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摘要: 本研究比较了东北玉簪和白玉簪气孔形态对气孔功能和水分利用效率的影响。结果表明, 东北玉簪的气孔密度远高

于白玉簪, 但气孔孔径略小于后者。强光下, 东北玉簪的光合速率、气孔导度和水分利用效率均高于白玉簪, 但弱光下差

异较小。水分胁迫下, 两者的光合速率和气孔导度等均迅速降低, 强光能够增强水分胁迫下两种玉簪水分利用效率的差异, 
且东北玉簪的气孔对强光和水分胁迫的交互作用更加敏感。据此, 玉簪种间气孔形态差异对水分利用效率的影响在很大

程度上受光环境的调控, 东北玉簪较小的气孔、较大的气孔密度以及较强的气孔敏感性对其在强光与水分胁迫下维持较

高的水分利用效率起重要作用。
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水分利用效率是植物节水特性评价的重要内

容之一, 是目前生物节水研究的热点问题。众所

周知, 气孔是叶片光合作用过程中控制水分和二

氧化碳交换的重要通道(Damour等2010; 余耀等

2015)。尽管叶片总气孔面积不到叶面积的3%, 但是

其控制着大约98%的水分散失和CO2吸收(Lawson和
Blatt 2014; Lawson等2014; Fanourakis等2015)。所

以, 气孔可以通过影响水分散失和光合速率进而

调节植物水分利用效率。

实际上, 除环境因素外, 气孔形态(包括密度和

大小)很大程度上影响其功能(Medeiros等2015)。使

用气孔密度的突变体证明随着气孔密度增加, 气
孔导度随之增加; 气孔密度降低时, 气孔导度也随

之降低(Schlüter等2003; Fanourakis等2015)。一般

情况下, 植物叶片拥有较高的气孔导度能够为其

光合作用提供更充足的CO2底物, 所以较高的气孔

导度往往伴随着高的光合速率(Schlüter等2003)。
虽然通过基因突变增加气孔密度能够明显提高气

孔导度、蒸腾速率和光合速率, 但水分利用效率却

不一定增加, 或者说高的光合速率很可能是以牺牲

水分利用效率为代价的(Tanaka等2013; Fanourakis等
2015)。除突变体外, 不同物种、同一物种不同种

质资源或不同基因型之间的研究也表明气孔密度

确实影响气孔导度、蒸腾速率、光合速率和水分

利用效率。使用糜子的研究显示, 有些气孔密度

高的种质资源其气孔导度较高, 而水分利用效率

偏低(王瑞云等2014)。但是 ,  王卫锋和张岁岐

(2015)的实验研究认为, 不同小麦种质资源之间气

孔密度增加未必一定提高气孔导度而导致水分利

用效率降低; 相反, 甚至有些高气孔密度的小麦种

质资源还可能保持高的水分利用效率。因此, 植
物种质资源或不同品种间关于气孔密度与气孔导

度以及水分利用效率之间的关系似乎与使用突变

体证明的规律并不完全相符, 甚至存在一些矛盾; 
但是, 这些差异或矛盾的原因尚不清楚。

此外, 研究还表明, 叶片气孔密度较大时往往

气孔孔径较小; 相反, 气孔密度较小时气孔孔径则

相对较大(Fanourakis等2015)。从功能上看, 有观

点认为气孔密度减小时气孔孔径增大可以一定程

度上能够补偿气孔导度的下降(Doheny-Adams等
2012)。因此, 气孔孔径与气孔密度两者共同作用

可以有效调节气孔功能。近期研究还证明气孔孔

径还影响气孔对环境因子的敏感性, 而气孔敏感

性也会通过影响气孔导度、蒸腾速率和光合速率, 
进而影响水分利用效率(Hetherington和Woodward 
2003; Franks和Farquhar 2007)。所以, 我们推测与

