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摘   要

在冬小麦抽穗 ) 灌浆期进行了水分胁迫实验 o利用美国 �¬¦²µ公司生产的 �¬¦²µ2t{{�辐

射量子照度仪及 �¬¦²µ2ywss便携式光合作用测定仪 o对水分胁迫引起的冬小麦光合生理生

态变化进行了系统观测 o系统地给出了冬小麦多种农业气象指标对水分胁迫的响应状况 ∀

在大量实测数据基础上 o给出了包含辐射强度 !温度及土壤水分因子的冬小麦叶片光合作用

模式 ∀该模式具有严格的理论推导过程和大量实验数据的支持 o改进了传统水分胁迫对叶

片光合速率影响的简单阶乘方法 o从而为进一步准确推算水分胁迫对大田冬小麦光合作用

的可能影响 o以及水分胁迫对区域农业干旱的可能影响奠定了前提条件 ∀该研究是冬小麦

干旱预测模型的叶片子模型 o为冬小麦农业干旱预测模型提供了丰富的基本参数 o同时也为

建立冬小麦干旱预测模型奠定了基本条件 ∀

关键词 }华北地区  冬小麦  农业干旱模型

引  言

华北地区是中国粮食主产区之一 o近年来该地区干旱发生较为频繁 o给农业生产带来

较大损失 o各级政府部门迫切需要及时准确的农业干旱预报信息 ∀建立起具有一定准确

度的农业干旱预测模式 o大幅度提高农业干旱预警预报能力显得十分必要≈t ou  ∀

对华北大部分地区而言 o农业干旱主要是指田间水分不能满足作物生长的需水量 o从

而导致水分对作物生长产生一定胁迫 ∀水分对作物生理生态及产量形成影响很大≈v ∗ x  o

朱自玺等就水分胁迫对冬小麦 !夏玉米产量及生理影响进行了大量的实验测定 o并进行了

相应的水分动态分析和预报研究≈y ∗ {  ~安顺清系统地研究了华北地区气象旱度模式 o并

对干旱特征进行了深入分析 o提出了优化灌溉的理论依据≈t o|  ~王馥棠 !王石立等建立了

水分及氮素胁迫下的小麦生长模式 o并进行了小麦干旱影响评价≈ts ∗ tt  ~韩湘玲 !吴连海
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等运用数值方法探讨了水分因子对冬小麦生产力的影响≈tu  o以上研究为农业干旱预测模

