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水稻氮素供需差与不同叶位叶片氮转运和衰老的关系
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(南京农业大学/农业部作物生长调控重点开放实验室，南京 210095

    摘要:采用去穗和疏花方法调节稻穗氮需求量，研究了水稻氮素供需差(NSDB)对不同叶位叶片氮转运和衰老

的影响。结果表明，在NSDB < 0的条件下(对照)，植株上部4张叶输出氮素，叶片正常衰老;随NSDB提高，顶部叶

片尤其是顶4叶的氮紊输出显著减少，叶片MDA含量下降,SOD和CAT酶活力提高，上位叶与下位叶之间的叶色

差缩小;当NSDB > 0以后(去穗)，上部4叶的氮积累量不仅未减少，相反还有显著的增加，叶片的衰老进程被延缓。

研究证实顶4叶叶色受氮紊供需差的影响最大 当土坡供氮不能满足库需氮时

                                  Ss

，顶4叶叶色浅于顶3叶。
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    AbstraCt: By removing panicles and spikelets, the effects of nitrogen supply-demand balance (NSDB) on nitrogen

translocation and senescence of leaves at different positions of rice plant were studied. The results showed that under NS-

DB < 0 (CK) , nitrogen translocation and senescence of the top 4 leaves was normal. With the increase of NSDB, export-

ed nitrogen from the top leaves especially the fourth leaf from the top ( LFT) decreased remarkably. Thus, their MDA

contents and differences in color (SPAD value) decreased, while the activities of SOD and CAT increased. Under NSDB

>0 (panicle removal)，N accumulation of the top 4 leaves increased significantly, and the leaf senescence process was

delay. The results also indicated that the color of the fourth LIFT was mainly affected by NSDB among the top 4 leaves and

was lighter than the third LFf when nitrogen supply was insufficient for the need
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    水稻生长库(生长中的器官是氮素输人器官，简

称库)需要的氮素，来自植株从土壤中的即时吸收

(即土壤供氮)和源组织氮素的转运两个部分。已完

成发育的叶片都是库的后备氮源，当土壤供氮量不

能满足库的氮需要时，源叶片向库输出氮素的强度

增大，叶片衰老加速，叶色变浅川。因此，源叶片的
氮素转运和衰老与土壤供氮和库需氮两者均有关。

作者等研究发现，水稻相邻叶位之间的叶色差异可

以较好地指示植株氮素营养状况(2,31。然而，水稻

叶片氮素转运的叶位差异能否反映土壤供氮与库需

氮的平衡状况，尚需进一步探究。本研究通过去穗

和疏花减少稻穗需氮量，调节土壤供氮量与稻穗需

氮量之间的供需差在不同水平，研究水稻氮素供需

差与植株不同叶位叶片氮转运和衰老的关系，为水

稻叶色差诊断施氮提供理论依据和技术指标。

1.1

材料与方法

试验设计
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    试验于2001一2002年在南京农业大学进行

