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摘摇 要摇 通过正茬剪叶模拟连作地黄光合源不足条件下,测定分析植株源与库的关系,应
用同位素示踪技术分析连作地黄光合产物的分配及内源激素的变化,以探讨地黄的连作障
碍机制。 结果表明:剪叶处理对植株的影响不能达到连作障碍程度,其库容及其活性大于
连作地黄;连作地黄出现光合产物滞留于地上部,库的活性影响了植株光合产物向库的运
输,在生长前期植株内源激素发生了变化;因此断定,连作地黄库容及其活性过低是限制地
黄块根膨大的重要因素,库通过不同激素对源的反馈调节,抑制了地上源的光合能力及光
合产物向库的分配,导致连作障碍。
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Changes in source鄄sink relationship of photosynthate in Rehmannia glutinosa Libosch. and
their relations with continuous cropping obstacle. NIU Miao鄄miao, LI Juan, DU Jia鄄fang,
YIN Wen鄄jia, YANG Yan鄄hui, CHEN Xin鄄jian, ZHANG Zhong鄄yi** ( Institute of Chinese Me鄄
dicinal Materials, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China) . Chinese Journal of
Ecology, 2011, 30(2): 248-254.
Abstract: In this study, the currently cropped Rehmannia glutinosa was leaf鄄clipped to simulate
the shortage of photosynthate in successively cropped R. glutinosa, and 14 C鄄istope tracer and
ELISA techniques were adopted to analyze the distribution of photosynthate and the levels of en鄄
dogenous hormones in successive R. glutinosa, aimed to approach the source鄄sink relationship of
the phosynthate and to explore the mechanism of continuous cropping obstacle of R. glutinosa.
Leaf鄄clipping did not have the same impact as continuous cropping obstacle. The volume and ac鄄
tivity of phosynthate pool under leaf鄄clipping were bigger than those under continuous cropping.
The photosynthate in continuously cropped R. glutinosa was remained in shoot, suggesting that
the low activity of the sink affected the transportation of the photosynthate. The levels of endoge鄄
nous hormones also changed at the early growth stage of continuously cropped R. glutinosa. Our
results suggested that the small volume and low activity of the sink could be an important factor
limiting the development of R. glutinosa roots in continuous cropping. The feedback regulation of
the sink to source by endogenous hormones inhibited the photosynthesis capacity and the partitio鄄
ning of photosynthate to sink, resulting in the continuous cropping obstacle.

Key words: Rehmannia glutinosa; continuous cropping obstacle; 14C photosynthate distribution;
endogenous hormone; source鄄sink relationship.
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摇 摇 地黄(Rehmannia glutinosa Libosch. )为玄参科

多年生草本植物,以干燥块根入药,鲜地清热生津,
凉血,止血;生地清热凉血,养阴,生津;熟地滋阴补

血,益精填髓(国家药典委员会,2005),是中国传统

的大宗道地中药材,栽培历史悠久,一直被视为药材

中的上品(张重义等,2010)。 现代药理研究证明,
地黄主要含有地黄多糖、梓醇及地黄苷等多种成分,
具有较强的抗肿瘤、抗衰老及降血糖等多方面功效。
随着地黄药用价值的新发现,其用量也越来越大,但
地黄是已知块根类药材中连作障碍最严重的药用植

物,连作栽植突出表现为块根不能膨大,多须根,每
茬收获后需隔 8 ~ 10 年方可再植 (杜家方等,
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2009a),严重制约了地黄的生产。 目前,国内外对地

黄连作障碍产生原因的研究多集中于根系微生态环

境(陈慧等,2007)和根际化感自毒物质(杜家方等,
2009b),而对植株体内物质生产、分配、积累各环节

及其相应信息传导调控机制的系统研究较少。 作物

产量形成实质上是源生产、输出和库接收、贮藏同化

产物的过程,且同化物分配方向又与植株内源激素

作用有关。 目前,作物源库关系是作物高产生理研

究中的热点问题(王四清等,2005;兰洪国等,2007;
张祥等,2007;周海燕等,2008),自 Mason 和 Maskell
提出作物产量的源库理论(source鄄sink theory)以来,
人们常以植株自身源库的观点去解决生产中遇到的

