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摘要： 灌木在荒漠化防治和植被恢复中发挥着重要作用，特别是在应对气候变化引发的干旱方面。然而，沙漠灌木

通过形态和解剖结构特征适应干旱环境的机制仍不清楚。对乌兰布和沙漠 10种常见植物在干旱胁迫环境下的叶

片压力-容积（PV）曲线水分参数、叶片解剖和结构等特征及其适应机制进行研究。结果显示：（1）10种植物在 PV

曲线水分参数（PV性状）和解剖特征差异显著。（2）C3植物和 C4植物在 PV性状、叶片厚度、角质层厚度、比叶面积

（SLA）和叶干物质含量（LDMC）等方面存在显著差异。C3植物的失膨点水势（Ψtlp）和饱和含水时的渗透势（Ψ0）值较

高，但叶片水容（Cleaf）较低。C3植物的叶片厚度和角质层厚度显著低于C4植物，而 SLA和LDMC显著高于C4植物。

（3）叶片厚度、栅栏组织和海绵组织与Ψtlp、Cleaf和弹性模量（ε）等 PV性状之间存在显著相关关系，并且不同光合作

用途径植物叶片解剖特征与PV性状之间的关系表现出差异。
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0 引言 

在干旱和半干旱地区，植被恢复被认为是控制

荒漠化、促进生态恢复的有效方式［1］。为遏制荒漠

化，中国政府自 20 世纪 50 年代起实施了一系列生

态建设项目［2］。其中，“三北”防护林体系建设工程

在水土保持、防风固沙以及调节气候等方面发挥了

重要的环境修复作用［3］。沙漠灌木对极端环境有强

大适应性，并在改变地表风向、提高土壤肥力等方

面发挥着积极作用，经常被用作旱区生态恢复的先

锋物种［4］。然而，近年来全球气候变化导致干旱频

发，引发了大面积木本植物枯死，对生态系统格局

和过程产生了严重影响［5］。受水资源短缺和气候变

化的影响，内蒙古中部地区、新疆西北地区以及陕

北地区出现了冠层枯萎甚至死亡等退化现象［6］。因

此，研究荒漠植物在干旱胁迫环境下的生理、形态

和解剖结构响应与适应机制，有助于了解植物在不

断变化环境中的耐旱性和适应性，为预测荒漠植物

对全球气候变化的应对能力提供理论依据，对荒漠

植物保护和指导植被恢复实践具有重要意义。

在干旱胁迫环境下，植物通过调整其形态、结

构特征及各器官的生长速度来应对不利条件。叶

片作为植物进行光合作用与水气交换的重要器官，

其结构的变化能够反映植物对逆境的适应能力。

PV 曲线水分参数通过压力 -容积（Pressure-Vol‐

ume， PV）技术获得，反映植物组织在干旱条件下维

持细胞膨压的能力，与植物的耐旱性密切相关［7］。

此外，叶片的解剖特征作为研究植物内部结构和细

胞组织的重要手段，体现了植物在逆境条件下的适

应能力。这些解剖特征通常具有较强的可塑性，能

够适应不断变化的环境［8-9］。C3 植物和 C4 植物在

CO2固定途径、生理结构和光合效率等方面存在差

异。这两类植物适应温度和水分的能力也不同。
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相较于C3植物，C4植物具有更高的光能利用效率和

