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水稻叶片气孔导度及叶肉导度对

干旱胁迫的响应机理研究进展
王乐乐1，王　权1，黄亚茹1，武立权1, 2，何海兵1*

(1 安徽农业大学农学院，合肥 230036；2 江苏省现代作物生产协同创新中心，南京 210095)

摘　要：水稻作为亚洲主要口粮作物，生产中常遭受水分亏缺的影响，进而导致光合速率和产量显著降低。

干旱条件下，气孔导度 (gs) 和叶肉导度 (gm) 是限制光合速率的主要因素。gs 表征 CO2 从叶片周围的大气通

过气孔移动到气孔下的内腔的传导阻力，gm 用于衡量细胞间隙 CO2 通过叶肉到达叶绿体基质内的核酮糖 -1，
5- 二磷酸羧化酶 / 加氧酶 (RuBisCo) 羧化部位的传导阻力。该文从 gs 和 gm 对干旱胁迫的响应入手，系统总

结了气孔大小 (S)、气孔密度 (D)、脱落酸 (ABA)、水通道蛋白 (AQPs) 等对 gs 的调控机理，以及单位叶面

积暴露于细胞间隙的叶绿体表面积 (Sc/S )、细胞壁厚度 (Tcw )、碳酸酐酶 (CAs) 和 AQPs 等对 gm 的调控机制。

在此基础上，阐述了 gs 和 gm 二者响应干旱的协同作用机理，提出了生理层面和叶片结构层面协同调控水

稻叶片 gs 和 gm 的假设。最后对干旱条件下栽培措施提高光合性能的相关研究进行了展望。该文将对水稻

抗旱丰产高效的品种选育和栽培措施提供一定的理论依据和实践指导。
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Research progress on response mechanism of leaf stomatal conductance and 
mesophyll conductance to drought stress in rice (Oryza sativa L.)

WANG Le-Le1, WANG Quan1, HUANG Ya-Ru1, WU Li-Quan1, 2, HE Hai-Bing1*
(1 College of Agronomy, Anhui Agricultural University, Hefei 230036, China; 

2 Jiangsu Collaborative Center for Modern Crop Production, Nanjing 210095, China)

Abstract: Rice (Oryza sativa L.), as a major food crop in Asia, is often affected by water deficit, which leads to a 
significant decrease in photosynthetic rate and yield. Stomatal conductance (gs) and mesophyll conductance (gm) are 
the main factors limiting photosynthesis under drought conditions. gs characterizes the conduction resistance of CO2 
moving from the atmosphere around the leaf through the stomata to the inner cavity under the stomata, while gm is 
used to measure the conduction resistance of intercellular CO2 through the mesophyll to the carboxylation site of 
RuBisCo in the chloroplast matrix. Starting with the response of gs and gm to drought stress, this paper systematically 
summarized the regulation mechanism of stomatal size (S), stomatal density (D), abscisic acid (ABA) and 
aquaporins (AQPs) on gs, as well as the regulation mechanism of gm by the chloroplast surface area exposed to 
intercellular airspaces per leaf area (Sc/S), cell wall thickness (Tcw), carbonic anhydrases (CAs) and AQPs. Based on 
these above, this article expounds the synergistic mechanism of gs and gm in response to drought, assumes the 
synergistic regulation of gs and gm in rice leaves at physiological level and leaf structure level. Finally, the related 
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research on cultivation measures to improve photosynthetic performance under drought conditions was prospected. 
This paper will provide some theoretical basis and practical guidance for the breeding and cultivation measures of 
rice varieties with drought resistance, high yield and high efficiency.
Key words: drought; rice; stomatal conductance; mesophyll conductance; photosynthesis 

