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Abstract:EffectsofapplicationofnitrogenaspanicleＧpromotingfertilizerongrainyieldandqualitywasstudiedwith
twomidＧseasonricecultivars,Huhan１５(indica)andYangjing４０３８(japonica)growninpotsasmaterialsunderthree
nitrogenfertilizerlevels,lownitrogenlevel(LN,０．５gureaperpot),mediumnitrogenlevel(MN,１．０gureaper
pot),andhighnitrogenlevel(HN,２．０gureaperpot)atthepanicleinitiationstageunderhightemperature．Bothhigh
temperature(meantemperatureduringtheday/nightat３５．１℃/２０．８℃)andnormaltemperature(meantemperature
duringtheday/nightat２９．０℃/２０．８℃)treatmentswereconductedduringheadingandgrainfilling．Thegrainyieldand
ricequalitywereinvestigatedunderthesetreatments．Theresultsshowedthatatthesametemperature,especially
underhightemperature,comparedwiththeLN,theMNandHNsignificantlyincreasedspikeletnumberperpanicle,
seedＧsettingrate,１０００Ｇgrainweight,grainyield,headricerateandshortchainpercentageindebranchedamylopectin,
andreducedchalkygrainsandlongchainindebranchedamylopectin,especiallyat MN．ApplicationofpanicleＧ
promotingfertilizeralsoincreasedthephotosyntheticrateofflagleaf,rootoxidationactivity,andactivitiesofthekey
enzymesinvolvedinsucroseＧtoＧstarch metabolicpathwayingrainsinthetwocultivars．Theseresultsindicatethat
properapplicationofnitrogenaspaniclefertilizercouldmaintainahighergrainyieldandbetterqualityofricewhen
subjectedtohightemperatureduringheadingandgrainfilling,andincreasesinrootandshootactivitiescontributeto
thereducingadverseeffectsofhightemperatureonriceyieldandquality．
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摘　要:以中熟籼稻品种沪旱１５和中熟粳稻品种扬粳４０３８为材料,利用盆栽试验,在水稻穗分化期设置低氮(每盆０．５g尿
素)、中氮(每盆１．０g尿素)和高氮(每盆２．０g尿素)３种施氮量水平,在抽穗灌浆期进行高温(白天/夜间平均温度为３５．１℃/
２０．８℃)和正常温度(白天/夜间平均温度为２９．０℃/２０．８℃)处理,探讨了氮素穗肥对水稻高温灌浆过程及其产量和品质的影
响.结果表明,在高温胁迫下,中氮和高氮显著增加每穗粒数、结实率、千粒重和产量,增加整精米率和支链淀粉短链比例,
降低垩白米率和支链淀粉中长链的比例,其中,中氮效果更为明显.施用氮素穗肥还增加了叶片光合速率、根系氧化力和籽
粒中蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性.说明抽穗结实期遭受高温胁迫,在穗分化期适当施用氮肥可以获得较高的产量和较
好的稻米品质,根系和冠层生理活性的提高是其重要原因.
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　　稻米品质既受遗传控制,又受环境因素的制约,
包括水稻生长期间的气候条件、栽培措施和其他生

态条件等多方面[１].在气候条件中,温度对水稻的

产量和品质影响最大[２Ｇ４].已有研究表明,生殖生长

期遭遇 高 温 胁 迫 可 造 成 产 量 严 重 下 降,品 质 变

劣[４Ｇ５].高温胁迫对水稻籽粒灌浆充实过程和稻米

垩白等品质性状的影响,与高温胁迫下水稻籽粒灌

浆速率加快、光合效率下降、膜系统机能损伤、根系
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活力降低、茎鞘物质转运受阻、胚乳中淀粉结构、胚
乳细胞相关酶的生理活性变化等生理因素均存在着

一定联系[６Ｇ１１].减轻高温胁迫的途径除了不断培育

优良的耐热品种外,利用栽培措施来尽可能减轻高

温天气的危害也是一条重要途径.氮素是影响水稻

产量和品质的重要因素,有研究报道,通过合理施

肥,可以降低植株穗叶和冠层温度,以提高水稻抗热

害能力[１２Ｇ１３].适当增施氮肥,还有利于增加水稻的

吸氮量、干物质积累量,有助于水稻产量的提高及稻

米品质改良[１４Ｇ１５].另外,氮素代谢还是叶绿体内依

赖于光合电子传递、仅次于CO２同化的另一重要反

应,因此,氮素营养会对高温逆境条件下的植物光合

作用产生一定影响[１６].有研究表明[１７Ｇ１８],氮素营养

可以通过提高小麦叶片的光合能力和活性氧的清除

能力,提高叶片对高温逆境的适应能力.在高温条

件下,氮肥对水稻产量和稻米品质有何影响? 能否

通过增施氮肥来减轻高温对水稻的负面效应? 这方

面研究较少.本研究通过设置不同氮素穗肥水平,
在抽穗期测定剑叶光合速率、根系活力、籽粒蔗糖含

量和蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性,分析在抽穗期

高温胁迫下增施氮肥对水稻产量、品质和淀粉结构

的影响,旨在探求运用栽培措施,减轻高温对水稻产

量和品质不利影响的技术途径,为水稻高产优质与

抗逆栽培提供理论依据.

