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小麦花后水分亏缺和复水对同化物转运
和籽粒灌浆的影响
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摘　要：为了阐明水分亏缺对小麦花后同化物转运和籽粒灌浆的影响及其生理机制的相关变化，以盆栽小麦旱作

品种‘长旱５８’为材料，自花后９ｄ起，设置正常供水（ＷＷ）、中度干旱胁迫后复水（ＭＤ）和重度干旱胁迫后复水
（ＳＤ）３个水分处理，比较干旱胁迫后复水处理对小麦籽粒产量、产量构成因素及水分利用效率、强弱势粒灌浆动

态、旗叶光合性能、茎鞘非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）转运、籽粒形成关键酶活性变化等的影响。结果表明：（１）与

ＷＷ相比，ＭＤ处理显著增加了小麦穗粒数和千粒重，进而提高籽粒产量、水分利用效率和小麦弱势粒的最大灌浆

速率和平均灌浆速率，对强势粒则无显著影响，而ＳＤ处理则显著降低了穗粒数、千粒重、强弱势粒的最大灌浆速率

和平均灌浆速率，但水分利用效率显著高于 ＷＷ处理。（２）ＭＤ处理植株旗叶在小麦灌浆过程中维持了与 ＷＷ 基

本相同的净光合速率，同时在小麦花后９～２０ｄ时 ＭＤ处理下气孔导度和蒸腾速率变化不明显，而在ＳＤ处理下气

孔导度和蒸腾速率则急剧下降；另外，与 ＷＷ 相比，在整个灌浆期 ＭＤ处理下旗叶叶绿素含量变化不显著，而ＳＤ
处理下叶绿素含量呈大幅下降趋势。（３）ＭＤ处理提高了小麦弱势粒蔗糖合成酶和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

活性；同时使灌浆中后期有较高的果聚糖水解酶（ＦＥＨ）活性和较低果聚糖含量，显著增强了茎鞘同化物质转运，提

高茎鞘储藏物质对粒重的贡献率。研究发现，中度水分胁迫后复水处理小麦植株具有较好的叶片性能、花后较多

的茎鞘同化物向籽粒转运以及较高的弱势粒库活性，从而提高旱作小麦弱势粒灌浆速率，增加穗粒数和粒重，进而

提高籽粒产量。
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　　小麦是世界上主要的粮食作物之一，为全世界
三分之一以上的人口提供主食，在世界粮食生产中
占据重要地位，因此提高小麦产量事关粮食安全［１］。
小麦单产高低取决于籽粒库容大小和灌浆后籽粒的
饱满程度［２］。对于小麦来讲，其穗上不同籽粒间的
粒重因其在穗上着生位置不同而有较大的差异。一
般来说，在籽粒灌浆过程中，将灌浆速率快、充实度
高、粒重大的籽粒称为强势粒；将灌浆速率慢、充实
度低和粒重低的籽粒称为弱势粒［３］。研究表明，小
麦花后土壤水分供应对籽粒灌浆极为重要，能够直
接决定小麦产量的高低［４］。因此，通过调控花后土
壤水分供应促进弱势粒灌浆是提高小麦产量的重要
途径，也一直受到研究者们的关注［５－６］。

花后水分供应充足有利于提高小麦产量，但同
时也会导致水分利用效率低下，在干旱半干旱缺水
地区会浪费宝贵的水资源［７］。大量研究表明，花后
水分亏缺可以显著减少灌溉用水，提高水分利用效
率，同时还能保证产量不降低［８－９］。同时部分研究也
表明即使轻度的水分亏缺也可能会降低产量［１０］。
目前有关水分亏缺对产量造成的影响及其机制一直
受到广大研究者们的关注。例如郝卫平［２］研究表
明，在玉米上进行适度土壤干旱不仅仅可以节约用
水，而且也可以提高玉米的产量。徐芬芬等［１１］也观
察到，在水稻上进行中度土壤干旱可以增强灌浆前
期籽粒生理活性，有利于增加灌浆速率和粒重；杨建
昌等［１２］报道，水稻灌浆期适度的干湿交替灌溉可以
促进水稻花后茎叶中同化物向籽粒转运，从而会提
高籽粒中同化物合成酶活性，增加收获指数，提高产

量；张慎凤［１３］的研究也发现，水稻无论是在各生育
期还是在全生育期，轻度干湿交替灌溉均可显著提
高产量，重度干湿交替灌溉则会降低产量。刘溢健
等［１４］在马铃薯上的研究发现，适度干旱后复水可以
促进块茎中淀粉的积累以及相关酶活性的变化，而
且对叶绿素含量和光合参数都有积极的影响作用。

