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硒对水稻碳氮代谢及产量的影响
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摘　 要: 通过盆栽模拟试验研究了硒对水稻生长、 碳氮代谢以及产量的影响ꎮ 结果表明ꎬ 施硒显著提高了水稻叶

片、 根及大米中硒的含量ꎬ 硒对水稻株高影响不大ꎬ 但显著提高了水稻的秸秆鲜重以及籽粒产量ꎻ 施硒能提高水

稻叶片的叶绿素含量ꎬ 对光合速率具有提升作用ꎬ 增强了水稻对光合碳的同化能力ꎬ 从而提升了植株根及叶片的

可溶性糖含量ꎻ 施硒显著提高了水稻叶片及根中谷氨酸脱氢酶、 谷氨酰胺合成酶、 谷氨酸合成酶以及硝酸还原酶

的活性ꎬ 增强了水稻对氮素的同化代谢能力ꎻ 硒对碳氮代谢产物可溶性蛋白影响不大ꎬ 但是在显著提高水稻叶片

氮含量的基础上降低了中间代谢产物游离氨基酸的含量ꎬ 说明硒促进了碳氮代谢中间产物游离氨基酸向大分子有

机含氮化合物的转化ꎮ 试验结果说明ꎬ 硒对产量的提升作用可能是通过影响碳氮代谢过程来实现的ꎮ
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硒是人体所必需的营养元素ꎬ 人体缺硒会导致

多种疾病ꎬ 人体所获得的硒主要来源于粮食作物ꎬ
而土壤缺硒常常导致粮食作物中硒含量不足ꎬ 因此

十分有必要通过外源施硒来提高粮食作物中硒的含

量ꎬ 在众多粮食作物中水稻食用人口最多ꎬ 并且加

工、 存储较为方便ꎬ 因此它是富硒首选的粮食作

物[１ － ２]ꎮ 在生产富硒稻米过程中ꎬ 研究人员发现硒

对水稻生长及产量提升效果明显ꎬ 多认为是有益元

素的生长刺激效应所致ꎬ 但是对其具体代谢机制并

不清楚ꎮ 研究表明ꎬ 硒在适当的浓度下对植物生长

具有显著地促进作用ꎬ 而且认为硒对生长的促进作

用主要是通过提高植物抗逆性ꎬ 增加叶绿素含量等

来实现ꎬ 大多研究并未深入硒对植物生长的具体促

进机制[３ － ４]ꎮ 虽有研究指出硒对植物的促进作用可

能与植物体内的两大系统如碳的代谢及氮的代谢有

关ꎬ 但是并未指明硒与它们之间内在的关系[５]ꎮ 植

物生长发育过程及形态建成主要是基于碳氮代谢ꎬ

碳的代谢依赖于光合作用的碳同化ꎬ 而氮的代谢不

但依赖于光合过程中的能量及碳架供应ꎬ 而且还受

限于外界氮素供应水平以及体内相关酶的代谢活

性ꎬ 研究表明水稻是喜铵作物ꎬ 水稻对氮代谢的过

程也主要是氨同化过程[６]ꎮ 水稻籽粒的形成需要累

积大量的碳水化合物及有机氮代谢产物ꎬ 因此本研

究从与水稻产量形成息息相关的碳氮代谢过程入

手ꎬ 研究硒对水稻光合碳代谢及氮代谢的影响ꎬ 旨

在从最关键的要素着手来揭示硒对提升水稻产量的

作用机制ꎬ 从而为富硒水稻的开发提供理论指导ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 供试材料与试验设计

本研究采用盆栽模拟试验ꎬ 供试水稻品种为合

丰占ꎬ 试验地点为广东省农业科学院农业资源与环

境研究所盆栽场ꎮ 供试土壤采自广东省台山市都斛

镇ꎬ 土壤质地为粘壤土ꎬ 基本理化性状为有机质

４１􀆰 ０ ｇ / ｋｇꎬ 碱解氮 １６８􀆰 ６ ｍｇ / ｋｇꎬ 有效磷 (Ｐ) １８􀆰 ７
ｍｇ / ｋｇꎬ 速效钾 (Ｋ) １４８􀆰 ５ ｍｇ / ｋｇꎬ ｐＨ 值 ５􀆰 ０ꎬ 总

