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旱涝交替胁迫对水稻荧光参数与光合特性的影响
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摘要：为探明控制灌排条件下旱涝交替胁迫对水稻不同生育阶段荧光参数和光合特性的影响，以农田水位为调控

技术指标，采用蒸渗测坑进行水稻栽培试验，在分蘖期、拔节孕穗期、抽穗开花期、乳熟期分别设置先旱后涝胁迫

（ＨＺＬ）、先涝后旱胁迫（ＬＺＨ）２种旱涝交替胁迫模式，测定叶片相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）、主要荧光参数及光合指标

的变化。结果表明，旱涝交替胁迫会减少 ＳＰＡＤ，其中 ＨＺＬ处理产生的抑制作用更强；分蘖期、拔节孕穗期旱涝交替

胁迫光能转化效率、光化学淬灭系数、最大潜在电子传输速率、光饱和点、净光合速率、潜在水分利用效率等荧光参

数和光合指标可以恢复甚至超过对照水平，而在抽穗开花期、乳熟期产生不可逆的影响；旱涝交替胁迫下蒸腾速

率、气孔导度分别在分蘖期、乳熟期受到抑制，拔节孕穗期得到促进；ＨＺＬ处理提高了非光化学淬灭系数，其他主要

荧光参数和光合指标 ＨＺＬ低于 ＬＺＨ处理。水稻分蘖期、拔节孕穗期 ＬＺＨ处理对光合作用的补偿作用更大，抽穗开

花期、乳熟期 ＨＺＬ处理对光合作用的抑制作用较 ＬＺＨ处理更明显，因此，在水稻生育后期应尽量避免重度的旱涝

交替胁迫，尤其要避免发生旱涝急转。
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０　引言

水稻是我国重要的粮食作物之一。水资源紧缺

是限制我国水稻面积发展的主要因素，不合理的灌

溉制度不仅会造成水资源浪费、水稻减产，甚至会形

成农业面源污染，破坏生态环境。水稻控制灌排技

术具有节水、减排、高产、控污效应
［１－４］

。水稻控制

灌排技术的要点是，在灌溉期稻田处于干湿交替的

环境，雨季稻田滞蓄一定深度的水层。因此进行旱

涝交替胁迫机理研究对完善控制灌排理论体系具有

重要意义
［５－６］

。

植物９０％以上的干物质累积和产量形成来自
叶片光合作用，光合速率、蒸腾速率等指标对水分胁

迫响应灵敏，光合作用在植物应对水分胁迫领域的

研究极为重要
［７－９］

。叶绿素荧光技术是以叶绿素荧

光特性作为植物光合的有效探针，可以迅速、准确、

无损伤地监测环境胁迫状态下植物光合特性，近年

来被广泛应用于植物应对水分胁迫响应的研

究
［１０－１２］

。通常认为，旱涝胁迫会对水稻光合作用产

生抑制作用：ＡＳＨＲＡＦ等［１３］
认为，干旱、淹涝胁迫可

以通过降低光合色素含量、光系统活性、ＣＯ２传输水
平而抑制光合能力；还有学者发现，干旱条件下水稻

叶片净光合速率显著降低，且干旱胁迫越严重，对水

稻光合作用的抑制作用越大
［１４－１５］

。也有研究认为，

