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提要  古海拔的定量重建在推演地球动力学模型、大气循环模式、古气候变化以及地球化学循环过程方面都具

有十分重要的作用, 但是迄今为止在古植物学和古环境研究领域中古海拔的定量重建仍然存在许多难点。本文

在介绍目前古海拔定量重建领域几种方法的基础上, 重点对植物叶片化石气孔参数及其应用与进展进行了讨论, 

着重介绍: (1)如何利用植物叶片化石气孔参数法恢复古海拔; (2)方法实践过程中的误差来源与分析; (3)应用实

例及展望。 
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Abstract  Quantitative estimation of palaeoelevation is of great significance for studying geodynamic models, at-
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mospheric circulation patterns, climate changes and geochemical cycles of the geological history. In the field of palae-
obotany and palaeoenvironment, there are still many difficulties to accomplish the quantitative reconstruction of pal-
aeoelevation. Based on the brief introduction of several methods for palaeoelevation reconstruction (including palaeo-
elevation measurements based on the vesicular basalts, stable isotope composition and megafossil plants’ analysis), the 
application of stomatal parameters in fossil leaves as a proxy for palaeoelevation is discussed in this paper, with em-
phases on its application principles and superiority. Compared with macroscopic methods in the field of palaeobotany, 
using stomatal parameters in fossil leaves can be more precise and cover a wider time span, due to its almost unaffected 
by the discrepancies caused by the plants’ evolution. However, there is no doubt that this method still has some defi-
ciencies, such as the limitation of the directly applicable research objects and the necessities of further investigation of 
error analysis to broaden the fossil plants’ taxonomic applied range. This paper aims to introduce: (1) How to apply the 
stomatal parameters in fossil leaves to make quantitative reconstruction of palaeoelevation, emphatically discuss the 
method’s principle, restrictions of research objects’ selection, formula deduction and practical calculation procedures; 
(2) Discussion on the error sources from environmental factors during the process of practice and analysis, including 
error sources from illumination intensity, temperature, gas exchange rate and calculation of pCO2 at sea level during 
the specific geological age, as well as the theory or methods of error reduction; (3) Brief introduction of the applica-
tion examples for this method, discussion for case research localities in China, and prospect for the method that can be 
used as a positive approach for investigation of palaeoelevation in a more extensive time interval. We also discuss the 
potential research prospect of using this method to further verify the nature of the East China Plateau during the Late 
Mesozoic, and deduce its history of structural evolution or its combination between the destruction of the North China 
Craton. 

 
Key words  Stomatal parameters method, fossil plants, palaeoelevation, quantitative reconstruction, palaeoen-
vironment, carbon dioxide 

 

1  引  言 

古海拔的定量重建不仅可以为我们更深入剖

析地质背景提供依据, 而且有助于了解地史时期

发生的一系列重大古环境变迁事件 (李吉均等 , 

2001; Brian et al., 2005)。由于古海拔的定量重建

涉及到古生物、古环境、古气候和构造运动等多

个领域, 在推演地球动力学模型过程、大气循环

模式以及地球化学过程中都具有十分重要的作用, 

因此备受学术界的关注(England and Houseman, 

1989; Raymo and Ruddiman, 1992)。目前涉及古海

拔定量重建的主要技术方法包括稳定同位素测高

法(Mulch et al., 2004, 2006; Mulch and Chamber-

lain, 2007; Kohn and Dettman, 2007; Rowley and 

Carzione, 2007; Zhu et al., 2018)、玄武岩气孔测高

法(Sahagian and Maus, 1994; Sahagian et al., 2002; 

Sahagian and Proussevitch, 2007), 以及近二十年

来逐渐兴起的古植物学方法(Forest et al., 1995, 

1999; Wolfe et al., 1997; Spicer et al., 2003; 
McElwain et al., 2004; Zhou et al., 2007; Sun et al., 

