
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２４ꎬ４０(１１):２１８７￣２１９２
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

季杨贝贝ꎬ王　 俊ꎬ聂媛卿ꎬ等. 水稻颖花形成机制及水分和氮素对其影响的研究进展[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ２０２４ꎬ４０(１１):２１８７￣
２１９２.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２４.１１.０２２

水稻颖花形成机制及水分和氮素对其影响的研究进展

季杨贝贝１ꎬ　 王　 俊１ꎬ　 聂媛卿１ꎬ　 秦　 莉１ꎬ　 刘立军１ꎬ２

(１.扬州大学江苏省作物遗传生理重点实验室ꎬ江苏 扬州 ２２５００９ꎻ ２.江苏省粮食作物现代产业技术协同创新中心ꎬ江苏 扬

州 ２２５００９)

收稿日期:２０２４￣０２￣０４
基金项目:国家自然科学基金项目(３２０７１９４７)ꎻ江苏省农业科技自

主创新基金项目[ＣＸ(２３)１０３５]ꎻ江苏高校优势学科建设

工程项目(ＰＡＰＤ)ꎻ扬州大学“高端人才支持计划”
作者简介:季杨贝贝(２０００－)ꎬ女ꎬ江苏扬州人ꎬ硕士研究生ꎬ研究方

向为水稻栽培生理ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ)１０２３５７５３５１＠ ｑｑ.ｃｏｍ
通讯作者:刘立军ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｌｊｌｉｕ＠ ｙｚｕ.ｅｄｕ.ｃｎ

　 　 摘要:　 颖花是水稻的生殖器官ꎬ颖花授精后ꎬ受精卵发育ꎬ籽粒开始灌浆ꎮ 因此颖花数对水稻的产量和稻米

品质有重要影响ꎮ 每穗颖花数由幼穗发育前期颖花分化数以及幼穗发育后期颖花退化数之差决定ꎮ 水稻颖花分

化与退化受到遗传因素和环境条件等多重因素的影响ꎮ 本文综述了有关水稻颖花分化与退化的研究进展ꎬ系统分

析了灌溉方式、氮肥管理和水氮互作对水稻颖花分化与退化的影响及其机制ꎬ并提出了未来研究方向ꎬ旨在为水稻

高产栽培提供依据ꎮ
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　 　 水稻是全球最主要的粮食作物之一ꎬ到 ２０２３
年ꎬ中国的水稻种植面积已经达到２.８９４ ９×１０７ ｈｍ２ꎬ
占全国粮食种植面积的 ２８􀆰 ９７％ꎻ总产量高达２.０７×
１０８ ｔꎬ占全国粮食总产量的 ３２.２１％[１]ꎮ 提高水稻产

量尤其是提高水稻单位面积产量是保障粮食安全的

主要途径[２￣３]ꎮ 水稻每穗颖花数是产量的重要构成
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因素ꎬ提高水稻每穗的颖花数是提高水稻产量的关

键[４]ꎬ而水稻的每穗颖花数是由颖花分化数和颖花

退化数之差决定的ꎬ每穗颖花数与水稻品种、环境条

件及种植管理方式密切相关[５￣７]ꎮ 水分和氮肥是影

响水稻生产的 ２ 种重要环境因子[８￣９]ꎬ水分和氮肥对

水稻颖花分化和发育有重要影响[１０￣１１]ꎮ 本文系统

总结灌溉方式、氮肥管理方式和水氮互作对水稻颖

花形成、分化与退化的影响及其机制ꎬ以期为水稻高

产栽培提供理论依据ꎮ

１　 水稻颖花分化和退化的研究现状

１.１　 水稻颖花分化机制

１.１.１ 　 颖花分化的基本过程 　 水稻的颖花包括 １
对副护颖、１ 对护颖、１ 枚内颖、１ 枚外颖、１ 对浆片、６
枚雄蕊以及 １ 枚雌蕊[１２]ꎮ 颖花分化是一个复杂的

