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植物气孔调节行为特征及对环境响应的碳水性状

综述 
 

邓楠 1, 刘心亮 1, 朱丽薇 2*, 马玲 1* 
(1. 华南农业大学林学与风景园林学院，广州 510642；2. 中国科学院华南植物园，广东省应用植物学重点实验室，广州 510650) 

 

摘要：为减缓经济发展和人类活动引起的全球气候变化，基于自然的森林生态系统的功能调节作用至关重要。气孔在植被与

大气界面的物质和能量交换中发挥关键作用，不同气孔调节行为的植物其碳水通量对环境因子的响应不同。因此，通过分析

不同气孔调节行为植物在环境变化中的碳水通量改变，能够帮助了解未来气候变化情景下陆地生态系统的结构和功能动态。

该文总结了气孔调节行为(等水和非等水型)的 4 种划分方法，即基于植物水分状况随土壤水势的变化进行确定的 3 种方法(叶

水势日变化的最大范围；黎明前叶水势和中午叶水势的关系；植物能够调节的叶片水势的范围即“水力学面积”)以及基于气

孔导度与饱和蒸汽压亏缺的关系进行确定植物气孔调节类型的分类方法，并在此基础上对关键环境因子(温度、水分、二氧

化碳浓度等)对不同气孔调节行为植物的水分利用效率、水分关系和碳经济相关性状的影响进行了分析，以期为预测在全球

气候变化背景下陆地生态系统的结构和功能改变提供碳水过程等方面的理论支持。 

关键词：气孔调节；土壤水分；水分利用效率；非结构性碳水化合物；水汽压亏缺 

doi: 10.11926/jtsb.4986        CSTR:32235.14.jtsb.4986 

 

A Review of Characteristics of Plant Stomatal Regulation Behavior and Its 
Carbon-water Traits in Response to Environment 
 

DENG Nan1, LIU Xinliang1, ZHU Liwei2*, MA Ling1* 
(1. College of Forestry and Landscape Architecture, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China; 2. Guangdong Provincial Key 

Laboratory of Applied Botany, South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China) 

 

Abstract: The functional regulation of nature-based forest ecosystems is imperative in mitigating the impacts of 

economic development and human activities on global climate change. Stomata play a critical role in the exchange 

of matter and energy at the vegetation-atmosphere interface. Plants with different stomatal regulation behaviors 

exhibit different responses in carbon and water fluxes to environmental factors. Therefore, by examining changes 

in carbon and water fluxes of plants with different stomatal regulation behaviors in response to environmental 

changes, we can better understand the structural and functional dynamics of terrestrial ecosystems under future 

climate change scenarios. This paper summarizes four classification methods for stomatal regulation behavior 

(isohydric and anisohydric types), namely, three methods based on the relationship between plant water status and 

soil water potential (maximum daily range of leaf water potential; relationship between predawn and midday leaf 

water potential; and the range of leaf water potential that plants can regulate, i.e., “hydroscape area”) and one 

classification method based on the relationship between stomatal conductance and vapor pressure deficit. 

Subsequently, this paper analyzes the effects of key environmental factors, including temperature, water 
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availability, and carbon dioxide concentration, on the water use efficiency, water relations, and carbon economy 

traits of plants with different stomatal regulation behaviors. Ultimately, this paper is expected to provide 

theoretical support for forecasting the structural and functional changes of terrestrial ecosystems in the context of 

global climate change in terms of carbon and water processes. 

Key words: Stomatal regulation; Soil water; Water use efficiency; Non-structural carbohydrates; Vapor pressure 

deficit 

 

