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　　摘要：为研究氮胁迫对草莓氮代谢和相关基因表达的影响，在沙培条件下以妙香３号草莓为试验材料，设置 Ｎ１
（０ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ２（５ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ３（１０ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ４（１５ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ５（２０ｍｍｏｌ／Ｌ）和Ｎ６（２５ｍｍｏｌ／Ｌ）６种氮浓度梯度，监
测不同处理下的植株氮积累量、相关基因的相对表达量和酶活性。结果表明，外源氮浓度升高，草莓体内氮积累量也

随之增加。与对照 Ｎ１相比，各处理氮积累量均表现出显著性差异，根系中分别增加了７８．１５％、９５．０６％、１８５．２２％、
２８９．０９％、３０７．０５％，叶片中分别增加了６９．４７％、１１８．９９％、１３７．３６％、１８７．２６％、１９７．８９％。与中等氮水平相比，在氮
胁迫（低氮或高氮水平）下，ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ１、ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２和ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ３基因在叶片中的相对表达量均出现
上调，特别是低氮胁迫更是显著提高了其相对表达量。随着氮浓度升高，ＮＲ、ＮｉＲ、ＧＳ、ＦＤ－ＧＯＧＡＴ、ＮＡＤＰ－ＧＤＨ、
ＧＤＨ１、ＧＤＨ２、ＧＤＨ３基因在叶片和根系中的相对表达量，均呈先升高后下降的抛物线走势。随着氮浓度升高，硝酸还
原酶（ＮＲ）、亚硝酸还原酶（ＮｉＲ）、谷氨酸脱氢酶（ＮＡＤＨ－ＧＤＨ）和谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）４种氮代谢相关酶活性都
呈先上升后下降的变化趋势。适宜的氮浓度保证了草莓氮代谢的正常进行，过低或过高的氮浓度都会对其产量和品

质产生不利影响。在一定的氮浓度范围内，草莓通过调节相关基因的表达量和酶活性，增强氮素的代谢能力。在大多

数情况下，１５ｍｍｏｌ／Ｌ是草莓生长发育比较理想的氮素水平。
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　　草莓是蔷薇科草莓属多年生草本植物，是我国
重要的设施栽培作物。由于其营养丰富、颜色鲜

艳、生长期较短、能填补冬季水果市场空白、经济价

值较高等原因，在国内得到越来越广泛的种植。但

在设施生产中，为追求高产，种植户往往会盲目施

用过量肥料，大量盐离子不能被有效吸收而富集在

土壤中，或通过淋洗、径流等方式进入水体，导致土

壤盐渍化、水体富营养化现象日益严重［１］。草莓是

盐敏感作物，盐害阈值只有约０．００６４％［２］，在次生

盐渍化土壤中其产量和品质会大幅下降，生产受到

严重制约。ＮＯ－３ 是设施土壤中主要的盐害因子，约

占耕层盐离子总量的５０％。研究表明，在 ＮＯ－３ 胁
迫下，甜瓜幼苗的株高、叶片和可溶性糖含量会显

著降低，生长受到严重抑制［３］，草莓叶片的光合作

用、蛋白质合成、氮同化等过程都会受到不同程度

的影响［４－５］。

氮吸收和同化是植物氮利用的关键步骤。植

物的氮源以ＮＨ＋４、ＮＯ
－
３ 为主，ＮＨ

＋
４ 可以被根系直接

吸收，用于合成氨基酸。ＮＯ－３ 则必须经过一系列还

原同化过程，转化成 ＮＨ＋４ 才能被吸收利用。高等

植物中的氮素大部分由ＮＯ－３ 的同化作用来提供，该

过程受到一系列相关基因和酶的调控［６］。硝酸还
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原酶（ＮＲ）将土壤中的硝酸盐还原成亚硝酸盐，亚
硝酸还原酶（ＮｉＲ）将亚硝酸盐还原为铵态氮［６－８］，

然 后 在 谷 氨 酰 胺 合 成 酶／谷 氨 酸 合 成 酶
（ＧＳ／ＧＯＧＡＴ）作用下，转化成谷氨酸等有机氮，进
一步参与蛋白质等物质的合成过程［９－１３］。

本研究采用营养液沙培法探究草莓幼苗在氮

胁迫下的生理响应和基因表达，以期为深入了解草

莓氮代谢、促进科学施肥和优质高产提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验设计
本试验于２０２１年７—９月在徐州现代农业试验

