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(1.植物激素与生长发育湖南省重点实验室，湖南 长沙 410128；2.湘南学院药学院，湖南 郴州 423099) 

摘 要：为探究高温条件下水稻垩白形成的生理机制，以高垩白性状湘早籼24号(X24)及其来源亲本湘早籼11号

(X11，高垩白性状)和湘早籼7号(X7，低垩白性状)为材料进行盆栽试验，在抽穗后第 6天移入温室，进行为期15 d

的高温处理(27~42 ℃)，以常温处理(23~37 ℃)作为对照，研究灌浆期高温条件下剑叶净光合速率、籽粒灌浆速率、

籽粒直链淀粉含量及淀粉合成相关基因的相对表达量等的变化。结果表明：高温条件下X7、X11和X24的稻米垩

白度比常温对照处理的分别增加了2.53、4.82、6.66个百分点；高温造成X11和X24的叶片净光合速率在抽穗后第8、

12、16天显著低于常温对照的，而X7的叶片净光合速率在抽穗后第16天反而高于常温对照的；高温条件下水稻在

抽穗后第8天灌浆速率加快，并在抽穗后第12天达到最大值，较常温处理的提前了4~8 d；基因相对表达量差异分

析表明，X11和X24籽粒淀粉合成相关基因OsSSIIIa、OsAGPSL2和GBSSI在抽穗后第12、16天的表达显著下调，导

致籽粒直链淀粉含量降低及垩白度增加。 
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Relationship between physiological changes and chalkiness formation  
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Abstract: To investigate the physiological mechanism of rice chalkiness formation under high temperature conditions, a pot 
experiment was conducted using high chalkiness trait Xiangzaoxian 24 (X24) and its parents Xiangzaoxian 11 (X11, high 
chalkiness trait) and Xiangzaoxian 7 (X7, low chalkiness trait) as materials. On the 6th day after heading(DAH), the rice was 
moved to a greenhouse for 15 days of high temperature treatment(HT), with outdoor normal temperature treatment(NT) as a 
control. The changes in net photosynthetic rate of flag leaves, grain filling rate, grain amylose content, and relative 
expression levels of starch synthesis related genes under HT was studied during the filling period. The results showed that the 
chalkiness of X7, X11, and X24 under HT increased by 2.53, 4.82, and 6.66 percentage points compared to the NT, 
respectively. High temperature caused the net photosynthetic rate of X11 and X24 to be significantly lower than that of the 
control on the 8th, 12th, and 16th DAH, while the net photosynthetic rate of X7 leaves was higher than that of the control on 
the 16th DAH. The grain filling rate of HT increased on the 8th DAH and reached its maximum value on the 12th DAH, which 
was 4-8 days earlier than that of the control. The analysis of gene expression differences showed that the expression levels of 
genes OsSSIIIa, OsAGPSL2, and GBSSI related to starch synthesis in X11 and X24 grains were significantly down-regulated 
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on the 12th and 16th DAH, which leading a decrease in amylose content and an increase in chalkiness in rice grain. 

Keywords: early indica rice; high temperature stress; chalkiness; physiological characteristics; starch synthesis 

 
稻米垩白性状是稻米重要的外观品质之一。有

研究[1]表明，垩白不仅受复杂的遗传网络的调控，

同时也受温度、光照等环境因素的影响。灌浆期是

水稻产量和米质形成的关键时期，其间高温胁迫会

制约水稻产量和品质的提高[2–3]，导致整精米率下

降，垩白粒率和垩白面积显著增加[4–6]。报道[7]显示，

2003年夏季中国持续10~20 d的高温，造成水稻总产

量损失约5.18×107 t。全球平均气温呈明显升高的趋

势，预计在21世纪末全球平均气温将比1986—2005
年高0.3~4.8 ℃[8]。在这种气候条件下，水稻在灌浆

期极易受到高温胁迫，稻米产量和品质将降低[9–10]。

研究高温对水稻籽粒灌浆的影响，有利于在全球气

候变暖条件下改良优质水稻栽培措施，以提高稻米

产量和品质。  
高温胁迫下水稻抗氧化能力下降，叶片受光抑

制和光氧化的影响，光合速率降低。张桂莲等[11]

