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摘 要:为研究低氮胁迫对不同耐瘠性苦荞土壤氮转化酶活性的影响,以迪庆苦荞(DQ,耐低氮品种)和‘黑丰1号’(HF,不

耐低氮品种)为研究对象,设置3个施氮水平:对照(CK,尿素0mg/kg)、低氮量(N1,尿素80mg/kg)、正常施氮量(N2,尿素

160mg/kg),对不同耐瘠性苦荞品种土壤的水肥状况及氮转化相关酶活性进行测定分析。结果表明:低氮胁迫对苦荞土壤

的水肥状况有显著影响(p<0.05)。在低氮胁迫下,DQ的土壤含水量、pH、全氮、全磷、NO-3-N及产量比HF高。低氮胁迫

对苦荞土壤氮转化相关酶活性亦有显著影响(p<0.05),在低氮胁迫下,HF的铵氧化酶活性、蛋白酶活性比DQ高37.61%,

253.27%。同时,冗余分析表明品种(p=0.002),土壤含水量(p=0.002),NO-3-N(p=0.012),全钾(p=0.016),是影

响土壤中氮转化过程关键酶活性最重要的环境因子。综上所述,迪庆苦荞对根际土壤水肥的保持度及产量高于黑

丰,且成熟期迪庆苦荞氮转化酶活性较低,可能是迪庆苦荞通过对土壤中NH+
4-N和NO-3-N的选择性吸收来改变根

际土壤中的pH值从而影响氮转化酶的活性来调节环境中氮素的供给。因此,建议黄土高原土地养分贫瘠地区选用

耐瘠性强苦荞品种,该结果可为黄土高原等土地养分贫瘠地区农业发展提供理论依据和实践参考。
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Abstract:Inordertostudytheeffectoflownitrogenstressonthesoilnitrogeninvertaseactivitiesofdifferent
kindsofbarren-tolerantbuckwheat,Diqingtartarybuckwheat(DQ,lownitrogen-tolerantcultivar)and
‘Heifeng1’(HF,lownitrogen-tolerantcultivar)wereusedasresearchsubjects,threelevelsofnitrogen
application:control(CK,urea0mg/kg),lownitrogen(N1,urea80mg/kg),normalnitrogenapplication
(N2,urea160mg/kg)wererset,soilwaterandfertilizerstatusandnitrogenconversionrelatedenzyme
activitiesofdifferentbarren-tolerantbuckwheatcultivarswereanalyzed.Theresultsshowthatlownitrogen
stresshasthesignificanteffectonthesoilwaterandfertilizerstatusofsoilplantedtotartarybuckwheat(p<
0.05).Underlownitrogenstress,thesoilwatercontent,pH,totalnitrogen,totalphosphorus,NO-

3-Nand
yieldofDQarehigherthanthoseofHF.Lownitrogenstressalsohasasignificanteffectontheenzymeactiv-
itiesrelatedtonitrogenconversioninsoilplantedtotartarybuckwheat(p<0.05).Underlownitrogen
stress,theactivitiesofammoniaoxidaseandproteaseofHFare37.61%and253.27%higherthanthoseof
DQ.Atthesametime,redundantanalysisshowsthatcultivars(p=0.002),soilwatercontent(p=0.002),

NO-
3-N(p=0.012),totalpotassium(p=0.016)affectsoilthemostimportantenvironmentalfactorforkey

enzymeactivitiesinthenitrogenconversionprocess.Insummary,comparedwithHF,DQhashigherwater



andfertilizerretentionandyield,buthaslowersoilenzymeactivitiesbecauseselectivewayofabsorption
nitrogenoftheformofNO-

3-NandNH+
4-NaffectsthesoilpHandcontrolsthesoilenzymeactivitiesforthe

nitrogenusabilityandtheselectedcharacterscultivarandmoisturehadthegreatesteffectonsoilnitrogen
invertaseactivities.Therefore,itisrecommendedtoselectbuckwheatcultivarswithstrongbarrentolerance
inthelimitedsoilnutrientareasoftheLoessPlateau.Theseresultscanprovidetheoreticalbasisandpractical
referenceforagriculturaldevelopmentinthepoorsoilnutrientareasoftheLoessPlateau.
Keywords:lownitrogenstress;nitrogeninvertaseactivities;TartaryBuckwheatwithdifferenttolerance

