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干旱胁迫对黄土高原 4 种蒿属植物叶
形态解剖学特征的影响

王 勇1，2，梁宗锁1，2，龚春梅2，韩蕊莲1，* ，于 靖2

( 1． 中国科学院，教育部，水土保持与生态环境研究中心，杨凌 712100; 2． 西北农林科技大学，生命科学学院，杨凌 712100)

摘要:以黄土高原演替初期阶段的猪毛蒿( Artemisia scoparia Waldst． et Kit． ) 、茭蒿( Artemisia giraldii Pamp． ) 、铁杆蒿( Artemisia

gmelinii Web． ex Stechm． ) 3 种优势种和 1 种常见种黄花蒿( Artemisia annua Linn． ) 为供试材料，采用盆栽试验与称重控水法，将

土壤含水量分别控制在田间最大持水量的 75% ( 适宜水分对照) 、55% ( 中度干旱) 和 35% ( 重度干旱) ，研究干旱胁迫对菊科蒿

属植物叶片形态解剖学的影响，揭示植物叶片生态适应机制，为生态恢复过程中植被演替的规律提供理论依据。于植物营养生

长末期选取代表性的叶片，分别采用电子扫描显微镜、电子透射显微镜和光学显微镜对叶表皮特征、亚细胞显微特征和组织结

构进行观察。结果表明: 干旱胁迫下，这 4 种植物表现为不同程度的叶片增厚、栅栏组织厚度、叶片紧实度和角质层厚度增

加; 3 种旱生型植物猪毛蒿、茭蒿和铁杆蒿的叶片下表皮具有浓密的表皮毛，有利于防止水分过度蒸腾，而中生型黄花蒿叶片无

此功能;铁杆蒿和黄花蒿上表皮毛稀少，不利于保水和防止强光照，干旱胁迫下依靠降低上表皮气孔密度和叶细胞叶绿体数目

来适应环境;茭蒿和猪毛蒿叶绿体形态相似，具有较厚的基粒和浓密的基粒片层，强光下容易引起氧化损伤，猪毛蒿通过浓密的

上表皮毛而茭蒿通过较强的抗氧化机制防止光能过剩，两者在重度干旱下均产生大量脂质体。4 种蒿属植物中黄花蒿的叶片

解剖学特征受到干旱的影响变化最大，铁杆蒿和猪毛蒿次之，茭蒿最弱，3 种优势种的干旱适应性显著强于黄花蒿，干旱下叶片

解剖学的结论与干旱耐受性指标结果一致。
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Effect of drought on leaf anatomical characteristics of four Artemisia species in
the Loess Plateau
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Abstract: Leaf anatomical characteristics of 4 Artemisia species under drought conditions were investigated to reveal the
drought-resistant strategies of vegetation at early stage of ecological succession in the Loess Plateau． Three dominant species
as Artemisia scoparia Waldst． et Kit．，Artemisia giraldii Pamp． and Artemisia gmelinii Web． ex Stechm． and one common
specie，Artemisia annua Linn． during early succession in the Loess Plateau were selected to investigate the leaf anatomical
adaptation of Artemisia to soil drought stresses． Pot experiment was adopted to control the soil water content． And 75%，
55% and 35% of field moisture capacity were set as control，moderate water stress and severe water stress，respectively．
The latest mature leaves were freshly collected and fixed at the end of their vegetation growth period for SEM，TEM and the
optical microscope． We analyzed the difference among leaf epidermis characteristics of the four Artemisia species according
to the sub-cellular micro characteristic and the organizational anatomical structure． The results show that: the four Artemisia
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leaves have some kind of anatomy characteristics，as blade thickness，palisade tissue thickness，cutin layer thickness，ratio
of palisade tissue thickness to sponge tissue thickness，tightness of leaf tissue structure were increased under drought
conditions． Leaf epidermises of A． scoparia，A． giraldii and A． gmelinii have dense trichomes to prevent excessive water
loss from evaporation; however A． annua has sparse trichomes． The upper epidermises of A． gmelinii and A． annua are
sparse，which are not good for water conservation and to prevent highlight，the decrease of the stoma density and the number
of chloroplast were conducted to adapt environment change． Similar chloroplast anatomy characteristics of thick grana and
dense grana lamellae were observed in the leaf cells of A． scoparia and A． giraldii，which are easier to result in oxidative
damage during photosynthetic process． To prevent the oxidative damage，the dense trichomes on upper epidermises of A．
scoparia and outstanding antioxidant mechanisms of A． giraldii were conducted，and a large number of liposomes were also
produced in the two species． The leaf anatomical characteristics influence of drought affected on the A． annua was the
greatest between the four Artemisia species，and A． gmelinii and A． scopara were followed，the least affect was on Artemisia
giraldii． The three dominant species had stronger ability to adapt to drought stress than the common species-Artemisia
annua． The leaf anatomical characteristics and drought tolerance indexes of the 4 species represented similar comments of
drought tolerance ability．

