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遮阴改变源-库平衡和调节碳水化合物代谢进而抑制夏玉米幼穗发育 

刘恩波   陈  静   李红星   于宁宁   任佰朝   赵  斌   刘  鹏   张吉旺* 

山东农业大学农学院, 山东泰安 271018 

摘  要: 遮阴是影响玉米生长发育和产量形成的重要环境胁迫之一, 尤其在密植栽培或间作系统中, 玉米穗部受光

照不足可能易导致显著减产。为明确遮阴对玉米幼穗发育的影响, 本研究于 2023—2024 年夏季在玉米穗期(拔节期

至抽雄期)设置遮阴处理(S)和自然光照处理(CK), 系统测量穗部形态、穗部碳水化合物含量、激素水平及叶片的光合

性能。结果显示, 遮阴显著降低夏玉米叶片的光合能力, 其中遮阴处理叶片在大喇叭口期(V12)、第 15 片完全展开叶

期(V15)及抽雄期(VT)的蔗糖含量较 CK 分别下降 65.0%、24.2%、23.0%, 并引起植株生物量相应降低 39.5%、32.3%

和 41.9%。与对照(CK)相比, 遮阴导致叶片光合性能减弱, 碳水化合物合成能力下降, 进一步影响其在穗部的供应与

利用, 表现为雌穗和雄穗中果糖、葡萄糖、蔗糖和淀粉含量显著降低。此外, 遮阴还显著改变发育中雌雄穗的脱落酸

(ABA)、生长素(IAA)和细胞分裂素(CTK)含量, 最终导致穗发育进程延缓, 穗长和直径减少, 可育小花数量明显下

降。总之, 穗期遮阴通过削弱玉米植株的同化物积累与幼穗碳水化合物代谢, 显著抑制幼穗的正常发育和形态建成, 

致使穗粒数减少 32.2%, 单株产量下降 32.8%。本研究从生理机制层面揭示了遮阴胁迫影响玉米产量形成的过程, 为

耐阴型玉米品种选育与栽培调控途径的优化提供了理论依据。 
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Shading inhibits ear and tassel development of summer maize by altering 
source-sink balance and regulating carbohydrate metabolism 

Liu En-Bo, Chen Jing, Li Hong-Xing, Yu Ning-Ning, Ren Bai-Zhao, Zhao Bin, Liu Peng, and Zhang 
Ji-Wang* 

Agronomy College of Shandong Agricultural University, Tai’an 271018, Shandong, China 

Abstract: Shading is a major environmental stressor that strongly affects maize growth, development, and yield formation. It is 
particularly problematic in high-density planting and intercropping systems, where inadequate light interception around the ear 
can cause substantial yield losses. To examine how shading influences young ear development, field experiments were conducted 
during the ear development period (jointing stage to tasseling stage) in the summers of 2023 and 2024, with a shading treatment 
(S) and a natural-light control (CK). Ear morphology, carbohydrate contents in ears, hormone levels, and leaf photosynthetic per-
formance were measured. Shading significantly reduced leaf photosynthetic capacity in summer maize. Relative to CK, leaf su-
crose content under shading declined by 65.0%, 24.2%, and 23.0% at V12 (12th leaf stage), V15 (15th leaf stage), and VT (tas-
seling stage), respectively, accompanied by reductions in plant biomass of 39.5%, 32.3%, and 41.9%. The weakened photosyn-
thetic performance and reduced assimilate production under shading further constrained carbohydrate supply to, and utilization 
within, developing ears, resulting in significantly lower fructose, glucose, sucrose, and starch contents in both female and male 
ears. Shading also markedly altered abscisic acid (ABA), auxin (IAA), and cytokinin (CTK) levels in developing ears, leading to 
delayed ear development, smaller ear length and diameter, and a pronounced reduction in fertile floret number. Overall, shading 
during the ear stage inhibited normal ear development by limiting assimilate accumulation and disrupting carbohydrate metabo-
lism in young ears, which contributed to a 32.2% reduction in kernels per ear and a 32.8% decrease in yield per plant. These 
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findings clarify the physiological basis of shading-induced yield loss in maize and provide a foundation for breeding 
shade-tolerant cultivars and optimizing cultivation practices. 
Keywords: corn; shading; photosynthesis; ear development; metabolism 

