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内蒙古高原植物气孔性状的空间变异及其适应机制

王　 青１ꎬ刘聪聪２ꎬ何念鹏２ꎬ３ꎬ侯继华１ꎬ∗

１ 北京林业大学生态与自然保护学院ꎬ北京　 １０００８３

２ 中国科学院地理科学与资源研究所 生态系统网络观测与模拟重点实验室ꎬ北京　 １００１０１

３ 中国科学院大学资源与环境学院ꎬ北京　 １０００４９

摘要:气孔是植物与大气进行水气交换的阀门ꎬ调节着植物的蒸腾与光合作用ꎮ 因此ꎬ气孔性状的变异影响着植物功能ꎬ并能够

反映植物对环境的适应ꎮ 目前ꎬ内蒙古高原草地植物气孔性状的空间变异及其对环境的响应尚未被探究ꎮ 于 ２０１８ 年在内蒙古

高原草原区沿降水梯度设置了 １０ 个受人为干扰较少的天然草地样地ꎬ采集每个样地及周围的植物ꎬ并对每个物种叶片上、下表

皮的气孔性状进行了测量和计算ꎮ 结果表明:(１)气孔密度(ＳＤ)、气孔大小(ＳＳ)和气孔相对面积(ＳＲＡ)的均值分别为 ２６２.２９
个 / ｍｍ２、３７８.８４ μｍ２和 ８.１０％ꎻ下表皮与上表皮的气孔密度比(Ｒ.ＳＤ)、大小比(Ｒ.ＳＳ)和相对面积比(Ｒ.ＳＲＡ)的均值分别为１.５４、
１.０４ 和 １.６１ꎮ (２)由于草地生境开阔ꎬ气孔形态性状在不同生活型(草本与木本植物、一二年生与多年生草本)间没有显著差异

(Ｐ>０.０５)ꎮ (３)从草甸草原到荒漠草原ꎬ叶片 ＳＤ 和 ＳＲＡ 减小ꎬＳＳ 增大ꎬ气孔性状变异的主要驱动因素是年降水ꎮ (４)气孔综

合指标 ＳＲＡ 主要受 ＳＤ 驱动ꎬ降低叶片 ＳＤ 是内蒙古高原草地植物提高耐旱性的重要机制之一ꎮ (５)植物还可以通过降低气孔

比来适应干旱胁迫ꎬ下表皮气孔是内蒙古高原植物气孔比降低的主要贡献者ꎮ 研究结果有助于进一步了解草地植物叶片气孔

独特的气候适应机制ꎬ还可为生态预测模型提供基础数据ꎮ
关键词:气孔性状ꎻ气孔分布ꎻ气候变化ꎻ适应策略ꎻ内蒙古
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１ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ Ｎｅｔｗｏｒｋ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｍｏｄｅｌｉｎｇꎬ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｎａｔｕｒａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １００１０１ꎬ Ｃｈｉｎａ

３ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００４９ꎬ Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｓｔｏｍａｔａ ａｒｅ ｔｈｅ ｖａｌｖｅｓ ｆｏｒ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ＣＯ２ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｒｒｏｕｎｄｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ
ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｓｏｍｅ ｅｘｔｅｎｔ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｌａｎｔ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｈａｖｅ ａｔｔｒａｃｔｅｄ ｓｃｉｅｎｔｉｓｔｓ′ ａｔｔｅｎｔｉｏｎ ｆｏｒ
ａ ｌｏｎｇ ｔｉｍｅ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ Ｐｌａｔｅａｕ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｈａｓ ｎｏｔ ｙｅｔ ｂｅｅｎ ｅｘｐｌｏｒｅｄ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｗｅ ｓｅｔ ｕｐ １０ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓꎬ ｗｉｔｈ ｌｏｗ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｈｕｍａｎ
ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅꎬ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｉｎ ２０１８ꎬ ｗｅ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｎｅａｒｌｙ ａｌｌ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｗｉｔｈｉｎ ａ １ ｋｍ×１ ｋｍ ａｒｅａ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｉｔｅ. Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ (ＳＤ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ (ＳＳ)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａ (ＳＲＡ) ｏｆ ｔｈｅ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ
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ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ａｂａｘｉａｌ ａｎｄ ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｗａｓ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ. Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｅａｎ ＳＤꎬ ＳＳꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ＳＲＡ ｗｅｒｅ ２６２.２９ ｓｔｏｍａｔａ / ｍｍ２ꎬ ３７８.８４ μｍ２ꎬ ａｎｄ ８.１０％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｍｅａｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｒａｔｉｏ (Ｒ. ＳＤ)ꎬ ｔｈｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ ｒａｔｉｏ (Ｒ.ＳＳ)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ (Ｒ.ＳＲＡ) ｗｅｒｅ １.５４ꎬ １.０４ꎬ ａｎｄ １.６１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｄｕｅ ｔｏ
ｔｈｅ ｏｐｅｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｈａｂｉｔａｔꎬ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ
ｆｏｒｍｓꎬ ｎａｍｅｌｙ ｈｅｒｂｓ ｖｓ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｏｒ ｂｉｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂｓ ｖｓ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂｓ (Ｐ>０.０５). Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｔｈｅ ｌｅａｆ ＳＤ ａｎｄ ＳＲＡ ｄｅｃｒｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ＳＳ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ. Ｔｈｅ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ
ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｈａｄ ｎｏ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｔｈｅ ＳＲＡ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｔｈｅ ＳＤꎬ ａｎｄ ｉｔ ｗａｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
ｏｆ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｌｅａｆ ＳＤ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｐｌａｎｔｓ ｃａｎ ａｌｓｏ
ａｄａｐｔ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｂｙ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒａｔｉｏ. Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｃ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｏｒ ｔｏ ｔｈｅ
ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒａｔｉｏ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｔｈｅｓｅ ｎｅｗ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｈｅｌｐ ｕｓ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｕｎｉｑｕｅ
ｃｌｉｍａｔｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅｓｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ
ｍｏｄｅｌｓ ａｓ ｂａｓｅｌｉｎｅ ｄａｔａ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎻ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅꎻ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙꎻ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ

气孔是植物在不断进化过程中保留下来的一种微观结构ꎬ由一对环绕中心孔的保卫细胞组成[１—２]ꎮ 通过

气孔植物可以与周围环境进行水气交换ꎬ调控光合作用与蒸腾作用[３]ꎬ进而影响生态系统的净初级生产力和

水分利用效率[４]ꎮ 随着全球气候变化的加剧ꎬ植物气孔在碳增益与水分损失之间的权衡面临着巨大的选择

压力ꎮ 短期内植物可以通过调节气孔开闭来应对环境变化ꎬ而在长期条件下则需要协调气孔的形态与分布来

适应异质环境[５—６]ꎮ 因此ꎬ探究植物叶片气孔形态性状对环境尤其是极端环境的响应至关重要ꎬ这将有助于

预测在未来气候情景下植物的适应策略ꎮ
在气孔形态性状中ꎬ最常用的气孔指标是气孔密度(ＳＤ)和气孔大小(ＳＳ)ꎬ二者呈显著的负相关关系[７]ꎮ

气孔相对面积(ＳＲＡ)作为 ＳＤ 和 ＳＳ 乘积的产物ꎬ代表着气孔在叶片上所占据的总面积ꎮ 研究发现ꎬＳＤ 和 ＳＳ
之间的权衡关系并不能补偿形成稳定的 ＳＲＡ[８]ꎮ ＳＲＡ 是理论最大气孔导度的物理限制ꎬ与实际气孔导度呈

