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内蒙古退化草原 9 种植物叶结构对禁牧的响应
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摘要：在内蒙古典型草原地带，选择有代表性的羊草 Y 大针茅群落的放牧退化演替变型—冷蒿 Y 糙隐子草群落实行封育禁牧。

并对未禁牧群落（退化群落）、禁牧 "= 的群落和禁牧 !$= 群落的 9 种主要植物叶的解剖结构特征进行比较研究，以探讨植物叶

结构对禁牧的响应。结果表明：禁牧恢复演替后叶片角质层厚度和叶肉细胞密度降低、Z 种植物叶片变薄、星毛委陵菜上表皮

细胞明显变小，植物叶旱生特征减弱。但草地退化后植物叶又不完全表现为旱化或加强旱化的特性。从植物叶结构的变化中

可见星毛委陵菜具有较强的耐牧性。对于植物叶结构其它指标，则不存在明显的一致性变化趋势。
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草原群落在过度放牧下的退化，其导因可以归结为放牧动物对草原植物的物理作用［/］，放牧动物对土壤

的物理作用［0、1］，放牧对土壤养分的影响［2］，放牧对土壤水分的影响［3］等。群落退化的特征性结果主要为群

落生产力的大幅度下降和优势种的更替［4、5］。在导因与结果间存在诸多中间环节，即群落对放牧的响应，由

一系列演替过程中的群落、种群、个体的特性所体现。其中植物个体小型化是过度放牧所致草原退化较典型

的特征。小型化植物表现为植株变矮，叶片变短，变窄，节间缩短，以及根系分布浅层化等［6］。这些形态特征

的变化是否是植物内部结构变化的反应，需要研究。在植物的各器官中，叶片作为植物体暴露在环境中面积

最大的器官，对环境因子的影响较敏感，因此选择叶片作为研究对象，对小型化的植物个体在恢复演替过程中

外部形态变化与内部结构变化的关系进行研究，具有典型性。对这一现象的揭示，既可以反映草原群落在退

化演替过程中环境因子对植物的影响程度，又可为草原群落退化—恢复演替中个体以下层次的研究提供理论

依据。本项研究以内蒙古典型草原为对象，选定有代表性的羊草（!"#$%& ’()*"*&)&）7 大针茅（+,)-. /0.*1)&）
群落的放牧退化演替变型—冷蒿（20,"$)&). 30)/)1.）7 糙隐子草（45")&,6/"*&" &7%.006&.）群落，对其实行封育禁

牧，并通过不同封育年限来表示恢复演替的时间序列，选定群落中的 6 种重要植物进行对比研究，揭示退化群

落禁牧恢复演替后植物叶结构所做出的响应。

!" 样地概况

本实验所用材料采于内蒙古锡林郭勒盟典型草原区、中国科学院白音锡勒草原生态系统定位研究站设置

的围栏样地。实验样地的地理坐标为：北纬 218119/0: ; 21811913:，东经 //4820904: ; //482091/:。该样地位

于白音锡勒牧场锡林河阶地与丘陵坡麓间，地势略倾斜，地表较平整。该区土壤为典型栗钙土，原生植被为羊

草（!"#$%& ’()*"*&)&）7 大针茅（+,)-. /0.*1)&）群落［<］，退化后为冷蒿（20,"$)&). 30)/)1.）7 糙隐子草（45")&,6/"*"&
&7%.006&.）变型。实验地所在地区平均年降水量 12<& 4==，年均温 >& /6?。

实验样地于 /<61 年 3 月用网围栏封育，总面积 04& 4!=0，样地中的群落外貌比较均匀一致，围封时为严

重退化的冷蒿 7 糙隐子草群落，封育后停止放牧利用，现已接近原生群落，在本实验中定为样地!。/<<4 年

围封的退化群落恢复样地是上一围栏样地外南端向南延伸 3>= 围封而成，面积 3> @ 2>>=0，在本实验中定为

样地"。另一样地为 0>>2 年围封的严重退化群落，与以上两样地只有一条网围栏相隔，在本实验中定为样地

#。以上 1 样地围封时的群落状态相似，且具有原生群落和生境的一致性。

#" 材料和方法

0>>2 年 5 月从上述 1 块样地取材。对群落演替有明显贡献的建群种、优势种和常见种是本文所研究的

对象。所采植物为冷蒿 （20,"$)&). 30)/)1.）、糙隐子草 （45")&,6/"*"& &7%.006&.）、大针茅 （+,)-. /0.*1)&）、羊草

