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摘要：自 １９６８ 年 Ｄｏｎａｌｄ 提出作物理想株型（ｉｄｅｏｔｙｐｅ）以来，众多学者在如何减少生长冗余、塑造理想株型方面做了大量努力，在
旱地小麦育种策略和栽培管理模式创新方面取得了一定进展。 而该方面的进展有限，不同领域的研究者对理想株型和生长冗

余的认识存在严重分歧。 综述了近年来旱地小麦理想株型研究进展，以过去 ２０ 年黄土高原雨养农业区的观测数据为主进行了

集成分析，将产量分别与根系生物量、地上生物量和株高等指标进行回归分析，勾画了旱地小麦在根系、茎秆和分蘖等器官中生

长冗余的演变趋势，对生长冗余产生的生态学机制展开了分析，并对理想株型与生长冗余的互作关系进行了讨论。 已有的研究

进展表明，旱地小麦理想株型演变是一个不断消减生长冗余，但又无法完全消除冗余的复杂过程，一定程度的冗余存在是理想

株型发生的物质基础。 旱地小麦理想株型育种必须以基因型和环境互作关系为基础，通过减少个体间的竞争强度和个体大小

不整齐性，促进物质和能量更多地向籽粒迁移，最终提高种群产量。 综上所述，旱地小麦理想株型选择需建立在生长冗余理论

基础上，根据生态学基本原理对基因型和表现型进行耦合分析与选择权衡。
关键词：旱地小麦； 理想株型； 生长冗余； 互作关系； 研究进展
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ｔｈａｔ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ ａｐｐｌｉｅｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｗｉｌｌ ｅｎｃｏｍｐａｓｓ ｔｈｅ
ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ： （１） Ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉｏｕｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ⁃ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｔｏ ｏｎｅ ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ； （２） Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｈｅｎｃｅ ｈａｒｖｅｓｔ ｉｎｄｅｘ ｂｙ ｓｅｌｅｃｔｉｎｇ ｆｏｒ ｓｍａｌｌ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｏｐｔｉｍｕｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ
ｐａｔｔｅｒｎｓ； ａｎｄ （３） Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｗｅａｋ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒｓ ｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． Ｆｉｎａｌｌｙ， ｔｈｅ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｔｈａｔ
ｍａｘｉｍｉｚｅｓ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ′ｓ ｇｒａｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ａｌｔｈｏｕｇｈ ｃｌｅａｒｌｙ ｄｅｓｉｒａｂｌｅ ｉｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ， ｉｓ ｎｏｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｉｌｙ ｓｔａｂｌｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ； ｐｌａｎｔ ｉｄｅｏｔｙｐｅ； ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ； ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ； ｒｅｖｉｅｗ