全球气候变化背景下，各种气候因素均对农业

生产有较大影响，其中干旱将成为制约农业发展最

严重的非生物胁迫之一。此外，农业用水的集约化

程度不高，农业用水浪费现象较为明显，加之工业

用水和城市生活用水占比不断加重，这些因素导

致农业用水资源紧缺日显突出 [1-2]。水稻 (Oryza 
sativa L.) 作为农业耗水第一大粮食作物，水稻耗水

约占农业用水的 70%，水资源紧缺势必威胁水稻生

产。在稻谷需求保持不断增长的趋势下，水资源紧

缺会引发粮食安全危机。因此，水稻节水高产栽培

的高水分利用率 (water use efficiency, WUE) 生产模

式是水稻可持续发展的唯一途径。

干旱条件下，水稻光合速率受限是导致产量下

降的主要原因，即维持干旱下高光合生产速率是获

得较高产量水平和高 WUE 的重要保障 [3]。作为光

合作用的底物，CO2 必须从大气中通过气孔扩散到

气孔下腔，气孔为气体通量提供了初始控制点气孔

导度 (stomatal conductance, gs)，衡量 CO2 在气孔内

传输阻力的因子是调控胞间 CO2 浓度的重要门禁，

gs 越大， 气孔对 CO2 的传输阻力越小，反之则越大。

在通过核酮糖 -1,5-二磷酸羧化酶 /加氧酶 (RuBisCo)
固定之前，胞间 CO2 需要通过细胞间隙继续扩散至

细胞壁周围，然后再依次克服细胞壁、细胞膜、细

胞质、叶绿体膜和叶绿体基质的阻力才能到达 
RuBisCo 的羧化位点。CO2 从气孔下腔 ( 细胞间隙 )
到达 RuBisCo 羧化位点的传导度称为叶肉导度

(mesophyll conductance, gm)，它是限制光合作用的

又一主要因素。一般来说，gm 越大，羧化位点 CO2

浓度越高，光合速率越强，若 gm 越小，羧化位点

CO2 浓度则相应降低，光合速率受限。由此可见，

gs 和 gm 是影响光合速率的重要生理因子，尤其在

干旱条件下，大量研究均表明 gs 和 gm 存在显著降

低的风险，是调控水稻光合速率大幅降低的主要因

子 [4-6]。此外，H2O 和 CO2 共用气孔通道，gs 通过

调控蒸腾速率 (transpiration rate, Tr) 对水分耗散也起

到重要调控作用，进而对 WUE 也具有一定影响。

为此，本文总结水稻 gs 和 gm 对干旱的响应及其对

光合速率与 WUE 的影响，重点从叶片形态、细胞

结构和亚细胞超微结构、激素水平和分子水平综述

其对 gs 和 gm 的调控机理，分析基因和栽培措施对

干旱下 gs 和 gm 的调控效应，在此基础上，提出 gs

和 gm 响应干旱的研究展望，通过综述现有研究，

为水稻抗旱丰产的品种选育和栽培技术提供一定的

理论依据。

1　gs对干旱的响应

气孔是植物完成气体交换的主要场所，吸收

CO2，并通过蒸腾作用释放水分。若想增加碳同化，

增加 gs，使植物既可以增加胞间 CO2 浓度 (the 
concentration of intercellular airspaces CO2, Ci)，进而

增加叶绿体 CO2 浓度 (the concentration of chloroplast 
CO2, Cc)，光合效率提高，但增加 gs 途径往往会增

加蒸腾作用 [2]。通过降低 gs，蒸腾作用下降减少水

分耗散，但常面临光合碳同化降低的风险。因此，

气孔是维持水稻碳同化和水分散失平衡，以获得节

水高产 ( 即高蒸腾水分利用效率 ) 的重要组织，特

别在干旱条件下，对维持水稻抗旱丰产具有极其重

要的意义。总体而言，调节 gs 主要包括两种气孔驱

动机制，一是响应短期环境变化的气孔大小

(stomatal size, S) 和气孔孔径的调节机制，二是长期

发育过程中气孔密度 (stomatal density, D)、大小对

环境的适应机制 [2]。两种驱动机制在响应干旱过程

中相互协作，其中涉及叶片解剖结构、激素以及水

通道蛋白 (aquaporins, AQPs) 等因素参与 ( 图 1)。
1.1　叶片结构

Héroult 等 [7] 研究分析干旱条件下不同气候来

源的桉树最适 gs 与光合作用的关系，得出叶片必须

调整其气孔孔径，以最大限度地提高光合作用，同

时最大限度地减少过度失水造成的不利影响。气孔

较小能够更快地应对干旱，气孔大小和气孔密度共

同决定了最大气孔导度 [8-9]，这在 Ouyang 等 [5] 的文

章中也得到了证实。水稻方面，Reddy 等 [10] 以

Nagina-22 水稻的高叶面积突变体 (5.10 mg/cm2) 和
低叶面积突变体 (4.00 mg/cm2) 植株为试验材料，发

现高叶面积突变体具有较高的气孔密度，表现出更

高的蒸腾潜力。当水分有限时，气孔在远轴面和近

轴面上的尺寸减小不影响蒸腾，但高叶面积突变体

水稻植株因具有较厚的叶片，光合作用效率较高，
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最终获得较高的 WUE，以此实现抗旱丰产目的。

