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摘要: 为探明多穗型与大穗型品种穗粒特征形成的规律，提高水稻产量，以多穗型品种岳优 9113( Y9113) 和大穗

型品种天优华占( TYHZ) 、五丰优 T025( WT025) 为试验材料，在常规大田试验条件下开展试验，探明多穗型与大穗型

品种幼穗分化阶段主茎茎鞘、主茎功能叶和主茎幼穗各器官的碳氮代谢特征及产量构成差异。结果表明: 大穗型品

种的主茎茎鞘、功能叶和幼穗的碳代谢关键酶活性( SPS 和 AMS) 、氮代谢关键酶活性( NＲ 和 GS) 、可溶性糖含量和可

溶性蛋白含量在幼穗分化主要阶段均呈现出高于或显著高于多穗型品种的现象。其中在第 2 次枝梗及颖花原基分

化期( 粒数迅速增加) ，五丰优 WT025 的功能叶可溶性蛋白含量、幼穗的可溶性糖含量和 GS 活性较岳优 9113 分别显

著高 6．77%，35．07%，20．10%，天优华占的主茎茎鞘 SPS 活性和幼穗 GS 活性较岳优 9113 分别显著高 46． 72%和

7．81%; 在花粉母细胞减数分裂期( 颖花易发生退化，粒数下降) ，五丰优 T025 的功能叶可溶性蛋白含量、主茎的可溶

性糖含量和可溶性蛋白含量较岳优 9113 分别显著高 9．88%，21．20%，16．20%，天优华占的主茎茎鞘可溶性糖含量和

功能叶 SPS 活性较岳优 9113 分别显著高 14．67%和 28．55%。在该试验条件下得出，与多穗型品种相比，幼穗分化期

较强的碳氮代谢水平是大穗型品种形成大穗的机制之一。
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Abstract: In order to find out the regularities of formation of panicle grain characteristics of multi-panicle type
and large-panicle type varieties to increase rice yield．The conventional field experiments method were conducted to
use the multi-panicle type varieties Yueyou 9113( Y9113) ，the large-panicle type varieties Tianyouhuazhan( TYHZ)

and Wufengyou T025 ( WT025) as test materials． To study the differences in carbon and nitrogen metabolism and
yield composition of main stem，functional leaves and young panicles during the young panicle differentiation stages
of multi-panicle type and large-panicle type varieties．The results showed that the activities of key enzymes in carbon
and nitrogen metabolism( SPS，AMS，NＲ and GS) and soluble sugar and soluble protein content of the main stem，

functional leaves and young panicles of large-panicle type varieties were higher or significantly higher than multi-
panicle type varieties in the main young panicle differentiation stages．In the second branch and spikelet primordia
differentiation stage，which the number of grains increased rapidly，the soluble protein content of functional leaves
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and soluble sugar content and GS activity of young panicles of Wufengyou T025 were significantly higher than Yuey-
ou 9113 by 6．77%，35．07% and 20．10%，and the SPS activity of main stem and GS activity of young panicle of
Tianyouhuazhan were significantly higher than Yueyou 9113 by 46．72% and 7．81%．In the meiotic stage of the pol-
len mother cell，which the spikelets are prone to degeneration and the number of grains decreases，the soluble pro-
tein content of functional leaves and soluble sugar content and soluble protein content of main stem of Wufengyou
T025 were significantly higher than Yueyou 9113 by 9．88%，21．20% and 16．20%，and the soluble sugar content of
main stem and SPS activity of functional leaves of Tianyouhuazhan were significantly higher than Yueyou 9113 by
14．67% and 28．55%．Under the conditions of this experiment，compared with the multi-panicle type varieties，the
stronger carbon and nitrogen metabolism during the young panicle differentiation stage was one of the mechanisms of
the large-panicle formation of the large-panicle type varieties．

Key words: Super rice; Multi-panicle type; Large-panicle type; Young panicle development; Carbon and nitro-
gen metabolism; Yield