研究发现，水稻灌浆结实前期高温处理后水稻剑叶

的光合作用和膜透性等生理特性出现异常，高温胁

迫打破了水稻正常的生理平衡。淀粉是稻米的主要

成分，是决定稻米品质的最重要因素。胚乳直链淀

粉含量是决定水稻籽粒外观、食味和蒸煮品质等理

化性质的关键因素[12]。淀粉积累是一个复杂的生理

过程，需要许多淀粉生物合成的关键酶，这些酶活

性的降低会抑制谷物的充实过程，直接或间接影响

垩白的形成[13–14]。然而，高温条件下水稻籽粒灌浆

及胚乳成分发生怎样的变化，特别是淀粉生物合成

途径相关基因的表达仍然不甚明了。鉴于此，笔者

以湘早籼24号及其来源亲本湘早籼11号和湘早籼7
号为材料，研究水稻灌浆期高温对水稻叶片净光合

速率、籽粒灌浆动态和直链淀粉含量的影响，分析

淀粉生物合成相关基因的差异表达，旨在为解析高

温条件下水稻灌浆期生理动态变化与垩白形成的

关系提供参考依据。 

1 材料与方法 

1.1 材料 

湘早籼24号(X24，高垩白性状)[15]及其来源亲

本湘早籼11号(X11，高垩白性状)[16]和湘早籼7号

(X7，低垩白性状)[17]种子均由湖南省农业科学院水

稻研究所提供。 
DNA maker、2×EasyTaq® PCR SuperMix、HiPure 

Plant RNA Mini Kit试剂盒、反转录试剂盒购自北京

全式金生物技术股份有限公司；2×SYBR Green 
qPCR Master Mix试剂盒购自上海美吉生物医药科技

有限公司；其他生化试剂均购自生工生物工程(上海)
股份有限公司。 

主要仪器设备有凝胶成像系统ProteinSimple、

CFX96/CFX connect/384定量PCR仪Bio–Rad和Spark
多功能酶标仪Tecan。 

1.2 方法 

1.2.1 材料种植及高温处理 

供试水稻材料均种植于湖南农业大学。采用盆

栽试验。2020年5月14日播种，6月6日移栽，每盆3
穴，每穴2苗，常规水肥管理。当稻株始穗时，选

同日抽穗且发育良好的单穗进行挂牌标记，于齐穗

后第6天将栽培盆移入玻璃温室内进行持续15 d的

高温处理(HT，27~42 ℃)；以室外自然条件下生长

的盆栽水稻为对照(NT，23~37 ℃)，处理期间的温

度变化如图1所示。 
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图1 水稻灌浆期各处理的最低温度和最高温度 
Fig.1 The lowest and highest temperatures of each treatment during 

the rice filling stage  
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1.2.2  样品采集和前处理 