问题,曹显祖和朱庆森(1987)将作物源库关系划分

为 3 种类型:源限制型、库限制型和源库互作型,用
来指导不同作物的大田生产。 基于本课题组前期研

究(尹文佳等,2009;张重义等,2010)发现,地黄连

作障碍效应始于苗期(即栽种后 50 d 左右),并认为

植株源能力弱是限制其块根膨大的重要因素。 因

此,本试验运用源库关系中最常用的“减源疏库冶及
同位素示踪研究方法,对连作地黄源库的类型及其

关系、光合产物的分配情况和源库之间的信息传导

机制进行了探讨,旨在为揭示连作地黄生长的障碍

机制和消减连作障碍提供理论依据和技术支撑,实
现中药农业的可持续发展。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 试验地点与材料

试验于 2009 年 5 月 4 日在河南农业大学科技

园区试验地进行,正茬地块 10 年内未曾栽种过地

黄,重茬地块在 2008 年栽种过地黄。 正茬土壤 pH
7郾 15,全氮 0郾 612 g·kg-1,速效氮 72郾 36 g·kg-1,速
效磷 32郾 45 g·kg-1,速效钾 263郾 35 g·kg-1;重茬土

壤 pH 7郾 35,全氮 0郾 58 g·kg-1,速效氮 70郾 26 g·
kg-1,速效磷 30郾 15g·kg-1,速效钾 185郾 53 g·kg-1。

选择长度 3 ~ 4 cm、大小基本一致的地黄“种
栽冶(繁殖材料),起垄栽培,株行距为 25 cm伊30 cm。
播前底施硫酸二铵 40 kg·hm-2、饼肥 250 kg·
hm-2、硫酸钾 25 kg·hm-2、复合肥 40 kg·hm-2,其
他为常规田间管理。 供试品种为“温 85鄄5冶,块根繁

殖材料“种栽冶由温县农业科学研究所提供。 经河

南农业大学高致明教授鉴定为地黄 Rehmannia glu鄄
tinosa Libosch. 。

表 1摇 试验设计
Table 1摇 Experimental design
阶段 正茬地黄 连作地黄 正茬剪叶 2 / 3 地黄

玉 CK T1 T2

域 CK T1 -

1郾 2摇 试验设计

大田栽植采用池栽法,池子采用水泥建造(处
理间隔绝),规格为 1郾 5 m伊3 m,深 70 cm,池间距 50
cm。 试验分为两个阶段:第一阶段通过正茬地黄减

源处理,研究对其块根膨大的影响,并与正茬、连作

地黄比较,以研究连作地黄源库类型及其关系;第二

个阶段以正茬为对照,深入研究连作地黄源库之间

的关系(表 1)。
摇 摇 T2 处理于地黄栽种后 50 d 始第一次剪叶,剪去

每片成熟叶子的 2 / 3,以后每隔一周实行一次剪叶

处理,保持地上部叶面积为正茬对照的 2 / 3。
1郾 3摇 测定项目

1郾 3郾 1摇 植株形态调查摇 从地黄栽种 70 d 后开始采

样,每隔 25 d 取样 1 次,每次选取长势均匀一致的

地黄 8 ~ 10 株,洗净烘干,测量植株地上叶片鲜重、
干重,块根鲜重、干重,块根体积(排水法)与叶面积

(杜家方等,2009b)。
1郾 3郾 2摇 植株叶绿素含量测定 摇 使用 SPAD鄄502 叶

绿素测定仪测定各个处理地黄的叶绿素含量,每个

处理选取 10 株长势均匀的地黄并固定第 4 片叶片,
分别夹取叶片不同部位,计算其平均值来表示该处

理叶片中叶绿素含量。
1郾 3郾 3摇 植株根系活力测定摇 带土取不同处理地黄

植株的根部,用蒸馏水清洗后,将根剪碎并称量,设
3 个重复。 采用 TTC(红四氮唑)还原法测定(邹琦,
1995)以及甲醇提取法(白宝璋和金锦子,1994)提

取还原产物 5 h 后用 UV鄄1700 紫外可见分光光度计

测定提取液在波长 485 nm 下吸光度。 根据标准曲

线计算还原产物 TTF 含量。
1郾 3郾 4摇 植株光合产物分配的测定 摇 栽种后 70 d
时,在正茬和重茬 2 个处理小区,各选 8 株长势均匀

一致的地黄作为样株,于 10:00,对样株的第 4 片叶

采用套袋法饲喂14C 同位素,在自然生长状态下,光
合标记 30 min,然后去除套袋,72 h 时取样。 样株按

淤标记叶于地上叶盂地下块根 3 个部分取样,烘干,
粉碎。 采用液体闪烁计数法测定各部位14C同位素

含量,以考察叶片光合产物的分配情况。
1郾 3郾 5摇 植株不同部位内源激素的提取与含量测定
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摇 在栽种后 50 d、70 d 和 90 d 时取生长一致、具代

