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克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响应及其光合
生理生态机制

顾文杰１ꎬ周广胜１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ∗ꎬ吕晓敏１ꎬ２ꎬ４ꎬ周梦子１ꎬ２ꎬ４ꎬ周　 莉１ꎬ２ꎬ４ꎬ汲玉河１ꎬ２ꎬ４ꎬ周怀林１ꎬ４

１ 中国气象科学研究院ꎬ 北京　 １０００８１

２ 郑州大学地球系统科学与技术研究院生态气象联合实验室ꎬ 郑州　 ４５０００１

３ 南京信息工程大学气象灾害预报预警与评估协同创新中心ꎬ 南京　 ２１００４４

４ 河北固城农业气象国家野外科学观测研究站ꎬ 保定　 ０７２６５６

摘要:物候对气候变化具有重要指示作用ꎬ然而现有研究主要关注植物物候变化与环境因子的关系ꎬ对于物候变化的生理生态

机制研究较为缺乏ꎮ 基于内蒙古自治区克氏针茅草原红外线辐射增温与控水相结合的原位模拟试验资料ꎬ探究了克氏针茅物

候变化的光合生理生态机制及其对水热环境因子的响应ꎮ 研究结果表明:(１)增温使克氏针茅返青期和抽穗期提前２.８ ｄ和
７.８ ｄ、枯黄期推迟 ６.８ ｄꎻ水热协同作用主要影响抽穗期ꎬ增温增水(气候暖湿化)较增温减水(气候暖干化)提前 ７.４ ｄꎮ (２)增

温增水使得克氏针茅返青期和抽穗期的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率显著高于增温减水ꎬ而对水分利用效率的影响则相反

(Ｐ<０.０５)ꎬ增温增水与增温减水对克氏针茅枯黄期的光合生理生态特征影响无显著差异ꎮ (３)净光合速率是影响克氏针茅物

候变化的决策因子ꎬ温度是影响克氏针茅植物返青期和枯黄期的限制因子ꎬ水分则是影响克氏针茅植物抽穗期的限制因子ꎮ 研

究发现克氏针茅物候与其光合生理生态特征和环境因子密切相关ꎬ研究结果可为植物物候模型发展和物候机理研究提供理论
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ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ

植物物候是植物长期适应温度、降水等环境条件季节性变化所形成的彼此相适应的生长发育节律[１]ꎬ它
不仅是植物生长发育状况的直观反映[２]ꎬ也是指示气候变化的重要指标[３—４]ꎬ已经广泛应用于指导农事活动

及防灾减灾[５]ꎮ 同时ꎬ植物物候作为影响生态系统结构与功能的重要参数[６—７]ꎬ在调节陆地生物化学循环中

发挥着重要作用[８]ꎬ是陆面过程模型及植物生产力模型的重要参数[９]ꎮ 因此ꎬ研究植物物候变化规律及其调

控机制对物候的准确预测及科学应对气候变化均具有重要意义ꎮ
已有研究表明ꎬ全球植物春季物候整体呈提前趋势ꎬ而秋季物候呈推迟趋势[１０—１１]ꎬ且这种现象在北半球

高纬度地区更为显著[１２]ꎮ 然而ꎬ研究发现内蒙古草原植物物候对气候变化的响应存在显著的空间差异性ꎬ南
部地区植物物候呈现出返青期提前ꎬ枯黄期推迟的趋势ꎻ而中北部地区则呈现出相反的变化趋势[１３]ꎮ 区域气

候的差异及植物￣气候相互作用的复杂性导致植物物候研究仍存在很大的差异性与不确定性[１４]ꎬ亟需开展植

物物候对气候变化响应的生理生态机制研究ꎮ 温度[１５]、降水[１６]、光照[１７]、空气湿度[１８]、ＣＯ２浓度[１９]等环境因

子是影响植物物候的重要因素ꎬ尤其是温度和水分ꎮ 温度被认为是影响植物物候最重要的环境因子[２０]ꎬ植物

只有在一定温度环境中才能生长发育ꎬ且需要一定的积温才能完成其生活周期[２１]ꎮ 水分不足限制植物对光、
热条件的利用效率[１６]ꎬ被认为是调节干旱半干旱地区植被活动的关键因子[２２]ꎮ 并且ꎬ温度与降水之间的相

