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摘　 要　 旱地小麦在进化过程中经受了自然和人工的双重选择，其中人工选择在品种驯化和
改良过程中扮演了关键的角色．本文综述了人工选择下旱地小麦进化特征、生理可塑性、形态
可塑性和种群属性演变等几个相对独立、但又相互联系的问题，探讨了旱地小麦适应逆境胁
迫的生理生态机理，并勾画了其进化路线．在旱地小麦从二倍体到六倍体的漫长进化历程中，
自然选择对小麦适应外界环境起到关键作用；随着人工选择的介入，以产量为主要目标的性
状选择不断得到强化，从群体上呈现适应逆境的形态特征．人工选择下旱地小麦的水分及养
分利用效率不断提升，生物量分配呈现出地下部减少、地上部增加的分配特征，对密度胁迫和
高温胁迫的耐受性不断增强，但单位面积光合速率呈逐渐降低趋势．旱地小麦生产是复杂的
群体过程，而非简单的个体反应．人工选择提高了旱地小麦的种群适合度和个体繁殖分配，强
化了与环境的协同性，却弱化了其自然种群属性．本文还对旱地小麦的进化图进行了描绘，对
气候变化下旱地小麦育种和栽培管理提出几点建议．
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　 　 自然选择和人工选择因选择目标、生存坏境及

选择压力的差异，往往导致不同的进化结果．早在 １９
世纪，达尔文就指出在作物从野生种进化到现代品

种过程中，人工选择和自然选择存在目标异向性［１］ ．
自然选择倾向于个体选择，即竞争能力强的个体被

选择下来［２］；而人工选择的方向是强化群体优势，
具有较高产量潜力的个体被选择下来．麦类作物是

典型的人工选择产物［３］ ．在长期的进化过程中，作物

不仅受到以高个体竞争力为目标的自然选择的作

用，也受到以高群体产量为目标的人工选择的影响．
在长期的人工选择作用下，作物所具有的性状已经

弱化了自然种群属性而强化了人工种群属性，即朝

向有利于人类生产的方向转变［４］ ．小麦进化过程中

两种选择作用的权衡关系（ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）一直是存在的，
且反映在小麦的生理和形态学特征上，最终影响了

小麦的种群属性和产量．
小麦是世界上种植时间最长的粮食作物之一，

也是目前世界上第二大粮食作物，对解决粮食安全

问题具有重要地位［５－７］ ．气候变化对人类的严重影响

已成为公认的事实，农业生产是受气候变化影响最

敏感和脆弱的领域之一［８－９］，同样小麦生产对气候

变化也非常敏感［６，１０］ ．气候变化可使农业区的降雨、
温度和大气 ＣＯ２ 浓度均发生改变．气候环境条件是

植物生长重要的生理生态因子，它们的变化会引起

植物形态及生理可塑性的变化，这种形态、生理可塑

性的变化即是植物对环境的响应及适应方式［１１］ ．表
型可塑性是同一基因型植物对不同环境响应产生不

同表型的特性，特定的可塑性本身可遗传，也可接受

选择而发生进化，是植物适应外界环境变化的表型

基础［１２－１３］ ．作物在漫长的进化过程中，已形成了一

系列的生存策略，进化出高度适应当地气候条件的

形态、生理特征，即通过生理和形态上的可塑性来适

应外界环境．而随着人工选择的介入，作物的形态生

理特征会发生相应的改变［１４－１５］，种群属性也会发生

改变．在气候变化背景下，了解作物进化过程中生理

和形态可塑性的演变规律，了解其种群属性的演变

趋势，是作物育种需要考虑的问题．本文综述了小麦

自二倍体至六倍体的进化过程中生理和形态可塑性

的变化趋势，探讨了小麦种群属性改变的生态学机

制，为今后小麦育种及栽培管理提出了建议．

１　 旱地小麦染色体起源

旱地小麦是现代六倍体小麦的一种特殊类型，
是在干旱半干旱地区经过长期的人工选择而培育出

的适应当地环境的小麦品种．旱地小麦由二倍体到

四倍体再到六倍体的进化是在自然选择和人工选择

的双重作用下完成的［１５］ ．染色体组为 ＡＡ 的乌拉尔

图小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｕｒａｒｔｕ）或野生一粒小麦（Ｔ． ｂｏｅｏｔｉ⁃
ｃｕｍ） ［１４，１６］与染色体组为 ＢＢ 的二倍体植物在自然

条件下杂交并染色体加倍，得到染色体组为 ＡＡＢＢ
的野生二粒小麦（Ｔ． ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓ） ［１４，１７］ ．野生二粒小

麦在人工选择下，经穗轴韧性上突变的积累，形成了

穗轴坚韧、小穗不易断落的栽培二粒小麦（Ｔ． ｄｉｃｏｃ⁃
ｃｕｍ） ［１８］ ．栽培二粒小麦与粗山羊草（Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓ⁃
ｃｈｉｉ）天然杂交，经过染色体加倍产生了染色体组为