全球变暖背景下，降水格局改变及极端气候事件

增多，影响陆地生态系统的蒸散发和森林生态系统结

构与功能[1]。树木生长吸收大气中的碳，在解决当前

面临的气候问题方面发挥重要作用[2]。减少和限制碳

排放是缓解全球气候变化的战略需求，森林固碳是实

现碳中和目标经济高效的可行途径；而水分作为调控

森林碳同化的关键要素，直接影响生态系统生产力[3]。

气候变暖导致植物对水分胁迫的敏感性增加，森林生

态系统的碳吸收和生产力均出现下降趋势[4]。气孔作

为吸收二氧化碳(CO2)和散失水分的主要通道，在植物

与大气的物质和能量交换中发挥关键作用，同时对植

物的生长、发育以及对环境变化的适应性具有至关重

要的影响。气孔调节行为不仅直接关系到植物的光合

作用和水分利用效率，还与植物的碳水平衡密切相关，

是植物生理生态学研究中的核心内容之一。随着全球

气候变化的加剧，植物对环境变化的适应性研究显得

尤为重要，植物会根据自身结构和生理特征调整气孔

开度优化碳吸收并减少水分散失(即最优气孔行为理

论)[5–6]。在干旱条件下，植物可能会关闭气孔以减少

水分损失，但这同时也会限制 CO2的吸收，影响光合

作用的进行。虽然环境干旱导致气孔导度(gs)下降，但

全球植被变绿似乎与当前植物蒸腾增加有关[7]。在大

气和土壤水分受限的情况下，大气CO2浓度升高的“施

肥效应”逐渐减弱，表现为植物水分利用效率趋于饱

和以及树木径向生长速度下降[7]。另外，在保持恒定

的大气水汽压亏缺下，树木通过增加 gs来应对高温, 尽

管无法完全缓解高温对净光合速率的负面影响，但在

一定程度上维持叶片功能和 CO2供应[8–9]。由此可见，

植物与大气间的碳水通量在响应气候变化时呈现了不

一致的改变。因此，在当前气候变暖背景下，气孔对

植物和大气界面的碳水通量的调节行为是开展陆地生

态系统碳水过程研究的重要研究方向，深入理解气孔

调节行为并总结其确定方法，以及环境变化时, 不同

气孔调节行为植物的水分利用和碳经济相关的性状变

化趋势；以期为预测植物对气候变化的适应性、全球

气候变化背景下陆地生态系统的结构和功能改变提供

碳水过程方面的理论支持。 

 

1 不同气孔调节行为及分类方法 
 

1.1 气孔调节行为 

明确气孔调节行为有助于解释植物对干旱的响应

模式，如光合生理、水分生理和营养生理过程的环境

响应[10]。叶片气孔是调节植物碳水过程的结构基础, 

植物适应环境而演化出不同的气孔调节行为。基于气

孔应对环境胁迫进行的水势调节方式，可以将植物划

分为等水调节植物和非等水调节植物。最初由 Berger- 

Lendelfeldt 提出了等水/非等水概念，使用蒸腾速率和

植物水势的日变化关系来描述这两个概念[11]。在其现

在用法中，通常指土壤水势和最小叶片水势之间的关

系[12]。等水型被用来描述无论黎明前土壤水势如何都

保持恒定的最小叶水势的植物，而非等水型被用来描

述随着土壤水势降低而逐渐降低最小叶水势的植物。

等水调节行为的植物具有较强的气孔调节，通过迅速

关闭气孔来维持一定的叶水势，避免水力失衡(栓塞阻

碍水分运输导致木质部导水功能的部分或完全丧失),

但光合速率也随之降低；相反，非等水调节行为的植

物气孔对环境变化不太敏感，其叶水势随环境波动而

变化，干旱条件下气孔保持一定开度，维持较高的光

合速率，但有水力失衡的风险[13]。由于气孔调节行为

的不同，等水型与非等水型植物的水力特征和碳经济

性状具有显著差异，非等水型植物光合速率、气孔导

度、非结构性碳水化合物含量及生产力均高于等水型

植物[14]。等水型植物的导水率通常较低，木质部脆弱

性小，水力安全阈值较大，栓塞恢复力弱；而非等水

型植物的导水率较高，木质部脆弱性大[14]。非等水型

植物具有较高的叶片碳含量，较大的气孔长度，较大

的木材密度，较小比叶面积，植物通过增大对叶片的

碳投资、积累渗透溶质以维持气孔开度从而更好的适

应干旱逆境[15–16]。等水型植物更容易遭受碳饥饿, 而

非等水型植物则在强度更大或时间更长的干旱情况下

容易出现水力限制而死亡[17–18]。研究表明，相比等水
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型植物，非等水型植物在不良水分环境中能够有效调

