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摘 要：为研究 CO2浓度倍增和增温处理对冬小麦气孔特征的影响，利用 3个可精准控制 CO2浓度和温度的人工气候箱设

置对照（CO2浓度为 400 μmol/mol，温度为 21℃/16℃）、CO2浓度倍增（CO2浓度为 800 μmol/mol，温度为 21℃/16℃）、增温（CO2
浓度为 400 μmol/mol，温度为 26℃/21℃）。研究结果表明：CO2浓度增加和增温处理均导致冬小麦近轴面和远轴面的气孔

密度显著增加（P<0.05），其中远轴面的增加幅度比近轴面更为突出。CO2浓度升高使近轴面气孔长度、宽度、周长和面积

显著减小 8.6%、18.2%、9.4%和 29.4%（P<0.05），但没有显著改变远轴面的气孔特征参数（P>0.05）。温度升高使冬小麦的

气孔宽度，面积和形状指数在近轴面显著上升（P<0.05），但在远轴面变化并不明显（P>0.05）。增温和增 CO2处理导致冬

小麦叶片远轴面气孔的空间规则分布尺度减小，而对近轴面影响不大。
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Interactive Effects of Doubling CO2Concentration and Experimental Warming
on the Stomatal Traits of Winter Wheat
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Abstract：In order to study the effects of doubled CO2 concentration and warming treatment on stomatal characteris⁃
tics of winter wheat, three climate chambers with precise control of CO2 concentration and temperature were used to
set control (CO2 concentration was 400μmol/mol, temperature was 21℃/16℃), doubled CO2 concentration (CO2 con⁃
centration was 800 μmol/mol, temperature was 21℃/16℃), warming(CO2 concentration was 400 μmol/mol, tempera⁃
ture was 26℃/21℃). The results showed that the stomatal density of the adaxial and abaxial surfaces of winter wheat
increased significantly with the increase of CO2 concentration and temperature (P<0.05), and the increase of the ab⁃
axial surface was more prominent than that of the adaxial surface. The stomatal length, stomatal width, stomatal pe⁃
rimeter and stomatal area of the adaxial side were substantially decreased by 8.6%, 18.2%, 9.4% and 29.4% under
the high CO2 concentration (P<0.05), whereas the stomatal traits of the abaxial side were barely affected (P>0.05).
The stomatal width, area and shape index of winter wheat increased significantly in the adaxial plane with the in⁃
crease of temperature (P<0.05), but did not change significantly in the abaxial plane (P>0.05). Increasing tempera⁃
ture and CO2 treatment reduced the spatial regular distribution scale of stomata on the abaxial surface of wheat
leaves, but had little effect on the adaxial surface.
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西方工业革命以来，由于化石燃料的过度燃

烧以及人类生活方式的转变，已经造成了大气
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CO2浓度平均每年以 2 μmol/mol的速度增长 [1]。截

至目前，大气 CO2浓度已经超过 400 μmol/mol，按
照当前的增长速度，预计到 21世纪末大气 CO2浓
度将会持续升高到 800 μmol/mol[2]。此外，大气

CO2浓度升高导致的温室效应还将会引发全球范

围的气候变暖。已有研究证实，全球地面平均温

度已在大气 CO2浓度不断增加的背景下上升约
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0.74℃，到本世纪末地表平均温度可能会持续上

