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摘要:对不同程度土壤干旱胁迫下夏玉米非水力根信号的产生以及气体交换过程对大气环境的响应进行了试验研究。充足底墒

播种后采用 3个土壤水分处理等级 (0～ 200cm 土壤相对湿度为> 80%、60%～ 70%、40%～ 50% ,代号为W T 1、W T 2 和W T 3)。

生育期内遮去自然降水。试验结果表明,在拔节期轻度和中度土壤干旱胁迫的情况下, 玉米根系合成大量ABA 传输到地上部

分,参与控制气孔开度和气体交换过程对大气环境变化的响应并调节水分消耗。在日变化过程中,当光强和水汽压亏缺较高时,

由于蒸腾速率较高,非水力根信号物质向冠层的传输速率也较高,ABA 在叶片中的累积影响了气孔开张对光强响应的敏感度,

气孔开度受到抑制,并且随着ABA 累积和浓度的增加,气孔抑制作用越强; 在水汽压亏缺较低的情况下,非水力根信号物质向

冠层的传输速率较低,ABA 的代谢过程以及再分配过程能够保证这种信号物质保持在低水平,从而保证一定程度的气孔开度

和光合、蒸腾速率。这种策略能够使夏玉米在轻、中等干旱条件下保证最大的光合作用,同时在可能的胁迫情况下降低蒸腾作用

以提高水分利用效率。
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Non -hydraul ic root- sourced signa l ing regula tes the respon se of ma ize ga s

exchange to m icro-cl ima te dur ing so il dry ing
GUO A n2Hong1, FEN G Zhao2Zhong2, L IU Geng2Shan1, R EN San2Xue1, AN Shun2Q ing1　 (1. Institu te of E co2

E nv irom en t & A g ro2M eteorology , Ch inese A cad emy of M eteorolog ica l S ciences, B eij ing , 100081, Ch ina; 2. R esearch Cen ter f or E co2E nv irom en ta l

sciences, Ch inese A cad emy S ciences, B eij ing , 100081, Ch ina). A cta Ecolog ica S in ica , 2005, 25 (12) : 3161～ 3166.

Abstract: In the So il2P lan t2A tmo sphere Con tinuum (SPA C ) , stom ata con tro ls the gas exchanges, its behavio r is frequen tly

affected by m icro2clim atic condit ions and physio logical p rocesses. R adiat ion, air temperatu re, [CO 2 ], and so il mo istu re are the

m ain facto rs affect ing stom atal apertu re. D uring so il drying, the roo t2sou rced abscisic acid (ABA ) p lays a cen tral ro le as a long

distance signal inducing stom atal clo su re and reduction of leaf expansion, bo th reduce p lan t w ater u se.

W ith summ er m aize (cv. Shandan 902) , experim en ts in a rh izo tron field w ith rainou t shelter w ere conducted to study the

endogenous ABA changes and the response of m aize gas exchanges to m icro2clim atic condit ions at Gucheng A grom eteo ro logical

Experim en tal Base. A t jo in t ing stage, th ree w ater treatm en ts W T 1, W T 2, and W T 3 w ere app lied w here the relat ive so il

mo istu re w ere > 80% , 60%～ 70% , and 40%～ 50% , respect ively. T he ABA con ten t in p lan t t issues, stom atal conductance
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(G s) , net pho to syn thesis rate (P n) , t ran sp irat ion rate (T r) , pho to syn thet ic act ive radiat ion (PA R ) , a ir temperatu re (T ) , and

vapo r p ressu re deficit (V PD ) w ere determ ined.

　　ABA con ten t in m aize roo t (R A BA ) , Stem (S ABA ) and leaf (L A BA ) increased sign ifican tly under m ild and moderate so il

drough t condit ion (W T 2 and W T 3) ; how ever, the po sit ive co rrela t ion of stom atal conductance to PA R w as inh ib ited great ly in

comparison to w ell2w atered treatm en ts (W T 1). W hen PA R , V PD , and T w ere low , P n and T r under W T 2 and W T 3 w ere

relat ive h igher, bu t tend to increase slow er compared to W T 1 w ith the increase of the air facto rs. T r under W T 2 and W T 3 on ly

changed lit t le by increase of V PD.

