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气孔参数的变异系数和影响因素

马清温　李凤兰 李承森
（北京林业大学生物科学与技术学院） （中国科学院植物研究所）

摘要：该文中的北美红杉和水杉的气孔参数（气孔密度和气孔指数）是在叶片的相同部位获得的�每一种植物统计
气孔参数的区域大小也是一样的．CO2浓度和非 CO2浓度因素对气孔参数的影响是一致的．研究结果表明：气孔指
数的变异系数都小于气孔密度的变异系数�利用北美红杉和水杉的气孔指数指示大气 CO2浓度要比用气孔密度指

示更为准确．利用气孔参数指示古大气 CO2浓度时�消除非 CO2浓度因素对气孔参数的影响是提高指示准确性的

关键．气孔参数的变化与环境因子有关�环境因素对气孔指数的影响较小．气孔参数还与植物种类、叶片的着生部
位、发育状况有关．同一叶片的不同部位和角质层的大小等因素也会影响气孔参数的大小．
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In this study�stomatal parameters （density and index） are obtained from the same areas�the middle part
of leaves�so that CO2 and other factors have similar influences on stomatal parameters．The coefficient of
variation of stomatal index is more stable than that of stomatal density in both Sequoia sempervirens and
Metasequoia glyptostroboides．The results show that the stomatal index is a more useful guide than stomatal
density for indicating atmospheric CO2 concentration based on the stomatal parameters of S．sempervirens and
M．glyptostroboides．The stomatal parameters vary with changes in many factors�so it is vital to reduce these
effects to a minimum while reading a CO2 signal from leafy fossils．The stomatal parameters are affected by
environmental factors and stomatal density is more sensitive to these�so that the stomatal index should provide
more accurate CO2 estimates．Stomatal parameters are also related to plant species�leaf ontogeny�leaf
locations of the plant and intra-leaf areas．
Key words　Taxodiaceae�stomatal density�stomatal index�variation coefficient

　　工业革命以来�大气 CO2浓度的变化一直受到

人们的普遍关注．利用化石植物的气孔参数指示古
大气 CO2浓度的工作是基于气孔参数与大气 CO2浓

度成反比的关系［1］．1750年采集的8种温带树种的
标本�CO2浓度从当时的280μmo/l mol 增加到目前浓
度的过程中�这些树种的气孔密度约减少40％［1］．
在工业革命以前的植物也有类似的反应［1�2］．
Beerling和 Chaloner ［3］利用公元前1327年国王墓中

花圈上 Olea europaea的叶�把研究植物气孔密度与
CO2浓度的关系拓展到距今3300多年前．把这种方
法延伸到化石植物�使得利用气孔参数的方法恢复
古大气 CO2浓度变为可能［4］．但是很多化石植物现
在已经绝灭�化石植物的气孔参数缺乏现在的参照
标准．在现存植物中可以找到与化石植物所处的生
态环境、在形态功能和演化关系上尽可能相对应的
种�即最近对应种（the nearest living equivalent） ［5］．比
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较分析有相同生态习性的植物类群�他们通常有相
似的气孔参数［6�7］．化石种和他们的最近对应种可
以视为相同的种．北美红杉（Sequoia sempervirens）和
水杉（Metasequoia glyptostroboides）分别为红杉属和水
杉属现在生活的唯一植物�分别是红杉属和水杉属
化石植物的最近对应种．

利用气孔参数指示大气 CO2浓度的变化主要通
过气孔密度和气孔指数．环境因素对气孔密度和气
孔指数的不同影响［8--11］�不同植物种类［12�13］、叶片的
位置［12�14--17］、发育状况［14�15］�以及同一叶片的不同部
位［12�15�18�19］气孔参数的变化都有研究．从叶片的相
同部位获取的气孔密度和气孔指数哪个更稳定则没

