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摘要: 为理解夏季睡莲叶片挺水前后光合特性的变化, 以雪白睡莲和小花睡莲为材料比较了浮水和挺水条件

下两者叶温、相对含水量、气体交换和叶绿素荧光的差异以及与气孔形态的关系。结果表明, 小花睡莲和雪

白睡莲气孔器大小相似, 但前者气孔密度明显高于后者, 故小花睡莲浮水叶片的气孔导度和蒸腾速率较雪白睡

莲高。小花睡莲挺水叶片的光合速率、气孔导度和蒸腾速率均明显低于浮水叶片, 不过这种差异在雪白睡莲

中不明显。相对于雪白睡莲, 小花睡莲挺水叶片午间除叶温明显升高外, 叶片相对含水量下降幅度更大; 遮阴

可以一定程度上改善小花睡莲挺水叶的水分状况。进一步研究显示, 小花睡莲挺水叶中午发生了严重光抑制, 
而雪白睡莲挺水叶的光抑制则较轻。因此, 推测小花睡莲叶片水分平衡能力较弱, 挺水叶水分失衡容易导致叶

温升高和光合速率下降, 最终加剧光抑制并致使叶片死亡。本研究对阐述北方夏季栽培条件下一些睡莲品种

挺水叶易发生死亡的原因具有一定意义。
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睡莲是睡莲科睡莲属植物, 为多年生水生草

本, 花色鲜艳, 品种多, 极具观赏价值; 而且, 睡莲

的茎可食用, 根可入药, 还具有较高的经济价值。

所以, 睡莲的栽培、育种和应用在全球范围内受

到广泛关注。睡莲属植物生长过程中除浮水叶外, 
还会着生一些挺水叶。在阐述挺水叶产生原因时, 
孔杨勇和夏宜平(2007)认为睡莲植株生长过密时

浮水叶片会因争夺生长空间而形成挺水叶。但是, 
夏季栽培过程中挺水叶片经常在特别晴朗的天气

发生死亡, 具体原因和机制尚不清楚。因此, 长期

以来生产中也没有有效的应对措施。这一现象已

经严重影响睡莲的栽培和育种。

实际上, 睡莲叶片由浮水转变为挺水状态时, 
一些相关环境因子会发生变化(Edward等2003)。
虽然叶片挺水前后气温不会发生显著改变, 但是

考虑到水的比热大, 叶片在浮水条件下, 水可能一

定程度上给浮水叶片降温, 不至于使其发生高叶

温伤害; 相反, 挺水叶片由于缺少水的降温作用可

能导致叶温过高。众所周知, 温度是植物生长的

重要环境因子, 而光合作用又是最敏感的生理过

程, 所以高温很容易伤害光合机构(Djanaguiraman
等2014; Rakić等2015)。一方面, 高温引起生物膜

的功能键断裂, 导致膜脂流动性增强, 膜蛋白的相

互作用发生改变, 从而使膜结构改变, 功能减弱; 
另一方面, 光系统II (PSII)是光合作用过程中的高

温敏感组分, 严重高温可以导致放氧复合体脱落, 

阻断电子从QA到QB的传递, 而相应提高环式电子

传递; 此外, 高温通过抑制RuBP羧化/加氧酶活性

还可以影响二氧化碳同化(莫亿伟等2011)。但是, 
睡莲浮水叶片挺水后的死亡是否与发生高温, 或
者高叶温伤害有关尚不清楚。

实际上, 睡莲是否发生高温伤害还取决于自

身的降温作用。众所周知, 植物通过蒸腾作用可以

有效降低叶片温度。相同气温条件下, 蒸腾速率越

高降温效果越好, 叶温也相对较低。所以, 气孔导

度直接影响蒸腾速率, 且两者之间有较好的线性关

系。一般情况下, 气孔导度和蒸腾速率随气孔密度

的增加而提高; 气孔密度降低则会导致气孔导度和

蒸腾速率下降(Fanourakis等2015), 从而影响叶片的

降温效果。研究还表明, 不同植物或植物品种间气

孔形态的差异极大。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; 康伟健等2017)。从功

能上看, 气孔密度减小时气孔孔径增大可以一定程

度上补偿气孔导度和蒸腾速率的下降(Doheny-Ad-
ams等2012)。因此, 气孔形态(包括密度和大小)可
以有效调节气孔功能(Medeiros等2015)。值得注意

