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摘　 要　 以‘西旱 ２ 号’小麦为试材，采用水分胁迫和复水处理方法，研究了小麦发育过程中
不同水分胁迫下非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）在小麦旗叶、茎、叶鞘等器官中的动态变化，以及
籽粒中碳代谢相关酶（可溶性淀粉合成酶 ＳＳＳ 和淀粉粒结合态合成酶 ＧＢＳＳ）活性的变化．结
果表明： 不同程度水分胁迫对小麦旗叶、茎、叶鞘等器官中蔗糖含量无显著影响．随水分胁迫
的深入，花后 １２～１８ ｄ 旗叶中淀粉含量显著增加；水分胁迫缩短了花后茎和叶鞘中淀粉的积
累时间，抑制了茎中淀粉的转化和分配；而叶鞘中淀粉的积累逐渐增大，在中度水分胁迫下积
累提前终止．在水分胁迫初期，各营养器官中的 ＮＳＣ 含量为旗叶＞茎＞叶鞘；随着水分胁迫的深
入，各营养器官中的 ＮＳＣ 含量为茎＞旗叶＞叶鞘．小麦主要营养器官中 ＮＳＣ 的分配速率及主要
代谢酶的变化可能是小麦对水分胁迫的一种生理调节反应．
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　 　 小麦是世界上栽培最早的农作物之一．作为我

国主要的农作物，小麦的生产直接影响着我国粮食

的产量．近年来，随着我国人口的增长和人民生活水

平的提高，人们对粮食的需求量迅速增加．然而，水

分亏缺严重影响了我国北方地区作物的正常生

长［１］，成为我国农业生产中面临的重要限制因素．因
此，研究水分胁迫下小麦非结构性碳水化合物的分

配规律，对小麦的抗旱性研究具有重要意义．
小麦的抗旱性是多种因素共同作用的结果［２］ ．

小麦产量的高低既取决于开花后的光合生产能力，
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又决定于开花前碳水化合物的积累和开花后向籽粒

的同化速率．碳水化合物（ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ）按其存在形

式可分为结构性碳水化合物 （ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙ⁃
ｄｒａｔｅ， ＳＣ） 和非结构性碳水化合物 （ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ， ＮＳＣ） ［３－５］ ．碳水化合物可为植物不同

代谢提供能量和碳架，但受水分影响较大［６－７］ ．植物

组织中的 ＮＳＣ 含量是植物碳吸收（光合同化）与碳

消耗（生长和呼吸消耗）关系的一种量度［３，８］ ． ＮＳＣ
（主要包括蔗糖、淀粉等）是植物生命活动的主要反

应物质，参与机体的新陈代谢．植物体内的碳水化合

物主要以蔗糖的形式运输；淀粉是植物体内光合产

物的主要贮藏形式．碳水化合物不仅可以通过渗透

调节来缓冲逆境胁迫对小麦造成的伤害，也是小麦

籽粒灌浆所需的重要碳源，尤其是在小麦生育后期，
当水分胁迫等逆境严重影响小麦的正常光合作用

时，小麦营养器官中暂时贮存的碳水化合物缓解了

籽粒形成过程中对能量的需求．其次，作为暂时性贮

藏器官的小麦茎和叶鞘，其物质分配的高低与籽粒

形成过程中物质再分配时缓冲能力的大小，以及水

分胁迫下贮藏物质对代谢源（叶片）碳水化合物的

供应与代谢库（籽粒）需求之间的关系，是小麦高产

优质栽培过程中关注的主要问题．而小麦籽粒的成

熟过程主要是碳水化合物的合成和积累过程［９］，可
溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ）和淀粉粒结合态合成酶（ＧＢ⁃
ＳＳ）作为影响碳代谢过程的关键酶，直接影响小麦

