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水分胁迫对糜子物质运转和籽粒灌浆特性的影响

李 翠１，赵伟洁１，刘 瑞１，晁桂梅１，周 瑜１，

苏 旺１，屈 洋１，２，冯佰利１

（１．旱区作物逆境生物学国家重点实验室／西北农林科技大学，陕西 杨凌 ７１２１００；

２．宝鸡市农业科学研究所，陕西 宝鸡 ７２２４００）

摘 要：为探索不同生育期不同程度水分胁迫下糜子籽粒灌浆特性及产量形成特点，以榆糜２号为材料，采用
盆栽试验，利用Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程对不同处理强、弱势粒的灌浆过程进行比较，进而分析研究了拔节期、孕穗期和开花成
熟期中度（占田间最大持水量的４０％～４５％）、重度水分胁迫（占田间最大持水量的２０％～２５％）对糜子强、弱势粒
灌浆特性与抽穗后物质积累和转运及产量形成的影响。结果表明：与对照（全生育期充足供水，占田间最大持水量

的７０％～７５％）相比，重度水分胁迫下，籽粒的起始生长势 Ｒ０降低，最大灌浆速率出现的时间 Ｔｍａｘ延迟，灌浆后期
时间缩短，灌浆中期和后期的贡献率下降，茎鞘向穗部的物质转运率降低，进而影响结实率和产量，其中孕穗期重

度水分胁迫的穗粒数和穗粒质量比对照分别降低了４４．６２％和３８．１９％，是降幅最大的；中度水分胁迫加快了糜子
灌浆进程，促进了糜子叶片和茎鞘向穗部的物质转运率，提高了结实率和籽粒充实度，提高了糜子产量，其中拔节

期中度水分胁迫是增加幅度最大的，其穗粒数、结实率、千粒质量和穗粒质量比对照分别增加了２４．１７％、１７．９２％、
７．１９％、４１．１４％。因此，在适度水分胁迫下，协调并提高糜子籽粒的灌浆起始生长势和前期、中期的灌浆速率以及
茎鞘向穗的物质转运率，对于保证和提高糜子产量有重要意义。
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糜子（ＰａｎｉｃｕｍｍｉｌｉａｃｅｕｍＬ．）生育期短，抗旱耐
瘠，在干旱半干旱地区的农业生产中占有重要地位，

同时糜子籽粒富含营养，保健功能明显，备受人们关

注［１－４］。我国糜子主要种植在长城沿线风沙区，干

旱是制约产量的主要因素之一。籽粒的灌浆过程是

作物产量形成和决定品质的关键时期，是作物生产

的一个重要生理过程［５－６］，因而研究水分亏缺条件

下糜子籽粒的灌浆特性，对于揭示其生理特性、调控

其灌浆过程，实现糜子高产优质栽培有重要的现实

意义。研究认为，作物穗上籽粒存在强势粒和弱势

粒之分，二者的灌浆特性与籽粒充实程度差异明

显［７－９］。朱庆森等［１０］提出用 Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程分析籽
粒灌浆特性的方法已被众多的研究者采用［９，１１－１６］。

王贺正［１７］研究提出，水分胁迫下，水稻籽粒生长潜

势、最大灌浆速率和平均灌浆速率降低，籽粒生长活

跃期缩短，达最大灌浆速率的时间提前，且抗旱性强

的品种比抗旱性弱的品种减少的幅度小。刘培

等［１８］研究表明，随水分胁迫的加剧，冬小麦灌浆起

始时间提前，达到峰值的时间缩短，在孕穗期、抽穗

和灌浆期缺水都会缩短冬小麦灌浆持续时间，减少

穗粒数，降低粒重，最终影响产量，而拔节期影响较

小；高翔［１９］研究认为，小麦籽粒灌浆前期和后期灌

浆速率基本相当，中期是前期灌浆速率的 ２．７倍。
相关研究表明，作物籽粒灌浆物质有很大部分来自

茎鞘和叶片的贮藏物质，因此增强抽穗后茎鞘和叶

片干物质的转运对籽粒的初期生长和结实率有很重

要的作用［２０－２１］。目前有关水分胁迫下糜子的生理

变化，多集中在其光合特性、物质生产、叶面积和叶

片衰老等方面［４，２２－２４］，关于水分胁迫对糜子籽粒灌

浆特性的影响尚未见报道。因此，本研究旨在比较

糜子各生育期不同程度水分胁迫对其籽粒灌浆特性

的影响，分析不同处理茎鞘和叶片的物质输出率和

转运率，为糜子抗旱节水栽培和水分高效利用提供

理论依据。

１ 材料与方法

１．１ 试验处理

试验于 ２０１３年在陕西杨凌西北农林科技大学

南校区干旱棚内进行。设置 ３个水分梯度：充足供
水（占田间最大持水量的 ７０％～７５％，对照）、中度
水分胁迫（占田间最大持水量的４０％～４５％）、重度
水分胁迫（占田间最大持水量的 ２０％～２５％）。供
试土壤田间最大持水量为 ２６．２０％。试验共设 ７个
处理：全生育期充足供水（ＡＡＡ，ＣＫ），拔节期中度水
分胁迫（ＭＡＡ），拔节期重度水分胁迫（ＳＡＡ），孕穗期
中度水分胁迫（ＡＭＡ），孕穗期重度水分胁迫（ＡＳＡ），
开花成熟期中度水分胁迫（ＡＡＭ），开花成熟期重度
水分胁迫（ＡＡＳ）。每个处理重复１５次。
１．２ 试验设计

