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干旱下植物气孔运动的调控
�

张岁岐
1
,李金虎

2
,山　仑

1

( 1 中国科学院、水利部水土保持研究所,西北农林科技大学黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家开放实验室,陕西杨陵

712100; 2宝鸡农业学校,陕西宝鸡 721006)

摘　要: 概述了植物气孔对大气干旱和土壤干旱的反应, 认为植物气孔对大气干旱的反应并

不是一种反馈机制; 并就干旱条件下植物气孔运动的水力学和化学信号调控机制进行了简要

论述, 认为虽然化学信号调控干旱下气孔运动更为广泛, 但 ABA 不是唯一的化学信号,水分

关系影响了信号的产生、运转和气孔对信号的敏感性, 干旱条件下水力学和化学信号共同调

控着植物的气孔运动。
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Abstract: The responses o f plant stomata to air dr ought and soil drought , and the mecha-

nism of hydr aulic signal and chem ical signal in regulat ing plant stomatal movement un-

der drought condit ion w ere discussed br ief ly. Author pointed that the responses of plant

stomata to air dr ought is no t a feed-forw ard manner in fact , ABA is no t only chemical

signal, and plant stomatal movement are r egulated by hydraulic and chemical signal to-

gether.
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陆生植物在其长期进化过程中所形成的特有的气孔结构作为植物与环境之间气体和水分交换的门

