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　　摘要：连阴雨是长江中下游地区小麦生产面临的主要气象灾害，渍水（渍害）和寡照（阴害）２种胁迫作用，是造成
该地区小麦减产的主要原因。为定量研究渍水和寡照及其协同作用对小麦产量构成的影响，本研究选取该地区常见

的小麦品种宁麦１３和扬麦１３号，在拔节期和灌浆期，设置对照、渍水、寡照和渍水 ＋寡照４种处理，以及３种不同胁
迫持续时间（５、１０、１５ｄ）的盆栽试验，观测不同处理对小麦产量构成的影响。结果表明，未发生胁迫作用情况下，扬麦
１３号的产量高于宁麦１３。拔节期宁麦１３对渍水和寡照的耐受性要高于扬麦１３号，灌浆期宁麦１３和扬麦１３号对渍
水和寡照的耐受性相近。此外，拔节期不同胁迫对小麦造成的减产呈现为渍水＞渍水＋寡照＞寡照，表明寡照在拔节
期对渍水胁迫存在补偿作用，而灌浆期不同胁迫对小麦造成的减产呈现为渍水＋寡照＞渍水＞寡照，表明灌浆期寡照
对渍水胁迫存在叠加作用。结果表明，连阴雨造成小麦减产与小麦所处生育期有关，建立小麦生长模型渍害和阴害模

块时，应考虑小麦所处生育期对其产量构成影响的差异。
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　　长江中下游平原是全国冬小麦重要产地之一，但由于该
地区多实行稻—麦轮作制度，前茬种植水稻往往导致土壤黏

重、透气性和排水性差［１］。此外受季风气候影响，每年３—５
月是江苏省（尤其是淮河以南地区）阴雨多发季节［２］，恰逢冬

小麦关键生长期（返青拔节期、抽穗开花期以及灌浆乳熟

期）［３］，是冬小麦渍害高发时期。土壤渍水后，土壤中的氧气

含量快速下降［４］，影响根系生长和养分吸收［５］，降低茎秆氮

磷钾的含量［６］，造成叶绿素分解、叶片生长停滞、气孔关

闭［７－８］，进而导致光合作用的下降，灌浆时间缩短，从而影响

小麦产量［９－１０］，已引起学者们的广泛关注［１１］。已有不少学者

采用盆栽或小区试验的手段，研究不同生育期渍害对小麦产

量构成的影响。范雪梅等在开花至成熟期开展的小区渍水试

验表明，小麦灌浆期渍水加速旗叶衰老，导致灌浆速率和粒质

量下降［１２］。郑春芳等采用盆栽试验，研究花后渍水对小麦籽

粒产量及蛋白质和淀粉积累与组分的影响，结果表明，花后渍

水显著降低小麦花前贮藏氮素（花前贮藏干物质）转运量和

花后同化氮素（花后同化物）输入籽粒量，从而导致小麦籽粒

产量、蛋白质和淀粉产量显著降低［１３］。

在实际连阴雨过程中，寡照（阴害）往往伴随渍害发生。

与渍害类似，已有研究表明寡照减少辐射量，破坏叶片光合作

用［１４］、降低叶面积指数［１５］，从而减少作物干物质积累和籽粒

产量［１６－１７］。但也有研究表明，作物在寡照发生时往往存在补

偿机制，如增加倒三叶的光合速率［１５］，增加营养器官中干物

质向籽粒分配［１８］等。因此寡照对产量的影响与寡照程度以

及作物品种有关［１８］。

虽然已有不少研究评估渍水和寡照对小麦产量构成的影

响，但前人通常忽略连阴雨过程中渍害和寡照的协同作用，且

未考虑在不同生育期渍害和寡照对小麦产量影响可能存在差

异。因此本研究采取盆栽试验，选取江苏冬小麦主栽品种

（宁麦１３和扬麦１３号），在拔节期和灌浆期进行不同持续时
间的渍水、寡照及渍水＋寡照试验模拟连阴雨对小麦的胁迫
作用，研究不同胁迫对小麦产量构成的影响，为完善小麦生长

