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C4植物葉片氣孔密度與維管束鞘面積 
及葉肉面積的相關性 

王怡婷  王崇宇  黃沛晴  劉綵筠  游心妤  房樹生* 
國立臺南家齊高級中等學校  

壹、前言  

氣孔是植物非常重要的構造，舉凡光

合作用、呼吸作用以及蒸散作用等，都需

要借助它的協助才得以進行。由文獻的結

果顯示，氣孔的密度及分布會受到環境因

子的影響，例如：溫度、光照強度、CO2 濃

度及土壤的重金屬濃度等（車等人，2017）。

我 們 認 為 光 合 作 用 與 葉 片 的 氣 孔 密 度 有

關，光合作用當然也與維管束鞘及葉肉的

大小有關，因此我們想要進一步探討氣孔

密度與維管束鞘或葉肉之間是否也具有相

關性。  

生 長 在 熱 帶 及 亞 熱 帶 乾 旱 地 區 的 C4

植物，其葉片維管束周圍的葉肉細胞會特

化成緊密排列成圈的維管束鞘細胞，藉此

減少 RuBisCO 與氧氣的接觸，以減少光呼

吸作用（鄭湧涇，2017）。C4 植物進行碳

反應時，會在葉肉細胞進行第一次固碳，

利用 PEP carboxylase 將 PEP 及 CO2 固定

形成四碳化合物形成四碳化合物，此四碳

化合物會經由原生質絲擴散至鞘細胞，並

釋出 二氧 化 碳由 RuBisCO 催 化進 入卡 爾

文循環，此第二次固碳的卡爾文循環大多  

*為本文通訊作者  

只能在維管束鞘細胞的葉綠體進行（李等

人，2010）。  

維管束鞘細胞位於葉片的中央，相對

於葉肉細胞而言，離氣孔的距離較遠，較

不易受到大氣中高濃度氧氣的影響。維管

束鞘的形成與氧氣的濃度有關，而氣孔的

密度也可能與葉片內與氧氣的濃度有關，

因此我們認為維管束鞘的大小與氣孔的分

布及密度可能也具有一定的相關性，也就

是說若鞘細胞的位置或大小有了不同變化

的話，則其氣孔的分布或數量也有可能做

相對應的改變，反之亦然。同樣地，葉肉

細胞負責 C4 植物的第一次固碳，氧氣及

二 氧 化 碳 的 濃 度 會 影 響 第 一 次 固 碳 的 效

率，因此我們認為葉肉的大小與氣孔的分

布與密度可能也具有一定的相關性。  

在本實驗中，我們將分析葉肉細胞與

維管束鞘細胞兩者與氣孔密度的相關性差

異，看看何者的相關性較高，並試著提出

合理的解釋。  

有文獻指出，玉米葉片大小與維管束

面積會隨著乾旱脅迫程度的增加而減小，

且維管束鞘細胞的形狀變得不規則，葉肉

的花環細胞排列也呈現散亂的狀態。在乾

旱脅迫下，維管束鞘細胞凌亂和不緊密的
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排列會使其與葉肉花環細胞的接觸面積減

小，更進一步的影響了兩種細胞配合完成

C4 光合途徑的效率下降（李等人，2014）。 

甘蔗屬於高光合效率的 C4 植物，高

效的光合作用所需消耗的水分，可以透過

調節氣孔密度與大小來減少水分的蒸散，

以適應乾旱環境。抗旱性強的甘蔗品種，

其氣孔密度、葉脈密度和淨光合速率呈現

正相關，且甘蔗的葉肉細胞具有特殊的花

環型結構，抗旱性強的甘蔗品種，其束鞘

細胞面積：葉肉面積的比值較高，而較高

的比率不僅使水和養分更好地運輸，還有

利於碳的固定，使光合水分利用效率與光

合能力更強。而維持膨壓的能力與植物的

耐旱性相關，也就是說葉片的束鞘細胞面

積：葉肉面積比值越高，膨壓的喪失點就

越低，維持膨脹的能力就越強，耐旱性也

就越高（秦等人，2017）。  

由以上文獻可知，當土壤水分減少發

生乾旱時，C4 植物的氣孔密度會改變，葉

肉細胞及維管束鞘細胞的面積與形狀也會

跟著改變，這似乎暗示著氣孔密度與束鞘

細胞及葉肉細胞具有某種程度的相關性，

這也是本實驗想要進一步證實的地方，故

選用常見的 C4 植物：玉米、甘蔗、狼尾草

及稗草來進行以下的實驗。  

 

貳、研究目的  

一、探討 C4 植物氣孔密度與維管束鞘細

胞相對面積的相關性。  

二、探討 C4 植物氣孔密度與葉肉細胞相

對面積的相關性。  

三、探討 C4 植物氣孔密度與維管束鞘細

胞相對面積：葉肉細胞相對面積的相

關性。  

 