互作用通过改变环境因子的可利用性[２３]或植物对环境因子的敏感性[２４] 显著影响植物物候变化ꎮ 然而ꎬ现有

研究大多关注物候变化与环境因子的关系ꎬ关于植物物候变化的生理生态机制仍然不清楚[２５]ꎮ 近来研究表

明ꎬ物候变化与其净光合速率、蒸腾速率、气孔导度等光合生理生态因子密切相关[２６]ꎬ但仍缺乏植物物候对水

热环境变化响应的光合生理生态机制研究ꎮ
中国温带草原是世界第三大草原区[２７]ꎬ克氏针茅草原是该地区特有的草原群系ꎬ是典型草原的代表类型

之一ꎬ在畜牧业生产中占有重要的地位[２８]ꎮ 并且ꎬ克氏针茅草原生态系统脆弱ꎬ植物物候已经受到气候变化

的显著影响[２９]ꎮ 因此ꎬ本研究试图以克氏针茅为研究对象ꎬ利用增温与控水相结合的原位控制试验资料ꎬ分
析研究克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响应及其光合生理生态机制ꎬ以增进物候对环境变化响应的理

解ꎬ并为物候模型发展提供依据ꎮ

３２３８　 ２０ 期 　 　 　 顾文杰　 等:克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响应及其光合生理生态机制 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

１　 研究区域与研究方法

１.１　 研究区概况

试验于 ２０２０ 年在中国气象局内蒙古锡林浩特国家气候观象台(４４°０８′０３″ Ｎ、１１６°１９′４３″ Ｅꎬ海拔 ９９０ ｍ)
开展ꎮ 该地区位于内蒙古典型草原中部ꎬ是典型的温带半干旱大陆性气候区ꎬ１９５５—２０１５ 年间该地区年均气

温为 ２.５ ℃ꎬ年均降水量为 ２８３.６ ｍｍ[３０]ꎬ冬季寒冷干燥、夏季温暖湿润ꎬ太阳辐射较强ꎮ 试验样地地势平坦开

阔ꎬ土壤类型主要为淡栗钙土ꎬ土壤腐殖质层较薄ꎮ 优势植物有克氏针茅( Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ)和羊草( Ｌｅｙｍｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)ꎬ重要伴生种包括细叶葱( Ａｌｌｉｕｍ ｔｅｎｕｉｓｓｉｍｕｍ)、糙隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ)、冷蒿( Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｆｒｉｇｉｄａ)、矮葱 ( Ａｌｌｉｕｍ ａｍｓｏｐｏｄｉｕｍ)、木地肤 ( Ｋｏｃｈｉａ ｐｒｏｓｔｒａｔａ)、黄蒿 ( Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ)、阿尔泰狗娃花

(Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ)等ꎮ
１.２　 试验材料与设计

试验以克氏针茅草原作为试验对象ꎬ采用红外线辐射增温与控水相结合的原位控制实验方法ꎮ 该地区气

温呈显著上升趋势ꎬ但降水年际间波动大ꎬ总体趋势不明显[３１]ꎬ未来暖湿化与暖干化现象均有可能出现ꎮ 因

此ꎬ以该地区的自然温度和降水为对照ꎬ设置 ５ 个温度和降水处理:对照(Ｔ０Ｗ０)、轻度干热(Ｔ＋１.５Ｗ－５０％)、重度

干热(Ｔ＋２Ｗ－５０％)、轻度湿热(Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％ )、重度湿热(Ｔ＋２Ｗ＋５０％ ) (表 １)ꎮ 每个处理均设置 ４ 个重复小区ꎬ共
２０ 个小区ꎮ 小区面积为 ４ ｍ２(２ ｍ×２ ｍ)ꎬ相邻小区间隔 ２ ｍꎮ 小区上方安装有长 ３ ｍ、宽 ３ ｍ 的遮雨棚ꎮ 小区