过程ꎬ有研究结果表明ꎬ在颖花分化过程中ꎬ颖花退

化率达到 １０％[１３]ꎮ Ｉｔｏｈ 等[１４] 将水稻颖花发育过程

分成 ９ 个时期ꎻ丁颖等[１５]将水稻颖花发育过程划分

成 ８ 个连续的时期ꎻ松岛省三[１６] 把水稻颖花发育过

程细分为 ２１ 个阶段ꎬ并进一步简化为 ７ 个时期ꎻ凌
启鸿等[１７]依据叶龄模式ꎬ将水稻颖花发育过程划分

为 ５ 个时期ꎮ 尽管前人对颖花发育阶段的划分方式

有所不同ꎬ但可以将颖花的发育过程大致归结为 ７
个阶段ꎬ第一阶段颖花原基开始分化为颖、雄蕊和雌

蕊ꎻ第二阶段颖膜、外稃、内稃以及小稃开始发育ꎻ第
三阶段花粉母细胞经历减数分裂ꎬ分化出 ４ 个花粉

粒ꎬ子房开始分化ꎻ第四阶段花药内的花粉粒发育成

熟ꎬ子房发育为胚珠ꎬ并形成柱头和柱颈ꎻ第五阶段

颖花逐渐张开ꎬ柱头暴露在外ꎬ准备进行传粉和授

精ꎻ第六阶段颖花授精ꎬ受精卵和融合核发育为初生

胚ꎬ逐渐分化为成熟的胚ꎻ第七阶段胚乳灌浆ꎬ颖花

枯萎ꎬ籽粒成熟[１４￣１７]ꎮ
１.１.２　 颖花分化的遗传调控 　 颖花的分化与多个

基因的表达联系紧密ꎬ这些基因包括调控花序发育

的基因、调控激素合成和信号传导的基因、调控花器

官分化的基因ꎮ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子在颖花分化过

程中发挥了至关重要的作用[１８￣２１]ꎮ 研究发现ꎬ基因

ＯｓＭＡＤＳ１、ＯｓＭＡＤＳ２、ＯｓＭＡＤＳ４ 以及 ＯｓＭＡＤＳ１６ 在水

稻的雄蕊与浆片发育过程中起重要作用[２２￣２３]ꎮ
当 ＯｓＭＡＤＳ１ 基因发生突变ꎬ功能丧失ꎬ浆片、雄

蕊以及雌蕊的发育会出现异常ꎬ造成花顶端分生组

织的不定性丧失ꎬ进而影响花的正常发育[２１]ꎮ Ｏｓ￣

ＭＡＤＳ１６ 基因主要在浆片和雄蕊中表达[２４]ꎮ 突变

体 ＳＰＷ１ 与野生型营养生长阶段形态无明显差异ꎬ
但在花器官分化上存在差异ꎬ突变体 ＳＰＷ１ 雄蕊及

浆片分别转化为类似心皮及内稃的器官ꎬ颖花不能

正常发育[２５]ꎮ 此外ꎬ有研究发现ꎬＯｓＭＡＤＳ１６ 与 Ｏｓ￣
ＭＡＤＳ３ 和 ＯｓＭＡＤＳ５８ 之间的相互作用影响花器官

形态ꎬ共同调控颖花的分化[２６]ꎮ ＯｓＭＡＤＳ２ 和 Ｏｓ￣
ＭＡＤＳ４ 对水稻浆片的分化起调控作用ꎮ 研究发现ꎬ
当 ＯｓＭＡＤＳ２ 的表达受到抑制ꎬ浆片萎缩ꎬ体积减少ꎬ
颖花的开放时间延迟ꎻＯｓＭＡＤＳ２ 和 ＯｓＭＡＤＳ４ 同时

受到抑制的水稻植株与 ＳＰＷ１ 表型相似ꎬ颖花无法

开放[２７]ꎮ
１.２　 水稻颖花分化顺序

星川清亲[２８]研究发现ꎬ在二次枝梗顶端ꎬ颖花

原基首先开始分化ꎬ然后从上至下分化ꎻ而在一次枝

梗ꎬ颖花原基从下往上依次分化ꎮ 丁颖等[１５] 发现ꎬ
水稻幼穗发育过程中ꎬ颖花的分化呈有限花序特性ꎻ
从穗整体看ꎬ位于穗子顶部的颖花最早开始分化ꎻ对
于一次枝梗而言ꎬ枝梗顶端的颖花最先开始分化ꎬ然
后再由下到上依次分化颖花ꎮ
１.３　 水稻颖花退化机制

