水分胁迫对夏玉米胞间CO2浓度、维管束鞘细胞CO2泄漏和叶片碳稳定同位素的影响(
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摘  要    通过盆栽试验，采用碳稳定同位素技术和LI-6400便携式光合仪分析探讨了不同水分条件对夏玉米各典型生育期胞间CO2浓度（Ci）、维管束鞘CO2泄露率（φ）和叶片碳稳定同位素判别值（△13C）的影响，并研究了它们之间的关系。试验设四个水分条件：分别为田间持水量的75%~100%（W1），50%~75%（W2），30%~50%（W3），0~30%（W4）。结果表明：（1）夏玉米拔节期水分胁迫时气孔关闭导致了Ci降低。在孕穗、抽雄和灌浆期，W1、W2和W3处理下Ci依次降低。W4处理由于严重干旱而导致Ci大于W2和W3处理；成熟期叶片的老化导致了Ci在成熟期随着水分胁迫的增加而增加；（2）叶片△13C和Ci/Ca的关系受水分条件和生育期双重影响，从拔节到灌浆，叶片△13C在W1、W2和W3三种处理中的变化趋势与Ci/Ca一致，而成熟期则不一致；W4处理的叶片△13C从孕穗到灌浆的变化趋势与Ci/Ca一致，其余生长期不一致。而在各水分处理下，叶片△13C与φ均呈极显著正相关，且φ对叶片△13C的影响均大于Ci/Ca；（3）在不同水分处理中，φ的变化和叶片△13C的变化一致。W1、W2和W3处理下，φ随着水分胁迫的增加而降低，但严重水分胁迫会增加φ。
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C4植物叶片在光合作用过程中，由于维管束鞘细胞的CO2的传导性[1]，其中部分CO2将会释放出来重新泄漏到叶肉细胞中。该过程具有重要的生理意义，Farquhar [2]称之为“过度循环”（Overcycling）。Henderson等[3]认为维管束鞘细胞CO2泄漏率可用于表征PEP超过RUBP的羧化作用程度。然而采用常规方法在植株叶片非破坏性条件下对维管束鞘细胞CO2泄漏率进行准确测定是很困难的，因此如何准确界定C4植物在自然光合作用过程中的维管束鞘细胞CO2泄漏率是光合生理研究中的一个难点。
光合作用过程中C4植物叶片对碳同位素的辨别作用出现于CO2扩散入叶片以及溶于细胞质的CO2经羧化酶转化为碳水化合物的过程中，而且维管束鞘细胞CO2泄漏对叶片碳同位素也存在分馏作用[4~6]，已有相关研究主要着重于不同光合亚型对CO2泄漏的影响[3,7~8]，而关于不同水分条件对CO2泄漏影响的研究较少，而综合水分条件和植物典型生育期的研究更少。
玉米是典型的C4植物，又是重要的粮食作物和经济作物，在我国北方干旱地区广泛种植，研究其在不同水分条件下的光合机制对于植物生理和节水农业均具有重要意义。因此，本研究通过盆栽试验，综合碳稳定同位素技术和光合测定技术，并在前人研究的基础上，探讨了不同水分条件下（充分灌溉、轻度水分胁迫、中度水分胁迫和严重水分胁迫），夏玉米各生育期光合作用过程中胞间CO2浓度、叶片碳稳定同位素判别值和维管束鞘CO2泄漏之间的关系，旨在为进一步揭示不同水分条件下夏玉米各生育期的光合过程中CO2同化机理提供理论上的参考。

1 材料和方法

1.1 盆栽试验和夏玉米生长条件


盆栽试验于2007年6月9日至2007年9月25日在中国科学院封丘农田生态系统国家试验站内的遮雨大棚下进行，大棚四周与大田相通，因此夏玉米种植条件与该地区田间条件基本相同。试验玉米（Zea mays L.）品种为郑单958（Zhengdan 958）。玉米于特制盆栽铁桶（直径0.32 m，高0.48 m）中生长，桶装风干土38.00 kg（相当于烘干土35.56 kg），实验土样采自于中国科学院封丘农田生态系统国家实验站内表层0～30cm，按国际制其土壤质地类型为砂质壤土，其理化性质如表1所示。

