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干旱胁迫条件下小麦各器官可溶性碳水化合物
积累转运相关性状遗传分析
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摘　 要:以小麦自然群体 １９６ 个品种(系)为研究材料ꎬ研究了干旱胁迫(ＤＳ)和正常灌溉(ＷＷ)条件下ꎬ小麦不

同发育阶段各器官可溶性碳水化合物(ＷＳＣ)含量、转运率及其对籽粒贡献率ꎬ以及主穗粒重的遗传特性及各目标性

状之间的相关性ꎮ 结果表明:在两种水分条件下ꎬ小麦自然群体各目标性状表型变异广泛ꎬ变异系数在 ７.１１％ ~
６８.５５％(ＤＳ)和 ９.５０％~５７.３７％(ＷＷ)ꎬ多样性指数在 ０.６１~０.９３(ＤＳ)和 ０.６２~ ０.８８(ＷＷ)ꎬ遗传力在 ０.２４~ ０.５３ꎮ 各

目标性状表型受发育阶段、器官和水分环境的显著影响(Ｆ＝ １.９５∗∗ ~ ３２ ７７５.７４∗∗)ꎮ 其中ꎬＷＳＣ 含量受发育阶段和

器官的影响显著(Ｆ＝ ３２ ７７５.７４∗∗ꎬ１１ ２２３.１８∗∗)ꎬＷＳＣ 转运率受水分环境的影响显著(Ｆ＝ ２４５.０７∗∗ꎬ２７４.６１∗∗)ꎬ而
ＷＳＣ 转运对籽粒的贡献率受器官显著影响(Ｆ ＝ １ ４８２.９６∗∗ꎬ３９０.１５∗∗)ꎮ 灌浆中期 ＷＳＣ 含量与主茎穗粒重之间均

表现出显著或极显著正相关(ｒ＝ ０.１５∗∗ ~０.３６∗∗)ꎬ且干旱胁迫条件下相关系数更高( ｒ ＝ ０.２１∗∗ ~ ０.３６∗∗)ꎮ 倒二节

ＷＳＣ 相关性状表型变异系数、多样性指数ꎬ以及与其他性状表型的相关系数均达到最高ꎮ 通过对灌浆期倒二节 ＷＳＣ
积累转运相关性状表型值聚类分析ꎬ得到 １５ 个灌浆期 ＷＳＣ 含量、花前转运率及贡献率较高的品种(系)ꎮ
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　 　 干旱已成为限制小麦产量形成的重要非生物

胁迫因子ꎬ每年世界各地因不同程度的干旱所导致

的小麦减产约在 ３０％左右ꎬ其危害相当于其他自然

灾害的总和[１ ３]ꎮ 因此ꎬ只有提高小麦自身的水分

利用效率才有可能取得小麦抗旱上的新突破[４]ꎮ
小麦产量的形成是源、库、流互作的结果ꎬ要保

证小麦的稳产高产ꎬ不仅要有较强的光合物质生产

能力ꎬ又要求营养器官中的光合产物能更多地向籽

粒库中转运[５]ꎮ 小麦营养器官中暂贮性可溶性碳

水化合物(Ｗａｔｅｒ ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬＷＳＣ)不仅是

籽粒产量形成的重要碳源ꎬ还可以缓解逆境胁迫对

小麦的伤害ꎮ 尤其是在干旱胁迫条件下ꎬ小麦光合

作用产物无法满足冠层呼吸消耗和保持籽粒正常

灌浆需要时ꎬ花前贮存于茎秆中的 ＷＳＣ 积累与转运

对产量的形成具有重要作用[６ ９]ꎬ且对籽粒干物质

积累的贡献率可达 １０％ ~ ７０％[１０ １３]ꎮ 然而ꎬ小麦营

养器官 ＷＳＣ 积累与转运不仅受基因型的控制ꎬ而且

与环境条件有密切关系[１４]ꎬ进一步研究表明ꎬ小麦

不同器官对小麦 ＷＳＣ 转运及其对籽粒粒重的贡献

也有显著影响[７ꎬ１５]ꎮ 由此表明ꎬ干旱调控小麦营养

器官 ＷＳＣ 积累转运与产量形成的关系非常复杂ꎮ
因此ꎬ开展不同水分环境下不同基因型小麦各营养

器官 ＷＳＣ 积累转运与籽粒灌浆和产量形成的遗传

关系研究ꎬ可为小麦抗旱种质资源的筛选和抗旱遗

传育种提供重要的理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试材料

以不同生态区 １９６ 份小麦抗旱种质组成的自然

群体为供试材料(表 １)ꎮ
１.２　 试验设计

试验于 ２０１４ 年 １０ 月至 ２０１５ 年 ６ 月在甘肃省

兰州市榆中县金家营小麦试验点(３５°５１′Ｎꎬ１０４°０７′
Ｅꎬ平均海拔 １ ９００ ｍꎬ平均气温 ６.７℃ꎬ年降雨量 ４５０
ｍｍꎬ年蒸发量 １ ４５０ ｍｍꎬ无霜期 １４０ ｄ)进行ꎮ 小麦播

前基施 Ｋ２Ｏ ６０ ｋｇｈｍ－２、Ｎ １８０ ｋｇ ｈｍ－２、Ｐ２Ｏ５１５０
ｋｇｈｍ－２ꎬ在整个生育期内均不再施肥ꎮ 水分管理分

为干旱胁迫(Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬＤＳ)和正常灌溉(Ｗｅｌｌ￣
ｗａｔｅｒｅｄꎬＷＷ)两种处理ꎮ 播前试验地均统一灌底墒

