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摘要：水分和氮素是影响玉米生长发育的重要因子。在干旱和土壤贫瘠条件下，作物的生长和生理过程

受到水分和氮素的交互作用。因此，研究水分胁迫下不同施氮水平对玉米叶片光合生理及根系形态的影

响可以为玉米栽培中水氮的高效管理提供科学理论依据。利用温室盆栽试验，在中度水分胁迫（W1，

40%～50%田间持水量）、轻度水分胁迫（W2，60%～70%田间持水量）和充足供水（W3，75%～90%

田间持水量）三个水分处理下设置低氮（N1，1.0g·盆-1）、中氮（N2.5，2.5g·盆-1）和高氮（N5，5.0g·盆
-1）三个施氮水平，研究玉米的生长状况、叶片气体交换参数、光和二氧化碳响应曲线和根系形态等。

结果表明：在不同水分条件下玉米对氮素的生理响应过程不同。水分胁迫下根长和根系比表面积较充足

供水处理显著增加，增幅分别为 106.39%～208.82%和 45.81%～105.85%，根干重在中度水分胁迫下降

低 23.94%～36.61%；此时增加施氮量尤其是高氮处理，玉米的根长和根系比表面积比水分胁迫下低氮

处理显著降低 41.85%～54.10%和 18.68%，根干重比中度水分胁迫下低氮处理显著降低 33.75%。因此，

水分胁迫下施氮加剧了根际的水分胁迫，造成根水势下降，进而影响地上部分叶片的气孔导度（Gs）及

二氧化碳和光的利用效率。水分胁迫和施氮处理均影响玉米叶片的光和 CO2 响应曲线，水分处理的影响

更显著。相同施氮水平下，随着水分胁迫程度的加剧，光响应曲线参数暗呼吸速率（Rd）、最大净光合

速率（Amax）和饱和光强（Qsat）以及 CO2 响应曲线参数初始羧化效率（a）、光呼吸速率（Rp）、光合能

力（Amax）和高氮条件下的饱和胞间 CO2 浓度（Cisat）均呈下降趋势，前者参数变化显著，而且中度水

分胁迫下，增加施氮量进一步降低了这些参数，即水分胁迫下氮素进一步抑制了植株的光合性能；同时，

中度水分胁迫下叶片 Gs 和光合速率（An）分别显著降低 32.37%～51.97%和 41.85%～56.14%，而中度水

分胁迫下增加施氮量尤其是高氮处理可以使 Gs 和 An 较低氮处理分别降低 35.81%和 30.71%。水分胁迫

促进根长和根系比表面积增加，而水分胁迫下，增施氮肥不仅未缓解水分胁迫，反而抑制根长和根系比

表面积的增加，加剧了根系的水分胁迫，造成根水势降低，进而影响了地上部分叶片的 Gs，并削弱了叶

片的光合性能即降低了对 CO2 和光能的利用能力，这些气孔和非气孔因素最终抑制了光合作用，导致光

合碳同化能力降低，影响了根系生物量的积累。 
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Abstract：Water and nitrogen (N) are two important factors affecting crop growth and development. The growth and 
physiological processes of crops are affected by interactions between water and N under drought and poor soil conditions. 
Therefore, the study on effect of different N fertilization on leaf photosynthetic physiology and root morphology of 
maize under water stress can provide a scientific theoretical basis for the effective water and N management of maize 
cultivation. The experiment was carried out in a glasshouse. The soil water treatments included three levels: moderate 
drought (W1, 40%−50% soil water holding capacity (SWHC)), mild drought (W2, 60%−70% SWHC) and well-watered 
(W3, 75%−90% SWHC). The N fertilization included three levels: low N (N1, 1.0g⋅pot−1), middle N (N2.5, 2.5g⋅pot−1) 
and high N (N5, 5.0g⋅pot−1) levels. The maize growth, leaf gas exchange, the photosynthetic CO2 response curve (An/Ci) 
and light response curve (An/Q), and the root morphology were investigated. The results showed that the physiological 
responses of maize to N fertilization were different under varied soil water regimes. Compared with well-watered 
treatment, the root length and root specific surface area increased by 106.39%−208.82% and 45.81%−105.85%, 
respectively, under water stress condition, and the root dry weight decreased by 23.94%−36.61% under the moderate 
drought condition. Increasing N dose, especially the high N treatment, significantly decreased the root length and root 
specific surface area by 41.85%−54.10% and 18.68%, respectively, and the root dry weight decreased by 33.75% 
significantly under low N treatment with soil water stress. Thus, N fertilization aggravated plant water stress in the root 
zone, leading to reduced root water potential. Consequently, the stomatal conductance (Gs), CO2 and light use efficiency 
of maize leaf were affected. Both water and N treatments affected CO2 and light response curves, and water treatments 
showed a more prominent effect. Under the same N treatments, the dark respiration rate (Rd), the maximum net 
photosynthetic rate (Amax) and the saturation irradiance (Qsat) derived from the photosynthetic light response curve, and 
the initial carboxylation efficiency (a), the rate of the photorespiration (Rp), the photosynthetic capacity (Amax) and 
saturation intercellular CO2 concentration(Cisat) under high N level derived from the photosynthetic CO2 response curve 
decreased with the increase of water stress levels, and the former parameters decreased more significantly. Increasing N 
dose further decreased these parameters under the moderate drought condition, indicating that  N fertilization inhibited 
plant photosynthetic performance under the moderate drought treatment. The Gs and photosynthesis (An) decreased 
significantly by 32.37%−51.97% and 41.85%−56.14%, respectively, under the moderate drought condition, and 
increasing N supply, especially high N treatment, decreased Gs and An by 35.81% and 30.71%, respectively, under the 
moderate drought condition compared to low N treatment. Water stress facilitated the root length and root specific 
surface area, and under water stress increasing N dose did not alleviate the drought stress of plants, while inhibited the 
root length and root specific surface area, and aggravated water stress. Thus, the root water potential was reduced and 
leaf Gs was affected. Consequently, the photosynthetic capacity, the CO2 and light use efficiency of maize leaf were 
decreased. The non-stomatal and stomatal factors inhibited the photosynthesis, resulting in decreased photosynthetic 
carbon assimilation ability and the accumulation of root biomass.  
Key words: Drought; Stomatal conductance; Water potential; Response curve; Modified rectangular hyperbola 
model; Root morphology 
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中国干旱、半干旱地区面积占全国土地总面积

