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干旱及复水对玉米叶片光合特性的影响
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摘　要：盆栽条件下，以玉米品种户单４号为材料，设正常供水（ＣＫ）、中度水分胁迫（ＭＳ）和重度水分胁迫（ＳＳ）三个水

分处理，研究了拔节期和孕穗期水分胁迫及复水对玉米叶片光合、叶绿素荧光的影响，以期为玉米补偿机制的阐明提

供理论依据。结果表明：（１）干旱胁迫使叶水势（ψｌｅａｆ）降低，复水后拔节期重度胁迫叶水势迅速恢复并超过对照，而孕

穗期则恢复缓慢；（２）拔节期和孕穗期重度胁迫降低了叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）、ＰＳＩＩ
最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）及光化学猝灭系数（ｑＰ），但复水５ｄ后可基本恢复至对照；Ｃｉ 最低，气孔限制值（Ｌｓ）较对照

分别增加了６．８５％，９．５２％，Ｆｖ／Ｆｍ 值分别降低了１．７２％和０．６１％，表明气孔限制是Ｐｎ 降低的主要原因；（３）拔节期

重度胁迫叶的水分利用效率（ＷＵＥ）高于对照，表现出补偿效应；孕穗期干旱胁迫下 ＷＵＥ表现为：ＭＳ＞ＣＫ＞ＳＳ，在

复水第一天达最大值，随后趋于降低。说明拔节期和孕穗期光合特性变化存在差异性。
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　　玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ　Ｌ．）是极为重要的粮食、饲料、经
济兼用作物。随着全球性的干旱日趋明显，水资源短
缺也将会持续加剧［１］。而干旱作为限制作物产量提
高的重要非生物胁迫因素，在各种环境胁迫因子中造
成的损失最大［２］。干旱可以使作物从内到外发生一
系列生理生态、生化及形态上的响应，其对植物地上
部的影响主要是由于气孔关闭及二氧化碳供应的减

少而引起叶片蒸腾作用的下降和光合作用的降低［３］。
干旱胁迫还显著抑制了玉米根系的生长，减少了根系
的吸收面积和活跃吸收面积［４］。白莉萍等［５］的研究
表明，玉米各生育阶段受干旱胁迫将导致植株矮化，
生长发育受阻，果穗性状恶化，以致于生物量和经济
产量均大幅下降。但胁迫解除后作物生长会如何变
化，胁迫时对作物造成的不利影响能否随胁迫的解除
而消除尚不清楚。水分变动条件下，植物的生长存活
和产量不仅仅取决于其对阶段干旱的忍耐能力，还决
定于其对旱后复水的适应和对水分的利用能力［６］。
苏佩等［７］发现玉米在多变低水条件下产量会减少，对
叶片水分状况参数进行测定表明苗期干旱而拔节期

复水增强了玉米对水分利用和其他生理过程的调节

能力而表现出补偿效应。玉米苗期经干旱锻炼后复
水，叶片和根部的水分状况得到改善，叶片可以较长
时间内保持较强的渗透调节能力，这不仅有利于叶片
的延伸生长，还使光合、气孔导度等生理代谢方面表
现出有利植物生长的优势［８］。有研究表明，光合速率
随水分胁迫加强而不断下降，是作物后期受旱减产的
主要原因［９］。
水分胁迫导致ＰＳＩＩ反应中心易产生光抑制现

象，ＰＳＩＩ的Ｆｖ／Ｆｍ 降低是光合作用受抑制的显著特
征。张林春等［８］发现干旱胁迫下，不同抗旱性玉米

ＰＳＩＩ的Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ降低，复水后郑单９５８的光合、荧
光迅速恢复，陕单９０２恢复缓慢。玉米叶片光合速率
和叶水势在复水后也有不同程度的恢复［９］。以上研
究多着重于苗期干旱后复水玉米补偿效应的变化，但
对不同生育期干旱后复水，其补偿效应是否存在同样
的变化有待于进一步研究。
干旱胁迫限制光合主要是通过气孔关闭还是通

