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4种植物气孔对水汽压亏缺敏感度的种间差异
＊

赵　平 , 刘　惠 , 孙谷畴
(中国科学院华南植物研究所鹤山丘陵综合试验站 , 广东 广州 510650)

摘　要:利用 CO2交换测定系统和树干液流测定法分别测定了植物的气孔导度 (gs)和冠层平均气孔导度

(Gs), 估测热带亚热带植物桃金娘 (Rhodomyrtustomentusa)、 荷木 (Schimasuperba)、 九节 (Psychotriaruba)、

罗伞 (Ardisiaquinquegone)和马占相思 (Acaciamangium)在水汽压亏缺为 1 kPa下 g
s
响应叶表面水汽压亏缺

(Ds)或 Gs响应叶边界层外水汽压亏缺 (D)的敏感度与 gs或 Gs大小的关系。研究的结果及文献引用的相关数

据显示 , 植物气孔对 Ds敏感度 (dgs/dlnDs)的种间差异较大 , 与参比气孔导度 (gsref)相关 (r2 =0.88), 冠层

平均气孔导度 (Gs)的相应关系则为 r2 =0.86。在 Ds或 D=1 kPa下具有高 gs或 Gs的植物 , 其 gs对 Ds或 Gs对

D的敏感度较高。耐旱阳生植物桃金娘和荷木在 D=1kPa时有高的 gs或 Gs, 对水汽压亏缺的敏感度较高 , 而适

于遮荫的树种罗伞则有低的 gs, 对 D的敏感度较低。基于液流密度 (Js)计算的马占相思 Gs对 D表现出密切的

关系 (r2 =0.94), 当 D=1kPa时 , Gs对 D的敏感度 -m为 72.1mmol· m-1· s-1· ln(kPa)-1 , 表明马占相思

在低 D下有较高的Gs。马占相思的 Gs与液流密度关系为 r2 =0.45, Gs对 D的敏感度与荷木相近 , 是适于华南丘

陵坡地生长的耐旱外来树种。
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　　气孔是植物叶片进行气体交换的主要通道 , 在

