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摘 要:为明确施磷对小麦小花发育过程中耐旱性的调控效应,通过盆栽试验,以多穗型品种豫麦49-
198(V1)和大穗型品种周麦22(V2)为材料,设置重度干旱(田间持水量的35%~45%,W0)和正常水分(田间

持水量的75%~85%,W1)两种土壤水分条件,以及不施磷(P0)和施磷0.134gP2O5·kg-1(P1)两种供磷水

平,研究施磷对小麦小花发育过程中可孕小花数和穗粒数以及旗叶光合特性、渗透调节和抗氧化性的影响。

结果表 明,与 W1相 比,W0条 件 下 两 个 小 麦 品 种 的 可 孕 小 花 数 和 穗 粒 数 均 显 著 减 少,旗 叶 叶 绿 素 含 量

(SPAD)、净光合速率(Pn)和最大光化学效率(Fv/Fm)以及植株磷含量均显著降低,旗叶可溶性蛋白(SP)、脯

氨酸(PRO)、丙二醛(MDA)含量以及超氧化物歧化酶(SOD)和过氧化氢酶(CAT)活性均显著升高。与P0
相比,P1显著增加两个小麦品种的可孕小花数和穗粒数,V1的可孕小花数和穗粒数增幅分别为5.74%~
22.99%、9.90%~17.48%,V2的增幅分别为12.16%~15.63%、7.61%~27.45%;P1可增加旗叶SPAD、

Pn、Fv/Fm、SP和PRO含量以及SOD和CAT活性,降低 MDA含量,在 W0条件下与P0差异显著,且施磷

对V2的调控效应大于V1。这说明施磷显著增强小麦植株对干旱胁迫的耐性,提高光合能力,为可孕小花形

成及发育成粒提供了充足的营养保障,进而实现增粒稳产,且对大穗型品种的调控效应优于多穗型品种。
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Abstract:Toclarifytheregulatoryeffectsofphosphorusapplicationondroughttoleranceduringthe
developmentofwheatfloret,amulti-spikevarietyYumai49-198(V1)andalarge-spikevariety
Zhoumai22(V2)wereusedasexperimentalmaterials.Apotexperimentwasconductedundertwo
soilwaterconditions:severedrought(35%-45%offieldcapacity,W0)andnormalmoisture(75%-
85%offieldcapacity,W1),andtwophosphorusapplicationlevels(nophosphorusapplication,P0;

0.134g·kg-1phosphorusapplication,P1).Theeffectsofphosphorusapplicationonthenumberof
fertilefloretsandgrainnumberperspikeduringwheatfloretdevelopment,aswellasthephotosyn-
theticcharacteristics,osmoticregulation,andantioxidantsystemoftheflagleafwereinvestigated.
TheresultsshowedthatcomparedwithW1,thenumberoffertilefloretsandgrainsperspikeinthe



twowheatvarietiesunderW0conditionweresignificantlyreduced;therelativechlorophyllcontent
(SPAD),netphotosyntheticrate(Pn),maximumquantumefficiencyofPSⅡ(Fv/Fm)offlagleaf,

andplantphosphoruscontentdecreasedsignificantly;thecontentofsolubleprotein(SP),proline
(PRO),andmalondialdehyde(MDA)andtheactivitiesofsuperoxidedismutase(SOD)andcatalase
(CAT)intheflagleafweresignificantlyincreased.ComparedwithP0,P1significantlyincreased
thenumberoffertilefloretsandgrainnumberperspikeofthetwovarieties,withanincreaserateof
5.74%-22.99%,9.90%-17.48%forV1and12.16%-15.63%,7.61%-27.45%forV2,re-
spectively;P1effectivelyincreasedtheSPAD,Pn,Fv/Fm,SPcontent,PROcontent,SODandCAT
activitiesinflagleaf,anddecreasedtheMDAofflagleaf.ThedifferencesweresignificantunderW0
condition,andtheregulatoryeffectonV2wasgreaterthanthatonV1.Inthisstudy,phosphorusap-
plicationsignificantlyenhancedthedroughttoleranceofwheatplants,improvedthephotosynthetic
assimilation,providedsufficientnutritionalsecurityfortheformationanddevelopmentoffertileflo-
retsintograins,thusachievingstableyieldwithincreasedgrains,andtheregulatoryeffectofwhich
onthelarge-spikevarietywashigherthanthatofthemulti-spikevariety.
Keywords:Wheat;Phosphorusapplication;Droughtstress;Photosyntheticcharacteristic;Osmotic
regulation;Antioxidantproperty