硒 ０􀆰 ３４ ｍｇ / ｋｇꎬ 有效硒 ０􀆰 ０６ ｍｇ / ｋｇꎮ 本试验每盆盛

土 ２ ｋｇꎬ 设 ４ 个硒水平 (０、 ０􀆰 ５、 １􀆰 ０、 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ)ꎬ
硒源为亚硒酸钠 (Ｎａ２ ＳｅＯ３)ꎬ 每个处理重复 ８ 次ꎮ
大量元素肥料用量为 Ｎ ０􀆰 ２ ｇ / ｋｇ、 Ｐ２Ｏ５ ０􀆰 １５ ｇ / ｋｇ、
Ｋ２Ｏ ０􀆰 ２ ｇ / ｋｇꎬ 肥源分别为尿素、 磷酸二铵和氯化

钾ꎻ 微量元素肥料为每千克土加入１ ｍＬ 不含铁锰元

素的阿农 (Ａｒｎｏｎ) 营养液 (１ ０００ 倍)ꎬ 所有肥料在
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播种前均配成溶液一次性施入土壤ꎬ 在水稻生长过

程中有玻璃钢棚防止雨水淋洗ꎮ 水稻采用直播的方

式ꎬ 于 ２０１４ 年 ３ 月 ２６ 日施肥及播种ꎬ 定苗 ２ 株ꎬ ７
月 ２１ 日收获ꎮ
１􀆰 ２　 样品采集

在水稻拔节期取各处理 ４ 个重复的水稻植株ꎬ
迅速用蒸馏水洗净ꎬ 按测定指标个数快速分装后放

入盛有液氮的取样盒中ꎬ 然后转存于 － ８０℃超低温

冰箱保存ꎬ 另外 ４ 个重复待成熟测定产量后ꎬ 先经

自来水洗净再用去离子水冲洗ꎬ 在 １０５℃杀青 ０􀆰 ５ ｈꎬ
而后在 ６５℃烘干至恒重ꎬ 粉碎过 ０􀆰 ２５ ｍｍ 筛后测定

养分含量ꎮ
１􀆰 ３　 光合速率及 ＳＰＡＤ 值的测定

光合参数于灌浆初期选取晴朗天气 (６ 月 ２７ 日)
的 ９: ３０ ~１１: ３０ 采用 ＣＩ － ３４０ 手持便携式光合速率

仪测定ꎬ 测定时各处理均选取剑叶的相同位置ꎬ 以

自然光源提供光合有效辐射ꎬ 进气 ＣＯ２浓度约为 ２００
ｍｇ / Ｌꎮ 采用叶绿素仪测定剑叶相同位置的 ＳＰＡＤ 值ꎮ
１􀆰 ４　 碳氮代谢酶活性的测定

硝酸还原酶 (ＮＲ) 采用离体法测定[７]: 称约

０􀆰 ５ ｇ 水稻样品于 ４ ｍＬ ｐＨ 值 ８􀆰 ７ 内含 １０ ｍｍｏｌ / Ｌ 半

胱氨酸及 １􀆰 ３ ｍｍｏｌ / Ｌ 乙二胺四乙酸 (ＥＤＴＡ) 的磷

酸缓冲液中ꎬ 在冰浴中研磨匀浆ꎬ 而后于 ４℃离心 ２０
ｍｉｎꎮ 取 ０􀆰 ４ ｍＬ 上清液ꎬ 分别加入 １ ｍＬ ０􀆰 １ ｍｏｌ / Ｌ
的 ＫＮＯ３ 和 ０􀆰 ６ ｍＬ ２􀆰 ７ ｍｍｏｌ / Ｌ 腺嘌呤二核苷酸

(ＮＡＤＨ)ꎬ 最后以生成的 ＮＯ －
２ 量来计算 ＮＲ 的活性ꎮ

谷氨酰胺合成酶 (ＧＳ) 活性可用 γ － 谷氨酰基

异羟肟酸与铁络合物的生成量来表示[８]: 称约 １ ｇ
水稻样品于 ４ ｍＬ ０􀆰 ０５ ｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ＝ ８􀆰 ０ 且内含 ２
ｍｍｏｌ / Ｌ ＭｇＳＯ４、 ０􀆰 ４ ｍｏｌ / Ｌ 蔗糖以及 ０􀆰 ２ ｍｍｏｌ / Ｌ 二

