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　　摘要：气孔是植物与外界气体交换的通道，ＣＯ２浓度发生变化，气孔将第一时间作出响应。试验以开顶式气室

（ＯＴＣ）为研究手段，设定ＣＯ２浓度分别为３８０μｍｏｌ／ｍｏｌ（ＣＫ）、５５０μｍｏｌ／ｍｏｌ（处理），通过扫描电镜观察水稻第４张叶

片的气孔，分析ＣＯ２浓度增高对叶片气孔分布和形态特征的影响。结果表明，处理较 ＣＫ腹面、背面气孔带间距离增

加２４．２７％、２６．４１％，气孔带上气孔间距离缩小２０．２８％、１４．７３％，ＣＯ２浓度增加使气孔带上气孔排列更加紧密；处理

较ＣＫ叶片背面气孔器面积、周长、长度显著增加，叶片腹面宽度显著减少；叶片背面保卫细胞的面积、周长、长度显著
增加，宽度显著减少；叶片腹面气孔乳突面积、周长显著减少，背面乳突数量显著减少；ＣＯ２浓度增加促进了叶片表面

细胞分裂，增加了单位面积的细胞数量，促进细胞分裂，处理较 ＣＫ腹面、背面气孔指数（ＳＩ）分别下降 １４．８０％、
１４．１８％，气孔密度（ＳＤ）变化差异不显著，说明ＳＩ比ＳＤ更适合表达ＣＯ２浓度变化对气孔的影响。
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　　人类活动导致大气ＣＯ２浓度迅速上升，从工业革命前的
２８０μｍｏｌ／ｍｏｌ上升到目前的３８１μｍｏｌ／ｍｏｌ［１］，预测２０５０年至
少达到５５０μｍｏｌ／ｍｏｌ［２］。大气 ＣＯ２浓度的变化直接导致植
物生态系统的变化。未来气候变化将会导致植物一系列的生

态适应和相应过程。同时，在长期的自然变化过程中，植物不

断地适应环境，形成了与其功能适应的复杂的形态和解剖学

特征，来完成这些生理功能。

叶片气孔是植物与外界进行气体交换的通道，ＣＯ２是光
合作用的底物，大气 ＣＯ２浓度发生变化，气孔将第一时间作
出响应。学者对叶片气孔对环境响应做了大量的研究，通过

对气孔参数与古气候、古环境的研究，利用气孔密度（ＳＤ）、气
孔指数（ＳＩ）与 ＣＯ２浓度变化成反比这一特点，把气孔参数
（ＳＤ、ＳＩ）作为成为推测地质历史时期大气ＣＯ２浓度变化的重
要古生物指标之一［３－４］。大多数研究表明，气孔开度［５－６］、气

孔指数［７－８］与ＣＯ２浓度成反比，气孔为了保持胞间 ＣＯ２分压
始终低于大气ＣＯ２分压，叶片气孔采取关闭气孔和减少单位
细胞内的气孔数量（气孔指数）对高浓度 ＣＯ２的响应。但也
有人对于ＳＤ与ＣＯ２浓度关系的研究结果存在一定的争议。

东北粳稻具有独特的粳稻血缘，在东北特殊的寒地气候

条件下，全球大气ＣＯ２浓度增加将会对东北粳稻产生多大的
影响，气孔作为ＣＯ２与植物连接的通道，对 ＣＯ２浓度增加如

何响应，目前少见报道。本试验以东北粳稻为研究材料，以

２１世纪中叶可能达到的 ＣＯ２浓度（５５０μｍｏｌ／ｍｏｌ）作为模拟
环境，在ＣＯ２浓度增加条件下，气孔在叶片的分布（气孔形
态、ＳＩ、ＳＤ）进行分析，阐明水稻叶片气孔到２１世纪中叶叶片
气孔可能产生的变化。并系统分析了气孔特征（长、宽、面

