
htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

第 ３８ 卷第 １ 期

２０１８ 年 １ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３８，Ｎｏ．１
Ｊａｎ．，２０１８

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金重点项目（４１３３０５３１， ３１６６１１４３０２８）；公益性行业（气象）科研专项（重大专项）（ＧＹＨＹ２０１５０６００１⁃３）

收稿日期：２０１６⁃１２⁃０９； 　 　 网络出版日期：２０１７⁃０９⁃１２

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｇｓｚｈｏｕ＠ ｃａｍｃｍａ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１６１２０９２５３４

冯晓钰， 周广胜．夏玉米叶片水分变化与光合作用和土壤水分的关系．生态学报，２０１８，３８（１）：１７７⁃１８５．
Ｆｅｎｇ Ｘ Ｙ， Ｚｈｏｕ Ｇ Ｓ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１８，３８（１）：
１７７⁃１８５．

夏玉米叶片水分变化与光合作用和土壤水分的关系

冯晓钰， 周广胜∗

中国气象科学研究院， 北京　 １０００８１

摘要：叶片是光合作用的重要器官，其含水量的变化必将影响光合作用，但关于叶片水分变化对光合作用的影响报道较少。 以

华北夏玉米为研究对象，利用三叶期不同水分梯度的持续干旱模拟试验资料，分析夏玉米叶片水分变化及其与叶片净光合速率

和土壤水分的关系。 结果表明：夏玉米叶片净光合速率对叶片水分变化的响应显著且呈二次曲线关系，叶片含水量约为

７０．３０％时，叶片净光合速率为零；叶片含水量与土壤相对湿度呈非直角双曲线关系，叶片最大含水量约为 ８５．１４％。 研究结果可

为准确描述叶片水分变化对光合作用的影响及客观辨识夏玉米干旱的发生发展及监测预警提供参考。
关键词：夏玉米；净光合速率；叶片含水量；土壤含水量
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ｍｅｔｈｏｄｓ ａｎｄ ｌａｗｓ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍａｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ； ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

水分是作物的重要组成成分，是控制作物光合作用和生物量的主要因素之一［１］。 叶片水分是进行光合

作用的原料，相比于土壤含水量，叶片含水量更能直接反映作物生长发育的实际状况，是机理研究中反映作物

水分盈亏程度的最佳指标［２］。 特别是，叶片含水量是大气干燥度、土壤供水能力和作物耐旱能力综合作用的

体现，是监测作物受胁迫和灌溉决策的重要参考，同时遥感技术的快速发展也为监测叶片水分含量变化提供

了强有力的支撑［３⁃６］。 因此，研究叶片水分含量与光合作用的关系不仅有助于正确理解光合作用变化的机

制，也有助于准确模拟光合作用动态变化。
目前，关于土壤含水量及其对光合生理生态的研究已有大量报道［７⁃９］。 土壤水分亏缺将引起气孔和非气

孔因素限制间接导致光合速率降低［１０⁃１３］。 叶片净光合速率对土壤水分变化的响应呈二次曲线关系［１４⁃１７］，但
有关叶片含水量变化及对叶片净光合速率的影响研究较少。 王纪华等［１８］发现小麦叶片含水量由 ７５％下降到

７０％左右是叶片光合生理活性的一个重要转折点。 作物从土壤中吸收水分以维持自身细胞的生存和正常功

能，且为光合作用提供原料以维持植物生长发育的可持续性，即叶片含水量不能低于叶片进行光合作用所需

的水分，也就是叶片可能存在一个光合作用为零的叶片水分阈值。 张文丽［１９］研究发现，当土壤相对含水量从

１００％逐渐干旱到 ９０％过程中，玉米叶片相对含水量变化趋势平缓，基本保持在一个水平上；当土壤相对含水

量干旱到 ６０％，叶片相对含水量随土壤相对含水量的降低迅速降低，变化几近于直线，表明叶片并不能无限

制地从土壤获取水分，即叶片可能存在一个最大水分阈值。 然而由于以往试验研究中水分梯度不广泛，或仅

有几个梯度的对照分析，没有能够准确理解净光合速率为零时的临界叶片水分阈值和叶片所能持有的最大水

分含量，制约着叶片光合作用对叶片水分变化响应的准确模拟。
以华北夏玉米为研究对象，利用夏玉米三叶期 ６ 个水分梯度持续干旱的影响模拟试验资料，分析夏玉米

叶片水分变化及其与叶片净光合速率与土壤水分的关系，揭示夏玉米叶片含水量随土壤水分变化的特点以及

其水分变化对叶片净光合速率的影响特征，探讨叶片水分是否存在光合作用的临界点及其最大持水量，以增

进叶片水分与光合作用和土壤水分关系的理解，也为准确模拟光合作用提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

