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叶片气孔分布及生理特征对环境胁迫的响应
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摘 要：从干旱、遮荫、盐胁迫、重金属以及C02浓度5个方面综述了植物叶片的气孔分布及其特性在不同胁

迫环境下出现的形态和生理差异。结果表明：(1)干旱胁迫导致大多数植物叶片的气孔密度增大，气孔开度减少，

而气孔的分布则随物种和胁迫程度不同而出现差异。(2)遮荫环境导致多数植物的气孔数量和气孔密度减小，气

孔的形状发生改变，植物的气孔导度和净光合速率均明显降低。(3)盐胁迫将减少植物的叶片面积，改变叶片的组

织结构，增加叶片的气孔密度，降低植物的气孔导度和净光合速率。(4)童金属胁迫则导致植物的气孔导度和胞闻

c02浓度均呈现降低趋势。(5)大多数研究都表明叶片的外部形态及其气体交换等特征在提升c02浓度后将受到

显著影响。
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气孔是植物表皮的一个特殊结构，一般由成对

的保卫细胞以及保卫细胞之间的孔隙组成⋯1，它是

植物与外界环境进行c02和H20等气体交换的重

要通道，其孔径大小直接决定着植物的蒸腾和光合

作用【2】。已有研究表明，在胁迫环境下生长的一些

植物叶片的气孔数目及分布状况会发生变化，且其

气体交换也会受到显著影响【3J。这些研究均一致表

明气孔可以通过保卫细胞对环境和内源信号的嗨知

而对胁迫环境作出响应，以此减轻胁迫程度和提高

植物的抗性汪J。然而，针对植物在胁迫环境下叶片

气孔分布的规律性问题还尚未达成共识，尤其是胁

迫环境下植物叶片的气孔行为及其区域异质性尚缺

乏深入的研究。因此，本文根据前人的研究结果，初

步分析和总结了植物叶片在干旱、遮荫、盐胁迫和重

金属污染等多种胁迫环境下表现出的气孔分布及其

特性变化，以供该领域科研工作者参考。

1植物叶片气孔分布规律及其特征

前人的研究表明，气孔在植株叶片上的分布特

征主要是由遗传因素决定的，有时可以找到规律【4J。

一般来说，在同一株植物上，低处着生的叶片气孔比

高处的较大而数量较少【5 J，并且其气孔密度随之从

低到高、叶片面积从大到小而逐渐改变【4j，如果是气

孔两面生的植物叶片，则上下表皮的气孔密度都逐

渐增加。针对此现象，Salisbury认为植物高处着生

的叶片气孔密度大是植物的一个特征，与单个叶片

的面积无关【6J。从植物基部到顶部气孔密度变大。

气孔大小逐渐变小等规律性的变化可能与不同部位

叶片的不同内外因素相关，尤其是与水分的逐渐减

少有关。我国学者尹秀玲等人研究了蔷薇科12属

代表植物和同属异种植物的气孔密度后发现除“牛

迭肚”外，其余11种植物都是植株尖端大，植株中

部居中，植株基部小17J。该研究结果与Salisbury的

推论一致。

还有一些研究表明，在同一叶片上，不同部位的

单位面积的气孔数量差异也较明显。如有的植物叶

片气孑L密度是从叶基到叶顶逐渐减少，有的却在叶

中部呈现最高。一般来说，气孔密度是从叶中脉到

叶边缘逐渐增加，尽管这种变化有时不明显【4J。如

Poole等人在赤皮杨(Alnus glutinosa)的叶片上发现

气孔指数有单个叶内的变化【8J。通常情况下，同种

植物单个叶片的气孔密度排序为叶基>叶中>叶

尖。但也有例外，如张文杰等人的试验却发现吊兰

的气孔密度是从叶基到叶尖逐渐增大【9J。此外，郝

建军等人发现禾谷类植物在同一叶片上单位面积的

气孔数目，叶尖端和中脉部分较茎部位和叶缘的

多[10】，而李杨汉则发现近叶尖、叶缘部分气孔较

多【11】，董天英等发现向日葵等10种常见植物的叶

片在不同部位的气孔密度无明显规律性【I引，向刚等

发现气孔在黄连叶片下表皮各叶脉之间呈随机分
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布，且气孔的排列具有一定的方向性，即保卫细胞的

