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拔节期干旱和复水对春玉米物候的影响及其生理生态
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摘要：物候不仅是气候变化的指示指标，也是作物模型的关键参数。 现有研究主要关注物候变化与气候环境因子的关系，关于

植物物候变化的生理生态机制研究很少。 基于春玉米拔节期干旱与不同时间（抽雄期和吐丝期）复水的田间模拟试验分析表

明：（１）不同时间复水均使灌浆期延长，乳熟期推迟（９ｄ），表明物候对前期水分胁迫存在记忆。 （２） 干旱条件下叶片净光合速

率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）和相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）均随物候进程呈先降后升再降趋势，且均在抽雄期达到极小

值；不同时间复水均使 Ｐｎ、Ｔｒ和 Ｇｓ在吐丝期达到极大值，而 ＳＰＡＤ 则在灌浆期达到极大值；叶水势（ＬＷＰ）随干旱进程整体呈下

降趋势，不同时间复水均只是减缓了其下降速度，表明 ＬＷＰ 可用于描述物候对前期水分胁迫的记忆。 （３） 通径分析和决策系

数分析表明，Ｐｎ是最主要的物候影响因子，而影响 ＬＷＰ 的土壤相对湿度（ＲＳＷＣ）则是物候的主要控制因子，物候的变化是由 Ｐｎ

的累积变化引起，表明存在 Ｐｎ的物候触发阈值。 研究结果为春玉米物候变化的准确预测提供了依据。
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ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ａｃｃｕｒａｔｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ； ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ； ｄｒｏｕｇｈｔ； ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ； ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

植物物候指植物在生物和非生物因子的共同作用下出现的以年为周期的自然现象［１］。 植物物候不但能

直观地指示季节变化［２］，而且对气候变化十分敏感，是指示气候变化的重要指标［３］。 气候变化背景下，自然

植被［４⁃６］和农作物［７⁃９］物候都发生了显著变化，进而影响陆气之间的水、热、碳交换，甚至加速或减缓气候变

化［１０⁃１２］。 因此，弄清植物物候的变化规律与机制对于增进对植物生长发育的认知和科学地应对气候变化具

有重要的理论与应用价值。
随着全球气候变化研究的不断深入，植物物候对气候变化的响应得到了更多关注。 众多学者已经基于地

面或遥感长期观测资料［１３⁃１５］、或基于气候变暖模拟实验［１６］、或基于物候模型［１７⁃１９］ 开展了大量的物候变化规

律研究。 大多数研究表明，气候变暖导致植物的春夏季物候提前，秋季物候推迟［２０⁃２２］。 尽管如此，由于植物

与环境因子相互作用的复杂性以及不同植物物候对环境因子响应机制的差异性，使得植物物候响应气候变化

的结论并不一致［２３］。 同时，现有关于植物物候与环境因子关系的研究多是基于气象观测数据（主要是温度和

降水）与物候观测数据的初步统计分析，将环境因子对物候的驱动机制当作一个“黑箱”，忽视了物候变化的

内在因素，尤其是植物物候变化的生理生态机制尚不清楚［２４⁃２５］。
玉米是中国重要的粮食和饲料作物，也是中国播种面积最大的作物［２６］。 关于玉米物候已有大量研究，主