试验采用盆栽方法，取试验地耕作层表土，去除

杂质，风干后过筛。用高２５ｃｍ、直径 ３０ｃｍ的塑料
盆，为了防止盆底滞水，先于盆底装入２．５０ｋｇ（２ｃｍ
厚）的小石子，在小石子上再铺２．００ｋｇ（２ｃｍ厚）的
细砂作为过滤层，斜插入一根直径２．０ｃｍ、长４０ｃｍ
的ＰＶＣ管用于灌水和通气，管的下方位于盆的中
心，上方靠在盆沿。每盆装入含水量为２．８０％的风
干黄垆土 １１．００ｋｇ，并均匀混入尿素 ４．５ｇ，磷酸二
氢钾 ２．２５ｇ。装盆后全部浇水到田间最大持水量
２６．２０％，６月 １１日合墒播种。供试品种为榆糜 ２
号。每盆播１２穴，每穴播饱满一致的种子 ３粒，播
种深度为３ｃｍ。播种后保持正常供水，６月２６日间
苗后每穴留苗 １株，即每盆留生长一致的植株 １２
株，并培土０．８０ｋｇ。依照试验处理，从７月４日 （拔
节开始）起，每天 １８∶００用称重法进行水分控制，分
别于拔节期、孕穗期（７月１５日）、开花期（８月８日）
开始进行不同生育期的水分胁迫，直至９月１０日成
熟收获。

１．３ 测定指标及方法

１．３．１ 植株茎鞘、叶物质转运 各处理分别于始花

期和成熟期，取３株，分茎鞘、叶和穗分别烘干称重。
茎鞘（叶）物质输出量＝始花期单株茎鞘（叶）干

重－成熟期单株茎鞘（叶）干重；茎鞘（叶）物质输出
率＝［（始花期单株茎鞘（叶）干重－成熟期单株茎鞘
（叶）干重）／始花期单株茎鞘（叶）干重］×１００；茎鞘
物质转化率＝［（始花期单株茎鞘（叶）干重－成熟期
茎鞘（叶）干重）／成熟期单株穗重］×１００。
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１．３．２ 籽粒灌浆动态 抽穗时选择大小基本一致

的主茎穗（穗顶抽出剑叶鞘５ｃｍ左右）挂牌标记，自
开花后第３天开始，每隔３天取样一次，每次取７～
１０个穗。直接着生于穗上部一次枝梗上的籽粒（顶
部第２粒除外）为强势粒，穗下部一次枝梗上直接着
生于二次枝梗上的籽粒（顶部第 １粒除外）为弱势
粒。每个处理３个样本，每个样本随机取２０粒。剔
除空粒后，去壳，１０５℃杀青 ３０ｍｉｎ，８０℃烘干至恒
重，分别称重，计算千粒重。

籽粒增重过程用 Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程 Ｗ＝Ａ／（１＋
Ｂｅ－Ｋｔ）１／Ｎ进行模拟，并参照朱庆森和顾世梁
等［１１－１２］的方法导出相关灌浆参数。其中 Ｗ是各时
期籽粒千粒重（ｇ），ｔ为开花后时间（开花当日为 ０
ｄ），Ａ为千粒重的终极生长量（ｇ），Ｂ是初值参数，Ｋ
是生长速率参数，Ｎ是形状参数。推导得出起始生
长势 ＧＲ０＝Ｋ／Ｎ；灌浆速率依粒重变化的方程：ＧＲ
＝ＫＷ［１－（Ｗ／Ａ）Ｎ］／Ｎ；最大灌浆速率 ＧＲｍａｘ＝
（ＫＷｍａｘ／Ｎ ）［１－（Ｗｍａｘ／Ａ）Ｎ］；干物质积累速率最
大时的日期 Ｔｍａｘ＝（ｌｎＢ－ｌｎＮ ）／Ｋ；干物质积累
速率最大时的生长量 Ｗｍａｘ＝Ａ（Ｎ＋１）－１／Ｎ；Ｉ为灌
浆速率最大时的籽粒重（Ｗｍａｘ）占最终籽粒重 Ａ的
百分率（％）；生长活跃期 Ｄ＝２（Ｎ＋２）／Ｋ，表示 Ｗ
从Ａ的 ５％至 ９５％所经历的时间；平均生长速率
ＧＲｍｅａｎ＝ＡＫ／２（Ｎ＋２）。灌浆速率曲线具有 ２个拐
点，求其对 ｔ的二阶导数，并令为零，可得２个拐点
在 ｔ坐标上的值ｔ１和 ｔ２，假定达９９％Ａ时为实际灌

