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华东椴花序苞片和叶片发育及结构特征比较研究
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摘　 要: 花序苞片是椴树属最典型的特征ꎬ 但它与其他器官的演化关系尚不明确ꎮ 本文对华东椴(Ｔｉｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ

Ｓｉｍｏｎｋ.)花序苞片和叶片在生长发育上的关联性进行分析ꎬ 并对其表面微形态特征和内部解剖结构进行详细比

较ꎮ 结果显示ꎬ 华东椴苞片和叶片在生长发育过程中表现出非常相似的规律性ꎬ 二者在苞片幼期阶段均生长迅

速、 中期阶段生长变缓、 成熟阶段再有小幅生长ꎮ 对苞片与叶片形态性状的相关性分析显示ꎬ 苞片长、 苞片宽、
叶长、 叶宽的相关性均极显著ꎮ 在表面微形态特征上ꎬ 苞片和叶片总体上非常相似ꎻ 在解剖特征上ꎬ 苞片没有

栅栏组织和海绵组织的分化ꎬ 叶片有明显的分化ꎮ 结合椴树属苞片的化石记录ꎬ 我们认为椴树属苞片最早由叶

片特化而来ꎬ 是一种叶状结构ꎬ 二者在表皮微形态特征及解剖结构上的差异ꎬ 主要是在演化过程中为了适应各

自不同功能而逐渐产生的ꎮ
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　 　 椴树属(Ｔｉｌｉａ Ｌｉｎｎ.)在传统分类系统中属于椴

树科 ( Ｔｉｌｉａｃｅａｅ) [１ꎬ ２]ꎬ 在以分子证据为依据的

ＡＰＧ Ⅳ系统中ꎬ 椴树属随椴树科被归并到锦葵科

(Ｍａｌｖａｃｅａｅ) [３]ꎮ 椴树属的种类分歧较大ꎬ 约在

２３~４０ 种之间ꎬ 新近修订认为全世界有 ２３ 种 １４
变种ꎬ 间断分布于欧洲、 亚洲和北美地区[４]ꎮ 椴

树属是构成北温带落叶阔叶林的特征属或是常绿落

叶混交林及针阔混交林的重要组成分子ꎬ 具有重要

的生态功能[５]ꎮ 同时该属树种也具有重要的经济

价值ꎬ 包括用材、 纤维、 蜜源、 园林观赏等ꎮ 中国

有椴树属植物 １９ 种(其中 １５ 个为特有种)ꎬ 分布

几遍全国各地[６]ꎮ
椴树属是一个形态特征非常明显的属ꎬ 最典型

的识别特征是其花序梗上有一个大型翅状宿存苞

片ꎬ 从而显著区别于其他类群ꎮ 该苞片在花期逐渐

增大直至果期成熟ꎬ 且宿存在果序上ꎬ 其形状、 大

小及其与花序梗的结合程度是属内重要的分类依

据ꎮ 根据唐亚和诸葛仁[７] 的描述ꎬ 现存的椴树属

种类中ꎬ 苞片主要有 ３ 种情况: 一是苞片宽大ꎬ 常

具长柄ꎬ 苞片与花序梗仅基部结合或略多ꎻ 二是苞

片较大ꎬ 常具短柄或无柄ꎬ 苞片与花序梗结合达

１ / ３~１ / ２ꎻ 三是苞片小ꎬ 质薄ꎬ 具短柄或长柄ꎬ 苞

片与花序梗结合达 １ / ２ 或更多ꎮ 这说明椴树属植

物的苞片结构具有多样性ꎬ 该结构在属内种间演化

关系上可能具有一定的意义ꎮ 关于该苞片的功能ꎬ
有研究认为ꎬ 可能与授粉和果实散播有关ꎮ 苞片呈

浅绿色ꎬ 与深绿色营养叶形成鲜明对比ꎬ 可引诱传

粉者传粉[８]ꎬ 落果时ꎬ 苞片可借助风力ꎬ 有助于

种子传播[９]ꎮ
花序苞片作为椴树属最独特和重要的识别特

征ꎬ 同时也具有重要的生物学和生态学功能ꎬ 但关

于其起源以及与其他器官的演化关系尚不明确ꎮ
Ｂｅｌｉｎ 等[１０]曾对欧洲小叶椴(Ｔｉｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ Ｍｉｌｌ.)苞
片的结构特征进行解剖观察ꎬ 发现苞片的维管束系