的 50%[1]，与此同时，中国又是世界上最大的化学氮

肥消耗国，总用量达到了全球总量的 33%[2]。干旱胁

迫和低氮肥利用率成为限制作物生产最重要的两大

因素。氮素是作物生长必需也是需求最多的矿物元

素，然而氮肥投入的不断增加并没有持续提高作物

产量，反而造成氮肥利用率降低，土壤酸化和水体

富营养化等环境污染和生态问题日益严峻[3]，使农业

生产成本和环境成本增加。水分胁迫和氮肥亏缺一

般会通过限制植株的光合作用影响其生长，光合作

用是植物最重要的生理过程之一，为其生命活动提

供物质和能量[4]。目前有关光合作用的大量研究更多

关注气孔因素，而光和 CO2 响应曲线作为研究植物

光合生理和植物生理适应性的热点，水分胁迫下氮

素对其的影响的研究报道较少。研究表明，通过测

定作物叶片对光和 CO2 的响应，可以得到反映不同

生理生化过程及环境变化对作物光合生理影响的重

要参数，如最大净光合速率（Amax）、饱和光强（Qsat）

和初始羧化效率（a）等[5]。杜伟莉等通过研究玉米

的光合响应曲线，发现干旱条件下 Amax 降低[6] ，即

植株的光合能力下降。王帅等从氮素角度出发研究

发现，增加施氮量，玉米穗位叶光合速率随之提高，

氮肥施用量过高或氮肥亏缺时则下降[7-8]。在不同水

分条件下，氮素对植物光合速率的影响并不相同[9]，

这与水氮互作效应密切相关。Wang 等研究表明，水

氮互作可以提高作物的水肥利用效率[10]，干旱条件

下增施氮肥可以提高作物抗旱性[11]。作物抗旱性是

一种综合适应机制，仅研究地上部的反应很难揭示

作物整体抗旱性的本质。随着根源信号物质的发现，

地下部根系在作物整体抗旱性中的作用逐渐被揭

示。根系是作物吸收水分和养分的主要器官，其吸

收能力的大小很大程度上取决于根系的形态[12]，尤

其根长对水分利用效率的贡献大于根系比表面积和

根干重[13]，因此，Oikeh 等提出将根系形态的差异作

为氮素高效和耐旱玉米的选择标准[14]。然而，根系

本身的生长和发育又与土壤水肥状况密切相关。信

乃诠等研究指出，土壤干旱条件下施肥可以促进作

物根系的生长[15]。但是，有关氮肥对根系生长的影

响，研究结果还不一致。既有研究表明施氮增加根

长[16]，也有研究指出施氮抑制玉米根长[17]。研究提

出根的大小是老根的衰老和新根的发育之间平衡的

结果[18]。根据 Ogawa 等研究，玉米根的衰老又与来

自地上部的同化物的供应有关[19]，当叶片的光合作

用受限制时，根系大小会显著降低[20]。目前将玉米

地上部叶片生理过程和地下部分根系的生长发育作

为一个相互关联的有机体，同时对地下和地上部分

器官受旱后及受旱后对不同水平氮肥处理的响应还

不清楚，这制约了干旱发生发展过程对玉米影响的

认识[21]。研究根系的最终目的是通过改善根系，保

证植株在干旱逆境下最大限度地获取水分和氮素，

提高植株抗旱性，以消耗最少量的水分和氮素获得

最高的产量。因此，另一方面本研究将从根系形态

变化，探究水分胁迫下施氮对植株地下部分抗旱性

的影响。本研究通过测定不同土壤水分条件下施氮

水平对玉米光合作用、气孔导度、水分利用效率及

光和 CO2 响应曲线的影响，揭示水分胁迫下施氮对

植株光合能力及水分利用效率的影响机制。同时通

过测定根系性状，探索植株地下部分对水分胁迫下

不同氮素处理的响应，为不同土壤水分条件下合理

施用氮肥，优化根系形态，提高作物在逆境中的适

应性和抗旱性提供科学依据。 
1  材料与方法 
1.1  试验设计 

试验于 2018 年 4−8 月在中国农业科学院农业环

境与可持续发展研究所玻璃温室内进行。试验地点

属于典型的暖温带半湿润大陆性气候，夏季炎热多

雨，冬季寒冷干燥，年均气温 10～12℃，年无霜期

180～220d。供试土壤类型为沙壤土，田间持水量为

35%（体积含水量），土壤全碳含量 9.0g⋅kg-1，全氮

含量 1.0g⋅kg-1，pH 值为 7.6。试验选用 10.6L 的塑料

盆，盆口直径为 27.5cm，下底直径为 20.0cm，高为

24.0cm，每盆装 12.0kg 过 5mm 筛的干土，土壤容重

为 1.2g⋅cm-3。 
试验所用材料为玉米自交系 B73。本试验采用双

因素完全随机设计，设 3 个水分处理，分别为中度

水分胁迫（W1，40%～50%田间持水量），轻度水分

胁迫（W2，60%～70%田间持水量），充足供水（W3，