硫苏糖醇 (ＤＴＴ) 的Ｔｒｉｓ － ＨＣｌ 缓冲液中ꎬ 在冰浴中

研磨匀浆ꎬ 而后于 ４℃离心 ２０ ｍｉｎꎮ 反应液包含 １􀆰 ６
ｍＬ ｐＨ ＝ ７􀆰 ４ 的 Ｔｒｉｓ － ＨＣｌ 缓 冲 液 (８０ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＭｇＳＯ４、 ２０ ｍｍｏｌ / Ｌ 谷氨酸钠、 ２０ ｍｍｏｌ / Ｌ 半胱氨酸、
２ ｍｍｏｌ / Ｌ 乙二醇双四乙酸、 ８０ ｍｍｏｌ / Ｌ 盐酸羟胺)、
０􀆰 ７ ｍＬ 粗酶液、 ０􀆰 ７ ｍＬ 腺嘌呤核苷三磷酸 (ＡＴＰ)ꎬ
而后于 ３７℃反应 ３０ ｍｉｎꎮ 反应结束后ꎬ 加 １ ｍＬ 显色

液 [０􀆰 ２ ｍｏｌ / Ｌ 三氯乙酸 (ＴＣＡ)、 ０􀆰 ３７ ｍｏｌ / Ｌ ＦｅＣｌ３、
０􀆰 ６ ｍｏｌ / Ｌ ＨＣｌ]ꎬ 显色后在 ５４０ ｎｍ 处比色测定ꎮ

谷氨酸脱氢酶 (ＧＤＨ) 的测定[９]: 称约 １ ｇ 水

稻样品于 ３ ｍＬ ０􀆰 ２ ｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ＝８􀆰 ２ 的预冷的 Ｔｒｉｓ －
ＨＣｌ 缓冲液中研磨匀浆ꎬ 而后 ４℃离心 ２０ ｍｉｎꎮ 反

应体系包含 ２􀆰 ８ ｍＬ 的反应液 (６０ ｍｍｏｌ / Ｌ 谷氨酸、

１􀆰 ６ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮＡＤ ＋ 、 ３６０ ｍｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ＝ ８􀆰 ２ Ｔｒｉｓ －
ＨＣｌ) 和 ０􀆰 ２ ｍＬ 的粗酶液ꎬ 在 ３４０ ｎｍ 处每隔 １ ｍｉｎ
记录吸光值的变化ꎮ

谷氨酸合成酶 (ＧＯＧＡＴ) 的测定[１０]: 称约 １ ｇ
水稻样品于 ４ ｍＬ 内含 １􀆰 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＤＴＴ 和 １􀆰 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＥＤＴＡ －Ｎａ２的 ０􀆰 ０５ ｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ＝７􀆰 ６ Ｔｒｉｓ － ＨＣｌ 缓冲液

中研磨匀浆ꎬ 而后于 ４℃离心 ２０ ｍｉｎꎮ 反应体系包含

０􀆰 ４ ｍＬ ２０ ｍｍｏｌ / Ｌ Ｌ － 谷氨酸、 ０􀆰 ５ ｍＬ ２０ ｍｍｏｌ / Ｌ
α － 酮戊二酸、 ０􀆰 １ ｍＬ １０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＫＣｌ、 ０􀆰 ２ ｍＬ ３
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮＡＤＨ、 １􀆰 ５ ｍＬ ２５ ｍｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ＝ ７􀆰 ６ Ｔｒｉｓ －
ＨＣｌ 以及 ０􀆰 ３ ｍＬ 的粗酶液ꎮ 在 ３４０ ｎｍ 处每隔 １ ｍｉｎ
记录吸光值的变化ꎮ
１􀆰 ５　 植株全氮及碳氮代谢产物的测定

碳氮代谢产物均采用高俊凤的方法[１１] 测定:
水稻根及叶片可溶性糖采用蒽酮比色法测定ꎬ 可溶

性蛋白采用考马斯亮兰比色法测定ꎬ 游离氨基酸采

用茚三酮比色法测定ꎮ 植株全氮: 采用硫酸 － 过氧

化氢消解ꎬ 凯氏定氮法[１２]测定ꎮ
１􀆰 ６　 数据处理

使用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 进行数据处理ꎬ 采用 ＤＰＳ ３􀆰 ０１
进行方差分析ꎬ 处理平均值的多重比较采用 ＬＳＤ －
ｔｅｓｔ (Ｐ < ０􀆰 ０５) 法ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 硒对水稻农艺性状及植株硒含量的影响

