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不同氮效率水稻全生育期内对增硝营养的响应

及其生理机制

段英华，张亚丽，王松伟，沈其荣!

（南京农业大学资源与环境科学学院，南京Y !9$$6<）

摘要：通过添加硝化抑制剂（二氰胺，U&U）来控制硝化作用的水培试验方法，研究了氮高效水稻品种南光和氮低效水稻品种

(*,) 的籽粒产量对增硝营养（.X Z
8 [.)

\
# 比例为 9$$[$ 和 "<[!<）的响应，同时从产量构成、不同生育时期水稻生长、氮素吸收和

同化 8 个方面研究了造成其产量差异的生理机制。结果表明：增 .) \
# 营养可以显著促进氮高效水稻品种南光的生长，从而使

其籽粒产量水平提高 !9]，而对氮低效水稻品种 (*,) 的籽粒产量没有显著影响。进一步分析表明：在增 .) \
# 营养条件下，南

光的穗粒数增加了 !<]，结实率增加了 9:]，而氮低效水稻品种 (*,) 的结实率和穗粒数在两种营养条件下没有显著变化；增

.) \
# 营养可以促进南光对氮素的吸收，使其在苗期、分蘖盛期、齐穗期和成熟期对氮素的吸收量平均增加了 #:]，进而促进了

其生长，干物质积累量在四个生育时期平均增加了 #$]；南光叶片硝酸还原酶和根系谷氨酰胺合成酶的活力在增硝营养条件

下分别增加了 9$$]和 6<]，说明增硝营养促进了南光对 .X Z
8 和 .) \

# 的同化利用。与氮低效水稻品种（(*,)）相比，氮高效水

稻品种（南光）对增硝营养表现出较强的生理响应。
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水资源短缺已成全球面临的危机，我国人均淡水占有量 @=340=，居世界第 34N 位，属 3= 个人均贫水国之

