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张掖湿地旱柳叶脉密度与水分利用效率的关系 
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西北师范大学地理与环境科学学院, 甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心, 兰州 730070 

摘  要  植物叶脉密度与水分利用效率(WUE)的关联性影响着植物水分的供需平衡, 为验证植物进化过程中形成的生态适应

策略提供了适用性理论依据。该文选择张掖市黑河干流边缘的洪泛平原湿地为实验地, 以河岸为起点沿平行河岸线的方向依

次设置近水区(样地I)、中水区(样地II)和远水区(样地III) 3个水分梯度样地, 结合相关分析和标准化主轴分析, 研究了水分影

响下旱柳(Salix matsudana)叶脉密度与WUE之间的关系。结果表明: 随着土壤含水量减少, 旱柳林的高度和郁闭度均持续降

低, 旱柳叶片的叶脉密度、WUE、净光合速率、蒸腾速率、光合有效辐射和饱和水汽压差逐渐增加, 比叶面积、气孔导度和

胞间CO2浓度逐渐减小; 不同土壤含水量样地旱柳叶脉密度与WUE间的相关性存在差异(p < 0.05), 在样地I和样地III, 叶脉密

度与WUE呈极显著正相关关系(p < 0.01); 在样地II, 两者之间呈显著正相关关系(p < 0.05); 样地I叶脉密度与WUE的相关系

数显著小于1, 样地II和样地III叶脉密度与WUE的相关系数显著大于1 (p < 0.05)。旱柳植株通过合理调整叶脉密度与WUE间的

资源配置, 即增加叶脉密度的同时提高叶片的WUE, 以补偿水分梯度上的不利因素对种群正常的生理活动带来的影响, 反映

了该物种在异质生境中具有较强的叶片性状可塑性, 从而有利于其适应特殊的湿地生境。 
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Abstract 

Aims  The correlation between vein density and water use efficiency (WUE) affects the balance between water 
supply and demand of plant leaves, which is significant for comprehending the ecological adaptation strategies of 
plants. The objective of this study was to study how Salix matsudana modulated vein density and WUE along a 
soil moisture gradient in Zhangye Wetland, China. 
Methods  The study was conducted in floodplain wetland near Heihe River in Zhangye City, Gansu Province, 
China. Three sample plots, at a spatial interval of 70 m, were set up along a soil moisture gradient ordinally from 
the area near the water body to the wetland edge, plot I (69.23%), spot II (48.38%) and spot III (35.27%). Com-
munity traits were investigated by using diagonal method, and all individuals of S. matsudana were used for 
measurements of height and canopy. At each plot, 5 individuals of S. matsudana at 4 vertices and diagonal inter-
section were selected for measurements of vein density, WUE, net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr), 
photosynthetically active radiation (PAR), saturated vapor pressure differences (VPD), specific leaf area, stomatal 
conductance (Gs) and intercellular CO2 concentration (Ci). We used mathematical methods of correlation analysis 
and standardized major axis to investigate relationships between vein density and WUE. 
Important findings  With decreasing soil moisture, the height, canopy, specific leaf area, Gs and Ci of S. matsu-
dana decreased gradually, while the vein density, WUE, Pn, Tr, PAR and VPD increased gradually. The correlation 
between vein density and WUE was positive in all the three plots, but the relationship varied along the soil mois-
ture plots gradient. There was a highly significant positive correlation (p < 0.01) between the vein density and 
WUE at plot I and III, whereas the correlation only reached a significant level (p < 0.05) at plot II; The correlation 
coefficient between vein density and WUE is significantly smaller than 1 at plot I (p < 0.05), while the correlation 
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coefficient is significant greater than 1 at plot II and III (p < 0.05). We can conclude that varied relationships bet-
ween vein density and WUE of S. matsudana along a soil moisture gradient could reflect plant acclimation. 
Key words  Salix matsudana; vein density; water use efficiency; correlation; soil moisture; Zhangye Wetland 
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植物功能性状与环境关系的研究由来已久, 植

