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氮素对水稻产量和品质形成的影响研究进展

汪本福１,余振渊１,２,程建平１,李阳１,张枝盛１,杨晓龙１

１．粮食作物种质创新与遗传改良湖北省重点实验室/

农业农村部华中地区作物栽培科学观测实验站,武汉４３００６４;２．长江大学农学院,荆州４３４１００

摘要　氮素是水稻产量和品质形成的基础,也是水稻生长过程中需求最大的元素,而氮肥的大量使用在保

障水稻产量和维护国家粮食安全的同时,也造成了资源利用率低、稻米品质下降和环境污染等问题.本文综述

了水稻产量和品质形成过程中的碳氮生理基础及其对氮肥的响应机制;并提出今后要开展精确定量施肥研究以

提高水稻的氮素利用率,相关研究将更注重在高产优质的基础上减小对环境的污染,以期为水稻高产、优质栽培

理论提供参考.

关键词　水稻;氮肥;产量;稻米品质;绿色高效栽培技术;氮肥精准高效利用

中图分类号　S５１１．５０１　　文献标识码　A　　文章编号　１０００Ｇ２４２１(２０２２)０１Ｇ００７６Ｇ０８

　　氮素是植物生长必需的重要营养元素之一,为
植物的光合作用提供重要支持,对植物的生长、产量

和品质有着极为显著的影响[１].氮还是叶绿素和许

多酶的成分,叶绿素是作物进行光合作用必需的物

质,而酶是作物体内各种物质转化的催化剂,核蛋

白、植物碱也都含氮[２],可见,氮在作物生长发育中

具有极其重要的作用.氮肥是含有氮素的化肥,主
要作用是提高作物总生物量和经济产量,改善农产

品的营养价值,但是氮肥施用量以及氮肥运筹方式

对产量和品质的影响具有两面性.适宜的氮肥施用

量和合理的氮肥运筹能提高水稻产量、改善稻米品

质,过量的氮肥施用量和不合理运筹方式则会引起

水稻徒长倒伏、抗性下降、产量降低、品质下降[３].
目前我国氮肥施用量占世界的３１％以上,其中水稻

氮肥施用量又占全部氮肥施用量的７０％[４],水稻氮

肥施用量过高不仅使得病虫害加剧、产量品质下降,
而且过量的氮肥流失、挥发对环境也造成了严重

污染.
氮肥作为调控水稻产量品质的关键因子,主要

在产量形成关键期(幼穗分化期)和品质形成关键期

(灌浆结实期)影响水稻的产量及品质[５].氮素对水

稻产量的影响主要表现为氮素能增加穗数和穗粒

数,合理施用氮肥能显著改善稻米的碾米品质、营养

品质.本文拟从水稻３个关键生育期氮肥对产量及

稻米品质(加工、外观和营养品质)形成过程的影响

进行综述,以期为氮肥合理施用和产量品质协同提

升的氮肥运筹提供理论参考.

1　氮素对水稻产量形成的影响

水稻产量是由有效穗数、每穗粒数(颖花数)、结
实率和千粒重４个产量构成因子组成,从夕汉等[６]

研究不同施氮量对水稻产量结构的影响发现,增施

氮肥可提高有效穗数和每穗粒数,同时也提高了千

粒重和结实率,Zhang等[７]研究认为增施氮肥可以

显著增加有效穗数和每穗颖花数,但会降低结实率

和千粒重,Yoshida等[８]和 Miyawaki等[９]在研究氮

肥运筹方式时发现增加前期氮肥投入可增加有效穗

数,增加中后期施氮量(穗肥)可以提高结实率和千

粒重.上述结果的不同主要是不同施氮量和施氮比

例造成的,比较一致的结论是施氮可以改善产量构

成因子从而增加产量,但过量的氮肥投入却使产量

增加率逐渐降低,甚至造成减产,其主要原因是高氮

条件下穗粒数和结实率出现显著下降[１０],因此,适
宜的氮肥投入获得最佳的产量构成因子的协同作用

是水稻高产的关键.
从产量构成因子的形成期来看,有效穗数形成
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期为分蘖期,每穗颖花数为开花期,结实率和千粒重