近几十年来, 全球人口迅速增长, 粮食需求压

力持续增大[1]。玉米(Zea mays L.)是最重要的谷物

作物之一, 在世界各地广泛种植, 其产量占全球谷

物产量的 42% [2], 对保障粮食安全方面发挥着关键

作用[3]。然而, 在现代农业生产中, 高密度种植、间

作体系以及极端天气(如持续阴雨)的频繁发生 , 导

致玉米冠层接收的有效光合辐射(photosynthetically 

active radiation, PAR)显著下降[4], PAR 每降低 1%, 

玉米籽粒产量每公顷将减少 0.15 吨 [5]。特别是在

拔节期(jointing stage, V6)至抽雄期(tasseling stage, 

VT)这一穗部发育的关键阶段 , 光照不足会直接

制约穗的形成与分化 , 进而影响高产稳产潜力的

实现 [6]。 

在遮阴胁迫下, 玉米的生理响应与碳水化合物

代谢变化是理解其产量形成机制的关键。碳水化合

物不仅是植物体内能量与结构物质的主要来源, 也

是反映胁迫程度与耐受潜力的敏感指标 [7-9]。其中, 

叶片作为光合作用的主要器官, 其生长速率与叶面

积指数在遮阴条件下显著降低 [10-11], 进而影响净光

合速率(net photosynthetic rate, Pn), 最终限制穗发育

所需的同化物供应[12]。气孔限制是遮阴导致 Pn 下降

的重要诱因 , 具体表现为气孔导度 (stomatal con-

ductance, Gs)下降与胞间 CO₂浓度(intercellular CO2 

concentration, Ci)的阶段性波动, 这些变化是判断光

合作用受限来源的可靠依据[13-14]。此外, 遮阴还会

通过降低光能利用效率、抑制关键光合酶活性等途

径, 阻碍蔗糖与淀粉的合成, 改变碳水化合物代谢

流向, 从而显著影响籽粒产量[15-16]。 

碳水化合物的合成与分配不仅为玉米穗部发育

提供物质与能量, 更是维持“源-库”平衡的核心环

节[17]。在营养生长向生殖生长过渡阶段(V6 至 VT

期), 是玉米经历雌雄穗分化的敏感时期, 此时期碳

供应不足会打破源(叶片)与库(雌雄穗)的动态平衡, 

进而影响穗粒数形成与最终产量[6,18]。作为典型的异

花授粉作物, 玉米雌穗和雄穗在早期发育阶段具有

相似的分子调控机制, 但其后期分化受光照强度与

同化物分配的显著影响[19-20]。在各类碳水化合物中, 

蔗糖作为关键碳水化合物 , 不仅为幼穗发育提供

能量 , 还通过调节细胞增殖和植物激素 (如生长

素、细胞分裂素)的合成与分布 , 直接参与穗器官

的建成 [21-22]。因此, 蔗糖等碳水化合物的时空分布

是决定库器官(穗)活性的关键因素 , 其代谢与转运

效率直接影响玉米的生殖发育和产量潜力。 

为明确遮阴胁迫影响玉米穗发育的生理机制 , 

本试验以玉米品种登海 605 为材料, 在穗期(拔节期

至抽雄期)进行田间遮阴试验, 系统研究遮阴对叶片

光合性能、穗部形态、以及幼穗发育过程中的碳水

化合物和激素水平动态变化的影响, 旨在揭示遮阴

导致产量下降的关键生理途径, 为耐阴玉米品种选

育与栽培调控提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与设计 

本试验于 2023—2024 年在山东省山东农业大

学试验站(36.16°N, 117.16°E)进行。试验期间, 当地

平均温度为 26.3℃, 平均辐射为 18.2 MJ m–2 d–1, 平

均总降雨量为 656.1 mm。试验地耕层(0~20 cm)土壤

基础肥力为有机质 9.2 g kg–1、全氮 0.7 g kg–1、全磷

0.8 g kg–1、碱解氮 77.7 mg kg–1、速效磷 35.3 mg kg–1、

速效钾 84.4 mg kg–1。拔节期(V6)施用复合肥 750 kg 

hm–2 (N︰P2O5︰K2O = 28︰6︰6), 根据田间生长情

况, 喷杀虫剂和除草剂。 

选用玉米杂交种登海 605 (Denghai 605, DH605)

作为试验材料, 种植密度 67,500 株 hm–2。于 V6 期

至 VT 期, 利用脚手架和遮光率 60%黑色遮阳网搭

建可升降式遮阳棚, 定量模拟玉米生长期光照不足

情况, 作为遮阴处理(S)。根据玉米长势, 将遮阳网

始终于玉米顶部保持 2 m 高度, 确保群体内通风良

好。以自然光照条件作为对照处理(CK)。每个处理

3 次重复, 每小区的面积为 54 m2 (6 m×9 m)。2023

年和 2024 年分别于 6 月 14 日和 6 月 10 日播种, 收

获日期分别为 10 月 2 日和 9 月 30 日。试验期间, VT

期试验群体小气候数据见表 1。 

1.2  测定项目及方法 

1.2.1  田间小气候    在 VT 期, 于上午 10:30— 

11:00 使用以下仪器测定各处理小区, 每小区重复 5

次, 采用 TES-1332 A 型数字照度仪分别测量玉米顶

部、穗部和底部光照强度; 利用 Kestrel 5500 手持式 

气象仪测定群体穗位处的风速、温度和湿度; 同时使

用 CIRAS-III (PP Systems, 美国)测定穗部 CO2 浓度。 
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表 1  遮阴对田间小气候的影响 
Table 1  Effects of shading on the microclimate in the experimental field 

