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摘要: 本文以‘临稻16’和‘临稻10’作为实验材料, 探讨‘临稻16’相对于‘临稻10’产量高的生理基础。研究结果表

明: ‘临稻16’在开花前以及灌浆中期的剑叶净光合速率较‘临稻10’高, 为‘临稻16’后期籽粒灌浆和淀粉积累提供

了物质基础。蔗糖合成和淀粉代谢的关键酶活性测定结果表明, ‘临稻16’在开花前、灌浆中期以及灌浆期剑

叶蔗糖合成酶(SS)和蔗糖磷酸合成酶(SPS)活性均显著高于‘临稻10’, 籽粒中腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

(AGPase)活性在‘临稻16’中也表现出较高的活性, ‘临稻16’籽粒中淀粉的含量在灌浆后期显著高于‘临稻10’。
灌浆后期‘临稻16’仍然保持较高的蔗糖和淀粉代谢相关酶活性, 淀粉合成速率较快, 有利于‘临稻16’籽粒中淀

粉的积累。而‘临稻10’淀粉合成速率明显减缓。这说明决定‘临稻16’产量和出米率的主要因素集中在灌浆中

期, 为‘临稻16’高产奠定基础。 
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水稻是重要的粮食作物, 在粮食安全中占有重

要的地位, 水稻的产量和质量与粮食安全密切相

关。光合作用不仅是水稻生长发育的基础, 也是产

量的决定因素。组成植物产量的干物质有90%~ 
95%来源于光合作用, 通过提高植物光合碳同化能

力, 增加其光合有效辐射的积累量, 能够有效增加

植物成熟期的生物量。

水稻产量的高低除了取决于籽粒灌浆过程中

光合源特别是剑叶有较强的光合物质生产能力, 
还要求叶片中的光合产物较多地分配到籽粒中去, 
从而提高粒重和产量(Tuncel和Okita 2013; Zhang
等2001)。光合产物的生产、运输和分配生理过程

较为复杂, 其过程可大体归纳为: 作物绿色部分源

端(主要是成熟叶片)生产积累光合产物, 通过韧皮

部运输(流), 同化物最终在库端被卸出, 作物产量

受源、流、库的平衡调节。

作物籽粒产量在很大程度上决定于生育后期

的光合同化能力, 其花后光合同化物对籽粒的贡

献率为73.5%~81.2%。而水稻的剑叶是水稻生长

后期光合效率最高的叶片, 它对籽粒的形成和产

量贡献很大, 它还是水稻籽粒碳水化合物的主要

来源。水稻属于糖叶植物, 开花期至成熟期水稻

叶片中产生的光合产物主要是以蔗糖的形式存在

和运输(Reynolds等2012), 光合作用产生的蔗糖被

运输到籽粒, 并在籽粒中被降解为合成淀粉的原

料, 这一过程与叶片的光合作用和籽粒的淀粉累积

密切相关。籽粒中的淀粉占籽粒总干重的70%左

右, 因此淀粉的合成与积累也与产量密切相关(王
伟青2007)。淀粉是植物中重要的储存多糖, 其含

量和品质直接影响着作物的产量和经济价值。水稻

开花后, 由叶片合成的蔗糖, 通过韧皮部运输到籽

粒中, 并在籽粒中降解为合成淀粉的原料。一般

认为, 控制叶片中蔗糖合成的酶是蔗糖磷酸合成

酶(sucrose phosphate synthase, SPS), 而库细胞中蔗

糖的降解主要由蔗糖合成酶(sucrose synthase, SS)
催化, 二者协作共同调节蔗糖合成与降解的平衡。

水稻‘临稻16’是山东省沂南县水稻研究所以

‘临稻11’为母本、‘淮稻6’为父本有性杂交, 采用系

谱法选育而成的中晚熟常规粳稻品种。该品种具
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有产量高、米质优、抗病性较好、熟期适中、适

应性强等特点, 汇集了‘临稻11’和‘淮稻6’的优点, 
实现了多抗、优质、高产的统一。水稻产量的高

低与源、库、流三者之间的协调作用密切相关, 
本研究以‘临稻10’作为对照, 从源库代谢的水平探

究‘临稻16’高产的生理基础, 为今后的水稻育种提

供理论指导。

1  材料与方法

1.1  材料及培养条件

在山东省临沂市河东区合胜水稻种植合作社

试验地, 取水稻(Oryza sativa L.)品种‘临稻16’和‘临
稻10’, 播种量50 g·m-2, 5月23日旱育秧, 施肥75 
g·m-2。7月9日人工插秧, 行距26 cm, 墩距14 cm, 
3~5苗·墩-1。10月25日收获。大田底肥施用复合肥

