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叶片光合生理参数变化特征与
小麦受旱状态的关系
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(中国气象局兰州干旱气象研究所ꎬ甘肃省干旱气候变化与减灾重点实验室ꎬ

中国气象局干旱气候变化与减灾重点实验室ꎬ甘肃 兰州 ７３００２０)

摘　 要:以小麦为供试作物布设干旱过程试验ꎬ研究干旱过程中小麦叶片光合生理参数(包括净光合速率(Ｐｎ)、
气孔导度(ｇｓｓａｔ)、胞间 ＣＯ２ 与空气 ＣＯ２浓度比(Ｃｉ / Ｃａ)、最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)以及最大电子传递速率(Ｊｍａｘ))的变化

特征ꎬ并探讨干旱不同阶段 Ｐｎ 与 ｇｓｓａｔ的关系及其对气孔导度模型斜率的影响ꎮ 结果表明:土壤有效含水量(ＡＳＷＣ)
较大时(>０.５)ꎬ即水分供给充足条件下ꎬ小麦叶片光合生理参数随着 ＡＳＷＣ 的减少保持相对稳定ꎻ而当 ＡＳＷＣ 降至<
０.５ 时ꎬｇｓｓａｔ、Ｃｉ / Ｃａ 以及 Ｐｎ 减小ꎬ在 ＡＳＷＣ>０.３ 时ꎬＰｎ 与 ｇｓｓａｔ及 Ｃｉ / Ｃａ 的关系保持相对稳定ꎻ当 ＡＳＷＣ<０.３ 时ꎬｇｓｓａｔ随

ＡＳＷＣ 减小呈显著降低趋势ꎬＶｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ也在此阶段随 ＡＳＷＣ 减小而线性降低ꎬ而 Ｐｎ 随 ｇｓｓａｔ的减小降幅明显增大ꎬ拟
合所获得的气孔导度模型斜率也随之发生改变ꎻ当 ＡＳＷＣ<０.１ 时ꎬＣｉ / Ｃａ 随 ＡＳＷＣ 减小呈增大趋势ꎬ而 Ｐｎ 随 ＡＳＷＣ
减小而减小ꎬ在该阶段ꎬＣｉ / Ｃａ 与 Ｐｎ 呈相反的变化趋势ꎮ 根据叶片光合生理参数的变化特征ꎬ可将小麦受旱过程划

分为 ４ 个阶段ꎬ即无干旱胁迫或干旱胁迫较轻的阶段、只有气孔因素影响光合生理过程的阶段、非气孔因素和气孔

因素同时影响光合生理过程的阶段以及光合器官遭受损坏的阶段ꎮ
关键词:净光合速率ꎻ气孔导度ꎻ光合能力ꎻ春小麦ꎻ 干旱ꎻ气孔导度模型

中图分类号:Ｓ４２３ꎻＳ２７４.１ꎻＳ５１２.１　 　 文献标志码:Ａ

Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｅｖｅｒｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ

ＺＨＡＯ Ｆｕｎｉａｎꎬ ＷＡＮＧ Ｒｕｎｙｕａｎꎬ ＺＨＡＮＧ Ｋａｉꎬ Ｑｉ Ｙｕｅꎬ Ｃｈｅｎ Ｆｅｉꎬ ＺＨＡＯ Ｈｏｎｇꎬ Ｗａｎｇ Ｈｅｌｉｎｇ
(Ｌａｎｚｈｏｕ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ａｒｉｄ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙꎬ Ｃｈｉｎａ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎꎬ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ａｒｉｄ Ｃｌｉｍａｔｉｃ Ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ Ｄｉｓａｓｔｅｒ

Ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｇａｎｓｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ａｒｉｄ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ Ｄｉｓａｓｔｅｒ Ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣＭＡꎬ Ｌａｎｚｈｏｕꎬ Ｇａｎｓｕ ７３００２０ꎬ Ｃｈｉｎａ)

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｅｖｅｒｉｔｙ ｐｌａｙｓ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇꎬ ｃｒｏｐ ｍｏｄｅｌｉｎｇ
ａｎｄ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｓｃｈｅｄｕｌｉｎｇ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｄｒｙ￣ｄｏｗｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ ｗｅｒｅ ｃａｒｒｉｅｄ ｏｕｔ ｉｎ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ ｂｕｃｋ￣
ｅｔｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ (Ｐｎ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
(ｇｓｓａｔ)ꎬ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｔｏ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２(Ｃｉ / Ｃａ)ꎬ ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｒｕｂｉｓｃｏ (Ｖｃｍａｘ)
ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｒａｔｅ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ (Ｊｍａｘ)ꎬ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄꎬ ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｔｈｅ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｎ ａｎｄ ｇｓｓａｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｅｍｉ￣ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｕｎｔｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＡＳＷＣ) ｗａｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０.５. Ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｇｓｓａｔꎬ Ｃｉ / Ｃａ ａｎｄ Ｐｎ ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌｌｙ ｄｅ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ａｓ ＡＳＷＣ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ ０.５ ｔｏ ０.３. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｎꎬ ｇｓｓａｔ ａｎｄ Ｃｉ / Ｃａ ｗｅｒｅ ｓｔａｂｌｅ ｗｈｉｌｅ ＡＳＷＣ ｒａｎｇｅｄ
ｆｒｏｍ ０.５ ｔｏ ０.３. Ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｇｓｓａｔꎬ Ｖｃｍａｘ ａｎｄ Ｊｍａｘ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｌｉｎｅａｒ ｆｏｒｍ ｗｉｔｈ ＡＳＷＣ ｗｈｅｎ ＡＳＷＣ ｗａｓ ｌｅｓｓ
ｔｈａｎ ０.３. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｎ ａｎｄ ｇｓｓａｔ ｃｈａｎｇｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ ＡＳＷＣ ｆｒｏｍ ０.５ ｔｏ ０.３ꎬ ｈｅｎｃｅ
ｔｈｅ ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｓｅｍｉ￣ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｗｈｅｎ ＡＳＷＣ ｗａｓ ｓｍａｌｌｅｒ ｔｈａｎ ０.１ꎬ Ｃｉ / Ｃａ ｉｎ￣

收稿日期:２０１９￣０２￣２６　 　 　 　 　 修回日期:２０１９￣０５￣１０
基金项目:甘肃省自然科学基金青年基金项目(１４５ＲＪＹＡ２８４)ꎻ国家自然科学基金项目(４１７７５１０７ꎬ ４１５０５０９９)ꎻ国家公益性行业(气象) 科

