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水稻两优培九生育后期籽粒灌浆生理研究

宁书菊 1，陈晓飞 2，向小亮 2，魏道智 2

（1福建农林大学作物科学学院，福州 350002；2福建农林大学生命科学学院，福州 350002）

摘 要：探讨了两优培九生育后期籽粒灌浆的生理基础，揭示水稻品种间叶片和籽粒灌浆的生理学差

异。以两优培九为试验材料，以汕优63和其父本9311为参照品种，测定了三品种生育后期籽粒灌浆期

间叶片光合速率和籽粒中相关能量和物质代谢酶活性变化。结果表明，三品种强势粒的各项生理活性

指标变化趋势一致，两优培九在灌浆前期，叶片生理和强势粒灌浆具有一定的超亲活性优势；灌浆的中

后期，剑叶叶片中的光合速率，特别是弱势粒生理活性下降较快。与其他两品种相比，叶片和籽粒中的

ATP酶活性、谷氨酸脱氢酶（GDH）活性、蔗糖合成酶（SS）活性、可溶性糖及淀粉含量差异显著；从变化

曲线上看，其弱势粒的灌浆启动较慢，按先后次序依次为9311，汕优63和两优培九。相对强势粒，弱势

粒灌浆能量和物质不足。两优培九叶片和籽粒中与能量和相关物质合成代谢的酶活性相对较低是其籽

粒空瘪率相对较高的重要原因。加强生育后期剑叶叶片功能的调控，提高其生理活性，增强弱势粒能量

代谢是解决高产杂交稻籽粒充实度低的有效途径。
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Studied on Physiology Bases of Grain Filling for“Liang
You Pei Jiu”at the Late Development Stage

Ning Shuju1, Chen Xiaofei2, Xiang Xiaoliang2, Wei Daozhi2
(1College of Crop Science, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002；
2College of Life Science, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002)

Abstracts: To understand physiological bases of grain filling for Liang You Pei Jiu at the late development
stage and study on physiology differences among varieties in the leaves and filling, the experiments was carried
out. The photosynthesis rate and the enzyme activities in metabolisms of the energy and substances of the flag
leaf and grain filling for Liang You Pei Jiu, Shan you 63 and 9311 at the late developmental stage were studied.
The results showed that changes tend of every physiological characteristic were at same for vigorous grain of
three species, the Liang You Pei Jiu had advantages in the physiological activity at early filling stage and filling
of vigorous grain. The physiological activity declined gradually during early and middle filling stage, the net
photosynthetic rate of flag leaf declined fairly especial the physiological activity of week grain was more than
other two species. Comparing with other two species, the changes of that ATPase activity GDH activity, sucrose
synthetase activity, contents of soluble sugar and starch in leaf and grain were notable. The set up time of filling
in week grain was slowly, in proper order, they were 9311, Shan you 63 and Liang You Pei Jiu from curve. Com⁃
paring with vigorous grain, the energy and substances in the week grain was on less. The energy and enzyme
that substances synthetase activity were in lower in leaf and grain of the Liang You Pei Jiu, which were an im⁃
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0 引言

