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不同生活型和气孔分布类型植物叶片气孔特征
差异及其与叶资源经济性状关联

刘禹含 1 李婷婷 1 杨 柳 1 李 特 1 刘 刚 1 王秀伟 1，2*
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摘 要 为探究不同生活型（乔木、灌木）和气孔分布类型（单面气孔型、双面气孔型）植物气孔特征差异及其与

叶资源经济性状的相关关系，该研究于 2023年 7—8月以东北林业大学校园内常见的 22个树种为研究对象，通

过相关分析和标准化主轴分析发现：（1）生活型和气孔分布类型都显著影响气孔特征，乔木的气孔密度（DS）显

著高于灌木（P<0.05），而气孔开度（AS）较低；单面气孔型植物的DS和气孔相对面积（ASR）显著高于双面气孔型植

物（P<0.05）；（2）气孔特征之间的关系在不同的生活型和气孔分布类型中存在差异，DS与气孔大小（SS）和 ASR呈

负相关关系，且仅在乔木和单面气孔型植物中达到显著水平（P<0.05）；SS和AS呈正相关关系，且仅在单面气孔型

植物中达到显著水平（P<0.05）；（3）气孔特征与其他叶资源经济性状关系紧密，DS和ASR都与比叶面积（ASL）和叶

片氮含量（NL）负相关，与干物质含量（CLDM）正相关（P<0.05），AS与NL负相关。叶片性状间的协同关系在乔木和

单面气孔型植物中更加稳定，而在灌木和双面气孔型植物中更趋向于独立发展。研究结果有助于进一步了解

不同类别植物的气孔发育策略。
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Differences in Leaf Stomatal Traits across Plant Life Forms and Stomatal 
Distribution Types and Their Associations with Leaf Economic Traits

LIU Yuhan1 LI Tingting1 YANG Liu1 LI Te1 LIU Gang1 WANG Xiuwei1，2*

（1. School of Forestry，Northeast Forestry University，Harbin 150040； 2. Key Laboratory of Sustainable Forest Ecosystem Management-Ministry 
of Education（Northeast Forestry University），Harbin 150040）

Abstract To explore the differences in stomatal traits between different life forms（trees vs. shrubs） and 
stomatal distribution types（hypostomatous vs. amphistomatous）， and their relationships with leaf economic 
traits， this study was conducted from July to August 2023 using 22 common tree species on the campus of 
Northeast Forestry University. Through correlation analysis and standardized major axis analysis， the following 
findings were obtained： （1）Both life forms and stomatal distribution types significantly influenced stomatal 
traits. Trees exhibited significantly higher stomatal density（DS） （P<0.05） but lower stomatal aperture（AS） than 
shrubs. Hypostomatous leaves showed significantly higher DS and stomatal relative area（ASR） than 
amphistomatous leaves. （2）Relationships among stomatal traits varied by life form and leaf type. Negative 
correlations between DS and stomatal size （SS） or ASR were statistically significant（P<0.05） only in trees and 
hypostomatous leaves， while the positive correlation between SS and AS reached significance（P<0.05） 
exclusively in hypostomatous leaves. （3）Stomatal traits were closely linked to the other leaf economic traits. 
Both DS and ASR were negatively correlated with specific leaf area （ASL） and leaf nitrogen content（NL）， but 
positively correlated with leaf dry matter content（CLDM）. AS showed a negative correlation with NL. Trait 
coordination was more stable in trees and hypostomatous leaves， whereas shrubs and amphistomatous leaves 
exhibited more independent trait variations. The results of this research help to further understand the stomatal 
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development strategies of different types of plants.
Key words life form；amphistomatous leaves；stomatal traits；leaf economic traits