（!"#$%& ’()*"*&)&）、黄囊苔草（4.0"8 960&()*&9#)）、木地肤（:6’(). -06&,0.,.）、星毛委陵菜（;6,"*,)55. .’.%5)&）、扁

蓿豆（<"5)56,6)1"& 0%,("*)’.）的叶。于 1 块样地中随机取 0> 个不同植株上的叶片，所有材料均已成熟、健康，且

着生位置一致。将叶片切成 >& 3 ; /(= 的小段，用 ABB 固定液固定。对同一种植物随机取 /> 个个体的叶片，

经石蜡 切 片 法 切 成 /> ; /0$= 厚 的 切 片，番 红 固 绿 对 染，中 性 树 胶 封 片，C*D=#EF 光 学 显 微 镜 下 照 相，

G!)")F!)#6& > 软件测量尺测量。每一样品随机取十个视野进行测量。测量指标有上、下表皮角质层厚度，上、

下表皮细胞大小（面积），叶肉细胞大小（面积），叶肉组织细胞密度，叶肉组织厚度（或栅栏组织厚度 $ 海绵组

织厚度），叶片厚度。

用 HBH4& /0 对所测数据做单因素方差分析。

$" 结果与分析

$& !" 各植物叶片的结构特点

由图 / 可见，6 种植物叶结构特点。

$& !& !" 星毛委陵菜"
表皮由单层细胞构成，细胞从横切面看近长柱形或方形，下表皮细胞体积较上表皮细胞体积小。表皮具

角质层，其中上表皮角质层较明显。表皮具星状表皮毛，并分布有气孔。两面叶，栅栏组织与海绵组织比大于
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接彩图 /
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/，栅栏组织细胞 0 1 2 层，细胞呈不规则长柱形。

