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要!为探究杨树抗旱性的机理!采用石蜡切片法对
##

个美洲黑杨无性系进行叶片解剖结构观

测"通过隶属函数法和灰色关联度法对其叶片厚度#中脉厚度#上表皮厚度#下表皮厚度#上层栅栏

组织厚度#下层栅栏组织厚度#

EIJ

等
(

项指标进行抗旱性综合评价及其相关性分析"结果表明!
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个美洲黑杨无性系抗旱性大小依次为$南抗杨
#

美洲黑杨
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号
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美洲黑杨
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号
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陕林
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"此外!上下层栅栏组

织厚度#叶片厚度等指标与美洲黑杨无性系的抗旱性关联度最高"该研究可为美洲黑杨无性系的

遗传育种和高效培育提供科学依据"
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#是杨属的植物!全属有
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多

种!杨 属 共 分 为 青 杨 派 "
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#,白 杨 派
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#,黑杨派"
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#,大

叶杨派"
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#(美洲黑杨"
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#

是一种在温带地区较为常见的树种!主要分布在美

洲地区,中亚热带湿润地区及海拔较高的青藏高原

地区!我国境内主要分布在
*"VW#%&VF

,

!"VW'%V

3

之间的区域-

#

.

(从美洲黑杨的分布区特点来看!

该树种生态幅较为宽泛!生态适应性很强(由于其

造林成活率高,抗逆性强,生长迅速,经济价值高等

优势!是发展人工速生丰产林的一种主要栽培树种(

自
!"

世纪
("

年代引入中国以来!目前已成功遴选



出
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余种适合我国自然环境条件下生长的主栽无

性系-

!

.

!其良好的品种优势作为育种亲本在杨树育

种研究中起到重要的作用-

%)&

.

(

随着全球气候变化的加剧!干旱已经成为全球

性的环境问题之一(在我国北方地区!杨树在生长

过程中时常会遇到干旱胁迫!极端干旱的逆境对植

物伤害极大!而现在的速生丰产系大部分不耐干旱(

为此!探讨杨树的抗旱机理!找到适宜的评价指标和

方法!从而筛选出不同抗旱品种!对杨树的引种和栽

培具有重要的现实意义(植物的抗旱性与其形态特

性,解剖结构特性,生理生化特性等密切相关-

'

.

(在

干旱环境中生长的植物!一般存在一种或者多种抗

旱机制(相关研究表明!干旱地区的植物叶片结构

与其抗旱性密切关系-

@

.

(叶片是植物进行代谢的主

要器官!可以通过其解剖结构指标来评价植物的抗

旱性-

()*

.

(因此!筛选出代表性的叶片旱生结构评价

指标是评价树种抗旱性的关键(本研究以
##

个美

洲黑杨无性系品种为试验材料!通过对叶片结构进

行解剖分析!确定出科学合理的叶片旱生结构指标

评价方法!为美洲黑杨无性系的良种选育与推广提

供基础数据和科学依据(
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材料与方法
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试验材料

##

个美洲黑杨无性系试验材料均采集于西北

农林科技大学渭河试验站"表
#

#!该试验站位于陕

西省周至县富仁镇渭河南岸!总面积近
''5G

!

!距

西北农林科技大学本部约
!"TG

(在该试验林中选

择
*

个无性系为供试材料!以长期在陕西地区广泛

栽培,前期试验已初步证明具有抗旱品质的
@$

杨,

陕林
%

号,南抗杨为对照品种(
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试验方法
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年
(

月中下旬!在林龄为
#"0

的美洲黑杨

无性系林分中!在每株树木的向阳面于树高
%G

左

右选取短枝的真叶
#"

片!每个无性系选取
%

株(采

集到叶片后!沿叶片主脉中间处切取
"?'HG

的小

片!采用
9LL

"标准固定液!甲醛,冰醋酸,

("X

酒精

的体积比分别为
'X

,

'X

,

$"X

#进行固定(各品种

材料经
9LL

固 定
!

