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小麦超高产生理基础探讨

—小麦后期碳氮代谢互作与粒重形成
①

米国华② 张福锁 王震宇
植 物 营 养 系

摘 要 通过分析小麦高产水平与氮素吸收规律
,

认为增加开花后植株氮素吸收
,

缩小茎叶的氮素输出输

入差值
,

从而维持开花后植株氮素水平
,

维持光合效率与叶面积持续期
,

进而增加粒重可能是小麦再高产

的重要途径之一
。

探讨了这一途径可能引发的碳氮代谢互作的生理限制性
,

并论述了基因型
、

环境条件及

矿质营养平衡的在其中的决定性作用
。
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粮食问题是我国农业及国民经济面临的首要问题
,

随着人 口持续增加和耕地的不断减

少
,

提高单位面积产量是未来粮食生产的必由之路
。

小麦作为三大作物之一
,

目前单产
· 一
技术已基本成熟

,

小面积高产
· 一
的试验也有报道

,

但重

现率却较低
,

大面积实现就更为困难
。

表明小麦再高产的理论基础尚需深入研究
。

从理论上

分析
,

在前期群体结构合理的基础上
,

增加后期干物质生产与积累是作物高产的基础
,

尤其

是小麦高产品种选育向着大穗方向发展的情况下
,

客观上要求籽粒建成期叶面积指数保持
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一定的水平
,

延长叶片功能期
,

提高光合效率
,

从而增加籽粒碳水化合物的供应
,

满足增大的

籽粒库容量的要求
。

而氮营养是提高叶片光合效率
、

维持叶绿素含量及延长叶片功能期的重

要矿质元素闭
,

缺氮导致叶片中可溶性蛋白
、

叶绿素和 酶提前降解并向外输出川
。

因此
,

小麦后期碳氮代谢互作与粒重形成的相关规律性是小麦超高产的重要生理问题之一
。

小麦产量水平与氮素吸收规律
研究表明

,

随小麦产量的提高
,

小麦对氮素的吸收量也不断增加
, · 一

水平

下每公顷吸氮量一般达 左右仁
, ‘〕, · 一 ’

