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[摘 要 ] 　【目的】研究干旱对小麦旗叶光合产物供应能力的影响 ,揭示小麦抗旱高产的生理机制 ,为提高小麦的

抗旱能力及高产稳产提供理论依据。【方法】在防雨池栽培条件下 ,以旱地冬小麦品种长武 134 (抗旱性强)和水地冬

小麦品种陕 253 (抗旱性弱)为试材 ,以适宜水分处理为对照 (CK ,土壤含水量为田间持水量的 70 %～75 %) ,研究干旱

处理 (土壤含水量为田间持水量的 50 %～55 %)对不同冬小麦旗叶光合产物供应速率 (净光合速率和蔗糖合成能力)

和供应持续期的影响。【结果】与对照相比 ,干旱处理降低了冬小麦灌浆中后期旗叶净光合速率 ,缩短了净光合速率

高值持续期 ( PAD) ,其中长武 134降幅较小 ,净光合速率较高 ;干旱处理提高了冬小麦灌浆初期旗叶的蔗糖磷酸合成

酶 (SPS)活性 ,其中长武 134增幅较大 ,且在灌浆中后期依然能保持相对较高的蔗糖供应能力 ;干旱处理缩短了冬小

麦叶绿素含量缓降期 (RSP) ,提高了丙二醛 (MDA)含量 ,加速了旗叶的衰老 ,缩短了光合产物的供应持续期 ,其中长

武 134受干旱影响较小 ;干旱处理降低了冬小麦灌浆中后期主茎穗粒质量积累量及其速率 ,其中长武 134降幅较小。

【结论】干旱条件下 ,抗旱品种长武 134旗叶在灌浆中后期可维持较高的光合产物供应速率和较长供应持续期 ,这是

其主茎穗粒质量积累量及其速率降幅较小的重要原因。
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Abstract :【Objective】St udying the effect s of drought on p hotosynt hate supplying capability of flag

leaf can partially reveal the p hysiological mechanisms of drought2resistant wheat cultivars with high grain

yield and provide some theoretical basis for imp roving drought resistance ability and maintaining a high and

stable yield of wheat .【Met hod】Under the condition of rain2p roof shelter culture , two types of winter

wheat ( T ri t icum aesti v um L . ) , dryland cultivar Changwu 134 ( drought2resistant ) and irrigated cultivar

Shaan 253 (drought2sensitive) ,were applied to st udy t he effect s of soil drought (t he soil water content was

50 % - 55 % of t he field water capacity) on p hotosynt hate supplying rate (net p hotosynt hetic rate and su2
cro se synt hetic rate) and supplying duration of flag leaves. Thereinto , t he optimum soil water t reatment
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was served as cont rol (C K ,t he soil water content was 70 % - 75 % of t he field water capacity) .【Result】

Compared wit h t he cont rol ,bot h net p hotosynthetic rate ( Pn) and p hotosynt hetic active duration ( PAD) of

flag leaves in two winter wheat s were significantly decreased during t he middle and late grain filling period

due to drought st ress. In cont rast wit h Shaan 253 ,however ,Changwu 134 had a relatively lower decreased

degree and could maintain a higher Pn. Drought also significantly increased t he flag leaf sucrose p hosp hate

synt hase (SPS) activity in two winter wheat s during the early grain filling period. However ,Changwu 134

exhibited relatively higher flag leaf SPS activity when compared wit h Shaan 253 ,which might be helpf ul to

p reserve a high sucrose supplying capability during the middle and late grain filling period. Moreover ,t he

shortened steady p hase of chlorop hyll content (RSP) and t he increased malondialdehyde (MDA) content in

flag leaf might accelerate t he aging of flag leaf ,which could significantly shorten it s p hotosynt hate suppl2
ying duration. Furt hermore ,drought resulted in a significant decrease of accumulation rate and accumula2
tion amount per spike grain mass of main stem during the middle and late grain filling period ,but had lit tle

influence on Changwu 134.【Conclusion】U nder drought conditions ,drought2resistance wheat2Changwu 134

can maintain a relatively higher p hotosynt hate supplying rate and longer p hotosynt hate supplying duration

in comparison wit h Shaan 253 ,which could be a key reason for a low decrease of accumulation rate and ac2
cumulation amount per spike grain mass of main stem.

