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摘 要 对分布在不同生态环境条件下的硬叶常绿阔叶林建群种高山栋组植物叶的形态解剖

特征进行了比较研究
。

结果表明
，

高山栋组植物叶的形态结构兼有非肉质旱 生植 物和高山植

物的性状
，

这是它们对生态环境广泛适应的基础
。
每一个种除气孔器类型及腹面二层表皮细胞

性状比较稳定外
，

其他性状
，

如气孔的大小和密度
、

表皮细胞的形状
、

垂周壁 的类型
、

叶片的厚

度
、

角质膜的厚度均受环境条件修饰
�

不是稳定性状
，

不具分类学意义
。

对同 一个种 的不同生

活型
，

如乔木
、

小乔木和灌木
，

在解剖结构士没有明显的区别特征
。

地中海的冬青栋 ������
。 �

�����的表皮特征和高山栋组植物有很大的相口性
。
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引 言

硬叶常绿阔叶林是中国植被一个很特殊 的类型 〔 ’ ， “ ，‘ ，�，’ �。 这 种植被类型 的建群种
，

以其坚硬的革质叶片
，

多数具刺或硬质锯齿的叶缘
，

叶背密被黄色或褐色绒毛或鳞片的形

态及对生态环境的广泛适应性引起人们的注意
。

这些建群种属于壳斗科栋 属高山栋 组

��，
���二� ����

·

�“ ����的植物
。

高山栋组包括 � 个种和 �个变种 【“，�� 。

最近任宪威先生在编著 《中国植 物志
，
壳斗

科》时
，
又把 �

“ ���“ � ����������������
���� 从光叶高山栋中分出

，
增设一种

。

没有文献报

道以长苞高山栋��
�

��二�������为建群种形成的群落
，
其他建群种除了矮高山栋 ��

�

� 。 一

��������五��
、

木里栋��
�

�。 ，������� ���
�

�“ ��������形成硬叶灌丛外
，
其余 �种均可作为

建群种形成森林群落
。

这些群落类型
，
是在以栋属植物为建群种的群落类型中

，
分布海拔

最高的
，
可以从 ����� 一直分布到 �����

，
与该地区林线基本一致

，
常常超过铁杉带及亚

高山针叶林的云杉或冷杉带��，。 ’ ，
并保持着常绿的性状

。

硬叶常绿阔叶林在其分布区内对生态环境有广泛的适应
，
尤其适应干旱及寒冷

。

表现

在垂直分布上
，
随海拔递增而变矮

，
从森林到灌丛连续出现

，

没有明显的界限
，

这在其他

植被类型中是很少见的〔 ’ ，�，，，。 ’ 。

同时
，

高山栋组植物在划分生活型时
，
也比较困难

。

同一个

本文于 ����年 �月收到
，
����年 �月收到修改稿

。

� 国家自然科学基金资助项 目“ 青截高原高山栋的生态学
”
之一部分

。

本文在实验过程中
，
承蒙胡玉熹先生

、
母锡金先生的指导

，
牛宝龙同学作了大量的实验工作

，
王金亭先生给予 了很

多指导和 帮助
，
��

�

������ 教授提供 了很好的建议和资料
，
陈清朗和李 陆 萍 同 志 帮助制作 图版

。

在此致 以 深切的

谢意
。
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种
，
既有高大乔木

，

也有小乔木和灌木
。

因此
，
高山栋组植物对生态环境适应的机制一直

是人们感兴趣的问题
。

由于叶片是光合作用
、

气体交换及蒸腾的最重要的位点
，
叶子形

态结构对生境条件的变化
，
反应也最为敏锐

，
可塑性也最大 〔“ ’ 。 本文试图以叶片的横切面

及叶表皮的特征揭示高山栋组植物对生态环境的适应性
。

高山栋组植物在形态及对干旱生态环境适应上与地中海的冬青栋 ��
�

�����有很大

的相似性
，
因此本文把高山栋组植物和冬青栋的形态结构同时进行了比较

