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　　摘要：为了研究黄瓜果期不同叶序对叶片气孔特征及其开度的影响，以黄瓜品种探索为试材进行模拟试验，利用
数码显微成像系统和数码测距软件对叶片气孔长度、宽度、开度、开张比、气孔密度及气孔指数等气孔参数进行测量。

结果表明：随着黄瓜植株叶序的增大，气孔长度、宽度、开度、开张比均有增大的趋势；叶片气孔密度则随叶序增大有减

小趋势；与第３张叶片相比，叶序的增大对叶片气孔指数无显著影响。在同一叶序条件下，叶片上表皮的气孔长度、宽
度、开度、气孔指数、开张比均高于下表皮，而下表皮的气孔密度则明显高于上表皮。本研究有效证明叶龄对气孔的形

态、开度、开张比及其气孔密度有着显著的影响，为黄瓜生长模型的建立提供了科学依据。
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　　黄瓜（ＣｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓＬ．）是葫芦科１年生蔓生攀缘草本
植物，属于互生叶序，在设施蔬菜生产中占重要地位，增产潜

力大，是我国重要的设施蔬菜作物。近年来，随着我国农业产

业结构调整及经济的快速发展，我国黄瓜的栽培状况也发生

了很大的变化，面积迅速扩大，品种更加丰富。目前，关于设

施黄瓜研究的重点是要摸清黄瓜生长发育的生理规律，并据

此建立适用于设施黄瓜的生长模型，能够为设施黄瓜种植和

小气候调控提供科学指导和决策依据。

叶片气孔是植物体与外界环境进行 ＣＯ２和 Ｈ２Ｏ等交换
的重要门户，由成对的保卫细胞以及保卫细胞之间的孔隙组

成。植物叶片通过改变气孔大小、气孔开度、气孔密度和气孔

空间分布格局等来调节叶片气孔特性，使叶片表面的水气交

换效率最优化［１］。同时，气孔的数目、分布状况、开合程度等

的变化也会改变叶片的气孔导度，从而直接影响到植物蒸腾

速率、光合速率和水分利用效率［２］，进一步对植物的温度胁

迫抗性、水分胁迫抗性和生产能力等产生影响［３］。目前关于

外界环境因子对于植物叶片气孔特性的影响已有较多报道，

前人研究结果表明，空气湿度［４－５］、土壤水分含量［６－８］、ＣＯ２
浓度［９］、饱和水汽压［１０－１１］、光照［１２－１４］以及外源激素［１５］等因

子与叶片气孔特性之间的关系十分紧密。例如，蔷薇科１２属
代表植物在干旱条件下，植株中部和基部的叶片气孔密度明

显偏大，与水肥条件良好条件下顶端叶片气孔密度最大、中部

居中、基部最小的气孔特征并不相同［１６］；在对小麦的研究中

Ｚｈａｎｇ等也发现，干旱条件会直接导致叶片水分的减少，从而
减少叶片气孔导度和净光合速率，这对小麦生物量的积累十

分不利［１７］。诸多研究均一致表示，叶片气孔可以通过保卫细

胞感知胁迫环境和内源信号的变化，从而激发植物体相应的自

我响应机制，以此达到提高胁迫抗性、减轻胁迫伤害的目的。

随着植株的不断伸长，叶片在顶端不断新生，形成了叶片

围绕茎自下而上按照一定规律排列的现象，称之为叶序现

象［１８－１９］，常见的有互生、对生和轮生３种叶序类型。植物体
叶序在适应环境的进化过程中形成有规律的排列［２０］，是为了

让每一张叶片都能接受到充足的太阳辐射、获得良好的通风

条件，使植物的光合作用能以最高的效率进行。另一方面，可

以根据叶序的大小来区分新叶与老叶，已有研究表明，叶序的

大小对叶片气孔特性有直接的作用［２１］，可利用其来判断植物

叶片生命活动的长短。叶序现象对有关植物形态发生过程的

重要性已经逐渐显现，越来越多的研究者开始关注对植物叶

片叶序的研究［２２－２３］。

迄今为止，关于不同叶序对果期设施黄瓜叶片气孔特性

及其开度的研究鲜有报道。本试验主要研究了不同叶序下果

期黄瓜叶片气孔大小、开度、闭合情况及其气孔密度，研究探

讨叶序与它们之间是否存在一定的规律性，对于建立设施黄

瓜生长模型、科学调控黄瓜的生长具有重要意义，同时也为设

施黄瓜环境优化调控提供参考依据。

１　材料与方法

１．１　试验设计
本次试验于２０１７年４—７月在南京信息工程大学农业气

象试验站的 Ｖｅｎｌｏ温室内进行，试验温室顶高 ５．０ｍ，肩高