形态相关的气孔敏感性可能也有助于调节或改善

水分利用效率。

因此, 为进一步明确植物种质资源或不同品

种间气孔形态与对气孔导度和水分利用效率的影

响, 我们以气孔形态差异显著的两个玉簪品种为

材料进行了细致研究。玉簪作为典型的地被植物

在北方城市园林绿化中发挥着重要作用(Liu和 
Zhao 2013)。因为玉簪叶片大且绿期长, 所以耗水
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量大; 而且, 一些玉簪品种经受轻微干旱胁迫时叶

片颜色往往泛黄, 直接影响观赏价值。因此, 理解

玉簪叶片的水分利用规律和调节机制, 筛选水分

利用效率高和抗旱性强的品种可以有效节省灌溉

用水, 对发展城市园林节水灌溉技术具有重要意

义。所以, 本研究中我们希望了解玉簪种质资源

或不同品种间水分利用效率的差异, 进一步阐述

水分利用效率差异与气孔形态和气孔敏感性的可

能关系, 丰富气孔调节研究, 并为玉簪的抗旱节水

评价提供实验支持。

材料与方法

1  材料种植与试验设计

试验于2015年6~8月在北京市植物园基地进

行。玉簪采用盆栽, 盆高27 cm, 内径31 cm; 基质为

森林腐殖质、有机肥和珍珠岩组成, 比例为1:1:1, 
基质最大持水量为46%~48%。试验期间玉簪置于

弱光(遮阴网透光率为10%左右)下培养, 网内午间

最大光强在200~225 µmol·m-2·s-1左右。以白玉簪

[Hosta plantaginea (Lam.) Aschers]和东北玉簪(Hosta 
ensata F. Maekawa)为材料, 植株快速生长期正常

水分管理; 于6月中旬选取生长状态相对一致的植

株分为3组, 使用土壤水分测量仪(ΔT-WET Sensor, 
UK)测量土壤持水量, 并根据土壤持水量与相对含

水量绘制模拟曲线, 进行定量浇水, 将3组的土壤

相对含水量分别控制在70%~80%、50%~ 60%和

30%~40%, 对应正常浇水(CK)、中度干旱(MD)和
重度干旱(SD)三种处理。处理10 d后选取各处理

前刚刚发育成熟的叶片进行各项指标的测定。

2  气孔密度的测定

气孔密度测定采用透明指甲油法(Coupe等
2006)。每个处理随机选取5个叶片样本, 在每个样

本上随机选取6个视野, 在Photoshop软件中数出每

个视野的气孔数目, 同时度量气孔长轴。用气孔

的长轴值表示气孔的大小。

3  相对含水量和水势测定

叶片相对含水量采用称重法测定, 取下离体

叶片, 立即称出鲜重, 然后浸入蒸馏水中, 浸泡12 h, 
饱和至恒重, 取出擦干, 称出饱和鲜重, 放入烘箱

105°C杀青15 min, 然后85°C烘干12 h, 取出称干

重。用公式LRWC=(鲜重–干重)/(饱和鲜重–干

重)×100%求得叶片相对含水量。每个处理测3个
重复。

使用HR-33T露点微伏压计(Wescor, USA)测量

水势, 用打孔器打下叶圆片(直径6 mm), 立即放入

叶室中, 拧紧叶室, 平衡1 h后测量。每个处理测3
个重复。

4  气体交换参数的测定

选择6~7月份晴朗的上午8:00~11:00进行气体

交换参数的测定, 用CIRAS-2型便携式光合作用测

定系统(PP-Systems, UK)分别测定正常浇水(CK)、
中度干旱(MD)和重度干旱(SD)玉簪叶片净光合速

率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(E)和细胞间隙二

氧化碳浓度(Ci)等参数。测定光强顺序为: 1 200、
800、600、400、200、100、50和0 µmol·m-2·s-1, 叶室温

度控制在28~33°C之间, 湿度控制在70%~ 80%之

间, 大气CO2浓度控制在400 µmol·mol-1。水分

胁迫条件下光合速率的测定分别使用100和800 
µmol·m-2·s-1的光强, 叶室温度和湿度控制同上。水

