ ｍ≤ＧＷＤ≤８．７ ｍ 两两间差异均显著（Ｐ＜０．０５），但 ＧＷＤ ５．３ ｍ 与 ６．５
ｍ、ＧＷＤ７．４ ｍ 与 ８．７ ｍ 间差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 ＬＴ 在 ＧＷＤ８．７ ｍ、ＧＷＤ７．４ ｍ、４．６ ｍ≤ＧＷＤ≤６．５ ｍ、ＧＷＤ≤
３．３ ｍ两两间差异均显著（Ｐ＜０．０５）；ＬＴＤ 在 ＧＷＤ≥７．４ ｍ 与 ＧＷＤ≤２．４ ｍ 间差异均显著（Ｐ＜０．０５），而在 ＧＷＤ
≤６．５ ｍ 的生境间差异不显著（Ｐ＞０．０５）；ＬＤＭＣ 在 ＧＷＤ ８．７ ｍ、７．４ ｍ、４．６ ｍ≤ＧＷＤ≤６．５ ｍ、３．３ ｍ、ＧＷＤ≤２．４
ｍ 两两间差异均显著（Ｐ＜０．０５）。 随 ＧＷＤ 增加，浅地下水生境（ＧＷＤ≤２．４ ｍ）与深地下水生境（ＧＷＤ≥７．４
ｍ）的 ＬＡ、ＬＴ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 差异显著性增强，达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）。 ＬＷＣ 随 ＧＷＤ 下降而减少，在 ８ 个

ＧＷＤ 生境间差异均不显著（Ｐ＞０．０５）。
３．３　 胡杨叶功能性状间的相互关系

干旱荒漠区建群种胡杨 ７ 个叶性状间的相关性绝大多数达极显著水平（Ｐ＜０．０１，表 ３）。 ＬＡ 与 ＳＬＡ， ＬＤＭ
与 ＬＡ、ＳＬＡ，ＬＤＭＣ 与 ＬＴ、ＬＴＤ 均呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；ＬＡ、ＳＬＡ 与 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 两两间均呈极显著负

相关（Ｐ＜０．０１），ＬＤＭ 与 ＬＤＭＣ、ＬＴ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。 此外，ＬＷＣ 与 ＬＤＭ、ＬＡ、ＳＬＡ 呈极显著正相关

（Ｐ＜０．０１），而与 ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＴＤ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），表明地下水埋深越浅，胡杨叶水分含量越高，生长

旺盛，叶细胞扩展快，光合作用制造的有机物越多，形成单叶干重高、大而薄的叶片。 相反，则限制胡杨根系水

分吸收，抑制细胞分裂与生长，形成了厚而小、叶组织密度与叶干物质含量高的叶片，其有利于保存水分、养分

及增强对逆境的防御能力。

图 １　 胡杨叶片功能性状对地下水埋深的响应

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｔｏ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈｓ

不同大写字母表示差异极显著（Ｐ＜０．０１），不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

３．４　 胡杨叶功能性状与地下水埋深的关系

干旱荒漠区胡杨 ７ 个叶功能性状与地下水埋深均呈极显著相关（Ｐ＜０．０１，表 ４），其中 ＬＷＣ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭ
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与 ＧＷＤ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），ＬＴ、ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 与 ＧＷＤ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 逐步回归分析显示，
地下水埋深与胡杨叶面积、叶厚度呈极显著的回归关系（ＹＧＷＤ ＝ １．８９４－０．１２７ＸＬＡ＋１３．４３８ＸＬＴ，Ｒ２ ＝ ０．６５６， Ｐ＜
０．０１），表明地下水埋深直接调控着胡杨叶功能性状格局及权衡关系，ＬＡ、ＬＴ 对地下水埋深变化最敏感，可间

接借助 ＬＡ、ＬＴ 来预测干旱荒漠区地下水埋深变化。

表 ３　 胡杨叶功能性状间的相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

叶干重
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌａｍｉｎａ

ｍａｓｓ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｍａｓｓ ｃｏｎｔｅｎｔ

叶厚
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ

ａｒｅａ

叶组织密度
Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．７４１５∗∗

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ －０．７１２４∗∗ ０．７６９８∗∗

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ０．９１９３∗∗ －０．８７６１∗∗ －０．７８６１∗∗