參、研究設備及器材  

一、生物材料：  

C4 植物：玉米（Zea mays）、甘蔗（Sacch 

arum officinarum）、狼尾草 (Pennisetum alo 

pecuroides)、稗草（Echinochloa crusgalli）。

四種植物適合的生長環境整理如下（維基

百科，2018）：  

玉米 甘蔗 狼尾草 稗草 

玉 米 喜 歡 溫 帶 環 境，生 長

期 日 均 溫 1 8 ℃ 以 上 。 玉

米 為 短 日 照 作 物，日 照 時

數 在 1 2 小 時 內 , 成 熟 提

早 。 長 日 照 則 開 花 延 遲 ，

甚 至 不 能 結 穗 。 在 砂 壤 、

壤 土 、 粘 土 上 均 可 生 長 ，

耐 鹽 鹼 能 力 差，特 別 是 氯

離 子 對 玉 米 為 害 大 。  

甘 蔗 適 合 生 長 在

氣溫高、溫差小、

年 雨 量 在

1,000∼2,000 mm、

大 氣 濕 度 高 、 不

適 合 狂 風 暴 雨 ，

但 也 不 適 合 連 續

乾旱。 

狼 尾 草 喜 歡 光 照

充 足 的 生 長 環

境，耐旱、耐濕、

耐 半 陰 且 抗 寒 性

強。適合溫暖、濕

潤 的 氣 候 條 件 ，

當氣溫達到 20 度

以 上 時 ， 生 長 速

度加快。 

稗 草 種 子 的 成 熟

期 早 於 或 與 稻 子

同 時 成 熟 ， 使 其

常 會 雜 在 稻 田

中 。 生 長 於 台 灣

全島溼地、水邊，

是 溝 渠 和 水 田 及

其 四 週 較 常 見 的

雜草。 
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二、儀器設備：  

顯微鏡〈NIKON E100〉、電腦、數位

相機  

 

三、其他器材及藥品：  

透明膠帶、蓋玻片、載玻片、指甲油、

相機、0.1％甲基苯藍、燒杯、滴管、鑷子、

培養皿、蒸餾水、剪刀、刀片、量筒、燒

杯、標籤紙  

 

肆、研究過程與方法  

一、實驗步驟  

（一）四種植物皆選取由頂端往下數的第

二片葉片，且盡量選取大小一致的

葉片。  

（二）每個葉片選取葉中的部位（邱等人，

2013）， 利 用 指 甲 油 印 模 法 製 成 玻

片。  

（三）選取和指甲油印模法（詳見下方）

同樣的部位，以玻片固定徒手切片

法做橫切切片（詳見下方）。  

（ 四 ） 利 用 Image J 和 Microsoft Excel 

2007 計算出各葉片的氣孔密度、維

管束鞘細胞相對面積（維管束鞘細

胞面積 /葉 面 積）、 葉肉 細胞相 對 面

積（葉肉細胞面積 /葉面積）與維管

束鞘細胞相對面積：葉肉細胞相對

面積。  

（五）畫出維管束鞘細胞相對面積及上下

表皮氣孔密度二者之間的散布圖。  

（六）畫出葉肉細胞相對面積及上下表皮

氣孔密度二者之間的散布圖。  

（七）畫出維管束鞘細胞相對面積：葉肉

細胞相對面積及上下表皮氣孔密度

二者之間的散布圖。  

 

二、實驗方法  

※指甲油印模法  

取植物新展開第二片葉，洗淨後擦

乾，分別在葉中的上下表皮塗上指甲油，

待乾後，用透明膠帶分別黏貼上下表皮，

輕輕撕掉，貼到載玻片，放入顯微鏡下

觀察，一律用 400X 拍照。  

 

※玻片固定徒手切片法  

1. 取植物新展開第二片葉，利用剪刀剪

取葉片的中段部位，取 3-4 段葉片重

疊放置於載玻片上，滴水潤濕。  

2. 以另一片載玻片固定葉片於載玻片，

露出部分葉片，主葉脈需與固定的載

玻片垂直，避免造成斜切現象。  

3. 將單面刀片沾水，先將露出的部分葉

片切除。  

4. 再以刀片快速沿玻片削下，取得薄片。 

5. 將薄片移置入有水的培養皿中，重複

步驟 1~5。  

6. 選取適當的薄片製成水埋玻片，若在

顯微鏡下無法清楚觀察，則可滴適量

的 0.1％甲基苯液染色，以利觀察。  

 

伍、研究結果  

一、C4 植物氣孔密度與維管束鞘細

胞相對面積的相關性  
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（一）不同 C4 植物的氣孔特徵  