2015; Su et al., 2019)。 

利用稳定同位素法重建古海拔应用较为广泛, 

可操作性较强, 富含碳酸盐的湖相沉积物、古土

壤等均可作为良好的研究对象, 但该方法需要涉

及的影响因素也很多, 例如同位素组成的季节性

变化 , 以及对于蒸发作用、温度等因素的响应

(Mulch and Chamberlain, 2007)。相比于稳定同位

素法, 玄武岩气孔测高法对于温度、蒸发条件等

外界因素并没有严格的要求, 它利用熔流中气泡

的分布特点和大小恢复古海拔高度, 但该方法因

将研究对象局限于玄武岩而造成了样品的单一性, 

并且对所需测定的玄武岩厚度和熔岩发生侵位的

历史也有很高的要求(Sahagian and Maus, 1994)。 

现代植物物种多样性的海拔梯度格局主要受

到气候环境、空间效应、种间相互作用及其进化

历史等因素的共同影响(刘开明等, 2017), 所以在

探求更为准确的古植被地理分布格局的过程中 , 

有必要考虑古海拔、古气候等环境因素的影响。

因此, 古海拔定量重建对于更为深入地研究地史

时期的植物与环境协同演变具有重要意义。与此

同时, 植物因其与气候、环境的密切关系, 一直被

作为研究地质历史时期古气候与古环境特征的重

要证据。自施雅风和刘东生(1964)、徐仁等(1973)
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以希夏邦马峰上新世地层中发现的 Quercus 

semicarpifolia (高山栎)推测喜马拉雅山隆升历史

以来, 利用古植物学方法恢复古海拔的各种尝试

逐渐增多。之后关于利用植物化石宏观特征恢复

古海拔的研究方法 , 孙启高(2008)曾给出较为系

统的介绍与讨论, 包括叶相分析法(CLAMP)、共

存因子分析法(COA)和最近亲缘种分析法(NLR)。 

这 3 种宏观分析方法尽管取得了许多进展, 但其

不足之处在于过于依赖化石种与现生最近亲缘种

之间的对应关系, 并且受到植物进化的影响容易

产生较大的误差, 而导致其只适用于中新世以来

的古海拔重建。近二十年来对上述 3 种方法的应

用也证实了它们在时代跨度上的局限性(Sun et 

al., 2002; 孙启高, 2008; 黄永江等, 2010; Sun et 

al., 2014; Sun et al., 2015; Su et al., 2019)。 

Forest 等(1995)提出了利用植物热力学原理进

行古海拔重建的观点, 即利用热焓(Enthalpy, 代表

物质系统能量的状态函数)和湿静能(Moist Static 

Energy, 一个气团中除动能外的所有能量的总和)

