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多粒小麦种质普冰 10696 的幼穗发育特性分析

郑永胜 1，王丽媛 1，王　晖 1，张　晗 1，王穆穆 1，王东建 1，刘伟华 2，李汝玉 1，李立会 2

（1 山东省农业科学院作物研究所，济南 250100；2 中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081）

摘要：小麦 - 冰草远缘杂交后代品系普冰 10696 具有多粒的遗传特性。为深入了解其多粒性状形成的发育进程，本研究

以多粒品系普冰 10696 和黄淮冬麦区主推品种为供试材料，通过解剖学和统计学方法比较小花分化、退化和结实的动态进

程差异，进一步解析冰草多花多粒的特性，为多粒基因型材料在育种中的应用提供理论参考。农艺性状比较结果显示，普冰

10696 的多粒特性来自小穗粒数的提高，并且未降低千粒重。幼穗发育特性分析表明，普冰 10696 的幼穗分化具有启动早和

持续时间长的发育特性；普冰 10696 的小花发育具有分化速率快、退化慢的特性，能够进入四分体期并最终结实的小花明显

增多。普冰 10696 的幼穗和小花发育特性是决定普冰 10696 多粒的基础。
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Analysis of Developmental Characteristics of Immature Spikes in  
Elite Multi-grain Wheat Germplasm Pubing10696
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Abstract：The multi-grain wheat line Pubing 10696 is an offspring of common wheat cultivar that 
was originally crossing with a wild relative species Agropyron cristatum（L.）Gaertn showing multi-grain 
characteristics. To disclose the theoretical principle for wheat breeding，this elite genetic germplasm resource 
together with several popular wheat varieties in the Huang-huai winter wheat region were used to decipher the 
developmental process of young spike/spikelet. The dynamics of floret differentiation，degeneration and seed 
formation were analyzed by anatomy and statistical methods. The analysis of variance（ANOVA）showed that 
the multi-grain characteristic of Pubing 10696 was contributed due to the increase of grain/spikelet number per 
spike. Interestingly，the increase of the grain number per spike did not underestimate the 1000-grain-weight. 
The observation of immature spike development revealed that，if compared with other wheat varieties，Pubing 
10696 exhibited earlier initiation and lasting duration in the panicle differentiation. The faster differentiation 
and slower degeneration in the floret developmental process was further detected in Pubing10696，thus 
leading to the significantly increase of florets that succeeded in the tetrad stage. Altogether，the developmental 
characteristics of the immature spikes and florets is the factor resulting in the multi-floret and multi-grain in  
Pubing10696. 
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穗粒数是小麦产量进一步取得突破的关键性 
状［1-4］。在当前产量水平下，要想进一步提高产量，

