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摘 要:气孔调节在缓解干旱等非生物胁迫中具有至关重要的作用。为明确半干旱雨养农业区小麦旗叶

气孔生理生态响应,发掘小麦抗旱耐逆品种快速筛选指标,探讨气孔相关性状改良方向。以101份甘肃半干

旱雨养农业区冬小麦品种及3份黄淮麦区主栽品种为材料,测定两个种植季小麦灌浆期旗叶气孔分布频率和

形态指标及光合生理参数和农艺性状指标。利用主成分分析和隶属函数法获取气孔性状综合度量值(D)对

供试冬小麦气孔特征进行综合分析。结果表明,冬小麦气孔指数与气孔密度、气孔宽呈显著正相关,气孔密度

与气孔长呈显著负相关。基因型和环境显著影响灌浆期气孔、光合生理和农艺性状,而且基因型与环境的互

作显著影响冬小麦生长发育。通过主成分分析将6个气孔单项评价指标转化为3个相互独立的综合指标,其

包含原有6个气孔指标84.49%的数据信息。第一主成分解释总变异信息的37.64%,其中气孔宽载荷绝对值

最大;第二主成分包含原始信息的26.08%,主要反映的是气孔密度;第三主成分中包含原始信息的20.77%,

起主要作用的是气孔长。依据气孔性状综合度量值将供试冬小麦品种分为3类,筛选出兰天131、兰天28
号、兰天18号、晋麦47等16个适应性强的冬小麦品种。气孔小而扁、气孔密度较高的旱地冬小麦叶片水分

利用率较高,在水资源紧张地区具有可持续的产量潜力。综上,气孔宽、气孔密度和气孔长可作为冬小麦灌浆

期抗旱耐逆性分析首选指标。通过气孔性状综合度量值可对半干旱雨养农业区旱地冬小麦品种进行有效可

靠的筛选。
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Abstract:Stomatalregulationplaysapivotalroleinmitigatingtheimpactsofabioticstressorssuchas
drought.Itisnecessarytoclarifythephysiologicalandecologicalresponseofstomataofflagleavesto
droughtstressinwheatundersemiaridrainfedregion,whichishelpfultoprovideguidancefordissec-
tingtraitsforrapidscreeningindicatorsofdroughtandstressresistancevarietiesandexploringthe
improvementdirectionsofstomatalrelatedtraits.Fieldexperimentswereconductedintwocropping
seasonswith101winterwheatgenotypesunderrainfedagricultureinGansuand3maincultivarsin
Huanghuaiwheatareaasmaterials.Someindicesweremeasured,whichincludedstomataldistribu-
tionfrequencyandmorphologicalindices,photosyntheticphysiologicalparametersandagronomic



traitsofflagleavesatthemid-fillingstage.TheindexDofstomatalcharacterwasobtainedbyprinci-
palcomponentanalysisandmembershipfunctionmethodtocomprehensivelyanalyzewinterwheat.
Theresultsshowedthatstomatalindexwaspositivelycorrelatedwithstomataldensityandstomatal
width,whilestomataldensitywasnegativelycorrelatedwithstomatallength.Genotypeandrainfed
regionenvironmentsignificantlyaffectedstomatal,photosyntheticphysiological,andagronomic
traits.Also,theinteractionbetweengenotypeandenvironmentsignificantlyaffectedthegrowthand
developmentofwinterwheat.Usingprincipalcomponentanalysis,sixsingledroughttoleranceevalu-
ationindicesweretransformedintothreeindependentcomprehensiveindices,whichreflected84.49%
oftheoriginaldroughttoleranceindexinformation.Thefirstprincipalcomponentexplained37.64%
ofthetotalvariationinformation,inwhichtheabsolutevaluesoftheloadcoefficientsfromstomatal
widthwasthelargest.Thesecondprincipalcomponentcontained26.08%oftherawinformation,

whichmainlyreflectedstomataldensity.Thethirdprincipalcomponentplayedamajorroleinthe
stomatallengthindex,whichcontained20.77%oftheoriginalinformation.AccordingtotheDval-
ue,thedroughttoleranceofthewinterwheatwasdividedintothreecategories.Sixteenwinterwheat
varietieswithstrongadaptabilitywereselected,includingLantian131,Lantian28,Lantian18,and
Jinmai47,etc.Thewinterwheatindrylandwithsmall,flatstomata,andhighstomatadensityhas
higherleafwateruseefficiency,whichhassustainableyieldpotentialinwaterdeficientregion.In
summary,stomatalwidth,densityandlengthcanbeusedasthepreferredindicesfordroughtand
stressresistancescreeningduringfillingstageofwinterwheat.ThecomprehensiveindexDvalueof
stomataltraitscaneffectivelyandreliablyanalyzethedroughttoleranceofwinterwheatduringgrain
fillingperiod.
Keywords:Wheat;Droughtstress;Stomataltraits;Principalcomponentanalysis;Stressresistance

  气孔是一种植物特化的表皮结构,由两个保

卫细胞包围形成的微小开孔,是CO2、水蒸气等

进出的主要通道,在植物光合作用、蒸腾作用和生

态适应性方面起着至关重要的作用。面对复杂多

变的环境条件,气孔调节是植物应对和适应逆境

胁迫的关键机制之一[1]。小麦是中国干旱、半干

旱地区的主要粮食作物。保障旱区小麦安全高效

生产,对确保中国粮食安全具有举足轻重的作用。
随着气候变化,干旱胁迫频发已经成为制约小麦

高效生产的主要非生物逆境因子[2]。培育抗旱节

水品种是小麦高产稳产的重要保障。了解干旱胁

迫下气孔的生理生态响应,对解析小麦在干旱逆

境胁迫下的适应性,鉴定耐旱种质提高小麦耐旱

育种效率具有重要意义。
气孔在响应干旱胁迫过程中发挥极其重要作

用[3-4]。干旱胁迫下,气孔运动和气孔发育模式对

植物有效平衡水分保留和高效光合作用至关重

要。面对不同程度或持续时间的干旱胁迫(在短

期内,通过改变气孔“开放”程度),从长远来看,通
过改变气孔数量(或密度)来控制水分流失,最大

化光合作用以增强其抗旱性[1,4-7]。近年来通过

对气孔发育模式的深入研究发现,在拟南芥[8-9]、
番茄[10]、杨树[11]、油菜[12]等双子叶植物和禾本科

作物大麦[13]、水稻[14]、小麦[15]超表达表皮模式因

子 (EPIDERMAL PATTERNING FACTOR,
EPF)EPF2和EPF1,或在玉米中过表达转录因

子ZmNAC49[16],可降低叶片气孔密度(stomatal
density,SD),提高水分利用效率,从而提高植物

干旱耐受性。处于干旱[9]或经ABA处理[17]的植

物由于较小的气孔使其最大气孔导度减小,故具

有更高的水分保留能力。同样地,具有较小气孔

的水稻和小麦材料在干旱胁迫下气孔导度降低幅

度更大[18]。在干旱环境下气孔密度和大小发生

的变化对植物的气孔导度、蒸腾作用和光合作用

都会产生影响[4]。在小麦中已有研究表明,不同

水分条件、生长发育阶段与气孔密度、气孔大小等

性状之间的相关性较大[19]。在干旱缺水条件下,
气孔密度增加[20-21];随着灌水次数的减少,气孔器

及气孔 孔 径 表 现 出 长 度 增 加、宽 度 减 小 的 特

征[22]。气孔密度大小变化源于叶面积和气孔总

数的改变[23];有研究认为旗叶面积较大和气孔密

度较低能促进小麦光合作用,有利于其产量及抗
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旱性的提高[24]。故而精细调节气孔孔径和/或气