水稻是人类最重要的粮食作物，全世界以及我

国均有 50%～60%的人口以稻米为主食［1－2］，我国是

世界上最大的稻米生产国和消费国，2017 年后稻米

进口量开始位居世界第一［3－4］。随着经济的快速发

展和城镇化水平不断提高，我国人口不断增加，耕地

面积和农村劳动力不断减少、老龄化现象日益加重，

单产提高对于粮食增产的重要性也不断提高。水稻

的产量构成包括单位面积穗数、每穗颖花数、结实率

和千粒质量［5］，其中每穗颖花数是仅次于单位面积

穗数( 有效穗数) 的重要产量贡献因子［6］，也是水稻

品种穗粒结构分型的重要指标因子，其多少主要取

决于水稻幼穗生长发育阶段。因此，研究不同穗粒

型超级稻品种的幼穗生长发育特征并针对性配套相

应超高产稳产栽培技术，对于实现水稻增产、保障粮

食安全具有重要意义。
大穗型品种具有单株穗数相对较少、穗粒数较

多的特征，穗粒数对产量的贡献度相对较大; 多穗型

品种具有单株穗数相对较多而穗粒数较少的特征，

单位面积穗数对产量的贡献相对较大; 戴力等［7］提

出的“长江中下游地区籼型超级稻穗粒分型分类系

数法”将分类系数≥7 的品种划分为大穗型品种、分
类系数≤5 的品种划分为多穗型品种。水稻有效穗

数与有效分蘖数和分蘖成穗率呈正相关关系［8］，穗

粒数则与每穗颖花数和小花结实率正相关，而每穗

颖花数又与一次枝梗、二次枝梗分化数正相关，与枝

梗退化数和颖花退化数负相关［9－10］; 颖花退化数主

要随二次枝梗的退化而发生［11］。水稻幼穗分化始

期( 第一苞原基分化期) 是由营养生长转为生殖生

长的起点，此时养分分配重点由运往分蘖开始转向

运往幼穗，碳、氮代谢特点由氮代谢占优势过渡为

碳、氮代谢并重，且幼穗形成过程中适宜的碳氮代谢

水平有利于颖花现存数的增加，反之颖花现存数减

少［10，12］，不仅影响幼穗生长发育进度，还关系到产量

的高低和品质的优劣［13－14］。相关研究表明，在一定范

围内适当施氮有利于穗部一次枝梗、二次枝梗数的提

高和颖花的形成，使二次枝梗退化数降低，二次枝梗存

活率和颖花存活率增加［15－16］，从而提高穗总粒数和产

量［17－18］。另有研究认为，大穗型水稻穗粒数不稳定与

非结构性碳水化合物 NSC 关系密切，且每穗颖花数与

穗分化期整株碳积累量直线相关，从抽穗前 16 d 开始，

植株体内积累的 NSC 越多，颖花退化率越低，如低密

高氮处理可提高可溶性糖和蔗糖含量，从而促进小

花的分化发育，增加可见花、可孕花数和可孕花结实

率，进而提高穗粒数［19－21］。
幼穗分化期是水稻开始生殖生长的标志，更是

由氮代谢为主转换为碳、氮代谢并重的关键阶段，且

与穗粒数的形成密切相关。有关不同类型水稻品种

各生 长 发 育 时 期 碳 氮 代 谢 的 差 异 已 有 较 多 报

道［22－24］，但关于多穗型与大穗型品种幼穗分化阶段

碳、氮代谢差异的报道不多。多穗型与大穗型品种

穗粒特征形成的生物学机理不同，配套的超高产栽培

技术也应不同，因此深入研究其穗粒形成差异，有利于

水稻的高产稳产栽培。
本试验通过研究多穗型与大穗型品种幼穗分化阶

段碳代谢生理指标( 可溶性糖含量、植物淀粉酶 AMS
活性、蔗糖磷酸合成酶 SPS 活性)、氮代谢生理指标( 可

溶性蛋白含量、谷氨酰胺合成酶 GS 活性、硝酸还原酶

NＲ 活性) 及产量构成的差异，探明两类品种穗粒特征

形成的规律，以期为各类型品种精准配套超高产栽培

技术提供理论支撑。

1 材料和方法

1．1 试验地点及材料

试验于 2019，2020 年在湖南省水稻研究所长沙
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马坡岭试验基地( 28°20＇N，113°09＇E) 进行大田小区

试验。多穗型品种选用岳优 9113( Y9113) ，大穗型

品 种 选 用 天 优 华 占 ( TYHZ ) 和 五 丰 优 T025
( WT025) ［7］为供试品种，其中，岳优 9113 根据戴力

等［7］提出的“长江中下游地区籼型超级稻穗粒分型

分类系数法”其分类系数为 4，是典型的多穗型品

种，且其适宜种植地区为广西中北部、福建中北部、
江西中南部、湖南中南部、浙江南部以及湖北稻瘟病

轻发区种植，范围较广; 天优华占和五丰优 T025 的

分类系数则均为 8，为典型的大穗型品种。
1．2 试验设计

本试验采用随机区组设计，3 个处理( 品种) ，4
次重复，共 12 个小区，每个小区面积为 16 m2，移栽

密度为 20 cm×20 cm，单苗移栽。2019 年于 6 月 21
日播种，7 月 24 日移栽，2020 年于 6 月 22 日播种，7
月 21 日移栽。犁田时施用石宝山牌高浓度硫酸钾