研专项(ＧＹＨＹ２０１５０６００１－２)ꎻ甘肃省气象局气象科研项目(ＧＳＭＡＭｓ２０１８－１４)
作者简介:赵福年(１９８７－)ꎬ男ꎬ甘肃武威人ꎬ助理研究员ꎬ主要研究方向为农业干旱致灾过程ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:ｚｆｎ０６２２＠ １６３.ｃｏｍ



ｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ＡＳＷＣꎬ ａｎｄ Ｐｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｓ Ｃｉ / Ｃａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ. Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａ￣
ｒａｍｅｔｅｒｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎬ ｆｏｕｒ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｆｏｒ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ ａｐｐａｒｅｎｔｌｙ ｅｘｉｓｔｅｄ. Ａｓ
ＡＳＷＣ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０.５ ａｎｄ ｇｓｓａｔ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０.３５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｓ ｖｅｒｙ
ｓｌｉｇｈｔ. Ｔｈｅ ｇｓｓａｔ ｍａｉｎｌｙ ｌｉｍｉｔｅｄ Ｐｎ ｄｕｒｉｎｇ ＡＳＷＣ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ０.３ ｔｏ ０.５ ａｎｄ ｇｓｓａｔ ｖａｒｉｅｄ ｆｒｏｍ ０.１５ ｔｏ ０.３５ ｍｏｌ􀅰
ｍ－２􀅰ｓ－１ . Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｎｏｎ￣ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｓｔａｒｔｅｄ ｔｏ ｉｍｐａｃｔ Ｐｎ ａｓ ＡＳＷＣ ｃｈａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ０. １ ｔｏ ０. ３ ( ｇｓｓａｔ
ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ０.０６ ｔｏ ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１). Ａｓ ＡＳＷＣ ｗａｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０.１ꎬ ｇｓｓａｔ ｗａｓ ｓｍａｌｌｅｒ ｔｈａｎ ０.０６ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

ａｎｄ ｔｈｅ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｍｉｇｈｔ ｓｕｆｆｅｒ ｉｎｊｕｒｙ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙꎻ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔꎻ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ

ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌ

　 　 因水分供给不足而引发的干旱是限制全球作

物产量增加的重要因素ꎮ 然而ꎬ由于缺乏定量描述

作物受旱阶段性特征的指标ꎬ目前依然无法准确刻

画作物受旱进程[１]ꎬ这导致我们无法精确模拟干旱

胁迫下作物生长发育的动态过程[２]ꎬ进而影响更加

合理的灌溉制度的制定ꎮ 尽管研究者给出了大量

反映作物遭受干旱胁迫的指标(诸如土壤水分、土
壤水势、叶片相对含水量、叶水势、冠层温度以及作

物水分胁迫指数等[３] )ꎬ但是这些指标在确定作物

受旱程度时ꎬ往往以最终产量为标准ꎬ即用受旱影

响作物与供水充足作物最终产量之间的偏差作为

作物受旱严重程度分类的依据[４]ꎮ 这种划分方法

使我们无法有效地掌握干旱对作物生长发育影响

的动态过程ꎬ阻碍了我们对农业干旱致害机理的认

识[５]ꎮ 因此ꎬ有必要在作物生长发育时期ꎬ对其受

干旱胁迫影响的生理生态参数变化特征进行分析ꎬ
以量化作物受旱程度ꎮ

作物本身具有较强的适应能力及应对干旱的

调节能力ꎬ作物遭受轻度的干旱胁迫并不会对作物

生长发育造成很大的影响[６]ꎮ 在干旱胁迫发生初

期ꎬ作物可通过产生大量脱落酸(有促进气孔关闭

的功能)ꎬ降低细胞分裂素(有加剧作物水分亏缺的

功能)的含量ꎬ调节作物体内细胞分裂素和脱落酸

水平及其比例关系能够在一定程度上维持植物体

的水分平衡[７]ꎮ 只有干旱胁迫超过一定的临界值ꎬ
作物才会遭受明显的干旱影响ꎬ即作物生理参数对

干旱胁迫存在阈值反应[８]ꎬ而且不同生理参数的水

分阈值不完全相同ꎬ这是由作物对干旱胁迫过程的

适应和调剂机制不同而决定的[９]ꎮ 以光合生理过

程为例ꎬ在遭受干旱胁迫时ꎬ作物叶片净光合速率

(Ｐｎ)的下降并不是唯一一种调节机制在控制ꎬ而是

既有气孔因素又有非气孔因素的作用[１０]ꎮ 在干旱

胁迫相对较轻时ꎬＰｎ 受气孔因素的影响呈缓慢的下

降趋势[１０]ꎻ当干旱胁迫继续发展ꎬ作物叶片的光合

能力受到损害ꎬＰｎ 将受到明显抑制[１１]ꎻ而当严重的

干旱胁迫造成叶绿体变形ꎬ叶绿体片层膜系统受

损ꎬ使希尔反应减弱ꎬ光系统Ⅱ活力下降ꎬ电子传递

和光合磷酸酸化受到抑制ꎬ则会造成 Ｐｎ 迅速下

降[１２]ꎬ从而使作物干物质积累明显减少ꎬ作物生长

发育受到严重阻碍ꎮ
光合生理过程是作物产量形成的基础[１３]ꎬ因而

关注与光合生理过程相关的生理生态参数变化是

研究作物受旱致害过程的关键ꎮ 若以作物自适应

特点和作物光合生理过程受不同程度干旱胁迫影

响机制不同为依据ꎬ我们可假定ꎬ在作物遭受干旱

胁迫至致害过程中光合生理参数应存在不同的变

化特征ꎬ据此可用以确定作物受旱的不同阶段ꎮ 此

外ꎬ一般认为气孔导度(ｇｓ)和 Ｐｎ 呈线性关系[１４]ꎬ然
而在干旱胁迫发展过程中ꎬ气孔因素首先起作用ꎬ
导致作物 Ｐｎ 下降ꎬ而随着干旱胁迫程度加重ꎬ非气

孔导度因素的出现会导致 Ｐｎ 下降幅度增大ꎬ据此ꎬ
我们推测非气孔因素的叠加作用可能会导致 ｇｓ与

Ｐｎ 的关系发生改变ꎮ
基于以上两个研究假设ꎬ我们采用小区和桶栽

干旱胁迫试验ꎬ以小麦为供试作物ꎬ研究其受旱的

阶段性特征ꎬ从而提供一种可定量描述作物受旱过

程的方法ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验观测

试验在中国气象局兰州干旱气象研究所定西

干旱气象与生态环境试验站内进行ꎮ 该站位于甘

肃省定西市安定区西川(１０４.３７°Ｅꎬ３５.３５°Ｎ)ꎬ海拔

１ ９２０ ｍꎬ年平均气温 ６.３℃ꎬ年日照时数 ２ ５００ ｈꎮ 试

验供试作物为春小麦(定西新 ２４ 号)ꎮ 小区试验于

２０１７ 年进行ꎬ设置 ２ 个处理ꎬ分别为充足灌水和干

旱胁迫处理ꎬ充足灌水处理整个生育期保证供水充

足ꎬ干旱胁迫处理从小麦拔节期开始不灌水直至萎

蔫ꎮ 每个处理设 ４ 个重复ꎬ每个处理小区面积为 ２
ｍ×１.５ ｍꎮ 桶栽试验分别在 ２０１４、２０１５ 年以及 ２０１７
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年进行ꎬ桶栽试验所用桶直径 ２９ ｃｍꎬ深度 ４５ ｃｍꎮ
供试土壤为黄绵土ꎬ从大田采集 ０ ~ ３０ ｃｍ 层次土

壤ꎬ风干过筛ꎬ装桶(每桶装土 １４ ｋｇ)ꎮ 桶装土平均

容重 １.１５ ｇ􀅰ｃｍ３ꎬ田间持水量 ２６. ８％ꎬ萎蔫系数

５.５％ꎬ其中田间持水量和萎蔫系数均为重量含水

量ꎮ 试验设两个处理ꎬ各 ６ 组重复ꎬ共计 １２ 桶ꎮ 春

小麦于 ３ 月中旬播种ꎬ播种后至对比观测开始前保

持 １２ 个桶子处理方式相同ꎬ土壤水分供给一致ꎮ 在

春小麦长至拔节初期开始设置不同处理ꎬ其中一个

为充足灌水处理ꎬ保证每日的土壤含水量在田间持

水量的 ７０％以上ꎬ另一个为干旱胁迫处理ꎬ在试验

开始后持续不灌水ꎬ直至小麦萎蔫ꎮ
试验期间ꎬ主要观测项目为:
(１)土壤含水量(本文均指土壤相对含水量)ꎮ

每天称重测量 ２ 个处理 １２ 个桶子质量(所用称重天

平最小感应为 １ｇ)ꎮ 用所称得的重量减去干土重

量ꎬ再除以干土重量即为桶子中土壤重量含水量

(忽略小麦本身生物量的变化)ꎮ
(２)光合生理过程ꎮ 采用美国产 Ｌｉ－６４００ 便携

式光合仪ꎬ在春小麦长至拔节期ꎬ不同试验处理实

施后ꎬ于每日上午 ９ ∶ ００—１１ ∶ ３０ 测定各处理春小

麦最上部第一片完全展开叶 Ｐｎ / Ｑｐ(光响应)和 Ｐｎ /
Ｃｉ(ＣＯ２响应)曲线(２０１４ 年和 ２０１５ 年试验主要测定

Ｐｎ / Ｑｐ 曲线ꎬ２０１７ 年试验主要测定 Ｐｎ / Ｃｉ 曲线)ꎮ
Ｐｎ / Ｑｐ 曲线的测量:控制 ＣＯ２ 浓度在 ３８０ μｍｏｌ􀅰
ｍｏｌ－１ꎬ叶室温度控制在 ２５℃ꎬ空气饱和差控制在 １.５
~２.５ ｋＰａꎮ 测量叶室采用红蓝光源ꎬ光合有效辐射

(ＰＡＲ)设置不同的梯度自动测量ꎬ梯度水平分别为

０、１５、３０、６０、１２０、２００、３００、６００、９００、１ ２００、１ ５００、
１ ８００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１以及 ２ １００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ
每次测量用 １ ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的 ＰＡＲ 适应 ３０~
４０ ｍｉｎꎬ待仪器读数稳定后ꎬ进入自动测量程序ꎮ Ｐｎ
/ Ｃｉ 曲线测量时ꎬ初始 ＣＯ２浓度控制在 ３８０ μｍｏｌ􀅰
ｍｏｌ－１ꎬ叶室温度控制在 ２５℃ꎬ空气饱和差控制在 １.５
~２.５ ｋＰａ 之间ꎬ光强控制在 １ ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ
开始测量之前先在初始条件下适应 ３０ ~ ４０ ｍｉｎꎬ设
置 ＣＯ２梯度为 ４００、２００、１００、５０、４００、６００、８００、１ ０００
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１和 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎬ依次自动测量ꎮ
在观测叶片气体交换的同时ꎬＬｉ－６４００ 还可记录观

测时的叶室空气温度、相对湿度、叶气温差、叶气饱

和气压差以及空气 ＣＯ２浓度等气象要素指标ꎮ
１.２　 光合参数计算

Ｆａｒｑｕｈａｒ 等[１５] 在 １９８０ 提出了一个计算 Ｐｎ 的

生化模型ꎬ其以胞间 ＣＯ２ 浓度 ( Ｃｉ) 分别计算在

Ｒｕｂｉｓｃｏ(１ꎬ ５－二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧酶)活性

和 ＲｕＰ２(核酮糖－１ꎬ ５－二磷酸)再生限制条件下

的 Ｐｎ:
Ｐｎ ＝ Ｖｃ － ０.５Ｖ０ － Ｒｄ ＝ ｍｉｎ ＰｃꎬＰｊ} － Ｒｄ{ (１)

Ｐｃ ＝ Ｖｃｍａｘ

Ｃｉ － Γ∗

Ｃｉ ＋ Ｋｃ(１ ＋ Ｏ / Ｋｏ)
(２)

Ｐｊ ＝
Ｊ(Ｃｉ － Γ∗)
４(Ｃｉ ＋ ２Γ∗)

(３)

式中ꎬＶｃ为羧化速率ꎬＶ０ 为氧化速率ꎬＲｄ为暗呼吸速

率ꎬＰｃ 和 Ｐｊ分别为受 Ｒｕｂｉｓｏ 活性和 ＲｕＰ２ 再生限制

的光合速率ꎬＶｃｍａｘ 是最大羧化速率ꎬГ∗ 是 ＣＯ２ 补偿

点ꎬＫｃ和 Ｋｏ是 ＣＯ２ 和Ｏ２ 的Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ － Ｍｅｎｔｅｎ动力