水稻颖花退化指水稻抽穗后ꎬ顶部或底部的颖

花变成白色或败育脱落[２９]ꎮ 有研究发现ꎬ颖花退化

主要是由于腺嘌呤核苷三磷酸(ＡＴＰ)含量下降、能
荷水平降低、细胞内活性氧(ＲＯＳ)过度积累ꎬ引发了

膜脂的过氧化损伤和小穗的细胞程序性死亡[３０]ꎮ
同时ꎬＲＯＳ 的过度积累也会对绒毡层降解、花药开

裂以及花粉管萌发产生影响ꎬ导致颖花败育ꎬ但相关

分子机制目前仍不清楚[３１]ꎮ 水稻颖花的退化按发

生位置可分为两类ꎬ第一类是基部颖花退化ꎬ此类退

化发生在减数分裂阶段[３０ꎬ３２]ꎮ 第二类是顶端颖花

退化ꎬ此类退化一般发生在抽穗前[３３]ꎬ研究结果表

明顶端颖花退化由基因调控ꎬ且顶端颖花退化可能

与幼穗发育过程中花器官发育不成熟以及花轴迅速

伸长阶段的养分缺失或运输受阻有关[３３￣３５]ꎮ

２　 水分管理对水稻颖花分化和退化的
影响

２.１　 淹水灌溉

淹水灌溉是水稻传统的灌溉方式ꎬ指稻田长期

保持一定深度的水层ꎬ分为浅水灌溉(３~ ５ ｃｍ 水

层)和深水灌溉(１０ ｃｍ 及以上水层)ꎮ 水分的充足
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供应有助于维持水稻正常的生长发育ꎬ促进颖花的

形成[３６￣３７]ꎮ 解嘉鑫等[３８] 研究发现ꎬ持续淹水灌溉ꎬ
水稻的二次枝梗和颖花分化数量显著上升ꎬ颖花退

化率下降ꎬ每穗颖花数量增加ꎮ 这种现象主要发生

在稻穗的中部和中上部ꎮ 也有研究发现ꎬ长期处于

淹水环境中ꎬ土壤性状逐渐恶化ꎬ长期淹水灌溉不利

于水稻根系和地上部分的生长ꎬ也不利于颖花的形

成[３９]ꎮ
２.２　 干湿交替灌溉

干湿交替灌溉技术( ＡＷＤ)是近年来在世界

各地水稻种植区广泛应用的一项节水技术ꎮ 该

技术采用了灌水￣落干￣灌水的灌溉方式ꎬ可以有

效保持土壤湿度 [４０] ꎮ 有研究发现ꎬ干湿交替灌

溉方式可以促进水稻生长ꎬ提高水稻光合作用ꎬ
增加 光 合 产 物ꎬ 从 而 进 一 步 促 进 颖 花 的 分

化 [３７ꎬ４１] ꎮ 同时ꎬ干湿交替灌溉可以有效降低水稻

颖花受到真菌侵袭的概率ꎬ减少颖花退化数ꎬ有
利于保证水稻产量 [４２] ꎮ 有研究发现ꎬ干湿交替灌

溉创造的干旱￣复水循环ꎬ可以使根系产生“超越

补偿效应” ꎬ当经过一段时间的断水后再获得足

够的水分ꎬ水稻根系的适应性和吸水能力显著提

高 [３７] ꎮ 干湿交替灌溉促进了幼穗分化期非结构

性碳水化合物(ＮＳＣ)的积累ꎬ为颖花的形成提供

了充足的营养成分ꎬ有利于促进水稻二次枝梗颖

花的分化ꎬ减少退化颖花数 [３] ꎮ 同时ꎬ使用轻度

干湿交替灌溉能够改善水稻根系土壤的物理、化
学性质ꎬ促进颖花的分化ꎬ进而形成大穗 [４３￣４４] ꎮ
２.３　 水分胁迫

水分胁迫ꎬ也称为干旱或水分亏缺ꎬ是一种严重

影响作物生产力的非生物逆境ꎮ 在整个生长发育

期ꎬ水稻在幼穗分化期对水分需求量最大ꎬ尤其在花

粉母细胞的减数分裂前后ꎬ这一时期水稻对水分的

敏感度较高ꎬ若水分亏缺ꎬ颖花会逐渐退化[４５￣４７]ꎮ
有研究者认为ꎬ水分胁迫导致颖花不育的主要原因

是ꎬ遭受水分胁迫时颖花内脱落酸(ＡＢＡ)浓度显著

升高[４８]ꎮ 也有人提出在颖花遭遇水分胁迫时ꎬ需要
大量 ＡＢＡ 维持颖花育性[４９]ꎮ 关于 ＡＢＡ 对颖花的
保护机制ꎬ目前相关研究较少ꎮ 杨建昌等[５０] 研究发

