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持绿型小麦叶片衰老和叶绿素荧光特征的研究

武永胜，薛 晖，刘 洋，龚月桦
(西北农林科技大学生命科学学院，陕西杨凌712100)

摘 要：选用4个小麦品种对其开花后绿叶面积、色素含量、丙二醛(MDA)含量及旗叶叶绿素荧光参数进行了

测定分析。结果表明：持绿型小麦的绿叶面积显著高于非特绿型小麦，且生育后期下降缓慢；生育后期持绿型小麦

叶片色素含量降低缓慢；随着生育进程推进，小麦叶片丙二醛(MDA)含量都呈上升趋势，与非持绿型小麦比较，持

绿型小麦MDA上升缓慢且维持较低水平；生育后期持绿型小麦叶片的Fv／Fm、而／，o、qP、#PSII、ETR明显高于非

持绿型小麦，而州明显低于非持绿型小麦；持绿型小麦产量较高，收获指数大。总之，持绿型小麦生育后期叶片衰

老缓慢，光合功能维持时问长，光合产物积累多，具有较好的增产优势。
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在禾谷类作物中，前人对持绿现象已进行不少

报道，目前在大田作物小麦、玉米、高粱、大豆、向日

葵等作物上均发现了保绿类型的种质或品种，由于

保绿性与高产和抗性(如抗旱、抗病、抗倒等)密切联

系，国内外育种家和生理学家非常注重作物保绿性

的选择【1
oJ，部分作物己在生产中广泛应用，如小

麦、玉米[4|、高粱【51、大豆[4]等。近年来，有关小麦持

绿研究也有一些报道¨．2 J。

持绿是指植物衰老延迟，种子生理正常成熟，而

茎秆和上部叶片仍保持绿色，即“活秆成熟”，与早衰

相对应。持绿性，也称保绿性，用来描述生育后期植

株衰老进程。Thomas Howarth把持绿定义为植株衰

老相对于正常基因型植物较为延迟∞J。作物的持绿

性状受基因的控制，不同作物如大豆、高粱、玉米、向

日葵等叶片的持绿基因遗传的方式存在明显的差

异【60 J。持绿的表现型通常因突变或杂交产生。在

生产中，可目测籽粒生理成熟时植株上保留的绿叶

数目粗略估计品种的持绿性。对小麦而言，生理成

熟期是指籽粒干物质累积达最大的时候，其外观表

现是籽粒腹沟处绿色消失。小麦籽粒产量的70％

。80％来自于开花后叶片光合作用的产物u引。持

绿型小麦由于叶片衰老延迟，功能期延长，因此可为

籽粒灌浆提供充足的营养物质，一般比当地对照品

种产量提高10％。15％¨卜13]。本研究通过对持绿

型小麦品种的叶片衰老、叶绿素荧光参数以及产量

进行分析，了解持绿型小麦的潜力和优势，为小麦育

种和品种选育提供理论依据。

1材料与方法

1．1试验材料

本试验于2007年10月下旬。2008年7月在西

北农林科技大学试验站大型防雨棚内进行。供试冬

小麦品种为小偃22号(XY22)、温麦6号(WM6)、豫

麦66号(YM66)、潍麦8号(WM8)。小偃22是非持

绿型小麦品种，为陕西省大面积栽培品种，本试验以

小偃22为对照。所选品种中潍麦8号(WM8)来自

山东潍坊，豫麦66(YM66)来自河南兰考，温麦6号

(WM6)来自河南温县，小偃22(XY22)由西北农林科

技大学农学院提供。WM6为早衰型品种，XY22为

正常品种，WM8、YM66为持绿型小麦品种。

1．2试验设计

试验采用盆栽方式，盆栽所用土采用当地耕作

层0—20 cm中壤土，风干后测得土壤含水量为

2．3％，田间持水量为30．4％。土壤基础养分含量

为：有机质12．9 g／kg、速效氦48．5 mg／kg、速效磷6．

1 mg／kg、速效钾154．9 ng／kg、全氮1．05 g／kg、全磷

0．70 g／kg、全钾1．0 g／kg。盆栽所用塑料桶直径23

cm，深24 cm。每桶装混合土(70％干土与30％细

沙)9．29 kg，施尿素3．2 g／盆；磷酸二氢钾(KH2P03)