在抽穗后第8、12、16天取样，每个品种每次

取同一天挂牌标记的3个稻穗上部1/2长度的籽粒

(除去空秕粒)和剑叶，单独混为1个样，每个处理3

次重复。液氮冷冻，置于–80 ℃冰箱保存，用于相

关生理指标及其基因表达量的检测。分别于抽穗后

第4、8、12、16、20、24、28、32天17:00—18:00

取挂牌标记的穗上部分籽粒，每30粒籽粒为1组，

取3组的平均值计算籽粒鲜质量；将籽粒置于70 ℃

烘箱烘干至恒重，称量干质量，计算籽粒含水量。

取烘干的籽粒手工去壳、研磨成细粉过筛(孔径0.18 

mm)，用于直链淀粉含量的测定。待水稻成熟后，

将剩余的挂牌稻穗株全部采回，晒干后贮藏3个月

以上，用于稻米垩白度的测定。 

1.2.3 籽粒灌浆速率的测定 

将抽穗后第4、8、12、16、20、24、28、32天

的新鲜籽粒干燥并称重，按照文献[18]的方法计算

每个阶段的籽粒灌浆速率。 

1.2.4 光合作用相关指标的测定 

采用Li–6400便携式光合系统分析仪(Li–Cor)
于抽穗后第8、12、16天10:30—12:00测定剑叶顶端

1/2~1/3处的净光合速率(Pn)、胞间CO2浓度(Ci)、
气孔导 度 (Gs)和 蒸 腾 速 率 (Tr)， 测 定 时 设 置 光

照度为53 000 lx。 

1.2.5 直链淀粉含量和垩白度的测定 

称取已研磨成细粉过筛的糙米干样0.1 g，参照

焦桂爱等[19]的方法测定直链淀粉含量。将采收晒干

后贮藏3个月以上的水稻籽粒，经去糙和精碾后按

照文献[20–21]的方法测定稻米垩白度。 

1.2.6 荧光定量PCR 

取抽穗后第8、12、16天的籽粒0.1~0.2 g，采用

RNA提取试剂盒提取水稻籽粒总RNA。RNA浓度经

酶标仪检测合格后，采用反转录试剂盒合成cDNA，

获得的cDNA作为基因扩增的模板。以水稻β–Actin
作为内参基因，进行荧光定量PCR，3次重复。qPCR
引物设计如表1所示。采用2–ΔΔCt法计算基因的相对

表达量。 

表1 qPCR引物序列 
Table 1 qPCR primer sequences 

基因 正向引物(5'–3') 反向引物(5'–3') 

OsSSIIIa CTGAGCAAAACATGTCCTTTGA GTCCATGAAAACCCACAATTGA 

GBSSI AACGTGGCTGCTCCTTGAA TTGGCAATAAGCCACACACA 

 TACCATATCATGTGCTCCCATC AGGAAGCTGGTATCAACTTTCA 

β–Actin CTTCATAGGAATGGAAGCTGCGGGTA CGACCACCTTGATCTTCATGCTGCTA 
 

1.3 数据分析 

采用 Excel 2016进行数据整理与作图；采用

SPSS 22.0对各组数据进行差异显著性分析。 

2 结果与分析 

2.1 灌浆期高温处理对水稻籽粒千粒质量及垩白

度的影响 

从表2可以看出，高温条件下，X7、X11和X24

垩白度增加了2.53、4.82和6.66个百分点，千粒质

量降低了6.95%、14.18%和7.29%。说明灌浆期高

温处理显著降低了水稻籽粒千粒质量，提高了稻米

垩白度。 

 

表2 高温条件下供试早籼稻的千粒质量和垩白度 
Table 2 The 1 000-grain weight and chalkiness in tested early 

indica rice under high temperature conditions 

品种 处理 千粒质量/g 垩白度/% 

X7 NT 21.15±0.09 0.55 
 HT (19.68±0.33)* 3.08 

 X11 NT 26.30±0.12 43.20 
 HT (22.57±0.17)* 48.02 

 X24 NT 22.23±0.23 37.37 
 HT (20.61±0.15)* 44.03 

“*”表示同一品种不同处理间的差异有统计学意义(P<0.05)。 

2.2 高温条件下水稻籽粒含水量的动态变化 

籽粒灌浆速率与籽粒含水量关系密切，当籽粒

含水量下降到一定的值时，籽粒灌浆停止，籽粒质 
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量达到最大值[22]。有研究[23]表明，垩白度较高的品

种在灌浆过程中通常会出现2次快速脱水过程，第1
次快速脱水在抽穗后第6~10天，第2次是在抽穗后第

20~24天。从表3可以看出，常温条件下的X7、X11
和X24第2次快速脱水分别在抽穗后第24~32天、第

28~32天和第24~28天；而高温条件下，X11和X24籽

粒第2次快速脱水分别出现在抽穗后第20~24天、第

16~20天，比常温对照均提前了8 d，X7则没有出现

明显的第2次快速脱水。说明高温使得籽粒第2次快

速脱水提前可能是垩白形成的重要原因。 

表3 不同温度条件下供试早籼稻籽粒的含水量 
Table 3 The water contents of grains in tested early indica rice under different temperature conditions             % 

