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玉米叶气孔特征对氮素和水分的
响应及其与叶气体交换的关系

袁家梁１ꎬ蔡明蕾１ꎬ李秧秧２

(１. 西北农林科技大学林学院ꎬ陕西 杨凌 ７１２１００ꎻ ２.西北农林科技大学水土保持研究所ꎬ
黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室ꎬ陕西 杨凌 ７１２１００)

摘　 要:采用二因素三水平的盆栽试验ꎬ研究了玉米叶气孔特征[气孔密度、气孔长、气孔宽、气孔面积、气孔孔

径面积指数(ＳＰＩ)和理论最大气孔导度(ｇｓｍａｘ)]对氮肥和水分的响应及其与叶光合气体交换参数的关系ꎬ以揭示叶

生理功能对水氮响应的结构基础ꎮ 结果表明:(１)施氮显著增加玉米叶上表面的气孔密度、气孔长、气孔宽、气孔面

积、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘꎬ充足施氮处理(Ｎ２)的增加幅度分别为 ６.６％、１２.５％、１０.０％、１２.３％、３５.９％和 ３１.６％ꎻ施氮亦显著增加

下表面的气孔密度、气孔长、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘꎬＮ２ 处理的增加幅度分别为 １４.４％、４.７％、２５.５％和２０.９％ꎮ 随水分供应增加ꎬ
下表面的气孔密度降低ꎬ上、下表面的气孔长和气孔面积增加ꎬ充分供水处理(Ｗ２)的下表面气孔密度降低 ６.９％ꎬ上、
下表面气孔长分别增加 ５.３％、４.１％ꎬ上、下表面气孔面积分别增加 ７.２％、７.１％ꎻ氮处理对气孔特征的影响要大于水

分处理ꎮ (２)不同处理间上、下表面的气孔大小(气孔长、气孔宽或气孔面积)与气孔密度间无相互制约关系ꎮ
(３)光合速率和气孔导度主要决定于上、下表面的气孔大小和 ＳＰＩꎬｇｓｍａｘ可以解释光合速率和气孔导度变异的 ４９.７％
和 ３９.７％ꎮ 蒸腾速率主要受上、下表面气孔大小的影响ꎬ而瞬时水分利用效率主要受上表面气孔密度、上下表面气孔

大小和 ＳＰＩ 的影响ꎮ
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　 　 气孔是植物叶片与外界环境进行水分和 ＣＯ２交

换的门户ꎬ 因而直接影响植物的蒸腾和光合作用ꎮ
短时段内ꎬ植物主要通过气孔的开闭来应对环境条

件的变化ꎬ而长时段内ꎬ则通过改变气孔的大小和

密度等来适应环境变化[１]ꎮ 因而研究叶气孔特征

是探究植物对环境变化适应机制的重要内容ꎮ 水

分和氮素亏缺是限制旱地作物生长和产量的主要

因子ꎬ关于干旱对气孔的影响方面研究较多[２－４]ꎬ但
氮素亏缺及二者协同作用下对气孔特征的研究则

相对较少ꎮ
氮素是植物所必需的大量营养元素之一ꎬ一方

面ꎬ氮素作为光合关键酶 １ꎬ５－二磷酸核酮糖羧化酶

和叶绿素的主要构成成分ꎬ通过影响叶绿素含量、
酶含量及酶活性等直接影响光合作用ꎬ进而影响植

物叶片的气孔特征[５]ꎻ另一方面ꎬ 氮素通过影响

ＡＢＡ 积累调控根冠间信息传递而影响气孔导度[６]ꎮ
关于氮素对植物气孔特征的影响已有一些研究ꎬ如
夏玉米施低量氮后叶片气孔密度显著下降ꎬ施高量

氮后气孔密度有所增大ꎻ与不施氮相比ꎬ 施氮叶片

气孔长度、宽度和面积均下降[７]ꎻ拟南芥上表皮气

孔密度随氮用量增加显著降低ꎬ而下表皮气孔长则

显著增加[８]ꎻ干、湿生境中生长的蓝桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｇｌｏｂｕｌｕｓ)叶氮浓度均与气孔密度呈显著正相关ꎬ而
在高降雨量地区叶片氮含量与气孔大小存在显著