Key words :winter wheat ;drought ;p hotosynt hate supplying rate ;p hotosynt hate supplying duration

　　小麦 ( T ri t icum aesti v um L . )是我国北方干旱、

半干旱地区的主要粮食作物 ,在其生育期干旱对小

麦生产具有较大影响 ,且成为制约小麦生产的主要

障碍因素。小麦籽粒产量主要来源于光合产物 ,源

的供应能力实际上就是源器官光合产物的供应能力

或光合产物生成总量。源器官光合产物供应总量取

决于光合产物供应速率和供应持续期。供应速率则

取决于 2 个过程 :一是源器官通过光合碳素循环将

CO2 转化为磷酸丙糖的速率 ,即光合速率 ;二是磷酸

丙糖转化为蔗糖的速率[1 ]。光合碳素循环生成的磷

酸丙糖主要有 2 种流向 :在叶绿体中形成淀粉贮存

或在液泡中合成蔗糖。蔗糖是植物体内碳水化合物

运输的主要形式 ,叶片中的磷酸丙糖只有转化为蔗

糖 ,才能运输到籽粒中。蔗糖磷酸合成酶 ( SPS)是

控制蔗糖合成代谢的关键位点之一 , SPS 活性对

CO2 同化产物在蔗糖和淀粉分配中起着关键作

用[2 ]。光合产物供应持续期则取决于源器官的衰老

进程。

小麦灌浆期籽粒碳水化合物的积累主要来源于

冠层叶尤其是旗叶的光合作用 ,旗叶的光合产物对

籽粒产量的贡献率为 30 %～50 %[324 ]。前人关于干

旱对小麦旗叶光合特性、蔗糖供应能力及叶片衰老

特性影响的研究只涉及其中的某个方面[529 ] ,很少有

研究者将这三者结合起来研究干旱对小麦旗叶光合

产物供应能力的影响。本试验以旱地小麦品种长武

134和水地小麦品种陕 253 为试材 ,研究干旱对小

麦灌浆期旗叶净光合速率、光合产物转化为蔗糖的

能力以及旗叶衰老特性的影响 ,旨在从旗叶光合产

物供应速率和光合产物供应持续期 2 个方面 ,阐明

小麦抗旱高产的生理机制 ,以期为提高小麦的抗旱

能力以及高产稳产提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　供试材料

选用冬小麦品种长武 134 (旱地品种 ,抗旱性

强)和陕 253 (水地品种 ,抗旱性弱)为试材。小麦品

种由西北农林科技大学国家小麦育种工程中心提

供。

1. 2　试验设计

试验于 2007～2008 年在陕西杨凌中国科学院

水土保持研究所试验农场进行。供试土壤前茬为玉

米 ,播前施底肥 N 120 kg/ hm2 , P2 O5 75 kg/ hm2。

试验采用随机区组设计 ,重复 3次 ,于 2007210223按

250株/ m2 人工点播 ,行距为 20 cm。试验小区面积

2 m×3 m ,小区之间用深度为 3 m的水泥板分隔 ,

以防止水分侧渗。按一般大田试验管理。

每小区在播前灌足底墒水 ,以确保冬小麦生育

前期水分充足。返青拔节后设 2个水分处理 :适宜

水分处理 (对照 ,C K)位于防雨棚外的小区中 ,土壤

含水量达到田间持水量的 70 %～75 % ;干旱处理

( T)全部位于防雨棚内的小区中 ,全生育期防降水 ,

返青拔节期开始自然干旱处理 ,使土壤含水量达到
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田间持水量的 50 %～55 % ,此后一直维持该水平。