75%～90%田间持水量）；在 3 个水分处理水平下设

置低氮（N1，1.0g·盆-1），中氮（N2.5，2.5g·盆-1）和

高氮（N5，5.0g·盆-1）3 个施氮水平。供试氮肥为

NH4NO3，共 9 个处理，每个处理 4 次重复。各处理

磷肥和钾肥用量相同，于移栽前将 5.75g·盆-1KH2PO4

（磷酸二氢钾）、1.88g·盆-1K2SO4（硫酸钾）和全部氮

肥作为基肥一次性与盆栽土混匀施入。玉米种子进
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行催芽育苗，在玉米幼苗二叶一心时移栽定植，一

盆一株。在玉米拔节期前各处理土壤含水量均控制

在 80%田间持水量，拔节期开始水分胁迫处理。在

盆壁与植株中间插入一对长 15cm 的探针，控水期间

每日 17：00 采用高精度时域反射仪（TDR，

MINITRASE，Soil Moisture Equipment Corp.，CA，

USA）监控当天 15cm 深处土壤体积含水率。通过测

定的土壤体积含水率、设定的灌溉水平和盆内土壤

体积计算每次需要的灌溉量。量筒定量浇水控制土

壤含水量。由于设定的灌溉水平不同，因此每个处

理的灌水量不同。 
本研究中土壤最大田间持水量为 35%，由图 1 可

知，充足供水（W3）条件下，两次浇水期间实际土壤

含水量平均为 26.9%，即田间持水量的 76.9%；轻度

水分胁迫（W2）下，实际土壤含水量平均为 20.7%，

即田间持水量的 59.1%；中度水分胁迫（W1）下，实

际土壤含水量平均为 15.8%，即田间持水量的 45.1%。 

 
图 1  玉米拔节期后各处理土壤水分含量动态变化 

Fig.1  Variations of soil water contents under different 
treatments after maize jointing stage 

注：W1、W2、W3 分别表示田间最大持水量的 40%～50%、

60%～70%、75%～90%水分处理。N1、N2.5、N5 分别表示

低氮（1.0g·盆-1）、中氮（2.5g·盆-1）、高氮（5.0g·盆-1）处理。

下同。 
Note: W1, W2 and W3 represent 40%−50%, 60%−70%, 
75%−90% of soil water holding capacity, respectively. N1, N2.5 
and N5 denote low N(1.0g·pot−1), middle N(2.5g·pot−1) and high 
N(5.0g·pot−1) levels, respectively. The same as below. 

1.2  项目测定 
土壤水分测定：玉米生育期内土壤含水量采用

高精度 TDR 水分测定仪进行采集并记录。 
气体交换参数及水分利用效率测定：试验从玉米

拔节期开始每周测定一次玉米叶片的气体交换参数，

包括光合速率（An）和气孔导度（Gs）等，直至玉米

成熟收获。选晴天的 9：00−12：00，利用 Li-6400 便

携式光合仪（Li-cor，USA）测定，设定人工光源光

强为 2000μmol⋅m-2⋅s-1，CO2浓度为 400μmol⋅mol-1，选

择各处理生育进程一致、照光均匀的植株叶片进行测

定。叶片水分利用效率（WUEi）为[10] 
i n sWUE A G=                         （1） 

光响应曲线及二氧化碳响应曲线测定：在玉米

吐丝期，选晴天 9：00−12：00，利用 Li-6400 便携

式光合仪连续测定，设定 CO2 浓度为 400μmol⋅mol-1，

设定光强梯度为 2000、1500、1000、700、500、300、
200、100、50 和 0μmol⋅m-2⋅s-1。测定穗位叶在每一光

强下的 An 等参数。利用直角双曲线修正模型进行光

响应曲线拟合[22]，计算式为 

n d
1 Q Q R
1 Q
−β

Α = α −
+ γ

                   （2） 

式中，An 是净光合速率，Q 是光强即光量子通

量密度，β 和 γ 为系数（m2⋅s⋅μmol-1），Rd 是暗呼吸

速率，α为光响应曲线的初始斜率。同时计算植物的

饱和光强和光饱和时的最大净光合速率（Amax），计

算式为[23]  