旱地小麦理想株型选择一直是生态学、作物学和生物学的热点问题。 过去五十多年来，相关领域的学者

开展了一系列提高旱地小麦产量及抗旱性的理论与实践研究［１⁃５］，但诸多努力多集中在提高小麦的耐旱性

上，尤以作物个体耐旱能力、抗旱基因定位和表达等方面为侧重点［６］。 传统观点认为，抗旱性越强的品种其

根系越庞大，因此大根系（指具有较多的根系生物量，较大的根系分布范围，意味着植株有相对较高的根冠

比）单株产量高的个体通常为抗旱育种选择的目标［７］。 而个体耐旱能力的提高是以提高个体竞争力为基础

的，这必将导致作物群体产量的下降［８⁃１０］。 在以高产高效为主要目标的现代农业体系中，以大根系为选择标

准的思想并不能给雨养农业区小麦产量的提高带来任何实质性的改变［１１⁃１２］。 抗旱育种成效不显著，其关键

原因是不同领域的研究者对干旱胁迫下的“抗旱”性状理解有很大差异。 微观生物学如生物化学和分子生物

学领域的学者认为抗旱性即个体细胞或细胞团组织对水分胁迫的存活能力或耐受性；而作物栽培和作物育种

学领域的学者认为抗旱性是水分亏缺环境下作物或品种产量稳定性的表现；从种群生态学和进化生态学的角

度讲，抗旱性为：与水分充分供给时作物群体最高产量相比在水分亏缺时减产最小的生态适应机制。 正是由

于对抗旱性的认识不同，造成了干旱半干旱区育种策略上的误区［１０］。 如何在干旱环境下通过权衡个体竞争

力和群体产量之间的比重，最终提高作物单位产量成为农学界和生物学界一个公开的论战［１３⁃１４］。
１９６８ 年 Ｄｏｎａｌｄ 理想株型（ｉｄｅｏｔｙｐｅ）概念的提出，在农学界、生态学和生物学界引起了强烈的反响，以株型

塑造为手段的理想株型育种模式得以广泛开展［１５⁃１６］。 作物的株型决定其受光水平、吸收水肥能力、抗逆能力

等，进而决定其生物产量和经济产量，因此不少学者从源库关系［１７］、表型可塑性［１８］、水分利用效率［１９⁃２０］、竞争

能力［２１］、资源分配格局［２２］及作物的生理性状［２３⁃２４］等方面出发，对作物的株型与产量之间的关系做了研究，探
讨高产的途径，取得一定成效。 然而，生长冗余现象的存在很大程度上限制了作物产量的提高［２５⁃２６］。

所谓生长冗余，盛承发认为是生物适应波动环境的一种生态对策［２５］。 当环境改善或经人类支持与保护

后，作物这种固有的冗余特性变成了一种浪费和负担，对高产不利，通过栽培或育种手段减少冗余便可高产。
目前大量的生长冗余仍存在于作物的营养器官中，理想株型还没有真正实现，且不同地区的研究，对理想株型

９２４２　 ８ 期 　 　 　 王建永　 等：旱地小麦理想株型与生长冗余 　
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的认识依然存在很大分歧，因此不少学者对理想株型育种前途提出质疑。 旱地小麦如何实现高产目标？ 旱地

小麦的育种出路何在？ 对于这些困惑，理解小麦株型的演变趋势及与生长冗余的互作关系等理论问题就显得

更为重要。 本文对旱地小麦理想株型研究进展进行了回顾，同时又以过去 ２０ 年黄土高原雨养农业区的观测

数据为主进行集成分析，将产量分别与根系生物量、地上生物量和株高等指标进行回归分析，对旱地小麦生长

冗余大小的演变进行了讨论。 本研究在综述前人已有研究进展的基础上，通过集成分析，为旱地小麦理想株

型演变、个体竞争能力、大小不整齐性、物质和能量分配及籽粒产量形成等之间的关系提供更多的认识。

１　 旱地小麦理想株型研究进展

对作物的人工选择自一万年前就已经开始了［２７⁃２８］。 在长期的人工选择过程中，人们总是有意或无意地

改变作物的株型以获得较高的产量。 我国早在 １４００ 年前，《齐民要术》一书就有关于“早熟者苗短而收多， 晚

熟者苗长而收少”的记载［２９］。 在 ２０ 世纪 ２０ 年代，Ｄｏｕｇｈｔｙ［３０］提出的“最佳合成体”可以看作是理想株型概念

的雏形，他认为通过适当杂交的方法和产量因素的最佳组合，把各种高产性状聚集在一起，从而得到高产。 旱

地小麦从野生近缘种向现代品种进化的漫长过程中，野生一粒小麦 （ Ｔ． ｂｏｅｏｔｉｃｕｍ）、野生二粒小麦 （ Ｔ．
ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓ）、拟斯卑尔脱小麦（Ｔ． ｓｐｅｌｔｏｉｄｅｓ）、粗山羊草（Ａｅ．ｔａｕｓｃｈｉｉ）和阿拉拉特小麦（Ｔ． ａｒａｒａｔｉｃｕｍ）等经过自

