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干旱对夏玉米苗期叶片权衡生长的影响
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摘要： 叶片是植物对干旱响应最敏感的器官之一，叶片性状变化及其权衡关系能够反映植物对资源的利用策略以及对干旱的

适应对策。 基于 ２０１４ 年 ６ 个初始土壤水分梯度的夏玉米持续干旱模拟试验研究表明，随着干旱的发展，夏玉米各叶片性状均

会受到影响，但不同干旱程度的影响不一致。 基于水分胁迫系数及干旱持续时间提出了干旱程度的定量表达，随着干旱的发生

发展，干旱程度在 ０—１ 之间变化。 当干旱程度小于 ０．２１ 时，夏玉米叶片性状不会受到显著影响；０．２１—０．７６ 时，叶片性状大小

受到影响，但变化趋势不会发生改变；０．７６—０．９１ 时，新叶形成补偿不了老叶脱落，有效叶片数、叶干重、绿叶面积和叶含水量等

性状提前出现下降趋势；大于 ０．９１ 时，叶片生长几乎停滞。 夏玉米叶片性状在干旱条件下的适应性生长本质上体现了其在快

速生长与维持生存之间的权衡，但不同干旱程度下，夏玉米叶片性状生长的权衡策略不同：未发生干旱时，夏玉米倾向于维持较

高的代谢活性，一旦干旱程度大于 ０，夏玉米就会降低叶片代谢活性；当干旱程度小于 ０．４８ 时，夏玉米倾向于通过迅速增加叶面

积来吸收较多的能量，以获得较大的生长速率，为生殖器官的生长及产量形成储备能量；当干旱程度大于 ０．４８ 时，夏玉米会减

小单叶面积以减少水分散失，倾向于资源贮存以提高其生存能力。
关键词：夏玉米；持续干旱；叶片性状；权衡；快速生长；维持生存

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ Ｍａｉｚｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ
ＭＡ Ｘｕｅｙａｎ １， ２， ＺＨＯＵ Ｇｕａｎｇｓｈｅｎｇ ２， ３，∗

１ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００４４， Ｃｈｉｎａ

２ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８１， Ｃｈｉｎａ

３ Ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｉｖｅ Ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ Ｃｅｎｔｅｒ ｏｎ Ｆｏｒｅｃａｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ Ｄｉｓａｓｔｅｒ Ｗａｒｎｉｎｇ ａｎｄ Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ， Ｎａｎｊｉｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００４４， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆｓ ａｒｅ ｒｅｆｌｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｈｏｗ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅｉｒ ａｄａｐｔｉｏｎ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｓ ａｃｋｎｏｗｌｅｄｇｅｄ ａｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ｔｈｒｅａｔｓ ｔｏ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ
ｐｌａｎｔｓ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ， ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ａｒｅ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｄｒｏｕｇｈｔ—ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｐａｒｔｓ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ． Ａｔ ｐｒｅｓｅｎｔ， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ
ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｗｉｄｅｌｙ ｓｔｕｄｉｅｄ； ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｇｒｏｗｔｈ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｓ ｌｅｓｓ ｓｔｕｄｉｅｄ， ｗｈｉｃｈ ｌｉｍｉｔｓ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｉｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｍａｉｚｅ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ
ｔｈｅ ｌｅａｄｉｎｇ ｃｒｏｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ， ａｌｔｈｏｕｇｈ ｉｔ ｉｓ ａｌｓｏ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｈｏｗ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ
ｃｈａｎｇｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｇｒｏｗｔｈ ｗｏｕｌｄ ｈｅｌｐ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ—ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ—ｒｅｌｉｅｆ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｍｅａｓｕｒｅｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｈａｖｉｎｇ ｓｉｘ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｆｏｒ ｍａｉｚｅ
ｔｈａｔ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｉｎ ２０１４， ｗｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｉｖｅ ｋｅｙ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ． Ｔｈｅｓｅ ｗｅｒｅ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｓｓ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ， ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｇｒｏｗｔｈ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ
ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ， ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ， ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｗｅ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｎ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｔｏ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｌｙ ｅｖａｌｕａｔｅ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ， ｗｈｉｃｈ ｃｏｎｓｉｓｔｅｄ ｏｆ
ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｒｅａｄｉｌｙ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ， ａｎｄ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ
ｆａｃｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ， ｓｕｃｈ ａｓ ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ， ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，
ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ， ａｍｏｎｇ ｏｔｈｅｒｓ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ， ｗｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｌｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｔｈｅｓｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｃｈａｎｇｅｓ
ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｅｖｅｒｙ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ
ｄｒｏｕｇｈｔ， ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｔ ｔｏ ｗｈｉｃｈ ｔｈｅｙ ｗｅｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｗａｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｎｏｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｓ ｂｅｌｏｗ ０． ２１， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ ｗｅｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ， ａｌｔｈｏｕｇｈ ｔｈｅｉｒ
ｔｅｎｄｅｎｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｓ ０．２１—０．７６． Ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｏ ０．７６—０．９１， ｔｈｅ
ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ， ｄｒｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ， ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｅｍａｔｕｒｅｌｙ ｂｅｃａｕｓｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
ｎｅｗ ｌｅａｖｅｓ ｆａｉｌｅｄ ｔｏ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｌｏｓｓｅｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ ｏｌｄ ｌｅａｖｅｓ． Ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｘｃｅｅｄｅｄ ０．
９１， ｓｔａｇｎａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈ ｏｃｃｕｒｒｅｄ， ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｂａｒｅｌｙ ｃｈａｎｇｅｄ． Ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｅｍｂｏｄｉｅｄ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ， ｗｈｉｃｈ ｖａｒｉｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｍａｉｚｅ ｍａｉｎｔａｉｎｅｄ ｈｉｇｈ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｉｔｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｔｉｌ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０． Ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗａｓ ｂｅｌｏｗ ０．４８，
ｍａｉｚｅ ｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｇｒｏｗ ｒａｐｉｄｌｙ ｂｙ ｉｎｖｅｓｔｉｎｇ ｍｏｒｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎｔｏ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｓｏ ｔｈａｔ ｍｏｒｅ ｅｎｅｒｇｙ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ａｂｓｏｒｂｅｄ． Ｗｈｅｎ
ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｘｃｅｅｄｅｄ ０．４８， ｍａｉｚｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｉｔｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｆｏｒ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｂｙ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｌｏｗｅｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｍａｌｌｅｒ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ｔｏ ｍｉｎｉｍｉｚｅ ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｕｍｍｅｒ ｍａｉｚｅ； ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｄｒｏｕｇｈｔ； ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ； ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ； ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ； ｓｕｒｖｉｖａｌ