较低的光呼吸速率，在高温和高光照条件下具有更

高的生长和光合作用效率［10］。水分特征与光合作

用过程之间存在着协同与权衡关系［11-12］。目前关于

沙生灌木的研究较少［13］。

荒漠植物形态和生理特征的变化是长期适应

干旱环境的结果。众多学者围绕荒漠植物在干旱

胁迫下的形态和生理等方面进行了一系列研

究［14-15］，然而，关于不同光合作用途径的沙漠灌木如

何通过水分适应策略和解剖特征适应干旱环境的

机制仍不清楚。本研究以乌兰布和沙漠 10 种植物

为研究对象，并依据光合作用途径的不同，将植物

划分为C3和C4植物。通过测定叶片的PV曲线水分

参数、解剖和结构特征，将这些参数相结合，探究植

物水分调节、生理适应性以及解剖结构与功能之间

的关系，为深入理解荒漠植物的生理机制、适应性

和环境响应提供理论参考。

1 材料与方法 

1.1　研究区概况　

研究区位于乌兰布和沙漠东北边缘的磴口县

（40.15°—40.95°N，106.15°—107.17°E），海拔 1 030~

1 077 m。该地区属温带大陆性季风气候，夏季炎热

干燥，冬季寒冷干燥，年降水量 150.3 mm，降水主要

在 7—8 月，年潜在蒸发量 2 327 mm，年平均气温

9 ℃，7—9 月平均气温 23.8 ℃，年日照时数大于

3 300 h，年均总辐射 643.20 J·cm-2，无霜期 136 d。

1960—2022年气象数据显示，研究区域年均气温呈上

升趋势，年降水量呈下降趋势。降水量减少的趋势可

能会加剧荒漠化并导致该地区进一步的生态退化。

1.2　物种选择　

选 择 白 刺（Nitraria tangutorum）、沙 棘（Hip‐

pophae rhamnoides）、霸 王（Sarcozygium xanthoxy‐

lon）、柽柳（Tamarix chinensis）、黑沙蒿（Artemisia or‐

dosica）、花棒（Hedysarum scoparium）、沙拐枣（Cal‐

ligonum mongolicum）、梭 梭（Haloxylon ammoden‐

dron）、柠条锦鸡儿（Caragana korshinskii）、沙冬青

（Ammopiptanthus mongolicus）长势相近的健康优势

植物作为样木，每种随机选取 4 株样木，于 2021 年

的生长季中期（7—8 月）进行叶片 PV 曲线、解剖与

结构性状的测定。

1.3　试验方法　

1.3.1　PV曲线水分参数　

黎明前从每种植物中收集了 4根 10 cm长的阳

生带叶小枝，放入装有湿滤纸的塑封袋中，再放入

冷藏箱中带回实验室，置于蒸馏水中并在避光条件

下水化 30~120 min，直到完全饱和。PV曲线采用自

然蒸腾台架干燥法获得［16-17］。在一天中（通常在 7~

10 h内）反复测量嫩枝水势（Ψ）和重量，直到−1/Ψ与

叶片水质量损失的图形成线性关系。PV曲线是以

叶片水分饱和亏缺（1-RWC）为 x 轴，叶片水势的倒

数（1/Ψ）为 y轴建立关系图［18］，并推导PV性状：失膨

点水势（Ψtlp）、饱和含水时的渗透势（Ψ0）和质壁分离

时的相对含水量（RWCtlp）。叶水容（Cleaf）参考 Tyree

等［19］的方法得出。细胞弹性模量（ε）被估计为膨压

损失前PV曲线初始部分上膨压与RWC之间回归的

斜率［20］。

1.3.2　叶片解剖性状　

选取每种 4株的 6~10片阳面光合器官（叶片或

同化枝），用FAA固定液固定并保存，采用常规石蜡

切片法制片，番红-固绿对染，中性树胶封片，将干

燥切片置于OLYPUS显微镜下观察，并进行显微照

相。用 ImageJ 软件（National Institutes of Health， 

Bethesda， 美国）测量并计算叶片厚度（LT）、栅栏组

织厚度（PT）、海绵组织厚度（ST）、角质层厚度（ET），

以及叶肉组织（MES）、维管束组织（VB）与贮水组织

（STO）占叶肉细胞百分比等指标特征。

1.3.3　叶片结构特征　

测量比叶面积（SLA，cm2·g-1）和叶片干物质含

量（LDMC，g·g-1）时，在黎明前收集一年生的带叶枝

条，并将其浸泡在水中直到饱和。选择每种 10~20

片成熟健康的叶片，使用精度为 0.0001 g 的电子天

平对其饱和质量进行称重。然后扫描叶片面积，并

在 75 ℃干燥 48 h 后测定干燥的叶片质量。SLA 为

叶面积与叶干质量的比值，LDMC为叶干质量与饱

和质量的比值。

1.4　数据处理　

通过 SPSS 20.0（Chicago，美国）单因素方差分

析（One-way ANOVA）分析不同光合作用途径植物

各参数差异显著性；若显著（P<0.05），再用 Duncan

多重比较分析不同参数间的差异性。通过线性回

归分析评估叶片解剖性状与 PV 性状之间的关系。

使用主成分分析（PCA）来评估性状和植物之间的多
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重关系。提取了包含 PCA 第一个和第二个组成部

