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山东银莲花叶片形态结构对异质生境和海拔变化的
响应
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摘要：山东银莲花为一分布极其狭域的稀有物种，对海拔 ６００ ｍ 以上的针阔混交林和山顶灌丛两种异质的生境都具有较高的适

应性。 为探索其适应策略，选择两种异质生境中的 ５ 个海拔梯度样带，采用常规石蜡切片法和显微观察技术，对叶片进行观察、
分析和测量，通过比较叶片外部形态特征参数和内部解剖结构的差异，推测其叶片适应海拔和异质生境的响应策略。 结果表

明：为适应阴暗、潮湿的针阔混交林和干旱、强光照的山顶灌丛两种不同环境，山东银莲花分别表现出不同的适应策略。 针阔混

交林下，叶片的背腹表皮毛密度、比叶面积和气孔相对开度较山顶灌丛的大，而气孔密度、叶片厚度、栅栏组织和海绵组织的厚

度较山顶灌丛的小；山顶灌丛植株叶片栅栏组织细胞排列较林下更加整齐紧密。 两种生境中叶片腹面表皮毛的长度、气孔相对

开度都随海拔的升高而减小，且差异明显；而叶片厚度、比叶面积、气孔指数等对 ６００ ｍ 以上海拔变化未表现出明显的规律性。
本研究将为山东银莲花的保护和利用提供理论基础及依据，为其他植物的相关研究提供参考。
关键词：山东银莲花；海拔；异质生境；叶片；响应机制
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全球变暖和日益增加的水资源短缺是农林业可持续发展面临的两个重大问题，植物如何适应复杂多变的

自然环境一直是植物学家们致力研究的核心与重点［１］。 生物适应环境同时影响环境，二者相互影响、相互依

赖、相辅相成，在漫长的进化过程中，逐步形成了各种有效适应环境的机制。 研究植物对环境的适应策略对其

保护、栽培和引种等都具有重要的实际应用价值。
山东银莲花（Ａｎｅｍｏｎｅ ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ （Ｍａｋｉｎｏ） Ｍａｋｉｎｏ）是胶东半岛和日本四国岛特有、狭域、间断分布的极

小种群。 在中国间断分布于山东昆嵛山和崂山，包含两个典型的异质环境：如昆嵛山海拔 ６５０—８００ ｍ 湿润、
阴暗的针阔混交次生林和海拔 ８００ ｍ 以上干旱、强光照的山顶灌丛［２］。 异质的生境中细胞学水平、ＤＮＡ 水平

和蛋白质水平具有较高的多样性［３⁃５］，表明该物种对两种差异明显的生境表现出极强的适应性。 山东银莲花

仅有地下根状茎，无地上茎，只有基生叶，叶片是植物进行光合作用以及与外界环境进行物质、能量交换的主

要器官，因此叶片是该种响应异质生境的最佳部位，研究叶片的外部形态及其内部解剖结构的变化对揭示其

适应策略具有重要意义，为将来研究其适应机制提供基础。
本研究通过对不同海拔、不同生境中山东银莲花叶片外部形态和内部结构特征的研究，揭示该种植物对

不同海拔和异质生境的响应机制，为将来分子水平上揭示其适应机制打下基础，以达到更好的保护和利用之

目的。

１　 取样地点与策略

昆嵛山位于山东省东部的胶东半岛，属于暖温带季风气候，兼有海洋性气候，四季分明，季风显著，雨量充

沛，空气湿润，光照充足。 年平均气温 １１—１２℃，年降雨量 ８００—１０００ ｍｍ，主要集中在 ６—９ 月，全年无霜期

２００ ｄ 左右，最高海拔为 ９２３ ｍ，植被类型为暖温带落叶阔叶林。
山东银莲花在昆嵛山多见于 ６８０ ｍ 以上针阔混交林下和山顶灌丛，自 ７００ ｍ 开始，海拔梯度每垂直升高

５０ ｍ 设置一条样带，共 ５ 个样带：７００、７６０、８００、８５０、９００ ｍ，前 ３ 个代表林下生境，后两个代表山顶生境。 每条

样带内平行随机选取多年生植株 ３—５ 棵，每棵采集一片相同位置、成熟、没有明显病菌症状或者动物咬噬的

叶片，编号、装入自封袋，当天带回实验室，冰箱冷藏保存备用。 同时选择每棵植株上另一片相同位置的叶片，
自中部剪取 ２—３ 个 １ ｃｍ×１ ｃｍ 小块，直接放入 ＦＡＡ 固定液中固定保存，用于石蜡包埋切片和叶片上、下表皮

