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青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面特征

胡选萍１，吉成均２，∗，安丽华３

１ 陕西理工学院生物科学与工程学院，汉中　 ７２３０００

２ 北京大学城市与环境学院，北京　 １００８７１

３ 北京大学医药卫生分析中心，北京　 １００１９１

摘要：采用光学显微镜对青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面特征进行观测，并运用 ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关及线性回

归分析，研究了气孔数量指标的物种间差异性以及气孔数量特征与海拔、生长季均温及生长季降水之间的关系。 结果表明：

（１）青藏高原草地主要单子叶植物长期受高原气候环境的筛选，形成了一些特有的叶表面共性特征：（ａ）叶表面细胞有长细胞

与短细胞两种类型。 长细胞呈规则长方形，排列紧密，纵向相接成行；短细胞呈长方形、方形、近圆形或马鞍形，随机散生、单生

或孪生，短细胞形态与分布方式因植物种类而异。 （ｂ）气孔多分布于叶片下表面，属于单面分布型气孔。 气孔选择性地分布在

下表面，可在不影响 ＣＯ２同化率的情况下，一定程度上起到限制水分蒸发，避免造成生理干旱的作用。 （ｃ）不同物种气孔器形

态、保卫细胞及副卫细胞形态表现出较为明显的多态性。 保卫细胞近方形、半月形或哑铃形；副卫细胞呈低圆顶形、圆顶形或高

圆顶形；气孔器为椭圆形、宽椭圆形或近圆形。 （ｄ）气孔器类型均是平列型（ｐａｒａｃｙｔｉｃ ｔｙｐｅ），由两个副卫细胞与保卫细胞共同构

成；副卫细胞与保卫细胞平行，并完全包围保卫细胞。 气孔器等间距或不等间距呈直线排列形成“气孔带”。 （２）青藏高原草地

单子叶植物叶表面的气孔密度（ＳＤ）较大，平均为（１９４．０７±４．７４） 个 ／ ｍｍ２，气孔长度（ＳＬ）较小（３４．５０±０．２８） μｍ，气孔指数（ＳＩ）

为（１８．１３±０．３１）％，其中 ＳＤ 的变异系数（ＣＶ）最大（５３．０２％），ＳＩ 的变异系数次之（３７．２３％），ＳＬ 的变异系数最小（１７．９４％）。 不

同物种间叶表面的 ＳＬ、ＳＤ 与 ＳＩ 差异极显著（Ｐ＜０．０１）。 （３）青藏高原草地单子叶植物叶表面气孔数量特征与环境生态因子显

著相关。 海拔与叶表面气孔特征呈显著正相关（Ｐ＜０．０１），生长季均温与 ＳＬ 之间呈弱正相关（Ｐ＜０．０５），与 ＳＤ、ＳＩ 之间呈显著负

相关（Ｐ＜０．０１），生长季降水与 ＳＬ 之间呈显著负相关（Ｐ＜０．０１）。 具体表现为随海拔升高 ＳＬ、ＳＤ 与 ＳＩ 增加，随生长季均温降低

ＳＬ 减小、ＳＤ 与 ＳＩ 显著增大，而随着生长季降水减少 ＳＬ 变大、ＳＤ 与 ＳＩ 显著降低。 （４）海拔、生长季均温与生长季降水对 ＳＬ、ＳＤ
与 ＳＩ 的回归方程分别为 Ｙ＝ ０．００５Ｘ１＋０．８７８Ｘ２－０．０２１Ｘ３＋１２．２７８、Ｙ＝ ０．０４６Ｘ１－１１．６８８Ｘ２＋０．４６６Ｘ３－４６．３９１ 与 Ｙ＝ ０．００３Ｘ１－０．３６３Ｘ２＋

０．００９Ｘ３＋７．３９４，回归方程统计检验显著（Ｐ＜０．０１）；环境生态因子对 ＳＤ 的决定系数最大（Ｒ＝ ０．６９０），ＳＬ 次之（Ｒ＝ ０．５５７），而对 ＳＩ
的贡献率（Ｒ＝ ０．３４２）相对最小。
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（Ｐ ＜ ０．０１）． Ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｈａｄ ａ ｗｅａｋ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＳＬ （Ｐ ＜ ０．０５）， ａｎｄ ａ ｎｏｔａｂｌｅ
ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＳＤ ａｎｄ ＳＩ （Ｐ ＜ ０．０１）． Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ
ｔｏ ＳＩ （Ｐ ＜ ０．０１）． Ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ， ＳＬ， ＳＤ， ａｎｄ ＳＩ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ａｌｔｉｔｕｄｅ； ＳＬ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ ＳＤ ａｎｄ ＳＩ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ａｓ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ； ＳＬ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ ＳＤ ａｎｄ ＳＩ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ． （４） Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＳＬ， ＳＤ， ａｎｄ ＳＩ ｆｒｏｍ ａｌｔｉｔｕｄｅ， ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ａｎｄ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｗｅｒｅ Ｙ ＝ ０．００５Ｘ１＋ ０．８７８Ｘ２－ ０．０２１Ｘ３＋ １２．２７８； Ｙ ＝ ０．０４６Ｘ１－ １１．６８８Ｘ２＋ ０．４６６Ｘ３－