四周用高 ０.３ ｍ、深 １ ｍ 的隔水铁板围起ꎬ以减小地表和地下水分流动的影响ꎮ
采用不同功率的红外线辐射增温装置对小区进行增温处理ꎮ 选用的红外辐射灯管长为 １ ｍꎬ平行地面悬

挂于小区中心ꎬ离地高度为 ２ ｍꎮ 利用不同遮雨量的遮雨棚装置和灌溉进行水分处理ꎮ 遮雨板材质为透光率

９５％以上透光 ＰＣ 板ꎬ分为带孔遮雨板和不带孔遮雨板两种类型ꎮ 通过改变遮雨棚带孔遮雨板和不带孔遮雨

板的比例调控遮雨棚的遮雨量ꎮ 每次降水时还需收集减水处理小区(Ｔ＋１.５Ｗ－５０％、Ｔ＋２Ｗ－５０％ )遮雨棚截留的降

水ꎬ并将其均匀灌溉到增水处理小区(Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％、Ｔ＋２Ｗ＋５０％) (表 １)ꎮ

表 １　 不同小区的水热处理方案

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

温度处理
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

红外灯管功率
Ｉｎｆｒａｒｅｄ ｌａｍｐ ｐｏｗｅｒ / Ｗ

带孔遮雨板比率
Ｐｅｒｆｏｒａｔｅｄ ｆｌａｓｈｉｎｇ ｒａｔｉｏ / ％

灌溉
Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ

Ｔ０Ｗ０ ０ １００ ０
Ｔ＋１.５Ｗ－５０％ ８００ ５０ ０
Ｔ＋２Ｗ－５０％ １０００ ５０ ０
Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％ ８００ １００ ＋５０％
Ｔ＋２Ｗ＋５０％ １０００ １００ ＋５０％

　 　 Ｔ０Ｗ０:对照处理 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻＴ＋１.５:增温 １.５ ℃ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ １.５ ℃ꎻＴ＋２:增温 ２ ℃ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ ２ ℃ꎻＷ－５０％ :减水

５０％ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅ ｂｙ ５０％ꎻＷ＋５０％ :增水 ５０％ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂｙ ５０％

１.３　 测定项目与方法

１.３.１　 土壤温湿度

利用 ＥＣＨ２Ｏ 土壤温湿度检测系统(ＭＥＴＥＲꎬ Ｐｕｌｌｍａｎꎬ ＷＡꎬ ＵＳＡ)测定各试验小区的土壤温度(Ｔｓｏｉｌꎬ ℃)

和湿度(ＲＨｓｏｉｌꎬ％)ꎮ 该系统观测频率为 ３０ ｍｉｎ /次ꎬ利用热敏电阻测定各小区 ０—１０ ｃｍ 的土壤温度ꎬ并通过

电容 /频域技术测量 ０—３０ ｃｍ 每 １０ ｃｍ 一层的土壤分层体积含水量ꎮ
１.３.２　 物候观测

依据«农业气象观测规范» [３２]对克氏针茅物候进行人工观测ꎮ 每日上午和下午分别对试验样地小区进

行巡视ꎬ记录各小区克氏针茅到达各关键物候期的日期ꎬ并将日期记录转换为同年 １ 月 １ 日开始计算的日序ꎮ

４２３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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当观测小区 ５０％克氏针茅的叶片恢复弹性ꎬ由黄转青ꎬ则认为达到返青期ꎻ当小区 ５０％克氏针茅的针茅从叶

鞘顶端或侧端露出ꎬ记录到达抽穗期ꎻ当小区 ５０％克氏针茅的地上器官约有三分之二枯萎变色ꎬ记录为枯

黄期ꎮ
１.３.３　 叶片光合生理生态参数

为研究气候变暖和水分变化情景下克氏针茅光合生理生态特征的变化ꎬ并进一步分析植物物候响应气候

变化的光合生理生态机制ꎬ利用 Ｌｉ￣６４００ 便携式光合作用系统(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)测定克氏针茅各

关键物候期的光合生理生态参数ꎬ测定内容包括叶片净光合速率(Ｐｎꎬ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)、气孔导度(Ｇｓꎬ ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１)和蒸腾速率(Ｔｒꎬ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)等ꎮ 当克氏针茅到达返青期、抽穗期和枯黄期时ꎬ于晴朗无风天气的

