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Abstract: The formation of rice yield depends on the photosynthetic production capacity of the source organ (leaves), the 

storage capacity of assimilates in the sink organ (grains), the transport capacity of the flow (vascular bundle system), and 

the coordination of these three traits. Its regulation is influenced by both intrinsic and environmental factors. In recent 

years, with the innovation of physiological, biochemical, genetic, and molecular biology research methods, researchers 

have gradually revealed the molecular regulatory and interaction mechanisms underlying rice source organ development, 

sink capacity construction, and assimilate transport, as well as their response mechanisms to environmental and 

cultivation factors. This manuscript focuses on the physiological and molecular mechanisms of the formation and 

regulation of the source-flow-sink system and explores the synergistic regulatory effects of environmental factors, 

hormone signal transduction, and cultivation techniques on this system and yield formation. Finally, several research 

directions are proposed to improve rice yield by optimizing the source-flow-sink relationship through strategies such as 

genetic modification, mining and functional analysis of key genes and proteins, investigation of hormone interaction 

mechanisms, and dynamic coordination network analysis of the source-flow-sink system. 
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摘 要：水稻产量形成依赖于源器官(叶)的光合生产能力、库器官(籽粒)的同化产物储存能力和流(维管束系统)

的转运能力以及三者的协调，其调控受内在与环境因子的共同作用。近年来，随着生理生化、遗传和分子生物

学研究手段的革新，研究者已逐步揭示水稻源器官发育、库容量构建及同化物转运的分子调控和互作机制及其

对环境和栽培因素的响应机理。本文重点综述了源-流-库系统的形成及调控的生理和分子机理，总结了环境因

子、激素信号转导和栽培技术对源-流-库的协同调控作用及产量形成的影响。最后指出了通过遗传改造、重要基

因和蛋白挖掘及功能解析、激素互作机制和源-流-库动态协调网络解析等策略优化源流库关系来提高水稻产量的

研究方向。 
关键词：源-流-库；同化物分配；韧皮部装载-卸载；调控机理；水稻 

水稻源器官(叶)通过光合作用生成大量的碳

同化物，经过流(维管束系统)的转运和分配，储

存于库器官(籽粒)，从而形成产量。水稻高产的

实现依赖于高效的光合作用源、高效的物质运输
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流以及强大的储存库，并通过协调的源-流-库活动

