
DOI：10.11913/PSJ. 2095-0837. 23204
王雨晴，周守航，马富龙，王海珍，韩路 .  胡杨异形叶渗透调节物质及抗氧化酶活性对地下水埋深梯度的响应[J].  植物科学学报，2024，
42（2）：221−231
Wang YQ，Zhou SH，Ma FL，Wang HZ，Han L. Response of osmoregulatory substances and antioxidant enzyme activities in hetero-
morphic leaves of Populus euphratica Oliv. to groundwater depth[J]. Plant Science Journal，2024，42（2）：221−231

胡杨异形叶渗透调节物质及抗氧化酶活性对

地下水埋深梯度的响应

王雨晴1，周守航2，马富龙3，王海珍2 *，韩 路3

 （1.   塔里木大学生命科学与技术学院，新疆阿拉尔 843300； 2.   塔里木大学园艺与林学学院，新疆阿拉尔 843300；

3.   塔里木大学农学院，新疆阿拉尔 843300）

摘　要： 以塔里木荒漠区建群种胡杨（Populus euphratica Oliv.）为实验材料，研究 3 种典型异形叶的渗透调节

物质和抗氧化酶活性沿地下水埋深（GWD）梯度的变化规律及适应干旱胁迫的策略。结果显示：（1）随

GWD 的增加，3 种异形叶的相对含水量、叶水势、可溶性蛋白质（SP）含量和过氧化物酶（POD）活性呈降

低趋势，水分饱和亏缺、游离脯氨酸（Pro）含量、可溶性糖（SS）含量和丙二醛（MDA）含量呈增加趋势，

而超氧化物歧化酶（SOD）始终保持较高活性且较稳定。（2）条形叶 Pro、SS 含量与 GWD 呈极显著正相关，

卵形叶 SS、SP 含量与 GWD 呈显著正相关，锯齿阔卵形叶 SS 含量与 GWD 呈极显著正相关。（3）条形叶主

要以 Pro 和 SS 协同维持细胞渗透势以应对水分胁迫，卵形叶以增强渗透调节能力（SP、Pro、SS）来提高其

抗旱性，锯齿阔卵形叶则以 SS、Pro 维持细胞膨压，并通过 POD、SOD 清除活性氧（ROS）协同适应干旱的

荒漠环境。
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Abstract：Populus euphratica Oliv., an established species in the Tarim Desert Area, was used to investigate

variations  in  osmoregulatory  substances  and  antioxidant  enzyme  activities  of  three  typical  heteromorphic

leaves  along  the  groundwater  depth  (GWD)  gradient  as  well  as  differences  in  their  adaptive  strategies  to

drought stress. Results showed that: (1) with the increase in GWD, the relative water content, leaf water po-

tential, soluble protein (SP) content, and peroxidase (POD) activity of the three heteromorphic leaves of P. eu-

phratica showed a decreasing trend, while the water saturation deficit, free proline (Pro) content, soluble su-

gar  (SS)  content,  and  malondialdehyde (MDA)  content  showed an  increasing  trend,  and  superoxide  dismu-

tase (SOD) maintained high and stable activity. (2) The Pro and SS contents in lanceolate leaves showed a
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highly significant positive correlation with GWD, the SS and SP contents in oval leaves showed a significant

positive correlation with GWD, and the SS content in serrated broad-oval leaves showed a highly significant

positive correlation with GWD. (3) The lanceolate leaves maintained cellular osmotic potential through the syne-

rgistic action of Pro and SS to cope with water stress, oval leaves enhanced drought resistance through os-

motic adjustment (SP, Pro, SS), and serrated broad-oval leaves maintained cellular expansion pressure with

SS and Pro,  while  eliminating  reactive  oxygen species  (ROS)  through POD and SOD,  which  synergistically

adapted to increasingly arid desert environments.

