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闽南花岗岩堡状峰乌冈栎种群的表型变异
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摘　 要: 堡状峰是类似城堡外貌而凸出于周围环境之上的特殊山峰ꎬ位于中国闽南乌山风景区堡状峰地貌

上的乌冈栎(壳斗科)种群的表型发生了变异ꎬ其与原类型的显著不同在于叶背具宿存性黄褐色星状毛ꎮ 为

解释这一现象ꎬ该研究对堡状峰顶部的乌冈栎种群分布进行调查ꎬ包括其中的变异型、原始型、过渡型ꎬ以及

堡状峰山脚、另一异域的典型原始型种群被研究ꎬ基于叶表皮解剖ꎬ利用方差分析统计显微性状的差异ꎬ结
合生态因子ꎬ探究变异的原因及演化的可能途径ꎮ 结果表明:(１)变异型在山顶西侧形成以其为优势种的常

绿阔叶灌丛群落ꎬ东侧的小片灌丛以原始型为主ꎬ后者内部还有少量过渡型ꎮ (２)各种群单细胞毛状体基

(ＳＴＢ)与复合毛状体基(ＣＴＢ)在叶上表皮的密度很小甚至小于每平方毫米 １ 个ꎬ宏观的表现为无毛ꎮ 原始

型、过渡型、变异型的 ＳＴＢ 密度均值在叶下表皮递增ꎮ 变异型种群与原始种群相比ꎬ叶下表皮 ＣＴＢ 或典型

星状毛(Ｔｓｔ)的密度由每平方毫米 ０.４８１~ １.１２２ 个变异至每平方毫米 ５７.２ 个ꎬ宏观表现为形成密毛ꎮ 气孔

长宽比在原始型(１.１８７~ １.２０５)至变异型(１.２５８)间递增ꎮ (３)方差分析结果显示ꎬ变异型叶下表皮 ＳＴＢ 与

ＣＴＢ 密度及气孔长宽比较原始型显著增加(大)(Ｐ<０.０１)ꎬ但气孔密度与尺寸在种群间未表现出规律与差

异性(Ｐ>０.０５)ꎮ 乌山堡状峰顶的土壤贫瘠、水热条件差ꎮ 综合生境与统计的结果表明ꎬ变异型乌冈栎叶背

毛状体及气孔长宽比的变异具抵抗干旱或极端气温的功能ꎮ 由于花粉流未曾间断ꎬ因此相比于地理隔离ꎬ
特殊生境促使乌冈栎发生适应性演化应是该变异产生的主要原因ꎮ 该研究为亚热带特殊花岗岩地貌促进

种群分化和物种形成提供了直接的证据ꎮ
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ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈａｂｉｔａｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｒｅａｓｏｎ ｆｏｒ ｔｈｉｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ > ０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｔｏｐ ｏｆ ｃａｓｔｌｅ ｐｅａｋ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｔ
ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｃｏｎｆｉｒｍｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｈａｓ ｂｅｅｎ ｆｉｘｅｄ ｂｙ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｐｌａｙ ａ ｌｉｍｉｔｅｄ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｈａｐｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｔ ｔｒａｉｔｓ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｄｉｒｅｃｔ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｔｈａｔ
ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌ ｇｒａｎｉｔｉｃ ｌａｎｄｆｏｒｍｓ ｐｒｏｍｏｔｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｉｓｌａｎｄ ｓｙｓｔｅｍꎬ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓꎬ ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒꎬ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎꎬ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

　 　 花岗岩堡状峰( ｃａｓｔｌｅ ｐｅａｋ) (下称堡状峰)是

四周由陡直崖壁围限呈城堡状的一种花岗岩地貌

类型(梁诗经和文斐成ꎬ２０１０)ꎬ可连绵成墙状山

体ꎮ 中国东南沿海的堡状峰以新近纪(Ｎｅｏｇｅｎｅ)
后地质构造发生中度抬升为基础ꎬ经化学风化、流
水下切侵蚀塑造而来(崔之久等ꎬ２００７)ꎮ 堡状峰

实际为介于石林( ｓｔｏｎｅ ｆｏｒｅｓｔ)与石蛋( ｐｅｂｂｌｙ)之

间的一种花岗岩过渡地貌类型ꎮ 其特点为四周陡

峻ꎬ岩壁裸露ꎬ峰顶平坦ꎬ可沉积土壤ꎮ 较周边丘

陵ꎬ堡状峰突兀地伫于山间ꎬ生态特征与低地截然

不同(Ｐｏｒｅｍｂｓｋｉꎬ ２００７)ꎮ
热带 地 区 的 另 一 种 花 岗 岩 地 貌 “ 岛 山 ”

( ｉｎｓｅｌｂｅｒｇ)与堡状峰相似ꎬ但区别在于前者构造抬

升轻微ꎬ经化学风化在平原上形成孤立的岩石露

头(崔之久等ꎬ２００７)ꎮ 岛山上的植物群落常与周

边地区不同ꎬ被认为是孤立山体特殊生境产生的

效果ꎻ同时ꎬ其孤立程度取决于周围植被类型ꎬ较
于真实岛屿ꎬ生态隔离弥补了岛山之间地理距离

相对较短的不足(Ｐｏｒｅｍｂｓｋｉꎬ ２００７)ꎮ 生态与距离

隔离以及不同于山脚的特殊生境共同作用于岛山

的物种演化ꎮ 就物种多样性而言ꎬ有研究显示其

他因素(如面积、环境筛)而非隔离距离与物种丰

富 度 间 有 更 大 关 联 ( Ｃｏｎｃｅｉçãｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｈｅｎｎｅｒｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ表明在较小空间尺度内ꎬ
在异质性生境下发生了适应性辐射ꎮ 大量研究表

明ꎬ一些植物种群形态与遗传结构在或远或近的

岛山上发生变异ꎬ基因流发生不同程度的限制ꎬ种
群内遗传多样性降低ꎬ促进了种群分化与物种形

成 ( Ｂａｒｂａｒá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｂｙｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ
Ｆｅｌｉｃｉａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ

岛山作为陆地岛屿系统用于观察生态现象与

物种 形 成ꎬ 在 温 带 与 热 带 受 到 长 期 的 关 注

９８４３ 期 林毅喆等: 闽南花岗岩堡状峰乌冈栎种群的表型变异



(Ｐｏｒｅｍｂｓｋｉ ＆ Ｂａｒｔｈｌｏｔｔꎬ ２０１２)ꎮ 中国拥有不同的

地质史ꎬ喜马拉雅山脉、阿尔泰－天山地区、中国西

南山地这类称作“天空之岛” (空岛ꎬｓｋｙ ｉｓｌａｎｄｓ)的
陆地岛屿近年的关注度较高ꎬ其中地形地貌及其

改变与随之产生的气候变迁对谱系地理结构的影

响研究较多(Ｈｅ ＆ Ｊｉａｎｇꎬ ２０１４)ꎮ 西南地区的盆

地、峡谷在更新世冰川期为物种提供相互间隔的

小生境避难所ꎬ这些避难所便成为遗传分化的中

心(Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻＹａｎｇ ＺＹ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ青藏高

原的抬升还让异地分化的物种二次相遇发生偶然

的杂交种化事件( Ｙａｎｇ ＦＳ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ现有证据表明空岛上的高寒植物共享

了一连串地质运动引发的谱系地理结构与进化历

史(Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 然而ꎬ在中国亚热带的花岗

岩堡状峰、峰丛、峰墙、石林等地貌上开展有关进

化与生态的研究甚为少见ꎮ
狭义栎属(Ｑｕｅｒｃｕｓ)全世界约 ３００ 种ꎬ中国约 ５１

种、１４ 变种、１ 变型(中国科学院中国植物志编辑委

员会ꎬ１９９８)ꎬ由于复杂的网状进化历史ꎬ具有极高

物种多样性(Ｈｉｐｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ栎属植物受地理与

古气候的影响在各地发生适应性演化(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎬ叶表皮性状常视为重要特征之一被用于种

间界定(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ ２０１９ 年 １１ 月ꎬ我们在

福建省南部漳州市云霄和诏安两县交界的乌山风

景区开展全国中药资源普查(图 １:Ａꎬ Ｃ)ꎬ于乌山主

峰红旗岩(Ｈｏｎｇｑｉｙａｎ)顶发现一叶柄、叶背显著被星

状毛的乌冈栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ)群体(其余性状

未表现出显著不同)ꎮ 经过 １ 年的持续观察ꎬ发现

其成熟叶片毛被不脱落ꎮ 乌冈栎是中国秦岭淮河

以南广泛分布的壳斗科(Ｆａｇａｃｅａｅ)栎属冬青砾组

(Ｓｅｃｔｉｏｎ Ｉｌｅｘ)常绿阔叶树ꎬ日本也有分布ꎬ新叶有时

疏被毛ꎬ老叶无毛或仅叶背中脉被疏柔毛(中国科

学院中国植物志编辑委员会ꎬ１９９８)ꎮ 对此ꎬ我们推

测该种群叶表皮特征或多或少发生变异ꎬ故对乌山

风景区堡状峰山顶、山脚及另一异域的乌冈栎种群

做显微形态的比较研究ꎬ通过叶解剖获取表皮性

状ꎬ所得性状数据经方差分析检验与比较ꎬ拟探讨

以下问题:(１)变异种群哪些叶表皮性状发生了变

异ꎬ变异的规律与趋势如何ꎻ(２)变异产生与堡状峰

生境的关系ꎬ以及其是否具备生态合理性ꎻ(３)种群

分化的历史进程ꎬ以及其是否具备演化合理性ꎮ 通

过对以上问题的探讨ꎬ以期为亚热带特殊花岗岩地

貌促进种群分化提供证据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究样品

采集样品之前ꎬ我们查阅了乌冈栎模式标本

及中国数字 标 本 馆 ( Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｖｉｒｔｕａｌ Ｈｅｒｂａｒｉｕｍꎬ
ＣＶＨꎬ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｃｖｈ. ａｃ. ｃｎ / ) 的所有普通标本

(有照片的标本)ꎬ ２ 份模式标本 ( Ｃａｖａｌｅｒｉｅꎬ Ｊ.
３６２６)均为叶无毛被类型ꎬ２０９ 份普通标本中有 １
份采自广西的标本与我们在红旗岩顶所见相似

(叶背显著具毛ꎬ陈照宙 ５０２９５)ꎬ采集签记录的生

境、生活型亦类同ꎮ 然而ꎬ中国分布之北界未见该

性状出现ꎬ表明叶背具稳定毛被的性状不是环境

直接作用的结果ꎬ亦非乌冈栎表型可塑性可简单

解释ꎮ 与此同时ꎬ我们在红旗岩顶不但发现叶背

具毛的种群ꎬ典型原始型亦有分布ꎮ
为了解释这些现象ꎬ我们采集了红旗岩顶原始

型、变异型与假定的过渡型ꎬ以及红旗岩脚原始型

的叶片与凭证标本ꎮ 由表 １ 可知ꎬ野外观察到的过

渡型是相对原始型叶背的几乎完全无毛以及变异

型的叶背几乎完全为毛状体覆盖(叶下表皮不可

见)而言ꎬ即过渡型虽然拥有宿存性的毛ꎬ但其叶下

表皮在全株均明显可见ꎬ介于原始型和变异型两者

之间ꎮ 由于原始型的稳定性ꎬ允许我们以任意异域

环境的乌冈栎种群代表全生境范围的所有乌冈栎

群体ꎬ来说明红旗岩顶的这种变异ꎮ ５ 个(极小)种
群被研究ꎬ每种群随机选择 ３ 个成年个体(个体间

大于等于 ２０ ｍ 或最大间隔距离)ꎬ每个体东西南北

重复取样(共 ４ 片)ꎻ考虑到毛状体对气孔性状的遮

盖将不利于后期观察与统计ꎬ对变异型每个方向额

外采集 １ 片叶子ꎬ利用解剖刀去除毛被ꎮ 叶片被切

割成叶尖、叶中、叶基 ３ 段ꎬ保存于 ＦＡＡ 固定液

(３８％福尔马林 ∶ 冰醋酸 ∶ ７０％乙醇＝ １ ∶ １ ∶ １８ꎬ体积

比)中ꎮ 样品采集在 ２ ｄ 内完成ꎬ采集时间和天气均

相同ꎮ 叶表皮切片的制作方法参考 Ｄｅｎｇ 等(２０１７)ꎮ
１.２ 研究地概况

漳州乌山主体位于福建南部与广东交界的诏

安、云霄两县境内ꎬ为东南海岸平原、东北漳江、西
南东溪环绕ꎻ南北走向ꎬ南北约 ４５ ｋｍꎬ东西约 ２０
ｋｍꎬ面积约 ９００ ｋｍ２ꎮ 乌山风景区位于乌山中部ꎬ
主峰海拔 １ ０５０.６ ｍꎬ山体四周悬崖绝壁ꎬ稍有棱