　　 In conclu sion, the resu lts indicated that du ring so il drying, the p roduction of roo t2sou rced non2hydrau lic signaling (A B A )

increases, w h ich delivered to the shoo t and p lays an impo rtan t ro le in regu lat ing m aize gas exchange responses to m icro2clim atic

condit ions. U nder h igh PA R and V PD , the delivery rate of ABA and its con ten t in leaves are h igher due to the h igher

transp irat ion rate, w h ich decreasing the stom atal apertu re under h igh PA R and T. T h is inh ib it ion on stom atal open ing is

increased as A B A is accum ulated in leaves. W hereas under low V PD , the delivery rate is low er, and m ain tain s the stom atal

conductance to som e ex ten t. T h is stra tegy w ou ld increase the efficiency of w ater u se by allow ing m ax im um pho to syn thesis

under the m ild and moderate so il condit ion bu t w ou ld reduce transp irat ion du ring po ten tia l stressfu l condit ions.

Key words: so il drying; summ er m aize; non2hydrau lic roo t2sou rced signaling; gas exchange; m icro2clim ate

　　在土壤2植物2大气连续体 (SPA C)中,气孔是植物气体交换和水分传输的关键部位。许多环境因子以及植物体自身的生理

过程都会影响气孔开张度。在大气环境中,影响气孔运动的因子主要包括光照,温度和CO 2 等,Ball等提出了一个半经验模型

用以描述气孔对大气环境因子的响应,其中气孔导度是光合速率、空气相对湿度、CO 2浓度的函数[1 ]。L eun ing将Ball模型中空

气相对湿度替换为饱和水汽压差 (V PD ) [2 ]。Ball2Berry模型和L eun ing模型广泛应用于作物生长模型中气孔导度过程的模拟,

例如基于气孔行为的光合——蒸腾作用耦合模型可以很好地模拟大田玉米的气体交换过程[3 ]。但是上述模型描述的是在土壤

水分条件得到满足时气孔导度对大气环境变化的响应过程,或者说上述模型没有考虑到土壤干旱胁迫和作物水分亏缺情况。

从另一个方面,土壤水肥环境也对气孔的形成和开闭有着明显的影响。目前就土壤水肥胁迫对气体交换过程的影响已多有

报道[4～ 10 ]。非水力根信号 (现普遍认为是脱落酸 abscisic acid,ABA )的产生是干旱胁迫下植物体气孔关闭的调控机制之一:土壤

出现一定程度干旱时,植物根系迅速感知干旱,以化学信号脱落酸 (ABA )的形式将干旱的信息传递到地上部分,在叶片水分状

况尚未发生改变时即主动降低气孔开度, 降低叶片生长速率, 抑制蒸腾作用, 平衡植物的水分利用——称为根冠通讯学

说[11～ 18 ]。基于根冠通讯学说的发展, T ardieu 等提出了非水力根信号ABA 协同 SPA C 水流共同控制气孔导度的半经验模

型[19 ]。在该模型中,非水力根信号ABA、植株体水势等与气孔开度存在着相关关系。

因此,大气环境、土壤环境共同影响着气孔行为,但是以往的研究则分别从上述两个方面对气孔行为的影响进行了研究。在

土壤干旱胁迫下植物气体交换过程对大气环境的不同响应模式报道较少,在气孔行为的模型中对于大气环境因子和土壤环境

因子协同作用的描述由于缺乏实验数据的支持而不完善。本研究对土壤干旱胁迫下夏玉米拔节期非水力根信号的产生以及气

体交换过程对光合有效辐射 (Pho to syn thet ic A ctive radiat ion, PA R ) ,饱和水汽压差 (V apo r P ressu re D eficit, V PD )等大气环境

