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外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆氮同化和产量性状的影响
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摘　 要:为了探索能够增强大豆植株自身的氮同化作用的外源试剂ꎬ实现在减少氮肥施用量的同时不影响大豆生长

及产量形成ꎬ从而保持土壤的可持续利用ꎬ以 α￣酮戊二酸为外源试剂ꎬ采用砂培的方式模拟低氮条件种植大豆ꎬ待其

生长至 Ｖ３ 期进行叶面喷施处理ꎬ探究低氮条件下施用 α￣酮戊二酸对大豆生长发育、氮素同化能力及产量的影响ꎮ 结

果表明:α￣酮戊二酸处理有效地诱导了低氮下大豆植株的氮同化基因的表达ꎬ同时在低氮条件下进行 α￣酮戊二酸处

理也可显著提高 ＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 酶活性ꎬ增加植株体内氮同化产物ꎬ如铵态氮、硝态氮含量以及酰脲的含量ꎮ 在低氮条

件下ꎬα￣酮戊二酸处理显著增加了低氮水平下大豆植株的单株荚数、单株粒数和单株粒重ꎬ相比于未经过 α￣酮戊二酸

处理的大豆植株分别提高了 １２. ３８％ 、９. ５２％和 １４. ７２％ ꎮ 因此ꎬ外源施用 α￣酮戊二酸可以促进低氮条件下大豆植株

的氮代谢过程ꎬ提高低氮下大豆的产量相关指标ꎮ
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　 　 氮作为植物生长发育必需的营养元素之一ꎬ直
接或间接参与多种生理生化过程ꎬ调控作物产量ꎮ
为满足作物生长与发育的需要ꎬ国家统计局 ２０２３ 年

调查报告指出ꎬ我国 ２０２２ 年年均氮肥(折纯)消耗

量高达 １. ７ × １０７ ｔ[１]ꎬ过量氮肥的施用不仅会对大

气造成污染ꎬ还会导致土壤矿质营养失调、土壤酸

化、土壤板结等ꎬ不利于土地的可持续利用[２]ꎮ 因

此ꎬ在不影响作物产量的情况下ꎬ减少农业生产中

的化肥施用总量ꎬ提高作物化肥利用率成为亟待解

决的问题ꎮ
大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ. )是我国重要的粮食作物

之一ꎬ广泛栽培于世界各地ꎮ 作为植物蛋白需求的

主要来源ꎬ大豆单位光合作用的需氮量在所有粮食

作物中最高[３]ꎮ 缺氮会降低大豆的光合作用ꎬ抑制

氨基酸和蛋白质的合成ꎬ干扰大豆正常的碳氮代

谢ꎮ 氮素供应不足还会影响植株形态ꎬ降低大豆叶
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面积ꎬ改变根长和根系体积ꎬ进而影响大豆的产量

