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封面图说: 金灿灿的小麦熟了———小麦是世界上最早栽培的农作物之一,是一种在世界各地广泛种植的禾本科植物,起源于中

东地区。 全世界大概有 43 个国家,近 35%—40%的人口以小麦为主要粮食。 小麦是禾谷类作物中抗寒能力较强的

越冬作物,具有一定的耐旱和耐盐碱能力。 中国的小麦分布于全国各地,主要集中于东北平原、华北平原和长江中

下游一带。 小麦秋季播种、冬季生长、春季开花、夏季结实。 子粒含有丰富的淀粉、较多的蛋白质、少量的脂肪,还有

多种矿物质元素和维生素 B,是一种营养丰富、经济价值较高的粮食。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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青藏高原草地植物叶解剖特征

李全发1,王宝娟1, 2,安丽华3,吉成均2,*

(1. 安徽师范大学生命科学学院,安徽省重要生物资源保护与利用研究重点实验室,芜湖摇 241000;

2. 北京大学城市与环境学院地表过程分析与模拟教育部重点实验室,北京摇 100871;3. 北京大学医药卫生分析中心,北京摇 100191)

摘要:运用常规石蜡制片技术对我国青藏高原 66 种草地植物优势种的叶解剖特征进行研究,并分析了叶解剖特征与海拔、生长

季降水及生长季均温之间的关系。 结果表明:青藏高原草地植物叶片具有很多适应高寒环境的结构特征,如表皮层厚且表皮细

胞大小差异显著,表皮毛等表皮附属物发达,异细胞丰富,通气组织普遍发达等;叶片各组成部分厚度的变异程度不同,其中海

绵组织厚度变异最大,其次为上角质层、下表皮层、下角质层、上表皮层、栅栏组织,叶片厚度的变异最小;青藏高原草地植物叶

片各组成部分的厚度存在协同进化,上下角质层厚度呈强烈正相关,海绵组织厚度与叶片厚度相关性最强;青藏高原草地植物

叶片各组成部分的厚度与海拔、生长季降水、生长季均温 3 个重要环境变量呈较弱的相关性,总体表现为随海拔升高叶片各组

成部分的厚度减小,而随生长季降水和生长季均温的增加叶片厚度增加。
关键词:青藏高原;叶解剖厚度;生长季降水;生长季均温

Leaf anatomical characteristics of the plants of grasslands in the Tibetan Plateau
LI Quanfa1, WANG Baojuan1, 2, AN Lihua3, JI Chengjun2,*

1 Key Laboratory for the Conservation and Utilization of Important Biological Resources, Anhui Province; College of Life Sciences, Anhui Normal University,

Wuhu, Anhui Province 241000 China

2 Ministry of Education Laboratory for Earth Surface Processes, College of Urban and Environmental Sciences, Peking University, Beijing 100871, China

3 Medical and Health Analysis Center, Peking University, Beijing 100191, China

Abstract: As exposed to the air, plant leaves are sensitive to the changes in environments. In this study, we investigated
the leaf anatomical characteristics and their correlations with environmental variables for 66 dominant species of grasslands
in the Tibetan Plateau. The results showed that: ( 1 ) Plants of grasslands on the Tibetan Plateau showed typical
characteristics to adapt to the alpine environments, such as thicker epidermal and mesophyll layers than plants in other
areas. In detail, epidermal cells of some plants can be differentiated into special structures such as blister cells and
epidermal hair; mesophyll cells had thick cell walls, dense cytoplasm with rich reserves, containing large volume and
amount of chloroplasts. Besides, the thick palisade tissue was composed of multi鄄layers of tightly arranged small鄄volume
cells. The spongy tissue was composed of relative small cells, with large intercellular space, however, its thickness varied
greatly among species. Most of the plants had well鄄developed aerenchymas and sclerenchymas in the mesophyll cells, with
the advanced sclerenchymas around the veins and vascular bundles often extending to the leaf surface. Many vascular
bundle sheaths and idioblasts (reserve cells) were observed within the mesophyll cells. For most plants, these idioblasts
existed in (or around) the vascular tissues; furthermore, the idioblasts existed in one or two cell layers of palisade tissue
near upper epidermis for over half of the plants. (2) Thickness of leaf anatomical structures varied in different degrees; in
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particular, thickness of spongy tissue exhibited the greatest variation (0. 34), followed by that of upper epidermal cuticle
(0. 33), lower epidermis (0. 28), lower epidermal cuticle (0. 26), upper epidermis (0. 26), palisade tissue (0. 25) and
the leaf as whole ( 0郾 17 ) . ( 3 ) Thicknesses of leaf anatomical structures were negatively correlated with altitude,
thicknesses of all anatomical structures except the upper cuticle were positively correlated with precipitation for growing
season; thicknesses of all leaf anatomical structures except the lower cuticle were positively correlated with mean
temperature for growing season. These results suggested that different components of the leaf were relatively thin at high
altitudes, and the leaf was relatively thick in the areas with high precipitation and mean temperature for growing season.

