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夏玉米叶片气体交换参数对干旱过程的响应
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摘要：目前已经开展了大量的干旱对作物叶片气体交换参数影响的研究，但关于作物叶片气体交换参数对干旱过程的响应及其

关键阈值的研究仍较少。 基于夏玉米七叶期开始的 ５ 个初始水分梯度的长时间持续干旱模拟实验资料，分析了不同强度持续

干旱过程中夏玉米叶片气体交换参数（净光合速率 Ｐｎ，气孔导度 Ｇｓ，蒸腾速率 Ｔｒ，胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ 和气孔限制值 Ｌｓ）的变化规

律及其关键阈值。 结果表明，玉米的净光合速率（Ｐｎ），蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）在干旱发生初期呈大幅度下降，但随着

干旱持续会出现一定的适应性。 利用统计容忍限方法确定了夏玉米拔节期 Ｐｎ，Ｔｒ 和 Ｇｓ 响应干旱的临界土壤相对湿度（０—

３０ｃｍ）分别为 ５３％，５１％和 ４８％，对应的临界叶含水率分别为 ８１．８％，８１．３％和 ８１．２％。 夏玉米光合作用由气孔限制向非气孔限

制转换的 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度均为 ４４％±２％，对应的叶含水率均为 ７７．６％±０．３％。 研究结果可为夏玉米干旱发生发展过程

的监测预警提供依据。
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ｉｎｉｔｉａｌ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｄｕｅ ｔｏ ｌｏｎｇｅｒ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ａｎｄ ｇｒｅａｔｅｒ ｓｅｖｅｒｉｔｙ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ， ａｎｄ ｌａｔｅｒ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｔｈａｔ ｒｅｃｅｉｖｅｄ
ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎｉｔｉａｌ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ
ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｗｅｒｅ ａｌｍｏｓｔ ｉｄｅｎｔｉｃａｌ ｕｎｄｅｒ ａｌｌ ｆｉｖｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ． Ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｆ ０—３０ｃｍ
ｄｅｐｔｈ ｗａｓ ａｂｏｕｔ ４４％±２％ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｌｅａｆ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ａｂｏｕｔ ７７．６％±０．３％． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｖｉｄｅ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ａｎｄ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ； ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ； ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ； ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ； ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ

干旱是世界范围内限制作物生长发育及产量形成的最主要因素［１］。 选取恰当的作物生长指标，及时准

确地监测评估作物干旱的发生发展过程，有助于科学制定防旱抗旱对策，减轻或避免干旱对粮食生产的影

响［２］。 目前，作物干旱监测多是基于作物产量或作物长势，如叶面积指数、生物量等生长指标［３⁃５］。 但是，这
些指标均是一段时间内干旱对作物生长影响的累积结果，其对干旱的指示具有一定的滞后，制约着作物干旱

监测预警的时效性［６］。 光合作用是决定作物干物质积累及产量形成的最关键环节，同时也是作物对干旱响

应最敏感的生理过程之一［７⁃８］。 了解作物光合作用对干旱的响应及其关键阈值，有助于提高作物干旱的监测

预警能力。 目前，关于干旱对玉米光合生理的影响研究多集中在特定发育期或特定干旱程度，对不同生育期

不同强度和持续时间干旱过程，特别是较长持续时间干旱过程中玉米光合生理的响应研究仍较少［９⁃１１］。 并

且，现有光合作用对干旱响应的阈值研究也多以土壤水分为衡量依据［６，１０， １２⁃１４］。 叶片是植物进行光合作用的

主要部位，叶片的水分状况，如叶片含水率、叶水势、叶片相对含水量等能够直接反映植物的水分亏缺程

度［８，１５］。 研究发现，作物叶片气体交换参数对叶含水率响应的敏感性高于土壤水分［１６］。 为此，本研究基于夏

玉米七叶期开始的多梯度持续干旱模拟实验，分析不同强度持续干旱过程中夏玉米叶片气体交换参数的变化

规律，明确夏玉米主要叶片气体交换参数响应干旱的关键转折点及其临界土壤水分和叶含水率，为夏玉米干

旱过程的监测预警提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究地点

本实验在中国气象科学研究院固城生态环境与农业气象试验站的大型可控式水分试验场开展。 该站位

于河北省保定市固城镇（３９°０８′Ｎ，１１５°４０′Ｅ，海拔 １５．２ ｍ），属于暖温带大陆性季风性气候，夏季炎热多雨，冬
季寒冷干燥，年平均气温 １３．６℃，全年≥１０℃活动积温约 ４９１０℃·ｄ，年降水量 ４９４ｍｍ，约 ７０％的降水集中在