四種 C4 植物葉片的上下表皮都有氣

孔分布（圖一~圖四），但其氣孔密度則不

盡相同，這可能是因每種植物都具有不同

的遺傳特性，或是生長在不同的氣候環境

所致。在這四種植物中，甘蔗下表皮的氣

孔密度最高，且與其他三種植物呈現非常

顯著差異（p＜0.005），甘蔗上表皮的氣孔

密度則與其他三種植物呈現顯著差異（p＜

0.05）（圖五）。  

 

    

圖一、玉米的氣孔分布（400X）。（A）上表皮（B）下表皮，scale bar＝100 µm 

 

      

圖二、甘蔗的氣孔分布（400X）。（A）上表皮（B）下表皮，scale bar＝100 µm 

 

   

圖三、狼尾草葉子的氣孔分布（400X）。（A）上表皮（B）下表皮，scale bar＝100µm 

A B 

A B 

A B 



C4 植物葉片氣孔密度與維管束鞘面積及葉肉面積的相關性 

- 31 - 

   
圖四、稗草葉子的氣孔分布（400X）。（A）上表皮（B）下表皮，scale bar＝100 µm 

 

圖五、四種 C4 植物上、下表皮氣孔密度的比較。甘蔗上表皮的氣孔密度與其他三種植

物呈現顯著差異（p＜0.05）（n=3）；甘蔗下表皮的氣孔密度與其他三種植物則呈

現非常顯著差異（p＜0.005）（n=3）。  

 

（二）不同 C4 植物的維管束鞘特徵  

圖六的結果證實，4 種 C4 植物葉片的

橫切面都具有維管束鞘細胞，但不同植物

的維管束鞘細胞的大小與排列方式則不盡

相同，甚至其葉肉細胞的大小與排列方式

也都不相同。  

 

 

由於每片葉子的大小不一，為了去除

這個變因，我們利用 4 種 C4 植物葉橫切

面的維管束鞘細胞相對面積（維管束鞘細

胞面積 / 葉面積）來做比較，結果如圖七

所示，只有狼尾草的維管束鞘相對面積與

其他三種植物呈現顯著差異，其餘植物之

間的差異不明顯。  

A 
B 

*

**
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圖六、四種 C4 植物的葉片橫切面（400X）。A：玉米 B：甘蔗 C：狼尾草 D：稗草。

scale bar＝100µm 

 

 

 

圖七、四種 C4 植物葉橫切面的維管束鞘細胞相對面積的比較。狼尾草的維管束鞘相對

面積與其他三種植物呈現顯著差異（p＜0.05）（n=3）。  
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（三）氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積

的相關性  

圖五是比較 4 種 C4 植物的氣孔密度，

圖七是比較 4 種 C4 植物的維管束鞘細胞

相對面積。接下來，我們想看看同一植物

的葉片中，其氣孔密度與維管束鞘細胞的

相對面積之間是否具有任何的相關性。 

由圖八的結果可知，在四種植物中，

除狼尾草外，這兩種與光合作用相關的特

徵之間都明顯地呈現負相關，玉米上表皮

的 R2（相關係數）=0.57（中度相關），下表

皮的 R2=0.96（高度相關）；甘蔗上表皮的

R2（相關係數）=0.86（高度相關），下表皮

的 R2=0.57（中度相關）；稗草上表皮的 R2

（相關係數）=0.89（高度相關），下表皮的

R2=0.99（高度相關）。 

狼尾草的氣孔密度與維管束鞘細胞的

相對面積之間呈現正相關，其上表皮的 R2

（相關係數）=0.66（中度相關），下表皮的

R2=0.91（高度相關）。 

將圖八的結果整理及簡化成表一，兩

者之間呈現正相關，代表當維管束鞘細胞

面積變大時，氣孔密度也會隨之增加；兩

者之間呈現負相關，代表當維管束鞘細胞

面積變大時，氣孔密度也會隨之減少。結

果顯示，只有狼尾草的氣孔密度與維管素

鞘細胞呈現正相關。其他三種植物呈現負

相關的原因，我們後面會加以討論。但是，

由這個結果我們可以確認的是，這四種 C4

植物的氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積

具有中度到高度的相關性。  

 

二、C4 植物的氣孔密度與葉肉細胞

相對面積的相關性  

在葉的橫切面構造中，除了鞘細胞外，

最重要也佔最大面積的便是葉肉細胞，因

此接下來，我們也想看看氣孔密度與葉肉

細胞相對面積是否也具有相關性。  

由圖九的結果可知，氣孔密度與葉肉

細胞相對面積僅有低度到中度的相關性。

將結果進一步整理及簡化成表二，可以發

現這四種 C4 植物的氣孔密度與葉肉細胞

相對面積大多僅具有低度的相關性。  

 

