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摘要：［目的］解析不同氮素供给水平下杨树幼苗的生长与碳氮代谢特征，对提高木材产量和品质以及科学制定

人工林养分管理策略具有重要意义。［方法］分别以高氮、正常氮和低氮供给处理８４Ｋ杨（Ｐｏｐｕｌｕｓａｌｂａ×Ｐ．
ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ），分析其生长特征与碳氮代谢变化特征。［结果］高氮处理增加了净光合速率、根中的蔗糖含量以及

叶中的淀粉含量和生物量，促进８４Ｋ杨的碳代谢；高氮处理促进了８４Ｋ杨根中ＮＨ４
＋和 ＮＯ３

－吸收和积累，提高

了谷氨酸合成酶的活性，增加了大多数氨基酸含量以及总氮含量，促进了８４Ｋ杨的氮代谢。低氮处理降低了净

光合速率、叶中的大多数可溶性糖含量和淀粉含量，抑制８４Ｋ杨的碳代谢；低氮处理会降低植物体内 ＮＨ４
＋、

ＮＯ３
－含量，降低根中的硝酸还原酶（ＮＲ）的活性，降低氨基酸含量以及总氮含量，抑制８４Ｋ杨的氮代谢。［结

论］这些结果表明８４Ｋ杨中的碳代谢与氮代谢响应环境中的氮素的盈亏变化表现出很高的一致性，即外界环境
中氮素充足时，碳代谢随着氮代谢的增加而增加；而外界环境中氮素亏缺时，碳代谢随着氮代谢的降低而降低。
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　　杨树作为一种快速生长的木本植物，广泛分布
在我国北方地区，具有易繁殖、生长快、适应性强等

特性［１］，其在造纸业、碳固定工程以及生物燃料生产

等方面发挥着重要作用［２－５］。为了满足粮食需求，

大量的土地被用来种植农作物，而大多数杨树则生

长在氮素贫瘠地区［６］。但由于杨树本身对氮素的需

求量很大，所以为了加快杨树的生长，往往需要施加

大量的氮肥。

氮素是植物生长发育必需的大量元素之一，是

植物体内氨基酸、蛋白质、核酸等的重要组成成

分［７］。氮素会影响植物器官的形成和发育，如低氮

可以促进植物主根的生长和侧根的伸长［８］。氮素是

叶绿素的重要组成成分，外界环境中氮素的盈亏变

化会影响到植物的光合作用，同时氮素还是催化植

物体内大多数生理生化反应的酶蛋白的组成成分。

碳氮代谢是植物体内生长发育最为重要的两个代谢

途径，其在植物生长发育期间的动态变化会影响光

合产物的合成、转运，矿物营养的吸收以及蛋白质的

合成。碳代谢过程包括碳的固定、碳水化合物的合

成与利用等过程，其中形成的中间产物蔗糖是高等

植物进行光合作用产生的主要产物，亦是植物体内

主要的碳运输形式［９］。氮代谢的过程包括氮的吸

收、积累、氨基酸的合成与利用，最后用于植物的生

长等过程。其中无机态的氮素 ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－在一系

列的氮代谢酶蛋白（硝酸还原酶（ＮＲ）、亚硝酸还原
酶（ＮｉＲ）、谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）、谷氨酸合成酶
（ＧＯＧＡＴ）、谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ））的作用下，形成
谷氨酸［６］。谷氨酸再通过转氨基作用形成其他种类

氨基酸，最后形成行使各种功能的蛋白质。游离氨

基酸是植物体内氮素主要的存在和运输方式之

一［１０］，能够反映植物体内的氮素供应能力和蛋白质

的合成能力［１１］。ＮＲ是植物体内氮代谢的起始酶和
限速酶，催化着植物体内无机态氮素向有机态氮素

转化的第一步反应，其酶活性的强弱直接影响植物

氮代谢水平的高低［１２］。碳代谢与氮代谢之间存在

密切联系，氮代谢的进行需要碳代谢提供碳骨架和

能量，而碳代谢则需要氮代谢提供酶和光合色素，所

以碳氮代谢彼此之间相互依赖。植物体内的碳氮代
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谢反应对氮素水平变化的响应是多方面的，而目前

关于氮素对植物体内碳氮代谢的研究多集中在玉

米、谷类等农作物中。例如，随着氮素供应水平的降

低，在马铃薯体内氮素浓度逐步降低，碳氮比（Ｃ／Ｎ）
逐步增加，同时随着植株体内的 Ｃ／Ｎ增加，马铃薯
块茎形成提早，块茎重量和数量增加［１３］。菠菜中的

可溶性糖含量随着氮素水平的提高呈递减趋势，说

明适当的供氮水平有利于提高菠菜的品质［１４］。在

谷类作物中，已有研究表明土壤缺氮导致根长发生

改变，会降低可溶性蛋白含量和光合能力［１５－１６］。但

是关于氮素水平变化对杨树等木本植物中碳氮代谢

的研究甚少，已有研究表明低氮胁迫会促使小叶杨

根系伸长，同时降低净光合速率，降低其体内ＮＯ３
－、

ＮＨ４
＋含量以及游离氨基酸的积累；而在高氮条件下

则会出现相反的影响［７］。有研究结果表明充足的氮

素供给能够使杨树具有更大的光合能力及生物量，

以及加快杨树体内的碳氮代谢［５，１７－１８］。这些研究

结果表明在不同的氮素水平下植物体内会产生不同

的碳氮代谢变化，但是植物体内不同氮素水平下碳

氮代谢特征尚不清楚。

因此，明确杨树在不同氮素水平下生长特征和

碳氮代谢特征，对提高林木产量和品质以及科学制

定人工林养分管理策略具有重要意义。鉴于此，本

文以速生杨８４Ｋ杨（Ｐｏｐｕｌｕｓａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ）
为研究对象，通过设计３个不同氮素水平下的室内
砂培温室控制实验，测定８４Ｋ杨幼苗的株高、地径、
生物量、光合指标，并结合８４Ｋ杨幼苗根和叶中的可
溶性糖、淀粉、ＮＨ４

