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不同供氮水平对芸豆碳氮代谢平衡的影响

孙海燕１，郭 伟２

（１．黑龙江八一农垦大学测试中心，黑龙江 大庆 １６３３１９；

２．黑龙江八一农垦大学农学院，黑龙江 大庆 １６３３１９）

摘 要：采用盆栽土壤基施０、１５、３０ｋｇ·ｈｍ－２三个氮素水平试验，研究了芸豆荚果形成后不同氮素水平下叶片
和荚果的碳、氮代谢主要酶活性以及抗氧化酶系活性的变化。结果表明，芸豆荚果形成后，随着土壤供氮水平的增

加，荚果的磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶活性、多酚氧化酶活性、超氧化物歧化酶和过氧化氢酶活性逐渐增强；叶片的

蔗糖合成酶活性、蔗糖磷酸合成酶活性、硝酸还原酶和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶活性大于同一供氮水平荚果的活

性；且荚果的总可溶性糖和可溶性蛋白含量高于叶片；叶片的磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶的活性与荚果的蔗糖磷酸

合成酶和硝酸还原酶活性呈显著相关性。由此可以得出，源器官是芸豆植株的代谢活跃中心，而库器官成为植株

的生长中心，且后者的碳、氮代谢过程主要受前者的调控。
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源、库间辩证关系的研究一直是作物高产生理

中的热点问题之一［１］。作物产量形成的实质就是源

库互作的过程，研究源库关系的目的在于为增加库

容和建立新型源库关系，从而获得高产提供依据。

不同类型作物品种，源库代谢特点存在较大差异，其

限制产量形成的方式也不同，研究发现，在不同氮素

营养条件下，多数作物品种会发生产量限制的改变。

如水稻盐粳２号在低氮和中氮条件下为库限制型，
在高氮的条件下为源库互作型［２］。碳氮代谢是作物

源库关系协调的生理基础，决定着产量的高低［３］。

邱泽生等［４］对小麦的研究认为，调节碳氮平衡达到

成花率和结实率的统一，是提高穗粒数的关键。夏

玉米的产量形成与施氮量的关系研究也认为，玉米

穗粒数大小与关键生育期叶片茎鞘的可溶性糖含



量、全氮含量及Ｃ／Ｎ存在一定的相关性［５］。碳氮代
谢是植物体内最主要的两大代谢过程，植物通过光

合作用制造的大部分能量和物质用于这两个代谢过

程。由于碳氮代谢过程均需消耗碳代谢过程中产生

的有机碳和能量而相互竞争，同时，ＮＯ２－又为光合
电子传递链提供电子供体，利于光合碳代谢进行，碳

氮代谢是相互依存、相互制约的［６］。例如，蔗糖、ＮＯ
均可作为信号物质诱导氮代谢相关酶活性［７］，通过

施用外源蔗糖或提高供氮水平均可以提高硝酸还原

酶和谷氨酰胺合成酶活性［７－８］。因此，研究两者在

不同氮供应条件下的变化及相互关系，采用必要的

调控措施，以协调源库间碳氮代谢平衡，提高库容，

提高单产，在农业生产上具有十分重要的意义。前

期研究对于作物源库器官间碳氮代谢的相互作用的

研究较少，尤其是对于芸豆的相关研究未见报道。

本文探讨了芸豆以叶片和荚果为代表的源库器官间

部分碳氮代谢指标的变化，以期进一步明确氮素营

养与芸豆碳氮代谢的关系。

１ 材料与方法

采用直径为３５ｃｍ，高４０ｃｍ的硬质塑料桶土培
盆栽。将取自玉米田的草甸白浆土（土壤有机质含

量３８．７０ｍｇ·ｋｇ－１，ｐＨ值为５．５６，碱解氮含量１７１．９１
ｍｇ·ｋｇ－１，有效磷含量 ２６．２７ｍｇ·ｋｇ－１，速效钾含量
２６２．２２ｍｇ·ｋｇ－１）过筛，去掉杂草、根茬、土块等杂
物，每盆称重填土，等量浇灌。在表土下 １８～２０ｃｍ
处使用 ＫＨ２ＰＯ４和 ＮａＨ２ＰＯ４化学纯试剂，用量为 ６
ｇ·ｍ－２，Ｎ∶Ｐ∶Ｋ＝１∶２．２∶０．８，同时，试验处理为尿素
不同用量（纯Ｎ用量，试验代号Ｎ０、Ｎ１和Ｎ２）：０、１５、
３０ｋｇ·ｈｍ－２。每个处理４盆，重复３次。