"

%>

后!室 温 下 依 次 采 用

("X

,

*"X

,

*'X

,

$"X

,

#""X

酒精梯度脱水!接着

渗蜡!包埋处理后!切片"控制厚度在
@
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G

范围

内#!利用番红固绿染色!选择树胶封片处理)应用

3<T,/)FH1<

Q

87EO

显微镜观察!并应用
3<T,/MB)

;%

成像系统拍照!记录叶片的横切面特征(每张

切片随机选取
'

处!应用
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软件

进行测量并求出平均值"以靠近上层栅栏组织为上!

靠近下层栅栏组织为下#(测量的指标包括中脉厚

度,叶片厚度,上表皮厚度,下表皮厚度,上层栅栏组

织厚度,下层栅栏组织厚度,下表皮厚度,叶片组织

结构紧密度"
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#等!记录各指标的测量值(

表
>

!

试验材料及其遗传背景
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无性系 来源
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渭河试验站杨树种质资源库美洲黑杨天然杂
种优良无性系

"*K!)#@

同上

"*K&)'

同上

"*K#)@

同上

美洲黑杨
#

号
美国田纳西洲田纳西大学周边采条选择的美
洲黑杨优良无性系

美洲黑杨
!

号 同上

美洲黑杨
%

号 同上

南抗杨
中国林业科学研究院林业科学研究所培育的
美洲黑杨杂种无性系

@$

杨 意大利引进的美洲黑杨无性系

"%B&)#

由美洲黑杨*

@$

+杨中筛选的天然杂种无性系

陕林
%

号
陕西省林业科学研究所培育的美洲黑杨杂种
无性系
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评价方法
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!

隶属函数法
!

通过隶属函数法可以实现对

树种多指标的综合评价-

$

.

!如果某个指标和系统的

分析情况属于负相关!就要通过反隶属函数实施转

换(综合隶属函数值"

$

E
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H

#的计算方法参考相关

研究结果-
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#

式中!

7

"
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#为隶属函数的大小)

B

*

为无性系特定项

指标的测定情况)

B

G</

,

B

G0P

为全部参试无性系里某

个指标的最高点以及最低点(

#?%?!

!

灰色关联度法
!

将各个指标看作为灰色系

统的一个因素!然后评价各指标和抗旱性之间的关

系!对所得测量结果无量纲处理后!确定出关联系数

和关联度(
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式中!

"

"

G</

#

表示二级最小差的绝对值)

#

为分辨系

数!一般在
"

"

#

之间!通常取
"?'

)

"

*

"

I

#为绝对差(

!"%

!

数据分析

应用隶属函数法评价各无性系的抗旱能力!通

"*
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统计软件对采集到的相关数据进行分

析处理(应用灰色关联分析各指标和抗旱性之间的

关系!以相关指标作为子因素!以旱生结构指标的平

均隶属函数值作为母因素进行分析!通过
MYB*?"#

统计软件对数据进行分析处理(

!

!

结果与分析

#"!

!

叶片解剖结构特点

供试的
##

个无性系具有叶的模式结构-

#%

.

!即

由表皮,叶肉,叶脉构成!均为背腹型叶(图
#L)U

中叶片结构由上而下依次分化为上表皮细胞,上下

层栅栏组织,下表皮细胞等!为等面叶(图
#\)]

中

栅栏组织在上下两面都有分布!上层和下层的栅栏

组织细胞的形态存在一定差异性!前者为长柱形!后

者为短柱形)下层栅栏组织的排列疏松(其中!南抗

杨无性系下层栅栏组织分化不明显(主脉均为周韧

维管束!叶脉的厚角组织,厚壁组织均很发达!承担

着增 加 机 械 强 度 和 水 分 输 送 的 功 能(此 外!在

"*K&)'

无性系的主脉和侧脉维管束周围发现了明

显的晶细胞分布"图
#̂

#!形状与周围细胞略有不

同(一般认为!细胞内所含的晶体都是由于植物代

谢所产生的有机酸中和而生成的!且与植物的抗旱

性具有相关性!因此可通过晶细胞的分布和数量来

判断植物的抗旱能力-

#&)#@

.

