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摘  要 

水稻是主要的粮食作物之一，其产量的增加对于人类的生存至关重要。增加水稻产量的方法主要是通过

改变其农艺性状，如通过增大叶夹角改变水稻接受光合作用的叶面积，从而增强光合作用，而增加产量。

叶夹角特性作为构建理想植株结构的要素之一，同时也是高密度栽植模式下的决定性因素，有望助益于
提升绿色革命品种产量，对于农业进步及粮食保障均具有深远影响。营养元素氮(N)、磷(P)、钾(K)和锌

(Zn)通过影响植物激素如油菜素内脂、生长素以及赤霉素等，从而改变其叶夹角等农艺性状，最终达到

增加产量的目的。本文对营养元素影响叶夹角等农艺性状进行一个综述，为优化水稻株型，提高产量提

供了一定方向支持。 
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Abstract 
Rice is one of the major food crops and its increased yield is essential for human survival. The 
main way to increase the yield of rice is by modifying its agronomic traits, such as by increasing 
the leaf angle to change the leaf area that receives photosynthesis, thus enhancing photosynthesis 
and thereby increasing the yield. Leaf angle characteristics, as one of the elements in building an 
ideal plant structure and as a determining factor in high-density planting patterns, are expected to 
contribute to the enhancement of yields in Green Revolution varieties, with far-reaching implica-
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tions for both agricultural progress and food security. Nutrients nitrogen (N), phosphorus (P), po-
tassium (K) and zinc (Zn) influence phytohormones such as oleoresinolipids, growth hormones 
and gibberellins to alter agronomic traits such as leaf angle and ultimately increase yield. This 
paper provides a review of the effects of nutrients on leaf angle and other agronomic traits, and 
provides some direction to optimise rice plant type and increase yield. 
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1. 引言 

在植物的生长过程中，氮素等无机营养元素会影响到其性状。植物生长中必不可需的无机元素有氮

(N)、磷(P)、钾(K)和锌(Zn)等。大多数土壤中的硝酸盐( 3NO− )和铵( 4NH+ )是高等植物吸收氮(N)的主要形

式。 4NH+ 离子通过铵转运蛋白(AMTs)从根际直接吸收或通过 3NO− 还原在细胞中积累。然后， 4NH+ 进一步

在谷氨酰胺合成酶/谷氨酸合成酶(GS/GOGAT)的催化作用下被同化为谷氨酸 [1]。磷是所有生物维持正常

生命活动的必需元素之一，在植物的生长发育过程以及繁殖过程中具有至关重要的作用，磷元素也是影

响众多生态系统建立的主要元素之一。磷元素的缺乏会导致生态系统净初级生产力供应不足、氮元素固

定受到阻碍、碳的储存减少 [2]  [3]。钾元素具有高植物叶片之中硝酸还原酶活性的作用，促进硝酸盐向铵

的转化，以此减少氮元素在植物体内的积累量，提高植物对氮元素的利用率，并进一步促进植物体内多

种蛋白质的合成。钾还能提高叶片中憐酸鹿糖合成酶的活性，增加功能叶中的含量，促进碳水化合物的

合成和向果实内的运输 [4]  [5]  [6]。此外，微量元素铁、锰、硼、铜、锌、钼在植物体内含量较少，但是

都是植物维持正常生命活动所必需的元素。当植物缺乏任意一种微量元素时，其生长发育过程都会受到

不同程度的抑制，导致发育不良以及果实或种子的质量和产量下降 [7]。 
水稻的叶主要由叶片和叶鞘两个部分组成，还包括叶耳、叶舌等附属器官，是光合作用的主要场所，

在水稻的生长发育过程中起着重要作用。水稻的叶夹角是指水稻叶片与茎秆形成的夹角，叶片夹角是影

响水稻形态建成的主要性状之一，由叶枕的生长发育状况调控。紧凑的水稻株型有利于水稻的高产形成，

如水稻叶片直立，叶片夹角小，可降低光反射率从而导致叶片两面入射光的增加，进而提高冠层的光合

速率与干物质的积累 [8]  [9]。水稻叶片夹角的大小直接影响其叶面积指数，从而调控群体的叶片光合效率，

影响籽粒产量。适当直立的叶片表型适合水稻进行高密度种植，有利于产量的提高。叶夹角的大小受多

种因素调控，包括植物激素途径和非植物激素途径。在激素途径中，主要由油菜素内酯、生长素、赤霉

素以及它们之间的互作对叶片夹角产生影响；另外，其它非植物激素途径，如植株的向地性、叶枕机械

强度和水稻的生长环境等也会影响水稻叶片夹角的大小。 

2. 氮素等营养元素研究现状 

2.1. 氮生物功能及转运与吸收 

氮在植物中是很多化合物的组成成分，是植物的必需元素之一，占植物干重的 1~3%。氮素在植物体

内有着广泛的作用，它是构成蛋白质及核酸的基本元素，还是构成细胞膜和叶绿体的关键组分，也是维
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生素(如 B1、B2、B6 等)、辅因子、激素(如吲哚乙酸、细胞分裂素等)和能量分子(如 ATP、ADP)的必要

