
中国农业大学学报　2002, 7 (5) : 20～ 25

Journal of Ch ina A gricu ltu ral U niversity

① 冬小麦及其叶片发育的模拟研究

宇振荣3 　毛振强　马永良
(中国农业大学 资源与环境学院, 北京 100094)

摘　要　为了消除在计算冬小麦全生育期总积温时不同条件造成的差异, 用相对发育理论对积温进行了归

一化处理。结果表明: 与积温相比, 相对发育阶段 (RD S ) 表达的冬小麦生长发育进程更加清晰, 更具有可比

性。邯 5316 的拔节、抽穗和灌浆期的 RD S 分别约为 0. 47, 0. 59 和 0. 69; 连续 5 茬不施N 肥使这 3 个时期的

RD S 分别增大到 0. 52, 0. 62 和 0. 75, 说明冬小麦的生长发育受到了严重的抑制; 水分和盐分胁迫与缺N 胁

迫的效应相似; 推迟 20 d 播种时冬小麦前期的发育较快, 上述 3 个时期的 RD S 分别为 0. 39, 0. 52 和 0. 64。以

RD S 表示的叶片出现时间与叶片在主茎上的叶序之间存在显著的线性相关关系, 方程的斜率和截距分别为

0. 038 1 和 0. 05, 回归系数R 2 达到 0. 891 6; 在非生物因子影响很小的理想条件下, 叶片的衰亡时间与出叶时

间的规律相似, 回归方程的斜率、截距和回归系数分别为 0. 209 9, 0. 068 1 和 0. 993 8。在当地大田试验条件

下, 日长变化对几个品种叶片的出生速率影响不大。
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A Sim ula tion Study on Thermal Requirem en t for Growth

of W in ter W heat and Its L eaves

Yu Zhen rong　M ao Zhenqiang　M a Yongliang
(Co llege of N atu ral Resources and Environm ental Sciences, Ch ina A gricu ltu ral U niversity, Beijing 100094, Ch ina)

Abstract　T he concep t of the rela t ive developm en t stage (RD S ) w as adop ted to accoun t fo r

the varia t ion of the to ta l therm al requ irem en t fo r w in ter w heat and its leaf developm en t in

o rder to avo id the difference aro se by the trad it ional m ethod of accum u lated temperatu re in

the crop cycle. It w as found that the RD S cou ld exp ress w heat developm en t clearer than de2
gree2day, accum u lated temperactu re of t rad it ional m ethod and cou ld great ly help to reveal

the m echan ism s of differen t facto r’s influence on w heat and its leaf developm en t. T he RD S

w as 0. 47, 0. 59 and 0. 69 repect ively w hen w in ter w heat reach stem elongat ion stage, ear

sp rou t ing and filling stages. W ithou t N fert ilizer app lica t ion in con secu t ive 5 ro ta t ing period,

the rela t ive RD S of th ree stages w ere increased to 0. 52, 0. 62 and 0. 75, m ean s that the de2
velopm en t of w in ter w heat is dep ressed seriou sly by n it rogen deficit. Sim ilar phenom ena

w ere also found w h ile w ater deficit o r st ress w as seriou s. A nd the RD S of th ree stages w ere

decreased to 0. 39, 0. 52 and 0. 64 if p lan t ing date w as delayed by 20 days. Sign if ican t linear

rela t ion sh ip w as p roven betw een leaf em ergence rep resen ted by RD S and the leaf o rder on
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the stem , and so w as the rela t ion sh ip betw een the t im e of leaf w ithering and RD S , if ab io t ic

facto rs w ere phased ou t. T he sim u la ted leaf em ergence ra te indica tes that leaf em ergence is

inh ib ited by salt, w ater and n it rogen stresses, w hereas low temperatu res cau sed from de2
layed sow ing accelera ted leaf em ergence. Fu rthermo re, the influence of daylength on crop

developm en t and leaf grow th w as evaluated, bu t no sign if ican t effect of day length w as found

in field. T h is m igh t be at t ribu ted to the rela t ively sm all varia t ion of daylength du ring the ex2
perim en ta l periods.