正相关关系[９]ꎮ 在响应环境变化时ꎬ植物除了改变气孔形态特征外ꎬ还可以通过改变气孔分布来适应异质生

境ꎮ 气孔比是指气孔性状在叶片下表皮和上表皮之间的比值ꎬ代表着气孔在叶片上、下表皮间分布的均匀程

度[１０]ꎬ反映了植物最大光合作用与上表皮适应成本之间权衡[１１]ꎮ 近年来ꎬ气孔密度和气孔大小已得到了广

泛研究ꎬ但关于气孔相对面积的研究还相对较少ꎬ气孔分布参环境变化的适应机制也尚不明确ꎮ
气孔大小和气孔密度对温度、降水、辐射、ＣＯ２浓度等的响应目前尚未得出一致结论[５ꎬ１２—１４]ꎬ表明气孔性

状对环境变化的适应机制十分复杂ꎮ 随着全球变化的加剧ꎬ温度将会升高ꎬ干旱程度和干旱频率增加[１５]ꎮ 温

度升高将会导致植物增强蒸腾作用以减轻热效应的影响ꎬ而干旱胁迫则会导致植物降低气孔导度以减少水分

损失ꎮ 研究表明ꎬ通过增加 ＳＤ 和减小 ＳＳ 可增大总的气孔面积以提高最大气孔导度[１６—１７]ꎬ但也有研究发现ꎬ
气孔导度主要由 ＳＳ 调控ꎬＳＤ 主要驱动其在叶片两侧的分配[９]ꎮ 那么ꎬ在面对未来可能频繁发生的干旱和高

温时ꎬ植物将如何权衡 ＳＤ 和 ＳＳ 来调整水气交换ꎬ气孔导度主要受哪一气孔指标调控? 双面气孔型植物的气

孔在叶片上、下表皮将如何重新分配?
内蒙古高原是对全球变化最为敏感的地区之一ꎬ具有独特的降水梯度ꎬ从东往西依次分布着草甸草原、典

型草原和荒漠草原ꎬ且分布的植物约 ２ / ３ 为双面气孔型[１３]ꎬ为探究在全球气候变化背景下植物如何通过调节

气孔性状来平衡光合增益与水分损失提供了理想平台ꎮ 根据中国东北草原样带的特点[１８]ꎬ在内蒙古高原设

置 １０ 个样地ꎬ采集每个样地 １ ｋｍ×１ ｋｍ 范围内几乎所有物种ꎬ并分别测定了每个物种上、下表皮的气孔形态

特征ꎬ以探究内蒙古高原植物叶片气孔对环境变化的适应机制ꎮ 本研究旨在验证如下科学假设:(１)、在不同

草地类型和不同植物功能群间植物叶片气孔性状存在显著差异ꎮ (２)、在双面气孔型植物中ꎬ植物主要通过
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调节叶片下表皮的气孔来改变气孔比以适应环境变化ꎮ (３)、内蒙古高原的环境限制因子年降水是叶片气孔

性状变异的驱动因素ꎬ降低气孔密度可以提高植物的抗旱性ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 研究区概况

本研究主要选取内蒙古地区的中东部草原(４３°—４５°Ｎꎬ１１２°—１２５°Ｅ)ꎬ海拔为 １４４ ｍ —１２７２ ｍꎬ年均温、
年降水和光合有效辐射的范围分别为 １.４３—６.７５℃、１８３—４２５ ｍｍ 和 ２１.８８—２５.１３ ｍｏｌ ｍ－２ ｄ－１ꎬ属大陆性季风

气候ꎮ 该区域地势自东往西逐渐升高ꎬ植被类型依次为草甸草原、典型草原和荒漠草原[１９]ꎬ土壤类型依次为

黑钙土、栗钙土、棕钙土ꎬ优势物种包括针茅(Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ)、羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、猪毛菜(Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ)、
羽茅(Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ)等ꎮ
１.２　 研究方法

１.２.１　 样带布设

于 ２０１８ 年 ７ 月和 ８ 月在内蒙古高原进行野外调查和采样ꎮ 本研究根据东北样带的调查点沿降水梯度选

取了 １０ 个人为干扰较少的天然草地样点ꎬ自东向西依次为草甸草原、典型草原和荒漠草原(３:４:３)(图 １)ꎮ
在每个样地 １ ｋｍ×１ ｋｍ 范围内平行布设两排共 ８ 个 １ ｍ×１ ｍ 的小样方ꎬ各样方间隔 ５０ ｍ 左右ꎮ 调查时进行

物种鉴定ꎬ并记录每个样地的群落结构以及经度、纬度和海拔[２０]ꎮ 各样点详情见表 １ꎮ

图 １　 内蒙古高原草地样点分布图

Ｆｉｇ.１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

ＰＡＲ:光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎻＭＡＰ:年降水 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＭＡＴ:年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ小写字母

不同表示差异显著(Ｐ<０.０５)

１.２.２　 野外采样

与以往大部分研究只采集优势种不同ꎬ本研究系统性地采集了每个样地 １ ｋｍ×１ ｋｍ 范围内几乎所有物
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种的健康完整叶片ꎬ其中每种草本植物约采集 ５—３０ 株ꎬ灌木采集 ３—４ 株其顶端冠层叶片ꎮ 采集后立即封进

密封袋中ꎬ然后放入装有冰的保温箱带回实验室[２１—２２]ꎮ 一共采集了植物 １４５ 种ꎬ隶属 ４２ 个科ꎬ１０７ 个属ꎮ

表 １　 样点基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

样点
Ｓｉｔｅｓ

经度 / (°)
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度 / (°)
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

年降水 / ｍｍ
ＭＡＰ

年均温 / ℃
ＭＡＴ

光合有效辐射
ＰＡＲ /

(ｍｏｌ ｍ－２ ｄ－１)

草地类型
Ｇｒａｓｓｌａｎｄ

ｔｙｐｅ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

相对盖度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｃｏｖｅｒａｇｅ / ％

ＭＰ０１ １２３.５１ ４４.５９ ４２５ ６.０８３ ２１.８７５ 草甸草原 羊草 Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ４６.５９３

ＭＰ０２ １２１.０４ ４４.５２ ３９３ ６.６５０ ２３.５９５ 草甸草原 草麻黄 Ｅｐｈｅｄｒａ ｓｉｎｉｃａ １１.６８１

ＭＰ０３ １２０.３３ ４５.１１ ３８７ ３.９０８ ２３.７２９ 草甸草原 羊草 Ｌ. Ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ３９.３７２

ＭＰ０４ １１８.３６ ４４.７７ ３４５ １.４４２ ２４.１４５ 典型草原 羊草 Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ２５.５６２

