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干旱与复水对马铃薯块茎膨大期
碳氮转运的影响
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摘　 要:为探讨干旱及复水对马铃薯块茎膨大期碳氮物质转运影响的生理机制ꎬ采用盆栽控水法研究了干旱胁

迫、旱后复水过程中马铃薯叶片与块茎中碳水化合物、氮素同化物以及碳氮转运相关酶活性的变化规律ꎮ 结果表

明:干旱胁迫下马铃薯叶片蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)活性显著增强ꎬ增幅为 ５４.９％ꎬ可溶性糖与蔗糖含量显著增加ꎬ分
别增加 ８４％、２５％ꎻ块茎蔗糖与淀粉含量显著下降ꎬ分别降低 ２５％、１１.８％ꎮ 复水后叶片可溶性糖含量变化较小ꎬ叶片

ＳＰＳ 活性仍保持较高水平ꎻ块茎中蔗糖合成酶(ＳＳ)活性下降 ６.２５％(Ｐ<０.０５)ꎬ蔗糖与淀粉含量分别增加 ２１.８％、
２９.８％ꎮ 干旱胁迫下马铃薯叶片中硝酸还原酶(ＮＲ)活性下降 ４９.３％ꎬ谷氨酰胺合成酶(ＧＳ)活性与对照差异不显著ꎬ
叶片游离氨基酸与可溶性蛋白质含量分别降低 ２９.４％、３８.４％ꎬ全氮含量降低 １３％ꎻ块茎中游离氨基酸与可溶性蛋白

质含量增加 １６.８％、２７０.９％ꎮ 复水后叶片中 ＮＲ 与 ＧＳ 活性高出对照 ３.５％、１２.１％ꎬ叶片游离氨基酸、可溶性蛋白质以

及全氮含量仍保持较低水平ꎻ块茎游离氨基酸、可溶性蛋白含量较高ꎬ增幅分别为 ２４.６％、１７８.４％ꎬ全氮含量增加ꎬ与
对照差异不显著ꎮ 说明干旱胁迫显著阻碍了马铃薯碳水化合物与氮素同化物的合成与转运ꎬ使马铃薯叶片碳水化

合物积累ꎬ但干旱促进了氮素向块茎转运ꎬ块茎中的碳氮比下降ꎻ复水后马铃薯植株能够快速修复干旱胁迫造成的

损伤ꎬ表现为块茎中淀粉含量增多ꎬ块茎碳氮比增加ꎮ
关键词:干旱胁迫ꎻ复水ꎻ马铃薯ꎻ块茎膨大期ꎻ碳氮转运ꎻ碳氮平衡
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　 　 马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)栽培面积广ꎬ是
世界上非常重要的粮食作物之一ꎮ 马铃薯是我国

