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摘要    青藏高原高寒草地和内蒙古高原温带草地同属中国地带性的草地类型. 然而, 主导

它们的环境因子有所不同. 前者主要受生长季低温的影响, 后者主要受干旱的影响. 发育在这

两类草地上的植物, 在解剖特征上有何共性和差异, 目前少有报道, 但却是理解植物适应环境

的关键所在. 本文通过对青藏高原高寒草地和内蒙古高原温带草地71个样地65种双子叶植物

叶片解剖特征的研究, 对比分析了不同科、属及不同生活型植物叶片对干旱环境以及高寒环境

的适应特征, 探讨了叶片总厚度、上表皮和下表皮厚度、叶肉组织厚度、叶肉细胞密度、叶肉

细胞表面积和体积等多个解剖特征之间的关系以及气候因子(生长季温度、降水)对它们的影

响. 结果表明: (1) 总体上看, 青藏高原与内蒙古高原草地植物的叶片解剖特征存在显著差异, 

除叶肉细胞密度外, 青藏高原高寒草地植物的叶片各组成部分厚度、叶肉细胞表面积和体积均

大于内蒙古高原温带草地植物; (2) 同一科属植物的叶片解剖特征在两地存在显著差异, 并显

示出与所有物种总体分析一致的规律; (3) 在调查范围内, 两地草本植物除叶肉细胞密度外, 

叶片各组成部分厚度以及叶肉细胞表面积、体积均显著大于木本植物; (4) 叶片的各解剖指标

间存在显著的协同变化: 叶片总厚度, 上、下表皮厚度, 叶肉细胞厚度, 叶肉细胞表面积和体

积之间均呈显著正相关, 而叶肉细胞密度与这些指标显著负相关; (5) 总体上看, 青藏高原和

内蒙古高原草地植物叶片的解剖特征与生长季温度的关系比与生长季降水密切. 因此, 尽管

青藏高原高寒草地和内蒙古高原温带草地在外貌上有趋同性, 但叶片解剖结构有着显著差异, 

这可能是由于植物对环境的适应进化及(或)环境的筛选作用共同作用的结果.  
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世界上草地主要分布在各大陆干旱或低温的环

境中, 这两种环境都限制了树木的生长[1]. 中国草地

占国土面积的 40%, 主要包括内蒙古高原的温带草

地、青藏高原的高寒草地和新疆的山地草地[2]. 内蒙



中国科学: 生命科学   2012 年  第 42 卷  第 2 期 
 

159 

古高原温带草地地处欧亚大陆干旱、半干旱地区, 是

中国北方温带草地的主体, 受典型的温带大陆季风

气候影响, 环境干旱、生长季温度较高, 植物的生长

主要受到降水的限制[3]; 而青藏高原高寒草地海拔高

并受西南季风控制, 环境相对湿润, 但生长季温度较

低, 低温是限制其植物生长的主要因子 [4,5]. 本研究

针对的问题是: 以干旱为主导因素的内蒙古高原温

带草地和以低温为主导的青藏高原高寒草地, 它们

的优势植物在叶片解剖特征上有哪些不同? 

有关低温、干旱、光照、海拔等环境因子对叶片

形态解剖特征的影响以及叶片通过形态结构的改变

而响应环境的报道已经很多[6~9], 发现了一些主要规

律, 如叶面积缩小、上下表皮厚度、栅栏组织和海绵

组织厚度及叶总厚度增加等都是低温环境的筛选结

果[9]; 叶肉栅栏组织细胞层数增加而体积减小、海绵

组织层数和体积减少、细胞间隙减小等变化是水分短

缺的筛选 [10]; 叶片小而厚, 表皮角质膜和毛被等附

属物发达, 表皮细胞层数多且体积减小, 有下皮层, 

叶肉栅栏组织发达及海绵组织排列紧密等特征是强

光生境的筛选结果[11~13]. 但这些研究大多从少数几

个地点采样, 研究对象也只限于少数几个物种[14,15]. 

由于植物本身的遗传特征对其解剖特征影响很大 , 

并且叶片解剖特征随生境变化的差异相当显著, 有

限的采样点及样本量难以归纳出具有普适意义的规

律[16,17]. 特别是在区域尺度上, 植物叶片经历青藏高

原这样生理干旱、昼夜温差极大的环境筛选后的解剖

结构如何尚不清楚.  

植物叶片的形态结构特征是由植物的生长发育

状况、植物的遗传特征和环境因素等多因素共同决定

的[18]. 在大尺度研究中往往包含了较多的植物种类, 

各物种的种间遗传特征存在着较大的差异, 对环境

中各种生态因子的敏感程度不同, 造成不同类群或

不同功能型的植物对环境的响应可能存在差异, 导

致大尺度上叶解剖特征与环境因子之间的关系往往

不显著 [19,20], 因而有必要对不同科属和生活型的植

物进行比较分析.  