的产量［１０］ ．
目前，国内外对 ＮＳＣ 的研究主要集中在植物逆

境生长时在旗叶、茎、叶鞘等营养器官中含量的变化

上［９］，而对水分胁迫下小麦 ＮＳＣ 的分配及碳代谢相

关酶的研究报道相对较少．本试验通过分析不同水

分胁迫处理下小麦 ＮＳＣ、碳代谢相关酶的动态变化，
探讨水分胁迫对小麦碳水化合物合成与分配的影

响，以期为小麦的高产优质栽培提供一定的理论

依据．

１　 材料与方法

１ １　 试验材料

试验于 ２０１３ 年 ４—７ 月在甘肃农业大学校内试

验基地进行．采用塑料桶桶栽种植，桶径 ３０ ｃｍ、高
２６ ｃｍ．土壤为沙壤土，试验前的土壤养分状况：硫酸

钾 ０．３ ｇ·ｋｇ－１，尿素 ０． ３ ｇ·ｋｇ－１，过磷酸钙 ０ ７５
ｇ·ｋｇ－１ ．肥料与选用的土壤混匀后直接施入桶中．每
桶装过筛土 １２ ｋｇ，每桶 １２ 穴，每穴 ３ 粒，每处理 １５
桶，常规栽培管理．

供试的小麦品种为旱地品种‘西旱 ２ 号’，由甘

肃农业大学农学院提供．
１ ２　 试验设计

试验开始前挑选籽粒饱满的小麦种子，于 ２０１３
年 ４ 月 ２ 日播种．‘西旱 ２ 号’小麦的生育期为出苗

期 ４ 月 １７ 日，孕穗期 ５ 月 ２８ 日（５ 月 ３０ 日开始控

水），开花期 ６ 月 １１ 日，灌浆期 ６ 月 ２０ 日（６ 月 １５
日开始复水）．从播种到拔节前，所有盆栽小麦均充

分供水，自孕穗期开始控水，至灌浆期土壤含水量达

到试验处理的含水量．控水采用称量法，每处理选 １０
桶，试验设 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３、Ｔ４ ４ 个水分胁迫处理，并以生

育期充足供水为对照（ＣＫ）， 土壤含水量维持在田

间持水量的 ７０％～７５％．其中，Ｔ１：开花前轻度水分胁

迫（土壤含水量为田间持水量的 ５５％ ～ ６０％），灌浆

期（花后 ４ ｄ）复水；Ｔ２：开花前轻度水分胁迫（土壤

含水量为田间持水量的 ５５％ ～６０％），直到成熟；Ｔ３：
开花前中度水分胁迫（土壤含水量为田间持水量的

４５％～５０％），灌浆期（花后 ４ ｄ）复水；Ｔ４：开花前中

度水分胁迫（土壤含水量为田间持水量的 ４５％ ～
５０％），直到成熟．

处理后选择长势一致的植株，分别于花后的 ６、
１２、１８、２４、３０ ｄ 取样，籽粒测定于花后 ２１、２８、３５ ｄ
取样，迅速将样品经液氮速冻后置于－６０ ℃冰箱中

贮藏备用．
１ ３　 测定项目及方法

１ ３ １ ＮＳＣ 含量的测定 　 ＮＳＣ 主要包括蔗糖和淀

粉．其中蔗糖的提取和测定采用间苯二酚比色

法［１１］，淀粉的测定采用蒽酮比色法［１２］ ．
１ ３ ２ 可溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ）和淀粉粒结合态合

成酶（ＧＢＳＳ）活性的测定 　 ＳＳＳ 的提取和活性测定

参照 Ｗａｒｄｌａｗ 等［１３］ 的方法． ＧＢＳＳ 的提取和活性测

定参照 Ｎａｋａｍｕｒａ 等［１４］的方法．
同时，测量小麦的千粒重、穗粒数、果穗质量和

单株果穗数．
１ ４　 数据处理

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件对数据进行处理

和作图，并用 ＳＰＳＳ １７．０ 软件对数据进行统计分析，
采用 ＡＶＯＮＡ 法检验处理间的差异显著性 （ α ＝
０ ０５），采用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较．

２　 结果与分析

２ １　 水分胁迫对小麦营养器官中 ＮＳＣ 含量的影响

２ １ １ 对小麦营养器官中蔗糖分配的影响　 由图 １
可以看出，在小麦发育过程中，其旗叶、茎、叶鞘中蔗
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图 １　 水分胁迫对小麦营养器官中蔗糖和淀粉含量的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｗｈｅａｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ．
ａ） 旗叶 Ｆｌａｇ ｌｅａｆ； ｂ） 茎 Ｓｔｅｍ； ｃ） 叶鞘 Ｓｈｅａｔｈ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

