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摘 要

本文综述了植物根 际固氮酶
、

硝酸还原 (反硝化 )醉
、

脉酶和碑酸留醉的分布
、

活性
、

影响因素及其在养分

有效性 中的作用
。

根据生物学观点
,

推动着土壤中新陈代谢过程的
,

是土壤微生物的酶促反应和各种酶的

生化反应
。

土壤中积累的酶来源于微生物
、

植物和动物
。

相对于非根际来说
,

植物根际酶的

这些来源更为丰富
。

首先
,

植物根系本身向根外分泌各种酶 ; 其次
,

根系对微生物数量分布

和微生物生物量都有明显的根际效应
,

是根际酶的主要微生物来源
。

第三
,

根际对原生劫物
亦有根际效应

,

一些原生动物如蛆蝴能分泌酸性和碱性磷酸酶
。

由此可以认为
,

根际中酶活

性对土壤中物质转化及植物营养有着不可忽视的作用
。

一
、

根际固氮酶

从生态学观点看
,

自然界生物固氮过程有三种固氮体系
,

自生固氮
、

共生固氮及联合固

氮
。

以下仅介绍根际联合固氮的研究概况
。

联合固氮体系是自生和共生固氮体系的中间类型
,

是由存在于某些植物根际中或根面上
,

甚至进入根的皮层细胞中的固氮菌进行的固氮作用
。

固氮细菌与相应联合的植物之间具有较

密切的相互影响
,

但又不同于典型的共生固氮作用
,

因为它不形成像根瘤那样的共生特殊结

构〔。
。

也不同于自生固氮作用
,

因为具有较强的寄主专一性
,

并且固氮效率比在自然条件下

高
,

故又称半共生 固氮作用
。

由于 60 年代中期乙炔还原法测定固氮酶活性 ( A R A )研究方法的突破
,

对推动根际联 合固

氮酶活性的研究及联合固氮种群的发现
,

以及生态研究等有长足进展
。

(一 )几种联合固氮体系

已知的几种联合固氮体系列于表 1
。

(二 )影响联合固氮晦活性的因素
1

.

植物的遗传型
:
由于植物的遗传型对它的根际微生物

,

特别是固氮微生物的影响很大
。

在相同的田间条件下栽培 20 个不同的水稻品系
,

其根系固氮酶活性差异悬殊 〔 3〕 :

水稻品系

iC , ol
n
的 3。个突变体

,

17 天秧龄的乙炔还原活性的变幅可达 8 61 一 73 68 n m o l C : H `
/克根 /小

时
。

不同遗传型玉米的根系固氮酶活性可相差 10 一20 倍
。

不同品系的小麦
、

点状雀稗及狼尾

草的固氮活性也因遗传型不同而有很大差异
。 丫 之

2
.

施肥
:

土壤中加入 N H
+ `

一 N会降低根际固氮作用
,

与不加 N H
十 `
一N的对照相比

,

下

2 9习
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表 1几种联合固氮体系

联联合 固氮体系系 固 氮 菌菌 固 氮 酶 活 性性 备 注注

雀雀稗和马唐唐 巴西固盆螺菌菌 30 4 9 Na h
一 l d一 1

( R A A法 )))巴 西西

1111111 10 9 h Na-l d一 1( 15 N:法 )))))

5555555 5 0 9 Nha一 l d一 1(土柱法 )))))

狼尾草
、

牛

牙草
生脂 固氮螺菌紫狗黍草大鞭

玉 米和高粱 生脂固氮螺菌 90 0 0 nm ol C : H落

0 10一 0 0 2nm ol

g一 1干根 h一 1

C : H一 g一 1千根 h一 1

阴沟肠 杆菌

巴西固氮螺菌

0 0 3一 5 0 10 nm ol

甘 蔗 17 %来 自生物固定

C : H一 g瓶一 l h一

( !5
N

2法 )

25一 5 0k g Nl , a 一 1 年
一 1

美 西国巴小 麦 芽抱杆菌
、

其它细菌

巴西 固氮螺菌

拜叶林克氏菌

Zg N

3 8一

h a 一 l d 一 工 (土柱法 )