分的得分。利用 SigmaPlot 12.0 软件（Chicago， 美

国）绘图。图表中数据用平均值±标准误表示。

2 结果与分析 

2.1　叶片（或同化枝）PV性状和解剖特征　

乌兰布和沙漠 10种植物PV性状种间变异较大

（表 1）。Ψtlp 和 Ψ0 变化范围分别为-3.44（梭梭）~

-1.52 MPa（黑沙蒿）和-2.66（梭梭）~-1.33（白刺）

MPa。沙拐枣Cleaf最高，达到 3.04 mol·m-2·MPa-1，柽

柳 Cleaf最低，为 0.61 mol·m-2·MPa-1。ε的种间变异

最大，变异系数为 66.24%，变化范围 6.39（柠条）~

27.79（柽柳）MPa。RWCtlp的种间变异最小，变异系

数为 6.89%，变化范围是 77.07%（柠条）~96.93%

（柽柳）。

10 种木本植物叶片（或同化枝）解剖特征结果

表明，沙拐枣叶片最厚，达到 1 108.54 μm，柠条 LT

最薄，为 200.23 μm（表 2）。PT 与 ST 范围分别为

32.24（梭梭）~145.50 μm（霸王）、14.91（柠条）~

80.12 μm（白刺），霸王、花棒、沙拐枣和梭梭的海绵

组织退化。栅栏组织与海绵组织厚度比值（PT/ST）

可以反映叶片水分调节的能力，反映出植物叶片在

水分调节和气体交换方面的适应策略，沙棘比值最

大，为 3.51，白刺比值最小，为 1.24。黑沙蒿 ET 最

厚，为 6.93 μm，柠条最薄，为 1.86 μm。叶肉组织

（MES）、维管束（VB）和贮水组织（STO）占叶肉细胞

的百分比可以从另一角度提供叶片结构和功能的

信 息 。 MES、VB、STO 分 别 为 16.82%~59.22%、

3.18 %~16.08%、29.93% ~ 78.47%。可以看出，多数

沙漠植物具有较高的叶肉组织和贮水组织百分比，

以及较低的维管束比例。这是沙漠植物应对干旱

的适应策略。柠条的 SLA 最大，为 115.78 cm2·g-1，

沙拐枣最小，为 29.95 cm2·g-1。LDMC 变异系数最

小，范围为0.29（白刺）~0.42 g·g-1（柽柳）。

2.2　不同光合作用途径植物PV性状、结构和解剖

特征的比较　

图 1 表明，C3植物的Ψtlp和Ψ0显著高于 C4植物

（P<0.05）；相反，C3植物的 Cleaf显著低于 C4植物（P<

0.05）。两种光合作用途径植物ε和RWCtlp差异均不

显著（P>0.05）。

由图 2 可以看出，不同光合作用途径植物的叶

片（或同化枝）结构和解剖参数差异显著（P<0.05）。

C3植物LT、ET均显著低于C4植物（P<0.05），相反，C3

植物的 VB、MES、SLA 和 LDMC 均显著高于 C4植物

（P<0.05）。两种光合作用途径的PT、ST与PT/ST差

异不显著（P>0.05）。

2.3　不同光合作用途径植物叶片/同化枝PV性状、

解剖结构之间的关系　

由图 3可以看出，随着 LT的增加，C3植物Ψtlp值

增加，C4植物Ψtlp值减少。随着ET的增加，C3植物与

C4植物Ψtlp值均增大。随着 PT的增加，C3植物与 C4

植物Ψtlp值减小。C3植物叶片 MES 与Ψtlp显著负相

表1 乌兰布和沙漠10种植物叶片/同化枝PV性状

Table 1 PV traits of leaves/assimilating branches in ten woody plant species from the Ulan Buh Desert

树种

白刺

沙棘

霸王

柽柳

黑沙蒿

花棒

沙拐枣

梭梭

柠条

沙冬青

变异系数CV/%

光合途径

C3

C3

C4

C3

C4

C3

C4

C4

C3

C3

Ψtlp/MPa

-2.45±0.11

-1.97±0.07

-3.39±0.16

-1.98±0.03

-1.52±0.07

-1.68±0.06

-1.82±0.13

-3.44±0.11

-2.07±0.04

-2.56±0.09

29.16

Ψ0/MPa

-1.33±0.12

-1.64±0.09

-2.50±0.17

-1.85±0.08

-1.40±0.06

-1.57±0.06

-1.57±0.07

-2.66±0.09

-1.75±0.09

-2.14±0.06

25.30

Cleaf/(mol·m-2·MPa-1)