有报道．北美红杉和水杉叶片下表皮气孔分布比较
稳定［20�21］�但仅从气孔参数的平均数难以确定气孔
密度和气孔指数哪个更加稳定．本文分析了北美红
杉和水杉气孔密度和气孔指数的变异系数�讨论了
影响气孔密度和气孔指数稳定性的因素．
1　材料与方法

北美红杉和水杉的表皮特征和气孔参数都已经

得出�但没有对这些气孔参数的数据进行统计分
析［20�21］．气孔密度为单位叶表面积内的气孔个数�
换算为每mm2的气孔个数．气孔指数是单位叶表面
积内的气孔个数除以气孔个数和表皮细胞个数之

和�再乘以100∙用公式表示为：气孔指数＝100×气
孔个数/（气孔个数＋表皮细胞个数） ［12］．北美红杉
和水杉的气孔参数都是从叶片中部的下表皮获得

的�每种植物各统计100个区域�统计北美红杉气孔
参数每个区域的大小均为0∙5mm×0∙4mm．统计
水杉气孔参数每个区域的大小均为0∙5mm×0∙2
mm．在每个区域内分别计算气孔密度和气孔指数
两个值�然后计算每种植物气孔密度和气孔指数的
平均值．

将每种植物气孔密度和气孔指数的100个数据
各作为一组�用 Microsoft Excel 软件作图．分别计算

每组数据的标准差（ S ＝ ∑x2－∑x2
n

n－1 ）和平均
数（X— ＝ 1

n∑
n

1
xn）�及其变异系数（CV ＝ S/X

—）�变
异系数也用Microsoft Excel软件作图．

2　气孔参数的变异系数
　　北美红杉的气孔密度为128个/mm2�气孔指数
为13∙8∙水杉气孔密度为190个/mm2�气孔指数为
17∙1∙北美红杉和水杉的气孔密度和气孔指数的

100个数据分别见图1、2�由于气孔密度和气孔指数
的平均值的大小差别很大�从图中难以确定哪种参
数更稳定．而根据变异系数的大小�可以比较它们
的变异幅度．变异系数大�说明变异幅度大�整齐性
较差�平均数的稳定性小．北美红杉气孔密度的变
异系数为0∙15�气孔指数的变异系数为0∙10∙水杉
气孔密度的变异系数为0∙13�气孔指数的变异系数
为0∙12∙两种植物气孔密度的变异系数都比它们的
气孔指数的变异系数大（图3）�说明这两种植物的
气孔指数更整齐、稳定．

图1　北美红杉的气孔密度和气孔指数
FIGURE1　Stomatal density and index of Sequoia sempervirens

图2　水杉的气孔密度和气孔指数
FIGURE2　Stomatal density and index of Metasequoia glyptostroboides

图3　北美红杉和水杉气孔密度和气孔指数的变异系数
FIGURE3　Coefficients of variation of stomatal density and index

in Sequoia sempervirens and Metasequoia glyptostroboides

3　影响气孔参数稳定性的因素
北美红杉和水杉（图3）的气孔指数的变异系数
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都比气孔密度的小．气孔密度和气孔指数是在相同
的区域获得的�大气 CO2浓度等因素对这两种参数
的影响相同．在影响气孔参数的因素相同的情况
下�气孔指数稳定．说明在利用气孔参数的变化指
示大气 CO2浓度时气孔指数更可靠．另外通过对广
州和杭州的杉科植物水松（Glyptostrobus pensilis）的气
孔参数的研究发现［22］：在指示大气 CO2浓度时�也应
该首先选择气孔指数�同时条形叶的气孔参数比钻
形叶的气孔参数更可靠．

由气孔密度和气孔指数的计算方法知道：气孔
密度的值对气孔发生和表皮细胞的大小敏感�而气
孔指数的值消除了表皮细胞大小的影响�主要与气
孔发生相关．影响气孔发生的因素�既能影响气孔
密度�又能影响气孔指数．而影响表皮细胞生长的
因素�一般只影响气孔密度的大小�对气孔指数影响
较小或没有影响�因此用气孔指数更能准确反映气
孔频度的变化（图4） ［8�23--25］．