5 0 9 N ha
一 l d

一 1 ( A R A法 )

5 0一2 0 o g N h a 一 1 季月 (非藻 固氮 )

2 5一3 0枯N h a 一 1 季 一 `

菲 律 宾

休 闲 地

阴沟肠杆菌
、

粪产碱菌

巴西 固氮螺菌

双子叶野草根际固氮

国〔 2〕

5一 1 ok g N
, 1 h a 一 l 季 一 1 ( A R A )

估计 3 9一 4 o k
gN

h a 一 l 年一 l

( 1 9 8 2年起不种作物
,

生长天然植被 )

菲 律 宾

洛 桑

实 验 站

降54 % 〔 4〕; 并影响出现根际固氮活性的根际范围〔 5〕。

用
’ “

N
Z

示踪法研究的结果表明
,

施用

化合态氮
,

使水稻根际固氮活性下降
,

但是
,

与适量有机质结合施用时
,

并不产生负作用
。

3
.

碳源及能源
:

碳源和能源是固氮作用必不可少的因素
,

也是影响固氮效率 (每消耗 1

克碳水化合物所固定氮的毫克数 )的重要因子
。

4
.

温度
:

温度对植物根际微生物的发育影响很大
,

如生脂固氮螺菌需要较高温度
,

故热

带地区对它生长发育更为有利
,

从马唐根系上分离到的这种菌的固氮酶
,

在 25 ℃以下
,

活性

受到抑制
。

从玉米和马唐根系上分离到的该菌在最适温 ( 31 ℃ )下
,

固氮酶活性相同
,

但在 22

℃时
,

前者固氮酶活性是后者的 5 倍
。

说明不同植物上分离的同一种菌
,

对低温的耐受性不

同
,

这很可能是长期与相应植物联合共生的结果
。

根据 D a y 和 D o b e r ie n e r的研究
,

生脂固氮

螺菌在 32 一 40 ℃时A R A值最大
,

超过 40 ℃活性明显下降〔 6〕 。

5
.

氧浓度和水分状况
:

固氮酶系统对氧极为敏感
。

iR
c e
等 ( 1 9 67 )和 M

a g d。 “ 等 ( 1 9 7。 )

报道了在自然环境中
,

好气和嫌气界面的出现有利于提高固氮酶活性
。

生长在淹水稻田的水

稻根际固氮酶活性显著高于非淹水稻田
,

而水分亏缺会导致根际固氮作用中止帅
。

T or n d e -

in o r
用田间生长的和水培的水稻根系所作试验证明

,

固氮酶活性在空气中或完全无氧时均 受

到抑制
,

只有在氧浓度为 3%时活性最高
。

马唐
、

玉米和高粱根系的最高固氮酶活性所要 求

的氧分压是 1一 Zk P a , 雀稗中的则为 4 k P a 〔 8〕
。

6
.

生物因子
:

凡影响植株生长的植物病原
、

根系的发育以及光合作用
、

光合产物的运转

及渗出作用
,

以及活跃于根际的非固氮的其他微生物等都会影响到根际联合固氮作用
。

7
.

土壤类型
:

根际联合固氮的酶活性受土壤类型的影响
。

研究表明
,
2 1天秧龄的水稻品

系 S e fa 31 9 G
,

在塞内加尔土壤上的根际固氮酶活性为在菲律宾的M aa h as 粘土和M al 馆ay
a
粘

3 0 0



土上活性的 3
.

8倍和 2
.

