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花后干旱条件下冬小麦顺序和非顺序衰老

同化物积累及转运特性

黄 蓉１，马亚琴１，李毅博１，刘党校１，王长发２，苗 芳１

（１．西北农林科技大学生命科学学院，陕西 杨凌 ７１２１００；２．西北农林科技大学农学院，陕西 杨凌 ７１２１００）

摘 要：以小麦顺序衰老（正置茎）和非顺序衰老（倒置茎）茎为材料，比较研究了自然天气和干旱条件下小麦

正置茎和倒置茎叶片绿叶面积、光合速率、蔗糖磷酸转运酶活性以及地上器官同化物积累和转运特性，旨为进一步

研究小麦叶片非顺序衰老的生理生化机制提供思路和理论指导。试验表明：无论是自然天气条件还是干旱条件，

温麦１９、豫麦１９和兰考矮早８倒置茎倒二叶的绿叶面积、光合速率和叶片干重均明显高于旗叶，表现出旗叶早于
倒二叶衰老的特征；倒置茎花后同化物转运量、转运率和对籽粒的贡献率、穗重以及叶片蔗糖磷酸合成酶活性均明

显高于正置茎。表明小麦叶片的非顺序衰老与花后同化物的快速转运有关，这种衰老方式对小麦籽粒的后期充实

是有利的，并且对干旱条件有较强的适应能力。
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在小麦灌浆结实后期，如果旗叶和倒二叶的衰

老顺序按照叶片发育的先后次序衰老，即倒二叶先

于旗叶衰老，这种衰老方式称为顺序衰老；如果旗叶

先于倒二叶衰老，即被称为非顺序衰老［１－５］。在叶

片非顺序衰老小麦品种中，并非所有植株叶片都发

生非顺序衰老，有些植株叶片仍然是顺序衰老。我

们将发生非顺序衰老的茎称为倒置茎，叶色上黄下

绿，叶色呈倒置状态；发生顺序衰老的茎称为正置



茎，叶色上绿下黄，叶色呈正置状态［１，３－５］。在叶片

非顺序衰老过程中，旗叶的叶绿素含量、光合速率、

抗氧化保护酶活性等均明显低于倒二叶，与顺序衰

老正好相反［１，３－５］。

小麦籽粒同化物质主要来源于两个方面：一是

花后同化器官（叶、鞘、茎、穗）光合同化物的直接输

入，二是贮藏在营养器官光合同化物的转运，并且不

同品种对两者的依赖程度不同［６－９］。灌浆期干旱引

起叶片光合能力下降，向籽粒输出的同化物减

少［１０］，与此同时，增加茎秆中贮藏同化物向籽粒的

运输，以缓冲叶光合产物供应的不足［１１－１２］。作物

花后遭受土壤干旱，茎秆中储存的同化物向籽粒的

运转会大量增加，对籽粒产量的贡献率可达３０％以
上［１２－１６］。

关于小麦叶片非顺序衰老过程中顶三叶和地上

营养器官同化物积累和转运特性以及干旱对这些特

性的影响还未见文献报道。本研究拟通过对自然天

气和干旱条件下小麦顺序衰老茎（正置茎）和非顺序

衰老茎（倒置茎）地上营养器官同化物积累和转运特

性的比较研究，并结合正置茎和倒置茎同化物转运

关键酶活性和穗重客观评价生育后期小麦叶片非顺

序衰老的意义及生产上的利用价值，并为进一步研

究小麦叶片非顺序衰老的生理生化机制提供思路和

理论指导。

１ 材料与方法

１．１ 田间试验设计及管理

田间试验于２０１２年１０月—２０１３年６月在西北
农林科技大学国家节水灌溉试验站内进行。试验选

择３个小麦品种，分别是温麦１９、豫麦１９和兰考矮
早８，这３个品种在生育后期均有约 ５０％的非顺序
衰老的茎。参试小麦品种与其他小麦材料总计 １７
个，在田间随机区组排列，每个品种种植１２行，重复
３次。行长１．３ｍ，株距３ｃｍ，行距２５ｃｍ，在２０１２年
１０月５日点播种植。自然天气和干旱条件田间设
计一致。种植前施小麦专用复合肥４０ｋｇ·６６７ｍ－２。
在２０１３年１月４日冬灌１次，施尿素９ｋｇ·６６７ｍ－２。
干旱处理从小麦扬花期开始，至小麦成熟收获结束。