升 1.1～6.4℃[1]。全球气候变暖会以多种方式来影

响植物全生育阶段的生理生化过程 [3-5]，同时影响

植物的生物量积累，并进一步调控其分配格局变

化 [6-7]。

气孔作为植物表皮上的一个特殊结构，由成

对的保卫细胞及中间的孔隙所组成 [8]，为植物与

大气之间进行气体交换必不可少的传输通道 [9]，

在全球生态系统碳、水循环过程的平衡与调节中

扮演着至关重要的角色 [10]。植物叶片的气孔在生

长发育过程中会受到多种因素直接或间接的影

响，其中环境因素（光照、CO2和温度等）是非常重

要的影响因子，将参与并影响到气孔的整个发育

进程，同时对气孔的各个生长阶段有着关键的调

控作用 [11-12]。植物气孔的开度、大小以及空间分

布格局通常会在胁迫的生长环境下发生某种变

化 [13]，通过保卫细胞对环境变化的感知而对胁迫

环境做出响应，从而减轻环境胁迫的程度。

冬小麦作为一种广泛分布的 C3作物，是中国

北方地区普遍种植的重要粮食作物 [14]。但是，由

于近年来全球大气 CO2浓度和温度的普遍升高，

使得冬小麦的最适生长环境发生了一定程度的改

变，这些已经成为限制冬小麦增产的重要因素 [14]。

已有研究结果证实，CO2浓度倍增对 C3作物的生

理生化过程和最终产量均产生了显著影响 [15]。例

如，CO2浓度倍增对 C3作物的光呼吸过程和 Rubis⁃
co加氧反应产生了抑制作用，这就促使更多的光

合能量参与到植物的光化学过程，进而有效提高

了净光合反应速率。因此，CO2浓度倍增可能会

对作物的生长发育产生积极影响 [16]。另外，在全

球气候变暖的大趋势下，温度的普遍升高必然会

造成植物叶片气孔密度以及分布状况的变化。

Beerling发现气孔密度随温度的升高而下降，并且

在 CO2浓度的变化比较小时，温度变化产生的影

响将明显超过 CO2浓度变化产生的影响 [17]，同时气

孔开度和形状对高温的响应在不同温度和品种间

也存在着明显的差异 [18]。

农作物气孔特征的变化对于准确预测未来

CO2浓度升高和不同程度高温干旱发生时作物生

产力和需水规律的变化具有重要意义。本研究考

虑决定农作物生长的两个关键因素（CO2浓度和

温度），利用人工气候箱控制不同 CO2浓度和温度

条件，以盆栽冬小麦为试材探讨叶片气孔结构特

征和空间分布格局对 CO2浓度和温度升高的响应

机制，为准确预测未来 CO2浓度升高和气候变暖

条件下农业生态系统生产力的变化提供数据支撑

和理论依据。

1 材料与方法

1.1 材料与试验设计

试验于 2017年在河北工程大学农业水土资

源综合管理实验室内进行，采用盆栽培养冬小麦

的方式。盆栽土壤采用壤土混合营养土（配比 2∶
1），土壤容重为 1.58 g/cm3，田间持水量为 52%，有机

质含量为 5.26 g/kg，全氮 0.68 g/kg，全磷 0.57 g/kg，土
壤有效磷 20 mg/kg，土壤速效钾 58 mg/kg，土壤阳

离子代换量为 15.50 cmol/kg。冬小麦生长期间不

再追施其他肥料。选用华北地区普遍种植的冬小

麦品种“石麦 15”，于 10月 28日播种，随后 7 d内
冬小麦幼苗全部出土。待幼苗生长到三叶一心

（即播种后 15 d）时定苗，按大田常规播种密度的

标准折算，每盆最终保留 24株。

采用 3个可以准确控制 CO2浓度和温度的大

型人工气候箱对冬小麦进行光照培养，植株冠

层的光照周期设置为 8∶00～20∶00，光照强度为

1 000 μmol/m2·s，相对湿度为 60%～70%。试验

用到的人工气候箱均独立配备一套 CO2浓度自动

控制系统，能够准确控制每个气候箱内的 CO2浓
度。将这 3个气候箱分别设置为对照（CO2浓度为

400 μmol/mol，温度为 21℃/16℃）、CO2 浓度倍增

（CO2浓度为 800 μmol/mol，温度为 21℃/16℃）、增
温（CO2浓度为 400 μmol/mol，温度为 26℃/21℃）。
在冬小麦出土 30 d后进行不同的 CO2浓度和温度

处理。因本试验主要探讨提高 CO2浓度和温度对

冬小麦营养生长阶段叶片结构和功能的影响，故

播种前并未对冬小麦的种子进行春化处理，且幼

苗在整个营养生长期内没有经历冬眠过程。待冬

小麦在不同 CO2浓度和温度条件下处理 90 d后
（2018年 3月 3日），对其进行气孔特征等指标的

测量及数据分析。

1.2 测定指标及方法

1.2.1 印迹法采集气孔样品及测量

在冬小麦植株的中上部选取长势较好的 3个
叶片，将无色透明指甲油涂于小麦叶片的中部，

待指甲油晾干后采集气孔印迹样品（面积为 5
mm×15 mm）制取临时装片用于叶片气孔参数的

测量。把制作好的印迹玻片放置在装备有照相机

的显微镜下观察并拍照。每个处理选出 5张小麦

叶片的气孔显微镜结构照片后，利用 AutoCAD
2010软件分别测量气孔长度、宽度、周长、面积以
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及气孔形状指数。气孔形状指数是指单一气孔的

