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玉米密植光合生理机制及应用途径研究进展 

郭  瑶   柴  强*   殷  文   范  虹 

省部共建干旱生境作物学国家重点实验室 / 甘肃农业大学农学院, 甘肃兰州 730070 

摘  要: 在有限土地面积上生产足够粮食保证粮食安全, 关键在于提高单产。密植作为提高玉米单产的重要农艺措

施, 适度增加种植密度, 其群体光合速率不受影响甚至有所提高, 进而可以增加单产。揭示玉米密植光合生理学机理, 

是当前提高单产的重点研究方向。密植致使玉米光合特性发生改变, 调控限制光合生理因子是有效促进玉米密植增

产的关键所在, 而挖掘密植增产的光合生理学潜力是玉米密植生理学基础, 在保障粮食安全中发挥着重要作用。因此, 

本文基于前人研究成果, 重点综述了光合生理研究方法与思路变迁, 国内外玉米适应密植的光合生理响应和相关农

艺调控途径研究现状, 为光合生理研究提供理论基础与技术方法。围绕未来玉米密植生产对科技的需求, 依据现代科

技的发展趋势, 我们认为, 传统研究方法必须结合分子生物学技术挖掘光合潜力或缩小实际与理论光合速率之间的

差距以实现高光效是未来玉米密植研究的主要目标。探讨光合生理功能基因差异表达对栽培措施的响应作为今后研

究的重点之一, 明确农艺措施与密植玉米光合相关基因表达信息的联系与互作关系, 通过农艺栽培措施与分子生物

学技术融合挖掘玉米密植增产的光合生理潜力, 为玉米密植增产提供光合生理理论和实践支撑。 
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Research progress of photosynthetic physiological mechanism and approaches 
to application in dense planting maize 

GUO Yao, CHAI Qiang*, YIN Wen, and FAN Hong 

State Key Laboratory of Arid Land Crop Science / Faculty of Agronomy, Gansu Agricultural University, Lanzhou 730070, Gansu, China 

Abstract: To ensure enough crop production of limited land area is important to food security. The key to solve this issue is to 
increase yield per unit area. Dense planting is an effective agronomic management practice to increase yield per unit area, photo-
synthetic rate would not be decreased or even improved by increasing planting density moderately, and then enhancing the yield 
per unit area. It is a key research focus on revealing the mechanism of photosynthetic physiology for improving yield per unit area 
by dense planting condition of maize. Dense planting would lead to change photosynthetic characteristics, so controlling the 
physiological factors that restricts photosynthesis is essential for increasing yield. Tap the photosynthetic physiologic potential for 
maize condition is physiological basis to ensure yield, which plays an important role in addressing food security issues. Therefore, 
this review focuses on the changes of the research methods and ideas in photosynthetic physiology, and the research status of the 
photosynthetic physiological response of maize adapted to dense planting and related agronomic regulation pathways at home and 
abroad, based on previous research results, so as to provide the theoretical and technical methods basis for photosynthetic physi-
ology research. Based on the development trend of modern technology, it is believed that tapping photosynthetic potential and 
narrowing the gap between photosynthetic potential and actual photosynthetic efficiency are still the main goals of maize dense 
planting research by traditional research methods combined with molecular biology techniques in the future. In further study, re-
search emphasis should be to investigate the responses of differential expression of photosynthetic physiological function genes to 
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cultivation measures, clarifying the relationship and interaction between agronomic management practice and information expres-
sion of photosynthetic-related genes in densely planted maize, enhancing photosynthetic potential for maize via agronomic man-
agement practice and molecular biology technology, in order to provide photosynthetic physiological theory and practice to sup-
port for maize dense planting. 
Keywords: maize; dense planting; method changes; photosynthetic physiological; regulation approach 