４．５ｍ，宽９．６ｍ，长３０．０ｍ，南北走向。本次试验供试的黄瓜
品种为探索，于２０１７年４月１１日播种，４月２６日定植，定植
株行距为２５ｃｍ×２５ｃｍ，５月３０日植株进入果期。在黄瓜整
个生育阶段，环境空气相对湿度保持７７％，土壤相对湿度保
持７０％左右。在植株进入果期后，开始测定与叶片气孔特性
相关的各项指标，每次对３株黄瓜进行取样，重复３次。
１．２　叶片气孔特性的测量与计算
１．２．１　取样制片　黄瓜生长至 ２０张叶左右，在 ０９：００—
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１１：００时选取生长良好的植株，从顶部往下取第３、第６、第９、
第１２、第１５、第１８张功能叶，用脱脂棉轻轻拭去叶片上下表
面灰尘及其硬糙毛，采用无色指甲油印痕法［２４］获取气孔

样本。

１．２．２　取值统计　将气孔样本置于光学显微镜（Ｏｌｙｍｐｕｓ
ＣＸ－３１，４０×）下，用数码显微成像系统（ＯｌｙｍｐｕｓＤＰ－２０）进
行照相成片，然后利用数码测距软件 ＭｏｔｉｃＩｍａｇｅｓＡｄｖａｎｃｅｄ
３．０对照片中的气孔指标进行测量标定。采用统计软件ＳＰＳＳ
１６０对试验数据进行方差分析，其中选择 Ｄｕｎｃａｎｓ检验方法
进行多重比较；利用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ进行制图。
１．２．２．１　气孔长度、宽度的测定　从指甲油撕片边缘到中间
主脉选取５个部位，每部位观测５个视野，每视野随机测量
１０个处于关闭状态下气孔的值，气孔长度是哑铃形保卫细胞
长度，气孔宽度是垂直于哑铃形保卫细胞的最宽值。

１．２．２．２　气孔开度测定　抽样方法同“１．２．２．１”，每个视野
选取１０个开放气孔，测定孔径宽度，μｍ。
１．２．２．３　气孔密度　抽样方法同“１．２．２．１”，量出视野面

积，按单位面积的气孔数计算气孔密度，取其平均值，

个／ｍｍ２。
１．２．２．４　气孔指数　表皮的气孔数与表皮细胞数之比，％。
１．２．２．５　气孔开张比　开张的气孔数与总气孔数之比，％。

２　结果与分析

２．１　不同叶序下果期黄瓜的叶片气孔大小
从表１可以明显看出，叶片上表皮的气孔长度随着叶序

的增大不断增大，下表皮的长度值以及上下表皮的宽度值在

第３张至第６张叶片有明显的增大，第６张至第９张叶片则
有略微下降趋势，之后又呈现增加趋势。上表皮第３张叶片
的气孔长度、宽度最小，分别为６６．６８、４７．４１μｍ，第１８张叶
片的气孔长度、宽度最大，分别为１０３．８４、６６．７４μｍ，下表皮
的气孔长度、宽度最小值同样出现在第 ３张叶片，分别为
５０９３、３３．４９μｍ，最大值出现在第１８张叶片，分别为９９．８６、
６５．２５μｍ。

表１　不同叶序对黄瓜叶片气孔长度和宽度的影响

叶序
气孔长度（μｍ） 气孔宽度（μｍ）

上表皮 下表皮 上表皮 下表皮

第３张 ６６．６８±１．４３ｃ ５０．９３±３．８４ｃ ４７．４１±１．０６ｄ ３３．４９±１．０１ｂ
第６张 ７３．９９±４．２８ｃ ６４．２８±７．３６ｂｃ ５４．８１±３．１９ｃｄ ４６．５９±１．４２ｂ
第９张 ７５．０１±４．１４ｃ ６０．４７±２．０６ｂｃ ５２．２２±４．９６ｂｃ ４３．４８±５．６１ｂ
第１２张 ９２．０１±４．０９ｂ ８５．２０±３．２２ａｂ ６２．４６±２．２０ｂ ６１．３７±４．４１ａ
第１５张 １０３．４６±４．３３ａ ９８．８８±１．０９ａ ６４．８４±３．３６ａ ６３．８０±０．３２ａ
第１８张 １０３．８４±０．８６ａ ９９．８６±２．６８ａ ６６．７４±１．４２ａ ６５．２５±１．２０ａ

　　注：同列数据后不同小写字母表示在５％水平差异显著。下同。

　　从变化幅度来看，上表皮的长度、宽度值在第９张至第
１２张叶之间增长最快，与第９张叶片相比，第１２张叶片分别
增大了 １７．００、１０．２４μｍ，约占第 ９张叶片的 ２２．７％、
１７８９％；到第１５、第１８张叶片时，气孔大小逐渐趋于稳定，
长度分别为１０３．４６、１０３．８４μｍ，宽度为６４．８４、６６．７４μｍ，彼
此之间均无显著性差异。同样地，下表皮的长度值和宽度值