要集中在物候监测［２７］、模型模拟［２８］以及栽培措施［２９⁃３０］和气象要素对玉米物候的影响［３１⁃３４］方面。 这些研究增

进了对玉米物候变化及其与环境因子关系的理解，但关于玉米物候变化的生理生态机制仍不清楚，制约着对

玉米物候变化的认知和玉米适应气候变化对策措施的制定。 本研究试图以东北春玉米为研究对象，基于春玉

米拔节期控水与抽雄期和吐丝期复水的田间模拟试验的物候和生理生态观测资料，分析春玉米物候期变化特

征及其与生理生态因子变化的关系，揭示春玉米各物候期生理生态因子变化机制，以增进对物候变化的生理

生态认知，为玉米生产适应气候变化提供决策依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料与设计

本研究以在东北地区广泛种植的 “丹玉 ４０５” 玉米品种为供试材料，试验于 ２０１６ 年 ５ 月至 ９ 月在辽宁省

锦州市生态与农业气象中心（４１°０９′Ｎ，１２１°１２′Ｅ，海拔 ２７．４ ｍ）开展。 试验区属温带半湿润季风气候，多年平

５７２　 １ 期 　 　 　 胡明新　 等：拔节期干旱和复水对春玉米物候的影响及其生理生态机制 　
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均气温为 ９．９℃，平均降水量为 ５６８ ｍｍ。 试验区土壤为典型棕壤土，ｐＨ 为 ６．３，有机质 １．８％，全氮含量 ０．１％，
０—１００ ｃｍ 平均土壤容重为 １．６２ ｇ ／ ｃｍ３，平均田间持水量为 ２２．３％，凋萎湿度为 ６．５％。

２０１６ 年 ５ 月 ２３ 日播种，玉米行距 ５０ ｃｍ，株距 ３５ ｃｍ，种植密度为 ５．３ 株 ／ ｍ２。 播种后追施控释掺混肥料

（总养分≥５０％，控释氮≥２１％），每公顷 ６００ ｋｇ。 试验设置对照处理、干旱处理 １（Ｔ１）和干旱处理 ２（Ｔ２），每
个处理 ３ 次重复，共计 ９ 个试验小区。 依据世界粮农组织（ＦＡＯ）推荐的 Ｐｅｎｍａｎ⁃Ｍｏｎｔｅｉｔｈ 公式［３５］计算春玉米

各个物候期的需水量。 对照处理在全生育期内维持土壤水分条件适宜；Ｔ１ 处理拔节期开始控水，２１ 天后

（７ 月２７ 日）复水；Ｔ２ 处理拔节期开始控水，３５ 天后（８ 月 １０ 日）复水；复水灌溉量参照对照处理，最终对照处

理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的灌溉总量分别为 ２６０．５、１８７．５、１３７．５ ｍｍ（表 １）。 试验各小区面积为 １５ ｍ２（５ ｍ×３ ｍ），各
小区间用深 ２ ｍ、宽 ０．１５ ｍ 水泥层隔离。 试验区上方配有大型电动防雨棚，用于遮挡自然降水。

表 １　 春玉米各处理人工模拟降水量 ／ ｍｍ

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｒａｉｎｆａｌｌ ｒｅｇｉｍｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

物候期
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ

灌水日期（月 ／ 日）
Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｄａｔｅ
（Ｍｏｎｔｈ ／ Ｄａｙ）

对照 Ｔ１ Ｔ２
每 ７ 天降水

Ｉｒｒｉｇａｔｉｎｇ ｅｖｅｒｙ ７ ｄ
控水 ２１ 天

Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ２１ ｄｓ
控水 ３５ 天

Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ３５ ｄｓ
模拟降水量 Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ／ ｍｍ

