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［摘要］　采用盆栽试验，以玉米品种苏玉 １９为试材，在每次复水第 ７天同时测定不同处理植株的生物量、根
冠比、叶绿素荧光、气体交换以及光谱特征等指标。 结果表明，持续干旱处理抑制植株生长，增加根冠比，并通
过气孔限制和非气孔限制因素抑制光合作用。 持续干旱处理幼苗的 ｍＳＲ７０５、ｃｈｌＮＤＩ 和 ＲＥＰ 均显著小于对
照，但对 ＳＩＰＩ的影响不显著。 多变低水环境下玉米幼苗生长明显受到抑制，但根冠比、叶绿素荧光、气体交换
以及光谱特征等指标与正常供水没有差异。 可见，生物量分配、光合作用和光谱特征的维持可能是玉米适应
多变低水环境的重要生理机制。
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1　前言
干旱是制约植物生长和生产力的重要环境因子

之一。 严重干旱几乎影响植物的所有代谢过程，导
致植物死亡

［１］ 。 玉米是我国重要的粮食作物，其生
育期耗水较多且对水分胁迫比较敏感，干旱对其生
长发育影响较大

［ ２］ 。 我国每年玉米种植面积约为
３ ０００ 万 ｈｍ２，２／３ 的面积分布于依靠自然降雨的丘
陵或平原上。 由于降雨量不足或分布不均，导致玉
米生产受到干旱的极大制约

［３， ４］ 。 因此，干旱胁迫
对玉米生长发育的影响一直是国内外学者研究的

热点。
干旱与短期湿润交替，即“多变低水”是我国北

方，也是所有半干旱区作物生长的实际田间环
境

［５］ 。 在无灌溉条件的雨养农业地区，自然状态下
的作物生长，不时处在干湿变化的水分环境中，并且
具有一定的普遍性。 在具备补充灌水能力的半干
旱、半湿润地区，干湿交替供水作为一种新的灌水模
式，已被人们广泛采用。 因此，研究植物对多变低水
环境的响应机制较之单纯研究抗旱机制将更具现实

意义。

光合作用作为植物初生代谢的关键生理过程，
在植物抵御干旱胁迫的过程中起着重要作用

［６， ７］ 。
当水分亏缺时，植物叶片光合速率下降，其同化产物
将主要向根系分配，从而增加根冠比，以适应干旱环
境。 水分亏缺既可通过影响叶肉组织和气孔运动限
制 ＣＯ２ 扩散，从而降低胞间 ＣＯ２ 浓度和同化速

率
［ ８］ ，又可通过降低光合色素含量［１］ ，抑制光合作

用的关键酶的活性
［９］ ，导致叶片光合速率下降。 此

外，干旱还可诱发氧胁迫，通过活性氧破坏光合机
构

［ １０］ ，间接导致光合速率下降。
关于干旱胁迫对植物光合生理特性的影响已有

大量文献报道
［６， ８ ～１０］ ，但对于多变低水条件下植物

光合作用的变化及其生理生态意义的研究相对较

少，且主要局限于单个干旱-复水周期的研究［１１， １２］ ，
关于植物光合作用在干旱-复水周期中的变化规律
尚不清楚。 另外，光谱反射技术能够反映植物叶片
光合色素的变化，由于其实时、快速、无损、精确等特
点，近年来在胁迫研究中得到广泛应用［ １３ ～１５］ 。 因
此，通过研究多变低水条件下叶片的光合特性和反
射光谱特征的变化规律，为玉米抗旱节水栽培提供
理论依据。
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2　材料与方法
2．1　试验设计

供试玉米品种为苏玉 １９（ ｃｖ．Ｓｕｙｕ １９，购自江
苏省农业科学院）。 盆栽试验于 ２０１１ 年 ３—５ 月在
塑料大棚中进行（不补充光照）。 土壤取自淮北农
田土壤（田间最大持水量为 ２５．２ ％）。 每盆（内径
１８ ｃｍ、深 １６ ｃｍ）装入 ２．２ ｋｇ 的风干土。 通过插到
底部的硬质塑料管浇水（以避免堵塞和土壤板结）。 每
天称量补水并记录。 实验分为对照 （田间持水量的
７５ ％～８０ ％ ）、持续干旱 （田间持水量的 ３５ ％ ～４０ ％）
和干湿交替（干旱胁迫 ２ 周，复水处理 １ 周，再干旱
胁迫 ２ 周，复水处理 １ 周） ３ 个处理，每个处理 ２４
盆。 三叶期定苗，每盆留大小相同的幼苗 ２ 株。 在
每次复水后第七天分别测定气体交换、叶绿素荧光
参数以及反射光谱等指标。
2．2　测定项目与方法
２．２．１　植株生物量

