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玉米光合生理参数对全生育期干旱与拔节后干旱过程
的响应
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摘要：作物对干旱的响应已有大量研究，但对不同强度干旱及其持续时间响应过程的研究甚少。 通过开展全生育期干旱和拔节

后干旱过程的影响模拟实验，试图揭示夏玉米叶片光合生理特性对不同干旱强度及其持续时间的响应机理，为我国北方地区玉

米育种和节水灌溉提供科学的理论依据。 研究结果表明：１）干旱显著降低了玉米叶片的叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ），但两种干旱

处理下的 ＳＰＡＤ 随干旱持续时间的延长而出现响应差异并逐渐扩大；２）不同强度、不同持续时间的干旱处理均明显抑制了玉米

叶片的最大净固碳速率（Ａｓａｔ），拔节后的轻度干旱过程对玉米叶片 Ａｓａｔ的影响最大；３）拔节期后重度干旱过程处理下玉米叶片

虽保持较高的光合速率，但叶片数量急剧减少，而且一直保持在营养生长阶段，没有产量；４）在两种干旱处理方式下，玉米叶片

ＰＳＩＩ 的光化学效率（Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′）均到灌浆中期才开始出现显著降低现象，表现出了较强的干旱适应能力；５）ＳＰＡＤ 与叶片光合及

叶绿素荧光参数均存在较强的相关关系，可作为评价玉米叶片光合性能对干旱胁迫敏感性的指示性指标；６）不仅干旱强度影

响玉米叶片的生理生态过程，干旱发生的时间也具有重要的影响。
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ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＰＳＩＩ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｗｈｉｃｈ ｃｏｕｌｄ ｂｅ
ｕｓｅｄ ａｓ ａｎ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｍａｉｚｅ′ｓ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． ６） Ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ， ｂｕｔ ａｌｓｏ ｔｈｅ ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ； ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｈｏｕｌｄ
ｂｅ ｔａｋｅｎ ｉｎｔｏ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｔｉｏｎ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｉｎ ｆｕｔｕｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｕｄｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ； ｄｒｏｕｇｈｔ ａｆｔｅｒ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ； ｍａｉｚｅ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ；
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