户, 既避免了干旱下植物水分的过度散失,又保证了植物光合作用的进行, 因而在植物生命活动中起着

极其重要的作用, 长期以来一直受到人们的极大重视。目前随着世界人口的增加,世界范围内水资源供

需矛盾的日趋尖锐, 如何提高这种情况下作物的生产力以达到对有限水资源的高效利用已成为一个全

球性问题。干旱下植物气孔运动调控机制的阐明不仅对深入探讨植物适应环境的机理、植物与环境之间

的关系, 而且对于解决上述问题都具有重要的理论和现实意义。

1　气孔对干旱的反应

1. 1　气孔对大气湿度(大气干旱)的反应

　　当空气相对湿度下降, 而叶片水分状况并未改变时, 气孔导性下降,蒸腾降低,这种气孔的湿度反应

不同于土壤水分的胁迫反应。气孔较早关闭防止了叶子可能发生的水分亏缺和水势下降,因而将这种气

孔反应称为前馈式反应( feed-fo rw ard manner )或“预警系统”[ 2]。很明显,气孔的这种反应可防止植物体

内过度的水分亏缺, 特别对于那些生长在周期性高蒸发地区的植物和那些抗脱水能力弱的植物以及还

没有适应干旱的植物, 尤其在植物的关键发育阶段如花芽形成和花粉形成期。

Lange 等( 1971)用气孔周边蒸腾( P eristomat al t ranspira tion)来解释气孔对大气湿度的反应, 他认

为在环境 VPD 下,保卫细胞通过表皮蒸腾失水,而这种水分损失主要由周围的表皮或(和)下表皮腔来

弥补, 他假定在水分亏缺增加的保卫细胞上,这种水流阻力是气孔周边蒸腾的函数[3]。按照这种解释,许

多人企图验证这种气孔周边失水及其对保卫细胞膨压的影响[4]。Fernsch 和 Schulze ( 1988)在紫鸭拓草

上用压力探针技术( Pr essure P robe)证实周边蒸腾不能解释气孔的湿度反应,因为在黑暗中当湿度改变

气孔关闭时, 表皮膨压仍维持不变,而在光下表皮膨压与蒸腾成负相关[ 5]。Nonami和 Schulze( 1989)对

不同叶组织层水分关系参数的进一步调查发现:表皮细胞的膨压总是低于叶肉细胞的膨压, 且与表皮细

胞的渗透势低于叶肉细胞相对应, 因此他们推测在这种情况下水分的蒸腾主要来自于叶肉细胞 ,气孔的

周边蒸腾并非以前所说的那么重要[ 6]。他的进一步的实验发现: 叶肉细胞膨压最高,保卫细胞与表皮细

胞膨压类似, 当空气湿度降低时所有细胞膨压均降低, 而当RH 升高时, 所有细胞膨压均升高。与表皮和

叶肉细胞相反,仅有保卫细胞渗透势有所变化,所有情况下叶肉细胞水势最低,表明水分蒸发主要在叶

肉细胞。电子显微镜解剖结果也证实了上述结论, 镜检显示在紫鸭拓草上有一个由外部向气孔腔扩展的

内部角质层覆盖了保卫、付卫细胞内侧甚至表皮细胞的大部分, 这种内部角质层的扩展在表皮细胞和叶

肉细胞的过渡带中止。很明显, 在蒸腾期间保卫细胞和付卫细胞的蒸腾损失由于表皮角质层覆盖而明显

减少, 水分蒸发主要产生于叶肉细胞的细胞壁[ 7]。因此, Schulze( 1993)通过对细胞水分关系、气孔运动间

关系的研究,认为当空气湿度下降时蒸腾速率的降低可能来自于在高的叶肉蒸腾速率下表皮细胞吸水

的停止, 使得保卫细胞膨压的降低大于叶肉细胞膨压的降低,从而引起气孔关闭[ 8]。由上述结果分析可

知气孔对空气湿度的反应不是由周边蒸腾所引起的,气孔的湿度反应也不是一种前馈调节, 虽然低湿度

下整个叶片的水分状况并未发生变化, 但在气孔复合体内由于叶内部水流变化引起了细胞水分关系的

改变。因此, 气孔对空气湿度的反应是一个似乎是前馈调节的反馈控制( feed-back manner)机制, 当然,

这种反应亦受生理调节的影响[ 9] , ABA 与此反应可能有关[10] ,叶内水分关系的改变诱导了叶内 ABA 的

重新分配[ 37]。

1. 2　气孔对土壤干旱的反应

气孔对土壤水分胁迫反应的传统观点认为气孔开度受植物水分状况调节,是一种反馈式反应。当土

壤变干时, 植物的水分供应减少,叶水势下降, 膨压随之降低而引起气孔关闭,在气孔器的细胞水平上已

经证明在对 VPD 反应过程中会产生这种反馈控制[ 8] ,然而在整株水平上并不是所有植物都存在这种气

孔的反馈反应。已有研究证明有些植物如甜菜、向日葵、高梁等在干旱期间水分状况有明显变化,叶片水

分状况与气孔导度紧密相关[ 11]。但在另外一些禾谷类作物上,当植株的水分状况并未受到土壤干旱的

影响时,气孔即已开始关闭, 如 Jones( 1985)在苹果幼苗上发现: 受旱植株在中午的叶水势甚至高于对
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照, 而且这种高水势与较低的气孔导度有关,因此他认为在这些植物上与其说是水分状况控制了叶片的