４６．３９１； ａｎｄ Ｙ ＝ ０．００３Ｘ１－ ０．３６３Ｘ２＋ ０．００９Ｘ３＋ ７．３９４， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ （Ｐ ＜ ０．０１）． Ｔｈｅ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ＳＤ ｗａｓ ｔｈｅ
ｌａｒｇｅｓｔ （Ｒ ＝ ０．６９０）， ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ＳＬ （Ｒ ＝ ０．５５７）， ａｎｄ ＳＩ （Ｒ ＝ ０．３４２）．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ； ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ ｐｌａｎｔｓ； ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ； ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ
ｓｅａｓｏｎ； ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

青藏高原位于中国西南部，平均海拔 ４０００ ｍ 以上，是中国大陆地势最高的一级台阶，具有地形复杂、海拔

高、辐射强、气温低、积温少、气压低、风力大、气候频变等高原气候特点［１⁃２］，属于气候变化的敏感区。 该区域

草地植被覆盖面积非常广，占青藏高原植被总面积的 ６３．９％［３］，草地植物能在如此极端的环境中广泛分布与

生存繁衍，一定有其特殊的结构特征及生理、生态适应机制［４⁃８］。 草地植物对极端环境的适应方式多种多样，
而叶片作为植物的重要器官，对环境生态因子的变化敏感，可塑性强，能够快速地反映环境的变化［９⁃１０］，因此

可作为植物生态解剖的主要指标。 目前关于低温、干旱、光照、海拔等环境因子对植物叶形态结构特征的影响

已有较多研究，但对其在经历青藏高原极端环境筛选后的叶解剖特征报道较少。 前人基于青藏高原草地双子

叶植物总结出了一些叶解剖特征的共性规律 ［１１⁃１４］，但对该区域草地单子叶植物的相关研究非常有限。 虽然

在嵩草属植物中有少量报道［１５⁃１６］，但因材料选取不足以及区域面积的局限，难以归纳出具有普适意义的规

律。 因此，本研究以青藏高原草地主要单子叶植物为试材，通过对叶表面特征的系统观察，尝试在区域尺度上
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分析高寒极端环境下植物叶表面细胞及气孔指标的共性特征，探索其对高寒气候胁迫的响应方式与适应性变

化规律，为揭示青藏高原草地单子叶植物对高原极端环境的适应机理提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 材料

材料由北京大学城市与环境学院提供，样品于 ２００３—２００５ 年采至青藏高原，采集的叶片在野外立即用福

尔马林⁃醋酸⁃酒精固定液（Ｆｏｒｍａｌｉｎ⁃ａｃｅｔｉｃ⁃ ａｌｃｏｈｏｌ，ＦＡＡ）溶液固定。 研究区域（８０．２５°—１０１．０３° Ｅ，３１．０６°—
３７．４３° Ｎ）， 平均海拔 ４１０１ ｍ（２９３４—４９９０ ｍ），年平均气温－０．４１ ℃ （－４．４４—６．１６ ℃），生长季均温 ８．０５ ℃
（３．７８—１３．３８ ℃），年降水 ３６１ ｍｍ（１１０—５６９ ｍｍ），生长季降水 ３０６ ｍｍ（８５—４８５ ｍｍ）。 研究材料隶属于莎草

科（Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ）与禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ），分别为嵩草属（Ｋｏｂｒｅｓｉａ）、苔草属（Ｃａｒｅｘ）、扁穗草属（Ｂｌｙｓｍｕｓ）、芨芨草

属（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ）、赖草属（Ｌｅｙｍｕｓ）、洽草属（Ｋｏｅｌｅｒｉａ）、早熟禾属（Ｐｏａ）７ 个属，包括小嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐａｒｖａ）、藏
嵩草 （ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）、 甘肃嵩草 （ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ）、 矮嵩草 （ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、 大花嵩草 （ Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｍａｃｒａｎｔｈａ）、粗壮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｒｏｂｕｓｔａ）、高原嵩草（Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｐｕｓｉｌｌａＩｖａｎ）、线叶嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）、葡茎

嵩草（ Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ）、藏苔草 （ Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ）、无穗柄苔草 （ Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ）、 华扁穗草 （ Ｂｌｙｓｍｕｓ
ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ）、芨芨草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）、醉马草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ）、赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、洽草

（Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ）、艾松早熟禾（Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ）１７ 个种。
１．２　 方法

１．２．１　 光学显微镜观察

采用透明胶带粘取法制备装片，在光学显微镜下观测叶表面特征。 首先用 １０％的铬酸对样品离析 １２ ｈ，
清水冲洗并浸泡。 将透明胶带（普通型：宽度 １３ ｍｍ，厚度 ０．０５ ｍｍ）拉开 ８—１０ ｃｍ，胶面朝上平放在实验台面

上；然后将样品从清水中取出，用吸水纸迅速吸干表面水分；用镊子夹住材料，分清上下表面，将下表面顺长贴

于胶带约 １ ／ ３ 处，再将胶带从 １ ／ ２ 处对折，平整地粘贴于材料的上表面，用镊子柄沿同方向轻刮数下，使胶带

与叶片两面充分粘着；从对折处剪断胶带，并缓慢撕开，分清上下表皮胶面，用清水冲洗除去叶肉细胞残留物；
最后用吸水纸吸干表面水分，将粘有上下表皮的胶带成对贴于载玻片上，封片后用 ＭｏｔｉｃＢ５ 光学显微镜观察，
Ｍｏｔｉｃ Ｉｍａｇｅｓ Ｐｌｕｓ ２．０ 显微成像系统照相和测定。
１．２．２　 气孔测量指标

气孔的数量特征主要考察气孔长度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＬ）、气孔密度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＳＤ）与气孔指数

（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ，ＳＩ）３ 个指标。 （１）气孔长度（ＳＬ）测定：在显微镜下选取 １０ 个视野，每个视野随机选取 ５ 个气

孔，测量其保卫细胞长度，即为气孔长度（单位：μｍ）。 （２）气孔密度（ＳＤ）测定：在显微镜下随机选取 １０ 个视

野计算气孔数目，移动载玻片在表皮的不同部位进行气孔计数，连续计数 １０ 次，将其平均值换算为单位面积

的气孔数，即为叶片的气孔密度（单位：个 ／ ｍｍ２）。 （３）气孔指数（ＳＩ）测定：随机观察 １０ 个视野，统计单位视

野气孔个数（Ｓ）和单位视野普通表皮细胞个数（Ｐ），计算气孔指数。 气孔指数（％）＝ （Ｓ ／ Ｓ＋Ｐ）×１００ ％。
１．２．３　 气候指标及气候数据来源

对全国 ６７０ 个标准气象台站 １９７０—１９９９ 年间每月平均温度和降水数据进行克里格（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结果中提取样地

的每月平均温度和降水数据，以 ３０ ａ 的平均值作为样地的温度和降水数据［１７］，本文使用生长季均温、生长季

降水两个气候指标。
１．２．４　 统计分析

对实验数据采用 ＳＰＳＳ１９． ０ 统计软件进行分析。 对于不同物种间气孔数量指标差异采用 ｏｎｅ －ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ 方差分析，气孔数量指标对环境因子的响应采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析以及线性回归分析。
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图 １　 青藏高原草地主要单子叶植物叶表皮气孔特征图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

１．小嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐａｒｖａ（下表皮）；２．藏嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ（下表皮）；３．甘肃嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ（下表皮）；４．矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ（下表

皮）；５．大花嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍａｃｒａｎｔｈａ（下表皮）；６．粗壮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｒｏｂｕｓｔａ（下表皮）；７．高原嵩草 Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｐｕｓｉｌｌａＩｖａｎ（下表皮）；８．线叶嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ

ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ（下表皮）；９．葡茎嵩草 Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ（下表皮）；１０．藏苔草 Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ（下表皮）；１１．无穗柄苔草 Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ（下表皮）；１２．华

扁穗草 Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ（下表皮）；１３．芨芨草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ（下表皮）；１４．醉马草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ（下表皮）；１５．赖草 Ｌｅｙｍｕｓ

ｓｅｃａｌｉｎｕｓ（下表皮）；１６．洽草 Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ（下表皮）；１７．艾松早熟禾 Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ（下表皮）；１８．芨芨草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ（上表皮）；１９．醉马

草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ（上表皮）；２０．赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ（上表皮）；２１．艾松早熟禾 Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ（上表皮）

２　 结果与分析

２．１　 青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面形态特征

　 　 青藏高原草地单子叶植物长期受高原气候环境的筛选，形成了一些特有的叶表面共性特征：（１）从叶表

面细胞形态方面分析：叶表面细胞普遍存在长细胞与短细胞两种类型。 长细胞占多数，呈规则长方形，相互嵌

合、排列紧密，相邻细胞纵向相接成行，各行平行排列，细胞垂周壁不同程度地弯曲（图 １）。 不同物种短细胞

形态、丰缺及着生方式差异明显（表 １）。 具体表现为：嵩草类植物与洽草（Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ），短细胞数量少，呈
短长方形、椭圆形或圆形，零星分散在长细胞之间，形态与长细胞差异不大；而芨芨草 （ Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ
ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）、醉马草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ）、赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）与艾松早熟禾（Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ）短细胞数量

