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夏玉米三叶期持续干旱下不同叶位叶片含水量变化及
其与光合作用的关系分析

王　 帆１，２， 何奇瑾３， 周广胜１，２，４，∗

１ 中国气象科学研究院，北京 １０００８１

２ 中国气象局固城农业气象野外科学试验基地，保定 ０７２６５５

３ 中国农业大学资源与环境学院，北京 １００１９３

４ 南京信息工程大学气象灾害预警协同创新中心，南京 ２１００４４

摘要：植物干物质的累积依赖于群体光合速率，而群体光合速率又与单叶的光合能力密切有关。 叶片光合作用与其含水量密切

相关，目前关于不同叶位叶片含水量对持续干旱的响应及其与光合作用的关系还未见报道。 以华北夏玉米郑单 ９５８ 为材料，设
置 ６ 个不同灌水处理，模拟不同灌溉量下持续干旱对夏玉米不同叶位叶片生理特性的影响，分析夏玉米顶部开始的第一、三、五
叶位叶片的水分变化及其与净光合速率的关系。 结果表明：夏玉米不同叶位的叶片最大含水量不同，且随干旱进程的推进叶片

含水量的变化速率也不同，第一叶的叶片含水量下降速率高于第三、第五叶，第一叶的最大含水量高于第三、五叶，且可进行光

合产物积累的叶片含水量下限随叶位的增加而增大。 同时，第一叶的叶片含水量与土壤水分呈显著相关，且与净光合速率的相

关性也非常强。 第一叶可进行光合产物积累的叶片水分下限（净光合速率为零时的叶片含水量）最小，表明其耐旱性最强，对
干旱具有指导意义。 研究结果可为提高冠层光合作用模拟的准确性及夏玉米干旱发生发展的监测预警提供参考。
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玉米是世界上种植最广泛的粮食作物之一，总产量居三大粮食作物（水稻、小麦、玉米）之首。 中国是世

界上仅次于美国的第二大玉米生产国，占世界总产量的 ２０％。 玉米产量占中国粮食总产量的 ３０％左右，成为

我国第一大粮食作物［１—３］。 夏玉米主要分布在我国黄淮海地区，播种面积占全国的 ３２．７％，总产量占全国的

３５．５％，在保障中国粮食安全及满足市场方面发挥着重要作用［４］。 我国玉米主产区主要位于依靠自然降水的

旱地上，降水成为影响玉米生产的重要因素之一，严重干旱年份甚至可以造成部分地区绝收。 气候变暖，干旱

是影响夏玉米的主要气象灾害［５⁃７］，且在未来 ４０ 年内，夏玉米干旱发生的频率将增加［８］，受干旱影响可能更

严重［９⁃１２］。
光合作用是植物利用太阳能，产生有机物，进而生长发育，形成生物量和产量的主要途径，水分是影响植

物光合作用的主要因素之一［１３］，在受到干旱胁迫时叶片含水量会显著下降［１４］，叶片缺水后，叶绿素的生物合

成受到影响，已有的叶绿素加速分解，从而导致叶片发黄，影响叶片的光合作用［１５］。 相较于土壤含水量，叶片

水分更能直接反映植物生长发育的实际状况，是反映植物水分盈亏程度的最佳指标［１６⁃１７］。 植物干物质的累

积依赖于群体光合速率，而群体光合速率又与单叶的光合能力密切有关［１８］，研究不同叶位叶片含水量、光合

作用及它们之间的关系有助于加深对玉米对干旱响应的理解。
已有关于不同叶位的叶片含水量和光合速率研究［１９⁃２２］ 大多是基于几个水分处理的对照分析，或水分梯

度范围不广泛，多个水分梯度持续干旱情况下不同叶位叶片含水量的变化特征及其与光合作用的关系特征并

不清楚。 本研究以华北夏玉米为研究对象，利用夏玉米三叶期开始的 ６ 个不同土壤水分下持续干旱模拟试验

资料，探讨夏玉米不同叶位叶片含水量随土壤水分变化的特征，以及不同叶位叶片含水量对净光合速率的影

响特征，以增进不同叶位叶片生理特性及冠层植株光合能力的理解，并为干旱发生发展的监测预警提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料与设计