统与茎的维管束系统相似ꎬ 而且苞片中没有栅栏组

织ꎬ 只有海绵组织ꎬ 因此认为该苞片最早来源于

茎ꎬ 是一个扁平茎(ｃｌａｄｏｄｅ)结构ꎮ 另一方面ꎬ 椴

树属苞片具有羽状脉或掌状脉ꎬ 在形态上与叶片特

征有很多相似之处ꎬ 我们推测其起源可能和叶片相

关ꎬ 但目前关于苞片与叶片发育及结构方面的比较

研究尚没有详细报道ꎮ
本研究以华东椴(Ｔｉｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｉｍｏｎｋ.)为研

究对象ꎬ 一方面通过观察和测量ꎬ 分析比较 １０ 个

不同发育时期苞片和叶片的形态性状(长度和宽

度)ꎻ 另一方面利用扫描电镜对 ３ 个不同发育阶段

苞片和叶片的表面微形态特征进行观察比较ꎮ 同

时ꎬ 为了与 Ｂｅｌｉｎ 等对欧洲小叶椴的研究结果进行

比较ꎬ 也利用石蜡切片对华东椴苞片和叶片的解剖

结构进行观察ꎮ 通过对二者不同角度的比较研究ꎬ
以期揭示椴树属花序苞片和叶片在形态结构以及发

育特征上的相关性ꎬ 为进一步探讨该苞片的起源与

演化提供新的资料和证据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 材料

实验材料来源于北京林业大学校园内栽培的成

年华东椴(胸径 ５３ ｃｍ)ꎮ 从 ２０１７ 年 ４ 月中旬至 ６
月下旬ꎬ 早期每隔 ５ ｄ、 中后期每隔 １０ ｄꎬ 采集同

一株、 同一高度、 同一朝向的华东椴花序苞片ꎬ 包

含从苞片刚长出到苞片成熟(质地变硬ꎬ 大小基本

不再变化)的整个过程ꎮ 共采集 １０ 次ꎬ 每次随机

选取 １０ 个完整苞片用于形态学测量ꎬ 同时选取部

分材料用 ＦＡＡ 固定液 (７０％乙醇︰福尔马林︰冰

醋酸 ＝ ９０︰５︰５) 固定ꎬ 用于扫描电镜和石蜡切

片观察ꎮ 在每次采集苞片的同时ꎬ 用同样方法采集

同一枝条上的营养叶片用于比较研究ꎮ
１􀆰 ２　 研究方法

１􀆰 ２􀆰 １　 形态学测量

对每个时期采集的苞片和叶片用游标卡尺分别

测量其长度、 宽度ꎬ 并计算各自的长宽比ꎬ 各性状

如图 １ 所示ꎮ 测量结果利用 Ｅｘｃｅｌ 和 ＳＰＳＳ 软件进

行数据汇总与分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 扫描电镜(ＳＥＭ)观察

选取同一枝条上的苞片和叶片样品ꎬ 切割成
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a1

a2

b1

b2

c1

c2

d1

d2

A B
长度: 中脉顶端到末端的长度(ａ１ ~ ｂ１ꎬ ａ２ ~ ｂ２ )ꎻ 宽度: 垂
直中脉轴的最大叶片宽度(ｃ１ ~ ｄ１ꎬ ｃ２ ~ ｄ２)ꎮ
Ｌｅｎｇｔｈ: Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｆｒｏｍ ｐｒｏｘｉｍａｌ ｅｎｄ ｏｆ ｍｉｄｖｅｉｎ ｔｏ ｄｉｓｔａｌ ｅｎｄ
(ａ１－ ｂ１ꎬ ａ２ － ｂ２ )ꎻ Ｗｉｄｔｈ: Ｍａｘｉｍｕｍ ｂｌａｄｅ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｖｅｒｔｉｃａｌ
ｍｉｄｖｅｉｎ (ｃ１－ ｄ１ꎬ ｃ２－ ｄ２) .

