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摘 要：以糯玉米品种为材料，采用盆栽方式研究了土壤水分亏缺和过量条件下幼苗形态、叶片光合和荧光参数特性的

变化。结果表明，水分逆境下，叶片叶绿素 a下降明显、气孔导度（Gs）下降、净光合速率（Pn）显著降低，伴随光饱和点

（LSP）下降以维持机体代谢平衡；水分胁迫下，初始荧光（Fo）和可变荧光（Fv）增加，而电子传递速率（ETR）、光化学猝灭

（qP）下降，以此提高荧光代谢系统的稳定性。
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Physiological Regulation of Photosynthetic Fluorescence System in Waxy
Maize under Water Stress
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Abstract：The changes of seedling morphology, leaf photosynthesis and fluorescence parameters under soil water
deficit and excess conditions were studied by potted plants. The results showed that under water stress, the leaf chlo⁃
rophyll decreased significantly, the stomatal conductance (Gs) decreased, and the net photosynthetic rate (Pn) de⁃
creased significantly, accompanied by the decrease of light saturation point (LSP) to maintain the body’s metabolic
balance. The initial fluorescence (Fo) and variable fluorescence (Fv) increased under water stress, while the electron
transfer rate (ETR) and photochemical quenching (qP) decreased to improve the stability of the fluorescent metabol⁃
ic system.
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随着全球气候的变化，淡水资源的短缺和水

分分配不平衡的程度加深，水分胁迫已成为全球

农业生产的主要限制因素 [1]。土壤水分胁迫多由

土壤水分过量或水分亏缺造成，对于种植在中国

北方的糯玉米，春季初期水资源有限，往往出现

干旱胁迫 [2]；而在潮湿的夏季，由于过多的降雨、

风暴或洪水，糯玉米可能会遭受间歇性或长期的

水分过量胁迫。

据报道，90％～95％的作物物质积累都来自

光合作用，而水分胁迫条件下作物的物质积累和

生理特性会受到很大影响 [3]。大量研究表明，水

分逆境下植物根系的解剖学和形态学特征将发生
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适应性变化，如叶片生长速率降低、叶面积和株

高下降等 [4]。对冬小麦在水分逆境下生理活动的

研究表明，土壤水分过量可造成气孔传导受阻、

蒸腾速率和光合速率下降 [5]。也有学者研究并指

出水分胁迫可导致植物叶片气孔关闭、细胞间

CO2浓度降低、叶肉中有效 CO2浓度降低、碳同化

率降低、光合速率降低，最终导致生产能力降

低 [6]。另外，有研究发现水分胁迫下作物的光合

荧光系统会对水分逆境发生适应性变化 [7]。

具有抗旱、耐涝等多重抗性的糯玉米在我国

农业产生结构调配中发挥着重要作用。大量研究

表明，糯玉米对水分胁迫具有良好的适应性，可

广泛种植在干旱和半干旱地区 [8]。同时，糯玉米

也可在一些水分分布不均匀的低洼地块种植。然

而，糯玉米即便具有很好的水分逆境适应能力，

其在幼苗期间对水分胁迫的强度和时间的耐受度

有限。在一定的水分逆境范围内，糯玉米的形

态、光合和荧光生理学等方面也将产生相应变化
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以提高对水分胁迫的抵御能力。

本研究对水分亏缺和过量胁迫下糯玉米根

系、地上部形态变化、光合参数和荧光特征进行

了测定与研究。旨在探究糯玉米在不同水分逆境

下的光合、叶绿素荧光等生理途径变化特点，采

用育种和栽培手段调控，增强其对水分逆境的适

应能力，以促进水分逆境区糯玉米的生产。

1 材料与方法

1.1 试验设计

以糯玉米万糯 2000为试验材料，于 2018年在

辽宁省农科院（沈阳）人工气候室进行。采用盆栽

方式，盆直径 25 cm，深 30 cm，每个盆都装满 7.5 kg
过筛的干燥壤土，土壤含有 0.103％总氮、0.142％
总磷、2.08％总钾、81.3 mg·kg-1有效氮、15.2 mg·kg-1
有效磷、155.2 mg·kg-1有效钾、pH6.8。