三、C4 植物的氣孔密度與維管束鞘

細胞相對面積 /葉肉細胞相對

面積的相關性  

由表一及表二的結果得知，氣孔密度

與維管束鞘細胞相對面積具有中度到高度

的相關性，但氣孔密度與葉肉細胞相對面

積僅呈現低度的相關性。接下來，我們想

看看氣孔密 度與維管束 鞘細胞相對 面積  / 

葉肉細胞相對面積是否也具有相關性。  
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A  B 
   

C D 

   

圖八、四種 C4 植物的氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積的散佈圖及其相關性。A：玉米

B：甘蔗 C：狼尾草 D：稗草  

表一、四種 C4 植物氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積的相關性整理  

               表皮 

植物種類 
上表皮 下表皮 

玉米 中度負相關 高度負相關 

甘蔗 高度負相關 中度負相關 

狼尾草 中度正相關 高度正相關 

稗草 高度負相關 高度負相關 

上表皮  

   下表皮  
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由圖十的結果可知，氣孔密度與維管

束 鞘 細 胞 相 對 面 積  / 葉 肉 細 胞 相 對 面 積

具有中度到高度的相關性。將結果進一步

整理及簡化成表三，可以發現這四種 C4 植

物的氣孔密度與葉肉細胞相對面積大多僅

具有低度的相關性，此結果與表一的數據

大致吻合，與表二數據則差異甚大，這也

進一步確認氣孔密度與維管束鞘細胞相對

面積具有明顯的相關性，而與葉肉細胞相

對面積較為無關。  

 

肆、討論  

C4 植 物 葉 片 的 上 下 表 皮 都 有 氣 孔 分

布，而且不同植物的氣孔密度也都不一樣

（圖五），即使是同一種植物，為了適應各

種生長逆境，其氣孔密度也會隨之改變（邱

等人，2013）。  

生存是生物的最高準則，因此我們的

基本假設是，植物為了適應所處的生長環

境，在改變氣孔密度的同時，一定會有葉

片的其他構造跟著改變，全體動員以度過

逆境或順境，增加存活率。我們認為會跟

氣孔密度連動變化的構造，可能是維管束

鞘細胞或是葉肉細胞的面積大小，因為這

些構造都和光合作用密切相關。  

我們的結果顯示，四種 C4 植物的氣

孔密度與維管束鞘細胞相對面積具有中度

到高度的相關性，但與葉肉細胞相對面積

大多僅具有低度的相關性。這樣的結果表

示當氣孔密度改變時，維管束鞘細胞相對

面積會明顯地跟著改變，而葉肉細胞相對

面積則不會（表一~表三）。  

針對這樣的結果，我們的推論是，C4

植 物 葉 肉 細 胞 內 負 責 固 碳 的 酵 素 是 PEP  

carboxylase，此酵素與 CO2 的親和力很高，

不會有光呼吸的現象，因此，當氣孔密度

改變，造成葉內的氧氣濃度波動變大時，

葉肉細胞的大小便不需要做相對應的改變

（表二）；但是，維管束鞘細胞內負責固碳

的酵素是 RuBisCO，此酵素有明顯的光呼

吸現象，因此，可以看到氣孔密度與維管

束鞘細胞相對面積大多呈現中度到高度的

負相關（表一）。當然，以上的推論仍需要

進一步的實驗才能加以證實。  

 

伍、結論  

一、在本實驗所選取的四種 C4 植物中，

氣孔密度與維管束鞘相對面積具有中

度到高度的相關性，且相關性有正有

負。  

二、在本實驗所選取的四種 C4 植物中，

氣孔密度與葉肉相對面積具有低度的

相關性。  
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A B 

C D 

圖九、四種 C4 植物的氣孔密度與葉肉細胞相對面積的散佈圖及其相關性。A：玉米 B：

甘蔗 C：狼尾草 D：稗草  

 

表二、四種 C4 植物氣孔密度與葉肉細胞相對面積的相關性整理  

               表皮 

植物種類 
上表皮 下表皮 

玉米 低度正相關 低度正相關  

甘蔗 低度正相關   低度正相關  

狼尾草 低度負相關   中度負相關  

稗草 低度負相關   中度正相關  

 

   上表皮  

   下表皮  
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A  B 

   

C  D 

   

圖十、四種 C4 植物的氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積 /葉肉細胞相對面積的相關性散

布圖。A：玉米 B：甘蔗 C：狼尾草 D：稗草  

 

表三、四種 C4 植物氣孔密度與維管束鞘細胞相對面積 /葉肉細胞相對面積的相關性整理  

              表皮 

植物種類 
上表皮 下表皮 

玉米 中度負相關 中度負相關  

甘蔗 高度負相關   中度負相關  

狼尾草 高度正相關   高度正相關  

稗草 中度負相關   中度負相關  

 

上表皮  

下表皮  
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