ＭＰ０５ １１６.５２ ４４.２６ ２８３ １.０７５ ２４.５１７ 典型草原 针茅 Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ ３９.８１９

ＭＰ０６ １１６.６７ ４３.５５ ３２１ ０.９７５ ２４.７６０ 典型草原 羽茅 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ２８.８２８

ＭＰ０７ １１７.６８ ４４.５１ ３１９ １.５８３ ２４.０３１ 典型草原 羊草 Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ４３.９５９

ＭＰ０８ １１４.８９ ４４.０１ ２２８ １.８００ ２４.８１１ 荒漠草原 羊草 Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ３１.０１４

ＭＰ０９ １１３.５０ ４３.８４ １９９ ２.７７５ ２５.１３４ 荒漠草原 蒺藜 Ｔｒｉｂｕｌｕｓ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ ２５.４７０

ＭＰ１０ １１２.１５ ４３.６３ １８３ ３.８０８ ２４.８０４ 荒漠草原 猪毛菜 Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ ４１.０４３
　 　 ＭＡＰ:年降水 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＭＡＴ:年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＰＡＲ:光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

１.２.３　 室内测定

将采集的叶片沿主脉切取 １.０ ｃｍ×０.５ ｃｍ 的小块 ５ 至 １０ 片ꎬ浸入 ＦＡＡ 溶液(７５％酒精:福尔马林:冰醋

酸:甘油＝ ９０:５:５:５)中进行固定ꎮ 样品带回实验室后ꎬ置试管中于阴凉通风处晾干ꎬ然后每个物种随机挑取

叶片正反面各 ３ 小块粘贴到样品台上ꎬ镀膜后使用扫描电子显微镜(Ｓ￣ ３４００Ｎꎬ日立ꎬ日本)进行观察ꎬ每片小

块随机重复拍摄两个视野ꎬ各物种正反面各拍摄 ６ 张照片ꎮ 导出后记录每张照片的面积(Ｓ)和气孔的数量

(Ｎ)ꎬ然后每张照片随机选取 ５ 个气孔ꎬ利用 ＭＩＰＳ 系统(Ｏｐｔｉｃａｌ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏ.ꎬ Ｌｔｄꎬ Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇꎬ Ｃｈｉｎａ)测量

其气孔长度(ＳＬꎬμｍ)和气孔宽度(ＳＷꎬμｍ)ꎮ
各气孔形态性状的计算公式为:

ＳＤ ＝ Ｎ
Ｓ

　 　 　 　 　 　 　 　 (１)

ＳＳ ＝ (π × ＳＬ × ＳＷ) / ４ (２)
ＳＲＡ ＝ ＳＳ × ＳＤ × １０ －４ (３)
ＳＤｔｏｔ ＝ ＳＤａｂａ ＋ ＳＤａｄａ (４)
ＳＳｔｏｔ ＝ (ＳＳａｂａ ＋ ＳＳａｄａ) / ２ (５)
ＳＲＡｔｏｔ ＝ ＳＲＡａｂａ ＋ ＳＲＡａｄａ (６)

Ｒ.ＳＤ ＝
ＳＤａｂａ

ＳＤａｄａ
(７)

Ｒ.ＳＳ ＝
ＳＳａｂａ

ＳＳａｄａ
(８)

Ｒ.ＳＲＡ ＝
ＳＲＡａｂａ

ＳＲＡａｄａ
(９)

式中ꎬＳＤ 为气孔密度(个 / ｍｍ２)、ＳＳ 为气孔大小(μｍ２)、ＳＲＡ 为气孔面积分数(％)ꎻ下标“ ｔｏｔ”表示叶片整体ꎬ
“ａｂａ”表示叶片下表皮ꎬ“ａｄａ”表示叶片上表皮ꎻＲ.ＳＤ、 Ｒ.ＳＳ、 Ｒ.ＳＲＡ 分别为叶片下表皮与上表皮的气孔密度、
气孔大小和气孔相对面积的比值ꎬ代表气孔在叶片上下表皮的分布情况[２３]ꎮ
１.２.４　 气候数据的获取

导出 ＧＰＳ 记录的每个样点的经纬度坐标ꎬ从 Ｗｏｒｌｄ Ｃｌｉｍａｔｅ (空间分辨率 ３０ ａｒｃ － ｓｅｃｏｎｄｓ ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ)
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(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.ｏｒｇ / )提取年均温(ＭＡＴ)和年降水(ＭＡＰ)数据ꎬ光合有效辐射(ＰＡＲ)数据则来自“中
国重建的光合有效辐射数据集(１９６１—２０１４) [２４]”ꎮ
１.２.５　 数据分析

在进行分析之前ꎬ先对气孔数据进行以 １０ 为底的 ｌｏｇ 转化ꎬ以获得残差的近似正态性和同质性ꎮ 采用配

对样本 Ｔ 检验比较双面气孔型植物叶片上下表皮气孔性状的差异ꎻ采用独立样本 Ｔ 检验比较叶片气孔性状在

不同植物功能群(双子叶和单子叶植物、木本与草本植物、一年生和多年生草本植物)间的差异ꎻ采用单因素

方差分析(ＡＮＯＶＡ)和 Ｓｃｈｅｆｆｅ 事后检验比较不同草原类型植物叶片气孔性状的差异ꎮ 为了更精准的量化 ＳＤ
与 ＳＳ 何者驱动 ＳＲＡꎬ使用分层方差分析划分了 ＳＤ 和 ＳＳ 对 ＳＲＡ 的独立贡献ꎮ 使用线性混合效应模型进一步

探讨气候因子对气孔性状的影响ꎬ为消除气候因子量纲的影响ꎬ对每个气象数据进行 Ｚ－ｓｃｏｒｅ 标准化ꎬ在模型

中ꎬ固定效应项为气候因子ꎬ随机效应为物种和样点ꎮ 显著性水平为 Ｐ ＝ ０.０５ꎮ 所有的数据分析在 Ｒ(ｖｅｒｓｉｏｎ
４.１.１ꎬ Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ２０２１) 中完成ꎬ作图在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１(ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎꎬ Ｎｏｒｔｈａｍｐｔｏｎꎬ ＭＡꎬ
ＵＳＡ)中完成ꎮ 使用的 Ｒ 软件包包括“ｈｉｅｒ.ｐａｒｔ”、“Ｍａｔｒｉｘ”、“ｌｍｅ４”、“ｌｍｅｒＴｅｓｔ”和“ＭｕＭＩｎ”ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 内蒙古高原草地植物的叶片气孔特征

叶片气孔性状有很大的变异幅度ꎬ气孔密度(ＳＤ)、气孔大小(ＳＳ)和气孔相对面积(ＳＲＡ)的变化范围分

别为 ２５.８０—１０５７.７９ 个 / ｍｍ２、７０.０６—１８６６.２８ μｍ２和 ０.４８％—４２.５１％ꎬ平均值分别为 ２６２.２９ 个 / ｍｍ２、３７８.８４
μｍ２和 ８.１０％ꎮ 上、下表皮的气孔密度比(Ｒ.ＳＤ)、气孔大小比(Ｒ.ＳＳ)和气孔相对面积比(Ｒ.ＳＲＡ)的变化范围