然轮回杂交和驯化，逐渐演变成了目前广为人类栽培利用的多倍体小麦［３１］。 其株型也经历了从“高根冠比、
低收获指数、高冠幅 ／株高比、小穗和种子扁长”等“杂草型”向“低根冠比、高收获指数和高粒叶比及小冠幅 ／
株高、大穗多粒”的作物型的演变［３２⁃３３］。

株型既是品种特性，又受栽培措施的影响，由于不同生态区的环境条件不同，获得高产的生育模式就可能

不同。 在生产实践中，理想株型是相对的，因此有人提出“动态模型”的概念，假定一种作物只有一种理想株

型未免太过局限［３４⁃３５］，理想株型应随着生育期进程及环境的改变而不断发生变化，这对理想株型有了更进一

步的认识。 目前对小麦理想株型的构建，多侧重从叶型、节间性状、根型和穗型等方面进行研究，主要研究冠

层的形态结构和根系生长的时空变异性［３６］，通过对这些性状的改造以构建出小麦的理想株型。 刘兆晔认为

理想株型应有良好的透光性、遮光性和抗旱保水性，能适应小麦生长的各个生育阶段［３７］。 张文宇在分析株型

指标变化趋势的基础上，通过冠层切割的方法模拟了叶面积指数的分层动态变化，并通过对形态指标的归类

分析，构建了综合性株型构成指数，综合体现了叶型和茎型的动态变化［３８］。
表型可塑性的研究为理想株型的研究提供了强有力的理论支持，表型可塑性被认为是植物在可变环境中

最大适合度的功能反应［３４］。 从形态可塑性上来研究植物的理想株型塑造及生长策略具有重要的意

义［３５，３９⁃４１］。 可塑性研究包括与资源获取直接相关的地上和地下部分的特征，如株高、叶面积大小、分蘖的有无

及根长度、根的空间分布等［４２⁃４５］。 植物表型可塑性能够使植物把资源最佳地分配到不同器官，以避免或降低

相邻植物的竞争［４６⁃４８］。 特定性状的可塑性本身可以遗传，也可以接受选择而发生进化［４９］。 故作物表型可塑

性的研究，推进了理想株型研究的进展。
旱地谷类作物理想株型的塑造过程，是一个不断剔除生长冗余的过程，尤其是剔除根系的冗余。 在干旱

半干旱地区，旱地春小麦具有根系生物量小、根条数少、根冠比低的根系构型，这些特点使现代春小麦在早期

营养生长过程中能节约用水而保留一定的土壤水分，以满足花期和灌浆期水分需求，从而提高作物产量［５０］。
因作物与环境互作关系的复杂性，以及作物间竞争存在的必然性，作物的“理想株型”到目前还未实现。 “理
想株型”的概念虽然定义的是个体植株，但强调的是基于群体生产的思想来塑造个体植株。 作物的生产是一

个群体过程［１５］，今后对旱地小麦理想株型的选择应围绕群体产量最优这一重要标准，“理想株型”的实质应

是“群体株型”的最优化状态。

２　 基于生长冗余理论的旱地小麦株型塑造

２０ 世纪 ８０ 年代对全国小麦调查结果表明［５１］，全国各麦区小麦品种主要性状变化有：１）植株由高变矮；

０３４２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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２）籽粒由小变大；３）成熟期越来越早。 小麦株型变得越来越合理。 在黄土高原雨养农业区，农业生产的主导

限制因子是水，个体间竞争主要表现为根系生物量大小的竞争，因此提高小麦产量首先要解决的问题是减少

根系的资源消耗，提高水分利用效率。 随着集水农业的迅猛发展，田间水分条件得到极大改善，过去一直占优

势的大根系古老品种如和尚头和金包银逐渐被新一代品种所取代。 目前在黄土高原培育出许多小根系品种，
适应当地的生态环境，获得了较高的产量。 由此看出人们已有意识地减少株型上的冗余，促进了黄土高原旱