Key Words: Artemisia; characteristic of stomata; foliar anatomical structures; drought resistance

黄土高原地区是典型的干旱、半干旱地区，也是
我国水土流失最为严重的地区。陕北黄土丘陵区，
隶属于温带大陆性季风气候，年均气温 6—14℃，年
均降水量为 200—700，形成了该地区特有的干燥、
温差大的生态环境［1］。由于人类活动造成黄土高原
生态系统退化和水土流失，在黄土高原地区出现了

旱化为主要特征的土壤退化现象，制约着植被恢复

进程。然而在这种干旱的环境下，菊科蒿属植物以
其自身独特的生理生态特征作为先锋物种，出现在

黄土高原撂荒地次生演替的各个阶段［2-4］。作为该
区域自然演替序列早期的优势建群物种，猪毛蒿

( Artemisia scoparia Waldst． et Kit． ) 、铁 杆 蒿
( Artemisia gmelinii Web． ex Stechm． ) 、茭 蒿
( Artemisia giraldii Pamp． ) 等菊科蒿属植物适应自然
植被演替序列发展前期干旱环境，对土壤养分及微

环境的改造产生了重要的影响［4-8］。因此，研究这些
先锋物种与干旱的关系对于揭示植物干旱适应性及

黄土高原植被恢复有重要意义。
目前众多研究表明:干旱胁迫下，植物叶片气孔

密度增加，气孔阻力上升，气孔开度变小，气孔趋于

关闭，气孔的长、宽明显减小，光合速率下降，并且明
显地降低了叶片细胞的叶绿体数目及每个叶绿体内

的淀粉粒数［9-11］;在严重干旱下，抗旱性弱的小麦品

种比抗旱性强的小麦品种更容易受影响［12］，比如细

胞破裂，内溶物溢出，多数叶绿体溶解散乱在基质

中;在对酿酒葡萄、柑橘、苹果和番茄的干旱研究中
也发现类似的现象［9，13-15］。干旱胁迫还对植物叶片

组织解剖结构产生影响。随着水分减少植物栅栏组
织厚度增加，海绵组织厚度相应减少，叶片厚度增

大，叶片组织结构紧密度增加，疏松度减少［16-20］。此
外，植物为了适应干旱、强辐射环境，通常表现为叶
片小而厚、叶表皮角质层增厚、叶肉栅栏组织 /海绵
组织增加、叶脉机械组织发达、进化出表皮附属物、
叶片还特化成鳞片状、条状、柱状或针状［21-28］。关于
陕北撂荒地菊科蒿属植物的研究已有许多报道，但

多集中在群落演替、种间竞争、水分平衡、形态解剖
适应性、抗氧化特性等研究方面［29-34］，而对于该地区
演替优势种叶片形态解剖学与水分关系的研究还较

少。因此，本实验选取陕北撂荒地演替初期阶段的 3
种优势种: 猪毛蒿 ( Artemisia scoparia Waldst． et
Kit． ) 、茭蒿 ( Artemisia giraldii Pamp． ) 和铁杆蒿
( Artemisia gmelinii Web． ex Stechm． ) ) 及 1 种黄土高
原常见种黄花蒿( Artemisia annua Linn． ) 作为研究材
料，观察其不同土壤干旱条件下的叶表皮特征、亚细
胞显微特征和组织结构的变化，进而从形态解剖学

方面阐明其适应土壤干旱的生理机制，为黄土高原

干旱半干旱条件下的生态恢复提供理论依据。

1 试验材料与方法

1． 1 试验材料
猪毛蒿、铁杆蒿、茭蒿和黄花蒿的种子于 2009

年 11 月份采自陕北黄土丘陵沟壑区安塞县高桥乡
的自然植物群落中，室内自然风干后，选取籽粒饱满

的种子密封置于室外自然过冬，2010 年 4 月初播种
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于中国科学院水土保持研究所干旱防雨棚内。
1． 2 试验设计
盆栽试验所用塑料桶规格为 22 cm( 高) ×24 cm

( 内径) ，盆栽土壤为关中土娄土，田间最大持水量为

28%。试验设适宜水分( 对照) ，中度、重度干旱胁迫
3 个水分处理，其土壤含水量分别占田间最大持水量
的 75% ( 75% θ∫ ) ，55% ( 55% θ∫ ) ，35% ( 35% θ∫ ) ，每
处理 4 个重复，同时设立 3 个水分梯度的空白盆栽
桶( 未播种 ) 。所有盆栽桶内土壤干重一致，均为
14. 5kg，水分充分饱和，播种发芽后，全部浇水至适
宜水分，待所有苗子长到三叶期时，每桶留取生长健

