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　　摘要：采用生态解剖学方法，分析滇西北玉龙雪山自然保护区不同海拔（２７５０、２９００、３０５０、３２００、３３５０、３５００ｍ）
梯度内川滇高山栎叶片细胞解剖结构特征，探讨其对高山环境的生态适应机制。结果表明：随着海拔的升高，叶片总

厚度、表皮厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度和栅栏组织厚度／海绵组织厚度的比值（Ｐ／Ｓ值）等均呈增大趋势；而栅
栏细胞的长径、短径等的变化呈降低趋势；叶片解剖结构在不同海拔高度的这种差异表明，不同海拔梯度上复杂的环

境条件限制了植物的生长和分布；川滇高山栎通过叶片细胞结构组织发生的变化是在一定程度上适应环境的表现。
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　　环境因子对植物的分布有重要的影响，其中海拔对植物
的生长发育、组织功能和叶片的解剖结构等影响较显著，是影

响植物分布的重要生态因素之一［１－２］。海拔对植物分布的限

制归结于高海拔的自然环境因子，随着海拔的上升，平均气温

下降，大气压及 ＣＯ２分压降低，光强增强，ＵＶ－Ｂ辐射增加
等，这些因素对植物叶片的形态结构和生理特性都有重要的

影响。此外，随着海拔的升高，土壤养分、含水量也都能极大

地影响高山植物的生长，导致植物叶片的组织结构发生差异。

有研究认为［３－４］，植物叶片组织结构的差异是对环境变化的

一种响应，叶片是植物进化过程中对环境变化比较敏感且可

塑性较大的器官，与植物的光合作用和呼吸作用有着密切的

关系，环境因子如水分、温度、光照等的变化常会导致叶的外

部形态及厚度、表皮细胞及附属物，叶肉栅栏组织、海绵组织、

胞间隙、厚角组织和叶脉等形态解剖结构差异［５］，这种差异

与植物体的生态生理功能以及生态系统密切相关［６－８］。不同

海拔上植物叶片的组织结构差异都是植物对海拔梯度变化的

一个长期的适应过程。因此，通过研究叶片解剖结构特征，分

析其组织结构在海拔梯度上的差异性，这对揭示植物的适生

环境有重要意义，而且本土植物对不同海拔梯度下环境变化

的长期适应形成了稳定的结构［９］，探讨这些结构特征与海拔

之间的相互关系对认识植物适应生态环境变化有重要意义。

川滇高山栎（Ｑｕｅｒｃｕｓａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ）为壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）
栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）多年生常绿木本植物，属亚高山硬叶栎林，是
我国特有的木本植物，广泛分布于川滇两省，垂直分布幅度极

宽，生态适应幅度很大［１０］。目前，对川滇高山栎的研究主要

集中在光合特性［１１］、遗传多样性［１２］和生理特性［１３］方面，有关

海拔对川滇高山栎叶片解剖结构特征影响的研究少见报道。

本研究以生长于滇西北玉龙雪山自然保护区内的川滇高山栎

天然林为试验材料，通过在不同海拔生境下对川滇高山栎叶

片作解剖结构特征比较分析，了解其形态结构特征与环境因

子之间的关系，比较不同海拔梯度下川滇高山栎叶片形态结

构对环境的响应，其研究结果为揭示亚高山植物对生态环境

的适应机制及预测植物对未来气候变化的响应提供一定的理

论依据。

１　材料与方法

１．１　研究地概况
研究区位于滇西北亚高山玉龙雪山自然保护区内，其西

北临长江石鼓第一湾和金沙江虎跳峡，东麓是海拔约３ｋｍ的
干海子盆地，南面是丽江盆地。玉龙山体南北长３５ｋｍ、东西
宽１３ｋｍ，主山脊上有１３座海拔５ｋｍ以上的高峰，主峰扇子
陡海拔５５９６ｍ，耸立于群峰之上，与南麓的雪嵩村（海拔为
２７００ｍ）的相对垂直高相差近３ｋｍ，而与西北部的金沙江虎
跳峡相差约３９００ｍ［１４］。巨大的海拔差异导致气候条件不
同，从而形成了不同的森林群落类型，呈现出明显的山地垂直

分布带谱。在海拔２７５０～２９００ｍ均有灌木的川滇高山栎，
成林集中在２９００～３３５０ｍ。２９００ｍ为川滇高山栎和云冷
杉林带的交错带，交错带以上形成东亚地区保存最完整的川

