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关于叶片解剖结构与植物抗旱性的相关性研究已有较

多报道 [1~5]. 一般认为，旱生植物叶片具有叶表面积与体积比

值较小，角质层、蜡被、栅栏组织高度发达，气孔下陷且气孔

密度小等特征 [6]. 喀斯特地区岩石裸露，土体不连续，土层

浅薄，导致地表持水能力极差. 虽然年降雨量为1 100~1 300 
mm，但降水量时空分布不均匀，5~10月降水量占全年总降水

量的83% [7~8]. 因此该地区干旱的特点是春夏多雨（但易发生

短时土壤缺水），秋冬长期干旱. 这种特殊的降水特征，可能

会导致不同的叶片解剖结构特征. 
喀斯特地区的生物多样性丰富[9]，形态结构多样性必定

产生多样的适应方式. 到目前为止，有关喀斯特植物形态解

剖与抗旱关系的系统报道较少. 为了解喀斯特植物叶片解剖

结构与适应性之间的关系，本研究选择喀斯特生境下4种不

同生活型的5种植物，从形态解剖学角度研究不同植物叶片

的功能性结构，揭示不同类型植物在喀斯特生境下的生存

策略，以期对进一步的生理生态研究提供数据支持和理论

指导. 

 1  材料与方法
1.1  研究地点及材料

叶片样本取自粤北阳山地区（2007年4月）. 广东省阳山

县溶岩分布广泛，岩溶地貌发育完全，属峰丛洼地–峰丛谷

地型岩溶 [10]. 整体地貌为低山丘陵，土壤结构简单，为由白云

岩、石灰岩风化形成的石灰土，发育不全，土层较薄，深浅

不一. 

1.2  研究方法
1.2.1  石蜡切片    采集5种喀斯特植物的成熟叶片，每一物种

随机选取10棵植株（坡向随机），自形态学上端向下随机选

取5片树叶. 福尔马林–醋酸–酒精（FAA固定液）固定24 h，

乙醇系列脱 水，爱氏苏木精整染3 d，按常规石蜡切片制作

方法做横切切片，切片厚度7 μm，脱蜡封片后在光学显微镜

（ZEISS AXIOPLAN 2 Imaging）下观察叶片横切面的表皮细

胞、海绵组织、栅栏组织、叶片厚度并拍照[11]. 
1.2.2  扫描电镜制样和观察      样品经4％（m/V）戊二醛固定

后抽气，24 h后用0.1 mol/L磷酸缓冲液冲洗，锇酸固定，经
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Abstract   In order to understand the leaf anatomic traits of the plants in Karst habitat, five species (Osmanthus fragrans 
Lour., Alchornea trewioides Muell., Monocladus saxatilis Chia, Fung et Y.L.Yang, Zanthoxylun armatum DC and Oreocharis 
benthamii Clark var. reticulata Dunn) representing four life forms were collected from the Karst region in South China. The 
leaves were measured for their thickness and stomatal density. The results indicated that the thickness and stomatal density of 
the leaves were signifi cantly different among the life forms: Thicker cuticle for Z. armatum, thicker leaves for A. trewioides, 
stomata existing both in upper and lower epidermis for M. saxatilis, highest stomatal density for O. fragrans, and longest 
stomatal length for O. benthamii. The leaf anatomic traits of the different life forms in Karst region demonstrated their 
functional differentiation in adapting to dry environment. Tab 3, Ref 20
Keywords    Karst habitat; drought; leaf anatomy; survival strategy
CLC  Q945.79

摘  要   对我国喀斯特地区几种不同生活型植物——常绿植物桂花（Osmanthus fragrans Lour.）、竹叶椒（Zanthoxylun 
armatum DC），落叶植物红背山麻杆（Alchornea trewioides Muell.），草本植物石上莲（Oreocharis benthamii Clark var. 
reticulata Dunn），草本植物单枝竹（Monocladus saxatilis Chia, Fung et Y.L.Yang）的叶片形态解剖特征（叶片厚度、气孔

密度、气孔结构等）进行了观察和测量，发现差异较大：竹叶椒角质层较厚，红背山麻杆的叶片较厚，单枝竹叶片上下

表皮均有气孔，桂花气孔密度最高，石上莲的气孔纵径最长. 结果表明：1）喀斯特生境植物存在着普遍的抗旱功能性

解剖结构，用以适应喀斯特地区的特殊干旱气候；2）不同生活型植物对干旱选择的策略不同. 表3 参20
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乙醇系列脱水后用JFD-310型冷冻干燥仪冷冻干燥，用双面

碳胶带固定在样品台上，离子溅射仪（JFC.1600型）真空镀白

金膜10 nm，在JSM 6360LV型扫描电镜下扫描拍照，最后统

计气孔密度和测量其大小. 对于叶片表面具蜡质层的单枝竹

叶片，二甲苯 : 酒精= 1 : 1（V : V）浸泡，每天超声波振荡10 
min，4~5 d后进行酒精梯度脱水，自然干燥后粘台喷金扫描

观测. 