适度进行水分胁迫在一定条件下可以促进水稻光合

作用，尤其在恢复正常水分条件时可能产生补偿效

应：杨伟利等
［１６］
研究发现，短时轻涝下水稻叶片出

现光合补偿效应；甄博等
［１７］
研究发现，分蘖期轻度

旱涝交替胁迫可以提高水稻叶片中叶绿素含量，增

强植株光合能力；郝树荣等
［１８］
认为，水稻生育前期

轻度干旱胁迫后复水可以使水稻后期保持较大光合

面积。俞双恩等
［１９］
认为，农田水位可以作为水稻控

制灌排的调控指标，但以农田水位作为旱涝交替胁

迫指标对水稻不同生育阶段叶绿素荧光动力学特性

与光合指标的影响研究相对较少。

本文以农田水位作为水稻旱涝胁迫调控技术指

标，采用蒸渗测坑控制试验，研究控制灌排条件下旱

涝交替胁迫对水稻荧光动力学参数和光合特性的影

响，揭示控制灌排条件下旱涝交替胁迫下的水稻生

理响应规律，为研究控制灌排条件下作物生理特性

和水分胁迫响应机制提供理论依据。

１　材料与方法

１１　试验区概况
试验于 ２０１６年 ６—１０月在河海大学南方地区

高效灌排与农业水土环境教育部重点实验室江宁校

区节水园区试验场（３１°５４′Ｎ，１１８°４６′Ｅ）进行。试验
场处于亚热带湿润性气候区，平均气温 １５７℃，平
均降雨量 １０２１３ｍｍ，平均蒸发量 ９００ｍｍ，年无霜
期２２４ｄ，日照时数２０１７２ｈ。试验在固定式蒸渗仪
测坑内进行，测坑规格为２５ｍ×２０ｍ×２０ｍ（长 ×
宽 ×深），呈南北向 ２排布置，每排 １６个，共计 ３２
个，２排测坑中间设地下廊道，地面设 ２节轨道式电
动移动挡雨棚，可根据试验要求进行实时打开或关

闭，以准确调控农田水位。测坑内填土为黏壤土，

０～３０ｃｍ土层土壤容重为 １４６ｇ／ｃｍ３，孔隙度为
４４９７％，田间持水率为 ２５３％（质量含水率），ｐＨ
值为６９７，有机质质量比为 ２１９ｇ／ｋｇ，全氮质量比
为０９１ｇ／ｋｇ，速效氮质量比为 ２７７ｍｇ／ｋｇ，全磷质
量比为０３２ｇ／ｋｇ，速效磷质量比为１２５ｍｇ／ｋｇ。
１２　试验设计

供试水稻为南粳 ９１０８，５月 ２０日泡种，５月 ２２
日催芽，５月 ２４日播种，６月 ２０日对蒸渗仪测坑翻
耕、泡田、施肥、整平，６月 ２４日移栽，栽种密度为
１５３穴／测坑（３０６穴／ｍ２），每穴３株籽苗。

试验采用双因素试验，即旱涝交替胁迫的阶段：

分蘖期、拔节期、抽穗开花期、乳熟期；旱涝交替胁迫

的模式：先旱后涝、先涝后旱。共设置 ８种处理，如
表１所示。先旱后涝（ＨＺＬ）处理，是在生育阶段开
始（分蘖期在分蘖开始后 ７ｄ）自然耗干田面水层，
以田面无水层当日作为受旱起始日，自然耗水至旱

胁迫下限后，立即灌水至涝胁迫上限，之后让其自然

消退至控制灌排的灌水下限，再按对照（ＣＫ）处理水
位调控方案进行控制灌排；先涝后旱（ＬＺＨ）处理，是
在生育阶段开始（分蘖期在分蘖开始后 ７ｄ）即灌水
至涝胁迫上限，让其自然消退，受涝胁迫 ５ｄ后排干
田面水层，自然耗水至旱胁迫下限，然后灌水至控制