用智能型中子水分仪和烘干法相结合测定土壤含水

量。小麦生长前期每隔 20 d、拔节后每隔 10 d测定

土壤含水量 1次 ,根据 0～1 m土层土壤含水量平均

值 ,用人工补水方式使各处理土壤含水量达到试验

要求。

1. 3　取样方法

小麦开花期挂牌标记同一日开花的主茎穗 ,分

别于开花期 (0 d)及花后每 5 d取样 1次。每小区取

旗叶 10片 ,将其中 5 片于 10 5℃杀青 30 min 后再

在 70 ℃烘干至恒质量 ,用于蔗糖含量的测定 ;剩余

的 5片叶经液氮速冻后置于 - 60 ℃冰箱中 ,用于丙

二醛含量和蔗糖磷酸合成酶 ( SPS)活性的测定。每

小区取 10个主茎穗 ,剥取全部籽粒于 70 ℃烘干称

质量 ,用于主茎穗粒质量积累的测定。灌浆后期旗

叶衰老变黄 ,生理活性基本丧失 ,因此不同生理指标

测定时间长短有差异。

1. 4　测定项目及方法

1. 4. 1 　旗叶净光合速率 ( Pn) 和叶绿素含量

(SPAD)的测定 　旗叶净光合速率的测定 ,采用美

国 L I2COR公司的 L I26400 便携式光合作用测定

仪 ,在开花期及花后每 5 d上午 09 :00～11 :00进行

测定。测定条件 :叶室 CO2 浓度为 340～370μL/ L ,

光量子通量密度 (PED)为 1 400μmol/ (m2 ·s) ,温度

为 (30±2) ℃。采用日产 SPAD2502型叶绿素计测

定旗叶中部的 SPAD值 ,来表示叶绿素含量的相对

值。

1. 4. 2 　蔗糖磷酸合成酶 ( SPS)活性的测定 　酶液

提取参考 Douglas等[10 ]的方法 :秤取 1 g叶片 ,加入

10 mL p H 7. 5 的 H EPES2NaO H 缓冲液 ,冰浴研

磨 ,10 000 ×g 冷冻离心 10 min ,取上清液即为酶

液。参照 Wardlaw等[11 ]的方法测定 SPS活性。

1. 4. 3 　旗叶蔗糖含量的测定 　采用间苯二酚

法[12 ]。

1. 4. 4　旗叶丙二醛 (MDA)含量的测定　采用硫代

巴比妥法[ 13 ]。

1. 4. 5 　主茎穗粒质量积累速率的测定 　用 Rn =

( Cn + 5 - Cn - 5 ) / 10计算主茎穗粒质量积累速率 ,其中

n为开花后时间 , Rn 为第 n 天的穗粒质量积累速

率 , Cn + 5为第 n + 5 天的穗粒质量积累量 , Cn - 5为第

n - 5 天的穗粒质量积累量。

2　结果与分析

2. 1　干旱对小麦旗叶光合产物供应能力的影响

2. 1. 1　对小麦旗叶净光合速率的影响 　小麦旗叶

光合功能强弱对籽粒发育和产量形成具有重要作

用。在适宜水分和干旱条件下 ,不同抗旱性小麦旗

叶花后净光合速率的动态变化见图 1。

图 1　干旱对不同小麦品种旗叶净光合速率的影响

Fig. 1　Effect s of drought on net photosynthesis rate in the flag leaves of different wheat cultivars