ＡＡＢＢＤＤ 的六倍体斯卑尔脱小麦（Ｔ． ｓｐｅｌｔａ） ［１９－２０］ ．
斯卑尔脱小麦经过突变的积累和人工选择逐渐进化

成为现代六倍体小麦 （即普通小麦， Ｔ． ａｅｓｔｉｖｕｍ，
２ｎ＝ ４２， ＡＡＢＢＤＤ） ［２１］ ．普通小麦染色体组起源的研

究经历了很长时间，但目前还没有统一的认识［１７］ ．
有学者将具有 ＡＢ 染色体组的四倍体小麦与野生一

粒小麦杂交能得到正常结实的杂交种，而认为多倍

体小麦的 Ａ 染色体组起源于野生一粒小麦或栽培

一粒小麦（Ｔ． ｍｏｎｏｃｏｃｃｕｍ） ［２２］ ．随着对小麦形态学、
细胞学和免疫化学的深入研究，更多学者认为乌拉

尔图小麦是 Ａ 染色体组的供体［１４］ ．虽然目前诸多学

者对 Ｂ 染色体组的起源进行了大量研究，但仍存在

较大争议［１６］ ．有学者采用形态学比较或杂交的方法
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认为双角小麦（Ｔ． ｂｉｃｏｒｎｅ）或拟斯卑尔脱小麦（Ａｅ⁃
ｇｉｌｏｐｓ ｓｐｅｌｔｏｉｄｅｓ）是 Ｂ 染色体组的供体．也有学者根

据地理分布，认为巨大小麦（Ｔ． ｌｏｎｇｉｓｓｉｕｍ）是其供

体．而有学者通过同工酶研究，否定了巨大小麦和双

角小麦是 Ｂ 染色体组的供体［１４］ ．通过细胞遗传学、
卫星 ＤＮＡ 原位杂交、同工酶、带型及 ＤＮＡ 序列分析

研究揭示 Ｂ 染色体组的供体很可能是拟斯卑尓脱

小麦［２３］ ．对于 Ｄ 染色体组的起源研究较为明确，目
前已基本确定粗山羊草为 Ｄ 染色体组的供体［１４，２４］ ．
自然选择始终贯穿于整个小麦的进化历程，距今约

１ 万年前人工选择才开始作用于小麦种群［２５－２６］，二、
四、六倍体小麦几乎同时被驯化（图 １）．相比于漫长

的自然选择过程，快速而强烈的人工选择作用使得

现代小麦的种群属性带有明显的人工选择痕迹（适
于密植、个体竞争力小、群体产量高等）．

普通小麦有多个野生近缘种，这些野生近缘种

与普通小麦含有一个或多个相同的染色体组［１４］ ．野
生种中的野生一粒小麦、野生二粒小麦和阿拉拉特

小麦（Ｔ． ａｒａｒａｔｉｃｕｍ），它们的籽粒蛋白质含量均较

高且具有较强的抗病性，阿拉拉特小麦还表现出较

好的抗旱性［２７］ ．其他野生近缘种如山羊草、冰草

（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）和簇毛麦（Ｈａｙｎａｌｄｉａ ｖｉｌｌｏｓａ）等
属的一些物种具有抗病、高度抗旱、抗寒和耐盐性，
其具有的相关抗性基因具有较高的应用价值［２８］ ．小
麦育种经验表明，对遗传资源了解越透彻，越容易选

出理想的亲本．了解小麦染色体的起源与进化和小

麦野生近缘种的种群多样性，有利于正确制定遗传

资源收集和原位保存策略，为以后亲本选配及育种

工作打下良好的基础［２９］ ．随着以群体产量为目标的

人工选择的强化，小麦的基因型、表型及外界环境三

图 １　 旱地小麦进化及各染色体组形成时间示意图［１４，１７，２５－２６］

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅｓ［１４，１７，２５－２６］ ．
∗ 小麦 Ａ 染色体组来源的两种可能性：１）来源于乌拉尔图小麦，２）来源于野生一粒小麦，图中展示了这两种可能来源． ∗∗ 小麦 Ｂ 染色体组
的来源争议一直很大，有近 １０ 种植物被认为是其供体，目前较多学者认为拟斯卑尔脱山羊草是小麦 Ｂ 染色体组的供体，但已发生了较大变异，
此处用“？”表示其作为 Ｂ 染色体组供体的不确定性． ∗ Ｔｗｏ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ Ａ⁃ｇｅｎｏｍｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｗｅｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｆｉｇｕｒｅ： １） ｏｒｉｇｉｎａｔｅｄ
ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｔ． ｕｒａｒｔｕ， ａｎｄ ２） ｏｒｉｇｉｎａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｅｉｎｋｏｒｎ ｗｈｅａｔ （Ｔ． ｂｏｅｏｔｉｃｕｍ）． ∗∗ Ｉｔ ｈａｓ ｂｅｅｎ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｉａｌ ｏｎ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ Ｂ⁃ｇｅｎｏｍｅ， ａｎｄ ｔｈｅｒｅ
ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ １０ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｄｏｎｏｒ ｏｆ ｔｈｅ Ｂ⁃ｇｅｎｏｍｅ． Ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ， ｍｏｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｒｓ ｂｅｌｉｅｖｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｓｐｅｌｔｏｉｄｅｓ
ｗａｓ ｔｈｅ ｄｏｎｏｒ ｏｆ ｔｈｅ Ｂ⁃ｇｅｎｏｍｅ， ｂｕｔ ｇｒｅａｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｉｔｓ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． Ｈｅｒｅ “？” ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ｏｆ Ｂ⁃ｇｅｎｏｍｅ’ｓ ｄｏｎｏｒ．
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者呈现出复杂的交互关系，小麦与环境相互作用的