应在保持穗数稳定基础上适当增加穗粒数［5-7］。

小麦穗粒数的形成主要受品种遗传特性和生

态环境条件的制约，经历幼穗分化的启动、小花分

化、退化和结实等几个重要的生理过程，是整个幼

穗发育进程的综合体现［5］。小麦幼穗分化起始时

期是营养生长向生殖生长转变的关键发育阶段，

对于穗粒数的形成和最终产量的形成具有重要作 
用［8］。幼穗分化启动早，器官建成阶段（生殖生长）

时期长，有利于小花分化和穗粒数提高，易形成大穗

型品种；幼穗分化启动晚，幼苗阶段（营养生长）时

期长，有利于分蘖成穗率和穗数的提高，易形成多

穗型品种。另一方面，冬小麦幼穗分化一旦启动、其

抗寒性会急剧下降，难以适应黄淮冬麦区北部返青

期的气温变化，容易遭遇倒春寒；而幼穗分化启动

过晚易造成生育期推迟，导致晚熟难以适应后期的

高温和干热风，进而影响产量。幼穗分化时期的长

短是我国不同小麦生态区产量结构差异的重要原 
因［8］。因此，调整幼穗分化启动时间对于普通小麦

适应不同的生态区环境非常关键。调整营养生长和

生殖生长的时间，进而协调穗数和穗粒数的关系是

高产育种的一个重要方向。幼穗分化进程中小花

的退化与结实率和穗粒数紧密相关，提高穗粒数的

重要途径是在一定小穗数和小花数基础上，最大限

度的提高小穗小花的结实率［8］。因此解析穗粒数

形成的生理发育进程，对高穗粒数种质在不同生态

区的利用及穗粒数的提高具有重要的理论和现实 
意义。

冰草属（Agropyron Gaertn.）植物是小麦族中

基因组为 P 的物种，具有二倍体（2n=2x=14，PP）、
四 倍 体（2n=4x=28，PPPP）、六 倍 体（2n=6x=42，
PPPPPP）等 不 同 倍 性 类 型。 四 倍 体 冰 草

（Agropyron cristatum（L.）Gaertn.）表现为多小穗、

多小花、小花结实率高等特性，且具有茎秆坚韧、穗

下茎长等丰产株型结构，是现代小麦品种改良的重

要基因资源。中国农业科学院作物科学研究所李立

会课题组在成功获得小麦 / 冰草远缘杂交可育后代

的同时，创制了一批具有多粒特性的新种质，并育

成了一批表现高穗粒数的小麦品系，是改良小麦穗

粒数的重要遗传资源［9-11］。然而到目前为止，小麦 -
冰草多粒新种质的小花发育进程和多粒特性仍需解

析。本研究通过比较分析具有冰草多粒特性的小麦

新种质普冰 10696 和目前黄淮冬麦区主推品种的

穗粒数形成过程中的差异，分析多粒种质的高穗粒

数形成的生理特征，为该种质在育种上的应用提供 
依据。

1　材料与方法

1.1　试验材料

小麦 - 冰草衍生系普冰 10696，来自普冰 3558
与周麦 18 的杂交后代，表现多粒特性，其平均穗

粒数为 50~70 粒。以济麦 22、烟农 19、邯 6172、矮
抗 58、偃展 4110、周麦 18、豫麦 18 等黄淮冬麦区

主推小麦品种作为对照品种，其平均穗粒数为 40~ 
60 粒。

1.2　试验方法

试验材料分别于 2015-2016 年度和 2016-2017
年度在山东省农业科学院作物研究所试验田进行田

间种植。试验分为 2 组，一组用于农艺性状调查，一

组用于解剖观察，进行随机区组试验设计。用于农

艺性状调查的材料按小区种植，每个材料种植 2 个

小区，小区行长 6 m，行距 20 cm，每小区 6 行，用小

区点播机 Wintersteiger Monoseed 进行种植。试验

小区行长 2.5 m，行距 25 cm，株距 5 cm，3 次重复，

每个重复种植 3 行。在 10 月上旬进行人工点播，按

照当地的栽培技术进行试验管理。

解剖观察所有供试材料的主茎的幼穗发育时

期，包括单棱期、二棱期、小花分化期、雌雄蕊原基

分化期、药隔分化期、四分体时期和雌雄蕊退化期 
（图 1）。返青期开始，每 3 d 解剖观测 1 次，每个品

种最少解剖 5 个单株以上，并且以单株的主穗幼穗

发育动态为主；观察植株的幼穗分化进程，以主穗

幼穗上中部第 3 或第 4 朵小穗原基发育到达的发

育时期为准；幼穗原基上出现小穗原基为二棱期，

观察主穗幼穗上的基部小穗、中部小穗和顶端小穗

的小花的分化、发育和退化动态，记载小花数和退化

小花的个数。基部小穗是指幼穗由下到上的第 1 排

小穗，中部小穗是指第 3 或第 4 排小穗，顶端小穗是

幼穗的最上部小穗；成熟期调查各品种（系）的农

艺性状，包括有效穗数、主穗穗长、株高、主穗小穗数

（中部第 3 或第 4 排小穗）、主穗小穗粒数、主穗穗粒

数和千粒重，每个小区调查 20 个单株。

2　结果与分析

2.1　普冰 10696 与主推品种的农艺性状的差异比较

农艺性状调查结果（表 1）显示，普冰 10696 的

主穗穗粒数显著高于亲本周麦 18 和其他品种。普
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冰 10696 的主穗小穗数与亲本周麦 18 差异不显著，