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０．５７４７∗∗ －０．７９８５∗∗ －０．７４３７∗∗ ０．８３０３∗∗

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ －０．１２９９ ０．４２５８∗∗ ０．１７１０ －０．４４００∗∗ －０．７５８７∗∗

叶含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．７４１５∗∗ －０．９９９８∗∗ －０．７６９８∗∗ ０．８７６１∗∗ ０．７９８５∗∗ －０．４２５８∗∗

　 　 ∗∗ Ｐ＜０．０１

表 ４　 胡杨叶功能性状与地下水埋深的相关性

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

叶干重
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ
ｌａｍｉｎａ ｍａｓｓ

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｍａｓｓ ｃｏｎｔｅｎｔ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

叶组织密度
Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

叶片含水量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ

地下水埋深
Ｇｒｏｕｎｄｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ －０．５３９７∗∗ －０．６２１４∗∗ ０．６２９１∗∗ －０．５８３２∗∗ ０．６１７６∗∗ ０．２９６５∗∗ －０．６２９１∗∗

图 ２　 胡杨适应干旱荒漠生境的生态策略

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｄａｐｔｅｄ ｔｏ ｄｅｓｅｒｔ

ａｒｉｄ ｈａｂｉｔａｔ

３．５　 胡杨适应干旱荒漠环境的功能性状组合

功能性状组合表征不同类型的植物根据其功能需

求，在自身性状之间进行的资源权衡配置。 干旱荒漠区

建群种胡杨在持续降低的地下水位影响下，展现出适应

日益旱化生境的权衡策略（图 ２）。 近年来塔里木河持

续减少的径流量引起两岸荒漠河岸林地下水埋深逐渐

增大，以地下水生存的胡杨根系吸收土壤水分、养分及

向上运输受限，因而将获取的有限资源更多地用于防御

结构（ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ）的构建以缓解逆境的伤害，因此

采取降低 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＷＣ、ＬＤＭ，增大 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 的

性状组合，协同减少水分散失、保存养分和增强其抗旱

能力，从而能在日益干旱贫瘠的环境中生存。 可见，随
ＧＷＤ 降低和生境持续恶化，胡杨通过叶片性状间的相

互调节与权衡，采取了“缓慢投资⁃收益”的保守策略来

适应干旱荒漠环境。

４　 讨论

植物功能性状作为研究植物与环境关系的最佳桥梁，是物种长期进化过程中对环境适应的结果［１６］。 植

物叶片是维持陆地生态系统机能的最基本要素，其功能性状与植株生物量和植物对资源的获取、利用及利用
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效率的关系最为密切，能够直接反映植物适应环境变化所形成的生存策略［５，１７］。 众多研究表明，在地表水日

益减少甚至断流的干旱区内陆河流域，地下水是维系荒漠植被生长发育与生存的唯一水源［７⁃８］，对植物功能

性状的塑造起着关键作用［１８］。 本文调查了塔里木河上游 ８ 个不同地下水埋深的胡杨种群，发现胡杨为适应

不同的生境叶性状表现出显著的种内变化，变异系数在 ９．２０％—４４．０２％之间，均明显低于世界范围叶片性状

的种间变异［１９⁃２０］。 尽管功能性状的种内变异小于种间变异，但却是物种对不同环境适应性变化的最直接体

现，因此种内变异不能忽视［１９，２１］。 胡杨叶性状的平均种内变异达 ２１．９８％，明显高于滇石栎、沙冬青、黑果枸

杞［２１⁃２３］，反映出塔里木极端严酷生境下，其具有较强的形态可塑性和较宽的生态幅。 在胡杨 ７ 个叶性状中，
ＬＡ 的种内变异程度最大（４４．０２％），ＬＤＭＣ、ＬＷＣ 的变异系数最低，表明 ＬＡ 对地下水埋深变化较敏感，而
ＬＤＭＣ 是资源获取轴上较稳定的变量［２４］，保守性较高。 因为在干旱环境中生长的植物受水分限制，体内含水

