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摘要: 气孔是植物与外界进行气体交换的通道。植物通过调节表皮气孔的开闭、大小和数目来优化气体的通过

量, 从而适应自身的生存环境。最近的研究工作揭示了控制气孔发育的基本遗传途径, 以及环境信号如何调控

气孔发育的基本遗传途径。文章总结了控制植物气孔发育基本途径的分子基础以及外界环境因素(主要是光和

二氧化碳)与激素信号对气孔发育的调控机制, 并对将来本领域需要解决的几个问题提出了看法。 
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Abstract: Stomata mediate gas exchanges between plant and environment. To adapt to environmental conditions, plants 

open and close stomatal pores and even regulate the number of stomata that develop on the epidermis. Recent studies have 

brought to light the elements of the genetic basis underlying stomatal development. They have also revealed how these ele-

ments are controlled by environmental factors (mainly light and carbon dioxide). In this review, we discussed the molecular 

basis of stomatal development and physiological mechanisms regulating this process. Future prospects related to stomatal 

development are proposed. 
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在光学显微镜下可以观察到, 高等开花植物叶

片的表皮上有大量的气孔, 它们由两个保卫细胞围

成一孔形成。气孔作为植物与外界环境进行气体交

换(主要是二氧化碳和水蒸汽)的重要通道, 在调节

植物光合作用、蒸腾作用以及水分利用中扮演着至

关重要的角色[1]。水分的合理利用是影响植物生长

发育的关键因素之一, 我们知道植物通过蒸腾散失

的水分中 90%以上是通过气孔散失的。植物通过改

变气孔数目和开闭程度而调节叶片的蒸腾速率和水

势。当叶水势降至某一阈值时, 引起气孔关闭, 而气

孔关闭反过来又减少水分散失并有助于叶水势恢

复。但是考虑到植物进行光合作用和干物质积累所

需要的二氧化碳也是通过气孔而获得, 所以气孔在

调控水分丢失和光合作用之间总是处于一种折中状

态[2]。 

近年来, 对气孔开闭的调控已有了较为深入研究, 
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特别是关于ABA和Ca2+信号途径在其中的作用[3]。目

前, 通过研究调控气孔发育的相关基因, 气孔发育

基本遗传途径上的认识越来越清晰。大量的研究表

明, 调控气孔发育的各个基因之间通过多种机制实

现相互作用, 并且这些相互作用与外界环境信号及

自身发育程序一起构成了一个非常精细和复杂的调

控网络。本文就植物气孔发育基本遗传途径和环境

调控领域的重要进展进行了总结, 并提出了该领域

今后需要解决的问题。 

1  控制气孔发育的基本遗传途径 

植物在陆地上出现距今已有 4 亿年, 在此期间, 

气孔在植物表面上的大小和数量发生了巨大的变化[4], 

同时气孔的分布方式在双子叶植物和单子叶植物中

也截然不同。在双子叶植物中, 气孔看似随机地分

布在表皮细胞上, 而在单子叶植物中, 如玉米和水

稻, 气孔则整齐地排列在叶脉两侧[5]。最近的研究表明, 

不论在双子叶植物还是单子叶植物中, 气孔的分化均

受到一类bHLH家族(Basic-helix–loop–helix)转录因子

的调控 , 主要包括SPEECHLESS (SPCH)、MUTE和

FAMA[6]。气孔发育需要经历一系列不对称细胞分裂和

对称细胞分裂, 首先表皮原细胞(Protodermal cell)分

化成拟分生母细胞(Meristemoid mother cell, MMC), 

MMC经过不对称分裂产生了一个较小的拟分生细

胞(Meristemoid, M)和较大的姐妹细胞(Stomatal line-

age ground cell, SLGC), SPCH基因编码的蛋白是调

控这一步的关键因子[7~9]。同时, 在拟南芥中, 气孔

的这种不对称分裂还受到BASL蛋白的调控 [10]。

MUTE基因在拟分生细胞中大量表达 , 负责调节从

拟分生细胞到保卫母细胞(Guard mother cell , GMC)