形成ꎮ 大豆获取氮素的主要方式有两种:根瘤固氮

和外界氮肥的施用ꎬ然而根瘤固氮远远不能满足其

对氮素的需求ꎬ而氮肥的过量施用又不利于土地的

可持续利用ꎬ如何实现大豆生产减氮不减产这一问

题还有待于探究ꎮ
大豆植株对氮素的利用效率与其氮代谢过程

密不可分ꎬα￣酮戊二酸(α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄꎬＫＧ)是一

种有机碳源物质ꎬ能够被植物直接吸收进入三羧酸

循环ꎬ在氮代谢过程中发挥着重要的作用[４]ꎮ 植物

氮代谢包括对 ＮＯ －
３ 吸收和对 ＮＨ ＋

４ 的同化ꎬ植物从土

壤中吸收 ＮＯ －
３ ꎬ在细胞质中经硝酸还原酶 ＮＲ 还原

为 ＮＯ －
２ ꎬ然后在叶绿体中经亚硝酸还原酶 ＮｉＲ 还原

为 ＮＨ ＋
４ ꎬ这个过程被称为 ＮＯ －

３ 同化ꎮ ＮＨ ＋
４ 同化途

径有两条ꎬ一条是 ＮＨ ＋
４ 经 ＧＳ / ＧＯＧＡＴ 途径转变为

氨基酸ꎬＮＨ ＋
４ 首先与谷氨酸(Ｇｌｕ)在谷氨酰胺合成

酶(ＧＳ)的催化作用下合成谷氨酰胺 Ｇｌｎꎬ然后 Ｇｌｎ
和 α￣酮戊二酸在谷氨酸合酶(ＧＯＧＡＴ)的催化作用

下形成两分子 Ｇｌｕꎮ 其中ꎬ一分子 Ｇｌｕ 用于合成其

他氨基酸和酰胺ꎬ形成可被植物直接利用的氨素化

合物ꎬ另一分子则作为原料再次进入 ＧＳ / ＧＯＧＡＴ 循

环中ꎮ 另一条 ＮＨ ＋
４ 同化途径是直接由谷氨酸脱氢

酶(ＧＤＨ)催化 ＮＨ ＋
４ 和 α￣酮戊二酸缩合形成 Ｇｌｕ[５]ꎮ

关于外源施用 α￣酮戊二酸调控植物氮代谢的

相关研究主要集中在水稻、小麦等作物ꎬ其可通过

提高水稻体内氨同化酶的活性ꎬ促进铵吸收与同化

能力的提升ꎬ进而调节植物氮代谢[６ꎬ７]ꎮ 外源 α￣酮
戊二酸也可显著提高低氮胁迫下小麦 ＮＲ、ＧＳ 等氮

代谢酶活性ꎬ促进小麦氮代谢ꎬ进而增加干物质积

累量[８]ꎮ 在盐、干旱等胁迫下ꎬ外施一定量 α￣酮戊

二酸不仅能够提高该胁迫下植物的氮代谢能力ꎬ还
能够增加叶片中叶绿素的含量ꎬ提高光合性能ꎬ促
进含碳化合物向其他器官的转运以提高植株的抗

逆性[４]ꎮ 但目前针对外源 α￣酮戊二酸是否可调控

具有根瘤固氮作用的豆科作物的氮代谢尚不清楚ꎮ
因此ꎬ本研究针对外源 α￣酮戊二酸对低氮条件

下大豆植株氮代谢的调控作用开展研究ꎬ分析叶面

喷施 α￣酮戊二酸缓解大豆低氮响应的最佳浓度ꎬ以
期揭示 α￣酮戊二酸对低氮条件下大豆氮素积累及

产量的调控效应ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

供试大豆为低氮敏感型大豆品种黑农 ６２ꎬ供试

试剂 α￣酮戊二酸购自上海阿拉丁试剂有限公司ꎮ
１. ２　 试验设计

试验于 ２０２３ 年在黑龙江省大庆市国家杂粮工

程技术研究中心试验基地进行ꎬ盆栽选用直径

３０ ｃｍ、高 ３３ ｃｍ 的塑料桶ꎬ桶底均钻有 ３ 个小孔ꎬ铺
有防止根系长出桶外的纱网ꎮ 播种前选取籽粒饱

满、大小均匀、色泽统一的黑农 ６２ 大豆种子ꎬ每桶播

种 ６ 粒ꎬ待对生真叶完全展开后进行间苗ꎬ保留长势

一致的 ３ 株大豆幼苗ꎬ进行后续试验ꎮ
为确定叶面喷施 α￣酮戊二酸的最佳浓度ꎬ以 １ / ２

Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液中含有 ７. ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ 的氮浓度作

为对照氮处理 ( ＣＫ)ꎬ１ / １０ 对照氮素浓度 (０. ７５
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １)Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液作为低氮处理(ＬＮ) [９]ꎮ
设置叶面喷施浓度为 ２. ５ꎬ５. ０ꎬ７. ５ 和 １０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １

α￣酮戊二酸 ４ 个处理ꎮ 于大豆 Ｖｃ 期分别进行对照

氮处理和低氮处理ꎬ待大豆生长至 Ｖ１ 期分别叶面

喷施 ４ 种不同浓度 α￣酮戊二酸ꎬ共计 ６ 个处理:(１)
ＣＫꎻ(２)ＬＮ ＋ ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸(ＬＮ ＋ α￣０)ꎻ
(３)ＬＮ ＋２. ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸(ＬＮ ＋ α￣２. ５)ꎻ
(４)ＬＮ ＋ ５􀆰 ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸(ＬＮ ＋ α￣５. ０)ꎻ
(５)ＬＮ ＋７. ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸(ＬＮ ＋ α￣７. ５)ꎻ
(６) ＬＮ ＋ １０. ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸 ( ＬＮ ＋ α￣
１０􀆰 ０)ꎮ 于 α￣酮戊二酸处理后第 ６ 天进行取样ꎬ每
个处理设 ３ 次重复ꎬ测定 α￣酮戊二酸处理后第 ６ 天

的氮素同化关键酶活性等指标ꎬ分析并筛选出 α￣酮
戊二酸处理的最佳浓度ꎮ

为探究叶面喷施 α￣酮戊二酸对大豆氮代谢和

产量相关性状的影响ꎬ采取盆栽砂培方式进行全生

育期试验ꎮ 采取上述试验筛选出的最佳浓度

５􀆰 ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸于大豆 Ｖ３ 期进行叶面喷

施ꎬ分别设 ７. ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ 对照氮浓度(ＣＫ)、０. ７５
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １低氮浓度(ＬＮ)、０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １零氮(０Ｎ)处
理ꎬ并设置各氮浓度下不喷施 α￣酮戊二酸及喷施