９:３０—１１:３０ 进行观测ꎮ 测定时ꎬ每个小区选取 １ 株具有代表性并到达该物候期的克氏针茅ꎬ将叶片平展且

不重叠地铺满叶室ꎬ测定部位为叶片中部ꎬ依据仪器使用手册将空气流速设定为 ３００ ｍｍｏｌ / ｓꎻ叶室 ＣＯ２浓度控

制为大气 ＣＯ２浓度ꎬ即 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎮ 光照强度的设定因物候期而不同ꎬ通过测定克氏针茅叶片的光响应曲

线确定ꎬ返青期为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ抽穗期为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ枯黄期为 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 叶片水分利用

效率(ＷＵＥꎬ ｍｍｏｌ / ｍｏｌ)计算如下[３３]:
ＷＵＥ ＝ Ｐｎ / Ｔｒ (１)

１.４　 数据处理

利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 ＳＰＳＳ ２１.０ 进行数据整理、汇总与分析ꎮ 采用配对样本 ｔ 检验方法ꎬ分析不同

水热处理下小区土壤温湿度的差异ꎻ利用双因素方差分析方法ꎬ分析增温和水分对克氏针茅物候的影响ꎻ温
度、水分和物候期对克氏针茅光合生理生态特征的影响则采用三因素方差分析方法ꎬ并用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方

法分析不同处理间物候及光合生理生态特征差异ꎮ 为阐明光合生理生态参数和土壤温湿度对克氏针茅物候

的直接或间接作用方式及影响ꎬ利用 ＳＰＳＳ ＡＭＯＳ ２１.０ 软件构建通径分析模型进行分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 试验小区土壤温湿度变化特征

各试验小区土壤温度和湿度在克氏针茅生长季内的波动趋势较为一致ꎬ但是土壤温度和湿度在不同增温

和控水处理之间存在显著差异(图 １)ꎮ 与对照相比ꎬ增温处理小区的土壤温度显著升高ꎻ增水处理(Ｔ＋１.５

Ｗ＋５０％、Ｔ＋２Ｗ＋５０％)小区的土壤湿度显著高于对照ꎬ减水处理(Ｔ＋１.５Ｗ－５０％、Ｔ＋２Ｗ－５０％)小区的土壤湿度显著低于对

照ꎮ 并且ꎬ增温处理和水分处理间存在相互影响ꎬ在相同温度处理下增水处理小区的土壤温度显著低于减水

处理小区ꎻ在相同水分处理下ꎬ增温 ２ ℃处理小区的土壤湿度显著低于增温 １.５ ℃处理小区ꎮ
２.２　 克氏针茅物候期变化

不同增温和水分处理下ꎬ克氏针茅到达各物候期的时间存在显著差异(表 ２)ꎮ 与对照相比ꎬＴ＋１.５Ｗ－５０％、

Ｔ＋２Ｗ－５０％、Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％、Ｔ＋２Ｗ＋５０％处理的返青期分别提前 ２ ｄ、３.７ ｄ、２ ｄ 和 ３.５ ｄꎬ抽穗期分别提前 ３.８ ｄ、４.５ ｄ、
１０.５ ｄ和 １２.５ ｄꎬ枯黄期分别推迟 ６.３ ｄ、７.７ ｄ、６ ｄ 和 ７ｄꎬ导致生长季分别延长 ８.３ ｄ、１１.４ ｄ、９ ｄ 和 １０.５ ｄꎮ 双

因素方差分析表明ꎬ温度是影响克氏针茅返青期物候的重要因素ꎬ水分主要影响克氏针茅的抽穗期ꎬ温度和水

分协同作用对各物候期的影响不显著(表 ３)ꎮ Ｄｕｎｃａｎ 多重比较表明ꎬ不同水分处理间克氏针茅的抽穗期差

异显著ꎬ增温使枯黄期显著推迟(表 ２)ꎮ
２.３　 克氏针茅光合生理生态特征变化

不同水热处理下ꎬ克氏针茅各物候期的光合生理生态特征差异明显(图 ２)ꎮ 在克氏针茅的返青期ꎬ增温

增水处理(Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％、Ｔ＋２Ｗ＋５０％)的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率均显著高于对照(Ｐ < ０.０５)ꎬ水分利用效