夏季，其中以 ７ 月份降水量最多（约 １５０ ｍｍ），但年际变异系数高达 ６２．９％。 试验场设有大型电动遮雨棚，占
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地 ７５０ｍ２，共设 ４２ 个试验小区，小区面积 ８ｍ２（４ｍ×２ｍ），小区之间筑有 ３ｍ 深混凝土隔离墙，防止水分水平交

换。 试验场土壤类型为砂壤土，含有机碳 １３．６７ｇ ／ ｋｇ，全氮 ０．８７ｇ ／ ｋｇ，有效磷 ２５．７６ｍｇ ／ ｋｇ，有效钾 １１８．５５ｍｇ ／ ｋｇ，
ｐＨ 值 ８．１，平均土壤容重 １．３７ｇ ／ ｃｍ３，０—３０ｃｍ 平均田间持水量为 ２１．２３％［１７］。
１．２　 实验设计

供试玉米品种选择全国范围内种植面积最大的郑单 ９５８。 ２０１３ 年 ６ 月 ２７ 日播种，１０ 月 ８ 日收获。 小区

玉米行距 ５０ｃｍ，株距 ３０ｃｍ，每小区 ５２ 株。 播种前一次性施磷酸二铵 ３００ｋｇ ／ ｈｍ２。 玉米全生育期内利用大型

电动遮雨棚遮挡自然降水，前期各小区适当灌溉，使 ０—５０ｃｍ 土壤相对湿度保持在适宜水平（田间持水量的

６５％左右），保证苗齐、苗壮。 ７ 月 ２４ 日（七叶期）分别按照 ５ 个梯度，即 １００、６０、４０、２５ｍｍ 和 １５ｍｍ 进行一次

性灌水。 每个梯度 ３ 个重复，不同处理的各小区随机排列。 梯度灌水后以 ７—１０ｄ ／次的频率进行各项目的观

测，各次观测的时间及玉米所处发育期见表 １。

表 １　 各次观测的时间及玉米所处发育期

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｄａｔｅ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ

观测日期
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｄａｔｅ

梯度灌水后天数
Ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ

发育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

观测日期
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｄａｔｅ

梯度灌水后天数
Ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ

发育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

７ 月 ３０ 日 Ｊｕｌｙ ３０ｔｈ ７ 七叶末期 ８ 月 ２５ 日 Ａｕｇｕｓｔ ２５ｔｈ ３２ｄ 开花期

８ 月 ８ 日 Ａｕｇｕｓｔ ８ｔｈ １５ 拔节期 ９ 月 ５ 日 Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ５ｔｈ ４３ｄ 灌浆期

８ 月 １８ 日 Ａｕｇｕｓｔ １８ｔｈ ２５ 抽雄期 ９ 月 ２０ 日 Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ２０ｔｈ ５８ｄ 乳熟期

１．３　 观测项目

１．３．１　 土壤水分

土壤含水量采用烘干法测定。 每次观测时，在小区内两行玉米中间随机选取 １ 个取样点，各小区取样位

置大致相同，每个处理共 ３ 个取样点。 利用土钻每 １０ｃｍ 分层钻取 ０—５０ｃｍ 土样，分别放入土壤盒，随即测定

湿土重，并置于烘箱内 １０５℃烘干至重量恒定后（烘干 ２４ｈ 左右开始抽取上、中、下层土样 ３—６ 个，每隔 ２ｈ 称

重 １ 次，相邻 ２ 次重量差异≤０．０２ｇ 即可）进行干土样称重，计算绝对含水量，并除以田间持水量换算成土壤相

对湿度（以下简称土壤湿度）。
１．３．２　 叶片气体交换参数

选择晴朗天气 ９：３０—１１：３０ 进行观测。 每次观测每小区随机选取 １ 株标准株玉米，每个处理共 ３ 株。 利

用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合作用系统 （Ｌｉ⁃ｃｏｒ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）的标准叶室，在自然光下测定标准株玉米顶部第