“两优培九”是亚种间重穗型超级杂交稻组合，是

第一个将两系法与亚种间杂交合为一体的杂交稻，具

有高产、优质、多抗和适应性广等综合优势，且穗大粒

多，表现出超高产潜力，但是籽粒充实度差，空秕率高，

从而限制了其产量潜力的发挥。有关杂交水稻籽粒灌

浆不足问题，数十年来，营养生理学的“库、源、流限制

学说”，以及能量代谢的“能量阈值障碍学说”一直占主

导地位 [1]，另外“激素平衡说”[2-3]、“灌浆速率说”[4-7]和

“着位优势说”[8-9]等也作了进一步的深入性研究，这些

理论从不同角度，解释了许多现象，但是有关理论本质

和生理基础，如源库间的互作、叶片和籽粒间的能量和

有机物转化等问题尚待进一步的研究[10-12]。笔者拟从

叶片和籽粒间能量及物质的相应变化关系展开进一步

研究，探讨两优培九生育后期籽粒灌浆的生理基础，为

进一步丰富相关理论，提供科学实验依据，以促进两优

培九的超高产栽培。

1 材料与方法

1.1 材料

供试材料为“两优培九”，由江苏省农业科学院农业

资源与环境研究中心曹宏鑫研究员惠赠。汕优 63和

9311的种子，由福建农林大学遗传所提供。栽培于福建

农林大学植物生理学试验田，常规水肥管理。选择其父

本9311和生产上高产栽培种汕优63作为对照品种。

试验于 2006年 6月—2007年 6月，在福建农林大

学生命科学院植物生理温室内进行。试验材料采用土

培的方法，为了便于取根，将其培养在大小为 30 cm×

20 cm的塑料桶中，每桶栽种 1株水稻，将桶埋于土壤

中，栽培足量采样群体。供试土壤为水稻土，有机质含

量 4.5%，全氮 1.6 g/kg，速效磷 53.6 mg/kg，速效钾 187

mg/kg。在水稻生长期间，每月施肥一次。水稻开花

当天第一次取样，取样后立即置于-37 ℃冰箱中保存

备用，并对同一天开花的稻穗挂牌标记，以后每周取一

次样，直至水稻成熟，共取样6次。

1.2 方法

1.2.1 ATP 酶活性测定 按照陈季楚等[13]的方法，取样

品，加入 3 ml提取液冰浴研磨，之后在 10000 r/min离

心 20 min，取 0.5 ml上清液（粗酶液）+1 ml 10 mmol/L

ATP+1 ml 20 mmol/L MgCl2，37 ℃反应 1 h 后，加入

0.2 ml 20 %TCA终止反应，4000 r/min离心5 min，然后

取0.5 ml上清液+2.5 ml水+2 ml硫酸亚铁-钼酸铵试剂

（显色剂）显色5 min，最后于660 nm下比色测定。

1.2.2 谷氨酸脱氢酶活性 依照《现代植物生理学实验

指南》[14]中的方法测定。

1.2.3 蔗糖合成酶活性测定 按照龚荣高等[15]的方法，

取 0.3 g样品，加入 3 ml提取缓冲液（0.1 mol/L磷酸缓

冲液（pH 7.5），5 mmol/L MgCl2，1 mmol/L EDTA，0.1%

巯基乙醇），研磨后，10000 r/min离心20 min，上清液即

粗酶液，取50 μl酶液，加入50 μl的蔗糖合成酶反应液

（4 mmol/L UDP-葡萄糖，0.06 mol/L 果糖，15 mmol/L

MgCl2，0.1 mol/L磷酸缓冲液（pH 8.0）），在 34 ℃下反

应 1 h后加入 0.2 ml 30%的KOH，转入沸水浴 10 min

终止反应，冷却至室温，混匀后加入3.5 ml的蒽酮溶液

（0.15 g蒽酮溶于100 ml 81%硫酸），在40 ℃下反应20

min后冷却，测定在620 nm处的吸光值，（对照取50 μl

酶液在沸水浴杀酶 10 min后，其余操作同上）。用两

者的差值来计算蔗糖的合成量，表示蔗糖合成酶活性，

单位为mg/(gh)。

1.2.4 可溶性糖和淀粉含量测定 按照邹琦[16]的方法。

1.2.5 籽粒灌浆曲线的测定 籽粒增重动态曲线采用

Richards方程[17]：W=A/(1+Be-kt)1/N。式中：W为百粒重，t
为齐穗后天数，A为籽粒最大重量；B为初值参数、K为

生长速率参数、N为形状参数。求一阶导数后得灌浆

速率曲线：dW/dt=ABKe-kt/[N(1+Be-kt)(N+1)/N]。

2 结果与分析

2.1 生育后期剑叶光合速率和叶绿素含量变化

2.1.1 生育后期剑叶叶绿素含量变化 从图 1 可以看

出，汕优 63和 9311剑叶叶绿素含量的变化趋势一致，

在开花期时含量最高，后逐渐下降；汕优 63叶绿素含

量显著高于 9311；两优培九叶绿素含量则呈单峰曲

线变化，开花后 1周时达到峰值，后逐渐下降，这与王

荣富等 [18]的研究结果一致。与汕优 63 相比，两优培

九剑叶叶绿素含量，在灌浆前期显著高于汕优 63（P<

0.05）。

2.1.2 生育后期剑叶光合速率变化 从图2可见，3个品

种开花后剑叶光合速率呈不断下降趋势。灌浆前期，

两优培九光合速率高于其他两个供试品种，随着灌浆

的进行，其下降速率显著高于其他两个供试品种。光

合速率和其叶绿素含量的不一致性，说明两优培九灌

浆期间源的供应能力与其光合活性有密切关系。

portant reason for high empty-unfilled grain. Therefore, it is an effective way for overcome difficulty that regula⁃
tion in physiological function and activity of flag leaf and strengthen metabolism of energy of the week grain.
Key words: rice, Liang You Pei Jiu, filling of grain, physiology bases
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2.2 谷氨酸脱氢酶活性（GDH）