Key words　w in ter w heat; crop 2developm en t; therm al requ irem en t; rela t ive2developm en t2
stage (RD S ) ; leaf

　　试验证明[1 ]作物在不同条件下全生育期及不同生育阶段所需要的积温并不是一个恒定的

常数, 这给比较不同因子对作物生长发育的影响带来了一定困难, 直接比较不同条件下作物某

一发育阶段的积温需求可能掩盖某些深层的机理性问题。本文通过对小麦及其叶片发育所需

积温进行归一化处理, 试图进一步揭示不同因子对小麦及其叶片发育的影响。

1　材料与方法

本文的数据来源和试验详见参考文献[ 1 ]。1998—1999 年试验品种为邯 4564, 1999—2000

年 6 个处理依次为对照、灌溉咸水、春后不灌溉、连续 5 茬不施N 肥、中等水分胁迫和迟播

21 d; 1999—2001 年试验品种为邯 5316, 处理 9921 播种期为 1998210207, 其余 2 处理依次推

迟 10 d 和推迟 20 d 播种。前 5 个处理的播期为 1999210209; 2000—2001 年前 5 个处理播种期

为 2000210218, 处理 0124 连续 7 茬不施N 肥; 处理 0126 晚播 9 d, 点播, 每穴 1 株, 其余处理与

前一年相同。为消除不同年份温度变化和其他因子对小麦及其叶片发育积温需求的影响, 我们

汲取了 PS123 作物生长模型的思想[2 ] , 以有效温度的相对积累即相对发育阶段 (rela t ive

developm en t stage, RD S)表示冬小麦的相对发育进程。RD S 的计算公式如下:

DD T i=

T d- T 0

0

T h- T 0

　　　

T d> T 0 且 T d< T h

T dΦ T 0

T dΕ T h

(1)

DD T = 6
N 2

i= N 1
DD T i (2)

RD S = DD T öT sum (3)

式中,DD T i、T d、T 0、T h、DD T 和 T sum分别为日有效积温、日平均温度、冬小麦生长温度的下限

(0 ℃)、上限 (30 ℃)、发育到某一阶段的积温和完成整个生活周期所需的总积温。RD S 的取

值范围为 0～ 1, 播种和成熟期的RD S 分别为 0 和 1; RD S 为 0. 5 表示消耗的有效积温占 T sum

的一半, 即完成了整个生活周期的一半。

2　结　果

2. 1　不同因子对小麦整体发育的影响

用公式 (1)～ (3) 计算的相对发育阶段 (RD S ) 比积温表达的冬小麦发育进程更加清晰 (表

1)。适时播种条件下, 邯 5316 灌浆、抽穗和拔节期的 RD S 分别约为 0. 69, 0. 59 和 0. 49; 邯

4565 灌浆期、抽穗期和拔节期的RD S 分别约为 0. 74, 0. 63 和 0. 5。由于在计算方法上缩小了
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不同处理之间的差异, 所以在播种深度和播期相似的条件下尽管水、肥、盐等因子对小麦不同