节水力参数、保持气孔开放和光合气体交换从而更好

的适应环境变化。因此，全球气候变化背景下森林生

态系统中非等水型植物将处于优势地位，群落结构发生

改变[17,19]，有效区分植物的气孔调节行为，有利于认识

植物结构和功能并为预测植被分布提供科学基础。 

1.2 气孔调节行为的确定方法 

气孔调节行为一般可通过植物水分状况随土壤水

势的变化进行确定，目前主要总结了 3 种基于此的分

类方法。第 1 种基于叶水势日变化的最大范围。根据

气孔对叶片水势的调节能力，利用树种间的气孔导度

(gs)-叶片水势(ΨL)曲线确定气孔调节行为，划分等水和

非等水型植物。理论上，非等水型植物的 gs-ΨL 关系

主要包含 3 个方面[13]：(1) 相似 gs 下叶片水势更低; 

(2) gs-ΨL曲线的斜率更低；(3) 在较小时间尺度上叶片

水势变化更大。研究中，分别利用 3 个变量 Ψgs25、

Ψgs75-Ψgs25和ΨPD-ΨMD对树种间的以上3方面进行分

析，确定它们的等水型或非等水型特征，其中 Ψgs25 和

Ψgs75 分别表示气孔导度为最大气孔导度 25%和 75%

时的叶片水势；ΨPD 和 ΨMD 分别为黎明前和中午叶片

水势。以 1 d 内 ΨPD-ΨMD的差异(ΔΨ, MPa)来评价等水

型/非等水型的程度，ΔΨ 较小表示植物更倾向于等水

型调节，ΔΨ较大则表明植物更倾向于非等水型调节。 

第 2种基于黎明前叶水势(ΨPD)和中午叶水势(ΨMD)

的关系。Martínez-Vilalta 等[20]通过测量 ΨPD和 ΨMD建

立了理论模型：ΨMD=Λ+σ×ΨPD，式中，Λ 为蒸腾速率

最大时的水分运输能力，即ΨPD=0 时的 ΨL；σ表示 ΨMD

随 ΨPD减少而下降的幅度，即模型的斜率；将植物分

为严格等水型调节(σ=0)、局部等水型调节(0<σ<1)、严

格非等水型调节(σ=1)和极端非等水型调节(σ>1)等 4

类。罗丹丹等[14]对东北温带森林 8 种主要树种进行分

析，认为整体上中午叶水势与黎明前叶水势之间的关

系斜率大于 1，在干旱条件下植物的叶水势呈现下降

趋势，同时通过对 σ值排序得出植物由等水到非等水

变化的水分调节连续体。σ揭示了气孔对植物耐旱性

的重要影响, 以及气孔在调控 CO2吸收和 H2O 散失过

程中所引发的碳饥饿和水分失衡的作用。 

第 3 种方法是 Meinzer 等[21]将植物能够调节的叶

片水势的范围命名为“水力学面积”，以水力学面积来

量化植物的等水型/非等水型调节程度。水力学面积是

以 ΨPD-ΨMD回归线、y 轴和 1:1 线围成的三角形面积。

水力学面积“小”为等水型调节；“大”为非等水型调节。

水力学面积综合考量了植物在土壤干燥过程中水势调

节和气孔行为的多种机制，相较于单一测量方法，在

气孔活跃调节叶水势范围内的 ΨPD与 ΨMD斜率，能更

精确地评估植物的等水/非等水状态，这种方法降低了

在等水/非等水连续体上对物种定位的不确定性[21]。 

上述用来量化物种在等水/非等水连续体中位置

的方法均需要在长期连续干旱过程中对叶水势进行连

续、密集的测量。第 1 种方法容易受到周围环境因子

的影响，这导致实验结果难以精准控制而具有较大的

局限性[13]。因此，现在通常将第 1 种方法和第 2 种方

法结合，即使用ΨMD和ΨPD之间的相关性斜率(σ)和ΨPD

与 ΨMD之间的日差(ΔΨ)来对等水型/非等水型植物进行

分类。对于等水型植物，σ一般在 0~1 之间，ΔΨ较小；

对于非等水型植物，σ>1，ΔΨ较大[19]。 

然而，不同地点进行比较研究时，气候和植物形

态生理特征会影响水势与气孔行为的关系，如水汽压

亏缺(VPD)、叶面积指数、水力导度和根深[22–23]。土

壤水分条件发生变化时，影响叶片水势对土壤水势的

敏感性，这与气孔行为的调节密切相关[8,22,24]。升高的

VPD 会限制气孔功能和叶片水势，而该过程不受土壤

水分状况影响。因此，当前研究表明在不同环境条件

下，植物的气孔调节行为会出现转变[8–9]。葡萄(Vitis 

vinifera)在较低相对土壤含水量条件下表现出等水型调

节，随相对土壤含水量的增加而向非等水型转变[25]。

在季节性干旱地区有同样报道，即植被在干季呈现等

水型特征，湿季转变为非等水型[26]。但是，Zhao 等[27]