植物从海洋环境向陆地环境过渡的关键在于

气孔的发育和形成［1］，气孔由一对保卫细胞组成，

随着膨压或激素的变化被动或主动打开［2］，是控制

细胞内部与外部环境进行 CO2和水分交换的重要

通道，进而影响植物的蒸腾、呼吸和光合作用［3］。

作为植物叶片的重要结构，气孔与植物的抗旱能

力和水分利用效率紧密相关［4］，同时，对个体碳增

益和生态系统的净初级生产力的积累具有显著影

响［5］。气孔特征的形成是气孔响应外界环境因子

而进行短期改变和长期演化的结果［6］，气孔会根据

外界环境变化进行调整和适应，从而影响植物个

体的生长和功能［7-8］。因此，探究不同类型植物的

气孔特征，能够更好地理解植物在复杂变化环境

下的适应机制。

作为衡量植物对不同环境适应程度的重要指

标［9］，气孔密度（DS）和气孔大小（SS）现已成为植物

生物学研究的重要内容之一［10］。气孔数量、大小

和开度是植物蒸腾和光合作用的关键决定因素，

这些性状的变化可以影响植物的生长和生产

力［11］。研究［4，8-9］表明，DS和 SS存在稳定的负相关关

系，这种相关关系也在物种和功能类群水平上得

到了证实［12］。气孔相对面积（ASR）是 DS和 SS的乘

积，是代表叶片最大气孔气体交换值（maximum 
stomatal gas exchange）的解剖学约束指标，ASR越大

意味着植物拥有更高的生产力和竞争力［13］。气孔

开度（AS）作为一个动态指标，影响着光合作用对

CO2吸收和水分流失的平衡；已有研究［14］证实：较

小的气孔可以更加灵活地调控 AS，但获得的碳同

化产物低于较大气孔，因此，SS与 AS的权衡关系会

影响植物碳收益。目前，对气孔特征的研究主要

集中在 DS和 SS，对 ASR和 AS的分析及与其他气孔特

征之间关系的探究相对较少。

气孔特征在不同物种和植物功能类群间存在

显著差异，这种差异反映了植物功能群适应环境

的不同策略，如乔木的气孔密度高于灌木，而气孔

大小则相反［12，15-16］。多数植物的气孔仅分布在叶

片下表皮，如生长在阴凉环境中具有较大且无毛

叶片的木本植物；部分快生长的一年生草本植物

和慢生长的多年生灌木和乔木的叶片两侧都有气

孔分布［17-18］，这种双面气孔型叶片的气孔与叶肉细

胞之间的平均距离更小，更有利于 CO2的扩散，从

而拥有更高的最大光合速率和蒸腾速率［19］。此

外，在叶片两侧，叶片下表皮的DS通常比上表皮更

大。当环境逐渐恶劣时，植物倾向于调节下表皮

的气孔性状来提高抗逆性，下表皮气孔是降低气

孔比（叶片下表皮与上表皮DS的比值）从而适应干

旱胁迫的主要贡献者［20］。近年来，对气孔特征差

异的研究主要集中在不同生活型和叶习性中，但

在单面与双面气孔型植物之间的差异尚不明确。

气孔特征在不同类群中产生差异主要源于植物对

环境变化的差异化响应，作为重要的水力结构，气

孔通过调节水分利用策略，其形态变异通常与叶

资源经济性状（如比叶面积、叶片氮含量）协同变

异，共同反映植物的生存策略［21-22］。作为叶片经济

谱（leaf economic spectrum，LES）中的重要组成部

分，比叶面积（ASL）、叶面积（AL）、叶片氮含量（NL）

和叶绿素（Chl）含量等与气孔特征关系紧密［22-23］。

植物对环境变化的反应和适应是一系列复杂的过

程，近年来，部分研究也揭示性状间的耦合关系并

非恒定。如Li等［21］在热带—亚热带木本植物中研

究发现，叶片经济性状（如比叶重、叶氮含量）与水

力性状（DS、脉密度）存在解耦现象，表明植物可能

通过独立的性状维度来适应多维环境梯度。与此

相反，Yin 等［24］在黄土高原干旱区的研究表明，水

分胁迫会促使叶片经济性状与水力性状耦合，反

映出植物应对干旱的特化适应策略。Liu 等［25］的

跨尺度研究进一步证实，气孔特征与叶资源经济

性状的关联强度随生活型（乔木、灌木、草本）呈现

显著分化。这些发现共同指出，植物性状关联模

式受多维环境梯度（如水分、光照和养分可利用

性）的调控，而植物通过经济性状与水力性状的协

同或独立变异来适应异质生境。这种适应性反应

既体现了叶片功能具有一定的环境可塑性［26］，也

反映了不同生活型植物在长期适应过程中形成的

多样化资源分配策略。未来研究需进一步解析性

状关联网络的环境驱动机制及其在植物适应策略

谱系中的生态意义。

校园树种作为城市人工绿化的典型代表，其

功能性状研究能反映城市环境下植物适应性，便

于长期监测，同时可为城市树种选择提供一些参

考。本研究以东北林业大学校园内的常见树种为

研究对象，测定并分析其气孔形态特征和叶资源
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经济性状，旨在揭示城市人工绿化条件下树种的