的分化[7, 8]。FAMA基因在保卫母细胞中的表达则调

控保卫母细胞发生对称分裂形成保卫细胞 (Guard 

cells, GCs)[11]。FAMA基因的功能在拟南芥、水稻和

玉米中相似, 而SPCH和MUTE基因在水稻和玉米中

的功能与拟南芥则有所不同 [6]。另外 , 研究发现

bHLH家族成员ICE1/SCRM、SCRM2 所编码的蛋白

与SPCH、MUTE和FAMA发生相互作用, 共同调控

气孔发育[12]。此外, 拟南芥的R2R3类MYB转录因子

FOUR LIPS(FLP)和MYB88 也与FAMA共同调控气

孔保卫细胞的正常分化[13](图 1)。 

2  调控气孔发育基本途径的相关基因及调

控机制 

研究表明, 大多数双子叶植物气孔的发育遵照

“一个细胞间距”原则, 即两个气孔之间存在至少一

个非气孔表皮细胞, 并认为这种细胞间隔有利于气

体的交换[14]。因而, 与上述气孔分化过程中bHLH类转

录因子的正调控作用相反, 在这一过程的上游存在一

系列负调控气孔密度和形状的基因, 它们依据“一个

细胞间距”原则, 抑制相邻气孔的形成[15]。这些负调控

因子主要包括, 富含亮氨酸的受体激酶ERECTA家族

(在拟南芥中包括ER、ERL1、ERL2)[16, 17]、富含亮氨

酸的类受体蛋白TOO MANY MOUTHS(TMM)[18]以

及类枯草杆菌蛋白酶SDD1(STOMATAL DENSITY 

 

 
 

图 1  拟南芥气孔发育的细胞分裂过程示意图 
气孔前体细胞命运由 SPCH、MUTE和 FAMA 3个同源 bHLH转录因子控制, 这些转录因子可能与 ICE1/SCRM和 SCRM2形成异源二聚体, 协

同调控气孔发育。FLP 和 MYB88 与 FAMA共同调控保卫细胞的正常分化。 
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AND DISTRIBUTION 1)[19~22]。近年又有报道表明, 拟

南芥的表皮模式因子基因(EPIDERMAL PATTERNING 

FACTOR, EPF, 在拟南芥中包括EPF1、EPF2)所编码

的分泌肽在拟分生细胞和保卫母细胞中均有表达 , 

其活性依赖于TMM和ERECTA家族的功能。它们可

能是TMM和ERECTA受体的配体[23~25]。遗传学分析

表明, SDD1基因调控气孔分布间距和气孔密度。虽

然它与TMM和ERECTA家族基因的作用方式相同 , 

但是却不受EPF1和EPF2 基因的影响[19, 20], 因此也

许存在其他肽类调节因子与SDD1 相互作用而影响

气孔发育。最近Sugano等[26]发现了一种气孔发育的

正调控因子, 即Stomagen, 其前体是 102 个氨基酸

的多肽 , 成熟形式是一个 45 个氨基酸的多肽。

Stomagen也是一种EPF因子 , 它通过与负调控因子

EPF1和EPF2竞争性地结合TMM受体蛋白而正调控

气孔发育。Stomagen在成熟叶片的叶肉组织中表达, 

但不在表皮组织表达。该研究结果使我们对气孔发

育的理解从概念上得以提高 : 为了有效吸收CO2, 

植物内部光合组织通过调控表皮气孔密度而优化自

身的功能[26~28]。 

大量研究证明, 拟南芥促分裂原蛋白活化激酶

级联(Mitogen-activated protein kinase , MAPK)信号

通路负调控气孔发育 , 当YODA基因(MAPKKK)或

两个MKK4、MKK5基因(MAPKK)或两个MPK3、MPK6

基因(MAPK)发生缺失突变时, 拟南芥表皮上气孔数

目增多, 从而违背“一个细胞间距”原则[29, 30]。值得注

意的是 , 目前仅仅SPCH基因编码的蛋白可以被

MPK3 和MPK6 磷酸化, 而MUTE或FAMA基因的编

码产物却不能。这是因为SPCH基因具有一个特殊

的、内含 93 个氨基酸的保守结构域, 即MAPK靶结

构域, 这个结构域中存在 10 个MAPK磷酸化反应目

的位点, 其中 5 个含有脯氨酸-X-丝氨酸/苏氨酸-脯

氨酸(P-X-S/T-P)基序。当去除这一结构域或是替换

关键的丝氨酸所产生的SPCH突变体中有过量的非

对称细胞分裂 , 这说明磷酸化反应负调控SPCH基

因的功能[9](图 2)。 

3  环境因素对气孔发育的影响 

植物感受环境的变化, 并随之调节气孔密度和

气孔指数(Stomata index), 这些环境因素包括光、湿

度、干旱、臭氧以及大气二氧化碳浓度[31]。那么, 植

物是如何将感受到的外界环境信号与内部气孔发育

机制整合在一起而影响气孔发育的呢？本文将主要

从光和二氧化碳浓度方面介绍环境因素对气孔发育

的影响。 

3.1  光对气孔发育的调控 

植物气孔的发育受到光强的影响, 通常, 光照

强度的增强可以导致气孔指数的增加, 而这一过程取 

决于成熟叶片的生长环境[32, 33]。例如, Schoch等[32]研 

 