本文利用常规石蜡切片, 历时 6 年(2002~2007)

对中国内蒙古高原温带草地、青藏高原高寒草地共

71 个样地中的 65 种双子叶植物的叶片进行了研究, 

在区域尺度上对内蒙古高原干旱环境以及青藏高原

高寒环境下不同科、属及生活型植物叶片的解剖特征

进行比较, 并分析了叶片解剖特征之间及其与环境

因子(生长季温度、降水)的关系. 另外, 单子叶与双

子叶植物的叶片在形态结构上有着根本的区别, 如

单子叶植物多是等面叶、叶支脉末梢封闭且无自由支

脉末梢、气孔保卫细胞多成行排列; 而双子叶植物多

是异面叶、 叶支脉末梢多不封闭且有自由支脉末梢、

气孔保卫细胞多散生排列[21]. 结构是功能的基础, 叶

片结构的差异必然导致其对环境因子的响应及适应

机制有所不同[22], 因此有必要对单子叶和双子叶植

物的叶片解剖特征分别进行探讨. 针对单子叶植物

叶片解剖特征的相关研究, 将另文报道.  

1  研究地区与方法 

1.1  研究区域概况 

研究对象为内蒙古高原温带草地(107.26°~120.06°E, 

38.41°~49.51°N)和青藏高原高寒草地(80.25°~102.89°E, 

28.19°~35.44°N)的双子叶植物 , 研究区域包括内蒙

古、宁夏、甘肃、青海、西藏 5 个省区. 内蒙古高原

温带草地受典型温带大陆季风气候影响, 冬季寒冷

而漫长, 夏季相对温暖而干旱, 温度从西南向东北呈

现递减的趋势, 降水从西南向东北却呈现递增的趋

势 [23]. 研究区域海拔为 588~1458 m, 生长季降雨

146~316 mm, 生长季均温 14.8~20.4℃. 青藏高原平

均海拔 4000 m 以上, 属中国大陆地势最高的一级台

阶, 太阳辐射量 0.586~0.795 MJ cm2 a1, 是中国太

阳总辐射值最高的地区. 其地形复杂, 海拔变化大, 

地面气温区域差异显著; 温度较低且季节差异明显, 

降水主要受西南季风控制, 自东南向西北方向逐渐

减少, 降水的季节分配极不均匀, 雨季和旱季差异明

显 [24], 研究区域海拔 2996~5249 m, 生长季降雨

85~383 mm, 生长季均温1.0~13.5℃(表 1).  

表 1  研究区域描述 

 青藏高原 内蒙古高原 

样地数目(数) 49 22 

物种数目(种) 48 28 

海拔(m) 4239(2996~5249) 1066(588~1458) 

年降雨(mm) 382(110~624) 332(202~427) 

生长季降雨(mm) 263(85~383) 251(146~316) 

年均温(℃) 1.3(9.7~6.8) 2.2(2.5~7.9) 
生长季均温(℃) 7.3(1.0~13.5) 17.0(14.8~20.4) 

最暖月均温(℃) 9.5(1.4~14.6) 20.1(18.4~22.9) 

最冷月均温(℃) 13.1(21.6 ~ 2.5) 18.0(25.9 ~ 9.2) 
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1.2  研究方法 

(1) 野外调查与采样.  于 2002~2005年, 在研究

区域选取有代表性的人为干扰、小地形和小气候影响

较小的群落类型作为样地, 总计 71个(采样点见图 1). 

在每个样地设置 1 个 10 m×10 m 大样方, 在大样方四

角及中心部位各设置 1个 1 m×1 m小样方, 共计 5个. 

对每个小样方内分布较广且具有比较意义的一些建

群种或优势种双子叶植物进行取样, 共包括 65 种双

子叶植物, 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和测 

量, 记录各采集地点的海拔高度、经纬度和样地信息. 

采集的叶片在野外立即用 FAA 固定液(福尔马林-冰

醋酸-酒精)固定.  

(2) 叶片制备方法与测量指标.  每片叶片用单

面刀片切取 3 个小片用于石蜡切片, 对于较宽的叶 

子, 在距叶尖1/3处切取3块0.5 cm×0.5 cm的小片(主

脉及两侧的叶片各一块); 对于较窄的叶片, 在距叶

尖约 1/3长处沿叶片长轴连续切取 3块近方形的小片. 

选取切好的叶片小片经系列酒精脱水、二甲苯透明、

石蜡包埋、Leica2135 轮状切片机切片、常规番红固

绿染色, 然后利用 Motic-B5 显微镜结合 Motic 显微

成像系统观察叶片解剖特征, 并照相, 然后利用系统

自带测量工具进行各指标的测定.  

叶解剖特征的测量指标主要包括: 叶片的上、下

表皮厚度, 叶肉组织厚度, 叶片厚度, 叶肉细胞密度, 

叶肉(或栅栏、海绵组织)细胞的长度和宽度等指标(图

2), 并根据叶肉细胞的长度和宽度, 利用公式[19]计算

出细胞的表面积和体积: 

CSA =·CW(2CL+CW)/2, 

CV =·(CW/2)2·CL(0.38+0.117CL/CW),  

式中, CSA 为叶肉细胞表面积, CW 为叶肉细胞宽度; 

CL 为叶肉细胞长度; CV 为叶肉细胞体积. 

(3) 气候数据来源及气候指标. 对全国 670 个标

准气象台站 1970~1999 年间每月平均温度和降水数 
 

 
图 1  采样点植被图 
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据进行克里格插值分析, 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 年的平均值作为样地的温度和降水数

据[25]. 根据以往本实验室的研究[26,27], 使用对植物生

态属性最有解释力的 2 个气候指标, 即生长季温度和

生长季降水.  