长轴与叶脉平行【玲】。Lawson和Weye璐发现植物菜

豆叶片的气体交换在叶表面上变化较大，尤其是净

光合速率和气孔导度【14】。由此看来，不同的植物其

叶片上的气孔分布特征差异较大，并无统一的分布

规律。

就气孔本身的特征而言，大量研究结果认为，气

孔密度可能与气孔长度、宽度及叶面积有关。如马

之胜等对桃亚属植物6个种的叶片研究后发现，气

孔密度与气孔长、宽均呈显著负相关【15】，这与葡萄、

柑橘、梨和苹果上的结果是一致的，气孑L密度大时气

孔开度就小，说明叶片进行光合作用等生理活动需

一定数量的气孔面积；贾云云证明草莓品种的气孔

长度、宽度与果实大小均呈极显著相关，气孔长度和

宽度与叶面积也呈极显著或显著相关[161；张延龙和

牛立新的实验表明，在同种葡萄内不同类型间叶片

大者，其叶片气孔比密度亦大，但单纯的气孔密度与

叶片大小无关[17】。然而，张纪英和杨风云对几种落

叶果树不同种间的气孔密度与长度进行相关分析

后，认为两者没有显著的相关关系[18】。

上述实验结果反映了植物气孔密度的大小与叶

片在植株上的着生位置、气孔在叶片上的着生位置、

气孔本身的长度和宽度以及叶面积等有一定的联

系。尽管部分文献的结论并不完全吻合，但大多数

研究表明，水分的逐渐减少可能导致气孔密度从植

物基部到顶部逐渐变大，而气孔大小逐渐变小的现

象。叶片不同部位的气孔，其气孔密度差异较大。

一般来说气孔密度从叶片中脉部分到叶片边缘逐渐

增加。气孔密度可能和自身的长度、宽度以及所处

叶片位置有关。

2干旱胁迫下植物叶片气孔分布及其

特性

从国内的研究工作来看，我国学者那日等、杨惠

敏等和温国胜等分别发现白沙蒿、春小麦和臭柏随

着土壤干旱程度的加剧，叶片气孔密度呈上升趋势，

气孔分布趋向均匀[19—21I。赵瑞霞等也发现生长于

干旱环境中的小麦，其叶片下表皮细胞和气孔器均

变小，叶脉变密，气孔密度增大陋J。另外，干旱胁迫

下单片叶内的气孔数量也有差异，如尹秀玲等人发

现在干旱条件下，植物叶片基部和中部的气孔密度

大，在水肥条件好的情况下叶片尖端的气孔密度

大L_7|，植物的这一现象可能与环境的适应性有

关呦_251。

从国外的文献来看，植物气孔行为的变化与环

境的适应性具有紧密联系的现象已经得到公

认[2Is-30]。如，早在20世纪60年代原苏联学者马克

西莫夫在其专著《植物生理学教程中》就介绍过“查