三叶期⁃拔节期 ５ ／ ２４ ８．７ ８．７ ８．７

Ｔｈｒｅｅ⁃ｌｅａｆ⁃ｊｏｉｎｔｉｎｇ ５ ／ ３０ ０．８ ０．８ ０．８

６ ／ ８ １０ １０ １０

６ ／ １５ １０ １０ １０

６ ／ ２２ １０ １０ １０

６ ／ ２９ ２４ ２４ ２４

拔节期⁃抽雄期 ７ ／ ６ ２４ ０ ０

Ｊｏｉｎｔｉｎｇ⁃ｔａｓｓｅｌｉｎｇ ７ ／ １３ ２４ ０ ０

７ ／ ２０ ２５ ０ ０

抽雄期⁃乳熟期 ７ ／ ２７ ２５ ２５ ０

Ｔａｓｓｅｌｉｎｇ⁃ｍｉｌｋｉｎｇ ８ ／ ３ ２５ ２５ ０

８ ／ １０ ２５ ２５ ２５

８ ／ １７ ２５ ２５ ２５

８ ／ ２４ ２４ ２４ ２４

全物候期 Ｅｎｔｉｒｅ ｐｅｒｉｏｄ 模拟降水总量 ２６０．５ １８７．５ １３７．５

１．２　 测定项目与方法

１．２．１　 物候

按照《农业气象观测规范》 ［３６］进行观测并记录春玉米达到各物候的日期，当 ５０％的植株进入某一物候即

认为春玉米达到该物候。 观测的物候包括拔节期、大喇叭口期、抽雄期、开花期、吐丝期、灌浆期、乳熟期，以抽

雄期作为春玉米进入生殖生长阶段的标志［３７］。 对物候现象变化较快的阶段每周观察两次，物候现象变化较

慢的阶段则每周观测一次。
１．２．２　 土壤相对湿度

采用烘干称重法测定用土钻法取到的 ０—５０ ｃｍ 每 １０ ｃｍ 一层的土壤分层重量含水量，每个处理三次重

复。 土壤重量含水量 θｖ 计算如下：

θｖ ＝
ｍ２ － ｍ３

ｍ３ － ｍ１

× １００％

土壤相对湿度 ＲＳＷＣ（％）为土壤重量含水量与田间持水量的比值，计算如下：

ＲＳＷＣ ＝
θｖ

Ｆｃ

× １００％

６７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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式中， θｖ 为土壤重量含水量（％）； ｍ１ 为铝盒质量（ｇ）， ｍ２ 为铝盒和湿土质量（ｇ）， ｍ３ 为铝盒和干土质量（ｇ）；
Ｆｃ 为田间持水量（％）。
１．２．３　 叶片光合生理生态参数

选择晴朗无风天气，于 ９：３０—１１：３０ 进行春玉米叶片光合生理生态参数的测定。 每个小区选择具有代表

性的玉米 １ 株，即每个处理 ３ 株。 利用 Ｌｉ⁃６４００ 型便携式光合系统分析仪（Ｌｉ⁃ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）观测

玉米顶部第一片完全展开叶的光合生理参数，包括净光合速率（Ｐｎ， μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、气孔导度（Ｇｓ， ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）和蒸腾速率（Ｔｒ， ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。
１．２．４　 叶水势和叶绿素含量

使用 １５０５Ｄ⁃ＥＸＰ 型便携式植物水势气穴压力室测定春玉米光合叶的叶水势（ＬＷＰ， ＭＰａ），叶片边缘第

一滴组织液渗出时的压力值即为叶水势值；使用 ＳＰＡＤ⁃５０２ 叶绿素仪测定第一片完全展开叶的相对叶绿素含

量（ＳＰＡＤ），每个小区选择 １ 株具有代表性的玉米植株，即每个处理 ３ 株。 每个叶片测量 ３ 次，取其平均值。
１．３　 数据处理

春玉米生理生态因子的单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）、不同物候期生理生态特征的双因素方差分析

（ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）、物候期与生理生态因子的相关性分析和通径分析均通过 ＳＰＳＳ ２１．０（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ，
ＩＬ， ＵＳＡ）完成；利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件完成绘图。

２　 结果与分析

２．１　 春玉米物候期的变化特征

对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理下，７ 月 １ 日—７ 月 ２６ 日为春玉米的营养生长阶段（包括拔节期、大喇叭口期），７
月 ２７ 日—８ 月 ２４ 日为春玉米的生殖生长阶段（包括抽雄期、开花期、吐丝期、灌浆期、乳熟期）。 拔节期开始

的控水并没有改变春玉米营养生长阶段的物候，但是，Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理分别在抽雄期和吐丝期复水后，春玉米灌

浆期均比对照处理下延长 ９ｄ，乳熟期均推迟 ９ｄ，导致拔节期—乳熟期的间隔增加了 ９ｄ（表 ２）。

表 ２　 春玉米物候观测结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

拔节期
Ｊｏｉｎｔｉｎｇ

大喇叭口期
Ｏｐｅｎｉｎｇ

抽雄期
Ｔａｓｓｅｌｉｎｇ

开花期
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

吐丝期
Ｓｉｌｋｉｎｇ

灌浆期
Ｆｉｌｌｉｎｇ

乳熟期
Ｍｉｌｋｉｎｇ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ７ ／ １ ７ ／ １４ ７ ／ ２７ ７ ／ ２９ ８ ／ ２ ８ ／ １１ ８ ／ １５