浆终期ｔ３（Ｔ９９），则 ｔ３／Ｔ９９＝－ｌｎ
（１００／９９）Ｎ－１

Ｂ ／Ｋ，

因此得到灌浆过程的前期 ０－ｔｌ，中期 ｔｌ－ｔ２，后期
ｔ２－ｔ３。设 ｔｌ、ｔ２和 ｔ３时的生长量分别为 Ｗ１、Ｗ２和

Ｗ３，则前、中、后期的贡献率（各期灌浆物质积累的
净增量占总灌浆物质的百分率）Ｐ１、Ｐ２和 Ｐ３分别

为：Ｐ１＝Ｗ１／Ａ，Ｐ２＝（Ｗ２－Ｗ１）／Ａ，Ｐ３＝（Ｗ３－
Ｗ２）／Ａ。

１．３．３ 产量及穗部性状考察 成熟期，每处理取５
株，分别测定各株穗长、一级分枝和二级分枝数、穗

粒质量、千粒质量。

１．４ 数据处理

采用Ｅｘｃｅｌ２００７、ＳＡＳ９．１统计软件进行试验数据
处理与分析，采用最小显著差数法（ＬＳＤ）比较不同
处理组数据的差异显著性，用 １ｓｔＯｐｔ软件进行方程
拟合，用ＳｉｇｍａＰｌｏｔ１０．０作图。

２ 结果与分析

２．１ 水分胁迫对糜子籽粒产量和果穗性状的影响

由表１可知，各处理的穗粒质量表现为 ＭＡＡ＞
ＡＭＡ＞ＡＡＭ＞ＡＡＳ＞ＡＡＡ（ＣＫ）＞ＳＡＡ＞ＡＳＡ，说明适
度的水分胁迫有利于糜子产量的提高。从产量构成

因素分析，穗长对于孕穗期的水分胁迫较为敏感，其

中孕穗期中度（ＡＭＡ）和重度水分胁迫（ＡＳＡ）使糜子
穗长分别较对照缩短了 ２２．１７％和 ３８．１０％（Ｐ＜
０．０５），其他处理糜子穗长与对照无显著差异；对于
穗一级和二级分枝，拔节期中度水分胁迫（ＭＡＡ）显
著降低了穗一级分枝数，而开花成熟期重度水分胁

迫（ＡＡＳ）显著增加了穗二级分枝数；穗粒数最多的
是拔节期中度水分胁迫（ＭＡＡ），其次为开花成熟期
重度水分胁迫（ＡＡＳ），最少的是孕穗期重度水分胁
迫（ＡＳＡ）；对于结实率，拔节期中度（ＭＡＡ）和孕穗期
中度水分胁迫（ＡＭＡ）显著提高了糜子结实率，其他
处理都一定程度降低了糜子结实率，其中开花成熟

期重度水分胁迫（ＡＡＳ）降幅最大；糜子千粒质量受
水分胁迫影响不大，除开花成熟期重度水分胁迫

（ＡＡＳ）显著降低了糜子千粒质量外，其他处理与对
照均无显著差异。

表１ 水分胁迫对糜子籽粒产量及果穗性状的影响

Ｔａｂｌｅ１ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓｏｎｇｒａｉｎｙｉｅｌｄａｎｄｅａｒｔｒａｉｔｓｏｆｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

穗长

Ｅａｒｌｅｎｇｔｈ
／ｃｍ

穗一级分枝

Ｆｉｒｓｔｃｌａｓｓ
ｂｒａｎｃｈｎｕｍｂｅｒ

穗二级分枝

Ｓｅｃｏｎｄｃｌａｓｓ
ｂｒａｎｃｈｎｕｍｂｅｒ

每穗粒数

Ｎｏ．ｏｆｓｐｉｋｅｌｅｔｓ
ｐｅｒｐａｎｉｃｌｅ

结实率

Ｓｅｅｄｓｅｔｔｉｎｇ
ｒａｔｅ／％

千粒质量

１０００ｋｅｒｎｅｌ
ｗｅｉｇｈｔ／ｇ

穗粒质量

Ｋｅｒｎｅｌｗｅｉｇｈｔ
ｐｅｒｅａｒ／ｇ

ＡＡＡ（ＣＫ） ３１．３１ａｂ １４．６０ａ ５６．０１ｂｃ ６０７．８０ｂ ７７．６２％ ｃｄ ７．５１ａｂ ５．４２ｂ

ＭＡＡ ３２．３６ａｂ １０．８０ｂ ５０．００ｃ ７５８．４０ａ ９１．５３％ ａ ８．０５ａ ７．６５ａ

ＳＡＡ ２８．２１ｃｂ １５．００ａ ６３．２０ａｂｃ ４６３．２０ｃｄ ７９．０６％ ｃｄ ７．５３ａｂ ４．２６ｂｃ

ＡＭＡ ２４．３７ｃ １５．００ａ ６４．２０ａｂ ５９８．２０ｂｃ ８６．０５％ ａｂ ７．６３ａｂ ６．０４ａｂ

ＡＳＡ １９．３８ｃ １５．４０ａ ５６．４０ｂｃ ３３６．６０ｄ ７５．０２％ｄ ７．２５ｂ ３．１７ｃ

ＡＡＭ ３０．５０ａｂ １３．８０ａ ５８．００ａｂｃ ４６５．００ｃｄ ８２．３５％ｂｃ ７．４０ａｂ ５．８４ａｂ

ＡＡＳ ３４．９３ａ １５．００ａ ７１．２０ａ ６６９．００ａｂ ６６．５８％ ｅ ６．３４ｃ ５．６９ｂ

注：同列数据后不同小写字母表示各处理在０．０５水平上差异显著。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｆｏｌｌｏｗｉｎｇｔｈｅｎｕｍｂｅｒｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｄｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓａｔｔｈｅｌｅｖｅｌｏｆ５％．
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２．２ 水分胁迫对糜子叶片和茎鞘物质转运率的影