播种后随着水稻生长期的延长ꎬ 水稻株高呈现

出 “Ｓ 型” 增加的趋势ꎬ 但是施硒对水稻株高的影

响并未达到显著性差异 (图 １)ꎮ 施硒显著地 (Ｐ <
０􀆰 ０５) 提高了水稻地上部秸秆的鲜重ꎬ 在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ
硒水平时达到最大值ꎻ 施硒还显著地 (Ｐ < ０􀆰 ０５) 提

高了水稻产量ꎬ 与对照比在 １􀆰 ０ 及 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平

达到了显著性差异 (表 １)ꎮ

图 １　 硒对水稻株高的影响
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表 １　 硒对水稻地上部秸秆鲜重及产量的影响

(ｇ /盆)

处理 地上部鲜重 产量

Ｓｅ ０ ６６􀆰 ３ ± ２􀆰 ７ ｂ １９􀆰 ２ ± １􀆰 ４ ｂ

Ｓｅ ０􀆰 ５ ８２􀆰 ２ ± ４􀆰 ２ ａｂ ２１􀆰 ４ ± １􀆰 ４ ａｂ

Ｓｅ １􀆰 ０ ８１􀆰 ７ ± ４􀆰 ４ ａｂ ２３􀆰 ２ ± １􀆰 ４ ａ

Ｓｅ ５􀆰 ０ ８５􀆰 ４ ± ４􀆰 ７ ａ ２４􀆰 １ ± １􀆰 ５ ａ

注: 不同小写字母表示差异显著性 Ｐ < ０􀆰 ０５ꎮ 下同ꎮ

施硒显著地提高了水稻植株叶片、 根及大米中

硒的含量ꎬ 且与施硒量呈线性正相关ꎬ 均在 ５􀆰 ０
ｍｇ / ｋｇ 硒水平达到最高值 (表 ２)ꎮ 在低于 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ
硒水平时根中硒含量高于地上部ꎬ 而在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒

水平时根中硒含量小于地上部硒含量ꎮ 除了在 ５􀆰 ０
ｍｇ / ｋｇ 硒水平时ꎬ 叶片硒含量高于根外ꎬ 总体来看ꎬ
各部位硒含量以根中最高ꎬ 叶片次之ꎬ 而大米中硒

含量最低ꎮ

表 ２　 施硒对水稻植株硒含量的影响

(ｍｇ / ｋｇ)

处理 叶片硒含量 根硒含量 大米硒含量

Ｓｅ ０ 　 ０􀆰 １２ ± ０􀆰 ０１ ｃ 　 ０􀆰 ６６ ± ０􀆰 ０９ ｄ ０􀆰 ０２ ± ０􀆰 ００ ｄ

Ｓｅ ０􀆰 ５ 　 ０􀆰 ９９ ± ０􀆰 ０１ ｂｃ 　 ２􀆰 ０５ ± ０􀆰 １０ ｃ ０􀆰 ２７ ± ０􀆰 ０２ ｃ

Ｓｅ １􀆰 ０ 　 １􀆰 ７５ ± ０􀆰 ０５ ｂ 　 ３􀆰 ２８ ± ０􀆰 １７ ｂ ０􀆰 ４０ ± ０􀆰 ０５ ｂ

Ｓｅ ５􀆰 ０ 　 ７􀆰 ４９ ± ０􀆰 ３８ ａ 　 ６􀆰 ３３ ± ０􀆰 １０ ａ ３􀆰 ６９ ± ０􀆰 ００ ａ

２􀆰 ２　 硒对水稻光合特性的影响

施硒显著地提高了水稻叶片的 ＳＰＡＤ 值ꎬ 但

０􀆰 ５、 １􀆰 ０ 及 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ ３ 个施硒处理之间并没有显

著差异 (表 ３)ꎮ 施硒还显著地提高了水稻的光合

速率ꎬ 且在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平上达到了最大值ꎻ 随

着施硒量的增加ꎬ 水稻叶片胞间二氧化碳浓度表现

出了先增加而后降低的趋势ꎬ 且在 ０􀆰 ５ ｍｇ / ｋｇ 硒水

平上达到了最大ꎻ 蒸腾速率则随着施硒量的增加而

增加ꎬ 在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平上达到了最大值ꎮ

表 ３　 硒对水稻叶片 ＳＰＡＤ 值及光合参数的影响

处理 ＳＰＡＤ 值
光合速率 胞间 ＣＯ２浓度 蒸腾速率

[μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)] [ｍｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)] [ｍｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)]