干旱是世界范围内限制作物生长的主要灾害［１⁃３］。 ２０ 世纪 ７０ 年代以来，由于气候变暖的影响，大气蒸发

力增强，土壤表层水分下降，干旱的发生频率、影响范围及致灾损失均呈增加趋势［４⁃５］。 研究表明，２１ 世纪前

１０ 年，全球干旱面积增加了 ８％，而严重受旱面积（减产 ３０％以上）占总受旱面积（减产 １０％以上）的比例由 ２０
世纪 ５０ 年代的 ３４％增加到了 ５８％，并导致世界玉米和小麦产量分别下降了 ３．８％和 ５．５％［６⁃７］。 气候变暖背景

下，未来全球温度将继续升高，降水格局将发生显著变化，表现为降水强度增大而降水频率减少，蒸散量增加，
会导致干旱发生频率及强度进一步增加［４⁃５， ８］。 据预测，至 ２１ 世纪末，世界受旱面积将继续增加 １５％—４４％，
其中作物受旱面积将由 １１６０ 万 ｈｍ２增加至 ２５００ 万 ｈｍ２，会对粮食生产造成显著影响，导致全球粮食价格波

动，威胁粮食安全［５，７，９］。 玉米是世界第一大粮食作物，同时也是受干旱影响最大的作物，干旱导致的玉米减

产是造成粮食产量波动的主要原因［１０］。 了解干旱对玉米生长发育及产量形成的影响，以及干旱条件下玉米

的适应策略，进而针对性地采取防旱抗旱措施，对保障气候变化背景下的粮食安全具有重要意义。 目前，关于

干旱对玉米影响的研究已经非常广泛，但较少关于玉米对干旱适应性的研究。 叶片是植物对干旱响应最敏感

的器官之一［１１］，它既是植物重要的物质生产器官，也是植物与外界环境进行物质和能量交换的纽带，其性状

的变化及权衡生长关系能够反映植物对资源的获取和贮存策略以及对干旱的适应对策［１２⁃１４］。 植物向叶片的

投资包括叶面积的扩张和单位叶面积的干物质积累（即比叶重）２ 个方面。 较大的叶面积有利于植物对光能

的吸收，促进资源积累，实现快速生长，但同时也会增加蒸腾失水，使植株受到水分胁迫的风险增大；比叶重体

现了植物对资源的贮存，较大的比叶重能够增强植株在逆境中的存活能力［１４⁃１５］。 叶面积与比叶重的权衡可

反映植物在快速生长与忍受胁迫之间的资源投资策略。 植株总叶面积的大小由叶片数和单叶面积决定。 若

植物向叶面积分配的资源一定，较大的单叶面积有利于资源获取，提高生长速率，但同时会增加蒸腾失水，因
此单叶面积与叶片数之间存在权衡。 叶片生物量由其包含的水分和干物质 ２ 部分组成，叶片的水分含量一定
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程度上表征了叶的代谢活性［１２］，而叶片贮存的干物质则为植物的生存和繁殖提供了物质基础，叶干重与叶含

水量的权衡可反映植物在快速生长与维持生存之间的投资策略。 目前，关于干旱对植物叶片性状的影响已有

广泛研究［１６⁃１８］，但是较少涉及干旱过程中植物叶片性状的权衡生长，限制了对植物在干旱环境中适应策略的

理解。 了解干旱过程中玉米叶片性状的变化规律及其之间的权衡生长关系，有助于增进对玉米适应干旱策略

的理解以为针对性地采取防旱抗旱措施提供依据。 为此，本研究选取了玉米绿叶面积、叶干重、比叶重、叶含

水量和有效叶片数 ５ 个关键叶片性状，分别考察其在干旱过程中的变化规律，探讨绿叶面积与有效叶片数、绿
叶面积与比叶重、叶干重与叶含水量之间的权衡生长关系，拟回答：持续干旱过程中玉米叶性状的变化规律是

什么？ 叶性状之间的权衡关系如何？ 是否因干旱程度不同而改变？

１　 材料与方法

１．１　 研究地点

本实验在中国气象科学研究院固城生态环境与农业气象试验站 （３９°０８′Ｎ，１１５°４０′Ｅ，海拔 １５．２ｍ）的大型

可控式水分试验场开展。 试验场设有大型电动遮雨棚，占地 ７５０ｍ２，共设 ４２ 个试验小区，小区面积 ８ｍ２（２ｍ×
４ｍ），小区之间筑有 ３ｍ 深混凝土隔离墙，防止水分水平交换。 试验场土壤质地为砂壤土，土壤类型为褐土，
含有机碳 １３．６７ｇ ／ ｋｇ，全氮 ０．８７ｇ ／ ｋｇ， 有效磷 ２５．７６ｍｇ ／ ｋｇ，有效钾 １１８．５５ｍｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 值 ８．１，平均土壤容重 １．
３７ｇ ／ ｃｍ３ ［１９］，０—３０ｃｍ 平均田间持水量和凋萎系数分别为 ２１．２３％和 ７．１０％。 该站年平均气温 １２．１℃，年降水