分别是 ０.２９—８.６７、０.５２—２.６６、０.２８—１２.８９ꎬ平均值分别为 １.５４、１.０４ 和 １.６１(表 ２)ꎮ

表 ２　 内蒙古高原植物叶片气孔形态特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

水平
Ｌｅｖｅｌ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

个数
Ｎｕｍｂｅ

平均值
Ｍｅａｎ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

标准误差
Ｓｔａｎｄａｒｄ
ｅｒｒｏｒ

偏度
Ｓｋｅｗｎｅｓｓ

峰度
Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

总体 Ｔｏｔａｌ ＳＤｔｏｔ ２６０ ２６２.２９ ２５.８０ １０５７.７９ １１.５８ １.４０ ２.３４ ０.７１
ＳＳｔｏｔ ２６０ ３７８.８４ ７０.０６ １８６６.２８ １５.４２ ２.２２ ６.８４ ０.６６
ＳＲＡｔｏｔ ２６０ ８.１０ ０.４８ ４２.５１ ０.３３ １.９５ ７.９６ ０.６６

下表皮 Ａｂａｘｉａｌ ＳＤａｂａ １６６ １６５.１２ １９.３５ ７２５.６２ ８.７５ １.７５ ４.６４ ０.６８
ＳＳａｂａ １６６ ３５４.２７ １０４.３６ １６７７.４３ １６.４８ ２.９５ １２.９３ ０.６０
ＳＲＡａｂａ １６６ ５.１８ ０.４３ ２１.６４ ０.２８ １.８０ ４.７１ ０.６９

上表皮 Ａｄａｘｉａｌ ＳＤａｄａ １６６ １３０.７７ １９.３５ ４６１.１７ ６.４０ １.６０ ３.４７ ０.６３
ＳＳａｄａ １６６ ３５４.４７ １０４.５０ ２０５５.１３ １７.０８ ３.６６ ２２.５８ ０.６２
ＳＲＡａｄａ １６６ ３.９８ ０.４８ １１.９３ ０.１８ １.３２ ２.２２ ０.５７

上表皮:下表皮 Ｒ.ＳＤ １６６ １.５４ ０.２９ ８.６７ ０.１０ ２.６３ ８.１６ ０.８５

Ａｂａｘｉａｌ / Ａｄａｘｉａｌ Ｒ.ＳＳ １６６ １.０４ ０.５２ ２.６６ ０.０２ ２.０７ ７.８６ ０.２８

Ｒ.ＳＲＡ １６６ １.６１ ０.２８ １２.８９ ０.１２ ３.６６ １８.３７ ０.９９

　 　 ＳＤｔｏｔ:整体气孔密度 Ｔｏｔａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＳＳｔｏｔ:整体气孔大小 Ｔｏｔａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅꎻＳＲＡｔｏｔ:整体气孔相对面积 Ｔｏｔａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａꎻＳＤａｂａ:

下表皮气孔密度 Ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＳＳａｂａ:下表皮气孔大小 Ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅꎻＳＲＡａｂａ:下表皮气孔相对面积 Ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａꎻ

ＳＤａｄａ:上表皮气孔密度 Ａｄａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＳＳａｄａ:上表皮气孔大小 Ａｄａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅꎻＳＲＡａｄａ:上表皮气孔相对面积 Ａｄａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ａｒｅａꎻＲ.ＳＤ:气孔密度比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＲ.ＳＳ:气孔大小比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅꎻＲ.ＳＲＡ:气孔面积比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａ

比较双面气孔型植物叶片上下表皮的气孔性状发现ꎬ内蒙古高原植物叶片下表皮的 ＳＤ(１６５.１２ 个 / ｍｍ２)
和 ＳＲＡ(５.１８％)均显著高于上表皮 ＳＤ(１３０.７７ 个 / ｍｍ２)和 ＳＲＡ(３.９８％)(Ｐ<０.０５)ꎬ气孔大小在叶片上、下表

皮间无显著差异(图 ２)ꎮ ＳＲＡ 是 ＳＤ 和 ＳＳ 乘积的产物ꎬ分层方差分析结果表明ꎬＳＲＡ 主要受 ＳＤ 驱动(图 ３)ꎮ
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图 ２　 内蒙古高原双面气孔型植物叶片上下表皮气孔形态特征的差异

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂａｘｉａｌ ａｎｄ ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ ａｍｐｈｉｓｔｏｍａｔｉｃ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ

Ｐｌａｔｅａｕ　

小写字母不同表示上、下表皮气孔性状差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ图中数据为平均值±１ 标准误

　 图 ３　 内蒙古高原植物叶片 ＳＤ 和 ＳＳ 对 ＳＲＡ 的相对重要性

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ＳＤ ａｎｄ ＳＳ ｔｏ ＳＲＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ

ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

２.２　 内蒙古高原草地植物叶片气孔性状的变异

单子叶植物与双子叶植物的叶片 ＳＤ 分别为

２９１.３６、１６１.１９ 个 / ｍｍ２ꎬＳＳ 分别为 ３１５.６５、６０１.２３ μｍ２ꎮ
与单子叶植物相比ꎬ双子叶植物的气孔更小更密ꎬＳＲＡ
在两者之间没有显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ叶片上、下表皮气

孔性状差异与整体一致ꎮ 对于不同生活型的植物ꎬ草本

植物与木本植物、生长迅速的一年生或二年生草本与生

长缓慢的多年生草本的气孔性状均没有显著性差异

(Ｐ>０.０５)ꎻ但在双面气孔型物种中发现ꎬ一、二年生草

本植物的 ＳＤａｂａ、ＳＤａｄａ分别为 １９９.５２ 个 / ｍｍ２、１４８.９２ 个 /
ｍｍ２ꎬ多年生草本的 ＳＤａｂａ、ＳＤａｄａ分别为 １６６.２１ 个 / ｍｍ２、
１２０.３０ 个 / ｍｍ２ꎮ 相比于多年生草本ꎬ一年生或二年生

的草本叶片气孔密度更高(图 ４)ꎮ
叶片气孔性状在不同草原间存在显著的差异ꎮ 在

整体水平上ꎬ草甸草原和典型草原的 ＳＤ 分别为 ２７６.２５
个 / ｍｍ２和 ２７５.５９ 个 / ｍｍ２ꎬ显著大于荒漠草原的 １８４.８２
个 / ｍｍ２ꎮ 草甸草原植物 ＳＳ (３３８. ２４ μｍ２ ) 显著小于荒漠草原(４４７. ４４ μｍ２ ) (Ｐ < ０. ０５)ꎬ典型草原的 ＳＲＡ
(８.７１％)显著大于荒漠草原(６.４１％)(Ｐ<０.０５)ꎮ 综上所述ꎬ草甸草原的植物分化出小而密的气孔ꎬ荒漠草原

分化出大而疏的气孔ꎬ典型草原植物叶片 ＳＲＡ 最大ꎮ 对于内蒙古高原双面气孔型植物来说ꎬ草甸草原的

ＳＤａｂａ和典型草原的 ＳＤａｂａ分别为 １６９.００ 和 １７６.６４ 个 / ｍｍ２ꎬ显著大于荒漠草原的 １１２.８７ 个 / ｍｍ２ꎮ ＳＳａｂａ和 ＳＳａｄａ