  “缺氮、少磷、钾充足”是黄土高原瘠薄地区土壤养

分含量的共同特点。苦荞因生育期短和耐瘠性好被广

泛种植在黄土高原生态环境较严酷的地区,也是中西部

经济相对落后地区的主要粮食作物、经济作物和避灾救

荒作物,有着其他大宗作物无法替代的区位优势[1]。有

些地区没有苦荞的种植,就“人无粮、畜无草、家无钱”,苦
荞在构建中西部粮食安全和贫困地区社会发展中起着

不可或缺的作用。苦荞还具有医食同源的独特营养价

值,随着人们健康意识的提升与苦荞功能性价值的推

广,近年来关于苦荞的研究大部分集中在地上部分植

株的养分价值[1-3]、品种选育[4-6]和逆境胁迫对苦荞化

学成分及生理机能的影响[7-8]的研究,对于不同耐瘠

性苦荞对土壤低氮胁迫的响应机制鲜有报道。
面对低氮胁迫时,根系分泌物的成分和数量会发生

急剧变化来适应环境[9],并且作物品种间对养分的吸收

存在差异性。张楚等[10]在试验中研究了苦荞基因型耐

性与敏感性之间的相互作用,发现低氮胁迫下耐低氮苦

荞根部可溶性糖和游离脯氨酸含量增加,苦荞叶片的最

大荧光产量(Fm)和效率(Fv/Fm)显著降低,耐低氮品种

根吸收活力更高,抗氧化能力的降低幅度更大,根冠比

降低也明显。苦荞遭遇养分胁迫时,根系也可以通过增

加有机酸的分泌量改变根际微环境来增强养分的吸

收[11],但是土壤中氮源的供给数量和差异对苦荞根系分

泌物量和种类却有不同的影响[12]。在农业生态系统

中土壤酶来源于植物和微生物,是氮转化过程的关键

因子[13-14],它们直接参与营养矿化和有机物分解并且

控制土壤中氮素供给的数量和形态。有研究发现,低
氮胁迫下,迪庆苦荞根际土壤的草酸和酒石酸的含量

高于黑丰1号[15],苦荞可以通过根际土壤纤维素酶

活性[16],β-葡萄糖苷酶,蔗糖酶的活性升高来调节根

际土壤 中 养 分 有 效 性 来 增 加 抵 抗 环 境 逆 境 的 风

险[17],耐低氮品种的苦荞根际土壤酶在低氮胁迫的

环境下更倾向于消耗结构简单的碳源,而氮敏感的品

种倾向于利用结构复杂的碳源[18]。
为此,本文以迪庆苦荞和黑丰1号两种不同耐氮

性苦荞为试验对象,通过盆栽试验,研究低氮胁迫下

苦荞氮转化酶对土壤中氮素形态和含量的调节,探究

不同耐瘠性苦荞品种在低氮胁迫下的响应机制,以期

为黄土高原等土地养分贫瘠地区苦荞氮肥的优化管

理提供参考依据。

1 材料与方法

1.1 试验地概况与试验设计

试验地位于山西省临汾市山西师范大学塑料大

棚内,其种植前的土壤采自山西省乡宁县水土保持监

测站长期撂荒地0—20cm土层,为黄土母质上发育

的褐土,供试土壤理化性状见表1。将土壤过2mm
筛,丢弃土壤中的土块和石头,并在种植盆栽前充分

均质化,每盆中装10kg土壤,种植两种不同苦荞品

种:迪庆苦荞(DQ,耐低氮品种)和黑丰1号(HF,不
耐低氮品种),苦荞的种子分别由迪庆藏族自治州农

业科学研究所和山西省农业科学院高寒作物研究所

提供[16]。试验设置3个处理:(1)对照(以下简称

CK,不施氮肥);(2)低氮量(以下简称 N1,尿素80
mg/kg);(3)正常施氮量(以下称为 N2,尿素160
mg/kg),每个处理重复三次。每种处理都使用相同

的磷酸盐肥料(P2O5,150mg/kg)和钾肥(K2O,60
mg/kg)作为基础肥料,同时,在每个盆中选择12粒

种子,在去离子水中浸泡24h,均匀播种,最终定植

为每盆8株植物,每盆每天浇400ml水。在苦荞生

长到成熟时期(8月31日)采用“抖土法”收集土壤根

际样品,同时收集苦荞的籽粒。
表1 供试土壤基本理化性质

指标
全氮/

(g·kg-1)
全磷/

(g·kg-1)
全钾/

(g·kg-1)
有机质/

(g·kg-1)
速效磷/

(mg·kg-1)
速效钾/

(mg·kg-1)
pH

铵态氮/

(mg·kg-1)
硝态氮/

(mg·kg-1)
含量 0.222 0.122 2.47 2.3 0.05 0.21 7.58 1.79 2.04

1.2 测定指标及方法

土壤含水量采用105℃烘干法测定,pH用水土比

(2.5∶1)浸提pH计测定,有效磷用0.52mol/LNaH-
CO3浸提—钼锑抗比色法;有机碳用重铬酸钾加热法测
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定;速效钾用1mol/L中性醋酸铵浸提—火焰光度法测