量 ４９４ｍｍ， 约 ７０％的降水主要集中在夏季，其中以 ７ 月份最多（约 １５０ｍｍ），但年际变异系数高达 ６２．９％，致使

正处于苗期的夏玉米受干旱影响的风险较大。
１．２　 实验设计

实验供试玉米品种选择全国范围内种植面积最大的郑单 ９５８。 ２０１４ 年 ６ 月 ２３ 日播种，行距为 ５０ｃｍ，株
距为 ２５ｃｍ，每小区 ６４ 穴，每穴播 ３ 粒。 播种后，施磷酸二铵 ３００ｋｇ ／ ｈｍ２并适当灌溉，保证玉米正常出苗。 三叶

期（７ 月 １ 日）间苗并定苗至 ６４ 株 ／小区。 全生育期利用大型电动遮雨棚遮挡自然降水，播种前进行底墒调

控，使各小区土壤湿度相等，三叶期（７ 月 ２ 日）按照当地 ７ 月份多年平均降水量的 １００％，８０％，６０％，４０％，
２０％和 ７％，即按照 １５０，１２０，９０，６０，３０ 和 １０ｍｍ 进行一次性灌水，形成 ６ 个初始土壤水分梯度（处理 １—６），此
后不再进行灌溉，随时间推移发展形成不同强度及持续时间的干旱过程。 每个水分处理设 ３ 个重复小区。 水

分处理后每 ７ｄ 进行 １ 次土壤含水量和玉米叶片性状的观测，玉米苗期（三叶期至拔节期）于 ７ 月 １０ 日，７ 月

１８ 日，７ 月 ３１ 日和 ８ 月 ７ 日共进行了 ４ 次观测。
１．３　 观测项目

１．３．１　 土壤含水量

土壤含水量采用烘干法测定。 每次观测时，在小区内两行玉米中间随机选取 １ 个取样点，各小区取样位

置大致相同，每个处理共 ３ 个取样点。 利用土钻每 １０ｃｍ 分层钻取 ０—９０ｃｍ 土样，分别放入土壤盒，随即测定

湿土重，并置于烘箱内 １０５℃烘干至重量恒定为止（烘干 ２４ｈ 左右开始抽取上、中、下层土样 ３—６ 个，每隔 ２ｈ
称重 １ 次，相邻 ２ 次重量差异≤０．０２ｇ 即可）。 然后进行干土样称重，计算绝对含水量，并除以田间持水量换算

成土壤相对湿度（以下简称土壤湿度）。
１．３．２　 夏玉米生长特征

每小区随机选取 １—２ 株标准株玉米，每个处理共 ３—６ 株，依次测定标准株玉米的有效叶片数，每片绿叶

的叶长、叶宽，叶鲜、干重，含水量等。
有效叶片数：指植株全部可见且未完全干枯脱落的叶片总数（以下简称叶片数）。
绿叶面积（Ｓｌ）：用直尺量取标准株玉米每片完全展开叶的叶长（Ｌｉ）和叶宽（Ｄｉ），乘以形状校正系数 ｋ（取

０．７５），累加得到叶面积 Ｓｌ（ｃｍ２ ／株）（式 １）。 其中，全展叶的叶长（Ｌｉ）是指叶片基部（从叶枕开始）至叶尖的

叶片长度，如果叶尖受旱干枯，则整叶面积减去干枯部分面积；叶宽（Ｄｉ）是指叶片最宽处的宽度。 未展叶的
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叶长以从上一片叶中露出的部分为准，宽度按照其原状（不展开）进行估计。

Ｓｌ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｌｉ × Ｄｉ × ｋ （１）

绿叶生物量及含水量：测定每株标准株玉米全部绿叶的鲜重，然后将其装入牛皮纸袋，放入烘箱 １０５℃杀

青 １ｈ，８０℃烘干 ２４ｈ 后称取干重。 叶片鲜、干重之差为叶含水量。 单株叶干重与相应叶面积之比即为比叶重

（ｇ ／ ｍ２）。
１．４　 研究方法

１．４．１　 干旱强度与干旱程度

干旱强度（Ｉ）是指某一时间的作物水分亏缺程度，在此采用 ＦＡＯ 作物水分胁迫系数（Ｋｓ） ［２０］ 定义干旱

强度：
Ｉ ＝ １ － Ｋｓ （２）

Ｋｓ ＝
１ Ｄｒ ≤ ＲＡＷ

ＴＡＷ － Ｄｒ
ＴＡＷ － ＲＡＷ

Ｄｒ ＞ ＲＡＷ

ì

î

í

ïï

ïï

（３）

ＴＡＷ ＝ θＦＣ － θＷＰ （４）
Ｄｒ ＝ θＦＣ － θｉ （５）

ＲＡＷ ＝ ｐ·ＴＡＷ （６）
ｐ ＝ ｐ０ ＋ ０．０４ × （５ － ＥＴｃ） （７）

式中：ＴＡＷ 是土壤有效水分含量（ｃｍ３ ／ ｃｍ３），为田间持水量 θＦＣ（ｃｍ３ ／ ｃｍ３）与凋萎系数 θＷＰ（ｃｍ３ ／ ｃｍ３）之差，表
征植物可利用的全部有效水分含量；θｉ是 ０—３０ ｃｍ 土层平均体积含水量（ ｃｍ３ ／ ｃｍ３）；Ｄｒ 是土壤水分亏缺量

