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高温下减氮对水稻化学计量特征和非结构性碳水化合物

分配的影响
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摘 要  为探究减施化肥与有机肥在始穗期高温胁迫下对水稻化学计量特征和非结构性碳水化合物分配的影

响，在水稻始穗期设置常温（NT）、中度高温（较常温提高 2 ℃，MT）和极端高温（较常温提高 5 ℃，HT）3 种温度处

理，以及化肥全量施肥（CF），有机肥全量施肥（OF），CF 减施 20% （−20%CF）和 OF 减施 20%（−20%OF）4 种

施肥方式。探究不同温度和不同施肥方式互作对水稻各器官氮、磷、钾化学计量特征以及非结构性碳水化合物

（NSC）分配的影响。结果表明：施肥方式和温度处理间的互作效应对水稻化学计量特征及 NSC 质量分数的影响

达到极显著水平（P<0. 01）。中度高温环境下，与 CF 相比，OF 处理提高了水稻茎叶穗的氮质量分数；−20%OF
处理提高了叶和茎中的钾质量分数，并且提高了茎叶穗的 K∶P；−20%CF 处理提高了茎和穗的磷质量分数，同时

也提高了成熟期籽粒 NSC 质量分数。极端高温环境下，水稻茎叶穗的 N∶P 均 <14，−20%OF 处理水稻茎叶穗

的 N∶P 最大，−20%CF 较 CF 处理降低了茎叶穗 N∶K。相关性分析表明，穗部中的 N∶K、茎秆中的 K∶P 和茎鞘

中 NSC 转运速率与产量呈显著正相关。综上所述，在极端高温下，适量施有机肥可缓解水稻氮素限制、利于

NSC 转运与提高产量；而中度高温下，适量施有机肥及减施化学氮肥有利于茎叶穗化学计量特征值的优化并且

增加籽粒 NSC 质量分数。

关键词  高温胁迫； 化学计量特征； 非结构性碳水化合物； 源库关系

中图分类号  S365   文章编号  1007-4333（2025）03-0071-14   文献标志码  A

Effect of nitrogen reduction under high temperature on the 
stoichiometric characteristics and non-structural 

carbohydrate allocation in rice

YU Shilong， ZHANG Mingjing， WANG Guanghua， ZHAO Jinbiao， CHEN Yuanjie，

CHEN Yuqi， HUANG Lifen*

（Agricultural College/Jiangsu Key Laboratory of Crop Genetics and Physiology/Jiangsu Key Laboratory of Crop Cultivation 

and Physiology/Jiangsu Co-Innovation Center for Modern Production Technology of Grain Crops， Yangzhou University， 

Yangzhou 225009， China）

Abstract The study aimed to investigate the effects of reducing the application of chemical fertilizers and 
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organic fertilizers on the chemical stoichiometry and non-structural carbohydrate allocation of rice under 

high temperature stress during the earing stage.  In the experiment， three temperature treatments were set 

during the heading period of rice： normal temperature （NT）， moderate high temperature （2 ℃ higher than 

normal temperature， MT）， and extremely high temperature （5 ℃ higher than normal temperature， HT）.  

Meanwhile， four fertilization methods were studied， which were full fertilization of chemical fertilizer （CF）， 

full fertilization of organic fertilizer （OF）， reducing application by 20% compared to CF （ − 20%CF） and 

reducing application by 20% compared to OF （ − 20%OF）.  The effects of the interaction between 

temperature and fertilization method on the stoichiometric characteristics of nitrogen， phosphorus， and 

kalium in various organs of rice， as well as the allocation of non-structural carbohydrate （NSC） were 

analyzed.  The results showed that the interaction effect between fertilization method and temperature 

treatment had a highly significant impact （P<0. 01） on the stoichiometric characteristics and NSC mass 

fraction of rice.  Under moderate high temperature condition， compared with CF， OF treatment increased 

the nitrogen mass fraction of rice stems， leaves， and grains.  − 20%OF treatment increased the kalium 

mass fraction in leaves and stems， and also increased the K∶∶P ratio of stems， leaves， and grains −20%CF 

treatment increased the phosphorus mass fraction of stems and grains， as well as the NSC mass fraction of 

mature grains.  Under extreme high temperature conditions， the N∶∶P ratio of rice stems， leaves， and grains 

is less than 14.  Compared with CF， −20%CF， and OF treatments， the N∶∶P ratio of rice stems， leaves， and 

grains is the highest in −20%OF treatment， indicating that −20%OF treatment can alleviate the N limitation 

faced by rice nutrient absorption process.  At the same time， under extremely high temperature condition， 

