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我国东部典型森林木本植物的气孔特征 
及其对氮添加的响应 
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摘要  利用我国东部森林养分添加实验平台, 测定18种优势木本植物叶片的气孔特征。结果表明, 不同生活

型木本植物的气孔特征有显著的差异(P<0.05), 我国东部优势木本植物的气孔特征具有明显的纬度格局 , 

MAT, MAP和PET是重要的影响因子。各优势树种气孔特征之间存在显著的相关性, 气孔长度和气孔密度显

著负相关, 气孔导度则随着气孔长度的增加而增加, 随着气孔密度的增加而降低。氮添加对不同物种气孔特

征的影响不同, 不同温度带和生活型木本植物的气孔特征对氮添加的响应也存在差异。 
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Abstract  The stomatal traits of eighteen dominant woody plants in the Nutrient Enrichment Experiments in 

Chinese Forests (NEECF) were compared. The results showed that the lifeform affects stomatal features of the 

woody plants significantly (P<0.05). There is a visible latitudinal pattern of stomatal traits of dominant woody 

plants in eastern China and MAT, MAP, PET are important influent factors. All woody plants’ stomatal traits have 

significant correlation. The stomatal length and density showed negative correlation, and the stomatal conductance 

increased with increasing stomatal length and decreased with increasing stomatal density. Woody plants of 

different climate zones and lifeform showed diverse response with nitrogen addition.  
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气孔是植物与环境进行水分和气体交换的主要

通道, 直接影响植物的蒸腾作用和光合作用 [1]。气

孔不但会影响植物水分利用和营养吸收等过程, 对

整个生态系统也有重要的调节作用 [2–3]。为适应复

杂多变的环境, 植物一方面通过气孔的打开和闭合, 

做出快速反应, 调整气孔导度来应对短期的环境变

化 ; 另一方面则在长期与环境胁迫抗争的过程中 , 

通过改变气孔的大小和密度来适应环境变化[4]。因

此, 研究植物气孔是理解植物对环境变化适应机制

的有效手段之一。目前, 针对气孔的研究主要集中

于气孔对水分 [5]、光质和光强 [6]、温度 [7]及CO2浓

度 [8–9]等因素的响应方面 , 而对氮添加响应的研究

较少。 

氮沉降已成为重大的环境问题之一, 影响着森

林生态系统的养分可利用状况和植物的生长[10–11]。

氮素是影响植物气孔特征的重要营养元素, 一方面, 
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氮素是植物体内1,5-二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧酶

(Rubisco)和叶绿素的重要组成成分, 可以通过调控

叶绿素含量、酶含量及酶活性等影响光合作用, 进

而影响植物叶片的气孔特征[12]。另一方面, 氮素与

脱落酸(ABA)的积累有密切的联系, 而ABA是介导

根冠间信息传递的核心信号物质, 因此氮素可通过

调控根冠间信息传递而影响气孔导度 [13]。已有研

究发现, 氮添加会显著影响植物叶片的某些功能属

性, 如施肥可增加叶片氮含量, 改变元素的比例关

系, 提高叶绿素含量和净光合速率, 增强植物光合

能力等 [14–17]。虽然气孔在叶片功能中具有重要作

用, 但在解释这些功能变化时, 往往缺少气孔特征

方面的数据支持。因此, 分析气孔特征在不同养分

条件下的变化规律, 可为探索植物对氮沉降的响应

机制提供新的有力证据。 

研究区域尺度植物功能属性及其与环境变化的

关系, 对于理解植物对环境的适应机制及生态模型

的构建有重要意义 [18–21]。在区域尺度探讨森林对

氮沉降的响应已成为研究热点, 目前主要集中在植

被生物量、生物多样性、资源分配等方面 [16,22–23],

缺少对大尺度格局上植物气孔特征对氮添加响应规

律的探讨。本实验利用中国森林养分添加实验平台

(Nutrient Enrichment Experiments in Chinese Forests,  

NEECF)[23], 沿纬度梯度(18°—51°N)在中国东部森

林7个地点设置9个施肥样地, 分析优势树种的气孔

特征, 探讨以下科学问题: 1) 优势树种的气孔特征

及其纬度格局; 2) 优势树种气孔特征对氮添加的响

应规律。 

1  材料与方法 
1.1  研究平台 

NEECF平台利用长期野外定位模拟氮沉降法 , 

研究氮沉降对中国东部典型森林生态系统的影响。

平台包含中国东部的主要森林生态系统, 从北到南

分别为内蒙古根河(GH)寒温带落叶松原始林、黑

龙江五营(WY)温带阔叶红松原始林、河北塞罕坝

(SHB)落叶松人工林、北京东灵山(DLS)温带辽东

栎和白桦次生林、安徽牯牛降(GNJ)亚热带常绿阔

叶原始林、福建武夷山(WYS)亚热带常绿阔叶原始

林、海南尖峰岭(JFL)热带山地雨林原始林和次生

林。本研究涉及9个样地, 每个样地设置9或12个样

方 (3~4个施肥梯度 , 3个重复样方 , 样方大小为20 

m×20 m)。各样地的基本信息见表1。 

1.2  样品采集 
样品采集时间为2016年5—8月 , 共采集9个样

地的优势或常见木本植物18种(表1)。对每种植物, 

在每一样方内选取3株年龄相近的成熟健康植株 , 

利用人工爬树或高枝剪的方法, 采集树冠中上部发

育程度相近、位置相似的健康带叶片枝条, 采下后

立即用LI-6400便携式光合仪测量叶片的气孔导度 

表 1  NEECF 实验平台基本情况 
Table 1  General information of NEECF sites 

站点 经纬度 海拔/m MAT/ ºC 
MAP/ 
mm 

施氮处理/ 

(kg·hm-2·a-1) 

本地氮沉降/ 

(kg·hm-2·a-1) 
施氮起始时间 物种选择 

GH 
50°56'N 

121°30'E 
825 -5.4 481 0, 20, 50, 100 5.5 2010/05 落叶松 Larix gmelinii 

WY 
48°07'N 

129°11'E 
350 -0.5 654 0, 20, 50, 100 7.0 2010/05 

臭冷杉 Abies nephrolepis,  

红松 Pinus koraiensis,  

紫椴 Tilia amurensis 

SHB 
42°25'N 

117°15'E 
1400 -1.4 450 0, 50, 100 6.0 2011/07 华北落叶松 Larix principis-rupprechtii 

DLS 
39°58'N 

115°26'E 
1300 5.4 505 0, 50, 100 15.0 2011/07 

蒙古栎 Quercus mongolica,  

花曲柳 Fraxinus rhynchophylla,  

色木槭 Acer mono, 白桦 Betula platyphylla, 

黑桦 Betula dahurica 

GNJ 
30°01'N 

117°21'E 
375 9.2 1650 0, 50, 100 10.7 2011/03 甜槠 Castanopsis eyrei 

WYS 
27°39'N 

117°57'E 
700 18.0 1889 0, 50, 100, 150 16.0 2011/06 

刨花润楠 Machilus pauhoi,  

米槠 Castanopsis carlesii,  

罗浮锥 Castanopsis faberi,  

树参 Dendropanax dentiger 

JFL 
18°43'N 

108°53'E 
870 24.7 2265 0, 25, 50, 100 25.0 2010/09 

厚壳桂 Cryptocarya chinensis,  

粗毛野桐 Mallotus hookerianus,  

白颜树 Gironniera subaequalis 
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(stomatal conductance), 然后放入冰盒保存。带回实