空气水汽压亏缺 (Ds)较低的范围内 , 气孔导度

会随 Ds上升而增大 , 引起单位叶面积蒸腾速率

(E)逐渐升高至最大值;如果 Ds继续上升 , 气孔

导度会呈指数降低 , 蒸腾速率出现下降;如果 Ds

明显增高 , 气孔会部分关闭
[ 1]
。为避免高 Ds引起

的过度蒸腾 , 植物通过关闭气孔和相应降低叶片水

势以减少水分的过分散失 , 防止生理损伤 。Mott和

Parkhurst的早期研究曾指出 , 气孔的关闭和开启对

蒸腾速率的调节较 Ds变化更直接
[ 2]
。尽管人们认

识到 , 气孔的活动是叶片组织失水的一种反馈 , 但

目前对气孔保卫细胞的响应和信号传输的机制的认

识仍然有限 , 自 Monteith和 Saliendra等分别从 E

和叶片水势角度分析气孔对 Ds响应以来一直存在

较多的争议
[ 3]
。气孔对 Ds的响应 , 与气孔导度

(gs)随 Ds增高而降低的幅度有密切关系 。不少研

究显示 gs对 Ds响应的敏感度存在较大的种间差

异
[ 4]
, Yong等曾指出 , 在较低的 Ds下 , 叶片有高

的 gs的植物 , 其气孔对 Ds的响应较为敏感
[ 5]
。gs

对 Ds增高的敏感度直接反映植物对环境水分状况

变化的调节和适应性 , 因而可作为选择耐旱树种的

重要参考 。

季风常绿阔叶林是华南地区典型的地带性植

被 , 林地树冠繁茂 , 种类繁多。由于长期的人为干

扰和破坏 , 森林出现退化 , 致使部分林地的林冠覆

盖度下降 , 太阳辐射增强 , 风速增大 , 加剧了土壤

蒸散作用而变得干旱 , 并逐渐形成以需光树种为主

的植物群落。原来密林中适应遮荫条件的树种则面

临经常性的干旱胁迫 , 在种间竞争中逐渐处于劣

势 , 甚至难以存活 。不同植物种类的气孔导度对环

境水分状况变化调节的差别 , 是决定其能否在干旱

胁迫下生存和生长的重要因素。通过量化气孔导度

响应水汽压亏缺的敏感度 , 可为选择适应华南地区

季节性干旱环境下生长的植物种类 , 为当地退化生

态系统进行植被恢复提供实验依据。

1　材料和方法

1.1　植物材料

选取热带和南亚热带森林常见的几种植物作为

实验 材 料:荷木 (Schimasuperba)、 桃 金 娘

(Rhodomyrtustomentic)和九节 (Psychotriarubra)
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分别生长在自然光的环境 , 植株高约 30 cm;罗伞

(Ardisiaquinquegone)生长在 50%自然光的遮荫

处 , 一般田间管理;20 a树龄的马占相思 (Acacia

mangium)生长在坡地 , 当地平均降雨量 1801

mm, 年平均温度 21.7 ℃, 自然生长良好 。

1.2　单叶气孔导度的测定

利用调节进入 CO2气体交换系统 (ModelMark

II, AnalyticalDevelopmentCorp.Hoddensden, Eng-

land)叶室的干燥空气调节叶室内水汽压亏缺

(Ds, kPa), 在光强 1 000±20 μmol·m
-2
·s

-1
, 外

界空气 CO2摩尔分数 (Ca)为 365 μmol·mol
-1
,

温度 25±1℃下 , 测定植物叶片的气孔导度 (gs)

和蒸腾速率 (E)。

1.3　树干液流的测定

根据 Granier热电耦探针法测定马占相思的树干

液流密度 (Js), 利用多通道数据采集仪和环境因子

监测传感器 , 记录树干液流密度和微气候有关参数 ,

树干液流的测定方法 、程序 , 树木冠层蒸腾的计算

参见文献
[ 6-7]

, 结合树木边材厚度计算整树和林段

蒸腾 , 然后求算冠层平均气孔导度 (Gs)
[ 8]
。

1.4　计算

为了量化 gs对 Ds的敏感度 , 根据 Lohammar

等建立如下公式
[ 9]
:

gs =-mlnDs+b (1)