水稻中近轴面的气孔密度 (D on the adaxial side, 
Dadaxial) 低于远轴面的气孔密度 (D on the abaxial side, 
Dabaxial)，Dadaxial 在不同品种间差异显著，而 Dabaxial

差异较小。水稻中干旱只对 Dadaxial 有影响，而对

Dabaxial 无影响，这表明适应干旱环境的水稻植株为

避免直接水分流失，其上表面气孔发育较少 [5]。目

前最为简单直观地表现了气孔响应干旱的概念模型

是，在忽略周围表皮细胞反作用的情况下，水分状

况控制 gs，通过保卫细胞的膨胀和收缩来调节叶片

水势 [11]。虽然有关气孔对干旱的响应机制这一基础

问题尚未解决，但气孔快速关闭被认为是植物响应

干旱的第一步。

1.2　脱落酸(abscisic acid, ABA)
叶片中的 ABA 含量能调节气孔开闭以促进水

分利用的有效性，其在空气湿度下降情况下仍可在

叶片内重新迅速合成。Wang 等 [6] 以水稻为研究材

料提出干旱引起气孔关闭是由水力导度降低触发，

从而导致光合作用受到抑制；随后 ABA 等逆境激

素积累则主要用于维持较低的 gs 与 gm。ABA 诱导

气孔关闭的作用机制涉及 ABA 受体和反应蛋白，

是由此导致的保卫细胞的离子外流介导的 [12]。ABA
介导 SnRK2 (sucrose nonfermenting 1-related protein 
kinases 2) 活性的调节。这种 SnRK2 通过激活阴离

子通道来调节保卫细胞通道的活动 [13-14]，诱导保卫

细胞膜去极化，导致钾离子向外移动 [15]。离子外流

反过来导致渗透水外流，保卫细胞膨压下降，体积

减小，导致气孔关闭。在气孔关闭过程中，S 型阴

离子通道和R型阴离子通道的激活起主导作用 [16-17]。

由于 S 型阴离子通道和钾外流通道在植物中都可以

保持激活几分钟或更长时间，这使得保卫细胞能够

有效释放溶质并关闭气孔 [17]。研究表明，ABA 胁

迫成熟诱导蛋白基因 ASR (abscisic acid-, stress-, and 
ripening-induced) 参与对非生物胁迫的响应。Park
等 [18] 对 OsASR1 在水稻植株中的功能鉴定结果显

示，转基因水稻通过 ABA 介导的气孔关闭在干旱

胁迫下表现出更好的水分调节能力。干旱胁迫下，

OsASR1 转基因水稻 ABA 水平升高，气孔开口率低，

气孔完全闭合率高，gs 和 Tr 降低，从而提高了植株

抗旱性。

1.3　AQPs
从土壤到根，再从根到地上部的连续水分流入

是由质外体和共质体水分运输系统建立的，这些系

统主要依赖于一组称为AQPs的小分子转运蛋白 [19]。

AQPs 属于一类家族蛋白，根据序列同源性，可将

植物 AQPs 分为五类，包括质膜嵌入蛋白 (plasma 
membrane intrinsic proteins, PIPs)、液泡膜嵌入蛋白

(tonoplast intrinsic proteins, TIPs)、类 Nod26 膜嵌入

蛋白 (nodulin-26-like intrinsic proteins, NIPs)、小分

子碱性膜嵌入蛋白 (small basic intrinsic proteins, SIPs)
以及类 GlpF 膜嵌入蛋白 (GlpF-like intrinsic proteins, 
GIPs) [20-21]。PIPs 和 TIPs 是叶片中 H2O 和 CO2 转运

蛋白 [22]。NIPs 在豆科植物固氮共生根瘤的类菌周

膜中表达，但在非豆科植物的质膜或内质网中也有

S：气孔大小；D：气孔密度；ABA：脱落酸；Tcw：细胞壁厚度；NChl：叶绿体数目；Sc/S：单位叶面积暴露于细胞间隙的叶

绿体表面积；CAs：碳酸酐酶。实线表示已经确定的互作效应，虚线表示尚未验证的互作效应。

图1  gs及gm协同响应干旱模式
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表达 [23]。SIPs 只有 2~3 个亚型，主要定位于内质