关系也考虑在育种工作的范畴内．在气候变化背景

下，小麦基因型与环境的互作，野生近缘种多样性及

染色体组的起源研究更需得到生态学家和农学家的

重视，为今后小麦育种提供参考．

２　 旱地小麦生理可塑性演变趋势

生理可塑性是指植物生理生化反应特征．作物

的生理可塑性受到环境因子的影响，特别在气候变

化下这种影响尤为显著．环境因子也会影响作物产

量，如光照强度和光照时间直接决定了碳水化合物

积累的多少，过高或过低的温度都会影响作物的产

量和品质，ＣＯ２ 浓度会影响气孔参数和光合速率等．
基于作物自身的遗传特性和生理可塑性，了解小麦

进化过程中生理塑性的变化趋势，理解作物响应环

境变化的生理生态学机制，对于改善旱区农业生态

管理技术和选育高生理特性的小麦品种有重要意

义，可促进当地农业的发展．
２􀆰 １　 光合速率的演变趋势

光合作用是作物生长的生理基础，改善光合性

能是小麦实现高产的根本途径．许多研究者发现，随
着小麦倍性的增加，其光合速率有减小趋势［３０－３３］ ．
有人认为小麦在进化过程中，叶片结构的不同可能

是导致光合速率下降的原因［３０］，也有人认为气孔密

度和叶绿素含量降低可能是普通小麦光合能力降低

的原因［３３］ ．魏爱丽等［３１］ 发现，野生一粒小麦的穗、
叶、鞘等非叶光合器官的光合速率均高于栽培品种，
认为野生一粒小麦具有较好的捕获和传递光能的结

构和功能．虽然小麦进化过程中各器官的光合速率

均有不同程度的降低，但与二、四倍体相比，六倍体

仍然具有更高的产量．这是因为六倍体小麦单位面

积的净光合速率虽然较低，但由于六倍体小麦在花

期以后其光合速率的下降速度比二、四倍体慢，且叶

片衰老速率慢［３４］，表现出较高的叶面积指数，因此

六倍体具有更高的物质合成能力．
２􀆰 ２　 水分利用效率演变趋势

经典意义上的水分利用效率（ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎ⁃
ｃｙ， ＷＵＥ）是作物的生物量与蒸腾蒸发所消耗水量

的比值［３５］ ．作物水分利用效率是多基因控制的性

状，并受到环境因素的影响，通过改良作物株型以提

高作物 ＷＵＥ 存在很大潜力．小麦的 ＷＵＥ 是研究的

热点问题，了解小麦 ＷＵＥ 的演变趋势及生态学机

制，对培育高 ＷＵＥ 品种有重要启示．目前较多研究

者已从器官、个体和群体水平对 ＷＵＥ 进行了大量

研究．在器官水平上，小麦叶片的 ＷＵＥ 随着小麦倍

性的增加而增加［３６－３７］ ．在个体和群体水平上，小麦

生物量水分利用效率（ＷＵＥｂ）和产量水分利用效率

（ＷＵＥｇ）随小麦倍性的增加均呈增加趋势［３７－３８］ ．小
麦在染色体倍性增加的过程中其生育期变短，各生

育期均提前，蒸腾耗水量相对减少，而生物量和产量

却显著增加，使得 ＷＵＥｂ和 ＷＵＥｇ均显著提高［３９］ ．这
说明旱地小麦在水分亏缺的情况下，对水分的利用

能力显著提高，能够适应干旱环境，作物的抗旱性增

加．另有研究表明，随着植物倍性的增加，气孔密度

呈降低趋势，气孔大小呈增加趋势［４０］；气孔的大小、
密度与水分利用效率有显著的相关性［４１］ ．早在 １９８２
年，Ｃｏｗａｎ［４２］通过研究植物体内的水分吸收散失系

统，提出植物体水分利用的气孔最优调节理论．该理

论认为，植物在漫长的进化过程中演变出各种适应

水分亏缺的结构和机制，尽可能实现对水分利用的

最优化．随着小麦倍体的增加，气孔特征的变化降低

了蒸腾蒸发速率，减少了水分散失，提高了水分利用

效率．小麦 ＷＵＥ 的演变趋势，不仅反映了小麦生育

期、生物量和产量的演变趋势，也反映了其气孔特征

的演变趋势，这种演变受到基因与环境的双重制约．
２􀆰 ３　 养分利用效率演变趋势

目前对小麦养分利用效率的研究已有不少报

道，研究者从不同耕作方式、施肥量、进化材料和器

官水平对其进行了研究［４３－４６］ ．随着小麦的进化，养
分利用效率总体呈现上升趋势，然而某些元素利用

效率的变化趋势仍存在争议：如以生物量为基础的

氮利用率（ＮＵＥｂ），有的研究表现为升高趋势［４７－４８］，
有的则表现为下降趋势［３７］；而以生物量为基础的磷

利用率（ＰＵＥｂ）的研究均呈降低趋势［３７，４７］ ．随着小麦

倍性的增加，以籽粒产量为基础的 ＮＰＫ ３ 种元素的

利用效率（ＮＵＥｇ、ＰＵＥｇ和 ＫＵＥｇ）均呈上升趋势．这反

映了旱地小麦在进化过程中，通过增加对养分的利

用效率，强化了对干旱环境的生态适应能力，这是作

物获得高产的一个重要因素．这些复杂的变化趋势

表明小麦养分利用效率具有明显的基因型差异［３７］，
同时外界条件对该性状也产生较大影响．
２􀆰 ４　 耐热性的演变趋势

随着气候变化尤其是温室效应的加剧，高温对

小麦的影响越来越受到重视．高温使小麦旗叶光合

产物输出加快，同化效率降低，光合持续期缩短，造
成产量和品质的下降［４９－５０］ ．小麦扬花后期和灌浆期

的高温胁迫虽然可以提高蛋白质含量，但却改变了

各蛋白的比例，从而降低了蛋白质的质量，使小麦品
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质降低［５１－５２］ ．另外，高温胁迫可缩短灌浆期，导致籽