与纬度、海拔之间负相关的关系进行古海拔的定量

重建。Spicer 等(2003)对西藏日喀则地区乌郁盆地

中新世叶化石植物群利用叶相分析和湿静能平衡

原理相结合的方法, 推测西藏南木林地区在 1500

万年前已经抬升到现在的高度。此外, 周浙昆等

(2003, 2007)利用 Quercus sect. Heterobalanus (栎属

高山栎组)植物化石与现代最近亲缘类群共存区间

分析法, 成功佐证了中新世以来西藏地区隆升的

地质历史; Xie 等(2009)通过对海拔与银杏叶片化

石中碳同位素含量之间线性关系的研究, 认为中

国西北地区窑街盆地的古海拔高度在中侏罗世阿

林期(Aalenian)到巴柔期(Bajocian)期间不断下降。 

McElwain (2004)认为古海拔重建可以基于全

球性的 pCO2 (CO2 分压)随海拔呈线性降低的特征, 

建立气孔参数与海拔之间的函数关系得以实现 , 

并利用美国加利福尼亚州的 Quercus kelloggii (加

州黑栎)为实验材料进行了海拔测算, 结果显示误

差在 300 m 以内, 从而证明了该方法的可行性。

当然气孔参数法还可以与宏观的古植物学方法联

系在一起, 并与地球科学和环境科学等研究结果

进行交叉检验, 以获得一种适合某一地区的古海

拔重建的计算方法和减少误差的手段, 从而最大

程度地提高古海拔恢复的准确性。 

为了进一步发挥中国植物化石宝库在古海拔

定量重建中的作用, 本文就如何运用植物化石叶

片气孔参数法定量重建古海拔进行介绍, 对重建

过程的误差进行分析, 并结合应用实例对中国在

中–新生代开展古海拔定量重建研究提出展望。 

2  方法简介 

应用到古海拔定量恢复中的植物叶片化石气孔

参数主要包括气孔密度(Stomatal Density, 指单位叶

片面积内气孔的数目)和气孔指数(Stomatal Index, 

指气孔密度与表皮密度和气孔密度之和的比率), 其

原理是气孔密度、气孔指数与 CO2 浓度呈负相关。

植物叶片化石气孔参数与 CO2 浓度之间的关系由

Woodward (1987)基于对现代植物的观察分析首次提

出, 并逐渐广泛应用于泥盆纪直至第四纪期间的古

大气 CO2浓度值的测算。将 CO2浓度变化与植物的

生理学特征结合, 可以得到 pCO2的降低会导致植物

叶片气孔参数值增加这一结论。随着海拔高度的增

加, pCO2会降低, 由此导致植物的光合作用率降低。

从植物生理学角度解释, 有的植物会通过增加其气

孔密度 , 以弥补这种情况下降低的光合作用率

(Franks and Beerling, 2009)。但是诸多研究成果表明, 

这种方法具有高度的种间差异性(Burgh et al., 2003; 

Royer et al., 2001; Qiang et al., 2003; McElwain, 2004; 
Kouwenberg et al., 2007; Zhao et al., 2008; Hu et al., 

2015), 并不是所有的植物都会有这样的生理学反映, 

有的植物会通过提高气孔开闭的频率或气孔导度以

弥补 pCO2的降低, 在这种情况下植物叶片的气孔参

数与 CO2 浓度之间的相关性不显著(Kouwenberg et 

al., 2007)。因此在对该方法进行实际应用之前, 首

先需要验证所选材料是否具有可应用性。McElwain 

(2004)基于以上理论基础, 并结合前人重建古海拔

的研究工作(Forest, 1995; McElwain et al., 2002), 提

出了利用植物气孔参数定量恢复古海拔的方法。 

利用植物气孔参数重建古海拔, 其原理与恢

复古大气 CO2 浓度相似。它首先利用植物叶片化

石对应的最近现生亲缘种(Nearest Living Relative 

species, NLRs)得出其气孔参数与 pCO2 的函数关
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系; 而后利用求得的函数关系将今论古, 通过植

物叶片化石气孔参数得出对应地质年代的 pCO2; 

最后, 结合利用最近亲缘种推导的 pCO2 与古海

拔高度的公式, 得到古海拔高度 z。 

具体的运算过程如下:   

大气中 CO2 的体积百分比随着海拔的升高几

乎保持不变(Gale, 1972), 而 pCO2 随着大气压的

减小而减小。根据大气分压随着海拔降低的关系

可以得到未知海拔高度大气分压的计算公式

(McElwain, 2004):  

( )

, 101325
airM g z

RT
air zP

 


         (1) 

其中 Pair,z 是未知海拔高度的大气压(Pa), Mair 是

空气的分子质量(28964×10–3 kgꞏmol–1), Z是海拔高

度(m), g是重力加速度(9.806 mꞏs–2), R是气体常数

(8.3144 J/mol), T 是七月份的平均开尔文温度。 

同时, 大气 CO2 的分压可以用以下公式计算:  

2 2

,
, ,101325

air z
CO z CO sea level

P
P P           (2) 

其中
2 ,COP sea–level 代表海平面高度的 CO2 分压值, 

2 ,CO zP 代表未知高度的 CO2 分压值。这一套运用气

孔参数法恢复大气分压的运算公式在新生代地层

中得以成功运用(McElwain et al., 2002; Royer et 

al., 2004)。因此我们可以进一步结合公式(1)和(2)

得到古海拔高度 z:  

2

2

,

,

ln
CO Z

air CO sea level

PRT
z

M g P 

 


      (3) 

该方法的优点在于可以排除纬度、气候等干

扰因素, 但必须确保所选用的研究对象具有现生

最近亲缘种, 且其现生最近亲缘种的气孔参数对

海拔的变化具有明显的响应, 并可以通过实验建

立气孔参数与 pCO2 之间的函数关系。因此, 这一

方法对化石材料的选取提出了较为严格的要求。

但与其他宏观的古植物学方法相比, 该方法有效

降低了由于进化带来的植物海拔分布的差异性变

化所导致的误差。 

3  干扰因素排除与误差分析 

关于植物叶片气孔参数随海拔升高发生相应

变化的原因, 曾经存在诸多争议。Johnson 等(2005)