验室后, 在每个枝条上选取3个形态相近的健康成熟

叶片, 放入FAA固定液中固定, 并置于4ºC冰箱中保

存。气孔导度表示气孔张开的程度, 是反应植物与

大气间气体通量的重要参数, 影响植物的光合作用

和蒸腾作用[24]。 

1.3  指标测量 
采用指甲油印迹法, 获取叶片下表面气孔结构

特征 [25]。在距叶尖约2/3处的叶片下表面均匀涂抹

一层指甲油, 在室温下自然晾干, 用透明胶带粘取

叶片下表皮印记后粘在载玻片上 , 制成临时装片 , 

利用MoticB5光学显微镜观察 , Motic Images Plus 

2.0显微成像系统照相和测定。 

测定指标包括气孔长度(stomatal length)和气孔

密度(stomatal density)。本研究以气孔器保卫细胞

长轴长度代表气孔长度(μm), 用单位面积的气孔数

除以对应的视野面积来计算气孔密度(个/mm2)。每

片叶子选取4个视野进行气孔长度和气孔密度的计

数和测量(避开叶脉区域), 每个视野随机选择5个气

孔测量长度, 各指标均取4个视野的平均值。SPI指

数(stomatal pore area index)是反映植物潜在光合能

力的重要指标, 计算公式为: SPI=气孔长度2×气孔密

度×10-4, 可近似理解为单位面积的气孔面积[26]。 

1.4  数据分析 
采用简单线性回归分析纬度、气候因子和施氮

处理对植物气孔特征的影响, 并探讨气孔特征之间

的相关关系。用 t 检验方法, 分析不同生活型植物

气孔特征的差异(α=0.05)。用Pearson相关分析探讨

氮添加对不同物种气孔特征的影响。统计分析使用

SPSS16.0完 成 , 图 表 绘 制 使 用 Sigmaplot11.0软 件

完成。 

2  结果 
2.1  不同生活型木本植物的气孔特征 

不同生活型木本植物的气孔特征有显著的差异

(P<0.05)。与阔叶乔木相比 , 针叶乔木的气孔长度

更长, 气孔密度更低, SPI 指数较高, 阔叶与针叶乔

木的气孔导度差异不显著。落叶乔木的气孔长度和

SPI 指数显著高于常绿乔木, 但气孔导度显著低于

常绿乔木, 二者的气孔密度无显著差别(图 1)。 

2.2  纬度和气候因子对气孔特征的影响 

我国东部优势木本植物的气孔特征具有明显的

纬度格局, 各物种的气孔长度随着纬度的增加而显

著加大, 而各物种的气孔密度与纬度存在显著的负

相关关系(蒙古栎除外 , 图  2)。年均温(MAT)、年  

降水量(MAP)和潜在蒸散量(PET)是影响气孔特征

的重要气候因子(图  3)。随着年均温的增加 , 气孔

长度显著降低 , 而各物种的气孔密度显著增加(蒙

古栎除外)。年降水量与各物种的气孔长度呈现显

著的负相关关系 , 而与气孔密度显著正相关(蒙古 
 

 
图 1  不同生活型植物气孔特征箱线图 

Fig. 1  Box plots of stomatal traits across different lifeform 
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图 2  气孔长度和气孔密度的纬度格局 