表1 供试土壤理化性质

Table 1  Physical and chemical properties of the soil used in test

	土壤类型 Soil type
	粒径分布 

Size distribution (g kg-1)
	有机碳含量

Organic C

(g kg-1)
	pH1)
	容重

Bulk density

(g cm-3)
	田间持水量      Field capacity water content  

(kg kg -1) 
	土壤养分

Soil nutrient (g kg-1)
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	全氮

Total N
	全磷

Total P
	全钾

Total K

	砂质壤土Sandy loam
	137
	407
	456
	7.40
	8.28
	1.51
	0.275
	0.445
	0.495
	18.6


1) 水土质量比＝5：1 Water : soil=5 : 1

盆栽桶于遮雨棚下随机排列，播种前每盆施尿素（含N 46%）3.22 g，过磷酸钙（含P2O5 46%）2.8 g，硫酸钾（含K2O 50%）6.44 g，与土壤充分混合。2007年8月3日于夏玉米孕穗期每桶追施尿素4.83 g。
2007年6月9日每桶播种6棵玉米，6月21日于玉米苗期（三叶期）间苗，每桶留3棵玉米。6月28日（五叶期）开始不同的水分处理，所有盆栽桶在此前充分供水以保证幼苗健康生长。试验设置4个水分处理，分别为田间持水量的75%~100%（W1，充分灌溉），50%~75%（W2，轻度水分胁迫），30%~50%（W3，中度水分胁迫），0~30%（W4，严重水分胁迫），所有处理6个重复。每个盆栽桶视情况每3~5 d称重一次并灌溉至其水分处理上限。盆栽夏玉米于9月25日收获。

1.2 光合特性测定

在夏玉米6个典型的生育期——苗期、拔节期、孕穗期、抽雄期、灌浆期、成熟期，采用便携式光合仪(LI-6400，LI-COR，Inc.，USA)对夏玉米的光合特性进行测定，测定指标主要为：叶片光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、叶片周围大气CO2浓度（Ca）和胞间CO2浓度（Ci）。每次测定均在日照良好（无云或接近无云的天气）的条件下于上午9点至11点之间采用2 × 3 cm 的透明叶室在自然日光条件下完成，测定的叶片为该生育期最近完全伸展叶片，每次测定约需30秒左右达到稳定，然后读数，每棵玉米读取3次，最后取平均值。各生育期光合特性测定时间如表2所示。

表2 夏玉米不同生育期叶片采集和Ca、Ci测定时间

Table 2 Sampling dates of summer maize leaves for determination of stable carbon isotope, Ca and Ci during different growth stages（yyyy-mm-dd）
	项目
Items
	生育期  Growth stages

	
	苗期
Seedling
	拔节期Jointing
	孕穗期Booting
	抽雄期Tasseling
	灌浆期

Filling
	成熟期Mature

	叶片采集

Leaf sampling
	2007-06-21
	2007-07-23
	2007-08-1
	2007-08-20
	2007-09-4
	2007-09-25

	Ca和Ci测定
Measurement of Ca and Ci
	2007-06-28
	2007-07-21
	2007-07-31
	2007-08-18
	2007-09-2
	2007-09-20


1.3碳同位素判别值（△13C）分析

在夏玉米6个典型的生育期分别进行玉米叶片采样（为了便于比较，苗期也进行采样分析，并且苗期采样为间苗样），各生育期叶片采集时间如表2所示。采集叶片为玉米各生育期的最近完全伸展叶片，烘干，研磨后于中国科学院南京土壤研究所土壤与环境分析测试中心进行碳稳定同位素测定，测定仪器为同位素质谱仪MAT251（美国热电-菲尼根Thermo Finnigan公司生产），测定时温度为23.3℃，湿度为66.8%。
由于自然界稳定碳同位素的绝对丰度难于测定，一般采用相对量来表示同位素的组成： 
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式中，R为碳元素的重同位素原子和轻同位素原子丰度之比，RP和Rst分别为植物样品和国际通用标准物质（一般采用Pee Dee Belemni，PDB，美国南卡罗莱纳州白垩系皮狄组美洲拟箭石）的重同位素原子和轻同位素原子丰度之比，δ13C为碳同位素组成。