分利用效率为光合速率与气孔导度之比(Penuelas
等1998)。每个处理测定6个重复。

5  数据分析

采用统计分析软件SPSS (Version 19.0, for 
Windows)分析不同处理平均值之间的差异显著性, 
Sigmaplot 12.5作图。

实验结果

1  玉簪品种间叶片水分和气孔形态的差异

水分胁迫处理10 d后, 白玉簪和东北玉簪的叶

片相对含水量和水势均下降, 严重干旱时下降程

度最大(图1)。与白玉簪相比, 东北玉簪的叶片相

对含水量和水势下降程度相对较小。上述结果说

明水分处理导致两种玉簪发生了水分胁迫。

分析叶片气孔密度可以观察到, 白玉簪气孔

密度约50个·mm-2, 而东北玉簪气孔密度约140
个·mm-2, 显然后者的气孔密度高(图2-A)。而且由

于叶片成熟后开始水分处理, 所以对照叶片与水

分处理叶片间气孔密度的差异很小。虽然严重水

分胁迫时白玉簪和东北玉簪的气孔密度略有增加, 
但均差异未达到显著水平。测量气孔器的长度, 
我们观察到东北玉簪的气孔的长度较小, 而白玉

簪的气孔长度则相对较大(图2-B)。因此, 上述结
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果表明两个玉簪品种间气孔形态, 包括密度和气

孔大小, 均有明显差异。

2  光强对玉簪气体交换和水分利用效率的影响

为研究气孔功能对光强的响应, 我们测定了

光响应曲线(图3)。随光强增加, 白玉簪和东北玉

簪的光合速率和气孔导度均迅速增加, 而细胞间

隙二氧化碳浓度下降。光强低于200 µmol·m-2·s-1

时, 两个玉簪品种之间的光合速率、气孔导度和

细胞间隙二氧化碳浓度的差异相对较小; 当光强

大于200 µmol·m-2·s-1后, 东北玉簪的光合速率、气

孔导度和细胞间隙二氧化碳浓度均明显比白玉簪

高(图3-A~C)。同时, 计算水分利用效率发现, 光强

小于200 µmol·m-2·s-1时白玉簪和东北玉簪的水分

利用效率几乎没有差异; 而光强大于200 µmol·m-2·s-1

后, 白玉簪水分利用效率明显大于东北玉簪(图

3-D)。上述结果表明, 玉簪品种间水分利用效率的

差异很大程度上与测定光强有关。

3  光强和水分胁迫交互作用对玉簪气体交换和水

分利用效率的影响

为研究光强和水分胁迫交互作用对气孔功能

的影响, 分别使用强光和弱光对不同水分处理的

两种玉簪进行了测定。随着水分胁迫的加剧, 无
论强光还是弱光下白玉簪和东北玉簪光合速率和

气孔导度都迅速降低(图4); 弱光下光合速率和气

孔导度的降低幅度较小(图5)。尽管对照玉簪叶片

的细胞间隙二氧化碳浓度较高, 但随着水分胁迫

的加剧细胞间隙二氧化碳浓度逐步降低; 两种光

强条件下, 强光导致的下降幅度更大。白玉簪与

东北玉簪相比, 水分胁迫下东北玉簪的细胞间隙

二氧化碳浓度略低。

图1  白玉簪和东北玉簪叶片相对含水量和水势的变化

Fig.1  Changes of relative water content and water potential in H. ensata and H. plantaginea leaves
图中不同字母表示相同品种玉簪不同处理之间达到显著性差异(P<0.05), 不同数目的“*”表示相同处理不同品种玉簪之间达到显著性

差异(P<0.05), 以下各图相同。

图2  白玉簪和东北玉簪叶片气孔密度和气孔长度的差异

Fig.2  Differences of stomatal density and stomatal length in H. ensata and H. plantaginea leaves
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图3  光强对白玉簪和东北玉簪叶片光合速率(A)、气孔导度(B)、细胞间隙二氧化碳浓度(C)和水分利用效率(D)的影响