提出, 我们所观察到的植物叶片气孔参数与海拔

之间的函数关系, 可能并不是由海拔升高导致的

pCO2 降低造成的, 还有其他很多潜在的影响因素, 

例如温度、光强、水分利用率等。面对诸多质疑, 

Kouwenberg 等(2007)以 Quercus kelloggii (加州黑

栎)和 Nothofagus solandri (黑假水青冈)为实验材

料, 分析了包括温度、光强、水分利用率在内的

干扰因素对古海拔重建结果的影响。明确了 pCO2

随海拔降低是造成气孔参数变化的主导因素, 并

得出了该方法对实现定量重建古海拔具有很大潜

力的结论。 

 

3. 1  光照对于气孔参数的影响 

Kouwenberg 等 (2007)在研究采自新西兰的

Nothofagus solandri 时发现样品阳生叶(sun leaf)

的气孔密度与表皮细胞密度(不包括气孔指数)明

显高于阴生叶(shade leaf), 并且采集于不同地点

的样品叶片气孔参数也有一定差异(p＜0.05; 图 1, 

HOR、KJ、SA 为三个不同的材料采集地点)。采

集于加州的 Quercus kelloggii 也有同样的情况(p

＜0.01; 图 2) (p 值是指统计结果的显著性, p＞

0.05 表示无显著性差异, p＜0.05 表示具有显著性

差异)。针对这种现象, Kouwenberg 等(2007)在人

工温室中以光照强度为变量进行了实验, 将 Quercus 

kelloggii置于不同的光照强度之下, 得到光照强度对气

孔指数和气孔密度均具有较为明显的影响(图 3)。但

是, Kürschner (1997)曾通过对 Quercus petraea (无梗

花栎)和 Quercus pseudocastanea (假齿栗叶)的叶片

化石表皮细胞的研究, 证明植物阴生叶和阳生叶

的表皮细胞具有细微的差别, 藉此可以将二者区

分开来。因此在研究过程中, 选择阴生叶和阳生

叶表皮细胞特征具有差别的研究对象, 可以有效

地降低这项误差。 

 

3. 2  温度对于气孔参数的影响 

温度随海拔的变化是一个较为复杂的过程。

理论上, 气温垂直递减率与所处地区的干湿程度

有十分紧密的联系, 气温垂直递减率在极度湿润

的地区可以达到 10℃/km, 但是在极度干燥的地

区也会出现零增长的情况(Meyer, 1992)。 
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图 1  Nothofagus solandri (黑假水青冈)的阴生叶与阳生叶的气孔密度(A)、表皮细胞密度(B)、气孔指数(C)在新西兰三个不同采集地点的对比 

(改自 Kouwenberg et al., 2007) 

Fig. 1  Stomatal density (SD; A), epidermal cell density (ED; B) and stomatal index (SI; C) of sun and shade leaves from Nothofagus solandri trees at 
three different localities in the New Zealnad. (modified from Kouwenberg et al., 2007) 

HOR: Horrible Bog; KJ: Kawatiri Junction; SA: St. Arnaud. 

 

图 2  采自加州的 Quercus kelloggii (加州黑栎)的阴生叶与阳生叶的气孔密度(A)、表皮细胞密度(B)、气孔指数(C)的对比 

(改自 Kouwenberg et al., 2007) 

Fig. 2  Stomatal density (SD; A), epidermal cell density (ED; B) and stomatal index (SI; C) of sun and shade leaves from Quercus kelloggii trees collected 
in California (modified from Kouwenberg et al., 2007) 

 