第四大主要粮食作物ꎮ 马铃薯通常种植于降雨量

不稳定的干旱和半干旱地区ꎬ而马铃薯是典型的喜

湿作物ꎬ其根系较浅ꎬ对水分亏缺非常敏感ꎬ因而其

生长与生产力非常容易受到水分胁迫的影响[１]ꎮ
马铃薯生长周期中ꎬ块茎膨大期是块茎增长最为关

键的时期ꎬ此时的耗水量占全生育期的 ４５％ ~ ５０％
以上ꎬ是全生育期中需水量最多的时期ꎬ也是对水

分最为敏感的时期[２]ꎮ 研究发现ꎬ马铃薯块茎形成

期缺水ꎬ茎叶生长受到限制ꎬ根系的伸展受阻ꎬ降低

马铃薯单株块茎数[３]ꎮ
自然条件下的植物经常处于干湿交替循环变

化的环境中[１]ꎮ 植物对干旱胁迫的抵抗能力和旱

后复水的快速恢复能力是植物抗旱能力的表现ꎬ其
中旱后复水的恢复能力在植物抗旱中的意义也非

常重要ꎬ因为旱后复水经常使植物的生理生态功能

得到一定程度的恢复[４]ꎮ 近年来关于干旱胁迫及

旱后复水处理影响植物碳氮物质含量及其关键酶

活性的研究受到关注ꎮ 如干旱胁迫影响烟草光合

作用ꎬ导致烟叶早衰ꎬ复水能缓解干旱胁迫导致的

烟叶早衰ꎻ干旱胁迫使烟叶碳氮代谢关键酶(硝酸

还原酶、转化酶和淀粉酶)活性减弱ꎬ而复水在一定

程度上能恢复淀粉酶活性[５]ꎮ 陈朝应[６] 等研究发

现ꎬ干旱胁迫导致烤烟总糖与淀粉含量降低ꎬ碳代

谢过程受到抑制ꎬ但总氮与烟碱含量呈增加趋势ꎬ
氮代谢增强ꎬ碳氮失衡ꎻ复水后ꎬ碳氮化合物含量都

发生了相应变化ꎬ烤烟碳氮失衡状况有所缓和ꎮ 另

外ꎬ有研究表明ꎬ干旱胁迫导致玉米碳氮比失衡ꎬ但
复水后碳氮比并没有快速恢复到正常水平ꎬ而是持

续了较长时间ꎬ恢复速度较慢[７]ꎮ
目前对马铃薯的研究多关注干旱胁迫与复

水[８－９]、激素[１０]、氮素[１１] 等处理对马铃薯不同生育

期生长发育及生理代谢等的影响ꎬ而干旱胁迫尤其

是旱后复水对马铃薯块茎膨大期碳氮转运的影响

鲜有报道ꎮ 本研究以冀张薯 ８ 号马铃薯组培苗为材

料ꎬ通过盆栽控水试验ꎬ研究干旱胁迫和复水对马

铃薯碳氮转运过程中碳氮物质含量及其代谢过程

中关键酶活性的影响ꎬ以期揭示马铃薯叶片和块茎

中碳氮物质转运对干旱复水的响应机制ꎬ为干旱半

干旱地区马铃薯高产栽培提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试材料

供试马铃薯为陕北普遍种植的品种冀张薯 ８
号ꎬ由延安市农科所薯类研究组提供ꎻ供试土壤为

陕北黄绵土ꎮ
１.２　 试验设计

于 ２０１７ 年在西北农林科技大学水土保持研究

所干旱大厅气候室内进行盆栽试验ꎮ 土壤含有机

质 ３ ｇｋｇ－１、全氮 ０.２ ｇｋｇ－１、全磷 ０.５９ ｇｋｇ－１、全
钾 １８.７ ｇｋｇ－１、速效磷 ４ ｍｇｋｇ－１、速效钾 １７５.８
ｍｇｋｇ－１ꎮ 盆钵上径 ３２ ｃｍꎬ底径 ２２ ｃｍꎬ高 ２７ ｃｍꎬ
每盆装土 １０ ｋｇ ꎬ每盆土中分别施尿素 ６.４２ ｇ(纯氮

０.３ ｇｋｇ－１)ꎬ硫酸钾 ５.５５ ｇ(Ｋ２Ｏ ０.３ ｇｋｇ－１)ꎬ过磷

酸钙５.４７ ｇ(Ｐ ２Ｏ５０.２ ｇｋｇ－１)ꎬ土壤经自然风干、过
筛后装盆ꎮ 供试组培苗于 ３ 月 ２３ 日在玻璃瓶中继

代培养ꎬ置于人工培养室ꎬ每天光周期为光 /暗:１４
ｈ / １０ ｈꎬ光照强度 ７５０ μｍｏｌｍ－２ｓ－１ꎬ昼夜温度为

２０℃ / １８℃ꎻ４ 月 １２ 日开始于纸杯中炼苗ꎬ置于人工
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气候室培养ꎬ培养条件同上ꎻ５ 月 ９ 日挑选长势一致

