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　　摘要：利用人工模拟光源研究了在高寒区同一生境下，不同株龄老芒麦旗叶净光合速率（犘ｎ）、蒸腾

速率（犜ｒ）、气孔导度（犌ｓ）、胞间ＣＯ２浓度（犆ｉ）、气孔限制值（Ｌｓ）及水分利用效率（ＷＵＥ）随光照增强的响

应差异，同时分析各株龄老芒麦旗叶的光合基础环境指标差异。结果表明：株高由高到低为３株龄＞４

株龄＞５株龄，且各株龄间差异显著（犘＜０．０５）；４株龄老芒麦旗叶的叶长和叶面积均较大，且与３株龄

或５株龄差异显著（犘＜０．０５）。在２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度，各株龄老芒麦旗叶犘ｎ和犜ｒ

均为３株龄＞４株龄＞５株龄，且二者呈极显著正相关关系（犘＜０．０１）。犘ｎ 与犌ｓ或Ｌｓ呈极显著正相

关，犘ｎ与犆ｉ呈极显著负相关（犘＜０．０１）。主要受气孔限制因素的影响，３和４株龄老芒麦旗叶分别在光

子量照度为１２００和１０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时出现光抑制现象，而５株龄在８００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）时，主要受

到非气孔限制因素影响表现为光抑制。光子量照度极显著影响旗叶犘ｎ和犌ｓ（犘＜０．０１），株龄极显著影

响犆ｉ（犘＜０．０１），二因素共同作用时，显著影响老芒麦旗叶犘ｎ和犌ｓ（犘＜０．０５）。

　　关键词：老芒麦；光子量照强度；株龄；光合特性

　　中图分类号：Ｓ５４３．９　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００９５５００（２０２１）０４０１０２０９

　　犇犗犐：１０．１３８１７／ｊ．ｃｎｋｉ．ｃｙｙｃｐ．２０２１．０４．０１４

　　收稿日期：２０２００９０３；修回日期：２０２００９１４

　　基金项目：国家自然科学基金（３１６６０６８４）；青海省科技厅

重点实验室发展专项（２０２０ＺＪＹ０３）；国家牧草

产业技术体系（ＣＡＲＳ３４）

　　作者简介：金鑫（１９９６），男，甘肃永靖人，在读硕士。

Ｅｍａｉｌ：ｈａｉｒｈａｉｒ２０１５＠ｈｏｔｍａｉｌ．ｃｏｍ

祁娟为通讯作者。Ｅｍａｉｌ：ｑｉｊｕａｎ＠ｇｓａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

　　老芒麦（犈犾狔犿狌狊狊犻犫犻狉犻犮狌狊）为禾本科披碱草属植

物，原产于我国高原地区，凭借其抗寒、抗冻和高产等

特性，对高寒生境有极强的适应性，成为了青藏高原天

然草地和高寒牧区人工草地的优势草种［１－２］。在青藏

高原地区草地退化生态系统中，为解决草地生产力不

足和草地生态恶化问题，采取大力发展人工草地的措

施，其中老芒麦有着重要作用。但近年研究发现，高寒

区人工披碱草草地在第４年呈现由生产稳定性急剧向

生态稳定性转化，即明显退化趋势［３］。亦有研究发现

老芒麦最佳利用年限为２～４年，此时产量也最大，随

后出现下降趋势［４］。这些因素限制了多年生牧草在高

寒天然草地改良与人工草地可持续发展中的应用与推

广。

目前，关于密度［５］、施肥［６］、添加外源激素［７］等栽

培措施对老芒麦生殖枝数、种子和草产量及营养品质

的研究较多［８］。光合作用贯穿植物整个生命活动，也

是老芒麦生产力的关键生理基础。老芒麦的光合性能

直接或间接地影响着物质的合成、积累和分配。关于

老芒麦光合生理的研究集中在光合特性［９］、光合日变

化［１０］、行距与光合的关系［１１］及不同叶位叶片的光合特

性［１２］等。对白芷（犃狀犵犲犾犻犮犪犱犪犺狌狉犻犮犪）
［１３］、甘草（犌犾狔

犮狔狉狉犺犻狕犪狌狉犪犾犲狀狊犻狊）
［１４］、紫 花 苜 蓿 （犕犲犱犻犮犪犵狅狊犪狋犻

狏犪）
［１５］等植物的研究表明，不同生长年限的植物叶片

光合特性存在差异且不同年限对光强敏感性也不同。

但在高寒区同一生境下不同生长年限的老芒麦光合特
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性的差异鲜见报道。鉴于此，本研究选取高寒区同一