试验于 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，海拔 １５．２ ｍ）进
行。 该站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，其中以 ７ 月份降水量最多（约 １５０ ｍｍ） ［２３］。 试验站土壤类型为沙壤土，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 １．０２ ｇ ／ ｋｇ，全钾 １７．２６ ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 值为 ８．１９［２３］。 试验配有
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大型电动遮雨棚，可防止降雨的影响。 每个试验小区面积为 ８ ｍ２（２ ｍ×４ ｍ），各小区之间用 ３ ｍ 深混凝土墙

隔离，防止水分水平交换。
供试夏玉米品种为郑单 ９５８，２０１４ 年 ６ 月 ２４ 日播种，小区玉米行距为 ５０ ｃｍ，株距为 ２５ ｃｍ，每小区 ６４ 穴，

每穴播 ３ 粒，每个小区 ６４ 株，播种后，各小区施磷酸二铵 ３００ ｋｇ ／ ｈｍ２，每个小区 ２４０ ｇ。 试验共设置 ６ 个处理，
每个处理 ３ 个重复。 播种前使各小区底墒一致，０—５０ ｃｍ 的土壤相对湿度均为 ５０％；出苗前对各小区均匀少

量灌溉，保证各小区玉米正常出苗。 以当地 ７ 月份多年平均降水（１５０ ｍｍ）的 ７％（Ｗ１）、２０％（Ｗ２）、４０％
（Ｗ３）、６０％（Ｗ４）、８０％（Ｗ５）和 １００％（Ｗ６）设置 ６ 个灌溉梯度（表 １），出苗后（三叶期）７ 月 ２ 日按照设置的 ６
个梯度灌溉量进行一次性灌溉，之后不再灌溉，各处理随后发生不同程度的干旱，以模拟不同土壤水分下持续

干旱对夏玉米的影响。

表 １　 不同土壤水分处理的灌水量

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

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ Ｗ１ Ｗ２ Ｗ３ Ｗ４ Ｗ５ Ｗ６

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

灌溉量 Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ／ ｍｍ １０ ３０ ６０ ９０ １２０ １５０

１．２　 测定内容与方法

１．２．１　 土壤含水量

采用烘干称重法，由土钻法得到 ０—１０、１０—２０、２０—３０、３０—４０、４０—５０ ｃｍ 土壤分层重量含水量 θｖ ，由土

壤重量含水量除以田间持水量换算成土壤相对湿度 ＲＳＷＣ（％）。

θｍ ＝
Ｗ１ － Ｗ２

Ｗ２

× １００％

ＲＳＷＣ ＝
θｍ

θｆ

× １００％

式中， θｍ 为土壤重量含水量（ｇ ／ ｇ）； Ｗ１ 为湿土质量（ｇ）， Ｗ２ 为干土质量（ｇ）； θｍ 为土壤含水量（ｇ ／ ｇ）， θｆ 为田

间持水量（ｇ ／ ｇ）。
１．２．２　 叶片净光合速率

由美国 ＬＩ—ＣＯＲ 公司生产的 Ｌｉ—６４００ 型便携式光合系统分析仪测定叶片净光合速率。 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［２４］。 试验中将光强统一设定为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１，采用荧

光叶室，流速设定为 ３００ μｍｏｌ ／ ｓ，选择晴朗天气的 ９：００—１２：００ 进行观测。 每个小区选取 １ 株玉米标准植株，
测定植株顶部开始的第一（Ｌｅａｆ １）、第三（Ｌｅａｆ ３）和第五片（Ｌｅａｆ ５）展开叶的中上部位置的净光合速率 Ｐｎ

（μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）。
１．２．３　 叶片含水量

于上午光合生理生态参数观测后进行叶片的取样，叶片样本与光合观测的叶片一致，参照《农业气象观

测规范》（１９９３） ［２５］，叶片从植株上用剪刀分离，称取鲜重后放入牛皮纸袋，再放入烘箱 １０５℃杀青 １ ｈ，在 ８０℃
下烘干至恒重后称取干重，以计算各叶片样本的含水量。