１　材料与方法

１．１　材料与栽培情况

试验于２０１２年在扬州大学农学院实验盆栽场

进行.供试品种为中熟籼稻沪旱１５和中熟粳稻扬

粳４０３８.５月１２日播种,大田育秧,６月１２日移栽

至盆钵.盆钵直径２５cm,高３０cm,内装过筛土

约１３kg,含有机质２．３２％,有效氮９５．２mg/kg,速
效磷２２．５mg/kg,速效钾８２．６mg/kg.每盆３穴,
每穴 ２ 苗.移 栽 前 每 盆 施 ２ g 尿 素 和 ０．５ g
KH２PO４作基肥,移栽后７d每盆施０．５g尿素,其
余管理按常规高产栽培.

１．２　氮肥及高温处理

在穗分化期(叶龄余数为１．２~１．５时)设置３
种氮肥处理:１)低氮肥处理,每盆施 ０．５g 尿素

(LN);２)中氮肥处理,每盆施１．０g尿素(MN);３)
高氮肥处理,每盆施２．０g尿素(HN).

　　于始穗期(１０％抽穗)将生长于室外的稻株移至

人工气候室内高温处理１０d,每处理２０盆.处理期

结束将稻株移至室外继续生长.采用浙江求是公司

生产的人工气候室控制温度,人工气候室内模拟自

然界变化规律,进行恒定控制和渐变控制(变化过程

为连续曲线,非阶梯式变化曲线),设定温度如下:

６:００－８:００,２９．０℃;８:００－１０:００,３３．０℃;１０:００－
１４:００,３７．５℃;１４:００－１８:００,３３．０℃;１８:００－
１９:００,２９．０℃;１９:００－次日６:００,２８．０℃,温度控制

精度±０．５℃.按照当地抽穗开花期的湿度、光照和

CO２浓度.CO２浓度为(３８０±２０)μmol/mol;光照

分别为 ８:００－１０:００,６００~９００μmol/(m２􀅰s);

１０:００－１４:００,９００~１２００μmol/(m２􀅰s);１４:００－
１８:００,９００~６００μmol/(m２ 􀅰s);１８:００ 至 次 日

６:００,关闭光照.处理期间日平均温度为３１．４℃,
对照(气象站测得数据)为 ２８．５℃.根据作者于

２００９－２０１１年对扬州试验地水稻抽穗开花期湿度

的测定,在晴天,白天室外相对湿度为４０％~６０％,

２０１２年抽穗开花期是晴天,所以,将人工气候室的

湿度控制在５０％±５％.处理期间日平均温度为

３１．４℃,对照(气象站测得数据)为２８．５℃.温度处

理间不同处理的温度(平均值)日变化曲线见图１.

１．３　测定项目与方法

１．３．１　剑叶光合速率测定

于高温处理８d后采用美国LIＧ６４００便携式光

合仪测定水稻叶片光合速率和气孔导度.测定条件

为开放系统,叶室 CO２浓度为３８０μmol/mol,使用

红蓝光 源 测 定,光 量 子 通 量 密 度 (PFD)为 １２００

μmol/(m２􀅰s),温度为２８℃~３０℃.在测定时,选
择无云或少云的晴天,测量时间为上午 ９:３０－
１１:３０,选取叶片取向或着生角度一致的剑叶中部,
测定过程中尽量保持叶片原来状态,包括位置、角度

等,各处理重复测定６叶.

１．３．２　籽粒蔗糖含量、蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活

性测定和根系氧化力测定

于抽穗期从用以测产以外的１２盆稻株中选取

生长整齐一致、同日始花的穗子２００个,标记开花日

期,自花后５d至花后３５d每隔５d,取挂牌单穗,取
样时间为１２:００.摘下穗中部籽粒,置液氮中冷冻１
min后保存于－８０℃超低温冰箱中,用于测定籽粒

蔗糖含量和蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性.

３０~４０粒去壳籽粒加３~５mL１００mmol/L
TricineＧNaOH提取液[pH８．０,含有１０mmol/L
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图１　水稻抽穗灌浆早期高温处理期间的温度日变化

Fig．１．DailychangeoftemperatureduringheadingandearlygrainfillＧ

ingstages．

MgCl２,２mmol/LEDTA,５０mmol/L 乙Ｇ巯基乙

醇,体积分数为１２％的丙三醇,质量体积分数为

５％的PVP４０],于研钵中研磨(温度保持在０℃),

１５０００×g 下离心５min(４℃),上清液(粗酶液)用
于各酶活性测定.酶的活性测定方法参照 Yang
等[１９Ｇ２０]的方法.蔗糖含量测定参照 Yoshida等[２１]

的方法.
于高温处理的第８天,取测产以外的３盆稻株

(每盆为１个样本,３次重复),剪去地上部植株,将
盆钵中的根倒于纱布上,先用流水冲洗,然后用农用

压缩喷雾器将根冲洗干净,采用 αＧ萘胺 (αＧNA)
法[２２]测定根系氧化力,单位为μg/(g􀅰h).