形成期为灌浆期.氮肥在水稻每个生长关键时期都

起着决定性的作用,其主要通过光合物质生产和积

累来调控产量构成因子的形成,进而影响水稻产量

的形成.
1.1　氮素对水稻分蘖的影响

有效穗形成主要是在水稻分蘖期.水稻分蘖是

作物适应外界环境的一种自我保护机制[１１],且分蘖

生长的顺序一般由低节位向高节位发生,２~３d可

发生１次分蘖;虽然分蘖发生的时间不一致,但衰老

的时间却大致相同[１２],通常发生越晚的分蘖对水稻

产量贡献率越低.施氮量能显著提高分蘖群体的数

量,高氮水平下,早生分蘖优先获取光照和营养物

质,并对晚生分蘖有一定的抑制效应[１３],在不同施

氮水平下,早生分蘖对水稻的产量贡献率基本不变,
晚生分蘖对群体的产量贡献率随着氮肥施用量的增

加而增加[１４].研究表明水稻分蘖发生的氮素临界

质量浓度为３０mg/L,即当土壤中的铵态氮质量浓

度低于３０mg/L时,分蘖的发生趋于停滞[１５],但是

氮肥的过量施用会导致秧苗贪青徒长,有效分蘖减

少而无效分蘖增多.也有研究表明茎鞘含氮量维持

在２．７％~３．３％能使水稻的分蘖正常发生,茎鞘含

氮率低于１．３％时,分蘖芽的发生就停止在三幼一基

期,这个时期也是水稻分蘖分化对外界环境最敏感

的时期;水稻叶片含氮率为５％时,分蘖速度最快,
当叶片含氮小于２％时,分蘖发生显著减少[１６Ｇ１７].

刘杨等[１８]和莫兰婧[１９]研究表明氮素能通过显

著增加内源激素(细胞分裂素)的水平和碳氮代谢

(提高碳氮比)２条生理途径调控分蘖发生.目前已

经有许多学者开始从分子水平探究氮素影响水稻分

蘖生长发育的分子机制,Liu等[２０]研究发现,氮素调

节水稻分蘖发生是通过控制OsIPTs的表达从而影

响细胞分裂素的合成,最终控制水稻分蘖的生长;

Ohashi等[２１]发现与氮素代谢相关的基因 GS１;２
(cytosolicglutaminesynthetase１;２)能调控水稻分

蘖的生长.氮肥影响水稻分蘖分子机制的逐步解析

使得通过氮肥运筹精准调控水稻分蘖的产生变为可

能,这对未来进一步提高水稻产量具有重要意义.
1.2　氮素对水稻颖花分化的影响

水稻的稻穗为圆锥花序,由穗轴、一次枝梗、二
次枝梗、小穗梗和小穗(颖花)组成.水稻每穗粒数

和每穗颖花数呈显著正相关关系,每穗颖花数不仅

取决于分化的颖花数,还取决于退化的颖花数[２２].

