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摘 要:为探明外源油菜素内酯调控小麦小花退化与籽粒形成的生理机制,以春小麦扬麦15为试验材

料,在小麦孕穗期分别喷施0、0.1、0.2、0.4mg·L-1 的油菜素内酯(Brassinolide,BR)。结果表明,与未喷施

BR相比,喷施BR显著降低小花退化率,提高了穗粒数和穗粒重,其中0.2mg·L-1BR处理效果最佳,穗粒

数增加了4.76粒,穗粒重提升了7.58%;喷施BR显著提高喷施后第5天-第25天的叶绿素的含量、最大光

化学效率和净光合速率;喷施BR促进光合同化物的积累及其向穗部转运,喷施后第10天,0.2mg·L-1BR
处理的穗部蔗糖含量增加10.47%,蔗糖合成酶活性上升,并上调TaSUT1、TaSUS1、TaCWI、TaAGPL1等蔗

糖代谢关键基因表达;调控穗部内源激素平衡,0.2mg·L-1BR处理的赤霉素含量提升13.42%,脱落酸含量

下降34.86%,IAA/ABA和GA3/ABA分别显著提高37.10%和42.71%;喷施BR改善籽粒胚乳发育,花后

胚乳细胞中淀粉体和蛋白体相对面积显著增加,其中0.2mg·L-1BR处理下分别显著提高27.12%和18.98%。

综合来看,喷施外源BR通过增强小麦植株的光合能力、优化同化物分配、调节蔗糖代谢及内源激素平衡,有

效减少小花退化并促进籽粒形成,从而提高穗粒数和穗粒重,最终实现增产。在本试验条件下,0.2mg·L-1

为最佳喷施浓度。
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Abstract:Toclarifythephysiologicalmechanismsbywhichexogenousbrassinolide(Brassinolide,BR)

regulatesfloretdegenerationandgrainformationinwheat,aspringwheatcultivarYangmai15was
usedasthematerial.Duringthebootingstage,plantsweresprayedwith0,0.1,0.2,or0.4mg·

L-1BR.Theresultsshowedthatcomparedwithun-sprayingBR,sprayingBRsignificantlyreduced
thefloretdegenerationrateandincreasedthenumberofgrainsperspikeandgrainweight.The0.2
mg·L-1BRtreatmentwasthemosteffective,increasinggrainsperspikeby4.76andgrainweight
perspikeby7.58%.SprayingBRsignifficantimprovedthechlorophyllcontent,maximumphoto-
chemicalefficiency,andnetphotosyntheticratefrom5to25daysafterspraying.SprayingBRpromo-
tedtheaccumulationofphotosyntheticassimilatesandtheirtranslocationtothespike.10daysafter
spraying,sucrosecontentinthespikeincreasedby10.47%under0.2mg·L-1BR;sucrosesynthase



activityalsoincreased,accompaniedbyupregulatedexpressionofkeysucrose-metabolismgenes,in-
cludingTaSUT1,TaSUS1,TaCWI,andTaAGPL1.SprayingBRmodulatedendogenoushormone
balanceinthespike:the0.2mg·L-1BRtreatmentincreasedgibberellincontentby13.42%,de-
creasedabscisicacidcontentby34.86%,andsignificantlyraisedtheIAA/ABAandGA3/ABAratios
by37.10%and42.71%,respectively.SprayingBRimprovedendospermdevelopment.Afteranthe-
sis,therelativeareasofamyloplastsandproteinbodiesinendospermcellsunder0.2mg·L-1BRin-
creasedsignificantlywith27.12%and18.98%respectively.Inconclusion,exogenousBReffectively
reducedfloretdegenerationandpromotedgrainformationbyenhancingphotosyntheticcapacity,opti-
mizingassimilatepartitioning,andregulatingsucrosemetabolismandhormonalhomeostasis.This
ledtohighergrainsperspikeandgrainweightperspike,andultimatelyincreasedyield.Underthe
experimentalconditions,theoptimalBRconcentrationwas0.2mg·L-1.
Keywords:Wheat;Brassinolide;Floretdegeneration;Carbonandnitrogenaccumulation;Photosyn-
theticperformance