灌排的灌水上限，之后按照 ＣＫ处理水位调控方案
进行灌排。所有处理，田面有水层时通过测坑底部

排水孔保持 ２ｍｍ／ｄ的渗漏量，田面无水层时不进
行底部排水。除水位调控外，本试验各处理其他农

艺措施相同。
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表 １　测坑水位调控试验处理设计

Ｔａｂ．１　Ｄｅｓｉｇｎｏｆｗａｔｅｒｌｅｖｅｌｃｏｎｔｒｏｌｔｅｓｔｓｏｎｐｉｔｓ

ｍｍ

处理

各生育阶段调控水位

分蘖期

（７月１—

３１日）

拔节孕穗期

（８月１—

１７日）

抽穗开花期

（８月１８日—

９月５日）

乳熟期

（９月６—

３０日）

ＣＫ －２００～３０ －３００～３０ －２００～３０ －３００～３０

ＨＺＬ １ －５００～１５０ －３００～３０ －２００～３０ －３００～３０

ＨＺＬ ２ －２００～３０ －５００～２５０ －２００～３０ －３００～３０

ＨＺＬ ３ －２００～３０ －３００～３０ －５００～２５０ －３００～３０

ＨＺＬ ４ －２００～３０ －３００～３０ －２００～３０ －５００～２５０

ＬＺＨ １ １５０～－５００ －３００～３０ －２００～３０ －３００～３０

ＬＺＨ ２ －２００～３０ ２５０～－５００ －２００～３０ －３００～３０

ＬＺＨ ３ －２００～３０ －３００～３０ ２５０～－５００ －３００～３０

ＬＺＨ ４ －２００～３０ －３００～３０ －２００～３０ ２５０～－５００

　　注：农田水位以田面为“０”，正值表示田面水层深度，负值表示

地下水埋深；“ＣＫ”表示对照处理，负值表示灌水下限，正值表示灌水

上限；“ＨＺＬ”表示旱转涝处理，“ＬＺＨ”表示涝转旱处理，“ＨＺＬ １”表

示在分蘖期进行先旱后涝胁迫，以此类推；在旱涝交替胁迫阶段，负

值表示旱胁迫下限，正值表示涝胁迫上限。

１３　快速荧光响应曲线模型
叶绿素 ａ快速荧光响应曲线与光合响应曲线具

有较高的一致性
［２０］
。应用非直角双曲线模型

［２１］
模

拟控制灌排条件下旱涝交替水稻叶片叶绿素快速荧

光响应特征，可以得到不同水位调控条件下典型生

育阶段水稻叶片潜在最大电子传输速率 Ｅｍａｘ
（μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））、表观量子效率 α（μｍｏｌ／μｍｏｌ）、快
速荧光响应曲线曲率 θ（无量纲）等特征指标。并对
曲线初始部分进行线性回归，回归直线与潜在最大

电子传输速率水平线的交点为光饱和点（ＬＳＰ，
μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））。电子传输速率（ＥＴＲ）计算式为

ＬＥＴＲ＝
αＬＰＡＲ＋Ｅｍａｘ－ （αＬＰＡＲ＋Ｅｍａｘ）

２－４θαＬＰＡＲＥ槡 ｍａｘ

２θ
式中　ＬＰＡＲ———光合有效辐射通量密度，μｍｏｌ／（ｍ

２
·ｓ）

１４　测试指标与方法
每个处理分别随机选取３穴非测坑边缘的水稻

主茎进行挂牌标号，分别在 ＨＺＬ处理涝胁迫５ｄ后、
ＬＺＨ处理旱胁迫结束后选择无云或少云的晴天
０９：３０—１０：３０，测定叶绿素、光合等指标，同时同步
测定 ＣＫ处理的相关指标。测定叶位为：分蘖期、拔
节孕穗期水稻最新展开叶中部，抽穗开花期、乳熟期

水稻穗叶中部。

使用 ＳＰＡＤ ５０２型叶绿素计测定水稻叶片的
相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ），选择待测水稻叶片１／２处
及其上下 ３ｃｍ的位置进行测定，以测定的叶位
ＳＰＡＤ的平均值作为该处理水稻叶片的 ＳＰＡＤ值。

使用 ＭＩＮＩ ＰＡＭ Ⅱ型超便携式调制叶绿素荧

光仪测定水稻叶片光能转化效率 Ｆｖ／Ｆｍ、光化学淬
灭系数 ｑＰ、非光化学淬灭系数 ｑＮ等指标和快速荧光
曲线。测量时将叶夹夹在叶片中部，测定前叶片暗

适应１５ｍｉｎ，再将光纤传感器插入叶夹，抽开叶夹上
的遮光片，开启叶绿素荧光诱导曲线和快速荧光响

应曲线功能。测定快速荧光响应曲线时利用仪器自

带光量子探头和热电偶记录光合有效辐射通量密度

（ＰＡＲ），分别设定 １５００、１１５０、８５０、６５０、４５０、３００、
２００、１５０、１００、７０、５０、０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）共计 １２个梯度
下水稻叶片电子传输速率（ＥＴＲ），每个光强梯度下
测定持续时间为１０ｓ。

使用 ＬＩ ６４００型便携式光合仪测定水稻净光
合速率 Ｐｎ、蒸腾速率 Ｔｒ、气孔导度 Ｇｓ和潜在水分利
用效率 ＷＵＥｑ等指标。
１５　数据处理与分析方法

采用 Ｅｘｃｅｌ２０１６进行数据统计，ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ２０１９
进行图形绘制和曲线拟合，ＳＰＳＳ２５０进行数据处
理，依据 ＬＳＤ方法进行显著性分析（Ｐ＜００５）。