本试验以夏玉米郑单 ９５８ 为供试材料，于 ２０１４ 年 ６—１０ 月在中国气象局固城生态与农业气象试验站

（３９°０８′Ｎ，１１５°４０′Ｅ）开展。 该区属于暖温带大陆性季风气候，多年平均气温为 １２．２℃，年平均降水量 ５２８
ｍｍ，年平均日照时数 ２２６４ ｈ［２０］。 试验设计为小区试验，每个小区面积为 ８ ｍ２（２ ｍ×４ ｍ），各小区之间用 ３ ｍ
深混凝土墙隔离，配有大型电动遮雨棚，降雨时启用，排除降雨影响，其余时间开放，保证玉米生长所需光照。
土壤为沙壤土，０—５０ ｃｍ 平均土壤容重为 １． ２ ｇ ／ ｃｍ３，平均田间持水量为 ２２． １％，全氮 ０． ９８ ｇ ／ ｋｇ，全磷
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１．０２ ｇ ／ ｋｇ，全钾 １７．２６ ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 值为 ８．１９［２１］。
１．２　 试验设计

２０１４ 年 ６ 月 ２４ 日播种，小区玉米行距 ５０ ｃｍ，株距 ２５ ｃｍ，每个小区 ６４ 株，播种后追施磷酸二铵 ３００ ｋｇ ／
ｈｍ２，每个小区 ２４０ ｇ。 试验共分 ６ 个处理，每个处理 ３ 个重复，共 １８ 个试验小区。 播种前测定各小区土壤水

分，进行灌溉，使各小区底墒一致，０—５０ ｃｍ 的土壤相对湿度均为 ５０％；播种至三叶期期间各小区均匀少量灌

溉，使根部水分适宜；出苗后（三叶期）于 ７ 月 ２ 日进行 ６ 个水平的梯度灌溉，灌溉量由小到大分别按保定地区

１９８１—２０１０ 年 ７ 月的 ３０ 年平均降水的 ７％（Ｗ１）、２０％（Ｗ２）、４０％（Ｗ３）、６０％（Ｗ４）、８０％（Ｗ５）和 １００％（Ｗ６）
进行一次性灌水处理（表 １），之后不再灌溉，各处理先后发生干旱，以模拟不同强度与持续时间土壤水分胁迫

对夏玉米的影响。

表 １　 不同土壤水分梯度处理的灌溉量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｓｉｘ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ Ｗ１ Ｗ２ Ｗ３ Ｗ４ Ｗ５ Ｗ６

灌溉量 Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ／ ｍｍ １０ ３０ ６０ ９０ １２０ １５０

占 ７ 月份降水量的百分比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｕｌｙ ／ ％ ７ ２０ ４０ ６０ ８０ １００

　 　 １９８１—２０１０ 年 ７ 月的 ３０ 年平均降水的 ７％（Ｗ１）、２０％（Ｗ２）、４０％（Ｗ３）、６０％（Ｗ４）、８０％（Ｗ５）和 １００％（Ｗ６）

１．３　 测定内容与方法

１．３．１　 土壤含水量

采用烘干称重法测定由土钻法得到的 ０—５０ ｃｍ 每 １０ ｃｍ 一层的土壤分层重量含水量 θｖ ，由土壤重量含

水量与田间持水量的比值求出土壤相对湿度 ＲＳＷＣ（％）。

θｖ ＝
ｍ２ － ｍ３

ｍ３ － ｍ１

× １００％

ＲＳＷＣ ＝
θｖ

Ｆｃ
× １００％

式中， θｖ 为土壤重量含水量（ｇ ／ ｇ）； ｍ１ 为铝盒重（ｇ）， ｍ２ 为铝盒和湿土总重（ｇ）， ｍ３ 为铝盒和干土总重（ｇ）；
Ｆｃ 为田间持水量（％）。
１．３．２　 叶片净光合速率