多，特化为马鞍形，单独分布或两两孪生，有规律地排列在长细胞两端，细胞壁加厚或不加厚。 少数种类如芨

芨草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）部分短细胞特化为圆形及正方形，紧密聚集成行与长细胞平行排列（图 ２）。 （２）
从气孔的分布位置分析：青藏高原草地单子叶植物气孔多分布于叶片下表面，属于典型的单面分布型气孔。
实验研究的 １７ 个代表物种，除芨芨草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）、醉马草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ）、赖草（Ｌｅｙｍｕｓ
ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）与艾松早熟禾（Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ）４ 个种类在叶片上表面观测到气孔；其余种类仅在叶片下表面有气孔

分布（表 ２）。 （３）从气孔形态方面分析：不同物种气孔器形态、保卫细胞及副卫细胞形态表现出较为明显的

多态性。 保卫细胞呈中部狭窄、两端膨大的哑铃形，或两端与中间宽度相差不大的近平边形，或中间略微偏大

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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的半月形；副卫细胞与保卫细胞平行，呈圆顶形。 气孔复体椭圆形、宽椭圆形或近圆形，等间距或不等间距地

呈直线排列，与表皮细胞长轴平行，形成明显的“气孔带”。 （４）从气孔器类型方面分析：青藏高原草地单子叶

植物气孔器均是平列型（ｐａｒａｃｙｔｉｃ ｔｙｐｅ），由两个副卫细胞与保卫细胞共同构成；副卫细胞与保卫细胞平行，并
完全包围保卫细胞。

表 １　 青藏高原草地主要单子叶植物叶表面细胞类型及特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｆｅａｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｃｅｌｌ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

长细胞 Ｌｏｎｇ⁃ｃｅｌｌ 短细胞 Ｓｈｏｒｔ⁃ｃｅｌ

形态
Ｓｈａｐｅ

垂周壁样式
Ｗａｌｌ ｔｙｐｅ

形态及分布
Ｓｈａｐｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

垂周壁样式
Ｗａｌｌ ｔｙｐｅ

小嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐａｒｖａ 规则长方形 浅波浪状

规则 长 方 形 或 近 圆 形， 零 星
分布； 浅波浪状

藏嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ 规则长方形 浅波浪状

近圆形、长方形或不规则型，零
星分布； 浅波浪状

甘肃嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ 规则长方形 浅波浪状 短细胞数量非常少，呈近圆形； 浅波浪状

矮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ 规则长方形 浅波浪状 规则长方形或圆形，零星分布； 浅波浪状

大花嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍａｃｒａｎｔｈａ 规则长方形 浅波浪状 规则长方形，零星分布； 浅波浪状

粗壮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｒｏｂｕｓｔａ 规则长方形 平直或浅波浪状 规则长方形，零星分布； 浅波浪状

高原嵩草
Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｐｕｓｉｌｌａＩｖａｎ 规则长方形 浅波浪状

规则 长 方 形 或 椭 圆 形， 零 星
分布； 浅波浪状

线叶嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ 规则长方形 浅波浪状 规则长方形，零星分布； 浅波浪状

葡茎嵩草
Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ 规则长方形 浅波浪状

长方形、正方型或椭圆形，零星
分布； 平直或浅波浪状

藏苔草
Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ 规则长方形 浅波浪状

圆形短细胞在气孔区密集分布；
规则长方形短细胞在非气孔区
零星分布

平直或浅波浪状

无穗柄苔草
Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ 规则长方形 浅波浪状

长方形、圆形或不规则型，零星
分布； 浅波浪状

华扁穗草
Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ 规则长方形 深波浪状 不规则形，分布在近气孔区域； 深波浪状

芨芨草
Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ 规则长方形 平直或浅波浪状

马鞍形或圆形，多孪生，数量多，
成行排列； 平直

醉马草
Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ 规则长方形 平直或浅波浪状

马鞍形，单生或孪生，长细胞两
端分布；或方形短细胞成行排列

平直

赖草
Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ 规则长方形 浅波浪状

马鞍形，大多单生，少数孪生，在
长细胞两端分布； 平直

洽草
Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ 规则长方形 深波浪状

圆形、椭圆形或近方形， 零星
分布； 浅波浪状

艾松早熟禾
Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ 规则长方形 平直或浅波浪状

马鞍形，大多单生，少数孪生，在
长细胞两端分布。 平直

图 ２　 青藏高原草地主要单子叶植物叶表皮的短细胞

Ｆｉｇ．２　 Ｓｈｏｒｔ ｃｅｌｌｓ ｏｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

１．芨芨草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ（马鞍形短细胞、成行短细胞）；２．醉马草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ（马鞍形短细胞）；３．赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ（马鞍