Key words：Heteromorphic  leaves  of Populus  euphratica； Groundwater  depth； Osmoregulatory  sub-

stances；Antioxidant enzyme activity；Hydraulic limitation；Leaf differentiation

在全球气候变化大背景下，极端天气事件频

发、大气环流与水碳循环格局变化等导致的干旱

强度、频率和持续时间不断增加，进而造成全球

范围内森林大面积衰退、死亡事件逐年激增，植

物对干旱胁迫的响应与适应已经成为植物生理生

态学研究的热点[1, 2]。我国是干旱灾害发生频率较

高、影响也较严重的国家之一，尤其是我国四大

生态脆弱区之一的塔里木盆地，降水稀少，地表

水匮乏，地下水成为荒漠植被赖以生存的重要水

分来源。近年来随着全球变暖及区域水资源的过

度开采，地下水埋深（GWD）持续降低，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[3-5]。

极 端 干 旱 荒 漠 生 境 中， 植 物 体 内 活 性 氧

 （ROS）代谢的动态平衡被打破 [6]，生物膜结构与

功能被破坏，植物积累大量渗透调节物质并提高

抗氧化酶活性，借此来稳定原生质胶体和生物膜

以及组织内的代谢过程，以应对长期干旱缺水的

环境[7-10]。Wu 等 [11] 研究表明，随 GWD 下降，黎

明 前 的 梭 梭（Haloxylon  ammodendron (C.  A.
Mey.) Bunge）叶片水势和碳同化作用显著降低。

干旱胁迫显著降低大山樱（Prunus sargentii Re-
hder）的叶水势和蒸腾作用，而日本落叶松（La-
rix kaempferi (Lamb.) Carr.）变化不明显，表现出

更 大 的 抗 性 和 弹 性[12]。 沙 芥 （Pugionium cornu-
tum (L.)  Gaertn.）和 斧 形 沙 芥 （P.  dolabratum
Maxim.）叶中丙二醛（MDA）含量随干旱胁迫程

度加剧呈升高趋势，过氧化物酶（POD）活性先

升高后降低，超氧化物歧化酶（SOD）活性先降

低 后 升 高[13]。 郭 艳 阳 等 [14] 研 究 发 现 玉 米 （Zea
mays L.）叶片 MDA 含量随水分胁迫的加剧持续

增加，SOD、POD 活性先升高后降低。

胡杨（Populus euphratica Oliv.）为杨柳科杨

属植物，是荒漠河岸林的建群种和荒漠地区特有

的珍贵树种[15]。胡杨具有典型的异形叶性，在幼苗、

幼树和成年树的下部着生条形或披针形叶，在成

年树中部开始出现过渡形叶如卵形或肾形叶，而

成年树上部则着生成熟的锯齿卵圆形或锯齿阔卵

形叶[16, 17]。生长在河岸沙坡上的同龄树，其条形叶

明显少于河岸低地[18]；具有叶齿的叶片在干旱胁迫

条件下存在明显优势[19]，且锯齿叶趋于旱生性结构[20]，

对干旱环境的适应能力更强[21, 22]。因此，随着地下

水位的下降，可能出现条形叶逐渐减少以至消失，

而锯齿阔卵形叶逐渐占据树冠上层空间的现象。

前人对胡杨异形叶光合、水分生理及其相关基因

开展了较多研究[23-25]，但关于异形叶渗透调节与保

护酶对 GWD 的响应格局及其适应策略鲜见报道。

本研究以塔里木极端干旱区的胡杨为材料，

在测定地下水埋深梯度下 3 种典型异形叶（条形、

卵形、锯齿阔卵形）的水分生理与抗逆物质的基

础上，试图回答以下问题：（1）3 种异形叶水力

性状及抗逆生理物质沿 GWD 梯度的变异格局及差

异如何？（2）3 种异形叶应对荒漠环境的生理适

应策略是否存在差异？（3）从抗逆生理的角度上，

如何解释随 GWD 的增加，条形叶逐渐消失、锯齿

阔卵形叶占据树冠空间？研究结果旨在揭示胡杨

3 种异形叶适应极端干旱区日益旱化荒漠环境的生

理生态对策，阐明叶形变化的原因，为极端干旱

区胡杨林的保育复壮及荒漠河岸林生态恢复提供

科学依据。

 1　材料与方法

 1.1　研究区概况

研究区位于新疆塔里木河上游，海拔 800~
1  300  m， 年 均 太 阳 辐 射 133.7~146.3  kcal/cm2，
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年均日照 2 556.3~3 031.2 h，年均气温 10.6 ℃，

年 均 日 较差 15 ℃， 年 平 均≥10 ℃ 稳 定 积 温 达

3 953 ℃，无霜期 190~251 d，年均降水量 40.1~
82.5 mm，年均蒸发量 1 876.6~2 558.9 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 GWD 的变化。GWD 采用电导法测定 [26]，

各样地 GWD 见表 1。
 
 