− 20%CF reduces the N∶∶K ratio of stems， leaves， and grains compared to CF.  Relevant analysis shows 

that N∶∶K in the grain， K∶∶P in the stem， and NSC transport rate in the stem sheath are significantly positively 

correlated with yield.  In summary， under extremely high temperatures， moderate application of organic 

fertilizer can alleviate nitrogen limitation in rice， and facilitate NSC transport and actual yield； Under 

moderate high temperatures， moderate application of organic fertilizer and reduced application of chemical 

nitrogen fertilizer are beneficial for optimizing the stoichiometric characteristic values of stems， leaves， and 

grains and increasing the NSC mass fraction of grains.

Keywords high temperature stress； stoichiometric characteristics； non-structural carbohydrate； source-

sink relationship

水稻是中国最重要的粮食作物之一，具有适应

高温和短日照生态环境的特性［1］，但水稻生长发育

有一定的适温范围。水稻孕穗至抽穗开花期间，出

现日平均温度 30 ℃以上、日最高温度 35 ℃以上并且

相对湿度低于 70% 的情况称为高温胁迫［2］。高温

胁迫会导致水稻花粉难以飞散，柱头失去授粉能

力，同时茎鞘非结构性碳水化合物（Non-structural 
carbohydrate，NSC）运输受阻，结实率下降，最终严

重减产，甚至绝收［3］。在中国过去的 50 年里，长江

流域发生了多起严重热害事件，其中 2013 年夏天的

高温导致长江流域约 30% 水稻小穗不育，这是当年

产量损失的主要原因［4］。此外，先前有研究表明，高

温胁迫不利于植物生长发育，影响淀粉和蔗糖的合

成及运输，最终影响源库关系［5］。因此，探索减轻水

稻热害的有效措施对于保障粮食安全具有十分重

要的意义。

中国的氮肥生产量和消费量居世界首位［6］，中

国水稻氮肥平均用量较世界平均用量高出 75% 左

右［7］，而氮肥利用率仅为 30%~35%［8］，远远低于世

界平均水平。周江明等［9］在浙江江山单季籼稻稻田

研究表明当平均用氮量为 240 kg/m2时减氮 15%~
25%，水稻产量比不减氮的增产 27% 左右。王道中

等［10］发现减量施肥可以促进氮素从茎、叶、根部向

谷粒的转移，可以使减量施肥下的作物在中高肥力

土壤上氮素回收率提高 9. 99%~16. 52%，中低肥

力水平土壤上可以提高 6. 00%~12. 15%。与施用

化肥相比，施用有机肥更加环保，其富含大量有益

菌和作物所需的微量元素，能更好地改善土壤微生

物群落数量与结构，促进土壤健康［11-12］，但大规模农

田施用有机肥，肥料成本高、经济效益低。目前在

水稻、小麦、玉米、油菜、番茄、黄瓜和甜瓜等多种大

宗作物和大宗蔬菜上已开展了大量有关减氮与有
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机替代化学氮肥的研究［13-15］。然而，关于极端高温