 
 

图 2  拟南芥气孔发育途径的相关基因调控机制示意图 
SDD1在 M细胞和 GMC细胞中表达, 以依赖于 TMM的某种方式负调控气孔发育。EPF1在 GMC细胞中表达, EPF2在 MMC细胞中表达, 这

些配体能够被类受体蛋白激酶家族的 TMM和 ER蛋白质识别, 通过 MAPK信号级联体系负调控气孔发育; Stomagen与 EPF1、EPF2竞争性地

结合 TMM和 ER蛋白质而正调控气孔发育。 
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究发现, 在强光和弱光交替变化的环境中生长的豇

豆(Vigna sinensis L.), 其未完全发育新叶的气孔指

数取决于成熟叶片感受到的光照强度。此外, 将烟

草(Nicotiana tabacum L.)的成熟叶片遮蔽后, 发现生

长在强光照下的正发育叶片的气孔指数降低, 与此

相反, 将正发育叶片遮蔽后, 发现生长在强光照环

境下的成熟叶片其气孔指数明显增加[33]。植物通过

各种光受体感受光信号, 而气孔运动受到蓝光和红

光的调节[34]。那么气孔的发育是否与这些光受体介

导的信号转导有关呢？ 

Boccalandro等 [35]研究发现 , 生长在高红光 /远

红光比的光照条件下的拟南芥植株叶片气孔指数高

于生长在低红光/远红光比的光条件下的植株, 遗传

学分析表明, 这种反应受光敏色素B(Phytochrome B, 

phyB)介导的红光信号调控。在光敏色素介导的信号

传导途径中, 与光敏色素相互作用的PIF类转录因子

(Phytochrome-interacting factors, PIFs)是一种重要组

分[36]。Casson等[37]人比较了强光下生长的phyB、PIF4

和PIF4phyB突变体的叶片气孔指数, 结果表明这些

突变体叶片气孔指数均小于野生型, 其中, phyB突

变体和PIF4phyB双突变体的气孔指数基本相同, 但

均明显低于PIF4 突变体, 这些结果表明, phyB可能

通过PIF4 依赖和PIF4 非依赖途径调控气孔发育[35, 

37]。phyB远红光吸收形式Pfr由细胞质转移到细胞核

中, 与光敏色素作用因子PIF相互作用, 调控下游光

应答基因的表达。PIFs是bHLH类转录因子, 气孔发

育过程中SPCH、MUTE、FAMA也是bHLH家族类转

录因子, 所以PIFs有可能通过与这些基因相互作用, 

共同调控气孔的发育。此外, phyB能够促进幼嫩叶片

上气孔发育基因FAMA和TMM的表达[35]。因此, phyB

在调节表皮细胞分化和气孔发育过程中具有主要作

用。 

组成型光形态建成因子 1(Constitutively pho-

tomorphogenic 1, COP1)是拟南芥光形态建成的阻遏

子。最近的报道表明COP1 还参与调控气孔发育过

程。在远红光下, 拟南芥phyA突变体植株叶片表皮

上气孔基本不发育; 其次, 分别在蓝光和红光照射

下, CRY突变体和phyB突变体的气孔发育也受到抑

制; 而COP1 突变体和YODA突变体不论在光照还是

黑暗情况下, 其气孔发育均呈现堆积现象。研究人

员认为COP1 基因位于气孔发育调控途径中CRY、

phyA、phyB的下游, 与TMM基因共同调控YODA基

因及其下游的bHLH家族基因(SPCH、MUTE、FAMA)

表达, 据此推测, 隐花色素-光敏色素-COP1 信号系

统和MAPK信号途径相互作用调控气孔发育过程
[38]。 

我们比较了野生型、phyA 和 phyB 突变体六叶

期水稻发育完全叶片的气孔情况, 结果表明, phyB

突变体单位面积上的气孔数目和气孔器长度均显著

小于野生型, phyA 突变体与野生型无明显差别, 说

明 phyB 介导的光信号可能影响水稻气孔的发育(未

发表资料)。 

3.2  二氧化碳浓度和其他环境因素对气孔发育的

影响 

研究表明, 随着大气中CO2 浓度的提高, 许多

种类植物叶片的气孔密度和气孔指数降低[39]。但是, 

也有一些例外, 比如当鸭跖草属(Tradescantia)的叶

片生长在高浓度CO2 时 , 其附属细胞有大量增加 , 

而叶片气孔指数没有显著变化[40]。此外, 当拟南芥

成熟叶片生长在高浓度CO2 环境时, 可以导致生长

在正常浓度CO2 环境中正发育叶片的气孔指数降低; 