粒充实不良，穗粒数减少，最终导致减产．在高温逆

境下二、四倍体小麦叶面积和叶绿素含量大幅降低，
而六倍体小麦仍能维持较高的叶面积和叶绿素含

量，使光合产物积累维持在较高水平．随着倍性的增

加，小麦响应高温胁迫的生态适应策略发生转变，使
小麦对高温的耐受性有所改善［５３］ ．自然界中，高温

往往是与干旱等非生物胁迫同时发生的，体现作物

耐热性性状的一些酶、蛋白质等生化指标的改善，往
往也能够提高作物的干旱适应性［５４］ ．全球气候变暖

下高温对农作物的危害日益凸显，高温胁迫也将成

为农业生产中的世界性难题［５５］ ．如何缓解高温对小

麦品质及产量的影响，提高小麦对高温的耐受性，是
今后小麦育种需要关注的问题．

在旱地小麦漫长的进化过程中，外界环境的复

杂变化如极端的温度和干旱条件均能影响到小麦的

生长和产量，小麦的各个生理指标也发生相应的改

变以适应外界环境的变化．如前文所述，作物耐旱性

的增加，往往也增加了耐热性；光合速率降低的品

种，其叶片的衰老速率往往较为缓慢，各生理指标间

存在协同进化发展的趋势，各指标间存在权衡关系，
人工选择影响了这种权衡关系，使得小麦的各个生

理指标的表现更有利于高产［５６］ ．

３　 旱地小麦形态学可塑性演变趋势

形态学可塑性表现为植物的形态结构特征随环

境的变化而发生相应的变化［１３，５７－５８］ ．如随着光照强

度的不同，植物的株高、单叶面积等形态指标会发生

表型差异；在弱光环境下，植物对光资源的竞争可能

会导致对茎部生物量分配的增加（株高增加）；随着

水分状况的不同，根系的大小（指生物量的大小）及
构型也会不同，如干旱胁迫能够显著影响小麦的生

物量分配．但对于不同倍性小麦来说，在应对干旱胁

迫时却有着不同的生物量分配策略［５３，５９］ ．研究发现，
在干旱环境下，二、四倍体小麦地下生物量的降低幅

度要大于地上部分，而六倍体小麦地上、地下部分生

物量在干旱胁迫下降低幅度没有显著差异［５９－６０］ ．可
见外界环境条件不仅能够影响植物的形态特征，也
能影响植物体的生物量分配．植物的株型是植株的

形态特征及各器官的空间排列方式．在农业生产中，
作物的株型既是品种特性，又受栽培环境的影响．实
践表明，小麦产量的突破与株型的改良密切相关，高
产的基因型必然有其相适应的株型结构［６１］ ． “理想

株型”理论的提出及育种实践［６２］，使小麦产量跃上

一个新的台阶．现代小麦的演变是由原始的野生种，
经过自然轮回杂交和驯化，逐渐演变成目前广为栽

培的六倍体普通小麦．其株型也经历了由“高根冠

比、低收获指数、高冠幅 ／株高、小穗和种子扁长”等
杂草型向“低根冠比、高收获指数、小冠幅 ／株高、大
穗多粒”的作物型演变［１５，２６，５９］ ．了解人工选择作用下

小麦形态学特征的演变趋势，可为塑造高产稳产的

“理想株型”小麦提供依据．
３􀆰 １　 茎形态的演变趋势

小麦株高是直接影响倒伏的关键因素，小麦倒

伏与否则会影响产量的高低．小麦进化过程中由于

自然选择和人工选择的共同作用，其株高也呈现较

大的变化趋势．部分研究发现小麦株高呈现出先升

高后降低的趋势［６３－６４］ ．李朴芳［５３］ 则认为，小麦由二

倍体到六倍体其株高一直呈增加趋势，并认为从二

倍体到四倍体株高的增加是以自然选择为主导的适

应性进化，而四倍体到六倍体株高的增加则主要是

以产量为目标的人工选择的结果．小麦株高的演变

趋势并不是简单的增高或降低，而包含了人工选择

和自然选择的权衡、作物自身资源分配策略的改变

以及应对环境变化的生态适应等过程．随着密植程

度的升高，过矮的株型势必会影响有效光合面积，相
对较高的株型则有利于冠层透光，产生更多的光合

产物．但随着小麦株高的增加，对茎秆的能量投入也

将增加，这就相应减少了分配到籽粒中的能量，当植

株超过一定的高度，必然会造成小麦减产．因此在以

产量为目标的人工选择作用下，小麦的株高不可能

一直增加．自建国以来，我国小麦品种更换了 ５ ～ ７
次，其株高的变化趋势由高变矮［２８］ ．２０ 世纪 ６０ 年代

小麦平均株高比 ５０ 年代下降了 ３．３ ｃｍ，７０ 年代比

６０ 年代下降了 ７．５ ｃｍ，８０ 年代比 ７０ 年代又下降了

８．３ ｃｍ［１４］，目前种植的小麦株高已基本稳定［６５］ ．可
见高产作物的株高会维持在一个适合的高度，既保

证了良好的透光性和较高的光合面积，又不至消耗

过多的能量以降低对籽粒的能量投入．
３􀆰 ２　 叶形态的演变趋势

叶片是小麦进行光合作用、呼吸作用和蒸腾作

用的重要器官，小麦的生产能力与叶面积大小、叶空

间分布状态是分不开的．小麦进化过程中各叶片的

叶夹角、叶开度、弯曲度均表现为逐渐增大趋势，但
叶长宽比则呈逐渐减小趋势［１５］ ．刘建辉［３４］通过对不

同小麦进化材料叶面积的比较发现，在小麦开花前，
单株总叶面积的大小关系依次为：二倍体＞四倍体＞
六倍体；而开花后，二、四倍体小麦的单株总叶面积
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下降速率比六倍体小麦要快，具体表现为花后 ２０ ｄ，
二、四倍体小麦的单株总叶面积较开花期下降了