  小麦(Triticumaestivum L.)是全球重要的

谷类作物之一,其种植规模位居世界三大粮食作

物首位,因此小麦的稳产高产对全球粮食安全至

关重要[1]。小麦产量取决于单位面积有效穗数、
穗粒数和千粒重三大产量构成要素,合理协调产

量构成的三要素是小麦获得高产的关键[2]。然

而,随着中国农业生产力水平的不断提高,小麦单

位面积穗数增加潜力逐渐减弱,千粒重作为受品

种遗传特性影响较强的指标,其可提高幅度亦受

到限制。相较而言,穗粒数因其较强的可塑性和

较高的遗传改良潜力,成为当前小麦高产育种的

重要突破点[3-4]。
穗粒数主要由小花分化、发育、退化、结实等

一系列生理过程决定。研究发现,多数小麦品种

每穗可分化出8~12个小花原基,但仅有20%~
30%能发育成结实小花,其余因养分竞争或环境

胁迫逐渐退化[5]。从小花开始退化至胚胎发育初

期均会出现小花退化现象,但大部分小花退化时

间比较集中,从而形成小花退化高峰期,该高峰出

现在中部小穗第一朵小花的柱头羽毛伸长期[6-7]。
同时,在这一时期小麦穗下节间也在迅速生长,急
需大量养分,同穗之间存在同化物的竞争,若此期

养分供给不足,小花仍可能因发育不良而败育[8]。
因此,提升小花退化敏感期光合同化物的积累和

向穗部的分配效率,是提高穗粒数和产量的关键

途径[9]。
油菜素内酯(brassinolide,BR)是一种广泛存

在于植物体内的甾醇类激素,在促进细胞分裂和

伸长、种子发育和萌发、维管系统分化、营养物质

积累和运输、增强植物抗逆性等具有重要的调控

作用[10-14]。已有研究报道,外源喷施BR在干旱

条件下可通过提高小麦旗叶的气孔导度、叶面积

指数、相对含水量和叶绿素含量,进而改善干旱胁

迫的影响;在低氮条件下,通过提高抗氧化酶的活

性、清除活性氧等方式降低小穗内小花的退化率;
在低 温 条 件 下,可 通 过 促 进 幼 苗 中ERF003、
WRKY28-like等抗寒相关基因的表达,提高小麦

的耐寒性[15-17]。TaBRI1是BR受体基因,其缺失

的突变体会导致小麦光合作用降低、光合同化物

的减少,进而降低同化物向小穗小花的供应,增加

小花退化率并显著降低籽粒产量。此外,在拟南

芥中,BES1(BRI1-emssuppressor1)是BR信号

通路的一个关键转录因子,AtBES1能够通过诱

导赤霉素(GAs)的生物合成促进开花[18]。BRs
还可以通过对核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶

(Rubisco)、蔗糖磷酸合成酶(sucrosephosphate
synthase,SPS)、蔗糖合成酶(sucrosesynthase,

SUS)、谷氨酰胺合成酶(glutaminesynthetase,

GS)以及硝酸还原酶(nitratereductase,NR)等活

性的调节参与植物体内碳氮代谢平衡,从而增强

植物的光合同化能力,为小花发育提供更多养

分[19]。研究表明,当BR喷施浓度为0.05~0.5
mg·L-1 时,其对小麦生长发育具有积极的调控

效应[20-21]。综上所述,BR在提升小麦抗逆性、改
善光合同化和调控营养物质分配方面发挥着重要

作用,但针对BR如何影响小花退化进程、调节穗

粒数形成及其生理机制尚缺乏系统研究。因此,
本研究以扬麦15为材料,通过外源喷施BR,分析

其对小花退化、穗粒数形成及产量提升的作用途

径,以期为农业生产上降低小花退化率、提高穗粒
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数和增加小麦产量提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料地概况