的是, 水生植物的气孔一般位于叶片近轴侧(即上

表面), 理论上这种分布应该更有助于蒸腾降温。
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除此之外, 强光也是影响睡莲挺水叶片的重

要因素。尽管高温(或高叶温)可能是导致睡莲叶

片挺水后死亡的重要原因, 但睡莲生长过程中一

直暴露在强光下: 强光一方面能够以辐射的方式

直接导致叶温升高, 另一方面强光也会通过影响

气孔导度和蒸腾作用调节叶片的降温作用(熊慧等

2014)。而且, 强光还会在逆境条件下诱导活性氧

生成量增加, 导致光合机构的氧化伤害, 发生叶片

的光抑制, 甚至死亡(Erickson等2015)。因此, 强光

是否在睡莲挺水叶片死亡中起重要作用, 以及如

何起作用也不清楚。

中国科学院北京植物园有大量睡莲品种。夏

季, 在挺水叶容易发生死亡的睡莲品种中, 小花睡

莲是典型代表之一; 而雪白睡莲等品种的挺水叶表

现则恰恰相反。因此, 为澄清北方栽培条件下一些

睡莲品种挺水叶在夏季发生死亡的原因, 本研究以

雪白睡莲(Nymphaea candida C. Presl)和小花睡莲

(Nymphaea micrantha Guill. & Perr.)为材料进行了

实验。我们对比了睡莲叶片气孔形态, 研究了浮水

叶和挺水叶的叶温、叶片相对含水量、光合速率

以及光抑制程度的差异, 以探讨睡莲挺水叶片死亡

的生理机制, 从而为睡莲的栽培提供实验依据。

1  材料与方法

1.1  材料种植与实验设计

实验在中国科学院植物研究所内进行。以园

区内盆栽的雪白睡莲(Nymphaea candida C. Presl)
和小花睡莲(Nymphaea micrantha Guill. & Perr.)为
材料。在夏季晴天的早(8:00)、中(12:00)和傍晚

(16:00)三个时间段对其进行气体交换及荧光参数

测定。实验测定在2016年8月8日~9月8日进行。

睡莲培养于高30 cm、内径30 cm的土质盆中, 并放

置于高80 cm、内径53 cm的陶质水缸中, 在自然条

件[光照强度最大1 600~2 000 μmol·m-2·s-1, 光周期约

为白天14 h/黑夜10 h, 温度约为20~26°C, 空气相对

湿度约为(70±5)%]下培养。实验选取至少3片浮水

叶和挺水叶测定。遮阴处理时使用遮阴网(透光率

为20%左右)。
从图1可以看出, 夏季晴天8:00左右光强就可

以达到2 000 μmol·m-2·s-1左右, 随后一直到12:00前
后光强保持在2 000 μmol·m-2·s-1以上, 16:00光强

降低至1 000 μmol·m-2·s-1左右。一天之中(8:00~ 
16:00), 气温和水温能够从20°C增加至28°C, 增加

程度较大。不过, 早上和中午气温明显高于水温, 
午后水温才逐渐高于气温。

1.2  气体交换参数的测定

选择晴朗的天气, 分别在8:00、12:00以及

16:00使用CIRAS-2 (PP Systems, USA)测定净光合

速率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(E)、胞间二氧

化碳浓度(Ci)。测定光强为环境光强(图1-A), 叶室

温度为环境温度, 湿度控制在70%~80%之间, 大气

二氧化碳浓度控制在360~400 μmol·mol-1之间。每

个处理测定10~12个重复。

1.3  荧光数据的测定

选择晴朗的天气, 分别于8:00、12:00和16:00
使用Handy-PEA非调制式荧光仪(Hansatech, Nor-
folk, UK)进行荧光数据的测定。测定及计算参照

李鹏民等(2005)的文献。测定前植株暗适应15 

图1  环境光强(A)、气温和水温(B)的变化

Fig.1  Changes of light intensity (A), air temperature and water temperature (B)
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min, 在弱调制光下诱导产生初始荧光(Fo), 此时光