生境下３、４、５株龄的青牧１号老芒麦为研究对象，通

过模拟有效光辐射，测定不同株龄老芒麦旗叶的光合

参数差异，分析老芒麦株龄对叶片光响应能力的影响；

同时通过测定不同株龄老芒麦株高和叶片形态参数及

ＳＰＡＤ值，分析各株龄老芒麦叶片的基础光合环境差

异，探讨高寒区不同株龄老芒麦对环境光合特性的响

应，旨在从光合生理角度为延长高寒区人工建植老芒

麦利用年限提供理论依据。

１　材料和方法

１．１　试验地概况

试验地位于青海省海北州国家草品种区域试验站

（海晏），坐标为Ｅ１００°８５′，Ｎ３６°４５′，平均海拔３１５４

ｍ，属高原大陆性气候。寒冷期长，无绝对无霜期，年

均温０．６℃；年降水量为３６９～４０３ｍｍ，集中于７、８和

９月。土壤类型为栗钙土，该试验区土壤理化性质
［１６］

如表１所示：

表１　试验地土壤理化性状

犜犪犫犾犲１　犘犺狔狊犻犮犪犾犪狀犱犮犺犲犿犻犮犪犾狆狉狅狆犲狉狋犻犲狊狅犳狊狅犻犾

ｐＨ 有机质／％
全氮／

（ｇ·ｋｇ
－１）

全钾／

（ｇ·ｋｇ
－１）

全磷／

（ｇ·ｋｇ
－１）

速效氮／

（ｍｇ·ｋｇ
－１）

速效钾／

（ｍｇ·ｋｇ
－１）

速效磷／

（ｍｇ·ｋｇ
－１）

８ ２．９３ １．２２ ７．７３ ０．４１ ６８．１９ ２１３．８７ １０．５３

１．２　试验材料与设计

于２０１９年选取种植年限分别为３ａ、４ａ和５ａ的

“青牧１号”老芒麦人工草地为研究对象，小区设置３

次重复，每个小区面积为４ｍ×５ｍ，播种深度３ｃｍ，行

距３０ｃｍ、条播，播种量为４５ｋｇ／ｈｍ
２，仅播种当年施基

肥，其余生长年份均不施肥，自然降水无灌溉，每年定

期人工清除杂草，并在种子完熟前收割种子。

各处理依次为：１）３ａ，人工建植３ａ的老芒麦草

地，２０１７年建植；２）４ａ，人工建植４ａ的老芒麦草地，

２０１６年建植；３）５ａ，人工建植５ａ的老芒麦草地，２０１５

年建植。

由于不同株龄老芒麦样地内个体发育存在差异，

且不同株龄老芒麦达到同一生育时期的时间也不一

致。因此以老芒麦样地７０％植株处在同一生育时期

为标准，计有该样地生育时期。于７月２３～８月２０日

分别在３、４、５株龄老芒麦样地进入灌浆期时，选择晴

朗无风的早晨于９∶００－１１∶００，利用ＬＩ６４００便携式光

合仪测定不同生长年限老芒麦叶片的气体交换参数。

每小区分别选择１０株健康、光照均匀且长势一致的老

芒麦旗叶进行测定，设置光子量照度为０，５０，２００，

６００，８００，１０００，１２００，１４００，１６００，１８００，２０００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）共１１个内置光源，测旗叶的净光合速

率犘ｎ（ｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ）、蒸腾速率犜ｒ（ｔｒａｎｓｐｉ

ｒａｔｉｏｎｒａｔｅ）、气孔导度犌ｓ（ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ）和胞

间ＣＯ２浓度犆ｉ（ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ）等光

合参数，并计算气孔限制值Ｌｓ（ｓｔｏｍａｔａｌｌｉｍｉｔｖａｌｕｅ），

Ｌｓ＝１－犆ｉ／Ｃａ（Ｃａ为大气中ＣＯ２浓度），水分利用率

ＷＵＥ（ｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ），ＷＵＥ＝犘ｎ／犜ｒ。待光合

参数测定完成后，继续测定该叶片的光合基础环境参

数，包括株高、叶长、叶宽、叶面积及ＳＰＡＤ值。测定

ＳＰＡＤ值时，利用手持式ＳＰＡＤ－５０２？Ｐｌｕｓ（原产自日

本），每片叶片中部随机选取３点，每点重复３次，求平

均值作为该叶片的ＳＰＡＤ值。

１．３　测定指标和方法

株高：用卷尺测定根茎基部至离生长点最近的展

开叶顶端的绝对高度为株高。

叶片性状：用直尺测量旗叶的叶长、叶宽（最宽

处），单叶面积＝叶长×叶宽×叶面积系数（０．７５）
［１７］。

单位叶面积光合参数：犘单＝
２

犠
×犘测

犘单 表示单位叶面积光合速率，犘测 为仪器叶室宽

度，犠 表示叶片宽度
［１８］。

１．４　数据处理

利用 ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１６和Ｒ整理数据并绘制

图表；用ＳＰＳＳ１９．０对光合参数进行交互双因素方差

分析和单因素ＡＮＯＶＡ分析处理，ＬＳＤ法进行多重比

较（犘＜０．０５）。以平均值±标准误表示。

２　结果与分析

２．１　不同株龄老芒麦叶片的光合基础环境指标差异

老芒麦株高随着生长年限延长显著降低（犘＜

０．０５），４ａ和５ａ老芒麦较３ａ分别降低１０．５４％和

２４．５０％；４ａ叶长显著增大（犘＜０．０５），３ａ和５ａ间无

显著差异；４ａ叶宽最大，达到０．８７ｃｍ，较３ａ和５ａ分
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别增加了１９．１８％和４０．３２％，且各株龄叶片间差异显

著（犘＜０．０５）；４ａ叶片的叶面积与３ａ或５ａ差异显著

（犘＜０．０５），３ａ和５ａ无显著差异；各株龄叶片间

ＳＰＡＤ值无显著差异（犘＜０．０５）（表２）。

表２　不同株龄老芒麦叶片的光合基础环境指标多重比较

犜犪犫犾犲２　犕狌犾狋犻狆犾犲犮狅犿狆犪狉犻狊狅狀狊狅犳狋犺犲狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮犫犪狊犪犾犲狀狏犻狉狅狀犿犲狀狋狅犳狋犺犲犾犲犪狏犲狊狑犻狋犺