定;全钾的测定采用高氯酸硫酸消煮—火焰光度计法;
全氮的测定用凯氏定氮仪法;全磷的测定用高氯酸硫酸

消煮—分光光度计法;土壤铵态氮、硝态氮在25℃条件

下用2mol/L氯化钾浸提后用全自动间断化学分析仪

(SmartChem140)测定[19]。苦荞的成熟期收集籽粒,并
带回实验室记录结实数,在105℃杀青30min后

65℃烘干之恒重并称干重,用以计算千粒重。
土壤铵氧化酶:以硫酸铵作底物,土壤样品在

25℃下培养5h,培养期间释放的亚硝态氮的用氯化

钾提取,并在520nm下比色测定[20];土壤蛋白酶:用
酪蛋白作为底物,土样在50℃、pH8.1条件下培养2
h,浸提出培养过程中释放的氨基酸,剩余的底物用

三氯乙酸沉淀。芳香族氨基酸与FolinCiocalteùs酚

试剂在碱溶液中反应形成蓝色化合物,在700nm比

色下测定[21]。

1.3 数据处理

采用Excel2010软件进行数据处理,用Origin8
软件画图,利用SPSS21.0统计软件对数据进行单因

素方差分析、裂区分析、以及独立样本T检验进行差

异显著性检验;CANOCO4.5软件进行酶活性与环

境因素间的RDA分析,其中对坐标轴采用蒙特卡罗

置换检验,得出对酶作用的环境因子的排序。

2 结果与分析

2.1 不同施氮量及品种对土壤理化性质的影响

除了全磷和速效钾,施氮量对土壤理化性质产生

了极显著差异(p<0.01);除了全钾、有效磷、速效钾

和硝态氮,品种均对土壤理化性质产生了极显著差异

(p<0.01);除了全氮和铵态氮外,品种和施氮量之间

的交互作用也对土壤理化性质影响显著(p<0.05)。
图1表明,对照处理下,HF的pH 比 DQ 显著高

0.77%,而DQ的土壤含水量、全氮、全磷、有机碳及

产量均较 HF高77.39%,33.30%,9.28%,76.97%,

17.06%;在低氮量下,DQ 的土壤含水量、pH、全
氮、全磷、NO-

3-N 及产量比 HF高4.52%,2.87%,

42.77%,16.27%,29.55%和3.65%,而 HF的全钾

和C/N比DQ 高31.81%和36.48%;在 常 氮 处 理

下,DQ的pH、全钾、速效钾、有机碳、NH+
4-N比 HF

高3.71%,16.30%,36.39%,12.43%,16.11%,但HF
的速效磷、NO-

3-N较 DQ高72.62%,20.05%。HF
的全氮随施氮量的增加而增加,其 N1,N2处理下分

别较CK高79.70%和121.36%。DQ的土壤含水量

在N1,N2处理下分别较CK低23.66%和80.85%。
另外,在N1处理下DQ的pH值达到最高,而C/N出

现最小值。

注:SOC:有机碳(g/kg);C/N:碳氮比;TN:全氮(g/kg);TP:全磷(g/kg);TK:全钾(g/kg);AP:速效磷(g/kg);AK:速效钾(g/kg);NH+4 :铵态氮

(mg/kg);NO-3 :硝态氮(mg/kg)其上大写字母表示同一品种的不同氮处理在(p<0.05)概率水平差异显著,小写字母表示同一氮处理在不同品

种在(p<0.05)概率水平差异显著,下同。

图1 不同施氮量及品种对土壤理化性质的影响
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2.2 不同施氮量及品种对氮转化相关酶活性的影响

裂区分析显示,品种、施氮量以及品种和氮处理的

交互作用对铵氧化酶产生了极显著的影响(p<0.01)。
图2A的结果表明,HF的铵氧化酶活性在CK处理下分

别较N1,N2处理高107.22%和78.18%,同时DQ亦在

CK处理下分别较N1,N2处理高97.53%和11.90%,HF
和DQ的铵氧化酶活性均在N1处理下最低。在N1处
理下,HF的铵氧化酶活性较DQ高37.61%。而在