8倍 ;上述水稻品系在法国的 C am r ag e u土壤上
,

其根际固氮酶活性则为

塞内加尔的 B o u n d o u m土壤上的 3 2倍〔 7〕 。

8
。

根际固氮酶活性的季节变化与日变化
:

(1 ) 固氮酶活性的季节变化
。

田间生长的玉米

有两个固氮酶活性高峰
,

一在吐丝期
,

一在灌浆初期 , 高粱的最高固氮酶活性在开花期
,

开

始灌浆时酶活性即降低 , 水稻的最高酶活性在抽穗阶段
,

然后迅速下降
。

( 2) 固氮酶活性的

日变化
。

各种植物根际固氮酶活性在一天中的不同时间是不同的
。

点状雀稗
、

高粱
、

羊草和

玉米的第一个固氮酶活性高峰出现在中午
,

第二个高峰在晚上
。

水稻的固氮酶活性只是在白

天 9一 10 时有一个高峰即
。

二
、

根际硝酸还原 ( 反硝化 ) 酶

这里是指由 N O玉还原至 N
:

的一系列还原酶
。

近年来国内外学者注意研究土壤一植物系统

中的硝化和反硝化作用
,

特别注意研究根际的反硝化作用
。

生物反硝化作用是微生物一系列硝酸还原酶类的生化反应
,

这些酶包 括 N O百还 原 酶
、

N O石还原酶
、

N O还原酶和 N : O还原酶〔 1。〕。

研究者们尤为注意水稻根际的反硝 化 作 用
,

这

是因为水稻具有通过叶和茎输送氧气至根部的能力
。

氧从根部扩散进入根周围
,

环绕根周形

成薄的氧化层
,

会导致水稻根际的硝化一反硝化作用
。

R ia m b a u h 用特殊装置所作研究表明
,

水稻根际的 N
Z
O还原酶活性为无根土壤的 14 倍〔11 〕。

有人用 乙炔抑制法测得水生植物水稻
、

慈

菇和灯心草根系的反硝化活性分别为 4
.

8
、

4
.

7和 5
.

0微克 N /小时 /克干根
,

以半边莲根系中的

活性最低
,

只有 0
.

9微克 N /小时 /克干根
。

R e dd y在排除 N O百为限制因子的情况下
,

对水稻施

用
’ “

N H
`
C l

,

研究水稻根际中的反硝化活性
,

结果表明
,

仅仅由于根际的影响损失的氮量为

1 43 m g N / m
“ ·

天
,

占加入
’ ”

N的 18 % 〔12 〕
。

我们施用 K
’ “

N O 3的淹水培育试验表明
,

水稻根际土

中
’ “

N损失量大于非根际土壤
,

相差 15 一 19 % , 在含 K N O 3的基质中培育未消毒根系
,
N O万一

N消失率达 33 一 90 %
,

接种消毒根系者
,

N O百一 N消失率只有 1一 10 %
,

并证明消失的N O万一

N并非为根系所吸收
,

这就表明水稻根面附有大量反硝化细菌
,

一旦条件适宜
,

反硝化酶的酶

促反应强烈 〔13 〕 。

S m iht 用 乙炔抑制法研究水稻根际反硝化作用
,

结果表明
,

只是在表施尿素

后的最初两天产生的 ( N
:

O + N
:

)一N 量大于不种水稻者
,

施肥后 4 一 6 天
,

种与不种水稻处

理间产生的 ( N
:
O 十 N

Z

)一 N量几无差异
。

由于该试验中用的是尿素
,

还涉及水稻根际的脉酶活

性及硝化活性的影响
,

问题就更为复杂了
。

近年P r
ad

e
等 ( 1 9 9 0 )对通气组织不 同的植物 (水稻

与小麦 )的根际反硝化作用作比较研究
,

认为植物的通气组织并不影响反硝化作用〔 14 〕 。

关于麦类的根际反硝化作用亦有不少研究
。

资料表明
,

在 N O 百浓度高的情况下
,

燕麦根

际的反硝化活性大于根外土壤
,

而且离根面 1一 2 毫米以外处
,

反硝化活性迅速下降
,

据分

析
,

这与离根不同距离处的易分解有机质含量不同有关 , 当 N O百浓度低时
,

在种植燕麦的土

壤中
,

反硝化活性反而明显低于不种燕麦者
。

我们在培育条件下
,

用 2
.