(17-17-17) 50 kg·667 m-2, 7月15日追施分蘖肥尿素

10 kg·667m-2, 7月25日追施穗肥尿素10 kg·667 m-2+
氯化钾10 kg·667 m-2, 浇水3次。防病3次: 8月1日, 
喷施75%三环唑25g+30%苯丙甲环唑20 mL+苏云

金杆菌100 g·667 m-2; 8月17日, 喷施40%稻瘟灵乳

油80 mL+430 g·L-1戊唑醇悬浮剂10 mL+10%氯苯

虫酰胺悬浮剂20 mL·667 m-2; 9月5日, 喷施稻清60 
mL+70%甲基托布津可湿性粉剂100 g+25%吡蚜酮

可湿性粉剂20 g·667 m-2 。
数据为2016年和2017年2年重复, 以2017年数

据为主。光合参数、酶活性、蔗糖和淀粉含量的

测定分为3次: 开花前(8月22日)、灌浆中期(9月15
日)和灌浆后期(9月29日)。
1.2  光合参数的测定

水稻剑叶光合参数净光合速率(Pn)、气孔导

度(Gs)、胞间二氧化碳浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr)采
用CIRAS-3便携式光合系统(PPSystems, 英国)测
定, 测定时饱和光强为1 400 μmol·m-2·s-1, CO2浓度为

380 μL·L-1, 叶室温度控制在25°C, 相对湿度70%。

每次测定时间在晴天上午9:00~10:00, 每个品种测

定6株重复。

1.3  剑叶蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶活性以及

蔗糖含量的测定

蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶和腺苷二磷酸

葡萄糖焦磷酸化酶(ADP-glucose pyrophosphory-

lase, AGPase)等酶活性的测定: 每株取剑叶0.1 g材
料放入液氮速冻, 之后转入–80°C冰箱保存, 待
测。每个品种取6个重复, 每个重复取自不同植株。

酶活性测定采用苏州科铭生物技术有限公司试剂

盒(蔗糖合成酶试剂盒编号: SSII-2-Y; 蔗糖磷酸合

成酶剂盒编号: SPS-2-Y; 蔗糖含量试剂盒编号: 
ZHT-2-Y)。
1.4  籽粒蔗糖合成酶、腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸

化酶活性以及蔗糖和淀粉含量的测定

蔗糖和淀粉含量的测定: 每株取籽粒连同水稻

颖壳取材0.5 g材料放入液氮速冻, 之后转入–80°C
冰箱保存, 待测, 每个品种取6个重复, 每个重复取

自不同植株, 测定采用苏州科铭生物技术有限公司

的试剂盒测定(蔗糖合成酶试剂盒编号: SSII-2-Y; 
腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶试剂盒编号: AGP-
2A-Y; 蔗糖含量试剂盒编号: ZHT-2-Y; 淀粉含量试

剂盒编号: DF-2-Y)。
1.5  水稻植株性状和产量性状的统计

在水稻成熟收获前, 采用五点取样法, 对稻田进

行分区取样, 取样之后分别统计水稻的株高、穗

长、籽粒干重、茎杆叶干重、总干重、穗粒数、单

穗粒重、干粒重、穗实粒数以及结实率, 计算得出

667 m2穗数。经济系数=经济产量/生物产量×100%。
1.6  数据处理

采用Excel 2016进行数据统计, 采用SigmaPlot 
12.0软件作图, SAS软件对数据进行差异性分析。

2  实验结果 

2.1  ‘临稻16’和‘临稻10’光合参数的比较

从图1来着, ‘临稻16’在开花前净光合速率(Pn)
较‘临稻10’显著增高, 到灌浆中期, ‘临稻16’光合还

是明显高于‘临稻10’, 在开花前到灌浆后期‘临稻

10’光合速率没有明显变化, 而‘临稻16’则出现了

下降。气孔作为水分和CO2进出的通道, 对光合作

用起到调节作用, 从气孔导度(Gs)数据看出, 光合

速率的变化与Gs的变化呈现正相关的趋势。而胞

间二氧化碳浓度(Ci)与光合呈现负相关的趋势。

蒸腾速率(Tr)呈现出与光合速率以及气孔导度相一

致的趋势。光合参数数据表明‘临稻16’具有较高

的净光合速率, 有利于同化物合成和积累。
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2.2  ‘临稻16’和‘临稻10’剑叶SS、SPS活性以及蔗