模型做数据准备。

１　材料与方法

１．１　试验设计
本试验于２０１３年１１月至２０１４年５月在江苏省农业科

学院试验场进行。供试品种为宁麦１３和扬麦１３号，播种期
为１１月５日。试验用钵为直径２５ｃｍ、高２０ｃｍ的塑料桶，每
桶在底部钻取７个小孔（直径约１ｃｍ）用于排除过量水分。
盆栽用土取自江苏省农业科学院试验场表土（马肝土，质地

为黏土，耕层土壤有机质１３．７０ｇ／ｋｇ，速效氮５４．９５ｍｇ／ｋｇ，速
效磷２４．２５ｍｇ／ｋｇ，速效钾１０５．０３ｍｇ／ｋｇ，ｐＨ值７．８４），每钵
装风干土１２ｋｇ，用水沉实后播种。播种密度为每盆４穴，每
穴３苗，于３叶期间苗，每穴保留１棵苗。采用常规施肥管理
方法，小麦生长期施纯Ｎ２２５ｋｇ／ｈｍ２，基肥和追肥分配比例为
６∶４，６０％的基肥于播种时施下（以复合肥形式），４０％的追
肥于拔节期施下（以尿素形式）。

胁迫处理分别于小麦拔节期（３月５日）和灌浆期（４月
１８日）开始，设置对照（常规水分管理和光照条件）、渍水（保
持水层在土表１～２ｃｍ）、寡照（覆盖遮阳网遮挡８０％太阳辐
射）和渍水＋寡照（水层在土表１～２ｃｍ，同时覆盖遮阳网遮
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挡８０％太阳辐射）４个处理。各胁迫处理均设置３个持续时
间，分别为５、１０、１５ｄ。每个处理保留２盆至小麦完熟，单株
收获，测定小麦产量构成，包括每株产量、每株穗数、每穗粒

数，并换算千粒质量。

１．２　数据分析
不同处理间采用 ＳＰＳＳ１６．０软件进行方差分析，均值的

多重比较采用ＬＳＤ检验，Ｐ＜０．０５表示差异显著性。

２　结果与分析

２．１　拔节期连阴雨对小麦产量构成的影响
拔节期各胁迫处理对小麦穗数的影响均较小，各处理与

对照相比没有显著差异（表１）。２个品种的穗粒数在拔节期
对寡照均不敏感，不同持续时间胁迫与对照相比没有显著差

异；渍水胁迫１５ｄ后，宁麦１３和扬麦１３号穗粒数均显著下
降。拔节期寡照胁迫下小麦千粒质量没有显著变化；渍水及

渍水＋寡照胁迫下，宁麦１３千粒质量下降并不显著，而扬麦
１３号无论渍水或渍水 ＋寡照，当胁迫时间达到一定程度时，
千粒质量均明显下降。

随着拔节期渍水时间的增加，２个品种小麦的产量均呈

下降的趋势（表１）。渍水１５ｄ后，宁麦１３和扬麦１３号的每
株产量分别为９．５７ｇ和９．４０ｇ，与对照（宁麦１３和扬麦１３号
分别为１４．２５ｇ和１５．９７ｇ）的差异达到显著水平。寡照和渍
水＋寡照对产量的影响与小麦品种有关，宁麦１３在寡照和渍
水＋寡照的胁迫下，产量有所下降，但均未达到显著水平，而
扬麦１３号无论在寡照还是渍水＋寡照的胁迫下，产量下降都
较为明显，分别在１５ｄ和１０ｄ的处理后达到显著水平（Ｐ＜
０．０５）。综合来看，渍水对小麦产量的影响最大，２个品种的
产量减少均达到显著水平，同时也低于相同持续时间的渍水