角ꎬ顶部平坦ꎬ与附近山谷高差达 ２１５ ｍ(图 １:Ａ)ꎮ
乌山基岩为花岗岩ꎬ 新近纪后局部构造中度抬升

０９４ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 １　 种群与叶片样品凭证信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｖｏｕｃｈｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

种群类型
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍ

凭证标本
Ｖｏｕｃｈｅｒ

采集信息
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

１ 变异型
Ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ

ＦＪＦＣ２０２１０９０４００５ (ＦＪＦＣ) 红旗岩顶ꎬ乌山风景区ꎬ诏安ꎬ福建ꎬ中国ꎮ １１７°１０′２６.９７″ Ｅꎬ ２３°５５′１６.７５″ Ｎꎬ
海拔 １ ０３２ ｍꎬ２０２１ 年 ９ 月 ４ 日
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎꎬ Ｗｕｓｈａｎ Ｓｃｅｎｉｃ Ａｒｅａꎬ Ｚｈａｏａｎꎬ Ｆｕｊｉａｎꎬ Ｃｈｉｎａ.
１１７°１０′２６.９７″ Ｅꎬ２３°５５′１６.７５″ Ｎꎬ ａｌｔ. １ ０３２ ｍꎬ ４ Ｓｅｐ. ２０２１

２ 过渡型
Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍ

ＦＪＦＣ２０２１１２１２００４ (ＦＪＦＣ) 红旗岩顶ꎬ与种群 １ 同地ꎮ １１７° １０′２７.２９″ Ｅ、２３° ５５′１６.９″ Ｎꎬ海拔 １ ０２８
ｍꎬ２０２１ 年 １２ 月 １２ 日
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎꎬ ｃｏ￣ｌｏｃａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ １. １１７° １０′ ２７. ２９″ Ｅꎬ
１.２３°５５′１６.９″ Ｎꎬ ａｌｔ. １ ０２８ ｍꎬ １２ Ｄｅｃ. ２０２１

３ 原始型 １
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ １

ＦＪＦＣ２０２１１２１２００１ (ＦＪＦＣ) 红旗岩顶ꎬ与种群 １ 同地ꎮ １１７°１０′２６.８６″ Ｅ、２３°５５′１６.５９″ Ｎꎬ海拔 １ ０２８
ｍꎬ２０２１ 年 １２ 月 １２ 日
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎꎬ ｃｏ￣ｌｏｃａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ １. １１７° １０′ ２６. ８６″ Ｅꎬ
１.２３°５５′１６.５９″ Ｎꎬ ａｌｔ. １ ０２８ ｍꎬ １２ Ｄｅｃ. ２０２１

４ 原始型 ２
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ２

ＦＪＦＣ２０２１１２１２００５ (ＦＪＦＣ) 红旗岩脚ꎬ与种群 １ 同地ꎮ １１７°１０′４０.１８″ Ｅ、２３°５５′１６.８２″ Ｎꎬ海拔 ９１８ ｍꎬ
２０２１ 年 １２ 月 １２ 日
Ｆｏｏｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎꎬ ｃｏ￣ｌｏｃａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ １. １１７° １０′ ４０. １８″ Ｅꎬ
１.２３°５５′１６.８２″ Ｎꎬ ａｌｔ. ９１８ｍꎬ １２ Ｄｅｃ. ２０２１

５ 原始型 ３
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ３

ＦＪＦＣ２０２１１２０９００５ (ＦＪＦＣ) 山谷ꎬ上坡ꎬ青云山峡谷瀑布风景区ꎬ永泰ꎬ福建ꎬ中国ꎮ １１９°０′２８.３９″ Ｅꎬ
２５°４５′４０.０１″ Ｎꎬ海拔 ８１８ ｍꎬ２０２１ 年 １２ 月 ９ 日
Ｖａｌｌｅｙꎬ ｕｐｈｉｌｌꎬ Ｑｉｎｇｙｕｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｃａｎｙｏｎ Ｗａｔｅｒｆａｌｌ Ｓｃｅｎｉｃ Ｓｐｏｔꎬ Ｙｏｎｇｔａｉꎬ
Ｆｕｊｉａｎꎬ Ｃｈｉｎａ. １１９°０′２８.３９″ Ｅꎬ ２５°４５′４０.０１″ Ｎꎬ ａｌｔ. ８１８ ｍꎬ ９ Ｄｅｃ. ２０２１

(图 １: Ｂ)ꎮ 乌 山 主 峰 红 旗 岩 属 幼 年 ( ｊｕｖｅｎｉｌｅ
ｓｔａｇｅ)至青年( ａｄｏｌｅｓｃｅｎｃｅ ｓｔａｇｅ)发育期花岗岩地

貌(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ即为典型的堡状峰(图 １:
Ｃ)ꎮ 山顶保留中新世统一夷平面的残留部分ꎬ山
脚堆 积 深 厚 风 化 壳ꎬ发 育 成 红 壤 (崔 之 久 等ꎬ
２００７)ꎮ 亚热带季风气候ꎬ年均降水 １ ５１９.６ ｍｍꎬ
夏季均降水 ６２４ ｍｍꎬ冬季均降水 １２１ ｍｍꎻ白天均

温 ２７ ℃ꎬ夜间均温 ２０ ℃ꎬ夏季最高温 ３１ ℃ꎬ冬季

最低温 １２ ℃ꎮ 地带植被为常绿阔叶林ꎬ壳斗科、
樟科( Ｌａｕｒａｃｅａｅ)、山茶科( Ｔｈｅａｃｅａｅ)等为该地带

森林的优势类群(吴中伦和蒋有绪ꎬ１９９７)ꎮ
１.３ 统计和分析方法

利用 ＢＫ５０００ 型光学显微镜观察叶上下表皮

细胞垂周壁、毛状体基、毛状体及气孔ꎮ 叶表皮术

语及特征描述参考 Ｄｅｎｇ 等( ２０１７)ꎮ 每切片选 １
个 视 野 ( ２００ × ) 拍 摄 记 录ꎮ 用 ＩｍａｇｅＪ １. ５３ｆ５１
(ｈｔｔｐｓ: / / ｉｍａｇｅｊ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｉｊ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ)计测视野内

全部气孔的数目ꎬ并测量尺寸(保卫细胞外轮廓的

长径及短径) (Ａｒｅｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 毛状体 /毛状

体基数目由人工在每个视野中计数得到ꎮ 随后气

孔、毛状体 /毛状体基数目转化为密度ꎬ气孔尺寸

计算出长宽比(长径与短径的比值)ꎮ 将每片叶子

叶尖、叶中、叶基各性状的数据求平均ꎬ以排除随

机误差ꎮ 由于 ４ 个方向的测量值并无明显的规

律ꎬ因此将其全部纳入原始数据集ꎬ以减小抽样个

体数较少可能存在的系统误差ꎮ 用 ＳＰＳＳ ２５ 对原

始数据集各性状实施 Ｆ 检验与多重比较( ＬＳＤ)ꎬ
对结果具显著性的性状绘制箱型图ꎮ Ｐ<０.０１ꎬ认
为差异极显著ꎻＰ<０.０５ꎬ则认为差异显著ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 表型变异和空间分布