玉米是我国乃至全球第一大作物, 在保障粮食

安全中占有重要地位[1]。根据国家统计局公布的数

据显示, 玉米播种面积逐年下降, 随着人口总量和

居民生活水平的同步提升, 对玉米需求仍然呈增长

态势, 提高单产是增强区域性玉米持续生产的可行

途径, 而密植是提高单产的重要措施[2-4]。玉米是高

光效、耐密性强、增产潜力大的C4作物, 密植通过

增加单位土地面积穗数提高群体干物质积累, 却降

低了单株玉米资源获得量 [5], 加剧群体内部竞争 , 

然而配套适宜的田间管理弱化竞争, 实现高产。密

度持续增大或在资源供给阈值之上时, 群体内部郁

闭, 光合效率降低[6]。因此, 获得高产必须依靠挖掘

作物自身的生物学潜力(本质上就是生理潜力), 在

资源节约型可持续农业背景需求下, 投入不增加时

只有挖掘作物生理潜力才能达到增产目的。光是产

量形成的第一大资源因子, 也是人工较难调控的生

态因子 , 研究光合生理是破解密植障碍的首选途

径。投入不增加时如何保持密植玉米较高的光合效

率, 是玉米密植增产急需解决的关键技术问题。本

文综述了国内外有关光合生理研究的方法与思路变

迁, 阐述分子生物学技术相关研究进展有望揭示光

合生理机制研究的有效手段, 重点解析密植玉米光

合产物分配, 群体、叶片与分子光合生理机制, 为密

植玉米光合生理研究提供理论基础与技术方法。 

1  光合生理研究方法与思路的变迁 

光合生理研究技术方法直接关系到研究成果的

获得, 而重大研究成果大都巧妙利用多种技术的融

合或新技术所得, 本文对光合作用研究中广泛使用

的技术方法进行梳理, 为光合生理研究技术方法的

选择提供理论依据。 

叶面积指数(leaf area index, LAI)和光合势(leaf 

area duration, LAD)是衡量群体光合潜力的重要指

标[7], 作物群体光合速率(photosynthetic rate, Pn)随

LAI 与 LAD 的增大而增加。传统 LAI 测定方法以

地面直接测量(如叶面积指数仪法、收获测量法和

落叶收集法等)为主 , 则通过有效叶面积指数反应

群体光合能力, 即单位土地面积上受太阳直射进行

光合作用的绿色叶面积大小直接反应光合强度。对

作物具有较大破坏 , 费时费力 [8], 且无法解析作物

光合作用的生理机制, 而直接进行叶片光合速率的

测定是探究生理调节规律和探讨生物化学机制的

必要手段。 

传统光合速率测定方法大体分 2 种(干物质积

累和气体交换测定)。干物质积累测定方法简单, 不

需要特殊的仪器设备。从生产尺度来讲, 利用净同

化率(net assimilation rate, NAR)衡量作物光合效率, 

可以真实直观地反映田间自然条件下光合作用状

况。而环割叶柄韧皮部以阻断叶片光合物输出, 对

进行一段时间光合作用的叶片称重, 干重增加量可

衡量作物特定部位的光合速率。反映群体光合能力, 

接近光下叶片 Pn 的近似值。不管从生产尺度还是

特定部位测定光合速率的 2 种干物质积累法, 对作

物破坏性较强, 并且不能迅速连续测定。应用气体

(CO2吸收和 O2释放)交换测定 Pn, 主要利用碱性物

质吸收 CO2特性和 O2释放测定光合作用。Hill 首

次利用氧释放测定方法研究离体叶绿体光下放氧 , 

使光合作用研究从植物个体、器官和单个细胞深入

到叶绿体水平[9]。氧释放测定小球藻的光合作用量

子效率, 阐明了光合作用中水分子氧化裂解反应顺

序[10]。另外, 利用气相氧电极可以在高 CO2浓度下

消除气孔导度 (stomatal conductance, Gs)和光呼吸

的影响, 观测叶片光合效率变化, 但可能由于过高

胞间二氧化碳浓度(cellular CO2 concentration, Ci)引

起叶肉细胞质酸化严重抑制 C4 作物光合作用关键

酶磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (phosphoenolpyruvate 

carboxylase, PEPC)活性, 因此并不适用于玉米(C4)

叶片的研究[11]。 

放氧测定是揭示生物体光合生理机制不可缺少

的方法, 却无法满足光合酶和膜结构的研究。电子

显微镜、X射线衍射分析和冷冻电子显微镜被广泛用

于光合过程蛋白质分子以及复合物结构解析[12-15]。采

用短波长电子束作光源穿过标本, 用 80~300 kV 电

子束加速电压产生电磁场作透镜, 通过透镜进行折

射形成图像, 增加显微镜分辨率, 通过电子显微镜

揭示了叶肉细胞和维管束鞘细胞之间的差异、提供
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了蓝细菌光系统 I (photosystem I, PSI)三聚体的第 1

个图像、首次利用该技术阐明了 PSI 复合体中单个

蛋白质亚基以及铁氧还原蛋白结构[11]。利用高分辨

率显微镜技术在纳米水平上展示了类囊体膜上光合

复合物的天然结构及相互结合方式, 并揭示了类囊

体膜结构和功能的光适应调节机制[16], 但是电子显

微镜辨别能力有限, 只适用观测无机样本。X 射线

衍射技术利用单纯的蛋白质结晶 X射线衍射确定蛋

白质结构, 应用该技术首次解析了蓝细菌细胞色素

复合体结构[12]、蓝细菌光合放氧中心结构[17]和菠菜

捕光天线复合体 LHC II[13]。然而, 对于捕光天线复

合体LHC II如何与 PSII核心复合物在特定位置组装

以高效传递激发能, X射线衍射分析无法揭示[15]。冷 

冻电子显微镜技术核心是透射电镜成像, 根据高速

运动的电子在磁场中发生偏转的原理, 电磁透镜对

电子进行汇聚与电子进行聚焦成像以及放大, 在介

质上形成样品放大的图像, 利用计算机这些放大的

图像进行分析获得样品的精细结构。使用分辨率为

3.2 Å单粒子冷冻电子显微镜确定菠菜 LHC II超复

合物的结构, 揭示了 1-1-MDa 同源二聚体超分子系

统复杂的内部工作原理, 此系统包含了 50个蛋白亚

基, 210个叶绿素, 56个类胡萝卜素和多个其他辅助

因子, 提出了 3 种不同 PSII-LHC II 复合物与 PSII 

核心复合物之间的能量传递[14], 对于 PSII-LHC II超

复合物如何与 PSII核心复合物在特定位置组装达到

高效传递激发能体现出了优势[15]。 

 