壮一致幼苗 8 株。从 5 月份下旬开始选择性浇水，

使各个处理的土壤含水量达设定的水平，之后每隔 2
d用电子秤( 精度 0． 005kg) 称量并记录各桶质量 1

次，再补充水分至各个处理水平的土壤水分含量。

植物在 3 个水分梯度下经过 3 个月的营养生长后分
别选取有代表性的功能叶进行解剖学研究和生物量

测定计算。
1． 3 研究方法
选取不同干旱处理的 4 种蒿属盆栽植物中部成

熟叶片作为研究材料，每种植物每个处理选取 10 株
共 20 片叶片，分为两组，一组切取 1mm×4mm 方片
用于制备半薄和超薄切片，另一组切取 5mm×5 mm

方片用于制备电子扫描样品，所有叶片切取部位均

位于叶片中部。将两组切取好的样品立即投入预冷
的 4%戊二醛溶液中，4℃下固定 4h;之后用 0． 1mol /
L的 PBS漂洗 3 次，10min /次; 再将样品投入 1%锇
酸溶液中，固定 2h。取出后，用 0． 1mol /L 的 PBS 漂
洗 3 次，10min /次; 再将材料依次放入 50% 乙醇、
60%乙醇、70%乙醇、80%乙醇、90%乙醇、100%乙
醇各 1 次，20min /次，纯丙酮 2 次，30min /次。
第一组用于制备半薄和超薄切片的样品在室温

下，依次放入 1∶3、1∶1、3∶1 的环氧树脂 Epon812 包埋
剂丙酮溶液中，每级 4h，最后纯包埋剂过夜。再在包
埋模具内滴 1 滴包埋剂，把样品置入并使之定位于
合适位置，缓缓注入包埋剂，然后放入烤箱中进行聚

合。控温时间及温度依次为: 37℃ 12h; 45℃ 12h;
60℃24h。之后修块儿、切片半薄切片( 0． 5—1 !m) ，
甲苯胺蓝染色用于光学显微镜观察组织结构; 超薄

切片( 50—70nm) ，醋酸铀染色 10—15min，用于电子
透射显微观察亚细胞结构。

1． 4 观察及测定项目
1． 4． 1 蒸腾耗水量、干物质生物量和水分利用效率
整个生长季植物蒸腾耗水量为 45 次 ( 3 个月)

称重控水计算所得蒸腾耗水量之和减去空白土壤盆

栽水分总蒸散量，每次各个盆栽蒸腾耗水量则为各

自设定质量减去浇水前称重质量，空白土壤蒸散量

同上。为了排除植物生长带来的水分补充误差，每
隔 15d拔取植株 3 棵称量鲜重，换算每盆增加质量，

然后调整设定盆栽质量。处理结束后小心取出完整
植株，90℃杀青，60℃烘干至恒重。水分利用效率 =

干物质量( g) / 生长季耗水量( kg) 。
1． 4． 2 电子扫描显微镜 ( 日本电子，JSM-6360LV，

日本) 下观察 4 种蒿属植物叶片上下表皮及其附属
物的形态观察，电子透射显微镜( 日立，HT7700，日
本) 观察亚细胞结构叶绿体的形态变化。
1． 4． 3 光学显微镜( OLYMPUS BX51+DP70，日本)

下观察测定 4 种蒿属植物在 3 种土壤水分条件下叶
片上下表皮的气孔密度 ( 个 /mm2 ) 、表皮细胞密度
( 个 /mm2 ) 、气孔长宽，计算气孔指数。

气孔指数= 100×气孔密度 / ( 气孔密度+表皮细
胞密度) 。
1． 4． 4 光学显微镜( OLYMPUS BX51+DP70，日本)
下观察测定 4 种蒿属植物在 3 种土壤水分条件下叶
片组织解剖学特征，包括叶片厚度、表皮厚度、角质
层厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度。

叶片结构紧密度 = 100% ×栅栏组织厚度 / 叶片
厚度。
叶片结构疏松度 = 100% ×海绵组织厚度 / 叶片

厚度。
1． 5 数据处理
用 Excel 2003 整理试验数据，SPASS 17. 0 软件

进行统计分析，字母法标记显著水平。

2 结果与分析

2． 1 蒸腾耗水量、干物质生物量和水分利用效率
由图 1 可见，中度和重度水分胁迫条件下，4 种

蒿属植物的耗水量相对于适宜水分条件均减少，减

少的幅度分别为:铁杆蒿，20． 3%和 58． 3% ;猪毛蒿，
26． 3%和 54． 5% ; 茭蒿，24． 7%和 68． 4% ; 黄花蒿，
17. 8%和 44． 5%。总生物量均在水分胁迫下降低
( 猪毛蒿在中度水分胁迫下例外) 。与重度水分胁迫
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相比，中度水分胁迫下，4 个种总生物量下降的幅
度:茭蒿( 0． 4% ) ＜铁杆蒿 ( 32． 4% ) 和黄花蒿 ( 32．
8% ) ;严重干旱下 4 个种总生物量下降幅度为:猪毛
蒿( 49. 6% ) ＜茭蒿( 53． 5% ) ＜铁杆蒿( 68． 2% ) 和黄
花蒿( 67. 8% ) 。在中度和重度水分胁迫条件下，4