变异种群生于红旗岩顶的花岗岩风化壳上(图
２:Ａ－Ｄ)ꎬ在山顶西侧大片生长ꎬ集群分布明显ꎬ形
成以其为优势种的常绿阔叶灌丛群落ꎬ伴生种有凤

凰润楠 (Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐｈｏｅｎｉｃｉｓ)、漳州越橘 ( Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ
ｚｈａｎｇｚｈｏｕｅｎｓｅ)、猴头杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｉａｒｕｍ)
等ꎮ 东侧的小片灌丛以原始型为主ꎬ数量较少ꎻ而
在变异种群外围亦见零星分布ꎮ 北侧狭长、地势

较低地带的变异型可能由山顶西扩散而来ꎮ 在原

始种群内部ꎬ发现叶背毛稍显发育的个体ꎬ视其为

过渡型ꎮ
唯独叶背密生成熟时不脱落的土黄色或黄褐
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色星状毛ꎬ一年生枝的星状毛也较密集而与原类

型不同(图 ２:Ｆ－Ｇ)ꎮ 红旗岩山顶乌冈栎变异型的

花序、壳斗、坚果(图 ２:Ｈ)及其他叶性状(形状、大
小、质地、颜色及叶缘等)均与原类型无异ꎮ
２.２ 叶表皮性状和显著性结果

２.２.１ 叶上表皮(图 ３:Ａ－Ｅ) 　 叶上表皮细胞垂周

壁厚度均匀ꎬ有 ４ 种形态ꎬ即平直、弧形、波状、蜿
蜒(图 ３:Ａꎬ Ｄ－Ｅ)ꎬ在各类各地种群间无规律ꎮ 除

在红旗岩脚原始型 ２(种群 ４)未在视野中观察到

单细胞毛状体基(ＳＴＢ)以外ꎬ其余或多或少存在单

细胞(图 ３:Ａ)及复合毛状体基(ＣＴＢ)(图 ３:ＢꎬＣꎬ
Ｅ)２ 种类型ꎬ但 ＣＴＢ 和 ＳＴＢ 密度均值小于每平方

毫米 ７ 个ꎻ在青云山原始型 ３(种群 ５)观察到来源

于 ＳＴＢ 的残存的头状毛状体(Ｃａ)ꎬ然而ꎬ均未发现

与 ＣＴＢ 相对应的毛状体类型ꎮ 综上表明ꎬ各类型

种群 ＳＴＢ 与 ＣＴＢ 在叶上表皮的密度很小甚至小于

每平方毫米 １ 个ꎬ然而即便存在毛状体基ꎬ毛状体

也不一定发生或容易脱落ꎬ在宏观上的表现即为

无毛ꎮ 特征统计见表 ２ꎮ
２.２.２ 叶下表皮(图 ３:Ｆ－Ｌ) 　 叶下表皮细胞垂周

壁在各种群内多少表现出平直、弧形、波状之渐

变ꎬ 厚度均匀(图 ３:Ｈꎬ Ｊ)ꎮ 全部种群均观察到明

显的头状毛状体(Ｃａ)及 ＳＴＢ(图 ３:Ｉ－Ｌ)ꎬ后者的密

度为每平方毫米 ０ ~ １０.１２５ 个ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ原始

型、过渡型、变异型的 ＳＴＢ 密度均值递增ꎮ 虽然

ＣＴＢ 各种群均存在(图 ３:Ｆꎬ Ｈ－Ｉꎬ Ｋ)ꎬ但是由其发

生的典型星状毛(Ｔｓｔ)仅见于红旗岩顶变异型(种群

１)、过渡型(种群 ２)及青云山原始型 ３(种群 ５)(图
３:Ｆ－Ｇꎬ Ｉꎬ Ｌ)ꎮ 然而ꎬ青云山原始型 ３ 的叶下表皮

星状毛只局限于中脉的基部附近ꎬ对应的 ＣＴＢ 密度

均值则小于每平方毫米 １ 个ꎻ相比之ꎬ红旗岩顶变异

型的 Ｔｓｔ 存在于中脉、任意侧脉或次级脉上ꎬＣＴＢ 密

度均值达每平方毫米 ５７.２ 个ꎬ中脉、侧脉、次级脉上

的 ＣＴＢ 面积逐级减小ꎻ过渡型的 ＣＴＢ 密度均值介于

两者之间ꎬ为每平方毫米 ２６.０７６ 个ꎮ 这表明变异型

种群与其他种群相比ꎬＣＴＢ 或 Ｔｓｔ 的增加很明显ꎬ宏
观表现为密被星状毛ꎬ过渡型的叶背虽有星状毛ꎬ
但叶下表皮也明显可见ꎬ原始型则几乎完全无毛ꎮ
另外ꎬ气孔类型均为无规则型(图 ３:Ｈꎬ Ｊ)ꎮ 各种群

气孔密度均值在每平方毫米 ４５３ ~ ５１６ 个之间ꎬ气孔

尺寸之短径为 ２４. ４９４ ~ ２５. ８１２ μｍꎬ 长径 介 于

２８.９０６~３１.０４７ μｍꎬ变异型与原始型在这 ３ 个性状

的变化无规律ꎮ 气孔长宽比均值则在原始型

(１.１８７~１.２０５)、过渡型(１.２４０)、变异型(１.２５８)间
递增ꎮ 相关特征统计见表 ３ꎮ
２.２.３ 显著性检验 　 方差分析结果(表 ２ꎬ 表 ３)显