。

�
。

材料与方法

实验用叶片已在野外调查样方时用 ��� 液固定
。

做样方时
，
选取不同生境下生长良

好的成熟叶片进行固定 ” 。

叶表皮采用铬酸
、

硝酸离析法��
������ 法�得到

。

叶片解剖在

����一���型生物快速处理仪中完成石蜡制片
，
采用常规石蜡切片法

，
切片厚 ��协�

，

番红

固绿对染
，
������� ���光学显微镜下观测照相

。

有关气孔类型术语参照 ����������了��

的用法 〔 ’ “ ’ 。 观测指标为
�

叶片厚度
，
叶片背

、

腹面的角质膜厚度
，

上表皮细胞的宽和高
，

下表皮细胞的宽和高
，

栅栏组织层数
，
栅栏组织高度

，

栅栏细胞宽和高
，

主脉导管的最大直

径和均径
，

维管束平均直径
，
毛或鳞片的厚度

，

海棉细胞的长和短
。

每个样品的每个指标

测 �次以上
，

求其平均值
。

其中主脉维管束包括厚壁细胞
，
由于形状不太规则

，

分别测其

直
、

横
、

斜三个方向的直径求其平均值
。

毛
、

鳞片的厚度
，
以平均厚度为准

。

将所观测数据

用数理统计方法进行了处理
。

�
。

观测结果

�
�

� 表皮特征
�

高山栋组及冬青栋的表皮特征见表 �
。

�
�

高山栋的气孔器类型
，

除�
����。 � ��������，����������� 出现不规 则类型 �图版

工
� ��外

，
均为环列型 �图版 工

� �
，
��

，
�� �图 ��

。

即使是环列型
，
也仍有差别

，
副卫细胞

组成的环
，
有的明显

，
有的不明显

。

同时
，

气孔器类型性状很稳定
，

不随植物生活型及环境

条件发生变化
，

地中海产的冬青栋的气孔器类型也为环列型�图 ��
。

�
�

高山栋组植物的所有气孔都分布在下表皮
，

气孔不同程度地 突 出 于 表皮细胞之

外
。

气孔数目较多
，
从每平方毫米 ���个到 ���个

，
随环境条件而异

。

气孔数目随海拔的

升高而减少�图 ��
，
气孔面积 �长 �宽�随海拔的升高而增大�如图��

，
两者呈反相关

，
相关

系数为 一 �
�

����如图��
。

如果按生活型将样品进行分类的话
，
在灌木中这种趋势更明显

，

气孔大小和气孔数目之间的相关系数为 一 。
，

���
，

负相关更明显
，

如图 �
。

�
�

高山栋组的上表皮细胞形状变化较大�表 ��
，
有 �一�边形

、

矩形
、

近似矩形
。

表皮

细胞形状随环境条件有一定的变化
，
一般随海拔升高

，
更容易走艇见�一�边形或矩形表皮

细胞
。

�
�

高山栋组叶表皮细胞的垂周壁类型为波形
、

浅波形
、

具脊的浅波形
、

直形
、

弯形
。

垂周壁类型在不同的环境条件下
，
会产生变异

，

在川滇高山栋��
�

��石����’ ���。 ，��图版 工�

�� 部分用于离析的材料采用陈伟 烈
、

陈家瑞等横断山考察时的蜡叶标本
。
冬青栋样品采 自南斯 拉夫 �往�岛

。

标

本由枉宪威先 生鉴定
。
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互边形

五边形

五边形

四一五边形

直形

直形

直形

直形

直形

弯形

直形

直形

直形

弯形

环列形

不规则 形

环列形

环列形

环列形

环列形

环列形

环列形

环列形

环列形 图� �一 �
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�
，�，�

，
��及矮高山栋��

�

，�耐。 �����八���图 ���
，
�

，
�

，
�，
��中表现明显

，
可以从波形连续

变化到直形
。

�
�

高山栋组的下表皮细胞为多角形或不规则形两种
