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摘要:研究了石灰性土壤上玉米6opqrqst*295花生6uvqwxytxsz{|qpq*29混作改善花生铁营养对花生光合速率}光合产物的

运输}花生各部位糖类含量}固氮酶活性以及根瘤内碳氮代谢及其有关酶活性的影响B结果表明3玉米5花生混作改善花生铁营

养能够明显增强固氮酶活性3进而增加了间作花生根瘤氨基酸的含量3这主要是由于玉米5花生混作改善花生铁营养促进了花

生光合作用3提高光合产物数量3增加光合产物由地上部向地下部的运输3但是处理间花生根瘤蔗糖和可溶性糖含量变化不大3
单作花生根瘤还积累较多淀粉3说明不是光合产物的供应导致了花生固氮活性的差异B玉米5花生混作对花生根瘤碳水化合物

代 谢水平影响较大3混作花生根瘤异柠檬酸脱氢酶6,k~9}苹果酸脱氢酶6ik~9}琥珀酸脱氢酶活性明显高于单作3而磷酸烯

醇丙酮酸羧激 6j(j&!9活性低于单作花生3表明混作花生根瘤内三羧酸循环代谢水平较高3形成类菌体直接吸收利用的能量

物质苹果酸和琥珀酸多3能够满足类菌体的固氮需求3因此3玉米5花生混作改善花生铁营养增强根瘤碳水化合物代谢水平是提

高花生固氮作用的重要原因之一B
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SQRQUTdOcVQWVTS’O(U$WSQRQUTdOcVQ)#U*UQcO#aVSQPTQORP(V
Fg)hGDM7iKE3*,gh0Mn7+EG3F~%.+ZG7-G0 6,ps-q.{vq/{vs{012q3/45/vy/y{3367u3,ps-q.{vq/{vs{012q3/78{y2

93/pvqw/y{3t367:3;pzqv/rp3/{012q3/45/vy/y{33<xy3qu|vyw52/5vq2=3y>pvty/s33?py@y3|3#$$$8"3<xy3q92ABCDEBFGFHIBDJIKIBD3LMMN3LN

6OO9:LPQNALPRM2
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铁为植物生长发育所必需的微量营养元素V在植物体内铁主要分布于叶绿体中-因此-铁对植物的光合作用影响较大F首

先-铁在叶绿素合成过程中起关键作用-缺铁导致植物叶绿体片层重叠结构消失-叶绿体基粒减少-间质部分增大-从而使植物

叶绿体内叶绿素含量降低WIXG此外-含铁蛋白如铁氧还蛋白Y细胞色素和细胞色素氧化酶等是叶绿体内氧化还原系统的组成成

分和电子传递体G缺铁导致磷酸蔗糖合成酶活性显著下降-蔗糖合成减少-光合产物代谢受抑制WOXV因此-缺铁能明显抑制植物

的光合速率-降低光合产物数量V
铁也是直接参与豆科作物共生固氮的重要营养元素之一-它是固氮酶Y豆血红蛋白Y铁氧还蛋白等含铁蛋白的重要金属组

分WMX-在多种豆科作物中-缺铁可抑制豆科作物结瘤-使固氮酶活性显著降低-从而影响产量和品质WP-RXV
花生NZ[\]̂_‘̂abcd\e\f9Q是华北地区重要的油料作物V然而-花生缺铁黄化现象在石灰性土壤地区极其普遍-是花生高

产Y稳产的主要限制因子之一V许多铁高效的双子叶植物在缺铁胁迫下会表现出根系分泌gh的数量增多和根系对i"NjQ还原

力增强的现象WkX-这对植物有效地吸收和利用根际无机铁化合物和i"NjQ螯合物非常重要V但本试验利用铁有效性低Y!g值和

碳酸盐偏高的石灰性土壤-它对酸碱缓冲能力较强-从而使根系质膜还原酶活性某种程度上受到抑制-土壤中的铁不易被花生

还原吸收进入植物体内-导致单作花生新叶缺铁黄化G而高!g值对禾本科作物玉米麦根酸类植物铁载体的分泌与i"Mh的结合

影响不大WTXV
黄淮海平原广泛实行的玉米Nle\m\a‘f9Qn花生间作制度对改善花生的铁营养具有非常明显的效果-而且玉米n花生间

作改善花生铁营养同时能明显提高花生的光合速率WSX-从而增加光合产物数量-而根瘤还需要大量的碳水化合物参与被固定氮

的同化以及根瘤的生长和代谢-据此推测这可能是间作花生固氮功能增强的一个重要原因V为此-本文研究了玉米n花生间N混Q
作对花生根瘤内碳水化合物含量和与碳氮代谢有关的酶活性的影响-旨在探讨玉米n花生间N混Q作改善花生铁营养增强根瘤碳

