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Abstract:Twoindicaricevarieties,Liangyoupeijiu (LYP９)andYangdao６ (YD６),weregrowninpotsunderlow
(N１)andhigh (N２)nitrogenapplicationrates．TheaccumulationandtranslocationofnonＧstructuralcarbohydrates
(NSC)inthetopＧmostthreeinternodesandleafsheathsofmainstemsanditscontributionstograinyieldwereinvestiＧ
gated．１)ComparedwithN２treatment,N１treatmentenhancedNSCtranslocationofthesecondandthirdinternodes
andsheathsinLYP９duringtheearlygrainfillingstage,andalsoincreasedtheapparenttransferredmassofNSC
(ATMNSC)ofthethreeinternodesfromthetopandsheathsinYD６andthethirdinternodefromthetopandsheathin
LYP９,respectively．However,N１treatmenthadnoobviouseffectonATMNSCofthetopfirstandsecondinternodes
andsheathsinLYP９．Noticeably,N１treatmentincreasedtheapparentcontributionsofNSCtograinyield(ACNSC)of
thethreeinternodesandsheathsinbothtwovarieties．２)ExceptthetopＧmostthirdsheathinLYP９,theATMNSCand
ACNSCofsheathswerehigherthanthoseofinternodesinbothtwovarietiesunderN１andN２treatments．３)UnderN１

andN２treatments,ATMNSCandACNSCofthetopＧmostsecondandthirdinternodesandsheaths,andtotalATMNSCand
ACNSCofthethreeinternodesandsheathsinLYP９werehigherthanthoseinYD６,respectively．４)UnderN１treatＧ
ment,thetopＧmostsecondandthirdinternodesandsheathstotallycontributed９２％ and９１％ oftotalATMNSC and
ACNSCofthethreeinternodesandsheathsinLYP９,and７５％and７６％inYD６．UnderN２treatment,thetopＧmostsecＧ
ondandthirdinternodesandsheathstotallycontributed９０％ and９１％inLYP９,andnoNSCtranslocationfromthe
topＧmostsecondandthirdinternodesandtotallyaccountedfor７７％oftotalACNSC．OurresultsindicatedthatATMNSC

ofthethreeinternodesandsheathsshowedgenotypicvariationanddependedoninternode/sheath,andwasaffectedby
Napplicationrate．OptimizingNfertilizerapplicationandselectingsuitablericevarietymightenhancepreＧanthesisNSC
accumulationandpostＧanthesisNSCtranslocation,whichcouldfurtherincreasericeyieldpotentialandnitrogenuseefＧ
ficiency,especiallystabilityofgrainyieldunderadverseenvironmentsandnitrogenfertilizerＧreducingpractice．
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间及叶鞘和两优培九倒３节间及叶鞘 NSC表观转运量,也增加了两品种上部３个节间及叶鞘的 NSC(总)表观贡献率.２)

两个氮肥处理下,供试品种的叶鞘(两优培九倒３叶鞘除外)NSC转运量和表观贡献率大于节间.３)两优培九倒２、倒３节间

及叶鞘 NSC表观转运量和贡献率、上部３节间及叶鞘的 NSC总转运量与总表观贡献率在两个氮肥处理下均高于扬稻６号.

４)N１处理下,两优培九和扬稻６号倒２、倒３节间及叶鞘的转运量分别占总转运量的９２％和７５％,贡献率分别占９１％和

７６％;而 N２处理下两优培九倒２、倒３节间及叶鞘的转运量占９０％,扬稻６号倒２、倒３节间则无输出.本研究表明水稻上部

３个节间和叶鞘的 NSC(总)转运量品种间存在差异,并受施氮量和节/叶位的影响.在水稻高产和减氮栽培中,通过选用适

宜品种和优化氮肥管理,增加花前茎鞘 NSC积累和花后 NSC再分配,对提高水稻产量潜力和氮效率,特别是对花后逆境和

减氮条件下产量稳定具有重要意义.