轻轻从土壤中挖出植株后，将根系和地上部分
分开，根系用自来水冲洗干净，连同地上部分一起置
于 １０５ °Ｃ 杀青 ３０ ｍｉｎ，再在 ７０ °Ｃ 下烘至恒重，称重
并计算根冠比。
２．２．２　叶绿素荧光

在收获前，用 Ｍｉｎｉ ＰＡＭ （Ｗａｌｚ，德国）测定叶绿
素荧光参数。 植株叶片暗适应 ３０ ｍｉｎ 后，测定最小
荧光（Fo）、最大荧光（Fm）和 Fv／Fm（可变荧光和最
大荧光之比）。 在光强为 ５００ μｍｏｌ· ｍ －２ · ｓ －１

光化

光 下 测 定 瞬 时 荧 光 Fs， 在 光 强 为

５ ０００ μｍｏｌ· ｍ －２ · ｓ －１
的饱和脉冲下测定最大荧光

（Fm′），按下式计算光系统 ＩＩ 有效量子产额（ΦＰＳ
ＩＩ）：ΦＰＳ ＩＩ ＝（Fm′－Fs） ／Fm′。
２．２．３　气体交换

采用美国 ＬＩ －６４００ 便携式光合作用测定仪（Ｌｉ
－Ｃｏｒ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，美国） 测定倒 ２ 叶的净光合速率
（Pn）、气孔导度（Gs）、胞间 ＣＯ２ 浓度（Ci）和蒸腾速
率（E），光量子通量密度（ＰＦＤ）为１ ０００ μｍｏｌ· ｍ －２· ｓ －１。
２．２．４　反射光谱的测量

采用 ＵＮＩ －ｓｐｅｃ 反射光谱分析系统 （ ＰＰＳｙｓ-
ｔｅｍｓ， 美国） 测定 ３１０ －１１３８ ｎｍ 波长范围的叶片反
射光谱，并计算：ｍＳＲ７０５ ＝ （ Ｒ７０５ －Ｒ４４５ ） ／（ Ｒ７５０ ＋
Ｒ４４５）；SIPI ＝（Ｒ８００ －Ｒ４４５ ） ／（Ｒ８００ － Ｒ６８０ ）； chl NDI ＝
（Ｒ７５０ －Ｒ７０５ ） ／（Ｒ７５０ ＋Ｒ７０５ ）；REP ＝７００ ＋４０ ×［（Ｒ re

– Ｒ７００ ） ／（ Ｒ７４０ – Ｒ７００ ）］， 其 中， Ｒ re ＝（ Ｒ６７０ ＋

Ｒ７８０ ） ／２，Ｒ 表示光谱反射率。
2．3　数据分析

原始数据用 ＳＰＳＳ ｆｏｒ ｗｉｎｄｏｗｓ １７．０ 进行统计分
析，用 ｏｎｅ ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 揭示不同处理对各项指标比
较影响。 用 Ｄｕｎｃａｎ 检验进行比较，确定相应指标在
不同处理间的差异是否显著（P ＜０．０５）。
3　结果与分析

图 1　旱后复水对玉米生物量及根冠比的影响
Fig．1　Effects of rewetting after drought on
biomass and root to shoot ratio of maize

3．1　旱后复水对玉米生物量及根冠比的影响
生物量是植物的基本外部特征，地下生物量反

映了植物根系的生长状况。 根冠比是衡量生物量分
配比例受水分胁迫影响程度的重要指标。 由图 １ 可
见，第一次复水后，玉米幼苗的根系生物量在不同处
理之间无显著差异（P ＜０．０５），但多变低水和持续
干旱处理幼苗的地上部分生物量显著低于对照，从
而导致根冠比显著大于对照（P ＜０．０５）。 地上部分
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生物量和根冠比在多变低水和持续干旱之间差异不