形短细胞）；４．艾松早熟禾 Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ（马鞍形短细胞）

５　 ２０ 期 　 　 　 胡选萍　 等：青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面特征 　
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表 ２　 青藏高原草地主要单子叶植物气孔的分布及形态特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅ ｏｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

气孔分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

气孔器
Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｐａｒａｔｕｓ

保卫细胞
Ｇｕａｒｄ⁃ｃｅｌｌ

副卫细胞
Ｓｕｂｓｉｄｉａｒｙ⁃ｃｅｌｌ

气孔器类型
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｙｐｅ

小嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐａｒｖａ 下表皮 近圆形 细长，近平边形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

藏嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ 下表皮 宽椭圆形 细长，哑铃状 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

甘肃嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ 下表皮 宽椭圆形 细长，扁半月形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

矮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ 下表皮 椭圆形 细长，哑铃形 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

大花嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍａｃｒａｎｔｈａ 下表皮 近圆形 细长，半月形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

粗壮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｒｏｂｕｓｔａ 下表皮 宽椭圆形 细长，半月形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

高原嵩草
Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｐｕｓｉｌｌａＩｖａｎ 下表皮 椭圆形 细长，近平边形 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

线叶嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ 下表皮 椭圆形 细长，近平边形 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

葡茎嵩草
Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ 下表皮 近圆形 细长，近平边形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

藏苔草
Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ 下表皮 圆形 细长，半月形 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

无穗柄苔草
Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ 下表皮 宽椭圆形 细长，半月形 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

华扁穗草
Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ 下表皮 宽椭圆形 细长，半月形 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

芨芨草
Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ 上、下表皮 长椭圆形 细长，哑铃状 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

醉马草
Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ 上、下表皮 椭圆形 细长，哑铃状 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

赖草
Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ 上、下表皮 宽椭圆形 细长，哑铃状 高圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

洽草
Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ 下表皮 椭圆形 细长，哑铃状 低圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

艾松早熟禾
Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ 上、下表皮 宽椭圆形 细长，哑铃状 圆顶形，完全包围保卫细胞 平列型

２．２　 青藏高原草地主要单子叶植物叶表面气孔数量特征分析

上表面气孔数量特征分析结果表明（表 ３）：艾松早熟禾（Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ）的气孔长度最大（４６．８５±０．８６）
μｍ，赖草（ Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）次之（４５．７８±１．０６） μｍ，芨芨草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）与醉马草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ
ｉｎｅｂｒｉａｎｓ）气孔较小，保卫细胞纵向长度分别为（２９．４１±０．５１８）μｍ 与（２９．８４±１．５７）μｍ；芨芨草（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ
ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）上表面的气孔密度最高 （ ３５６． ５７ ± １５． ０７） 个 ／ ｍｍ２，约是其下表面气孔密度的 ６ 倍；醉马草

（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ）上表面气孔密度为（１２０．０８±１７．５１） 个 ／ ｍｍ２，也显著大于其下表面气孔密度（８０．２１±３．
２４） 个 ／ ｍｍ２；而赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）与艾松早熟禾（Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ）上表面的气孔密度分别为（７５．６８±５．５２）
个 ／ ｍｍ２与（８６．４９±９．１３） 个 ／ ｍｍ２，却明显小于下表面的气孔密度（２５０．８８±１６．２２） 个 ／ ｍｍ２与（１６６．５２±７．３８）
个 ／ ｍｍ２。

下表面气孔数量特征观测结果表明（表 ４）：气孔长度最大的为洽草（Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ）（４７．５０±０．８９） μｍ，
最小的为藏苔草（Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ） （３０．４８±０．５８） μｍ，平均气孔长度为（３４．５０±０．２８） μｍ；矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｈｕｍｉｌｉｓ）气孔密度最大（２９９．５２±９．５１） 个 ／ ｍｍ２，无穗柄苔草（Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ）的气孔密度最小（５０．２２±４．７２）
个 ／ ｍｍ２，平均气孔密度为（１９４．０７±４．７４） 个 ／ ｍｍ２；气孔指数的极大值与极小值分别为洽草（Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ）

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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（２６．６８±１．６１）％与无穗柄苔草（Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ）（８．３５±０．６９）％。 就下表面 ３ 个气孔数量指标而言，气孔密度

的变异系数最大（５３．０２％），气孔长度的变异系数最小（１７．９４％）。 另外，Ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 结果表明：不同物

种间叶片下表面在 ＳＬ、ＳＤ 与 ＳＩ 指标上差异均极显著（Ｐ＜０．０１）。

表 ３　 青藏高原草地主要单子叶植物叶片上表面气孔数量特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

气孔长度 ＳＬ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔密度 ＳＤ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