  小麦是中国主要的口粮作物之一,其生产对

于保障国家粮食安全至关重要[1-2]。近年来,全球

气候变暖加剧造成气候极端性增加,降水时空分

布不均衡程度加大,导致全球范围内水分胁迫频

发[3],已成为制约小麦生产的主要非生物胁迫之

一[4]。黄淮麦区春季干旱胁迫通常发生在小麦穗

花分化和发育的关键阶段,影响小花结实成粒,加
剧小花退化和败育,最终导致产量下降[5-6]。干旱

胁迫通常对植物的外部形态、细胞水势、组织结

构、生理生化过程等产生不利影响[7-8],造成光合

作用减弱、渗透调节失衡、生物膜脂过氧化加

剧[9]。研究表明,植物遭遇胁迫时会通过关闭气

孔[10]、调节渗透[7]、提高抗氧化物酶活性[11-12]等

形成抗逆反应系统,以抵御和适应逆境环境。在

春季干旱胁迫下,小麦抗逆性会增强。因此,探究小

麦穗花发育关键阶段对干旱胁迫的生理响应,明确

其抗逆机制对小麦小花发育成粒的影响,对于黄淮

麦区春季水分时空分布不均衡下通过采取栽培调控

措施实现小麦保花增粒稳产具有重要意义。
磷素在植物细胞组成、功能组分以及生理代

谢中均具有重要作用。合理施磷不仅可以促进小

麦根系发育,调控对水分的吸收利用,增强抗旱

性[13],还可以促进植物花器官的分化发育[14],提
升花后叶片抗氧化酶活性,增强抗氧化能力[11]。
磷素供应不足会抑制细胞分裂,影响根系发育,导
致植株矮小[15],推迟花器官分化,使落花落果增

多,最终造成产量下降。
目前,关于干旱胁迫和施磷对小麦生长发育

的研究已较多,但多集中于单因素效应或不同施

磷量、施磷深度对根系调控作用,而针对小麦穗花

发育阶段磷素对小麦植株抗逆性的调控效应研究

相对匮乏。因此,本研究通过水磷复合因素试验,
探究施磷对干旱胁迫下小麦穗花发育关键阶段植

株耐旱性的影响,从光合系统、渗透系统和抗氧化

系统3个层次解析磷素的调控作用,为小麦生产

中通过利用施磷措施保花增粒稳产提供理论依据

和技术支撑。

1 材料与方法

1.1 试验材料与设计

本试验于2022—2024年在河南省郑州市河

南农业大学科教园区(34°52'4″N,113°35'35″E)进
行。试验采用盆栽方式,供试土壤为黏土,有机质

含量为20.11g·kg-1,全氮含量为1.11g·kg-1,

碱解氮含量为103.16mg·kg-1,速效磷含量为

3.79mg·kg-1,速效钾含量为235.67mg·

kg-1,pH值为7.95。供试品种为多穗型品种豫

麦49-198(V1)和大穗型品种周麦22(V2)。试验

设置两种土壤水分条件:重度干旱(田间持水量的

35%~45%,W0)和 正 常 水 分(田 间 持 水 量 的

75%~85%,W1);两种磷素水平:不施磷(P0)和
施磷(0.134gP2O5·kg-1,P1)。干旱处理于拔
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节前15d(参照近五年该区小麦平均拔节期推算)
搭建遮雨棚(降雨前覆盖透明塑料布,雨停后拆

除),并采用时域反射仪(TDR)监测土壤水分,每

2d补水一次,于拔节后控制至田间持水量的

60%~65%,第10天达到预设的水分条件,持续

控水直至成熟期。施氮量为0.276g·kg-1,分
别于播前和拔节期施用,基追比为5∶5;钾肥施用

量K2O0.07g·kg-1。氮、磷和钾肥分别采用尿

素(N46%)、重过磷酸钙(P2O546%)和氯化钾

(K2O60%),磷钾肥均基施。试验用塑料盆直径

和高均为30cm,每盆装土15kg,基本苗24株,
每处理15盆。2022年和2023年小麦均于10月

18日播种,分别于2023年5月22日和2024年5
月23日收获。

1.2 测定方法

1.2.1 小麦小花发育进程的监测

自拔节后第10天开始每3d观察一次小花

生长发育情况,每处理选取长势均匀具有代表性

的植株5株,用体式显微镜(Sunnyopticaltech-
nology,SOPTOPSZN,中国)观测并记录开花期

可孕小花数,小花发育特征判定参考崔金梅等[16]