的健壮苗移栽于盆钵中ꎬ每盆一株ꎮ 移栽一周后ꎬ
每盆覆土 １ ｋｇꎬ现花蕾时ꎬ为防止马铃薯匍匐茎露出

地面而影响马铃薯正常生长发育ꎬ每盆再覆土 ２ ｋｇꎮ
试验设干旱、干旱－复水和正常供水 ３ 个处理ꎬ

干旱与干旱－复水各设置 １０ 个重复ꎬ正常供水 ３０ 个

重复ꎬ共 ５０ 盆ꎮ 土壤水分设两个水平:正常供水的

土壤含水量为土壤最大田间持水量(净含水量为

２２％)的 ８０％ꎻ干旱胁迫的土壤含水量为土壤最大

田间持水量的 ４０％ꎮ 待植株开花一周时(６ 月 ２４
日ꎬ马铃薯块茎膨大期)开始试验处理(开花数量达

７０％)ꎬ盆栽称重法控制土壤含水量ꎬ每天 １８ ∶ ００ 左

右补水ꎮ
试验于 ７ 月 １ 日开始采样ꎬ取样时间为上午

１０ ∶ ００ 左右ꎮ 取样时取每株第三或第四功能叶ꎬ立
即于液氮冷冻后ꎬ－８０℃冰箱中保存ꎻ将块茎挖出ꎬ
清洗干净ꎬ切成小块ꎬ同样于液氮中冷冻后ꎬ存于－
８０℃冰箱中ꎬ用于测定可溶性糖、淀粉、可溶性蛋白

等物质含量及酶活性ꎬ取样时间见表 １ꎮ
表 １　 试验设计与取样时间

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｓｉｇｎ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｔｉｍｅ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

试验处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

取样时间 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｔｉｍｅ / ｄ

０ ７ ８

对照组
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

取样
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

取样
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

取样
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

干旱胁迫
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

－ 取样
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

－

旱后复水
Ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ

－ － 取样
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

１.３　 碳素代谢相关指标

淀粉与可溶性糖的测定采用蒽酮比色法[１２]ꎻ蔗
糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶活性酶液的提取参考

王文静[１３] 的方法ꎬ 测定过程参照於新建[１４] 和

Ｗａｒｄｌａｗ 等[１５]的方法ꎮ
１.４　 氮素代谢相关指标

游离氨基酸测定采用茚三酮显色法ꎻ可溶性蛋

白测定采用考马斯亮蓝法ꎻ全氮测定采用凯氏定氮

法ꎬ参照«土壤农化分析» [１６] 测定ꎻ硝酸还原酶采用

磺胺比色法ꎬ参照高俊凤[１２]测定方法ꎮ
谷氨酰胺合成酶测定:称取植物材料 ０.１ ｇ 鲜样

于研钵中ꎬ加 ０.３ ｍＬ 提取缓冲液 (０.０５ ｍｏｌＬ－１

Ｔｒｉｓ－ＨＣｌꎬ ｐＨ８. ０ꎬ２ ｍｍｏｌＬ－１ ＤＴＴꎬ２ ｍｍｏｌＬ－１

Ｍｇ２＋ꎬ０.４ ｍｏｌＬ－１蔗糖)ꎬ置冰浴上研磨匀浆ꎬ转移

于离心管中ꎬ４℃下 １５ ０００ ｇ 离心 ２０ ｍｉｎꎬ上清液即

为粗酶液ꎮ 吸取 ０.１２５ ｍＬ 反应混合液 Ｂ(反应液 Ａ

的成分再加入 ８０ ｍｍｏｌＬ－１盐酸羟胺ꎬｐＨ ７.４)ꎬ加
入 ０.０５ ｍＬ 粗酶液和 ０.０５ ｍＬ ＡＴＰ 溶液ꎬ混匀ꎬ３７℃
下水浴保温 ３０ ｍｉｎꎬ加入 ０.０７ ｍＬ 显色剂(０.２ ｍｏｌ
Ｌ－１ ＴＣＡꎬ０.３７ ｍｏｌＬ－１ ＦｅＣｌ３ꎬ０.６ ｍｏｌＬ－１ ＨＣｌ)ꎬ摇
匀并放置 ５ ｍｉｎ 后ꎬ于 ５ ０００ ｇ 离心 １０ ｍｉｎꎬ取上清