利用美国 ＬＩ⁃ＣＯＲ 公司生产的 Ｌｉ⁃６４００ 型便携式光合系统分析仪测定。 研究表明土壤水分和光合有效辐

射是影响夏玉米生理指标最主要的生态因子［２２］，为控制光合有效辐射的影响，进行各处理光响应曲线测定，
发现叶片净光合速率在光强为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时达到饱和。 因此选择气候条件稳定的晴天，气温在 ３１—
３３℃左右，ＣＯ２浓度 ３８０ μｌ ／ Ｌ 左右，大气相对湿度为 ５０％左右。 采用荧光叶室，设定光强为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，
流速为 ３００ μｍｏｌ ／ ｓ，于 ９：００—１２：００ 进行观测。 每个小区选取 １ 株玉米标准植株测定其顶部第一片完全展开

叶中上部位置的净光合速率 Ｐｎ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），以保证取样叶片对植株光合性能的代表性。
１．３．３　 叶片含水量

取样于上午光合生理生态参数观测后进行，所取叶片样本与光合观测为同一叶片，参照《农业气象观测

规范》 ［２３］，将植株叶片分离并标记，称取鲜重，再放入烘箱 １０５℃杀青 １ ｈ，在 ８０℃下烘干至恒重，并称取干重，
以求取叶片样本的含水量。

叶片含水量 ＬＷＣ( ) ＝叶片鲜重－叶片干重
叶片鲜重

×１００％

１．４　 观测时间

２０１４ 年 ７ 月 ２ 日进行最后 １ 次水分灌溉处理，为处理第 １ 天，选择晴朗天气，对上述指标进行测定，测定

时间见表 ２。
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表 ２　 观测时间及对应生育期

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

观测时间
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

处理时间
Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｔｉｍｅ ／ ｄ

观测时间
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

处理时间
Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｔｉｍｅ ／ ｄ

７ 月 １１ 日 三叶期 １０ ８ 月 ７ 日 七叶期—拔节期 ３７

７ 月 １８ 日 三叶期—七叶期 １７ ８ 月 ２０ 日 拔节期—抽雄期 ５０

７ 月 ３１ 日 七叶期—拔节期 ３０

１．５　 叶片含水量饱和值

叶片含水量的饱和值采用米氏方程（Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ Ｅｑｕａｔｉｏｎ） ［２４］得出。 叶片含水量与土壤相对湿度的

关系可表示如下：
ｙ＝ａｘ ／ （ｂ＋ｘ）

式中，ｙ 为叶片含水量，ｘ 为土壤相对湿度，ａ、ｂ 为常数。
一般采用 Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ⁃Ｂｕｒｋ 双倒数作图法分析，１ ／ ｙ＝（ｂ＋ｘ） ／ ａｘ ＝ ｂ ／ ａ·１ ／ ｘ＋１ ／ ａ，记 Ｙ＝ １ ／ ｙ，Ｘ ＝ １ ／ ｘ，则 Ｙ ＝

ｂ ／ ａ·Ｘ＋１ ／ ａ，则变换为线性关系，求取土壤相对湿度为 １００％时的叶片含水量。
１．６　 数据处理

试验数据采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件整理，以平均值±标准误表示，并用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 软件进行曲线

