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　　摘要：光照、温度、水分和氮素作为影响水稻生长发育的重要环境因子，其主要通过调节根系生物量和根系活力以
及叶片活力、衰老进程等影响水稻内生长激素含量、酶活性和光合作用效率，最终影响水稻产量和品质的形成。本文

探讨了在稻田环境因子胁迫下水稻根系、叶片发生的变化，发现环境因子胁迫会使水稻根系生长和叶片光合受抑，加

速衰老，进一步影响了水稻产量和品质形成。本文展望了应对未来气候变化挑战和实现水稻绿色高效栽培及节水减

肥等战略需要加强的研究方向：（１）在研究上开拓新思路，深入探究环境因子对水稻生长发育和产量、品质形成的影
响机制；（２）在栽培上提出新技术、新方法，加大研发投入与技术推广，通过栽培管理手段降低环境因子胁迫对水稻的
影响；（３）在育种上开发针对性水稻品种，于分子层面挖掘水稻耐阴、耐冷、耐热、抗旱基因并加以利用。
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　　水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）是我国主要的粮食作物
之一，全国有６０％以上的人口以稻米为主食［１］，维

持水稻产业稳定发展和稻米持续高产对社会经济

可持续发展意义重大。水稻产量和品质除受品种

自身性质影响外，还与田间环境因子密切相关，其

中水稻产量及品质形成主要受气候因子（光照、温

度）和栽培措施（水、肥运筹）的影响［２－３］。随着人

类活动日渐频繁，温室气体大量排放，极端气候频

发，时有连阴雨、低温或高温天气发生。有研究表

明，近５０年以来江苏省太阳总辐射量和日照时数呈
降低趋势［４］。太阳辐射作为重要能量来源，是影响

作物产量的关键因素之一，作物截留辐射量和自身

生物量决定了光能利用率和最大生产力［５］。光照

通过影响叶片光合速率间接影响作物生物量和产

量［６］，光照不足会抑制水稻光合作用，造成水稻植

株生长减缓，碳水化合物的合成和转运受抑。作为

一种起源于热带沼泽地区的喜温作物，水稻还易受

温度胁迫，低温使水稻植株和根系内与植物生长发

育相关的多种酶合成被抑制，不利于水稻产量和品

质的最终形成［７］；高温则会破坏叶片光合组织，加

速叶片衰老。因此，研究光照和温度胁迫对水稻的

影响对实现水稻高产稳产具有极其重要的意义。

氮肥施用和水分管理是调控水稻产量和品质

形成的重要栽培手段，其中，氮素是保证水稻产量

持续增长的关键因素，氮素不足会使水稻叶片的叶

绿素含量、光合速率、根系活力和酶活性下降，并降

低库容扩大能力，加速植株衰老［８－９］。大量施氮在

一定范围内虽能有效提高作物产量，但却导致了土

壤硝酸盐大量残留，造成资源浪费和环境污染。此

外，水稻作为农业用水大户，其消耗的水量占农业

用水量的７０％［１０］，水资源日益短缺加深了当前水

稻的种植困境。水、肥胁迫不仅会影响水稻的株

高、茎蘖、根系等农艺性状［１１－１２］，还可调节水稻根系

和植株内多种离子、激素和酶的合成与转运［１３］，并

最终影响水稻的产量和品质。因此，适宜的水肥协

同调控是保证水稻高质优产的重要栽培措施。

本文在对前人主要研究成果进行阐述的基础

上，系统总结光、温、水、肥等稻田环境因子对水稻

生长发育、产量和稻米品质形成影响的研究进展，

探讨稻田环境因子影响水稻生长发育的机制，并对
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今后的研究工作提出展望。在环境气候变化挑战