稳定同位素效应通常指的是在物理化学反应过程中，重同位素反应要“慢于”轻同位素而导致反应物和产物之间的同位素组成产生差异，一般采用同位素判别（Isotope discrimination, △）来表示，

  Δ (‰) = [(δa - δp) / (1 + δp)] × 1000‰              (3) 

本文计算夏玉米碳同位素判别值Δ13C时，δ13Cp和δ13Ca分别为玉米叶片和大气CO2中的碳同位素比值。大气碳同位素组成假设为-8‰[9~10]。
1.4 玉米叶片稳定碳同位素判别值及维管束鞘细胞CO2泄露


光合作用过程中对碳同位素的辨别作用主要出现于CO2扩散入叶片以及溶于细胞质的CO2经羧化酶转化为碳水化合物的过程中[2, 11~16]。玉米光合作用过程中稳定碳同位素判别主要决定于原初羧化反应中核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶（RubisCO，即RuBP羧化酶）与磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（PEP carboxylase，即PEP羧化酶）对13C的判别程度，另外，玉米维管束鞘细胞的CO2传导和泄漏也影响13C的判别。因此，根据文献[7,17]玉米光合作用过程中碳同位素判别值可表示为式（4），具体推导过程参见文献[2~5]。
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式中，△13C为玉米叶片碳同位素判别值，a为CO2扩散过程中引起的碳同位素判别，b4为气态CO2通过PEP羧化酶固定产生的判别，b3为RuBP羧化酶对13C的判别，s为CO2从维管束鞘细胞扩散出来时产生的判别，φ为从维管束鞘中泄露到叶肉细胞中的CO2的比例，Ca为大气中CO2浓度，Ci为玉米叶片胞间CO2浓度。据已发表文献，a为4.4‰[11,18]，b4为-5.7‰[4]，b3为29‰[4,19]，s为1.8‰[7,17].

因此，只要获取玉米的Δ13C、Ca和Ci，便可利用式（4）计算出光合作用过程中CO2从玉米叶片维管束鞘到叶肉细胞的泄漏率φ。
φ= [ Δ13C – a + (a–b4) Ci / Ca] / [ (b3 – s) Ci / Ca ]                    (5)
2 结果与分析
2.1不同水分条件下夏玉米各生育期的叶片Pn和Gs

图1为四种水分条件下夏玉米各生育期叶片的Pn，从整个生育期来看，Pn在W1和W2处理中从苗期到孕穗期一直处于增加，而从孕穗期到灌浆期则没有显著变化，成熟期则显著降低；在W3处理中于抽雄期达到最大，而在拔节、孕穗和灌浆期之间则没有显著性差异；W4处理中则从拔节期到灌浆期均保持稳定，成熟期则显著降低。苗期水分处理一致，Pn也一致，但从拔节期到成熟，夏玉米叶片Pn随着水分胁迫的增加而显著减少。
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图中误差线表示标准误。字母不同表示同一处理不同生育期和同一生育期不同处理间差异显著(LSR法检验)。W1，W2，W3，W4分别表示田间持水量的75%~100%，50%~75%，30%~50%，0~30%。Error bar in the Fig. is standard error. Different letters in each column mean significant difference at p < 0.05 according to LSR test. W1，W2，W3，W4 represents 75%~100%，50%~75%，30%~50%，0~30% of field capacity of the soil，respectively
图1四种水分条件下夏玉米各生育期叶片光合速率
Fig.1 Photosynthetic rate (Pn) of summer maize leaf during different growth stages under four water regimes


各生育期W1、W2和W3处理对夏玉米叶片Gs的影响和Pn一致，即Gs随着水分胁迫程度的增加而显著降低（图2）。但W4处理对Gs的影响则表现出不一致的趋势，拔节期Gs低于其余三个处理，但孕穗期和抽雄期和W2处理没有显著差异，灌浆期甚至高于W2，而成熟期则处于W2处理和W3处理之间。
[image: image9.png]o 5042 e w1
2 .03 2
5 B 36 b b [ W2
g CN 0.30 a Cq ac o ac W3
S mo [=pdl [ L T ;
E DT d w4
2 Zols L N L m
g 2 i
— =3 012 n T
=
£ 77006
g =
% r 0.00 L L L L L
] Py PR
Seedling  Jointing  Booting Mature
1577 1] Growth stages