多数研究表明,适当增加穗分化期植株的氮素水平,
能有效调节碳氮平衡,显著提高群体总颖花数,尤其

是增加二次枝梗数[２３Ｇ２４];也有研究指出,颖花分化的

数量和氮素水平存在开口向下的抛物线关系,即在

一定的氮素水平下,颖花分化数随着氮素水平的增

加而 增 加,而 氮 肥 施 用 过 多 则 会 降 低 颖 花 分 化

数[２５],吕腾飞等[２２]研究发现,在幼穗分化期以前提

高氮素水平会造成营养生长过旺,而在前期适当降

低氮素水平能促进营养生长向生殖生长转变.研究

还发现,对于部分中穗型水稻,适当提高氮素水平还

会减少颖花的退化和败育[２６],但关于水稻颖花退化

的机制研究还缺乏准确的解释,只是提出了不同的

假说,王志敏[２７]将前人的假设大致归纳为３个方

面:资源限制、化学调节和自主组织过程.氮肥对水

稻颖花发育调控机制大致可分为２类:(１)通过影响

整个穗分化期植株的碳、氮平衡来调控颖花量[２８].
增施穗肥施氮量,显著增加穗分化期非结构性碳水

化合物 (nonＧstructuralcarbohydrates,NSC)的积

累,NSC主要在库器官中积累,且 NSC积累量与颖

花数呈显著正相关关系[２９Ｇ３０].Lü等[３１]的研究验证

了这一结论,即适宜的施氮量可以协调碳氮平衡,增
加总颖花数.(２)氮素通过调节植株体内的细胞分

蘖素(CTK)和生长素(IAA)的分布来调控颖花发

育[８].王夏雯等[３２]和 Takei等[３３]的研究表明氮素

穗肥通过提高细胞分裂素及其与生长素的比值来延

长穗分化时间、增加每穗颖花数.丁承强[３４]利用蛋

白质和转录组筛选出差异表达基因后发现转录因子

PAP２对水稻幼穗发育的调控作用与氮肥处理最为

接近,PAP２的表达量随着氮肥施用量的增加而下

降,从而延长了枝梗分化的时间,使颖花数增多,进
一步研究发现PAP２下游的２个基因OsWRKY６０
和OsWOX９与PAP２功能相似,且OsWRKY６０还

能直接调控开花基因的转录.
综上,水稻幼穗分化前期保证适宜的氮素投入

有利于水稻颖花分化,减少退化颖花数,从而提高穗

粒数增加产量,对于氮素调控颖花退化的机制可能

与植株的碳氮平衡及转录因子PAP２有关.
1.3　氮素对水稻灌浆的影响

水稻灌浆期是水稻产量因素结实率与千粒重形

成的关键时期,同时受到环境条件、栽培措施和相关

基因的调控,而氮素是影响水稻籽粒灌浆最主要的

营养成分.
灌浆物质以蔗糖的形式由蔗糖转运蛋白从源器

７７
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官中流向库器官,蔗糖通过质外体途径和共质体途

径到达籽粒后首先分解为葡萄糖、果糖和尿苷二磷

酸葡萄糖(uridinediphosphateglucose,UDPG),然
后在一系列酶的协同作用下生成淀粉[３５].蔗糖合

成酶(sucrosesynthase,SUS)和蔗糖转化酶(invertＧ
ase,INV)将蔗糖降解为单糖,这些单糖经过磷酸化

生成１Ｇ磷酸葡萄糖,在淀粉合成关键酶腺苷二磷酸

葡萄糖焦磷酸化酶 AGPase作用下形成腺苷二磷酸

葡萄糖(ADPＧglucosepyrophosphorylase,ADPG),
最终在淀粉合成酶(starchsynthases,SS)、淀粉分

支酶(starchbranchingenzymes,SBE)和淀粉去分

支酶(starchＧdebranchingenzymes,DBE)的作用下

形成直链淀粉和支链淀粉[３７].水稻籽粒中淀粉占

总干质量的８０％~９０％[３４],也就是说籽粒灌浆的过

程主要是淀粉不断积累的过程.
研究表明适量施用氮肥能增加灌浆期叶片氮含

量和叶绿素含量,从而提高叶片的光合作用,增加籽

粒中多糖的供应,延长灌浆时间,提高千粒重和产

量[３７].并且合理施用氮肥还能提高叶片的 SPAD
值、气孔导度和光合速率[３８],说明氮素是叶片中叶

绿素合成过程中的重要元素,且施氮可以延缓叶片

衰老,增加光合强度和延长光合时间,增强源的供给

能力.有研究表明,增加生育后期的氮肥比例,能显

著提高SOD、POD、CAT等抗氧化酶在灌浆后期的

活性,从而降低膜脂的过氧化作用[３９].合理施用氮

肥还能提高淀粉合成相关酶的活性,通过调控 AGＧ
Pase、SUS、GBSS、SSS、SBE 的活性来调控强弱势

粒中的淀粉积累;有研究表明同化物供应不足可能

不是弱势粒灌浆不充分的主要原因,淀粉合成相关

酶活性低才是限制弱势粒灌浆的主要因素[４０].在

激素方面,强势粒中的ABA和IAA含量增加,乙烯

含量减少,有利于胚乳细胞分裂,增大了库容,而弱

势粒除了灌浆前期 ABA 合成有所增强之外,其他

激素并无显著变化[４１].这表明氮素通过提高叶片

中抗氧化酶活性延缓叶片衰老,保证源的有效供给

来提高千粒重和结实率,同时氮素对强势粒灌浆的

促进作用要高于弱势粒.