日益严峻和国家农业节水减氮战略背景下，提出相

应的解决方法和稻田节水减氮管理策略，以期为水

稻生产管理工作提供理论依据和实践参考。

１　稻田环境因子对水稻生长发育的影响

１．１　稻田环境因子对水稻根系生长的影响
植物根系的作用在于吸收并转运生长所需的

营养和水分，合成部分激素、氨基酸和其他有机物

等，水稻根系生物量和根系氧化力能显著影响水稻

源库强度和化合物合成能力，进而影响水稻产量和

品质［７，１４］。根系生物量和根系氧化力是根系形态学

和生理学最重要的２个特征，根系生物量与养分、水
分吸收能力密切相关；较高的根系氧化力则是保证

根系生物量、根系和地上部生长及离子吸收的必要

条件之一，且水稻地上生物量、灌浆期叶片光合速

率和高产等均与根系氧化力密切相关［１５］。有研究

表明，光照和温度是影响水稻根系形态和生理活动

的关键气候因素。光照度降低不仅使水稻根系长

度、数量、表面积和体积等形态指标显著降低，还会

导致根系对环境中的 ＮＨ＋４ 或 ＮＯ
－
３ 的吸收能力降

低［１６］，阻碍根系向冠层输送营养物质和激素等，影

响冠层碳水化合物的合成，抑制水稻籽粒灌浆充

实。温度作为田间最不可控的环境因子，能影响水

稻根系酶活性和激素的合成与转运。温度过高或

过低均能造成水稻根系活力和酶活性降低，细胞分

裂素（ＣＴＫ）和赤霉素（ＧＡ）等激素化合物的合成与
转运受阻，而脱落酸（ＡＢＡ）等促进植株衰老的激素
合成增加，使水稻发育受抑，生长迟滞［１７－１８］。

水分和氮素是调控水稻根系生长的重要环境

因子，二者相互影响，相辅相成。合理的田间含水

量能促进根系生长并提高根系活力，保证根系生物

量；适宜的施氮水平能通过提高根系伤流强度和根

系活力延缓根系衰老，显著提升水稻根系生物量和

根系活力［１９－２０］。水分可通过影响水稻根系来影响

植株生长。根源激素一般通过蒸腾系统输送到地

上部分调节水稻生长发育，缺水不仅会抑制蒸腾作

用，导致激素运输受抑；还会加速根系脱落酸

（ＡＢＡ）合成，促使叶片气孔关闭，并减少根系中氨
基酸和生长激素的合成，限制水稻生长［２１－２２］。长期

淹水则易诱导水稻根系有毒物质积累、细胞能量代

谢失衡、细胞质酸化，抑制根系营养物质的吸收和

激素的合成［２３］，同时会导致田间氧化还原电位和

ｐＨ值显著变化，硝化作用减弱，不利于氮素转化为
促进根系伸长的 ＮＯ－３

［３，２４］。氮素同样可以调控水

稻根系生长。缺氮情况下水稻根系生物量、根系体

积和根系活力均显著降低；施氮水平过高不仅会抑

制水稻根系生长，还可能因硝态氮累积中毒，加快

根系老化，导致无效分蘖增加，氮素过高或过低均

不利于根系生长［２０，２５］。近年研究发现，适度干旱可

提升土壤硝化势和氧化还原电位，使田间土壤处于

硝态氮和氨态氮混合状态，改善水稻根系形态生

理，促进水稻根系生长发育［２６］；增加水稻根系形态

和氧化力，提高水稻根系氮肥利用率，增加水稻灌

浆期叶片光合作用水平和籽粒酶活性［２７－２８］。

１．２　稻田环境因子对水稻光合及生理特性的影响
光合作用是水稻积累干物质的主要途径，光

照、温度、水分和氮素均能显著影响水稻光合作用。

光照主要通过影响水稻叶绿素合成和光能转化关

键酶活性影响水稻光合效率，进而干扰水稻光合产

物积累，强光或弱光均不利于水稻光合产物积累。

光照过强会导致叶绿素失活、细胞破坏，进而降低

叶片光合效率并加速衰老［２９］。弱光处理的水稻叶

片，其叶绿素含量虽会升高，但叶绿体电子传递能

力和核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶 Ｒｕｂｉｓｃｏ活性均
显著下降［３０］，气孔导度和蒸腾速率也明显降低［３１］，

最终导致叶片光反应过程受抑、细胞间 ＣＯ２含量降
低，叶片光合能力下降。温度也是影响光合作用生

理过程最明显的环境因素之一，温度能直接影响水

稻体内酶活性，破坏叶绿素，加速叶片衰老。群体

温度过高会通过改变水稻叶片中叶绿素含量和内

部酶活性以及抑制光合产物输送来影响光合作

用［３２］，高温还会导致水稻叶片气孔关闭，降低气孔

导度［３３］，使细胞间ＣＯ２浓度降低，影响光反应进程，
导致叶片净光合效率降低。

水分和氮素等人为因子也能通过影响水稻叶

片气孔导度、叶绿素含量、光反应过程和 Ｒｕｂｉｓｃｏ活
性等影响植物叶片光合速率。田间水分不足易导

致叶片水势降低、气孔导度下降和叶绿体萎缩，进

而降低细胞间 ＣＯ２浓度和 Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化位点 ＣＯ２
量，导致光能和 ＣＯ２利用率降低

［３４］；水分胁迫还可

以通过影响植株内Ｒｕｂｉｓｃｏ活性和光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）
结构抑制光合作用［３５］。长期处于淹水状态会导致

水稻叶片叶绿素分解加速，净光合速率下降［３６］，不

利于水稻自身光合产物形成。水稻叶片叶绿体中

储存有大量氮素［３７］，缺乏氮素会导致叶片内叶绿素

—２— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２４期



含量降低，Ｒｕｂｉｓｃｏ活性降低，光合效率也随之下降。
反之，增加氮素能提升叶绿体体积，增加气孔导度，

提高Ｒｕｂｉｓｃｏ活性，改善水稻叶片光合效率［３８］。因

此，保证土壤干湿适宜和氮素充足供应是提高水稻

叶片光合作用效率的有效手段。

水稻高产不仅与光合效率密切相关，还需实现

光合产物在生长中心的合理分配，才能满足水稻的

正常生长发育需求。植物激素作为调控光合产物

运输和分配的重要信息物质，其种类和浓度与水稻

光合效率息息相关。有研究表明，水分胁迫能够显

著降低水稻叶片的蒸腾作用并抑制根系中的细胞

分裂素（ＣＴＫ）合成，导致 ＣＴＫ向地上部运输量减
少，最终影响水稻茎的正常生长［３９］；水分胁迫还能

显著增加水稻叶、茎和根系中 ＡＢＡ的积累，降低叶
片中玉米素 （Ｚ）和玉米素核苷 （ＺＲ）的总含
量［２７，３９－４０］。蔗糖合酶（ＳｕＳ）、腺苷二磷酸葡萄糖焦
磷酸化酶（ＡＧＰ）、淀粉合酶（ＳｔＳ）、淀粉分支酶
（ＳＢＥ）和淀粉脱支酶（ＤＢＥ）是光合产物分配和蔗糖
向淀粉转化的关键作用酶，其活性与籽粒灌浆和淀