且略低于黄淮冬麦区北部的品种邯 6172、济麦 22
和烟农 19；但是普冰 10696 的主穗小穗粒数为 5.3
粒，显著高于周麦 18 和其他品种。在其他农艺性状

上，普冰 10696 的株高与亲本周麦 18 等黄淮冬麦

区南部品种差异不大，但是低于邯 6172、烟农 19 等

北部地区的品种；主穗穗长与亲本周麦 18 差异不

显著，显著低于邯 6172、偃展 4110 和烟农 19；普冰

10696 的千粒重高于亲本周麦 18 和其他品种，穗粒

数的提高并没有降低千粒重。但普冰 10696 的有效

穗数明显低于周麦 18 和其他推广品种。总之，普冰

10696 的主穗穗粒数显著高于黄淮冬麦区的推广品

种，并且穗粒数的显著提高主要来自于小穗粒数的

提高。

2.2　普冰 10696 与其他品种不同部位的小穗小花

数和穗粒数比较

普冰 10696 的总小花数明显高于周麦 18、济麦

22 和豫麦 18（表 2）。除顶端小穗外，普冰 10696 的

不同部位的小穗的小花数都要高于豫麦 18 和济麦

22；与亲本周麦 18 相比，仅有第 1、8 和 10 排小穗

的小花数高于亲本周麦 18，其他部位的小穗小花数

与周麦 18 相同。比较不同部位的小穗穗粒数发现，

除第 9 排和顶端小穗外，普冰 10696 的其他部位小

穗的穗粒数都高于周麦 18、济麦 22 和豫麦 18，尤其

是中部小穗（第 4 排小穗）的粒数为 6 粒，比其他

品种多 2 粒，结实率最高，达到 66.7%。可见，普冰

10696 的多粒特性，小花数发育增多是基础，小花结

实率高即小穗粒数的增加是关键。

A：单棱期；B：二棱期；C：小花分化期；D：雌雄蕊原基分化期；E：药隔分化期；1~8 表示小穗上分化出的小花；F：四分体形成期； 
G：雌雄蕊退化期。A~E 的比例尺为 1 mm，F 和 G 的比例尺为 2 mm

A：Single ridge stage，B：Double ridge stage，C：Floret differentiation stage，D：Pistil and stamen differentiation stage， 
E：Corpel extending round three stile of ovule，1-8 indicate the florets of spikelet，F：Tetrad stage， 

G：Pistil and stamen degeneration stage. Bar=1 mm in A-E and 2 mm in F and G

图 1　普通小麦幼穗分化进程图

Fig.1　Process of young spike differentiation in common wheat

表 1　普冰 10696 与其他推广品种的农艺性状的差异比较
Table 1　Comparison of agronomic characters between Pubing10696 and other varieties