功能性状差异及其生态学意义。为此，提出以下

科学假说：（1）树木的气孔分布类型显著影响气孔

特征；（2）气孔特征之间的相关关系在不同生活型

与气孔分布类型中表现出可塑性，即相关斜率、截

距存在显著差异；（3）叶片的气孔特征与叶资源经

济性状（如 ASL、NL等）具有显著关联，这种关系在

不同生活型和气孔分布类型下的表现存在差异。

通过回答以上 3 个假说，本研究结果将为理解各

生活型和气孔分布类型植物的气孔形态结构特征

及其与叶片资源利用策略的协同关系提供理论

基础。

1 材料和方法

1. 1　研究区概况

哈尔滨市（44° 4′~46° 40′N，125° 42′~130°
10′E）位于黑龙江省南部，市区地域平坦，东部县

（市）多山及丘陵地；东南临张广才岭支脉丘陵，北

部为小兴安岭山区，中部有松花江通过，山势不

高，河流纵横，平原辽阔。全市年均气温约为

4.25 ℃，年降水量约为 524.4 mm，属于中温带大陆

性季风气候。市区土壤类型较多，主要包括黑土、

黑钙土和草甸土等，植物资源丰富。

1. 2　样品采集

本研究以哈尔滨市东北林业大学校园内同一

区域的 22种常见木本植物为研究对象，包括 17种

乔木和 5种灌木（表 1），每个树种选择 5株（小叶杨

为4株）。所有样树均生长在土壤条件均一的区域

内，灌溉和整形修剪由专业园林公司实施标准化

管理，主要做绿化观赏使用，光照充足且互不遮

挡。试验于 2023年 7—8月的晴天进行采样，取样

时间为上午 08：00—10：00，选择生长状况一致且

健康成熟的个体，用胸径尺测量每棵树的胸径（灌

木测量在地面以上 10 cm 处地径），使用高枝剪剪

取受光充足的树木枝条，并摘下成熟且无病虫害

的叶片。每株共采集大约 40枚叶片于 9号自封袋

密封保存，放入冷藏储存箱中立即带回实验室。

样品带回实验室后按测定项目立即分样处理：（1）
用于气孔特征和叶绿素含量测定的叶片，在采样

当天完成所有制备与测定；（2）用于形态指标测定

的叶片，亦于当天开始处理；（3）其余叶片样品于

105 ℃杀青 30 min后，在 80 ℃下烘干至恒质量，研

磨过 0.149 mm筛，装入密封袋干燥保存，用于化学

指标测定。

表1　22种常见树木概况

Table 1　A summary of 22 common tree species investigated

单面气孔型
Hypostomaty

无患子科Sapindaceae

无患子科Sapindaceae

豆科Fabaceae

桦木科Betulaceae

蔷薇科Rosaceae

木樨科Oleaceae

蔷薇科Rosaceae

木兰科Magnoliaceae

蔷薇科Rosaceae

绣球科Hydrangeaceae

蔷薇科Rosaceae

蔷薇科Rosaceae

壳斗科 Fagaceae

荚蒾科 Viburnaceae

蔷薇科 Rosaceae

锦葵科 Malvaceae

锦葵科 Malvaceae

槭属Acer

槭属Acer

紫穗槐属Amorpha

桦木属Betula

山楂属Crataegus

梣属Fraxinus

苹果属Malus

天女花属Oyama

稠李属Padus

山梅花属
Philadelphus

李属Prunus

李属Prunus

栎属Quercus

接骨木属Sambucus

花楸属Sorbus

椴属Tilia

椴属Tilia

色木槭Acer pictum

糖槭Acer saccharum

紫穗槐Amorpha fruticosa

白桦Betula platyphylla

山楂Crataegus pinnatifida

水曲柳Fraxinus mandshurica

海棠Malus spectabilis

天女木兰Oyama sieboldii

紫叶稠李
Padus virginiana ‘Canada Red’

东北山梅花
Philadelphus schrenkii

稠李Prunus padus

榆叶梅Prunus triloba

蒙古栎Quercus mongolica

接骨木Sambucus williamsii

花楸Sorbus pohuashanensis

紫椴Tilia amurensis

辽椴Tilia mandshurica

乔木Tree

乔木Tree

灌木Shrub

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

灌木Shrub

乔木Tree

灌木Shrub

乔木Tree

灌木Shrub

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

9.2~15.0

14.5~19.0

20.2~25.6

9.6~18.5

32.3~37.2

6.1~8.2

3.3~5.7

9.1~18.3

17.5~34.2

12.3~15.4

12.1~16.8

9.1~10.9

12.3~22.1

1.0~2.3

1.7~2.9

1.3~2.9

4.0~5.9

气孔分布类型
Stomatal 

distribution type

科
Family

属
Genus

种
Species

生活型
Life form

胸径
DBH/cm

地径
DGL/cm
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双面气孔型

Amphistomaty

杨柳科Salicaceae

杨柳科Salicaceae

杨柳科Salicaceae

木樨科Oleaceae

木樨科Oleaceae

杨属Populus

杨属Populus

柳属Salix

丁香属Syringa

丁香属Syringa

钻天杨Populus nigra var. italica

小叶杨Populus simonii

旱柳Salix matsudana

暴马丁香Syringa reticulata

丁香Syringa oblata

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

乔木Tree

灌木Shrub

22.3~28.6

50.5~55.5

28.5~33.5

3.6~9.0

3.2~6.7

续表

气孔分布类型
Stomatal 

distribution type

科
Family

属
Genus

种
Species

生活型
Life form

胸径
DBH/cm

地径
DGL/cm

 注：物种名录根据《中国植物志》（https：//www.iplant.cn/）整理。

 Note：The species list was compiled by Flora Reipublicae Popularis Sinicae （https：//www.iplant.cn/）.