（ｃｍ３ ／ ｃｍ３），为田间持水量与 θｉ之差；ＲＡＷ 是土壤速效水分含量（ｃｍ３ ／ ｃｍ３），为田间持水量 θＦＣ与毛管断裂含

水量之差，表征可被植物迅速吸收的土壤水分下限，通常按照占全部有效含水量的比例 ｐ 来计算；ｐ 值需要在

参考值 ｐ０（０．５５）的基础上，根据当地潜在蒸散量 ＥＴｃ 进行订正，而 ＥＴｃ 采用 ＦＡＯ 方法计算［２０］。
可知，当玉米未受干旱影响时，Ｉ 等于 ０；当土壤水分降低至凋萎系数以下、土壤有效水分含量全部耗尽以

后，Ｉ 达到 １。
干旱程度（Ｄ）是干旱强度（Ｉ）随干旱持续时间的累积，可定义为：

Ｄ ＝ ∫ｔ ＝ Ｔ

ｔ ＝ ０
Ｉｔｄｔ （８）

其中，Ｉｔ为时刻 ｔ 的干旱强度，Ｔ 为评估期长度；当 ｄｔ ＝ １ 时，式（８）可转化为：

Ｄ ＝ ∑Ｉｔ （９）

为方便比较，需要对式（９）进行标准化处理：

Ｄ ＝
∑Ｉｔ

∑Ｔ
（１０）

其中，∑Ｔ 可以看成干旱强度为 １，持续时间为 Ｔ 的干旱过程。
式（１０）中，当评估期长度 Ｔ 一定时，干旱程度随干旱强度和持续时间（分子部分）线性变化。 但是，现实

中随着干旱持续时间的增加，作物对干旱的适应性会增强，而且土壤水分的下降速率会减慢，干旱程度的发展

会放缓。 因此，应对上式进行负指数化：

Ｄ ＝ １ － ｅ －
∑Ｉｔ

∑ｔ （１１）

由于
∑Ｉｔ

∑ ｔ
在［０， １］之间变化时，式（１１）的取值范围仅为［０， ０．６３］。 鉴于此，需对式（１１）的指数部分乘
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以一个参数，将其取值范围扩大至［０，１］。 但是，如果参数设置过大，会使其取值过于集中，不利于区分不同

的干旱程度，例如，当式（１１）指数部分绝对值大于 ５．３ 时，Ｄ 值即可达到 ０．９９５ 以上，而当指数部分绝对值达

到＋∞时，Ｄ 无限接近于 １。 考虑干旱程度取 ２ 位有效位数，则 ５．３ 完全可以满足使式（１１）分布于［０，１］的要

求，故干旱程度 Ｄ 的最终表达式如下：

Ｄ ＝ １ － ｅ －５．３×
∑Ｉｔ

∑ｔ （１２）
１．４．２　 土壤相对湿度插值

为确定逐日的干旱强度，需要对土壤水分资料进行插值。 由于随着土壤水分含量的下降，其下降速率逐

渐放缓，故采用幂函数形式进行拟合得到各小区逐日土壤水分含量：
ＳＷｍ（ｘ） ＝ ａ·ｘｂ （１３）

式中，ｘ 为灌水后天数；ＳＷｍ为灌水后第 ｘ 天的 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度（％）；ａ，ｂ 为模型回归参数。
１．４．３　 权衡值的计算

叶片性状 Ａ 的收益 ＢＡ可以概念化为性状 Ａ 响应特定环境所能实现的最大收益的比例，计算如下［２１］：

ＢＡ ＝
Ａｏｂｓ － Ａｍｉｎ

Ａｍａｘ － Ａｍｉｎ
（１４）

图 １　 成对性状的权衡值示意图［２１］

Ｆｉｇ．１　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ［２１］

性状收益 ＢＡ的变化范围在 ０—１ 之间。 式中，Ａｏｂｓ，
Ａｍａｘ， Ａｍｉｎ分别为性状 Ａ 的观测值、所在总体的最大值和

最小值；由于后期各处理均不同程度受到干旱影响，为
获得性状 Ａ 的最大值，首先将各叶性状与相应的干旱

程度进行二次多项式拟合，确定干旱程度为 ０ 时曲线对

应的性状值即为该性状的最大值。 成对性状的权衡是

为了测定两个性状收益的差异，可用成对性状收益的均

方根误差（Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ， ＲＭＳＥ）表示。 ＲＭＳＥ
在二维坐标轴（图 １）中可看做成对性状标准值的坐标

到对角线（１：１）的距离，距离越大，权衡值也越大，点与

对角线的相对位置则表明了权衡的倾向性［２１］。

２　 结果与分析

２．１　 不同强度干旱过程对玉米叶片性状的影响

不同水分处理的玉米叶片性状大小及其在生育期

内的变化趋势因干旱程度不同而不同。 ７ 月 １０ 日，处
理 １—５ 的干旱程度在 ０—０．２１ 之间，玉米各叶性状值

尚无显著差异，处理 ６ 干旱程度高达 ０．８６，各叶性状较处理 １—５ 已明显偏低。 ７ 月 １８ 日，处理 １—３、处理 ４—
５ 与处理 ６ 的各性状值之间差异显著，其干旱程度分别为 ０—０．０９，０．４８—０．７１ 和 ０．９５。 ７ 月 ３１ 日，处理 １—３、
处理 ４—６ 的各性状值差异显著，其干旱程度分别为 ０．２９—０．５７，０．７６—０．９８。 ８ 月 ７ 日，处理 １—２、处理 ３ 与处