通过降雨排除实验，认为在中度干旱情况下，苹果树

(Malus pumila)表现等水型调节，而在重度干旱下为非

等水型调节。同样，Fu 等[28]认为干旱半干旱群落具有

非等水型调节策略。兴安落叶松(Larix gmelinii)随 VPD

的增加其水分调节策略会由等水型调节转换为非等水

型调节[14]。 

因此，除了利用叶片水势和土壤水势的关系确定

气孔调节行为外，也可以基于 gs 与 VPD 的关系进行

确定[29]，共总结 4 种区分方法(表 1)。VPD 增加引起

植物蒸腾增加时，gs的降低可以避免水势继续下降, 阻

止过度失水和生理性损害。因此，基于 gs对 VPD 响应

的分析来认识植物的水分利用和水势调控行为。Oren

等[29]提出 gs和 VPD 存在以下关系：gs=–m×lnVPD+b，

其中 b 是参比 gs，即当 VPD 为 1 kPa 时的 gs；m 是 gs

对 VPD 的敏感度[可表示为–dgs/(dꞏVPD)]。不同植物

的气孔对 VPD 敏感性与参比 gs的斜率约为 0.6。斜率

越低，说明气孔调节行为较弱，植物为非等水型调节

植物。Zhu 等[26]采用此方法了解亚热带常绿优势树种
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木荷(Schima superba)的气孔调节行为，认为随土壤水

分的减少，木荷呈等水型调节。尽管如此，综合各种

环境因子的变化，叶片水势保持相对恒定仍然可以作

为等水型植物的判断标准[8,23]。 

 

表 1 等水型/非等水型区分方法 

Table 1 Isohydric/anisohydric differentiation method 

方法 Method 等水型 Isohydric 非等水型 Anisohydric 

ΔΨ：ΨPD-ΨMD
[13] 小 Small 大 Large 

ΨMD：ΨMD=Λ+σ×ΨPD
[20] σ<1 σ>1 

水力学面积：以 ΨPD-ΨMD 回归线、y 轴和 1:1 线围成的三角形面积[21] 小 Small 大 Large 

m/b：gs=–m×lnVPD+b[29] 大 Large 小 Small 

ΨPD: 黎明前叶片水势; ΨMD: 中午叶片水势; gs: 气孔导度; VPD: 水汽压亏缺。 

ΨPD: Pre-dawn leaf water potential; ΨMD: Midday leaf water potential; gs: Stomatal conductance; VPD: Vapor pressure deficit. 

 