积、周长）、气孔细胞（保卫细胞、乳突）特征、气孔参数在 ＣＯ２
浓度变化环境下的变化规律和趋势。

１　材料与方法

１．１　供试材料
粳稻品种为东农４２８。

１．２　试验设计
试验于 ２０１２年在黑龙江省农业科学院农业示范园区

（１２５°４２′Ｅ、４４°０４′Ｎ）进行，土壤为东北黑土，搅拌均匀，未施
用肥料，ＣＯ２ 浓度分别设置为 ３８０μｍｏｌ／ｍｏｌ（ＣＫ）和
５５０μｍｏｌ／ｍｏｌ（处理）２个处理，３次重复，采用开顶式气室
（ＯＴＣ）ＣＯ２富集系统。试验在 ＯＴＣ内进行，于４月１７日播
种，第４张叶完全展开时取样，并电镜观察。本试验使用的装
置ＯＴＣ是八角形状———ＯＴＣ－１型，通气后ＯＴＣ内 ＣＯ２分布
均匀，试验处理浓度的设定以工业革命时期 ＣＯ２浓度为基准
加倍。试验从播种开始进行 ＣＯ２浓度处理直到水稻第４张
叶完全展开结束。

１．３　扫描电镜制样
在水稻叶片中部中脉附近，取宽度约１．５ｍｍ切片，经戊

二醛固定、缓冲液冲洗、乙醇系列脱水、叔丁醇置换、ＥＳ－
２０３０型（ＨＩＴＡＣＨＩ）冷冻干燥仪干燥，粘样、Ｅ－１０１０型
（ＨＩＴＡＣＨＩ）离子溅射镀膜仪镀金膜，置于 Ｓ－３４００Ｎ型
（ＨＩＴＡＣＨＩ）扫描电镜下观察。
１．４　扫描电镜观察

利用ＯＬＹＭＰＵＳＴＥＭＬｍａｇｉｎｇＰｌａｔｆｏｒｍ软件观察，测定叶
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片表面气孔细胞的形态特征。每个处理制定３个临时装片，
于３００、１０００倍电镜下拍照观测叶片表面气孔，选择清晰的
图片测定气孔细胞形态特征。气孔宽度为垂直于主叶脉的气

孔最大值，气孔长度为平行于主叶脉的气孔最大值。测量数

据通过使用ＯＬＹＭＰＵＳＴＥＭＬｍａｇｉｎｇＰｌａｔｆｏｒｍ软件自动生成，
保证数据的准确性。

１．５　数据处理
试验数据利用Ｏｆｆｉｃｅ软件进行数据整理，采用 ＩＢＭＳＰＳＳ

Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ１９软件对数据进行分析作图和差异性比较。气孔指
数计算公式为Ｉ＝Ｓ／（Ｓ＋Ｅ），式中 Ｉ为气孔指数，Ｓ为单位面
积的气孔数目，Ｅ为单位面积的表皮细胞数目。

２　结果与分析

２．１　ＣＯ２浓度变化对水稻叶片气孔带形态结构的影响

电镜观察（图１）显示，气孔器由１对保卫细胞和外面包
裹着近似菱形的副卫细胞组成，副卫细胞上分布着４～５个乳
突。２个硅栓细胞带中间平行排列着２列气孔带。气孔带分
布较均匀，一般呈直线形和Ｓ形排列。

　　ＣＯ２浓度变化，叶片表面（腹面、背面）气孔带中，气孔排
列和气孔之间的距离发生相应变化。２个气孔间垂直距离比
较可知，ＣＫ、处理分别是 （６５．８１±１．１１）、（４６．３２±
０．８４）μｍ，气孔之间的距离随 ＣＯ２浓度增加呈缩小趋势，并
达到显著水平。气孔带间距离随着 ＣＯ２浓度增加有加大趋
势，并在腹面、背面均达到极显著水平（图２）。

扫描电镜观察结果显示，叶片气孔的排列主要有直线和

Ｓ型排列２种，高浓度与 ＣＫ比较，气孔排列方式变化特征明
显，由于高浓度ＣＯ２使得气孔间距离缩小，气孔带间距离加
大，使得每列气孔排列更加紧密，并导致气孔带横向发展，最