名称

Name

株高（cm）

Plant
height

有效穗数

Spike
number

主穗穗长（cm）

Spike
length

主穗小穗数

Spikelets
number

主穗小穗粒数

Grain number
per spikelets

主穗穗粒数

Grain number 
per spike

千粒重（g）
Thousand-grain 

weight

矮抗 58 Aikang 58 55±2.5a 10±1.5b 7.7±0.6a 18.7±1.1a 3.5±0.3a 56.3±3.2b 48.2±1.5b

邯 6172 Han6172 74±3.8d 20±3.2c 10.0±1.1d 21.7±1.2b 3.7±0.4a 55.7±3.4b 45.9±1.9a

济麦 22 Jimai22 68±3.1c 15±2.7c 7.8±0.8a 22.2±0.8b 3.7±0.3a 49.0±2.9a 48.5±2.1b

烟农 19 Yannong19 74±4.7d 11±2.5b 9.8±1.2d 21.9±0.7b 3.7±0.3a 49.3±2.5a 50.5±2.7b

豫麦 18 Yumai18 65±3.9c 11±2.1b 8.3±0.7b 18.1±1.3a 4.3±0.4b 54.0±3.4b 48.8±2.5b

偃展 4110 Yanzhan4110 61±3.4b 8±3.1a 9.2±0.8c 21.3±1.1b 3.3±0.4a 54.7±3.2b 51.6±1.9b

周麦 18 Zhoumai18 58±3.2b 9±1.5a 8.5±0.7b 21.1±0.9b 3.7±0.3a 52.3±3.5b 53.4±2.9c

普冰 10696 Pubing10696 60±3.7b 8±1.9a 8.8±0.7b 21.2±1.1b 5.3±0.6c 68.0±5.1c 55.1±3.1c

表中数据为平均值 ± 标准差；同列不同小写字母表示在 0.05 水平上的差异显著性

The data in the table are the Mean±SD，means within a column followed by the different letter are significantly different according to LSD test at 0.05 
level of significance
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2.3　普冰 10696 和黄淮冬麦区主推品种的阶段发