试验用芸豆（ＰｈａｓｅｏｌｕｓｖｕｌｇａｒｉｓＬ．）品种为垦芸２
号（黑龙江省农垦科研育种中心经济作物研究所选

育），每盆定植５株。培养过程中同时、等量浇灌，待
荚果形成后 １５ｄ取样。分取叶腋处结荚的叶片及
其荚果，鲜样混合后称重，然后液氮速冻，－８０℃低
温冰箱保存待测定。鲜样取定后剩余的叶片和荚

果，分别混合称重、烘干后测定干重。

叶片和荚果的氮含量利用凯氏定氮仪测定；硝

酸还原酶（ｎｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮＲ）活性测定用ＮＡＤＨ比
色法［９］；可溶性蛋白质含量测定采用考马斯亮蓝

法［１０］；总可溶性糖含量测定采用蒽酮比色法［１０］；蔗

糖含量测定采用间苯二酚比色法［１０］；蔗糖合成酶

（ｓｕｃｒｏｓｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＳＳ）和蔗糖磷酸合成酶（ｓｕｃｒｏｓｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，ＳＰＳ）活性测定采用 ＵＤＰＧ比色

法［１０］，超氧阴离子自由基（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅａｎｉｏｎｆｒｅｅｒａｄｉ
ｃａｌ，Ｏ２－）含量测定采用羟胺比色法［１０］；丙二醛（ｍａｌ
ｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）含量测定采用硫代巴比妥酸
法［１０］，超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）
活性采用氮蓝四唑法［１０］；过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）
活性采用紫外分光光度法［１０］；过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉ
ｄａｓｅ，ＰＯＤ）活性测定采用愈创木酚法［１０］；多酚氧化
酶（ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌｏｘｉｄａｓｅ，ＰＰＯ）活性测定采用比色
法［１０］；磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＰＥＰ）活性测定采用紫外分光光度法［１１］。
上述指标均采用平行测定方式。

碳氮比（Ｃ／Ｎ）＝可溶性糖含量／氮含量［５］

利用Ｅｘｃｅｌ２００７进行数据处理和制图，ＳＡＳ８．２
进行统计分析，新复极差法进行 ５％的差异显著性
检验。

２ 结果与分析

２．１ 施氮量对芸豆源、库氮代谢的影响

由图 １－Ａ可知，土壤的氮素供应能力对叶片
和荚果的氮含量影响较小，而荚果的氮含量高于叶

片；随着供氮水平的提高，叶片和荚果的可溶性蛋白

质含量显著增加，荚果的可溶性蛋白质含量在 Ｎ１
水平下即增加，叶片的可溶性蛋白质含量在 Ｎ２水
平下开始提高，可见，供氮能力的提高促进了叶片的

蛋白质向荚果的输出（图 １－Ｂ）；随着施氮量的增
加，荚果的ＰＥＰ活性逐渐增强，而对叶片的 ＰＥＰ活
性影响较小（图１－Ｃ）；施氮量对芸豆叶片和荚果的
ＮＲ活性影响不显著，但前者的 ＮＲ活性却小于后者
（图１－Ｄ）。
２．２ 施氮量对芸豆源、库碳代谢的影响

由图 ２－Ａ可知，土壤的氮素供应能力对叶片
和荚果的总可溶性糖含量影响较小，但荚果的总可

溶性糖含量有随氮素供应增加而降低的趋势，且明

显高于叶片；叶片和荚果的蔗糖含量与总可溶性糖

含量相似，受氮素供应量影响不显著，而叶片蔗糖的

含量明显高于荚果（图２－Ｂ）；随土壤供氮能力的增
加，叶片的ＳＳ活性和 ＳＰＳ活性呈现降低的趋势，但
影响不显著，且叶片两种酶活性显著高于荚果（图２
－Ｃ和Ｄ）。在不同土壤供氮能力条件下，叶片也是
碳素同化的中心，是荚果碳水化合物的主要来源。

２．３ 芸豆源、库干物质积累与碳氮代谢的关系

由图３可知，随着氮供应水平的提高，芸豆叶片
干物质积累量逐渐增加，而荚干物质积累量差异较

小，干物质在地上其他部分中大量积累。
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图１ 施氮量对芸豆源库氮代谢的影响