(4) 数据分析.  统计分析全部利用 SPSS16.0 软

件完成, 不同地区、不同生活型及主要属植物叶片解

剖特征的差异比较采用 One-way ANOVA 进行分析; 

采用 Pearson 相关分析检验叶片各解剖特征之间的相

关性; 环境因子对双子叶植物叶片解剖特征的影响

采用线性回归进行分析. 同时对叶片解剖属性用主

成分分析(PCA)进行了多元分析, 并对 PCA载荷量较

大的第一轴(解释率为 68.0%)和环境进行分析, 目的

是找出哪些环境因素决定了 PCA 第一轴的变异.  

2  实验结果 

2.1  样地双子叶植物及叶片解剖特征概述  

在 71个样地共采集双子叶植物 65种, 隶属于 20

个科, 其中豆科(Fabaceae)、菊科(Asteraceae)、蔷薇科

(Rosaceae)、杨柳科(Salicaceae)以及蓼科(Polygonaceae)

排在前 5 位(表 2), 其物种所占比例分别为 26.2%,  

 

 

图 2  双子叶植物叶片测量指标示意图 
A: 小叶锦鸡儿(Caragana microphylla); B: 酸模(Rheum acetosa)  
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表 2  内蒙古高原、青藏高原草地双子叶植物主要科的物种统计 

科名 拉丁名 物种数 物种所占比例(%) 内蒙古高原 青藏高原 

豆科 Fabaceae 17 26.2 12 10 

菊科 Asteraceae 9 13.8 1 9 

蔷薇科 Rosaceae 9 13.8 4 7 

杨柳科 Salicaceae 5  7.7 4 2 

蓼科 Polygonaceae 5  7.7 1 4 

唇形科 Lamiaceae 2  3.1 0 2 

龙胆科 Gentianaceae 2  3.1 0 2 

毛茛科 Ranunculaceae 2  3.1 0 2 

虎耳草科 Saxifragaceae 2  3.1 1 1 

伞形科 Apiaceae 1  1.5 1 1 

大戟科 Euphorbiaceae 1  1.5 0 1 

十字花科 Brassicaceae 1  1.5 0 1 

报春花科 Primulaceae 1  1.5 0 1 

萝藦科 Asclepiadcaeae 1  1.5 1 1 

罂粟科 Papaveraceae 1  1.5 0 1 

柽柳科 Tamaricaceae 1  1.5 0 1 

胡颓子科 Elaeagnaceae 1  1.5 0 1 

桦木科 Betulaceae 1  1.5 1 0 

藜科 Chenopodiaceae 1  1.5 0 1 

榆科 Ulmaceae 1  1.5 1 0 

 
13.8%, 13.8%, 7.7%及 7.7%. 由表 2 可见, 无论是内

蒙古高原还是青藏高原草地的调查样方, 取样中豆

科植物的物种数均占第一位, 分别为 12 和 10 种; 青

藏高原高寒草地菊科(9 种)、蔷薇科(7 种)以及蓼科(4

种)的物种数明显大于内蒙古高原温带草地的物种数

(分别为 1, 4 和 1 种); 而杨柳科在内蒙古高原和青藏

高原草地的物种数分别为: 4 和 2 种. 叶片各解剖指

标的平均值在不同物种间变化范围很大(附表 1). 叶

片总厚度, 最薄的蕨麻(Potentilla anserina)仅为 88.4 

μm, 而麻花艽(Gentiana straminea)的叶片厚达 617.6 

μm; 叶肉细胞密度 , 从毛瓣棘豆 (Oxytropis serico- 

petala)9.3×104 个 /μm2 到 鬼 箭 锦 鸡 儿 (Caragana 

jubata)7.4×103 个 /μm2, 相差一个数量级 ; 金露梅

(Potentilla fruticosa)的叶肉细胞表面积和体积均为最

小 , 分别为 460 μm2 和 481 μm3, 而狭叶锦鸡儿

(Caragana stenophylla)的叶肉细胞表面积及体积均为

最大, 分别为 4247 μm2 和 13431 μm3.  

2.2  青藏高原和内蒙古高原草地植物的叶片解剖
特征存在显著差异 

青藏高原和内蒙古高原两地对草地植物叶片解

剖指标的单因子方差分析(图 3)显示, 不同生境对叶

片的解剖指标有显著的影响: 总体上看, 两地叶片解

剖特征存在显著差异, 除叶肉细胞密度内蒙古高原

草地植物大于青藏高原草地植物外, 青藏高原草地

植物的叶片各组成部分厚度、叶肉细胞表面积和体积

均大于内蒙古高原草地植物. 其中, 叶肉细胞的体积

差异尤其大 , 青藏高原草地植物的平均值(4.09×103 

μm3)为内蒙古高原草地植物的 2 倍(2.04×103 μm3).  