1.28 ±0.23

1.36±0. 11

1.43±0. 08

0.61±0.11

1.85±0.23

2.74±0.07

3.04±0.35

1.98±0.19

1.03±0.13

1.06±0.08

49.32

ε/MPa

7.51±1.36

8.65±1.46

10.52±0.69

27.79±5.88

7.25±0.88

6.61±0.40

7.99±1.27

14.20±1.11

6.39±1.25

12.24±0.63

66.24

RWCtlp/%

85.91±1.39

86.53±1.43

83.45±0.74

96.93±.0.68

93.05±0.99

93.39±0.56

88.64±1.84

86.35±1.15

77.07±3.09

87.09±1.86

6.89
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关（P<0.05），C4植物叶片（或同化枝）MES 与Ψtlp显

著正相关（P<0.05）。C3植物叶片VB与Ψtlp显著正相

关（P<0.01），C4植物叶片（或同化枝）VB 也随着Ψtlp

的增加而增加，但关系不显著（P=0.72）。C4植物的

表2 乌兰布和沙漠10种植物叶片/同化枝解剖与结构特征

Table 2 Anatomical and structural characteristics of leaves/assimilating branches 

in ten woody plant species from the Ulan Buh Desert

树种

白刺

沙棘

霸王

柽柳

黑沙蒿

花棒

沙拐枣

梭梭

柠条

沙冬青

变异系数

CV/%

叶片厚度

LT/μm

455.58±27.72

275.70±45.98

1006.97±26.05

610.76±26.78

442.61±20.31

776.09±20.72

1108.54±30.84

1035.64±37.78

200.23±1.54

414.14±14.16

50.68

栅栏组织

厚度PT

/μm

98.67±2.12

94.19±3.33

145.50±7.69

75.70±4.43

104.71±4.02

94.15±3.30

51.28±5.76

32.24±0.52

51.68±1.59

111.98±4.74

38.66

海绵组织

厚度ST

/μm

80.12±4.76

34.14±11.80

—

28.71±1.19

43.90±2.18

—

—

—

14.91±0.67

65.11±1.00

51.28

栅栏/海绵

组织厚度

比值PT/ST

1.24±0.50

3.51±0.75

—

2.65±0.18

2.39±0.08

—

—

—

3.48±0.15

1.72±0.09

49.09

角质层厚度

ET/μm

4.95±0.10

4.16±0.40

5.34±0.19

6.34±0.37

6.93±0.55

4.09±0.30

6.64±0.33

5.16±0.25

1.86±0.04

2.50±0.32

35.49

叶肉组织占

叶肉细胞百

分比MES/%

43.30±1.06

46.00±0.72

34.30±0.39

32.03±0.96

54.44±0.06

35.68±1.26

22.05±1.31

16.82±1.18

59.22±0.59

57.85±2.18

35.24

维管束占叶

肉细胞百分

比VB/%

3.29±0.30

3.18±0.48

4.03±1.15

16.08±1.51

3.42±0.34

13.20±0.64

7.35±0.65

4.71±0.87

10.85±0.66

3.61±0.49

68.39

贮水组织占

叶肉细胞百

分比STO/%

53.41±0.81

50.82±0.63

61.68±1.52

51.89±1.79

42.14±0.33

51.11±1.17

70.60±1.42

78.47±0.60

29.93±1.06

38.54±2.11

26.76

比叶面积

SLA

/(cm2·g-1)

69.33± 3.80

114.72±5.72

45.83±1.27

46.69±1.81

69.21±2.39

47.13±0.84

29.95±2.61

30.64±0.91

115.78±3.04

52.57±0.99

48.37

叶干物质含

量LDMC

/(g·g-1)

0.29±0.12

0.33±0.01

0.33±0.01

0.42±0.01

0.33±0.01

0.33±0.01

0.30±0.03

0.31±0.02

0.38±0.02

0.39±0.01

14.04

注：不同小写字母代表不同植物间差异显著（P<0.05）

图1　乌兰布和沙漠不同光合作用途径植物PV性状特征比较（平均值±标准误）

Fig.1　Comparison of PV traits in plants with different photosynthetic pathways from the Ulan Buh Desert （mean ± SE）

Note： different lowercase letters indicate significant differences among plant species （P< 0.05） ， ns ， not significant
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LT和STO与Ψtlp呈显著负相关（P<0.05）。