水稻品种武香梗9号，为重穗型迟熟中梗稻，全生育

期 160 d左右，主茎总叶数为17- 18片。采取稀植

(栽插密度35 cm x 20 cm)和重施穗肥〔穗肥施氮占

总施氮量55%)等技术，促进水稻大穗，增加库容，

以保证水稻抽穗后稻穗有较大的氮需求。水稻始穗

时选取长势整齐一致区域，划出面积为2扩(2m x1

m)的小区，每小区施纯氮13 g，保持处理期内土壤
氮素适度供应。

    设3个处理:去穗(PR,panicle removal)，即从穗

颈节处剪去稻穗;疏花((SR, spikelet removal),即每隔
1个一次枝梗剪1个一次枝梗;对照(CK)，不去穗不

疏花。水稻齐穗期开始处理，3次重复，随机区组排

列。

1.2 测定分析

    处理期内共取样3次，分别为处理第0天(当

天)、第7天和第14 d。因水稻再生性强，14 d后分

孽等器官再生，无法保证稻穗是植株唯一的生长库，

所以试验仅进行14d观测。每次每小区取5穴，烘

干备测植株各器官干重和全氮含量;另取剑叶、顶二

叶、顶三叶和顶四叶各10片，液氮速冻备测酶活力。

    叶色由SPAD-502型叶绿素计在田间直接测定，

以叶片上部1/3处叶绿素计的读数表示。每次每小

区选取30个健壮单茎，测定剑叶、顶二叶、顶三叶和

顶四叶的叶色，按叶位求平均。

    全氮用H2S04混合催化剂消化，凯氏定氮法测

定。丙二醛(malondialdehyde, MDA )按赵世杰等[4]方
法，单位为。ol"g-1FWo超氧物歧化酶( supemxide
dismutase, SOD) R过氧化氢酶(catalase, CAT)活力按

李伯林等‘方法，SOD以氯化硝基四氮哇蓝(NBT)

光化还原50%为一酶活单位(Units " g- 'FW) , CAT以

消失1 p.mol H202 " min -I为一酶活单位(Units " g-'
FW)。

    以处理期内(14 d)单位土地面积上稻穗吸氮量

为库需氮指标，简称库需氮量;同期相应的植株总吸

氮量〔实为处理期内植株从土壤吸收的氮)为土壤供

氮指标，简称土壤供氮量。定义土壤供氮量与库需

氮量的差值为水稻氮素供需差〔nitrogen supply and

demand balance, NSDB )，以此衡量土壤氮供应与水稻

氮需要的平衡状况。

    以叶片氮转运率(percentage of nitrogen transloca-
tion, PNT)表示处理期内叶片表观上的氮输人或输

出程度。

    PNT( )二(处理当天叶片氮积累量一处理第

14天叶片氮积累量):处理当天叶片氮积累量x

100%

    PN7》。，表示叶片向外输出氮;PNT<。，表示

外界向叶片输人氮。

2 结果与分析

2.1 不同处理稻稼吸氮.、植株吸氮f和氮素供需差

    本试验条件下，处理期内植株吸氮量各处理十

分接近，稻穗吸氮量处理间差异极显著(表1)。表

明各处理的土壤供氮能力没有差异，而库的氮需求

却有很大的差异，符合设计要求。水稻氮素供需平

衡方面，对照的NSDB值为一3.37，其绝对值与同期

植株吸氮量3.35 g"m-2接近，表明处理期内库的需
氮量是同期土壤供氮量的2倍，或者说土壤供氮仅

满足了同期稻穗需氮量的一半。SR的NSDB值为

0.25，接近于0，表示处理期内土壤供氮表观上满足

了同期稻穗的氮需求。PR的NSDB值为2.99，与同

期植株吸氮量相等，表明处理期内稻穗虽无氮需求，

但植株仍然从土壤吸收了2.99 g-m"2氮，这部分氮
无疑分配给了叶、茎和鞘。这暗示在去穗条件下，

叶、茎和鞘等营养器官已从源器官转变为库器官，发

挥接受氮的作用。

表1不同处理的称粒救、植株各器官千，和吸氮1t)

Table 1  Grain number per panicte, dry weight end N叩take of different plant organs under different treatments

处理
  每穗粒数
G,., n number

per Panicle

干重A(g.m一2) 处理14 d内吸氮蛋($'.-z)
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n显著性恻验 字母小写表示5%显著水平字母大写表示1%显著水平;v括号外数据为处理当天的干重 括号内数据为处理后第14天的干重
" Remark: D.--' . test (SSR) . The small or eapitel letters indicate sio9- st P < 0.05 or P < 0.01 level; '1'11e numher outside the psrenthesia is the勿
weight。the treatment day, and thenumher inside the p- thesis is dry weight on the 14 day after treatment
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2.2 不同处理不同叶位叶片氮转运率的差异