水 ９００ ｍ３ｈｍ－２ꎮ 正常灌溉处理条件下ꎬ在小麦拔节

期、抽穗期和开花期补充灌水ꎬ每次灌水量为 ７５０ ｍ３

ｈｍ－２ꎻ干旱胁迫处理条件下ꎬ仅在小麦拔节期灌水

７５０ ｍ３ｈｍ－２ꎬ其后完全依靠自然降水(２０１４ 年 １０ 月
－２０１５ 年 ６ 月小麦全生育期降水量为 １３０ ｍｍ)ꎮ 在

两种水分处理的试验区之间种植 １８ ｍ 宽的小麦隔离

带ꎬ隔离带水分处理同干旱胁迫处理ꎮ 整个试验随机

区组设计ꎬ３ 次重复ꎬ条播ꎬ行长 １ ｍꎬ行距 ０. ２ ｍꎬ每行

点播 ６０ 粒ꎬ１２ 行区ꎬ即每个小区 ２.４ ｍ２ꎮ
１.３　 目标性状测定与统计分析

随机选择小麦自然群体内各品种开花期长势

一致主茎做标记ꎬ每个处理分别在小麦开花初期、
灌浆中期(花后 １４ ｄ)和成熟期剪取主茎 １５ 株ꎬ取
旗叶(ＦＬ)、穗下节(包括茎鞘ꎬＰｅｄＩ)、倒二叶(ＳＬ)、
倒二节(包括茎鞘 ＰｅｎＩ)、倒三叶(ＴＬ)和倒三节(包
括茎鞘ꎬＴｈｉＩ)ꎬ在 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎꎬ８０℃烘干至恒

重ꎬ并称取主穗粒重( ＳＧＷ)ꎮ 采用蒽酮比色法[１６]

测定不同处理的 ＷＳＣ 含量ꎬ各器官开花期、灌浆期

和成熟期的 ＷＳＣ 含量分别记为 ＷＳＣ ｆꎬＷＳＣｇ 和

ＷＳＣｍꎬ所有测定均 ３ 次重复ꎮ
ＷＳＣ 花前转运率 (ＲＲｐｒ ) ＝ (ＷＳＣ ｆ 绝对含量 －

ＷＳＣｍ绝对含量) / ＷＳＣ ｆ绝对含量×１００％ꎻＷＳＣ 花后

转运率 ( ＲＲｐｓ ) ＝ (ＷＳＣｇ 绝对含量 －ＷＳＣ ｆ 绝对含

量) / ＷＳＣｇ 绝 对 含 量 × １００％ꎻ ＷＳＣ 花 前 贡 献 率

(ＣＲｐｒ)＝ (ＷＳＣ ｆ绝对含量－ＷＳＣｍ绝对含量) / (１０００
×ＳＧＷ) ×１００％ꎻＷＳＣ 花后贡献率(ＣＲｐｓ) ＝ (ＷＳＣｇ

绝对含量－ＷＳＣ ｆ绝对含量) / (１０００×ＳＧＷ) ×１００％ꎻ
ＷＳＣ 绝对含量＝ＷＳＣ 浓度×干物质量ꎮ
１.４　 数据处理

采用 ＤＰＳ Ｖ７.０.５ 统计软件进行不同处理间各

目标性状方差分析(ＡＮＶＯＡ)、多重比较、相关分析

和聚类分析ꎮ 聚类分析采用系统聚类中的类平均

法(ＵＰＧＭＡ)ꎬ聚类距离为欧式距离ꎮ
性 状 表 型 多 样 性 指 数 采 用 Ｓｈａｎｎｏｎ 和

Ｗｅａｖｅｒ[１７]的方法计算ꎮ 多样性指数划级方法:先计

算参试材料总体平均数( Ｘ) 和标准差(ｄ)ꎬ然后划

分为 １０ 个等级ꎬ从第 １ 级[Ｘ ｉ < (Ｘ － ２ｄ)] 到第 １０
级[Ｘ ｉ > (Ｘ ＋ ２ｄ)]ꎬ每 ０.５ｄ 为 １ 个等级ꎬ每一级的

相对频率用于计算多样性指数ꎮ 多样性指数的计

算公式为:Ｈ ＝－ ∑Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉꎬ式中ꎬＰ ｉ 为某性状第 ｉ 级
别中材料份数占总份数的百分比ꎮ
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表 １　 供试小麦材料
Ｔａｂｌｅ １　 Ｗｈｅａｔ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ

来源 Ｏｒｉｇｉｎ 材料 Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ
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ｍａｉ ５５３ꎻ中优 ９５０７ Ｚｈｏｎｇｙｏｕ９５０７
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１２ １ ２ꎻ００ ７１ꎻＡ８８ ４ ２ ４ꎻＡ８０ ３ １ １ ３ꎻ２９ ２ ２ꎻ００５２ １ ４ １ꎻ００５２ １ ６ １ꎻ９８４０ ０ ３ ３ꎻ９８４０ ０
３ ２ꎻ００５２ １ ３ꎻ１Ｒ１１ꎻ９４１６４ １ꎻ９８４０ ２ ３ １５ꎻ冬 ０３ ０７ꎻ白齐麦 Ｂａｉｑｉｍａｉꎻ航选 ０１ Ｈａｎｇｘｕａｎ ０１ꎻ航选 １２１ Ｈａｎｇｘｕ￣