过代谢损耗，还存在比较大的争议［１０］。以往对玉米
的研究多侧重于苗期干旱及复水条件对叶片光合特

性以及经济产量的影响［８］和干旱及复水对不同抗旱

性玉米光合特性的影响 ，但对不同生育期干旱及复
水对叶片光合特性的影响及其差异比较研究鲜有报

道，尤其是对孕穗期光合特性的变化研究较少。因
此，本实验选用玉米品种户单４号为试验材料，研究
拔节期和孕穗期干旱及复水条件下玉米叶片光合参

数和叶绿素荧光参数的变化特征，为玉米的补偿效应
机制研究提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料与方法
供试玉米品种采用户单４号，于２０１１年４—８月

在中科院水土保持研究所防雨棚内完成。供试土壤为
杨凌田间耕层土，毛管最大持水量为２９％，土壤有机
质、速效氮、速效磷、速效钾、全氮、全磷、全钾含量分
别为８．２５ｇ／ｋｇ，３０．２７ｍｇ／ｋｇ，６．３９ｍｇ／ｋｇ，１３７．０３
ｍｇ／ｋｇ，０．５３ｍｇ／ｋｇ，０．９２ｍｇ／ｋｇ，１３．５２ｍｇ／ｋｇ。盆
栽所用塑料桶直径为２９．６ｃｍ，深度为２８．５ｃｍ，每桶
装风干土１２ｋｇ。每桶施尿素３．５０ｇ，过磷酸钙３．２８
ｇ，硫酸钾１．３７ｇ，与土壤混匀后装桶。挑选大小一
致的饱满种子在４月１３日催芽并于４月１５日进行
播种，五叶一心定苗，每盆一株。

１．２　试验设计
试验设三个水分处理，即正常供水（ＣＫ）、中度水

分胁迫（ＭＳ）和重度水分胁迫（ＳＳ），其土壤相对含水
量分别为盆土田间持水量的７５％±５％，５５％±５％，

３５％±５％。于八叶一心时开始控水，采用称重法控
制土壤含水量。对照组土壤含水量始终保持在７５％
±５％，待干旱处理水分降至胁迫标准后，测定各项指
标，随后复水至对照水平，连续测定５ｄ。分别在拔节
期和孕穗期进行复水处理。共１０个处理，每处理设

５次重复。

１．３　测定指标及方法

１．３．１　叶片光合参数的测定　选择植株上部第五片
完全展开叶，于上午９：３０—１０：００采用Ｌｉ—６４００便
携式光合测定系统（Ｌｉ—Ｃｏｒ，ＵＳＡ）在１　３００μｍｏｌ／
（ｍ２·ｓ）光强下，测定叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导
度（Ｇｓ）、胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）、并计算气孔限制值（Ｌｓ）
（Ｌｓ＝１－Ｃｉ／Ｃａ，Ｃａ 为大气ＣＯ２ 浓度）和单叶水分利
用效率（ＷＵＥ）（ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ，Ｔｒ 为蒸腾速率）等
气体交换参数。每处理重复５次。

１．３．２　叶片叶绿素荧光参数的测定　 测定完叶片
气体交换参数后，叶片暗适应３０ｍｉｎ，采用Ｉｍａｇｉｎｇ
－ＰＡＭ（ＷＡＬＺ，德国）测定光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的最大
光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ），光化学猝灭系数（ｑＰ），每个处
理重复５次。

１．３．３　叶水势的测定　于早上６：００取各处理上数
第５片完全展开叶，用压力室法测定叶中部水势。

１．４　数据处理与统计分析
用Ｅｘｃｅｌ　２００３进行数据计算，用ＳｉｇｍａＰｌｏｔ　１０．０

作图，用ＳＡＳ统计软件进行显著性分析。
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２　结果与分析

２．１　干旱及复水条件下玉米叶水势的变化
叶水势是反映植物水分状况的一个生理指标。

水分胁迫下，图１ａ和１ｂ的正常供水处理（ＣＫ）的叶
水势最高，中度胁迫（ＭＳ）的次之，重度胁迫（ＳＳ）的
最小。复水后，拔节期 ＭＳ和ＳＳ处理的叶水势迅速
升高，并超过对照；孕穗期不同水分处理的叶水势都
相应升高，ＭＳ和ＳＳ处理的变化幅度比较平缓，复水
第４天ＳＳ与对照间无显著差异。