后导致Ｓ型排列气孔带数量增加。

２．２　ＣＯ２浓度变化对水稻叶片表面气孔器特征参数的影响
由表１可知，叶片腹面和背面的气孔对 ＣＯ２浓度变化的

响应存在一定的差异。对于叶片腹面，气孔宽度发生变化，呈

现 ＣＯ２浓度增加气孔宽度变小的趋势，并达到显著水平。
ＣＯ２浓度增加使叶片背面气孔面积、周长、长度显著增加。

表１　ＣＯ２浓度变化对气孔器参数的影响

叶面

部位

浓度

处理

面积

（μｍ２）
周长

（μｍ）
长

（μｍ）
宽

（μｍ）

腹面 ＣＫ ２７６．４０±７．６３ａ７１．９５±１．６８ａ ２８．０４±０．４５ａ １７．２２±０．４０ｂ
处理 ２７０．２１±１．９４ａ７２．０４±１．６３ａ ２７．８３±０．１１ａ １５．６４±０．１３ａ

背面 ＣＫ ２１８．９４±２．８７ａ６２．９３±１．６５ａ ２４．４７±０．９１ａ １４．９２±０．４０ａ
处理 ２６０．７０±５．９４ｂ７３．９８±１．３５ｂ ２９．６５±０．８４ｂ １５．５４±０．５４ａ

　　注：同列数据后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。表中所列数据
为平均值±标准差。下同。

２．３　ＣＯ２浓度变化对水稻气孔保卫细胞特征参数的影响
保卫细胞是气孔器上最重要的细胞，控制着气孔开合，保

卫细胞也是对ＣＯ２浓度反应最灵敏的细胞。一般来说，ＣＯ２
浓度增加，保卫细胞ｐＨ值降低，水势升高，水分排出，气孔开
度变小。保卫细胞对 ＣＯ２浓度变化的响应与整个气孔器的
变化趋势基本一致，保卫细胞背面面积、周长增加，长宽比变

大，腹面影响差异不显著（表２）。
表２　ＣＯ２浓度变化对保卫细胞参数的影响

叶面

部位

不同浓

度处理

面积

（μｍ２）
周长

（μｍ）
长

（μｍ）
宽

（μｍ）

腹面 ＣＫ ３５．８９±１．４６ａ ３９．８４±１．４７ａ １８．８３±０．７８ａ ２．４８±０．１０ａ
处理 ３７．９５±１．４２ａ ４１．１４±０．９８ａ １９．３９±０．５１ａ ２．４８±０．０６ａ

背面 ＣＫ ２８．５０±０．３５ａ ３３．８３±１．０７ａ １５．８７±０．５６ａ ２．３４±０．０９ｂ
处理 ３２．１７±０．０２ｂ ４３．２８±０．４８ｂ ２０．７２±０．２５ｂ ２．０２±０．０２ａ

２．４　ＣＯ２浓度变化对水稻气孔乳突细胞特征参数的影响
气孔乳突也是反映气孔特征的重要细胞，特别是在不同

类型的水稻上，气孔乳突差异很大，与水稻育种和起源有着密

切的关系。由表３可知，ＣＯ２浓度变化对气孔乳突产生显著
影响，处理对乳突面积、周长、数量有减少趋势，并达到显著水

平；使乳突高度显著增加。

表３　ＣＯ２浓度变化对气孔乳突参数的影响

叶面

部位

不同浓

度处理

面积

（μｍ２）
周长

（μｍ）
数量

（个）

高

（μｍ）

腹面 ＣＫ ７．３１±０．４５ｂ ９．５６±０．２９ｂ ４．４２±０．０４ｂ ２．６５±０．１４ａ
处理 ６．０１±０．３５ａ ８．６１±０．２８ａ ４．００±０．００ａ ２．９５±０．０１ｂ

背面 ＣＫ ５．５９±０．０７ａ ８．３６±０．０５ａ ４．９６±０．２５ｂ ２．３１±０．１１ａ
处理Ｔ５．５８±０．３６ａ ８．３２±０．２９ａ ４．１０±０．１０ａ ２．３７±０．０６ａ