式中 m和 b来自最小二次方回归的参数 , gs

和 lnDs的关系提供了在不同环境条件下不同植物

种气孔导度对 Ds敏感度的基准。当 Ds=1 kPa时 ,

气孔导度为参比气孔导度 b(b=gsref);-m为 gs

对 Ds的量化敏感度 , 相当于 -dgs/dlnDs, -dgs/

dlnDs在整个 Ds变化范围内比较稳定 。

2　结果与分析

2.1　以荷木叶片为例的 gs、 Ds与 E的关系

图 1表示荷木叶片气孔导度 (gs, mmol·m
-2
·

s
-1
)与 Ds (kPa)和 E(mmol·m

-2
s
-1
)的关系。

如图所示 , 在较低 Ds下 gs较高 , 随 Ds增高 gs而

降低 。当 Ds=1 kPa, gs=b(119 mmol·m
-2
·s

-1
)。

根据公式 (1), -m =67 mmol· m
-2
· s

-1
ln

(kPa)
-1
, 当 gs>m时 , gs随 Ds增高表现统计意

义上的线性关系。 -m为量化的 gs对 Ds的敏感

度 , 相当于 -dgs/dlnDs, 当 gs=0, 即气孔完全关

闭时 Ds值为 e
b/m
。荷木叶片在 Ds=5.8 kPa时气孔

完全关闭 。从图 1B亦可见 gs和 E的关系 , 当 gs>

m时 , gs随着 E增高而降低 , 亦表现为统计意义

上的线性关系 。当 gs=m时 , E值达到最大 , 气孔

对 Ds敏感度的生理意义表现为蒸腾速率达到最大

时的气孔导度 。

2.2　叶片水平的气孔对水汽压亏缺的敏感度

表 1表明在自然条件下几种热带亚热带阔叶树

和其他地区的树木有不同的 b(gsref)和 m (dgs/

dlinDs)。生长在自然条件下桃金娘的 b值较在同

等生长条件下的九节和荷木高 (P<0.05)桃金娘

和九节叶片的气孔对 Ds的敏感度较荷木叶片要高 ,

而适应遮荫环境的罗伞则有较低的气孔对 Ds敏感

度。 e
b/m
代表气孔完全关闭时的水汽压亏缺

(kPa), 同样罗伞表现较低的 e
b/m
, 而在较高 Ds

下 , 叶片气孔完全关闭 。图 2所显示的是当 Ds=1

kPa, 叶片达到最大蒸腾速率时的气孔导度 , 即气

孔对 Ds敏感度 (-dgs/dlnDs)与参比气孔导度

(gsref)有关。结果表明 , 具有高参比气孔导度

(gsref)的植物 , 叶片气孔对 Ds的敏感度较高 , 这

一关系受其它环境因素的影响甚小 , 有关学者的研

究也显示 , 在不同光 、 CO2浓度下 , 菜豆的遗传差

异都很少影响 -dgs/dlnDs和 gsref的关系
[ 10-11]

。

图 1　荷木叶片气孔导度 (gs)与水汽压亏缺 (Ds)和蒸腾速率 (E)的关系
Fig.1　Relationshipbetweenstomatalconductance(gs)andwatervapor

pressuredeficit(Ds)aswellastranspirationrate(E)inleavesofS.superba
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表 1　利用所测定的植物叶片气孔导度估测

gs= -mlnDs+b公式中两种参数
1)

Tab.1　Stomatalconductancevaluesusedforevaluatingthe

twoparametersinthefunction:gs=-mlnDs+batleaflevel

植物种类 b(g
sref
)

m(-dgs/

dlnDs)
eb/m 来源

荷木 S.superba 151.6 70.8 8.49 本文

九节 P.ruba 227.7 116.6 7.03 本文

桃金娘 R.
tomentusa

369.4 216.1 5.5 本文

罗伞 A.
quinquegone

48.9 31.8 4.65 本文

相思树 Acacia
spp.(6种)

191 113 5.4 文献 [ 12]

圆锥花桉

Eucalyptus
pauciflora

328 194 5.4 文献 [ 13]

落叶松 Larix
xeurolepsis

94 36 >10 文献 [ 14]

北美云杉 Picea
sitchensis

154 90 5.5 文献 [ 14]

扭叶松

Pinuscontorta
211 89 >10 文献 [ 14]

欧洲赤松 Pinus
sylvestrix

240 78 >10 文献 [ 14]

1)b为 gsref/mmol·m
-2·s-1 , m为 -dgs/dlnDs(mmol·m

-2·s-1 ln

(kPa)-1), eb/m为气孔完全关闭时外推的水汽压亏缺 (kPa)

　　图 2　不同树种叶片气孔导度 (gs)对叶表面水汽压

亏缺增高敏感度 (-dgs/dlnDs)与在 Ds=1kPa时气孔导

度 (gsref)的关系

　　Fig.2　Thesensitivityofleafstomatalconductance(g
s
)