　　由图 1可见 ,小麦旗叶净光合速率随生育进程

的延长而降低。花后 0～10 d ,长武 134干旱处理的

小麦旗叶净光合速率高于对照 ,但无明显差异 ;花后

10～30 d ,干旱处理小于对照 ,且二者均随生育进程

的延长而降低。陕 253干旱处理的小麦旗叶净光合

速率明显低于对照 ,并随生育进程的延长降低幅度

逐渐增大。花后 10～30 d ,长武 134 干旱处理的小

麦旗叶净光合速率降低幅度明显小于陕 253。表明

干旱条件下 ,抗旱性强的小麦品种在灌浆中后期 (花

后 10～30 d) ,旗叶能保持较高的净光合速率。

以净光合速率下降到初始值 50 %所经历的时

间为净光合速率高值持续期 ( PAD) , PAD是反应一

定时期内作物叶片光合功能的重要指标[ 14 ]。以开

花期最高值为初始值 ,适宜水分和干旱条件下 ,长武
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134的 PAD 分别为 27 ,22 d ,陕 253 分别为 27 ,20

d。与对照相比 ,陕 253 干旱处理的 PAD降低幅度

为 25. 93 % ,大于长武 134 干旱处理的降低幅度

(18. 52 %) 。表明抗旱性强的小麦品种在干旱条件

下 ,旗叶净光合速率的高值持续期长。

2. 1. 2　对小麦旗叶 SPS活性及蔗糖含量的影响　

干旱对不同小麦品种旗叶 SPS活性和蔗糖含量的

影响见图 2和图 3。

图 2　干旱对不同小麦品种旗叶 SPS活性的影响

Fig. 2　Effect s of drought on the SPS activity in the flag leaves of different wheat cultivars

图 3　干旱对不同小麦品种旗叶蔗糖含量的影响

Fig. 3　Effect s of drought on the sucrose content in the flag leaves of different wheat cultivars

　　SPS是控制叶片中蔗糖合成的关键酶。由图 2

可以看出 ,干旱条件下 ,小麦长武 134 旗叶开花后

SPS活性迅速升高 ,在花后 5 d达到高峰 ;之后 SPS

活性迅速降低 ,但随着生育进程的推移 ,其与对照的

差异逐渐减少。开花后 0～5 d ,陕 253 干旱处理小

麦旗叶的 SPS活性与对照无明显差异 ,花后 10 d干

旱处理的 SPS活性明显高于对照 ,花后 15 d则又明

显小于对照 ,之后干旱处理与对照的差异逐渐减少。

表明小麦生育后期 ,干旱处理的 SPS活性受品种的

影响较大 ,这种差异可能与品种的抗旱性有关。

蔗糖是小麦叶片内光合产物的主要存在和运输

形式。由图 3可知 ,开花后长武 134 和陕 253 的旗

叶蔗糖含量均呈现先降低后升高再降低的变化趋

势。在花后 0～30 d ,长武 134干旱处理的小麦旗叶

蔗糖含量一直大于对照 ;花后 30～35 d ,干旱处理小

麦旗叶的蔗糖含量明显低于对照。花后 0～15 d ,陕

253干旱处理的小麦旗叶蔗糖含量明显高于对照 ;

开花 15 d之后干旱处理小麦旗叶的蔗糖含量低于

对照。说明干旱条件下 ,小麦旗叶灌浆前期 (0～15

d)的蔗糖供应能力较强 ,但灌浆末期 (30～35 d)供

应能力明显下降 ,灌浆中后期 (15～30 d) ,不同抗旱

性小麦品种旗叶蔗糖含量对干旱的反应差异较大。

2. 2　干旱对小麦旗叶光合产物供应持续期的影响

2. 2. 1　对叶绿素含量的影响 　在适宜的水分和干

旱条件下 ,不同抗旱性小麦旗叶叶绿素含量的动态

变化见图 4。由图 4 可见 ,花后 0～15 d ,长武 134

和陕 253干旱处理的小麦旗叶叶绿素含量与对照均

无明显差异 ;花后 20～30 d ,长武 134干旱处理的叶

绿素含量小于对照 ,花后 15～30 d陕 253干旱处理

的叶绿素含量小于对照 ,且二者干旱处理的叶绿素

含量均随生育进程的延长降幅增大。以叶绿素含量

降到初始值 80 %所经历的时间为叶绿素含量缓降
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期 ( RSP) ,RSP是反应一定时期内作物衰老程度的