粉积累速率呈显著正相关。高温下水稻叶片腺苷

二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（ＡＧＰ）活性和蔗糖浓度
增加，而ＳｕＳ活性降低，淀粉积累量降低［４１］；在适度

土壤干旱条件下，水稻籽粒灌浆过程中 ＳｕＳ、可溶性
淀粉合酶（ＳＳＳ）和 ＳＢＥ的活性显著增强，土壤持续
干旱则会导致酶活性下降，不利于淀粉转化和积

累［４０］。水分和高温复合胁迫还会导致水稻抗氧化

酶活性下降，活性氧积累增加，细胞膜结构和功能

受到破坏，质膜透性增加［４２］，使叶片生理生化机能

受到伤害。因此，水分和温度胁迫能通过调控激素浓

度和酶活性加速水稻叶片衰老，进而影响水稻光合作

用和光合产物转化、积累，减少水稻光合物质积累。

２　稻田环境因子对水稻产量形成的影响

２．１　稻田环境因子对水稻茎蘖的影响
稻田环境因子不仅会影响水稻正常的生长发

育，也会影响水稻最终产量。水稻单位面积产量是

由穗数、穗粒数、结实率和千粒质量四要素构成，四

要素协调发展是取得高产的重要保证［４３］，特别是有

效穗数对水稻产量有决定性影响，保证有效穗数是

获得水稻高产的前提。有效穗数主要由水稻养分

期的分蘖动态、地上生物量和地下氮素吸收能力决

定［４４］。水稻秧田期至孕穗期间光照和温度均能显

著影响水稻分蘖数，水稻分蘖适宜温度为 ２３～

２８℃，低于２０℃水稻即停止分蘖［４２，４５］。氮素和水

分也是影响水稻分蘖的重要因素，淹水、干旱条件

以及缺乏氮素情况下根系活动受抑，激素合成和转

运受阻，营养物质不足也会导致水稻分蘖降低。水

稻分蘖芽的形成和生长受生长素（ＩＡＡ）、ＣＴＫ和
ＡＢＡ等激素和超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶
（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）等调控［１１，４６－４７］。缺乏光

照和氮素会导致水稻根系光合产物和矿质营养不

足，相关激素基因表达量降低［１１］，进而抑制分蘖芽

形成。淹水或干旱会导致 ＡＢＡ等促进水稻衰老的
激素含量升高，促分蘖相关激素含量降低，有毒物

质积累，增加无效分蘖［４８］；高温或低温会导致ＳＯＤ、
ＣＡＴ等清除个体内活性氧和自由基的相关酶活性
降低，加速水稻分蘖衰老［４６］。因此，光照、温度、水

分和氮素可通过影响个体内激素合成和酶活性抑

制水稻分蘖形成和生长，最终降低茎蘖成穗率。

２．２　稻田环境因子对水稻颖花分化的影响
水稻颖花量是决定水稻丰产和稳产的重要因

子，水稻结实率和穗粒数取决于穗部颖花分化和退

化２个过程。水稻颖花分化和退化，受到气候条件、
水、肥和栽培条件等多方面影响［４９－５０］。光照、温度、

湿度等气候因子均能影响颖花开放，但颖花分化和

退化主要受温度影响。在水稻穗分化期高温胁迫

会抑制花药发育，降低花药内游离氨基酸、可溶性

蛋白质、抗坏血酸（ＡＳＡ）等物质的含量，使花粉活
力降低甚至败育［４７，４９］，导致颖花分化受阻而退化增

多，空粒率大幅提高，穗粒数和结实率降低。持续低

温也影响水稻颖花分化，低温胁迫会导致水稻细胞膜

透性增加，活性氧大量积累，ＳＯＤ、ＰＯＤ等抗氧化酶活
性降低，使花药发育受阻，无法正常开裂，花粉量和柱

头花粉萌发率也降低，直接影响受精，引起花粉不

育［５１］，降低颖花量，最终导致水稻结实率下降。

水分和氮素也是影响颖花形成和分化的重要

因素。水稻花期干旱易致花药开裂，不利于花粉发

育和传粉［５２］，并最终导致花粉败育和受精不良。同

时，干旱胁迫还会导致水稻花粉中油菜素甾醇

（ＢＲｓ）和多胺（ＰＡｓ）含量降低［５３］，而减数分裂期低

水平的油菜素甾醇、多胺和高水平的乙烯（ＥＴＨ）是
促进颖花退化的关键因素［５４］，因此，干旱、水淹和高

温可通过调控水稻内源激素含量抑制颖花分化，促

进颖花退化，进而降低水稻穗粒数和结实率。有研

究表明，在穗分化期适当增施氮肥能有效调节碳氮

平衡，提高水稻群体总颖花量［５５］，氮素水平过高或
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过低均不利于颖花分化［５６］。氮素可通过影响水稻