目前，前人对禾谷类作物中度水分亏缺的研究
大多集中在根系活力、叶片光合性能、籽粒内部活
性，而有关水分亏缺对花后茎鞘中果聚糖转运的研
究较少。小麦产量的８０％～９０％来自花后光合产
物，一般情况下灌浆期旗叶的光合产物对籽粒的贡
献率可达８０％，茎鞘对籽粒的贡献在２０％左右；但
是在干旱半干旱区，茎鞘对籽粒产量的贡献可以达
到４０％［１５－１６］。然而水分亏缺是否可以通过促进茎鞘
中果聚糖的转运并促进弱势粒灌浆来提高产量并不
清楚。因此，本研究以小麦‘长旱５８’为材料，考察
水分亏缺和复水对小麦籽粒产量及产量构成因素、
强弱势粒灌浆动态、籽粒中酶活性的变化、旗叶光合
参数以及茎鞘果聚糖等的变化，以期从光合、茎鞘果
聚糖转运和籽粒库活性等方面揭示水分亏缺后复水
对小麦花后同化物转运和籽粒灌浆的影响机制，为
旱区小麦高产高效栽培和节水农业提供理论指导。

１　材料和方法

１．１　试验材料
本试验参试品种为旱作小麦‘长旱５８’。试验

于２０１７年１０月～２０１８年６月在陕西杨陵中国科
学院水利部水土保持研究所遮雨棚内进行。于
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２０１７年１０月２０日将小麦种子种到桶内，试验用土
为黄绵土。试验中各处理所用的氮肥、磷肥以及钾
肥的用量相同，分别为纯氮０．２ｇ·ｋｇ－１、Ｐ２Ｏ５０．２ｇ
·ｋｇ－１和 Ｋ２Ｏ　０．２４ｇ·ｋｇ－１，分别以尿素（含纯氮

４６％）、过磷酸钙（含纯磷１６％）和氯化钾（含纯钾

３５．６％）作为氮、磷、钾的主要肥料来源。

１．２　试验设计
试验设置３个水分处理。（１）正常供水（ＷＷ）：

土壤含水率一直保持在最大田间持水量的７５％～
８０％之间；（２）中度干旱胁迫后复水（ＭＤ）：在干旱
阶段土壤含水率降至最大田间持水量的５５％～
６０％之间；（３）重度干旱胁迫后复水（ＳＤ）：在干旱阶
段使土壤含水率降至最大田间持水量的３５％～
４０％之间。在小麦开花后第９天开始进行干旱处
理，小麦开花后２１ｄ进行复水处理，花后３０ｄ复水
结束。３个不同的水分处理均进行干旱－复水两个
阶段的处理，干旱阶段植株取样３次，复水阶段植株
取样３次，收获取样１次，取样时间分别为小麦花后
的第９、１５、２０、２２、２５、３０、３５天，每次取样均于上午
进行。每个处理取样１０株，旗叶、茎鞘和籽粒于－
８０℃冰箱中保存，生物样立即用烘箱烘干。

试验选取高３０ｃｍ、直径３０ｃｍ的圆形塑料桶，
将风干的黄绵土和事先称好的肥料充分混合均匀，
使每桶都装１１ｋｇ的量。之后在每个桶内播种１５
粒，使播种深度及１５粒种子的间隔保持一致。每个
水分处理种２０桶，共计６０桶。在出苗１０ｄ后每桶间
苗至１０株，间苗后在每个塑料桶内的土壤表面覆盖
约１．０ｃｍ厚的蛭石以避免土壤由于浇水而形成板
结。从５月５日（即小麦开花后９ｄ，此时处于小麦籽
粒灌浆期初期）开始进行不同程度的水分处理，自水

分处理日起每天下午６：００将每桶小麦称重、记录耗
水量，干旱胁迫阶段确保水分缓慢下降至试验设置的
相应土壤水分含量，若下降过快则称重后进行补水；
复水阶段则确保桶内水分维持在７５％～８５％的田间
持水量。试验结束时为小麦灌浆期的第３５天，此时
为小麦的收获期。整个试验过程中塑料桶内的土壤
含水量变化以及具体水分处理时间及采样点见图１。

１．３　测定项目与方法

１．３．１　小麦产量及产量构成要素　在试验结束时
（６月１０日）取样，每个处理取５盆，对实际籽粒产
量进行称重，并测定小麦穗数、穗粒数以及千粒重。

１．３．２　水分利用效率　依据测定数据采用公式计
算水分利用效率（ＷＵＥ）。ＷＵＥ＝ 籽粒产量／作物
耗水量［１７］。其中，作物耗水量（ｍ３）＝（播种前土壤
含水量－收获后土壤含水量）＋降水量＋灌水量，而
降水量在本试验条件下为０。