图 1  叶绿素分子的光激发结构图[11] 
Fig. 1  Structural map for light excitation of chlorophyll molecules[11] 

 
同位素标记用于揭示光合作用中碳同化途径 , 

利用放射性同位素不断地放出特征射线的核物理性

质 , 应用核探测器随时追踪它在体内或体外的位

置、数量及其转变等, 提出涉及中间产物和多种酶

的碳还原循环[18], 此方法对试验设计的巧妙度要求

很高, 并不适用普遍试验, 但是光谱技术研究可避

免这一点。光谱技术利用物质吸收电磁辐射时, 分

子从基态转变为激发态, 当激发态衰减回到较低能

量态时, 能量以荧光或磷光的形式发射出来, 当电

磁辐射通过物质时, 一小部分能量被散射。利用光

谱学技术鉴定光合反应中心原初电子供体及功能状

态光诱导(电荷分离状态)和非功能状态(三线激发态

如图 1), 研究电子传递, 鉴定出 PSII 电子受体去镁

叶绿素、质体醌(plastoquinone, PQ)和 PSI的电子受

体叶绿醌(antihaemorrhagic vitamin, A1)[19]。利用仪

器观测手续简便 , 获得结果迅速 , 反应灵敏 , 对植

物干扰少, 破坏小; 对观测环境要求严格。随着光合

作用的光抑制研究广泛而深入, 在光系统光破坏防

御研究中, 利用色谱法分析叶片色素组分的变化。

色谱分析在携带混合物的流动相流过静止不动的固

定相时, 混合物各组分反复进行分配, 由于各组分

物质结构和性质不同, 决定了他们与两相的作用力

不同, 以至于他们在两相之间的分配系数不同, 随

流动相向前移动的速度不同, 结果被此分离。利用

该技术揭示了油菜素内脂 24-表油菜素内脂

(brassinosteroid 24-epibrassinolide, EBR)和硒可以降

低叶绿体中玉米赤霉烯酮(zearalenone, ZEA)毒性作

用, 并且提高细胞中抗氧化酶活性, 叶绿素和类胡

萝卜素含量, 促进 PSII 恢复能力[20]。色谱法高效、

高灵敏度、高速, 操作简单, 通常在室温下就可以进

行, 样品要求较低; 适用性较窄。然而, 伴随其他新

技术的出现, 色谱分析法使用越来越少。 
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虽然利用气体测量法、电子显微镜、X 射线衍