棘豆属(Oxytropis)、委陵菜属(Potentilla)、锦鸡

儿属(Caragana)、 柳属(Salix)是青藏高原和内蒙古高

原草地双子叶植物中所占比例较大的 4 个属. 其中, 

棘豆属、委陵菜属和柳属均主要分布在青藏高原, 三

者在青藏高原调查样方中出现的频次分别为 71, 43

和 18 次, 而在内蒙古高原分别只出现了 3, 8 和 3 次; 

锦鸡儿属在青藏高原和内蒙古高原的调查样方中分

别出现了 10 和 35 次(图表未显示). 比较青藏高原和

内蒙古高原草地 4 个优势属植物的叶片解剖结构发

现(图 4), 内蒙古高原和青藏高原草地棘豆属植物叶

片的上、下表皮厚度, 叶肉组织厚度以及叶片总厚度

均没有明显差异, 而内蒙古高原草地植物叶肉细胞

密度高于青藏高原的草地植物; 委陵菜属和锦鸡儿

属除叶肉细胞密度为内蒙古高原草地植物大于青藏

高原草地植物外, 其他 4 个指标均为青藏高原草地植

物显著大于内蒙古高原草地植物; 柳属除了上、下表

皮厚度在青藏高原和内蒙古高原草地植物中无显著 
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差异外, 其他指标的规律与委陵菜属和锦鸡儿属一

致. 总体来说, 这 4 属植物在叶肉细胞密度这一指标

上表现出一致的规律: 内蒙古高原草地植物大于青

藏高原草地植物, 并且除了棘豆属外, 其他 3 个属的

叶肉组织厚度、叶片总厚度均呈现出青藏高原的草地

植物大于内蒙古高原草地植物的特点. 可见, 同一属

植物的叶片解剖特征在两地均存在显著差异, 并显示

出与所有物种总体分析一致的规律(图 3).  

对青藏高原、内蒙古高原草地不同生活型的双子

叶植物叶片解剖指标的对比发现(图 5), 总体上, 草

本和木本植物在叶片解剖结构方面有着显著的不同, 

并存在一定规律, 两地草本植物叶片各组成部分厚

度均大于木本植物, 草本植物叶片的平均厚度为 250 

μm 左右, 而木本植物为 200 μm 左右; 同时叶肉细胞 

 

 

图 3  青藏高原、内蒙古高原草地双子叶植物叶解剖指标平均值柱状图 
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的平均体积(4000 μm3)和表面积(1700 μm2)同样大于

木本植物(2700 μm3, 1300 μm2), 而只有叶肉细胞密

度这一指标小于木本植物, 并存在显著性差异(P<0.01).  

2.3  叶片解剖特征之间存在显著协同变化 

表 3 列出了两地双子叶植物叶片各解剖特征之

间的相关性, 叶片解剖指标两两之间均表现出显著

的相关关系, 其中只有叶肉细胞密度与其他指标呈

显著负相关(P<0.001), 而其他指标之间均呈显著正

相关, 可见叶片的解剖特征之间存在明显的协同变

化. 可以看出, 叶肉组织厚度与叶片总厚度以及叶肉

细的增加, 叶肉细胞体积的变大, 叶肉细胞密度的降

胞表面积与体积相关性最强, 分别为 0.987 和 0.989. 

由此可知, 叶片的上、下表皮厚度以及叶肉组织厚度

低均对叶片总厚度的增加有所贡献, 但叶肉组织厚

度对叶片总厚度的影响最大. 

 

 

图 4  青藏高原、内蒙古高原草地 4 个主要属植物的叶解剖指标平均值柱状图 



中国科学: 生命科学   2012 年  第 42 卷  第 2 期 
 

165 

2.4  叶片解剖特征在总物种尺度上与温度呈较弱
的负相关关系 

通过对叶片解剖特征间的相关性分析, 可知叶

片各指标间均存在显著相关性, 因此有必要对这些

指标进行主成分分析来简化指标数量. 分析叶片解 

剖指标的主成分(PCA)解释率, 可知 PCA 1 的 λ值为

4.76(>1), 其解释率高达 68.0%, 而 PCA 2 的 λ 值为

0.89(<1), 并且通过分析叶片解剖指标的主成分载荷

矩阵, 可知各叶片解剖指标的 PCA 1 载荷绝对值均

接近1(表4), 可见PCA 1可以反映叶片各解剖指标的 

 

 

图 5  青藏高原、内蒙古高原草地不同生活型双子叶植物叶解剖指标平均值柱状图 
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表 3  双子叶植物叶片解剖指标之间的相关关系 a) 

 
上表皮厚度 

(μm) 
叶肉细胞厚度

(μm) 
下表皮厚度

(μm) 
叶片总厚度

(μm) 
叶肉细胞密度

(个/μm2) 
叶肉细胞面积

(μm2) 
叶肉细胞体积

(μm3) 

上表皮厚度(μm)  0.566** 0.745** 0.636** 0.463** 0.596** 0.596** 

叶肉厚度(μm) 148  0.564** 0.987** 0.606** 0.664** 0.644** 

下表皮细胞厚度(μm) 148 148  0.625** 0.507** 0.406** 0.386** 

叶片总厚度(μm) 148 148 148  0.644** 0.692** 0.672** 

叶肉细胞密度(个/μm2) 132 132 132 132  0.579** 0.533** 
叶肉细胞面积(μm2) 132 132 132 132 132  0.989** 

叶肉细胞体积(μm3) 132 132 132 132 132 132  

a) 右上半部数值为各指标间的相关系数; 左下半部数值为对应的样本数量. **: P<0.01; *: P<0.05 

协同变化. 将 PCA 1 与气候因子(生长季温度、降水)

进行回归分析(表 5), 发现在总物种尺度上 PCA 1 与

生长季温度存在较弱的负相关(R2=0.13, P<0.001), 但

与生长季降水没有显著的关系, 锦鸡儿属表现出相

同的规律 (R2=0.36, P<0.05); 棘豆属和委陵菜属的

PCA 1 与生长季温度和降水均未见显著的相关关系; 

柳属与生长季温度呈显著负相关(R2=0.54, P<0.01), 

而与生长季降水呈显著正相关(R2=0.31, P<0.05).  