1. 3　室内测定

1. 3. 1　气孔特征测定　气孔特征测定

每棵树随机选取 3枚叶片，每片叶子做 3个重

复装片，用透明指甲油印迹法［27］，将透明指甲油分

别涂抹在叶片的上、下表皮，尽量避开主脉，待指

甲油晾干后用透明胶带粘下并固定到载玻片上制

成临时装片，用以观察气孔特征。将装片置于配

有摄像装置的光学显微镜下观察（目镜 10×，物镜

10×、20×、40×）。每个装片随机选择 5个视野进行

拍照，同时利用配套的分析软件（Image View）计算

每张照片的视野面积（S，mm2）、气孔器长度（LS，

μm）、气孔器宽度（WS，μm）及气孔孔隙宽度（WSP，

μm；定义为 2 个保卫细胞中间缝隙的最窄处宽

度）。在图像分析阶段，仅将孔隙清晰可见、保卫

细胞明显分离的开放气孔纳入测量，关闭或半关闭

气孔予以排除。基于上述测量值，根据文献［16，20］计算

以下气孔指标：

Ds = n/S （1）
SS = (πLSWS )/4 （2）
ASR = SS SD10-4 （3）

AS = (WSP /WS ) × 100 （4）
式中：DS为气孔密度（No.·mm-2）；n 为计数的气孔

数量；SS为气孔大小（μm2）；ASR为气孔相对面积（%）；

AS为气孔开度（%）。

1. 3. 2　叶片形态指标和干物质含量的测定　叶片形态指标和干物质含量的测定

每棵树随机选取 5~10枚叶片，整齐地摞在一

起，避开主脉和大型侧脉，选择叶片的叶肉区域的

不同位置，使用游标卡尺（精确到 0.01 mm）重复测

量 5次叶片总厚度，取 5次随机测量的平均值为叶

片厚度（TL，mm）。每棵树随机选取 4~6枚叶片，使

用万分之一电子天平称量叶片鲜质量（mF0，g）并换

算为（mF，kg）。使用扫描仪（Epson Perfection V19，

中国）扫描得到叶片图片，使用 Photoshop CS 软件

（Adobe Systems，San Jose，USA）计算叶面积（AL，

m2），将扫描后的叶片放入烘箱内在 80 ℃下烘干

48 h至恒质量后称量叶片干质量（mD0，g）并换算为

（mD，kg）。比叶面积（ASL，m2·kg-1）［28］和干物质含量

（CLDM）
［29］计算公式为

ASL = AL
mD

（5）
CLDM = mD

mF
（6）

1. 3. 3　叶绿素含量测定　叶绿素含量测定

使用分光光度法［30］，于采样当天，每棵树随

机选取 5 枚新鲜叶片，将选取的叶片剪碎混匀后

称取 0.25 g放入研钵中，加入石英砂、碳酸钙粉和

80% 丙酮充分研磨后过滤，定容至 25 mL。在波

长 645 nm和 663 nm下测定吸光度，以 80%丙酮为

空白计算叶片叶绿素含量（公式中记作 ω（Chl）；

mg·g-1）。所有样品的研磨、提取和吸光度测定均

在采样后 12 h 内完成，以避免叶绿素降解。计算

公式为

Ca + b = 20. 2A645 + 8. 02A663 （7）
ω (Chl) = Ca + b × V

m × 1 000 （8）
式中：Ca+b是叶绿素 a 和 b（mg·L-1）；A645和 A663分别

为叶绿素提取液在 645 nm 和 663 nm 波长下的吸

光度；V 是提取液体积（mL）；m 是称取的鲜叶质

量（g）。

1. 3. 4　叶片氮含量测定　叶片氮含量测定

将用于生理测定的叶片样品于 105 ℃杀青

30 min后，在80 ℃下烘干至恒质量，研磨过筛备用。

称取 0.1 g 烘干磨细的叶片样品，使用 H2O2-H2SO4
法消煮，利用凯氏定氮仪，蒸馏消煮后用盐酸标准

溶液滴定并计算叶片氮含量（NL，mg·g-1）［31］。
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1. 4　数据处理

使用 R 4.3.2 进行数据分析，使用 Origin 2021
作图。将测量和计算获得的各气孔参数平均值作

为树种的气孔特征指标，并对气孔特征、叶片形态

和化学性状数据进行以10为底的对数转换以满足

正态分布。通过独立样本 t检验和双因素方差分

析分析生活型（乔木、灌木）和气孔分布类型（单面

气孔型、双面气孔型）对叶片下表皮气孔特征参数

的影响；采用配对样本 t检验比较双面气孔型植物

叶片上、下表皮气孔特征的差异。计算叶片下表

皮气孔特征间及其与叶资源经济性状的 Pearson
相关系数后，对显著相关的性状组合，利用 lmod⁃
el2 包进行标准化主轴分析（standardized major ax⁃
is，SMA）计算斜率，并通过 smatr包检验斜率与 1.0