ａｎ １２１ꎻ兰选 １ 号 Ｌａｎｘｕａｎ １ꎻ兰天 ４ 号 Ｌａｎｔｉａｎ ４ꎻ兰天 １１ Ｌａｎｔｉａｎ １１ꎻ兰天 １３ Ｌａｎｔｉａｎ １３ꎻ兰天 １５ Ｌａｎｔｉａｎ １５ꎻ兰天 ３６ Ｌａｎ￣
ｔｉａｎ ３６ꎻ陇鉴 ３ 号 Ｌｏｎｇｊｉａｎ ３ꎻ陇鉴 ４ 号 Ｌｏｎｇｊｉａｎ ４ꎻ陇鉴 １０３ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １０３ꎻ陇鉴 １０４ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １０４ꎻ陇鉴 １０８ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １０８ꎻ陇
鉴 １１０ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １１０ꎻ陇鉴 １１１ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １１１ꎻ陇鉴 １２７ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １２７ꎻ陇鉴 １６９ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １６９ꎻ陇鉴 １９６ Ｌｏｎｇｊｉａｎ １９６ꎻ陇鉴 ２９４
Ｌｏｎｇｊｉａｎ ２９４ꎻ陇鉴 ３０１ Ｌｏｎｇｊｉａｎ ３０１ꎻ陇鉴 ３８５ Ｌｏｎｇｊｉａｎ ３８５ꎻ陇鉴 ３８６ Ｌｏｎｇｊｉａｎ ３８６ꎻ陇鉴 ３８７ Ｌｏｎｇｊｉａｎ ３８７ꎻ陇麦 ０７９ Ｌｏｎｇ￣
ｍａｉ ０７９ꎻ陇麦 ８３８ Ｌｏｎｇｍａｉ ８３８ꎻ陇麦 ８４４ Ｌｏｎｇｍａｉ ８４４ꎻ陇育 ５ 号 Ｌｏｎｇｙｕ ２１８ꎻ陇育 ０３６ Ｌｏｎｇｙｕ３６ꎻ陇原 ２１８ Ｌｏｎｇｙｕａｎ２１８ꎻ陇
原 ９３７ Ｌｏｎｇｙｕａｎ ９３７ꎻ陇原 ９６１ Ｌｏｎｇｙｕａｎ ９６１ꎻ陇中 １ 号 Ｌｏｎｇｚｈｏｎｇ １ꎻ陇中 ２ 号 Ｌｏｎｇｚｈｏｎｇ ２ꎻ陇紫麦 １ 号 Ｌｏｎｇｚｉｍａｉ １ꎻ宁麦
５ 号 Ｎｉｎｇｍａｉ ５ꎻ普冰 １５１ Ｐｕｂｉｎｇ １５１ꎻ清农 ３ Ｑｉｎｇｎｏｎｇ ３ꎻ清农 ４ Ｑｉｎｇｎｏｎｇ ４ꎻ清山 ７８２ Ｑｉｎｇｓｈａｎ ７８２ꎻ天选 ５１ Ｔｉａｎｘｕａｎ ５１ꎻ新
冬 １８ Ｘｉｎｄｏｎｇ １８ꎻ西峰 １６ Ｘｉｆｅｎｇ １６ꎻ西峰 ２０ Ｘｉｆｅｎｇ２０

河北 Ｈｅｂｅｉ
晋麦 ６８ Ｊｉｎｍａｉ ６８ꎻ沧麦 ６０１ Ｃａｎｇｍａｉ ６０１ꎻ邯 ４５８９ Ｈａｎ ４５８９ꎻ衡 ９５ Ｈｅｎｇ ９５ꎻ衡 ７２２８ Ｈｅｎｇ ７２２８ꎻ衡优 １８ Ｈｅｎｇｙｏｕ １８ꎻ冀麦
３２ Ｊｉｍａｉ ３２ꎻ石 ４１８５ Ｓｈｉ ４１８５ꎻ石家庄 ８ 号 Ｓｈｉｊｉａｚｈｕａｎｇ ８ꎻ石麦 １２ 号 Ｓｈｉｍａｉ １２ꎻ石麦 １３ Ｓｈｉｍａｉ １３ꎻ四棱红葫芦头 Ｓｉｌｅｎｇ￣
ｈｏｎｇｈｕｌｕｔｏｕ

河南 Ｈｅｎａｎ 豫麦 １８ Ｙｕｍａｉ １８ꎻ

美国 Ａｍｅｒｉｃａ １Ｒ８ꎻ１Ｒ１４ꎻ１Ｒ２０ꎻ１Ｒ１９ꎻ１Ｒ６ꎻ１Ｒ５ꎻ１Ｒ１ꎻ１Ｒ３９ꎻ１Ｒ３８ꎻ１１Ｒ２７ꎻ１Ｒ２５ꎻ１Ｒ２６ꎻ１Ｒ２ꎻ１Ｒ１７

山东 Ｓｈａｎｄｏｎｇ 山农 ２４ Ｓｈａｎｎｏｎｇ ２４ꎻ昌乐 ５ 号 Ｃｈａｎｇｌｅ ５ꎻ济麦 ２１ Ｊｉｍａｉ ２１ꎻ鲁德 １ 号 Ｌｕｄｅ １ꎻ鲁麦 １ 号 Ｌｕｍａｉ １ꎻ鲁麦 １４ Ｌｕｍａｉ １４ꎻ鲁麦
１５ Ｌｕｍａｉ １５