种蒿属植物的水分利用效率相对于适宜水分条件变

化率表现为: 铁杆蒿，－13． 6%和－20． 4% ; 猪毛蒿，
38． 3%和 9. 6% ; 茭蒿，30． 9%和 51． 5% ; 黄花蒿，－
20． 0%和－46． 9%。

图 1 3 种土壤水分条件下 4 种蒿属植物生长季内蒸腾耗水量、干物质量和水分利用效率变化
Fig． 1 Effect of different soil water content on total water consumption，vegetative dry weight and WUE of 4 Artemisia

2． 2 4 种蒿属植物的叶片表面特征
2． 2． 1 4 种蒿属植物表皮附属物
由图 2 可见，铁杆蒿和茭蒿的上表皮表皮毛呈

卷曲状，下表皮的表皮毛较浓密，这可以有效地防止

水分蒸腾。而猪毛蒿的上下表皮都布满了横向平行

排列的表皮毛，其表皮毛由表皮细胞向上突出后分

成两根向两侧弯曲平行排列。而黄花蒿的上下表皮
都只零星分布极个别的表皮毛。黄花蒿和铁杆蒿上
下表皮也都有囊泡状的附属物。

图 2 4 种蒿属植物表皮及其附属物
Fig． 2 Leaf epidermis and attachment of 4 Artemisia species

1: 铁杆蒿上表皮 Upper epidermis of A． gmelinii; 2: 铁杆蒿下表皮 Lower epidermis of A． gmelinii; 3: 猪毛蒿上表皮 Upper epidermis of A．
scoparia; 4: 猪毛蒿下表皮 Lower epidermis of A． scoparia; 5: 茭蒿上表皮 Upper epidermis of A． giraldii; 6: 茭蒿下表皮 Lower epidermis of A．
giraldii; 7: 黄花蒿上表皮 Upper epidermis of A． annua; 8: 黄花蒿下表皮 Lower epidermis of A． annua．
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2． 2． 2 3 种土壤水分条件下 4 种蒿属植物叶气孔特
征比较

由图 3 所示，气孔密度受干旱影响最大的是黄
花蒿，与适宜水分条件下的相比，在重度干旱条件下

黄花蒿上表皮气孔密度增加近 20 倍，下表皮则增加
了近 0． 7 倍; 猪毛蒿的上下气孔密度分别在重度干
旱是对照的近 1． 6 倍和 1． 5 倍; 铁杆蒿则增加近 1．
5 倍左右。较特殊的是铁杆蒿上表皮气孔密度在干

旱下呈现下降趋势，同时茭蒿的上、下表皮气孔密度
表现出相反的变化。

4 种植物的表皮密度受干旱影响表现出不同的
变化。下表皮密度在干旱下表现为:茭蒿降低，其余
3 种植物重度干旱下增加。铁杆蒿和猪毛蒿上表皮
密度均在中度干旱下降低，重度干旱下与对照无显

著性差异;黄花蒿只有在重度干旱下有所下降;例外

的是，茭蒿的上表皮密度在干旱下呈上升趋势。

图 3 3 种不同土壤水分条件下 4 种蒿属植物叶表皮细胞和气孔器的比较
Fig． 3 Comparison of epedermal cells and stomas features of leaves of 4 Artemisia species under 3 different soil water content

小写字母 a—g表示个处理间有无显著差异( P＜0． 05) ，字母相同表示差异性不显著; 图中数据:均值±SE，n=20

干旱对气孔指数的影响在铁杆蒿和黄花蒿的上

表皮表现最为显著。与适宜水分条件下相比，重度
干旱下铁杆蒿上表皮气孔指数下降近 4． 3 倍，黄花
蒿增加近 20 倍;猪毛蒿在中度和重度干旱下均增加
近 1． 4 倍;茭蒿仅在中度干旱下增加，重度干旱下有
所下降;重度干旱下黄花蒿和茭蒿下表皮气孔指数

在增加近 1． 6 倍，铁杆蒿和猪毛蒿有所增加，但差异
不显著。
铁杆蒿的上下表皮气孔长度均在重度干旱下显

著下降;猪毛蒿上表皮气孔长度却在中度水分条件

下显著上升，下表皮呈下降趋势; 与之相反，黄花蒿

的上表皮气孔长度在中度下显著下降。黄花蒿的上
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表皮气孔宽度在中度水分条件下显著下降; 铁杆蒿