在小麦扬花期（４月 ２６日），搭建钢架塑料大棚，防
止雨水进入田间，直至小麦成熟收获（６月 １０日），
雨棚四周可通风透气。在小麦灌浆后期，自然天气

条件下０～１００ｃｍ土壤平均含水量为１３．５８％，而在
干旱棚内０～１００ｃｍ土壤平均含水量为９．４６％。
１．２ 植物样品的采集

在自然天气和干旱处理下采样方法一致。在小

麦扬花期，对同一天开花、株高和穗长相近的茎用红

线标记，每品种每小区标记４００株，用于以后的试验
采样。在叶片非顺序衰老出现时期，温麦１９出现在
５月１６日（花后２８ｄ），豫麦１９出现在５月１８日（花
后３０ｄ），兰考矮早８出现在５月２０日（花后３２ｄ），
用蓝色线标记非顺序衰老株，白色线标记顺序衰老

株。在扬花期采集红线标记植株５株，重复３次；在
成熟期采集白色线标记的正置株５株，重复３次，采
集蓝色线标记的倒置株５株，重复３次。用于比较
研究顺序衰老茎和非顺序衰老茎花前花后同化物的

转运率、转移率和营养器官对籽粒贡献率。在非顺

序衰老出现后，分别采取正置茎和倒置茎各５株，重
复３次。首先测定旗叶、倒二叶和倒三叶的绿叶面
积，然后按旗叶、倒二叶、倒三叶、其它叶、茎、鞘、穗

分部位包装，在１０５℃下杀青１０ｍｉｎ后，８０℃烘干至
恒重称重。用于测定正置茎和倒置茎各器官干物质

的积累特性，在小麦成熟期分别测定正置茎和倒置

茎的穗重。在小麦叶片非顺序衰老发生时期，每小

区采集正置茎和倒置茎各５株，重复３次，分别将旗
叶、倒二叶和倒三叶剪碎后称取０．５ｇ，锡箔纸包裹，
液氮快速冷冻后－８０℃低温冰箱保存，用于测定叶
片蔗糖磷酸合成酶活性。

１．３ 测定方法

绿叶面积的测定采用系数法［１７］，干物质的测定

采用烘干称重法。花前同化物转运量＝开花期营养
器官干重－成熟期营养器官干重；花后同化物转运
量＝成熟期籽粒干重－花前同化物总转运量；花前
同化物转运率＝花前同化物转运量／开花期营养器
官干重；花后同化物转运率 ＝花后同化物转运量／
（收获时地上部分干重－开花时地上部分干重）；花
（前）后同化物对籽粒的贡献率＝花（前）后同化物转
运量／成熟期籽粒干重。叶片净光合速率的测定采
用美国ＬＩ－ＣＯＲ公司生产的ＬＩ－６４００ＸＴ型便携式
光合测定系统，选择红蓝光源叶室，设定光量子密度

（ＰＡＲ）１１００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，选择天气晴朗，云量稳

定的上午９∶００—１１∶３０测定。蔗糖磷酸合成酶的测
定采用高俊凤［１８］的方法。

１．４ 数据处理

统计分析采用ＳＰＳＳ２０．０分析统计软件。

２ 结果与分析

２．１ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

顶三叶的绿叶面积

从图１可以看出，无论在自然天气还是干旱条
件下，在叶片顺序衰老的正置茎上，旗叶的绿叶面积

８ 干旱地区农业研究 第３３卷



图１ 自然天气和干旱条件下小麦顶三叶的绿叶面积
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注：ＤＣ，干旱条件下正置茎；ＤＩ，干旱条件下倒置茎；ＮＣ，自然
天气条件下正置茎；ＮＩ，自然天气条件下倒置茎。不同字母表示在
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ｖｅｒｔｅｄｓｔｅｍｉｎｎａｔｕｒａｌｃｏｎｄｉｔｉｏｎ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒ
ｅｎｃｅｏｆＰ＜０．０５．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