光照强度 

Light intensity (μmol m–2 s–1) 年份 

Year 

处理 

Treatment 顶部 

Top 

穗部 

Ear 

底部 

Bottom 

风速 

Air speed 

(m s–1) 

温度 

Temperature

( )℃  

相对湿度 

Relative humidity 

(%) 

CO2 浓度 

CO2 concentration 

(μmol mol–1) 

S 463.73 b 165.70 b 102.63 a 0.14 a 30.23 a 72.58 a 308.09 a 2023 

CK 1142.40 a 300.70 a 107.53 a 0.08 a 31.21 a 73.67 a 303.17 a 

S 428.04 b 134.81 b 84.10 a 0.20 a 31.87 a 88.72 a 326.21 a 2024 

CK 920.85 a 246.26 a 85.30 a 0.11 a 32.60 a 87.37 a 328.78 a 

不同小写字母表示不同处理间差异显著(P < 0.05)。S: 遮阴处理; CK: 自然光照处理。 

Different lowercase letters indicate significant differences between treatments (P < 0.05). S: shade treatment; CK: natural light control. 

 
1.2.2  产 量 和 产 量 构 成 因 素     于 成 熟 期

(physiological maturity stage, R6)在各小区中间区域

连续收获 30 个果穗进行考种, 果穗风干后统计穗粒

数, 脱粒后测定千粒重和产量, 并计算 14%含水量

下的千粒重和籽粒产量。 

1.2.3  光合性能参数     于大喇叭口期(12th leaf 

stage, V12)、在第 15 片完全展开叶(15th leaf stage, 

V15)和抽雄期(VT) 3 个时期, 使用 CIRAS-III (PP 

Systems, 美国)光合仪在晴天 09:00—11:00 时间段

测定净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间 CO2 浓度

(Ci)和蒸腾速率(transpiration rate, E)等气体交换参

数。每小区选取长势一致的代表性植株, 测定 10 株

(V12 和 V15 期测定最新展开叶, VT 期测穗位叶, 测

定部位为叶片中部, 同时避开叶脉), 取平均值。 

1.2.4  穗部显微结构和干物质积累    小喇叭口期

(9th leaf stage, V9)、第 10 片完全展开叶(10th leaf 

stage, V10)、V12、V15 和 VT 期取样 5 株, 使用解

剖针剥开植株最上面的穗和最顶端雄穗周围的叶 , 

然后将雌穗和穗解剖出来在显微镜下观察并记录长

度和宽度。将遮阴处理后 V12、V15 以及 VT 期每

个处理植株分为茎(包括叶鞘)、叶、雄穗和雌穗 4

部分, 在 105℃的烘箱中干燥 30 min, 然后在 80℃下

干燥至恒重, 单独称重。 

1.2.5  雄穗和雌穗的小花发育特性    于 VT 期从

每小区选择 5 株有代表性的植株测量雄穗的长度、

分枝数和总小花数和有效小花数。雄穗小花败育率

(%) = (总小花数–有效小花数) /总小花数×100。在受

精后第 5 天, 每小区各取 5 个穗进行小花分化测定。

有萎缩丝的胚珠表明已经受精, 而有膨胀丝的胚珠

表明没有受精, 没有丝的胚珠表明退化。小花受精

率、小花结实率、籽粒败育率和总结实率计算 [23]

如下:  