穗分化期碳氮平衡来调控颖花量，增施氮肥可显著

增加库器官中非结构性碳水化合物，而非结构性碳

水化合物与水稻颖花量呈显著正相关［５７］。氮素还

可以通过提高水稻体内 ＣＴＫ和 ＩＡＡ含量延长穗分
化时间，增加每穗颖花量［５８］，减少颖花退化，提高穗

粒数。激素是影响水稻颖花分化和退化的重要因

素，水分和氮素管理均能影响水稻激素合成和分

配，适宜的水分和氮素条件能促进颖花分化并减少

退化，而干旱、缺氮则会对穗分化期的水稻产生胁

迫，不利于水稻颖花分化并增加退化，进而降低水

稻群体质量，使水稻穗粒数和结实率下降。

２．３　稻田环境因子对水稻籽粒充实的影响
水稻籽粒灌浆过程是光合产物被源器官输送

到籽粒并在胚乳中合成淀粉的过程，决定着水稻产

量和稻米品质。水稻籽粒在灌浆前期粒质量增长

较快，后期粒质量增长变缓，呈典型的“Ｓ”形曲线。
籽粒灌浆受最大灌浆速率时期、平均灌浆速率、灌

浆活跃期、起始势等影响，与叶片光合能力、籽粒库

容量和输导组织运输能力等密切相关［５９］。叶片光

合作用产生的碳水化合物作为籽粒灌浆物质的主

要来源，从茎鞘（源）向籽粒（库）的转运量占水稻籽

粒总量的４０％以上［６０］，转运速率也是影响水稻产

量的重要因素。光合作用受光照影响最大，光合产

物量也与光照度呈显著正相关。光照度下降会导致

叶绿体电子传递能力和Ｒｕｂｉｓｃｏ活性均显著下降［３０］，

导致光反应受抑，光合产物合成受阻，影响同化物向

籽粒运输。弱光条件下水稻碳氮代谢失调，空秕粒显

著增加，灌浆速率和灌浆相对起始势降低［６１］，源端同

化物产量降低，产物灌浆速率和效率下降，水稻籽粒

灌浆能力随之下降。因此，光照不足会减少水稻植株

籽粒灌浆，使水稻穗粒数、结实率和千粒质量下降。

高温会缩短水稻灌浆持续期，减弱光合产物积累和转

运，还可降低籽粒中蔗糖－淀粉代谢酶活性，从而影
响水稻籽粒中胚乳细胞发育和淀粉体充实程度［６２］；

高温还会加速叶片衰老，降低叶片光合寿命，抑制光

合产物输送，不利于籽粒灌浆充实。

水、氮条件对水稻碳水化合物合成、转运和积

累也有显著影响。干旱和淹水均不利于水稻碳水

化合物合成和转运，进而干扰籽粒淀粉充实过程。

有研究表明，干旱和淹水均能影响水稻叶片光合作

用，干扰光合产物正常合成，使得源端物质生产量

减少；干旱还会降低茎鞘内非结构性碳水化合物的

运输效率［６０］，阻碍库端碳水化合物的积累量。同

时，花粉中催化蔗糖降解的 ＳｕＳ，影响淀粉合成的
ＡＧＰ和ＳｔＳ活性也随干旱胁迫而降低［５２］，诱导水稻

库强和灌浆速率比同步下降。因此，水分胁迫可通

过影响水稻源 －库两端同化物供应和需求影响籽
粒灌浆。氮素是影响植物叶片光合能力以及根系

合成激素、酶、氨基酸等物质的关键营养元素，缺氮

会直接降低水稻叶片光合效率，加速叶片衰老，间

接影响水稻体内多种酶、激素和氨基酸的合成与转

运。氮素能够显著提高水稻代谢能力、光合作用效

率，促进灌浆期各种物质合成，有利于水稻颖花发

育并扩大库容［６３］，缺氮在极大程度上抑制了水稻叶

片光合作用和籽粒灌浆物质合成。氮素还会影响

水稻灌浆关键酶蔗糖磷酸合成酶（ＳＰＳ）、ＡＧＰ和
ＩＡＡ等激素合成，其中 ＩＡＡ可调节细胞伸长和蛋白
质合成，促进灌浆和同化物向籽粒运输［６４］，缺氮会

降低这些与糖代谢和淀粉合成相关酶的活性和激

素含量，进而影响籽粒灌浆过程。同时，有研究发

现，叶片衰老与籽粒灌浆进程同步进行，叶片衰老

不仅缩短了叶片生理功能期，同时也限制了光合产

物的生成及向籽粒的转运，影响籽粒的灌浆进

程［６５］。弱光、氮素、温度和水分胁迫可增加水稻叶

片内活性氧积累量，降低抗氧化酶活性，加速叶片

衰老。因此，稻田环境因子还可以通过加速叶片衰

老，抑制叶片光合作用，从而降低籽粒灌浆能力。

３　稻田环境因子对稻米品质形成的影响

３．１　稻田环境因子对稻米加工和外观品质的影响
水稻生产一般以优质高产为首要目标，除了产

量，稻米品质也是决定农民经济回报的重要因素，

稻米品质形成受品种遗传特性和环境条件影响。

稻米品质主要通过加工（糙米、精米和整精米率）、

外观（垩白度和垩白粒率）、蒸煮食味（直链淀粉含

量和ＲＶＡ谱特征值）及营养（蛋白质和氨基酸含
量）品质来衡量。稻米主要成分包括淀粉、蛋白质

和少量脂肪，淀粉含量及其支直比、蛋白质含量和

氨基酸含量是影响稻米加工、外观、食味和营养品

质的最主要因素［６６］。

水稻加工和外观品质与淀粉充实度、直链淀粉

含量呈显著相关，淀粉充实不良，直链淀粉含量降

低，支链淀粉占比增加，均会导致水稻碎米率和垩

白度增加，加工、外观品质变劣。也有研究认为氨

基酸含量可控制稻米加工品质优劣，稻壳中氨基酸
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含量增加有利于提高稻米糙米率和精米率［６７］。光