负相关[９]ꎻ我国东部典型森林不同木本植物气孔特

征对氮添加的响应不同[１０]ꎬ不同研究中施氮对气孔

的效应不同ꎬ可能与植物、生育期、氮胁迫处理的时

间和强度及植物的养分利用策略等的差异有关ꎮ
氮素和水分亏缺降低植物叶片的光合速率和

气孔导度ꎬ影响其水分利用[９ꎬ１１－１２]ꎬ其原因可能与对

气孔特征的影响有关ꎬ为此ꎬ我们探讨了不同氮素

和水分处理下玉米叶气孔特征的变化及与叶光合

气体交换的关系ꎬ试图揭示氮素和水分影响植物生

长和水分利用的生理机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料与试验设计

采用盆栽试验ꎬ所用塑料盆上底内径 ２８.５ ｃｍ、

下底内径 ２１.０ ｃｍ、高 ２４.５ ｃｍꎬ盆中装入 １２ ｋｇ 的风

干过筛土ꎮ 土壤为 土ꎬ采自陕西杨凌大寨村农田

耕层ꎮ 杨凌地处关中平原ꎬ属暖温大陆性季风气

候ꎬ年均气温 １２.９℃ꎬ年日照时数 ２ １６３.８ ｈꎬ年降水

量 ６３５.１ ｍｍꎬ年平均蒸发量 ９９３.２ ｍｍꎮ 所采土壤

ｐＨ 值、有机质、全氮、碱解氮和 Ｏｌｓｅｎ－Ｐ 分别为 ８.１、
１２.５４ ｇ􀅰ｋｇ－１、０.８２ ｇ􀅰ｋｇ－１、４０.７ ｍｇ􀅰ｋｇ－１和 １１.４
ｍｇ􀅰ｋｇ－１ꎬ田间持水量为 ２５.６８％ꎮ

试验设 ３ 个氮肥水平:不添加氮肥 (Ｎ０)ꎻ播种

前干土中施纯 Ｎ ０.２ ｇ􀅰ｋｇ－１ꎬ生育期不追肥(Ｎ１)ꎻ
播种前和五叶期各施纯 Ｎ ０.２ ｇ􀅰ｋｇ－１ꎬ生育期总施

氮量为纯 Ｎ ０.４ ｇ􀅰ｋｇ－１(Ｎ２)ꎮ 播种前一次性施入

ＫＨ２ＰＯ４ ０. ２ ｇ􀅰ｋｇ－１ꎮ 每个氮水平处理 １２ 盆ꎬ于
２０１８ 年 ５ 月 ３１ 日每盆播 ４ 粒精选玉米种子ꎬ所用

品种为先玉 ３３５ꎬ在三叶期每盆定苗 ２ 株ꎬ然后在土

壤表面覆盖约 ２ ｃｍ 厚的珍珠岩以抑制土壤蒸发ꎮ
土壤用称重法按田间持水量的 ７５％ ~ ８０％进行灌

水ꎮ 播种后 ４２ ｄ 左右开始水分处理ꎬ每个氮水平随

机分为 ３ 组ꎬ即:充分灌水(土壤含水量一直维持在

田间持水量的 ７５％ ~ ８０％ꎬＷ２)、中度水分胁迫(土
壤含水量降至田间持水量的 ５０％ ~ ５５％ꎬ然后维持

该含水量ꎬＷ１)、重度水分胁迫(土壤含水量降至田

间持水量的 ３０％ ~ ３５％ꎬ然后维持该含水量ꎬＷ０)ꎬ
共 ９ 个处理ꎬ每个处理 ４ 次重复ꎮ 水分处理持续约

３ 周后ꎬ于 ２０１８ 年 ８ 月 ４ 日起选择玉米植株最上部

完全展开叶进行叶光合气体交换参数和叶气孔特

征测定ꎮ
１.２　 测定项目及方法

１.２.１　 光合气体交换参数　 晴朗无风天气９ ∶ ００—
１２ ∶ ００ 用 Ｌｉ－６８００ 型便携式光合仪(Ｌｉ－ＣＯＲꎬＬｉｎ￣
ｃｏｌｎꎬＵＳＡ) 测定最上部完全展开叶的光合速率

(Ｐｎ)、气孔导度(ｇｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)ꎮ 测定时光照

设为 １ ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ􀅰
ｍｏｌ－１ꎬ温度和相对湿度为大气温湿度ꎬ每个处理重