系统II反应中心全部处于开放状态。在Fo之后使

用强饱和脉冲光(3 000 μmol·m-2·s-1红光)激发, 使
原初电子受体QA全部处于还原状态, 测得最大荧

光值(Fm)。每个处理测定12个重复。其中, 各特征

点荧光参数为Fo (20 μs时荧光, O相)和Fm (最大荧

光, P相), 其他参数计算如下: 
PSII最大光化学效率(φPo)=Fv/Fm=1–Fo/Fm。

1.4  叶片相对含水量的测定

分别取长势相同的雪白睡莲以及小花睡莲浮

水和挺水叶片, 其中一部分用遮阴网(透光率为

20%左右)进行遮阴处理, 另一部分处于自然环境

下分别于8:00、12:00和16:00取样, 用密封袋封装

及时称量鲜重(FW), 4°C放水中饱和, 4 h后称量饱和

重量(SFW), 烘箱75°C烘干直至恒重, 称量干重

(DW)。用公式计算叶片相对含水量。

叶片相对含水量(RWC)=(FW–DW)/(SFW–
DW)×100%。

1.5  气孔密度的测定

气孔密度的统计使用扫描电镜(S-4800 FE-

SEM, Japan)观察。每个品种选取5个叶片样本。

在扫描电镜视野中数出气孔数目, 同时度量气孔

长轴。气孔的长轴表示气孔的大小。

1.6  统计分析

数据采用Excel进行处理, 并在SigmaPlot 12.5
中作图并进行分析。

2  实验结果

2.1  雪白睡莲和小花睡莲气孔形态的差异

扫描电镜结果显示(图2), 雪白睡莲和小花睡

莲叶片近轴侧有气孔, 远轴侧无气孔。这可能是

其对浮水生长的一种适应。对两种睡莲叶片气孔

密度及气孔大小进行统计(图3), 结果表明两种睡

莲气孔大小近似, 但小花睡莲气孔密度可以达到1 
000 个·mm-2以上, 而雪白睡莲的气孔密度只有不

到600 个·mm-2, 前者大约是后者的2倍。

2.2  浮水叶和挺水叶气体交换的差异

雪白睡莲和小花睡莲浮水叶的净光合速率分

别为20和15 μmol·m -2·s -1左右, 前者比后者高约

30%; 两者的气孔导度分别为200和300 mmol·m-2·s-1

图2  雪白睡莲和小花睡莲叶片近轴侧和远轴侧扫描电子显微镜观察照片

Fig.2  Scanning electron micrographs of leaf adaxial and abaxial surfaces in Nymphaea candida and Nymphaea micrantha leaves
A: 雪白睡莲近轴侧; B: 雪白睡莲远轴侧; C: 小花睡莲近轴侧; D: 小花睡莲远轴侧。
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左右, 雪白睡莲明显较小花睡莲低; 此外, 雪白睡

莲的蒸腾速率也比小花睡莲低约25% (图4)。
由图4还可看出, 雪白睡莲的净光合速率和气

孔导度均是早上最高, 随后持续降低; 挺水叶的净

光合速率略高于浮水叶, 而气孔导度低于浮水叶, 
但差异不明显。雪白睡莲浮水叶的蒸腾速率和细

胞间隙二氧化碳浓度略高, 不过, 与挺水叶差异不

明显。与雪白睡莲相似, 小花睡莲净光合速率、

气孔导度和蒸腾速率也是早上最高, 随后呈下降

趋势。但小花睡莲挺水叶的光合速率、气孔导度

和蒸腾速率均明显低于浮水叶, 而且挺水叶片胞

间二氧化碳浓度也较高, 中午尤为明显。

2.3  浮水叶和挺水叶叶温和相对含水量的差异

为探讨光强和环境温度对叶温的影响, 我们

对比了睡莲浮水和挺水叶片的叶温差异。图5的
数据表明, 两个品种的叶温均为早晚较低, 中午较

高; 此外, 雪白睡莲浮水和挺水叶片的叶温差异不

明显, 而小花睡莲中午挺水叶片叶温可达41°C, 

图3  雪白睡莲和小花睡莲气孔密度(A)和气孔大小(B)的差异

Fig.3  Differences of stomatal density (A) and stomatal size (B) in Nymphaea candida and Nymphaea micrantha leaves

图4  雪白睡莲和小花睡莲挺水叶与浮水叶气体交换参数的变化

Fig.4  Changes of gas exchange in emerged and floating leaves of Nymphaea candida and Nymphaea micrantha seedlings 
A: 净光合速率; B: 气孔导度; C: 蒸腾速率; D: 细胞间隙二氧化碳浓度。
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图5  雪白睡莲(A)和小花睡莲(B)挺水叶和浮水叶温度的变化

Fig.5  Changes of temperature in emerged and floating leaves of Nymphaea candida (A) and Nymphaea micrantha (B) seedlings