Ｔ１ ７ ／ １ ７ ／ １４ ７ ／ ２７ ７ ／ ２９ ８ ／ ２ ８ ／ １１ ８ ／ ２４

Ｔ２ ７ ／ １ ７ ／ １４ ７ ／ ２７ ７ ／ ２９ ８ ／ ２ ８ ／ １１ ８ ／ ２４

２．２　 土壤相对湿度的变化

对照处理的土壤相对湿度在 ５５％—７０％之间波动，Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的土壤相对湿度呈先减后增趋势，与控

水时间一致。 拔节期控水后，Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的土壤相对湿度下降幅度较大，分别在抽雄期和吐丝期达到最小

值 ３５．２７％和 ３３．６２％。 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理复水后，春玉米土壤相对湿度增加（图 １）。 控水处理前，对照处理、Ｔ１ 和

Ｔ２ 处理的土壤相对湿度无显著性差异；控水处理后，对照处理和 Ｔ１、Ｔ２ 处理的土壤相对湿度呈显著性差异

（Ｐ＜０．００５），达到预设控水效果。
２．３　 不同处理下春玉米的生理生态特征变化

不同处理下春玉米不同物候期的土壤相对湿度、净光合速率、蒸腾速率、气孔导度、相对叶绿素含量和叶

水势均有极显著差异（Ｐ＜０．００５）（表 ３），春玉米物候期和水分的交互作用下土壤相对湿度、气孔导度、蒸腾速

率、叶绿素含量和叶水势的变化显著（Ｐ＜０．０５）。
２．３．１　 春玉米光合生理生态特征

不同处理下，春玉米叶片的生理生态特征均呈现出相似的变化趋势（图 ２）。 在营养生长阶段，净光合速

７７２　 １ 期 　 　 　 胡明新　 等：拔节期干旱和复水对春玉米物候的影响及其生理生态机制 　
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图 １　 不同物候期土壤相对湿度的动态变化

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ

率、蒸腾速率和气孔导度随物候的推进呈减小趋势；在
生殖生长阶段，净光合速率、蒸腾速率和气孔导度随物

候的推进呈先增后减的趋势。
春玉米拔节期，对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理春玉米叶

片的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度均处于较高水

平，且不同处理间无显著性差异。 控水后，Ｔ１ 和 Ｔ２ 处

理春玉米叶片的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度比对

照处理的下降幅度大。 对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理春玉米

叶片的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度均在抽雄期下

降至极小值，其中，从拔节期至抽雄期净光合速率分别

下降了 １７．１２、２５．７８、２４．０６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，蒸腾速率分别

下降了 ３．６３、４．０６、４．７１ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，气孔导度分别下

降了 ０．１６、０．１８、０．１８ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 可见，干旱使 Ｔ１ 和

Ｔ２ 处理生理生态特征的下降幅度大于对照处理，但这

并没有使对照处理和 Ｔ１、Ｔ２ 处理营养生长阶段的物候

产生差异。

表 ３　 不同处理下春玉米不同物候期生理生态特征的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ

因子 Ｆａｃｔｏｒ ＲＳＷＣ ／ ％
Ｐｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｔｒ ／

（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｇｓ ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＳＰＡＤ ＬＷＰ ／ ＭＰａ

水分 Ｗａｔｅｒ １８．９２２∗∗∗ １７．１７３∗∗∗ ２３．６６６∗∗∗ １８．４８４∗∗∗ ６０．１７２∗∗∗ １６．０９５∗∗∗

物候期 Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ １１．７３７∗∗∗ ３５．４８４∗∗∗ ２３．９９５∗∗∗ ３８．８７８∗∗∗ ６１．６５９∗∗∗ ５９．１５８∗∗∗

水分×物候期 Ｗａｔｅｒ×ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ ２．９４２∗∗∗ ２．０４９∗ ２．８４１∗∗∗ ５．９８２∗∗∗ ７．６１５∗∗∗ ２．７９６∗∗

　 　 ＲＳＷＣ：土壤相对湿度， Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｐｎ：净光合速率， Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；Ｔｒ：蒸腾速率， Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；Ｇｓ：气孔导度，