1．86 g／盆(肥料用量依据当地耕作层0—20 cm中壤

土占每667 m2的公斤量及每667 m2施用氮磷肥量

计算施用)，肥料与过筛风干土混匀后装盆。全生育

期不再追肥。于2007年10月19 El进行播种，每盆

均匀播种18粒，五叶期定苗，每盆15株，去掉分蘖。
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本试验以开花后的天数确定采样时间。

1．3测定项目及测定方法

(1)绿叶面积的测定：于盛花期选择长势一致

的穗子，挂牌标记。从盛花期每隔7 d取5株采用

系数法测定叶面积，即叶面积=叶长×叶宽×

0．83[1 4|。

(2)色素含量的测定：于盛花期选择长势一致

的穗子，挂牌标记。从盛花期每隔7 d取3株。将

旗叶、倒二叶、倒三叶剪碎混匀后称取0．5 g，用95％

乙醇提取，根据Amon法分别在665 nm、649 nm、470

nm处用分光光度计测定OD值，代入公式分别计算

叶绿素含量以及类胡萝卜素含量u 5l。

(3)丙二醛含量的测定：从开花期每隔7 d采样

一次，取小麦植株的旗叶、倒二叶、倒三叶混合测定。

按照高俊凤的方法[1 5|，测定硫代巴比妥酸(TBA)含

量，称取剪碎的叶片0．5 g，加入5 mL 10％TCA和少

量石英砂研磨至匀浆，匀浆(10 000 X g)离心10 min，

上清液为样品提取液。吸取离心后的上清液2 mL

(对照管加2 mL蒸馏水)，加入2 mL 0．6％TBA溶

液，混匀后于沸水浴中反应15 min，迅速冷却后再离

心(4 000×g)10 min。取上清液测定532 nm、600

nm、450 nm波长下的吸光值，计算MDA含量。

(4)叶绿素荧光参数的测定：从小麦盛花期，选

择晴朗无风的天气，用美国Optin—Science公司生产

的OS一30型叶绿素荧光计。将小麦旗叶用叶夹进

行暗适应30 min后，测不同冬小麦品种叶绿素荧光

诱导动力学参数：初始荧光(Fo)、最大荧光(Fm)、

稳定荧光(凡)、光合系统Ⅱ(PSⅡ)的原初光能转化

效率(凡／砌)等。计算PsⅡ潜在活性Fv／Fo、光化
学荧光淬灭系数(护)、非光化学荧光淬灭系数

(州)、PsⅡ实际光化学效率(声PsⅡ)、表观光合电子

传递速率(ETR)。每品种每次测6株，采用循环式

测量方法，以排除太阳辐射和气温等对不同小麦品

种的影响。

1．4数据分析

通过Excel2003和DPS统计分析软件处理数据，

采用t测验检验处理间的差异显著性。

2结果与分析

2．1不同小麦品种绿叶面积的比较

开花后随着生育进程，各小麦品种绿叶面积逐

渐减少(图1)，与非持绿型小麦品种相比，持绿型小

麦在开花灌浆期维持较高的绿叶面积。在生育后

期，持绿型小麦与非持绿型小麦品种绿叶面积的差

距逐渐增大，非持绿型小麦品种绿叶面积下降的幅

度大于持绿型小麦品种。收获前，持绿型小麦品种

仍有较高的绿叶面积，非持绿型小麦品种则下降的

很低。在花后21 d时持绿型小麦YM66和WM8的

绿叶面积比对照品种XY22分别高出44．7％和

34．4％，而早衰型小麦品种WM6比对照品种降低了

72．2％。说明持绿型小麦品种叶片的衰老延缓，生

育后期仍然能保持部分叶片呈现绿色，大大提高了

光合面积，延长了光合时间。
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花后天数(d)