１．３．３　叶绿素含量　采用８０％丙酮浸提法［１８］进行
叶绿素含量的测定，其中各处理重复测５次，用

ＵＶ－２８０２紫外可见分光光度计在６４５、６６３和６５２
ｎｍ波长下测定其吸光度值 Ａ６４５、Ａ６６３和 Ａ６５２，以

８０％丙酮为空白对照。并按下列公式计算叶绿素

ａ、ｂ和总叶绿素含量：
叶绿素ａ含量（ｍｇ·ｇ－１）＝１２．７Ａ６６３－２．５９Ａ６４５

（１）
叶绿素ｂ含量（ｍｇ·ｇ－１）＝２２．９Ａ６４５－４．６７Ａ６６３

（２）
总叶绿素含量（ｍｇ·ｇ－１）＝２０．３Ａ６４５－８．０４Ａ６６３

（３）

１．３．４　光合参数　光合参数用美国Ｌｉ－Ｃｏｒ公司生
产的Ｌｉ－６４００便携式光合仪于小麦花后９、１５、２０、２２、

ＷＷ．充分供水；ＭＤ．中度干旱后复水；ＳＤ．重度干旱后复水；下同

图１　水分处理时期土壤相对含水量变化和３个水分处理时间及取样点

ＷＷ．Ｗｅｌｌ　ｗａｔｅｒ；ＭＤ．Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ；ＳＤ．Ｓｅｖｅｒｅ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ；ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　ｗａｔｅｒ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｐｅｒｉｏｄ　ａｎｄ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｔｉｍｅ　ｐｏｉｎｔｓ
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２５、３０ｄ晴天的上午９：３０～１１：００测定，选取空间取
向和角度及大小一致的小麦旗叶测定净光合速率
（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）。

１．３．５　籽粒灌浆动态　在小麦抽穗开花期选取穗
大小基本一致的２０株小麦标记，并且标记开花日
期。从开花后０、５、１０、１５、２０、２５、３０和３５ｄ在每桶
选取已标记的５个穗测定强、弱势粒的增重动态。
在干旱阶段和复水期阶段分别取１０个标记穗（每个
处理５个）分为强、弱势粒，将其剥取之后放入－８０
℃冰箱保存，用于后期测定蔗糖－淀粉代谢途径关键
酶的活性。强势粒为穗上第１、２天开花的颖花，着
生于穗顶部一次枝梗，弱势粒为穗上最后２ｄ开花
的颖花，着生在穗基部二次枝梗。用于测定籽粒灌
浆动态的籽粒在１０５℃杀青３０ｍｉｎ后，置于７０℃烘箱
中烘至恒重，剥去颖壳后称重，测定籽粒重量动态变化
并参照朱庆森等［２０］方法用 Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程［１９］对籽粒灌
浆过程进行拟合，计算灌浆速率。计算过程如下：

Ｗ＝Ａ／（１＋Ｂｅ－ｋｔ）１／Ｎ （１）
对方程（１）求导，得到籽粒灌浆速率（Ｇ）。

Ｇ＝ＡｋＢｅ－ｋｔ／Ｎ（１＋Ｂｅ－ｋｔ）（Ｎ＋１）／Ｎ （２）
式中，Ｗ 为籽粒重量，Ａ 为最大籽粒重，ｔ为开花

后的时间（ｄ），Ｂ、ｋ 和 Ｎ 为方程参数。从籽粒最大
粒重（Ａ）的５％ （ｔ１）到９５％ （ｔ２）定义为活跃灌浆期
（Ｄ），Ｄ ＝２（Ｎ＋２）／Ｋ。活跃灌浆期内籽粒增加的
重量除以活跃灌浆期为籽粒平均灌浆速率（Ｇｍｅａｎ）。

１．３．６　果聚糖含量与果聚糖水解酶活性　小麦灌
浆期茎鞘果聚糖含量测定参考刘燕琼等［２１］的方法。
果聚糖水解酶（ＦＥＨ）活性的测定方法如下：（１）称
取０．５ｇ倒二茎鲜样品加入５ｍＬ　５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１柠
檬酸缓冲液（ｐＨ　５．５，含５ｍｍｏｌ· Ｌ－１氯化镁，５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＤＴＴ，０．１％ ＢＳＡ，０．３％ ＰＶＰ－９０）冰浴
研磨，置４℃冰箱提取１ｈ，１０　０００ｇ离心１５ｍｉｎ去
除粗物质，获取粗酶液；（２）在０．５ｍＬ反应介质中
（用ｐＨ　５．５柠檬酸缓冲液配制成１．５％果聚糖溶
液），加入０．３ｍＬ粗酶液，于３０℃水浴反应６０ｍｉｎ
后，再于１００℃水浴３ｍｉｎ终止反应；（３）流水冷却
后，加入０．２ ｍＬ 混合反应液（０．４ ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＮＡＤ，１ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＡＴＰ，４Ｕ磷酸葡萄糖异构酶，

４Ｕ己糖激酶，２Ｕ葡萄糖－６－磷酸脱氢酶），于３０℃
水浴反应２０ｍｉｎ，沸水浴１ｍｉｎ终止反应，于３４０ｎｍ
处测定吸光度值 Ａ３４０，以单位鲜重每小时产生的

ＮＡＤＨ量为酶活性单位。每个处理重复３次。

１．３．７　籽粒淀粉含量　（１）沉淀制备：称取植物干
样０．０５ｇ于５ｍＬ离心管中，加入３ｍＬ　８０％乙醇溶

液，８０℃水浴３０ｍｉｎ，摇匀即可。用少量８０％乙醇
冲洗玻璃棒，并将溶液冷却至室温后３　５００ｇ下离
心１０ｍｉｎ，上清液转入１０ｍＬ离心管中；再向沉淀
中加入３ｍＬ　８０％乙醇，按上述步骤重复浸提２次，
将上清液合并于１０ｍＬ离心管中，并定容至刻度，
该提取液用于测定可溶性糖和还原糖，沉淀用于测
定淀粉含量。（２）淀粉含量测定：向上述沉淀中加入