示ꎬ叶上表皮 ＳＴＢ(Ｐ ＝ ０.００２ ０)、叶下表皮 ＳＴＢ(Ｐ ＝
０.００６ ０)与 ＣＴＢ(Ｐ ＝ ０.０００ ５) 密度及气孔长宽比

(Ｐ ＝ ０.００２ ０)在不同种群之间存在极显著性差异

(Ｐ<０.０１)ꎮ 叶上表皮 ＳＴＢ 密度虽然不同种群差异

极显著ꎬ但经事后检验发现变异型与原始型 ２、３ꎬ原
始型 １ 与原始型 ２、３ 共同贡献了该差异ꎬ表明该性

状在叶上表皮的发生较随机ꎮ 叶下表皮的事后检

验结果显示叶下表皮 ＳＴＢ 与 ＣＴＢ 密度及气孔长宽

比的差异主要是由变异型引起(图 ４)ꎮ 变异型 ＳＴＢ
与 ＣＴＢ 密度显著大于原始型ꎬ无论原始型位于山

顶、山脚或异地ꎮ 变异型气孔平均长宽比为 １.２５８ꎬ
极大值 １. ３３３ꎻ原始型均值不大于 １.２０５ꎬ极大值

１.２７４ꎮ 这一性状在变异型中在一定程度上有增大ꎬ
尽管在影像中看上去并不明显ꎮ 过渡型各性状值

均居中间水平ꎮ 以上结果表明ꎬ变异型在一些叶下

表皮性状(ＳＴＢ 与 ＣＴＢ 密度、气孔长宽比)上与原始

型相比发生了显著性变异(Ｐ<０.０１)ꎮ 但是ꎬ对生境

颇为敏感的气孔密度与尺寸在山顶、山脚或异地的

种群间未表现出差异性(Ｐ>０.０５)(表 ３)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 堡状峰生境促进了种群分化

同为花岗岩地貌的岛山导致种群变异和物种

形成的案例已经屡见不鲜(Ｍｏｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻＲｕａｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻＴａｖａｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ这通常归因于

距离隔离导致有限的基因流发生的遗传漂变和近

交(Ｂａｒｂａｒá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻＭｏｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ然而

有时异质性生境被认为起到了更大作用ꎬ 驱使同

一物种在不同种群间发生分化(Ｍｉｌá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｍａｌｌｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 虽然岛山生境通常不适合物

种的生存ꎬ但是世界上一些地区的岛山却成为生

物多样性的中心ꎬ如巴西东南部、马达加斯加、澳
大利亚西南部ꎬ推测与隔离及物种长期的坚持促

进分化有关 ( Ｐｏｒｅｍｂｓｋｉꎬ ２００７)ꎬ因此岛山多特

有种ꎮ
乌山红旗岩是典型堡状峰地貌ꎬ与岛山类似ꎬ

顶部生境与同纬南亚热带季风气候区迥异ꎬ与周

边地区相比ꎬ具有一定的特殊性:夏季光照强度

大ꎬ日照时间长ꎻ冬季夜间气温低ꎻ气温日较差大ꎻ

２９４ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ. 乌山红旗岩所在地ꎻ Ｂ. 年轻的堡状峰在乌山普遍存在(三角形示意红旗岩ꎬ箭头示意邻近堡状峰)ꎻ Ｃ. 乌山风景区堡状峰
景观ꎮ
Ａ. Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎ ｉｎ Ｗｕｓｈａｎꎻ Ｂ. Ｙｏｕｎｇ ｃａｓｔｌｅ ｐｅａｋｓ ａｒｅ ｐｒｅｖａｌｅｎｔ ｉｎ Ｗｕｓｈａｎ (ｔｒｉａｎｇｌｅ ｓｈｏｗｓ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎꎬ ａｒｒｏｗｓ ｓｈｏｗ ｎｅｉｇｈｂｏｒｉｎｇ
ｃａｓｔｌｅ ｐｅａｋｓ)ꎻ Ｃ. Ｃａｓｔｌｅ ｐｅａｋ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｉｎ Ｗｕｓｈａｎ Ｓｃｅｎｉｃ Ａｒｅａ.

图 １　 福建漳州乌山风景区
Ｆｉｇ. １　 Ｗｕｓｈａｎ Ｓｃｅｎｉｃ Ａｒｅａꎬ Ｚｈａｎｇｚｈｏｕꎬ Ｆｕｊｉａｎ

降水滞留土壤时间短ꎬ雨水冲刷土壤造成流失ꎻ土
壤本身贫瘠而薄ꎻ盛行风速大ꎮ 一般情况下ꎬ同一

物种在一定程度的干燥与适生条件下生长相比气

孔密度增大ꎬ但当干旱进一步加强ꎬ密度将减小ꎬ
气孔尺寸则在干旱条件下持续减小(Ｘｕ ＆ Ｚｈｏｕꎬ
２００８)ꎮ 然而ꎬ乌山不同生境下的乌冈栎并未表现

出这一倾向ꎬ并且在更大空间尺度的栎属植物研

究案例中也存在这一现象(Ｓáｎｃｈｅｚ￣Ａｃｅｖｅｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ 由于气孔密度与尺寸通常具有一定关联

性(Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ ＆ Ｗｏｏｄｗａｒｄꎬ ２００３)ꎬ因此不同种

群乌冈栎的气孔尺寸与密度一样无显著性差异ꎮ

为了应对乌山山顶特殊生境的挑战ꎬ在我们

研究的中乌冈栎似乎倾向于依赖毛状体并调整气

孔的形状ꎬ因为结果显示叶下表皮单细胞毛状体

基(ＳＴＢ)、复合毛状体基(ＣＴＢ)及气孔长宽比在不

同种群间差异显著ꎮ 毛状体有吸附空气中水滴、
减少蒸腾的功能(Ｍｏｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ在冬季具有