型提供了有力的理论基础 ∀

叶片光合过程是作物模型中最为重要的关键子模型 o建立农业干旱预测模式的基本

前提条件是首先确定叶片光合作用模型 ∀受到当时仪器条件限制 o以往模式中的叶片子

模型往往缺乏实测数据的支持 o并且叶片模型往往采用阶乘方法 o缺乏严格推导过程 ∀本

文拟在前人研究基础上 o首先就水分胁迫对冬小麦农业气象指标的影响进行系统的全面

实验研究 o并且在大量实测数据基础上对叶片光合作用模式进行较为严格的推导 o以期建

立起包含多因子的叶片光合作用模式 o为进一步建立华北地区农业干旱预测模型提供前

提条件 ∀

t  实验场地及研究方法

实验在山东农业大学试验农场进行 ousst年 ts月 t日播种 o品种是目前华北地区主

要品种鲁麦 uv号 o水 !肥 !管理均非常适宜 o幼苗长势整齐良好 ∀ussu年 u月 u|日进行

盆栽实验 o采用大口径培养盆 o布置 tt个水分处理 o每个处理 v个重复 ∀ussu年 w月 ts

日冬小麦进入拔节后期 o开始进行水分调控 ott个水分处理序列号分别为 s ot ou o, , o

ts ∀其中 o序列号为 s的水分处理为完全不浇水 o序列号为 ts的水分处理为加入达到土

壤持水量 ≤ 的水分 o序列号为 t的水分处理为加入达到土壤持水量 ts h的水分 o其它依

次类推 o使其产生大致相等的水分梯度 ∀ussu年 w月 ux日至 uz日在典型晴天利用仪器

进行了多项指标测定 ∀

测定项目包括 }ktl利用电烘箱及日本 ≥°xts⁄电子自动称重天平k精确度 s qsst ªl

采用烘干法测定不同水分处理的土壤湿度k土壤湿度 �水重r干土重l ~kul目测当时各种

水分处理的植株外部形态 }为消除主观影响 ov人共同目测记录 o结果基本一致 ~kvl利用

钢尺测定各种水分处理的株高 }对各重复分别测定 o然后取平均值 ~kwl利用烘干法测定叶

片含水量 ~kxl叶片厚度指标 }取各种水分处理下的冬小麦叶片 o利用标准坐标纸测定其叶

面积 o并用电子天平测定其干重 o厚度指标采用比叶重 ∀比叶重 �干重r叶面积 o即一定叶

面积对应的干重 o某种程度上讲比叶重越大则叶片厚度越大 ~kyl利用美国 �¬¦²µ公司生

产的 �¬¦²µ2t{{�辐射量子照度仪测定不同水分处理的叶片上方总辐射 !反射辐射和下方

透射辐射 ~kzl利用美国 �¬¦²µ公司生产的 �¬¦²µ2ywss便携式光合作用测定仪测定不同水

分处理叶片的光合生理等指标 o�¬¦²µ2ywss光合测定仪每次可以同时采集光合作用强度 !

温度 !光合有效辐射光量子通量密度 !≤ �u浓度等多项指标贮存在机内芯片中形成一个数

据文件 o大量测定后一次打印全部输出 o�¬¦²µ2ywss探头可按要求调节所测定叶片上方的

辐射强度 o从而测定出光强渐变时冬小麦叶片光合速率对光强的响应过程 ∀

u  水分胁迫对冬小麦生理生态的影响

2 q1  水分胁迫对叶片表观特征的影响

叶片的表观形态是作物对水分胁迫生理反应的外部表现k表 tl o当土壤湿度低于
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s qtu o即低于田间持水量的 xu qu h o叶片边际开始蔫萎 ∀当土壤湿度下降至 s qts o即田间