虽然在现实情况中植物会通过调节自身的生

长周期以适应不同的气候环境, 但是温度作为影

响植物生长的主要因素之一, 必须要作为一个重

要变量进行考虑。Beerling 和 Woodward 通过实验

数据分析得到的结果认为, 温度的变化主要影响

叶片的扩展从而影响气孔密度, 但是气孔指数在

不同温度梯度的实验条件下几乎不会发生变化

(Beerling and Woodward, 1996; Beerling, 1999)。并

且 Kouwenberg 等(2007)在人工温室当中以 Quercus 

kelloggii 为实验对象, 将温度作为唯一变量, 进行

了对比实验。Kouwenberg 将一定数量的 Quercus 

kelloggii 幼苗分别置于白天温度 20℃、夜晚温度 
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图 3  Quercus kelloggii(加州黑栎)在不同光强的实验条件下分别得出的气孔密度(A)、表皮细胞密度(B)、气孔指数(C)与光照强度的线性关系(改自

Kouwenberg et al., 2007) 
Fig. 3  Stomatal density (SD; A), epidermal cell density (ED; B) and stomatal index (SI; C) of Quercus kelloggii leaves under different illumination in-

tensity (modified from Kouwenberg et al., 2007) 

 

15℃的低温环境中和白天温度27℃、夜晚温度

22℃的高温环境中进行对比。最终得出的结果显

示, 气孔指数确实未表现出显著差异, 而气孔密

度表现出比气孔指数更明显的差异(图4)。这样的

研究成果进一步为利用 Quercus 作为定量重建古

海拔的研究对象提供了实验结果的支持, 同时也

证明了在实际应用的过程中气孔指数比气孔密度

具有更低的不确定性。 

 

3. 3  气体扩散速率对于气孔参数的影响 

Johnson 等 (2005)认为 , 气体扩散速率 (Gas 

Exchange Rate, 即 H2O 和 CO2 通过扩散进出植物

叶片细胞的速率)随着海拔升高有明显的升高趋

势, 因此植物可能会通过加快 CO2 进入叶片的速

率以弥补由于 pCO2 降低对光合作用造成的损失。

但是, 研究表明, 蒸腾作用中水蒸气通过植物叶

片气孔向外排出的过程同时也会阻碍 CO2 扩散进

入叶片(Caemmerer and Farquhar, 1981)。因此, 虽

然随着海拔的升高 CO2 扩散进入细胞的速率在增

加, 但同时蒸腾作用的速率也会增加, 二者相互

抵消, 所以气体扩散速率的变化对于气孔参数产

生的影响可以忽略不计。 

 

3. 4  海平面 CO2 浓度值估算的不确定性对于古

海拔恢复结果的影响 

前文中举出了 McElwain 推导的古海拔重建

计算公式(1)、(2)、(3), 其中从公式(3)中可以看出, 

在实践过程中我们所需要通过实验过程统计、计

算得到的数值包括
2 ,CO zP 未知海拔高度的 CO2 分

压值)和
2 ,COP sea–level (海平面高度的 CO2 分压值), 

而这两个数值都是依据植物化石叶片气孔参数计

算得到的。除上文提出的在求算
2 ,CO zP 过程中所需

要考虑的干扰因素外 ,  还有一大干扰因素来源

——同时代的海平面高度的 CO2 分压值。如果无

法得知准确的海平面高度的 CO2 分压值, 将会产

生很大的误差(公式 2, 3)。为了将该项干扰因素的

影响降到最低, 需要选择同时代的在近海平面高

度生长的相同物种或其最近亲缘种测定气孔参数

值, 从而得到较为准确的
2 ,COP sea–level 值。如果不

能满足相同物种或最近亲缘种的要求, 则需要以

其他可靠物种替代, 但是这样会大大增加计算结 
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图 4  Quercus kelloggii (加州黑栎)在不同温度的实验条件下分别得出的气孔密度(A)、表皮细胞密度(B)、气孔指数(C)的对比(改自 Kouwenberg et 

al., 2007) 
Fig. 4  Stomatal density (SD; A), epidermal cell density (ED; B) and stomatal index (SI; C) of Quercus kelloggii leaves under different temperature con-

ditions (modified from Kouwenberg et al., 2007) 

 