液测定 ５４０ ｎｍ 处的吸光值ꎬ以加入 ０.１２５ ｍｌ 反应混

合液 Ａ(０. １ ｍｏｌＬ－１ Ｔｒｉｓ －ＨＣｌ 缓冲液ꎬｐＨ７. ４ꎬ８０
ｍｍｏｌＬ－１ Ｍｇ２＋ꎬ２０ ｍｍｏｌＬ－１谷氨酸钠盐ꎬ２０ ｍｍｏｌ
Ｌ－１半胱氨酸ꎬ２ ｍｍｏｌＬ－１ ＥＤＴＡ)的为对照ꎮ
１.５　 数据处理

所有指标测定均设 ３ 次生物学重复ꎬ计算平均

值和标准误差ꎮ 数据处理采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件整

理ꎬＳＰＳＳ １６.０ 进行数据统计分析ꎬ应用 Ｄｕｎｃａｎ 多重

对比法分析数据ꎬＰ<０.０５ 的统计检验是差异显著

的ꎬ运用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２.０ 软件制图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 干旱胁迫与旱后复水对马铃薯块茎膨大期碳

水化合物积累与分配的影响

２.１.１　 干旱胁迫与复水对马铃薯叶片中碳水化合

物积累与分配的影响 　 由图 １Ａ 可知ꎬ干旱胁迫后

马铃薯叶片中可溶性糖含量显著高于对照ꎬ复水后

叶片可溶性糖含量仍保持较高水平ꎬ未恢复至正常

水平ꎮ 蔗糖是主要的可溶性糖ꎬ水分胁迫对源叶中

蔗糖含量的影响非常显著ꎮ 图 １Ｂ 表明ꎬ无论是干

旱胁迫还是解除干旱胁迫ꎬ蔗糖含量均显著高于对

照水平ꎬ但复水后蔗糖含量较干旱条件下有所下

降ꎮ 蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)存在于植物细胞质ꎬ主
要参与蔗糖合成ꎮ 由图 １Ｃ 可知ꎬ干旱胁迫与复水

条件下ꎬ马铃薯叶片中 ＳＰＳ 活性均显著高于对照ꎬ
复水后 ＳＰＳ 活性仍高于对照ꎬ这与蔗糖的变化相

一致ꎮ
蔗糖合成酶(ＳＳ)既可催化蔗糖合成又可催化

蔗糖分解ꎬ是一种可逆酶ꎬ但通常认为 ＳＳ 主要起分

解蔗糖的作用[１８]ꎮ 由图 １Ｄ 可知ꎬ干旱胁迫后 ＳＳ 活

性较对照显著升高ꎬ复水后与对照差异不显著ꎮ 叶

片淀粉含量在干旱胁迫下显著升高(图 １Ｅ)ꎬ在干

旱胁迫解除后ꎬ淀粉含量却显著降低ꎮ
２.１.２　 干旱胁迫与复水对马铃薯块茎中碳水化合

物积累与分配的影响 　 块茎中可溶性糖含量不仅

反映源端光合同化物的供应能力ꎬ也可反映库端对

光合同化物的转化利用能力ꎮ 图 ２Ａ 表明ꎬ马铃薯

受到干旱胁迫时ꎬ块茎中可溶性糖含量高于对照水

平ꎬ恢复正常土壤水分状况后ꎬ马铃薯块茎中可溶

性糖含量仍保持较高水平ꎮ
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　 　 注:０ ｄ:处理前ꎻＤ７:干旱胁迫 ７ ｄꎻＤＷ１:干旱胁迫 ７ ｄ 后复水 １ ｄꎻ不同字母表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: ０ｄ: ｂｅｆｏｒｅ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ Ｄ７: ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ７ ｄａｙｓꎻ ＤＷ１: ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ １ ｄａｙ ａｆｔｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ７ ｄａｙｓꎻ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 干旱胁迫及复水对马铃薯叶片中蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)和蔗糖合成酶(ＳＳ)活性、可溶性糖、蔗糖及淀粉含量的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＳＰＳ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＳＳ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ｓｕｃｒｏｓｅꎬ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ

　 　 干旱胁迫下块茎中 ＳＳ 与 ＳＰＳ 活性均显著增强

(图 ２Ｂ 和图 ２Ｃ)ꎬ但 ＳＳ 活性高于 ＳＰＳꎬ蔗糖的降解

速度大于合成速度ꎬ因而 ＳＳ 活性增强加快了蔗糖的

降解ꎬ蔗糖含量显著降低(图 ２Ｄ)ꎮ 淀粉含量是碳

水化合物积累的重要指标之一ꎬ干旱胁迫后淀粉含

量呈显著下降趋势(图 ２Ｅ)ꎮ 复水后ꎬＳＳ 与 ＳＰＳ 活

性迅速下降ꎬ但蔗糖含量显著增多ꎬ淀粉含量也相

应增加ꎮ
２.２　 干旱胁迫与旱后复水对马铃薯块茎膨大期氮

素同化物积累与分配的影响

２.２.１　 干旱胁迫与复水对马铃薯叶片中氮素同化

物积累与分配的影响 　 图 ３Ａ 表明ꎬ干旱胁迫后马

铃薯叶片硝酸还原酶(ＮＲ)活性显著降低ꎬ复水后

ＮＲ 活性与对照差异不显著ꎮ 图 ３Ｂ 显示ꎬ干旱胁迫

下叶片谷氨酰胺合成酶(ＧＳ)活性与对照差异不显

著ꎬ复水后 ＧＳ 活性显著高于对照水平ꎮ 图 ３Ｃ 和图

３Ｄ 显示ꎬ干旱胁迫条件下ꎬ叶片中游离氨基酸与可

溶性蛋白含量均显著低于对照水平ꎬ全氮含量也呈

相同趋势(图 ３Ｅ)ꎬ复水后游离氨基酸、可溶性蛋白

以及全氮含量均仍保持较低水平ꎬ显著低于对照ꎮ
２.２.２　 干旱胁迫与复水对马铃薯块茎中氮素同化

物积累与分配的影响　 图 ４Ａ、图 ４Ｂ 表明ꎬ块茎中游

离氨基酸与可溶性蛋白含量在干旱胁迫下均显著

高于对照ꎻ由图 ４Ｃ 可知ꎬ干旱胁迫下块茎中全氮含

量也显著高于对照ꎬ复水后全氮含量与对照差异不

显著ꎬ而可溶性蛋白质与游离氨基酸含量仍显著高于
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图 ２　 干旱及复水对马铃薯块茎中蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)和蔗糖合成酶(ＳＳ)活性、可溶性糖、蔗糖及淀粉含量的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＳＰＳ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＳＳ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ｓｕｃｒｏｓｅꎬ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｕｂｅｒ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｔｕｂｅｒ

对照ꎮ 表明干旱胁迫促进马铃薯块茎中氮素同化

物的合成与积累ꎬ复水后对氮素同化物的合成与分

配影响较小ꎮ
２.３　 干旱胁迫与复水对马铃薯叶片和块茎中碳氮

平衡的影响

　 　 以可溶性糖及淀粉含量之和与全氮含量的比

值表示碳氮比ꎮ 由图 ５Ａ 中可知ꎬ干旱胁迫下马铃

薯叶片中碳氮比增加ꎬ复水后仍保持较高水平ꎻ块
茎中碳氮比在干旱胁迫后显著下降ꎬ复水后可迅速

恢复正常水平ꎬ并显著高于对照(图 ５Ｂ)ꎮ 表明马

铃薯在干旱胁迫与复水过程中影响了碳水化合物

与氮素同化物的合成与分配ꎬ使碳氮比发生改变ꎮ

３　 讨　 论

３.１　 干旱胁迫及复水对马铃薯碳水化合物转运的

影响

　 　 植物生长发育与碳水化合物的转运紧密相关ꎬ

光合作用产生的碳水化合物为植物新陈代谢提供

能量来源ꎬ同时碳水化合物参与植物源组织和库组

织间的调控与分配[１７－１８]ꎮ 研究认为非结构性碳水

化合物是植物碳水化合物在生产过剩时积累的暂

时储存物质[１９]ꎬ包含蔗糖、果糖及淀粉等[２０]ꎮ 而干

旱胁迫将干扰碳水化合物的合成、积累与转运过程ꎮ
可溶性糖在一定程度上可反映植物受逆境胁

迫的程度ꎮ 本研究发现ꎬ水分胁迫下马铃薯叶片中

可溶性糖含量显著增加ꎬ同时块茎中可溶性糖也大

量积累ꎬ表明此时马铃薯受干旱胁迫的程度较为严

重ꎬ而且干旱胁迫促进了可溶性糖从叶片向块茎中

转运ꎬ参与细胞渗透调节过程ꎬ防止细胞大量脱水ꎮ
另外ꎬ干旱胁迫后马铃薯叶片 ＳＰＳ 活性高于 ＳＳꎬ蔗
糖合成速率大于降解速率ꎬ蔗糖大量积累ꎬ但块茎

中蔗糖含量显著降低ꎮ 表明干旱胁迫后ꎬ马铃薯叶

片中合成的蔗糖主要积累于叶片中ꎬ同时ꎬ干旱胁

迫下马铃薯叶片中淀粉发生积累ꎬ块茎中淀粉的合
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图 ３　 干旱胁迫及复水对马铃薯叶片中硝酸还原酶(ＮＲ)和谷氨酰胺合成酶(ＧＳ)活性、可溶性蛋白质、
游离氨基酸以及全氮含量的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ (ＧＳ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ
ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｔｕｂｅｒ ｓｗｅｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

图 ４　 干旱胁迫及复水对马铃薯块茎中可溶性蛋白、游离氨基酸以及全氮含量的影响
Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ

ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｕｂｅｒ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ ｔｕｂｅｒ

图 ５　 干旱胁迫及复水对马铃薯叶片与块茎中碳氮比的影响
Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｃ / Ｎ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｔｕｂｅｒ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ
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成却受到制约ꎬ说明干旱胁迫显著阻碍了马铃薯叶