理 ４—６ 的各性状值差异显著，其干旱程度分别为 ０．４６—０．６７，０．７１，０．８３—０．９８（表 １ 和表 ２）。
观测时段内，处理 １—３ 玉米的干旱程度在 ０—０．７１ 之间，其叶性状均呈持续增长趋势；处理 ４ 和 ５ 的干旱

程度在 ０—０．９１ 之间，其叶性状起初呈增加趋势，７ 月 ３１ 日以后，即当干旱程度大于 ０．７６ 时，其绿叶面积、有
效叶片数和叶含水量均出现下降，处理 ５ 的叶干重也出现下降，这是由于干旱降低了展叶速率，且加速了老叶

干枯脱落，导致新叶的生长补偿不了老叶的衰老，使得叶性状提前出现下降趋势；处理 ６ 玉米叶片性状在观测

时段内变化微小。 处理 ６ 玉米的干旱程度于 ７ 月 １０ 日即达到 ０．８６，至 ７ 月 １８ 日高达 ０．９５，各叶性状变化微

小，这是由于干旱严重抑制了玉米生长，导致植株生长几乎处于停滞状态，没有新叶产生，老叶的脱落也非常

５　 ５ 期 　 　 　 麻雪艳　 等：干旱对夏玉米苗期叶片权衡生长的影响 　
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缓慢（表 ３）。
综上，当干旱程度小于 ０．２１ 时，干旱对叶片性状几乎无影响；当干旱程度低于 ０．７６ 时，玉米叶片性状值会

受到显著影响，但其变化趋势不会发生根本改变；当干旱程度在 ０．７６—０．９１ 之间时，玉米叶片受干旱影响生长

速率明显下降且老叶衰老脱落加速，导致新叶的形成补偿不了老叶的脱落，其有效叶片数、叶干重、叶面积、叶
含水量等性状提前出现下降；当干旱程度大于 ０．９１ 时，玉米的叶片生长几乎停滞，叶片寿命也明显延长，叶性

状变化微小（表 １）。

表 １　 各处理的 ０—３０ｃｍ 土壤相对湿度与干旱程度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｆ ０—３０ｃｍ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

７ 月 １０ 日 Ｊｕｌｙ １０ｔｈ ７ 月 １８ 日 Ｊｕｌｙ １８ｔｈ ７ 月 ３１ 日 Ｊｕｌｙ ３１ｔｈ ８ 月 ７ 日 Ａｕｇｕｓｔ ７ｔｈ
土壤湿度

Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

干旱程度
Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｄｅｇｒｅｅ

土壤湿度
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

干旱程度
Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｄｅｇｒｅｅ

土壤湿度
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

干旱程度
Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｄｅｇｒｅｅ

土壤湿度
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

干旱程度
Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｄｅｇｒｅｅ

１ ９６．５±１．０ ａ ０．００ ｃ ６９．１±３．９ａ ０．０００ ｄ ５６．５±６．７ａ ０．２９ ｄ ４９．３±２．１ａ ０．４６ ｅ

２ ９０．８±１．４ ｂ ０．００ ｃ ６８．３±１．８ａ ０．０２ ｄ ５２．７±３．７ａｂ ０．４９ ｃ ４４．１±３．３ａ ０．６７ ｄ

３ ８３．１±４．７ ｃ ０．００ ｃ ６３．０±５．２ａ ０．０９ ｄ ４７．７±２．５ｂｃ ０．５７ ｃ ４５．１±７．８ａ ０．７１ ｃｄ

４ ６９．１±２．６ ｄ ０．０４ ｃ ５４．６±２．３ｂ ０．４８ ｃ ４７．６±１．５ｂｃ ０．７６ ｂ ４２．３±４．９ａ ０．８３ ｂｃ

５ ６１．３±４．５ ｅ ０．２１ ｂ ４８．０±２．９ｂ ０．７１ ｂ ４３．７±４．９ｃ ０．８８ ａｂ ４１．７±４．８ａ ０．９１ ａｂ

６ ４５．３±１．１ ｆ ０．８６ ａ ４１．０±２．２ｃ ０．９５ ａ ３１．８±１．４ｄ ０．９８ ａ ３２．８±０．７ａ ０．９８ ａ

　 　 同列数据无相同字母表示在 ０．０５ 水平上差异显著。 处理 １—６ 是指三叶期（７ 月 ２ 日）分别按照 １５０，１２０，９０，６０，３０ 和 １０ｍｍ 进行一次性灌

水处理

表 ２　 不同处理叶性状的 Ｏｎｅ—ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｏｎｅ—ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

叶性状 ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ
７ 月 １０ 日 Ｊｕｌｙ １０ｔｈ ７ 月 １８ 日 Ｊｕｌｙ １８ｔｈ ７ 月 ３１ 日 Ｊｕｌｙ ３１ｔｈ ８ 月 ７ 日 Ａｕｇｕｓｔ ７ｔｈ

Ｆ 显著性 Ｓｉｇ． Ｆ 显著性 Ｓｉｇ． Ｆ 显著性 Ｓｉｇ． Ｆ 显著性 Ｓｉｇ．

绿叶面积 Ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ２．７６１ ０．０７５ １１．０５３ ０．００１ １４．０５７ ０．０００ １２５．１５４ ０．０００

叶干重 Ｄｒｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ ０．６９３ ０．６３９ ９．４１６ ０．００１ １３．１８９ ０．０００ ７５．７１１ ０．０００

