
古生物学报，５８（４）：５２６—５４２（２０１９年１２月）
Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ，５８（４）：５２６—５４２（Ｄｅｃｅｍｂｅｒ，２０１９）

ｄｏｉ：１０．１９８００／ｊ．ｃｎｋｉ．ａｐｓ．２０１９．０４．０１０

　　收稿日期：２０１９－１０－１２
＊中国科学院前沿科学与教育局重点研究项目基金（Ｎｏ．ＱＹＺＤＢ－ＳＳＷ－ＳＭＣ０１６）和中国科学院青年创新促进会项目基金（Ｎｏ．２０１７４３９）

联合资助。
＊＊通讯作者：苏涛，从事古植物、古环境与古生态学研究；李楠，从事植物系统学、保护生物学、园林及城市林业等研究。

苏铁属植物叶表皮特征及其分类学和古生态学意义＊

梁水清１，２）　苏　涛１）＊＊　胡瑾瑾１）　李　楠３）＊＊
１）中国科学院西双版纳热带植物园热带森林生态学重点实验室，勐腊６６６３０３，ｓｕｔａｏ＠ｘｔｂｇ．ｏｒｇ．ｃｎ；

２）中国科学院大学，北京１０００４９；

３）中国科学院深圳仙湖植物园，深圳５１８００４，ａｎｄｒｅａｌｉ１９９７＠１２６．ｃｏｍ

　　提要　苏铁属（Ｃｙｃａｓ）作为一类古老的裸子植物，经历了漫长的演化历史，因此，深入研究其形态特征与环境

的相互关系，有望为古环境重建提供重要参考依据。本文分析西双版纳和深圳两地植物园栽培环境下２７种苏铁

属植物的叶表皮特征及气孔参数的差异，并进一步探讨气孔参数与系统发育的关系。结果表明：（１）苏铁属内叶表

皮特征保守稳定，具有一定的分类学意义：依据表皮细胞及气孔器特征划分了四种叶表皮类型，可为苏铁现生植物

或化石的鉴定提供参考。（２）四种叶表皮类型指示了不同的原生生境特征，对古环境具有一定的指示意义。（３）同

一环境下，气孔参数在属内的种间差异显著，其次，气孔指数在属内变化与系统发育有关，除气孔指数具显著的系

统发育信号外，其余气孔参数均无显著系统发育信号。本研究结果表明气孔参数法重建古大气ＣＯ２ 浓度时，需尽

可能利用亲缘关系相近、叶表皮和生境皆相似的代理种，并明确气孔参数与大气ＣＯ２ 分压的相关关系在种间的异

同，从而提高该方法的有效性。
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１　前　言

叶表皮特征受环境和遗传因素的综合影响，稳
定的叶表皮特征可为现生植物或叶片化石的分类鉴
定提供参考依据（Ｓｔａｃｅ，１９６５，１９８４）。此外，叶表皮
是植物与外界环境直接接触的重要部位，在不同的
环境中表现出不同的适应特征，可反映环境对植物
的影响（杨青松等，２０１２；Ｋｒｏｂｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５），其
次，分布于叶表皮之上的气孔是植物与外界进行气
体交换的重要通道，包含着植物所处外界环境的气
候信息（孙柏年等，２００９；ＭｃＥｌｗａｉｎ　ａｎｄ　Ｃｈａｌｏｎｅｒ，

１９９６）。因此，叶片化石的角质层所反映的叶表皮及
气孔特征常被作为古环境、古生态和古气候重建的
代理指标（Ｗａｇｎｅｒ－Ｃｒｅｍｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０；Ｊｏｒｄａｎ　ｅｔ
ａｌ．，２０１４；Ｂｕｓｈ　ｅｔ　ａｌ．，２０１７；ＭｃＥｌｗａｉｎ　ａｎｄ
Ｓｔｅｉｎｔｈｏｒｓｄｏｔｔｉｒ，２０１７；Ｓｔｅｉｎｔｈｏｒｓｄｏｔｔｉｒ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１８），如：角质层厚度、气孔下陷、气孔隐窝、表皮乳

突及毛基特征等，可用于指示古环境的干湿状况
（Ｈｉｌｌ，１９９８；Ａｘｓｍｉｔｈ　ａｎｄ　Ｊａｃｏｂｓ，２００５）；细胞垂周
壁弯曲程度指示古植被郁闭度（Ｄｕｎｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５ａ，

ｂ）；依据气孔参数（气孔密度（Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ，ＳＤ）

与气孔指数（Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ，ＳＩ））与大气ＣＯ２ 分压
（ｐＣＯ２）的相关性（Ｗｏｏｄｗａｒｄ，１９８７；Ｗｏｏｄｗａｒｄ　ａｎｄ
Ｂａｚｚａｚ，１９８８；Ｒｏｙｅｒ，２００１），可定量重建古大气ＣＯ２
浓度。因此，深入开展现生植物类群的叶表皮及气
孔特征与环境间关系的研究，可为叶片化石角质层
特征推断古环境及古气候等研究提供对照与参考。

气孔参数法是目前国际上定量恢复古大气ＣＯ２
浓度最为常用的方法之一，其主要基于现生代理种
（即化石种的现生最近亲缘种）的ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 回
归关系的经验方程，分析化石种的气孔参数以估算
化石点的古大气ＣＯ２ 浓度。近几十年来，该方法已
获取了来自不同地质时期古大气ＣＯ２ 浓度变化的
信息（ＭｃＥｌｗａｉｎ　ｅｔ　ａｌ．，１９９９；Ｗａｇｎｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，１９９９；

Ｒｏｙｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００１；Ｒｏｙｅｒ，２００３；Ｑｕａｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００９；
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Ｂａｉ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５；Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５，２０１８；Ｌｉｕ　ｅｔ
ａｌ．，２０１６），如Ｖａｎ　ｄｅｒ　Ｂｕｒｇｈ等（１９９３）利用无梗花
栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｐｅｔｒａｅａ）的气孔指数重建了一千万年以
来古大气ＣＯ２ 浓度变化；Ｒｅｔａｌｌａｃｋ（２００１）则结合了

４个现代银杏亲缘属的气孔参数对３亿年来的古大
气ＣＯ２ 浓度进行了重建；Ｈｕ等（２０１５）和黄华生等
（２０１６）利用帽斗栎（Ｑ．ｇｕｙａｖｉｆｏｌｉａ）的气孔指数重
建的云南晚上新世三个化石点的大气ＣＯ２ 浓度结
果基本一致。利用植物气孔重建古大气ＣＯ２ 浓度
的结果与其他代理指标结果基本吻合（Ｂｅｅｒｌｉｎｇ　ａｎｄ
Ｒｏｙｅｒ，２０１１），这为认识地质时期大气ＣＯ２ 浓度变
化历史提供了重要参考。

尽管该方法已被广泛使用，但其有效性仍有待
于进一步检验：气孔参数对ＣＯ２ 浓度的响应具有种
间特异性（Ｒｏｙｅｒ，２００１；Ｊｏｒｄａｎ，２０１１），这会导致以
不同亲缘类群的气孔参数作为代理，重建结果不尽
相同。在Ｒｏｙｅｒ（２００１）综述的１７６种Ｃ３植物中，大
部分植物的ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 关系呈负相关，极少部分
呈正相关，但也有一部分植物对ＣＯ２ 浓度变化无响
应。即使同一属内的物种也存在着ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２
关系的种间特异性，如松属（Ｐｉｎｕｓ）（Ｐｅｎｕｅｌａｓ，

１９９０；Ｓｔｅｗａｒｔ　ａｎｄ　Ｈｏｄｄｉｎｏｔｔ，１９９３）、澳柏属（Ｃａｌｌｉ－
ｔｒｉｓ）（Ｈａｗｏｒｔｈ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０）、桦木属（Ｂｅｔｕｌａ）（Ｅｉｄｅ
ａｎｄ　Ｂｒｉｒｋｓ，２００６；Ｆｉｎｓｉｎｇｅｒ　ａｎｄ　Ｗａｇｎｅｒ－Ｃｒｅｍｅｒ，

２００９）和栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）（贺新强等，１９９８）等。目前
相关规律尚不清楚，如气孔参数或ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 关
系在种间的变化是否与亲缘关系、表皮形态或生境
有关等问题亟待深入探讨。其次，前人研究的材料
多为单一或少数物种，对属一级水平下较多物种的
气孔参数或ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 响应关系进行全面系统
的探究较少。因此，探讨较多物种的气孔参数或

ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 关系在属内的变化规律对进一步认识
气孔参数法的有效性具有重要意义。

苏铁类植物是现存最古老的种子植物类群之
一，其形态分化、地理分布及生物多样性等在中生代
达到鼎盛时期，之后随着被子植物在新生代的兴盛
而逐渐衰弱，目前仅剩部分孑遗类群（杨永等，２０１７；

Ｍａｇａｌｌｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）。现存苏铁类植物共２科１０
属，即苏铁科（Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ）苏铁属（Ｃｙｃａｓ）和泽米铁
科（Ｚａｍｉａｃｅａｅ）下的 ９ 属 （Ｃａｌｏｎｊｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３－
２０１９）。苏铁属是一个起源早（距今约１７０—２３０
Ｍａ）（Ｎａｇａｌｉｎｇｕｍｅｔ　ａｌ．，２０１１）、分布广且种类繁多
的类群，属下共１１７种，主要分布在亚洲东部以及东
南部、大洋洲及周围岛屿、非洲东部及马达加斯加的

热带亚热带地区（杨永等，２０１７；Ｃａｌｏｎｊｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３
－２０１９；）。虽然近期的分子系统学研究表明，现存苏
铁植物是近期（１１．６—５．３Ｍａ）才辐射演化出来的
（Ｎａｇａｌｉｎｇｕｍｅｔ　ａｌ．，２０１１），但其在宏观、微观形态
上仍保留着祖先类群的古老性（Ｈｉｌｌ，２００４；Ｇｒｉｆｆｉｔｈ
ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。苏铁类化石自二叠纪晚期到新生代
在世界各地广泛分布（Ｈｏｌｌｉｃｋ，１９３２；Ｋｒａｓｓｉｌｏｖ，

１９７８；Ｙｏｋｏｙａｍａ，１９７９；Ｓｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４；Ｅｒｄｅｉ　ｅｔ
ａｌ．，２０１８）。苏铁类植物由于历经过漫长的地史时
期，演化缓慢，且具有较为丰富的化石记录，因此，其
极有可能是一类认识气孔特征与古大气ＣＯ２ 浓度
相互关系的重要类群。

苏铁植物的叶表皮分析最初是应用在其叶片化
石的鉴定上（Ｗｏｒｓｄｅｌｌ，１８９８；Ｔｈｏｍａｓ　ａｎｄ　Ｂａｎｃｒｏｆｔ，

１９１３；Ｐａｎｔ　ａｎｄ　Ｎａｕｔｉｙａｌ，１９６３），随后被广泛应用于
解决该类现生植物的分类或系统演化等方面的问
题，如众多前人研究表明：苏铁属植物叶表皮性状在
属下类群间保守，有一系列共源性状，在属或种间具
有一定的分类学意义（王玉忠、陈家瑞，１９９５；陈谭清
等，１９９６；Ｐａｎｔ　ａｎｄ　Ｎａｕｔｉｙａｌ，１９６３；Ｇｒｅｇｕｓｓ，１９６８；

Ｈｉｌｌ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｂｅｒｇ，１９９９；Ｍｉｃｋｌｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１１；Ｇｒｉｆ－
ｆｉｔｈ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。但结合苏铁类植物的叶表皮特
征探讨其气孔与大气ＣＯ２ 浓度关系方面的研究较
少：来自中侏罗世的蓖羽叶苏铁化石（Ｃｔｅｎｉｓ）的气
孔参数较其对应现生种低，据此推测中生代大气

ＣＯ２ 浓度高于当前水平（ＭｃＥｌｗａｉｎ　ｅｔ　ａｌ．，１９９８），

而后 ＭｃＥｌｗａｉｎ等（１９９９）假定其气孔参数与ｐＣＯ２
具有负相关关系，并将其应用到气孔比率法中，重建
了三叠纪 侏罗纪过渡时期的大气ＣＯ２ 浓度；然而，

分别来自不同属的６种现生苏铁植物的气孔参数在
短期人工控制实验下却对 ＣＯ２ 浓度变化无响应
（Ｈａｗｏｒｔｈ　ｅｔ　ａｌ．，２０１１）。

综上所述，气孔参数法能否基于属一级水平，选
择任一现生代理种进行古大气ＣＯ２ 浓度重建？属
内亲缘关系相近、叶表皮与生境皆相似的物种是否
共享相似的气孔参数或ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 关系等问题
亟待解决。