由图 4 可以看出，随着 LT 的增加，C3、C4 植物

Cleaf均增加，其中 C3植物关系显著（P<0.05）。C3植

物 PT 与 Clleaf正相关，而 C4植物叶片（或同化枝）PT

与 Cleaf显著负相关（P<0.05）。C3、C4植物随着 MES

的减少，Cleaf值均增加；随着VB、STO的增加，C3与C4

植物Cleaf值均增加。

由图 5 可以看出，随着 LT 的增加，C3、C4植物 ε

均增加。随着 ET 的增加，C3 植物 ε显著增加（P<

0.01），而C4植物则相反，ε显著减少（P<0.05）。随着

PT的增加，C3、C4植物 ε均下降。随着MES的增加，

C3、C4植物 ε均减少。C3植物 VB与 ε呈显著正相关

关系（P<0.05），而C4植物叶片（或同化枝）VB与 ε呈

负相关关系。C4植物 STO 与 ε呈显著正相关关系

（P<0.05），C3植物关系不显著（P=0.47）。

2.4　叶片/同化枝PV性状、解剖与结构特征相关性

及主成分分析　

植物叶片 PV 性状与解剖、结构特征的相关性

分析结果表明，Ψtlp与 LT、ST 呈显著的负相关关系

注：不同小写字母代表不同植物间差异显著（P<0.05）

图2　乌兰布和沙漠不同光合作用途径植物叶片结构和解剖特征比较

Fig.2　Comparison of leaf structure and anatomical characteristics in plants with different photosynthetic 

pathways from the Ulan Buh Desert. Note： different lowercase letters indicate significant 

differences among plant species （P< 0.05） ，ns ， not significant
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（P<0.05），相 关 系 数 分 别 为 -0.40、-0.49；Ψtlp 与

MES、VB 呈显著正相关关系（P<0.05），相关系数分

别为 0.34、0.34，Ψtlp与 STO极显著负相关（P<0.01，r=

-0.45，图 6）。除此之外，Ψtlp与其他解剖及结构性状

之间均无显著相关关系（P>0.05）。RWCtlp 与 ET、

VB 显著正相关（P<0.05），相关系数分别为 0.56、

0.32；RWCtlp 与 SLA 极显著负相关关系（P<0.01，r=

-0.42）。ε与 VB、LDMC 极显著正相关（P<0.01），

相关系数分别为 0.44、0.49。Cleaf与 LT、STO 极显著

正相关（P<0.01），与 MES、SLA、LDMC 极显著负相

关（P<0.01）。

主成分（PCA）分析结果表明，前两个轴分别解

释了 13 个性状总方差的 32.47% 和 22.63%（图 7）。

第一轴（PC1）主要与叶片解剖性状相关，并且与

MES、PT/ST、ST、LT 和 ET 相关。第二轴（PC2）主要

与PV性状相关，与Ψtlp、Ψ0和RWCtlp相关。就性状簇

图3　乌兰布和沙漠不同光合作用途径植物叶片解剖特征与Ψtlp的关系

Fig.3　Relationship between leaf anatomical characteristics and Ψtlp in plants with 

different photosynthetic pathways from the Ulan Buh Desert

图4　乌兰布和沙漠不同光合作用途径植物叶片解剖特征与Cleaf的关系

Fig.4　Relationship between leaf anatomical characteristics and Cleaf in plants with 

different photosynthetic pathways from the Ulan Buh Desert
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而言，两种光合作用途径形式植物沿着叶片解剖性

状轴（PC1）分别分组。C3植物于右侧聚集在一起，

与高 PT、MES、RWCtlp和 VB 相关。C4植物分组在左

侧，并与高Cleaf、ET、Ψ0、Ψtlp和ST相关。

3 讨论 

3.1　不同植物PV性状、结构和解剖特征的差异　

PV技术作为研究树木耐旱性的重要手段之一，

图5　乌兰布和沙漠不同光合作用途径植物叶片解剖特征与 ε的关系

Fig.5　Relationship between leaf anatomical characteristics and ε in plants with 

different photosynthetic pathways from the Ulan Buh Desert

注：*：P<0.05；**：P<0.01

图6　乌兰布和沙漠10种植物叶片/同化枝PV性状与解剖、结构特征的相关性分析

Fig.6　Correlation analysis of PV traits and anatomical and structural characteristics of leaves/assimilating 

branches in ten woody plant species from the Ulan Buh Desert. Note： *， P<0.05；**， P<0.01
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已广泛应用于植物水分生理研究［21-23］。通过 PV 曲