＋、ＮＯ３
－和氨基酸等含量的变化

以及 ＮＲ、ＮｉＲ、ＧＳ、ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ酶活性变化，综合
分析并阐明８４Ｋ杨在不同氮素水平下碳氮代谢的特
征，为提高我国人工林的生产力提供科学依据。

１　材料与方法
１．１　试验材料

试验材料为中国林业科学研究院林木遗传育种国

家重点实验室保存并扩繁的速生杨８４Ｋ杨的组培苗。
１．２　试验设计

杨树幼苗在人工气候室（光强：１０５μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１；光照时间：１６ｈ；湿度：５０％）中进行砂培盆
栽，待幼苗株高达３０ ４０ｃｍ时，进行不同的氮素
水平处理，即高氮供给（１６ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎ素，ＨＮ）、正
常氮素（４ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎ素，ＮＮ）、低氮供给（１ｍｍｏｌ
·Ｌ－１Ｎ素，ＬＮ），每个处理水平６个重复。每隔一

天每次每盆浇５０ｍＬ修改后的ｈｏｇｌａｎｄ营养液，处理
４个月后收获苗木。
１．３　测定方法
１．３．１　生物量和光合作用的测定　收获前，取各处
理最后形成的３片成熟叶（ＬＰＩ＝８ １０）用于光合
作用测定。净光合速率（Ａ）、气孔导度（ｇｓ）以及蒸
腾速率（Ｅ）。通过便携式光合仪（Ｌｉ６４００）进行测
定，测定时间为上午８：００—１１：００，具体测定方法按
仪器说明书进行。

光合色素含量的测定：称取１００ｍｇ左右的叶片
鲜样，加入１０ｍＬ８０％的丙酮，黑暗条件下，室温浸
提过夜。次日取出，当叶组织全部变白时表示光合

色素浸提干净，然后离心后测定提取液在６６３ｎｍ、
６４６ｎｍ和４７０ｎｍ的波长下的吸光值。

计算公式为：Ｃ叶ａ＝１２．２１×Ａ６６３－２．８１×Ａ６４６；
Ｃ叶ｂ＝２０．１３×Ａ６４６－５．０３×Ａ６６３；

Ｃ类胡 ＝（１０００×Ａ４７０－３．２７×Ｃ叶ａ－１０４×Ｃ叶ｂ）／２２９。
株高的测定：在植株收获前，用米尺测定植株顶

端到地面的距离记为株高；地径的测定：植株收获

前，用游标卡尺测量距离地面１ｃｍ处的茎段直径记
为地径。

生物量的测定：收获后新鲜样品称好其鲜质量

后，用锡箔纸包裹后在液氮里迅速冷冻，样品用液氮

研磨成粉末后放在－８０℃冰箱中保存。最后根据干
湿比换算成植株的生物量。

干湿比的测定：大约１００ｍｇ的冷冻粉末样品在
６０℃烘箱中烘干至恒质量后，称量其干质量，用于干
湿比测定，根据干湿比的计算公式：干湿比 ＝干质
量／鲜质量×１００％。
１．３．２　ＮＨ４

＋、ＮＯ３
－、ＮＯ２

－离子含量以及氮代谢酶

活性的测定　ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－、ＮＯ２
－等离子含量的测

定采用分光光度法，具体方法参考罗杰的研究［６］。

ＮＨ４
＋含量的测定：１００ｍｇ左右的鲜样中加入

１．５ｍＬ提取液（１ｍＬ１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＨＣｌ，５００μＬ氯
仿）４℃涡旋１５ｍｉｎ后离心（１００００ｇ，４℃，１０ｍｉｎ）。
离心后，上清液移至２ｍＬ离心管，并加入５０ｍｇ活
性炭，混匀后继续离心（１２０００ｇ，４℃，１０ｍｉｎ）。然
后取 １００μＬ上清液与 ５００μＬ１％（ｖ／ｖ）苯酚 －
０．００５％（ｗ／ｖ）硝普钠溶液混合，随后加入 ５００μＬ
１％（ｖ／ｖ）次氯酸钠－０．５％（ｗ／ｖ）氢氧化钠溶液，然
后３７℃下反应３０ｍｉｎ，在６２９ｎｍ处测其吸光值。

ＮＯ３
－含量的测定：１００ｍｇ左右的鲜样中加入１

ｍＬ去离子水后在４５℃下水浴１ｈ，然后离心（５０００

４６
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ｇ，２０℃，１５ｍｉｎ）。取０．２ｍＬ上清液与 ０．８ｍＬ５％
（ｗ／ｖ）水杨酸（用浓硫酸配制）混合，室温下反应２０
ｍｉｎ，加入１９ｍＬ２ｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＯＨ使ｐＨ＞１２。待溶
液冷却到室温后测其在４１０ｎｍ处的吸光值。

ＮＯ２
－含量的测定：１００ｍｇ左右的鲜样中加入１

ｍＬ提取液（５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＴＲＩＳＨＣＬ（ｐＨ７．９），５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１半胱氨酸，２ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＥＤＴＡ），离心
（１００００ｇ，４℃，２０ｍｉｎ）后，取５００μＬ上清液和２５０
μＬ１％磺胺以及２５０μＬ０．０２％［Ｎ（１苯胺）四乙胺
二乙酸盐酸盐（ＮＥＤ）］混合。显色后测定其在５４０
ｎｍ处的吸光值。

氮同化酶活性的测定：采用分光光度法测定硝酸

还原酶、亚硝酸还原酶、谷氨酰胺合酶、谷氨酸合酶和

谷氨酸脱氢酶活性，具体方法参考罗杰的研究［６］。

硝酸还原酶（ＮＲ）酶活的测定：２００ｍｇ左右鲜
样中加入１ｍＬ提取液（１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＨＥＰＥＳＫＯＨ
（ｐＨ７５），５ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｍｇ（ＣＨ３ＣＯＯ）２，５ｍｍｏｌ·
Ｌ－１ＤＴＴ，１ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＥＤＴＡ，０．５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＰＭＳＦ，
２０μｍｏｌ·Ｌ－１ＦＡＤ，５μｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＭＯＯ４，１％（ｖ／
ｖ）甘油，１％（ｗ／ｖ）ＰＶＰＰ，０．５％ ＢＳＡ，０．１％（ｖ／ｖ）
ＴｒｉｔｏｎＸ－１００），以及２５μｍｏｌ·Ｌ－１胰凝乳蛋白酶抑
制剂（用于根）或２５μｍｏｌ·Ｌ－１亮抑酶酞（用于叶、
木材和皮），充分混匀后离心（５０００ｒ·ｍｉｎ－１，４℃，５
ｍｉｎ）。取上清液与反应液（１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＨＥＰＥＳ
ＫＯＨ（ｐＨ７．５），６ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＫＮＯ３，６ｍｍｏｌ·Ｌ