叶片含水量 ＬＷＣ( ) ＝ 叶片鲜重 － 叶片干重
叶片鲜重

× １００％

１．３　 观测时间

以进行梯度灌水的 ７ 月 ２ 日为处理第 １ 天，选择晴朗天气，每隔 ７—１４ ｄ 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 ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｔａｇｅ

观测时间
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

生育期
Ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｔａｇｅ

处理时间 ／ ｄ
Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｔｉｍｅ

观测时间
Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

生育期
Ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｔａｇｅ

处理时间 ／ ｄ
Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｔｉｍｅ

２０１４⁃０７⁃１１ 三叶期 １０ ２０１４⁃０８⁃０７ 七叶期—拔节期 ３７

２０１４⁃０７⁃１８ 三叶期—七叶期 １７ ２０１４⁃０８⁃２０ 拔节期—抽雄期 ５０

２０１４⁃０７⁃３１ 七叶期—拔节期 ３０

１．４　 叶片最大含水量

叶片含水量与土壤相对湿度的关系采用米氏方程（Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ Ｍｅｎｔｅｎ Ｅｑｕａｔｉｏｎ） ［２６］拟合，公式如下，并计算

叶片最大含水量：
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。 采用 Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ⁃Ｂｕｒｋ 双倒数法作图，１ ／ ｙ＝（ｂ＋ｘ） ／ ａｘ＝
ｂ·ａ ／ １ｘ＋１ ／ ａ，记 Ｙ＝ １ ／ ｙ，Ｘ＝ １ ／ ｘ，则 Ｙ＝ ｂ ／ ａ·Ｘ＋１ ／ ａ 变换为线性关系，求取土壤相对湿度为 １００％时的叶片含

水量［２７］。
１．５　 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 １０．０ 软件进行曲线

拟合并绘图。 用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ 中的独立样本 ｔ 检验和单因素方差分析中的 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方法进行叶位间及

各处理间的差异性分析。

２　 结果与分析

２．１　 不同叶位叶片水分随干旱发生发展过程的变化

根据赵秉强等［２８］的研究，夏玉米 ８５％左右的根部干重分布在 ４０ ｃｍ 以上。 故此，选用 ０—４０ ｃｍ 土壤相

对湿度来表征干旱。
为保证灌水处理前各处理的底墒一致，对各处理实行多次少量均匀灌水。 ７ 月 １ 日（灌水处理前）对土壤

水分进行测定（图 １ｄ），各处理的结果无显著差异。 然后进行梯度灌水，７ 月 ２ 日的土壤水分测定结果表明各

处理的土壤相对湿度存在显著差异。 随着时间推移，由于土壤蒸发、作物蒸腾以及生长耗水，各处理的土壤相

对湿度都呈减小趋势。 总体来看，前期土壤相对湿度下降幅度较大，后期下降幅度较缓，且 Ｗ１—Ｗ６ 处理的

土壤相对湿度下降速率呈增加趋势。 土壤水分胁迫程度越强，下降速率越小。
整体来看，不同叶位叶片含水量下降速率略有差异，Ｌｅａｆ １ 与 Ｌｅａｆ ５ 的下降速率略高于 Ｌｅａｆ ３（表 ３）。

Ｌｅａｆ １ 在水分处理 １０ ｄ 后，各处理之间的叶片含水量呈显著性差异（表 ４）；在水分处理后 １０—１７ ｄ（图 １ａ），
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，水分处理 １７ ｄ 后，各处理叶片含水量下降

速率减缓，灌水较多的 Ｗ４—Ｗ６ 处理间无显著差异。 灌水处理 ５０ ｄ 后，Ｗ２—Ｗ６ 处理的叶片含水量相近，与
Ｗ１ 处理存在显著差异（表 ４）。 ７ 月 １８ 日开始的 Ｌｅａｆ ３ 的观测（图 １ｂ），低水分处理 Ｗ１—Ｗ３ 的叶片含水量