果的不确定性。目前针对这样的不足之处, 暂时

没有很好的解决方法 , 需要继续进行深入探讨

(Kouwenberg et al., 2007)。 

4  应用实例 

自利用植物气孔参数法恢复古海拔的研究方

法提出以来, 尚处于探索阶段, 目前这方面的研

究和应用实例不多, 正在逐步深化之中。最为典

型的应用研究实例是关于北美内华达山脉古海拔

的研究成果。内华达山脉的古海拔演化进程对于

理解新生代以来北美地球动力学演化历史具有至

关重要的作用。长期以来, 美国内华达山脉的古

海拔演化历史都没有得到很好的解决。二十世纪

末, 一些科学家通过稳定同位素方法或古植物学

方法的研究得出, 美国内华达山脉在 20 Ma 可能

由于地壳拉伸减薄等构造运动发生过海拔降低的

事件, 并且降低高度大约在 1000–2000 m 之间

(Wolfe et al., 1997; Poage and Chamberlain, 2002)。 

Kouwenberg 等 (2005) 利 用 Quercus pseu-

dolyrata (假琴叶栎)的叶片气孔参数定量恢复加

州内华达山脉北部菲泽河地区新生代 18–22 Ma

期间的古海拔。在实践运用该方法恢复古海拔之

前, 他们首先选定了化石材料的现生最近亲缘种

Quercus kelloggii; 随后, 选取 1934、1935 年采自

该地区不同海拔的 Quercus kelloggii 的蜡叶标本

(Herbarium leaves), 利用气孔参数法重建古海拔, 

并与实际记录的海拔高度比较, 以确定其可行性

和误差范围。 

经过样本统计和后期建模, 分别得到了采集

于 1934 和 1935 年 Quercus kelloggii 的阴生叶和阳

生叶气孔密度与海拔高度的函数关系(图 5), 且当

时的海平面 CO2 分压为 30.6 Pa (Kouwenberg et al., 

2005)。可以看出无论是阴生叶还是阳生叶, 均在

海拔 1000 m 以上的范围表现出了更明显的线性关

系。因此将海拔 1000 m 以上的样品气孔密度数据

和相应海拔的 pCO2 投点于坐标平面内, 得到二者

良好的线性关系(图 6)。该过程可用以建立公式得

到气孔密度和未知海拔高度 pCO2 之间的线性关

系。此外, Kouwenberg 等(2005)还考虑到海平面高

度 pCO2 值对于计算结果的潜在影响, 因此以不同

时间段的海平面高度 pCO2值带入计算得到的结果, 

证明海平面高度 pCO2的大小只会影响曲线在坐标

轴上的截距, 而对斜率几乎没有影响。这也进一步

证明了海平面高度 pCO2的准确度量对于定量重建

古海拔准确性的重要影响。 
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图 5  采自于 1934 和 1935 年的 Quercus kelloggii (加州黑栎)蜡叶标本

的阴生叶和阳生叶气孔密度与海拔高度之间的函数关系 

(改自 Kouwenberg et al., 2005) 

Fig. 5  The relationship between stomatal density (SD) and altitude for 
sun and shade leaves of Quercus kelloggii from herbarium material col-

lected in 1934 and 1935 (modified from Kouwenberg et al. , 2005) 

 

图 6  采自于 1934 和 1935 年的 Quercus kelloggii (加州黑栗）蜡叶标

本在海拔 1000 m 以上范围的气孔密度与 pCO2 之间的线性关系 

Fig. 6  Relationship between stomatal density (SD) and pCO2 for sun 
and shade leaves of Quercus kelloggii above 1000 m (modified from 

Kouwenberg et al. , 2005) 

 