－１

ＥＤＴＡ，０．６ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮＡＤＨ，１２ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＦＡＤ，６
ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＭＯＯ４，３ｍｍｏｌ·Ｌ

－１ＤＴＴ）以及 ２５
μｍｏｌ·Ｌ－１胰凝乳蛋白酶抑制剂（用于根）或 ２５
μｍｏｌ·Ｌ－１亮抑酶酞（用于叶、木材和皮）混合反应
２０ｍｉｎ。然后再加入０．６ｍｏｌ·Ｌ－１ＺｎＡｃ和０．２５ｍｏｌ
·Ｌ－１５甲基吩嗪硫酸甲酯终止反应，溶液中生成的
ＮＯ２

－测定其在５４０ｎｍ处的吸光值。
亚硝酸还原酶（ＮｉＲ）酶活的测定：５００μＬ测定

ＮＯ２
－的提取液用超滤管进行浓缩。先离心（１４０００

ｇ，４℃，２０ｍｉｎ），然后超滤管倒置在新的收集管中继
续离心（１０００ｇ，４℃，２ｍｉｎ）。浓缩的上清液加入５０
ｍｏｌ·Ｌ－１ＴＨＩＳＨＣｌ（１ｍｏｌ·Ｌ－１半胱氨酸，２ｍｏｌ·
Ｌ－１ＥＤＴＡ）混合。取 １００μＬ混合后的液体与 ８００
μＬ反应液（５０ｍｏｌ·Ｌ－１ＴＨＩＳＨＣｌ，０．５ｍｏｌ·Ｌ－１

ＮａＮＯ２，１ｍｏｌ·Ｌ
－１甲基紫精）混合，然后加入 １００

μＬＮａ２Ｓ２Ｏ４与ＮａＨＣＯ３起始反应，在３０℃反应１ｈ。
然后涡旋直至甲基紫精颜色完全消失终止反应。然

后加入１００μＬ１ｍｏｌ醋酸锌，混合后离心（１００００ｇ，

４℃，１０ｍｉｎ）。上清液中的 ＮＯ２
－按照之前测定

ＮＯ２
－含量的方法进行测定。

谷氨酰胺合酶（ＧＳ）酶活的测定：１００ｍｇ左右的
鲜样中加入２ｍＬ提取液（提取液中包括１０ｍｍｏｌ·
Ｌ－１ｐＨ７．６的 ＴＨＩＳＨＣｌ，１ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＭｇＣｌ２，１
ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＥＤＴＡ，１ｍｍｏｌ·Ｌ－１β巯基乙醇）后振荡
混匀，然后离心（１５０００ｇ，４℃，３０ｍｉｎ）取上清液即
粗酶液用于反应。在１ｍＬ反应液（８０ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＴＨＩＳＨＣｌ，４０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｌ谷胱甘肽，８ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＡＴＰ，２４ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＭｇＳＯ４，１６ｍｍｏｌ·Ｌ
－１ＮＨ２ＯＨ）

中加入４００μＬ酶液提取液后在３０℃温育３０ｍｉｎ，随
后加２ｍＬ终止液（１．５ｍｏｌ·Ｌ－１ＨＣｌ，２．５％（ｗ／ｖ）
ＦｅＣｌ３，５％（ｗ／ｖ）三氯乙酸）终止反应。离心（３０００
ｇ，１０ｍｉｎ），测定上清液在５４０ｎｍ处的吸光值。

谷氨酸合酶（ＧＯＧＡＴ）酶活和谷氨酸脱氢酶
（ＧＤＨ）酶活的测定：首先制备粗酶液，过程同 ＧＳ粗
酶液制备过程。ＧＯＧＡＴ的反应体系包括：１．７ｍＬ
２５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＴＨＩＳＨＣｌ（ｐＨ７．６），１００μＬ１００ｍｍｏｌ
·Ｌ－１２酮戊二酸，１００μＬ１０ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＫＣｌ，２００
μＬ１．５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮＡＤＨ以及５００μＬ的粗酶液。
加入４００μＬＬ谷氨酰胺后５ｍｉｎ内每隔１ｍｉｎ记录
在３４０ｎｍ处的吸光值。ＧＤＨ的反应体系包括：１．２
ｍＬ１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＴＨＩＳＨＣｌ（ｐＨ８．０），３００μＬ１ｍｏｌ
·Ｌ－１ＮＨ４Ｃｌ，２００μＬ１．５ｍｍｏｌ·Ｌ

－１ＮＡＤＨ，３００μＬ
０．１ｍｏｌ·Ｌ－１２酮戊二酸以及１ｍＬ酶液。加入酶液
后５ｍｉｎ内每隔１ｍｉｎ记录在３４０ｎｍ处的吸光值。
１．３．３　游离氨基酸含量的测定　准确称量１５ｍｇ
左右的冻干粉末，将其加入已有８００μＬ８０％甲醇／
水的２ｍＬ离心管中，并加入内标正缬氨酸，室温超
声辅助提取约 １ｈ，１２０００ｒ·ｍｉｎ－１室温离心 １０
ｍｉｎ；将上清液转移至２ｍＬ离心管。再加入８００μＬ
８０％甲醇／水，超声室温提取约 １ｈ；室温下离心
（１２０００ｒ·ｍｉｎ－１，１０ｍｉｎ），将上清转液移于之前的
提取液合并。最后用 ＨＣｌ调 ｐＨ值调至２。加入等
体积的乙醚／石油醚 ＝１：１萃取，纯化３次，保留水
相。最后，将下层水相进行真空离心浓缩，转到内衬