( )
sat

1
Q

β+ γ β −
=

γ
                    （3） 

2

max dR
⎛ ⎞β + γ − β

Α = α −⎜ ⎟⎜ ⎟γ⎝ ⎠
            （4） 

在玉米吐丝期，选晴天 9：00−12：00，利用

Li-6400 便携式光合仪测定穗位叶在每一 CO2浓度下

的 An 等参数，测定时控制光强为 2000μmol⋅m-2⋅s-1，

并用 CO2 注入系统控制 CO2浓度，设定 CO2浓度梯

度为 400、350、250、150、100、50、400、600、800、
1000、1200、1500μmol⋅mol-1。利用直角双曲线修正

模型进行 CO2 响应曲线拟合[24]，即 
i

n i p
i

1 bCa C R
1 cC
−

Α = −
+

                   （5） 

式中，An 是净光合速率，Ci 是胞间 CO2 浓度；b
和 c 为系数（mol⋅μmol-1），Rp 是光呼吸速率，光下

暗呼吸很小，因此，近似将光下叶片向空气中释放

CO2 的速率看作光呼吸速率[25]，a 为 CO2 响应曲线的

初始羧化效率。同时计算植物的饱和胞间 CO2 浓度

和饱和胞间 CO2 浓度对应的光合能力（Amax），计算
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式为[23]  

( )
isat

b c b 1
C

c
+ −

=
    

               （6） 

2

max p
b c ba R

c
⎛ ⎞+ −

Α = −⎜ ⎟⎜ ⎟
⎝ ⎠      

       （7） 

样品采集及根系测定：收获时采集 0.5g 根系，

自来水快速清洗以除去黏附的土壤，用吸水纸吸干

并用锡箔纸包裹后立即放入液氮冷冻，储存在-80℃
冰箱用于根系脱落酸（ABA）含量的测定，采样与

液氮冷冻间隔时间不超过 20s。根样品加液氮研磨后

在中国农业大学通过 ELISA 方法测定 ABA 浓度[26]。

再采集一部分根系除去黏附的土壤颗粒，利用 WP4C
露点水势仪测定根水势。最后收集盆里其余所有根

系，将土和杂质去除并洗净，用扫描仪（WinRHIZO
根系分析系统）逐个扫描，扫描后获得的图像经根

系分析程序（WinRHIZO 根系分析软件）处理得到

根长、根体积、根表面积等数据，根系经过扫描后

放进烘箱在 105℃杀青 30min，然后调至恒温 70℃烘

至恒重，测量根干重。根系比表面积（cm-1）为 

= 根表面积
根系比表面积

根体积
               （8） 

1.3  数据分析方法 
试验数据采用 SPSS 22.0（IBM Corporation，

USA）软件进行单因素和双因素方差分析。当方差

分析显著时，继续用 Duncan 多重比较法进行多组样

本间差异显著性分析（P<0.05）。采用 Origin 8.0
（USA）软件制作图表。 

2  结果与分析 
2.1  水分胁迫下氮素对玉米叶片光响应曲线和二氧

化碳响应曲线的影响 

2.1.1  光响应曲线 
由图 2a、b 和 c 可见，相同氮素水平下，不同水

分处理间叶片光响应曲线变化趋势和最大净光合速

率有明显差异（表 1）。暗呼吸速率（Rd）、最大净光

合速率（Amax）和饱和光强（Qsat）均随水分胁迫加

重而减小。从数值上看，在中、高氮条件下，水分

处理间的 Rd 和 Amax 变化幅度最大（P<0.05），而在

低氮条件下水分处理间变化最小。较充足供水时，

中、高氮条件下中度水分胁迫处理的 Amax 分别显著

降低 38.31%和 37.11%（P<0.05）；Rd 分别显著降低

31.23%和 42.06%（P<0.05）；Qsat 分别降低 12.99%和

14.85%。不同处理间初始斜率（α）变化较小。 

 
图 2  不同氮素处理下水分胁迫（a、b、c）及不同水分胁迫下氮素处理（d、e、f）对吐丝期玉米叶片光响应曲线的影响 

Fig.2  Effect of water stresses under different N treatments(a, b, c) and effect of N treatments under different soil water 
stresses(d, e, f) on photosynthetic light response curve of maize plants during the silking stage 
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表 1  不同水分胁迫下氮素处理对光响应曲线拟合参数的影响 

Table 1  Effect of N treatments on the initial slope(α), the maximum net photosynthetic rate(Amax), the dark respiration rate(Rd), 

and the saturation irradiance(Qsat) derived from the photosynthetic light response curve(equation 2−4, fig.2) of maize plants under 

different soil water stresses 

水分处理 

Water treatment 

氮处理 

N treatment 

初始斜率 

α 

暗呼吸速率 Rd 

(μmol⋅m-2⋅s-1) 

最大净光合速率 Amax 

(μmol⋅m-2⋅s-1) 

饱和光强 Qsat 

(μmol⋅m-2⋅s-1) 