持水量的wv qx h 时 o半数叶片开始蔫萎 o所以从表观形态而言 o可以将田间持水量的

wv qx h ∗ xu qu h做为叶片缺水的形态指标 ∀当土壤湿度在 s qt{ ∗ s qus时 o叶片深绿 o生

长状况良好 o底部黄叶少 ∀因此 o将田间持水量的 z{ qv h ∗ {y q| h做为叶片表观形态的

水分最适指标 ∀

表 1  不同土壤湿度冬小麦叶片表观特征

处理号 土壤湿度 叶片表观特征

s s qsw 已近死亡 o底部黄叶非常多 o叶片打卷 ∀

t s qsx 浅绿 o底部黄叶非常多 o叶片均发蔫 o叶片尖全部为黄尖 ∀

u s qsy 浅绿 o底部黄叶很多 o多数叶片发蔫 o多数叶片尖部为黄叶 ∀

v s qs{ 浅绿 o底部黄叶很多 o多数叶片开始发蔫 o多数叶片尖部为黄叶 ∀

w s qts 浅绿 o底部黄叶很多 o半数叶片开始发蔫 o半数叶片尖部发黄 ∀

x s qtu 绿 o生长状况略差 o底部黄叶多 o个别叶片开始发蔫 ∀

y s qtw 深绿 o底部黄叶较多 o个别叶片尖部显黄 ∀

z s qty 深绿 o生长状况较好 o底部黄叶略有增加 ∀

{ s qt{ 深绿 o生长状况良好 o底部黄叶少 ∀

| s qus 深绿 o生长状况良好 o底部黄叶少 ∀

ts s quv 深绿 o稍显倒伏 o底部黄叶少 ∀

2 q2  水分胁迫对冬小麦株高及叶片厚度的影响

植株高度与土壤湿度的关系见图 tk¤l o冬小麦株高随湿度增加而增大 o当土壤湿度

为田间持水量的 {y q| h时达到最大值 o其后随土壤湿度的进一步增加 o株高减小 ∀每个

处理的多次重复均证实了这一点 o所以从一定角度讲 o干旱影响光合生产并使根系优先生

产 o会很大程度地降低株高 ∀

直接测定冬小麦叶片厚度较为困难 o原因是当卡尺测量时 o为保证测量结果的准确

性 o需要对测量体施加一定的压力 o然而随着压力加大 o卡尺甚至会穿进叶片内部造成测

量失败 ∀基此 o研究中采用比叶重作为叶片厚度指标 o目前无法严格证明比叶重与叶片厚

度之间存在绝对的一一对应的正相关 o但一定叶面积下干物重越大 o叶片越厚 o这应当是

可以令人接受的 ∀图 tk¥l表明 }在干旱情况下 o比叶重随土壤湿度的增加而增大 o到田间

持水量的 {y q| h时达到最大值 o随着湿度的进一步增加 o比叶重略为变小 ∀

图 t  不同水分处理对冬小麦株高及叶片厚度的影响

k¤l水分胁迫对株高的影响 ok¥l水分胁迫对比叶重的影响

k鲁麦 uv号 o泰安 oussu2sw2uz中午 o典型晴天l
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2 q3  水分胁迫对冬小麦叶片含水量及叶片光学特性的影响

叶片含水量 ΛΣ � ( ΛΣ p ΛΓ)/ ΛΣ , ΛΣ 为叶片鲜重 , ΛΓ 为叶片干重 ∀已有研究表

明≈tv  }作物光合能力随着叶片含水量的增加而增强 o当含水量过大时 o光合能力开始下

降 ∀而表 t已经表明作物表观形态与土壤湿度之间也呈现出完全一致的变化趋势 o所以

可以推断叶片含水量与土壤水分之间应当保持一种正相关关系 ∀从图 uk¤l可以看出 }叶

片含水量随土壤湿度增加而增大 o一直到田间持水量 o两者之间确实呈典型的正相关 ∀在

不受其他因子如肥料 !管理措施胁迫时 o土壤湿度与叶片含水量之间存在着较好的正相

关 ∀由于叶片含水量难以获取 o而土壤湿度可以作为中间变量在运行模型时计算得到 o因

此这为以后建立农业干旱模式 o在水分因子订正项中采用土壤湿度而不再采用叶片含水

率的作法提供了依据 ∀

图 u  水分胁迫对冬小麦叶片含水量及叶片光学特性的影响

k¤l土壤湿度对叶片含水量的影响 ok¥l土壤湿度对叶片光学特性的影响

k鲁麦 uv o泰安 oussu2sw2uz中午 o典型晴天l

k ο为叶片含水量 oϖ为反射辐射率 o�为透射辐射率 oτ 为吸收辐射率l

  土壤湿度与叶片含水量呈正相关 o土壤湿度越大 o叶片含水量越大 o必然使叶片反射

率变小 o实际测定结果反映了这种变化规律 ∀利用 �¬¦²µ2t{{�辐射量子照度仪 o采用其

≥�2uss光合有效辐射光量子通量密度探头 o将叶片水平放置 o测定了不同水分处理状况

下的叶片上方总辐射 Θ !反射辐射 Ρ 以及叶片下方的透射辐射 Τ ,计算了叶片反射辐射

率 Θ� Ρ/ Θ o透射辐射率 Σ� Τ/ Θ ,以及吸收辐射率 Χ� t p Θp Σ∀图 uk¥l表明 }总体而

言透射辐射率随反射辐射率同步变化 o这与 � ²¶¶≈tw 透射与反射光谱相似的观点是一致

的 ∀吸收辐射率在土壤湿度达到田间持水量 ys q{ h后保持较高值 o这是因为土壤湿度影

响了叶片水分含量和厚度 o进而综合影响到叶片的光学特性 ∀

� ²¶¶≈tw 认为透射与反射光谱是相似的 o在光合有效辐射部分反射通常超过透射 o并

且吸收辐射率可以达到 s q{x左右 o这一观点及系数一直在数值模拟研究中广为应用 ∀但

对华北地区包括夏玉米 !冬小麦 !大豆在内的多种作物进行多次重复测定分析 o在光合有

效辐射部分 o反射辐射率并不一定比透射辐射率高 o吸收辐射率也不一定为 s q{x o不同的

作物 o有一定的变化幅度 o所以 � ²¶¶理想状况下的/平均0绿色叶片吸收辐射率不能代表

所有作物 o对不同作物要进行实际测定 ∀
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v  水分胁迫对冬小麦叶片光合作用的影响

3 q1  水分胁迫对最大光合速率和初始光合效率的影响

当肥力及管理措施适宜时 o叶片光合作用可以表示为

Πζ = φ( Χ, Ι , Τ , ω) (t)