５􀆰 ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸处理ꎮ 共 ６ 个处理:
(１)ＣＫꎻ(２) ＣＫ ＋ α￣酮戊二酸 ( ＣＫ ＋ α)ꎻ (３) ＬＮꎻ
(４)ＬＮ ＋ α￣酮戊二酸(ＬＮ ＋ α)ꎻ(５)０Ｎꎻ(６)０Ｎ ＋ α￣
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酮戊二酸(０Ｎ ＋ α)ꎮ 处理后第 ６、１２、１８ 天分别取

样ꎬ用于形态、生理指标测定ꎮ 采收时每个处理选

取 １０ 株具有代表性的植株ꎬ分别测定单株荚数、单
株粒数、单株粒重和百粒重ꎮ

于 Ｖ３ 期对大豆叶片喷施最适浓度 α￣酮戊二

酸ꎮ 为了探索 α￣酮戊二酸对大豆植株形态建成的

影响ꎬ处理后第 ６、１２、１８ 天取样ꎬ通过测定其生长参

数(株高、茎粗、根长和叶面积)ꎬ明确 α￣酮戊二酸对

低氮下大豆植株的生长及形态建成的影响ꎮ 为了

探究 α￣酮戊二酸对缺氮条件下大豆植株氮同化能

力的影响ꎬ在处理后第 １２ 天测定氮代谢过程中的

４ 个氮同化关键酶 ＮＲ、ＧＳ、ＧＯＧＡＴ 和 ＧＤＨ 的活性ꎬ
并对大豆叶片中氮代谢关键基因硝酸还原酶编码

基因 ＮＲ２、亚硝酸还原酶编码基因 ＮｉＲ、谷氨酰胺合

成酶编码基因 ＧＳ１β、 谷氨酸合成酶编码基因

ＧＯＧＡＴ、铵转运蛋白编码基因 ＡＭＴ１ 和氨基酸渗透

酶编码基因 ＧｍＡＡＰ６ａ 的表达量进行测定ꎮ 为了探

究 α￣酮戊二酸对低氮大豆植株氮同化产物的影响ꎬ
在 α￣酮戊二酸处理后第 １２ 天进行测定大豆叶片中

硝态氮和铵态氮的含量ꎮ 为了探究 α￣酮戊二酸对

低氮下大豆固氮能力的影响ꎬ在 α￣酮戊二酸处理后

第 １２ 天测定大豆的根瘤数量、根瘤干重等形态指

标ꎬ并测定大豆植株地上部分和地下部分的酰脲含

量ꎮ 每个处理均 ３ 次生物学重复ꎮ

１. ３　 测定项目及方法

１. ３. １　 植株生长参数　 采用常规方法测量大豆株

高、根长和茎粗[１０]ꎻ利用叶面积仪(Ｙａｘｉｎ￣１２４１)测

定单株总叶面积ꎬ并记录相应参数ꎮ
１. ３. ２　 植株氮同化关键酶活性　 在 α￣酮戊二酸处

理后 １２ ｄ 取各处理植株的倒二叶(完全展开的三出

复叶)样品ꎬ用于氮同化关键酶活性的测定ꎮ 根据

Ｗｕ 等[１１]的方法测定硝酸还原酶(ＮＲ)和谷氨酰胺

合成酶(ＧＳ)活性ꎬ根据 Ｄｕ 等[１２]的方法测定谷氨酸

合成酶(ＧＯＧＡＴ)活性ꎬ根据 Ｆａｗｏｌｅ 等[１３] 的方法测

定谷氨酸脱氢酶(ＧＤＨ)活性ꎮ
１. ３. ３　 植株氮代谢关键基因表达量　 将冷冻的 ５０
~ １００ ｍｇ 功能性叶片和根尖样品在液氮下研磨成

粉末ꎬ并使用 Ａｘｙｇｅｎ 试剂盒(ＡｘｙＰｒｅｐꎬ美国)提取总

ＲＮＡꎮ 然 后ꎬ 用 ｔａｋａｒａ 试 剂 盒 [ ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ
ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ (Ｐｅｒｆｅｃｔ Ｒｅａｌ Ｔｉｍｅ)]对 ５ μＬ 每个样品的

总 ＲＮＡ 进行反转录ꎮ 使用 Ｐｒｅｍｉｅｒ ５􀆰 ０ 设计基因特

异性引物(表 １)ꎮ 将 ｃＤＮＡ 稀释 １０ 倍后进行 ｑＲＴ￣
ＰＣＲꎬ反应体系 １０ μＬ:５ μＬ ＴＢ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ
Ⅱꎻ３ μＬ 蒸馏水ꎻ０. ５ μＬ ＰＣＲ 正向引物ꎻ０. ５ μＬ
ＰＣＲ 反向引物ꎻ１ μＬ ｃＤＮＡꎮ 使用 ＣＦＸ９６ 实时 ＰＣＲ
检测系统(Ｔａｋａｒａ)ꎬ采用两步 ＰＣＲ 法ꎬ具体条件如