一。农业用水占总用水量的 Q4I，而水稻用水占农业用水的 >4I左右。调整种植业结构，压缩耗水较多的水

稻栽培面积，推广节水灌溉是缓解水资源紧缺的有效途径［3］。在节水栽培条件下，水稻根系所处的环境条件

较淹水条件下发生了很大变化，其中最主要的变化就是通气条件的改善。在较好的通气条件下，肥料氮素

（6）和土壤有机 6 矿化释放出的铵态氮（67 8
9 ）更易被氧化成硝态氮（6; <

= ），从而使水稻生长过程中 67 8
9 与

6; <
= 在土壤内并存。而且水稻根系能分泌氧气（;@ ），这些 ;@ 能被土壤硝化微生物利用，从而把 67 8

9 氧化成

6; <
= ，在根表形成的 6; <

= 可立即被水稻吸收，因而通常从水稻田采集的土样中较难测到 6; <
= 或数量极微，但

实际情况下，即便是完全淹水，水稻根系也是处于铵、硝混合营养中［@，=］。杨肖娥等［9］研究表明，水稻根对

67 8
9 和 6; <

= 的亲和力是相近的，甚至在生殖生育期水稻根系对 6; <
= 的亲和力显著大于对 67 8

9 的亲和力。

R%*B［?］通过建立模型来评价水稻吸收根际硝化作用生成的 6; <
= 的数量，由该模型可知，在淹水条件下水稻吸

收的 6; <
= 可达到吸氮总量的 =4I。

研究表明，与纯铵营养条件下相比，在铵硝混合营养（即增硝营养）条件下水稻根系对 67 8
9 的净吸收量增

加了 ?4I，而 6; <
= 又进一步提高了水稻根系谷氨酰胺合成酶（ST）的活性［L］，从而使吸收的 67 8

9 被植株快速

同化利用，进一步增加了水稻对 6 素的吸收以及向地上部的运输［>］。在增硝营养下植株吸收同化氮素能力

的提高进而使水稻获得更大的生物产量和籽粒产量［Q，N］。U!-- 等［34］将氮素利用效率定义为籽粒产量和介质

供氮水平之比，当介质供氮量比较难于计算时，在相同试验条件下氮素利用效率可相对地表征为同一供氮水

平下的水稻（相同生育期）的籽粒产量。不论介质供氮水平如何，当水稻的产量均高于其同一生育期的水稻

平均产量时该水稻品种即可定义为氮高效品种［33］。综上所述，增硝营养可以促进水稻对氮素的和同化进而

增加其籽粒产量和氮素利用效率，那么氮吸收利用效率高的水稻对 6; <
= 的响应度强可能是氮素高效吸收利

用的生理机制之一。

本文利用水培试验方法，以在 =$ 际 L 个试验地点的田间试验均表现为氮利用效率差异大的 @ 个水稻品

种为试验材料，在纯铵和铵硝混合供应（增硝）的营养条件下，研究水稻的产量、生长和对氮素的吸收及利用，

以探讨增硝营养与氮素高效利用的关系，并挖掘水稻高效吸收利用氮素养分的潜力，为进一步深入研究水稻

高效利用氮素的生理机制提供理论依据。

)* 材料和方法

本试验设水稻品种和 67 8
9 5 6; <

= 比两个试验因子，水稻品种选氮高效（南光）和氮低效（GJK;）共 @ 个品

种，67 8
9 5 6; <

= 比设 344V4 和 >?V@? 两个等级，组成完全试验方案，共 9 个处理。
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!! !" 供试材料

实验采用的 " 种不同氮效率水稻（!"#$% &%’()%）分别为：南光和 #$%&。其中南光为本研究小组 "’’( ) "’’*
年的田间试验筛选出的氮高效水稻品种，#$%& 为氮低效水稻品种。两个品种均为粳稻品种，基本性状见表 +。

表 !" 供试水稻品种的主要特性（施氮水平为 +,’ -. / 01"，"’’2）

#$%&’ !" ()$*$+,’*-.,-+. /0 ,)’ *-+’ 1$*-’,-’. ’1$&2$,’3 -4 ,)’ ’56’*-7’4,. （* 3 +,’ -. / 01"）

品 种

456789:;<
生育期（=）

>;?@70 =5;:78?A
单株分蘖数

B866C;< / D6:A7
株 高（E1）

F6:A7 0C8.07
产量（-. / 01"）

>;:8A G8C6=
千粒重（.）

H86?I.;:8A< @C8.07

南光 J:A.5:A. +K( L! ( +’, ++! + "K! ,

#$%& +*L (! 2 MK L! L (M! L

!! 8" 水培试验

种子经 (’NO"&"消毒 (’18A，催芽，然后播于盛有蛭石的育苗盘生长。L= 后将幼苗移栽至 DOK! ’ 的 + / "