９０％，而六倍体小麦单株总叶面积仅下降了 ５０％左

右．这可能与二、四倍体小麦在花期以前无效分蘖

多，花期后无效分蘖快速衰退有关．在小麦进化过程

中，叶片形态的变化为：二倍体小麦叶片细长、叶片

数少；四倍体小麦叶片长而宽、叶片数较多；普通小

麦叶片短而宽、叶片数量少［１５］，这说明随着小麦由

二倍体向六倍体进化，小麦叶片的长宽比变小，叶片

朝着短而宽的方向演变，叶片数量呈现先增加后减

少的趋势．小麦叶型的这种变化，符合 Ｄｏｎａｌｄ［６２］ 提

出的理想株型理论有关叶型的描述：叶片少、小而

挺．这也充分说明小麦叶型的演变是朝着理想株型

塑造的方向发展的，有利于小麦的群体密植和产量

的提高．
３􀆰 ３　 根系大小的演变趋势

根系是作物重要的吸收、合成、固定和支持器

官，对作物的生长发育和产量形成起着不可忽视的

作用，是衡量作物生产水平的一个重要指标［６６］ ．根
系的大小（指根系生物量大小）和形态直接影响作

物对水分和养分的吸收利用能力，进而影响地上生

物量和产量．小麦的根冠比是反映根系与地上部分

生长和干物质积累协调状况的重要指标，根系的生

长状况与地上部分生理代谢和干物质的积累密切相

关．根冠比过小表明根系生长不良，难以为地上部分

输送充足的养分和水分，而根冠比过大则出现根系

冗余［６７］，使光合产物向营养生长投入过多，向生殖

生长投入减少，影响地上生物学产量和经济产量的

形成．在小麦进化过程中，随染色体倍性的增加，小
麦的根系生长呈递减趋势，而地上部分生长呈递增

趋势，即根冠比随小麦倍性的增加而降低［１５，３８－３９］ ．
Ｐａｌｔａ 等［６８］认为根系生物量的减少主要与作物分蘖

数、根条数和根质量的减少有关．小麦根系的演变趋

势与理想株型理论提出的根系为小根系一致．在黄

土高原地区，随着集水农业的迅猛发展，过去占优势

的大根系古老品种逐渐被小根系品种取代，这些小

根系品种能够适应当地的生态环境，获得了较高的

产量．小麦进化中根系虽减小了，水分、养分利用效

率却显著提高［４８］ ．根系大小的演变趋势不仅是作物

适应波动环境的一种生态对策［６９］，也包含人工选择

的干预．随着小麦由野生种进化到现代栽培品种，其
根系特征的变化反映了小麦由自然种群向人工种群

的演变．

３􀆰 ４　 地上生物量及收获指数的演变趋势

个体大小是生物体最明显的形态特征．小麦地

上生物量的多少反映了其个体大小，与小麦的产量

有着密不可分的联系．较高的地上生物量是高产的

物质基础．随着小麦由二倍体到六倍体的进化，小麦

的地上生物量呈现出先升高后略微下降的演变趋

势［３９，６４］ ．在小麦的进化过程中其地下生物量显著减

少，地上生物量呈增加趋势，这是小麦进化过程中生

物量分配模式由下向上发生迁移的结果［５３］ ．小麦地

上生物量的增加使较多的能量分配到营养器官叶、
茎以及生殖器官穗中，促进了产量的提高．

收获指数是经济产量与同化产物总量之比，标
志着同化产物向籽粒分配的效率，在一定程度上反

映了流的通畅性和源的生理效能［５３］ ．源、库、流三者

既相互独立又相互联系，在一定条件下协调、平衡，
最终决定作物的产量．现代小麦较原始二倍体小麦

高产的主要原因就是收获指数的增加．现代小麦产

量的显著增加主要源于花后光合产物的高效积累，
虽然六倍体小麦单株穗数比二倍体和四倍体小麦

少，但由于花期后维持了相对较长的光合功能期和

相对较高的单株叶面积，能够制造更多的光合产物，
表现出较高的产量和收获指数［３４］ ．不仅作物的形

态、光合性能会影响到收获指数，田间微环境的变化

也能影响到收获指数的大小．随着集约型农业的发

展，人工栽培环境下作物生存墒情得到改善，促使更

多的能量分配到籽粒部分，优化了资源分配，作物的

收获指数逐步得到提高．随着小麦的进化，分蘖数减

少，导致穗数减少，但其穗粒数和千粒重显著增

加［５３］，这在一定程度上增加了小麦的库容量，为小

麦收获指数的提高奠定了基础．小麦产量的提高与

其收获指数的增加是显著相关的，当今粮食问题日

益严峻，扩大小麦的库容量，提高收获指数，是提高

小麦产量行之有效的方法．

４　 旱地小麦与环境的互作及种群属性

植物与环境的相互作用一直是生态学研究的热

点问题．植物在漫长的进化过程中与环境相互作用，
逐渐形成了许多生理形态方面的适应对策，以最大

程度减小逆境的不利影响，这些适应对策的表现即

为植物性状，也称植物属性［７０］ ．从种群尺度的角度

看，种群的适应对策则表现为种群属性．生态理论认

为同一性状的大部分差异是环境变化下植物适应的

结果，这些差异会通过短时间的适应和选择，产生新

的生态型甚至基因型．Ｎｅｖｏ 等［７１］通过对旱区小麦野
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表 １　 旱地小麦进化过程中竞争能力、产量形成因子、生理和形态指标的演变
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｎｅｓｓ， ｙｉｅｌｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ， ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｒｙｌａｎｄ
ｗｈｅａｔ