W1 N1 0.051a 2.04ab 27.31ab 1868.50ab 

 N2.5 0.045a 1.85bc 21.42b 1788.89ab 

 N5 0.050a 1.35c 20.83b 1621.37b 

W2 N1 0.049a 2.24ab 32.20a 2092.92a 

 N2.5 0.048a 2.33ab 28.25ab 1983.73ab 

 N5 0.045a 2.14ab 30.94a 2010.54ab 

W3 N1 0.046a 2.52a 32.63a 1968.39ab 

 N2.5 0.051a 2.69a 34.72a 2055.90a 

 N5 0.050a 2.33ab 33.12a 1904.16ab 

水 Water (W) P 值 0.659 0.000 0.000 0.032 

氮 Nitrogen (N) P 值 0.943 0.078 0.468 0.419 

水×氮 (W×N) P 值 0.174 0.633 0.575 0.838 

注：同一列小写字母表示处理间在 0.05 水平上的差异显著性。下同。 

Note：Lower case letters indicate the significances among the treatments at 0.05 level. The same as below. 
 

图 2d、e、f 显示了相同水分条件下不同施氮处

理间光响应曲线的变化趋势。由图 2e 和 2f 可见，在

轻度水分胁迫和充足供水条件下，不同氮素处理间

叶片光响应曲线差异较小。但由图 2d 可见，中度水

分胁迫条件下，低氮处理与中、高氮处理的叶片光

响应曲线变化趋势和最大净光合速率有明显差异。

从数值上看（表 1），中、高氮处理的 Rd、Amax 和

Qsat 平均值较低氮处理分别下降 21.57%、22.65%和

8.74%，但差异不显著。这说明水分和氮素均会影响

玉米叶片的光响应曲线，水分处理的影响更明显。

在相同施氮水平下，水分胁迫一定程度抑制了叶片

的光能利用能力和最大光合能力，而中度水分胁迫

下，增加施氮量使叶片的光能利用效率和光合能力

进一步降低。 

2.1.2  二氧化碳响应曲线 
由图 3a、b 和 c 可知，相同氮素水平下，不同水

分处理间叶片 CO2 响应曲线变化趋势和最大光合能

力有明显差异（表 2）。初始羧化效率（a）、光呼吸

速率（Rp）、光合能力（Amax）和高氮条件下的饱和

胞间 CO2 浓度（Cisat）均随水分胁迫加重而减小；低、

中氮条件下 Cisat 随水分胁迫加重而增大，但变化不

显著。 

由图 3d、e 和 f 可知，相同水分条件下不同施氮

处理间 CO2 响应曲线差异较小。从数值上看，各水

分处理尤其中度水分胁迫下，a 和 Rp 随施氮量的增

加而降低，且中度水分胁迫下 a 值变化显著

（P<0.05），Cisat 也随施氮量的增加而降低；而不同氮

素处理间 Amax 则变化较小。结合图表分析，水分和

氮素均会影响玉米叶片的 CO2 响应曲线，水分处理

的影响更明显。在相同施氮水平下，水分胁迫一定

程度抑制了叶片的 CO2 利用能力和光合能力，而中

度水分胁迫条件下，中、高氮处理较低氮处理 a 和

Rp 降低即初始羧化效率和光呼吸速率减小，而且高

氮条件还降低了 Cisat。此外，图 3 还显示，光合能力

随着胞间 CO2 浓度的增加而增加，直至达到饱和胞

间 CO2 浓度后光合能力出现下降。 
2.2  水分胁迫下氮素对玉米叶片气体交换参数和水

分利用效率的影响 
由图 4a 和 b 可知，相同氮素水平下，不同水分

处理间叶片光合速率（An）和气孔导度（Gs）均随

水分胁迫加重而降低，尤其是中度水分胁迫下显著

降低。各氮素处理下，中度水分胁迫较充足供水的

An 和 Gs 显著降低，下降幅度分别达 32.37%～

51.97%和 41.85%～56.14%，其中高氮处理下降幅度

最大。 
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图 3  不同氮素处理下水分胁迫（a、b、c）及不同水分胁迫下氮素处理（d、e、f）对吐丝期玉米叶片 CO2响应曲线的影响 

Fig.3  Effect of water stresses under different N treatments(a, b, c) and effect of N treatments under different soil water 
stresses(d, e, f) on photosynthetic CO2 response curve of maize plants during the silking stage 

表 2  不同水分胁迫下氮素处理对 CO2响应曲线拟合参数的影响 

Table 2  Effect of N treatments on the initial carboxylation efficiency(a), the rate of the photorespiration(Rp), the photosynthetic 

capacity(Amax), and saturation intercellular CO2 concentration(Cisat) derived from the photosynthetic CO2 response curve(equation 

5−7, fig.3) of maize plants under different soil water stresses 

水分处理 

Water treatment 

氮处理 

N treatment 

初始羧化效率 a 

(mol⋅m-2⋅s-1) 

光呼吸速率 Rp 

(μmol⋅m-2⋅s-1) 

光合能力 Amax 

(μmol⋅m-2⋅s-1) 

饱和胞间 CO2 浓度 Cisat 

(μmol⋅mol-1) 