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；ＳＰＡＤ：相对叶绿素含量， ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ；ＬＷＰ：叶水势， Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ； ∗，∗∗，∗∗∗分别代表在 Ｐ ＜０．０５，Ｐ ＜０．０１ 和 Ｐ＜

０．００５水平上差异显著

生殖生长是春玉米生理生态特征的转折点。 春玉米进入生殖生长阶段后，各处理的光合生理生态特征差

异显著增大。 Ｔ１ 处理于抽雄期复水，Ｔ２ 处理于吐丝期复水。 抽雄期至吐丝期，净光合速率、蒸腾速率和气孔

导度开始反弹上升，但不同处理的上升幅度不同：Ｔ１ 处理的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度上升幅度最大，
对照处理次之，Ｔ２ 处理最小。 可见复水对 Ｔ１ 处理光合生理生态因子产生激发作用，但 Ｔ２ 处理吐丝期复水后

光合生理生态特征没有显著上升。 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度均在吐丝期达到极大

值，灌浆期呈下降趋势。 对照处理的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度在吐丝期达到较高水平，灌浆期净光合

速率、蒸腾速率和气孔导度下降的幅度明显小于 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理，表明控水引起的干旱限制了 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理叶

片的光合生理生态活性。 灌浆期至乳熟期，随着春玉米叶片的枯黄，不同干旱处理春玉米叶片的净光合速率、
蒸腾速率和气孔导度均呈下降趋势。
２．３．２　 叶绿素含量和叶水势变化

ＳＰＡＤ 值在春玉米营养生长阶段呈下降趋势（图 ３）。 控水后，Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的 ＳＰＡＤ 值比对照处理的下

降幅度大。 对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的春玉米叶片 ＳＰＡＤ 值至抽雄期达极小值。 进入生殖生长阶段，对照处

理的 ＳＰＡＤ 值开始增大，表明春玉米需要更多的叶绿素含量来增加光合作用。 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理分别于抽雄期和

吐丝期复水，复水后 ＳＰＡＤ 值上升幅度明显增大。 对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的春玉米叶片 ＳＰＡＤ 值均于灌浆期

达最大值。 灌浆期至乳熟期，春玉米叶片逐渐枯黄，ＳＰＡＤ 值呈下降趋势。 营养生长阶段，不同干旱处理之间

的 ＳＰＡＤ 值无显著性差异；生殖生长阶段，对照处理与 Ｔ１、Ｔ２ 处理之间差异显著增大，且呈对照＞Ｔ１＞Ｔ２，表明
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图 ２　 春玉米不同物候期光合生理生态特征的动态变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ

干旱降低了春玉米的叶绿素含量。
拔节期控水前，各控水处理顶部第一片展开叶的叶水势无明显差异。 随着生长进程的推进，各处理间叶

水势的差异达到显著水平，且总体均呈下降趋势（图 ３）。 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理叶水势的下降幅度均较对照处理的

小，表明控水引起的干旱使得叶水势减小。 复水后 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的叶水势下降速度减慢。

图 ３　 春玉米不同物候期叶片 ＳＰＡＤ 值和叶水势的动态变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ

９７２　 １ 期 　 　 　 胡明新　 等：拔节期干旱和复水对春玉米物候的影响及其生理生态机制 　
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２．４　 春玉米物候期与生理生态因子的相关性分析

相关性分析表明，春玉米物候期与叶片的净光合速率、叶绿素含量、叶水势关系密切。 其中，各处理的春

玉米物候期与净光合速率、叶水势均在 ０．０１ 水平上呈显著负相关，且相关系数均在 ０．５ 以上（表 ４）。 但土壤

相对湿度与物候的相关性不显著，表明土壤相对湿度与物候之间不存在简单的线性相关关系。

表 ４　 春玉米物候期与生理生态因子的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ＲＳＷＣ ／ ％
Ｐｎ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｔｒ ／

（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｇｓ ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＳＰＡＤ ＬＷＰ ／ ＭＰａ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ －０．０４１ －０．７３７∗∗ －０．３２８ －０．１４９ －０．４２３∗ －０．５９６∗∗