叶含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ４．８８２ ０．０１３ １１．６８６ ０．０００ １６．１９９ ０．０００ ４６．２６０ ０．０００

有效叶片数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ １．７０２ ０．２１５ ８．５７４ ０．００２ ７．９１９ ０．００２ ２７．２０６ ０．０００

表 ３　 不同处理玉米的叶性状

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

有效叶片数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ

绿叶面积
Ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶干重
Ｄｒｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ

叶含水量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

７ 月 １０ 日 Ｊｕｌｙ １０
１ ４．３±０．６ １２１．２±２４．６ ａ ０．３１±０．０７ １．７６±０．３７ ａ

２ ４．０±０．０ １２２．０±１６．１ ａ ０．３０±０．０５ １．６４±０．２６ ａ

３ ４．２±０．３ １０７．９±３．２ ａ ０．２９±０．０４ １．５１±０．１９ ａ

４ ４．３±０．４ １１４．１±２．４ ａ ０．３０±０．０１ １．５９±０．１４ａ

５ ４．８±０．３ １０７．６±５．６ ａ ０．３０±０．０１ １．３６±０．１０ ａｂ

６ ４．５±０．５ ７６．２±３．８ ｂ ０．２５±０．０２ ０．９３±０．１７ ｂ

７ 月 １８ 日 Ｊｕｌｙ １８

１ ６．７±０．６ ａ ４２５．３±４７．９ ａ １．７７±０．２３ ａ ６．６５±１．０９ ａｂ

２ ６．３±０．６ ａｂ ４６６．０±１３０．１ ａ １．９６±０．５８ ａ ７．３３±２．１３ ａ

３ ５．７±０．６ ｂｃ ３４９．１±５８．４ ａｂ １．４１±０．２８ ａｂ ４．９４±０．９８ ｂｃ

４ ５．３±０．６ ｃ ２３２．５±５１．９ ｂ ０．９８±０．２２ ｂ ３．０１±０．７４ ｃｄ

５ ６．０±０．０ ａｂｃ ２２５．０±２９．０ ｂ ０．９３±０．１５ ｂ ２．９２±０．４４ ｃｄ

６ ４．０±０．０ ｄ ７９．９±６．３ ｃ ０．３４±０．０４ ｃ ０．８８±０．１１ ｄ

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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续表

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

有效叶片数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ

绿叶面积
Ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶干重
Ｄｒｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ

叶含水量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

７ 月 ３１ 日 Ｊｕｌｙ ３１

１ ７．３± ０．６ ａｂ １１０１．１±２１８．６ａ ５．５７±１．１２ ａ １９．６２±３．７３ ａ

２ ７．７±０．６ ａｂ １０９５．０±１７３．８ ａ ５．２９±１．０１ ａ １８．３０±３．４７ ａ

３ ８．０ ±１．０ ａ ９２４．５±３４１．５ ａ ４．６２±１．７３ ａ １４．９７±５．４０ ａ

４ ６．３ ±０．６ ｂ ３３９．４±１３６．４ ｂ １．６２±０．７２ ｂ ４．８１±２．２０ ｂ

５ ６．７ ±０．６ ａｂ ２９３．８±６８．３ ｂ １．２２±０．２９ ｂ ３．６５±１．０５ ｂ

６ ４．５ ±０．７ ｃ ６２．１±８．８ ｂ ０．４３±０．０３ ｂ １．２２±０．１５ ｂ

８ 月 ７ 日 Ａｕｇｕｓｔ ７

１ ９．０ ±０．０ ａ １６８８．５±１４３．２ａ ９．２８ ±０．７９ａ ２８．７０ ±３．６７ａ

２ ９．７ ±０．６ ａ １７１６．３±１６８．４ａ ９．４７ ±１．０６ａ ２８．６４ ±４．６８ａ

３ ８．３ ±０．６ ａ １０４８．１±５４．５ｂ ５．６９ ±１．００ｂ １６．９２ ±３．６５ｂ

４ ５．３ ±０．６ ｂ ２９３．４ ±１１６．４ｃ １．７９ ±０．７２ｃ ４．７８ ±１．８８ｃ

５ ５．７ ±１．２ ｂ ２１５．０±５２．９ｃ １．１８ ±０．３１ｃ ３．２９ ±０．９１ｃ

６ ４．５ ±０．７ ｂ ７６．１±２６．２ｃ ０．４９ ±０．１２ｃ １．２７ ±０．２１ｃ

　 　 同列数据无相同字母表示在 ０．０５ 水平上差异显著

２．２　 玉米成对叶性状的动态变化

各处理玉米的单株叶面积 ／叶片数随时间基本呈增加趋势，说明单叶面积逐渐增大。 各次观测沿着土壤

水分下降方向，单株叶面积 ／叶片数呈减小趋势，说明随着干旱的发展，单叶面积会减小，并且对单叶面积的影

响大于叶片数（图 ２ａ）。 各处理玉米的叶含水量 ／叶干重随时间基本呈下降趋势，说明叶干重的增长幅度较叶

含水量逐渐增大，叶片含水率不断降低。 各次观测沿着土壤水分下降方向，叶含水量 ／叶干重呈下降趋势，说
明干旱对叶含水量的影响大于叶干重，会降低叶片含水率（图 ２ｂ）。 各处理玉米的叶干重 ／叶面积随时间基本

呈上升趋势，说明比叶重逐渐增大。 各次观测的叶干重 ／叶面积仅 ７ 月 １０ 日沿着土壤水分梯度呈减小趋势，
此后没有明显的变化规律（图 ２ｃ）。
２．３　 玉米成对叶性状对不同强度干旱过程的权衡响应