而提高[1-2]，如较高的叶片光合速率和合理的冠层

结构(直立且厚的叶片、高比叶重、低冠层消光系

数等)，能保证较高的干物质生产；良好的维管束

发育能增强同化物的转运[3-4]；茎鞘中同化物再转

运和蔗糖高效地卸载到籽粒中都是增加产量所必

需的[5-6]。水稻源-流-库关系不协调会导致碳同化

物分配异常，造成产量潜力难以发挥和产量降

低。因此，深入理解水稻源-流-库形成及其协同调

控机理，对于揭示产量形成的生理基础、优化栽

培管理策略以及培育高产高效品种具有重要的理

论和实践意义。 

1 源器官的形成与调控 

1.1 叶片生长发育对源光合生产的影响 

水稻叶片的生长发育状态决定源的强弱，并

受基因、激素水平和环境共同调控[7]。叶片的形态

是决定水稻生长发育、灌浆结实和产量的关键因

素，主要包括叶面积、叶厚和叶卷曲度等性状。

前人已克隆出叶片形态发育基因 wl1，该基因可通

过增加水稻叶宽提高叶片光合有效面积，从而增

强源光合产物的合成[8]。还有一些基因，如

Roc5、ACL1、SRL1 等的表达控制叶片的卷曲和中

脉形成，调控叶片光合作用效率和光合产物输出[9-

11]。叶片发育过程中，赤霉素(GA)水平与叶片中细

胞大小和细胞数量相关，高赤霉素水平导致其叶长

增加，这依赖于 GA 介导的 OsGRF7 和 OsGRF8 转

录因子的表达，扩大了叶基部具有细胞分裂活性的

区域，从而形成了更长的分裂区和更高的细胞生产

率，导致水稻叶片变大[12]。因此，基因表达和植物

激素水平可以通过调控叶片生长发育和形态从而增

加叶源光合产物的生产，进而提高产量。 

叶片衰老是叶片发育的最后阶段，这一过程

伴随叶绿素降解、叶片变黄以及光合基因表达和

酶活的下降，这些变化导致光合效率下降进而减

少光合产物的积累，最终影响籽粒的充实和产量

形成；而延迟衰老，即“迟绿”能提高冠层截光

率和/或辐射利用效率[13]。叶片衰老过程伴随着生

物大分子的降解和基因表达的剧烈变化，受到植

物激素，如脱落酸(ABA)的严格调控[14]。NAC 

(NAM/ATAF1/2/CUC2)在植物生长发育中具有重要

的调控作用，水稻中有 149 个 NAC 基因，其中一

些 NAC 是叶片衰老过程中的关键调节因子，如

OsNAP、OsNAC2 以及 ONAC106 等均参与 ABA

介导的叶片衰老调控过程[15-17]。Sakuraba 等[18]报

道 ONAC054 通过激活 ABA 信号相关基因 OsABI5

和衰老相关基因 NYC1，在水稻叶片衰老过程中

发挥关键作用。最近一项研究发现水稻 OsLG3 转

录因子通过下调 OsABF4 表达抑制 ABA 信号转

导，并通过上调 OsCATC 表达增强过氧化氢酶的

活性，降低了活性氧的积累，延迟了叶片衰老过

程[19]。叶绿素降解是叶片衰老起始的标志，研究

发现 ABA 上调 ONAC016 的表达，后者通过直接

结合 OsNAP 的启动子区域来上调该基因的表达，

参与叶绿素降解，促进水稻叶片衰老[20]。通过基

因表达调控抑制叶绿素降解或在生产上推迟氮肥

的施用等途径可以延缓叶片衰老，对水稻产量的

提高具有积极作用[21-22]。因此，水稻叶片衰老由

内外因素共同决定，深入解析这些因素对叶片衰

老的调控作用机理，对延缓叶片衰老，增加叶片

同化物的合成和输出，对提高水稻产量具有现实

意义。 

1.2 光合作用对源光合生产的影响 

光合作用为水稻生长和产量形成提供能量和

物质基础。光照的拦截量和光合能量转换效率决

定了入射太阳辐射的利用率，一定程度决定了源

的强度，显著影响生物量积累和产量 [23]。水稻的

株型结构对提高光照拦截有重要影响，理想株型

中，适度卷曲且直立的叶片能减小叶披垂度，增大

受光面积，降低光反射率，增加透光度并改善下部

叶片受光条件，有利于维持较低冠层叶片的高光合

碳同化，提高植株整体光合能力和同化物转运能

力，增加水稻干物质积累，实现高产[24-25]。叶倾角

是反映株型的重要性状，植物激素油菜素甾醇

(BR)和生长素(IAA)对叶倾角具有重要调节作用，

OsIAA6 通过 OsIAA6-OsARF1 模块抑制生长素信

号，同时 OsIAA6 作为 OsBZR1 的下游靶基因参与

了 BR 信号协同调控叶枕部位近轴面细胞伸长，从

而调节水稻叶倾角[26]。冠层光合速率是作物能否

获得高产的重要评判标准[27]，较高的花前冠层光

合速率能产生更强的光合同化作用，使节间和鞘

的营养器官有更多的光合同化物储备，能使更多

的干物质重新动员到发育的穗(花前)和籽粒(花后)

中，从而提高产量[28]。 

光合作用效率通常低于 1%，存在显著提升空

间，提高光合效率是增加源光合生产并进一步提

高作物产量的重要策略之一，光合作用包括光反

应和暗反应两个主要阶段，优化光反应和暗反应

是提高光合效率的重要途径[29-30]。优化光反应的



倪晨等：水稻源流库形成与调控及其影响因素研究进展                                                                                                                                          157 