胁迫下水稻氮肥运筹的研究相对较少。

植物在生长发育阶段可获得的营养资源十分

有限，必须合理配置有限的养分以增强适应能力。

化学计量学是研究植物体内元素分配特征及各元

素间相互作用机制的一门学科，体现了植物对养分

的需求和依赖［16］。氮（N）、磷（P）、钾（K）是植物生

长所需的基本元素，在养分循环、能量流动和生态

系统功能的维持方面具有关键作用［17］，其化学计量

特征能够反映植物对各器官营养元素的分配及相

互作用关系，钾元素使植株适应外界环境的能力增

强，但以往的研究往往忽略钾元素的化学计量特

征［18］。非结构性碳水化合物是植物初级和次生代

谢的主要底物，主要成分包括可溶性糖、淀粉、果聚

糖、低聚糖、糖醇、脂类和氨基酸，其中可溶性糖和

淀粉是植物 NSC 的主要形式［19］。当处于逆境条件

下，植物体内现有的 NSC 不足以维持植株生长发

育、呼吸代谢及防御，储存的 NSC 作为缓冲物质开

始水解以调节植株平衡状态，体内 NSC 浓度降低到

一定程度时植物便会死亡［20］。氮磷钾与 NSC 作为

水稻体内的重要营养物质，他们在源库方面的分配

占比是否平衡 ，可评价水稻整体对于逆境的适

应性。

当前研究较多关注稻田土壤之间的 C∶N∶P，对

于植株本身 N、P、K 之间的比例特征极少涉及。同

时也有很多针对水稻 NSC 的探索，如一些学者认为

外源氮输入增加了土壤中 N 有效性，缓解了植物的

N 限制。然而，持续增加的 N 供应加剧了植物 C、

N、P 比例失衡［21］，进而改变植物 NSC 合成与周转过

程，影响植物生存、生长和适应环境的能力［22］。但

将 NSC 与氮磷钾化学计量特征联系起来的亦很少。

本研究拟以减氮为出发点，结合高温热害条件，比

较化肥与有机肥、减量与全量施肥对于水稻产量、

氮磷钾化学计量特征与 NSC 分配的差异，以期为水

稻对抗高温逆境进行合理施肥提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　供试材料

供试水稻品种为‘南粳 9108’，迟熟中粳稻，在

江苏省农业科学院粮食作物研究所培育。全生育

期为 150 d 左右，该品种在江苏省中部地区广泛

种植。

1. 2　水稻栽培及管理

试验采用盆栽处理，于 2019 年 5 月—2020 年 11
月在江苏省扬州市扬州大学农学院试验田进行。

该试验田为亚热带季风气候，年平均气温 14. 80~
15. 30 ℃，年平均降水量 961~1 048 mm，年日照时

数 2 305. 6 h 左右，无霜期 227 d 左右。在 5 月 24 日

进行水稻育秧，28 d（6 月 21 日）后将幼苗（四叶期）

移栽至盆栽中（直径为 30 cm，高度为 28 cm），每盆

3 穴，每穴 3 株苗（3 穴呈三角分布，选取大小相近 3
株移栽）。盆栽中装满过筛土，移栽前加水浸透土

壤。盆栽土基本肥力为 pH 6. 03、有机质 25. 5 g/kg、
速效氮 120. 6 mg/kg、速效磷 59. 0 mg/kg、速效钾

68. 8 mg/kg。
试验设 4 种肥料模式：CF（化肥全量施用）、

−20%CF（CF 减施 20%）、OF（有机肥全量施用）和

− 20%OF（OF 减施 20%）。基肥：CF 施尿素 2 g/
盆、磷酸二氢钾 1 g/盆，OF 施有机肥 29. 96 g/盆；分

蘖肥（6 月 28 日）：CF 施尿素 1 g/盆；促花肥（7 月 25
日）：CF 施尿素 1 g/盆、磷酸二氢钾 1 g/盆；保花肥

（8 月 10 日）：CF 施尿素 1 g/盆，OF 施有机肥 12. 54 
g/盆。− 20%CF 处理基肥、分蘖肥、促花肥、保花

肥较 CF 均减少 20%，−20%OF 处理基肥、分蘖肥、

促花肥、保花肥较 OF 均减少 20%。试验使用的有

机肥（有机质 >45%，N+P2O5+K2O>7%，纯氮含

量 5. 5%）来 源 于 中 国 联 华 健 康 产 业 集 团 有 限

公司。

温度管理分为 3 个处理：常温（NT）、中度高温

（MT，较常温高 2 ℃）和极端高温（HT，较常温高

5 ℃）具体方案如表 1 所示。当水稻生长至始穗期

（10% 稻穗露出剑叶叶鞘），每个处理标记每穴分蘖

数和抽穗一致的水稻盆栽，各选择 16 盆移入人工气

候实验室（面积为 24 m2）内进行温度处理。气候室

可模拟自然界温度变化规律，进行恒定控制和渐变

控制，常温处理日均温、日最极端高温胁迫温度、日

最低温的设置参考 2010—2020年扬州市气象局发布

的同日温度均值。每 3 h 自动调节至设定温度，设定

湿度为（70±5）%，CO2浓度为（380±20） μmol/mol，
设置光照与外界保持一致。每处理 16 盆，时间为

14 d，处理结束后将其搬至室外，至成熟期收获。全

过程进行病虫害精细化防治，保持 2 cm 左右的水层

至成熟，成熟时悬挂防鸟网，避免产量损失，其余均

按常规栽培措施进行。
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1. 3　测定项目和方法