本研究于2023-2024年在扬州大学文汇路

校区试验田(32°39'N,119°42'E)进行,该地区属

亚热带温润气候区,年平均气温17℃,年总降水

量748mm。试验地土壤为沙壤土,前茬种植水

稻,播前耕层土壤有机质含量24.5g·kg-1,速效

钾含量66.4mg·kg-1,速效磷含量33.8mg·

kg-1,速效氮含量106mg·kg-1。

1.2 试验设计

试验采用随机区组设计,从小麦拔节起,通过

每隔3d取样观察小花分化、发育情况以确定小

麦小花退化高峰的时间,在小麦小花退化高峰喷

施BR,设置0、0.1、0.2和0.4mg·L-14种不同

浓度,分别标记为BR0、BR1、BR2和BR4,每处理

3次重复,小区面积为14m2。BR(购买于上海源

叶生物科技有限公司,纯度为92%)在无水乙醇

中溶解后用纯水稀释至4种浓度,并添加0.01%
吐温20,以确保试剂在叶片表面的粘附。在晴朗

无风的晚上(17:00-19:00)连续喷洒3天,以叶

面表层形成一层水雾但不下滴为准。供试品种为

优质弱筋小麦品种扬麦15。小麦于2023年11
月18日人工播种,2024年5月22日收获,播种

间距为30cm,基本苗180万株·hm-2。基肥用

量为氮肥(纯N)180kg·hm-2,磷肥(P2O5)120
kg·hm-2,钾肥(K2O)90kg·hm-2,于播种前一

次性施入。其他田间管理同当地常规管理一致。

1.3 测定项目与方法

1.3.1 成熟期小麦农艺性状测定

于成熟期每小区取15株长势一致的小麦,按
常规考种方法测定每穗小穗数、每穗重、穗粒数、
穗粒重、单粒重、千粒重等农艺性状。

1.3.2 小麦颖果的显微结构观察和蛋白体面积

统计

取开花后第18天的小麦穗中部的第三位籽

粒,参考杨佳庆等[22]的方法,取颖果中部厚度2
mm的组织(横切),置于2.5%的戊二醛中固定,
然后进行组织包埋,用超薄切片机(UltracutR,

Leica,Germany)将包埋块切成1μm厚的半薄切

片,经0.5%甲基紫染色5min,在光学显微镜下

观察中央胚乳细胞,每个处理重复3次。使用

Image-ProPlu6.0软件分析胚乳细胞中蛋白体

的相对面积。

1.3.3 小花及籽粒发育的形态观察

BR喷施后第5、第15、第30天各取长势一致

的植株,采用体式显微镜(LM,Leica,Germany)
观察穗基、中、顶部的小花和籽粒发育状态。

1.3.4 小麦顶展叶光合性能、叶绿素荧光参数及

叶绿素含量的测定

在喷施BR后第5、第10、第15、第25天每小

区随机选取长势一致的顶展叶(顶部第一片完全

展开叶),在晴天无风的上午(09:00-11:00)使用

便携式光合仪(Yaxin-1102G,China)测定叶片中

部的净光合速率(photosyntheticrate,Pn),每个

处理重复3次。对小麦顶展叶中部进行遮光处理

30min后,使用叶绿素荧光仪(FluorPenFP110,

PSI,USA)测 定 叶 片 的 最 大 光 化 学 效 率(Fv/

Fm),其中Fv 为可变荧光,Fm 为最大荧光,每个

处理重复3次。
叶绿素的测定参考努尔凯麦尔等[23]的方法,

并改进:称取新鲜小麦顶展叶叶片0.2g,加10
mL无水乙醇浸提并避光放置3d至叶片褪色,用
无水乙醇定容至25mL,使用 UV-759型紫外分

光光度计分别测定其分别在663nm 和645nm
处的吸光度,计算叶绿素a、叶绿素b含量。

1.3.5 蔗糖含量测定

喷施BR后第5、第10、第15天各小区取长

势一致的小麦植株,按茎、叶、穗分装并于105℃
杀青30min,后于70℃烘干后研磨备用。采用

间苯二酚比色法测定蔗糖含量。

1.3.6 蔗糖合成酶(SUS)活性

喷施BR后第5、第10、第15天各小区取长

势一致的小麦植株穗鲜样0.5g,于液氮下研磨,
加入7ml的 Hepes-NaOH缓冲液(pH7.5),于

10000rpm4℃下离心10min后收集上清,即为

粗酶液,其活性测定参照Anna[24]等的方法。

1.3.7 糖代谢关键基因的相对表达量

取花后第5天的小麦穗,称取20mg样品液

氮冷冻研磨后,利用 FastPureUniversalPlant
TotalRNAIsolationKit试剂盒(购于南京诺唯

赞生物科技股份有限公司)提取 RNA 后,进行

RNA纯度鉴定测定,其纯度A260/A280位于1.8~
2.2,使用HiScriptIIQRTSuperMixforqPCR
+gDNAwiper(购于南京诺唯赞生物科技股份有