物功能性状决定植物的生长、存活和繁殖, 因此在物

种沿环境梯度的分布格局中起重要作用(刘晓娟和马

克平, 2015)。叶脉是影响植物叶片水分供应和利用

的重要结构(Sack & Frole, 2006; Sack & Scoffoni, 

2013), 叶脉密度不仅影响了整个叶片的水分供应

以及叶脉系统对叶片的支撑效率, 而且与叶片的光

合速率、水分运输以及水的传导等有密切关系, 反

映了叶片蒸腾成本与光合收益之间的权衡(Brodribb 

& Jordan, 2011; Sack et al., 2012; Pagano & Storchi, 

2015); 其大小既能表示水分通过叶肉间隙距离的

长短, 又可反映出叶片中物质成本的高低(龚容和

高琼, 2015)。水分利用效率(WUE)是指植物消耗单

位水生产出的干物质的量, 同时作为反映植物体光

合能力及对环境条件适应性的一个重要生理生态参

数(何春霞等, 2013), 也是耦合植物叶片光合作用和

蒸腾作用的重要指标, 与叶片的蒸腾速率(Tr)和净

光合速率(Pn)密切相关, 对研究生态系统水循环和

碳循环相互作用、揭示植物对全球变化响应和适应

对策具有重要意义(Gao et al., 2014; 全先奎和王传

宽, 2015)。在干旱胁迫环境中, 由于群落内部的邻

体干扰弱, 光照强烈, 大气相对湿度低, 植物叶片

的蒸腾作用加强, 可利用的有效水分少, 叶片为了

降低栓塞风险通常会构建安全的木质部(高叶脉密

度), 而构建安全的木质部需要投资较多的碳以形

成稳固的叶水力系统, 这就增加了叶片的水分利用

成本(Villagra et al., 2013; Nardini & Luglio, 2014), 

在可利用水分供应不足的条件下, 叶片会努力提高

自身的WUE来获得资源的最大化利用；同时处于干

旱环境中的叶片往往会通过拥有高叶脉密度来增加

木质部与周围叶肉细胞水分交换的面积和路径以加

强“保卫”组织, 叶片可以绕过气蚀化的木质部把水

分运输到蒸腾部位的细胞(Sack et al., 2013), 避免

了因叶脉受损而引起的输水中断等问题, 大大提高

了叶片中水分运输的安全性(Nardini et al., 2010), 

使叶片中的光合作用过程不会因水分的供应不足而

受到影响, 从而保证了叶片的WUE (Carins-Murphy 

et al., 2014), 这是植物为适应不同生境条件而形成

的获取资源策略, 以达到“生存、生长、繁殖”之三

大目的。湿地是地球上独特的、生产力最高的生态

系统, 水是湿地生态系统中最为敏感的环境因子

(谭学界和赵欣胜, 2006; 党晶晶, 2014), 其中土壤

含水量的梯度变化可以影响植物分布和物种多样性, 

进而影响到植物的功能性状(李旭等, 2009)。土壤水

分胁迫直接导致植物根系吸水困难, 植株体内的正

常生理活动受限, 同时植物体向自然可索取的资源

匮乏, 当可利用的资源低于植物光合系统所需要的

最低限度时, 植物的光合作用将被抑制(王玉萍等, 

2013), 植株为了提高其光合能力并保证水分供需

间的平衡, 会适时调整叶片中叶脉的生物量分配, 

提高WUE, 保证对有限资源的最大化利用以适应生

长环境的变化。植物个体基本性状的改变及权衡资

源分配是植物最易采取的、最经济的环境适应和风

险规避对策(Silvertown & Charlesworth, 2001), 因此

从土壤含水量变化的角度研究植物叶脉密度与WUE

间的变化规律及其成因, 对于揭示植物对叶片不同

性状的资源配置策略具有重要的理论意义。 

旱柳(Salix matsudana)是杨柳科柳属的落叶乔

木, 具有根系发达、抗风能力强、生长快、易繁殖、

耐寒、耐旱及较好的防风固沙和保持水土功能等优

点, 广泛分布于河滩、湖泊堤岸、渠道及道路边, 已

成为中国北方道路防护林、沙荒及盐碱湿地造林的

主要树种(高源等, 2013), 对改善生态环境起着重要

作用(杨卫东和陈益泰, 2008)。近年来, 学术界对生

态系统WUE对气候变化的响应(李明旭等, 2016), 

WUE与光合速率、蒸腾速率(Escher et al., 2008; 