因子变化的响应关系进行研究,为描述土壤干旱胁迫下气孔行为对大气环境变化的响应提供理论和试验依据,全面反映气孔对

土壤干旱和大气干旱的响应关系,同时探讨土壤干旱胁迫下非水力根信号对气孔的调节作用在植物体水分利用中的重要作用。

1　材料及方法

　　试验在中国气象局固城农业气象试验基地 (位于河北省定兴县固城镇, 39°08′N , 115°40′E,海拔高度 1512m )的大型植物根

剖面观测试验场进行。试验时间 2002年 6月至 2002年 9月,供试夏玉米品种为陕单 902 (适宜黄淮海流域夏播)。试验场土壤

类型为壤土,肥力中等, 0～ 200cm 土层平均田间持水量为 22171% (占干土重百分比) ,平均凋萎湿度为 510% (占干土重百分

比) ,土壤容重为 1143göcm 3。2002年 6月 15日播种,播种量每小区 4×9 (株)。

利用根剖面观测试验场的 9个小区 (小区面积 4×2m 2)。每个小区均埋有 3m 深的 PV C 管子 (供土壤水分中子仪使用)。充

足底墒 (0～ 200cm 土壤相对湿度 80%左右,土层土壤平均有效底墒量 352mm )播种后采用 3个土壤水分等级 (0～ 200cm 土壤

相对湿度的上下限分别为: > 80%、60%～ 70%、40%～ 50% ) ,代号分别为W T 1、W T 2和W T 3,每个处理 3重复。生育期内的全

部降水用大型电动防雨棚遮去,小区土壤水分经测定后控制在各处理土壤水分高限,并保证土壤湿度不低于各处理规定下限。

每隔 10d观测土壤湿度, 30～ 200cm 用土壤水分中子仪 (美国CPN 公司 503DR )观测,地表到 30cm 之间用土钻法观测,两种观

测方法的测量间距均为 10cm。

夏玉米叶片气体交换测定和内源ABA 的测定: 在夏玉米拔节期 7月 27日和抽雄始期 8月 10日 (晴或多云天气) ,采用英
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国产 C IRA S21型便携式光合作用测定系统,利用开放系统活体测定夏玉米单叶气孔导度 G s (mo l·m - 2·s- 1)、光合速率 P n

(Λmo lCO 2·m - 2· s- 1 )和蒸腾速率 T r (mmo lH 2O·m - 2· s- 1 ) , 同时测定光合有效辐射 (Pho to syn thet ic A ctive radiat ion ,

PA R , mmo l·m - 2·s- 1)、叶温、气温 (T ,℃) ,并测定饱和水汽压差 (V apo r P ressu re D eficit , V PD , kPa)。测定叶位为完全展开

新叶中上部 (避开中脉)。各测定项目一般重复 4次,每隔 2h 测定 1次。同天 10: 00～ 11: 00取根、茎、叶鲜样用液氮冷冻后进行

脱落酸 (ABA )含量的测定。叶片取完全展开新叶 015 g,避开中脉;茎选取叶片下茎节部分,剥去叶鞘后称取 015 g;根系取根茎

下主根部位称取 015 g。ABA 用购自南京农业大学农学系植物激素研究室ABA 2EL ISA 试剂盒进行测定。

2　结果与分析

2. 1　土壤湿度和气体交换测定日大气环境状况

图 1为夏玉米整个生育期 3个处理 0～ 100cm 土壤湿度变化。播种后第 3旬 (7月 5日左右) 3个处理土壤水分拉开明显差

距。拔节期前后,W T 1 的土壤水分供应比较充足,W T 2 和W T 3分别处于轻度和中度的土壤干旱胁迫下 (在试验后期,W T 2 和

W T 3 由于持续的土壤干旱分别达到中等和严重干旱胁迫)。其中,土壤水分处理差异主要表现在 0～ 60cm 土层。图中箭头为拔

节期气体交换和内源ABA 测定时间——7月 27日。7月 27日是典型的夏季干热天气:气温 8: 00左右就达到 25℃以上, 日最

高达到 35℃;光合有效辐射 (PA R )介于 300～ 1300 mmo l·m - 2·s- 1;饱和水汽压差 (V PD )由 8: 00的 112 kPa增加到 15: 00的

315kPa左右。空气相对湿度为 19%～ 26%。

图 1　夏玉米整个生育期 3个水分处理 0～ 100 cm 土壤湿度变化

F ig. 1　So il mo istu re in 0～ 100 cm layer under 3 w ater treatm ents

during the gow th period of summ er m aize

图 2　拔节期 (7月 27日)夏玉米根、茎、叶组织中游离ABA 含量

F ig. 2　ABA conten t in the roo t, stem , and leaf of m aize on Ju ly 27 th

(at jo in ting stage)