Key Words: Tibetan Plateau; leaf thickness; precipitation for growing season; mean temperature for growing season

叶片作为植物暴露在环境中面积最大的器官,对外界环境如海拔、降水、温度等生态因子的变化敏感且可

塑性较大,最易受到并能反映环境变化所带来的影响,因而成为植物生态解剖研究的主要指标之一[1鄄3]。 植

物叶片的生态解剖特征已有较多报道[2],但对极端环境中叶片生态解剖的研究相对较少。 青藏高原平均海

拔 4000 m 以上,具有独特的高原气候(太阳辐射强、日照时间长、气温低、昼夜温差大、气压低、O2 和 CO2 含量

少、湿度和降水量不均衡、风力大、气候频变等) [4鄄5],且人为活动干扰相对较少。 因此,青藏高原成为极端环

境中叶片生态解剖研究的理想场所。 严酷的气候条件下,植物受环境的胁迫在叶片的形态、结构以及生理功

能等方面,保留了一些与该环境相适应的特殊解剖特征和生理机制[6鄄10]。 尽管前人的研究已总结出青藏高原

草地植物叶解剖特征的一些规律:如表皮细胞壁增厚且有一定程度的角质化,多具厚的角质层;栅栏组织多

层,叶肉细胞排列较紧密,具有发达的通气组织等[11鄄13]。 但到目前为止,已有研究在青藏高原草地植物种类

选取及区域占有面积两方面都相对不足,不能全面地概括该区域草地植物的叶解剖特征,且在大尺度上该区

域草地植物叶解剖特征对环境因子的响应趋势目前尚不清楚。 本研究在较大区域取样的基础上,对青藏高原

66 种草地植物优势种的叶解剖特征进行了较系统地研究,试图诠释草地植物叶片在青藏高原高寒缺氧环境

下所具有的一些特有结构,揭示青藏高原草地植物叶片结构特征的共性及其适应意义,同时分析不同区域的

生境中影响植物生长的关键生态因子,揭示其主要草地植物叶片的生长发育过程与环境相适应的变化规律,
为制定相应的草地恢复、保护和改良对策提供理论依据。
1摇 研究地区与研究方法

1. 1摇 研究地区概况

青藏高原(74毅—104毅E, 25毅—40毅N) 面积 2572. 4伊103 km2,平均海拔 4000 m 以上,太阳辐射量 0. 5861—
0. 7954 MJ·cm-2·a-1,地面气温区域差异显著,季节差异明显。 降水主要受西南季风影响,从东南向西北递减

(4000—20 mm),且季节分配极不均匀[4]。 本文研究区域(80. 25毅—102. 89毅E,28. 19毅—35. 44毅N)包括青海和

西藏两省,研究区草地植被的覆盖面积为 1177伊103 km2,约占其植被总面积的 63. 9% [14]。 研究区草地植被主

要包括高寒草甸、高寒草原和温性草原 3 种类型。 研究区域平均海拔 4239 m (2996—5249 m),年降雨 382
mm (110—624 mm),生长季降雨 263 mm (85—383 mm),年均温-1. 3益 (-9. 7—6. 8 益),生长季均温 7. 3 益
(-1. 0—13. 5 益)。
1. 2摇 研究方法

1. 2. 1摇 野外调查与采样

实验样品采集于 2002—2007 年,在研究区内每隔 30—50 km 选取有代表性的植被群落分布区域作为样

地,总计选取 76 个样地(图 1)。 每个样地选取 3—5 种分布较广且具有对比意义的优势种进行取样,每种植

物选取 3—5 株成熟植株,并对发育程度相近、位置相同的成熟健康叶片进行采集,记录各采集点的海拔高度、
经纬度等样地信息。 采集的叶片在野外立即用 FAA 固定液(福尔马林鄄冰醋酸鄄酒精)固定。
1. 2. 2摇 组织制片与测量

FAA 固定的叶片,在每片叶距叶尖约 1 / 3 处用单面刀片切取 3 个 0. 5 cm伊0. 5 cm 的小片,用于石蜡切片

3602摇 7 期 摇 摇 摇 李全发摇 等:青藏高原草地植物叶解剖特征 摇
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(叶片较宽的主脉及两侧各一,叶面较窄的沿主脉连续切取)。 切好的叶小片经酒精系列脱水,二甲苯透明,
石蜡包埋,Leitz 2135 轮转切片机切片,切片厚度约 8 滋m,番红鄄固绿双重染色,加拿大树胶封片。 Motic鄄B5 显

微镜结合 Motic 显微成像系统观察叶片解剖特征,随后利用系统自带测量工具测量叶片的上角质层厚度、上
表皮厚度、栅栏组织厚度及其细胞层数、海绵组织厚度、下表皮厚度、下角质层厚度、叶片厚度共 7 项指标,每
片叶片每项指标分别测量 30 组数据。
1. 2. 3摇 气候数据来源及气候指标