叶面积与叶片数的权衡显示，７ 月 １０ 日处理 １—４ 倾向于叶面积，处理 ５—６ 倾向于叶片数；７ 月 １８ 日处

理 １—５ 均倾向于叶片数，处理 ６ 略倾向于叶面积；７ 月 ３１ 日处理 １—２ 倾向于叶面积，处理 ３—６ 倾向于叶片

数；８ 月 ７ 日除处理 ２ 略倾向于叶面积外，其余处理均倾向于叶片数（图 ３）。 可见，随着干旱程度加剧，各处理

均由叶面积向叶片数权衡，这表明未受干旱影响或受旱程度较轻时（Ｄ＜０．４６），玉米倾向于扩大叶片面积，获
得更多的资源，以实现快速生长，为生殖生长储备能量；当受旱较严重时（Ｄ＞０．４６），会倾向于减小单叶面积，
以较低的生长速率为代价来减少水分散失并降低生殖生长门槛。

叶干重与叶含水量的权衡显示，７ 月 １０ 日处理 １—４ 倾向于叶含水量，处理 ５—６ 略倾向于叶干重；７ 月 １８
日处理 １—２ 略倾向于叶含水量，处理 ３—６ 略倾向于叶干重；７ 月 ３１ 日各处理的权衡值均非常小，处理 １ 略倾

向于叶含水量，处理 ２—５ 略倾向于叶干重，处理 ６ 的权衡值几乎为零；８ 月 ７ 日处理 １—６ 均倾向于叶干重

（图 ４）。 可见，一旦干旱程度大于 ０，玉米即开始由叶含水量向叶干重权衡，表明干旱条件下玉米会降低叶片

代谢活性，减少生长消耗，而倾向于积累资源，以增强其存活机率。
叶面积与比叶重的权衡显示，７ 月 １０ 日处理 １—５ 均倾向于叶面积，处理 ６ 倾向于比叶重；７ 月 １８ 日处理

１—３ 倾向于叶面积，处理 ４—６ 倾向于比叶重；７ 月 ３１ 日处理 １—５ 倾向于叶面积，处理 ６ 倾向于比叶重；８ 月

７ 日，处理 １—３ 倾向于叶面积，处理 ４—６ 倾向于比叶重（图 ５）。 可见，处理 １—３ 基本倾向于叶面积，当干旱

程度大于 ０．４８ 时，处理 ４—５ 由叶面积向比叶重权衡，处理 ６ 基本倾向于比叶重，表明水分较充足时，玉米倾

向于不断扩大叶面积，使植株接受尽可能多的能量，实现快速生长，而随着干旱影响加剧，玉米会倾向于资源
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图 ２　 成对性状比值的动态变化

Ｆｉｇ．２　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｐａｉｒ—ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

１—６ 是指处理 １—６，即三叶期（７ 月 ２ 日）分别按照 １５０，１２０，９０，６０，３０ 和 １０ｍｍ 进行一次性灌水处理

贮存以提高其抵御干旱的能力。

３　 讨论

３．１　 干旱强度与干旱程度的定量表达

土壤水分是最常见的作物干旱指标［２２⁃２３］。 但是，干旱是一个逐渐发生发展的动态过程，作物的受旱程度

不仅与干旱发生时间、干旱强度和持续时间等有关，还受气象条件、土壤性质、作物根系分布和吸水能力等的

影响［２４］，静态的土壤含水量只能反映当前的土壤水分状况，包含的干旱历史信息少，土壤含水量相同并不代

表植物受旱程度相同［２３，２５］。 例如，本研究处理 ３ 和 ４ 的初始土壤水分和土壤水分下降速率均差异显著，玉米

的受旱程度明显不同，但 ７ 月 ３１ 日 ２ 个处理的土壤相对湿度均达到 ４８％，无法解释其叶片性状大小和权衡关

系的显著差异（表 １，表 ３）。 陈家宙等［２３］提出了基于土层贮水量和累积相对失水量的干旱强度的定量表达，
可一定程度反映土壤性质、气象条件、根系吸水能力等的综合影响。 但该方法是基于回归关系所得，存在回归

参数的物理意义不够明确，回归关系的准确性依赖于回归模型形式、观测样本代表性等的问题。 而本研究采

用的 ＦＡＯ 作物胁迫系数 Ｋｓ 考虑了土壤有效水分含量和能被根系迅速吸收的速效水分含量，与土壤性质、气
象条件、作物生长阶段等密切相关，各参数均具有明确的物理意义，机理性更完备，能更客观地反映植物的水

分亏缺强度。 本研究提出的干旱程度计算方法与陈家宙等［２３］的形式类似，但考虑到指数函数的收敛性，对指

数部分的取值范围进行了控制，避免了因取值过大导致干旱程度值过于集中，不易区分的问题。 与土壤湿度

相比，本研究提出的干旱程度更能解释玉米叶片性状的处理间差异以及不同干旱过程中叶片成对性状的权衡

关系。
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图 ３　 各次观测叶面积与叶片数的权衡

Ｆｉｇ．３　 Ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅａｃｈ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

实线为零权衡线，１—６ 代表处理 １—６ 的叶面积与叶片数的权衡

３．２　 干旱对玉米叶片性状的影响

叶片是植物对干旱响应最敏感的器官之一［２６⁃２７］，受干旱影响，植物叶片面积减小，叶数减少，叶片增厚、
发生卷曲等［２７⁃２８］。 本研究也发现干旱会显著抑制玉米叶面积的扩张，降低叶片含水量，减缓展叶速率，加速