构成部分。由此可见，植物的生命活动离不开氮素的参与。 
植物主要依赖于土壤中无机氮(如硝酸盐、亚硝酸盐、铵盐)的摄取来获得氮元素，同时也会适量地利

用少量有机氮源如尿素与氨基酸。氮在植物体内的转运过程需要相关的转运蛋白参与，目前在高等植物

之中被发现的具有转运 3NO− 功能的转运蛋白主要有 4 类，包括 NRT1/PTR (Nitrate Transporter 1/Peptide 
Transporter，硝酸盐转运蛋白 1/寡肽转运蛋白)、NPF (NRT1/PTR Family，NRT1/PTR 家族)、NRT2、CLC 
(Chloride Channel Family，氯离子通道家族)和 SLAC/SLAH (Slow Anion Channels，慢速阴离子通道蛋白)。 

在动态变化的氮浓度环境下，高等植物演化出两种适应性 3NO− 转运系统——高亲和转运系统与低亲

和转运系统。其中，高亲和转运系统以 NRT2/NNP (NRT2/Nitrate-Nitrite-Porter)家族为核心，在极低 3NO−

浓度环境下发挥重要作用，环境中微摩尔级别的 3NO− 含量可有效激发其吸收功能。低亲和转运系统由 NPF
家族成员主导，当环境中 3NO− 浓度处于毫摩尔浓度时促进植物吸收 3NO− 。虽然这 2 类转运系统在不同的

环境下运行，但二者均需要消耗能量并借助胞内外质子浓度梯度进行 [10]。 
大部分氮素被植物摄入体内后，在根系内转化为氨基酸和蛋白质等有机物，同时，也有部分是通过

木质部输送到地上部位的。这个转变过程由两个环节组成且受到两种独特酶的调控。先是在细胞质中的

硝酸还原酶将硝酸盐转为亚硝酸盐；接着，在叶绿体的亚硝酸还原酶作用下，亚硝酸盐进一步还原为氨。 

2.2. 磷生物功能及转运与吸收 

磷是所有生物维持正常生命活动的必需元素之一，在植物的生长发育过程以及繁殖过程中具有至关

重要的作用，磷元素也是影响众多生态系统建立的主要元素之一 [2]。磷为细胞核及核酸结构关键成分之

一，对植物生命活动及基因传递具有关键性作用；其同时也参与了磷脂生成的过程，而磷脂则为细胞生

物膜不可或缺的成分；此外，磷还参与第三磷酸腺苷(ATP)的合成，该物质作为植物体内能量转换的枢纽，

与能量代谢紧密相连。磷通过构建各类组织结构，参与植物体内各种代谢过程，包括含磷化合物的输送、

蔗糖、淀粉及多糖类化合物的生物合成等。若磷元素供给不足，将严重削弱生态系统净初级生产力，影

响氮固定并减少碳储存 [3]。 
目前植物中被发现的磷转运蛋白(Phosphate Transporter, PHT)主要分为 5 个家族：PHT1、PHT2、PHT3、

PHT4 和 PHT5  [11]。这些磷转运蛋白通过协同作用将磷元素运输分配到特定的组织、细胞和细胞器中。

磷转运蛋白在植物的不同部位广泛分布，其结构多样性和组织分布特点是植物光合作用和呼吸作用正常

进行的保证，即使植物处于胁迫条件下也能维持正常的生长发育。通过修饰、改造这些磷转运蛋白可以

实现对植物磷吸收和分配的优化 [12]。 

2.3. 钾生物功能及转运与吸收 

钾在植物内的生物功能包括：1) 催化酶活化，例如，生物体内 60 余种酶需钾离子作为活化剂，其

中涉及合成类酶、氧化还原类酶及转移类酶等酶的活化；2) 增强光合作用，钾离子可提升光合作用相关

酶的活性，从而提高植物的碳素同化效率；3) 影响光合产物运输；4) 推动糖代谢，活化植物体内的淀粉

合成酶，促使单糖转变为蔗糖与淀粉；5) 促进蛋白质合成，钾离子可作为结构组分或调节因子，加速氨

基酸活化、转移以及多肽在核蛋白体上的合成；6) 增强植物抗逆性，钾参与植物生长发育全过程，充足

的钾营养可提升植物抵御各类胁迫环境的能力，显著增强其对寒冷、干旱、盐碱、病虫害等逆境的抵抗力。 
目前在植物中发现的 K+转运蛋白家族共有 4 类：KT/HAK/KUP (K+ Transporter/High-Affinity K+ 