的方法。

1.2.2 旗叶相对叶绿素的测定

在小麦孕穗期、抽穗前期、抽穗期和开花期,
于晴朗无风的上午10:00—11:00,每处理选取长

势均匀一致的5片旗叶,使用SPAD-502手持式

叶绿素检测仪(KONICA MINOLTA)分别测定

其基部、中部和上部的相对叶绿素(SPAD)值,取
其平均值。

1.2.3 旗叶净光合速率和最大光化学效率的测定

在1.2.2部分所述4个生育时期,于上午9:00—

11:00使用Li-6800便携式光合测定仪(LI-COR,
美国)测定旗叶的净光合速率(netphotosynthetic
rate,Pn);使用MINI-PAM-Ⅱ荧光仪测定旗叶PSⅡ
的最大光化学效率(Fv/Fm)。各处理重复3次。

1.2.4 旗叶渗透调节物质含量和抗氧化酶活性

测定

在1.2.2部分所述4个生育时期,分别测定

各处理旗叶中脯氨酸(PRO)含量、可溶性蛋白

(SP)含量、丙二醛(MDA)含量及超氧化物歧化

酶(SOD)和过氧化氢酶(CAT)的活性[17-18]。

1.2.5 磷含量的测定

在1.2.2部分所述4个生育时期,每处理分

别选取长势一致的小麦植株10株,将其分为茎、
叶和穗3部分,105℃杀青30min,再80℃烘干至

恒重后称重。采用钼锑抗分光光度法测定各器官磷

含量。小麦地上部磷含量=(茎磷含量×茎干物质

量+叶磷含量×叶干物质量+穗磷含量×穗干物质

量)/(茎干物质量+叶干物质量+穗干物质量)。

1.3 数据分析

采用Excel2021和Origin2022进行数据分

析与作图,利用SPSS26.0进行方差分析和相关

性分析,采用Duncan法进行显著性检验。除可

孕小花数和穗粒数外,其他数据均为2022—2023
和2023—2024年数据均值。

2 结果分析

2.1 施磷对不同水分条件下小麦可孕小花数和

穗粒数的影响

2022—2023年和2023—2024年同一品种的

可孕小花数和穗粒数均表现为 W1P1>W1P0>
W0P1>W0P0,差异均显著(图1)。V2的可孕

小花数和穗粒数整体均高于 V1。与P0相比,

P1使两年度V1品种的可孕小花数在 W0和 W1
条件下分别提高20.98%~22.99%、5.74%~
6.97%,使穗粒数分别提高15.57%~17.48%、

9.90%~10.45%;P1使 V2的可孕小花数分别

提高15.60%~15.63%、12.16%~15.31%,使
穗粒数分别提高26.05%~27.45%、7.61%~
9.86%。

2.2 施磷对不同水分条件下小麦旗叶光合特性

的影响

两个小麦品种旗叶SPAD、Pn 值在所测定的

4个时期中均表现为随着生育时期的推进呈上升

趋势,而Fv/Fm 呈下降趋势(图2)。在同一生育

时期,两个品种的SPAD值、Pn 值和Fv/Fm 均表

现为 W1P1>W1P0>W0P1>W0P0,且不同处理

间Pn 值在4个生育时期差异均显著,而SPAD
值和Fv/Fm 在4个生育时期内因处理不同而表

现出不一致的差异显著性。与P0相比,开花期

P1条件下 V1的SPAD、Pn 和 Fv/Fm 值 增 幅

分别为2.78%~4.09%、10.93%~20.18%、

1.46%~1.92%,V2的增幅分别为2.55%~
4.38%、6.98%~21.41%、1.03%~1.35%。但

总体而言,V2的Fv/Fm 值大于V1,说明前者耐

旱性相对较强。
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  图柱上不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。下同。

Differentlowercaselettersabovetheerrorbarsindicatesignificantdifferencesamongdifferenttreatments(P<0.05).Thesamein

figures2-5.