限公司)对提取的RNA进行反转录,合成的cDNA
经1.2%琼脂糖凝胶电泳检测质量,在-20℃冰箱
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保存备用。采用实时荧光定量PCR仪(qTOW-
ER3GIVD,Analytik-jena,Germany)测定样品Ct

值,内参基因选用TaCYC[25],引物序列见表1,通
过2-ΔΔCt法进行基因相对表达量的计算。

1.3.8 小麦不同组织鲜、干重和碳氮元素含量测定

喷施BR后每5d取各小区长势均匀一致的

5株小麦,将其按叶(含叶鞘)、茎、穗分离,称取鲜

重。于105℃下杀青30min,70℃下烘至恒重后

称重。取喷施BR后第10天组织干样研磨过100
目筛后称取7mg样品,采用元素分析仪(Vario
ELcube,Elementar,Germany)测定小麦各组织

中的总碳、总氮含量,并计算C/N。

1.3.9 小麦穗中内源激素含量测定

喷施BR后5d取各小区小麦穗0.5g,液氮

研磨后加入5mL的PBS(pH7.4)于10000rpm
4℃离心10min,取上清液使用双抗一步夹心法

酶联免疫吸附Elisa试剂盒(购于上海科艾博生

物公司)测定生长素(IAA)、赤霉素(GA3)和脱落

酸(ABA)含量,每个处理重复3次。

1.4 数据处理

用Photoshop2020处理图像,Excel2016、

GraphPadPrimism10和SPSS19.0等软件进行

数据处理、分析和绘图,以单因素 ANOVA方差

分析进行显著性检验(α=0.05)。

2 结果和分析

2.1 喷施外源BR对小麦农艺性状的影响

由表2可知,喷施外源BR对小麦小穗数和

千粒重无显著影响,但显著增加了穗粒数、穗重和

穗粒重,且各指标均随BR浓度的增加呈现先增

后减趋势,在BR2浓度下达最大值。与BR0处理相

比,BR1、BR2和BR4处理下穗粒数分别增加2.56、

4.76和3.72粒,穗重增幅分别为7.85%、7.99%和

7.44%,穗粒重分别提高4.03%、7.58%和7.41%。
这表明适宜BR浓度可通过增加结实粒数和单穗

物质量有效提升单穗产量水平。

2.2 外源喷施BR对小麦小花退化及籽粒形成

的影响

由图1可知,喷施BR后第5天,小麦基部小

穗在BR0和BR1处理下有2朵可育小花,且在第

15天和第25天均正常发育成籽粒,其余小花则

败育,而BR2和BR4处理下有3朵可育小花,其
中前2朵小花能够形成正常籽粒,第3朵小花虽

能结实,但籽粒发育不充分,粒型较小;对于中部

小穗,BR0处理下有3朵小花可以正常发育结

实,第4朵小花退化,而BR1、BR2、BR4处理下4

表1 实时荧光定量PCR引物序列

Table1 Primersequencesforreal-timequantitativePCR

名称
Name

正向引物
Forwardprimer(5'-3')

反向引物
Reverseprimer(5'-3')