现ꎬ水分亏缺造成颖花内乙烯生成过多是颖花不育

的主要原因ꎮ

３　 氮素对水稻颖花分化和退化的影响

在水稻生长发育过程中ꎬ氮代谢旺盛有利于

营养生长[５１] ꎬ碳代 谢 旺 盛 有 利 于 水 稻 生 殖 生

长[５２] ꎮ 水稻形成大穗需要足够的营养供给以及碳

氮代谢均衡[５３￣５４] ꎮ 氮素与蛋白质、核酸等物质的

合成密切相关ꎬ同时氮素也是合成碳水化合物和

激素的重要原料[５０] ꎮ 在水稻幼穗形成阶段ꎬ穗部

氮素积累量与颖花分化数呈正相关[５１] ꎮ 适宜的施

氮量可以促进水稻光合作用和蔗糖代谢ꎬ增加叶

片蔗糖积累量ꎬ进而维持碳氮平衡ꎬ增强颖花分化

能力ꎬ特别是促进二次枝梗颖花分化ꎬ显著增加颖

花总数[５５] ꎮ 王夏雯等[５６]的研究结果表明ꎬ在低氮

环境中施用氮肥可以有效延长颖花分化时间ꎬ并
显著提高水稻二次枝梗颖花的分化量ꎬ同时提高

每穗总颖花数ꎮ 细胞分裂素(ＣＴＫ)含量与生长素

含量的比值影响颖花分化ꎬ其中细胞分裂素含量

起主导作用ꎻ水稻幼穗生长期间ꎬ施用氮肥可以提

升 ＣＴＫ 水平ꎬ颖花分化阶段ꎬ高浓度 ＣＴＫ 可以促

进颖花分化[５６￣５７] ꎮ 有研究发现ꎬ水稻幼穗分化前ꎬ
减少施氮量可促进苞叶原基分化ꎬ加快营养生长

转化为生殖生长ꎬ但是由于氮素供应不足ꎬ颖花的

正常分化会受到抑制ꎬ导致减产[５８] ꎮ 适当增加施

氮量可以减少某些中穗型水稻颖花的退化数[５９] ꎮ
有研究结果表明ꎬ在水稻穗分化期ꎬ提高施氮量可

以有效提高水稻一次枝梗和二次枝梗的分化数ꎬ
相应提高水稻颖花的分化数ꎬ但过高的施氮量会

加速二次枝梗和颖花的退化ꎬ特别是在水稻齐穗

期、孕穗期间ꎬ小穗顶部的一次颖花退化数明显增

加[６０] ꎮ 关于这一现象ꎬ杨洪建等[６１] 认为颖花退化

主要是由于水稻颖花形成期植株的碳氮代谢不协

调ꎬ碳代谢增强ꎬ而氮代谢减弱ꎮ

４　 水氮互作对水稻颖花分化和退化的
影响

　 　 水分在水稻的养分运输中起着重要的媒介作

用ꎬ水分可以促进土壤中氮素被转化和利用[６２￣６７] ꎮ
一方面ꎬ水分充足的条件下ꎬ土壤中的氮素可以被

微生物分解和矿化ꎬ从有机形态转变为无机形态ꎬ
供给植物吸收利用ꎮ 另一方面ꎬ水分还有助于土

壤中氮素的移动和扩散ꎬ使植物根系能更多接触

到土壤中的氮素ꎬ有助于植物对氮素的吸收利

用[６８] ꎮ “以氧促氮”模式ꎬ如干湿交替灌溉、起垄

栽培和好氧灌溉等灌溉方式与氮肥运筹互作ꎬ可
通过调控同化物转运和分配进而促进水稻幼穗分
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化、发育ꎬ提高相关代谢水平[６９] ꎮ 研究结果表明ꎬ
在水稻的穗分化时期ꎬ茎、叶的干物质积累速度较