关键词:水稻;氮肥;节间和叶鞘;非结构性碳水化合物;产量形成
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　　水稻籽粒的灌浆物质主要来源于抽穗后的光合

产物和抽穗前积累在茎鞘中的非结构性碳水化合物

(nonＧstructuralcarbohydrate,NSC).研究发现,
随着水稻库容量的增加,抽穗前茎鞘临时储藏的

NSC对产量的表观贡献随之增加,其对最终籽粒产

量的贡献最高可达３０％[１Ｇ３].另外,水稻抽穗期和

灌浆期茎鞘 NSC对促进库活性和增加水稻的抗倒

伏能力密切相关[４Ｇ６].
水稻茎鞘 NSC 主要包括淀粉、蔗糖和己糖

等[７,８].不同节间和叶鞘 NSC含量存在明显差异,
剑叶鞘中蔗糖和己糖含量较高,而倒２叶鞘中淀粉

含量较高,倒２叶鞘从叶枕至叶鞘基部淀粉的含量

呈增加趋势[９];Isopp等[１０]认为黑麦草(LoliumpeＧ
renne)剑叶鞘蔗糖和己糖含量较高,可能作为短期

贮存物质;小麦倒２叶鞘中贮存较多淀粉,可能作为

较长期的贮藏物质[１１];水稻倒３叶鞘贮藏较多淀

粉,并且大多数淀粉分布于叶鞘基部[８].前人的研

究多关注节间和叶鞘 NSC储藏类型和积累特征,而
灌浆结实期间不同节间 NSC的转运特征还少有研

究.
氮素作为植物生长发育所必需的营养元素,对

水稻主要农艺性状、茎鞘 NSC积累转运特征的影响

已有报道.Pan等在水稻重组自交系中发现正常供

氮下茎鞘 NSC对籽粒产量形成的贡献率为１％~
１５％,在低氮条件下为１％~２８％,且茎鞘 NSC表

观转运量比正常供氮下提高３１％[２].最近研究发

现,水稻抽穗后叶鞘淀粉的降解存在显著的品种间

差异[１２].可见,茎鞘 NSC的转运表现出基因型变

化,同时也受到氮肥用量的影响.前人的研究主要

关注地上部茎鞘 NSC积累转运及其对产量的贡献、
与植株抗倒伏能力的关系等方面[６,１３].关于水稻不

同节间和叶鞘 NSC积累转运对产量贡献大小,目前

仍未见报道.本研究以两优培九和扬稻 ６ 号为材

料,在两个施氮量下研究抽穗灌浆期上部３个节间

和叶鞘中 NSC含量的变化动态及其对产量贡献,旨
在为水稻高产栽培、氮肥减施稳产、高产高效品种选

育提供理论依据.

１　材料与方法

１．１　材料与设计

试验于２００９－２０１０年在华中农业大学盆栽场

大棚中进行.供试水稻品种为两系高产杂交籼稻两

优培九(LYP９)和常规籼稻扬稻６号(YD６).试验

所用土壤取自华中农业大学农场贫瘠土,土壤主要

特征如下:pH５．９５,全氮０．６４g/kg,速效磷３．３４
mg/kg,速效钾６０．９５mg/kg,有机质４．６３g/kg.盆

栽时每钵装风干土１２．５kg.试验设两个氮肥处理,
每钵分别施用尿素０．７２４g(低氮,N１)与２．８９８g(高
氮,N２),分别相当于５０和２００kg/hm２(以纯 N计)
的大田施肥量[１４].氮肥分３次施用,其中４０％为基

肥,分蘖期追肥占３０％,幼穗分化期追肥占３０％.
每钵过磷酸钙４．２４１g,氯化钾１．１１６g,硫酸锌０．
１２３g,均作为基肥施入.秧田常规湿润育秧,每钵

移栽同一品种幼苗３株,重复３次(每个重复１２
钵).移栽后土壤表面保持３~５cm 水层,成熟收获

前３d停止灌水.施肥后３d内遇阴雨天气提前关闭

大棚,防止肥料流失;精细管理并全程防治病虫害,
成熟期挂防鸟网避免产量损失.

１．２　取样

标记所有生育进程一致的主茎.主茎见穗当天

进行第一次取样,以后每隔７d取一次样,每次取３
个主茎(分别从３钵中选取),直至成熟.两优培九

共取样５次,扬稻６号共取样４次.取样时将主茎

从基部剪下,在茎节点处将各节间与叶鞘剥离(共６
部分,倒１、倒２、倒３叶鞘及倒１、倒２、倒３节间),
并在各取样时期取样测定主茎顶部３片叶的绿叶面
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积(LiＧCOR３１００,USA).沿枯黄与绿叶边缘将枯黄

部分剪掉,仅测定绿色部分叶片面积(cm２/茎).节

间和叶鞘于１００℃下杀青３０min,８０℃下烘７２h,称
重并粉碎过１００目筛,样品用于非结构性碳水化合

物含量测定.
成熟时取样进行穗部性状考查.每处理取９个

抽穗期标记的主茎穗,调查一次枝梗数后手工脱粒

并调查每穗实粒数和每穗空秕粒数.测定千粒重时

用清水漂浮,下沉谷粒置于７５℃烘箱烘干至恒重,
千粒重(g)和每穗籽粒重(g)均用烘干质量表示.