TaCYC ACGGCTCCCAGTTCTTCA GCCCACCTTCTCGATGTTC

TaSUS1 TGAAGTGTCGGCTGCGTTAT ATGGGCAGGCGTTTATTCC

TaCWI GGACCTGCATCCTATCGAGAGT TGCCGTTAGTTTGGACACCTT

TaSU1 TGGATTCTGGCTCCTTGAC GCCATCCAAGAACAGAAGATT

TaAGPL1 GCCCCTGTTGGAGAGAGCCG TAGCAGGGTCGTCGATGGCG

表2 喷施不同浓度BR对小麦农艺性状的影响

Table2 EffectsofdifferentBRconcentrationsonagronomictraitsofwheat

处理
Treatment

每穗小穗数
Spikeletnumber
perspike

穗粒数
Grainnumberperspike

穗重
Spikeweight/g

穗粒重
Grainweightperspike/g

千粒重
1000-grainweight/g

BR0 18.70±1.57a 42.04±0.89c 3.05±0.18b 2.50±0.14c 49.43±0.23a

BR1 19.60±1.07a 44.60±1.14b 3.35±0.09a 2.71±0.0b 49.54±0.72a

BR2 19.10±0.99a 46.80±1.19a 3.58±0.13a 2.91±0.08a 50.23±0.69a

BR4 19.30±1.16a 45.76±1.30b 3.54±0.32a 2.90±0.14a 50.22±0.73a

  同列数值后不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。

Differentlowercaselettersafterthevaluesinthesamecolumnsindicatesignificantdifferencesamongdifferenttreatments(P<0.05).
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图1 喷施不同浓度BR下小麦小花及籽粒发育的形态学观察

Fig.1 MorphologicalobservationoffloretandgraindevelopmentunderdifferentconcentrationsofBR

朵小花均可正常发育并形成籽粒;对于顶部小穗,

BR0处理下第1朵小花可正常可育形成籽粒,第

2朵小花败育,而BR1、BR2、BR4处理下均有2
朵小花能够正常发育形成籽粒。喷施外源BR能

够有效提高不同部位小穗小花的成活率和结实能

力,显著抑制小花退化,其中以BR2处理的促进

效应最为稳定。

2.3 喷施外源BR对小麦籽粒胚乳发育的影响

小麦胚乳的发育主要包括胚乳细胞的生长、
分裂及细胞中淀粉体和蛋白体的充实等过程。花

后第18天小麦籽粒正处于灌浆高峰期,此时籽粒

中胚乳细胞不再进行有丝分裂,且细胞的形态和

结构趋于稳定,而胚乳细胞中淀粉体进一步发育

和充实,蛋白体在淀粉体间隙中大量积累。与

BR0处理相比,喷施BR后小麦胚乳细胞中淀粉

体相对面积显著增加,BR1、BR2和BR4处理下

分别增加了21.50%、27.12%和22.17%(图2);
在蛋白体相对面积方面,BR1与BR0处理间差异

不显著;BR2、BR4处理较BR0处理分别显著提

高18.98%和18.52%。喷施外源BR能显著增

加小麦籽粒胚乳细胞中淀粉体和蛋白体的积累,
其中BR2处理下最佳。

2.4 喷施外源BR对小麦顶展叶光合性能和叶

绿素含量的影响

喷施BR后,小麦顶展叶的Pn 均随生育进程

的推进呈上升趋势(图3A),Fv/Fm 则呈下降趋

势(图3B)。与BR0处理相比,BR1处理在喷施

初期对Pn 的影响不显著,但在喷施后第20天显

著提高9.22%;BR2和BR4处理下Pn 在各测定

时期均显著提高,在喷施后第20天分别显著提高

17.93%和13.49%。喷施BR均显著提高小麦顶

展叶的Fv/Fm,在喷施BR后第20天,BR1、BR2
和BR4处理分别较BR0处理提高1.55%、2.17%
和2.16%。小麦顶展叶的叶绿素a和叶绿素b含

量均随发育进程的推进总体均呈先升后降趋势,
且在喷施后第15天达到最大值(图3C和图3D)。
与BR0处理相比,BR1和BR4处理下叶绿素的

含量整体增加,但部分时期差异未达显著水平,

BR2处理下叶绿素a和叶绿素b含量在各个时期

均显著提高,在喷施后第15天分别较BR0处理

提高2.20%和3.01%。喷施外源BR能显著提

高小麦顶展叶光合性能和叶绿素含量,其中以

BR2处理的综合促进效应最为显著。

2.5 喷施外源BR对小麦不同组织中蔗糖含量

的影响

喷施外源BR显著影响小麦不同组织中蔗糖

的积累与分配(图4)。与BR0处理相比,喷施第

5天BR1处理对小麦植株中总蔗糖积累量影响

不显著,BR2和BR4处理分别显著提高5.72%
和5.74%,其中茎鞘中的蔗糖积累量分别增加了

6.09%和6.15%,穗部分别增加了10.47%和

8.80%,而叶片分别下降了10.26%和7.83%
(图4A);喷施后第10天BR1、BR2和BR4处理的总

蔗糖积累量分别显著提升了3.29%、5.23%、5.1%,
其中茎鞘中增幅分别为3.00%、5.58%和5.77%,
穗部增幅分别为4.20%、10.47%和8.80%,叶片