水化合物代谢水平是否是提高花生固氮作用的重要原因之一V

o 材料与方法

opo 供试土壤和供试植物

试验在中 国 农 业 大 学 植 物 营 养 系 温 室 中 进 行-供 试 土 壤 为 北 京 大 兴 县 石 灰 性 砂 壤 土-其 基 本 理 化 性 状 如 下F有 机 质 含 量

MpL<nq<-全 氮 JpOT<nq<-速 效 磷Nr7+"$K/QMpL=<nq<-速 效 钾NsgPr;*K2QkJpP=<nq<-有 效 铁Nt:/;Ki"QPpRO=<nq<-!g

N1#17OQSpM-碳酸钙N1#1rMQSpMOuV供试植物为花生NZ[\]̂_‘̂abcd\e\fp*3pg#)5%#Q和玉米 Nle\m\a‘fp*3pt#$4%Q-
品种分别为海花和单玉IMV

opv 试验设计

试 验设两个处理Fw花生单作Gx玉米n花生混作-由于是盆栽试验称为混作V每盆装土IJq<-底肥N=<nq<Q为sTR-/IRJ-

2IJJ-y<RJ-y$R-1%R-z$RV单作每盆k株花生-混作每盆M株花生和M株玉米V各处理重复S次V花生催芽后-用根瘤

菌MOJI接种后播种V当花生生长至kP,时-单作花生新叶普遍出现严重缺铁黄化症状-而间作花生新叶叶色正常-同时采取单

作和间作花生的样品-其中每个处理的P次重复花生样品用于摘取根瘤-称重后立即用液氮处理-放于{OJ|冰箱中保存备用V
另外P次重复花生样品分地上部Y地下部和根瘤收获-IJR|杀青-SJ|烘干-粉碎V

op} 样品分析测定WLX

op}po 花生叶片叶绿素~/;t值和光合速率测定 用~/;tKRJO测定花生叶片叶绿素~/;t值及用!;"光合测定系统测定

花生叶片的光合速率V

op}pv 韧皮部汁液收集 双面刀片先用丙酮浸泡几小时-然后用蒸馏水冲洗-干燥-勿擦拭V用处理过的刀片割花生主茎基部-
迅速将其插入装有IJ=7OR==67nf0t:;s#O溶液N!gSpJQ的小塑料瓶中-并装入一个密闭的饱和湿度容器里-OR|条件下搜

集OP5后取出-将上述溶液在RJJJ#<下离心IJ=)$-上清液在{OJ|冰箱中保存待测定V

op}p} 蔗糖和可溶性糖测定 称取花生地上部Y根系和根瘤的烘干磨碎样品RJ=<加人M=7SJu的乙醇-在SJ|下提取JpR5-
离 心取上清液-共提取M次-合并上清液-加少许活性碳脱色-并定容至IJ=7V根据蔗糖含量的多少吸取JpI$IpJ=7于试管中-沸
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水浴中浓缩至!"!#$!"%&’(加入!"%&’)!*的+,-(在沸水浴中放%!&./(冷却至室温0加入)&’蒽酮试剂(1!2条件下保温%!