＋寡照胁迫。此外，虽然对照处理下扬麦１３号产量高于宁麦
１３，但扬麦１３号在不同胁迫处理下，产量下降均达到显著水
平，且均值低于宁麦１３，表明宁麦１３在拔节期相比扬麦１３
号有较好的耐渍和耐阴能力。

综合来看，拔节期３种胁迫造成小麦减产幅度呈现为渍
水＞渍水＋寡照＞寡照。寡照对小麦产量的影响最小。宁麦
１３仅渍水造成的减产达到显著水平，主要是由于穗粒数下
降。而扬麦１３号在３种胁迫下均有不同程度的减产，渍水造
成的减产主要是因为穗粒数和千粒质量下降，而寡照和渍水＋
寡照造成的减产的主要原因分别是穗粒数和千粒质量下降。

表１　拔节期不同处理对小麦产量构成的影响

处理
持续时间

（ｄ）
每株穗数 每穗穗粒数 千粒质量（ｇ） 每株产量（ｇ）

宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号
对照 ７．００ａ ７．８８ａ ４７．４８ａ ４２．５３ａ ４２．５１ａ ４６．８９ａ １４．２５ａ １５．９７ａ
渍水 ５ ６．７５ａ ７．２５ａ ４１．６３ｂ ３９．０５ａｂ ４０．７５ａ ４３．６０ａｂ １１．４９ａ １２．３３ａｂ

１０ ７．００ａ ７．２５ａ ４４．２５ａｂ ４１．６９ａ ４１．８７ａ ４３．６７ａｂ １２．７７ａ １３．１５ａｂ
１５ ６．６３ａ ７．２５ａ ４０．４７ｂ ３２．１８ｂ ３６．３９ａ ４０．５７ｂ ９．５７ｂ ９．４０ｂ

寡照 ５ ６．７５ａ ６．７５ａ ４２．３９ａ ４３．６１ａ ４２．３９ａ ４０．５６ａ １２．４２ａ １１．８６ａｂ
１０ ７．５０ａ ７．５０ａ ４６．１８ａ ３９．６６ａ ４６．１８ａ ４０．２２ａ １２．９１ａ １１．９１ａｂ
１５ ７．５０ａ ７．００ａ ４４．２７ａ ３６．００ａ ４４．２７ａ ４０．３４ａ １４．９８ａ １０．３４ｂ

渍水＋寡照 ５ ７．５０ａ ７．００ａ ４１．０３ｂ ４３．８３ａ ４１．９１ａ ４２．８５ａｂ １２．８７ａ １２．６７ａｂ
１０ ６．７５ａ ６．６３ａ ４３．１７ａｂ ４５．１２ａ ４５．１９ａ ３９．９８ｂ １３．１３ａ １１．７６ｂ
１５ ６．３８ａ ６．３８ａ ４７．５４ａ ４２．４０ａ ４１．４０ａ ４２．９９ａｂ １２．５９ａ １１．５２ｂ

　　注：同列数据后不同小写字母代表在５％水平上差异显著。

２．２　灌浆期连阴雨对小麦产量构成的影响
灌浆期各胁迫处理对穗数和穗粒数的影响没有明显规

律，这主要是因为小麦在灌浆期已进入生殖生长后期，穗数和

穗粒数已基本固定，因此灌浆期渍水、寡照及渍水＋寡照的胁
迫对穗数和穗粒数的影响较小。灌浆期各胁迫处理对千粒质

量的影响最大，随着胁迫时间增加，千粒质量均出现不同程度

下降（表２）。当胁迫时间达到１５ｄ时，３种胁迫下小麦千粒
质量与对照相比，均出现显著下降，且千粒质量呈现为寡照＞
渍水＞渍水＋寡照。表明渍水比寡照对小麦千粒质量的影响
更大，而灌浆期寡照对渍水胁迫存在叠加作用。