量和有机物质含量相对较低，因此荒漠植物叶功能性状的种内差异较小，但以往研究均显示叶功能性状的种

内变异系数＜３０％［１９⁃２２］，而胡杨 ＬＡ、ＬＤＭ 变异系数均超过 ３０％；同时胡杨 ７ 个叶功能性状与 ＧＷＤ 均呈极显著

相关（Ｐ＜０．０１，表 ４），且在 ８ 个 ＧＷＤ 下的种群间（除 ＬＷＣ）存在显著差异（图 １），尤其是 ＬＡ、ＬＴ、ＬＤＭＣ 在

ＧＷＤ７．４ ｍ 与 ８．７ ｍ 均达极显著差异（Ｐ＜０．０１），反映出极端干旱区恶劣生境（持续降低的 ＧＷＤ）极显著地影

响着荒漠植物功能性状及变异格局。 逐步回归分析显示，胡杨叶功能性状与 ＧＷＤ 呈极显著的回归关系

（ＹＧＷＤ ＝ １．８９４－０．１２７ＸＬＡ＋１３．４３８ＸＬＴ，Ｒ２ ＝ ０．６５６， Ｐ＜０．０１），表明 ＬＡ、ＬＴ 对地下水埋深变化最敏感，可间接借助

于 ＬＡ、ＬＴ 来预测干旱荒漠区地下水埋深变化。
在极端干旱荒漠区，水分是限制植物生长和分布最主要的环境因子。 荒漠植物在长期进化过程中，为应

对不断变化的生存环境，通过各性状间的相互调节与权衡，最终形成一系列适应特定环境的最佳功能性状组

合［２５］。 叶功能性状能直接反映出植物对环境的高度适应能力，及其在复杂生境下自我调控能力的重要信

息［２５⁃２６］。 ＬＡ 反映植物对光能的截取以及对碳的获取能力［２７］；ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 反映了植物性状中生物量的快速

生产（高 ＳＬＡ，低 ＬＤＭＣ）和养分的有效保存（低 ＳＬＡ，高 ＬＤＭＣ）间的一个基本权衡［２８］。 ＬＴ 与资源获取、水分

保存、同化和防御有关，ＬＴＤ 反映了植物叶片承载力和防御力，与叶片养分储存相关［２０］；ＬＷＣ 是反映植物组

织水分和生理活动状况的重要指标。 在极端干旱荒漠区植物通常可获取与利用的资源总量相对有限，当其对

某一功能性状的投入资源较多时，必然会对其它性状的资源投入相应减少［２９］；同时，植物会根据生存环境，尤
其在逆境胁迫下，通过牺牲其它性状的投资和功能维持为代价，从而保证自身的生存与繁衍［３０］。 研究发现胡

杨 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＷＣ 与 ＬＤＭ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＬＴ、ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 呈极显著的负相关（Ｐ＜０．０１）；ＬＤＭＣ
与 ＬＴ、ＬＴＤ，ＬＷＣ 与 ＬＡ、ＳＬＡ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），这种叶性状间权衡与胡杨长期生存在极端干旱环境

下的自我保护、适应密切相关。 干旱荒漠区 ＧＷＤ 下降伴随着土壤干旱程度和水力限制的增大，从而导致树

体水分减少（ＬＷＣ），抑制了细胞分裂、生长和叶面积扩展，使叶片细胞壁、角质层和栅栏组织增厚［１１⁃１２］；同时，
为阻止水分过度丧失，荒漠植物降低气孔面积，增大气孔密度［１１⁃１２］，并将更多的光合产物用于构建防御组织

和积累干物质，以增强体内水分贮存、维持水分平衡和改善叶片耐脱水性，结果致使 ＳＬＡ、ＬＡ、叶片体积减小

和 ＬＴ、ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 增大［３１，３２］。 胡杨通过减小 ＬＡ 来降低蒸腾面积和蒸腾成本，避免细胞水势和膨压的严重降

低［３３］；同时减小 ＳＬＡ 来增大叶片内部水分向叶片表面扩散的距离和阻力，以降低体内水分散失，增强抵御干

旱的能力和提高水分的传输、利用效率［１０，１２］，有利于其在干旱贫瘠的环境中生存。 通常叶片较薄的植物属于

“开拓性”策略，光合产物主要用于投资生长速率和资源获取能力；叶片较厚的植物属于“保守性”策略，主要

用于投资养分储存效率，以获得竞争优势［３４⁃３５］。 组织密度反映植物器官中生物量的累积状况［１６］。 ＬＤＭＣ 和

ＬＴＤ 大的叶片相对坚韧，对物理胁迫的抵抗力更强［１］。 恶劣生境下胡杨通过增大 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ，增加水蒸