２ｍＬ蒸馏水，在沸水浴中糊化１５ｍｉｎ，冷却后加入

２ｍＬ　９．２ｍｏｌ／Ｌ　ＨＣｌＯ４，搅拌均匀，在４　０００ｇ下离
心１０ｍｉｎ，上清液转入１０ｍＬ离心管。再向沉淀中
加入２ｍＬ　４．６ｍｏｌ／Ｌ　ＨＣｌＯ４，搅拌提取１５ｍｉｎ，加
入５ｍＬ蒸馏水，混匀后离心１０ｍｉｎ，合并上清液，
用蒸馏水洗沉淀２次，每次３ｍＬ，合并上清液并用
蒸馏水定容到刻度。取上述淀粉提取液适当稀释
（１０～５０倍）后取２ｍＬ于１０ｍＬ离心管中，再加入

３．５ｍＬ的硫酸－蒽酮试剂，将其放在１００℃水浴中
准确加热１０ｍｉｎ，取出后用自来水冷却至室温后测
定６２０ｎｍ波长下吸光度［２２－２３］。

１．３．８　籽粒蔗糖合成酶活性　（１）酶液制备：称取０．
１ｇ预先剥粒备用的小麦籽粒，至于预冷的研钵中，加
入０．５ｍＬ提取缓冲液［０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲液（ｐＨ　７．
５，５ｍｍｏｌ／Ｌ　ＭｇＣｌ２，１ｍｍｏｌ／Ｌ　ＥＤＴＡ，０．１％巯基乙
醇，０．１％ ＴｒｉｔｏｎＸ－１００］在冰浴下研磨，２℃、１０　０００ｇ
离心１５ｍｉｎ，吸取上清液置于５ｍＬ离心管中，沉淀
用０．２ｍＬ提取液再提取１次，合并上清液定容至５
ｍＬ，该提取液用于蔗糖合成酶活性的测定。（２）酶活
性测定：取５０μＬ酶提取液，加入５０μＬ反应液［４
ｍｍｏｌ／Ｌ　ＵＤＰ－葡萄糖，０．０６ｍｏｌ／Ｌ果糖，１５ｍｍｏｌ／Ｌ
ＭｇＣｌ２，０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲液（ｐＨ　８．０）］，在３４℃下
反应１ｈ后加入０．２ｍＬ　３０％ ＫＯＨ溶液，转入沸水浴

１０ｍｉｎ终止反应，冷却至室温，混匀后加入３．５ｍＬ的
硫酸蒽酮溶液（０．１５ｇ蒽酮溶于１００ｍＬ浓硫酸中）在

４℃下反应２０ｍｉｎ后冷却，测定６２０ｎｍ的吸光度；对
照用５０μＬ酶液在沸水浴杀酶１０ｍｉｎ后，其余操作
同上。用两者的差值来计算蔗糖合成量，表示蔗糖合
成酶活性［２２－２３］。

１．３．９　籽粒ＡＧＤＰ焦磷酸化酶活性　（１）酶液制
备：称取０．１ｇ预先剥粒备用的小麦籽粒，至于预冷
的研钵中，加入２ｍＬ预冷的酶提取液［０．０６ｍｏｌ／Ｌ
ＭＯＰＳ　ｐＨ７．０缓冲液内含２．０ｍｍｏｌ／Ｌ　ＤＴＴ、３．０
ｍｍｏｌ／Ｌ　ＥＤＴＡ 和１０ｍｍｏｌ／Ｌ　ＢＳＡ］，在冰浴上研
磨成匀浆。匀浆液于４℃、１０　０００ｇ离心５ｍｉｎ，转
移出上清液，用于酶活性测定。（２）酶活性测定：取

１．５ｍＬ离心管３只，分别加入４０μＬ提取上清液，

２１９１ 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　４０卷



加１．０ｍＬ酶反应介质［１００ｍｍｏｌ／Ｌ　ＨＥＰＥＳ　ｐＨ８．５
内含２．５ｍｍｏｌ／Ｌ　ＭｇＣｌ２、２．５ｍｍｏｌ／Ｌ　Ｎａ４Ｐ２Ｏ７、３．
０ｍｍｏｌ／Ｌ　ＮＡＤ、２．０ｍｍｏｌ／Ｌ　ＡＤＰＧ，２．０Ｕ磷酸葡
萄糖变位酶和５．０Ｕ葡萄糖－６－磷酸脱氢酶］，２５℃
温育１０ｍｉｎ，中间摇动２～３次。每管加入５％
ＴＣＡ　６０μＬ，终止反应，在波长为３４０ｎｍ 下测定