网 [24]。GIPs 则存在于苔藓植物中 [25]。水稻中已确

定有 33 个 AQPs 家族成员，分别为 11 个 PIPs、10
个 TIPs、10 个 NIPs 和 2 个 SIPs 共 4 个亚家族 [20]。

其中 TIPs 主要定位于液泡膜，其在运输尿素方面

可能比作为 AQPs 的作用更大 [26]，一些 TIPs 已被

证明促进 NH3 的转运 [27-28]。

对水稻 AQPs 的研究主要集中在 PIPs 上。对

水稻而言，干旱和低浓度盐胁迫可诱导 OsPIP1;1
表达上调，拟南芥过表达 OsPIP1;1 通过增加种子萌

发、根系导水率和种子产量来抵抗水和盐胁迫 [29-30]。

在烟草中异位表达 OsPIP1;3，转基因烟草的光合速

率、根系导水率、WUE 和抗水分亏缺能力均高于

野生型 [31]。Ding 等 [32] 研究表明，过表达 OsPIP2;1
增加了酵母膜透性 (PF)，而敲除 OsPIP2;1 降低了

水稻根系的水力传导性。OsPIP2;2 介导的 H2O 运

输伴随着脯氨酸含量和多胺浓度的增加，这两种物

质都是抗旱的生理标志。水稻中 OsPIP2;2 的过表

达显著促进了水稻原生质体中 H2O 的运输和耐旱反

应 [33]。转 OsPIP2;3 基因水稻对水分亏缺表现出耐

性，显著促进了植株的生长，干旱诱导的细胞损伤

程度较低 [34]。Nada 等 [35] 的研究结果显示，干旱胁

迫下，OsPIP2;4 在两个水稻品种的叶片中表达，但

在根中受到抑制；在粳稻品种中过表达 OsPIP2;4
促进根系水分吸收和植株生长；而在籼稻品种中过

表达与野生型相比没有表现出额外的表型。干旱胁

迫下，水稻耐旱品种植株 OsPIP2;5 表达上调，可

能有利于吸收更多的水分 [36]。在水稻中过表达

OsPIP2;6 增强了植物对干旱、渍水和盐胁迫的抗

性 [37]。OsPIP2;7 在水稻中过表达促进了蒸腾作用

和对低温胁迫的抗性 [38]。在拟南芥中异位过表达雪

莲 SiPIP2;7，转基因植株 D 降低，细胞内 Cl －增加，

gs、WUE 和细胞内渗透压得以提高，从而提高了抗

旱性 [39]。尽管已经在水稻中确定了许多的 PIPs 与
水分转运密切相关，这些潜在功能可能直接或间接

调控 gs，但干旱条件下 AQPs 基因与 gs 的内在联系

还缺乏深入和系统的研究。

1.4　多因素对gs的协同调控

Xu 等 [40] 以拟南芥为材料，水分亏缺下非蛋白

质氨基酸 γ- 氨基丁酸 (γ-aminobuyric acid, GABA)
增加，定位于气孔保卫细胞液泡膜的阴离子转运体

ALMT9 (aluminium-activated malate transporter 9) 通
过转导 GABA 信号减少了气孔开度和蒸腾失水，证

明了保卫细胞 GABA 的产生对于减少气孔张开和蒸

腾失水是必要且充分的，其通过负调控 ALMT9 来

提高 WUE 和抗旱性。由此可见，ABA、AQPs 以
及 GABA 均对 gs 起到积极的调控作用，在作物响

应干旱胁迫中发挥重要作用。但三者间是否存在对

gs 的协同调控目前尚不清楚，有研究表明，ABA
介导 AQPs 基因表达响应干旱胁迫，引起气孔关

闭 [41-42]，从而实现作物抗旱目的 ( 图 1)。

2　gm对干旱的响应

早期的研究认为，除了气孔因素限制光合速率

外，导致植物光合作用下降的非气孔因素主要是由

叶绿素降解和 RuBisCo 及叶绿体蛋白质分解成氨基

酸所引起。然而，Flexas 等 [43] 通过研究拟南芥 gm

与光合作用的关系，首次证明了拟南芥叶片衰老导

致的光合作用衰减是由 gm 下降引起，而不是由叶

绿素降解和蛋白质分解引起。此外，体外分析表明，

净光合速率 (net photosynthetic rate, AN) 的差异不能

归因于 RuBisCo 活性或含量的改变；叶绿素荧光分

析和碳同位素分辨率 (Δ13C) 在线分析表明，不同基