孔密度也是提高小麦抗旱能力的有效途径[25]。
干旱缺水条件下,小麦气孔特性与耐旱性具有一

定的相关性[19],在一定程度气孔特征可作为耐旱

品种筛选依据[20,26]。此外,小麦耐旱育种效率的

提高需要简便高效的筛选指标以快速筛选出优异

耐旱种质资源。目前研究者多采用主成分分析、
隶属函数等方法对小麦耐旱性进行更加真实可靠

的分析。耐旱性鉴定中将筛选指标与作物生育期

相结合不失为一种科学合理的方法[27]。鉴于作

物气孔与耐旱性密切关联,研究人员常通过分析气

孔数量和气孔大小的变化来探讨干旱胁迫对作物

生长发育的影响,但在抗旱节水等领域合理利用气

孔性状变化指导生产的研究较少,利用气孔特性在

抗旱育种实践中发挥作用的研究也相对缺乏[28]。
甘肃大部地区处于半干旱雨养农业生态区,

水资源匮乏,该区域生产的小麦在长期的育种改

良中逐渐形成自身对于环境的适应性。灌浆期是

小麦产量形成的重要时期,保持该时期气孔的形

态结构对于小麦光合性能的维持乃至产量起着至

关重要的作用。本课题组前期利用种植于温室的

34份甘肃不同生态型小麦品种开展了叶片气孔

密度和形态观察分析,指出气孔形态小、密度大的

品种耐旱性强[20]。但耐旱性的遗传背景较为复

杂,耐旱性筛选指标用于育种实践指导需要综合

考虑实际田间生产条件及生育期。本研究以104
份半干旱雨养农业区冬小麦品种为材料,观测两

年度气孔性状和成熟期农艺性状,测定灌浆期光

合生理参数,开展基于气孔性状指征的旱地冬小

麦抗旱耐逆性探讨,以期为提升小麦耐旱育种效

率提供参考依据,为冬小麦气孔性状相关基因挖

掘及其耐旱机制解析等提供理想材料。

1 材料与方法

1.1 供试材料

本研究采用101份甘肃生产中推广应用的冬

小麦品种和3份黄淮麦区主栽冬小麦品种为试验

材料。其中陇东旱地品种32份、陇南山旱地品种

20份、陇南半山区品种13份;川地推广品种34
份(陇南川区);北部旱地麦区品种晋麦47、中麦

175,黄淮麦区品种矮抗58、周麦22、济麦22,共

计104份,品种具体来源见表1。
试验在西北半干旱雨养农业区2021-2023

年度两年3种田间环境下进行,其中2021-2022

年度试验地点为甘肃清水(34°70'N,106°20'E),

2022-2023年度试验地点为甘肃清水和通渭

(35°11'N,105°19'E),3个环境分别记为E1、E2、

E3。试验采用随机区组排列设计,3次重复,每份

材料种植2行,行长1m,行距20cm,田间管理同

大田生产。小麦分别于当年10月至次年6月种

植,播种后全生育期无灌溉。
清水试验站地处半山、高山区域,光照充足,

年均气温8.0~9.5℃,年平均降水量547.38
mm。该地区地块小,坡地比例大,水土流失严

重,土壤瘠薄,为典型的山旱地雨养农业区。该区

冬小麦生育期长期平均降水量252.4mm[29]。
甘肃省通渭县现代旱作循环农业试验示范基

地,属于黄土丘陵沟壑区,为温带半干旱性季风气

候,平均海拔1750m,年平均气温7.2℃,年均

降水量为390.7mm 左右,主要集中在7-9月

份,年蒸发量>1500mm,属于典型的旱地雨养

农业区。该区域冬小麦生育期总降水量251.6
mm[30]。

1.2 表型测定及方法

1.2.1 气孔制片及气孔性状

各品种选取生长一致的植株3~4株,于花后

10d的上午9:00-12:00,在旗叶下表皮(远轴

面)叶片中部平整部位(中部中脉至叶边缘)选取

2cm2 的叶片区域,采用牙齿合成树脂[31]获取气

孔印迹,用光学显微镜(NLCD500,中国)观察小

麦气孔表型并拍照,用ImageJ软件统计气孔和

表皮细 胞 数 目,测 量 气 孔 长(stomatallength,

SL)、气孔宽(stomatalwidth,SW),重复3次。
气孔分布频率分别以气孔密度(SD)和气孔指数

(stomatalindex,SI)来表示。计数视野面积为

0.0625mm2,每片旗叶做3~4个印迹,每品种3
个生物学重复。

气孔密度=气孔数/计数视野面积

气孔指数=气孔数/(气孔数+表皮细胞数)

×100%
1.2.2 旗叶光合生理参数

灌浆中期选择晴朗天气于上午9:00-11:00
测定小麦旗叶 的 净 光 合 速 率(Pn)、气 孔 导 度

(Gs)、胞间CO2 浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr),使用

Li-6400便携式光合仪(Li-COR,美国)参照以往

报道方法[32]获取。选用FluorPenFP110便携式

荧光仪(PSI,捷克)(测量时期和天气情况同上),每
材料取5片受光方向相近的旗叶,先暗处理20min,
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表1 104份冬小麦基本信息