图 １　 苞片(Ａ)和叶片(Ｂ)形态性状示意图
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ

ｂｒａｃｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ (Ｂ)

５ ｍｍ × ５ ｍｍ 大小ꎬ 分上表面(近轴面)和下表面

(远轴面) 用双面胶 粘 于 铜 台 上ꎬ 经 ＨＩＴＡＣＨＩ
Ｅ￣１０１０ 离子溅射仪喷金后ꎬ 置于 ＨＩＴＡＣＨＩ Ｓ￣３４００
扫描电镜下观察和照相ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 石蜡切片观察

ＦＡＡ 固定液固定好的材料经清洗、 梯度酒精

脱水、 二 甲 苯 透 明、 浸 蜡、 包 埋、 修 块、 ＬＥＩ￣
ＣＡＲＭ２１２６ＲＴ 切片机切片(厚度 ８ ~１０ μｍ)、 粘

片、 展片、 脱蜡、 番红￣固绿对染、 中性树胶封片

后ꎬ 置于配有 ＤＰ７２ 数码成像设备的Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＸ５１
显微镜下观察、 测量并照相ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 不同发育时期苞片与叶片发育特点比较

测量 １０ 个发育时期华东椴花序苞片和叶片的

长度、 宽度ꎬ 同时计算各自长宽比(表 １)ꎬ 各形态

指标数据取平均值进行比较分析ꎮ
依据苞片的生长发育状况ꎬ 将 １０ 个发育时期

划分为 ３ 个阶段ꎬ 分别为幼期阶段(４ 月 １３ 日－２８
日)、 中期阶段(４ 月 ２８ 日－５ 月 ３０ 日)和成熟阶

段(５ 月 ３０ 日－６ 月 ２０ 日)ꎮ 通过对苞片的长度和

宽度进行方差分析ꎬ 结果每个阶段的差异极显著

(Ｐ < ０􀆰０１) (表 ２) ꎮ
从不同阶段苞片和叶片的发育来看(图 ２)ꎬ

在苞片的生长发育过程中ꎬ 其长度和宽度随时间

表现出相同的生长变化: 在幼期阶段ꎬ 苞片长和

宽均迅速增加ꎻ 中期阶段ꎬ 苞片的生长速度逐渐

减慢ꎬ 其长度和宽度变化不大ꎻ 成熟阶段ꎬ 苞片

长度和宽度又有小幅度伸长ꎬ 之后则基本不再变

化ꎮ 在整个期间ꎬ 苞片长宽比为 ４􀆰３３ ~６􀆰７０ꎮ 在

叶片的生长发育过程中ꎬ 其长度和宽度也随时间

表现出类似的生长变化ꎬ 在 ４ 月 １３ 日－２８ 日迅

速增加ꎬ 随后至 ５ 月 ３０ 日生长速度变缓ꎬ ５ 月

３０ 日－６ 月 ２０ 日再小幅生长ꎮ 在此期间ꎬ 叶片长

宽比为 １􀆰１２~１􀆰６０ꎮ 由此可见ꎬ 华东椴苞片的生

长发育特点在时间上与叶片的生长发育基本保持

同步ꎮ
２􀆰 ２　 苞片和叶片形态性状的相关性分析

为了进一步了解华东椴花序苞片和叶片在生长

发育上的关系ꎬ 对苞片长、 苞片宽、 叶长、 叶宽进

行了相关性分析(表 ３)ꎬ 结果显示ꎬ 苞片长、 苞片

表 １　 苞片和叶片不同发育时期形态指标统计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

采集日期
Ｄａｔｅ

苞片　 　 Ｂｒａｃｔ

长度(ｃｍ)
Ｌｅｎｇｔｈ

宽度(ｃｍ)
Ｗｉｄｔｈ

长宽比
Ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ

叶片　 　 Ｌｅａｆ

长度(ｃｍ)
Ｌｅｎｇｔｈ

宽度(ｃｍ)
Ｗｉｄｔｈ

长宽比
Ｌｅｎｇｔｈ / ｗｉｄｔｈ

０４ / １３ ３.０２ ± ０.３４ ０.５１ ± ０.０８ ５.５８ ± ０.５９ １.２２ ± ０.２８ ０.８６ ± ０.１７ １.４４ ± ０.１６
０４ / １８ ６.０５ ± ０.６１ ０.９２ ± ０.２４ ５.８３ ± ０.８７ ４.４５ ± １.２７ ３.３８ ± １.１１ １.３４ ± ０.２１
０４ / ２３ ９.９５ ± ０.７１ １.７６ ± ０.２２ ５.４６ ± ０.５４ ７.８９ ± １.７２ ５.９１ ± １.２７ １.３４ ± ０.１４
０４ / ２８ １１.２２ ± １.４４ ２.０３ ± ０.３６ ５.２７ ± ０.２８ ８.４１ ± １.３２ ６.４４ ± １.１１ １.３１ ± ０.０７
０５ / ０３ １０.７３ ± １.３４ １.８４ ± ０.２７ ５.４２ ± ０.６９ ９.４０ ± １.２８ ７.５３ ± ０.８７ １.２５ ± ０.０９
０５ / １３ １１.８５ ± １.２０ ２.１４ ± ０.３３ ５.２４ ± ０.２５ ９.８５ ± １.９４ ８.０８ ± １.７５ １.２２ ± ０.０４
０５ / ２０ １１.１２ ± １.０４ １.９２ ± ０.５９ ５.０６ ± ０.７３ ９.１１ ± ０.８８ ７.９７ ± １.１８ １.２１ ± ０.０９
０５ / ３０ １０.６９ ± ０.６０ １.９９ ± ０.１１ ５.２９ ± ０.１７ ９.７６ ± １.２８ ７.９６ ± ０.８９ １.２３ ± ０.０８
０６ / １０ １３.０８ ± １.５１ ２.１２ ± ０.３７ ５.８７ ± ０.５４ １０.３６ ± １.４０ ８.２３ ± ０.７４ １.２６ ± ０.１０