糖含量的变化

蔗糖磷酸合成酶(SPS)是植物体内蔗糖合成

途径中的一个重要控制点, 其活性的高低代表了

剑叶光合产物转化为蔗糖的能力。从图2-A可以

看出, ‘临稻10’和‘临稻16’的SPS活性呈现先上升后

下降的趋势, 各个时期的‘临稻16’ SPS活性都极显

著高于‘临稻10’。SS具有合成蔗糖和降解蔗糖的

双向活性作用, 在光合器官中SS具有催化蔗糖合

成的能力, 由图2-B中可以看出, SS和SPS活性呈现

出相同的趋势。表明‘临稻16’具有较高的蔗糖供

给能力以及较高的蔗糖合成能力。‘临稻16’剑叶

积累蔗糖的过程是逐渐升高, 而‘临稻10’出现了先

上升后下降的趋势(图2-C), 后期‘临稻10’剑叶不能

供给籽粒更多蔗糖。

2.3  ‘临稻16’和‘临稻10’籽粒SS、AGPase活性以及

蔗糖和淀粉含量变化

蔗糖合成酶(SS)在籽粒中主要是催化蔗糖的

降解, 为合成淀粉提供原料。从图3可以看出‘临稻

16’的籽粒中开花前、灌浆中期以及灌浆后期都表

现出较高的SS活性, 而‘临稻16’籽粒中蔗糖含量是

随着灌浆时间的延长逐渐减少, 并且在灌浆后期

‘临稻16’蔗糖下降速率明显大于‘临稻10’。说明‘临
稻16’具有较高的蔗糖降解能力, 能够快速降解从

剑叶运输到籽粒的蔗糖, 从而积累更多的淀粉。

ADPG焦磷酸化酶(AGPase)在淀粉合成中催

化淀粉合成的第一个步骤, 是淀粉合成的关键酶, 
其活性大小与淀粉积累速率和灌浆速率呈现正相

关。图4-A可以看出‘临稻16’的AGPase活性在各

个时期都是显著高于‘临稻10’, 表明‘临稻16’具有

较高的ADPG供给能力。

淀粉是水稻籽粒的重要组成, 占粒重的70%
左右, 水稻灌浆是淀粉的充实过程, 主要是淀粉的

合成和积累过程, 故淀粉积累的多少直接关系到

水稻产量的高低。图4-B可以看出, 随着灌浆时间

的延长, ‘临稻16’的淀粉积累逐渐增多, 而在灌浆

图1  ‘临稻16’和‘临稻10’的光合参数变化

Fig.1  Changes in photosynthetic parameters of ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’
*和**分别表示同一时期不同品种之间在0.05和0.01水平上差异显著。下图同此。
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后期‘临稻10’的淀粉合成情况出现了明显的减慢趋

势, 表明‘临稻16’具有较高的籽粒淀粉合成能力。

2.4  ‘临稻16’和‘临稻10’产量统计

我们进一步对水稻植株性状以及产量进行了

统计, 发现‘临稻16’茎秆干重、总干重都较‘临稻

10’有显著性提高(表1); 且‘临稻16’的单穗粒重、

千粒重、产量以及经济系数都极显著高于‘临稻

10’ (表2), 但‘临稻16’的每667 m2穗数显著低于‘临
稻10’, 可能由于‘临稻16’穗粒数明显高于‘临稻10’, 
尽管每667 m2穗数小于‘临稻10’, 但产量高于‘临稻

10’, 增加了单株的库容量, 这也是‘临稻16’保持高

产的原因之一。

3  讨论 

3.1  水稻剑叶净光合速率与水稻产量的关系

源足是获得高产的基础, 具有充足的源才能

够进一步扩大库容, 使源库相对协调(姜元华等

2015; 付景2012)。叶片是水稻进行光合作用的主

要器官, 提高光合生产力主要有2种途径: 一是增

加绿色叶面积或延长功能叶的光合时间, 二是增

加单个叶片的光合生产能力(李旭毅2011)。叶面

积指数和叶片功能期的长短以及叶片的光合能力

等都是衡量源强的重要指标。‘临稻16’光合速率

在前期明显高于‘临稻10’, 能够积累足够多的光合

产物; 而‘临稻10’在后期光合速率高于‘临稻16’, 这
可能由于在灌浆后期‘临稻10’的SS和SPS活性明显

低于‘临稻16’, 导致‘临稻10’光合产生的蔗糖不能

被及时高效地利用有关, 这也是‘临稻16’产量较高

的原因之一。

图2  ‘临稻16’和‘临稻10’剑叶SS和SPS活性 
以及蔗糖含量的变化

Fig.2  Changes of SS and SPS activities and sucrose contents 
in flag leaves of and ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’