    图1可见，处理期内剑叶、顶二叶、顶三叶和顶

四叶氮转运不同处理有明显的差异。对照上部4片

叶片的氮转运率(PNT)均为正值，在处理期内叶片

有大量的氮向外输出。SR上部4片叶片的PNT都

在。附近，处理期内叶片没有明显的氮输人和氮输

出。PR上部4片叶片的PNT均为负值，在处理期内

叶片不仅没有向外输出氮素，相反还接受了较多氮

素。这表明,NSDB > 0时，已完成生长发育的源叶片

也能转化为库叶片，接受氮素。

︵乙
1圣

铃
润
解
嘴

.剑叶1st leaf from the top
O顶三叶3rd lest from the top

口顶二叶2nd leaf from the top
田顶四叶41h leaf from the tot

圈1处理14d内植株不同叶位叶片的氮转运率(PNT)

Fig. I  The percentage of nitrogen translocation (PNT) at different

      position leaves of plant during the fourteen days of treatment

    不同叶位叶片PNT的差异是笔者关注的一个

焦点。图1显示，当NSDB >。时，如PR处理，顶四

叶的PNT值最小，为一40%左右;随后依次为顶三

叶.顶二叶和剑叶，分别为一25%、一20%和一17%

左右，以顶四叶接受的氮素最多。当NSDB <。时，

如对照处理，顶四叶的PNT值最大，为34%左右;随

后也依次为顶三叶、顶二叶和剑叶，分别为29%,

1S%和11%左右，其氮素的输出仍以顶四叶最多。

这表明顶四叶的氮转运对氮素供需差的反应较其上

位各叶敏感。当NSDB接近于0时，如SR处理，在

处理期内剑叶接受了极少量的氮素，顶二叶至顶四

叶仅向外输出了极少量的氮，上部4片叶片的PNT
没有显著差异。

23 不同处理叶片丙二醛含t和活性氧防御酶活

      力及其与叶色的关系

    库充实需要一部分源叶的氮素，源叶过度地向

外输出氮素，必然引起叶片衰老加快及其相关生理

生化进程的加速。图2显示，对照由于土攘供氮远

远不能满足库的需求，上部4张叶片MDA含量明显

提高，其中顶三叶和顶四叶提高最明显、处理后第7

天该两叶MDA含量较0d提高了60%以上。NSDB

提高(即土壤供氮量对库需氮量的满足程度提高)库

叶片的MDA含量显著下降。如PR处理，上部4张

叶片的MDA含量在第7天已显著降低，较0d下降

45%左右，到第14d仅为0d的1/4一1/3.SR处
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Fig. 2  Changes

不同处理植株不同叶位叶片MDA含.的变化

of malondialdehyde content in leaves at different position of plant

理不同叶位的表现明显不一致。剑叶MDA含量在

处理期内稍有下降，顶二叶至顶四叶MDA含量上

升。但上升幅度明显小于CK，疏花后第 14天顶三

叶和顶四叶MDA含量仅相当于同期CK的2/30

    MDA是膜脂过氧化后的产物，MDA含量高，生

理上意味着膜脂受氧自由基氧化严重。叶片内SOD
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和CAT等酶能清除氧自由基，避免氧自由基伤害膜

脂;6]。处理后第7天和第14夭，SR处理各叶的

SOD和CAT话力与对照差异不大，PR处理则明显

高于对照，总体表现与MDA相反(表2)。表明NS-

DB值提高，有利于提高叶片内活性氧防御酶清除氧

自由基的能力，降低叶片MDA含量，延缓叶片衰老，

尤其是下位叶片的衰老。

表2不同处理植株不同叶位叶片SOD和CA丁活力的变化’)

Table 2  Changes of activities of SOD and CAT in leaves at different position of plant

nem   处理
Treatment

  处理后天数2)
Days after neatment

叶位 leaf position
ict               2..1 ，司 4th

超氧物歧化哪

SOD (U"g-') 1;

过氧化氢酶

CAM "g-1)
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    随叶片衰老，叶色(SPAD值)相应褪淡。处理期