toincreasingvaporpressuredeficitonleafsurface(-dgs/

dlnDs)asafunctionofthereferenceconductance(gsref)atDs

=1kPaindifferenttreespecies

2.3　树木冠层水平的气孔导度对水汽压亏缺的敏

感度

整个树冠层的水汽压亏缺较叶表面的大 , 通常

以 Gs代替 gs表示冠层水平的平均气孔导度 , 树冠

层 (叶边界层以外)水汽压亏缺为 D。 Parker和

Sullivan等曾证明 , 在森林中冠层空气能充分混合 ,

在某一点测定气温和相对湿度均足以提供 D, 进而

计算 Gs。比较 gs与 Ds和 Gs与 D之间的关系 ,

Meinzer等
[ 15]
发现 , 在 D=1 kPa时 , gs=0.85Gs,

且 -dgs/dlnDs= 0.67 -dGs/dlnD。从图 3可见 ,

Gs对冠层 D的敏感度 (-dGs/dlnD)关系亦表现

为线性相关 (r
2
=0.9), 斜率为 0.65, 结果显示

Gs对 D敏感度具有与叶片水平两者相应的相关关

系。在整个林冠层 , 不同叶片气孔导度有较大差

异 , 而 Gs则是单叶气孔导度的集合。 Gs和 -dGs/

dlnD的相关斜率较单叶 gs和 -dgs/dlnDs高 , 反映

具高 Gs的树木叶片对 Ds的敏感度较大 , 这种关系

比单叶水平的显著 。

　　图 3　几种树木冠层平均导度对水汽压亏缺敏感度

(-dGs/dlnD)与 D=1 kPa时冠层导度 (Gsref)的关系

　　Fig.3　Thesensitivityofmeancanopystomatalconduct-

ancetoincreasingvaporpressuredeficit(-dGs/dlnD)asfunc-

tionofcanopystomatalconductanceatD=1 kPa(Gsref)insev-

eraltreespecies

作者曾对华南丘陵地区马占相思人工林的水分

利用以及冠层与大气水分交换通量进行过研究 , 利

用 Granier系统测定了马占相思的树干液流密度

(以质量计 H2O) (Js/g·m
-2
·s

-1
), 并计算 Gs

[ 7]
。

结果显示 , 叶片边界层外水汽压亏缺的日变化表现

为单峰曲线 , 从早上至下午 14:00左右水汽压亏

缺增高 , 达到最大值后则见降低 。在 8:30以前 ,

Gs逐渐增高 , 约在 8:30时达到最大值 , 随后逐

渐下降。从 8:30至 14:00Gs随 D增高而降低
[ 7]
,

Gs较树干液流密度先到达最大值 , Gs与 D和 Gs液

流密度 (Js)关系见图 4。

从图 4A可见 , 马占相思林 Gs随 D增高而降

低 , 当 D=1 kPa时的冠层平均气孔导度 b(Gsref)

为 90±2 mmol·m
-2
·s

-1
, 其对 D的敏感度 m(-

dGs/dlnD)为 72.1 ±1.8 mmol· m
-2
·s

-1
·ln

(kPa)
-1
, 当 Gs>m, Gs与 D的关系为 r

2
=0.94。

图 4B显示单树冠层 Gs与液流密度的关系表现为 r
2

=0.45。在日变化进程中液流密度的变化滞后于
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Gs, 假定树干补充储存的水分很少 , 同时忽略同一

环境下光影响的差异 , 当叶边界层外导度大于 Gs,

则树干液流密度的平均值可以反映树冠层的瞬时蒸

腾速率 。当冠层平均气孔导度达到 m(dGs/dlnD)

值时有高的树干液流密度 , 显示该树种的 Gs对冠

层内 D有较高的敏感度 。利用树干液流法测定 Gs

对冠层内 D的敏感度 , 可以比较不同树木 Gs对 D

敏感度的种间差异 , 是选择耐旱树种的重要生理指

标。

比较不同作者的研究结果 (表 2)可知 , 马占

相思林的 Gs较一般热带树种高
[ 16]

, 近似本地树种

荷木 (本文)和欧洲赤松
[ 6]
。具有高的 Gs的树

种 , 对水汽压亏缺变化响应的敏感度较高 , 有利于

调节叶片水势和蒸腾速率 , 表现较强的耐旱性。

图 4　基于液流测定值的马占相思冠层平均气孔导度 (Gs)与水汽压亏缺 (D)、 树干液流密度 (Js)的关系

Fig.4　Sapfluxdensity-basedmeancanopystomatalconductanceof

A.mangiuminrelationtovaporpressuredeficitandsapfluxdensity

　　