W1 N1 0.304a 5.66ab 27.91b 1130.98a 

 N2.5 0.144b 1.44b 29.28b 1147.06a 

 N5 0.274ab 4.29ab 30.28ab 730.29a 

W2 N1 0.275ab 4.61ab 34.14ab 783.09a 

 N2.5 0.219ab 3.75ab 35.29ab 906.60a 

 N5 0.223ab 2.22b 32.54ab 878.94a 

W3 N1 0.348a 7.12a 34.28ab 755.22a 

 N2.5 0.272ab 5.25ab 36.22ab 909.71a 

 N5 0.259ab 4.77ab 38.89a 1235.11a 

水 Water(W) P 值 0.232 0.092 0.011 0.735 

氮 Nitrogen(N) P 值 0.032 0.070 0.702 0.879 

水×氮(W×N) P 值 0.478 0.495 0.817 0.422 
 
由图 4a 和 b 还可以看出，在轻度水分胁迫和充

足供水条件下，不同氮素处理间叶片 An 和 Gs 差异不

显著；而中度水分胁迫条件下，低氮处理与高氮处

理间叶片 An 有明显差异，低氮处理较高氮处理的 An

显著增加 44.32%（P<0.05），低氮处理的 Gs 较高氮

处理增加 55.79%，但差异不显著。由图 4c 可知，无
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论相同氮素处理不同水分处理间或相同水分处理不

同氮素处理间 WUEi 变化趋势均无明显规律。以上结

果表明，在相同施氮水平下，水分胁迫显著降低叶

片的 Gs 和 An，而在中度水分胁迫下，增加施氮量，

叶片的 Gs 和 An 降低幅度增大。 

 
图 4  不同水分胁迫下氮素对玉米叶片光合速率、气孔导度

和水分利用效率的影响 
Fig.4  Effect of N treatments on photosynthesis(An), stomatal 
conductance(Gs) and intrinsic water use efficiency(WUEi) of 

maize leaf under different soil water stresses 

注：小写字母表示处理间在 0.05 水平上的差异显著性，误差

棒为±标准误差。*、**、***和 ns分别表示显著性 P<0.05、P<0.01、

P<0.001 及不显著。下同。 

Note：Lower case letters above the bars indicate the significances 

among the treatments at 0.05 level. The error bar equals ± 

standard error. *, **, *** and ns indicate the significances at P<0.05, 

P<0.01, P<0.001 and non-significance, respectively. The same as 

below. 

2.3  水分胁迫下氮素对根水势和根激素的影响 
由图 5a 可知，相同水分条件下不同氮素处理间

和相同施氮条件下不同水分处理间根的ABA浓度无

显著变化。将相同施氮条件下不同水分处理间根

ABA 浓度进行比较可得，相同施氮条件下，中度水

分胁迫显著降低根水势，而充足供水和轻度水分胁

迫间根水势无显著差异。此外，由图 5b 可看出，充

足供水和中度水分胁迫条件下，增施氮肥根水势逐

渐降低；尤其是充足供水下高氮处理较低氮处理根

水势显著降低（P<0.05）。结果表明，无论相同氮素

处理不同水分处理间或相同水分处理不同氮素处理

间，根 ABA 浓度基本一致。在相同施氮水平下，水

分胁迫显著降低根水势，而在中度水分胁迫下，增

加施氮量，根水势降低幅度增大。 

 
图 5  不同水分胁迫下氮素对玉米根水势和根ABA 浓度的影响 

Fig.5  Effect of N treatments on the root water potential 
(RWP) and root ABA concentration([ABA]root) of maize 

plants under different soil water stresses 

2.4  水分胁迫下氮素对玉米根系形态的影响 
由图 6a 可见，相同氮素水平下，不同水分处理

间根长有明显差异，且变化趋势基本一致，即根长

随水分胁迫的加剧而增加，尤其低、中氮条件下根

长变化显著。从数值上看，各氮素处理下，水分胁

迫的根长平均值较充足供水增幅达 106.39%～

208.82%。由图 6b 可见，相同氮素处理下，根系比

表面积也随水分胁迫加重而增大。从数值上看，各

氮素处理下，水分胁迫的根系比表面积平均值较充

足供水显著增加 45.81%～105.85%。此外，低氮条件

下水分胁迫处理的根长、根系比表面积增加幅度最

大，中氮条件下居中，高氮条件下增加幅度最小。

根据图 6c 可得，相同施氮条件下，根干重随水分胁

迫的加剧而减小，从数值上看，各氮素处理下，中
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度水分胁迫的根干重较充足供水降低幅度达

23.94%～36.61%，高氮下降低幅度最大。 
图 6a 和 b 可见，相同水分条件下，根长、根系

比表面积均随施氮量增加而降低，尤其是在水分胁迫

条件下高氮处理的根长、根系比表面积较低氮处理分

别显著降低 41.85%～54.10%、18.68%。相同水分条

件下，根干重随施氮量增加而降低，尤其中度水分胁

迫下高氮处理的根干重较低氮处理显著降低 33.75%。 
综合图 6 分析，相同施氮水平下，水分胁迫促

进玉米根长、根系比表面积增加，低氮下增加幅度

最大，中氮次之，高氮下增加幅度最小，而水分胁

迫的根干重降低，高氮条件下降低幅度大于低氮；

无论轻度水分胁迫或中度水分胁迫条件下，高氮处

理的根长、根系比表面积、根干重均低于低、中氮

处理。水分胁迫下高氮处理抑制玉米根系生长。 

 
图 6  不同水分胁迫下氮素对玉米根长、根系比表面积和根

干重的影响 
Fig.6  Effect of N treatments on the root length, root specific 

surface area and root dry weight per plant of maize under 
different soil water stresses 