Ｓｅ ０ 　 　 ３７􀆰 ０ ± ０􀆰 ４ ｂ 　 　 １１􀆰 ２ ± ０􀆰 ４ ｂ 　 　 ３２４􀆰 ０ ± ２７􀆰 ８ ｂ 　 　 　 ４􀆰 ６ ± ０􀆰 ２ ｂ

Ｓｅ ０􀆰 ５ 　 　 ４０􀆰 ３ ± ０􀆰 ３ ａ 　 　 １１􀆰 ８ ± ０􀆰 ５ ａｂ 　 　 ４１６􀆰 ０ ± ３􀆰 ６ ａ 　 　 　 ５􀆰 ３ ± ０􀆰 １ ａ

Ｓｅ １􀆰 ０ 　 　 ４０􀆰 ４ ± ０􀆰 ２ ａ 　 　 １３􀆰 １ ± ０􀆰 ９ ａｂ 　 　 ４０４􀆰 ８ ± ５􀆰 １ ａ 　 　 　 ５􀆰 ５ ± ０􀆰 １ ａ

Ｓｅ ５􀆰 ０ 　 　 ４０􀆰 １ ± ０􀆰 ３ ａ 　 　 １４􀆰 ０ ± ０􀆰 ５ ａ 　 　 ３５０􀆰 ７ ± ９􀆰 ０ ｂ 　 　 　 ５􀆰 ８ ± ０􀆰 ３ ａ

２􀆰 ３　 硒对水稻碳氮代谢酶活性的影响

如表 ４ 所示ꎬ 施硒显著地提高水稻叶片及根

中谷氨酰胺合成酶的活性ꎬ 均在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水

平上取得最大值ꎮ 施硒显著地提高了叶片中谷氨

酸合成酶的活性ꎬ 但是对根中谷氨酸合成酶活性

影响不大ꎮ 随着施硒量的提高ꎬ 叶片中谷氨酸脱

氢酶活性表现出先增加而后降低的趋势ꎬ 在 １􀆰 ０

ｍｇ / ｋｇ 硒水平上达到了最高ꎻ 施硒还显著地增加

了根中谷氨酸脱氢酶的活性ꎬ 但施硒处理之间并

没有显著性差异ꎮ 施硒同时还显著地提高了水稻

叶片和根中硝酸还原酶的活性ꎬ 叶片中硝酸还原

酶活性最高值出现在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平上ꎬ 根中

硝酸 还 原 酶 活 性 最 高 值 出 现 在 １􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒

水平ꎮ

表 ４　 硒对水稻碳氮代谢酶活性的影响

谷氨酰胺合成酶 谷氨酸合成酶 谷氨酸脱氢酶 硝酸还原酶

处理 [Ａ５４０ / (ｇ ＦＷ􀅰 ｈ)] [Ａ３４０ / (ｇ ＦＷ􀅰ｍｉｎ)] [Ａ３４０ / (ｇ ＦＷ 􀅰ｍｉｎ)] [μｇ ＮＯ －
２ / (ｇ ＦＷ􀅰ｈ)]

叶 根 叶 根 叶 根 叶 根

Ｓｅ ０ ４􀆰 ５７ ± ０􀆰 ０４ ｂ １􀆰 ３０ ± ０􀆰 ０４ ｂ ０􀆰 ３８ ± ０􀆰 ０４ ｃ ０􀆰 ２７ ± ０􀆰 ０２ ａ ０􀆰 １８ ± ０􀆰 ０１ ｃ ０􀆰 ０５ ± ０􀆰 ０１ ｂ ２０􀆰 ２ ± １􀆰 ０ ｂ ４􀆰 １ ± ０􀆰 ２ ｂ