设置三个水分浓度处理，分别为：（1）过量水

分，田间持水量（土壤田间持水量为 30%）的
150％，在播种后 20 d和 40 d进行处理，每次胁迫

10 d；（2）正常土壤供水（对照），田间持水量的

100％；（3）干旱胁迫，田间持水量的 50％。通过

称重法对水分进行控制，其中干旱胁迫处理采用

的处理方法为：播种后 20 d开始停止水分供应，

直至土壤水分降到田间持水量的 50％（因为盆较

小，停止供水后 48 h左右土壤水分即可降到田间

持水量的 50％），之后每天 18∶00补充水分，维持

这一胁迫水平胁迫 10 d，之后恢复正常供水，并在

播种后 40 d继续重复这一过程。试验设三次重

复，分别在播种后 20 d和 40 d水分胁迫后测定农

艺性状、光合参数和叶绿素荧光参数。

1.2 调查项目和方法

1.2.1 农艺性状

在播种后 20 d和 40 d每处理取样 5株用直尺

测定株高，使用电子游标卡尺测量茎粗。使用叶

面积扫描仪测量绿叶面积，每个处理测量 5个植

株，取平均值。另外，每个土壤水分处理取 5个植

株分离器官，将植株分割为三部分，分别为：茎、

根和叶片叶鞘，采用电子天平称量各处理不同器

官的鲜重，用烘箱在 105℃下杀青 30 min，然后在

60℃下干燥直至恒重，称量根、茎和叶片叶鞘的干

重，并根据干重和鲜重计算相对含水量（RWC）。
RWC（％）=干重/鲜重×100%

1.2.2 光合参数

采用张宪政 [9]法测定叶绿素含量，使用LI-6400
便携式光合分析仪（LI-COR，Lincoln，NE，USA）测量

叶片的光合作用光响应曲线。在晴天 9∶00～11∶00
测量。每种水分胁迫处理选择 5株生长一致的糯玉

米植株，测定最后一片完全展开叶片的净光合速率

（Pn）、细胞间CO2浓度（Ci）、气孔导度（Gs）和蒸腾速

率（Tr）。测量时，光合仪测定参数为：内置红蓝光源

1 000μmol·m-2·s-1，仪器叶室温度 25°C，空气相对湿

度42％，叶室CO2流量400μmol·s-1。
测量光响应曲线的过程中，采用内置红光和

蓝光光源（LI-6400-02BLED），光强度由强到弱设

置，光合有效辐射（PPFD）依次设置为 1 800、1 600、
1 400、1 200、1 000、800、600、400、200、100、80、
60、40、20、10、0μmol·m-2 · s-1。以光合有效辐射