气进出表皮的阻力，最大限度地减少水分散失；并储存营养物质，提高有限资源的利用效率和增强对环境胁迫

的防御能力［３６］，从而增强其对干旱生境的适合度［３７］。 本研究结果与低 ＳＬＡ、ＬＡ 和高 ＬＴ、ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 的植物

能更好地适应资源贫瘠和干旱环境的研究结论相一致［５，１０，２２⁃２３，３１⁃３２］。 可见，塔里木荒漠生态关键种胡杨通过

叶功能性状间相互调节与权衡，发展出了一套干旱性状组合，以更好地适应日趋恶化的荒漠环境，这是其生长

４７３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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和生存策略优化的结果。
在植物功能生态学中，性状组合谱两端分别代表着两种不同的资源利用策略：快速的获取资源和有效的

保存资源［３８］，反映了植物在“生产－维持”之间的权衡。 在快速一端为生产对策，通常生产力与水分运输效率

较高，获得并利用养分和固定碳的能力较大，但该组织容忍干旱胁迫的能力较差，造成对低资源环境的适应性

较差；相反，在慢速一端为保守对策，植物常能更好地保护自己，以防止碳损失（如低呼吸速率和叶片周转速

率），且对干旱胁迫的适应性较高［３０］。 胡杨形成了小 ＳＬＡ、ＬＡ、ＬＤＭ，大 ＬＴ、ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 的干旱性状组合，通过

调节叶面积、生长速率和增强防御组织、储存养分、减少水分散失及提升耐旱、防御能力来协同抵御干旱胁迫，
适应极端干旱荒漠区日益干旱和贫瘠的生存环境。 因此，随全球变暖与区域水资源短缺，胡杨生存适应过程

中可能由高生长速率和资源利用能力的开拓型策略，转变为以增强自身养分储存和防御能力的保守型策略。
在极端干旱荒漠区开展生态修复工作中，可依据荒漠植物对环境梯度的响应规律及其通过权衡功能性状间关

系而采取不同的生态适应策略，因地制宜地指导干旱区荒漠植物群落构建和植被恢复。 通过叶片功能性状与

ＧＷＤ 的回归方程，以地下水埋深梯度下，胡杨各功能性状组中值［３９⁃４０］ 计算所对应的 ＧＷＤ 为其生长胁迫点，
平均 ＧＷＤ 为 ５．０２ ｍ，因此，塔里木干旱荒漠区胡杨正常生长的合理地下水埋深应＜５．０ ｍ，此为区域荒漠植被

恢复提供理论依据。

５　 结论

（１）塔里木极端干旱荒漠区生态关键种胡杨叶性状的种内变异较大，其中叶面积（ＬＡ）变异程度最高，叶
干物质含量（ＬＤＭＣ）与叶含水量（ＬＷＣ）变异程度较低，ＬＤＭＣ 在资源获取轴上稳定性、保守性高。

（２）胡杨叶片功能性状与 ＧＷＤ 呈极显著相关（Ｐ＜０．０１）且存在明显的权衡关系，形成了适应荒漠干旱环

境的性状组合。 随 ＧＷＤ 降低，胡杨生态策略发生转变，由高生长速率和资源利用能力的开拓型策略转变为

以增强自身养分储存和防御能力的保守型策略，拓宽了生态幅，增强了其对干旱逆境的适合度。
（３）随着全球变暖与区域水资源日渐短缺，胡杨形成了小 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭ 和大 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 等一系列有

利于减少水分散失、储存养分和增强耐旱能力的生态权衡策略，从而提高其在极端干旱贫瘠环境中的生存力。
塔里木极端干旱荒漠区地下水位的持续降低，已显著影响到荒漠植物的生长发育与功能策略。 为充分发

挥荒漠植物的生态服务功能，建议加强塔里木荒漠植被保护和天然植被恢复，提高天然胡杨林的防风固沙、涵
养水源和绿洲天然屏障功能。 同时，植被保护与恢复时，维持胡杨正常生长的合理生态水位应＜５．０ ｍ，此为区

域荒漠植被恢复和生态输水工程提供了科学理论依据。
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