小花受精率(%) = (受精小花数/小花总数) ×100 

小花结实率(%) = (正常粒数/受精小花数) ×100 

籽粒败育率(%) = (受精小花数–正常小花数) /

受精小花×100 

总结实率(%) = (正常小花数/小花总数) ×100 

1.2.6  果糖、葡萄糖、蔗糖和淀粉含量     V12、

V15 和 VT 期 , 每个小区选取 5 个代表性植株的功

能叶和穗 , 在液氮中冷冻后 , 转入–80℃冰箱中保

存。收集所有样本后 , 测定碳水化合物含量、酶活

性和激素含量相关指标。称取 0.1 g 的粉碎冷冻样

品加入 1 mL 80%乙醇 , 充分匀浆后转移至 2 mL

离心管中 , 80℃水浴提取 30 min, 在 3000×g 下离

心 5 min, 收集上清液并保存在–20℃中用于可溶

性糖含量的测定。在提取可溶性糖后的剩余沉淀

物中加入 0.5 mL 去离子水 , 摇动沉淀物 , 置于

100℃水浴中 10 min。每管加入 1 mL 的 200 mmol 

L–1 醋酸钠缓冲液(pH 6.0, 含有 75 U 淀粉糖苷酶

和 30 U α-淀粉酶)。在 60℃下反应 4 h, 10,000×g

离心 5 min, 收集上清液 , 保存在–20℃中 , 用于淀

粉含量测定。具体根据 Yao 等 [24]描述提取可溶性

糖和淀粉。  

1.2.7  叶片和幼穗的酶活性    分别称取 0.100 g

叶片、雌穗和雄穗样品, 加入 3 mL Hepes-NaOH 缓

冲液(pH 7.5), 冰浴中研磨成匀浆。4℃下 10,000×g

离心 10 min, 上清液(粗酶液)置于 4℃冰箱中保存。

用蔗糖合成酶(蔗糖合成方向; sucrose synthase, SS)、

蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, SPS)、

细胞壁转化酶(cell wall invertase, CWI)、可溶性淀粉

合成酶(soluble starch synthase, SSS)检测试剂盒(上

海酶联生物提供)测量其活性。 

1.2.8  幼穗的激素含量    称取 1.000 g 样品加入

7 mL提取液(pH = 7.2, 浓度为 0.01 mol L–1磷酸缓冲
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液), 转入 10 mL离心管, 再用 2 mL提取液将研钵冲

洗干净, 转入试管中, 摇匀后离心 20 min (3000×g)。

仔细收集上清液, 分装后一份待检测, 一份冷冻备

用。采用武汉吉利德生物科技公司生产的试剂盒测

定脱落酸(abscisic acid, ABA)、生长素(auxins, IAA)

和细胞分裂素(cytokinin, CTK)含量。 

1.3  数据处理与分析 

采用 Microsoft Excel 2016 和 Origin Pro 2024 进

行数据处理与绘图, 使用 SPSS 23.0 进行统计分析, 

定量结果表示为 5 个或更多个生物学重复的平均值

(±SD)。通过 Tukey 检验在 P < 0.05 下进行事后比较

以分析每个群体的变量数据。 

2  结果与分析 

2.1  遮阴对玉米产量及产量构成因素的影响 

由表 2 可知, 穗期遮阴对夏玉米千粒重无显著

影响, 但对穗粒数、籽粒产量、果穗长度和果穗直 

径均有显著影响, 2 年试验结果表现一致。与对照相

比 , 遮阴处理组每穗粒数显著降低 32.2%, 籽粒产

量平均分别下降 32.8%。遮阴处理后收获时果穗长

度平均较 CK 缩短 4.3 cm, 果穗直径显著降低

12.9%。 

遮阴处理在各生育期均显著降低了玉米各器官

的干物质量及总干物质量。2 年数据平均显示, 夏玉

米植株的总干物质量在 V12、V15 和 VT 期分别显

著下降 39.5%、32.9%和 41.9%。其中, 遮阴处理后

叶片、雌穗和雄穗干重均低于对照, 且达到显著水

平(P < 0.05)。此外, 遮阴还改变干物质在各器官中

的分配比例, V12、V15 和 VT 期叶片干重比例均高

于对照, 但雌穗和雄穗的干物质量占比在各个生育

期均低于对照(表 3)。 

2.2  遮阴对玉米穗分化特性的影响 

穗期遮阴延缓雌穗和雄穗的伸长, 并抑制小花

的正常发育(图 1)。具体表现为, 在 V10 期, 遮阴处 

 
表 2  遮阴对夏玉米收获时穗部和产量相关性状的影响 
Table 2  Effects of shading on ear-related and yield-related traits of summer maize at harvest 

年份 

Year 

处理 

Treatment 

穗粒数 

Grains per ear 

千粒重 

1000-grain weight (g)

籽粒产量 

Grain yield (g plant–1)

果穗长度 

Ear length (cm) 

果穗直径 

Ear diameter (cm) 

S 376.54±4.09* 371.72±1.41 139.97±1.16* 15.74±0.63* 4.31±0.23* 2023 

CK 561.28±12.19 374.76±3.22 209.76±1.85 21.04±0.28 5.23±0.27 

S 384.19±7.31* 340.26±12.19 130.73±3.20* 17.51±0.24* 4.35±0.04* 2024 

CK 561.37±2.36 343.45±1.95 192.80±0.45 20.71±0.38 4.71±0.06 

处理同表 1。数据为平均值±标准差, *表示在 0.05 概率水平差异显著。 

Treatments are the same as those given in Table 1. Data are presented as means ± standard deviation, * indicates a significant difference at P < 0.05. 