Ｔ１ －０．０２９ －０．７８８∗∗ －０．３６２ －０．１６１ －０．８０３∗∗ －０．６５５∗∗

Ｔ２ －０．２０５ －０．８５４∗∗ －０．６２８∗∗ －０．５５７∗∗ －０．７９７∗∗ －０．６３３∗∗

　 　 ∗和∗∗分别代表在 Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．０１ 水平（双侧）上显著相关

２．５　 春玉米物候对生理生态因子响应的通径分析

不同处理的春玉米物候的直接影响因子并不完全相同（表 ５—７）。 对照处理和 Ｔ１ 处理的春玉米物候的

直接影响因子为净光合速率和叶水势，Ｔ２ 处理的春玉米物候的直接影响因子为净光合速率、叶水势和土壤相

对湿度，表明控水引起的干旱程度对春玉米物候有着重要的影响，干旱将改变春玉米物候对环境因子的响应

模式。

表 ５　 对照处理物候期与生理生态因子的通径分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

生理生态因子
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

简单相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

直接通径系数
Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

间接通径系数
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＬＷＰ ／
ＭＰａ 合计

决策系数
Ｄｅｃｉｓｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） －０．７３７ －０．５８８ －０．１４９ －０．１４９ ０．５２１

ＬＷＰ ／ ＭＰａ －０．５９６ －０．３３３ －０．２６３ －０．２６３ ０．２８６

表 ６　 Ｔ１ 处理物候期与生理生态因子的通径分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｔ１

生理生态因子
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

简单相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

直接通径系数
Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

间接通径系数
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＬＷＰ ／
ＭＰａ 合计

决策系数
Ｄｅｃｉｓｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） －０．７８８ －０．６１４ －０．１７５ －０．１７５ ０．５９１

ＬＷＰ ／ ＭＰａ －０．６５５ －０．３３１ －０．３２４ －０．３２４ ０．３２４

表 ７　 Ｔ２ 处理物候期与生理生态因子的通径分析

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｔ２

生理生态因子
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

简单相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

直接通径系数
Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

间接通径系数
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＬＷＰ ／ ＭＰａ ＲＳＷＣ ／ ％ 合计

决策系数
Ｄｅｃｉｓｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） －０．８５４ －０．７８７ －０．１５２ ０．０８５ －０．０６７ ０．７２４

ＬＷＰ ／ ＭＰａ －０．６３３ －０．３３３ －０．３６０ ０．０５９ －０．３０１ ０．３１１

ＲＳＷＣ ／ ％ －０．２０５ ０．２１０ －０．３２０ －０．０９４ －０．４１４ －０．１３０

各处理对春玉米物候直接作用最大的因子均为净光合速率，与春玉米物候和净光合速率的相关性最高一

致，说明净光合速率是影响春玉米物候的最重要生理生态因子；叶水势对物候的直接作用仅次于净光合速率，
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表明春玉米物候首先受到其生物学特性的影响，然后才是环境因子的影响。 对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的净光

合速率和叶水势对春玉米物候的直接作用均为负值（分别为－０．５８８、－０．６１４、－０．７８７ 和－ ０． ３３３、－ ０． ３３１、
－０．３３３），表明净光合速率和叶水势减小使物候期推迟，与干旱导致 Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理春玉米乳熟期推迟的结论一