在不同草原类型之间都没有显著地差异(Ｐ>０.０５)ꎬ而 ＳＲＡ 都是在典型草原最大(Ｐ<０.０５)ꎬＳＲＡａｄａ和 ＳＲＡａｂａ分

别为 ４.５１％和 ５.５８％(图 ５)ꎮ 草甸草原和典型草原的 Ｒ.ＳＤ 和 Ｒ.ＳＲＡ 显著大于荒漠草原(Ｐ<０.０５)ꎬＲ.ＳＳ 在不

同草原类型间无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 随着干旱程度的增加ꎬＲ.ＳＤ 和 Ｒ.ＳＲＡ 都逐渐降低ꎬ但 Ｒ.ＳＤ 的降低主要

是由叶片下表皮的 ＳＤ 减小导致的ꎬ而 Ｒ.ＳＲＡ 的降低是由下表皮 ＳＲＡ 减小幅度大于上表皮 ＳＲＡ 增加导致的

(图 ６)ꎮ
２.３　 气孔形态性状与气候因子的关系

不同叶片气孔性状与环境因子之间的关系不同ꎮ 线性混合效应模型结果表明ꎬ整体气孔密度只与年降水

有显著的正相关关系(Ｐ＝ ０.０３)ꎬ整体气孔大小只与年降水有显著的负相关关系(Ｐ ＝ ０.０１)ꎮ 随着降水的减

少ꎬ植物叶片呈现出 ＳＤ 逐渐降低而 ＳＳ 逐渐增大的趋势ꎮ 在内蒙古高原ꎬ年均温和光合有效辐射与所有叶片

１７７３　 ９ 期 　 　 　 王青　 等:内蒙古高原植物气孔性状的空间变异及其适应机制 　
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图 ４　 内蒙古高原不同植物功能群叶片气孔形态特征的差异

Ｆｉｇ.４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

小写字母不同表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ图中数据为平均值±１ 标准误

气孔性状均没有显著的线性关系(Ｐ>０.０５)(图 ７)ꎮ

３　 讨论

３.１　 内蒙古高原草地植物叶片气孔特征及其空间变异

以往的研究认为ꎬ不同生活型的植物有着不同的气孔形态特征ꎬ木本植物的 ＳＤ 和 ＳＲＡ 显著大于草本ꎬ草
本植物的 ＳＳ 显著大于木本[４ꎬ２３]ꎮ 然而本研究发现ꎬ草本植物和木本植物的气孔性状并没有显著差异ꎮ 这可

能是因为以往的研究大多是在森林生态系统中展开的ꎬ成层现象导致森林中的乔木、灌木和草本层处于不同

的光照、温度和水分条件下ꎮ 占据上层的乔木层由于强光照蒸腾作用更强ꎬ因此分化出小而密的气孔来进行

水气交换ꎻ处于下层的草本层由于生境潮湿且光照不足ꎬ因此分化出大而疏的气孔[２５]ꎮ 而在内蒙古高原ꎬ草
地植物的冠层结构较为单一ꎬ局域环境差异不大ꎬ故分化出的气孔没有显著差异ꎮ 在整体水平上ꎬ不同寿命草

本植物的气孔性状也没有显著差异ꎮ 虽然多年生草本可以依赖地下部分在来年延续生命ꎬ但其光合作用和蒸

腾作用都依赖当年生的叶片完成[２６]ꎬ即使是多年生草本也需要快速生长储存能量ꎬ因此不同寿命的草本植物

也没有分化出具有显著差异的气孔性状ꎮ 单子叶植物分化出了比双子叶植物更大更疏的气孔ꎬ这可能是单子

叶植物和双子叶植物在生理上的差异导致的[２７]ꎮ
从轻度干旱的草甸草原到重度干旱的荒漠草原ꎬ草地植物的叶片 ＳＤ 降低ꎬＳＳ 增加ꎬ这与在欧亚北极地区

对莎草气孔的观察结果一致[２８]ꎮ 然而ꎬＸｕ 等[１２]通过对草本植物的研究发现了不一样的结果ꎬ随着干旱程度

的加重ꎬＳＤ 呈现出先增加后降低的趋势ꎮ 这可能是因为适度干旱限制了植物叶片的生长ꎬ叶片面积减小从而

导致气孔密度增加[２９]ꎻ而重度干旱不仅限制叶片生长还抑制了保卫细胞的产生ꎬ从而导致气孔密度降低ꎬ气

２７７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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图 ５　 内蒙古高原不同草原叶片气孔形态特征的差异

Ｆｉｇ.５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

箱形图中间的实线代表平均值ꎬ误差棒为 １ 标准差ꎻ小写字母不同表示不同草原间气孔性状差异显著(Ｐ<０.０５)

图 ６　 内蒙古高原不同草原叶片气孔比的差异

Ｆｉｇ.６　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒａｔｉｏ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

Ｒ.ＳＤ:气孔密度比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＲ.ＳＳ:气孔大小比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅꎻＲ.ＳＲＡ:气孔面积比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｒｅａꎻ箱形图中

间的实线代表平均值ꎬ误差棒为 １ 标准差ꎻ小写字母不同表示不同草原间气孔性状差异显著(Ｐ<０.０５)

孔形态特征的变异是植物在气孔产生和叶片生长之间权衡的结果ꎮ 此外ꎬ在重度干旱时ꎬ相对较低的 ＳＤ 还

可以减少蒸腾损失以提高植物的水分利用效率ꎬ增加叶片 ＳＳ 弥补了 ＳＤ 下降导致的光合速率降低ꎮ 令人意

外的是ꎬ本研究发现 ＳＲＡ 在水分中等的典型草原最大ꎬ这可能是因为典型草原的年均温最低ꎬ同时受干旱胁

３７７３　 ９ 期 　 　 　 王青　 等:内蒙古高原植物气孔性状的空间变异及其适应机制 　
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图 ７　 不同气候因子与叶片气孔性状间线性关系的斜率

Ｆｉｇ.７　 Ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ

图中数据为均值±１ 标准误ꎻ在气孔性状与气候因子的线性混合效应模型中ꎬ气候因子为固定因素ꎬ物种和样点为随机因素

迫较小ꎮ 研究表明ꎬＣＯ２的扩散能力在低温下会降低[３０]ꎬ因此在典型草原的植物分化出较大的 ＳＲＡꎬ以适当的

水分散失为代价来补偿 ＣＯ２扩散速率的降低ꎬ促进光合作用ꎮ
３.２　 下表皮气孔是内蒙古高原植物气孔比变异的主要贡献者

内蒙古高原的植物大多为双面气孔型ꎬ相较于单面气孔ꎬ双面气孔的分布可以缩短 ＣＯ２在叶肉中的扩散

距离ꎬ提高光合速率[３１]ꎬ具有更好的适应性ꎮ 研究表明ꎬ由于叶片上下表皮间存在一定程度的水力隔离ꎬ植物

可以分别调控不同叶片表面的气孔[３２]ꎬ强光条件下ꎬ暴露于阳光下那一侧的叶片气孔关闭程度更高[１１]ꎮ 在

内蒙古高原双面气孔型植物中ꎬ往往叶片下表皮分布更多的气孔ꎬ这是因为植物叶片上表皮会受到更高的温

度和辐射[３３]ꎬ因此水分更容易从上表皮溢出ꎬ下表皮分布更多的气孔可以减少水散失提高水分利用效率ꎮ
气孔比代表着植物最大光合作用与上表皮适应成本之间权衡ꎬ是古生态学和未来作物改良的一个重要潜