表 1　样地概况
Table 1　Characteristics of study plots

样地
Site

经纬度
Longitude and latitude

地下水埋深
GWD / m

密度
Density / ind./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 40°30′04″N, 80°58′27″E 1.0~1.5 290.5 80.2 6.4 26.3

南口镇 40°26′29″N, 81°09′10″E 2.3~2.7 171.3 69.1 8.5 22.6

阿瓦提 40°19′44″N, 80°23′35″E 4.0~4.5 268.1 64.6 7.9 21.1
沙雅县 40°41′19″N, 81°59′43″E 7.5~8.0 120.2 110.6 7.8 36.4
 

 1.2　样品采集

2022 年 7-8 月，在塔河源、南口镇、阿瓦提、

沙雅县 4 个 GWD 样地，分别随机选择健康、无病

虫害、叶形分化明显的成熟胡杨树 10 株进行采样，

在树冠上、中、下层 3 个高度四周方向剪下生长

良好的当年生小枝（末端无分枝），每株采集条

形、卵形、锯齿阔卵形叶（图 1）各 3~5 片，用湿

润纱布包好，装入自封袋，置于冷藏箱中带回实

验室，一部分用于测定叶片水分状况，另一部分

放入−80 ℃ 冰箱保存。

 1.3　测定指标与方法

 1.3.1　叶水势测定

野外采用 PSYPRO 露点水势仪（Wescor，美

国）测定叶片水势（Ψleaf），选取成熟健康的胡杨

3 种异形叶，将叶片中部置于叶室（L-51）中，拧

紧 L-51 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[27]，每株每叶形重复 3 次。

 1.3.2　水分生理参数测定

用精度为 0.000 1 g 的电子天平称量叶片鲜重

 （Wf），每株每叶形重复 3 次，然后将叶片浸入

蒸馏水中 12 h 以上，直至叶片吸水饱和，称量叶

片饱水重（Wt），再将叶片放置于烘箱中 105 ℃
杀青 30 min、80 ℃ 烘干至恒重，称量叶片干重

 （Wd），根据公式计算叶片相对含水量，RWC=
(Wf−Wd)/(Wt−Wd)×100%，叶片水分饱和亏缺 WSD=
(Wt−Wf)/(Wt−Wd)×100%[24, 28]。

 1.3.3　抗逆生理指标测定

将 3 种异形叶分别混合取样，各生理指标测

定方法均参考《植物生理学实验指导》[29]，所有测

定重复 3 次。
 

A B C

A：条形叶；B：卵形叶；C：锯齿阔卵形叶。

A: Lanceolate leaf; B: Oval leaf; C: Serrated broad-oval leaf.
图 1　胡杨 3 种异形叶特征

Fig. 1　Characteristics of three heteromorphic leaves of Populus euphratica
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 1.3.3.1　渗透调节物质测定

游离脯氨酸（Pro）含量采用磺基水杨酸提取、

酸性茚三酮法测定；可溶性糖（SS）含量采用硫

酸-蒽酮比色法测定；可溶性蛋白（SP）含量采用

考马斯亮蓝 G-250 染色法测定。

 1.3.3.2　MDA 含量及抗氧化酶活性测定

酶液提取：称取混样 2.0 g，放入预先冰冻的

研钵中，加入少量石英砂和 0.05 mol/L pH 值为

7.8 的磷酸缓冲液（PBS），冰浴研磨成匀浆，转

移至 50 mL 容量瓶准确定容。定容后的溶液 4 ℃、

10 000 r/min 离心 15 min，上清液即提取液，用

于 MDA、SOD 和 POD 测定。

MDA 含 量 采 用 硫 代 巴 比 妥 酸 显 色 法 测 定 ，

SOD 活性采用氮兰四唑（NBT）光化还原法测定，

以抑制 NBT 还原率 50% 为 1 个酶活单位（U），

POD 活性采用愈创木酚氧化法测定，以 1 min 内

A470 变化 0.1 为 1 个酶活单位（U）。

 1.4　数据分析

使用 Excel 2019 软件对原始数据进行整理，

运用 SPSS 统计软件对不同 GWD 同种叶形、同

一 GWD 不同叶形的生理指标进行单因素方差分析

 （One-way ANOVA）与 Duncan 多重比较。对各

生理指标之间的关系及其与 GWD 之间的关系进

行 Pearson 相关分析，对 3 种异形叶生理指标沿

GWD 梯度的协变关系进行主成分分析（PCA）。

利用 Origin 2021 及 R 4.2.3 软件进行绘图。

 2　结果与分析

 2.1　胡杨异形叶水分生理参数沿 GWD 的变化

随着 GWD 的增加，胡杨异形叶水势日均值、

RWC 呈下降趋势（图 2：A、B），WSD 呈升高

趋势（图 2：C）。GWD 在 7.5~8.0 m 时，3 种异

形叶的水势日均值最低，与 GWD 2.3~2.7 m 时的

同种叶形相比，条形、卵形、锯齿阔卵形叶分别
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不同小写字母表示同一样地不同叶形间差异显著（P<0.05），不同大写字母表示同一叶形不同样地间差异显著（P<0.05）；GWD：地
下水埋深。下同。