在第９张至第１２张叶之间的变化幅度也是最大的，与第９张
叶片相比，第１２张叶片分别增大了４０．９０％、４１．１５％。由此
可以初步判断，下表面气孔大小随叶序的变化幅度明显比上

表面大。

对比上、下表皮发现，下表皮的气孔长度、宽度均小于上

表皮的气孔长度、宽度值。由表１可知，上、下表皮气孔长度
的最大差值出现在第３张叶片，为１５．７５μｍ；最小差值出现
在第１８张叶片，为３．９８μｍ。当位于第３张叶片时，上、下表
皮的气孔宽度差值达到最大，为１３．９２μｍ；最小差值出现在
第１５张叶片，为１．０４μｍ。这一现象也佐证上文的判断，下
表皮的气孔大小随叶序的变化幅度比上表面大，使得彼此之

间的差异随着叶序的增大逐渐减小。

２．２　不同叶序下果期黄瓜的叶片气孔开度
由图１可知，随着叶序的增大，果期黄瓜叶片上、下表皮

气孔开度均表现为第１８张叶片 ＞第１５张叶片 ＞第１２张叶
片＞第９张叶片 ＞第６张叶片 ＞第３张叶片，最大值均出现
在第１８张叶片上，分别为１９．９７、１９．６２μｍ，最小值均出现在
第３张叶片上，分别为１０．３２、７．６１μｍ。叶片上、下表皮的气

孔开度值在第３张叶片至第６张叶片之间增大最快；而在第
６张叶片至第９张叶片之间，气孔开度值并没有明显的增大，
之后第９张叶片至第１２张叶片，气孔开度值增加较快，当叶
序增大到第１５、第１８张叶片时，气孔开度值的变化趋于平
稳，上表皮仅增大０．４６μｍ。整体来看，果期黄瓜叶片上、下
表皮的气孔开度均随着叶序的增大而不断增大，下表面气孔

开度的变化幅度大于上表面，这与前人对气孔大小的研究分

析结论相似。

　　同一叶序条件下，黄瓜叶片下表皮气孔开度值明显低于
上表皮气孔开度值，这一现象主要与叶片上下表皮接受的光

照度不同有关。上下表皮气孔开度值差异最大时为第３张叶
片，差值为２．７１μｍ，依次为第１５张叶片、第６张叶片、第１２
张叶片、第１８张叶片、第９张叶片，当到第１８张叶片时，上下
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表皮气孔开度差值仅为０．３５μｍ。
２．３　不同叶序下果期黄瓜的叶片气孔开张比

气孔的开张比表示张开气孔个数与总气孔个数的比值，

可以用来反映气孔导度和蒸腾速率。由图２可以看出，果期
黄瓜叶片上、下表皮的气孔开张比最大值均出现在第１８张叶
片，分别为６２．０５％、６１．７６％，最小值为第３张叶片，分别为
５０．３８％、４８．７０％。随着叶序的增大，叶片气孔的开张比总体
呈现增大的趋势。上下表皮的叶片气孔开张比在第３张叶片
至第６张叶片有１个较快的增长，上表皮增大２．９８％，下表
皮增大 ４．７１％；在第６张叶片至第９张叶片，气孔张开比有
小幅度降低，上表皮降低０．４３％，下表皮降低０．６７％；随后气
孔开张比又开始显著增大，当达到第１５张叶片时，开张比已
基本保持平稳；与第１５张叶片相比，上表皮的第１８张叶片的
开张比仅增大０．１５％，下表皮仅增大０．３２％。

２．４　不同叶序下果期黄瓜的叶片气孔密度和气孔指数
由表２可知，果期黄瓜叶片气孔密度值均随着叶序的增

大而不断减小。上表皮气孔密度在第 ３张叶片时最大，为
３０．２６个／ｍｍ２，当叶序增大到第１８张叶片时达到最小值，为
１９．２６个／ｍｍ２，降低了 １１．００个／ｍｍ２，占第 ３张叶片的
３６．３６％。同样地，下表皮气孔密度从第３张至第１８张叶片，
共降低了１３．０１个／ｍｍ２，占第３张叶片的２５．３８％。两者对
比来看，下表皮的气孔密度明显高于上表皮，且随着叶序的增

大，上下表皮气孔密度差值基本保持在１９～２１个／ｍｍ２，并无
显著性差异。

表２　不同叶序对黄瓜叶片气孔密度的影响

叶序
气孔密度（个／ｍｍ２）

上表皮 下表皮

第３张 ３０．２６±３．７９ａ ５１．２７±１．００ａ
第６张 ２８．３８±０．９９ａｂ ４８．０５±０．７０ａｂ
第９张 ２６．６０±１．０２ｂ ４５．７７±０．８６ｂ
第１２张 ２４．０７±１．２６ｃ ４４．２３±４．８６ｂ
第１５张 ２３．９４±１．５３ｃ ４４．０７±１．３２ｂ
第１８张 １９．２６±１．００ｄ ３８．２６±１．００ｃ