糖含量的变化均呈“双峰”曲线，且叶鞘与茎中蔗糖

含量的变化基本相同．花后 ６ ～ １２ ｄ，不同水分胁迫

处理的旗叶、茎、叶鞘中的蔗糖含量均呈上升趋势，
且 Ｔ１、Ｔ２处理的旗叶中蔗糖含量增速最快，但 Ｔ３处

理的增速小于 Ｔ４；在花后 １２～１８ ｄ，不同胁迫处理的

旗叶中蔗糖含量迅速下降，且 Ｔ２胁迫下的下降幅度

与其他处理差异显著（Ｐ＜０．０５）；在 １８～３０ ｄ，Ｔ２处理

的蔗糖含量均高于其他处理．这说明轻度的水分胁

迫可以刺激小麦花后初期旗叶中蔗糖的累积，在花

后至产量形成期，轻度持续的水分胁迫可以促进机

体代谢，使蔗糖的合成和输送速度加快，但不同水分

胁迫下的差异不显著（Ｐ＞０．０５）．
在灌浆前期，Ｔ３、Ｔ４胁迫下茎中的蔗糖含量均高

于 ＣＫ、Ｔ１、Ｔ２处理．而在灌浆中后期，小麦籽粒产量

基本形成，光合产物分配中籽粒的竞争能力下降，因
而各器官的分配无明显变化，茎中的蔗糖含量较为

稳定．
２ １ ２ 对小麦营养器官中淀粉含量的影响　 在小麦

发育过程中，不同水分胁迫下小麦旗叶中的淀粉含

量呈先升后降的趋势；接近成熟期后，旗叶中淀粉含

量稳定在较低水平．花后 ６ ～ １８ ｄ，旗叶中淀粉含量

呈上 升 趋 势， Ｔ３ 处 理 后 淀 粉 含 量 变 化 显 著
（Ｐ＜０ ０５）；Ｔ４处理过程中，小麦旗叶在花后早期淀

粉积累最小，花后 １８～３０ ｄ，不同水分胁迫后淀粉含

量均持续下降（图 １）．
茎中的淀粉含量呈降⁃升⁃降的趋势，且不同水

分胁迫下的变化时间不同．花后 ６ ～ １２ ｄ，各胁迫处

理下小麦茎中淀粉含量均急剧下降，与 ＣＫ 相比，不
同的水分胁迫差异显著（Ｐ＜０．０５）．花后 １２～３０ ｄ，各
胁迫下淀粉含量均呈“单峰”曲线变化，ＣＫ 的淀粉

积累高峰出现较晚．在 ２４ ～ ３０ ｄ，小麦茎中的淀粉含

量逐渐下降，但 Ｔ４处理变化最小，为 ５３．９％．

１６７１６ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 苏李维等： 小麦非结构性碳水化合物分配对水分胁迫的生理响应　 　 　 　 　 　



　 　 在籽粒灌浆前期（花后 ６～１８ ｄ），小麦叶鞘中的

淀粉含量与旗叶变化基本相同，但 Ｔ３、Ｔ４处理下叶

鞘中淀粉含量略高于其他处理（Ｐ＜０．０５）．花后 １２ ～
３０ ｄ，不同程度胁迫下淀粉含量的变化均成“单峰”
曲线，Ｔ１、Ｔ２处理的峰值出现在花后 ２４ ｄ，略晚于 Ｔ３、
Ｔ４处理，但 Ｔ３、Ｔ４处理淀粉的峰值高于其他处理．这
说明轻度、中度水分胁迫可以促进叶鞘中淀粉的积

累，并且中度水分胁迫可以促进灌浆前期叶鞘中淀

粉较早的积累．
２ ２　 水分胁迫对籽粒中淀粉粒结合态合成酶（ＧＢ⁃
ＳＳ）和可溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ）的影响