3  讨论 

3.1  青藏高原和内蒙古高原草地植物叶片解剖特
征的共性和差异 

植物与其生长的环境是统一的整体, 环境对植

物的长期作用影响植物叶片的形态结构、生理功能与

生态特征[28]. 另一方面, 环境对某一地区的植物种库

起到筛选作用(filter effect), 只有适应的物种才能存

在下来, 而对环境不适应的物种, 最终将灭绝. 虽然

这两种作用造成的结果可能相同, 但在机理上有明

显差异. 内蒙古高原温带草地地处欧亚大陆干旱、半

干旱地区, 植物的生长主要受到降水的限制[3]. 研究表 

表 4  双子叶植物叶片解剖指标第一主成分的载荷矩阵 a) 

叶片解剖指标 PCA1 

叶片总厚度 0.919 

上表皮厚度 0.780 

下表皮厚度 0.720 

叶肉厚度 0.879 

叶肉细胞密度 0.745 
叶肉细胞面积 0.863 

叶肉细胞体积 0.845 

a) PCA1: 第一主成分. 主成分解释率分别为: PCA1=68.0%, 
PCA2=12.7%, PCA3=9.2% 

表 5  双子叶植物叶片解剖结构的第一主成分(PCA1)与生

长季温度、降水的线性回归参数 a) 

 生长季均温(℃) 
 

生长季降水(mm) 

 a0 t R2 a0 t R2 

总物种 4.00 4.416  0.130***  0.225 0.238 0.000 

棘豆属 1.637  0.209 0.052 0.659  0.005 0.023 

委陵菜属  0.087 0.080 0.255 0.070 0.003 0.095 

锦鸡儿属  1.295 0.131 0.360* 1.865  0.004 0.161 

柳属  0.558 0.096 0.537** 3.257  0.009  0.311* 

a) *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P <0.001. a0为常数, t 为斜率 

明, 相对于中生植物, 旱生植物的叶片较厚, 叶肉细

胞较小并且栅栏组织发达[29]. 而青藏高原, 由于其较

高的海拔导致气温较低且温差较大, 影响到植物对

水分的吸收效率, 植物表现出生理干旱的特点: 叶 

片变小、增厚且数量增加 [28,30~33], 栅栏细胞层数及

上、下表皮厚度均随海拔的升高而增大[34,35]. 由于两

地的环境最终造就同为生理干旱的状态, 使两地的

植物叶片表现出了某些相似的特征: 叶片及上下表

皮较厚, 栅栏组织发达. 在内蒙古高原, 这样的叶片

结构可以有助于植物减少水分的蒸腾, 提高光合效

能, 避免干旱地区强烈光照对叶肉细胞的灼伤[36]. 而

青藏高原年降水和生长季降水均多于内蒙古高原(表

1), 这样的叶片解剖特征很可能不是由于降水的限制, 

而是植物对高寒地区低氧、低温、强辐射等自然条件

长期适应的结果[35]. 由此可见, 同样的形态结构在不

同的环境条件下产生了不同的适应意义.  

本研究中, 青藏高原和内蒙古高原草地植物叶

片解剖特征的单因子方差分析表明, 青藏高原草地

植物叶片的总厚度, 上、下表皮厚度以及叶肉组织厚

度均大于内蒙古高原的草地植物. 关于叶片厚度的

探讨, Abrams 等人[37]的研究表明, 叶片厚度随着干

旱程度的增加而显著增加; 而Körner[38]认为, 干旱对
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高海拔植物的叶片厚度并不起决定性的作用. 青藏

高原海拔较高, 强紫外线成为影响植物叶片发育的

重要环境因子之一, 叶片增厚是对强紫外线辐射环

境的一种适应 [11,39]. 此外 , 高原环境气温低而温差 

大, 表皮及叶片增厚可缓和内外温度差, 保持叶片的

热稳定性[40].  

另外, 内蒙古高原草地植物的叶肉细胞体积和

表面积均小于青藏高原草地的植物, 而叶肉细胞密

度大于青藏高原草地的植物, 说明内蒙古高原草地

植物的叶肉细胞体积较小且排列更紧密. 张红霞等

人[8]研究表明, 排列紧密、体积较小的叶肉细胞使得

白榆表现出更强的抗旱能力, 而降水是内蒙古高原

温带草地的主要限制因子[27], 所以内蒙古高原草地

植物的叶肉细胞表现出较强的抗旱特性. 青藏高原

草地的生长季温度相对于内蒙古高原草地较低, 有

研究发现, 低温会对芽原基中的幼叶分生组织细胞

产生影响, 使其发育成体积较大的叶肉细胞[6]; 此外, 

寒冷度越高表明冬季越长, 植物萌芽发育越晚, 致使

叶片生长期与水热条件较好的月份重合, 而好的水

热条件有利于细胞生长发育, 同样可使细胞体积增

大[6]. 所以, 青藏高原的低温可能是导致其叶肉细胞

较大的原因之一. 由于青藏高原的海拔较高, 空气较

稀薄, 具有较发达贮气组织的叶片, 在空气稀薄的情

况下可以弥补大气中二氧化碳的缺乏, 提高植物光

合效率, 有利于植物的生长和发育[35]. Körner[38]指出, 

在高山植物的成熟叶片里, 细胞间隙一般占到整个

叶体积的 25%~35%, 这可能是青藏高原草地植物叶

肉细胞密度较小的一个原因.  

