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胡杨异形叶水力性状对地下水埋深梯度的响应
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１ 塔里木大学生命科学与技术学院，阿拉尔　 ８４３３００

２ 塔里木大学农学院，阿拉尔　 ８４３３００

３ 塔里木大学园艺与林学学院，阿拉尔　 ８４３３００

摘要：水分是限制荒漠植被生存的最重要因素，叶片水力性状在物质运输和水分供应方面发挥重要作用。 胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ．）作为干旱半干旱地区的典型代表树种，具有异形叶性，但目前缺乏针对其叶脉性状和水力学特性的深入研究。
以成年胡杨的 ３ 种典型异形叶（条形叶、卵形叶、锯齿阔卵形叶）为试验材料，探究其水力性状（水势、叶脉、气孔、解剖结构）对
地下水埋深（ＧＷＤ）梯度的响应及在干旱逆境下的适应策略。 结果表明：（１）胡杨异形叶水势、水力导度随 ＧＷＤ 增加呈下降趋

势，叶脉密度、气孔密度、叶厚度则增大且在不同 ＧＷＤ 生境间差异显著；中脉直径、气孔大小随 ＧＷＤ 增加而减小且在不同

ＧＷＤ 生境间及异形叶间差异均显著。 （２）胡杨异形叶叶脉密度、叶脉闭合度与 ＧＷＤ 呈极显著正相关，水势、叶厚度、栅海比与

ＧＷＤ 呈极显著负相关。 （３）条形叶主要通过次脉密度、叶脉闭合度和栅海比、叶厚度之间的协调来提高叶片水分传输和保水

能力以应对干旱胁迫；卵形叶通过次脉密度增加及气孔密度与大小、导管密度与面积之间的权衡来维持叶片水分运输与水分损

失的平衡；锯齿阔卵形叶具有较高的叶脉密度及叶脉闭合度，同时中脉直径显著减小，叶脉系统的物质运输和水分供应能力强

于其他 ２ 种叶形，叶片抗旱能力更强。 （４）随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶主要通过优化叶脉性状来减轻水力限制，以适应日益干旱

的荒漠环境。 阐明胡杨异形叶水力性状适应干旱变化的生态策略，将为塔里木极端干旱区日益旱化荒漠环境的植物抗逆适应

机理提供理论依据，并为极端干旱区胡杨林保育复壮及荒漠河岸林生态恢复提供科学依据。
关键词：胡杨异形叶；叶脉；气孔；解剖结构；适应策略；极端干旱区
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ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｌｙ ａｒｉｄ ｄｅｓｅｒｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ａｒｉｄ ｚｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔａｒｉｍ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｊｕｖｅｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ａｒｉｄ ｚｏｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｓｅｒｔ
ｒｉｐａｒｉａｎ ｆｏｒｅｓｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ； ｌｅａｆ ｖｅｉｎｓ； ｓｔｏｍａｔａ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ；
ｅｘｔｒｅｍｅ ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ

植物整个生命过程中不仅会经历不同的生长发育阶段，同时还需面对复杂的环境变化。 叶片是植物与周

围环境进行碳、水、能量交换和对环境条件最敏感的器官，其形态结构可塑性差异化地调控植物的生理过程、
资源获取利用和适应策略。 前人研究表明叶性状可塑性在不同类群间的变异主要受环境而非演化驱动［１］，
叶性状的多样性在种间与种内差异显著并受性状相关性制约［２］。 叶片水力性状是叶片为适应外界环境而形

成的水分传输方面的生存策略［３］。 其中，叶脉对水分环境敏感并直接影响叶片水分供给能力［４—５］，气孔调节

植物水气交换并影响叶片水分蒸腾与碳同化［６—８］，两者协同变异［７， ９］，共同影响着叶片碳水平衡和水分利用

效率。 干旱胁迫下，新疆杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ ｖａｒ． ｐｙｒａｍｉｄａｌｉｓ Ｂｕｎｇｅ）树冠上部的叶水势、叶含水量及枝条含水量

均低于下部［１０］；杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ Ｌ．）气孔密度越低，水分利用效率及抗旱性越高［１１］；而栅栏组织厚度和栅海比

越大，植物的光能利用效率越高，抗旱能力越强［１２］。 大多数研究表明，高叶脉密度 ／直径有利于改善叶肉水力

路径长度，提高叶水力导度并促进气孔导度、光合速率，增强植物抗旱性［５， １３—１４］。 Ｄｅｎｇｌｅｒ 等［１５］指出陆地植物

进化史上叶片形状和维管形态一直紧密相连，其中叶片形态的发生和主脉的形成是时间协调的，而小脉是在

叶片膨大过程中形成的。 因此，植物叶脉性状影响植物水分供需平衡与叶片形态及其抗旱能力，探讨植物水

力性状与水分梯度的关系有助于揭示植物应对干旱环境的适应机制。
水分是限制干旱区植物生存、分布的关键因素。 塔里木盆地作为我国四大生态脆弱区之一，远离海洋，降

水稀少、地表水匮乏，地下水则成为荒漠植被赖以生存的最为重要的水分来源。 然而近年来全球变暖及区域

水资源过度开采，干旱强度、频率和持续时间不断增加，地下水埋深持续增加，直接影响着植物水分和养分吸

收、供应及各种生理生化代谢过程，威胁荒漠植被的生存发展与区域生态安全［１６—１８］。 近年来，胡杨林大面积

衰败引发广泛关注，众多学者对胡杨种群、光合与水分生理、抗旱机制及异形叶在树冠垂直高度的分布格局等

开展了相关研究［１６—１７，１９—２０］，但对长期缺水的胡杨缺乏针对叶脉性状和水力学特性的深入研究。 胡杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ．）为杨柳科杨属植物，是生活在沙漠中唯一的乔木树种，随生长发育进程出现多种形
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态的异形叶，是研究叶形多态性的理想材料。 作为干旱半干旱地区的典型代表树种，在长期遭受干旱胁迫的