与高水分处理 Ｗ４—Ｗ６ 的叶片含水量差异明显。 灌水处理 ３０ ｄ 后，Ｗ１ 的叶片含水量与 Ｗ２—Ｗ６ 的叶片含

水量差异明显（表 ５）。 灌水处理 ３０ ｄ 后开始，除 Ｗ１ 处理下的叶片含水量下降不明显外，其他处理 Ｌｅａｆ ３ 的

叶片含水量下降明显，这是因为 Ｗ１ 处理已经处于重旱状态。 灌水处理 ５０ ｄ 后，Ｗ２—Ｗ６ 处理的 Ｌｅａｆ ３ 的叶

片含水量与 Ｗ１ 呈显著差异。 ８ 月 ７ 日（灌水处理后 ３７ ｄ）开始 Ｌｅａｆ ５ 的观测，叶片含水量在灌水后 ３７—５０ ｄ
有所下降，随干旱发生发展，各处理间的叶片含水量差异逐渐减小（图 １ｃ，表 ６）。
２．２　 不同叶位叶片含水量差异

图 ２ 给出了不同叶位叶片含水量。 ７ 月 １８ 日和 ７ 月 ３１ 日 Ｌｅａｆ １ 和 Ｌｅａｆ ３ 之间叶片含水量的差异性用独

立样本 ｔ 检验方法分析，８ 月 ７ 日和 ８ 月 ２０ 日 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ 和 Ｌｅａｆ ５ 叶片含水量的差异性用单因素分析中的
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图 １　 夏玉米 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片含水量（ａ、ｂ、ｃ）和土壤相对湿度（ｄ）动态变化

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ ａｎｄ Ｌｅａｆ ５（ａ， ｂ， ｃ） ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ｄ）

测定植株顶部开始的第一（Ｌｅａｆ １）、第三（Ｌｅａｆ ３）和第五片（Ｌｅａｆ ５）叶

表 ３　 夏玉米 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片含水量的下降速率

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆａｌｌｉｎｇ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ ａｎｄ Ｌｅａｆ ５

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＬＷＣ（Ｌｅａｆ １）下降速率 ／ （％ ／ ｄ）
Ｆａｌｌｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ Ｌｅａｆ １

ＬＷＣ（Ｌｅａｆ ３）下降速率 ／ （％ ／ ｄ）
Ｆａｌｌｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ Ｌｅａｆ ３

ＬＷＣ（Ｌｅａｆ ５）下降速率 ／ （％ ／ ｄ）
Ｆａｌｌｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ Ｌｅａｆ ５

Ｗ１ ０．２３３ ０．１６４ —

Ｗ２ ０．２５５ ０．０８１ ０．２６７

Ｗ３ ０．２９８ ０．１４６ —

Ｗ４ ０．３２１ ０．１７０ ０．１４

Ｗ５ ０．３１１ ０．２０３ ０．２７０

Ｗ６ ０．３３９ ０．２０９ ０．３１７

　 　 测定植株顶部开始的第一（Ｌｅａｆ １）、第三（Ｌｅａｆ ３）和第五片（Ｌｅａｆ ５）叶；ＬＷＣ 表示 Ｌｅａｆ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｔｅｎｔ，叶片含水量

表 ４　 不同持续干旱过程的夏玉米 Ｌｅａｆ １ 的叶片含水量（％）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｅａｆ １ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ２０１４⁃０７⁃１１ ２０１４⁃０７⁃１８ ２０１４⁃０７⁃３１ ２０１４⁃０８⁃０７ ２０１４⁃０８⁃２０