生育阶段的积温需求有一定影响, 但同一品种各生育时期的RD S 却比较稳定, 除迟播的处理

外, 拔节后各处理同一生育期RD S 的差值不超过 0. 05。

表 1　不同条件下小麦发育到某一特定发育期的相对发育阶段

处理编号 播种期 出苗期 分蘖期 越冬期 返青期 拔节期 挑旗期 抽穗期 开花期 灌浆期 成熟期

　9921 0. 01 0. 05 0. 19 0. 28 0. 39 0. 49 0. 56 0. 63 0. 69 0. 74 1. 00

　9922 0. 01 0. 07 0. 20 0. 21 0. 34 0. 47 0. 56 0. 63 0. 69 0. 76 1. 00

　9923 0. 00 0. 09 0. 15 0. 15 0. 28 0. 42 0. 53 0. 59 0. 63 0. 72 1. 00

　0021, 2 0. 01 0. 06 0. 18 0. 26 0. 33 0. 47 0. 54 0. 59 0. 62 0. 69 1. 00

　0023 0. 01 0. 06 0. 19 0. 28 0. 36 0. 52 0. 57 0. 58 0. 63 0. 70 1. 00

　0024 0. 01 0. 06 0. 19 0. 28 0. 36 0. 52 0. 59 0. 62 0. 68 0. 75 1. 00

　0025 0. 01 0. 06 0. 18 0. 27 0. 34 0. 49 0. 56 0. 61 0. 64 0. 71 1. 00

　0026 0. 00 0. 05 0. 12 0. 13 0. 22 0. 39 0. 46 0. 52 0. 56 0. 64 1. 00

　0121 0. 01 0. 07 0. 17 0. 18 0. 26 0. 38 0. 46 0. 54 0. 60 0. 66 1. 00

　0126 0. 01 0. 06 0. 133 0. 22 0. 34 0. 44 0. 53 0. 61 0. 67 1. 00

　注: 3 该处理由于播种过晚, 冬前没达到分蘖期, 所以该数据为越冬期的RD S。

迟播 (如处理 0126) 可明显促进小麦早期的生长发育, 各生育期在冬小麦整个生命周期中

相对提前。严重的养分 (0024)和水分胁迫 (0023)明显地抑制了小麦的生长发育, 多数生育时期

的相对发育阶段 (RD S )大于对照处理相应生育时期的RD S。由于试验中土壤盐分 (处理 0022)

的积累尚未达到 (或长期维持在) 较高的水平 (土壤含盐量超过 0. 1% ) , 微咸水灌溉对小麦生

长发育的影响在试验中表现不十分明显。需要特别指出的是, 严重的水分、养分和盐分胁迫均

可使小麦各生育期的日期提前, 好象促进了小麦的生长发育。但以RD S 为标准分析的结果表

明: 水分和养分胁迫均不同程度地抑制了小麦的生长发育, 各生育时期的RD S 稍大于水肥适

宜处理相应生育时期的RD S。这是因为, 严重的水分、盐分和养分胁迫虽然会使小麦各生育期

出现的日期提前, 但同时全生育期较短[1 ] (表 1) , 总积温也较少。因此, 相对于整个生活周期来

说, 小麦发育到这一阶段所占用的积温比例较高。在播种较晚的条件下 (晚 10～ 20 d) , 虽然小

麦达到某一发育阶段的时间可能较晚, 但所需积温也相对较少, 事实上是比播种早的小麦发育

快。由此可见, 以相对发育阶段 (RD S )表示的发育进程, 将小麦发育到某一阶段所需的积温放

入整体中去考虑, 与日期、播种后天数及从播种到某一生育时期的积温等指标相比, 所表达的

作物发育进程更加合理。

2. 2　不同条件下小麦主茎叶片的发生规律

冬小麦的叶龄与积温之间存在显著的线性相关关系[3 ]。为了消除不同处理冬小麦全生育

期总积温 (T sum ) 的差异、不同日期的温度变化对出叶积温的影响, 本文以RD S 来表示叶片出

现的时间。研究表明, 特定叶位叶片出现的时间与该叶片在主茎上的叶位 (或叶序)之间存在如

下线性相关关系:

L ERD S i= a+ b×L O RD R E i　　 ( i= 1, 2, 3, ⋯) (4)

其中,L ERD S i 为以RD S 表示的主茎第 i 片叶出现的时间; L O RD ER i 为第 i 片叶的叶序; a 和

b 为常数项。方程的斜率 b 可直接反映叶片的出生速率, 即 b 越小, 出叶速率越大; 反之亦反。由

于大多数回归方程的截距 a 非常接近出苗期的RD S , 截距 a 可理解为以 RD S 表示的第一片
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叶出现的时间 (即出苗期)。根据多年试验的结果, 在适期播种、水肥适宜条件下, 出苗期的

RD S 约为 0. 05。将各方程的截距调整为 0. 05 (a′)进行回归, 得到调整后叶片出现时间与叶序

之间的关系方程。对出苗期进行调整后, 调整后各方程的斜率 (b′) 之间更具有可比性, 更能反

映不同环境因子对叶片出生速率的影响。表 2 列出了主要处理的修正后方程的常数项a′、b′和

回归系数R ′2。其中, 总体回归是以所有处理所有叶片为样本的回归结果, 冬前和返青后叶片

回归是以所有处理的冬前叶和春后叶分别进行回归的结果。

表 2　不同条件下小麦各叶片的出现时间与叶序的关系

处理编号　　　 截距 (a′) 斜率 (b′)
回归系数

(R ′2)
处理编号　　　 截距 (a′) 斜率 (b′)

回归系数
(R ′2)