重要指标[14 ]。以开花期最高值为初始值 ,适宜水分

和干旱条件下 ,陕 253的 RSP分别为 27 ,20 d ,长武

134的 RSP分别为 25 ,21 d。与对照相比 ,陕 253干

旱处理的 RSP 的降低幅度为 25. 93 % ,大于长武

134干旱处理的降低幅度 (16. 0 %) 。表明干旱处理

明显促进了 2 个冬小麦品种花后旗叶的衰老 ,其中

抗旱性强的品种受影响程度小于抗旱性弱的品种。

图 4　干旱对不同小麦品种旗叶叶绿素含量 (SPAD值)的影响

Fig. 4　Effect s of drought on chlorophyll content (SPAD value) in the flag leaves of different wheat cultivars

2. 2. 2　对 MDA含量的影响　MDA含量高低直接

反应了膜脂过氧化的程度。干旱对不同小麦品种旗

叶 MDA含量的影响见图 5。

图 5　干旱对不同小麦品种旗叶丙二醛含量的影响

Fig. 5　Effect s of drought on MDA content in the flag leaves of different wheat cultivars

　　图 5 显示 ,对照和干旱处理小麦旗叶的 MDA

含量自开花后均缓慢上升 ,其中干旱处理的 MDA

含量随着生育进程的延长而大幅度增加。与对照相

比 ,花后 25 d 长武 134 干旱处理的升高幅度为

33. 74 % ,陕 253 为 60. 01 %。结果表明 ,干旱处理

后小麦旗叶膜脂过氧化程度增加 ,其对抗旱品种的

影响较小。

2. 3　干旱对小麦主茎穗粒质量积累的影响

在灌浆过程中 ,小麦长武 134 和陕 253 的主茎

穗粒质量积累量均呈逐渐升高趋势。干旱处理对小

麦灌浆前期 (然后 0～10 d)穗粒质量积累量无明显

影响 ,而降低了灌浆中后期 (花后 15～35 d)的穗粒

质量积累量 ,花后 35 d ,长武 134穗粒质量积累量降

低幅度明显小于陕 253 (图 6) 。

　　图 7显示 ,小麦主茎穗粒质量积累速率变化均

呈单峰曲线 ,在花后 20 d穗粒质量积累速率最大 ,

之后随生育进程的推移而明显下降。在花后 5～10

d及花后 30～35 d , 长武 134干旱处理的穗粒质量

积累速率与对照无明显差异 ;花后 10～30 d ,干旱处

理的穗粒质量积累速率小于对照。花后 5～10 d ,陕

253穗粒质量积累速率与对照无明显差异 ;花后

10～35 d ,干旱处理的穗粒质量积累速率小于对照 ,

且降低幅度较大 ,表明干旱对小麦灌浆初期 (花后

5～10 d)穗粒质量积累速率无显著影响 ,但明显降

低了灌浆中后期 (花后 10～30 d)穗粒质量的积累速

率 ,且抗旱性强的品种降低幅度小于抗旱性弱的品
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种。

图 6　干旱对不同小麦品种主茎穗粒质量积累量的影响

Fig. 6　Effect s of drought on accumulation amount per spike grain mass of main stem in different wheat cultivars

图 7　干旱对不同小麦品种主茎穗粒质量积累速率的影响

Fig. 7　Effect s of drought on accumulation rate per spike grain mass of main stem in wheat