下:９５ ℃下预变性 ３０ ｓꎻ９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 次

循环ꎮ 以 Ａｃｔｉｎ 基因 ( ＩＤ: Ｇｌｙｍａ１８ｇ５２７８０) 作为内

参ꎬ使用软件 Ｂｉｏ￣Ｒａｄ ｉＱ５ 进行数据处理ꎮ

表 １　 特异引物的相关信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｂｏｕｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

基因序列号

Ｇｅｎｅ ＩＤ

引物序列(５′→ ３′)

Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′→ ３′)

ＮＲ２￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ１０９２００ｖ４ ＧＴＡＴＴＣＣＧＧＴＧＧＴＧＧＧＡＧＡＡＡＧ

ＮＲ２￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ１０９２００ｖ４ ＣＡＣＡＣＴＴＧＣＣＡＣＧＴＴＴＣＡＣＣＴＣ

ＮｉＲ￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ０２Ｇ１３２１００ｖ４ ＡＡＣＣＣＣＧＣＣＡＴＧＴＣＡＡＡＣＴＴ

ＮｉＲ￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ０２Ｇ１３２１００ｖ４ ＴＴＧＣＡＧＧＣＡＴＧＴＡＡＧＣＣＡＧＡ

ＧＳ１β￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ２１５５００ｖ４ ＧＣＴＴＴＴＣＴＴＡＧＴＡＧＧＡＴＴＴＧＧＴＣＴＣ

ＧＳ１β￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ２１５５００ｖ４ ＴＡＡＣＡＡＴＣＧＧＡＡＡＡＣＧＡＧＧＧＡ

ＧＯＧＡＴ￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２３６９００ｖ４ ＡＣＡＣＴＣＴＣＡＴＣＴＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＧ

ＧＯＧＡＴ￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２３６９００ｖ４ ＣＧＴＴＧＴＧＧＡＧＧＧＡＡＧＧＧＡＡＴＧ

ＧｍＡＡＰ６ａ￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２０９１００ｖ４ ＴＣＣＡＴＴＧＧＧＣＴＴＧＧＣＣＴＴＴＣＣＡ

ＧｍＡＡＰ６ａ￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２０９１００ｖ４ ＣＣＧＴＴＣＣＣＧＡＡＡＣＴＴＣＣＡＣＣＣＣ

Ａｃｔｉｎ￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０８２４５０ｖ４ ＣＴＴＣＡＧＧＣＡＴＴＣＡＣＧＡＧＡＣＡＡ

Ａｃｔｉｎ￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０８２４５０ｖ４ ＴＡＧＡＡＣＣＡＣＣＧＡＴＣＣＡＧＡＣＡＣ

ＡＭＴ１￣Ｆ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ１０９２００ｖ４ ＡＴＧＴＣＴＧＣＡＡＣＧＧＧＣＴＧＴＴＡ

ＡＭＴ１￣Ｒ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ１０９２００ｖ４ ＴＧＣＡＣＧＣＴＡＴＣＡＧＡＡＣＣＡＣＴ



１ 期 宫逸等:外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆氮同化和产量性状的影响 ８７　　　

１. ３. ４　 植株氮代谢相关物质含量 　 参考 Ｆｅｒｒａｒｉｏ￣
Ｍéｒｙ 等[１４] 方法进行叶片取样ꎬ１０５ ℃ 杀青 ３０ ｍｉｎ
后ꎬ于 ８０ ℃烘干至恒重ꎬ按照 Ｇａｒｃíａ￣Ｒｏｂｌｅｄｏ 等[１５]

的描述测定硝态氮含量ꎬ用苯酚次氯酸盐法[１６] 测定

铵态氮含量ꎮ 用 Ｂｒｉｌｌｉａｎｔ Ｂｌｕｅ Ｇ￣２５０ 测定可溶性蛋

白含量ꎬ用茚三酮比色法[１７] 测定游离氨基酸含量ꎮ
用凯氏定氮法[１８] 测定植物地上部分和地下部分中

总氮的含量ꎮ 将 １０５ ℃ 干燥的成熟样品研磨成粉

末ꎮ 称取样品至 ０. ２ ｇꎬ用 Ｈ２ＳＯ４和 Ｈ２Ｏ２消煮ꎬ然后

用蒸馏水定容至 ５０ ｍＬꎬ最后用凯氏定氮测定仪(华
烨 ＫＤＮ￣１０３Ｆ)测定氮含量ꎮ
１. ３. ５　 根瘤数量、干重及植株酰脲含量　 采用计数

法统计大豆根瘤数量[１０]ꎬ将摘下的新鲜根瘤在１０５ ℃
下杀青 ０. ５ ｈꎬ再将烘箱调至(８０ ℃)烘干约 ２ ｄ 至

恒重ꎬ用万分之一天平测定根瘤的干重ꎮ 根据徐志

伟等[１９]的方法测定大豆植株地上部分和地下部分

酰脲含量ꎮ
１. ３. ６　 产量相关性状　 采收时每个处理选取 １０ 株

具有代表性的植株ꎬ分别测定单株荚数、单株粒数、

单株粒重和百粒重[２０]ꎮ
１. ４　 数据分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行数据分析ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２０. ０
软件对各处理间显著性进行分析ꎬ利用 ＧｒａｐｈＰａｄ
Ｐｒｉｍ ９. ５. ０ 软件绘制图表ꎮ