Ｗ１ ７８．７０±１．０９ｄ ７３．１０±０．２５ｃ ７２．６３±０．２６ｃ ７１．０６±３．２５ｃ ６９．４０±０．５９ｂ

Ｗ２ ８１．７９±０．４５ｃ ７５．７６±０．５４ｂ ７４．５５±１．３４ｂｃ ７２．３６±０．４５ｂｃ ７１．６０±０．９７ａ

Ｗ３ ８３．７１±０．５９ｂ ７５．６８±０．４０ｂ ７３．８８±０．３７ｂ ７１．８５±ｂｃ０．８３ａｂｃ ７１．７８±０．０４ａ

Ｗ４ ８４．０９±０．３９ａｂ ７７．４４±０．９１ａ ７６．４２±１．３３ａ ７２．９１±１．０９ａｂｃ ７１．２４±１．２６ａ

Ｗ５ ８４．１９±０．４７ａｂ ７８．３３±０．６８ａ ７７．１３±０．７１ａ ７４．２６±１．０９ａｂ ７１．７３±１．０６ａ

Ｗ６ ８５．０５±０．５３ａ ７８．６１±０．２２ａａ ７８．１２±０．１９ａ ７５．０６±０．５４ａ ７１．５０±０．５６ａ

５　 １ 期 　 　 　 王帆　 等：夏玉米三叶期持续干旱下不同叶位叶片含水量变化及其与光合作用的关系分析 　
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表 ５　 不同持续干旱过程的夏玉米 Ｌｅａｆ ３ 的叶片含水量（％）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｅａｆ ３ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ２０１４⁃０７⁃１８ ２０１４⁃０７⁃３１ ２０１４⁃０８⁃０７ ２０１４⁃０８⁃２０

Ｗ１ ７３．９５±０．４７ｂ ７２．０６±０．５１ｂ ７２．３０±０．５１ｄ ６８．５３±１．０３ｂ

Ｗ２ ７５．５６±０．５１ｂ ７５．２１±０．００ａｂ ７２．７３±０．１２ｃｄ ７２．８９±０．９７ａ

Ｗ３ ７６．５１±０．３９ｂ ７６．６９±３．５９ａ ７３．１９±１．１５ｃｄ ７１．７０±０．０４ａ

Ｗ４ ７７．３７±０．３１ａ ７７．１０±０．４４ａ ７３．８７±１．０９ｂｃ ７１．７４±０．０８ａ

Ｗ５ ７８．３５±０．６５ａ ７７．８４±１．３８ａ ７４．９７±１．０９ａｂ ７１．６５±０．９８ａ

Ｗ６ ７８．７１±０．４７ａ ７８．９２±０．８５ａ ７６．２３±０．５４ａ ７１．８３±０．５６ａ

表 ６　 不同持续干旱过程的夏玉米 Ｌｅａｆ ５ 的叶片含水量（％）

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｅａｆ ５ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ２０１４⁃０８⁃０７ ２０１４⁃０８⁃２０ 处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ２０１４⁃０８⁃０７ ２０１４⁃０８⁃２０

Ｗ２ ７５．１０±０．００ｃ ７１．６３±１．３９ｂ Ｗ５ ７５．９３±．０．９３ｂ ７２．４２±０．２８ａｂ

Ｗ４ ７４．６４±０．１８ｃ ７２．８２±０．５１ａ Ｗ６ ７６．９４±０．６９ａ ７２．８１±０．５６ａ
　 　 用单因素 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方法分析处理间差异性，同列数据无相同字母表示在 ０．０５ 水平上差异显著

Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方法分析。 在统计学意义上，７ 月 １８ 日（即灌水处理 １７ ｄ 后）、７ 月 ３１ 日（即灌水处理 ３０ ｄ
后）Ｌｅａｆ １ 和 Ｌｅａｆ ３ 的叶片含水量差异不显著。 随着水分胁迫的时间推移，８ 月 ７ 日开始有 Ｌｅａｆ ５ 的观测，
Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ 和 Ｌｅａｆ ５ 的叶片含水量开始出现显著差异。 除 Ｗ３ 外，Ｗ２、Ｗ４、Ｗ５、Ｗ６ 处理的 Ｌｅａｆ ５ 的叶片含

水量最高，这是因为第 ５ 位叶大多为棒叶，为玉米的受粉做准备，需要贮存较多的水分进行光合作用。 ８ 月 ２０
日（即灌水处理 ５０ ｄ 后），水分胁迫比较严重，各叶位叶片的含水量都比较低，叶位间差异性不显著，各处理之

间的差异性也不显著。 整体而言，夏玉米叶片含水量随叶位的变化规律不是一成不变的，与玉米所处的生育

时期、土壤水分状况以及叶片的功能等因素有关［２９⁃３０］。
２．３　 不同叶位叶片水分与土壤水分的关系

图 ３ 给出了夏玉米不同叶位叶片含水量随土壤相对湿度的变化。 叶片含水量随土壤相对湿度的增加呈

逐渐增加趋势，达到最大值后基本保持不变，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

片水分的上限（图 ３ａ、３ｃ、３ｅ）。 根据米氏方程，用 Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ—Ｂｕｒｋ 双倒数法作图并拟合，计算最大叶片含水