０６ / ２０ １３.８５ ± １.６１ ２.４８ ± ０.３８ ５.３１ ± ０.２３ １０.９０ ± １.２６ ８.４２ ± ０.９８ １.３０ ± ０.０７
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表 ２　 苞片不同发育阶段的性状统计及方差分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｒａｉｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

发育阶段
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ

苞片长(ｃｍ)
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ

苞片宽(ｃｍ)
Ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ

幼期 Ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅ ４.５４ ± １.６３ ０.７１ ± ０.２７
中期 Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ １１.６７ ± １.３９ ２.０８ ± ０.３４
成熟期 Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ １１.９０ ± ２.２２ ２.０７ ± ０.４２
Ｆ 值 Ｆ ｖａｌｕｅ １１０.６２∗∗ １００.２４∗∗

　 　 注: ∗∗表示差异极显著(Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ
Ｎｏｔｅ: ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０􀆰０１.
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Ａ: 苞片、 叶片的长度和宽度发育ꎻ Ｂ: 示 Ａ 图中苞片宽度发育的放大ꎻ Ｃ: 苞片和叶片的长宽比ꎮ
Ａ: Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓꎻ Ｂ: Ｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂｒａｃｔ ｗｉｄｔｈ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａꎻ Ｃ: Ｌｅｎｇｔｈ ｔｏ ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ
ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ.

图 ２　 不同发育时期的苞片和叶片比较
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂｒａｃｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

表 ３　 苞片和叶片形态性状的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｂｒａｃｔ ａｎｄ ｌｅａｆ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

苞片长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ

苞片宽
Ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ

叶长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ

叶宽
Ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ

苞片长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ １
苞片宽 Ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｂｒａｃｔ ０.９０８∗∗ １
叶长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ ０.８７２∗∗ ０.８０９∗∗ １
叶宽 Ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ ０.８４１∗∗ ０.７９０∗∗ ０.９７５∗∗ １

　 　 注: ∗∗表示相关性极显著(Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ
Ｎｏｔｅ: ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ < ０􀆰０１.