滇高山栎林带，郁闭度在 ０．４～０．６之间，平均树高
７～１２ｍ，平均胸径可达１８～３０ｃｍ。海拔３５００ｍ是川滇高
山栎林在我国滇西北部分布的最高限。由于风、雪等因素的

影响，川滇高山栎以斑块状镶嵌于海拔高于３５００ｍ的高山
苔原带，并逐渐向上扩展。随着海拔的升高，玉龙雪山气候变

冷变湿，不适于很多树种生长，使得川滇高山栎林形成优势，

乔木除云杉冷杉、云南松和川滇高山栎有分布外，很少有其他

种类。

１．２　研究材料
供试叶片为采自中国滇西北玉龙雪山自然保护区内不同

海拔（２７５０、２９００、３０５０、３２００、３３５０、３５００ｍ）梯度的川滇
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高山栎叶片。根据玉龙雪山自然保护区内川滇高山栎分布的

特征，于２０１３年５月上旬在玉龙雪山（１００°１０′～１００°２０′Ｅ、
２７°１０′～２７°４０′Ｎ）上采集川滇高山栎叶片，设置６个采样点２
７５０、２９００、３０５０、３２００、３３５０、３５００ｍ，每个采样点选取若干
株（ｎ≥５）长势相当、无病虫害、成熟的中树（树高５～１２ｍ，胸
径７～１２ｃｍ），分别采集其叶片，采样时间为０９：３０—１１：３０。
取样时在树冠下部东、南、西、北４个方向采摘一年生枝上的
成熟叶片，各个方位上取等量叶片，混匀。用 ０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸
缓冲液（ｐＨ值６．８）轻洗涤除去表面污物，再用ＦＡＡ（５０％乙
醇 ∶３８％甲醛 ∶９９．５％冰醋酸＝９０∶５∶５）野外固定，立即固
定并保存。样品统一编号，带回西南林业大学园林学院实验

室进行叶片解剖结构参数的测定。

１．３　研究方法
１．３．１　切片制作和叶片解剖机构参数的测定　切片的制作
参考李芳兰的方法［１５］；在光学显微镜（ＮｉｋｏｎＥＣＬＩＰＳＥＴｉ－Ｓ，
ＬＥＩＣＡＤＭ２０００）下观测叶片总厚度、叶表皮厚度、栅栏组织
厚度、细胞层数、海绵组织厚度、栅栏组织细胞的长短径等７
项指标，每项指标重复测５次，取其平均值。
１．３．２　统计分析　所有的数据分析都利用 ＳＰＳＳ１１．５统计

分析软件进行一元方差分析（ｏｎｅ－ｗａｙＡＮＯＶＡ），分析海拔
梯度上叶片解剖结构特性参数差异，平均数间的多重比较采

用Ｄｕｎｃａｎｓ检验方法，Ｐ＜０．０５时差异显著。

２　结果与分析

２．１　川滇高山栎叶片的基本解剖结构特征
川滇高山栎叶片为异面叶，叶片全缘或有刺状锯齿，由

图１可以看出，川滇高山栎叶片平均厚度为（５５０．００±
０．０４）μｍ，背面有褐色的锈状绒毛。主脉在叶下部凸起，呈不
规则半圆形。在光学显微镜下，川滇高山栎叶表面的角质层

变化不明显；叶片上表皮由２～３层排列紧密的长方形细胞组
成，平均厚度为（３２．２０±２．７６）μｍ；叶肉细胞中上表面的栅
栏组织（Ｐ）和近下表皮面的海绵组织（Ｓ）明显分为两部分，
且其厚度比值约为２．１４。其中，栅栏组织细胞呈柱状，排列
紧密，细胞层数变化较大，有１～３层，甚至４层，海绵组织细
胞形状和排列不规则，细胞间隙较大，平均厚度为（６２．９１±
３．５７）μｍ；叶片的下表皮也由１层大致呈长方形的细胞组
成，但是明显小于上表皮细胞。

２．２　川滇高山栎叶片结构特征在海拔梯度上的差异
由图１、图２可以看出，在６个海拔梯度上，叶片厚度随

海拔的升高呈现先升后降的趋势，最低海拔２７５０ｍ和最高海
拔３５００ｍ的叶片厚度与海拔３２００ｍ相比差异显著，叶片厚
度在海拔３２００ｍ附近达到最大，为（０．６１±０．０４）ｍｍ。总体
来看，叶片上表皮厚度在（２５．７３±１．０８）～（３５．９８±２．５２）μｍ
之间变化，随海拔的升高呈增加趋势，且叶片上表皮在海拔

