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叶片生长进程中气孔发育对叶温调节的影响
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摘要: 鉴于气孔发育影响气孔导度和蒸腾速率, 推测气孔发育可能影响叶温调节。为验证这一假设并阐述相关规律, 在控

光和控温条件下研究了冬青卫矛和华北紫丁香气孔发育、气孔导度、蒸腾速率及其与叶温的关系。结果表明, 伴随冬青

卫矛、华北紫丁香叶片生长气孔逐渐增大, 但气孔密度下降; 在此过程中, 气孔导度和蒸腾速率逐步提高, 而叶片温度降低; 
尽管冬青卫矛和华北紫丁香叶片的气孔密度和大小差异很小, 但华北紫丁香近轴侧和远轴侧均有气孔分布, 而冬青卫矛则

只有远轴侧分布气孔, 且相同条件下华北紫丁香的气孔导度和蒸腾速率高、叶温低。因此, 气孔发育能够促进气孔导度和

蒸腾速率提高, 有助于降低叶温; 近轴侧气孔可能更有利于蒸腾降温。
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Abstract: Considering the crucial influences of stomatal development on stomatal conductance and transpira-
tion, we speculated that stomatal development may affect the regulation of leaf temperature. To test this hypoth-
esis, stomatal development, stomatal conductance, transpiration and the relationship between transpiration and 
leaf temperature were carefully studied in both Euonymus japonicus and Syringa oblata under controlled light 
intensity and air temperature. Our results showed that the size of stomata increased gradually with leaf expan-
sion in both E. japonicus and S. oblata, resulting in increased stomatal conductance and associated transpiration 
up to the time of full leaf expansion. Stomatal development helped to reduce leaf temperature through transpira-
tionally driven leaf cooling. Although the differences in density and size of stomata were small between leaves 
in E. japonicus and S. oblata, there were large differences in stomatal distribution between the two species. Sto-
mata distributed on both sides of leaves in S. oblata, while there were stomata only on abaxial side of leaves in 
E. japonicus. Under the same conditions of light intensity and air temperature, the stomatal conductance and 
transpiration of S. oblata were higher than that of E. japonicus, but the leaf temperature in S. oblata was lower 
than that in E. japonicus. We proposed that adaxial stomata may mainly contribute to reducing leaf temperature 
by transpiration cooling.
Key words: stomatal development; stomatal conductance; transpiration; leaf temperature

植物新生叶片一般位于冠层顶部或枝条先端, 
故往往容易暴露在强光下。此时光合器官的结构

和功能尚未发育完善, 叶片光合速率低, 所以通过

光合作用碳同化过程利用的光能相对较少。这使

得强光很容易诱导幼叶积累较多的过剩激发能并

导致光抑制(Krause等1995; Choinski等2003; Jiang
等2005, 2006b)。为避免幼叶遭受强光伤害, 光呼

吸、依赖叶黄素循环的热耗散以及抗氧化酶系统

等与光破坏防御相关的机制在叶片发育初期就迅

速建立起来, 而光合功能的完善则相对滞后(姜闯

道等2004; Jiang等2005)。所以, 叶片发育过程中光
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破坏防御机制的优先构建很可能是植物在长期进

化过程中形成的适应强光的策略(姜闯道等2004; 
Jiang等2005, 2006a, b)。

除强光外, 高温也是一种田间常见的胁迫因

子, 而且高温往往与强光相伴存在(Long等1994)。
大量研究表明, 高温会导致植物光合速率下降, 伤
害光合机构, 甚至诱导叶片死亡(Qiu和Lu 2003; 
Sharkey 2005; Jiang等2006b; Djanaguiraman等
2014; Rakić等2015)。所以, 植物需要有效调节叶