浓度的营养液中［+"］，营养液采用国际水稻所（%PP%）的常规配方，并略做改进。QC 用 QC （#RBSIJ:"）代替，并

加入硅酸钠以保持营养液中 T8&"的浓度为 +"’1. / -.，同时添加 *! ,M . / $ 的二氰胺作为硝化抑制剂。水稻分

蘖前生长在装有 *$ 营养液的周转箱中，分蘖后移栽到容积为 "’$ 的塑料桶中以保证水稻的正常生长。实验

过程中，每天用稀 O46 和稀 J:&O 调节 DO 各 + 次，自动间隙通气 "0，每 (= 换 + 次营养液。

在水稻籽粒成熟后收获，烘干称重，测定每钵（" 株）水稻植株的产量、每株穗数、每穗实粒数、结实率及千

粒重。

!! 9" 植物含氮及有关生理指标测定

分别在水稻长至 (’=（苗期）、K’=（分蘖盛期）、M’=（齐穗期）和 +"’=（成熟期）时采样。整个植株分为地

上部和根系两部分，分别测定鲜重和干重。干样经粉碎后经 O"T&2IO"&" 消化后用流动分析仪（型号为 SS(）

测定全氮含量。

由于成熟期叶片黄化，所以分别在水稻苗期、分蘖盛期和齐穗期采叶片鲜样，测定叶片中 JP 的活性

（JPS）和根系中 >T 的活性（>TS）。叶片 JPS 和根系 >TS 的测定方法采用体外分析法［+(］。

!! :" 数据分析

文内图表数据均用 TFTT 软件进行 SJ&US 方差分析和多重比较（TFTT ++! ’! ’，TFTT %AE! "’’+）。

8" 结果和分析

8! !" 增硝营养对水稻产量及产量构成的影响

由表 " 可见，在两个营养条件下氮高效水稻品种南光的籽粒产量均显著高于氮低效水稻品种 #$%& 的籽

粒产量。而且在增硝营养条件下，南光的籽粒产量较纯铵营养条件下显著增加，其增幅为 "+N，而 #$%& 的籽

粒产量在两种营养条件下差异不显著。可见，在增硝营养后进一步加大了两个不同氮效率基因型水稻籽粒产

量间的差距。

不同氮效率水稻的产量构成差异较大（表 "）。虽然氮低效品种 #$%& 的千粒重比南光的高，但其穗数、穗

粒数和结实率却远远小于南光，因此其籽粒产量反而低于南光。

与纯铵营养条件下相比，增硝营养条件下，南光的穗数和千粒重没有显著变化，但每穗实粒数提高了

"*N，结实率得到显著提高，增幅达到了 +KN；而氮低效水稻 #$%& 的穗数、每穗实粒数、千粒重和结实率在两

种营养条件下均没有显著变化。因此，增硝营养可能通过增强南光幼穗分化、幼胚形成，即增硝营养增大了南

光的库容量，同时增硝营养还提高了南光的结实率，进而增加了南光的籽粒产量，而增硝营养对 #$%& 的产量

构成没有明显影响。

8! 8" 增硝营养对不同氮效率水稻生长及氮素吸收的影响

8! 8! !" 在不同生育时期对水稻干重的影响

不同氮效率水稻品种对增硝营养的响应不同（图 +）。整个生育时期中，在增硝营养条件下生长的南光植

,,’+ V 生V 态V 学V 报V V V "L 卷V



株干重均显著高于纯铵营养条件下生长的植株干重，其增幅在苗期、分蘖盛期、齐穗期和成熟期分别为 !"#、

$$#、%&#和 &’#，而 ()*+ 的干物质重在增硝营养条件下没有显著增加。

表 !" 不同营养条件下水稻的产量构成性状

#$%&’ !" ()*+),’,- -.$/-0 )1 2.$/, 3/’&4 /, 4/11’.’,- -.’$-*’,-0

品种

,-./01234
56 7

! 8 5+ 9
$

产量（: 8 ;</）
=320> ?0@.A

穗数 8 株
B2>0C.@ >-DE@3

实粒数 8 穗
F;0G@.@/4 ;@3 ;2>0C.@

结实率（# ）

F@@A 4@//0>:
千粒重（:）

H0.<I:320>4 J@0:K/

南光

52>:-2>:
&LL 8 L &!M " N &M L" 2 OM L! N LM !" 2 P$M O N $M && 2 "OM & N !M !& 2 %%M " N &M %P 2

"P 8 %P &"M Q N LM Q% E OM L& N LM $$ 2 O"M % N !M L’ E QQM % N !M QL E %$M & N &M &" 2

()*+
&LL 8 L ’M QL N LM "O 2 $M ’" N LM %P 2 !LM P N $M &P 2 !&M ’ N $M LO 2 $LM P N &M O% 2

"P 8 %P &LM P N LM QQ 2 !M L% N LM $& 2 !&M & N %M ’’ 2 !PM P N %M "% 2 $&M Q N &M $$ 2

R R 表中数据为 $ 个重复的平均值 N 标准误（F(），2、E 指在 P# 显著水平下同一品种在不同处理下的差异R (2CK 12.-@ J24 /K@ 21@32:@ N F( <S

/K3@@ 3@;.0C2/@4M 2 2>A E 0>A0C2/@ /K@ 40:>0S0C2>/ A0SS@3@>C@ 2/ ! T LM LP <S 42D@ C-./0123 E@/J@@> A0SS@3@>/ /3@2/D@>/4 2/ P# .@1@. <S ;3<E2E0.0/?