途径包括冠层设计、吸收光谱扩展和电子传递链优

化等，如微垄作技术使垄上叶夹角平展、垄沟叶夹

角紧凑，有利于增加光能截获，提高了叶片净光合

速率[31]；通过基因工程引入新型叶绿素(叶绿素 d、

叶绿素 f)扩展叶片的光谱吸收范围，尤其是对远红

光的吸收能力，可使光吸收增加约 20% [29, 32]。此

外，提高光合电子传递链细胞色素 b6f 中的 Rieske

铁硫蛋白表达，可以提高叶片光合速率[33]。优化

光合作用暗反应的途径包括创建光呼吸旁路、提

高 Rubisco 活性和改善卡尔文循环等，如在水稻

中，过表达乙醇酸氧化酶、草酸氧化酶及过氧化

氢酶，构建光呼吸支路，可以实现光合速率、生

物量及产量的增加，尤其在早稻中，这条通路的

效果更加明显[34]。作为光合作用暗反应中的关键

酶，二磷酸核酮糖羧化酶(Rubisco)负责碳固定，

其含量增加 20%能使作物(如水稻、玉米、高粱和

甘蔗等)冠层光合作用提高 8.6%~14.4%，并显著提

高单产[35]。此外，在杂交稻中表达高粱 Rubisco 小

亚基替代水稻 Rubisco 小亚基可以提高 Rubisco 酶

催化效率[36]。因此，优化 Rubisco 酶是提高光合效

率的有效途径。将 C3 作物改造成为 C4 作物也是

提高光合效率的重要途径，在过去的几十年里，

科学家们试图在 C3 植物中建立 C4 光合作用途

径，这需要明确 C3 植物和 C4 植物的基因表达差

异。在水稻中，目前已经将 C4 代谢相关的酶过量

表达，但是没有实现 C4 代谢流[37]。最近一项研究

开发了单细胞 RNA 测序技术，创建了 C3 作物水

稻和 C4 作物高粱光合作用的基因打开和关闭位置

的差异图谱，破译了 C3 与 C4 之间的差异密码，

C3 光合作用只在叶肉细胞中进行，而在叶肉细胞

中，光合作用所需蛋白质的编码基因是在 DNA 顺

式调控元件的控制下表达的，这些 DNA 调控区与

叶肉细胞特有的转录因子结合，相邻的维管束鞘

细胞不表达光合作用基因，但它们表达 DOF 转录

因子，光合作用基因获得了与维管束鞘细胞特异

性 DOF 结合的顺式调控元件，从而使基因能够在

这些细胞中表达[38]。未来通过基因编辑方式改造

水稻光合作用基因来改善光合作用，可将水稻从

C3 植物改造为 C4 植物，提高叶片光合效率，从

而大幅提高水稻单产。 

2 流的形成与调控 

2.1 维管束对流的影响 

由木质部和韧皮部组成的维管束是流的通

道，将叶片的光合产物运输到籽粒中。穗颈节维

管束是源器官连接穗部的唯一通道，其结构特征

与结实率、籽粒充实度和产量密切相关[39]。在水

稻穗颈维管束特征及其与非结构性碳水化合物

(NSC)转运和产量关系的研究中发现，维管束数量

与产量显著正相关，维管束数量多有利于茎鞘

NSC 向籽粒转运，并且增施氮肥能增加大、小维

管束的数量以及横截面积和韧皮部面积[40]。穗颈

节间茎秆越粗，茎壁越厚，其维管束数目越多，

维管束面积越大，而维管束数目、韧皮部面积与

单穗重和谷粒充实率正相关[41]。研究人员通过全

基因组关联分析和候选基因挖掘发现籼稻亚群的

穗颈大维管束数显著多于粳稻，而小维管束数在

籼粳稻间无显著差异，并克隆到了一个控制水稻

穗颈大维管束韧皮部面积性状的基因 LVPA4，该

基因的突变体与对照相比，穗颈大维管束韧皮部

面积(约 12.7%)、每穗总粒数(约 17.2%)、每穗实

粒数(约 22.5%)以及叶面积和抽穗期茎鞘非结构性

碳水化合物的含量显著增加，源、库、流性状的

协同提高，增加了水稻产量[42]。因此，改良维管

束性状有利于提高同化物向籽粒转运的效率，最

终实现产量的提升。 

2.2 同化物韧皮部转运与调控 

光合产物(主要是蔗糖)从源到库通过维管束

韧皮部长距离运输[43]，韧皮部转运过程包括蔗糖

从薄壁细胞转移至韧皮部筛管的装载过程，接着

蔗糖进入一个连续的韧皮部网络进行长距离运

输，最终卸载到籽粒中[44](图 1)。 

韧皮部装载是蔗糖从薄壁细胞转移至韧皮部

筛管的过程，叶片中装载发生在含有筛分子-伴生

细胞复合体(sieve element companion cell, SE-CC)

较多的次生脉附近，韧皮部装载是同化物长距离转

运的起点，韧皮部装载效率决定了同化物的转运效

率与产量形成[45-47]。目前植物体内韧皮部装载途径

主要有共质体、质外体途径和聚合物陷阱途径三

种。共质体装载利用蔗糖浓度梯度产生的压力差，

通过胞间连丝进行被动运输，不消耗能量[48]。聚合

物陷阱途径则是利用伴胞合成棉子糖和水苏糖维持

叶片与源端韧皮部蔗糖浓度差，需要能量，随后棉

子糖和水苏糖通过大胞间连丝顺浓度梯度进入韧皮

部筛管，属于特殊的共质体运输方式[45]。质外体

装载中，蔗糖在 SWEET 蛋白(sugars will eventually 

be exported transporters)的协助下跨膜转运到细胞

间隙，再由蔗糖转运蛋白 SUT (sucrose transporter)

转运至筛管-伴胞复合体完成装载[49]。由于在水稻
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韧皮部汁液未检测出聚合物陷阱途径的中间产物的