图1 不同处理下小麦可孕小花数和穗粒数

Fig.1 Fertilefloretnumberandgrainnumberperspikeofwheatunderdifferenttreatments

图2 不同处理下小麦旗叶SPAD值、净光合速率和最大光化学效率

Fig.2 SPADvalue,netphotosyntheticrate,andmaximumfluorescenceparameters
offlagleavesinwheatunderdifferenttreatments
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2.3 施磷对干旱胁迫下小麦旗叶渗透调节物质

的影响

两个小麦品种旗叶脯氨酸(PRO)和可溶性

蛋白质(SP)含量随着生育时期的推进均呈上升

趋势,在开花期达到最高,且各生育时期大小表

现均为 W0P1>W0P0>W1P1>W1P0(图3)。
其中,P0与P1间在 W0条件下差异均显著,在

W1条件下总体上差异均不显著。此外,在各处

理下V2的PRO和SP含量普遍高于V1。与P0
相比,开花期P1条件下 V1的PRO和SP含量

的增幅分别为7.75%~13.62%和5.84%~
22.12%,V2的增幅分别为9.19%~13.14%和

4.10%~11.01%。因此,干旱胁迫显著提高了

两个品种小麦旗叶PRO和SP含量,施磷进一

步增强了这一响应,有助于提升小麦植株的耐

旱能力。

图3 不同处理下小麦旗叶脯氨酸、可溶性蛋白含量

Fig.3 Prolineandsolubleproteincontentinflagleafofwheatunderdifferenttreatments

2.4 施磷对干旱胁迫下小麦旗叶 MDA含量及

抗氧化酶活性的影响

两个小麦品种各处理旗叶 MDA含量、SOD
和CAT活性随着生育时期的推进总体呈上升趋

势,但不同指标间变化存在差异(图4)。其中,不
同处理在各生育时期 MDA含量大小表现均为

W0P0>W0P1>W1P0>W1P1,且V1高于 V2;

SOD和CAT活性大小均表现为 W0P1>W0P0
>W1P1>W1P0,V1均低于 V2,其中P0与P1
间在 W0条件下差异均显著,在 W1条件下总体

上差异均不显著。与P0相比,开花期P1条件下

V1的 MDA含量、SOD和CAT活性增加幅度分

别为-5.50%~-10.17%、6.52%~10.76%、

9.03%~15.04%,V2的增加幅度分别为-11.10%~
-13.30%、6.32%~11.30%、5.30%~16.68%。
总体而言,干旱胁迫加剧了小麦旗叶 MDA的

积累,而施磷可以通过提高SOD和CAT的活

性来降低 MDA的含量,从而提高小麦植株耐

旱性。

2.5 施磷对干旱胁迫下小麦植株磷含量的影响

两个小麦品种各处理植株磷含量随着生育时

期推进呈降低趋势,不同处理在各生育时期植株磷

含量大小依次均表现为 W1P1>W1P0>W0P1>
W0P0(图5)。其中,P0与P1间在 W0条件下差

异均显著,在 W1条件下(除孕穗期外)差异均不

显著;V2的整体磷含量高于V1。与P0相比,开花

期P1条件下V1和V2的植株磷含量增幅分别为

11.52%~20.71%和10.57%~18.70%。

2.6 小麦可孕小花数与开花期小麦旗叶光合特

性的关系

相关分析结果(图6)表明,在 W0和 W1条

件下,小麦可孕小花数与穗粒数以及开花期旗叶

Pn、Fv/Fm、SPAD、PRO 和 SP 含 量、SOD 和

CAT活性、磷含量均呈极显著正相关,与 MDA
含量均呈极显著负相关;旗叶 MDA含量与CAT
活性均呈负相关,与SOD呈均显著负相关。W0
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图4 不同处理下小麦旗叶丙二醛含量及抗氧化酶活性

Fig.4 Malondialdehydecontentandantioxidantenzymeactivityinflagleavesofwheatunderdifferenttreatments