因型间 AN 的差异是由于 gm 的不同造成的 [44]。促进

高 gm 形成，维持高光合生产潜力是进一步挖掘作

物产量潜力的有效途径之一 [45]。此外，由于 gm 的

变化只涉及叶肉细胞内 CO2 的传导效率，高 gm 形

成在增加叶绿体羧化部位的 CO2 浓度同时并不涉及

水分散失，AN 和 WUE 会增加 [46]，因此有研究提出， 
gm 是实现植物叶片光合速率和 WUE 同步提高的生

理位点 [47]，特别在干旱条件下，高 gm 形成可能是

作物抗逆丰产的重要途径。近年来，关于植物 gm

是光合生理及逆境生理的研究热点和重点领域。一

般而言， 外界环境通过影响叶片内部物理 ( 叶片

解剖结构 ) 和 ( 或 ) 生化因素 [AQPs 和碳酸酐酶

(carbonic anhydrases, CAs)] 进而影响 gm [48] ( 图 1)。
2.1　叶肉细胞结构

研究人员提出了采取 3 个主要步骤潜在调控

gm 及其快速反应的建议：细胞壁的性质、细胞膜性

质的调节，以及叶绿体形态和分布特性 [49]。面向细

胞间隙的叶绿体面积 (Sc) 与叶片总面积 (S) 的比值

(Sc/S ) [48, 50]和细胞壁厚度 (cell wall thickness, Tcw ) [51-52]

是影响 gm 的主要结构因素。细胞壁阻力约占整个

叶肉阻力的 25%~50% [53]，但各细胞构成对 gm 的影

响及贡献度还与物种、品种特性以及环境等因素有

关 [54]。从超微结构特征看，Sc/S 比重越大，对 CO2

的接纳能力越强，能显著提高水稻 gm 和光合能力 [55]，

但有研究认为 Sc/S 对水稻 gm 的影响较小，主要通过
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细胞壁特性的改变影响 gm。水分胁迫使水稻叶片叶

绿体变小，Sc/S 则会大幅减少，继而导致 gm 降低，抑

制了供应到叶绿体和 RuBisCo 羧化位点的 CO2 
[56]，

最终降低了光合速率 [57]。

研究显示，棉花轻度 ( 或重度 ) 干旱条件下，

Tcw 未明显增加，干旱导致的 gm 降低主要与叶片 Sc/S 
降低有关。干旱条件下，叶绿体数目 (number of 
chloroplasts, NChl)、大小和排列发生变化 [49, 56]，Sc/S
降低 [56, 58]。Tholen 等 [59] 认为干旱可能会导致光合

能量过剩，因此为了避免光合作用的损害，可能会

发生叶绿体运动，叶绿体运动导致沿细胞膜排列的

叶绿体减少，进而导致 Sc/S 降低。

2.2　ABA
作物干旱胁迫时，ABA 还参与诱导 gm 的快速

下降。Mizokami 等 [60] 通过干旱处理野生型烟草和

ABA 缺失突变体植株发现，随叶片 ABA 浓度增加，

gm 下降的幅度越大，即 ABA 以剂量依赖的方式降

低了 gm 值。ABA 对 gm 的影响可能是通过降低

AQPs 和 CAs 的活性来实现的 [61]。ABA 浓度的升

高也可能还与 pH 的变化有关，pH 变化通过 AQPs
等蛋白质的作用改变了膜的特性 [62]，从而影响了

gm 
[63]。

2.3　CAs和AQPs 
植物 gm 值短期内随土壤水分、CO2 浓度和光

强变化而变化，但叶肉细胞、叶绿体分布以及超微

结构参数无变化，也就是说叶片解剖学不能解释 gm

对外界环境变化的短期明显反应。由此说明 gm 明

显且快速的短期变化应该是生化因素 ( 如 AQPs 和
CAs) 的变化。

CAs 可以通过催化 CO2 和 HCO3
−之间的可逆转

换来调节细胞中的 pH 变化，促进 CO2 在细胞内的

传导，从而影响 gm [48]。这种扩散促使整个叶绿体

基质得以保持相对稳定的 CO2 浓度，从而允许更有

效地利用可用的 RuBisCo [64-65]。Perez-Martin 等 [66]