$%#&./(在34!/&条件下利用56%4!紫外分光光度计测定光密度0同时取4!$%!!78蔗糖制成标准曲线(据此计算花生地上

部9根系和根瘤中的蔗糖含量0分别取一定量的花生地上部9根系9根瘤以及韧皮部的提取液(浓缩至!"!#$!"%&’(混合)&’蒽

酮试剂(:!2加热%#&./(在34!/&条件下测定光密度0取%!$#!78葡萄糖测定光密度(制成标准曲线(计算可溶性糖含量0

;"<"= 根瘤细胞淀粉粒光学显微观察 取样后立即摘取花生成熟根瘤>直径)&&左右?放于4"#*戊二醛的!"%&&@’AB的磷

酸缓冲液中>C-D"!?固定数日(用同种缓冲液冲洗(在含有%*的锇酸缓冲液中固定4E(再经丙酮系列脱水(最后包埋在FCGHHIJ
树脂中0以上操作除聚合外>3!2?(均在室温进行(做半薄切片(在光学显微镜下进行观察0

;"<"K 酶粗提取液制备 取!"#8左右花生根瘤放入预冷的研钵中(加入#&’预冷的%!!&&@’ABLH.JM-N’缓冲液>D&&@’AB

OLL(%&&@’ABPOLQ(#*甘油和%* R6R(C-S"4?(迅速研磨(匀浆液于%#!!!T812离心4!&./(取上清液供测酶活性用0
磷酸烯醇丙酮酸羧激>RPRN+?酶活性的测定 酶活性反应液的组分为U%&’%!!&&@’ABLH.JM-N’缓冲液>C-S"4?9%&’

酶 粗 提 取 液9!"%&’%!&&@’ABV8N’4W!"%&’%!&&@’ABXY-N,)W!"4&’1!&&@’ABRPRW!")&’%&8A&’XQO->C-

S":?W过量的苹果酸脱氢酶>约%!"#5?!")&’(混匀后()1!/&条件下测定光密度值(并记录)&./0
异 柠檬酸脱氢酶活性>ZO-?的测定 酶活性反应液的组分为U%"#&’%!!&&@’AB+RM[G\\]H>C-D"#?W!"%&’酶粗提取

液W!"%&’4!&&@’ABV/F,1W!"%&’%&&@’ABPOLQMXY4W!"4&’!")&&@’ABOLLW!"#&’%"#&&@’ABXQOW!"#&’S!

&&@’AB异柠檬酸0混匀后()1!/&条件下测定光密度值的变化0
苹果酸脱氢酶活性>VO-?的测定 酶活性反应液的组分为U%"#&’4#&&@’ABLH.JM-N’缓冲液>C-S"!?W!")&’酶粗提取

液9!"4&’%&&@’ABPOLQW!"#&’!"#&&@’AB,QQW!"#&’!"4&&@’ABXQO-0加入XQO-后(计)1!/&光密度的减少(测

定温度为)!20
琥 珀酸脱氢酶活性原位显色鉴定 反应混合液组成U%!&’!"4&&@’AB琥珀酸盐缓冲液>C-D"3?(%!&’!"%*硝基蓝四氮

盐0将制备的新鲜根瘤徒手切片立即放入上述反应液中()#2保温(直至切片变为蓝色(大约需要)!&./0用C-D"3的磷酸缓冲

液洗4次(每次%!&./0再用%!*中性福尔马林固定%!&./(水洗4&./0#!*甘油水溶液封片(观察0琥珀酸脱氢酶的活动部位

显示蓝色或深蓝色(颜色越深表明活性越高0
天冬氨酸转氨酶>QQL?活性测定 反应液的组分为U#!&&@’ABLH.JM-N’缓冲液>C-S"!?W!"4&&@’ABXQO-W%!&&@’AB

天冬氨酸盐W%&&@’AB̂M酮戊二酸盐W)7&@’AB磷酸吡哆醛W)"3单位的苹果酸脱氢酶0加入 M̂酮戊二酸盐启动反应0
谷 氨酰胺合成酶>_F?活 性 测 定 酶 粗 提 取 液 组 成U!"!#&@’AB咪 唑M-N’缓 冲 液(C-D"4W!"#&&@’ABPOLQ和%&&@’AB

OLL0酶 活 性 反 应 液 的 组 分 为U%&’#!&&@’AB咪 唑 缓 冲 液(C-D"49!"4&’酶 粗 提 取 液W!"%&’4!&&@’ABV8N’4W!"%&’4#

&&@’AB羟 胺W!")&’%!!&&@’AB谷 氨 酸W!")&’%!&&@’ABQLR0)!2条 件 下 反 应 !"#E(三 氯 乙 酸M三 氯 化 铁M盐 酸 混 合 液