１ 片完全展开叶的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）等叶片气体交换

参数。
１．３．３　 叶含水率

选取与光合观测完全一致的玉米叶片，测定其叶鲜重，然后迅速装入牛皮纸袋，放入烘箱 １０５℃中杀青

１ｈ，８０℃烘干 ２４ｈ 后称取干重，并计算叶含水率 （％）：
叶含水率＝（叶鲜重－叶干重） ／叶鲜重×１００％

１．４　 研究方法

１．４．１　 叶片气体交换参数的受旱临界土壤水分和叶含水率

利用 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 方差分析及 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方法分析夏玉米不同叶片气体交换参数各次观测值

的处理间差异。 由于梯度控水前各处理玉米生长状况均无显著性差异，故梯度灌水后出现的处理间显著性差

异是由于水分不同造成的。 以梯度灌水后首次出现处理间显著性差异的数据为研究对象，该指标对干旱的响

应阈值应位于与处理 １ 有显著性差异的首个处理之前。 因此，以该次观测数据中尚未受到干旱显著影响（与
水分最好的处理 １ 无显著性差异）的各处理全部的观测值为样本，利用正态统计容忍下限确定各叶片气体交

换参数的受旱临界点［１８⁃２１］，并利用二次多项式（式 １）分别进行各气体交换参数与 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度和

３　 ７ 期 　 　 　 麻雪艳　 等：夏玉米叶片气体交换参数对干旱过程的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

叶含水率的回归拟合。 基于回归方程及各气体交换参数的受旱临界值计算临界土壤湿度及叶含水率［２２］。
ｙ ＝ ａ·ｘ２ ＋ ｂ·ｘ ＋ ｃ （１）

式中，ｙ 为夏玉米叶片气体交换参数（Ｐｎ ／ ＧＳ ／ Ｔｒ）的实测值；ｘ 为叶含水率或 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度的实测值；
ａ，ｂ，ｃ 为回归方程的拟合系数。
１．４．２　 数据处理与分析

夏玉米叶片气体交换参数的 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较分析，夏玉米叶片气体交换参

数与叶含水率的相关关系、回归拟合及置信区间的计算均通过 ＳＰＳＳ１７．０ 软件（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ．）
完成；利用 Ｍａｔｌａｂ 软件（Ｍａｔｈｗｏｒｋｓ． Ｍａｔｌａｂ． Ｒ２０１０ｂ， ＵＳＡ）计算气体交换参数对叶含水率响应的阈值；利用

Ｏｒｉｇｉｎ８．５（ＯｒｉｇｉｎＬａｂ， ＵＳＡ．）绘图。

图 １　 处理 １—５的 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度的变化规律

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｆ ０—３０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ １ ｔｏ ５

同次观测无相同字母，代表在 ０．０５ 水平上差异显著；处理 １—５ 指七叶期（７ 月 ２４ 日）分别按照 １００、６０、４０、２５ｍｍ 和 １５ｍｍ 进行一次性灌水

处理

２　 结果与分析

２．１　 夏玉米干旱发生发展过程

选取 ０—３０ ｃｍ 土壤相对湿度（ＲＳＨ，Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ）表征干旱，参照气象干旱等级国家标准（ＧＢ ／
Ｔ２０４８１—２００６）进行干旱强度划分：无旱（ＲＳＨ＞６０％），轻旱（５０％＜ＲＳＨ≤６０％），中旱（４０％＜ＲＳＨ≤５０％），重
旱（３０％＜ＲＳＨ≤４０％）和特旱（ＲＳＨ≤３０％） ［２３］。 由图 １ 可知，梯度灌水前 １ｄ（７ 月 ２３ 日），各处理的土壤湿度

均在 ６１％—６３％之间未受干旱影响。 梯度灌水后 ７ｄ（７ 月 ３０ 日），土壤水分梯度明显，处理间差异达到极显著

水平。 其中，处理 １ 的土壤湿度高达 ９０％以上，处理 ２ 接近 ９０％，处理 ３ 为 ８０％，处理 ４—５ 分别为 ６９％和

６３％，各处理均未发生干旱。 梯度灌水后 １５ｄ（８ 月 ８ 日），处理 １—２ 的土壤湿度在 ６５％—７０％之间，尚无干旱

发生；处理 ３ 的土壤湿度为 ５９％，开始出现轻旱；处理 ４ 和 ５ 的土壤湿度分别为 ５４％和 ５１％，已经发生轻旱。
梯度灌水后 ２５ｄ（８ 月 １８ 日），水分梯度进一步缩小，处理 １ 的土壤湿度在 ５０％—６０％之间，达到轻旱；处理