温, 从而应对高温胁迫维持光合功能(Matsumoto等
2000; Carmo-Silva等2012; Mathur等2014)。众所周

知, 叶片蒸腾过程中的水分散失是植物降低叶温

的重要措施。而气孔作为控制叶片水分散失的通

道在调节叶温方面起着至关重要的作用。

众所周知, 在叶片生长过程中伴随着气孔的

发育(Choinski和Wise 1999; Woodall等1998; Wise
等2000; Snider等2009; Hall等2014)。我们的前期

研究证明, 叶片生长过程中气孔的发育可以通过

增加气孔导度缓解光合作用的气孔限制, 从而有

助于叶片光合能力的提高(Wu等2014)。很显然, 
气孔发育影响叶片气孔导度的同时也势必影响其

蒸腾速率 ,  而蒸腾速率的变化又会涉及叶温调

节。Snider等(2009)的研究表明, 自然条件下幼叶

的叶温较成熟叶高。但是, Snider等(2009)在证明

这一问题时, 幼叶和成熟叶未能严格控制在相同

的光强和气温条件下, 即未能完全排除环境因素

影响。实际上, 与成熟叶片相比, 自然条件下幼叶

因其位于冠层顶部, 所以应该更容易暴露在强光

和高温下(Jiang等2005, 2006a; Wright等2006; 
Tounekti等2012)。而强光和高温能够直接或间接

影响气孔开度和气孔导度, 因此我们希望澄清在

相同的光照和气温条件下气孔发育状态是否影响

其叶温调节？如何影响？在本研究中, 我们以冬

青卫矛和华北紫丁香为材料对上述问题进行了探

讨; 同时, 也讨论了两物种在叶温的调节中存在的

差异及可能原因。

材料与方法

1  材料

实验在中国科学院植物研究所植物园内进

行。以园区自然生长的常绿阔叶植物冬青卫矛

(Euonymus japonicus Thunb.)和落叶植物华北紫丁

香(Syringa oblata Lindl.)为材料。选择长势一致的

冬青卫矛和华北紫丁香各3株, 株高分别为(2.4± 
0.5) m和(3.07±0.6) m, 胸径分别为(5.46±0.12) cm
和(3.7±0.31) cm。选取枝条顶端刚刚长出的叶片

进行跟踪研究, 直至叶面积达到最大且完全发育

成熟为止。叶片不同发育时期的叶面积用便携式

叶面积仪(LI-3000A, Licor, USA)测定, 以完全展开

的叶片面积作为100%, 其他各发育时期叶面积与

成熟叶片的面积之比×100%表示其相对叶面积。

叶面积随时间的变化如表1所示。实验所有参数

的测定在2014年4月4日~5月8日进行。此时, 平均

气温从17 ℃上升至25 ℃, 午间最高气温不超过33 
℃, 最大光强在1 500~1 650 µmol·m-2·s-1之间。

2  气孔密度和大小的测定

将新鲜的叶片切成2~3 mm的小块, 迅速投入

FAA固定液(90 mL 50%乙醇:5 mL冰乙酸:5 mL甲
醛)中, 注射器负压抽气去除附着于样品表面的气

体, 4 ℃固定24 h。进行梯度乙醇(70%、80%、

90%、95%和100%)脱水, 和乙酸异戊酯置换(75%
乙醇-25%乙酸异戊酯 ,  50%~50%乙酸异戊酯 , 
25%~75%乙酸异戊酯, 100%乙酸异戊酯), 各处理

20 min。二氧化碳临界点干燥, 粘台、离子溅射仪

对金属台喷金、镀膜。并在400倍扫描电镜下观

察气孔密度和大小。

两物种的每个叶片发育时期均选取5个叶片

样本, 在每个样本上随机选取6个视野, 在Photo-
shop软件中数出每个视野的气孔数目, 同时度量气

孔长轴。气孔的长轴值表示气孔的大小。

表1  冬青卫矛和华北紫丁香叶片生长过程中叶面积的变化

Table 1  Changes in relative leaf area with time in  
E. japonicus and S. oblata

 
            E. japonicus                                           S. oblata                 

   叶龄/d         相对叶面积/%              叶龄/d             相对叶面积/%

–20   13.84 –24   19.12
–16   40.85 –20   53.25
    0 100     0 100
  10 100   10 100

　　叶龄“0”表示叶面积刚刚达到最大时的叶片, 负值表示叶片幼

叶, 正值表示完全成熟叶片。图1~4同。
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3  气体交换参数的测定