式中 Πζ为叶片总光合作用速率 ; Χ为 ≤ �u浓度 ~Ι 为光合有效辐射强度 ; Τ为温度 ,为方

便模式应用 ,一般采用气温值 ; ω为土壤湿度 ∀以往作物生长数值模式中 o进行水分因子

订正时 o是在高光强下测定叶片光合作用强度与土壤湿度之间的关系 o然后采用阶乘方

法 o建立叶片光合作用模式

Πζ = Π( Χ, Ι) # φ( Τ) # 7 ( ω) (u)

式中 Π( Χ, Ι)为一定 ≤ �u浓度及光合有效辐射强度下的光合作用速率 oφ( Τ)是温度订正

函数 o7 ( ω)是水分影响函数 ∀这种水分订正方法实际上是默认土壤湿度仅影响作物的

最大光合速率 Π°¤¬ o迄今为止这种阶乘方法应用如此广泛 o几乎成为一种既定的公

理≈tx oty  ∀但是应当指出这种水分订正方法从未进行过严格的理论推导 o因此 o需要建立

起基于实验之上的具有一定推导过程的叶片模式 ∀叶片净光合速率 Πν 为

Πν = Πζ − Ρδ (v)

式中 Ρδ 为暗呼吸速率 ∀当土壤湿度固定为某一湿度 ωs 时 ,总光合速率可以表示

为[ tz ,t{]

Πζ =
ΑΙΠ°¤¬

ΑΙ + Π°¤¬
# φ( Τ)       (w)

φ( Τ) =
u( Τ + Β)u( Τ°¤¬ + Β)u − ( Τ + Β)w

( Τ°¤¬ + Β)w
(x)

式中 Α为初始光合作用效率 ; Ι 为光合有效辐射 ; Π°¤¬为最大光合速率 ; φ( Τ)为温度影响

订正函数 ,其中 Τ为气温 , Τ°¤¬为叶片光合的最适温度 , Β为常数 ∀生理实验表明 :冬小

麦光合作用随温度升高显著增强 ,ux ε 达到最大值 ,超过 ux ε 逐渐减弱 ,所以 φ( Τ)函数

中 Τ°¤¬ � ux ε , Β � ts ∀暗呼吸 Ρδ 可以分解为维持呼吸 Ρ ω和生长呼吸 Ρσ

Ρδ = Ρ ω + Ρσ (y)

其中维持呼吸 Ρ ω和生长呼吸 Ρσ可分别表示为

Ρ ω = ρω # ∆Μ # Θts

Τ− Τ
µ

ts

Ρσ = (t − ΧςΦ) # ( Πζ − Ρ ω)
(z)

式中 ρω为维持呼吸系数 ; ∆ Μ为干物重 ; Θts � u ,为温度每增加 ts ε 呼吸速率增加的倍

数 ; Τ°为参考温度 ,一般取 ux ε ; ΧςΦ为初始光合产物的转化效率 ∀ Ρ ω和 ΧςΦ为生物化

学参数 ,由测定时的暗呼吸资料确定其取值分别为 : ρω � xs .uwx Λ°²̄#®ªp t#¶p t , ΧςΦ �

s .zx ∀

根据实测资料 ,利用迭代法进行数值模拟 ,得到不同土壤湿度状况下的光2光合作用
曲线(图 v) ,不同土壤湿度状况下光合作用响应曲线明显不同 ,初始光合效率 Α及最大光
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合速率 Π°¤¬均发生改变 :

当 ω � w h时 , Α� s .swwx , Π°¤¬ � y .ysxz

当 ω � tw h时 , Α� s .szyt , Π°¤¬ � uv .v|yu

当 ω � t{ h时 , Α� s .szyw , Π°¤¬ � u{ .vssy

当 ω � uv h时 , Α� s .szxt , Π°¤¬ � uy .uyu|

图 v  不同土壤湿度条件下的光2光合作用曲线

(鲁麦 uv , 泰安 ,ussu2sw2uz中午 ,典型晴天)

  用以上方法对所有水分处理状况下的光合作用曲线进行数值拟合 ,得到初始光合效

率 Α及最大光合速率 Π°¤¬随土壤湿度变化过程(图 w) ∀叶片初始光合效率 Α和最大光合

速率 Π°¤¬与土壤湿度 ω的关系可拟合为

Α( ω) = Αs ≅ hΑ( ω) = Αs ≅ (Αωu
+ βω + χ)