2 等水植物与非等水型植物的碳水性

状对环境变化的响应 
 

作为调节植物与大气界面碳水交换的关键结构, 

气孔的开闭影响光合作用、水分利用效率及碳平衡, 

植物会根据自身结构和生理特征调整气孔开度优化碳

吸收并减少水分散失(即最优气孔行为理论)[5–6]。植物

气孔的闭合程度与水势调节模式(等水型/非等水型), 

影响植物对环境变化(干旱、CO2 浓度升高、温度等)的

响应，并导致其固碳能力和水分利用效率存在差异[30]。

植物水分利用效率与植物生理特征的调节密切相关, 

采用单位水分散失下植物的碳固定速率表示，用来表

征碳吸收和水分损失之间的权衡[31]。等水型植物由于

气孔关闭，限制 CO2的吸收，光合作用速率降低，但

是，通过调整叶片生理特性(如增加叶绿素含量)提高

光合能力；另一方面，非等水型植物虽然在水分充足 

时，可以进行高效的光合作用和碳固定速率，但在水

分短缺时，可能会面临生理损伤，导致碳固定能力下

降[18,32]。非结构性碳水化合物(non-structural carbohydrates, 

NSC)主要由2种可转化成分组成，即淀粉和可溶性糖，

是表征植物碳吸收与碳消耗的重要指标。当碳的供应

大于需求时，可溶性糖可以转化为淀粉，而碳需求大

于供应时，淀粉可以转化为可溶性糖[33]。而在干旱环

境中生长的植物将保持较高的非结构性碳水化合物储

存量，并保持更大比例的可溶性糖储存，以防止细胞

失水，保持细胞完整性。干旱胁迫诱导淀粉转化为可

溶性糖，糖的积累会触发糖转运蛋白的表达，以实现

碳水化合物的源到汇分布[34]。NSC 不仅可以反映植物

的碳供应状况，也能反映植物对外界环境的适应策略。

从环境变化方面比较并归纳了等水与非等水调节策略

植物的水力性状和碳经济性状差异，认识不同气孔调节

植物对环境变化的适应性等(表 2)。 

 

表 2 等水与非等水植物的碳水性状对环境变化的响应 

Table 2 Carbon and water traits of isohydric and anisohydric plants in response to environmental variability 

环境 等水型植物 非等水型植物 

干旱 
 

增加(根冠比、P50、SLA) 
稳定(水分利用效率) 
降低(叶水力导度、gs、蒸腾和养分利用效率、生长、光合作用、NSC)

增加(水分利用效率、叶水力导度和蒸腾、水力效率、木质部栓塞抗性)
稳定(叶水势、gs和同化速率) 
降低(导水率、SLA) 

CO2 增加(水分利用效率) 
降低(gs、生长) 

增加(水分利用效率、光合作用和碳吸收、生长) 
 

高温 降低(gs、生长、蒸腾) 增加(蒸腾和 gs) 

VPD 降低(蒸腾、gs、CO2 吸收、光合速率) 降低(蒸腾、气孔敏感性) 

氮添

加 
增加(蒸腾) 
稳定(正午水势) 

增加(TLP、叶饱和含水量时的渗透势、叶水容、水分利用效率) 
降低(SLA) 

 

2.1 干旱 

植物水力系统和气体交换密切相关，植物在干旱和

恢复阶段的生理和结构的响应，可以利用水力特征的变

化进行探讨[35]。等水型植物水分利用效率高于非等水

型植物[36]。非等水型植物澳柏(Callitris rhomboidei)幼苗

的水分利用效率较低；相比之下，等水型植物辐射松

(Pinus radiata)幼苗的水分利用效率较高，有助于节约

水资源[37]。土壤水分供应量的减少或整个生长季节的
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温度升高会导致植物的结构和生理发生变化[38]，进而