气孔运动,还不如说是气孔运动控制了植物的水分状况[ 22] , 这种气孔运动能使植株在几分钟的时间规

模内调节植物与大气之间的可逆气体交换,并使其干物质生产与水分消耗间达到最优化。过去 10 多年

来, 已经提出了一种理论来解释这类植物在干旱下的气孔运动。该理论认为植物的气孔开度受起源于受

旱根且通过植物体内的水流传递到气孔复合体的化学信号控制,现已有许多证据支持这一理论[ 11]。

2　干旱下植物气孔运动的调控机制

目前关于干旱下气孔运动的调控主要有 2种理论:一种是传统的水力学控制理论, 认为干旱下植物

气孔运动受叶片水分状况控制; 另一种是化学信号控制理论, 认为干旱下植物气孔运动受起源于受旱根

且随水流传递到气孔复合体的化学信号控制。

2. 1　水力信号(Hydraulic signal)控制理论

早在一个多世纪前, 人们就发现植物的局部伤害可以诱导出快速的系统反应,然而并不清楚这种系

统反应的控制机制。20 世纪 50 年代以后对植物水分关系全面深入的研究结果,启发人们把植物水分状

况与植物对外界刺激的系统反应联系了起来, 明确了植物水分状况在外界刺激转化为植物反应过程中

的重要作用, 这导致了植物水力信号学说的提出。该学说认为高等植物体内具有非常发达的水分运输系

统和丰富的含水量, 在正常情况下植物体内的维管组织构成了一个运输效率高、速度快、阻力小的水链

系统、在这一水链系统中,由根到叶的水势逐渐降低,叶片不断蒸腾失水,根则持续吸收水分, 植物体内

始终维持一定的水势差。当植物遇到外界刺激引起植物体内水分状况的改变时,这种水分状况的变化作

为一种信号,沿着植物体内的水链系统传递到植物体的其它部分, 从而引起了植物的系统反应, 如生长

的加速等[ 12]。植物水分状况与其气孔导度密切相关的结论也证实水力信号理论同样适用于干旱下的气

孔控制, 亦即干旱下气孔运动受水力信号的控制, 当土壤干旱时,根系水势降低,对地上部的水分供应减

少, 根——叶水链系统内的水力特征改变如: 水势差减小、水流减少、叶水势降低, 从而引起植物的系统

反应——气孔关闭、蒸腾降低, M alane( 1991)认为控制植物系统反应的水力学信号由 2 部分组成: 一为

快速反应部分(膨压的作用) , 即压力变化的快速传递;另一部分为从受旱根系而来的水 (细胞汁液)的物

理流动(渗透势的作用) , 这是一个慢速反应过程,在植物防御反应的调节中具有重要意义; 这 2 个部分

共同控制着干旱下植物气孔的反应[ 12]。虽然水力信号控制理论在解释某些植物在干旱下的气孔反应方

面获得了成功,但如上所述,当用来说明某些植物在干旱下的气孔行为时却遇到了很大困难, 这导致了

化学信号控制理论的提出。

2. 2　化学信号(Chemical signal)控制理论

该理论认为当植物受到土壤干旱时 ,根系作为土壤干旱的感受器而感受到干旱,并随之产生某种化

学物质, 随水流转运到叶片上的气孔复合体而关闭气孔[ 13, 14]。许多实验结果证实了该学说的正确

性[ 15, 16] , 其中最著名的为 Blackman 等( 1985)在玉米上进行的分根实验[ 16]和 Go llan 等( 1986)在向日葵

上进行的加压实验[ 13]。究竟是那种物质作为根源信号起作用呢? Zhang 等[17～19]大量的研究工作证实植

物内源激素 ABA 在水分胁迫下会大量累积,且能降低气孔导度、抑制生长,因而 ABA 作为一种“胁迫激

素”已成为化学信号学说的核心内容。Ja ckson 等( 1983)认为化学信息可分为正信息和负信息,负信息产

生于供水根系, 可促进气孔开放和生长,土壤干旱情况下其产生和运输减少,细胞分裂素 CT K 就是负信

息的一个典型例子; 正信息则在土壤干旱下产生, 且减小气孔开度、抑制生长[ 20] , 如 ABA , 木质部汁液中

的矿质组成和 pH 值或许提供了额外的信息[ 22]。

2. 2. 1　ABA 作为根中信号控制气孔运动　现在已有大量实验结果证实: 干旱下根系脱水产生 ABA 并

随水流传递到叶片控制了植物的气孔导度, 如在大麦、玉米[ 24]、小麦[ 13]、大豆[ 20]、向日葵[ 19]、水稻[25]、蚕

豆[ 26]、苹果[27]等数种植物上以根类为材料的研究都证明土壤含水量下降,根系 ABA 含量大幅度增加,

并同时伴随气孔导度的下降。根系是 ABA 的主要产生位点, 但 T ardieu 等( 1992)在田间生长的玉米上

发现干旱下土壤剖面不同部位根的 ABA 含量并不相同, 当整个土壤剖面的水分快要消耗完时, 根系
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ABA 含量才有明显增加[24] ,而且其节根比种子根含有更多的 ABA。由于根系自身的生理异质性及其在