图中误差线表示标准误。字母不同表示同一处理不同生育期和同一生育期不同处理间差异显著(LSR法检验)。W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图2四种水分条件下夏玉米各生育期叶片气孔导度

Fig.2 Stomatal conductance of summer maize leaf during different growth stages under four water regimes
2.2不同水分对夏玉米各生育期
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四种水分处理的夏玉米在不同生育期的叶片胞间CO2浓度（Ci）及大气CO2浓度与胞间CO2浓度比值（Ci/Ca）如图3所示。从夏玉米的全生长期来看，大气CO2浓度（Ca）在各生长期之间有所差异，于366.8~385.4µmol mol-1之间波动，而在夏玉米的各生育期内则没有显著差异（p > 0.05）。


苗期水分处理一致，各水分处理Ci平均值为238.38µmol mol-1。拔节期充分灌溉处理（W1）的夏玉米叶片Ci高于水分胁迫的处理（W2、W3和W4），这是由于在水分胁迫条件下，玉米叶片气孔关闭而导致了胞间CO2浓度降低。同样地，在随后的孕穗、抽雄和灌浆期，Ci在W1、W2和W3处理中，均呈现依次降低的趋势，这同样是由于轻度和中度水分胁迫使得玉米叶片气孔关闭，从而导致胞间CO2浓度降低[20]；而在这三个生育期中，Ci在处理W4中却显著高于W2和W3（图3），其原因有两个：（1）随着水分胁迫的增加，玉米叶片气孔周围的表皮细胞失水快于保卫细胞，气孔被动开大，从而导致Ci加大[6]；（2）在严重水分胁迫条件下，玉米叶片光合活性降低，胞间CO2大部分没有被光合固定，从而导致Ci增大[21~22]。在成熟期，夏玉米叶片Ci随着水分胁迫的增加而增加（图3），其原因是成熟期玉米叶片的老化程度随着水分胁迫的增加而加快，从而加快降低了叶片光合活性（ATP、PEP羧化酶、RuBP羧化酶含量和活性等），因此使得Ci依次增大。由于Ca在各生育期变化不显著，因此各水分处理下不同生育期的Ci/Ca变化趋势与Ci一致。
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图中误差线表示标准误。字母不同表示同一处理不同生育期和同一生育期不同处理间差异显著(LSR法检验)。W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图3四种水分条件下夏玉米各生育期叶片Ci和Ci/Ca
Fig.3 Ci and Ci/Ca of summer maize leaf during different growth stages under four water regimes
2.3 不同水分条件下夏玉米各生育期叶片△13C

四种水分处理的夏玉米在不同生育期叶片△13C值如图4所示。苗期水分处理一致，叶片△13C平均值为5.10‰。在随后的拔节、孕穗、抽雄和灌浆期，夏玉米叶片△13C 在W1、W2和W3三种处理中均呈现出随着水分胁迫的增加而降低的趋势（图4）。显然，△13C在这四个生育期的变化趋势与Ci一致，其原因是在轻度和中度水分胁迫下，玉米叶片气孔关闭，Ci降低，CO2中13C的利用比例增加，根据式（1）、式（2）和式（3），叶片的δ13C增加，从而导致△13C降低。W4处理的△13C在孕穗、抽雄和灌浆期比W2和W3处理大，该变化趋势与Ci类似，表明在严重水分胁迫下，这三个生长期的Ci是影响夏玉米叶片△13C的主要因素。


成熟期夏玉米叶片△13C变化趋势与Ci不一致（图3和4），Ci随着水分胁迫程度的增加而增大，△13C在W1、W2和W3处理下依次减小，而在W4处理下增加。这是由于△13C综合了叶片在整个生长过程中CO2固定的信息，而Ci则表现了光合仪测定时刻瞬时状况。因此成熟期的△13C的变化趋势与拔节、孕穗、抽雄和灌浆期一致，而Ci则由于测定时刻的叶片老化出现了随水分胁迫程度增加而减少的情形。
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W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图4 四种水分条件下夏玉米各生育期叶片碳同位素判别值（△13C，‰）