２．５　ＣＯ２浓度变化对水稻叶片表面气孔指数（ＳＩ）和气孔密
度（ＳＤ）的影响

ＣＯ２浓度变化对水稻气孔数量产生一定的影响，试验结
果显示，处理、ＣＫ叶片腹面 ＳＤ分别为（１８８．７４±９．４８）、
（２００．３０±４．７０）个／ｍｍ２，处理与 ＣＫ叶片背面 ＳＤ分别
（２１１１０±１２．２８）、（２０７．６２±６．７０）个／ｍｍ２。从数据可以看
出，腹面ＣＯ２浓度变化对叶片 ＳＤ的影响大于背面。ＣＯ２浓
度增加使叶片腹面ＳＤ下降，而背面略有增加，但都未达到显
著水平，说明ＣＯ２浓度对水稻叶片ＳＤ影响不显著。
　　ＣＯ２浓度变化对叶片腹面和背面的ＳＩ产生显著影响，处
理使叶片ＳＩ下降，并达到极显著水平（图３）。同一叶片气孔
密度无明显差异，处理使得单位面积细胞数量显著增加，造成
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ＳＩ显著下降。

３　讨论

植物气孔形态受环境和遗传因素的综合影响，在同一遗

传背景的情况下研究植物气孔形态性状对气候因素的响应。

人们对ＣＯ２浓度对植物气孔的影响做了大量的研究，在探索
气孔对ＣＯ２浓度变化的响应方面，利用气孔参数与ＣＯ２浓度
之间关系把气孔参数设定为植物考古和气孔进化的重要指标

之一。目前从学者对气孔参数与ＣＯ２关系的研究中显示，不
同植物ＳＤ对ＣＯ２响应存在一定的差异

［９－２０］，主要结论有随

着ＣＯ２浓度增加，ＳＤ显著下降或影响不显著或略有增加。
Ｂｅｅｒｌｉｎｇ等研究发现，常春藤、吊兰等植物的 ＳＤ和 ＳＩ与 ＣＯ２
浓度呈负相关关系［２１］。Ｋｏｕｗｅｎｂｅｒｇ等研究了新西兰不同海
拔段分布的黑假水青冈，发现其 ＳＤ与 ＣＯ２浓度呈负相关关
系［２２］。Ｆｒａｎｋｓ等利用不同地质时代相同或近缘的植物化石，
在更大尺度上研究植物叶形态特征对气候变化的响应，对不

同地质时期同一类群植物的气孔大小、气孔密度与大气 ＣＯ２
浓度的相互关系进行研究，他们认为随着大气 ＣＯ２浓度增
加，植物叶片的气孔密度在逐步减少［２３］。

有些植物对ＣＯ２浓度变化响应不明显。例如，ＣＯ２浓度
增高，黑麦草［２４］的 ＳＤ对 ＣＯ２浓度变化的反映不明显；杨松
涛等对Ｃ３作物近轴面上ＳＤ研究发现有一定的下降趋势，其
中水稻有上升趋势，但差异不明显［９］。齐淑艳等研究牛膝菊

气孔形态表明，ＳＤ略有上升，但差异不明显［１１］。Ｗｏｏｄｗａｒｄ
等在研究高山植物时发现，随着海拔升高，ＣＯ２浓度增高，有
６种植物ＳＤ减少，而欧亚械、夏栎、药鼠李３种植物叶片近轴
面ＳＤ不受影响［１７］。而有些植物与 ＣＯ２浓度呈现正相关关
系，例如百脉根近轴面和远轴面的 ＳＤ增加［１４］；Ｚｈｏｕ等的研
究则表明，黄背栎的气孔参数与大气 ＣＯ２浓度呈正相关关
系［２５－２６］。本试验结果显示，水稻的ＳＤ随ＣＯ２浓度变化差异
不显著，结果与部分Ｃ３植物对ＣＯ２浓度变化的响应相似。

相关结果表明，不同物种的 ＳＤ、ＳＩ对 ＣＯ２浓度的变化响
应存在较大的差异，具有高度的种间特异性。Ｒｏｙｅｒ总结了
发表的１７６种Ｃ３植物的数据，综合分析发现，试验条件、辣叶
标本、植物化石３种方式下，ＣＯ２浓度增加，ＳＤ下降的比例分
别为４０％、５０％、８８％，而所有植物中，ＳＤ增加比例不超过
１２％［２７］。Ｈａｗｏｒｔｈ等对柏科６种植物的腊叶标本的ＳＩ与ＣＯ２
浓度的关系进行研究，发现其中 ３种（Ｔｅｔｒａｃｌｉｎｉｓａｒｔｉｃｕｌａｔｅ、
Ｃａｌｌｉｔｒｉｓｃｏｌｕｍｎａｒｉｓ、Ｃａｌｌｉｔｒｉｓｒｈｏｍｂｏｉｄｅａ）表现出显著负相关关
系，另外３种（Ａｔｈｒｏｔａｘｉｓｃｕｐｒｅｓｓｏｉｄｅｓ、Ｃ．ｐｒｅｉｓｓｉｉ、Ｃ．ｏｂｌｏｎｇａ）无