射、冷冻电子显微镜、光谱学等多种技术的实验研

究使人们对关于光合作用反应过程及复合体结构与

功能获得了重要认识, 但是对光合作用过程中确切

的调控机制缺乏统一认知。分子生物学技术方法是

揭示光合作用调控机制的有效工具。主要于光合作

用研究的分子生物学技术包括改变基因表达水平和

引入外源基因等 [11]: 改变基因表达水平, 通过基因

突变或基因敲除、基因沉默、反义和 RNA干扰等技

术使有关基因不表达、少表达, 探讨该基因及其所

编码蛋白质和酶的功能; 引入外源基因, 引入其他

物种编码光合作用关键酶的基因而提高光合作用潜

力。光合作用重要参与色素叶绿素的发育与合成很

大程度上依赖于质体基因组与核基因组之间的双向

信号传导来精确协调基因表达 , 以 CRISPR/Cas9- 

ZmpTAC2 玉米转基因编辑纯合突变株系为研究材

料, 发现 ZmpTAC2突变会导致叶绿体早期生物合成

受阻, 该基因参与叶绿体发育及叶绿素合成, 且该

作用是通过 ZmpTAC2调控 PEP相关基因表达而实现

的[21]。通过引入其他物种编码光合作用关键酶的基

因而提高光合潜力, 是创造具有高光效作物新品种

的有效途径。将玉米 C4型 pepc和 ppdk基因导入水

稻基因组中, 研究发现转基因水稻 PPDK和 PEPC酶

活性增加 4.3 倍和 19.1 倍, 在光能利用研究方面具

有明显的优势[22]。虽然分子生物学技术按照人们需

求和意愿改造作物, 但破坏了自然遗传进化规律。 

目前 , 作物光合生理研究主要集中在光合参

数、光合生理调控酶等生理指标, 以及影响光合生

理特性的形态指标(如株型和叶夹角等)与生态指标

(光分布、群体湿度、CO2浓度等)。以上研究方法仅

揭示了作物生长发育的光合生理表观特性, 想要深

入挖掘作物生理潜力实现准确调控, 必须将传统群

体研究方法与现代分子生物学技术科学融合。 

2  玉米适应密植的光合生理响应 

密植是进一步提高作物产量、降低生产成本的可

行途径[23], 但当密度超过一定范围后, 产量下降[3]。

Coulter等[24]研究转基因 Bt玉米产量表现时发现, 玉

米密度为 9.4~9.6万株 hm–2时产量可达到 16,100 kg 

hm–2。王锴等 [25]研究发现 , 种植密度范围在

7.15~14.45万株 hm–2, 均能实现玉米 15,000 kg hm–2

的产量, 但是以 10.5万株 hm–2时的产量最高, 说明

玉米栽培密度存在上限阈值, 且耐密阈值具有差异

性 , 产量是衡量作物耐密阈值最直接最重要的指

标。有关作物耐密阈值研究表明叶片光合特性[26]、

水分利用效率[27]等与产量相关指标均可调控作物的

耐密阈值。 

2.1  玉米光合产物分配对密度的响应 

光合产物分配和产量形成均受种植密度影响[25,28], 

通过增密提高植株冠层太阳辐射捕获量, 使作物群体

最大限度利用光资源, 单位面积籽粒产量获得最大

化[29]。在耐密阈值范围内玉米干物质积累与密度呈

正相关 , 密植促进群体干物质积累与转化, 在群体

尺度上 , 使单位面积更多营养物质用于籽粒灌浆 , 

实现增产 [29]。密度增加群体干物质积累显著提高 , 

但降低了单株资源获得量[5], 从而降低单株生产力。

在玉米生殖生长阶段, 资源量(光、热、水、肥等)减

少使穗部发育中结粒数降低, 穗粒数下降可通过单

位面积穗数增加弥补, 产量与密度呈抛物线关系[30]。

当密度增加无法补偿单株产量下降导致总产量损失

时, 玉米下部叶片郁蔽严重, 光合作用受抑制程度

加剧, 玉米叶片分配到穗的光合产物减少, 拥挤胁

迫将造成单位面积产量下降[31-32], 说明协调资源合

理分配 , 统筹产量三要素 , 促进干物质积累 , 提高

耐密阈值而增产。 

2.2  玉米群体光合源大小及功能期对密度的响应 

LAI和LAD决定绿叶面积与其功能期长短 , 叶

片衰老相对缓慢时 , 有利于创造较高的LAD。LAI

通过影响作物群体光合作用、蒸腾作用和干物质累

积与分配过程, 进而影响作物产量[31]。玉米群体LAI

随种植密度增加呈上升趋势, 且不同密度间差异较

大。不同行距和密度玉米试验表明 , 在11.25万株 

hm–2 密度以内, 随密度增大, LAI随之提高[33]。一旦

超过密度阈值, 叶片长度增加, 但抽出速度明显下

降[34]。密植促进玉米灌浆之前群体LAI和LAD提高, 

而后为中、低密度较高, 并且吐丝后LAD为中或低

密度处理显著高于高密度处理, 即超过耐密阈值易

造成冠层结构不合理, 叶片提早衰老[35]。玉米在光

截获上存在2个阶段的缺陷 : 一是低密度种植灌浆

期之前叶片不能覆盖地面; 二是高密度种植吐丝期

之后叶面积衰减加剧, 漏光严重。因此, 通过调控玉

米生育前期生长发育增大LAI提高耐密阈值 , 减少

生育前期光能损失 ; 延长高密玉米生育后期LAD, 

延缓叶片衰老, 增加光截获, 促进干物质积累与转

化是提高密植玉米增产的关键。说明适宜的种植密

度通过延长叶片功能期, 特别是保持玉米生育后期
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适宜大小LAD, 是增产的群体光合生理基础。 