２个品种小麦的产量在灌浆期随渍水时间的增加呈下降
的趋势，且渍水１５ｄ后，宁麦１３和扬麦１３号的每株产量分
别为９．２ｇ和１１．４８ｇ，显著低于对照。渍水＋寡照在中短期
造成的减产与渍水胁迫相近，但 １５ｄ后的产量低于渍水
（表２）。　
　　灌浆期３种胁迫对小麦均存在减产的作用，且不同胁迫
处理造成的减产程度呈现为渍水 ＋寡照 ＞渍水 ＞寡照，与对
小麦千粒质量的影响一致，表明灌浆期３种胁迫造成小麦减
产，且主要由小麦千粒质量下降导致。

３　讨论与结论

渍水胁迫在拔节期和灌浆期，均造成小麦严重减产，且减

产程度随渍水的持续时间延长而加剧。渍水１５ｄ后，宁麦１３
和扬麦１３号在２个生育期的减产可达２８％ ～４１％，均达到
显著水平（Ｐ＜０．０５），与前人研究［１０］相近。但不同时期渍害

减产的原因不同，拔节期渍水对小麦穗粒数的影响较大，渍水

１５ｄ后穗粒数均显著下降，表明拔节期长期渍水影响小麦孕
穗过程。此外拔节期渍水也不同程度降低小麦千粒质量，这

主要是因为渍水造成叶绿素分解，叶片生长停滞，导致光合作

用下降［７－８］。小麦在灌浆期已进入生殖生长后期，此时渍水

对穗数和穗粒数没有明显影响，主要是通过降低小麦千粒质

量降低小麦产量。灌浆期渍水１５ｄ后，宁麦１３和扬麦１３号
的千粒质量仅分别为２７．７６、３３．８８ｇ，低于对照（宁麦１３和扬
麦１３号分别为４２．５１、４６．８９ｇ）和拔节期的相同处理（宁麦
１３和扬麦１３号分别为３６．３９、４０．５７ｇ），表明灌浆期渍水严
重阻碍小麦灌浆过程。

随着气溶胶和大气污染物的增加，寡照对作物生长的影

响呈增大的态势。长期气象观测数据表明中国太阳辐射量每
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表２　灌浆期不同处理对小麦产量构成的影响

处理
持续时间

（ｄ）
每株穗数 每穗穗粒数 千粒质量（ｇ） 每株产量（ｇ）

宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号 宁麦１３ 扬麦１３号
对照 ７．００ａ ７．８８ａ ４７．４８ａ ４２．５３ａ ４２．５１ａ ４６．８９ａ １４．２５ａ １５．９７ａ
渍水 ５ ７．８３ａ ７．８８ａ ４０．８３ｂ ４３．４７ａ ３９．３２ａ ４４．９８ａｂ １３．２１ａ １４．８３ａｂ

１０ ６．８８ａ ８．２５ａ ４４．８２ａｂ ４３．２０ａ ４０．４８ａ ３８．７９ｂｃ １２．７２ａ １３．６５ａｂ
１５ ７．５０ａ ７．５０ａ ４３．５２ａｂ ４５．５４ａ ２７．７６ｂ ３３．８８ｃ ９．２０ｂ １１．４８ｂ

寡照 ５ ８．１３ａ ８．１３ａ ４３．０２ａｂ ４３．１０ａｂ ４３．８５ａ ３３．１４ｂ １５．７９ａ １１．５２ａｂ
１０ ８．３３ａ ７．５０ａ ３８．８８ｂ ３８．７７ｂ ３３．９０ａｂ ３３．２７ｂ １１．１２ａｂ １０．５５ｂ
１５ ８．００ａ ７．６３ａ ３９．１９ｂ ４８．１２ａ ３１．２３ｂ ３７．０９ｂ ９．８４ｂ １３．５７ａｂ

渍水＋寡照 ５ ７．６３ａ ８．２５ａ ４６．３５ａ ４７．８１ａ ３７．７０ａ ４０．７３ｂ １３．１４ａ １５．７０ａ
１０ ７．８６ａ ８．１４ａ ４９．０６ａ ４４．３９ａ ３７．９０ａ ３０．１４ｃ １４．４５ａ １０．６５ｂ
１５ ７．８８ａ ６．７１ａ ４４．１２ａ ４０．８１ａ １９．０４ｂ ２３．３７ｄ ６．６０ｂ ６．６３ｂ