对全国 670 个标准气象台站 1970—1999 年间月平均温度和月平均降水数据进行 Kriging 插值分析,该数

据来自于世界气候数据网站(http: / / www. worldclim. org),然后根据样地的经纬度从插值中提取样地的月平

均温度和月平均降水数据,以 30a 的平均值作为样地的温度和降水数据[15]。 本文使用对植物生态属性最具

解释力的两个气候指标,即生长季降水(5—8 月总降水)和生长季均温(5—8 月均温)。
1. 2. 4摇 数据分析

统计分析全部利用 SPSS 16. 0 软件完成。 采用 Pearson 相关分析检验青藏高原草地植物叶片各解剖特征

之间的相关性;环境因子对植物叶片解剖特征的影响采用线性回归进行分析。

图 1摇 青藏高原植被图,示采样地点

Fig. 1摇 A vegetation map of the Tibetan Plateau, showing the sample sites

2摇 结果与分析

2. 1摇 青藏高原草地植物叶解剖特征

本研究在青藏高原 76 个样地共采集植物 66 种。 其中,双子叶植物 48 种,隶属于 18 个科,其中豆科

(Fabaceae)、菊科(Asteraceae)、蔷薇科(Rosaceae)排在前 3 位[16];单子叶植物 18 种,以莎草科(Cyperaceae)和
禾本科(Gramineae)为主。

青藏高原草地植物长期受高原气候环境的筛选,在叶片的形态、结构等方面保留了一些特殊的解剖特征:
(1) 表皮层厚且表皮细胞大小差异显著,部分植物表皮细胞分化出特殊结构。 青藏高原草地植物叶表皮细胞

的细胞壁及角质层均较厚,尤其是上表皮细胞壁及上表皮角质层,平均约比下表皮细胞壁及下表皮角质层厚

1 / 4。 表皮细胞大小差异显著,特别是单子叶植物的上表皮细胞,由于大小差异显著造成叶表面有规律的隆

起。 部分植物叶表皮细胞分化出特殊结构,如高山嵩草(Kobresia pygmaea)、醉马草(Achnatherum inebrians)等
表皮细胞分化为泡状细胞;高山绣线菊(Spiraea alpina)、帕里扭连钱(Phyllophyton pharicus)等表皮细胞分化

出表皮毛结构。 表皮毛的类型丰富,有乳突状突起、单细胞腺毛、多细胞腺毛、单细胞非腺毛、多细胞非腺毛

等,随植物种类不同而异,但整体来说,叶片上表皮的表皮毛长度和密度均较下表皮表皮毛长和密。 (2) 叶肉

组织相对较厚。 叶肉细胞细胞壁较厚,细胞质浓稠、富含贮存物质,叶绿体体积大且数量多,特别是栅栏组织
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细胞中叶绿体的含量较海绵组织更高。 少数双子叶植物只有栅栏组织,如银露梅(Potentilla glabra)、蒙古绣

线菊(Spiraea mogolica)等。 叶片栅栏组织细胞体积较小,层数多且排列紧密,厚度较大;海绵组织细胞较小,
胞间隙发达,但海绵组织的厚度在不同物种间差异较大。 (3) 通气组织和厚壁组织发达。 多数植物叶肉细胞

间出现了发达的通气组织和厚壁组织,特别是叶脉及维管束周围常常可见许多厚壁组织延伸到叶表面。 (4)
维管束鞘明显,异细胞(贮藏细胞)较多。 叶脉维管束鞘细胞非常明显,细胞壁显著加厚,许多维管束鞘细胞

内可见储藏物质。 绝大多数植物的维管组织中(或周围)有异细胞存在,几乎一半以上的植物在栅栏组织靠

近上表皮的一层或两层细胞中均有异细胞存在,部分植物如糖茶镳(Ribes himalense)的海绵组织中含有异细

胞。 植物叶片具有的适应性特征汇总见表 1。

表 1摇 青藏高原草地植物的适应性特征

Table 1摇 Adaptive characteristics of grassland plants in Tibetan Plateau
适应性特征 Adaptive characteristics 物种 Species

叶片明显增厚
Leaf significantly thickened

驼绒藜,圆穗蓼,高山嵩草,双叉细柄茅,醉马草
Ceratoides latens, Polygonum macrophyllum, Kobresia pygmaea, Ptilagrostis dichotoma,
Achnatherum inebrians