4一 D抑制法和 乙炔抑

制法
,

分别研究了不同品系小麦幼苗根际和根外土壤的硝酸还原 酶 ( N O万, N O砂 活 性 及

N O万还原成 N
:

O的酶活性
,

结果并未见根际土壤的还原酶活性大于根外土壤的① ,

原因也可

能与植株吸收了氮素
,

导致根际中 N O万浓度下降有关
。

有人用根盒 ( R h iz ob ox )研究大麦根区

的反硝化作用
,

证明在生长大麦的 A 层中
,

根际土壤的反硝化势与根系生物量 呈 明 显 正 相

① 李振高 , 潘映华
.

李良淇
,

不同基因型小麦提际细菌及其酶活性的研究
,

土坡学报 (待刊 )
。
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关〔 1 5〕
。

需要提到的是
,

H a id e r
等 ( 1 9 5 5

,
1 9 a 7 )在不断供给

’ ` C O
:

的植物生长室中所作试 验

表明
,

种植玉米和小麦土壤中的反硝化损失量并不大于未种的土壤
,

根际中沉积的碳约为根

系生物量碳的 60 %
,

但是用水或 2 m ol N a Z

S O
`

提取时
,

可利用的碳仅占 5 一 7 %
,

对反硝

化作用并不有效
。

另一组试验
,

同样在不断提供
’ `

C O
:

的生长室中进行
,

并在植物生长期间

不断加入
` “

N O于一 N
,

以维持在种和不种植物的土壤中有相同浓度的 N O百一 N
,

试验过程 同

时分析固定的
’ `

CO
Z

和 N
` “

的去向
,

结果表明
,

即使在 N O百浓度高的情况下
,

植物旺盛生长

的过程中
,

根系并不刺激反硝化作用
。

三
、

根 际 服 醉

脉酶是专性酶
,

能水解尿素为 N H :
和 C O : 。

尿素是主要的氮肥品种
,

人们十分注意其 使

用效益
,

因此
,

对土壤脉酶活性及脉酶抑制剂研究较重视
,

但研究根际脉酶的尚不多见
。

(一 )根际眠酶的分布 油菜
、

玉米根际中脉酶活性大于原土体
,

这对于施肥与不施肥的

处理
,

趋势是相同的
。

木模属植物的 9个不同基因型根际的脉酶活性均大于根外土壤
,

而且

不 同基因型之间酶活性差异也很大〔 16 〕。

甘蔗茎基部土壤的脉酶活性最弱
,

在根际范围内离茎

基部较远的土壤中脉酶活性逐渐增强
,

离茎基 50 厘米处
,

新根根尖密集
,

脉酶活性最高
。

(二 )根际服酶与施肥及养分含量的关系 适量施肥能增加甘蔗根际土壤的腮酶活性
。

有

机肥与尿素配合作基肥一次施用
,

不 同用量均可增强花生各生育期根际土壤的脉酶活性
,

并

随用量的增加而增加 , 花生根际脉酶活性与土壤有机质
、

全碳
、

全氮
、

碱解氮
、

速效磷含量

呈显著或极显著正相关
。

生长黄麻属植物土壤中的脉酶与有机碳
、

真菌
、

细菌含量呈显著相

关 〔 1 7〕
。

四
、

根 际 磷 酸 醋 酶

磷酸醋酶是水解酶类
,

使有机磷化合物水解为植物可吸收的磷
,

推动着农田土壤中占全

磷量 30 一 80 % 的有机态磷的转化
。

相对说是一个较活跃的研究领域
。

(一 )根际确吸菌醉的分布

曾报道
,

对 16 种豆科和非豆科植物根一土界面磷酸醋酶的分布〔18) , 对木模属植物的 9个

基因型根际的磷酸醋酶活性进行了研究〔 16 〕。

儿乎所有资料都表明
: ( 1) 植物根际磷酸 酶 活

性大于非根际土壤
,

如云杉根际磷酸酶活性为非根际的 2 一 2
.

5倍 t1 的 , ( 2) 离根系越远磷酸

醋酶的量与活性逐渐下降
,

油菜根表面的酶活性为根表以外 0
.