　　图３显示，果期黄瓜叶片气孔指数随叶序的增大变化比
较复杂。叶片上、下表皮的气孔指数在第３张叶片与第６张
叶片之间，存在１个较小的增大；在第６张至第９张叶片之
间，上、下表皮气孔指数分别急速下降１．３０％、１．０７％，各自
达到极小值；之后在第９、第１２、第１５张叶片之间呈现平稳又
增长的趋势，但并未能抵消第６张至第９张叶片间的下降，也
没有回到第３张叶片的气孔指数水平；在第１５张至第１８张

叶片之间，叶片气孔指数又有所下降，上、下表面分别降低了

０．４１％、０．６５％。上、下表皮气孔指数最大值均出现在第６张
叶片，上表皮最小值出现在第９张叶片上，为１１．１６％，下表
皮则出现在第１８张叶片上，为１０．７９％。对比来看，叶片上
表皮的气孔指数要明显高于下表皮，两者的气孔指数差值在

第３张叶片时最大，第１５张叶片时最小。经过方差分析可
知，黄瓜叶片的气孔指数变化在 ０．０５水平下均无显著性
差异。

３　讨论与结论

前人在研究中均表示，叶片气孔是植物光合和蒸腾作用

过程中一个重要的限制因子［２５－３０］，并间接地对干物质积累、

果实产量形成等过程造成影响。本试验测定了果期黄瓜在不

同叶序下的叶片气孔大小、开度、气孔密度等气孔特征指标，

研究并探讨了它们与叶序之间是否存在一定的规律性关系，

这对今后建立设施黄瓜生长模型、科学调控黄瓜的生长具有

重要意义。

从叶片生长和老化的角度来看，在同一株植物上，与高处

的叶片相比，低处着生的叶片气孔一般更大而且数量较

少［３１］。同样地，低处叶片面积较大、气孔密度较小，相比之

下，高处的叶片面积则较小、气孔密度较高［３２］。赵清岩在对

黄瓜气孔开闭规律及其分布的研究中发现，气孔器（气孔 ＋
保卫细胞）的大小会随着叶面积的增大而增大［３３］。如果是气

孔两面生的植物叶片，上下表皮的气孔密度都会随着植株高

度的上升而逐渐增加［３４］。在本研究中分析了叶序对果期黄

瓜叶片气孔特性的影响，结果表明，随着叶序的增大，果期黄

瓜叶片气孔的长度、宽度都表现为增大的趋势，均在第１８张
叶片处达到最大值，其中第３张叶片的气孔大小最小。这说
明随着黄瓜叶片的不断伸长舒展，气孔也在不断发育生长，这

一结论与前人的研究结果吻合。

本研究通过对比果期黄瓜叶片上、下表皮的气孔直径及

其气孔开度，发现上表皮的气孔直径和气孔开度要明显大于

下表皮。有研究表明，叶片气孔张开的持续时间及其开度与

光照度有着直接的联系［３５－３６］，低光照度下，气孔张开缓慢，逐

渐达到低稳定状态的张开程度，但如果光照度开始增加，气孔

会对其作出应激反应，加大张开程度，所以最终达到稳定状态

的开张程度在较低光强情况下会更大。很明显地，透过叶片

到达下表皮的太阳光的光质是已经被叶肉细胞过滤后的；而

且由于上表皮能够接收大量太阳光的直接照射，而下表皮主

要依靠渗透、反射、散射的途径来接受太阳辐射，正常条件下
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生长的叶片上表皮能接收的光强远远高于下表皮。