表皮细胞分化出泡状细胞
Blister cell differentiated from epidermal cell

高山嵩草,醉马草,青藏苔草
Kobresia pygmaea,Achnatherum inebrians,Carex moorcroftii

表皮细胞具表皮毛
Epidermal hair on epidermal cell

高山绣线菊,帕里扭连钱,线叶龙胆,百里香杜鹃,全叶马先蒿,露蕊乌头,醉马草,赖草,西藏
沙棘,青藏苔草,线叶嵩草,高山嵩草,矮生嵩草
Spiraea alpina, Phyllophyton pharicus, Gentiana farreri, Rhododendron thymifolium, Pedicularis
integrifolia,Aconitum gymnandrum,Achnatherum inebrians, Leymus secalinus,Hippophae thibetana,
Carex moorcroftii,Kobresia capillifolia,Kobresia pygmaea,Kobresia humilis

上表皮细胞厚度较大
Relative thick upper epidermal cells

黄花棘豆,西藏忍冬,黄花垫柳,帕里扭连钱,糖茶镳,山生柳,线叶龙胆,全叶马先蒿,露蕊乌
头,鸡爪大黄,黄甘青报春
Oxytropis ochrocephala,Lonicera tibetica,Salix souliei,Phyllophyton pharicus,Ribes himalense,Salix
oritrepha, Gentiana farreri, Pedicularis integrifolia, Aconitum gymnandrum, Rheum tanguticum,
Primula tangutica

为等面叶的双子叶植物
Dicotyledon with isobilateral leaf

砂生槐,西藏沙棘,黄花棘豆,圆穗蓼,狼毒,大籽蒿,鬼箭锦鸡儿,黄甘青报春,麻花艽,独一
味,鸡爪大黄
Sophora moorcroftian,Hippophae thibetana,Oxytropis ochrocephala,Polygonum macrophyllum,Stellera
chamaejasme, Artemisia sieversiana, Caragana jubata, Primula tangutica, Gentiana straminea,
Lamiophlomis rotata,Rheum tanguticum

叶肉细胞排列疏松
Mesophyll cell loosely arranged

黄甘青报春,百里香杜鹃,麻花艽,黄花棘豆,鸡爪大黄,鲜黄小檗,羽裂密枝委陵菜,线叶龙
胆,珠芽蓼,露蕊乌头,全叶马先蒿
Primula tangutica, Rhododendron thymifolium, Gentiana straminea, Oxytropis ochrocephala, Rheum
tanguticum,Berberis diaphana, Potentilla virgata,Gentiana farreri,Polygonum viviparum,Aconitum
gymnandrum,Pedicularis integrifolia

叶肉组织中出现发达的通气组织
Advanced aerenchyma found in
mesophyll tissue

驼绒藜,马蔺,高山嵩草,西藏嵩草,青藏苔草
Ceratoides latens,Iris chinensis,Kobresia pygmaea,Kobresia tibetica,Carex moorcroftii

叶肉细胞及表皮细胞中含有贮藏物
Reserves in mesophyll cell as well as
epidermal cell

西藏沙棘,山生柳,穗序大黄,珠芽蓼,糖茶镳,百里香杜鹃,小叶金露梅,高山绣线菊,圆穗蓼,
鬼箭锦鸡儿
Hippophae thibetana, Salix oritrepha, Rheum spiciforme, Polygonum viviparum, Ribes himalense,
Rhododendron thymifolium, Potentilla parvifolia, Spiraea alpina, Polygonum macrophyllum,
Caragana jubata

栅栏组织 2 层或 3 层以上
Two or more layers of palisade tissue

高山绣线菊,山生柳,黄花垫柳,西藏忍冬,帕里扭连钱,小叶金露梅,百里香杜鹃
Spiraea alpina, Salix oritrepha, Salix souliei, Lonicera tibetica, Phyllophyton pharicus, Potentilla
parvifolia,Rhododendron thymifolium

叶脉维管束与表皮细胞间具发达纤维,或叶
肉细胞内具发达纤维
Advanced fiber between the vascular bundles
and epidermal cells, or within mesophyll cell

黄甘青报春,砂生槐,马蔺,大籽蒿,小叶金露梅,山生柳,刚毛忍冬,露蕊乌头,珠芽蓼,青藏苔
草,赖草
Primula tangutica,Sophora moorcroftiana, Iris chinensis,Artemisia sieversiana,Potentilla parvifolia,
Salix oritrepha, Lonicera hispida, Aconitum gymnandrum, Polygonum viviparum, Carex moorcroftii,
Leymus secalinus

维管束鞘细胞壁显著加厚,具异细胞
Bundle sheath cell wall significantly thickened,
with idioblast

双叉细柄茅,高山嵩草,赖草,醉马草,珠芽蓼,圆穗蓼,鬼箭锦鸡儿,山生柳,西藏嵩草,糖茶镳
Ptilagrostis dichotoma, Kobresia pygmaea, Leymus secalinus, Achnatherum inebrians, Polygonum
viviparum, Polygonum macrophyllum, Caragana jubata, Salix oritrepha, Kobresia tibetica,
Ribes himalense
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2. 2摇 青藏高原草地植物叶片解剖特征的物种间差异