响

由表２可见，对糜子叶片和茎鞘的物质输出率
和转运率的影响重度水分胁迫大于中度水分胁迫，

除孕穗期水分胁迫糜子叶片向穗的物质转运率高于

茎鞘以外，其他处理均表现为茎鞘的物质转运率大

于叶片，各处理在始花期的单株茎鞘干重以及茎鞘

物质输出率和转运率均小于对照，说明水分胁迫降

低了糜子的茎鞘干物质积累量并限制了茎鞘干物质

的输出和向穗的转化，茎鞘物质转运率的降低幅度

都达到了 ４０％以上。拔节期水分胁迫对叶片和茎
鞘的物质转运率降幅较大；各处理茎鞘物质输出率

表现为ＡＡＡ（ＣＫ）＞ＡＡＭ＞ＡＭＡ＞ＭＡＡ＞ＳＡＡ＞ＡＡＳ
＞ＡＳＡ，表明在适度的水分胁迫下，胁迫出现越晚，
对糜子茎鞘物质输出率影响越小；孕穗期水分胁迫

提高了叶片向穗的物质转运率，同时孕穗期水分胁

迫对于茎鞘的物质转运率降幅也是最小的，其他处

理的叶片物质转运率较对照都有一定程度的降低。

表２ 水分胁迫对糜子茎鞘和叶片物质转运率的影响

Ｔａｂｌｅ２ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｎｍａｔｔｅｒｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｉｎｓｔｅｍｓａｎｄｓｈｅａｔｈｓａｎｄｌｅａｖｅｓｏｆｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｕｎｄｅｒｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

始花期单株

茎鞘干重

Ｓｉｎｇｌｅｐｌａｎｔｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｓｔｅｍ
ａｎｄｓｈｅａｔｈａｔ
ｉｎｉｔｉａｌｔｉｍｅｏｆ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ／ｇ

成熟期单株

茎鞘干重

Ｓｉｎｇｌｅｐｌａｎｔｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｓｔｅｍ
ａｎｄｓｈｅａｔｈｗｅｉｇｈｔ
ａｔｍａｔｕｒｉｎｇ
ｓｔａｇｅ／ｇ

始花期

单株叶重

Ｓｉｎｇｌｅｐｌａｎｔｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｌｅａｆ
ａｔｉｎｉｔｉａｌｔｉｍｅ
ｏｆｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
／ｇ

成熟期

单株叶重

Ｓｉｎｇｌｅｐｌａｎｔｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｌｅａｆ
ａｔｍａｔｕｒｉｎｇ
ｓｔａｇｅ
／ｇ

成熟期单

株穗干重

Ｄｒｙｗｅｉｇｈｔｏｆ
ｓｉｎｇｌｅｐａｎｉｃｌｅ
ｗｅｉｇｈｔａｔ

ｍａｔｕｒｉｎｇｓｔａｇｅ
／ｇ

叶物质

输出率

Ｅｘｐｏｒｔ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆｌｅａｆ
／％

叶物质

转运率

Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆｌｅａｆ
／％

茎鞘物

质输出率

Ｅｘｐｏｒｔ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆｓｔｅｍ
ａｎｄｓｈｅａｔｈ
／％

茎鞘物质

转运率

Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆｓｔｅｍ
ａｎｄｓｈｅａｔｈ
／％

ＡＡＡ（ＣＫ） ０．９５ ０．６１ ０．４７ ０．３７ ２．３１ ２２．４０ ４．５６ ３５．９７ １４．８３

ＭＡＡ ０．８２ ０．６５ ０．５７ ０．４２ ３．９８ ２７．３８ ３．９４ ２０．６０ ４．２４

ＳＡＡ ０．６１ ０．５３ ０．３１ ０．３１ １．９０ ２．５５ ０．４２ １３．９７ ４．４９

ＡＭＡ ０．８１ ０．６３ ０．５６ ０．３５ ２．１６ ３７．７５ ９．７３ ２２．３１ ８．３５

ＡＳＡ ０．７３ ０．６９ ０．３６ ０．３１ ０．８３ １３．８９ ６．０２ ５．４８ ４．８２

ＡＡＭ ０．８８ ０．７３ ０．４６ ０．３７ ２．２２ １９．５７ ４．０５ １７．４４ ６．７５

ＡＡＳ ０．８６ ０．７５ ０．４６ ０．４０ ２．２０ １３．０４ ２．７２ １２．５０ ５．０１

２．３ 水分胁迫对糜子籽粒灌浆特性的影响

２．３．１ 籽粒增重动态 以开花后天数为自变量，各

自相应的籽粒千粒质量为依变量，对糜子强、弱势粒

的灌浆过程用Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程拟合，得出各处理强、弱
势粒增重的模拟方程参数估计值及决定系数（表

３）。所有方程的决定系数（Ｒ２）在０．９９以上，配合度
较高，表明所建立的方程对表达籽粒灌浆过程是可

靠的，可以利用 Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程对籽粒灌浆过程进行
分析。相应的籽粒增重的Ｒｉｃｈａｒｄｓ模拟曲线见图１。