连斯基定律(aaKOH 3arIe．cKOrO)咀3lJ：叶子的结构随

着着生部位的不同而不同。中、早生植物随叶片着

生部位提高愈益表现出旱生植物特点，气孔变小、密

度提高。此结论也被国内的许多研究所证

实[19。引。同时，在干旱胁迫下植物叶片气孔密度

增加并伴随气孔开度减少的现象在一些研究中也有

报道。如干旱使山黧豆的气孔密度显著升高，气孔

开度显著减小[32]；自然干旱使梨树叶片的气孔密度

增大，气孔相对开张度变／b e331；水分胁迫使大豆叶

片气孔密度增加，气孔开口大小和单位叶面积的气

孔相对面积减小【34J。予海秋等也指出，玉米叶片的

气孔在土壤中度干旱下其密度增大，但气孔的长度、

宽度则明显减／Jd35I。

综上所述，在干旱胁迫环境中生长的大多数植

物，其气孔密度增大，气孔开度减少，而气孔特性的

具体变化则随物种和干旱程度而出现不同的特点。

3遮荫处理后植物叶片气孔分布及其

特性

有关遮荫处理后植物叶片气孔分布及其特性的

文献相对较少。马丁认为，生长在阴地比生长在阳

她的植物，气孑L数量要少，但形状要大拍J。Onwuemei

和Johnston也发现遮荫能降低薯蓣和木薯上下叶表

面的气孔密度，并形成更大、更薄的叶片，而且其生

物量也变得更低【36】。徐坤等人在研究土壤水分胁

迫与遮荫对生姜生长特性的影响中证实：在相同土

壤水分条件下，遮光会使叶片气孔密度减少，叶片上

表皮气孔变大，下表皮气孔变小，并且气孔的这种变

化与叶片蒸腾速率的降低相协调，因而在形态上表

现为气孔密度降低，气孔面积减／b137】。该现象也与

韦海建等对白三叶草的研究相符[3s】。他们推测，较

强光照下白三叶草气孔密度较高的原因可能是高光

强促进了气孔发生分化，或者是强光高温导致一定

程度的干旱而使气孔密度上升，进而影响到光合上

升，同时导致气孔开度减小，最终表现为蒸腾较

小[38J。然而，Pazourek对鸢尾属的叶子进行的试验

结果却表明，随着光强度的减少，气孔密度会增

加【3引。此外，施建华等人发现胡杨阳生叶片的气孔

导度高于阴生叶片的气孔导度，且阳生叶气孔导度

的季节变幅大于阴生叶[刮；刘悦秋等人发现在遮荫

条件下异株荨麻的气孔导度明显下降，遮荫程度越

高，气孔导度越低【4¨。Fay，Pasternak，Bauer等认为，
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减少太阳辐射(如人工遮光或云层遮荫)通常降低作