而成熟叶片在正常浓度CO2 环境中、正发育叶片在

高浓度CO2 环境中生长时, 正发育叶片的气孔指数

增加[41]。 

Gray等[42]发现, 编码 3-酮酰基辅酶A合成酶的

HIC(HIGH CARBON DIOXIDE)基因是拟南芥感受

CO2 浓度的变化而影响气孔发育的负调控因子, 例

如当二氧化碳浓度升高时, hic缺失突变体气孔指数

不仅没有降低, 反而相对于野生型提高了 42%。郝

林等[43]通过测量叶片表面的气孔密度, 也发现在高

浓度CO2 下, 野生型植株的气孔密度减小, 而hic突

变体的气孔密度显著增大。这表明, 在高CO2浓度环

境中, HIC基因参与控制气孔数目。 

目前为止, 虽然我们知道许多环境因素可以影

响气孔的运动、数量和分布, 但是这些环境因素对

气孔的发育有何作用, 仍不甚清楚。此外, 一些沙漠

植物可以在严酷的干旱中生存, 而气孔下陷是这些

沙漠旱生植物的显著特征, 例如, 刘家琼等 [44]研究

发现, 旱生植物沙冬青(Ammopiptanthus mongolicus 

Cheng f)、合头草(Sympegma regelii Bunge)的气孔极

度深陷在表皮细胞之下, 具有明显孔下室, 而在孔
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下室中湿度较大 , 从而减少了叶肉细胞水分的散

失。黄振英等[45]通过对新疆 30种沙生植物营养器官

的解剖学研究也表明, 它们的形态结构为适应沙漠

环境发生相应变化, 其中表皮细胞外壁具有厚的角

质膜 , 气孔下陷 , 具有孔下室 , 并且气孔根据外界

水分的变化决定开闭。 

3.3  植物激素对气孔发育的影响 

研究发现, 一些植物激素与气孔的发育有关。例

如, 拟南芥ctr1(Constitutive triple response 1, CTR1)

突变体是乙烯信号途径中的蛋白激酶基因缺陷型突

变体, 这些突变体的气孔密度都明显高于相应的野

生型植株[46], 而生长在乙烯前体 1-氨基环丙烷羧酸

(1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)环境

中的植物, 其气孔密度也有所升高。Kazama等[47]发

现, 黄瓜(Cucumis sativus L.)下胚轴受到短暂乙烯处

理后, 其细胞分裂和气孔发育增强, 推测认为乙烯

处理能够改变细胞命运。Saibo等[48]发现, 赤霉素和

ACC共同负调控拟南芥下胚轴的气孔发育; 而生长

素辅助赤霉素参与调控气孔发育的过程。众所周知, 

植物激素脱落酸能够调节气孔开闭, 从而调节植物

细胞水势。番茄(Solanum lycopersicum L.)facca突变

体和拟南芥aba2 突变体均因ABA合成缺陷而导致

ABA含量较低, 这些突变体的气孔密度都明显高于

相应的野生型植株, 这就表明ABA水平与气孔指数

呈负相关[49, 50]。外界环境因素如光照和湿度均能影

响ABA的代谢[51, 52]。特别是光照对ABA代谢的研究

在拟南芥中已经比较清楚, 如phyB介导的光信号能

够降低拟南芥ABA生物合成相关基因的表达水平。 

4  结 语 

调控水分散失和光合作用, 因此在维

持陆

植物气孔

生植物生长的过程中发挥着至关重要的作用。目

前, 我们虽然已经掌握了大量关于环境因素对气孔

影响的资料, 但是仍有许多潜在的机制问题没有解

答。气孔发育受到多个基因在多重水平上的调控[53], 

这些已知的基因与外界环境信号及自身发育程序一

起构成了一个非常精细和复杂的调控网络。然而 , 

这些外界环境因素是如何整合到气孔发育遗传途径

中的, 是否MAPK信号转导参与调控, 并没有定论。

目前关于气孔发育及环境影响的分子机制主要是基

于拟南芥的研究而提出的, 因为单子叶植物和双子

叶植物气孔形态、分布都有很大的差异, 这种机制

是否代表其它植物, 特别是是否代表单子叶植物仍

不清楚。最近水稻的SPCH、MUTE、FAMA、TMM、

YODA基因的分子特征均已清楚[6, 54], 为进一步分析

单子叶植物中气孔发育及其调控奠定了基础。另外, 

光不仅是光合作用的能量来源, 而且还是一种环境

信号, 所以光对气孔发育的调控能够从两个方面提

高植物的光能利用率, 虽然我们知道气孔的运动受

到光调节, 但是光信号转导组分调控气孔发育的分

子机制并不清楚。此外植物激素影响气孔发育的分

子机理也仍未确定。 
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