犱犻犳犳犲狉犲狀狋狆犾犪狀狋犪犵犲狊狅犳犈犾狔犿狌狊狊犻犫犻狉犻犮狌狊

株龄／ａ 株高／ｃｍ 叶长／ｃｍ 叶宽／ｃｍ 叶面积／ｃｍ２ ＳＰＡＤ值

３ １３６．０２±０．６４ａ １０．３２±０．３３ｂ ０．７３±０．０４ｂ ５．７０±０．４６ｂ ２５．９５±０．４３ａ

４ １２１．６８±０．７９ｂ １３．６０±０．４５ａ ０．８７±０．０３ａ ８．９２±０．５９ａ ２８．１７±０．７８ａ

５ １０２．７０±１．８０ｃ ９．５６±０．３１ｂ ０．６２±０．０３ｃ ４．５１±０．３２ｂ ２６．５９±１．０２ａ

　　注：同列不同小写字母间差异显著（犘＜０．０５），下同

２．２　老芒麦叶片光合参数随株龄和光照强度的变化

响应

２．２．１　净光合速率（犘ｎ）和蒸腾速率（犜ｒ）　不同株龄

老芒麦叶片犘ｎ对模拟光强变化的响应过程可区分为

４个不同阶段：１）在ＰＡＲ＜２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）条件

下，犘ｎ随光子量照度升高而线性增高（图１Ａ）；２）犘ｎ

随光子量照度升高而缓慢增高；３）在不同光子量照度

下，均出现犘ｎ下降；４）犘ｎ随光子量照度进一步升高均

再次增高。在０～２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光子量照度

下，不同株龄老芒麦叶片犘ｎ 均对光照响应敏感。在

８００～１２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度下，５ａ叶片犘ｎ

出现降低趋势，同样３、４ａ叶片分别在１２００～１４００

和１０００～１４００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度下存在一

致现象，说明有光抑制现象，不同株龄叶片间差异表现

为犘ｎ初次降低时，高株龄的叶片较低龄光子量照度更

小，且达到犘ｎ最低点时，３ａ和４ａ叶片光子量照度均

在 １ ４００ μｍｏｌ／（ｍ
２ ·ｓ），５ ａ 叶 片 在 １ ２００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。总体上，０～２００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）的光子

量照度，４ａ老芒麦叶片的净光合速率较高，２００～

２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度，不同株龄老芒麦叶

片净光合速率大小顺序为３ａ＞４ａ＞５ａ。各株龄老芒

麦叶片犜ｒ 随光照强度的变化趋势与犘ｎ 一致（图１

Ｂ），且在２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度，犜ｒ值

由高到低顺序也相同。

２．２．２　气孔导度（犌ｓ）和胞间ＣＯ２浓度（犆ｉ）　不同株

龄老芒麦叶片的犌ｓ对光照强度的响应差异明显，可区

分为４个阶段（图１Ｃ），变化趋势与犘ｎ对光照强度的

响应相一致：均有光强敏感期，缓慢增加期，光抑制期

和再次增加期。总体上，０～２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光子

量照度，老芒麦株龄越高，其叶片的犌ｓ对光照响应越

敏感，２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度，不同株

龄老芒麦叶片的犌ｓ，大小顺序和犘ｎ 相一致。相同株

龄老芒麦叶片随着光照强度的增加，总体呈现随犘ｎ增

高，犆ｉ降低的趋势，但并非完全呈相反对应关系（图１

Ｄ）。首先光子量照度在０～２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时光合

作用增强，ＣＯ２消耗增大，导致犆ｉ急剧下降，其次，随

光照强度增大，犘ｎ缓慢增高，３ａ和５ａ叶片犆ｉ呈现增

高趋势，４ａ叶片犆ｉ存在波动，再者，随光强增大，均出

现光抑制时，犘ｎ 降低，同时３ａ和４ａ叶片犆ｉ缓慢降

低，而５ａ叶片犆ｉ增高，最后，随光照强度增大而光合

作用 增 强 时，犆ｉ 再 次 降 低。总 体 上，０～２０００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光子量照度内，不同株龄老芒麦叶片

的犆ｉ，大小顺序为４ａ＞５ａ＞３ａ。

２．２．３　气孔限制值（Ｌｓ）和水分利用率（犠犝犈）　不同

株龄老芒麦叶片的Ｌｓ对光照强度的响应各有差异，总

体趋势与 犆ｉ 相反 （图 １Ｅ ）。光子量照度 ＜２００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时，气孔导度增大，光合作用增强，犆ｉ降

低，对应Ｌｓ增大；当各株龄叶片出现光抑制时，犘ｎ 和

犌ｓ均降低，３ａ和４ａ叶片，犆ｉ降低而Ｌｓ增高，５ａ犆ｉ

增高而Ｌｓ降低。在不同光照强度范围内，各株龄老芒

麦的叶片水分利用率亦存在差异，在２００～２０００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度内，４ａ叶片犠犝犈 较高，在

６００～８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度内，５ａ的叶片

犠犝犈 较高，３ａ叶片在８００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光

子量照度下犠犝犈 较高（图１Ｆ）。

２．３　不同株龄老芒麦叶片光合因子间相关性分析

模拟光照强度下，３个不同株龄老芒麦的叶片各

光合因子相关分析（图２）表明，净光合速率与气孔导
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图１　不同株龄和光强梯度下的光合参数

犉犻犵．１　犈犳犳犲犮狋狊狅犳狆犾犪狀狋犪犵犲犪狀犱犾犻犵犺狋犻狀狋犲狀狊犻狋狔狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮犮犺犪狉犪犮狋犲狉犻狊狋犻犮狊