二倍体
Ｄｉｐｌｏｉｄ

四倍体
Ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ

六倍体
Ｈｅｘａｐｌｏｉｄ

竞争能力
Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｎｅｓｓ

个体竞争能力强 个体竞争能力较强 个体竞争能力弱

株高、叶面积、分蘖数
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ， ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｉｌｌｅｒｓ ｎｕｍｂｅｒ

植株矮小，单株叶面积较小，分
蘖多

植株较高，单株叶面积较大，分
蘖较多

植株较高、适于密植，单株叶面
积较大，分蘖少

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ

地上生物量小，地下生物量大，
根冠比大，根系冗余多

地上生物量变大，根系生物量变
小，根冠比减小，根系冗余较多

地上生物量大，根系生物量小，
根冠比继续减小，根系冗余变小

产量形成因子
Ｙｉｅｌｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

穗粒数少，千粒重低，低收获指
数和产量

穗粒数及千粒重均增加，收获指
数和产量提高

穗粒数及千粒重持续增加，收获
指数和产量继续升高

光合特性及叶片衰老速度
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ

单位面积叶片光合速率高，花后
叶片衰老快

单位面积叶片光合速率降低，花
后叶片衰老速度变慢

单位面积叶片光合速率有所降
低，花后叶片衰老速度慢

生近缘种的研究发现，从 １９８０ 年到 ２００８ 年短短 ２８
年时间内小麦野生近缘种对干旱环境产生了适应性

演变，无论基因型还是表现型均发生了显著性变异，
可见小麦野生近缘种对干旱环境具有较强的适应机

制．植物在进化的过程中会不断地适应周围的环境，
同时也会反过来对外界环境产生影响．植物与环境

间的相互选择过程能影响植物群落的属性和进化．
不仅植物与植物之间能够协同进化，植物与环境也

能达到协同进化的效果［７２］ ．有研究发现，黄土高原

地区环境因素能够显著影响旱地小麦的产量．环境

差异是引起我国旱地春小麦产量差异的主要原因，
环境间、基因型与环境互作等引起的小麦产量的变

异要远大于基因型引起的变异［７３］ ．因此要重视基因

型与环境互作对小麦进化的影响．
自然植物种群因环境变化产生新的生态型，往

往更能适应当前环境，有更强的竞争力和更高的适

合度．如在干旱半干旱地区，旱生植物往往具有较大

的根系和较高的根冠比，而对于这些地区的旱地小

麦来说，其根冠比却远远低于自然植被的根冠

比［７４］ ．且随着人工选择的干预，旱地小麦的根系生

物量呈减小趋势，根冠比呈降低趋势，而产量却显著

增加，相对于自然植物而言，减少了生长冗余［６７］

（ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ）．从种群进化角度来看，大根系

小麦对水肥等限制性资源有较强的竞争力；而根据

资源分配理论，有限资源向某一功能器官分配过多，
而分配到其他功能器官的资源就会相应减少．当小

麦的根系增加到一定程度后，对根系的生物量分配

便不再增加，资源分配格局趋于稳定，最终达到进化

上的稳定（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｉｌｙ ｓｔａｂｌｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ，ＥＳＳ）．从作物

本身的自然属性出发，生长冗余的特性是长期进化

过程中形成的适应环境波动、提高竞争能力的生态

对策，是长期自然选择和进化的结果［７５］ ．在自然选

择和人工选择的双重作用下，旱地小麦由二倍体到

古老六倍体继而到现代品种的进化过程中，其资源

分配策略和形态特征均发生了一系列的变化（表 １，
图 ２）．现代小麦与二、四倍体小麦以及古老六倍体

小麦相比，具有根系变小、株高和地上部分生物量适

中、根冠比变小、叶片功能期较长等特征．现代小麦

品种更高产高效，更适于密植．在人工选择作用下，
旱地小麦种群的演变过程是一个不断消减冗余，但
又无法完全消除冗余的过程［５９］，其种群属性也由自

然种群演变为人工种群．

５　 展　 　 望

作物在长期的进化过程中形成了一系列的生存

策略，通过生理和形态上的可塑性来应对外界环境

的变化．可塑性使作物对气候变化具有更强的适应

性，且更易获得稳产．小麦作为自然选择和人工选择

双重作用下的产物，其群体生产具有自然种群和人

工种群的属性．随着人工选择的强化，小麦生理和形

态学特性的演变均带有强烈的人工选择痕迹，也更

图 ２　 旱地小麦进化过程中株型变化示意图
Ｆｉｇ．２ 　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｅ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ．
ａ）二倍体 Ｄｉｐｌｏｉｄｓ； ｂ）四倍体 Ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ； ｃ）六倍体 Ｈｅｘａｐｌｏｉｄ．
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加适于密植，提高了群体产量，强化了人工种群属性

