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摘 要:为了解倒春寒胁迫后小麦潜伏腋芽萌发生长成穗对产量的补偿作用,通过人工智能温室对小麦

不同穗发育阶段植株进行不同时长的冻胁迫来模拟倒春寒灾害,并结合不同的追氮量处理,分析了倒春寒发

生后小麦腋芽萌发和生长特征变化及其对产量的影响。结果表明,药隔形成期和四分体期冻胁迫均促进了小

麦潜伏腋芽萌发生长,且随胁迫时长及追氮量的增加,萌发腋芽的数量及其生长速率呈升高趋势。与主茎相

比,冻胁迫后再生分蘖(由腋芽萌发伸长形成)生长量显著降低,茎高、茎粗、叶数、叶面积、开花期和成熟期地

上部干物质分别降低40.67%、24.51%、54.55%、54.15%、67.33%和63.69%;再生分蘖的开花期和成熟期

穗部干物质分配比例及花后干物质贡献率分别增加了101.59%、11.06%和13.75%;再生穗(由再生分蘖形

成)穗形较小,穗长、每穗小穗数、穗粒数、千粒重和单穗产量分别降低22.71%、14.86%、49.51%、20.05%
和59.50%。胁迫发生时期愈晚,再生分蘖的生长量和穗形愈小,但生长量和穗形大小随胁迫时长的延长以

及追氮量的增加呈升高趋势。不同追氮处理下再生分蘖的成穗率为32.52%~66.35%,对损失产量的补偿

效应为12.06%~70.89%,整体表现为胁迫程度愈重、追氮量愈大,再生分蘖的成穗率及对产量的补偿效应

愈高。总之,倒春寒胁迫后产生的再生分蘖虽然生长量小,但其收获指数较高,对产量损失具有显著的补偿效

应,而充足的营养供应是提高再生分蘖可利用性的重要保障。
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AxillaryBudSproutingandGrowthCharacteristicsinWheatFollowing
LateSpringColdnessStressandTheirCompensatoryEffectonYield
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Abstract:Tounderstandthecompensatoryeffectofthegerminationandearingoflatentaxillarybuds
inwheatonyieldafterlatespringcoldstress,artificialintelligencegreenhouseswereusedtosimulate
latespringcoldnessbyapplyingfreezingstressofdifferentdurationstowheatplantsatdifferentpani-
cledevelopmentstages.Combinedwithdifferenttopdressingnitrogenlevels,thechangesintheger-
minationandgrowthcharacteristicsofwheataxillarybudsandtheireffectsonyieldafterlatespring
coldnesswereanalyzed.Theresultsshowedthatfreezingstressatboththeantherseptumformation
stageandthetetradstagepromotedthegerminationandgrowthoflatentaxillarybudsinwheat,and
thenumberofgerminatedaxillarybudsandtheirgrowthrateincreasedwiththeextensionofstress
durationandtheincreaseoftopdressingnitrogenamount.Comparedwiththemainstem,thegrowth



ofregeneratedtillers(formedbythegerminationandelongationofaxillarybuds)afterfreezingstress
wassignificantlyreduced:plantheight,stemdiameter,numberofleaves,leafarea,andaboveground
drymatteratthefloweringstageandmaturitystagedecreasedby40.67%,24.51%,54.55%,54.15%,

67.33%,and63.69%,respectively.Thepanicledistributionratioandpost-anthesisdrymattercon-
tributionrateofregeneratedtillersatthefloweringstageandmaturitystageincreasedby101.59%,

11.06%,and13.75%,respectively.Theregeneratedpanicles(formedbyregeneratedtillers)hada
smallerpanicleshape,withpaniclelength,numberofspikeletsperspike,numberofgrainsperpani-
cle,1000-grainweight,andyieldperpanicledecreasingby22.71%,14.86%,49.51%,20.05%,

and59.50%,respectively.Thelaterthestressoccurred,thesmallerthegrowthandpanicleshapeof
regeneratedtillers;however,thegrowthandpanicleshapeincreasedwiththeextensionofstressdu-
rationandtheincreaseoftopdressingnitrogenamount.Theearingrateofregeneratedtillersunder
differenttreatmentsrangedfrom32.52%to66.35%,andthecompensatoryeffectonyieldlossranged
from12.06%to70.89%.Overall,themoreseverethestress,andthehigherthetopdressingnitrogen
amount,thehighertheearingrateofregeneratedtillersandtheircompensatoryeffectonyield.In
conclusion,althoughtheregeneratedtillersproducedafterlatespringcoldnesshavesmallgrowth,

theyhaveahighharvestindexandasignificantcompensatoryeffectonyieldloss,andsufficientnu-
trientsupplyisanimportantguaranteeforimprovingtheavailabilityofregeneratedtillers.
Keywords:Wheat;Latespringcoldness;Nitrogentopdressingrate;Regenerativetillers;Biomassac-
cumulation;Yield;Compensationeffect