大于倒二叶，倒二叶的绿叶面积又大于倒三叶，而在

非顺序衰老的倒置茎上，倒二叶的绿叶面积大于旗

叶，旗叶绿叶面积又大于倒三叶。在自然天气条件

下，温麦１９、兰考矮早８、豫麦１９正置茎旗叶绿叶面
积分别比倒二叶高１４．５９％、２０．８０％和１３．３４％，而
倒置茎旗叶绿叶面积分别比倒二叶低 ２３．９８％、
２３．５７％和 ３１．０７％。在干旱条件下，温麦 １９、兰考
矮早８、豫麦１９正置茎旗叶绿叶面积分别比倒二叶
高７．７９％、１１．７６％和１６．０２％，而倒置茎旗叶绿叶面
积分别比倒二叶低２５．９７％、２６．４１％和３４．４１％。试

验表明，在正置茎上，旗叶的衰老明显晚于倒二叶，

而在倒置茎上旗叶的衰老明显快于倒二叶。干旱条

件使小麦顶三叶绿叶面积减小，叶片顺序衰老和非

顺序衰老加快。

２．２ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

顶三叶的光合速率

从图２可以看出，无论在干旱条件下还是自然
天气条件下，叶片顺序衰老的正置茎顶三叶净光合

速率大小次序均表现为旗叶＞倒二叶＞倒三叶，而
叶片非顺序衰老的倒置茎顶三叶净光合速率大小次

序均表现为倒二叶＞旗叶＞倒三叶。

图２ 自然天气和干旱条件下小麦顶三叶的光合速率

Ｆｉｇ．２ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｏｆｔｏｐｔｈｒｅｅｌｅａｖｅｓｉｎ

ｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

在自然天气条件下，温麦 １９、兰考矮早 ８、豫麦
１９正置茎旗叶光合速率分别比倒二叶高 ２３．６３％、
３１．１７％和１２．７１％，而倒置茎旗叶绿叶面积分别比
倒二叶低 ３１．３％、２４．３％和 ２９．０６％。在干旱条件
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下，温麦１９、兰考矮早８、豫麦１９正置茎旗叶光合速
率分别比倒二叶高７３．４５％、３５．９６％和３５．１３％，而
倒置茎旗叶绿叶面积分别比倒二叶低 ５２．１２％、
１１．５４％和 ３０．６４％。干旱条件与自然天气条件相
比，在干旱条件下，小麦叶片顺序衰老和非顺序衰老

均加快，顶三叶光合速率明显较自然天气条件下低。

２．３ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

顶三叶的干物质积累

从图３可以看出，无论在自然天气条件下还是
干旱条件下，在小麦灌浆结实后期，参试小麦品种正

置茎顶三叶干物质积累量大小次序为旗叶＞倒二叶
＞倒三叶，而在倒置茎上为倒二叶＞旗叶＞倒三叶。

图３ 自然天气和干旱条件下小麦顶三叶的干物质积累

Ｆｉｇ．３ Ｄｒｙｍａｔｔｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｗｈｅａｔｔｏｐｔｈｒｅｅ
ｌｅａｖｅｓｉｎｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

在正常天气条件下，温麦 １９、兰考矮早 ８和豫
麦１９正置茎旗叶干物质积累量分别比倒二叶高
１８．５％、７．７％和１１．５％，而倒置茎旗叶分别比倒二
叶低６．７％、１８．８％和２１．１％。在干旱条件下，温麦

１９、兰考矮早８和豫麦１９正置茎旗叶干物质积累量
分别比倒二叶高 １２．０％、７．８％和 ４．２％，而倒置茎
旗叶分别比倒二叶低１５．７％、６．９％和１３．７％，说明
倒置茎旗叶干物质转运较快。在干旱处理条件下，