本文旨在通过分析同一栽培环境下，苏铁属内
不同物种间的叶表皮特征及气孔参数差异，并综合
分析气孔参数与叶表皮类型、原生生境及系统发育
间的关系，且以该类植物为例，进一步探讨上述科学
问题，从而为深入探讨气孔参数法在重建古大气

ＣＯ２ 浓度中的有效性提供参考。
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２　材料与方法

２．１　采样点
样品分别采自西双版纳热带植物园苏铁园

（ＸＴＢＧ，２１°５５′Ｎ，１０１°１６′Ｅ，海拔５７０ｍ）和深圳仙
湖植物园国际苏铁种质资源保护中心（ＦＢＧ，２２°３４′
Ｎ，１１４°１０′Ｅ，海拔６０—１８０ｍ）两地。ＸＴＢＧ位于云
南省南部，地处热带北缘，属北热带季风气候。该地
年均温２１．８℃；年均降雨量１　５１３ｍｍ，受西南季风
气候主导，降雨分配不均，存在明显的旱季（１１月—
次年４月）和雨季（５月—１０月）之分，而８０％—

８５％的降雨发生在雨季；年均相对湿度８２．７％
（１９８１—２０１０，云南省气象局勐腊县气象站）。ＸＴ－
ＢＧ的苏铁园区为平地，土壤基质为砂质壤，园区主
要种植苏铁类植物，无高大乔木或灌丛生长其中而
造成明显的林下遮阴环境。ＦＢＧ位于北回归线以
南，属南亚热带季风气候。该地年均温２３．０℃；年
均降雨量１　９４４ｍｍ，全年８６％的降雨量出现在４—

９月份；年均相对湿度７４．９％（１９８１—２００５，广东省
深圳市气象局）。ＦＢＧ的苏铁植物主要栽种于国际
苏铁种质资源保护中心，其土壤类型为黄壤，坡向朝
西北，海拔跨度约１２０ｍ，对根植于此的苏铁类植物
是一个光照充足，排水性良好的栽培生境。

ＸＴＢＧ和ＦＢＧ采样点虽均为栽培环境，但由于
苏铁类植物具有耐旱耐贫瘠特性，两植物园在浇水、
施肥及除草等人为管理上均干预较少，主要以自然
生长为主。每年不定期对具有蚧壳虫病害的植株进
行除害防治，在秋冬时期对枯枝老叶进行一轮修剪，
以保持植株的干燥通风环境。因此，同一采样点，各
苏铁类植物的栽培环境与人为管理是一致的。材料
采自同质环境，是为了最大限度地减小由气候环境
异质性所造成的属内物种间气孔参数的差异，从而
更好地反映系统发育关系对物种间气孔参数差异的
影响。

２．２　研究材料与采集
本文共采集到苏铁属植物２７种，包括在世界苏

铁名录（Ｃａｌｏｎｊｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３－２０１９）中分类地位得到
承认的２４种和３个异名种，其中 ＸＴＢＧ 采集１５
种，ＦＢＧ采集２５种，两地共有种为１３种（表Ⅰ）。

２７种苏铁植物的野外原生生境存在一定的差异，主
要体现在光照和水分条件上，主要包括以下四种类
型：（１）植被开阔、干旱贫瘠的石灰岩生境；（２）中生

环境，开阔干旱的石灰岩灌丛至荫蔽湿润的林下或
灌丛生境；（３）较为遮阴湿润的热带及亚热带雨林或
阔叶林下生境；（４）近海岸地区，其母岩多为珊瑚礁
形成的钙质沙土，热量充足、雨量充沛的雨林或灌丛
环境（表Ⅰ）。

采样时，每物种均选择３个健康成熟植株，于植
株朝南向阳处，每植株分别采集３片羽叶中部的１
枚羽片（即每物种共９样品）。实验所采集的材料均
为新鲜叶片，从野外采集回来，适应用ＦＡＡ固定液
（９０ｍｌ的５０％酒精＋５ｍｌ冰醋酸＋５ｍｌ的３８％福
尔马林溶液）进行暂时保存。

２．３　叶表皮实验
样品经过３０％的酒精溶液进行表面清理后，在

叶片中部位置剪取约０．５×１ｃｍ２ 的一小块材料用
于叶表皮实验。实验方法参照Ｓｔａｃｅ（１９６５），将剪取
好的样品材料浸入冰醋酸与３０％双氧水等比例混
合溶液中，在６０—８０℃下水浴加热４—６小时直至
叶片呈无色透明，于清水中多次清洗后，用解剖针
将上下表皮分离，接着换用软毛刷将附着于表皮
上的叶肉组织清除干净，再用１％的番红水溶液染
色１０分钟左右后用５０％酒精脱色，最后，将样品
置于载玻片上，滴上甘油进行封片。所有玻片存
放于中国科学院西双版纳热带植物园古生态研
究组。

２．４　叶表皮特征的观察与气孔性状参数的计算
制片置于连接着照相机（徕卡ＤＭＣ４５００）和电

脑成像系统的光学显微镜（徕卡ＤＭ１０００）在２０倍
物镜下观察叶表皮形态特征，描述术语参照Ｐａｎｔ和

Ｎａｕｔｉｙａｌ（１９６３）及Ｒｕｄａｌｌ等（２０１３）并避开叶脉区域
选取面积为６２２×４６７μｍ

２（约０．２９０ｍｍ２）的视野
进行拍照保存，用于气孔参数的计数。气孔参数的
计算参照Ｐｏｏｌｅ和 Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ（１９９９）：气孔密度为
单位叶面积（ｍｍ）气孔个数；气孔指数为气孔占气
孔与表皮细胞总数的百分比ＳＩ＝ＳＤ／（ＳＤ＋ＥＤ）×
１００％，ＥＤ（Ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ）为单位面积的表皮
细胞个数。每样品选取３个视野拍照，因此，每物种
的气孔密度和指数分别进行了２７次计数（３个体×
３羽片×３视野＝２７），其余四个气孔性状参数：气孔
口长度（ＳＰＬ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ）、气孔口宽度
（ＳＰＷ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｗｉｄｔｈ）、孔口长宽比（Ｒ：Ｒａｔｉｏ
ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ　ｗｉｄｔｈ）和气孔口面积
（ＳＰＡ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ａｒｅａ）则每物种分别随机进行
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　　　 表Ⅰ　本研究所采集的苏铁属植物物种信息表
Ｔｈｅ　ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｃｙｃａｓ　ｆｏｒ　ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｉｎ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ

序号
Ｎｏ．

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

原产地
Ｏｒｉｇｉｎａｌ　ｐｌａｃｅ

原生生境类型
Ｎａｔｉｖｅ　ｈａｂｉｔａｔ

ＸＴＢＧ
１　 Ｃｙｃａｓ　ｂａｌａｎｓａｅ　Ｗａｒｂ． 越南 ＣＭ
２　 Ｃ．ｃｈａｎｇｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ　Ｎ．Ｌｉｕ（异名种） 中国 Ｍ
３ ＊Ｃ．ｄｉａｎｎａｎｅｎｓｉｓ　Ｚ．Ｔ．Ｇｕａｎ　＆Ｇ．Ｄ．Ｔａｏ 中国 ＣＭ
４ ＊Ｃ．ｆａｉｒｙｌａｋｅａ　Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ 中国，广东 ＣＭ
５ ＊Ｃ．ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　Ｋ．Ｍ．Ｌａｎ　＆Ｒ．Ｆ．Ｚｏｕ 中国 Ｍ
６ ＊Ｃ．ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ　Ｃ．Ｊ．Ｃｈｅｎ 中国 ＣＭ
７ ＊Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ　Ｓ．Ｙ．Ｙａｎｇ　＆Ｓ．Ｌ．Ｙａｎｇ 中国，西双版纳 ＯＤ
８ ＊Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ　Ｄｙｅｒ 越南 ＣＭ
９ ＊Ｃ．ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｉｓ　Ｌ．Ｚｈｏｕ　＆Ｓ．Ｙ．Ｙａｎｇ 中国 ＯＤ
１０ ＊Ｃ．ｐａｒｖｕｌａ　Ｓ．Ｌ．Ｙａｎｇ（异名种） 中国，云南 ＣＭ
１１ ＊Ｃ．ｐｅｃｔｉｎａｔａ　Ｂｕｃｈ－Ｈａｍ． 中国 ＣＭ
１２ ＊Ｃ．ｓｅｇｍｅｎｔｉｆｉｄａ　Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ　＆Ｃ．Ｙ．Ｄｅｎｇ 中国 ＣＭ
１３ ＊Ｃ．ｓｅｘｓｅｍｉｎｉｆｅｒａ　Ｆ．Ｎ．Ｗｅｉ 越南 ＯＤ
１４ ＊Ｃ．ｓｉａｍｅｎｓｉｓ　Ｍｉｑ． 柬埔寨 ＯＤ
１５ ＊Ｃ．ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ　Ｃｈｅｎｇ　ｅｔ　Ｌ．Ｋ．Ｈｕ 中国 ＣＭ
ＦＢＧ
１　 Ｃ．ｄｅｂａｏｅｎｓｉｓ　Ｙ．Ｃ．Ｚｈｏｎｇ　＆Ｃ．Ｊ．Ｃｈｅｎ 中国，广西 Ｍ
２ ＊Ｃ．ｄｉａｎｎａｎｅｎｓｉｓ　Ｚ．Ｔ．Ｇｕａｎ　＆Ｇ．Ｄ．Ｔａｏ 中国 ＣＭ
３　 Ｃ．ｅｌｏｎｇａｔａ（Ｌｅａｎｄｒｉ）Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ 越南 Ｍ
４ ＊Ｃ．ｆａｉｒｙｌａｋｅａ　Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ 中国，广东 ＣＭ
５　 Ｃ．ｆｅｒｒｕｇｉｎｅａ　Ｆ．Ｎ．Ｗｅｉ 中国，广西 ＯＤ
６ ＊Ｃ．ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　Ｋ．Ｍ．Ｌａｎ　＆Ｒ．Ｆ．Ｚｏｕ 中国 Ｍ
７ ＊Ｃ．ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ　Ｃ．Ｊ．Ｃｈｅｎ 中国 ＣＭ
８ ＊Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ　Ｓ．Ｙ．Ｙａｎｇ　＆Ｓ．Ｌ．Ｙａｎｇ 中国，西双版纳 ＯＤ
９ ＊Ｃ．ｍｅｄｉａ　Ｒ．Ｂｒ． 澳大利亚 ＮＣ
１０ ＊Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ　Ｄｙｅｒ 越南 ＣＭ
１１　 Ｃ．ｍｕｌｔｉｐｉｎｎａｔａ　Ｃ．Ｊ．Ｃｈｅｎ　＆Ｓ．Ｙ．Ｙａｎｇ 越南 ＣＭ
１２ ＊Ｃ．ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｉｓ　Ｌ．Ｚｈｏｕ　＆Ｓ．Ｙ．Ｙａｎｇ 中国 ＯＤ
１３ ＊Ｃ．ｐａｒｖｕｌａ　Ｓ．Ｌ．Ｙａｎｇ（异名种） 中国，云南 ＣＭ
１４ ＊Ｃ．ｐｅｃｔｉｎａｔａ　Ｂｕｃｈ－Ｈａｍ． 中国 ＣＭ
１５　 Ｃ．ｒｅｖｏｌｕｔａ　Ｔｈｕｎｂ． 中国 ＯＤ
１６　 Ｃ．ｒｕｍｐｈｉｉ　Ｍｉｑ． 印度尼西亚 ＮＣ
１７　 Ｃ．ｓｅｅｍａｎｎｉｉ　Ａ．Ｂｒａｕｎ 印度尼西亚 ＮＣ
１８ ＊Ｃ．ｓｅｇｍｅｎｔｉｆｉｄａ　Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ　＆Ｃ．Ｙ．Ｄｅｎｇ 中国 ＣＭ
１７　 Ｃ．ｓｅｅｍａｎｎｉｉ　Ａ．Ｂｒａｕｎ 印度尼西亚 ＮＣ
１８ ＊Ｃ．ｓｅｇｍｅｎｔｉｆｉｄａ　Ｄ．Ｙｕｅ　Ｗａｎｇ　＆Ｃ．Ｙ．Ｄｅｎｇ 中国 ＣＭ
１９ ＊Ｃ．ｓｅｘｓｅｍｉｎｉｆｅｒａ　Ｆ．Ｎ．Ｗｅｉ 越南 ＯＤ
２０　 Ｃ．ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎｉｃａ　Ｈｕｎｇ　Ｔ．Ｃｈａｎｇ　＆Ｙ．Ｃ．Ｚｈｏｎｇ（异名种） 中国，广西 ＣＭ
２１ ＊Ｃ．ｓｉａｍｅｎｓｉｓ　Ｍｉｑ． 柬埔寨 ＯＤ
２２　 Ｃ．ｓｉｍｐｌｉｃｉｐｉｎｎａ（Ｓｍｉｔｉｎａｎｄ）Ｋ．Ｄ．Ｈｉｌｌ 中国，云南 ＣＭ
２３ ＊Ｃ．ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ　Ｃｈｅｎｇ　ｅｔ　Ｌ．Ｋ．Ｈｕ 中国 ＣＭ
２４　 Ｃ．ｔａｉｔｕｎｇｅｎｓｉｓ　Ｃ．Ｆ．Ｓｈｅｎ，Ｋ．Ｄ．Ｈｉｌｌ，Ｃ．Ｈ．Ｔｓｏｕ　＆Ｃ．Ｊ．Ｃｈｅｎ 中国，台湾 ＯＤ
２５　 Ｃ．ｔｈｏｕａｒｓｉｉ　Ｒ．Ｂｒ．ｅｘ　Ｇａｕｄｉｃｈ． 科摩罗岛 ＮＣ