青藏高原和内蒙古高原草地 4 种重要常见属植

物的叶片解剖特征, 除了棘豆属外, 其他 3 个属均

呈现出与总物种尺度类似的规律(图 3), 即青藏高原

草地植物的叶片各组成部分厚度均大于内蒙古高原

草地的植物, 而叶肉细胞密度小于内蒙古高原草地

植物. 这就从科、属尺度上印证了前面的结论. 同 

时, 通过对比 4 个属的叶片总厚度发现, 不论是在

内蒙古高原还是青藏高原草地, 锦鸡儿属的叶片厚

度均最大 . 锦鸡儿属植物具有抗旱、抗寒、耐瘠   

薄等特点, 广泛分布于草原区和荒漠区 [41], 较厚的

叶片和保水能力可能是其适应不利环境的一个重要

条件.  

生活型是植物对外界环境长期适应的结果 [42], 

不同生活型的植物叶片有着不同的叶片特征、营养

结构以及耐旱机制 [43~47]. 刘美珍等人 [47]研究表明 , 

在浑善达克沙地灌木的叶片渗透势最低, 乔木次之, 

草本植物最高. 总体上看, 青藏高原高寒草地和内

蒙古高原温带草地的双子叶植物中, 草本植物的叶

片各组成部分厚度均高于木本植物. 这可以从不同

生活型的植物适应策略角度加以解释: 草本植物由

于根系相对较浅 , 水分运输动力小 , 吸水能力弱 , 

只有较厚的叶片表皮才可以有效地减少水分的蒸 

腾, 使得叶肉细胞保持了较多的水分, 渗透势较高; 

而内蒙古高原、青藏高原草地的木本植物具有较为

发达的根系, 水分吸收能力和输导能力都比较发达, 

其适应环境的途径较多而不仅仅局限于靠较厚的叶

片表皮来保持水分.  

3.2  叶片解剖特征之间存在显著的协同变化 

在青藏高原高寒草地和内蒙古高原温带草地 , 

双子叶植物叶片的各解剖特征之间均表现出显著的

相关性, 其中只有叶肉细胞密度与其他指标间呈显

著负相关, 而其他指标两两之间均呈显著正相关, 说

明叶片的解剖特征间存在明显的协同变化: 较厚的

叶片对应较大的叶肉细胞及较低的叶肉细胞密度 . 

正是由于这种协同性, 使得不同地区, 不同科、属及

生活型的叶片解剖特征显示出一致的规律: 在总物

种尺度及科、属尺度上, 青藏高原草地植物叶片的各

部分组成厚度、叶肉细胞表面积、体积均大于内蒙古

高原草地的植物, 而叶肉细胞密度小于内蒙古高原

草地植物; 草本植物叶片的各组成部分厚度、叶肉细

胞表面积、体积均大于木本植物, 而叶肉细胞密度小

于木本植物.  

叶片特征方面的这种协同性, 说明植物结构在

进化上的一种适应策略. 或者说, 在进化上, 植物结

构并没有出现各种各样的组合, 如可能没有或少有

这样的植物: 较厚的叶片, 较小的叶肉细胞, 较大的

叶肉细胞密度. 近年来, 有关植物叶片功能属性的研

究, 提出了叶片经济学谱系(leaf economics spectrum)

的概念[48], 即随着叶片寿命的减小, 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. 因此内蒙

古高原和青藏高原植物叶片形态特征上的相关性 , 

也是这种经济学谱系的反应.  
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3.3  叶片解剖特征在总物种尺度上与温度呈较弱
的负相关 