选择晴朗的天气分别于9:00~11:00 am, 用英

国PP-Systems公司生产的CIRAS-2便携式光合系

统进行温度-光合响应曲线的测定, 温度按25、
30、35、40 ℃的顺序对各发育阶段的两种植物材

料进行连续测定。CO2浓度为400 μmol·mol-1, 光强

为1 200 µmol·m-2·s-1, 相对湿度为70%。CO2浓度、

光强、湿度及叶室温度由CIRAS-2自动控制, 叶片

温度通过能量平衡方式测定。每个温度下适应10 
min后测定, 待读数稳定后记录气孔导度、蒸腾速

率、水蒸汽压差及叶片温度。

4  统计分析

数据采用SPSS (Version 11.5)进行方差分析

(one-way ANOVA), 并在SigmaPlot 10.0中作图并进

行相关性分析。

实验结果

1  气孔形态的变化

由图1可以看出, 冬青卫矛的气孔仅仅分布在

叶片远轴侧, 而华北紫丁香的气孔在叶片近轴侧

和远轴侧均有分布。因为叶片生长过程中气孔分

化是连续的, 所以叶片发育初期可以观察到处于

不同发育状态的气孔(图1)。不过, 这种气孔间的

发育差异会随着叶片的继续生长而减小。统计气

孔的形态学特征表明, 冬青卫矛和华北紫丁香叶

片的气孔密度都随着叶片生长而逐渐降低, 而气

孔平均大小则逐步提高(图2)。此外, 尽管华北紫

丁香叶片两侧均有气孔, 但气孔主要分布在远轴

侧, 近轴侧气孔密度很低。我们还注意到, 在两者

叶片均发育成熟后, 华北紫丁香远轴侧和冬青卫

矛远轴侧的气孔密度及大小差异很小(图2)。

图1  不同叶片发育时期冬青卫矛叶片远轴侧(A~C)及华北紫丁香叶片远轴侧(D~F)和近轴侧(G~I)的扫描电镜图像

Fig.1  Scanning electron micrographs of abaxial surface in E. japonicus (A–C) and S. oblata (D–F) leaves and adaxial surface in  
S. oblata (G–I) leaves at different stages of leaf development

各图叶龄为: A=–20 d; D、G=–24 d; B、E和H=0 d; C、F和I=10 d。叶片生长初期不同发育状况的气孔共同存在。根据气孔长轴的大

小, 把气孔发育程度划分为三类: 完全发育的气孔(I)、部分发育的气孔(II)和刚刚分化形成的气孔(III)。Bar=100 μm。
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2  气孔发育对蒸腾速率和气孔导度的影响

如图3所示, 在相同光强和处理温度下伴随叶

片生长冬青卫矛和华北紫丁香的蒸腾速率和气孔

导度均迅速提高。对于同一发育阶段的叶片, 其
蒸腾速率也随着处理温度的提高明显增加, 但是

气孔导度则略有降低(图3)。在冬青卫矛和华北紫

丁香叶片完全发育成熟后, 后者的蒸腾速率和气

孔导度都远远高于前者。图3的数据还表明, 相同

的测定条件下(相同光强和温度)不同发育阶段的

叶片其蒸汽压差(vapor pressure deficit, VPD)相似, 
但是随着处理温度的提高冬青卫矛和华北紫丁香

叶片的VPD均迅速增加。

3  气孔发育对叶片温度的影响

如图4所示, 相同处理温度和光强条件下伴随

叶片生长冬青卫矛和华北紫丁香的叶温均逐渐下

降。提高处理温度导致幼叶和成熟叶的叶温都增

加, 但两者的差值明显扩大。而且, 我们还观察到华

北紫丁香成熟叶的叶温要低于冬青卫矛成熟叶的叶

温。不同温度条件下这一规律相同。此外, 计算叶

温与气温之差(Tleaf–Tair)发现, 其趋势与叶温变化一

致。当气温达到40 ℃时, 华北紫丁香成熟叶的叶温

低于气温, 而冬青卫矛成熟叶的叶温仍高于气温。

讨　　论

本研究中, 伴随叶片生长冬青卫矛和华北紫

丁香的气孔均由小变大, 反映了气孔的逐步发育

(图2)。伴随气孔发育, 我们也观察到气孔导度迅

速提高(图3)。不过, 随着叶片生长两者的叶面积

增加, 而气孔密度均逐步下降(图2)。故冬青卫矛

和华北紫丁香叶片气孔密度的下降主要是由于其

叶面积的快速增加所致。数据表明气孔导度与气

孔大小之间具有很好的正相关性(图5)。很显然, 
气孔导度的增加主要受气孔发育的影响。因此, 
叶片生长过程中气孔导度的提高应该主要取决于

气孔发育, 也就是气孔大小, 而不是气孔密度。这

一结果也暗示, 未发育成熟的气孔不具有或者仅

具有很少的气体交换功能。进一步分析证明, 在
相同温度和光强下气孔导度和蒸腾速率之间也存

图2  叶片发育过程中冬青卫矛和华北紫丁香叶片的气孔密度(A、B)和大小(C、D)的变化

Fig.2  Changes in the density (A, B) and size (C, D) of stomata during leaf development of E. japonicus and S. oblata
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在很好的线性关系(图6)。所以, 我们认为植物在