宽、 叶长、 叶宽的相关性均极显著(Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ 表

明苞片和叶片在生长发育过程中其形态变化的一致

性很高ꎮ
２􀆰 ３　 表皮微形态特征观察

２􀆰 ３􀆰 １　 苞片表皮微形态特征

苞片的上表皮细胞排列紧密ꎬ 呈不规则多边

形ꎬ 表面较光滑ꎬ 垂周壁浅波纹状(图版Ⅰ: Ａ)ꎮ
幼期阶段上表皮具密集的星状毛(图版Ⅰ: Ｂ)ꎬ 至

中期阶段时大多数表皮毛脱落ꎬ 仅少数星状毛集中

分布在主脉的两侧及附近(图版Ⅰ: Ｃ)ꎬ 成熟阶段

时表皮毛更为稀疏(图版Ⅰ: Ｄ)ꎻ 上表皮细胞在幼

期角质层不明显ꎬ 中期细胞壁逐渐加厚ꎬ 至成熟期

微隆起ꎬ 形成浅条纹状角质层(图版Ⅰ: Ｅ)ꎻ 上表

皮无气孔分布ꎮ 苞片下表皮表皮毛的类型和分布与

上表皮类似ꎬ 在幼期具密集的星状毛 (图版Ⅰ:
Ｆ)ꎬ 中期至成熟期表皮毛显著减少ꎬ 且集中分布

于主脉及两侧的侧脉附近(图版Ⅰ: Ｇꎬ Ｈ)ꎻ 下表

皮有气孔分布ꎬ 气孔无副卫细胞ꎬ 为无规则型ꎬ 上

凸ꎬ 其外拱盖内缘近平滑ꎬ 周围角质膜呈细条状纹

饰(图版Ⅰ: Ｉ)ꎮ 幼期阶段表皮毛密集覆盖下表面ꎬ

２２７ 植 物 科 学 学 报 第 ３７ 卷　

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



遮盖气孔ꎬ 中期阶段气孔数量增多ꎬ 成熟阶段气孔

密度达到 ６８~９５ 个 / ｍｍ２(图版Ⅰ: Ｊ)ꎮ
２􀆰 ３􀆰 ２　 叶片表皮微形态特征

叶片的上表皮细胞排列紧密ꎬ 呈不规则多边

形ꎬ 表面较苞片更加光滑ꎬ 垂周壁浅波纹状(图版

Ⅰ: Ｋ)ꎮ 幼期阶段上表皮具密集的星状毛(图版

Ⅰ: Ｌ)ꎬ 中期阶段表皮毛数量显著减少ꎬ 仅在主脉

及侧脉附近分布有少量的星状毛(图版Ⅰ: Ｍ)ꎬ 成

熟阶段表皮毛近乎全部脱落(图版Ⅰ: Ｎ)ꎻ 上表皮

细胞在幼期角质层不明显ꎬ 中期细胞壁逐渐加厚ꎬ
至成熟期显著隆起ꎬ 表面粗糙(图版Ⅰ: Ｏ)ꎻ 上表

皮无气孔分布ꎮ 叶片下表皮的表皮毛除星状毛外ꎬ
还存在另一种针状毛ꎮ 在幼期表皮毛更加密集分布

(图版Ⅰ: Ｐ)ꎬ 至中期数量和类型均减少ꎬ 仅具零

星的星状毛(图版Ⅰ: Ｑ)ꎬ 成熟期表皮毛几乎全部

脱落(图版Ⅰ: Ｒ)ꎻ 叶片下表皮有气孔分布ꎬ 气孔

无副卫细胞ꎬ 为无规则型ꎬ 上凸ꎬ 其外拱盖内缘近

浅波状ꎬ 周围角质膜呈粗状纹饰ꎬ 常因破裂而显得

粗糙(图版Ⅰ: Ｓ)ꎮ 幼期时气孔被表皮毛覆盖ꎬ 中

期时数量增多ꎬ 成熟期气孔密度可达 ３５７~３８４ 个 /
ｍｍ２(图版Ⅰ: Ｔ)ꎮ
２􀆰 ４　 苞片和叶片的解剖学特性

对华东椴苞片和叶片解剖结构的观察显示ꎬ 二

者具有较大的差异ꎮ 苞片上表皮和下表皮细胞均排

列紧密ꎬ 大小基本一致ꎬ 内部没有栅栏组织和海绵

组织分化ꎬ 均由不规则的长圆形或圆球形薄壁细胞

构成ꎬ 细胞大小较均匀ꎬ 有规则地紧密排列(图版

Ⅰ: Ｕ)ꎮ 而叶片上表皮细胞明显大于下表皮细胞

(图版Ⅰ: Ｗ)ꎬ 叶肉具有明显的栅栏组织和海绵组

织分化ꎻ 栅栏组织发达ꎬ 由排列紧密的长柱形细胞