主成分分析结果显示, 第一主成分(PCA 1)可以

在很大程度上解释叶片各解剖指标. PCA 1 与环境因

子的回归分析表明, 总物种及锦鸡儿属的 PCA 1 与

生长季温度呈负相关, 而与降水没有显著的关系. 棘

豆属和委陵菜属的 PCA 1 与气候因子没有显著的关

系; 柳属与生长季温度呈显著负相关, 而与生长季降

水呈显著正相关. 棘豆属和委陵菜属植物均主要分

布在青藏高原草地 ,  生长季温度梯度变化不大(约

5℃), 这可能是导致这两属植物未表现出对温度敏感

性的原因之一. 前面已经讨论过, 水分对高海拔植物

而言不是主要的限制因素[38], 因此主要分布在青藏

高原草地的棘豆属和委陵菜属均未表现出与水分的

显著相关性. 在调查的样方中, 锦鸡儿属和柳属在内

蒙古高原和青藏高原草地的生长季温度跨越范围较

大(约 15℃), 因此锦鸡儿属和柳属的 PCA 1均表现出

与温度呈显著负相关; 锦鸡儿属在内蒙古高原和青

藏高原的草地均有分布, 由于在青藏高原低温是主

要的限制因子, 并且青藏高原生长季较湿润, 从而抵

消了内蒙古高原的干旱环境对其的影响, 最终使其

表现出与降水无显著关系. 柳属虽然同样在内蒙古

高原和青藏高原的草地均有分布, 但主要分布在青

藏高原 ,  青藏高原的低温和相对湿润的环境对其

PCA 1 的影响大于内蒙古高原干旱环境对其的影响, 

使得柳属的 PCA 1 与水分表现出显著正相关. 不同 

科、属对环境中各种生态因子的敏感程度不同, 可能

会造成大尺度上叶片解剖特征与气候因子之间的关

系不显著[19,20]. 但总体来说, 在青藏高原高寒草地以

及内蒙古高原温带草地的调查样方中 , 总物种的

PCA 1 与生长季温度呈较弱的负相关, 而与降水无明

显关系, 说明在调查范围内温度对叶片解剖特征的

影响比降水要明显.  

4  结论 

本文运用常规石蜡制片技术对中国青藏高原高

寒草地、内蒙古高原温带草地 71 个样地中主要的双

子叶植物叶解剖特征进行比较, 发现青藏高原高寒

草地的植物叶片较厚, 叶肉细胞体积较大而密度较

低; 相对于中生植物, 内蒙古高原温带草地的植物叶

片较厚, 叶肉细胞体积小且排列紧密, 表现出典型的

抗旱特性; 同科或同属植物的叶片解剖特征在两地

均表现出明显的差异, 并与总物种尺度上的规律一

致; 另外两地草本植物叶片厚度显著大于木本植物, 

这与它们对环境的适应机制不同有关. 两地植物的

叶片解剖特征间呈显著的协同变化, 使得不同地区, 

不同科、属以及生活型的叶片解剖特征表现出相似的

规律; 总体看来, 两地植物叶片的 PCA 1 与生长季温

度呈较弱的负相关, 而与生长季降水无明显的关系, 

说明在调查范围内温度对叶片解剖特征的影响比降

水明显.  
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附表 1  内蒙古高原、青藏高原草地双子叶植物叶片解剖指标平均值  

中文名 拉丁名 
植被 
类型 

上表皮厚度
(µm) 

叶肉厚度 
(µm) 

下表皮厚度 
(µm) 

叶片总厚度 
(µm) 

叶肉细胞密度 
(个/µm2) 

叶肉细胞表面积
(µm2) 

叶肉细胞体积
(µm3) 