X7的含水量 X11的含水量 X24的含水量 抽穗后 
时间/d NT HT NT HT NT HT 

 4 59.03±0.01 59.03±0.01 62.46±0.12 62.46±0.12 62.55±0.48 62.55±0.48 

 8 45.41±0.12 45.46±3.11 51.41±0.54 53.35±0.03 45.82±3.36 44.60±0.27 

12 30.88±0.53 29.69±1.40 34.98±0.22 32.64±1.45 39.43±1.70 30.62±0.84 

16 27.79±0.38 26.07±0.32 30.00±0.78 28.67±1.51 29.17±1.71 29.97±0.01 

20 25.45±0.03 26.55±2.37 25.55±0.03 28.19±0.04 21.37±0.12 26.10±0.11 

24 25.69±0.78 25.86±1.23 23.33±0.77 22.58±1.10 23.16±0.88 26.23±0.56 

28 20.68±0.25 25.28±1.74 24.80±0.65 24.01±1.70 18.48±0.03 26.64±0.50 

32 18.47±0.37 24.35±3.09 17.88±0.74 23.21±3.08 17.83±0.21 25.28±0.09 
 

2.3 高温条件下籽粒灌浆速率的动态变化 

分析表4、表5的数据可以看出，不同垩白性状

的早籼稻品种籽粒的干物质积累和灌浆速率具有

明显差异。高温条件下水稻籽粒干物质在抽穗后第

4~12天积累最快，并在第16天达到最大值，比常温

对照提前了4~8 d达到最大值。高温条件下水稻籽粒

在第8~12天的灌浆速率急剧增加，之后急剧下降，

在第20天灌浆速率下降至负值水平，随后才有所上 

表4 不同温度条件下供试早籼稻籽粒的千粒干物质质量 
Table 4 The dry matter weight of grains in tested early indica rice under different temperature conditions    g 

X7籽粒的干物质质量 X11籽粒的干物质质量 X24籽粒的干物质质量 抽穗后 
时间/d NT HT NT HT NT HT 

 4 4.34±0.41 4.34±0.41 5.26±0.74 5.26±0.74 4.01±0.82 4.01±0.82 

 8 11.50±0.75 12.21±1.50 14.64±0.96 14.83±0.98 12.63±2.21 13.32±0.37 

12 17.68±0.40 18.51±0.30 22.63±0.06 24.21±0.28 15.38±0.05 18.91±0.75 

16 18.65±2.63 19.97±0.80 27.41±0.70 25.85±0.27 20.05±1.09 20.72±0.20 

20 21.36±2.02 18.63±1.97 28.50±0.32 24.12±1.15 23.46±1.39 20.27±0.14 

24 21.47±0.55 18.75±0.23 28.37±2.09 24.00±3.59 22.03±0.65 20.31±0.10 

28 20.07±0.79 17.85±0.43 27.56±1.22 23.53±3.59 20.61±1.24 18.55±0.10 

32 20.68±0.35 18.11±0.94 27.13±0.51 23.00±1.81 20.23±1.31 17.85±0.90 
 

表5 不同温度条件下供试早籼稻单粒的灌浆速率 
Table 5 The grain filling rate in tested early indica rice under different temperature conditions     mg/d 

X7籽粒的灌浆速率 X11籽粒的灌浆速率 X24籽粒的灌浆速率 抽穗后 
时间/d NT HT NT HT NT HT 

 8 1.79±0.09 1.59±0.25 2.34±0.10 2.15±0.07 2.15±0.10 1.79±0.14 

12 1.55±0.10 1.95±0.30 2.00±0.20 2.59±0.07 1.38±0.20 1.94±0.17 

16 0.24±0.20 0.37±0.13 1.19±0.07 0.34±0.10 0.59±0.10 0.70±0.24 

20 0.68±0.10 –0.34±0.09 0.27±0.05 –0.36±0.20 1.22±0.13 –0.36±0.21 

24 0.03±0.13 0.02±0.07 –0.16±0.07 –0.19±0.07 –0.23±0.14 0.01±0.18 

28 0.03±0.13 0.02±0.07 –0.16±0.07 –0.19±0.07 –0.58±0.14 0.01±0.18 

32 –0.14±0.14 –0.15±0.06 –0.06±0.09 0.09±0.05 –0.08±0.23 –0.11±0.11 
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升，灌浆速率急剧波动。而常温对照处理的水稻籽