 2  结果与分析
2.1  叶片解剖结构特征

所研究的5种植物具有不同叶片解剖特征（表2）. 草本

植物单枝竹上表皮为1层纵向排列细胞，与禾本科植物的气

腔、维管束组织、叶肉细胞未分化等特点一致，薄壁细胞较

小，下表皮为1层细胞构成 [12]. 常绿植物桂花叶片上表皮有厚

角质层，具备双子叶植物典型特征，叶肉组织分化为栅栏和

海绵组织，海绵组织中有较多胞间隙，下表皮细胞壁加厚. 竹
叶椒上下表皮细胞较大，有明显栅栏组织（1层）、海绵组织

和较多胞间隙. 落叶植物红背山麻杆表皮组织是由细胞壁不

加厚的平行排列2~3层细胞组成，表皮下有1层栅栏组织，海

绵组织中少有胞间隙，下表皮有表皮毛 . 草本植物石上莲叶

片细胞排列致密，1层纵向排列的表皮细胞下面为多层的栅

栏组织，几乎没有海绵组织和胞间隙，下表皮被毛. 桂花、单

枝竹叶片被有角质层、蜡质层，竹叶椒叶片上表皮细胞壁加

厚. 所有被试植物栅栏组织、海绵组织均较发达. 
2.2  叶片气孔特征

单子叶植物单枝竹保持其叶肉组织不分化和上下表皮

都具气孔的特点 [12]，上下表皮气孔的形态结构相同，气孔周

围有3~4个乳突包围，且下陷于表皮细胞之下，气孔小但密度

高，为724~951个/mm2（表3）. 其他4种植物气孔分布在下表

皮且不具气孔窝，石上莲气孔外覆盖绒毛替代气孔内陷作为

保护方式. 以草本植物石上莲气孔纵径最长[(18.2 ± 1.3) μm]
但气孔密度最低[(228 ± 33.4)个/mm2]，常绿植物桂花的纵径

最小[(7.1 ± 0.5) μm]但气孔密度最高[(786 ± 27.9)个/mm2]. 

 3  讨 论
3.1  叶片解剖结构对喀斯特地区生境的适应

旱生植物叶表面积与体积比值缩小，表皮组织有发达的

角质层和蜡被 [12]. Kolattukudy PE指出，叶片角质层是1层具有

保护作用的蜡质，覆盖在叶片表皮细胞、嫩枝及没有周皮的

植物组织上 [13]. 角质层厚度与植物抗旱能力相关，能够有效

减少蒸腾，从而减少植物体内水分的流失 [14]. 本研究显示，

桂花、竹叶椒的角质层显著厚于红背山麻杆，因为在旱季常

绿植物相对落叶植物需要较厚的角质层来防止水分丧失. 草

本植物石上莲的角质层虽薄，但其下表皮被有较厚表皮毛 . 
一般认为表皮毛具有隔热功能，可以避免叶肉组织过热，并

起到隔水保水作用 [15~16]. 在水分胁迫发生后，石上莲叶片快

速卷曲，用以隔热和减少光照面积，从而保存水分. 
气孔影响光合作用的气体水分交换和蒸腾作用. 气孔大

小和密度与环境因子（如水分匮缺、气孔导度、海拔高度、土

壤水分、光照和叶温等）相关 [17~20]. 旱生植物一般表现为气孔

下陷且密度小等特征 [12]，但本实验中单枝竹下表皮气孔数量

最多，这可能是由于单子叶植物叶片平行脉运输水分效率比

网状脉要低. 此外小气孔能较快地张开和闭合，对失水反应

敏感，使单枝竹能快速响应干旱. 

表1  受试5种喀斯特生境植物的种属类型
Table 1  Morphologic characteristics of fi ve karst species 

种名 Species 类型 Types
桂花 Osmanthus fragrans Lour. 常绿 Evergreen
红背山麻杆 Alchornea trewioides Muell. 落叶 Deciduous
竹叶椒 Zanthoxylun armatum DC 常绿 Evergreen
单枝竹 
Monocladus saxatilis Chia, Fung et Y.L.Yang

单子叶 
Monocotyledons

石上莲 
Oreocharis benthamii Clark var. reticulata Dunn

小灌木 
Shrubs

表2  5种喀斯特生境植物叶片解剖特征比较（N = 5）
Table 2  Comparison of leaf anatomic characteristics among the fi ve karst species (N = 5)