改变植物用水策略。白刺(Nitraria tangutorum)不断提高

水分利用效率并降低叶片水势，以确保恒定的供水并减

少缺水的影响，从非等水调节转变为等水调节以维持其

生存[39]。等水型植物对土壤含水量变化具有更高的敏

感性，在干旱情况下由于 gs下降导致水分利用效率增加, 

但是非等水型植物的水分利用效率保持相对稳定[10,30]。

但是，也有研究表明等水型植物更严格的气孔调控并没

有转化为更高的水分利用效率，非等水型植物比等水型

植物具有更高的水分利用效率[19,40]。长期干旱的非等水

型植物柠条(Caragana korshinskii)叶片 δ13C高于等水型

植物沙柳(Salix psammophila)，尽管 2 种植物的净光合

速率和 gs没有显著差异，但沙柳在呼吸作用中损失的

碳同化比柠条高，从而导致其水分利用效率值较低[19]。

在干旱下，植物通过改变 gs调节叶片到茎干的水势梯

度，等水型植物降低了叶水力导度、gs、蒸腾和养分利

用效率，增大对叶片的碳投资，减少用于生长的碳分配，

导致植物生长下降；而非等水型植物则保持较高的叶水

力导度和蒸腾，从而降低叶片和茎干的水势，维持植物

的养分利用效率，避免干旱影响[10]。在灌溉实验中, 与

等水型植物相比，土壤缺水导致非等水型植物的整株导

水率下降，但是更高的根系生物量和水势梯度增加对土

壤的水分的获取能力，生长更快[41]。另外，在干旱下，

等水型植物通过落叶增加根冠比，采用保守的生长策

略；而非等水型植物在干旱初期保持叶面积不变，优先

维持光合作用以促进持续生长[42]。在水分匮乏下，等

水型的落叶树表现较低的水力学面积和显著下降的碳

同化速率；而非等水型的常绿植物呈现较高的水力效率

和较稳定的 gs和同化速率[43]。 

等水型植物通过严格的气孔调节策略来维持水势

稳定，短期内避免极度脱水，却会导致光合能力显著

下降，增加碳饥饿的风险；而非等水型植物具有更强

的渗透调节能力，能够在较低的水势下保持细胞的膨

压，在一定程度上减轻干旱的影响[22]。干旱期间，等

水型植物在相对较高的水势时关闭气孔来限制蒸腾作

用和光合作用维持叶片水分，具有较高的 P50 (水力导

度下降 50%对应的水势值)，更容易遭受木质部空穴

化，而非等水型植物具有较低的水势、P50及较高的木

质部栓塞抗性[44]。耐旱物种扁桃(Prunus dulcis)的 3 个

品种中，与等水型品种(Avijor)相比，非等水型品种

(Soleta 和 Isabelona)的水力面积更大，膨压丧失点(TLP)

和 P50更低，在干旱早期通过关闭气孔来避免导管气穴

化[16]。树种的 P50值、TLP 值和比叶面积(SLA)值随非

等水型的程度增加而降低，非等水型的程度增加会增

加茎中的碳投资，具有更高的木材密度、更强的抗栓

塞性和抗逆性[28]。意大利松(Pinus pinea)比海岸松(P. 

pinaster)表现出更明显的非等水型行为，具有更高的

栓塞抗性，木质部可塑性更高[45]。具有非等水型行为

的环孔植物刺槐(Robinia pseudoacaci)比具有等水型

行为的散孔植物欧洲七叶树(Aesculus hippocastanum)

耐旱性强[46]。由于环孔树种具有较厚的早材，可以在

干旱期间发育出更长、更宽的导管，更高的木质部/

导管面积比，保持稳定的水分状态并有效地进行运

输[47–48]；散孔树种具有相对均匀的木质部导管，并且

受水分有效性降低的影响大[49]。导管直径较大的树种

木材密度较低，更有可能采用等水型调节避免干旱引

起的栓塞[50]。在长期干旱下，葡萄品种中等水型歌海

娜(Grenache)的木质部导管直径、导水性和气孔密度均

大于非等水型西拉(Shiraz)[51]。 

SLA、叶片氮和磷浓度会随着土壤水势的降低而

降低[26]。在干旱下，等水型植物维持较为恒定的叶水

势，保持较高的 SLA，而非等水型植物叶水势发生较

大变化，并通过降低叶面积来减少水分损失，导致SLA

降低[52]。随着水分胁迫的增加，叶片大小会减小，叶

片数量会增加[53]，其中小叶片有利于防止热量积累并

冷却叶片表面温度，增强植物抗旱性[54]。在干旱条件

下，非等水型大山樱(Prunus sargentii)的叶片宽度减

少，而等水型日本落叶松(Larix kaempferi)的叶片长度

减少，日本落叶松的叶片更小且更厚，耐旱性更强; 而

非等水型大山樱的叶片水势降低幅度更大，抑制叶绿

体蛋白的合成，导致光合作用降低程度更高[55]。干旱

导致等水型植物关闭气孔，抑制光合作用和碳积累, 

消耗 NSC 储备维持新陈代谢；而非等水型植物在一定

程度上保持气孔开放和光合作用，通过产生叶片水溶

性碳水化合物来应对干旱，维持渗透调节[56]。干旱影

响物质的长距离运输并导致树干和根中的 NSC 浓度降

低，但叶片 NSC 浓度稍有降低或没有降低[57]。如，轻

度干旱导致等水型植物麻栎(Quercus acutissima)幼苗

根系淀粉含量显著降低，叶片淀粉含量显著升高；但

非等水型植物刺槐的茎、叶和根中的淀粉含量在轻度

干旱情况下均显著降低[32]。等水型植物对短期干旱具

有耐受性，但在长期干旱下，由于光合作用有限，更

多依赖储存的碳水化合物满足持续的碳需求，可能会

经历 NSC 耗竭，导致糖和淀粉消耗[24,58]。 

2.2 CO2 浓度 

大气中 CO2 浓度的上升将会提高植物光合作用、
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树木生长速度和增加碳储存，同时降低植物的 gs、减