线求得的水分参数，对了解植物组织内部水分状况

及渗透调节具有重要意义。其中，Ψtlp反映了植物维

持最低膨压的极限渗透势，在耐旱性较强的植物中

通常表现为较低的值（更负），被认为是衡量植物耐

旱性的关键指标［24-26］，在水分为主要限制因子的干

旱、半干旱地区有重要意义。本研究中，Ψtlp和Ψ0的

变化范围分别为-3.44~-1.52 MPa 和-2.66~-1.33 

MPa。Bartlett 等［24］对 72 项研究中的 317 种植物进

行了 Meta分析，结果显示，全球半荒漠地区植物的

Ψtlp 和 Ψ0 的变化范围分别为-1.25~-4.25 MPa 和

-0.96~-2.78 MPa，本研究中Ψtlp和Ψ0值均在此范围

内。斯琴巴特尔等［27］利用 PV技术研究了荒漠区植

物蒙古扁桃的水分生理特性，结果表明其 Ψtlp 为

-3.11 MPa；李向义等［23］对沙漠-绿洲过渡带的 4 种

植物进行水分关系研究，发现 Ψtlp 的变化范围为

-1.50~-2.41 MPa；王乐乐等［28］通过对东北温带森林

中 20种生长于半湿润区的乔木进行PV曲线性状测

定，结果显示Ψtlp平均值为-1.2 MPa。可以看出，从

荒漠、沙漠-绿洲过渡带到半湿润区，Ψtlp随着水分梯

度的增加而增加（绝对值更小）。在干旱区，Ψtlp通常

被认为具有较低值［29］。Zhu等［25］汇编了中国 9个木

本植物群落中 389种木本植物的Ψtlp数据集，发现沙

漠灌木林带的Ψtlp为-1.52~-2.71 MPa，本研究中除

梭梭、霸王外，其余植物Ψtlp值均在该范围内。梭梭

与霸王具有更负的Ψtlp，表明其耐旱能力较强于其他

树种。Xu等［30］研究了梭梭对水分条件变化的适应

性，认为梭梭具有高效的形态调节和强大的气孔控

制能力，有助于其适应环境的变化。石松利等［31］对

霸王水分关系参数的研究表明，霸王主要通过增加

细胞质浓度的渗透调节来维持膨压，显示出较强的

耐旱性。

叶片是植物进化过程中对环境变化敏感且具

有高度可塑性的器官［32］，其解剖结构特征对植物的

生理功能及其在特定环境下的适应性有重要影响。

沙漠木本植物通过长期适应干旱环境，形成了一系

列的旱生结构特征。例如，荒漠植物的叶片通常具

有较厚的角质层、下陷的气孔、发达的栅栏组织和

贮水组织、退化的海绵组织以及增强的机械组织等

特征［33-34］。结合本研究对叶片解剖结构的观察结

果，我们发现荒漠植物的栅栏组织发达，没有或只

有少数植物有海绵组织，栅栏组织的层数通常为 2~

3层。这些特征有助于增加叶绿体对光照和 CO2的

吸收面积，从而提高光合作用效率；同时，较厚的角

质层和发达的贮水组织有助于植物在干旱条件下

进行水分调节。此外，梭梭和沙拐枣等植物的叶片

退化为同化枝［35-36］，同化枝代替叶片进行光合和蒸

腾作用，这是荒漠植物适应干旱环境形成的独特旱

生结构。这些叶片特征有助于植物减少水分蒸散、

提高光合作用效率，增强自身对环境变化的适应

性，从而有利于在荒漠中生存和繁衍。Zhang 等［37］

的研究结果显示，湿润地区藤本植物、攀缘灌木和

乔木的叶片平均厚度分别为 206.03、192.15 μm 和

15.62 μm。相较之下，本研究中荒漠植物叶片平均

厚度为 632.63 μm，较厚的叶片或同化枝直径的增

加有利于植物更有效地利用水分。此外，本研究中

角质层平均厚度为 4.80 μm，较厚的角质层能够减

少水分蒸散［35，38］，有利于植物维持体内水分平衡。

通过测量和计算叶片中叶肉组织、维管束和贮

水组织的百分比，可以定量评估叶片的解剖结构特

征，并提供关于植物生理功能和适应性线索［39］。这

些数据在植物生态学、生理学以及与环境适应性相

图7　乌兰布和沙漠10种木本植物13个性状的主成分（PCA）分析结果

Fig.7　Principal Component Analysis （PCA） results of 13 traits in ten woody plant species from the Ulan Buh Desert
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关的研究中具有重要意义。在荒漠植物中，植物的