小麦正置茎和倒置茎顶三叶的干物质积累量减少，

说明干旱条件加快了顶三叶的干物质转运。

２．４ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

花前同化物转运量、转运率和对籽粒的贡献率

从图４可以看出，无论在自然天气还是干旱条
件下，参试小麦品种正置茎花前地上器官同化物转

运量、转运率和对籽粒的贡献率均明显大于倒置茎。

图４ 自然天气和干旱条件下小麦花前同化物转运量、

转运率和对籽粒的贡献率

Ｆｉｇ．４ Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ，ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇｒａｔｅａｎｄ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅｏｆｗｈｅａｔｂｅｆｏｒｅａｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

ｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

在自然天气条件下，温麦１９倒置茎花前地上器
官同化物转运量、转运率和对籽粒的贡献率分别比
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正置茎低１７．９５％、１４．９５％、２５．０５％，兰考矮早８分
别低 ５０．０％、５８．４３％、５２．１９％，豫麦 １９分别低
２２．８３％、２５．９９％、２６．７４％。在干旱条件下，温麦１９
倒置茎花前地上器官同化物转运量、转运率和对籽

粒的贡献率分别比正置茎低 １５．４４％、１７．３０％、
３６．９７％，兰考矮早 ８分别低 ３９．３０％、４９．６３％、
５２．８１％，豫麦１９分别低２９．３０％、２４．２８％、２２．１３％。
试验结果说明，小麦叶片非顺序衰老茎花前同化物

转运至籽粒的量相对于顺序衰老茎较少，这有利于

花后同化器官功能期的延长，有利于籽粒花后的充

分灌浆。

２．５ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

花后同化物转运量、转运率和对籽粒的贡献率

图５ 自然天气和干旱条件下小麦花后同化物转运量、

转运率和对籽粒的贡献率

Ｆｉｇ．５ Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ，ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇｒａｔｅａｎｄ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅｏｆｗｈｅａｔａｆｔｅｒａｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

ｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

从图５可以看出，在自然天气和干旱条件下，小
麦各品种倒置茎花后地上器官同化物转运量、转运

率和对籽粒的贡献率均明显高于正置茎。在自然天

气条件下，温麦１９正置茎地上器官同化物转运量、
转运率和对籽粒的贡献率分别比倒置茎低３２．６２％、
１１．３１％、２２．８２％，兰考矮早 ８分别低 ３５．７５％、
５２．６４％、２２．５２％，豫麦１９分别低５２．０９％、２９．９７％、
１６．８８％。在干旱条件下，温麦 １９正置茎地上器官
同化物转运量、转运率和对籽粒的贡献率分别比倒

置茎低４６．７９％、７．０５％、３０．３５％，兰考矮早 ８分别
低 ３５．９３％、４７．０６％、２７．７２％，豫麦 １９分别低
４６．２８％、２６．９７％、１８．５９％。试验表明，叶片非顺序
衰老茎花后同化器官合成同化物的能力较顺序衰老

茎明显增强，这种特性有利于籽粒的花后充实。

２．６ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

顶三叶蔗糖磷酸合成酶活性

图６ 自然天气和干旱条件下小麦顶三叶的蔗糖磷酸合成酶活性

Ｆｉｇ．６ Ｓｕｃｒｏｓｅｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｗｈｅａｔｔｏｐ

ｔｈｒｅｅｌｅａｖｅｓｉｎｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
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从图６可以看出，无论在自然天气还是干旱条
件下，叶片逆向衰老的倒置茎旗叶和倒二叶的蔗糖

磷酸合成酶活性均显著高于叶片顺序衰老的正置

茎。在自然天气条件下，温麦 １９、兰考矮早 ８和豫
麦１９倒置茎旗叶分别比正置茎高３０．２％、４７．６８％、
２７．５９％，倒二叶分别高７７．８２％、４９．９２％、４２．１５％。
在干旱条件下，温麦１９、兰考矮早８和豫麦１９倒置
茎旗叶分别比正置茎高５４．３７％、２１．１７％、７８．２９％，
倒二叶分别高 ６０．８４％、２５．１６％、７３．１４％。试验数
据表明，叶片非顺序衰老过程中旗叶和倒二叶同化