致。 对照处理、Ｔ１ 和 Ｔ２ 处理的叶水势对物候的间接作用主要通过净光合速率实现，Ｔ２ 处理的土壤相对湿度

对物候的间接作用同样主要通过净光合速率实现，但净光合速率和土壤相对湿度通过叶水势对物候的间接作

用相对较小。 Ｔ２ 处理的土壤相对湿度对物候的直接通径系数虽然为正值（０．２１０），但相关系数为负值，因为

土壤相对湿度通过净光合速率和叶水势对物候产生了较大的负间接效应。
决策系数 Ｒ２是通径分析中的决策指标，它可以衡量各自变量对因变量综合作用的大小，确定主要决策变

量和主要限制变量：主要决策变量为决策系数最大的因子，而主要限制变量为决策系数小且为负值的因

子［３８⁃３９］。 研究表明，不同处理影响春玉米物候期的生理生态因子决策系数排序为：对照处理 Ｒ２
（ 净光合速率 ） ＞

Ｒ２
（ 叶水势 ），Ｔ１ 处理 Ｒ２

（净光合速率） ＞Ｒ２
（叶水势），Ｔ２ 处理 Ｒ２

（净光合速率） ＞Ｒ２
（叶水势） ＞ Ｒ２

（土壤相对湿度）。 不同处理净光合速率的决策

系数均最大，因此净光合速率是春玉米物候的主要决策变量。 Ｔ２ 处理土壤相对湿度的决策系数为负值且较

小，为主要限制变量。

３　 讨论

干旱一般会延缓植物的生长发育，使植物的物候推迟［２０］，但是干旱对植物物候的影响因植物类型和干旱

强度的不同而异。 在轻度水分胁迫下，植物一般会加快生长进程，这种机制被称为“干旱逃避” ［４０］，但在水分

胁迫较为严重时，植物将会推迟发育，甚至导致植物停止生长发育［４１］。 光合作用直接关系着植物的生长发

育，是绿色植物生命活动的基础［４２］。 光合作用对水分胁迫较为敏感［４３］，水分胁迫会明显降低植物叶片的净

光合速率［４４⁃４５］。 净光合速率下降，导致干物质累积减少［４６］，植物将推迟物候以确保相应的光合作用需求。 水

分胁迫首先影响到植物的生理生态特征，但不会立刻使物候产生响应，当胁迫达到一定程度时才能引起植物

物候期的变化。 本研究中干旱没有使春玉米前期物候产生差异，而使后期物候产生差异，表明春玉米物候变

化存在净光合速率的触发阈值，且只有干旱使得净光合速率达到这一阈值时才发生物候的变化。 因此，未来

拟加强物候变化的净光合速率阈值研究。
拔节期 ２１、３５ 天的控水处理与每 ７ 天降水一次的处理相比，叶片净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和叶绿

素含量均有不同程度的下降，且控水时间越长，叶片的光合作用越呈不可逆性［４７］。 复水后光合作用恢复的程

度取决于前期干旱的强度和持续时间［４８］。 玉米在轻度干旱下复水，虽然整体上仍无法恢复到充分灌水植株

的水平［４９］，但复水对光合作用有暂时的激发作用，在短期内使光合作用接近对照的水平，甚至表现出高于对

照的“反冲”作用，这种机制被称为“补偿效应” ［５０⁃５２］；而中重度干旱下光合作用受损呈不可逆性，光合的恢复

能力极弱［５３］。

４　 结论

本研究基于春玉米拔节期干旱与抽雄期和吐丝期分别复水的田间模拟试验资料，分析春玉米物候期的变

化特征及其与生理生态因子变化的关系，揭示春玉米各物候期生理生态因子的变化机制，得到如下结论：
（１）春玉米拔节期干旱与抽雄期或吐丝期复水使得灌浆期延长，乳熟期推迟 ９ｄ，表明拔节期干旱后即使

抽雄期或吐丝期复水也将对玉米物候产生显著影响，物候对前期水分胁迫存在记忆。
（２）春玉米叶片净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和叶绿素含量均随物候进程呈先降后升再降的趋势，且

拔节期干旱使得净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和叶绿素含量值均在抽雄期达到极小值，而抽雄期或吐丝期

复水使得净光合速率、蒸腾速率和气孔导度在吐丝期达到极大值，叶绿素含量在灌浆期达到极大值。 叶水势

整体呈下降趋势，复水后下降速度减慢，表明叶水势可用于描述物候对前期水分胁迫的记忆。
（３）春玉米物候期与叶片的净光合速率、叶水势和叶绿素含量密切相关，但土壤相对湿度度与物候之间

１８２　 １ 期 　 　 　 胡明新　 等：拔节期干旱和复水对春玉米物候的影响及其生理生态机制 　
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不存在简单的线性相关关系。
（４）不同处理春玉米物候的直接影响因子并不完全相同，但净光合速率均是春玉米物候最重要的影响因

子。 净光合速率的变化不会立刻使物候产生响应，存在净光合速率的物候触发阈值。 影响叶水势的土壤相对

湿度是春玉米物候的主要控制因子，表明春玉米物候变化是由水分胁迫导致光合作用变化引起。
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