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黄土高原丘陵区枣和酸枣叶脉序特征分析
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摘　 要:为了研究枣(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｍｉｌｌ.)和酸枣(Ｚ. ｊｕｊｕｂａ ｖａｒ. ｓｐｉｎｏｓａ)叶脉序的关系ꎬ选用黄土高原丘陵枣区

的枣(５５ 个)、酸枣(２８ 个)和过渡型(７ 个)共计 ９０ 个样品ꎬ利用 ＬＥＡＦ ＧＵＩ 叶脉序分析技术ꎬ测定了叶脉密度

(ＶＬＡ)、叶脉间距离( ＩＶＤ)和节点数(Ｎｏｄｅｓ)等 １４ 个指标ꎬ主成分分析选出 ８ 个枣叶脉序特征指标ꎬ研究了枣和酸枣

叶脉序指标特点及特征ꎮ 结果表明ꎬ在干旱、贫瘠生境中生长的酸枣ꎬ其叶脉间距离(０.０９４ ｍｍ)、网眼面积(２.８４×
１０－４ｍｍ２)和节点数(１７ ８２３ 个)都显著低于黄土高原丘陵区枣园栽培条件下的枣(ｐ<０.０５)ꎬ而酸枣的叶脉密度(７.１４
ｍｍｍｍ－２)显著高于栽培条件下的枣ꎬ表现出很高的生态适应性ꎮ 并且ꎬ枣叶脉序特征指标的变异系数范围

(１５.２４％~７４.６９％)大于酸枣(２０.３７％~５２.８４％)ꎮ 因此ꎬ枣和酸枣可以通过权衡叶脉序指标之间的关系ꎬ采取不同

的适应策略ꎮ 酸枣相比枣ꎬ更倾向于选择高叶脉密度、低网眼面积、低节点数的适应策略ꎮ 对陕北样品聚类分析ꎬ在
相似系数为 １.８ 时ꎬ分为 Ｉ 、ＩＩ 两大类群ꎻ对黄土高原丘陵区的样品聚类分析ꎬ在 １.６９ 时ꎬ分为 Ｉ 、ＩＩ 两大类群ꎬ分别为

酸枣和枣ꎬ过渡型在两个类群中都有ꎮ 说明酸枣经过渡型向枣的演化ꎬ也说明叶脉序可以区分枣和酸枣ꎮ 而栽培枣

被分为 ４ 个类群ꎬ相似系数为 １.２９ꎬ种间结构较为复杂ꎬ是由长期的人工选择和营养繁殖模式所决定ꎮ
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　 　 叶脉系统不仅是植物水分和养分运输的重要

器官[１]ꎬ而且对叶片具有机械支撑作用ꎬ以保证叶

片的生理活动[２]ꎮ 叶脉序表征了叶脉在叶片里的

分布和排列方式 [３]ꎬ被称为植物的“血管”ꎮ 不仅

叶脉序特征具有一定的分类学意义[４－５]ꎬ而且叶水

分利用、光合能力、碳构建等也备受关注[２ꎬ ６－７]ꎮ 叶

脉系统具有等级特征ꎬ末端叶脉的供给和运输作用

最为关键[２]ꎮ Ｒｏｔｈ－Ｎｅｂｅｌｓｉｃｋ 等[８] 通过研究叶脉形

态和功能的关系以及叶脉的演化历程ꎬ认为不同植

物类群具有不同类型的叶脉序ꎮ 不同植物类型的

叶脉密度、叶脉宽度和叶脉间距离等性状共同决定

了其叶片水分供给和运输能力ꎬ也反映了叶脉系统

对养分和光合产物的运输能力[９－１０]ꎮ 随着叶脉序研

究的不断深入ꎬ其应用领域也在不断拓展ꎬ已成为

研究叶功能多样性、叶片碳平衡的基础领域[１１]ꎮ 有

关叶脉序特征与环境[３ꎬ １２－１３]、与植物系统进化[１４－１５]

的研究已取得了一些成果ꎬ对植物生理学和生态学

的研究及相关预测都具有重要的意义[２]ꎮ
关于枣和酸枣适应性方面的研究ꎬ主要集中在

胁迫条件下ꎬ对枣叶片表皮、含水量和叶绿素含量

等方面[１６－１８]ꎮ 在栽培(枣)和野生(酸枣)生境条件

下ꎬ研究枣和酸枣叶脉序特征ꎬ探讨其叶脉序适应

机制具有重要意义ꎮ
枣(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｍｉｌｌ.)和酸枣(Ｚ. ｊｕｊｕｂａ ｖａｒ.