示范基地日光大棚内进行，供试草莓品种为妙香３
号。选取长势基本一致的草莓匍匐茎，定植在装有

洗净沙子的白色倒梯形塑料槽中，每个塑料槽上底

宽２０ｃｍ，下底宽１３ｃｍ，高１７．５ｃｍ，长６７０ｃｍ，每槽
定植１行，株距２０ｃｍ。定植后７ｄ内浇清水，然后
进行试验处理。

试验设６个氮素水平，分别为 Ｎ１（０ｍｍｏｌ／Ｌ）、
Ｎ２（５ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ３（１０ｍｍｏｌ／Ｌ）、Ｎ４（１５ｍｍｏｌ／Ｌ）、
Ｎ５（２０ｍｍｏｌ／Ｌ）和 Ｎ６（２５ｍｍｏｌ／Ｌ），每个处理３次
重复，每次重复１０株草莓。各处理营养液中其他元
素水平保持一致，其中大量元素参照日本园试配

方，微量元素参照 Ａｒｎｏｎ配方，以浓硫酸调整 ｐＨ值
为５．５～６．５。所有处理田间管理保持一致。

试验于７月开始，７月１５日定植，７月２２日开
始处理，按照每株草莓 ２００ｍＬ营养液每 ４ｄ浇 １
次。９月１５日取样进行相关指标的测定。
１．２　测定指标与方法

取植株鲜样，清水冲洗后用吸水纸擦干，一部

分用液氮速冻后保存在－８０℃冰箱中备用，另一部
分在 ８０℃ 条件下杀青并烘干至恒质量，研磨并过
６０目筛后装袋备用。
１．２．１　植株氮含量的测定　称取 ０．１０００～
０．２０００ｇ植株样品，采用浓硫酸消煮－凯氏定氮仪
测定全氮含量。

１．２．２　氮代谢相关酶活性的测定　硝酸还原酶活
性、谷氨酸脱氢酶（ＮＡＤＨ－ＧＤＨ）活性、谷氨酸合成
酶活性采用 Ｓｏｌａｒｂｉｏ试剂盒（紫外分光光度法）测
定，亚硝酸还原酶活性采用 Ｂｏｘｂｉｏ试剂盒（可见分
光光度法）测定。

１．２．３　氮代谢相关基因的表达　使用 ＰＤＢｉｏｔｅｃｈ
多糖多酚植物总 ＲＮＡ提取试剂盒提取草莓叶片和

根系的总 ＲＮＡ，用 ＮａｎｏＤｒｏｐ２０００超微量分光光度
计检测 ＲＮＡ的浓度和纯度。反转录试剂盒使用
ＨｉＳｃｒｉｐｔ Ⅱ １ｓｔＳｔｒａｎｄｃＤＮＡＳｙｎｔｈｅｓｉｓＫｉｔ（＋
ｇＤＮＡｗｉｐｅｒ），荧光定量酶采用 Ｈｉｅｆｆ ｑＰＣＲ
ＳＹＢＲ ＧｒｅｅｎＭａｓｔｅｒＭｉｘ（ＮｏＲｏｘ），反应体系
（２０μＬ）：１０μＬ荧光定量酶，７．２μＬｄｄＨ２Ｏ，ｃＤＮＡ
２μＬ，正向引物０．４μＬ，反向引物０．４μＬ。在 ＡＢＩ
ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏ６Ｆｌｅｘ荧光定量ＰＣＲ仪上完成反应。

引物设计使用 ＮＣＢＩ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．
ｎｉｈ．ｇｏｖ／）、ＧＤＲ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｒｏｓａｃｅａｅ．ｏｒｇ／）、
Ｂｉｏｅｄｉｔ和ＰｒｉｍｅｒＰｒｅｍｉｅｒ６．０，引物序列见表１。