Days after anthesis

图1不同冬小麦品种绿叶面积的变化

Fig．1 The variations of green leaf area of

different varieties of winter wheat

2．2不同冬小麦品种光合色素含量的比较

叶片叶绿素含量是反映作物衰老状况和光合能

力的一个重要指标；类胡萝卜素可以耗散过剩光能，

防止活性氧产生，保护光合机构。

小麦开花灌浆期光合色素测定结果表明，开花

后随生育进程，不同小麦品种的叶绿素含量和类胡

萝卜素含量在开花期到花后21 d天内呈现先升后

降趋势，其中，花后7 d达最大值，只有早衰型小麦

品种的两种色素一直下降(图2)；不同冬小麦品种

比较，在生育后期，持绿型小麦品种与非持绿型小麦

品种色素含量的差距逐渐增大，非持绿型小麦品种

色素含量下降的幅度大于持绿型小麦品种，从花后

14 d到花后21 d，4个品种YM66、WM8、XY22、WM6

叶绿素含量分别下降了19．2％、16．1％、33．3％、

57．O％；在花后21 d时持绿型小麦YM66和WM8叶

绿素含量比对照品种XY22分别高出33．8％和

31．6％，而早衰型小麦品种WM6比对照品种降低了

36．2％；从花后14 d到21 d 4个品种YM66、WM8、

XY22、WM6类胡萝卜素含量分别下降了18．6％、

22．5％、23．4％、46．5％；在花后21 d时持绿型小麦

YM66和WM8类胡萝卜素含量比对照品种XY22分

别高出22．5％和17．2％，而早衰型小麦品种WM6

比对照品种降低了30．2％。总之，持绿型小麦叶片
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光合色素含量降低缓慢，后期含量相对较高。由此

说明持绿型小麦叶片衰老缓慢，光合色素含量较高，
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Days after anthesis

在生育后期仍然能捕获更多的光能为光合作用所利

用。

0 7 14 2l
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Days aftcr anthesis

图2不同冬小麦品种色素含量的变化

Fig．2 The variations of content of pigment in different varieties of winter wheat

