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摘要: 红树林植物长期生活在高盐、高光的环境中, 其气孔对环境因子的响应行为及其气孔运动行为是否受自身水力功能

的调控仍缺乏了解。本研究以9种红树林植物为研究对象, 测定了它们的叶片气孔导度(Gs)对光照以及蒸汽压差(VPD)的响

应曲线、Gs日变化、叶片的凌晨水势(Ψpd)和中午最低水势(Ψmin)以及叶片导水率(Kleaf)。结果显示: 红树林植物的Gs均随光

强的增加而线性增大, 并且Ψpd越高的植物往往对光强有更强的响应。而随VPD的升高, 9种红树林植物表现出3种不同的气

孔响应模式: (1) Gs不断上升; (2) Gs先升后降; (3) Gs先降低然后维持在低值水平。这种不同的气孔响应行为可能与植物的

叶片解剖特征以及不同的水分利用策略有关。叶片的Ψpd和Ψmin均与一天中最大Gs呈显著线性相关, 高的叶片水势有助于

植物达到更高的Gs。此外, 本研究还发现红树林植物Kleaf与一天中的最大气孔导度(Gmax)呈显著正相关, 说明红树林植物的

气孔行为与水力功能是相互协调的。
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气孔作为植物叶片与大气进行水气交换的通

道, 调节着生物圈重要的生物学气体CO2和H2O的

循环(Brodribb和Jordan 2008)。植物气孔能够敏感

地感知周围环境的变化, 其行为受光照、大气湿

度等环境因子以及植物水分状况、内源激素等诸

多因素的影响(McAdam和Brodribb 2013; Araújo等
2011; 徐萍等2014)。

在一定光强范围内, 植物的气孔导度(Gs)随着

光强的增加而增大(Echer和Rosolem 2015; 李菊艳

等2014)。一旦光强超过阈值, 强烈的蒸腾导致植

物水势下降, Gs降低。除了光照, 空气湿度和温度

也是影响气孔运动的重要环境因子。温度和空气

湿度的综合作用通常用蒸汽压差(vapor pressure 
deficit, VPD)来表示; VPD与大气相对湿度呈反相

关。VPD通过影响植物的蒸腾作用来调节气孔的

开度(郭瑶琳等2014; Mcadam等2015)。Juhrbandt
等(2004)对东南亚的8个热带树种研究发现: 蒸腾

作用随VPD增加而增强, 而Gs与VPD呈显著负相

关, 植物通过减小Gs来降低自身水分的散失。但也

有学者发现了不同的情况, Niglas等(2015)近期发

现当VPD增大时, 白杨(Populus tomentosa)的Gs反

而增大。因此气孔对环境因子的响应状况可能因

研究对象以及环境条件的不同而存在差异。

另外, 气孔运动还受植物内部水力功能和生

化因素的影响。气孔的开张受保卫细胞膨压的调

控, 而膨压的大小由植物叶片水势决定, 叶片水势

又与植物的供水能力密切相关, 因此气孔运动极

有可能与叶片的水力功能存在一定的关联(Giday
等2014; Nardini等2003)。Gs越大、蒸腾作用越强

烈的植物为了保持体内水势的动态平衡, 就要求

植物拥有更快的水分供应能力(Simonin等2015)。
研究发现, 气孔的调节行为对于保持植物水分运

输安全、防止植物运输管道栓塞化具有重要的生

理意义(Sperry等2016; Meinzer等2009; Meinzer和
McCulloh 2013; Huber等2015; Liu等2015)。此外, 
气孔的调控机制还存在进化现象, 主要由蕨类植

物的被动调节(水势主导)向被子植物的主动调节

(脱落酸介导)进化(McAdam和Brodribb 2012)。 
红树林植物生长在热带、亚热带地区海岸潮

间带, 受周期性潮水浸淹。高盐的环境造成土壤

渗透压高, 水势低。红树林植物根系吸收水分困

难, 面临着“生理干旱”的不利条件。另外, 高温、

大风等环境因素加剧了红树林植物的蒸腾, 水分

胁迫愈加严峻。这一系列的因素使得红树林植物

的水分保持与光合关系愈加复杂。虽然关于红树

林生态学等方面已经开展了不少研究, 但是关于

红树林植物气孔调节行为以及水力学功能方面的

研究还鲜有报道(陈燕等2014; Nguye等2015)。本

文以9种红树林植物为研究材料, 主要探讨在高盐
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分土壤特殊的环境条件下气孔对环境因子(光照、