形状与相同面积的圆之间的偏离程度，以此来测

量及分析气孔形状的复杂程度，即当气孔为圆形

时，其形状指数即为 1，气孔的形状越扁长，气孔

形状指数就越小。气孔形状指数的计算公式为：

S = A P（以圆为参照几何形状）………（1）
其中，S为叶片气孔形状指数，P表示气孔周

长，A表示气孔面积。

1.2.2 气孔的空间分布格局

分别从不同处理小麦叶片的光学显微镜照片

中选取 5张来确定气孔的空间分布模式。利用空

间分布软件 ArcGIS 10.1将所选的显微镜照片在

相同的坐标系下进行数字化处理，得到每个气孔

的坐标值。然后，利用空间统计方法 Ripley’s K-
Function进行气孔分布状况的空间分析 [19]。Rip⁃
ley’s K-Function为分布累加函数，该函数利用所

有单点距离的二阶矩阵探究这些点在不同尺度上

的二维分布格局。分析结果以 Lhat(d)值来表达：

Lhat (d ) = K (d ) π - d …………………（2）
其中，Lhat(d)表示最小邻域距离；K(d)为任何

个体在一定空间尺度内对其它个体的期望值；d
为空间尺度。

当该分布格局为随机分布时，所有的 d值到

Lhat(d)距离均相等。为了确定 95%的可信任区

间，采用蒙特卡洛算法模拟随机分布点 1 000次。

假如叶片表面的气孔在给定尺度 d下为随机分

布，则计算出来的 Lhat(d)值应该位于 95%可信任

区间之内。假如当 Lhat(d)值小于 95%可信任区间

时，气孔在该尺度下为规则分布。否则，Lhat(d)值
大于 95%可信任区间，则气孔在该尺度内呈现簇

状分布格局 [19]。

1.3 统计分析

本研究中增温和 CO2浓度倍增对冬小麦气孔

产生影响的各个指标均利用单因素和多因素方差

分析的方法（ANOVA）比较处理间的显著性差异

（P<0.05）。利用 SPSS 13.0软件完成本研究中所

有的统计分析。

2 结果与分析

2.1 CO2浓度倍增和增温对气孔密度的影响

由表 1可以看出，CO2浓度倍增和增温处理对

冬小麦的气孔密度都产生了很大影响，两者均使

气孔密度增加。其中 CO2浓度倍增的气孔密度在

冬小麦的近轴面和远轴面中都是最高的。在近轴

面，增温和增 CO2使得气孔密度分别增加了 12.4%
和 26%。而在远轴面，增温和增 CO2使小麦气孔密

度增加的现象更为明显，分别增加了 24%和 36.1%。
统计分析表明，在近轴面和远轴面，CO2浓度倍增

和增温处理都与对照间的差异显著（P<0.05）。

表1 CO2浓度倍增和增温处理对冬小麦叶片气孔参数的影响

气孔参数

气孔密度

(No./mm2)
气孔长度

(μm)
气孔宽度

(μm)
气孔周长

(μm)
气孔面积

(μm2)
形状指数

注：所有数据为平均值±标准差（n=6），同行数据后不同小写字母表示 2种处理之间差异显著（P<0.05）

近轴面

远轴面

近轴面

远轴面

近轴面

远轴面

近轴面

远轴面

近轴面

远轴面

近轴面

远轴面

对照

51.6±0.7c
29.6±2.2b
41.5±3.9a
37.6±3.7a
4.4±0.7b
4.2±1.5a
87.5±8.3a
79.7±8.5a
183.3±55.6b
159.6±77.9a
0.15±0.01b
0.15±0.02a

增温

58.0±2.5b
36.7±2.9a
40.7±1.9a
39.1±1.2a
5.1±0.1a
4.4±0.3a
86.6±3.8a
82.7±2.1a
211.1±11.7a
174.1±10.5a
0.16±0.002a
0.16±0.008a

增 CO2
65.0±7.3a
40.3±2.7a
37.9±1.2b
39.6±6.6a
3.6±0.5c
4.2±1.0a
79.3±2.3b
84.0±15.2a
129.4±20.8c
176.3±73a
0.14±0.007c
0.15±0.008a

P值

0.000
0.003
0.072
0.365
0.000
0.587
0.023
0.418
0.000
0.422
0.000
0.223

2.2 CO2浓度倍增和增温对气孔开度和形状的

影响

CO2浓度和温度的升高不仅改变气孔密度，还

对气孔开度和形状产生影响。CO2浓度升高时，

近轴面气孔长度由 41.5 μm显著减小到 37.9 μm，

但对远轴面气孔长度没有显著影响（P>0.05）。同

时近轴面气孔宽度、气孔周长和气孔面积分别较

对照显著减少 18.2%、9.4%和 29.4%（P<0.05），但
仍对远轴面气孔宽度、气孔周长和气孔面积没有

显著影响（P>0.05）。对小麦进行增温处理时，小
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麦叶片的气孔宽度、气孔面积和气孔形状指数在