条件下，其叶脉和水力特性必然具有一定的特殊性。 本研究以塔里木极端干旱区胡杨成年树冠上 ３ 种典型异

形叶（条形叶、卵形叶、锯齿阔卵形叶）为材料，研究其水力性状沿地下水埋深梯度的变异格局及相互关系，探
讨水力系统响应干旱胁迫的优化适应机理，以期阐明胡杨 ３ 种异形叶适应干旱区日益旱化荒漠环境的生理生

态策略，为胡杨林保护、退化生态系统恢复及生态输水工程提供科学理论依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究区位于新疆塔里木河上游，海拔 ８００—１３００ ｍ，年均太阳辐射 １３３． ７—１４６． ３ ｋｃａｌ ／ ｃｍ２，年均日照

２５５６．３—３０３１．２ ｈ，年均气温 １０．６ ℃，年均日较差 １５ ℃，年平均≥１０ ℃稳定积温达 ３９５３ ℃，无霜期 １９０—
２５１ ｄ，年均降水量 ４０．１—８２．５ ｍｍ，年均蒸发量 １８７６．６—２５５８．９ ｍｍ，年平均风速 ２．３ ｍ ／ ｓ，多为西北风或西风。
２０２２ 年生长季于阿瓦提县丰收三场、塔河源、南口镇、沙雅县天然胡杨林内，垂直河岸设置 ５０ ｍ 宽的样带，根
据植物群落结构组成、胡杨密度、长势情况设置 ３—５ 个 ５０ ｍ × ５０ ｍ 的调查样方。 采用机械打井建立地下水

位观测井（ＰＶＣ 管，１０ ｍ），用于长期监测地下水埋深（ＧＷＤ）变化。 ＧＷＤ 采用电导法测定［１９］，各样地基本特

征见表 １［２１］。

表 １　 样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｓｉｔｅ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ

地下水埋深
ＧＷＤ ／ ｍ

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

平均树龄
Ａｖｅｒａｇｅ
ａｇｅ ／ ａ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

塔河源 ８０°５８′２７″Ｎ， ４０°３０′０４″Ｅ １．０—１．５ ２９０．５ ８０．２ ６．４ ２６．３

南口镇 ８１°０９′１０″Ｎ， ４０°２６′２９″Ｅ ２．３—２．７ １７１．３ ６９．１ ８．５ ２２．６

阿瓦提 ８０°２３′３５″Ｎ， ４０°１９′４４″Ｅ ４．０—４．５ ２６８．１ ６４．６ ７．９ ２１．１

沙雅县 ８１°５９′４３″Ｎ， ４０°４１′１９″Ｅ ７．５—８．０ １２０．２ １１０．６ ７．８ ３６．４

图 １　 胡杨 ３ 种典型异形叶形态特征

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

１．２　 研究方法

２０２２ 年 ７—８ 月在塔河源、南口镇、阿瓦提、沙雅县四个不同 ＧＷＤ 样地分别随机选择生长健康、无病虫

害、叶形分化明显的成年胡杨 １０ 株作为采样株，条形叶着生于树冠下层，卵形叶分布在树冠中层，锯齿阔卵形

叶分布在树冠上层，随 ＧＷＤ 增加，条形叶逐渐减少以至消失，锯齿阔卵形叶占据树冠大部分的空间。 在树冠

上、中、下层三个高度四周方向剪下生长良好的当年生小枝（末端无分枝），野外现场测定 ３ 种异形叶的叶片

水势、气体交换参数（蒸腾速率 Ｅ 等）。 同时每株采集条形、卵形、锯齿阔卵形叶（图 １）各 １０—１５ 片，一部分

３　 １６ 期 　 　 　 王雨晴　 等：胡杨异形叶水力性状对地下水埋深梯度的响应 　
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用湿润的纱布包好装入自封袋，另一部分制作气孔临时装片及 ＦＡＡ 固定叶片，置于冷藏箱中带回实验室，用
于测定叶脉、气孔性状与叶解剖结构。
１．３　 叶片水势、水力导度测定

野外采用 ＰＳＹＰＲＯ 露点水势仪（Ｗｅｓｃｏｒ，ＵＳＡ）测定叶片水势（Ψｌｅａｆ），将叶片中部置于 ＰＳＹＰＲＯ 露点水势

仪叶室（Ｌ⁃５１Ａ）中，拧紧 Ｌ⁃５１Ａ 探测头并用密封条将叶室周围空隙密封，平衡 ３０ ｍｉｎ 后进行测定［２２］。 采用

ＥＦＭ 法［２３］测定叶片水力导度（Ｋ ｌｅａｆ）：Ｋ ｌｅａｆ ＝ Ｅ ／ ΔΨｌｅａｆ，水力导度为叶片稳定状态的蒸腾速率（Ｅ，ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
与水势驱动力（ΔΨｌｅａｆ，ＭＰａ）的比值。
１．４　 叶脉性状测定