VPD)变化的响应, 以及红树林植物的气孔运动行

为与其叶片的水力功能之间的联系, 旨在为清楚

地认识红树林植物对环境的适应机制, 进而对红

树林的保护提供理论以及数据支持。

材料与方法

1  研究地点概况与实验材料

在位于海南文昌市的清澜自然保护区开展野

外测定。实验地平均海拔高度为42.55 m, 年均温

23.9°C, 年均降水量1 529.8~1 948.6 mm, 常年平均

相对湿度87%。红树林植物中既有种子植物也有

蕨类植物, 既有高大的乔木也有低矮的草本, 其中

海莲、黄槿等为优势树种。植物的气孔行为可能

会受植物类群、叶片形态等因素的影响。为了综

合反映红树林植物气孔对环境因子变动的响应, 
本研究共选择了实验地广泛分布的9种红树林植

物(表1)。每个树种选取3棵, 每棵植株选取1个成

熟枝条, 所有测定指标均在选定枝条上的同一个

成熟叶片或相邻叶片上开展。

表1  本研究所选择的9种红树林植物生物学特征

Table 1  Biological properties of nine mangrove species in this study

                                         物种              所属的科             真红树/半红树                 生物学特征

海桑[Sonneratia caseolaris (L.) Engl.]	 海桑科(Sonneratiaceae)	 真红树	 高大乔木, 单叶, 等面叶, 偏肉质

桐花树[Aegiceras corniculatum (L.) Blanco]	 紫金牛科(Mysinaceae)	 真红树 灌木, 单叶, 革质叶

黄槿(Hibicus tilisaceus Linn.)	 锦葵科(Malvaceae)	 半红树 小乔木, 单叶, 草质叶

海滨猫尾木[Dolichandrone spathacae (L. f.) K. Schum.]	 紫葳科(Bignoniaceae)	 半红树 乔木, 羽状复叶, 纸质叶

木果楝(Xylocarpus granatum Koenig.)	 楝科(Meliaceae)	 真红树 小乔木, 羽状复叶, 革质叶

海莲[Bruguiera sexangula (Lour.) Poir.]	 红树科(Rhizophoraceae)	 真红树 乔木, 单叶, 革质叶

木榄[Bruguiera gymnorrhiza (L.) Poir.]	 红树科(Rhizophoraceae)	 真红树 乔木, 单叶, 偏肉质

卤蕨(Acrostichum aureum L.)	 卤蕨科(Acrostichaceae)	 真红树 草本, 革质叶

尖叶卤蕨(Acrostichum speciosum Willd.)	 卤蕨科(Acrostichaceae)	 真红树 草本, 革质叶

2  叶片气体交换

气孔对光照以及VPD的响应使用便携式光合

测定仪(LI-COR 6400XT, Nebraska, USA)测定。测

定前, 用1 800 μmol·m-2·s-1的饱和光对叶片充分诱

导。对光照响应测定在晴天上午的8:30~10:30进
行。光合有效辐射(photosynthetic active radiation, 
PAR)设置0、50、100、300、500、800、1 000、 
1 500、2 000、2 500 μmol·m-2·s-1共10个光照梯度, 
对于部分蕨类以及小乔木植物, 最高光照强度可设

置到2 000 μmol·m-2·s-1; 叶室温度控制在30°C, CO2

浓度390 μmol·mol-1, 流速为500 mL·min-1, 从高光

强到低光强测定, 约30 min完成一条响应曲线的测

定。气孔对VPD的响应测定在晴朗天气的7:00~ 
8:30进行。通过光合仪通气旋钮的调节, 控制进入

仪器内的空气含水量, 进而调节叶室内VPD的变

化(Brodribb和Jordan 2008)。有效辐射设置为2 000 
μmol·m-2·s-1, 叶室温度28°C, CO2浓度390 μmol·mol-1, 
流速500 mL·min-1。保护区清晨的VPD初始值约