干旱是全球范围内影响作物生产最严重的限制因子，并因发生频率高、范围广、持续时间长而成为影响我

国农业生产最严重的气象灾害之一［１⁃３］。 近年来，干旱已导致我国各省份粮食生产遭受到严重损失，每年因

旱灾损失粮食已达 ３００ 亿 ｋｇ［４⁃５］。
玉米是世界三大粮食作物之一，也是重要的饲料作物［６⁃１１］。 ２０１２ 年我国玉米产量已超过水稻成为第一

大粮食作物［１２］，对我国粮食及畜牧业发展起着非常重要的作用。 玉米作为 Ｃ４植物，比 Ｃ３植物具有更高的耐

热、耐旱性，资源利用率也较高，应对气候变化弹性较大［１３⁃１６］。 干旱是影响玉米产量的最主要灾害［１７］，可导致

玉米减产 ２０％—５０％［１８⁃１９］。 北方夏玉米产区是中国玉米的主产区之一。 该区十年九旱，干旱是限制玉米增

产稳产的主要因素，特别是正在发生的气候变暖、淡水资源日趋匮乏等进一步加剧了干旱对该区玉米生产的

威胁［９， ２０］。
已有研究表明，干旱胁迫对玉米的影响程度因不同生育时期而异［２１］，一般生长前期遇到干旱较后期干旱

的减产风险更大［２２⁃２４］。 出苗⁃拔节期作为玉米生长的最初阶段，也是玉米营养生长阶段的主要时期。 在此阶

段若遭遇干旱会对玉米生长发育和产量产生较大的影响，即使后期复水仍会存在不可逆的影响［２５］。 玉米受

干旱胁迫影响的程度也会因受旱持续时间的长短以及受旱程度的轻重而有所差别［２６⁃２８］。 目前，关于干旱对

玉米生长发育及光合性能等的影响已有大量研究［２９⁃３２］，但关于不同强度干旱及其持续时间对玉米的影响研

究尚未见报道，制约着干旱的发生发展过程对中国北方夏玉米生长发育和生理生态过程影响的理解及防旱决

策的制定。
光合作用是植物生长发育的基础，也是干旱影响植物生长、代谢过程的关键环节［３３］，其变化必然会引起

许多其他生理和农艺学方面的变化［３４］。 因此，研究干旱胁迫对植物光合生理过程的影响对于揭示植物的抗

旱机制具有非常重要的意义。 已有研究表明，干旱胁迫一般会降低植物的光合作用能力，造成蒸腾速率、光合
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速率、气孔导度、叶水势降低，水分利用效率下降，进而影响植物的物质生产以及产量的形成［２９，３５⁃３８］。 并且干

旱持续时间越长植物的光合速率降低越明显［３９⁃４０］。 光合速率随水分胁迫加强而不断下降是玉米受旱害减产

的主要原因［４１］。
本研究以我国北方地区普遍种植的夏玉米（郑丹 ９５８）为研究对象，采用大型电动式遮雨棚人工控水技

术，通过开展玉米全生育期干旱（整个生育期均处于同一干旱水平）以及拔节后干旱过程（拔节期后停止供

水，土壤水分含量逐渐下降）的田间模拟实验，试图揭示夏玉米叶片光合生理特性对不同土壤干旱强度及其

持续时间的响应机理，探讨不同土壤干旱强度及其持续时间影响下夏玉米叶片光合生理性状间的内在联系，
以丰富干旱对玉米影响的认知。

１　 材料与方法

１．１　 实验设计

实验在中国气象局固城生态与农业气象试验站遮雨棚内进行（３９°０８′Ｎ， １１５°４０′Ｅ，海拔 １５．２ ｍ）。 电动

式遮雨棚面积为 ７５０ ｍ２，划分为 ４２ 个小区，每个小区面积 ２ ｍ×４ ｍ，即 ８ ｍ２。 小区之间设有 ３ ｍ 深的混凝土

墙以阻止小区间水分的横向交换。 土壤类型为砂壤土，养分状况为：有机碳、全氮、有效磷和有效钾含量分别

为 １３．６７ ｇ ／ ｋｇ、 ０．８７ ｇ ／ ｋｇ、０．２５７６×１０３ ｇ ／ ｋｇ 和 １．１８５５×１０３ ｇ ／ ｋｇ。 土壤耕层 ｐＨ 值为 ８．１，容重为 １．３７ ｇ ／ ｃｍ３，０—
３０ ｃｍ 平均田间持水量和凋萎系数分别为 ２１．２３％和 ７．１０％［４２⁃４３］。 该站年均气温为 １２．１℃，年降水量为 ４９４
ｍｍ，其中生长季约占全年降水量的 ７０％。

实验设 ５ 个水分处理：全生育期（８ 月 ４ 日—９ 月 １０ 日）充分供水（对照， Ｃｏｎｔｒｏｌ）：整个生育期中 ０—５０
ｃｍ 土层土壤相对湿度（ＳＲＷＣ）维持在 ７５％±５％；全生育期轻度干旱（处理 Ｉ， Ｔ１）：整个生育期 ＳＲＷＣ 维持在