１．３．３　水稻淀粉的提取、脱脂和支链淀粉的去分支

淀粉的提取参照 Zhu等[２３]方法并稍加改进.
称取１０g整精米至离心管,用超纯水浸泡过夜(用１
mol/L NaOH 调节pH 到８．０~８．５),去除上清液,
加入１mmol/LNaOH,匀浆机搅拌３min,加入等

体积１mmol/LNaOH,调节 pH 至９．５(１mol/L
NaOH),加０．５％碱性蛋白酶(质量分数为５mg/g)
浸泡２h,调节并保持pH 至９．５,４０℃~４５℃下超声

２５min,用７５μm 筛网过滤,丢弃筛网上的固体物

质,分成两管,蒸馏水洗,３０００×g 下离心２０min,
去掉表面黄色物质(蛋白酶),合并沉淀,超纯水洗,

３０００×g 下离心１５min,重复３次,９５％乙醇洗,

３０００g 离心１５min,重复３次,然后置于４０℃烘箱

烘干４８h.
脱脂:称１g烘干样品,加入CHCl３和甲醇各１５

mL,置于４５℃水浴锅内水浴３０min,９０００r/min

下离心１５min,沉淀用１５mL甲醇＋１５mL丙酮洗

脱,９０００r/min下离心１５min,４０℃下烘４８h,得到

脱脂脱蛋白淀粉,检查蛋白质含量＜０．５％.
去分支:称取２０mg上述干粉至１２mL样品瓶

中,加１０mL０．０１NNaAc(pH４．２),沸水浴,搅拌１
h,冷至室温,加异淀粉酶１２５０U/mg,４０℃~４５℃
下水浴过夜,沸水浴１０min灭活(不可缓慢加热至

沸水),冷阱冻干(１２h).

１．３．４　凝胶渗透色谱(GPC)
流动相制备:０．５mol/LNaNO３溶于DMSO(二

甲基亚砜),溶液用０．４５μm 过滤器过滤,将１０mL
０．５mol/LNaNO３稀释至１L纯DMSO中.

样品的制备:称取４ mg 样品于瓶中,加入４
mL纯DMSO(高效液相色谱级别)中,沸水浴中搅

拌水浴２４h,确保样品全部溶解.将溶液用２μm
过滤器过滤,将过滤后的溶液密封到 GPC瓶中.

利用凝胶色谱仪 GPC(PLＧGPC２２０,Polymer
laboratoriesvarian,Inc．Amherst,MA)对原淀粉

和去分支的淀粉进行分子量分布分析.色谱柱为

PolargelＧM,３００×７．５mm,Plgel１０μm MIXEDＧB,

３００×７．５ mm,Plgel３μm MIXEDＧB,３００×７．５
mm.

１．３．５　考种与计产

于成熟期各处理取８盆计产,取３盆用于考种,
考查每盆穗数、每穗粒数、千粒重、结实率.

１．３．６　品质测定

将测产的稻谷存放３个月后用于米质测定.测

定前各处理统一用 NP４３５０型风选机等风量风选,
剔除空秕粒.参照中华人民共和国国家标准«GB/

T１７８９１－１９９９优质稻谷»测定出糙率、精米率、整精

米率、垩白米率、垩白度、胶稠度、直链淀粉和蛋白质

含量[２４].采用澳大利亚 NewportScientific仪器公

司生产的Super３型 RVA(RapidViscosityAnalyＧ
zer)快速测定淀粉谱黏滞特性.

１．３．７　数据分析

采用 Office２００３软件处理数据、表及文字,其

中部分数据用SPSS１９．０统计分析,用P ＝ ０．０５
最小显著极差法(LSD０．０５)进行平均数显著性检验.

２　结果与分析

２．１　高温胁迫下施氮量与产量及其构成因素的关

系

由表１可知,产量在供试品种、温度处理和氮
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肥处理间存在极显著差异.从产量构成因素分析,
产量在不同处理间的差异主要来自每穗粒数、结实

率和千粒重的不同.千粒重在品种×氮肥、温度×
氮肥、品种×温度×氮肥间还存在显著或极显著互

作效应,说明氮肥对千粒重的影响因品种或温度的

不同而有显著差异.每穗粒数在品种×氮肥间存在

极显著互作效应.品种×温度、温度×氮肥以及品

种×温度×氮肥对产量及其构成因素影响的互作效

应不显著.
在常温下,与低氮相比,两供试品种在中氮和高

氮处理上均提高产量,但沪旱１５虽然产量也有所提

高,但差异并不显著.而在高温下,中氮和高氮均显

著增加产量,但氮肥水平过高产量反而会降低(表

２).由于氮肥处理及高温处理自穗分化期才开始,
因此,中氮和高氮对每盆穗数无显著影响.高温下

随施氮量的增加,每穗粒数、结实率和粒重的增加是

产量增加的主要原因.在同一施氮水平下,与常温

相比,高温处理显著降低产量,其原因主要是每穗粒

数、结实率和粒重降低.