叶肉组织向着提高光合效率的方向发展［32，40］。栅栏

组织形成了紧密排列的细胞，一方面形成有效的屏

障，减少水分的蒸散和流失，另一方面可避免强光

对叶肉细胞的灼伤，并能够有效利用衍射光进行光

合作用［41-42］。维管束组织在水分和养分的输送、维

持植物结构的机械支持、代谢活动和生长调控等方

面发挥着重要的作用，有利于植物适应干旱和恶劣

的环境条件，保证了植物正常的生长和代谢。研究

表明，具有贮水组织的荒漠植物通常具有较高的抗

旱能力［43］。贮水组织储存了大量的水分，使植物在

干旱条件下能够更长时间维持正常的生理功能。

当植物受到干旱胁迫时，贮水组织可以向栅栏组织

等提供水分，帮助叶肉细胞维持一定的渗透压，从

而维持正常的生理功能［44］。本研究中，多数植物的

贮水组织所占比例较大，其中梭梭贮水组织比例高

达 78.47%。由此可见，在干旱的荒漠环境中，贮水

组织在植物叶片的渗透调节中发挥着重要作用。

黄振英等［34］对 30 种新疆沙生植物营养器官的解剖

学研究表明，旱生植物叶片的结构向着栅栏组织与

贮水组织发达、叶片退化等方向演化，这与本研究

的结果一致。

3.2　不同光合作用途径植物PV性状、结构和解剖

特征的差异及其相关性　

C3和 C4植物在光合作用过程中固定二氧化碳

的方式存在显著差异。C3植物通过卡尔文循环直

接固定二氧化碳，而C4植物则在进入卡尔文循环之

前，先将二氧化碳固定为四碳化合物。由于光合作

用途径不同，C3和C4植物的水分利用效率和耐旱性

也有所差异。本研究中，C3植物的Ψtlp和Ψ0均显著

高于 C4植物，表明 C4植物耐旱性优于 C3植物，这与

C4植物通常生存于更为严酷的高温干旱环境的特

性一致［45］。Jacob等［46］研究发现，C3草本的Ψtlp比 C4

草本更负，这与本研究结果相反。这种差异可能与

Ψtlp在不同生活型植物中的溶质积累方式有关。通

过对比解剖结构，我们发现 C4植物 LT和 ET显著大

于C3植物。一方面，较厚的叶片可以储存充足的水

分，维持稳定的水分供应［47］。另一方面，较厚的角

质层被认为是防止排气孔水分损失的有效屏障［48］。

厚叶片通过增加叶绿素等成分的体积和氮含量，从

而提高植物在强光照条件下的光合能力。相较于

薄叶，厚叶更能有效保护植物免受阳光损害［49-50］，这

可能是C4植物能够在干旱生境中生存的一种机制，

这与C4植物在高温、强光和低水分条件下能保持高

的光合速率的特性［51］一致。

C3 植物的 SLA 和 LDMC 均高于 C4 植物，这与

Akram等［52］的研究结果一致。C3植物的高 SLA表明

其具有较高的叶片内阻力和较低的角质层导水

率［53］。C3植物具有较高 LDMC，意味着 C3植物叶细

胞之间存在较小的细胞间隙，且叶肉细胞对气体扩

散具有较高的阻力，进而减少叶片蒸腾，这可能是

适应干旱的一种策略。C4植物的高 LT表明其可能

具有较低的LDMC ［49］。

PV 曲线参数与叶片解剖学之间的关系为理解

植物如何在干旱胁迫下调节水分提供了新的见解。

对于两种不同光合作用途径的植物，PV性状与解剖

结构间的关系较为复杂。有些性状之间关系一致，

如ET与Ψtlp、MES与 ε。然而，有些性状之间关系呈

相反关系，如MES与Ψtlp，这可能反映出不同植物在

生态策略轴上处于适应或竞争的位置［54］。相关性

分析结果显示，Ψtlp与叶片解剖性状之间存在显著相

关性。Ψtlp与 LT 和 STO 呈显著负相关，表明随着叶

片厚度和贮水组织的增加，膨压丧失点的水势变得

更负。Ψtlp与MES、VB呈显著正相关，表明随着叶肉

细胞和维管束比例的减少，植物忍耐干旱的能力增

强。Nguyen 等［55-56］的研究强调了叶片解剖学在解

释 PV 曲线中的重要性，突出了叶片解剖结构在决

定Ψtlp、Ψ0以及 ε和 Cleaf等参数中的作用。通过探究

不同光合作用途径植物的 PV曲线参数与叶片解剖

学特征之间的关系，我们不仅加深了对沙生植物在

干旱胁迫下生理适应机制的理解，也为未来在不同

生态环境下探索植物适应策略提供了新的视角。

4 结论 

乌兰布和沙漠 10种植物叶片（或同化枝）PV性

状和解剖特征存在显著的种间差异，表现出不同的

适应性。多数沙漠植物表现出较高的MES和 STO，

以及相对较低的VB，这表明这些植物通过增加水分

储存和减少水分散失来适应干旱环境。PT/ST的变

化反映了不同植物在水分调节和气体交换方面的

适应策略。

不同光合作用途径植物在 PV性状和解剖特征

上存在显著差异。C3植物的Ψtlp和Ψ0较高，但Cleaf较

低。C3植物的 LT、ET均显著低于C4植物，而 SLA和

LDMC显著高于C4植物。MES和VB在C3植物中较
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高。LT、PT和 ST与Ψtlp、Cleaf和ε等PV性状之间存在

显著相关关系。C3植物叶片的MES与Ψtlp呈显著负

相关，而C4的ET和MES与Ψtlp呈显著正相关。主成

分分析表明，不同光合作用途径的植物在叶片解剖

特征轴（PC1）上分组，其中 C3 植物与高 PT、MES、

RWCtlp和 VB 相关，C4植物则与高 Cleaf、ET、Ψ0、Ψtlp和

ST相关。