Fig.3  Effects of light intensity on photosynthetic rate (Pn) (A), stamotal conductance (Gs) (B), intercellular CO2 concentration (C) 
and water use efficiency (D) in H. ensata and H. plantaginea leaves

图4  强光和水分胁迫交互作用对白玉簪和东北玉簪气体交换和水分利用效率的影响

Fig.4  Effects of strong light and water stress on gas exchange and water use efficiency in H. ensata and H. plantaginea leaves
A: 光合速率; B: 气孔导度; C: 细胞间隙二氧化碳浓度; D: 水分利用效率。图5同此。
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无论强光还是弱光下, 水分胁迫均导致两种

玉簪的水分利用效率迅速提高(图4-D、图5-D)。
与对照相比, 中度水分胁迫的水分利用效率最高, 
严重水分胁迫次之。此外, 我们还观察到强光和

水分胁迫交互作用下东北玉簪的水分利用效率明

显高于白玉簪; 而弱光与水分胁迫交互作用时两

个玉簪品种间的水分利用效率差异较小。

讨　　论

1  玉簪气孔形态对水分利用效率的影响依赖光强

我们的结果表明东北玉簪气孔密度大约为白

玉簪的3倍, 气孔器大小前者仅仅较后者小15%左

右; 而强光下东北玉簪的气孔导度接近白玉簪的2
倍。因为气孔形态影响导度(Dow等2014; 陆雯芸

等2016), 所以东北玉簪高的气孔导度很显然主要

取决于其高的气孔密度。与白玉簪相比, 东北玉

簪不仅气孔导度高, 细胞间隙二氧化碳浓度也较

高(图3)。所以, 东北玉簪气孔密度的增加能够通

过提高气孔导度, 改善二氧化碳供应, 从而有助于

其维持较高的光合能力。

两种玉簪在较弱光强下测定时光合速率和气

孔导度差异很小, 所以其水分利用效率也非常接

近。本研究中, 白玉簪和东北玉簪都是在弱光下

(午间最大光强200~225 µmol·m-2·s-1左右)培养, 且
长势良好。尽管该条件下两者气孔密度存在巨大

差异, 但白玉簪和东北玉簪相似的气孔导度和水

分利用效率说明生长光强下气孔密度对气孔导度

和水分利用效率的影响很小。也就是说, 植物在

其生长条件下无论气孔密度高或者低都可以很好

的调控气孔导度适应所处环境, 从而不至于在光

合作用过程中过多消耗水分。

但是, 随着测定光强提高东北玉簪饱和光合

速率较白玉簪仅高20%左右, 而前者的气孔导度却

比后者高近50% (图3), 因此东北玉簪的水分消耗

明显要高, 或者说东北玉簪高的光合速率是以牺

牲水分利用效率为代价的。这可能是东北玉簪强

光下水分利用效率低的重要原因。因为东北玉簪

的气孔密度远远大于白玉簪, 所以高的气孔密度

可能仅仅在植物暴露于强光下时才能有效发挥作

用并有助于维持高的气孔导度和光合速率。因此, 
玉簪品种间气孔密度差异对水分利用效率的影响

与光环境有关, 水分利用效率的比较需要注明测

定光强。

尽管前人也曾针对不同植物种质资源比较过

图5  弱光与水分胁迫交互作用对白玉簪和东北玉簪气体交换和水分利用效率的影响

Fig.5  Effects of weak light and water stress on gas exchange and water use efficiency in H. ensata and H. plantaginea leaves
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水分利用效率, 但结果并不完全一致。分析这些