率低于对照ꎬ但未达到显著水平ꎻ增温减水处理(Ｔ＋１.５Ｗ－５０％、Ｔ＋２Ｗ－５０％)的净光合速率略高于对照ꎬ但蒸腾速率

低于对照ꎮ 减水处理使克氏针茅的水分利用效率提高ꎬ且在重度干热处理(Ｔ＋２Ｗ－５０％)更为显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
与返青期相比ꎬ不同水热处理下克氏针茅抽穗期的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率均明显下降ꎮ 增温

５２３８　 ２０ 期 　 　 　 顾文杰　 等:克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响应及其光合生理生态机制 　
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图 １　 不同增温和控水处理下土壤温度和湿度的动态变化及生长季平均土壤温度和湿度的变化

Ｆｉｇ. １ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ＆ ａｖｅｒａｇｅ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表明不同处理间差异显著(Ｐ < ０.０５)

增水处理(Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％、Ｔ＋２Ｗ＋５０％)的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率均高于对照和增温减水处理(Ｔ＋１.５Ｗ－５０％、
Ｔ＋２Ｗ－５０％)ꎬ且在增温和水分协同作用下 Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％ 处理的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率显著高于 Ｔ＋２

Ｗ＋５０％处理(Ｐ<０.０５)ꎮ 水分利用效率对增温增水处理的响应不显著ꎬ但增温减水处理使克氏针茅的水分利用

效率显著升高(Ｐ < ０.０５)ꎮ 在枯黄期ꎬ克氏针茅的光合能力进一步降低ꎬ不同水热处理间的克氏针茅光合生

理生态特征差异减小ꎮ 增温处理下ꎬ克氏针茅的净光合速率及水分利用效率显著高于对照(Ｐ < ０.０５)ꎬ表明

枯黄期的推迟与克氏针茅的光合能力提高密切相关ꎮ

表 ２　 不同增温和控水处理下克氏针茅物候的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

返青期
Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｄａｔｅ

抽穗期
Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ

枯黄期
Ｗｉｌｔｉｎｇ ｄａｔｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

返青期
Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｄａｔｅ

抽穗期
Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ

枯黄期
Ｗｉｌｔｉｎｇ ｄａｔｅ

Ｔ０Ｗ０ １０８.０±１.５ａ １９３.５±１.５ａ ２８９.０±１.９ｂ Ｔ＋１.５Ｗ＋５０％ １０６.０±１.５ａｂ １８３.０±２.２ｃ ２９５.０±１.９ａ
Ｔ＋１.５Ｗ－５０％ １０６.０±１.５ａｂ １８９.７±１.８ｂ ２９５.３±２.２ａ Ｔ＋２Ｗ＋５０％ １０４.５±１.５ｂ １８１.０±１.８ｃ ２９６.０±２.２ａ
Ｔ＋２Ｗ－５０％ １０４.３±１.７ｂ １８９.０±２.２ｂ ２９６.７±２.２ａ

　 　 不同小写字母表明不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

表 ３　 不同增温和控水处理下克氏针茅物候的双因素方差分析 (Ｆ 值)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｆ ｖａｌｕｅ)

因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

返青期
Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｄａｔｅ

抽穗期
Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ

枯黄期
Ｗｉｌｔｉｎｇ ｄａｔｅ

因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

返青期
Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｄａｔｅ

抽穗期
Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ

枯黄期
Ｗｉｌｔｉｎｇ ｄａｔｅ

Ｔ ４.６８４∗ ３.６７３ １.４００ Ｔ×Ｐ ０.０１３ １.３２２ ０.０２９

Ｐ ０.０１３ ７７.７３１∗∗∗ ０.２５７
　 　 Ｔ:温度 ＴｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＰ:水分 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ∗:Ｐ < ０.０５ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００５