Different lowercase letters indicate significant differences among different leaf shapes in the same site (P<0.05), and different uppercase let-
ters indicate significant differences among different sites in the same leaf (P<0.05); GWD: Groundwater depth. Same below.

图 2　异形叶水势、相对含水量、水分饱和亏缺对地下水埋深梯度的响应
Fig. 2　Response of water potential, relative water content, and water saturation deficit in heteromorphic leaves to GWD
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下降了 1.93、2.16、2.03 倍。方差分析表明，不

同 GWD 生境下的胡杨 3 种异形叶水势日均值差异

显著（P<0.05），条形叶与卵形叶的 RWC、WSD
差异显著。同一 GWD 生境，GWD>3.0 m 时条形

叶水势日均值与其他两种叶形差异显著，WSD 仅

在 GWD 4.0~4.5 m 时 3 种叶形间有显著差异，表

明随 GWD 增加，胡杨异形叶所受干旱胁迫的程度

逐渐加剧，锯齿阔卵形叶维持叶片水分稳定的能

力强于其他两种叶形。

 2.2　胡杨异形叶渗透调节物质含量沿 GWD 的变化

随 GWD 的增加，胡杨异形叶 Pro、SS 含量

呈升高趋势（图 3：A、B），SP 含量呈下降趋势

 （图 3：C）。GWD 在 4.0~4.5 m 时，3 种异形叶

的 Pro 含量均达最高值，与 GWD 在 1~1.5 m 时的

同种叶形相比，条形、卵形与锯齿阔卵形叶分别

增加了 1.83、3.90、2.80 倍。方差分析表明，不

同 GWD 生境下胡杨 3 种异形叶 Pro、SS 及 SP 含

量的差异均达显著水平。同一 GWD 生境，条形叶

与 锯 齿 阔 卵 形 叶的 Pro、SS 含 量 差 异 显 著 ； 除

GWD 7.5~8.0 m 外，不同生境 3 种叶形间的 SP

含量差异均达显著水平，且随 GWD 增加，锯齿阔

卵形叶 SP 含量均显著高于其他两种叶形。这表明

胡杨 3 种异形叶对 GWD 梯度的响应存在差异，其

中锯齿阔卵形叶的 SP 含量受 GWD 变化的影响

最大。

 2.3　异形叶 MDA 含量及抗氧化酶活性沿 GWD 的

变化

随 GWD 的增加，胡杨异形叶的 MDA 含量呈

升高趋势（图 4：A），SOD 一直维持较高活性水

平（图 4： B）， POD 活 性 呈 下 降 趋 势 （图 4：

C）。GWD 在  4.0~4.5 m 时，3 种异形叶的 MDA
含量积累最多，且 SOD 活性达最高值。与 GWD
为 1~1.5 m 时相比，GWD 在 7.5~8.0 m 时，条形

叶、 卵 形 叶 的 POD 活 性 分 别 下 降 41.99%、

79.84%。方差分析表明，不同 GWD 生境下胡杨

3 种异形叶的 MDA 含量、SOD 及 POD 活性差异

显著。同一 GWD 生境下，条形叶的 MDA 含量高

于其他两种叶形，且差异显著，SOD 活性在条形

叶与锯齿阔卵形叶间差异显著；除 GWD 7.5~8.0 m
外，POD 活性在 3 种叶形间差异显著，其中条形
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叶的 POD 活性始终保持较高水平，平均比卵形叶、