２．２　高温胁迫下施氮量与稻米品质的关系

无论是在正常温度还是在高温下,与低氮相

比,中氮和高氮均显著提高两品种的整精米率,其

中又以中氮处理下整精米率最高.在常温下,中氮

和高氮还显著提高沪旱１５的精米率;中氮和高氮

对两供试品种出糙率无显著影响(表３).同一施氮

水平下,与常温相比,高温显著降低两供试品种的整

精米率,显著降低沪旱１５的精米率.表明高温胁迫

下适度增施氮肥可以改善稻米的加工品质.

无论是高温还是常温,与低氮相比,中氮和高氮

降低两供试品种垩白米率和垩白度[垩白米率降低

最为显著(表３)],增加稻米的胶稠度,降低直链淀

粉含量,增加蛋白质含量,中氮处理变幅最为显著;
相同施氮量下,与常温相比,高温显著增加两供试品

种的垩白米率、直链淀粉含量,显著增加沪旱１５的

垩白度,显著降低扬粳４０３８的胶稠度.
利用凝胶渗透色谱仪(GPC)分析两个提纯淀粉

的分子量分布情况.由图２ＧA 可以看出,由于原淀

粉中的直链淀粉分子量和支链淀粉分子量差异很

大,因此,可以明显地分为两个峰,其中较小分子量

是直链淀粉部分,较大分子量是支链部分.由于天

然淀粉的分子量非常大,通过常规技术难以对其分

析,所以我们利用异淀粉酶对提纯的淀粉进行去分

支处理后进行了凝胶渗透色谱分析.图２ＧB是水稻

籽粒支链淀粉经异淀粉酶脱支后,检测得到的典型

色谱分布.共有三个峰,依据分子量分布将其分为

３个部分:短链、中长链、直链淀粉.左边第一个峰

(F１)是被酶解的支链淀粉的短链,包括小分子的淀

粉 A 链和短 B链,中间的峰(F２)表示淀粉的长 B
链,右边的峰(F３)是未被酶解的直链淀粉.由图中

可以看出,各组分中以短链所占比例最高,直链淀粉

所占比例最低(表４).
从表４可以看出,在高温下短链比例下降,中长

链比例上升,在同一温度下,随着施氮量增加,短链

比例呈上升趋势,而中长链比例呈下降趋势,两供试

品种趋势一致.将支链淀粉去分支后不同组分与稻

米RVA谱特征值作相关分析,结果表明,支链淀粉

表１　产量及其构成因素在品种、温度、氮肥间的方差分析

Table１．AnalysisＧofＧvariance(FＧvalues)forgrainyieldandyieldcomponentsbetween/amongcultivar,temperature,andnitrogen．

变异来源

Sourceofvariation
df

产量

Yield

每盆穗数

Panicle

number

perpot

每穗粒数

Spikelet

number

perpanicle

结实率

SeedＧsetting

rate

千粒重

１０００Ｇgrain

weight

品种Cultivar １ ２７０．２５∗∗ ５．５５∗ １０５０．９９∗∗ ３３１．０５∗∗ ５９２８．５１∗∗

温度 Temperature １ １４５．８６∗∗ ０．０２ ８８．６２∗∗ １３．７９∗∗ ４０．５７∗∗

氮肥 Nitrogen ２ ３７．３０∗∗ ０．９６ ３３．２９∗∗ ４３．８４∗∗ １３．０８∗∗

品种×温度Cultivar×temperature １ ０．０７ ０．６２ ０．６５ ３．２３ ０．０７

品种×氮肥Cultivar×nitrogen ２ ２．７４ ０．２２ ９．７１∗∗ １．２９ ３．３１∗

温度×氮肥 Temperature×nitrogen ２ ２．９６ ０．４７ １．８９ １．３４ ８．００∗∗

品种×温度×氮肥Cultivar×temperature×nitrogen ２ ３．０５ ０．０２ ２．５５ ０．４１ １３．８８∗∗

　　∗ ,∗∗ 分别表示在P＝０．０５和P＝０．０１水平上显著.
∗ ,∗∗ Significanceat０．０５and０．０１levels,respectively．

４９５ 中国水稻科学(ChinJRiceSci)　第２７卷第６期(２０１３年１１月)



表２　高温胁迫下施氮量对水稻产量及其构成因素的影响

Table２．Effectofnitrogenlevelongrainyieldandyieldcomponentsunderhightemperature．

品种与处理　　　　

Cultivarand　　　　

treatment　　　　

每盆穗数

Panicle

number

perpot

每穗粒数

Spikelet

number

perpanicle

空粒率

Sterile

spikelet

rate/％

秕粒率

Partially

filled

grainrate/％

结实率

SeedＧsetting

rate
/％

千粒重

１０００Ｇgrain

weight
/g

产量

Yield
/(g􀅰pot－１)