特征．同时针对小麦生理特性的可塑性，育种过程中

应更重视非叶光合器官光合能力的选择，协同提高

各器官的光合能力，达到“增源”的目的．因此，基于

小麦的进化特征和种群属性演变的生态学机制研

究，可为未来的小麦育种及栽培管理工作提供理论

支持，可降低气候变化对小麦产量带来的负面影响，
确保粮食安全．

旱地小麦作为干旱半干旱雨养农业区的主粮作

物，对维持当地农民生计和解决粮食安全具有重要

意义．在长期的进化过程中，旱地小麦对干旱环境从

生理、形态学等方面产生了适应．了解旱地小麦进化

过程中生理、形态学特征的变化趋势，了解旱地小麦

的种群属性及与环境互作的复杂关系，有利于培育

出适应干旱环境的旱地小麦品种．为此我们对今后

旱地小麦的育种与栽培管理提出以下建议：１）基于

形态学特征的演变趋势和“理想株型”的育种思想，
进一步改良作物株型，在半干旱雨养农业区应培育

小根系品种，减少根系的生长冗余；可以采取适当的

栽培管理措施（深播）来控制根系的生长，尤其是避

免开花前期土壤水分的过度利用．２）采用刈割或者

化学处理方法，适当减少生长前期的叶面积和无效

分蘖数等，减少小麦的消耗器官，减少地上部分的生

长冗余．同时在扬花期及灌浆期侧重穗粒数和千粒

重的增加，达到“扩库”的目的．３）采用适当的播种

密度，增加群体密度等．４）干旱地区外界环境的波动

性大，环境的变化对作物种群属性的演变起着举足

轻重的作用，因此需强化人工选择的影响，提高旱地

小麦种群与环境的协同性；改良小麦的生理特性以响

应气候的变化，培育高光效及耐热性强的小麦品种．
旱地小麦生产是复杂的群体过程，而非简单的

个体反应，应基于群体生产的思想来培育新品种，培
育小根系、弱竞争者以及生长冗余小的个体，突显人

工选择下的种群属性．目前日益明显的气候变化对

小麦的适应性提出新的要求［６５］，今后我国小麦育种

将面临更严峻的挑战，既要继续改良作物株型和生

理特性，提高个体繁殖分配能力，强化与环境的协同

性；还要降低个体的竞争力，减少生长冗余，弱化自

然种群属性．意识到种群生态学与进化生物学相结

合的重要性，促进两学科观点的融合将为作物育种

和农业发展提供新的指导思想．
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（周文娟）， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｗｈｅａｔ （Ｔｒｉｔｉｕｍ ａｅｓ⁃
ｔｉｖｕｍ Ｌ．） Ａ， Ｂ ａｎｄ Ｄ ｇｅｎｏｍｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ． Ａｃｔａ Ｇｅｎｅｔｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （遗传学报）， ２００１， ２８

２１８３ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２８ 卷



（７）： ６３５－６３９ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）
［１７］　 Ｍａｒｃｕｓｓｅｎ Ｔ， Ｓａｎｄｖｅ ＳＲ， Ｈｅｉｅｒ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ａｎｃｉｅｎｔ ｈｙ⁃

ｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ａｎｃｅｓｔｒａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ．
Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１４， ３４５： １２５００９２

［１８］　 Ｃａｏ Ｙ⁃Ｐ （曹亚萍）． Ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ
ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｈｅａｔ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｗｈｅａｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ （小麦研究）， ２００８， ２９（３）： １－１０ （ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［１９］　 Ｗａｎｇ Ｘ⁃Ｒ （王晓蓉）， Ｌｉ Ｗ （李 　 伟）， Ｚｈｅｎｇ Ｙ⁃Ｌ
（郑有良）． Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎｄ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｉｎ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｄｉｃｏｃｃｕｍ Ｓｃｈｒａｎｋ．
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｉｃｈｕａｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ （四川农业大
学学报）， ２００７， ２５（３）： ２３９－２４８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２０］　 Ｙｕ Ｗ⁃Ｌ （于伟丽）． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｏｎ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ．
Ｓｈａｎｄｏｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ （山东农业科学）， ２００９
（９）： １４－１８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２１］　 Ｐｕ Ｚ⁃Ｅ （蒲至恩）， Ｌｉｕ Ｙ⁃Ｘ （刘亚西）， Ｌｉ Ｗ （李　
伟）． Ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｓｐｌｅｔ ｗｈｅａｔ （Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｓｐｅｌｔａ
Ｌ．） ａｎｄ ｉｔｓ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｃｏｍｍｏｎ ｗｈｅａｔ （Ｔ． ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．）． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｅ⁃
ｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ （植物遗传资源学报）， ２００９， １０（３）：
４７５－４７９ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２２］ 　 Ｆａｎｇ Ｊ⁃Ｙ （房敬业）． Ｃｌｏｎｉｎｇ， Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
Ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｏｖｅｌ Ｈｉｇｈ Ｍｏ⁃
ｌｅｃｕｌａｒ Ｗｅｉｇｈｔ Ｇｌｕｔｅｎｉｎ Ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ．
ＰｈＤ Ｔｈｅｓｉｓ． Ｗｕｈａｎ： Ｈｕａｚｈｏｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ
ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２３］　 Ｈｅ Ｒ⁃Ｆ （何瑞锋）． Ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ
ｇｅｎｏｍｅ． Ｂｕｌｌｅｔｉｎ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｙ （生物学通报）， １９９９， ３４
（５）： １７－１８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２４］　 Ｘｉａｏ Ｊ （肖　 静）， Ｔｉａｎ Ｊ⁃Ｃ （田纪春）． Ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｏｎ Ｄ
ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｔ． ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ （分
子植物育种）， ２００８， ６（３）： ５３７－５４１ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２５］　 Ｔａｎｎｏ Ｋ， Ｗｉｌｌｃｏｘ Ｇ． Ｈｏｗ ｆａｓｔ ｗａｓ ｗｉｌｄ ｗｈｅａｔ ｄｏｍｅｓｔｉ⁃
ｃａｔｅｄ？ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００６， ３１１： １８８６

［２６］　 Ｄｕｂｃｏｖｓｋｙ Ｊ， Ｄｖｏｒａｋ Ｊ． Ｇｅｎｏｍｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ： Ａ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒ
ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓ ｏｆ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔ ｕｎｄｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ．
Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００７， ３１６： １８６２－１８６６