近轴面和远轴面均呈现出上升的趋势，而气孔长

度和气孔周长则在近轴面表现为减小的状态，在

远轴面表现为增加的状态。统计分析表明，气孔

宽度、气孔面积和形状指数在近轴面与对照间的

差异显著（P<0.05），在远轴面的差异不显著（P>
0.05）。气孔长度和气孔周长在近轴面和远轴面

都与对照的差异不显著（P>0.05）。

2.3 CO2浓度倍增和增温对气孔特征的交互影响

三因子方差分析结果表明，温度、CO2浓度和

叶面对冬小麦叶片的气孔特征具有显著的交互作

用（表 2）。CO2×温度对气孔周长和气孔面积有显

著影响（P<0.05），CO2×叶面对气孔面积和气孔形

状指数有显著影响（P<0.05），而温度×叶面对气孔

宽度和气孔面积有显著影响（P<0.05）。当 CO2×
温度×叶面共同作用时，则对气孔长度和气孔周

表2 CO2浓度倍增和增温处理对冬小麦叶片不同轴面气孔参数的交互作用

气孔参数

CO2
温度

叶面

CO2×温度

CO2×叶面

温度×叶面

CO2×温度×叶面

气孔长度

0.054
0.708
<0.05
0.060
0.473
0.255
<0.05

气孔宽度

<0.05
<0.05
0.270
0.100
0.081
<0.05
0.499

气孔周长

<0.05
0.816
<0.05
<0.05
0.346
0.169
<0.05

气孔面积

<0.05
0.064
0.311
<0.05
<0.05
<0.05
0.162

形状指数

0.163
<0.05
0.459
0.373
<0.05
0.114
0.945

长产生显著影响（P<0.05）。
2.4 CO2浓度倍增和增温处理对气孔空间分布

格局的影响

从图 1可以看出，在增温和增 CO2的处理下，

冬小麦叶片近轴面气孔在小尺度范围 30～120
μm为规则分布，而在大尺度范围呈现随机分布。

对照组，增温和增 CO2处理均在 120 μm左右的空

间尺度上由规则分布转换为随机分布。增温和增

CO2导致 Lhat(d)的最小值均低于对照组，对小麦进

行增温处理时，Lhat(d)值最小，比对照组降低约

20%，表明增温和增 CO2使小麦叶片近轴面的气孔

空间分布更趋于规则，尤其是增温处理，气孔分

布最为规则。同时，在增温和增 CO2的处理下，小

麦叶片远轴面气孔在 40~190 μm尺度范围内均呈
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图1 CO2浓度倍增和增温处理对冬小麦叶片近轴面（a）和远轴面（b）气孔空间分布格局的影响
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规则分布，增温和增 CO2在 150～170 μm尺度范

围内分别转换为随机分布，而对照组在 190 μm空
间尺度上转换为随机分布，即增温和增 CO2使得

远轴面叶片的气孔规则分布在更小尺度上呈现。

另外，对照冬小麦的不同处理，其最规则的空间

分布格局发生在尺度约 100 μm处，此时对照的最

小 Lhat(d)值为-8.5，增温为-7.1，增 CO2为-8.2，增
温和增 CO2分别比对照增加了约 16%和 4%，表明

对照组小麦叶片远轴面的气孔分布最为规则，而

CO2浓度和温度升高均导致气孔的规则程度降

低。此外，在相同的空间尺度下，远轴面的 Lhat(d)
值比近轴面小，说明小麦叶片远轴面的气孔分布

比近轴面表现得更为规则。

3 讨 论

3.1 CO2浓度倍增和增温对气孔形态特征的影

响

气孔是植物同外界环境进行水分和气体交换

的重要传输通道，气孔对其数量多少、开口大小

及其分布状况的调节功能是植物适应当前环境、

抵御外界胁迫的一项重要机制 [19]。除了对短期环

境变化响应的气孔运动外，长期的环境变化如气

候变暖也可能会影响到单个气孔的大小、频度以

及空间分布格局 [17-18]。多数研究表明，大气 CO2浓
度的升高将导致植物体内细胞间 CO2浓度的增

加，为维持细胞间 CO2分压低于大气 CO2，植物通

过调节气孔开度或减少气孔数量来达到降低细胞

间 CO2浓度的目的 [20]。然而，另有研究却发现植物

的气孔密度与 CO2浓度的变化无相关性，提高 CO2
浓度后植物的气孔变化不明显 [21]。Apel[22]对 9个
不同物种的研究表明提高 CO2浓度使得 5个物种