拟合、分析拟合方程显著性并绘图。

２　 结果与分析

２．１　 干旱发生发展过程及叶片水分的时间变化特征

研究表明夏玉米 ８５％左右的根部干重分布在 ４０ ｃｍ 以上［２５］。 为此，本研究主要观测 ０—４０ ｃｍ 土层的土

壤相对湿度。

图 １　 土壤相对湿度和夏玉米叶片含水量的动态变化

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ

Ｗ１，一次性灌溉量为 １０ｍｍ 的处理；Ｗ２，一次性灌溉量为 ３０ｍｍ 的处理；Ｗ３，一次性灌溉量为 ６０ｍｍ 的处理；Ｗ４，一次性灌溉量为 ９０ｍｍ 的处

理；Ｗ５，一次性灌溉量为 １２０ｍｍ 的处理；Ｗ６，一次性灌溉量为 １５０ｍｍ 的处理

灌水处理前（７ 月 １ 日）土壤水分测定（图 １）结果表明，灌水处理前各处理间无显著性差异，７ 月 ２ 日梯度

灌水后没有进行土壤水分测定，于 ７ 月 １１ 日土壤水分测定表明，各处理土壤相对湿度存在显著性差异，达到

梯度控水效果。 随着时间推移，由于土壤水分蒸发和玉米生长消耗，所有处理的土壤相对湿度均显著下降，且
处理间的差异呈逐渐减小趋势。 总体来看，土壤相对湿度在处理前期下降幅度较大，后下降平缓，且 Ｗ１—Ｗ６
处理的土壤相对湿度平均每天下降速率为 ０．２５％、０．４６％、０．４４％、０．７７％、０．９１％、１．０２％，随土壤水分胁迫强度

０８１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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的增加而减小。
夏玉米叶片含水量随着干旱的发生发展总体呈下降趋势（图 １）。 在水分处理前期，玉米对水分胁迫响应

显著，所有处理的叶片含水量下降速率较大，高水分处理之间的叶片含水量无显著性差异。 在水分处理后

１７—３０ ｄ，不同处理的叶片含水量下降均有减缓趋势，其中较多灌水处理 Ｗ４—Ｗ６ 的土壤水分仍保持较大下

降速率，夏玉米逐渐受到水分胁迫，在轻度水分胁迫下存在一定干旱适应［２６⁃２７］，叶片含水量下降减缓；而
Ｗ１—Ｗ３ 处理干旱胁迫较重，持续时间较长，相比于高水分处理，叶片含水量下降趋势明显，此时不同处理间

的差异显著。 持续控水 ３０ ｄ 后，所有灌水处理的叶片含水量显著下降，处理间差异减小。 在持续控水 ５０ ｄ
后，土壤相对湿度变化缓慢，Ｗ２—Ｗ６ 处理的叶片含水量基本接近，与 Ｗ１ 处理存在显著差异。
２．２　 叶片水分与土壤水分的关系

图 ２ 给出了在不同强度灌水处理下，随着干旱发生发展以及同一观测日期不同处理间，夏玉米叶片含水

量与土壤相对湿度的关系。 叶片含水量随着土壤相对湿度的下降而显著下降，且不同水分胁迫强度与胁迫时

间均影响叶片含水量的变化速率。 低灌水处理 Ｗ１ 叶片含水量随土壤相对湿度减小而下降的速率显著大于

高灌水处理 Ｗ６ 的下降速率，即随着土壤水分胁迫强度的增加，叶片含水量随土壤水分变化的速率逐渐增加，
说明土壤水分胁迫强度显著影响叶片水分的下降速率。 同时，Ｗ４、Ｗ５ 和 Ｗ６ 处理的叶片水分下降斜率比较

相近，与其他处理存在显著差异，可以认为轻度水分胁迫对叶片含水量的变化影响较小，只有达到一定干旱强

度后，叶片含水量的下降速率开始明显增加。

图 ２　 不同水分处理及不同观测时间叶片含水量与土壤相对湿度的关系

Ｆｉｇ．２ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

在 ７ 月 １１ 日观测中，Ｗ３—Ｗ６ 处理的叶片含水量之间没有显著性差异，而与 Ｗ１、Ｗ２ 处理存在显著差

异，说明在土壤水分充足时，夏玉米叶片含水量相对稳定且保持在最大值，当土壤含水量降低至一定程度时，
叶片含水量开始随土壤相对湿度减小显著下降。 随着干旱持续时间的增加，叶片含水量的绝对值逐渐减小，
且不同观测时间下，叶片含水量随土壤相对湿度变化的斜率不同呈减小趋势，即处理间的叶片含水量差异逐

渐减小。
整个试验数据显示，夏玉米叶片含水量随土壤相对湿度的增加先增加到最大值后保持不变，两者之间呈

非直角双曲线关系。 此时的叶片含水量为叶片最大持水能力，是植物生理能利用的叶片水分上限 （图 ３）。
根据米氏方程及 Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ⁃Ｂｕｒｋ 双倒数作图法分析，得 Ｙ ＝ ０．０１５４５Ｘ ＋ ０．０１０２，Ｙ 为叶片含水量的倒数，Ｘ 为