GDH是一种受体内能荷调节的别构酶，在生物体

内能荷不足时被激活，加快氧化，促使谷氨酸脱氨来补

充腺苷酸库使ATP再生来补足能量 [19-20]，间接地参与

调节产能代谢。

3 个品种剑叶的 GDH 活性整体呈下降趋势（图

3）；两优培九和汕优 63变化一致，都有一大一小两个

峰，大峰出现在开花后1周时，小峰出现在开花后3周，

在前一峰两优培九高于汕优 63，后一峰则汕优 63较

高，GDH高峰和其强势和弱势粒的灌浆高峰相一致。

9311开花后剑叶的GDH活性呈缓慢下降趋势。

2.3 生育后期ATP酶活性变化

ATP是生物体内的能量通货，它提供生物体各种

生命活动的能量，对于整个生物体的生命活动具有重

要的调节和支持作用，因此ATP酶活性不仅代表了生

物体内的能量状态，也反映了体内的生理活性和代谢

强度。

2.3.1 生育后期剑叶叶片中ATP酶活性变化 由图4可

以看出，开花后剑叶叶片中ATP酶活性，汕优 63和两

优培九变化趋势一致，在开花后1周内迅速下降，之后

基本保持相对稳定；汕优 63在开花当日剑叶叶片中

ATP 酶活性极显著高于两优培九和 9311（P<0.01）；

9311在开花后前 3周时缓慢下降，灌浆后期基本保持

稳定。灌浆的中、后期，两优培九剑叶片中的ATP酶

活性明显低于汕优63和9311。
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2.3.2 生育后期强势粒ATP酶活性变化 从图 5可见，

汕优 63和 9311灌浆期间强势粒的ATP酶活性变化趋

势基本一致，开花 1周内保持稳定，随后迅速下降，这

与李雪梅等[21]的结果相一致；两优培九在开花后强势

粒的ATP酶活性变化则呈峰型曲线变化，开花当日具

有较低活性，后 1周内迅速上升，达到峰值，随后逐渐

下降，这可能与其强势粒中的物质代谢特性相关。

2.3.3 生育后期弱势粒ATP酶活性变化 由图 6可知，

汕优 63和 9311灌浆过程中弱势粒的ATP酶活性变化

基本一致，呈逐渐上升的趋势，这与李木英等[22]的结果

相一致，汕优63在灌浆期间弱势粒ATP酶活性显著低

于 9311（P<0.05）；两优培九弱势粒ATP酶活性在灌浆

图3 生育后期剑叶叶片中GDH活性变化 图4 生育后期叶片ATP酶活性变化
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图7 生育后期叶片蔗糖合成酶活性变化
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的前 4周低于其他品种而缓慢上升，最后 1周迅速上