物叶片的净光合速率，引起气孔的快速关闭，研究结

果基本一致【42’441。因此，绝大多数研究表明遮荫

处理会促使多数植物的气孔数量减少，气孔密度会

变小，气孔的形状发生改变，植物的气孔导度和净光

合速率降低。

4盐胁迫处理后植物叶片气孔分布及

其特性

有关盐胁迫下植物叶片气孔分布及其特性的研

究大部分集中于气孔导度、光合速率和蒸腾速率等

生理过程。如Downton等发现菠菜叶片在450

mmol／(m2·8)浓度下的气孔导度下降70％，而且胞

间C02浓度也随着下降【45J。Turban和Eris在对草

莓的研究中也证实了长期的盐胁迫会导致植物的气

孔导度降低ⅢJ。然而，Bray和Reid对该方面的研究

进行得非常深入[47|。他们发现，盐胁迫会降低植物

Phaseolus vulgaris的叶面积和叶片体积，叶肉中的栅

栏组织将变得更密集，而胞间空隙减少，并且盐胁迫

还将增加单位面积上的表皮细胞数量和栅栏组织细

胞数量，增加下表皮的气孔密度，但单位面积上细胞

数量减少。此外，盐胁迫还降低了上下表皮的气孔

指数、细胞体积、细胞相对膨胀率、叶间隔期指数、叶

的鲜干重、和比叶面积[47】。我国学者赵姝丽等以水

稻为试材测定了不伺浓度盐胁迫下叶片气孔的变

化，其结果表明，在不同盐胁迫程度下，剑叶气孔密

度均受到了明显的影响，总的趋势是随着盐胁迫程

度的增加剑叶气孔密度增大，但品种间有一定的差

异，这说明不同品种水稻的剑叶气孔密度受到盐胁

迫的影响不同【锵】。同时，他们还发现盐胁迫下剑叶

气孔密度的增加与叶面积的减少有着密切的联

系[4s】。沈禹颖利用扫描电镜对三种盐生境植物叶

表皮的观测结果表明，随着盐浓度的升高，植物叶表

腺毛数显著增加，或其形状也有所改变，气孔下陷，

且气孔数也增多，说明植物在盐溃环境下有相应的

调整外部结构的适应能力149】。上述文献表明盐胁

迫会减少植物叶片面积，改变叶片的组织结构，增加

叶片的气孔密度，降低植物的气孔导度和净光合速

率。

5重金属处理后植物叶片气孔分布及
奠特一件

目前，有关重金属在植物上的研究主要集中在

作物体内的积累和转移方面，只有极少量文章报道

了重金属胁迫下植物光合系统、气孔因素的变化。

如胡彦等人研究了Cd2+胁迫对辣椒品种的影响，发

现Cd2+胁迫下辣椒叶片的气孔导度和胞间C02浓

度降低，促使其净光合速率减小【50】。杨振德等人用

溶液培养法研究了铝胁迫对巨尾桉幼苗生长及某些

生理特性的影响。结果表明，在铝胁迫下，叶片面积

减少，生长受阻【51】。明华等人在盆栽条件下研究铅

处理对玉米叶片的影响时发现，在不同浓度的Pb胁

迫下，气孔导度下降，胞间C02浓度降低，气孔有关

闭的趋势，其净光合速率随玉米叶片的气孔导度和

胞间C02浓度降低而下降【52J。宋庆安等人在研究

锑矿区土壤复合重金属污染对白玉兰的光合生理中

也发现重度污染会降低气孔导度[531。然而，祖元刚

等人在研究豚草叶片和果实气体交换特性与11种

土壤重金属相关性时发现Ni和Cr的轻度污染与豚

草叶片、果实的气孔导度具有显著相关性懈J。因

此，上述文献表明在重金属胁迫下植物的气孔导度

和胞间C02浓度均呈现降低趋势。

6 C02浓度增加后植物叶片气孔分布

及其特性

有关c02浓度增加对植物叶片气孔分布及生理

特性影响的文献相对较多，但研究结果却并不一致。

Knapp等在北美大蓝茎草(Andropogon gerardii)和鼠

尾草(Salvia pitched)中发现，高浓度C02条件下气孔

密度明显降低【551；杨惠敏和王根轩发现随c02浓度

的升高春小麦叶片的气孔密度有明显的下降趋势，

其分布也趋向均匀【勰1；Gray等认为高浓度c02能抑

制拟分生组织分裂，以致气孔数目减少惭J。然而，

Bettarini等却发现C02浓度变化对小麦气孔发生影

响不大【571；Poole等人也认为C02倍增对赤皮杨(出．

枷glutinosa)叶片气孔空间分布格局变化具有影响，
它显著增加气孔指数和光合能力，降低气孔导度，但

对气孔密度则无明显影响【81；Luomala等还发现，欧

洲赤松(Pinus sylvestris)气孔发生对C02不敏感，而

温度升高时其气孔密度才明显降低[ss]。Malone等

人发现提升C02浓度能改变q植物的气孔密度，但

对Q植物的气孔密度没有显著影响【21l。Bray和

Reid等人发现，C02浓度的升高将增加叶面积，减少

表皮细胞和栅栏组织细胞的密度，增加叶的鲜重和

干重，但气孔却没有增加【47J。在高c02浓度下表皮

的胞间空隙体积、细胞面积、气孔指数、胞间空隙和

上表皮的体积密度减少，栅栏组织的体积密度增加，

叶片厚度、栅栏组织细胞长度和体积、海绵组织的体

积密度比对照高得多【圳。因此，尽管增加c02浓度
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对植物叶片气孔分布及生理特性影响的研究方面还