图5 不同处理下小麦植株磷含量的变化

Fig.5 Phosphoruscontentofwheatplantsunderdifferenttreatments

条件下,小麦可孕小花数与旗叶SOD活性、Fv/

Fm、SP含量和穗粒数的相关系数均高于其他

指标;W1条件下,小麦可孕小花数与旗叶 Pn

和Fv/Fm 均表现出更高的相关性。总体而言,提
高小麦旗叶的渗透调节物质含量和抗氧化酶活性,
降低MDA含量,有助于提升叶片光合性能和植株

磷素积累,增加可孕小花数,从而促进穗粒数提高。

3 讨论

穗粒数是小麦产量构成三因素之一,增加穗

粒数是小麦实现高产再高产的重要突破口。开花

期可孕小花数决定着穗粒数,正常水分条件下可

孕小花结实率达80%左右,而小花发育过程中遭

遇干旱胁迫则导致可孕小花数减少,结实穗粒数

降低,产量下降[19]。本研究中,在小麦孕穗至开

花的小花发育关键阶段设置干旱胁迫,两个小麦

品种的可孕小花数和穗粒数均显著降低,与前人

研究结果一致[20]。这可能是因为干旱胁迫导致

小麦植株水分需求供应不足,小麦的快速生长和

花前生殖生长阶段的光合作用等生理代谢过程受

到影响,导致光合物质生产和积累减少,穗花分化

和发育所需营养物质供应不足,造成小花分化和
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  A:W0;B:W1;NFF:可孕小花数;GPN:穗粒数;SPAD:相对叶绿素;Pn:净光合速率;Fv/Fm:最大光化学效率;PRO:脯氨酸含量;

SP:可溶性蛋白含量;MDA:丙二醛含量;SOD:超氧化物歧化酶活性;CAT:过氧化氢酶活性;P:磷含量;*,**分别指在0.05、0.01水

平上显著(N=24)。

A:W0;B:W1;NFF:Numberoffertileflorets;GPN:Grainnumberperspike;SPAD:Relativechlorophyll;Pn:Netphotosyn-

theticrate;Fv/Fm:MaximumquantumefficiencyofPSⅡ;PRO:Prolinecontent;SP:Solubleproteincontent;MDA:Malondialde-

hydecontent;SOD:Superoxidedismutaseactivity;CAT:Catalaseactivity;P:Phosphoruscontent;*and** meansignificantatthe

0.05and0.01levels,respectively(N=24).

图6 不同处理下小麦可孕小花数与开花期旗叶光合特性和抗逆性指标的关系

Fig.6 Relationshipsbetweenthenumberoffertilefloretsandphotosyntheticcharacteristicsand
stressresistanceindicesofflagleafatanthesisstageinwheatunderdifferenttreatments