  黄淮海和长江中下游地区是中国小麦的主产

区,地处于中国南北过渡地段,易受大陆性季风气

候影响,农业气象灾害频繁发生,其中每年3—4
月份的倒春寒天气已经成为严重影响与制约该区

域小麦生产的主要气象灾害之一[1]。此时小麦生

长进入拔节—孕穗期,小麦幼穗处于快速生长和

分化阶段,其组织幼嫩、含水量较高,对低温十分

敏感,其抗寒性往往弱于叶、茎等器官[2-4]。遭遇

倒春寒胁迫后小麦叶片等器官往往无明显受害症

状,但整个幼穗或部分小穗已受冻死亡,进而导致

显著减产。小麦遭受倒春寒危害后会减产10%~
30%,严重时减产可达50%以上[5]。2001—2020
年中国山东、河南、江苏、安徽等7省小麦因倒春

寒减产约3.1%,年均总减产量近272.9万吨[6]。
在全球气候变暖背景下,种植品种春性化、低温锻

炼不足、生育期提前、春季气温波动大等因素增加

了小麦遭遇倒春寒危害的风险[7]。因此,加强关

于倒春寒方面的研究对气候变化条件下中国乃至

全球小麦的安全生产具有重要意义。
在正常情况下,小麦植株每片叶与节的连接

处存在腋芽,但由于“顶端优势”的存在,仅部分低

节位的腋芽可萌发、伸长形成分蘖,而其他腋芽则

处于休眠状态[8]。然而,遭遇倒春寒伤害后,主茎

和大分蘖幼穗或部分小穗的死亡打破了“顶端优

势”,部分潜伏腋芽可以萌发、伸长形成分蘖,并最

终成穗,从而在一定程度上弥补了倒春寒引起的

产量损失[9]。多名研究者认为这与源库关系转

变、碳水化合物的转移再分配有关,严重的低温胁

迫会使部分分蘖死亡,并促使碳和氮向根系、幼蘖

和腋芽迁移,使得腋芽中的幼蘖和新分蘖生长迅

速,最终形成穗状花序[10-11]。在此期间,植株通过

激活抗氧化酶系统、调整代谢途径、调控信号转导

与基因表达来响应低温胁迫[12]。除小麦自身调

节外,加强肥水管理是灾后重要补救措施,因而小

麦遭遇倒春寒灾害时可以通过追施肥料,促进腋

芽的萌发生长,进而缓解产量损失[13-14]。尽管先

前的研究表明小麦潜伏腋芽萌发生长成穗可以有

效补偿倒春寒引起的产量损失,但针对不同时期

和强度的倒春寒胁迫后小麦腋芽的萌发生长特

征及其对氮肥的响应缺乏系统分析。本研究拟

于不同穗发育阶段,模拟不同强度的倒春寒胁

迫,并结合不同追氮量处理,探究倒春寒胁迫后

小麦腋芽萌发生长及产量特征及其对产量的补

偿效应,以期为小麦抗倒春寒栽培措施的优化

提供理论参考。
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1 材料与方法

1.1 材料种植

选取江苏省主推小麦品种宁麦13为供试材

料。试验于2024—2025年在扬州大学盆栽试验

场进行,小麦采用盆栽方式在自然环境下生长。

盆钵直径为25cm,高22cm,每盆装土9kg(土壤

pH值为7.72,电导率为2.34ms·cm-1,全氮、

速效钾、有效磷和有机质含量分别为1.01g·

kg-1、194.99mg·kg-1、143.51mg·kg-1、18.46

g·kg-1);盆底均匀钻6个小孔,防止渍水发生。

土壤用水浇透沉实后,于11月8日每盆均匀播种

24粒小麦种子,于两叶期间苗,每盆留12株。每

盆基施尿素、磷酸二氢钾各1.5g,分蘖期(三叶一

心)追施尿素0.3g,拔节期追施尿素0.3g。肥料

均溶于水后施入土壤。每盆浇水量保持一致,其
他管理措施与大田基本一致。

1.2 试验设计

在体式镜下对小麦幼穗的发育进程进行动态

观察,当幼穗发育至药隔形成期(P1)和四分体期

(P2)时,将材料分别分为3组。其中,1组继续放

置在自然环境下生长,作为对照(CK);另外2组

利用人工智能温室(北京易盛泰和科技人工气候

室;温度控制范围为-10~45℃,温度恒定性保

持±0.5~1.0℃,温度均匀性保持±1℃;相对

湿度控制范围50%~95%;光照强度范围150~

500μmol·m-2·s-1;温室规格5m×2m×3

m)进行冻胁迫处理来模拟倒春寒。冻胁迫处理

具体设置:首先将温度降至4℃,之后以每小时下

降2℃的速度进行降温,当温度降至设定温度时

(P1降温至-4℃,P2降温至-2℃),分别持续

保持低温8h(S1)和24h(S2)。冻胁迫处理结束

后将气候室温度升至4℃,过夜后将材料搬出智

能温室,在自然环境中进行恢复生长。恢复1d
后,将S1和S2处理平均分为3组,分别追施0g
(N0)、0.42g(总施氮量的20%,N1)、1.05g(总
施氮量的50%,N2)尿素,而后继续生长至成熟期