乌兰布和沙漠的木本植物通过多样化的 PV性

状和解剖特征来适应干旱环境，不同光合作用途径

的植物在这些特征上存在差异，为深入理解沙漠植

物的生理适应机制提供了重要依据。
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Relationship between leaf PV curve water parameters and anatomical 

characteristics of ten plants spieces in the Ulan Buh Desert

Duan Ruibing1，2， Zhang Rui2， Wang Lele2， Zhang Yaxin2， Yang Zhan1， Dong Xue1， Ma Yingbin 1

（1.Experimental Center of Desert Forestry， Chinese Academy of Forestry， Dengkou 015200， Inner Mongolia， China； 

2.Center for Ecological Research， Northeast Forestry University， Harbin 150040， China）

Abstract：Shrubs play a crucial role in desertification control and vegetation restoration， especially under the in‐

fluence of drought induced by climate change. However， the morphological and anatomical characteristics of des‐

ert shrubs and their adaptation mechanisms remain unclear. In this study， ten common plant spieces were selected 

from the same site conditions in the Ulan Buh Desert， and were classified into C3 and C4 plants based on their 

photosynthetic pathways. We investigated the leaf PV curve water parameters of the plants under drought stress， 

as well as their leaf anatomy， structure， and adaptation mechanisms. Our results indicate that： （1） There is sig‐

nificant interspecific variation among the ten woody plants in terms of their PV traits and anatomical characteris‐

tics. （2） There are significant differences between C3 and C4 plants in PV traits， leaf thickness， cuticle thick‐

ness， specific leaf area （SLA）， and leaf dry matter content （LDMC）. C3 plants exhibit higher values of turgor 

loss point （Ψtlp） and osmotic potential at full turgor （Ψ0）， but lower leaf water capacity （Cleaf） compared to C4 

plants. The leaf thickness and cuticle thickness of C3 plants are significantly lower than those of C4 plants， while 

SLA and LDMC are significantly higher in C3 plants. （3） There are significant correlations between leaf thick‐

ness， mesophyll structure， and Ψtlp， Cleaf， and modulus of elasticity （ε） among PV traits. Moreover， the relation‐

ship between leaf anatomical characteristics and PV traits varies among plants with different photosynthetic path‐

ways.

Key words：arid region； turgor loss point； anatomical structure characteristics； photosynthetic pathway
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