将采集的叶片用 ５％氢氧化钠溶液浸泡 ５—７ ｄ（浸泡液每天更换），叶片逐渐清晰直至透明后，用 ０．５％甲

苯胺蓝溶液或番红溶液浸泡 １ ｍｉｎ，去离子水冲洗。 使用 Ｐｈｅｎｉｘ 光学显微镜（ＢＭＣ５３０，中国）及其配备的摄像

装置进行观察和拍照，叶片沿中脉均分成三部分，每个叶片上、中、下部位各随机选取 ２ 个视野，ＩｍａｇｅＪ 软件测

量统计各级叶脉长度、中脉直径（ＭＶＤ）等指标，计算叶脉密度（ＶＬＡ）、叶脉体积（ＶＶ）及叶脉闭合度（ＬＶ）等。
１．５　 气孔特征测定

使用无色透明指甲油印迹法制作叶片气孔临时装片，将无色透明指甲油涂于叶片上表皮和下表皮，待其

干透后撕下，置于载玻片上制成临时装片。 在实验室内使用 Ｐｈｅｎｉｘ 光学显微镜及其配备的摄像装置对气孔

临时装片进行观察和拍照，分别在 １０ 倍和 ４０ 倍物镜下观察气孔数目和气孔形态，每张装片在 １０ 倍镜和 ４０
倍镜下分别随机选取 ５ 个视野进行拍照，ＩｍａｇｅＪ 软件计数 １０ 倍镜视野中的气孔数目，测量 ４０ 倍镜视野中的

气孔长度和气孔宽度等指标，计算气孔密度（ＳＤ）及气孔大小（ＳＡ）等。
１．６　 叶片解剖结构测定

将采集的叶片从最宽处过主脉横切取材，放置于 ＦＡＡ 固定液中保存 ２４ ｈ 以上。 采用石蜡切片法制作叶

片解剖结构石蜡切片，在 Ｐｈｅｎｉｘ 光学显微镜下观察每张切片并拍照。 通过 ＩｍａｇｅＪ 软件测量叶片厚度（ＬＴ）、
角质层厚度（ＣＴ）、栅栏组织厚度（ＰＴ）、海绵组织厚度（ ＳＴ）、主脉维管束面积（ＭＶＢＡ）、主脉木质部面积

（ＭＸＡ）、导管面积（ＶＡ）及导管数目等指标，每个指标随机测量 １０—２０ 次，计算栅海比（ＰＴ ／ ＳＴ）、主脉木质部

与维管束面积比（ＶＢＸ ／ ＸＡ）及导管密度（ＶＤ）等。
１．７　 数据处理

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ ｅｘｃｅｌ ２０１９ 对原始数据进行整理，对不同 ＧＷＤ 同种叶形、同一 ＧＷＤ 不同叶形的胡杨叶片

水力性状差异进行单因素方差分析（Ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）与 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较。 利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性及主成分分

析（ＰＣＡ）分析 ３ 种异形叶水力性状之间的关系及其沿 ＧＷＤ 梯度的协变关系。 数据分析在 ＳＰＳＳ ２６ 及Ｒ ４．２．３
中完成，Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 及 Ｒ ４．２．３ 进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 胡杨异形叶水势、水力导度沿地下水埋深梯度的变化规律

由图 ２ 可知，随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶水势（Ψｌｅａｆ）呈先上升后下降的趋势，在 ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 时达最高

值；水力导度（Ｋ ｌｅａｆ）总体呈先增加后降低的趋势，同样在 ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 时达最大值。 说明胡杨异形叶在

ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 时受干旱胁迫的程度最低，导水能力最好。 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 时 ３ 种异形叶 Ψｌｅａｆ最低，条形、
卵形、锯齿阔卵形叶与 ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 时同种叶形相比，分别下降了 １．９３、２．１６、２．０３ 倍。 方差分析表明，胡
杨 ３ 种异形叶 Ψｌｅａｆ在 ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 与 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 间差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｋ ｌｅａｆ在 ＧＷＤ ２．３—２．７ ｍ 与

其它 ＧＷＤ 生境间差异显著（Ｐ＜０．０５）；同一 ＧＷＤ 生境，ＧＷＤ≥４．０ ｍ 时条形叶 Ψｌｅａｆ、Ｋ ｌｅａｆ与其他 ２ 种叶形差异

显著（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 胡杨异形叶叶脉性状沿地下水埋深梯度的变化规律

由图 ３ 可知，随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶叶脉密度（ＶＬＡ）、次脉密度（ＶＬＡｍｉｎｏｒ）及叶脉闭合度（ＬＶ）呈增加
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图 ２　 胡杨异形叶水势、水力导度沿地下水埋深梯度变化规律

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｌｏｎｇ ＧＷＤ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

不同小写字母表示 ３ 种异形叶间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示不同 ＧＷＤ 间差异显著（Ｐ＜０．０５）

趋势，中脉直径（ＭＶＤ）、叶脉体积（ＶＶ）整体呈先增加后减小趋势，锯齿阔卵形叶主脉密度（ＶＬＡｍａｊｏｒ）呈增加趋

势，卵形叶先增加后减小。 在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 生境 ３ 种异形叶 ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ均为最大值，条形、卵形、锯齿阔