一定保暖效果(Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 就荒漠植物而

言ꎬ在应对寒、旱、盐碱、高温、强辐射等不同非生

物胁迫时表皮毛的变化不一ꎬ在受机械损伤、干
旱、长日照、高光照、盐胁迫时ꎬ通常会导致表皮毛

长度或密度的增大 (马亚丽等ꎬ ２０１５)ꎮ 乌山顶变
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Ａ、Ｂ. 生境ꎻ Ｃ. 山顶种群(航拍)ꎻ Ｄ. 变异、原始、过渡型在山顶的分布ꎻ Ｅ. 灌木状植株ꎻ Ｆ－Ｈ. 分别示意变异型(ａ)与原始型
(ｂ)带叶枝条(Ｆ)、叶片(Ｇ)、壳斗与坚果(Ｈ)ꎮ
Ａꎬ Ｂ. Ｈａｂｉｔａｔꎻ Ｃ. Ｓｕｍｍｉｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ (ａｅｒｉａｌ ｐｈｏｔｏ)ꎻ Ｄ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉａｎｔꎬ ｏｒｉｇｉｎａｌꎬ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｍｍｉｔꎻ Ｅ. Ｓｈｒｕｂｂｙ
ｔｒｅｅꎻ Ｆ－Ｈ. Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇ ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ ( ａ) ａｎｄ ｏｒｉｇｉｎａｌ (ｂ) ｆｏｒｍ ｏｆ ｌｅａｆ￣ｂｅａｒｉｎｇ ｂｒａｎｃｈｅｓ (Ｆ)ꎬ ｌｅａｖｅｓ (Ｇ)ꎬ ｃｕｐｕｌｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｓ (Ｈ)ꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 红旗岩顶乌冈栎种群的分布与性状变异
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｉｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ ｏｆ Ｈｏｎｇｑｉｙａｎ
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Ａ－Ｅ. 叶上表皮: Ａ－Ｃ. 变异型(种群 １)ꎻ Ｄ. 原始型 ２(种群 ４)(示蜿蜒状细胞垂周壁)ꎻ Ｅ. 原始型 ３(种群 ５)ꎮ Ｆ－Ｌ. 叶下表皮:
Ｆ－Ｉ. 变异型(种群 １): Ｈ 的毛状体被人工去除ꎻ Ｊ. 原始型 ３(种群 ５)ꎻ Ｋ. 原始型 １(种群 ３)ꎻ Ｌ. 过渡型(种群 ２)ꎮ 黑色箭头示
意复合毛状体基ꎬ白色箭头示意单细胞毛状体基或头状毛状体ꎬ∗ 指代气孔ꎮ 所有缩写如表 ２ 所示ꎮ
Ａ－Ｅ. Ｌｅａｆ ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ: Ａ－Ｃ. Ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ １)ꎻ Ｄ. Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ２ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ４) (ｓｈｏｗｉｎｇ ｓｉｎｕｏｕｓ ａｎｔｉｃｌｉｎａｌ ｗａｌｌ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｅｌｌｓ)ꎻ Ｅ. Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ３ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ５). Ｆ－Ｌ. Ｌｅａｆ ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ: Ｆ－Ｉ. Ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ １): ｔｒｉｃｈｏｍｅｓ ｏｆ Ｈ ａｒｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｌｙ
ｒｅｍｏｖｅｄꎻ Ｊ. Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ３ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ５)ꎻ Ｋ. Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ １ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ３)ꎻ Ｌ. Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍ (Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ２). Ｂｌａｃｋ ａｒｒｏｗｓ ｓｈｏｗｉｎｇ
ｔｈｅ ＣＴＢꎬ ｗｈｉｔｅ ａｒｒｏｗｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ＳＴＢ ｏｒ Ｃａꎬ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｔｏｍａｔａ. Ａｌｌ ｔｈｅ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ ２.

图 ３　 乌冈栎变异、原始、过渡型的叶表皮形态
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｖａｒｉａｎｔꎬ ｏｒｉｇｉｎａｌꎬ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ

异型乌冈栎的叶背 ＳＴＢ、ＣＴＢ 密度与各原始型相比

均显著ꎬ尽管毛状体在极端环境中可能被催生ꎬ但
山顶原始型 １ 的存在ꎬ以及与原始型 ２、３ 之间无

显著差异ꎬ证实环境的短期作用对塑造乌冈栎叶

背毛状体的能力有限ꎮ 显著增多叶背的星状毛

(Ｔｓｔ) 势必有助其适应山顶贫瘠土壤储水少、高蒸

５９４３ 期 林毅喆等: 闽南花岗岩堡状峰乌冈栎种群的表型变异



方框中的粗水平条表示中位数ꎬ细水平条表示上、下四分位
数ꎬ方框外的水平条表示极值ꎮ 字母 ａ、ｂ、ａｂ 等表示类别间
的差异显著性ꎮ
Ｔｈｅ ｔｈｉｃｋ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｂａｒ ｉｎ ｔｈｅ ｂｏｘ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｍｅｄｉａｎꎬ ｔｈｅ ｔｈｉｎ
ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｂａｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｑｕａｒｔｉｌｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｂａｒ ｏｕｔｓｉｄｅ ｔｈｅ ｂｏｘ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ｖａｌｕｅｓ. Ｔｈｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ａꎬ ｂꎬ ａｂꎬ ｅｔｃ. ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ.

图 ４　 乌冈栎各类型叶下表皮复合毛状体基、单细胞
毛状体基密度及气孔长宽比的箱形图

Ｆｉｇ. ４　 Ｂｏｘ￣ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｂａｘｉａｌ ｓｕｒｆａｃｅ
ＣＴＢꎬ ＳＴＢꎬ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａ ｌｅｎｇｔｈ￣ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅａｃｈ

ｆｏｒｍ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ

散导致的干旱ꎬ以及冬季花岗岩山体比热小、散热

快导致的冷害、冻害ꎮ 头状毛状体具备合成、贮藏

和分泌诸多代谢物的作用(张继伟等ꎬ２０１８)ꎬ增多

的头状毛或能增加乌冈栎应对山顶环境胁迫的抗

性ꎮ 关于环境对毛状体的作用机制ꎬ就拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)的研究显示ꎬ拥有丰富表皮

毛的突变体的较于表皮毛缺失突变体其茎、叶蜡

质层含有的 Ｃ３２＋脂肪酸混合物含量显著增加ꎬ并且

表皮毛所覆盖的蜡质 Ｃ３２＋脂肪酸含量亦被证实高

于周围细胞ꎬ表皮毛可联合蜡质层生物合成来利

于减少增发和调控温度(Ｈｅｇｅｂａｒｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
对黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ)表皮毛突变体的研究表

明ꎬＧＬ１ 与 ＴＴＧ１ 为叶表皮发生的核心基因ꎬＧＬ３、
ＥＧＬ３ 为必要基因ꎬ这些基因的转录产物构成正调

控因子(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 但是ꎬ在 ＴＲＹ、ＣＰＣ 等

基因转录的负调控因子介导下ꎬ表皮毛的发生受

到抑制( Ｓｃｈｅｌｌｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 毛状体的发生

发育机理研究表明其由多基因调控(张继伟等ꎬ
２０１８)ꎬ变异型乌冈栎叶背毛状体作为山顶环境胁

迫响应的产物ꎬ可能经历了负调控因子突变、正调

控因子转座或增强等过程ꎮ 堡状峰顶环境因子与

毛状体发生的内在联系需进一步研究方可明确ꎮ
气孔长宽比实际上反映了气孔开度( ｓｔｏｍａｔａｌ

ａｐｅｒｔｕｒｅ)ꎬ其变化依赖于受离子及糖控制膨压的副

卫细胞、细胞骨架组织、跨膜运输及基因表达的联

合作用ꎬ大量证据显示单一的刺激性信号通路不

足以 让 气 孔 开 度 发 生 变 化 ( Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ ＆
Ｗｏｏｄｗａｒｄꎬ ２００３)ꎮ 在本次研究的乌冈栎种群间ꎬ
与毛状体同理ꎬ同一时刻原始型 １ 的气孔开度似