老叶衰老脱落，导致叶面积减小，叶片干物质积累减少，叶片生长缓慢。 这些改变均是为了减少叶片水分散失

和提高水分利用效率［１２， ２９］。 但是，不同干旱程度对叶片性状的影响不一致。 本研究表明，当干旱程度小于 ０．
２１ 时，玉米叶片性状几乎不受影响；干旱程度在 ０．２１—０．７６ 之间时，玉米的绿叶面积、有效叶片数、叶干重和

叶含水量在观测时段内均不断增大，干旱的影响主要体现在叶片性状值大小的改变，其变化趋势并无根本改

变；干旱程度在 ０．７６—０．９１ 之间时，玉米叶片生长速率明显下降且老叶衰老脱落加速，导致新叶的形成补偿不

了老叶的脱落，有效叶片数、叶干重、叶面积和叶含水量等性状提前出现下降趋势；当干旱程度大于 ０．９１ 时，
玉米叶片生长几乎停滞，叶片寿命也明显延长，各叶性状变化微小。 这是因为植物在资源充足的环境中具有

较高的资源吸收和周转速率，会通过不断产生新的组织和器官使其生长速率最大化，因为有足够的资源迅速

补偿其生产组织和器官的消耗；而在资源匮乏的环境中，植物资源吸收和周转的速率较低，会通过延缓组织和

器官的衰老，延长生长周期，使资源较长时间留存于植物体内来“偿还”生长消耗，避免因周转流失了必需的

营养资源而死亡。 较慢的周转速率增强了植物的存活率，但造成了较慢的生长速率［３０］。
３．３　 玉米叶片性状在干旱过程中的权衡策略

干旱对玉米各叶性状均有影响，但影响程度不一致，表现为：叶面积＞叶片数，叶含水量＞叶干重，反映了
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图 ４　 各次观测叶干重与叶含水量的权衡
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实线为零权衡线，１—６ 代表处理 １—６ 的叶干重与叶含水量的权衡

干旱发生发展过程中玉米叶片的权衡生长。 对叶面积的影响大于对叶片数的影响，说明玉米叶面积的降低主

要是单叶面积显著减小所致，体现了逆境条件下植物普遍存在的“出叶强度优势”的权衡策略，即倾向于减小

单叶面积，尽量保证叶片数目不受影响［２９，３１⁃３２］。 这是因为较小的叶片具有较强的导热能力，可保证捕获光能

的同时避免叶片过热和减少水分散失［３２］；而且，较小的叶片尺寸往往意味着较低的生殖生长门槛，保证了植

物在干旱等不利环境导致植株体积受到严重抑制的情况下仍能进行生殖生长［２９］。 并且，玉米展叶数与生殖

器官的分化发育具有精确的同伸关系，最大限度地维持展叶速率保证了玉米发育进程受影响较小，这对玉米

在有限的适宜生长期内完成生命周期并形成产量具有重要意义［３３］。 对叶片含水量的影响大于对叶干重的影

响，说明随着干旱的发展，玉米会降低叶片代谢活性，维持较低的生长速率，倾向于积累干物质以抵御干旱的

不利影响。 玉米叶片性状在干旱条件下的生长策略本质上反映了其在快速生长与维持生存之间的权衡［３４］。
但是不同干旱程度下，玉米会采取不同的权衡策略。 本研究表明，未发生干旱时，玉米倾向于维持较高的代谢

活性，一旦干旱程度大于 ０，玉米就会降低叶片代谢活性；当干旱程度小于 ０．４８ 时，玉米倾向于通过迅速增加

叶面积来吸收较多的能量，以获得较大的生长速率，为生殖器官的生长及产量形成储备能量；当干旱程度大于

０．４８ 时，玉米会减小单叶面积以减少水分散失，倾向于资源贮存以增强其抵抗干旱的能力。

４　 结论

干旱会显著抑制玉米叶面积的扩张，降低叶片含水率，减缓展叶速率，加速老叶衰老脱落，导致叶面积减

小、叶片干物质积累减少，生长缓慢。 但是，不同干旱程度对叶片性状的影响不一致。 当干旱程度小于 ０．２１
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图 ５　 各次观测叶面积与比叶重的权衡

Ｆｉｇ．５　 Ｔｒａｄｅ—ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

实线为零权衡线，１—６ 代表处理 １—６ 的叶面积与比叶重的权衡

时，玉米叶片性状几乎不受影响；干旱程度在 ０．２１—０．７６ 之间时，玉米的绿叶面积、有效叶片数、叶干重和叶含

水量均不断增大，干旱的影响主要体现在叶片性状值大小的改变，其变化趋势并未发生根本改变；干旱程度在

０．７６—０．９１ 之间时，玉米叶片生长速率明显下降且老叶衰老脱落加速，导致新叶的形成补偿不了老叶的脱落，
有效叶片数、叶干重、绿叶面积和叶含水量等叶性状提前出现下降趋势；干旱程度大于 ０．９１ 时，玉米的叶片生

长几乎停滞，叶片寿命也明显延长，各叶性状的变化微小。 干旱过程中玉米叶片会采取降低叶面积来减少水

分散失，降低叶片代谢和生长消耗，增加资源贮存以提高其生存能力的适应策略，本质上反映了其在快速生长

与维持生存之间的权衡。 但是不同干旱程度下，玉米叶片各性状间的权衡生长策略不同：未发生干旱时，玉米

倾向于维持较高的代谢活性，一旦干旱程度大于 ０，玉米就会降低叶片代谢活性；当干旱程度小于 ０．４８ 时，玉
米倾向于通过迅速增加叶面积来吸收较多的能量，以获得较大的生长速率，为生殖器官的生长及产量形成储

备能量；当干旱程度大于 ０．４８ 时，玉米会减小单叶面积以减少水分散失，倾向于资源贮存以增强其抵抗干旱

的能力。
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