2　氮素对水稻品质的影响因素

氮肥的施用量及施用时间是调控水稻品质的关

键措施,尽管国内外对此已经做了大量的研究,但结

果却不尽相同,表现在以下４个方面.

2.1　氮素对碾米加工品质的影响

唐健等[４２]的研究表明晚稻施氮量在０~１８０
kg/hm２时,糙米率、整精米率和精米率随施氮量增

加而增加,当继续增加施氮量时加工品质均出现下

降,原因可能是适宜的氮肥施用量可以增加水稻籽

粒中蛋白质的含量,从而使硬度增加[４３].也有研究

证明灌浆期间追施穗肥能预防早衰现象,能在灌浆

期维持正常的光合作用和较好的根系活力,提高叶

片光合速率,使光合产物能源源不断地运往穗部,增
加籽粒的充实程度,同时体内含氮量增加,稻米硬度

也随之增大,碾磨品质得到改善,最终使得加工品质

得到改善[３７,４４].但也有研究表明氮肥对稻米加工

品质的影响不大,并且加工品质有随施氮量增加而

降低的趋势[４５].关于氮肥运筹的研究,研究表明按

基肥∶分蘖肥∶保花肥＝４∶２∶４的比例施用最有

利于提高稻米的加工品质[４６].综上,适当增施氮

肥、合理运筹氮肥能明显改善碾米加工品质,但由于

品种、环境条件和土壤养分等因素的不同会导致氮

素对加工品质的影响出现不同的结果.
2.2　氮素对外观品质的影响

有研究表明,增加氮肥用量能降低稻米的垩白

率和垩白度[４７].陈梦云等[４８]研究发现增施氮肥能

降低垩白率５％~１０％;侯均昊等[４９]也认为稻米垩

白率会随着氮肥施用量的增加而减少,并且选择在

抽穗期追施氮肥比前期追肥效果更明显,可降低垩

白０．３％~１３．９％.但也有研究表明不同的水稻品

种对氮素的响应不同,有些品种的垩白度也会随着

氮肥施用量的增加而增加[５０].周丽慧[５１]的研究发

现有利于水稻灌浆的条件会使垩白增加.以上研究

结果不同的原因可能主要是供试品种不同,不同品

种对氮素的响应不同,各地的温光条件也不同.
2.3　氮素对蒸煮食味品质的影响

前人关于氮素影响蒸煮食味品质的研究结论多

为增施氮肥并不能改善稻米蒸煮食味品质.宁慧

峰[５２]利用食味仪对不同氮素水平下的稻米进行分

析得出结论,随着氮素水平的提高,稻米的食味值呈

下降的趋势,口感、香气、光泽都变差.对与稻米食

味相关指标的研究表明,稻米黏滞性的特征值对氮

素的响应不一致,一般来说,消减值、糊化温度和回

复值与施氮量呈正比,起始糊化温度、最高黏度及崩

解值与施氮量呈反比[５３Ｇ５４].马兆惠等[５５]研究发现

在不同时期追施氮肥,稻米直链淀粉含量与蛋白质

含量均相反,分蘖期、幼穗分化期、减数分裂期、抽穗
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期追施氮肥分别比对照降低６．１％、２６．３％、２３．７％、