图3 ‘临稻10’和’临稻16’籽粒中SS活性和蔗糖含量的变化

Fig.3  Changes of SS activities and sucrose contents in seeds of ‘Lindao 10’ and ‘Lindao 16’
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表1 ‘临稻16’和‘临稻10’植株性状及结实率统计

Table 1 Statistics on traits and seed setting rate of ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’

   品种    株高/cm      穗长/cm  籽粒干重/g·穗-1   茎秆叶干重/g·穗-1    总干重/g·穗-1 穗总粒数            穗实粒数 结实率/%

‘临稻16’ 89.36±5.67 16.45±0.67 3.47±0.49 2.42±0.32** 5.89±0.78* 112.78±18.84 105.99±16.65 94.09±1.85**

‘临稻10’ 86.84±1.19 15.31±0.45 2.50±0.20 2.14±0.17 4.64±0.34 104.36±9.14   89.89±6.82 86.22±2.37

　　*和**分别表示在不同品种之间在0.05和0.01水平上差异显著, 下表同此。

表2  ‘临稻16’和‘临稻10’产量相关性状统计

Table 2  Statistics on yield-related traits of ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’

  品种                      单穗粒重/g·穗-1 千粒重/g                          穗数/万穗·667 m-2                      产量/kg·667 m-2 经济系数

‘临稻16’ 3.36±0.47** 31.32±0.86** 20.97±1.48** 696.12±52.82** 0.59±0.02**

‘临稻10’ 2.21±0.25 24.59±1.60 25.41±0.70 561.66±50.73 0.54±0.02

3.2  水稻开花灌浆期蔗糖代谢、淀粉积累与产量

的关系

水稻和小麦都属于糖叶植物, 光合产物在叶片

中主要以蔗糖的形式存在(Lemoine 2000; Reynold
等2012)。开花至成熟期叶片中通过光合作用所合

成的产物主要是以蔗糖的形式通过韧皮部被运输

到籽粒中 ,  并在籽粒中降解成为淀粉合成的原

料。因此, 此阶段中源器官同化物的供应能力可

以通过旗叶中蔗糖的合成能力来反映, 而此阶段

库强度的高低可以通过籽粒中蔗糖的降解来反映

(Pan等2002)。
根据蔗糖的合成代谢途径可知, SPS是蔗糖合

成的主要调节酶(Champigny 1995; Huber和Huber 
1996; Wang等2013; Winter和Huber 2000; Worrell等
1991), 其酶活性可代表蔗糖合成速率的高低, 也是

代表源强的一个指标(Okita 1992)。库强指库器官

(穗)接纳及转化同化物的能力。库细胞中蔗糖的

降解主要由蔗糖合成酶(SS)催化, 有些学者甚至把

库器官中SS的活性作为库强度的标志(Baroja- 
Fernández等2009; Delmer和Haigler 2002; Thévenot
等2005)。本实验中‘临稻16’在剑叶SPS、剑叶

SS、籽粒SS、籽粒AGPase以及剑叶蔗糖含量、

籽粒蔗糖含量和籽粒淀粉含量的方面存在明显的

差异(图2~4)。灌浆期‘临稻16’剑叶中较高的SPS
活性使得其积累更多的蔗糖, 充分保证了‘临稻16’
蔗糖快速向外转运。

随着叶片中合成的蔗糖通过韧皮部运输到籽

粒中, 籽粒中的SS酶活性逐渐升高, 进而把籽粒蔗

糖降解为淀粉合成的原料, 籽粒蔗糖含量呈现逐

渐降低的趋势(图3)。籽粒中蔗糖被SS降解后的产

图4  ‘临稻10’和’临稻16’籽粒中AGPase活性和淀粉含量的变化

Fig.4  Changes of AGPase activities and starch contenst in seeds of ‘Lindao 10’ and ‘Lindao 16’
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物经过反应后生成6-磷酸葡萄糖(G6P)或1-磷酸葡