３２００ｍ处显著增厚。叶肉细胞中栅栏组织和海绵组织厚度
的变化范围在（１２９．６１±１３．０２）～（１５７．４５±３．６７）、

（５１３３±３．０１）～（７２．８５±５．０８）μｍ之间，且随海拔的升高
呈现出相似的变化，总体上呈先升高后下降的趋势，这２种组
织在海拔３０５０ｍ处显著增厚。栅栏组织与海绵组织的比值
随海拔的升高呈增加趋势，且在海拔超过 ２９００ｍ时显著
增加。

２．３　川滇高山栎栅栏组织在海拔梯度上的差异
由表１可以看出，川滇高山栎栅栏组织细胞的长径和短

径随海拔的升高呈现出相似的变化趋势，但栅栏组织细胞的

长径和短径分别在海拔２９００、３２００ｍ处达到最大，栅栏组织
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细胞短径的变化不显著，而栅栏组织长径在各个海拔之间变

化显著。栅栏组织细胞长径与短径的比值随着海拔梯度的变

化呈现出上升的趋势，但是各个海拔之间差异不显著。

表１　川滇高山栎叶片栅栏细胞组织随海拔梯度的变化

采样点海拔

（ｍ）
栅栏组织细胞

长径（μｍ）
栅栏组织细胞

短径（μｍ） 长径／短径的值

２７５０ ３２．６８±２．６５ａ ６．３５±１．３３ａ １．８６±０．０７ａ
２９００ ５７．４４±２．３８ｄ ８．０１±０．８７ａｂ １．９２±０．２４ａ
３０５０ ４４．４７±５．５５ｂｃ ７．７３±０．４１ａｂ ２．１５±０．１７ａｂ
３２００ ４１．６９±３．３５ｂ ８．５２±２．２８ｂ ２．１９±０．３８ａｂ
３３５０ ４７．６８±１．４２ｃ ８．０３±１．３１ａｂ ２．２７±０．５８ａｂ
３５００ ４９．３５±０．６９ｃ ７．７０±０．３０ａｂ ２．４５±０．２１ｂ
Ｐ值 ０．０００ ０．３５７ｎｓ ０．１３０ｎｓ

　　注：同列数据后不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。

３　结论与讨论

海拔是一个重要的地形因子，各种环境因子如气温、气压

在海拔梯度上也表现出梯度变化，例如，随着海拔的升高，

ＣＯ２分压降低，光照强度则增加。由于复杂而多样化的环境
和微地形条件导致不同区域植物生活环境的多样化，对植物

的生理生态适应产生了不同程度的影响［１６］。叶片是植物进

化过程中产生的对环境变化比较敏感且可塑性较大的器官，

其结构特征最能体现环境因子的影响或植物对环境的适

应［１７］。川滇高山栎作为一种在玉龙雪山上分布十分广泛的

植物，其叶片解剖结构在不同海拔梯度生态环境因子的影响

下发生了相应的适应性变化。

在不同海拔的生态环境中，温度和降水量随海拔的变化

而成为影响叶肉组织厚度的主要生态因子［１８］。在本研究中，

随着海拔的升高，川滇高山栎叶片毛、鳞片和叶片的厚度呈升

高趋势（图１、图２），这可能是植物对高海拔地区严酷的生态
环境适应的结构基础，该结果在王国严等的研究［１０］中有所报

道。有研究认为，植物的叶片毛、鳞片和叶片厚度对环境因子

中的低温、水分散失和紫外辐射有明显的保护作用［７］。此

外，在本研究中川滇高山栎叶片上表皮由２层长方形或方形
细胞构成，排列紧密，且随着海拔高度的增加而显著升高（图

１、图２），下表皮由形状不规则的１层细胞构成，大量的报道
认为，这些结构特征可有效地避免水分蒸腾和强辐射对叶肉

组织的伤害［１９－２１］，这可能是植物对不同海拔梯度上生态环境

因子的长期适应的结构基础。此外，不同海拔区域的温度和

干旱引起的胁迫限制了植物的生长。在低海拔地段，干热环

境对植物胁迫比较严重，导致植物叶肉细胞的分裂和生长受

到抑制；而高海拔地段由于靠近玉龙雪山顶部的雪，其空气湿

度和降水量增加，但是温度降低，环境中水热状况有所好转，

这种水热条件对植物的生长和发育有利，因此随着海拔梯度

的升高，川滇高山栎叶片叶肉和叶片总厚度也相应增加（图

１、图 ２）。相似的结果在李芳兰对四川黄栌 （Ｃｏｔｉｎｕｓ
ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ）叶片的生态解剖结构特征的研究［１８］中也有所