存在，所以排除该途径的可能[50]。研究发现，水稻

的筛管伴胞与叶肉薄壁细胞之间存在稀疏分布的胞

间连丝，但荧光染料示踪表明，只能在质体中运输

的羧基荧光素二醋酸酯(CFDA)并没有在水稻剑叶

中的韧皮部与周围的薄壁细胞之间自由移动，说明

水稻韧皮部装载中共质体装载途径受到限制，表明

胞间连丝运输不是唯一途径[6]。目前的研究也表明

水稻叶片韧皮部装载是强烈依赖质外体途径 [51]。

SWEET 和 SUT 是质外体装载途径所必需的载体，

韧皮部薄壁细胞中的蔗糖通过 SWEETs 从细胞质

中输出到质外体/细胞壁空间，然后被蔗糖/H+转运

体(SUTs)主动从外质体中吸收[52]。水稻中共有 21

个 SWEET 和 5 个 SUT 基因[53]，目前仅有少数基因

如 OsSUT1、OsSUT3、OsSWEET11 等在水稻叶片

的韧皮部装载中发挥作用得到证实[43, 54-56]。敲除

OsSUT1 后，水稻营养生长未发生显著变化，但

籽粒淀粉积累量减少，结实率下降[57]。最近一项

研究揭示了生长素信号级联反应能调控蔗糖转运

子 OsSUT1 的表达，OsARF18 通过直接结合生长

素反应元件或糖响应元件抑制 OsSUT1 的表达，

从而调控蔗糖从源到库的运输[58]。此外，研究发

现 ，OsDOF11 可以通过直接结合 OsSUT1、

OsSWEET11 和 OsSWEET14 的启动子区域来调节

其表达水平进而调控质外体装载和蔗糖转运[53]。

这些研究结果表明，质外体装载途径中的关键基

因在水稻的同化物运输和分配中起着至关重要的

作用，通过调控这些基因的表达可以实现水稻的

产量增加。 

韧皮部的运输并不是一个封闭的管路，而是一

个不断泄露和再吸收的过程，蔗糖在韧皮部中长距

离运输的动力依靠压力流动理论解释[43, 59]。在源

叶中，蔗糖和氨基酸等溶质在筛管内积累，产生

高渗透压，吸引木质部中的水分进入筛管，增加

细胞的静水压力；在库组织中，溶质从筛管移至

薄壁细胞，水分回流至木质部，降低筛管压力，

这种源库间的压力差促使溶液沿压力梯度流动，

将蔗糖等溶质输送至库中[60]。筛管的结构特征尤

其是筛板孔型形态特征是影响韧皮部运输的重要

因素，Stanfield 等发现筛板孔面积越大，通过筛板

孔的液流速率越高，且通过椭圆形筛板孔的液流

速率为相同面积圆形筛板孔的 72%~81% [61]。K+ 

作为渗透离子，在韧皮部含量很高(50~150 

mmol/L)，它在韧皮部的循环可以作为“K+电池”驱

动蔗糖转运蛋白将输送过程中泄漏的糖重新装回

筛管中[62]，而 OsSUT1 蛋白是这一过程的关键参

与者[43](图 1)。在缺钾条件下，蔗糖转运蛋白突变

体(sut1)光合叶片中的碳输出大幅减少，仅为野生

型水平的 4%，但通过提高韧皮部对 K+的装载，维

持了韧皮部压力，其韧皮部流速可以达到野生型

的 50%~75%[62]。这表明 K+的含量对韧皮部流速具

有显著影响。 

同化物(蔗糖)经过韧皮部进行长距离运输最终

到达库端，籽粒背侧维管束是蔗糖卸载的唯一通

道，蔗糖依次经过薄壁细胞和珠心突起，随后进

入籽粒背部的糊粉层，最终抵达胚乳细胞，背侧

维管束的发育状态控制糖的运输和卸载，影响强

弱势粒胚乳的发育[63]。研究发现，GFD1 在茎维管

束和籽粒背部维管束等物质转运的关键组织中高

表达，与 OsSWEET4 和 OsSUT2 相互作用协同调

节每穗粒数，显著影响水稻产量[64]。韧皮部卸载

有共质体和质外体两种途径，共质体卸载是通过

相连细胞间的胞间连丝进行转运，胞间连丝的结

构数量、传导能力以及超微结构与植物种类、组

织类型及其发育阶段有关[65]。27 kDa 的绿色荧光

蛋白(GFP)可以通过胞间连丝卸载到库组织[66]，表

明胞间连丝对大分子具有较高的通透性，可以允

许较大的分子通过，同时不受限制地卸载小分

子。在质外体卸载途径中，蔗糖转运主要由两个

蔗糖转运蛋白家族介导： SWEET 和 SUT，除此之

外，也可以通过细胞壁转化酶(CWI)将库组织中卸

载的蔗糖水解成葡萄糖和果糖，随后由膜结合单

糖转运蛋白摄取[67]。抑制水稻籽粒 OsSUT1、

OsCIN2 和单糖转运蛋白(MST)基因 OsMSTs 等的

表达导致粒重和结实率下降，这表明 SUT、CWI

和 MST 共 同 协 调 蔗 糖 的 卸 载 过 程[68-69]。

OsSWEET11、14 和 15 蔗糖转运蛋白也参与了同化

物向种子的卸载，单敲除这些基因后，突变体

(ossweet11、14 和 15)表现出籽粒灌浆异常，粒重

和淀粉含量降低，而 OsSWEET11 和 15 双敲除突

变体由于种子中蔗糖转运受损，胚乳发育和籽粒

灌浆所受的影响要严重得多，表明它们在韧皮部

卸载和籽粒灌浆中的冗余作用[70-71]。水稻的胚和

胚乳与种皮中的韧皮部是共质分离的，因此，蔗

糖进入胚和胚乳都是通过质外体途径[72]。研究发

现，OsSUT1 的表达量在抽穗后 10 d 达到峰值，

加速了蔗糖向颖果的输入[73]。Li 等[74]观察到抽穗

后 7 d 左右 SUT 和 CWI 表达和较高的 CWI 活

性，这也证实了在水稻颖果发育早期存在质外体

卸载，水稻颖果在发育后期是否向共质体卸载的
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转变仍需要进一步的研究。 

3 库器官的形成与调控 

3.1 种子发育对库的影响 

水稻种子发育可分为四个阶段：阶段 I 形态建

成(0−10 DAF)、阶段 II 胚体增大(11−20 DAF)、阶

段 III 胚乳灌浆(21−30 DAF)和阶段 IV 籽粒成熟(31 

DAF−成熟)，T6P-SnRK1 信号通路在发育阶段转

变中具有关键的调节作用[76]。从韧皮部卸载的蔗

糖被分解成单糖，糖类进入库器官可能由 H+/单糖

共转运蛋白介导，细胞内高葡萄糖/蔗糖比例似乎

是调控有丝分裂活动并维持其进行的关键因素，

这一比例有助于诱导和维持有丝分裂活动，因

此，决定了发育的种子大小[77]。植物激素在种子

发育各阶段和库的填充过程中发挥着关键作用。

最近研究发现，OsSHI1 可直接结合 OsYUCCAs、

D11 和 OsNAC2 的启动子并激活其表达，调控

IAA，BR 和 ABA 生物合成和响应，整合多种植物

激素途径协同调控水稻籽粒发育，在种子胚乳发

育 阶 段 ，ABA 合 成 基 因 ， 如 YUCCA1 与

OsYUC9、D11 表达水平上升，而这些基因的突变

会导致库填充缺陷和胚乳垩白；细胞分裂素(CTK)

在胚乳发育早期急剧上升，随后下降，并且外施

CTK 可以促进胚乳细胞分裂和谷物填充[78]。在种

子发育的灌浆阶段，CWI 通常活性较低，但这种

酶在碳水化合物代谢的第一步也就是蔗糖转化成

单糖的过程中发生着重要作用，因此，会影响籽

粒灌浆过程[77]。水稻种子发育中多维度、多尺

度、多层级的互作关系赋予其过程的复杂性，目

前种子发育过程中的互作机制已成为研究热点，

它们对籽粒发育的调控机制仍需深入研究。 

3.2 库活力对库的影响 

库活力是库器官吸收和利用同化物的能力，

直接影响了水稻生长和发育。叶片等源器官的同

化物以蔗糖为主要形式经韧皮部运输到籽粒，之

后在一系列酶作用下形成淀粉，其中转化酶

(invertase, INV)、蔗糖合成 酶(sucrose synthase, 

SuS)、腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶(adenosine 

diphosphate glucose pyrophosphorylase, AGP)、淀粉

合成酶(starch synthase, StS)、淀粉分支酶(starch 

branching enzyme, SBE)和 淀 粉 脱 支 酶(starch 

debranching enzyme, DBE) 等酶在蔗糖卸载以及蔗

糖向淀粉转化过程中起着重要的作用[79]，这些酶

活性反映库活力，调控库同化物高效利用，从而

影响籽粒灌浆和产量[2]。植物激素对这些反应库活

力的酶活性具有重要调控作用，IAA 通过增强

SuS、AGP、StS 和 SBE 等淀粉合成过程的关键酶

活性来促进籽粒灌浆[80]，在库形成期可以提高籽

粒物质转运率、结实率从而提高产量[81]。低浓度

图 1  水稻韧皮部转运途径[45, 75]  