植物命名参照Ｔｈｅ　Ｗｏｒｄ　Ｌｉｓｔ　ｏｆ　Ｃｙｃａｄｓ（Ｃａｌｏｎｊｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３－２０１９），原生生境信息来源：中国植物志（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｆｌｏｒａｓ．ｏｒｇ／）、ＰｌａｎｔＮｅｔ
（Ｔｈｅ　Ｐｌａｎｔ　Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　Ｎｅｔｗｏｒｋ　Ｓｙｓｔｅｍ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｂｏｔａｎｉｃ　Ｇａｒｄｅｎｓ　Ｔｒｕｓｔ，ｈｔｔｐ：／／ｐｌａｎｔｎｅｔ．ｒｂｇｓｙｄ．ｎｓｗ．ｇｏｖ．ａｕ／）及Ｈｉｌｌ（２００８）的研究结果。ＯＤ
（Ｏｐｅｎ　ａｎｄ　ｄｒｙ　ｈａｂｉｔａｔ）代表的是开阔干旱的原生生境；ＣＭ（Ｃｌｏｓｅｄ　ａｎｄ　ｍｏｉｓｔ　ｈａｂｉｔａｔ）代表的是荫蔽湿润的原生生境；Ｍ（Ｍｅｓｏｐｈｙｔｉｃ　ｈａｂｉｔａｔ）代
表中生生境；ＮＣ（Ｎｅａｒ－ｃｏａｓｔａｌ）代表的是近海岸地区的温暖湿润生境。左上角标星号＊的物种表示两地共有。
Ｔｈｅ　ｐｌａｎｔ　ｎａｍｅｓ　ａｃｃｏｒｄｉｎｇ　ｔｏ　Ｔｈｅ　Ｗｏｒｄ　Ｌｉｓｔ　ｏｆ　Ｃｙｃａｄｓ（Ｃａｌｏｎｊｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３－２０１９）ａｎｄ　ｔｈｅ　ｎａｔｉｖｅ　ｈａｂｉｔａｔ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｃｏｍｅｓ　ｆｒｏｍ　Ｔｈｅ　Ｆｌｏｒａ　ｏｆ
Ｃｈｉｎａ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｆｌｏｒａｓ．ｏｒｇ／），ＰｌａｎｔＮｅｔ（Ｔｈｅ　Ｐｌａｎｔ　Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　Ｎｅｔｗｏｒｋ　Ｓｙｓｔｅｍ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｂｏｔａｎｉｃ　Ｇａｒｄｅｎｓ　Ｔｒｕｓｔ，ｈｔｔｐ：／／ｐｌａｎｔｎｅｔ．ｒｂｇｓｙｄ．
ｎｓｗ．ｇｏｖ．ａｕ／）ａｎｄ　Ｈｉｌｌ（２００８）．ＯＤ　ｓｔａｎｄｓ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｏｐｅｎ－ｄｒｙ　ｈａｂｉｔａｔ；ＣＭ　ｓｔａｎｄｓ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｃｌｏｓｅｄ－ｍｏｉｓｔ　ｈａｂｉｔａｔ；Ｍ　ｓｔａｎｄｓ　ｆｏｒ　Ｍｅｓｏｐｈｙｔｉｃ　ｏｆ　ｗｈｉｃｈ
ｈａｂｉｔａｔ　ｉｓ　ｂｏｔｈ　ｏｐｅｎ－ｄｒｙ　ａｎｄ　ｃｌｏｓｅｄ－ｍｏｉｓｔ；ＮＣ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ａ　ｗａｒｍ　ａｎｄ　ｈｕｍｉｄ　ｈａｂｉｔａｔ　ｔｈａｔ　ｌｏｃａｔｅｄ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｃｏａｓｔａｌ　ａｒｅａｓ．Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｍａｒｋｅｄ　ｗｉｔｈ＊ｒｅ－
ｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｉｔ　ｃｏｍｍｏｎ　ｔｏ　ｂｏｔｈ　ｓｔｕｄｙ　ｓｉｔｅｓ．
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了３６个气孔的计数，最后计算均值与标准误，所有
参数测量均通过ＩｍａｇｅＪ　１．４２ｑ（ｈｔｔｐ：／／ｒｓｂ．ｉｎｆｏ．
ｎｉｈ．ｇｏｖ／ｉｊ）完成。本实验选取的２７种苏铁属植物
均为气孔下生型，所以只对下表皮进行了气孔性状
参数计算。

２．５　系统发育信号检测
本文利用 Ｂｌｏｍｂｅｒｇｓ　Ｋ 值法 （Ｂｌｏｍｂｅｒｇ　ｅｔ

ａｌ．，２００３）对苏铁属植物的气孔参数及气孔性状参
数受种间亲缘关系的影响程度及其显著性进行量
度。当Ｋ＝１时，表明性状随系统发育树的分布符
合布朗运动模型；Ｋ 值越接近１或大于１，表明系统
发育信号越强，即性状演化较为保守，近缘物种其性
状越相似（Ｂｌｏｍｂｅｒｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３）。检测过程所需的
苏铁属系统发育树参照Ｌｉｕ等（２０１８）近期联合了核
基因片段和叶绿体基因序列分析所得的贝叶斯树。

２．６　数据统计
气孔参数及气孔性状参数在两地、不同物种间

或表皮类型间的比较采用单因素方差分析（Ｏｎｅ
ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ），并 对 差 异 显 著 的 因 变 量 采 用

Ｓｃｈｅｆｆé法进行 多重比较。单因素方差分析 在

ＳＰＳＳ　２０．０（ＩＢＭ　ＳＰＳＳ　Ｉｎｃ．ＵＳＡ）中进行，并使用

Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ　１２．５绘图。系统发育信号检测的Ｋ 值
及其显著性检验采用 Ｒ　ｖｅｒｓｉｏｎ　３．５．０软件Ｐｈｙ－

ｔｏｏｌｓ程序包的“ｐｈｙｌｏｓｉｇ（）”函数进行计算（Ｒｅｖｅｌｌ，

２０１２）。

３　结　果

３．１　叶表皮形态特征
两采样点相同物种的叶表皮形态特征观察结果

一致。与前人观察结果相似，苏铁属植物的叶表皮
特征在属内较为保守，具有一系列的叶表皮同源性
状：表皮细胞外平周壁上具有明显的单纹孔，气孔下
生型，气孔下陷且分布无规律，气孔器的保卫细胞两
极呈“Ｔ”型加厚，通常由５—１４个近四边形的副卫
细胞形成单列“细胞环”围绕在肾形保卫细胞边上，
气孔器排列形式为环列型（Ｓｔｅｐｈａｎｏｃｙｔｉｃ）（王玉忠、
陈家瑞，１９９５；陈谭清等，１９９６；黄玉源，２００１；Ｐａｎｔ
ａｎｄ　Ｎａｕｔｉｙａｌ，１９６３；Ｇｒｉｆｆｉｔｈ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）（插图１）。
而不同的是，本文发现部分物种具有近似气孔簇特
征（插图１），气孔簇是由两至多个紧密相连的气孔
器组成的单元，其内部气孔器仅被副卫细胞分离而
无其他表皮细胞（Ｔａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００２）。除上述特征
外，种间在其他特征尚存在一些差异（详情见表Ⅱ），
而本文依据叶表皮细胞形状、长宽及长宽比、垂周壁
式样，副卫细胞个数、气孔下陷程度等特征在种间的
差异，将２７种苏铁属植物的叶表皮大致划分为以下
四种类型（插图１，详情见表Ⅱ）：

１．近轴面叶表皮细胞排列无规则，为近等轴的多边形（细胞长宽比＜２．０倍），垂周壁平直；气孔副卫细胞较多（１０—１６个），有

近似气孔簇现象。

　２．远轴面的表皮细胞形态与近轴面相似；气孔器的保卫细胞和副卫细胞均下陷低于叶表皮层，形成气孔口较小的窝穴

类型１

…

………………………………………………………………………………………………………………………………

　２．远轴面表皮细胞较近轴面细胞稍有延长趋势，垂周壁稍有波状弯曲；气孔器仅保卫细胞下陷低于叶表皮，气孔窝穴不明

显 类型２…………………………………………………………………………………………………………………………

１．近轴面常多个表皮细胞呈平行排列，近、远轴两面叶表皮细胞具有延长趋势（细胞长宽比２．０—３．０倍），垂周壁稍有波状弯

曲或波状明显；气孔器副卫细胞个数较少，约５—１０个。

　　３．表皮细胞接近多边形但稍有延长趋势，垂周壁稍有波状弯曲；气孔副卫细胞个数６—１０个左右，毛基数量较多，气孔下

陷较深，有近似气孔簇现象 类型３……………………………………………………………………………………………

　　３．近、远轴面叶表皮细胞为长矩形（细胞长宽比３．７—８．７倍），延长趋势十分明显，垂周壁波状弯曲；气孔副卫细胞个数

最少，为５—８个左右，气孔下陷较浅，无近似气孔簇现象 类型４…………………………………………………

３．２　气孔参数及气孔性状参数在属内的变化
相似栽培生境下，２７种苏铁属植物不仅在叶表

皮形态特征上有所差异，并且气孔参数及气孔性状
参数也表现出了一定的差异（表Ⅲ，各物种的参数详
情见表Ⅳ）。单因素方差分析结果显示（表Ⅲ）：两
地相同的１３个物种的气孔参数（ＳＤ、ＳＩ）及气孔性
状参数（ＳＰＬ，ＳＰＷ，Ｒ和ＳＰＡ）均无显著差异；同一

栽培生境下，物种间的气孔参数及气孔性状参数存
在差异，进行Ｓｃｈｅｆｆéｐｏｓｔ　ｈｏｃ多重比较（由于该统
计结果繁多，未在文中一一列出）的结果表明，大部
分物种之间的气孔参数及气孔性状参数均存在显著
差异，但也有少部分物种间差异不显著，而仅从该结
果来看，暂未能发现一些明确的规律。

若物种按照叶表皮类型划分且不考虑类型内物

０３５ 古　生　物　学　报 ５８卷　



　　　

插图１　光学显微镜下苏铁属四种叶表皮形态类型代表物种的近、远轴面
Ｆｏｕｒ　ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ　ｔｙｐｅｓ　ｏｆ　Ｃｙｃａｓ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｆｒｏｍ　ｂｏｔｈ　ａｄａｘｉａｌ　ａｎｄ　ａｂａｘｉａｌ　ｓｕｒｆａｃｅ　ｖｉｅｗｓ