及气孔观察。

２　 研究方法

２．１　 山东银莲花叶片形态学研究

２．１．１　 叶片表面附属结构的差异

用 ｌｅｉｃａ 体视显微镜系统观察不同生境内不同海拔山东银莲花叶片背、腹两面的附属结构，自叶缘至叶片

中部随机选择 ３ 个区域，每个区域观察 ３ 个视野，拍照并用系统自带软件统计其长短、大小、密度等。
２．１．２　 叶片形态的差异

扫描仪扫描叶片，同时加标尺作为叶片长宽参照，保存图像。 利用 ＩｍａｇｅＪ 图像处理软件测定叶片的长、

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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宽和面积。 最后将叶片放入 ６５℃烘箱直至恒重，用万分位的电子天平称其干重，计算比叶面积，比叶面积＝叶

面积 ／叶干重。
２．２　 山东银莲花叶片解剖结构的研究

２．２．１　 气孔及表皮细胞的差异

取 ＦＡＡ 中固定的叶片小块，用清水冲洗后，放入 １０％的次氯酸钠溶液中浸泡至叶片发白，取出并用蒸馏

水清洗，采用离析刮制法制取叶片上、下表皮，进行酒精梯度脱水、二甲苯透明、染色，制成临时装片，显微镜观

察、拍照。
随机选择 ３ 个视野，分别统计上、下表皮气孔数量和表皮细胞数量，用显微系统自带软件计算上、下表皮

的气孔密度（个 ／ ｍｍ２）、表皮细胞密度（个 ／ ｍｍ２）；计算气孔指数，气孔指数＝ １００×气孔密度 ／ （气孔密度＋表皮

细胞密度）；每个视野随机选择 ３ 个气孔放大拍照，显微镜自带测量系统，同时目镜测微尺辅助测其长、宽，计
算相对开度，气孔相对开度＝气孔宽 ／气孔长。
２．２．２　 叶肉组织的差异

常规石蜡包埋组织切片，显微镜观察，随机选择 ３ 个视野拍照。 显微镜自带测量系统，同时目镜测微尺辅

助测量叶片厚度、上下表皮厚度、栅栏组织和海绵组织厚度，每项每个视野测量三次。
２．３　 数据统计分析方法

所有数据用 Ｅｘｃｅｌ 记录整理，并计算平均数及标准差，ＳＰＳＳ １７．０ 软件进行统计分析和差异显著性检验

（Ｐ＜０．０５）。

３　 结果与分析

３．１　 叶片表面附属结构

利用体视镜观察发现，山东银莲花叶片背面的表皮毛分布均匀，纤细、不分枝；叶片腹面的表皮毛短、硬，
分布不均匀，主要密集于叶脉，尤其是较大的叶脉内侧，朝向于一个方向，非叶脉处毛稀疏、细且短。

图 １ 是 ５ 个海拔梯度样带内山东银莲花背、腹两面表皮毛长短和密度的比较。 由图可知，叶片背面毛的

长度长于叶片的腹面，与海拔差异无关。 腹面毛长度随海拔升高而略微缩短，７００ ｍ 处表皮毛明显最长；背面

毛的长度与海拔没有明显的关系。 腹面表皮毛密度 ８５０ ｍ 以上表现出增加的趋势；背面表皮毛密度在 ８００ ｍ
以下逐渐增加，８５０ ｍ 下降并趋于平稳。

７００—８００ ｍ 林下和 ８５０—９００ ｍ 山顶两种不同生境中，叶片背面毛的长度总是长于叶片的腹面，林下

（７００、７６０、８００ ｍ）叶片腹面表皮毛比山顶（８５０、９００ ｍ）腹面表皮毛长；林下叶片表皮毛的密度背、腹两面都略

大于山顶的密度，表明生境对表皮毛的影响大于海拔对它的影响。
３．２　 叶干重和比叶面积

从图 ２ 可以看出，叶长、宽、面积对不同生境和海拔变化不敏感，未表现出明显的差异，山顶（８５０、９００ ｍ）
叶面积与林下（７００、７６０、８００ ｍ）叶面积大小差异不大，叶干重 ７６０ ｍ 以上随海拔升高而增加，山顶叶干重明

显高于林下，比叶面积山顶明显低于林下，并且差异性显著（Ｐ＜０．０５）。
３．３　 表皮气孔

显微观察发现，上、下表皮细胞形状不规则、排列紧密、彼此嵌合。 ５ 个海拔梯度内的叶片上表皮均没有

气孔（图 ３ａ、３ｂ），下表皮具有无规则型的气孔（图 ３ｃ、３ｄ），同一生境不同海拔的叶片气孔排列差别不明显，山
顶较林下气孔排列紧密整齐。

图 ４ 是 ５ 个海拔梯度样带内山东银莲花气孔密度、气孔相对开度和气孔指数的比较。 气孔相对开度与海

拔负相关，随海拔升高而减小，差异性显著（Ｐ＜０．０５）；而气孔密度和气孔指数与海拔没有明显的相关性，差异

性不显著（Ｐ＞０．０５，）。 山顶与林下相比较，气孔密度和气孔指数有升高的趋势，表明山东银莲花气孔对生境

比对海拔的变化更敏感。
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图 １　 不同海拔山东银莲花叶片表皮毛长度和密度的比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｈａｉｒｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｂｌａｄｅ ｏｆ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