在功能性状[１１]ꎮ 本研究发现ꎬ从草甸草原到荒漠草原双面气孔植物的 Ｒ.ＳＳ 没有显著变化ꎬ但 Ｒ.ＳＤ 和 Ｒ.ＳＲＡ
逐渐降低ꎮ Ｒ.ＳＤ 的减小主要是由下表皮 ＳＤ 降低引起ꎬ而 Ｒ.ＳＲＡ 的减小由下表皮 ＳＲＡ 降低大于上表皮 ＳＲＡ
增加所导致ꎮ 这表明当环境逐渐恶劣时ꎬ植物更倾向于调节下表皮的气孔性状来提高抗逆性ꎮ Ｙａｎ 等[３４] 在

对全球 １８５４ 个数据进行分析时也有类似的发现ꎬ干旱对植物叶片上表皮的 ＳＤ 没有显著影响ꎬ但增加了所有

物种下表皮的 ＳＤꎮ 在对小麦的研究中也发现ꎬ在水分胁迫下小麦叶片下表皮的气孔比上表皮气孔减少的

更多[３５]ꎮ
然而也有研究发现ꎬ在增强光照[１１ꎬ３６] 或人工驯化[３７] 的条件下ꎬ植物叶片主要通过增加上表皮的气孔来

增大整体气孔密度ꎮ 这是因为在较有优势的环境下ꎬ叶片通常会通过增加气孔密度来增强光合作用以提高生

长率ꎮ 如果植物在上表皮增加气孔ꎬ不仅可以使气孔在叶片上、下表面间的分布更为均匀ꎬ增强 ＣＯ２在叶片内

的扩散速率提高光合能力[３８]ꎬ还可避免下表皮气孔过于拥挤而导致气孔功能紊乱[１１ꎬ３７]ꎮ 相反ꎬ在干旱胁迫

的恶劣环境下ꎬ植物需要降低叶片整体的 ＳＤ 和 ＳＲＡꎬ以降低生长率为代价来换取减少水分损失ꎮ 这时ꎬ主要

降低植物叶片下表皮的 ＳＤ 和 ＳＲＡꎬ不仅与叶片整体气孔性状的变化相协调ꎬ还可以使下表皮的气孔分布更

加分散ꎬ上下表皮间气孔分布更加均匀ꎬ既减少了水分散失又保证了 ＣＯ２的吸收ꎬ这与在优势环境下植物主要

增加上表皮 ＳＤ 的策略不谋而合ꎮ 据此推测:在水分、光照等资源充足的环境中ꎬ植物主要通过增加上表皮气

孔来改变气孔比ꎬ而在干旱等不利环境中ꎬ植物主要通过减少下表皮的气孔来改变气孔比以适应环境变化ꎮ
３.３　 降低气孔密度是内蒙古高原植物提高耐旱性的重要机制之一

由于气孔密度和气孔大小之间普遍存在显著的负相关关系ꎬ许多学者认为 ＳＤ 和 ＳＳ 之间的权衡是一种

４７７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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替代效应[１６ꎬ３９]ꎮ 但研究表明ꎬ不同物种间 ＳＤ 和 ＳＳ 的负相关性具有很大的差异ꎬ植物可以通过调节 ＳＤ 和 ＳＳ
来保持或增大 ＳＲＡꎬ改变扩散路径ꎬ最终影响植物的气孔导度以适应周围环境[４０]ꎮ 较小的气孔可以缩短 ＣＯ２

的扩散距离ꎬ对外界刺激的反应也更加灵敏ꎬ能够快速地调整气孔导度以减少水分散失[４１]ꎬ但较低的气孔密

度也可以通过减弱蒸腾作用来提高水分利用效率ꎮ 近年来ꎬ关于叶片气孔性状在不同环境梯度下的变化展开

了大量研究[５ꎬ１２—１４]ꎬ但没有得出一致结论ꎬ气孔性状对环境变化的响应具有环境和物种特异性ꎮ
在本研究中ꎬ内蒙古高原草地植物叶片 ＳＤ 和 ＳＳ 的主要驱动因素是年降水ꎬ而年均温与光合有效辐射对

叶片气孔性状没有显著影响ꎮ 随着干旱胁迫的加重ꎬ植物通过降低叶片 ＳＤ 和增大 ＳＳ 来限制蒸腾作用ꎬ从而

提高其抗旱能力ꎮ 相较于 ＳＳꎬＳＤ 对气孔导度变化的影响更大ꎮ 从中度干旱的典型草原到重度干旱的荒漠草

原ꎬ气孔综合指标 ＳＲＡ 显著降低ꎬ而 ＳＲＡ 主要由 ＳＤ 驱动也证实了这一点ꎮ 以往的一些研究也得出类似的结

论ꎬ例如 Ｗａｎｇ 等[４２]通过转基因技术改善杨树的抗旱能力ꎬ发现转基因杨树系 ＳＤ 减少了 ２８％ꎬ尽管 ＳＳ 增加ꎬ
但蒸腾作用依旧减少了 ３０％ꎮ 在水分限制条件下ꎬＳＤ 较低的杨树植株具有较高的水分利用效率和抗旱性ꎮ
Ｈｅｐｗｏｒｔｈ 等[４３]也发现ꎬＳＤ 较低的植物可以显著提高植物对干旱的耐受性ꎬ同时对氮和磷的吸收没有不利影

响ꎮ 转基因大麦在干旱胁迫的处理下也会采取降低 ＳＤ 来改善水分利用ꎬ同时不影响小麦的生长和产量[４４]ꎮ
综上所述ꎬ降低气孔密度可以提高内蒙古高原草地植物的抗旱性ꎮ 此外ꎬ气孔并不是提高植物抗旱性的唯一

结构ꎬ毛状体、角质层和角质层蜡等在保护植物减少水分散失时也发挥着重要作用[４５]ꎮ

４　 结论

本研究报道了内蒙古高原草地植物气孔形态和分布的空间变异ꎬ并探讨了其适应机制ꎮ 由于草地冠层结

构单一ꎬ不同生活型的植物叶片气孔性状没有表现出显著差异ꎮ 从草甸草原到荒漠草原ꎬ植物叶片 ＳＤ 显著

降低而 ＳＳ 增大ꎬ年降水是内蒙古高原草地植物叶片 ＳＤ 和 ＳＳ 变异的主要驱动因素ꎬ年均温与光合有效辐射对

气孔性状的影响较小ꎮ 气孔综合指标 ＳＲＡ 主要受 ＳＤ 调控ꎬ降低气孔密度可以提高内蒙古高原植物的抗旱

性ꎮ 植物对环境变化的适应除了改变气孔形态特征外ꎬ还可以通过改变气孔在叶片上、下表皮的分布来实现ꎮ
降低气孔密度比和气孔面积比也可以提高植物的耐旱性ꎬ叶片下表皮的气孔是内蒙古高原草地植物气孔比变

异的主要贡献者ꎮ

参考文献(Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ):

[ １ ]　 Ｂｅｓｓｅｙ Ｃ Ｅ. Ｓｏｍｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｔｉｏｎｓ ｕｐｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １８９８ꎬ ７(１５８): １３￣１６.