ｓｐｉｎｏｓａ)为枣属植物ꎬ枣是由酸枣演化而来[１９]ꎮ 晋

陕黄河峡谷一带作为我国枣的原产地和栽培中心ꎬ
一直保留着枣的原生类型和很多过渡型酸枣ꎮ 本

研究以晋陕黄河峡谷的枣、酸枣和过渡型为材料ꎬ
研究枣和酸枣叶脉序特征ꎬ揭示其叶脉序特征及其

叶片结构建成ꎬ探讨其适应机制ꎬ有助于深化对枣

和酸枣在原始生境中生产力、抗性机制、生态适应

能力和生存机制的理解ꎬ为枣资源的高效利用提供

理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料的收集与准备

采样区位于陕晋黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣

区ꎬ主要采样地为陕西佳县、清涧县、延川县、吴堡

县ꎬ以及山西稷山县和中阳县(图 １)ꎮ 该区属暖温

带半干旱大陆性气候ꎬ海拔 ４８０~１ ３００ ｍꎬ年降雨量

为 ３８０~４００ ｍｍꎬ降雨主要集中在秋季ꎬ年蒸发量为

１ ４００~ ２ ０００ ｍｍꎮ 枣区多在河流沿岸的滩地、或者

海拔较低的河谷和丘陵区ꎮ
枣和酸枣在形态上各有特点ꎬ枣为乔木ꎬ托刺

易脱落ꎬ叶缘疏且较大ꎬ果核少仁或无仁ꎬ果实可食

率 ９４％ ~ ９７％ꎻ酸枣为灌木、小乔木、乔木ꎬ托刺多、
长ꎬ不容易脱落ꎬ叶缘锯齿细密ꎬ果核饱满、多仁ꎬ果实

可食率仅 ６４％ ~８７％ꎮ 酸枣与枣间存在很多过渡类

型ꎬ多为乔木ꎬ托刺少、短、容易脱落ꎬ叶缘、果核、果实

可食率等性状介于酸枣和枣之间ꎮ
７ 月中、下旬到 ９ 月中旬ꎬ待叶片发育完全后ꎬ

采集 ９０ 份代表种质ꎬ其中包括枣 ５５ 份、酸枣 ２８ 份

和过渡型 ７ 份ꎮ 枣品种有狗头枣、狗稀疙瘩枣、狗牙

枣、灵宝圆枣、木枣、稷山圆枣、牛奶脆枣、帅枣、团
枣、板枣、锥枣、蜂蜜罐、伏脆蜜、江淮 １ 号、晋枣、冷
白玉、七月鲜、月光枣和猪腰枣等ꎮ 利用 ＧＰＳ 定位ꎬ
记录各枣品种和酸枣所处的地理位置ꎮ

采样时ꎬ针对每个枣品种或酸枣类型ꎬ随机选

取树龄 ３０ ａ 以上的健康植株 １０ 株ꎬ每株上采摘 ３~
５ ａ 生枣股上的枣吊 １０ ~ ２０ 个ꎬ标记后放入自封袋

中ꎬ带回实验室后在 －４℃ 冰箱内保存ꎮ
１.２　 叶脉序信息获取

定位 ３~５ ａ 生二次枝上的中部枣股ꎬ选取其枣

吊中部 ３ ~ ５ 个叶片ꎬ采用背光扫描法采集叶脉信

息ꎬ并采用叶脉序信息转换软件 ＬＥＡＦ ＧＵＩ(Ｌｅａｆ Ｅｘ￣

０３ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 干旱地区农业研究　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 ３７ 卷