组织
Tissue

单枝竹
M. saxatilis

桂花
O. fragrans,

竹叶椒
Z. armatum

红背山麻杆
A. trewioides

石上莲
O. benthamii

上表皮 Upper epidermis (δ/μm) 13.7 ± 1.3 25.7 ± 2.9 22.0 ± 3.3 42.5 ± 11.7 28.9 ± 2.7
栅栏组织厚 Thickness of palisade (δ/μm) - 71.5 ± 3.2 55.0 ± 5.3 78.3 ± 8.7 134.4 ± 4.3
栅栏组织层数 Layers of palisade - 1 1 1 3~4
海绵组织厚 Thickness of spongy (δ/μm) - 66.3 ± 5.6 88.7 ± 2.8 53.3 ± 5.6 81.5 ± 4.3
下表皮 Lower epidermis (δ/μm) 11.5 ± 2.5 21.8 ± 3.7 17.9 ± 2.2 32.2 ± 8.2 -

叶片厚 Thickness of leaf (δ/μm) 125.7 ± 6.8 192.9 ± 7.9 176.8 ± 4.9 214.5 ± 14.0 243.6 ± 3.7
栅栏/叶片厚 Cell tightness rate (CTR/%) - 37.1 ± 1.11 31.1 ± 0.35 36.5 ± 0.6 55.2 ± 0.37
海绵/叶片厚 Scattered rate (SR/%) - 34.4 ± 0.30 50.1 ± 0.1 24.8 ± 0.31 33.4 ± 0.62
栅栏组织/海绵组织 Palisade/Spongy - 1.08 ± 0.11 0.62 ± 0.07 1.47 ± 0.28 1.65 ± 0.12
角质层 Cuticle (δ/μm) 1.43 ± 0.3 2.41 ± 0.31 2.52 ± 0.27 0.42 ± 0.12 0.21 ± 0.07

表3  5种喀斯特植物的气孔保卫细胞长度和密度比较（N = 5）
Table 3  Comparison of density and guard cell length of stomata in leaves of the fi ve karst species (N = 5)

     种 Specis 保卫细胞长度 Guard cell length (l/μm) 密度 Density of stomata (n/mm-2)

单枝竹 M. saxatilis 5.3 ± 1.2 (上表皮 Upper)
7.7 ± 0.9 (下表皮 Lower)

724 ± 30.2 (上表皮 Upper)
951 ± 46.7 (下表皮 Lower) 

桂花 O. fragrans 7.1 ± 0.5 786 ± 27.9 
竹叶椒 Z. armatum 16.8 ± 2.7 365 ± 54.2 
红背山麻杆 A. trewioides 15.3 ± 1.9 321 ± 46.2
石上莲 O. benthamii 18.2±1.3 228±33.4 

 未加括号的数值均表示下表皮数据 The values without brackets represent data of lower epidermis
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叶肉细胞的组成、薄厚程度等对植物的光合能力有决

定性作用. 一般认为，旱生植物有发达栅栏组织（或多层栅栏

组织）和不发达的海绵组织[15]. 栅栏组织中包含较多叶绿体，

而海绵组织主要起气体交换及蒸腾作用. 栅栏组织与海绵组

织的比值可以表征植物光合效率、生长速度和产量 [14]. 5种受

试植物中，除单子叶植物单枝竹无法获知此指数外，其他4种

双子叶植物此指数差异较大. 竹叶椒的比值低于1，但其角质

层厚，在海绵组织厚的情况下，它的厚角质可以起到水分保

护的作用；桂花比值在1左右，两种组织的厚度相当；落叶植

物红背山麻杆和草本植物石上莲的栅栏组织与海绵组织的

比值较高（表2），其在雨季可以保持较高光合效率，而旱季，

红背山麻杆落叶、石上莲卷曲叶片用以避旱或耐旱. 
3.2  5种植物对喀斯特干旱的不同策略

喀斯特地区一年中有6个月降雨，因此水分是相对充足

的. 若植物叶片结构对水分和光照过分限制，则会降低其对

营养物质的摄入，从而抑制植物在雨季的正常生长，使植物

得不到充足资源储备，不能维持在秋冬干旱季节中的生存. 
一般植物对待水分胁迫，有抗旱、避旱和耐旱3种响应方式. 
通过对5种适应喀斯特生境的受试植物解剖结构分析可知：

落叶植物红背山麻杆选择避旱方式抵御喀斯特地区的长期

干旱，而对于短时干旱，其较厚的上下表皮可以为其提供暂

时抵御. 常绿植物桂花和竹叶椒角质层较厚，可保持水分，减

少蒸腾，为耐旱植物. 单子叶植物单枝竹气孔较小，开合响应

迅速，为耐旱植物. 草本植物石上莲在干旱来临后很快卷曲

叶片，一方面将靠近上表皮的栅栏组织保护起来，另一方面

厚的表皮毛也可起到隔水隔热的作用，亦为耐旱植物. 
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