气孔指数 ＳＩ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ

芨芨草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ２９．４１±０．５１８ ３５６．５７±１５．０７ ／

醉马草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ ２９．８４±１．５７ １２０．０８±１７．５１ ／

赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ ４５．７８±１．０６ ７５．６８±５．５２ １７．４４±１．５０４

艾松早熟禾 Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ ４６．８５±０．８６ ８６．４９±９．１３ ２３．３１４±１．２６

表 ４　 青藏高原草地主要单子叶植物叶片下表面气孔数量特征

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

气孔长度 ＳＬ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔密度 ＳＤ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

气孔指数 ＳＩ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ

小嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐａｒｖａ ３３．１７±０．４１ ２３７．８４±７．０４ １８．５４±０．４９

藏嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ ３５．７７±０．９４ ２７８．２７４±１４．６０ ２０．８６４±０．９６

甘肃嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ３６．７２±０．５２ １６６．９６±８．３５ １５．８２±０．６８

矮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ３０．５２±０．３５ ２９９．５２±９．５１ ２２．２６±０．７６

大花嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍａｃｒａｎｔｈａ ３６．２７±０．６５ １７３．６０±１２．７９ １３．２６±０．５６

粗壮嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｒｏｂｕｓｔａ ４０．１１±１．２０ １３５．０９±５．４８ １３．１１±０．７１

高原嵩草 Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｐｕｓｉｌｌａＩｖａｎ ４０．８０±０．９９ １８９．７６±１２．３２ １９．０８±１．４３

线叶嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ ３４．３６±０．８６ １９３．８４±１８．７６ １６．６２±１．５５

葡茎嵩草 Ｋｏｌｅｕｓｉａ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ ３６．５４±１．８７ １６９．１２±１６．７０ １５．４９±０．６４

藏苔草 Ｃａｒｅｘ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ ３０．４８±０．５８ ２３６．８９±１０．３１ １８．３４±０．６７

无穗柄苔草 Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖｉａｅ ３１．６６±０．６８ ５０．２２±４．７２ ８．３５±０．６９

华扁穗草 Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ ３３．１７±０．４１ ２３７．８４±７．０４ １８．５４±０．４９

芨芨草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ３３．６３±１．３８ ６３．７４±４．４２ １５．６４±０．９８

醉马草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ ４３．７１±１．０２ ８０．２１±３．２４ ２０．６９±１．４０

赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ ３２．５５±１．０７ ２５０．８８±１６．２２ ２３．２９±１．２４

洽草 Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ ４７．５０±０．８９ ８６．１２±７．４７ ２６．６８±１．６１

艾松早熟禾 Ｐｏａ ａｉｔｃｈｉｓｏｎｉｉ ３６．２３±０．８２ １６６．５２±７．３８ １３．０１±０．６９

平均值 Ｍｅａｎ（ｕｍ） ３４．５０±０．２８ １９４．０７±４．７４ １８．１３±０．３１

变异系数 ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ％ １７．９４ ５３．０２ ３７．２３

显著性水平 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

２．３　 青藏高原草地主要单子叶植物气孔特征与环境之间的关系

２．３．１　 气孔特征参数与环境因子的相关分析

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析结果表明：（１）海拔与叶表面气孔特征之间呈正相关关系，相关系数检验极显著（Ｐ＜０．
０１），即随着海拔的升高，ＳＬ、ＳＤ 与 ＳＩ 均呈现上升的趋势。 （２）生长季均温与 ＳＬ 之间呈弱正相关（Ｐ＜０．０５），
与 ＳＤ、ＳＩ 之间呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），即随着生长季均温的降低，气孔长度变小，而 ＳＤ 与 ＳＩ 呈现增

加的趋势。 （３）生长季降水与 ＳＬ 之间呈负相关，相关系数检验极显著（Ｐ＜０．０１），而与 ＳＤ、ＳＩ 之间呈极显著正

相关关系（Ｐ＜０．０１），即随着生长降水的减少，气孔长度一定程度上增大，而 ＳＤ 与 ＳＩ 则呈下降趋势。

７　 ２０ 期 　 　 　 胡选萍　 等：青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面特征 　
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表 ５　 青藏高原草地主要单子叶植物气孔数量特征与环境的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

皮尔逊相关分析
Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

气孔长度 ＳＬ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔密度 ＳＤ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

气孔指数 ＳＩ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ０．１８７∗∗ ０．３３０∗∗ ０．２４２∗∗

生长季均温 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ０．０９１∗ －０．４６１∗∗ －０．２７９∗∗

生长季降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ －０．４４７∗∗ ０．５２５∗∗ ０．１５８∗∗