明显高于浮水叶。上述结果说明小花睡莲中午强

光和高温条件下挺水叶片叶温上升程度大于雪白

睡莲。

为明确午间强光是否对挺水叶片的水分散失

起关键作用, 我们对两个睡莲品种的挺水叶片进

行了遮阴处理。结果显示(图6), 在正常条件下, 两
个品种的相对含水量中午均有程度不等的降低。

可以看出小花睡莲午间挺水叶片相对含水量降

低非常明显, 遮阴后叶片含水量有一定程度的提

高; 雪白睡莲遮阴与否对挺水叶片相对含水量都

没有明显程度的影响。这表明午间对小花睡莲进

行遮阴处理可以改善小花睡莲挺水叶片的相对含

水量。

2.4  浮水叶和挺水叶荧光参数的差异

由图7可以看出, 雪白睡莲浮水叶和挺水叶的

初始荧光(Fo)中午都略有上升, 最大荧光(Fm)和最

大光化学效率(Fv/Fm)变化均不显著。相反, 小花睡

图6  强光(A)和遮阴(B)对雪白睡莲和小花睡莲挺水叶相对含水量的影响

Fig.6  Effects of full sunlight (A) and shading (B) on relative water content in emerged leaves of Nymphaea candida and  
Nymphaea micrantha seedlings

莲浮水叶和挺水叶的初始荧光都表现为中午上升, 
且这种上升下午不能完全恢复; 最大荧光和最大

光化学效率午间发生显著下降。而且挺水叶中午

的最大荧光和最大光化学效率明显低于浮水叶。

上述结果说明, 小花睡莲挺水叶午间光系统II受损

较雪白睡莲严重。

3  讨论

3.1  睡莲叶片失水的原因

我们的结果表明, 雪白睡莲和小花睡莲的气

孔均位于近轴侧, 远轴侧无气孔(图2)。而且, 虽然

两者的气孔大小相似, 但小花睡莲的气孔密度远

高于前者(图3)。所以, 强光下小花睡莲的气孔导

度比雪白睡莲高30%左右, 蒸腾速率也高大约25%, 
因此, 小花睡莲会通过气孔散失更多的水分(图
4)。尽管强光下小花睡莲的蒸腾速率很高, 但在浮

水状态下伴随一天中光强变化其叶片相对含水量
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图7  雪白睡莲(左)和小花睡莲(右)挺水叶和浮水叶初始荧光(Fo)、最大荧光(Fm)和最大光化学效率(Fv/Fm)的差异

Fig.7  Differences in chlorophyll fluorescence parameters in emerged and floating leaves of Nymphaea candida (left) and  
Nymphaea micrantha (right) seedlings

没有发生明显改变, 说明小花睡莲在浮水条件下

能够维持水分吸收和散失的平衡。但是, 在挺水

条件下小花睡莲不仅蒸腾速率降低, 而且叶片相

对含水量也迅速下降, 这说明叶柄输水能力可能

不足以支持其水分消耗。作为水生植物, 小花睡

莲很可能具有通过叶表直接吸收水分的能力, 并
且这种能力在维持叶片水分平衡中起重要作用。

相反, 雪白睡莲在浮水和挺水状态下叶片相对含

水量变化均不显著。考虑到其较低的气孔导度和

蒸腾速率, 因此, 推测雪白睡莲可能较少的依赖叶

表对水分的直接吸收。此外, 我们还观察到小花

睡莲挺水叶在遮阴条件下相对含水量下降有所减

轻(图6), 所以推测光照会通过影响气孔导度和蒸

腾速率进而影响叶片水分状态。因此, 强光下水

分失衡很可能是导致小花睡莲挺水叶死亡的直接

诱因。

3.2  叶片失水导致光抑制

大量研究表明, 叶片失水会导致光合速率下

降; 叶片失水越严重光合速率的降低幅度也越大(张
仁和等2011; Hernández等2012; 裴斌等2013; Tattini
等2014)。本研究中, 小花睡莲叶片相对含水量的

下降也伴随光合速率的降低。我们观察到该品种

挺水叶上午光合速率降低的同时, 气孔导度、蒸

腾速率和细胞间隙二氧化碳浓度也均略有下降。

这些结果表明, 此时小花睡莲挺水叶发生一定程

度的气孔限制。然而 ,  在午间小花睡莲光合速

率、气孔导度和蒸腾速率发生较大程度的降低, 
但细胞间隙二氧化碳浓度有较明显的提高, 所以
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中午其叶片光合速率的降低主要是非气孔限制。