地小麦理想株型的塑造。 本文以近十几年来 ４０ 余篇旱地小麦研究方向的参考文献为基础，分析了相关形态

指标与产量的关系，以期为旱地小麦理想株型塑造提供理论依据。
２．１　 根系生长冗余研究进展

半干旱雨养农业区，植物往往产生庞大的根系，这是自然选择的结果，也是进化上稳定的生长对策

（ＥＳＳ） ［１１］。 人们往往认为深入、广布且多分枝的根系是抗旱作物所必需的，故大根系被农学家和育种学家所

偏爱，因此半干旱雨养农业区早期作物具有庞大的根系，不仅是自然选择的结果，也有人工选择的干预。 但大

量实践证明，大根系作物并没有带来高产，相反，一些小根系作物在半干旱区通常具有较高的产量。 作物生产

的群体观念促使人们追求群体产量最优。 作物群体生活中的个体，其最大的根系有两层含义：一是使群体产

量达到最大，即农业生产上的最佳；二是使个体竞争力达到最大，即进化上的最佳［１１］。 而人们在很长一段时

间内都未意识到两者之间的差异，这也正是旱区抗旱育种表现为抗旱有余，丰产不足的原因所在［６］。
Ｈｕａｎｇ［５２］在研究旱地小麦从野生近缘种到六倍体小麦的进化中，发现根系生物量有先增大后减小的演变

趋势。 从二倍体到四倍体进化中，以自然选择为主导，以提高个体竞争力达到个体最优，趋向达到进化上的最

优。 这表现为植株的根系增大，根冠比增加，以人类利益而言则出现了根系冗余。 从四倍体到六倍体，人工选

择为主导，注重的是群体效应，成为弱竞争者的植株达到产量上的最优。 这表现为小根系，根冠比减小，减少

了根系冗余。 也有人研究发现人工育种过程中小麦根系一直呈减小趋势［２３］。 尽管演变过程中根系大小有着

复杂的变化趋势，但是总体趋于减小。 小麦进化中根系虽减小了，而水分利用效率、对营养元素的吸收效率却

显著提高［５３⁃５４］。
六倍体春小麦随年代推进逐渐呈现根条数减少、根系下扎深、根活性吸收面积比（根系活性吸收面积 ／根

系总吸收面积）增加、种子根中央大导管直径减小的趋势［５０］。 这些特点均利于现代春小麦在生育后期利用土

壤储水，保证了作物产量。 早在 １９８３ 年苗果园对黄土高原旱地冬小麦根系生长规律研究后指出，下层根量对

旱地小麦后期充分利用深层水十分重要［３１］。 因 Ｄｏｎａｌｄ 对理想株型根系的描述是小根系，使人们对根系冗余

的认识有了本质的改变，更多的人工选择倾向于小根系品种的培育，小根系品种也为旱农区的作物产量提高

带来更大收益。 张荣［５５］在黄土高原连续两年的实验结果显示，在极端干旱年份（１９９５ 年），古老品种和与现

代品种在产量上没有显著差异（Ｐ＞０．０５），而在正常降雨年份（１９９６ 年），古老品种产量显著低于现代品种（Ｐ＜
０．０５）。 对各品种进行回归分析：根系大小与籽粒产量、生物量均呈显著负相关（Ｒ ＝ ０．９０６５∗，Ｒ ＝ ０．９８６０∗∗）。
古老品种在根系上形成冗余，现代品种减少了根系冗余，故在产量上差异突显。 孙国钧［１０］对小根系品种在干

旱半干旱区具有高产潜力做了如下解释：其一，减少的根系生物量转移到地上部分，提高了小麦的繁殖分配；
其二，减少了根系冗余，降低了作物个体间的竞争能力，提高了群体的水分利用效率，将有限的土壤水分充分