卵形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＧＷＤ １．０—１．５ ｍ 生境同种叶形相比，分别增加了 ６８．９７％、６２．８８％、７８．４８％。 方差分析表

明，不同 ＧＷＤ 生境胡杨 ３ 种异形叶各叶脉性状差异显著（Ｐ＜０．０５），同一 ＧＷＤ 生境，除 ＧＷＤ ４．０—４．５ ｍ 时异

形叶 ＶＬＡ 无显著差异（Ｐ＞０．０５）外，其它叶脉性状在异形叶间差异均显著（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 胡杨异形叶气孔特征沿地下水埋深梯度的变化规律

由图 ４ 可知，随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶气孔密度（ＳＤ）、下表皮气孔密度（ＳＤａｂａ）呈先增加后减小趋势，上

表皮气孔密度（ＳＤａｄａ）在 ＧＷＤ ４．０—４．５ ｍ 时最大；而气孔大小（ＳＡ、ＳＡａｂａ、ＳＡａｄａ）呈先减小后增加趋势。 ３ 种异

形叶 ＳＡ、ＳＡａｂａ、ＳＡａｄａ均在 ＧＷＤ １．０—１．５ ｍ 生境达到最大值，且表现为条形叶＞卵形叶＞锯齿阔卵形叶。 ３ 种异

形叶上、下表皮气孔性状差异与整体一致。 方差分析表明，除锯齿阔卵形叶 ＳＡ 和 ＳＡａｂａ在不同 ＧＷＤ 生境无显

著差异（Ｐ＞０．０５）外，其它气孔性状均差异显著（Ｐ＜０．０５）。 同一 ＧＷＤ 生境，ＳＤ、ＳＤａｂａ及 ＳＤａｄａ在异形叶间差异

显著（Ｐ＜０．０５）。
２．４　 胡杨异形叶解剖结构沿地下水埋深梯度的变化规律

由图 ５ 可知，随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶叶厚度（ＬＴ）和栅海比（ＰＴ ／ ＳＴ）整体呈升高趋势，条形叶、卵形叶

角质层厚度（ＣＴ）先减小后增加；３ 种异形叶主脉木质部与维管束面积比（ＶＢＡ ／ ＸＡ）和导管密度（ＶＤ）在不同

ＧＷＤ 间同步变化，且导管面积（ＶＡ）在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 时达最小值。 ３ 种异形叶 ＬＴ 均在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 生

境达到最大值，且与其它 ＧＷＤ 生境差异显著（Ｐ＜０．０５）。 除 ＧＷＤ １．０—１．５ ｍ 外，其余生境条形叶 ＣＴ 与其它

２ 种叶形差异显著（Ｐ＜０．０５）。 ３ 种异形叶 ＰＴ ／ ＳＴ 在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 生境显著高于其它 ＧＷＤ 生境，ＶＢＡ ／ ＸＡ
在 ＧＷＤ ４．０—４．５ ｍ 生境最高，除 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 外异形叶间 ＶＢＡ ／ ＸＡ 均呈显著差异性（Ｐ＜０．０５）。 锯齿阔

卵形叶 ＶＡ 在不同 ＧＷＤ 生境中无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 ３ 种异形叶 ＶＤ 均在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 生境达最大值，
且在不同 ＧＷＤ 生境差异显著（Ｐ＜０．０５）。
２．５　 胡杨异形叶水力性状与地下水埋深的相关性

表 ２ 可见，条形叶 Ｋ ｌｅａｆ、ＶＬＡ、ＶＬＡｍａｊｏｒ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ、ＬＶ、ＶＤ 与 ＧＷＤ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），Ψｌｅａｆ、ＭＶＤ、ＳＡ、

ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ、ＶＡ 与 ＧＷＤ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），ＣＴ 与 ＧＷＤ 显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 卵形叶 ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ、
ＬＶ、ＶＤ 与 ＧＷＤ 呈极显著正相关（Ｐ＜ ０． ０１），ＶＢＡ ／ ＸＡ 与 ＧＷＤ 显著正相关（Ｐ＜ ０． ０５），Ψｌｅａｆ、ＭＶＤ、ＳＡ、ＬＴ、
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图 ３　 胡杨异形叶叶脉性状沿地下水埋深梯度变化规律

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｌｏｎｇ ＧＷＤ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

ＰＴ ／ ＳＴ、ＶＡ 与 ＧＷＤ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。 锯齿阔卵形叶 ＶＬＡ、ＶＬＡｍａｊｏｒ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ、ＬＶ 与 ＧＷＤ 呈极显著正

相关（Ｐ＜０．０１），ＶＶ 与 ＧＷＤ 显著正相关（Ｐ＜０．０５），Ψｌｅａｆ、ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ 与 ＧＷＤ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），Ｋ ｌｅａｆ与

ＧＷＤ 显著负相关（Ｐ＜０．０５）。
此外，图 ６ 显示胡杨 ３ 种异形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＳＤ 均呈负相关关系，其中锯齿阔卵形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＳＤ 的关系

相较于其它叶形更为紧密（Ｐ＝ ０．０６）。 而 ３ 种异形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＳＡ 的关系存在差异，条形叶、卵形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ

与 ＳＡ 呈负相关（Ｐ＜０．０５、Ｐ＜０．００１），锯齿阔卵形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＳＡ 呈正相关（Ｐ＞０．０５）。
２．６　 胡杨异形叶水力性状的主成分分析