收获。本试验共形成13个处理(表1),每处理30
盆,共计360株。在温度处理过程中,智能温室光

周期设置为10h,光合有效辐射约为300μmol·

m-2·s-1,湿度控制在75%左右。

表1 试验处理组

Table1 Experimentaltreatmentgroups

处理名称
Treatment
name

冻胁迫时期
Coldnessat
differentstages

冻胁迫时长
Coldness
duration

胁迫后追氮量
Nitrogen
topdressing

amountafterstress
CK \ \ \

P1S1N0

P1S1N1

P1S1N2

P1S2N0

P1S2N1

P1S2N2

P2S1N0

P2S1N1

P2S1N2

P2S2N0

P2S2N1

P2S2N2

药隔形成期
Anther
connective
phase(P1)

四分体期
Tetrad
phase(P2)

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

8h(S1)

24h(S2)

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

8h(S1)

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

24h(S2)

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

0g(N0)

0.42g(N1)

1.05g(N2)

0g(N0)
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

0.42g(N1)

1.05g(N2)

0g(N0)
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

0.42g(N1)

1.05g(N2)

0g(N0)
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

0.42g(N1)

1.05g(N2)

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

1.3 测定项目与方法

1.3.1 幼穗冻伤率测定

冻胁迫后第7天,各处理分别取10株小麦,
用解剖针和解剖刀将叶鞘剥离后通过体式镜观察

主茎与分蘖幼穗受冻情况。幼穗颜色发白干枯、
无弹性时判定为冻伤幼穗,计算幼穗冻死率。重

复3次。

1.3.2 腋芽长度、干重、生长速率与萌发总数测定

在冻胁迫处理前选择长势一致的10株小麦

进行标记,于冻胁迫处理后第0、3、6、9、15天剥掉

母茎上的叶鞘,观察腋芽萌发情况,用游标卡尺测

量其长度;随后用解剖刀将腋芽切下,105℃杀青

30min后,在80℃条件下烘干至恒重,称重并记

录。计算各处理腋芽从打破休眠至胁迫处理后第

15天的干重增长率,记为腋芽生长速率。冻胁迫

处理后动态标记各处理超出叶鞘1cm长的腋芽,
于处理后第25天统计腋芽萌发总数,计算萌发腋

芽数。重复3次。

1.3.3 农艺指标测定

动态标记主茎(对照组)和再生分蘖(冻胁迫

处理组)的叶龄,统计出叶数,直至开花期;用

SPAD仪(SPECTRUM,美国)测定叶绿素相对含

量,测定对象为全展顶一叶,在叶片上、中、下处读

取数值后取平均值作为最终值;将茎上的所有叶

片用剪刀剪下,用台式叶面积仪(Li-3100C,美国)
测定叶面积并计算单茎叶面积;用游标卡尺测量

节间粗(茎基部第二节间粗);用米尺测量茎基部
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至穗顶部(不含芒)长度,记为茎高。每10个单茎

为1个生物学重复,重复3次。

1.3.4 干物质积累与分配参数测定

将开花期主茎与再生分蘖单茎分为穗、茎鞘、
叶片三部分,将成熟期单茎分为籽粒、颖壳+穗

轴、茎鞘+叶片三部分,分别放置于105℃烘箱中

杀青30min后,在80℃下烘干至恒重,称重并记

录。每10个单茎为1个生物学重复,重复3次。
计算干物质的积累、转运和分配参数[15-16]。

营养器官花前贮藏物质转运量=开花期营养

器官干重-成熟期营养器官干重

营养器官花前贮藏物质对籽粒产量的贡献率

=花前贮藏干物质转运量/成熟期籽粒干重×
100%

花后干物质积累量=成熟期籽粒干重-营养

器官花前贮藏物质转运量

花后干物质积累量对籽粒产量的贡献率=花

后干物质积累量/成熟期籽粒干重×100%
1.3.5 产量性状调查

于成熟期将CK组主茎穗和冻胁迫处理组再生

分蘖的穗剪下,调查穗长、每穗小穗数、穗粒数、粒重

等穗部参数,每10个单茎为1个生物学重复,重复3
次。统计30株小麦原生分蘖与再生分蘖总产量,按
单株计产,计算再生分蘖对产量的补偿率[17]。

再生分蘖成穗率=有效再生分蘖穗数/腋芽

萌发总数×100%
再生分蘖产量补偿率=再生分蘖产量/冻胁

迫后原生分蘖减少产量×100%
1.4 数据处理

用 MicrosoftExcel2016进行数据整理;用

Origin2021软件进行绘图;用SPSS27.0统计分

析软件进行方差分析。

2 结果与分析

2.1 不同冻胁迫处理下小麦幼穗受冻程度及氮

肥的缓解效应

不同冻胁迫时长下小麦幼穗冻死率存在明显

差异,S1和S2组的幼穗冻死率分别为26.75%和

37.24%(图1)。在相同时长下,P1组的幼穗冻

死率(30.16%)略低于P2组(33.83%),差异不

明显,这可能与冻胁迫强度的设置有关。冻胁迫

后追施氮肥可在一定程度上缓解幼穗的受冻程

度,N1和N2下平均幼穗冻死率分别为31.36%
和29.72%,低于N0(34.91%)。

  图柱上不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。

Differentlowercaselettersabovethecolumnsindicatesignifi-
cantdifferencesamongtreatments(P <0.05).