土壤相对湿度的倒数（图 ３）。 根据拟合方程，当土壤相对湿度为 １００％，即 Ｘ ＝ ０．０１ 时代入，求得叶片含水量

为 ８５．１４％，即土壤水分达到田间持水量后，叶片持水量为 ８５．１４％。
２．３　 叶片水分与光合作用的关系

试验数据表明叶片含水量的变化对叶片净光合速率的影响显著。 无论是随着干旱发生发展还是同一观
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图 ３　 整个试验期间叶片含水量与土壤相对湿度的关系及 Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ⁃Ｂｕｒｋ 双倒数作图法

Ｆｉｇ．３ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｏｕｂｌｅ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ⁃Ｂｕｒｋ ｐｌｏｔ

ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｔｒｉａｌ ｐｅｒｉｏｄ

测时间相同气象条件下，夏玉米叶片净光合速率对叶片水分的响应主要呈二次曲线关系（图 ４），即随着叶片

含水量的增加，叶片净光合速率呈先增加后减少的抛物线关系，并通过显著性检验（表 ３、表 ４）。 不过高水分

Ｗ６ 处理和 ７ 月 １１ 日观测可能由于叶片含水量已达到饱和，低水分 Ｗ１ 处理和 ８ 月 ２０ 日观测由于干旱强度

大，干旱持续时间长，叶片含水量梯度减小，且叶片净光合速率受水分胁迫影响波动较大，使得二次曲线关系

没有达到显著或退化为线性方程也未通过显著性检验，说明显著影响叶片净光合速率的叶片水分存在一定阈

值范围。 从不同水分处理的生育进程来看，Ｗ１ 处理的叶片净光合速率总体最低，但并不是 Ｗ６ 处理达到最大

净光合速率，Ｗ３—Ｗ４ 处理的叶片净光合速率相对较高，此时高灌水处理 Ｗ６ 在生育期初期，可能由于土壤水

分过多阻碍根系呼吸，间接影响玉米光合能力。 当叶片含水量小于适宜范围时，叶片净光合速率随着叶片含

水量的下降而显著减小。

图 ４　 不同水分处理与不同观测时间的叶片净光合速率与叶片含水量的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｎ ａｎｄ ＬＷＣ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

表 ３、４ 的拟合方程计算 ７ 月 １１ 日至 ８ 月 ２０ 日 ５ 次观测的叶片净光合速率为零的临界叶片含水量分别

为 ７６．４５％、７３．０５％、７０．１０％、７０．１８％、７１．３７％，随着土壤水分胁迫持续时间的增加临界叶片含水量呈先下降后

上升的趋势，即抗旱性随土壤水分胁迫持续时间的增加先增加后减小［１６］。 ７ 月 １１ 日拟合方程得到的 ７６．４５％
与其余临界叶片含水量存在显著差异，可能由于此时处于三叶期，叶片净光合速率显著小于其余生育期造

成［２８］。 Ｗ１—Ｗ６ 灌水处理下的叶片净光合速率为零的临界叶片含水量分别为 ６９．１２％、７０．６６％、７０．７６％、
７１．０２％、７１．５８％、６９．１９％，除高水分处理 Ｗ６ 外，随着土壤水分胁迫强度的增加临界叶片含水量呈减小趋势，
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可能是玉米对干旱胁迫有一定的适应性即光合驯化作用［２９］。 尽管土壤水分胁迫强度及持续时间不同，得到

的临界叶片含水量不同，但比较相近，在 ６９．１２％—７３．０５％范围内。 平均而言，当叶片含水量下降到 ７０．３０％
时，叶片净光合速率为零，是判断叶片水分亏缺的重要参考。

表 ３　 不同观测时间下六个水分处理的叶片净光合速率（ｙ）与叶片含水量（ｘ）的拟合方程

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｎ （ｙ） ａｎｄ ＬＷＣ （ｘ） ｏｆ ｓｉｘ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