度呈极显著正相关（犘＜０．０１），相关系数３ａ＞４ａ和５

ａ；蒸腾速率与胞间ＣＯ２相关性不同株龄间存在差异，３

ａ＞４ａ且极显著负相关，５ａ不显著；气孔导度与水分

利用率相关性不同株龄间存在差异，３ａ＞４ａ且极显

著正相关，５ａ不显著；胞间ＣＯ２与净光合速率、蒸腾速

率和气孔导度相关性存在差异：犆ｉ与犘ｎ，３个株龄均

呈极显著负相关；犆ｉ与犜ｒ，３ａ＞４ａ且极显著负相关，

５ａ不显著；犆ｉ与犌ｓ，３ａ和４ａ呈极显著负相关，５ａ不

显著。 气 孔 限 制 值 与 净 光 合 速 率 呈 极 显 著

正相关，相关系数３ａ＞５ａ＞４ａ；气孔限制值与胞间

图２　各株龄老芒麦叶片光合因子之间相关性分析

犉犻犵．２　犆狅犲犳犳犻犮犻犲狀狋狅犳犮狅狉狉犲犾犪狋犻狅狀犪犿狅狀犵犘狀，犜狉，犌狊，犆犻，犔狊犪狀犱犠犝犈狅犳狋犺犲犾犲犪狏犲狊犻狀犈．狊犻犫犻狉犻犮狌狊狑犻狋犺犱犻犳犳犲狉犲狀狋狆犾犪狀狋犪犵犲

注：相关显著性水平为０．００１；相关显著性水平为０．０１；相关显著性水平为０．０５
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ＣＯ２呈极显著负相关，相关系数３ａ和５ａ＞４ａ；水分

利用率和气孔限制值呈显著负相关（犘＜０．０５）。

２．４　株龄和光照对老芒麦叶片光合参数的影响

不同株龄老芒麦的叶片与光照强度共同作用对

部分光合参数有显著影响（犘＜０．０５），影响大小顺序

为犘ｎ＞犌ｓ（表３）。进一步分析表明，光照强度对光

合参数均存有极显著影响（犘＜０．０１），影响顺序为

犌ｓ＞犘ｎ＞犜ｒ＞犆ｉ；株龄对部分光合参数有极显著影响

（犘＜０．０１），主要为犆ｉ。可见，光照强度主要影响气

孔导度和净光合速率，株龄主要影响胞间ＣＯ２浓度，

光照强度和株龄共同作用时，主要影响净光合速率

和气孔导度。

表３　不同株龄老芒麦叶片光合参数的重复试验双因素方差分析

犜犪犫犾犲３　犜狑狅犳犪犮狋狅狉犻犪犾犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狏犪狉犻犪狀犮犲狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犈．狊犻犫犻狉犻犮狌狊

犾犲犪狏犲狊犳狉狅犿犱犻犳犳犲狉犲狀狋狆犾犪狀狋犪犵犲

项目
犘ｎ

犉 犘

犌ｓ

犉 犘

犆ｉ

犉 犘

犜ｒ

犉 犘

株龄 ７．２５ ＜０．０１ ３．５４ ０．０６３ １７．８８２ ＜０．００１ ０．１９６ ０．６５９

光照强度 ４３．８５ ＜０．００１ ４６．４４ ＜０．００１ ２１．６４９ ＜０．００１ ３２．７６４ ＜０．００１

株龄×光照强度 ６．０２ ＜０．０５ ５．５０ ＜０．０５ ０．４５６ ０．５０１ ０．６６７ ０．４１６

２．５　光照强度对老芒麦叶片光合参数的影响

对０～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度下不同株

龄的叶片光合参数进行比较（表４），老芒麦叶片能够

利用５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光进行光合作用，光子量照

度在１０００～１４００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光照下，老芒麦的

犘ｎ、犌ｓ、犆ｉ等光合参数均无显著（犘＜０．０５）差异，犜ｒ和

Ｌｓ差异不显著。光照在１６００～１８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）

时，犘ｎ、犆ｉ、Ｌｓ无显著差异，犌ｓ 和犜ｒ 差异不显著。光

照强度在１８００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时，老芒麦叶片

Ｌｓ无显著差异，犘ｎ和犆ｉ差异不显著，犌ｓ和犜ｒ差异显

著（犘＜０．０５）。光子量照强度在８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）

时，老芒麦叶片水分利用效率高于其他光子量照度。

２．６　株龄对老芒麦叶片光合参数的影响

为了反映不同株龄老芒麦叶片在一昼夜的光合作用

差异，采用模拟光子量照度在０～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。株

龄对老芒麦旗叶的多重比较表明（表５），３、４和５ａ间相

邻的叶片犘ｎ和犜ｒ差异不显著，３ａ和４ａ叶片犘ｎ、犜ｒ显

著高于５ａ叶片（犘＜０．０５）；４ａ和５ａ的叶片犆ｉ差异不

显著，但显著高于３ａ叶片（犘＜０．０５）；各株龄的叶片间

犌ｓ和 ＷＵＥ均无显著差异（犘＜０．０５）。

表４　不同光子量照度下老芒麦叶片的光合参数

犜犪犫犾犲４　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犾犻犵犺狋犻狀狋犲狀狊犻狋狔狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犈犾狔犿狌狊狊犻犫犻狉犻犮狌狊犾犲犪狏犲狊