１．３　非结构性碳水化合物含量的测定

采用Pan等[２]所述方法提取可溶性糖和淀粉

并测定其含量.称取０．１００g烘干粉碎样品并置于

１０mL试管中,加入５mL 的８０％乙醇,在８０℃水

浴中提取３０min,取出后转入离心管离心(３０００r/

min)５min,并收集上清夜.重复提取２次后,合并３
次上清液并以８０％乙醇定容至２５mL,用于可溶性

糖含量测定.然后,向沉淀中加蒸馏水２mL,搅拌

均匀,置于８０℃水浴中使残留的乙醇蒸发,再放入

沸水浴中糊化１５min.冷却后,将离心管放在冰水

浴中,加入２mL 预冷９．２mol/L 高氯酸,不断搅

拌,提取１５min后加水４mL,混匀后离心１０min,上

清液倒入５０mL 容量瓶中.再向沉淀中加入４．６
mol/L高氯酸 ２ mL,搅拌 提 取 １５min 后 加 水 ６
mL,混匀离心１０min,收集上清液于容量瓶中,然后

用水洗沉淀２次并离心,合并离心液于５０mL 容量

瓶用蒸馏水定容,用于淀粉含量测定.

１．４　数据分析

各指标以平均数±标准误表示.用STATISＧ
TICA (StatSoftInc．Statistica．TulsaOK．１９９１)软
件中的 GLM 模型(GeneralANOVA)进行平均值

差异显著性检验.用SigmaPlot１０．０进行作图.非

结构性碳水化合物的含量(mg/g)为可溶性糖含量

与淀粉含量之和,每个节间(叶鞘)NSC的表观转运

量(mg)(ATMNSC)用抽穗期与成熟期同一节间(叶
鞘)NSC量的差值表示;每个节间(叶鞘)NSC对籽

粒产量的表观贡献率(％)＝ATMNSC/每穗产量×
１００％;叶面积消减率(％)＝抽穗期与抽穗后n 天

上３叶绿叶面积的差值/抽穗期上三叶绿叶面积×
１００％;每穗库容量为每穗颖花数与饱粒重的乘积.

２　结果与分析

２．１　氮肥处理对产量性状的影响

　　N２处理下,扬稻６号和两优培九的产量分别比

图中数据均为３次重复的平均值±标准误.不同字母表示差异达到P＜０．０５显著水平.N１和 N２表示低氮和高氮处理.YD６－扬稻６号;

LYP９－两优培九.下同.

Valuesaremeansofthreereplicates±SE．DifferentletterrepresentssignificantdifferenceatP＜０．０５level．N１andN２refertolowandhighniＧ

trogenapplicationrates．YD６,Yangdao６;LYD９,Liangyoupeijiu．Thesameasbelow．

图１　氮肥处理对水稻主茎产量及构成因子的影响

Fig．１．Effectsofnitrogenapplicationrateongrainyieldanditscomponentsofmainstems．
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图中数据均为３次重复的平均值±标准误.∗ 和∗∗ 分别表示氮处理间在０．０５、０．０１水平上差异显著.下图同.

Valuesaremeansofthreereplicates±SE．∗ ,∗∗indicatesignificancebetweenthetwoNtreatmentsatP＜０．０５and０．０１levels,respectively．

Thesameasinfiguresbelow．
图２　不同氮肥处理下主茎顶３叶绿叶面积动态变化

Fig．２．Dynamicchangesinareasofthetopthreeleavesofmainstemduringgrainfillingundertwonitrogentreatments．

N１处理高５９．０％和６０．８％(图１);N２处理下两品种

的颖花数、结实率、千粒重均显著大于 N１处理,分别

比 N１处理增加５３．９％、１６．９％和１０．７％,说明低氮

处理减少了颖花分化和产量形成.然而,两个氮水

平下两个品种每穗库容量无显著差异.

２．２　氮肥处理对顶３叶绿叶面积的影响

图２表明,N１处理下抽穗当日扬稻６号和两优

培九主茎上３叶绿叶面积分别为８０．３cm２和８１．６
cm２,N２处理下分别为１２５．１cm２和１３７．７cm２,同一

氮处理下两品种间上３叶绿叶面积无显著差异;N２

处理显著增加了绿叶面积,扬稻６号上３叶总叶面

积比 N１处理高５５．２％,两优培九则高６８．７％.
抽穗当日至抽穗后１４d,扬稻６号绿叶面积消

减率分别为２９．５％(N１)和３．４％(N２),至抽穗后

４０d叶面积消减率分别为 ３８．６％(N１)和 ４１．１％
(N２);两优培九抽穗当日至抽穗后１４d的绿叶面积

消减率为２９．５％(N１)和５．７％(N２),至抽穗后４０d
绿叶面积消减率分别为７７．７％(N１)和６９．８％(N２).
扬稻６号抽穗后叶面积消减幅度小于两优培九,其
功能叶片持绿期较长.