 

表 3  遮阴对不同生育时期生物量积累及其所占比例的影响 
Table 3  Effects of shading on biomass accumulation and its allocation at different growth stages 

叶片 Leaf 雌穗 Ear 雄穗 Tassel 

年份 

Year 

生育 

时期 

Growth 

stage 

处理 

Treatment 
干物质量 

Dry mass 

(g plant–1) 

占比

Proportion

(%) 

干物质量

Dry mass 

(g plant–1)

占比

Proportion

(%) 

干物质量 

Dry mass 

(g plant–1) 

占比

Proportion 

(%) 

总干物质量

Total dry 

mass 

(g plant–1) 

S 21.08±3.81* 57.62 0.01±0.00* 0.02 0.40±0.07* 1.12 36.38±4.13*V12 

CK 31.82±0.69 52.89 0.03±0.01 0.05 1.03±0.83 1.72 60.20±1.91

S 25.55±1.52* 41.94 0.17±0.04* 0.28 1.05±0.04* 2.24 60.61±2.96*V15 

CK 36.96±1.11 41.54 0.39±0.16 0.44 3.79±0.78 4.26 89.13±5.16

S 25.90±0.86* 40.53 0.76±0.07* 1.19 1.36±0.08* 1.64 64.23±1.41*

2023 

VT 

CK 42.30±1.41 39.11 1.31±0.14 1.25 4.33±1.04 3.95 107.21±2.67

S 18.82±1.02* 59.14 0.01±0.00* 0.03 0.44±0.05* 1.39 31.81±1.45*V12 

CK 27.10±1.98 51.62 0.05±0.02 0.10 1.08±0.11 2.06 52.54±3.71

S 21.85±1.47* 45.28 0.21±0.02* 0.43 0.80±0.24* 1.66 48.33±4.05*V15 

CK 31.26±3.10 42.71 0.38±0.03 0.52 2.36±0.39 3.24 73.14±6.06

S 24.23±0.92* 41.56 0.80±0.08* 1.37 1.11±0.13* 1.91 58.30±0.95*

2024 

VT 

CK 40.72±0.93 39.32 1.47±0.12 1.42 4.15±0.15 4.00 103.63±2.83

处理同表 1。V12: 大喇叭口期; V15: 第 15 片完全展开叶期; VT: 抽雄期。数据为平均值±标准差, *表示在 0.05 概率水平差异显著。 

Treatments are the same as those given in Table 1. V12: 12th leaf stage; V15: 15th leaf stage; VT: tasseling stage. Data are presented as 

means ± standard deviation, * indicates a significant difference at P < 0.05. 
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图 1  遮阴对夏玉米雌穗和雄穗不同时期发育情况的影响 
Fig. 1  Effects of shading on ear and tassel development in summer maize at different growth stages 
A 和 B 分别是雄穗、雌穗形态对比。处理同表 1。V9: 小喇叭口期; V10: 第 10 片展开叶期;V12: 大喇叭口期; V15: 第 15 片完全展开
叶期; VT: 抽雄期。 
A, B: morphological comparisons of tassels and ears, respectively. Treatments are the same as those given in Table 1. V9: 9th leaf stage; V10: 
10th leaf stage; V12: 12th leaf stage; V15: 15th leaf stage; VT: tasseling stage. 

 
理的雄穗分枝未见小花原基分化; 至 VT 期, 雌穗

顶端则出现明显的萎蔫与败育现象。2 年数据结果

显示 , 遮阴处理导致雄穗和雌穗大小均显著降低 , 

雄穗长度在 V12、V15 和 VT 期 2 年平均分别显著

降低 31.0%、32.3%、27.7% (图 2); 雌穗长度的平

均降幅分别为 39.0%、38.9%、32.2%, 直径则分别

下降 27.2%、24.4%、24.1% (图 2)。遮阴处理后雄

穗和雌穗长度降低幅度较大, 且雌穗长度降幅大于

直径降幅。 

遮阴显著影响雌穗和雄穗小花的发育特性(表 4

和表 5)。与对照相比, 2 年间遮阴处理雄穗总小花数

减少 42.7%, 分支数下降 33.3%, 不育小花数极其显

著增加, 导致雄穗小花不育率增加(表 4)。在雌穗小

花发育方面 , 遮阴处理每穗总小花数减少 34.0%, 

受精小花数下降 36.83%, 小花受精率下降 5.23%, 

最终导致穗粒数显著降低(表 5)。 

2.3  遮阴对玉米光合生理特性的影响 

遮阴处理下夏玉米功能叶片的净光合速率、胞

间 CO2 浓度、气孔导度和蒸腾速率均显著降低, 2 年

变化趋势一致(图 3)。与 CK 相比, 遮阴处理下 V12

期叶片 Pn、Ci、Gs、E 分别降低 27.1%、7.9%、36.6%、

16.5%, V15 期叶片 Pn、Ci、Gs、E 分别平均降低 

 

图 2  遮阴对夏玉米雌穗和雄穗大小的影响 
Fig. 2  Effects of shading on ear and tassel size in summer 
maize 
处理同表 1。缩写同表 3。不同小写字母表示不同处理间差异显
著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations 
are the same as those given in Table 3. Different lowercase letters 
indicate significant differences between treatments (P < 0.05). 
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表 4  遮阴对雄穗小花发育特性的影响 
Table 4  Effects of shading on floret developmental traits in tassels 