复 ４ 次ꎮ 叶瞬时水分利用效率(ＷＵＥ ｉ)为光合速率

与蒸腾速率的比值ꎮ
１.２.２　 气孔特征 　 每盆取测定完光合气体交换参
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数的目标叶ꎬ带回实验室利用印迹法测定气孔特

征ꎮ 先用透明指甲油分别涂在目标叶上(距叶尖 １ /
３ 处)、中部(距叶尖 １ / ２ 处) 和下部(距叶尖 ２ / ３
处)两侧的上、下表皮上ꎬ待干后轻轻撕下ꎬ制成临

时装片ꎬ然后进行显微数码拍摄ꎬ每个装片观察 ４ 个

视野ꎬ每片叶上、下表面各观察 ２４ 个视野ꎮ 气孔密

度(ＳＤꎬｍｍ－２)即单位叶面积的气孔数ꎬ在 １００×镜下

进行观测ꎬ而气孔长(ＳＬꎬ气孔孔径长)、气孔宽(ＳＷꎬ
垂直于气孔长轴中央的孔径及保卫细胞宽度)、气孔

面积(ＳＡꎬ实测的含保卫细胞在内的面积)、保卫细胞

宽(ＧＣＷ)的观测在 ４００×镜下进行ꎮ 每片叶每一面气

孔大小的观测不少于 ９６ 个气孔ꎮ 气孔 ＳＰＩ(Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｐｏｒｅ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ)按 ＳＬ２×ＳＤ×１０－４(ＳＬꎬ气孔长ꎻＳＤꎬ气孔

密度)计算ꎬ 可近似理解为单位面积的最大气孔孔径

面积[１３]ꎮ 同一叶片上、下表面所有测定位点的平均

值作为其上、下表面的气孔特征值ꎮ
叶对水蒸汽的最大气孔导度 ( ｇｓｍａｘ ) 按照

Ｆｒａｎｋｓ 等[１４]的公式计算:

ｇｓｍａｘ ＝
ｄ × ＳＤ × αｍａｘ

１.６ν ｌ ＋ π
２

αｍａｘ

π
æ

è
çç

ö

ø
÷÷

式中ꎬｄ 为水在空气中的扩散率(ｍ２􀅰ｓ －１)ꎬ２５℃ 下

为 ２４.９ × １０ －６ ｍ２􀅰ｓ －１ꎻＳＤ是气孔密度(个􀅰ｍｍ －２)ꎻ
αｍａｘ 为估算的最大气孔孔径面积( ＝ π × ＳＬ２ / ４ꎬ其中

ＳＬ 为气孔长)ꎻｌ 为气孔腔深度ꎬ假设等于保卫细胞

的宽度ꎻν 是空气的摩尔体积(ｍ３ 􀅰ｍｏｌ －１)ꎬ２５℃、
１０１.３ ｋＰａ 下为 ２２.４ × １０ －３ｍ３􀅰ｍｏｌ －１ꎮ 叶的最大气

孔导度为上、下表面最大气孔导度之和ꎮ
１.３　 统计分析

利用二因素方差分析检验氮素、水分及其交互

作用对气孔特征和气体交换参数的影响ꎬ若方差分

析中氮素或水分的效应达到显著后ꎬＴｕｋｅｙ 法进行

多重比较ꎮ 用配对样品 Ｔ 检验分析叶上、下表面间

气孔特征的差异ꎬＰｅａｒｓｏｎ 相关分析检验气孔特征间

及气体交换参数与气孔特征间相关性ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 氮素和水分对玉米叶片气孔特征的影响