５５％±５％；全生育期重度干旱（处理 ＩＩ， Ｔ２）：整个生育期 ＳＲＷＣ 维持在 ３５％±５％；拔节后轻度干旱过程（处理

ＩＩＩ， Ｔ３）：拔节前按照对照处理充分供水，拔节后（８ 月 １６ 日）根据对照组补水量的 １ ／ ２ 进行一次补水，此后不

再补水直到生育期末；拔节后重度干旱过程（处理 ＩＶ， Ｔ４）：拔节前按照对照处理充分供水，拔节后根据对照

组补水量的 １ ／ ４ 进行一次补水，此后不再补水直到生育期末。 实验品种为我国玉米产区主推的夏玉米品种郑

单 ９５８，于 ６ 月 ２５ 日播种，行距 ４０ ｃｍ，株距 ３０ ｃｍ，每小区 ６７ 株。 除水分处理外，其他田间管理同大田。
１．２　 光合生理参数测定

选定最新完全展开的玉米叶片进行光合生理参数的测定。 用 ＳＰＡＤ⁃ ５０２ 叶绿素计测定叶片的叶绿素相

对含量（ＳＰＡＤ）。 用 ＬＩ⁃６４００ 便携式光合荧光联合观测系统（Ｌｉ⁃ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）测定叶片气体交换

参数和荧光参数，包括净光饱和光合速率（Ａｓａｔ）、气孔导度（ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、蒸腾速率（Ｅ）、水分利用

效率（ＷＵＥ）、光适应下叶绿素光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）的光化学效率（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）、ＰＳＩＩ 实际光化学量子效率（ΦＰＳＩＩ）、光
化学淬灭系数（ｑＰ）、非光化学淬灭系数（ ｑＮ）、电子传递速率（ＥＴＲ）等；同步测定环境参数，包括叶片温度

（Ｔｌｅａｆ）、相对湿度（ＲＨ）、饱和水汽压差（ＶＰＤ）等。 每次观测选择在晴天的（９：００—１１：３０）进行，光合有效辐射

（ＰＡＲ）水平设定为 １５００ μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ，并保证叶片在光适应 １５ ｍｉｎ 后测定，此条件下测定的气体交换参数和荧

光参数为光饱和状态下的参数，可较好的代表叶片光合能力［４４⁃４６］。 叶绿素荧光参数的计算参考 Ｇｅｎｔｙ 等人提

供的方法［４７⁃４９］。 每 １０ ｄ 左右观测一次，整个玉米生育期共观测 ７ 次。
１．３　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件对观测数据进行整理和统计分析（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）。 用单因素方差分

析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较检验不同处理间各观测指标的差异，显著性水平为 ０．０５。 用主成分

分析法进行叶片性状间相互关系的综合研究（各参数载荷的分布方向和特点可指示各个性状的相互关系）。
用多元线性回归方法分析 ＳＰＡＤ 与 Ａｓａｔ、Ｆｏ′、ＷＵＥ、Ｃ ｉ的关系。

２　 结果与分析

２．１　 土壤水分对玉米叶片叶绿素相对含量和光合生理参数的影响

　 　 全生育期干旱及拔节后干旱过程均显著降低了玉米叶片的叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ），重度干旱较轻度干

３　 ７ 期 　 　 　 宋贺　 等：玉米光合生理参数对全生育期干旱与拔节后干旱过程的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

旱处理 ＳＰＡＤ 下降幅度更大。 随着干旱持续时间的延长，叶绿素含量对干旱处理的响应趋势出现差异并逐渐

增大：在籽粒灌浆的中后期（９ 月 １５ 日—１０ 月 ９ 日），两种轻度干旱处理（Ｔ１、Ｔ３）的玉米叶片叶绿素含量出现

了适应现象，ＳＰＡＤ 不再继续下降（Ｔ３），甚至呈现出上升的趋势（Ｔ１），与对照处理之间的差异逐渐变小；而两

种重度干旱处理（Ｔ２、Ｔ４）的玉米叶片 ＳＰＡＤ 则一直呈下降趋势。 拔节后干旱过程处理（Ｔ３、Ｔ４）下的玉米叶片

ＳＰＡＤ 在灌浆期前均高于全生育期干旱处理，在灌浆期以后也高于全生育期重度干旱处理，反映了在玉米拔

节期前保证充足供水为保证后期叶片生长和叶绿素合成积累物质基础的重要性（图 １）。

图 １　 全生育期干旱和拔节后干旱过程对玉米叶片叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ）的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ＳＰＡＤ） ｉｎ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ

全生育期干旱：包括出苗之后土壤相对湿度维持在 ５５％±５％的轻度干旱（Ｔ１）和土壤相对湿度维持在 ３５％±５％的重度干旱（Ｔ２）；拔节后干

旱过程：包括拔节后只补充对照补水量的 １ ／ ２（即轻度干旱， Ｔ３）和 １ ／ ４ （即重度干旱， Ｔ４）两个水分处理；不同小写字母表示各处理之间具

有显著差异（Ｐ＜０．０５）

全生育期干旱及拔节后干旱过程均导致玉米叶片净光饱和光合速率（Ａｓａｔ）下降。 不同的是，全生育期干

旱处理（Ｔ１、Ｔ２）的玉米叶片净光饱和光合速率在整个生育期均随着干旱强度的增加而下降幅度增大；拔节后

干旱过程（Ｔ３、Ｔ４）对玉米叶片 Ａｓａｔ的影响则表现出轻度干旱过程（Ｔ３）比重度干旱过程（Ｔ４）的影响更大，导致

Ａｓａｔ下降幅度更大。 但拔节后干旱过程影响下的玉米叶片 Ａｓａｔ均高于全生育期重度干旱处理，说明了拔节期前

充足供水对玉米后期适应干旱条件，提高光合速率的重要性（图 ２）。
在光适应条件下，玉米叶片 ＰＳＩＩ 的光化学效率（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）在干旱处理初期均表现出了一定程度的升高。

在灌浆中期（９ 月 ７ 日—２４ 日），几种干旱处理的玉米叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′均较前阶段有了显著降低，但到后期又有

所增加，这可能是玉米对干旱适应性响应的结果。 在全生育期干旱处理（Ｔ１、Ｔ２）条件下，Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′随干旱强度

的增大而降低幅度增大；在拔节后干旱过程（Ｔ３、Ｔ４）下则轻度干旱对 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′的影响更大，下降幅度也更大

（图 ３）。
２．２　 叶绿素含量和光合生理参数随发育进程的变化

正常供水条件下，玉米叶片叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ）、净光饱和光合速率（Ａｓａｔ）、光适应下 ＰＳＩＩ 光化学效

率（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）在玉米植株发育早期均较低，且随着叶片发育进程而增加，但到了植株发育后期，即整个植株加

速衰老时又大幅度降低（图 １—３）。 干旱改变了这 ３ 个参数随时间的变化趋势：干旱条件下，三者与发育期不

再呈显著的抛物线变化趋势，在玉米发育中期即早早出现了较为平稳甚至下降的现象，甚至在灌浆中期还出

现了一个高峰，这可能是干旱适应的结果；此后，三者则急剧下降，说明了干旱加之叶片衰老共同作用导致了

ＳＰＡＤ、Ａｓａｔ和 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′的明显降低。
２．３　 叶绿素相对含量与光合生理参数的关系

叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ）与玉米叶片光饱和光合速率（Ａｓａｔ）呈较显著的正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．５２， Ｐ＜０．００１，
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图 ２　 全生育期干旱和拔节后干旱过程对玉米叶片净光饱和光合速率（Ａｓａｔ）的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｏｎ ｌｉｇｈｔ⁃ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ａｓａｔ ） ｉｎ

ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ

图 ３　 全生育期干旱和拔节后干旱过程对玉米叶片 ＰＳＩＩ光化学效率（Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′）的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ

（Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′） ｉｎ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ

图 ４），可解释 Ａｓａｔ变化的 ５２％。 ＳＰＡＤ 与气孔导度（ｇｓ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）间也分别存在较弱的正相关和负

相关关系（图 ４）。 除与光化学淬灭系数（ｑＰ）相关关系较弱（图 ４）外，ＳＰＡＤ 与其他叶绿素荧光参数 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、
ΦＰＳＩＩ、ＥＴＲ、ｑＮ之间均存在较显著的正相关关系（图 ４），说明 ＳＰＡＤ 变化也反映了玉米叶片叶绿素荧光参数的