年份 

Year 

处理 

Treatment 

总小花数 

Number of tassel flowers 

(per plant) 

不育小花数 

Aborted tassel flowers

(per plant) 

分支数 

Number of tassel branches 

(per plant) 

不育率 

Abortion rate 

(%) 

S 451.33±42.96* 156.33±10.98 5.55±1.09* 34.88±3.91 2023 

CK 831.33±23.44 4.67±2.94* 9.16±1.16 0.56±0.35* 

S 446.17±43.41* 148.33±19.61 6.17±0.75* 33.67±6.64 2024 

CK 743.00±29.44 5.50±1.52* 9.00±1.09 0.74±0.20* 

处理同表 1。数据为平均值±标准差, *表示在 0.05 概率水平差异显著。 

Treatments are the same as those given in Table 1. Data are presented as means ± standard deviation, * indicates a significant difference at P < 

0.05. 

 
表 5  遮阴对雌穗小花发育特性的影响 
Table 5  Effects of shading on floret developmental traits in ears 

年份 

Year 

处理 

Treatment 

总小花数 

Total floret 

number 

(per ear) 

受精小花数 

Fertilized florets

(per ear) 

穗粒数 

Kernels 

(per ear) 

小花受精率

Floret  

fertilization 

rate (%) 

小花结实率

Floret Setting 

rate (%) 

籽粒败育率 

Grain abortion 

rate (%) 

总结实率

Total setting

rate (%) 

S 653.33±29.36* 519.33±12.83* 376.54±4.09* 79.61±3.73* 72.54±1.77 27.46±1.77 57.07±1.75 2023 

CK 975.00±21.04 822.17±28.18 561.28±12.19 84.32±1.73 68.33±2.33 31.67±2.33 56.82±1.22 

S 593.00±48.72* 473.83±16.06* 384.19±7.31* 78.24±3.99* 81.16±2.77 18.84±2.77 65.10±5.29 2024 

CK 912.00±47.85 750.00±41.57 561.37±2.36 82.24±1.63 75.05±4.30 24.95±4.30 62.59±2.86 

处理同表 1。数据为平均值±标准差, *表示在 0.05 概率水平差异显著。 

Treatments are the same as those given in Table 1. Data are presented as means ± standard deviation, * indicates a significant difference at P < 

0.05. 