ＳＣ近似气孔簇，Ｈ毛基。①③⑤⑦近轴面，②④⑥⑧远轴面；①②苏铁（Ｃ．ｒｅｖｏｌｕｔａ）代表叶表皮类型１；③④女王苏铁（Ｃ．ｒｕｍｐｉｉ）代表叶表皮
类型２；⑤⑥红河苏铁（Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ）代表叶表皮类型３；⑦⑧叉叶苏铁（Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ）代表叶表皮类型４。比例尺＝１００μｍ。
ＳＣ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｌｕｓｔｅｒ；Ｈ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｈａｉｒ　ｂａｓｅ　ｃｅｌｌｓ．①③⑤⑦Ａｄａｘｉａｌ　ｓｕｒｆａｃｅ　ｖｉｅｗ；②④⑥⑧Ａｂａｘｉａｌ　ｓｕｒｆａｃｅ　ｖｉｅｗ；①②Ｃ．ｒｅｖｏｌｕｔｅ（ｅｐｉ－
ｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ　１）；③④Ｃ．ｒｕｍｐｉｉ（ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ　２）；⑤⑥Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ（ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ　３）；⑦⑧Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ（ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ　４）．Ｓｃａｌｅ
ｂａｒｓ＝１００μｍ．

１３５　第４期 梁水清等：苏铁属植物叶表皮特征及其分类学和古生态学意义
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种的差异，可探讨气孔参数与叶表皮类型的相关性。
在ＦＢＧ采样点，不同叶表皮类型物种的气孔参数及
气孔性状参数的方差分析结果显示：ＳＰＬ，ＳＰＷ，

ＳＰＡ及Ｒ在四种表皮类型物种间均无显著差异（ｐ
＞０．０５，ｏｎｅ　ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）；但ＳＤ与ＳＩ在四种表
皮类型物种间存在一定的差异（ＳＤ：ｐ＝０．００４，Ｆ＝

６．１１；ＳＩ：ｐ＝０．００１，Ｆ＝７．５８，ｏｎｅ　ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ），
多重比较（Ｓｃｈｅｆｆé法）结果显示：表皮类型１的ＳＤ
显著高于表皮类型４，其余各组无差异；表皮类型３
的ＳＩ显著高于具有相似ＳＩ水平的１、２与４类型
（插图２）。由于ＸＴＢＧ采集的样品几乎都为表皮类
型４的物种，所以未对其进行方差分析。

表Ⅲ　气孔参数在两地、不同物种间或表皮类型间的方差分析结果（Ｆ值及其显著性）
Ｆ　ｖａｌｕｅｓ　ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ　ｆｒｏｍ　ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ　ｏｎ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＤＦ　 ＳＤ　 ＳＩ　 ＳＰＬ　 ＳＰＷ　 ＳＰＡ　 Ｒ
地点Ｓｉｔｅ（ＸＴＢＧ　＆ＦＢＧ） １　 １．８５　 ０．１０　 １．１１　 ０．５５　 ０．０６　 ０．１７
物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

ＸＴＢＧ（１５ｓｐｅｃｉｅｓ） １４　 １７．４８＊＊＊ ３７．２６＊＊＊ １５．９４＊＊＊ ３６．２５＊＊＊ ２６．４８＊＊＊ ２３．２９＊＊＊

ＦＢＧ（２５ｓｐｅｃｉｅｓ） ２４　 ４２．４３＊＊＊ ４１．３０＊＊＊ ４９．４６＊＊＊ ３．６２＊＊＊ ２０．１０＊＊＊ ２６．８９＊＊＊

表皮类型Ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ（ＦＢＧ） ３　 ６．１１＊＊ ７．５８＊＊ １．５２　 １．４７　 １．１２　 ２．１２
显著性水平：无＊表示不显著，＊ｐ＜０．０５，＊＊ｐ＜０．０１，＊＊＊ｐ＜０．００１；ＤＦ为方差分析中的自由度。ＳＤ为气孔密度，ＳＩ为气孔指数，ＳＰＬ为气
孔口长度，ＳＰＷ为气孔口宽度，ＳＰＡ为气孔口面积，Ｒ为气孔口长度和宽度比。
Ｉｆ＊ａｂｓｅｎｔ　ｍｅａｎｓ　ｎｏｔ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ，＊ｐ＜０．０５，＊＊ｐ＜０．０１，＊＊＊ｐ＜０．００１；ＤＦ　ｉｓ　ｔｈｅ　ｆｒｅｅｄｏｍ　ｉｎ　ＡＮＯＶＡ　ａｎａｌｙｓｉｓ．ＳＤ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ），ＳＩ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎ－
ｄｅｘ），ＳＰＬ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ），ＳＰＷ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｗｉｄｔｈ），ＳＰＡ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ａｒｅａ），Ｒ（ｔｈｅ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ　ｗｉｄｔｈ）．

插图２　不同表皮类型物种间气孔密度（ＳＤ）与气孔指数（ＳＩ）的比较

Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ（ＳＤ）ａｎｄ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ（ＳＩ）ａｍｏｎｇ　ｆｏｕｒ　ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｔｙｐｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表均值±标准差，不同字母表示多重比较（Ｓｃｈｅｆｆé法）结果在ｐ＜０．０５水平差异显著。

Ｖａｌｕｅｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ　ｄｅｖｉａｔｉｏｎ，ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｔｈｅ　ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｍｕｌｔｉｐｌｅ　ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ（Ｓｃｈｅｆｆéｍｅｔｈｏｄ）ａｒｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ　ｄｉｆ－

ｆｅｒｅｎｔ　ａｔ　ｐ＜０．０５ｌｅｖｅｌ．

３．３　气孔参数及气孔性状参数的系统发育信号

ＦＢＧ采样点的２５种苏铁属植物的气孔参数及
气孔性状参数的系统发育信号检测结果显示（表

Ⅴ）：ＳＤ、ＳＰＬ、ＳＰＷ、ＳＰＡ及Ｒ的系统发育信号较
弱，而 ＳＩ的系统发育信号显著（Ｋ＝０．９１，ｐ＝
０．０３），表明苏铁属植物的气孔指数（ＳＩ）相较于其他
参数受到了较强的系统发育影响，具有系统发育保
守性，即亲缘关系越相近的物种其ＳＩ更相似。由于

Ｂｌｏｏｍｂｅｒｇｓ　Ｋ 值法对物种数的要求为 Ｎ＞２０
（Ｂｌｏｍｂｅｒｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３），所以本文未对ＸＴＢＧ的样
品（Ｎ＝１５）进行系统发育信号检测。

４　讨　论

４．１　叶表皮特征的分类学意义
叶表皮特征在苏铁属内较为保守，一系列的共

源性状表明该类群是一个自然的单系类群；其次，苏
铁属植物叶表皮特征的相对稳定，不会因数十年的
栽培环境而发生改变，表明其具有一定的分类学意
义。前人曾对苏铁属植物的叶表皮开展过不少研
究，主要探讨其在分类学或系统学上的意义，如王玉
忠和陈家瑞（１９９５）发现属内气孔特征稳定，依据气
孔器特征（副卫细胞大小、个数及气孔外拱盖的有
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表Ⅳ　２７种苏铁属植物各气孔参数的均值±标准误
Ｍｅａｎｓ　ａｎｄ　ｓｔａｎｄａｒｄ　ｅｒｒｏｒｓ　ｆｏｒ　ｅａｃｈ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｔｒａｉｔ　ｏｆ　Ｃｙｃａｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

气孔密度
ＳＤ（／ｍｍ２）

气孔指数
ＳＩ（％）

气孔口长
ＳＰＬ（μｍ）

气孔口宽
ＳＰＷ （μｍ）

气孔口长宽比
Ｒ

气孔口面积
ＳＰＡ（μｍ２）

ＸＴＢＧ
Ｃｙｃａｓ　ｂａｌａｎｓａｅ　 ６７±２　 ５．７７±０．０９　 ３３．０７±０．９１　 １８．５７±０．４６　 １．８０±０．０５　 ４９１．２６±２２．３０
Ｃ．ｃｈａｎｇｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ　 ５５±２　 ５．３８±０．１２　 ３６．０６±０．５４　 １６．０８±０．３２　 ２．２７±０．０６　 ４６４．５１±１０．１７
Ｃ．ｄｉａｎｎａｎｅｎｓｉｓ　 ７２±２　 ５．８２±０．１２　 ３０．３１±０．５９　 １７．５０±０．３８　 １．７７±０．０６　 ４１７．０８±１０．２３
Ｃ．ｆａｉｒｙｌａｋｅａ　 ７０±３　 ５．９６±０．１３　 ３１．１３±０．５１　 １９．９１±０．２３　 １．５７±０．０３　 ４９１．３０±８．７０
Ｃ．ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　 ５０±２　 ４．９７±０．０８　 ３０．３１±０．４４　 １８．２６±０．３２　 １．６８±０．０３　 ４５３．７５±１０．５１
Ｃ．ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ　 ６２±１　 ５．４９±０．０８　 ３４．９８±０．５３　 １８．８２±０．３２　 １．８７±０．０４　 ５２１．８１±１２．０６
Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ　 ７５±１　 ５．５４±０．１０　 ３４．３２±０．４７　 １７．６２±０．４０　 １．９９±０．０６　 ４８４．４４±１３．８３
Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ　 ６９±３　 ６．１５±０．１４　 ３０．５３±０．５２　 １８．７９±０．４０　 １．６６±０．０５　 ４３９．０６±９．１９
Ｃ．ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｉｓ　 ７６±２　 ４．９９±０．０９　 ３４．７６±０．８５　 ２４．８２±０．６５　 １．４３±０．０５　 ６５３．８１±２９．０２
Ｃ．ｐａｒｖｕｌａ　 ６８±２　 ５．７２±０．０７　 ２８．７４±０．４８　 １６．２２±０．３６　 １．８１±０．０６　 ３７１．７８±８．７４
Ｃ．ｐｅｃｔｉｎａｔａ　 ６９±２　 ６．１８±０．１２　 ３３．８４±０．３９　 １８．５５±０．５２　 １．８８±０．０６　 ５１０．７９±１５．３７
Ｃ．ｓｅｇｍｅｎｔｉｆｉｄａ　 ６８±２　 ６．３７±０．０８　 ３０．８０±０．４７　 １７．９５±０．２９　 １．７４±０．０４　 ４２９．５６±８．２４
Ｃ．ｓｅｘｓｅｍｉｎｉｆｅｒａ　 ６５±３　 ５．４６±０．１６　 ３５．２８±０．５４　 ２２．４３±０．３５　 １．５９±０．０４　 ６３３．０５±１３．２１
Ｃ．ｓｉａｍｅｎｓｉｓ　 ８２±２　 ７．７６±０．１５　 ３６．６８±１．０８　 １６．１９±０．４６　 ２．２４±０．１０　 ５０７．８９±１９．９
Ｃ．ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ　 ５４±２　 ５．８８±０．１　 ３３．４２±０．４７　 ２１．０８±０．３５　 １．６０±０．０３　 ５５４．９９±１．１９
ＦＢＧ
Ｃｙｃａｓ　ｄｅｂａｏｅｎｓｉｓ　 ６４±３　 ５．７１±０．１３　 ２８．２３±０．７０　 １８．２２±０．５３　 １．５８±０．０５　 ４０５．８８±１８．４７
Ｃ．ｄｉａｎｎａｎｅｎｓｉｓ　 ５２±１　 ５．４５±０．１１　 ２８．９５±０．４６　 １７．９５±０．４０　 １．６４±０．０４　 ４０３．０９±９．１４
Ｃ．ｅｌｏｎｇａｔａ　 ８０±２　 ６．１４±０．０９　 ３７．７４±０．６３　 １７．６４±０．３８　 ２．１７±０．０５　 ５１５．３３±１１．３７
Ｃ．ｆａｉｒｙｌａｋｅａ　 ５８±１　 ６．０６±０．１１　 ３１．１０±０．６３　 １９．１９±０．２５　 １．６３±０．０４　 ４２９．９０±９．３２
Ｃ．ｆｅｒｒｕｇｉｎｅａ　 ９４±２　 ６．９９±０．０８　 ２７．２６±０．４６　 １７．２４±０．４１　 １．６１±０．０５　 ３６０．０３±８．８５
Ｃ．ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　 ６６±２　 ４．８６±０．０７　 ３２．３５±０．９６　 ２３．２５±０．６９　 １．４４±０．０７　 ５８４．８４±２０．６９
Ｃ．ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ　 ６９±１　 ５．７１±０．０６　 ３６．３７±０．５９　 ２０．７８±０．５３　 １．８０±０．０６　 ５６１．５２±１４．４５
Ｃ．ｈｏｎｇｈｅｅｎｓｉｓ　 ６７±４　 ５．４３±０．１６　 ３２．７０±０．６３　 １９．３５±０．６０　 １．７６±０．０７　 ４８４．７１±１６．０５
Ｃ．ｍｅｄｉａ　 ８１±２　 ５．３１±０．１１　 ３３．６５±０．６１　 １７．６０±０．６６　 ２．００±０．０８　 ５０３．５７±２０．６１
Ｃ．ｍｉｃｈｏｌｉｔｚｉｉ　 ４７±３　 ５．８４±０．１１　 ３２．５４±０．５９　 ２０．５０±０．４７　 １．６２±０．０６　 ５２４．０９±１４．２１
Ｃ．ｍｕｌｔｉｐｉｎｎａｔａ　 ６１±２　 ５．４１±０．１２　 ３７．０９±０．７４　 ２１．４３±０．３９　 １．７５±０．０５　 ６２５．９９±１５．１７
Ｃ．ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｉｓ　 ６９±２　 ４．９６±０．０６　 ３３．４５±０．９２　 ２１．６０±０．７０　 １．６０±０．０６　 ５４４．００±２２．０３
Ｃ．ｐａｒｖｕｌａ　 ６８±３　 ５．６６±０．１３　 ２９．５５±０．５７　 １８．８８±０．３９　 １．５９±０．０５　 ４０９．３７±５９．９４
Ｃ．ｐｅｃｔｉｎａｔａ　 ６３±１　 ５．６２±０．１０　 ３７．２６±０．６４　 １７．６０±０．６０　 ２．１７±０．０６　 ５３３．８１±２２．８５
Ｃ．ｒｅｖｏｌｕｔａ　 ８７±２　 ４．９２±０．０９　 ３４．１１±１．７０　 ２４．４８±４．９７　 １．８４±０．１４　 ５３１．７５±５９．５３
Ｃ．ｒｕｍｐｈｉｉ　 ７０±１　 ５．０８±０．０７　 ４４．５６±０．９７　 ２２．２８±０．４６　 ２．０２±０．０５　 ７２９．７１±１９．６９
Ｃ．ｓｅｅｍａｎｎｉｉ　 ８１±２　 ４．６９±０．０８　 ２７．７０±０．６４　 １６．９６±０．３１　 １．６５±０．０５　 ３６３．３９±１０．３９
Ｃ．ｓｅｇｍｅｎｔｉｆｉｄａ　 ４７±２　 ５．８４±０．１４　 ３３．８０±０．６７　 １８．３７±０．３２　 １．８６±０．０５　 ４９１．１９±１０．７４
Ｃ．ｓｅｘｓｅｍｉｎｉｆｅｒａ　 ４９±２　 ５．２９±０．０８　 ３８．１９±０．５９　 ２１．８３±０．４０　 １．７７±０．０４　 ６２８．９１±１４．６３
Ｃ．ｓｈｉｗａｎｄａｓｈａｎｉｃａ　 ５０±２　 ５．３２±０．１０　 ３３．５６±０．５２　 ２０．５７±０．４５　 １．６６±０．０４　 ５１２．３６±１１．７８
Ｃ．ｓｉａｍｅｎｓｉｓ　 ７９±３　 ７．６６±０．１７　 ３９．０４±０．７４　 １６．４９±１．００　 ２．５７±０．１３　 ４９５．５３±１５．６３
Ｃ．ｓｉｍｐｌｉｃｉｐｉｎｎａ　 ５０±２　 ５．７６±０．１０　 ３０．９６±０．６６　 １９．４９±０．２８　 １．６０±０．０４　 ４５９．２６±１２．０２
Ｃ．ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ　 ７０±３　 ６．５９±０．１５　 ３５．１５±１１．４５　 ２０．７０±０．５５　 １．７１±０．３０　 ５３５．９８±０．０４
Ｃ．ｔａｉｔｕｎｇｅｎｓｉｓ　 ９５±２　 ５．３２±０．０７　 ２５．３４±０．７３　 １７．１９±０．６４　 １．５２±０．０６　 ３３４．３５±１８．６５
Ｃ．ｔｈｏｕａｒｓｉｉ　 ５７±２　 ５．１１±０．１０　 ４８．６９±０．９２　 １９．８０±０．４７　 ２．５１±０．０８　 ７０１．８７±１９．８６
ＳＤ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＩ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ；ＳＰＬ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ；ＳＰＷ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｗｉｄｔｈ；Ｒ：ｔｈｅ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ
ｗｉｄｔｈ；ＳＰＡ：ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ａｒｅａ．