快ꎬ有助于形成更多的颖花[５０] ꎬ在这一阶段ꎬ生长

速度更快的植物能够积累更多的非结构性碳水化

合物(ＮＳＣ)ꎬ ＮＳＣ 在植物的生长和发育中发挥着

能源供应的作用ꎬ尤其是在颖花的发育阶段[７０] ꎮ
范雪梅等[７１]发现ꎬ在水分不足的环境中ꎬ增加氮肥

的施用量可以有效提高茎鞘中 ＮＳＣ 的转运量ꎬ以
及开花后的光合产物向籽粒中的运输量ꎮ 但是ꎬ
如果在淹水的环境中ꎬ增加氮肥的施用量ꎬ会产生

相反的效果ꎬ因为淹水会使植株的根系缺氧ꎬ进而

影响植物对氮的吸收和利用效率ꎬ同时还会影响

植物对同化物的积累和分配ꎮ 张文地等[１０] 的研究

结果表明ꎬ灌溉方式和氮肥管理方式对二次枝梗

及颖花的分化与退化有显著影响ꎬ轻度干湿交替

灌溉结合基蘖肥 ∶ 穗肥 ＝ ５ ∶ ５(重量比)的氮肥管

理方式ꎬ能够显著提高总枝梗数、总颖花数、二次

枝梗数、二次枝梗颖花数ꎬ同时减少颖花退化数ꎬ
进而提高每穗的总颖花数ꎮ 在水稻幼穗分化期ꎬ
适宜的水氮管理模式可以增加水稻光合产物的合

成量ꎬ促进光合产物向籽粒转运ꎬ进而促进颖花分

化[６９] ꎮ
有研究结果表明ꎬ水稻颖花的形成与内源激

素有关[５０] ꎮ 在水稻穗分化期ꎬ当遭遇轻度干旱时ꎬ
颖花的分化数会增加ꎬ同时颖花的退化率和败育

率也会下降ꎬ在这个阶段ꎬ水稻中内源多胺(ＤＡ)
和油菜素甾醇(ＢＲｓ)的合成量增加ꎬ而乙烯的释放

量减少ꎬ这有助于平衡根系激素ꎬ促进根系的健康

发育ꎬ为颖花的形成提供足够的营养物质[４６ꎬ７２￣７３] ꎮ
张伟杨[４６]的试验结果表明ꎬ轻度干湿交替灌溉与

中氮处理耦合可以提高幼穗中的 ＢＲｓ 含量ꎬ提高

抗氧化系统活性ꎬ降低过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)对水稻的

伤害ꎬ促进颖花分化ꎮ

５　 展 望

５.１　 深入探究水稻颖花分化与退化的分子机制

当前对水稻颖花退化的调控途径已有较多研

究ꎬ遗传因素(内因)在很大程度上起到了决定性作

用ꎬ而营养因素(外因)的作用也不可或缺[３０]ꎮ 大多

数研究通过加强水肥管理、喷施外源物质等措施调

节植物体内的 ＲＯＳ 水平、激素水平和糖代谢水平ꎬ
提高颖花育性ꎬ减少颖花退化[３０￣３１]ꎮ 然而ꎬ影响颖

花分化与退化的分子机制目前还未被完全阐明ꎬ颖
花退化过程中各激素间的相互作用仍需进一步探

究ꎮ
５.２　 深入探究水氮互作对颖花分化和退化相关基

因表达的调控

　 　 水稻颖花的分化和退化在很大程度上受到水分

和氮素的影响ꎮ 水氮互作对颖花分化和退化的调控

机制仍需进一步探究ꎬ如水氮互作对幼穗碳氮代谢

及 ＲＯＳ 产生的影响需进一步探究ꎮ 除此之外ꎬ有关

幼穗发育期颖花形成的分子机制的研究较少ꎮ 因

此ꎬ需要进一步探究水氮互作对水稻颖花分化、退化

过程中相关基因表达的调控ꎮ
５.３　 优化灌溉方式和氮肥管理方式以调控内源激

素

　 　 优化灌溉方式和氮肥管理方式是提高颖花育

性、减少颖花退化数的有效手段ꎬ植物激素在促进水

稻颖花分化方面具有重要作用[６]ꎬ可以深入研究水

氮互作对水稻内源激素合成与积累的影响以及内源

激素对水稻颖花分化和退化的作用ꎮ
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