Ｆｉｇ．１ Ｅｆｆｅｃｔｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｎｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｓｈｏｏｔａｎｄｒｏｏｔｏｆｋｉｄｎｅｙｂｅａｎ
注：相同的小写字母表示处理间差异不显著（Ｐ＜０．０５），以下相同。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔ０．０５ｌｅｖｅｌ，ｔｈｅｓａｍｅａｓｉｎｔｈｅｆｏｌｌｏｗｉｎｇ．

图２ 施氮量对芸豆源库碳代谢的影响

Ｆｉｇ．２ Ｅｆｆｅｃｔｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｎｃａｒｂｏｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｓｈｏｏｔａｎｄｒｏｏｔｏｆｋｉｄｎｅｙｂｅａｎ
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图３ 施氮量对芸豆地上部分干物质积累的影响

Ｆｉｇ．３ Ｅｆｆｅｃｔｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｎｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｏｖｅｒｇｒｏｕｎｄｐａｒｔｓ

由表１可知，不同氮供应能力下，芸豆叶片含氮
量与ＰＥＰ活性显著正相关，叶片总可溶性糖含量的
高低主要取决于蔗糖的积累；荚果的氮代谢中心酶

ＮＲ活性与叶片的氮含量和叶片 ＰＥＰ活性显著正相
关，与叶片 ＳＳ活性显著负相关；荚果总可溶性糖积
累与叶片ＮＲ活性呈显著负相关。
２．４ 施氮量对芸豆源、库衰老的影响

由图 ４－Ａ、Ｆ可知，随施氮量的增加叶片和荚
果的Ｏ２－含量和ＭＤＡ含量呈现增加的趋势，但处理

间差异不显著，且叶片的 Ｏ２－含量高于荚果的各相
同处理，而 ＭＤＡ含量相反，前者显著低于后者，可
见，高氮条件下荚果的衰老早于叶片；作为抗氧化酶

系活性的调节因子，Ｏ２－含量的增加导致了 ＳＯＤ活
性、ＣＡＴ活性和 ＰＯＤ等酶活性的增强，但不同施氮
量处理对叶片和荚果Ｏ２－清除酶系的影响存在一定
差异（见图 ４－Ｂ、Ｃ、Ｄ）。叶片的 ＳＯＤ活性、ＣＡＴ活
性和ＰＯＤ活性受施氮量的影响较小，但荚果的这三
种酶活性受施氮量的影响显著，氮供应能力的增加

会不同程度地增强荚果的Ｏ２－清除酶系活性。

表１ 芸豆源库碳氮代谢间相关系数

Ｔａｂｌｅ１ Ｔｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓａｍｏｎｇｃａｒｂｏｎａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｄｉｃｅｓｉｎｋｉｄｎｅｙｂｅａｎ