（PPFD）为横轴，以净光合速率（Pn）为纵轴绘制光

合作用光响应曲线（Pn-PPFD曲线）。将 Pn-PPFD
曲线拟合 DPS并计算最大光合速率（Pmax）、表观

量子效率（α）、暗呼吸率（Rd）、光饱和点（LSP）等
相关参数，计算水分利用效率（WUE）和光能利用

效率（LUE）。
1.2.3 荧光特性

用德国 WAlZ 生产的便携式叶绿素荧光仪

（PAM-2500）测定叶片的叶绿素荧光动力学参

数。获得光化学猝灭（qP）、非光化学猝灭（NPQ）
和电子传递速率（ETR）等荧光参数。

1.3 试验统计分析

所有测量均进行三次重复，使用 DPS 7.05对
数据进行统计分析。

2 结果与分析

2.1 农艺参数的变化

糯玉米植株高度和茎粗在水分亏缺下低于对

照，而在水分过量胁迫下略高于对照（表 1）。根、

叶、茎相对含水量（RWC）不同水分处理下的显著

性表现为根>叶>茎。同时，不同水分处理下次生

根差异明显，40 DT在水分过量下根系产生了 9.3
个次生根，在正常水分条件下生长了 4.4个次生根

（CK），而在干旱胁迫下生长了 1.5个次生根。表

明在水分过量条件下，糯玉米可通过增加次生根

数量维持代谢平衡；而干旱胁迫主要是通过叶片

卷曲收缩，减少水分散失来调节水分代谢。

2.2 叶绿素含量的变化

水分胁迫处理后，叶绿素 a+b、叶绿素 a和叶

绿素 b与对照相比均有所下降，叶绿素 a的下降幅

度明显高于叶绿素 b（表 2）。播种后 20 DT的结

果显示水分过量处理、正常供水（对照）、干旱胁

迫下叶绿素 b差异不显著，而叶绿素 a+b和叶绿素
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a均达差异极显著水平。同时不同测定时间（DT）
也表现出叶绿素 b受影响较小，而叶绿素 a+b、叶
绿素 a在水分胁迫下下降趋势明显。此外，水分

亏缺处理下叶绿素 a+b、叶绿素 a和叶绿素 b显示

出的下降幅度均大于水分过量处理，说明水分胁

迫，尤其是干旱胁迫可能会削弱叶绿素的生物合

成能力或造成其分解失调。因此，水分胁迫处理

后糯玉米叶片降低叶绿素含量是一种避免过量光

能吸收、以防光合机构造成更大损害的表现。

表1 播种后第20天和第40天水分胁迫条件下农艺参数的变化

测定 时间

20 DT

40 DT

WT F 值

DT F 值

WT×DT F值
注：**表示在 0.01水平差异显著，*表示在 0.05水平差异显著，ns表示差异不显著。DT-处理后天数；WT-水分处理，下同

土壤水分处理

正常供水（CK）
水分过量

水分亏缺

正常供水（CK）
水分过量

水分亏缺

茎粗 (mm)
4.9
5.1
4.7
8.4
8.6
7.3
23.3*
59.7**
18.1*

株高 (cm)
11.7
12.0
11.4
24.1
24.3
23.2
17.5*
85.3**
21.9*

次生根数量（个）

3.6
6.4
0
4.4
9.3
1.5

210.5**
58.91**
101.3**

相对含水量 RWC (%)
根

78.9
75.2
63.4
75.3
63.7
45.4
94.7**
24.4*
41.2**

茎

73.6
69.1
57.8
69.3
63.6
61.1
8.7ns
11.3ns
10.9ns

叶

83.5
79.0
68.7
80.4
71.3
59.8
54.2*
42.5*
7.4ns

表2 播种后第20天和第40天处理水分胁迫条件下叶片叶绿素的变化

土壤水分处理

正常供水（CK）
水分过量

水分亏缺

WT F 值

DT F 值

WT×DT F值

叶绿素 a+b
20 DT
1.47
1.33
1.25
88.25**

45.3**
7.3ns

40 DT
1.54
1.48
1.32
75.37**

17.24*

叶绿素 a
20 DT
0.89
0.79
0.71
58.24**

53.24**
15.36*

40 DT
0.92
0.81
0.73
73.58**

23.19*

叶绿素 b
20 DT
0.58
0.54
0.54
2.5ns

5.2ns
7.3ns

40 DT
0.62
0.67
0.59
6.4ns

8.1ns

2.3 叶片光合作用和气体交换的调节

经过水分过量和水分亏缺处理后，Pn与对照

相比有所下降，特别是干旱胁迫下降显著（表

3）。Gs、Tr、WUE在不同水处理之间的变化趋势

与 Pn基本一致，而 Ci的变化与 Pn呈显著负相

关。此外，不同测量时间（DT）和WT×DT的相互

作用效果有所不同。表明水分胁迫对糯玉米的光

合作用造成了不利影响，但通过糯玉米自身 Gs、
Tr和WUE等光合参数的调节可增强其对水分胁

迫的适应性。

表3 播种后第20天和40天水分胁迫条件下叶片中Pn、Gs、Ci和WUE的变化

测定时期

（天）

20 DT

40 DT

土壤水分处理

正常供水（CK）
水分过量

水分亏缺

正常供水（CK）
水分过量

水分亏缺

净光合速率

（μmolCO2·m-2·s-1）
23.18
20.21
18.25
25.48
22.31
16.85

气孔导度

（μmolCO2·m-2·s-1）
0.35
0.28
0.25
0.38
0.31
0.24

胞间 CO2浓度

（μmolCO2·m-2·s-1）
264.12
294.52
350.29
228.54
254.63
213.34**

蒸腾速率

（μmolCO2·m-2·s-1）
3.58
3.32
3.07
4.25
3.84
2.93

水分利用效率

μmol(CO2)·mol-1
6.47
6.09
5.94
6.00
5.81
5.75
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2.4 叶片光合特征参数的变化