沪旱１５Huhan１５
　NT＋LN ２０．３a １６８．３c ５．８e ３．４a ９０．８a １９．０b ６１．７ab
　NT＋MN ２０．８a １８０．６a ７．０d ３．５a ８９．５ab １９．８a ６６．１a
　NT＋HN ２０．８a １８３．０a ９．７bc ３．９a ８６．４c １９．５a ６４．９a
　HT＋LN ２０．５a １５５．７d １５．４a ４．２a ８０．４d １８．０c ４６．２c
　HT＋MN ２０．３a １７６．１ab ８．５c ３．７a ８７．８bc １９．８a ６２．１ab
　HT＋HN ２０．５a １６９．８bc １０．９b ４．０a ８５．１c １９．６a ５７．９b
扬粳４０３８Yangjing４０３８
　NT＋LN １９．３b １３９．０b １．０b ２．１a ９６．９a ２８．０b ７２．５b
　NT＋MN ２０．０ab １４３．４a １．４b ２．０a ９６．６a ２８．１b ７７．８a
　NT＋HN ２０．０ab １３８．６b ５．８a ２．３a ９１．９b ２９．１a ７４．１b
　HT＋LN １９．８ab １２３．７d ６．３a ２．８a ９０．９b ２７．０c ６０．５e
　HT＋MN ２０．０ab １３１．０c ２．２b ２．１a ９５．７a ２７．８b ６９．６c
　HT＋HN ２０．３a １３０．４c ５．８a ２．５a ９１．７b ２７．６b ６６．９d

　　同一栏同一品种内相同字母表示在P＝０．０５水平上差异不显著.NT－正常温度;HT－高温;LN－低氮;MN－中氮;HN－高氮.

ValuesfollowedbycommonletterswithinthesamecolumnforacultivararenotsignificantlydifferentatP ＝ ０．０５level．NT,Normal

temperature;HT,Hightemperature;LN,Lownitrogenlevel;MN,Mediumnitrogenlevel;HN,Highnitrogenlevel．

表３　高温胁迫下施氮量对稻米品质的影响

Table３．Effectofnitrogenlevelonricequalityunderhightemperature．

品种与处理

Cultivarand

treatment

出糙率

Brownrice

rate/％

精米率

Milledrice

rate/％

整精米率

Head

ricerate/％

垩白米率

Chalky

kernelrate/％

垩白度

Chalkiness
/％

胶稠度

Gelconsistency
/mm

直链淀粉含量

Amylose

content/％

蛋白质含量

Protein

content/％
沪旱１５Huhan１５
　NT＋LN ７９．７a ６８．０c ６０．５c １４．１d ２．４b ６７．５b ２２．８b ８．２b
　NT＋MN ８０．９a ７２．７a ６６．０a １１．１f １．９c ７０．６a ２０．９d ８．９ab
　NT＋HN ８０．９a ７２．２a ６４．８b １３．１e ２．２b ６９．８a ２１．６c ８．５b
　HT＋LN ７９．１a ７１．１b ３９．２f １８．６a ３．２a ６７．２b ２３．３a ８．９ab
　HT＋MN ７９．１a ７１．６b ４３．８d １５．７c ２．８a ７０．２a ２１．７c ９．５a
　HT＋HN ８０．２a ７１．５b ４２．５e １６．３b ３．０a ６７．２b ２３．３a ８．９ab
扬粳４０３８Yangjing４０３８
　NT＋LN ８２．８a ７５．２a ６３．７d １９．８b ４．４b ８４．３ab １４．５b ７．１b
　NT＋MN ８２．２a ７５．１a ７１．０a １６．８d ３．６b ８６．６a １２．６c ８．１a
　NT＋HN ８２．２a ７４．９a ６９．１b １８．３c ３．９b ８５．１a １３．２c ７．３b
　HT＋LN ８２．１a ７４．５a ６１．７e ２１．９a ５．４a ８１．９c １５．５a ７．５b
　HT＋MN ８２．２a ７４．９a ６５．３c １８．０c ４．０b ８３．４ab １４．２b ８．７a
　HT＋HN ８２．２a ７４．８a ６３．３d １９．５b ４．４b ８２．５bc １４．７b ７．６b

　　同一栏同一品种内相同字母表示在P＝０．０５水平上差异不显著.NT－正常温度;HT－高温;LN－低氮;MN－中氮;HN－高氮.

ValuesfollowedbycommonletterswithinthesamecolumnforacultivararenotsignificantlydifferentatP ＝ ０．０５level．NT,Normal

temperature;HT,Hightemperature;LN,Lownitrogenlevel;MN,Mediumnitrogenlevel;HN,Highnitrogenlevel．

的短链部分与崩解值呈显著或极显著正相关,与消

解值呈极显著负相关,中长链部分与消解值呈显著

正相关,与崩解值呈显著负相关(表略).支链淀粉

中长链的比例越高,淀粉粒得不到充分的糊化,崩解

值降低,影响了稻米的食味性;相反,支链淀粉中短

链比例高,利于淀粉粒的糊化,从而形成高的崩解

值,稻米的食味性好.说明高温胁迫下,适当增施氮

肥,可以改善稻米的食味品质.

５９５段骅等:氮素穗肥对高温胁迫下水稻结实和稻米品质的影响



F１－支链淀粉短链;F２－支链淀粉长链;F３－直链淀粉.