利用。
图 １ 为各试验处理下旱地小麦根系生物量与产量的散点分布图。 从图中可看出在黄土高原干旱半干旱

区，产量并未随根系生物量的增加而一直增加。 在根系生物量较大时，产量反而有下降趋势，这与 Ｚｈａｎｇ［９］认

为旱地作物中普遍存在根系上的冗余结论一致。 为了验证根系冗余的存在以及减少冗余可以增加产量，大量

的去根试验也广泛开展［５６⁃５９］。 试验证明减少根系的冗余可以显著提高作物产量。 因自然选择压力的存在，
长期的人工选择仍不能完全消除根系的冗余，理想株型与生长冗余之间不是简单的此消彼长的关系。 旱地小

麦育种过程中根系的演变是一个逐渐消除冗余但又无法完全消除的过程，人工选择的干预，促进了这一演变

过程。
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图 １　 旱地小麦根系生物量与产量的散点分布图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｓｃａｔｔｅｒｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｏｆ
ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ

２．２　 旱地小麦株高性状演变

矮杆小麦的出现使小麦产量大幅度提高，曾被誉为

一场绿色革命［１５］。 人们培育矮杆小麦的初衷是为了抗

倒伏，却意想不到的获得了高产。 有研究指出在 ７０ａ 时

间内，英国小麦品种，株高从 １３０  ｃｍ 降到 ７０  ｃｍ 左右，
收获指数由 ３４％提高到 ５０％，这个数值可能还会继续

提高到 ６２％［６０］。 墨西哥的硬质小麦从 １９６９ 年到 １９８４
年间其收获指数从 ０．２５ 上升到 ０．４５，株高有较大的降

低［６１］。 中国 ６０ 年代小麦平均株高比 ５０ 年代下降了

３ ３ ｃｍ，７０ 年代比 ６０ 年代下降了 ７．５ ｃｍ，８０ 年代比 ７０
年代又下降了 ８．３ ｃｍ［５１］。 在当前高精度的农田生产条

件下，产量的提高主要因为资源分配格局发生变化，株
高降低释放的生物量用于籽粒的建设而增加产量。 进

化过程中，种群中高秆小麦对光资源的竞争较其周围矮

杆小麦有着绝对优势，因此高秆小麦会被逐渐选择下来，而根据生活史对策理论，有限资源向某一功能器官分

配增多，就必然使分配到其它功能器官的资源相应减少。 当小麦获得的收益（向茎秆做更多投资而获得较高

竞争力）不足以弥补对繁殖分配造成的损害时，小麦株高便不再增加，最终达到进化上的稳定（ＥＳＳ）。 而这种

策略下的株高，从农业生产的角度来讲是往往冗余的。

图 ２　 旱地小麦株高与产量的散点分布图

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｓｃａｔｔｅｒｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｏｆ
ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ

在有限的资源环境下，较大的营养体可能对水分、养分、光照和 ＣＯ２的吸收和同化利用能力较高，但营养

生长越大，相应的蒸腾耗水会越多，甚至引起倒伏［６２］。 人工培育旱地小麦理想株型过程中，倾向于矮秆品种

以减少株高的冗余。 从六倍体的古老品种到现代品种，株高呈逐渐降低趋势。 但应当指出小麦株高并不是越

矮越好，过矮的小麦株型，冠层低而密集，通风透光不良，往往后期生育和成熟不良，籽粒饱满度差［５１］。 现在

育种过程中过多降低株高以增加繁殖分配的做法并不可取，因为经过无数代的人工育种选择，株高已达到一

个最优的高度［６３⁃６４］。 傅兆麟［６５］研究认为理想株型株高平均值为（７９．１±６．１） ｃｍ，变幅范围为 ６８．０—９１．０ ｃｍ。
徐沛然［６６］研究指出超高产基因型株高不能超过 ８５  ｃｍ，以 ８０ ｃｍ 较好。 李朴芳［３３］ 总结前人的研究认为旱地