复合肥( N ∶P2O5 ∶K2O = 15 ∶15 ∶15) 500．25 kg /hm2( 宜

昌富升化工) 作基肥，移栽 7 d 后施分蘖肥，每公顷

施用尿素( 昆仑牌) 75 kg 和氯化钾( 中化牌) 35 kg。
其他栽培管理措施同大田生产。
1．3 测定指标及方法

1．3．1 幼穗分化阶段的划分 分化阶段按幼穗长

度法划分幼穗分化各阶段［25］，具体标准见表 1。
表 1 幼穗分化阶段及缩写

Tab．1 Young panicle differentiation stage and acronym

幼穗分化阶段
Young panicle differentiation stage

幼穗长度 /mm
Young panicle length

第一苞原基分化期( 一期) FBPD ＜0．1
第一次枝梗原基分化期( 二期) PBPD 0．3～0．9

第二次枝梗及颖花原基分化期( 三期) SBSPD 1～2
雌雄蕊形成期( 四期) PSF 5～10

花粉母细胞形成期( 五期) PMCF 15～49

花粉母细胞减数分裂期( 六期) PMCM 50～100

花粉内容物充实期( 七期) PF ＞100

1．3．2 碳代谢指标的取样方法与测定 返青后第 7
天开始每 3 d 取一次样，进行幼穗剥检观测幼穗发

育情况，直至幼穗长度超过 100 mm ( 幼穗分化七

期) 。每次取连续的植株主茎 20 根，带回室内进行

幼穗剥检测定每个幼穗长度，在幼穗剥检过程中将

同一分化阶段的幼穗( 包括幼穗基部 5 mm 左右长

度嫩茎) 及其茎鞘和功能叶叶片( 主茎最上部 2 片

全展叶) 分开保存，然后置于烘箱中 105 ℃ 条件下

杀青 30 min，之后在 80 ℃下烘至恒质量备用。待幼

穗分化阶段完成后将同一品种不同时间取样的同一

分化阶段茎鞘、叶片和幼穗样品分别汇总后粉碎备

检。用植物可溶性糖检测试剂盒法( 茁彩，上海茁

彩生物科技有限公司) 测定可溶性糖含量。
幼穗剥检确定分化阶段后，第 2 天再取连续植

株主茎 20 根用冰盒带回室内进行分样。分样过程

中将达到特定分化阶段的茎鞘、功能叶叶片和幼穗

样品用锡箔纸分开包裹并置于液氮中，之后转移到
－80 ℃超低温冰箱保存。幼穗分化阶段结束后，将同

一品种不同时间取样的同一幼穗分化阶段茎鞘、功能

叶叶片和幼穗分别汇总，然后制样检测。分别采用植

物蔗糖磷酸合成酶( SPS) ELISA 检测试剂盒法、植物

淀粉酶( AMS) ELISA 检测试剂盒法测定对应酶活性，

试剂盒由上海茁彩生物科技有限公司提供。
1．3．3 氮代谢指标的取样方法与测定 取样方法

参考碳代谢指标的方式，用植物 BCA 法蛋白含量检

测试剂盒法( 茁彩，上海茁彩生物科技有限公司) 测

定可溶性蛋白含量; 用植物硝酸还原酶( NＲ) ELISA
检测试剂盒法和植物谷氨酰胺合成酶( GS) ELISA
检测试剂盒法测定对应酶活性，试剂盒由上海茁彩

生物科技有限公司提供。
1．3．4 产量及产量构成 成熟期每个小区调查连

续 20 穴的有效穗数并求平均值，然后根据有效穗数

平均值每小区取样 5 穴，用于考察有效穗数、穗粒

数、结实率、千粒质量和理论产量等指标; 同时每小

区连续割取 80 穴用于考察实际产量。
1．4 数据处理与分析

采用随机区组设计分析方法，用 SPSS 23．0 进

行统计分析，Microsoft Excel 2010 进行图表绘制。
根据最小显著差异法 ( Least significant difference，

LSD) 检验处理间差异显著性。

2 结果与分析

2．1 多穗型与大穗型品种幼穗分化阶段不同器官

的碳代谢分析

2．1．1 主茎茎鞘碳代谢分析 如图 1 所示，各品种

幼穗分化阶段主茎茎鞘可溶性糖含量和 SPS( 蔗糖

磷酸合成酶) 、AMS ( 植物淀粉酶) 活性均随着幼穗

发育进程不断推进而增高。幼穗分化一至七期，大

穗型品种( WT025 和 TYHZ) 的主茎茎鞘可溶性糖含

量高于或显著高于多穗型品种( Y9113) ，其中可溶

性糖 含 量 WT025 分 别 较 Y9113 高 31． 18% ( P ＜
0．05) ，13．76% ( P＜0．05) ，19．45%，22．69% ( P＜0．05) ，

9．52%，21．20%( P＜0．05) ，8．97%，TYHZ 分别比 Y9113
高 18．87%，8．54%，12．65%，27．60%( P＜0．05) ，8．30%，

14．67% ( P＜0．05) ，2．69%; 且大穗型品种( WT025 和

TYHZ) 的主茎 SPS 活性也高于或显著高于多穗型品

种( Y9113 ) ，WT025 较 Y9113 分 别 高 23． 06%，15．
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86%，1．62%，20．83%，25．84%，5．21%，24．86%，TYHZ
的 SPS 活性较 Y9113 分别高 42．89%，19．19%，46．72%
( P＜0．05) ，8．55%，26．48%，20．78%，32．14%( P＜0．05) ，