构成ꎬ 海绵组织排列疏松ꎬ 细胞分布较不均匀ꎬ 细

胞间隙较大ꎮ
对苞片和叶片主脉的解剖结构显示ꎬ 二者组织

特征基本一致ꎬ 皮层薄壁组织均较发达ꎬ 仅在维管

束形态上略有差异: 苞片主脉维管束为扁圆形ꎬ 木

质部和韧皮部细胞形态较小(图版Ⅰ: Ｖ)ꎻ 叶片主

脉维管束为近圆形ꎬ 木质部和韧皮部细胞形态较大

(图版Ⅰ: Ｘ)ꎮ 叶片的木质部和韧皮部均比苞片更

厚一些ꎮ

３　 讨论

椴树属的花序苞片是该属最独特和重要的识别

特征ꎮ 根据化石研究资料ꎬ 椴树属的可靠叶片化石

记录最早出现于始新世中期[１１]ꎬ 而带有花序苞片

的化石从始新世至上新世时期均有发现ꎬ 最早是始

新世晚期[１２]ꎮ 由此可见ꎬ 椴树属的苞片很早即已

出现ꎬ 是该属比较原始的特征ꎮ 值得注意的是ꎬ 在

北美俄勒冈地区发现的椴树属化石苞片形态非常特

殊ꎬ 其外形宽大近圆形(长 ３􀆰２~６􀆰８ ｃｍꎬ 宽 ３􀆰５~
６􀆰４ ｃｍ)ꎬ 长宽比 １ ~１􀆰５ꎬ 基部心形ꎬ 具有掌状

脉ꎬ 这些特征均与椴树属的叶片非常相似ꎮ 具有这

种类型苞片的种类已经灭绝ꎬ Ｍａｎｃｈｅｓｔｅｒ[１２] 认为

该类型苞片属于原始类型ꎮ
尽管椴树属苞片的原始类型与叶片非常相似ꎬ

但在现代种类中ꎬ 关于苞片与叶片发育及结构方面

的比较尚没有专门的研究报道ꎮ 本研究以华东椴苞

片和叶片为材料ꎬ 首次对二者在生长发育上的关联

性进行了分析ꎬ 并对其表面微形态特征和内部解剖

结构进行了比较ꎮ 结果显示ꎬ 华东椴苞片和叶片的

生长发育过程表现出非常相似的规律性ꎬ 二者在苞

片幼期阶段均生长迅速ꎬ 中期阶段生长变缓ꎬ 成熟

阶段再有小幅生长ꎮ 在对苞片与叶片形态性状的相

关性分析中发现ꎬ 苞片长、 苞片宽、 叶长、 叶宽的

相关性均极显著ꎮ 在表面微形态特征上ꎬ 二者总体

上也非常相似ꎬ 差异主要有: 苞片幼期仅有星状

毛ꎬ 叶片有星状和针状两种表皮毛ꎻ 苞片表皮细胞

角质层平滑ꎬ 叶片表皮细胞角质层更加显著而且粗

糙ꎻ 苞片下表皮的气孔密度显著少于叶片的气孔密

度ꎮ 苞片和叶片生长的高度同步性和表面微形态特

征的高度相似性表明他们之间存在一定的同源性ꎮ
在解剖结构上ꎬ 华东椴苞片和叶片显示出较大

差异性ꎬ 主要是苞片内部没有栅栏组织和海绵组织

分化ꎬ 接近于等面叶的结构特点ꎬ 而叶片则有明显

的分化ꎬ 属于典型的异面叶结构ꎮ 这一结果与

Ｂｅｌｉｎ 等[１０]对欧洲小叶椴苞片的观察结果相似ꎬ 表

明椴树属苞片均具有同样的结构ꎮ Ｂｅｌｉｎ 等进而根

据苞片和叶片在解剖结构上的差异以及苞片和茎在

维管束系统上的相似性ꎬ 认为苞片是一种扁平茎

(ｃｌａｄｏｄｅ)结构ꎮ 但苞片没有栅栏组织和海绵组织

分化ꎬ 并不能说明苞片与叶片有本质上的区别ꎮ 叶

片中栅栏组织和海绵组织的分化以及比例是植物在

长期适应不同环境过程中形成的ꎬ 主要体现功能与

生态环境的关系ꎬ 如旱生植物和阳地植物通常具发

３２７　 第 ６ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 彭林林等: 华东椴花序苞片和叶片发育及结构特征比较研究