2毫米处土壤中活性的 8 倍多
;

(3 ) 不同的磷酸醋酶在根 际分布的范围不同
,

油菜
、

小麦
、

三叶草和洋葱 4 种作物的酸性磷

酸酶最高活性出现在离根面 2
.

0一 3
.

1毫米处
,

而碱性磷酸酶的最高活性出现在离根 面 1
.

3一
. . 脚

-

1
.

6毫米处
。

荞层康盛

(二 )磷酸菌晦对有机碘的转化

资料表明
,

无菌水培下生长 4 周的三叶草根系产生了酸性磷酸酶
,

并且水解加入的卵磷

酷和植素等有机磷化合物
,

供植物吸收
,

测得以无机态磷回收的磷量占加入 有 机磷 的 1 一

60 %
,

回收率随有机磷源用量的增加而下降
。

根际土壤磷酸醋酶活性与根际土壤有机磷的亏

缺量呈极显著相关
,

对于小麦
,

相关系数
r = 0

.

99
* * ,

在根际 1
.

5毫米处
,

有机磷的最大亏缺

量达 86 %
,
对于三叶草

,

相关系数
r = 0

.

9 7 * * ,

在根际。
。
8毫米处

,

有机磷的最大 亏缺 量 为

3 0 2



“%
。

这说明经过磷酸醋酶的酶促作用
,

释放有效态磷供植物吸收 , 出现了有机磷的亏缺
。

(三 )影响磷酸醋醉活性的因宋

1
.

缺磷诱导作用
:

磷酸醋酶是一种适应酶
,

当植物缺磷时
,

磷酸醋酶活性增强
。

在根系

生长密集的油菜根际中
,

磷酸醋酶活性随磷素亏缺量的增多而上升
,

曾报道
,

在缺磷胁迫下
,

不但荞麦根系分泌物中磷酸酶活性增加
,

而且根系表面的酶活性也增强了
,

从而提高了 6 一

磷葡萄糖的水解量〔20)
。

2
.

土壤性质
:
有人研究了理化性质极不相同的 27 种土壤中磷酸醋酶活性与土壤性质 的

关系
,

表明磷酸酷酶活性与土壤有机碳
、

有机磷含量及细菌数量呈显著正相关 ;而与土壤 P H

呈负相关
。

酸性磷酸酶与真菌数量相关性极显著
,

碱性磷酸酶则与放线菌显著相关〔 2 1〕
。

然而
,

也有的结果表明
,

在生长着黄麻属植物的试验 中
,

碱性磷酸酶与真菌数量呈极显著相关
,

而

与放线菌数量无相关性 ; 酸性磷酸酶既不与真菌又不与有机碳有相关性 〔 , 7〕
。

两个试验的相关

项 目有所不同
,

看来是与种植的植物种类不同有关
。

3
.

植物种类
:
资料表明

,

几种作物的根际磷酸酷酶活性的顺序为
:

三叶草全大麦 > 玉米
,

玉米根际中磷酸醋酶的活性只有大麦根际中酶活性的 1 / 3
。

作物的不同基因型根际中的磷酸

醋酶活性亦相距甚远
。

4
.

接种 V A 菌根
:

为了探讨在低磷营养条件下磷酸醋酶活性是否与菌根依赖性有关
,

亦

为了了解不同 V A菌根真菌的效果是否与其增加磷酸醋酶的能力有关
,

有人对小麦
、

油菜和

洋葱等分别接种了 V A 菌根真菌 G lo m u s的 3 个品系
,

结果表明
,

所有供试植物根际土壤中磷

酸醋酶的活性都显著提高
,

但是
,

接种不同的品系
,

形成的磷酸酷酶活性各 异
,

接 种 G
。

g e o s p o r u m和 G
.

m o s s e a e
菌种者

,

植物根系和根际磷酸醋酶活性高于接种 G
.

m o n o s p o r u m 的
,

但后者明显增加植物的生长量 〔“幻 。

对小麦进行的进一步试验表明
,

播种后 25 一 51 天
,

由G
.

g oe sP “ ur m 或 G
·

m os s e a e侵染引起的磷酸醋酶活性增加得更明显
。
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