氮素对玉米叶上表面的气孔特征ꎬ包括气孔密

度、气孔长、气孔宽、气孔面积、ＳＰＩ 和最大气孔导度

(ｇｓｍａｘ)都有极显著的影响(Ｐ<０.０１)ꎬ对下表面除气

孔宽和气孔面积外的所有气孔特征指标也有极显

著的影响(Ｐ<０.０１)ꎻ水分显著影响上表面的气孔

长、气孔面积及下表面的气孔密度、气孔长和气孔

面积(Ｐ<０.０５)ꎻ氮肥和水分的交互作用仅对下表面

气孔密度的影响达到显著(Ｐ<０.０１) (表 １)ꎮ 所有

处理叶下表面的气孔密度、气孔宽、气孔面积、ＳＰＩ
和 ｇｓｍａｘ显著高于上表面(Ｐ<０.０５)ꎬ但气孔长显著低

于上表面(Ｐ<０.０５)(图 １)ꎮ
随施氮水平增加ꎬ上、下表面的气孔密度逐渐

增加ꎬＮ２ 水平的气孔密度显著高于 Ｎ０ 和 Ｎ１ 处理

(Ｐ<０.０５)ꎻ上表面气孔长、气孔宽和气孔面积随施

氮水平增加而增加ꎬＮ２ 显著高于 Ｎ０(Ｐ<０.０５)ꎻ下
表面气孔长亦随施氮水平增加而增加ꎬ但气孔宽和

气孔面积并无显著变化ꎻ上、下表面的 ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘ均

随施氮水平增加而增加ꎬ表现出 Ｎ２>Ｎ１>Ｎ０(图 １)ꎮ
随水分增加ꎬ下表面气孔密度出现降低的趋

势ꎬＷ２ 处理的气孔密度显著低于 Ｗ０(Ｐ<０.０５)ꎬ但
上表面气孔密度变化不大ꎻ上、下表面的气孔长和

气孔面积也随水分的增加而增加ꎬＷ２ 显著高于 Ｗ０
(Ｐ<０.０５)ꎻ不同水分处理下上、下表面的气孔宽、
ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘ没有显著差异(图 １)ꎮ 综合来看ꎬ水分对

气孔特征的影响要小于氮处理ꎮ
不同处理上、下表面的气孔长与气孔宽、气孔

面积间均呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ上表面的气孔宽

和气孔面积亦呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ但下表面的

气孔宽和气孔面积相关性不显著ꎮ 上表面的 ＳＰＩ 与
气孔密度、气孔长、气孔宽和气孔面积均呈显著正

相关(Ｐ<０.０５)ꎬ而下表面的 ＳＰＩ 与气孔密度、气孔

宽呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与气孔长、气孔面积的

相关性不显著ꎮ 上、下表面的 ｇｓｍａｘ均与气孔密度、气
孔宽和 ＳＰＩ 呈显著正相关(Ｐ<０.０５)(表 ２)ꎮ

表 １　 氮素和水分对玉米叶片上、下表面气孔特征影响的方差分析
Ｔａｂｌｅ １　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

叶表面
Ｓｕｒｆａｃｅ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

气孔密度 / (个􀅰ｍｍ－２)
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

/ (ｎｕｍｂｅｒ􀅰ｍｍ－２)

气孔长
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

/ μｍ

气孔宽
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ

/ μｍ

气孔面积
Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ

/ μｍ２
ＳＰＩ / ％

最大气孔导度 ｇｓｍａｘ

Ｍａｘ. ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
/ (ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

上表面
Ａｄａｘｉａｌ

氮肥 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ(Ｎ) ∗∗∗ ∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗
水分 Ｗａｔｅｒ(Ｗ) ｎｓ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ｎｓ ｎｓ
氮肥×水分 Ｎ×Ｗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

下表面
Ａｂａｘｉａｌ

氮肥 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｎ) ∗∗∗ ∗∗ ｎｓ ｎｓ ∗∗∗ ∗∗∗
水分 Ｗａｔｅｒ (Ｗ) ∗∗ ∗∗ ｎｓ ∗ ｎｓ ｎｓ
氮肥×水分 Ｎ×Ｗ ∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

　 　 注 Ｎｏｔｅ: ｎｓꎬ Ｐ>０.０５ꎻ ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１.下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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　 　 注:不同小写字母表示不同氮或水分处理间的差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ不同大写字母表示同一氮肥或水分处理上、下表面气孔特征之间的差异显著

(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｒ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ (Ｐ<０.０５) . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉ￣

ｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｉｄｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ Ｎ ｏｒ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ (Ｐ<０.０５) .
图 １　 玉米叶片上、下表面气孔特征随氮肥和水分的变化

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

表 ２　 玉米叶片上、下表面气孔特征间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

叶表面
Ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅ

气孔特征
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔ

气孔长
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔宽
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ

气孔面积
Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ＳＰＩ

最大气孔导度
ｇｓｍａｘ

上表面
Ａｄａｘｉａｌ

气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ０.２２９ ０.６２８ ０.３４４ ０.８１０∗∗ ０.９３８∗∗