为进行与环境间的相关性分析,本研究在 66 种青藏高原草地植物中选取分布在 2 个或 2 个以上样地的

46 种植物(41 种双子叶植物,5 种单子叶植物)进行叶解剖特征的比较,结果表明青藏高原不同物种的草地植

物叶片各解剖特征均存在显著差异(表 2)。 其中变异系数(CV)最大的是海绵组织(0郾 34),其次为上角质层

(0. 33)、下表皮层(0. 28)、下角质层(0. 26)、上表皮层(0. 26)、栅栏组织(0. 25),叶片厚度的变异系数最小

(0. 17)。
对叶片栅栏组织厚度的统计分析表明:栅栏组织占叶片厚度的比例约为 34. 77%—82. 73% ,紫萼黄耆

(Astragalus porphyrocalyx)的栅栏组织最薄,腺毛风毛菊(Saussurea glanduligera)最厚。 青藏高原草地植物栅

栏组织的层数和厚度并不完全一致,如全叶马先嵩(Pedicularis integrifolia)栅栏组织一层,厚度为 111. 82 滋m,
糖茶镳(Ribes himalense)栅栏组织两层,厚度仅为 93. 96 滋m。 对具有栅栏组织与海绵组织分化的植物叶片比

较表明:海绵组织厚度占叶片厚度的比例约为 22. 16%—60. 63% ,紫萼黄耆(Astragalus porphyrocalyx)的海绵

组织最薄,厚度仅为 27. 86 滋m,鲜黄小檗(Berberis diaphana)最厚,厚度达 145. 19 滋m;栅栏组织和海绵组织厚

度比值(P / S)为 1. 45 (0. 66—2. 86),其中比值为 1. 0 以下的共 9 种,占 21. 43% (表 2)。

表 2摇 青藏高原草地植物叶解剖厚度特征

Table 2摇 The anatomical thickness characteristics of leaves of the grassland plants in Tibetan Plateau