图1 不同处理下小麦的幼穗冻死率

Fig.1 Mortalityrateofwheatspikeunder
differenttreatments

2.2 不同冻胁迫处理下小麦腋芽萌发与生长特

征及对氮肥的响应

冻胁迫后小麦腋芽打破休眠,开始伸长生长,
干重随之增加,而CK组腋芽长度和干重均未发

生明显变化(图2A和图2B)。不同冻胁迫时期

处理下腋芽打破休眠时间的早晚不同,P1和P2
组腋芽分别于冻胁迫结束3和6d后开始打破休

眠,其长度和干重逐渐增加。冻胁迫时期越晚

(P1→P2)、胁迫时长越长(S1→S2)、胁迫后追氮

量越多(N0→N1→N2),腋芽打破休眠后的生长

速率越快,破除休眠的腋芽数量愈多(图2C、图
2D)。P1、P2、S1、S2组下腋芽平均生长速率分别

为1.50、3.50、1.81和3.19mg·d-1;单株腋芽

萌发数量分别为1.52、2.04、1.67和1.89个;

N1、N2组的腋芽平均生长速率较N0组分别提高

81.74%和159%,腋芽萌发数量分别提高34.06%
和54.35%。

2.3 不同冻胁迫处理下小麦再生分蘖的农艺指

标特征及对氮肥的响应

与CK组的主茎相比,冻胁迫后产生的再生

分蘖的茎高(40.05cm)、茎粗(0.319cm)、叶面

积(63.69cm2)、叶数(5片)、SPAD(48.17)等农

艺指标均显著下降(表2)。除叶数外,再生分蘖的

农艺指标均不同程度受胁迫时期、时长、追氮量及

其互作的影响。其中,胁迫时期对茎高、茎粗、叶
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  A:冻胁迫后第0天~第15天腋芽长度动态变化;B:冻胁迫后第0天~第15天单株腋芽干重动态变化;C:P1组第3天~第15
天单株腋芽生长速率,P2组第6天~第15天单株腋芽生长速率;D:冻胁迫后第25天单株腋芽萌发数。图柱上不同小写字母表示不同

处理间差异显著(P<0.05)。

A:Dynamicchangesinaxillarybudlengthfrom0to15daftercoldnessstress;B:Dynamicchangesindryweightofaxillarybuds

perplantfrom0to15daftercoldnessstress;C:GrowthrateofaxillarybudsperplantintheP1groupfromdays3to15,andintheP2

groupfromdays6to15;D:Numberofaxillarybudsgerminatedperplantat25daftercoldnessstress.Differentlowercaselettersabove

thecolumnsindicatesignificantdifferencesamongtreatments(P<0.05).

图2 不同处理下小麦腋芽萌发生长特征

Fig.2 Sproutingandgrowthcharacteristicsofwheataxillarybudsunderdifferenttreatments

面积的影响最显著,表现为P1组的再生分蘖茎

高(44.59cm)、茎粗(0.372cm)和叶面积(96.38
cm2)显著高于P2组。相同冻胁迫时期下,随着

冻胁迫时长延长、胁迫后追氮量增加,茎高、茎粗、
叶面积呈上升趋势,S2组的3个指标值较S1组

分别增加13.03%、4.94%和20.69%;N1组的3
个指标值较N0组分别增加13.52%、10.42%和

9.86%,N2组的3个指标分别增加了19.43%、

17.54%和21.66%。再生分蘖的SPAD值主要

受胁迫后追氮量的影响,对胁迫时期和时长的响

应不显著,N1和N2组的SPAD值较N0组分别

增加了4.98%和17.00%。各因素条件下再生分

蘖的出叶数量均为5片,说明春季冻胁迫下再生

分蘖的叶数可能不易受栽培措施的调控。

2.4 不同冻胁迫处理下小麦再生分蘖的物质积

累与分配特征及对氮肥的响应

由图3A、图3B可知,开花期和成熟期小麦

再生分蘖的地上部干物质积累量相较于同时期

CK的主茎显著降低,平均降幅分别为67.51%和

63.69%。再生分蘖干物质积累量显著受冻胁迫

时期、时长和追氮量的影响。随着冻胁迫时期的

推迟,再生分蘖干物质积累量下降,P2组的开花期

和成熟期干物质积累量较P1组分别降低了4.63%
和10.29%;相同冻胁迫时期下,随胁迫时长与追
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氮量的增加,再生分蘖的干物重积累量呈上升趋