1. 3. 1　产量测定

在作物成熟期，从每个处理中收获 8 盆水稻以

测产量。同时测量结实率、每穗粒数、单株穗数、千

粒重、谷草比和收获指数。谷草比和收获指数［23］计

算公式如下：

谷草比 = 穗重

茎秆重 + 叶片重
（1）

收获指数 = 穗重

整株重
（2）

1. 3. 2　干物质测定

在抽穗期和成熟期进行取样，每次取 3 穴，剪掉

水稻根部，将茎秆和穗部分开放入信封袋并在烘箱

中 105 ℃下杀青 30 min，然后调整烘箱温度到 80 ℃
烘 72 h 至恒重。分别测定并记录茎秆和穗的干物

质重量。

1. 3. 3　水 稻 主 要 营 养 元 素（N、P、K）质 量 分 数 的

测定

取水稻抽穗期和成熟期的植株样品烘干粉碎，

用 H2SO4-H2O2联合消煮法消煮后，测定氮磷钾的质

量分数。用半微量开氏法测定植株氮元素，用火焰

光度计法测定植株钾元素，用钒钼黄比色法测定植

株磷元素［24］
。

1. 3. 4　水 稻 籽 粒 和 茎 鞘 非 结 构 性 碳 水 化 合 物 的

测定

取 0. 1 g 烘干后的样品（通过 100 目筛）放入

10 mL 离心管中，倒入 8 mL 80% 乙醇，80 ℃水浴

3 min；在 25 ℃下以 3 000 r/min 离心 15 min，收集上

清液，重复提取 2 次；将上清液合并。取上清液

0. 4 mL，加 入 2 mol/L NaOH 0. 2 mL，沸 水 浴

5 min；冷却后加入 30% HCl 2. 8 mL 和 0. 1% 间苯

二酚 0. 8 mL，100 ℃水浴 10 min。冷却后在 480 nm
处测量吸收值。绘制蔗糖的标准曲线，计算样品的

干重。采用蒽酮比色法［25］测定提取物中可溶性糖

和 淀 粉 的 浓 度 。 然 后 通 过 使 用 酶 标 仪（Nano 
Quant，infinite M200，Tecan，Switzerland）在 620 nm
处测定样品的吸光度。NSC 含量为可溶性糖和淀

粉含量的总和。

1. 3. 5　茎鞘 NSC 转运率计算方法

茎鞘 NSC 转运率计算公式如下：

茎鞘NSC转运率 =( 抽穗期茎鞘NSC含量 ×
抽穗期茎鞘干重–成熟期茎鞘NSC含量 ×
成熟期茎鞘干重 )/( 抽穗期茎鞘NSC含量 ×

抽穗期茎鞘干重）×100% （3）
1. 4　数据处理

运用 SPSS 23. 0 数据分析软件进行方差分析，

采用 Origin 2018 和 Excel 2016 绘制图表。图表中

数据为平均值±标准误。双因素方差分析用于测

试温度与施肥方式对产量、氮磷钾质量分数、N∶P、

N∶K、K∶P 以及可溶性糖、淀粉、蔗糖、NSC 质量分

数 和 转 运 率 的 影 响 ，多 重 比 较 采 用 Tukey 法 。

Pearson 相 关 性 分 析 用 于 确 定 N∶P、N∶K、K∶P、

表 1　人工气候室温度处理

Table 1　Artificial climate chamber temperature treatment ℃ 

处理

Treatment

NT

MT

HT

日期

Time

8 月 20 日—31 日

9 月 1 日—3 日

8 月 20 日—31 日

9 月 1 日—3 日

8 月 20 日—31 日

9 月 1 日—3 日

2：00—
5：00

26. 0

22. 0

28. 0

24. 0

31. 0

27. 5

5：00—
8：00

26. 0

22. 5

28. 0

24. 5

31. 0

27. 5

8：00—
11：00

30. 0

27. 0

32. 0

29. 0

35. 0

32. 0

11：00—
14：00

31. 0

29. 0

33. 0

31. 0

36. 0

34. 0

14：00—
17：00

32. 5

31. 5

34. 5

33. 5

37. 5

36. 5

17：00—
20：00

31. 0

29. 0

33. 0

31. 0

36. 0

34. 0

20：00—
23：00

30. 0

27. 0

32. 0

29. 0

35. 0

32. 0

23：00—
2：00

26. 0

24. 0

28. 0

26. 0

31. 0

29. 0

均值

Mean 
value

29. 2

26. 5

31. 1

28. 5

34. 1

31. 6

注：NT，常温处理；MT，中度高温处理；HT，极端高温处理。下同。

Note： NT，normal temperature treatment； MT，moderate high temperature treatment； HT，extreme high temperature treatment.  The same 
below.
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NSC 与产量及其构成因素之间的相关性。