气孔长 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ０.７１３∗ ０.９７０∗∗ ０.７５４∗ ０.５２０
气孔宽 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ ０.８４７∗∗ ０.８７２∗∗ ０.８４７∗∗

气孔面积 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ０.８１９∗∗ ０.６３７
ＳＰＩ ０.９４９∗∗

下表面
Ａｂａｘｉａｌ

气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ －０.０３０ ０.４５２ －０.１７０ ０.７７６∗ ０.９３８∗∗

气孔长 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ０.７７９∗ ０.８６３∗∗ ０.６０６ ０.３１１
气孔宽 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ ０.６０１ ０.８５２∗∗ ０.７１６∗

气孔面积 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ０.４０２ ０.１２６
ＳＰＩ ０.９４３∗∗

　 　 注 Ｎｏｔｅ: ∗ Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗ Ｐ<０.０１.下同ꎮ Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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２.２　 氮素和水分对玉米叶片气体交换参数的影响

氮素对叶光合速率、气孔导度、蒸腾速率和瞬

时水分利用效率均有极显著的影响(Ｐ<０.０１)ꎬ水分

对光合速率、气孔导度和蒸腾速率也有极显著的影

响ꎬ但二者的交互作用对所有气体交换参数的影响

均不显著(表 ３)ꎮ 随氮肥用量增加ꎬ所有气体交换

参数均逐渐增加ꎬ光合速率和气孔导度表现为 Ｎ２>
Ｎ１>Ｎ０ꎬ蒸腾速率表现为 Ｎ２ ＝ Ｎ１>Ｎ０ꎬ水分利用效

率表现为 Ｎ２>Ｎ１ ＝Ｎ０ꎻ随水分增加ꎬ光合速率、气孔

导度和蒸腾速率均逐渐增加ꎬ且均表现为 Ｗ２>Ｗ１>
Ｗ０ꎬ水分对瞬时水分利用效率影响不大(图 ２)ꎮ
２.３　 玉米叶片气体交换参数与叶片气孔特征指标

的关系

　 　 由表 ４ 可以看出ꎬ不同处理叶光合速率、气孔导

度和上、下表面的气孔大小ꎬ如气孔长、气孔宽和气

孔面积ꎬ均呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ但与气孔密度

相关性不显著ꎻ光合速率、气孔导度和上、下表面的

ＳＰＩ 均呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ表明不同氮素和水分
表 ３　 氮素和水分对玉米叶片气体交换参数影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｏｎ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

光合速率 Ｐｎ

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
/ (μｍｏｌ􀅰ｍｍ－２􀅰ｓ－１)

气孔导度 ｇｓ

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
/ (ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

蒸腾速率 Ｔｒ

Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ
/ (ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

水分利用效率 ＷＵＥｉ

Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
/ (μｍｏｌ􀅰ｍｍｏｌ－１)

氮肥 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ(Ｎ) ∗∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗
水分 Ｗａｔｅｒ(Ｗ) ∗∗∗ ∗∗∗ ∗∗∗ ｎｓ

氮肥×水分 (Ｎ×Ｗ) ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

图 ２　 玉米叶气体交换参数随氮肥和水分水平的变化

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
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处理主要通过影响气孔大小和气孔孔径面积所占

比例来影响气孔导度和光合速率ꎮ 由于光合速率、
气孔导度均只与上表面的 ｇｓｍａｘ呈显著正相关ꎬ一定

程度上弱化了二者与叶 ｇｓｍａｘ 间的相关性(图 ３)ꎮ
ｇｓｍａｘ可以解释光合速率变异的 ４９.７％和气孔导度变

异的 ３９.７％ꎮ
蒸腾速率与上表面气孔长、下表面气孔长、气

孔宽和气孔面积呈显著或极显著正相关ꎬ但与上、
下表面 ＳＰＩ 相关性不显著ꎬ表明影响叶蒸腾速率的

主要因素是气孔大小ꎮ ＷＵＥ ｉ与上表面气孔密度、气
孔宽、气孔面积、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘ呈显著正相关ꎬ亦与下

表面气孔宽、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘ呈显著正相关ꎬ说明气孔密

度、气孔大小及气孔孔径面积所占比例都是影响叶

ＷＵＥ ｉ 的重要因素ꎮ

表 ４　 玉米叶片气体交换参数与气孔特征间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ
ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

气体交换参数
Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

叶表面
Ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅ

气孔密度
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

气孔长
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔宽
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ

气孔面积
Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ＳＰＩ

最大气孔导度
ｇｓｍａｘ

Ｐｎ
上表面 Ａｄａｘｉａｌ ０.５５０ ０.８４３∗∗ ０.７８９∗ ０.８５４∗∗ ０.８８７∗∗ ０.７５０∗

下表面 Ａｂａｘｉａｌ ０.３４６ ０.８２３∗∗ ０.９１５∗∗ ０.７３６∗ ０.７９９∗∗ ０.６１５

ｇｓ
上表面 Ａｄａｘｉａｌ ０.４６０ ０.８４５∗∗ ０.７７８∗ ０.８４７∗∗ ０.８３５∗∗ ０.６８０∗

下表面 Ａｂａｘｉａｌ ０.２７２ ０.７９１∗ ０.８５９∗∗ ０.７５０∗ ０.７２５∗ ０.５３６

Ｔｒ
上表面 Ａｄａｘｉａｌ ０.２５４ ０.７４４∗ ０.４２４　 ０.６６５　 　 ０.６１８　 　 　 ０.４１７　 　
下表面 Ａｂａｘｉａｌ ０.０５８ ０.７９８∗∗ ０.７１２∗ ０.８４８∗∗ ０.５４４ ０.３１８

ＷＵＥｉ
上表面 Ａｄａｘｉａｌ ０.７８９∗ ０.６５０　 ０.９３９∗∗ ０.７６２∗ 　 ０.９３９∗∗ ０.９３６∗∗

下表面 Ａｂａｘｉａｌ ０.６５３ ０.５６４ ０.８５７∗∗ ０.３４６ ０.８８９∗∗ ０.８３１∗∗

图 ３　 玉米叶实测光合速率、气孔导度与理论最大气孔导度的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｇｓｍａｘ ｉｎ ｃｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

３　 讨　 论

３.１　 玉米气孔特征对水分和氮素的可塑性响应

本研究中ꎬ中度和严重干旱均导致下表面的气

孔密度增大ꎬ上、下表面的气孔长和气孔面积均减

小(图 １)ꎬ与前人研究报道的干旱导致气孔密度增

加ꎬ气孔大小降低[２－３ꎬ９]一致ꎮ 我们并没有发现一些

研究中报道的中等干旱下气孔密度增加ꎬ而严重干

旱下气孔密度降低[３]ꎬ可能与植物差异、遭受水分

胁迫时期和水分胁迫程度有关ꎮ
除玉米下表面气孔宽和气孔面积对施氮不敏

感外ꎬ气孔密度、气孔大小参数及 ＳＰＩ 均随施氮水平

增加而增加(图 １)ꎬ这与前人研究报道的夏玉米施

氮后气孔密度呈现先降低后增加[７] 和拟南芥上随

氮用量增加上表皮气孔密度显著降低[８] 不一致ꎬ而

与桉树上气孔密度随叶氮浓度增加而增加[９]ꎬ及我

国南方木本植物气孔密度和 ＳＰＩ 随施氮水平增加而

增加[１０]一致ꎮ Ｂｏｗｓｈｅｒ 等[１５] 研究得出ꎬ 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ꎬ 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ꎬ 而生长在养分匮乏区域的植

物则反应相对保守ꎬ 生长相对缓慢ꎮ 玉米气孔特征

对氮素表现出高的可塑性反应可能与其快速生长

策略有关ꎮ
比较气孔特征对氮肥和水分供给的响应ꎬ对叶

片上表面而言ꎬ施氮显著影响所有气孔参数ꎬ而水

分仅影响影响气孔长和气孔面积ꎻ对下表面而言ꎬ
施氮显著影响气孔密度、气孔长、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘꎬ而水

分仅影响气孔密度、气孔长和气孔面积(表 １)ꎬ氮素

对气孔特征的影响大于水分ꎮ 本研究中ꎬ由于氮素
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处理是从播种时即开始处理ꎬ持续 ６０ 余天ꎬ而水分