F１,Shortchainofamylopectin;F２,Longchainofamylopectin;F３,Amylose．
图２　水稻原淀粉与异淀粉酶去分支后的凝胶渗透色谱

Fig．２．TypicalgelpermeationchromatogramsofnativestarchandisoamylaseＧdebranchedamyioseofricestarches．

２．３　高温胁迫下不同施氮量下生理特性的变化

无论是高温还是常温,中氮和高氮处理显著增

加两供试品种剑叶光合速率(图３).相同施氮量

下,与常温相比,高温显著降低两供试品种的剑叶光

合速率.
由图４可见,同一施氮量下,高温显著降低水稻

根系氧化力.两品种趋势一致.而同一温度下,不
论常温或高温,与低氮相比,中氮和高氮处理显著增

加水稻根系氧化力,但在高氮处理下根系氧化力与

中氮相比有所降低,两供试品种趋势一致.表明在

高温胁迫下,适度增施氮肥可以提高水稻根系活力.

由图５可见,随着籽粒灌浆进程推移,籽粒中蔗

糖的含量呈现迅速下降的趋势,说明灌浆过程中蔗

糖消耗很快,处理间差异显著,花后２０~２５d下降

变缓,处理间差异不显著.在相同施氮方式下,与常

温相比,高温显著增加了籽粒蔗糖含量;在同一温度

下,随施氮量的增加,籽粒蔗糖含量升高.

　　蔗糖合酶(SuS)的作用主要是催化籽粒中蔗糖

降解为尿苷二磷酸葡萄糖(UDPG)和果糖,SuS活

性变化呈单峰曲线(图６),沪旱１５花后１０d到达高

峰,之后迅速下降,扬粳４０３８在花后１５d到达高

峰,之后迅速下降.同一施氮量下,高温胁迫造成籽

表４　高温胁迫下施氮量对淀粉组分含量的影响

Table４．Effectofnitrogenlevelonstarchfractioncontentsunderhightemperature． ％

品种名称

Cultivar

处理　

Treatment　
F１ F２ F３

沪旱１５Huhan１５ NT＋LN ４５．８d ３２．７d ２１．５a
NT＋MN ４８．３a ３１．３e ２０．４b
NT＋HN ４７．３b ３１．５e ２１．２a
HT＋LN ４２．９e ３６．１a ２１．１a
HT＋MN ４７．５b ３３．４c １９．１c
HT＋HN ４６．９c ３４．４b １８．６c

扬粳４０３８Yangjing４０３８ NT＋LN ５５．９b ３０．９b １３．２c
NT＋MN ６２．７a ２４．３e １３．０c
NT＋HN ６０．１a ２６．５d １３．４c
HT＋LN ４９．３c ３５．７a １５．０a
HT＋MN ５５．２b ２９．７c １５．１a
HT＋HN ５４．８b ３０．７b １４．５b

　　同一栏同一品种内不同字母表示在P＝０．０５水平上差异显著.NT－正常温度;HT－高温;LN－低氮;MN－中氮;HN－高氮.F１－
支链淀粉短链;F２－支链淀粉长链;F３－直链淀粉.

ValuesfollowedbydifferentletterswithinthesamecolumnforacultivararesignificantlydifferentatP ＝ ０．０５level．NT,Normal

temperature;HT,Hightemperature;LN,Lownitrogenlevel;MN,Mediumnitrogenlevel;HN,Highnitrogenlevel．F１,Shortchainof

amylopectin;F２,Longchainofamylopectin;F３,Amylose．
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图３　高温胁迫下施氮量对剑叶光合速率的影响

Fig．３．EffectsofNapplicationamountonflagleafphotosyntheticrate

ofriceunderhightemperature．

图４　高温胁迫下施氮量对根系氧化力的影响

Fig．４．EffectsofNapplicationamountontheactivityofrootunder

hightemperature．

粒SuS活性显著下降,同一温度下,随施氮量的增

加,蔗糖合酶活性明显增加.

　　由图７ＧA~B可见,两供试品种胚乳腺苷二磷

酸葡萄糖焦磷酸化酶(AGP)活性随籽粒灌浆进程

逐渐增加,在花后１５d到达高峰,之后迅速下降.
高温显著降低胚乳 AGP活性,但在不同品种之间

存在差异.沪旱１５在不同温度或不同氮肥处理下

AGP活性变化很小或基本不变,扬粳４０３８的 AGP
活性则变化较大.在常温下,与低氮相比,中氮和高

氮在花后２０dAGP活性显著增强,造成高峰后移,
但高氮在高峰过后迅速降低,低于其他处理,而中氮

处理在高峰过后仍能维持较高的 AGP活性.在高

温下,与低氮相比,中氮和高氮同样增强 AGP 活

性,但高氮下 AGP活性在花后１０d升幅较大,造成

高峰前移,但在高峰过后同样下降,低于低氮处理.
胚乳淀粉合酶(StS)活性与 AGP活性趋势相

似,花后１５d到达高峰,之后迅速下降(图７ＧC,图

７ＧD).高温显著降低胚乳StS活性,扬粳４０３８变化

幅度较沪旱１５更大.在常温下与低氮相比,中氮和

高氮在花后２０d显著增强 StS活性,造成高峰后

移,在高温下,与低氮相比,中氮显著增强了StS活

性,而高氮则显著降低了StS活性.