通过对5年生橄榄树进行短期水分胁迫和恢复试验，

验证了 AQPs 和 CAs 参与调控 gs 和 gm。gs 在轻度

胁迫和恢复期开始时对光合作用限制占优势，而在

重度干旱下 gm 的下降占光合作用限制的 60%，复

水后 gm 快速恢复促进光合速率的恢复。该研究中

CAs 的表达对橄榄的 gm 影响相对较小，gm 主要受

AQPs 的调控。

水稻 OsPIP1;2 过表达植株与野生型相比，gm

显著提高，从而增加 CO2 的净同化速率和蔗糖的运

输 [67]。缺失 NtAQP1 (AS) 和过表达 NtAQP1 (O) 的烟

草植株与各自的野生型相比，AS 植株的光合速率和

gm 降低。Ding 等 [32] 研究发现，过表达 AQPsOsPIP2;1
增加了酵母膜透性，可能在促进高 gm 形成中具有

显著的正调控效应。然而，Kromdijk 等 [68] 用 4 种

不同的方法分别对拟南芥 PIP1;2、PIP1;3 和 PIP2;6
基因敲除品系的 gm 进行了估算，所有方法都没有

显示出 gm 在 PIP 基因敲除系与对照植株间存在明显

差异，处理间的光合效率和 gm 也未受影响。Huang
等 [69] 发现，在田间条件下，水稻 PIP 基因敲除系

与野生型在植物表观、光合速率和 gm 上无明显差异，

盆栽条件下则不然，即，水稻 PIP 基因敲除系与野

生型的gm差异取决于其生长环境 (田间和盆栽条件 )
和生长阶段，而 AQPs 对 gm 的内在调控机制还需进

一步研究。上述研究表明，干旱下水稻 CAs 和 AQP
对 gm 协同调控效应以及调控 gm 的关键 AQPs 基因

还有待深入研究。

3　gs和 gm的协同调控

从理论上讲，增加 gm 可以同时增加 AN 和

WUE [46, 70-71]。然而研究表明，gs 和 gm 间存在密切

联系，维持 gs 和 gm 间的平衡关系可能是决定叶内

在水分利用效率 (iWUE) 的核心点，即 WUE 应该

与 gm/gs 的比率相关，而不是单独的 gm [70]。在桉树中，

较高的 iWUE 与较高的 gm/gs 有关，较高的 gm/gs 也

有助于提高叶片 AN 
[72]。在干旱胁迫下，作物达到

较低的 gs 以减少水分损失，而这只有在 gm 增加即

Cc 保持在较高水平时才有可能保持较高的固碳强

度，进而获得较高 WUE [48]。 gs 单独增加时，会由

于增加的 Tr 而不利于 WUE 的增加，然而，Han 等 [73]