２—５ 的土壤湿度处于 ４０％—５０％之间，达到中旱。 梯度灌水后 ３２ｄ（８ 月 ２５ 日），处理 １—３ 的土壤湿度处于

４０％—５０％，达到中旱；处理 ４—５ 的土壤湿度已经低于 ４０％，发生重旱。 梯度灌水后 ４３ｄ（９ 月 ５ 日），处理 １—
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２ 土壤湿度仍在 ４０％—５０％之间，受到中旱影响，处理 ３—５ 已经低于 ４０％，达到重旱级别。 梯度灌水后 ５８ｄ（９
月 ２０ 日），处理 １ 的土壤湿度在 ３０％—４０％之间，达到重旱程度。 处理 ２—５ 土壤湿度均处于 ２０％—３０％之

间，已经达到特旱级别。
不同处理的土壤湿度变化不同，形成了不同的干旱发生发展过程。 处理 １ 于抽雄期出现干旱，至开花期

发展为中旱，乳熟期发展为重旱。 处理 ２ 拔节期之后发生干旱，抽雄至灌浆期持续中旱，乳熟期达到特旱。 处

理 ３ 于拔节期开始出现干旱，抽雄至开花期持续中旱，灌浆期发展为重旱，乳熟期达到特旱。 处理 ４—５ 拔节

期发生轻旱，抽雄期发展为中旱，开花期至灌浆期持续重旱，乳熟期达到特旱。
２．２　 玉米叶片气体交换参数对干旱过程的响应

２．２．１　 净光合速率（Ｐｎ）
净光合速率 Ｐｎ 是叶片瞬时光合能力的直接表现。 玉米生育期内，Ｐｎ 呈先增加后下降的变化趋势（图

２）。 但不同干旱过程中 Ｐｎ 的变化速率不同。 处理 １—３ 净光合速率的最高值均出现在拔节期，此后随着各

处理干旱发生发展速率的不同而出现不同程度的下降。 至抽雄期，处理 １ 的 Ｐｎ 受轻旱影响较拔节期下降了

５．１９ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ
－２ ｓ－１，处理 ２—３ 已经发展为中旱，Ｐｎ 较拔节期分别下降了 ８． ８７μｍｏｌＣＯ２ ｍ

－２ ｓ－１ 和 １１．
８９μｍｏｌＣＯ２ｍ

－２ ｓ－１。 至开花期，处理 １ 发展为中旱，Ｐｎ 较抽雄期下降了 ６．５４μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１，处理 ２—３ 持续中

旱，其中，处理 ２ 的 Ｐｎ 较抽雄期下降了 ４．７８μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１，而处理 ３ 的 Ｐｎ 较抽雄期增加了 １．７４μｍｏｌＣＯ２ｍ

－２

ｓ－１。 至灌浆期，处理 １—３ 的 Ｐｎ 分别为 １．２８，１．０８ 和 ０．４６μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１，较开花期有微小幅度的下降。 灌浆

以后，处理 １—３ 的 Ｐｎ 均呈下降趋势。 处理 ４—５ 的 Ｐｎ 的最大值出现在七叶末期，随着干旱逐渐发生，至拔节

期达到轻旱，其 Ｐｎ 较七叶末期分别下降了 ６．５１μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１和 １２．５２μｍｏｌＣＯ２ｍ

－２ ｓ－１，抽雄期达到中旱程

度，其 Ｐｎ 较拔节期进一步下降了 ４．５４μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１和 ５．０２μｍｏｌＣＯ２ｍ