　　由图７ＧE~F可见,两品种淀粉分支酶(SBE)活
性变化趋势较为一致,即随籽粒灌浆进程SBE活性

逐渐增加,花后２０d到达高峰,之后迅速下降.常

温下,随施氮量的增加,SBE活性均显著增加,在高

温下两品种间略有不同,沪旱１５SBE活性氮肥处

理之间大小顺序为中氮＞高氮＞低氮,而扬粳４０３８

图５　高温胁迫下施氮量对籽粒蔗糖含量的影响

Fig．５．EffectsofNapplicationamountonsucrosecontentofgrainunderhightemperature．

７９５段骅等:氮素穗肥对高温胁迫下水稻结实和稻米品质的影响



图６　高温胁迫下施氮量对籽粒蔗糖合酶(SuS)活性的影响

Fig．６．EffectsofNapplicationamountonsucrosesynthase(SuS)activityofgrainunderhightemperature．

大小顺序为高氮＞中氮＞低氮.
图７ＧG~H 表明,各供试品种籽粒灌浆期间胚

乳淀粉脱支酶(DBE)活性均在花后２０~２５d到达

高峰,高峰过后 DBE活性缓慢下降,同一品种高温

胁迫处理与对照同期相比,DBE活性在高温处理期

间(花后０~１０d)几乎无变化或下降幅度很小,处理

过后沪旱１５略低于对照,扬粳４０３８处理过后 DBE
活性表现为大幅度下降,且在花后２５d到达高峰

期,到花后３５d活性依然很高.由此看来,高温胁

迫或氮肥处理对胚乳 DBE活性的影响是滞后的.
在常温下,沪旱１５胚乳 DBE活性随施氮量增加而

增加,扬粳４０３８在花后５~２０d随施氮量增加而增

加,且将高峰值提前到花后２０d,在高温下,两品种

DBE活性均随施氮量增加而增强.

３　讨论

随着全球气候的变暖,水稻高温危害问题正日

益引起世界的广泛关注.抽穗至成熟阶段高温会加

快灌浆速率,缩短灌浆的持续期,造成秕谷粒增多和

粒重下降,导致水稻产量损失[６,８];同时造成籽粒光

合产物不足,淀粉及其他有机物积累减少,使籽粒的

充实度受到影响,造成稻米品质变劣[２５Ｇ２６].高温不

利于水稻高产、优质栽培,而适当的施用氮肥能增加

水稻产量,改善稻米品质.戴云云等[２７]研究发现,
不同氮肥水平增温后结实率和千粒重下降,加工和

外观品质均下降,尤以中氮处理下降最明显.吴翠

平等[２８]研究发现,在基追比例１∶１的基础上增大

拔节期氮素追施比例,能显著提高小麦常温和高温

胁迫下籽粒产量,缓解高温胁迫对小麦千粒重和籽

粒产量的不良影响,而对小麦品质影响甚微.本研

究也发现,高温胁迫下,增施氮肥能增加水稻每穗粒

数、结实率和千粒重,造成产量增加,其中又以中氮

产量增加幅度最为明显.在品质上,高温胁迫下,增
施氮肥后稻米的整精米率、胶稠度、蛋白质含量、最
高粘度和崩解值提高,垩白米率、直链淀粉含量和消

减值降低.说明在高温胁迫下,适当增施氮肥可以

减轻高温对产量和稻米品质的不利影响.
有研究表明,施氮处理的根干质量都大于不施

氮处理,根干质量随着施氮量的增加而增加,但地上

部分增加的幅度更为显著,因此施氮处理的根冠比

反而小于不施氮处理,根冠比随施氮量的增加而减

小,说明施氮处理增加了叶面积,增大了光合作用的

场所,但根冠比的下降又在某种程度上增加了叶片

蒸腾失水,不利于作物维持水分平衡[２９].本研究表

明,在高温胁迫下,增施氮肥后水稻剑叶的光合速率

和根系活力显著提高,当施氮量继续增加时,光合速

率和根系活力则明显下降,光合速率的显著提高能

为籽粒和地下部的生长提供充足的光合产物,而根

系活力的增强也影响地上部的养分吸收、生长发育

和产量形成[３０],说明适当增施氮肥后,较强的根系

活力及其与地上部较好的协调关系延缓了在高温胁

迫下产量下降和品质变劣的幅度.
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AGP－腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶;StS－淀粉合酶;SBE－淀粉分支酶;DBE－淀粉脱支酶.