2　结果与分析

2. 1　高温下减氮对水稻产量及其构成因素的影响

除施肥方式对谷草比影响不显著外，水稻产量

及其构成元素均受施肥方式和温度处理的显著（P<
0. 05）或极显著（P<0. 01）影响；除实际产量受施肥

方式和温度处理的互作效应不显著外，其余均达显

著（P<0. 05）或极显著（P<0. 01）水平。如表 2 所

示，无论常温还是中度高温处理，均以 CF 处理的产

量最高，但极端高温处理后，− 20%OF 产量最大。

结实率、谷草比、收获指数和实际产量随温度的升

高而下降，以结实率尤为明显。方差分析表明结实

率受温度影响最大，这与王明等［26］的研究结果一

致。与常温相比，极端高温处理后，有机肥施用无

论全量还是减量千粒重都显著下降（P<0. 05）。与

CF 相比，每穗粒数在−20%CF 方式下中度高温与

极端高温处理后增幅分别为 76. 41% 和 10. 43%；与

OF 相比，每穗粒数在−20%OF 方式下在中度高温

与极端高温条件下增幅分别为 1. 82% 和 22. 96%。

由此可见，减氮处理的水稻产量在中度高温和极端

高温条件下与全量施肥相比没有显著降低的原因

在于虽然结实率减少，但每穗粒数在增加。

2. 2　高温下减氮对水稻成熟期不同器官氮磷钾质

量分数和化学计量比的影响

温度处理、施肥方式和温度处理间的互作效应

对成熟期水稻茎秆、叶片、穗部的氮磷钾质量分数

的影响均达极显著水平（P<0. 01）。如图 1 所示，中

度高温处理后，抽穗期水稻各器官氮质量分数均以

OF 处理的最高；极端高温条件下，水稻茎秆氮质量

分数最高的为 CF 处理而叶片氮质量分数最高的为

OF 处理。表明有机肥在中度高温环境中的施用有

利于水稻不同器官对氮素的积累。 2 种高温条件

下，全量施肥叶片磷质量分数显著（P<0. 05）高于

减 量 施 肥 ；但 与 CF 相 比 ，中 度 高 温 环 境 下 ，

− 20%CF 茎 秆 和 穗 部 磷 质 量 分 数 分 别 提 高 了

2. 57% 和 13. 65%。随着温度升高，茎秆钾质量分

数均表现为 NT>MT>HT，且与常温相比，2 种高

温条件下− 20%CF、OF、− 20%OF 处理差异显著

（P<0. 05）；中度高温处理下，−20%CF 较 CF 茎秆

含钾量提高了 5. 87%，−20%OF 较 OF 茎秆含钾量

提高了 3. 78%；常温与中度升温条件下，叶片钾质

量分数均呈现出 − 20%CF>CF、− 20%OF>OF
的趋势，表明中度高温条件下减量施用有机肥对钾

元素在茎和叶的积累有促进作用。

为探究水稻生长过程中的养分限制因素以及

不同施肥处理对其是否具有缓解效应，对水稻各器

官氮磷钾比值进行分析（表 3）。施肥方式和温度处

理以及它们间的互作效应对水稻化学计量特征的

影响达到极显著水平（P<0. 01）。水稻茎叶穗 N∶P
总体上均<14，说明水稻生长受到 N 限制。在极端

高温条件下，− 20%OF 与其它处理相比提高了水

稻茎叶穗的 N∶P，一定程度上缓解了水稻养分吸收

过 程 中 面 临 的 N 限 制 。 中 度 高 温 条 件 ，CF 与

−20%CF 处理，穗部 N∶K>2. 1、K∶P<3. 4，说明其

受到 K 限制；中度高温条件，− 20%OF 较 OF 处理

降低茎叶穗 N∶K，降幅分别为 26. 67%、38. 52% 和

17. 68%；中度高温环境下，与 CF 相比，− 20%OF
处理提高了茎叶穗的 K∶P，增幅分别为 55. 83%、

46. 1% 和 108. 06%。极端高温条件，− 20%CF 处

理叶片 K∶P 较 CF、OF 和− 20%OF 处理分别提高

了 76. 65%、65. 32% 和 13. 92%。可见中度高温下，

适量施有机肥有利于茎叶穗化学计量特征值的

优化。

2. 3　高温下减氮对水稻抽穗期和成熟期籽粒 NSC
的影响

籽粒蔗糖、可溶性糖、淀粉和 NSC 质量分数均受

施肥方式和温度处理以及施肥方式和温度处理互作

效应的极显著影响（P<0. 01）。如图 2（a）所示，中度

高温条件下，−20%OF比 OF处理籽粒蔗糖质量分数

在抽穗期和成熟期分别提高了 16. 91%、52. 59%。可

溶性糖是水稻的主要能量和碳源，抽穗期随着温度增

加，籽粒可溶性糖质量分数持续降低；成熟期，随着温

度的升高，水稻籽粒中的可溶性糖质量分数先增加后

降低，且中度高温处理下尤其在成熟期−20%OF 处

理增加效果最明显，较 CF、−20%CF、OF处理分别增

加了 17. 59%、37. 75% 和 11. 99%（图 2（b））。无论是

抽穗期还是成熟期，OF 与−20%OF 在极端高温条件

下淀粉质量分数都无显著差异（图 2（c））。成熟期常

温和中度高温条件下，−20%CF较 CF处理籽粒 NSC