的气孔密度均显著增加。本研究结果显示，增加

CO2浓度导致冬小麦近轴面和远轴面气孔密度均

显著增加，但仅近轴面的气孔长度、宽度、面积和

周长显著减少，远轴面没有显著变化，表明冬小

麦叶片近轴面气孔对增加 CO2的响应可能比远轴

面更加敏感。另外，当 CO2浓度增加时，小麦叶片

近轴面的气孔形状指数降低，而远轴面没有发生

变化，说明 CO2浓度对气孔形状指数的影响在近

轴面和远轴面之间存在着明显的差异。CO2浓度

对冬小麦叶片不同轴面气孔形态特征的影响不一

致，而这种非对称性的现象很有可能受到环境因

子和遗传性信号的协同影响。

目前，有关增温对叶片气孔频度及大小等方

面特征的影响还没有一致的结论。杨慧敏等 [23]研

究表明高温导致干旱程度加剧，气孔密度增加。

张之为等 [24]发现黄瓜气孔密度、长度和宽度在高

温处理下表现出先增加后减小的趋势。本研究发

现，在增温处理下，小麦叶片远轴面的气孔长度、

面积和周长均增加，气孔宽度的增加导致气孔形

状指数的增大，表明气孔的开度增大可能有助于

大气 CO2通过气孔进入叶片的内部，并快速扩散

到相应的光合作用位点，使得叶片上气体交换的

有效面积显著增加，从而提高冬小麦叶片的净光

合速率。在近轴面，除了气孔长度和周长有略微

的减小，气孔宽度、面积以及形状指数都跟远轴

面的变化趋势一致，且比远轴面更加显著，这也

在一定程度上说明，冬小麦近轴面气孔对增温的

响应更加敏感。可以说，冬小麦在应对高温胁迫

时采取了多种策略，从叶片结构和功能的不同水

平都做出了调整，以有利于其进行正常的生理代

谢和生长。另外，本研究多因素方差分析的结果

表明，CO2浓度和温度共同影响冬小麦的气孔长

度、宽度、周长、面积和形状指数，表明冬小麦叶

片的气孔特征不仅受遗传基因的调控 [25]，还由外

界环境的 CO2浓度和温度条件所决定 [26]。

3.2 CO2浓度和增温对气孔空间分布格局的影响

植物叶片上气孔的空间分布格局由细胞的分

裂和分化过程所决定，而细胞的分裂和分化会受

到环境因素和遗传信号的调控影响 [27]。已有研究

探讨了增温对植物气孔特征的影响，发现温度升

高使得叶片气孔的空间分布格局变得更加规则，

从而显著提高作物叶片的气体交换效率 [28]。CO2
浓度的变化也会对叶片气孔的空间分布格局产生

明显的影响 [29-30]。本研究结果显示，对冬小麦进

行 CO2浓度倍增和增温处理时，叶片气孔的空间

分布格局存在差异，且不同轴面的气孔响应也有

所不同。CO2浓度和温度升高导致冬小麦近轴面

的气孔分布更加规则，而远轴面气孔分布的规则

程度却降低，表明冬小麦近轴面比远轴面具有更

高的气体交换效率，即近轴面的气孔空间分布格

局对提高叶片气体交换效率贡献更大。此外，同

对照相比，增温使近轴面的 Lhat(d)值减小 20%，远
轴面显著增加 16%，表明近轴面的气孔分布状况

对增温的响应比提高 CO2浓度更为敏感。

4 结 论

CO2浓度和温度影响气孔的分布可能是由于

CO2浓度升高和高温间接调控植物基因的表达，

影响气孔的发生、分化和发育，最终使其在叶片
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上的分布发生变化。通过研究 CO2浓度倍增和增

温处理对冬小麦气孔特征的影响机理，得到如下

结论：

（1）冬小麦在 CO2浓度倍增的条件下，通过显

著增加近轴面的气孔密度和降低气孔形态参数来

响应其变化，但近轴面和远轴面气孔对 CO2浓度

升高的响应却存在较大差异。

（2）冬小麦通过增大气孔开度和提高气孔分

布的规则程度来优化其进行气体交换的效率，从

而降低高温胁迫伤害。

（3）较高 CO2浓度温度条件下，冬小麦叶片近

轴面和远轴面均主要通过调整气孔的密度和分布

来优化叶片的气体交换过程。
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