处理是在播种后 ４２ ｄ 开始ꎬ仅持续 ３ 周ꎬ因而氮素

处理对气孔特征的影响程度大于水分处理ꎬ且对多

数气孔特征指标而言二者间并无显著交互作用ꎮ 氮

素和水分亏缺对气孔特征的影响大小依赖于实际的

叶发育期ꎮ 氮素对早期保卫细胞发育的养分限制可

能导致低的气孔密度[１６－１７]ꎬ而水分亏缺由于在后期ꎬ
其主要通过叶面积减小ꎬ导致气孔密度增大ꎮ

物种间和同一物种大的气候梯度下气孔密度

和气孔大小(如气孔长和气孔面积)间存在显著的

负相关关系[９－１０ꎬ１４]ꎬ这种权衡关系反映叶片气孔形

态的可塑性和对环境的长期适应性ꎮ 随水分供应

增加ꎬ气孔密度(上表面)降低ꎬ气孔大小(气孔长、
气孔面积)增大ꎬ气孔密度和气孔大小间存在权衡

关系ꎻ但随氮肥水平增加ꎬ气孔密度和气孔大小均

增加ꎬ二者之间并未出现权衡关系ꎮ 高蒸汽压亏缺

下ꎬ西红柿和甜椒的气孔密度和气孔大小均降

低[１８]ꎬ因而气孔密度和气孔大小关系可能受物种和

环境条件的复杂影响ꎮ
３.２　 玉米气体交换参数和气孔特征间的关系

施氮和灌水显著增加了光合速率、气孔导度和

蒸腾速率ꎬ施氮亦增加了水分利用效率ꎬ但灌水对

水分利用效率影响不大(图 ２)ꎬ这可能与两种资源

胁迫的程度有关ꎮ 本研究中ꎬ光合速率和气孔导度

的提高主要依赖于气孔大小(气孔长、气孔宽和气

孔面积)和 ＳＰＩ 提高ꎬ蒸腾速率主要决定于上、下表

面的气孔大小(表 ４)ꎮ 无论是光合速率、气孔导度

还是蒸腾速率ꎬ均与气孔密度关系不大ꎬ这与前人

研究中发现的光合速率、气孔导度和气孔密度呈正

相关[１９－２１]不一致ꎬ可能与本研究中氮严重亏缺影响

气孔分化或对叶肉细胞光合活性的严重限制有关ꎮ
水分利用效率反映了植物光合生产与蒸腾耗

水特性之间的关系ꎬ高水分利用效率是植物适应干

旱的一种重要生理对策ꎬ因而甄别影响水分利用效

率的关键因素对其调控就尤为重要ꎮ 本研究发现

瞬时水分利用效率与气孔密度、气孔大小和 ＳＰＩ 均
有关(表 ４)ꎬ在不同水分、ＣＯ２和磷处理的豌豆[２２]和

不同灌溉方式和氮肥处理的马铃薯[２３] 上ꎬ均发现气

孔密度与碳同位素辨别力(Δ１３Ｃ)呈显著负相关ꎬ从
而证实提高气孔密度可以增加水分利用效率ꎮ 在

拟南芥不同品系上ꎬ碳同位素表征的水分利用效率

与气孔大小呈正相关[２４]ꎬ不同研究中水分利用效率

和气孔特征间的关系可能受植物与外界环境差异

的复杂影响ꎬ对此值得从形态、生理生化和分子生

物学多角度探明影响水分利用效率的关键因素ꎮ

４　 结　 论

１)施氮显著影响玉米叶上、下表面的气孔密

度、气孔长、ＳＰＩ 和 ｇｓｍａｘ及上表面的气孔长及气孔面

积ꎮ 随水分供应增加ꎬ下表面的气孔密度降低ꎬ上、
下表面的气孔长和气孔面积增加ꎬ水分对其他气孔

特征影响不大ꎮ 氮处理对气孔特征的影响要大于

水分处理ꎮ
２)上表面的气孔面积与气孔长、气孔宽呈显著

正相关ꎬ下表面的气孔面积仅与气孔长呈显著正相

关ꎻ上、下表面的气孔大小(气孔长、气孔宽和气孔

面积)与气孔密度间无显著相关性ꎮ 上、下表面的

ＳＰＩ 与气孔密度、气孔大小存在显著相关性ꎬ上、下
表面的 ｇｓｍａｘ均与气孔密度、气孔宽和 ＳＰＩ 呈显著正

相关ꎮ
３)光合速率和气孔导度主要决定于上、下表面

的气孔大小和 ＳＰＩꎬ蒸腾速率主要决定于上、下表面

的气孔大小ꎬ而瞬时水分利用效率决定于上表面气

孔密度、上下表面气孔大小和 ＳＰＩꎮ
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