Ｓｅ ０􀆰 ５ ４􀆰 ６２ ± ０􀆰 ０８ ｂ １􀆰 ４７ ± ０􀆰 １２ ａｂ ０􀆰 ６０ ± ０􀆰 ０４ ｂ ０􀆰 ２９ ± ０􀆰 ０１ ａ ０􀆰 ２５ ± ０􀆰 ０１ ａｂ ０􀆰 ０８ ± ０􀆰 ０１ ａ ２７􀆰 ５ ± ０􀆰 ８ ａ ４􀆰 ５ ± ０􀆰 ２ ａｂ

Ｓｅ １􀆰 ０ ５􀆰 １５ ± ０􀆰 １８ ａ １􀆰 ４８ ± ０􀆰 ０４ ａｂ ０􀆰 ６７ ± ０􀆰 ０６ ａｂ ０􀆰 ３０ ± ０􀆰 ０４ ａ ０􀆰 ２６ ± ０􀆰 ０２ ａ ０􀆰 ０８ ± ０􀆰 ０１ ａ ２６􀆰 ８ ± ２􀆰 ３ ａ ４􀆰 ９ ± ０􀆰 ３ ａ

Ｓｅ ５􀆰 ０ ５􀆰 ２３ ± ０􀆰 ３１ ａ １􀆰 ５６ ± ０􀆰 ０４ ａ ０􀆰 ７９ ± ０􀆰 ０５ ａ ０􀆰 ３４ ± ０􀆰 ０１ ａ ０􀆰 ２１ ± ０􀆰 ０１ ｂｃ ０􀆰 ０８ ± ０􀆰 ００ ａ ２８􀆰 ８ ± １􀆰 ５ ａ ４􀆰 ５ ± ０􀆰 １ ａｂ
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施硒显著提高了水稻叶片全氮含量ꎬ 但是施

硒对水稻根中氮含量影响不大 (表 ５)ꎮ 施硒显著

地提高了水稻叶片及根中可溶性糖含量ꎬ 且最大

值均出现在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平上ꎻ 施硒对水稻叶

片及根中可溶性蛋白影响不大ꎬ 各处理间并没有

表现出显著性差异ꎻ 施硒显著地降低了水稻叶片

及根中游离氨基酸的含量ꎬ 且与施硒量呈线性负

相关ꎮ

表 ５　 硒对水稻氮含量及碳氮代谢产物的影响

处理
氮含量 (％ ) 可溶性糖 (ｍｇ / ｇ) 可溶性蛋白 (ｍｇ / ｇ) 游离氨基酸 (ｍｇ / ｋｇ)

叶 根 叶 根 叶 根 叶 根

Ｓｅ ０ ３􀆰 ３６ ± ０􀆰 ２２ ｂ １􀆰 ４０ ± ０􀆰 １０ ａ １８􀆰 ０ ± ０􀆰 ６１ ｃ １􀆰 ６ ± ０􀆰 １２ ｃ ５􀆰 ９７ ± ０􀆰 ３６ ａ ０􀆰 ８６ ± ０􀆰 １２ ａ ３３０􀆰 ９ ± ２６􀆰 ０ ａ ２６７􀆰 ９ ± １３􀆰 ２ ａ

Ｓｅ ０􀆰 ５ ３􀆰 ７９ ± ０􀆰 １０ ａ １􀆰 ４３ ± ０􀆰 ０３ ａ １９􀆰 ０ ± ０􀆰 ６１ ｂｃ １􀆰 ８ ± ０􀆰 ３５ ｂｃ ６􀆰 ００ ± ０􀆰 ０９ ａ ０􀆰 ９５ ± ０􀆰 １６ ａ ２７３􀆰 ９ ± ２２􀆰 ８ ａｂ ２１０􀆰 ２ ± ７􀆰 ６ ｂ

Ｓｅ １􀆰 ０ ３􀆰 ７４ ± ０􀆰 ０７ ａｂ １􀆰 ４０ ± ０􀆰 ０１ ａ ２０􀆰 ３ ± ０􀆰 ５９ ｂ ２􀆰 ４ ± ０􀆰 １７ ａｂ ６􀆰 ３１ ± ０􀆰 ２６ ａ ０􀆰 ９５ ± ０􀆰 ０６ ａ ２６２􀆰 ５ ± ２１􀆰 ３ ｂ １３２􀆰 ６ ± １２􀆰 ７ ｃ