2．3不同冬小麦品种丙二醛含量的比较

丙二醛(MDA)是细胞脂质过氧化指标。小麦开

花后随生育进程，各品种丙二醛含量逐渐增加(图

3)；在生育后期，非持绿型小麦丙二醛含量增加的幅

度大于持绿型小麦品种，持绿型小麦品种与非持绿

型小麦品种丙二醛含量的差距逐渐增大，从花后14

d到21 d 4个品种YM66、WM8、XY22、WM6丙二醛

(MDA)含量分别上升了12．4％、20．6％、52．6％、

55．5％；在花后21 d时对照品种XY22比持绿型小

麦YM66和WM8丙二醛(MDA)含量分别高出

55．2％和47．5％，而早衰型小麦品种WM6比对照品

种高出10．9％。可见，持绿型小麦品种叶片MDA

含量增加速率较非持绿型小麦品种缓慢，并且一直

维持在较低的水平。由此可以说明，在生育后期持

绿型小麦品种膜脂过氧化程度较轻，这可能与持绿

型小麦叶片内活性氧清除能力较强有关系。

2．4不同小麦品种Fv／Fo、Fv／砌的比较
Fv／Fo代表光系统Ⅱ(PS 11)潜在活性；乃／砌

反应的是暗适应光系统Ⅱ(PSⅡ)反应中心完全开放

时原初光能转换效率，称为PSⅡ最大光化学效率。

在小麦开花灌浆期Fv／Fo值和而／砌值测定结果
表明。开花后随生育进程，不同小麦品种的n／乃

值和而／砌值在开花期到花后21 d天内呈现先升

后降的变化趋势，其中，花后7 d达最大值(图4)；从

花后14 d到21 d 4个品种YM66、WM8、XY22、WM6

硒／而分别下降了6．7％、5．9％、14．1％、17．0％；在

花后21 d时持绿型小麦YM66和WM8 n／而比对

照品种XY22分别高出12．5％和11．7％，而早衰型

小麦品种WM6比对照品种降低了4．9％；从花后14

d到21 d 4个品种YM66、WM8、XY22、WM6 Fv／砌
分别下降了1．5％、0．9％、2．6％、3．9％；在花后21 d

时持绿型小麦YM66和WM8的n／砌比对照品种
XY22分别高出3．0％和2．4％，而早衰型小麦品种

WM6比对照品种降低了1．3％。可见，持绿型小麦

品种叶片Fv／Fo值和而／砌值下降速率较非持绿
型小麦品种缓慢，并且一直维持在较高的水平，这说

明持绿型小麦的PSⅡ的潜在活性较高，最大光化学

效率也较大。
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花后天数fdl

图3不同冬小麦品种MDA含量的变化

Fig．3 The variations of content of MDA in

different varieties of winter wheat

2．5不同小麦品种光化学荧光淬灭系数(gP)、非

光化学荧光淬灭系数(州)的比较

在叶绿素荧光动力学参数中光化学荧光淬灭系

数(口P)表示激发能被开放的反应中心捕获并转化

为化学能而导致的荧光淬灭，反映了光适应状态下

PSII进行光化学反应的能力；反映了PsⅡ天线色素

吸收的光能用于光化学反应电子传递的份额。非光

化学荧光淬灭系数(qN)反映的是PsⅡ天线色素吸

收的光能不能用于光合电子传递而以热的形式耗散

掉的部分。
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0 7 14 2l 0 7 14 2l

花后天数(d) 花后天数fd)

Days after anthesis Days after anthesis

图4不同冬小麦品种PsⅡ潜在活性(Fv／Fo)和光合系统Ⅱ(PSⅡ)的原初光能转化效率(FvlFm)的变化

Fig．4 The variations of Fv／Fo and FvlFm of different varieties of winter wheat

在小麦开花后随生育进程，各小麦品种gP值

呈现下降趋势，而口Ⅳ值呈现增加的趋势(图5)。不

同冬小麦品种比较，在生育后期，持绿型小麦品种与

非持绿型小麦品种gP值和gⅣ值差异较大，非持绿

型小麦品种矿值下降幅度和∥值上升的幅度都

大于持绿型小麦品种，从花后14 d到21 d 4个品种

YM66、WM8、XY22、WM6 qP分别下降了10．5％、

9．7％、13．5％、20．6％；在花后21 d时持绿型小麦

YM66和WM8的口P比对照品种XY22分别高出

8．5％和7．4％，而早衰型小麦品种WM6比对照品

种降低了7：8％；从花后14 d到21 d 4个品种
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YM66、WM8、XY22、WM6 qN分别上升了22．2％、

21．6％、25．1％、26．9％；在花后21 d时对照品种

XY22比持绿型小麦YM66和WM8 qN分别高出

14．6％和13．3％，而早衰型小麦品种WM6比对照品

种高出3．6％。可见，对于持绿型小麦品种而言，在

生育后期叶片口P值下降速率较非持绿型小麦品种

缓慢，并且一直维持在较高的水平；而州值上升缓

慢，且一直保持在较低的水平。这表明持绿型小麦

能将天线色素所捕获的光能更加充分地用于光合作

用，通过热耗散释放的比例小，光能利用率高。

花后天数(d)

Days after anthesis
．Days

after aathesis

图5不同冬小麦品种光化学荧光淬灭系数(qP)和非光化学荧光淬灭系数I州)的变化

Fig 5 The variations of qP and qN of different varieties of winter wheat

2．6 不同冬小麦品种PsⅡ实际光化学效率(≯Ps

Ⅱ)、表观光合电子传递速率(ETR)的比较

PsⅡ实际光化学效率(榔Ⅱ)，反映在照光下
PsⅡ反应中心部分关闭情况下的实际光化学效率，

ETR为表观光合电子传递速率。在小麦开花后随

着生育进程，各小麦品种拳Ps 11和ETR逐渐减少

(图6)；与非持绿型小麦品种相比，持绿型小麦在开

花灌浆期维持较高声丹Ⅱ和ETR，不同小麦品种比

较，在生育后期，持绿型小麦品种与非持绿型小麦品

种声PsⅡ和ETR的差距逐渐增大，非持绿型小麦品

种#PSⅡ和ETR下降幅度大于持绿型小麦品种，从

花后14 d到21 d 4个品种YM66、WM8、XY22、WM6

的≯Ps 11分别下降了25．0％、26．5％、40．7％、

47．0％；在花后21 d时持绿型小麦YM66和WM8的

≯PSⅡ比对照品种XY22分别高出37．7％和39．2％．

而早衰型小麦品种WM6比对照品种降低了14．4％．

从花后14 d到21 d 4个品种YM66、WM8、XY22、

WM6的ETR分别下降了26．O％、28．0％、35．5％、
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51．6％；在花后21 d时持绿型小麦YM66和WM8的 水平，这说明持绿型小麦品种在叶片衰老减慢的同