管中，干燥备用，随后利用ＧＣＭＳ进行分析［２０］。

１．３．４　可溶性糖含量以及淀粉的测定　植物样品
干粉溶于Ｍｅ２ＳＯ溶液中，与１５０μＬ乙酸酐和３０μＬ
１甲基咪唑混匀，在玻璃管中搅拌１０ｍｉｎ。加入６００
μＬ双蒸馏水（ｄｄＨ２Ｏ），除去多余的乙酸酐。然后加
入１００μＬ二氯甲烷以提取乙酰化衍生物。离心１
ｍｉｎ，对有机相进行分离。最后，１μＬ二氯甲烷层注
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入ＧＣＭＳ进行分析，具体方法参考［１９］。淀粉含量
测定参考南京建成生物工程研究所淀粉含量测试盒

说明书进行。

１．３．５　总Ｃ、总Ｎ以及Ｃ／Ｎ的测定　总 Ｃ、总 Ｎ的
含量测定利用元素分析仪进行测定。样品在９２０℃
下在填充有氧化铜的氧化管中氧化物烧。燃烧后形

成的气体在填有还原铜的管内还原为 Ｎ２、ＣＯ２
（６５０℃）。气体通过氦载气流经水阱（五氧化二
磷）。Ｎ２、ＣＯ２经过吸附与解吸附柱分离，然后再进
入同位素质谱仪（ＩＲＭＳ）进行分析。利用一系列的
同位素标样对标准气体进行校正，在分析过程中，每

１２个样品穿插一个实验室标样进行校正。
Ｃ／Ｎ＝总碳含量／总氮含量

１．３．６　氮素利用效率（ＮｉｔｒｏｇｅｎＵｓｅＥｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，
ＮＵＥ）的测定　氮素利用效率的计算参考［２１］的方
法。定义为 ＮＵＥ＝生物量／总氮含量。计算植株的
氮素利用效率时，植株包括根系和地上部分。

１．４　数据统计
数据的统计分析在 Ｓｔａｔｇｒａｐｈｉｃｓ软件中完成，统

计分析前所有的数据均要进行正态分布检验。氮素

处理作为单因素 ＡＮＯＶＡ的一个因子，当 ＡＮＶＯＶＡ
的Ｆ检验的Ｐ＜０．０５时认为均值之间的差异显著。

２　结果与分析
２．１　不同氮素处理对８４Ｋ杨生长的影响

植物可以通过调整自身的生长情况来适应环境

中的氮素的盈亏变化。如表１所示，８４Ｋ杨的株高
和地径随着氮素水平的降低而下降，其中低氮处理

时，株高生长受到抑制，显著降低了３０％ 。同时氮
素处理也会显著影响植物根和叶的生物量的积累。

与正常氮相比，高氮处理时，叶的生物量显著增加了

５８％；低氮处理时，根生物量增加了４３％，叶的生物
量降低了３５％。总体而言，随着氮素水平的增加，
８４Ｋ杨地下部分的生长受到抑制，地上部分的生长
则被促进，从而使８４Ｋ杨的根冠比增加。
２．２　不同氮素处理对８４Ｋ杨光合作用的影响

外界环境中的氮素的盈亏变化会影响植物的光

合作用，因此本研究测定了８４Ｋ杨的光合指标。表
２中，与正常氮素相比，在高氮条件下，气孔导度与
蒸腾速率分别显著增加了８０％和４２％；相反，在低
氮条件下，净光合速率显著降低了４５％。植物光合
色素随着氮素处理水平降低而下降。与正常氮素相

比，低氮条件下，叶绿素ａ、叶绿素ｂ和类胡萝卜素含
量分别显著降低了６３％、６７％和５３％。

表１　不同氮素水平对８４Ｋ杨树高、地径和生物量的影响
Ｔａｂｌｅ１　Ｈｅｉｇｈｔ，ｄｉａｍｅｔｅｒ，ｂｉｏｍａｓｓｏｆｒｏｏｔ，ｂｉｏｍａｓｓｏｆｌｅａｖｅｓｏｆＰｏｐｕｌｕｓａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ

ｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
株高

Ｈｅｉｇｈｔ／ｃｍ
地径

Ｄｉａｍｅｔｅｒ／ｃｍ
根生物量

Ｂｉｏｍａｓｓｏｆｒｏｏｔ／ｇ
叶生物量

Ｂｉｏｍａｓｓｏｆｌｅａｖｅｓ／ｇ
高氮 ＨＮ １４４．９±５．０ｃ ５．５±０．２ｂ １．５±０．２ａ ９．５±０．８ｃ
正常氮 ＮＮ １３０．６±４．９ｂ ５．１±０．２ａｂ １．６±０．２ａ ６．０±０．６ｂ
低氮 ＨＮ １００．２±１．３ａ ４．９±０．１ａ ２．３±０．１ｂ ３．９±０．４ａ
Ｐｖａｌｖｅ    

　　注：Ｐ＜０．０５；：Ｐ＜０．０００１

表２　不同氮素水平下８４Ｋ杨的光合作用和色素含量
Ｔａｂｌｅ２　ＣＯ２ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎｒａｔｅ（Ａ），ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（ｇｓ），ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ（Ｅ），ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｉｇｍｅｎｔｓｉｎ

ｔｈｅｌｅａｖｅｓｏｆＰ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
净光合速率Ａ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
气孔导度ｇｓ／

（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
蒸腾速率Ｅ／

（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
叶绿素ａＣｈｌａ／
（ｍｇ·ｇ－１）

叶绿素ｂＣｈｌｂ／
（ｍｇ·ｇ－１）

类胡萝卜素 Ｃａｒ／
（ｍｇ·ｇ－１）

高氮ＨＮ ７．６±０．４ｂ ０．９±０．１ｂ ３．７±０．１ｃ ５．６±０．５ｂ ２．７±０．２ｃ ２．１±０．２ｂ
正常氮 ＮＮ ６．８±０．５ｂ ０．５±０．２ａ ２．６±０．５ａ ４．８±０．５ｂ ２．１±０．２ｂ １．９±０．２ｂ
低氮 ＬＮ ３．７±０．２ａ ０．４±０．０ａ ３．１±０．１ａｂ １．８±０．２ａ ０．７±０．１ａ ０．９±０．０ａ
Ｐｖａｌｕｅ      