主成分分析（ＰＣＡ，图 ７）表明，条形叶前两个特征根累计贡献率为 ４７．５ ％，ＰＣ１ 从左至右 ＧＷＤ 逐渐增加，
在浅 ＧＷＤ 生境，结构性状 ＰＴ ／ ＳＴ、ＳＡ、ＬＴ、ＣＴ 耦合协同发挥作用，但与 Ｋ ｌｅａｆ呈负相关；至深 ＧＷＤ 生境，叶脉性
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图 ４　 胡杨异形叶气孔性状沿地下水埋深梯度变化规律

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｌｏｎｇ ＧＷＤ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

状（ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ ／ ｍａｊｏｒ、ＬＶ、ＶＤ）与 Ｋ ｌｅａｆ呈正相关，叶脉在水分传输与抗旱中起着主导作用，表明随 ＧＷＤ 增加条

形叶由结构性状协同转变为水力性状协同适应；第Ⅱ主成分中 ＭＶＤ、ＶＶ 有较大的正载荷，ＳＤ 有最大的负载

荷。 卵形叶前两个主成分分别占总性状方差的 ３０．７ ％和 １６．７ ％，累计贡献率为 ４７．４ ％，ＰＣ１ 从右至左 ＧＷＤ
逐渐增加，在浅 ＧＷＤ 生境，ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ 有较大的正载荷，ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ、ＳＡ 与 Ψｌｅａｆ、Ｋ ｌｅａｆ高度正相关，协同调控水势

与水力导度；至深 ＧＷＤ 生境，叶脉性状（ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ、ＬＶ、ＶＤ）载荷较高且耦合；ＳＡ、ＳＤ 在 ＰＣ２ 上分别具最大

的正、负载荷。 锯齿阔卵形叶前两个特征根累计贡献率为 ４６．９ ％，第Ⅰ主成分贡献率为 ３０．７ ％，第Ⅱ主成分

贡献率为 １６．２ ％，ＰＣ１ 从左至右 ＧＷＤ 逐渐增加，在浅 ＧＷＤ 生境，ＰＴ ／ ＳＴ、ＬＴ 载荷较高且与 Ψｌｅａｆ正相关；至深

ＧＷＤ 生境，叶脉密度（ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ ／ ｍａｊｏｒ）、ＬＶ 载荷较高且正相关；ＰＣ２ 中 ＶＶ、ＭＶＤ 载荷较大且与 Ｋ ｌｅａｆ正相关。
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图 ５　 胡杨异形叶解剖结构沿地下水埋深梯度变化规律

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｌｏｎｇ ＧＷＤ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

整体上随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶由结构性状（ＰＴ ／ ＳＴ、ＬＴ）与气孔（ ＳＡ）耦合协调适应转变为由叶脉性状

（ＶＬＡ、ＬＶ）与导管直径 ／密度耦合适应为主，表明干旱逆境下结构性状的调节作用非常有限，随干旱加剧叶脉

密度与闭合度增大，即优化水分传输系统、缩短叶肉水力路径长度在抗旱适应方面发挥了主要作用。 但异形

叶在 ＧＷＤ 逐渐增加过程中的调控适应性状组合存在差异。

３　 讨论

３．１　 胡杨异形叶水力性状对地下水埋深梯度的响应

极端干旱荒漠区降水稀少，ＧＷＤ 是决定植物生长发育、生存的关键因素。 叶片水势反映其所受干旱胁迫

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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表 ２　 胡杨异形叶水力性状与地下水埋深的相关关系矩阵

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｍａｔｒｉｘ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ＧＷＤ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

指标
Ｉｎｄｅｘ

条形叶 Ｌａｎｃｅｏｌａｔｅ ｌｅａｆ 卵形叶 Ｏｖａｌ ｌｅａｆ 锯齿阔卵形叶 Ｓｅｒｒａｔｅｄ ｂｒｏａｄ⁃ｏｖａｌ ｌｅａｆ

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 Ｓｉｇ．（双尾） Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 Ｓｉｇ．（双尾） Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 Ｓｉｇ．（双尾）
Ψｌｅａｆ －０．３６５∗∗ ０．００１ －０．７５８∗∗ ０．０００ －０．７８５∗∗ ０．０００
Ｋｌｅａｆ ０．４８１∗∗ ０．０００ －０．１６２ ０．１５２ －０．２４３∗ ０．０３０

ＶＬＡ ０．８７８∗∗ ０．０００ ０．８２０∗∗ ０．０００ ０．９１９∗∗ ０．０００
ＶＬＡｍａｊｏｒ ０．４９８∗∗ ０．０００ －０．２１０ ０．０６１ ０．７５１∗∗ ０．０００
ＶＬＡｍｉｎｏｒ ０．８８０∗∗ ０．０００ ０．８３０∗∗ ０．０００ ０．９１２∗∗ ０．０００