图4　两种不同的气孔分布类型（引自 Poole and Kürschner ［23］）
FIGURE4　Two different stomatal distributions

3∙1　环境因素
一般来说�影响植物生长的环境因子的波动直

接与叶片表皮细胞的延长有关�因而可以影响气孔
密度．气孔指数消除了表皮细胞延长的影响（图4）�
对土壤水分、空气湿度和温度等自然环境的变化不
敏感［9］�但在叶片生长过程中对大气 CO2浓度敏感．
长期的、适度增加 CO2浓度下的气孔参数的变化也
部分消除了这些环境因素的影响［8］．气孔指数主要
与气孔发生有关�其中 CO2是影响气孔发生的一个
重要因素［1�2］�CO2对气孔发生的影响超过了对表皮
细胞延长的影响�也超过了其他环境因素的影响．
因此对一个特定植物种�即使气孔密度和气孔指数
对CO2有相同的反应�用气孔指数作为大气 CO2的
指示器比用气孔密度更为准确［10�11］．很多重建古大
气CO2浓度的工作就基于气孔指数的变化［26--28］�但
有时由于化石材料保存状况或处理方法等原因�表
皮细胞的个数难以分辨�只能统计气孔密度�无法获
取指数［4�5］．

3∙2　植物种类
通常情况下�不同的植物种类之间气孔参数不

同［12］．在利用气孔参数指示大气 CO2浓度的变化时
尽可能用相同的种．气孔的分布与植物的光合途径
有关�一般 C3植物有较低的上下表皮气孔数量比�
C3植物中气孔数目是乔木＞灌木＞草本植物［13］．分
析化石种和他们的最近对应种表明：有相同生态习
性的植物类群�通常有相似的气孔参数［6�7］�他们可
被视为相同的种．北美红杉和水杉分别是红杉属和
水杉属化石植物的最近对应种．利用气孔参数指示
古大气 CO2浓度可以研究地质历史时期可被视为同
一种植物的气孔参数的变化［8�29］�这样以百万年为
单位研究大气 CO2浓度的变化成为可能．
3∙3　叶片的着生部位

一般来说从植株的基部区域到顶部区域的叶片

气孔密度是逐渐增加的［12�14--17］．植物叶片的最终大
小是从植株的基部到顶部逐渐变小�气孔密度则逐
渐增加．Tichá［15］认为这是 Salisbury ［12］提出的气孔密
度与叶片大小成反比关系的表现．而 Salisbury ［12］认
为植物高处着生的叶片气孔密度高是植物的一个特

征�与单个叶片的面积无关．从植株的基部区域到
顶部区域的气孔指数变化不明显［30］．从植物基部到
顶部气孔密度变大�气孔大小逐渐变小等特征规律
性的变化可能与不同部位叶片的不同内外因素相

关�主要与水分的逐渐减少有关�这些结论为以后许
多研究证实［15］．
3∙4　叶片的发育状况

气孔在叶片发育的早期形成．在叶片达到最终
大小的35％时�上表皮的90％气孔已经发生�而下
表皮只有达到叶片最终大小的50％时�才有90％的
气孔发生［14］．在叶片生长的早期�气孔密度逐渐增
加�随着叶片的发育�气孔密度迅速减少�以后逐渐
减少至叶片生命结束．气孔密度的峰值在叶片达到
最终大小的10％～60％时出现�随不同的植物而
异．由于某些植物种的气孔发生并不是连续的�随
叶片生长时间的增加气孔密度逐渐减少的情况也有

发生［15］．
气孔密度通常在叶片的上下表皮有相同的变化

趋势�但有的植物变化趋势不同［15］．随着叶片的发
育�有的植物叶的下表皮气孔密度显著减少�叶片上
下表皮气孔密度的比率随之增加．有些植物的叶片
上下表皮气孔密度的比率先增加�然后减少．通常
情况下气孔大小的变化趋势与气孔密度相反�如有
的植物的气孔从植物基部到顶部逐渐变小�气孔密
度变大［12�15］．气孔密度有时与植物的年龄也有关
系�有些植物叶上下表皮的气孔密度随着植物年龄
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的增加而增加［15�31�32］．
3∙5　单个叶片上的不同部位