水平时需氮量到 一

〔一 〕 · 一 ’
水平下

,

每公顷需氮量为 仁, 〕而青海高原

水平下
,

吸氮总量高达 比‘。〕
。

反映到吸氮规律上
,

有随着产量提高
,

后期吸氮比例增加

的趋 势
,

如在 水平范 围 内
,

开 花后 吸氮仅 占 , , ,

幻 而 在

以上水平下
,

开花后吸氮比例达到 一 ,
, ’〕。 同时开花前吸氮量增加幅度

较小
,

开花期植株含氮水平则基本无变化
。

由此可以推论
,

水平以上小麦开花后植

株吸氮对叶片氮输出的补偿能力要远高于 水平
。

这说明
,

增加小麦植株在后期的

吸氮量
,

减少叶片氮素输出与输入的差值
,

维持植株的氮素水平
,

从而提高光合效率和延长

叶片功能期
、

甚至叶片带绿成熟
,

可能是小麦再高产的重要途径之一
。

然而在高产实践中
,

当

小麦后期植株内氮素水平较高时
,

常会导致贪青晚熟
,

具体表现为叶片中的可溶性糖减

少 , ‘口 ,

非蛋白质氮含量增加川
,

籽粒灌浆速度降低口
‘ , ‘’口 ,

成熟推迟
,

籽粒不饱满
。

这一矛盾成

为再高产的重要限制因素之一
。

小麦后期的碳氮代谢互作与粒重形成

维持小麦开花后植株氮素水平是否必然导致贪青晚熟 二者的矛盾能否打破 这需要

深入分析维持后期氮素水平后小麦植株体内的碳氮代谢互作特征
。

小麦后期茎叶输出的氮

素主要是开花前积累的可溶性蛋白质
,

其中 。酶占很大部分图
。

为维持植株体内酶蛋

白的更新
,

必须吸收无机氮
,

在营养器官中完成氮素同化为氨基酸和蛋白质的过程
。

这对碳

代谢有很大影响 图
,

从有利的一面分析
,

叶片中酶蛋白的再生有利提高光合作用效率和

延长叶片功能期
,

进而增加光合产物
。

但不利的因素是
,

从铁态氮到氨基酸的过程需要光合

产物来提供碳骨架
,

同时氮素同化过程还需要碳水化合物为能源
,

在增加后期植株氮素吸收

和同化的情况下
,

会消耗大量光合产物
,

总的结果也可能减少植株整体的碳水化合物供应水

平
,

导致籽粒中碳水化合物的供应不足
。

反而降低灌浆速度
。

因此
,

如何使后期吸收的氮素

主要用于 酶的更新及蛋白质的合成
,

减少不必要的过剩的氮代谢消耗
,

从而使光

合产物合成大于支出
,

是问题的实质所在
。

等。 〕和 等田 〕在小麦幼

苗离体叶片的研究中
,

发现氮素同化和蔗糖合成会争夺光合产物 但 等则认为 〕,

在 田间条件下
,

抽穗期增加氮素后
,

小麦同化氮素所耗的能源和碳骨架不会影响籽粒碳水化

合物的供应
,

因为氮素能提高光合效率
,

延长叶片功能期
,

从而补偿了氮素同化对碳水化合

物的消耗
。

在大田实践中已经出现了成熟时茎叶保持绿色的 高产麦田
,

也发
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现了一批绿熟型的高粒重品种江

‘ 〕,

说明在适当条件下
,

维持小麦后期植株适宜氮素水平有

可能使碳氮代谢平衡向有利的方向发展
,

关键在于搞清这些因素
、

以及如何调控这些因素
。

分解

尸 噩困咬
延多

一

竺丝 翻戊二酸

一碑尸 尹

画

图 小麦籽粒形成期的碳氮代谢互作

影响小麦后期碳氮代谢互作的因素

环境条件和矿质营养

研究表明
,

氮素对叶片光合效率的提高作用大小与环境条件有密切关系
,

在土壤干旱情

况下 土壤含水量不足最大持水量的
,

高氮水平并不能有效地增加小麦叶片的光合效

率 〔
‘ 〕,

在低光强下
,

氮素对小麦叶片光合效率的提高作用也明显降低〔
,“〕。 在高温下

,

叶片可

溶性蛋白分解迅速
,

氮素向籽粒中转移
,

因而提高氮素水平几乎没有意义
。

如果灌浆期遇到
“ ”型气温变化

,

植株体内大量氮素的存在还可能造成氮素代谢途径向腐胺积累的方向转

化
,

导致青枯〔
, ’〕。 在我国青海高原春小麦高产区

,

之所以籽粒成熟时叶片仍能保持相当的绿

色面积
,

与其所处的适宜温度条件有很大关系
。

二氧化碳浓度与氮素效应之间也存在互作
,

在较高的 浓度条件下 拼
· 一 ‘ ,

提高施氮水平可以显著增加植株的碳积累和干

物重 而在较低的 水平下 拌
· 一 ‘ ,

虽然植株吸氮量不受影响
,

植株含氮

率很高
,

但植株碳积累量和干物重则增加较少咖一川
。

良好的群体结构是改善群体内光照条

件和二氧化碳供应的基础
,

因此
,

维持后期植株氮素水平必须与良好的群体结构相配合才可

能获得增加光合产物的效果
。

前期施氮水平高低对小麦后期碳氮代谢有很大影响 贪青往往起因于前期施氮量过大
,

小麦植株氮水平从返青期就表现出超常水平 , ‘ 〕
,

开花期前后与正常落黄植株差异最大
,

这

很可能导致开花后两周内的碳水化合物积累少
,

从而推迟灌浆高峰的出现
。

而从灌浆至成熟

期来看
,

贪青与正常落黄植株的碳氮比并无明显差异
。

贪青植株具有灌浆后期光合效率较

高
、

灌浆速度较快的特点
,

但在成熟前的较短时间内
,

潜力未能充分发挥
。

因此
,

如果控制前

期的植株氮水平
,

维持开花后的植株氮水平
,

很有可能达到既提高光合速率和延长叶面积持
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续期
,

又增加灌浆速度
、

同时不影响正常成熟
,

进而增加粒重的效果
。

已有试验结李表明
,

控

制拔节前的氮肥用量
,

在拔节后 药隔期 重施氮肥 超过
· 一 ’