参数ꎬＯ 是叶片胞间氧气分压ꎬＪ 是量子传递效率ꎮ
(３) 式中ꎬＪ 的计算依赖于光强和最大量子传递效

率ꎬ依据下式计算获得:
θＪ２ － ( Ｉ２ ＋ Ｊｍａｘ)Ｊ ＋ Ｉ２Ｊｍａｘ ＝ ０ (４)

式中ꎬＩ２ 为光强ꎬＪｍａｘ 为最大量子传递效率ꎬθ 为

曲度ꎮ
Ｖｃｍａｘ 和 Ｊｍａｘ 反映了作物叶片的光合能力ꎬ其值

由 Ｐｎ / Ｃｉ 曲线观测数据估算ꎮ 当 Ｃｉ 值小于 １５０
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ －１ 时ꎬ以(２) 式估算 Ｖｃｍａｘꎬ当 Ｃｉ 大于 １５０
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ －１ 时ꎬ用(３) 和(４) 式估算 Ｊｍａｘꎬ具体计算

过程可参照 Ｘｕ 等[１６] 的研究工作ꎮ
１.３　 气孔导度模型

Ｐｎ 与 ｇｓ是描述植物叶片气体交换过程非常重

要的两个指标ꎬ而它们之间的关系又可由内禀水分

利用效率( ＩＷＵＥꎬ 即 Ｐｎ / ｇｓ)或半经验气孔导度模

型反映[１７]ꎮ 当前有很多半经验气孔导度模型ꎬ而其

中尤以 Ｂａｌｌ － Ｂｅｒｒｙ[１８] 模型的使用最普遍ꎮ Ｂａｌｌ
等[１８]根据前人的研究结果ꎬ发现 ｇｓ的变化与 Ｐｎ、叶
片表面相对湿度(ＲＨｓ)以及叶片表面 ＣＯ２浓度(Ｃｓ)
有关:

ｇｓ ＝ ａ１ＡｎＲＨｓ / Ｃｓ ＋ ｂ１ (５)
式中ꎬａ１ 为 气 孔 导 度 模 型 斜 率ꎬ 由 ｇｓ 与

ＰｎＲＨｓ / Ｃｓ(ＢＢ参数) 关系拟合获得ꎮ ｂ１ 为净光合速

率为零或小于零时的 ｇｓꎬ部分文献认为其为无光照

时的 ｇｓ
[１７]ꎬ可由 ｇｓ 与ＰｎＲＨｓ / Ｃｓ关系拟合截距获得ꎬ

或在黑暗条件下由光合仪测量获得ꎮ Ｌｅｕｎｉｎｇ[１９] 与

Ｍｅｄｌｙｎ 等[２０] 此后陆续分别提出了与 Ｂａｌｌ － Ｂｅｒｒｙ类
似的 ２ 个模型ꎬ即 Ｌｅｕｎｉｎｇ 和 Ｍｅｄｌｙｎ 模型ꎬ它们对 ｇｓ

模拟精度的改进有一定的帮助ꎮ 其中Ｌｅｕｎｉｎｇ(１９９５)
模型的形式为:

ｇｓ ＝ ａ２Ａｎ / (Ｃｓ － Γ)(１ ＋ ＶＰＤａ / ｂ２) ＋ ｃ２ (６)
式中ꎬａ２ 为气孔导度模型斜率ꎬГ 是 ＣＯ２ 补偿点ꎬ
ＶＰＤａ 是空气饱和气压差ꎬｂ２ 和 ｃ２ 都是参数ꎮ
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Ｍｅｄｌｙｎ 模型的形式为:

ｇｓ ＝ (１ ＋ ａ３ / ＶＰＤＬ )Ａｎ / Ｃａ ＋ ｂ３ (７)
式中ꎬａ３ 为气孔导度模型斜率ꎬＶＰＤＬ 是叶片与空气

之间的饱和气压差ꎬｂ３ 为参数ꎮ
１.４　 反映干旱胁迫过程的指标

本研究采用土壤有效含水量(ＡＳＷＣ) 和饱和

光强下的气孔导度(ｇｓｓａｔ) 来反映小麦遭受干旱胁迫

的状况ꎮ 其中 ＡＳＷＣ 计算如下:

ＡＳＷＣ ＝
θａ － θｗ

θｆ － θｗ
(８)

式中ꎬθａ、θｗ 以及 θｆ 分别表示实际土壤含水量、萎蔫

含水量以及田间持水量ꎮ 研究者发现 ｇｓｓａｔ 较其他水

分指标更能有效地反映作物遭受干旱胁迫的状

况[２１]ꎬ由于本研究小区试验小麦最大根系深度未

知ꎬ因此以 ｇｓｓａｔ 作为另一个反映小麦水分供给状况

的指标ꎮ 已有研究表明小麦光饱和点处于 １ ２００ ~
１ ７００ μｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１ 之间[２２]ꎬ本文选择光合有效辐

射在１ ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１ 时的 ｇｓ 作为小麦的 ｇｓｓａｔꎮ
１.５　 数据分析