图 4 Carbon isotope discrimination values of summer maize leaf during different growth stages under four water regimes（‰）
2.4不同水分条件下夏玉米各生育期φ
根据式（4）计算的夏玉米光合作用过程中φ如图5所示。从整个生长期来看，φ在27.45%~40.07%之间波动，与Farquhar等[2]的研究结果一致。φ在苗期最高，大约为40%。从拔节期到成熟，φ变化趋势与△13C一致：W1、W2和W3处理中，φ随着水分胁迫程度的增加而减少，而在严重水分胁迫的的处理W4中，φ反而增加（图5）。

玉米在光合作用过程中，叶肉细胞通过PEP羧化酶收集大气中低浓度的CO2，形成高浓度的CO2然后释放到维管束鞘细胞（该浓缩功能称为“CO2泵”）。Vogel认为φ与维管束鞘细胞和叶肉细胞内CO2浓度差成正比，与泄漏过程中的扩散阻抗成反比[5]。在轻度和中度水分胁迫条件下（W2和W3处理），叶片气孔的关闭导致胞内CO2浓度降低，进而可能降低了维管束鞘细胞和叶肉细胞内CO2浓度差，从而导致了φ的降低。在严重水分胁迫下，玉米光合速率降低，导致胞内CO2浓度增加，进而使得φ增大。
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W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图5 四种水分条件下夏玉米各生育期叶片维管束鞘CO2泄漏率

Fig. 5 Leakage of CO2 from bundle sheath cells of summer maize leaves during different growth stages under four water regimes

2.5 Ci/ Ca和△13C之间的关系


本研究各水分处理下Ci/Ca和△13C之间呈现出一致性的负相关关系（图6），但是其相关性除了在W1处理下中表现为显著（p < 0.05）之外，其余各处理并不显著（p > 0.05），表明水分胁迫对Ci/Ca和△13C之间的关系产生了影响。玉米各生育期Ci/ Ca和△13C之间的关系随着生育期和水分处理的不同也有所差异，在夏玉米的孕穗、抽雄和灌浆期，轻度和中度水分胁迫导致夏玉米叶片气孔关闭，叶片Ci/Ca降低，玉米能吸收的CO2相对减少，从而导致叶片δ13C增大，△13C减少；而在严重水分胁迫时，玉米叶片气孔周围的表皮细胞失水快于保卫细胞，气孔被动开大，加上严重水分胁迫还能降低叶片的光合活性导致光合速率降低，从而使得Ci/Ca增大，△13C增大。这与许多已有的研究报道[6, 20~22]结果一致。然而，在拔节期和成熟期，不同水分处理下的玉米Ci/Ca和△13C的变化趋势并不一致。拔节期W4处理下的△13C大于W2和W3处理（图4），而该生育期同一处理的Ci/Ca则表现出相反的趋势（图3）。其原因是由于Ci/Ca表明的是测定时刻瞬时情况，而叶片的△13C则综合了叶片生长初期到采样时整个光合过程的信息。因此，拔节期测定Ci/Ca时，由于从开始水分胁迫到拔节期时间不长，叶片的光合活性可能还没有降低，而气孔却在水分胁迫下关闭，从而导致Ci/Ca降低。而成熟期玉米叶片的老化程度随着水分胁迫的增加而加快，从而导致了Ci/Ca随水分胁迫的增加而增加（图3）。
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W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图6 四种水分条件下夏玉米各生育期叶片Ci/Ca和△13C之间的关系
Fig. 6 Relationship between Ci/Ca and △13C of summer maize leaves during different growth stages under four water regimes