在幼穗分化三期和七期表现显著差异( P＜0．05) ; 大穗

型品种( WT025 和 TYHZ) 的主茎 AMS 活性在幼穗分

化一期、二期、三期和七期也分别高于或显著高于多

穗型品种( Y9113) ，WT025 分别较 Y9113 高7．68%，

20．77%，3．92%，14．26%( P＜0．05) ，TYHZ 分别较之高

8．91%，12．07%，7．73%，20．08%( P＜0．05) 。由此表明，

大穗型品种幼穗分化阶段主茎茎鞘碳代谢水平高于

或显著高于多穗型品种。

柱子上的不同小写字母表示同一幼穗分化时期不同品种处理的 0．05 水平上的差异。图 2—6 同。
Lowercase letters on the column represent significant difference at 5% probability level in the same young

panicle differentiation stage with different varieties．The same as Fig．2—6．

图 1 幼穗分化阶段不同品种主茎茎鞘可溶性糖含量、SPS 和 AMS 活性

Fig．1 The content of soluble sugar and the activity of sucrose phosphate synthase and amylase
of main stem at young panicle differentiation stages with different varieties

2．1．2 主茎功能叶碳代谢分析 如图 2 所示，幼

穗分化阶段各品种主茎功能叶可溶性糖含量和碳

代谢关键酶( SPS 和 AMS) 活性均随幼穗分化推进

而增高。幼穗分化一至六期，大穗型品种( WT025
和 TYHZ) 的功能叶可溶性糖含量均高于或显著高

于多 穗 型 品 种 ( Y9113 ) ，其 中 WT025 分 别 较

Y9113 高 13． 91%，14． 87% ( P ＜ 0． 05 ) ，8． 68%，

8．62%，5．44%，14． 39%，TYHZ 分 别 较 Y9113 高

8．55%，13． 68% ( P ＜ 0． 05 ) ，2． 28%，6． 96%，2．31%，

7．94%; 且幼穗分化一至六期，大穗型品种( WT025 和

TYHZ) 的功能叶 SPS 活性高于或显著高于多穗型品

种( Y9113 ) ，WT025 分 别 较 Y9113 高 63． 02% ( P ＜

0．05) ，39．80% ( P＜0．05) ，28．13%，11．02%，14．96%，

11．78%，TYHZ 分别较 Y9113 高 32．73%，38．19% ( P
＜0．05) ，28．82%，18．00%，18．70%( P＜0．05) ，28．55%
( P ＜ 0． 05 ) ; 幼 穗 分 化 一 至 七 期，大 穗 型 品 种

( WT025 和 TYHZ ) 的 功 能 叶 AMS 活 性 均 高 于

或显 著 高 于 多 穗 型 品 种 ( Y9113 ) ，其中 WT025
一期和三期分别较 Y9113 高 75．90% ( P＜0．05 ) 和

35．07% ( P＜0．05 ) ，TYHZ 一期、三期和七期分别较

Y9113 高 60．80%( P＜0．05) ，23．45%，12．95%( P＜0．05)。
由此表明，在幼穗分化阶段大穗型品种主茎功能叶的

碳代谢水平强于多穗型品种。

图 2 幼穗分化阶段不同品种主茎功能叶可溶性糖含量、SPS 和 AMS 活性

Fig．2 The content of soluble sugar and the activity of sucrose phosphate synthase and amylase
of main stem functional leaves at young panicle differentiation stages with different varieties

2．1．3 主茎幼穗碳代谢分析 如图 3 所示，幼穗分

化一至七期，大穗型品种( WT025 和 TYHZ) 的主茎

幼穗可 溶 性 糖 含 量 高 于 或 显 著 高 于 多 穗 型 品 种

( Y9113 ) ，其中 WT025 分别较 Y9113 高 16． 72%，

9．76% ( P＜0．05) ，35．07% ( P＜0．05) ，18．24% ( P＜0．

05) ，15．56%( P＜0．05) ，24．31%，15．22%，TYHZ 分别

较 Y9113 高 3．09%，1．27%，15．21%，8．76%，21．58%
( P＜0．05) ，22．23%，14．34%; 幼穗分化阶段各品种

幼穗碳代谢关键酶( SPS 和 AMS) 活性整体表现为

随着生育进程的推进而逐渐增强，幼穗分化一至七
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期，大穗型品种 TYHZ 的 SPS 活性分别较 Y9113 高