六倍体小麦株高最好控制在 ８０  ｃｍ—１００ ｃｍ 之间。 可以看出理想株型中的株高并不是固定不变的，而是在某

一最优的范围（如 ８０—９０ ｃｍ）内有所变动，这可能与研究区生态环境的不同有关。
从图 ２ 看出，产量并不是随株高的增加而一直增加，在株高超过 ９５ ｃｍ 后，随着株高的增加产量有下降的

趋势。 对旱地小麦株高样本（Ｎ ＝ ６７）统计分析，株高低

于 ８０ ｃｍ 的占 ５０．７５％，８０—１００ ｃｍ 的占 ３２．８４％，而株

高大于 １００ ｃｍ 的样本占总样本的 １６．４２％，说明旱地小

麦的株高还没有达到理想状态。 干旱环境限制了小麦

的株高，在改良环境以促进株高方面还有提高产量的发

展空间。 如图 ３ 所示，旱地小麦地上生物量与产量呈显

著正相关（Ｒ２ ＝ ０．９５４，Ｐ＜０．０１），现阶段旱地小麦在产量

提高上还有很大的发展潜力，提高地上生物量以提高产

量的做法是可取的，这与张荣［１２］研究结果一致。
种群个体大小不整齐度代表作物在胁迫条件下的

竞争状况，是种群对干旱环境的一种适应对策，但是以

降低产量为代价的。 随着干旱胁迫的增大，种群个体大

小不整齐性增加，加剧了个体间对水分的竞争［６７］，导致
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图 ３　 旱地小麦地上生物量与产量的散点分布图

　 Ｆｉｇ．３　 Ｓｃａｔｔｅｒｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｏｆ
ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ

生长冗余的发生。 提高作物群体株高大小整齐度，也将

是今后旱地小麦理想株型演变的方向［２４，６８］。
２．３　 旱地小麦分蘖性状及籽粒大小演变

在理想株型演变中，分蘖数一直是人们研究的热

点。 盛承发［２５］认为小麦在分蘖上的冗余是长期进化过

程中形成的一种生态对策，可以减少外界环境不利变化

对其繁殖的影响，其中无效分蘖在正常情况下也许对产

量无甚贡献，但在遭受严重伤害等异常情况下，可减轻

灾害损伤，减小绝种风险。 在干旱地区低分蘖的小麦品

种，由于减少了分蘖上的冗余，更多能量供给主茎，提高

了收获指数［６９］。
旱地小麦从六倍体古老品种到现代品种的选育过

程中，分蘖数有减少的趋势。 分蘖数的减少，可以使主

茎接受更多的资源。 然而目前小麦仍有一定数量的分

蘖存在，且高达 ５０％—７０％的分蘖是无效分蘖［２５］，这对于产量的提高是一个很大的阻碍［７０］。 分蘖与主茎存

在资源竞争关系，过多的分蘖意味着有更多的库容量，若总库容量过大，势必造成部分分蘖不能成功发育，对
资源形成浪费，出现生长冗余。 马守臣［２０］研究认为小麦在分蘖上存在对水分利用不利的生长冗余，去除无效

分蘖对产量没有显著影响，而减少这些冗余则可以节约用水、提高作物的水分利用效率。 黄土高原旱作小麦

种植区，因作物生育期与丰雨季节存在严重的时空错位，作物生长主要依赖上一生长季的土壤储水。 如果在

有效分蘖终止期，采用人工措施或化学调控减少无效分蘖的生长，从而减少其对土壤水分的消耗，以保留更多

水分供后期使用，这对提高作物群体产量具有重要意义。 这也说明旱地小麦的理想株型应具有分蘖数少的

特性。

图 ４　 旱地小麦千粒重和收获指数之间的回归关系

　 Ｆｉｇ．４　 Ｓｃａｔｔｅｒｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｏｕｓａｎｄ ｋｅｒｎｅｌ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅ
ｈａｒｖｅｓｔ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｒｙｌａｎｄ ｗｈｅａｔ