物种
Species

上角质层
Upper
cuticle
/ 滋m

上表皮层
Upper

epidermis
/ 滋m

栅栏组织
Palisade
tissue
/ 滋m

海绵组织
Sponge
tissue
/ 滋m

下表皮层
Lower

epidermis
/ 滋m

下角质层
Lower
cuticle
/ 滋m

叶片
Leaf / 滋m

黄花垫柳 Salix souliei 4. 03 17. 91 105. 57 77. 79 18. 49 2. 92 189. 46

山生柳 Salix oritrepha 3. 38 14. 97 127. 81 96. 68 15. 20 3. 42 213. 32

穗序大黄 Rheum spiciforme 3. 76 13. 92 103. 51 75. 02 14. 28 2. 71 165. 88

珠芽蓼 Polygonum viviparum 2. 85 18. 64 113. 66 127. 51 13. 06 2. 60 262. 61

圆穗蓼 Polygonum macrophyllum 3. 81 17. 02 134. 47 55. 46 14. 19 2. 58 208. 92

露蕊乌头 Aconitum gymnandrum 4. 44 20. 12 124. 86 68. 32 10. 59 2. 24 215. 32

蓝翠雀花 Delphinium caeruleum 2. 81 23. 28 91. 45 86. 72 20. 91 2. 62 231. 72

鲜黄小檗 Berberis diaphana 5. 84 24. 05 129. 13 145. 19 15. 89 4. 65 239. 45

全缘叶绿绒蒿 Meconopsis integrifolia 7. 05 25. 31 74. 25 83. 39 14. 87 3. 83 213. 55

糖茶镳 Ribes himalense 4. 41 22. 94 93. 96 119. 18 12. 32 2. 66 218. 31

高山绣线菊 Spiraea alpina 2. 63 13. 25 128. 37 59. 70 14. 93 2. 57 175. 12

银露梅 Potentilla glabra 3. 22 12. 92 168. 62 0 19. 47 3. 77 205. 84

蒙古绣线菊 Spiraea mogolica 3. 27 17. 17 102. 88 0 11. 04 2. 28 139. 56

羽裂密枝委陵菜 Potentilla virgata 3. 82 14. 62 102. 75 35. 97 10. 28 2. 28 152. 35

小叶金露梅 Potentilla parvifolia 3. 96 15. 87 106. 91 96. 90 13. 90 3. 61 198. 01

蕨麻 Potentilla anserina 3. 88 15. 06 106. 25 66. 46 17. 80 2. 32 188. 98

砂生槐 Sophora moorcroftiana 3. 95 17. 97 108. 30 68. 30 14. 94 3. 34 191. 06

黄花棘豆 Oxytropis ochrocephala 5. 16 16. 06 145. 50 108. 37 13. 67 3. 68 239. 04

镰荚棘豆 Oxytropis falcata 2. 24 12. 42 115. 07 75. 34 11. 28 1. 59 219. 37

鬼箭锦鸡儿 Caragana jubata 3. 56 14. 88 86. 32 60. 82 7. 82 1. 85 147. 96

紫萼黄耆 Astragalus porphyrocalyx 1. 34 6. 74 50. 56 27. 86 4. 58 1. 18 104. 16

狼毒 Stellera chamaejasme 4. 24 16. 15 131. 64 96. 40 12. 71 2. 84 207. 62

西藏沙棘 Hippophae thibetana 4. 73 13. 90 160. 59 0 13. 08 3. 81 199. 68

百里香杜鹃 Rhododendron thymifolium 3. 33 16. 84 143. 48 56. 40 17. 99 2. 94 198. 06

黄甘青报春 Primula tangutica 4. 46 17. 25 107. 63 97. 09 11. 90 3. 10 196. 48

麻花艽 Gentiana straminea 3. 11 14. 13 133. 22 87. 31 11. 35 2. 56 211. 57
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摇 摇 续表

物种
Species

上角质层
Upper
cuticle
/ 滋m

上表皮层
Upper

epidermis
/ 滋m

栅栏组织
Palisade
tissue
/ 滋m

海绵组织
Sponge
tissue
/ 滋m

下表皮层
Lower

epidermis
/ 滋m

下角质层
Lower
cuticle
/ 滋m

叶片
Leaf / 滋m

线叶龙胆 Gentiana farrerii 5. 29 18. 00 101. 39 45. 76 9. 71 3. 94 170. 16

亮叶忍冬 Lonicera japonica 2. 88 12. 72 81. 65 31. 12 10. 02 2. 38 140. 43

帕里扭连钱 Phyllophyton pharicus 3. 97 19. 85 118. 98 71. 31 17. 14 3. 50 216. 81

独一味 Lamiophlomis rotata 4. 19 13. 95 105. 26 101. 13 9. 80 3. 06 222. 14

全叶马先蒿 Pedicularis integrifolia 4. 26 15. 92 111. 82 53. 12 19. 58 2. 83 208. 35

兔儿草 Lagotis glauca 3. 60 14. 55 106. 32 63. 62 15. 22 2. 34 174. 41

西藏忍冬 Lonicera tibetica 5. 44 20. 44 78. 58 86. 45 11. 42 3. 43 185. 15

刚毛忍冬 Lonicera hispida 4. 59 22. 89 118. 02 99. 69 17. 43 3. 00 217. 89

大籽蒿 Artemisia sieversiana 4. 14 13. 78 80. 10 120. 49 11. 98 3. 47 205. 32

鼠麹草 Gnaphalium affine 2. 47 17. 80 93. 00 85. 20 19. 08 4. 17 181. 40

球花雪莲 Saussurea globosa 8. 69 26. 52 72. 06 74. 17 14. 66 3. 84 202. 60

美丽风毛菊 Saussurea superba 2. 44 8. 66 61. 73 47. 58 6. 27 2. 03 130. 01

腺毛风毛菊 Saussurea glanduligera 4. 45 15. 38 191. 43 0 14. 77 3. 73 231. 39

密毛风毛菊 Saussurea graminifolia 3. 32 16. 19 107. 96 89. 08 10. 71 2. 29 235. 47

银背凤毛菊 Saussurea nivea 2. 08 8. 24 95. 74 128. 26 8. 16 2. 20 236. 12

马蔺 Iris lactea 5. 26 21. 54 93. 14 99. 53 17. 58 3. 80 242. 56

醉马草 Achnatherum inebrians 3. 57 12. 84 91. 23 47. 72 7. 99 2. 53 146. 21

青藏苔草 Carex moorcroftii 3. 78 21. 79 105. 59 59. 97 14. 73 2. 77 197. 35

线叶嵩草 Kobresia capillifolia 3. 52 20. 45 88. 29 85. 67 12. 93 2. 17 217. 36

矮生嵩草 Kobresia humilis 2. 62 15. 42 119. 25 98. 88 21. 45 4. 34 239. 20

最小值 Min 1. 34 6. 74 50. 56 0 4. 58 1. 18 104. 16

最大值 Max 8. 69 26. 52 191. 43 145. 19 21. 45 4. 65 262. 61

平均值 Mean 3. 91 16. 75 109. 09 80. 02 13. 63 2. 95 198. 56

标准差 Std. 1. 28 4. 29 26. 85 27. 08 3. 86 0. 76 33. 78

变异系数 CV 0. 33 0. 26 0. 25 0. 34 0. 28 0. 26 0. 17

对本研究 46 种植物的 7 个叶表皮特征进行 Pearson 相关分析,结果见表 3。 从表中可看出青藏高原草地

植物的上下角质层厚度呈显著相关性(P<0. 001)。 如紫萼黄耆(Astragalus porphyrocalyx)上下角质层相对厚

度均最薄(所占比例分别为 1. 29%和 1. 13% )。 在叶片厚度方面,除上角质层与叶片厚度无明显相关性外,其
他解剖指标都与其有一定程度的相关性,其中相关性最强的为海绵组织厚度,相关性为 0. 779 (P<0. 001)。