萄糖(G1P), 进入造粉体后经AGPase的催化与ATP
反应生成淀粉合成的前体物腺苷二磷酸葡萄糖

(ADPG), 进而合成淀粉(Ballicora等2004)。在水

稻、小麦、玉米、马铃薯和其它作物中, 在灌浆

期由于AGPase的活性和淀粉积累速率正相关, 因
而AGPase酶被看作是淀粉合成的一个主要限速酶

(Jiang等2002; Tuncel和Okita 2013)。许多的研究已

经表明通过增强AGPase酶的活性可以提高作物的

淀粉合成能力进而提高作物产量 ( L i等2 0 11 ; 
Sakulsingharoj等2004; Smidansky等2002, 2003, 
2007)。在本研究中, AGPase活性随灌浆的进行活

性逐渐升高, 随AGPase活性的升高, 籽粒淀粉含量

逐渐增加。由于‘临稻16’品系具有较高的AGPase
活性和Pn, 因而在整个灌浆时期其籽粒淀粉含量始

终高于‘临稻10’。
在成熟期淀粉含量占籽粒干重的70%左右, 

表2的数据可以看出 ‘临稻16’的产量达696.12 
kg·667 m-2, 比‘临稻10’高23.94%。两品系千粒重

和穗粒重方面存在显著差异, 这些差异有利于‘临
稻16’最终产量的提高。‘临稻16’所具有的高剑叶

SPS活性、籽粒SS活性和AGPase活性确保了‘临稻

16’产生的光合产物能及时有效地从叶片运输到籽

粒中, 并在籽粒中及时转化为淀粉。

研究表明, 拥有较大的库容是水稻获得高产

的关键因素之一(刘民2016; 潘俊峰等2015; Na-
kamura等1989)。穗数和每穗粒数是构成产量的基

础因素, 也是水稻获得高产的重点调控目标。‘临
稻16’具有较多的穗粒数且结实率较‘临稻10’高(表
2), 说明‘临稻16’有较强的库强, 加之‘临稻16’较高

的净光合速率(源强), 这为‘临稻16’的高产性状奠

定了基础。
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Study on photosynthetic rate and accumulation of sucrose and starch 
in ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’
FENG Shang-Zong1,#,*, LI Chong-Yang2,#, WANG Xin-Juan3, WANG Shi-Wei1, LOU Hua-Min4, 
ZHOU Wei4, LIU Ning5, YANG Xing-Hong2,*

1Linyi Agricultural Technology Extension Service Center, Linyi, Shandong 276003, China; 
2College of Life Sciences, Shandong Agricultural University, Tai’an, Shandong 271018, China 
3Linyi Academy of Agricultural Sciences, Linyi, Shandong 276000, China 
4Linyi Seed Management Station, Linyi, Shandong 276003, China
5Shandong Zhongnong Tiantai Seed Industry Co., Ltd., Pingyi, Shandong 273300, China

Abstract: In this paper, rice ‘Lindao 16’ and ‘Lindao 10’ were used as experimental materials to explore the 
physiological mechanism of the yield of ‘Lindao 16’ relative to ‘Lindao 10’. The results showed that the net 
photosynthetic rate in the leaves of ‘Lindao 16’ before anthesis and middle grain-filling was higher than that of 
‘Lindao 10’, which created favorable conditions for starch accumulation in the early stage of ‘Lindao 16’. The 
results of key enzyme activities of sucrose synthesis and starch metabolism showed that the activities of sucrose 
synthase (SS) and sucrose phosphate synthase (SPS) in the leaves of ‘Lindao 16’ were significantly higher than 
those of ‘Lindao 10’ before anthesis, middle and late grain-filling stage. The adenosine diphosphate glucose py-
rophosphorylase (AGPase) in grains also showed higher activity in ‘Lindao 16’. The content of starch in ‘Lind-
ao 16’ was significantly higher than that in ‘Lindao 10’ at the late filling stage. In the late filling stage, ‘Lindao 
16’ still maintained high sucrose and starch metabolism-related enzyme activities, and the starch synthesis rate 
was faster, while the starch synthesis rate of ‘Lindao 10’ was significantly slowed, which was beneficial to the 
accumulation of starch in the seeds of ‘Lindao 16’. The main factors of yield and rice yield are concentrated af-
ter flowering, laying the foundation for high yield of ‘Lindao 16’.
Key words: rice; photosynthetic rate; sucrose metabolism; starch accumulation
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