　 　 注:１－１５ 为陕西样品:佳县样品(１.佳芦镇ꎻ２.朱家坬镇ꎻ３.峪
口镇ꎻ１０.店镇ꎻ１４.蟋镇)ꎻ清涧县样品(４.高杰村镇ꎻ９.老舍古乡ꎻ
１３.宽州镇ꎻ１５.石咀驿镇)ꎻ延川县样品(５.禹居镇ꎻ６.延水关镇ꎻ
７.眼岔寺乡ꎻ８.土岗乡ꎻ１１.贺家湾乡)ꎻ吴堡县样品( １２.守家川

镇)ꎻ１６－１７ 为山西样品:１６.稷山县稷峰镇ꎻ１７.中阳县下枣林乡ꎮ
Ｎｏｔｅ: １ － １５ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ Ｓｈａａｎｘｉ ｓａｍｐｌｅ: Ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ Ｊｉａｘｉａｎ

Ｃｏｕｎｔｙ(１. Ｊｉａｌｕ ｔｏｗｎꎻ ２. Ｚｈｕｊｉａｇｕａ ｔｏｗｎꎻ ３. Ｙｕｋｏｕ ｔｏｗｎꎻ １０. Ｄｉａｎ
ｔｏｗｎꎻ １４. Ｘｉ ｔｏｗｎ)ꎻ Ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ Ｑｉｎｇｊｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙ(４. Ｇａｏｊｉｅｃｕｎ ｔｏｗｎꎻ
９. Ｌａｏｓｈｅｇｕ ｔｏｗｎꎻ １３. Ｋｕａｎｚｈｏｕ ｔｏｗｎꎻ １５. Ｓｈｉｚｕｉｙｉ ｔｏｗｎ)ꎻ Ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ
Ｙａｎｃｈｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙ(５. Ｙｕｊｕ ｔｏｗｎꎻ ６. Ｙａｎｓｈｕｉｇｕａｎ ｔｏｗｎꎻ ７. Ｙａｎｃｈａｓｉ
ｔｏｗｎꎻ ８. Ｔｕｇａｎｇ ｔｏｗｎꎻ １１. Ｈｅｊｉａｗａｎ ｔｏｗｎ)ꎻ Ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ Ｗｕｂａｏ Ｃｏｕｎｔｙ
(１２. Ｓｈｏｕｊｉａｃｈｕａｎ ｔｏｗｎ)ꎻ １６－１７ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ Ｓｈａｎｘｉ ｓａｍｐｌｅ: １６. Ｊｉｆｅｎｇ
ｔｏｗｎ ｉｎ Ｊｉｓｈａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎻ １７. Ｘｉａｚａｏｌｉｎ ｔｏｗｎ ｉｎ Ｚｈｏｎｇｙａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ.

图 １　 陕晋黄土高原丘陵枣区(黄河峡谷)１７个采样地分布情况

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ １７ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｏｆ ｊｕｊｕｂｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｎ Ｌｏｅｓｓ
Ｐｌａｔｅａｕ ｏｆ Ｓｈａａｎｘｉ ａｎｄ Ｓｈａｎｘｉ (Ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｃａｎｙｏｎ)

ｔｒａｃｔｉｏｎ ａｎｄ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｆｒａｍｅｗｏｒｋ Ｇｒａｐｈｉｃａｌ Ｕｓｅｒ Ｉｎｔｅｒ￣
ｆａｃｅ) [２０]进行信息转化ꎬ获取叶脉数据信息ꎮ 选取