水分胁迫下，糯玉米的光饱和点（LSP）下降，

特别是干旱胁迫下下降效果更为明显（表 4）。不

同测量时间（DT）和WT×DT之间的相互作用也存

在显著差异。此外，最大光合速率（Pmax）、表观

量子效率（α）和表观暗呼吸速率（Rd）的结果显

示，水分胁迫（尤其是干旱胁迫）可导致 LSP下降，

减少光合物质的产生。

表5 播种后第25天和第50天水分胁迫条件下叶绿素荧光的变化

测定时期（天）

20 DT

40 DT

WT F 值

DT F 值

WT×DT F 值

土壤水分处理

正常供水（CK）
水分过量

干旱胁迫

正常供水（CK）
水分过量

干旱胁迫

Fo
0.19
0.22
0.25
0.20
0.24
0.28
18.4*
8.7*
2.3ns

Fm
1.12
1.08
1.13
1.14
1.23
1.24
3.5ns
0.9ns
4.8ns

Fv
0.93
0.86
0.88
0.94
0.99
0.96
15.3*
4.7ns
5.1ns

Fv/Fo
4.89
3.91
3.52
4.70
4.13
3.43
114.5**
12.3*
12.7*

Fv/Fm
0.83
0.80
0.78
0.82
0.80
0.77
11.5*
5.6ns
12.3*

表4 播种后第20天和第40天水分胁迫条件下叶片中LSP、Pmax、α、Rd和R2的变化

测定时期

（天）

20 DT

40 DT

WT F 值

DT F 值

WT×DT F 值

土壤水分处理

正常供水（CK）
水分过量

干旱胁迫

正常供水（CK）
水分过量

干旱胁迫

光饱和点

（μmol·m-2·s-1）
2 547.32
2 142.67
1 854.23
2 541.57
2 218.36
1 954.28
5.2ns
72.3**
5.8*ns

最大净光合速率

（μmolCO2·m-2·s-1）
25.31
19.85
18.24
28.54
25.37
16.58
157.6**
78.2**
19.7*

表观量子效率

（μmol CO2·m-2·s-1）
0.049
0.045
0.042
0.048
0.045
0.039
22.9*
7.8ns
14.3*

表观暗呼吸速率

（μmol CO2·m-2·s-1）
2.14
1.89
1.74
2.46
2.31
2.08
42.4*
11.3*
5.5ns

拟合系

数速率

0.95
0.99
0.94
0.95
0.98
0.92
8.2ns
5.7ns
2.5ns

2.5 叶绿素荧光暗反应的变化

水分逆境下初始荧光（Fo）和可变荧光（Fv）显
著增加，但最大荧光（Fm）没有显著变化（20 DT），
在 40 DT这些荧光参数均呈现上升趋势（表 5）。
表明水分胁迫处理显著提高了光化学活性，破坏

了反应中心；最大光化学量子产率（Fv/Fm）的降

低进一步说明了这一点。此外，40 DT结果表明，

水分胁迫后 Fv/Fm下降，表明 PS II反应中心受长期

水分胁迫损伤，原始光化学活性受到抑制，PS II活
性中心受损。

续表3

测定时期

（天）

WT F 值

DT F 值

WT×DT F值

土壤水分处理

125.64**
44.21**
15.68*

净光合速率

（μmolCO2·m-2·s-1）
102.34**
52.31**
7.2ns

气孔导度

（μmolCO2·m-2·s-1）
54.32**
11.54ns
25.31*

胞间 CO2浓度

（μmolCO2·m-2·s-1）
103.68**
18.45*
8.6ns

蒸腾速率

（μmolCO2·m-2·s-1）
8.13ns
10.5ns
6.3ns

2.6 叶绿素荧光系统光响应的调节

经过水分胁迫处理后，电子传递速率（ETR）、
光化学猝灭（qP）、PS II实际量子产率 Y（II）降低，

而非光化学猝灭（NPQ）有所增加（图 1）。qP的降

低表明 PS II反应中心开口部分的比例减少，PS II
的潜在活性受到抑制，NPQ的增加表明 PS II的潜
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在散热能力增强，水分逆境下光能过剩是通过非