显著（P ＞０．０５）。 第二次复水后，多变低水和持续
干旱处理的根系和地上部分生物量均显著低于对照

（P ＜０．０５）。 根冠比在对照与多变低水处理之间没
有差异，且二者均显著小于持续干旱（P ＞０．０５）。
3．2　旱后复水对气体交换的影响

由图 ２ 可见，第一次复水后，持续干旱处理的幼
苗叶片净光合速率（Pn）显著小于对照，多变低水处
理介于对照和持续干旱处理之间。 气孔导度（Gs）、

胞间 ＣＯ２ 浓度和蒸腾速率（E）在不同处理之间没有
显著差异（P ＞０．０５）。 第二次复水后，持续干旱处
理植株的 Pn 和 Gs 显著低于对照和多变低水处理
（P ＜０．０５），而在对照和多变低水处理之间的差异
不显著（P ＞０．０５）。 胞间 ＣＯ２ 浓度在不同处理之间

没有显著差异（P ＞０．０５）。 与对照相比，多变低水
处理显著增大叶片的蒸腾速率，而持续干旱则显著
降低蒸腾速率（P ＜０．０５）。

图 2　旱后复水对玉米叶片气体交换的影响
Fig．2　Effects of rewetting after drought on gas exchange in leaves of maize

　　
3．3　旱后复水对叶绿素荧光参数的影响

由图 ３ 可见，第一次复水后，不同处理植株的
Fv／Fm 和 ΦＰＳ ＩＩ 没有显著差异（P ＞０．０５）。 第二
次复水后，持续干旱处理植株的 Fv／Fm 显著低于对

照和多变低水处理，处理组植株的 Fv／Fm 显著高于
持续干旱处理（P ＜０．０５），但 Fv／Fm 在对照和多变
低水处理之间的差异不显著（P ＞０．０５）；ΦＰＳ ＩＩ 在
三个处理之间无显著差异（P ＞０．０５）。

图 3　旱后复水对玉米叶片叶绿素荧光的影响
Fig．3　Effects of rewetting after drought on chlorophyll fluorescence in leaves of maize
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3．4　旱后复水对叶片反射光谱特征参数的影响

由图 ４ 可知，第一次复水后，持续干旱处理植株
的叶片反射光谱特征参数（ｍＳＲ７０５ 、ｃｈｌNDI 和 REP）
显著低于对照（P ＜０．０５），多变低水处理界于二者
之间，且无显著差异（P ＞０．０５），ＳＩＰＩ 在三个处理之
间的差异不显著（P ＞０．０５）。 第二次复水后，持续

干旱处理叶片 ｍＳＲ７０５ 、ｃｈｌNDI 和 REP 显著低于对照
（P ＜０．０５），而上述指标在多变低水处理中则略高
于对照，但差异不显著。 多变低水处理下，叶片 ＳＩＰＩ
显著低于对照和持续干旱处理植株，后二者之间的
差异不显著（P ＞０．０５）。

图 4　旱后复水对玉米叶片叶绿素荧光的影响
Fig．4　Effects of rewetting after drought on chlorophyll fluorescence in leaves of maize

注：ｍＳＲ７０５ （ ｔｈｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｄ ｅｄｇｅ ｓｉｍｐｌｅ ｒａｔｉｏ ｉｎｄｅｘ） ：改进红边比值植被指数；ＳＩＰＩ（ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｉｇｍｅｎｔ ｉｎｄｅｘ） ：非结构依赖
性色素指数； ｃｈｌNDI（ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎｄｅｘ） ：叶绿素归一化指数；REP（ ｔｈｅ ｒｅｄ ｅｄｇｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ） ：红边位置

　　
4　结语

植物在受到资源限制时，通常会调节生物量分
配以适应环境变化。 在干旱胁迫下，地上与地下生
物量的合理分配有利于增加植物的水分利用效率及

干旱适应能力。 一般地，在干旱胁迫下植物通过增
大地下部分比例来提高水分及养分的利用效率

［１６］ 。
研究结果表明，干旱胁迫明显抑制了玉米植株根系
和地上部分的生物量积累，但根冠比显著增大。 干
旱诱导根冠比的增大在发育早期更为显著。 说明在
水分亏缺时，玉米通过增加地下生物量分配，将生长
中心向根系转移，试图从土壤中吸收更多的水分。
结果与前人的报道相一致

［１６， １７］ 。
已有研究证明，水分胁迫并不是完全对作物生

长不利，在某生育阶段经过适度水分胁迫后复水可
以使作物产生生理、生长和产量的补偿效应，提高其

水分利用效率
［ １８， １９］ 。 研究结果表明，在低水多变处

理下，玉米幼苗的根系和地上部分生物量均显著小
于正常供水。 根冠比在第一次复水后显著大于正常
供水，但在第二次复水后与正常供水没有差异。 可
见，在低水多变环境下，玉米通过调节生物量分配适
应水分的时间异质性。