2.3  玉米叶片光合特性对密度的响应 

要实现增密增产, 不仅要改善群体光合生理特

性, 更要促进叶片光合作用提高生产力[36-37]。密度

与叶片光合能力密切相关, 对不同生育时期叶片 Pn

影响不同, 玉米吐丝期之后, 其穗位叶叶绿素含量

随种植密度增加而先增后降[35], 但增密降低了叶绿

素 a/b 值[38], 尤其到生育后期密度间差异使其变化

更加明显, 同时叶片对光能吸收利用率也决定了密

植下能否发挥高产潜力。密度适宜有效提高玉米叶

片 Pn、原初光化学效率和表观量子效率, 增加 PSII

的量子产量, 同时增大光化学猝灭系数, 能有效降

低叶片呼吸速率和能量损失 [35]; 超过耐密阈值, 叶

片的光能转化效率显著降低, 玉米叶片 Pn 减小, 初

始荧光值(Fo)上升
[31,34,39], 电子传递占所捕获的光能

比例逐渐降低, PSII 最大光能转化效率(Fv/Fm)及其

实际光化学效率(Y(II))下降[39]。 

密度对不同位置叶片光合作用影响不同。作物气

孔密度、栅栏组织发育和新生叶片光合特性取决于成

熟叶片所暴露的光照条件, 而不是整个光环境[40]。密

植玉米新生叶光饱和点虽然没有显著变化, 依然保

持较高的 Pn 
[37], 但是基部叶片相互遮阴, 导致光质

发生变化, 光量子通量密度与光谱组成发生显著改

变, 从而激发植株一系列避荫反应(shade avoidance 

syndrome, SAS)。高密群体基部, 叶片叶绿素对红光

(red light, R)吸收较低, 远红光(far-red light, FR)的反

射较强, R∶FR 下降导致叶片衰老加速、叶夹角增

加、抑制下位叶片光合作用、Pn 降低、固碳能力 

下降等, 最终减产[41]。说明耐密性的实质是延缓密

植玉米基部叶片衰老, 研究光质变化生理反应的分

子机制对改善高密环境作物群体光合效率, 促进光

合产物源、流、库合理高效运转, 从而获得较高的

群体产量具有重要的理论指导意义。 

研究表明 R、FR的可逆转换受体蛋白光敏色素

(phytochromes, Phy)可以介导光信号抑制 SAS 延缓

衰老[42], R紧随 FR脉冲可以延缓衰老, FR脉冲则相

反[43], 这种现象是由 Phy 的特殊性所决定, 叶片通

过吸收 R, Phy转化为 Pfr活性形式, 但通过吸收 FR

有效地恢复为 Pr形式, R∶FR光调节 Pr与 Pfr之间

的平衡, 并且大多数关于 SAS 反应研究集中在延伸

生长基因方面[41] (图 2)。另有研究进一步阐述了调

控株型结构对 SAS 反应变化的信号响应机制[42]。

MIR156s 及其下游靶点 SQUA-MOSA-PROMOTER 

BINDING PROTEIN-LIKE (SPL)家族基因是作物各

种生物过程的关键调控基因。MIR156调控的多个发

育过程与光敏色素 SAS 反应重叠, 通过光敏色素互

作因子(phytochrome-interacting factors, PIFs)信号通

路和 MIR156-SPL调控 SAS关系研究发现(图 3), 一

些 PIF 过表达基因(35S::PIF1-OE、35S::PIF3-OE、

35S::PIF4-OE 和 35S::PIF5-OE)在正常 R∶FR 条件

下表现出 SAS响应增强, 并减弱了对遮阴的敏感性, 

此外, PIFs (PIF1、PIF2、PIF3、PIF4和 PIF5)可以直

接结合多个MIR156基因启动子G-box基元, 下调其

表达[42]。对光敏色素 PIFs和 MIR156-SPL调控模块

之间互作关系的研究, 为密植玉米栽培和品种培育

奠定理论基础。 

 

(图 2) 
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图 2  红光远红光比(R:FR)调控伸长生长的分子机制假设模型[41] 
Fig. 2  Hypothetical model depicting molecular mechanisms controlling red to far red ratio (R:FR) mediated elongation growth[41] 

 

图 3  拟南芥 phyB-PIFs-miR156-SPLs 调控 SAS 的模型[42]  
Fig. 3  Simplified schematic model depicting the signaling pathway of PIFs and MIR156 to modulate shade-avoidance response in 
adult Arabidopsis plants[42] 

 

2.4  密植玉米光合生理分子机制 

不同密度玉米下部叶片受到不同程度弱光胁迫, 

使参与光合作用关键酶活性发生变化[35,44]。随密度

增加基层叶片受光减弱, 光合相关酶发生变化, 作

物主要依靠调节光系统组分和光合酶活性来适应外

界弱光环境(图4); 穗位叶RuBP和PEPC羧化酶活性

降低, 碳同化能力下降, 对叶绿体中三磷酸腺苷酶

(adenosine triphosphatase, ATP)和还原型烟酰胺腺嘌

呤二核苷酸磷酸(reduced nicotinamide adenine dinu-

cleotide phosphate, NADPH)的需求量减少[45], 降低 

光合同化能力。超出耐密阈值, 降低叶片Ci与群体内

部大气CO2浓度。RuBP羧化酶含量充足, RuBP最大

羧化效率限制因素是Ci, 超出耐密阈值削弱RuBP酶

与CO2结合, 限制了卡尔文循环对CO2的固定
[46]。玉

米维管束鞘细胞叶绿体中具有更为丰富的PSI载脂

蛋白(68 kD), 叶绿素a/b是叶肉细胞的2倍, 可以利

用其特殊的维管束鞘花环结构富集CO2, 通常C i可

达到大气CO2浓度的3~8倍, 因此, 大气CO2浓度下

降对玉米Pn的影响很小甚至可以忽略不计
[47]。然而, 

另有研究报道 [48], 环境CO2浓度下降后, 叶片Gs升 
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图 4  密植对光合生理主要影响 
Fig. 4  Main effect of dense planting on photosynthetic physiology 

 
高, 不利于提高C4植物水分利用效率, 液态水从维

管束鞘细胞运输到气孔附近 , 并以气态形式扩散 , 

光合作用对CO2的同化过程与水分运输存在某种关

联[49]。一些研究表明[50], 玉米维管束鞘细胞叶绿体

的PSII光反应过程释放O2, 与叶肉细胞叶绿体相比, 

PSII活性较低, 释放量较少, 仍具有氧化能力; 但是

另有研究表明, 维管束鞘细胞PSII光反应过程不存

在水分解, 不释放O2, 维管束鞘细胞中分离出的叶

绿体不能还原NADP+, 不具还原性[47]。目前对维管

束鞘细胞叶绿体PSII光合生理过程研究存在争议 , 

有待进一步研究。 

密植引起光照质量发生变化不仅对参与光合作

用关键酶和大分子蛋白有影响, 而且在一定程度上

决定了叶片衰老[51]。超出耐密阈值削减群体透光性, 

缩短叶片功能期 , 降低过氧化物酶 (peroxidase, 

POD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)、超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)等保护酶活性, 加速衰