图 ２　 不同海拔山东银莲花叶片形态比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

３．４　 叶片厚度

林下栅栏组织细胞排列不整齐、疏松，山顶栅栏组织仍是一层细胞，但是排列更加紧密、整齐，较林下更
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　 图 ３　 针阔混交林下和山顶灌丛山东银莲花叶片上、下表皮（含气

孔）比较

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓｅｓ

（ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａ） ｉｎ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃

ｌｅａｆ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎｔｏｐ

厚，海绵组织山顶较林下更加发达（图 ５），同一生境内

不同海拔梯度的叶肉细胞差异不明显。
图 ６ 是 ５ 种海拔梯度样带内山东银莲花叶片厚度、

上下表皮厚度、栅栏组织和海绵组织厚度的比较。 海拔

变化对各单因素参数引起的差异不显著（Ｐ＞０．０５），山
顶与林下比较，叶片厚度、栅栏组织厚度和海绵组织厚

度均增加，差异显著；上下表皮厚度没有明显差异（Ｐ＞
０．０５），表明表皮细胞对海拔变化和生境变化不敏感。
山顶叶片加厚的主要因素在于叶肉组织的改变，尤其是

海绵组织厚度的增加从而增加了叶片的厚度。

４　 讨论

４．１　 山东银莲花对异质生境的响应

植物适应环境的选择压力是非常复杂的过程，为了

适应环境，必须调整自身的相应机制，启动相关的信号

系统满足需要。 叶片是植物暴露在空气中进行同化作

用的主要器官，其组织结构对周围环境反应敏锐，其形

态结构在外界生态因素的长期作用下具有很大的变异

图 ４　 不同海拔山东银莲花叶片气孔的比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａ ｏｆ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

性和可塑性，与植物生长对策及利用资源的能力紧密相关［６］。 针阔混交林下水分充足、营养丰富，但是缺少

光照，山顶灌丛光照充足，但是水分亏缺。 山东银莲花为了适应两种不同的生活环境，叶片形态和内部解剖结

构表现出明显的差异，以获取最大利益满足自身需求。
（１）比叶面积　 比叶面积与植物相对生长速率、光合速率、叶氮含量有关，可用来反映植物的碳获取策

略，是生理过程权衡的最佳指标［７］。 比叶面积较大的植物叶片资源捕获面积大，具有较高的净光合速率，一
般光照越弱、叶片越薄、单位面积的干重越小，比叶面积则越大。 本研究混交林下的山东银莲花接受较弱的光

照，具有明显大于山顶的比叶面积，符合植物叶片适应弱光照的一般规律。 比叶面积较低的植物将更多的物

质用于构建保卫构造或者增加叶肉细胞密度，可以有效的减小蒸腾和防止叶片过度失水［８］，更好的适应资源
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图 ５　 针阔混交林下和山顶灌丛山东银莲花叶片厚度的比较

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｎ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｆ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎｔｏｐ

图 ６　 不同海拔山东银莲花叶片厚度的比较

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｎ Ａ． ｓｈｉｋｏｋｉａｎａ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

贫瘠和干旱的环境。 山顶山东银莲花具有较低的比叶面积，一定程度上可以保持叶片水分，增强抗旱能力。
（２）叶片厚度　 山顶的山东银莲花叶片增厚，尤其是栅栏组织的增厚能够减少水分的散失；林下山东银