25．46%，18．12%，27．08%，11．55%，22．23%，19．26%，

21．01%( P＜0．05) ，且在幼穗分化一期和三期至七

期，WT025 的 SPS 活性分别较 Y9113 高 9．36%，21．
35%，5．02%，10．57%，11．43%，17．07%; 在幼穗分化一

至六期，各品种间的主茎幼穗 AMS 活性则表现为

WT025 分别较 Y9113 高 7．82%，29．08% ( P＜0．05) ，

4． 37%，16．34%，13． 44%，7． 47%，TYHZ 分 别 较

Y9113 高 8．03%，6．99%，8．45%，1．50%，20．77% ( P＜
0．05) ，10．10%。由此表明，幼穗分化阶段大穗型品

种的幼穗碳代谢水平强于多穗型品种。

图 3 幼穗分化阶段不同品种主茎幼穗可溶性糖含量、SPS 和 AMS 活性

Fig．3 The content of soluble sugar and the activity of sucrose phosphate synthase and amylase
of main stem young panicles at young panicle differentiation stages with different varieties

2．2 多穗型与大穗型品种幼穗分化阶段不同器官

的氮代谢分析

2．2．1 主茎茎鞘氮代谢分析 如图 4 所示，幼穗分

化阶段各品种主茎茎鞘可溶性蛋白含量、NＲ 和 GS
活性均随幼穗分化推进而增高，且均表现为大穗型

品种( WT025 和 TYHZ) 高于或显著高于多穗型品种

( Y9113) 。幼穗分化一至七期，WT025 主茎茎鞘可

溶性 蛋 白 含 量 比 Y9113 分 别 高 出 13． 09% ( P＜
0．05) ，4．27%，7．87%，6．71%，12．83% ( P＜0．05) ，16．
20%( P＜0．05) ，13．09% ( P＜0．05) ，且在幼穗分化一

期、二 期 和 四 至 七 期，TYHZ 比 Y9113 分 别 高 6．
18%，6．94%，0．78%，3．15%，4．00%，8．18%; 大穗型

品种 WT025 幼穗分化四期主茎 NＲ 活性较多穗型

品种 Y9113 显著高出 27．83%，其余各阶段大穗型品

种的 NＲ 活性比多穗型品种稍高或基本相当; 幼穗

分化一至七期大穗型品种( WT025 和 TYHZ) 的主茎

GS 活性高于或显著高于多穗型品种( Y9113) ，其中

WT025＞TYHZ＞Y9113，具体 为 WT025 各时期主茎

GS 活性分别较 Y9113 高 62．9%，32．03% ( P＜0．05) ，

30．44%，22．50%，32．57% ( P＜0．05) ，9．43%，18．75%，

TYHZ 分别较 Y9113 高40．51%，18．08%，7．58%，21．
19%，11．41%，8．91%，8．84%。由此表明，幼穗分化

阶段大穗型品种主茎茎鞘氮代谢水平强于多穗型品

种。

图 4 幼穗分化阶段不同品种主茎茎鞘可溶性蛋白含量、NＲ 和 GS 活性

Fig．4 The content of soluble protein and the activity of nitrite reductase and glutamine synthesis of main
stem at young panicle differentiation stages with different varieties

2．2．2 主茎功能叶氮代谢分析 如图 5 所示，幼穗

分化阶段各品种主茎功能叶可溶性蛋白含量、NＲ
和 GS 活性的变化趋势均随幼穗分化推进而增强，

且其可溶性蛋白含量、NＲ 和 GS 活性均表现为大穗

型品种( WT025 和 TYHZ) 高于或显著高于多穗型品

种( Y9113) 。具体呈现幼穗分化一至七期，WT025 的

可溶性蛋白含量分别较 Y9113 高 12．87%，12．14% ( P

＜0． 05 ) ，6． 77% ( P ＜ 0． 05 ) ，16． 24% ( P ＜ 0．05) ，22．
70%，9．88%( P＜0．05) ，28．68% ( P＜0．05) ，TYHZ 分别

较 Y9113 高 9． 41%，4． 91%，0．80%，16． 45% ( P ＜ 0．
05) ，5．26%，4．27%，11．46% ( P＜0．05) ; 幼穗分化一

至七期( 三期除外) ，大穗型品种( WT025 和 TYHZ)

功能 叶 NＲ 活 性 高 于 或 显 著 高 于 多 穗 型 品 种

( Y9113) ，幼穗分化三期 Y9113 的 NＲ 活性稍高于



108 华 北 农 学 报 37 卷

WT025 和 TYHZ( 差异不显著) ，其中在幼穗分化二

期和五期，TYHZ 的功能叶 NＲ 活性分别较 Y9113
高 26．01%( P＜0．05) ，30．65% ( P＜0．05) ，WT025 分

别较 Y9113 高33．40% ( P＜0．05) ，18．10%; 幼穗分化

一至七期，功能叶的 GS 活性也表现为 WT025 分别

较 Y9113 高 24．85%，14．92%，2．67%，63．49% ( P＜0．
05) ，9．55%，10．38%，17． 59%，TYHZ 分别较 Y9113
高 29． 09%，4． 34%，15． 38%，22． 04%，15． 40%，