这与小花睡莲中午叶片失水程度较大是一致的。

环境胁迫条件下光合速率的下降会导致过剩

激发能的迅速积累(姚广等2009)。如果植物的光

破坏防御机制不能及时有效地耗散过剩激发能, 
叶片就会产生大量活性氧, 发生严重的光抑制, 甚
至导致光合机构的伤害和死亡(Erickson等2015)。
所以, 很多情况下强光是导致植物叶片发生光抑制

和叶片死亡的重要原因(李志真等2014)。本研究中, 
尽管睡莲的环境光强能够达到2 000 μmol·m-2·s-1以

上, 但挺水和浮水叶片光环境的光强并没有显著

差异。看上去, 环境强光似乎不是导致挺水叶片

死亡的关键因素。但是, 强光往往伴随植物叶片

相对含水量的下降和叶片温度迅速提高, 进而可

能发生高温伤害(Xu和Zhou 2005)。我们观察到叶

片在失水条件下, 再加上强光和高气温的作用, 小
花睡莲的叶温迅速上升(图6)。在叶片失水、强光

和高温三者共同作用下, 光合速率迅速下降, 并导

致产生过剩激发能。光系统II作为光合机构中的

高温敏感组分其活性会发生明显的变化。荧光数

据表明(图7), 小花睡莲的挺水叶和浮水叶在8:00初
始荧光、最大荧光和最大光化学效率差异很小; 
而中午伴随最大荧光的较大下降, 初始荧光增加, 
最大光化学效率迅速降低, 表明其发生明显的光

抑制。对于浮水叶片午间光抑制是可修复的, 在
下午可以恢复至8:00的水平。与浮水叶相比, 挺水

叶在午间失水状态下最大光化学效率降低程度更

大, 而恢复程度相对较少。很可能, 严重的光抑制

是导致小花睡莲挺水叶片死亡的重要原因。相反, 
雪白睡莲则因为叶片未发生失水, 所以其在强光

和高气温条件下光合速率的降低和光抑制程度均

较轻, 且能够迅速恢复。因此, 其叶片能够在挺水

条件下较好的生长。

基于上述分析, 小花睡莲挺水叶片水分平衡

能力较弱, 叶片水分失衡会导致叶温升高和光合

速率下降, 最终加剧光抑制并诱发叶片死亡。因

此, 在小花睡莲栽培中应减少栽培密度, 降低叶片

对生长空间的竞争 ,  进而尽量避免挺水叶的发

生。有挺水叶发生的情况下 ,  通过提高环境湿

度、降低蒸汽压差或者环境光强, 从而减少蒸腾

速率, 可能有助于改善其挺水叶的生长状况。
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Mechanism of photoinhibition in emerged leaf of Nymphaea micrantha 
Guill. & Perr. in summer
ZHANG Ya-Jun1,2, WU Han-Yu1, ZHANG Hui-Jin1, JIANG Chuang-Dao1,*

1Key Laboratory of Plant Resources, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China
2University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: The differences of stomatal morphology, leaf temperature, relative water content, gas exchange and 
chlorophyll a fluorescence were compared with two water lily varieties (Nymphaea candida C. Presl and Nym-
phaea micrantha Guill. & Perr.) in order to understand changes of photosynthetic characteristics between float-
ing leaf and emerged leaf. The results showed that the stomatal size of Nymphaea micrantha and Nymphaea 
candida were similar, but the former had a much higher density than the latter. Therefore, the stomatal conduc-
tance and transpiration rate of Nymphaea micrantha were higher than Nymphaea candida. In Nymphaea mi-
crantha, the floating leaves had higher net photosynthetic rate, stomatal conductance and transpiration rate than 
emerged leaves. But the differences were not obvious in Nymphaea candida. Besides the higher leaf tempera-
ture, the former also had more decrease in relative water content than the latter; shading can alleviate water de-
ficiency to some extent. Further study revealed that serious photoinhibition happened in the emerged leaves of 
Nymphaea micrantha, but not Nymphaea candida. Accordingly, we thought that the emerged leaf of Nymphaea 
micrantha needed more water to maintain hydrologic balance due to high stomatal density and transpiration 
rate. The imbalance of water induced the increase of leaf temperature and decline of net photosynthetic rate, 
which eventually aggravated photoinhibition and resulted in leaf death. This study is of significance for reveal-
ing the death of emerged leaves of some water lily varieties in summer under the northern cultivation condition.
Key words: water lily; photosynthesis; stomata; gas exchange; chlorophyll fluorescence; leaf temperature
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