另外，从图 & 还可以看出，在营养生长时期 ()*+ 的生物量均显著高于南光的生物量，这可能是由于 ()*+
千粒重较大（表 & 和表 %），种子内养分较充足，导致 ()*+ 在生育前期生物量较高。但生育后期干物质积累量

较低，导致其成熟期的生物量反而低于南光的生物量。

!M !M !" 在不同生育时期对水稻氮积累量的影响

图 % 表明，在苗期、分蘖盛期、齐穗期和成熟期，在增硝营养条件下生长的南光植株体内的 5 积累量均较

在纯铵营养条件下的 5 积累量显著增加，其增幅分别为 P!#、!P#、%O# 和 &’#；而相同生育时期 ()*+ 植株

内 5 积累量的增幅最高仅为 P#。可见，增硝营养能够显著促进氮高效水稻品种南光的 5 吸收，提高其 5 利

用率，进而促进其生长及籽粒形成。

R 图 &R 增硝营养对不同水稻品种在不同生育时期干物重的影响

U0:M &R (SS@C/ <S @>K2>C@A >0/32/@ >-/30/0<> <> /K@ A3? J@0:K/ <S 30C@ 2/

A0SS@3@>/ :3<J/K 4/2:@4

F：苗期 F@@A.0>: 4/2:@；V：分蘖盛期 W2X0D-D /0..@30>: 4/2:@；6：齐

穗期 6@2A0>: 4/2:@；W：成熟期 W2/-30/? 4/2:@

R 图 %R 增硝营养对不同水稻品种在不同生育时期氮积累量的影响

U0:M %R (SS@C/ <S @>K2>C@A >0/32/@ >-/30/0<> <> /K@ 5 2CC-D-.2/0<> 0>

30C@ 2/ A0SS@3@>/ :3<J/K 4/2:@4

F：苗期 F@@A.0>: 4/2:@；V：分蘖盛期 W2X0D-D /0..@30>: 4/2:@；6：齐

穗期 6@2A0>: 4/2:@；W：成熟期 W2/-30/? 4/2:@

植株体内 5 积累量在不同生育时期的变化与干物重的变化趋势相同。由于 ()*+ 的千粒重较大，在生育

前期氮低效品种 ()*+ 的氮积累量均高于氮高效品种南光的氮积累量，但生育后期 ()*+ 的吸收利用氮素能

力较低，致其成熟期植株含氮量与南光相近。

!M 5" 增硝营养对不同氮效率水稻体内氮素同化酶活力的影响

!M 5M 6" 水稻叶片硝酸还原酶活性（5YZ）在不同生育时期对增硝营养的的响应

硝酸还原酶（5Y）是一种诱导酶，水稻幼苗体内缺少硝酸还原酶，只有在 5+ 9
$ 溶液中经过一段时间的诱

导才能逐步形成。图 $ 表明，纯 56 7
! 营养下供试水稻幼苗叶片 5YZ 很低，为 LM L$ [ LM !&［5+ 9

% !D<. 8
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（!·"），叶片鲜重］。添加 #$ %
& 后，两个不同氮效率水稻（南光和 ’()$）的 #*+ 增加到了 ,- ,. / ,- 0&［#$ %