２　结果与分析

２１　旱涝交替胁迫对水稻叶片 ＳＰＡＤ的影响
叶片相对叶绿素含量与其叶绿素含量之间具有

明显正相关关系
［２２］
，水稻不同生育阶段旱涝交替胁

迫对叶片 ＳＰＡＤ的影响见表 ２。由表可知，２种旱涝
交替胁迫模式均降低了叶片 ＳＰＡＤ，先旱后涝胁迫
的降幅更大，ＨＺＬ １、ＨＺＬ ２、ＨＺＬ ３处理较 ＣＫ
分别显著（Ｐ＜００５）降低８３％、７３％、３９％，这种
抑制效果随生育期的推进逐渐减小；相应地，先涝后

旱胁迫水稻 ＳＰＡＤ整体上低于 ＣＫ，在拔节孕穗期达
到显著（Ｐ＜００５）水平。

表 ２　旱涝交替胁迫下水稻叶片的 ＳＰＡＤ

Ｔａｂ．２　Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆａｌｔｅｒｎａｔｅｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔ

ｓｔｒｅｓｓｅｓｏｎＳＰＡＤｏｆｒｉｃｅｌｅａｖｅｓ

处理 分蘖期 拔节孕穗期 抽穗开花期 乳熟期

ＣＫ ４３４６ａ ４８０９ａ ４６５０ａ ３８０９ａ

ＨＺＬ ３９８５ｂ ４４５９ｂ ４４６７ｂ ３７５７ａ

ＬＺＨ ４２２８ａｂ ４５７３ｂ ４６３２ａ ３９９８ａ

　　注：同列不同字母表示同一生育阶段不同处理间差异显著（Ｐ＜

００５），下同。

２２　旱涝交替胁迫对水稻荧光动力学参数的影响
２２１　水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ对旱涝交替胁迫的响应

Ｆｖ／Ｆｍ是叶绿素 ＰＳⅡ反应中心最大光化学量子

产量，反映 ＰＳＩＩ反应中心内的光能转化效率［１１］
。由

图１（图中不同小写字母表示同一生育阶段不同处
理间差异显著（Ｐ＜００５），下同）可以看出，各处理
水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ在不同生育阶段均表现出倒“Ｖ”形
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变化趋势，在拔节孕穗期达到峰值。分蘖期 ２种旱
涝交替胁迫均增加了水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ，其中 ＬＺＨ １
处理显著（Ｐ＜００５）高出ＣＫ４９５％。相应地，其他
生育阶段先旱后涝胁迫与 ＣＫ相比，ＨＺＬ ２、ＨＺＬ
３、ＨＺＬ ４处理叶片 Ｆｖ／Ｆｍ显著（Ｐ＜００５）降低了
４５６％、５９８％、４８３％，先旱后涝胁迫只有 ＬＺＨ ３
处理较 ＣＫ差异显著（Ｐ＜００５），产生了 ３３２％的
降幅。对比同一生育阶段不同旱涝交替模式可以发

现，先涝后旱胁迫较先旱后涝胁迫水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ
高出２０１％ ～４２２％。

图 １　旱涝交替胁迫下水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ的变化

Ｆｉｇ．１　ＣｈａｎｇｅｓｏｆＦｖ／Ｆｍｏｆｒｉｃｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒａｌｔｅｒｎａｔｅ

ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｅｓ
　

图 ２　旱涝交替胁迫下水稻叶片 ｑＰ、ｑＮ的变化

Ｆｉｇ．２　ＣｈａｎｇｅｓｏｆｑＰａｎｄｑＮｏｆｒｉｃｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒ

ａｌｔｅｒｎａｔｅｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｅｓ

２２２　水稻叶片 ｑＰ、ｑＮ对旱涝交替胁迫的响应

光化学淬灭系数 ｑＰ用于描述 ＰＳⅡ天线色素吸
收的光能用于光化学电子传递的份额，反映 ＰＳⅡ反
应中心的开放程度

［１１］
。由图 ２ａ可以看出，ｑＰ整体

表现趋势与 Ｆｖ／Ｆｍ相似，随水稻生长发育也呈现出
倒“Ｖ”形趋势，于拔节孕穗期达到峰值。ＨＺＬ １处
理 ｑＰ较 ＣＫ提高１７９％，ＨＺＬ ２、ＨＺＬ ３处理分别
显著（Ｐ＜００５）降低 ３７２％、６９２％，ＨＺＬ ４处理
较 ＣＫ无显著差别；ＬＺＨ １处理 ｑＰ较 ＣＫ显著（Ｐ＜
００５）提高 ４５３％，ＬＺＨ ２、ＬＺＨ ３、ＬＺＨ ４处理
对 ｑＰ影响不大。对比处理间差异，先涝后旱胁迫模
式较先旱后涝胁迫模式水稻叶片 ｑＰ提高了 １１８％ ～
８６８％。