光子量照度／

（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

犘ｎ／

（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

犌ｓ／

（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
犆ｉ／

（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

Ｌｓ
犜ｒ／

（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
犠犝犈／

（μｍｏｌ·ｍｍｏｌ
－１）

０ －１．９７±０．２６ｃ ０．０２０±０．００３ｄ １１６８．６０±７２．７７ａ －０．４３±０．１２ｃ ０．８４±０．１２ｄ －２．９１±０．６９ｃ

５０ ０．６７±０．３０ｂｃ ０．０３２±０．００５ｃｄ ７２１．５０±４５．０２ｂ ０．１４±０．０３ｂ １．３０±０．１８ｃｄ ０．５２±０．２４ｂ

２００ ３．８５±０．５８ａｂ ０．０４９±０．００４ｂｃ ５１３．７６±３７．９７ｂｃ ０．３８±０．０４ａ ２．０４±０．２０ｂｃ ２．１０±０．４７ａｂ

６００ ５．００±０．４９ａｂ ０．０５６±０．００４ｂｃ ４７９．２９±４７．９２ｃ ０．４３±０．０４ａ ２．３２±０．２２ｂｃ ２．３９±０．４０ａｂ

８００ ５．０２±０．７３ａｂ ０．０５４±０．００６ｂｃ ４７８．１９±４２．０４ｃ ０．４３±０．０３ａ ２．２７±０．３０ｂｃ ２．６７±０．６７ａ

１０００ ４．６２±０．６５ａｂ ０．０５４±０．００６ｂｃ ５０７．２１±３９．０７ｂｃ ０．４０±０．０３ａ ２．２７±０．３４ｂｃ ２．３０±０．４３ａｂ

１２００ ４．０３±０．８３ａｂ ０．０４７±０．００８ｂｃ ５９９．７５±５４．１９ｂｃ ０．２８±０．０６ａｂ １．５６±０．３５ｂｃｄ １．８３±０．４１ａｂ

１４００ ３．８８±０．７３ａｂ ０．０４９±０．００８ｂｃ ５５１．７５±５６．９７ｂｃ ０．３４±０．０６ａｂ ２．００±０．３５ｂｃ ２．１３±０．３２ａｂ

１６００ ４．４３±０．８９ａｂ ０．０５３±０．００６ｂｃ ５５４．５６±５５．６２ｂｃ ０．３４±０．０５ａｂ ２．０７±０．２３ｂｃ ２．１４±０．２９ａｂ

１８００ ５．１１±０．９８ａｂ ０．０６６±０．００７ｂ ５３９．４９±４０．４３ｂｃ ０．３５±０．０４ａｂ ２．５８±０．２５ｂ １．８９±０．２２ａｂ

２０００ ６．１５±０．９０ａ ０．０９５±０．００９ａ ５４８．１３±４２．７８ｂ ０．３６±０．０２ａｂ ３．６９±０．３０ａ １．６７±０．１９ａｂ
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表５　不同株龄对老芒麦叶片的光合参数

犜犪犫犾犲５　犈犳犳犲犮狋狊狅犳狆犾犪狀狋犪犵犲狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犈犾狔犿狌狊狊犻犫犻狉犻犮狌狊犾犲犪狏犲狊