土壤剖面不同深度的分布不同, 因而大田条件下根系 ABA 浓度与叶片气孔 gs 之间不存在恒定关系,这

种大田情况下根系 ABA 含量的空间差异或许在控制根生长方面的作用要比其在控制气孔运动方面的

作用更为重要[ 29]。

由于受旱根系产生 ABA 经木质部液流运输到地上部分控制了叶片的气孔导度 ,因此受旱叶片

ABA 浓度应大量增加,但事实并非如此, 叶片 ABA 浓度在干旱下仅稍有增加,且晚于根系 ABA 浓度的

增加[ 18] ,分根实验结果表明 gs 降低 30%～40%以前,叶片 ABA 浓度无明显变化[16]。T rejo 等( 1991)发

现仅在气孔关闭后叶片 ABA 浓度才有增加 ,因此他们认为叶片 ABA 浓度的增加或许是气孔关闭的结

果而不是原因[ 30]。他们( 1993)进一步分析了 Commeline叶表皮中的 ABA 浓度和气孔导度间的关系,发

现两者存在明显相关,而用相同浓度的外源 ABA 饲喂叶表皮和叶片时, 表皮的气孔关闭了 76% , 而叶

片的气孔仅关闭了 13% [ 31]。王学臣等( 1995)认为 ABA 在叶片细胞中是区隔化分布的,气孔运动可能受

ABA 再分配的调节[ 26] , 因此田间条件下, 整个叶片中 ABA 浓度与 g s 之间的关系也不紧密。

基于上述原因,加之叶片气孔运动的调节位点是质外体,而木质部汁液直接到达质外体, 因此根源

信号研究从根系和叶片转移到了木质部汁液成份的研究。Zhang 等( 1989)在检测受旱玉米和向日葵木

质部汁液 ABA 浓度时发现 ,当植物部分根系经受土壤干旱时其木质部汁液 ABA 浓度迅速上升,叶气孔

导度下降, 当给正常供水的植株根尖饲喂 ABA 时, 向日葵及玉米植株木质部 ABA 浓度也显著增加,且

与气孔导度之间存在同样的相关关系[ 18]。随后也有几份报告证实了这一结论[ 28, 30] ,虽然因物种不同而

略有差异。这一切都说明: ABA 是木质部汁液中起抗蒸腾作用的化学物质(并非唯一的) ,它主要产生于

根系, 并随蒸腾流沿木质部导管进入叶片,调控气孔运动。

Schulze( 1993)认为 ABA 不仅在木质部中从根向茎转移和在叶中重新分配, 而且在韧皮部中也存

在一个 ABA 的逆向流动, 在植物的地上地下部之间存在一个 ABA 的无效循环,因此必须考虑是根还是

叶中 ABA 浓度的增加[8]。Schurr ( 1992)估算了这个循环的大小,认为在良好供水的植株上,经由木质部

输入叶的 ABA 速率等于从韧皮部输出到根中的ABA 速率,水分胁迫下经木质部的输入增加,而经韧皮

部的输出维持恒定或减少, 因为土壤水分胁迫影响了韧皮部物质的卸下 (包括 ABA) , 糖浓度增加而

ABA 再循环减少,这立刻增加了叶片中 ABA 浓度而且可能比根中合成新 ABA 再运输到地上部的作用

更快[ 32]。

由于干旱下叶片衰老会产生大量的 ABA [33] ,因此老叶中的 ABA 在这一循环中的作用值得重视。

Neales 等 ( 1991)利用去叶实验证明, 受干旱胁迫植株叶片中 ABA 对木质部 ABA 具有显著贡献[ 34]。

L iang 等( 1997)以干旱下生长的银合欢和玉米为材料, 利用环割韧皮部和取掉成熟叶的方法研究了地上

衰老叶中 ABA 经韧皮部向下输送的情况,发现土壤水分亏缺时木质部 ABA 浓度线性增加,而严重的干

旱则阻碍根系产生 ABA 并运送进入木质部液流, 当用 H3-ABA 饲喂根系并检测时发现根 ABA 降解能

力显著低于叶片,剪叶和遮阴处理能明显降低受胁迫植株木质部汁液中的 ABA 浓度, 韧皮部环割实验

推算受旱植株木质部汁液中 25%～30%的 ABA 来自韧皮部的向下运输, 这说明受旱植株木质部汁液

ABA 浓度的增加主要是由于根系合成能力增加、降解速度减慢和向地上部运输量增加[35]。

虽然 ABA 作为根信号控制气孔运动的证据很有说服力, 也得到了很多实验的支持,但也不能忽略

一些事实, 如: 作物种间木质部 ABA 浓度与气孔导度间关系差异很大;不同实验条件下,气孔导度与木

质部汁液 ABA 浓度间的关系并不一致;目前还缺乏木质部 ABA 浓度与到达保卫细胞的 ABA 浓度的

关系; 根系和叶片中均存在 ABA 的不同状态及 ABA 的分解及代谢,当它参与代谢时,流向保卫细胞的

ABA 与木质部中的 ABA 截然不同; 木质部 ABA 浓度不仅取决于土壤的水分状况, 而且与土壤的营养

状况[ 36]、土壤紧实度等因素有关,另外也与通过 SPAC 系统的水流通量有关,因为水流通量对根源 ABA

有稀释作用, 而且在非常干旱的土壤上,根系对蒸腾流的贡献很小,向茎部的少量 ABA 供应也仅以根系

水分倒流的方式来实现[ 29]。

2. 2. 2　ABA 并非唯一的根系信号　ABA 作为植物的内源激素,对环境变化非常敏感, 逆境下常大量累

积, 并调控植物的气孔反应,因此假定它是逆境信号是合理的,而且也已有大量实验结果支持这一假定,
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但如同 Schulze ( 1993)所指出的那样 ,植物对一个产生于根部且运输到茎部的信号产生反应或许很慢,