　　注：Ｐ＜０．０５；：Ｐ＜０．００１；：Ｐ＜０．０００１

２．３　不同氮素处理对８４Ｋ杨可溶性糖各组分和淀
粉含量的影响

　　在表３中，根中葡萄糖、蔗糖和总糖的含量在高
氮和低氮条件下都比正常氮条件下的含量增加。与

正常氮素相比，在高氮处理时葡萄糖、蔗糖和总糖的

含量分别显著增加了３７％、１３６％、２４２％，低氮处理
时葡萄糖、蔗糖和总糖的含量分别显著增加了

２２％、２１８％、１８２％。根中的果糖含量高氮和低氮条
件下与正常氮相比含量均显著降低，分别显著降低

了１２％和１５％。肌醇的含量随着氮素水平的降低
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而下降，高氮时含量增加了３３％，低氮时含量减低
了４７％。根中的甘露醇的含量随着氮素水平的降
低而极显著增加。淀粉的含量在低氮时，含量显著

增加了 ５６％。在叶中的大多数的可溶性糖（葡萄

糖、果糖、半乳糖和肌醇）的含量都是随着氮素水平

的降低而下降，其中在高氮时含量显著增加３０％
５６％，在低氮时显著降低３６％ ６７％。

表３　不同氮素水平下８４Ｋ杨根和叶中可溶性糖和淀粉含量
Ｔａｂｌｅ３　ＣｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｓａｎｄｓｔａｒｃｈｉｎｔｈｅｒｏｏｔｓａｎｄｌｅａｖｅｓｏｆＰ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈ

ｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３

组织

Ｔｉｓｓｕｓｅ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

葡萄糖

Ｇｌｃ／
（ｎｇ·ｍｇ－１）

果糖

Ｆｒｕ／
（ｎｇ·ｍｇ－１）

蔗糖

Ｓｕｃ／
（μｇ·ｍｇ－１）

半乳糖

Ｇａｌ／
（ｎｇ·ｍｇ－１）

肌醇

Ｉｎｓ／
（ｎｇ·ｍｇ－１）

甘露醇

Ｍａｎ／
（ｎｇ·ｍｇ－１）

总糖

Ｓｕｍ／
（μｇ·ｍｇ－１）

淀粉

Ｓｔａｒｃｈ／
（ｍｇ·ｍｇ－１）

根Ｒｏｏｔ

ＨＮ ６６．７±０．４ｂ １５３．０±２．２ａ １０．５±０．２ｃ ０．７±０．０ａ ３０．３±１．９ｃ ２．４±０．１ａ １０．７±０．２ｂ ３．５±０．５ａ
ＮＮ ５４．７±０．７ａ １７３．７±２．６ｂ ３．３±０．１ａ １．２±０．０ｂ ２２．８±０．７ｂ ２５９．１±０．９ｂ ３．８±０．１ａ ５．０±１．０ａ
ＬＮ ７４．８±１．５ｃ １４７．６±６．０ａ ７．８±０．２ｂ ９．７±０．１ｃ １２．１±０．７ａ４９４２．６±２７６．７ｃ１３．０±０．４ｃ ７．８±０．５ｂ
Ｐｖａｌｕｅ        

叶Ｌｅａｖｅｓ

ＨＮ ６３１．２±１０．５ｃ９１４．３±１２．８ｃ２３．４±１．１ａ２５３．０±１４．７ｃ１０４９．６±９．６ｃ ８２．６±１．５ｂ ２６．３±１．２ａ １３．２±０．８ａ
ＮＮ ４１６．０±１．０ｂ５８５．４±８．０ｂ ２８．５±０．４ｂ１６６．６±３．２ｂ ８０５．７±６．９ｂ ８７．９±１．７ｂ ３０．５±０．４ｂ １１．１±１．８ａ
ＬＮ １８０．７±１．６ａ２３４．４±９．８ａ ３２．０±０．７ｃ ５４．０±１．５ａ ５１２．６±７．２ａ ５５．２±２．１ａ ３３．１±０．８ｂ ９．８±１．０ａ
Ｐｖａｌｕｅ        ｎｓ

　　注：：Ｐ＜０．０１；：Ｐ＜０．００１；：Ｐ＜０．０００１；ｎｓ：ｎｏｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ．

２．４　不同氮素处理对Ｎ代谢相关产物、Ｎ代谢相关
酶的酶活性以及氮素利用效率的影响

２．４．１　不同氮素处理对ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－等离子含量的

影响　在图１中，与正常氮相比，根中的ＮＨ４
＋含量在

高氮时显著增加了１２１％，相反在低氮时显著降低了
７０％（图１ａ），而ＮＨ４

＋含量在叶中变化不显著（图１
ｂ）。根中的ＮＯ３

－在高氮时含量显著增加１１１％（图
１ｃ），低氮时显著降低；而叶中的ＮＯ３

－在高氮时无变

化，低氮时其含量显著减低了７４％（图１ｄ）。ＮＯ２
－在

根和叶中的变化均不显著（图１ｅ，ｆ）。
２．４．２　不同氮素处理对游离氨基酸含量的影响　在
表４中，可以看出氮素处理对根和叶中的游离氨基酸
含量产生了显著的影响。在根中的游离氨基酸中，谷

氨酸、天冬酰胺和精氨酸占总氨基酸的７５％ ９５％。
根中其他的氨基酸中，丙氨酸、甘氨酸和亮氨酸的含

量在高氮处理都是降低的，与正常氮相比，在高氮时

降低了３１％ ６９％，在低氮时降低了４２％ ６９％。
脯氨酸、甲硫氨酸、丝氨酸、苏氨酸、苯丙氨酸、天冬氨

酸和组氨酸在低氮条件下含量显著降低了５０％
８０％。在叶中，谷氨酸和天冬酰胺占总氨基酸含量的
６５％ ７５％。丙氨酸、甲硫氨酸、丝氨酸、半胱氨酸、
赖氨酸随着氮素水平的降低而下降；在高氮时，含量

显著增加了 ３９％ １１３％，在低氮时，含量降低了
４８％ ８２％；甘氨酸、脯氨酸、苏氨酸、天冬氨酸低氮
显著降低了５４％ ６５％；缬氨酸、异亮氨酸等在正常
氮时含量显著增加了５７％ ６４％。