Table1 Basicinformationforthe104winterwheatvarieties

序号
Number

   品种
   Cultivar

生态区
Ecotope

序号
Number

   品种
   Cultivar

生态区
Ecotope

1 环冬3号 Huandong3
2 静麦10号Jingmai10
3 兰航选122Lanhangxuan122
4 灵台2号Lingtai2
5 a灵台3号Lingtai3
6 a兰天4号Lantian4
7 兰天9号Lantian9
8 兰天10号Lantian10
9 兰天16号Lantian16
10 兰天28号Lantian28
11 兰天133号Lantian133
12 兰天575号Lantian575
13 陇鉴103Longjian103
14 陇鉴107Longjian107
15 陇鉴108Longjian108
16 陇鉴110Longjian110
17 陇鉴111Longjian111
18 陇鉴115Longjian115
19 a陇麦079Longmai079
20 陇麦479Longmai479
21 陇麦898Longmai898
22 陇育1号Longyu1
23 陇育2号Longyu2
24 陇育4号Longyu4
25 陇育5号Longyu5
26 陇紫麦1号Longzimai1
27 陇紫麦2号Longzimai2
28 平凉41Pingliang41
29 a平凉45Pingliang45
30 a西峰27Xifeng27
31 西峰28Xifeng28
32 西平1号 Xiping1
33 兰天21号Lantian21􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
34 兰天22号Lantian22
35 a天选44号 Tianxuan44
36 天选45号 Tianxuan45
37 a天选47号 Tianxuan47
38 a天选48号 Tianxuan48
39 天选50号 Tianxuan50
40 天选52号 Tianxuan52
41 天选55号 Tianxuan55
42 天选62号 Tianxuan62
43 天选68号 Tianxuan68
44 a中梁31Zhongliang31
45 中梁32Zhongliang32
46 兰大211Landa211􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
47 兰航选151Lanhangxuan151
48 兰天11号Lantian11
49 兰天12号Lantian12
50 兰天14号Lantian14
51 兰天18号Lantian18
52 兰天19号Lantian19

陇东
EasternGansu

陇南半山区
HalfMountain
Areasof

SouthernGansu

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

陇南山区
Mountainareas
ofSouthernGansu

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

53 兰天20号Lantian20
54 兰天26号Lantian26
55 兰天27号Lantian27
56 兰天29号Lantian29
57 兰天31号Lantian31
58 兰天52号Lantian52
59 兰天131号Lantian131
60 Pascal
61 a天选57号 Tianxuan57
62 中梁45Zhongliang45
63 a中梁47Zhongliang47
64 中梁48Zhongliang48
65 中梁49Zhongliang49
66 a兰航选121Lanhangxuan121􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
67 兰天13号Lantian13
68 兰天17号Lantian17
69 兰天23号Lantian23
70 a兰天24号Lantian24
71 兰天25号Lantian25
72 兰天30号Lantian30
73 兰天33号Lantian33
74 兰天34号Lantian34
75 a兰天35号Lantian35
76 兰天36号Lantian36
77 兰天39号Lantian39
78 a兰天40号Lantian40
79 兰天42号Lantian42
80 兰天43号Lantian43
81 a天选43号 Tianxuan43
82 天选46号 Tianxuan46
83 天选49号 Tianxuan49
84 天选51号 Tianxuan51
85 天选53号 Tianxuan53
86 天选54号 Tianxuan54
87 a天选58号 Tianxuan58
88 天选59号 Tianxuan59
89 天选60号 Tianxuan60
90 a天选63号 Tianxuan63
91 a天选65号 Tianxuan65
92 a天选66号 Tianxuan66
93 a天选70号 Tianxuan70
94 a武都16号 Wudu16
95 a武都17号 Wudu17
96 a武都22号 Wudu22
97 中梁38Zhongliang38
98 a中梁42Zhongliang42
99 中梁46Zhongliang46
100 b晋麦47Jinmai47􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

101 b中麦175Zhongmai175
102 矮抗58Aikang58􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
103 济麦22Jimai22
104 周麦22Zhoumai22

陇南山区
Mountainareas
ofSouthernGansu

陇南川区
Valleyareasof
SouthernGansu

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

北部冬麦区
NorthernWinter
WheatRegion

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

黄淮麦区
Huang-Huai
WheatRegion

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

  a:E3环境干旱及低温寒害致死品种;b:晋麦47、中麦175被甘肃引进并推广种植于陇东旱地冬麦区。

a:LethalvarietiesofE3causedbydroughtandlowtemperature;b:Jinmai47andZhongmai175wereintroducedandpopularizedin

GansuProvinceandplantedindrylandwinterwheatareaofEasternGansu.
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测定小麦旗叶PSⅡ最大量子效率(Fv/Fm),同
期,每处理取5片长势一致的旗叶,用SPAD-502
叶绿素仪(KonicaMinolta,日本)测定小麦旗叶

的叶绿素相对含量(SPAD值)。根据胞间CO2
浓度/环境CO2 浓度比值(Ci/Ca)计算气孔限制

值Ls(Ls=1-Ci/Ca),根据净光合速率、蒸腾

速率及气孔导度计算叶片瞬时水分利用效率

(LWUEins=Pn/Tr)和 叶 片 内 在 水 分 利 用 率

(LWUEint=Pn/Gs)。

1.2.3 农艺性状测定

性状调查主要包括株高、穗下节长、旗叶长、
旗叶宽和旗叶面积。在生理成熟期,每材料随机

选择长势均匀单株9个,以冬小麦根茎结合处与

主穗顶部小穗之间的距离代表植株高度;于开花

期选取生长一致的植株,测量旗叶叶长和叶宽。
叶长为叶基部到叶尖的距离,叶宽为叶边缘到叶

片最宽处的宽度。采用长宽系数法计算旗叶面

积[33]。

1.3 数据处理与统计分析

1.3.1 气孔综合指标及权重

F Xj  =a1jX1j+a2jX2j+…+aijXij (1)

i=1,2,…,n;j=1,2,…,n  
式中,F Xj  为第j 个气孔综合指标值,aij

表示各单一气孔指标的特征值所对应的特征向

量,Xij 为各单一气孔指标标准化处理值(Z-score
法)。

Wj=Pj/∑
n

j=1
Pj  j=1,2,…,n  (2)

式中,Wj 表示第j个气孔综合指标在所有综

合指标中的重要程度,即权重;Pj 代表第j 个综

合指标的信息贡献率。

1.3.2 不同冬小麦品种气孔性状隶属函数值和

综合度量值(D)
根据冬小麦叶片的气孔综合分析指标,运用

隶属函数法对冬小麦气孔性状进行综合分析。与

育种目标一致的性状参照公式(3)计算,与育种目

标相反的性状参照公式(4)计算。

Yj=λj-λjmin  /λjmax-λjmin  (3)

Yj=1-λj-λjmin  /λjmax-λjmin  (4)
式中,Yj 为第j 个指标的隶属函数值;λj 为

气孔综合指标值。λjmax 为第j 个指标的最大

值;λjmin为第j个指标的最小值。
通过隶属函数值计算各小麦品种气孔性状综

合度量值(D)。

D=∑
n

j=1
Yj×Wj     j=1,2,…,n  (5)

式中,Yj 为第j个隶属函数值,Wj 表示各单

一指标的权重。

1.3.3 广义遗传力计算

广义遗传力(Broad-senseheritability,H2)计
算公式如下[34]:

H2=σ2G/(σ2G+σ2GE/e+σ2ε/re)
式中,σ2G、σ2GE 和σ2ε 分别为基因型、基因型×

环境互作和误差项的方差;e 和r 分别为环境数

和每环境下重复数。

1.4 数据处理

利用Excel2010整理冬小麦品种气孔、光合、
叶绿素荧光、农艺性状数据。采用SPSS20.0和

Origin2022对上述性状2年3点数据进行方差

分析、Pearson相关性分析、主成分分析。

2 结果与分析

2.1 雨养农业环境冬小麦旗叶气孔表型变化

对冬小麦旗叶远轴面6个气孔性状开展统

计分析,结果(表2)显示,气孔分布频率和气孔

形态等性状的变异幅度不同,各性状变异系数

为3.75%~10.68%,104份供试材料气孔性状

具有显著的基因型差异。同一环境下相比其他气孔

性状,气孔长的变异系数比较低,均值为5.87%,说
明气孔长在冬小麦材料间的离散程度较小。

方差分析(表3)表明,基因型、环境对气孔

分布频率、气孔形态等性状均有显著影响(P<
0.001)。而且基因型与环境间的互作对于气孔性

状也均有显著影响。广义遗传力分析表明遗传因

素对气孔分布频率和气孔形态均有较大贡献,但
是气孔性状易受环境变化的影响,即冬小麦不同品

种旗叶气孔性状对半干旱雨养农业环境均有不同

程度的响应。
总体来说,相比E1、E2环境,E3环境的气孔

指数SI、气孔密度SD、表皮细胞数EC均极显著

升高;同样地,气孔长SL、气孔宽SW均极显著降

低,气孔长宽比虽无显著性差异,但 E3的SL/

SW相对较长(表2)。在降水量偏低的E3环境

下,冬小麦气孔形态短小,气孔孔径狭长,气孔分

布频率较高,表明为抵御干旱等不利生态环境,冬
小麦灵活地在气孔数量和大小进行适应性调整。

2.2 雨养农业环境下供试冬小麦旗叶光合生理

及农艺性状变化

方差分析发现,基因型、环境、基因型与环境
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表2 104份冬小麦材料气孔性状基本统计数据

Table2 Basisstatisticsofstomatatraitsofthe104winterwheataccessions

性状
Trait

环境
Environment

均值±标准差
Mean±SE

最小值
Minimum

最大值
Maximum

变异系数
Coefficientofvariation/%

气孔指数 E1 18.50±1.75C 14.04 22.41 9.45

Stomatalindex(SI) E2 19.93±1.47B 15.00 23.46 7.38

E3 21.22±2.01A 17.17 29.31 9.45

气孔密度 E1 57.97±6.19C 42.67 69.33 10.68

Stomataldensity(SD) E2 66.08±3.96B 56.00 76.00 5.99

E3 71.18±6.95A 60.00 92.00 9.77

表皮细胞数 E1 16.18±1.67B 12.00 21.00 10.34

Epidermiscell(EC) E2 16.57±1.62A 10.00 21.00 9.76

E3 16.77±1.76A 11.00 21.00 10.48

气孔长 E1 50.96±1.91B 45.00 56.25 3.75

Stomatallength(SL) E2 52.71±3.25A 43.75 61.25 6.17

E3 50.50±3.89B 38.33 61.25 7.69

气孔宽 E1 30.65±2.34B 25.00 36.67 7.62

Stomatalwidth(SW) E2 31.88±2.93A 25.00 43.75 9.20

E3 30.17±2.74C 22.50 37.50 8.85

气孔长宽比 E1 1.67±0.14 1.33 2.00 8.09

Stomatallength/Stomatalwidth E2 1.67±0.17 1.17 2.20 10.02

(SL/SW) E3 1.68±0.15 1.17 2.26 9.06

  E1:2022甘肃清水;E2:2023甘肃清水;E3:2023甘肃通渭。数据后不同大写字母表示各环境在0.01水平差异显著。

E1:GansuQingshuiin2022;E2:GansuQingshuiin2023;E3:GansuTongweiin2023.Datafollowedbydifferentcapitalletters

indicatesignificantdifferencesamongdifferentenvironmentsat0.01level.

表3 旗叶气孔相关性状的方差分析

Table3 Analysisofvarianceandbroad-senseheritabilities(H2)forstomatarelatedtraitsofflagleaf

性状
Trait

均方值 Meansquare

基因型
Genotype(G)

环境
Environment(E) G×E 重复

Replicate
误差
Error

遗传力
H2

SI 5.94*** 0.05*** 4.88*** 5.28 1.88 0.45

SD 62.70*** 1.15E+04*** 49.20*** 85.33* 20.48 0.45

EC 6.51*** 19.83*** 4.32*** 0.18 1.67 0.53

SL 20.19*** 354.52*** 15.00*** 7.26 5.52 0.49

SW 17.33*** 154.08*** 10.01*** 8.25 4.21 0.57

SL/SW 0.05*** 2.28E-03 0.03** 0.03 0.02 0.50

  H2 代表广义遗传力。*:P<0.05;**:P<0.01;***:P<0.001。表4同。

H2indicatesgeneralizedheritability.*:P<0.05;**:P<0.01;***:P<0.001.Thesameintable4.

互作对旗叶光合、叶绿素荧光及株高、穗下节

长、旗叶等农艺性状影响达极显著水平(表4)。
叶绿素含量、叶片瞬时水分利用率、株高和穂下

节长遗传力均达0.70以上,表明遗传因素对上

述性状均有较大贡献。PSⅡ 的最大量子效率

Fv/Fm、旗叶宽等性状遗传力相对较低,说明这

些性状易受半干旱雨养农业区土壤水分胁迫环

境影响。

2.3 冬小麦气孔性状与光合生理及农艺性状的

相关分析

对冬小麦气孔性状与光合生理、农艺性状进

行了相关性分析。结果(图1)表明,气孔性状与

光合生理、农艺性状间显著或极显著相关。旗叶

气孔大多数性状间存在显著相关性:SD与SI呈

正相关,SW 与SL/SW 呈负相关,与SI呈正相

关,SL与SD呈负相关。气孔性状与光合生理间
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也存在显著相关性:SI、SW 与GS 均呈正相关,

EC则与GS 呈负相关;SI、SD、SW 与Tr 均呈正

相关;LWUEins 与SI呈负相关;SI、SD与SPAD
均呈正相关,EC与SPAD呈负相关。气孔性状

与农艺性状间也有显著相关性:SI与FW、FLA
呈正相关,EC与FLA呈负相关,SL与FLA呈正

相关,SW 与FW 呈正相关,与PH、UIL均呈负

相关。

表4 旗叶光合生理和农艺性状方差分析

Table4 Analysisofvarianceandbroad-senseheritabilities(H2)forphotosyntheticphysiologicalandagronomictraitsofflagleaf

性状
Trait

均方值 Meansquare

基因型
Genotype(G)