Transporter/K+ Uptake Permease，K+转运蛋白/高亲和 K+转运蛋白/K+吸收通透酶)、HKT (High-Affinity K+ 
Transporter，高亲和 K+转运蛋白)、CHX (Cation/Hydrogen Exchanger，阳离子/H+反向转运蛋白)和 KEA 

https://doi.org/10.12677/ije.2024.132015


邓智亭 
 

 

DOI: 10.12677/ije.2024.132015 116 世界生态学 
 

(K+/H+ Efflux Antiporters，K+/H+反向转运蛋白)。与植物对硝态氮的吸收机制相似，植物也同样存在不同

的钾吸收系统：高亲和与低亲和的 K+吸收系统，它们可以分别应对低浓度和高浓度的 K+环境，保证植物

对钾元素的吸收。 

2.4. 锌生物功能及转运与吸收 

锌是植物必需的营养元素之一，主要功能有：促进植物内源吲哚乙酸的合成，从而促进植物幼茎、

芽、根系等部位的生长发育；作为多种酶的组成成分和活化剂，从而参与植物的呼吸作用以及多种物质

的代谢和运输过程；参与植物蛋白质的合成，钾可以参与植物叶绿素的形成和光合作用，促进植物的能

量合成；有利于维持植物根系细胞膜等结构的稳定及功能的完整，可以保护根表皮和根内细胞膜；增强

植物的抗逆性，影响植物对磷元素的吸收，调节植物体内对磷的吸收利用。 
植物体内锌的转运依赖于各种转运蛋白，其中 Zn 转运蛋白包括锌铁转运蛋白样蛋白家族(Zinc-Regulated 

Transporters and Iron-Regulated Transporter-Like Protein, ZIP)、阳离子扩散促进子家族(Cation Diffusion Faci-
litator, CDF)和 P1B-ATP 酶型家族 HMA 等家族。ZIP 转运蛋白在动植物中的功能具有保守性，其在 Zn2+

吸收与运输过程具有不可替代的作用。具体到拟南芥，其 ZIP 家族中有 16 个成员，其中研究最清晰的为

AtZIP1 和 AtZIP2，它们分别定位于液泡膜和质膜，控制着液泡中的 Zn2+输出以及质膜对 Zn2+/Mn2+的吸

收 [13]。而在水稻中，ZIP 家族则包含了 17 个成员，主要负责 Zn2+的转运工作 [14]。 
水稻植株对锌元素的吸收主要通过两种方式进行。一方面通过水稻根系通过土壤中有效锌的吸收及