升，其测定值相当开花当日的近 6倍。变化曲线说明

三品种弱势粒灌浆以 9311启动最快，汕优 63次之，而

两优培九弱势粒灌浆启动最慢。

2.4 生育后期叶片蔗糖合成酶活性变化

蔗糖合成酶( sucrose synthetase SS)又名尿苷二磷

酸 (UDP)-D-葡萄糖：D-果糖 2-α-D-葡糖基转移酶

(UDP-D-glucose)，是一种存在于细胞质中的可溶性

酶。它能利用尿苷二磷酸葡萄糖作为葡萄糖的供体，

与果糖合成蔗糖。叶片中SS的主要作用，是将葡萄糖

和果糖合成籽粒灌浆的运输形式——蔗糖，多数情况

下主要催化蔗糖的裂解[23-25]。在籽粒中，SS主要用于

蔗糖的分解，以便产生用于淀粉合成的底物——葡萄

糖。水稻茎、叶中的蔗糖转运到籽粒后，必需在蔗糖合

成酶和转化酶等的作用下降解为单糖，然后在一系列

酶的催化下合成淀粉[26-28]。因此其活性被认为是库强

(sink strength)的一个重要指标[29-31]。

2.4.1 生育后期叶片蔗糖合成酶活性变化 从图 7 可

知，三品种灌浆期间叶片SS活性变化趋势不同，9311

在开花当日活性最高，随后呈直线逐渐下降；汕优 63

叶片SS活性在开花后 1周内缓慢上升，2周后达其最

大值并逐渐下降。两培优九开花后 1周迅速上升，之

后迅速下降；两培优九在灌浆前期叶片SS活性极显著

（P<0.01）高于汕优 63和 9311，在灌浆 10日后，开始显

著（P<0.05）低于汕优63和9311，这可能是前期灌浆过

度，使得后期叶片过早衰老造成的。
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图5 生育后期强势粒ATP酶活性变化
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图6 生育后期弱势粒ATP酶活性变化

2.4.2 生育后期强势粒蔗糖合成酶活性变化 从图8可

知，灌浆期间强势粒SS活性的变化趋势基本相同，呈

单峰曲线，即开花2周内活性逐渐升高，于花后2周时

达到其峰值，随后 2 周逐渐下降，开花 4 周后基本稳

定。这与潘晓华等[30]有关水稻花后蔗糖合成酶活性变

化的研究结果基本一致。从整体上看，灌浆后期三品

种强势粒没明显差别，这可能说明 3品种强势粒的灌

浆差异不大。

2.4.3 生育后期弱势粒蔗糖合成酶活性变化 由图9发

现，三品种灌浆期间弱势粒的SS活性的变化趋势基本

一致，均是先上升后下降，呈现单峰曲线的变化趋势，

并在花后3周左右达到峰值。这与王志琴等[31]的研究

图8 生育后期强势粒蔗糖合成酶活性变化
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图9 生育后期弱势粒蔗糖合成酶活性变化
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图10 生育后期剑叶叶片可溶性糖含量变化

一致，但品种酶活性变化差异明显。开花后前 3 周

9311弱势粒SS活性最高，两优培九活性最低。这说明

花后 9311的弱势粒灌浆启动最快，汕优 63次之，而两

优培九弱势粒的灌浆势粒的灌浆启动最慢。与 9311

相比，两优培九和汕优63均有较明显的强弱势粒两段

灌浆现象，而且两优培九两段灌浆较明显。

2.5 生育后期可溶性糖和淀粉含量变化

2.5.1 生育后期可溶性糖含量变化

（1）生育后期剑叶叶片中可溶性糖含量变化：由图

10可知，三品种灌浆期间剑叶叶片中糖含量的变化，均

在开花当日含量最高，随后逐渐下降，这和王绍华等[32]

的研究结果相一致。两优培九在开花后2周，叶片糖含

量迅速下降，显著低于汕优63和9311（P<0.05），这些变

化与其生育后期光合速率的下降相一致。

（2）生育后期强势粒可溶性糖含量变化：由图 11

可见，开花后三品种的强势粒糖含量的变化趋势一致，

均为单峰曲线，在花后 1周时达到峰值，随后下降，这

与黄升谋等[33]对水稻籽粒糖含量的研究结果一致；三

品种强势粒糖含量间没有显著差异。这说明品种间强

势粒的灌浆可能差异不大。

（3）生育后期弱势粒可溶性糖含量变化：从图 12

可以看到，三品种弱势粒的糖含量变化趋势也基本一

致，即在花后 1周内基本不变，随后迅速上升，然后又

缓慢下降。开花后 2周内，9311的糖含量极显著高于

两优培九和汕优63，并且其达到峰值的时间比另两品

种提前 1周，而灌浆后期又比另两品种弱势粒糖含量

低；而相对汕优63，两优培九在灌浆2周时的糖含量显

著低于汕优 63（P<0.05），随后增加较为迅速，并于花

后 3周后略高于汕优 63。这说明 9311弱势粒的灌浆

启动相对较快，两优培九则相对较慢。

2.5.2 生育后期淀粉含量变化

（1）生育后期剑叶叶片中淀粉含量变化：从图 13

可知，三品种开花后叶片中淀粉含量的变化趋势基本

一致，即在开花当日淀粉含量最高，随后逐渐下降。灌

浆2周后，两优培九叶片淀粉含量显著低于汕优63和

9311（P<0.05），这与两优培九叶片中可溶性糖的变化

一致。

（2）生育后期强势粒淀粉含量变化：由图 14可以

看出，三品种开花后强势粒淀粉含量的变化趋势一致，

均是开花当日最低，随后逐渐增加，灌浆第2周增加最
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图16 强势粒灌浆速率