照和温度是影响稻米加工和外观品质重要的气候

因子，氮素和水分管理是影响稻米品质重要的人为

环境因子。稻田环境因子变化会影响水稻加工和

外观品质，弱光、高温、干旱和缺氮会导致水稻精米

率和 整 精 米 率 下 降，垩 白 度 和 垩 白 粒 率 升

高［３１，５７，６１，６８－６９］。弱光和缺氮会降低叶片光合效率，

使碳水化合物合成减少，高温、干旱和缺氮会影响

如ＳＰＳ、ＳＳ等蔗糖－淀粉代谢酶的活性，降低库容，
使碳水化合物运输、转化和积累受抑，导致水稻颖

壳变小，籽粒灌浆充实不良，淀粉体排列疏松。有

研究表明，结实期弱光处理会使稻米蛋白质和氨基

酸含量升高，而直链淀粉和总淀粉含量降低［３１，７０］；

缺氮则会导致蛋白质含量显著降低，而直链淀粉含

量增加［５７，６６］。水稻籽粒硬度与蛋白质含量呈正相

关［５７］，稻米透性与直链淀粉含量呈正相关［７１］。硬

度增加有利于提高水稻碾磨品质，进而提高精米率

和整精米率；随着稻米透性增加，其垩白度则降低，

外观品质变优。因此，弱光和缺氮不仅可以通过干

扰籽粒灌浆使稻米加工、外观品质下降，还可以影

响籽粒蛋白质含量和淀粉结构组成，最终影响水稻

精米率、整精米率和垩白度。

适度干旱可提高籽粒内蔗糖代谢酶活性并降

低内源ＥＴＨ含量，有利于淀粉积累并降低垩白度，
但重度干旱对水稻籽粒的影响相反［６９］。ＳＢＥ活性
是影响直链淀粉合成的关键酶，高温和干旱会导致

ＳＢＥ、ＳｔＳ等蔗糖代谢酶活性下降，胚乳发育和淀粉
体充实受抑，直链淀粉含量也下降［６２，７２］；低温也会

导致ＳｕＳ、ＳＢＥ活性下降［２］，与高温对籽粒淀粉积累

的影响基本一致。因此，干旱和温度胁迫能够通过降

低光合作用和蔗糖代谢酶活性减少籽粒淀粉合成，增

加淀粉体空隙，使碎米率、垩白度和垩白粒率增加。

综上所述，稻田环境因子主要通过影响水稻光

合作用、籽粒灌浆速率和淀粉充实度调节水稻加工

和外观品质，同时还可以通过影响稻米蛋白质和淀

粉组成影响水稻精米率、整精米率和垩白度。

３．２　稻田环境因子对稻米蒸煮食味和营养品质的
影响

稻米蒸煮食味品质和营养品质主要受淀粉和

蛋白质含量及其组分变化的影响，蛋白质和直链淀

粉含量均与蒸煮食味呈负相关，且蛋白质对食味值

的影响大于直链淀粉［７３］。蛋白质和直链淀粉含量

增加，米饭硬度增加，黏度和弹性降低，色泽变差，

食味品质变劣［７４］。稻米食味品质还与淀粉黏滞特

性有显著关系，水稻淀粉峰值黏度和崩解值高，消

减值和峰值时间低，食味品质则优［７３］，而淀粉黏滞

特性主要受直链淀粉和支链淀粉的比例影响。稻

米营养物质包括淀粉、蛋白质、脂肪、维生素和矿物

质等，但主要以蛋白质及其组分含量作为衡量稻米

营养品质的标准。如稻米中清蛋白、球蛋白和谷蛋

白含有精氨酸、甘氨酸和赖氨酸等人体必需氨基

酸，且主要存在于蛋白体Ⅱ（ＰＢ－Ⅱ）中，易被人体
消化，属优质蛋白；而醇溶蛋白存在于蛋白体Ⅰ
（ＰＢ－Ⅰ）中，对蛋白分解酶有较强的抵抗力，并能
降低米饭食味，属于劣质蛋白［７５］。