育进程比较

为揭示普冰 10696 的多小穗粒数特性的发育基

础，本研究分析了普冰 10696 和黄淮冬麦区主推品

种的幼穗分化阶段发育特性。从幼穗分化启动至抽

穗期，品种（系）间的阶段发育进程具有较大的差异

（图 2）。首先小麦品系普冰 10696 的幼穗分化具有

启动早和分化快的遗传特性，本试验参试品种（系）

在穗分化启动前都处在单棱期，穗分化启动后幼穗

从单棱期发育到二棱期明显快于其他品种，尤其是

发育到二棱末期的时间比其他品种早 4~8d。其次

普冰 10696 幼穗分化的持续时间最长，进入二棱期

比其他品种早，但是到四分体时期仅相差 1~3d，幼
穗分化持续时间比其他品种多 3~5d。可见，普冰

10696 的多花多粒特性可能与其幼穗分化启动早且

持续时间长有关。

2.4　普冰 10696 不同小穗的小花分化、发育和退化

特性

进一步分析普冰 10696 的小花分化和退化的动

态过程发现，普冰 10696 的基部、中部和顶部小穗

的小花分化速率都明显快于其他品种（图 3A、B、

C）。尤其是普冰 10696 的基部和中部小穗，在进入

小花分化期后，能够迅速的分化出 9 个小花。亲本

周麦 18 的中部小穗虽然也能够分化出 9 个小花，但

是分化出第 9 个小花的时期要比普冰 10696 晚 5~ 
8 d。在小花退化过程中，普冰 10696 的小花退化速

率要明显慢于周麦 18 和其他品种，例如普冰 10696
中部小穗的 9 个小花中的 3 个退化小花完全退化需

要 9 d 的时间，而周麦 18 中部小穗的 4 个退化小花

完全退化仅需要 3 d 的时间。并且普冰 10696 的小

花退化仅经历 1 次退化，而周麦 18 和其他品种的小

花退化经历 2 次退化，第 1 次退化主要发生在没有

进入四分体时期的上位小花，第 2 次退化的小花是

能够发育到四分体期的小花。能够进入雌雄蕊分化

期的小花一般都能够分化到四分体期。因此本研究

统计了普冰 10696 及其他品种的中部小穗能够发育

到雌雄蕊分化期的小花发育动态（图 3D）。结果表

明，中部小穗能进入雌雄蕊期的小花的发育动态变

化与中部小穗的总小花动态变化一致。

四分体期是小花能否结实的关键时期［8］。本

研究进一步分析了基部、中部和顶部小穗位的小

花能够发育到四分体期的数目，结果表明，普冰

10696 和其他品种在不同部位的小穗的总小花数

差异不大，中部和基部的小穗都能分化出 7~9 朵

小花，顶部小穗分化出 5~6 朵小花（表 3）。普冰

10696 的基部、中部和顶部的小穗能够最终发育到

四分体时期的小花数明显多于其他主推品种，且品

种间的变异较大，尤其是中部小穗能够发育到四

分体期的小花与最终的结实粒数紧密相关。前人

研究的结果已经表明，第 1 朵小花进入四分体后， 
1~2 d 内能发育到四分体期的小花才能结实［8］。普

冰 10696 的中部小花能快速的进入四分体期，退化

仅发生在未进入四分体期的小花；而其他品种在退

化阶段，未进入四分体期的小花先退化，由于小花分

化速率慢，导致进入四分体期的部分小花也进行退

化。可见普冰 10696 的小花分化速率快，能够进入

四分体期小花明显增多。这一小花分化特性可能是

普冰 10696 多粒特性的关键因素。

图 2　普冰 10696 和其他品种的幼穗分化发育进程图
Fig.2　Young spike differentiation and development stage diagram of Pubing10696 and other varieties
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3　讨论

小麦的穗粒数与单位面积产量显著正相关，对

产量的贡献大于亩穗数和千粒重，是影响产量的首

要限制因素［12-13］。高穗粒数基因型种质的挖掘和

利用对我国目前的高产育种具有重要的意义。普

冰 10696 品系携带冰草外缘的高穗粒数的优异基因

型，综合性状良好，可以直接作为亲本培育适合不同

生态区的小麦品种。因此本研究分析了普冰 10696
品系的多粒特性的幼穗发育，通过田间观测和解剖

分析阐明多粒特性形成的动态过程，为多粒优异基

因型的利用提供理论参考。

通过分析比较普冰 10696 和主推品种间的农艺

性状发现，普冰 10696 的多粒特性主要来自小穗粒

数的提高。普冰 10696 的幼穗分化启动早、持续分

化时间长能够分化足够多的小花。小花分化速率快

和退化慢的特性能够显著提高小穗结实率。小花发

育时间的延长，能够增加小穗弱势花位（上位小花）

发育结实的概率，减少小花退化的数量，对穗粒数增

加有积极作用［12-13］。小麦阶段发育的遗传特性和

A：基部小穗；B：中部小穗；C：顶端小穗；D：能够进入雌雄蕊分化期的中部小穗

A：Basal spikelet，B：Middle Spikelet，C：Top spikelet，D：Middle spikelet capable of producing pistil and stamen 

图 3　普冰 10696 和其他品种的小花分化、发育和退化动态进程图
Fig.3　Dynamic process diagram of floret differentiation developmentand degeneration of Pubing10696 and others varieties 

表 3　普冰 10696 和其他品种主穗的各部位小穗的小花分化数
Table 3　The number of differentiation floret of spikelets of different parts of main spike in Pubing10696 and other varieties

名称

Name

基部小穗 Basal floret 中部小穗 Middle floret 顶端小穗 Top floret

总小花数

Total 
florets

雌雄蕊期

Pistil 
stage

四分体期

Tetrad 
stage

总小花数

Total 
florets

雌雄蕊期

Pistil 
stage

四分体期

Tetrad 
stage

总小花数

Total 
florets

雌雄蕊期

Pistil 
stage

四分体期

Tetrad 
stage

普冰 10696 Pubing10696 9 8 6 9 8 7 6 5 4

周麦 18 Zhoumai18 8 7 5 9 8 6 6 4 3

济麦 22 Jimai22 8 7 5 8 7 6 5 4 3

烟农 19 Yannong19 7 6 4 8 7 5 5 3 2

邯 6172 Han6172 7 6 4 9 8 6 5 4 3

矮抗 58 Aikang58 8 7 5 8 7 6 5 4 3

偃展 4110 Yanzhan4110 8 7 4 8 6 4 6 4 3

豫麦 18 Yumai18 8 7 5 8 7 6 5 4 3
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穗分化时期的长短是构成我国不同生态区小麦产量