ＭＶＤ －０．３５５∗∗ ０．００１ －０．３２９∗∗ ０．００３ －０．１５２ ０．１７９

ＶＶ －０．０５６ ０．６２１ －０．０６６ ０．５５９ ０．２７１∗ ０．０１５

ＬＶ ０．８６５∗∗ ０．０００ ０．８５３∗∗ ０．０００ ０．９１４∗∗ ０．０００

ＳＤ ０．０１５ ０．８９２ －０．０６５ ０．５６８ －０．１４０ ０．２１４

ＳＡ －０．５０７∗∗ ０．０００ －０．２９５∗∗ ０．００８ ０．０１５ ０．８９３

ＬＴ －０．４８０∗∗ ０．０００ －０．６５７∗∗ ０．０００ －０．５１４∗∗ ０．０００

ＣＴ －０．２８６∗ ０．０１０ ０．１７０ ０．１３２ ０．１７５ ０．１２０

ＰＴ ／ ＳＴ －０．４７７∗∗ ０．０００ －０．６０１∗∗ ０．０００ －０．６８８∗∗ ０．０００

ＶＢＡ ／ ＸＡ ０．１７４ ０．１２４ ０．２７７∗ ０．０１３ ０．１５８ ０．１６３

ＶＡ －０．２９５∗∗ ０．００８ －０．３７１∗∗ ０．００１ ０．０２０ ０．８６０

ＶＤ ０．４１７∗∗ ０．０００ ０．４４１∗∗ ０．０００ －０．０４３ ０．７０２

　 　 ∗表示相关性显著（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示相关性极显著（Ｐ＜ ０．０１）；Ψｌｅａｆ：叶片水势 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ； Ｋｌｅａｆ：叶片水力导度 Ｌｅａｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； ＶＬＡ：叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＶＬＡｍａｊｏｒ：主脉密度 Ｍａｊｏｒ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＶＬＡｍｉｎｏｒ：次脉密度 Ｍｉｎｏｒ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＭＶＤ：中脉直

径 Ｍｉｄｄｌｅ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ； ＶＶ：叶脉体积 Ｖｅｉｎ ｖｏｌｕｍｅ； ＬＶ：叶脉闭合度 Ｌｏｏｐｉｎｅｓｓ ｏｆ ｖｅｉｎｓ； ＳＤ：气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＳＡ：气孔大小 Ｓｔｏｍａｔａｌ

ａｒｅａ； ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＣＴ：角质层厚度 Ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＰＴ ／ ＳＴ：栅海比 Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ／ Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ； ＶＢＡ ／ ＸＡ：主脉木质部与维管束

面积比 Ｍａｉｎ ｖｅｉｎ ｂｕｎｄｌｅ ａｒｅａ ／ ｘｙｌｅｍ ａｒｅａ； ＶＡ：导管面积 Ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ； ＶＤ：导管密度 Ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

图 ６　 胡杨异形叶次脉密度与气孔密度、大小的相关关系

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｎｏｒ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ， ａｒｅａ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

的程度［２４］，叶片水力导度反映植物输水和蒸腾气孔维持开放的能力［９］。 本研究表明，随 ＧＷＤ 增加胡杨异形

叶 Ψｌｅａｆ、Ｋ ｌｅａｆ有下降趋势，其中卵形叶与锯齿阔卵形叶 Ψｌｅａｆ降幅显著高于条形叶；同一 ＧＷＤ 生境，Ｋ ｌｅａｆ在异形
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图 ７　 胡杨条形叶、卵形叶、锯齿阔卵形叶水力性状的主成分分析

Ｆｉｇ．７　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌａｎｃｅｏｌａｔｅ ｌｅａｖｅｓ， ｏｖａｌ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｅｒｒａｔｅｄ ｂｒｏａｄ－ｏｖａｌ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ

叶间差异显著。 说明随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶所受干旱胁迫的程度加剧，而随条形、卵形、锯齿阔卵形叶树

冠生长位置的升高，水力限制作用进一步增强，导致水分运输距离逐渐增大［２０］，Ｋ ｌｅａｆ显著下降，３ 种异形叶水

力性状发生不同程度变化，而通过降低 Ψｌｅａｆ来增大土壤与植物之间的水势差，能够增强蒸腾拉力以便从干旱

土壤中获取所需水分，从而保证水分的正常运输，以维持自身生命活动［２５］。
叶脉作为植物叶片关键的水力性状之一，承担着重要的水分输导及机械支撑作用［２６］，影响叶片水导能力

和光合速率［２７］，反映植物对外界环境的适应和响应方式。 叶脉密度反映了水分在叶片中运输的效率和安全

性［５］。 研究表明，随 ＧＷＤ 增加，胡杨异形叶叶脉密度（ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ）显著升高，ＶＶ 变异趋势与 ＭＶＤ 一致。
结合上述 Ψｌｅａｆ、Ｋ ｌｅａｆ随 ＧＷＤ 增加的变化规律，说明胡杨异形叶 ＭＶＤ 减小虽然能够降低木质部导管发生栓塞

的比例，保证水分运输的连贯性，但会显著降低其水分运输效率，而 ＶＬＡ 增加能够增加水分运输的路径，从而

绕开发生栓塞的导管，同时缩短水分在叶肉组织中的扩散距离、增加与叶肉细胞水分交换的接触面积，补偿和

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

平衡叶片的水分输送效率［５］，增强水分运输的有效性，缓解 Ｋ ｌｅａｆ下降，这与 Ｇｉｖｎｉｓｈ［２８］研究结果一致。 ＬＶ 呈升

高趋势且与 ＶＬＡｍｉｎｏｒ协同变异，ＶＬＡｍｉｎｏｒ增加导致水分运输通路增多，闭合环状区域面积减小，水分可以选择最

短路径到达特定的叶肉位置，增强水分运输效率与安全的同时提高防御虫害的能力［２９］。 在 ３ 种异形叶中，条
形叶 ＶＬＡｍａｊｏｒ显著高于其它两种叶形，为水分运输提供了高流量通路，使其物质运输能力更强；但条形叶