3  结论与讨论 
3.1  讨论 

从作物本身出发，揭示其抗逆性机理，为培育

具有高效吸收和利用水分、养分的作物新品种提供

理论依据，是有效应对目前水资源匮乏、氮肥过多

施用的严峻挑战的重要策略[27]。光合作用是玉米进

行物质生产的基本生理过程，对环境胁迫非常敏感。

玉米光和 CO2 响应曲线通过描述光量子通量、CO2

浓度与光合速率之间的关系[8]，反映了植株在不同环

境下的光合能力。采用模型拟合响应曲线得到一些

重要参数，这些参数反映了植物光反应过程中的光

化学效率和潜在的光、CO2 利用能力，有助于解释植

物应对土壤干旱、氮肥亏缺的生理生态学过程，是从

植物光合生理特性方面研究其干旱、低氮适应性的重

要生理指标[28]。此外，除了地上部反映光合生理特性

的指标，地下部根系形态在提高作物整体抗旱性中也

具有重要作用。丁红等研究指出，根系在土壤中的生

长具有可塑性，干旱条件下合理施肥，可以扩大作物

根系延伸范围，增强根系综合活力[29]。信乃诠等研究

提出，旱地合理施肥促进植株根系生长的效应是“以

肥调水，以水促肥”的机理[15]。为进一步揭示水分胁

迫下不同施氮水平对植株的光合特性及根系形态的

影响，本研究在不同土壤水分条件下测定了不同氮素

处理的叶片气体交换参数和水分利用效率及光和CO2

响应曲线以及根系形态，揭示玉米在土壤水分胁迫下

对氮素的响应及调节机制。 
气孔因素是影响叶片光合作用过程的主要因素

[30]。气孔关闭伴随光合速率下降是植株适应环境胁

迫的一种策略。本研究表明，在相同施氮水平下，

水分胁迫显著降低叶片的 Gs 和 An，这与已有研究一

致[31-32]。在中度水分胁迫条件下，增施氮肥又使 Gs

和 An 下降幅度增加，而水分胁迫和氮素对 WUEi均

无显著影响。可见，水分胁迫使植株光合能力显著

下降，而在水分胁迫下增加施氮量使光合能力降低

幅度增加；而在轻度水分胁迫和充足供水条件下，

不同氮素水平对 Gs 和 An 则无显著影响，这与李扬等

在水分供应良好基础上，施用氮素使 An明显增加的

研究结果不同[33]。这一方面可能与气孔导度下降有

关，另一个方面可能与光和 CO2 利用能力有关。本

研究结果显示，水分和氮素均会影响玉米叶片的光

响应曲线和 CO2 响应曲线，水分处理的影响更明显。

氮素处理相同时，较充足供水，水分胁迫降低了光

响应曲线特征参数 Rd、Amax 和 Qsat，尤其是中、高

氮条件下，中度水分胁迫处理的这些参数降低幅度

显著。Qsat 反映了叶片利用光的能力，其值降低表明
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植株的生长发育容易受到强光的抑制[23]；饱和光强