Ｐｎ / Ｑｐ 曲线数据主要用以拟合求取 ３ 个不同气

孔导度模型的参数ꎬ在 Ｏｒｉｇｉｎ ９.０ 软件中使用非线性

曲线拟合模块(Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｃｕｒｖｅ ｆｉｔ)ꎬ自定义编制与

(５)、(６)以及(７)式相同的公式拟合计算获得所需

参数ꎮ Ｐｎ / Ｃｉ 曲线观测数据主要用以估算 Ｖｃｍａｘ 和

Ｊｍａｘꎬ采用 Ｒ 语言以 Ｄｕｕｒｓｍａ 等[２３] 给出的“ｐｌａｎｔｅｃｏ￣
ｐｈｙｓ”包计算获得ꎮ 同时ꎬ为证明干旱胁迫阶段对气

孔导度模型参数的影响ꎬ本研究选择不同年份

(２０１４、２０１７ 年)和不同观测来源(Ｐｎ / Ｑｐ 和 Ｐｎ / Ｃｉ
曲线)数据ꎬ先以 ２０１４ 年 Ｐｎ / Ｑｐ 曲线数据拟合计算

了不同干旱胁迫条件下不同光强的 ｇｓꎬ并与实测值

进行了对比分析ꎻ之后又将小区和桶栽 ２０１７ 年的数

据整合ꎬ提取了饱和光强下的光合生理参数数据ꎬ
分析比较了不同干旱胁迫阶段气孔导度模型参数

的差异ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 干旱胁迫下小麦叶片光合生理参数的变化

２.１.１　 光合生理参数对干旱胁迫的响应　 分析 ｇｓｓａｔ

与 ＡＳＷＣ 的关系(图 １ａ)ꎬ发现 ｇｓｓａｔ随 ＡＳＷＣ 的变化

存在 ３ 个阶段ꎬ在第 １ 个阶段 ｇｓｓａｔ变动不明显ꎬ呈轻

微的下降趋势ꎻ而当 ＡＳＷＣ 减少至 ０.５ 左右时ꎬｇｓｓａｔ

呈减小趋势ꎬ但统计检验不显著(Ｐ>０.０５)ꎻ而在第 ３
阶段ꎬ当 ＡＳＷＣ 小于 ０.３ 左右时ꎬｇｓｓａｔ快速线性下降ꎬ

且统计检验极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ 同时ꎬ比较这 ３ 个阶

段的 ｇｓｓａｔꎬ发现差异极显著(图 １ｂ)ꎮ
与 ｇｓｓａｔ类似ꎬＣｉ / Ｃａ 值随着 ＡＳＷＣ 的变化也存

在 ３ 个明显的阶段(图 １ｃ)ꎬ只是变化趋势不完全相

同ꎮ 第 １ 阶段ꎬＣｉ / Ｃａ 相对稳定ꎬ之后快速减小ꎬ在
ＡＳＷＣ 降至 ０.０６ 开始ꎬＣｉ / Ｃａ 呈增大的趋势ꎬ最小值

出现在 ＡＳＷＣ 为 ０.１ 时ꎬ此时 Ｃｉ / Ｃａ 为 ０.３２ꎮ 同时ꎬ
比较 ３ 个阶段的 Ｃｉ / Ｃａ(图 １ｄ)ꎬ第 ２ 阶段与其他 ２
个阶段差异极显著ꎬ而第 １ 和第 ３ 阶段无显著差异ꎮ

Ｐｎ 随 ＡＳＷＣ 的变化存在 ２ 个明显的阶段(图
１ｅ)ꎬ在第 １ 阶段ꎬＰｎ 基本保持稳定ꎬ而在 ＡＳＷＣ 降

至 ０.３５ 左右时ꎬＰｎ 随 ＡＳＷＣ 的减少呈线性减小趋

势ꎬ且统计检验极显著ꎮ 而且第 １ 阶段与第 ２ 阶段

Ｐｎ 值的差异也极显著(图 １ｆ)ꎮ
２.１.２　 光合生理参数间的关系　 Ｃｉ / Ｃａ 和 ｇｓ 是决

定作物叶片 Ｐｎ 的重要指标ꎬ观察 ｇｓｓａｔ 以及 Ｃｉ / Ｃａ 与

Ｐｎ间的关系(图 ２)ꎬ这 ２个参数与 Ｐｎ并不呈简单的

线性关系ꎬ而是随水分条件变化存在阶段性关系

特征ꎮ
当 ｇｓｓａｔ 大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１ 时ꎬＰｎ随 ｇｓｓａｔ 减

小缓慢下降(图 ２ａ)ꎬ速率为 １.６４ μｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１

Ｐｎ / ０.１ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１ ｇｓ(Ｐ < ０.００１)ꎬ而当 ｇｓｓａｔ 小于

０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１ 时ꎬＰｎ 随 ｇｓｓａｔ 的降低快速减小ꎬ
速率增至 １１ μｍｏｌ􀅰ｍ －２ 􀅰ｓ －１ Ｐｎ / ０.１ ｍｏｌ􀅰ｍ －２ 􀅰
ｓ －１ｇｓ(Ｐ < ０.００１)ꎬ说明在以 ｇｓｓａｔ ＝ ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰
ｓ －１ 为界的 ２ 个不同阶段ꎬＰｎ 对 ｇｓｓａｔ 变化的响应不

同ꎬ即控制 Ｐｎ 变化的因素存在差异ꎮ
Ｃｉ / Ｃａ 与 Ｐｎ 的关系也存在 ２ 个明显的阶段(图

２ｂ)ꎬ即 Ｐｎ 与 Ｃｉ / Ｃａ 呈线性正相关关系和 Ｐｎ 随

Ｃｉ / Ｃａ增大而减小的阶段ꎮ 在第１阶段ꎬＰｎ随Ｃｉ / Ｃａ
的减小呈显著的减小趋势ꎬ但是仔细观察该阶段依

然可以分为 ２ 个子阶段ꎬ即在 Ｃｉ / Ｃａ从 ０.８ 降至 ０.５５
的阶段(ｇｓｓａｔ > ０.０６ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１)ꎬＰｎ随 Ｃｉ / Ｃａ的

变化降幅较小ꎬ而后下降速率加快ꎮ 而当 Ｃｉ / Ｃａ 降

至０.３２后(ｇｓｓａｔ < ０.０６ ｍｏｌ􀅰ｍ －２􀅰ｓ －１)ꎬＣｉ / Ｃａ开始增

大ꎬ但 Ｐｎ 却随 Ｃｉ / Ｃａ 的增大依然在降低ꎮ

２.２　 小麦叶片光合能力参数对干旱胁迫的响应

观察小麦叶片 Ｖｃｍａｘ与 Ｊｍａｘ在不同水分条件下的

变化(图 ３ａꎬｃ)ꎬ无论是在小区还是桶栽环境ꎬ小麦

叶片的这 ２ 项参数对水分变化均存在明显的阈值反

应ꎮ 当 ｇｓｓａｔ大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ随 ｇｓｓａｔ的降

低ꎬＶｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ均保持相对稳定ꎮ 而当 ｇｓｓａｔ小于 ０.１５
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　 　 注:虚线条表示回归检验不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ实线条表示回归检验显著(Ｐ<０.０５)ꎬ∗∗∗表示统计检验极显著(Ｐ<０.００１)ꎬ∗∗表示

统计检验显著(Ｐ<０.０５)ꎻ不同大写字母表示各阶段参数统计检验差异极显著(Ｐ<０.００１)ꎬ下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄａｓｈ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｉｎｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｔ Ｐ>０.０５. Ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０５. ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉ￣

ｃａｎｔ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.００１. ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０５. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｔ Ｐ<０.００１. Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同光合生理参数对土壤有效含水量(ＡＳＷＣ)的响应
Ｆｉｇ.１　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｔｏ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