的蔗糖均降低(图4B);喷施后第15天BR2和

BR4处理下总蔗糖积累量增幅为4.24%和3.41%,
穗部增幅分别为7.20%和4.90%,叶片和茎鞘中

蔗糖含量与其他浓度无显著差异(图4C)。
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  A、B、C、D分别为BR0、BR1、BR2、BR4处理中部小穗第3号位籽粒;SG为淀粉粒;PB为蛋白体。图柱上不同小写字母表示不同处

理间差异显著(P<0.05)。图3-图8同。

A,B,C,andDrepresentthethird-positiongrainsofthemiddlespikeletsofBR0,BR1,BR2,andBR4treatments,respectively;SG

isstarchgranule;PBisproteinbody.Differentlowercaselettersabovethecolumnsindicatesignificantdifferencesamongdifferenttreat-

ments(P<0.05).Thesameinfigure3-figure8.

图2 喷施不同浓度BR下小麦花后第18天胚乳细胞的显微结构和贮藏物质的相对面积

Fig.2 Microstructureandtherelativeareaofthestoragesubstancesofwheatendospermcells18
daysafterfloweringaftertreatedwithdifferentconcentrationsofBR

2.6 喷施外源BR对小麦穗部蔗糖合酶活性和

蔗糖代谢关键基因表达量的影响

喷施BR下小麦穗中SUS活性随着小麦发

育进程的推进均呈上升趋势(图5A)。与BR0处

理相比,在喷施后第5天,BR4处理下SUS活性

显著提升;喷施后第10天,喷施BR处理的蔗糖合

酶均显著提升;喷施后第15天,BR1、BR2和BR4
处理分别显著提高10.49%、21.34%和12.75%,

且BR2处理显著高于其他处理。对开花后第5
天小麦穗部蔗糖代谢关键基因表达分析表明,喷
施外源BR显著上调了穗部蔗糖代谢相关基因的

转录水平(图5B~图5E)。TaSUS1的相对表达

量在BR4处理下最大,较BR0处理提高19.65%;

TaCWI、TaSUT1和TaAGPL1的相对表达量均

在BR2下最大,分别较BR0处理提高27.35%、

18.68%和28.01%。
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图3 喷施不同浓度BR下小麦顶展叶的净光合速率、最大光化学效率和叶绿素(a、b)的含量

Fig.3 NetphotosyntheticrateandmaximumphotochemicalefficiencyofwheatflagleavesunderdifferentconcentrationsofBR

图4 喷施不同浓度BR后第5天(A)、10天(B)、15天(C)小麦各组织中蔗糖的含量

Fig.4 Sucrosecontentinwheattissuesat5d(A),10d(B),and15d(C)aftertreateeddifferentBRconcentrations

2.7 喷施外源BR对小麦各组织中碳、氮物质积

累量及碳/氮的影响

喷施外源BR可以显著提升小麦开花期叶

片、茎鞘和穗部的中的碳、氮含量(图6)。与BR0
处理相比,喷施BR后叶片中碳、氮含量均显著增

加,C/N比均显著降低;茎鞘的碳含量仅在BR4
处理下显著增加,氮含量均显著增加,C/N均显

著降低;穗部碳含量、C/N均在BR2、BR4处理下

显著增加,氮含量不同处理间差异不显著,BR2
和BR4处理下穗部C/N较BR0处理分别显著提

高2.80%和1.84%。

2.8 喷施外源BR对小麦各组织干物质积累的

影响

小麦茎鞘和叶片的干重均随生育进程的推进

呈先增后减的趋势,穗部干物质积累量则呈上升

趋势(图7)。与BR0处理相比,喷施BR后第30
天,BR1、BR2和BR4处理下茎鞘干重分别提高

2.20%、8.64%、9.97%;叶片干重分别提高5.92%、

17.59%、20.74%;穗干重分别提高8.08%、17.78%、

11.54%。穗部的干重在喷施后第5天-第20天各

处理组间差异较小,但在喷施后第25天喷施BR处

理显著高于BR0处理。
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  *:P<0.05;**:P<0.01.