２　 结果与分析

２. １　 外源 α￣酮戊二酸缓解大豆幼苗低氮耐受性的

最佳浓度筛选

　 　 在低氮条件下于 Ｖ１ 期分别进行不同浓度 α￣酮
戊二酸叶面喷施ꎬ如图 １ 所示ꎬ与对照相比ꎬ低氮处理

后大豆幼苗的株高、根体积和叶面积受到明显抑制ꎬ
α￣酮戊二酸处理后ꎬ幼苗生长受到低氮条件的抑制得

到了不同程度的缓解ꎬ特别是 ２. ５ 和 ５. ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

α￣酮戊二酸处理对低氮下大豆幼苗叶面积、根体积

和根瘤数的缓解效果最好ꎮ 因此ꎬ在低氮条件下ꎬ
外源喷施 α￣酮戊二酸对幼苗的生长有一定的促进

作用ꎬ且浓度为 ２. ５ 和 ５. ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸对

其形态建成的促进效果最佳ꎮ

图 １　 外源 α￣酮戊二酸对低氮水平下大豆苗期生长的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ａｔ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ

　 　 如图 ２ 所示ꎬ低氮处理后ꎬ调控大豆氮同化的

４ 个关键酶(硝酸还原酶 ＮＲ、谷氨酰胺合成酶 ＧＳ、
谷氨酸合成酶 ＧＯＧＡＴ 和谷氨酸脱氢酶 ＧＤＨ)活性

显著下降ꎮ 低氮条件下施用 α￣酮戊二酸提高了大

豆幼苗 ＮＲ 和 ＧＳ 的活性ꎬ但不同浓度 α￣酮戊二酸处

理对 ＮＲ 和 ＧＳ 活性的影响无显著差异ꎮ ＧＯＧＡＴ 和

ＧＤＨ 的酶活性在低氮下显著减弱ꎬ其中低氮下 ５. ０
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １的 α￣酮戊二酸处理对 ＧＯＧＡＴ 和 ＧＤＨ 活

性的增强效果最为显著ꎬ相比于低氮未喷施 α￣酮戊

二酸的大豆植株分别提高了 ４６. ７９％ 和 ３８. ０６％ ꎮ
因此ꎬ本研究选用浓度为 ５. ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １的 α￣酮戊二

酸为缓解大豆幼苗低氮胁迫的最佳浓度ꎮ
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　 　 注:Ａ ~ Ｄ 分别代表硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸合成酶和谷氨酸脱氢酶活性ꎮ 不同字母表示处理间达到显著差异

(Ｐ < ０. ０５)ꎬ下同ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ａ￣Ｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ(Ｐ < ０. ０５)ꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 外源 α￣酮戊二酸对低氮水平下大豆苗期氮素同化酶活性的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｔ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ

２. ２　 外源 α￣酮戊二酸处理对低氮下大豆形态建成

的影响

　 　 如表 ２ 所示ꎬ于 Ｖ３ 期对大豆植株叶片喷施

５􀆰 ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ α￣酮戊二酸处理后第 ６、１２、１８ 天ꎬ与
ＣＫ 相比ꎬ低氮和零氮抑制了大豆植株的生长ꎮ 进

行 α￣酮戊二酸处理 ６ ｄ 后ꎬ正常氮条件下ꎬ处理后的

大豆植株茎粗和单株总叶面积显著提升ꎬ其中单株

总叶面积相比对照增加了 ３４. ６％ ꎻ低氮条件下ꎬα￣
酮戊二酸处理后同样显著提升了单株总叶面积ꎬ相
比未使用 α￣酮戊二酸处理的植株增加了 １７. ４％ ꎮ

α￣酮戊二酸处理 １２ ｄ 后ꎬ在零氮条件下ꎬ处理后的

大豆植株茎粗相比未处理的植株茎粗增加了

１３􀆰 ９％ ꎮ α￣酮戊二酸处理 １８ ｄ 后ꎬ正常氮条件下ꎬ
α￣酮戊二酸处理后植株的茎粗和单株总叶面积显著

增加ꎬ相比于对照分别增加了 １２. ２％和 ７. ０％ ꎻ零氮

条件下 α￣酮戊二酸处理后植株的茎粗和单株总叶

面积同样显著增加ꎬ相比于未经过 α￣酮戊二酸处理

的大豆植株分别增加了 １５. ７％ 和 ７. ２％ ꎮ 结果表

明ꎬ外源 α￣酮戊二酸可以缓解缺氮(低氮和零氮)对
大豆植株茎粗和叶面积的抑制作用ꎮ
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表 ２　 Ｖ３ 期喷施 α￣酮戊二酸对不同施氮水平下大豆形态指标的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｓｐｒａｙｉｎｇ ｉｎ ｓｔａｇｅ Ｖ３ ｏｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