山西 Ｓｈａｎｘｉ

泽优 １ 号 Ｚｅｙｏｕ １ꎻ晋麦 ４７ Ｊｉｎｍａｉ ４７ꎻ晋麦 ６３ Ｊｉｎｍａｉ ６３ꎻ晋麦 ７２ Ｊｉｎｍａｉ ７２ꎻ晋麦 ７６ Ｊｉｎｍａｉ ７６ꎻ晋麦 ７９ Ｊｉｎｍａｉ ７９ꎻ晋麦 ８１
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２３４ꎻ临旱 ５３８ Ｌｉｎｈａｎ ５３８ꎻ临旱 ５１２４１ Ｌｉｎｈａｎ ５１２４１ꎻ运旱 ２１ ３０ Ｙｕｎｈａｎ ２１ ３０ꎻ运旱 ２２ ３３ Ｙｕｎｈａｎ ２２ ３３ꎻ运旱 ２３
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天津 Ｔｉａｎｊｉｎ 科遗 ２９ Ｋｅｙｉ ２９ꎻ轮抗 ７ 号 Ｌｕｎｋａｎｇ ７

２　 结果与分析

２.１　 小麦自然群体各性状表型多因素方差分析

小麦自然群体 ＷＳＣ 含量受到水分、发育阶段、器
官和基因型及其各因子之间互作效应的显著(Ｐ<０.
０５)或极显著(Ｐ<０.０１)的影响(表 ２)ꎮ 从 Ｆ 值看出ꎬ
发育阶段(Ｆ＝３２ ７７５.７４∗∗)和器官(Ｆ＝１１ ２２３.１８∗∗)
是影响该群体 ＷＳＣ 含量表型变异的主要因素ꎻ器官

(Ｆ＝ ３９０.１５∗∗ ~１ ４８２.９６∗∗)和水分(Ｆ ＝ ７２.１６∗∗ ~
２７４.６１∗∗)是影响 ＷＳＣ 花前、花后转运率及其对籽

粒贡献率表型变异的主要因子ꎻ而其他因子及其互

作对目标性状表型变异的相对贡献率较小ꎮ ＷＳＣ
各目标性状遗传力较低ꎬ在 ０.２４~０.５３ꎮ
２.２　 不同水分条件下小麦自然群体不同器官相关

性状表型分析

　 　 在两种水分条件下ꎬ小麦自然群体不同发育时

期 ＷＳＣ 含量ꎬ各器官花前、花后 ＷＳＣ 转运率及其对

籽粒贡献率表型值均差异显著 (图 １)ꎮ 各器官

ＷＳＣ 含量均呈现出先升高后降低的趋势ꎬ即 ＷＳＣｍ

<ＷＳＣ ｆ <ＷＳＣｇꎬ且表现为茎鞘的 ＷＳＣ 含量高于叶

片ꎬ尤其是倒二节和倒三节茎鞘中 ＷＳＣ 含量在不同

水分条件下均显著高于其他器官ꎮ ＷＳＣ 花前和花

后转运率干旱条件下均高于灌溉条件(倒二叶和倒

二节茎鞘除外)ꎬ同器官 ＷＳＣ 花前转运率显著高于

花后ꎻ茎鞘对籽粒贡献率均显著高于叶ꎮ 干旱胁迫

条件下 ＷＳＣ 贡献率显著高于灌溉条件(倒三叶除

外)ꎬ且表现为花前高于花后ꎬ茎鞘显著高于叶片ꎮ
在两种水分条件下ꎬ小麦自然群体内各品种变异广

泛ꎬ干旱胁迫条件下各目标性状表型变异显著高于

正常灌溉ꎬ变异系数为 ７. １１％ ~ ６８. ５５％ (ＤＳ) 和

９.５０％~５７.３７％(ＷＷ)ꎮ
２.３　 小麦自然群体 ＷＳＣ 相关性状表型遗传多样性

分析

　 　 从图 ２ 可以看出ꎬ小麦自然群体 ＷＳＣ 相关性状
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表型多样性丰富ꎬ多样性指数为 ０.６１ ~ ０.９３(ＤＳ)和
０.６２~０.８８(ＷＷ)ꎮ 其中ꎬ干旱胁迫条件下的 ＷＳＣ ｆ、
ＷＳＣｇ、ＷＳＣｍ、ＲＲｐｒ和 ＲＲｐｓ多样性指数显著高于正常

灌溉ꎬ但 ＲＲｐｒ和 ＣＲｐｓ相反ꎮ ＷＳＣ 含量、ＷＳＣ 花前和

花后转运率及其对籽粒贡献率随着主茎节位的下

降和生育期的延后呈降低趋势ꎮ 表明干旱胁迫显

著提高了各器官 ＷＳＣ 含量多样性指数ꎮ

表 ２　 小麦自然群体各性状表型多因素方差分析(Ｆ 值)
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｕｌｔｉ￣ｆａｃｔｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ (Ｆ ｖａｌｕｅ) ｏｆ ｔａｒｇｅｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

变异来源 Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ＷＳＣ ＲＲｐｒ ＲＲｐｓ ＣＲｐｒ ＣＲｐｓ