片中碳水化合物向块茎转运ꎬ影响了碳水化合物转

运过程相关酶的活性ꎬ这与 Ｚｒｅｎｎｅｒ Ｒ 等[２１] 对菠菜

的研究结果一致ꎮ 复水后ꎬ叶片与块茎中可溶性糖

含量仍保持较高水平ꎬ这可能与复水时间较短有

关ꎬ可溶性糖的合成与转运尚未恢复正常水平ꎮ 而

叶片 ＳＰＳ 活性显著增强ꎬ促进了叶片中蔗糖的合成

与转运ꎬ此时块茎中蔗糖含量也迅速增加ꎬ充分说

明旱后复水恢复了碳水化合物从叶片向块茎的转

运ꎮ 在蔗糖充分供应的前提下ꎬ块茎中 ＳＳ 活性显著

增强ꎬ淀粉的合成得以恢复ꎬ淀粉快速积累ꎮ 由此

表明ꎬ干旱胁迫后复水能够在一定程度上恢复马铃

薯碳水化合物从叶片向块茎的转运ꎬ修复干旱胁迫

对马铃薯植株造成的损伤ꎬ保障了马铃薯植株碳水

化合物转运过程正常运行ꎮ
３.２　 干旱胁迫及复水对马铃薯氮素同化物转运的

影响

　 　 氮素在植物生命活动中发挥重要作用[２２]ꎮ 植

物主要通过根系吸收土壤氮素中的无机氮ꎮ 而叶

片是植物氮同化的主要部位ꎬ植物同化氮素主要是

经由硝酸还原酶(ＮＲ)与谷氨酰胺合成酶(ＧＳ)等关

键酶进行ꎮ 随后将同化后的物质转运到植株的各

个部位ꎬ参与生长代谢过程[２３－２５]ꎮ 植物处于逆境胁

迫时氮素转运同样会发生较大的改变[２６]ꎮ
ＮＲ 是植物体内氮素同化过程的第一个诱导

酶ꎬ也是限速酶ꎬ其活性高低可反映马铃薯氮素利

用效率ꎮ 本研究中ꎬ干旱胁迫导致叶片蒸腾拉力减

慢ꎬ减弱了马铃薯根部对 ＮＯ－
３ 的吸收能力以及向叶

片的转运能力[２７－２８]ꎬ马铃薯叶片 ＮＲ 活性在干旱胁

迫条件下显著降低ꎬ表明干旱胁迫显著减弱了马铃

薯叶片 ＮＲ 对 ＮＯ－
３ 的还原能力ꎬ而此时叶片 ＧＳ 活

性与对照差异不显著ꎮ 但曹让等[２９] 研究表明ꎬ干旱

胁迫使棉花 ＮＲ 与 ＧＳ 活性均显著下降ꎬ表现出协同

作用ꎬ与本试验结论不同ꎬ其原因可能是干旱胁迫

加强了叶片光呼吸作用ꎬ造成 ＮＨ＋
４ 的积累ꎬ也可能

是干旱胁迫条件下ꎬ植物体内渗透物质含量升高以

维持细胞正常膨压ꎬ如脯氨酸等渗透物质的合成依

赖 ＧＳ 活性[３０]ꎮ
高等植物从土壤吸收的氮在叶肉细胞中同化

后ꎬ用于叶片蛋白质的合成或以氨基酸的形式通过

韧皮部输送到库组织[３１]ꎮ 研究发现ꎬ土壤干旱使叶

片内氨基酸合成受阻ꎬ进而影响叶片中蛋白质的合

成ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫下蛋白质水解是植株适应环境

的一个重要的代谢变化ꎬ释放的氨基酸向块茎转

运ꎬ合成新的蛋白质ꎬ同时某些特定的蛋白也可能

被激活[３２－３３]ꎬ因而块茎中氮素同化物含量均显著增

加ꎮ 说明干旱胁迫促进马铃薯叶片氮素向块茎重

新分配ꎬ以适应干旱胁迫环境ꎮ
复水后ꎬ马铃薯叶片 ＧＳ 与 ＮＲ 活性均显著增

强ꎬ表明复水恢复了马铃薯根部对硝态氮的吸收能

力ꎬ随着底物浓度(ＮＯ－
３ )增加ꎬ ＮＲ 与 ＧＳ 活性得以

迅速增强ꎮ 但叶片内氮素同化物含量仍保持较低

水平ꎮ 块茎中的氮素同化物含量仍较高ꎬ而全氮含

量与对照无显著差异ꎮ 这说明复水后虽然恢复了

氮素的吸收与同化能力ꎬ但氮素同化物的合成与转

运尚未恢复正常水平ꎬ可能是复水时间较短所致ꎮ
３.３　 干旱胁迫及复水对马铃薯碳氮平衡的影响

全球环境的改变导致陆地生态系统的结构和

功能发生变化ꎬ而植物的碳氮营养及其分配对环境

变化的调节作用是其最为重要的过程之一[３４－３５]ꎮ 其

中碳氮平衡对作物生长代谢的调控发挥重要作