株龄／ａ
犘ｎ／

（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

犌ｓ／

（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

犆ｉ／

（μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）

Ｌｓ
犜ｒ／

（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
犠犝犈／

（μｍｏｌ·ｍｍｏｌ
－１）

３ ５．０４±０．６２ａ ０．０６±０．０１ａ ４８８．５４±４３．９９ｂ ０．３３±０．０６ａ ２．３７±０．１７ａ １．６７±０．３８ａ

４ ３．４４±０．４５ａｂ ０．０５±０．０１ａ ７０２．２２±３８．７０ａ ０．３２±０．０４ａ ２．２７±０．２０ａｂ １．６２±０．２８ａ

５ ３．０１±０．５１ｂ ０．０５±０．０１ａ ６０３．１０±３５．２０ａｂ ０．２０±０．０５ａ １．７２±０．１５ｂ １．３９±０．３６ａ

３　讨论

３．１　各株龄老芒麦的叶片光合基础环境差异

叶片是植物进行光合作用的主要器官［１９］，叶片的

空间分布、生理特征等对植物的生长发育和产量均有

影响，尤其在植物生长的后期，旗叶对老芒麦种子产量

和质量起到关键作用［２０］。前人研究表明，日本落叶松

针叶的非结构碳水化合物和叶绿素ａ／ｂ随冠层的升高

而增加，表明针叶对强光的利用效率随冠层的下降而

减小［２１］。自然光下，下位叶不仅受到冠层的遮蔽而且

受到叶片老化的影响，使上位叶的光合贡献率显著高

于下位叶［２２］。本研究对象为高寒区同一生境下，同一

品种的各株龄的老芒麦旗叶，既排除了外部光合环境

的差异，亦排除了同一个体的叶位和叶龄间的差异。

本研究发现株高大小为３ａ＞４ａ＞５ａ，且各株龄株高

间均差异显著（犘＜０．０５），说明在同一生育期内虽同

为旗叶，但随着老芒麦株龄的增加，旗叶获得的空间位

置发生了变化。另有研究表明，在老芒麦灌浆期，叶长

是影响的光合贡献率的关键因子［１７］，在大豆的开花期

和结荚期，保持植株较大的叶面积，是延缓衰老，且提

高后期干物质积累和高产的基础［２３］。在老芒麦灌浆

期，４ａ老芒麦旗叶的叶长和叶面积均达到最大，且与

３ａ或５ａ差异显著（犘＜０．０５），３ａ和５ａ间无显著差

异，说明４ａ老芒麦旗叶有较大叶面积，有利于其进一

步捕获光能和进行光合作用。灌浆期不同株龄老芒麦

旗叶间ＳＰＡＤ值无显著差异，这和李映雪等
［２４］对小麦

叶片和氮素营养的研究发现，开花后各施氮处理下，旗

叶作为功能叶，衰老缓慢，其ＳＰＡＤ值高于其余位叶

的结果具有相似性。

３．２　各株龄老芒麦的叶片光合特性随光强变化关系

及各因子的相关性

光辐射作为重要的环境因子，通过光敏色素等途

径调节植物的生长发育，是植物进行光合作用的能量

来源［２５－２６］，光合特征参数可反映植物光能利用效率。

本研究发现，光子量照度为０～２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时，

各株龄老芒麦叶片犘ｎ 和犜ｒ均为线性增长，且呈极显

著（犘＜０．０１）正相关关系，这与祁娟等
［２７］对披碱草属

植物进行模拟光合辐射的研究发现，老芒麦在光子量

照度＜２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时，犘ｎ 随光照呈线性增加，

且犘ｎ与犜ｒ呈显著（犘＜０．０５）正相关的结果相一致。

本研究结果表明，２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照

度范围内，各株龄老芒麦叶片犘ｎ，由高到低为３ａ＞４ａ

＞５ａ，说明随生长年限的延长，老芒麦旗叶的犘ｎ 呈现

降低趋势，这与叶子飘等［２８］研究设施栽培条件下三叶

青时发现，三叶青一年生的最大净光合速率显著（犘＜

０．０５）高于二年生的结果相似。灌浆期内对于旗叶这

一特定功能叶片，老芒麦株龄越小其犘ｎ和犜ｒ越高，有

利于光合作用的进行，亦利于后期植物种子和产量的

积累。

本研究中，各株龄叶片犘ｎ与犌ｓ或Ｌｓ呈极显著正

相关关系，犘ｎ与犆ｉ均呈极显著负相关，说明老芒麦旗

叶的光合作用与气孔导度、胞间ＣＯ２和气孔限制有紧

密联系。已有研究发现，光合作用的降低与气孔导度、

胞间ＣＯ２和气孔限制等密切相关
［２９－３０］。当前普遍认

为，植物的光合作用降低的主要因子分为气孔限制和

非气孔限制［３１］，由于气孔导度为主要影响，导致胞间

ＣＯ２ 浓度，不能满足光合需求，进一步造成光合作用降

低称为气孔限制，非气孔限制指叶绿体与核酮糖１，５

－二磷酸羟化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）等活性降低等引起光合能

力下降［３２］。本研究中，各株龄老芒麦均出现光抑制现

象时，３ａ的叶片在１２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度，

４ａ的叶片在１０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），表现为犘ｎ 降低，犆ｉ

降低而Ｌｓ增高；５ａ的叶片在８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子

量照度，表现为犘ｎ降低，犆ｉ增高而Ｌｓ降低，且各株龄

间犘ｎ与犆ｉ均呈极显著负相关，犘ｎ 与Ｌｓ呈极显著正

相关，表明灌浆期老芒麦旗叶出现光合抑制现象时，
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３ａ和４ａ气孔限制是主要因素，５ａ主要因素是非气孔

限制，可能是因为，在同一生境条件下，随生长年限的

延长，老芒麦生长周期呈现缩短趋势，其旗叶出现早

衰，即出现光合抑制时，５ａ株龄叶片的主要因素为非

气孔限制，这也部分印证了前人的研究成果［３３－３４］。

３．３　老芒麦的叶片对光照强度和株龄响应差异

高寒区同一生境下不同老芒麦的旗叶由于老芒麦

的株高、旗叶、叶长、叶宽及叶面积等不同而导致其对

光照强度和株龄响应能力亦有差异。本研究中，光照

强度因素极显著影响老芒麦叶片犘ｎ和犌ｓ（犘＜０．０１），

株龄极显著影响叶片犆ｉ（犘＜０．０１），二因素共同作用

时，显著影响老芒麦叶片犘ｎ和犌ｓ（犘＜０．０５）。仅光照

强度 为 因 子 时，各 株 龄 老 芒 麦 叶 片 均 能 利 用

５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度的光进行光合作用，且在

１０００～１８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光子量照度下，犘ｎ 均无显

著差异，可能是因为研究对象均为老芒麦旗叶且处于相

同生育期，即排除了在叶位和叶龄的差异，所以呈现无

显著差异的结果，这也和张小晶等［３５］研究
#

草仅光强为

因子时发现，不同位叶在８００～１７００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光

子量照度内，犘ｎ 无显著差异的结果类似。本研究中，

仅株龄为因子时，各相邻株龄间老芒麦叶片的犘ｎ 和

犜ｒ差异不显著，且３ａ和４ａ的叶片犘ｎ、犜ｒ显著高于５

ａ，说明在高寒区老芒麦旗叶在灌浆期时，随株龄升高，

其相应的净光合速率和蒸腾速率降低，即光合能力减

弱，不利于老芒麦种子形成和产量的积累。

４　结论

灌浆期高寒区不同株龄老芒麦旗叶光合环境基础

指标和光合参数均存在差异。随株龄增加其旗叶获光

照的空间优势呈递减趋势；２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）

光子量照度内，旗叶净光合速率和蒸腾速率呈极显著

正相关关系（犘＜０．０１），且均随株龄增加呈递减趋势；

各株龄老芒麦旗叶均存在光抑制现象，３和４株龄以

气孔限制因素为主，而５株龄主要为非气孔限制因素。
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ｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎｆｏｕｒｗｉｎｔｅｒｗｈｅａｔｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．ＦｉｅｌｄＣｒｏｐｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，２２３：１３７－１４９．