２７．２％.更有研究指出穗肥比例越高,蛋白质含量

上升,营养品质更佳,淀粉含量显著降低,食味品质

变差[５６].综上可知,增施氮肥不利于稻米食味品质

的提升,且氮肥施用时间越迟影响程度越大,品种间

影响程度有差异,氮钝感型品种稻米食味值变幅较

小,而氮敏感型品种则相反[５４].
2.4　氮素对营养品质的影响

稻米的营养品质主要包括淀粉、蛋白质、脂肪、
维生素和矿物质等,但主要以糙米的蛋白质含量作

为评价稻米营养品质的标准.研究者一致认为稻米

蛋白质含量与施氮量呈显著正相关关系,施氮时期

后移,蛋白质含量也会增加,蛋白质含量与施氮量的

关系式为Y＝６．１４＋０．２４X－０．１X２[４８].此外还能

显著提高苏氨酸、缬氨酸、蛋氨酸、赖氨酸、亮氨酸、
苯丙氨酸和异亮氨酸７种必需氨基酸含量,尤其是

抽穗期追施氮肥,能显著提高赖氨酸的含量[５５].有

研究表明不同生育期氮素水平对稻米蛋白质含量的

影响由大到小依次为:抽穗期＞减数分蘖期＞枝梗

分化期＞分蘖期,其中抽穗期追施氮肥对稻米籽粒

蛋白的影响最大[５７].
稻米的矿质元素是不可忽视的营养品质,在人

体内无法合成、必须从食物中摄取,是水稻生理生化

反应的关键调控因子[５８].关于氮素影响水稻矿质

元素的研究较少,且结论不尽相同,对江淮粳稻的研

究发现,精米中除了 Mn,氮肥水平的不断提高有使

其他矿质元素 P、Ca、Mg、Fe、Zn、Cu含量下降的趋

势[５９];而袁继超等[６０]研究发现,稻米中 Ca、Mg、Fe、

Mn、Zn、Cu含量随施氮量提高呈开口向下的二次

函数关系.赵宁春等[６１]在低植酸水稻品种的水培

试验中发现,高氮营养液栽培会增加籽粒中 Fe、Mn
元素含量,降低了 Cu元素含量.可见,前人虽因试

验条件不同得到了不同的结论,但相同的是在适宜

的施氮量下,氮素能提高稻米中 Ca、Mg、Zn、Mn等

矿质元素的含量,但氮素的使用存在一个适宜的区

间值.

3　展　望

氮素作为调控水稻生长发育的三大营养元素之

一,对水稻群体生长、产量、品质形成都具有显著的

调控作用[６２].在适宜的施氮量范围内,增加施氮量

可增强植株碳氮代谢水平,促进水稻生长发育,优化

干物质的生产、转运与分配,协调“库”“源”关系,从

而提高水稻产量,同时适宜的施氮量可以改善加工、
外观和营养品质,但是过多的氮肥不仅增产不显著,
甚至会造成减产,降低了氮肥利用效率的同时也增

加了环境污染.
氮肥施用量及运筹是影响水稻产量与品质形成

的主要农艺措施之一[６３Ｇ６５].在水稻生产提质和“减
肥减药”[６６]等绿色高效栽培技术兴起的背景下,下
一步关于氮肥精准高效利用可以开展以下几方面的

研究:(１)以适宜施氮量为主,研究不同氮肥运筹方

式下水稻各关键生育期的氮积累和转运以及氮代谢

酶对其的调控机制;(２)控释氮肥因其分解较速效氮

肥缓慢,可以减少氨挥发、淋溶和反硝化损失,因此,
探讨控释肥养分释放与水稻养分吸收吻合规律及养

分释放机制十分必要;(３)氮肥深施技术近年来亦作

为减施氮肥、提高氮肥利用率的一项关键技术,研究

氮肥深施条件下水稻根系形态生理及其对氮肥高效

吸收利用的机制,阐明氮肥深施下水稻Ｇ土壤Ｇ养分

三者相互关系,对提高氮肥利用率具有重要的意义;
(４)稻米中８０％左右的成分为淀粉,淀粉的性状也

直接影响稻米蒸煮和食味品质,从基因表达、蛋白响

应及信号转导等方向研究氮素对淀粉性状的生理调

控机制将是未来一个重要的研究方面,阐明氮素对

淀粉性状的生理调控机制将有效促进稻米品质的

改善.
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