老进程[35]。但是也有研究发现[52], 当作物感受到外

界光环境的变化时, 作物自身会启动抗氧化防御系

统。SAS引起氧化应激(PS受损、细胞膜过氧化、弱

光胁迫等)处理可显著诱导ZmMPK5的激酶活性, 并

上调ZmNAC49的蛋白水平, ZmMPK5与NAC转录因

子ZmNAC49互作(图4), 与对照相比 , ZmNAC49和

ZmMPK5过表达对氧化胁迫的耐受性明显增强 , 

ZmMPK5 磷 酸 化 ZmNAC49 中 的 Thr-26 提 高 了

ZmSOD3启动子结合能力 , 增强SOD活性 [52]。对于

SAS引起作物氧化应激反应相关大部分基因是在离

体或幼苗研究得出的结果, 不能确切反应大尺度条

件下密植作物分子生理机制, 所以造成大田条件下

密植作物相关分子生理方面研究空白, 而利用分子

生物学技术来解释大尺度密植作物宏观表象的分子

机理可作为今后研究思路和重点方向。另外, 灌浆

期(花后0~40 d)的穗位叶硝酸还原酶(nitrate reduc-

tase, NR)和谷氨酰胺合成酶 (glutamine synthetase, 

GS)、谷丙转氨酶(alanine aminotransferase, ALT)活性, 

以及灌浆中后期(花后20~40 d)游离氨基酸含量和穗

位叶可溶性蛋白含量均随密度增加而显著降低 [53], 

证实了群体密度超过耐密阈值加剧叶片衰老。衰老

过程中气孔的敏感性会随之降低, 伴随衰老导致Pn

下降的原因被认为是非气孔限制(包括光能的捕获、

电子传递、碳同化等)因素所致, 主要包括: (1) PSI

和PSII相关蛋白与ATP酶表达量均呈下降趋势 [44], 

蛋白与ATP酶降低会影响电子传递, 所以光合电子

传递功能的衰退是叶片衰老过程中光合能力迅速下

降的重要原因之一[54]; (2) RuBP活化酶的活性与含

量下降 [51,55-57], 基因表达及大小亚基含量下降均抑

制其合成, 因此, 说明暗反应碳同化能力降低可能

是导致衰老过程中光合速率下降的关键因素[31,57-59]; 

(3) 叶片衰老过程中作物优先上调叶绿素分解代谢

基因(CCGs), 抑制叶绿素合成基因(CBGs)表达[60-61], 

叶绿素代谢和分解直接决定了作物能否进行正常光

合作用, 但是在拟南芥幼苗中叶绿素分解代谢基因

(CCGs)上调, 叶绿素含量却较高[62], 原因有待进一

步研究。 

这些研究针对作物衰老做出详细介绍, 但大部

分是在室内或离体状态下诱导叶片衰老。离体叶片

不能与植物体进行正常物质和信息交换, 因此离体

叶片可能只反映叶片部分规律, 却不能准确反映植

物密植后活体衰老规律。在活体研究中, 大部分是

使用代谢旺盛的幼苗[35], 其生理代谢、酶促反应及

基因表达均与成熟植株有较大差异性, 所以幼苗期

也未必能够准确反映田间成熟植株的生理特性。目

前有少数试验揭示了成熟植株叶片的衰老规律 [58], 

但这些模拟研究使用均一的光环境诱导叶片衰老 , 
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与大田情况密植诱导衰老不完全相同。一是由于风

的作用, 叶片经常发生高频率的摆动, 导致光环境

差异较大, 叶片处于一种强闪光环境, 强闪光不同

于稳态强光与光斑。二是大田密植玉米冠层上部暴

露在强光下, 而下部处于弱光环境下, 弱光加剧叶

片衰老。在田间密植复杂的光环境下, 玉米相关光

合分子机制尚不清楚。 

3  面向光合生理生态优化密植玉米农艺调

控途径 

提高种植密度可从品种遗传改良、栽培技术改

进、水肥管理技术优化等农艺措施实现, 通过改变

限制密植生理特征, 缓解高密植株之间对资源的竞

争, 提高玉米的耐密性。 

3.1  种质资源的创新(选育密植高光效品种) 