>4#8‘]N’)"#-4,(%1&’浓-N’(S%"#&’%!* 三氯乙酸(最后定容4#!&’?中止反应(离心>#!!!T8(%!&./?(取上清液于#1!/&条

件下测定光密度0定义U光密度每变化!"!!%为%个酶活单位0

;"<"a 根瘤中氨基酸含量的测定采用茚三酮显色法0

b 结果与分析

b"; 玉米A花生混作对花生光合速率的影响

图% 玉米A花生混作对花生叶绿素含量和光合速率的影响
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d@/e]/eY/gCE@e@Jh/eE]J.JHYe]./’]Yi]J@\C]Y/Ge

生长31g时单作花生新叶表现出严重的缺铁黄化症状(而混

作 花 生 新 叶 叶 色 正 常(不 同 处 理 间 花 生 新 叶 叶 绿 素 含 量 差 异 极

显著>jk3!"44(lm!"!%?(混作花生新叶叶绿素含量是单作花

生的%"S!倍(而老叶的叶绿素含量在处理间没有差异0同时(混

作 花 生 新 叶 光 合 速 率 也 明 显 高 于 单 作 花 生>jk#!"!:(lm

!"!%?>图%?0说明玉米A花生混作能明显地改善花生铁营养>表

%?(矫正花生缺铁黄化症(提高花生光合速率0

b"b 玉米A花生混作对花生根瘤固氮酶活性的影响

如表4所示(混作花生的单株和单位根瘤固氮酶活性高于单

作花生(其中混作花生单株固氮酶活性是单作花生的)"S倍(单

位根瘤固氮酶活性是单作的4"#倍(混作和单作花生之间单株根

瘤固氮酶活性>jk%#"3)(nm!"!%?和单位根瘤固氮酶活性>jk)D"SD(nm!"!%?差异显著0

b"< 玉米A花生混作对花生根瘤内氨基酸含量的影响
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表! 玉米"花生混作对花生各部位铁含量的影响

#$%&’! ())’*+,-)./+’0*0-11./2-)3$.4’$/51’$/6+-/.0-/

*-/+’/+./-02$/,-)1’$/6+
处理

789:;<9=;>

地上部

?@AA;

根系

BAA;

根瘤

CADEF9
单作GA=AH8AIIJ=K LLMNOPQNR STLNQPLUNU SOUNUPOMNQ
混作V=;98H8AIIJ=K LTUNTPOLNL OOLWNRPLRNUOXLONOPOXNO

表中数据是重复的平均值Y下同Z:;::89KJ[9=:>:[98:K9A\9:H@

[:FE9A\M89IFJH:;9>]>N9̂ >N9:89>;:=D:8D988A8A\;@9<9:=]_‘Mab

;@9>:<9c9FAd

表e 玉米"花生混作对花生根瘤固氮酶活性的影响

#$%&’e ())’*+-)./+’0*0-11./2-)3$.4’$/51’$/6+-//.+0-2’/$,’

-)1’$/6+/-56&’

固氮酶活性

CJ;8AK9=:>9

花生f9:=E;
单作

GA=AH8AIIJ=K

混作

V=;98H8AIIJ=K
单株根瘤

CJ;8AK9=:>9A\=ADEF9>A\I98IF:=;
]g<AFhLiM"]@jIF:=;aa

ONLPXNML MNUPXNLL

单位根瘤

CJ;8AK9=:>9A\=ADEF9>A\I98K8:<
]g<AFhLiM"]@jKZkaa

WUNTOPLXNMSLLXNLQPRXNQO

表l 玉米"花生混作对花生地上部m根瘤蔗糖和可溶性 糖 含 量 和 韧

皮部蔗糖和可溶性糖运输量的影响

#$%&’l ())’*+-)./+’0*0-11./2-)3$.4’$/51’$/6+-/,6*0-,’$/5

,-&6%&’,62$0*-/+’/+./,n--+̂ /-56&’$/5+n’1n&-’3-)1’$/6+
花生部位

o8K:=>A\
I9:=E;