1

!234 5 （!·"），叶片鲜重］，最高增幅达到了纯 #6 7
8 营养下的 1- &9 倍，说明水稻可以同化利用 #$ %

& 。

添加 #$ %
& 后，南光叶片的 #*+ 在 8 个生育时期均显著增加，而 ’()$ 叶片的 #*+ 只在苗期有显著增加。

在苗期、分蘖盛期和齐穗期，增硝营养条件下南光叶片的 #*+ 分别增加了 ::1; 、01; 和 :&9; ；’()$ 叶片的

#*+ 分别增加了 :<;、9; 和 :&;，说明氮高效水稻品种南光对 #$ %
& 的同化利用能力远远高于氮低效水稻品

种 ’()$。

图 &= 增硝营养对水稻叶片硝酸还原酶活性的影响

>?!- &= ’@@ABC 3@ AD"EDBAF D?CGECA DHCG?C?3D 3D #* EBC?I?CJ ?D C"A 4AEIAK

L：苗期 LAAF4?D! KCE!A；M：分蘖盛期 NEO?2H2 C?44AG?D! KCE!A；6：齐穗期 6AEF?D! KCE!A

!- "- !# 水稻根系谷氨酰胺合成酶活性（PL+）在不同生育时期对增硝营养的响应

如图 8 所示，无论是否添加 #$ %
& ，水稻根系的 PL+ 均在苗期最低，以后显著增加，在分蘖盛期达到最高

值，然后逐渐下降在齐穗期较低。

添加 #$ %
& 后，南光根系的 PL+ 较纯铵条件下增加了 :0; / :<Q;，说明增硝营养可以提高南光根系的

PL+，从而提高水稻根系同化利用 #6 7
8 的能力。’()$ 根系的 PL+ 在两种营养条件下没有显著差异，增硝营

养后其根系 PL+ 在苗期、分蘖盛期和齐穗期分别增加了 0; 、9;和 ::; 。

图 8= 增硝营养对水稻根系谷氨酰胺合成酶活力的影响

>?!- 8= ’@@ABC 3@ AD"EDBAF D?CGECA DHCG?C?3D 3D PL+ EBC?I?CJ ?D C"A G33CK

L：苗期 LAAF4?D! KCE!A；M：分蘖盛期 NEO?2H2 C?44AG?D! KCE!A；6：齐穗期 6AEF?D! KCE!A
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!" 讨论

很多报道表明，与单一的 !" #
$ 营养相比，在增硝营养下水稻可获得更大的生物量和经济产量。钱晓晴

等［%］研究表明，水稻生长在 !" #
$ & !’ (

) 为 *++ & + 营养条件下时水稻的籽粒产量为 ,-. /0 & 钵，而在 !" #
$ & !’ (

)

为 -+ & -+ 营养条件下时的籽粒产量为 *+*0 & 钵。本研究结果也表明，增硝营养可显著增加南光的每穗实粒数

和结实率，从而增加其籽粒产量。张亚丽等［*$］研究表明，植株干重和氮积累量可作为增硝营养促进植株生长

的主要性状指标。从本研究结果也可看出，南光在全生育期的植株干重和氮积累量均在增硝营养下较高，说

明增硝营养比纯铵营养更能促进南光的生长，进而提高其籽粒产量。

叶片是 !’ (
) 还原的主要场所，水稻吸收 !’ (

) 后主要在叶片通过硝酸还原酶（!1）进行同化。本研究对水

稻苗期叶片内 !12 活性的测定结果表明，在 !’ (
) 存在的条件下，两个不同氮效率水稻品种叶片内的 !1 活性

值为 +. +/ 3 +. -) !’ (
/ !456 & （0·7），鲜重，其 !12 与棉花叶片的 !12 相当（棉花叶片的 !12 约为 +. ) 3

+8 - !’ (
/ !456 & （0·7），鲜重）。9:;<=: 等［*-］对水稻苗期叶片 !12 研究也表明，经 !’ (

) 诱导后，所有供试基

因型水稻叶片 !12 均大幅度提高，!" #
$ 的存在对绝大部分基因型水稻叶片 !12 有抑制作用。这些结果均说

明水稻也能像其它旱地作物一样吸收和利用 !’ (
) 。

谷氨酰胺合成酶活力（>?2）是影响高等植物氨同化的主要的酶之一，!" #
$ 被水稻吸收后主要在根系同

化。本研究发现 !’ (
) 存在可提高南光根系 >?2，说明增硝营养可促使南光更快速的吸收利用 !" #

$ ，因而就进

一步增加了水稻对 ! 素的吸收以及向地上部的运输，从而提高了籽粒产量。@<4 等［*A］研究结果也表明 !’ (
) B

! 能够诱导植物根部 >? 活性的提高和它的 41!2 的积累。C5DEFGHI= 等［J］认为，在 !’ (
) 存在的条件下，水稻

根系前质体的谷氨酰胺合成酶 & 谷氨酸合酶系统（>?B>’>2K）工作活跃，从而使吸收的 !" #
$ 被植株快速同化

利用。

从本试验的结果可看出，氮高效水稻品种南光对 !’ (
) 的响应度强。比纯 !" #

$ 营养相比，在增硝营养下南

光的氮素吸收及同化能力增加，扩大了植株氮素累积的容量，进而促进了水稻植株干物质积累和水稻的籽粒

库容量，最终提高了其生物产量、籽粒产量水平和氮素利用效率。而氮低效水稻 9@L’ 对 !’ (
) 的响应度弱，在

纯 !" #
$ 营养下氮高效南光的籽粒产量显著高于氮低效水稻 9@L’。在增硝营养条件下由于 9@L’ 和南光对

!’ (
) 的响应度不同进一步拉大了二者籽粒产量的差距，水稻对硝态氮的响应度强弱是水稻品种氮素效率差异

性的因子之一。
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