物转运能力较强。

２．７ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎

的穗重

图７ 自然天气和干旱条件下小麦正置茎和倒置茎的穗重

Ｆｉｇ．７ Ｐａｎｉｃｌｅｗｅｉｇｈｔｉｎｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎａｌｓｔｅｍｓａｎｄｉｎｖｅｒｔｅｄ
ｓｔｅｍｓｉｎｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

从图７可以看出，在自然天气和干旱条件下，倒

置茎穗重明显高于正置茎穗重。在自然天气条件

下，温麦１９、兰考矮早８和豫麦１９倒置茎穗重分别
比正置茎高 ９．０％、２０．７３％和 ２２．２１％。在干旱条
件下，温麦１９、兰考矮早８和豫麦１９倒置茎穗重分
别比正置茎高 １３．２５％、２０．５％和 １６．８７％。干旱处
理使小麦正置茎和倒置茎穗重减少，在干旱条件下，

温麦 １９正置茎穗重减少 ８．９３％，倒置茎减少
８．２６％；兰考矮早８正置茎穗重减少 １３．９０％，倒置
茎减少 １４．０６％；豫麦 １９正置茎穗重减少 ９．８１％，
倒置茎减少１３．７５％。

３ 讨 论

Ｍｏｎｄａｌ和Ｃｈｏｕｄｈｕｒｉ［２］对两个水稻品种 Ｒａｔｎａ和
Ｍａｓｕｒｉ叶片的衰老方式进行了研究报道，试验表明，
在营养生长阶段，两个水稻品种叶片的衰老按照发

育的先后从茎的下方依次向上衰老，但进入生殖生

长后期，品种Ｒａｔｎａ的旗叶早于倒二叶先衰老，叶片
的衰老属于非顺序衰老模式，品种 Ｍａｓｕｒｉ仍然按照
顺序衰老模式，倒二叶先于旗叶衰老。通过剪叶试

验发现，Ｒａｔｎａ的旗叶对粒重影响最大，而 Ｍａｓｕｒｉ的
倒二叶对粒重影响最大［２］。通过３２Ｐ示踪试验，表明
叶片非顺序衰老的机理是旗叶同化物快速转运至籽

粒的缘故，通过对旗叶喷细胞分裂素，降低同化物转

运，最终可以延缓旗叶的衰老［１９］。张嵩午等［１，３－５］

发现，有些小麦品种在结实后期叶片衰老存在两种

方式，一是顺序衰老方式，倒二叶衰老早于旗叶；二

是非顺序衰老方式，旗叶衰老早于倒二叶，而且表明

非顺序衰老茎千粒重高于顺序衰老茎，具有非顺序

衰老的小麦品种千粒重普遍高于顺序衰老小麦品

种。本研究表明，无论在自然天气还是干旱条件下，

参试小麦品种叶片顺序衰老和非顺序衰老均出现，

在顺序衰老茎上，旗叶的绿叶面积和光合速率高于

倒二叶，而在非顺序衰老茎上，倒二叶绿叶面积和光

合速率高于旗叶，研究结果与张嵩午等一致。论文

还通过对自然条件和花后干旱条件下顺序衰老茎和

非顺序衰老茎同化物积累和转运特性的研究，表明

非顺序衰老茎旗叶的干物质积累低于倒二叶；花后

地上营养器官同化物转运量、转运率和对籽粒的贡

献率均明显高于顺序衰老茎；非顺序衰老茎旗叶和

倒二叶的蔗糖磷酸合成酶活性均高于顺序衰老茎，

并且非顺序衰老茎穗重明显高于顺序衰老茎。该研

究结果揭示了在灌浆结实后期，小麦叶片非顺序衰

老是由于旗叶同化物快速转运至籽粒所致，这种衰
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老模式有利于后期籽粒的充实，提高粒重。并且在

干旱条件下，与小麦叶片非顺序衰老相伴随的优良

的生理性状比较稳定，对干旱环境具有较强的适应

性。本文研究对进一步揭示小麦叶片非顺序衰老的

生理生化机制和生态适应机制具有重要的指导意

义。
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