三因素方差分析表明ꎬ不同物候期的温度和水分协同作用使得克氏针茅的光合生理生态特征变化显著

(表 ４)ꎮ 不同物候期的克氏针茅的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效率差异显著ꎬ水分变化显著
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影响克氏针茅的蒸腾速率、气孔导度、净光合速率和水分利用效率ꎬ但温度更多与物候协同作用影响克氏针茅

的光合生理生态特征ꎮ

图 ２　 不同处理下克氏针茅主要物候期的净光合速率、气孔导度、蒸腾速率和水分利用效率的变化

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｍａｉｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ

Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＧＳ:返青期 Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｓｔａｇｅꎻＨＳ:抽穗期 Ｈｅａｄｉｎｇ ｓｔａｇｅꎻＷＳ:枯黄期 Ｗｉｌｔｉｎｇ ｓｔａｇｅꎻ不同小写字母表明不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

表 ４　 不同处理下克氏针茅光合生理生态特征的三因素方差分析结果 (Ｆ 值)

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｔｈｒｅｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｆ ｖａｌｕｅ)

因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

净光合速率

Ｐｎ / (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
气孔导度

Ｇｓ / (ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
蒸腾速率

Ｔｒ / (ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
水分利用效率

ＷＵＥ / (ｍｍｏｌ / ｍｏｌ)

Ｔ ０.００４ ６.６３４∗ ５.１１６∗ ０.４８０

Ｐ ９５.０９６∗∗∗ １９６.０２４∗∗∗ ４６８.０２８∗∗∗ ８３.８９２∗∗∗

Ｐｈ １１７１.３１７∗∗∗ ４２８.３２７∗∗∗ ７５６.３２８∗∗∗ ２５.０５０∗∗∗

Ｔ×Ｐ ０.００７ ０.０３３ ０.３２８ ０.３２８

Ｔ×Ｐｈ ８.９２４∗∗∗ ７.２９５∗∗ ５.５８３∗ ６.４７７∗∗

Ｐ×Ｐｈ ２１.７１９∗∗ ６３.５３７∗∗∗ １１２.９１９∗∗∗ １３.７８５∗∗∗

Ｔ×Ｐ×Ｐｈ ７.３０５∗∗ １７.６１５∗∗∗ ２３.４０１∗∗∗ １２.８３５∗∗∗

　 　 Ｔ:温度 ＴｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＰ:水分 ＰｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻＰｈ:物候 Ｐｈｅｎｏｌｏｇｙꎻ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００５

２.４　 克氏针茅物候变化的光合生理生态机制

通径分析(图 ３)表明ꎬ光合生理生态参数、土壤温度和土壤湿度对克氏针茅的返青期、抽穗期和枯黄期的

解释率分别为 ９５％、５８％和 ６２％ꎬ且对克氏针茅物候期直接作用最大的因子均为净光合速率ꎬ说明净光合速率

是导致克氏针茅物候变化的主要光合生理生态因子ꎮ 返青期和抽穗期的净光合速率对克氏针茅物候的直接

效应分别为－０.９６１ 和－０.８６４ꎬ表明净光合速率的增加促进返青期和抽穗期的提前ꎻ枯黄期的净光合速率对克

氏针茅物候的直接效应为 ０.７９０ꎬ表明净光合速率的增加导致枯黄期推迟ꎮ 返青期的土壤温度对物候的间接

效应主要通过水分利用效率影响蒸腾作用及气孔导度ꎬ进而影响净光合速率ꎬ温度升高促使克氏针茅的返青

期提前(－０.１９１)ꎮ 抽穗期的土壤温度对物候的间接效应(－０.１８１)ꎬ主要通过水分利用效率影响蒸腾作用ꎬ而
土壤湿度对物候的间接效应(－０.７５０)ꎬ主要是通过气孔导度影响净光合速率ꎮ 枯黄期的土壤温度通过影响

７２３８　 ２０ 期 　 　 　 顾文杰　 等:克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响应及其光合生理生态机制 　
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净光合速率间接影响植物物候(０.２５６)ꎬ土壤温度对枯黄期的总效应为正值ꎬ表明温度升高导致枯黄期物候推