２．２　干旱及复水过程中玉米叶片光合参数的变化

２．２．１　拔节期干旱及复水过程中玉米叶片光合参数
的变化　由图２ａ和２ｂ可以看出，干旱胁迫降低了叶
片净光合速率（Ｐｎ）及气孔导度（Ｇｓ）。中度胁迫下叶
片的Ｐｎ 与对照间无显著差异，重度胁迫下Ｐｎ 极显
著低于对照。复水后，Ｐｎ 和Ｇｓ 有不同程度的升高，
在第３天降低。复水第１天中度胁迫下Ｐｎ 与Ｇｓ 超

过对照和重度胁迫处理，随后逐渐降低；在第２天时
重度胁迫的Ｐｎ 与Ｇｓ 达最高值；复水第４天，中度和
重度处理恢复至对照，甚至超过对照。各处理下，光
合速率的恢复均以中度水分胁迫处理较快，重度胁迫
处理较慢。
图２ｂ和表１中可看出，重度水分胁迫的胞间

ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）最低，中度水分胁迫的Ｃｉ最高，重度水
分胁迫的Ｃｉ最低，气孔限制值（Ｌｓ）最大，Ｐｎ 降低的主
要原因是气孔限制；中度胁迫的Ｃｉ最高，Ｌｓ最小，说明

Ｐｎ 降低的主要原因是非气孔限制。复水后，Ｃｉ 升高，

Ｇｓ增加，Ｐｎ 也逐渐升高，在第５天恢复至对照。
叶片水分利用效率反映了叶片瞬间ＣＯ２ 固定与

水分散失之间的关系，也是评价植物抗旱能力的综合
指标之一。由图２ｄ可以看出，重度胁迫叶片的

ＷＵＥ高于对照，中度胁迫的 ＷＵＥ最低，各处理间
差异不显著。复水第４天，中度胁迫和重度胁迫处理
的 ＷＵＥ均高于对照，表现出补偿作用。

图１　拔节期和孕穗期干旱胁迫及复水条件下玉米叶水势的变化

图２　拔节期干旱及复水过程中玉米叶片光合参数的变化

２．２．２　孕穗期干旱及复水过程中玉米叶片光合参数
的变化　不同水分条件下，叶片的净光合速率（Ｐｎ）表
现为：ＭＳ＞ＣＫ＞ＳＳ。与拔节期不同的是，复水第１

天，ＣＫ和ＳＳ处理的Ｐｎ 降低，其后ＳＳ处理的Ｐｎ 迅
速升高并在第３天达到最大值。Ｇｓ 与Ｐｎ 变化一致，

ＭＳ与ＣＫ无显著差异，且显著高于ＳＳ，各处理在复
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水后第４天恢复到最大。图３ｃ和表１中，重度胁迫
的Ｃｉ、Ｇｓ较低，Ｌｓ最高，说明Ｐｎ 的降低是由气孔限制
造成的。图３ｄ表明，干旱胁迫下 ＭＳ处理叶片的