［２７］　 Ｚｈａｎｇ Ｊ⁃Ｂ （张金波）， Ｗａｎｇ Ｗ （王　 威）， Ｘｉａｏ Ｊ （肖
菁）， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｕｄｙ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ ｒｅｌａｔｉｖｅｓ ｏｆ
ｗｈｅａｔ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ Ｕｙｇｕｒ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ． Ｃｈｉｎｅｓｅ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｂｕｌｌｅｔｉｎ （中国农学通报）， ２０１１，
２７（５）： ２９－３２ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２８］　 Ｌｉｕ Ｘ （刘 　 旭）， Ｚｈｅｎｇ Ｄ⁃Ｓ （郑殿生）， Ｄｏｎｇ Ｙ⁃Ｃ
（董玉琛）， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｃｒｏｐｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｒｅｌａｔｉｖｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ
（植物遗传资源学报）， ２００８， ９（４）： ４１１－ ４１６ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２９］　 Ｆｕ Ｘ⁃Ｙ （傅晓艺）， Ｆｕ Ｙ⁃Ｗ （付艺伟）， Ｌｉｕ Ｇ⁃Ｒ （刘
桂茹）． Ａｄｖａｎｃｅｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｗｈｅａｔ．
Ａｃｔａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｅ Ｂｏｒｅａｌｉ⁃Ｓｉｎｉｃａ （华北农学报）， ２００８，
２３（ｓｕｐｐｌ．）： １４２－１４５ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３０］　 Ｚｈａｎｇ Ｒ⁃Ｘ （张荣铣）， Ｚｈａｎｇ Ｙ⁃Ｚ （张玉忠）， Ｓｈｅｎ Ｙ⁃
Ｇ （沈允钢）， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ
ｌｉｇｈｔ， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ＣＯ２ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｗｈｅａｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎｏｍｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （作物学报），
１９９５， ２１（２）： １６１－１６４ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３１］　 Ｗｅｉ Ａ⁃Ｌ （魏爱丽）， Ｚｈａｎｇ Ｙ⁃Ｈ （张英华）， Ｈｕａｎｇ Ｑ
（黄　 琴）， ｅｔ ａｌ． Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎ⁃
ｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｅｅｎ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ．
Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎｏｍｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （作物学报）， ２００７， ３３（９）：
１４２６－１４３１ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３２］　 Ｓｈｉ Ｌ （史 　 磊）． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄｉｆ⁃
ｆｅｒｅｎｔ Ｗｈｅａｔ Ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｕｎｄｅｒ Ｗａｔｅｒ Ｓｔｒｅｓｓ． Ｍａｓｔｅｒ Ｔｈｅ⁃

ｓｉｓ． Ｙａｎｇｌｉｎｇ： Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ａ＆Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２００６ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３３］　 Ｌｉ Ｍ⁃Ｓ （李茂松）， Ｗａｎｇ Ｃ⁃Ｙ （王春艳）， Ｓｏｎｇ Ｊ⁃Ｑ
（宋吉青）， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｌ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ． Ａｃｔａ
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （生态学报）， ２００８， ２８（１１）： ５３８５－
５３９１ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３４］　 Ｌｉｕ Ｊ⁃Ｈ （刘建辉）． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ
Ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ Ｉｔｓ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
Ｗｈｅａｔ Ｒｅｌａｔｅｄ Ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｍａｓｔｅｒ Ｔｈｅｓｉｓ． Ｎａｎｊｉｎｇ： Ｎａｎｊｉｎｇ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２００７ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３５］　 Ｂｏｌｇｅｒ ＴＰ， Ｔｕｒｎｅｒ ＮＣ． Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｔｈｒｅｅ
Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐａｓｔｕｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｗｈｅａｔ． Ｏｅｃｏｌｏ⁃
ｇｉａ， １９９８， １１５： ３２－３８

［３６］　 Ｚｈａｎｇ Ｚ⁃Ｂ （张正斌）， Ｘｕ Ｐ （徐 　 萍）． Ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｏｎ
ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｍｅ． Ｈｅｒｅｄｉｔａｓ （遗传）， ２００２， ２４（３）： ３８９－
３９４ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３７］　 Ｈｕａｎｇ ＭＬ， Ｄｅｎｇ ＸＰ， Ｚｈａｏ ＹＺ， ｅｔ ａｌ． Ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｕｔｒｉ⁃
ｅｎｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｄｉｐｌｏｉｄ， ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ ａｎｄ ｈｅｘａｐｌｏｉｄ
ｗｈｅａｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００７， ４９：
７０６－７１５

［３８］　 Ｚｈａｎｇ Ｓ⁃Ｑ （张岁岐）， Ｓｈａｎ Ｌ （山 　 仑）， Ｄｅｎｇ Ｘ⁃Ｐ
（邓西平）． Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａ⁃
ｔｉｏｎ ｔｏ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ
Ｂｕｌｌｅｔｉｎ （科学通报）， ２００２， ４７（１７）： １３２７－１３３１ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３９］　 Ｈｕａｎｇ Ｍ⁃Ｌ （黄明丽）， Ｄｅｎｇ Ｘ⁃Ｐ （邓西平）， Ｚｈｏｕ Ｓ⁃
Ｌ （周生路）， ｅｔ ａｌ． Ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｏｆ ｄｉｐｌｏｉｄ， ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ ａｎｄ ｈｅｘａｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔｓ． Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉ⁃
ｃａ Ｓｉｎｉｃａ （生态学报）， ２００７， ２７（３）： １１１３－１１２１ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）
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