水分 Ｗａｔｅｒ (Ｗ) ５８４.１８∗∗ ２４５.０７∗∗ ２７４.６１∗∗ ２７１.３９∗∗ ７２.１６∗∗

发育阶段 Ｓｔａｇｅ (Ｓ) ３２７７５.７４∗∗

器官 Ｏｒｇａｎ (Ｏ) １１２２３.１８∗∗ ５９６.２５∗∗ １３１２.０１∗∗ １４８２.９６∗∗ ３９０.１５∗∗

基因型 Ｇｅｎｏｔｙｐｅ (Ｇ) ３.０６∗∗ １４.１５ ０.６４ ０.９２ ０.９０
Ｗ×Ｓ ８３.６７∗∗

Ｗ×Ｏ ２３１.２７∗∗ ８７.５１∗∗ ２４２.１８∗∗ １８３.１８∗∗ ２０.７１∗∗

Ｗ×Ｇ ２.３６∗∗ １４.３６ ０.７０ ０.９３ ０.９８
Ｓ×Ｏ ２２４５.０２∗∗

Ｓ×Ｇ ２.４８∗∗

Ｏ×Ｇ ０.７９ ７.１７ ０.６７ ０.９８ ０.９３
Ｗ×Ｓ×Ｏ １１１.９１∗∗

Ｗ×Ｓ×Ｇ １.９５∗∗

Ｗ×Ｏ×Ｇ ０.６３ ６.１９ ０.６７ ０.９４ ０.９４
Ｓ×Ｏ×Ｇ ０.７７

Ｗ×Ｓ×Ｏ×Ｇ ０.６７
误差 Ｅｒｒｏｒ
遗传力 ｈＢ２ ０.２４ ０.５０ ０.２７ ０.５３ ０.３８

　 　 注:ＷＳＣ 表示 ＷＳＣ 含量ꎻＲＲｐｒ和 ＲＲｐｓ分别表示花前 ＷＳＣ 转运率和花后 ＷＳＣ 转运率ꎻＣＲｐｒ和 ＣＲｐｓ分别表示花前 ＷＳＣ 贡献率和花后 ＷＳＣ
贡献率ꎮ ∗和∗∗分别表示多因素方差分析中显著性水平为 Ｐ<０.０５ 和 Ｐ< ０.０１ꎮ

Ｎｏｔｅ: ＷＳＣ ｍｅａｎ ＷＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＲＲｐｒａｎｄ ＲＲｐｓｍｅａｎ ＷＳＣ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｔ ｔｈｅ ｐｒｅ￣ａｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ＷＳＣ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｔ ｔｈｅ ｐｏｓｔ ａｎｔｈｅｓｉｓꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻＣＲｐｒａｎｄ ＣＲｐｓｍｅａｎ ＷＳＣ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｔ ｔｈｅ ｐｒｅ￣ａｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ＷＳＣ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｔ ｔｈｅ ｐｏｓｔ ａｎｔｈｅｓｉｓ ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ∗ ａｎｄ ∗∗
ｍｅａｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃｅｎｃｅ ｌｅｖｅｌｓ ａｔ Ｐ<０.０５ ａｎｄ Ｐ<０.０１ ｂｙ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉ￣ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ.

　 　 注:ＷＳＣｆ:初花期ＷＳＣ 含量ꎻＷＳＣｇ:花后 １４ｄ ＷＳＣ 含量ꎻＷＳＣｍ:成熟期ＷＳＣ 含量ꎻＦＬ:旗叶ꎻＰｅｄＩ:穗下节ꎻＳＬ:倒二叶ꎻＰｅｎＩ:倒二节ꎻ
ＴＬ:倒三叶ꎻＴｈｉＩ:倒三节ꎻＤＳ:干旱胁迫ꎻＷＷ:正常灌溉ꎮ 下同ꎮ 不同小写字母表示同一器官不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ

Ｎｏｔｅ: ＷＳＣｆ:ＷＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅꎻ ＷＳＣｇ:ＷＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ １４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ａｎｔｈｅｓｉｓꎻＷＳＣｍ:ＷＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅꎻ
ＦＬ:ｆｌａｇ ｌｅａｆꎻ ＰｅｄＩ:ｐｅｄｕｎｃｌｅ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ＳＬ: ｔｏｐ ｓｅｃｏｎｄ ｌｅａｆꎻ Ｐｅｎｌ:ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ＴＬ:ｔｏｐ ｔｈｉｒｄ ｌｅａｆꎻ ＴｈｉＩ:ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｆｒｏｍ ｔｏｐ.
ＤＳ:ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ＷＷ:ｗｅｌｌ￣ｗａｔｅｒｅｄ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｏｒｇａｎ(Ｐ<０.０５) .

图 １　 不同水分条件下小麦自然群体 ＷＳＣ 积累转运表型
Ｆｉｇ.１　 ＷＳＣ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
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图 ２　 不同水分条件下小麦自然群体各器官 ＷＳＣ 积累转运相关性状表型多样性指数

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＷＳＣ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎ
ｉｎ ｗｈｅａｔ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２.４　 小麦自然群体各目标性状之间的相关性分析