环境
Environment(E) G×E 重复

Replicate
误差
Error

遗传力
H2

SPAD 223.28** 1.43E+03** 79.36** 9.68 4.70 0.73

Fv/Fm 3.80E-03** 0.24** 4.00E-03** 2.13E-03 1.23E-03 0.39

Pn 37.17** 6.90** 32.21** 24.86** 0.35 0.53

Gs 7.26E-03** 0.73** 7.04E-03** 5.67E-03** 6.31E-05 0.51

Ci 8.42E+03** 2.35E+06** 6.18E+03** 16.31 67.72 0.57

Tr 3.18** 100.79** 2.70** 3.86 0.04 0.54

Ls 0.05** 11.65** 0.04** 3.27E-05 3.71E-04 0.58

LWUEins 5.28** 90.69** 2.24** 0.01 0.02 0.70

LWUEint 3.31E-03** 6.01E+05** 2.32E+03** 8.59 25.25 0.59

PH 1.20E+03*** 5.47E+03*** 174.42*** 20.59 8.10 0.87

UIL 310.71*** 1.06E+04*** 78.08*** 8.01 13.47 0.79

FL 40.96*** 605.65*** 20.85*** 5.27 6.08 0.63

FW 0.28*** 7.02*** 0.23** 0.18 0.16 0.35

FLA 176.44*** 4.58E+03*** 118.27*** 54.87 57.68 0.50

  SPAD:叶绿素含量;Fv/Fm:PSⅡ的最大量子效率;Pn:净光合速率;Gs:气孔导度;Ci:胞间CO2 浓度;Tr:蒸腾速率;Ls:气孔限制

值;LWUEins:叶片瞬时水分利用率;LWUEint:叶片内在水分利用率;PH:株高;UIL:穗下节长;FL:旗叶长;FW:旗叶宽;旗叶面积:

FLA。下表同。

SPAD:Soilandplantanalyzerdevelotrnent;Fv/Fm:Maximumquantumyield;Pn:Netphotosyntheticrate;Gs:Stomatalcon-

ductance;Ci:IntercellularCO2concentration;Tr:Transpirationrate;Ls:Stomatallimitationvalue;LWUEins:Instantaneouswater

useefficiencyofleaves;LWUEint:Intrinsicwateruseefficiency;PH:Plantheight;UIL:Uppermostinternodelength;FL:Flaglength;

FW:Flagwidth;FLA:Areaofflagleaf.Thesameinbelows.

  相关系数以圆形展示,红色代表正相关,蓝色代表负相关;形状大小表示相关性强弱,颜色深浅表示相关系数的大小。

Thecorrelationcoefficientsareshownincircles,redrepresentspositivecorrelationandblueshowsnegativecorrelation;Thesizeof

theshapeindicatesthestrengthofthecorrelation,andthecolorindicatesthesizeofthecorrelationcoefficient.

图1 气孔性状与光合生理及农艺性状相关分析

Fig.1 Correlationplotsdepictingassociationsamongstomataltraits,photosynthesisphysiologicalandagronomictraits
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  以上结果表明在半干旱雨养农业区,旗叶气

孔密度SD与气孔长、气孔指数SI与叶片瞬时水

分利用率负向关联,SI、SD、气孔宽与气孔导度、
蒸腾速率密切相关,同步变化;同时气孔分布频率

与叶绿素含量、旗叶面积密切关联且同步变化;气
孔宽与株高、穗下节间长负向关联,与旗叶宽和旗

叶面积正向关联。因此,冬小麦旗叶气孔性状与

气孔导度、蒸腾速率等气体交换参数、叶绿素含

量、叶片瞬时水分利用率及影响产量构成因素的

株高、旗叶等性状密切关联,为避免利用单个气孔

性状进行冬小麦品种筛选的片面性和不确定性,
应采用多个气孔性状以全面准确反映半干旱雨养

农业环境下冬小麦的抗旱耐逆性。

2.4 基于气孔特性的旱地冬小麦抗旱耐逆性综

合分析

2.4.1 冬小麦基于气孔性状的主成分分析

由于气孔性状各指标间存在一定的相关性,
有些指标相关系数达显著或极显著水平(图1),
可使用主成分分析降维。利用SPSS软件对104
份冬小麦品种的6个气孔性状进行主成分分析。
基于特征值>1及方差累计贡献率>80%提取主

成分。结果(表5)表明,3个主成分特征值大于

1,累计贡献率达84.49%,能够较为全面地反映

冬小麦气孔性状信息。第一主成分的4个指标载

荷绝对值从大到小依次为SW>SL/SW>EC>
SI,其中SW 指标载荷绝对值更接近于1,对第一

主成分的影响更大;第二主成分主要反映的是SD
指标;第三主成分中起主要作用的是SL指标。3
个主成分的因子权重分别为0.45、0.31和0.25。

表5 供试冬小麦气孔主成分分析相关指标

Table5 Indexrelatedtoprincipalcomponentsanalysis
forstomataltraitsofwinterwheat

指标
Character

因子载荷Factorloading

PC1 PC2 PC3
SI 0.69 0.55 0.40
SD 0.21 0.87 0.09
EC -0.70 0.13 -0.41
SL 0.08 -0.56 0.69
SW 0.82 -0.43 -0.20
SL/SW -0.76 0.09 0.63
特征值Eigenvalue 2.25 1.57 1.25
方差贡献率
Variancecontributionrate/% 37.64 26.08 20.77

累计贡献率
Cumulativecontributionrate/% 37.64 63.72 84.49

因子权重
Factorweight 0.45 0.31 0.25

2.4.2 供试冬小麦气孔特性综合分析

基于气孔指标原始值的标准化数据及各主成

分特征向量,利用公式(1)可分别求出各冬小麦3
个气孔性状综合指标值。在半干旱雨养农业区,
同一综合指标数值越大,说明冬小麦抗旱耐逆性

越强,反之越弱。但这3个综合指标值共同决定

着冬小麦抗旱耐受程度,而且各自的权重不同。
因此,在综合指标基础上利用公式(3)和(4)计算

隶属函数值,各材料气孔性状综合度量值(D)采
用公式(5)计算(表6),其值越大,该材料在半干

旱雨养农业区抗旱耐逆性越强。各参试材料干旱

耐受性用D 值作为标准来判别,排序后发现参照

品种中晋麦47的D 值最高,抗旱耐逆性最强,矮
抗58、中麦175和济麦22居中,周麦22抗旱耐

逆性最弱。
基于供试冬小麦材料气孔性状综合度量值

D,对104份冬小麦品种进行分类(图2,表6)。
结果表明,104份参试冬小麦品种可划分为3组,
晋麦47等16份材料为Ⅰ组,抗旱耐逆性强,综合

评价指标D 值为0.63,占供试材料的15%;矮抗

58等53份材料为Ⅱ组,属中度抗旱耐逆类型,综
合评价指标D 值为0.50,占供试材料的51%;周
麦22号等35份材料为Ⅲ组,属抗旱耐逆程度较

弱类型,综合评价指标D 值为0.35,占供试材料

的34%。
半干旱雨养农业区3组类型冬小麦旗叶气孔

形态存在显著差异(图2):Ⅰ 组,具有较强的抗旱

耐逆性,气孔形态小而扁,气孔孔径较小;Ⅱ组,抗
旱耐逆中等,气孔形态小而圆,气孔密度和气孔孔

径介于Ⅰ组和Ⅲ组之间;Ⅲ组,抗旱耐逆性较弱,
气孔形态大而圆,气孔孔径较大。

表6 冬小麦气孔指标综合评价

Table6 Comprehensiveevaluationofstomatal
traitsindicesofwinterwheat

类型
Group

隶属函数值
Subordinativefunctionvalue

SW SD SL

D 值
Dvalue

排序
Rank

代表品种
Cultivar

Ⅰ 0.65 0.66 0.56 0.63 1 晋麦47
Jinmai47

Ⅱ 0.49 0.52 0.49 0.50 2 矮抗58
Aikang58

Ⅲ 0.32 0.35 0.41 0.35 3 周麦22
Zhoumai22
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  A:20×物镜图像;B:40×物镜图像。
A:Imageunder20×objectivelens;B:Imageunder40×objectivelens.