2.6 φ和Ci、△13C之间的关系
本研究中，由于夏玉米整个生长期Ca变化不大，因此Ci决定了Ci/Ca的大小，根据式（5）可看出，φ对△13C的增大程度随着Ci/Ca的增大而增大，即较高Ci时，φ增加能快速增大△13C，而较低Ci时，φ增加对△13C变化影响较少，其原因在于RuBP羧化酶对13C具有较大判别。另外，由式（5）可计算出，当泄漏率为33.67%时，△13C恒为4.4‰，而不随Ci/Ca的变化而变化。
从图7可以看出，四种水分条件下夏玉米各生育期φ和△13C呈现出极显著正相关（p < 0.01），和图6的结果进行比较可发现，四种水分处理下的△13C受φ的影响均大于Ci/Ca。这与Meizer等[23]和Saliendra等[24]研究结果一致。但是Madhavan等[25]和Henderson等[26]认为△13C主要受Ci/Ca的影响，而受φ的影响较小。Fravolini1等[7]指出△13C受φ和Ci/Ca的影响与C4植物的光合亚型有关，其中NADP-ME型和PCK型主要受φ影响，而NAD-ME型主要受Ci/Ca影响。由于玉米属于NADP-ME型，因此其研究结果和本研究是一致的。Willams等[17]研究表明φ和Ci/Ca对△13C变化的贡献率随着植物水分条件的改变而改变，在干旱条件下，φ对△13C的影响较大。总之，C4植物△13C受φ和Ci/Ca的共同影响，但各自的影响程度还存在争议，需要根据实际情况进一步的研究。
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W1，W2，W3，W4分同图1 See Fig.1
图7 四种水分条件下夏玉米各生育期叶片φ和△13C之间的关系
Fig. 7 Relationship between φ and △13C of summer maize leaves during different growth stages under four water regimes

本研究中Ci/Ca对△13C的影响受水分条件和生育期的双重影响（图3和图4）。从拔节到灌浆，△13C在W1、W2和W3三种处理中的变化趋势与Ci/Ca一致，而成熟期则不一致；W4处理的△13C从孕穗到灌浆的变化趋势与Ci/Ca一致，其余生长期不一致。可见，在进行不同水分条件下Ci/Ca和△13C的相关性分析时（图6），只考虑水分条件对其相关性的影响，而没考虑生育期的影响，这可能是导致本研究中△13C主要受φ影响的主要原因。
2.7不同水分条件对玉米不同生育期φ的影响
Henderson等[3]通过对一系列单子叶和双子叶C4植物的研究，提出φ大概为20%左右，并认为气孔腔和叶肉细胞质内羧化位点之间的CO2浓度差是φ的主要影响因子。而Farquhar等[9]则认为φ接近37%，Marino等[27]在分析δp和δa关系时采用了较大的φ值。Hattersley等通过禾本科31种C4植物的研究提出φ在37%~53%之间，认为光合亚型对泄漏率有重要影响，并认为维管束鞘细胞壁有无木栓层是φ的主要影响因素[28]。显然，本文φ的研究结果要高于Henderson等的研究结果，而略低于Hattersley等的研究结果（图5）。
一般来说，φ的影响因素主要有两个：一是植物本身的生理结构和光合途径，主要指维管束鞘细胞的解剖特性和植物的光合亚型，但维管束鞘细胞解剖特性和φ之间的关系仍不清楚[7]，植物的光合亚型对φ的影响也存在争议[3,7~8]；另一个因素是植物生长的环境条件，本研究中，玉米φ随着水分条件和生育期的变化而变化（图5）。水分胁迫下低的φ值能够表明植物耐旱性[3]，而W1、W2和W3处理中的φ在各生育期均随着水分胁迫程度的增加而降低表明了玉米对干旱的适应性，这个结果和Fravolini1等[7]的研究结果（认为干旱导致φ增加）相反；W4处理下的φ高于W2和W3处理，可能是由于W4处理严重影响了维管束鞘细胞形态结构或者光合羧化酶活性而导致的，其具体生理机制尚不清楚，还需进一步研究。从玉米整个生育期来看，相对于水分胁迫处理，φ在W1处理中变化最小，说明充分灌溉条件下PEP羧化酶和RUBP羧化酶的活性协调性最好[3,7]。各水分处理φ的差异在拔节期最大（图5），在成熟期最小，可能是由于拔节期为水分胁迫后的第一个生育期，玉米还不适应水分胁迫，因此水分胁迫对φ影响较大，而成熟时各处理的PEP羧化酶和RUBP羧化酶活性由于叶片老化而降低，从而导致了φ差异较小。但总体而言，不同程度水分胁迫对φ影响的生理机理并不很明确，可能是不同的水分胁迫程度导致了玉米叶片气孔、叶肉细胞、维管束鞘细胞以及羧化酶等形态结构和功能不同程度的变化，进而影响了CO2泄漏率。进一步结合玉米不同生育期叶片细胞形态和结构、光合生理对水分胁迫的响应进行研究很有必要。