Kouwenberg 根据加州内华达山脉北部菲泽

河地区采集到的Quercus pseudolyrata叶片气孔密

度和气孔指数, 并运用推导出的计算公式得到了

古海拔高度(图 7) (Kouwenberg et al., 2005)。最终

分析结果显示, 内华达山脉菲泽河地区在 18–22 

Ma 海拔高度至少比当前海拔高度高出 250–900  m, 

也就是说, 18–22 Ma 至今内华达山脉的海拔高度

至少降低了 250–900 m。这样的结果与之前运用

稳定同位素方法得出的结论相吻合 (Poage and 

Chamberlain, 2002)。该应用实例成功验证了利用

植物叶片化石气孔参数恢复古海拔的可行性。 

5  应用前景与讨论 

近十多年来 , 利用古生物学方法进行古海

拔定量重建已经成为热门的研究方法 , 除了古

植物学方法 , 利用古动物化石进行相关领域的

研究也取得了较为丰硕的成果(Deng et al., 2012, 

2019)。前人研究表明, 利用古植物定量恢复古海

拔 , 尤其是新生代的古海拔 , 具有较高的可信

度。但是迄今为止, 古植物学界重建古海拔的主

流方法仍是利用植物化石的宏观形态重建古海

拔。例如 Sun 等(2015)利用在可可西里盆地下中

新统五道梁组地层中发现的 Berberis cf. asiatica 

( 亚洲小檗相似种 ) 的叶片形态数据并联系

CLAMP 分析, 得出藏北可可西里地区早中新世

古海拔数据 , 进一步促进了藏北地区地壳演化

的研究进程。最近 Su 等(2019)以伦坡拉盆地发现

的大型棕榈叶片化石结合古气候模型(Reichgelt 

et al., 2018), 推测了 2300 万年前青藏高原的面

貌 , 为研究青藏高原隆升和其地形地貌的演变

提供了一个全新的视角。 

然而, 利用植物化石气孔参数恢复古海拔自

提出以来却并未得到大范围的推广使用。从前文

例举和分析的应用实例来看, 造成其尚未得到广

泛应用的主要原因包括以下几点: (1)对化石材料

要求较高: 不仅要求选取的化石材料具有合适的

现生最近亲缘种, 而且要验证其现生最近亲缘种

的气孔参数对海拔变化具有敏感性, 并需要通过

独立的温室培育实验、数值模拟等环节构建其气

孔参数与古海拔之间可供参考的函数关系; (2)误

差分析不够深入 : 直到目前为止 , 仅有栎属

(Quercus)在定量重建古海拔的应用过程中得到了

全面系统的误差来源和可行性分析, 而针对可以

应用于更大时间跨度和空间范围的研究材料, 则

需要进一步的研究以验证其可行性。 
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图 7  利用 Quercus Pseudolyrata (假琴叶栎)重建的菲泽河地区 18–22 Ma 期间的古海拔高度(改自 Kouwenberg 等, 2005) 

Fig. 7  Quantitative reconstruction of palaeo-elevation between 18–22 Ma in Feather River based on Quercus pseudolyrata  
(modified from Kouwenberg et al., 2005) 

 

鉴于该方法在实践过程中需要和现生种对比, 

以获取其气孔参数与海拔高度之间的函数关系 , 

所以迄今为止, 将气孔参数法应用到古海拔的定

量恢复研究主要见于中新世以后。但是经过长期

以来众多学者不断地探索研究, 利用气孔参数法

恢复古环境被认为是古植物学界重建古环境的有

效方法, 其对于古大气 CO2 浓度的恢复研究甚至

可以应用至泥盆纪(McElwain, 2004)。因此将其应

用于整个新生代甚至是更古老的中生代地层的古

海拔定量重建也未尝不可, 这将是一个十分值得

探索的领域。 

我国辽西地区、西北地区及四川盆地等研究

区域的中生代地层学、沉积学、古植物化石、孢

粉学及古气候演化均有诸多学者展开了深入研

究(Sun et al., 2003, 2007; Wang et al., 2014; Wu et 

al., 2016; Pole et al., 2018)。例如, 三叠纪的四川

广元须家河组植物群(李佩娟, 1964)、福建晚三叠

世植物群(周统顺, 1978)、川滇宝鼎植物群(徐仁, 

1979)、鄂西沙镇溪植物群(吴舜卿等, 1980), 侏

罗纪的鄂西香溪植物群(斯行健, 1949; 吴舜卿等, 

1980)、鄂东南早侏罗世植物群 (黄其胜 , 1983, 

1988)、甘肃华亭中侏罗世植物群 (李琪佳等 , 

2017)、道虎沟生物群(黄迪颖, 2015; 黄迪颖等, 

2015), 白垩纪的热河生物群(Sun et al., 1998; 吴

舜卿, 1999; 张弥曼等, 2001)、辽宁阜新和铁法早

白垩世植物群(陈芬等, 1988)、松辽地区晚白垩世

植物群(郭双兴, 1984; 郑少林和张莹, 1994)等十

分具有代表性的中生代植物群 , 均得到了全面

而深入的系统分类学研究。除此之外, 诸多学者

对其中保存较好的气候指示性植物 , 例如银杏

类和掌鳞杉科的植物化石展开了角质层特征的

研究, 并揭示了其气孔参数与古大气 CO2浓度之

间的紧密联系(Sun et al., 2003, 2007; Quan et al., 

2009; Yang et al., 2009; Wang et al., 2014; Mairot 
et al., 2014; Sun et al., 2016; Guignard et al., 2017; 