变化特征。
主成分分析结果表明，前两个主成分（ＰＣ１ 和 ＰＣ２）的变化分别解释了 ５０．１％和 １４．７％的变量，二者共解

释了 ６４．８％的变量。 各参数载荷的分布方向和特点可指示各个性状间的相互关系。 ＳＰＡＤ、Ａｓａｔ、ｇｓ、ＷＵＥ、叶绿

素荧光参数等与叶片光合性能相关的参数都和 ＰＣ１ 具有较强的正相关关系，这说明 ＰＣ１ 的变化可代表玉米

叶片光合能力的变化。 而 Ｔｌｅａｆ、Ｖｐｄ 和 Ｃ ｉ等则与 ＰＣ１ 呈负相关关系，但与 ＰＣ２ 呈正相关关系，说明了这些参

数与 Ａｓａｔ呈负相关关系 （图 ５）。 这进一步揭示了玉米叶片气体交换参数、叶绿素荧光参数和环境参数之间的

内在联系。
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图 ４　 玉米叶片叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ）与光合生理参数的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ＳＰＡＤ） ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＳＰＡＤ 的多元线性回归公式为：ＳＰＡＤ＝ ２１．２２５＋０．７２５Ａｓａｔ＋０．１９８Ｆｏ′－２．５１９ＷＵＥ－０．０４Ｃ ｉ。 玉米叶片饱和光

下最大净光合速率（Ａｓａｔ）、光下最小荧光（Ｆｏ′）、水分利用效率（ＷＵＥ）和胞间 ＣＯ２ 浓度（Ｃ ｉ）可较好地代表

ＳＰＡＤ 的变化（Ｆ＝ ５８．０４６， Ｐ＜０．００１），它们在回归方程中的标准化回归系数分别是：０．７３４、０．４４４、－０．７２６、
－０．４８５。 因此，对 ＳＰＡＤ 影响最大的是 Ａｓａｔ，前两者与 ＳＰＡＤ 呈正相关，后两者与 ＳＰＡＤ 呈负相关。 ＷＵＥ 对

ＳＰＡＤ 的负影响可能是在植株或叶片处于生长较好的情境下，蒸腾速率的变化比光合速率的变化表现出更高

的水平，从而导致在 ＳＰＡＤ 较高时 ＷＵＥ 的较低。
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图 ５　 玉米叶片叶绿素相对含量、气体交换和叶绿素荧光参数主成分分析

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ＳＰＡＤ）， ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＳＰＡＤ：叶绿素相对含量，ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ；Ａｓａｔ：饱和光下净光合速率，ｌｉｇｈｔ－ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ｇｓ：气孔导度，ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；Ｃｉ：胞间 ＣＯ２ 浓度， ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｔｒ：蒸腾速率， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；ＷＵＥ （ Ａｓａｔ ／ Ｔｒ ）：水分利用效率， ｗａｔｅｒ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＷＵＥｉ：内在 ＷＵＥ（即 Ａｓａｔ ／ ｇｓ），ｉｎｈｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＥＴＲ：电子传递速率，ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ；Ｆｍ ′：光下最大荧光，ｍａｘｉｍｕｍ

ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ；Ｆｏ ′：光下最小荧光，ｍｉｎｉｍｕｍ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ；Ｆｓ：稳态荧光，ｓｔｅａｄｙ ｓｔａｔｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ；Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′：ＰＳＩＩ 有效光化学

量子产量，ＰＳＩＩ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ；ΦＰＳＩＩ：ＰＳⅡ的实际光化学效率，ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ；ｑＰ：光化学淬灭系

数，ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；ｑＮ：非光化学淬灭系数，ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；ＲＨ：相对湿度，ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；Ｔｌｅａｆ：

叶片温度，ｌｅａｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＶＰＤ：叶片饱和水汽压差，ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｗａｔｅｒ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