处理

789:<9=;>

蔗糖含量

?EH8A>9HA=;9=;
]<K"KZka

可溶性糖含量

?AFEcF9>EK:8HA=;9=;
]<K"KZka

地上部

?@AA;

单作p ORNOPONL URNLPRNT
混作q OQNXPXNT TTNSPLNU

根瘤

CADEF9;

单作 RUNRPQNR USNXPMNX
混作 RQNUPRNR TXNWPUNQ

?EH8A>9;8:=>IA8;
]gK"]@jIF:=;aa

?AFEcF9>EK:8
;8:=>IA8;

]gK"]@jIF:=;aa
韧皮部

f@FA9<

单作 TWNWPMNX OLMNMSPMWNM
混作 OUMNUPORNW LUTNUQPSNQ

pGA=AH8AIIJ=KbqV=;98H8AIIJ=K

混作对花生根瘤氨基酸含量的影响如图L所示 混̂作花生

根瘤氨基酸含量略比单作增加了OLrY说明混作花生固氮活

性提高 形̂成的固氮产物也比较多Y

eNs 玉米"花生混作对花生地上部蔗糖和可溶性糖含量影响

与 单 作 相 比 混̂ 作 花 生 地 上 部 蔗 糖 和 可 溶 性 糖 含 量 分 别

提高OMNUr和LRNLr]表Râ方差分析结果表明处理间差异显

著]t‘UNOM̂ uvXNXQbt‘OMNUÔ uvXNXQâ 说明因受缺铁

黄 化 的 影 响 单̂ 作 花 生 光 合 速 率 下 降 光̂ 合 产 物 数 量 减 少 因̂

而地上部蔗糖和可溶性糖含量也随之减少Y

eNw 玉米"花生混作对花生韧皮部汁液蔗糖和可溶性糖含量

的影响

韧皮部蔗糖和可溶性糖运输量如表R所示 方̂差分析结果

表 明 无̂ 论 蔗 糖]t‘TNMŜ uvXNXQa还 是 可 溶 性 糖]t‘

RRNTT̂ uvXNXOa混 作 花 生 都 明 显 高 于 单 作 分̂ 别 提 高 OXSr
和OOQr 这̂ 表 明 混 作 改 善 花 生 铁 营 养 使 花 生 生 长 正 常 地̂ 上

部供应根系和根瘤的光合产物也较单作花生多Y

eNx 玉米"花生混作对根瘤内碳水化合物含量的影响

不 同 处 理 间 根 瘤 内 蔗 糖 和 可 溶 性 糖 含 量 差 异 不 明 显]表

Râ相 比 较 而 言 单 作 花 生 根 瘤 蔗 糖 含 量 略 比 混 作 高 ONWr 可̂

溶性糖含量略低LNMrY根瘤光学显微观察发现 单̂作花生根

瘤皮层细胞 内 积 累 大 量 淀 粉 粒]图 Râ而 混 作 花 生 则 较 少 这̂

与单作根瘤蔗糖含量较高相一致 说̂明单作花生固氮活性低^
消耗能量较少 因̂此尽管单作花生光合产物供应较少 但̂是还

是完全能够满足固氮需要 并̂有累积Y因此 可̂以推测单作花

生缺铁黄化对光合速率以及光合产物的数量和运输的影响不

是 限 制 固 氮 活 性 的 关 键 因 子 碳̂ 水 化 合 物 代 谢 可 能 是 限 制 花

生固氮活性的因素Y

eNy 玉米"花生混作对根瘤内与碳水化合物代谢有关酶活性

的影响

混 作花生根瘤内异柠檬酸脱氢酶]VZia活 性 和 苹 果 酸 脱

氢酶]GZia活性高于单作花生]表Mâ分别提高LWr和LSrb
琥珀酸脱氢酶活性原位显色反应也说明混作高于单作]图MaY
而混作花生根瘤磷酸烯醇丙酮酸羧激酶]fzfh{a活性则比单