量 （图 ３ｂ、３ｄ、３ｆ）。 表 ７ 为所得拟合方程以及叶片最大含水量。

表 ７　 不同叶位叶片含水量 （ｙ）与土壤相对湿度（ｘ）的拟合方程以及最大叶片含水量

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＬＷＣ（ｙ） ａｎｄ ＳＷＣ（ｘ） ａｎｄ ｔｈｅ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｍａｘｉｍｕｍ ＬＷＣ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

叶位
Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ 最大叶片含水量 ／ ％

Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｍａｘｉｍｕｍ ＬＷＣ

第一片叶 Ｌｅａｆ １ １ ／ ｙ ＝ ０．１５４５ ／ ｘ ＋ １．０２１３ ０．８１９６∗∗∗ ８５．０６

第三片叶 Ｌｅａｆ ３ １ ／ ｙ ＝ ０．１２３７ ／ ｘ ＋ １．０８９１ ０．７４５７∗∗∗ ８２．５９

第五片叶 Ｌｅａｆ ５ １ ／ ｙ ＝ ０．１２５８ ／ ｘ ＋ １．０６９９ ０．７７２５∗∗ ８３．６３
　 　 ∗∗∗，∗∗，∗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

由图 ３ 可看出，Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片含水量与土壤相对湿度之间均可用米氏方程拟合。 不同叶位的

最大叶片含水量存在一定的差异，Ｌｅａｆ １ 的最大叶片含水量最高，为 ８５．０６％；Ｌｅａｆ ５ 的次之，为 ８３．６３％；Ｌｅａｆ ３
的最大叶片含水量最低，为 ８２． ５９％（表 ７）。 同时，Ｌｅａｆ １ 的叶片含水量与土壤相对湿度的相关性（Ｒ２ ＝
０．８１９６）明显高于 Ｌｅａｆ ３（Ｒ２ ＝ ０．７４５７）与 Ｌｅａｆ ５（Ｒ２ ＝ ０．７７２５），相比于 Ｌｅａｆ ３ 和 Ｌｅａｆ ５，Ｌｅａｆ １ 的叶片含水量变

化更能体现水分条件的变化，越往植株基部走，叶片所处的环境越复杂，受环境影响，其叶片含水量变化与土

壤水分变化的相关性下降。
２．４　 不同叶位叶片含水量与光合作用的关系

叶片含水量的变化对叶片净光合速率的影响显著。 ７ 月 ３１ 日、８ 月 ７ 日观测的不同叶位叶片含水量基本

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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图 ２　 各观测日期下 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 的叶片含水量

Ｆｉｇ．２　 ＬＷＣ ｏｆ Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ ａｎｄ Ｌｅａｆ ５ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

显著性水平为 ０．０５

与叶片净光合速率之间呈二次曲线关系，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

线趋势（图 ４），并通过显著性检验（表 ８—９）。 并且，越靠近植株顶部，光合速率越大，光合生理活动越旺盛。
但 ８ 月 ２０ 日的 Ｌｅａｆ １ 和 Ｌｅａｆ ３（此次没有观测 Ｌｅａｆ ５ 的光合速率，故没有 Ｌｅａｆ ５ 的分析）的叶片含水量与净光

合速率并没有呈显著的二次曲线关系或退化为线性，说明严重的水分胁迫会破坏叶片含水量与净光合速率的

关系，此时叶片含水量已低于 ７２％左右（表 １０）。

表 ８　 ７ 月 ３１ 日观测到的不同叶位叶片净光合速率（ｙ）与叶片含水量（ｘ）的拟合方程

Ｔａｂｌｅ ８　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｎ （ｙ） ａｎｄ ＬＷＣ（ｘ） ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ３１ Ｊｕｌｙ