报道。

植物的光合作用主要在叶肉细胞中进行，光合作用效率

主要受叶肉细胞中的细胞层数、栅栏组织和海绵组织厚度、栅

栏细胞的形态及其组成方式等影响［１８］。川滇高山栎叶片叶

肉细胞显著分化，栅栏组织发达，常有２～３层，有的甚至有４
层长柱形栅栏细胞紧密排列（图１、图２）。这可能是对不同
海拔梯度上各种环境因子的响应。Ｅｓａｕ等认为，小而厚的叶
片、发达的栅栏组织、长柱形的栅栏细胞、排列紧密的海绵组

织、厚的角质膜、发达的表皮毛以及下皮层结构等是对干燥

（可能主要是空气湿度）或强光生境的适应［２２－２３］；薄的栅栏

组织、疏松的海绵组织（大的胞间隙）、近方形的栅栏细胞和

凸透形的表皮细胞是对较弱光照环境或中生、湿生环境的适

应［２４］。另外，栅栏细胞长径和短径与光照关系密切，栅栏细

胞长度随海拔升高总体上先上升后下降，这可能是一种对高

海拔的严酷环境因子的积极响应。蔡永立等研究认为，环境

中的水分含量变化可以通过植物细胞中叶肉栅栏组织与海绵

组织的分化程度反映出来［８，１９］。植物在收到干旱等逆境胁迫
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时，植物叶肉细胞结构上常表现为叶肉栅栏组织发达而海绵

组织相对减少，进而导致Ｐ／Ｓ的值发生相应的变化。本研究
发现，川滇高山栎叶肉细胞中的栅栏组织细胞层数在海拔梯

度上无明显变化，但其厚度随着海拔升高呈现出先升高后下

降的趋势，而海绵组织与栅栏组织厚度的变化相似（图１、图
２），但是下降幅度较大，因此 Ｐ／Ｓ的值随着海拔上升也呈增
加趋势，这可能是由于川滇高山栎叶肉细胞中栅栏组织对不

同海拔梯度上生态环境的变化比较敏感。这与安黎哲等对高

海拔地区生长火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｏｄｅｓ）［２５］和李芳
兰等对白刺花（Ｓｏｐｈｏｒａｄａｖｉｄｉｉ）［１８］等干旱河谷耐旱灌木的研
究结果类似。此外，Ｃａｌｄ认为，植物通过增加叶肉细胞中栅
栏组织的厚度来应对高海拔地区短波辐射的增强，进而防止

由于叶面温度升高引起的组织灼伤［２６］。这与本研究中高海

拔的川滇高山栎叶片内栅栏细胞厚度较大的结果一致，但是

与Ｃｈｅｎ等的研究结果［１９－２０］相反。他们在对胡杨等的研究中

发现，Ｐ／Ｓ的值随着海拔的上升而减小。这一方面可能是因
为植物所处的生态环境和选择的海拔梯度不同；另外一方面

可能是因为所选择的植物间遗传特性有一定的差异或者植物

对不同类型的环境变化的适应方式可能存在较大的差异。

综上所述，川滇高山栎叶片的适应性结构特征是多种生

态因子长期作用和积累的结果。随着海拔的升高，川滇高山

栎受到的胁迫逐渐加重，但是通过叶片解剖结构发生不同程

度的变化能形成一定程度的生态适应，即随着海拔上升，叶片

厚度、叶肉栅栏组织厚度和 Ｐ／Ｓ的值呈增加趋势，但是栅栏
细胞的长径、短径呈降低趋势。在不同海拔高度，叶片解剖结

构的这种差异一方面表明不同海拔梯度上复杂的环境条件限

制了植物的生长和分布，另一方面体现了川滇高山栎通过叶

片解剖结构组织发生不同程度的变化一定程度适应环境的

变化。
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