Glenn, 2016)、CO2浓度(王建林等, 2008; Flexas et al., 

2015)等的关系, 不同生育期(于文颖等, 2015)、土壤

水分(高丽等, 2009; Gang et al., 2016)、氮素含量

(Pradhan et al., 2014; 张亚琦等, 2014)等条件下植物 

WUE的变化规律, 树高对WUE的影响(何春霞等, 

2013), WUE与叶脉密度与叶大小(Sack & Scoffoin, 
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2013)、光合特性(Brodribb & Field, 2010; 宋丽清等, 

2015)的关系及对环境因子的响应(Blonder et al., 

2010; Matthew-Ogburn & Edwards, 2013)等方面有

较多研究, 解释了植物适应特定环境的性状塑造, 

而对不同水分条件下植物叶脉密度与WUE关联性

的机理研究尚不深入。鉴于此, 本研究以黑河中游

张掖段泛洪平原湿地的天然旱柳林为研究对象, 通

过研究旱柳在水分梯度上叶脉密度与WUE的关系, 

试图明晰: (1)不同水分条件下旱柳叶脉密度与WUE

间存在何种关系？(2)导致这种关系存在的主要原

因有哪些？旨在丰富对湿地植物叶性状建成的种群

适应性策略的认识和理解。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

研究区位于甘肃省黑河流域中游张掖市甘州

区西城驿的洪泛平原湿地, 地理位置为38.99° N, 

100.41° E, 海拔1 482.7 m, 属温带大陆性气候, 年

平均气温7.8 ℃, ≥0 ℃积温为2 734 ℃, 年降水量

132.6 mm, 主要集中在6–9月, 年蒸发量1 986.5 mm, 

年日照时间3 077 h。位于祁连山洪积扇前缘和黑河

古河道及泛滥平原的潜水溢出地带, 是由河流、草

本沼泽、湿草甸等天然湿地组成的复合湿地生态系

统, 土壤以砾石土、灰棕荒漠土和草甸土为主, 植被

分布具有明显的水平分异特征, 以湿生植物、盐生

植物与陆生乔灌林木为主。主要植物有: 旱柳、宽

苞水柏枝(Myricaria bracteata)、多枝柽柳(Tamarix 

ramosissima)、沙枣(Elaeagnus angustifolia)、苦豆子

(Sophora alopecuroides)、芨芨草(Achnatherum splen-

dens)、冰草(Agropyron cristatum)、芦草(Phragmites 

australis)、节节草(Equisetum ramosissimum)等。该

研究区位于张掖黑河国家湿地保护区核心区, 不存

在家畜放牧和人类活动等干扰因素。 

1.2  实验设置 

黑河干流从莺落峡进入河西走廊, 沿河流两岸

形成广阔的倾斜平原, 受季节性洪水和地下潜水的

影响, 在河岸边缘发育了大片由旱柳、沙枣等乔木

和芦草、芨芨草等草本为主要植被的洪泛平原湿地, 

受地下水埋深的影响, 植被呈现明显的带状分布特

征。在实地考察观测的基础上, 选择一处从河岸边

到湿地与荒漠交界处长约210 m且以旱柳为建群种

的湿地进行实验。首先进行水分梯度的划分, 从黑

河沿岸以垂直于河岸线的方向间隔100 m依次布置

3条宽20 m、长210 m的平行样带, 进行地下水埋深

的测量(在每条样带上从近河岸开始每间隔10 m用

铁铲挖至地下水流出, 待水位稳定后测量地下水埋

深)。根据地下水埋深变化规律, 在3条平行样带上

从河岸边向湿地边缘依次设置3个70 m × 260 m的