为1.2 kPa, 等待数据稳定后记录初始的Gs, 逐渐旋

紧旋钮, 此时VPD增加, 待VPD值以及光合指标稳

定后(约10 min)再次记录, 之后重复上述步骤, 直至

VPD值到达4.5 kPa左右停止测定, 全程约70 min, 
不同树种所需时间略有不同。

光合日变化测定: 在选定的植物向阳枝条上

选取1片成熟叶片, 选的叶片尽量全天能够被阳光

照射到。光合仪的叶室换为能够透自然光的叶室, 
环境因子为自然状态下的实际状况, 测定时间为

晴天的7:00~18:00, 每小时测定一次, 测定时光合

仪分析器的方向尽量与叶片原来生长方向一致, 
每个种测定3个植株。根据一天中的测量数值, 得
出自然状态下的最大气孔导度(maximum stomatal 
conductance, Gmax)。
3  叶片水力功能指标测定

利用WP4-T露点水势仪(Decagon, Pullman, 
WA, USA)测定9种植物的凌晨水势(pre-dawn leaf 
water potential, Ψpd)和中午最低水势(midday mini-
mum leaf water potential, Ψmin), 温度控制在25°C。
在选定的枝条上分别采取1片完全展开的成熟叶
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片, 将采得的叶片立即放进密封袋内, 然后放进不

透光的保温盒中 ,  立即运输至附近室内进行测

定。用来测定Ψpd的叶片在天亮之前的4:30~5:30采
取, 测定Ψmin的叶片在13:00~14:00采取。

参照Brodribb等人(2007)采用的蒸腾法测定叶

片最大导水率(leaf hydraulic conductance, Kleaf)。于

天黑前19:00采取枝条, 用湿纸巾将枝条下端的剪

切口包住, 立即放入带有湿润纸巾的黑色塑料袋

内, 密封, 迅速带回实验室。将枝条插入水中, 并且

用枝剪在水下再次剪切, 然后用黑色袋子将枝条罩

住, 过夜覆水。用WP4-T水势仪测定枝条上相邻的

叶片水势, 待相邻叶片水势相差不超过0.2 MPa时, 
测定Kleaf。用于测定Kleaf的叶片在水中剪下, 同时测

定其相邻叶片的初始水势(Ψo)。将切下的叶片放到

事先用渔网组成的框架上固定, 切口一端连接充满

去气的1 mL水的移液管, 叶片下方放置风扇促进蒸

腾, 上方用红蓝光源提供1 000 μmol·m-2·s-1的有效辐

射; 然后连续记录移液管内单位体积水流动所需的

时间, 待数据稳定后(约20 min), 计算出由蒸腾驱动

的流速(E); 之后将叶片取下, 放入密封袋中, 放到

黑暗处30 min, 让叶片各个部分水势平衡, 之后测

定叶片平衡后的水势 (Ψm); 用叶面积仪(LI-3000A, 
LI-COR, Nebraska, USA)测定叶片的面积(S)。Kleaf

根据以下公式计算: Kleaf=E/(Ψo-Ψm)/S。
4  数据分析

所得数据用Excel和SPSS 17.0软件处理。种

间同一指标的差异性分析通过ANOVA显著性检

验进行; 两组指标间相互依赖的定量关系采用回

归分析计算。

实验结果

9种红树林植物的Gs在清晨到中午时间段内

逐渐增大, 中午有明显的降低, 之后的时间段内木

榄、海桑、黄槿、桐花树、尖叶卤蕨、木果楝和卤

蕨出现短暂的回升, 而海莲和海滨猫尾木则持续下

降(图1)。9种红树林植物一天中的Gmax存在较大差

图1  红树林9种植物的Gs日变化

Fig.1  The diurnal variation of Gs in the nine species of mangrove forests
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异(表2)。Gmax最大的为海桑, 达到0.498 mol·m-2·s-1, 
最小的是桐花树, 仅为0.098 mol·m-2·s-1, 且除海莲、

木果楝两者无显著差异外, 其余种间均存在显著

差异。红树林植物的Ψpd变化范围在–2.33~–0.79 

MPa, Ψmin变化范围也比较大(–1.09~–3.00 MPa), 且
Ψpd较高的树种也往往具有较高的Ψmin (表2)。海桑

具有最高的Kleaf (3.82 mmol·m-2·s-1·MPa-1), 约为最

低的尖叶卤蕨(1.04 mmol·m-2·s-1·MPa-1)的3.5倍。

图2  9种红树林植物Gs对光强的响应

Fig.2  Gs values in response to light intensity in the nine species of mangrove forests
*表示显著相关(P<0.05); **表示极显著(P<0.01)。