2. 2　拔节期不同土壤湿度条件下玉米组织中ABA 含量

图 2为 7月 27日夏玉米根、茎、叶组织中ABA 含量的测定结果。拔节期干旱胁迫使玉米根、茎、叶组织中ABA 含量有较大

幅度增加,以W T 2处理增加最为明显。3个处理茎ABA 含量都是最低的,W T 2、W T 3 叶ABA 含量最高,其次为根ABA 含量,

显然干旱胁迫下根系合成了大量的ABA ,并且通过茎运输到叶中累积起来。

图 3　7月 27日 3个土壤湿度处理气孔导数 (G s)日变化曲线

F ig. 3　D iurnal changes of stom atal conductance (G s ) of summ er

m aize under 3 so il mo istu re treatm ents on Ju ly 27th

2. 3　不同土壤湿度条件下夏玉米气体交换过程对大气环境因子变化的响应

21311　气孔导度对大气环境因子变化的响应　气孔是植物体气体交换的枢纽, CO 2通过气孔进入植物的叶肉细胞进行光合作

用,同时植物蒸腾作用的水分也通过气孔散失到大气中去。气孔的开闭受光照、温度、二氧化碳、叶片含水量以及植物体内的一

些化学物质等多个因素共同影响。这里主要分析不同土壤湿度

条件下气孔日变化过程,气孔对 PA R、气温等大气环境的响应。

图 3为 7月 27日夏玉米 3个水分处理气孔导度 (G s)日变化

情况。为了更清晰地看出土壤湿度对气孔导度日变化的影响情

况, 图中将观测点隐去,所列曲线为二次多项式回归结果 (相关

系数分别为 0165, 0162, 0159, n 都为 48; 均达到显著水平, p <

0101)。拔节期,在不同的土壤湿度条件下,气孔导度早晚差异不

是很大,但是在中午气孔导度随土壤干旱加剧而明显减小。

　　在植物体水分不受影响的情况下,光照是影响气孔开闭的

主要因素: 气孔在光照下张开,在黑暗中关闭,在玉米中表现为

饱和曲线的形式[20 ]。7月 27 日 3 个土壤湿度处理气孔导度对

PA R 均为正相关 (图 4) ,在相同的光合有效辐射下W T 1 气孔开

度都大于W T 2和W T 3。W T 1 和W T 2气孔导度对光合有效辐射

361312期 郭安红　等:土壤干旱胁迫下非水力根信号调控夏玉米气体交换对大气环境的响应 　
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变化反应较敏感,而W T 3气孔导度对光合有效辐射变化反应不敏感并且全天都维持在较低的水平。显然,中等程度土壤干旱胁迫明

显降低了日气孔开度并影响了气孔开闭对光照响应的敏感性。

图 4　7 月 27 日 3 个土壤湿度处理气孔导度2光合有效辐射 (G s2

PA R )变化曲线

F ig. 4　G s2PA R changes of summ er m aize under 3 so il mo istu re

treatm ents on Ju ly 27th

图 5　7 月 27 日 3 个土壤湿度处理气孔导度2温度 (G s2T )变化

曲线　

F ig. 5 　G s2T changes of summ er m aize under 3 so il mo istu re

treatm ents on Ju ly 27th

　　同样的方法对 7月 27日 3个处理气孔导度对空气温度 (T )的变化情况作了分析 (图 5)。7月 27日随着气温的增加,W T 1

气孔导度略有增加,而W T 2和W T 3在气温增加到 30℃以上时,气孔导度有降低的趋势。显然,在土壤水分供应充足的情况下,

空气温度并未影响夏玉米的气孔开闭程度,而在轻、中度土壤干旱胁迫下当中午气温增高时,气孔张开程度受到了限制。

根据上面的分析得知,在轻度和中度土壤干旱胁迫的情况下,气孔导度对光强响应的敏感性受到影响,并且高温干旱复合

作用抑制了气孔开度,从而降低了日变化过程中午间光照和温度较高时的气孔导度 (图 3)。

图 6　7 月 27 日 3 个土壤湿度处理光合速率2光合有效辐射 (P n2

PA R )变化曲线

F ig. 6　P n2PA R changes of summ er m aize under 3 so il mo istu re

treatm ents on Ju ly 27 th

图 7　7 月 27 日 3 个土壤湿度处理蒸腾速率2光合有效辐射 (T r2

PA R )变化曲线

F ig. 6　T r2PA R changes of summ er m aize under 3 so il mo istu re

treatm ents on Ju ly 27 th

21312　光合速率、蒸腾速率对大气环境因子变化的响应　光合作用是一个光生化反应,所以光合速率随着光照强度的增加而

加快,在一定范围内几乎成正相关。7月 27日的光照强度未达到玉米的光饱合点,所以将 3个处理光合速率对 PA R 的变化作

线性回归[21 ] (图6,相关系数分别为0192, 0159, 0169, n都为 48;均达到显著水平, p < 0101) ,以近似估算在PA R 介于 300～ 1300