!& "& #$ 大针茅$
表皮由单层细胞构成，细胞在横切面上呈圆形或椭圆形，下表皮细胞较上表皮细胞大。上、下表皮细胞都

具较厚的角质层。上表皮折叠，泡状细胞较小；气孔位于上表皮的凹陷区。机械组织在叶片中所占的比例较

大，叶肉组织所占的比例较小。叶肉细胞呈长柱形，2 1 3 层，细胞质较浓。

!& "& !$ 扁蓿豆$
表皮由单层细胞构成，细胞形状不规则。上、下表皮细胞均具有明显的角质层，且均有气孔分布。两面

叶，栅栏组织与海绵组织比接近 /，栅栏组织细胞 0 1 2 层，细胞呈不规则长柱形。

!& "& %$ 冷蒿$
叶属全裂，在本实验中，取侧裂片。表皮细胞单层，细胞在横切面呈圆形或椭圆形，上、下表皮细胞大小比

较均匀。上、下表皮均被有明显角质层，且均有气孔分布。环栅型。栅栏组织细胞一般有 0 1 2 层，排列较疏

松，含有丰富的叶绿体。在两部分栅栏组织之间，有些零散分布的薄壁组织细胞。

!& "& &$ 黄囊苔草$
上表皮细胞近长柱，下表皮细胞近圆形，下表皮较上表皮细胞小。表皮细胞外壁强烈加厚，上、下表皮具

较厚的角质层。气孔分布于下表皮，与叶肉组织中的气腔相对而生。叶肉组织细胞大小较均匀，细胞质较浓。

叶肉组织中具大的气腔，气腔与维管束相间排列。

!& "& ’$ 糙隐子草$
表皮细胞较小，有些细胞壁向外形成突起。上、下表皮具明显的角质层，且均具有气孔分布。维管束鞘的

外层鞘细胞体积较大，在横切面上看，其直径大于叶肉厚度，原生质较浓。泡状细胞较发达，其厚度相当于叶

肉厚度。

!& "& ($ 木地肤$
叶片条形。表皮细胞为两层，内层细胞中有晶体，细胞近长方形，大小基本一致，外层细胞的外侧细胞壁

加厚。上下表皮具角质层。表皮有气孔分布，等面叶，叶肉部分完全特化为栅栏组织，形成一层细胞环包着维

管束鞘。维管束鞘细胞体积较大，靠近叶肉部分的维管束鞘细胞细胞质较浓，其余的转变为储水组织。储水

组织与鞘细胞相接处的细胞中含有晶体。

!& "& )$ 羊草$
上下表皮细胞近圆形，大小较均匀。上、下表皮角质层较厚。上表皮有气孔分布，叶肉细胞原生质较浓，

且紧靠细胞壁。

!& #$ 恢复演替过程中各植物叶结构的变化

植物的结构和功能是统一的，为适应特定的生境，植物表现出相应的结构特征。对处于不同演替阶段的

植物叶结构特征进行分析，可以了解禁牧后恢复演替过程中 4 种植物叶结构所发生的改变，并由此推及这些

改变与过牧和禁牧所导致的小环境的变化之间的相互关系，即植物对过牧环境的适应。同时可以了解演替过

程中一些环境因子的变化规律。对 4 种植物叶结构的 4 项指标进行测量，并对数据作单因素方差分析，具体

结果见表 /。

!& #& "$ 禁牧恢复演替过程中 4 种植物叶角质层厚度的变化5
从表中可以看出角质层厚度在禁牧恢复演替后表现出降低的趋势。单因素方差分析的结果表明，禁牧后

糙隐子草、针茅上表皮角质层厚度明显变薄，其变化是极显著的。冷蒿、星毛萎陵菜上表皮角质层厚度和扁蓿

豆下表皮角质层厚度围封后变薄，在 6& 67 水平上有显著差异。禁牧后其它植物角质层厚度的变化不显著。

!& #& #$ 禁牧恢复演替过程中 4 种植物叶表皮细胞大小的变化5
从表可以看出，冷蒿、星毛萎陵菜、苔草、木地肤表皮细胞、羊草与扁蓿豆下表皮细胞、糙隐子草与大针茅

上表皮细胞大小均有减小的趋势；羊草、扁蓿豆上表皮细胞，糙隐子草与大针茅下表皮细胞大小有增加的趋
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势。通过方差分析可以看出，禁牧对星毛萎陵菜的上表皮细胞的大小影响显著，禁牧后，上表皮细胞明显变

小。禁牧对其它植物表皮细胞的影响不大。

表 ! " 种植物叶结构各指标测量及单因素方差分析结果

#$%&’ !( )’$*+,’)’-.* $-/ *0-1&’ 2$3.4, 5$,0$-3’ $-$&6*0* 42 &’$5’* *.,+3.+,’* 42 " 7&$-. *7’30’*

植物种

/*-."

样地

0-1#*,.+
2,"’

上表皮角质层

厚度

34",(*’ "!,(5.’22
)6 4##’7
’#,8’71,2
均值 !" 9 #

下表皮角质层

厚度

34",(*’ "!,(5.’22
)6 *)%’7
’#,8’71,2
均值 !" 9 #

上表皮细胞

面积

:7’- )6 4##’7
’#,8’71,2 (’**
均值 !" 9 #

下表皮细胞

面积

:7’- )6 *)%’7
’#,8’71,2 (’**
均值 !" 9 #

叶肉细胞

面积

:7’- )6
1’2)#!;** (’**
均值 !" 9 #

叶肉细胞

密度

<’.2,"; )6
1’2)#!;** (’**
均值 !" 9 #

叶肉厚度

=’2)#!;**
"!,(5.’22
均值 !" 9 #

叶片厚度

>’-6 "!,(5.’22
均值 !" 9 #

糙隐子草

$%&’()*+&,&(
(-./""*(/

! ?& @A A& @ B@? B?A BCD E& DF ?G BAD

" A& GA H& HHE!! @& EE H& B@ BAE H& DHG BEC H& B@G BCG H& A@C G H& HHHB!! ?A H& EDG BAD H& FC?