２．３　氮肥处理对不同节间NSC含量变化的影响

抽穗当日,扬稻６号倒１节间 NSC含量在 N１、

N２处理下分别为１４１mg/g和１３８mg/g(图３),抽
穗后开始降低直至成熟期,氮肥处理对 NSC积累和

转运无显著影响.抽穗当日 N１处理下倒２节间

NSC含量是 N２处理的１．６倍(N１,３３３．９mg/g;N２,

２０４．８mg/g);抽穗当日倒３节间 NSC 含量(N１,

２６４．１mg/g;N２,２８０．６mg/g)较高,然后随着灌浆

逐渐降低,受氮肥处理影响较小.与抽穗期相比,

N１处理下成熟期倒１、倒２和倒３节间的降幅分别

为５３．２％、５８．１％ 和 ２０．９％,N２ 处 理 下 分 别 为

５６􀆰５％、８．８％和４５．６％.
由图３可知,在 N１处理下,抽穗当日两优培九

倒１、倒２和倒３节间 NSC含量分别为１５４．８mg/

g、３１７．２ mg/g 和 ５１４．０ mg/g,N２ 处理下分别为

１７２．４mg/g、３１６．１mg/g和４３８．０mg/g.倒２、倒３
节间的 NSC含量均高于倒１节间,其中,倒３节间

最高.N１和 N２处理下,两优培九倒１、倒２节间

NSC含量分别在抽穗后７d和１４d有一个峰值.与

抽穗期相比,N１处理下成熟期时３个节间的 NSC
降幅分别为７４．０％、５８．１％和７３．６％,N２处理下分别

为８１．６％、８０．７％和８８．６％.
总体上看,抽穗当日两优培九上部三个节间的

NSC含量均高于扬稻６号相应节间,并且成熟期

NSC含量降幅也高于扬稻６号.

２．４　氮处理对不同部位叶鞘NSC含量变化的影响

扬稻６号抽穗至成熟剑叶叶鞘 NSC含量缓慢

降低,氮处理对其变化无显著影响(图４);抽穗当日

倒２叶鞘 N１处理下 NSC含量为２３３．９mg/g,比 N２

处理高４０％;在 N１和 N２处理下扬稻６号倒３叶鞘

NSC含量和转运趋势无显著差异.总体上看,氮处

理对３个叶鞘 NSC含量的降幅没有显著影响.
与倒２、倒３叶鞘相比,两个氮处理下两优培九

剑 叶叶鞘NSC含量较低(＜１２０．０mg/g),并随着灌
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图３　灌浆期不同节间NSC含量的变化动态

Fig．３．ChangesinnonＧstructualcarbohydrates(NSC)contentsofthetopthreeinternodesduringgrainfillingundertwonitrogentreatments．

浆进程缓慢下降(图４);抽穗当日倒２叶鞘(N１,

３１２．２mg/g;N２,２６９．０mg/g)和倒３叶鞘(N１,３６２．０
mg/g;N２,３４１．０mg/g)的 NSC含量均表现为 N１处

理下高于 N２(图４);抽穗后１４d,倒２、倒３叶鞘

NSC含 量 在 N１ 处 理 下 分 别 下 降 了 ５４．０％ 和

５０􀆰２％,在 N２处理下为６．６％和２２．４％.总体上,

N１处理下倒２、３叶鞘NSC含量降幅明显大于N２处

理.