锯 齿 阔 卵 形 叶高 4.16、 10.40 倍 。 这 表 明 随 着

GWD 的增加与干旱胁迫程度的加剧，条形叶膜脂

过氧化程度明显高于其他两种叶形。3 种异形叶通

过提高 SOD、POD 的活性，减轻膜损伤，增强植

物的抗旱性。

 2.4　胡杨异形叶生理指标与地下水埋深的相关性

Pearson 相关性分析结果表明，条形叶 Pro、

SS 与 GWD 呈极显著正相关，POD 与 GWD 呈极

显著负相关（表 2）。卵形叶 SS、SP 与 GWD 呈

显著正相关，POD 与 GWD 呈极显著负相关（表 3）。

锯齿阔卵形叶 SS 与 GWD 呈极显著正相关（表 4）。

说明在干旱胁迫下，胡杨 3 种异形叶的生理指标

与 GWD 变化密切相关，渗透调节物质的积累、抗

氧化酶活性的变化与膜脂过氧化几乎同步。

 2.5　胡杨异形叶生理指标的主成分分析

本研究对胡杨 3 种异形叶的生理指标进行了

主成分分析。结果发现，条形叶前 2 个特征根累

计 贡 献 率达 82.8  %（图 5： A）， PC1 从 左 至 右

GWD 逐渐增加，Pro、SS 和 MDA 特征值均较高，

且与 PC1 正 相 关 。 卵 形 叶 第Ⅰ 主 成 分 贡 献 率 为

51.0 %，第Ⅱ主成分贡献率为 26.9 %（图 5：B），

SP、Pro 以及 SS 在 PC1 上均有较大的正载荷，

其中 SP 与 MDA 有强烈的正相关，SOD 在 PC2
上有最大的正载荷。锯齿阔卵形叶前 2 个特征根

累计贡献率达 89.9 %（图 5：C），第Ⅰ主成分贡

献率为 64.1 %，为主要综合因子，除 SP 与其相

关性较弱外，其他指标均与 PC1 密切正相关，第

Ⅱ主成分中 SP 的特征值最高。

 3　讨论

极端干旱荒漠区降水稀少，GWD 是决定植物

生存、生长和发育状况的关键因素[30]。植物水势能

够反映其所受干旱胁迫的程度[31]，水势越低，表

明受干旱胁迫的程度越高。RWC 表征植物组织的

水分状况，WSD 愈大，植物组织水分亏缺愈严

重[24, 28]。本研究表明，随 GWD 增加引起水分运输

距离的逐渐增加[17]，3 种异形叶的水力性状发生不

同程度的变化，叶片中的淀粉向 SS 转化，以降低

植物水势，增加土壤与植物之间的水势差，从而

增强蒸腾拉力来保证水分的正常运输，满足自身
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生命活动的水分需求[32]。

植物抗逆性与生物膜结构及其功能的稳定性

密切相关。干旱胁迫可对细胞膜造成伤害，导致

渗透物质的大量外流，引起电导率上升 [33]。Pro、

SS 和 SP 对土壤水分的变化非常敏感 [34]，在植物

遭受干旱胁迫时能够降低细胞渗透势，其积累量

常被作为植物抗旱性强弱的标志[35]。本研究发现，

胡杨通过代谢途径的改变来增加 Pro、SS 的含量，

从而维持一定的细胞渗透势以抵御干旱胁迫；而

SP 合成受阻，可能是由于干旱胁迫下，膜脂过氧

化作用加剧、细胞膜受损，同时叶片光合碳同化

效率下降等原因共同导致，这与韩蕊莲等 [36] 的研

究结果一致。

植物在逆境下遭受伤害或器官衰老时，膜脂

过氧化产物 MDA 的积累增多，从而对植物代谢造

成严重干扰，引起一系列生理生化变化 [37]。MDA
含量的变化一定程度上可反映脂膜的损伤程度[38]。

本研究结果表明，干旱胁迫下，条形叶和卵形叶

的脂膜受伤害程度高于锯齿阔卵形叶，细胞结构

破坏严重。锯齿阔卵形叶的脂膜损伤程度最轻，

表明其抗旱能力高于条形叶和卵形叶，这与李萍

萍等[39] 的结果相一致。

 

表 2　条形叶生理指标与 GWD 的相关关系矩阵
Table 2　Correlation matrix of GWD and six physiological indicators of lanceolate leaves

指标 Indicator GWD Pro SS SP MDA SOD POD
GWD 1.000 0.772** 0.709** −0.360 0.291 −0.194 −0.798**

Pro 1.000 0.585* −0.379 0.733** 0.340 −0.754**

SS 1.000 0.339 0.519 −0.299 −0.929**

SP 1.000 0.119 −0.425 −0.159

MDA 1.000 0.440 −0.649*

SOD 1.000 0.149

POD 1.000

注：*表示相关性显著（P<0.05），**表示相关性极显著（P<0.01）。下同。

Notes: *, significant (P<0.05); **, highly significant (P<0.01). Same below.