无）可将１３种苏铁属植物划分为两类；陈谭清等
（１９９６）主要依据近轴面下皮层厚壁细胞特征、中脉
解剖特征及气孔孔缘等将１８种苏铁属植物划分为
三类；Ｇｒｉｆｆｉｔｈ等（２０１４）主要依据叶表皮细胞特征
（形状、大小及垂周壁式样）将４８种苏铁属植物划分
为三类，并发现叶表皮类型与系统发育有一定相关
性。上述叶表皮类型的划分，由于研究者参照的划
分依据不同，所以相同的物种，其叶表皮的形态归类
因人而异。本文在参照前人观察结果的基础上，有
了更多的叶表皮归类依据：同时整合了上、下叶表皮

及气孔特征，并首次加入了气孔簇特征（插图１）将

２７种苏铁属植物划分到四种叶表皮类型中。
本文在参照 Ｈｉｌｌ（２００８）的分类基础上，将四种

叶表皮类型简单映射到Ｌｉｕ等（２０１８）基于全面广泛
采样所构建的苏铁植物系统发育树上，发现叶表皮
类型与系统发育存在一定的相关性，但叶表皮类型
并不能完全解释属下各分支的系统演化关系（插图

３）。本文结果与 Ｇｒｉｆｆｉｔｈ等（２０１４）结果相似，其基
于Ｎａｇａｌｉｎｇｕｍ等（２０１１）所构建的系统发育树，发
现苏铁属羽片解剖特征仅能解释部分系统分支关
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　　　表Ⅴ　同一栽培环境下（ＦＢＧ）２５种苏铁属植物气孔
参数的系统发育信号

Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｓｉｇｎａｌ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　２５　Ｃｙｃａｓ　ｓｐｅｃｉｅｓ
ｕｎｄｅｒ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ　ｉｎ　ＦＢＧ

气孔参数
Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐａｒａｍｅｔｅｒ

单位
Ｕｎｉｔｓ

Ｂｌｏｍｂｅｒｇｓ　Ｋ

Ｋ－ｖａｌｕｅｓ　 ｐ－ｖａｌｕｅｓ
ＳＤ　 Ｎｏ．／ｍｍ２　 ０．５３　 ０．５４
ＳＩ ％ ０．９１　 ０．０３
ＳＰＬ μｍ　 ０．２３　 ０．９６
ＳＰＷ μｍ　 ０．６１　 ０．３７
Ｒ１ — ０．３８　 ０．７６
ＳＰＡ μｍ２　 ０．２７　 ０．９５

Ｋ值在ｐ＜０．０５水平显著。ＳＤ为气孔密度，ＳＩ为气孔指数，ＳＰＬ为
气孔口长度，ＳＰＷ为气孔口宽度，ＳＰＡ为气孔口面积，Ｒ为气孔口长
度和宽度比。
Ｋ－ｖａｌｕｅ　ｉｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ　ａｔ　ｐ＜０．０５ｌｅｖｅｌ．ＳＤ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ），ＳＩ
（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ），ＳＰＬ（ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ｌｅｎｇｔｈ），ＳＰＷ （ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ
ｗｉｄｔｈ），ＳＰＡ （ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ　ａｒｅａ），Ｒ （ｔｈｅ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐｏｒｅ
ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ　ｗｉｄｔｈ）．

系。在本文结果中，东方苏铁组（Ｓｅｃｔ．Ａｓｉｏｒｉｅｎ－
ｔａｌｅｓ）与攀枝花苏铁组（Ｓｅｃｔ．Ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｅｓ）具有
相同的表皮类型１，并且其气孔邻近一圈表皮细胞
加密，突出于表皮层而形成孔口较小的气孔窝穴的
气孔特征是明显有别于苏铁属内其他物种的一个重
要特征，这验证了前人宏观形态及解剖学观察的结
果（王玉忠、陈家瑞，１９９５；陈谭清等，１９９６；黄玉源，

２００１；Ｈｉｌｌ，２００８）。蕨叶苏铁组 （Ｓｅｃｔ．Ｓｔａｇｅｒｉ－
ｏｉｄｅｓ）大部分物种具有相同的叶表皮类型４，但锈毛
苏铁（Ｃ．ｆｅｒｒｕｇｉｎｅａ）却表现为表皮类型３，其表皮
细胞的形状、大小及垂周壁弯曲程度都介于类型１
和４之间。暹罗苏铁组（Ｓｅｃｔ．Ｉｎｄｏｎｅｓｉｅｎｓｅｓ）下４
个物种表现出两种表皮类型３和４；拳叶苏铁组
（Ｓｅｔ．Ｃｙｃａｓ）下４个物种虽然具有相同的表皮类型
２，但由于本文对暹罗苏铁组和拳叶苏铁组的研究物
种数有限，对叶表皮类型在这两个组下的分布情况
的规律还有待进一步研究。综上所述，苏铁属植物
的叶表皮类型与系统发育存在一定的相关性，但详
细的叶表皮特征与系统发育关系的探讨，还有待进
一步扩大研究物种数并结合其他手段开展综合
研究。

４．２　叶表皮类型与原生生境的关系
本文划分的四种叶表皮类型与其长期分布的原

生生境特征相关：具旱生型特征的表皮类型１和３
物种对应干旱贫瘠且植被开阔的原生生境，而旱生
型特征不明显的表皮类型４物种对应的是荫蔽湿润
的原生生境（插图３），这与王玉忠和陈家瑞（１９９５）
认为苏铁属的叶表皮特征与生态环境关系密切的观
点相一致。

植物的叶表皮特征要适应开阔干旱的环境，通

常表现为厚的角质层或蜡质（孙柏年等，２００９）、表皮
细胞较小且垂周壁平直（Ｗａｔｓｏｎ，１９４２；Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ，

１９９７）、具气孔簇（Ｔａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００２；Ｇａｎ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１０）、气孔下陷和气孔隐窝（Ｊｏｒｄａｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００８）等
特征，这些特征的不同组合则构成了旱生型植物的
综合特点。在本文中表皮类型１和３物种表现出的
旱生特征为表皮细胞较小且垂周壁平直、气孔下陷
明显且具气孔簇。表皮类型２虽与类型１的近轴面
特征相似，但气孔下陷程度不如类型１明显，可能是
气孔深陷的特征为东方苏铁组和攀枝花苏铁组分类
单元下的特有特征，与环境无关；其次，气孔深陷特
征也曾被认为是一种耐寒适应，类型１的三个物种
（苏铁、攀枝花苏铁和台东苏铁）是我国分布最北界
的苏铁植物（黄玉源，２００１），而类型２物种均分布于
热带近海岸地区，光热充足、雨量充沛。气孔簇被认
为与植物的抗逆性有关，它能提高植物对ＣＯ２ 的吸
收，降低水分散失从而提高植物抗旱、抗盐碱和耐贫
瘠等能力（Ｔａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００２；Ｇａｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０；Ｐａ－
ｐａｎａｔｓｉｏｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１７），苏俊霞等（２００３）曾报道了
鳞秕泽米铁的气孔簇现象，并认为其是对干旱的适
应，本文中表皮类型１、２和３物种也存在近似气孔
簇现象，这或与其生境的干旱贫瘠有关。但对于原
生生境为近海岸地区的类型２物种，气孔簇更可能
是对盐碱地的一种“生理干旱”适应。对于表皮类型

４的物种，其多生长在光照弱、湿度高的热带雨林或
常绿阔叶林环境之下，因此，表现出更为接近阴生植
物的叶表皮特征：表皮细胞形状为长矩形，气孔稍有
下陷，且垂周壁比前三种类型更明显波状弯曲。综
上所述，苏铁属的叶表皮特征与其原生生境相关，其
中，表皮类型１和３物种较类型４物种更适应于干
旱贫瘠、植被开阔的环境，因此，苏铁属叶片表皮类
型能够大致反映其原生生长环境状况。