表 3摇 青藏高原草地植物叶解剖厚度特征相关性分析

Table 3摇 The correlation analysis of anatomic thickness characteristics of leaves of grassland plants in Tibetan Plateau

上角质层
Upper
cuticle

上表皮层
Upper

epidermis

栅栏组织
Palisade
tissue

海绵组织
Sponge
tissue

下表皮
Lower

epidermis

下角质层
Lower
cuticle

叶片
Leaf

上角质层 Upper cuticle 0. 699*** 0. 008 0. 199 0. 165 0. 565*** 0. 255

上表皮层 Upper epidermis 46 -0. 033 0. 320* 0. 467*** 0. 457*** 0. 447***

栅栏组织 Palisade tissue 46 46 0. 253 0. 390*** 0. 334* 0. 451***

海绵组织 Sponge tissue 42 42 42 0. 23 0. 447*** 0. 779***

下表皮层 Lower epidermis 46 46 46 42 0. 547*** 0. 487***

下角质层 Lower cuticle 46 46 46 42 46 0. 432***

叶片 Leaf 46 46 46 42 46 46

摇 摇 表的右上半部数值为各指标间的相关系数;表的左下半部数值为对应的样本数量; *** P<0. 001;** P<0. 01;* P<0. 05;无标识代表

P>0. 05
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2. 3摇 青藏高原草地植物叶解剖特征与环境因子之间的关系

对青藏高原 46 种植物的 7 个叶解剖指标(上、下角质层厚度、上、下表皮厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚

度及叶片厚度)与相应的地理生态因子(海拔、生长季降水及生长季均温)进行线性回归分析,结果表明:海拔

与叶解剖特征存在较弱的负相关变化关系,即随海拔升高,叶片各组织厚度略有一定程度下降;生长季降水与

上表皮厚度无相关性,与上角质层厚度呈较弱负相关性,与其他各解剖部位厚度均呈较弱正相关性,即栅栏组

织厚度、海绵组织厚度、下角质层厚度、下表皮厚度及叶片厚度均随生长季降水增加而略微增厚;生长季均温

除与下角质层厚度无相关性外,与其它叶解剖特征均呈较弱正相关性,说明叶组织厚度随生长季温度升高总

体略呈加厚趋势(表 4)。

表 4摇 青藏高原草地植物叶解剖厚度与环境因子的线性回归分析

Table 4摇 The linear regression analysis of leaf anatomical thickness and environmental factors of the grassland plants in Tibetan Plateau

海拔
Altitude

生长季降水
Precipitation for growing season

生长季均温
Mean temperature for growing season

上角质层 Upper cuticle -0. 032** -0. 058** 0. 022*

上表皮层 Upper epidermis -0. 056** -0. 016 0. 054**

栅栏组织 Palisade tissue -0. 022* 0. 057** 0. 043**

海绵组织 Sponge tissue -0. 104** 0. 150** 0. 118**

下表皮层 Lower epidermis -0. 192** 0. 213** 0. 081**

下角质层 Lower cuticle -0. 105** 0. 098** 0. 010

叶片 Leaf -0. 056** 0. 051** 0. 069**

摇 摇 ** P<0. 01;* P<0. 05;无标识代表 P>0. 05

3摇 讨论

青藏高原草地植物叶表皮细胞和角质层均较厚,许多植物还发育出复杂的表皮毛。 厚的表皮细胞及各种

附属物具有隔热、保水、抗损伤等功能,是植物对低温、强光、强紫外线辐射、高海拔强气流变化、生理干旱等环

境的适应[17鄄21]。 本文对 66 种草地植物优势种叶解剖特征的研究也证实了这点。 本研究发现表皮细胞除厚

度增加外,其细胞大小往往出现分化,特别是单子叶植物的上表皮细胞大小差异显著,造成叶表面有规律隆

起,增加了叶面积,该结构可能更利于控制水分通过角质层蒸腾而丧失,阻止干旱环境下因失水而造成的细胞

破裂。
在光能利用方面,青藏高原适合植物生长发育的时间只有 2—4 个月[11],为了保证短时间积累足够的营

养物质完成生命周期,青藏高原植物保留了很多利于保持旺盛的光合、呼吸代谢活力的叶解剖特征。 青藏高

原植物叶通气组织普遍发达,可以弥补氧分压和二氧化碳分压较低对植物的影响,白天光合作用积累的氧气

夜间被呼吸作用消耗,而积累的二氧化碳又为白天光合作用提供原料[6]。 青藏高原植物叶肉细胞体积较小,
增大了细胞面积与叶面积之比,细胞质浓厚,叶绿体多,无疑可增加光合作用底物的浓度和反应的面积,提高