ＮＡＤＨ 吸光度［２２－２３］。

１．４　数据处理
试验数据采用 Ｅｘｃｅｌ　２０１３软件处理，用ＳＰＳＳ

１９．０进行数据统计分析和Ｄｕｎｃａｎ显著性检验（α＝
０．０５），运用Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ　１２．０制作图表。

２　结果与分析

２．１　干旱和复水处理下小麦籽粒产量及构成因素
与水分利用效率

　　表１显示，与正常供水（ＷＷ）处理相比，中度干

旱胁迫（ＭＤ）处理小麦单株籽粒产量显著增加

１１．７％，而重度干旱胁迫（ＳＤ）处理小麦单株籽粒产
量显著降低了１０．７％。同时，在小麦籽粒产量构成
要素中，相比于 ＷＷ，小麦穗数在 ＭＤ和ＳＤ处理下
均无显著变化；小麦的穗粒数在 ＭＤ处理下无显著
变化，而在ＳＤ处理下显著降低１７．１％；小麦的千粒
重在 ＭＤ处理下显著增加７．８％，而在ＳＤ处理下显
著降低１０．３％。另外，与 ＷＷ 相比，小麦水分利用
效率在 ＭＤ和ＳＤ处理下都显著增加，且 ＭＤ处理
更高。由以上结果可以看出，小麦籽粒灌浆期中度
干旱后复水对提高单株小麦产量以及水分利用效率
具有积极作用。

２．２　干旱和复水处理下小麦籽粒灌浆特性分析
用Ｒｉｃｈａｒｄｓ生长方程拟合强弱势粒灌浆速率

（图２和表２），结果表明，在不同的水分处理中，整
个灌浆期小麦强势粒的千粒重、最大灌浆速率和平

表１　干旱和复水处理下小麦产量及构成因素与水分利用效率

Ｔａｂｌｅ　１　Ｗｈｅａｔ　ｙｉｅｌｄ，ｙｉｅｌｄ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ　ａｎｄ　ｓｈｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓｅｓ　ａｎｄ　ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

单株产量
Ｙｉｅｌｄ　ｏｆ　ｓｉｎｇｌｅ　ｐｌａｎｔ

／ｇ

穗数
Ｐａｎｉｃｌｅｓ／ｇ

穗粒数
Ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ

ｐｅｒ　ｐａｎｉｃｌｅ

千粒重
１０００－ｇｒａｉｎ　ｗｅｉｇｈｔ

／ｇ

水分利用效率
Ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
／（ｋｇ·ｍ－３）

ＷＷ　 １２．７２ｂ ５．８５ａ ４８．５ａ ４４．８ｂ １．５９ｂ

ＭＤ　 １４．４０ａ ６．０１ａ ４９．６ａ ４８．３ａ １．７５ａ

ＳＤ　 １１．３６ｃ ５．７３ａ ４０．２ｃ ４０．２ｃ １．７１ａ

注：ＷＷ．充分供水；ＭＤ．中度干旱胁迫；ＳＤ．重度干旱胁迫；下同。同列不同字母表示处理间在０．０５水平差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：ＷＷ．Ｗｅｌｌ　ｗａｔｅｒ；ＭＤ．Ｍｏｄｅｒａｔｅ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ；ＳＤ．Ｓｅｖｅｒｅ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ；ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｏｒｍａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ

ｃｏｌｕｍｎ　ｍｅａｎｔ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ

Ｓ．强势粒；Ｉ．弱势粒；不同小写字母表示各处理在０．０５水平存在显著性差异；下同

图２　干旱及复水处理对小麦强、弱势粒灌浆速率（Ａ）及千粒重（Ｂ）的影响

Ｓ．Ｓｕｐｅｒｉｏｒ　ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ；Ｉ．Ｉｎｆｅｒｉｏｒ　ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ；Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｏｒｍａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ；ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．２　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ａｎｄ　ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　１０００－ｇｒａｉｎ　ｗｅｉｇｈｔ，ｇｒａｉｎ　ｆｉｌｌｉｎｇ　ｒａｔｅ　ｏｆ

ｗｈｅａｔ　ｓｕｐｅｒｉｏｒ　ａｎｄ　ｉｎｆｅｒｉｏｒ　ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ
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均灌浆速率均高于相应的弱势粒。与 ＷＷ 相比，

ＭＤ处理使得小麦弱势粒的粒重、最大灌浆速率和
平均灌浆速率分别显著 增加 １４．２％、１３．９％、

１５．２％，而对强势粒无显著影响；ＳＤ处理则使强势
粒和弱势粒的粒重、最大灌浆速率和平均灌浆速率
均显著降低，强势粒降幅分别为２０．５％、１１．６％、

９．４％，弱势粒降幅分别为１７．３％、３０．５％、１５．６％。

２．３　干旱和复水处理下小麦旗叶叶绿素含量和光
合参数的变化

　　光合作用是植株积累同化物的基础，衡量光合
作用的基本指标是光合速率。由图３，Ａ～Ｃ可知：
在对小麦进行不同程度的干旱胁迫处理时，都会导

致植株叶片的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和蒸
腾速率（Ｔｒ）不同程度降低，且随着干旱胁迫程度的
加剧降低幅度也逐渐增大。与 ＷＷ 相比，ＭＤ和