图 ２　 不同光合生理参数间的关系

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ随 ｇｓｓａｔ的降低ꎬＶｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ均呈快

速降低趋势(Ｐ<０.０１)ꎮ 而若以 ｇｓｓａｔ ＝ ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２

􀅰ｓ－１为界ꎬ再以生长环境为类别(小区和桶中)ꎬ可
将 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ分为 ４ 组ꎬ经统计分析发现在 ｇｓｓａｔ小于

０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ２ 个生长环境下的小麦叶片

Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ均小于 ｇｓｓａｔ大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时的

值ꎬ且统计检验极显著(图 ３ｂꎬｄ)ꎮ 而在相同的 ｇｓｓａｔ

范围内ꎬ不同生长环境下除 Ｖｃｍａｘ大田和桶栽有极显

著区别外ꎬ其他统计检验均不显著ꎮ
以 ｇｓｓａｔ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１为界混合分析小区和

桶栽小麦 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ的关系(图 ４ａ)ꎬ发现当 ｇｓｓａｔ大

于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬＶｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ关系并不明确ꎬ
在相同的 Ｖｃｍａｘ 值下ꎬＪｍａｘ 变幅较大ꎮ 而当 ｇｓｓａｔ 小于

０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬＶｃｍａｘ随 Ｊｍａｘ的减小呈极显著
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　 　 注:Ｆ－Ｓ１ 表示小区试验光合生理参数变化的第 １ 阶段(ｇｓｓａｔ >０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎬＦ－Ｓ２ 表示小区试验光合生理参数变

化的第 ２ 阶段(ｇｓｓａｔ<０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎻＰ－Ｓ１ 表示桶栽试验光合生理参数变化的第 １ 阶段ꎬＰ－Ｓ２ 表示桶栽试验光合生理

参数变化的第 ２ 阶段ꎮ 图 ６ 相同ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ｆ－Ｓ１ꎬ Ｆ－Ｓ２ꎬ Ｐ－Ｓ１ꎬ ａｎｄ Ｐ－Ｓ２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ (ｇｓｓａｔ> ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１) ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄ (ｇｓｓａｔ< ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ ｐｏｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆｏｒ Ｆｉｇ. ６.

图 ３　 光合能力参数对干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

图 ４　 不同干旱胁迫阶段 Ｖｃｍａｘ与 Ｊｍａｘ的关系

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｖｃｍａｘａｎｄ Ｊｍａｘｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｓｔａｇｅｓ

的降低趋势ꎬ同时比较以气孔导度 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１为界 ２ 个阶段的 Ｖｃｍａｘ / Ｊｍａｘ(图 ４ｂ)ꎬ发现统计检

验极显著ꎮ 说明不同的水分条件影响 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ的

相互关系ꎮ

２.３　 干旱胁迫下小麦叶片气孔导度与净光合速率

之间的关系

　 　 若不区分干旱胁迫阶段ꎬ使用拟合获得的气孔

导度模型斜率计算 ２０１４ 年所观测不同光强下的 ｇｓ

(图 ５ａ、ｂ、ｃ)ꎬ发现 ３ 个典型的气孔导度模型实测值

与模拟值均由 １ ∶ １ 线将数据明显分为两部分ꎬ其中

一部分数据观测值明显偏大ꎬ而另一部分模拟值明

显偏大ꎮ 对数据进行分类发现模拟值偏大的数据

来源于 ｇｓｓａｔ小于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的部分ꎬ而实测

值偏大的数据来自 ｇｓｓａｔ大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的

部分ꎮ 而如果以 ｇｓｓａｔ在 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１处为界ꎬ
将数据以 ２ 个不同的供水阶段进行划分ꎬ再次分析

模拟值与观测值的关系ꎬ发现模拟值与实测值的决

定系数较不区分干旱胁迫阶段时有较大的提高(图
５ｄ、ｅ、ｆ)ꎬ说明模型参数的选择对气孔导度模拟存在

影响ꎮ
以 Ｂａｌｌ－Ｂｅｒｒｙ(１９８７)气孔导度模型为例(其他 ２

个模型结果类似ꎬ图省略)ꎬ整合大田和桶栽的数据ꎬ
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　 　 注:Ｓｉｍ－ｇｓ表示模拟的气孔导度ꎬＯｂｓ－ｇｓ表示实测的气孔导度ꎮ 细线条表示 １ ∶ １ 线ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｓｉｍ－ｇｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ. Ｏｂｓ－ｇｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ. Ｔｈｅ ｇｒａｙ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ １ ∶ １ ｌｉｎｅ.

图 ５　 ３ 个典型气孔导度模型模拟干旱胁迫条件下不同光强气孔导度值与实测值的比较

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ３ ｃｌａｓｓｉｃａｌ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

选择饱和光强下的数据拟合气孔导度模型ꎬ发现无

论是生长在小区还是桶栽环境中的小麦ꎬ以 ｇｓｓａｔ在

０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１为分界ꎬ不同水分供给阶段 ｇｓｓａｔ

与 ＢＢ 指数的关系不完全一致(图 ６)ꎮ 在水分供给

相对充足时(ｇｓｓａｔ大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎬ无论是

小区还是桶栽ꎬ拟合所得的小麦气孔导度模型斜率

ａ１均较受水分胁迫程度严重时(ｇｓｓａｔ小于０.１５ ｍｏｌ􀅰
ｍ－２􀅰ｓ－１)的值大ꎬ其中在水分相对充足时小区和桶

栽小麦 ａ１分别为 １０.８ 和 １０.６ꎬ而水分相对不足时 ａ１

分别为 ７.５ 和 ６.９ꎬ水分供给条件不同ꎬａ１统计检验

差异极显著ꎬ而在相同水分条件下ꎬ不同生长环境

对 ａ１无显著影响ꎮ

３　 讨　 论

３.１　 春小麦受旱过程的阶段性划分

ｇｓｓａｔ和 Ｃｉ / Ｃａ 随水分条件变化存在明显的 ３ 个

阶段ꎬ而 Ｐｎ 的变化则存在 ２ 个阶段ꎬＰｎ 与 ｇｓｓａｔ以及

Ｃｉ / Ｃａ 的关系也因不同水分条件存在 ２ ~ ３ 个阶段ꎮ
综合来看ꎬ小麦叶片光合生理过程对干旱胁迫的响

应存在 ４ 个明显的阶段ꎬ这种阶段性变化是由于作

物自身在随干旱胁迫程度不断加重时相应的调节

机制不同决定的ꎮ

图 ６　 不同水分条件下的气孔导度模型
Ｆｉｇ.６　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

　 　 在干旱胁迫之初ꎬ随着水分供给的减少ꎬ作物能

够通过自身的调节ꎬ适应水分的减少ꎮ 当 ＡＳＷＣ 从 １
变化至 ０.５ 时(ｇｓｓａｔ >０.３５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的阶段ꎬ第 １
阶段)(图 １ａ)ꎬｇｓｓａｔ略有降低ꎬ而 Ｃｉ / Ｃａ 值却相对比较