淀粉总量及直链和支链淀粉比值主要影响米

饭蒸煮食味品质，直链淀粉占比增加，胶稠度、消减

值和峰值时间增加，热浆黏度、糊化温度和崩解值

降低，食味变劣；蛋白质及其组分既是稻米营养品

质的重要评价指标，其含量高低也直接影响稻米蒸

煮食味品质。蛋白质在胚乳中以蛋白体的形式填

充在淀粉颗粒之间，抑制淀粉糊化和膨胀，使米饭

黏度降低，硬度增加，食味变劣；同时蛋白质还会影

响淀粉成浆，降低米粉黏滞特性［６６］。光照、温度、水

分和氮素等稻田环境因子均能显著影响水稻淀粉

支直比和蛋白质含量，进而影响稻米蒸煮食味和营

养品质。前人研究表明，弱光、高温和干旱会使稻

米中直链淀粉含量降低，蛋白质含量增加［６１，７２］；缺

氮则会使直链淀粉含量增加，蛋白质含量降低［５７］。

稻田环境因子胁迫对稻米直链淀粉和蛋白质含量

的影响相反，但蒸煮食味和营养品质主要受蛋白质

影响，直链淀粉对蒸煮食味品质的影响远小于蛋白

质［７３］，因此在弱光、高温和干旱胁迫下稻米蒸煮食

味品质往往显著降低，而缺氮会提升稻米食味品

质。氮素对淀粉合成影响的机制与其他环境因子类

似，氮素会显著提高籽粒中 ＳＳ和蔗糖酸性转化酶
（ＡＩ）活性，并抑制ＳＰＳ活性，进而调控直链和支链淀
粉含量，影响稻米淀粉总含量和精细结构［６８］。

氮素是蛋白质和氨基酸的重要组成成分，弱光

会导致水稻植株体内碳氮代谢失调［６１］，水稻茎、叶、

穗中氮素含量增加，因此弱光处理能够增加籽粒中

蛋白质的合成。高温胁迫下稻米籽粒中蛋白质质

量占籽粒总干物质量的相对比值增加，高温胁迫还

会限制籽粒灌浆后期贮藏蛋白积累，且高温胁迫的

水稻籽粒蛋白含量显著低于常温下稻米籽粒蛋白

含量［７５－７６］。干旱对稻米蛋白质的影响及其机制前
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人研究的较少，可能是重度干旱诱导水稻个体内逆

境氨基酸合成，进而提高稻米中蛋白质含量。氮素

对稻米氨基酸和蛋白质含量的影响最显著，增施氮

素能显著提高稻米中苏氨酸、缬氨酸、蛋氨酸等７种
人体必需氨基酸和清蛋白、球蛋白和谷蛋白等稻米

主要蛋白组分含量［７５，７７］，氮素供应不足则会因缺乏

原料使氨基酸和蛋白质合成受抑。氮素不足主要

影响谷蛋白和醇溶蛋白，缺乏氮素时籽粒中谷蛋白

的前提物质５７ｋｕ前体亚基（ｐｒｏ－ｇｌｕｔｅｌｉｎ）、３７ｋｕ
酸性亚基（α－ｇｌｕｔｅｌｉｎ）、２２ｋｕ碱性亚基（β－
ｇｌｕｔｅｌｉｎ）和醇溶蛋白的１３ｋｕ亚基组分含量显著降
低［７５］，进而影响谷蛋白和醇溶蛋白合成。醇溶蛋白