由图 ２ 可以看出，随着小麦籽粒的建成，籽粒的

ＧＢＳＳ 活性随时间的推移逐渐降低．在 ２１ ～ ２８ ｄ，Ｔ１、
Ｔ２处理的 ＧＢＳＳ 活性基本稳定，而 ＣＫ、Ｔ３、Ｔ４处理的

ＧＢＳＳ 均呈下降趋势，可能此时旗叶中淀粉的积累速

度减弱，信号反馈使 ＧＢＳＳ 活性降低．花后 ２８～３５ ｄ，
Ｔ１、Ｔ２、Ｔ４处理的 ＧＢＳＳ 活性迅速下降，与 ＣＫ 相比差

异显著（Ｐ＜０．０５）．这说明随着时间的推移，小麦籽

粒逐渐形成，代谢库（籽粒）对同化物的竞争能力减

弱，信号调解使 ＧＢＳＳ 活性降低．但轻度的水分胁迫

后，小麦的 ＧＢＳＳ 活性在花后 ２１～２８ ｄ 保持稳定；随
着时间的推移，小麦产量逐渐形成，ＧＢＳＳ 活性降低．

不同水分胁迫下ＳＳＳ酶活性均呈下降趋势，但

图 ２　 水分胁迫对小麦籽粒中淀粉粒结合态合成酶（ＧＢＳＳ）
和可溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ）酶活性的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｗｈｅａｔ ｓｔａｒｃｈ ＧＢＳＳ ａｎｄ ＳＳＳ ａｃ⁃
ｔｉｖｉｔｙ．

图 ３　 干旱胁迫对小麦产量的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｗｈｅａｔ ｙｉｅｌｄ．

在 ２８～３５ ｄ，小麦旗叶、茎、叶鞘中淀粉含量变化明

显（Ｐ＜０．０５）．从整个发育过程来看，一定程度的水

分胁迫可以提高花后初期（２１～２８ ｄ）ＳＳＳ 的活性，但
灌浆后期活性显著降低．
２ ３　 水分胁迫对小麦产量的影响

由图 ３ 可以看出，轻度的水分胁迫促进了小麦

机体代谢，提高了小麦产量，且与 ＣＫ 差异不显著；
轻度的水分胁迫抑制了植物对碳的同化，但植物体

内碳水化合物含量却呈增加趋势．这是因为相关酶

活性的提高，使蔗糖的合成加速［１５］ ．由 Ｔ１、Ｔ２处理可

知，持续轻度水分胁迫后复水会明显抑制小麦的产

量，且中度水分胁迫会导致灌浆期复水与持续胁迫

处理的小麦产量持续下降．
在小麦籽粒形成初期，各营养器官中的蔗糖、淀

粉含量为茎＞叶鞘＞旗叶；随着籽粒成熟，营养器官

中的 ＮＳＣ 含量为：叶鞘＞茎＞旗叶．这是由于光合作

用合成的碳水化合物以蔗糖的形式运输至鞘，最后

以淀粉的形式贮藏，以供籽粒形成所需．

３　 讨　 　 论

３ １　 水分胁迫对小麦主要 ＮＳＣ 分配的影响

水分胁迫对植物生长的影响是非常复杂的，植
物往往通过一系列生理反应来应对不同程度的水分

胁迫［１６］ ．小麦的抗旱性是一个复杂的生物学性

状［１７］ ．而“源⁃库”关系协调发展是小麦高产的生物

学基础［１８］，其充足的源和较强的库是作物高产的必

要条件［１９］ ．小麦开花之后，其体内主要的光合产物

是 ＮＳＣ，而 ＮＳＣ 在植物体内的含量和浓度直接反映

了植物的碳供应状态［２０］，可以表征植物生长和存活

的能力以及应对外界胁迫的缓冲能力［２１－２２］ ．而蔗

糖、淀粉等 ＮＳＣ 是构成籽粒产量的重要组成成分，
主要来源于茎和叶鞘的贮藏物质和开花后的光合产

物［２３］ ．叶片的光合产物是籽粒灌浆物质的重要来
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源，旗叶作为主要的光合器官，其蔗糖含量的高低反

映了代谢源对同化物的供应情况．本研究结果表明，
在开花后至籽粒成熟期，小麦旗叶、茎、叶鞘中的蔗

糖含量呈“双峰”曲线变化．各营养器官在花后初期

ＮＳＣ 的积累速度为：旗叶＞叶鞘＞茎．随着籽粒的形

成，各营养器官中蔗糖、淀粉不断转化，随着籽粒的

逐渐成熟，各营养器官中的 ＮＳＣ 含量为：叶鞘＞茎＞
旗叶．

随着胁迫的深入，叶片水势下降，机体 ＮＳＣ 比

集运量（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｍａｓｓ ｔｒａｎｓｆｅｒ，ＳＭＴ）下降，小麦减产．
在小麦的生育期中，花后机体发育成熟，旗叶等器官