样地(I、II和III): 1)样地I位于近水区, 地下水埋深

0.5–1.2 m, 该地段季节性淹水, 土壤水分一年中大

部分时间处于饱和状态; 2)样地II位于中水区, 地下

水埋深1.2–2.0 m, 该地段一般不会淹水, 土壤水分

季节性饱和; 3)样地III位于远水区 , 地下水埋深

2.0–2.5 m, 土壤受河流水位影响极小, 土壤含水量

不能完全满足植物生长。 

1.3  湿地群落学调查 

每个样地中设置12个20 m × 20 m的样方, 样方

与样方之间间隔20 m。对各样方内胸径≥1 cm的每

木个体进行群落学特征调查, 记录其种名、株高、

胸径、冠幅等指标, 同时测定各样方的群落密度和

郁闭度。最后进行土壤水分采样, 每个样方用土钻

(直径5 cm)在0–100 cm分5层间隔20 cm取土样, 重

复3次, 剔除样品中明显的植物根段和枯落物等杂

质, 装入编号的铝盒中, 带回实验室经均匀混合后

在105 ℃的烘箱内烘24 h, 称质量并计算各样地

0–50 cm土层平均土壤质量含水量。 

1.4  植物采样和测量 

1.4.1  植物采样 

在每个样地的4个顶点及对角线交叉处各选择

1株长势良好的旱柳作为供试植株(选择点处没有旱

柳植株的在周边选取), 进行旱柳叶取样。选取树冠

中部外层4个方位枝条各1枝, 在每个枝条上选取5

片生长良好的叶片做好标记进行以下步骤(所有工

作借助人字梯来完成):  

(1)用手持光量子计 (3415F, Walz, Plainfield, 

USA)对3个水分梯度内所有供试植株进行光合有效

辐射(PAR)测定, 测定位置分别在每个植株上选取

的4个枝条向外5 cm处。 

(2)植物光合参数测定。选择晴朗天气的9:00– 

12:00进行气体交换参数的测定。光合测定使用

GFS-3000便携式光合测量系统(Heinz Walz GmbH, 

Bavaria, Germany), 测量过程中选用开放气路, 使

用人工红蓝光源, PAR为1 200 μmol·m–2·s–1, CO2浓

度约为340 μmol·mol–1, 相对湿度(RH)保持在50%– 
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60%, 流速设定为750 μmol·s–1, 叶室面积为8 cm2, 

对做好标记的每个叶片记录3组数据用于统计分析, 

分别测定叶片的净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、饱

和水汽压差(VPD)等参数(任青吉等, 2015), 对于不

能充满叶室的叶片, 则保存于湿润的封口袋中, 带

回实验室, 用便携式激光叶面积仪(CI-202, Walz, 

Camas, USA)测定叶面积, 进而计算Pn和Tr, WUE由

Pn与Tr的比值得出。 

1.4.2  叶性状的测量 

在实验室摘除小枝上其余的叶片, 小枝以备其

他分析:  

(1)叶脉密度的测定: 选取每个小枝上已标记过

的5片叶片, 先用福尔马林-乙酸溶液固定(37%甲醛

溶液 , 50%乙醇和13%冰醋酸溶液 )。然后用5% 

NaOH的乙醇进行化学清理, 再用番红-固绿染色

(Berlyn & Miksche, 1976), 用水包埋呈透明薄膜状

在体视显微镜(SMZ168-BL, Motic, 中国香港)下用

于叶脉性状的观测。在每个叶片的两端及中间部位

(均包含中脉)选择3个视野进行拍照, 用Motic Im-

ages Plus 2.0软件获得各个照片中的叶脉长度, 叶脉

密度用单位叶面积(单位: mm2)的叶脉总长度(单位: 