认为，干旱预处理下，棉花 gm 增加，WUE 提高，

因此 gm 可能可以抵消 gs 提高 WUE 的影响从而在

高 AN 中起重要作用。由此可见，gs 和 gm 对 AN 和 
WUE 起着重要的协同调控作用 ( 图 1)。

CAs 除了在干旱胁迫下对 gm 起作用外，其产

物碳酸氢钠还可能是拟南芥保卫细胞 S 型阴离子通

道的小分子激活剂 [74]，从而对 gs 起作用，即说明

CAs 可能是协调调控 gs 和 gm 的关键生理因素之一。

此外，AQPs 既调控 gs，也调控 gm。从现有研究来看，

调控 gm 的关键 AQPs 基因还存在一定的争议，是

否可能因这些基因参与了多层次的生理特征的调

控，或调控 gm 的关键基因可能受调控 gs 关键 AQPs
基因的影响，即 AQPs 在调控 gs 和 gm 中可能存在

一定的调控网络模式，特别是在 gs 和 gm 响应干旱

胁迫快速变化时，协同调控 gs 和 gm 的 AQPs 调控



王乐乐，等：水稻叶片气孔导度及叶肉导度对干旱胁迫的响应机理研究进展第4期 453

网络尚不清楚。

研究表明，拟南芥的正面叶表面气孔密度与栅

栏组织叶肉细胞密度呈显著正线性关系 [75]，气孔大

小与叶肉细胞间隙大小密切相关 [76-77]，说明气孔形

态特征与叶肉结构特征发育具有高度的协调性，是

gs 与 gm 协同调控光合碳固定的叶片结构基础 [77]。

但目前关于水稻气孔和叶肉组织结构的协同关系及

其对光合作用调控效应的研究不足 ( 图 1)。

4　干旱下栽培措施对gs和 gm的影响

水分调控、肥料施用、外源物质调控等一系列

栽培措施可有效缓解干旱胁迫给水稻生产带来的危

害，这些潜在的调控途径提高作物的抗逆性可能与

栽培措施对gs和 (或 ) gm直接或间接的调控过程有关。

4.1　水肥调控

农田生态系统中，水分和肥料二因素之间相互

作用而影响作物生长与水肥利用效率，被称为水肥

耦合调控，水肥耦合可以提高水稻光合能力，具有

明显的增产作用。氮素作为植物所必需的重要营养

元素，嵇庆才等 [78] 研究了水培条件下水氮耦合对

水稻根系形态及其活力的影响，结果表明高氮有利

于水稻根系干重的积累，低氮有利于不定根的生长；

而适度水分胁迫能增加根系的干重，增加根冠比，

提高作物的抗旱能力。氮肥运筹可以通过调节

RuBisCo 的含量、gs、gm 来影响光合作用。阳彬等 [79]

研究表明，同一灌溉模式下，施肥对叶绿素含量、

光合速率、gs 影响程度不同，但增施氮各指标均显

著高于不施氮肥处理 (P < 0.05)，叶绿素含量、光

合速率、gs 与施肥量呈显著的正相关关系；肥料充

足时补加水分能显著提高叶绿素含量、光合速率、

gs 等光合参数。干旱条件下，施肥在一定程度上能

缓解水分胁迫的压力。缺氮主要通过影响光能吸收、

运输和转化与氮分配来抑制CO2 同化。缺氮条件下，

与 gm 相关的 CO2 扩散是光合作用的主要限制因

素 [80]。氮素形态对植物光合作用也有影响，其与 gs

和 Ci 有关 [81]。当水稻在水分胁迫条件下生长时，

主要由 NO3
−提供营养，但水稻在 NH4

+和 NH4
+ -NO3

−

混合营养下的生长通常比在 NO3
−营养下生长更好。

在这 3 种氮素营养下，水分胁迫对水稻幼苗的生长

有不同的影响。与 NO3
−营养相比，NH4

+营养通过优

化 RuBisCo 含量和调节 AQPs 的表达提高了水稻幼

苗的抗旱性 [82-84]。

钾素可以通过调节 gs 和 gm 从而影响干旱胁迫

下的植物光合作用。钾通过提高 Sc/S 和降低细胞质

阻力来调节 gm 
[85-87]，以改变叶片解剖结构的方式来

协调叶片光合作用和导水率 [88]。Zahoor 等 [89] 发现，

干旱胁迫下，随着施钾量的增加，棉花叶片生物量

损失量减少，这可能是由于钾通过控制干旱胁迫下

的 gs 来帮助植物吸收 CO2 的积极作用，因为 K 在

改变植物木质部汁液导水率和水分关系中起着关键

作用 [90]。Oddo 等 [91] 研究发现短期施用钾肥后，离

子介导的木质部水力传导性上调，这有利于植物在

中度干旱胁迫下保持细胞膨胀率、气孔开度和气体

交换速率，从而影响干旱胁迫下的 gs。

4.2　外源物喷施

Sasi 等 [92] 表明植物生长调节剂如茉莉酸甲酯

(MJ)、水杨酸 (SA)、多效唑 (PBZ) 在缓解干旱引起

的生理生化指标如相对含水量 (relative water content, 
RWC)、总抗氧化活性 TAO、ABA 含量和 NADPH
氧化酶等显著变化的方面具有良好的作用，有效地