质量分数分别提高了 12. 37%和 7. 29%（图 2（d））。表

明中度高温下，−20%OF 相较于 OF 利于成熟期籽粒

蔗糖和可溶性糖积累，−20%CF 相较于 CF 利于成熟

期籽粒 NSC 积累。
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2. 4　高温下减氮对水稻抽穗期和成熟期茎鞘 NSC
的影响

茎鞘中蔗糖、可溶性糖、淀粉和 NSC 质量分数

均 受 施 肥 方 式 和 温 度 处 理 的 极 显 著 影 响（P<
0. 01）；除成熟期茎鞘蔗糖质量分数受施肥方式和

温度处理的互作效应不显著外，其余均达极显著水

平（P<0. 01）。抽穗期 2 种高温处理与常温相比显

著降低茎鞘蔗糖质量分数（P<0. 05），成熟期经极

端高温处理后茎鞘蔗糖和可溶性糖质量分数均表

现为− 20%OF>OF（图 3（a）~（b））。中度高温与

极端高温条件下，抽穗期淀粉质量分数为 CF>

−20%CF、OF>−20%OF。不同施肥方式，抽穗期

水稻茎鞘 NSC 质量分数表现为 NT>HT>MT，经

极端高温处理后与对照常温相比，CF、− 20%CF、

OF、− 20%OF 茎鞘 NSC 质量分数明显下降，分别

为 下 降 53. 51%、67. 09%、54. 10% 和 62. 71%
（图 3（d））。

NSC 转运率是指水稻茎鞘中的非结构性碳水化

合物向籽粒的转运，NSC转运率受施肥方式和温度处

理以及施肥方式和温度处理互作效应的显著（P<0. 05）
或极显著（P<0. 01）影响。如图 4所示，常温条件下茎

鞘 NSC 转运率的大小，依次表现为−20%OF>OF>

CF-NT，常温下化肥全量施用；CF-MT，中度高温下化肥全量施用；CF-HT，极端高温下化肥全量施用；−20%CF-NT，常温下减施 20% 化

肥；−20%CF-MT，中度高温下减施 20% 化肥；−20%CF-HT，极端高温下减施 20% 化肥；OF-NT，常温下有机肥全量施用；OF-MT，中度高温

下有机肥全量施用；OF-HT，极端高温下有机肥全量施用；−20%OF-NT，常温下减施 20% 有机肥；−20%OF-MT，中度高温下减施 20% 有机

肥；−20%OF-HT，极端高温下减施 20% 有机肥。不同字母表示差异显著（P<0. 05），相同字母表示差异不显著（P>0. 05）。下同。

CF-NT， fertilizer is fully applied at normal temperature； CF-MT， fertilizer is fully applied at moderate high temperature； CF-HT， fertilizer is 
fully applied at extreme high temperature； − 20%CF-NT， reduce fertilizer application by 20% at normal temperature； − 20%CF-MT， reduce 
fertilizer application by 20% at moderate high temperature； −20%CF-HT， reduce fertilizer application by 20% at extreme high temperatures； OF-

NT， organic fertilizer is fully applied at normal temperature； OF-MT， organic fertilizer is fully applied at moderate high temperature； OF-HT， 
organic fertilizer is fully applied at extreme high temperature； − 20%OF-NT， reduce organic fertilizer application by 20% at normal temperature； 
− 20%OF-MT， reduce organic fertilizer application by 20% at moderate high temperature； − 20%OF-HT， reduce organic fertilizer application by 
20% at extreme high temperature.  Different letters represent significant differences （P<0. 05）， while the same letters represent no significant 
differences （P>0. 05）.  The same below.