图5 不同BR喷施浓度下小麦穗部蔗糖合成酶活性和糖代谢关键基因相对表达量的影响

Fig.5 EffectsofdifferentBRconcentrationstreatmentsonsucrosesynthaseactivityandrelative
expressionlevelsofkeyglucosemetabolismgenesinwheatspike

图6 不同BR喷施浓度下小麦叶片、茎鞘和穗部的碳、氮积累量及碳/氮比

Fig.6 Carbonandnitrogenaccumulationandcarbon/nitrogeninleaves,stemsandsheaths,
andspikesofwheatunderdifferentBRconcentrations
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图7 不同BR喷施浓度下小麦叶片、茎和穗部的干物质积累量的变化

Fig.7 Changesofdrymatteraccumulationinleaves,stemsandspikesofwheatunderdifferentBRconcentrations

2.9 喷施外源BR对小麦穗器官内源激素含量

及其比值的影响

喷施BR对小麦穗部IAA含量无显著影响;
而GA3 含量随BR浓度升高显著增加,BR1、BR2
和BR4处理较BR0处理分别显著提高6.85%、

13.42%、21.54%;ABA含量随BR浓度的升高

则呈先降后升的趋势,BR1和BR2处理较BR0
分别显著降低13.61%和34.86%,BR4处理较

BR0处理有所下降,但差异不显著(图8)。此外,

IAA/ABA和GA3/ABA值随BR浓度升高呈先

降后升趋势,均在BR2处理下达峰值,较BR0处

理分别显著提高37.10%和42.71%。

图8 不同BR喷施浓度下小麦穗内源激素IAA(A)、GA3(B)、ABA(C)含量及IAA/ABA(D)和GA3/ABA(E)比值

Fig.8 ContentsofendogenoushormonesIAA(A),GA3(B),andABA(C),andratiosofIAA/ABA(D)

andGA3/ABA(E)inwheatspiketreatedwithdifferentBRconcentrations

3 讨论

3.1 喷施外源BR对小花成粒及产量构成因素

的影响

穗粒数是决定小麦产量的主要因素之一,其
形成受每穗小穗数、每小穗小花数和小花结实率

的共同影响[26-27],小花的结实率则主要取决于小

花的存活率即小花退化率,因此减少小花退化率

是增加穗粒数并提升产量的关键[28]。有研究表

明,在胁迫条件下水稻幼穗中BRs含量的增加可

以降低水稻小花的退化率[29]。本研究中,喷施外

源BR能够有效减少小花退化的数量,其中喷施

BR后中部小穗和顶部小穗的退化小花数均较

BR0处理减少,BR2和BR4处理下基部小穗的退

化小花数减少。同时,喷施BR后成熟期的穗粒

数均显著提高,且在BR2处理下最大。由此说明
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喷施外源BR能够通过缓解小花退化有效提高结