Fig. 1. Phloem transport pathway in rice[45, 75] 

 



160                                                                                                                                    中国水稻科学(Chin J Rice Sci) 第 40卷第 2 期 (2026年 3月) 

的 ABA 和 PAS 在籽粒灌浆初期通过增强籽粒中

SuS 和 AGP 活性，从而提高库活，进而提高水稻

的结实率和产量[82-83]；而灌浆后期高浓度的 ABA

却抑制了同化物的转运和籽粒灌浆[84]。库器官中

除了淀粉等主要形式的同化物，蛋白质也是重要

的储存有机物。从韧皮部卸载的氨基酸通过扩散

或者氨基酸/H+共转运蛋白进入库器官，在水稻籽

粒灌浆过程中，籽粒中谷氨酰胺合成酶(GS)、谷

草转氨酶(GOT)和谷丙转氨酶(GPT)活性均在灌浆

前期较高，之后逐渐降低 [85]，并且结实期籽粒

GOT 活性和 GPT 活性与蛋白质和氨基酸含量均极

显著正相关[86]。研究发现，总蛋白质含量受发育籽

粒的氮供应的强烈调节[87]。这些结果表明，库蛋白

质的形成受库活性的限制，较高的库活力有利于库

器官蛋白质合成并受到氮的调控。因此，库活不仅

对产量有很大影响，对稻米品质同样很重要。 

4 源流库关系的协调机制 

源-库-流互相依存又存在反馈调节，源库关系

不畅会导致碳同化物分配失衡，产量和品质下

降，通过“增源、扩库、畅流”有望释放 40%~ 

60%的增产潜力[88]。Sun 等[64]克隆到 MATE 转运

蛋白基因 GFD1，其编码蛋白与糖转运蛋白

OsSUT2 和 OsSWEET4 互作介导碳水化合物的转

运和分配，从而控制水稻灌浆期、籽粒大小和穗

粒数等重要农艺性状，显著影响水稻产量，为水

稻高产育种从碳水化合物的源-库分配角度提供了

新思路。Fan 等[89]发现了一个高度保守的高产基因

HPY1，通过直接结合 Rubisco 小亚基编码基因

RbcS2、RbcS3 和 RbcS4，以及调控籽粒大小基因

CCP1 和 FLO2，上调其表达，从而提高水稻光合

速率、生物量、种子大小和籽粒产量，从分子水

平解析了水稻源-库协调的作用机制。近年来，智

能育种策略为水稻源-库关系条件提供了新的技术

方案，Luo 等[88]将热响应元件 HSE 精准敲入水稻

GIF1 基因的启动子靶向区，通过提高株高和生物

量积累，增加穗粒数、结实率和收获指数，优化

了源-库关系，使水稻增产 7~13%，在高温逆境下

可挽回 41%的产量损失。维管束韧皮部面积是重

要的流性状，水稻中过表达 LVPA4 能显著增加穗

颈大维管束韧皮部面积，增产 7.6~9.6%，同时改

善稻米品质[42]。因此，协调水稻碳水化合物的同

化(源/叶片)、运输(流/茎秆)和存储(库/籽粒)平衡对

进一步提高产量具有重要意义，随着研究的深

入，源流库协调的分子机制将不断被揭示。 

5 源流库的影响因素 

源库相互作用调节水稻的生长发育过程和产

量形成，受到光照、温度、二氧化碳、水分、氮

肥、激素和农艺措施等因素的影响。 

5.1 光照  

在不同生育期遮光均会降低水稻结实率和千

粒重，最终导致产量显著降低，水稻营养期遭受

严重的弱光胁迫，会造成碳源匮乏，引起植株死

亡[90]；水稻幼穗分化期如没有足够的光强，将影

响营养物质的积累，导致枝梗分化速度减缓、颖

花退化数增加，影响同化物向库器官转运[91]；水

稻抽穗后遮阴 30 d 显著降低了籽粒灌浆速率、粒

重和穗部干质量，导致产量下降[92]。一方面，光

照不足阻碍水稻颖花授粉受精、柱头外露和花药

开裂，降低花粉活性，导致结实率大幅度下降
[93]；另一方面，光照不足会降低叶片中碳和氮代

谢相关酶的活性、抗氧化系统，从而减少干物质

和氮的积累，最终导致产量下降[94]。此外，光照

不足会降低胞间连丝密度，蔗糖从高浓度向低浓

度的地方缓慢运输，并在叶肉细胞中积累，导致

光合作用的反馈抑制，从而导致转移到穗部的碳

同化物减少和产量下降[95]。因此，确保水稻各个

生长阶段获得充足的光照，不仅有利于光合产物

的合成，还能促进源库之间有效的流通以及同化

物在库中的积累，从而增加产量。近些年来随着

空气微粒的增加，太阳光的反射比例增加而照射

至地面的光逐渐减少，导致光照强度降低的现象

称为全球暗化，光照强度的降低不仅会阻碍叶片

光合作用并导致总碳源供应能力的降低，同时粒

重等产量构成因素等也受到影响，这表明源库失

衡是全球变暗对产量影响的关键因素[96]。 

5.2 温度 

直接参与光合作用的酶的热不稳定性是水稻在

高温下光合抑制的主要原因，高温下 Rubisco 的降

解会阻碍光系统 II的功能，降低电子传递速率，极

端高温还会改变膜的流动性，损伤叶绿体类囊体膜

结构，进一步抑制光捕获，导致净光合速率降低，

减少源的光合生产[97-98]。同时，高温还增加呼吸和

光呼吸速率，并影响生殖发育[99-100]，从而改变源

和库之间动态平衡。高温胁迫时茎中的 NSC 的再

分配能补偿光合生产的减少，但高温胁迫也会降

低茎 NSC 转运效率，进一步降低产量[98, 101]。虽然
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目前温度对韧皮部装载的机理还不清楚，但高温