利用气孔参数指示古 CO2大气浓度需要认识到
单个叶表面上的不同部位气孔参数的变化［23］．气孔
在单个叶面上的分布部位主要是由遗传因素决定

的［12�18�19］�有时可以找到规律［15］．气孔参数应该从
气孔分布相对稳定的部位获得�以降低非 CO2浓度
因素而引起的气孔参数的变化．通常情况下�从叶
片基部到顶部气孔密度逐渐增加�如果是气孔两面
生的植物叶片�则上下表皮的气孔密度都逐渐增
加［12�15�17�33--37］．有的植物从叶片基部到顶部气孔密
度逐渐减少�还有的植物最高的气孔密度在叶片中
部［15］．一般来说气孔密度从叶片中脉部分到叶片边
缘逐渐增加［12�33�35］�尽管有时这种变化不明
显［15�34］．在 Alnus glutinosa 的叶片上也能发现气孔
指数有单个叶内的变化［18］�但其他的研究结果显
示�气孔指数很少有这种变化［12�30�33�34�38］．

对于有些气孔两面生的植物种类�通常情况下
叶片下表皮的气孔分布情况比上表皮更加稳

定［30�33�34］．北美红杉叶片的上表皮气孔分布有4种
类型［20］�而下表皮的气孔分布比较稳定［20�39］�化石
红杉的叶片也是这样［40］．水杉［21］和水松［22］叶片下
表皮的气孔分布也比上表皮稳定．获取气孔参数通
常用叶片中部的区域�这个区域的气孔参数比较稳
定�特别是下表皮的气孔参数．

气孔密度在同一叶片不同区域的变化情况有时

与叶片的着生部位有关�生长在植物基部的叶片�从
叶片基部到顶部气孔密度增加�而植物上部的叶片�
气孔密度最高的区域在叶片的中部或基部．同一叶
片不同区域气孔密度的变化可以被不同的环境因子

和栽培条件等因素从性质上或数量上改变［15］．
3∙6　角质层的大小

植物表皮上的各种细胞的形态特征都能在角质

层上反映出来�统计植物的气孔参数也是通过研究
角质层进行的．植物角质层的离析方法有很多［41］．
不同的处理方法和处理时间的长短以及获取的角质

层的完整程度对观察结果都有影响［42］．角质层有时
很容易从压型化石植物标本上获取�但多数情况下
是角质层碎片［41］�角质层碎片由于太小有时难以获
取气孔参数或统计出的气孔参数的值不确切［43］．即
使是同一片角质层�统计气孔参数区域的大小不同�
气孔参数的值也可能不同．
4　结　　论

气孔参数的变化与大气 CO2浓度有关�但在利
用气孔参数指示大气 CO2的变化时�如何将非 CO2

浓度的影响因素降低到最低�是提高指示准确性的
关键．除了 CO2浓度外�影响气孔参数稳定性的因
素非常多．一般来说环境因子对气孔指数的影响小
于对气孔密度的影响．同时气孔参数与植物种类、
叶片的着生部位、发育状况相关�同一叶片的不同部
位、角质层的大小等因素也影响气孔参数的值．此
外�也可以考虑从叶片的相同部位获取的气孔密度
和气孔指数哪个更可靠．在这些相同的部位�CO2浓
度和非 CO2浓度因素对气孔参数的影响是一致的�
统计过程中仅考虑气孔密度和气孔指数这两种气孔

参数的表示方法的稳定性．根据变异系数的大小�
气孔指数的稳定性比气孔密度的稳定性高．从杉科
植物北美红杉和水杉气孔参数的变异系数的分析结

果来看�用气孔指数指示大气 CO2浓度比用气孔密
度指示更为准确．
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