用[３６]ꎮ 而碳氮比可反映植株碳氮转运协调程度[３７]ꎮ
但水分亏缺会显著影响植株体内碳氮转运过程ꎬ进而

影响到氮素同化物和碳水化合物的组分平衡ꎮ
Ｃｈｅｎ 等[３８] 对高粱进行干旱胁迫处理后ꎬ发现

高粱叶片中碳氮比增加ꎮ 本研究经干旱胁迫处理

后ꎬ马铃薯植株碳水化合物与氮素同化物的合成与

转运均受到显著影响ꎬ表现为可溶性糖在叶片中大

量合成ꎬ而氮素同化物的积累减少ꎬ块茎中淀粉的

合成受阻ꎬ全氮含量却增加ꎬ导致马铃薯叶片与块

茎碳氮失衡ꎬ叶片碳氮比增加ꎬ这与上述研究结果

一致ꎮ 叶片碳氮比增加的原因:一方面在于干旱胁

迫下碳水化合物由于转运不畅而大量积累ꎬ而且碳

素转运过程需要氮素转运途径提供相应的氨基酸ꎬ
用以合成光合作用有关的蛋白质ꎻ另一方面在于干

旱胁迫降低了叶片中氮素的积累与同化ꎬ导致氮素

同化物积累不足ꎮ 同时ꎬ马铃薯块茎中碳氮比下降

原因在于:块茎中氮素的同化增强ꎬ需要碳水化合

物转运过程提供能量ꎬ导致能量消耗过大ꎬ同时消

耗大量光合产物ꎬ使块茎中碳水化合物供应不足ꎬ
碳氮失衡ꎬ可能是淀粉贮存含量下降的原因之一ꎮ

复水后马铃薯叶片中碳氮比仍保持较高水平ꎬ
但复水对马铃薯块茎碳氮比影响非常显著ꎮ 这是

因为复水恢复了碳水化合物的合成与转运ꎬ块茎中

的淀粉大量积累ꎬ进而使干旱胁迫导致的低水平的

碳氮比迅速升高ꎮ 另外ꎬ由上述可知ꎬ复水恢复了

氮素的吸收与同化能力ꎬ且全氮含量已恢复正常水

平ꎬ表明旱后复水在某种程度上恢复了马铃薯碳水

化合物与氮素同化物的合成、分配及转运过程ꎬ修
复了干旱胁迫对植物造成的损伤ꎮ 但是ꎬ可能由于
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复水处理时间较短ꎬ氮素同化物在复水后的变化并

不显著ꎬ所以ꎬ后期试验可以适当延长复水后取样

时间ꎬ以期对碳氮转运在复水后修复过程中的作用

有更加深入地了解ꎮ

４　 结　 论

研究发现ꎬ干旱胁迫下马铃薯叶片蔗糖与淀粉

进行积累ꎬ块茎中淀粉含量降低ꎬ淀粉合成受到制

约ꎬ复水后ꎬ叶片 ＳＰＳ 活性显著增强ꎬ叶片蔗糖的合

成与转运过程得以恢复ꎬ促进块茎蔗糖含量增加ꎬ
在蔗糖充分供应的前提下ꎬ块茎淀粉迅速积累ꎮ 由

此表明ꎬ干旱胁迫显著阻碍了马铃薯叶片中碳水化

合物向块茎转运ꎬ复水后能够在一定程度上恢复马

铃薯碳水化合物从叶片向块茎的转运ꎬ修复干旱胁

迫对马铃薯植株造成的损伤ꎬ保障了马铃薯植株碳

水化合物转运过程正常运行ꎮ
另外ꎬ干旱胁迫下马铃薯叶片 ＮＲ 活性降低ꎬ使

叶片中氮素还原过程受阻ꎬ叶片游离氨基酸、可溶

性蛋白质与全氮含量均显著降低ꎬ而块茎中游离氨

基酸与可溶性蛋白质含量增加ꎬ说明干旱胁迫促进

马铃薯叶片氮素向块茎重新分配ꎮ 复水后叶片中

ＮＲ 与 ＧＳ 活性显著增强ꎬ而叶片游离氨基酸、可溶

性蛋白质以及全氮含量仍保持较低水平ꎬ块茎游离

氨基酸、可溶性蛋白含量较高ꎮ 表明旱后复水虽然

恢复了氮素的吸收与同化能力ꎬ但氮素同化物的合

成与转运尚未恢复正常水平ꎬ这可能是复水时间较

短所致ꎮ
由此表明ꎬ干旱胁迫下马铃薯叶片可溶性糖积

累ꎬ氮素同化物减少积累ꎬ而块茎中呈相反现象ꎬ因
而马铃薯叶片与块茎中碳氮失衡ꎬ叶片碳氮比增

加ꎬ块茎碳氮比降低ꎮ 复水后ꎬ上述情况均得到一

定程度的缓解ꎬ表现为块茎碳氮比增加ꎮ 因此ꎬ旱
后复水可在一定程度上修复干旱胁迫造成的损伤ꎮ
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