是直接影响米饭食味品质的劣质蛋白，氮素不足能显

著降低醇溶蛋白含量，因此米饭硬度下降，黏性提高，

食味品质上升。尽管已明确证明蛋白质对稻米蒸煮

食味品质有影响，但稻米饭食味品质与蛋白组分之间

的关系可能相对复杂，醇溶蛋白也只是其中一个因

素，其他影响食味品质的因素还有待进一步探究。

综上所述，稻田环境因子可通过影响稻米中直

链淀粉和蛋白质含量来影响稻米蒸煮食味和营养

品质，且主要通过影响不同蛋白质含量实现对食味

和营养品质的调控。

４　展望

综上所述，光照、温度、水分和氮素管理对水稻

生长发育和产量、品质形成均有影响，主要通过影

响水稻体内激素合成、酶活性等影响物质合成、转

运、同化和积累，并最终实现对水稻产量和品质的

调控。这是一个复杂且有序的生理生化过程，这一

过程涉及水稻在不同条件下的生长发育、根系形态

建成、光合作用、酶和激素调节机制、源库协调、物

质转运与积累和品质形成等特性。想要充分了解

环境因子对水稻影响的具体机制以及减少其对水

稻危害程度的应对策略还需要进行大量的研究工

作。在保障水稻正常生长发育和优质高产的前提

下，为了应对未来气候变化挑战以及实现水稻绿色

高效栽培、稻田节水减肥战略，应当在研究上开拓

新思路，在栽培上提出新技术、新方法，在育种上开

发针对性的新品种；因此，本文提出以下３个想法：
（１）关于稻田环境因子对水稻生长发育和产

量、品质形成的影响，在试验方面多只改变一种变

量，却没考虑到变量引起的其他环境因素变化，即

试验设计和实施方案存在问题。如田间遮阴处理

不仅会改变光照度，还会改变光质、群体内温湿度

和ＣＯ２浓度等，而其他因素对水稻生长也有或多或
少的影响，如未能控制好变量，则试验取得的结果与

真实结果间将有较大差异。在研究内容方面，目前关

于稻田因子对水稻影响的研究多集中在生理生态方

面，如叶绿素、根系活力、气孔导度、茎蘖等，对于内源

激素和酶活性的研究也多侧重于水稻某组织的影响

引起的生理活性物质变化，相对基础片面，系统性不

强。未能考虑稻田环境因子对水稻整株内源激素和

矿质元素吸收的影响，及其对水稻抗逆基因表达量的

影响。因此，采用适当的试验环境、研究方法和研究

内容尤为重要，目前关于稻田环境胁迫后水稻的响应

机制及其复杂的调控网络还未见详细阐明，从长远

看，采用正确的试验方法，深入探究其内在机制和机

理，能够为我们利用栽培手段调控水稻生长发育和应

对自然灾害挑战提供理论依据和技术支持。

（２）目前关于提高氮素和水分利用率已有较多
研究，其中主要围绕轻干湿交替灌溉展开。前人的

研究表明，轻干湿交替灌溉技术既能节约水的用

量，提高氮素利用率，还能显著提高水稻光合、灌浆

以及颖花分化等关键酶的活性并有促进激素合成

的作用［３，２７－２８，５０］。轻干湿交替灌溉是在保证水稻优

质高产前提下解决缺水和氮素利用率低下的重要

途径，应当进一步深入探究并推广应用。随着温室

气体大量排放，极端气候在全国各地时有发生，在

极端气候发生后的补救措施尤为重要，因此使用栽

培手段减小极端气候对水稻的不利影响具有重要

意义。如淹水处理可改善因低温导致的水稻秧苗

叶片光合酶活性下降的问题［７８］；合理施用氮肥可减

轻弱光和高温对水稻光合、灌浆的胁迫伤害，延缓

植株衰老等［６１，７９］。研究新技术、新方法以实现水稻

绿色高效和节水减肥的工作是一个重要的研究方

向，关于利用栽培手段降低极端气候对水稻危害的

研究也有实际意义。

（３）应对稻田环境的胁迫影响还需要在水稻育
种方面做出努力。目前已发现部分水稻品种存在

耐阴、耐寒、耐旱基因，且已育出如旱优系列、寒优７
号等耐寒耐旱水稻，因此，深入发掘水稻对某一种

或多种逆境因子的耐性基因并在分子水平上进行

调控切实可行。近年来，我国在水稻生物学、进化

与基因组学和激素生物学等领域已取得长足进步，

同时我国在作物基因组编辑技术领域也取得了突

破性进展。因此，在保证水稻优质高产的前提下，
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挖掘提高水稻氮素和水分利用率的关键基因，改良

水稻耐性，选育出能够适应恶劣气候，并能提高水、

氮利用率的水稻品种也是一个研究思路。同时，也

可以根据往年的气候数据，选择适合当地种植的抗

旱、耐冷等水稻品种。
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ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，１９９７，９（７）：１１９７－１２１０．

［６５］刘光明，赵　灿，蒋　岩，等．施氮量对水稻源库协同衰老特征

的影响［Ｊ］．植物生理学报，２０２２，５８（１）：１７３－１８５．

［６６］孙　涛，同拉嘎，赵书宇，等．氮肥对水稻胚乳淀粉品质、相关酶

活性及基因表达量的影响［Ｊ］．中国水稻科学，２０１８，３２（５）：

４７５－４８４．

［６７］ＷｅｉＨＹ，ＺｈｕＹ，ＱｉｕＳ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｂｉｎｅｄｅｆｆｅｃｔｏｆｓｈａｄｉｎｇｔｉｍｅａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎｌｅｖｅｌｏｎｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇａｎｄｇｒａｉｎｑｕａｌｉｔｙｉｎｊａｐｏｎｉｃａｓｕｐｅｒｒｉｃｅ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，２０１８，１７（１１）：２４０５－２４１７．

［６８］徐富贤，郑家奎，朱永川，等．川东南高温伏旱区杂交中稻品种

库源结构对稻米整精米率与垩白粒率的影响［Ｊ］．作物学报，

２００４，３０（５）：４３２－４３７．

［６９］刘　凯，张　耗，张慎凤，等．结实期土壤水分和灌溉方式对水

稻产量与品质的影响及其生理原因［Ｊ］．作物学报，２００８，３４

（２）：２６８－２７６．

［７０］杜彦修，季　新，张　静，等．弱光对水稻生长发育影响研究进

展［Ｊ］．中国生态农业学报，２０１３，２１（１１）：１３０７－１３１７．

［７１］ＤｅｎｇＦ，ＬｉＱＰ，ＣｈｅｎＨ，ｅｔａｌ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｃｈａｌｋｉｎｅｓｓａｎｄ

ｔｈｅｓｔｒｕｃｔｕｒａｌａｎｄｔｈｅｒｍａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｒｉｃｅｓｔａｒｃｈａｆｔｅｒｓｈａｄｉｎｇ

ｄｕｒｉｎｇｇｒａｉｎ－ｆｉｌｌｉｎｇｓｔａｇｅ［Ｊ］．ＣａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅＰｏｌｙｍｅｒｓ，２０２１，

２５２：１１７２１２．

［７２］金正勋，杨　静，钱春荣，等．灌浆成熟期温度对水稻籽粒淀粉

合成关键酶活性及品质的影响［Ｊ］．中国水稻科学，２００５，１９

（４）：３７７－３８０．

—８— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２４期



櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
［７３］陶　钰，姚　宇，王坤庭，等．穗肥氮素用量与结实期遮光复合

作用对常规粳稻品质的影响［Ｊ］．作物学报，２０２２，４８（７）：

１７３０－１７４５．　
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２０２０，１９（４）：９８８－９９８．