mm)表示(Sack et al., 2012)； 

(2)比叶面积的测定: 首先用便携式激光叶面积

仪(CI-202, Walz, Camas, USA)对小枝上的每个叶片

进行扫描, 得到叶面积、叶长度等参数, 然后将叶片

放在80 ℃的烘箱中烘干48 h至恒质量, 用电子天平

(精度为0.000 1 g)称取, 记录叶干质量, 比叶面积利

用叶面积除以叶干质量得出。 

1.5  数据分析 

实验所用数据采用SPSS 16.0软件进行处理分

析, 用SigmaPlot 10.0和Excel软件绘图。实验数据均

进行以10为底的对数转换, 使之符合正态分布, 进

行单因素方差分析, 显著性水平设为0.05。利用线性

回归分析法对旱柳叶脉密度和WUE间的关系进行

分析。 

2  结果分析 

2.1  不同样地土壤平均含水量及旱柳林群落特征 

不同样地旱柳林群落的平均高度、郁闭度均存

在显著差异(p < 0.05, 表1)。随着样地I向样地II、III

的逐渐过渡, 土壤含水量减少, 旱柳林样地群落的

平均高度、郁闭度均呈现逐渐减小趋势, 平均土壤 

表1  不同水分样地的主要特征(平均值±标准误差, n = 60) 
Table 1  Main characteristics of plots in different water plots (mean ± SE, 
n = 60) 

群落特征 Community characteristics 样地 
Plot 

土壤含水量 
Soil moisture (%) 高度 Height (cm) 郁闭度 Crown density (%)

I 69.23 ± 3.55a 636.96 ± 27.63a 91.21 ± 4.56a 

II 48.38 ± 2.46b 589.25 ± 17.28b 75.69 ± 3.78b 

III 35.27 ± 1.76c 502.34 ± 26.76c 37.26 ± 1.86c 

同列不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters in the same column indicate significant differ-
ences among plots (p < 0.05). 

 
含水量减少49.05%, 群落平均高度减少21.13 %, 郁

闭度降低了59.15%。表明在3个样地中, 样地I生境

条件(土壤含水量65%–75%)更适宜旱柳植株的生长。 

2.2  不同样地旱柳叶性状特征及WUE  

不同土壤含水量条件下旱柳种群叶性状特征

及WUE的变化如图1所示。由单因素方差分析得出, 

旱柳单叶面积、比叶面积、叶脉密度及WUE在不同

水分梯度存在显著差异(p < 0.05)。随着土壤含水量

的减少, 旱柳单叶面积和比叶面积均呈逐渐减小趋

势, 从样地I到样地III分别减少了71.67%和29.14%; 

叶脉密度和WUE则均呈增大趋势, 从样地I到样地

III分别增加了43.00%和54.10%。 

2.3  不同样地旱柳叶片光合特性 

不同土壤含水量条件下旱柳叶片光合特性的

变化如表2所示。由单因素方差分析得出, 旱柳气孔

导度(Gs)、Pn、Tr、光合有效辐射(PAR)和VPD在不

同水分梯度存在显著差异(p < 0.05), 而胞间CO2浓 

 

 
 

图1  不同样地旱柳叶性状特征及水分利用效率(WUE)的变

化(平均值±标准误差, n = 60)。不同小写字母表示相同构件

在不同样地差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Change among leaf traits and water use efficiency 
(WUE) of Salix matsudana in different plots (mean ± SE, n = 
60). Different lowercase letters indicate significant differences 
of different plots for identical module (p < 0.05). 
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表2  不同样地旱柳叶片光合特性(数值为平均值±标准误差, n = 60) 
Table 2  Photosynthetic characteristics of Salix matsudana in different plots 
(mean ± SE, n = 60) 

样地 Plot I II III 

饱和水汽压差 VPD 
(kPa) 

0.25 ± 0.01c 0.28 ± 0.01b 0.32 ± 0.02a

气孔导度 Gs 

(mol·m–2·s–1) 
1.77 ± 0.09a 0.91 ± 0.05b 0.32 ± 0.02c

蒸腾速率 Tr 
(mmol·m–2·s–1) 

3.02 ± 0.15c 5.26 ± 0.26b 6.81 ± 0.34a

净光合速率 Pn 

(μmol·m–2·s–1) 
3.69 ± 0.08c 8.83 ± 0.34b 16.63 ± 0.83a

胞间CO2浓度 Ci 

(μmol·mol–1) 
0.31 ± 0.02a 0.29 ± 0.02a 0.27 ± 0.01a

光合有效辐射 PAR  
(μmol·m–2·s–1) 

782.30 ± 39.12c 1105.20 ± 55.26b 1562.20 ± 78.12a

同列不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
Ci, intercellular CO2 concentration; Gs, stomatal conductance; PAR, photo-
synthetically active radiation; Pn, net photosynthetic rate; Tr, transpiration 
rate; VPD, vapor pressure deficit. Different lowercase letters in the same 
column indicate significant differences among plots (p < 0.05). 