密植玉米光合生理机制主要取决于玉米自身的

基因型。玉米不同品种耐密性存在差异。选用耐密

性强的品种是增产重要途径。研究表明, 不同品种

玉米在营养物质吸收与光能利用等方面存在明显的

遗传多样性[31,37,59]。耐密型玉米品种由于穗上部叶

片直挺, 能使玉米群体光分布与 CO2 分布合理, 在

高密条件下, 有利于提高群体光合能力[31]。作物不

同生育时期 LAI、群体干物质积累、各生育阶段群

体生长率(crop growth rate, CGR)、NAR和 LAD均

以耐密性强的品种最高[37]。明确植物生长期养分需

求、形态结构、光能利用遗传调控机制是培育耐密

品种分子理论基础, 玉米作为高光效高产作物, 光

合能力对其群体产量起决定性作用。高密度群体增加

对光能的截获, 但导致单株 Pn下降
[4]。因此, 新的育

种目标应该是培育适应密植的株型紧凑、上部叶片直

立、下部叶片平展、叶片光合效率高的理想型新品种。 

目前有关选育新品种, 提高玉米耐密性研究主

要集中在叶型玉米杂交种通过缩小株距使玉米种植

密度显著增大, 但是单株玉米 Pn没有明显提高。因

此, 玉米单株形态改良和高光效杂种优势结合是进

一步提高密植玉米育种的研究方向。同时, 也需要

将玉米高产基因、营养基因、发育基因更有效地选

择出来并整合到一起适应密植。 

3.2  通透栽培(合理布局空间结构) 

虽然选育耐密品种是实现密植首要条件, 但是

农艺措施的改进亦是提高密度的关键所在。高密种

植弊端可通过栽培技术缓解。如延缓高密栽培时玉

米LAI、穗位叶及穗下叶衰老, 缓解群体对养分的竞

争[63]; 宽窄行种植较之等行种植在高密条件下有助

于扩大光合面积、增加穗位叶光合有效辐射, 提高

Pn、降低呼吸速率
[33]。目前大多研究主要集中应用

于单作种植模式, 在作物整个生育时间上并未形成

错位互补。而间套作时, 2种作物均有独立生长, 不

管在时间还是空间上形成错位互补 , 同时为增大

LAI、提高LAD提供重要条件, 形成了优于单作的密

植基础 ; 间作有效缓解玉米吐丝期后叶绿素降解 , 

促进叶绿素合成 , 提高延迟叶片衰老相关基因

(ZmSee2β)表达上调, 延长叶片光截获, 增加间作玉

米光合作用时间, 为增产奠定基础[64]。间套作条件

下, 作物全生育期对光能有效截获和边行优势是其

高产高效的重要基础[65]。通过保证关键叶层适宜的

光照条件决定玉米群体生产力, 这些研究体现了间

套作在改善群体受光结构方面的优势, 同时证实了

密植的可行性。 

3.3  覆盖栽培(调节土壤水热状况) 

种植密度与土壤水分、积温密切相关。覆盖改变

土壤与大气界面层状况, 在土壤表面设置一道物理

隔层, 阻碍土壤与大气层之间水分与热量交换[66], 具

有改善土壤水热状况的作用 [3,67], 在一定程度上缓

解高密植株对于水、热的竞争压力, 提高玉米耐密

阈值。尤其是在干旱地区, 宽膜覆盖显著提高了生

育前、后期土壤耕层水分与积温, 降低了土壤无效

蒸发与温度日变化, 不同颜色地膜覆盖不同玉米密

度种植时, 玉米出苗至拔节期土壤水分、积温表现

出差异[68], 为提高LAD、增大LAI提供重要条件。秸

秆覆盖有效防止板结, 提高土壤水分入渗和持水能

力 , 抑制蒸发 , 调控土壤供水状况 , 使农田水分供

需状况趋于协调。特别是增加玉米需水关键期耗水

的同时, 具有缓和土壤温度变化作用, 低温时的“增

温效应”与玉米喜温特性相吻合, 高温时的“降温效

应”防止玉米受局部高温而烧苗 [69], 为密植玉米提

供适宜的水热条件。同时, 秸秆覆盖促进土壤肥力

培育、增加有机质积累和养分协调供应[70]。通过覆

盖措施缓解高密植株对资源竞争, 促进玉米光合作

用, 增强玉米的耐密性。 

3.4  水氮管理 

灌水与施氮是调节密植玉米光合作用的重要因

子。研究表明密植条件下叶片 Pn降低与根系对资源

竞争有关[71-72], 适宜的水氮供应显著调控密植作物

生长期叶片荧光参数, 其中 Fv/Fm提高, 加快电子传

递促进叶片 Pn
[39]。氮是光合关键酶 RuBP、PEPC、 
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叶绿素等重要组成元素。随施氮量增加, 缓解密植