表性植株的叶片和块根,液氮速冻,超低温冰柜

(-30 益)保存。 激素含量的测定采用酶联免疫法

(吴颂如等,1988),用 DG 3022A 型酶联免疫测读仪

测定,重复 3 次。
1郾 4摇 数据处理

使用 SPSS 13郾 0 统计软件对文中数据进行单因

素方差分析(one鄄way ANOVA),检验各组间差异的

显著性,再用 Duncan 多重比较进行检验,文中数值

以平均值表示;采用 Excel 软件作图。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 剪叶与连作条件对地黄形态指标的影响

在间隔 25 d 的 4 次采样中,T1 无论是地下块根

还是地上部分的茎叶生物产量都远远小于 CK,T2

地上、地下光合产物日增量与 T1 较为接近(表 2)。
分析比较地上部光合日增长量显示,在前 2 个取样

时期中,T2 地上部日增长速率分别为 T1 的 76郾 2% 、
1郾 96 倍,且与 CK 在这 2 个时期地上部日增长速率

波动不大;T1 与 CK 差异达到极显著水平,且在后一

时期内日增长速率仅为前期的 34郾 3% ,表明其地上

生长一直受到抑制且程度在加大。 栽种后 95 ~ 120
d 时,CK 地上部日增量迅速降低为负值并与 T1、T2

差异达到极显著水平。 比较分析地下部日增长率时

发现,CK 与 T1 在栽种后 95 d 时达到最大值,CK 地

下部日增长量的最高值分别为 T1 和 T2 最高值的

7郾 81 倍、3郾 83 倍,且在整个块根膨大过程中保持较

高的速率;T1 从地下部开始膨大(栽种后 70 ~ 95 d
内)时就表现出缓慢的光合日增长率,与 CK 差异达

到极显著水平;T2 块根膨大时期提前,且栽种后 70
d 时增长速率与 CK、T1 达到差异极显著水平,在整

个生育期内地下部增长速率波动不大。 整个生育期

内,T1 生长迟缓,地上部生长的抑制效应发生时期

要早于地下部,但其受抑制的持续时间没有地下部

长久。
栽种后 95 d 时,各处理及对照地上叶面积均达

到最大值,T2 与 CK 叶面积分别比 70 d 时增大了

11郾 89 倍、11郾 04 倍,T1 仅增大了 1郾 71 倍。 栽种后

120 d 时,CK 地上部正常衰减凋亡,叶面积仅为前

一时期的 61郾 0% ,而 T1 与 T2 叶面积分别为各自前

一时期的 96郾 4% 、81郾 3% ,表明 CK 在各时期生长中

心明显,源库关系协调,光合产物分配合理,能够获

得较高产量。
在整个生育期内,CK 块根体积的变幅为 27郾 3

~ 255郾 6 cm3,最大值为最小值的 9郾 36 倍,变化幅度

较大;而 T1 变幅为 10郾 9 ~ 26郾 6 cm3,最大值为最小

值的 2郾 44 倍,T2 的变幅为 35郾 2 ~ 103郾 6 cm3,与 T1

块根库容大小相接近。 T1、T2 块根最终膨大体积分

别为 CK 的 10郾 4% 、40郾 5% ,而 T2 块根最终膨大体

积是 T1 的 3郾 89 倍。 以上分析表明,T2 可能是由剪

叶削弱了源能力,从而导致库容较小,但早期块根的

迅速膨大使库起点远高于 T1。 因此,推测是库对源

的反馈调节引起了地黄生长后期 T2 与 T1 块根膨大

程度的差异。
根冠比(R / T)可以反映地黄植株生长中心的变

化。 在栽种后 95 d 时,地黄以地上、地下生长并进,
根冠比保持在0郾 5左右,之后的时期内植株地上部

表 2摇 不同处理对地黄形态生理指标的影响
Table 2摇 Effects of different treatments on physiological indicators of Rehmannia glutinosa
栽种后天数
(d)