－２ ｓ－１，此后干旱持续发展，但处理 ４—５
的 Ｐｎ 无明显下降趋势，开花期较抽雄期甚至增加了 １．０６μｍｏｌＣＯ２ｍ

－２ ｓ－１和 ８．３３μｍｏｌＣＯ２ｍ
－２ ｓ－１。 进入灌浆期

以后，处理 ４—５ 的 Ｐｎ 呈持续下降趋势。

图 ２　 夏玉米叶片净光合速率随干旱过程的变化规律

Ｆｉｇ．２　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

并且，同一时间不同处理的净光合速率因干旱强度及持续时间的不同也有明显的差异。 梯度灌水后第

７ｄ，各处理均未发生干旱，Ｐｎ 尚无显著差异。 梯度灌水后 １５ｄ，处理 １—５ 的 Ｐｎ 依次降低，其中处理 ５ 的 Ｐｎ
因受轻旱影响已经显著低于处理 １。 梯度灌水后 ２５ｄ，各处理均不同程度受到干旱影响，Ｐｎ 呈现出与土壤水
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分梯度完全一致的处理间差异，处理 ２—５ 分别为处理 １ 的 ８７．２％，６６．５％，６３．７％和 ４６．２％。 其中，处理 ３—５
的 Ｐｎ 已显著低于处理 １。 梯度灌水 ３２ｄ 以后，虽然不同处理的受旱程度及持续时间不同，但 Ｐｎ 的处理间差

异已不再显著。
２．２．２　 气孔导度（Ｇｓ）

气孔是叶片与外界进行气体交换的门户，其开度变化对植物水分状况及 ＣＯ２同化有着重要影响。 由图 ３

可知，处理 １—２ 的气孔导度 Ｇｓ 在观测时段内基本呈不断减小趋势，处理 ３—５ 的 Ｇｓ 前期呈持续减小趋势，至
开花期略有上升，分别较抽雄期增加了 ０．０５ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１，０．０３ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１和 ０．０９ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１，此后基

本呈下降趋势。 并且，不同干旱过程中 Ｇｓ 的下降速率因干旱持续时间及受旱程度的不同而异。 处理 ４—５ 的

Ｇｓ 因拔节期受轻旱影响出现最大幅度下降，较七叶期末分别下降了 ０．１０ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１和 ０．１７ ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２

ｓ－１。 处理 １—３ 拔节期几乎无干旱发生，因此七叶至拔节期间 Ｇｓ 的下降幅度较小，此后，因干旱逐渐发生发

展而出现显著下降，拔节期至抽雄期之间出现最大降幅，分别减小了 ０．１２，０．１１ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１和 ０．２１ｍｏｌＨ２Ｏ
ｍ－２ｓ－１，而此期处理 ４—５ 气孔导度的下降幅度则较小，分别为 ０．０８ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ｓ－１和 ０．０３ｍｏｌＨ２Ｏ ｍ－２ｓ－１。

图 ３　 夏玉米叶片气孔导度随干旱过程的变化规律

Ｆｉｇ．３　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

进一步比较同一时间不同处理的气孔导度 Ｇｓ 差异。 梯度灌水后 ７ｄ，各处理尚未受到干旱影响，虽然处

理 １—２ 的 Ｇｓ 大于处理 ３—５，但未达到显著水平。 梯度灌水后 １５ｄ，处理 ４—５ 的 Ｇｓ 受轻旱影响已经显著低

于处理 １，此时处理 ２—５ 的 Ｇｓ 分别为处理 １ 的 ８３．９％，８２．９％，４８．５％和 ３０．６％。 梯度灌水后 ２５ｄ，气孔导度的

处理间差异进一步拉大，处理 ３—５ 的 Ｇｓ 显著低于处理 １—２，处理 ２—５ 的 Ｇｓ 分别为处理 １ 的 ５７．０％，３０．４％，
２７．８％和 ２３．９％。 梯度灌水 ３２ｄ 后，各处理的 Ｇｓ 不再有显著差异（图 ４）。
２．２．３　 蒸腾速率（Ｔｒ）

不同干旱过程的蒸腾速率 Ｔｒ 在梯度灌水后均随土壤湿度降低而下降，但下降幅度不同（图 ４）。 其中处

理 ４—５ 拔节期受轻旱影响，其 Ｔｒ 较七叶期分别降低了 ２．８ｍｍｏｌＨ２Ｏｍ
－２ ｓ－１和 ４．８ｍｍｏｌＨ２Ｏｍ

－２ ｓ－１，而拔节期尚

未受到干旱影响的处理 １—３ 的 Ｔｒ 较七叶期分别下降了 １．２，１．０，２．４ｍｍｏｌＨ２Ｏｍ
－２ｓ－１和 ０．８ｍｍｏｌＨ２Ｏｍ

－２ｓ－１。 各

处理的 Ｔｒ 在抽雄或开花前后略有上升，此后持续下降。 梯度灌水后 ７ｄ，各处理的 Ｔｒ 尚无显著差异。 梯度灌

水后 １５ｄ，处理 ４—５ 的 Ｔｒ 受轻旱影响已经显著低于处理 １，仅为处理 １ 的 ６４．８％和 ４１．８％。 梯度灌水后 ２５ｄ，
处理 ３—５ 的 Ｔｒ 显著低于处理 １。 此后，Ｔｒ 的处理间差异逐渐减小，至梯度灌水后 ３２ｄ，处理间差异未通过显
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图 ４　 夏玉米叶片蒸腾速率随干旱过程的变化规律