存在争议，但从大量的研究结果来看，植物一旦生长

在高c02浓度环境中，叶片的外部形态及其气体交

换等将受到显著影响。

7小结与展望

作为叶片与外界环境进行气体和水分交换的重

要通道，气孔对植物的光合和蒸腾作用具有重要的

意义。当植物遭受环境胁迫时，它会作出各种响应

以减轻胁迫，从而提高植物的抗逆性，如通过保卫细

胞对环境和内源信号的感知，调节水分运输和光合

作用达到平衡，使植物在不损失过多水分的同时也

能维持一定的光合能力。然而，植物叶片气孔分布

及其特性对胁迫环境的响应是个非常复杂的生理过

程，它涉及到细胞分化、物质运动、生理生化反应等

多种生物学反应的内在机制。同时，它还受植物所

处环境的光照、温度、水分、紫外辐射、C02浓度、土

壤养分等外在因子，以及试验材料、试验方法和试验

条件等内在因素的影响。尽管一些文献中的研究结

论并不完全吻合，甚至不同研究者用相同材料得出

相反的结论，但从气孔分布及其生理特性的变化规

律来看，大多数文献的研究结果仍然保持了一致性。

目前，关于气孔的研究主要集中在作物、蔬菜和

花卉等一些气孔容易观察的植物和少数几种旱作作

物上，特别注重于对气孔形状、发育及生理活动等方

面的深入研究，而气孔对其它不良环境的适应性反

应的研究工作则相对开展较少，尤其是在盐胁迫、遮

荫、紫外辐射和重金属等方面尚待进一步深入。从

取材部位来看，绝大多数试验在气孔研究中都是取

气孔数量相对稳定的叶片中脉部分，忽略了叶片不

同区域的异质性。然而Lawson和Ⅵreyers的研究表

明，在相同叶片上不同部位的气孔分布及其特性也

具有差异性L14]。因此，叶片气孔特性的异质性及其

对胁迫环境响应的差异还应引起人们的重视。

此外，从研究发展的过程来看，对气孔的研究已

经从最初的细胞骨架、角质层发展到了新类型的基

因和分子通路。研究方法也从运用简单的测量工具

进行观测计数，发展到以液氮固定样品，冷冻扫描电

镜观察和图像分析相结合的气孔研究。研究试材也

从单子叶植物、蜡叶标本转移到叶表皮被有绒毛和

凹凸不平的植物上。而且，随着近年来实验手段的

不断改进、基因工程、分子标记以及电子技术的发

展，该领域内的研究逐渐呈现出两个发展趋势：一方

面深入研究气孔发生的机制；另一方面探究气孔与

环境的相关性。
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Study on high-yielding indicators of greenhouse

mini·watermelon under deficit irrigation

LI Jin-ping，CAI Huan-jie，ZHENG Jian，WANG Jian

(，k J时LaboratoO,o／^础l妇‘d Soil and Water Ensine咖in Arid Area of Ministry of Education，

Northwest A＆F‰毋，Yang／ing，Shaanxi 712100，秭妇)

Abstract：Taking mini-watermelon a8 the test material，four irrigation levels were set at different growth stages in

greenhouse．With irrigation water amount controlled by E一601 type evaporator，the effects of deficit irrigation 0n green·

house mini—watermelon yield were studied．Taking the stem height，stem diameter，above-ground dry weight and root dry

weight a8 the monomial indicators，calculation WaS made of the direct and indirect path coefficient among these indicators

and yield through path analysis method．The results indicated that appropriate deficit irrigation could improve yield and

water use efficiency obviously．The relationship among stem diameter，above—ground dry weight，root dry weight and yield

Wag obviously significant，and stem diameter and root dry weight could be considered鹅the monomial indic．atom for eval-

uating the high mini·watermelon yield，but above-ground dry weight had an indirect influence on mini-watermelon yield

through interaction with other indicators．Through the analysis to root—shoot ratio which WKS a relative high yield indica—

tor，it showed that the mini—watermelon would get high yield when the root-shoot ratio maintained in a certain船llge．The

results supplied guidance to cultivate IIliIli·watermelon with higll yield form indicators．

Keywords：deficit irrigation；mini·watermelon；yield；path coefficient；root—shoot ratio
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Responses of leaf stomata to environmental stresses in

distribution and physiological characteristics

WANG Bi．Xial，ZENG Yong．hal2，WANG Da—yon92，ZHAO Ron92，XU Xia01

(1．College of啦&ienc口，China West Normal University，Nanchong，Sichuan 637002，China；

2．毙k Nature Reserve，M／anabtg，S／chuan 615600，China)

Abstract：Based on different responses to stresses of drought，shade，salt，heavy metal and elevated C02，distribu-

tion and physiological characteristics of leaf stomata were summarized，respectively．．11le results show that：(1)Water

stross will increase stomatal density and decrease stomata]opening in most plants．However，stomatal distribution will ex—

hibit different results under the stresses because of diversity in species and stress degrees．(2)It has been reported in

most plants that shade treatments will change the shape of stomata，decrease stomata number and stomata density，∞wen

够induce lower stomatal conductance and net photosynthesis rate．(3)Salt stress will reduce leaf area and mod玲lear

structure，and increase stomatal density．Furthermore，the stomatal conductance and net photosynthesis rate will be de-

creased because of salt st瑚8．(4)Although few experiments were found to study the relationship between stomata and

heavy metal treatments，it has been documented that heavy metal will induce plants to exhibit lower stomatal conductance

and net photosynthesis rate in some plants．(5)Most documents show that shape and gas exchange of leaf will surfer sig—

nificant affects under elevated C02 concentration．
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