２．５　氮对节间与叶鞘NSC表观转运量的影响

由表１可知,扬稻６号上部３个叶鞘的 NSC总

转运量分别为１１８．３mg(N１)和９６．４mg(N２),其中

倒２、倒３叶鞘的转运量在两个氮处理下均占３个

叶鞘总转运量的８０％;上部３个节间总 NSC转运

量分别为６９．２mg(N１)和１４．１mg(N２),其中 N１处

理下倒２、倒３节间 NSC转运量分别占３个节间总

转运量的７７％,而N２处理下,倒２、倒３节间的NSC
转运量为负值,即无 NSC净输出.总体上看,扬稻

６号在 N１处理下倒２、倒３节间及叶鞘的转运量占

总转运量比７５％,N２处理下倒２、倒３叶鞘转运量

占总转运量的７０％.
两优培九上部３个叶鞘的总 NSC转运量分别

为２１９mg(N１)和２４１mg(N２),倒２、倒３叶鞘的转

运量占到３个叶鞘总转运量的９０％(N１)和８９％

(N２);上部３个节间的总 NSC 转运量分别为１６９
mg(N１)和１８３mg(N２),倒２、倒３节间的转运量分

别占节间总转运量的９５％(N１)和９１％(N２);两个

氮水平下两优培九倒２、倒３节间及叶鞘的转运量

分别占总转运量的９０％(N２)和９２％(N１).
根据倒１、倒２、倒３节间和叶鞘的 NSC转运量

和上部３节间和３叶鞘 NSC转运总量来看,与 N２

处理相比,N１处理显著地促进了扬稻６号 NSC转

运(N１处理下总量为１９６．８mg,N２处理下为１１０．５
mg).N１促进了两优培九 NSC倒３节间和倒３叶

鞘的 NSC转运量(差异不显著),然而对倒１、倒２
节间和叶鞘的 NSC转运量和上部３节间和叶鞘的

NSC转运总量(N１处理下为３８７．９mg,N２处理下为

４２３．９mg)没有明显促进作用.两优培九的倒１、倒
２、倒３节间和相应叶鞘总 NSC转运量分别是扬稻

６号的１．９倍(N１)和４．５倍(N２).

２．６　氮对节间与叶鞘NSC对产量表观贡献率的影

响

由表２可知,扬稻６号上部３个节间转运的

NSC对单穗产量表观贡献率分别为３．３％(N１)和０．
０％(N２),３个叶鞘的表观贡献率分别为５．５％(N１)
和２．３％(N２).类似地,两优培九上部３个节间转

运 的NSC对 单 穗 产 量 表 观 贡 献 率 分 别 为８．９％
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图４　灌浆期不同叶鞘NSC含量的变化动态

Fig．４．ChangesinnonＧstructualcarbohydrates(NSC)contentsofthetopthreeleafsheathesduringgrainfillingundertwonitrogentreatments．

(N１)和５．１％(N２),３个叶鞘的表观贡献率分别为

１１．７％(N１)和６．８％(N２).
总体上,扬稻６号上部３叶鞘和两优培九倒１、

倒２叶鞘 NSC转运对产量的表观贡献率大于相应

节间,而两优培九倒３叶鞘 NSC对产量的表观贡献

率小于节间;与 N２处理相比,N１处理下两品种均表

现出较高的 NSC表观贡献率,两优培九上部３个节

间和相应叶鞘中 NSC对产量的贡献明显高于扬稻

６号.扬稻６号倒２、倒３节间和叶鞘的贡献率占倒

３节间和叶鞘总贡献率的 ７６．０％(N１)和 ７７．０％
(N２),两优培九则为９１．０％(N１)和９１．０％(N２).

２．７　节间叶鞘NSC表观转运量和NSC表观贡献率

与库容、结实期叶面积消减率、一次枝梗数的关系

表３表明,倒１节间 NSC表观转运量、表观贡

献率在 N１处理下分别与库容呈正相关,而在 N２处

理下为负相关.倒２节间 NSC表观转运量、表现贡

表１　不同氮肥水平下节间与叶鞘的NSC表观转运量

Table１．ApparenttransferredmassofnonＧstructualcarbohydrates(NSC)fromstemstograinsinthetopthreeinternodesandleafsheathesundertwo

nitrogentreatments．

部位

Plantpart

NSC表观转运量(YD６)

ApparenttransferredmassofNSC/mg
N１ N２

NSC表观转运量(LYP９)

ApparenttransferredmassofNSC/mg
N１ N２

倒１节间Firstinternodefromthetop ２４．３a∗ １４．１b ８．６a １７．１a
倒１叶鞘Flagleafsheath ２３．４a １９．２a ２２．９a ２７．４a
倒２节间 Secondinternodefromthetop ３９．５a －０．８b ２５．６a ３７．６a
倒２叶鞘Secondleafsheathfromthetop ４９．９a ４６．８a ９５．３a １１９．８a
倒３节间 Thirdinternodefromthetop １３．９a －１６．２b １３４．５a １２８．３a
倒３叶鞘 Thirdleafsheathfromthetop ４５．０a ３０．４a １０１．０a ９３．７a
总表观转运量 ApparenttransferredmassofNSC １９６．８a ９３．５b ３８７．９a ４２３．９a