由表３和图１可见，各处理的强、弱势粒的灌浆
趋势表现基本一致，强势粒灌浆曲线在弱势粒上方，

处理之间则差别较大。根据性状参数 Ｎ，重度水分
胁迫的 ３个处理 ＳＡＡ、ＡＳＡ、ＡＡＳ的强、弱势粒的 Ｎ
值均大于１且大于对照，其灌浆曲线右偏，说明重度
水分胁迫降低了糜子的籽粒重量并延迟糜子的灌浆

进程；而各生育期的中度水分胁迫对糜子强、弱势粒

灌浆速率和终极生长量都影响不大。

２．３．２ 灌浆特征参数 由表４和图２可见，各处理
的强势粒启动灌浆快，到达最大灌浆速率的时间早，

弱势粒在开花早期灌浆速率较低，到达最大灌浆速

率的时间较强势粒明显延迟，且其 ＧＲｍａｘ和 ＧＲｍｅａｎ亦
明显低于强势粒。３个重度水分胁迫的处理 ＳＡＡ、
ＡＳＡ、ＡＡＳ的强、弱势粒的灌浆速率曲线的峰值均晚
于对照出现。与对照相比，拔节期中度水分胁迫

（ＭＡＡ）强、弱势粒的 Ｒ０、ＧＲｍａｘ、ＧＲｍｅａｎ均大于对照，
且 Ｔｍａｘ、Ｄ和Ｔ９９小于对照，说明拔节期中度水分胁
迫提高了糜子的起始生长势和灌浆速度，加快了糜

子灌浆进程；拔节期重度水分胁迫（ＳＡＡ）极大地降
低了糜子籽粒的起始生长势，其强、弱势粒的 Ｒ０比
对照分别降低了５０．９６％和４３．２０％，是６个处理中
最小的；孕穗期中度（ＡＭＡ）和重度水分胁迫（ＡＳＡ）
的弱势粒的 Ｄ、Ｔ９９均小于对照，同时其 ＧＲｍａｘ、Ｔｍａｘ
分别大于对照，说明孕穗期水分胁迫会加快糜子弱

势粒的灌浆进程，缩短其灌浆时间；开花成熟期中度

（ＡＡＭ）和重度水分胁迫（ＡＡＳ）会降低糜子灌浆速
率，其强、弱势籽粒 ＧＲｍａｘ和 ＧＲｍｅａｎ均小于对照，且开
花成熟期重度水分胁迫（ＡＡＳ）对糜子弱势粒的起始
生长势和灌浆速率影响较大。
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表３ 糜子籽粒灌浆过程的Ｒｉｃｈａｒｄｓ方程参数估算值
Ｔａｂｌｅ３ ＰａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｔｈｅＲｉｃｈａｒｄｓｅｑｕａｔｉｏｎｆｏｒｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｐｒｏｃｅｓｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
粒位

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ
Ａ

（ｇ·１０００ｇｒａｉｎ－１）
Ｂ Ｋ Ｎ Ｒ２

ＡＡＡ（ＣＫ）

ＭＡＡ

ＳＡＡ

ＡＭＡ

ＡＳＡ

ＡＡＭ

ＡＡＳ

强势粒 ＳＧ ８．１２０ １３．１２２ ０．２９６ １．１３３ ０．９９７

弱势粒 ＩＧ ７．２９２ ４２．６７４ ０．２４５ １．１９１ ０．９９４

强势粒 ＳＧ ８．３４７ ７．６２６ ０．３５２ ０．７１５ ０．９９８

弱势粒 ＩＧ ７．１４８ １０．３２３ ０．２３８ ０．６７５ ０．９９２

强势粒 ＳＧ ８．０１９ １４０５．７１３ ０．４９６ ３．８８５ ０．９９７

弱势粒 ＩＧ ７．１５２ ３９９．１１４ ０．２６０ ２．２３０ ０．９９０

强势粒 ＳＧ ７．９４２ ６．８１１ ０．２３４ ０．７３４ ０．９９６

弱势粒 ＩＧ ６．９４０ ７９２．３９７ ０．３９０ ２．２１６ ０．９９１

强势粒 ＳＧ ７．４２７ ６１９９８２０２．２０７ ０．９８７ ５．３０９ ０．９９４

弱势粒 ＩＧ ６．６４５ １７５５３１．８０５ ０．４８８ ３．２９９ ０．９９３

强势粒 ＳＧ ７．６４４ ６４．９４９ ０．３８９ ２．１６４ ０．９９１

弱势粒 ＩＧ ７．０７４ ４．９４２ ０．２１２ ０．６８１ ０．９９４

强势粒 ＳＧ ７．５９４ １２７．２８６ ０．３７５ １．７８４ ０．９９２

弱势粒 ＩＧ ４．８６３ ５２３３６．６３６ ０．５３４ ４．４０５ ０．９９７

注：ＳＧ：强势粒；ＩＧ：弱势粒；Ａ：籽粒终极生长量；Ｂ、Ｋ、Ｎ：方程参数；Ｒ２：方程决定系数。下同。

Ｎｏｔｅ：ＳＧ：ｓｕｐｅｒｉｏｒｇｒａｉｎｓ；ＩＧ：ｉｎｆｅｒｉｏｒｇｒａｉｎｓ；Ａ：ｔｈｅｆｉｎａｌｗｅｉｇｈｔｏｆｔｈｏｕｓａｎｄｗｅｉｇｈｔｋｅｒｎｅｌ；Ｂ：ｉｎｉｔｉａｌｐａｒａｍｅｔｅｒ；Ｋ：ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅｐａｒａｍｅｔｅｒ；Ｎ：ｓｈａｐｅ