胁迫下胼胝质大量产生并在筛管中沉积造成共质

体运输受阻[102]；而当低温胁迫下叶片胞间连丝会

出现关闭的现象，维管束鞘和维管薄壁细胞间的

胞间连丝也会因胼胝质堵塞而关闭[103]。此外，高

温还会抑制维管束数目、木质部导管大小和束间

纤维次生壁增厚，从而阻碍同化物运输[104]，还造

成小花败育减少库对同化物的需求，限制同化物

从茎到籽粒的分配[105]。这些结果都表明温度会影

响同化物的运输，高温或低温都会导致流的运输

不畅。温度也是影响库活力的重要因素，水稻在

遭遇极端高温时发生库限制，导致源库不平衡，

造成生物量异常分配，降低产量[106]。高温胁迫还

会影响胚乳中淀粉合成关键酶活性，如 AGP、StS

和 SBE，显著降低籽粒中转化酶活性，从而减少

蔗糖向己糖的转化及胚乳中淀粉的合成[107-108]。水

稻颖花对外界温度非常敏感，高温会造成花药发

育异常，包括花药壁层紊乱、增大和破裂，小孢

子降解、形状不规则，绒毡层降解延迟，小孢子

减少，花粉粒异常和败育，从而降低结实率和产

量[109]。温度过低也会影响水稻生殖发育和产量，

低温条件下，水稻的抽穗程度、花药开裂系数和

可育花粉率显著下降，导致结实率和籽粒产量降

低，开花的临界最低日温为 18.5°C~22°C，安全花

药开裂的临界最低日温为 19.9°C~22.3°C，安全受

精临界最低日平均温度为 19.1°C~21.7°C [110]。因

此，水稻生产上需根据当地温度条件选择适宜种

植时间以保障水稻安全生产。 

5.3 二氧化碳 

CO2 是光合作用的关键底物之一，当前大气

CO2浓度远低于 C3 植物光合作用的 CO2浓度饱和

点，大气 CO2 浓度升高将直接影响水稻光合生产

能力进而影响碳源的生成。根据联合国政府气候

变化委员会(IPCC)的报道，地球大气 CO2 浓度已

从工业革命时期约 280 μmol/mol 上升至目前约 424 

μmol/mol，而且上升速度依然在增加[111]。大气

CO2 浓度升高将提升水稻光合速率，增加干物质合

成，有利于产量的提高[112]。Long 等[113]研究指出

大气 CO2 浓度升高至 550 μmol/mol，理论上应使

C3 作物净光合速率增加 38%，但实际结果只增加

了 20%。这表明当前大田作物群体源库关系可能

未与大气 CO2 浓度升高匹配，使得作物响应没有

达到理想水平。Ainsworth[114]整合分析结果表明，

大气浓度从 365 μmol/mol 升高至 627 μmol/mol 可

使气孔导度平均下降 25%，导致光合速率下降；

邵在胜研究表明，大气 CO2 浓度升高使杂交籼稻

叶片气孔导度在拔节和抽穗期降低[115]。因此，长

期处于高浓度 CO2 条件下，不利于水稻光合能力

提高。Fabre 等[116]选用不同源库比水稻品种进行气

室盆栽实验，结果表明，在 CO2 浓度升高条件

下，低源库比水稻品种净光合速率的提升大于高

源库比品种。Liu 等[111]最新研究发现携带籼稻

DNR1 水稻在大气 CO2浓度升高条件下产量增幅达

到 22.8%~32.3%，但携带粳稻 DNR1 产量仅增

3.6%~11.1%，这表明籼稻和粳稻对大气 CO2 浓度

响应差异与 DNR1 的亚种间变异有关，携带籼稻

DNR1 的水稻品种在大气 CO2浓度升高下产量提升

更明显。因此，在大气 CO2 浓度不断升高的背景

下，开发新的种质资源，挖掘重要基因改良水稻

使其适应大气 CO2 浓度，进而提高光合能力是增

加产量的重要途径。 

5.4 水分 

水稻作为生态型需水作物，其生长过程中对

水分的需求非常敏感，合理的水分管理能够有效

地调控源库关系。干湿交替灌溉是一项高效的节

水灌溉技术，通过干湿交替灌溉可以显著提高叶

片的气孔开度，增加 CO2 的供应从而提高光合效

率增加源的形成。此外，采用轻干湿交替灌溉可

以提高叶片抗氧化能力和激素含量增加光合速

率，增加根系吸收能力和茎鞘 NSC 积累从而提高

籽粒灌浆的同化物供应能力[117]。抽穗前适度的干

湿交替有利于促进花前茎鞘 NSC 积累以及向穗部

转运[118]。灌浆结实期轻干-湿交替灌溉可以增加籽

粒 SuS、AGP、StS、SBE 活性，但重干湿交替结

果相反[119]。同时干湿交替灌溉可以促进穗部的发

育，增加穗粒数和千粒重从而通过提高库容来增

加产量[120]。水分胁迫参与碳水化合物向库器官转

运和分配的调控，比如在花后适度的水分胁迫也

可以增加籽粒蔗糖合成酶(SuS 分解方向)、AGP、

StS 和 SBE 的基因表达和酶活性，从而增加籽粒库

活性，促进碳从源向库的迁移，促进籽粒的充

实，提高产量[121]。在灌浆中、后期适度水分胁迫

增强了弱势粒库活，促进了茎鞘 NSC 向弱势粒的

再分配，增加库容和产量[122]。这些研究表明抽穗

前轻干湿交替可以促进源的形成，灌浆中后期适

度水分胁迫能够调控库活，从而有效提高水稻产

量。因此，灌浆中后期控制土壤干旱促进植株衰

老，从而增加茎部预储碳向籽粒的再转移。 

5.5 氮肥 

氮是水稻生长过程中最重要的营养元素之
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一，氮肥的调控对水稻植株源库关系影响显著。