叶位
Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２

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

第一片叶 Ｌｅａｆ １ ｙ ＝ －０．３８８８ｘ２＋ ６１．２７２ｘ － ２３８５．６ ０．９４２４∗ ７０．１０

第三片叶 Ｌｅａｆ ３ ｙ ＝ １．３９２９ｘ２＋ ２１６．１３．ｘ － ８３６５．８ ０．８４７６∗ ７３．９７

表 ９　 ８ 月 ７ 日观测到的不同叶位叶片净光合速率（ｙ）与叶片含水量（ｘ）的拟合方程

Ｔａｂｌｅ ９　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｎ （ｙ） ａｎｄ ＬＷＣ（ｘ） ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ７ Ａｕｇｕｓｔ

叶位
Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２

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

第一片叶 Ｌｅａｆ １ ｙ ＝ －０．９１８３ｘ２＋ １３７．０３ｘ － ５０９３．９ ０．９３７９∗ ７０．１８

第一片叶 Ｌｅａｆ ３ ｙ ＝ －０．７２９５ｘ２＋ １１０．４９ｘ － ４１６８．４ ０．９９３５∗ ７１．１５

第一片叶 Ｌｅａｆ ５ ｙ ＝ －３．５９２７ｘ２＋ ５４４．７７ｘ － ２０６３．７ ０．６３２ ７３．８３

由叶片含水量与净光合速率间的拟合方程计算 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片净光合速率为零时的临界叶片

含水量（表 ８—１０）。 ７ 月 ３１ 日 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ 的叶片净光合速率为零时的临界叶片含水量分别为 ７０．１０％、
７３．９７％；８ 月 ７ 日 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片净光合速率为零时的临界叶片含水量分别为 ７０．１８％、７１．１５％、

７　 １ 期 　 　 　 王帆　 等：夏玉米三叶期持续干旱下不同叶位叶片含水量变化及其与光合作用的关系分析 　
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图 ３　 整个试验期间 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 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 ｏｆ Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３ ａｎｄ Ｌｅａｆ ５ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｏｕｂｌｅ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ

Ｌｉｎｅｗｅａｖｅｒ－Ｂｕｒｋ ｐｌｏｔ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｔｒｉａｌ ｐｅｒｉｏｄ

７３．８３％。 ８ 月 ２０ 日由于土壤水分条件过低，叶片净光合速率与叶片含水量的关系很不明显且未通过显著性

检验，此时叶片含水量低于 ７２％。 整体来看，不同叶位叶片净光合为零时的临界叶片含水量不同，有从 Ｌｅａｆ １
到 ｌｅａｆ ５ 增加的趋势。

表 １０　 ８ 月 ２０ 日观测到的不同叶位叶片净光合速率（ｙ）与叶片含水量（ｘ）的拟合方程

Ｔａｂｌｅ １０　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｎ （ｙ） ａｎｄ ＬＷＣ（ｘ） ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ２０ Ａｕｇｕｓｔ

叶位
Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２

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

第一片叶 Ｌｅａｆ １ ｙ ＝ １２．６０６ｘ － ８９９．６３ ０．３２８３ ７１．３７

第一片叶 Ｌｅａｆ ３ ｙ ＝ １．５０５５ｘ － １０２．５６ ０．１７４８ ６８．１２

　 　 ∗∗∗，∗∗，∗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
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图 ４　 各观测日期下 Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ 叶片净光合速率与叶片含水量的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｎ ａｎｄ ＬＷＣ ｏｆ Ｌｅａｆ １、Ｌｅａｆ ３、Ｌｅａｆ ５ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