处理后天数

Ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ / ｄ

处理 株高 茎粗 根长 单株总叶面积

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ / ｃｍ Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ / ｃｍ Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ / ｃｍ Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ / ｃｍ２

６ ＣＫ １４. ２２ ± ０. ４４ ａｂ ４. ８８ ± ０. ５７ ｂ １９. ０４ ± ０. ５４ ａ １６. ２０ ± ０. ０６ ｃ

ＣＫ ＋ α １５. ０１ ± ０. ７７ ａ ５. ０１ ± ０. ２２ ａ １８. ９３ ± ０. １７ ａ ２１. ８０ ± ０. ０３ ａ

ＬＮ １３. １０ ± １. ５０ ａｂ ３. ９４ ± ０. １７ ｃｄ １７. １７ ± ０. ９２ ａ １６. １０ ± ０. ０８ ｃ

ＬＮ ＋ α １３. ８６ ± １. ０７ ａｂ ４. ２６ ± ０. ２６ ｃ １７. ４１ ± ０. ７８ ａ １８. ９０ ± ０. ０２ ｂ

０Ｎ １２. ２９ ± １. ０４ ｂ ３. ５８ ± ０. ４２ ｄ １４. ７７ ± ０. ４７ ａ １５. ４０ ± ０. ０４ ｃ

０Ｎ ＋ α １３. ３３ ± １. ４５ ａｂ ４. ０５ ± ０. １１ ｃｄ １５. １８ ± １. ０５ ａ １６. ００ ± ０. ０７ ｃ

１２ ＣＫ ２０. ２９ ± ０. ６６ ａｂ ５. ９５ ± ０. ３７ ａ １９. ３０ ± １. １０ ａ ３７. ８０ ± ０. ３３ ａ

ＣＫ ＋ α ２１. ６２ ± ０. ７０ ａ ６. ２６ ± ０. ３５ ａ １９. ８２ ± １. ８８ ａ ４０. ００ ± ０. １４ ａ

ＬＮ １９. ２０ ± １. ６３ ａｂ ４. ８０ ± ０. ２１ ｂｃ １８. １１ ± ０. ３９ ａ ２６. ８０ ± ０. ２１ ｂ

ＬＮ ＋ α １９. ８３ ± １. ３７ ａｂ ５. ２１ ± ０. １２ ｂ １８. ５２ ± １. ２７ ａ ２９. ４０ ± ０. １５ ｂ

０Ｎ １８. １２ ± １. ２０ ｂ ４. ５８ ± ０. ０３ ｃ １５. ５４ ± １. ３９ ｂ ２０. ８０ ± ０. ２０ ｃ

０Ｎ ＋ α １９. ３０ ± １. ５７ ａｂ ５. ２２ ± ０. ４０ ｂ １５. ７１ ± １. ２５ ｂ ２２. ００ ± ０. ２７ ｃ

１８ ＣＫ ３０. ４３ ± １. ３１ ａｂ ７. ９３ ± ０. ３３ ｂ ２１. ６０ ± ３. ３０ ａ ６５. ００ ± １. ６８ ｂ

ＣＫ ＋ α ３１. ８２ ± ０. ９１ ａ ８. ９０ ± ０. ６７ ａ ２２. ３６ ± １. ０５ ａ ６９. ５８ ± ０. ７６ ａ

ＬＮ ２８. ９６ ± ２. ３１ ａｂ ６. ７９ ± ０. ５４ ｃｄ ２０. ９４ ± １. ０９ ａｂ ５５. ９３ ± １. １３ ｃｄ

ＬＮ ＋ α ２９. ４９ ± １. ８３ ａｂ ７. ５１ ± ０. ２０ ｂｃ ２１. ２５ ± ０. ７２ ａ ５８. ６２ ± ２. ４１ ｃ

０Ｎ ２７. ５０ ± １. ３５ ｂ ６. ３５ ± ０. １５ ｄ １７. ６４ ± ０. ２４ ｃ ５０. ７０ ± １. ７６ ｅ

０Ｎ ＋ α ２９. ２３ ± １. ９６ ａｂ ７. ３５ ± ０. ４８ ｂｃ １８. ２６ ± １. １８ ｂｃ ５４. ３４ ± １. １８ ｄ

　 　 注: 不同字母表示处理间达到显著差异(Ｐ < ０. ０５)ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ０. ０５ ｌｅｖｅｌ.