（或-1.0）的差异，同时分析不同生活型和气孔分布

类型下叶资源经济性状关系的异质性。

2 结果与分析

2. 1　叶片气孔基本特征

22个树种（生活型与气孔类型见表 1）叶片气

孔特征变异幅度较大（表 2），叶片上表皮的DS、SS、

ASR和 AS的变化范围分别为 10.11~97.69 No.·mm-2、

248.82~605.41 μm2、0.35%~2.47% 和 38.49%~
55.85%，其中 DS 的变异系数最大（CV=0.60），AS 的

变异系数最小（CV=0.08）。叶片下表皮的DS、SS、ASR
和 AS的变化范围分别为 68.82~1 057.21 No.·mm-2、

126.50~1 386.50 μm2、2.11%~22.49% 和 24.30%~
60.21%，其中 DS 的变异系数最大（CV=0.82），AS 的

变异系数最小（CV=0.16）。

对双面气孔型植物的叶片上、下表皮气孔特

征进行比较发现（图 1），植物叶片下表皮的 DS和

ASR均显著高于上表皮，而 SS显著低于上表皮（P<
0.05）；AS在叶片上、下表皮间无显著差异。

2. 2　生活型和气孔分布类型对气孔特征的影响

对所有样株叶片下表皮气孔特征进行分析发

现，生活型与气孔分布类型对部分性状有显著影

响。就生活型而言，乔木和灌木的 DS 分别为

308.01、163.47 No.·mm-2，AS分别为45.26%、49.15%。

乔木的 DS显著高于灌木（图 2A）（P<0.05），而 AS显

著低于灌木（图 2D）（P<0.05）。SS和 ASR在两者之

间没有显著差异（P>0.05）。就气孔分布类型而

言，单面气孔型植物和双面气孔型植物的 DS分别

为 299.86、191.18 No.·mm-2，ASR 分别为 7.93% 和

表2　22种常见树种叶片气孔特征

Table 2　Leaf stomata traits of 22 common tree species investigated

统计指标
Statistical index

样本量
Sample size

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

上表皮
Adaxial epidermis

气孔密度
DS/（No.·mm-2）

24

38.06

10.11

97.69

4.67

1.18

0.63

0.60

气孔大小
SS/μm2

24

342.87

248.82

605.41

18.56

1.27

1.52

0.27

气孔相对面积
ASR/%

24

1.22

0.35

2.47

0.12

0.61

-0.77

0.50

气孔开度
AS/%

24

48.53

38.49

55.85

0.81

-0.74

0.76

0.08

下表皮
Abaxial epidermis

气孔密度
DS/（No.·mm-2）

109

276.75

68.82

1 057.21

21.69

1.70

2.07

0.82

气孔大小
SS/μm2

109

347.95

126.50

1 386.50

21.47

2.55

8.13

0.64

气孔相对面积
ASR/%

109

7.41

2.11

22.49

0.40

1.50

2.39

0.57

气孔开度
AS/%

109

46.14

24.30

60.21

0.72

-0.32

-0.26

0.16
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5.49%。单面气孔型植物的DS和ASR显著高于双面

气孔型植物（图 2A、2C）（P<0.05），而 SS和 ASR无明

显差异。

根据双因素方差分析结果（表 3），生活型与气

孔分布类型及其交互作用对不同气孔特征的影响

各异。具体表现为生活型对DS与AS均有显著影响

（P<0.05），而气孔分布类型仅对 AS与 ASR有显著影

响（P<0.05）。此外，二者的交互作用对 DS与 ASR的

影响也达到显著水平（P<0.05）。相比之下，所有

因素对SS均无显著影响（P>0.05）。

不同小写字母代表差异显著（P<0.05）。
Different lowercase letters represented significant difference（P<0.05）.
图1　双面气孔型植物叶片上、下表皮气孔形态特征的差异

Fig.1　Differences in stomatal traits between adaxial and 
abaxial epidermis of amphistomatous leaves

箱型图包括中位数（水平线）和均值（黑点），不同小写字母代表差

异显著（P<0.05）。
Boxplots included the median（horizontal line within boxes） and the 
mean（black dot within boxes），different lowercase letters represented 
significant difference（P<0.05）.

图2　不同生活型和气孔分布类型植物的气孔特征

Fig.2　Stomatal traits of plants with different life forms 
and stomatal distribution types
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2. 3　气孔特征与叶资源经济性状之间的关系

对所有样株的混合数据进行分析，气孔特

征与叶资源经济性状的关系如下（表 4），DS 和

ASR 都与 ASL 和 NL 显著负相关，与 CLDM 显著正相关

（P<0.05）；AS仅与NL的关系达到显著水平（P<0.05）。
此外，DS与 SS和 AS显著负相关，与 ASR显著正相关

（P<0.05）；SS 与 AS 之间存在显著正相关关系

（P<0.01）。

2. 4　气孔特征之间的关系

叶片各气孔特征之间只有 AS 和 SS 之间存在

显著的异速生长关系，AS和 SS的回归斜率为 0.31
（图 3D），显著小于 1.0（P<0.001），说明二者为异速

生长关系，且 AS的增长速率小于 SS。DS与 SS的标

准化主轴回归斜率为-1.34（图 3A），二者存在显著

的负相关关系，DS 随 SS 的增大而减小，但斜率与

-1.0差异不显著（P=0.088），表明 DS与 SS之间不存

在异速生长关系。DS与ASR之间的回归斜率为 0.73
（图 3B），斜率与 1.0 差异不显著（P=0.077）。DS与

AS间的主轴回归关系不显著（图3C，P>0.05）。

气孔特征之间的关联强度在不同的生活型和

气孔分布类型植物中不同，部分性状之间的关联

性仅在乔木和单面气孔型植物中达到显著水平。

对存在显著关系的气孔特征（表 5），进行标准化

主轴分析（SMA），结果表明：DS与 SS、DS与 ASR的关

联性在乔木和单面气孔型植物中达到显著水平

（P<0.05）；AS与 SS的关联性仅在单面气孔型植物中

达到显著水平（P<0.05）。

表3　生活型与气孔分布类型对气孔特征影响的双因素方差分析结果

Table 3　Two-way ANOVA results of the effects of life form and stomatal distribution type on stomatal traits

性状
Trait

气孔密度
DS

气孔大小
SS

气孔相对面积
ASR

气孔开度
AS

效应
Effect

生活型 Life form

气孔分布类型 Stomatal distribution type

气孔分布类型×生活型 Stomatal distribution type×Life form

生活型 Life form

气孔分布类型 Stomatal distribution type

气孔分布类型×生活型 Stomatal distribution type×Life form

生活型 Life form

气孔分布类型 Stomatal distribution type

气孔分布类型×生活型 Stomatal distribution type×Life form

生活型 Life form

气孔分布类型 Stomatal distribution type

气孔分布类型×生活型 Stomatal distribution type×Life form

自由度
df

1

1

1

1

1

1

1

1

1

1

1

1

F

7.91

2.31

5.44

3.40

0.40

0.01

3.50

7.50

10.70

5.86

3.95

0.23

P

**

0.13

*

0.07

0.53

0.93

0.07

**

**

*

*

0.63

 注：*. P<0.05；**. P<0.01。

 Note： *. P<0.05；**. P<0.01.