3　讨　论

为了衡量源器官供应光合产物能力的大小 ,引

入了源强的概念 ,其中净光合速率是最能代表源强

的指标之一[15 ]。吕金印等[5 ]对盆栽小麦灌浆期进

行正常供水、中度干旱胁迫和严重干旱胁迫 3 种水

分处理 ,测定旗叶光合生理指标的变化 ,结果表明 ,

灌浆期中度干旱胁迫旗叶净光合速率与对照相近 ,

严重干旱胁迫下旗叶净光合速率则降低。本研究结

果表明 ,随着灌浆期小麦旗叶的衰老 ,旗叶对水分胁

迫的忍耐力逐渐下降 ,旗叶净光合速率降低幅度逐

渐增加 ,但灌浆中后期 (花后 10～30 d) ,旱地小麦品

种旗叶能保持较高的光合速率和较长的高光合速率

持续期。有研究表明 ,干旱促进了旗叶灌浆前期蔗

糖的合成能力 ,蔗糖供应能力增强 ,灌浆中后期随旗

叶衰老加速 ,蔗糖合成能力急剧下降 ,旗叶蔗糖供应

能力明显下降[ 9 ,16 ]。本研究中 ,旱地小麦品种长武

134 ,花后0～5 d蔗糖合成能力高于对照 ,花后 5～

30 d蔗糖供应能力依然能维持相对较高水平 ;水地

小麦品种陕 253 ,蔗糖含量在花后 15 d 即开始低于

对照。由此可见 ,不同小麦品种灌浆中后期 (花后

15～30 d)蔗糖供应能力对干旱的响应不同 ,这种差

异可能与品种的抗旱性有关。在干旱条件下 ,抗旱

性强的小麦品种在灌浆中后期旗叶能保持较高的光

合速率和蔗糖供应能力 ,从而决定了其具有较强的

光合产物供应强度。

小麦旗叶功能期的长短对籽粒发育形成具有重

要作用[17 ]。研究表明 ,干旱胁迫缩短了小麦旗叶叶

绿素含量的缓降期 ,提高了小麦旗叶膜脂过氧化程

度 ,说明干旱处理加速了小麦花后旗叶的衰老[728 ]。

本研究干旱条件下 ,灌浆期旱地小麦品种长武 134

旗叶叶绿素含量降低幅度和 MDA 含量升高的幅度

均小于水地小麦品种陕 253 ,表明抗旱性强的小麦

品种旗叶衰老程度小于抗旱性弱的品种 ,灌浆期能

维持相对较长的光合产物供应持续期。光合产物的

供应强度 (速率)和供应持续期决定了光合产物的供
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应总量[1 ]。本研究干旱条件下 ,旱地小麦品种长武

134的旗叶 ,在灌浆中后期能维持较高光合产物供

应强度和较长供应持续期 ,为小麦光合产物供应提

供了物质保障 ,是其主茎穗粒质量积累速率及其积

累量降幅较小的原因。

叶片中合成的光合产物主要以蔗糖的形式通过

韧皮部运输到籽粒 ,旗叶中蔗糖的合成反映了此阶

段“源”器官同化物的输出能力[18 ]。灌浆期籽粒光

合产物的来源包含 2个方面 :一方面是即时光合产

物的直接输入 ,另一方面是茎杆等营养器官临时贮

藏光合同化物的再运转[19 ]。在逆境条件下 ,小麦茎

杆贮藏物质对于缓冲源叶光合产物的供应与籽粒库

光合产物需求之间的矛盾、维持较高的籽粒灌浆速

率具有重要意义[20221 ]。本研究干旱条件下 ,旱地小

麦品种长武 134灌浆末期 (花后 30～35 d)干旱处理

的旗叶蔗糖含量小于对照 ,但穗粒质量积累速率与

对照却无明显差异。分析原因 ,可能是在干旱条件

下 ,茎杆等营养器官临时贮藏的光合同化物再运转 ,

对籽粒产量提高产生了补偿效应 ,从而导致旗叶蔗

糖供应能力变化与穗粒质量积累速率变化不一致。

关于干旱条件下 ,不同抗旱性冬小麦营养器官贮藏

物质再运转对籽粒产量贡献的影响 ,还有待于进一

步深入研究。
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