和黄花蒿的上表皮气孔的长宽比分别在中度和中度

干旱下显著下降。
2． 3 3 种土壤水分条件下 4 种蒿属植物叶片亚细胞
结构

铁杆蒿的叶绿体贴紧细胞壁周围一圈，并且有

较大的淀粉颗粒，充满叶绿体大部分位置，有的叶绿

体甚至多达 3 个淀粉粒( 图版 1，1—9) ; 茭蒿叶肉细
胞内的叶绿体也有较多的淀粉粒 ( 图版 1，22; 图版
2，25) ;而猪毛蒿和黄花蒿叶绿体的淀粉粒较少或者
较小( 图版 1，10，13—16; 图版 2，28、32、33 ) 。铁杆
蒿和黄花蒿的叶绿体较大，在每个细胞内分布的个

数较少( 图版 1，4;图版 2，34) ，而猪毛蒿和茭蒿正好
相反，其叶绿体较小，但每个细胞分布的数目较多

( 图版 1，13、16; 图版 2，25 ) 。铁杆蒿在适宜水分条
件下叶绿体内基粒分布稀疏，但成规则的形状( 图版

1，2、3) ;中度干旱下基粒数目增多，但基质片层增厚
( 图版 1，5、6 ) ; 在重度干旱下叶绿体内基粒密度增
加，但基质片层杂乱( 图版 1，8 ) 。铁杆蒿在 3 种水
分处理下均可见叶绿体内相当数量的脂质体，其大

小不一。猪毛蒿在适宜水分下叶绿体内基粒较厚，
基质片层清晰可见，并且排列整体( 图版 1，11、12) ;
在中度干旱下，与适宜水分下相似 ( 图版 1，15 ) ，但
细胞内叶绿体数目有所增加( 图版 1，13 ) ; 在重度干
旱下基质片层增粗，基粒数目增多，但排列凌乱，脂

质体数目明显增多 ( 图版 1，17、18 ) 。茭蒿在干旱
下，与适宜水分相比叶绿体内淀粉粒有增多的迹象

( 图版 1，19、22;图版 2，25) ;茭蒿的基粒类囊体和基
质片层与其它物种相比非常浓密 ( 图版 1，21、23、
24) ，在重度干旱下基粒减少，脂质体增多的现象( 图
版 2，26、27) 。黄花蒿的基粒相对于其它物种厚度小
一些，基质片层更稀疏，但清晰可见( 图版 2，30、32、
33) 。在重度干旱下脂质体增多( 图版 2，35) 。
2． 4 4 种蒿属植物在 3 种土壤水分条件下叶片解剖
学特征比较

由表 1 可见，与适宜水分下相比，干旱处理下铁
杆蒿和黄花蒿的叶片厚度随着干旱胁迫的加剧而增

厚，其增幅分别达 13． 1%和 21． 4% ( P＜0． 05 ) ; 猪毛
蒿在中度干旱下达 19%，茭蒿变化差异不显著。分
别与对照相比较，猪毛蒿在重度干旱下上表皮厚度

下降 21． 9%，中度干旱下下表皮厚度下降 16． 2% ;

其余 3 种植物的上下表皮厚度变化差异不显著。
上、下表皮栅栏组织受干旱影响变化与对照相比增
幅分别为: 铁杆蒿达 33． 9%—38% ( 上) 和 27． 7%
( 下) ;猪毛蒿在中度干旱下达 35． 5% ( 上) 和 45． 6%
( 下) ;黄花蒿，30． 9% ( 上) 。较特殊的是在重度干
旱下茭蒿的上表皮栅栏组织厚度下降 20． 4% ; 黄花
蒿叶片的下表皮栅栏组织分化出现。叶片海绵组织
厚度仅在重度干旱下显著下降，其下降幅度分别为:

铁杆蒿 22. 1%、茭蒿 22． 4%、黄花蒿 26% ;猪毛蒿无
显著变化。上、下表皮角质层厚度的变化最显著的
是猪毛蒿在重度干旱下增幅达 38． 9% ( 上) 和 48%
( 下) ;其次是茭蒿在中度干旱下达 41． 4% ( 下) 和铁
杆蒿在重度干旱下达 19% ( 上) ; 特殊的是黄花蒿在
重度干旱下上、下表皮角质层厚度分别降低幅度达
36%和 15． 2%。干旱胁迫下，叶片栅栏组织 /海绵组
织厚度比例与对照相比在铁杆蒿和黄花蒿中增幅达

到显著差异，分别高达 75． 7%和 174% ;其余变化差
异不显著。叶片结构紧实程度上对干旱的响应黄花
蒿增幅达 69. 8%、猪毛蒿 18． 9%、铁杆蒿 10． 4% ;铁
杆蒿和黄花蒿的叶片疏松度在重度干旱下降幅分别