少树冠蒸腾作用并提高水分利用效率[59]。升高 CO2浓

度提高了非等水型植物澳柏和等水型植物辐射松的叶

片水分利用效率[37]，能在不减少碳吸收的情况下关闭

气孔，以尽量减少水分损失[35]。高 CO2浓度会增加器

官和整个植物水平的干质量来促进树木生长[60]，同时

增加叶片厚度，减少 SLA，并影响植物的光合作用[61]。

非等水型植物通过保持气孔开放来维持较高的碳同化

速率，而等水型植物则通过减少水分散失来优化其碳

经济性状。非等水型植物祁连杜松(Sabina przewalskii)

在 CO2上升的情况下保持气孔开放，较高的光合作用

和碳吸收，促进径向生长；相反，CO2 浓度升高和大

气变暖导致等水型植物青海云杉(Picea crassifolia)的

gs下降，生长下降[40]。而大气 CO2浓度对等水型北美

鹅掌楸(Liriodendron tulipifera)和非等水型美国白栎

(Quercus alba)的光合速率无明显影响，同时不影响断

面积生长量，但碳增益对大气 CO2浓度的变化最为敏

感，随浓度增加而减少[30]。在高 CO2浓度时，等水型

植物和非等水型植物增加碳同化和 NSC 储备促进幼苗

生长，在干旱胁迫期间促进植物根部生物量和植株生

长并减轻干旱影响[62]，从而减缓气候变暖给植物带来

的负面影响[63]。例如，在等水型辐射松幼苗中，充分

灌溉和干旱幼苗的根部可溶性糖浓度在CO2浓度和温

度处理中增加；相比之下，在非等水型澳柏幼苗中, 干

旱幼苗的叶片淀粉浓度在CO2浓度和温度处理中显著

减少[64]。 

2.3 VPD 

VPD 影响植物的蒸腾作用和水分利用效率，其中

对水分利用效率的影响最大，其变化是 CO2影响水分

利用效率变化的 2~3 倍[30]。植物通过调节气孔开度响

应 VPD 的变化，以维持水分平衡和光合作用。随着

VPD 增加，非等水型植物表现为水力失效，等水型植

物表现为 gs降低和 CO2吸收减少，以避免水分过度散

失[17]。较高的 VPD，林冠上层乔木表现出等水型策略，

通过深层生根获取稳定的土壤水分，在季节尺度上维

持稳定的 gs和最小叶片水势；相比之下，在 VPD 变化

较小的林下层，乔木采取非等水型策略响应土壤水分

有效性的较大变化[65]。但是，另一方面，为了响应快

速增加的 VPD，非等水型植物气孔敏感性的降低有助

于叶片散热以保持最佳光合作用温度，提高耐热性[66]。

在干旱期间，非等水型植物千头异木麻黄(Allocasuarina 

fraseriana)和红柳桉(Eucalyptus marginata)通过较高的

水势梯度从土壤中吸收水分以维持较高的蒸腾速率,

产生冷却效应使叶片温度接近或低于环境温度[67]。随

着 VPD 的增加，土壤干旱下非等水型祁连圆柏(Junipe- 

rus przewalskii)的 gs和树干液流密度对VPD 的敏感性保

持稳定，而土壤干旱对等水型青海云杉的 gs和树干液流

密度的影响更为显著[68]。随着气温和 VPD 的增加, 植

物 gs降低对蒸腾速率的抑制作用，蒸腾效率下降趋于

稳定[69]。夏季高 VPD 通过增加非等水型植物祁连圆柏

蒸腾速率来抑制蒸腾效率，而等水型植物青杄(Picea 

wilsonii)和油松(Pinus tabuliformis)，由于严格气孔控

制，通过减少光合速率降低蒸腾效率[70]。 

2.4 温度 

土壤变暖可以通过较高的表面蒸发引起的土壤

水分变化直接影响树木的水分使用[71]，在温带森林

中，Collins 等[72]认为土壤变暖通过显著降低表层土壤

水分来降低等水型植物糖槭(Acer saccharum)的蒸腾

速率。在土壤变暖下，非等水型大叶相思(Acacia auri- 

culiformis)增强蒸腾和冠层 gs，而等水型木荷减小蒸

腾和冠层 gs；其中土壤变暖对水力导度无影响同时并

没有改变 2 树种的蒸腾和 gs 对 VPD 的敏感性[73]。大

气升温未改变等水型植物科罗拉多果松(Pinus edulis)