［３４］　杨泽粟，张强，郝小翠．自然条件下半干旱雨养春小麦生

育后期旗叶光合的气孔和非气孔限制［Ｊ］．中国生态农

业学报，２０１５，２３（２）：１７４－１８２．

［３５］　张小晶，宗仁旭，游明鸿，等．灌浆期#

草不同位叶对光

照强度响应能力及光合贡献率［Ｊ］．草业科学，２０１６，３３

（５）：９４２－９４８．
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ＪＩＮＸｉｎ１，ＱＩＪｕａｎ１，ＬＩＵ Ｗｅｎｈｕｉ２，ＷＵＺｈａｏｌｉｎ１，ＹａｎｇＨａｎｇ１，

ＳＵＪｉｎｇｌｏｎｇ
１，ＬｉＭｉｎｇ１

（１．犆狅犾犾犲犵犲狅犳犌狉犪狊狊犾犪狀犱犛犮犻犲狀犮犲，犌犪狀狊狌犃犵狉犻犮狌犾狋狌狉犪犾犝狀犻狏犲狉狊犻狋狔；犓犲狔犔犪犫狅狉犪狋狅狉狔狅犳犌狉犪狊狊犾犪狀犱

犈犮狅狊狔狊狋犲犿，犕犻狀犻狊狋狉狔狅犳犈犱狌犮犪狋犻狅狀；犆犺犻狀犪犝犛犆犲狀狋犲狉犳狅狉犌狉犪狕犻狀犵犾犪狀犱犈犮狅狊狔狊狋犲犿犛狌狊狋犪犻狀犪犫犻犾犻狋狔，

犔犪狀狕犺狅狌７３００７０，犌犪狀狊狌，犆犺犻狀犪；２．犙犻狀犵犺犪犻犃犮犪犱犲犿狔狅犳犃狀犻犿犪犾犛犮犻犲狀犮犲犪狀犱犞犲狋犲狉犻狀犪狉狔

犕犲犱犻犮犻狀犲，犓犲狔犔犪犫狅狉犪狋狅狉狔狅犳犛狌狆犲狉犻狅狉犉狅狉犪犵犲犌犲狉犿狆犾犪狊犿犻狀狋犺犲犙犻狀犵犺犪犻犜犻犫犲狋犪狀

犘犾犪狋犲犪狌，犡犻狀犻狀犵８１００１６，犙犻狀犵犺犪犻，犆犺犻狀犪）

　　犃犫狊狋狉犪犮狋：Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ（犘ｎ），ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ（犜ｒ），

ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（犌ｓ），ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ（犆ｉ），ｓｔｏｍａｔａｌｌｉｍｉｔｅｄｖａｌｕｅ（犔ｓ）ａｎｄｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉ

ｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥ），ｗｅｒｅｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｏｎｆｌａｇｌｅａｖｅｓｏｆＥｌｙｍｕｓｓｉｂｉｒｉｃｕｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔａｇｅｓｗｈｉｌｅｇｒｏｗｎｉｎｔｈｅ
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ｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙｒａｎｇｉｎｇｆｒｏｍ２００～２０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），犘ｎａｎｄ犜ｒｖａｌｕｅｓｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔａｇｅ

ｆｏｌｌｏｗｅｄｔｈｅｏｒｄｅｒｏｆ３ｙｅａｒｏｌｄ＞４ｙｅａｒｏｌｄ＞５ｙｅａｒｏｌｄｐｌａｎｔｓ；ａｎｄｔｈｅｙｈａｄａｐｏｓｉｔｉｖｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｒｅｇａｒｄｌｅｓｓｏｆ

ｐｌａｎｔａｇｅ（犘＜０．０１）．Ｔｈｅｒｅｗａｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔａｎｄｐｏｓｉｔｉｖｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ犘ｎａｎｄ犌ｓｏｒＬｓ，ｗｈｉｌｅａｎｅｇａｔｉｖｅ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ犘ｎａｎｄ犆ｉ（犘＜０．０１）．Ｔｈｅ犈．狊犻犫犻狉犻犮狌狊ｆｌａｇｌｅａｖｅｓｆｒｏｍｔｈｅ３ｙｅａｒｏｌｄａｎｄ４ｙｅａｒｏｌｄｐｌａｎｔｓ

ｓｈｏｗｅｄｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎａｔｔｈｅｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙｏｆ１２００ａｎｄ１０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ｐｒｉｍａｒｉｌｙｄｕｅｔｏ

ｓｔｏｍａｔａｌｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ．Ｔｈｅｆｌａｇｌｅａｖｅｓｏｆ５ｙｅａｒｏｌｄ犈．狊犻犫犻狉犻犮狌狊ｓｈｏｗｅｄｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎａｔ８００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），

ｐｒｉｍａｒｉｌｙｄｕｅｔｏｎｏｎｓｔｏｍａｔａｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ．犘ｎａｎｄ犌ｓｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓｗｅｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙａｆｆｅｃｔｅｄｂｙｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ（犘

＜０．０１）ａｎｄｔｈｅｔｗｏｗａｙｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｏｆｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙａｎｄｐｌａｎｔａｇｅ（犘＜０．０５），ｗｈｉｌｅ犆ｉｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓｗａｓａｆ

ｆｅｃｔｅｄｂｙｐｌａｎｔａｇｅ（犘＜０．０１）．

　　犓犲狔狑狅狉犱狊：犈犾狔犿狌狊狊犻犫犻狉犻犮狌狊；ｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ；ｐｌａｎｔａｇｅ；ｐｈｏｔｏｓｙ
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ＣＨＥＮＨｏｎｇ
１，ＺＨＯＵＳｕ１，ＬＩＵＧａｎｇ１，ＷＡＮＧＹｕ１，ＫＡＮＧＸｉａｏｈｕｉ２

（１．犚犲狊犲犪狉犮犺犆犲狀狋犲狉狅犳犃犾狆犻狀犲犌狉犪狊狊犾犪狀犱犈犮狅犾狅犵犻犮犪犾犚犲狊狋狅狉犪狋犻狅狀犈狀犵犻狀犲犲狉犻狀犵狅狀犙犻狀犵犺犪犻犜犻犫犲狋犘犾犪狋犲犪狌，

犛犻犮犺狌犪狀犃犮犪犱犲犿狔狅犳犌狉犪狊狊犾犪狀犱犛犮犻犲狀犮犲狊，犆犺犲狀犵犱狌犛犻犮犺狌犪狀６１１７４３；２．犛狅狌狋犺狑犲狊狋犝狀犻狏犲狉狊犻狋狔

狅犳犛犮犻犲狀犮犲犪狀犱犜犲犮犺狀狅犾狅犵狔，犕犻犪狀狔犪狀犵，犛犻犮犺狌犪狀６２１０１０）

　　犃犫狊狋狉犪犮狋：Ｔｈｉｓｓｔｕｄｙｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｖａｒｉｅｔｉｅｓｏｆｒｙｅｇｒａｓｓｔｏ犘狔狉犻犮狌犾犪狉犻犪犵狉犻狊犲犪．Ｔｈｅ

ｐａｔｈｏｇｅｎｗａｓｉｎｏｃｕｌａｔｅｄｗｉｔｈｓｍｕｄｇｅｍｅｔｈｏｄｔｏ１０ｍａｉｎｃｕｌｔｉｖａｔｅｄｒｙｅｇｒａｓｓｖａｒｉｅｔｉｅｓ（犔狅犾犻狌犿犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿，犔狅

犾犻狌犿狆犲狉犲狀狀犲）ｉｎＳｉｃｈｕａｎ，ａｎｄｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｗａｓｅｖａｌｕａｔｅｄａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｓｅａｓｅｉｎｄｅｘ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｓｈｏｗｅｄ

ｔｈａｔｔｈｅｉｎｃｉｄｅｎｃｅａｎｄｍｅａｎｓｅｖｅｒｉｔｙｉｎａｎｎｕａｌｒｙｅｇｒａｓｓ（ｓｉｘｖａｒｉｅｔｉｅｓ）ｗｅｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｈｉｇｈｅｒｔｈａｎｔｈｏｓｅｉｎｐｅ

ｒｅｎｎｉａｌｒｙｅｇｒａｓｓ（ｆｏｕｒｖａｒｉｅｔｉｅｓ）．Ｔｈｅｄｉｓｅａｓｅｉｎｄｅｘｗａｓｕｓｅｄｔｏｃｌａｓｓｉｆｙｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆ１０ｒｙｅｇｒａｓｓｖａｒｉｅｔｉｅｓ．

ＡｌｌｆｏｕｒｐｅｒｅｎｎｉａｌｒｙｅｇｒａｓｓｏｆＧｅｎｔｌｅｍａｎ，Ｐｒｉｍｅｍｉｎｉｓｔｅｒ，Ｎｕｙｉ，ａｎｄＶｉｃｔｏｒｉａｓｈｏｗｅｄｈｉｇｈｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ（ＨＲ），ｗｉｔｈ

ｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｏｓｅｆｏｕｒｖａｒｉｅｔｉｅｓ（犘＜０．０５）．Ｔｈｅａｎｎｕａｌｒｙｅｇｒａｓｓａｌｌｓｈｏｗｅｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｄｅｇｒｅｅ

ｏｆｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ（ＨＳ，ＭＳ），ａｍｏｎｇｗｈｉｃｈｆｏｕｒｖａｒｉｅｔｉｅｓ（Ｃｈｕａｎｎｏｎｇ１，Ａｎｇｕｓ１，ＡｎｄｅｓａｎｄＯｒｄｉｎａｒｙ）ｓｈｏｗｅｄ

ｈｉｇｈｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ（ＨＳ），Ｊｉｅｗｅｉｓｈｏｗｅｄｍｏｄｅｒａｔｅｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ（ＭＳ），ｗｈｉｌｅＣｈａｎｇｊｉａｎｇ２ｓｈｏｗｅｄｍｅｄｉｕｍｒｅｓｉｓｔ

ａｎｃｅ（ＭＲ）．Ｔｈｅｄｉｓｅａｓｅｏｃｃｕｒｒｅｄａｎｄｓｐｒｅａｄｅｄｑｕｉｃｋｌｙ，ａｎｄｃａｕｓｅｄｓｅｖｅｒｅｄａｍａｇｅ．Ｉｔｉｓｒｅｃｏｍｍｅｎｄｅｄｔｈａｔｄｉｓ

ｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｔｖａｒｉｅｔｉｅｓｗｏｕｌｄｂｅｐｒｅｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｓｅｌｅｃｔｅｄｆｏｒｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎａｎｄｃｏｎｔｒｏｌ，ｉｎａｄｄｉｔｉｏｎｔｏｅａｒｌｙｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎ

ａｎｄｃｏｎｔｒｏｌ．
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０１１ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤＡＮＤＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．４