N2处理下,两个品种没有明显的差异。
品种和氮处理对土壤蛋白酶活性有极显著的影

响(p<0.01),但是品种和氮处理之间的交互作用并

没有对蛋白酶产生影响。HF的蛋白酶含量在N2处
理下分别比 CK,N1高46.52%,24.58%,DQ 则在

N1,N2处理下分别比CK高153.95%,186.70%;不同

施氮量下,HF的蛋白酶活性均比 DQ高253.27%,

63.61%和80.54%(图2B)。

图2 不同氮处理和品种对氮转化相关酶活性的影响

2.3 土壤理化性质与氮转化相关酶活性的关系

2.3.1 土壤理化性质与氮转化相关酶活性RDA排

序 冗余分析(RDA分析)显示土壤氮转化相关酶活

性受环境因子影响的程度。图3显示一二主轴分别

解释了总变量的79.0%,17.0%,即前两轴的土壤理

化性质累计解释土壤酶活性特征的96.0%,表明前两

轴能够反映土壤酶活性与理化性质关系的绝大部分

信息,并且主要是由第一轴决定。通过对土壤理化性

质进行蒙特卡洛检验及排序,品种(p=0.002),土壤

含水量(p=0.002),NO-
3-N(p=0.012)和全钾(p=

0.016)是对酶活性的影响最大的环境因子。这4个

环境因子对土壤酶活性的影响均达到极显著水平(p
<0.01)。由图3可知,两个品种的CK,N1,N2处理

可以沿着二轴明显区分,说明两个品种在不同施氮量

下有着明显的差异。

2.3.2 单一理化性质对氮转化相关酶活性的影响 
采用Canoco4.5中的T-value双序图进一步对品种,土
壤含水量,NO-3-N和全钾对氮转化相关酶活性的影响

进行分析。结果表明:品种对铵氧化酶有正向的影响,
对蛋白酶活性产生负向影响。同理,土壤含水量对铵氧

化酶、蛋白酶活性有负影响;NO-
3-N对蛋白酶活性

有正影响,对铵氧化酶产生负影响;全钾对蛋白酶活

性有正影响,对铵氧化酶有负影响。

3 讨论与结论

氮素是植物生长的必需元素也是影响作物产量

的关键因素,而土壤氮素转化的过程是在植物、土壤

酶以及土壤非生物条件相互作用下驱动的[22]。

注:TN:全氮;SOC:有机碳;TP:全磷;TK:全钾;AP:速效磷;AK:速

效钾;NH+4-N:铵态氮;NO-3-N:硝态氮;pH:土壤酸碱度。

图3 环境因子与氮转化相关酶活性的冗余分析

  植物在养分亏缺时会通过自身调节来维持正常

的生命活动,例如产生胞外酶催化土壤中物质的分解

来获取养分[23],而这种产生胞外酶的物质消耗可能

是以降低植物自身的生长(如产量)[24],而不同作物

品种之间亦存在差异[25]。氮处理间相比较,两个品

种的土壤含水量在正常氮量下最小;且在低氮量下,
耐低氮的苦荞(DQ)的土壤含水量大于氮敏感的苦荞

(HF),说明低氮胁迫下,敏感性的苦荞通过根系吸收

的水分更多,可能是因为对氮敏感的植株在低氮胁迫
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是需要吸收更多的水分和养分进行营养生长来抵抗