16．27%，21．04%。由此说明，在幼穗分化阶段大穗

型品种主茎功能叶的氮代谢水平高于多穗型品种。

图 5 幼穗分化阶段不同品种主茎功能叶可溶性蛋白含量、NＲ 和 GS 活性

Fig．5 The content of soluble protein and the activity of nitrite reductase and glutamine synthesis of main stem
functional leaves at young panicle differentiation stages with different varieties

2．2．3 主茎幼穗氮代谢分析 如图 6 所示，幼穗分

化一至五期，大穗型品种( WT025 和 TYHZ) 的主茎

幼穗部位可溶性蛋白含量高于或显著高于多穗型品

种( Y9113) ，其中 WT025 分别较 Y9113 高 30．02%
( P＜0．05) ，22．89% ( P＜0．05) ，11．08%，32．28% ( P＜
0．05) ，13．52%，TYHZ 分别较 Y9113 高出14．65%，

13．01%，0．70%，15．60%，7．44%; 且在幼穗分化一至

七期，大穗型品种( WT025 和 TYHZ) 幼穗 NＲ 活性

稍高于多穗型品种( Y9113) ，或与之基本相当，其中

一至四期 和 七 期 幼 穗 的 NＲ 活 性 WT025 分 别 较

Y9113 高 7．78%，15．04%，3．58%，6．31%，3．14%，TY-
HZ 分别较 Y9113 高 14．15%，3．68%，9．20%，4．59%，

3．52%; 大穗型( WT025 和 TYHZ) 在幼穗分化一至

七期，幼穗的 GS 活性则在某些时期表现显著差异，

高于或显著高于多穗型品种( Y9113) ，其中 WT025
分别较 Y9113 高 45．97%，50．81%( P＜0．05) ，20．10%
( P＜0．05) ，31．24%( P＜0．05) ，24．21% ( P＜0．05) ，16．
16%，17．53%( P＜0．05) ，TYHZ 分别较 Y9113 高 36．
85%，35．98%，7．81% ( P＜0．05) ，19．69% ( P＜0．05) ，

13．97%，19．68%，32．47% ( P＜0．05) 。由此表明，幼

穗分化阶段大穗型品种主茎幼穗的氮代谢水平强

于多穗型品种，且在某些时期显著高于多穗型品

种。

图 6 幼穗分化阶段不同品种主茎幼穗可溶性蛋白含量、NＲ 和 GS 活性

Fig．6 The content of soluble protein and the activity of nitrite reductase and glutamine synthesis of main stem
young panicles at young panicle differentiation stages with different varieties

2．3 多穗型与大穗型品种产量及产量构成差异

2．3．1 有效穗数 如表 2 所示，2019，2020 年各品

种间的单位面积有效穗数大小均表现为 Y9113＞TY-
HZ ＞ WT025，其 中，2019 年 Y9113 较 TYHZ 和

WT025 分别高出 19．2%和 44．9%( P＜0．05) ，2020 年

Y9113 较 TYHZ 和 WT025 则分别高出 29．6% ( P＜0．
05) 和 52．0%( P＜0．01) 。
2．3．2 穗粒数 2019，2020 年各品种间的穗粒数大小

则均呈WT025＞TYHZ＞Y9113 的现象，2019 年WT025 和

TYHZ 分别比 Y9113 极显著高出60．9%( P＜0．01) 和 54．
0%( P＜0．01) ，2020 年则分别比 Y9113 极显著高出 67．
3%( P＜0．01) 和42．7%( P＜0．01)。
2．3．3 结实率 从表 2 可以看出，2019 年各品种的

结实率大小表现为 WT025＞Y9113＞TYHZ，2020 年 9
月中下旬和 10 月上中旬由于遇上“寒露风”连续低

温影响各品种抽穗灌浆，导致各品种的结实率均出
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现下降现象，2020 年岳优 9113 的结实率与 2019 年

相比下降了 21．43 百分点，TYHZ 的结实率与 2020 年相

比下降了 7．96 百分点，WT025 的结实率与 2020 年相比下

降了 7．27 百分点。由此可明显看出，在遇“寒露风”天气

时，多穗型 Y9113 的结实率下降程度大于大穗型品种

TYHZ 和WT025。
2．3．4 千粒质量 2019，2020 年各品种千粒质量大

小均表现为 Y9113＞TYHZ＞WT025，且各品种间均表

现出极显著差异，2019 年 Y9113 较 TYHZ 和 WT025
分别极显著高出 4． 4% ( P ＜ 0． 01 ) 和 15． 2% ( P＜ 0．
01) ，2020 年 Y9113 较 TYHZ 和 WT025 分别极显著

高出 7．1%( P＜0．01) ，15．6%( P＜0．01) 。

2．3．5 产量 2019 年各品种间的理论产量未表现

出显著差异，2020 年的理论产量则表现出 WT025
高于 TYHZ，并显著高于 Y9113，较 Y9113 高出 21．
9% ( P＜ 0． 05 ) ; 各 品 种 间 的 实 际 产 量 大 小 2019，