ｐａｒａｍｅｔｅｒ；Ｒ２：ｔｈｅｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｏｆｔｈｅｅｑｕａｔｉｏｎ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

图１ 各处理糜子强、弱势粒增重的Ｒｉｃｈａｒｄｓ模拟曲线
Ｆｉｇ．１ Ｒｉｃｈａｒｄｓｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｃｕｒｖｅｓｏｎｉｎｃｒｅａｓｅｓｏｆｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔｆｏｒｓｕｐｅｒｉｏｒａｎｄｉｎｆｅｒｉｏｒｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｇｒａｉｎｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．３．３ 阶段特征 根据灌浆速率曲线的两个拐点，

将籽粒灌浆过程划分为前期、中期、后期 ３个阶段
（表５）。由表 ５可知，各处理在 ３个阶段的灌浆天
数、平均灌浆速率和贡献率上有较大差异。总体上

看，各处理三个阶段的平均灌浆速率大小基本表现

为中期＞前期＞后期；贡献率除了 ＡＳＡ的强势粒和
ＡＡＳ的弱势粒是前期最大以外，其他均是中期最大。
与对照相比，３个重度水分胁迫的处理都降低了中
期的贡献率。结合表 １几个穗粒质量较大的处理
ＡＡＡ、ＭＡＡ、ＡＡＭ的强、弱势粒和 ＡＭＡ、ＡＡＳ的强势
粒的３个阶段灌浆时间长短表现为后期＞中期＞前
期，且它们中期的贡献率也基本在 ５０％以上，表明

虽然后期糜子灌浆速率很低，但是保证中期的灌浆

速率和贡献率以及后期灌浆的完成对于保证和提高

糜子产量有重要意义。

３ 讨 论

３．１ 水分胁迫下糜子产量及其构成因素

水分胁迫使油菜减产最严重的时期是开花到成

熟期［２５］，造成小麦减产严重的生育时期依次是拔节

孕穗期、开花期和灌浆期［２６－２８］，玉米依次是开花

期、雌穗小花分化期和灌浆期［２９］。本试验结果表

明，水分胁迫对糜子产量及其构成因素的影响不仅

与胁迫时期有关，而且与胁迫程度关系也很大，在拔
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表４ 糜子籽粒灌浆特征参数

Ｔａｂｌｅ４ Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｆｏｒｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
粒位