　 　 表中∗∗表示 Ｐ＜０．０１，∗表示 Ｐ＜０．０５，无标识表示 Ｐ＞０．０５

２．３．２　 生态环境因子对气孔特征参数的回归分析

为了分析环境生态因子的综合效应以及各因子的效应大小，以海拔、生长季均温与生长季降水为自变量

对气孔数量指标进行线性回归分析（表 ６）。

表 ６　 环境生态因子对青藏高原草地主要单子叶植物气孔数量特征的回归分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｔｏｍａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

线性回归分析
Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

气孔长度 ＳＬ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔密度 ＳＤ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

气孔指数 ＳＩ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ

常量 Ｃｏｎｓｔａｎｔ １２．２７８ －４６．３９１ ７．３９４

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ０．００５∗∗ ０．０４６∗∗ ０．００３∗∗

生长季均温 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ０．８７８∗∗ －１１．６８８∗∗ －０．３６３

生长季降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ －０．０２１∗∗ ０．４６６∗∗ ０．００９∗∗

回归模型显著性 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ∗∗ ∗∗ ∗∗

决定系数 Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．５５７ ０．６９０ ０．３４２

　 　 表中∗∗表示 Ｐ＜０．０１，∗表示 Ｐ＜０．０５，无标识表示 Ｐ＞０．０５

回归分析表明：海拔、生长季均温与生长季降水对 ＳＬ 的回归方程为 Ｙ ＝ ０．００５Ｘ１ ＋０．８７８ Ｘ２ －０．０２１Ｘ３ ＋
１２．２７８，回归方程统计检验显著（Ｐ＜０．０１），３ 个环境变量的回归系数显著（Ｐ＜０．０１）；环境生态因子对 ＳＤ 的回

归方程为 Ｙ＝ ０．０４６Ｘ１－１１．６８８Ｘ２＋０．４６６Ｘ３－４６．３９１，回归方程检验显著（Ｐ＜０．０１），各环境变量的回归系数显著

（Ｐ＜０．０１）；３ 个环境生态因子对 ＳＩ 的回归方程为 Ｙ ＝ ０．００３Ｘ１ －０．３６３Ｘ２ ＋０．００９Ｘ３ ＋７．３９４，回归方程检验显著

（Ｐ＜０．０１），生长季均温回归系数不显著（Ｐ＞０．０５），海拔与生长季降水回归系数极显著（Ｐ＜０．０１）。 总体而言，
环境因子对 ＳＤ 的决定系数最大（Ｒ＝ ０．６９０），ＳＬ 次之，而对 ＳＩ 的贡献率相对最小。

３　 讨论

青藏高原高达 ６０％的区域被高寒草甸与高寒草原覆盖，草本植物居多数［１８］，这些植物长期生活在极端胁

迫环境中，进化出多种生理生态适应机制。 该区域主要草地单子叶植物叶表面的独有特征，印刻着其在经历

生理干旱、昼夜温差大的高原气候等逆境筛选后结构饰变的痕迹，是植物对多种生态因子综合响应的结果，体
现了植物对高寒独特生境的适应。
３．１　 叶表皮细胞的生态适应

青藏高原草地植物对高寒气候环境的生态适应突出体现在叶表面厚度指标方面，具体表现为叶表面细胞

及角质层均加厚，且许多植物发育出表皮毛等附属物［１１］；不同区域横向比较结果表明青藏高原草地双子叶植

物上、下表面细胞厚度普遍大于内蒙古草原叶表面厚度［１２］，厚的表皮细胞具有隔热、保水、抗损伤等功能。 本

研究对青藏高原主要草地单子叶植物叶表面细胞形态的观察，佐证了叶表面细胞对高寒严酷环境适应的另一

种机制。 本研究的草地单子叶植物叶表面细胞普遍存在长、短两种类型。 长细胞为规则长方形，垂周壁为波

纹状，纵向嵌接成行，与叶脉平行紧密排列，为典型的单子叶植物叶表皮组合式样，这种结构有助于增强细胞

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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刚性，是植物抗旱抗寒能力较强的表现［１９］。 短细胞形态多样，具有明显的类群差异性。 尤其是禾本科的短细

胞特化为马鞍形，以单生或孪生方式，有规律地固定在长细胞两端，这种结构可能具有“锚定”加固作用，有助

于增强长细胞之间的结合力度，增强抗风撕裂能力，使植物在受到大风、冰雹、温度极变、强辐射等不良环境损

伤时，能更好地保护其内部结构。 这也是青藏高原草地单子叶植物在叶表面解剖层次上对严酷生境的适应。
３．２　 气孔分布及形态的生态适应

虽然气孔总面积仅占叶片表面积的 ５％［２０］，但气孔的分布与大小会对环境因子感知并趋势应答［２１］，直接

决定着植物的蒸腾与光合作用。 有研究表明高山植物与旱生植物类似，气孔多分布在叶片下表面［４，２２］，有利

于减少水分蒸发。 青藏高原主要草地单子叶植物气孔分布观察结果表明，大多种类（７５％）仅下表面分布气

孔，从较大规模尺度上验证这一分布规律。 气孔选择性地分布在下表面，可在不影响 ＣＯ２同化率的情况下，一
定程度上起到限制水分蒸发的作用，可避免水分过度蒸发而造成生理干旱。 气孔是高等陆生植物在进化中形