ＶＬＡｍｉｎｏｒ低于其他 ２ 种叶形，随着干旱加剧其水分运输功能会受到限制［９，３０］，导致其抗旱能力相对较弱。 卵形

叶 ＭＶＤ、ＶＶ 最高，且变化幅度远大于条形叶和锯齿阔卵形叶，作为胡杨生长发育进程中的过渡叶形，其通过

增大物质运输的流量来更好的适应干旱胁迫环境。 锯齿阔卵形叶 ＶＬＡｍｉｎｏｒ、ＬＶ 最大，相较于其它 ２ 种叶形叶

脉末端与蒸腾位点之间的距离小，闭合环状区域数目多，增加了其水流途径及与周围叶肉细胞水分交换的面

积，缩短了水分在叶肉中的运输距离［３１］，叶脉系统水分运输能力强，抗旱能力优于其他 ２ 种叶形；当干旱引发

部分叶脉系统受损时，较高的叶脉密度可以保证水分通过其他途径到达蒸腾部位，反映出其水分运输效率与

安全性更高。
植物气孔是调节体内水分并与外界环境进行气体交换的重要通道，直接影响植物碳固定、水分利用效率

和抗旱性［３２］。 研究表明，３ 种异形叶在 ＧＷＤ ４．０—４．５ ｍ 生境 ＳＤ 最大、ＳＡ 最小，说明在中等干旱胁迫程度下，
胡杨异形叶通过气孔密度与气孔大小的权衡进行水碳平衡调控，使叶片在不损失过多水分的同时也能维持一

定的光合能力［３３］。 但在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 生境 ＳＤ 减小、ＳＡ 则增大且与浅水生境（ＧＷＤ １．０—１．５ ｍ）无显著差

异（Ｐ＞０．０５），可能原因是：一方面随干旱胁迫加剧，叶厚、角质层厚增大与叶面积减小的同时保卫细胞的产生

也减少，因而 ＳＤ 降低，且较低的 ＳＤ 可以减少植物的蒸腾水分损失，同时提高其水分利用效率，ＳＡ 增加则弥

补了 ＳＤ 降低导致的光合速率下降［３４］；另一方面叶脉密度增大需要更多的碳投资，而叶水力性状位于海绵叶

肉组织［３５］，因此增大 ＳＡ 有助于 ＣＯ２经海绵组织扩散到栅栏组织进行光合作用、产生碳水化合物用于叶脉构

建。 由此看出，小而多的气孔在环境不利时能够通过迅速关闭气孔来降低气孔导度，在保持适度蒸腾作用、减
少不必要的水分丢失的同时，又能保障 ＣＯ２的供给；但随干旱胁迫的加剧，气孔密度降低、气孔大小增大可以

减弱叶片蒸腾作用，提高水分利用效率，进而提高抗旱能力。 异形叶通过叶脉密度与气孔密度、大小的权衡，
维持碳水平衡。

植物可以根据生长环境的不同，通过调节自身的生理特性和结构来更好地适应生境条件。 本研究表明，
胡杨 ３ 种异形叶 ＶＢＡ ／ ＸＡ 在 ＧＷＤ ４．０—４．５ ｍ 时最高，主脉木质部面积占比增加；在 ＧＷＤ ７．５—８．０ ｍ 时 ＶＡ
最低、ＶＤ 最高，叶片输导组织发达，提高水分运输能力的同时增强抵御风沙的能力。 同一 ＧＷＤ 生境，条形叶

ＬＴ、ＣＴ 显著低于其它 ２ 种叶形，适应荒漠区低水高温强光环境的能力较差。 锯齿阔卵形叶 ＰＴ ／ ＳＴ 在 ＧＷＤ
７．５—８．０ ｍ 时达到最高值，栅栏组织发达，叶片结构更紧密，能够抵御强光并降低蒸腾水分耗散，相较于其它

２ 种叶形有更高的光能及水分利用效率，适应高温干旱胁迫环境的能力更强。
３．２　 胡杨异形叶水力性状沿地下水埋深梯度的协变关系

作为生长在干旱荒漠地区的关键树种，胡杨通过其独特的异形叶形态结构和生理特性长期适应极端干旱

的生长环境［３６］。 但单一性状的改变并不足以抵抗干旱等逆境带来的不利影响，利用性状间的协同变异与权

衡关系，才能使植物更加灵活地应对干旱胁迫［３７］。 胡杨在适应干旱逆境的过程中，逐渐形成一套水力结构与

解剖结构相互调节的机制，是其能够忍耐干旱胁迫的重要基础。 本研究表明，异形叶 ＶＬＡ、ＶＬＡｍａｊｏｒ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ、
ＬＶ、ＶＤ 与 ＧＷＤ 极显著正相关，Ψｌｅａｆ、ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ 与 ＧＷＤ 极显著负相关，说明胡杨异形叶水力与结构性状之间