　　注：同列数据后不同小写字母代表在５％水平上差异显著。

１０年下降２．５％ ～２．７％［１５］，寡照也成为制约长江下游小麦

产量的因素之一［１９］。本研究结果表明，寡照不同程度减低小

麦产量，但不同生育期寡照对小麦产量的影响存在差异。拔

节期寡照造成小麦减产幅度较小，而灌浆期寡照造成小麦减

产幅度明显增大。这主要是因为拔节期寡照结束后，小麦恢

复期较长（＞６０ｄ），因此拔节期寡照胁迫下的穗数、穗粒数和
千粒质量与对照相比没有显著差异。而灌浆期寡照胁迫结束

后，小麦恢复期较短（＜３０ｄ），导致小麦灌浆过程受阻且难以
恢复，因此灌浆期寡照胁迫下千粒质量低于拔节期的相同

处理。

在实际连阴雨过程中，渍水和寡照往往同时发生，单独设

置渍水或寡照往往不能反映连阴雨对小麦产量的实际影响。

通过设置渍水＋寡照的协同试验，本研究的结果表明，不同生
育期小麦对渍水＋寡照胁迫的响应存在差异。拔节期渍水＋
寡照造成的减产幅度小于渍水，而灌浆期渍水 ＋寡照造成的
减产幅度大于渍水，表明寡照在拔节期对渍水胁迫存在补偿

作用，在灌浆期存在叠加作用。渍水 ＋寡照在不同生育期影
响存在的差异，这可能与胁迫结束后的恢复过程有关。已有

研究表明，作物耐渍机制与渍后恢复机制存在显著差异［２０］。

作物在寡照胁迫下，往往存在补偿机制，如增加底部叶片的叶

面积和光合速率［１５］，因此拔节期寡照对产量影响较小，且对

渍害胁迫存在补偿作用。而灌浆期小麦底部叶片已进入衰老

期，无法增加叶面积和光合速率，同时渍水胁迫加速小麦旗叶

衰老［１］，因而灌浆期寡照对渍害胁迫存在叠加作用。此外，

胁迫结束后恢复时间的长短进一步造成渍水＋寡照在２个时
期不同的产量影响，拔节期胁迫结束后小麦至收获的恢复期

大于６０ｄ，而灌浆期胁迫结束后小麦恢复期小于３０ｄ，较短的
恢复时间使得灌浆期渍水＋寡照造成更严重的小麦减产。本
研究结果表明小麦受胁迫后恢复期内生理特性的变化对小麦

产量有重要影响，具体还有待进一步研究。

拔节期和灌浆期渍水、寡照和渍水 ＋寡照３种胁迫均造
成小麦不同程度的减产，且不同时期渍水 ＋寡照对产量存在
不同影响。拔节期渍水 ＋寡照造成的减产低于渍水，而灌浆
期渍水＋寡照造成的减产大于渍水。表明寡照在拔节期对渍
水存在补偿作用，而在灌浆期对渍水存在叠加作用，与小麦渍

后恢复过程有关。目前的小麦作物模型中，用于建模的试验

数据往往仅设置渍水处理，难以全面评价连阴雨对小麦产量

的影响，而本研究的结果可对模型的这一问题提供订正依据。
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水稻叶色突变体８１２ＨＳ蛋白质复合物
和叶绿素合成特性的研究