# A& BD A& BD BBF BDE @BG D& BG ?? BAG

木地肤

0*12’/
3"*()"/)/

! A& C? D& @A B?H? B?FD CCC ?& E? EC EAB

" D& ?E H& @@A D& GB H& EBG B?D? H& AGF BAEA H& FCG CGE H& F?G D& AE H& A@B ED H& F@G DG@ H& HA!

# ?& GF ?& FE BAGH B?EE CDE D& BD EG DDE

大针茅

4)’3/
+"/,5’(

! A& ?B F& GG BGA GED @AE D& B? BFC BEH

" @& FG H& HBB!! BH& BFH& ?DF BDC H& HE@ EFF H& G@B @AB H& CH@ ?& CA H& GED B@G H& DF@ BCA H& H?A!

# @& EB F& D? B?B GCH @@A D& BB BDB @HA

羊草

6&78.(
12’,&,(’(

! E& GA G& DG DB? CCD BBB@ @& @G BGD ABC

" E& BH H& GAE G& DB H& FEC ?D? H& @C G@F H& ED? BHDD H& BED @& DBH& H@D! B?F H& @DD @EFH& BAE

# E& AF G& DB DAD GFH CCH B& FG BGH @CE

黄囊苔草

$/"&9
0*"(2’,(:7’

! F& EH G& GA @ADD BHBB EBD @DA ADC

" G& CC H& BBC G& BH H& @AE @BE@ H& FAF BHCC H& @@? ?GG H& BA? @EG H& DA@ AGB H& E@D

# G& ?B E& AF @@?H GFF ?GC @E? AEG

星毛萎陵菜

!; /1/.%’(

! A& CC BFGF ?FA BGGF E& ?G B& @C @AC

" A& BD H& HAA! BC@B H& HA! DDD H& ECD CCA H& ?HB D& G H& HH?!! B& ?D H& @?@ @BF H& BD

# @& CC B@AB ?G? CAH D& EF B& A? @HC

扁蓿豆

<&%’%*)*’5&(
".)2&,’1/

! ?& AA D& D? BEBE @DAG BDHF ?& AF B& HC AEC

" ?& E? H& @GB ?& E@H& HBC! BDHC H& HC BG?? H& HG? B?FB H& BG A& GC H& @@B H& FGH& H?E! AE? H& HCA

# A& GC A& CE BCEE @BAE B@@D ?& HD H& CH ABG

冷蒿

=")&8’(’/
>"’+’5/

! C& HH G& FF GDC ECA B@HD A& F@ @@G @C?

" E& GC H& H?G! E& BD H& BBC CBG H& D?D FEC H& BA? BGAC H& BGF @& DAH& H@E! @ABH& CC? @C? H& GE@

# D& BH D& CE EF? EA? BEG@ @& DB @BG @E@

I I 均值 :J’7-+’；!!：差异极显著 K’7; 2,+.,6,(-."*; 8,66’7’."，!：差异显著 0,+.,6,(-."*; 8,66’7’."；厚度 L!,(5.’22（$1），面积 -7’-（$1@ ），密度

8’.2,";：细胞个数 $ BHH$1 (’**2 $ BHH$1

8& 9& 8( 禁牧恢复演替过程中 C 种植物叶肉细胞大小的变化I
从数值变化的趋势可以看出，禁牧后，恢复演替过程中扁蓿豆、星毛萎陵菜、苔草、大针茅、羊草、木地肤叶

肉细胞均有变小的趋势。冷蒿、隐子草叶肉细胞有增大的趋势。但方差检验结果表明，禁牧对各植物叶肉细

胞大小没有显著影响。

8& 9& :( 禁牧恢复演替过程中 C 种植物叶肉细胞密度的变化I
叶肉细胞密度在禁牧恢复演替后表现出降低的趋势。方差分析结果显示，禁牧后糙隐子草和星毛萎陵菜

叶肉细胞密度降低极显著。禁牧后羊草、冷蒿叶肉细胞密度显著降低。禁牧对木地肤、针茅、扁蓿豆的叶肉细

胞密度没有明显影响。
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!& "& #$ 禁牧恢复演替过程中 / 种植物叶肉组织厚度（或栅栏组织厚度 $ 海绵组织厚度）的变化0
测定结果显示，随着禁牧后恢复演替的进行，扁蓿豆栅栏组织厚度 $ 海绵组织厚度、冷蒿、隐子草、针茅、羊