代谢旺盛，ＮＳＣ 快速积累，含量升高；但随着籽粒的

形成与灌浆的启动，大量 ＮＳＣ 向代谢库（籽粒）转

移，此时，籽粒同化 ＮＳＣ 的能力最强，机体 ＮＳＣ 含量

迅速下降；随着籽粒的逐渐形成，其对 ＮＳＣ 的同化

能力逐渐减弱，同化量减小，ＮＳＣ 含量升高．伴随灌

浆的完成，机体各主要器官代谢减弱，同时消耗增

大，ＮＳＣ 的合成减慢．本研究中，中度的水分胁迫显

著降低了花后各器官中蔗糖的含量，可能是持续的

中度胁迫后，灌浆期复水不利于旗叶中蔗糖的积累；
而轻度的水分胁迫可以促进旗叶、茎、叶鞘中蔗糖的

积累．
小麦旗叶、茎、叶鞘等器官中的淀粉含量在胁迫

后均显著高于 ＣＫ，说明一定程度的水分胁迫在接近

籽粒成熟期抑制了营养器官中淀粉的分解和转移．
前人研究认为，小麦籽粒中蔗糖的含量与淀粉的合

成存在一定的关系．一般情况下，水分胁迫可以促进

小麦在灌浆前、中期籽粒中蔗糖含量的积累，减少小

麦灌浆后期籽粒的蔗糖含量［２４］ ．而本试验结果表

明，干旱胁迫明显促进小麦花后初期籽粒中蔗糖、淀
粉的积累，但对后期器官中蔗糖的影响不大．这可能

是由于‘西旱 ２ 号’小麦的抗旱特性，经轻度的胁

迫，代谢库对同化产物的竞争能力较强，致使光合产

物较快地分配给籽粒，而在茎中的分布较少；在中度

胁迫后，植株为了抵抗胁迫逆境，大量的光合产物缓

慢地分配给籽粒，同时分布于茎等器官中以抵抗水

分胁迫，适应新的生存环境，抑制生长后期淀粉的分

解与转移．总之，植物光合作用的产物一部分用于组

织和器官的生长和呼吸，另一部分贮藏起来，供植物

饥饿或制造养分受到障碍时利用［２５］ ．而大量盈余的

碳水化合物作为 ＮＳＣ 储存在植物体内，参与各项生

理活动．在中度胁迫下，小麦由于水分不足引起光合

作用下降，光合产物供给不足，植物体各器官中 ＮＳＣ
消耗增加［２６］，ＳＭＴ 降低，最终导致减产．

３ ２　 水分胁迫对小麦籽粒碳代谢主要相关酶的

影响

植物体蔗糖和淀粉的分配主要由 ＧＢＳＳ 和 ＳＳＳ
酶进行调节，同时也受环境因素的干扰．本试验结果

表明，在小麦灌浆前期进行适当的水分胁迫能够促

进小麦旗叶中蔗糖的转化和运输．同时，小麦籽粒中

淀粉的积累主要依赖于库强．而库强主要由库容量

和库活性决定．库活性通常指碳代谢过程中涉及的

相关酶的活性．有研究指出，干旱胁迫能够影响小麦

籽粒中碳代谢酶的活性，这与小麦籽粒的灌浆时期

有着密切的联系［２７］ ．本研究表明，一定程度的水分

胁迫有利于提高灌浆前籽粒中淀粉的合成，而小麦

灌浆前期籽粒中 ＳＳＳ、ＧＢＳＳ 等酶活性的变化显著，
在小麦灌浆后期的酶活性出现下降的趋势［２８－２９］ ．灌
浆后期，水分胁迫降低了碳代谢酶的活性，使小麦籽

粒中的淀粉含量下降．这表明水分胁迫有利于提高

灌浆前期籽粒淀粉的合成能力，但抑制了后期淀粉

的合成．
总之，适度的水分胁迫可以显著提高 ＧＢＳＳ 的

活性，但持续时间缩短，从而抑制淀粉的积累，对
ＳＳＳ 的活性影响不大．因此，水分胁迫下小麦营养器

官中淀粉的分解期延长，分解速率下降，小麦营养器

官中 ＮＳＣ 的提前降解可能是小麦抵御水分胁迫的

一种适应性反应．而生育后期碳代谢酶（ＳＳＳ、ＧＢＳＳ）
活性降低，不利于营养器官中 ＮＳＣ 的转化再分配，
影响籽粒灌浆．因此，通过其他栽培措施或者调控手

段来提高小麦生育后期籽粒碳代谢酶的活性，促进

淀粉的积累，进而提高产量，将是下一步的研究重

点［３０］ ．
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