锌肥施用进行吸收，另一方面通过锌的叶面喷施锌肥的方式进行锌吸收 [15]。 

3. 叶夹角等农艺性状研究现状 

3.1. 水稻叶夹角形成机制 

水稻叶夹角是水稻叶片基部与茎构成的夹角的大小，是影响水稻叶片在空间上伸展分布的关键要素

之一。在水稻生长发育的过程中，此种关系对水稻生育期内植株受光比率具有重要影响，例如直立叶片

两侧接收光照，从而扩大受光面积并减少叶片间的遮蔽，提高植株间透光性，进而提升水稻叶面积指数

和光能利用效率，促进光合作用效率及有机物累积 [16]。 
影响叶夹角形成的原因主要是由机械组织与重力和植物激素的调节两条途径。 

3.2. 植物激素对水稻叶夹角的调控 

3.2.1. 油菜素内脂调控水稻叶夹角 
油菜素内脂的合成或者信号途径，大部分都会影响到水稻的叶夹角，引起叶夹角改变是油菜素内脂

的一个典型效应 [17]。通过使用同位素标记植株 BR 的不同中间产物，结合气相色谱–质谱联用技术分析

研究 BR 代谢产物，进而研究 BR 的生物合成路径 [18]  [19]  [20]。通过对油菜素内脂基因表达的一些突变

体进行研究，可以发现其对叶夹角都有或增大或减小的影响。例如，OsDWARF4 是 BR 合成过程的关键

基因，其功能的缺陷突变体 dwarf4-1 相比于野生型叶片更直立，同时还能在高密度种植环境下提高籽粒

产量。BR 信号途径的受体基因 OsBRI1 的较强缺陷突变体 d61-1、正向调控基因被干扰抑制表达的转基

因植株 OsBZR1 RNAi、正向调控基因 DLT 的突变体 dlt 以及负向调控基因 GSK2 的过表达 Go-1 等也都

表现出叶夹角变小的表型 [21]  [22]  [23]。相反地，过表达 BR 合成或者信号途径的基因会使叶夹角增加,
例如，BR 合成途径中的关键基因 D1I 激活过表达的突变体 m107、BR 信号途径基因 DLT 的过表达转基

因家系 Do-2、BR 信号途径基因 GSK2 的 RNAi 转基因家系 Gi-2  [22]  [24]  [25]。这些基因的表达，说明油

菜素内脂是调控叶夹角的改变。 

https://doi.org/10.12677/ije.2024.132015


邓智亭 
 

 

DOI: 10.12677/ije.2024.132015 117 世界生态学 
 

3.2.2. 生长素调控水稻叶夹角 
生长素对于叶片和叶枕的起始发育都发挥着重要作用，并且生长素合成减少或者信号通路减弱导致

水稻夹角 [26]。OsIAA1 编码一个含 199 个氨基酸的家族的蛋白，过表达 OsIAA1 的转基因植株 OsIAA1-O15
和 OsIAA1-024 表现为矮杆和叶夹角增大的株型松散表型，且对 BR 的敏感性增加。通过检测发现，OsARF1
基因的 T-DNA 插入突变体会导致 BR 受体敏感度下降，这显示出了生长素与油菜素内酯之间的交互式信

号传递过程中，存在着 OsIAA1 的参与 [9]。研究还发现，OsARF19 作为一种新的生长素感应因子，其在

叶子和叶柄等多个组织中均有表达，同时在生长素和 BR 的刺激下，其表达量会显著增加。进一步的实

验结果表明，过表达水稻株系 OsARF19-O1 的植株呈现出矮化、窄叶以及叶片倾斜角度加大的表型，这

说明 OsARF19 在调控叶片角度方面具有关键作用 [27]。 

3.2.3. 赤霉素等激素调控叶夹角 
除了油菜素内脂和生长素以外，赤霉素等激素对于叶夹角的调控也具有一定的作用。例如，已有研

究表明，赤霉素在调节稻米叶片角度中扮演重要角色，且其与 BR 信号存在交互作用。茉莉酮酸甲酯应

用于水稻中可通过抑制 BR 合成基因的表达，降低植物体内 BR 表达水平，从而抑制叶夹角大小 [28]；另

一方面，独脚金内酯的代谢及信号转导途径相关基因发生突变后，会导致水稻幼苗时期出现夹角增大的

表型 [29]；同样地，赤霉素信号通路负向调节因子 SPINDLY (SPY)的突变体亦会引发叶片角度增大 [30]。
各种激素协同去调控叶夹角，最终达到调节叶夹角的作用。 

4. 研究展望 

营养元素对于植物的生长发育和产量的影响具有深远的意义。一方面，植物生长过程中需要的养分

包括氮、磷、钾和锌等必需元素，这些营养元素通过调节植物激素，改善植物的生长状态；另一方面，

营养元素也会影响植物的产量和品质。植物必需元素氮、磷、钾和锌等必需元素通过调节植物体内细胞

分裂素的合成进而调节水稻叶夹角等农艺性状，最终达到增加水稻产量的目的。叶夹角对于改善植株群

体受光面积有实质性的作用，叶片挺立且叶夹角小可以减少叶片之间的相互遮挡，使植物空间透光性好，

减少阳光反射以及增加植物的受光面积，从而增加了植物的光合作用以及有机物的积累，进而提高水稻

产量 [31]  [32]。对于水稻而言，土壤养分如氮和磷酸盐，可促进水稻叶夹角增大，降低叶片相互遮挡的可

能性，从而提高叶片的光合效率和农作物产量。而磷酸盐缺乏会导致叶片直立。 
综上所述，在实际生产中，应该根据植物的生长发育情况和产量要求，合理施用养分，注重研发优

质水稻品种，精确控制种植间距，确保在各类生态环境下适时密植，有效提高土地利用率，增强农业综

合生产力。此外，鉴于叶夹角表型在提升高密度种植效率中的重要性及提高绿色革命品种产量潜力，因

此相关研究将为未来农业的可持续性和粮食安全带来深远影响。 
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