　　∗ 平均值后不同小写字母表示在０．０５水平上同一品种两个氮处理间差异显著(一般方差分析).下表同.
∗ DifferentlowercaselettersindicatesignificantdifferencebetweentwonitrogentreatmentsatP＜０．０５level．Thesameastablesbelow．
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表２　不同氮肥水平下节间与叶鞘的NSC表观贡献率

Table２．ApparentcontributionratesoftransferrednonＧstructualcarbohydrates(NSC)tograinyieldinthetopthreeinternodesandleafsheathesunＧ

dertwonitrogentreatments．

部位

Plantpart

NSC表观贡献率(YD６)

Apparentcontribution

rateofNSCtograinyield/％

N１ N２

NSC表观贡献率(LYP９)

Apparentcontribution

rateofNSCtograinyield/％

N１ N２

倒１节间Firstinternodefromthetop １．０a ０．２b ０．５a ０．３a
倒１叶鞘Flagleafsheath １．１a ０．４a １．２a ０．８a
倒２节间Secondinternodefromthetop １．７a －０．０b １．３a １．１a
倒２叶鞘Secondleafsheathfromthetop ２．３a １．２a ５．１a ３．５a
倒３节间 Thirdinternodefromthetop ０．６a －０．２b ７．１a ３．７b
倒３叶鞘 Thirdleafsheathfromthetop ２．１a ０．７a ５．４a ２．７a
总表观贡献率 Totalapparentcontribution ８．８a ２．２b ２０．７a １２．１b

表３　不同氮肥水平下节间叶鞘NSC表观转运量和NSC表观贡献率与库容、绿叶面积消减率、一次枝梗数的相关性

Table３．Correlationsbetweenthereducedrateofleafarea(topthreeleaves),sinkＧcapacityperpanicle,numberofprimaryrachisbranchandnonＧ

structualcarbohydrates(NSC)translocationtraitsundertwonitrogentreatments．

部位

Plantpart

NSC表观转运量 ATMNSC

库容

SinkＧcapacity

N１ N２

叶面积消减率

Reducedrate

ofleafarea

N１ N２

一次枝梗数

Numberofprimary

rachisbranch

N１ N２

NSC表观贡献率 ACNSC

库容

SinkＧcapacity

N１ N２

叶面积消减率

Reducedrate

ofleafarea

N１ N２

一次枝梗数

Numberofprimary

rachisbranch

N１ N２

倒１节间 Firstinternodefromthetop ０．６５－０．９０∗∗ ０．０４ ０．１１ ０．４２ －０．０９ ０．５２ －０．９４∗∗ －０．７４∗ ０．２３ －０．５０ ０．０６
倒１叶鞘 Flagleafsheath －０．２２ ０．１９ －０．１９ ０．４１ －０．５０ ０．０９ －０．５５ ０．１７ ０．０７ ０．４１ －０．４１ ０．２５
倒２节间Secondinternodefromthetop ０．９０∗∗０．４０ ０．０３ ０．６８ ０．５２ ０．７６∗ ０．８６∗∗ ０．３９ ０．１１ ０．６８ ０．５５ ０．７８∗

倒２叶鞘Secondleafsheathfromthetop－０．０２ ０．２１ ０．８４∗∗ ０．７４∗ ０．７５∗ ０．７１∗－０．３２ ０．１６ ０．８９∗∗ ０．６１ ０．６３ ０．７２∗

倒３节间 Thirdinternodefromthetop ０．４２ ０．２０ ０．９０∗∗ ０．７８∗ ０．９６∗∗ ０．６９ －０．４７ ０．２６ ０．８２∗ ０．７５∗ ０．４０ ０．７３∗

倒３叶鞘 Thirdleafsheathfromthetop －０．１２ ０．２４ ０．８２∗ ０．７２∗ ０．５３ ０．１４ －０．３７ ０．２４ ０．８６∗∗ ０．７０ ０．４５ ０．２２

　　∗ ,∗∗ 分别表示在０．０５和０．０１水平上相关性显著(n＝６).
∗ ,∗∗indicatesignificantdifferenceatP＜０．０５and０．０１levels,respectively(n＝６)．

献率在 N１处理下与库容为正相关,在 N２处理下无

明显相关.总体上,倒２、倒３节间及其相应叶鞘的

NSC表观转运量、表观贡献率分别与成熟期绿叶面

积消减率、一次枝梗数呈显著正相关(表３).结果

表明,抽穗后顶３叶绿叶面积下降越快,或穗部一次

枝梗越多均可促进倒２、倒３节间及其相应叶鞘中

NSC的转运及其对产量的贡献.