结构的主要差异。穗分化持续时间短，穗粒数则较

少；穗分化持续时间长，穗粒数则较多。通过阶段

发育进程和田间观测可以看出，普冰 10696 的幼穗

具有的启动早、持续时间长的发育特性，能够很好地

适应黄淮冬麦区中部和南部的生态区环境，是小麦

遗传改良的优异种质。

小麦的穗粒数是由每穗结实小穗数和每小穗结

实粒数构成。目前国内外对于小穗数还是小穗粒数

哪一个亚性状对穗粒数的遗传效应更大并没有形成

统一的观点。李丕珩［14］的试验结果表明，小穗粒数

对穗粒数的效应显著大于每穗结实小穗数。Fischer
等［15］指出，小穗数和穗粒数都与平均穗粒数紧密相

关。但是增加小穗粒数会导致籽粒大小不齐和千

粒重的降低，所以有些学者认为增加每穗结实小穗

数比增加每小穗粒数更为有利［16-17］。小穗数是单

棱期至小花分化期前形成，小穗数的形成需要较长

的营养生长期，尽管伴随较多的分蘖和成穗数，但

是往往会推迟抽穗期和成熟期，造成晚熟［18］、影响

千粒重［19］等一系列遗传负效应。因此小麦穗粒数

的改良应该在维持结实小穗数的基础上进一步提高

小穗粒数［5］。目前主推品种间的小穗数基本都在

20 个左右，主穗粒数基本都在 50 粒左右，可见目前

主推品种间的穗粒数遗传变异不大，穗粒数的提高

明显遇到瓶颈，缺乏高穗粒数的优异基因型。普冰

10696 品系的多粒遗传特性是来源于近缘种冰草的

多粒基因型，其遗传效应是通过提高小穗粒数来显

著提高穗粒数。通过分析品种间的千粒重发现，普

冰 10696 的千粒重不仅没有下降，反而显著高于除

周麦 18 外的其他品种。普冰 10696 中的多粒基因

型在显著提高小穗粒数的同时对千粒重并没有显著

的负效应。

许多研究已经表明，提高穗粒数是提高目前小

麦产量的主要途径。于振文等［20］认为，要想发挥小

麦的生产潜力，主攻方向在于提高小麦穗的小花结

实率。而小花结实率与小花发育速度的快慢和发育

时间长短密切相关。通过对普冰 10696 品系的小花

分化、发育和退化的动态进程持续观测和分析发现，

普冰 10696 小穗能够分化出的小花在数目上与主

推品种间差异不大，基部和中部都能够分化出 7~9
朵，顶部都能够分化出 5~6 朵。但最终能够结实的

小花，普冰 10696 要明显的高于其他主推品种，尤其

是中部的小花结实率。普冰 10696 的多粒特性主

要是通过提高小花的结实率来增加穗粒数。Langer

等［21］认为小穗上下位发育较慢的小花，如果落后于

上位小花一个时期或几个时期时则不能结实。通

过分析小花分化、发育和退化的动态进程，表明普

冰 10696 的小花结实率高与小花分化速率快紧密相

关。普冰 10696 小花分化速率快的特性导致较多的

小花进入雌雄蕊原基分化期和四分体形成期，进而

继续分化和成为有效结实小花，这可能是小花能否

最终结实的关键原因。

本研究通过解剖和田间观察多粒基因型的普冰

10696 品系和主推品种的穗分化阶段发育进程和小

花分化、发育和退化的动态进程，进一步揭示了普冰

10696 的多粒特性主要来自于小穗粒数的提高，由

于小花分化早、速率快导致小花多且结实率高。本

研究为来源于冰草的多粒基因型在小麦遗传改良的

应用提供理论基础。
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