稳定ꎬ因此 Ｐｎ 无明显的减少趋势ꎮ 而相较 ＣＯ２ꎬ水分

对 ｇｓ的变化更敏感(ＣＯ２通过气孔的阻力是水分的１.６
倍)ꎬ过大的蒸腾速率在该阶段对作物的光合产出而

言是无效的ꎬ该阶段的光合生理参数变化特征间接说

３１１第 １ 期　 　 　 　 　 　 　 赵福年等:叶片光合生理参数变化特征与小麦受旱状态的关系



明了为什么有的研究发现轻到中度干旱胁迫下ꎬ植物

叶片尺度水分利用效率(Ｐｎ 与蒸腾速率比)或 ＩＷＵＥ
存在随供水减少而增大的现象[１０]ꎮ

当 ＡＳＷＣ 从 ０.５ 降至 ０.３ 时ꎬｇｓｓａｔ随供水的减少

呈波动减少趋势(从 ０.３５ 降至 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

时ꎬ第 ２ 阶段)ꎬ但 Ｃｉ / Ｃａ 在该阶段呈极显著的降低

趋势(直至 ＡＳＷＣ 降至 ０.１)ꎬ而 Ｐｎ 也在该阶段随水

分减少由稳定少动转变为逐渐减小ꎮ 同时观察

Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ在该阶段随水分供给的变化保持相对稳

定(图 ３)ꎬＰｎ 与 ｇｓｓａｔ的关系以及 Ｃｉ / Ｃａ 与 Ｐｎ 的关系

也无明显变化(图 ２)ꎮ 据此ꎬ我们推测ꎬ在该阶段气

孔因素在起主导作用而影响小麦光合生理过程ꎬｇｓ

的变化导致 Ｃｉ / Ｃａ 值出现波动ꎬ从而使得小麦供给

光合作用的场所ꎬ即叶绿体可用的 ＣＯ２量减少ꎮ 由

于光合原材料不足ꎬ达到一定程度时ꎬ小麦叶片 Ｐｎ
出现降低的趋势ꎮ

而在 ＡＳＷＣ<０.３ 后ꎬｇｓｓａｔ进入一个新的变化阶

段( ｇｓｓａｔ <０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２ 􀅰ｓ－１ 时ꎬ第 ３ 阶段)ꎬ即随

ＡＳＷＣ 减小呈极显著的降低趋势ꎮ 此外ꎬ从 Ｖｃｍａｘ和

Ｊｍａｘ与 ｇｓｓａｔ的关系来看(图 ３)ꎬ在该阶段光合能力从

之前的相对稳定到该阶段开始随干旱胁迫程度的

增加而逐渐减小ꎮ 而且 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ之间的关系也以

ｇｓｓａｔ在 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１处为界有明显的不同ꎬｇｓｓａｔ

>０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬＶｃｍａｘ / Ｊｍａｘ值与许多作物水

分供给充足条件下的研究结果一致[２４]ꎬ而当 ｇｓｓａｔ <
０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬＶｃｍａｘ / Ｊｍａｘ值明显小于水分较

为充足下的值ꎬ这与部分林木的观测结果相近[２５]ꎮ
同时ꎬｇｓｓａｔ与 Ｐｎ 的关系也在气孔导度<０.１５ ｍｏｌ􀅰
ｍ－２􀅰ｓ－１后发生变化ꎬＰｎ 随 ｇｓｓａｔ 降低的幅度增加ꎮ
这些现象充分说明ꎬ除气孔因素外ꎬ与小麦光合生

理过程相关的其他代谢活动(即非气孔因素)由于

干旱胁迫程度的增加开始限制 Ｐｎꎮ
当 ＡＳＷＣ 降至 ０.１ 之后(气孔导度<０.０６ ｍｏｌ􀅰

ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ第 ４ 阶段)ꎬ随作物供水的进一步减少ꎬ
Ｃｉ / Ｃａ 呈增加趋势ꎬ这是光合生理过程遭受干旱胁

迫影响不同于上述 ３ 个阶段的新时期ꎮ 从 Ｃｉ / Ｃａ 与

Ｐｎ 的关系(图 ２ｂ)也可以发现ꎬ该阶段 Ｃｉ / Ｃａ 值的

变化已不能反映 Ｐｎ 的变化ꎮ 然而ꎬ过去较早的一

些研究结果往往以 Ｃｉ / Ｃａ 随干旱胁迫的加剧而出现

增大的时期定义为作物光合生理过程遭受非气孔

因素影响开始的阶段[２６]ꎮ 但本研究结果显示在

ｇｓｓａｔ小于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ影响作物生理过程

的非气孔因素已经出现ꎬ这与近年来的一些研究结

果相近[２７]ꎬ即非气孔因素可能在中等干旱条件下就

已开始限制光合生理过程ꎮ 本研究的第 ４ 阶段ꎬＣｉ /
Ｃａ 的快速增大可能是由于严重的干旱胁迫导致小

麦光合器官受损ꎬ使得光合生理过程出现了不可逆

的破坏ꎬ这也是部分研究发现干旱胁迫到一定程

度ꎬ即使恢复供水ꎬ而植物光合生理过程也无法恢

复的原因[２８]ꎮ
本研究对小麦受旱的阶段性划分与国外一些

研究用 ｇｓｓａｔ界定 Ｃ３ 植物葡萄的受旱程度结果类似ꎬ
即在葡萄生长遭受轻旱时ꎬ气孔导度介于 ０.５ 或 ０.７
ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１到 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ中旱 ０.０５ ~
０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ重旱<０.０５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１[２９]ꎮ
然而考虑到不同试验条件ꎬ不同作物类型、土壤质