表4　气孔特征与叶资源经济性状之间的Pearson相关系数

Table 4　Pearson’s correlation coefficients among stomatal traits and leaf economic traits

特征
Trait

气孔密度DS

气孔大小SS

气孔相对面积ASR

气孔开度AS

叶资源经济性状
Leaf economic traits

比叶面积
ASL

-0.31**

-0.03

-0.37**

-0.18

叶面积
AL

0.03

0.73

0.13

-0.04

叶片厚度
TL

-0.04

-0.01

0.05

0.07

叶绿素
含量
Chl

-0.03

-0.14

-0.15

0.01

叶片氮
含量
NL

-0.19*

-0.18

-0.36**

-0.21*

干物质
含量
CLDM

0.51**

-0.13

0.42**

0.07

气孔特征
Stomatal traits

气孔密度
DS

1

-0.44**

0.77**

-0.20*

气孔大小
SS

1

0.12

0.40**

气孔相
对面积

ASR

1

0.10

气孔开度
AS

1

 注：*. P<0.05；**. P<0.01。

 Note： *. P<0.05；**. P<0.01.
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2. 5　生活型和气孔分布类型对气孔特征与叶资

源经济性状关联性的影响

采用标准化主轴法（SMA）分析结果表明：DS
与ASL的负相关关系在乔木和双面气孔型植物中显

著，与NL的负相关关系仅在乔木中显著，与CLDM的

正相关关系在乔木和单面气孔型植物中达到显著

水平（图 4，P<0.05）。ASR与 ASL和 NL的负相关关系

和在乔木和单面气孔型植物中显著，与CLDM的正相

关关系仅在乔木中达到显著水平（图5，P<0.05）。
3 讨论

3. 1　不同生活型和气孔分布类型对叶片下表皮

气孔特征的影响

气孔特征作为衡量叶片响应环境的重要指

标，在不同生活型和气孔分布类型中的表现反映

了植物适应不同环境的自我调节机制。本研究结

果表明：叶片下表皮的 DS和 AS在不同生活型之间

存在显著差异，具体而言，乔木叶片下表皮的DS大

于灌木，这与 Li 等［12］的研究结果一致。灌木的 AS
显著大于乔木，这与杨克彤等［16］的结果不同，其研

究仅发现草本植物的 AS显著大于乔木，而乔木和

灌木之间并未发现差异。这种差异可能与本研究

所涉及的物种组成及其所处的生长环境条件不同

有关。通常认为较低的 DS可以减少蒸腾，较大的

SS可以弥补低密度导致的光合损失［20］，因此，在陆

生高等植物中，气孔发育倾向于增大 SS而降低DS，

以在气体交换与水分利用之间取得平衡［14］。在本

研究中，并未发现乔木和灌木之间的 SS和 ASR有显

所有性状均进行对数转换以满足正态性假设。图中CI为斜率的 95%置信区间；R²后的星号（*）表示标准化主轴回归（SMA）的显著性水平

（*. P<0.05；***. P<0.001）；P为斜率与1（或-1）的差异性检验结果，二者分别对应不同的统计检验过程。

All traits were log-transformed to meet the normality assumption. The CI represented the 95% confidence interval for the slope，the asterisks after 
R² （*） indicated significance levels of SMA regression （*. P<0.05；***. P<0.001）； values in parentheses showed P for testing slope deviation from 
1（or -1），these represented two distinct statistical tests.

图3　叶片气孔特征间的异速生长关系

Fig.3　Allometric relations of leaf stomatal traits

表5　不同生活型和气孔分布类型植物气孔特征的标准化主轴分析

Table 5　SMA regressions of stomatal traits of different life forms and stomatal distribution types

性状
Trait

DS-SS

DS-ASR

AS-SS

生活型
Life form

乔木
Tree

R2

0.50

0.53

0.16

P

**

***

0.11

灌木
Shrub

R2

0.27

0

0.36

P

0.37

0.95

0.28

气孔分布类型
Stomatal distribution type

单面气孔型
Hypostomaty

R2

0.53

0.45

0.25

P

***

**

*

双面气孔型
Amphistomaty

R2

0.16

0.46

0.09

P

0.50

0.21

0.62

 注：DS.气孔密度；SS.气孔大小；ASR.气孔相对面积；AS.气孔开度。 *. P<0.05；**. P<0.01；***. P<0.001。

 Note：DS.Stomatal density； SS.Stomatal size； ASR.Stomatal relative area； AS.Stomatal aperture.*. P<0.05；**. P<0.01；***. P<0.001.
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著差异，这可能与城市绿化环境中植株间距较大、