草、木地肤的叶肉厚度降低；星毛萎陵菜栅栏组织厚度 $ 海绵组织厚度、苔草叶肉厚度均有升高的趋势。通过

方差分析可以看出，过牧后扁蓿豆栅栏组织厚度 $ 海绵组织厚度显著升高。禁牧对其它植物叶肉厚度的影响

不显著。

!& "& %$ 禁牧恢复演替过程中 / 种植物叶片厚度的变化0
随着禁牧后恢复演替的进行，大针茅、黄囊苔草、隐子草叶片厚度均增加，而木地肤、扁蓿豆、冷蒿、星毛萎

陵菜、羊草叶片厚度随恢复演替的进行呈降低趋势。禁牧对木地肤和针茅的叶片厚度影响显著。禁牧对其它

植物叶片厚度的影响不显著。

&$ 讨论与结论

&& ’$ 讨论

在内蒙古草原，群落演替主要是由在一定的放牧压力下，维持不同植物种群消长来实现的。不同植物种

群对放牧的反应不同，因而放牧影响下的群落表现出分异和趋同［12］，因此植物个体结构特征也会有不同或相

似的变化。通过观察、测定和分析可以看出，过度放牧后退化的草原群落，植物叶片表现角质层变厚的特征，

而禁牧恢复后角质层变薄，且不同植物反应的程度不同。其中过牧对糙隐子草、大针茅、扁蓿豆、星毛萎陵菜

和冷蒿叶角质层厚度分别呈现极显著和显著的影响。角质层厚度是反映植物抗旱能力的一个重要指标，角质

层能够防止植物体内水分的过分蒸腾，同时也降低了牧草的适口性，从而认为植物角质层变厚是草原植物普

遍的对家蓄啃食的一种防御措施。

放牧对草原群落植物叶结构影响较大的另一个指标是叶肉细胞密度。从分析结果看出，禁牧后草原群落

植物叶肉细胞密度有降低的趋势，即过牧退化后植物叶肉细胞密度增大，其中糙隐子草、星毛萎陵菜、羊草、冷

蒿分别呈现极显著和显著的变化。叶肉细胞密度增加，可以在保证光合面积的情况下最大限度减少植物暴露

面积，从而减少对辐射的直接接触和水分蒸腾，保存有限水分并加以利用［11］。

有研究表明同种植物生长在阳坡与生长在阴坡相比，表皮细胞厚。星毛萎陵菜在群落中处于最低层片位

置，群落退化后，高大植物种强烈矮化，使其完全暴露在外，可能上表皮对光照比较敏感，通过上表皮细胞变大

来适应这种光强度的变化。

叶片厚度是反映植物抗旱的一个指标，抗旱性强的植物往往叶片较厚。禁牧后旱生植物木地肤叶片厚度

显著降低；扁蓿豆、冷蒿、星毛萎陵菜、羊草叶片厚度随恢复演替的进行亦呈降低趋势，但不显著。由此可以看

出扁蓿豆这种中旱生植物有旱化的趋势，旱生植物木地肤、冷蒿、羊草、星毛萎陵菜变得更加旱化。禁牧恢复

后大针茅、黄囊苔草、糙隐子草叶片厚度均增加，其中针茅叶片厚度增加显著。大针茅植丛高大，根系分布较

深［13］，因此利用土壤资源空间较深，在资源利用中处于优势地位，禁牧恢复演替过程中，以其竞争优势成为恢

复群落的建群种，充分利用群落中的过剩资源，使其形态得到充分的生长，所以叶片变厚，以增大光合面积，为

根系向土壤深层扩展提供养料，即演替作用域扩展［13］，使其在竞争中取胜。糙隐子草是一种多年生丛生小禾

草，为 45植物，属于放牧家所喜食的类型［16］。禁牧排除了牧压，使其充分生长，土壤养分资源的释放，使其能

够充分生长，但因其根系分布较浅，在资源利用中处于弱势地位，所以增加不显著。

禁牧对植物叶结构特征的其余几个指标的影响，不同植物有不同的反应。草原群落过牧退化后扁蓿豆栅

栏组织厚度 $ 海绵组织厚度显著增大，说明栅栏组织变得较发达；发达的栅栏组织可以减少叶片中水分的散

失，也是植物对干旱环境的一种适应。

旱生结构的特征，表现出不同程度的恒定性，但是在某一植物中则在遗传上比较固定的，不过环境因素可