快，第 3周增速减慢，随后基本不变；三品种强势粒淀

粉含量整体无显著差异，即三品种强势粒淀粉积累动

态基本相同。淀粉含量的变化和可溶糖含量的呈消长

相对应变化。

（3）生育后期弱势粒淀粉含量变化：从图15可知，

三品种弱势粒淀粉的积累动态变化与各自可溶性糖的

变化相一致。与可溶性糖变化不同的是在灌浆后期，

当可溶性糖含量下降后，淀粉仍在活跃的积累之中，两

优培九明显低于其他两个品种。

2.6 三品种强、弱势粒的灌浆曲线

2.6.1 三品种强势粒的灌浆曲线 图16显示，三品种强

势粒灌浆速率无显著差异，均在开花后迅速上升，至开

花后 1周时达到最大值，开花后第 2周逐渐下降，第 3

周迅速下降，与崔鑫福等[34]的研究结果一致。说明三

品种强势粒灌浆主要在开花后3周内。三品种强势粒

灌浆特性无显著差异；三品种强势粒的灌浆速率与其

SS活性均呈极显著正相关（r 两优培九＝0.93517**、r 汕优 63＝

0.94391**、r9311＝0.94655**）；三品种强势粒的灌浆速率
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图14 生育后期强势粒淀粉含量变化

与其糖含量也呈极显著正相关（r两优培九＝0.87438*、r汕优63＝

0.88276*、r9311＝0.90390*）。

2.6.2 三品种弱势粒的灌浆曲线 从图17可知，与强势

粒相比较，三品种弱势粒灌浆曲线差异较大。9311弱

势粒灌浆速率在开花后迅速增加，至灌浆 2周时达峰

值，随后逐渐下降；汕优 63和两优培九弱势粒的灌浆

速率在开花后2周内增加缓慢，之后迅速增加至峰值，

而后又迅速下降。与9311弱势粒灌浆速率相比，汕优

63和两优培九灌浆前期（开花后 2周内）显著较低，基

本处于灌浆停滞期；9311弱势粒灌浆则没有该阶段。

汕优 63和两优培九弱势粒灌浆速率，均在开花后第 3

周达到峰值，汕优63峰值显著高于两优培九。

3 讨论

亚种间杂交稻强势粒具有相对灌浆优势，相比较

少受环境因素的影响，空瘪粒主要来自弱势粒。弱势

粒灌浆不足的原因，一是启动慢[4-5,7]，二是生理功能低

下[35-36]，从三个品种的弱势粒灌浆时间来看，9311早于

汕优63、两优培九。与其他两个品种相比两优培九弱

势粒中ATP酶活性、蔗糖合成酶活性、可溶性糖及淀

粉含量均表现相对较低，这可能为两优培九空瘪率高

于其他两个品种的主要原因。

从试验结果看（见图 5，图 6）强、弱势粒的能荷状
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态，不仅在高峰值时间相差6周左右，而且在数值上相

差2倍，所以能量是弱势粒灌浆滞后的一个重要原因。

从蔗糖合成酶活性和可溶性糖量变化的相互关系上

（见图8、9、11、12）看，和强势粒异步不同，弱势粒中二

者的变化量为同步的，似乎说明在物质转化过程中，转

化酶不是限制因素，主要是源物质不足，同时可看到，

剑叶叶片此时的光合功能和能量曲线（见图2、4）处于

不断下降时期，受体内能荷调节并参与产能代谢的别

构酶GDH活性的变化（见图3）也与强、弱势粒的灌浆

相一致，其一说明源和库间的物质、能量变化是一致和

密切相关的；其二说明叶片和籽粒的能量状态尤为重

要，因为它是生长发育和物质代谢的基础。有关杂交

稻后期籽粒灌浆不足，空瘪率高的问题，曾有“次生代

谢库说”、“源库流失衡说”、“激素平衡说”、“着位优势

说”和“库活力”等假说，根据试验结果，笔者认为加强

生育后期源功能的调控，提高其生理活性，增强弱势粒

的能量代谢是解决高空瘪率的有效途径。
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