图 1　高温下减氮对成熟水稻各器官氮磷钾质量分数的影响

Fig. 1　Effects of nitrogen reduction application of fertilizer on N，P and K mass fractions in mature rice organs under high 
temperatures
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−20%CF>CF，中度高温与极端高温条件下表现为

−20%OF>OF>CF>−20%CF，表明−20%OF 处

理有利于茎鞘 NSC 的转运。

2. 5　高温下减氮对水稻 NSC（籽粒和茎鞘）、各器

官氮磷钾比值与产量构成因素相关性分析

不同施肥处理下，籽粒和茎鞘的 NSC 质量分数

与产量及其构成因素的相关性如图 5（a）所示。茎鞘

NSC 转运率与结实率、实际产量显著正相关（ P<
0. 05），这与先前的研究一致［27］。同时抽穗期茎鞘

NSC 质量分数与结实率、产量显著正相关（P<
0. 05），抽穗期籽粒 NSC 质量分数与结实率、千粒

重、产量呈显著正相关（P<0. 05），并且成熟期茎鞘

和籽粒中的 NSC 质量分数与产量及其构成因素呈

正相关（P<0. 05）。

图 2　高温下减氮对水稻抽穗期和成熟期籽粒 NSC的影响

Fig. 2　The effect of nitrogen reduction under high temperature on NSC of rice grains during heading and maturity stages

图 3　高温下减氮对水稻抽穗期和成熟期茎鞘 NSC的影响

Fig. 3　The effect of nitrogen reduction under high temperature on NSC of rice stem and sheath during heading and maturity stages
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成熟期水稻各器官氮磷钾比值与产量及其构

成因素的相关性分析如图 5（b）所示。产量及其构

成因素与成熟期水稻穗部 N∶K 和茎秆 K∶P 呈显

著正相关（P<0. 05）。但总体上产量及其构成因

子与茎秆 N∶K、N∶P、穗部 N∶P、K∶P 呈显著负相

关（P<0. 05）。本研究结果表明，水稻各器官中氮

磷钾的化学计量比不仅体现出水稻植株的营养成

分的限制因素，而且能体现出与产量因素的关联。

图 4　高温下减氮对水稻茎鞘 NSC转运率的影响

Fig. 4　Effect of nitrogen reduction application of fertilizer on NSC transport rate of rice stem sheath at high temperatures

图 5　水稻籽粒和茎鞘 NSC（a）、各器官氮磷钾比值（b）与产量构成因素的相关性分析

Fig. 5　Correlation analysis between rice grain and stem sheath NSC （a）， nitrogen phosphorus kalium ratios of various
organs （b） and yield components
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3　讨  论