光合作用是植物重要的生命活动，是植物生长
的生理基础。 许多研究表明，光合作用对叶片水分
亏缺非常敏感，轻度的干旱胁迫就会使植物的光合
速率下降，生长受到明显抑制［６， ８， ９］ 。 因此，植物在
干旱胁迫条件下的光合生产力常被认为是鉴定植物

耐旱能力的重要指标之一。 在该研究中，持续干旱
导致玉米光合速率显著下降，且下降幅度随干旱时
间的延长而增大。 然而，在低水多变条件下，玉米叶
片的 Pn、Gs和 Ci与正常供水没有显著差异。 可见，
多变低水环境下，玉米幼苗光合作用能够维持在较
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高水平。
植物叶片净光合速率在受到环境胁迫时下降分

为气孔限制和非气孔限制两类。 Ｆａｒｑｕｈａｒ 和 Ｓｈａｒ-
ｋｅｙ［ ２０］

认为只有 Pn、Gs 和 Ci 变化规律相同时，Pn 的
变化是由 Gs 引起的，反之，如果 Pn、Gs和 Ci 的变化
不一致，则 Pn 的变化是由叶肉细胞活性决定的即
非气孔限制。 在第一次复水后，持续干旱引起玉米
Pn的下降并不伴随 Gs和 Ci 的下降，因此可以认为
是由非气孔限制因素所致。 然而，在第二次复水后，
Pn 和 Gs同时下降，但 Ci 保持不变，说明既有气孔
限制因素，又有非气孔限制因素。

叶绿素荧光参数是快速、灵敏、无损伤的研究和
探测干旱逆境对植物光合作用影响的理想方法

［２１］ ，
干旱胁迫主要伤害植物光合机构 ＰＳ ＩＩ［２２］ ，ＰＳ ＩＩ 主
动调节电子传递速率和光化学效率，以响应 ＣＯ２同

化能力降低，通过热耗散形式避免或减轻过剩光能
对其系统的损伤

［ ２３］ 。 ФＰＳ ＩＩ 表示的是 ＰＳ ＩＩ的实际
光能转化效率，它反映 ＰＳ ＩＩ 反应中心在有部分关闭
情况下的实际原初光能捕获效率

［２４］ 。 该研究中，第
一次复水后，玉米的 Fv／Fm 和ФＰＳ ＩＩ在不同处理之
间无显著差异，表明早期幼苗 ＰＳ ＩＩ对干旱胁迫不敏
感。 然而，在第二次复水后，持续干旱处理幼苗的
Fv／Fm 较对照显著降低，说明干旱导致植物叶片系
统受到损害，光合机构及光合酶系统被破坏［２５］ 。 低
水多变处理的玉米 Fv／Fm 和 ФＰＳ ＩＩ 与正常供水没
有显著差异。

光合色素是植物进行光合作用的必要条件，其
含量的高低直接影响光合能力。 由于反射光谱特征
与植物叶片的色素含量密切相关，所以可以有效地
反映植物受胁迫的情况

［２６］ 。 ｍＳＲ７０５ 、REP 与叶绿素
的含量密切相关，ｃｈｌ NDI 表示的是叶绿素 a 的大
小

［２７］ 。 在 该 试 验 中， 持 续 干 旱 处 理 幼 苗 的
ｍＳＲ７０５ 、ｃｈｌNDI和 REP 均显著小于对照，说明干旱胁
迫导致叶片叶绿素含量降低。 ＳＩＰＩ 反映类胡萝卜
素／叶绿素 a 比值的变化［ ２８］ 。 在该实验中，ＳＩＰＩ 不
受持续干旱影响。 但在第二次复水后，多变低水处
理幼苗的 ＳＩＰＩ 显著小于对照。 表明多变低水条件
下玉米叶片类胡萝卜素／叶绿素 a 比值下降。 Pn 的
变化趋势与 ｍＳＲ７０５、ｃｈｌNDI和 REP 相一致，说明水分
亏缺导致的叶绿素含量下降是光合速率下降的重要

原因。
综上所述，持续干旱处理抑制植株生长，增加根

冠比，并通过气孔限制和非气孔限制因素抑制光合

作用。 在多变低水环境下，玉米生物量分配、光合作
用和光谱特征均维持在正常供水植株水平，这种表
型维持现象随干湿交替次数的增加更趋明显，这可
能是玉米适应多变低水环境的重要生理机制。
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