非光化学淬灭系数 ｑＮ反映植物将多余光能以
热量形式消散的能力，是光合系统的自我保护机

制
［１１］
。分析图２ｂ可知，随着水稻的生长发育，水稻

叶片 ｑＮ逐渐提高。先旱后涝胁迫在全生育期对水
稻叶片ｑＮ影响显著，ＨＺＬ １、ＨＺＬ ２、ＨＺＬ ３、ＨＺＬ ４
处理 ｑＮ较 ＣＫ显著 （Ｐ＜００５）产生 ８５０％ ～
１２６０％的增幅，而先涝后旱胁迫对其影响不显著。
２３　旱涝交替胁迫对水稻叶片快速荧光响应特征

的影响

２３１　水稻叶片快速荧光响应曲线对旱涝交替胁
迫的响应

不同生育阶段旱涝交替胁迫下水稻叶片快速荧

光响应曲线见图 ３，弱光下叶片 ＰＳⅡ反应中心对光
照强度的变化响应敏感，ＥＴＲ随 ＰＡＲ的增加逐渐增
大。当 ＰＡＲ处于 ４００～８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）之间时，
ＥＴＲ增速逐渐变小。ＰＡＲ大于 ８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
后，ＥＴＲ趋于平稳。由图 ３可知，分蘖期（图 ３ａ）和
拔节孕穗期（图３ｂ）在 ＰＡＲ大于 ４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
时，旱涝交替胁迫下叶片快速荧光响应曲线均优于

ＣＫ；相对而言，抽穗开花期（图３ｃ）和乳熟期（图３ｄ）
旱涝交替胁迫叶片快速荧光响应曲线低于 ＣＫ。分
析２种旱涝交替胁迫模式发现，相同光照强度条件
下，先旱后涝胁迫水稻叶片电子传输速率明显高于

先涝后旱胁迫。

２３２　快速荧光响应曲线特征参数对旱涝交替胁
迫的响应

应用非直角双曲线模型对快速荧光响应曲线

（图３）进行拟合，特征参数拟合结果如表 ３所示，决
定系数 Ｒ２均在 ０９９以上，均方根误差（ＲＭＳＥ）在
１０３～２６７μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）之间，说明非直角双曲线
模型可以较好地描述旱涝交替胁迫水稻叶片快速荧

光响应曲线。潜在最大电子传输速率、表观量子效

率、光饱和点等模型特征参数均具有明确的生物意

义，比较不同处理的拟合参数可以更加全面地揭示

水稻叶片荧光响应特性
［２３］
。

由表 ３可知，分蘖期旱涝交替胁迫提高了叶片
潜在最大电子传输速率，ＬＺＨ １、ＨＺＬ １处理 Ｅｍａｘ

７０３第 １２期　　　　　　　　　　　　俞双恩 等：旱涝交替胁迫对水稻荧光参数与光合特性的影响



图 ３　旱涝交替胁迫下水稻叶片快速荧光响应曲线

Ｆｉｇ．３　Ｒｉｃｅｌｅａｆｒａｐｉｄｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｕｎｄｅｒａｌｔｅｒｎａｔｅｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｅｓ
　

表 ３　旱涝交替胁迫水稻叶片快速荧光响应曲线特征参数

Ｔａｂ．３　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｒｉｃｅｌｅａｆｒａｐｉｄｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｏｆｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｕｎｄｅｒａｌｔｅｒｎａｔｅ

ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｅｓ

　生育阶段 处理
潜在最大电子传输速

率／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

表观量子效率／

（μｍｏｌ·μｍｏｌ－１）

光饱和点／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
曲率 Ｒ２

ＲＭＳＥ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

ＣＫ ８７２０ ０２２１ ４９３７８ ０８２２ ０９９７ １７５

分蘖期 ＨＺＬ １ ９２７４ ０２１１ ４７８６４ ０８５５ ０９９８ １４９

ＬＺＨ １ １００３７ ０２１４ ５０９３８ ０８４７ ０９９８ １５８

ＣＫ ８８１４ ０２０５ ４５７８５ ０９０５ ０９９５ ２４４

拔节孕穗期 ＨＺＬ ２ ９２２７ ０２１０ ４６５０３ ０９１２ ０９９６ ２３０

ＬＺＨ ２ ９９７８ ０２０８ ５０５３５ ０９０９ ０９９８ １４９

ＣＫ １０３２９ ０２２８ ４９７３０ ０８３５ ０９９５ ２６７

抽穗开花期 ＨＺＬ ３ ８４０９ ０１９１ ４６２９５ ０９２２ ０９９５ ２２２

ＬＺＨ ３ ８９１４ ０２２６ ４２７３６ ０８８９ ０９９４ ２５２

ＣＫ ８９５９ ０２３３ ４４５７５ ０７８７ ０９９９ １０３

乳熟期 ＨＺＬ ４ ７００４ ０２２１ ３５６５０ ０８８８ ０９９４ ２０４

ＬＺＨ ４ ７５７８ ０２２７ ３７３０５ ０８８５ ０９９７ １４７

分别较 ＣＫ高出 １５１０％、６３５％；光饱和点 ＬＳＰ由
大到小依次为 ＬＺＨ １、ＣＫ、ＨＺＬ １，先涝后旱胁迫
增强了叶片在强光下的适应能力，先旱后涝胁迫抑

制了叶片对强光的适应能力。拔节孕穗期 ＬＺＨ ２、
ＨＺＬ ２处理 Ｅｍａｘ分别较 ＣＫ高出 １３２１％、４６９％，
ＬＳＰ分别高出 １０３７％、１５７％，表明拔节孕穗期旱
涝交替胁迫可以有效改善叶片荧光响应特征，先涝

后旱胁迫的改善效果更加明显。

抽穗开花期和乳熟期２种旱涝交替胁迫模式水
稻叶片 Ｅｍａｘ均大幅度低于 ＣＫ，旱涝交替胁迫降低了
叶片的光合能力，先旱后涝胁迫较先涝后旱胁迫产

生的抑制作用更大。抽穗开花期和乳熟期旱涝交替

胁迫都降低了 ＬＳＰ，抑制了叶片对强光的利用，但处

理间对比发现，与 ＣＫ相比，ＨＺＬ ３处理 ＬＳＰ降幅
较 ＬＺＨ ３增大７１５个百分点，而 ＨＺＬ ４处理较
ＬＺＨ ４降低 ３７１个百分点，其差异可能由于水稻
不同生育阶段需水特性的不同而产生。

２４　旱涝交替胁迫对水稻光合特性的影响
不同生育阶段旱涝交替胁迫下水稻叶片光合与

蒸腾指标的变化见图４。与 ＣＫ相比，分蘖期旱涝交
替胁迫水稻 Ｐｎ会产生不同程度的增幅，ＨＺＬ １、
ＬＺＨ １处理分别较 ＣＫ增加５４％、１０８％，说明分
蘖期旱涝交替胁迫对水稻光合作用有一定促进作

用。由图４ｂ和图４ｃ可知，Ｔｒ和 Ｇｓ的变化相似，分蘖
期旱涝交替胁迫降低了 Ｔｒ和 Ｇｓ，可能抑制了水稻蒸
腾作用。ＨＺＬ １、ＬＺＨ １处理 ＷＵＥｑ分别较 ＣＫ显
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图 ４　旱涝交替胁迫水稻叶片光合与蒸腾指标的变化

Ｆｉｇ．４　Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｉｎｄｅｘｏｆｒｉｃｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒａｌｔｅｒｎａｔｅｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｅｓ
　
著（Ｐ＜００５）增加２２６％、１４９％，促进了叶片潜在
水分利用效率。拔节孕穗期 ＨＺＬ ２处理 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ
较 ＣＫ分别显著（Ｐ＜００５）增加 ８２％、２８４％、
２９４％，ＷＵＥｑ显著（Ｐ＜００５）降低 １６４％；ＬＺＨ ２
处理 Ｐｎ显著（Ｐ＜００５）增加１５２％，Ｔｒ、Ｇｓ、ＷＵＥｑ分
别增加 １２１％、９８％、４９％。表明拔节孕穗期旱
涝交替胁迫均对水稻叶片净光合速率、蒸腾速率和

气孔导度起到了一定促进作用，先旱后涝胁迫抑制

了叶片潜在水分利用效率，先涝后旱胁迫对其影响

不大。抽穗开花期 ＨＺＬ ３处理 Ｐｎ、ＷＵＥｑ较 ＣＫ分
别显著（Ｐ＜００５）降低 ７８％、１５９％，Ｔｒ、Ｇｓ与 ＣＫ
差异不大；ＬＺＨ ３处理 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＷＵＥｑ均低于 ＣＫ，
差异均不显著。表明水稻在抽穗开花期经旱涝交替