Fig. 2  Latitudinal patterns of stomatal length and stomatal density 

 
栎除外)。各物种的气孔长度随着潜在蒸散量的增

加而显著降低, 气孔密度则随着潜在蒸散量的增加

而显著增加(蒙古栎除外)。 

2.3  气孔特征之间的相关关系 
如图4所示 , 我国东部森林优势树种各气孔特

征之间存在显著的相关性(P<0.05)。在气孔指标之

间, 气孔长度与气孔密度显著负相关, 气孔导度随

着气孔长度的增加而增加, 随着气孔密度的增加而

降低。 

2.4  施氮对气孔特征的影响 

氮 添 加 对 不 同 物 种 气 孔 特 征 的 影 响 不 同 (图

5)。18种木本植物中, 4种植物(紫椴、中龄林华北

落叶松、色木槭和厚壳桂)的气孔长度与施氮浓度

显著正相关, 4种植物(蒙古栎、米槠、粗毛野桐和

白颜树)的气孔长度与氮添加显著负相关 , 其余植

物的气孔长度与施氮浓度关系不显著。气孔密度随

着施氮浓度增加而增加的植物有5种(紫椴、刨花润

楠、米槠、罗浮锥和白颜树), 呈负相关关系的有4

种(红松、黑桦、甜槠和厚壳桂)。随着施氮浓度的

增加, 3种植物(花曲柳、色木槭和刨花润楠)的气孔

导度和4种植物(紫椴、中龄林华北落叶松、刨花润

楠和罗浮锥)的SPI指数显著增加, 呈负相关关系的

物种数均有3种, 分别为紫椴、黑桦和树参, 以及红

松、黑桦和甜槠。 

不同温度带和生活型木本植物的气孔特征对氮

添加的响应不同(表2)。亚热带地区优势乔木的气

孔导度随着施氮浓度的增加而增加, 热带地区木本

植物叶片的气孔密度和SPI指数与施氮处理显著正

相关。对针叶乔木而言, 施氮会抑制气孔导度的增

加; 阔叶乔木则相反, 施氮会显著促进气孔导度的

增 加 。 施氮未 显 著 影响落 叶 乔 木的气 孔 特 征 (P> 

0.05), 但显著促进常绿乔木气孔长度和气孔导度的

增加(P<0.05)。综合考虑氮添加对全部木本植物的

影响 , 发现氮添加显著抑制气孔长度的伸长和SPI

指数的增加, 但促进气孔导度的增加。 

我们发现, 气孔长度与气孔密度的负相关关系

(取对数后)在不同施氮处理下均存在(图6), 但气孔

长度与气孔密度负相关关系拟合线的斜率在不同氮

添加处理下存在差异, 随着施氮浓度的增加, 斜率

降低。 

3  讨论 

3.1  不同生活型植物的气孔特征 
叶片气孔特征在不同生活型木本植物间存在较

大差异, 反映出不同生活型植物对环境适应的策略

不同[27]。本研究发现, 与阔叶乔木相比, 针叶乔木

的气孔具有更长的气孔长度和较低的气孔密度, 与

已有的研究结果[28–29]一致。原因可能是, 由于针叶

乔木多生长于贫瘠或冬季较寒冷地区, 往往受到生

理干旱的影响[30], 气孔的低密度有利于提升植物的

水分利用效率 [31]。落叶乔木叶片的气孔长度显著

大于常绿乔木, 可能是因为大的气孔有利于增强光

合能力, 进而增加生物量的积累, 落叶乔木叶片为

适应较短的生长周期而选择这种策略[32]。此外, 与

常绿乔木相比, 落叶乔木叶片的气孔导度明显偏小, 

这也是适应北方干燥气候的有效手段。针叶乔木和

落叶乔木的SPI指数分别高于阔叶乔木和常绿乔木, 

而叶片的SPI指数较高 , 往往意味着叶片在单位面 
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图 3  气孔长度和气孔密度与气候因子的关系 

Fig. 3  Changes in stomatal length and stomatal density with climate parameters 

 
积上的光合能力较强[26]。因此, 我们推测针叶乔木

和落叶乔木的生长潜力可能较高, 这也是针叶乔木

应对北方冬季漫长的低温气候期以及落叶乔木应对

较短的叶片寿命的有效适应策略[19]。 

3.2  气孔特征的纬度格局及其对气候因子

的响应 
我国东部森林乔木树种叶片的气孔特征具有明

显的纬度格局, 随着纬度的增加, 气孔长度显著增

加, 气孔密度(蒙古栎除外)显著降低。为探讨产生

这种格局的原因, 本研究选取气候因子MAT, MAP

和PET分别分析其对气孔特征的影响, 其中, MAT

和MAP数据引自文献[23], 该数据通过全国728个

气 象站点插值获取 ;  PET引用WorldClim (http:/ / 

worldclim.org)的数据。研究发现 , 气孔长度随着 
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图 4  气孔特征之间的相关关系 
Fig. 4  Correlations among stomatal traits 

 

图 5  施氮与不同物种气孔特征的 Pearson 相关分析结果 
Fig. 5  Pearson’s correlations between nitrogen teartment and stomatal traits among selected species 

 
表 2  施氮与不同温度带和生活型植物气孔特征之间的 

Pearson相关系数 
Table 2  Pearson’s correlation coefficients between nitrogen 

teartment and stomatal traits across different climate 
zones and lifeform 

分类 气孔长度 气孔密度 气孔导度 SPI 

寒温带 0.10 -0.04 -0.08 0.04 

温带 -0.06 0.03 -0.04 -0.05 

亚热带 0.04 -0.03 0.09* 0.01 

热带 0.09    0.17* -0.03 0.13* 

针叶 -0.05 -0.08 -0.09* -0.08 

阔叶 0.01 0.01 0.12*** 0.002  

落叶 -0.03 0.03 -0.01 0.02 

常绿 0.12*** -0.02 0.14*** 0.04 

总计 -0.08*** 0.04 0.05* -0.06** 
 

MAT的增加而显著降低, 气孔密度(蒙古栎除外)则

相反。这可能是由于温度升高通常导致植物叶片的

蒸腾作用加强, 植物会大量失水, 小而密的气孔有

利于防止蒸腾作用导致的水分丧失[33]。气孔长度与

MAP显著负相关, 与气孔密度(蒙古栎除外)则正相

关 , 可能是因为我国东部森林的MAT与MAP之间

具有很强的自相关性, 这种格局反映气孔长度和气

孔密度这两个指标最优化协调的结果 [4,34]。此外 , 

随着PET的增加 , 气孔向着小而密的方向发展 , 小

的气孔开、关迅速而灵活 [2], 从而减少气孔打开的

时间。因此, 这种策略是降低植物蒸腾作用的有效

策略, 可减少水分的散失[32]。 

3.3  气孔特征的相关关系 
为适应复杂的环境, 叶片的气孔特征在不同木

本植物间存在较大差异, 而不同特征之间的动态关

系也反映植物对环境的适应策略 [34]。本研究发现, 

木本植物叶片的气孔长度与气孔密度存在显著的负

相关关系, 这与以往的研究结果[2,8]一致。气孔长度

与密度的这种权衡关系反映叶片气孔短期形态的可

塑性和长期适应环境的结果。此外, 本研究发现气

孔导度与气孔长度正相关 , 而与气孔密度负相关 , 

与已有的研究结果[2]相反, 表明气孔导度与气孔长

度和密度的关系很可能取决于气孔长度和密度的协

调结果, 而不是由气孔长度或密度某一个因子的影

响决定。由于本研究的涉及的植物种类不多(n=18),  
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图 6  不同施氮处理下气孔长度与气孔密度的线性回归关系 
Fig. 6  Linear regressions between stomatal length and stomatal density across all species under different nitrogen treatments 