内，各处理叶色的变化与SOD和CAT活力相似，详

细数据省略。总体上，叶色与SOD和CAT活力正相

关，相关系数分别为0.8615’和0.87451，与MDA

含量负相关，相关系数为一。.8919 ̀ "。表明叶色是

叶片生理衰老的外部综合表现。

2.4 叶位间叶色比与NSDB的关系

    本研究分析了6对叶位间的叶色比，即顶四叶/

顶三叶、顶四叶/顶二叶、顶四叶/剑叶、顶三叶/顶二

叶、顶三叶/剑叶和顶二叶/剑叶。经分析，前3对叶

色比处理之间虽有明显的差异，但与NSDB无明确

规律。顶四叶/剑叶和顶四叶/顶二叶的叶色比均随

NSDB提高而降低(图3)0顶四叶/顶三叶的叶色比

在3个处理中的表现值得关注，在 NSDB > 0时

(PR)，顶四叶/顶三叶、顶四叶/顶二叶、顶四叶/剑

叶的叶色比都接近于I,三者之间无显著差异;在

NSDB接近于。时(SR),顶四叶/顶三叶的叶色比也

接近于1，而顶四叶/顶二叶、顶四叶/剑叶的叶色比

则明显小于 1;在NSDB < 0时(CK)，顶四叶/顶三

叶、顶四叶/顶二叶、顶四叶/剑叶的叶色比都明显小

于1。由此可以看出，顶四叶可用作指示叶，用它与

其上位叶的叶色作比较，判断水稻氮素供需平衡状

况。本试验中，在氮素供需平衡时(NSDB二0)或氮

素供应远大于需求时(NSDB > 0)，顶四叶/顶三叶的

叶色比都接近I，即顶四叶、顶三叶的叶色相等;而

氮素供应不足时，则小于1，即顶四叶的叶色浅于顶

三叶。

对厢 CK 班花 SR 去抽 PR

处理 treatment

口项四叶/剑叶
圈顶四叶/顶二叶

口顶四叶/项三叶

4th/Ist leaffmm the t叩

4th/2nd leaf from the top

4th/3川leaf阮mthe top

. 3Fig. 3
处理14d植株顶四叶与剑叶、顶二叶、顶三叶的叶色比

Ratios of color between 4th and Ist or 2nd or 3rd leaf from

the top on the 14th day of treatments
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3 讨论

    关于叶片衰老与库的关系，营养胁迫学认为，库

小有利于叶片积累同化物，延缓叶片衰老进程III;也
有研究认为，库小叶片中糖积累增多，促进话性氧产

生，加速叶片衰老川。本研究表明，库较小时，叶片

中氮输出减少，活性氧防御酶活力提高,MDA含量

降低，叶片衰老被延缓;库较大时，库向叶片强行征

调氮素，叶片自身缺氮，活性氧防御酶活力下降，

MDA含量提高，叶片衰老加快。结果支持了营养胁

迫作用机理。

    根据源库理论，尚未完成生长发育的叶片接受

氮为库，已完成生长发育的叶片输出氮为源。水稻

齐穗后上部4片叶片为源叶片，有报道181对稻穗疏
花之后，这些源叶出现了糖和淀粉的重新积累。本

研究也发现，在去穗后 14d，这些源叶片重新积累了

大量氮素，表明水稻源叶片在衰老之前仍然保留着

库属性，是否表达则取决于水稻的氮素供需平衡状

况。当植株吸收的氮多于库的需要时，源叶转变为

库叶接受多余氮素，植株生长过旺;当植株吸收的氮

素刚好满足库的需要时，库不向源叶片征调氮素，此

时下位叶的衰老进程被延缓，与上位叶的叶色差缩

小。这为水稻氮素营养的叶色差诊断(2.9〕提供了理

论依据。

    本研究最初目标旨在阐明水稻不同叶位叶色差

形成的部分机制。由于水稻为收籽粒作物，抽穆后

叶片参与供氮和适度衰老是必需的，进一步明确结

实期氮素供需差适宜指标及群体大小、抽穗前和抽

穗后施氮水平的影响，对指导生产具有重要意义，有

待深人研究。

〔3]
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