３　 讨论

本研究中，夏玉米不同叶位的叶片含水量在持续干旱早期，在统计学上无显著差异，随着干旱的持续发

展，不同叶位之间的叶片含水量出现差异，不同时期下，叶片含水量随叶位的变化规律有所差异。 已有研究表

明，水稻不同叶位叶片含水量受到水分胁迫时，拔节期叶片含水量呈第一叶＜第二叶＜第三叶＜第四叶，随胁迫

时间的推移，灌浆期不同水分处理间叶片含水率变化规律出现差异［３０］。 也有研究表明，不同时期冀桑不同叶

位叶片含水量随叶位变化的规律不一致［３１］。 这可能与水分胁迫下不同叶位叶片的衰老差异有关。 本研究中

关于叶片含水量减少速率的分析也表明，不同叶位的叶片含水量下降速率是不同的。 夏玉米不同叶位叶片饱

和含水量有所差异，且没有随叶位呈规律性变化，第一叶最高，第五叶略高于第三叶。 可能与第一片叶是主要

的生长中心有关，第一叶生长活跃，需要贮存足够的水分，生产干物质，保证新的叶片的生长。 第五叶邻近抽

穗的部位，抽穗后生长中心由第一叶向穗部转移［２９］，穗部的叶片将贮存更多的水分，故第五叶的最大叶片含

水量高于第三叶。
作物产量的增加受整个冠层光合作用制造的有机物影响，而叶片光合作用是冠层光合作用的基础，目前

已有许多关于冠层光合作用模拟模型的研究。 冠层光合作用模型是对叶片光合作用模型的尺度化，大多数冠

层光合作用模型中，冠层内部光合作用的差异被认为主要是冠层内部光分布的差异所造成［３２⁃３７］，普遍假设

光、温等一定时，水分对不同叶位叶片光合作用的影响一致。 本研究中，在设定统一光强的情况下，在同一天

测定不同叶位叶片的净光合速率，保证了不同叶位叶片观测时光、温条件的一致。 分析净光合速率与叶片含

水量的关系表明，不同叶位叶片净光合为零时的叶片含水量不同，说明不同叶位叶片能进行光合产物累积的

最低水分下限是不同的。 已有研究也表明，水碳耦合模型的构建与验证没有充分考虑叶位等作物本身的影

响，致使模型模拟值和实测值之间仍存在一定差异［３８］。 本研究是在光强相同的情况下，待各叶位叶片的光合

稳定后，测定的净光合速率。 在一定土壤水分范围内，第一叶的光合速率＞第三叶＞第五叶，说明各叶位叶片

的光合能力有差异，叶绿素含量、叶绿体结构、花环结构、蛋白质组学等生理特性在叶位间出现差异，靠近植株

９　 １ 期 　 　 　 王帆　 等：夏玉米三叶期持续干旱下不同叶位叶片含水量变化及其与光合作用的关系分析 　
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顶部的叶片光合能力更强，能在更低的叶片水分条件下进行光合作用，故第一叶光合为零的叶片含水量＜第
三叶＜第五叶［１９⁃２０，３９⁃４０］。

本研究仅以玉米植株顶部的第一、三、五叶为例，分析了夏玉米不同叶位叶片含水量变化及其与光合作用

的关系，未来应对更多叶位的叶片进行观测并分析，以期将叶位与叶片光合最低水分下限之间进行定量化，完
善冠层光合作用模型。 其次，同一土壤水分条件下，不同叶位的叶片水分状况不同，各叶片所处的光合状态也

不同，未来应考虑找出各叶位光合尽可能大的土壤含水量范围，为作物的合理灌溉，提高植株整体光合生产力

提供依据。

４　 结论

根据夏玉米三叶期 ６ 个不同灌水持续干旱模拟试验，分析了夏玉米第一、三、五叶位的叶片水分变化及其

与土壤水分和叶片净光合速率的关系。 结果表明：
（１）夏玉米叶片叶位的变化对叶片含水量在持续干旱下的变化速率、叶片最大含水量以及叶片净光合为

零的叶片水分下限都产生影响。 不同叶位的叶片含水量随土壤水分持续减少而下降，但下降速率不同，整体

来看，第一叶与第五叶叶片含水量的下降速率略高于第三叶。 不同叶位叶片所能持有的最大含水量有所差

异，第一、三、五叶分别为 ８５．１４％、８２．４０％、８３．６３％。
（２）夏玉米不同叶位叶片净光合速率为零时的叶片含水量随叶位增加而增大。 第一、三、五叶的叶片含

水量均与叶片净光合速率普遍呈现二次曲线关系，然而叶片含水量低于 ７２％左右时，光合器官受损，二次曲

线关系不显著。
（３）第一叶的叶片含水量与土壤水分之间的相关性最显著，且与净光合速率的相关性也很强，能进行光

合产物积累的叶片水分下限也最小，表明其耐旱性最强，未来可注意夏玉米第一叶在干旱监测中的应用。
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