发育形成的可孕小花数减少,降低穗粒数[5]。
磷素是植物体内多种物质组成和转化的中间

体,是维持植物正常生理代谢和生长发育的重要

营养元素,其在植物光合生产过程中起着非常重

要的作用[21-22]。研究表明,干旱胁迫会引起植物

气孔关闭、叶绿体构破坏及相关酶活性下降,进而

导致光合系统运行受阻、叶绿素含量和光系统活

性等降低,减弱光合作用,使物质生产能力下

降[23-25]。而磷素可以有效增加叶片中的光合色素

含量,提高光合作用能力和光能利用效率,促进物

质生产和积累[26],缓解干旱胁迫对植株养分供需

平衡的破坏。在低磷环境下,小麦植株矮小、叶片

发黄[15],对穗器官营养供应能力减弱;此外,低磷

环境会造成小麦穗子小且小穗小花数目大幅减

少[27-28],形成高穗粒数的能力减弱,从而导致穗花

发育不良和小花结实数下降。本研究中,干旱胁

迫使得小麦旗叶SPAD、Fv/Fm 和Pn 值降低,显
著减弱小麦植株的光合物质生产能力,而施磷明

显提高了两个小麦品种旗叶SPAD、Fv/Fm 和Pn

值,促进光能的吸收转化,进而增强了植株的光合

生产性能,为穗花发育成粒奠定充足的物质基

础[29],且对大穗型品种V2的整体调控效应高于

多穗型品种V1。
当小麦遭遇干旱胁迫时,通常会表现出两种

抗逆性途径应答机制,即通过调控渗透调节和抗

氧化能力来应对不利的干旱环境[30],这对小麦在

干旱逆境下的生存和生长具有重要作用。研究表

明,在干旱胁迫下,小麦植株一方面会通过合成、
转换和积累渗透调节物质来调控细胞内水势,从
而维持细胞形态和代谢所必需的膨压和其他生理

功能[31-32];另一方面会启动抗氧化系统来清除氧

化过程中过度积累的活性氧(ROS),保护细胞和

亚细胞系统免受活性氧自由基的损伤[33]。渗透

调节过程中一般起作用的主要是无机离子和有机

合成物质,如PRO、SP、可溶性糖等。PRO在干

旱胁迫时能充当信号分子,其含量迅速增加,参与

植物防御反应和代谢过程[34-35]。SP作为重要的

渗透调节物质,也参与光合关键酶和叶绿素物质

的合成,调控植物抗逆性[36]。施磷可以调控柳枝

稷[37]、马铃薯[38]、玉米[39]等渗透调节作用,增加

叶片中PRO、SP、可溶性糖等物质的含量[40]。本

研究中,与正常水分条件相比,干旱胁迫下两个小

麦品种的旗叶PRO和SP含量均显著增加,且在

干旱胁迫下,施磷可以显著增加PRO 和SP含

量,这与前人研究结果一致。这可能是由于施磷

提高了叶片渗透势,进而增强小麦穗花发育关键

期植株抵御干旱胁迫的能力。
干旱胁迫会导致植物产生氧化损伤,进而引
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发植物激活抗氧化酶系统,提高抗氧化酶的活

性[41]。本研究中,干旱胁迫下两个小麦品种旗叶

膜脂过氧化产物 MDA含量均升高,危害增强,而

SOD和CAT活性均显著提升,从而减轻干旱胁

迫氧化损伤的危害。研究发现,施磷可以调控镉

胁迫下茄子苗期[42]、干旱胁迫下马铃薯根系[38]、
冻害胁迫下小麦旗叶[41]等的抗氧化酶活性,达到

减轻镉毒害、旱灾和冻害等的作用。本研究中,施
磷可以通过提高两个小麦品种抗氧化酶SOD和

CAT的活性来清除ROS,减少 MDA的积累,减
轻其对细胞和膜造成的损伤,进而增强植株的抗

逆性,减轻其受干旱胁迫的影响。
小麦小花发育成粒与植株生产的营养物质是

否能充足供应关系密切[43]。有研究表明,可孕小

花数目与植株光合碳水化合物含量呈正相关[44],
充足的营养物质供应有助于克服穗器官营养物质

的限制,减少小花的退化,进而增加穗粒数[45-46]。
本研究发现,无论是干旱胁迫条件下还是正常水

分条件下,两个小麦品种可孕小花数与开花期叶

片光合特性指标(SPAD、Pn 和Fv/Fm)、渗透调

节指标(PRO和SP含量)和抗氧化酶(SOD和

CAT)活性以及植株磷含量均呈极显著正相关,
与 MDA含量呈极显著负相关,说明提高小麦植

株的渗透调节和抗氧化能力,促进光合性能的提

升,有助于实现促花增粒的效果。本研究下,施磷

可以有效调控春季干旱胁迫下小麦旗叶SP和

PRO含量,调节细胞质的渗透势,平衡细胞内外

渗透压,为维持叶片正常生理活动提供环境保障;
同时可以调控旗叶SOD和CAT活性,提高其抗

氧化能力,降低过氧化物含量,减少 MDA积累,
减轻其对细胞膜造成的损伤,进而调节光系统Ⅱ
反应中心活性,提升Fv/Fm 和Pn,生产更多的光

合物质,为小花发育成粒提供营养保障,进而实现

增粒稳产目的。对大穗型品种V2的整体调控效

应高于多穗型品种V1。

4 结论

施磷可以有效调控两个小麦品种孕穗至开花

阶段对干旱胁迫的耐性,主要是通过增加旗叶SP
和PRO等渗透物质含量来平衡细胞内外渗透

压,提高旗叶SOD和CAT的活性以提升其抗氧

化能力,减少 MDA的积累,减轻其对细胞和膜造

成的伤害,提高叶片Fv/Fm 和Pn,生产更多的光

合同化物,为可孕小花形成和小花发育成粒提供

充足的营养保障,进而增加穗粒数实现稳产,对大

穗型品种周麦22的总体调控效应高于多穗型品

种豫麦49-198。
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