乌柳 Salix cheilophila 木本 12.5 130 9.9 152.4 0.0037 838 1186 

黄柳 Salix gordejevii 木本 14.5 167 10.5 192.2 0.0029 1210 2074 

杯腺柳 Salix cupularis 木本 19 159 14.6 193 0.0032 1310 2288 

五蕊柳 Salix pentandra 木本 17.2 191 11.3 219.5 0.0023 1529 3010 

山生柳 Salix oritrepha 木本 16.3 205 12.3 233.6 0.0023 1888 4359 

露蕊乌头 Aconitum gymnandrum 草本 37.8 281 22.9 342 0.0014 2791 8173 

蓝翠雀花 Delphinium caeruleum 草本 34.6 268 25.6 327.7 0.0013 2926 8507 

全缘叶绿 
绒蒿 

Meconopsis integrifolia 草本 30.3 222 21.6 274.3 0.0019 2381 6753 

榆树 Ulmus pumila 木本 21.3 155 18.6 194.4 0.0026 1678 3581 

柴桦 Betula fruticosa 木本 23.3 147 16.7 187 0.0027 1215 2149 

垫状驼绒藜 Ceratoides compacta 草本 19.4 178 14.3 212 0.002 2011 4011 

鸡爪大黄 Rheum tanguticum 草本 23.6 302 15.7 341.5 0.0012 3144 8906 

酸模 Rheum acetosa 草本 28.9 235 19.2 283.5 0.0013 3474 10247 

穗序大黄 Rheum spiciforme 草本 22.7 243 19.1 285 0.0015 2449 6222 

珠芽蓼 Polygonum viviparum 草本 25.6 174 20 219.1 0.002 1975 4444 

叉分蓼 Polygonum divaricatum 草本 29.8 252 22 304 0.0014 2270 5273 

秀丽水柏枝 Myricaria elegans 木本 18 215 20.4 253.5 0.0012 2223 5229 

燥原荠 Ptilotrichum canescens 草本 26.3 295 26 347.5 0.002 1842 4346 

黄甘青报春 Primula tangutica 草本 29.2 236 17.9 283.6 0.0018 2105 4962 

糖茶藨子 Ribes himalense 木本 28.8 206 17 252 0.0021 1605 3244 

双刺茶藨子 Ribes diacanthum 木本 19.1 235 14.4 268.9 0.0019 1929 4417 

地榆 Sanguisorba officinalis 草本 22.5 88 14.9 125 0.0046 629 729 

金露梅 Potentilla fruticosa 木本 16.5 84 11.2 111.7 0.0046 742 1088 

银露梅 Potentilla glabra 木本 25.3 168 13.8 206.6 0.003 1336 2439 

蕨麻 Potentilla anserina 草本 19.5 115 14.8 149 0.0034 1285 2561 

二裂委陵菜 Potentilla bifurca 草本 21.5 174 19.1 215 0.002 1172 2028 

菊叶委陵菜 Potentilla tanacetifolia 草本 20.7 120 12.5 153.3 0.0035 794 1129 

羽裂密枝委

陵菜 
Potentilla virgata 草本 16.3 157 14.3 187.5 0.0025 1558 3265 

蒙古绣线菊 Spiraea mongolica 木本 15.2 138 11.2 163.9 0.0031 950 1508 

高山绣线菊 Spiraea alpina 木本 14 122 12.1 148 0.0041 781 1050 

苦豆子 Sophora alopecuroides 草本 21.9 244 15.7 281.1 0.0012 848 1695 

砂生槐 Sophora moorcroftiana 木本 30.8 170 16.7 217.6 0.0025 3032 9190 

兴安胡枝子 Lespedeza daurica 木本 16.5 142 13.1 172 NA NA NA 

鬼箭锦鸡儿 Caragana jubata 木本 21.9 179 18.7 220 0.0074 1337 2395 

狭叶锦鸡儿 Caragana stenophylla 木本 21.8 246 17.4 285.5 0.0023 1597 4261 

矮锦鸡儿 Caragana pygmaea 木本 17.3 217 13.6 247 0.0024 934 1380 

小叶锦鸡儿 Caragana microphylla 木本 16 146 12.4 174.7 0.0036 809 1125 

中间锦鸡儿 Caragana intermedia 木本 16.7 138 12.7 167.4 0.0036 696 858 

镰荚棘豆 Oxytropis falcata 草本 23.7 149 16.5 189.2 0.0024 1019 1648 

毛瓣棘豆 Oxytropis sericopetala 草本 21.5 196 21.3 238.7 0.0017 1336 2515 

密丛棘豆 Oxytropis densa 草本 18.7 159 16 193.7 0.0015 1277 2290 

砂珍棘豆 Oxytropis racemosa 草本 21 157 15.7 193.9 0.0031 873 1237 
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      续附表 1 

中文名 拉丁名 
植被 
类型 

上表皮厚度
(µm) 

叶肉厚度 
(µm) 

下表皮厚度 
(µm) 

叶片总厚度 
(µm) 

叶肉细胞密度 
(个/µm2) 

叶肉细胞表面积
(µm2) 

叶肉细胞体积
(µm3) 

小叶棘豆 Oxytropis microphylla 草本 19.9 149 19.3 187.8 0.0019 898 1245 

甘草 Glycyrrhiza uralensis 草本 17.8 176 12.4 206 NA NA NA 

山竹岩黄耆 Hedysarum fruticosum 木本 18.4 215 14.6 248.4 0.0022 1147 1995 

山野豌豆 Vicia amoena 草本 20.4 145 19.2 184.6 0.0022 1497 3059 

扁蓿豆 Melissitus ruthenica 草本 18 112 15.4 145 NA NA NA 

西藏沙棘 Hippophae thibetana 木本 17.1 256 11.1 275.9 0.0013 681 923 

甘遂 Euphorbia kansui 草本 26.8 181 19.6 228 0.0025 1309 2394 

防风 
Saposhnikovia 

divaricata 
草本 22.2 138 13.8 174 0.003 998 1602 

线叶龙胆 Gentiana farreri 草本 29.4 291 16.9 349.2 0.0013 1975 4243 

麻花艽 Gentiana straminea 草本 28.8 345 21.3 395.3 0.0015 432 1397 

老瓜头 Cynanchum komarovii 草本 26.3 241 19.1 286.3 0.0013 1782 5546 

帕里扭连钱 Marmoritis pharicus 草本 21 237 12.6 270.5 0.0018 1911 4692 

粘毛黄芩 Scutellaria viscidula 草本 16 103 10.8 130 0.0026 1133 1849 

独一味 Lamiophlomis rotata 草本 27.2 286 17.2 331 0.0013 2646 7167 

鼠麴草 Gnaphalium affine 草本 28.1 177 20.7 225.2 0.0017 1774 3739 

麻花头 Serratula centauroides 草本 24.1 211 18.6 253.4 0.0019 1810 3827 

青藏蒿 
Artemisia 

duthreuil-de-rhinsi 
草本 26 259 27.3 312.1 0.0013 2172 5059 

大籽蒿 Artemisia sieversiana 草本 24.4 214 19.6 259 0.0019 1944 4400 

藏沙蒿 Artemisia wellbyi 草本 24.2 313 22.4 360 0.0014 1713 3722 

腺毛风毛菊 Saussurea glanduligera 草本 21 245 14.8 281 0.002 2665 6715 

密毛风毛菊 Saussurea graminifolia 草本 18.7 130 10.4 159.4 0.0022 1928 4344 

银背风毛菊 Saussurea nivea 草本 22.7 231 15.5 268.9 0.0019 2616 7184 

藏蒲公英 Taraxacum tibetanum 草本 26.2 160 25.9 212.1 0.0021 990 1475 

 
 