由于黄瓜为蔓生（攀援）草本，叶序较小的叶片位于整个

植株的顶端，光照以及通风条件相较底端都更好，十分有利于

叶肉细胞分化过程的进行，所以一般叶序较小的黄瓜叶片气

孔密度都较大。本研究也对不同叶序果期黄瓜叶片气孔密度

影响进行了分析，发现第３张叶片上下表皮的气孔密度都最
大，随着叶序的不断增大，气孔密度有程度不一的减小趋势，

最终在第１８张叶片达到最小值，这与先前的研究结果一致。
另外比较同一叶序下叶片上、下表皮的气孔密度可以发现，果

期黄瓜叶片的气孔更加集中于下表皮，下表皮的气孔密度是

上表皮的１．６７～２倍，远远高于上表皮。主要是由于叶片下
表皮的气孔可以避开直射的阳光进行水气交换，在叶片生长

进化过程中为防止植物体内水分过度损失，上表皮的气孔会

逐渐退化，而下表皮的气孔则在适宜的环境下保留了下来。

陈温福等在有关水稻气孔密度和气体扩散阻力的研究中还发

现，即使是在同一叶位，叶片不同部位之间的气孔密度也有所

不同，水稻叶片的气孔密度以中部最大，上部次之，基部最小；

同时还发现了气孔密度与气体扩散导度之间有显著的正相关

关系［３７］。孟雷等也指出，较大的叶片气孔密度在水分充足时

可以提高植物的光合效率［３８］。此外笔者在对叶片气孔指数

的分析中指出，果期黄瓜叶片气孔指数随叶序的增大无显著

影响，这与贺凤丽等在对菜心子叶气孔分布研究中发现的规

律［３９］基本一致。

通过研究不同叶序对果期黄瓜叶片气孔特性的影响，证

明了叶序对果期黄瓜叶片气孔的形态、开度、开张比及气孔密

度有着显著的影响。在其他环境因子都适宜且保持稳定的条

件下，在一定的叶序范围内，随着叶序的增大，叶片气孔的长

度、宽度、开度及开张比也增大，而叶片气孔密度则减小；叶片

上表皮气孔形态大小及其开度均大于下表皮，而叶片下表皮

的气孔密度则高于上表皮。本研究的主要意义在于从叶片气

孔角度解释了黄瓜在果期生长发育过程中的自我调节机制，

为黄瓜果期生长模型的建立提供了一项较好的理论依据。由

于研究条件受限，本试验仅以探索品种黄瓜为试材，且纳入考

虑的叶序范围十分有限，所以本研究结果对其他黄瓜品种以

及整株黄瓜叶序是否适用还有待在之后的研究中不断检验验

证。另外，在实践设施生产中经常会遭遇长期的连阴天气

（低温寡照）或是暑晒干旱（高温低湿）等情况，使黄瓜植株受

到损伤、停止生长乃至死亡；而本次试验只研究了适宜生长条

件下的果期黄瓜叶片气孔特性随叶序的变化而变化的特点，

在今后的研究中还要继续开展全生育期的试验研究，并考虑

环境因素的影响，进一步研究不同因素与叶序交互对黄瓜叶

片气孔影响的规律。

参考文献：

［１］ＢｕｃｋｌｅｙＴＮ，ＦａｒｑｕｈａｒＧＤ，ＭｏｔｔＫＡ．Ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｐａｔｃｈｙ
ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｅａｔｕｒｅｓｏｎ ｇａｓ－ ｅｘｃｈａｎｇｅ
ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎ，１９９７，２０（７）：８６７－８８０．

［２］ＭｅｙｅｒＭＳ，ＧｒｅｅｎＧＣ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｓｔｏｍａｔａｌａｃｔｉｏｎｏｆｏｒａｎｇｅ，
ｓｏｙｂｅａｎａｎｄｗｈｅａｔｕｎｄｅｒｆｉｅｌｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＡｕｓｔｒａｌｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆ
ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８１（８）：６５－７６．

［３］王曙光，李中青，贾寿山，等．小麦叶片气孔性状与产量和抗旱性

的关系［Ｊ］．应用生态学报，２０１３，２４（６）：１６０９－１６１４．
［４］ＢｌａｎｋｅＭＭ，ＣｏｏｋｅＤＴ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｆｌｏｏｄｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｏｎｓｔｏｍａｔａｌ
ａｃｔｉｖｉｔｙ，ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ，ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄ ｗａｔｅｒ
ｃｈａｎｎｅｌａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｓｔｒａｗｂｅｒｒｙｓｔｏｌｏｎｓａｎｄｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈ
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２００４，４２（２）：１５３－１６０．

［５］ＡｉＸＺ，ＷａｎｇＸＦ，ＧｕｏＹＫ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓｕｂｏｐｔｉｍａｌｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ａｎｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓａｎｄｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａＳｉｎｉｃａ，２００６，２７（１）：８２－９１．

［６］ＬｉａｎｇＪＳ，ＺｈａｎｇＪＨ，ＷｏｎｇＭＨ．Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｏｆｓｔｏｍａｔａｌｃｌｏｓｕｒｅ
ａｎｄｒｅｏｐｅｎｉｎｇｔｏｘｙｌｅｍＡＢＡｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎａｎｄｌｅａｆｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｄｕｒｉｎｇｓｏｉｌｄｒｙｉｎｇａｎｄｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，
１９９９，２９（１／２）：７７－８６．