能够相互协同和权衡来抵御干旱逆境，但性状间的组合方式不同，３ 种异形叶具有不同的抗旱适应对策。 条

形叶绝大多数水力性状与 ＧＷＤ 均存在显著相关关系，ＭＶＤ 减小而 ＶＬＡｍａｊｏｒ增加，从而增强 Ｋ ｌｅａｆ，维持水分运

输效率，ＳＡ 随 ＶＬＡｍｉｎｏｒ的增加而减小，有效调控水分供应与蒸腾消耗。 卵形叶通过 ＶＤ 与 ＳＡ 的权衡，同时提高

ＶＬＡ 来保证水分供应，减少水分散失，维持生理活动的正常进行。 锯齿阔卵形叶增大叶脉密度 （ＶＬＡ、
ＶＬＡｍｉｎｏｒ）及 ＬＶ，增强了水分运输的安全性和有效性，同时通过 ＶＬＡｍｉｎｏｒ与 ＳＤ 权衡，为光合和蒸腾提供了稳定

的水分来源并维持叶片的水碳平衡，但其较低的 Ｋ ｌｅａｆ说明 Ｋ ｌｅａｆ可能受到水分亏缺导致的木质部栓塞增加或木
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质部以外水力导度的影响［３８］。
３．３　 胡杨异形叶对干旱胁迫的适应策略

极端干旱气候条件下，胡杨异形叶因立地条件土壤水分有效性变化而调整自身适应策略。 在浅 ＧＷＤ 生

境，通过形态结构（ＬＴ、ＰＴ ／ ＳＴ、ＣＴ）与气孔性状（ＳＡ、ＳＤ）的耦合来提高叶片的资源获取与光合效率；随干旱加

剧，以优化叶脉性状（叶脉密度、叶脉闭合度、导管）来增强叶肉内的水分传输效率与安全性，提高其水分利用

率与抗旱性，表明叶脉性状在异形叶适应干旱荒漠环境中起主导作用，而叶脉与气孔性状的权衡在维持水碳

平衡过程中发挥重要作用。 但 ３ 种异形叶应对干旱胁迫的策略存在差异（图 ７）。 条形叶主要通过增加

ＶＬＡｍａｊｏｒ和 ＶＤ 来提高叶片内的水分供应通量，维持较高的 Ｋ ｌｅａｆ从而保证叶片正常的生理功能，这与其位于树

冠下部光强相对较弱及水力限制作用小（水力路径短）有关。 卵形叶主要通过增加 ＶＬＡｍｉｎｏｒ、ＬＶ 和减小 ＭＶＤ、
ＶＶ 共同保证叶片水分运输的有效性和安全性，高 ＰＴ ／ ＳＴ 与厚 ＬＴ、ＣＴ 限制叶片水分散失，气孔与叶脉性状的

权衡维持了叶片水碳平衡，从而提高水分利用效率与光合效率［３３］。 锯齿阔卵形叶与卵形叶具有相似的适应

方式，但其具有更高叶脉密度（ＶＬＡ、ＶＬＡｍｉｎｏｒ ／ ｍａｊｏｒ）及 ＬＶ，水力系统的水分供应能力与安全性高于其他 ２ 种叶

形，旱生结构更发达，对日益干旱荒漠环境适应性更强。
相比其他 ２ 种叶形，条形叶水力性状与 ＧＷＤ 之间的联系更加密切，更易受到干旱胁迫的影响。 由于条

形叶应对干旱胁迫的调整方式相对简单（ＶＬＡｍａｊｏｒ）、抗旱性差，因而随 ＧＷＤ 增加，树冠下部的条形叶将逐渐

消失。 锯齿阔卵形叶作为胡杨树冠上分布最多的一种叶形，生长在树冠上层，长期受强光辐射和水分亏缺的

胁迫，在应对干旱逆境时，通过优化叶脉性状和发展旱生结构来减轻干旱胁迫的伤害，抗旱能力更强。 综上所

述，ＧＷＤ 是影响胡杨异形叶水力性状的关键因子，胡杨异形叶通过叶脉、气孔及解剖结构等性状的变化以及

性状间协同 ／权衡的生态对策来适应极端干旱的荒漠环境，从而在长期适应进化过程中得以生存和发展。

４　 结论

水力限制是造成胡杨异形叶水力性状差异的主要原因，胡杨异形叶通过叶脉、气孔、解剖结构的适应性调

整及性状间的协同 ／权衡策略，增强了叶片水分运输能力并维持干旱逆境下的碳水代谢平衡，保障了胡杨在极

端干旱荒漠环境下长期得以生存。
随地下水埋深的增加及树体生长位置的升高，从土壤至胡杨枝叶的水分运输距离增加，水分向上运输阻

力与水力限制增强，胡杨 ３ 种异形叶因水力性状响应干旱胁迫的能力不同而分布在树冠不同位置，适应干旱

逆境的策略存在明显差异。 条形叶主要通过增加主脉密度和导管密度来适应干旱环境，以维持生长为主；卵
形叶与锯齿阔卵形叶则通过增加叶脉密度、叶脉闭合度及叶脉与气孔密度权衡来共同保证叶内水分运输效率

和安全，补偿并维持叶片水碳平衡，其中锯齿阔卵形叶优化叶脉功能的能力更强，抗旱性高于其它 ２ 种叶形。
因此，抗旱能力弱的条形叶分布在树冠下层，并随地下水埋深的增加逐渐减少甚至消失，而抗旱能力强的锯齿

阔卵形叶分布在树冠上层，并占据树冠大部分的空间。
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