外界的胁迫,例如增加主根的长度来增加养分的吸收

范围[10]。同时,土壤含水量是影响酶活性的重要因

素之,且T-value双序图显示土壤含水量对铵氧化酶

和蛋白酶活性有负影响,可能是因为土壤水分相对较

高时植物可通过根系吸收了较多的矿质态氮和小分

子氨基酸,导致土壤中铵氧化酶和蛋白酶的底物减

少,所以活性降低。氨氧化过程被认为是限制土壤硝

化速度的限速步骤,对土壤中氮素的可用形态产生影

响。本研究中裂区分析的结果表明在成熟期时品种

对铵态氮产生了显著的影响,但是并没有影响硝态

氮,但是对2种氮转化酶均产生了影响,这可能是因

为由于植物对氮素的选择性吸收有关[26],苦荞通过

增加对根际土壤铵态氮的消耗,可以引起阳离子/阴

离子吸收比率大于1,为保持电荷平衡,H+被排放到

土壤中引起根际pH 下降[27],同时释放大量的有机

酸来增加土壤中氮素的供给,这与本团队之前的研究

结果相一致,低氮胁迫下可以增加土壤中有机酸的含

量[15],来抵抗外界环境的养分胁迫,但是当土壤中氮

素以NO-
3 的形态被吸收时,引起阳离子/阴离子吸

收比率小于1,根系 OH- 被释放到土壤中引起根际

pH上升[26],苦荞可能通过对土壤中 NH+
4 和 NO-

3

选择性吸收改变了根际土壤的pH,而pH能够改变

土壤中氨(NH3)的存在状态,对土壤硝化作用的底

物产生影响[27]进而影响土壤中铵氧化酶的活性,这
与我们的RDA结果相一致。作物产量往往受环境

因素的影响,所以可以通过调节土壤中微生物的活

性、酶的活性或者对品种的筛选等方式提高作物的产

量。土壤中特定细菌通过代谢产物及酶活性的调节

对植物产生刺激作用,促进根的生长,或者分析有机

酸等物质来增加磷酸盐的溶解性,通过营养元素之间

的协同效应间接增加对氮的利用[28]。由于铵氧化酶

活性和蛋白酶活性被认为是土壤中氮转化的关键参

与者[29],因此酶活性的变化可能会对作物的产量产

生潜在的影响。同时,全钾对土壤中酶活性也起到显

著的作用,土壤中钾元素能够促进氮素的吸收,提高

氮的利用效率,对作物增产有正向作用[30]。
低氮胁迫还可以通过改变土壤的化学性质间接

影响土壤酶的活性。我们发现低氮显著影响土壤的

C/N,pH和SOC,间接影响土壤酶活性,特别是在耐

低氮的苦荞中,C/N与铵氧化酶活性之间呈正相关,

Geisseler和 Horwath的研究表明[31],C/N 维持在

10左右时,会导致胞外纤维素酶增加。Wang等[32]

研究发现,土壤C/N低于10时,会在土壤微生物中

形成氮限制。土壤pH也是影响酶活性的主要驱动

力。本团队以发表的研究结果得出,低氮条件下,
苦荞品种中有机酸的含量有所不同,例如耐氮性苦荞

中的草酸和酒石酸含量高于敏感性苦荞品种[15]。根

系分泌物和有机酸引起的这种差异可能会影响植

物和养分获取的分子信号[33-34]。最近的一项研究表

明,土壤颗粒中的表面酸度而不是整体pH值控制着

土壤中氮的吸收[35]。因此,低氮胁迫改变了根系分

泌物的质量和数量,而且这种改变都有可能改变微生

物碳的利用效率[36]。植物需要采取策略来避免氮限

制,并在其生命周期内优化氮的使用。有研究表明植

物根系直接暴露于稀缺或营养过剩的状态,还可以响

应氮缺 乏 的 环 境 而 调 节 基 因 表 达 来 调 节 氮 的 吸

收[37]。我们的RDA结果表明,品种是土壤中氮转化

过程关键酶活性最重要的影响因子。而在耐氮品种

中,低氮胁迫对土壤酶的影响更大,许多研究人员

发现,在植物地上症状的表现没有地下过程敏感,
因为植物对环境的反应受到养分有效性的影响并且

会采取策略来避免氮限制[38]。Pivato等[39]研究表

明,在农田生态系统中,低氮胁迫下,某些种间植物

混合物的根际微生物丰富度显著不同,而在正常氮量

下,这种差异消失了。先前的研究还表明,在耐氮和

对氮敏感的苦荞品种之间,酶活性和有机酸发生了显

著变化[15-17]。张楚等[10,40]研究表明耐低氮品种苦荞

的叶绿素含量,最大荧光效率(Fv/Fm)和可溶性蛋

白质的降低幅度均比低氮敏感品种小。我们的发

现还表明,农作物品种对于确定酶对低氮胁迫的响

应非常重要。植物物种对氮转化关键过程的响应反

过来又可以反馈给植物群落[41]。因此,我们发现迪

庆苦荞可以通过对土壤中酶的调节来对低氮条件下

的资源进行有效的利用,增加氮的可用量来保证获得

更大的产量。
低氮的环境下会影响地下过程及养分转化。苦

荞品种在低氮胁迫下对氮转化关键过程的影响起着

重要作用。与氮敏感的苦荞相比,耐氮苦荞中土壤酶

对低氮响应更为敏感,这可能反过来影响农业生态系

统中的分解过程和养分循环,进而影响氮的有效性以

及苦荞的产量。
总之,在苦荞的成熟期,迪庆苦荞对根际土壤的

水肥的保持度及产量高于黑丰,而迪庆苦荞氮转化相

关酶活性均比黑丰一号低,可能是迪庆苦荞通过对土

壤中的铵态氮和硝态氮的选择性的吸收来改变根际
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土壤中的pH值从而调节环境中氮素的供给,并且冗

余分析表明品种和水分对土壤氮转化酶活性影响最

大。因此,建议黄土高原土地养分贫瘠地区选用耐瘠

性强苦荞品种来增加收益。
致谢:非常感谢迪庆藏族自治州农业科学研究所
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