［７５］韩展誉，管弦悦，赵　倩，等．灌浆温度和氮肥及其互作效应对稻米

贮藏蛋白组分的影响［Ｊ］．作物学报，２０２０，４６（７）：１０８７－１０９８．
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ｕｓｉｎｇＤＮＡｍｉｃｒｏａｒｒａｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００７，１４４（１）：２５８－

２７７．　

［７７］马兆惠，李　坤，程海涛，等．表观直链淀粉和蛋白质双低型粳

稻食味的关联性状分析［Ｊ］．沈阳农业大学学报，２０１９，５０（１）：

１０－１８．

［７８］王文霞，陈丽明，王海霞，等．淹水缓解直播早籼稻苗期低温冷害

的生理特性研究［Ｊ］．中国水稻科学，２０２１，３５（２）：１６６－１７６．

［７９］ＴａｎｇＳ，ＺｈａｎｇＨＸ，ＬｉｕＷＺ，ｅｔａｌ．Ｎｉｔｒｏｇｅｎｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒａｔｈｅａｄｉｎｇ

ｓｔａｇｅｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙｃｏｍｐｅｎｓａｔｅｓｆｏｒｔｈｅｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎｏｆｒｉｃｅｑｕａｌｉｔｙｂｙ

ａｆｆｅｃｔｉｎｇｔｈｅｓｔａｒｃｈ－ｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｕｎｄｅｒｅｌｅｖａｔｅｄｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

［Ｊ］．ＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１９，２７７：４５５－４６２．

刘琳帅，卞景阳，孙兴荣，等．水稻低温冷害的研究进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０２２，５０（２４）：９－１５．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２２．２４．００２

水稻低温冷害的研究进展

刘琳帅１，２，卞景阳１，２，孙兴荣１，２，邵　凯１，２，刘　凯２，３，来永才２，３，姜树坤４

（１．黑龙江省农业科学院大庆分院，黑龙江大庆１６３３１６；２．国家耐盐碱水稻技术创新中心东北分中心，黑龙江大庆 １６３３１６；

３．黑龙江省农业科学院，黑龙江哈尔滨１５００８６；４．黑龙江省农业科学院齐齐哈尔分院，黑龙江齐齐哈尔１６１００６）

　　摘要：低温胁迫被认为是严重影响水稻生产的重要非生物胁迫之一，明确水稻生长发育对低温胁迫的响应机制并
加以利用，进而在生产上采取耐冷栽培措施或培育出耐冷性较强的水稻新品种对土壤的充分利用和水稻生产的安全

性都具有重要意义。本文介绍了低温胁迫对水稻生长发育、产量形成和稻米品质的影响，从细胞结构、蔗糖－淀粉代
谢途径、抗氧化系统、分子机制等方面总结了近年来水稻低温冷害研究中所取得的进展，对减轻水稻低温冷害的调控

措施及应对冷害的相关研究现状作了概述，进一步提出未来深入开展水稻低温逆境研究的建议，即从不同观测水平上

结合不同的生育期综合研究低温响应机制，完善多基因转化技术，构建更好的多基因表达载体，简化分子标记技术，加

强ＱＴＬ筛选与生产的联系，将ＱＴＬ筛选与育种同步进行，在耐冷性评价中增加品质因素的权重。
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　　中图分类号：Ｓ５１１．０１　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２２）２４－０００９－０７

收稿日期：２０２２－０３－１５

基金 项 目：黑 龙 江 省 农 业 科 学 院 科 技 攻 关 项 目 （编 号：

２０２１ＹＹＹＦ０４３）；黑龙江省农业科学院“农业科技创新跨越工程”

专项（编号：ＨＮＫ２０１９ＣＸ０２）；黑龙江省省属科研院所科研业务费

项目（编号：ＣＺＫＹＦ２０２０Ａ００１）。
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耕作栽培与气候变化研究。Ｅ－ｍａｉｌ：１５５４６３８５７０１＠１６３．ｃｏｍ。

　　我国有超过６５％的人口以稻米为主食［１］。据

统计，２０１２—２０１６年我国水稻的年平均种植面积超
过３０００万ｈｍ２，占到全国粮食作物年均种植面积的
２６．９％［２］。冷害是指作物受到低于其生长适宜温

度胁迫而出现的生长发育受阻或者停滞的现象，在

世界多国都有发生［３］。“倒春寒”和“寒露风”时常

危害我国长江中下游和华南地区的双季稻生产［４］。

东北地区平均每４年就会发生１次范围较大的冷害

造成粮食减产，影响粮食生产［５］。政府间气候变化

专门委员会第５次评估报告（ＩＰＣＣ＿ＡＲ５）指出，随
着全球气候变暖和极端天气的频繁发生，低温冷害

风险也可能增长［６］，增加农业生产不稳定性。２０世
纪３０年代日本开始从事水稻耐冷性研究［７］，至今国

内外学者针对低温胁迫影响水稻的特征和机理进

行了大量研究。本文综述了低温胁迫对水稻生产

的影响、低温冷害的生理机制、应对水稻低温冷害

研究等方面的进展，并对水稻耐冷性研究的前景提

出了展望。

１　低温冷害对水稻生产的影响

１．１　低温冷害对稻米产量的影响
２０世纪４０年代有日本学者依据水稻生长发育

响应低温胁迫的不同原因，首次提出了水稻冷害的
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