叶面积、叶周长、网眼数、环形结构、叶脉宽度、网眼

面积、节点数、叶脉间距离、叶脉密度、叶脉总长度、
叶脉总面积、叶脉边缘的平均二维面积、叶脉边缘

的平均三维面积和闭合环状结构平均体积等 １４ 个

特征指标[２１]ꎮ 其中ꎬ叶脉密度指单位面积叶脉的总

长度ꎻ环形结构即单位面积网眼数ꎬ指叶片内闭合

环形结构的数量除以叶面积ꎻ节点数指叶片中一、
二、三级脉等交汇点的总个数ꎻ叶脉间距离指叶脉

所围成的每个闭合区域的最大当量直径ꎻ网眼面积

是叶片的一、二、三级脉等围成的不规则闭合区域

的平均面积ꎮ
１.３　 数据处理

用 ＡｒｃＧＩＳ １０.２ 软件制作采样图ꎻＳＰＳＳ １９.０ 软

件对 各 叶 脉 序 特 征 指 标 数 据 进 行 方 差 分 析

(ＡＮＯＶＡ)、多重比较检验(ｐｏｓｔ￣ｈｏｃ ｔｅｓｔｓ)和多样性

分析(ＳＰＳＳ＿Ｉｎｃ. ２００４)ꎻ用 ＮＴＳＹＳｐｃ Ｖ２.１ 和 ＭＥＧＡ
５.１ 聚类分析软件对其叶脉序进行聚类分析[２２]ꎻ并
使用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １１ 软件(Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅꎬ Ｒｉｃｈｍｏｎｄꎬ
ＣＡꎬ ＵＳＡ)和 Ｒ ３.５.１ 软件做图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 枣、酸枣和过渡型叶脉序指标比较

陕北枣、酸枣和过渡型酸枣的 １４ 个叶脉序特

征ꎬ通过主成分分析(ＰＣＡ)筛选出适合研究枣叶脉

序的 ８ 个特征指标ꎬ即叶面积、叶周长、环形结构、叶
脉间距离、网眼面积、节点数、叶脉密度和叶脉宽度ꎮ
８ 个叶脉序指标方差分析(ＳＰＳＳ＿Ｉｎｃ. ２００４)(图 ２)表
明ꎬ就叶面积和叶周长而言ꎬ枣、酸枣和过渡型酸枣之

间均有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ且枣最高、酸枣最低ꎮ 枣、
酸枣和过渡型的叶脉密度也有显著差异ꎬ且枣 < 过

渡型 < 酸枣(Ｐ<０.０５)ꎮ 对叶脉序环形结构、叶脉间

距离、网眼面积和节点数来说ꎬ枣与酸枣均有显著差

异(Ｐ<０.０５)ꎬ但枣和过渡型之间无差异ꎮ 同时ꎬ枣、酸
枣和过渡型的叶脉宽度无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ

多样性分析表明ꎬ枣叶脉序指标的多样性指数

(ＤＩ)ꎬ单位面积网眼数(１.５３)、叶脉间距离(１.６４)、
网眼面积(１.６５)、节点数(２.０３)、叶脉密度(１.７４)均
显著高于酸枣(Ｐ<０.０５)ꎬ过渡型酸枣叶脉序指标的

多样性指数处于枣和酸枣之间ꎮ 酸枣叶脉序指标

中ꎬ环形结构的多样性指数最高ꎬ网眼面积的多样

性指数最低ꎻ枣叶脉序指标中ꎬ节点数的多样性指

数最高ꎬ叶脉宽度的多样性指数最低ꎻ过渡型酸枣

的叶脉序指标中ꎬ节点数的多样性指数最高ꎬ叶脉

间距离的多样性指数最低(图 ２)ꎮ 枣叶脉序特征指

标的变异系数(ＣＶ)范围(１５.２４％ ~７４.６９％)比酸枣

(２０.３７％~５２.８４％)更宽ꎮ 其中ꎬ枣环形结构的变异

系数最大(７４.６９％)ꎬ枣叶脉间距离的变异系数最小

(１５.２４％)ꎮ 酸枣中ꎬ环形结构的变异系数最大

(５２. ８４％)ꎬ 叶 脉 间 距 离 的 的 变 异 系 数 最 小

(２０.３７％)ꎮ 枣、酸枣和过渡型环形结构的变异系数

均较高ꎬ叶脉间距离的变异系数均较低ꎮ

２.２　 枣、酸枣和过渡型叶脉序聚类分析

２.２.１　 陕晋黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣区枣、酸枣

和过渡型的叶脉序聚类分析 　 由于延川县存在着

较多典型的古酸枣树和过渡型酸枣ꎬ具有一定的代

表性ꎮ 故首先选取该地区代表性枣、酸枣和过渡型

进行叶脉序 ＮＪ 聚类(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)分析ꎬ结果发

现ꎬ在相似系数为 １.８ 时ꎬ将其分为两大类ꎬ第 Ｉ 类

为酸枣ꎬ第 ＩＩ 类为枣(图 ３)ꎮ
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图 ２　 枣、酸枣和过渡型酸枣的叶脉序特征及多样性指数比较
Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｅｉｇｈｔ ｌｅａｆ ｖｅｎａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｆｏｒ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｊｕｊｕｂｅꎬ ｗｉｌｄ ｊｕｊｕｂｅꎬ ａｎｄ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅ
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图 ３　 陕北酸枣、过渡型酸枣和枣的 ＮＪ 聚类分析

Ｆｉｇ.３　 Ｄｅｎｇｒｏｇｒａｍ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｗｉｌｄꎬ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｊｕｊｕｂｅ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ

ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｓｈａａｎｘｉ.

　 　 陕晋黄土高原丘陵枣区的枣、酸枣和过渡型的

叶脉序 ＮＪ 聚类分析(图 ４)表明ꎬ品种间遗传多样性

高ꎬ杂合度高ꎮ 在相似系数为 １.６９ 时ꎬ将其分为两

大类ꎬ第 Ｉ 类为酸枣ꎬ第 ＩＩ 类为枣ꎻ并且ꎬ过渡型酸枣

的佳县酸团枣、苦味酸枣、老牙酸枣和酸味酸枣ꎬ在
两个类群中都有ꎬ说明酸枣经过渡型向枣的演化ꎮ
同时ꎬ在酸枣类群中ꎬ清涧酸枣和延川酸枣之间距

离较近ꎬ而佳县酸枣与清涧酸枣距离较远ꎮ 另外ꎬ
在枣中ꎬ佳县木枣、清涧木枣和延川木枣的距离较

近ꎬ聚为一类ꎬ为木枣类群ꎮ 而延川团枣、清涧团枣

与木枣中的部分佳县、清涧木枣的距离较近ꎮ 狗头

枣、中阳木枣、伏脆蜜、佳县白枣、晋枣的距离较近ꎬ
七月鲜、狗牙枣与牛奶脆枣的距离较近ꎮ
２.２.２　 陕晋黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣区主栽枣