表１　ｑＰＣＲ引物序列

基因名称　　 引物序列（５′→３′）

ＮＲ Ｆ：ＣＣＴＣＡＧＴＣＣＡＧＡＡＣＣＧＣＣＡＧＴＴ；

Ｒ：ＡＧＴＡＧＴＣＧＴＣＧＴＣＧＴＣＧＴＣＣＡＣ

ＮｉＲ Ｆ：ＴＧＧＡＴＴＣＡＧＡＧＧＣＡＡＣＣＧＡＣＡＡ；

Ｒ：ＣＣＡＣＣＴＣＣＴＣＡＧＴＣＡＣＣＴＴＣＡＡ

ＧＳ Ｆ：ＧＧＴＧＣＣＴＣＡＡＴＣＣＧＴＧＴＴＧＧＴ；

Ｒ：ＡＧＣＡＧＴＧＣＧＧＴＣＡＣＡＧＴＧＴＡＡＧ

ＦＤ－ＧＯＧＡＴ Ｆ：ＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＡＴＡＧＡ；

ＲＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＣＴＧＡＴＡＧＡ

ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ１ Ｆ：ＣＣＡＡＣＴＣＣＧＡＡＣＣＡＡＧＣＣＴＴＣＣ；

Ｒ：ＡＣＡＣＣＧＣＡＣＧＡＧＴＣＣＴＴＡＴＣＣＡ

ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２ Ｆ：ＴＴＣＴＣＣＡＣＣＧＣＣＧＣＴＴＣＴＣＡ；

Ｒ：ＣＧＣＣＡＴＡＣＧＣＡＡＧＣＡＣＡＡＣＣＡ

ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ３ Ｆ：ＧＣＣＡＡＣＡＡＣＡＣＣＧＡＧＧＴＴＣＡＧＡ；

Ｒ：ＣＡＣＡＣＣＡＧＧＴＴＣＡＣＧＧＣＡＣＡＡ

ＮＡＤＰ－ＧＤＨ Ｆ：ＧＧＣＡＧＣＡＧＧＴＧＧＣＡＧＴＧＡＴＴ；

Ｒ：ＴＴＣＡＧＧＴＣＣＧＣＡＡＧＣＡＡＧＡＧＣ

ＧＤＨ１ Ｆ：ＧＣＡＧＣＡＣＴＴＧＧＡＧＧＴＧＴＣＡＴＣＡ；

Ｒ：ＣＣＡＴＧＣＧＧＡＧＧＴＣＡＣＡＧＴＴＧＴ

ＧＤＨ２ Ｆ：ＣＴＣＧＣＣＧＣＡＡＣＴＡＧＣＣＧＴＡＡＴ；

Ｒ：ＧＣＣＡＣＡＧＣＡＧＴＣＴＴＣＣＡＴＧＴＣＡ

ＧＤＨ３ Ｆ：ＣＣＡＡＣＣＡＴＣＣＣＡＣＴＧＡＣＣＣＴＧＡ；

Ｒ：ＣＴＣＡＣＡＧＴＣＡＣＡＣＣＡＣＣＡＧＣＡＴ

１．３　数据处理
采用Ｅｘｃｅｌ２０１９软件进行数据处理和Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ

１４．５作图，采用ＳＰＳＳ２０．０软件进行统计分析，采用
Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法进行差异显著性检验（α＝
００５）。

２　结果与分析

２．１　氮胁迫对草莓根系和叶片氮积累量的影响
由表２可知，草莓根系和叶片中的氮积累量都

随着氮胁迫浓度的增加而增高，即 Ｎ６＞Ｎ５＞Ｎ４＞
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Ｎ３＞Ｎ２＞Ｎ１。与对照（Ｎ１）相比，各处理氮积累量
均表现出显著性差异，根系中全氮积累量分别增加

了 ７８．１５％、９５．０６％、１８５．２２％、２８９．０９％、
３０７０５％，叶片中分别增加了 ６９．４７％、１１８．９９％、
１３７．３６％、１８７２６％、１９７．８９％。各处理下，叶片中
氮积累量都高于根系，增幅在３．３８％ ～５８．５９％范
围内。

表２　不同氮水平下草莓根系和叶片的氮积累量

处理
根系全氮积累量

（ｇ／ｋｇ）
叶片全氮积累量

（ｇ／ｋｇ）

Ｎ１ ４．２７±０．１９ｄ ６．０３±１．１３ｄ

Ｎ２ ７．６１±０．５８ｃ １０．２３±０．５５ｃ

Ｎ３ ８．３３±０．９７ｃ １３．２２±０．０７ｂ

Ｎ４ １２．１９±０．８３ｂ １４．３２±１．００ｂ

Ｎ５ １６．６２±０．９４ａ １７．３４±１．５２ａ

Ｎ６ １７．３９±１．４３ａ １７．９８±０．５７ａ

　　注：同列数值后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５），下同。

２．２　氮胁迫对草莓根系和叶片氮代谢相关酶基因
表达量的影响

如图１－Ａ所示，在根系中，较低氮水平和较高
氮水平均降低了所有基因的相对表达量。其中，基

因ＮＡＤＰ－ＧＤＨ、ＦＤ－ＧＯＧＡＴ的相对表达量在较低
氮水平时显著降低，基因 ＮＲ、ＮｉＲ、ＧＤＨ１、ＧＤＨ３、
ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２、ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ３的相对表达量在
较高氮水平时显著降低，基因 ＧＳ、ＧＤＨ２和 ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ１的相对表达量在低氮和高氮水平下则无显
著差异。基因 ＮｉＲ、ＧＳ、ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ１、ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ２和ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ３的相对表达量都在 Ｎ３
处理下取得最大值，且与其他处理差异显著；基因