迟(表 ５)ꎮ

图 ３　 克氏针茅物候和光合生理生态因子的通径分析

Ｆｉｇ.３　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ

Ｔｓｏｉｌ:土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻＲＨｓｏｉｌ:土壤湿度 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅꎻＷＵＥ:水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＧｓ:气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻＴｒ:

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻＰｎ:净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻＧＤ:返青期 Ｇｒｅｅｎ－ｕｐ ｄａｔｅꎻＨＤ:抽穗期 Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅꎻＷＤ:枯黄期 Ｗｉｌｔｉｎｇ

ｄａｔｅꎻ :Ｐ < ０.０５ꎻ:Ｐ > ０.０５

表 ５　 克氏针茅物候和光合生理生态因子的通径分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ

物候
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ

生理生态因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

影响路径
Ｐａｔｈｗａｙ

影响
Ｅｆｆｅｃｔ

返青期 Ｔｓｏｉｌ 间接影响 Ｔｓｏｉｌ→ＷＵＥ→Ｔｒ→Ｐｈ ０.５６１

Ｇｒｅｅｎ￣ｕｐ ｄａｔｅ 间接影响 Ｔｓｏｉｌ→Ｇｓ→Ｐｎ→Ｐｈ －０.７５２

ＷＵＥ 间接影响 ＷＵＥ→Ｔｒ→Ｐｈ －０.８１１
Ｇｓ 间接影响 Ｇｓ→Ｐｎ→Ｐｈ －０.８８５
Ｔｒ 直接影响 Ｔｒ→Ｐｈ ０.９３３
Ｐｎ 直接影响 Ｐｎ→Ｐｈ －０.９６１

抽穗期 Ｔｓｏｉｌ 间接影响 Ｔｓｏｉｌ→ＷＵＥ→Ｔｒ→Ｐｈ －０.１８１

Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ ＲＨｓｏｉｌ 间接影响 ＲＨｓｏｉｌ→Ｇｓ→Ｐｎ→Ｐｈ －０.７５０

ＷＵＥ 间接影响 ＷＵＥ→Ｔｒ→Ｐｈ －０.２４９
Ｇｓ 间接影响 Ｇｓ→Ｐｎ→Ｐｈ －０.８２１
Ｔｒ 直接影响 Ｔｒ→Ｐｈ ０.２９５
Ｐｎ 直接影响 Ｐｎ→Ｐｈ －０.８６４

枯黄期 Ｔｓｏｉｌ 间接影响 Ｔｓｏｉｌ→Ｇｓ→Ｔｒ→Ｐｎ→Ｐｈ ０.２５６

Ｗｉｌｔｉｎｇ ｄａｔｅ ＷＵＥ 间接影响 ＷＵＥ→Ｐｎ→Ｐｈ ０.４３４
Ｇｓ 间接影响 Ｇｓ→Ｔｒ→Ｐｎ→Ｐｈ ０.５４２
Ｔｒ 间接影响 Ｔｒ→Ｐｎ→Ｐｈ ０.５６５
Ｐｎ 直接影响 Ｐｎ→Ｐｈ ０.７９０

３　 讨论与结论

以气候变暖为主要特征的全球气候变化已经成为事实[３４]ꎬ已经影响土壤理化性质和植物生理生态特征ꎬ
进而影响土壤－植物系统[３５]ꎮ 本研究基于红外线辐射增温与控水相结合的原位模拟试验发现ꎬ土壤温度和湿
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度之间存在相互影响ꎮ 已有研究表明ꎬ气候变暖会导致土壤温度升高ꎬ对土壤湿度的影响则表现出显著的季