竞争压力较小有关，植物可能不需要通过分化更

大的气孔来优化碳获取。然而，城市环境中的其

他因素（如大气污染、土壤或水体污染等）也可能

对气孔发育产生潜在影响，这些复杂因子的综合

作用或许是导致本研究中观测到的气孔特征无显

著差异的原因。

气孔分布类型并不严格受生活型限制。乔木

与灌木中均存在双面气孔型物种，这意味着气孔

分布模式无法单纯通过植物的一年生或多年生植

物、乔木或草本植物来界定［17］。因此，有必要从

单、双面气孔型角度进一步探讨其气孔特征差异。

一般认为，仅在叶片下表皮分布气孔是较常见的

分布模式，而上、下表面均具气孔则常见于强光生

境植物，被视为一种对高光、高蒸腾环境的适应性

策略［17，32］。这种分布模式不仅有助于增加叶片对

所有性状均进行对数转换以满足正态性假设。仅列出显著的回归关系（P<0.05）。
All traits were log-transformed to meet the normality assumption. Only significant regression relationships were listed（P<0.05）.

图4　不同生活型和气孔分布类型植物气孔密度与比叶面积、叶片氮含量和干物质含量的标准化主轴回归关系

Fig.4　SMA regressions between stomatal density and specific leaf area，leaf nitrogen on mass base and leaf dry matter 
content of plants with different life forms and stomatal distribution types
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CO2的最大导度，还赋予植物较高的光合速率和持

续利用土壤水分的能力［33］。在比较单、双面气孔

型植物叶片下表皮气孔特征时，发现单面气孔型

植物的 DS和 ASR均更大。这可能与其在光照强烈

或水分受限条件下的适应策略有关：通过增加下

表皮气孔密度以提升 CO₂吸收效率［8-9］。同时，尽

管单、双面气孔型植物在AS上的差异不显著，但单

面型植物表现出较低的趋势。较多且集中分布于

下表皮的气孔可在保证气体交换的同时，使单个

气孔维持较小的开度，从而在一定程度上减少水

分散失并提高水分利用效率［14］。已有研究［34-36］表

明，当气孔同时分布于叶片的两侧时，叶片的边界

层电导通常更高，有助于缩短CO₂的扩散路径并降

低边界层阻力；同时，气孔在上表皮的存在也可增

加与叶肉空气空间接触的表面积，从而提升气体

运输效率。因此，双面气孔型植物凭借充足的气

所有性状均进行对数转换以满足正态性假设。仅列出显著的回归关系（P<0.05）。
All traits were log-transformed to meet the normality assumption. Only significant regression relationships were listed（P<0.05）.

图5　不同生活型和气孔分布类型植物气孔相对面积与比叶面积、叶片氮含量和干物质含量的标准化主轴回归关系

Fig.5　SMA regressions between stomatal relative area and specific leaf area，leaf nitrogen on mass base and leaf dry 
matter content of plants with different life forms and stomatal distribution types
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孔生长空间的优势，其气孔生长发育倾向于形成