，
下表皮垂周壁类型多为弯形和

直形
。

�
�

� 横切面特征
�

�

叶片腹面具 �一�层表皮细胞�图 �� �
，
�

，
�

，
�

，
�

，
��

。

大多数高山栋 组叶片的复

表皮细胞中
，
含有单宁�图版 ��

，��
。

�
�

叶片的厚度随研究地点的海拔高度变化不明显
，
无规律性

。

但变化范围在 ���一

���协�
。

叶片背腹面角质膜厚度随海拔的变化规律性不同
。

背面的角质膜厚度随海拔的升

高而增厚
，
如在川滇高���栋中

，
随海拔从 �����

，
�����

，
�����

，
�����

，
����� 变化

，

背

面的角质膜厚度依次为 �
�

�林�
，
�

�

�协�
，
�

�

�协�
，
�

�

�林�
，
�

�

�林�
。

腹面的角质膜厚度却和干

燥度的关系密切
，

变化范围在 �
�

。一 ��
�

�林�
，
随海拔的变化不明显 �图版 ��

���
。

。 �

叶片上下表皮细胞大小变化趋势不同
。

上表皮细胞的大小 �宽 � 高�随海拔的升

高而增大
，

下表皮细胞则无此变化规律
。

对于上表皮细胞
，

宽和高的变化趋势仍然存在着

差异
，
上表皮细胞宽随海拔升高变化明显

，
而细胞的高却变化不如宽明显

，
上表皮细胞的

大小随海拔的变化主要是通过宽的变化来实现的�图版 ��
��，��

。

�
�

川滇高山栋叶片叶肉细胞强烈分化
，
栅栏组织发达

，
常有 �一�层栅栏细胞

，

有的

甚至 �层栅栏细胞
。

栅栏组织高度
，

栅栏细胞宽随海拔变化不明显而与局部的光照关系

密切
，
栅栏细胞长度随海拔升高而增大�图版 ��� �，

�
，�，
��

。

海绵细胞的长
、

宽随海拔变

化不明显
。

�
�

主脉导管的平均直径随海拔升高而减小
，
主脉导管的最大直径无此规律

。

�
�

机械组织发达
，

叶脉上下侧的机械组织都与上下表皮细胞连接
。

维管束机械组织

发达
，
平均直径随海拔变化不明显

，
但是在高海拔的地方

，
平均直径相对较大 �图版 且

�

�
，
��

。

�
�

川滇高山栋叶片毛
、

鳞片的厚度随海拔升高变化趋势明显
，
海拔越高

，
毛

、

鳞片厚

度越大�图版 �
�
��

。

�
�

讨 论

�
�

� 高山栋组植物形态结构对生态环境的适应性

硬叶常绿阔叶林建群种高山栋组植物
，
一个很重要的特点就是栋属中分布最高的

。

本

文所固定的材料
，
垂直分布的范围在海拔 ����一�����

，
高海拔地区的环境对植物的影响

表现十分突出
。

在高山栋的分布区内
，
气候一个明显特点就是受西南季风影响

，
干湿季分

明
。

同时分布区内由于高山峡谷的独特地貌
，
立体气候表现明显

，
河谷干热少雨

，

而海拔

的升高
，

降雨却明显增多
。

高山栋分布的另一个特点就是大部分的高山栋分布在阳坡石

灰岩基质上
，

水分条件相对较差
。

由于分布区内干湿季明显
，
同时受阳坡石灰岩基质的影

响
，
水分成为限制高山栋生长和分布的另一重要因子

。

因此
，
高海拔环境因子的胁迫和低

海拔的干旱成为限制其生长发育的限制因子
。

但是
，

具体到某一地点
，
这两个限制因子所

起的作用是不同的
。

在低海拔地区
，
干旱是它们遇到的主要矛盾

，
而高海拔地区

，
高海拔
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低温等因子的胁迫却是主要矛盾
。

本文的研究结果表明
，
非肉质旱生植物和高山植物的一些明显解剖特点集中在高山

栋组植物的形态结构上表现出来
。

这是其适应环境条件的重要基础
。

前人的工作 〔 ’ �， ‘�， ‘ “ ’ ，

尤其是在湿润的热带 【 ‘ �，’ ” ’的调查
，