［７］ＹａｎｇＬＭ，ＨａｎＭ，ＺｈｏｕＧＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｉｎｗａｔｅｒ－ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙａｎｄｓｔｏｍａｔａｌｄｅｎｓｉｔｙｏｆＬｅｙｍｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓａｌｏｎｇＮｏｒｔｈｅａｓｔ
ＣｈｉｎａＴｒａｎｓｅｃｔ［Ｊ］．ＡｃｔａＥｃｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ，２００７，２７（１）：１６－２３．

［８］田　鑫，于广文．干旱胁迫对水稻叶片气孔密度的影响［Ｊ］．辽
宁农业科学，２０１０（２）：２６－２８．

［９］ＢｕｎｃｅＪＡ．Ｃａｒｂｏｎｄｉｏｘｉｄｅｅｆｆｅｃｔｓｏｎｓｔｏｍａｔａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｎｄｗａｔｅｒｕｓｅｂｙｃｒｏｐｓｕｎｄｅｒｆｉｅｌｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，２００４，１４０（１）：１－１０．

［１０］ＴｉｎｏｃｏＯＣ，ＰｅａｒｃｙＲＷ．Ｓｔｏｍａｔａｌｄｙｎａｍｉｃｓａｎｄｉｔｓｉｍｐｏｒｔａｎｃｅｔｏ
ｃａｒｂｏｎｇａｉｎｉｎｔｗｏｒａｉｎｆｏｒｅｓｔｐｉｐｅｒｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，１９９３，９４
（３）：３９５－４０２．

［１１］ＢｕｓｈＳＥ，ＰａｔａｋｉＤＥ，ＨｕｌｔｉｎｅＫＲ，ｅｔａｌ．Ｗｏｏｄａｎａｔｏｍｙｃｏｎｓｔｒａｉｎｓ
ｓｔｏｍａｔａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃｖａｐｏｒｐｒｅｓｓｕｒｅｄｅｆｉｃｉｔｉｎｉｒｒｉｇａｔｅｄ，
ｕｒｂａｎｔｒｅｅｓ［Ｊ］．Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，２００８，１５６（１）：１３－２０．

［１２］杨再强，张　静，江晓东，等．不同Ｒ∶ＥＲ值对菊花叶片气孔特
征和气孔导度的影响［Ｊ］．生态学报，２０１２，３２（７）：２１３５－
２１４１．　

［１３］蔡志全，齐　欣，曹坤芳．７种热带雨林树苗叶片气孔特征及其
可塑性对不同光照强度的响应［Ｊ］．应用生态学报，２００４，１５
（２）：２０１－２０４．

［１４］ＬｅｅＳＨ，ＴｅｗａｒｉＲＫ，ＨａｈｎＥＪ，ｅｔａｌ．Ｐｈｏｔｏｎｆｌｕｘｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｌｉｇｈｔ
ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｕｃｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｏｆＷｉｔｈａｎｉａＳｏｍｎｉｆｅｒａＬ．Ｄｕｎａｌ
ｐｌａｎｔｌｅｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，ＴｉｓｓｕｅａｎｄＯｒｇａｎＣｕｌｔｕｒｅ，２００７，９０（２）：
１４１－１５１．

［１５］敖　红，王　炎．干旱胁迫下云杉内源激素的响应及其气孔调
节［Ｊ］．经济林研究，２０１１，２９（３）：２８－３４．

［１６］尹秀玲，温　静，刘　欣，等．蔷薇科１２属代表植物叶片气孔密
度研究［Ｊ］．北方果树，２００８（１）：４－６．

［１７］ＺｈａｎｇＪ，ＺｈａｎｇＱ，ＺｈａｏＪＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｔｈｒｅｅｃｒｏｐ
ｄｒｏｕｇｈｔｉｎｄｉｃｅｓｔｏｓｐｒｉｎｇｗｈｅａｔｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓｏｖｅｒｓｅｍｉ－ａｒｉｄｒｅｇｉｏｎｉｎ
ｎｏｒｔｈｗｅｓｔＣｈｉｎａ［Ｊ］．ＡｃｔａＥｃｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ，２００８，２８（４）：
１６４６－１６５４．　

［１８］刘天宝．不同叶序植物内源细胞分裂素和生长素的差异分析
［Ｄ］．合肥：安徽农业大学，２０１０．

［１９］徐全乐，胡　鑫．植物叶序的发生和影响因素［Ｊ］．植物生理学
通讯，２００９，４５（４）：４０５－４１２．

［２０］申芳芳，张万里，李德志．植物叶序研究的源流与发展［Ｊ］．东
北林业大学学报，２００６，３４（５）：８３－８６．

［２１］林日健．旱季咖啡不同品种叶龄和叶位的气孔阻力［Ｊ］．热带
作物学报，１９９６，１７（１）：５７－６２．
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与品质性状影响研究［Ｊ］．天津农业科学，２０１５，２１（１１）：１２－１５．
［１０］王亚晨．氮肥减施对不结球白菜产量和品质的影响［Ｄ］．南京：