2020 年均呈现 WT025＞Y9113 ＞TYHZ 的 规 律，且

在 2020 年 WT025 的实际产量较 Y9113 极显著高

出 20．2% ( P＜0．01 ) ，TYHZ 与 Y9113 之间无显著

差异。
上述结果表明，多穗型品种的主要特征表现为

单位面积有效穗数相对较多，穗粒数相对较少的特

征，大穗型品种则主要表现为单位面积有效穗数相

对较少，穗粒数相对较多的特征。
表 2 多穗型与大穗型品种产量及产量构成因素

Tab．2 Yield and yield components of multi-panicle type and large-panicle type varieties

年份
Year

处理
Treatment

有效穗数 /
( 万穗 /hm2 )
Effective

panicle number

穗粒数 /粒
Grains number

per spike

结实率 /%
Seed setting

rate

千粒质量 /g
1000-grain
weight

理论产量
/ ( t /hm2 )
Theoretical

yield

实测产量
/ ( t /hm2 )
Actual
yield

2019 Y9113 318．8±15．8Aa 158．4±5．1Bb 74．2±3．0Aab 25．7±0．2Aa 9．5±0．4Aa 8．9±0．1Aab

TYHZ 267．5±20．3Aab 244．6±6．0Aa 65．3±0．7Ab 24．6±0．1Bb 10．4±0．8Aa 8．3±0．3Ab

WT025 220．0±13．8Ab 254．8±8．5Aa 81．1±3．4Aa 22．3±0．1Cc 10．1±0．9Aa 9．2±0．2Aa

2020 Y9113 328．8±14．2Aa 159．0±7．2Bc 58．3±2．1Bb 24．4±0．1Aa 7．4±0．5Ab 6．3±0．1Bb

TYHZ 253．8±8．8ABb 226．8±4．1Ab 60．1±2．5Bb 22．7±0．2Bb 7．8±0．2Aab 6．1±0．1Bb

WT025 216．3±12．3Bb 266．0±10．0Aa 75．2±2．3Aa 21．1±0．1Cc 9．1±0．4Aa 7．6±0．0Aa

注: 同列数据后不同大写字母表示 1%显著水平; 不同小写字母表示 5%显著水平。因 2020 年 9 月中下旬和 10 月上中旬出现连续低温影响
水稻抽穗灌浆与结实，导致结实率、实际产量和理论产量偏低，2020 年产量较 2019 年受到严重影响。

Note: Different capital or small letters in same column of date mean significant at the 1% or 5% level，respectively．Due to the continuous low temperature
in mid-to-late September and early to mid-October 2020，which affected rice heading，grain-filling and seed setting，resulting in low seed setting rate，actual
yield and theoretical yield，the yield in 2020 was severely affected compared to 2019．

2．4 幼穗分化期碳氮代谢与产量性状相关性分析

幼穗分化时期各器官可溶性糖和可溶性蛋白含

量与产量性状指标间相关分析结果显示，穗粒数与

幼穗分化二期主茎茎鞘( r = 0．935，P＜0．01) 和功能

叶( r= 0．866，P＜0．05) 可溶性糖含量及四期幼穗可

溶性蛋白含量( r = 0．867，P＜0．05) 呈显著或极显著

正相关; 有效穗数与二期茎鞘可溶性糖呈显著负相

关( r= －0．818，P＜0．05) ; 千粒质量与三期茎鞘可溶

性糖含量呈显著负相关( r = －0．909，P＜0．05) ; 实际

产量则与幼穗二期至七期的可溶性蛋白含量均呈显

著负相关( P＜0．05) ，其相关系数分别为－0．906，－0．
842，－0．874，－0．841，－0．819，－0．843。表明幼穗分

化二期( 第一次枝梗原基分化期) 和三期( 第二次枝

梗原基和小穗原基分化期) 的可溶性糖和可溶性蛋

白代谢水平对水稻穗粒结构的形成具有重要意义。
相关代谢酶活性与产量性状指标的相关性有待进一

步研究。

3 结论与讨论

3．1 多穗型与大穗型品种幼穗分化阶段碳代谢分析

碳代谢在整个植物生理代谢中都有着非常重要

的地位，碳水化合物是植物体内多种生长发育和生

理生化反应的产物，也是能量的来源，是重要的研究

指标［26］，植物的碳代谢过程主要包括光合碳同化、
蔗糖和淀粉的合成与代谢、碳水化合物的运输和利

用，与植物碳代谢密切相关的酶主要有蔗糖合成酶

( SS) 、蔗糖磷酸合成酶、转化酶( Inv) 以及淀粉酶

等，SPS 调节光合产物在蔗糖和淀粉的分配，是植物

体内蔗 糖 合 成、碳 同 化 与 分 配 的 一 个 关 键 调 节

酶［27－28］，且 SPS 活性与可溶性糖含量呈正相关［29］。
本研究结果发现，水稻幼穗分化各阶段主茎茎鞘、功
能叶和幼穗的 SPS 活性、AMS 活性和可溶性糖含量