图１　不同氮素水平对８４Ｋ杨根和叶中的
ＮＨ４

＋、ＮＯ３
－和ＮＯ２

－含量的影响

Ｆｉｇ．１　ＣｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆＮＨ４
＋、ＮＯ３

－ａｎｄＮＯ２
－ｉｎ

ｔｈｅｒｏｏｔｓ（ａ、ｃａｎｄｅ）ａｎｄｌｅａｖｅｓ（ｂ、ｄａｎｄｆ）ｏｆ
Ｐ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈｔｈｒｅｅ

ｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３

７６
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２．４．３　不同氮素处理对氮代谢相关酶活的影响　
在氮代谢的过程中，ＮＨ４

＋和 ＮＯ３
－被植物根系吸收

后转化氨基酸的过程中，相关的酶发挥了重要作用。

因此本研究测定了８４Ｋ杨中的相关的酶活性，包括
ＮＲ、ＮｉＲ、ＧＳ、ＧＯＧＡＴ和 ＧＤＨ（图 ２）。在根中，ＮＲ
的活性在低氮时显著降低（图２ａ），ＮｉＲ和 ＧＳ的活
性在各种氮素水平下变化不显著（图 ２ｃ，ｅ），
ＧＯＧＡＴ的活性在高氮时显著增加（图２ｇ），ＧＤＨ的
活性在高氮或低氮时都显著提高（图２ｉ）；叶中 ＮｉＲ
的活性在低氮时显著降低（图２ｄ），ＧＯＧＡＴ的活性
在高氮或低氮时都显著提高（图２ｈ），ＧＤＨ的酶活
性随着氮素水平的降低显著增加（图２ｊ）。
２．４．４　不同氮素处理对８４Ｋ杨氮素利用效率的影
响　不同的氮素水平不仅会影响植物根系和地上部
分的生长，同时也会影响植物的氮素利用效率（ｎｉ
ｔｒｏｇｅｎｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＮＵＥ）。随着氮素水平的升高，
８４Ｋ杨的 ＮＵＥ随之降低。高氮处理后，８４Ｋ杨的
ＮＵＥ显著降低了 ２１％；而低氮处理后，８４Ｋ杨的
ＮＵＥ显著增加了９６％（图３）。
２．５　不同氮素处理对总碳、总氮以及碳氮比的影响

植物的碳氮含量以及碳氮比既是反映植物体碳

氮代谢的诊断标准，也是反映植物碳氮代谢的相对

强弱，对植物的生长有着极其重要的作用。因此本

研究测定了８４Ｋ杨根和叶中的总碳氮含量以及碳氮
比。如图４所示，在根中，总Ｃ含量在各个氮素处理
之间变化不显著（图４ａ），在低氮时总 Ｎ含量显著
降低（图４ｃ），因此根中的 Ｃ／Ｎ在低氮时显著上升
（图４ｃ）；在叶中，在低氮时总 Ｃ含量显著降低（图
４ｂ），而总Ｎ含量在高氮时含量极显著升高，低氮时
含量极显著降低（图４ｄ），叶中的 Ｃ／Ｎ随着氮素水
平的下降而上升（图４ｆ）。

３　讨论
植物体内的氮素资源大多数都是由根系从外界

环境中获取，因此植物根系可以根据自身所处环境

中的氮素水平快速调整它的生长和形态。本研究

中，８４Ｋ杨的根系在低氮处理下表现出促进生长，而
高氮处理则抑制生长，此结果与前人的研究结果一

致［６，２１］。因为在低氮条件下，杨树的氮素利用效率

更高，同时会通过诱导侧根生长增加根系表面积，从

而达到在氮素缺乏的环境下提高氮素的利用以及寻

找更多养分的能力。与此一致，关于拟南芥的研究

结果表明，低氮条件下拟南芥会采取一种“积极寻觅

图２　不同氮素水平对８４Ｋ杨根和叶中氮
代谢相关酶活性的影响

Ｆｉｇ．２　Ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｎｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ（ＮＲ，ｎｍｏｌ·ｈ－１·
ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ），ｎｉｔｒｉｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ（ＮｉＲ，ｍｍｏｌ·ｈ－１·
ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ），ｇｌｕｔａｍｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ（ＧＳ，ｈ－１·ｍｇ－１

ｐｒｏｔｅｉｎ），ｇｌｕｔａｍａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ（ＧＯＧＡＴ，ｎｋａｔ·ｇ－１

ｐｒｏｔｅｉｎ），ａｎｄｇｌｕｔａｍａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ（ＧＤＨ，ｎｋａｔ·
ｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ）ａｎｄｉｎｒｏｏｔｓ（ａ，ｃ，ｅ，ｇａｎｄｉ）ａｎｄｌｅａｖｅｓ
（ｂ，ｄ，ｆ，ｈａｎｄｊ）ｏｆＰ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄ

ｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３

策略”来促进侧根生长，但是在氮素充足条件下，会

采取一种“休眠策略”来抑制侧根的生长［２２］。而前人

８６
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图３　不同氮素水平下８４杨的氮素利用效率
Ｆｉｇ．３　ＮＵＥｏｆＰ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄ

ｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３

图４　８４Ｋ杨根和叶的总碳氮含量及碳氮比
Ｆｉｇ．４　ＣｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆＣａｒｂｏｎ，ｎｉｔｒｏｇｅｎａｎｄＣ／Ｎ
ｒａｔｉｏｉｎｔｈｅｒｏｏｔｓ（ａ、ｃａｎｄｅ）ａｎｄｌｅａｖｅｓ（ｂ、ｄａｎｄｆ）ｏｆ
Ｐ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３