(从分化特征上来看!叶

片结构具有角质膜"图
#_

!以
"*K!)#@

为例#!中脉

处尤为显著(上表皮细胞排列整齐紧密!为长矩形

或矩圆形!鲜有气孔分布)下表皮细胞小!排列整齐!

有气孔分布"图
#D

!以
"*K!)#@

为例#(

注$图中
L)U

为各无性系的中脉)

\)]

为各无性系上下层栅栏组织)

_

为角质膜和厚壁组织)

^

为晶细胞)

D

为气孔(

图
>

!

>>

种美洲黑杨无性系叶片解剖结构
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第
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!

叶片旱生解剖结构测定及分析

由表
!

可知!叶片厚度变化为
#*"

"

!&$?*$

#

G

)中脉厚度,上表皮厚度,上层栅栏组织厚度,下

层栅栏组织厚度,下表皮厚度,

EIJ

的变化依次为

'(@?&(

"

*$&?(%

,

##?$!

"

!!?"!

,

''?#'

"

*@?''

,

@@?#"

"

#!$?@*

,

$?$(

"

#&?'&

#

G

和
"?%"(

"

"?%'$

#

G

(叶片厚度大小排列顺序为美洲杨
!

号,美洲杨

%

号,南抗杨,

"*K&)'

,

"%B&)#

,

"*K##)##

,

@$

杨,美

洲黑杨
#

号,

"*K!)#@

,陕林
%

号和
"*K#)@

!各无性

系之间差异较为显著(上表皮厚度排列顺序为

"*K!)#@

,南抗杨,

"%B&)#

,美洲黑杨
%

号,美洲黑杨

!

号,

"*K#)@

,美洲黑杨
#

号,陕林
%

号,

"*K&)'

,

"*K##)##

,

@$

杨!其中
"*K!)#@

相较其他无性系具

有更好的保持,储水功能)上层栅栏组织厚度位于首

位的是南抗杨!其他依次为美洲黑杨
%

号,美洲黑杨

!

号,

"*K&)'

,

"*K##)##

,

"%B&)#

,

@$

杨,美洲黑杨
#

号,

"*K!)#@

,陕林
%

号和
"*K#)@

!上层栅栏组织之

间差异极其显著(而承担水分运输和增加机械强度

的中脉!其厚度大小排在前
&

位的是美洲黑杨
!

号,

美洲黑杨
%

号,

"*K&)'

,南抗杨!这
&

种无性系其中

脉厚度大小明显差异与
"*K!)#@

,

"*K##)##

,

"%B&)#

和陕林
%

号(

表
?

!

各无性系叶片旱生结构指标测定结果

I0R17!

!

7̀08-.7G7/4.78-148,21702P7.,

Q

5

:

4<H84.-H4-.7</><H78,2

Q

,

Q

10.H1,/78

无性系
中脉厚度
%

#

G

叶片厚度
%

#

G

上表皮厚度
%

#

G

上层栅栏
组织厚度%

#

G

下层栅栏
组织厚度%

#

G

下表皮厚度
%

#

G

EIJ

"*K##)## @''?@%a@?&@0R !##?!%a(?@#RH #!?#"a"?&$0 (&?(%a%?%'>72 (&?%!a%?''0R ##?"'a"?&#0R "?%'&a"?""(H>

"*K!)#@ @@#?!(a(?(*0R #$'?$#a#@?!*0R !!?"!a#&?!@R @&?$*a(?@&RH (#?@"a"?%'0R #&?'&a#?!"> "?%%#a"?"!"0RH>

"*K&)' (''?#"a$?'$0RH !%'?*%a&?!"H> #%?#@a"?$(0 (@?'!a'?%@>72 *'?''a@?''0RH #!?$$a"?**RH> "?%!&a"?"#$0RH

"*K#)@ @@!?#(a'?('0R #*"?""a*?(#0 #%?@"a"?(#0 ''?#'a!?#'0 @@?#"a@?@(0 #!?%@a#?'#RH "?%"(a"?""*0