调控能力更为灵活的分布模式。这也验证了前人

的观点，即单、双面气孔型植物在适应不同环境压

力时采取了差异化的策略：单面型更倾向于通过

高密度气孔实现“节水型”适应，而双面型则依靠

分布灵活与导度优势实现“高效型”适应［17，33，35］。

同时，就双面气孔型植物个体而言，气孔特征在叶

片上表皮（近轴侧）和下表皮（远轴侧）之间也存在

显著差异。本研究中，叶片下表皮比上表皮拥有

更大的 DS和 ASR，这与王青等［20］的研究结果一致。

此外，还发现双面气孔型植物的叶片上表皮比叶

片下表皮拥有更大的 SS；这可能是因为近光面受

到的光照胁迫更强［17］，叶片上表皮气孔需要更大

的面积使水分及时逸出从而降低叶温［37］，并且较

低的DS也可以防止水分过度蒸发造成植物萎蔫或

死亡。

3. 2　气孔特征之间的关系

气孔特征通过不同的组合来优化自身以维持

生存和能量积累的平衡，气孔在生长发育过程中

在多个维度间存在权衡［38］，通过异速生长分析可

以在微观尺度中探究气孔特征间的资源优化、协

调［39］。本研究发现，AS与 SS之间存在异速生长关

系，AS随着 SS的增大而增大，但增速小于 SS。较大

的AS有利于CO₂的进入，从而可能提高光合碳同化

速率，但其调节能力没有小气孔灵活［14］，关闭速度

较慢，在水分亏缺的环境中可能有更大的水力功

能障碍。同时，当 AS较大时，气孔开闭的阻力更

大、需要的能量更多［8］。因此，在叶片发育过程中，

AS增速小于 SS增速反映了植物在趋向高碳收益同

时尽量降低耗能的气孔发育策略。随着叶片的生

长发育，气孔生长也总是朝着获取最大光合收益

的形式发展［16］。DS与 SS和 ASR都存在相关关系，但

并没发现他们之间具有显著的异速生长关系。这

可能是因为不同植物的气孔在不同的环境下发育

和变异存在差异，植物具有强大的可塑性来适应

环境，但这种可塑性只存在于各性状保持功能协

调的情况下［38］。

气孔特征之间的相关关系在不同生活型和气

孔分布类型中具有不同的表现，多数稳定存在于

乔木和单面气孔型植物中。有研究［15］表明，DS与

LS的负相关关系稳定存在于乔木、灌木和草本植

物中，且在相同的 LS 水平下乔木拥有更大的 DS。

在本研究中，DS与 SS间相关关系并没有在灌木中

被发现，仅稳定存在于乔木中。在气孔特征的比

较中，也发现乔木的DS显著大于灌木，但二者的 SS
并没有显著差异。这可能是由于生态环境中处于

相对劣势的灌木，在气孔生长发育过程中面临资

源获取与能量消耗矛盾时有不同的适应性反应。

从叶片类型的角度看，DS与 SS及ASR、AS与 SS的关系

都稳定存在于单面气孔型植物中。这可能与其气

孔集中分布在叶片下表皮有关。该分布格局可能

会削弱气孔之间的干扰，减少同一叶片不同区域

气孔之间对水分和CO2的竞争，有助于提高叶片内

部环境的稳定性，从而使得气孔对内部水分和CO2
浓度的变化更为敏感而不是对外部环境的波动，

因此气孔特征之间的关系相对稳定［34］。相比之

下，双面气孔型植物在强光和高蒸腾环境中更为

常见。这种分布能够提高 CO₂的扩散导度和光合

速率，但同时也可能带来水分消耗的增加，气孔性

状之间往往表现出更为复杂的关联关系［17，32］。

3. 3　气孔特征与叶资源经济性状之间的关系

叶资源经济性状与植物的代谢类型和光合性

能相关［40］，且各性状之间关系紧密［41］；通过功能性

状之间的相互关系，构建了性状协调网络，反映了

植物基于性状的适应策略［42］。气孔作为叶片的重

要结构，已在许多研究中被证实与叶片性状存在

相关性。Loranger和 Shipley［43］研究发现DS与ASL负

相关，与 TL正相关；在本研究中同样发现 DS与 ASL
存在负相关关系，但与AL和TL没有显著相关关系，

这与王瑞丽等［28］的研究结果一致，说明在应对环

境变化时DS、AL和TL可能受不同的环境因子驱动，

从而导致性状间相关关系不显著［44］。Wright等［22］

认为较小的 ASL常常伴随着较高的 CLDM和 NL，这样

的性状组合和较大的DS可以使植物在干旱环境中

更好地储存水分［28，45］。本研究发现，较大的 DS和

ASR伴随着较低的ASL、NL和较高的CLDM，说明在非干

旱区的植物适生策略与干旱区不同。一方面DS较

大的植物通常比较高大，生长在上层空间，光照更

强烈［46］，因而叶片 ASL偏小、NL含量相对较低，同时

较高的 CLDM有助于提高养分保持能力［29］。另一方

面，本研究样地位于同质园区，该环境具备良好的

水肥管理，选择压力相对较小，这也可能在一定程

度上削弱了水分和养分胁迫对气孔特征与叶资源

经济性状关系的影响。

在本研究中，气孔特征与叶资源经济性状之

间的相关关系多数稳定存在于乔木和单面气孔型
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植物中，DS与 ASL的负相关关系仅存在于双面气孔

型植物中。有研究［21］发现，部分气孔特征和叶资

源经济性状的协同性在水热充足的亚热带森林中

会出现解耦现象，在不同海拔梯度和光环境下性

状之间的相关性也会发生变化［28］，说明气孔特征

和叶资源经济性状的相关关系并不是普遍且稳定

存在的，不同的生长环境和物种自身特性都会对

其产生影响。乔木通常在生态环境中处于优势地

位，竞争压力较小，叶片内部各组成部分协同关系

更稳定，这可能是乔木中的气孔与叶片形态和化

学性状紧密相关的原因之一。而双面气孔型植物

的叶片上表面的气孔在吸收额外 CO2的同时会造

成更多的水分损失，因此，在植物个体的生长过程

需要对叶片水分运输组织进行额外的投资［17］。在

平衡高收益和低能耗的过程中，气孔之间的权衡

策略可能与单面气孔型植物不同，造成这种差异

的驱动因子还需在未来进一步探究。

单面气孔型乔木气孔特征与叶资源经济性状

的协同关系更稳定［9］，在城市绿化中可优先选择，

其可预测的生理响应有助于降低长期管理成

本［47］。而双面气孔型灌木的气孔特征更趋向于独

立发展，可能反映其对异质性环境（如干旱、污染

等）的灵活调控能力，尽管其驱动机制尚不明确，

但这一特性使其在需要快速绿化的区域（如临时

绿地或逆境生境）具有潜在优势。未来研究可进

一步解析性状独立性与环境适应性的关联，以优

化树种选择策略。

4 结论

本研究表明生活型和气孔分布类型都会对气

孔特征产生影响，同时揭示了单面气孔型和双面

气孔型叶片的气孔策略差异。双面气孔型叶片的

气孔分布于上、下表皮，这种分布模式有助于形成

更大的气孔开度和更低的气孔密度，从而优化其

在多变环境中的碳-水权衡；而单面气孔型乔木则

表现出气孔特征（如 DS、ASR）与叶片经济性状

（CLDM、NL）的稳定协同关系。然而，本研究仅限于

特定区域和物种，未来需在更广泛的地理和气候

条件下验证本研究的结论，并结合更多环境因子

和物种，进一步解析性状独立性与生态适应性的

关联机制。
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