南京农业大学，２０１７：１９－４１．
［１１］李合生．植物生理生化实验原理和技术［Ｍ］．北京：高等教育

出版社，２０００：１３４－１９５．
［１２］曹建康，姜微波，赵玉梅．果蔬采后生理生化试验指导［Ｍ］．北

京：中国轻工业出版社，２００７：６８－１０５．
［１３］林桂荣，郭　泳，付亚文，等．新鲜果蔬维生素 Ｃ测定方法研究

［Ｊ］．北方园艺，１９９５（２）：７－９．
［１４］张治安，张美善，蔚荣海．植物生理学实验指导［Ｍ］．北京：中

国农业科学技术出版社，２００４：８９．
［１５］宗学凤，王三根．植物生理研究技术［Ｍ］．重庆：西南师范大学

出版社，２０１１：１０２－１０５．
［１６］李玉明，伦会荣．电感耦合等离子体原子发射光谱法测定小麦

中的微量元素［Ｊ］．山东国土资源，２０１０，２６（１１）：３７－３９．
［１７］沈明珠，翟宝杰，东惠茹，等．蔬菜硝酸盐累积的研究———Ⅰ．不

同蔬菜硝酸盐和亚硝酸盐含量评价［Ｊ］．园艺学报，１９８２（４）：
４１－４８．　

［１８］孙蓟锋，王　旭．土壤调理剂的研究和应用进展［Ｊ］．中国土壤
与肥料，２０１３（１）：１－７．

［１９］连　宾，臧金平，袁　生．微生物肥料科学研究中几个热点问题
［Ｊ］．南京师大学报（自然科学版），２００４，２７（２）：６５－６９．

［２０］阎世江，张继宁，刘　洁，等．生物菌肥在蔬菜上的应用研究进
展［Ｊ］．山西农业科学，２０１８，４６（２）：３０６－３０８，３１２．

［２１］乌学敏．中微量元素肥料对马铃薯种植的影响［Ｊ］．现代农业，
２０１４（１）：１８－２１．

［２２］王秀娟，娄春荣，董　环，等．中微量元素对马铃薯产量和养分
吸收的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０１３，４１（１）：９３－９４．

［２３］ＨｅｍａｎｔａｒａｎｊａｎＡ，ＧａｒｇＯＫ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｚｉｎｃｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｏｎｔｈｅ
ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆｗｈｅａｔｖａｒｉｅｔｉｅｓ［Ｊ］． Ｉｎｄｉａｎ ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８４，２７：２３９－２４６．

［２４］李芳贤，王金林，李玉兰，等．锌对夏玉米生长发育及产量影响
的研究［Ｊ］．玉米科学，１９９９（１）：７３－７７．

［２５］曹雪娜，孟　军，杨铁鑫，等．生物炭对樱桃番茄果实品质及产
量的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０１８，４６（４）：１０１－１０４．

［２６］冯映祺，朱振中，朱小猛，等．申祗土壤调理剂在水稻生产上的
应用效果研究［Ｊ］．现代农业科技，２０１５（１７）：１４，１８．

［２７］陈之群，孙治强．土壤调理剂对土壤理化性质及甘蓝生理特性
的影响［Ｊ］．农业工程学报，２００５，２１（增刊２）：５３－５６．

［２８］ＯｈＳＡ，ＰａｒｋＪＨ，ＬｅｅＧＩ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅｇｅｎｅｔｉｃｌｏｃｉ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｌｅａｆｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌ，１９９７，１２（３）：５２７－５３５．

［２９］张振贤，喻景权，于贤昌，等．面向２１世纪课程教材，蔬菜栽培
学［Ｍ］．北京：中国农业大学出版社，２００３：１－３．

［３０］孙　旭，刘臣炜，张龙江，等．农业废弃物制备生物有机肥及其
在小白菜栽培上的应用［Ｊ］．江苏农业学报，２０１７，３３（６）：
１３３３－１３４１．　

［３１］唐玉新，曲　萍，陆岱鹏，等．适合机械化移栽的番茄穴盘育苗
基质配方筛选［Ｊ］．江苏农业学报，２０１７，３３（６）：１３４２－１３４８．

［３２］廉晓娟，路　遥，王　艳，等．土壤调理剂对日光温室土壤理化
性质和蔬菜产量、品质的影响［Ｊ］．中国土壤与肥料，２０１５（５）：

櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
５６－６０．
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［２２］侯加林，王一鸣，丛晓燕，等．番茄叶序发育动态模拟模型［Ｊ］．