从表 ３ 得出ꎬ两种水分条件下的 ＷＳＣｇ 与 ＳＧＷ

间均呈显著或极显著正相关ꎬ相关系数( ｒ)０.２１∗∗ ~
０.３６∗∗(ＤＳ) 和 ０. １５∗ ~ ０. ３２∗∗ (ＷＷ)ꎬ倒二节的

ＷＳＣｇ 与 ＳＧＷ 间相关系数达到最高 ０.３６∗∗(ＤＳ)和
０.３２∗∗(ＷＷ)ꎮ 在干旱胁迫条件下ꎬＷＳＣ ｆ 和 ＲＲｐｒ呈

极显著正相关( ｒ＝ ０.２８∗∗ ~ ０.４８∗∗)ꎬ但 ＷＳＣｍ 相反

( ｒ ＝ － ０. ２８∗∗ ~ － ０. ６８∗∗ )ꎻ且 ＷＳＣｇ、ＲＲｐｒ、ＣＲｐｒ 与

ＳＧＷ 均呈不同程度正相关ꎬ相关系数( ｒ)为 ０.１１ ~
０.３６∗∗ꎮ 在正常灌溉条件下ꎬＲＲｐｓ、ＣＲｐｓ和 ＳＧＷ 呈

不同程度正相关ꎬ相关系数在 ０. １４ ~ ０. ２７∗∗ꎻ而

ＷＳＣｍ 与 ＲＲｐｒ 呈极显著的负相关ꎬ 相关系数为

－０.２９∗∗ ~ －０.７２∗∗ꎮ 在不同器官中ꎬ各因子间呈显

著或极显著关系ꎬ茎鞘均高于叶片ꎬ且在倒二节达

到最大值ꎮ
２.５　 小麦自然群体表型聚类分析

在干旱条件下对该自然群体灌浆期 １９６ 份抗旱

种质材料 ＷＳＣ 倒二节相关性状表型值进行聚类分

析(图略)发现ꎬ该群体 ＷＳＣ 倒二节含量被分为三

类ꎮ 第Ⅰ类ꎬ包括 ７６ 个株系ꎬ各株系倒二节 ＷＳＣ 含

量较高ꎬ其中包括 ４３ 份甘肃品种、１４ 份山西品种、７
份河北品种、３ 份陕西品种、５ 份山东品种、１ 份天津

品种和 ３ 份北京品种ꎻ第Ⅱ类ꎬ包括 ９６ 个株系ꎬ其中

５４ 份甘肃品种、１７ 份山西品种、４ 份河北品种、２ 份

山东品种、１ 份天津品种、６ 份北京品种和 １２ 份美国

品种ꎻ第Ⅲ类ꎬ各株系倒二节 ＷＳＣ 含量较低ꎬ包括

２４ 个株系ꎬ其中 １６ 份甘肃品种、２ 份山西品种、１ 份

河南品种、３ 份北京品种和 ２ 份美国品种ꎮ 该群体

在干旱胁迫下 ＷＳＣ 转运率表型值被分为三类ꎮ 第

Ⅰ类ꎬ包括 １０４ 个株系ꎬ各株系倒二节 ＷＳＣ 转运率

较高ꎬ包含 ６１ 份甘肃品种、１９ 份山西品种、３ 份河北

品种、２ 份陕西品种、１ 份河南品种、２ 份山东品种、６
份北京品种和 １０ 份美国品种ꎻ第Ⅱ类包括 ８２ 个株

系ꎬ其中 ４６ 份甘肃品种、１１ 份山西品种、７ 份河北品

种、３ 份陕西品种、５ 份山东品种、６ 份北京品种和 ４
份美国品种ꎻ第Ⅲ类ꎬ包括 １０ 个株系ꎬ各株系倒二节

ＷＳＣ 转运率较低ꎬ其中 ４ 份甘肃品种、２ 份山西品

种、２ 份陕西品和 ２ 份天津品种ꎮ 在干旱条件下该

群体倒二节 ＷＳＣ 贡献率被分为三类ꎮ 第Ⅰ类ꎬ倒二

节 ＷＳＣ 贡献率较高ꎬ包括 ７１ 个株系ꎬ其中 ３６ 份甘

肃品种、１３ 份山西品种、６ 份河北品种、１ 份河南品

种、２ 份山东品种、１ 份天津品种、５ 份北京品种和 ７
份美国品种ꎻ第Ⅱ类ꎬ包括 ７７ 个株系ꎬ其中 ４４ 份甘

肃品种、１２ 份山西品种、４ 份陕西品种、５ 份山东品

种、１ 份天津品种、４ 份北京品种和 ３ 份美国品种ꎻ第
Ⅲ类ꎬ包括 ４８ 个株系ꎬ各株系倒二节 ＷＳＣ 贡献率较

低ꎬ其中包含 ３１ 份甘肃品种、７ 份山西品种、２ 份河

北品种、１ 份陕西品种、３ 份北京品种和 ４ 份美国品

种ꎮ 本研究中的 １９６ 份不同地理来源的小麦种质ꎬ
因其遗传背景的复杂性和多样性ꎬ以及各品种株系

对干旱胁迫环境适应能力的差异ꎬ导致其在灌浆期

可溶性碳水化合物在倒二节中的积累和转运具有

显著差异ꎬ而倒二节 ＷＳＣ 的含量及其转运能力与产

量在一定程度上呈正相关ꎬ从而使小麦种质表现出

不同的抗旱能力ꎬ最终表现为产量的差异ꎮ 此外ꎬ
通过对该自然群体灌浆期倒二节 ＷＳＣ 含量、转运率

及其贡献率的表型值聚类分析得到ꎬ具有较高 ＷＳＣ
含量、转运率和贡献率的品种株系 １５ 个ꎬ分别为 ２１
３０、运旱 ２２ ３３、冬 ０３ ０７、鲁麦 １５、石麦 １３、Ｂ６１
２ ３ ２ １、Ｄｄ５２ １７ ３ ２、临旱 ５１２４１、陇鉴