的研究也证实氮素缺乏可以促进根系生长［２３］，而氮

素充足则会抑制根系的生长［２１，２４］。

氮素充足时，植物优先把资源分配给植物的地上

部分有助于增强光合作用促进植物生长，有利于提高

植物在高氮条件下的氮素利用率［２１，２５］。本研究中，

高氮处理下的８４Ｋ杨表现出了更大的叶生物量，更
高的植物色素含量和叶总氮含量以及更强的净光合

速率。说明８４Ｋ杨在高氮条件下会优先将资源分配
给叶组织，促进叶片的发育，使之具有更大的叶表面

积和更高的植物光合色素含量从而达到增强植物的

光合速率，充分利用环境的丰富的氮素来加快自身

生长的目的，从而来适应自身所处的高氮环境。

植物可以通过调整自身体内的碳氮代谢反应来

适应不同的氮素环境，在不同的氮素水平呈现出不

同的碳氮代谢特征。在本研究中，ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－的含

量随着氮素的水平的降低而显著下降，这与氮代谢

过程中氮代谢酶活性降低是相关的。而 ＮＲ作为氮
素代谢过程中的限速酶，对植物氮素的吸收和积累

起到决定性作用。在本研究中根中 ＮＲ的酶活性随
之氮素水平的降低而显著降低，故而减少对氮素的

吸收和利用，这与 ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－的含量降低是相符

的。ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－在一系列的氮代谢相关酶的作用

下转化为氨基酸，而谷氨酸和天冬酰胺作为游离氨

基酸中含量最高的两种氨基酸，其含量变化大体可

以反映出植物体内游离氨基酸总量的变化［２６］。在

高氮处理时，根和叶中的谷氨酸和天冬酰胺的含量

显著增加；在低氮处理时，根和叶中的谷氨酸和天冬

酰胺显著降低，说明在不同的氮素水平下８４Ｋ杨呈
现出不同的游离氨基酸的积累效率，在氮素充足时，

８４Ｋ杨表现出更高的氮素积累能力。精氨酸作为植
物体内Ｎ／Ｃ比最高的氨基酸之一，它可以以较少的
碳结合较多的氮，所以往往精氨酸可以作为植物体

内一种重要的氮素贮藏营养物［２７］。而在本研究中

８４Ｋ杨的净光合速率随着氮素水平下的上升而提
高，同时精氨酸的含量随着氮素水平的上升而显著

增加，说明８４Ｋ杨在光合作用制造的有限的碳含量
下能够最大程度的利用环境中的氮素。ＮＵＥ可以
反映植物对环境中氮素利用效率，过高的氮素施加

水平会导致植物ＮＵＥ下降。在本研究中 ＮＵＥ随着
氮素的水平的降低而增加，说明在低氮条件下植物

的氮素利用效率更高，但是低氮条件下植物的生长

会受到抑制；相反，过高的氮素水平下，植物的氮素

利用效率会降低，也会造成资源浪费。所以为了达到

９６
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表４　８４Ｋ杨根和叶中的游离氨基酸含量
Ｔａｂｌｅ４　ＣｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆｆｒｅｅａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｎｔｈｅｒｏｏｔｓａｎｄｎｅｗｌｅａｖｅｓｏｆＰ．ａｌｂａ×Ｐ．ｇｌａｎｄｕｌｏｓａｓｕｐｐｌｉｅｄ

ｗｉｔｈｔｈｒｅｅｌｅｖｅｌｓＮＨ４ＮＯ３ μｇ·ｇ－１

组织

Ｔｉｓｓｕｅｓ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
丙氨酸

Ａｌａ
甘氨酸

Ｇｌｙ
缬氨酸

Ｖａｌ
亮氨酸

Ｌｅｕ
异亮氨酸

Ｉｌｅ
脯氨酸

Ｐｒｏ
甲硫氨酸

Ｍｅｔ
丝氨酸

Ｓｅｒ
苏氨酸

Ｔｈｒ
苯丙氨酸

Ｐｈｅ

根Ｒｏｏｔ

高氮（ＨＮ） ２４２．５±６８．５ａ ２７．７±３．７ａ ８６．６±１６．１ａ ６６．９±５．２ｂ ９０．９±１４．６ａｂ ３４．３±６．４ｂ ２６．２±３．５ｂ ２４８．１±５１．７ａｂ１５７．２±１２．２ａｂ ４１．８±８．２ｂ
正常氮（ＮＮ） ４２６．９±６１．７ｂ ８８．１±１７．０ｂ １３０．７±１９．４ａｂ ９６．９±２１．３ｃ １１５．８±１７．３ｂ ３９．１±５．０ｂ ２７．８±４．８ｂ ４７５．６±１０２．７ｂ ２１５．５±５０．０ｂ ３６．８±７．９ｂ
低氮（ＬＮ） ２４６．０±６０．６ａ ２７．０±４．６ａ ６６．０±１８．９ａ ４８．８±１４．８ａ ４９．６±１４．２ａ １６．６±２．４ａ １１．３±４．２ａ １６４．８±４１．３ａ ５３．０±１５．７ａ １８．３±４．２ａ
Ｐｖａｌｕｅ   ｎｓ  ｎｓ     

叶Ｌｅａｖｅｓ

高氮（ＨＮ） ５８１．６±２８．９ｃ ２９．２±２．９ｂ １１４．１±８．２ｂ １０１．２±６．２ｂ ７８．５±６．８ｂ ８１．９±９．９ｂ １２５．７±１３．６ｃ ８１０．５±１７４．９ｃ １３９．９±１２．６ｂ １４８．７±３２．９ｂ
正常氮（ＨＮ） ３９６．１±４７．８ｂ ２２．３±２．５ｂ ６９．７±９．２ａ ５６．０±１５．５ａ ４９．９±６．３ａ ６１．４±１０．９ｂ ６２．５±５．０ｂ ５８４．８±１３０．２ｂ １０４．２±１５．７ｂ ８２．４±２３．０ａｂ
低氮（ＬＮ） １８８．３±５．７ａ ７．６±１．４ａ ４７．５±１１．７ａ ３８．２±９．７ａ ３８．５±１０．１ａ ２８．２±０．８ａ ３２．８±０．１ａ １０６．１±１０．３ａ ３９．７±６．７ａ ５６．６±２．１ａ
Ｐｖａｌｕｅ          