图2 冬小麦3组类型气孔特征

Fig.2 Stomatacharacteristicsofthethreetypesofwinterwheat

2.4.3 不同气孔类型冬小麦光合生理、农艺性状分析

将根据气孔性状综合性指标 D 值得到的3
组冬小麦气孔、光合生理及农艺性状进行方差分

析。结果(表7)表明,3组类型冬小麦的SD、EC、

SW、SL/SW、Gs、LWUEint、PH、FLA(P<0.01),

Tr、FW(P<0.05)等10个性状均有差异。与Ⅱ
组、Ⅲ组相比,半干旱雨养区抗旱耐逆性强的Ⅰ组

气孔宽显著减少,气孔密度、表皮细胞数、气孔长

宽比显著增加;气孔导度、蒸腾速率显著降低,叶
片内在水分利用率极显著升高;Ⅰ组的净光合效

率较Ⅱ组、Ⅲ组偏低,气孔限制值最高;同期Ⅰ组

的株高显著高于其他两组,旗叶宽、旗叶面积显著

低于Ⅲ组,旗叶长居中,无显著差异。这表明长期

以来为应对水分有限的不利生态环境,Ⅰ组冬小

麦在气孔形态和分布方面做出了适应性调整,其

气孔较小,气孔密度增大(源于旗叶面积减少),蒸
腾速率降低,能够在有限的土壤水分条件下使得

气孔导度最大化并维持一定的光合作用,提高叶

片水分利用效率。
基于3个气孔综合指标利用隶属函数法对参

试冬小麦抗旱耐逆程度进行分析,气孔性状综合

度量D 值越大,表明其抗旱耐逆程度越强。表6
显示 Ⅰ 组的综合评价值最高,Ⅲ组的综合评价

值最低,因此冬小麦品种的抗旱耐逆性为Ⅰ组>
Ⅱ组>Ⅲ组。筛选出兰天131、兰天28号、兰大

211、兰天18号、天选55号、陇育5号、Pascal、陇
鉴107、环冬3号、兰天52号、陇紫麦2号、晋麦

47、陇育1号、兰天22号、陇麦479、兰天21等16
个品种为半干旱雨养区抗旱耐逆性强的旱地冬小

麦品种。

·106·第5期 李静雯等:西北半干旱雨养区旱地冬小麦品种气孔与光合生理特点分析



表7 3种类型冬小麦气孔、光合生理及农艺性状方差分析

Table7 Analysisofvarianceofstomata,photosyntheticphysiologicalandagronomictraitsinthethreetypesofwinterwheat

性状
Trait

类型Group

Ⅰ Ⅱ Ⅲ

SI 19.59±1.01 19.71±0.93 19.79±1.03

SD 66.62±1.59A 64.61±2.34B 63.33±2.59B

EC 17.00±1.36A 16.60±0.82A 15.86±0.85B

SL 50.85±0.94 51.27±1.33 51.47±1.36

SW 28.76±0.74C 30.57±0.78B 32.40±1.09A

SL/SW 1.77±0.05A 1.69±0.05B 1.61±0.06C

Pn 7.97±2.23 8.37±2.27 8.70±3.18

Gs 0.06±0.02B 0.07±0.02A 0.08±0.02A

Ci 164.63±42.98 185.76±54.81 184.21±61.81

Tr 2.23±0.36b 2.58±0.55ab 2.80±0.78a

Ls 0.58±0.11 0.53±0.13 0.53±0.15

LWUEins 3.42±0.66 3.30±0.90 3.34±1.18

LWUEint 140.85±21.78a 113.35±27.32b 114.16±26.68b

SPAD 51.07±6.01 49.19±9.88 51.72±7.96

Fv/Fm 0.80±0.02 0.78±0.11 0.80±0.02

PH 91.32±8.48A 80.87±15.00B 75.64±13.06B

UIL 43.53±4.63 38.30±8.74 38.17±7.65

FL 17.96±2.00 17.77±3.54 19.28±2.62

FW 1.36±0.15b 1.45±0.26ab 1.57±0.19a

FLA 18.52±2.53B 20.26±5.29B 23.44±5.62A

  同行数据后不同大、小写字母分别表示不同类型间在0.01和0.05水平差异显著。

Differentcapitalandnormallettersafterthevalueswithinthesamelinesindicatesignificantdifferencesamongthreewheattypesat

0.01and0.05levels,respectively.

3 讨论

3.1 基于气孔特性筛选旱地小麦品种的可利用性

3.1.1 冬小麦气孔对于半干旱雨养农业环境的

响应

干旱严重影响植物正常生长发育,其可触发

形态特征变化、气孔调控、渗透调节、抗氧化防御

机制作用等生理生化反应,以减轻干旱影响,使得

植物能够在干旱胁迫下存活。气孔作为植物与外

界环境进行气体交换和水分蒸腾的门户,在应对

逆境胁迫中发挥重要作用。气孔形态的差异包括

气孔密度(单位叶面积气孔数量)、气孔大小(保卫

细胞面积,基于保卫细胞对的长和宽)、保卫细胞

的形状以及副卫细胞的有无,所有这些因子均潜

在影响气孔运动,进而引起净光合速率、气孔导度

和水分利用效率的变化[4]。在干旱胁迫等不利的

环境条件下,作物通过改变气孔分布(如增加气孔

密度)、气孔大小(减少保卫细胞面积)或者气孔关

闭等气孔调控手段减少水分损失,使得气孔导度

最优化,以保证CO2 吸收利用和水分保留相协

调[35-36],从 而 最 大 限 度 提 升 作 物 生 长 和 生 物

量[37]。尤其是具有哑铃型保卫细胞的禾谷类作

物可减小气孔大小,增加细胞间离子流,以适应气

孔导度的快速变化和水分利用效率的提升[4]。本

研究表明,半干旱雨养农业条件下,Ⅰ组冬小麦

品种通过调节气孔形态,降低蒸腾速率,优化气孔

导度,提高叶片内在水分利用率,从而增强其在半

干旱雨养农业环境中的抗旱耐逆性,这与前人研

究结果[4,38]一致。抗旱耐逆程度较弱的Ⅲ组冬小

麦品种气孔孔径偏大,叶片内在水分利用率偏低,
与前人[26]研究结果一致。因此,长期处于干旱半

干旱环境下,小麦气孔结构会产生与其所处环境

相适应的变化,因而气孔性状对旱地小麦筛选具

有一定的指示作用。

3.1.2 旱地冬小麦气孔特性评价指标筛选

气孔性状联合方差分析表明,气孔指标对于

雨养农业环境的响应存在显著差异,说明所选气

孔性状指标可指征半干旱雨养农业区冬小麦抗旱
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耐逆性。不同基因型冬小麦气孔性状差异显著,
表明参试冬小麦品种遗传多样性丰富,宜进行抗