 
气孔导度与气孔长度和密度的这种关系是否在我国

东部森林具有普适性 , 仍需要在更多区域和更多

物种内进行验证。 

3.4  氮添加对气孔特征的影响 
本研究发现, 南方木本植物对氮添加的响应比

北方敏感。亚热带地区木本植物的气孔导度以及热

带地区乔木的气孔密度和SPI指数与施氮处理显著

正相关, 施氮会促进阔叶乔木气孔导度增加以及常

绿乔木气孔长度和气孔导度增加。此外, 从受施氮

影响的物种数角度分析 , 南方8个树种均至少有一

个气孔特征受施氮影响, 而北方有约40%的物种叶

片气孔特征不受施氮影响。这些结果都表明, 施氮

会促进南方(GNJ及以南地区)木本植物叶片气孔的

生长, 这可能与南北方木本植物采取不同的生长和

适应策略有关。Bowsher等 [35]指出 , 植物对养分添

加的形态可塑性反应与植物所处环境的养分状况有

关, 生长在养分含量较高环境中的植物一般采用积

极的生长策略, 而生长在养分匮乏区域的植物则反

应相对保守, 生长相对缓慢[36]。与北方相比, 我国

南方氮资源较充足, 并且周转快[37], 导致生长在南

方的植物形态可塑性较高。此外, 综合分析氮添加

对全部木本植物的影响, 发现氮添加对气孔长度的

伸长和SPI指数的增加有抑制作用 , 但促进气孔导

度的增加, 这意味着植物叶片在增加气孔开张程度

的同时, 降低了对气孔结构的成本输入。 

气孔长度与气孔密度的相关关系反映气孔大小

与数量之间的权衡关系, 而这种最优化协调的结果

是植物适应复杂环境的有效策略之一[4]。本研究发

现, 在不同施肥处理下, 气孔长度与密度之间存在

显著且稳定的负相关关系(取对数), 并且二者关系

的斜率在3个施肥梯度下存在差异 , 随着施氮浓度

的增加, 斜率降低, 这与SPI指数随施氮浓度增加而

下降的结果一致。关于导致这种现象的原因及机

理, 尚需进一步研究。 

本研究发现, 不同木本植物的气孔特征对氮添

加的响应不同, 一些植物的气孔特征对氮添加不敏

感, 可能存在以下原因。1) 物种所处环境氮素营养

的供应情况不同。虽然不同站点的施肥处理浓度一

致, 但由于各地的基础氮沉降不同, 使得施氮的效

果存在差异。2) 物种叶片结构的差异。例如不同

的气孔器类型可能导致物种对外界影响的生理反应

有差异。3) 植物可通过改变气孔大小和密度来适

应长期的环境变化。已有报道指出, 往年的环境印

迹会影响下一年的气孔特征 [38]。5年的施肥时间可

能相对偏短 , 气孔特征的变化规律尚未完全显现。

4) 植物对环境的响应是通过各器官间的协同变化

实现的, 植物往往通过性状组合的动态变化来适应

环境的变化。应对不同的环境胁迫时, 因功能的不

同, 各器官组织结构特征的敏感程度不同, 植物可

能通过改变其他器官的形态结构来应对氮添加浓度

的变化, 导致气孔特征对氮添加的响应不显著。 

4  结论 

1) 不同生活型木本植物的气孔特征有显著差

异。针叶乔木的气孔长度和SPI指数显著高于阔叶

乔木, 但气孔密度较低; 落叶乔木的气孔长度和SPI

指数显著高于常绿乔木, 但气孔导度较低。 

2) 我国东部森林优势树种的气孔特征具有明

显的纬度格局, 随纬度的增加, 气孔长度显著增加, 

而气孔密度显著降低(蒙古栎除外)。MAT, MAP和

PET都是重要的影响因子。 

3) 我国东部优势木本植物各气孔特征之间存
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在显著的相关性。气孔长度与气孔密度存在显著的

负相关关系, 气孔导度则随着气孔长度的增加而增

加, 随着气孔密度的增加而降低。 

4) 氮添加对不同物种的影响不同, 其中, 南方

木本植物对氮添加的响应比北方敏感。 
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