ＮＲ、ＮＡＤＰ－ＧＤＨ、ＧＤＨ１、ＧＤＨ２和 ＧＤＨ３的相对表
达量都在Ｎ４处理下表现出最大值，且与其他处理
差异显著；基因ＦＤ－ＧＯＧＡＴ则在Ｎ５处理下有最高
的相对表达量，且显著高于其他所有处理。

如图１－Ｂ所示，在叶片中，氮胁迫均显著影响
了所有基因的相对表达量。基因 ＮＲ、ＧＳ、ＮＡＤＰ－
ＧＤＨ、ＧＤＨ１、ＧＤＨ２、ＧＤＨ３、ＮＡＤＨ － ＧＯＧＡＴ１、
ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２和ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ３的相对表达量
在低氮水平下显著增加，ＦＤ－ＧＯＧＡＴ的相对表达量
在低氮和高氮水平下均显著降低。与中等氮水平

相比，ＮｉＲ基因的相对表达量在低氮、高氮水平下均
受到显著抑制，但高氮水平抑制作用更强。基因

ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ１、ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２和 ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ３的相对表达量在Ｎ１处理下取得最大值，基

因ＧＤＨ３和ＦＤ－ＧＯＧＡＴ的相对表达量在 Ｎ３处理
下取得最大值，基因 ＮＲ、ＮＡＤＰ－ＧＤＨ、ＧＤＨ１和
ＧＤＨ２的相对表达量在Ｎ４处理下取得最大值，基因
ＮｉＲ的相对表达量在Ｎ５处理下取得最大值。
２．３　氮胁迫对草莓根系和叶片氮代谢相关酶活性
的影响

随着氮浓度的升高，草莓叶片和根系中的 ＮＲ、
ＮｉＲ、ＮＡＤＨ－ＧＤＨ、ＧＯＧＡＴ活性均呈先升高后下降
的趋势。与对照 Ｎ１相比，各处理酶活性均表现出
显著性差异（图２）。

根系和叶片的硝酸还原酶活性均在Ｎ３处理下取
得最大值，分别为（０．８６±０．０４）、（７．４７±０．３８）Ｕ／ｇ，较
对照处理 Ｎ１分别提高了１６９．１８％、１７５．６３％。随
着氮浓度的升高，ＮＲ活性逐渐下降，在 Ｎ６处理时
较Ｎ３处理分别降低了６５．４８％、５５．８５％。

根系亚硝酸还原酶活性在 Ｎ４处理下取得最大
值，为（６．３２±０．１８）Ｕ／ｇ，较 Ｎ１处理提高了
１１３３２％，随后下降。叶片亚硝酸还原酶活性则在
Ｎ３处理下取得最大值，为（１５．０４±０．３２）Ｕ／ｇ，较
Ｎ１处理提高了４６１３４％，随后逐渐降低。

根系谷氨酸脱氢酶在 Ｎ５处理下获得最大活
性，为 （２５．２７±０．１７）Ｕ／ｇ，较 Ｎ１处理增加
１１０７０％，随后下降。叶片谷氨酸脱氢酶则在 Ｎ４
处理下获得最大活性，为（４４．９４±０．７３）Ｕ／ｇ，较对
照处理Ｎ１高出２５８．４７％，随后逐渐下降。

谷氨酸合成酶活性在根系和叶片中的最大活

性都出现在 Ｎ３处理，分别为（２８．９２±０．５８）、
（２６８７±０．７４）Ｕ／ｇ，与对照相比差异显著。随着氮
浓度提高，活性逐渐减弱。

各处理中叶片的硝酸还原酶活性明显高于根

系，亚硝酸还原酶和谷氨酸脱氢酶活性总体高于根

系但差异不明显，而谷氨酸合成酶活性则无明显差

异，总体保持相等水平。

３　讨论与结论

作为氨基酸、蛋白质、叶绿素和多种植物激素

的关键组成元素，氮在作物生长发育中不可或缺，

氮素利用对农业生产至关重要［１４－１５］。通常农田中

作物根际的有效氮含量波动较大，缺氮时作物生长

受抑制、产量降低［１６］，过量施氮则导致生产成本提

高，且氮素流失对环境产生负面影响［１７］。研究表

明，ＮＨ＋４、ＮＯ
－
３ 除了有供应营养物质的功能外，更是

调节系列生理过程的重要信号因子，在低氮胁迫、干
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旱胁迫等非生物胁迫过程中表现活跃［１８－１９］。