Zhou et al., 2019)。丰富的研究成果为在这些地

区展开深入研究奠定了坚实的基础 , 也为在我

国展开古海拔定量重建工作提供了良好的平台。

除了前人的工作积淀 , 近几年在辽西和鄂西等

地区展开的野外考察工作积累了大量保存精美

的植物化石(图 8), 为我们下一步的研究夯实了

工作基础。 
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图 8  采自于辽西铁法煤矿和鄂西秭归地区的植物化石代表（a–f：采自辽西早白垩世铁法煤矿；g–j：采自鄂西早侏罗世秭归地区；i, j：

Ginkgoites marginatus 在荧光显微镜下的表皮细胞和气孔器） 

Fig. 8  Representative fossil plants collected from Tiefa Basin, western Liaoning and Zigui Basin, western Hubei (a–f: collected from the Early 
Cretaceous in Tiefa Basin, western Liaoning; g–j: collected from the Early Jurassic in Zigui Basin, weastern Hubei; i, j. Lower epidermal cells and stomatal 

apparatus of Ginkgoites marginatus (Nathorst) Florin under fluorescence microscope) 

a, b. Ginkgo manchurica (Yabe and Oishi) Meng and Chen, TF–XN–005, TF–XN–008a（采集号，下同）; c. Ginkgo truncate Li, TF–XN–028; d. Sphe-

nobaiera sp., TF–XN–010; e. Elatocladus manchurica (Yokoyama) Yabe, TF–XN–143; f. Conites sp., TF–XN–185; g. Ginkgoites marginatus (Nathorst) 
Florin, TDH–A2–018; h. Pagiophyllum sp., TDH–055. 
 

 

另外 , 在我国开展古海拔定量恢复的研究 , 

对于解决一些前沿的热点科学问题也具有十分重

要的推动作用。例如, 近几十年来众多科学家通

过海水 Sr 同位素(Richter et al., 1992)、构造演化

和沉积建造(刘建忠等, 2004)、粘土矿物(徐宝亮等, 

2007; 李祥辉等, 2008)等多种研究方法得出一个

结论: 在中生代晚期中国东部曾出现类似喜马拉

雅那样的高原地区。尽管根据目前的研究, 中国

中生代晚期东部高原的存在已经成为科学界的重

要共识, 但是对于高原的形成机制、性质和范围
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以及其抬升的时间、与华北克拉通破坏之间的关

系等科学问题还没有达成普遍共识。基于高原抬

升必然会对其周边地区的古环境、古气候、古地

理产生直接的影响, 这样的影响必然会在古生物

种群和分布特征上得到体现和响应。另外, 被称

作“中生代庞贝城”的热河生物群, 主要分布在

现今中国北部、蒙古和西伯利亚的外贝加尔地区

(Sun et al., 1998; 吴舜卿, 1999; 张弥曼等, 2001), 

这样的分布格局是否与中国中生代晚期东部高原

的存在造成的气候隔挡有关？如果要确认东部高

原的存在, 势必要依赖于古海拔的重建。基于在

我国开展晚中生代古海拔定量重建研究的学科积

累优势, 利用银杏类、松柏类掌鳞杉科等良好的

气候指示性植物并结合本文阐述的方法, 联系宏

观的古植物学方法和丰富的昆虫化石、脊椎动物

等化石材料进行多学科交叉研究 , 有望能为揭

示中国东部高原演化史提供来自植物化石的有

力证据。 
 

致谢  课题组师生进行有益讨论, 评审专家

提出宝贵修改建议, 在此一并深表谢意。 
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