粒灌浆速率没有出现大起大落现象，在第20天灌浆

速率仍处于较高水平，直到第24、28、32天灌浆速

率才降至负值水平。 

2.4 高温条件下水稻剑叶光合作用参数的变化 

分析图2可知，水稻抽穗后的第8、12、16天剑

叶净光合速率(Pn)呈下降趋势，高温条件下垩白度高

的水稻品种X11和X24净光合速率显著低于常温对

照组的，而低垩白的水稻品种X7在高温条件下，抽

穗后的第16天净光合速率反而高于常温对照组的，

说明高温抑制水稻净光合速率是垩白发生的重要原

因。高温条件下，X11和X24的气孔导度(Gs)减小，

气孔阻力增加，叶片蒸腾速率(Tr)和胞间CO2浓度

(Ci)降低，导致剑叶光合作用降低。对低垩白的水稻

品种X7而言，剑叶气孔导度(Gs)和胞间CO2浓度(Ci)
受高温影响相对较小，降低了高温对蒸腾速率和净

光合速率的影响，因而减缓了垩白的发生。 
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图2 不同温度条件下供试早籼稻的光合参数 
Fig.2 The photosynthetic characteristics in tested early indica rice under different temperature conditions  

2.5 高温条件下灌浆期稻米直链淀粉含量和垩白

性状差异 

由表6可知，在高温条件下，低垩白水稻品种

X7稻米直链淀粉含量在抽穗后第8、12、16、20、

24、28、32天均低于NT的，而高垩白的水稻品种

X11和X24稻米直链淀粉含量在抽穗后第8、12、16

天均高于NT的，并在抽穗后第20、24、28、32天低

于NT的。与常温对照组相比，高温处理组籽粒的直

链淀粉含量在抽穗后第20、24、28、32天，X11分

别降低了17.12%、19.13%、26.58%、29.80%，X24
分别降低了16.31%、13.96%、15.20%、12.57%。 
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表6 不同温度条件下供试早籼稻籽粒的直链淀粉含量 
Table 6 The amylose content of grains in tested early indica rice under different temperature conditions      % 

X7的直链淀粉含量 X11的直链淀粉含量 X24的直链淀粉含量 抽穗后 
时间/d NT HT NT HT NT HT 

 8 19.15±0.36 14.85±0.39  8.69±0.62  9.32±0.23 14.31±0.83 16.38±0.66 

12 20.04±1.29 16.04±0.76 14.14±0.15 18.10±0.55 14.28±0.79 15.64±0.79 

16 23.62±0.75 18.37±0.71 17.14±0.57 18.34±0.29 15.42±0.93 18.33±0.65 

20 25.57±2.09 19.55±0.51 22.26±1.47 18.45±1.02 23.97±0.09 20.06±1.02 

24 25.00±2.09 20.00±0.51 23.00±1.47 18.60±1.02 24.00±0.09 20.65±1.02 

28 22.36±1.72 18.76±1.30 24.49±1.08 17.98±0.78 24.80±1.59 21.03±0.84 

32 23.65±0.98 21.27±1.39 25.64±0.40 18.00±0.54 24.27±1.05 21.22±0.24 
 

2.6 高温条件下籽粒淀粉合成相关基因表达差异

分析 

从表7可以看出，高温条件下，高垩白水稻品

种X11和X24籽粒中支链淀粉合成基因OsSSIIIa、 
ADP–葡萄糖焦磷酸化酶大亚基2基因OsAGPL2和

颗粒结合淀粉合成酶基因GBSSI在抽穗后第12、16

天的表达均下调，而低垩白水稻品种X7籽粒中除

OsSSIIIa在抽穗后第16天和OsAGPL2在抽穗后第8、

16天的表达量有下调外，其他情况下3个基因的表

达量均为上调。推测高温胁迫使得籽粒淀粉合成相

关基因的表达差异引起水稻籽粒胚乳淀粉合成异

常，从而产生了垩白。 

表7 高温与常温条件下水稻籽粒淀粉合成相关基因的相对表达量差值 
Table 7 Differences in relative expression levels of genes related to starch synthesis in rice grain under high and normal temperature conditions 