ETR比对照品种XY22分别高出25．4％和21．8％， 时，光合作用的光化学反应和光合电子传递维持时

而早衰型小麦品种WM6比对照品种降低了37．1％。 间较长，也说明本试验中的两个持绿型小麦有功能

可见，持绿型小麦品种叶片≯彤lI和ETR下降速率 的持绿。

较非持绿型小麦品种缓慢，并且一直维持在较高的
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图6不同冬小麦品种PSⅡ实际光化学效率(娜Ⅱ)和表观光合电子传递速率(ETR J的变化

Fig．6 The variatiom of椰Ⅱand ETR of different varieties of winter wheat

2．7不同小麦品种产量构成的比较

从表l可以看出，持绿型小麦在穗长、籽粒产

量、总生物量等方面都明显高于非持绿型小麦，其中

YM66和WM8两个持绿型小麦品种籽粒产量、总生

物量的平均值分别比当地对照品种XY22分别高出

了10．48％、15．99％。但持绿型小麦的收获指数却

比当地对照品种低，可能是由于持绿而使得部分营

养物质没有充分转运到籽粒中。

表1不同小麦品种产量构成

Table 1 The con8titution of yield of different wheat vineries

注：表中不同字母表示在0．05水平上差异显著。

Note：Different lener8哪峙蛐significant difference at 0．05 level

3讨论

1)绿叶面积是决定作物产量的重要因素之

一[16|，叶绿素含量既是叶片的衰老指标，也是光合

功能的重要性状。以往的研究发现小麦叶片衰老过

程中，生育后期叶片快速枯黄，光合色素含量迅速下

降，MDA含量不断升高。本研究结果表明，持绿型

小麦叶片开花后绿叶面积下降幅度较小，生育后期

还能保持部分叶片呈现绿色，绿叶面积持续时间长；

叶片光合色素含量降低缓慢，后期含量较高；持绿型

小麦叶片中MDA的含量始终低于非持绿型小麦品

种，特别是生育后期上升缓慢，仍然能够维持在较低

的水平，而非持绿型小麦与此相反。由此可以说明

持绿型小麦在生育后期叶片衰老缓慢，膜脂过氧化

程度较轻，能够保持较高的绿叶面积和较长的绿叶

面积持续期。．

2)Thomas根据基因在叶片衰老中的作用方式

和表达时间的不同将持绿作物分为4种类型[17】。

其中：A型是叶片衰老过程启动延迟，高光合作用时

间延长的类型；而B型是指叶片衰老正常开始，但

衰老速率比正常缓慢，C型和D型是表观持绿，在生

产上没有利用价值；而A型和B型是有功能的持

绿，可以在生产上应用。叶绿素荧光动力学技术在

测定叶片光合作用过程的光系统对光能的吸收、传

递、耗散、分配等方面具有独特的作用[18～tJ，与“表

观性”的气体交换指标相比，叶绿素荧光参数更具有
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反映“内在性”特点。本文从叶片光能吸收、传递、转