胁迫后叶片光合作用受到抑制，而先旱后涝胁迫对

叶片净光合速率和潜在水分利用效率产生的抑制作

用更强。乳熟期 ＨＺＬ ４处理 Ｐｎ较 ＣＫ显著（Ｐ＜
００５）降低１３８％，Ｔｒ显著（Ｐ＜００５）降低８８％，Ｇｓ
降低１３８％，ＬＺＨ ４处理 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ均低于 ＣＫ，差
异均不显著，且两种旱涝交替胁迫 ＷＵＥｑ较 ＣＫ处理
无显著差异，表明乳熟期旱涝交替胁迫对水稻叶片

净光合速率、蒸腾速率、气孔导度表现出了抑制作

用，且先旱后涝胁迫较先涝后旱胁迫抑制作用更强，

２种旱涝交替胁迫模式对潜在水分利用效率影响不大。

３　讨论

３１　旱涝交替胁迫对水稻叶片叶绿素含量及荧光
参数的影响

叶绿素作为光合作用的重要色素，参与光能的

吸收和传递过程。郝树荣等
［１８］
认为水稻分蘖期受

旱后复水会明显降低水稻生育后期功能叶片叶绿素

的降解，本试验结果表明旱涝交替胁迫降低了水稻

叶绿素含量，先旱后涝胁迫由于农田水位从旱胁迫

下限直接转入涝胁迫上限，旱、涝胁迫转换过程很

快，相对先涝后旱胁迫而言先旱后涝胁迫增加了叶

片叶绿素降解，在一定程度上加快了叶片衰老。同

时本试验还发现，随着水稻生长发育先旱后涝胁迫

对叶片叶绿素含量的抑制作用逐渐变小，表明叶片

叶绿素含量对水稻生育前期旱涝交替胁迫较生育后

期更为敏感。

分蘖期旱涝交替胁迫对 Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ起到一定补
偿作用，其他生育阶段先旱后涝胁迫降低了叶片

Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ，陆红飞等
［２４］
研究发现，分蘖期先旱后涝

胁迫并没有降低水稻荧光能力，而拔节期旱涝急转

后阻碍了叶片电子传递和能量转移，抑制了光化学

活性，与本试验结果具有相似之处。抽穗开花期是

水稻营养生长和生殖生长并进的需水关键时期，２
种旱涝交替胁迫模式下受涝、旱敏感指数较高

［２５］
，

本试验发现抽穗开花期旱涝交替胁迫对叶片荧光能

力的抑制作用最为明显。对比不同旱涝交替模式结

果表明，先旱后涝胁迫水稻叶片 Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ均明显较
先旱后涝胁迫降低，差异原因可能先旱后涝胁迫模

式存在旱涝急转的过程，水稻从旱胁迫直接淹水转

入涝胁迫，相对于先涝后旱胁迫模式涝胁迫缓慢进

入旱胁迫来说，对水稻根系活性、叶绿素含量、光合

相关酶活性等因素产生更为不利的影响。水稻不同

生育阶段先旱后涝胁迫叶片 ｑＮ高于其他处理，表明
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叶片 ＰＳⅡ反应中心储存的光能更多地以热量的形
式消散，从而降低了叶片光合效率，不利于水稻有机