光化学猝灭消耗，避免或减轻由 PS II过度吸收光

能引起的对光合机制的破坏。另外，本试验中水

分胁迫处理后，ETR和 Y（II）均低于对照，表明水

分胁迫处理降低了糯玉米幼苗的实际光合能力，

降低了光化学反应的比例和光合电子传递速率，

特别是干旱处理的表现更为明显。所以糯玉米可

通过荧光参数来增强对水分逆境的抵御能力。
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图1 播种后第20天和第40天水分胁迫条件下叶片荧光参数的变化

3 结论与讨论

以往的研究表明，水分胁迫可以显著抑制作

物的营养生长，包括作物的株高、叶面积、干物质

积累等参数，下降程度与胁迫程度有关 [10] 。本研

究结果表明，当糯玉米受到水分胁迫时，株高和

茎粗在水分亏缺条件下低于对照，但在水分过量

胁迫下则略有提高。本研究还发现，在水分过量

胁迫情况下，次生根增多，但当水分亏缺时次生

根数量很少。这些结果与先前在水胁迫条件下对

油菜、水稻和向日葵的研究结果基本一致 [11]。

众所周知，叶绿素是植物叶片中主要的光合

色素，叶绿素含量是评价植物生理代谢的重要指

标，也是反映叶片光合能力的重要指标之一 [12]。

本研究表明，水分胁迫处理后叶片叶绿素 a+b、叶
绿素 a和叶绿素 b含量下降，但叶绿素 a含量下降

幅度显著高于叶绿素 b。该结果与之前的报告基

本一致，即水分胁迫下作物叶绿素含量的降低主

要是由于叶绿素 a的下降造成的 [13]。该研究还指

出，水分胁迫处理后叶片可通过降低叶绿素含

量，避免过量的光能吸收对光合机构造成损害。

该结论与本研究的结果相一致。

本研究发现水分胁迫下，特别是干旱胁迫下

Pn降低，不同水处理（WT）之间的气孔导度（Gs）、
蒸腾速率（Tr）、水分利用效率（WUE）趋势与 Pn一
致。这项研究结果与“水分胁迫下叶片气孔关闭

是影响光合作用的最重要因素之一”的结果相一

致 [14]。本研究还表明，在干旱或水分过量胁迫下，

糯玉米的光饱和点（LSP）下降，可通过光合系统

的调节来增强对水分逆境的抵御能力。

叶绿素荧光动力学在检测胁迫对光合作用的

影响方面具有独特的作用，反映了光合系统的内

在特性 [15]。本研究结果表明，水分胁迫下，初始荧

光（Fo）和可变荧光（Fv）的荧光参数显著增加，最

大荧光（Fm）没有显著变化。在该研究中，Fv/Fm
在水分胁迫后降低，表明 PS II反应中心受到长期

水分胁迫的破坏，原始光化学活性受到抑制，PS
II活性中心受损。本研究还发现（下转第 103 页）
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（上 接 第 12 页）水分胁迫处理后，电子传递速率

（ETR）和 PS II实际量子产率 Y（II）降低，该结果

类似于增加的 qP可以以光化学利用为代价耗散

一些激发能量的研究结论 [7]。此外，本研究发现

光化学猝灭（qP）在水分胁迫下显著下降，该结论

与“水分胁迫下水稻和大麦叶片中的实际量子效

率（ФPS II）、qP和光合电子传递速率（ETR）显著

降低”的结论相吻合。

综上所述，本研究初步解释了水分亏缺和水

分过量胁迫下糯玉米幼苗通过光合、荧光系统的

调节增强抵御水分逆境的初步方式，但具体生理

代谢机理尚不明晰，有待深入研究。
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