缓解了干旱胁迫的危害，增强了水稻的抗旱性。

Farooq 等 [93] 研究发现外源 SA 的施用改善了水稻

在正常和逆境条件下的表现。干旱条件下，水稻 AN

和 gs 均显著低于正常浇水条件下的水平，一定 SA
浓度范围内，AN 随 SA 浓度升高而升高，gs 却没有

明显变化。初步推测 SA 的施用调控其他决定光合

作用的因素如 gm 从而对 AN 产生影响。

除了常见的植物生长激素外，海藻糖在多种生

物体的代谢调节和非生物胁迫耐受中也起着重要作

用 [94-97]。在植物中，其生物合成由两个关键酶催化：

海藻糖 -6- 磷酸合成酶 (TPS) 和海藻糖 -6- 磷酸磷酸

酶 (TPP)。在水稻中，过表达 TPS 和 TPP 的双功能

融合蛋白 (TPSP) 增加了海藻糖的含量，增强了水

稻对非生物胁迫的耐受性而不影响生长；进一步的

分析表明，在非生物胁迫下过表达 TPSP 可以减轻

光系统Ⅱ的损伤 [98-99]。水稻过表达 OsTPP1 通过激

活非生物胁迫诱导基因提高水稻耐盐性和耐冷

性 [100] ；干旱条件下，OSTPP3 过表达植株表现出

更好的耐性 [101] ；OsTPS1 过表达植株可能通过增加

海藻糖和脯氨酸的含量以及调节胁迫相关基因的表

达来提高其抗旱性 [102]。拟南芥中 AtTPPI 介导的气

孔调节是应对干旱胁迫、提高 WUE 的重要机制。

AtTPPI 过表达增加了拟南芥初生根的长度，减小了

气孔开度，最终降低了 Tr，提高了 WUE [103]。

4.3　其他栽培措施

类似的，干旱情况下，施用硅酸钙渣可使水稻

光合速率几近恢复到充分灌溉水平，但对 gs 或胞间

CO2 浓度并无明显影响 [104]，那么硅酸钙渣是否和
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SA 一样通过调控其他光合因素来恢复水稻光合速

率呢？硅可以缓解许多植物的干旱胁迫。施用硅酸

钙渣显著提高土壤中水稻有效硅含量和组织中硅的

积累量，减轻水稻的干旱胁迫。硅酸钙渣是磷矿精

炼生产磷肥的副产物，一种潜在的石灰原料和硅的

来源，适用于现场规模输送，实际可操作性高。

5　展望

提高 WUE 的同时增加光合速率是水稻应对水

分胁迫亟待解决的问题。对 gs 和 gm 的了解对于提

高 WUE、增加光合速率、有针对的作物育种计划

和科学性的田间栽培管理以及可持续发展的农业战

略有重要意义。植物光合速率的提高不仅与气孔和

叶脉密度的增加有关，如气孔从叶片一侧 ( 下生 )
向两侧 ( 双生 ) 分配的转移显著增加叶片的 gs 和 gm

与光合作用 [105]，还有涉及调控 gm 的 Sc/S 和 Tcw 等。

除了上述的叶片气孔情况和叶肉细胞特征，干旱下

水稻叶片亚细胞结构层次中叶绿体的大小、数量和

分布及其对 gs 和 ( 或 ) gm 的调控也需进一步研究。

胞内生理层面，虽然已知 AQPs 和 CAs 会影响 gs

和 gm 的大小，但其在水分胁迫下调控 gs 和 gm 响应

的机制仍需要探索研究。

节水抗旱稻是指兼具水稻高产优质特性和旱稻

节水抗旱能力的一类新水稻品种 [106]。与高产水稻

品种相比，节水抗旱稻高产抗旱特征与叶片高光合

性能密切相关，干旱条件下，节水抗旱稻通过维持

较高光合速率 [107-109]，可有效避免光合结构受损，

为复水后水稻高光合生产打下良好的生理基础 [110]，

进而获得较高产量 [107, 110]。节水抗旱稻在中 - 重度

干旱下仍具较高光合生产潜力，这与 gs 大幅降低后

维持高 gm 的生理补偿效应有关 [111]，但干旱下节水

抗旱稻 gs 和 gm 对高光合速率形成的协同作用机理

尚不清楚。

已有研究表明，水稻在苗期拔节前和灌浆后期

到成熟期进行适当水分胁迫，复水后作物的亏缺

补偿作用可以得到有效发挥，产量也可以得到提

高 [112-114]。在水稻，特别是具有较高抗旱潜力的节

水抗旱稻在干旱后的复水中，水稻的叶片结构与生

化特征有何变化，其对 gs 和 gm 的调控效应又是如

何还有待探究。

干旱条件下，气孔关闭，Tr 降低，冠层温度增

加。因此，干旱条件下碳固定能力下降可能是干旱

与高温的互作模式。热休克蛋白 (heat shock proteins, 
HSPs) 和热休克因子 (heat shock factors, Hsfs) 在保

护植物细胞或组织免受干旱和高温方面起着关键作

用。耐热耐旱水稻品种 N22 的花药、小穗和剑叶中

高水平的 HSPs 与高温下的产量维持显著相关 [115]。

AQPs 是一种水转运蛋白，在调节水分状态以应对

环境变化方面发挥重要作用 [116]。研究表明，AQPs
和 HSPs 在植物响应干旱中的功能还需要更多的试

验探索 [117-119]，其在水稻耐旱性中的作用尚不清楚，

其是否协调控制 gs 和 gm 以响应水稻抗旱，需要进

一步研究。
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