　　　0021 0. 05 0. 035 3 0. 968 3 　　　0121 0. 05 0. 039 5 0. 992 4

　　　0022 0. 05 0. 037 3 0. 985 2 　　　0122 0. 05 0. 039 3 0. 989 3

　　　0023 0. 05 0. 041 8 0. 986 7 　　　0123 0. 05 0. 039 8 0. 989 9

　　　0024 0. 05 0. 044 9 0. 992 5 　　　0124 0. 05 0. 040 6 0. 992 0

　　　0025 0. 05 0. 036 6 0. 967 7 　　　0125 0. 05 0. 039 6 0. 990 2

　　　0026 0. 05 0. 032 0 0. 966 8 　　　0126 0. 05 0. 036 8 0. 987 3

　当年总体回归 0. 05 0. 038 1 0. 891 6 　当年总体回归 0. 05 0. 039 4 0. 984 6

　当年冬前叶片回归 0. 066 0. 034 8 0. 900 0

　当年返青后叶片回归 0. 066 0. 037 1 0. 949 0

　　从表 2 可以看出, 各方程的回归系数均达显著或极显著水平, 调整后各方程的斜率 (b′) 大

多在 0. 04 左右, 即每片叶的出叶积温约为 72～ 96 ℃õd。在受水、肥、盐等因子胁迫的条件下,

调整后方程的斜率 (b′) 均明显大于对照处理方程的斜率, 即水、肥、盐等胁迫因子均不同程度

地抑制了叶片的生长。处理 0026 和 0126 的回归方程的斜率均明显小于相应年份对照处理回

归方程的斜率, 即在播种较晚、日平均温度较低的条件下, 叶片发生期所需的积温较少。由于

2000—2001 年小麦的播种期较常年晚 10 d 左右, 且 2000 年 10 月下旬和 11 月上旬连阴多雨,

气温较低, 故 2000—2001 年小麦的出叶速率明显大于 1999—2000 年小麦的出叶速率。从年前

和年后不同时期出现叶片的出生速率来看, 年前出现叶片的出叶速率也明显大于年后出现叶

片的出叶速率。

对比上述结论, 以 RD S 和积温所表示的水、肥、盐等因子对小麦叶片发生的影响之间相

互矛盾, 其原因与本文 2. 1 中的分析相同。2 种表示方法的优缺点将在讨论中阐述。

2. 3　不同条件下小麦不同叶位叶片功能期的长短及其衰亡规律

影响叶片衰亡的因素众多, 且各因素之间的关系非常复杂, 为了简化影响因素, 这里仅仅

以稀植点播试验 (处理 0126)为例来研究不同叶位叶片功能期的长短及其衰亡规律。并假定在

稀植点播条件下, 叶片的衰亡过程仅与作物的生物学特性和外界温度的影响有关, 其他因素的

影响很小。研究表明, 叶片的衰亡时间 (以RD S 表示)与其在主茎上的叶序之间存在显著的线

性相关关系 (图 1A ) , 回归方程的形式为:

LW RD S i= a+ b×L O RD ER i　　 ( i= 1, 2, 3, ⋯) (5)

其中,LW RD S i 为以RD S 表示的主茎上第 i 片叶枯萎的时间, 其他符号同方程 (4)。方程 (5)的

斜率和截距分别为 0. 068 1 和 0. 209 9, 回归系数为 0. 993 8, 达极显著水平。公式 (5)的截距 a

的取值 0. 209 9 非常接近适期播种和水肥适宜条件下小麦第 4 片叶 (或第 1 个分蘖) 出现时的
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RD S (根据公式 4 计算的结果为 0. 21)。也就是说, 模拟第 1 片真叶的枯萎时间大约在第 1 分

蘖出现前后, 这与前人的研究结果和我们田间试验的观测结果非常吻合。

根据公式 (4)和 (5)很容易计算出不同叶位叶片的功能期的长短 (以RD S 表示) :

L FRD S i= 0. 159 9+ 0. 028 1×L O RD ER i (6)