品种的叶脉序聚类分析 　 为了进一步研究陕晋黄

土高原丘陵(黄河峡谷)枣区主栽枣品种叶脉序之

间的关系ꎬ１９ 个枣品种 ＵＰＧＭＡ 聚类分析(图 ５)表
明ꎬ聚类中存在不同的层次(Ｌ１－Ｌ３)ꎬ在相似系数为

１.２９ 时ꎬ枣被分为 ４ 个类群ꎮ
类群 １ 包括白枣、猪腰枣、伏脆蜜、江淮 １ 号、延

川狗头枣、狗稀疙瘩枣、团枣、冷白玉、七月鲜和月

光枣等 １１ 个品种ꎻ类群 ２ 包括晋枣、牛奶脆枣、锥枣

和帅枣 ４ 个品种ꎬ主要为鲜食和制干的兼用品种ꎻ类
群 ３ 有脆脆枣、狗牙枣和灵宝圆枣 ３ 个品种ꎻ类群 ４
只有木枣ꎮ 从叶脉序特征的角度分析ꎬ类群 ３ 中的

脆脆枣、狗牙枣、灵宝圆枣和类群 ４ 中的木枣之间的

距离较近ꎮ

３　 讨　 论

３.１　 枣、酸枣和过渡型叶脉序特征比较

植物在进化过程中ꎬ为适应环境变化自身会启

动相应的基因改变或调整生理生化代谢过程ꎬ表现

出相应的生态适应性[２３]ꎮ 植物叶片形态结构与其

生理功能和环境关系密切ꎬ其对环境的变化最敏

感ꎬ可塑性最大[２４]ꎮ
枣和酸枣叶脉序特征指标方差分析表明ꎬ酸枣

叶脉间距离显著低于枣(图 ２)ꎬ说明其叶脉与气孔

间的距离较短ꎮ 当终端叶脉之间的距离越小、叶脉

直径越大时ꎬ叶脉运输水分的能力越强[１１]ꎬ碳通量

越高[２５]ꎮ 因此ꎬ与栽培条件下的枣相比ꎬ野生条件

下的酸枣具有较高的碳通量和水分运输能力ꎬ并且

其环形结构显著高于枣和过渡型ꎮ 有研究表明ꎬ当
植物受到损伤时ꎬ叶脉的环形结构能通过对叶片水

分运输途径的重新布局ꎬ把损伤减少到最小[３ꎬ ２６]ꎬ
环形结构的不断演化也与气孔的分布及密度相

关[８]ꎮ 与枣相比ꎬ酸枣的生存环境更为恶劣ꎬ正是

由于酸枣较高的环形结构ꎬ使其在遭受机械损伤

后ꎬ能够通过增加更多水分运输途径的方式ꎬ弥补

和减少外界伤害ꎮ 酸枣叶脉密度显著高于枣和过

渡型(图 ２)ꎮ 对较高叶脉密度植物的研究发现ꎬ减
少土壤有效水分和植物所需养分均可提高植物的

叶脉密度ꎬ而植物可通过较高的碳投入量来补偿土

壤中水分和营养的缺失[１１]ꎮ 酸枣在干旱环境中ꎬ具
有比枣更高的叶脉密度ꎬ说明其单位面积有更多的

水分、养分运输通道和碳投入量ꎬ发达的输导组织能

保证和提高水分输导效率ꎬ从而保证叶肉组织不因失

水受到伤害ꎮ 以上结果均从叶脉序的角度上解释了

酸枣能在极度寒冷、干旱的环境中正常生长的原因ꎮ
叶脉序聚类分析表明ꎬ第 Ｉ 类为酸枣ꎬ第 ＩＩ 类为

枣(图 ３ 和 ４)ꎬ说明叶脉序可以作为一个重要的指

标来划分枣和酸枣ꎮ 同时ꎬ过渡型酸枣在两个类群

中都有ꎬ这是由于过渡型酸枣的叶脉序特征代表着

酸枣到枣演化过程的不同阶段ꎬ叶脉序也反映了枣

是由酸枣经过渡型酸枣演化而来ꎮ
３.２　 枣、酸枣和过渡型叶脉序的多样性分析

植被表型特征的变异是其不断应对不同环境

的一种生存机制[１１]ꎮ 本研究表明ꎬ酸枣叶片形态和
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图 ４　 黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣区枣、酸枣和过渡型酸枣的叶脉序特征及其聚类分析
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大部分叶脉序特征的变异系数显著高于枣(图 ２)ꎮ
Ｒｉｃｈａｒｄｓ[２７]研究发现ꎬ表型可塑性较高的植物ꎬ其对