图７　高温胁迫下施氮量对籽粒蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性的影响

Fig．７．EffectsofNapplicationamountonactivitiesofkeyenzymesinsucroseＧtoＧstarchconversionunderhightemperature．

９９５段骅等:氮素穗肥对高温胁迫下水稻结实和稻米品质的影响



　　淀粉的合成不仅与合成淀粉的前体物质—蔗糖

的供应情况有关,而且与籽粒利用前体物质的能力

即酶活性的大小有关.有研究表明,库器官中与降

解蔗糖有关的酶活性高有利于降低库中蔗糖浓度进

而增强库活性,从而形成一个蔗糖从韧皮部装载到

卸载的梯度[３１Ｇ３２].蔗糖合酶(SuS)是水稻籽粒中蔗

糖降解 的 主 要 酶,他 的 活 性 是 库 活 性 的 主 要 指

标[３１,３３Ｇ３４].腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶(AGP)
是淀粉合成的关键酶,其活性与淀粉合成速率和数

量密切相关,淀粉合酶(StS)、淀粉分支酶(SBE)和
淀粉脱支酶(DBE)是淀粉合成,特别是支链淀粉合

成的重要酶[３５Ｇ３７].本研究表明,高温胁迫下,籽粒蔗

糖含量升高,而SuS活性降低,但增施氮肥后,特别

是中氮条件下,降低了籽粒蔗糖的SuS活性,催化

淀粉合成的相关酶 AGP、StS、SBE、DBE活性升高,
将前体物质进一步转化为淀粉的能力增强,利于淀

粉的合成,最终导致粒重增加,产量上升.说明适当

增施氮肥后,籽粒中蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性

高是其在高温胁迫下能保证较高产量和较好品质的

重要原因.
淀粉的链长结构是形成淀粉结构的基础,也是

水稻籽粒各种淀粉合成酶作用的直接结果.目前已

有报道关于环境因子对支链淀粉分支链影响的研

究,主要是温度的影响.Asaoka等[３８]研究表明,高
温能增加支链淀粉长B链含量,而减少的主要是短

B链,A 链也有所减少,但不多.Jiang等[３９]也认

为,高温下水稻籽粒胚乳中支链淀粉分支频率降低,
使支链淀粉中长链部分相应的增加,而其他环境因

素,如氮素、水分对支链淀粉结构的影响鲜见报道.
本研究观察到高温使短链降低,中长链增加,而施氮

量的增加可使短链增加,中长链降低.在高温胁迫

下,适当增施氮肥可使短链增加,中长链降低,这可

能是崩解值增加、消减值减小、稻米食味性变好的重

要原因.
支链淀粉的精细结构主要由StS、SBE和 DBE

３种酶决定[４０],但它们在支链淀粉构成中的作用还

没有被完全阐明.对于 DBE在淀粉生物合成中的

作用,目前还存在争议[３９,４１Ｇ４２].本研究也发现,StS、

SBE和DBE酶活性高,其短链含量也高,说明这三

种酶活性高,可能有利于支链淀粉短链的合成.本

研究还发现,DBE 在灌浆中后期还有较高的酶活

性,这与支链淀粉链长分配有无必然的联系,且

StS、SBE和DBE是怎样共同作用于支链淀粉结构

的形成? 值得进一步研究.
本研究观察到,氮素处理对结实率的F 值要大

于温度,而对千粒重的F 值小于高温,结实率的氮

素与温度互作效应不显著,但千粒重的两因素互作

显著.说明在本研究的条件下,温度对结实率的影

响小于氮素对结实率的影响;氮素对结实率的影响

不因温度处理的不同而有显著差异,反之亦然.分

析其原因,高温主要影响受精率(空粒率增加);在高

温下,施用氮肥对空粒率的影响在施氮量间和品种

间差异较大,因而表现出温度和氮肥对结实率的影

响无显著的互作效应.温度对千粒重的影响却大于

氮素对千粒重的影响,且氮肥和温度对千粒重的影

响存在互作效应,说明高温影响水稻籽粒的充实程

度,即这些籽粒虽然能灌浆充实(籽粒的比重大于

１),但粒重降低;适量施用氮肥以后,可以减轻高温

对籽粒充实程度的不利影响.
黄英金等[４３]报道,水稻剑叶光合速率、叶绿素

含量及内源多胺含量在高温胁迫下显著增加,但在

高温胁迫解除后又迅速降低,表现出从高温转到适

温的“适应”过程.但耐热品种胁迫解除后恢复能力

更强.谭贺[４４]和曾汉来等[４５]观察到,不同水稻品种

或组合对温度的适应度不同.本研究则表明,高温

对籽粒蔗糖含量及蔗糖Ｇ淀粉代谢途径关键酶活性

等的影响并未因高温处理的结束而使得高温效应解

除,即高温解除后这些指标没有表现出很明显的适

应现象.Cao等[４６]也有类似的研究结果.说明植

物对高温解除后的适应性,因品种、测定时期、测定

部位而有很大差异.对于这些适应性差异原因,尚
需深入研究.

另外需要指出的是,本研究的结果是根据当地

开花灌浆期常年相对湿度、人工气候室的相对湿度

设置为５０％的条件下取得的.有研究报道[４７],空气

日平均湿度为５８．２％~９０．４％、日最低湿度为 ３８．
６％~８２．６％时,湿度对水稻的灌浆速度是没有影响

的.但也有研究表明[４８],日相对湿度≤７０％天数增

加,会促进水稻千粒重增加.高温与相对湿度对水

稻受精及灌浆的影响是否存在交互作用,这有待进

一步探讨.
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