使正常中生性结构的叶子转变为不同程度的旱生性结构，或者在旱生植物上加强了旱生结构的特性［15］。群

落过度放牧退化后，株丛矮小［17］，群落中的枯落层消失，群落中地表裸露度较大，地表蒸发较强；土壤近地表

层因家畜践踏而紧实，降雨后水分下渗速率降低，且因涵养水源能力丧失而易于形成地表径流，从而使群落可
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获得的水量大幅度降低，改变了植物生长的小环境，植物表现出旱生或加强旱生结构的特性，如角质层变厚、

叶肉细胞密度增大、叶片增厚、叶上表皮细胞变大，此结论与史刚荣［/0］的淮北相山 1 个优势树种叶片在恢复

演替早期阶段都表现出一定的旱生特征这个结论具有一致性。禁牧恢复演替后旱生结构特性减弱，但不同植

物表现出不同的特点，这可能与他们在群落中所处的片层位置和植物本身的特点不同有关。退化草原的恢复

演替是适应于一定牧压的，在较低能量水平上自我维持的生态系统向适应于自然生境的，在高能量水平上自

我调控的生态系统过度的自组织过程［0］，这点在针茅叶片厚度变化中有所体现。针茅是典型草原的建群种，

在退化草原群落的生存竞争中处于劣势，因此显示出植株矮小，叶片变薄、角质层厚度增加等特点；在恢复群

落中则恢复了其原有的形态结构特征。

由于过度放牧，在所研究的植物中，不同植物的不同结构指标发生了不同程度的变化，其中星毛委陵菜发

生变化的指标最多，可见其结构具有较大的可塑性，亦体现其对过牧具有较强的适应性。放牧可能抑制了其

它植物种的生长，使具有无性繁殖能力的星毛委陵菜有较多的空间和养分资源而得以迅速生长和更新，同时

高大植物的矮化使其得到充分的光照，并且通过其结构的变化适应过牧所导致的变化的小生境，使其在退化

群落中占有重要的地位，星毛委陵菜常形成斑块状小群落，是退化草原冷蒿 2 糙隐子草群落的标志植物，如冷

蒿 2 糙隐子草群落继续过牧则可能进一步演替为星毛委陵菜3冷蒿退化草原。

通过各指标的变化也可以看出，在所测的各指标中，只有角质层厚度和叶肉细胞密度两个指标受过牧的

影响较大。总体来说，植物的解剖结构相对还是比较稳定的，因此，可将小型化植物看做“生态过牧型”。

黄囊苔草叶结构特征各指标在退化与恢复演替过程中，均无显著的变化。可能黄囊苔草对过牧环境有其

独特的适应方式。

植物器官的形态结构是与其生理功能和生长环境密切相关的。在长期外界因素的影响下，叶在形态结构

上的变异性和可塑性是最大的，即叶对生态条件的反映最为明显。过度放牧后的退化草原，由于放牧压力以

及放牧导致的小环境的变化，致使植物叶结构发生一定程度的变化，但当放牧压力继续增大，超过植物结构变

化的阈值，植物将不能存活，草原生态系统将崩溃。因此，必须制定合理的放牧政策。

!& "# 结论

过度放牧后，草原群落表现干旱、贫瘠的生境。植物叶片表现旱生结构和旱生结构加强的特性。如群落

植物角质层加厚，叶肉细胞密度增加，有些植物叶片变厚、上表皮细胞变大。但不同植物反应的程度不同。禁

牧恢复演替后植物旱化特性减弱。

退化草原群落中的植物又不完全同于旱化生态型，如过牧退化后针茅叶片变薄，恢复后叶片变厚。针茅

有深根性和高大的特性，禁牧后充足的水分和养分使其充分生长，可见环境与植物本身的特性影响着植物的

表观形态。

星毛委陵菜对过牧具有较强的适应性，这在其叶结构的变化中亦有所体现。
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