小麦的产量构成因素包括单位面积穗数、每穗粒数

和粒重。 ７０ 年代以来，中国小麦育种工作者广泛开展

了小麦大粒育种研究。 随着时间推进，小麦的千粒重有

明显提高，小麦千粒重增加的百分比 ５０ 年代为最高，增
幅达 １２． ４２％，６０—８０ 年代增幅依次为 ９． ３％、４． ９％和

１ ７％，千粒重的增幅逐年代有所减慢［５１］。 图 ４ 为旱地

小麦千粒重和收获指数之间的散点分布图，近年来干旱

地区的实验结果表明，千粒重和收获指数呈显著正相关

（Ｐ＜０．０１），千粒重的提高可以明显地提高收获指数，这
意味着更多的能量转移至籽粒，资源分配格局发生了

改变。

３　 旱地小麦株型演变与生长冗余的互作关系

早在 １９ 世纪，达尔文就指出作物从野生种到现代

品种进化过程中，人工选择和自然选择目标具有异向性［７１］。 自然选择侧重个体竞争力的提高，人工选择的目

的则是改善作物的群体产量。 根据达尔文进化学说，若个体采取某一种策略，若由此获得的收益大于付出的

代价，那么优化竞争能力的资源分配策略是能够被自然选择下来的。 所以长期的竞争将会使作物保留一些从

农业生产角度来看完全是冗余的性状。 然而农学工作者在很长一段时间内都没有意识到这种竞争对农作物

产量带来的负面影响。 就作物的高产高效而言，冗余的产生是不利的，而从作物本身的自然属性出发，生长冗
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余的特性是长期进化过程中形成的适应环境波动、提高竞争能力的生态对策，是长期自然选择和进化的结

果［２０，２６］。 由于自然选择和人工选择的矛盾性及环境的多变性，作物株型演变与生长冗余的互作关系变得更

加复杂。 在育种过程中，就需权衡人类的利益（弱竞争，无冗余，高繁殖分配）和作物生存的利益（强竞争，有
冗余，低繁殖分配），以达到群体产量的最大化。 张大勇从进化的角度认为理想株型与生长冗余之间存在着

博弈关系。 他基于一系列假设，论证了生长冗余广泛存在于作物中（图 ５）。

　 图 ５　 具有相同基因型的作物在水资源限制环境下光合产物与根

系投资量的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ
ｌｉｍｉｔｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
曲线为光合产物 ｆ（ｘ），直线为根系的投资量 ｘ。 光合产物的量在