３　讨论

３．１　不同节间和叶鞘NSC积累转运特征

本研究表明倒１节间 NSC含量最低,NSC的

转运量以及对产量的表观贡献率也较小,可能与倒

１节间的功能有关.从发育角度看,Scofield等[１５]

发现倒１节间在抽穗前１０d至抽穗时才发育完成,
供应给倒１节间的光合产物主要用于其伸长过程中

结构性物质合成,因此,抽穗前积累 NSC较少.从

器官结构和功能来看,籼稻和粳稻倒１节间大维管

束均直接与穗部一次枝梗直接相连,籼稻还有一部

分维管束直接与二次枝梗相连[１６],因此,倒１节间

主要发挥物质运输通道的功能[１７].本研究发现倒１
节间和叶鞘表现为较小的 NSC表观转运量,并且倒

２、倒３节间及其相应叶鞘 NSC表观转运量与表观

贡献率与一次枝梗数呈显著正相关(图３和图４,表

３),也从流(运输通道)的角度证明了这一点.另外,
两优培九倒１节间在抽穗后７d(N１)和１４d(N２)

NSC含量有明显的峰值,可能与倒３节间和叶鞘

NSC含量在抽穗后 NSC向穗部转运有关.Ruuska
等[１８]认为,茎鞘基部节间和叶鞘 中 积 累 较 多 的

NSC,抽穗后１３~１５dNSC开始降解并转运,这会

引起上部节间 NSC含量的增加.可见,倒１节间

NSC含量较低可能与其发育较晚,并主要发挥物质

运输通道功能有关.

９７２潘俊峰等:氮肥对水稻节间和叶鞘非结构性碳水化合物积累转运特征的影响



本研究发现,两优培九倒２、倒３叶鞘抽穗期

NSC含量明显高于扬稻６号,表现出品种差异,这
与Pan等[２]的研究结果一致.虽然抽穗期扬稻６号

上部３片功能叶的绿叶面积显著高于两优培九,但
郭兆武等[１７]研究发现,两优培九与其父本扬稻６号

相比,其叶鞘光合能力表现出显著的平均优势或超

亲优势.这可能是两优培九抽穗期时倒２、倒３叶

鞘 NSC含量较高的主要原因之一.
本研究观察到低氮处理明显增加了倒２、倒３

叶鞘 NSC含量.在水稻和小麦中,均有低氮促进茎

鞘中 NSC 积累的报道[２,１５,１８,２０Ｇ２２].低氮条件下,叶
鞘中淀粉分支酶的 mRNA 表达量和酶活性显著增

加,从而促进淀粉合成,这可能是叶鞘中 NSC含量

增加的主要原因[２１].此外,体内的无机氮同化为有

机氮时需要碳架,高氮供应时氮同化可能需更多碳

水化合物[２３].本研究发现,总体上 N１处理下茎、鞘
NSC含量降幅高于 N２处理(图３和图４),表明低氮

不但增加了茎鞘 NSC的含量,且加速倒２、３叶鞘中

NSC向外转运.

３．２　节间、叶鞘NSC表观转运量和表观贡献率

为了满足籽粒灌浆需求,水稻会动用抽穗前茎

鞘积累的 NSC 作为灌浆物质[１Ｇ５].本研究结果显

示,两个品种在两个氮处理下,倒２、倒３叶鞘 NSC
表观转运量均占三个叶鞘总表观转运量的八成以

上,特别是两优培九中可达九成,表明水稻倒２、倒３
叶鞘中储藏 NSC在灌浆期间 NSC总转运量中起着

重要作用.另外,在两个氮处理下倒２、倒３叶鞘

NSC表观贡献率均占 ３ 个叶鞘总表观贡献率的

５０％以上,对产量形成的表观贡献率平均为３．７％
(N１,２．１％~５．４％)和２．０％(N２,０．７％~３．５％)(表
２),表明倒２、倒３叶鞘 NSC对产量形成具有重要