Ｓｅ ５􀆰 ０ ３􀆰 ６１ ± ０􀆰 ０４ ａｂ １􀆰 ５３ ± ０􀆰 ０５ ａ ２４􀆰 ２ ± ０􀆰 ６４ ａ ３􀆰 ０ ± ０􀆰 ０６ ａ ６􀆰 ００ ± ０􀆰 １１ ａ ０􀆰 ９２ ± ０􀆰 ０８ ａ ２４２􀆰 １ ± １５􀆰 ５ ｂ １１７􀆰 ３ ± １１􀆰 ７ ｃ

３　 小结与讨论

迄今ꎬ 尚未证明硒是植物所必需的营养元素ꎬ
但是众多的研究均表明适量的硒对植物生长具有促

进作用ꎬ 施硒能提高小麦、 玉米、 大豆等作物的产

量[１３ － １５]ꎬ 本试验中施硒对水稻的产量也有着提升

作用ꎮ 随着施硒量的增加ꎬ 水稻叶片、 根及大米中

硒的含量均表现出了显著增加的趋势ꎬ 说明通过外

源施硒可以极大地促进水稻对硒的吸收ꎬ 可以生产

出富硒的大米ꎮ 硒在植物体内不只是吸收累积的过

程ꎬ 硒还参与到植物体的代谢过程之中ꎬ 植物吸收

的亚硒酸根大多在根中同化为有机硒后向地上部运

输ꎬ 因此这个过程是植物转运四价硒的限速因子ꎬ
而且根中硒含量还具有一定的饱和性[１６]ꎮ 本试验

中在低于 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平时ꎬ 叶片中硒含量显著

低于根中硒含量ꎬ 而在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒水平时ꎬ 叶片

中硒的含量高于根中硒的含量ꎬ 这印证了根中硒含

量具有一定的饱和性ꎬ 说明了硒参与到了水稻的生

长代谢过程之中ꎮ 先前有关硒参与植物体的代谢过

程的研究ꎬ 主要是认为硒是谷胱甘肽过氧化物酶的

组成元素ꎬ 对谷胱甘肽抗氧化体系具有重要的作

用ꎬ 而且不同价态的硒相互转换也具有抗氧化作

用ꎬ 因此硒对植物生长起到促进作用[１７ － １９]ꎮ 水稻

在产量形成过程中需要累积大量的碳水化合物ꎬ 涉

及到碳氮两大代谢系统ꎬ 本研究发现ꎬ 硒对水稻生

长及产量的提升作用可能还来自于对碳氮代谢系统

的促进作用ꎮ
碳氮代谢是高等植物体内最重要的物质和能量

代谢过程ꎬ 它从根本上影响水稻的生长发育及产量

形成ꎮ 光合作用则决定着植物的碳代谢能力ꎬ 它为

氮代谢提供碳架和能量ꎬ 进而影响到含氮有机物的

合成[２０]ꎮ 研究发现ꎬ 施用硒肥能提高小麦、 油菜、
玉米等作物叶绿素的含量[２１ － ２３]ꎬ 本试验中也发现

施用硒肥显著提高了水稻叶片 ＳＰＡＤ 值ꎬ 增加了水

稻叶片光合速率ꎮ 值得注意的是ꎬ 施硒虽然显著增

加水稻叶片 ＳＰＡＤ 值ꎬ 但是各施硒处理间并没有表

现出显著性差异ꎬ 这说明叶绿素对硒比较敏感ꎬ 较

低的施硒量就能对叶绿素起到提升作用ꎮ 先前有报

道指出硒能增强植物的光合作用[２４]ꎬ 本试验中施

硒也显著地增加了水稻叶片的光合速率ꎮ 本试验中

最大的光合速率及蒸腾速率均出现在 ５􀆰 ０ ｍｇ / ｋｇ 硒

水平上ꎬ 而最大的胞间二氧化碳浓度出现在 １􀆰 ０
ｍｇ / ｋｇ 硒水平上ꎬ 说明胞间二氧化碳浓度是限制光

合速率进一步增加的因素ꎮ 硒对光合速率的增强作

用可能与硒能提高光反应系统 ＰＳＩＩ 的潜在活性及原

初光能转化效率有关ꎬ 而且对光反应系统 ＰＳＩＩ 还具

有保护作用[２５]ꎮ 光反应系统 ＰＳＩＩ 的活性与外界环

境息息相关ꎬ 被认为是衡量外界环境变化的一个内

在尺度[２６]ꎮ 水稻生长期内ꎬ 高温天气较为频繁ꎬ
而且灌水不及时还会遭遇干旱ꎬ 因此光合能力还从

另外一个层面反映出了硒对增强水稻抵御逆境伤害

的作用ꎮ 增强光合作用不但能补充抵御有害胁变所

消耗的能量ꎬ 而且还有剩余的光合产物去维持正常

的生长发育ꎮ 此外ꎬ 灌浆期水稻叶片维持较高的光

合速率是水稻获得较高产量的保证ꎬ 但是随着灌浆

期的延长ꎬ 叶片 ＳＰＡＤ 值逐渐降低ꎮ
氮的代谢也是碳氮代谢链上的重要组成部分ꎬ

水稻是典型喜铵作物ꎬ 在氮代谢过程中谷氨酸脱氢