ＳＤ处理小麦旗叶Ｐｎ在开花后９～２０ｄ间均变化不
明显；在花后２２～３０ｄ，３个水分处理的小麦旗叶

Ｐｎ均呈现下降趋势，而其Ｇｓ和Ｔｒ在 ＭＤ处理下仍
变化不明显，但在ＳＤ处理下均急剧大幅下降；在籽
粒灌浆３０ｄ时，小麦叶片Ｇｓ表现为 ＭＤ处理显著
高于 ＷＷ 和ＳＤ处理，而其Ｐｎ表现为ＳＤ＜ＭＤ＜
ＷＷ，且处理间均差异显著，但叶片Ｔｒ在各处理间
差异不显著。同时，图３，Ｄ显示，随着花后天数的
不断增加，３个水分处理小麦旗叶的总叶绿素含量

表２　干旱和复水处理对小麦强、弱势粒灌浆特征参数的影响

Ｔａｂｌｅ　２　Ｅｆｆｅｃｔ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ａｎｄ　ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｇｒａｉｎ　ｆｉｌｌｉｎｇ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　ｗｈｅａｔ　ｓｕｐｅｒｉｏｒ　ａｎｄ　ｉｎｆｅｒｉｏｒ　ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

粒位
Ｇｒａｉｎ　ｐｏｓｉｔｉｏｎ

千粒重
１０００－ｇｒａｉｎ　ｗｅｉｇｈｔ

／ｍｇ

最大灌浆速率
Ｔｈｅ　ｍａｘｉｍｕｍ　ｇｒａｉｎ－ｆｉｌｌｉｎｇ　ｒａｔｅ
／（ｍｇ·ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

平均灌浆速率
Ｔｈｅ　ｍｅａｎ　ｇｒａｉｎ－ｆｉｌｌｉｎｇ　ｒａｔｅ
／（ｍｇ·ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

ＷＷ
Ｓ　 ５１．５６ａ ２．５１ａ １．２８ａ

Ｉ　 ３５．８７ｄ １．５１ｄ ０．９ｄ

ＭＤ
Ｓ　 ５２．６７ａ ２．６２ａ １．３２ａ

Ｉ　 ４０．９８ｃ １．７２ｃ １．０３７ｃ

ＳＤ
Ｓ　 ４０．９８ｂ ２．２２ｂ １．１６ｂ

Ｉ　 ２９．６８ｅ １．０５ｅ ０．７６ｅ

图３　干旱和复水处理对小麦旗叶光合参数和总叶绿素含量的影响
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图４　处理对小麦茎鞘果聚糖含量和果聚糖水解酶活性的影响

Ｆｉｇ．４　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ａｎｄ　ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｓｃａｂｂａｒｄ　ｆｒｕｃｔａｎ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ａｎｄ　ｆｒｕｃｔａｎ　ｈｙｄｒｏｌａｓｅ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　ｏｆ　ｗｈｅａｔ　ｓｔｅｍｓ

均呈现出逐渐下降的趋势，但是不同处理之间降低
的速率与幅度存在较大差异。其中，小麦旗叶的总
叶绿素含量在 ＷＷ 和 ＭＤ之间于整个灌浆期始终
无显著差异，而在ＳＤ处理下呈快速大幅下降趋势，
在整个灌浆期均明显低于 ＷＷ 和 ＭＤ处理。

２．４　干旱和复水处理下小麦茎鞘中果聚糖含量及
其水解酶活性变化

　　由图４，Ａ可知，各处理小麦茎鞘中果聚糖含量
随花后时间均呈先升后降的单峰值变化趋势，即在
花后第９天开始上升，到花后第１５天达到峰值，随
后又逐渐下降，一直下降到成熟期３０ｄ达到最低
值；在籽粒灌浆期间，茎鞘果聚糖含量始终表现为

ＷＷ＞ＭＤ＞ＳＤ，ＭＤ和ＳＤ处理的小麦茎鞘果聚糖
含量在花后９～１５ｄ内与 ＷＷ 处理相比无显著差
异，而在小麦花后的第３０天时，表现为 ＭＤ和ＳＤ
处理均显著低于 ＷＷ 处理。同时，各处理小麦茎鞘
中的果聚糖水解酶（ＦＥＨ）的活性也随花后时间均
呈先升后降的单峰曲线变化趋势，也在籽粒灌浆期
间始终表现为 ＷＷ＞ＭＤ＞ＳＤ，但与果聚糖含量变
化趋势不同之处是，ＦＥＨ活性是从花后第９天逐渐
升高到花后第２５天达到了高峰，之后又逐渐下降
（图４，Ｂ）；与果聚糖含量表现相似，ＭＤ和ＳＤ处理
的ＦＥＨ活性均在花后９～１５ｄ与 ＷＷ 处理相差相
对较小，而在小麦花后的第３０天时，ＭＤ处理和ＳＤ
处理均显著低于 ＷＷ 处理。