情况下
,

并没有发

生贪青晚熟〔
‘

,

〕。 然而
,

对植株内的氮素水平与碳氮代谢之间的关系尚缺乏系统的分析
。

作物正常代谢活动的进行有赖于体内营养的平衡
,

涉及到小麦植株后期氮代谢活动
,

除

了其它矿质元素的充足供应外
,

重点要强调磷的供应
。

这一方面是由于磷对蛋白质合成有强

烈的调节作用
,

缺磷导致小麦体内游离氨基酸的积累 〕,

遇干热风天气还易造成体内腐胺

类物质生成
,

导致青枯发生
’〕 另一方面

,

高产条件下小麦开花后对磷的吸收比例增大 占

总吸磷量的
,

吸磷强度也很高 每日
· 一 〕,

而后期土壤表层经常干旱

很可能导致根际供磷不足 因为磷的移动性很小
,

主要在土壤浅层分布
,

同时后期小麦根系

活力减弱也容易造成植株体内磷水平的不足
。

墓因型

姜鸿明和李晴棋在山东的研究表明 〕,

小麦高产品种的熟相可以分为 种类型
,

即绿

熟型
、

黄熟型
、

灰白熟型和早衰型
。

绿熟型品种具有后期旗叶叶绿素含量下降缓慢
、

根系活力

维持较高活力
、

脂质过氧化物产物丙二醛相对含量低
、

旗叶光合产物 可溶性糖 运转快
、

潜

在粒重发挥充分
、

实际粒重高等特点
。

遗憾的是未对基因型间在氮素吸收代谢特征方面的差

异作深入调查
。

另有研究发现
,

小麦不同品种的氮素
一

光合效率特征曲线不同
,

耐肥性品种可

以更高地发挥氮素对叶片光合效率的增加作用川
。

不同基因型的源库平衡也可能对后期碳

氮代谢有强烈影响
。

已有研究表明
,

小麦穗和旗叶间具有明显氮竟争
,

改变源库比对旗叶衰

老
、

氮素分配和蛋白质降解酶有很大效应嘟 〕
。

将籽粒的氮素供应与碳水化合物供应同时考

虑
,

如果库是限制因素
,

则增加氮素吸收
、

维持后期植株氮素水平的意义不大 相反
,

如果氮

素和籽粒碳水化合物供应是限制因素
,

则增加氮素吸收
、

进而维持植株氮素水平提高叶片光

合作用对增加粒重的效应可能很明显
。

在玉米中已经发现
,

在库 源比增大时
,

氮素限制产量

的作用愈发明显嘟一
’日〕。 这一点又涉及到群体内光照强度以及二氮化碳浓度等

。

从品种角度

出发
,

当前高产小麦育种有面向大穗 高穗粒数 的趋势
,

一些单位甚至育出了小穗数达

个以上的大穗品系咖 〕
,

因此
,

源的供应不足很可能成为未来小麦品种高产潜力发挥的限制

因素
,

而通过增加后期氮吸收
、

维持植株氮素水平
、

从而提高叶片光合效率和延长叶面积功

能期的迫切性也会更为突出
。

问题与展望

黄淮海作为我国的主要产麦区
,

近十几年来虽然小麦平均产量在逐年提高
,

但总体上

讲
,

高产水平没有较大的突破
。

问题之一是再高产的理论基础尚不很明了
。

从氮素经济学角

度出发
,

曾预测咖 〕
,

小麦对氮素的需要量将随着产量的提高逐步增加
,

有两条可能的

途径来满足这一要求
,

一是增加小麦开花后的氮吸收量
,

二是减少茎叶氮向籽粒的输出
,

这

势必导致籽粒蛋白质含量的下降
、

我国目前
· 一 ’
产量水平的小麦籽粒蛋白质含

量一般不超过
,

已处在优质小麦标准的下限
,

如果采取第二条途径
,

则小麦品质将进一

步变劣
。

而如果采取第一条途径
,

则后期高温
、

干旱的危胁将限制氮素在增加光合效率和叶

面积持续期中的效应
,

从而不利于碳氮互作向碳水化合物积累的方向发展
,

如何解决这一矛
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盾
,

是小麦育种和栽培研究面临的重要问题
,

这对于确定小麦超高产栽培和育种的技术路线

具有重要的指导意义