ＷＵＥ较高，ＳＳ处理叶片的 ＷＵＥ最低；ＷＵＥ在复水
第１天达到最大值，随后逐渐降低。

表１　玉米拔节期和孕穗期不同干旱胁迫下

叶片气孔限制值（Ｌｓ）的比较

水分处理 拔节期 孕穗期

ＣＫ　 ０．７３±０．０８　 ０．６３±０．０６
ＭＳ　 ０．７０±０．０５　 ０．６５±０．０６
ＳＳ　 ０．７８±０．０５　 ０．６９±０．０６

图３　孕穗期干旱及复水过程中玉米叶片光合参数的变化

２．３　干旱及复水条件下玉米叶片叶绿素荧光参数的
变化

２．３．１　拔节期干旱及复水条件下玉米叶片叶绿素荧
光参数的变化　Ｆｖ／Ｆｍ 反映的是ＰＳＩＩ原初光能转化
效率及ＰＳＩＩ潜在活性，该参数一般为０．７５～０．８５，但
在逆境或受伤害时会明显降低。图４ａ中，重度胁迫
叶片的Ｆｖ／Ｆｍ 值显著低于正常供水（ＣＫ）和中度胁
迫处理（ＭＳ），复水后逐渐升高。ＭＳ 处 理 叶 片
的Ｆｖ／Ｆｍ值与ＣＫ间差异不显著，复水第３天各处理

间无显著差异。
由图４ｂ可看出，干旱胁迫下，光化学猝灭系数

（ｑＰ）值降低，顺序为：ＣＫ＞ＭＳ＞ＳＳ。复水后三个处
理逐渐升高，随后降低；复水第４天，ＳＳ处理的ｑＰ与

ＣＫ和 ＭＳ处理形成极显著差异。光化学猝灭系数
（ｑＰ）值越大，说明ＰＳＩＩ的电子传递活性越高。ＳＳ处
理的ｑＰ值显著降低，表明重度胁迫条件下ＰＳＩＩ反应
中心的开放程度降低，光化学活性降低。复水第４天
时干旱处理ｑＰ又继续升高，表现出滞后效应。

图４　拔节期干旱胁迫及复水条件下玉米叶片荧光特性的变化

２．３．２　孕穗期干旱及复水条件下玉米叶片叶绿素荧
光参数的变化　图５所示是孕穗期玉米叶片Ｆｖ／Ｆｍ、

ｑＰ的变化。与拔节期相比，重度胁迫（ＳＳ）和中度胁
迫（ＭＳ）叶片的Ｆｖ／Ｆｍ 值较低，复水后逐渐升高。复
水第４天ＳＳ与ＣＫ、ＭＳ差异极显著。ＳＳ处理叶片

的最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）与其净光合速率（Ｐｎ）的
变化趋势一致。光化学淬灭系数（ｑＰ）一定程度上反
映了ＰＳＩＩ反应中心的开放程度。干旱胁迫时，ｑＰ值
降低（图５ｂ），光合电子传递活性降低。复水后，逐渐
升高。
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图５　孕穗期干旱胁迫及复水条件下玉米叶片荧光特性的变化

３　讨 论

３．１　干旱及复水对玉米光合、荧光的影响
植物的光合作用可以将无机物转化为有机物，是

地球上最重要的化学反应，也是绿色植物对各种内外
因子的最敏感的生理过程之一。研究发现，干旱胁迫
下植物光合速率降低的主要原因是受气孔的限

制［１１］，而有些研究结果认为，水分亏缺条件下植物的
光合速率降低的主要原因是受非气孔的限制。本实
验中拔节期和孕穗期受水分胁迫后，中度水分胁迫
（ＭＳ）和重度水分胁迫（ＳＳ）的净光合速率（Ｐｎ）、气孔
导度（Ｇｓ）和胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）降低，复水后，Ｃｉ和Ｐｎ
升高，Ｇｓ增大，说明叶片在胁迫解除后有迅速恢复的
能力。这与罗宏海［２］、张林春［８］等的研究一致。ＳＳ
处理的Ｇｓ及Ｃｉ较低，气孔限制值（Ｌｓ）最高，说明Ｐｎ
降低是气孔限制造成。这与其他研究结论有所不
同［１２］，可能是由于试验条件和品种不同。