当水稻营养生长期氮肥供应不足，叶面积指数下

降，源器官同化物积累受到抑制，从而导致库器

官形成时受到源的限制[123]。然而，当氮肥全部作

为基蘖肥施用时，会导致前期生长过于旺盛，进

入穗分化阶段后，植株内的氮含量下降，这限制

了源和库的充分扩张，最终导致产量不高，相比

之下，采用中度和重度氮肥后移处理的模式，水

稻在生长前期的氮素吸收和生长速度较慢，但在

穗分化后显著增加，源库也同步扩大。这两种处

理方式的产量分别比氮肥全部作为基蘖肥施用时

提高了 23.3%和 23.0% [124]。同时，研究发现氮浓

度 2~5 mmol/L 是维管束、韧皮部和木质部发育所

必需的[125]。这些结果表明，合理的氮肥施氮量、

施用时间和比例，能调控水稻生长发育过程，优化

源流库性状进而提升产量。此外，氮肥的施用方式

也会对植株内碳水化合物的积累和转运产生影响。

相关研究指出，减少基肥氮肥和分蘖期氮肥的施用

量，将氮肥后移至幼穗分化期施用能够促进花前茎

鞘 NSC 积累和花后茎鞘 NSC 转运[126-127]；在籽粒

淀粉形成过程中，通过适量减氮或将氮肥从幼穗

分化期后移至颖花分化期施用等氮肥管理措施可

提高弱势粒库活并促进茎鞘 NSC 向籽粒运输，提

高灌浆速率和结实率[128-129]；过量施用氮肥又会导

致水稻植株贪青晚熟，同化物向库分配减少，导

致籽粒灌浆缓慢[130]。氮供应水平还影响韧皮部细

胞间胞间连丝密度、SUT 和 CWI 基因表达，调控

韧皮部卸载[74]。因此，优化氮肥管理能够扩大源

库，促进同化物向库转运从而提升产量。 

5.6 激素 

植物激素通过影响源-库关系来调节水稻的生

长和发育，目前植物激素主要有生长素类(IAA)、

赤霉素类 (GAs)、细胞分裂素类 (CTK)、脱落酸

(ABA)和乙烯(ETH)5 类经典激素，及油菜素甾醇类

(BRs)、多胺(PAs)、茉莉酸(JA)、水杨酸(SA)和独

脚金内酯(SL)等新型激素[91, 131]。IAA 通过调节籽

粒背维管束的发育来控制糖的运输和卸载，从而影

响胚乳的发育[63]。水稻茎鞘 ABA 含量与茎鞘淀粉

含量负相关，这可能是较高的 ABA 含量抑制了淀

粉合成，增加了蔗糖转运蛋白合成，从而促进了茎

鞘 NSC 向库器官转运[132]。在胚胎形成早期和储藏

物积累阶段，种子中 ABA 合成基因非常活跃，在

储藏物积累阶段种子中 ABA 含量很高，贮藏物积

累受到 LAFL 网络和 ABA信号调控[133]。水稻中低

浓度的 ABA 会降低叶片中的叶绿素含量，并极大

地促进碳储备从茎向籽粒的再转运[84]，这些结果

表明 ABA 在刺激茎部碳储备向籽粒转移方面发

挥了关键作用。GAs 对库的调控主要体现在与

IAA 的协同，比如 GAs 一方面可促进色氨酸合成

IAA，另一方面可增强 α-淀粉酶的活性，降低

AGPase 和 StS 的活性[134]。研究发现，在孕穗期喷

施外源 BRs 能够提高籽粒中 SuS 活性从而提高籽

粒灌浆能力。Wu 等[135]通过构建转基因植株，发

现 BRs 加强了同化物从源向库的转运。因此，BRs

除了在库形成过程中发挥作用，还能在增强同化

物在流中的转运。最近研究发现 OsSHI1 可直接结

合 OsYUCCAs，D11 和 OsNAC2 的启动子并激活其

表达，调控 IAA，BR 和 ABA 生物合成和响应，

整合多种植物激素途径协同调控水稻籽粒发育和

耐逆性[78]。独脚金内酯是近年来发现的一种重要

植物激素，在调控水稻分蘖数中发挥关键作用，

最近一项研究发现低氮环境一方面通过诱导独脚

金内酯合成增强信号感知，另一方面通过促进其

受体 D14 的磷酸化抑制蛋白降解，进而降低独脚

金内酯信号感受的终止，两种机制协同增强了独

脚金内酯途径的功能，实现对分蘖数目的抑制
[131]，这对水稻源大小和库容有重要影响。未来针

对 D14 的磷酸化位点进行精准改良，能够显著降

低水稻分蘖对氮肥的依赖性，实现减氮肥少减分

蘖甚至不减分蘖，从而实现水稻绿色高产。 

5.7 农艺措施 

优良品种的选择是决定源库协调性和产量的

关键，如高产高效品种淮稻 5 号、淮稻 13 号和连

粳 7 号等在灌浆期具有较高的粒叶比和茎蘖成穗

率，抽穗后具有较高的氮转运量、干物质积累，

良好的叶片性状包括较高的剑叶厚度、比叶重、

光合速率，较高的核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧

酶、叶绿素、氮和可溶性糖含量，以及较优的冠

层结构(较高的氮消减系数与消光系数之比)，从而