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

Ｒ０
／（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１）

ＧＲｍａｘ
（ｇ·１０００

ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

Ｔｍａｘ
／ｄ

Ｗｍａｘ
／（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１）

Ｉ
／％

ＧＲｍｅａｎ（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

Ｄ
／ｄ

Ｔ９９
／ｄ

ＡＡＡ（ＣＫ）

ＭＡＡ

ＳＡＡ

ＡＭＡ

ＡＳＡ

ＡＡＭ

ＡＡＳ

强势粒 ＳＧ ０．２６１ ０．５７７ ８．２７５ ４．１６１ ０．５１２ ０．３８４ ２１．１６９ ２３．７９７

弱势粒 ＩＧ ０．２０６ ０．４２２ １４．６０７ ３．７７４ ０．５１８ ０．２８０ ２６．０４９ ３３．３５９

强势粒 ＳＧ ０．４９２ ０．８０６ ６．７２５ ３．９２５ ０．４７０ ０．５４１ １５．４２６ １９．７８３

弱势粒 ＩＧ ０．３５３ ０．４７３ １１．４６０ ３．３２９ ０．４６６ ０．３１８ ２２．４７９ ３０．７７４

强势粒 ＳＧ ０．１２８ ０．５４１ １１．８７７ ５．３３１ ０．６６５ ０．３３８ ２３．７３０ ２１．１１２

弱势粒 ＩＧ ０．１１７ ０．３４０ １９．９５１ ４．２２８ ０．５９１ ０．２２０ ３２．５３８ ３７．６０１

强势粒 ＳＧ ０．３１９ ０．５０６ ９．５２０ ３．７５２ ０．４７２ ０．３４０ ２３．３６８ ２９．１６３

弱势粒 ＩＧ ０．１７６ ０．４９７ １５．０７５ ４．０９７ ０．５９０ ０．３２１ ２１．６２１ ２６．８４２

强势粒 ＳＧ ０．１８６ ０．８２１ １６．４８８ ５．２５０ ０．７０７ ０．５０１ １４．８１１ ２１．１２１

弱势粒 ＩＧ ０．１４８ ０．４８５ ２２．２９９ ４．２７１ ０．６４３ ０．３０６ ２１．７１７ ３１．６９２

强势粒 ＳＧ ０．１８０ ０．５５２ ８．７４５ ４．４８９ ０．５８７ ０．３５７ ２１．４０９ ２０．５４２

弱势粒 ＩＧ ０．３１１ ０．４１６ ９．３４９ ３．２９９ ０．４６６ ０．２８０ ２５．２９２ ３１．０３２

强势粒 ＳＧ ０．２１０ ０．５７６ １１．３８０ ４．２７８ ０．５６３ ０．３７６ ２０．１８１ ２３．６２３

弱势粒 ＩＧ ０．１２１ ０．３２８ １７．５７１ ３．３１５ ０．６８２ ０．２０３ ２３．９８９ ２６．１４４

注：Ｒ０：起始生长势；ＧＲｍａｘ：最大灌浆速率；Ｔｍａｘ：到达最大灌浆速率的时间；Ｗｍａｘ：灌浆速率最大时的籽粒千粒重；Ｉ：灌浆速率最大时的籽粒

千粒重占最大籽粒千粒重的百分率；ＧＲｍｅａｎ：平均灌浆速率；Ｄ：活跃灌浆期；Ｔ９９：有效灌浆时间。

Ｎｏｔｅ：Ｒ０：ｉｎｉｔｉａｌｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｐｏｔｅｎｔｉａｌ；ＧＲｍａｘ：ｍａｘｉｍｕｍｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅ；Ｔｍａｘ：ｔｈｅｔｉｍｅｒｅａｃｈｉｎｇｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅ；Ｗｍａｘ：ｗｅｉｇｈｔｏｆｔｈｏｕ

ｓａｎｄｋｅｒｎｅｌｗｅｉｇｈｔａｔｔｈｅｔｉｍｅｏｆｍａｘｉｍｕｍｇｒａｉｎ－ｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅ；Ｉ：ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆＷｍａｘｔｏＡ；ＧＲｍｅａｎ：ｍｅａｎｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅ；Ｄ：ａｃｔｉｖｅｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｐｅｒｉｏｄ；Ｔ９９：

ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｔｉｍｅ．

图２ 各处理糜子强、弱势粒灌浆速率的Ｒｉｃｈａｒｄｓ模拟曲线
Ｆｉｇ．２ Ｒｉｃｈａｒｄｓｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｃｕｒｖｅｓｏｆｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅｓｆｏｒｓｕｐｅｒｉｏｒａｎｄｉｎｆｅｒｉｏｒｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｇｒａｉｎｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

节期，中度和重度水分胁迫对糜子产量和产量构成

的影响是截然相反的。在中度水分胁迫下，糜子的

穗粒质量都一定程度的提高了，重度水分胁迫下，糜

子的穗长、穗粒数、籽粒充实程度和穗粒质量受到了

一定程度的影响。说明糜子抗旱、耐旱，适度的水分

胁迫可以协调并促进其植株生长和产量的提高，这

与之前的研究结果相符［２４］；而重度水分胁迫则会一

定程度降低糜子的产量和籽粒品质。关于糜子所能

承受的最大水分胁迫程度以及对水分胁迫最敏感的

生育期需要进一步研究。

３．２ 水分胁迫下糜子茎鞘和叶片的物质转运

籽粒的灌浆过程本质上是作物本身源、流、库相

互协调的结果，作物有籽粒数量多、籽粒体积大、穗

长长等库容大的特征会促进叶片光合潜力的发挥和

光合产物向穗部的运转，同时叶片和其他源器官同

化物的输出能力以及同化物向籽粒的运输效率也对

作物产量有重要影响。研究认为茎秆是贮藏物质长

期积累的主要营养器官，在籽粒灌浆后期，叶片开始

衰老以后，茎鞘贮藏物质将转运到籽粒供籽粒完成

灌浆［３０－３１］，本研究发现，除孕穗期水分胁迫外，其
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表５ 糜子籽粒灌浆前、中、后３个时期的特征
Ｔａｂｌｅ５ Ｂｒｏｏｍｃｏｒｎｍｉｌｌｅｔｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓａｔｅａｒｌｙ，ｍｉｄｄｌｅａｎｄｌａｔｅｓｔａｇｅｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
粒位