地以及施肥条件等因素的影响ꎬ这种结论的相似性

是偶然还是必然ꎬ还需进一步通过大量的试验结果

整合分析后确定ꎮ
３.２　 不同干旱胁迫程度下气孔导度模型的差异及

其意义

　 　 气孔导度模型斜率在干旱胁迫条件下是否会

发生变化依然存在许多争议ꎬ很多试验研究结果相

互矛盾[３０－３１]ꎮ 本研究发现以 ｇｓｓａｔ ＝ ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１为界ꎬｇｓ与 Ｐｎ 的关系有明显的区别ꎬ而若不区分

不同的干旱胁迫程度对气孔导度模型参数的影响ꎬ３
个典型的气孔导度模型均会错估 ｇｓꎮ 出现这种现

象的原因是以 ｇｓｓａｔ ＝ ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１为界ꎬ当 ｇｓｓａｔ

大于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ只有气孔因素在限制光

合生理过程ꎬ气孔的调节作用导致 ＣＯ２进入光合场

所叶绿体的数量出现波动ꎬ引起 Ｐｎ 变动ꎻ而在 ｇｓｓａｔ

小于 ０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ干旱胁迫加剧ꎬ非气孔

因素开始影响光合能力ꎬ而此时气孔因素并非引起

Ｐｎ 变动的唯一因素ꎬ因此 Ｐｎ 与 ｇｓ的关系必然发生

变化ꎬ即在相同的 ｇｓ变幅下ꎬＰｎ 变动更剧烈ꎬ这在图

３ａ ｇｓｓａｔ与 Ｐｎ 的相互关系中也有反映ꎬ即随干旱胁迫

的加重ꎬ小麦 ＩＷＵＥ 在增大ꎮ 因此ꎬ我们在使用气孔

导度模型时ꎬ需要根据干旱胁迫程度ꎬ选择合适的

模型参数ꎮ 否则可能出现在水分供给充足时低估

ｇｓꎬ干旱胁迫发生时高估 ｇｓ的情形(图 ５)ꎮ 而其他

一些研究[３２]也表明ꎬ不准确的气孔导度模型斜率不

仅影响 ｇｓ的准确计算ꎬ还导致对 Ｐｎ、总初级生产力、
蒸腾速率以及水分利用效率的错误估计ꎮ

气孔导度模型在不同干旱胁迫阶段的斜率差

异ꎬ一方面表明气孔导度模型需要根据作物所受胁

迫程度调整参数从而以模拟获得准确的 ｇｓꎬ另一方

面也再次间接证明了干旱胁迫的阶段性特征ꎬ即在

其他环境要素一定时ꎬ干旱胁迫条件下ꎬ以 ｇｓｓａｔ ＝
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０.１５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１为界ꎬ大于该值ꎬ光合生理过程

处于气孔为主要限制因子影响 Ｐｎ 变化的阶段ꎬ而
小于该值后ꎬ转变为非气孔因素开始限制作物叶片

光合生理过程的阶段ꎮ
３.３　 本研究存在的不足与展望

近年来学者认为干旱胁迫条件下叶肉导度的

下降是导致光合生理过程下调的重要因子[３３]ꎬ然而

在本研究中ꎬ并没有单独考虑叶肉导度在不同干旱

胁迫阶段对光合生理过程的影响ꎬ而是将其归为非

气孔因素ꎮ 在干旱胁迫条件下ꎬ叶肉导度的快速降

低可能会影响 Ｃｉ 的准确测定ꎬ从而影响对 Ｖｃｍａｘ和

Ｊｍａｘ的计算ꎮ 但是由于叶肉导度的定量估计依然存

在许多不确定性ꎬ因此分析叶肉导度在非气孔因素

中所占的比例是干旱胁迫对光合生理过程影响研

究的重要方面ꎬ同时这也是农业干旱致害过程试验

研究与数值模拟亟需解决的问题ꎮ
过去的研究在确定作物受旱等级时ꎬ往往以产

量作为划分标准ꎮ 而本研究所涉及的光合生理过

程只是决定作物产量高低的众多因素之一ꎮ 而且

作物不同生育期遭受干旱胁迫ꎬ对产量的影响不完

全相同ꎮ 例如ꎬ许多研究得出与光合生理过程相

比ꎬ叶片的生长对干旱胁迫更敏感[３４]ꎬ在生育期前

期ꎬ作物叶面积受旱而停止生长可能对产量影响更

大ꎮ 在自然条件下ꎬ一次降水或恢复供水后ꎬ光合

等生理参数可能会迅速恢复至正常水平ꎬ但是叶面

积的生长却因水分亏缺而停滞ꎬ即使恢复供水也无

法达到水分供给充足条件下的水平ꎮ 作物光照截

获面积的减少ꎬ必然导致作物生物量积累减少ꎮ 因

此在研究农业干旱时ꎬ特别需要关注干旱胁迫对一

年生作物生长盛期叶片生长的影响ꎮ 本文只针对

选定的生育期进行研究ꎬ没有观测叶面积变化对干

旱胁迫的响应ꎬ在实际干旱监测中可能依然无法定

量估计作物不同生育期所遭受干旱对其最终产量

的影响ꎮ 干旱胁迫对叶面积和光合生理过程的影

响及二者对作物最终产量减损的作用还需进行更

深入地分析和探讨ꎮ

４　 结　 论

本研究依据试验分析探讨了光合生理过程对

干旱胁迫的阶段性响应特征ꎬ从而定量确定了干旱

胁迫发展的不同阶段ꎬ并讨论了不同干旱胁迫阶段

Ｐｎ 与 ｇｓ的关系及其对气孔导度模型使用的影响ꎮ
小麦光合过程受干旱胁迫的影响ꎬ根据胁迫影响程

度可划分为 ４ 个阶段ꎬ其临界值以 ＡＳＷＣ 表示分别

为 ０.４８、０.３ 和 ０.１ꎬ而相对应的 ｇｓｓａｔ为 ０.３５、０.１５ 以

及 ０.０６ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 非气孔因素开始影响光合

生理过程的临界点在 ＡＳＷＣ 为 ０.３ 时ꎬ非气孔因素

的出现导致 Ｐｎ 与 ｇｓ的关系发生变化ꎬ从而在使用

气孔导度模型时ꎬ需要考虑不同的干旱胁迫程度对

气孔导度模型参数的影响ꎬ否则会出现水分供给充

足时低估 ｇｓꎬ干旱胁迫时高估 ｇｓ的情形ꎮ 本研究结

果可为农业干旱等级定量划分、作物模型改进以及

农田灌溉制度的确定提供帮助ꎮ
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