ｘｍ处最大，总产量在 ｘ∗处最大； ｘｅ为实际生产中的状态，ｘｅ与 ｘ∗

之间的差值即为根系的生长冗余（根据 Ｚｈａｎｇ Ｄ Ｙ， １９９９， 稍作

修改［９］

由图 ５ 可以看出 ｘ∗为人工育种的最终目的，代表

的是理想株型状态，ｘｍ是自然选择的结果，代表作物具

有较好的竞争能力。 ｘｅ为实际生产中作物对根系的投

资量。 因作物基因型的不同、环境的复杂程度及种内竞

争的存在，ｘｅ与 ｘ∗之间的差异始终不能消除（即 ｘｅ不能

达到 ｘ∗状态），理想株型演变的过程就是 ｘｅ在与两者

（ｘｍ与 ｘ∗）的博弈中，以求得产量最大化。
在长期的进化过程中，单位面积作物的生物量已没

有太大变化［５５，７２］，产量的提高主要靠地上生物量和收

获指数的提高，这说明能量从其他器官转移到籽粒上

来，营养器官中的生长冗余减少，资源分配格局发生改

变。 而旱地小麦株型演化过程中，株型的演变趋势并不

是不变的，如旱地小麦的株高并不是越矮越好，根系生

物量也不是越小越好，株型上冗余的能量不能完全释放

出来用于籽粒的建设。 可见，一定程度的冗余存在是塑

造理想株型的基础。
针对作物中冗余的存在，农业生产中有人提出了冗

余度的概念，认为各种冗余都有一定的限度，其大小可

以用冗余度表示［７３］。 最佳生长冗余度［７４］是指在一定的栽培管理条件下，农作物存在着一个与最高产量相对

应的生长冗余度。 生产中如通过各种栽培管理措施使农作物的生长冗余度达到最佳值，就能获得高产。 但究

竟多大程度的冗余存在能够使产量达到最优？ 过多的生长冗余造成了资源浪费，而通过人工调节过度消除生

长冗余可能会影响作物的生长发育而不能获得高产。 同时，旱地小麦小根系品种在产量上的优势也是相对于

中度干旱情况而言的，大根系品种在水分充足条件下，也突出了自身的优势。 因此作物最佳冗余度的确定，不
仅取决于作物间的竞争程度、人类利益与作物生存利益之间的权衡，还必须考虑复杂的环境背景、作物的物候

等因素。 不同的水分状况、光照条件及物候期，所对应的最佳冗余度都可能存在差异，理想株型的塑造标准也

不同，这也是理想株型与生长冗余互作关系复杂的一面。

４　 旱地小麦理想株型演变和生长冗余研究的发展方向

小麦在中国已有 ４０００ 多年的种植历史，各地所形成的品种类型、株型不仅适应当地的气候、土壤等自然

条件，也与当地的耕作制度相适应。 干旱半干旱地区严酷的生态环境，一直制约着小麦产量的提高。 旱地小

麦产量的提高不仅取决于所有产量因素的协调发展［６５］，还取决于当地的环境因素。 环境差异是引起我国旱

地春小麦产量差异的主要原因，环境间、基因型与环境互作引起的变异远远大于基因型间的变异，因此应重视

外界环境的改良作用［６２］。
基于株型改良提高产量的措施被广泛应用到生产实践中。 对株型的改良，主要去改良自然选择对其个体

有利，却有害于群体产量提高的性状（如大根系、高茎秆）；而那些在任何情况下的改良对作物个体和群体都

有利的性状（如单位叶面积的光合作用速率），是不需要过多注意的，这是因为长期的自然进化已使这些性状
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表现的很完美［９，７５］。 理想株型理论的提出及育种实践，使小麦产量的提高跃上了一个新的台阶。
关于旱地小麦株型演变和生长冗余研究发展的方向，需要有两点认识：“理想株型”不能真正实现，生长

冗余无法完全消除；且一定程度生长冗余的存在是理想株型发生的基础。 在干旱区以株型塑造为主提高作物

产量的过程中应注意：（１）由弱竞争者组成的种群，即个体将更多资源投入到繁殖器官而非更多地投入到竞

争器官，将有助于收获指数的提高。 因此，育种过程应是降低个体竞争能力的过程。 （２）籽实产量是收获指

数与生物量的乘积。 要实现单位面积较高的籽实产量，应同时提高收获指数与地上生物量（图 ６）。 理想株型

育种过程中虽然无法完全消除生长冗余，但可以无限制的接近理想株型状态，只要意识到生长冗余存在的必

然性和减少冗余可以获得高产的重要性［７６］，就一定会找到各种行之有效的生产措施以提高产量。 理想株型

的塑造是一个漫长的进化过程，它需要人工选择的不断干预。 目前旱地农业处于从低产向中产发展阶段，提
高产量的潜力仍然很大［７７］，株型育种的潜力还没有完全挖掘出来，基于株型改良方式以提高旱地小麦产量的

思想，具有广阔的发展前景。

图 ６　 旱地小麦理想株型示意图及群体效果
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