观测时间
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２

Ｐｎ 为零时的叶片含水量 ／ ％
ＬＷＣ ｗｈｅｎ Ｐｎ ｒｅｄｕｃｅｓ ｔｏ ｚｅｒｏ

７ 月 １１ 日 ｙ＝－０．５４９４ｘ２＋ ９２．０５１ｘ－３８２６．３ ０．８４５６ ７６．４５

７ 月 １８ 日 ｙ＝－１．２１２９ｘ２＋１９０．１３ｘ－７４１６．６ ０．９９４４∗∗∗ ７３．０５

７ 月 ３１ 日 ｙ＝－０．３８８８ｘ２＋６１．２７２ｘ － ２３８４．６ ０．９４２４∗ ７０．１０

８ 月 ７ 日 ｙ＝－０．９１８３ｘ２＋１３７．０３ｘ－５０９３．９ ０．９３７９∗ ７０．１８

８ 月 ２０ 日 ｙ＝ １２．６０６ｘ－８９９．６３ ０．３２８３ ７１．３７

　 　 ∗∗∗，∗∗，∗分别表示所建立的回归方程通过了 ０．００５、０．０１、０．０５ 水平的显著性检验

表 ４　 不同梯度及全部水分处理 ７ 月 １１ 日—８月 ２０ 日的叶片净光合速率（ｙ）与叶片含水量（ｘ）的拟合方程

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｎ （ｙ） ａｎｄ ＬＷＣ （ｘ） ｆｒｏｍ Ｊｕｌｙ １１ｔｈ ｔｏ Ａｕｇｕｓｔ ２０ｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ａｎｄ ｏｖｅｒａｌｌ ｌｅｖｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２

Ｐｎ 为零时的叶片含水量 ／ ％
ＬＷＣ ｗｈｅｎ Ｐｎ ｒｅｄｕｃｅｓ ｔｏ ｚｅｒｏ

Ｗ１ ｙ＝－０．３１６５ｘ２＋４８．５５３ｘ－１８４３．７ ０．８７５２ ６９．１２

Ｗ２ ｙ＝－０．４４８８ｘ２＋７０．７６ｘ－２７５９ ０．９７５６∗ ７０．６６

Ｗ３ ｙ＝－０．４２６３ｘ２＋６８．２１５ｘ－２６９２．６ ０．９４９１∗ ７０．７６

Ｗ４ ｙ＝－０．３５８３ｘ２＋ ５８．１０１ｘ－２３１９．１ ０．９６２１∗ ７１．０２

Ｗ５ ｙ＝－０．４５８６ｘ２＋７３．５８４ｘ－２９１７．６ ０．９８９８∗∗ ７１．５８

Ｗ６ ｙ＝－０．２２１１ｘ２＋３５．８８６ｘ－１４２４．６ ０．８０５０ ６９．１９

全部处理 Ａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｙ＝－０．２７７４ｘ２＋４４．９０５ｘ－１７８５．９ ０．８０３４∗∗∗ ７０．３０

　 　 ∗∗∗，∗∗，∗分别表示所建立的回归方程通过了 ０．００５、０．０１、０．０５ 水平的显著性检验

３　 讨论

作物光合作用受到多种外界条件的影响［３０］， Ｆｏｌｅｙ 等［３１］ 对叶片尺度净光合速率的模型中给出了 Ｃ３、Ｃ４
植物叶片净光合速率对光照强度、胞间 ＣＯ２浓度与叶片温度的响应模型，而水分是影响叶片净光合速率的重

要环境因子，也是光合作用的原料之一。 目前关于光合作用对水分的响应研究主要是基于土壤含水量。 刘建

栋等［３２］建立了华北地区冬小麦叶片光合作用模型的土壤湿度订正函数。 黄耀等［３３］ 研究光合作用环境因子

影响函数时给出基于最适土壤水分含量上下限、凋萎点土壤含水量给出水分响应函数。 黄乾［３４］ 基于最适土

壤含水率构建了指数函数、二次函数和线性函数的水稻叶片水分修正光合模型。 但是干旱是一个逐步发展的

动态过程，受持续时间、土壤水分传输等一系列因素影响，静态的土壤含水量所包含的干旱的累积信息少［３５］。
土壤含水量相同并不能说明作物受旱程度一致，在发生水分胁迫时，由于植株不同器官对水分的敏感程度不