项目

Ｉｔｅｍ

叶氮

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｏｆｌｅａｆ

叶ＮＲ
ＮＲｏｆ
ｌｅａｆ

荚ＮＲ
ＮＲｏｆ
ｐｏｄ

叶ＰＥＰ
ＰＥＰｏｆ
ｌｅａｆ

叶总糖

Ｔｏｔａｌｓｕｇａｒ
ｏｆｌｅａｆ

荚总糖

Ｔｏｔａｌｓｕｇａｒ
ｏｆｐｏｄ

叶蔗糖

Ｓｕｃｒｏｓｅ
ｏｆｌｅａｆ

叶ＳＳ
ＳＳｏｆ
ｌｅａｆ

荚ＳＰＳ
ＳＰＳｏｆ
ｐｏｄ

叶氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎｏｆｌｅａｆ １．０００

叶ＮＲＮＲｏｆｌｅａｆ ０．９４４ １．０００

荚ＮＲＮＲｏｆｐｏｄ ０．９９７ ０．９１５ １．０００

叶ＰＥＰＰＥＰｏｆｌｅａｆ ０．９９９ ０．９３９ ０．９９９ １．０００

叶总糖 Ｔｏｔａｌｓｕｇａｒｏｆｌｅａｆ －０．７５８ －０．４９９ －０．８０７ －０．７８４ １．０００

荚总糖 Ｔｏｔａｌｓｕｇａｒｏｆｐｏｄ －０．９５７ －０．９９９ －０．９３２ －０．９４５ ０．５３７ １．０００

叶蔗糖 Ｓｕｃｒｏｓｅｏｆｌｅａｆ －０．７１３ －０．４４１ －０．７６６ －０．７４１ －０．９９８ ０．４７９ １．０００

叶ＳＳＳＳｏｆｌｅａｆ －０．９８９ －０．８８７ －０．９９８ －０．９９５ ０．８４３ ０．９０６ ０．８０５ １．０００

荚ＳＰＳＳＰＳｏｆｐｏｄ －０．９９９ －０．９５１ －０．９９５ －０．９９９ ０．７４２ ０．９６４ ０．６９６ ０．９８６ １．０００

注：差异显著性为 Ｐ＜０．０５。 Ｎｏｔｅ： ＳｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５．

ＰＰＯ作为植物氧化还原酶系的代表之一，能够
在一定程度上反映不同施氮量条件下，芸豆源、库的

氧化还原能力。由图 ４－Ｅ可知，随施氮量的增加
荚果的ＰＰＯ活性先升高后降低，酶活性峰值出现在
Ｎ１处理，叶片的 ＰＰＯ活性的变化与荚果相似，且高
于后者，但不同施氮量处理间差异不显著。

由上述分析可知，在高氮条件下，芸豆荚果的衰

老早于叶片，主要是前者的综合代谢能力弱于后者，

尤其是Ｏ２－清除酶系的活性。
由表２可知，叶片的 Ｏ２－清除酶系（ＳＯＤ、ＣＡＴ、

ＰＯＤ）活性间显著正相关；荚果的 Ｏ２－含量与其清除
酶系活性间显著正相关；同时，荚果的 Ｏ２－含量和

ＳＯＤ活性与叶片的 Ｏ２－含量显著正相关。可见，荚

果的衰老早于叶片，荚果 Ｏ２－含量的增加是植株抗
氧化能力增强的主要诱导因子之一。

２．５ 芸豆源、库衰老与碳氮代谢的关系

由表３可知，叶片的氮含量和 ＰＥＰ活性与叶片
抗氧化酶系活性呈显著正相关，而荚果的 ＳＰＳ活性
与之呈显著负相关；荚果蛋白质含量与荚果 ＰＯＤ活
性、Ｏ２－含量呈正相关，与 ＭＤＡ含量呈显著负相关。
可见，在不同土壤供氮能力下，源器官的抗衰老能力

与其氮代谢能力同向变化，而与其碳代谢能力反向

变化。
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图４ 施氮量对芸豆源库器官衰老的影响

Ｆｉｇ．４ Ｅｆｆｅｃｔｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｎｏｒｇａｎａｇｉｎｇｏｆｓｈｏｏｔａｎｄｒｏｏｔ

表２ 芸豆源库间衰老指标相关系数

Ｔａｂｌｅ２ Ｔｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓａｍｏｎｇｏｒｇａｎａｇｉｎｇｉｎｄｉｃｅｓｏｆｓｈｏｏｔａｎｄｒｏｏｔ

项目

Ｉｔｅｍ
叶Ｏ２－

Ｏ２－ｏｆｌｅａｆ
叶ＳＯＤ
ＳＯＤｏｆｌｅａｆ

叶ＣＡＴ
ＣＡＴｏｆｌｅａｆ

叶ＰＯＤ
ＰＯＤｏｆｌｅａｆ

荚 Ｏ２－

Ｏ２－ｏｆｌｅａｆ
荚ＳＯＤ
ＳＯＤｏｆｌｅａｆ

荚ＰＯＤ
ＰＯＤｏｆｌｅａｆ

叶Ｏ２－Ｏ２－ｏｆｌｅａｆ １．０００ ０．８５９ ０．８４７ ０．８１９ ０．９９８ ０．９９９ ０．９９９

叶ＳＯＤＳＯＤｏｆｌｅａｆ ０．８５９ １．０００ ０．９９９ ０．９９７ ０．８８７ ０．８５５ ０．８７４
叶ＣＡＴＣＡＴｏｆｌｅａｆ ０．８４７ ０．９９９ １．０００ ０．９９８ ０．８７６ ０．８４３ ０．８６３
荚Ｏ２－Ｏ２－ｏｆｌｅａｆ ０．９９８ ０．８８７ ０．８７６ ０．８５０ １．０００ ０．９９８ ０．９９９