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



达的栅栏组织ꎬ 而水生植物和阴地植物栅栏组织则

退化ꎮ 有时即使在同种植物中ꎬ 阳生叶中栅栏组织

发达ꎬ 阴生叶中则海绵组织发达[１３]ꎮ
通过对华东椴苞片和叶片在生长发育上的关联

性分析以及在微形态和解剖结构上的比较ꎬ 结合已

发现的化石记录中原始苞片类型的特征ꎬ 我们认为

椴树属苞片和叶片在本质上是一致的ꎬ 具有高度同

源性ꎬ 苞片最早由叶片特化而来ꎬ 是一种叶状结

构ꎮ 二者在表皮微形态特征以及解剖结构上的一些

差异ꎬ 主要是在演化过程中由于适应各自不同功能

而逐渐产生的ꎮ 叶片始终向着增强光合作用以及降

低蒸腾、 防止水分过度蒸发两方面的功能发展ꎬ 表

现特征上就是下表皮气孔数量多、 密度大ꎬ 叶肉栅

栏组织发达ꎬ 叶脉维管束内输送水分的木质部以及

输送光合产物的韧皮部较厚ꎬ 细胞较大ꎬ 幼叶表皮

毛类型和数量更多ꎬ 表皮细胞角质层显著加厚ꎻ 而

苞片在由叶片演化的过程中则向着辅助传粉和果实

传播的方向发展ꎬ 逐渐减少或丧失了叶片光合作用

及降低蒸腾的功能ꎬ 其表现特征就是下表皮气孔密

度远小于叶片ꎬ 叶肉栅栏组织退化ꎬ 主脉维管束内

木质部和韧皮部较叶片薄ꎬ 细胞较小ꎬ 表皮毛类型

和数量较少ꎬ 表皮细胞角质层平滑不显著ꎮ 本研究

结果可为进一步揭示椴树属苞片乃至该属的起源与

演化提供新的资料和证据ꎮ
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彭林林等: 图版Ⅰ Ｐｅｎｇ Ｌｉｎ￣Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.: Ｐｌａｔｅ Ⅰ

200 mμ100 mμ200 mμ100 mμ

苞片和叶片不同发育阶段表皮微形态特征及解剖特征ꎮ Ａ~Ｊ. 苞片表皮微形态特征: Ａ~Ｅ. 上表皮(Ａꎬ Ｂ. 幼期ꎻ Ｃ.
中期ꎻ Ｄꎬ Ｅ. 成熟期)ꎻ Ｆ~Ｊ. 下表皮(Ｆ. 幼期ꎻ Ｇ. 中期ꎻ Ｈ－Ｊ. 成熟期)ꎮ Ｋ~Ｔ. 叶片表皮微形态特征: Ｋ~Ｏ. 上表皮

(Ｋꎬ Ｌ. 幼期ꎻ Ｍ. 中期ꎻ Ｎꎬ Ｏ. 成熟期)ꎻ Ｐ~Ｔ. 下表皮(Ｐ. 幼期ꎻ Ｑ. 中期ꎻ Ｒ~Ｔ. 成熟期)ꎮ Ｕ~Ｘ. 苞片和叶片解剖

结构特征: Ｕꎬ Ｖ. 苞片ꎻ Ｗꎬ Ｘ. 叶片ꎮ Ｐａ. 薄壁组织ꎻ Ｐｈ. 韧皮部ꎻ Ｘ. 木质部ꎻ ＵＥ. 上表皮ꎻ ＰＴ. 栅栏组织ꎻ ＳＴ. 海绵

组织ꎻ ＬＥ. 下表皮ꎮ
Ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅｓ. Ａ－Ｊ. Ｂｒａｃｔ: Ａ－Ｅ. Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ (Ａꎬ Ｂ. Ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅꎻ Ｃ. Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎻ Ｄꎬ Ｅ. Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ)ꎻ Ｆ－Ｊ. Ｌｏｗ￣
ｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ (Ｆ. Ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅꎻ Ｇ. Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎻ Ｈ－Ｊ. Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ) . Ｋ－Ｔ. Ｌｅａｆ: Ｋ－Ｏ. Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ (Ｋꎬ Ｌ.
Ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅꎻ Ｍ. Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎻ Ｎꎬ Ｏ. Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ)ꎻ Ｐ－Ｔ. Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ (Ｐ. Ｙｏｕｎｇ ｓｔａｇｅꎻ Ｑ. Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅꎻ
Ｒ－Ｔ. Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ) . Ｕ－Ｘ: Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｂｒａｃｔ ａｎｄ ｌｅａｆ: Ｕꎬ Ｖ. Ｂｒａｃｔꎻ Ｗꎬ Ｘ. Ｌｅａｆ. Ｐａ. Ｐａｒｅｎｃｈｙｍａꎻ Ｐｈ.
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