表2  9种红树林植物的Ψpd、Ψmin、Gmax和Kleaf

Table 2  The Ψpd, Ψmin, Gmax and Kleaf for the nine species of mangrove forests

          种名	                      Ψpd/MPa	                         Ψmin/MPa                               Gmax/mol·m-2·s-1 	                Kleaf/mmol·m-2·s-1·MPa-1

海桑	 –0.79±0.06a	 –1.09±0.04a	 0.498±0.013a	 3.82±0.48b

桐花树	 –2.33±0.11e	 –3.00±0.15e	 0.098±0.008h	 1.05±0.16f

黄槿	 –1.32±0.25bc	 –1.86±0.12bc	 0.467±0.013b	 5.07±0.42a

海滨猫尾木	 –1.26±0.03b	 –2.11±0.13c	 0.218±0.009e	 1.98±0.30e

木果楝	 –1.88±0.13d	 –2.29±0.14cd	 0.248±0.017d	 2.58±0.23c

卤蕨	 –1.52±0.16c	 –1.77±0.16b	 0.199±0.011f	 1.20±0.05f

尖叶卤蕨	 –1.86±0.04d	 –2.27±0.06cd	 0.138±0.014g	 1.04±0.08f

海莲	 –1.36±0.22bc	 –2.10±0.12c	 0.255±0.015d	 2.56±0.21d

木榄	 –1.57±0.04c	 –2.46±0.02d	 0.313±0.007c	 2.46±0.17d

　　表中数据为平均值±标准差; 同列数据后标注不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。

9种红树林植物的Gs均随着光照强度的增加

而增大, 且呈线性正相关的关系(图2), 不同种之间

回归线斜率有比较大的差异(图3)。随着大气湿度

降低, VPD的增加, 9种植物气孔表现出不同的响应

行为(图4)。当VPD升高时, 木榄和海莲两个树种

的Gs迅速降低, 之后在一定的VPD范围内, 保持相

对稳定的状态, 随着VPD的进一步增大, Gs继续减

小(图4-A和B); 海桑以及海滨猫尾木在VPD增大的

前期(1~2 kPa), Gs增大, 而后逐渐降低(图4-C和D); 

而黄槿、桐花树、尖叶卤蕨、卤蕨以及木果楝5
个种, Gs随着VPD的增加一直呈线性或者指数型增

长(图4-E~I)。
9种红树林植物的气孔运动与红树叶片的水

力功能有一定联系。气孔对光强(Gs-PAR曲线)的
响应斜率与植物的Ψpd呈显著的正相关(图3)。另

外, 红树林植物一天中的Gmax与Ψpd (图5-A)以及

Ψmin (图5-B)呈显著正相关, 而且红树林植物的Kleaf

与Gmax也呈显著的正相关 (图6)。
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讨　　论

1  红树林植物气孔对光照和VPD的响应

本研究发现, 9种红树林植物随着有效辐射的

增强, Gs均线性增加(图2), 这与多个前人研究结果

一致(左应梅等2011; 王建林2009; Echer和Rosolem 
2015)。红树林植物长期生长在光强高、温度高的

海边, 当一天中的光照逐渐增大时, 叶片Gs的增大

一方面能够加强植物的气体交换, 利于有机物的

积累; 另外一方面, Gs的增大能够促进植物的蒸腾

作用, 带走热量, 避免高光、高热对植物的生化过

程甚至叶片组织造成损伤(孔俊杰等2007)。
本研究发现, 红树林植物的Ψpd与气孔对光强

的敏感性呈正相关(图3)。水势状况良好(水势高)
的植物可以更快地补充叶片的蒸腾失水以保证植

图4  红树林9种植物Gs对VPD的响应

Fig.4  The response of Gs to the VPD in the nine species of mangrove forests
**表示极显著相关(P<0.01)。

图3  红树林9种植物Ψpd与Gs-PAR斜率(S)的关系

Fig.3  The relationship between Ψpd and slope of Gs-PAR (S) 
in the nine species of mangrove forests