作花生低MTrY

eN| 混作对花生根瘤内与氮代谢有关酶活性的影响

表M结果表明 混̂作花生根瘤内谷氨酰胺合成酶活性明显高于单作]t‘WNST̂ uvXNXQâ增加了MLr 这̂与混作花生固氮

活性较高相一致Y而混作花生天冬氨酸转氨酶活性则低于单作 下̂降OUr 这̂可能与单作花生根瘤fzfh{羧激酶活性高 形̂成

草酰乙酸较多有关Y

l 讨论

lN! 混作对花生碳水化合物的分配与固氮活性的影响

一般情况下 豆̂科植物净光合速率和固氮活性之间关系较为密切 随̂着根瘤固氮活性的提高 其̂光合速率也增加}OX~Y本试

验结果表明 缺̂铁严重影响了花生光合速率]图Oâ光合产物数量减少 因̂此 由̂地上部向根系转移的光合产物数量也明显下降^
这与单作花生固氮酶活性较低相一致 但̂这并不是单作花生固氮酶活性降低的根本原因 因̂为不同处理间花生根瘤内碳水化合

物的含量并没有差异]表RaY相对而言 单̂作花生根瘤内蔗糖和淀粉的含量还高于混作花生呈累积的趋势 这̂说明不是光合产物

的供应导致了花生固氮活性的差异 而̂是固氮活性的差异导致了处理间根瘤内碳水化合物的水平与供应数量间不平衡Y

lNe 混作对花生根瘤能量代谢和固氮活性的影响

TWQLOO期 左元梅 等!玉米"花生混作改善花生铁营养对花生根瘤碳氮代谢及固氮的影响

万方数据



生物固氮是一个非常消耗能量的过程!固氮酶每催化一分子的"#还原为"$%需要&’分子的()*和+个,-!大约每固定&.

"需要/0&1.23同时!根瘤还需要大量的碳水化合物参与被固定氮的同化以及根瘤的生长和代谢!因此!根瘤必须在微氧环境

条件下保持高效率的碳代谢以满足其能量需求3大量研究结果表明!豆科植物光合产物主要以蔗糖的形式运到根瘤!为固氮提

供能量4&&5!在根瘤内蔗糖能很快降解形成二羧酸6苹果酸和琥珀酸4&#0&75!这些二羧酸能够被类菌体直接吸收利用为其固氮提供

能量4&/53
表8 玉米9花生混作对花生 根 瘤 异 柠 檬 酸 脱 氢 酶:;<$=>苹 果 酸 脱

氢酶:?<$=>磷 酸 烯 醇 丙 酮 酸 羧 激 酶:*@*2A=>谷 氨 酰 胺 合 成 酶

:BC=和天冬氨酸转氨酶:(()=活性的影响

DEFGH8 IJJHKLMNJOPLHQKQNRROPSNJTEOUHEPVRHEPWLNPXYZ!

[YZ!\I\]̂ !_‘EPVaaDEKLObOLcOPLdHPNVWGHNJRHEPWL
酶活性

:efgh"(<$9:.ijkflm==
单作

?gmgnogpplm.

间作

;mq,onogpplm.

;<$ #1r7s#r% #’r#s#r’
?<$ %r7s1r& 7r7s1r%
*@*2A #r%s1r% &r#s1r#
BC %&r1s%r# 77r1s7r’
(() 1r%+s1r&# 1r%#s1r&’

图# 玉米9花生混作对花生根瘤氨基酸含量的影响

il.t# @uu,nqgulmq,onogpplm.gufvlw,vmxp,vmyqgmvflmgvnlx

ngmq,mqlmqz,mgxyh,gup,vmyq

图% 根瘤光学显微镜观察结果{{示皮层细胞内淀粉粒积累状况

il.t% |l.zqmlnog.ovpz}gumgxyh,}qvonz.ovlmvnnyfyhvqlgmgup,vmyqlmfgmgnogpplm.vmxlmq,onogpplm.}~}q,ft

CB 淀粉粒Cqvonz.ovlm!2 皮层细胞2goqlnvhn,hh!;2侵染细胞;mu,nq,xn,hh

图7 花生根瘤玻珀酸脱氢酶活性原位显色结果

il.t7 |l.zqflnog.ovpz}gu}ynnlmlnx,z~xog.,mv},vnql!lq~lmqz,mgxyh,gup,vmyq

有研究表明!苹果酸和琥珀酸是寄主豆科植物侵染细胞内类菌体可直接吸收利用的能量物质4&/53因此!三羧酸循环中的异
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柠檬酸脱氢酶!苹果酸脱氢酶和琥珀酸脱氢酶活性高与混作花生固氮酶活性高所需苹果酸和琥珀酸强度大相一致"因而混作花