南抗杨
(!"?'%a&?@%0RH !&!?$$a%#?#%> #'?*%a"?@"0R *@?''a'?@#

N

#!$?@*a@?&"> #!?@'a!?%$RH> "?%'$a"?"!$>

"%B&)# '$"?@"a'?!*0 !##?'%a*?(&RH #&?*'a#?"@0R (%?!$a@?'&H>72 *&?@"a%?"#0RH #!?#"a"?$'RH "?%&(a"?"!*RH>

@$

杨
@*@?#(a'?'#0R !"#?**a##?&"0R ##?$!a"?"!0 ("?''a&?$"RH>7 (@?&*a(?(*0R #!?!#a"?'*RH "?%&$a"?""@RH>

陕林
%

号
'(@?&(a!?@$0 #$'?!#a&?&$0R #%?!%a"?"(0 @!?((a!?((0R ("?!!a!?(!0R #%?(#a"?"%H> "?%!#a"?""(0RH

美洲黑杨
#

号
(#"?!(a*?(!0RH #$$?*#a*?$(0R #%?%#a"?$&0 @*?&%a@?#"RH> (@?*$a&?(*0R $?$(a"?&"0 "?%&%a"?""!RH>

美洲黑杨
!

号
*$&?(%a*?$@H !&$?*$a*?('> #&?!#a"?$&0R ($?'@a&?&"72

N

#""?$#a&?*(H #!?#%a#?"#RH "?%#*a"?"#@0R

美洲黑杨
%

号
*"@?@%a$?(@RH !&&?(%a%?%$> #&?(%a"?*(0R *#?#$a'?#(2

N

*(?*&a'?#@RH #"?$#a"?$@0R "?%%!a"?"!#0RH>

!!

注$不同小写字母表示差异显著"

!

%

"?"'

#!下同(

#"$

!

美洲黑杨无性系抗旱性综合评价

选择出一个无性系样板之后!对其全部抗旱指

标的隶属度进行累加!然后求出均值!此数值的大小

可以反映出抗旱能力的强弱(由表
%

可知!根据隶

属函数法!

##

种美洲黑杨无性系抗旱性大小为$南

抗杨
#

美洲黑杨
!

号
#

美洲黑杨
%

号
#

"*K&)'

#

"*K!)#@

#

"%B&)#

#

@$

杨
#

"*K##)##

#

美洲黑杨
#

号
#

陕林
%

号
#

"*K#)@

(

表
@

!

>>

种美洲黑杨无性系抗旱性综合评价

I0R17%

!

I57H,G

Q

.757/8<=77=01-04<,/>.,-

N

54.78<840/H7,2##!+'(%)"*'(&H1,/78

无性系
中脉厚度
%

#

G

叶片厚度
%

#

G

上表皮
厚度
%

#

G

上层栅栏
组织厚度
%

#

G

下层栅栏
组织厚度
%

#

G

下表皮
厚度
%

#

G

EIJ

隶属
函数和

平均
函数和

排名

"*K##)## "?!&*( "?&&@* "?"#(* "?@!%@ "?#!$% "?!%@% "?$"%* !?@"@% "?%(!% *

"*K!)#@ "?!@@& "?!!(@ # "?%#%# "?"*@' # "?&@#' %?%''# "?&($% '

"*K&)' "?'@#% "?($** "?#!!* "?@*"@ "?%"'$ "?@@"* "?%!@$ %?&'(# "?&$%$ &

"*K#)@ "?!@$% " "?#@@% " " "?'!% " "?$'*@ "?#%@$ ##

南抗杨
"?&'!@ "?$"#% "?%*(# # # "?'*@& # '?%!(& "?(@## #

"%B&)# "?"&&& "?&'## "?!$"# "?'((( "?!$#" "?&@@# "?(@$! !?**$@ "?&#!* @

@$

杨
"?%&&( "?%#%# " "?&$"& "?#@%% "?&$"! "?*"(( !?@"$& "?%(!* (

陕林
%

号
" "?!#(@ "?#!$( "?!&!( "?"@&* "?*#*& "?!@$! #?(&!& "?!&*$ #"

美洲黑杨
#

号
"?&!"& "?!*%& "?#%(@ "?&!!$ "?#@$( " "?@$!% !?#!@% "?%"%* $

美洲黑杨
!