文献不难发现以往研究均未充分考虑光强的影响, 
如未提供测定时的光强数据。实际上, 气孔密度

越大的种质资源、基因型或品种其气孔导度和水

分利用效率受光强的影响越大。但是, 田间条件

下可能由于测定光强不够强而很容易导致高气孔

密度种质资源的气孔导度被低估, 而水分利用效

率的计算则很可能偏高。这可能是前人研究结果

不一致的重要原因。

2  光强与水分胁迫交互作用影响玉簪水分利用效

率的原因

水分胁迫下, 东北玉簪和白玉簪的气孔导度

均迅速降低, 但是前者气孔导度大于后者, 所以东

北玉簪的细胞间隙二氧化碳浓度相对较高, 这与

其在水分亏缺条件下维持高的光合速率是一致的

(图4和5)。由于水分胁迫导致气孔导度的降低幅度

大于光合速率, 所以东北玉簪和白玉簪水分利用效

率都提高。严重水分胁迫比中度胁迫时水分利用

效率低可能是由于其光合速率降幅更大所致。

尽管弱光和水分胁迫交互作用下东北玉簪和

白玉簪水分利用效率差异很小, 但东北玉簪的气

孔导度比白玉簪高意味着其水分消耗也较大, 所

以该条件下东北玉簪的水分利用效率还与其较高

的光合速率有关。不过, 强光和水分胁迫交互作

用下东北玉簪的水分利用效率明显高于白玉簪。

此时, 两者气孔导度差异较小, 尤其是强光与严重

水分胁迫交互作用时气孔导度差异很小, 所以东

北玉簪高的水分利用效率主要取决于其较高的光

合速率。

为进一步比较东北玉簪和白玉簪在水分胁迫

过程中气孔功能的差异, 以气孔导度对叶片水势

作图, 如图6所示。从图中可以看出, 无论是弱光 
还是强光条件下, 随着叶片水势的下降东北玉簪

的气孔导度下降较快, 而白玉簪的气孔导度则降

低相对较慢。但是, 这种差异在弱光与水分胁迫

交互作用下较小, 而在强光下更明显。因此, 东北

玉簪与白玉簪气孔形态不同导致的功能差异更多

的体现在强光与水分胁迫的交互作用下。考虑到

东北玉簪气孔密度大、孔径小, 这可能导致其对

强光和水分胁迫的交互作用更加敏感。所以, 该
条件下东北玉簪维持较高的水分利用效率一方面

与其较高的光合速率有关, 另一方面较强的气孔

敏感性可能也是其维持较高水分利用效率的重要

原因。

基于上述研究, 我们认为两个玉簪品种间气孔

形态差异对水分利用效率的影响很大程度上依赖

光环境; 东北玉簪较小的气孔、较大的气孔密度以

及强的气孔敏感性可能对其在强光与水分胁迫交

互作用下保持较高的水分利用效率起重要作用。
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Causes of differences in water use efficiency between Hosta ensata and H. plantaginea 
leaves
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Abstract: The effects of stomatal morphology on stomatal function and water use efficiency were compared 
between two Hosta varieties (Hosta ensata and Hosta plantaginea). The results showed that the stomatal densi-
ty of Hosta ensata was much higher than that of Hosta plantaginea, but the stomatal aperture was slightly 
smaller than the latter. The obvious differences of photosynthetic rate, stomatal conductance and water use effi-
ciency were observed in strong light, but not in weak light. The photosynthetic rate and stomatal conductance 
decreased rapidly under water stress, and strong light enhanced the difference of water use efficiency between 
the Hosta ensata and Hosta plantaginea. The stomata of Hosta ensata were more sensitive to the interaction 
between light and water stress than that of Hosta plantaginea. Based on the results, the differences of stomatal 
morphology between Hosta varieties affect water use efficiency, which depends on light intensity greatly. The 
smaller stomata, larger stomatal density and stronger stomatal sensitivity of Hosta ensata may play an import-
ant role in maintaining high water use efficiency under strong light and water stress.
Key words: Hosta; stomatal density; stomatal sensitivity; stomatal conductance; water use efficiency
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