乎没有因居处堡状峰顶而与山脚或青云山的原始

型 ２、３ 在这一性状上表现出显著差异ꎮ 但是ꎬ在
变异型中ꎬ气孔长宽比显著增大ꎬ即气孔形状发生

了变异ꎬ干旱、叶温过高或过低经信号传递最终在

叶片上表现出气孔开度的减小(姜籽竹等ꎬ２０１５ꎻ
段骅等ꎬ２０１９)ꎮ 由此直观地推测ꎬ在同等条件下

变异型种群通过减少蒸腾以便应对干旱或极端气

温ꎬ并在大风环境中关闭气孔使机动性得以增强ꎮ
综上所述ꎬ堡状峰地貌是变异产生的渊缘ꎬ该

地貌生境ꎬ特别是贫瘠而薄的土壤ꎬ导致水热条件

差于周围地区ꎬＳＴＢ、ＣＴＢ 及气孔长宽比的变异对

适应该生境有积极作用ꎮ 这些性状变异应是稳定

的ꎬ它们并不受环境胁迫快速而直接地形成ꎻ经过

１ 年的观察ꎬ在变异型或原始型内ꎬ不同发育时期

亦稳定不变ꎮ
３.２ 种群分化的可能途径

乌山直接形成于新近纪后中国东南海岸地

带不同程度的隆起抬升与风化侵蚀(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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表 ２　 调查种群叶上表皮性状统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｄａｘｉａｌ ｓｕｒｆａｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

种群类型
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍ

叶上表皮
Ｌｅａｆ ａｄａｘｉａｌ ｓｕｒｆａｃｅ

垂周壁
Ａｎｔｉｃｌｉｎａｌ ｗａｌｌ

毛状体类型
Ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｔｙｐｅ

毛状体基类型ꎬ密度

Ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｂａｓｅ ｔｙｐｅꎬ ｄｅｎｓｉｔｙ (Ｎｏ.ｍｍ￣２)

１ 变异型
Ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ

ｓｔｒ￣ｃｕｒ￣ｕｎ / ｕｎｉ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ ６.２３９±２.８６６ａ / ４.５５６±３.０４９ａ

２ 过渡型
Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍ

ｓｔｒ￣ｃｕｒ / ｕｎｉ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ ３.３６５±２.８９６ａｂｃ / ５.６０８±３.５４７ａ

３ 原始型 １
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ １

ｓｔｒ￣ｃｕｒ / ｕｎｉ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ ４.６９７±２.２８２ａｂ / １.８２３±１.５７９ａ

４ 原始型 ２
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ２

ｃｕｒ￣ｕｎ￣ｓｉｎ / ｕｎｉ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ －ｃ / ３.７３９±１.７１３ａ

５ 原始型 ３
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ３

ｓｔｒ￣ｃｕｒ￣ｕｎ / ｕｎｉ Ｃａ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ １.９６３±２.０５５ｂｃ / ５.８１８±３.４９５ａ

　 注: 垂周壁表示叶表皮细胞垂周壁ꎮ ｓｔｒ. 平直ꎻ ｃｕｒ. 弧形ꎻ ｕｎ. 波状ꎻ ｓｉｎ. 蜿蜒状ꎻ ｕｎｉ. 均一厚度ꎻ Ｃａ. 头状毛状体ꎻ Ｔｓｔ. 典型星
状毛状体ꎻ ＳＴＢ. 单细胞毛状体基ꎻ ＣＴＢ. 复合毛状体基ꎻ － 表示密度小于 １ Ｎｏ.ｍｍ ￣２ꎮ 字母 ａ、ｂ、ａｂ 等表示类别间的差异显著性ꎮ
下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｎｔｉｃｌｉｎａｌ ｗａｌｌ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ａｎｔｉｃｌｉｎａｌ ｗａｌｌ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｃｅｌｌｓ. ｓｔｒ. Ｓｔｒａｉｇｈｔꎻ ｃｕｒ. Ｃｕｒｖｅｄꎻ ｕｎ. Ｕｎｄｕｌａｔｅꎻ ｓｉｎ. Ｓｉｎｕｏｕｓꎻ ｕｎｉ. Ｕｎｉｆｏｒｍ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｃａ. Ｃａｐｉｔａｔｅꎻ Ｔｓｔ. Ｔｙｐｉｃａｌ ｓｔｅｌｌａｔｅ ｔｒｉｃｈｏｍｅꎻ ＳＴＢ. Ｓｉｍｐｌｅ￣ｃｅｌｌｅｄ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｂａｓｅꎻ ＣＴＢ. Ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｂａｓｅꎻ － ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ １ Ｎｏ.ｍｍ ￣２ . Ｔｈｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ａꎬ ｂꎬ ａｂꎬ ｅｔｃ. ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ３　 调查种群叶下表皮性状统计
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｂａｘｉａｌ ｓｕｒｆａｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

种群类型
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍ

叶下表皮
Ｌｅａｆ ａｂａｘｉａｌ ｓｕｒｆａｃｅ

垂周壁
Ａｎｔｉｃｌｉｎａｌ

ｗａｌｌ

毛状体类型
Ｔｒｉｃｈｏｍｅ

ｔｙｐｅ

毛状体基
类型ꎬ密度

Ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｂａｓｅ
ｔｙｐｅꎬ ｄｅｎｓｉｔｙ
(Ｎｏ.ｍｍ￣２)

气孔类型ꎬ
密度

Ｓｔｏｍａｔａ ｔｙｐｅꎬ
ｄｅｎｓｉｔｙ

(Ｎｏ.ｍｍ￣２)

气孔尺寸

Ｓｔｏｍａｔａ ｓｉｚｅ (μｍ２)

气孔长宽比
Ｓｔｏｍａｔａ ｌｅｎｇｔｈ￣

ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ

１ 变异型
Ｖａｒｉａｎｔ ｆｏｒｍ

ｓｔｒ￣ｃｕｒ￣ｕｎ
/ ｕｎｉ

Ｃａ / Ｔｓｔ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ
１０.１２５±４.１０１ａ /
５７.２００±２１.８４７ａ

Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃꎬ
４９２.２９９±３６.７６４ａ

２５.０３２±１.４５２ａ ×
３０.７６５±２.１３５ａ

１.２５８±０.０４２ａ

２ 过渡型
Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｆｏｒｍ

ｓｔｒ￣ｃｕｒ
/ ｕｎｉ

Ｃａ / Ｔｓｔ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ
７.４３０±２.７９９ａｂ /
２６.０７６±７.０４２ｂ

Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃꎬ
４８７.６５１±４５.３７６ａ

２４.５９６±１.３５７ａ ×
２９.４０９±１.５８１ａ

１.２４０±０.０２９ａ

３ 原始型 １
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ １

ｓｔｒ￣ｃｕｒ
/ ｕｎｉ

Ｃａ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ
３.７８５±２.７４３ｂｃ /
１.１２２±１.７９９ｃ

Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃꎬ
４５７.６７１±５６.６１１ａ

２５.８１２±１.８１９ａ ×
３１.０４７±１.７９０ａ

１.２０５±０.０２７ｂ

４ 原始型 ２
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ２

ｃｕｒ￣ｕｎ
/ ｕｎｉ

Ｃａ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ
－ｃ / ０.７４８±０.６４８ｃ

Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃꎬ
５１５.０８１±９１.２８４ａ

２４.４９４±０.９２８ａ ×
２８.９０６±０.８７７ａ

１.１８７±０.０１１ｂ

５ 原始型 ３
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｆｏｒｍ ３

ｃｕｒ￣ｕｎ
/ ｕｎｉ

Ｃａ / Ｔｓｔ ＳＴＢ / ＣＴＢꎬ
４.２３３±３.３２４ｂｃ /
０.４８１±０.６００ｃ

Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃꎬ
４５３.８８５±４８.２２９ａ

２５.５３９±０.８６１ａ ×
３０.３２０±１.１１８ａ

１.１９４±０.０２７ｂ

　 注: Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃ. 无规则型气孔ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃ. Ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃ ｔｙｐｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ.

２００９)ꎬ更新世末次冰期导致高海拔植物下潜到附

近“避难所” (陈冬梅等ꎬ２０１１)ꎬ在间冰期或全新

世(Ｈｏｌｏｃｅｎｅ)很可能让乌冈栎重回山顶ꎮ 啮齿类

是壳斗科种子传播的主要贡献者ꎬ但为抵达堡状

７９４３ 期 林毅喆等: 闽南花岗岩堡状峰乌冈栎种群的表型变异



峰顶ꎬ最初的迁移可能依赖于鸟类( Ｏｈꎬ ２０１５)ꎮ
原始型乌冈栎抵达山顶后ꎬ若受生境胁迫发生适

应性演化ꎬ适应性强的个体具有优势ꎬ进而扩大成

种群ꎮ 然而ꎬ山顶却存在小范围分布或零散于变

异型周围的原始型种群或个体ꎮ 这表明原始型本

身尚可忍耐干旱等极端生境ꎮ 可以将其看作是基

于自然选择与竞争排除原理种群残存的一个剖

面ꎬ同时ꎬ鸟类传播这类偶然事件也可能对山顶群

落演替产生重大影响ꎬ这均可导致当前原始型与

变异型共存ꎬ并且通过杂交让过渡型产生ꎮ 这表

明过渡型之所以被观察到ꎬ可能是物种形成过程

残留的随机变异个体ꎬ抑或是杂交的产物ꎮ 但是

作为风媒树种ꎬ四周低地的原始型花粉流应当从

未断绝(Ａｓｈｌｅｙꎬ ２０２１)ꎮ 红旗岩堡状峰的地理隔

离作用可能相当有限ꎬ 堡状峰特殊生境显然较地

理隔离对变异的产生起到了更大的促进作用ꎮ 山

顶的过渡型及山脚未调查到变异型的现状表明变

异型可以与原始型融合而消失ꎮ 但是就目前而

言ꎬ堡状峰的确产生了一定的生态学岛屿效应ꎮ
３.３ 祖先性状和平行演化

较于气孔长宽比ꎬ毛状体的变异在栎属内有

更多演化规律ꎮ 首先需明确ꎬ乌山的变异型乌冈

栎与拥有类似叶背毛状体的近缘种直线距离超过

３００ ｋｍꎬ可排除杂交起源ꎮ
Ｄｅｎｇ 等(２０１７)研究表明ꎬＳＴＢ 是栎属的祖征ꎬ

不同演化支或多或少存在ꎬ可在种间存在显著的

密度差异ꎬ乌山变异型与原始型乌冈栎叶上下表

皮 ＳＴＢ 即如此ꎮ 然而ꎬ栎属分子系统结果显示

ＣＴＢ 在不同支系中多次起源或丢失(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻＨｉｐｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ冬青砾组不同种的情况

不一ꎬ因此变异型发生 ＣＴＢ 密度的变异是可能的ꎮ
表皮毛发育受多基因直接与间接调控(普莉等ꎬ
２００３)ꎬ选择促进基因互作与重排ꎬ古老祖先多态

性分选也可使类似性状反复产生ꎮ 为解析它们的

关系ꎬ需利用分子手段做各类型群体的研究ꎮ
另外ꎬ乌冈栎的毛状体变异在广西的标本(陈

照宙 ５０２９５)ꎬ以及 Ｇｌｏｂａｌ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
Ｆａｃｉｌｉｔｙ (ＧＢＩＦꎬ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｇｂｉｆ. ｏｒｇ / ) 额外检查

的 ５６ 份 标 本 中 的 ２ 份 来 自 琉 球 群 岛 的 标 本

(Ｗｒｉｇｈｔꎬ 无 号ꎻ Ｔｙｐｅ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｒｉｇｈｔｉｉ ＝ Ｑ.
ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ)中发现ꎬ若这不是单株突变ꎬ那就表明

它们之间可能发生了平行演化ꎮ
综上得到以下结论:福建漳州乌山红旗岩的

乌冈栎变异型的叶下表皮 ＳＴＢ、ＣＴＢ、气孔长宽比

与原始型相比发生了自然变异ꎬ即 ＳＴＢ、ＣＴＢ 显著

增多(Ｐ<０.０１)ꎬ气孔长宽比显著增大(Ｐ<０.０１)ꎮ
乌山堡状峰特殊生境促使变异产生ꎬ其具备一定

生态与演化合理性ꎮ 这为亚热带特殊花岗岩地貌

促进种群分化提供了有效证据ꎮ 乌冈栎广泛分布

于中国南方及日本ꎬ是毛状体发生与演化、平行物

种形成等研究的理想对象ꎮ 中国是世界上花岗岩

分布最广的国家之一ꎬ又以广东和福建两省最多

(占中国 ３０％ ~ ４０％) (崔之久等ꎬ２００７)ꎮ 构造运

动加速花岗岩出露地表ꎬ形成极其多样的地貌景

观ꎬ中、高度隆起形成的堡状峰、峰丛、石林、独立

巨峰等在大小空间尺度上广泛存在ꎮ 特殊花岗岩

地貌上的植物区系、群落生态、极小种群、物种演

化等有望被进一步关注ꎮ
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