莲花具有较薄的叶片以缩短光线到达叶绿体的距离，使其最大量地吸收微弱的光线满足光合作用之所需。 干

旱条件下黄瓜叶片因栅栏组织和海绵组织厚度的减小使其总厚度减小［９］，与本研究结果不一致。 叶片厚度

与资源获取、水分保存和同化有关，较厚的栅栏组织增加叶片内部水分向叶片表面扩散的距离和对水流的阻

力，减小水的蒸腾，提高水的利用效率，更好的适应干旱胁迫［１０⁃１１］，这是对本研究山顶叶片厚度增加最好的

解释。
（３）气孔　 气孔是植物适应水分、光照的主要限制因子之一，是植物气体交换的微型阀门，控制着空气和

水分的进出，旱生植物的气孔有助于植物在缺水时保持较高的光合速率［１２⁃１４］，表现在气孔大小、密度、开度等

方面。 山顶植株气孔密度增加，但是减小了气孔大小甚至关闭从而减少过度蒸腾，与 ＬＩＵ 等的研究结果一

致［９］。 林下的山东银莲花为了更加顺畅的进行气体交换，满足光合作用需要，并排出多余的水分，具有较大

的气孔相对开度以适应林下的环境。
虽然山东银莲花叶片的多数特征表现出与生境的高度适应，但是，某些特征却表现出与环境条件不匹配

的“非适应性”。
（１）表皮毛　 林下植株为充分接受微弱的光照一般具有较短的表皮毛和较低的密度，山顶为减少蒸腾多

具有较长的表皮毛和较高的表皮毛密度，而实验结果却相反。 可能的原因是叶片背光面表皮毛对光照的影响

不大，主要作用可能只是避免害虫咬噬起保护作用；上表皮虽然接受阳光照射，但是表皮毛主要密集于叶脉内
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侧，而且短、硬、沿叶脉方向倾倒，不影响叶肉细胞接受光照。
（２）气孔密度　 山顶为保持水分多具有较低的气孔密度，而本研究山顶气孔密度较大，但是气孔相对开

度较低、光照较强的时间段多数关闭以减少水分的散失。 有研究表明气孔孔径大小随气压和温度的升高而下

降［１５］，本研究气孔开度是否也受气压和温度影响，有待进一步研究。 而且植物叶片气孔密度越大，有利于短

时间内充分利用有效水分进行光合作用［１６］。 多数植物在中度干旱胁迫下，气孔密度增加，而在重度干旱胁迫

下，气孔密度减少［１７⁃１８］，因此可能山顶只是处于中度干旱胁迫。 Ｚｈａｏ 等认为水分亏缺刺激了气孔生成，导致

气孔密度增加［１９］。 但 Ｓａｍ 等认为干旱胁迫下植物较高的气孔密度与叶面积减小有关［２０］。 此外，杨惠敏和王

根轩的研究结果发现干旱条件下，植物气孔减小，密度增大，分布趋向均匀，在保持光合的同时减小水分的散

失［２１］，与本实验结果一致。 由此看出，各种植物适应环境的特征和机制有共性也有其各自的特性，结果不具

有普适性。
４．２　 山东银莲花对海拔变化的响应

海拔梯度包含了温度、湿度、光照和土壤等诸多环境因子的剧烈变化，气温、气压、ＣＯ２浓度等环境因子随

海拔升高而降低，而光照强度则随海拔升高而增加［２２］。 近年来，通过海拔梯度上植物叶片性状与环境因子相

互关系来研究环境变化，已成为研究全球气候变化的热点之一［２３⁃２４］。
本研究只有叶片腹面表皮毛的长度和气孔相对开度与海拔梯度表现出负相关性，随海拔升高而逐渐减

小，更好地满足其生活需要。 其余叶片特征如栅栏组织和海绵组织厚度、气孔密度、比叶面积等对海拔变化均

未表现出明显的规律性，即对海拔变化不敏感。 可能的原因在于本研究由于两个生境海拔相差不大，每个生

境再分成不同的海拔梯度，可能对结果无明显影响。
某些单一叶片特征与海拔不具有明显的相关性，但是将两个或多个特征因素综合考虑，可以看出它们存

在协同关系。 如比叶面积与气孔密度，二者对海拔变化均未表现出规律性变化，但是二者之间具有彼此消长

的关系，以此适应不同环境。 ＲＯＭＥＲＯ－ＭＵＮＡＲ 等也发现叶片可塑性和气孔调节相互协调、相互配合共同决

定植物适应水分胁迫的能力［２５］。 植物气孔特征与叶片形态特征对环境变化的适应存在一定的协同变异性，
但这种关系不具有普适性，主要与气孔特征和叶片功能性状的选择压力存在差异以及物种分布相关［２６］。

５　 总结

生境复杂多变，生活在其中的植物改变生理、形态与结构做出响应，通过多种性状的组合来适应变化的环

境。 植物对环境的响应是一个复杂的、综合的过程，是各个功能性状相互协调、相互配合的过程。 不同种植物

或同一种植物叶片对环境中的生态因子敏感程度有所不同，对环境变化的适应具有多样性。
林下的山东银莲花具有更高的光合能力，山顶的具有更好的水分利用效率和保水能力，都能有效协调碳

同化和水分利用，表现出良好的适应能力。
山东银莲花分布狭域、稀有、种群小，具有重要价值，存在两种对比鲜明的异质生境，是理想的研究生态适

应策略和适应机制的非模式植物材料。 对它的研究既能为今后的保护和利用服务，同时为将来研究山东银莲

花适应性的分子机制打下基础，为其他植物的研究提供理论参考。
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