处理 光合产物日增量(g·d-1)
地上 地下

叶面积
(cm2)

根体积
(cm3)

根冠比

70 CK 0郾 631 aA 0郾 002 bB 605郾 3 aA 27郾 3 aA 0郾 17
T1 0郾 172 bB 0郾 001 bB 303郾 2 bB 10郾 9 bB 0郾 11
T2 0郾 131 bB 0郾 103 aA 195郾 6 cC 35郾 2 aA 0郾 53

95 CK 0郾 675 aA 0郾 648 aA 7287郾 4 aA 174郾 0 aA 0郾 57
T1 0郾 059 bB 0郾 083 bB 821郾 4 cC 18郾 8 cC 0郾 48
T2 0郾 116 bB 0郾 076 bB 2522郾 2 bB 51郾 6 bB 0郾 56

120 CK -0郾 518 bB 0郾 530 aA 4445郾 6 aA 182郾 8 aA 1郾 47
T1 -0郾 042 aA 0郾 053 bB 792郾 0 cC 20郾 5 cC 0郾 52
T2 0郾 052 aA 0郾 169 bAB 2049郾 5 bB 75郾 8 bB 0郾 85

145 CK -0郾 133 aA 0郾 317 aA 3182郾 4 aA 255郾 6 aA 2郾 08
T1 -0郾 001 aA 0郾 057 bA 730郾 3 cC 26郾 6 cC 0郾 75
T2 -0郾 057 aA 0郾 115 abA 1200郾 5 bB 103郾 6 bB 1郾 21

120 d 和 145 d 时地上部开始衰亡;新复极差法。
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分开始凋亡,生长中心转为以地下块根膨大为主。
本试验中,CK 地下部表现出了明显的生长优势,而
T1、T2 表现为光合产物的地上地下部分配失调,影
响了块根的膨大。
2郾 2摇 剪叶与连作对地黄叶绿素含量及根系活力的

影响

从图 1 可以看出,在整个生育期内,T1 与 CK 叶

绿素含量均表现出“低-高-低冶的变化趋势,且 CK
叶片内叶绿素含量保持较高水平;T1 叶绿素含量略

高于 T2,其含量都较低,并与 CK 差异达到显著水

平。 在栽种后 70 d 时,T2 与 CK 叶绿素含量达到最

高值,而 T1 是在栽种后 145 d 时达到最高值。 T1 生

长后期叶绿素含量水平高于前两个时期,表明地上

衰亡速度比 CK 要慢,T1 生长中心没有完全转入到

其地下块根的膨大上。 因此,推测 T1 生长速率过

慢,光合产物分配不合理,可能是引起连作障碍的主

要诱因。 在栽种后 70 d 时,对照及各处理叶绿素含

量与地上部干重高度相关( r70d = 0郾 98*),随着生长

中心的转移及叶片的衰亡,相关程度开始慢慢减小

( r95d =0郾 93<r145d =0郾 85<r120d = 0郾 61),表明叶绿素含

量的变化可以作为植株光合源的衡量指标之一。
摇 摇 T1、T2 根系活力最高值都远远小于 CK 最高值,
而且达到最高值的时期也不尽相同(图 2)。 T1 根

系活力最高值与 T2 较为接近,但其达到最高值时期

要晚于 T2。 而在栽种 70 d 时,T1 根系活力也仅为

CK、T2 的 22郾 3% 、16郾 2% 。 相关性分析表明,植株

根系活力大小与块根膨大体积呈显著的正相关性

( r=0郾 92*),因此认为植株根系活力大小可以作为

块根库的衡量指标之一。T2 各时期根系活力受抑

图 1摇 不同处理对地黄叶绿素含量的影响
Fig. 1 摇 Effects of different treatments on dry matter of
shoot and chlorophyll content of Rehmannia glutinosa
不同大小写字母代表不同处理相同指标在 1% 和 5% 相同指标差异
显著;数值为平均值依标准差。 下同。

图 2摇 不同处理对地黄根系活力的影响
Fig. 2摇 Effect of different treatments on the root activity of
Rehmannia glutinosa