３　 讨论

玉米是世界三大粮食作物之一，且是饲料、工业原料等的主要来源。 在中国，玉米在粮食及畜牧业发展中

发挥着重要的作用，在农业乃至国民经济中占据重要地位［５０］。 干旱是玉米生产的主要限制因素之

一［１， ８， １０， ４４，５１］，每年导致玉米减产 ２５％—３０％，严重年份甚至造成部分地区绝收［６， ３０］。 因此，研究干旱对玉米

的影响具有重要的理论和现实意义。
作为植物进行光合作用最为重要且有效的色素，叶绿素能够在一定程度上反映植物同化物质的能力，其

含量是决定植物光合能力和物质生产的重要因素［５２⁃５５］。 干旱胁迫会影响叶绿素的生物合成，并促进已有叶

绿素的加速分解，降低植物叶片中的叶绿素含量，从而导致叶片变黄，叶绿体片层结构受损，希尔反应减弱，
ＰＳＩＩ 反应中心活力下降，电子传递和光合磷酸化过程受到抑制，影响叶片的光合作用，进而影响作物产量［５６］。
因此，叶绿素含量是干旱影响研究的一个重要指标。 本研究表明，叶绿素含量（ＳＰＡＤ）随着不同的土壤干旱

强度及其持续时间，在不同生育期有不同的变化。 全生育期干旱和拔节后干旱过程均导致玉米叶片叶绿素含

量的显著下降，而且重度干旱较轻度干旱处理对 ＳＰＡＤ 的影响更大。 这与前人在紫花苜蓿［５６］、枇杷［５７］、玉
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米［５８］、杨树［５９］等植物的干旱研究中得到的结论相同。 本研究还发现，从灌浆中期开始，两种轻度干旱处理

（Ｔ１、Ｔ３）的玉米叶片 ＳＰＡＤ 不再继续下降（Ｔ３），甚至呈现出上升的趋势（Ｔ１），而两种重度干旱处理（Ｔ２、Ｔ４）
的玉米叶片 ＳＰＡＤ 则一直呈下降趋势。 这一结果反映了叶绿素含量对干旱适应的一面，即在轻度干旱条件

下，叶绿素含量随着干旱持续时间的延长而有一个上升过程，以提高植物叶片的抗旱能力。 而当干旱继续加

剧或达到一定严重程度时，则会引起细胞水分严重缺失，影响了叶绿素的合成，而且原有叶绿素的分解加大，
叶绿素含量下降［６０］。 这一结果与谢文华等［６０］、吴玲等［６１］、孟雪莉等［６２］的研究结果一致。 拔节后干旱过程处

理下的玉米叶片 ＳＰＡＤ 在灌浆期前均高于全生育期干旱处理，在灌浆期以后也高于全生育期重度干旱处理，
说明了拔节期前保持充足的供水条件为后期玉米叶片生长发育和叶绿素合成奠定了一定的物质基础，在拔节

后干旱过程中仍能保持较高的叶绿素含量。 这一结果说明了干旱发生的时间对玉米叶片 ＳＰＡＤ 有重要影响。
干旱胁迫降低了植物叶片的光合能力，导致其气孔导度和光合速率下降，而且其下降幅度随着干旱强度

的增加而增大［３０， ６３⁃６７］，本研究表明，在两种干旱处理条件下，玉米叶片的净光饱和光合速率（Ａｓａｔ）均显著下

降。 全生育期干旱处理的玉米叶片净光饱和光合速率对干旱强度的响应与一般研究结果相同，即随着干旱强

度的增加其下降幅度增大。 但拔节期开始的干旱强度对 Ａｓａｔ的影响则呈现出相反的趋势，这反映了玉米叶片

对两种干旱处理方式的响应差异。 拔节后干旱过程影响下的玉米叶片 Ａｓａｔ高于全生育期重度干旱处理，说明

全生育期重度干旱处理下玉米叶片生长及物质和能量积累在生育初期即遭受严重的抑制，导致在整个生育期

中光合能力均处于极低的水平。
叶绿素荧光参数可以间接反映植物的光合作用能力，是一种既简便、快捷又可靠的方法［６８］。 本研究中在

干旱条件下，Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′在两种干旱处理 ４ 个强度下初期均未见下降，甚至还出现了一定的适应性响应，但在干