*表示显著相关(P<0.05)。
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物较高的Gs (Sack和Frole 2006)。Ψpd的高低决定着

保卫细胞初始的膨压状态, 进而决定着气孔开张

的阻力程度。因此, Ψpd越高的植物, 往往比其他植

物能够尽可能快地张开气孔进行有机物的积累; 
海桑的Ψpd在9种红树林植物中最高, 在Gs日变化中

也最早达到最大值(图1-B)。Oren等(1999)的研究

发现, 在VPD较高的情况下, Gs随VPD呈对数下降, 
Gs与LnVPD回归线的斜率与VPD为1 kPa时的Gs值

呈正相关, 即Gmax高的植物的气孔对大气环境的变

动响应越敏感; 这与本研究的发现相一致。

从气孔对VPD的响应状况来看, 许多研究表

明, VPD的升高将会诱导气孔的关闭(Juhrbandt等
2004; Brodribb和McAdam 2011; Marchin等2014; 
Zhu等2015); 这种规律不但体现在叶片水平上, 在
整个植株的冠层水平也有发现(Ward等2015; Ren-
ninger等2015)。本研究中的木榄和海莲两个树种

(图4-A和B)和上述规律类似, 当VPD升高时, 植物

通过减小Gs来降低蒸腾, 这种调节模式有助于植物

应对短时的干旱胁迫(郭瑶琳等2014)。海桑以及

海滨猫尾木(图4-C和D)在VPD升高的初期, Gs虽有

所增大, 这可能是保卫细胞由于刚性的蒸腾需求

机械拉伸所导致的, 并非是其生理调节, 稍后Gs随

VPD升高而降低, 因此这两个种还是符合高VPD
诱导气孔关闭的规律。而黄槿、桐花树等其余5
个种的Gs与VPD呈线性或者指数性正相关, 表现出

截然不同的响应行为(图4-E~I)。这种现象在其他

人的研究中也有报道(李向义等2004; Niglas等
2015); 覃盈盈等人(2009)在中潮滩红树林下生长

的互花米草(Spartina alterniflora)中发现, 空气相对

湿度在由93%降低到48%的过程中, 即VPD逐渐升

高时, 其Gs也呈上升趋势。造成上述响应行为不同

的原因可能与植物叶片结构有关。厚而肉质的叶

片, 具有发达的储水组织, 当外界环境干燥时, 短
暂的失水不会对这类叶片水势造成显著影响, 因
此气孔处于持续开张的状态; 而薄且纸质化的叶

片, 保卫细胞水势容易受到蒸腾的影响, 这类叶片

往往会随着外界干燥较快地关闭气孔(Meinzer等
2009; Wittenberghe等2012)。田尚青等(2016)的研

图6  红树林植物Kleaf与Gmax的关系

Fig.6  The relationship between Kleaf and Gmax in the plants of 
mangrove forests

**表示极显著相关(P<0.01)。

图5  红树林植物Gmax与Ψpd以及Ψmin的关系

Fig.5  The relationship of Gmax with Ψpd and Ψmin in the plants of mangrove forests
*表示显著相关(P<0.05)。
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究发现, 桐花树、黄槿、木果楝、卤蕨存在明显