[ ２ ] 　 Ｓａｌｉｓｂｕｒｙ Ｅ Ｊ. Ｉ. Ｏｎ ｔｈｅ ｃａｕｓｅｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙꎬ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｗｏｏｄｌａｎｄ ｆｌｏｒａ. Ｐｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌ

Ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｏｆ Ｌｏｎｄｏｎ Ｓｅｒｉｅｓ Ｂꎬ Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ Ｐａｐｅｒｓ ｏｆ ａ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈａｒａｃｔｅｒꎬ １９２８ꎬ ２１６(４３１ / ４３２ / ４３３ / ４３４ / ４３５ / ４３６ / ４３７ /

４３８ / ４３９): １￣６５.

[ ３ ] 　 Ｃｈａｅｒｌｅ Ｌꎬ Ｓａｉｂｏ Ｎꎬ ｖａｎ ｄｅｒ Ｓｔｒａｅｔｅｎ Ｄ. Ｔｕｎｉｎｇ ｔｈｅ ｐｏｒｅｓ: ｔｏｗａｒｄｓ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ

２００５ꎬ ２３(６): ３０８￣３１５.

[ ４ ] 　 Ｌｉｕ Ｃ Ｃꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｑ Ｆꎬ Ｓａｃｋ Ｌꎬ Ｙｕ Ｇ Ｒ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｒｏｍ ｃｏｌｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｔｏ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ３２(１): ２０￣２８.

[ ５ ] 　 Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｉｎ ＣＯ２ ｆｒｏｍ ｐｒｅ￣ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ ｌｅｖｅｌｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９８７ꎬ ３２７(６１２３): ６１７￣６１８.

[ ６ ] 　 Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ Ａ Ｍꎬ Ｗｏｏｄｗａｒｄ Ｆ Ｉ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｉｖｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ ４２４(６９５１): ９０１￣９０８.

[ ７ ] 　 王瑞丽ꎬ 于贵瑞ꎬ 何念鹏ꎬ 王秋凤ꎬ 赵宁ꎬ 徐志伟. 气孔特征与叶片功能性状之间关联性沿海拔梯度的变化规律———以长白山为例. 生态

学报ꎬ ２０１６ꎬ ３６(８): ２１７５￣２１８４.

[ ８ ] 　 Ｓｕｎ Ｊ Ｇꎬ Ｌｉｕ Ｃ Ｃꎬ Ｈｏｕ Ｊ Ｈꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐ. Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ２０２１ꎬ １２８: １０７８５７.

[ ９ ] 　 Ｆａｎｏｕｒａｋｉｓ Ｄꎬ Ｇｉｄａｙ Ｈꎬ Ｍｉｌｌａ Ｒꎬ Ｐｉｅｒｕｓｃｈｋａ Ｒꎬ Ｋｊａｅｒ Ｋ Ｈꎬ Ｂｏｌｇｅｒ Ｍꎬ Ｖａｓｉｌｅｖｓｋｉ Ａꎬ Ｎｕｎｅｓ￣Ｎｅｓｉ Ａꎬ Ｆｉｏｒａｎｉ Ｆꎬ Ｏｔｔｏｓｅｎ Ｃ Ｏ. Ｐｏｒｅ ｓｉｚｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ

ｏｐｅｒａｔｉｎｇ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ ｗｈｉｌｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ｄｒｉｖｅ ｔｈｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｓｉｄｅｓ. Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１４ꎬ １１５

(４): ５５５￣５６５.

５７７３　 ９ 期 　 　 　 王青　 等:内蒙古高原植物气孔性状的空间变异及其适应机制 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

[１０]　 Ｍｕｉｒ Ｃ Ｄ. Ｍａｋｉｎｇ ｐｏｒｅ ｃｈｏｉｃｅｓ: ｒｅｐｅａｔｅｄ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒａｔｉｏ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ ２８２(１８１３): ２０１５１４９８.

[１１] 　 Ｍｕｉｒ Ｃ Ｄ. Ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｔｏ ｓｈａｐｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒａｔｉｏ ａｍｏｎｇ Ｂｒｉｔｉｓｈ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１８ꎬ ２１８(１): ２４２￣２５２.

[１２] 　 Ｘｕ Ｚ Ｚꎬ Ｚｈｏｕ Ｇ Ｓ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ａ ｇｒａｓｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００８ꎬ ５９(１２): ３３１７￣３３２５.

[１３] 　 Ｙａｎｇ Ｘ Ｘꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｊｉ Ｃ Ｊꎬ Ｆｅｎｇ Ｔꎬ Ｓｈｉ Ｙꎬ Ｌｉｎ Ｌꎬ Ｍａ Ｊ Ｊꎬ Ｈｅ Ｊ Ｓ. Ｌａｒｇｅ￣ｓｃａｌｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｔｉｂｅｔａｎ ａｎｄ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｂａｓｉｃ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １５(２): １２２￣１３２.

[１４] 　 Ｄｕ Ｂ Ｍꎬ Ｚｈｕ Ｙ Ｈꎬ Ｋａｎｇ Ｈ Ｚꎬ Ｌｉｕ Ｃ Ｊ. Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ａｃｒｏｓｓ Ｅａｓｔｅｒｎ

Ａｓｉａ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ７８９: １４７７５７.

[１５] 　 Ｇｒｅｖｅ Ｐꎬ Ｏｒｌｏｗｓｋｙ Ｂꎬ Ｍｕｅｌｌｅｒ Ｂꎬ Ｓｈｅｆｆｉｅｌｄ Ｊꎬ Ｒｅｉｃｈｓｔｅｉｎ Ｍꎬ Ｓｅｎｅｖｉｒａｔｎｅ Ｓ Ｉ. Ｇｌｏｂａｌ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｗｅｔｔｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｙｉｎｇ ｏｖｅｒ ｌａｎｄ. Ｎａｔｕｒｅ

Ｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１４ꎬ ７(１０): ７１６￣７２１.

[１６] 　 Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊꎬ Ｂｅｅｒｌｉｎｇ Ｄ Ｊ. Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅａｆ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ＣＯ２ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｖｅｒ ｇｅｏｌｏｇｉｃ ｔｉｍｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００９ꎬ １０６(２５): １０３４３￣１０３４７.

[１７] 　 Ｆｒａｎｋｓ Ｐ Ｊꎬ Ｆａｒｑｕｈａｒ Ｇ Ｄ. Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｉｎ ｇａｓ￣ｅｘｃｈａｎｇｅ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １４３(１):

７８￣８７.