下对应的最大净光合速率 Amax 的减小，反映了叶片

的最大光合能力即植株潜在光合能力下降[28]。由此

可得，水分胁迫降低了植株光利用效率和光合能力，

这与前人的研究结论一致[28,34]，而此时增施氮肥将进

一步加剧水分胁迫对植株的伤害，使光利用能力和

光合能力降低幅度加大，更容易受到强光的抑制。

吴爱姣等研究指出，同一水分处理下不同氮素处理

对叶片的光能利用效率的影响不显著[28]，这与本研

究结果相符。本研究 CO2响应曲线拟合参数显示，a、
Rp、Amax 和高氮条件下的 Cisat 均随水分胁迫的加剧

而减小，而且中度水分胁迫下，中、高氮处理的 a
和 Rp 即初始羧化效率和光呼吸速率低于低氮处理，

且 Cisat 也随施氮量的增加而降低。拟合参数 a 为 CO2

响应曲线的初始羧化效率，其值减小反映了核酮糖

-1,5-二磷酸羧化酶（Rubisco）的量及其酶活性即利

用低 CO2浓度的能力降低；而饱和胞间 CO2浓度 Cisat

下降反映了叶片利用高浓度 CO2 的能力减小。拟合

曲线显示，胞间 CO2 浓度高于 Cisat 会抑制植株的最

大光合速率，因此，Cisat 越低，表明叶片在高浓度

CO2 环境中其光合能力越容易受抑制；而 Cisat 对应的

叶片光合能力 Amax 的减小反映了叶片的光合电子传

递和磷酸化的活性降低[23]。可见，水分胁迫会降低

叶片对低浓度 CO2 的利用能力和最大光合能力。高

氮条件下，水分胁迫处理的植株光合能力更易受到

高浓度 CO2 的抑制，而且中度水分胁迫下，增加氮

素进一步抑制了叶片对低浓度 CO2 和高浓度 CO2 的

利用能力，使植株的光合能力更易受到高浓度 CO2

的抑制。此外，Rd 和 Rp均随着水分胁迫程度的加剧

而下降，而且中度水分胁迫下增加氮素供应其值进

一步减小，对此可能的解释是玉米在环境胁迫中通

过抑制呼吸作用减少对光合产物的消耗，以维持在

干旱土壤中的生存，或者干旱条件下光合作用的下

降使呼吸作用因可利用底物减少而随之降低，因此

呼吸作用的下降很可能与光合作用的降低有关，这

与前人的研究结果基本一致[28]。总之，水分胁迫下

叶片 Gs 减小，光、CO2 利用效率和最大光合能力下

降即光合性能降低，导致 An 降低，此时增加施氮量

又使 Gs、光和 CO2 响应曲线特征参数下降幅度增大

即光、CO2 利用能力和最大光合能力进一步削弱，植

株光合作用更容易受到强光和高浓度 CO2 的抑制，

An 降低幅度加大。 

前人研究表明，不同土壤水分条件下，氮素对

根系生长的影响不同，而且相同水分条件下氮素对

根系形态的影响也存在争议[29]。李秧秧等对玉米的

研究表明，在充足供水条件下，增加氮素供应会增

加玉米根长[35]，但是王艳等的研究却指出，玉米和

棉花根长、根干重和根系表面积随施氮量的增加而

减小[36-37]。当土壤水分亏缺时，施氮可以促进棉花

根系生物量的积累，但随施氮量增加，根系表面积

降低[37]。水稻的相关研究表明，增施氮肥显著增加

根干重，促进根系向深层土壤下扎[38]。刘世全等提

出，土壤水分胁迫条件下氮肥施用量对根系生长存

在少量促进根系生长，过量则表现为抑制生长的效

应[39]。本研究结果表明，相同施氮水平下，水分胁

迫的玉米根长、根系比表面积增加，低氮下增加幅

度最大，中氮次之，高氮下增幅最小。可见水分胁

迫对玉米根长、根系比表面积表现为促进效应。这

表明玉米通过自身调节作用增强抗旱性，但中度水

分胁迫增加施氮量一定程度抑制了促进效应，加剧

了水分胁迫，同时水分胁迫还会导致根干重降低，

这与以往的研究结果一致[20]，而且高氮处理下降低

幅度大于低氮处理。无论是水分胁迫下根干重降低

或水分胁迫下增施氮素，根干重下降幅度增加均可

能与地上部叶片光合作用的减弱有关[20]，因为光合

碳同化能力的削弱，减少了同化物的积累以及向地

下部的运输，进而抑制了根系生物量的积累，造成

根干重减小，同时也可能促进根系的衰老，引起根

系活力下降。而且，轻度水分胁迫或中度水分胁迫

下，高氮的根长、根系比表面积、根干重均低于低、

中氮处理。可见，水分胁迫下施氮对根系的生长产

生抑制效应，根长的缩短不利于吸收更多的水分和

养分；根系比表面积反映了单位体积根系活性吸收

面积，是评价植物根系活力的重要依据，其下降表

明了根系活性吸收面积减小，因此无论根长减小或

根系比表面积下降均不利于植株抗旱。较以往研究，

本研究表明，土壤水分胁迫条件下增施氮肥不仅无

法提高根系活力、优化根系性状，缓解干旱胁迫对

玉米的影响，反而加剧了胁迫程度，这与本研究水

分胁迫条件下地上部分玉米叶片对不同施氮量的光

合生理响应相符。 
此外，根水势和根 ABA 是根系重要的水力信号

和化学信号，水分胁迫下玉米根区水分条件限制了

根系吸水，导致根水势降低，而根水势的降低有助
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于减少根系失水，有利于植株抵御干旱。中度水分

胁迫下，根水势随施氮量增加而进一步降低，表明

此时根系水分条件较单独中度水分胁迫处理时更加

严峻。此外 Wang 等研究发现，ABA 可能与植株氮

素营养有关[40]。但本研究表明，根系 ABA 浓度既不

受水分处理的影响，也不受氮素处理的显著影响，

这可能与干旱后期玉米根系的衰老有关。 
3.2  结论 

水分胁迫促进根长、根系比表面积增加，有利

于植株抗旱；而水分胁迫下，增施氮肥不仅未缓解

水分胁迫，反而抑制根长、根系比表面积增加，加

剧了根系的水分胁迫，导致根水势降低，从而影响

了地上部分叶片的 Gs，削弱了叶片的光合性能即降

低了叶片对 CO2、光的利用能力和最大光合能力，这

些气孔因素和非气孔因素最终抑制了光合作用，导

致光合碳同化能力降低，影响了根系生物量的积累。

因此，在干旱和土壤贫瘠地区，玉米生产应该严格

控制施氮量，不宜施氮过高，避免加剧水分胁迫程

度，降低光合作用导致作物死亡或减产。 
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