本研究中，随着氮浓度提高，草莓地下部和地

上部氮积累量都显著增加，表现出明显的奢侈吸收

现象，这与前人的研究结果［２０－２１］相似。林郑和等研

究发现茶树ＧＳ和ＧＯＧＡＴ基因在低氮胁迫下表达增
强［２２］；Ｌｉａｏ等发现柑橘在高氮胁迫下 ＮＲ和 ＮｉＲ基
因的表达显著受到抑制［２３］；陈志伟等认为大麦 ＧＳ１
基因在低氮胁迫下的迅速上调可能更有利于植物

对低氮胁迫的适应［２４］。本研究中，在氮胁迫下，

ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ１、ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ２和 ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ３基因在叶片中的相对表达量均出现上调，
特别是低氮胁迫更是显著提高了其表达量，这与曹

雄军等研究柑橘面对干旱胁迫时的发现［２５］基本一

致。这些基因可能在作物应对氮胁迫等非生物胁

迫方面有着重要作用。在草莓根系和叶片中，其他

８个基因在 １０、１５、２０ｍｍｏｌ／Ｌ氮水平时表达量最
大，尽管部分基因的相对表达量在对照处理

（０ｍｍｏｌ／Ｌ）中出现一定程度的上调，这仍表明较低
氮和较高氮水平会对其表达产生抑制，与较低氮浓

度相比，较高的氮浓度通常会对其产生更负面的

影响。

本研究中，在氮胁迫下，４种氮代谢相关酶活性
都有先上升后下降的过程，这表明酶发挥功能需要

合适的氮浓度范围，缺氮和过量施氮都会抑制其活

性。其 中，ＮＲ、ＧＯＧＡＴ 和 叶 片 中 的 ＮｉＲ 在
１０ｍｍｏｌ／Ｌ氮水平时活性最高，根中的 ＮｉＲ和叶片
中的ＮＡＤＨ－ＧＤＨ在１５ｍｍｏｌ／Ｌ氮水平时活性最
高，根中的ＮＡＤＨ－ＧＤＨ在２０ｍｍｏｌ／Ｌ氮水平时活
性最高。ＮＲ活性在氮浓度较低时随着氮浓度升高
而增加，这可能是因为 ＮＲ基因的表达受到正向诱
导而大量合成ＮＲ［２６］。当氮浓度持续增加时，ＮＲ活
性逐渐降低，这可能是氮的负反馈抑制［２７］，也可能