达 36． 7%和 38． 8% ;其余变化无显著差异。
2． 5 综合分析
植物的干旱适应性是一个综合的特征，这不仅

包括对水分的利用与保持，光合作用的维持，自身生

理特征对逆境伤害的抵御，及自身遗传上的可塑性

等。利用主成分分析对图 2、表 1 及上下表皮毛( 数
据录入有表皮毛: 1; 无表皮毛: 0 ) 有无等各个解剖
学指标进行降维( 图 4) ，分为两类，CP1 主要与植物
的保水相关，包括:上表皮角质层、表皮毛、下表皮气
孔密度及上下表皮厚度等; CP2 主要与植物的光合
组织相关，包括:栅栏组织厚度、叶片紧实度等等;累
计贡献率达到 68%。由图 4 可以看出铁杆蒿和茭蒿
综合表现出对干旱响应较小，而猪毛蒿和黄花蒿的

响应较大，或者可塑性大，这或许与铁杆蒿和茭蒿有

较强大的根系，而猪毛蒿和黄花蒿根系不发达有关，

而根系发达是干旱区植物的主要特征。4 种植物在
重度干旱下均向植物保水节水发展的趋势，只是猪

毛蒿和黄花蒿在干旱条件下表现了较强的适应性变

化，具有一定的可塑性，其组织形态、结构和比例的
变化体现了对不同干旱强度响应策略的差异。
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图 4 3 水分梯度下 4 种蒿属种叶片形态结构特征主成分分析
Fig． 4 Principal component analysis of leaf morphological characters of 4 Artemisia species under 3 kinds of water irrigation strategy

贡献率: CP1，57． 5% ; CP2，10． 5%，累积贡献率 68% ;主要分布示意: 1: 铁杆蒿重度干旱; 2: 猪毛蒿适宜水分; 3: 猪毛蒿重度干旱; 4: 茭蒿
重度干旱; 5: 黄花蒿适宜水分; 6: 黄花蒿重度干旱; CK: 适宜水分; MW: 中度干旱; SW: 中度干旱

3 结论与讨论

陕北黄土高原大气湿度低、光辐射强［1］，这些因

素造成强烈的大气干旱，植物的生存就得首先得保

证低的蒸腾作用，再次保证足够的光合作用，并且防

止过剩光能的损伤作用。菊科的蒿属植物往往能够
凭借自身的生态适应性成为黄土高原的先锋物种，并

在该地区的生境改造中扮演着重要的角色［2，4，29，33］。

水分胁迫对植物的影响综合表现在生长及生物

量的积累上。耐旱的植物通过长期进化后具有相适
应的器官结构及生理生化过程来避免或抵御逆境伤

害，最大化的维持自身的生长和繁殖。通过对 4 种
蒿属植物在干旱下的蒸腾耗水量、生物量积累和水
分利用效率的测定，表明 3 种旱生型植物水分调控
和利用的能力、维持生长的能力均高于中生型植物;

虽然铁杆蒿干旱下的生长和水分利用效率较对照有

大幅下降，但其干旱下的数值显示与猪毛蒿和茭蒿

的相当，均大于黄花蒿。叶片是植物光合和蒸腾器
官，其形态结构直接影响到植物干旱下的水分利用

与调整策略，对植物的生长至关重要。因此 4 种蒿
属植物叶片之间的形态结构差异，及其对干旱的响

应变化是这些植物对干旱环境重要的适应策略之

一，其与根系结构和生理生化过程特征共同决定了

植物的适应能力。

表皮毛是植物长期进化适应环境的结果，短期

内的水分处理对其影响变化不大，但表皮毛的作用

直接或间接的影响植物一系列的生理过程，尤其是

蒸腾作用、光合作用; 表皮附属物能够反射阳光，减
少叶片表面空气的流动，降低蒸腾作用，防止水分

过渡丧失［35］，进而影响到植物的形态建成。从 4 种

蒿属植物叶表皮形态来看，3 种旱生型的下表皮具有
浓密的表皮毛，这有利于防止水分过度蒸腾，而中生

型黄花蒿就无此功能; 铁杆蒿和黄花蒿上表皮毛极

其稀少，不利于保水和防止强光照，因此依靠降低上

表皮气孔密度和叶细胞叶绿体数目来适应干旱胁

迫。本结果进一步补充了杨超等［33］调查了黄土高

原撂荒地自然演替群落中 3 种蒿类具有表皮毛和腺
毛等旱生适应结构，揭示了黄花蒿为中生型植物与

同类旱生型表皮上的差异。因此从表皮毛生长适应
性方面，在防止水分蒸发和强光辐射猪毛蒿最有利，

其次茭蒿，再次铁杆蒿，最后黄花蒿，这与干旱下 4

植物生物量的积累变化相一致。
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高度发达的栅栏组织既可避免干旱地区强烈光