号
# # "?!!@( "?(((& "?'&(' "?&(!@ "?!##' &?!%'( "?@"'# !

美洲黑杨
%

号
"?(!%! "?$!@! "?!(*! "?*!$% "?%&#$ "?!"'( "?&*"* %?(*'% "?'&"* %

!!

对
(

项旱生结构指标数据进行无量纲化处理后

"表
&

#!对数据进行灰色关联度分析(由分析结果可

知!抗旱性指标与旱生胁迫能力之间关联度位于第
#

位的是下层栅栏组织厚度!关联度最小的为
EIJ

(

!*

西北林学院学报
%&

卷
!



表
A

!

B

项旱生结构指标数据无量纲化处理

I0R17&

!

3,/)><G7/8<,/01

b

-0/4<4<78,2(P7.,G,.

Q

5<H</><H78

无性系
中脉厚度
%

#

G

叶片厚度
%

#

G

上表皮厚度
%

#

G

上层栅栏
组织厚度%

#

G

下层栅栏
组织厚度%

#

G

下表皮厚度
%

#

G

EIJ

"*K##)## "?"&&' "?!@"# "?##(* "?'*'' "?"##$ "?&%#% !?##!@

"*K!)#@ "?($(% #?#@$( !?!'!' #?#'($ #?!&%% #?'&@! "?'&#(

"*K&)' "?(#%' "?&'&@ "?("'" "?"#*! "?"%%( "?"$$( #?&'*$

"*K#)@ "?*'$* "?!!'% #?!&*" "?#@&' "?@'"! #?@&*' "?""#*

南抗杨
#?!*!( "?('"# "?*%%* "?@'#@ "?@&&& #?(@&( #?"$@*

"%B&)# "?$("' "?"#"* "?#"@% "?&&&( "?"*'% "?"$@( #?#*"(

@$

杨
"?'%*# "?!%%' "?('@@ "?"&## "?#&"& "?"&'# "?&!@"

陕林
%

号
"?"$@$ "?#$*# "?((!$ "?##!@ "?%@#@ !?''(* "?'##&

美洲黑杨
#

号
#?#*"& "?#%"$ "?#!!( "?%""& "?#""* "?*%(@ #?#""@

美洲黑杨
!

号
"?(((@ "?%(!! #?%"'@ "?'%%* "?#((! #?!!'! "?@'@!

美洲黑杨
%

号
"?#$*' "?&%"( "?'(#" "?"'@% "?'#@* #?'&#$ #?'('$

各抗旱指标的关联度大小分别为$下层栅栏组织厚度

"

"?*#!%

#

G

#,上层栅栏组织厚度"

"?*"&&

#

G

#,叶片

厚度"

"?($#%

#

G

#,中脉厚度"

"?@*&@

#

G

#,上表皮厚

度"

"?@@&%

#

G

#,下表皮厚度"

"?@#@@

#

G

#,

EIJ

"

"?@#"&

#(

%

!

结论与讨论

干旱胁迫是自然界中最主要的非生物胁迫之

一!它和林木生长之间存在着密切关系(作为植物

形态结构中重要组成部分的植物叶片!在干旱胁迫

中表现出了极强的敏感性(植物叶片具有较厚的角

质层!表皮有附属物!栅栏组织发达!维管组织和导

管发达!富有黏液细胞和含晶细胞等可以作为耐旱

的形态评价指标-

#(

.

(植物可以通过改变叶片结构

来适应干旱胁迫!高度发达的栅栏组织既可以避免

植物叶肉细胞受强光损伤!又可以使叶片充分利用

衍射光进行光合作用(干旱条件下!植物叶片的栅

栏组织厚度,紧密度等指标越大就表明其抗旱性越

强-

#*

.