Π°¤¬( ω) = Π°¤¬s ≅ Π°¤¬( ω) = Π°¤¬s ≅ (Αχωu + βχω + χχ)
({)

式中 Αs为初始光合效率的最大值 ; Π°¤¬s为最大光合速率的最大值 ;hΑ( ω) !Π°¤¬( ω)为归

一化函数 ∀

图 w表明 :土壤湿度不但影响最大光合速率 ,而且影响了初始光合效率 ,并且对两者

的影响并不是同步的 ∀最大光合速率参数随着土壤湿度的增加而增大 ,到田间持水量的

{y .|%左右时达到最大值 ,以后逐渐变小 ∀而初始光合效率却在一定程度的水分胁迫情

况下出现最大值 ∀实验的每一次处理均有多次重复 ,仪器测前经过严格标定 ,所以可以推

断在干旱情况下 ,冬小麦具有一定的自身调节机制 ,提高初始光合效率 ,部分弥补水分胁

迫带来的负作用 ∀这和植物生理学研究结果基本是一致的[ t|] :作物生长受到一定的有限
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水分胁迫时 ,光合作用的气孔限制因子和非气孔限制因子变得非常复杂 ,气孔具有一定的

自动调节 ,尽可能使光合作用达到较高值 ∀

图 w  土壤湿度对叶片初始光合效率 Α及最大光合速率 Π°¤¬的影响

(¤)土壤湿度对初始光合效率的影响(Α( ω) � s .szz ≅ (s .vsw n s .szv| ω p s .sst|x ωu) ,

Ρ � s .|x{{{ , Ν � tt , Π� s .ssst) , (¥)土壤湿度对最大光合速率 Π°¤¬的影响

( Π°¤¬( ω) � u{ .w ≅ (s .szxz n s .swvw ω n s .ssuww ωu p s .sssttx ωv) , Ρ � s .|ztyu , Ν � tt , Π� s .ssst)

3 .2  叶片光合作用模式 !验证及讨论

综上所述 ,代入实测数据利用非线性迭代法求解 ,得到黄淮海地区冬小麦叶片模式

Πν =
Α( ω) ΙΠ°¤¬( ω)

Α( ω) Ι + Π°¤¬( ω)
#
u( Τ + Β)u( Τ°¤¬ + Β)u − ( Τ + Β)w

( Τ°¤¬ + Β)w
− Ρδ

Ρδ = Ρ ω + Ρσ

Ρ ω = ρω # ∆Μ # Θ
Τ− Τ

µ
ts

ts

Ρσ = (t − ΧςΦ) # ( Πζ − Ρ ω)

Α( ω) = s .szz ≅ (s .vsw + s .zv| ≅ ts−t ω − s .t|x ≅ ts−u ωu)

Π°¤¬( ω) = u{ .w ≅ (s .zxz ≅ ts−t + s .wvw ≅ ts−t ω + s .uww ≅ ts−u ωu −

     s .ttx ≅ ts−v ωv)

(|)

模式中 ,对 Α( ω)和 Π°¤¬( ω)的拟合是二次或三次函数统计模式 ,模拟结果见图 w ,复相

关系数分别为 s .|y和 s .|z ,均通过显著性检验 ∀应当指出 :所有经验统计模式的最根本

原理是大数定率 ,通过最小二乘法建立最优统计模式 ,所以必然带有一定的局限性 ∀图中

当湿度接近 s时 ,订正函数并不为 s ,因此是不合理的 ∀如果建立的多次函数式中不包括

常数项 ,会避免这一不合理现象 ,但拟合效果相对较差 ,所以仍以采用常数项的多次函数

为佳 ∀模式应用时如果土壤湿度 ω按近于 s ,则令 Π°¤¬ � s ∀

如上所述 ,实验中分为 tt个水分处理 ,每个水分处理测定了光渐变过程的 |组光合

作用数据(图 v) ∀利用该叶片模式对不同水分状况下以及不同辐射强度下的 ||组叶片

光合作用速率进行模拟结果见图 x(¤) ∀在样本数 Ν � ||的情况下 ,相关系数 Ρ 可达到

s .|{ ,而传统阶乘模式对实测结果模式的相关系数 Ρ � s .z| ,所以该叶片模式比传统阶

乘模式具有更高的准确度 ∀

对该叶片模式进行数值分析 ,当不考虑温度影响 ,即 φ( Τ) � t的情况下 ,叶片总光合
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速率为