mmo l·m - 2·s- 1时不同土壤水分条件下玉米叶片的表观光合效率 (或称光量子效率,吸收单位摩尔光量子所同化的CO 2 摩尔

数)。7月 27日表观光合效率为 01037, 01020, 01023mo l CO 2ömo l PA R ,W T 1处理表观光合效率较高,并且光合速率对光强变

化反应最敏感,光合速率随光强的增加迅速升高;W T 2 和W T 3 表观光合效率接近,与W T 1 相比下降了 38%左右,光合速率随

光强增加而增加的幅度明显小于W T 1。土壤水分亏缺影响叶片光合作用的光饱和点和光量子效率,因而在相同光量子通量密

度情况下降低叶片的光能利用效率[22 ]。

7月 27日 3个处理蒸腾速率与 PA R 呈明显的正相关关系 (图 7,相关系数分别为 0157, 0166, 0139, n都为 48)。W T 1 蒸腾

速率随光强的增加迅速升高,反应敏感;W T 2和W T 3蒸腾速率随光强增加而增加的趋势平缓。W T 1 蒸腾速率对V PD 呈明显的

正相关关系 (r为 0157, n 为 48) ,W T 2和W T 3蒸腾速率与V PD 相关关系不显著 (图略)。
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　　另外可以看到,在夏玉米拔节期,在土壤水分供应充足的情况下,在日变化过程中当大气环境因子量值比较低时 (PA R、