(胡营等-

#$

.研究发现扁蓿豆干旱胁迫时!叶片

厚度增加!这样组织的致密性也就提高!而海绵组织

厚度减小!叶脉凸起度增加)杨淑红等-

!"

.研究发现!

土壤干旱胁迫和复水后!杨树叶片内物质含量均发

生了适应性变化)石丽丽等-

!#

.研究发现!沙冬青属

植物叶片栅栏组织厚度与叶片厚度显著正相关!即

沙冬青属植物叶片的加厚主要通过栅栏组织的加厚

实现(董蕾等-

!!

.分析出与楸树无性系抗旱性相关

的指标为叶片厚度,栅栏组织厚度,气孔密度以及叶

片游离脯氨酸变化量(通过对不同源的小叶杨进行

叶片解剖结构观察并分析其抗旱特征!发现大部分

供试小叶杨叶片的栅栏厚度
%

海绵厚度(本试验结

果与以上研究基本一致(基于叶片解剖法的植物抗

旱性评价可以直观地反映出叶片内的组织结构特

征!但由于缺乏与叶片内物质含量等理化指标的结

合!因此对植物的抗旱性机理解释不足(

树木的抗旱性能和所处环境之间存在一定的交

互性!是植物在进化过程中形成的一种综合遗传特

性(其影响因素很复杂!主要和植物的叶片解剖结

构特征,环境条件等存在一定相关性!因而单纯通过

某一种特性不能对植物的抗旱性进行全面判断!而

需要综合考虑(从这个角度上来说!本次试验虽能

为美洲黑杨抗旱性品种选择和评价体系提供一定的

借鉴!但仍具有一定的局限性(例如!缺乏高渗浓度

模拟土壤干旱条件从而对氧化酶,代谢产物等生理

生化指标测定)缺乏大田试验)缺乏生长的长期观察

等(因此!从分子水平上加强抗旱性的相关研究!选

育出抗旱性强并能更好适应干旱环境的品种!可为

杨树栽培育种提供科学依据和实践指导(例如!近

年来迅速发展的分子遗传学为杨树抗旱性研究提供

了有力工具!

CI\

的发展对植物抗旱性研究也有积

极的作用-

!%

.

(有的学者从微观方面对植物抗旱性

的生理机制做了研究!且通过基因工程技术来确定

出此类植物的抗旱基因(例如!

+?D?c50/

N

等-

!&

.将

JB!#

基因转入紫花苜蓿可以激活其蜡质产生!使

转基因植株表皮蜡增加!显著减少了水分的损失!增

加了植物的抗旱性(目前!美洲黑杨的抗旱基因研

究相对滞后!可能与其性状由多基因控制有关!通过

基因技术手段可以为林木抗旱性的研究带来新的视

野(

本研究表明!南抗杨的抗旱性显著高于其他无

性系)美洲黑杨
!

号和美洲黑杨
%

号其抗旱性也较

强)

"*K&)'

,

"*K!)#@

,

"%B&)#

这
%

个无性系的抗旱

性介于优良无性系
@$

杨与南抗杨之间!

"*K##)##

其抗旱性介于
@$

杨和陕林
%

号之间!这可能是因为

不同品种"系#在干旱环境中采取的抗旱机制不

%*

第
'

期 田
!

星 等$

##

种美洲黑杨无性系抗旱性评价



同-

!'

.

(通过不断的选育!以上品种都可以作为杨树

栽培过程中的良好选育材料和推广品种(此外!在

灰色关联的分析中!如果检测数列和参考数列的关

联度大!则可判断二者之间的关系更密切!情况相反

的则说明关系不紧密(据此可判断出栅栏组织厚

度,叶片厚度等可作为美洲黑杨无性系的主要抗旱

性评价指标!而下表皮厚度和
EIJ

可以作为次要

评价指标!但以上评价指标的合理性仍需要结合生

化指标进一步验证(
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