上述叶表皮特征与生境的对应关系表明，叶表
皮特征在一定程度上或对古环境具有一定的指示作
用：对于苏铁类植物，叶表皮细胞较小且垂周壁平
直、气孔深陷和气孔簇等组合特征，反映的是一种干
旱、植被开阔的环境；而表皮细胞延长、垂周壁波状
弯曲，无气孔下陷及无气孔簇等组合特征出现时，可
能反映的是植被荫蔽、湿润的环境。但需注意的是：
叶表 皮 特 征 往 往 不 止 与 一 种 环 境 压 力 相 关
（Ｈａｗｏｒｔｈ　ａｎｄ　ＭｃＥｌｗａｉｎ，２００８），某些特征还可能
是某分类单元的特有特征（孙柏年等，２００９），因此，
对叶表皮特征做单一的生态解释或仅凭单一的叶表
皮特征指示古环境时需要谨慎对待。
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插图３　２７种苏铁属植物系统发育关系、叶表皮形态及其自然生境信息

Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ，ｌｅａｆ　ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ａｃｒｏｓｓ　２７　Ｃｙｃａｓ　ｓｐｅｃｉｅｓ

联合了７个单低拷贝核基因片段和３个叶绿体基因间隔区序列构建的贝叶斯树引自Ｌｉｕ等（２０１８）。各分支上的数值分别代表贝叶斯分析的

后验概率（ＰＰ）和最大似然法的靴带值（ＢＰ），ＰＰ＜０．９５和ＢＰ＜７０未在图上标出。

Ｐｈｙｌｏｇｒａｍ　ｉｓ　ｃｉｔｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．（２０１８）ｂｙ　ｕｓｉｎｇ　ｓｅｖｅｎ　ｌｏｗ－ｃｏｐｙ　ｎｕｃｌｅａｒ　ｇｅｎｅｓ　ａｎｄ　ｆｏｕｒ　ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ　ｓｐａｃｅｒｓ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｂａｙｅｓｉａｎ　Ｉｎｆｅｒ－

ｅｎｃｅ．Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒｓ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　Ｂａｙｅｓｉａｎ　Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ　Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ（ＰＰ）／Ｍａｘｉｍｕｍ　Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ　ｂｏｏｔｓｔｒａｐ　ｖａｌｕｅｓ（ＢＰ）．Ｔｈｅ　ｓｕｐｐｏｒｔ

ｖａｌｕｅｓ　ｏｆ　ＰＰ＜０．９５ａｎｄ　ＢＰ＜７０ａｒｅ　ｎｏｔ　ｉｎｄｉｃａｔｅｄ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｃｌａｄｏｇｒａｍ．

４．３　气孔参数在属内的变化及其对古大气ＣＯ２ 浓
度重建的启示
我们的研究材料均采自植物园栽培环境之下，

与生长在野外的植物相比，已最大限度地减小了由

环境异质性所造成气孔参数的种间差异（Ｚｈａｎｇ　ｅｔ
ａｌ．，２０１２），但结果显示：即使控制在相同环境下（在

ＸＴＢＧ或ＦＢＧ采样点），气孔参数在属内仍表现出
显著的种间差异（表Ⅲ）；ＳＤ与ＳＩ在属内的变化与
叶表皮类型有一定的关系（表Ⅲ），而其余四个气孔
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性状参数（ＳＰＬ、ＳＰＷ、Ｒ和ＳＰＡ）均与叶表皮类型
无关（表Ⅲ）；ＳＩ受系统发育显著影响，而ＳＤ与其他
气孔性状参数受系统发育影响较小。

对于ＳＤ，表皮类型４物种较类型１具有显著更
低的值，由前文所述可知，表皮类型４较类型１的物
种更适应于荫蔽湿润的生境，这与前人研究结果相
一致，即植物在遮阴（Ｇｅｒａｒｄｉｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１８）或水分
充足（Ｃｌｉｆｆｏｒｄ　ｅｔ　ａｌ．，１９９５）环境下具有较低的ＳＤ
值。对于ＳＩ，表皮类型３较其他类型的物种虽具有
显著较高的值，但该类型内物种间ＳＩ的水平却相差
甚远：其中暹罗苏铁（Ｃ．ｓｉａｍｅｎｓｉｓ）与锈毛苏铁（Ｃ．
ｆｅｒｒｕｇｉｎｅａ）具有明显高于整体水平（５．６４％±
０．３０％）的ＳＩ值，其均值分别为６．９９％±０．０８％、

７．６６％±０．１７％。在本文中，ＳＤ与ＳＩ在属内的变
化虽均表现出与叶表皮类型具有一定的关系，但同
一表皮类型中，气孔参数仍表现出一定的种间特异
性，即具有相似叶表皮类型的物种，其气孔参数未必
相似。而相同环境下，气孔参数在属内存在种间差
异，或许意味着其ＳＤ／ＳＩ与大气ＣＯ２ 浓度变化的相
关关系也存在种间差异。Ｈａｗｏｒｔｈ等（２０１０）曾对６
种柏科（Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ）植物进行过ＳＩ与ＣＯ２ 浓度
关系分析，发现这些植物尽管在生态型或叶形态上
相似，但其ＳＩ对ＣＯ２ 浓度变化的响应关系却不一
致。上述可见，在科甚至属一级水平下，仍有叶表皮
形态相似但其气孔参数或ＳＤ／ＳＩ－ｐＣＯ２ 关系具种
间差异的情况存在。因此，气孔参数法重建古ＣＯ２
浓度时，不能仅凭植物的生境或叶表皮形态相似而
选定其作为化石对应的现生代理种，并推测其气孔
参数或ＳＤ／ＳＩ－ＣＯ２ 关系相似，否则结果可能会出现
巨大偏差。

本文系统发育信号检测结果显示，ＳＤ、ＳＰＬ、

ＳＰＷ、ＳＰＡ及ＳＰＬ等其他气孔参数受系统发育影
响不明显，这与 Ｗｏｏｄｗａｒｄ和Ｋｅｌｌｙ（１９９５）曾对１００
种已发表植物的ＳＤ调查结果相似，即植物的系统
演化关系与ＳＤ无显著相关关系。而ＳＩ却受到显
著较强的系统发育影响，表明ＳＩ具有系统发育保守
性，更不易于受到环境因子的影响。Ｓｕｎ等（２００３）
分析了我国不同地区现生银杏气孔参数与气候的关
系，认为ＳＤ对气候（降雨和相对湿度）的变化较ＳＩ
表现得更为敏感。此外，Ｓｕｎ等（２００３）的结果也显
示了银杏的ＳＩ对大气ＣＯ２ 浓度变化的响应比其对
气候的响应更为明显。而对于苏铁植物是否也存在
相似结果，还有待未来研究结合大气ＣＯ２ 浓度的数
据进行分析。其次，ＳＩ受较强的系统发育影响，也

表明其对环境变化做出的响应规律（如ＳＩ－ｐＣＯ２ 相
关关系）不易随着进化过程而发生较大改变，暗示了
亲缘关系越相近的物种，其ＳＩ或ＳＩ－ｐＣＯ２ 关系也
更相似。在气孔参数法中，代理种的选定在严格意
义上是要选择与化石种在亲缘关系上最近的物种
（最近亲缘种），但往往受限于化石材料所反映的分
类信息不全，对化石种的鉴定会有一定程度的偏差，
其次，ＳＩ与ｐＣＯ２ 的关系又存在种间特异性，能否
准确选择代理种对重建古大气ＣＯ２ 浓度的结果至
关重要。因此，最近亲缘种的选定过程需在对化石
进行全面研究、仔细鉴定的基础上，慎重考虑物种间
的亲缘关系，准确确定最近现生亲缘种，综合属内多
个物种进行交叉验证，才能有效地降低由于ＳＩ－
ｐＣＯ２ 关系的种间差异所造成的结果偏差。

５　结　论

本文对植物园栽培环境下的２７种苏铁属植物
的叶表皮特征及气孔参数差异分析结果表明：（１）苏
铁属内叶表皮特征稳定，具有一定的分类学意义，可
为现生苏铁或化石的鉴定提供参考；（２）划分的四种
叶表皮类型指示了不同的原生生境特征，对古环境
或古生态具有一定的指示意义；（３）即使在同一环境
下，属内气孔参数仍存在种间差异，并与叶表皮类型
存在一定的关系；其次，ＳＩ具有显著的系统发育信
号，其在属内的变化与系统发育相关，但其余参数的
系统发育信号不显著。该结果表明：即使在属一级
水平下，仍需考虑系统发育关系，选择亲缘关系相近
且叶表皮及生境特征相似的数个代理种进行结果的
交叉验证，并明确气孔参数与大气ＣＯ２ 分压的相关
关系在种间的异同，从而提高气孔参数法的有效性。

致谢　中国科学院昆明植物研究所刘健博士为
本文提供苏铁属系统发育树；评审专家提出宝贵修
改意见，特此致谢。
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Ｗａｎｇ　Ｇｅｎ－ｘｕａｎ，２０１０．Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ，ａ　ｎｅｗ　ｍａｒｋｅｒ　ｆｏｒ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ　ａｎｄ　ａｄａｐｔａｔｉｏｎ　ｉｎ　ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ　ｐｌａｎｔｓ．

Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｓｔｕｄｉｅｓ，５１：３２５－３３６．

Ｇｅｒａｒｄｉｎ　Ｔ，Ｄｏｕｔｈｅ　Ｃ，Ｆｌｅｘａｓ　Ｊ，Ｂｒｅｎｄｅｌ　Ｏ，２０１８．Ｓｈａｄｅ　ａｎｄ

ｄｒｏｕｇｈｔ　ｇｒｏｗｔｈ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ｓｔｒｏｎｇｌｙ　ｉｍｐａｃｔ　ｄｙｎａｍｉｃ　ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｏｆ

ｓｔｏｍａｔａ　ｔｏ　ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ　ｉｎ　ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ　ｉｎ　Ｎｉｃｏｔｉａｎａ　ｔａｂａｃｕｍ．Ｅｎｖｉ－

ｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ａｎｄ　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　Ｂｏｔａｎｙ，１５３：１８８－１９７．

Ｇｒｅｇｕｓｓ　Ｐ，１９６８．Ｘｙｌｏｔｏｍｙ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｖｉｎｇ　Ｃｙｃａｄｓ，ｗｉｔｈ　Ａ　Ｄｅｓｃｒｉｐ－

ｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｔｈｅｉｒ　Ｌｅａｖｅｓ　ａｎｄ　Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ．Ｂｕｄａｐｅｓｔ：Ａｋａｄéｍｉａｉ　Ｋｉａ－

ｄｏ　Ｐｒｅｓｓ．１－２５５．

Ｇｒｉｆｆｉｔｈ　Ｍ　Ｐ，Ｍａｇｅｌｌａｎ　Ｔ　Ｍ，Ｔｏｍｌｉｎｓｏｎ　Ｐ　Ｂ，２０１４．Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｉｎ

ｌｅａｆｌｅｔ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ｉｎ　Ｃｙｃａｓ（Ｃｙｃａｄａｌｅｓ：Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ）：ｄｏｅｓ　ａｎａｔｏ－

ｍｙ　ｆｏｌｌｏｗ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ　ａｎｄ　ｇｅｏｇｒａｐｈｙ？Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ

Ｐｌａｎｔ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，１７５（２）：２４１－２５５．

Ｈａｗｏｒｔｈ　Ｍ，Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ　Ａ，ＭｃＥｌｗａｉｎ　Ｊ　Ｃ，２０１１．Ｃｙｃａｄｓ　ｓｈｏｗ　ｎｏ

ｓｔｏｍａｔａｌ－ｄｅｎｓｉｔｙ　ａｎｄ　ｉｎｄｅｘ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｔｏ　ｅｌｅｖａｔｅｄ　ｃａｒｂｏｎ　ｄｉｏｘｉｄｅ

ａｎｄ　ｓｕｂａｍｂｉｅｎｔ　ｏｘｙｇｅｎ．Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ，５９（７）：

６３０－６３８．

Ｈａｗｏｒｔｈ　Ｍ，Ｈｅａｔｈ　Ｊ，ＭｃＥｌｗａｉｎ　Ｊ　Ｃ，２０１０．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｒｅ－

ｓｐｏｎｓｅ　ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ　ｔｏ　ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２ａｍｏｎｇ

ｆｏｕｒ　ｇｅｎｅｒａ　ｏｆ　Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ　ｃｏｎｉｆｅｒｓ．Ａｎｎａｌｓ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ，１０５
（３）：４１１－４１８．

Ｈａｗｏｒｔｈ　Ｍ，ＭｃＥｌｗａｉｎ　Ｊ　Ｃ，２００８．Ｈｏｔ，ｄｒｙ，ｗｅｔ，ｃｏｌｄ　ｏｒ　ｔｏｘｉｃ？

Ｒｅｖｉｓｉｔｉｎｇ　ｔｈｅ　ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ　ｏｆ　ｌｅａｆ　ａｎｄ　ｃｕｔｉｃｕｌａｒ　ｍｉｃｒｏ－

ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ．Ａｌｌｅｒｇｙ，２６２（１）：７９－９０．

Ｈｅ　Ｘｉｎ－ｑｉａｎｇ（贺新强），Ｌｉｎ　Ｙｕｅ－ｈｕｉ（林月惠），Ｌｉｎ　Ｊｉｎ－ｘｉｎｇ（林金

星），Ｈｕ　Ｙｕ－ｘｉ（胡玉熹），１９９８．Ｔｈｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅ－

ｔｗｅｅｎ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ａｎｄ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｉｎ　ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎ－

ｔｒａｔｉｏｎ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌａｓｔ　ｃｅｎｔｕｒｙ．Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｂｕｌｌｅｔｉｎ（科学通报），

４３：８６０－８６２（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｈｉｌｌ　Ｋ　Ｄ，２００４．Ｃｈａｒａｃｔｅｒ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｌａｓｓｉ－

ｆｉｃａｔｉｏｎ　ｃｏｎｃｅｐｔｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ．Ｉｎ：Ｗａｌｔｅｒｓ　Ｔ，Ｏｓｂｏｒｎｅ　Ｒ
（ｅｄｓ．），Ｃｙｃａｄ　Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ：Ｃｏｎｃｅｐｔｓ　ａｎｄ　Ｒｅｃｏｍｍｅｎｄａｔｉｏｎｓ．

Ｗａｌｌｉｎｇｆｏｒｄ：Ｃｏｍｍｏｎｗｅａｔｈ　Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ　Ｂｕｒｅａｕｘ（ＣＡＢＩ）Ｐｕｂ－

ｌｉｓｈｉｎｇ　Ｐｒｅｓｓ．２３－４４．

Ｈｉｌｌ　Ｋ　Ｄ，２００８．Ｔｈｅ　ｇｅｎｕｓ　Ｃｙｃａｓ（Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ）ｉｎ　Ｃｈｉｎａ．Ｔｅｌｏｐｅａ，

１２（１）：７１－１１８．

Ｈｉｌｌ　Ｋ　Ｄ，Ｓｔａｎｂｅｒｇ　Ｌ　Ｃ，１９９９．Ｅｐｉｃｕｔｉｃｕｌａｒ　ｗａｘｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｃｙｃａｄａｌｅｓ

ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ　ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ　ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ．Ｉｎ：Ｃｈｅｎ　Ｊｉａ－ｒｕｉ（陈家瑞）

（ｅｄ．），Ｂｉｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｃｙｃａｄｓ－Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇ　ｏｆ　ｔｈｅ

Ｆｏｕｒｔｈ　Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ　Ｃｏｎｆｅｒｅｎｃｅ　ｏｎ　Ｃｙｃａｄ　Ｂｉｏｌｏｇｙ（Ｐａｎｚｈｉｈｕａ，

Ｃｈｉｎａ）．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ　Ａｃａｄｅｍｉｃ　Ｐｕｂｌｉｓｈｅｒｓ．１５９－１７４．

Ｈｉｌｌ　Ｒ　Ｓ，１９９８．Ｆｏｓｓｉｌ　ｅｖｉｄｅｎｃｅ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｏｎｓｅｔ　ｏｆ　ｘｅｒｏｍｏｒｐｈｙ　ａｎｄ

ｓｃｌｅｒｏｍｏｒｐｈｙ　ｉｎｐｒｏｔｅａｃｅａｅ．Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ　Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ　Ｂｏｔａｎｙ，１１
（４）：３９１－４００．

Ｈｏｌｌｉｃｋ　Ａ，１９３２．Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｎｅｗ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｏｆ　Ｔｅｒｔｉａｒｙ　Ｃｙｃａｄｓ，

ｗｉｔｈ　ａ　ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　ｔｈｏｓｅ　ｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙ　ｒｅｃｏｒｄｅｄ．Ｂｕｌｌｅｔｉｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｔｏｒ－

ｒｅｙ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｃｌｕｂ，５９（４）：１６９－１８９．

Ｈｕ　Ｊｉｎ－ｊｉｎ，Ｘｉｎｇ　Ｙａｏ－ｗｕ，Ｔｕｒｋｉｎｇｔｏｎ　Ｒ，Ｊａｃｑｕｅｓ　Ｆ　Ｍ，Ｓｕ　Ｔａｏ，

Ｈｕａｎｇ　Ｙｏｎｇ－ｊｉａｎｇ，Ｚｈｏｕ　Ｚｈｅ－ｋｕｎ，２０１５．Ａ　ｎｅｗ　ｐｏｓｉｔｉｖｅ　ｒｅｌａ－

ｔｉｏｎｓｈｉｐ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｐＣＯ２ ａｎｄ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｉｎ　Ｑｕｅｒｃｕｓ

ｇｕｙａｖｉｆｏｌｉａ （Ｆａｇａｃｅａｅ）：ａｐｏｔｅｎｔｉａｌ　ｐｒｏｘｙ　ｆｏｒ　ｐａｌａｅｏ－ＣＯ２

ｌｅｖｅｌｓ．Ａｎｎａｌｓ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ，１１５（５）：７７７－７８８．

Ｈｕａｎｇ　Ｈｕａ－ｓｈｅｎｇ（黄华生），Ｈｕ　Ｊｉｎ－ｊｉｎ（胡瑾瑾），Ｓｕ　Ｔａｏ（苏　涛），

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｅ－ｋｕｎ（周 浙 昆），２０１６．Ｔｈｅ　ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ　ｏｆ　Ｑｕｅｒｃｕｓ

ｈｅｑｉｎｇｅｎｓｉｓ　ｎ．ｓｐ．ａｎｄ　ｉｔｓ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ　ｔｏ　ｐａｌａｅｏ－ＣＯ２ｅｓｔｉｍａｔｅｓ．

Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｂｕｌｌｅｔｉｎ（科学通报），６１：１３５４－１３６４（ｉｎ　Ｃｈｉ－

ｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｈｕａｎｇ　Ｙｕ－ｙｕａｎ（黄玉源），２００１．Ｓｔｕｄｉｅｓ　ｏｎ　ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ　ａｎｄ　ｅｖｏｌｕ－

９３５　第４期 梁水清等：苏铁属植物叶表皮特征及其分类学和古生态学意义



ｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｃｙｃａｄｃｅａｅ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｃｈｉｎａ　Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｐｒｅｓｓ．１－２２９（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｊｏｒｄａｎ　Ｇ　Ｊ，２０１１．Ａ　ｃｒｉｔｉｃａｌ　ｆｒａｍｅｗｏｒｋ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ　ｏｆ　ｂｉｏｌｏ－

ｇｉｃａｌ　ｐａｌａｅｏｐｒｏｘｉｅｓ：ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ　ｐａｓｔ　ｃｌｉｍａｔｅ　ａｎｄ　ｌｅｖｅｌｓ　ｏｆ　ａｔｍｏｓ－

ｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２ｆｒｏｍ　ｆｏｓｓｉｌ　ｌｅａｖｅｓ．Ｎｅｗ　Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，１９２：２９－４４．

Ｊｏｒｄａｎ　Ｇ　Ｊ，Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ　Ｒ　Ｊ，Ｂｒｏｄｒｉｂｂ　Ｔ　Ｊ，２０１４．Ｕｓｉｎｇ　ｆｏｓｓｉｌ　ｌｅａｖｅｓ

ａｓ　ｅｖｉｄｅｎｃｅ　ｆｏｒ　ｏｐｅｎ　ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ．Ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ，Ｐａｌａｅｏｃｌｉｍａ－

ｔｏｌｏｇｙ，Ｐａｌａｅｏｅｃｏｌｏｇｙ，３９５：１６８－１７５．

Ｊｏｒｄａｎ　Ｇ　Ｊ，Ｗｅｓｔｏｎ　Ｐ　Ｈ，Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ　Ｒ　Ｊ，Ｄｉｌｌｏｎ　Ｒ　Ａ，Ｂｒｏｄｒｉｂｂ　Ｔ　Ｊ，

２００８．Ｔｈｅ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｓｕｎｋｅｎ，ｃｏｖｅｒｅｄ，ａｎｄ　ｅｎ－

ｃｒｙｐｔｅｄ　ｓｔｏｍａｔａ　ｔｏ　ｄｒｙ　ｈａｂｉｔａｔｓ　ｉｎ　Ｐｒｏｔｅａｃｅａｅ．Ａｍｅｒｉｃａｎ　Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ，９５（５）：５２１－５３０．

Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ　Ｗ　Ｍ，１９９７．Ｔｈｅ　ａｎａｔｏｍｉｃａｌ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　ｒｅｃｅｎｔ　ａｎｄ　ｆｏｓｓｉｌ

ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｄｕｒｍａｓｔ　ｏａｋ（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｐｅｔｒａｅａ　Ｌｉｅｂｌｅｉｎ／Ｑ．ｐｓｅｕｄ－

ｏｃａｓｔａｎｅａ　Ｇｏｅｐｐｅｒｔ）—Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ　ｆｏｒ　ｔｈｅｉｒ　ｕｓｅ　ａｓ　ｂｉｏｓｅｎｓｏｒｓ　ｏｆ

ｐａｌａｅｏａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２ｌｅｖｅｌｓ．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ　ａｎｄ

Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，９６：１－３０．

Ｋｒａｓｓｉｌｏｖ　Ｖ，１９７８．Ｌａｔｅ　Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ　ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ　ｆｒｏｍ　Ｓａｋｈａｌｉｎ

ａｎｄ　ｔｈｅ　ｔｅｒｍｉｎａｌ　Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ　ｅｖｅｎｔ．Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，２１：８９３

－９０５．

Ｋｒｏｂｅｒ　Ｗ，Ｈｅｋｌａｕ　Ｈ，Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ　Ｈ，２０１５．Ｌｅａｆ　ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ　ｏｆ　４０

ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ　ａｎｄ　ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ　ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ　ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ　ｔｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

ａｎｄ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ　ｔｏ　ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｔｒａｉｔｓ．Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，１７（２）：３７３－３８３．
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Ｌｉｎ　Ｊｉａｎ－ｚｈａｏ（林鉴钊），２００３．Ｔｈｅ　ｌｅａｆ　ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅ－

ｃｉｅｓ　ｉｎ　Ｚａｍｉａｃｅａｅ．Ａｃｔａ　Ｂｏｔａｎｉｃａ　Ｙｕｎｎａｎｉｃａ（云南植物研究），

２５（５）：５９６－６０２（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｓｕ　Ｋｕｉ，Ｑｕａｎ　Ｃｈｅｎ，Ｌｉｕ　Ｙｕ－ｓｈｅｎｇ，２０１４．Ｃｙｃａｓ　ｆｕｓｈｕｎｅｎｓｉｓ　ｓｐ．

ｎｏｖ．（Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ）ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｅｏｃｅｎｅ　ｏｆ　ｎｏｒｔｈｅａｓｔ　Ｃｈｉｎａ．Ｒｅｖｉｅｗ

ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ　ａｎｄ　Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，２０４：４３－４９．

Ｓｕｎ　Ｂａｉ－ｎｉａｎ，Ｄｉｌｃｈｅｒ　Ｄ，Ｂｅｅｒｌｉｎｇ　Ｄ，Ｚｈａｎｇ　Ｃｈｅｎｇ－ｊｕｎ，Ｙａｎ　Ｄｅ－ｆｅｉ，

Ｋｏｗａｌｓｋｉ　Ｅ，２００３．Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｉｎ　Ｇｉｎｋｇｏ　ｂｉｌｏｂａ　Ｌ．ｌｅａｆ　ｃｈａ－

ｒａｃｔｅｒｓ　ａｃｒｏｓｓ　ａ　ｃｌｉｍａｔｉｃ　ｇｒａｄｉｅｎｔ　ｉｎ　Ｃｈｉｎａ．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ　ｏｆ　ｔｈｅ

Ｎａｔｉｏｎａｌ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｕｎｉｔｅｄ　Ｓｔａｔｅｓ　ｏｆ　Ａｍｅｒｉｃａ，