 

表 3　卵形叶生理指标与 GWD 的相关关系矩阵
Table 3　Correlation matrix of GWD and six physiological indicators of oval leaves

指标 Indicator GWD Pro SS SP MDA SOD POD
GWD 1.000 0.441 0.617* 0.667* 0.098 −0.523 −0.799**

Pro 1.000 0.342 0.801** 0.618* 0.395 −0.528

SS 1.000 0.760** 0.639* −0.628* −0.117

SP 1.000 0.720** −0.146 −0.389

MDA 1.000 0.082 0.174

SOD 1.000 0.034

POD 1.000

 

表 4　锯齿阔卵形叶生理指标与 GWD 的相关关系矩阵
Table 4　Correlation matrix of GWD and six physiological indicators of serrated broad-oval leaves

指标 Indicator GWD Pro SS SP MDA SOD POD
GWD 1.000 0.392 0.840** 0.318 0.198 0.337 0.468

Pro 1.000 0.789** 0.188 0.707* 0.402 0.762**

SS 1.000 0.122 0.621* 0.599* 0.784**

SP 1.000 −0.430 −0.708* −0.216

MDA 1.000 0.760** 0.738**

SOD 1.000 0.742**

POD 1.000
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SOD 和 POD 是植物体内清除 ROS 的重要细

胞保护酶类，其活性高低可以反映植物对逆境胁

迫的适应能力[40]。本研究结果显示，SOD 在 3 种

异形叶的抗氧化酶防御系统中均发挥重要作用；

而 POD 活性呈下降趋势，可能是由于氧化胁迫导

致的脂膜损伤程度严重，且 SP 的合成能力下降，

超出了 POD 的调控范围 [41]。POD 相较于 SOD 对

GWD 的变化更为敏感，并在条形叶适应干旱胁迫

的策略中发挥作用。SOD 和 POD 协同调节以清

除 ROS，减轻干旱胁迫引发的伤害，这与李端

等[42] 的研究结果一致。

胡杨作为生长在干旱荒漠地区的特有树种，

正是以其异形叶形态解剖结构、抗氧化等生理生

化特性的差异来适应极端干旱的生长环境[39]。生理

指标与 GWD 的相关性分析结果表明，渗透调节物

质和抗氧化酶均在胡杨异形叶对抗逆境过程中发

挥重要作用，但 3 种异形叶的抗旱策略不同。随

GWD 的增加，条形叶主要通过积累大量的 Pro 和

SS 进行渗透调节来发挥作用，从而增强细胞的抗

脱水能力；卵形叶则通过 SP、Pro、SS 3 种渗透

调节物质共同调节渗透势，从而适应外界环境的

变化；而锯齿阔卵形叶则迅速提高 POD 和 SOD
的活性，同时加快光合速率[43] 积累大量的 SS，与

Pro 一起发挥渗透调节作用，使植物体维持正常代

谢水平。

综上所述，GWD 是影响胡杨异形叶水力及生

理性状的关键限制因子，3 种异形叶通过形态结构

和生理性状的变化，以及性状之间协同-权衡的生

态对策来适应极端干旱的荒漠环境。随着全球变

暖与干旱区 GWD 的持续增加，锯齿阔卵形叶作为

最趋成熟的一种叶形，能够充分利用渗透调节物

质和抗氧化酶两大系统协同减轻干旱胁迫的伤害，

抗旱能力更强，从而使其能够在极端干旱的荒漠

环境下得以生存，并占据树冠的主体，这可能是
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胡杨叶形随生存环境而变化的原因。

 4　结论

胡杨异形叶水分与抗逆生理指标对 GWD 变化

具有明显的响应特征，但 3 种异形叶对干旱逆境

的适应策略存在明显差异。随 GWD 的增加，从土

壤至胡杨枝叶的水分运输距离增加，水分向上运

输的阻力与水力限制增强，锯齿阔卵形叶通过渗

透调节物质和抗氧化酶两大系统的协同作用来降

低水势，维持细胞膜和组织水分的相对稳定。因

此，抗旱性弱的条形叶大多分布在树冠下层，并

随 GWD 的增加逐渐消失，而抗旱性强的锯齿阔卵

形叶逐渐占据树冠上层空间。
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