获得了更高产量[3]。调整移栽密度是改变群体源库

关系的有效农艺措施之一，庄文锋等[136]研究指

出，重穗型品种由于提高了单穗重，适当降低栽插

密度可较好地协调个体与群体关系，在一定穗数基

础上，发挥大穗优势，最大限度地提高光能利用

率。研究发现，品种和栽培密度可通过改变叶色调

节叶片衰老和籽粒灌浆期，影响源-库关系[137]。栽

插密度对水稻大小维管束的影响非常明显，稀植

有助于水稻大、小维管束的数目均增加，而小维

管束相对更为敏感，稀植也更有利于维管束的生

长和发育，能促进光合产物的运输，提高作物产
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量[138]。这些研究表明，合理的播种密度能够确保

每株水稻获得充足的空间进行光合作用，从而增

加光合产物积累；同时，适宜的密度还有助于维

管束的生长和发育，使同化物的运输更加顺畅，

进而提高整体的产量表现。“减穴稳苗”栽培是

调节群体密度的栽培技术，可构建更为合理的水

稻株叶型和群体结构，既提升水稻上三叶的净光

合速率，又改善冠层中下部的光能供给，确保了

水稻灌浆结实阶段充足的光合产物供给，最终在

有效穗数略有降低的情况下，通过提高结实率和

粒重确保水稻高产稳产[139]。剪叶疏花不仅是研究

水稻源库关系常用的手段，也是有效调控源库关

系的重要农艺措施。在水稻分蘖期，适当去除部

分叶片可以促进分蘖的生长；而在抽穗期，去除

部分叶片可以减少叶片之间的相互遮挡，增加植

株内部的光照强度，从而提高光合效率，增强源

的供应能力[140]。剪叶疏花通过改变 CTK、GA 和

ABA 等激素含量，可能影响同化物的运输，从而

影响产量[141]。然而随着剪除叶位升高或剪叶数量

的增加，水稻结实率以及千粒重下降，从而引起

产量降低[142]。同时，剪叶或疏花处理也会对植株

内碳水化合物的积累和转运产生直接影响，有研

究指出，剪叶处理使成熟期茎鞘非结构性碳水化

合物(NSC)积累量显著降低，但转运量和转运率显

著增加；但疏花处理则使成熟期茎鞘 NSC 积累显

著增加，转运量和转运率降低。这表明疏花处理

会影响茎鞘 NSC 向外转运，而剪叶则有利于茎鞘

NSC 向外转运[143]。适时收获有助于优化光合产物

在源和库中间分配，确保源器官叶片在收获前保

持较高的光合作用效率继续为籽粒提供光合产

物，同时保证作为库器官中淀粉、脂体和蛋白质

等贮藏物质得到充分积累，提高籽粒的品质。因

此，合理调整水稻栽培管理方法，调节源流库关

系是提高产量的重要途径。 

6 展望 

在全球气候变化以及粮食需求的增加的背景

下，调控源库关系从而提高水稻产量成为一个重

要的研究方向。基于已有研究，笔者认为将来对

水稻源库调控机制方面的研究有以下方向需要加

强。 

调控源活性或库强可以显著提高作物生产

力，如与光合碳代谢相关的转录因子 HYR 的过表

达促进了叶片中 CO2 同化和光合作用的效率，提

高了水稻的产量[144]；合成乙醇酸代谢途径工程或

新的叶绿体光呼吸通路(GOC 通路：乙醇酸氧化

酶、草酸氧化酶、过氧化氢酶)的改造提高了田间

的光合效率和产量潜力[145]。然而，GOC 工程植株

仍存在结实率低的问题。因此，实现籽粒产量提

高的主要瓶颈是光合产物从源组织到库组织的有

效分配，这方面仍需突破。 

目前对于水稻蔗糖在韧皮部运输过程中的装

载和卸载方式已有较多研究，然而，韧皮部仍然

是水稻组织中了解得最少的部分，当前和未来的

挑战是深入了解糖转运基因和蛋白的功能及其调

控机制，尤其是成员众多的 SWEET 蛋白家族，这

可能会提供新的方法来改善它们的功能，这为改

良其功能，进而优化水稻的源库关系提供了新思

路。 

不同激素相互作用对源流库形成以及新型激

素对水稻源流库形成的作用及机制仍知之甚少，

已有研究大部分是以五类经典植物激素为主，因

此未来需要对 BRs、JA、SA 和 SL 的含量变化特

点及其对源库关系的影响及作用机制开展深入研

究。此外，植物激素在对水稻源叶片衰老和籽粒

灌浆研究较多，但对同化物在流转运过程中的影

响及调控机制值得深入探索。 

目前的研究大多只关注源或库，有关源-流-库

协同的研究较少。探索能够协调源-库-流的新型遗

传资源，挖掘控制基因及揭示调控的分子机理，

通过优化源的光合效能、增强库的容量与活性、

改善流的运输效率，并结合环境调控与精准栽培

管理，实现源流库关系的最优协调，从而最大化

作物产量是重要的研究方向。 
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