相关性［２８］。而且Ｃａｌｌｉｔｒｉｓ的４种植物反应并不一致，反映了
ＳＩ与ＣＯ２浓度的关系的高度种间特异性。

植物气孔对不同气候条件有着不同的响应，ＣＯ２和光照
条件主要影响气孔的发生，而温度、水分等其他因素主要影响

叶片表皮细胞的大小。ＳＤ与温度、水分存在着相关性［２９－３０］，

Ｌｕｏｍａｌａ等发现，欧洲赤松气孔发生对ＣＯ２不敏感，而温度升
高，气孔密度明显下降［３１］。相比之下，ＳＩ更加稳定［８，１８，３２］，ＳＩ
消除了部分非ＣＯ２因素带来的影响，更能反映气孔对ＣＯ２的
响应。本试验结果也证明这一点，叶片腹面、背面的 ＳＤ对
ＣＯ２浓度的响应，差异不显著，ＳＩ充分反映出腹面与背面气孔
对ＣＯ２响应，均显著下降。在ＳＤ差异不显著、而ＳＩ显著下降
情况下，说明ＣＯ２浓度增加，促进了细胞分裂，增加了单位面
积的细胞数量，促进细胞分裂，结论与杨松涛等的结果［９］

一致。

ＣＯ２浓度增加，气孔面积增加，气孔的开闭主要由保卫细
胞和副卫细胞完成，气孔面积的增加可能是气孔细胞对 ＣＯ２
浓度变化的一种适应性变化。有研究表明，在光照和黑暗条

件下，气孔开度都随ＣＯ２浓度的升高而减少。抑制机理可能
是保卫细胞ｐＨ值下降、水势上升、保卫细胞失水，促使气孔
迅速关闭。

许多研究表明，气孔面积、周长、长度、宽度均随 ＣＯ２浓
度增加而增加［１１，３３］。本试验结果显示，水稻叶片气孔随 ＣＯ２
浓度增加，气孔面积、周长、长度均呈增加趋势，并达到显著水

平；气孔宽度显著下降。

对于叶片腹面与背面形态结构对 ＣＯ２的响应，许多研究
表明背面比腹面更加稳定［７－８，３４－３６］，也有试验发现背面对

ＣＯ２浓度具有一定的敏感性，林金星等对大豆叶片研究显示，
ＣＯ２浓度增加使叶片背面覆盖有大量的星状表面角质蜡层，
而腹面却没有变化［１２］。本试验结果显示，腹面气孔参数

（ＳＤ、ＳＩ）对ＣＯ２响应大于背面，腹面、背面ＳＤ影响不显著，腹
面ＳＩ下降１９．９７％，背面下降１６．５２％。气孔面积、周长、长
度变化，来自于背面，气孔宽度变化来自于腹面。

ＣＯ２浓度增加，叶片气孔采取关闭气孔和减少单位细胞
内的气孔数量（ＳＩ）对高浓度 ＣＯ２的响应。但是结果中 ＳＩ下
降并不代表单位面积气孔数量的减少，很可能是由于表皮细

胞数量的增加，同时相关研究表明，ＣＯ２浓度增加使单叶叶面
积减少。说明长期ＣＯ２浓度增加，叶片不仅是减少单位细胞
内的气孔数量，还在一定程度上减少单叶叶面积。

植物在自然条件下受多种因素的影响，同时在环境变化

的情况下，不同植物自身的调节能力各不相同［３７－３８］。野生植

物经过长期的自然环境选择，具有很强的适应性，相对于野生

植物而言，栽培植物对环境变化更加敏感，叶片气孔在受多种

气侯因素的影响时表现出的特征将会产生很大的变数。研究

ＣＯ２浓度与气孔特征和参数，阐明气孔变化响应的机理，特别
是存在争议的一些气孔特性，还须要今后在自然条件下的长

期观察和更多模拟试验。
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