蒋　苑１，刘　莉１，吕春芳１，陈国祥１，高志萍１，吕川根２

（１．南京师范大学生命科学学院植物资源与环境研究所，江苏南京２１００２３；２．江苏省农业科学院粮食作物研究所，江苏南京 ２１００１４）

　　摘要：以水稻叶色突变体８１２ＨＳ与野生型８１２Ｓ为材料，利用蓝绿温和胶电泳技术和生理方法对叶尖端类囊体膜
蛋白质复合物含量以及叶绿素合成前体物质进行了比较。结果表明，和野生型８１２Ｓ相比，水稻叶色突变体８１２ＨＳ在
分蘖盛期叶绿素含量开始明显减少，叶绿素ａ／叶绿素ｂ比值增加，突变体的类囊体膜蛋白质复合物如光系统Ⅱ捕光
色素蛋白（ＬＨＣⅡ）含量、光系统Ⅰ核心复合体（ＰＳⅠｃｏｒｅ）含量和Ｆ１－ＡＴＰ合酶复合体和细胞色素 ｂ６／ｆ复合体（Ｆ１－

ＡＴＰａｓｅ＆Ｃｙｔｂ６／ｆ）含量显著减少。突变体８１２ＨＳ叶片叶绿素合成代谢中间产物５－氨基酮戊酸（ＡＬＡ）、胆色素原

（ＰＢＧ）、尿卟啉原Ⅲ（ＵｒｏｇｅｎⅢ）含量均显著高于野生型８１２Ｓ，而原卟啉Ⅸ（ＰｒｏｔｏⅨ）、镁原卟啉Ⅸ（Ｍｇ－ＰｒｏｔｏⅨ）、原脱
植基叶绿素（Ｐｃｈｌｉｄｅ）、Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ含量却显著低于野生型８１２Ｓ。即水稻叶色突变体８１２ＨＳ的叶绿素含量明显减少，一
方面是由于囊体膜蛋白质复合物的减少影响了其对光的吸收和传递；另一方面通过测定叶绿素合成的前体物质初步

认为是由于叶绿素合成过程中ＵｒｏｇｅｎⅢ到ＰｒｏｔｏⅨ合成过程受阻所致。
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　　绿色植物吸收光能同化二氧化碳和水，制造有机物质并
释放氧气的过程称为光合作用。植物通过光合作用将光能转

变为化学能储藏在有机物中，叶绿素作为光合作用的重要色

素，它的功能不仅是构成光系统及光系统反应中心［１］，吸收

大量光能［２］，也是大多数植物叶片呈现绿色的主要原因，因

此它对植物的生长及农作物产量具有极其重要的作用。正常

叶色是植物长期进化的结果，而叶色突变也是植物界中发生

频率相对较高的一种突变类型，在２０世纪初就已经有关于叶

色突变体的报道［３］。目前已经在多个植物中获得了叶色突

变体，如水稻［４］、小麦［５］、烟草［６］、玉米［７］等。叶色突变体有

着极为重要的作用，在育种工作中，叶绿素突变体既可以作为

标记性状进行杂交生产［８］，又可以作为特殊的优良性状提供

资源［９］，在基础研究工作中，叶色突变体是研究植物光形态

建成［１０］、植物激素生理［１１］、光合作用［１２］等研究的理想材料。

水稻叶色突变类型是叶色突变体中比较丰富的一种，主

要特征是其叶色表型发生了变异，表现为不正常的绿色，如白

化、黄化、黄叶尖、斑马叶等。其产生方法除了自发突变外，其

他突变来源主要为物理化学诱变［１３］、Ｔ－ＤＮＡ插入突变［１４］和

转座子插入突变［１５］。水稻叶色突变类体的突变基因遍及水

稻整个基因组中，据不完全统计，已定位的叶色突变基因有

７０多个［１６］。随着分子生物学的快速发展，对于水稻叶色突

变相关基因的克隆也逐渐成为国内外研究的热点，如编码高

等植物的叶绿素合成途径中酶的基因已经被全部克隆［１７］。

本研究所用的水稻叶色突变体８１２ＨＳ是籼稻两用不育
系水稻８１２Ｓ的一个自然突变体，该突变体８１２ＨＳ在秧苗期
叶片正常绿色，分蘖盛期—拔节期，特别是梅雨期过后，叶片
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