3. 1　高温下减氮对水稻产量的影响

本试验是研究高温热害条件下，化肥与有机

肥、减量与全量对于水稻产量的影响。本研究中，

中度高温和极端高温胁迫处理下水稻实际产量较

常温处理显著降低，这主要是因为高温会影响籽粒

灌浆，导致花粉活力下降，结实率大幅度降低，因此

谷草比和收获指数在高温处理后也显著低于常温

处理。由于本试验是在始穗期才进行温度处理，因

此高温处理对穗数和每穗粒数均无显著影响，不同

处理间产量的差异主要是由结实率和千粒重的不

同所造成的。一些学者表明适当减氮可以提高土

壤养分利用率［28］，当氮肥减施比例为 20%~30%
时，较常规施肥显著提高水稻产量［29］。但本研究中

减氮处理的水稻产量在极端高温胁迫下与全量施

肥相比没有显著差异，原因在于虽然结实率减少但

每穗粒数增加。

本试验相关分析表明，成熟期穗部 N∶K、茎秆

K∶P、茎鞘 NSC 转运率与产量呈显著正相关。中度

高温下，减氮化肥处理相较于全量化肥处理提高穗

部 N∶K；极端高温下，减氮有机肥处理相较于全量

有机肥提高了茎秆 K∶P。基于这些结果，本研究认

为水稻植株源库中存在必需营养元素的平衡比例，

而这比例可直接反映水稻产量的高低。在中度高

温下化肥进行减氮处理，极端高温下有机肥进行减

氮处理，都是适应高温环境的有效栽培措施。

3. 2　高温下减氮对水稻氮磷钾质量分数与化学计

量特征的影响

有研究表明，温度胁迫会造成水稻必需营养元

素缺乏、营养元素可利用性失衡及营养吸收受

损［30-32］。氮磷钾在植物各器官中的分布反映了它们

对环境的适应策略和生理反应，而不同的施肥方式

会影响养分的分布［33］。土壤中微生物会将有机肥

中的蛋白质、氨基酸和其他有机物分解成无机氮供

水稻吸收，所以有机肥利于水稻氮素积累［34］。本研

究在中度高温环境中，全量施用有机肥利于水稻茎

秆、叶片和穗部对氮元素的积累，同时中度高温条

件下减量施用有机肥利于叶和茎中钾元素的积累。

可能是因为气温升高阻碍钾元素向穗部转运，从而

留滞在茎秆和叶片中；也可能是因为减氮导致土壤

中钾和磷元素占比增加，利于水稻对于钾和磷元素

的积累。并且在中度高温条件下本研究结果表明

减氮施用化肥相较于全量化肥利于茎秆和穗部磷

元素的积累。可见中度高温条件下，OF 利于植株

氮 素 积 累 ，− 20%OF 利 于 茎 和 叶 中 钾 素 积 累 ，

−20%CF 利于茎和穗中磷素积累。

植物能主动调整体内养分元素的含量及其相

对丰度，即产生养分化学计量特征的变化，来应对

环境的改变［35］，这是植物适应养分环境的重要机

制。当植物 N∶P<14，植物生长受 N 限制；N∶P>16
时，生长受 P 限制；14<N∶P<16，可能不受限制或

共同限制［36］。本研究中，水稻茎、叶和穗的 N∶P 均

低于 14，说明水稻在生长过程中主要受到 N 限制。

这可能是因为植物组织可以通过改变自身的 N∶P
来改变生长速率以适应周围环境，而高的生长速率

通常对应低的植株 N∶P。本研究中减量施用有机

肥与其它处理相比提高了水稻茎叶穗的 N∶P，一定

程度上缓解了水稻吸收养分过程中面临的 N 限制。

常温、中度高温条件下，CF 与−20%CF 处理穗部

N∶K>2. 1、K∶P<3. 4，说明其受到 K 限制；而高温

胁迫环境下，茎叶穗都不在限制范围内，可见施用

化肥会造成钾元素源库关系的失衡。

3. 3　高温下减氮对水稻碳水化合物的影响

Mohammed 等［37］研究发现高温有 2 种方式影响

水稻产量，一是限制库即高温影响花器官分化、发

育，二是限制源供应和流转运能力即高温会增加水

稻呼吸消耗，抑制叶片光合作用［38］，阻碍茎鞘碳水

化合物向穗部转运［39］，从而引起空、瘪粒率增加。

碳水化合物的积累是水稻颖花形成的基础［40］，水稻

籽粒的充实过程是以蔗糖分解、淀粉合成为主的生

化反应过程。其中茎鞘非结构性碳水化合物在抽

穗 期 高 温 胁 迫 环 境 下 对 籽 粒 产 量 的 贡 献 可 达

30%［41］。本研究中，不同温度和施肥方式在水稻植

株 NSC 物质中表现出显著的协同促进作用，且茎鞘

中 NSC 转运速率与产量呈显著正相关。抽穗期，与

常温处理相比，极端高温胁迫的茎鞘蔗糖、可溶性

糖和淀粉的质量分数显著下降。然而本研究中茎

秆 NSC 转运率在常温条件下呈现出− 20%OF>
OF>−20%CF>CF，与 Pan 等［42］认为低氮促进花

后转运结论一致。经过高温处理，成熟期籽粒蔗糖

转化淀粉过程被抑制，蔗糖质量分数显著升高，高

浓度蔗糖积累［43］，籽粒可溶性糖质量分数和淀粉质

量分数从而下降。但本试验中成熟期籽粒 NSC 质
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量分数在中度高温条件下表现为− 20%CF<CF，

同时极端热胁迫下减量施肥与全量施肥无显著差

异，表明减氮施肥更能适应中度高温下的环境。可

见减氮施肥可缓解高温对籽粒 NSC 的影响，有利于

稳产。本研究是在盆栽中进行的，以确保精确控制

温度和其他环境因素，即使对光照、湿度和其他条

件进行了仔细控制，也尽量减少与周围环境的差

异，但仍可能存在一些差异，如风和降水。本研究

的结果需要在不久的将来在更广泛的自然条件下

进行验证。

4　结  论

综合分析表明，在极端高温胁迫下减氮处理后

水稻产量与全量施肥相比没有显著差异。中度高

温条件下，减氮施用化肥在抽穗期可以降低茎叶穗

N∶K、促进磷素养分的吸收和籽粒 NSC 的积累；全

量施用有机肥促进抽穗期水稻对氮素养分的吸收；

减量施用有机肥在抽穗期促进钾素养分的吸收并

且提高了茎叶穗的 K∶P。极端高温胁迫时，减量施

用有机肥既能有利于茎鞘 NSC 的转运又利于籽粒

和茎鞘可溶性糖、茎鞘蔗糖质量分数的积累同时还

缓解茎叶穗氮元素的限制。
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