荚ＳＯＤＳＯＤｏｆｌｅａｆ ０．９９９ ０．８５５ ０．８４３ ０．８１４ ０．９９８ １．０００ ０．９９９

注：差异显著性为 Ｐ＜０．０５。 Ｎｏｔｅ： ＳｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５．

３ 结论与讨论

芸豆荚果形成后，库（荚果）成为生长中心，蛋白

质和碳水化合物大量积累，荚果的总可溶性糖和蛋

白质含量远高于叶片，但源器官（叶片）仍然是植株

的代谢活跃中心，其碳氮代谢的主要酶系活性均高

于库器官；库器官的碳、氮代谢水平取决于源端的碳

氮代谢平衡，尤其是ＰＥＰ活性的高低。
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表３ 芸豆源库碳氮代谢与衰老指标间的关系

Ｔａｂｌｅ３ Ｔｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｂｅｔｗｅｅｎｃａｒｂｏｎ－ｎｉｔｒｏｇｅｎｏｕｓｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｄｉｃｅｓａｎｄｏｒｇａｎａｇｉｎｇｉｎｄｉｃｅｓｏｆｋｉｄｎｅｙｂｅａｎ

项目

Ｉｔｅｍ
叶ＳＯＤ
ＳＯＤｏｆｌｅａｆ

叶ＣＡＴ
ＣＡＴｏｆｌｅａｆ

叶ＰＯＤ
ＰＯＤｏｆｌｅａｆ

叶ＭＤＡ
ＭＤＡｏｆｌｅａｆ

荚 Ｏ２－

Ｏ２－ｏｆｐｏｄ
荚ＰＯＤ
ＰＯＤｏｆｐｏｄ

荚ＭＤＡ
ＭＤＡｏｆｐｏｄ

叶氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎｏｆｌｅａｆ ０．９９９ ０．９９９ ０．９９９ ０．９５９ ０．８６９ ０．８５６ ０．９８８

叶ＰＥＰＰＥＰｏｆｌｅａｆ ０．９９７ ０．９９９ １．０００ ０．９６９ ０．８４８ ０．８３４ ０．９９３

叶ＳＳＳＳｏｆｌｅａｆ －０．９８４ －０．９８８ －０．９９４ －０．９８９ －０．７９０ －０．７７３ －０．９９９

叶ＳＰＳＳＰＳｏｆｌｅａｆ －０．９５８ －０．９６４ －０．９７６ －０．９９９ －０．７１６ －０．６９８ －０．９９５

荚蛋白质 Ｐｒｏｔｅｉｎｏｆｐｏｄ ０．９０６ ０．８９６ ０．８７２ ０．７２３ ０．９９９ ０．９９７ ０．８０６

荚ＮＲＮＲｏｆｐｏｄ ０．９９３ ０．９９５ ０．９９９ ０．９７８ ０．８２８ ０．８１３ ０．９９６

荚ＳＰＳＳＰＳｏｆｐｏｄ －０．９９９ －０．９９９ －０．９９８ －０．９５２ －０．８８１ －０．８６８ －０．９８３

注：差异显著性为 Ｐ＜０．０５。 Ｎｏｔｅ： ＳｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５．

库端的氮含量和可溶性蛋白质含量均高于源

端，而氮代谢关键酶活性不及源端，可见源端是植株

的氮代谢活跃中心，而库不但是碳素的主要贮藏器

官，也是氮素的贮藏器官。叶片含氮量增加同时，荚

果含氮量和总可溶性糖含量减低，源库的 Ｃ／Ｎ均下
降。玉米的源库关系及碳氮代谢研究也认为，氮素

转运对籽粒的贡献率远大于干物质转运对籽粒的贡

献率［３，１２］。

从本研究结果分析，土壤供氮能力的提高利于

源（叶片）库（荚果）干物质的积累总量的增加（Ｎ０～
Ｎ２，分别为２．５４ｇ、２．９５ｇ、３．１０ｇ），但基施氮肥水平
提高２倍（由Ｎ１增加到Ｎ２），而干重增幅由１６．１４％
降至５．０９％，同时，荚果的干重由 ０．７３ｇ（Ｎ１）降至
０．５８ｇ（Ｎ２）。可利用的非结构性碳水化合物残留在
叶片中，暗示着库容的不足［１３］。较高的供氮能力保