由于这一过程需要还原的 ＮＯ－３ 太多而碳水化合物
供应不足，导致 ＮＲ活性的降低［２８］。ＮｉＲ活性的变
化具有类似的现象［２９－３１］。

ＮＡＤＨ－ＧＤＨ是谷氨酸合成与代谢过程的关键
酶［３２］，但这一过程会产生 ＮＨ＋４

［３３］，尽管 ＮＡＤＨ－
ＧＤＨ在协助作物抵抗 ＮＨ＋４ 毒害方面具有重要作
用，但过高的氮浓度显然会抑制其发挥功能［３４］。本

研究中随着氮浓度升高，ＮＡＤＨ－ＧＤＨ活性呈现先
升高后下降的趋势，可能也是因为这种机制。

ＧＯＧＡＴ是ＧＳ／ＧＯＧＡＴ循环的关键组成，与ＧＳ协同
负责氨的同化，随着氮浓度升高，其活性也呈先升

后降的趋势。结合前人的研究，可能是因为氨同化

时释放的Ｈ＋浓度逐渐升高，对 ＧＳ／ＧＯＧＡＴ循环产
生了抑制［３５］，也可能是该循环形成的产物谷氨酰胺

过量，对ＧＳ／ＧＯＧＡＴ循环产生了负反馈调节［３６］，从

而降低了酶活性。

综上所述，在一定的氮浓度范围内，草莓通过

提高相关基因的表达量和酶活性，增强氮素的代谢

能力；氮素代谢的正常进行需要适当的氮浓度，在

大多数情况下１５ｍｍｏｌ／Ｌ是比较理想的水平；低氮
胁迫和高氮胁迫均抑制了部分基因的表达和酶活

性，但高氮胁迫产生了更强的抑制作用。笔者建议

在实际生产中应进一步调控氮素施用量，尽管加大

氮肥施用量，作物体内氮累积会显著增加、表观生

长性状会明显改善，但其代谢过程会受到越来越明

显的限制，果实产量降低，维生素Ｃ、可溶性糖、类黄
酮等品质因子的含量也会出现不同程度下降［３７－３９］。
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Ｂｏｔａｎｙ，２０１７，６８（１０）：２５８１－２５９２．
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［２０］李菲菲，黄成能，谢深喜，等．施氮过量对蒰柑园土壤和树体矿

质养分及果实品质的影响［Ｊ］．南方农业学报，２０１８，４９（４）：

７４８－７５６．

［２１］李　晶，姜远茂，魏　靖，等．不同氮水平下不同中间砧苹果幼

树的生长及氮吸收、利用、分配特性［Ｊ］．植物营养与肥料学

报，２０１５，２１（４）：１０８８－１０９４．

［２２］林郑和，钟秋生，陈常颂，等．不同氮浓度下茶树氮合成关键酶

基因的表达分析［Ｊ］．核农学报，２０１４，２８（６）：９８５－９８９．
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ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１９，１４（３）：ｅ０２１３８７４．

［２４］陈志伟，陆瑞菊，王亦菲，等．低氮胁迫下大麦谷氨酰胺酶基因

的表达分析［Ｊ］．核农学报，２０１０，２４（６）：１１８２－１１８４，１２０７．

［２５］曹雄军，卢晓鹏，熊　江，等．干旱胁迫对枳的氮含量及氮代谢

相关基因表达的影响［Ｊ］．湖南农业大学学报（自然科学版），

２０１８，４４（５）：５００－５０５，５３８．

［２６］ＦｏｙｅｒＣ，ＣｈａｍｐｉｇｎｙＭ，ＶａｌａｄｉｅｒＭ，ｅｔａｌ． Ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇｏｆ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃａｒｂｏｎ：ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｎｉｔｒａｔｅａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ
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２９７－３１０．

［２７］韩宇睿，王秀峰，杨凤娟，等．ＮＯ－３ 胁迫对草莓幼苗光合特性和

氮代谢的影响［Ｊ］．应用生态学报，２０１５，２６（８）：２３１４－２３２０．

［２８］张丽莹，王荣莲，张俊生，等．水肥耦合对温室无土栽培黄瓜氮

代谢的影响［Ｊ］．园艺学报，２０１１，３８（５）：８９３－９０２．

［２９］朱礼乾，沈鑫健，周上铃，等．氮胁迫对枳和‘资阳香橙’砧木氮

代谢及相关基因表达的影响［Ｊ］．果树学报，２０２０，３７（４）：

４４９－４５８．　
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Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２００５，２５０（３／４）：７２６－７３５．

［３２］汪建飞，董彩霞，沈其荣．氮素不同形态配比对菠菜体内游离氨

基酸含量和相关酶活性的影响［Ｊ］．植物营养与肥料学报，

２００７，１３（４）：６６４－６７０．
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１９９５，２２（５）：８０５．

［３４］张智猛，万书波，戴良香，等．施氮水平对不同花生品种氮代谢及

相关酶活性的影响［Ｊ］．中国农业科学，２０１１，４４（２）：２８０－２９０．

［３５］汪建飞．营养液不同铵硝比对菠菜产量和品质影响的机理研究

［Ｄ］．南京：南京农业大学，２００７：８－９．

［３６］ＯｔａＫ，ＹａｍａｍｏｔｏＹ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｎｉｔｒｏｇｅｎｓｏｕｒｃｅｓｏｎ
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ＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎ，１９９０，３６（４）：６４５－６５２．

［３７］唐恒朋，李莉婕，钱晓刚，等．氮素施用量对火龙果产量、品质及

贮藏效果的影响［Ｊ］．河南农业科学，２０１６，４５（８）：６４－６８．

［３８］吴　癑．氮肥供应对辣椒品质的影响及机制［Ｄ］．重庆：西南

大学，２０２０：３８－３９．

［３９］何志学．氮素水平对辣椒生长生理和养分利用的影响［Ｄ］．兰

州：甘肃农业大学，２０１６：３６－３７．
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