物质的积累和产量形成。

３２　旱涝交替胁迫对水稻叶片快速荧光响应曲线
及特征参数的影响

２种旱涝交替胁迫模式可以显著影响水稻不同
生育阶段叶片荧光响应特征。随着光强的增加，电

子传输速率逐渐增加，当光强达到饱和点后，ＥＴＲ
趋于平稳，这与前人研究结果相似

［２６－２７］
。本试验研

究发现，光强饱和后，叶片快速荧光响应曲线（图 ３）
略有下降，可能原因是测定快速荧光曲线时光强诱

导时间较短，叶片无法快速适应高光强而降低 ＰＳⅡ
系统的电子传递活性，出现光抑制的现象。

应用非直角双曲线模型对叶片快速荧光响应过

程进行模拟，结果显示分蘖期、拔节孕穗期旱涝交替

胁迫均对 Ｅｍａｘ起到一定的补偿效应，且先涝后旱胁
迫的补偿作用更强，抽穗开花期和乳熟期旱涝交替

胁迫均降低了 Ｅｍａｘ和 ＬＳＰ，说明水稻生育前期可以
适应本试验旱涝交替的环境，而生殖生长开始后旱

涝交替胁迫降低叶片光合潜力，不利于叶片对强光

的利用。抽穗开花期是有机物质向穗部运输的关键

时期，先旱后涝胁迫严重妨碍了根系吸收、矿物营养

运输过程，导致叶片对光强变化响应迟钝，表观量子

效率降低，所以抽穗开花期先旱后涝后涝胁迫 ＬＳＰ
高于先涝后旱胁迫。

３３　旱涝交替胁迫对水稻光合特性的影响

陆红飞等
［２７］
通过水稻盆栽试验研究发现，分蘖

期和拔节期进行水分胁迫，水稻光合表现出明显的

补偿效应，甄博等
［２８］
从微观角度研究发现分蘖期旱

涝交替胁迫可以促进水稻根系通气组织的形成，提

高根系输水能力。本试验研究发现分蘖期和拔节孕

穗期旱涝交替胁迫可以促进叶片光合，而抽穗开花

期和乳熟期旱涝交替胁迫降低了叶片光合作用水

平。同时本研究还发现，不同生育阶段水稻先旱后

涝胁迫模式的 Ｐｎ均低于先涝后旱胁迫，在光合速率
的角度进一步说明了先涝后旱胁迫模式优于先旱后

涝。分蘖期、乳熟期旱涝交替胁迫在一定程度上抑

制了水稻蒸腾作用，拔节孕穗期水稻新陈代谢旺盛，

此生育阶段气温较高，旱胁迫后淹水状态下稻田供

水充足，水稻通过增大气孔导度，提高叶片蒸腾速率

以降低叶温
［２９］
，所以先旱后涝胁迫水稻的蒸腾作用

得到了增强。分蘖期旱涝交替胁迫可以显著提高叶片

潜在水分利用效率，拔节孕穗期、抽穗开花期先旱后涝

胁迫降低了叶片潜在水分利用效率，与陆红飞等
［２７］
研

究结果略有差异，可能与水分胁迫方式的差异有关。

由于水稻有机干物质形成与累积、向穗部的运

输与分配过程主要发生在生育后期
［３０－３２］

，抽穗开花

期、乳熟期旱涝交替胁迫对水稻多数光合生理指标

产生逆向影响，严重妨碍了水稻生理生长，先旱后涝

胁迫尤为明显，因此在实际稻田水分管理过程中应

尽量避免水稻生育后期重度的旱涝交替胁迫，尤其

要避免旱涝急转。

４　结论

（１）在水稻不同生育阶段进行旱涝交替胁迫，
结果表明，先旱后涝胁迫水稻相对叶绿素含量

（ＳＰＡＤ）、最大光化学量子产量 Ｆｖ／Ｆｍ、光化学淬灭
系数 ｑＰ低于先涝后旱胁迫。不同生育阶段旱涝交
替胁迫降低了叶片 ＳＰＡＤ，分蘖期旱涝交替胁迫水
稻 Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ超过对照水平，而在拔节孕穗期、抽穗
开花期、乳熟期先旱后涝胁迫呈现出相反的结果。

先旱后涝胁迫提高了水稻非光化学淬灭系数 ｑＮ，从
而降低了光合效率。

（２）旱涝交替胁迫可以改变水稻叶片荧光响应
特征，分蘖期和拔节孕穗期旱涝交替胁迫均对 Ｅｍａｘ
产生一定的补偿效应，抽穗开花期、乳熟期旱涝交替

胁迫均降低了 Ｅｍａｘ和 ＬＳＰ。２种旱涝交替胁迫模式
间对比显示，先旱后涝胁迫水稻 Ｅｍａｘ均低于先涝后
旱胁迫。

（３）分蘖期和拔节孕穗期旱涝交替胁迫可以提
高 Ｐｎ，而抽穗开花期、乳熟期旱涝交替胁迫降低了
Ｐｎ。分蘖期、乳熟期旱涝交替胁迫抑制了水稻蒸腾
作用，拔节孕穗期先旱后涝胁迫水稻的蒸腾作用得

到了增强。分蘖期旱涝交替胁迫可以显著提高

ＷＵＥｑ，拔节孕穗期、抽穗开花期先旱后涝胁迫降低
了 ＷＵＥｑ。
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