１００（１２）：７１４１－７１４６．

Ｓｕｎ　Ｂａｉ－ｎｉａｎ（孙柏年），Ｙａｎ　Ｄｅ－ｆｅｉ（闫德飞），Ｘｉｅ　Ｓａｎ－ｐｉｎｇ（解三

平），Ｗａｎｇ　Ｙｏｎｇ－ｄｏｎｇ（王永栋），２００９．Ａｎａｌｙｓｉｓ　ａｎｄ　Ａｐｐｌｉｃａ－

ｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｓｔｏｍａｔａｌ　ａｎｄ　Ｃａｒｂｏｎ　Ｉｓｏｔｏｐｅ　ｉｎ　Ｆｏｓｓｉｌ　Ｐｌａｎｔｓ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：

Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｐｒｅｓｓ．１－２２０（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

Ｔａｎｇ　Ｍｉｎ，Ｈｕ　Ｙｕ－ｘｉｎ，Ｌｉｎ　Ｊｉｎ－ｘｉｎｇ，Ｊｉｎ　Ｘｉａｏ－ｂａｉ，２００２．Ｄｅｖｅｌｏｐ－

ｍｅｎｔａｌ　ｍｅｃｈａｎｉｓｍ　ａｎｄ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｐａｔｔｅｒｎ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｌｕｓｔｅｒｓ

ｉｎ　Ｂｅｇｏｎｉａ　ｐｅｌｔａｔｉｆｏｌｉａ．Ａｃｔａ　Ｂｏｔａｎｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ，４４（４）：３８４

－３９０．

Ｔｈｏｍａｓ　Ｈ　Ｈ，Ｂａｎｃｒｏｆｔ　Ｎ，１９１３．Ｖｉ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｃｕｔｉｃｌｅｓ　ｏｆ　ｓｏｍｅ　ｒｅｃｅｎｔ

ａｎｄ　ｆｏｓｓｉｌ　Ｃｙｃａｄｅａｎ　ｆｒｏｎｄｓ．Ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ

ｏｆ　Ｌｏｎｄｏｎ，Ｓｅｃｏｎｄ　Ｓｅｒｉｅｓ：Ｂｏｔａｎｙ，８：１５５－２０４．

Ｖａｎ　ｄｅｒ　Ｂｕｒｇｈ　Ｊ，Ｖｉｓｓｃｈｅｒ　Ｈ，Ｄｉｌｃｈｅｒ　Ｄ　Ｌ，Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ　Ｗ　Ｍ，１９９３．

Ｐａｌｅｏａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓ　ｉｎ　Ｎｅｏｇｅｎｅ　ｆｏｓｓｉｌ　ｌｅａｖｅｓ．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２６０（５１１５）：１７８８－１７９０．

Ｗａｇｎｅｒ　Ｆ，Ｂｏｈｎｃｋｅ　Ｓ　Ｊ　Ｐ，Ｄｉｌｃｈｅｒ　Ｄ　Ｌ，Ｋｕｒｓｃｈｎｅｒ　Ｗ　Ｍ，Ｇｅｅｌ　Ｂ

Ｖ，Ｖｉｓｓｃｈｅｒ　Ｈ，１９９９．Ｃｅｎｔｕｒｙ－ｓｃａｌｅ　ｓｈｉｆｔｓ　ｉｎ　Ｅａｒｌｙ　Ｈｏｌｏｃｅｎｅ

ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２８４：１９７１－１９７３．

Ｗａｇｎｅｒ－Ｃｒｅｍｅｒ　Ｆ，Ｆｉｎｓｉｎｇｅｒ　Ｗ，Ｍｏｂｅｒｇ　Ａ，２０１０．Ｔｒａｃｉｎｇ　ｇｒｏｗｉｎｇ

ｄｅｇｒｅｅ－ｄａｙ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｃｕｔｉｃｌｅ　ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｂｅｔｕｌａ　ｎａｎａ

ｌｅａｖｅｓ：ａ　ｎｅｗ　ｍｉｃｒｏ－ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ　ｐａｌａｅｏ－ｐｒｏｘｙ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｑｕａ－

ｔｅｒｎａｒｙ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，２５（６）：１００８－１０１７．

Ｗａｎｇ　Ｙｕ－ｑｉｎｇ，Ｉｔｏ　Ａ，Ｈｕａｎｇ　Ｙｏｎｇ－ｊｉａｎｇ，Ｆｕｋｕｓｈｉｍａ　Ｔ，Ｗａｋａｍａｔ－

ｓｕ　Ｎ，Ｍｏｍｏｈａｒａ　Ａ，２０１８．Ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ　ｔｒａｎｓ－

ｐｏｒｔａｔｉｏｎ　ｒａｎｇｅ　ｏｆ　ｌｅａｖｅｓ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｅｖｉｄｅｎｃｅ：Ａｎ　ｅｘａｍ－

ｐｌｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｅａｒｌｙ　Ｐｌｅｉｓｔｏｃｅｎｅ　Ｆａｇｕｓ　ｌｅａｆ　ｆｏｓｓｉｌｓ　ｆｒｏｍ　ｃｅｎｔｒａｌ

Ｊａｐａｎ．Ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ，Ｐａｌａｅｏｃｌｉｍａｔｏｌｏｇｙ，Ｐａｌａｅｏｅｃｏｌｏｇｙ，

５０５：３１７－３２５．

Ｗａｎｇ　Ｙｕ－ｑｉｎｇ，Ｍｏｍｏｈａｒａ　Ａ，Ｗａｎｇ　Ｌｉ，Ｌｅｂｒｅｔｏｎ－Ａｎｂｅｒｒｅｅ　Ｊ，

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｅ－ｋｕｎ，２０１５．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｈｉｓｔｏｒｙ　ｏｆ　ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ　ＣＯ２

ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｃｅｎｏｚｏｉｃ　ｆｒｏｍ　ｆｏｓｓｉｌｉｚｅｄ　Ｍｅｔａｓｅｑｕｏｉａ　Ｎｅｅｄｌｅｓ．

Ｐｌｏｓ　Ｏｎｅ，１０：ｅ０１３０９４１．

Ｗａｎｇ　Ｙｕ－ｚｈｏｎｇ（王玉忠），Ｃｈｅｎ　Ｊｉａ－ｒｕｉ（陈家瑞），１９９５．Ｌｅａｆ　ｅｐｉ－

ｄｅｒｍａｌ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｃｙｃａｓｉｎ　Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ　ｔａｘｏｎｏｍｉｃ　ｓｉｇ－

ｎｉｆｉｃａｎｃｅ．Ｂｕｌｌｅｔｉｎ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ（植物学通报），１２：４７－５１（ｉｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｗａｔｓｏｎ　Ｒ　Ｗ，１９４２．Ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｃｕｔｉｃｕｌａｒ　ｈａｒｄｅｎｉｎｇ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｆｏｒｍ　ｏｆ

ｅｐｉｄｅｒｍａｌ　ｃｅｌｌｓ．Ｎｅｗ　Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，４１：２２３－２２９．

Ｗｏｏｄｗａｒｄ　Ｆ　Ｉ，１９８７．Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｎｕｍｂｅｒｓ　ａｒｅ　ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ　ｔｏ　ｉｎｃｒｅａｓｅｓ　ｉｎ

ＣＯ２ｆｒｏｍ　ｐｒｅ－ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ　ｌｅｖｅｌｓ．Ｎａｔｕｒｅ，３２７：６１７－６１８．

Ｗｏｏｄｗａｒｄ　Ｆ　Ｉ，Ｂａｚｚａｚ　Ｆ　Ａ，１９８８．Ｔｈｅ　ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉ－

ｔｙ　ｔｏ　ＣＯ２ｐａｒｔｉａｌ　ｐｒｅｓｓｕｒｅ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　Ｂｏｔａｎｙ，３９：

１７７１－１７８１．

Ｗｏｏｄｗａｒｄ　Ｆ　Ｉ，Ｋｅｌｌｙ　Ｃ　Ｋ，１９９５．Ｔｈｅ　ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ　ｏｆ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａ－

ｔｉｏｎ　ｏｎ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ．Ｎｅｗ　Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，１３１：３１１－３２７．

Ｗｏｒｓｄｅｌｌ　Ｗ　Ｃ，１８９８．Ｔｈｅ　ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ　ａｎａｔｏｍｙ　ｏｆ　ｃｅｒｔａｉｎ　ｇｅｎｅｒａ　ｏｆ

ｔｈｅ　Ｃｙｃａｄａｃｅ．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ，３３：

４３７－４５７．

Ｙａｎｇ　Ｑｉｎｇ－ｓｏｎｇ（杨青松），Ｄｏｎｇ　Ｙｏｕ－ｙａｎ（董有彦），Ｚｈａｏ　Ｙａｎ（赵　
艳），２０１２．Ａ　ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　Ｑｕｅｒｃｕｓ　ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ　ｌｅａｆ　ｅｐｉｄｅｒ－

ｍａｌ　ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｅｎｖｉｒｏ－

ｍｅｎｔｓ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｙｕｎｎａｎ　Ｍｉｎｚｕ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｎａｔｕｒａｌ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ

Ｅｄｉｔｉｏｎ）（云南民族大学学报，自然科学版），２１：９３－９７（ｉｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｙａｎｇ　Ｙｏｎｇ（杨　永），Ｗａｎｇ　Ｚｈｉ－ｈｅｎｇ（王志恒），Ｘｕ　Ｘｉａｏ－ｔｉｎｇ（徐晓

婷），２０１７．Ｔａｘｏｎｏｍｙ　ａｎｄ　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｇｌｏｂａｌ　Ｇｙｍｎｏ－

ｓｐｅｒｍｓ．Ｓｈａｎｇｈａｉ：Ｓｈａｎｇｈａｉ　Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ　ａｎｄ　Ｔｅｃｈｎｉｃａｌ　Ｐｕｂｌｉｓｈ－

ｅｒｓ．１－１２２３（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

Ｙｏｋｏｙａｍａ　Ｍ，１９１１．Ｓｏｍｅ　Ｔｅｒｔｉａｒｙ　ｆｏｓｓｉｌｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｍｉｉｋｅ　ｃｏａｌ－

ｆｉｅｌｄ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｃｏｌｌｅｇｅ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，Ｉｍｐｅｒｉａｌ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｔｏ－

ｋｙｏ，２７：１－１６．

Ｚｈａｎｇ　Ｓｈｉ－ｂａｏ，Ｇｕａｎ　Ｚｈｉ－ｊｉｅ，Ｓｕｎ　Ｍｅｉ，Ｚｈａｎｇ　Ｊｕａｎ－ｊｕａｎ，Ｃａｏ　Ｋｕｎ－

ｆａｎｇ，Ｈｕ　Ｈｏｎｇ，２０１２．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ

ｔｒａｉｔｓ　ｗｉｔｈ　ｌｅａｆ　ｖｅｉｎ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ｉｎ　Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ，Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ．

Ｐｌｏｓ　Ｏｎｅ，７：ｅ４００８０．

１４５　第４期 梁水清等：苏铁属植物叶表皮特征及其分类学和古生态学意义



ＰＡＴＴＥＲＮ　ＯＦ　ＬＥＡＦ　ＥＰＩＤＥＲＭＡＬ　ＣＨＡＲＡＣＴＥＲＳ　ＩＮ　ＣＹＣＡＳ　ＡＮＤ
ＩＴＳ　ＳＩＧＮＩＦＩＣＡＮＣＥ　ＯＦ　ＴＡＸＯＮＯＭＹ　ＡＮＤ　ＰＡＬＥＯＥＣＯＬＯＧＹ

ＬＩＡＮＧ　Ｓｈｕｉ－ｑｉｎｇ１，２），ＳＵ　Ｔａｏ１），ＨＵ　Ｊｉｎ－ｊｉｎ１）ａｎｄ　ＬＩ　Ｎａｎ３）

１）ＣＡＳ　Ｋｅｙ　Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ　ｏｆ　Ｔｒｏｐｉｃａｌ　Ｆｏｒｅｓｔ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ　Ｔｒｏｐｉｃａｌ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｇａｒｄｅｎ，

Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｍｅｎｇｌａ６６６３０３，Ｃｈｉｎａ；

２）Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｂｅｉｊｉｎｇ１０００４９，Ｃｈｉｎａ；

３）Ｓｈｅｎｚｈｅｎ　Ｆａｉｒｙｌａｋｅ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｇａｒｄｅｎ，Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｓｈｅｎｚｈｅｎ５１８００４，Ｃｈｉｎａ

Ｋｅｙ　ｗｏｒｄｓ　Ｃｙｃａｓ，ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ，ｓｔｏｍａｔａｌ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ，ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｓｉｇｎａｌ，ｐａｌａｅｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，ｐａｌａｅｏ－ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａ－
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