Ｆｉｇ．４　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ａｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

著性检验。
２．３　 夏玉米光合作用主导限制因素的转折点

干旱对光合作用的影响包括气孔限制和非气孔限制 ２ 类。 前者指干旱引起气孔关闭，气孔导度降低，
ＣＯ２进入叶片受阻，导致光合作用减小。 此时，叶肉细胞的最大光合能力和量子产率并未受到影响，因此复水

后干旱对光合作用的抑制效应会很快解除。 后者是指干旱诱发了活性氧自由基代谢失调，使得光合器官的结

构与功能遭受破坏，细胞内物质和能量代谢失调，光合活性下降，即使复水也无法使光合速率恢复至无胁迫水

平。 一般而言，干旱初期植物主要受气孔限制，由于 ＣＯ２供应减少使细胞内 Ｏ２成为电子传递的受体而使活性

氧自由基增加，诱发了非气孔限制的产生，随着干旱发展，非气孔限制逐渐成为光合速率的主要限制因

素［２４⁃２５］。 因此，确定气孔限制向非气孔限制的转折点可以作为玉米开始受到严重干旱的判定依据。 根据

Ｆａｒｑｕａｒ 的观点［２６］，胞间 ＣＯ２浓度 （Ｃｉ） 降低、气孔限制值 （Ｌｓ） 升高，气孔限制起主导作用；Ｃｉ 升高、Ｌｓ 下降，
非气孔限制起主导作用。 比较各处理 Ｃｉ 和 Ｌｓ 的变化趋势可知，处理 １ 在灌浆期之前呈 Ｃｉ 下降、Ｌｓ 上升的趋

势，此后呈 Ｃｉ 上升、Ｌｓ 下降的趋势（图 ５ａ）；处理 ２ 的 Ｃｉ 在开花期之前均呈现 Ｃｉ 下降、Ｌｓ 上升的趋势，此后 Ｃｉ
上升，Ｌｓ 下降（图 ５ｂ）；处理 ３—５ 在抽雄期之前 Ｃｉ 下降、Ｌｓ 上升，之后 Ｃｉ 上升、Ｌｓ 下降（图 ５ｃ，图 ５ｄ，图 ５ｅ）。
说明处理 １ 的光合限制因素在灌浆期之前以气孔限制为主，之后非气孔限制起主导作用；处理 ２ 的光合限制

因素在开花期之前以气孔限制为主，之后非气孔限制起主导作用；处理 ３—５ 的光合限制因素在抽雄期之前以

气孔限制为主，之后非气孔限制起主导作用。
２．４　 叶片气体交换参数响应干旱的阈值

夏玉米的净光合速率，蒸腾速率和气孔导度均于梯度灌水后第 １５ｄ（８ 月 ８ 日）出现显著的处理间差异，
因此，以该次观测的各指标数据作为研究对象。 各指标用于阈值计算的样本均通过了正态性检验 （Ｐ＞０．０５）
（表 ２） ［２７］，通过计算各指标 ９５％置信水平，包含总体 ９５％的正态容忍下限可得净光合速率，蒸腾速率和气孔

导度响应干旱的临界土壤相对湿度（０—３０ｃｍ）分别为 ５３％，５１％和 ４８％；临界叶含水率分别为 ８１．８％，８１．３％
和 ８１．２％（表 ３，图 ６—７）。 进一步分析各处理光合限制主导因素发生转折时的土壤湿度和叶含水率发现，处
理 １—５ 的 ０—３０ｃｍ 土壤湿度均处于 ４２％—４７％之间，平均值为 ４４％±２％。 处理 １—５ 的叶含水率分别为 ７７．
９％，７７．３％，７７．５％，７７．３％和 ７７．７％，平均值为 ７７．６％±０．３％。
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图 ５　 夏玉米叶片胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ 与气孔限制值 Ｌｓ随干旱过程的变化规律

Ｆｉｇ．５　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ Ｃｉ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ Ｌｓ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