２. ３　 外源 α￣酮戊二酸处理对低氮下大豆氮素同化

能力的影响

　 　 如图 ３ 所示ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ低氮处理后调节植物

氮同化关键酶硝酸还原酶(ＮＲ)、谷氨酰胺合成酶

(ＧＳ)、谷氨酸合成酶 ( ＧＯＧＡＴ) 和谷氨酸脱氢酶

(ＧＤＨ)活性均被抑制ꎬ且酶活性随着氮浓度的减少

逐渐降低ꎮ 缺氮条件下ꎬ经过 α￣酮戊二酸处理后的

大豆植株 ＮＲ 活性显著提高ꎬ尤其是在低氮条件下ꎬ
α￣酮戊二酸处理后的大豆植株 ＮＲ 活性相比于未处

理植株 ＮＲ 活性增强了 １４. ６％ ꎮ 在缺氮的情况下进

行 α￣酮戊二酸处理可显著提高 ＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 的酶

活性ꎬ尤其是在零氮条件下ꎬα￣酮戊二酸处理后其活

性相比于零氮未进行任何处理的大豆植株分别提

高了 ３３􀆰 ３％和 ２０. １％ ꎮ 此外ꎬ活性在缺氮水平下也

同样受到了抑制ꎬ而外源 α￣酮戊二酸处理可有效缓

解缺氮对其的抑制作用ꎬ且在低氮条件下对其缓解

效果最好ꎬ相比于低氮下未进行外源试剂处理的大

豆植株 ＧＤＨ 酶活性提高了 １６. ５％ ꎮ 结果表明外源

α￣酮戊二酸处理可以有效缓解缺氮对大豆氮同化关

键酶的抑制作用ꎮ
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　 　 注:Ａ ~ Ｄ 分别代表硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸合成酶和谷氨酸脱氢酶活性ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ￣Ｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ３　 外源 α￣酮戊二酸对低氮水平下大豆氮素同化酶活性的影响

Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ

　 　 对大豆叶片中氮代谢关键基因表达量测定结

果如图 ４ 所示ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ低氮和零氮均会抑制

ＮＲ２、ＮｉＲ、ＧＳ１β 和 ＧＯＧＡＴ 基因的表达ꎬ其中低氮和

零氮对 ＮＲ２、ＮｉＲ 的影响最大ꎮ 相比于低氮未经过

α￣酮戊二酸处理的大豆植株ꎬα￣酮戊二酸处理有效

地诱导了低氮下大豆植株的 ＮＲ２、ＮｉＲ、 ＧＳ１β 和

ＧＯＧＡＴ 基因的表达ꎬ其中 α￣酮戊二酸处理对 ＧＳ１β

基因表达的诱导作用最为明显ꎬ表达量提高了

６９􀆰 ５％ ꎮ 零氮条件下各基因表达量的趋势与低氮条

件下相似ꎮ 此外ꎬα￣酮戊二酸处理还促进了铵转运

蛋白的编码基因 ＡＭＴ１ 和氨基酸通透酶蛋白编码基

因 ＧｍＡＡＰ６ａ 在低氮条件下的表达ꎮ 结果表明外源

α￣酮戊二酸处理通过提高缺氮条件下氮同化相关基

因的表达ꎬ并增强关键酶活性ꎬ促进植株的氮同化ꎮ

图 ４　 外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆氮代谢基因表达量的影响

Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ
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２. ４　 外源 α￣酮戊二酸处理对低氮下大豆氮同化产