旱耐逆性筛选。基因型与环境互作体现了冬小麦

品种气孔性状在雨养农业环境表现差异较大,因
此不同冬小麦品种的气孔对于雨养农业环境的适

应性存在不同,这为开展基于气孔特性的旱地小

麦抗旱耐逆性研究奠定基础。
评估旗叶气孔性状可否作为半干旱雨养农业

区冬小麦抗旱耐逆性筛选的依据是本研究的主要

目的。本研究中布设的清水、通渭试验点既代表

了甘肃旱地和极端旱地区域的气候特征,也可充

分反映在正常干旱及较为干旱条件下冬小麦实际

生长状况。结果表明,6个气孔性状在上述半干

旱雨养农业环境下均有不同程度响应,气孔性状

与光合生理、农艺性状指标具有一定相关性,冬小

麦不同品种对干旱胁迫的耐受性存在一定差异。
通过主成分分析,将6个灌浆初期小麦气孔性状

进行降维,最终获得3个可以解释6个气孔单项

指标信息的主成分。从3个主成分与光合参数、
农艺性状相关性分析结果可以看出,第1主成分

主要与气孔导度、蒸腾速率、叶片瞬时水分利用

率、PSⅡ的最大量子效率、旗叶宽、旗叶面积、株
高、穗下节长等性状相关,说明干旱胁迫对小麦的

蒸腾[4]及影响产量构成因素的株高、穗下节长和

旗叶等农艺性状具有显著影响。第2主成分主要

与蒸腾速率、叶绿素含量等性状相关,表明半干旱

雨养区抗旱耐逆性强的品种在叶片气体交换及光

合能力维持方面具有一定优势,利于产量的稳

定[32]。第3主成分主要与旗叶面积有关,表明半

干旱雨养环境下冬小麦气孔性状与旗叶面积协同

变化[24]。结合主成分分析和隶属函数法,简化多

个气孔性状,能较全面反映冬小麦的抗旱耐逆信

息,气孔宽度、气孔密度和气孔长可作为半干旱雨

养农业区灌浆期冬小麦抗旱耐逆性分析首选指

标,并筛选出16份适应性强的旱地冬小麦品种。
那么依据气孔性状筛选出的半干旱雨养农业

区抗旱耐逆性强的小麦品种在北方旱地实际表现

如何? 晋麦47抗旱性强,作为山西、陕西、河南及

全国旱地小麦区试对照品种,兼具抗旱节水、高产

特性;抗条锈丰产旱地小麦品种兰天131、兰天18
抗寒、抗旱性强,主要种植于陇南山区;兰天28号

抗旱抗寒,灌浆快,落黄好,抗病性、适应性表现良

好,主要种植于甘肃中部干旱半干旱地区和宁夏

南部山区;抗条锈冬小麦品种兰大211抗寒性达

1级,主要在甘肃省陇南山地冬麦区种植;抗条

锈、丰产冬小麦天选55号具有较强的抗旱性和较

高水分利用效率[39];环冬3号抗寒抗旱性强;陇
育5号为华北、西北地区耐旱节水品种,抗旱、抗
寒、抗条锈病,具有非常广泛的适应性,其抗旱指

数0.96~1.09,抗旱性1~2级[40];陇鉴107抗

旱、抗寒性突出,综合农艺性状优良,抗旱性表现

为1级,稳产性突出,适应范围广;陇紫麦2号经

多年多点抗寒抗旱性鉴定,抗冻性及抗旱性均为

1~2级,在山旱地种植具有较强的抗旱节水性,
耐瘠性强[41];陇麦479抗寒性1~3级,抗旱性1
~2级,抗寒、抗旱性强,矮秆抗倒,增产潜力大,
适应性强。此外,本研究种植于甘肃通渭试验点

的104份冬小麦材料中,在干旱胁迫及低温寒害

叠加的不利条件下最终有79份材料得以存活,25
份致死材料中有9份划分于抗旱耐逆性中等的Ⅱ
组,其占比为17%;其余16份划分于抗旱耐逆性

较差的Ⅲ组,在该组占比高达71%。这充分说明

基于气孔性状划分于抗旱耐逆程度弱的材料难以

抵御雨养农业区干旱少雨及低温胁迫等不利环

境。因此,本研究基于气孔宽、气孔密度和气孔长

3个综合指标能够较准确地筛选出对干旱及寒害

等逆境耐受性较强的旱地冬小麦品种。

3.2 半干旱雨养区适应性强旱地冬小麦品种特性

雨养农业区水资源短缺,冬小麦生育期降水

量少,加之近年受气候变化影响,干旱频繁,其生

长和产量形成常受干旱胁迫的严重影响。耐旱、
高产、稳产已成为生产的普遍要求,故而具备良好环

境适应性、抗逆性强以及农艺性状高度协调的高产

稳产品种可有力保障旱区小麦安全高效生产[42]。

3.2.1 半干旱雨养区抗旱耐逆性强冬小麦生理

特性

小麦产量形成是源、库、流相互作用的结果。
旗叶作为小麦最主要的光合器官,是整个冠层中

最主要的同化产物贡献者[24]。本研究对基于气

孔指标筛选的半干旱雨养农业区抗旱耐逆性不同

的冬小麦品种灌浆期旗叶光合、叶绿素荧光等性

状进行了比较分析,发现与抗旱耐逆程度较弱的

冬小麦(Ⅲ组)相比,抗旱耐逆性较强的冬小麦(Ⅰ
组)灌浆中期胞间二氧化碳浓度偏低,气孔限制值

升高,表明气孔限制为灌浆中期其光合作用的主要

限制因素[43-44],净光合速率虽略低,但差异不明显,
表明碳同化过程并未受到显著影响,这与前人[45]

研究结果一致;旗叶叶绿素含量和PSⅡ的最大量
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子效率均无显著差异,说明抗旱耐逆性强的冬小