１２７、京双 ２ 号、Ｂ１６０ ２ ２ １ １、Ａ８０ ３ ２ ２
１、清农 ３、石家庄 ８ 号、临丰 ３ 号ꎮ
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表 ３　 干旱胁迫和灌溉条件下小麦自然群体不同器官 ＷＳＣ 积累转运与穗粒重的相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＷＳＣ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｐｅｒ ｓｐｉｋｅ
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器官 Ｏｒｇａｎ 性状 Ｔｒａｉｔ ＷＳＣｆ ＷＳＣｇ ＷＳＣｍ ＲＲｐｒ ＲＲｐｓ ＣＲｐｒ ＣＲｐｓ ＳＧＷ
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ＳＬ

ＷＳＣｆ ０.２５∗∗ ０.１３ ０.０４ －０.０３ ０.０７ ０.１５∗ －０.０６
ＷＳＣｇ －０.０２ －０.０２ －０.０９ －０.０２ ０.１ ０.０４ ０.２２∗∗

ＷＳＣｍ －０.１７∗ ０.１６∗ －０.３２∗∗ ０.０８ ０.０１ －０.０２ －０.１
ＲＲｐｒ ０.３８∗∗ －０.１５∗ －０.６０∗∗ －０.０６ ０.０５ －０.１２ ０.０２
ＲＲｐｓ －０.０２ －０.０６ －０.０３ ０.０３ ０.０４ －０.０５ ０.２１∗∗

ＣＲｐｒ ０.１５ ０.０６ －０.０２ ０.０７ ０.０９ ０.０３ －０.１５∗

ＣＲｐｓ ０.１７∗ ０.０４ －０.０１ ０.０３ ０.０４ －０.０２ ０.１４
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ＲＲｐｓ ０.０２ ０.０５ ０.０４ －０.１ －０.０５ ０.０６ ０.２７∗∗

ＣＲｐｒ ０.０６ ０.０８ ０.０２ ０.０７ ０.０４ ０.１ ０.０２
ＣＲｐｓ －０.０３ ０.０５ －０.０３ ０.０６ －０.０５ ０.０８ ０.１７∗

ＳＧＷ ０.１３ ０.３６∗∗ －０.１８∗ ０.３２∗∗ －０.０３ ０.２２∗∗ －０.０２

ＴＬ

ＷＳＣｆ －０.０６ ０.１４∗ －０.１ ０.０８ ０.０５ －０.１２ －０.０３
ＷＳＣｇ ０.０５ －０.０６ ０.０５ ０.０２ ０.０４ ０.０１ ０.１６∗

ＷＳＣｍ －０.０３ －０.０６ －０.２９∗∗ ０.１７∗ －０.０６ ０.０９ －０.０７
ＲＲｐｒ ０.２８∗∗ ０.１２ －０.６３∗∗ －０.０７ －０.０６ －０.１１ －０.０９
ＲＲｐｓ －０.０７ －０.０４ －０.０５ ０.０１ ０.０５ －０.０４ ０.１９∗

ＣＲｐｒ ０.０９ ０.０７ ０.０９ －０.０４ ０.０４ －０.０７ －０.１１
ＣＲｐｓ －０.０３ －０.０７ ０.０１ ０.０３ ０.０３ ０.０６ ０.２１∗∗

ＳＧＷ ０.０６ ０.２２∗ －０.０４ ０.１７∗ ０.０５ ０.１８∗ ０.０３

ＴｈｉＩ

ＷＳＣｆ ０.０５ －０.０３ ０.３１∗∗ －０.０２ －０.０６ －０.０２ －０.０３
ＷＳＣｇ ０.０４ ０.１５∗ －０.０８ ０.０１ ０.０８ ０.０８ ０.２４∗∗

ＷＳＣｍ ０.０７ ０.１９∗∗ －０.７０∗∗ ０.０６ ０.０９ －０.０２ －０.１
ＲＲｐｒ ０.３９∗∗ －０.０３ －０.６８∗∗ －０.０１ －０.０３ ０.０４ ０.１４
ＲＲｐｓ －０.０７ －０.１１ ０.０３ －０.０１ ０.０８ ０.０２ ０.２１∗∗

ＣＲｐｒ －０.０１ －０.０１ ０.１２ ０.０２ ０.０８ －０.０１ ０.０１
ＣＲｐｓ －０.１４ ０.１ －０.０６ ０.０９ ０.０４ ０.１９∗∗ ０.１６∗

ＳＧＷ ０.０６ ０.２８∗∗ －０.０５ ０.２１∗ ０.０２ ０.１７∗ ０.１３

　 　 注:表中左和右两个三角区域分别表示干旱胁迫和灌溉条件下性状的相关系数ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｆｉｇｕｒｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｌｅｆｔ ｓｅｇｍｅｎｔ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｒａｉｎ￣ｆｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ (ＤＳ)ꎻｔｈｏｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｒｉｇｈｔ ｕｎｄｅｒ ｗｅｌｌ￣ｗａｔｅｒｅｄ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ (ＷＷ).
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３　 讨　 论