 
度(Ci)在不同梯度差异不显著(p > 0.05)。随着土壤

含水量的减少, 旱柳Gs和Ci呈减小趋势, 从样地I到

样地III分别减少了81.92%和12.90%; 旱柳Pn、Tr、

PAR和VPD均呈增大趋势, 从样地I到样地III分别增

加了77.81%、55.65%、49.92%及21.88%。 

2.4  不同样地旱柳叶脉密度与WUE的关系分析 

如图2所示, 样地I和样地III旱柳叶脉密度与

WUE间均存在极显著正相关(p < 0.01), 而样地II存

在显著正相关关系(p < 0.05, 图2)。在水分梯度上随

着旱柳叶脉密度的增加, WUE也呈增加趋势, 表明

旱柳叶脉密度和WUE间存在一定协调性。不同水分

梯度旱柳叶脉密度与WUE间的相关系数存在显著

差异(p < 0.05), 样地I叶脉密度与WUE的相关系数

显著小于1, 样地II和样地III的相关系数显著大于1 

(p < 0.05), 表明样地I旱柳叶片WUE的增加速度小于

叶脉密度的增加速度, 而样地II和样地III旱柳叶片 

WUE的增加速度要显著大于叶脉密度的增加速度。 

3  讨论 

植物性状是指一切对植物的定居、生存和适应

有着潜在重要影响, 或与获取、利用和保护资源的

能力有关的属性(Violle et al., 2007), 反映了植物对

不同环境的适应及植物内部不同功能之间的生理特

征或进化权衡后的一种属性表现(Díaz et al., 2004; 

孟婷婷等, 2007; 许洺山等, 2016)。叶片性状特征与

植物的资源获得能力和利用效率密切相关, 叶脉密

度和WUE的关联关系可以表征植物各种生理活动

受环境水分条件的制约程度和叶片中水分、养分等

的传输和利用效率, 是植物环境适应能力的综合体

现。本研究发现, 样地I和样地III旱柳叶脉密度与

WUE间呈极显著线性正相关关系(p < 0.01), 样地II

是旱柳叶脉密度和WUE均逐渐增大的过渡区域, 叶

脉密度和WUE仅呈显著线性正相关关系(p < 0.05);

样地I叶脉密度与WUE的相关系数显著小于1, 样地

II和样地III的相关系数显著大于1 (p < 0.05)。湿地环

境中, 旱柳叶脉密度和WUE的关联关系在不同水分

梯度的差异性反映了植物应对环境改变时水分利用

和碳需求之间的有效平衡。 

植物生长发育不仅取决于自身的生理特性, 而

且受到环境梯度的影响, 群落的本质特征之一是群

落中的植物和环境因子之间存在一定的相互关系

(宋永昌, 2001), 同时, 区域的环境条件能够通过物

种的功能策略来表现, 通过分析环境因子梯度分布

可以预测植物的功能策略(Aiba et al., 2012; 许洺山

等, 2016)。研究区属于河西走廊温带干旱区的天然

湿地生态系统, 土壤水和地下水是旱柳可能的主要

利用水源(吴华武等, 2015)。样地I位于河岸边, 在水 

 
 

 
 

图2  不同样地旱柳叶脉密度与水分利用效率(WUE)的关系。A, 样地I; B, 样地II; C, 样地III。样地同表1。 
Fig. 2  Relationship between vein density and water use efficiency (WUE) of Salix matsudana among different plots. A, Plot I; B, Plot II; C, Plot III. Plot see 
Table 1. 
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资源丰沛的环境中旱柳表现出了繁茂生长的景象, 