气孔发育过程中通过提高气孔导度, 进而增加了

叶片的蒸腾速率。但是, 我们观察到蒸腾速率并

不总是与气孔导度的变化趋势一致。当处理温度

从25 ℃增加到40 ℃的过程中, 蒸腾速率逐步提高, 
但是气孔导度却呈下降趋势(图3)。我们注意到, 
随着叶室温度的提高叶片蒸汽压差迅速提高(图
3-E、F)。因此, 温度升高导致的蒸腾速率提高应

该还与叶片内外蒸汽压差的增加有关。众所周知, 
叶片蒸腾过程中的水分散失可以有效降低叶片温

度。本研究中幼叶较低的蒸腾速率与其高的叶温

一致, 而成熟叶较高的蒸腾速率则与其低的叶温

一致(图3、4)。结合气孔发育与气孔导度以及蒸

腾速率的关系, 我们认为气孔发育可以通过影响

气孔导度和蒸腾速率, 进而调节叶温。

Snider等(2009)也曾在田间条件下观察到幼叶

图3  不同气温下气孔发育对冬青卫矛和华北紫丁香叶片蒸腾速率(A、B)、气孔导度(C、D)及水蒸汽压差(E、F)的影响

Fig.3  Effects of stomatal development on transpiration (A, B), stomatal conductance (C, D) and water vapor pressure deficit (E, F) 
under different air temperatures during leaf development in E. japonicus and S. oblata
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图4  不同气温下气孔发育对冬青卫矛和华北紫丁香叶片叶温(Tleaf) (A~D)及叶温和气温之差(Tleaf–Tair) (E、F)的影响

Fig.4  Effects of stomatal development on leaf temperature (Tleaf) (A–D) and leaf-air temperature differences (Tleaf–Tair) (E, F) 
under different air temperatures during leaf development in E. japonicus and S. oblata

叶温较成熟叶高。但是, 自然环境条件下影响叶

片温度的环境因素很多, 包括光强和气温(Choinski
和Gould 2010)。实际上, 与成熟叶相比, 幼叶因为

位于冠层顶部, 所以很容易暴露在强光和高温下

(Jiang等2006a, b; Wright等2006; Tounekti等2012)。
因此, 只有排除光强和气温的影响才能比较气孔

发育状态对叶片温度的影响。本研究中, 我们证

明在光强和气温完全相同的情况下气孔发育状态

确实可以影响叶片温度。在叶片气孔未发育成熟

时叶温较高, 随着气孔发育叶温逐步下降。尽管气

孔发育成熟之前可能导致幼叶具有较高的叶温, 但
自然条件下我们很少能够观察到幼叶遭受高温伤

害。一方面, 有些植物可能通过改变幼叶悬挂角和

叶脉角减少截获的光能(Jiang等2006a), 从而降低高

温伤害的几率; 另一方面, 有些植物幼叶的叶绿体

膜质不饱合脂肪酸含量增加, 同时抗氧化酶活性提

高, 这可能也是植物有效应对高叶温伤害的重要策

略(Jiang等2006a, b; Choinski和Gould 2010)。
此外, 我们的数据还表明, 尽管华北紫丁香叶

片两侧都有气孔, 但远轴侧的气孔密度远高于近
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轴侧。更重要的是, 华北紫丁香远轴侧气孔与冬

青卫矛的远轴侧气孔密度和大小差异很小。但是, 
两者的气孔导度和蒸腾速率却差异很大。考虑到

近轴侧气孔直接暴露在强光下, 更容易受强光的

影响, 因此推测华北紫丁香近轴侧气孔可能在气

孔导度和蒸腾速率中起重要的作用, 很可能也更

有利于蒸腾作用降低叶温。所以, 与冬青卫矛相

比, 华北紫丁香叶片有较低的叶温(图4)。
基于上述研究, 我们认为在光强和气温完全

相同的情况下气孔发育状态确实可以影响叶温; 
对于叶片两侧均有气孔的叶片而言, 近轴侧气孔

可能更有利于通过蒸腾作用调节叶温。
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