成的关键结构，该结构使植物体可以适应各种环境的变化［２３］。 不同于青藏高原草地双子叶植物的肾形保卫

细胞以及无规则型气孔器［２４］，草地单子叶植物保卫细胞除了哑铃形这种主体结构外，还分化出半月形或近平

边形的结构变式，反映了草地单子叶植物以气孔形态的丰度来应对环境的多变，从而增加适应环境变化的潜

势，可能是植物结构在进化上的一种适应策略。 草地单子叶植物气孔器均为平列型（ｐａｒａｃｙｔｉｃ ｔｙｐｅ），副卫细

胞呈圆顶形，完全包围保卫细胞。 从整体结构上看，气孔器形态一致，排列整齐，且有副卫细胞在结构与功能

上的协助，能够较好地营建稳定的气孔微生态环境，增强 ＣＯ２同化功能，更有利于光能的有效利用，可快速高

效地对开阔生境的环境因子做出响应以避旱，是一种比双子叶植物更加进化、适应性更强的气孔类型。
３．３　 气孔数量特征对环境的响应与适应

植物叶形态特征对环境的响应十分敏感。 海拔作为重要的环境变量，可以通过氧分压、二氧化碳分压、空
气湿度等变量间接地对植物施加影响［４，２２］，这些因素长期综合作用的结果必然导致植物内部结构发生适应性

改变。 Ｗｏｏｄｗａｒｄ［２５］对比 ２００ 年前的草本植物与现在的植物，发现气孔密度和气孔指数与 ＣＯ２浓度呈负相关

关系。 随海拔上升 ＣＯ２分压降低，在低 ＣＯ２分压下，气孔密度与气孔指数会升高，以利于吸收 ＣＯ２
［２６⁃２７］。 青藏

高原海拔高、空气稀薄，因此叶片在长期自然选择中形成较高的气孔密度，且随着海拔的升高，ＳＬ、ＳＤ 与 ＳＩ 均
呈现上升的趋势，从宏观数量角度解释了海拔与气孔密度之间的协变关系，验证了海拔对叶表面特征的间接

效应作用。
由于受西南季风控制，环境相对湿润，但生长季温度较低，昼夜温差大，因此低温是限制青藏高原草地植

物生长的重要因子［２８］。 本研究发现随生长季均温的下降，气孔密度与气孔指数增加，气孔长度变小。 气孔数

目与密度的增加，可提高叶片与外界环境的气体交换能力［２９］。 青藏高原草地单子叶植物通过气孔绝对数量

与相对数量的同步增加，增强叶片单位面积的 ＣＯ２摄入量，提高光合速率，保证正常生理功能得以维持；而气

孔变小，开闭调节灵活［３０］，可在一定程度上减少水分蒸发，对高的气孔密度与气孔指数可能造成的“生理干

旱”进行生态代偿。 这也是植物在数量特征上对高原寒冷逆境条件下长期生存所选择的另一种适应性策略。
已有研究表明水分对叶特征具有可塑性［３１］，气孔的分布、大小、密度等受环境中水分状况的影响［３２］。 青

藏高原由于低温的影响，植物的生理干旱往往为常态。 本研究气孔长度与生长季降水相关系数为－０．４４７（Ｐ＜
０．０１），表明气孔长度和干旱感知间存在明显负相关，反映出气孔大小在干旱条件下起主要作用［３３］。 随着生

长季节降水的减少，水分胁迫成为主导限制因子，植物叶表皮气孔密度与气孔指数降低，虽然减弱了叶片的

ＣＯ２同化能力，但同时也可降低水分散失。 植物通过这种“牺牲”光合“换取”水分优化利用的策略，保证植物

正常生命活动进行，是草地单子叶植物对青藏高原极端气候环境长期适应的结果。
植物气孔对特定生态环境的适应机制综合且复杂，青藏高原草地单子叶植物叶表皮结构的特异性，是对

高寒特殊综合生态环境长期作用的结果，因此考虑各因子之间的综合效应，建立数学回归模型，深入探讨各生

态因子之间的协同效应，从整体上洞悉高寒环境对草地单子叶植物叶表面特征的影响具有重要意义。

９　 ２０ 期 　 　 　 胡选萍　 等：青藏高原草地主要单子叶植物的叶表面特征 　
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