　 表 ２　 夏玉米拔节期光合生理指标观测样本 Ｓｈａｐｉｒｏ—Ｗｉｌｋ 正态性

检验结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｓａｍｐｌｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ　

光合生理指标
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

拔节期 Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ

ｄｆ Ｐ

光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ １５ ０．６３８

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ １５ ０．３２４

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ １５ ０．６０３

３　 讨论

３．１　 夏玉米叶片气体交换参数对干旱过程的响应

植物光合作用对干旱的响应与干旱持续时间及干

旱的发展过程密切相关［２８］。 本研究结果表明，干旱发

生初期，夏玉米的净光合速率，蒸腾速率和气孔导度均

出现明显下降。 此时，胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ 呈下降趋势，气
孔限制值 Ｌｓ 呈上升趋势，气孔限制是光合作用的主导

限制因素；随着干旱的发展，Ｃｉ 呈上升趋势，Ｌｓ 呈下降

趋势，光合作用的主导限制因素由气孔限制转为非气孔

限制。 这与已有研究结果基本一致［９， ２５， ２９⁃３０］。 随着干旱持续时间的增加，植物会通过基因表达、生理和形态

的改变等增强对干旱的适应性，提高植株的水分关系及光合性能等，这可能会抵消短期干旱引起的植物光合

作用的降低［２８， ３１］。 本研究表明，随着干旱持续时间延长，夏玉米的净光合速率，蒸腾速率和气孔导度的下降

幅度减小，其值趋于稳定，最早受到干旱影响的处理 ３—５ 在开花期还略有增加，与正常水分条件下玉米在生

育期内变化规律一致，反映出夏玉米光合性能对长时间的持续干旱产生了适应［３２⁃３３］，这可能与气孔导度、叶
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图 ６　 夏玉米叶片光合生理指标气体交换参数与叶含水率的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ

表 ３　 夏玉米拔节期叶片气体交换参数受旱临界点及土壤水分、叶含水率阈值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｐｏｉｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ａｔ ｔｈｅ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ

叶片气体交换参数
Ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 临界值 Ｃｒｉｔｉｃａｌ ｐｏｉｎｔｓ

叶含水率阈值 ／ ％
Ｌｅａｆ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ

土壤湿度阈值 ／ ％
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ

估计值
Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ

９５％置信区间 ９５％
Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ

估计值
Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ

９５％置信区间 ９５％
Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ

光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ＣＯ２ｍ－２ ｓ－１） ２９．２９ ８１．８％ ［８２．２％， ８１．３％］ ５３％ ［５０％， ５６％］

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／
（ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏｍ－２ ｓ－１） ４．８７ ８１．３％ ［８１．１％， ８０．３％］ ５１％ ［４４％， ５５％］

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／
（ｍｏｌ Ｈ２Ｏｍ－２ ｓ－１） ０．１５３ ８１．２％ ［８１．８％， ８０．０％］ ４８％ ［４０％， ５２％］

肉导度（由气孔下腔至羧化中心的 ＣＯ２ 导度）、以及最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ）在长期干旱条件下的适应性有

关［２８， ３４］。 夏玉米各干旱处理的净光合速率，蒸腾速率和气孔导度的差异在干旱初期随着干旱强度及持续时

间的不同而不断增大，但至灌水后 １ 个月左右，土壤水分的处理间差异消失，虽然各处理的干旱持续时间不

同，但其净光合速率、蒸腾速率和气孔导度的差异不再显著，并且，各处理玉米光合主导限制因素发生转变的

时间不同，但转折点对应的土壤湿度及叶含水率基本一致，这反映出玉米的叶片气体交换参数对干旱的响应

更大程度上是一种瞬时响应，即主要与当前的水分状况相关。
３．２　 夏玉米叶片气体交换参数对干旱的阈值响应

土壤水分是引起作物干旱的直接原因。 当土壤水分低于某一临界点时，作物的生长状况会发生显著变

化［１４］。 张文丽等［１０］发现，当土壤相对湿度低于 ７０％时，玉米幼苗期光合速率和蒸腾速率会迅速降低，当土壤

相对湿度低于 ３５％时，非气孔限制将成为光合作用的主导限制因素。 麻雪艳等［２２］ 指出夏玉米苗期净光合速

率、蒸腾速率和气孔导度响应干旱的临界土壤湿度分别为 ６０％、６２％和 ５８％。 张仁和等［９］发现土壤相对湿度
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图 ７　 夏玉米叶片气体交换参数与 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度的关系