得出叶子的形态特征随海拔的变化可以 分为二组
，
第

一组包括叶片的大小
、

比叶面积��������� ��
�� ����， ����

，
在不同地区的高山

，
随海拔

的升高有相同的变化趋势
�第二组包括叶片的气孔传导率���

�����一 。 ���� 。 ��� ���
、

气孔

数目
，
它们随海拔的变化没有固定模式

。

但这些研究地点的环境
，

在低海拔往往也出现非

常短期的干旱
。
�价��

�在新西兰的工作 【’ “ �，研究地点由于是海洋性气候
，
水分条件受海

拔因素的影响较小
，
结果表明

，
随海拔的升高

，

气孔数目
，
最大气孔导率都随海拔高度而增

加
。

而本文的结果则和这样的变化趋势相反
。

两者进行比较认为
，

高山栋下表皮气孔数

目和气孔大小的这种变化趋势
，
是对低海拔地区阳坡

、

石灰岩地区水分条件较差的适应
。

联系到横断山区河谷夏季干热的特点
，

认为高山栋在低海拔小而多的气孔在控制蒸腾方

面有重要意义
。

当水分供应充分气孔大开时
，

具有迅速蒸腾防过热灼伤的作用
。

众所周

知
，

气孔蒸腾与叶片气孔的周长成正比而不与面积成正比
，
这就 是 小 孔扩散或周长扩散

���������� ����������
。

小而多的气孔使蒸腾更有效
’ ，
也使

才毛孔开度的调节更灵活
。

低海

拔分布的高山栋
，
由于干热环境

，
小而多的气孔对水分调节是非常有效的

。

这和沙漠里生

长的非肉质旱生植物有明显的相似性 〔 ’ ” ’ 。

植物体的每一部分都是互相协调的
，

共同完成某一生理功能
。

同低海拔高山栋下表

皮小而多的气孔相联系的
，
是叶片机械组织发达

，

主脉导管的平均直径较大
。

很显然
，

这

是和有效的水分输送相联系的
。

高山栋组表皮的气孔特性
，
在灌木的种类中表现尤为突出

。

这就是为什么高山栋灌丛

比乔木适应生态环境的能力更强
，
同时可以看到

，
同一种植物对不同的环境的长期适应

，

在表皮的形态解剖特征上
，

表现出趋异现象
。

由图 �
，
�

，
�可以看出

，
气孔数目

，

气孔大小随海拔的变化趋势并非呈线性的
，

这不

仅是水分条件随海拔的升高变化很复杂
，
同时因为影响气孔形态的因素很多

，
而不同地方

有其局部的小环境
，

如局部变化的光照等
。

高海拔分布的高山栋
，

高山环境的胁迫表现也极为明显
，
如低温及强烈的辐射

。

高山

栋能在海拔 ����� 的环境下保持常绿
，
是与它的结构特征分不开的

。

这集中表现为川滇

高山栋叶片毛
、

鳞片的厚度随海拔升高变化明显
，
即海拔越高

，
毛

、

鳞片厚度越大
。

这种变

化
，
是与高海拔的低温相联系的

。

很显然
，
毛

、

鳞片对低温
、

强的紫外辐射和水分的损失是

有明显保护作用的
。

梁红平等的研究 〔川表明
，
分布在高海拔的高山栋 种类

，
不仅有发达

的非腺毛
，
而且有发达的腺毛

，

机械保护和化学保护并举以满足对环境的要求
。

本文研究

结果
，

高山栋组植物叶片复表皮中含有单宁
，
这是明显的高山植物形态解剖特征 〔��， 这些

物质可能对抗寒起一定的作用
。

但是
，
表皮附属物的增加

，
无疑增加了气体交换的传导阻

力
，
气孔的外突

，
则解决了这样的矛盾

。

在保证气孔不受温度的剧烈影响下
，

气孔突起
，
增

加了 ���

交换率
，

这也是高山植物对环境的一种适应性结构特征
。

本文研究结果表明
，

叶片背面的角质膜厚度随海拔的升高而增厚
，
腹面的角质膜厚度

与干燥度关系密切
。

但对这种差异性的生态学意义还不清楚
。

背
、

腹面的角质膜的生态
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学作用是不同的
，
这不仅是因为背面分布有气孔