 
25.1%、15.5%、23.6%、16.5%, VT 期叶片 Pn、Ci、

Gs、E 分别平均下降 25.5%、15.2%、30.7%、22.4% 

(图 3)。 

2.4  遮阴对玉米源和库的糖含量、酶活性的影响 

遮阴后 V12 期叶片中的蔗糖合成酶(SS)和蔗糖

磷酸合成酶(SPS)活性均下降, 导致该时期蔗糖含量

下降 65.0%; 至 V15 期, SPS 活性显著提高, 蔗糖含

量下降 24.2%; 在 VT 期遮阴结束后, SS 活性增加

24.7%, 蔗糖含量下降 23.0% (图 4)。遮阴还影响雌

穗和雄穗中蔗糖、葡萄糖、果糖等糖分的供应。随

着遮阴时间的增加, 穗部可溶性糖和淀粉含量均显

著下降(图 5)。与 CK 相比, 遮阴处理下 V12、V15、

VT 期雌穗和雄穗葡萄糖含量分别平均降低 20.7%、

10.2%、10.7%和 10.5%、5.5%、10.8%; 果糖含量分

别平均降低 20.1%、11.9%、8.2%和 21.8%、12.8%、

31.3%; 蔗糖含量分别平均降低 21.1%、23.6%、

34.9%和 23.7%、48.3%、42.0%; 淀粉含量分别平均

降低 48.5%、25.2%、35.1%和 14.9%、15.7%、33.1%。

蔗糖是葡萄糖和果糖合成的前体, 遮阴导致蔗糖供

应不足, 进而引起 3 种糖含量同步下降, 共同限制 

雌雄穗的发育。 

由图 6 可知, 遮阴显著影响穗部蔗糖合成和利

用, 幼穗中细胞壁转化酶、可溶性淀粉合成酶的活

性显著下降。雌穗的 CWI 活性在 V12 至 VT 时期逐

渐增加, 而遮阴使其活性下降 59.4、68.5%、59.6%, 

雄穗的 CWI 活性在 V12 期无显著影响, 但 V15 和

VT期显著性下降 40.9%和 45.3%。雌穗和雄穗中 SSS

活性在 V15、VT 期分别平均降低 33.6%、49.8%和

40.0%、78.7%, 严重抑制穗部淀粉的积累。 

2.5  遮阴对玉米穗部内源激素平衡的影响 

植物激素在调节穗部发育中起着至关重要的作

用。遮阴处理显著影响雌穗和雄穗的脱落酸、细胞

分裂素和生长素含量(图 7)。与 CK 相比, 遮阴处理

V12、V15、VT 期雌穗和雄穗中 ABA 浓度分别提高

53.7%、57.5%、31.5%和 28.7%、51.1%、24.6%, IAA

浓度分别上升 6.9%、11.4%、14.7%和 6.1%、7.7%、

8.7%。遮阴后雌穗和雄穗的 CTK 含量在不同时期表

现规律不同, 雌穗 CTK 含量 V12~VT 期分别平均增

加 8.1%、9.0%、6.6%; 雄穗 CTK 含量在 V12 和 V15

期分别下降 7.2%和 20.0%, 在 VT 期增加 12.7%。 
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图 3  遮阴对不同生育时期叶片光合性能相关参数的影响 
Fig. 3  Effects of shading on leaf photosynthetic parameters at different growth stages 
处理同表 1。缩写同表 3。不同字母表示同一时期 S 与 CK 差异显著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations are the same as those given in Table 3. Different letters indicate significant 
differences between S and CK at the same stage (P < 0.05). 

 

图 4  遮阴对不同生育时期叶片蔗糖合成酶(SS)活性、蔗糖磷酸合成酶(SPS)活性和蔗糖含量的影响 
Fig. 4  Effects of shading on leaf sucrose synthase (SS) activity, sucrose phosphate synthase (SPS) activity, and sucrose content at 
different growth stages 
处理同表 1。缩写同表 3。不同字母表示同一时期 S 与 CK 差异显著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations are the same as those given in Table 3. Different letters indicate significant 
differences between S and CK at the same stage (P < 0.05). 
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图 5  遮阴对不同生育时期穗部单位鲜重碳水化合物含量的影响 
Fig. 5  Effects of shading on carbohydrate contents (per unit fresh weight) in ears and tassels at different growth stages 
处理同表 1。缩写同表 3。不同字母表示同一时期 S 与 CK 差异显著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations are the same as those given in Table 3. Different letters indicate significant 
differences between S and CK at the same stage (P < 0.05). 
 

 

图 6  遮阴对不同生育时期雌穗和雄穗中细胞壁转化酶(CWI)和可

溶性淀粉合成酶(SSS)活性的影响 
Fig. 6  Effects of shading on cell wall invertase (CWI) and 
soluble starch synthase (SSS) activities in ears and tassels at 
different growth stages  
处理同表 1。缩写同表 3。不同字母表示同一时期 S 与 CK 差异
显著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations 
are the same as those given in Table 3. Different letters indicate 
significant differences between S and CK at the same stage (P < 
0.05). 

3  讨论 

3.1  光合性能下降减少对穗部物质供应, 影响穗

部性状和产量 

光照是调节植物的生长发育的关键环境因子 , 

遮阴造成的光照不足会显著改变作物生长的光环境, 

限制营养器官和生殖器官的正常发育, 进而对产量

形成产生不利影响[25]。遮阴条件下, 玉米光合作用

的能量来源减少, 导致光合速率下降。本研究结果

显示, 遮阴显著降低功能叶片的 Pn、Gs、Ci 和 E, 表

明气孔限制与非气孔限制共同作用, 导致植株光合

能力整体表现下降。杨锦忠等[26]研究表明, 玉米穗

的发育依赖于光合产物的持续供应, 叶片 Pn 与果穗

分化密切相关, 直接影响最终产量。 

在活跃的营养生长和发育过程中, 幼穗发育所

需的能量主要来源于依赖源器官的光合作用同化物

的合成、运输和积累的调节[27-28]。然而, 遮阴通过

抑制光合作用的碳同化 , 加速能量和碳源的消耗 , 

破坏各器官之间的资源分配平衡。本研究中, 遮阴

条件下叶片光合性能下降后, 抑制蔗糖合成关键酶

(SS、SPS)活性, 导致蔗糖供应不足。在弱光条件下, 

蔗糖缺乏可能进一步引起 TOR 激酶活性下降与

BAM1 蛋白降解, 抑制气孔开放, 形成限制光合作

用的负反馈循环[29]。本研究结果显示, 遮阴导致光

合产物总量减少, 叶片为维持自身代谢, 部分截留

了原本转运到雌雄穗的同化物, 造成穗部蔗糖输入

量下降, 可供应穗发育的碳水化合物总量下降, 植

株的生物量积累减少, 穗部的干物质分配比例下降, 

最终延缓穗发育进程。该结果与前人研究一致, 即

弱光条件下碳同化受限引发糖信号通路改变 ,  
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图 7  遮阴对不同时期雌穗和雄穗中脱落酸(ABA)、生长素(IAA)、
细胞分裂素(CTK)含量的影响 
Fig. 7  Effects of shading on abscisic acid (ABA), auxin (IAA), 
and cytokinin (CTK) contents in ears and tassels at different 
growth stages 
处理同表 1。缩写同表 3。不同字母表示同一时期 S 与 CK 差异
显著(P < 0.05)。 
Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations 
are the same as those given in Table 3. Different letters indicate 
significant differences between S and CK at the same stage (P < 
0.05). 