作用.前人研究也发现,倒２、倒３叶鞘基部会贮存

较多 NSC,可能作为较长期的贮藏物质[８,１１].
与高氮处理相比,低氮处理时上部３节间和３

叶鞘 NSC的转运量以及对产量的表观贡献率明显

增加(表１、表２).Pan等[２]在大田条件下研究发

现,低氮处理下茎鞘 NSC表观转运量以及其对产量

的表观贡献率分别比正常供氮处理平均高３１％和

４．４％.本研究中,扬稻６号和两优培九在 N１处理

下３个节间及叶鞘对籽粒产量的表观贡献率分别比

N２处理高６．５％和８．６％(表２),与Pan等[２]的研究

结果相似.N１处理下扬稻６号和两优培九的株高

分别比 N２处理降低了２３cm 和１６cm,分蘖数仅为

N２处理的１/３(数据未显示).植株在低氮条件下生

长会受到明显抑制,表现在分蘖数少、植株矮、库容

小等方面,用于生长发育的同化物减少,部分同化物

以 NSC形式储藏在茎鞘韧皮部薄壁细胞,从而能够

维持蔗糖在源端(功能叶)与临时库端(茎鞘)的浓度

梯度,维持光合作用的持续进行[１８].灌浆启动后茎

鞘中储藏的 NSC会大量转运至籽粒,从而补偿光合

作用减弱造成的灌浆同化物积累不足,提高了低氮

条件下对产量的表观贡献率.另外,N２处理下扬稻

６号倒２、倒３节间无 NSC的表观输出(表观转运量

为－１７mg),而两优培九倒２、倒３节间的转运量占

上部３个节间总转运量的９０％,表明两品种节间

NSC对产量形成的贡献存在明显不同,表现出基因

型差异.
扬稻６号和两优培九每穗籽粒产量和库容量并

没有显著差异,但两优培九的上部３个节间和叶鞘

的 NSC表观转运量和对产量的表观贡献率显著高

于扬稻６号(表１和表２).究其原因,一是抽穗后

为籽粒灌浆提供同化物的主要部位是顶部３片叶,
扬稻６号抽穗后绿叶面积消减较两优培九慢且幅度

小,抽穗后３０d绿色叶面积的保有率也高于两优培

九.因此,扬稻６号通过较长的持绿期增加叶源同

化物的供应,从而有可能减少茎鞘同化物的转运.
本研究发现倒２、倒３节间及其相应叶鞘 NSC表观

转运量与表观贡献率与叶面积消减率呈显著正相关

(表３)也表明了这一点.二是扬稻６号抽穗后绿叶

面积的变幅要显著低于两优培九,表明扬稻６号的

功能叶片在灌浆后期可能还具有较高的光合能力.
薛艳凤等[２４]研究也发现,扬稻６号抽穗后３０d绿叶

面积的保有率和后期叶绿素含量均显著高于两优培

九.三是两优培九叶鞘的光合能力要显著高于扬稻

６号[１９],从而可能在叶鞘和相应节间中积累较多的

NSC(图３和图４),用于花后籽粒灌浆.此外,最近

研究发现,水稻灌浆期上部叶鞘中αＧ淀粉酶基因

(RAmy２A)表达量高、αＧ淀粉酶活力强的品种,其叶

鞘中淀粉的降解和再转运也多[１２].本研究中叶鞘

和节间αＧ淀粉酶的活力是否存在基因型差异以及

受到氮处理的影响仍需要进一步研究.
现代高产水稻品种具有库容优势,优化栽培技

术可以增加花前上部３个节间和叶鞘 NSC积累和

花后 NSC再分配,对进一步提高水稻产量潜力具有

重要意义.然而,值得注意的是,本研究中减施氮肥

条件下增加了水稻上部３节间和叶鞘 NSC的表观
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转运量和表现贡献率,但产量及其构成因子也大幅

降低.如何找到既能稳定水稻产量、不倒伏又有利

于增强茎鞘 NSC转运的施氮量和优化施肥模式,尚
需进一步研究.

４　结论

本研究表明水稻上部３个节间和叶鞘的 NSC(总)
转运量和对产量的贡献率在品种间存在差异,并受施

氮量和节/叶位的影响.低氮增加了扬稻６号上部３
节间及上部３叶鞘总转运量和两优培九倒３节间及倒

３叶鞘 NSC的表观转运量,而对两优培九总表观转运

量没有显著影响.低氮条件下水稻叶鞘及节间 NSC
(总)转运量与品种和节/叶位有关;低氮增加了水稻上

部３个节间和叶鞘 NSC对产量形成的表现贡献率;两
品种叶鞘 NSC转运量和表观贡献率(两优培九倒３叶

鞘除外)大于节间;倒２、倒３节间及相应叶鞘 NSC转

运量及其表观贡献率与上３叶绿叶面积的消减率、一
次枝梗数呈显著正相关,源叶同化物供应能力、库容大

小对茎鞘 NSC再分配具有调节作用.在水稻高产和

减氮栽培中,合理调控氮肥供应和选用适当品种,促进

抽穗前茎鞘 NSC积累和抽穗后 NSC转运,对花后逆

境和减氮条件下产量稳定有重要作用.
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