，
而更重的是角质膜还有一个重要的作用

在于反射紫外线
。

高山栋垂周壁类型在干旱生境下
，
更易出现波状

，

在高山环境条件下则

易出现直形
，

这种形态学的变化的生态学意义尚不清楚
。

从高山栋叶片的形态结构来看
，
一方面由于小而数目多的气孔

，
以及厚的角质膜

，

发

达的机械组织对控制水分是非常有效的
，
另一方面叶背密被表皮毛

，

生活细胞中含有单宁

对寒冷具有一定的防御功能
。

这些结构特点
，

结合根孽的特性
，
使高山栋在其分布区内对

环境条件有极好的适应性
。

�
�

� 高山栋组植物形态结构的分类学意义

有人试图用叶的表皮特征
、

解剖特性对壳斗科进行分类『‘ �〕， 这不 失为一个重要的尝

试
。

但在高山栋中
，
对同一种植物

，
既有乔木

，

又有矮乔木
，
也有灌木

，

这种变化是连续的
。

本文结果表明
，

高山栋的表皮性状
，

除气孔器类型外
，

表皮细胞形状
、

垂周壁类型
、

气孔大

小和密度
，
受环境影响较大

，

不能作为分类特征
。

在叶子的横切特征中
，
除上表皮层为复

表皮外
，
其他性状受环境影响也较大

，
也不能作为分类的依据

。

人们在研究栋属植物时
，

很早就发现地中海沿岸的硬叶栋类 �主要是冬青栋�与我国

西藏及高原东南边缘地区高山栋类十分相似
，
以致很多学者很长时期都把高山栋组植物

归为冬青栋或其变种 〔“ ’ 。 本文对高山标及冬青栋形态结构的研究表明
，

它们在叶表皮特

征及对干旱的适应性上有很多相似之处
，

但是它们却分布在生态环境差异极大的两个地

区
，
一个是冬雨区

，

一个是夏雨区
，
对季节性干旱的适应却是它们的共同特征

。

由于高山

栋组植物分布在雨热同季条件下
，
同时海拔较高

，

在形态上就出现了厚的腺毛和非腺毛 〔川

与之相适应
，

而地中海冬青栋的分布区
，

高山环境不是主要矛盾
，

在形态上表皮毛就少得

多
。

高山栋和冬青栋在叶表皮的主要特征上的相似性应该追溯到地质历史上喜马拉雅山

脱离古地中海海槽
，

地中海西撤及地质历史中出现过的气候旱化
。

关于它们的演化
，

作者

将另文报道
。
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图版说明

图版 �

光学显微镜下高山栋组植物叶表皮特征示 气孔器和垂周壁类型

�一�� 川演高山栋
，
�一�� 叶片上表皮

，
示表皮细胞垂周壁变化

，�� 下表皮
， 火 ��

。
�� 下表皮

， �一�� 光叶

高 山栋
， � ���

。
�一��� 高 山栋

， � ���
。
��一 ��� 灰背栋

， � ���
。

图版 ��

光学显微镜下高山栋植物叶横切
�一�

，�一�
�
川滇高山栋

，�一�旧
�

光叶高山栋
，�� 示 主脉

，
�� 示两层复表皮

，
�� 示叶脉突出

，�� 示腺 毛
，

�� 示 发 达的角质膜和机械组织
，�� 示 气孔突 出

，�� 示橱栏组织
，
复表皮中含单宁

，�� 示 叶脉机械

组织发达
，
�� 示 表皮毛不发达

。

����������� ��������
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