的内皮层以及排列紧密的海绵组织, 储水能力较

强; 这在一定程度上能够解释本研究发现的这几

个种的特殊响应行为(图4)。
另外一方面, 气孔对VPD的不同响应行为也

可能与植物的水分利用策略(等水势与异水势)有
关(Klein 2014)。当遭受干旱时, 等水势植物的日

最小叶水势相对恒定, 而异水势植物日最小水势

则随着土壤水分的减少而降低(Martínezvilalta等
2014)。这种等水与异水行为的差异可归因于气孔

对植物体内脱落酸(abscisic acid, ABA)的响应不同

(刘利民等2008; Mcadam和Brodribb 2016)。采用

等水势策略的植物, 叶片水势降低时, ABA快速积

累, 气孔对植物体内ABA响应显著, 气孔迅速关

闭。而采用异水势策略的植物, 叶片内ABA不随

水势的变化而及时变化, 能够维持气孔开张, 忍受

叶片水势一定程度上的降低(Mcdowell等2008)。
在本研究中, Gs随VPD升高而增大的有可能是异水

势策略, 而其他两种气孔响应模式的植物可能是

等水势策略。但是, 由于本研究仅仅测定了单叶, 
不能反映整株叶片气孔响应的行为, 这些推测还

需要进一步研究验证。

2  红树林植物水力特征与气孔运动的协调

本研究发现红树林植物的Ψpd以及Ψmin均与植

物一天中最大的Gs呈显著正相关(图5), 这与Franks
等人(2007)对桉树(Eucalyptus robusta)的研究结果

一致。叶片蒸腾失水时, Ψpd越高的植物往往能够

保证叶片较好的水分状况, 进而有利于植物体达

到更大的Gs以及光合作用。虽然在清晨到中午的

时间段内不同种的红树林植物蒸腾失水情况不同, 
但是Ψpd奠定了植物体起初的水分基础。Ψpd越高

的红树植物往往拥有更高的Ψmin (表2), 因此Ψpd与

Gmax的相关关系(图5-A)和Ψmin与Gmax (图5-B)的相

关关系是一致的。植物的水分运输能力决定了叶

片在蒸腾失水过程中能否得到有效的水分补充(章
永江2011; Hernandez等2016)。本研究中的Kleaf与

Gmax呈显著的正相关(图6), 与Brodribb和Jordan 
(2008)的研究结果一致, 说明红树的Kleaf与气孔运

动存在协调关系。Kleaf的大小决定了将水分供应

到各个细胞包括保卫细胞的速率。假如Gs大, 蒸腾

失水强烈, 而保卫细胞得不到有效的水分补充, 那
么这种高Gs的状态将不能维持。

红树林植物G s会随着光强的增强而线性增

加。当外界环境干燥时, 有些红树林植物(海莲、

木榄等)为了维持水分平衡, 通过快速的关闭气孔

来达到保水的目的。而另外一些红树林植物种(黄
槿、木果楝等)在保水与光合作用之间, 优先选择

了后者, 较短时间的失水并不会对植物生理过程

造成影响。红树之所以采用不同的响应策略, 一
方面可能与红树林植物叶片的解剖结构(储水组

织)有关, 另一方面也可能与植物的水分利用策略

(等水势、异水势)有联系。另外, 本研究还证实了

在红树林植物中气孔运动行为与叶片水分关系特

征之间存在协调关系。
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Stomatal responses to environmental factors and its coordination with hydrau-
lic functions in plants of mangrove forests
SI Huai-Tong1,2, YU Tian-Hui1,2, GUAN Xin-Yi1,2, JIANG Guo-Feng1,2, CAO Kun-Fang1,2,*

1Guangxi Key Laboratory of Forest Ecology and Conservation, College of Forestry, Guangxi University, Nanning 530004, China; 
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Abstract: Plants of mangrove forests grow in circumstances with high salinity and high light density, and it is 
hardly understood the behavior of their stomatal response to the fluctuation of environmental factors and the re-
lationship between their stomata movement and hydraulic function. In this study, nine species of mangrove for-
ests were used to study the response curves of their stomatal conductance (Gs) to different transient light densi-
ties and vapor pressure deficit (VPD), diurnal variation of stomatal conductance, predawn water potential (Ψpd), 
midday water potential (Ψmin) and leaf hydraulic conductance (Kleaf). The results showed that the stomatal con-
ductance increased linearly with the increase in light intensity, and the sensitivity of stomatal response to light 
was correlated with Ψpd. Moreover, with the increase in transient VPD, the nine species displayed three different 
modes of stomatal response: (1) continuously increasing Gs; (2) increasing Gs at rather low VPD and then de-
creasing Gs; (3) decreasing Gs at low VPD and then remaining a low Gs with further increasing of VPD. These 
different stomatal response modes might be related to leaf anatomical structure and water use strategies. In ad-
dition, we also found that Gmax was significantly linearly correlated with Ψpd and Ψmin. This indicates that higher 
water potential status could help plants to achieve higher stomatal opening. Moreover, we also found that there 
was significant positive correlation between Kleaf and Gmax, indicating the coordination between stomatal behav-
ior and hydraulic function in mangrove plants.
Key words: plant of mangrove forests; stomatal conductance; vapor pressure deficit; water potential; leaf hy-
draulic conductance
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