麦光合机构受到的抑制小;同期气孔导度和蒸腾

速率均显著偏低,而叶片水分利用效率显著偏高,
表明面对灌浆期干旱,抗旱耐逆性强的冬小麦品

种在增加气孔密度的同时减少气孔大小,可以维

持或提高总孔隙面积(由于气孔密度的增加),但
也可以提供更短的扩散路径(由于孔隙深度减

小),从而改善气体交换[4],使得气孔导度最优化,
在碳同化和蒸腾作用推动的营养物质积累转运和

水分交换间达到平衡,这样在消耗较少水分的条

件下,不仅光合能力得以稳定,而且减轻干旱逆境

伤害 程 度,这 与 气 孔 小 而 多 的 耐 旱 性 小 麦

RAC875在雨养农业区的生理特性相一致[46]。

3.2.2 半干旱雨养区抗旱耐逆性强冬小麦植株

形态特性

小麦旗叶、穗部和株高等农艺性状对单位面

积穗数、每穗粒数和千粒重等产量构成因素有显

著影响,进而影响产量形成[42]。前人研究发现,
旗叶面积与品种耐旱性具有显著的相关性,适宜

的旗叶面积可减轻因自身变化引起的产量损

失[42]。近来研究还表明旗叶宽与气孔宽密切关

联[24],协同变化的旗叶和气孔性状可能是小麦适

应复杂多变环境的具体表现。本研究也发现,旗
叶宽与气孔宽呈正相关,与抗旱耐逆性较弱的冬

小麦相比,抗旱耐逆性较强的冬小麦旗叶略短,旗
叶宽和旗叶面积降低,表明旗叶面积的减小使得

气孔密度得以增加,这与前人[47]关于冬小麦小偃

22在水分胁迫加剧时因叶面积减小使气孔密度

增加的研究结果相一致。前人研究也认为,长期

适应干旱的小麦叶片结构中气孔与木质部的协调

改变补偿了缺水的不利影响[48]。因此,在长期的

干旱胁迫下,抗旱耐逆性强的冬小麦旗叶和气孔

性状达到了一种生长平衡状态,比如旗叶面积的

减小、叶片结构的改变、总孔隙面积的增加,从而

更好地满足逆境下植株生存和生物量的需求。
干旱等逆境胁迫下,籽粒灌浆的重要碳源之

一为生育后期茎秆(含叶鞘)贮藏型水溶性碳水化

合物,其对产量形成有重要贡献[49]。茎秆贮藏物

质的能力和转运贮藏物质的效率决定了其对籽粒

的贡献率。而茎秆贮藏物质的能力主要由茎秆长

度和茎杆重量密度(单位茎秆长的茎秆干物重)决
定,贮藏物质随茎长和茎秆重量密度的增加而增

加[50]。前人通过分子标记研究发现,上部节间中

穗下节间和倒二节间主要贮藏花后同化物[51]。

本研究中穗下节间长从大到小依次为抗旱耐逆性

强冬小麦>抗旱耐逆性中等冬小麦>抗旱耐逆性

较弱冬小麦,暗示抗旱耐逆程度强的冬小麦花后

贮藏物质积累能力较强,能够为籽粒形成提供更

多的源。有研究也表明耐旱性强的晋麦47茎鞘

花前贮藏物质的转运在干旱胁迫下能够显著促

进,进而提高其对籽粒的贡献率[52]。
株高是小麦重要农艺性状之一,对产量建成

及其他农艺性状影响较大[42]。在干旱胁迫下理

想的抗旱性小麦品种株高不会明显降低;而在水

分充足的情况下,其株高也不会太高[53]。本研究

中抗旱耐逆性强的冬小麦株高较抗旱耐逆性弱的

冬小麦显著增加,暗示其适宜的株高对于干旱胁

迫下产量的稳定具有积极作用。这与在甘肃陇南

培育持久抗病、株高适宜、抗寒抗旱且有高产潜能

的山旱地品种育种目标也是相符合的。

3.2.3 气孔性状对旱地小麦产量特性的潜在影响

水分胁迫是影响小麦 产 量 形 成 的 重 要 因

素[54]。干旱胁迫程度的加剧会降低小麦产量三

要素及单株产量,特别是中重度干旱胁迫可加大

小麦产量损失程度[55]。目前学者对气孔性状与

产量关系的研究结果并不一致。有研究表明水分

限制条件和正常灌溉下气孔频率、旗叶面积与产

量显著正相关[3],但有学者提出雨养环境下气孔

性状与产量之间无显著相关性[46],也有研究认为

气孔性状可通过影响气体导度和水分利用效率等

其他特性对产量间接发挥作用[56]。本研究发现

气孔频率、气孔宽与气孔导度、蒸腾速率均呈正相

关,气孔指数与叶片瞬时水分利用率呈负相关,气
孔宽与影响产量构成因素的株高、穗下节长呈显

著负相关,这暗示气孔性状间接影响产量。此外,
先后有研究通过全基因组关联分析发现多个多效

性位点同时关联旗叶面积、气孔频率、气孔大小及

产量性状[3,46]。这充分表明气孔的测定指标可作

为指征性状用于产量 QTL选择。因此,面对水

分缺乏,本研究所筛选的半干旱雨养农业区抗旱

耐逆性强的冬小麦一方面通过缩减气孔大小和孔

径,减少蒸腾造成的水分损失,保留足够水分用于

籽粒灌浆及之后关键时期的水分需求,从而提高

水分生产效率,为水资源紧缺区域提供可持续的

产量潜力,这与前人的研究结果一致[3,15];另一方

面株高和穗下节间长的适应性调整可提升贮藏物

质转运对籽粒产量的贡献率,最终可用更少的水

分获得相对较为稳定的产量,这与前人[52]提出的
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抗旱性强的小麦品种对干旱胁迫的适应调节能力

强相一致。鉴于产量是小麦旱地适应性强弱的最

终体现,后续需进一步调查不同材料的产量特性,
联合全基因组关联分析挖掘与气孔性状及产量密

切关联的候选基因,开发相关分子标记以提高小

麦耐旱育种效率。

4 结论

气孔调节在缓解干旱等非生物胁迫中具有至

关重要的作用。基于气孔特性指征小麦抗旱耐逆

性研究有助于小麦耐旱育种效率提升。半干旱雨

养农业环境和基因型显著影响冬小麦气孔、光合

生理及农艺性状,基因型和环境互作显著影响冬

小麦生长发育。气孔小而扁,气孔密度较高的旱

地冬小麦可最优化气孔导度,降低蒸腾速率,稳定

光合能力,使得叶片水分利用率较高,在水资源紧

张地区具有可持续的产量潜力。基于气孔特性多

指标多方法的冬小麦灌浆期抗旱耐逆性研究结果

与生产实际表现相符,筛选出兰天131、兰天28
号、兰天18号、晋麦47等16份适应性强的冬小

麦品种。气孔宽、气孔密度和气孔长可作为西北

半干旱雨养农业区旱地冬小麦灌浆期快速、准确

的抗旱耐逆性筛选指标。未来需进一步挖掘与气

孔性状及产量密切关联的候选基因,开发分子标

记培育抗旱节水冬小麦品种以保障旱区小麦安全

高效生产。
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