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｆ ０—３０ｃｍ ｄｅｐｔｈ

在 ３５％—４５％之间时，非气孔限制是玉米光合作用的主导限制因素，高于此范围则气孔限制为主导因素。 本

研究发现夏玉米拔节期净光合速率，蒸腾速率和气孔导度开始受到干旱显著影响时的土壤水分分别为 ５３％，
５１％和 ４８％，夏玉米光合作用主导限制因素发生转折时的临界土壤湿度（０—３０ｃｍ）为 ４４％±２％。 不同研究给

出的土壤水分阈值并不完全一致，这与参考土层深度，玉米不同发育期对土壤水分的需求以及对干旱的敏感

程度等有关［２２］。 随着干旱强度及持续时间的增加，作物的不同生理代谢过程、组织和器官会依次发生改变，
较低层次的响应会导致较高层次的改变，最终引起植株个体水平的变化［８］。 其中，叶片水分状况对光合作用

的影响较土壤水分更加直接［１６］。 因此，叶片水分状况也常常作为作物光合性能的评价指标［３５⁃３７］。 本研究采

用正态统计容忍限方法确定了夏玉米拔节期主要气体交换参数净光合速率、蒸腾速率和气孔导度开始受到干

旱显著影响时的临界叶含水率分别为 ８１．８％，８１．３％和 ８１．２％，夏玉米光合作用主导限制因素发生转折时的临

界叶含水率为 ７７．６％±０．３％，该结果可以作为夏玉米拔节期光合作用受旱程度的判定依据。 但是，研究表明，
植物的受旱程度不仅取决于叶含水率， 更与水分在叶肉细胞中的存在形式密切相关［３８］。 植物细胞内的水分

以束缚水和自由水两种形式存在。 束缚水与细胞内其他物质紧密结合，是细胞结构的组成成分，能维持植物

结构的完整性及叶肉细胞壁的扩展性；自由水以游离形式存在，是参与细胞各种代谢过程的有效水分。 束缚

水越高，植物的抗逆性越强；自由水越高，植物的代谢越旺盛。 干旱等逆境条件下植物细胞内束缚水 ／自由水

的比例会提高，以增强植物的抗逆性［３９］。 可见，干旱条件下束缚水和自由水的含量及二者比例的变化能更真

实地反映植物的受旱程度。 因此，还应在今后的研究中进一步考虑叶片水分的有效性。

４　 结论

尽管目前已经开展了大量的植物叶片气体交换参数对干旱的响应研究，但关于植物叶片气体交换参数对

干旱过程的响应及其阈值的研究仍较少。 本研究基于夏玉米七叶期开始的多梯度持续干旱模拟实验，分析了

夏玉米气体交换参数对干旱过程的响应规律及关键阈值。 结果表明，不同水分处理的土壤湿度变化不同，形
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成了不同的干旱发生发展过程，总体随着夏玉米七叶期灌水量的减少，干旱发生时间提前、干旱持续时间及干

旱程度依次增加。 干旱发生初期，玉米的净光合速率，蒸腾速率和气孔导度均会出现显著下降，但随着干旱持

续时间的延长，净光合速率，蒸腾速率，气孔导度的下降幅度逐渐减小并呈现与正常生长条件下基本一致的变

化规律。 利用统计容忍限的方法确定了夏玉米拔节期主要气体交换参数净光合速率、蒸腾速率和气孔导度开

始响应干旱而显著降低时的临界土壤相对湿度（０—３０ｃｍ）分别为 ５３％，５１％和 ４８％，相应的临界叶含水率分

别为 ８１．８％，８１．３％和 ８１．２％。 干旱发生初期各处理均呈现 Ｃｉ 下降、Ｌｓ 上升的变化规律，气孔限制是光合速率

的主导限制因素，随着干旱的发展，各处理开始呈现出 Ｃｉ 上升、Ｌｓ 下降的变化趋势，非气孔限制开始起主导

作用。 各处理的夏玉米光合作用主导限制因素由气孔限制向非气孔限制转换的时间随着干旱持续时间及干

旱程度的增加依次提前，但发生转换时的 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度均为 ４４％±２％，对应的叶含水率均为７７．６％±
０．３％，是夏玉米光合限制因素转换的临界条件。 研究结果可为夏玉米干旱监测和预警提供依据。
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