势,S2组的开花期和成熟期干物质积累量较S1
组分别增加18.18%和6.22%,N1组较N0组分

别增加了11.97%和8.70%,N2组较N0组分别

增加了24.51%和18.22%。
与CK组主茎相比,开花期和成熟期再生分

蘖的干物质分配比例发生了明显的变化,整体呈

现为生殖器官(穗)分配比例增大,而营养器官(茎
鞘+叶片)分配比例降低(图3C、图3D)。进一步

分析发现,开花期和成熟期再生分蘖的干物质分

配比例受冻胁迫时期、胁迫时长、胁迫后追氮量

的影响。开 花 期 P1组 的 穗 干 物 质 分 配 比 例

(37.66%)高于P2组(33.30%);S2组穗干物质

分配比例(38.52%)高于S1组(32.44%),而叶片

和茎鞘干物质分配比例的变化趋势整体上与之相

反,其中P1组受冻胁迫时长的影响更大;冻胁迫

后追氮提高了茎干物质分配比例,降低了穗干物

质分配比例,而对叶片无明显影响。尽管P1和

P2组下成熟期再生分蘖的穗干物质分配比例相近

(分别为68.60%和67.23%),但P2组再生分蘖的

收获指数(44.43%)显著低于P1组(53.14%)。再

生分蘖成熟期营养器官干物质分配比例随冻胁迫

时长与追氮量的增加而增加,其中P1组受冻胁

迫时长与追氮量的影响较P2组更大。开花期和

成熟期P1、P2组再生分蘖的干物质分配变化趋

势基本一致。

表2 小麦主茎和再生分蘖农艺指标

Table2 Agronomictraitsofthewheatmainstemandregeneratedtillers

处理
Treatment

茎高
Stemlength/cm

茎粗
Stemdiameter/cm

叶数
Leafnumber

叶面积
Leafarea/cm2 SPAD

CK 67.51±1.78a 0.422±0.028a 11.00±0.00a 138.93±12.05a 55.88±1.30a

P1S1N0 38.03±2.40de 0.341±0.014c 4.87±0.12b 75.40±3.71e 48.63±5.16abc

P1S1N1 40.33±1.07d 0.363±0.030bc 4.80±0.17b 91.97±2.12d 49.57±4.10abc

P1S1N2 44.50±2.30c 0.384±0.015ab 4.87±0.15b 98.24±4.37cd 56.27±4.89a

P1S2N0 44.01±1.29c 0.351±0.040bc 4.83±0.12b 102.30±2.19bc 43.27±0.64c

P1S2N1 50.33±0.12b 0.388±0.015ab 4.83±0.12b 103.48±3.46bc 48.40±2.29abc

P1S2N2 50.35±0.26b 0.405±0.010a 4.93±0.06b 106.88±1.64b 50.60±5.14abc

P2S1N0 29.53±4.03g 0.233±0.009f 4.83±0.12b 21.79±1.90h 44.09±4.58c

P2S1N1 35.77±1.66e 0.262±0.025def 4.87±0.15b 26.31±1.32gh 46.92±5.74bc

P2S1N2 37.44±0.50de 0.284±0.007d 4.93±0.06b 32.63±2.93g 52.98±5.30ab

P2S2N0 32.78±0.33f 0.242±0.017ef 4.80±0.10b 31.07±1.40g 43.53±4.01c

P2S2N1 37.43±0.95de 0.275±0.035de 4.93±0.06b 31.52±1.53g 43.57±3.67c

P2S2N2 40.12±1.54d 0.298±0.010d 4.90±0.17b 42.74±2.68f 50.20±5.22abc

F 值Fvalue
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

P 243.422** 216.376** 0.081 561.921** 3.004

S 70.961** 4.537 0.002 187.307** 0.383

N 50.874** 16.917** 0.821 68.405** 9.301**

P×S 16.605** 0.179 0.002 18.393** 4.491*

P×N 0.454 0.047 1.119 4.540* 0.157

S×N 0.667 0.162 0.642 12.523** 0.495

P×S×N 2.395 0.048 0.344 10.097** 0.149

  P:冻胁迫时期;S:冻胁迫持续时长;N:胁迫后追氮量;P×S:冻胁迫时期与时长互作;P×N:胁迫时期与追氮量互作;S×N:冻

胁迫时长与追氮量互作;P×S×N:冻胁迫时期、时长与追氮量互作。同列数据后不同小写字表示处理间差异显著(P<0.05)。**:

P<0.01;*:P<0.05。表3同。

P:Coldnessatdifferentstages;S:Coldnessduration;N:Nitrogentopdressingamountafterstress;P×S:Interactionbetween

coldnessstageandduration;P×N:Interactionbetweencoldnessstageandnitrogentopdressingamount;S×N:Interactionbetween

coldnessdurationandnitrogentopdressingamount;P×S×N:Interactionamongcoldnessstage,duration,andnitrogentopdressinga-

mount.Differentlowercaselettersfollowingthevaluesinthesamecolumnindicatesignificantdifferencesamongtreatments(P<0.05).

**:P<0.01;*:P<0.05.Thesameintable3.
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  A:主茎与再生分蘖开花期单茎地上部干物质积累;B:主茎与再生分蘖成熟期单茎地上部干物质积累;C:主茎与再生分蘖开花期

干物质分配特征;D:主茎与再生分蘖成熟期物质分配特征。图中不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。
A:Characteristicsofdrymatteraccumulationinthemainstemandindividualregeneratedtillersatanthesisstage;B:Characteristics

ofdrymatteraccumulationinthemainstemandindividualregeneratedtillersatmaturitystage;C:Characteristicsofdrymatteralloca-
tioninthemainstemandregeneratedtillersatanthesisstage;D:Characteristicsofdrymatterallocationinthemainstemandregenera-
tedtillersatmaturitystage.Differentlowercaselettersindicatesignificantdifferencesamongtreatments(P<0.05).