化特性等方面进行了探讨，分析持绿型小麦和非持

绿型小麦品种光合作用内在机理方面的差异。结果

表明不同小麦品种开花后旗叶的Fv／Fo、n／砌、
PsⅡ的实际光化学效率声朋II、光化学猝灭系数扩

和ETR都有降低的趋势，表明在叶片衰老的后期PS

Ⅱ电子传递、PsⅡ光化学效率和电子传递速率都有

所降低，而热耗散加强；不同冬小麦品种的非光化学

猝灭系数∥则呈增加的趋势，在生育后期更加明

显。但持绿型小麦具有较高的PSⅡ的潜在活性和

光化学效率，光能的捕获效率、光化学电子传递份额

和电子传递效率的降低幅度小，说明后期光合机构

保持完整，有较高的光合功能。

3)大量研究表明有效的绿叶面积与光合特性、

籽粒产量的形成密切相关，是小麦育种实践和高产

栽培研究中常用的指标。50多年前，不少学者就意

识到作物产量的高低取决于光合持续时间的长短，

而不是光合速率。Watson提出了叶面积持续期的概

念，Borojevic和Wolf等发展了这一概念，这就引入绿

叶面积功能期(Green area duration)的概念，该参数与

产量的相关性好于叶面积持续期；而且绿叶面积功

能期越长，小麦产量就越高。目前，国内外学者一致

认为，保持叶片绿色，延缓叶片衰老，延长小麦叶片

的光合作用时间能显著提高小麦产量；花后叶片衰

老，绿叶面积减少，光合时间缩短，会明显降低籽粒

产量[4'11】。本试验研究结果表明，持绿型小麦品种

的绿叶面积明显大于非持绿型小麦品种，特别是生

育后期绿色面积下降缓慢，叶片衰老缓慢，有利于延

长光合时间，而非持绿型小麦与此相反；因此持绿型

小麦在籽粒产量和生物学产量上都表现出明显的优

势，值得进一步推广。
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Analysis of peroxidase isoenzymes from different callus of Glycyrrhiza uralensis

CAO Jun-mai，QI Jin—tao，LIU Jian-li，YAN Xing-fu，LI Man

(College D，曰如f0瞬以Science and E，卿船耐ng，North University for Nationalities，Yinchuan，Ningxia 750021，China)

Abstract：The electrophoretic patterns of pemxidase isoenzymes and pemxidase activity of callus inducted from the

rhizome，bud and leaf of Glycyrrhiza uralensis were analyzed with PAGE and spectrophotometry．The results demonstrated

that the electrophoretic pattens of peroxidase isoenzymes from different callus were divided into A，B and C regions，in

which the re西ons of A and C were the most active．AⅡhad 3 kinds of patterns and 6 bands．Meanwhile，the order of

peroxidase activity from deferent callus were leaf>buds>rhizome．But too high peroxidase activity W88 not beneficial to

the development of callus．P2 and P6 Were conlnlon bands in 3 kinds of explants，while P1，P3，P4 and P5 were differ．

ent bands．These could be used to identify Glycyrrhiza uralensis from other species and to study the differentiation and

redifferentiation of Glycyrrhiza uralensis．

Keywords：Glycyrrhiza uralensis；callus；peroxidase isoenzyme
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Study on senescence and chlorophyll fluorescence

traits of stay-green leaf in wheat

WU Yong—sheng，XUE Hui，LIU Yang，GONG Yue—hua

(College of蜘Sciences，Northwest A&F U赫ity。Yangling，Shaanxi 712100，Ch／na)

Abstract：In order to investigate thoroughly the senescence and chlorophyll fluorescence traits of stay-green leaf in

wheat，and to provide some theoretical base to screen for high yield wheat varieties in Northwest China，the green leaf

area，pigment content，MDA content and the chlorophyll fluorescence parameters after anthesis were measured in 4 winter

wheat varieties．The result showed that：(1)The green leaf area of stay—green wheat Was obviously higher than non stay·

green wheat，it decreased slowly at the late grain filling stage．(2)The pigment content of leaf in stay-green wheat de-

creased more slowly at the late grain filling stage．(3)The MDA content of leaves in wheat showed an increasing trend，

but the MDA content of stay—green wheat increased more slowly and kept a lower level than non stay-green wheat．(4)

During the late grain filling，the F"／Fm，Fv／Fo，qP，李PS II and ETR of stay-green wheat were obviously higher than

the non stay—green wheat，but the qN of stay—green wheat Was obviously lower than the non stay—green wheat．(5)The

grain yield of stay—green wheat Was high．All these suggested that the slower leaf senescence and longer photosynthesis

period at the late grain filling stage of stay—green wheat led to a higher yield．So the stay—green wheat has better produc—

tion superiority．

Keywords：stay—green；wheat；green leaf area；chlorophyll fluorescence
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