杨晓青等［１３］研究发现，水分胁迫下小麦Ｆｖ／Ｆｍ、

ｑＰ显著降低，ＮＰＱ升高。本研究中，拔节期和孕穗
期干旱胁迫下最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）值降低，说明
叶片ＰＳＩＩ反应中心的光化学活性降低，同时导致过
剩的激发能的增大。拔节期重度胁迫的Ｌｓ 与对照相
比增加了６．８５％，Ｆｖ／Ｆｍ 值降低了１．７２％，孕穗期重
度胁迫的Ｌｓ增加了９．５２％，Ｆｖ／Ｆｍ 值降低了０．６１％，
表明两个时期叶片Ｐｎ 降低主要都是气孔限制造成
的。光化学淬灭系数（ｑＰ）表示ＰＳＩＩ天线色素吸收的
光能用于光化学反应的份额，一定程度上反映了ＰＳＩＩ
反应中心的开放程度［１４］。干旱处理下的光化学淬灭
系数（ｑＰ）低于对照，表明干旱胁迫导致ＰＳＩＩ反应中
心的开放度降低，光合电子传递活性下降，导致ＰＳＩＩ
反应中心的光能过剩，对光合机构起到了一定的保护
作用。复水后，Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ这两个参数值基本恢复到
对照水平。表明在干旱胁迫得到解除后，受到伤害的

ＰＳＩＩ反应中心可以在一定程度上得以恢复。
单叶水分利用效率（ＷＵＥ）表征植物对自身蒸腾

耗水量的利用能力，是提高大田水分利用效率的生理

基础［１５］。研究表明，前期干旱锻炼能提高玉米的水
分利用效率，有利于农业增产和节水［１６］。本研究中，
重度胁迫叶的 ＷＵＥ在胁迫及复水过程中均高于对
照，表明干旱胁迫提高了水分利用效率；中度胁迫叶
的 ＷＵＥ在复水第４天时超过对照，与徐国山［１２］等的
研究结果一致。孕穗期三个处理叶片的 ＷＵＥ在复
水第１天达到最大值，随后趋于降低。可能是因为复
水初期，补充的水分主要用于恢复自身生长，消耗掉
的水分相对减少。

３．２　外界环境因素对复水后光合恢复的影响
复水后植物水分状况及生理活性的恢复与干旱

胁迫程度及复水后的外界条件有关。范雯雯等［１７］在
小麦实验中发现，高肥力土壤有利于复水后光合速率
的恢复；Ｂｏｙｅｒ［１８］比较了玉米、向日葵叶片光合速率
和水势的关系，发现低光强下，即使干旱时叶水势低
于－１．７ＭＰａ，光合也可在复水后１５ｈ内恢复；但在
高光强下，叶水势即使低于－１．２ＭＰａ，复水三天后
光合也不可能完全恢复。本实验中拔节期光合速率
在复水后逐渐增加，在第３天骤降，主要原因应为阴
雨天气影响光照弱，温度低，空气相对湿度增大，气孔
导度明显减小，进入叶片内二氧化碳浓度降低，以致
光合速率显著减小。

４　结 论

玉米受旱后生理代谢发生一系列适应性变化，一
旦解除干旱并恢复供水，同样发生一系列生理代谢等
方面恢复和修复作用。复水后，叶片水分状况得到改
善，气孔完全张开，气孔导度增大，光合速率也增大。

拔节期Ｐｎ、Ｇｓ在复水后第２天达到最大值，由于外界
环境影响，Ｐｎ 下降；而孕穗期Ｐｎ、Ｇｓ复水后第４天达
最大值。干旱胁迫伤害光合机构ＰＳＩＩ，ＰＳＩＩ主动调
节电子传递速率和光化学效率，减轻过剩光能对其系
统的损伤。孕穗期叶片的Ｆｖ／Ｆｍ 值低于拔节期，且
两时期的Ｆｖ／Ｆｍ 值在复水第１天不能立即恢复，这
是由于胁迫程度加剧复水后叶片的潜在光合能力未

被激发出来，在复水第２天逐渐恢复。两时期干旱处
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理在复水条件下，ｑＰ变化趋势一致，基本恢复至对
照。这是由于Ｇｓ 增加了叶内部二氧化碳的量，提高
了叶片内碳同化的效率，从而使光合电子传递活性增
强。本研究证明了拔节期和孕穗期光合特性变化存
在差异，但全生育期干旱及复水过程中玉米光合特性
和叶水势具体变化过程以及各参数之间的内在联系

还有待于更深入的研究。
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