持了源的氮代谢活性，保证了库的碳氮代谢底物的

供应，但在高氮供应条件下，源端的碳氮产物消耗也

随之增加，库端代谢底物的供应强度降低，库容的减

低加剧了库端衰老，从而诱导源端的代谢内耗，减少

了碳水化合物的积累和运转。

Ａｎｉｌ和Ｎａｒｉｎｄｅｒ［１４］也认为植物体内运输的蔗糖
具有信号功能，可以使一些基因被诱导，使另一些基

因被阻遏，对源库关系起调控作用，低糖含量往往导

致ＮＲ活性降低［１５－１６］。对水分胁迫下 ＳＰＳ变化研
究也发现，无论 ＳＰＳ活性是降低、增加，还是不
变［１７］，光合产物转化成蔗糖的比例总是提高的。也

有研究表明，硝酸盐不需进一步代谢便可在输入后

作为信号而调节很多的碳水化合物代谢进程和淀粉

代谢［１８］，因而不同的糖和氮信号转导途径可以相互

响应。本研究中，源库器官的蔗糖水平与源、库碳氮

代谢过程的主要酶系活性和物质代谢相关不显著，

源器官的氮含量与之相关也不显著，但与库端的碳

氮代谢主要酶系活性显著相关。可见，土壤的高浓

度氮供应下，库的碳氮代谢主要决定于源的碳氮代

谢平衡。

碳代谢和氮代谢两个生理过程的联系点在于由

ＧＳ和ＧＯＧＡＴ共同催化的α－酮戊二酸和 ＮＨ４＋的
反应，叶片制造的光合产物是用于氮同化还是用于

碳同化，可能取决于ＳＰＳ活性与ＮＲ活性的比例［１９］。
ＮＲ是典型的诱导酶，受其催化底物硝酸盐的诱
导［２０］，因此，供氮水平对碳氮代谢的调控效应很重

要［２１－２２］。不同供氮条件下，芸豆荚果的 ＮＲ和 ＳＰＳ
活性均与叶片的 ＰＥＰ活性显著相关，前者为正相
关，后者为负相关，随着供氮能力的提高，前者逐渐

增大，后者逐渐降低，因此，ＮＲ／ＳＰＳ活性比由 １１．６
增加到１７．６，而荚果的 Ｃ／Ｎ由９．２５降至 ８．０，这一
过程伴随着叶片 ＰＥＰ活性的逐渐增强。所以，可将
叶片ＰＥＰ活性作为植株体碳氮代谢平衡的重要标
志。
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４ 结论与讨论

本试验表明，高海拔旱地油菜土壤有效贮水量

在油菜生长发育前期较大，后期较小，这可能与不同

油菜发育期对需水量的多少有关，油菜生长前期对

土壤水分需求量较小，后期较大。直接影响旱地土

壤有效贮水量的关键因素是降水量，降水量与 ０～
１００ｃｍ土层平均有效贮水量呈极显著正相关，降水
增加贮水量增加。在本试验条件下，降水每增加１０
ｍｍ，０～１００ｃｍ土层平均有效贮水量增加９．６１ｍｍ。
土壤有效贮水量对油菜产量影响关键时段是油菜薹

花期和角果发育期，这两个发育期 ０～１００ｃｍ土层
平均有效贮水量多，油菜产量增加，反之产量减少。

在气候变化过程中，日平均温度、积温对油菜产量影

响较明显，在高海拔地区日平均气温升高，积温增

加，不利于油菜产量提高，反而使油菜产量减少。

本研究从高海拔旱地油菜对环境条件的响应出

发，按发育阶段用统计学原理定量分析不同播期油

菜生育期间土壤有效贮水量动态变化以及水、热条

件与产量的关系，揭示了油菜产量对土壤贮水量和

热量的响应方式。提出在不同气候年景下，通过播

期调整、改变种植技术和种植结构等措施，对积极适

应气候变化、提高油菜高产稳产方面有着积极意义。

农作物应对气候变化的研究有许多不确定性，为了

扩大涵盖面，应该在气候多因子影响方面深入探讨，

探索更多的方法提高土壤水分利用率，保持油菜高

产稳产。油菜产量不稳定及差异是多要素综合影响

结果，这种差异不仅仅是受气候要素的影响，可能还

与肥料、地理环境和自身生理特征等因素有关，这些

有待进一步深入研究。
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