 
导致库器官(如果穗)出现严重碳饥饿 , 抑制其正常

生长并加剧小花败育[30]。 

拔节至抽雄期间玉米营养生长与生殖生长并

进, 是决定穗数、穗长和穗粗以及可育花数的关键

时期 [9]。光合产物的供给水平对穗部发育具有关键

调控作用, 包括影响小穗形成、小花分化及花丝伸

长等过程, 供应不足会直接限制穗长与穗粗的增加, 

导致雌穗和雄穗数量减少、形态异常或发育进程延

迟[19,31-32]。本研究中, 随着遮阴时间的持续, 雌穗和

雄穗长度和宽度减小、分枝数减少、总小穗数下降, 

可育小花总数也明显减少。穗期遮阴显著延缓幼穗

与小花的初始生长, 推迟小穗和小花的正常分化进

程, 这与先前的研究结果一致[33-34]。因此, 穗期遮阴

主要通过抑制穗部发育、减少可育小花数, 进而降

低每穗粒数, 最终造成产量损失, 而粒重所受影响

相对较小。 

3.2  幼穗碳水化合物代谢对遮阴的响应 

碳水化合物包括可溶性糖(即蔗糖、果糖)和不溶

性物质(如淀粉), 其中可溶性糖是植物生长和发育

的主要底物和能量来源。在谷物中, 果糖、葡萄糖、

蔗糖和淀粉等碳水化合物的含量水平是决定库器官

活性的主要因素, 为穗部形态建成提供物质基础与

能量支持[7,35]。其中, 蔗糖的卸载和转化效率是一个

重要的关键调控节点, 通过质外体或共生体运输途

径卸载后 , 转化为己糖或衍生物 , 促进细胞增殖 , 

并促进淀粉积累[36]。本研究结果显示, 穗部 CWI 活

性显著下降 , 降低了质外体糖的卸载效率 , 同时

SSS 活性降低阻碍蔗糖向淀粉的转化, 在遮阴条件

下这些代谢紊乱导致穗部的蔗糖、葡萄糖、果糖及

淀粉含量均显著下降, 穗所需的物质供应不足, 延

缓发育进程。 

除作为代谢底物外, 碳水化合物还作为信号分

子参与调控幼穗的内源激素水平, 进而影响雌穗和

雄穗的发育进程[37]。CTK 和 IAA 是调控幼穗发育的

关键激素[38], 其中 CTK 通过影响分生组织大小和器

官原基起始调控穗的架构[39-40]; IAA 的极性运输梯

度对维持花序分生组织的正常形态具有重要作用 , 

控制玉米穗的小花数量[41]; ABA 亦参与调控作物穗

部发育, 高浓度的 ABA 通常作为胁迫信号, 抑制细

胞分裂并促进器官凋亡, 在遮阴引发的碳匮乏信号

条件下, ABA 信号与碳饥饿响应协同作用, 加剧小

花败育, 其外源应用 ABA 可以降低水稻小穗的不育

性[42-43]。本研究结果显示, 遮阴显著提高了各生育

时期的穗部 ABA 和 IAA 含量, 并改变了 CTK 的动

态平衡。上述激素共同参与调控穗部碳水化合物代

谢, 影响细胞分裂、分化与败育过程, 最终调控穗粒

数形成。 

4  结论 

玉米穗作为遮阴胁迫的关键响应器官, 其发育

过程受光照条件显著调控。本研究表明, 穗期遮阴

处理导致夏玉米叶片光合性能下降, 碳同化过程受

到抑制, 叶片蔗糖合成减少; 为维持基本生长发育, 

植株将有限的碳水化合物优先供应营养器官, 导致

雌穗和雄穗干物质分配比例降低。遮阴还影响穗部

碳水化合物代谢相关酶活性及内源激素含量, 扰乱

碳水化合物合成和转化过程, 抑制穗部发育, 具体

表现为雄穗小花数目减少、雌穗总小花数下降 ,  
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最终导致穗粒数减少, 籽粒产量显著降低。上述结

果说明, 穗期遮阴引起的产量下降与源-库关系失衡

密切相关, 碳水化合物代谢受阻及库器官发育受抑

是其主要生理机制, 因此在玉米的抗逆栽培中应注

意穗期耐阴品种的选育, 也可通过合理密植与优化

行间结构改善群体内部光照, 保障穗期同化物供应, 

亦可探索外源调控手段, 通过维持碳氮代谢与激素

平衡缓解遮阴对穗发育的抑制。 
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