实小花数量,从而增加穗粒数。在本研究中,喷施

BR后,千粒重虽有一定程度的提升,但变化不显

著。其原因可能是小麦穗部不同粒位籽粒的发育

存在显著差异,远端小花发育形成的籽粒质量显

著低于近端小花发育所形成的籽粒,而喷施BR主

要通过提高近端小花发育进而增加穗粒数,但并未

提升其籽粒的质量,因而对千粒重的提升不显著。

3.2 喷施外源BR对籽粒形成的影响

小麦籽粒的形成是光合产物和营养物质向穗

部运输、分配并最终储存的过程。蔗糖合酶在可逆

反应中催化蔗糖与二磷酸尿苷(Uridinediphos-
phate,UDP)转化为UDP-葡萄糖和果糖[30],为淀

粉合成提供原料。在本研究中,喷施外源BR能

够显著提升开花后穗部SUS活性,表明喷施BR
能够促进蔗糖代谢,为籽粒淀粉合成供应更多的

原料。小麦灌浆过程中蔗糖代谢受到多个基因的

协同调控,其中TaSUT在营养物质向穗部运输和

分配中发挥重要作用[31],TaSUS和TaCWI表达

量的提高能促进蔗糖向葡萄糖和果糖的转化,

TaAGPL1正调节蔗糖进入胚乳并使其转化为

APD-葡萄糖[32]。本研究表明,喷施外源BR能显

著提升穗部TaSUT、TaSUS、TaCWI和TaAG-
PL1的表达量。同时,结合显微结构观察发现,花
后18dBR2和BR4处理的淀粉体和蛋白体的相

对面积相较于BR0处理显著增大,推断喷施BR
能够促进蔗糖代谢相关基因的表达,进而影响蔗

糖的代谢和淀粉的合成。

3.3 喷施外源BR对小麦光合能力的影响

光合作用是光合同化物形成的基础。在小花

退化高峰期,穗部与茎秆之间以及同一小穗不同

粒位之间均存在明显的同化物竞争关系,当光合

同化物供给不足时,弱势小花更易退化[33]。研究

发现,BR可通过提高叶片的叶绿素含量、净光合

速率、光化学效率,增强植物光合作用及CO2 的

利用效率,从而提高植物叶片的光合同化能力,促
进植物的生长发育,最终增加作物产量[34-35]。在

本研究中,与BR0处理相比,BR2和BR4处理显

著提高顶展叶叶绿素a和b的含量、净光合速率

和最大光化学效率,说明适宜浓度的BR能够有

效提高顶展叶的叶绿素含量,同时提高了光能转

化效率,进而提高顶展叶的光合速率。

3.4 喷施外源BR对小麦光合同化物的影响

蔗糖是光合同化物的主要运输形式之一,其

积累和分配对小花发育至关重要[36]。本研究发

现,喷施外源BR显著提高了小麦植株各生育时

期的蔗糖总积累量,在喷施后5d和10d叶片中

蔗糖含量下降,而穗部的蔗糖含量均显著增加,说
明喷施BR能够促进顶展叶光合同化物从源器官

到库器官的运输,为小花发育提供了充足的碳源

基础。
可育小花数与穗部的碳、氮营养状况关系密

切[37-38]。有研究指出,在干旱胁迫下,喷施14-羟
基芸苔素甾醇(14-hydroxylatedbrassinosteroid)
可降低叶片C/N比而提高穗部碳氮C/N比,从
而促进同化物向穗部转运[39]。本研究中,喷施外

源BR能够提高小麦植株中总碳和氮含量,且

BR2和BR4处理下叶片和茎鞘的C/N比降低,
穗部的C/N比增加,说明喷施适宜浓度的BR不

仅增强了营养物质的积累,还促进其从源器官向

库的分配,为远端小花的发育和结实提供了更充

足的物质基础。

3.5 外源喷施BR对小麦穗部内源激素的影响

穗部内源激素含量及其相互之间的平衡是影

响小花退化的重要因素之一[40]。在小花退化高

峰期,过高的IAA含量会加剧小花退化[41];ABA
含量升高会抑制花粉育性并限制弱势小花发

育[42];GA3 则通过促进细胞伸长和花器官发育提

高结实率[43]。维持较高的GA3/ABA、IAA/ABA
比值有利于增加可育小花数量[44]。在本研究中,
喷施外源BR对穗中IAA含量影响不显著,但显

著提高了GA3 含量,降低了ABA含量,从而提高

GA3/ABA和IAA/ABA 的比值。这表明外源

BR可以通过影响其他激素的含量并改变其平衡

关系,从而影响小花的退化。

4 结论

喷施外源BR可以提升小麦顶展叶的净光合

速率、最大光化学效率和叶绿素含量,增强光合同

化物的积累,提升营养物质穗部转运的能力。此

外,喷施外源BR增加了小麦植株的蔗糖含量,提
高了穗部SUS活性,穗部蔗糖转运和代谢相关基

因的表达量上调,从而促进蔗糖的转运和代谢,为
籽粒灌浆提供了更多的物质基础。本研究条件

下,0.2mg·L-1为BR最佳喷施浓度。
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