照对叶肉细胞的灼伤，又可以有效的利用衍射光进

行光合作用［16］，栅栏组织越厚，栅栏组织与叶厚度

的比值越大，栅栏组织细胞越小，且排列越紧密，则

植物利用光能的效率越高［17］; 此外，叶肉栅栏组织

发达，细胞层数增加而体积减小，海绵组织相对减

少，细胞间隙减小等变化是植物水分短缺响应，该

特征有助于 CO2等气体从气孔下室到光合作用场所

的传导，又可抵消因气孔关闭和叶肉结构的变化所

引起的 CO2 传导率的降低，从而提高植物对水分的

利用率，表现出植物的抗旱适应性［18］。遗传上铁杆
蒿属过渡型叶片，猪毛蒿和茭蒿是等面叶，上下表皮

均存在紧密的栅栏组织，这均有利于其减少蒸腾，增

加光合能力; 而黄花蒿是异面叶对干旱的适应能力

较差，这也造成其对干旱胁迫的响应变化最大，其叶

片在重度干旱下下表皮栅栏组织由无到有，紧实度

大大增加，有向等面叶变化的趋势;而这一变化在茭

蒿叶片中未有显著变化。由于栅栏组织与海绵组织
的分化程度与水分状态密切相关，可见 55%或 35%

θ 土壤水分条件对黄花蒿的影响远远大于其余 3 种
植物。叶厚度增加也有利于防止水分的过分蒸
腾［16］。同样黄花蒿的叶片厚度在干旱下是 4 种植
物种增幅最大者，茭蒿未有显著变化。
气孔是植物控制水分和进行气体交换的通道，

而气孔调节是植物抵御干旱和适应环境的机制之

一，且气孔的分布特征、密度和面积等受环境水分状
况的影响［36］。气孔密度随着环境中水分和湿度减
少而增加，但气孔气孔面积则向小型化发展，气孔

多下陷形成气孔窝或其上有突出的角质膜［36-37］。但
也有研究结果显示，气孔密度并不随干旱程度的加

剧而一直升高，而是先升高后下降［38］。4 种植物的
气孔密度部分表现出增加趋势; 尤其是黄花蒿上表

皮气孔分布在重度干旱下由无到有的变化与其相等

面叶发生变化一致; 而铁杆蒿和茭蒿的上表皮气孔

密度在干旱下下降，这有利于干旱下的节水，但同时

也限制了 CO2 的扩散，不利于光合，但是其变化与铁

杆蒿的上表皮无表皮毛的现象和干旱下上表皮角质

层增厚综合来看这更有利于节水调节功能。由于干
旱对叶面积扩展的限制而面积则向小型化发展导致

气孔密度增加，所以气孔指数常作为气孔分化强度

的指标［39］。早期研究认为，气孔指数受湿度而不是

光强的影响［40］，但这种环境条件对气孔分化的调节

机理至今仍不清楚。通过气孔指数表明干旱通过影
响表皮细胞及气孔发育来改变气孔密度，从而对水

分利用进行调控。不同水分梯度下 4 种植物的气孔
指数显示均与气孔密度变化一致，可见气孔密度的

增加主要由于干旱对气孔分化过程造成的影响，而

非主要由叶片变小而导致气孔密度增加。但小而密
的气孔同时也具有较高的灵活性［36］，因此有利于植

物保持体内水分和保证有效的光合作用，是植物适

应旱生环境的表现。4 种植物叶片气孔器长、宽干旱
下均有所下降，向小气孔发展，并且铁杆蒿和茭蒿的

气孔在重度干旱下变宽。
叶绿体是植物光合作用、能量流动的重要细胞

器。茭蒿的基粒和基质片层较其它 3 种植物浓密，

又加上茭蒿上表皮毛稀疏，这对于强辐射地区的植

物来说，会导致光能过程引起氧化损伤，这一结果与

王勇等［34］研究发现茭蒿的脂质过氧化程度和抗氧

化酶、抗氧化剂，特别是抗坏血酸含量在 4 种蒿类中
最高相适应，说明茭蒿的抗氧化保护机制。猪毛蒿
也具有与茭蒿相似多而小、基粒较厚的的叶绿体，这
与两者都是等面叶相关;由于猪毛蒿上表皮毛浓密，

可防止过剩光能，这与茭蒿依靠生理过程防止过剩

光能同为适应策略。但两者在重度干旱下也均引起
大量脂质体的出现( 图版 1，17、18; 图版 2，26 ) 。铁
杆蒿和黄花蒿无上表皮毛，这导致其叶绿体随时处

于光能过剩状态，因此两者的叶绿体基粒都较薄，基

粒片层较稀疏，且细胞内叶绿体数目较少。

综上所述，由于各自的叶片遗传结构特征存在

差异，导致 4 种植物干旱下的适应机制不同。茭蒿
的上表皮毛稀疏，不利于保水和抵抗强光辐射，再加

上叶绿体基粒片层浓密，很容易导致光损伤。因此
茭蒿具有较低上表皮气孔密度和较厚的上表皮角质

层来减少蒸腾，并且形成较强的抗氧化保护机

制［34］。而下表皮有浓密的表皮毛，有利于保持水
分，从而有 4 种植物中最大的气孔密度，以保证足够
的 CO2 的扩散。干旱下通过减少上表皮栅栏组织厚
度来降低光吸收; 同时降低海绵组织来保证叶紧实