酶催化的还原性胺化作用以及由谷氨酰胺合成酶和

谷氨酸合成酶起催化作用的连续反应途径是水稻将
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铵同化为有机含氮化合物的主要方式ꎬ 而且还避免

了 ＮＨ３浓度过高对植物组织产生毒害作用[２７]ꎮ 本

试验中ꎬ 施硒显著提高了水稻组织内谷氨酸脱氢

酶、 谷氨酰胺合成酶以及谷氨酸合成酶活性ꎬ 增强

了水稻对铵态氮的代谢能力ꎬ 有利于含氮化合物的

合成ꎮ 水稻根内硝酸还原酶较少ꎬ 因此水稻对硝态

氮不能很好地利用ꎬ 只有经过诱导才会使硝酸还原

酶逐渐增多ꎬ 但是本试验中施硒提高了水稻叶片及

根中硝酸还原酶的活性ꎬ 从而增强了水稻对硝态氮

的利用能力ꎮ 碳氮代谢能力的增强ꎬ 通常会反映在

代谢产物上ꎬ 本试验中施硒显著地提高了水稻叶片

及根中可溶性糖含量ꎬ 从而为其它代谢过程提供基

础构建物质ꎮ 可溶性蛋白在植物体内主要是参与代

谢的一些酶类ꎬ 在本试验中施硒虽对可溶性蛋白影

响不大ꎬ 但却表现出了增强的趋势ꎮ 游离氨基酸则

主要是合成其它代谢物质的中间物质ꎬ 在逆境环境

中代谢过程受阻ꎬ 为了调节细胞渗透压植物体通常

会累积大量的游离氨基酸ꎬ 因此它还是植物遭受环

境胁迫的一个内在反应[２８]ꎮ 研究中发现ꎬ 施硒显

著降低了水稻叶片及根中游离氨基酸的含量ꎬ 而提

高了水稻叶片中氮的含量ꎬ 这说明游离氨基酸的降

低不是氮素缺乏所至ꎬ 而是施硒促进游离氨基酸转

化成其它的含氮化合物如蛋白质等ꎮ 碳氮代谢密切

相关ꎬ 它影响着水稻的生长发育进程和产量的形

成ꎬ 还关系着大米品质的好坏ꎬ 硒正是通过协调碳

氮代谢的关系来促进水稻的生长和产量的提高ꎮ
本试验中施硒提高了水稻的产量、 硒含量、 叶

绿素含量、 光合速率、 蒸腾速率ꎬ 增强了氮代谢

ＧＤＨ、 ＧＳ、 ＧＯＧＡＴ、 ＮＲ 的活性ꎬ 加快碳氮代谢产

物的合成与代谢ꎮ 因此ꎬ 施硒对水稻产量的提升作

用可能是因为提高了水稻的碳氮代谢能力ꎬ 加快了

有机物质的合成与累积所致ꎮ
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ｔａｓｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｒｉｃｅ. Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅ ｈａｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎ￣
ｔｅｎｔꎬ ｂｕｔ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｗｈｉｃｈ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｏ ｃｏｎｖｅｒｔ ｉｎｔｏ ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ
ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｒｉｃｅ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅａｓｏｎ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅ￣
ｔａｂｏｌｉｓｍ ａｂｉｌｉｔｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｓｅｌｅｎｉｕｍꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ｒｉｃｅ
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