组织

Ｔｉｓｓｕｅｓ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
天冬氨酸

Ａｓｐ
半胱氨酸

Ｃｙｓ
谷氨酸

Ｇｌｕ
天冬酰胺

Ａｓｎ
赖氨酸

Ｌｙｓ
精氨酸

Ａｒｇ
组氨酸

Ｈｉｓ
酪氨酸

Ｔｙｒ
总氨基酸

Ｓｕｍ

根Ｒｏｏｔ

高氮（ＨＮ） ６８６．５±４４．４ｂ ３２．７±３．２ａ １２５３．２±９６．０ｂ ３３２４８．１±２８５８．５ｂ ６９．０±３．０ｃ ８６６８．３±１３５３．５ｃ １７５．２±１５．４ｂ ４２．５±５．１ａ ４５２３９．１±２８１０．８ｂ
正常氮（ＮＮ） ８８３．９±９６．６ｂ ３１．０±４．６ａ １６１８．１±１６３．６ｂ３２６７７．１±７９０７．３ｂ ８６．６±５．７ｂ ８３８．４±１４２．９ｂ １６７．４±２３．２ｂ ３９．５±０．１ａ ３７８５２．６±８１１５．８ｂ
低氮（ＬＮ） １７１．９±５１．３ａ ２６．７±３．８ａ ４７５．６±１５６．１ａ ２６１６．２±１０７８．７ａ ２４．７±４．４ａ ４８．５±８．５ａ ４３．８±１．５ａ ３３．０±２．２ａ ４１４１．８±１４２１．２ａ
Ｐｖａｌｕｅ  ｎｓ      ｎｓ 

叶Ｌｅａｖｅｓ

高氮（ＨＮ） ３９５．７±６９．８ｂ ６２．８±５．１ｃ ３０９９．９±２９８．８ｃ ６３１６．７±１１９６．１ｃ １０８．０±６．９ｃ １８０．４±２１．４ｂ ４４．３±１．６ｂ ５２．２±２．８ｂ １２４９９．１±１３０３．０ｃ
正常氮（ＮＮ） ３４７．９±５５．７ｂ ４０．３±１．５ｂ ２３３０．３±３３６．３ｂ ２１０３．２±３９４．９ｂ ５０．５±１０．３ｂ ４１．４±０．５ａ ４３．７±１．６ａｂ ４５．１±９．３ａｂ ６５３７．７±１０２４．０ｂ
低氮（ＬＮ） １５１．８±１７．２ａ ２２．５±１．４ａ ７１４．１±１７４．４ａ ９７１．２±６９５．９ａ ２２．５±２．２ａ ３２．５±０．８ａ ３８．９±１．３ａ ３１．５±０．２ａ ２５９５．２±７２１．７ａ
Ｐｖａｌｕｅ       ｎｓ  

　　注：：Ｐ＜０．０５；：Ｐ＜０．０１；：Ｐ＜０．００１；：Ｐ＜０．０００１；ｎｓ：ｎｏｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ．

既能促进植物生长也不会造成资源浪费的目的，应

该合理对植物施加氮素营养。

葡萄糖在植物生长和呼吸作用中发挥着重要作

用，植物会将葡萄糖优先运输到生长旺盛的部位用

于植物自身的生长。本研究中低氮条件下根中葡萄

糖的含量显著增加，叶中的葡萄糖含量随着氮素水

平的增加而显著增加，这与低氮条件下根具有更大

的生物量，叶的生物量随着氮素水平的增加而增加

的实验结果一致。甘露醇作为一种渗透调节物质，

在植物细胞的渗透压调节过程中发挥重要作用［２８］。

在根中，甘露醇的含量随着氮素水平的下降而显著

增加，这可能与低氮条件下，植物通过增加甘露醇的

含量增加根系中渗透压，从而提高对水分以及

ＮＨ４
＋和ＮＯ３

－等的吸收能力。碳代谢的中间产物蔗

糖含量可以反映植物光合作用、碳输出和养分调动

能力的强弱；蔗糖是光合作用的重要产物，也是碳水

化合物从光合组织向非光合组织转运的主要形

式［２９］。本研究中，氮素缺乏时根中的蔗糖含量显著

增加，同时蔗糖可以被水解磷酸化为６磷酸葡萄糖，
而６磷酸葡萄糖则是植物体内糖酵解和呼吸作用的
重要底物［３０］，表明氮素缺乏时光合作用产生的 Ｃ代
产物主要用于自身的生长发育，且优先用于自身根

系的生长，这与本研究中８４Ｋ杨在低氮时有更大的
根系生物量相一致。低氮条件下，８４Ｋ杨根中淀粉
含量增加，叶中淀粉含量降低，这些结果表明氮素缺

乏时，光合作用产物会优先向根中转运。

碳氮代谢是植物体内生长发育最主要的代谢反

应，二者密不可分。氮代谢产物（例如氨基酸）的合

成需要碳骨架［３１］，碳代谢过程需要氮代谢产物（例

如酶）的促进。碳氮营养互相联系，在 Ｃ／Ｎ高的情
况，氮素不足会限制 Ｃ素同化物的利用；在 Ｃ／Ｎ低
的情况下，Ｃ素的不足又会限制 Ｎ素的利用。在本
研究中，根和叶中在高氮时，Ｃ／Ｎ最低，在低氮时，
Ｃ／Ｎ最高。研究结果表明在高氮处理后 ８４Ｋ杨的
碳代谢相对氮代谢明显加强，有利于光合产物的积

累，从而加快自身的生长发育。

４　结论
高氮处理增加８４Ｋ杨的净光合速率和叶的生物

量，抑制根系发育，增加了叶中的淀粉含量，降低根

中的淀粉含量，促进了根中的 ＮＨ４
＋和 ＮＯ３

－吸收和

积累，增加了绝大多数的氨基酸含量和总Ｎ含量，植
物体内的Ｃ／Ｎ减小；低氮处理促进了根系的生长，
降低了净光合速率和光合色素含量，增加了根中的

淀粉，降低了叶中的淀粉含量，降低了根中的 ＮＨ４
＋

和叶中的 ＮＯ３
－的含量，降低了根中 ＮＲ的活性，降

低了绝大多数的氨基酸含量以及总 Ｎ含量，植物体
内的Ｃ／Ｎ增大。这些结果表明８４Ｋ杨中的碳代谢
与氮代谢响应环境中的氮素的盈亏变化表现出很高

的一致性，即外界环境中氮素充足时，碳代谢随着氮

代谢的增加而增加；而外界环境中氮素亏缺时，碳代

谢随着氮代谢的降低而降低。

０７
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