[１８] 　 张新时ꎬ 高琼ꎬ 杨奠安ꎬ 周广胜ꎬ 倪健ꎬ 王权. 中国东北样带的梯度分析及其预测. Ａｃｔａ Ｂｏｔａｎｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ １９９７ꎬ ３９(９): ７８５￣７９９ꎬ ８８９.

[１９] 　 Ｌｉ Ｑ Ｙꎬ Ｈｏｕ Ｊ Ｈꎬ Ｙａｎ Ｐꎬ Ｘｕ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ Ｚꎬ Ｙａｎｇ Ｈꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐ. Ｒｅｇｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｂｙ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０２０ꎬ １５(１０): ｅ０２４０２３８.

[２０] 　 Ｌｉｕ Ｚ Ｇꎬ Ｄｏｎｇ Ｎꎬ Ｚｈａｎｇ Ｈ Ｘꎬ Ｚｈａｏ Ｍꎬ Ｒｅｎ Ｔ Ｔꎬ Ｌｉｕ Ｃ Ｃꎬ Ｗｅｓｔｅｒｂａｎｄ Ａꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐ. Ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ ｌｏｎｇ￣ ａｎｄ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ２０２１ꎬ １３０: １０８０５８.

[２１] 　 Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｒ Ｍꎬ Ｘｕ Ｌꎬ Ｌｉ Ｍ Ｘꎬ Ｌｉｕ Ｚ Ｇꎬ Ｗｕ Ｚ Ｌꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈꎬ Ｙｕ Ｇ Ｒꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐ. Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ

Ｈｅｍｉｓｐｈｅｒｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ １１: １２４４.

[２２] 　 Ｒｅｎ Ｔ Ｔꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐꎬ Ｌｉｕ Ｚ Ｇꎬ Ｌｉ Ｍ Ｘꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈꎬ Ｌｉ Ａꎬ Ｗｅｉ Ｃ Ｚꎬ Ｌü Ｘꎬ Ｈａｎ Ｘ Ｇ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ｒａｔｈｅｒ ｔｈａｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｐｌａｎｔ

ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｌｏｒｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅ ｐｌａｔｅａｕｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ２０２１ꎬ １３０: １０８０４９.

[２３] 　 Ｌｉ Ｑꎬ Ｈｏｕ Ｊ Ｈꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐꎬ Ｘｕ Ｌꎬ Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ

２０２１ꎬ ３２(３): ９２７￣９３６.

[２４] 　 唐利琴ꎬ 刘慧ꎬ 胡波ꎬ 肖天贵ꎬ 刘广仁ꎬ 王跃思ꎬ 史莹莹. １９６１—２０１４ 年中国光合有效辐射重构数据集. 中国科学数据ꎬ ２０１７ꎬ ２(３):

４０￣５１.

[２５] 　 杨克彤ꎬ 常海龙ꎬ 陈国鹏ꎬ 俞筱押ꎬ 鲜骏仁. 兰州市主要绿化植物气孔性状特征. 植物生态学报ꎬ ２０２１ꎬ ４５(２): １８７￣１９６.

[２６] 　 任昱ꎬ 魏春光ꎬ 郭小宇. ６ 种荒漠植物叶片气孔性状比较分析. 内蒙古农业大学学报: 自然科学版ꎬ ２０２１ꎬ ４２(２): ２１￣２６.

[２７] 　 王媛媛ꎬ 马素辉ꎬ 蔡琼ꎬ 安丽华ꎬ 吉成均. 青藏高原和内蒙古高原典型草地植物叶片肾型和哑铃型气孔器气孔特征及其与环境的关系.

西北植物学报ꎬ ２０１８ꎬ ３８(６): １０４８￣１０５７.

[２８] 　 Ｓｔｅｎｓｔｒöｍ Ａꎬ Ｊóｎｓｄóｔｔｉｒ Ｉ Ｓꎬ Ａｕｇｎｅｒ Ｍ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎ ｃｌｏｎａｌ ｓｅｄｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｅｕｒａｓｉａｎ Ａｒｃｔｉｃ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００２ꎬ ８９(９): １４１０￣１４２１.

[２９] 　 朱玉怀ꎬ 张大才ꎬ 李双智. 西藏东达山 ３ 种嵩草属植物气孔特征沿海拔的变化. 西北植物学报ꎬ ２０１７ꎬ ３７(４): ７２８￣７３６.

[３０] 　 Ｓａｃｋ Ｌꎬ Ｃｏｗａｎ Ｐ Ｄꎬ Ｊａｉｋｕｍａｒ Ｎꎬ Ｈｏｌｂｒｏｏｋ Ｎ Ｍ. Ｔｈｅ ‘ｈｙｄｒｏｌｏｇｙ’ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ: ｃｏ￣ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ.

Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００３ꎬ ２６(８): １３４３￣１３５６.

[３１] 　 Ｍｏｔｔ Ｋ Ａꎬ Ｇｉｂｓｏｎ Ａ Ｃꎬ Ｏ′Ｌｅａｒｙ Ｊ Ｗ. Ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ａｍｐｈｉｓｔｏｍａｔｉｃ ｌｅａｖｅｓ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ １９８２ꎬ ５(６): ４５５￣４６０.

[３２] 　 Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ｆꎬ Ｂｒｏｄｒｉｂｂ Ｔ Ｊꎬ Ｊｏｒｄａｎ Ｇ Ｊ. Ａｍｐｈｉｓｔｏｍａｔｉｃ ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅｓ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅｖａｐｏｒａｔｉｖｅ

ｄｅｍａｎｄ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ３７(７): ８６９￣８７８.

[３３] 　 Ｄｒａｋｅ Ｐ Ｌꎬ ｄｅ Ｂｏｅｒ Ｈ Ｊꎬ Ｓｃｈｙｍａｎｓｋｉ Ｓ Ｊꎬ Ｖｅｎｅｋｌａａｓ Ｅ Ｊ. Ｔｗｏ ｓｉｄｅｓ ｔｏ ｅｖｅｒｙ ｌｅａｆ: ｗａｔｅｒ ａｎｄ ＣＯ２ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｈｙｐｏｓｔｏｍａｔｏｕｓ ａｎｄ ａｍｐｈｉｓｔｏｍａｔｏｕｓ

ｌｅａｖｅｓ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１９ꎬ ２２２(３): １１７９￣１１８７.

[３４] 　 Ｙａｎ Ｗ Ｍꎬ Ｚｈｏｎｇ Ｙꎬ Ｓｈａｎｇｇｕａｎ Ｚ Ｐ. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ: ａ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｂｌｅ ｃｈａｌｌｅｎｇｅ ｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔ

ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｙｃｌｅｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ２３(９): ３７８１￣３７９３.

[３５] 　 Ｌｕ Ｚ Ｍ. Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｎ ｔｗｏ ｓｉｄｅｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｌｅａｖｅｓ ａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙꎬ １９８９ꎬ ４９

(１): １￣７.

[３６] 　 Ｐｅａｔ Ｈ Ｊꎬ Ｆｉｔｔｅｒ Ａ Ｈ. Ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｔｈｅ Ｂｒｉｔｉｓｈ ｆｌｏｒａ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｉｎｎｅａｎ Ｓｏｃｉｅｔｙꎬ
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