大体均表现为大穗型品种高于或显著高于多穗型品

种，表明大穗型在幼穗分化阶段的碳代谢水平高于

多穗型品种，且在第二次枝梗和颖花原基分化期
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( 幼穗分化三期) 和花粉母细胞减数分裂期( 幼穗分

化六期) 分别是粒数快速增加以及枝梗和颖花易发

生死亡或退化的时期，与大穗的形成紧密相关［30－32］，

在本研究中，发现在第二次枝梗和颖花原基分化期，

大穗型品种天优华占主茎的 SPS 活性较岳优 9113 显

著高出 46．72%，大穗型品种五丰优 T025 幼穗的可溶

性糖含量较岳优 9113 显著高出35．07%，以及在花粉

母细胞减数分裂期，大穗型品种五丰优 T025 主茎可

溶性糖含量较岳优 9113 显著高出 21．20%，大穗型品

种天优华占的主茎茎鞘可溶性糖含量和功能叶 SPS
活性较岳优 9113 分别显著高出 14．67%和 28．55%。
且根据幼穗分化期碳氮代谢与产量性状相关性分析

可知，穗粒数与幼穗分化二期主茎茎鞘和功能叶可溶

性糖含量呈显著或极显著正相关，有效穗数与二期茎

鞘可溶性糖含量呈显著负相关。前人研究表明，叶鞘

和茎秆积累的淀粉和可溶性糖含量增多，输送给幼穗

构建花器官的碳水化合物也多，能促进枝梗和颖花

的分化变退化为不退化或少退化［33］。由此可见，大

穗型品种穗粒数多的形成机制与旺盛的碳代谢有

关，大穗型品种较高的 SPS 活性、AMS 活性和可溶

性糖含量导致大穗型品种能合成更多的碳水化合物

供给枝梗和颖花的分化，为保证大穗型品种的穗粒

数提供了基础。
3．2 多穗型与大穗型品种幼穗分化阶段氮代谢分析

氮代谢包括氮素在植物体内的吸收、同化、转运、
利用和调节等过程，NＲ 和 GS 是影响植物氮素代谢

的关键酶，其活性强弱直接影响着氮素同化速率的高

低，反映了植株营养状况和氮素代谢水平［26，34－35］。有

研究指出，不同穗型品种间植株含 N 率差异较小，但

大穗型品种抽穗期群体、个体氮素累积量均较大［36］，

在幼穗期通过追施氮素营养能增加二次枝梗上分化

的颖花数和减少二次枝梗上的退化颖花数，提高每穗

颖花分化数，在枝梗和颖花分化期供应充足有利于大

穗的形成，在雌雄蕊分化期氮素营养可以不同程度的

增加小花分化数，而在减数分裂期可以显著减少颖花

退化数［37］。另有研究表明，各生育期水稻叶片 NＲ、
GS、GOGAT 活性随着氮含量的增加而提高［38］，NＲ
和 GS 活性与蛋白质含量呈正相关［39－41］。在本研究

中，大穗型品种幼穗分化阶段主茎茎鞘、功能叶和幼

穗的 NＲ 和 GS 的活性大体高于或显著高于多穗型

品种，其可溶性蛋白质含量也表现为大穗型品种高

于或显著高于多穗型品种，且在第二次枝梗和颖花

原基分化期，大穗型品种五丰优 T025 功能叶的可溶

性蛋白质含量和幼穗的 GS 活性较多穗型品种岳优

9113 分别显著高出 6．77%和 20．10%，大穗型品种天

优华 占 幼 穗 的 GS 活 性 较 岳 优 9113 显 著 高 出

7．81%，以及在花粉母细胞减数分裂期，大穗型品种

五丰优主茎茎鞘和功能叶的可溶性蛋白质含量较岳

优 9113 分别显著高出 16．20%和 9．88%。根据幼穗

分化期碳氮代谢与产量性状相关性分析可知，穗粒

数与四期幼穗可溶性蛋白含量呈显著正相关。由此

可见，大穗型品种在幼穗分化阶段其主茎茎鞘、功能

叶和幼穗的氮代谢均强于多穗型品种，且在幼穗分

化阶段大穗型品种较强的氮代谢使大穗型品种在幼

穗分化阶段能获得更多的枝梗和颖花分化数，从而

促进大穗型品种形成较多的穗粒数。
大穗型水稻品种在幼穗分化一至七期的碳代谢

与氮代谢均强于多穗型品种，有利于枝梗和颖花的

分化以及减少颖花退化，促进穗粒数的增加，是大穗

型品种形成大穗的生理机制之一，也是多穗型品种

与大穗型品种穗粒形成特征的差异之一。
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