该样地旱柳群落的高度和郁闭度最大(表1), 造成了

强烈的邻体干扰, 致使枝叶间严重遮蔽, 不仅改变

了群落内部的光照强度, 而且减少了中下层枝叶可

接收的有效光资源数量, 光照条件成为限制植物生

存和发育的主要生境因子。本研究发现, 处于该样

地的旱柳叶脉密度最小, WUE也最小, 叶脉密度与

WUE呈极显著正相关关系(p < 0.01)(图1, 图2)。旱

柳叶脉密度与WUE间相关关系的水分依赖性可能

与植物为了应对环境胁迫在叶片结构和功能性状间

所形成的资源分配策略有关。该样地群落高度和郁

闭度最大(表1), 邻体干扰严重, 减弱了群落内部的

光照强度, 旱柳植株为了获得更多的光资源, 选择

了增大叶面积的生长策略, 使得部分叶肉组织与叶

脉接触面积减少, 相对减少叶脉构建投资(图1); 拥

有低叶脉密度(短距离)的叶片增加了水分从叶脉运

输到气孔的时间, 在日光合时间有限的情况下, 极

大地限制了光合效率, 减少了光合产物的合成, 从

而影响了叶片的WUE; 同时生长在该样地的旱柳因

强烈的遮阴阻挡了更多的光资源到达其叶片表面, 

群落内部光竞争激烈, 植物所接受到的光合有效辐

射最少(表2), 植株个体往往通过调节气孔导度以增

强光能利用率(Niu et al., 2015), 同时适当控制进出

叶片的水汽和CO2浓度, 从而使叶片的光合速率和

蒸腾速率较低(表2), 影响了叶片内部与外界环境

进行物质循环与能量流动的强度, 致使WUE低(图

1)。激烈的光竞争促使旱柳为了增强叶片的捕光能

力, 不得不投入更多的生物量使叶片变大变薄, 即

最大化地增大比叶面积(图1), 以增加叶片内捕光表

面积数量, 在资源有限性约束下, 旱柳减少了对叶

脉密度的投资(图1); 大的比叶面积能防止强光穿透

叶片, 调节叶片对光的吸收, 但由于其叶肉结构疏

松保水性差, 因此WUE最低(何春霞等, 2013)。旱柳

选择低的叶脉密度的同时也选择低的WUE, 减小了

叶片因水分运输产生的摩擦阻力而导致的水分限制, 

实现了资源的最优配置。 

植物叶片构型构建与植物生理功能所需的光

照、碳投入和水分运输的投资收益相契合, 是植物

提高光合收益的一个重要的生活史策略(Westoby et 

al., 2002)。样地III位于湿地与荒漠的过渡带, 湿地

群落的高度和郁闭度居于较低水平, 土壤含水量为

研究区中最低, 旱柳林处于随机分布状态, 林间距

逐步拉大, 遮阴现象完全消失。本研究发现, 处于该

样地的旱柳叶脉密度最大, WUE也最大, 叶脉密度

与WUE呈极显著正相关关系(p < 0.01), 两者的相关

系数显著大于1 (p < 0.01)(图1, 图2)。主要原因有: 1)