。

参 考 文 献

, ,

,

, ,

张继林
,

孙元敏
,

郭绍铮等 高产小麦营养生理特性与高效施肥技术研究 中国农业科学
, ,

陈振德
,

邹琦
,

程炳篙等 小麦品种的耐肥性与光合作用 植物学通报
, ,

余松烈
,

开新华
,

刘希运等 高产冬小麦对三要素的吸收和供应特点的研究 土壤肥料
, ,

鲍新奎
,

左克成 柴达木盆地高产春小麦的矿质营养及其与产量关系的研究 高原生物学集刊
, ,

张立言
,

张建平
,

李雁鸣等 高产冬小麦氮
、

磷
、

钾的积累和分配动态的研究 中国小麦栽培研究 新进

展 卢良恕主编
,

北京 农业出版社
, ,

齐田峰
,

于振文
,

钱维朴 精播高产小麦吸氮和土壤供氮特点及施肥效益的研究 山东农业大学学报
,

,

孙治军
,

单玉珊
,

仲崇媛等 高产小麦需肥规律及优化施肥模式 山东农业科学
, ,

陈集贤 青海高原春小麦生态生理
,

北京 科学出版社
,

”
。

河北省农作物研究所栽培研究室 河北省中部
、

南部地区小麦千斤高产栽培技术及理论的研究 小麦

生长发育规律与增产途径
,

河南科学技术出社
, ,

位东斌 小麦熟相的氮肥效应与光合成特点 北京农学院学报
, ,

, 一

, ,

, 一 , ,

,

, ,

姜鸿明
,

李晴棋 高产小麦品种熟相类型的比较研究 山东农业大学学报
, ,

薛青武
,

陈培元 土壤干旱条件下氮素营养对小麦水分状况和光合作用的影响 植物生理学报
, ,

, , ,

, ,

,, 一

金先春
,

余威生
,

张玲等
·

小麦灌浆后期青枯发生机稗研究及栽培对策
·

见 金善宝主编
·

中国小麦栽

培研究新进展 北京 农业出版社
,

甘︸上上

宁自八」,
几

工,

舟月月上‘上

,

, ,

,

,



中 国 农 业 大 学 学 报 年

乙
, ,

,

, , ,

陆贵生
,

梁振兴
,

梅楠 小麦熟相与粒重形成 北京农业大学学报
, ,

一

李奇真 氮磷配合施用对麦类作物的增产效果及其生理基础 小麦生长发育规律与增产途径
,

河南科

学技术出版社
, ,

沈成国
,

于振文
,

岳寿松等 源
一

库比改变对田间冬小麦旗叶衰老
、

氮再分配和蛋白降解酶活性的影响

全国第五次作物栽培生理学术讨论会论文集
,

中国作物学会
,

福州
, ,

,

, ,

, ,

, ,

,

, ,

罗鸿溪 关中地区小麦高产育种与高产框架的探讨 作物杂志
, ,

一

,

,

一

上接第 页

及其相邻 片段的插入必然会伴随轮回亲本 中相应区域 片段的缺失
。

一个不容忽视的事实是
,

如果说 基因区域是在育种过程中的选择压力下通过交换保

存下来的异源片段 对回交亲本而言 的话
,

那么在近等基因系中也存在有在非选择压力下

通过交换保存下来的异源片段
,

如非编码区等
。

这些在染色体中随机分布的和具有一定存

在概率的异源片段
,

同 基因的相关性很小甚至没有
,

因而在近等基因系中这些异源片

段可能对 基因的分析带来假象
。

所以
,

对本实验中获得的可能与 基因连锁的

片段
一 、 一 、 一

以及
一 ,

尚需要做对 ,

和 ‘ 。 杂种的 代分离群体进行个体寄主植株的抗病性鉴定和

对应分析
,

以证实这些 片段是否确实与 基因连锁及其连锁的紧密程度
。

另外
,

方法的重复性较差
,

所以 分子标记较 分子标记不够稳定
。

本实

验中的 分子标记时隔 个月后仍具有较好的重复稳定性
,

认为严格保证 扩

增反应条件时其稳定性还是可靠的
。
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