图3 小麦主茎和再生分蘖干物质积累和分配特征

Fig.3 Characteristicsofdrymatteraccumulationandallocationinthewheatmainstemandregeneratedtillers

  与CK组主茎相比,再生分蘖花前干物质转

运量、花前干物质贡献率和花后干物质积累量分

别降低69.19%、25.28%和54.42%,而花后干物

质贡献率升高13.74%,以上指标均显著受冻胁

迫时期、胁迫时长与胁迫后追氮量的影响(表3)。
随冻胁迫时期的推迟,再生分蘖花前干物质贡献

率降低,花后干物质贡献率升高;相同胁迫时期

下,随着胁迫时长与追氮量的增加,再生分蘖花前

干物质贡献率升高,花后干物质贡献率降低。其中

P1组花前干物质贡献率较P2组降低了22.59%,
花后干物质贡献率升高了9.53%;S2组花前干物

质贡献率较S1组增加了48.10%,花后干物质贡

献率降低12.96%;N1、N2组的花前干物质贡献

率较N0组分别增加了10.9%、21.20%,花后干

物质贡献率分别降低3.41%、6.60%。

2.5 不同冻胁迫处理下小麦再生分蘖穗部特征、
产量补偿效应及对氮肥的响应

再生穗的各穗部指标远低于CK组主茎穗

(图4),平均穗长、每穗小穗数、穗粒数、千粒重和

单穗产量分别减少1.92cm、2.45个、31.61个、

7.78g和1.43g。再生穗的每穗小穗数显著受

追氮量的影响,N1、N2组的每穗小穗数较N0组
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分别增加了1.37%、6.13%,不同冻胁迫时期与

时长下再生穗的每穗小穗数无显著差异。再生穗

的穗粒数与单穗产量显著受胁迫时期与追氮量的

影响,不受胁迫时长的影响。P2组的穗粒数、单

穗产量较P1组分别降低了18.30%、38.84%;N1
组的穗粒数、单穗产量较N0组分别增加了1.45%
和8.00%,N2组分别增加了3.78% 和11.79%。
处理间穗长和千粒重均无显著差异。

表3 小麦主茎和再生分蘖干物质转运特征

Table3 Drymattertranslocationcharateristicsfromvegetativeorgansafteranthesisinthemainstemandregeneratedtillersofwheat

处理
Treatment

单茎花前干物质
Pre-anthesisdrymatterperstem

TA/g CR/%

单茎花后干物质
Post-anthesisdrymatterperstem

AA/g CR/%

CK 0.80±0.03a 35.23±2.58ab 1.47±0.11a 64.77±2.58de

P1S1N0 0.27±0.03cd 26.95±3.20cd 0.72±0.07b 73.05±3.20bc

P1S1N1 0.30±0.02cd 28.44±3.43cd 0.75±0.08b 71.56±3.43bc

P1S1N2 0.31±0.02c 28.55±2.95cd 0.78±0.06b 71.45±2.95bc

P1S2N0 0.28±0.04cd 28.85±4.20cd 0.69±0.12b 71.15±4.20bc

P1S2N1 0.31±0.04c 30.41±3.35bcd 0.70±0.01b 69.59±3.35bcd

P1S2N2 0.41±0.06b 34.87±4.44ab 0.77±0.06b 65.13±4.44de

P2S1N0 0.11±0.03f 14.04±3.54e 0.68±0.04b 85.96±3.54a

P2S1N1 0.12±0.02f 14.70±2.82e 0.67±0.04b 85.30±2.82a

P2S1N2 0.12±0.01f 14.66±1.76e 0.70±0.03b 85.34±1.76a

P2S2N0 0.18±0.01e 25.29±1.27d 0.51±0.02c 74.71±1.27b

P2S2N1 0.25±0.01d 31.97±1.77abc 0.53±0.02c 68.03±1.77cde

P2S2N2 0.30±0.01cd 37.18±2.83a 0.54±0.04c 62.82±2.83e

F 值Fvalue
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

P 182.875** 41.978** 46.397** 41.978**

S 21.208** 7.885** 1.123 7.885**

N 77.744** 97.339** 24.437** 97.339**

P×S 1.038 0.553 1.113 0.553

P×N 20.305** 43.327** 11.349** 43.327**

S×N 9.137** 4.874* 0.072 4.874*

P×S×N 0.964 1.076 0.451 1.076

  TA:转运量;AA:积累量;CR:对籽粒贡献率。

TA:Transferamount;AA:Accumulationamount;CR:Contributionratetograin.