光合效率。 发达的栅栏组织还能保障光合作用对水分的需求[22],较厚且排列紧密的栅栏组织可提高光能的

利用效率[12, 23]。 青藏高原植物中异细胞广泛分布在表皮细胞和叶肉细胞中,尤以维管束周围分布最多,不但

利于产物的转化、贮藏,而且在需要的时候,也利于产物的分解、转运。
栅栏组织与海绵组织厚度比值是反映生态适应的一个重要指标,叶肉组织在一定环境下存在着一个最佳

的 P / S 值。 在一定程度上,P / S 值相对较大则植物净光合速率较大[24]、抗旱能力较强。 青藏高原 42 种具有

栅栏组织与海绵组织分化植物的 P / S 平均比值为 1. 45,其中比值为 1. 0 以下的仅 9 种,表明高海拔的叶片已

经形成了防止水分过多散失的适应性栅栏组织和海绵组织结构性特征。
叶片各组成部分厚度的变异系数存在明显差异,这与其结构特征和执行功能相关。 尽管本研究区域内降

水相对丰富,土壤持水量都较高,但由于高海拔地段低温冻土导致的“生理干旱冶,即使 7—8 月,也只在白天

土壤中有部分水分可供植物吸收[11, 13],因此本研究的草地植物基本上都处于生理干旱状态,其保水功能相差
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不大。 由于栅栏组织厚度与植物保水功能关系密切,反映在结构上,栅栏组织的厚度差异(0. 25)必然不大。
海绵组织厚度变异系数(0. 34)较大的原因可能是由于海绵组织厚度增加是植物对低温环境的反应[19],而海

绵组织厚度减少,细胞间隙减小等变化则是植物对水分短缺的响应[25],因此当不同种类植物对低温和生理干

旱胁迫采取不同响应策略时,导致海绵组织厚度变异幅度相对较大,变异系数达 0. 34。 上表皮细胞角质层厚

度变异系数(0. 33)较大的原因可能与太阳光辐射的强弱有关,不同样地的物种,由于海拔的变化以及阳坡和

阴坡的差异,光照强度差异显著,从而造成上角质层变异非常突出。 总之,青藏高原草地植物由于遗传特征的

差异及生长环境的不同,使得叶片各组成部分厚度的变异系数相对较大,而叶片厚度是叶片各组成部分厚度

的综合,叶片各组成部分厚度的彼此增减会降低变异系数,因而叶片厚度差异最小,CV 只有 0. 17。
近年来,有关植物叶片功能属性的研究,提出了叶片经济型谱概念[26],即随着叶片寿命的减少,比叶面

积、叶片氮含量、光合速率等特性增加,叶片形态建成投资少,见效快;而随着叶片寿命增加,叶片细胞密度大,
比叶面积大,叶片形态建成投资多,见效慢。 青藏高原草地植物叶片的各解剖特征尽管变异程度不同,但叶片

各解剖指标两两之间的 21 个相互关系中 14 个均表现出一定程度的相关性,说明叶片的解剖特征间存在较明

显的协同变化,叶片特征方面的这种协同性,可能是植物结构在进化上的一种适应策略,也是青藏高原植物叶

片经济型谱的反应。
海拔作为重要的环境变量并不直接影响植物的形态建成,而是通过其它环境变量如氧分压、二氧化碳分

压、空气湿度、土壤温度、光照强弱、紫外线辐射强度等间接对植物施加影响[6, 11, 27],这些因素综合作用、长期

选择的结果必然导致植物内部结构发生相应的改变。 青藏高原草地植物叶片各组成部分的厚度随海拔升高

均略呈下降趋势,说明海拔升高对叶片各组成部分虽有影响,但其贡献少。 关于水分与叶解剖特征的关系,已
有研究认为水分对叶特征具有可塑性[28],虽然本研究区内水分丰富,但由于低温的影响,植物仍呈生理干旱,
水分的增加并不能改变植物的生理干旱,从而导致水分对除上表皮层外的各叶解剖特征虽有一定的可塑性,
但可塑性均较小。
4摇 结论

本文运用常规石蜡制片技术对我国青藏高原 66 种草地植物优势种的叶解剖特征进行了研究。 发现青藏

高原草地植物对环境的适应主要有两种方式:一是增强防御功能,如叶表皮细胞增厚并发展出如泡状细胞、表
皮毛等的复杂结构,表皮角质层增厚,栅栏组织层数多且排列紧密;二是通过内部结构的改变,加快、加强植物

的代谢功能,使得植物在短期内能够生产出足够多的物质,迅速完成自己的生命周期,以达到规避不良环境的

目的,如通气组织发达、叶肉细胞体积较小、具丰富的异细胞等。 青藏高原草地植物叶片各解剖结构厚度与海

拔、生长季降水、生长季均温 3 个重要环境变量呈较弱的相关性,具体表现为高海拔地区叶片各组成部分的厚

度相对较小,而生长季降水和生长季均温较高的地区,叶片厚度则相对较大。
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