V PD、气温等较小时) ,光合速率和蒸腾速率量值也比较低,但是随着环境因子量值的增加,光合速率和蒸腾速率迅速增加 (图

6、7线性相关的斜率都比较大,蒸腾速率对V PD 呈明显的正相关关系) ; 而在轻度和中度土壤干旱胁迫的情况下,在日变化过

程中当大气环境因子量值比较低时,光合速率和蒸腾速率量值相对较高,但是随着环境因子量值的增加,光合速率和蒸腾速率

增加比较缓慢 (图 6,图 7线性相关的斜率都较小,蒸腾速率与V PD 没有明显的相关关系) ,因此随着大气环境因子日变化,充

分供水和轻、中度干旱胁迫下光合速率和蒸腾速率的日累积量 (光合日累积和蒸腾日累积)没有表现出显著的差异。

3　结论与讨论

311　土壤干旱胁迫下非水力根信号的产生和作用

B lackm an 和D avies早在 1985年就指出随土壤干旱植物根系能产生非水力根信号脱落酸 (ABA ) [11 ] ,之后众多研究提供了

大量证据证明这种根源的化学物质通过蒸腾流运输到地上部分,抑制气孔开度和地上部分生长[23, 24, 25 ] ,这种抑制作用不依赖于

叶片水分状况,而是依赖于土壤2植物2大气连续体的水流运动[19 ]。田间实验的大量数据表明气孔导度和木质部ABA 浓度存在

着明显的相关关系[14, 18, 23, 25 ]。如果在干土层中分布的根量较多,且这部分根系脱水情况越严重,非水力根信号产生的强度也越

大,如果没有足够的蒸腾流进行稀释作用,那么非水力根信号对气孔导度和地上部分生长的抑制作用就越强[9, 13, 26, 27 ]。近年来

一些研究表明,叶周围水汽压差 (V PD )增加会在不影响叶水势的状况下增加气孔对ABA 的敏感度[19, 28, 29 ]。也有证据表明V PD

增加会增加ABA 向叶中的传输速率,因为V PD 增加会加快蒸腾流,进而增加叶中ABA 的总浓度[30 ]。另外,局部V PD 增加会

增加蒸腾失水,增加保卫细胞周围非原生质体溶液中ABA 浓度,从而增加气孔对ABA 的敏感度[31 ]。

本试验中,土壤水分处理差异主要表现在 0～ 60cm 土层,因而干旱胁迫主要是对上层 (0～ 60cm 土层)根系产生的。玉米部

分根系经历水分亏缺后合成大量ABA 传输到地上部分。参与控制日气孔开度和气体交换过程对周围大气环境变化的响应并

调节水分消耗,主要表现在以下 3个方面: (1)拔节期轻度和中度土壤干旱胁迫下 (W T 2和W T 3) ,玉米根、茎、叶中ABA 含量大

幅度增加,叶ABA 含量最高,其次为根ABA 含量; (2)轻度和中度土壤干旱胁迫下,在日变化过程中午间光照和温度较高时气

孔导度降低,并且气孔导度对光强响应的敏感性受到影响; (3)W T 1 蒸腾速率对V PD 呈明显的正相关关系,而W T 2 和W T 3 蒸

腾速率在V PD 由低到高增加时相关关系不显著。

312　土壤干旱胁迫下非水力根信号调控玉米气体交换过程对大气环境的响应

土壤水环境和大气环境的日变化过程相比,前者的日变化较小,而后者由于太阳辐射变化,光合有效辐射 PA R、空气温度

T 和饱和水汽压差V PD 等存在较大幅度的日变化。在玉米不同的生长发育期,土壤水分亏缺和大气环境因子对气体交换 3指

标 (气孔导度、光合速率、蒸腾速率)的影响是不同的。拔节期是玉米营养生长旺盛时期,玉米气体交换过程对土壤水分状况和大

气环境因子的变化反应敏感。在本实验中,充分供水的W T 1日气孔导度明显较高,并且气孔导度对光强变化反应敏感,随着大

气环境因子 (PA R、V PD、气温等)量值的增加,光合速率和蒸腾速率迅速增加; 而在轻度和中度土壤干旱胁迫的情况下,气孔导

度对光强响应的敏感性受到影响,并且高温干旱复合作用抑制了气孔开度,从而降低了日变化过程午间光照和温度较高时的气

孔导度,同时随着环境因子量值的增加,光合速率和蒸腾速率增加比较缓慢。随着大气环境因子日变化,充分供水和轻、中度干

旱胁迫下光合速率和蒸腾速率的日累积量 (光合日累积和蒸腾日累积)没有表现出显著的差异。

非水力根信号ABA 的产生、运输和累积是拔节期玉米植株协调土壤干旱胁迫和大气环境变化,最大程度保证光合作用并

提高水分利用效率的有效调控因素。当整个根系能够获得充足的水分供应时,非水力根信号物质的产生达到最低水平,气孔对

光照响应开张的生理过程进行正常[33 ],气孔导度对光强变化反应敏感,光合作用随光强增加迅速增加,蒸腾作用完全依赖于水

汽压亏缺。当部分根系经历干旱的时候,非水力根信号物质产生量增加,地上部分对非水力根信号的响应取决于非水力根信号

物质向冠层的传输速率: 在光强和水汽压亏缺较高情况下,由于蒸腾速率较高,传输速率也较高, ABA 在叶片中的累积刺激保

卫细胞外向K+ 通道[34, 35 ] ,影响了气孔对光照响应开张的生理过程。从而影响了气孔开张对光照响应的敏感度, 气孔开度受到

抑制,并且随着ABA 累积和浓度的增加,气孔抑制作用越强; 在水汽压亏缺较低的情况下,非水力根信号物质向冠层的传输速

率较低,ABA 的代谢过程以及再分配过程能够保证这种信号物质保持在低水平,从而保证一定程度的气孔开度和光合、蒸腾速

率。这种策略能够使夏玉米在轻、中等干旱条件下保证最大的光合作用,同时在可能的胁迫情况下降低蒸腾作用以提高水分利

用效率[32 ]。

根据本文的实验结果,在土壤干旱胁迫的情况下,玉米作物气孔导度不仅是光合速率、空气相对湿度 (或水汽压亏缺)、CO 2

浓度的函数 (Ball2Berry模型和L eun ing模型) [1, 2 ] , 而且也是非水力根信号ABA 和叶水势的函数 (T ardieu & D avies模型) [19 ]。

两者的结合更有助于从机理上揭示土壤和大气环境胁迫下气孔调节的行为模式,完善作物对于干旱的生理响应机制。
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