２．５　干旱和复水处理下小麦籽粒中蔗糖－淀粉代
谢途径关键酶活性变化

　　在灌浆期，各处理小麦籽粒中淀粉含量均不断
上升，并且在灌浆前期（花后９～１５ｄ）表现为强势粒
明显高于弱势粒；在灌浆中后期，ＳＤ处理强势粒和弱

图５　干旱和复水处理对小麦籽粒中淀粉含量
及淀粉相关酶活性的影响

Ｆｉｇ．５　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ａｎｄ　ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｓｔａｒｃｈ
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势粒的淀粉含量均明显低于 ＭＤ和 ＷＷ 处理，而

ＭＤ处理强势粒的淀粉含量与 ＷＷ 处理相近，而其
弱势粒的淀粉含量明显高于 ＷＷ 处理（图５，Ａ），即
在灌浆中后期 ＭＤ处理提高弱势粒的淀粉含量，而

ＳＤ处理降低了弱势粒的淀粉含量。同时，小麦强势
粒的蔗糖合成酶（图５，Ｂ）和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷
酸化酶（图５，Ｃ）活性在灌浆前期也均明显高于弱势
粒，而在灌浆中后期与弱势粒的差距逐渐缩小，在灌
浆末期反而表现为弱势粒的酶活性高于强势粒。另
外，水分胁迫对弱势粒的蔗糖合酶和腺苷二磷酸葡
萄糖焦磷酸化酶活性影响不同于强势粒。ＭＤ处理
小麦弱势粒中蔗糖合酶和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸
化酶活性在灌浆前期与 ＷＷ 相比均无明显变化，而
它们的活性在灌浆中后期明显高于 ＷＷ 和ＳＤ处
理，即 ＭＤ处理显著提高了灌浆中后期弱势粒中２
种合成酶活性，而ＳＤ处理则降低了它们的活性。

３　讨　论

３．１　小麦花后水分亏缺对旗叶叶绿素含量和光合
参数的影响

　　叶绿素是植物进行光合作用的载体，随着叶绿
素含量的下降，光合速率也呈下降趋势，导致植物进
行光合作用的能力减弱［２４］。胁迫程度愈严重，其叶
片光合作用降低得愈快［２５］。当作物遭受干旱胁迫
时，也可通过气孔调节来改变蒸腾和光合作用，在获
得最大限度 ＣＯ２同化作用的同时，减少水分损
失［２６］。适度干旱处理能提高叶片光合速率、维持较
高的叶绿素含量，由此来延长叶片的生理功能期，减
缓叶片衰老［２７］。本研究结果表明，在干旱胁迫阶
段，与正常供水相比，中度干旱胁迫后复水处理下小
麦旗叶叶绿素含量降低程度不显著，而重度干旱胁
迫后复水处理下叶绿素含量降低比较明显；但是中
度和重度干旱胁迫均会导致其小麦旗叶叶片的净光
合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）降低，
并且随着干旱胁迫程度增加，降低幅度也会增加；在
经过复水之后，中度干旱胁迫后复水处理下的旗叶
小麦叶片Ｔｒ和Ｇｓ均高于正常供水和重度干旱胁迫
后复水处理，但是其净光合速率（Ｐｎ）未表现出显著
增加。

３．２　小麦花后水分亏缺对茎鞘果聚糖含量和果聚
糖水解酶活性的影响

　　在小麦茎秆中贮藏的主要非结构性碳水化合物
是果聚糖和蔗糖［２８］，其中果聚糖含量可达茎秆干重
的４０％以上。外界环境因素可以通过调节植物体

内碳水化合物的代谢，从而对贮藏物质累积转运进
行调控。研究表明，小麦灌浆期间中度水分亏缺可
以通过调控参与果聚糖代谢的酶活性，从而促进茎
秆碳贮藏物质的再运转，加速籽粒的灌浆［２９］。姜东
等［３０］的研究表明，在花后０～１０ｄ之前，茎鞘中果
聚糖的分解能力很弱，花后１０ｄ开始ＦＥＨ 活性逐
渐升高，花后２５～３０ｄ是果聚糖分解的高峰期，此
后因植株衰老，茎中果聚糖分解能力降低。本研究
结果表明，小麦茎秆果聚糖分解代谢酶（ＦＥＨ）活性
变化趋势与前人的研究结果基本一致，小麦灌浆前
期果聚糖水解酶活性较低，对果聚糖分解能力较弱，
导致果聚糖在小麦茎中积累，随着茎鞘中果聚糖水
解酶活性逐渐升高，对果聚糖分解能力逐渐增强，果
聚糖含量开始逐渐降低；干旱处理降低了茎鞘中果
聚糖含量，同时对茎鞘中ＦＥＨ 活性也产生了明显
的影响。在本研究中，虽然中度干旱胁迫后复水处
理降低了茎鞘中ＦＥＨ 活性，但是其果聚糖含量也
维持在较低水平，说明茎秆中同化物的转运是花前
同化物利用的主要限制性因素，中度干旱胁迫后复
水处理增加了小麦花前同化物的利用，可能与库活
性提高密切相关。