其中L FRD S i 为以RD S 表示的主茎上第 i 片叶的功能期长度。若已知冬小麦整个生活周期的

总积温 (T sum ) , L FRD S i 与 T sum之积即该叶片功能期的积温。根据公式 (6)计算的处理 0126 冬

小麦主茎各叶片的功能期 (线) 和实际观测结果 (圆点, 图 1) , 结果表明公式 (6) 模拟的结果与

实际观测结果非常吻合, 除倒 3 叶外, 误差一般不超过 3%。

图 1　不同叶位叶片的枯萎时间和功能期长度与其在主茎上的叶序之间的关系

　
需要指出的是: 由于不同品种的生物学特性不完全相同, 不同品种间方程的参数必然存在

着差异; 另外, 由于外界环境条件对叶片衰亡的影响很大, 公式 (4) 和 (5) 是在比较理想的田间

试验条件下取得的, 当年越冬期的最低气温只有- 9. 4 ℃, 且持续时间很短, 只有 8 d 的日平

均气温在- 6 ℃以下 (其中仅有 5 d 是连续的) , 几乎没有出现叶片受到严重冻害致死的现象。

2. 4　光周期对叶片的生长和死亡规律的影响

除温度外, 在水肥适宜的条件下, 光周期是影响作物生长发育最重要的因素。到目前为止,

已经发展了多种模型将温度和光照条件结合起来研究小麦及其叶片的生长规律。曹卫星和

M o ss 等[4～ 7 ]的研究表明: 小麦的出叶积温 (phylloch ron) 在一定的温度条件下, 随日长的增大

而减小; 在一定的日长条件下, 随着日平均气温的降低而减小。但这些结果大多是在温光条件

控制得比较理想的情况下取得的; 而在田间条件下, 日长和气温的变化一般比较平稳。M asle,

et a l. [8 ]提出的用经过日长校正后的积温来表示有效积温评价日长对冬小麦及其叶片生长的

影响, 结合本文所采用的积温计算方法, 经日长校正的积温和RD S ′的计算方法如下:

DL DD T i= DD T ×DL ö24 (7)

DL DD T sum = ∑DL DD T i (8)

RD S ′= DL DD T öT dlsum (9)

其中DD T 的计算方法和意义同公式 (2) ; DL 为日长; DL DD T i、DL DD T、T dlsum 和 RD S ′分别

表示经过日长校正的日有效积温、发育到某一阶段积温、总积温和相对发育阶段。DL 根据

D riessen 等采用的方法计算[2 ]播种后到某一时期天数 i。

研究表明, 日长变化对各处理冬小麦叶片的出生速率影响很小。这主要是因为小麦的大多

数叶片主要发生在播种当年的 11 月、12 月上旬和次年的 3 月及 4 月上中旬, 期间最大与最小
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日长之差仅为 1. 7 h, 绝大多数叶片生长期的日长相差不超过 1 h。因此, 可以认为在本试验区

域的大田条件下, 光周期对小麦及其叶片发育的影响很小。用公式 (1)～ (6)计算的叶片生长期

和功能期积温及RD S 完全可以满足一般研究需要。

3　讨　论

此处简要讨论相对发育阶段 (RD S ) 和积温 2 种表示冬小麦发育的方法和日长对冬小麦

发育的影响。

1) 相对发育阶段 (RD S ) 将作物某一阶段的热量需求放入作物发育的总热量需求中考

虑, 通过归一化处理, 它所表达的作物发育进程可以在一定程度上消除由于作物全生育期总积

温的差异而带来的部分问题, 使不同条件下作物的发育进程之间更具有可比性。本文 2. 1 和

2. 2 部分的结果说明RD S 可以从深层次揭示某些因子对作物生长发育的影响, 其解释比积温

或出苗后天数等方法更加适合。从指标的可比性上来讲, RD S 较积温在某些方面具有一定的

优势。RD S 的缺点在于缩小了不同条件下各种因子对作物生长发育影响。

2) 本研究关于日长对冬小麦及其叶片发育的影响似乎与前人的研究有不符之处。这一方

面是因为所采用的比较指标和考虑的重点不同, 前人分析日长对冬小麦的影响一般是消除温

度等其他因子的影响后单独考虑日长; 本研究将日长与温度同时考虑, 重点考察日长对冬小麦

某一阶段和叶片发育积温大小的影响, 而不是考虑日长对小麦不同发育阶段形态差异或组织

分化等方面的影响。另一方面, 从冬小麦的生理上讲, 一般在返青稍后一段时间进入光周期敏

感期, 返青前叶片的生长主要受温度的影响; 春后叶片的主要发生期在 2 月底、3 月初到 4 月

中旬, 期间日长的差异约 0. 5～ 0. 67 h, 前人研究的日长差异可达 10 h [6, 7 ]; 另外, 本研究所对

比的范围仅限于同一地区同一品种对日长的反应, 没有考虑品种和地域差异, 因为同一品种的

生物学特性和同一地区不同年份同一日期的日长是基本稳定的。如果种间差异 (如春小麦和冬

小麦)或研究地域的条件差异太大 (如长江流域和华北) , 则应具体分析。
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