图4 小麦主茎与再生分蘖成熟期穗部性状及产量构成

Fig.4 Spiketraitsandyieldcomponentsofthemainstemandregeneratedtillersatmaturitystageofwheat
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  所有冻胁迫处理下再生分蘖的平均成穗率为

48.45%,平均补偿率为39.57%,再生分蘖成穗

率与产量补偿率呈正相关(表4)。再生分蘖单株

产量与补偿率随冻胁迫程度的增加、胁迫后施

氮量的增大而升高。其中,P2组平均再生分蘖

成穗率和补偿率分别为59.98%和47.97%,高
于P1组;S2组成穗率和补偿率较S1组分别增

加了12.05%和8.23%;N1组成穗率和补偿率较

N0组分别增加了25.43%和108%,N2组分别增

加了32.16%和223%。

表4 小麦单株再生分蘖成穗率与产量补偿率

Table4 Spike-bearingrateandcompensationrateofregeneratedtillerofindividualwheatplant

处理
Treatment

再生分蘖成穗率
Spike-bearingrateof
regeneratedtiller/%

单株原生籽粒重
Grainweightperplantof

originaltiller/g

单株再生籽粒重
Grainweightperplantof
regeneratedtiller/g

再生分蘖补偿率
Compensationrateof
regeneratedtiller/%

CK \ 8.37 \ \

P1S1N0 32.52 5.81 0.31 12.06

P1S1N1 37.86 6.17 0.52 23.86

P1S1N2 40.63 7.12 0.63 50.51

P1S2N0 34.06 5.66 0.49 18.13

P1S2N1 40.48 5.84 0.71 29.79

P1S2N2 47.57 6.80 0.83 52.64

P2S1N0 43.26 6.10 0.48 21.25

P2S1N1 59.74 6.41 0.92 51.46

P2S1N2 60.20 6.92 1.00 68.87

P2S2N0 52.82 5.78 0.62 23.83

P2S2N1 65.96 6.00 1.22 51.56

P2S2N2 66.35 6.39 1.40 70.82

3 讨论

3.1 倒春寒胁迫下小麦腋芽的萌发与生长特征

腋芽可根据植物不同的生长状态选择继续生

长发育或者休眠,期间受到环境、营养物质、植物

激素、遗传因子等多种因素的综合调控[18]。当小

麦植株受到冻胁迫伤害时,其自身的调节和再生

能力增强,分蘖节处的潜伏腋芽迅速生长发育,使
产量损失得以补偿。研究发现,小麦植株遭遇冬、
春四次寒潮后潜伏芽萌动,再生分蘖在冻后5~7
d出生,冻害越重,再生分蘖数越多[19]。在本研

究中,春季冻胁迫后小麦腋芽开始萌发的平均时

间为4.5d,P1组的腋芽打破休眠开始伸长时间

早于P2组,但腋芽的生长速率及萌发数量要显

著低于P2组。这可能是由于P1组的单株原生

分蘖数多,胁迫后有更多有效叶片进行正常的光

合作用和物质运输,因而植株恢复生长速度较

快[20],有利于腋芽打破休眠,但由于幼穗冻死率

低、存活原生小分蘖数量多,相同营养条件下分配

到腋芽处的营养物质少于P2组,因此P1组腋芽

打破休眠后的生长速率以及腋芽萌发总量低于

P2组。除冻胁迫时期外,破除休眠的腋芽生长速率

和数量与冻胁迫程度均呈正相关。这也与受损原生

分蘖中营养物质的转移再利用有关。冻胁迫时长越

长,原生分蘖冻死率越高,可转移至腋芽处的营养物

质越多,越有利于增加腋芽的生长速率与萌发数量。
冻胁迫后适宜的温度、水分和营养可为小麦

再生分蘖的生长提供良好外在条件[21]。在生产

上,小麦遭遇倒春寒胁迫后,追施肥料尤其是氮肥

是促进腋芽萌发与生长的重要栽培措施[22]。本

研究表明,春季冻胁迫后追施氮肥显著增加了小

麦腋芽的生长速率及数量,这与前人的研究结果

相一致[23]。虽然氮素本身并不直接激活调控分

蘖原基,但可作为信号调节糖类物质、植物激素

(如细胞分裂素)等刺激再生分蘖生长,也可作为

营养物质影响植物体内营养资源的分配,为分蘖

发生和生长发育创造了良好的营养条件,其供应

水平直接影响分蘖形成和发育过程[24-25]。然而在

本研究中,追施氮肥对腋芽开始萌发的时间早晚

没有明显影响。这可能是因为冻胁迫后小麦根系

活力较低,需要一段恢复期后才能吸收与利用氮

肥,从而导致追施的氮肥无法及时发挥肥效。

3.2 倒春寒胁迫下小麦再生分蘖的生长特征

现有研究虽已证实,倒春寒胁迫下潜伏腋芽
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可萌发形成再生分蘖,并部分成穗以实现产量补