节差异[３６]ꎮ 夏季增温导致蒸散加强ꎬ土壤湿度降低[３７]ꎻ冬季增温则增大土壤与大气间的温差ꎬ使水汽更易液

化渗入土壤ꎬ导致土壤湿度升高[３５]ꎮ
气候变化已经导致草原植物物候发生显著改变ꎮ １９６５—２０１３ 年ꎬ青藏高原地区牧草返青期、抽穗期和开

花期平均每 １０ 年分别提前 ７.４ ｄ、６.２ ｄ 和 ６.４ ｄꎬ而枯黄期则呈现推迟趋势(２.１ ｄ / １０ ａ)ꎬ温度升高被认为是导

致物候变化的主要原因[３８]ꎮ 但受气候变暖影响ꎬ内蒙古通辽地区气候暖干化ꎬ水分胁迫成为导致该地区羊

草、冰草(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ)和委陵菜(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)返青期推迟ꎬ枯黄提前的重要原因[３９]ꎮ 生存分析

模型表明ꎬ气温升高 ２ ℃将导致草原植物返青期提前 １—４ ｄ[４０]ꎻ开顶式箱(ＯＴＣ)增温模拟表明ꎬ增温 ２.２ ℃
使钉柱委陵菜(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｓａｕｎｄｅｒｓｉａｎａ)的生殖期提前 ３—５ ｄꎬ但使高山嵩草(Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ)的生殖期推迟

５—７ ｄꎬ增温导致的水分胁迫被认为是造成高山嵩草物候期推迟的原因[４１]ꎮ 本研究发现ꎬ增温处理下克氏针

茅植株的返青期提前 ２—４ ｄꎬ抽穗期提前 ３—１３ ｄꎬ枯黄期推迟 ６—８ ｄꎬ物候期变化趋势与已有研究结果一

致[４２]ꎮ 研究还发现ꎬ克氏针茅在抽穗期对水分变化敏感ꎬ增温增水处理使抽穗期提前ꎬ较增温减水处理提前

６—９ ｄꎮ
环境因子是影响植物生长发育的重要因素ꎬ也是植物生理生态变化的诱因ꎮ 植物光合作用本质上是一系

列酶促反应ꎬ温度升高显著提高植物光合作用的重要环节 ＲｕＢＰ 的羧化和再生的最大速率[４３]ꎮ 本研究也发

现ꎬ增温处理下克氏针茅的净光合速率升高ꎮ 但有研究表明ꎬ植物净光合速率、气孔导度和蒸腾速率对升温的

响应存在物种间差异ꎬ增温促进了发草 (Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ) 的光合作用ꎬ但抑制了遏蓝菜 ( Ｔｈａｌａｓｐｉ
ａｒｖｅｎｓｅ)的光合作用[４４]ꎮ 水分是限制植物叶片光合作用的关键因素ꎬ降水增加将导致植物光合速率、气孔导

度和蒸腾速率升高ꎬ而水分胁迫将导致植物气孔导度和蒸腾速率下降ꎬ水分利用效率提高[４５]ꎬ本研究也观测

到一致的现象ꎮ
植物物候是植物对温度、降水等环境条件季节性变化的适应结果ꎬ是植物可利用气候资源的综合体现ꎮ

植物的净光合速率体现了植物利用气候资源将 ＣＯ２和水转化为有机物的快慢[４６]ꎮ 本研究通过原位控制试

验ꎬ将环境因子、光合生理生态因子和植物物候联系起来ꎬ并分析了克氏针茅物候对气候变暖和水分变化的响

应及其光合生理生态机制ꎬ得到以下结论:(１)温度升高导致克氏针茅的返青期和抽穗期提前、枯黄期推迟ꎬ
水热协同作用对克氏针茅物候的影响主要体现在抽穗期ꎮ (２)在返青期和抽穗期ꎬ增温增水导致克氏针茅的

净光合速率、气孔导度和蒸腾速率显著升高ꎬ而增温减水则导致水分利用效率显著升高ꎮ 对于枯黄期ꎬ增温使

净光合速率和水分利用效率升高ꎬ不同水分处理间光合生理生态特征无显著差异ꎮ (３)不同物候期ꎬ影响克

氏针茅物候的最重要直接因子均为净光合速率ꎬ净光合速率升高导致克氏针茅返青期、抽穗期提前ꎬ枯黄期推

迟ꎮ (４)克氏针茅物候期与环境因子及其光合生理生态特征密切相关ꎮ 净光合速率是植物物候变化的决策

因子ꎬ温度和降水则是植物物候变化的限制因子ꎮ
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