度和减少上表皮气孔分化来保水。除此之外，茭蒿
的叶片厚度，上下表皮厚度，紧实度等都在 4 种植物
中居中，对干旱的响应最弱，表现出较高的水分利用

效率，应具有最佳的适应策略。
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与之相对的黄花蒿叶片异面叶，上下表皮均无

表皮毛;在 4 种蒿中具有最薄的叶片厚度、角质层厚
度和叶片紧实度，这些均不利于保持水分。所以在
进化上表现出气孔全部分布于下表皮，胞质内叶绿

体稀疏，基粒厚度小而松散来防止光能过剩，但为了

保证足够光合作用叶绿体又发育的较大。干旱下其
叶片结构响应变化也最大:叶片增厚，下表皮栅栏组

织的出现，以及叶片紧实度的增加等，但这些变化后

的值也均小于 3 种旱生型未变化的值; 再有干旱下
其生长减弱，叶片上下表皮气孔分化大大加强来增

加 CO2 气体交换，对于无表皮毛的黄花蒿叶片来说

是得不偿失;更甚者是生长受到抑制，叶片上下表皮

角质层厚度也减小，从而叶片水分保持更低。
与黄花蒿叶片形态相似的是铁杆蒿叶片，但下

表皮毛浓密。其上表皮无表皮毛，同样不利保水和
防止强光辐射; 但是在 4 种植物中其有最厚的上表
皮角质层，栅栏组织，上表皮厚度和叶片紧实度; 且

上表皮有低水平的气孔分布; 叶绿体大而少但基粒

稀疏;这些特征足够补偿无上表皮毛带来的缺陷。
铁杆蒿叶片结构对干旱响应较黄花蒿小，茭蒿大，表

现为:上表皮气孔分化降低，气孔变小，增加上表皮

的角质层厚度来保持水分; 下表皮毛浓密，有利保

水，同时增加下表皮气孔分化来保证光合 CO2 交换。
猪毛蒿叶片的上下表皮均有浓密的表皮毛，因

此上下均有气孔分布，且密度相当，有利于保水，防

止强辐射，且具有和茭蒿相似的多而小、基粒较厚的
叶绿体。干旱下，其叶片变厚，上下栅栏组织加厚，
海面组织减少，紧实度增加，上下表皮角质层加厚保

水，气孔分化增加。但是这些指标响应大部分在中
度干旱下达到最佳值，重度度干旱下可能由于生长

限制严重而降低，结果与水分利用效率在重度干旱

下上升一致。
由此可见: 4 种蒿属植物中黄花蒿的叶片解剖学

特征受到干旱的影响变化最大，铁杆蒿和猪毛蒿次

之，茭蒿叶片解剖学特征对干旱的响应最弱;其种之

间响应的强弱差异反应了 4 种植物叶片对干旱的适
应性和适应机制不同，包括水分的利用与保持，光合

作用的维持与保护; 3 种优势种的干旱适应性显著强
于黄花蒿;干旱下叶片解剖学的结论与干旱耐受性

指标结果一致。
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图版 1 蒿属植物叶片亚细胞结构( 1)
1—3:铁杆蒿适宜水分 A． gmelinii under CK; 4—6: 铁杆蒿中度干旱 A． gmelinii under Medial drought stress; 7—9: 铁杆蒿重度干旱 A． gmelinii
under Severe drought stress; 10—12:猪毛蒿适宜水分 A． scoparia under CK; 13—15:猪毛蒿中度干旱 A． scoparia under Medial drought stress; 16—
18:猪毛蒿重度干旱 A． scoparia under Severe drought stress; 19—20:茭蒿适宜水分 A． giraldii under CK;
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图版 2 蒿属植物叶片亚细胞结构( 2)
1—3:铁杆蒿适宜水分 A． gmelinii under CK; 4—6: 铁杆蒿中度干旱 A． gmelinii under Medial drought stress; 7—9: 铁杆蒿重度干旱 A． gmelinii
under Severe drought stress; 10—12:猪毛蒿适宜水分 A． scoparia under CK; 13—15:猪毛蒿中度干旱 A． scoparia under Medial drought stress; 16—
18:猪毛蒿重度干旱 A． scoparia under Severe drought stress; 19—20:茭蒿适宜水分 A． giraldii under CK; 21: 茭蒿适宜水分 A． giraldii under CK;
22—24:茭蒿中度干旱 A． giraldii under Medial drought stress; 25—27:茭蒿重度干旱 A． giraldiii under Severe drought stress; 28—29:黄花蒿适宜
水分 A． annua under CK; 30—33: 黄花蒿中度干旱 A． annua under Medial drought stress; 34—36: 黄花蒿重度干旱 A． annua under Severe
drought stress
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