生根瘤固氮所需能量多"形成的苹果酸和琥珀酸也相应较多#
磷酸烯醇丙酮酸羧激酶的功能主要是催化固定由呼吸释放的$%&的反应并形成草酰乙酸"再参与根瘤内的碳氮代谢"从而

提高碳的利用效率#植物在逆境条件下"磷酸烯醇丙酮酸羧激酶活性往往升高"以满足其对新陈代谢能量和碳架的需要#由于单

作花生在缺铁黄化的条件下"根瘤内三羧酸循环中的异柠檬酸脱氢酶!苹果酸脱氢酶和琥珀酸脱氢酶活性较低’表()"不能满足

类菌体和寄主细胞能量和碳架需求"因而由磷酸烯醇丙酮酸羧激酶催化固定$%&的途径增强"三羧酸循环关键酶异柠檬酸脱氢

酶活性测定结果也表明"混作花生根瘤内碳水化合物代谢强度高于单作#

*+*$,羧激酶是豆科植物根瘤中将碳氮代谢联系在一起的关键酶"其活性受根瘤内苹果酸含量水平的反馈调节"苹果酸

含量越高"*+*$,活性越低"此外"*+*$,羧激酶活性的高低与植物组织呼吸强度有密切关系"呼吸强度越高"*+*$,羧化酶

活性越低-./0.12#研究结果表明"单作花生根瘤*+*$,羧激酶活性明显高于混作花生’表()"说明混作花生根瘤苹果酸水平和呼

吸强度高于单作"单作花生固氮受能量供应的限制"导致固氮活性下降#
总之"在混作花生根瘤内碳代谢趋向于形成苹果酸和琥珀酸"以满足高活性的固氮代谢能量需要3而单作花生因受缺铁的

胁迫"根瘤碳代谢趋向于形成苹果酸和琥珀酸的程度较弱"这与单作花生固氮活性低相一致#

456( 被同化的第一步是在谷氨酰胺合成酶的催化下形成谷氨酸"此酶活性随固氮酶活性的提高而增加-.72#单作花生因受

缺铁胁迫固氮酶活性较低"因而谷氨酰胺合成酶活性也较低’表()"根瘤提取物中可溶性氨基酸总量也相应降低’图&)#天冬氨

酸转氨酶催化谷氨酸和草酰乙酸反应形成天冬氨酸"该反应所需碳架88草酰乙酸的&9:0;<:是由*+*$,羧激酶催化固定

$%&形成的-&92#单作花生根瘤天冬氨酸转氨酶活性高于混作"这可能与单作花生根瘤*+*$,羧激酶活性高"形成草酰乙酸多

密切相关#
综上所述"单作花生缺铁黄化严重影响了叶片的光合速率"光合产物减少"并且由地上部向地下部运输的量也减少#但是"

根瘤内碳水化合物含量处理间并没有差异"甚至单作花生根瘤内还积累少量糖类"由此可见"光合产物运输量的减少并不是单

作花生根瘤固氮活性降低的关键因素#根瘤内碳水化合物代谢强度是混作花生高于单作花生"这是导致单作花生根瘤固氮活性

低的原因之一"其可能机制如下=>缺铁限制根瘤碳代谢的某一反应"如乌头酸酶催化的反应"导致类菌体所需能量物质供应不

足3?侵染细胞内类菌体受缺铁影响较大"对能量需求减少"导致碳代谢强度减弱#@缺铁还可能是通过抑制根瘤内含铁金属蛋

白如豆血红蛋白的合成"进而影响类菌体的%&供应"导致碳代谢强度减弱#是碳代谢导致的固氮活性的差异"还是侵染细胞类

菌体对能量的需求反馈导致的碳代谢差异"还有待于进一步深入研究和探讨#
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71<&..期 左元梅 等=玉米@花生混作改善花生铁营养对花生根瘤碳氮代谢及固氮的影响
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