的叶淀粉浓度；而非等水型植物单子圆柏(Juniperus 

monosperma)叶淀粉减少 65%[74]。在高温、土壤干旱

及复合处理下，等水型植物科罗拉多果松表现出 gs降

低，其中干旱的影响最大，而高温缓解了干旱的影响；

但非等水型植物单子圆柏在干旱下保持恒定 gs，仅在

高温和复合条件下出现降低[75]。树木生长对环境温

度升高和干旱交互作用的响应是复杂的，通常具有物

种特异性，并且取决于环境变化的大小。 

2.5 氮添加 

氮缺乏可能导致植物无法维持正常的光合速率,

减少有机物的合成，同时影响气孔开闭，导致水分利

用效率降低[76]。适度的氮添加有利于植物对干旱胁迫

的抵抗力，而低氮或高氮则增加了植物对干旱胁迫的

敏感性，并且高氮限制了根系在深层土壤中的生长和

扩展，水分利用效率降低[76]。氮添加增强叶片的蒸腾

作用，但等水型木荷和锥(Castanopsis chinensis)的正午

水势仍然保持稳定，并且对整树水分运输能力的影响

微小[77]。然而，高氮添加减弱木荷气孔控制的影响甚

至抵消[78]。而非等水型水曲柳(Fraxinus mandshurica)

对氮添加具有较高的敏感性，氮添加增加水曲柳的

TLP、叶饱和含水量时的渗透势和叶水容，但对等水

型兴安落叶松的性状影响不显著[79]。氮添加减少秃瓣

杜英(Elaeocarpus glabripetalus)的比叶面积，提高水分
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利用效率，加快植物体干物质的积累；而净光合速率

随气孔导度变化较慢，膨压维持相对较弱，植物偏向

于非等水型调节[80]。 

 

3 结语和展望 
 

在全球变暖背景下，全球气候已经发生了明显变

化。根据植物气孔对环境变化的响应，将植物划分为

等水型与非等水型调节植物，区分并阐明植物的气孔

调节对策及其机制，有利于在气候变化背景下认识植

物结构和功能并为预测植被分布提供科学基础。因植

物对环境变化的适应性、气孔开闭行为的调节、以及

气孔特征参数与植物生理生态过程的紧密联系，等水

型与非等水型调节植物的碳水性状对环境变化的响应

存在差异。环境变化影响等水型与非等水型调节植物

的气孔开闭程度，而气孔导度的变化直接影响植物的

光合作用、蒸腾和水分利用效率，进而影响植物的生

长发育和生态系统的碳水循环。探讨不同气孔调节植

物的水力特征和碳经济性状对环境变化的响应，有助

于理解植物如何适应环境变化，为预测全球变化背景

下植物和群落的动态提供重要的科学依据，并为研

究气候变化背景下森林生态系统结构与功能的响应

提供机理解释。为此，应该加强以下几个方面的研

究：(1) 未来可对不同气候条件下生长的植物水势调

节方式进行测定并寻求较为适宜的分类方法，更好更

有效区分植物气孔调节行为，并认识植物的种间差异

等，有利于应对全球气候变化导致的树木死亡事件。

(2) 现有研究更多的是探究植物对干旱的响应和适应

机制，其他环境因子的变化对等水型和非等水型调节植

物的研究相对较少，可加深理解其他不同环境变化及多

种环境复合影响植物碳水性状，更全面认识等水型和非

等水型调节植物对环境的响应。(3) 由于植物对环境变

化的响应复杂且通常具有物种特异性，同时植物的性状

(水力、形态、结构等)之间存在紧密的相互关联，等水

型和非等水型植物的碳水特征对环境响应存在差异，且

某些性状差异存在争议, 仍需进一步研究和验证。 
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