Πζ =
Α( ω) ΙΠ°¤¬( ω)

Α( ω) Ι + Π°¤¬( ω)
=

Αs
hΑ( ω) ΙΠ°¤¬s Π°¤¬( ω)

Αs
hΑ( ω) Ι + Π°¤¬s Π°¤¬( ω)

(ts)

而传统阶乘模式 ,是仅依据高光强下土壤湿度对光合速率影响建立订正函数 ,叶片总光合

速率表示为

Πχζ =
Αs ΙΠ°¤¬s

Αs Ι + Π°¤¬s Π°¤¬( ω)
# Π°¤¬( ω) (tt)

对式(ts)整理得到一定辐射强度 Ι 时的叶片模式 Πζ

Πζ =
Αs ΙΠ°¤¬s

Αs Ι +
Π°¤¬s Π°¤¬( ω)

hΑ( ω)

# Π°¤¬( ω) (tu)

因此 ,与传统阶乘模式(tt)相比 ,本文建立的叶片模式多了一个订正项 ∀

将 Ι 每隔 uss Λ°²̄#°p u#¶p t取值一次 ,取得不同 Ιs状况下 Πζ随 ω的变化曲线如图

x(¥) ∀数值分析表明 :不同辐射强度下 ,土壤湿度对光合作用的影响不同 ∀当 Ι ψ ] ,由

式(tu)可以得出 Πζ � Π°¤¬( ω) ∀即辐射很强时 ,光合速率仅受最大光合速率的影响 ,此

时只需测定最大光合速率值与土壤湿度间的关系即可 ∀所以在高光强下 ,本文建立的叶

片模式与传统阶乘方法是一致的 ∀换言之 ,传统阶乘方法是该叶片模式的一种特例 ∀当

Ι ψs ,即辐射强度非常小时 : Πζ � s ∀即辐射很弱时 ,辐射本身演变为最低限制因子 ∀当

保持在某一特定辐射强度 Ι 时 ,光合速率受到初始光合速率 Α( ω)及最大光合速率参数

Π°¤¬( ω)的综合影响 ,这也从一个角度反过来说明了建立叶片模式的必要性 ∀

图 x  叶片模式的验证及数值分析

k¤l叶片净光合速率模拟值与实测值的比较 o

k¥l不同辐射强度下总光合速率随土壤湿度的变化

w  结论与讨论

ktl 对华北地区鲁麦 uv号冬小麦拔节 ) 抽穗期进行了水分胁迫实验 o对光合生理生

态进行了大量测定 o研究表明 }可以将田间持水量的 wv qx h ∗ xu qu h做为叶片缺水的形

态指标 o将田间持水量的 z{ qv h ∗ {y q| h做为叶片表观形态的水分最适指标 ∀在干旱的
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情况下 o比叶重随土壤湿度的增加而增大 o到田间持水量的 {y q| h时达到最大值 o随着湿

度的进一步增加 o比叶重略为变小 ∀叶片含水量与土壤湿度大致成正相关 o吸收辐射率则

受叶片湿度与叶厚的综合影响 o当土壤湿度达到持水量 ys q{ h后叶片吸收辐射率保持较

高值 ∀

kul 大量实验资料基础上的数值模拟结果表明 }土壤湿度同时影响了叶片初始光合

速率和最大光合速率参数 o在实验基础上 o推导出了华北地区冬小麦叶片光合作用模式 o

比传统方法更为准确 ∀文中给出的华北地区冬小麦大量生理生态实测参数 o以及叶片模

式 o为进一步建立华北地区冬小麦农业干旱模式提供了可靠的基本模型参数 ∀

kvl 由于本研究旨在建立冬小麦农业干旱模式 o所以本文主要研究了冬小麦水分关

键期的主要农业气象模式参数 ∀在条件允许的情况下 o在未来研究中逐步测定其它时期

的关键参数 o并在此基础上建立农业干旱模式 o应当是必要的 ∀
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