３.１　 小麦自然群体 ＷＳＣ 积累转运与抗旱性

小麦的抗旱性是复杂的生物学性状ꎬ往往通过

一系列生理反应来应对不同程度的干旱胁迫[１８]ꎮ
小麦叶片(尤其是旗叶)作为光合作用的主要器官ꎬ
直接决定着植株 ＷＳＣ 的积累量ꎬ在干旱胁迫条件

下ꎬ小麦叶片卷曲ꎬ气孔关闭ꎬ在灌浆期小麦叶片光

合产物无法满足冠层呼吸消耗时ꎬ小麦的籽粒灌浆

和最终产量的形成更加依赖于茎秆 ＷＳＣ 的积累和

转运[６ꎬ１９]ꎮ 研究表明ꎬ适度的干旱胁迫ꎬ可以促进小

麦暂贮性 ＷＳＣ 含量的增加ꎬ并且调控其向籽粒的转

运ꎬ同时提高小麦水分利用效率ꎬ从而提高小麦御

旱能力ꎬ保证小麦籽粒的产量[２０ ２４]ꎮ 在本研究中ꎬ
小麦自然群体灌浆期不同发育阶段 ＷＳＣ 含量ꎬ花
前、花后转运率及其对籽粒的贡献率普遍表现为干

旱胁迫高于正常灌溉ꎬＷＳＣｇ高于 ＷＳＣ ｆ和 ＷＳＣｍꎬ倒
二节和倒三节 ＷＳＣ 含量显著高于其他器官并在倒

二节中达到最大值ꎬ与赵万春等[２５] 研究结果一致ꎬ
并且小麦籽粒灌浆更多依赖于茎鞘中贮藏的 ＷＳＣꎮ
由此说明ꎬ小麦自然群体 ＷＳＣ 积累转运具有明显的

水分环境、器官和发育阶段效应ꎬ不同性状对以上

诸因子响应不同ꎮ 小麦各器官 ＷＳＣ 含量受发育时

期影响较大ꎬ且各器官 ＷＳＣ 含量差异显著ꎬ小麦

ＷＳＣ 转运率受水分和器官的共同作用ꎬ而 ＷＳＣ 转

运对籽粒的贡献具有显著的水分和器官的主导效

应ꎬ表现出小麦 ＷＳＣ 积累转运的复杂数量性状的特

点及其在小麦抗旱种质研究中的重要作用ꎮ
３.２　 小麦自然群体 ＷＳＣ 积累转运与穗粒重的关系

小麦作为 Ｃ３植物ꎬ要求具有较强的光合能力和

有效的转运与再分配能力ꎬ贮存更多的光合产物ꎬ
可促进 ＷＳＣ 向籽粒的运输ꎬ为籽粒产量的形成提高

充足的底物条件[１９]ꎮ 前人利用小麦 ＤＨ 群体和 ＲＩＬ
群体研究发现ꎬ小麦茎秆 ＷＳＣ 含量和 ＷＳＣ 积累转

运量与产量和穗粒重呈显著或极显著正相关ꎬ且干

旱胁迫条件下相关系数显著高于正常灌溉[２６ ２８]ꎮ
在本研究中ꎬ两种水分条件下ꎬ小麦自然群体各器

官 ＷＳＣｇ与 ＳＧＷ 均呈显著或极显著正相关ꎬ且在倒

二节中 ＷＳＣｇ 与 ＳＧＷ 的相关系数达到最大值ꎮ 在

干旱胁迫条件下ꎬＷＳＣｇ、ＲＲｐｒ、ＣＲｐｒ 与 ＳＧＷ 均呈不

同程度正相关ꎬ而在正常灌溉条件下ꎬＲＲｐｓ、ＣＲｐｓ和

ＳＧＷ 呈不同程度正相关ꎬ并且相关程度干旱胁迫普

遍高于正常灌溉ꎬ茎鞘显著高于叶片ꎬ倒二节相关

系数最高ꎮ 表明灌浆中期小麦暂贮性 ＷＳＣ 对小麦

ＷＳＣ 积累转运及其对籽粒灌浆的贡献具有重要作

用ꎬ尤其是在干旱胁迫条件下ꎬ小麦可能通过自身

的生理调节作用ꎬ动员茎鞘(尤其是倒二节)中暂贮

性 ＷＳＣ 向籽粒转运ꎬ从而补偿籽粒产量损失ꎬ缓解

干旱胁迫引起的环境压力ꎮ
３.３　 小麦自然群体 ＷＳＣ 积累转运的遗传特性

本研究发现ꎬ小麦自然群体 ＷＳＣ 含量ꎬ花前、花
后转运率及其对籽粒的贡献率表型变异丰富ꎬ在不

同水分处理下ꎬ不同发育阶段 ＷＳＣ 含量以及不同器

官中的 ＷＳＣ 花前、花后转运率和贡献率多样性指数

较高ꎮ 杨德龙等[２８ ２９]利用 ＤＨ 群体和 ＲＩＬ 群体对小

麦灌浆期 ＷＳＣ 积累转运相关性状进行遗传分析ꎬ发
现群体内株系各性状表型变异广泛ꎬ介于双亲之

间ꎬ且表现出超亲分离ꎬ遗传力较低ꎬ多样性指数

高ꎮ 说明小麦的遗传背景、水分、发育阶段和器官

等差异ꎬ导致了小麦 ＷＳＣ 积累转运丰富的表型多样

性ꎮ 因此ꎬ加速开展复杂遗传背景的小麦种质在不

同水分环境下的 ＷＳＣ 积累转运的数量遗传研究ꎬ将
有利于发掘 ＷＳＣ 积累转运丰富的抗旱遗传信

息[３０]ꎮ 在本研究中ꎬ干旱胁迫显著地提高了小麦自

然群体 ＷＳＣ 积累转运表型的变异ꎬ丰富了表型多样

性ꎮ 这可能是水分胁迫诱导的一些在非水分胁迫

条件下沉默的基因表达ꎬ以应对干旱胁迫环境对植

株的伤害ꎬ而这也可能是导致这些性状表型值在干

旱胁迫条件下普遍增高的重要遗传基础ꎮ
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