表 2　基于液流法测定值估测的在公式

Gs= -mlnD+b中的两个参数
1)

Tab.2　Thetwoparametersinthefunction:Gs=-mlnD+b

calculatedfromsapflowmeasurement

植物种类 b m eb/m 来源

热带森林树种 tropicalforest
treespiecis

53 30 5.9 文献 [ 16]

槚如树 Anacardiumexelsum 89 45 7.2 文献 [ 15]

南欧油松 Pinuspinaster 138 99 4.0 文献 [ 17]

Goupiaglabra 194 91 8.4 文献 [ 18]

欧洲赤松 Pinussylvestris 111 75 4.4 文献 [ 6]

马占相思 Acaciamangium 90 72.1 5.8 本文

1)参数 b, m和 eb/m与表 1相同

3　讨　论

在田间 , 气孔导度的变化受多种因素的影响 ,

如光合有效辐射 、 水汽压亏缺和叶片水分状况 , 不

同种类植物叶片气孔导度对水汽压亏缺 (Ds)响应

的敏感度不同 , 反映它们不同的调控水分状况的能

力 , 而调控能力的强弱 , 表现植物耐旱能力的大小 ,

但这种大小通常难于量化和进行种间比较。早期

Sandfor和 Jarvis
[ 14]
曾指出 , 当 Ds比较低时 , 气孔导

度对水汽压亏缺的敏感性与气孔大小成正相关 。尽

管 gs随不同光 、 CO2 甚至遗传的差异有所变

化
[ 10-11]

, 但对 Ds的敏感度仍随 Ds=1 kPa时的参

比气孔导度 (gsref)而增高。 Oren等曾证明不同的

散孔材和环孔材树种的气孔导度敏感度 (-dgs/

dlnDs)与 gsref相关 (r
2
=0.92), 斜率为 0.60

[ 19]
,

冠层水平两者的关系亦表现相同的结果 , -dGs/

dlnD对 Gsref的斜率为 0.59。荒漠植物如 Ephedrane-

vadensis的两者斜率为 0.42, 显著低于中生性植物。

荒漠环境的水汽压亏缺日变化较大 , 在高 Ds下气孔

对叶片水势的调节不明显 , 对 Ds的敏感度较中生植

物低 。热带阔叶树叶形较大 , 且林内的风速低 (如

<0.3 m·s
-1
), 水汽压边界层导度 (gb1)低和相应

较低的 gb1 /gs, Gs对 D的敏感度 (-dGs/dlnD)与

Gsref关系斜率达 0.65, 与中生植物相同 。本文结果

显示 , 利用 Gs对 D敏感度来判断气孔对植物蒸腾速

率和水势的调控较单叶的估测更为合理 。 Macferland

等
[ 20]
曾指出 , 水分限制条件下桉树 (Eucalyptus

globulus)的 Gs是较叶面积指数或其他叶特性更为

重要的生长决定因素 。以树干液流法所得数据来估

测 Gs对 D的敏感度 , 不失为一种准确 、 简易和可靠

的方法 , 能反映环境因子对植物水分利用的调节作

用。

Schäfer等曾指出 , 树木可以通过提高树干边材

面积与冠层总叶面积的比率 , 使气孔保持适度开放 ,
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边材面积的增大能增加水分供给 , 减少水分胁迫 ,

提高耐旱能力
[ 21]