３．３　小麦花后水分亏缺对籽粒淀粉含量、ＡＧＰａｓｅ
活性和ＳＳａｓｅ活性的影响

　　水分亏缺首先影响作物的生理生化过程，进而
影响植物的生长发育，最终对小麦的产量和品质产
生影响。小麦淀粉的合成与积累是一个复杂的生理
生化调控过程，需要多种酶的共同参与，这些酶主要
包括腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（ＡＧＰａｓｅ）、淀粉
分支酶 （Ｑａｓｅ）、蔗糖合成酶（ＳＳａｓｅ），每一种酶在不
同的植物中又有许多同工酶［２３］，而蔗糖合酶、淀粉
合酶和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶起着十分关键
的作用。其中，腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶是小
麦籽粒中淀粉合成的限速酶，抑制其活性会导致淀
粉合成部分或全部终止；蔗糖合成酶主要存在于造
粉体中，是小麦籽粒中淀粉生物合成另一重要的调
节酶［３１］，这３种酶与禾谷类作物籽粒的灌浆速率或
者淀粉的积累速率呈现正相关的关系［３２－３３］。有研
究发现，灌浆期进行中度干旱胁迫能提高小麦灌浆
前、中期籽粒中淀粉合成酶活性，促进籽粒淀粉的合
成与积累［４］。本研究结果表明，与正常供水处理相
比，中度干旱胁迫后复水处理增加了小麦弱势粒中
淀粉含量、蔗糖合成酶活性和腺苷二磷酸葡萄糖焦
磷酸化酶活性，重度干旱胁迫后复水处理则降低了
籽粒中淀粉含量和相关酶活性，说明小麦灌浆期生
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理活性的增强可能是中度干旱胁迫后复水处理促进
弱势粒灌浆和增加粒重的重要原因；同时这些酶活
性的增加，促进同化物向籽粒转运，可能也是中度干
旱胁迫后复水处理小麦茎秆中果聚糖含量下降的重
要原因。

３．４　小麦花后适度水分亏缺对产量及强弱势粒的
影响

　　在小麦生产中，适度水分亏缺对产量影响的结
果并不统一，增产减产均有报道，其差异可能与干旱
处理时期、处理时间、胁迫程度和小麦品种的抗旱性
等有关［３４］。本研究采用的‘长旱５８’为抗旱性较强
的旱地小麦品种。本研究结果表明，与正常供水处
理相比，中度干旱胁迫后复水处理下单株小麦产量
显著增加，重度干旱胁迫后复水处理则使小麦单株
产量显著减少了１２％。此外，相比于正常供水处理
和重度干旱胁迫后复水处理，中度干旱胁迫后复水
处理植株的水分利用效率（ＷＵＥ）最高。因此，中度
干旱胁迫后复水处理下小麦产量增加是由于花后适
度干旱有利于穗粒数及千粒重的提高。有研究报
道，花后中度水分亏缺后复水小麦产量的提高可能
是由于植物在遭受适度的干旱胁迫时，能促使更多
的干物质转运到籽粒中，从而提高产量和水分利用
效率。在本研究中，与正常供水处理相比，中度和重
度干旱胁迫后复水处理对小麦强势粒的灌浆速率和
粒重影响不显著，但中度干旱胁迫后复水处理显著
增加了小麦弱势粒的粒重、最大灌浆速率和平均灌

浆速率，而重度干旱胁迫后复水处理则显著降低了
弱势粒的灌浆速率和粒重。因此，促进弱势粒灌浆
可能是花后水分亏缺后小麦穗粒数和粒重提高的主
要原因。

４　结　论

本研究的中度干旱胁迫后复水处理显著提高了
旱作小麦品种‘长旱５８’单株籽粒产量。在小麦灌
浆期进行中度干旱胁迫后，其旗叶能够维持与正常
水分下基本相同的光合速率，但是显著降低了蒸腾
速率和气孔导度，提高了水分利用效率、小麦弱势粒
的粒重、最大灌浆速率和平均灌浆速率，同时降低了
茎秆中果聚糖含量和籽粒中蔗糖合酶和腺苷二磷酸
葡萄糖焦磷酸化酶活性。可见，中度干旱胁迫后复
水能基本维持旱作小麦正常的光合能力，但是增强
了弱势粒中库活性的同时降低了茎秆中果聚糖的含
量，促进了茎秆中光合产物向籽粒中的转运，提高了
弱势粒的灌浆速率和灌浆强度，最终通过提高穗粒
数和粒重来提高产量。而重度干旱胁迫后复水会抑
制旱作小麦弱势粒灌浆，降低了茎秆中果聚糖水解
酶活性。因此，小麦茎中同化物向籽粒转运的增加
以及弱势粒活性的增强是中度干旱胁迫下籽粒产量
和水分利用效率提高的重要生理基础。此外，本试
验只采用了一个品种，未来需要在更多的品种间开
展比较研究。
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