3结 论


夏玉米拔节期由于水分胁迫而导致叶片气孔关闭，使得水分胁迫处理条件下的Ci/Ca低于充分灌溉；在孕穗、抽雄和灌浆期，W1、W2和W3处理下夏玉米Ci/Ca依次降低。W4处理由于严重干旱使得气孔被动开大，进而使得Ci/Ca大于W2和W3处理；成熟期玉米叶片的老化程度随着水分胁迫的增加而加快，光合速率降低，从而导致了Ci/Ca在成熟期随着水分胁迫的增加而增加。


在孕穗、抽雄和灌浆期，四种水分处理下的夏玉米叶片的△13C变化趋势与Ci/Ca一致，这是由于Ci/Ca降低（增大），玉米能吸收的CO2相对减少（增大），从而导致叶片δ13C增大（减少），△13C减少（增大）。拔节期和成熟期不同水分处理的△13C变化趋势与Ci/Ca不一致，是由于Ci为测定时刻玉米叶片胞内CO2的瞬时值，而△13C则包含了该叶片从生长初期到采样时整个生长过程中CO2的固定信息。

在夏玉米的整个生长期，φ在27.45%~40.07%之间波动。在不同水分处理中，φ的增加能够增加叶片△13C，并且φ对△13C的增大程度随着Ci/Ca的增大而增大。在各水分处理下，△13C与φ均呈极显著正相关，φ对△13C的影响均大于Ci/Ca的影响，其原因是Ci/Ca对△13C的影响随着水分条件和生育期的变化而变化。而且在W1、W2和W3处理下，φ随着水分胁迫的增加而降低，但严重水分胁迫会增加φ。
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Intercellular CO2 concentration，CO2 leakage from bundle sheath cell and stable carbon isotope in leaf of summer maize under water stress

Zhang Congzhi1,2  Zhang Jiabao1  Zhao Bingzi1  Zhang Hui1,2  Huang Ping1,2  Li Xiaopeng1,2  Zhu Qianggen1 
(1 State Experimental Station of Agro-Ecosystem in Fengqiu, State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture, Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China)

(2 Graduate School of the Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049, China)
Abstract   A pot experiment of maize was conducted from June 9 to September 25 in 2007, to explore variations and relationships between intercellular CO2 concentration (Ci), stable carbon isotope discrimination (△13C) and CO2 leakage from bundle sheath (φ) during photosynthesis of summer maize in six typical growth stages (seedling, jointing, booting, tasseling, filling, and mature) under different water regimes, using the stable carbon isotope technique and Portable Photosynthesis System (LI-6400, LI-COR, Inc., USA). The plants were subjected to four water regimes, i.e. 75%~100% (Treatment W1), 50%~75% (Treatment W2), 30%~50% (Treatment W3) and 0~30% (Treatment W4) of the field capacity of the soil. Results show that (1) stomas on the summer maize leaf closed under water stress at the jointing stage, which led to lower Ci in Treatments W2, W3 and W4, as compared with that in Treatment W1. At the following growth stages of booting, tasseling and filling, Ci in Treatments W1, W2 and W3 decreased with intensifying water stress; however, Ci in Treatment W4 was higher than in Treatments W2 and W3. Leaf aging sped up and Ci increased with intensifying water stress at the maturing stage; (2) under the joint effect of water regimes and growth stages, in Treatments W1, W2 and W3 △13C for summer maize leaves displayed a trend similar to that of Ci/Ca from the jointing stage to the filling stage, but a different one at the maturing stage; whereas in Treatment W4 it did only from the booting stage to the filling stage; no matter in what treatments, △13C was significantly correlated with φ, which affected △13C more than Ci/Ca did; and (3) φ varied in a trend similar to that of △13C in the maize leaf in all the treatments, however, in Treatments W1, W2 and W3 φ declined with intensifying water stress, while in Treatment W4 it turned upwards.                   
Key words   Intercellular CO2 concentration; Stable carbon isotope; CO2 leakage from bundle sheath; Water stress; Maize
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