尤其在高大树木上, 水分亏缺信息传递到茎部以前或许需要几周时间 (如在 100 m 高的 Sequo ia 树

上) [ 8]。Munns( 1988)的实验结果表明:施用与土壤干旱诱导的体内等量的外源 ABA 于正常供水植株,

小麦叶片的气孔导度降低了 15% ,仅为土壤干旱抑制的一半[ 38] , 非胁迫小麦植株在用抽提出 ABA 的干

旱处理木质部汁液饲喂后气孔关闭[23] ,这说明木质部汁液中的其它物质或许与 ABA 有相同的作用,因

此我们必须考虑额外的信号。

� 信号物质可能是 ABA 的一个复合体。Boyer 等( 1982)在许多植物中发现 ABA 可与糖共价结合

形成葡聚糖 ABA [ 39] , Jeschke 等( 1997)在蚕豆和玉米的木质部汁液中发现了 ABA 的聚合物[ 40]。Bano 等

( 1993)在受到干旱胁迫的水稻上发现,收集到的木质部汁液经碱水解后, ABA 含量增加了 5倍 ,这暗示

着木质部汁液中自由型 ABA 只是具有更大活性中的一部份[ 41]。如果假定木质部汁液中的自由型 ABA

来源于 ABA 的复合体,则干旱下木质部汁液中的 ABA 复合体的浓度会降低, 而自由型 ABA 浓度会增

加, 但事实上并非如此, Hansen 等( 1999)在向日葵上的研究发现: 干旱下木质部汁液中的 ABA 和碱水

解 ABA 复合物的浓度均增加,复水后则均减少, 因此他认为干旱下木质部汁液中 ABA 复合物浓度的增

加是根系 ABA 代谢的结果, ABA 复合体在干旱下的增加是气孔控制的额外信号[ 42]。

� CTK 可能做为负信号参与 ABA 对气孔运动的调节。Davies 等( 1991)指出有多种激素和其它生

理活性物质参与了根源信号的传递[ 11]。Fu�eder 等( 1992)发现水分胁迫的巴旦杏木质部汁液中细胞分

裂素 CTK 含量昼夜波动很大,但并不与气孔导度的变化相关联[ 43]。但 Bano 等 ( 1993)在水稻上发现水

分胁迫下叶气孔导度下降, 木质部汁液中的 CT K 含量下降了 4 倍, 土壤干旱影响了根中 CTK 的合

成[ 41]。而分根实验表明根中合成的CTK 不能控制叶片的气孔导度[27]。从上述实验结果可以推测干旱下

根系和木质部汁液中 CT K 含量降低,但 CT K 可能并不直接控制叶片气孔开度, CT K 和 ABA 之间平衡

关系的改变或许调节了干旱下植物的气孔运动。

 pH 可能参与 ABA 对气孔运动的调节。Har tung 等( 1991)指出 ABA 是一种弱酸, 它主要累积于

叶片内偏碱的区域, 质外体 pH 为 5. 2～6. 5,存在较多未离解的 ABA ,可以跨膜进入 pH 为 7. 2～7. 4的

叶肉和表皮细胞原生质中去[ 44]。Wilkinson 等( 1997)在 Commelina communis 上的研究发现木质部 pH

的增加降低了未受旱叶片的气孔开度(此时 ABA 浓度较低) ,而在 pH 6. 0 时相同的 ABA 浓度并未调控

叶气孔开度, 他们认为高 pH 下较低的ABA 浓度调控气孔运动的原因在于 pH 改变了叶内 ABA 的再分

配和代谢[45]。Hartung 等( 1989)发现菜豆根系受水分胁迫后木质部汁液 pH 从 6. 3 增加到 7. 2, ABA 浓

度从 2. 5 �L/ dm3 增加到 15. 0 �L / dm 3[46] , W ilkinson 等( 1998)在番茄上发现干旱下本质部汁液 pH 从

5. 0 增加到了 8. 0, 气孔导度降低[47] ,因此可以认为木质部汁液 pH 也是一种在土壤干旱时木质部 ABA

浓度增加之前的一个调节信号。Gollen 等( 1992)发现 Helianthus 植株个体之间木质部汁液中的无机离

子浓度差异很大, 这种差异也导致了保卫细胞对 ABA 敏感性的差异[ 22]。Schurr 等( 1992)在向日葵上发

现干旱下硝酸盐和磷酸盐吸收的减少改变了阳离子的吸收, 木质部汁液 pH 值增加,在这种情况下,气