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

前期 Ｅａｒｌｙｓｔａｇｅ

天数

Ｄａｙｓ／ｄ

ＧＲｍｅａｎ
／（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

贡献率

Ｐ／％

中期 Ｍｉｄｄｌｅｓｔａｇｅ

天数

Ｄａｙｓ／ｄ

ＧＲｍｅａｎ
／（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

贡献率

Ｐ／％

后期 Ｌａｔｅｒｓｔａｇｅ

天数

Ｄａｙｓ／ｄ

ＧＲｍｅａｎ
／（ｇ·１０００
ｇｒａｉｎ－１·ｄ－１）

贡献率

Ｐ／％

ＡＡＡ（ＣＫ）

ＭＡＡ

ＳＡＡ

ＡＭＡ

ＡＳＡ

ＡＡＭ

ＡＡＳ

强势粒 ＳＧ ３．６９９ ０．４９６ ２２．６ ９．１５２ ０．５０７ ５７．１ １０．９４６ ０．１４３ １９．３

弱势粒 ＩＧ ９．０１４ ０．１８８ ２３．２ １１．１８７ ０．３７１ ５６．９ １３．１５８ ０．１０５ １８．９

强势粒 ＳＧ ３．２２９ ０．４５８ １７．７ ６．９９１ ０．７０４ ５９．０ ９．５６３ ０．１９５ ２２．３

弱势粒 ＩＧ ６．３４４ ０．１９４ １７．２ １０．２３２ ０．４１３ ５９．１ １４．１９８ ０．１１４ ２２．７

强势粒 ＳＧ ８．０３２ ０．４２７ ４２．７ ７．６９２ ０．４８２ ４６．２ ５．３８９ ０．１５０ １０．１

弱势粒 ＩＧ １３．７３７ ０．１６９ ３２．５ １２．４２８ ０．３０１ ５２．３ １１．４３６ ０．０８９ １４．２

强势粒 ＳＧ ４．２３６ ０．３３７ １８．０ １０．５６９ ０．４４３ ５８．９ １４．３５８ ０．１２３ ２２．２

弱势粒 ＩＧ １０．９４０ ０．２０６ ３２．４ ８．２７１ ０．４３９ ５２．３ ７．６３１ ０．１２９ １４．２

强势粒 ＳＧ １４．３５７ ０．２５３ ４８．９ ４．２６０ ０．７３４ ４２．１ ２．５０３ ０．２３７ ８．０

弱势粒 ＩＧ １８．５８２ ０．１４２ ３９．６ ７．４３５ ０．４３１ ４８．２ ５．６７５ ０．１３２ １１．２

强势粒 ＳＧ ４．６２７ ０．５２９ ３２．０４ ８．２３６ ０．４８９ ５２．６ １４．０４９ ０．０９０ １５．２８

弱势粒 ＩＧ ３．５９６ ０．３４０ １７．３ １１．５０５ ０．３６４ ５９．１ １５．９３１ ０．１００ ２２．６

强势粒 ＳＧ ７．３３１ ０．３００ ２８．９ ８．０９８ ０．５０８ ５４．２ ８．１９４ ０．１４７ １５．９

弱势粒 ＩＧ １３．８５６ ０．１５９ ４５．２ ７．４２８ ０．２９２ ４４．６ ４．８５９ ０．０９２ ９．２

注：ＧＲｍｅａｎ，平均灌浆速率；Ｐ，贡献率。

Ｎｏｔｅ：ＧＲｍｅａｎ：ｍｅａｎｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｒａｔｅ；Ｐ：ｔｈｅｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｔｈｅｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｅａｃｈｐｅｒｉｏｄｔｏｔｈｅｆｉｎａｌｔｏｔａｌｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔ．

他情况下均是茎鞘向穗部的物质转运率高于叶片，

水稻上的研究也表明，水分胁迫有促进贮存物质向

穗部运转的效应，能有效地促进茎鞘中储存碳水化

合物的输出，增加对粒重的贡献［１７］。本研究发现，

水分胁迫限制了糜子茎鞘干物质的输出和向穗部的

转化，且降低幅度都达到了 ４０％以上；相比重度水
分胁迫，中度水分胁迫对糜子叶片和茎鞘的物质输

出率影响较小，这可能是中度水分胁迫提高糜子穗

粒质量的原因之一。

３．３ 水分胁迫下糜子灌浆特性

研究认为，水分胁迫会使作物灌浆起始时间提

前，达到峰值的时间缩短，并缩短灌浆持续时

间［１８－１９］。本研究发现，中度水分胁迫对糜子灌浆

特性的影响不大，尤其是拔节期中度水分胁迫缩短

了糜子的灌浆时间，提前了灌浆最大速率的出现时

间，提高了起始生长势和灌浆速率；重度水分胁迫延

迟了糜子的灌浆进程，降低了灌浆中期的贡献率，孕

穗期重度水分胁迫尽管也缩短了糜子灌浆时间，提

高了平均灌浆速率，但是极大地降低了起始生长势，

延迟了灌浆速率最大值出现的时间，从而说明平均

灌浆速率和灌浆时间对糜子产量没有太大影响，而

协调并提高起始生长势和前期、中期的灌浆速率对

于保证和提高糜子产量有重要意义，原因可能是前

期如果灌浆起步太晚、灌浆速率太低，后期植株开始

衰老以后，物质生产及转运效率下降，其籽粒很难得

到充足的物质供应，因而造成减产。

朱庆森等将作物灌浆特性分为同步灌浆型和异

步灌浆型［１０，３１］。袁继超等［３２］研究认为，水稻强、弱

势粒的同步和异步灌浆类型的划分不仅受品种自身

基因型的控制，还在一定程度上受播期的影响。本

研究表明，正常水分条件下，榆糜 ２号为同步灌浆
型，而孕穗期和开花成熟期中度水分胁迫下其灌浆

类型为异步灌浆型，说明水分胁迫会改变糜子的灌

浆类型，这与袁继超等［３２］的观点基本一致。

４ 结 论

水分胁迫时期和胁迫程度对糜子籽粒灌浆特性

及产量形成的调控效应不同。中度水分胁迫促进了

糜子干物质形成，激发了干物质向穗部的转运，加快

了其灌浆进程，一定程度上提高了糜子产量；但重度

水分胁迫不同程度地影响糜子产量和籽粒品质。生

产上，可以在拔节期对糜子进行适度的水分控制，协

调营养生长和生殖生长，有助于提高糜子产量。
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