同导致各器官的含水率不一致，叶片作为光合器官，其水分变化直接影响叶片净光合速率。 因此，本研究采用

更能准确反映作物真实受旱程度的叶片含水量，来探讨干旱胁迫下叶片水分变化及其对光合作用的影响

规律。
干旱胁迫使玉米发生一系列生理变化，首先叶片等器官的含水量发生响应，然后叶片光合作用在叶片形

态未发生变化时受到影响，随着胁迫程度的加剧，叶片形态颜色变化，最终影响到生物量与产量。 持续土壤水

分胁迫使叶片含水量逐渐下降，叶片净光合速率随叶片含水量先略有增加后减小为零，此时的叶片含水量可

以理解为叶片进行光合作用所需的最小叶片含水量。 研究指出光合作用所需的水分只是植物所吸收的 １％
以下［１］，本研究也表明水分在植物体内的功能是多方面的。 只有叶片水分含量高于维持细胞形态所需水分，
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才能开始叶片光合作用，叶片净光合速率才能大于零，才有光合产物的形成供植物所需。 同时，任丽花等［３６］

研究土壤水分胁迫对圆叶决明叶片含水量研究中发现，水分胁迫第 １０ 天的轻度、中度干旱处理的叶片含水量

与对照相比无显著差异，即在较高土壤水分时，叶片含水量达到饱和值且受土壤水分变化影响小。 王怀树

等［３７］研究土壤水分对小麦叶片含水量影响中得出叶片相对含水量指标与土壤含水量呈线性关系，与本研究

指出叶片含水量与土壤相对湿度呈非直角双曲线关系存在一定差异。 可能由于土壤水分梯度小，线性关系更

显著，并未得到叶片含水量的饱和值。 本研究土壤水分梯度广，得出夏玉米叶片含水量随土壤相对湿度的增

加逐渐增加达到饱和叶片含水量后趋于不变。 因此，叶片存在净光合速率为零的叶片水分阈值和饱和叶片含

水量，对于叶片光合作用水分影响机制理解、作物耐旱性评价、农业灌溉指导以及进行植物生产力准确估算具

有重要意义。
叶片净光合速率不仅受水分、温度等环境因子影响，也受到叶片形态结构［３８⁃３９］、叶位［４０］、叶龄［４１⁃４２］、所处

生育期［４３］等。 本研究以夏玉米叶片为研究对象，测定顶部第一片展开叶的中上部位，因此叶片含水量阈值使

用方面应注意其物种及叶片属性。 本研究探究持续土壤水分胁迫对夏玉米叶片光合特性的影响，存在干旱累

积效应，造成生育期的延后。 在持续干旱后期，即使均选取顶部第一片叶，处理间仍存在生育期差异；同时，
１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光强设置在试验后期因持续干旱易产生光抑制［４４］，均能影响叶片净光合速率的准确性。
因此，为进一步提高作物光合参数的准确性，未来需要提高试验设计的合理性，控制 ＣＯ２浓度、温度等环境因

子，确定每次观测的饱和光强，并开展不同生育期下叶片净光合速率对叶片含水量的响应研究，进一步明确不

同生育期的叶片水分阈值，为光合作用准确模拟及定量遥感监测提供依据。

４　 结论

由于物种特性、叶片状况及环境因子不同，不同物种的叶片净光合速率可利用的叶片水分及其叶片含水

量阈值可能不一致，但其对叶片水分响应的趋势是一致的，这为开展其他作物干旱临界指标研究提供参考。
根据夏玉米水分胁迫模拟试验，分析叶片含水量变化与叶片净光合速率和土壤相对湿度的关系，得到如下

结论：
（１）夏玉米叶片含水量与土壤相对湿度呈非直角双曲线关系，土壤水分胁迫程度越重，叶片含水量随土

壤水分变化的速率越快。 随土壤水分的增加，叶片含水量先增加后趋于不变，即叶片饱和含水量为 ８５．１４％。
（２）本试验证实了叶片水分是影响夏玉米叶片净光合速率的重要因子，且在一定范围内的叶片净光合速

率对叶片水分的响应呈显著的二次曲线关系。 高土壤水分条件下，叶片含水量达到饱和；严重水分胁迫下叶

片含水量梯度减小且叶片净光合速率波动较大，二次曲线规律不显著。
（３）夏玉米叶片净光合速率为零时的叶片含水量在不同条件下存在差异，它随着土壤水分胁迫时间的增

加呈先减小后增加趋势；随着土壤水分胁迫程度的加剧总体呈减小趋势。 平均而言，当叶片含水量减小到

７０．３０％时，叶片净光合速率为零，是叶片光合生理活性的一个重要转折点。
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