旱处理后期 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′均显著地低于对照组。 这说明植物光合机构的 ＰＳＩＩ 反应中心对短期或轻度的干旱胁迫

具有一定适应能力［６９］，但长期或严重的干旱胁迫则破坏了其结构的完整性［７０］，也可能加速了叶片的衰老过

程，进一步导致了其适应性降低，最终致使 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′等为代表的 ＰＳＩＩ 活性下降［４４，７１］。 这一反应增强了玉米叶

肉细胞中天线色素的热耗散能力，从而避免或减轻了过剩光能对光合系统的损伤［７２⁃７３］。 拔节后重度干旱过

程下玉米叶片 Ａｓａｔ和 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′均高于轻度干旱过程，气孔导度（ｇｓ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）也均高于轻度干旱过

程，有别于一般干旱实验的研究结果，这可能是一种干旱适应的结果，具体原因尚需进一步分析。 但这一干旱

处理强度已经严重影响了玉米植株的生长，虽然单位面积的叶片仍然保持较高的光合速率水平，但由于单株

玉米的总叶片数量急剧减少，因此植株总的营养物质生产仍然很低，只能用来维持植株的生存，导致玉米一直

保持在营养生长阶段而没有产量。
通过主成分分析，本研究还发现，玉米叶片叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ）与光饱和光合速率（Ａｓａｔ）、气孔导度

（ｇｓ）、叶绿素荧光参数（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、ΦＰＳＩＩ、ＥＴＲ、ｑＮ）等都存在着较强的正相关关系，与胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）存在负

相关关系，说明 ＳＰＡＤ 的变化可以反映玉米叶片光合及叶绿素荧光参数的变化特征。 而且本研究结果也表明

了玉米叶片 ＳＰＡＤ 对不同的干旱处理方式、不同干旱强度及其持续时间均有较强的差异性响应现象，因此可

以将 ＳＰＡＤ 作为评价玉米叶片光合性能对干旱胁迫响应敏感性的指示性指标。

４　 结论

本研究通过开展全生育期干旱和拔节后干旱过程的影响模拟实验，揭示了夏玉米叶片光合生理特性对不

同干旱强度及其持续时间的响应特征及其机理，为我国北方地区玉米育种和节水灌溉提供科学的理论依据。
研究结果表明：干旱显著降低了玉米叶片的叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ），但两种干旱处理下的 ＳＰＡＤ 随干旱持续

时间的延长而出现响应差异并逐渐扩大；不同强度、不同持续时间的干旱处理均明显抑制了玉米叶片的最大

净固碳速率（Ａｓａｔ），拔节后的轻度干旱过程对玉米叶片 Ａｓａｔ的影响最大；拔节期后重度干旱过程处理下玉米叶

片虽保持较高的光合速率，但叶片数量急剧减少，而且一直保持在营养生长阶段，没有产量；在两种干旱处理

方式下，玉米叶片 ＰＳＩＩ 的光化学效率（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）均到灌浆中期才开始出现显著降低现象，表现出了较强的干

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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旱适应能力； ＳＰＡＤ 与叶片光合及叶绿素荧光参数均存在较强的相关关系，可作为评价玉米叶片光化学活力

和光合能力对干旱胁迫敏感性的指示性指标；拔节后干旱过程处理下的玉米叶片由于在拔节前得到了充足的

水分供应而积累了较多的物质和能量，因此在后期生长过程中均表现出比全生育期重度干旱处理更高的

ＳＰＡＤ、Ａｓａｔ和 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′，说明不仅干旱强度影响玉米叶片的生理生态过程，干旱发生的时间也有重要的影响。

致谢：感谢中国科学院植物研究所马全会、刘晓迪、于鸿莹、李义博、吕晓敏、张利、宋健等在实验工作中给予的

帮助。
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