孔对 ABA 的敏感性取决于木质部汁液中的电荷平衡[32]。因此信号物质可能是这些因了的综合作用。

2. 3　水力信号与化学信号共同调节干旱下植物的气孔运动

控制干旱下气孔运动的机理究竟是化学的还是水力学的之间的争论或许反映了这种现象的 2 个方

面, 气孔导度由水分状况(或完全依赖于水分状况的化学信号)控制仅在某些情况下适用; 根中起源的化

学信号控制气孔行为可能更为广泛(并非 ABA 1 种物质所能承担 ) , 但这种化学信号理论也并不能解释

所有情况(气孔导度对本质部汁液 ABA 浓度反应的种间或品种间差异[ 48]、实验条件造成的气孔反应差

异[ 49] ,气孔导度的日变化行为等)。因此, T ardieu 等( 1993)认为:在影响气孔行为方面, ABA 浓度和叶水

势之间存在互作, 这种互作为受旱植株间或品种间气孔导度对 ABA 浓度的敏感性差异以及气孔导度的

日变化过程提供了良好解释, 尽管 1 d 内木质部汁液中的 ABA 浓度相对恒定甚至有些降低,但在 1 d 的

前几个小时内气孔或许由于其对 ABA 信号的不敏感而开放, 而随着时间过程的推移, 蒸发需求造成叶

水势的降低增加了气孔对 ABA 浓度的敏感性而使得气孔关闭。这种互作的原因尚不完全清楚 ,一个可

能的解释是 ABA 在叶内重新分配使得叶片质外体 ABA 浓度发生改变, 当叶片在 1 d 内受旱时, 使
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ABA 从叶肉细胞的共质体向保卫细胞移动, 当叶水势明显降低时,木质部和气孔复合体之间蒸腾流通

量的变化或许也影响了根源 ABA 在共质体和质外体间的分配[50] ;另一个解释则是叶表皮水分状况对

气孔反应产生了直接影响, 由于保卫细胞中 ABA 接受器敏感性增加或保卫细胞膨压与气孔开度之间非

线性关系的存在造成了更大的 ABA 效应[51]。由此可见根系中化学信号固然重要,但叶片水分状况也是

化学信号和气孔反应之间的中介和必要条件, 在某种程度上,水分关系或许影响了信息的产生、转运和

气孔对信息的敏感性, 可以说叶水分状况也是这一信号系统的组成之一[ 52]。正如 Kramer( 1988)所指出

的那样, 实验条件的不同(证实根系化学信号调控气孔开度的实验多在偏低的蒸发条件下进行, 与田间

的高蒸发条件有很大差异)或许夸大了根系化学信息的作用, 而忽视了叶水分状况和水流的作用[ 53]。

3　结语和展望

上面对干旱下植物气孔运动的控制机制进行了简要评述, 认为干旱下水力学信号和根源化学信号

共同控制着干旱下的植物气孔运动, 但无论是水力信号还是化学信号都是干旱下的初级反应, 它们究竟

引起了植物体内怎样的次级反应并从而关闭了气孔在此并没有讨论 ,这或许涉及 K + 的作用、细胞内维

管维丝的作用以及 CaM 产生的第二信使的作用, 已有众多综述对此进行了述评[ 1, 54～56]。但仅就水力学

和化学信号系统而言, 目前有许多问题尚不完全清楚,如: ABA 在作物叶片内不同部位的分布、干旱下

的重新分配及其控制、细胞甚至亚细胞水平上的内源激素数量及分配、活性ABA 与非活性 ABA 之间的

转化及其代谢、pH 值及矿质营养对ABA 活性的调节、除 ABA 外其它植物激素的作用机制及其代谢、气

孔不均匀关闭的控制机制, 渗透调节以及维管维丝系统在干旱下植物气孔运动中的作用等问题尚需作

进一步的研究。另外, 上述众多研究多在室内控制条件下进行, 与田间变动环境条件下的反应并不完全

相同, 如何将控制条件下的研究结果应用于半干旱地区多变低水环境下的大田生产中以提高多变低水

条件下的作物生产及其水分利用仍是一个尚待研究的问题[ 57]。这些问题的进一步研究和解决, 不仅对

揭示土壤缺水下根系变化如何调节地上部气孔开度、生长发育和生理变化、植物在缺水时发生适应性变

化和气孔优化调节植物水分消耗, 植物适应干旱的机理等十分必要, 而且对生产实际皆有重要意义。
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