OsSSIIIa  OsAGPL2  GBSSI 抽穗后 
时间/d X7 X11 X24  X7 X11 X24  X7 X11 X24 

 8 0.12 0.94* 0.42* –0.15 0.11 –0.16 0.34 0.56* 0.28 

12  0.07 –0.45* –0.85* 0.27* –0.71* –1.08* 0.24 –0.63* –0.97* 

16 –0.41* –0.99* –0.52* –0.82* –0.54* –1.08* 0.45* –0.67* –0.55* 

“*”表示同一品种同一基因在HT与NT的相对表达量差异有统计学意义(P<0.05)。  

3 结论与讨论 

南方早籼稻籽粒灌浆期正值夏季高温，高温诱

发稻米垩白的发生与籽粒灌浆动态密切相关。灌浆

速率变化起伏大，最大灌浆速率出现早，高温促进

籽粒的2次快速脱水使得灌浆周期缩短，稻米垩白

更容易发生[23]。本研究发现，高垩白性状水稻品种

X11和X24在高温条件下出现了2次快速脱水，且第2
次快速脱水分别提前到抽穗后第20~24天、16~20天

出现，比常温对照处理提前了8 d。XIE等[24]的研究

结果显示，稻米垩白在抽穗后第20天开始出现，与

本研究高温条件下籽粒的第2次快速脱水基本吻

合。可见，高温条件加快了籽粒脱水和灌浆速率，

缩短了籽粒灌浆时间，导致籽粒灌浆不充分、不连

续，干物质积累下降，垩白增加。 
水稻在高温胁迫下易发生叶绿体结构受损、光

合色素降解、光合作用相关酶活性降低、光合速率

下降[25]。高温胁迫对植物光合作用的影响包括气孔

因素和非气孔因素，在30~35 ℃高温下水稻净光合

速率下降的主要原因为气孔因素，而近40 ℃或以上

高温使PSⅡ遭到破坏和光化学效率降低是影响光合

作用的非气孔因素 [26–27] 。本研究中，高温条件

(27~42 ℃)下，高垩白性状水稻品种X11和X24叶片

气孔导度(Gs)减小，气孔阻力增加，叶片蒸腾速率

(Tr)和胞间CO2浓度(Ci)降低，Pn下降，引起同化物

供应不足，属于高温胁迫下光合作用受阻的气孔因

素，而低垩白性状水稻品种X7能够通过提高气孔导

度和蒸腾速率来缓解高温对光合作用的抑制。本试

验中对于高温胁迫影响光合作用的非气孔因素有

待进一步研究。 
高温处理可导致水稻籽粒直链淀粉含量降低

和垩白的增加[28]。SHI等[29]研究发现白天和夜间高

温处理后淀粉代谢相关酶活性降低，淀粉颗粒形成

异常，垩白度增加。淀粉生物合成中的可溶性淀粉

合 酶 (OsSSIIIa) 、 支 链 淀 粉 酶 (OsPUL) 、 分 支 酶

(OsBEI)和淀粉合成酶GBSSI等的活性影响籽粒中
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淀粉的组成和籽粒的充实程度[12,14]。其中，OsSSIIIa
主要调控稻米糊化温度和胶稠度 [30]，OsPUL和

OsBEI主要影响稻米的糊化性质[31]。腺苷二磷酸葡

萄糖焦磷酸化酶(ADPGase)控制高等植物淀粉生物

合成途径中的限速步骤，其活性降低能抑制淀粉粒

的形成，导致籽粒扁平皱缩、淀粉粒发育不全或淀

粉体较小[32–33]。本研究中，高温条件下，高垩白性

状 水 稻 品 种 X11 和 X24 籽 粒 中 的 OsSSIIIa 、

OsAGPSL2和GBSSI在抽穗后第12、16天的表达量明

显下调，表明其编码的淀粉合成相关蛋白酶减少，

使得水稻籽粒直链淀粉含量降低及垩白度增加。 
综上所述，水稻籽粒灌浆期高温导致垩白率提

高可能与叶片的光合特性、籽粒灌浆速率、籽粒脱

水速率、籽粒直链淀粉含量及淀粉合成相关基因的

表达相关，且这些生理生化过程受水稻遗传特性的

调控。 
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