遮阴现象的大幅度降低使该样地植物接受到的光合

有效辐射最大, 大气水分含量低, VPD最高(表2), 

为了减少水分损失, 旱柳叶片构建高的叶脉密度以

增加叶片中水分运输的路径并减小了叶肉间隙之间

的距离, 最大化地抵抗了胁迫生境中可能出现的空

穴或栓塞等现象, 避免了水分在维管束中运输时因

水柱断裂而影响到叶片的光合作用过程, 这与宋丽

清等(2015)研究的高粱(Sorghum bicolor)、紫苏

(Perilla frutescens)叶脉密度与光合特性关系的结果

一致 ;同时 ,  从样地I到样地III Pn的变异系数为

20.32%, 最高值是最低值的4.51倍, 而Tr的变异系

数为9.25%, 最高值为最低值的2.25倍(表3), 虽然Pn

和Tr都表现为上升趋势, 但Pn比Tr的上升趋势更为

显著, 因此导致WUE增大(图1)。2)该样地过低的土

壤含水量已不能完全满足植物生长, 旱柳可利用的

有效水分有限, 迫使旱柳植株不得不投入较多的资

源用于构建和维持发达的叶脉和维管束组织, 以应

对水分缺失给植物供水平衡带来的风险, 满足缺水

生境中植物的基本生理需求;同时干旱条件下旱柳

叶片蒸腾速率高(表2), 为了避免过高的蒸腾可能引

发脱水现象, 植株通过适当调节自身水势的变化来

提高对水分的有效利用(Kenney et al., 2014)。3)生长

在异质生境中的旱柳植株可利用的有效水分少, 植

物叶片为了保证其正常的生理、生活功能, 最大限

度地巩固具有输水保卫功能的叶脉组织并提高

WUE。与此同时, 叶脉密度的过快增加可能会导致

水分在叶片内部传输的过程中出现栓塞、空穴化等

问题, 因此在更好地平衡两者关系的前提下, 旱柳

叶片WUE的增加速度要显著大于叶脉密度的增加

速度, 即相关系数显著大于1 (p < 0.05)。该生境下的

旱柳采取增加叶脉密度的同时增大WUE的生长策

略, 体现了旱柳植株应对水分胁迫时维持光合生产

和自我保护的调控能力, 是在各种生境因子的调控 

 
表3  旱柳叶片蒸腾速率(Tr)、净光合速率(Pn)及水分利用效率(WUE)的
变化 
Table 3  Variation of leaf transpiration rate (Tr), net photosynthetic rate (Pn) 
and water use efficiency (WUE) for Salix matsudana 

参数 Parameter Tr Pn WUE 

变异系数 Coefficient of variation (%) 9.25% 20.32% 9.96%
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下对环境长期适应的结果。 

植物种群作为物种存在的基本单位, 其结构特

征是植物对外界环境适应性的集中体现(Gurevitch 

et al., 2002; 王立龙等, 2015)。植物通过环境的筛选

作用塑造其性状, 对环境做出一定的适应策略, 即

在特定的环境下, 植株为了满足生存需求会形成不

同的形态结构和特定的水分供应策略, 使自身能更

好地调整和适应异质性资源(龚容和高琼, 2015)。样

地II位于研究区的中水区, 地下水埋深和土壤含水

量适中(表1), 湿地群落的高度和郁闭度较样地I显

著下降(表1), 实验过程中发现旱柳种群的聚集强度

下降, 植株间的间隙增多, 地被层草本植物的分布

范围增大, 湿地群落乔木之间的邻体干扰强度减弱, 

旱柳枝叶间的遮阴现象减少。一方面, 该样地土壤

含水量较样地I显著下降(表1, p < 0.05), 促使叶片

气孔关闭, Ci随之减小, 同时叶片的蒸腾速率逐渐

上升, 叶面VPD增大, WUE显著增加(图1; 表2)。另

一方面, 样地II处于湿润(样地I)到干旱(样地III)的

过渡区, 旱柳叶脉密度的变化采取相似的资源最优

化的配置策略, 即选择折中光合需求和水分供需平

衡间的稳步投资, 兼顾了植株的光截取和水分输送

等功能需求。 

植物叶脉密度与WUE的关系是植物为适应外

界环境而形成的特定的水分供应策略。本研究发现, 

随着土壤含水量降低, 旱柳叶脉密度及WUE均呈增

加趋势, 且两者呈线性正相关关系, 反映了洪泛平

原湿地旱柳植株应对光照环境和土壤水分供给水平, 

适时调节叶片生理生态特性, 确保水分供需之间的

平衡, 实现资源最大化利用效率的生活史对策。土

壤水分梯度下, 旱柳主要叶性状的分异格局和关联

关系反映了湿地植物的微生境依赖规律, 体现异质

性生境中植物“趋利避害”的叶片结构与功能性状的

环境适应性机制。张掖湿地不同水分梯度旱柳叶片

的水分供应策略, 较好地验证了湿地植物通过叶功

能性状可塑性调整与环境变异协同响应的适应性机

制。自然选择使生长在不同生境中的旱柳以最“经

济”的方式进行叶片结构与功能的塑造, 找到最佳

的收益与代价关系, 基于其对环境修饰的可逆机制, 

为植物适应异质生境提供了一个快速反应机制。 
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