环境条件具有较强的耐受性ꎬ因而分布范围较广ꎻ反
之分布范围较小ꎮ 长期进化过程中ꎬ过渡型和枣多为

乔木ꎬ而酸枣有乔木和灌木两种类型ꎮ 这说明酸枣在

水平空间分布上有生态位重叠ꎬ是一种互利共生ꎬ也
能减少或避免它们之间对生态资源的直接竞争ꎬ表现

出酸枣对有限资源充分利用的一种有效生存机制ꎮ
本研究发现ꎬ枣叶脉序特征的多样性指数均显

著高于酸枣(图 ２)ꎮ 枣的栽培和驯化受人为选择和

自然选择的影响ꎬ尤其是人为选择ꎬ深刻影响着枣

品种选择ꎬ从而形成了适应当地环境的品种和生态

类型ꎬ并在各地进行广泛的交流[２８]ꎮ 各异的生长环

境ꎬ为枣品种多样性提供了充分的外在条件ꎮ
同时ꎬ酸枣叶脉序特征的变异系数显著高于枣

和过渡型ꎬ使其具有比枣更宽的生态幅ꎮ 张继义

等[２９]研究发现ꎬ与生态位宽度较小的植物相比ꎬ生
态位宽度较大的植物对资源的有效利用能力较强ꎬ
分布范围较广ꎮ 与低表型可塑性植物相比ꎬ高表型

可塑性的植物通常对不同环境条件具有较强的耐

受性ꎬ因而分布广[３０]ꎮ 在长期进化过程中ꎬ酸枣面

对干旱、贫瘠的生长条件ꎬ为保证生长发育顺利进

行ꎬ通过表型性状(尤其是叶片)的变异适应环境变

化ꎬ表现出较高的表型可塑性和较强的生态适应性ꎮ
３.３　 基于叶脉序的枣品种关系

陕晋黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣区 １９ 个枣品

种 ＵＰＧＭＡ 聚类结果表明ꎬ在相似系数为 １.２９ 时ꎬ枣
分为 ４ 个类群(图 ５)ꎮ 类群 １ 中有 １１ 个品种ꎬ其中

白枣、猪腰枣、伏脆蜜、冷白玉、七月鲜、月光枣、江

淮 １ 号和团枣是鲜食品种ꎬ狗稀疙瘩枣为制干品种ꎬ
延川狗头枣为鲜食与制干兼用品种ꎮ 类群 ２ 中ꎬ晋
枣和牛奶脆枣为鲜食品种ꎬ锥枣和帅枣分别为制干

和蜜枣品种ꎮ 类群 ３ 中ꎬ脆脆枣和狗牙枣是鲜食品

种ꎬ灵宝圆枣是制干品种ꎮ 类群 ４ 只有木枣品种ꎬ为
该枣区的原生品种群ꎮ 该部分的划分更多是源于

叶脉序特征及其功能相近的结果ꎬ与枣品种类别关

系不大ꎮ 但也看到ꎬ类群 １ 中的狗头枣属关中品种

群ꎬ与类群 ４ 中的木枣的距离较远ꎬ这与枣遗传多样

性的研究结果一致[３１]ꎮ
陕北地区保存着较为原始的枣品种类型ꎬ如木

枣品种群ꎬ虽然它们在树形、果形等差异很大ꎬ但其

叶脉序特征差异较小ꎮ 现存的千年古树与其分化

的木枣亲缘关系较近ꎬ原生木枣品种群的遗传变异

很小[３２]ꎮ 叶脉序特征聚类结果与栽培枣遗传多样

性的分布格局基本一致ꎮ 从叶脉序特征的角度分

析ꎬ类群 ３ 中的脆脆枣、狗牙枣、灵宝圆枣和类群 ４
中的木枣之间的距离较近ꎮ 这与其遗传演化研究

结果基本一致ꎬ亲缘关系较近ꎬ可能是由于脆脆枣、
狗牙枣和灵宝圆枣是从原始品种木枣中的变异株

系中形成的ꎮ Ｇｅｂｅｒ 和 Ｇｒｉｆｆｅｎ [３３]研究发现ꎬ植物在

进化过程中ꎬ植物会选择易适应当地条件的表型ꎮ

４　 结　 论

本研究分析了我国枣起源地———黄土高原丘

陵(黄河峡谷)枣区的枣、酸枣和过渡型的叶脉序特

征ꎬ发现叶脉作为稳定性状可用于酸枣和枣的鉴

别ꎮ 过渡型叶脉特征在栽培枣与酸枣之间ꎬ从叶形

态上证实了酸枣到栽培枣的进化ꎮ 在干旱、贫瘠生

图 ５　 陕晋黄土高原丘陵(黄河峡谷)枣区 １９ 个主栽枣品种的 ＵＰＧＭＡ 聚类图
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境中生长的酸枣ꎬ其叶脉间距离、网眼面积和节点

数都显著低于栽培枣ꎬ而环形结构和叶脉密度显著

高于枣ꎮ 说明枣和酸枣通过权衡叶脉序而采取不

同的适应策略ꎮ 枣叶脉序的多样性指数(ＤＩ)中ꎬ单
位面积网眼数(１.５３)、叶脉间距离(１.６４)、网眼面积

(１.６５)、节点数(２.０３)、叶脉密度(１.７４)均显著高于

酸枣ꎮ 枣叶脉序特征指标的变异系数范围(１５.２４％
~７４.６９％)比酸枣(２０.３７％ ~５２.８４％)更宽ꎮ 这是由

于在枣的栽培生产中ꎬ人类往往以自身需要为目的

选择枣品种ꎬ因此深刻影响着品种的选择方向ꎮ 酸

枣叶脉序变异系数显著高于枣和过渡型ꎬ说明其具

有更宽的生态幅ꎬ表现出较高的表型可塑性和较强

的生态适应性ꎬ体现了对有限环境资源充分利用的

生存机制ꎮ
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