偿,但有关再生分蘖(穗)的农艺参数、干物质分配

特征及其对氮肥的响应,尚缺乏针对性研究。由

于再生分蘖的生育进程快,发育时间少,其茎高、
茎粗、叶数、叶面积、干物质积累量等农艺参数均

大幅低于CK组主茎。随着冻胁迫时长及追氮量

的增加,再生分蘖的生长量显著提高,说明春季冻

胁迫下再生分蘖的生长除受到发育时间的影响

外,还受到营养物质供应强度的影响。尽管本研

究所测定的农艺指标大都受到冻胁迫时期、时长

以及追氮量的影响,但各处理下再生分蘖的单茎

平均出叶数均为5片,说明春季冻胁迫下小麦再

生分蘖的出叶数比较稳定,较难通过栽培措施进

行调节,而冻胁迫处理组间叶面积存在显著差异。
以上结果可能与叶热间距有关[26],随着发育时间

的推迟,叶热间距降低,即表现为出叶速度快,但
气温高于25℃时,叶片的生长受到抑制[27-29],因
此P2组再生分蘖出叶速度快于P1组,但叶面积

小于P1组。由此可见,遭遇倒春寒胁迫后可通

过栽培措施增加再生分蘖的叶面积,进而提升再

生分蘖的光合能力,为产量形成打下物质基础。
小麦的产量形成与干物质积累过程及其分配

密切相关。与CK组主茎相比,虽然春季冻胁迫

下再生分蘖开花期和成熟期干物质积累量显著降

低,但生殖器官的物质分配占比及收获指数显著

升高。在生产中,小麦、玉米等作物的收获指数主

要受花后干物质积累与分配的影响[30]。本研究

发现,再生分蘖花后干物质积累量占总干物质积

累量的比例较CK组的主茎显著升高,对产量的

贡献率和收获指数也均提高,这主要与环境温度

引起的再生分蘖穗发育进程加快有关[31]。然而

随着冻胁迫时长的延长以及胁迫后追氮量的增

加,再生分蘖成熟期的穗干物质分配比例有所降

低,这与再生分蘖得到营养物质增加,叶面积增

大,粒叶比降低有关[32]。由于P2组再生分蘖的

成熟时间要显著晚于P1组再生分蘖,生育后期

高温可引起植株的早衰,灌浆时间缩短,源库关系

失衡,导致穗的物质分配比例降低[33]。因此,本
研究不同处理间物质分配特征的差异不仅与开花

前后干物质的积累量有关,可能还与植株的衰老

进程有一定关系。

3.3 倒春寒胁迫下再生分蘖对损失产量的补偿

效应

庞其敬等[34]指出,在大田条件下拔节期冻胁

迫后早套播小麦再生分蘖平均成穗率为53.9%。
在本研究中,春季冻胁迫下小麦植株的再生分蘖

平均成穗率为48.45%,均高于正常小麦大田生

产的茎蘖成穗率[35],表明春季冻胁迫下小麦再生

分蘖的生产效率较高。分蘖是否能够成穗与分蘖

自身生长速度以及幼穗发育程度密切相关,而分

蘖的生长发育又受到生长环境的显著影响[36]。
随着冻胁迫时长以及追氮量的增加,再生分蘖的

成穗率亦呈上升趋势。综合来看,在满足一定的

发育时间要求下,营养供应是提高再生分蘖发育

速度和成穗率的关键因素。
虽然再生分蘖成穗率高,但其穗形及单穗产

量较CK组主茎穗显著下降,在各穗部指标中,再
生分蘖的穗粒数降幅最大,为49.51%,而每穗小

穗数仅下降14.86%,这与庞其敬等[34]的研究结

果相一致,说明分化小花数或结实率较低是再生

分蘖产量不高的主要原因。进一步分析发现,

P1、N1和N2组的再生分蘖穗粒数显著高于P2、

N0组,表明发育时间和营养物质是影响再生分蘖

穗粒数及单穗产量的重要因素。据报道,倒春寒

胁迫下再生分蘖对小麦籽粒产量损失的补偿程度

可达13%~30%[10,37],春季冻胁迫下再生分蘖对

产量损失的补偿率在12.06%~70.82%,再次证

明再生分蘖对产量有较高的补偿效应。值得注意

的是,本研究中的最高补偿率高于前人研究,这可

能与品种类型、胁迫与施肥处理设置有关[37-38]。
在本研究所探究的三因素(冻胁迫时期、时长和追

氮量)中,追氮量对再生分蘖产量的正向调节作用

要高于冻胁迫时期和时长。因此,加强倒春寒胁

迫后营养物质的供应对提高再生分蘖产量,挽回

产量损失至关重要。
尽管再生分蘖对倒春寒引起的产量损失有显

著的补偿效应,但在实际生产上仍有一些不容忽

视的潜在问题。根据观察,再生分蘖收获指数高,
茎秆生物量不足,抗倒伏能力差;再生分蘖的成熟

期明显推迟,若与原生分蘖一起收获,对籽粒品质

会有显著的不利影响,若延迟收获,则会加剧多熟

制地区茬口矛盾。此外,随着工业肥料投入的增

多,生产成本与生态成本升高;再生分蘖生长状况

与春季气候条件相关性较大,有较强不确定性,可
调控性有限。因此,从抗灾、高产稳产的栽培策略

看,应在培育冬前适龄、壮苗、足苗上下功夫,为确

保中期稳长、构筑高产群体质量奠定良好基础,积
极利用生长调节剂、镇压等手段提高植株抗逆能
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力,变被动减灾应变管理为主动防灾、抗灾。
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