作物地下部资源竞争、增大绿色叶面积、提高玉米

RuBP 羧化酶活性, 光合电子传递速率(ETR)、实际

光化学效率有效电子产量(ΦPSII)和光化学猝灭系数

(qP)随之增加[39]; 增加叶片中抗氧化酶(SOD、CAT和

APX等)活性, 降低活性氧(ROS)的氧化作用[73-74]。而

施氮量不足导致密植玉米群体生育后期 LAI 的下

降[75], 在缺氮环境下密植玉米群体 LAI 显著降低、

叶片衰老加速、光合能力下降[72,76]; 另有研究表明, 

在不增加施氮量的情况下, RuBP酶含量增加会造成

其他酶蛋白减少, 以至于 RuBP 含量增加不能提高

光合能力[11]。克服这个限制的办法是提高 RuBP 酶

活性, 对玉米而言, RuBP 酶活性调节还没达到最优

化, 通过改善 RuBP酶对 CO2的专一性是提高 RuBP

酶活性的可行途径, 但是目前还并未合适地装配成

有活性的 RuBP全酶, 提高 RuBP酶活性仍然是未来

改善光合作用的一个靶标。以上研究表明, 适宜水

氮管理更有利于密植条件下作物自身系统调节光合

作用 , 来维持光合参数以及光系统酶的调节功能 , 

从而增强作物群体对高密的容纳能力。 

在一定程度上水氮存在互作效应, 适量增加灌水

使得玉米生育前期穗位叶的Pn、蒸腾速率(transpiration 

rate, Tr)显著增大, 可有效延缓穗位叶叶绿素相对含

量降低的幅度; 水分供应不足时, 及时追施氮肥可

显著增大叶片的叶绿素相对含量和Gs, 增强生育后

期的Pn, 显著促进光合产物积累和转移
[77]。水氮运

筹能够增加作物绿色叶面积, 有利于作物对养分的

吸收和运移, 促进植株协调生长与干物质积累速率

的提升, 增强玉米耐密性。说明氮肥可替代水分, 缓

解水分胁迫对玉米的影响。以上研究表明通过水氮

互作调节玉米光合作用, 是提高玉米适宜种植密度

的重要措施之一。 

3.5  耕作措施 

土壤结构是玉米生长的基础条件。耕层土壤结

构直接影响玉米根系发育状况。根系发育不良引起

高密度玉米种植倒伏和早衰加重, 影响光合作用所

需物质吸收与运输。通过优化耕作措施改变耕层土

壤的物理性状, 有效提升土壤基础养分含量, 同时

降低土壤容重, 提高土壤孔隙度与根系活力 [70], 有

效缓解密植玉米地下部拥挤效应和地上部光合作用

所需资源(水、肥)竞争, 提高植株自我调节能力。试

验表明, 深松耕改善玉米株高与干物质积累量, 提

高玉米群体 LAI 和生育后期群体 NAR 和 LAD, 显

著缓解密植群体产量下降问题[78]。相比于常规耕作, 

免耕有效提高土壤水土保持能力, 提高产量和资源

利用率[79]。将免耕与覆盖集成应用发现, 秸秆覆盖

免耕保持玉米全生育期良好土壤水分环境[69]。通过

改善耕层土壤环境、促进根系生长、降低表层根系

拥挤、调控群体资源效率是密植群体增产的主要措

施之一。 

4  玉米耐密光合生理机制未来研究展望 

4.1  传统研究方法与分子生物学技术融合调控

密植光合生理 

随着中国农业科学院提出“增密增穗、培育高质

量抗倒群体和增加花后群体物质生产与高效分配”

的玉米高产挖潜技术途径, 在新疆奇台总场种植密

度提升到 105,000 株 hm–2, 已连续 4 次打破全国玉

米高产纪录, 说明我国玉米生产区具有一定产量差

和密植潜力。密植增产主要从挖掘光合潜力和缩小

理论与实际光合能力差两方面入手。对种质资源耐

密光合生理生化和代谢产物等性状及基因的鉴定评

价, 同时利用关联分析法, 发掘能够满足现代育种

需求, 规模化挖掘关键基因的优异等位基因将成为

未来种质资源基因发掘的重点任务。近年来, 虽然我

国在玉米种质资源开展多种性状的全基因组关联分

析和候选基因关联分析方向取得了重要成果 [80-81], 

但在产品创新方面与发达国家种业还存在较大差距, 

同质化严重、原始创新不足, 在耐密的同时选育抗

病虫、抗旱、适宜全程机械化作业等新品种方面还

需要大力提高。 

4.2  栽培耕作理论与技术的创新 

紧凑型密植玉米增产机制和群体光合生理研究

表明融合杂种优势和群体光能利用 2 个方面决定, 

与密植相配套的高产高效协同栽培、资源高效利用、

田间管理等技术需求更加急迫, 应作为今后玉米栽

培技术的研究重点。随着转录组学、蛋白组学、代

谢组学等分子生物学技术的发展, 传统栽培研究方

法已不能满足目前栽培耕作理论的研究需求, 需将

各种传统方法与分子生物学技术结合, 通过农艺措

施与生物技术协同作用提高密植玉米光合潜力, 实

现进一步定向调控或协同调控。研发资源节约型玉

米密植生产新技术, 实现密植玉米的高产高效协同

与可持续增产。建立适应现代密植玉米生产规模化

种植的栽培技术体系, 推动密植玉米机械化发展。

促进密植玉米生产向多元化方向发展, 实现农牧的 
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协同发展。采用作物模型、Meta分析和农业区域的

方法进一步论证不同生态区限制密植玉米光合潜力

的主要气候因子, 进行密植玉米光合生理特性与环

境互作的深度分析, 提高生产区域适宜种植密度。

将应当建立叶片与分子光合生理过程联系起来的动

态系统模型, 揭示玉米密植群体、叶片、细胞、分

子水平光合生理机制。 
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