制程度都要小于 T1,表明 T1 块根膨大在生长前期

就受到很强的抑制,且抑制强度高于地上部分,在接

近收获时根系活力才达到最高值,块根的发育速度

异常迟缓,T1 块根膨大程度小于 T2 可能与其库活

性较弱有关。
2郾 3摇 连作地黄不同部位光合产物的分配

通过对植株饲养放射性14CO2,可以追踪光合产

物在植物体内的运输和分配情况。 本试验中,在栽

种后 70 d 时,采用14C 同位素示踪方法,考察了 T1

与 CK 植株叶片光合产物的分配情况(图 3)。 数据

显示:T1 分配到其余叶和残留在标记叶中光合产物

比例分别是 CK 的 1郾 12 倍、1郾 24 倍,而运往地下块

根内光合产物比例仅为 CK 的 0郾 28;T1 地上部光合

产物的分配比例为 93郾 5% ,而 CK 地上部光合产物

的分配比例仅为 76郾 9% 。 可见,T1 地上、地下部光

合产物分配比例严重失调,地上部叶片中滞留过多

的光合产物,而向块根转运的纵向输出机制出现问

题,影响了块根的膨大,这与前文中分析二者生长指

图 3摇 连作对地黄光合产物分配的影响

Fig. 3摇 Effect of continuous cropping on the photosynthate
partitioning of Rehmannia glutinosa
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图 4摇 连作对地黄不同部位 IAA、ABA、GA、ZR 含量的影响

Fig. 4 摇 Effect of continuous cropping on the content of
IAA, ABA, GA and ZR in different parts of Rehmannia
glutinosa

标一致。
2郾 4摇 连作地黄不同部位内源激素含量的变化

观察所测定的 3 个时期(图 4)发现,ABA 是变

化最为显著的一个指标,其次是 IAA。 地黄栽种后

50 d 时(即刚出苗时),T1 叶片中 ABA 和 IAA 含量

都高于 CK,并且差异达到显著水平。 CK 叶片内

IAA 含量呈现先降后升的趋势,而 T1 表现为持续下

降,栽种 90 d 时 CK 叶片内 IAA 含量达到 T1 的

1郾 24 倍;在连续 2 次块根的采样分析中,T1 与 CK
中 IAA 含量皆呈下降趋势且差异未达到显著水平。
在前 2 次测定中发现 CK 叶片内 ABA 含量呈增长