。以往研究结果表明 , 树干液流密

度能反映整树 Gs对蒸腾速率和叶片水势调节
[ 8]
。尽

管我们的测定结果显示 Gs与 Js间的关系仅为 r
2
=

0.45, 但其反映的是树冠层集合叶片的状况 , 而不

是单叶测定所代表的仅具有较高最大气孔导度的阳

生叶片 。引种的外来树种马占相思 , 其 Gs对 D敏感

度与本地荷木相似 , 表明其能适应于华南地区季节

性干旱环境 , 是适合当地进行植被恢复的重要优选

树种。
缩略注释:D:叶边界层外水汽压亏缺;Ds:叶表面水

汽压亏缺;gs:对水汽的气孔导度;Gs:对水汽的冠层平均

气孔导度;g
sref
:水汽压亏缺 D=1 kPa时的气孔导度;G

sref
:

水汽压亏缺 D=1 kPa时的冠层平均气孔导度;E:单位叶面

积蒸腾速率;Js:树干液流密度
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InterspeciesVariationsinStomatalSensitivityto
VaporPressureDeficitinFourPlantSpecies

ZHAOPing, LIUHui, SUNGu-chou

(HeshanHillyLandInterdisciplinaryExperimentalStation, SouthChina

InstituteofBotany, ChineseAcademyofSciences, Guangzhou510650 , China)

Abstract:Stomatalconductanceatleafandcanopylevels(gsandGs)WasmeasuredbyemployingCO2 exchange

-measuringsystemandsapflowmeasurementstoevaluatethestomatalsensitivities(-dgs/dlnDsor-dGs/dlnD)

inproportionaltomagnitudeofgsorGstowatervaporpressuredeficit(D)underconditionofD=1kPa.However,

themagnitudeofthestomatalsensitivityvariedconsiderablyamongspecies.Thesensitivitywascorrelatedwiththe

referencestomatalconductance(gsref)withaslopeof0.58 atleaf-level(r
2
=0.88)andwithaslopeof0.65 at

canopy-level(r
2
=0.86).TheresultsshowedthatthespecieswithhighergsorGsatlowDsorDshowedahigher

sensitivitytoDsorD.SunplantsuchasRhodomyrtustomentusaandSchimasuperbahadstomatahigherstomatal

conductanceandexhibitedagreatersensitivitytoDsatleaf-levelandtoDatcanopy-level.However, ashade-

tolerantspeciesArdisiaquinquegonewithlowerstomatalconductancewaslesssensitivetoDsorD.Meancanopy

stomatalconductance(Gs)wasmeasuredbyusingsapflowmeasurementinwholetreeofAcaciamangium.There-

lationshipbetweenGsandDwasclose(r
2
=0.94).WhenD=1 kPa, thesensitivityofGstoD(-m)was

72.1mmol·m
-1
·s

-1
·ln(kPa)

-1
showingGs>m.Therelationshipbetweenmeancanopystomatalconductanceand

sapfluxdensitywasr
2
=0.45.AhigherGsatlowDinA.mangiumshowedagreatersensitivitytoD, whichis

similartothatofS.superba, implyingthatitbewellcapableofregulatingleafwaterpotentialifgrowninsubtropi-

calenvironmentwhereseasonaldryperiodoccurs.

Keywords:stomatalconductance;meancanopystomatalconductance;vaporpressuredeficit;sensitivitytovapor

pressuredeficit
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SynthesisandAntioxidantActivityEvaluationof
L-ascorbyl6-p-HydroxylBenzoate

WUXiao-qin, QIAOWei, YANSu-jun, LIFeng, LINing-lin, MALin

(SchoolofChemistryandChemicalEngineering, SunYat-senUniversity, Guangzhou510275, China)

Abstract:L-ascorbyl6-p-hydroxybenzoate(APHB)waspreparedbyesterificationofL-ascorbicacidandp-hy-

droxybenzoicacid.Theantioxidantpropertieswereevaluatedbyseveralmethods:scavengingeffectonhydroxyl

radical, superoxideradical, DPPHradicalandreducingpower.TheresultsshowedthatAPHBhadsignificantan-

tioxidativepropertiesandcouldbeanpotentialVCderivate.

Keywords:L-ascorbicacid;p-hydroxybenzoate;L-ascorbyl6-p-hydroxybenzoate;synthesis;antioxidant
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