农业机械学报，２００６，３７（７）：１０１－１０３．
［２３］段爱国．华山松不同叶龄、部位针叶叶绿素荧光参数的动态变

化规律［Ｊ］．北京林业大学学报，２００８，３０（５）：２６－３２．
［２４］张永平，王志敏，吴永成，等．不同供水条件下小麦不同绿色器

官的气孔特性研究［Ｊ］．作物学报，２００６，３２（１）：７０－７５，１６０－
１６２．　

［２５］ＣｈｅｎＱＱ，ＦａｎＹＹ，ＨａｏＹＢ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔｏｎｓｔｏｍａｔａｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｗａｔｅｒｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎｏｆｍａｉｚｅ［Ｊ］．
ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＲｅｓｅａｒｃｈｉｎｔｈｅＡｒｉｄＡｒｅａｓ，２０１１，２９（３）：７５－７９．

［２６］Ｄｏｈｅｎｙ－ＡｄａｍｓＴ，ＨｕｎｔＬ，ＦｒａｎｋｓＰＪ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆｓｔｏｍａｔａｌｄｅｎｓｉｔｙｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓｓｔｏｍａｔａｌｓｉｚｅ，ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈａｎｄ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄｗａｔｅｒｓｕｐｐｌｙａｃｒｏｓｓａｇｒｏｗｔｈｃａｒｂｏｎｄｉｏｘｉｄｅ
ｇｒａｄｉｅｎｔ［Ｊ］．ＰｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌＴｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅＲｏｙａｌＳｏｃｉｅｔｙｏｆ
Ｌｏｎｄｏｎ，２０１２，３６７（１５８８）：５４７－５５５．

［２７］ＧｉｌｌｏｎＬＳ，ＤａｎＹ．ＩｎｔｅｒｎａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｔｏＣＯ２ｄｉｆｆｕｓｉｏｎａｎｄＣ
１８Ｏ２

ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎｉｎＣ３ｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０００，１２３（１）：
２０１－２１３．

［２８］ＦｒａｎｋｓＰＪ，ＤｒａｋｅＰＬ，ＢｅｅｒｉｎｇＤＪ．Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙｉｎｍａｘｉｍｕｍｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄｂｙｎｅｇａｔｉｖｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｓｔｏｍａｔａｌ
ｓｉｚｅａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ：ａｎａｎａｌｙｓｉｓｕｓｉｎｇＥｕｃａｌｙｐｔｕｓｇｌｏｂｕｌｕｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，
ＣｅｌｌａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２００９，３２（１２）：１７３７－１７４８．

［２９］ＭｉｙａｓｈｉｔａＫ，ＴａｎａｋａｍａｒｕＳ，ＭａｉｔａｎｉＴ，ｅｔａｌ．Ｒｅｃｏｖｅｒｙｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ，ａｎｄｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｉｎｋｉｄｎｅｙ

ｂｅａｎｆｏｌｌｏｗｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙ，２００５，５３（２）：２０５－２１４．

［３０］ＴａｎａｋａＹ，ＳｕｇａｎｏＳＳ，ＳｈｉｍａｄａＴ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆｌｅａｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１３，１９８（３）：７５７－７６４．

［３１］刘天宝．不同叶序植物内源细胞分裂素和生长素的差异分析
［Ｄ］．合肥：安徽农业大学，２０１０．

［３２］徐全乐，胡　鑫．植物叶序的发生和影响因素［Ｊ］．植物生理学
通讯，２００９，４５（４）：４０５－４１２．

［３３］赵清岩，任安祥．黄瓜气孔开闭规律及其分布的研究［Ｊ］．内蒙
古农牧学院学报，１９８６，７（２）：１２１－１２５．

［３４］申芳芳，张万里，李德志．植物叶序研究的源流与发展［Ｊ］．东
北林业大学学报，２００６，３４（５）：８３－８６．

［３５］徐　坤，邹　琦，赵　燕．土壤水分胁迫与遮荫对生姜生长特性
的影响［Ｊ］．应用生态学报，２００３，１４（１０）：１６４５－１６４８．

［３６］刘悦秋，孙向阳，王　勇，等．遮荫对异株荨麻光合特性和荧光
参数的影响［Ｊ］．生态学报，２００７，２７（８）：３４５７－３４６４．

［３７］陈温福，徐正进，张龙步，等．水稻叶片气孔密度与气体扩散阻
力和净光合速率关系的比较研究［Ｊ］．中国水稻科学，１９９０（４）：
１６３－１６８．

［３８］孟　雷，李磊鑫，陈温福，等．水分胁迫对水稻叶片气孔密度、大
小及净光合速率的影响［Ｊ］．沈阳农业大学学报，１９９９（５）：
４７７－４８０．　

［３９］贺凤丽，马三梅．气孔在菜心子叶表皮分布的研究［Ｊ］．北方园
艺，２００９（１０）：２６－２９．
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