趋势,而 T1 叶片内含量呈下降趋势,栽种后 70 d
时,二者含量接近。 比较块根内 ABA 含量发现二者

呈现相反的变化趋势,栽种 90 d 时 T1 块根内 ABA
含量是 CK 的 1郾 27 倍,差异达到显著水平。 自栽种

70 d 始,T1 地上、地下部 GA 含量均高于 CK,但差异

不显著。 T1 与 CK 叶片中 ZR 含量相对一致,只有

在栽种后 90 d 时,T1 叶中 ZR 含量显著高于 CK。

3摇 讨摇 论

3郾 1摇 地黄源库特征的变化与连作障碍效应

源(库)的强度是由源(库)的大小与源(库)的
活力的乘积所决定(吴正峰等,2005)。 文中相关分

析表明,地黄“源库冶的容量大小和活性高低可以用

叶面积、叶绿素含量和根体积、根系活力作为衡量指

标。 马国辉等(1992)研究认为库容大小是作物产

量的限制因子,且对源的生产具有反馈作用。 本研

究结果表明,前期减少植株的光合源(剪叶),但促

进了光合产物向库器官的运输,其块根重量仍大于

连作地黄的块根。 试验中也发现,早期 T2 块根膨大

时间提前,库容起点远高于 T1,植株可以通过库对

源的反馈调节,提高地上源的生产能力水平,减小源

不足对块根膨大的影响。
连作条件下,地黄源库特征发生了很大变化。

连作地黄在整个生育期内,植株生长发育迟缓,地上

部光合叶面积与叶绿素含量都远远低于 CK,而地下

块根膨大范围与根系活力也表现同样的规律,且连

作地黄表现出明显的光合产物分配失调,影响了块

根的正常膨大。 闫飞等(1998)认为,大豆连作障碍

是根际微生态环境失衡先影响了根系生长发育进而

导致植株生长受抑制;陈慧等(2007)也认为地黄连

作障碍的原因是根际微生态失衡;尹文佳等(2009)
研究发现连作地黄存在钾素和氮素胁迫,其根系对

营养物质的吸收存在障碍;杜家方等(2009b)研究

发现酚酸类化感物质改变了连作土壤中的养分,影
响地黄的生长;吴宗伟等(2009)研究发现,水培下

外源酚酸物质对地黄造成了逆境胁迫;说明导致地

黄连作障碍的诱因是根系生长的土壤环境变化。 本

研究也认为是连作土壤首先作用于植株的根系并对

其生长及功能产生干扰,植株通过地上(源)地下

(库)之间的信息传导,抑制了地上部光合源能力,
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源库共同受到抑制,最终导致了连作障碍现象的产

生,库容及其活性是限制连作地黄块根膨大的重要

因素,而深化研究根系微生态环境对地黄根系的作

用过程及地黄库对源的信息传导与调控作用是下一

步的重点。
3郾 2摇 连作地黄源库关系变化的原因

光合末端产物反馈抑制假说(Herlod,1980;Fo鄄
yer,1988)认为,库活性的不足减少了同化产物从源

向库的输出,导致叶片光合效率降低。 对桃、人参、
小麦(李卫东等,2005;陈展宇等,2006;马冬云等,
2006)等植物的研究结果都支持这一观点。 作物源

库关系研究多采用同位素示踪法来追踪物质的运动

转运规律,其在一定程度上反映了植物器官对同化

产物的竞争能力(或库活力)。 本研究发现,地黄苗

期(栽种后 70 d)T1 的源库间光合产物的分配比例

就严重失调,93郾 5%的光合产物滞留在地上部,反映

出连作地黄库活力的不足,而光合产物的滞留又会

降低叶片的光合速率,影响植株库容的增大,库容越

小对源的需求越少,源库之间形成了恶性循环,最终

抑制地黄块根的膨大。
植物体内各种生理效应是由不同的激素所导

致,激素之间又可以通过相互协作或拮抗对植物生

长发育起调控作用,激素系统是目前公认的最重要

的信息系统(李卓杰,1993),植株根系既是产生激

素的“源冶,又是接受地上部产生并转运来的激素的

“库冶,它在协调地上源和地下库的发育过程中起重

要作用。 地黄的苗期,T1 叶片中内源激素 IAA、ABA
含量发生激烈的变化,表明在地黄生长早期激素平

衡就受到了破坏,可能是导致植株生长障碍的重要

原因。 研究认为地黄在栽种后 90 d 时(块根迅速伸

长期),叶片中较高浓度的 IAA 有利于延缓叶片的

衰老,从而有更多的光合产物形成并转运到根部参

与块根的形成,这与倪为民等(2000)的研究结论一

致。 ABA 是一种胁迫响应激素,T1 地上部与地下部

ABA 含量均高于对照,早期叶片中高水平的 ABA
积累会引起气孔关闭,进而减弱植株光合能力

(Razem et al. ,2004),影响光合产物的运输,当块根

开始膨大时,块根中较高的 ABA 含量却有利于块根

膨大(Nakatani & Komeichi,1991;史春余等,2002),
薛建平等(2002)研究发现,加入外源 GA,不利于地

黄块根膨大。 本研究发现,T1 植株体内 GA 与 ABA
含量变化趋势一致,并在栽种后 90 d 时,根中 GA 含

量与 CK 差异达到显著水平。 这可能与 GA 可以抵

消 ABA 对块根的促进作用有关(Hussey & Stacey,
1984;柳俊和谢从华,2001)。 连作植株内 ZR 的变

化与 CK 差异不大,可能是激素协同作用的结果。
林武星(2009)研究也证明了,是化感物质破坏了木

麻黄内源激素的平衡,导致生理代谢的紊乱,从而引

起生长受到抑制。
因此,从连作地黄源库之间的信息传导机制的

变化入手,研究连作对内源激素平衡的破坏作用,探
讨连作植株生长和块根发育的激素变化,为寻求有

效的地黄连作障碍消减技术提供理论依据,对解决

根类及根茎类药材生产中存在的连作障碍问题研究

具有重要的指导意义。
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