物的影响

　 　 对大豆叶片中硝态氮和铵态氮的测定含量的

结果表明ꎬ氮素供应不足时ꎬ叶片中硝态氮含量、铵
态氮含量显著降低(图 ５Ａ 和 Ｂ)ꎮ 在低氮条件下ꎬ
相比于未经过 α￣酮戊二酸处理的大豆植株ꎬα￣酮戊

二酸处理使植株叶片中硝态氮和铵态氮的含量显

著增加ꎬ分别增加了 １０. ２％和 １４. ７％ ꎮ 在零氮条件

下ꎬ经过 α￣酮戊二酸处理后大豆植株叶片中硝态

氮、铵态氮的含量分别增加了 １３. ４％和 １９. ２％ ꎮ 氮

素供应不足时会抑制氮同化过程ꎬ降低游离氨基酸

和可溶性蛋白的含量ꎬ低氮条件下ꎬ外源 α￣酮戊二

酸处理使大豆叶片中可溶性蛋白和游离氨基酸含

量显著增加ꎬ相比于未处理的植株分别增加了

１５􀆰 ３％和 ２０. ４％ (图 ５Ｃ 和 Ｄ)ꎮ 植物体内氮含量可

以作为判断植物氮代谢是否活跃的重要指标ꎬ低氮

条件下ꎬ施用 α￣酮戊二酸后大豆植株的地下部分全

氮含量显著增加ꎬ且相比于未进行 α￣酮戊二酸处理

的植株提升了 １１. ５％ ꎮ 零氮条件下ꎬ施用 α￣酮戊二

酸后大豆植株的地上部分全氮含量显著增加ꎬ且相

比于未进行 α￣酮戊二酸处理的植株提升了 ３１. ９％
(图 ５Ｅ 和 Ｆ)ꎮ

　 　 注:Ａ ~ Ｄ 分别代表游离氨基酸、可溶性蛋白、硝态氮和铵态氮含量ꎻＥ ~ Ｆ 分别代表地下部分和地上部分氮含量ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ￣Ｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｅ￣Ｆ

ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ５　 外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆氮同化产物的影响

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
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２. ５　 外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆固氮能力的

影响

　 　 由图 ６ 和图 ７ 可知ꎬ与对照相比ꎬ低氮和零氮条

件下ꎬ大豆根瘤明显增多ꎬ在氮处理浓度相同时ꎬα￣
酮戊二酸处理后的植株根瘤数、根瘤干重相比于未

处理的大豆植株显著提高ꎬ尤其是在低氮下ꎬ单株

根瘤干重提升了 ４４. ３％ ꎮ 在低氮条件下ꎬα￣酮戊二

酸处理后大豆植株地上部分和地下部分的酰脲含

量显著提高ꎬ相比于未经过 α￣酮戊二酸处理的大豆

植株分别上升 ２４. ８％和 ２０. ３％ ꎮ 在零氮条件下ꎬα￣
酮戊二酸处理后大豆植株地上部分和地下部分的

酰脲含量同样显著升高ꎬ相比于未经过 α￣酮戊二酸

处理的大豆植株分别上升 １２. ３％ 和 １８. ７％ ꎮ 结果

表明ꎬ外源施用 α￣酮戊二酸促进低氮水平下大豆植

株的根瘤形成ꎬ使根瘤数目增多ꎬ大豆的固氮能力

增强ꎮ

图 ６　 外源 α￣酮戊二酸对低氮水平下大豆根瘤数的影响

Ｆｉｇ. ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｎｏｄｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ

　 　 注:Ａ 和 Ｂ 分别代表单株根瘤干重和根瘤数量ꎻＣ 和 Ｄ 分别代表地下部分酰脲和地上部分酰脲含量ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ ａｎｄ Ｂ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｏｏｔ ｎｏｄｕｌｅｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｃ ａｎｄ Ｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｕｒｅａꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ７　 外源 α￣酮戊二酸对低氮水平下大豆固氮能力的影响

Ｆｉｇ. ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｎｏｄｕｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ
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２. ６　 外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆产量相关性状

的影响

　 　 如图 ８ 所示ꎬ氮素供应不足影响大豆产量相关

性状ꎬ与对照相比ꎬ零氮对单株荚数、单株粒数、单
株粒重和百粒重的抑制作用明显大于正常氮处理ꎬ
对缺氮大豆植株进行 α￣酮戊二酸处理可缓解氮供

应不足对大豆产量的负面影响ꎮ 在低氮条件下ꎬα￣
酮戊二酸处理显著增加了低氮水平下大豆植株的

单株荚数、单株粒数和单株粒重ꎬ相比于未经过 α￣
酮戊二酸处理的大豆植株分别提高了 １２. ３８％ 、
９􀆰 ５２％和 １４. ７２％ ꎮ 大豆植株单株荚数、单株粒数、
单株粒重和百粒重均随着氮浓度的减少而逐渐降

低ꎬ而在低氮条件下 α￣酮戊二酸处理使单株荚数、
单株粒数和单株粒重显著提高ꎮ 结果表明外源 α￣
酮戊二酸可缓解低氮对其产量相关性状的抑制

作用ꎮ

　 　 注:Ａ ~ Ｄ 分别代表单株荚数、单株粒数、单株粒重和百粒重ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ａ￣Ｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｐｏｄｓ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬ ｔｈｅ ｓｅｅｄｓ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬ ｔｈｅ ｓｅｅｄｓ ｗｅｉｇｈｔ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ １００￣ｓｅｅｄ

ｗｅｉｇｈｔ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ８　 外源 α￣酮戊二酸对低氮下大豆产量相关性状的影响

Ｆｉｇ. ８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｏｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｙｉｅｌｄ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ

３　 讨论

氮代谢是植物中最基本的物质代谢之一ꎬ包括

各种氮化合物在植物中的转化和利用ꎬ当植物接收

缺氮信号时ꎬ氮代谢受到抑制[３]ꎮ 硝酸还原酶

(ＮＲ)作为植物氮代谢的关键酶ꎬ也是一种氧化还

原酶ꎬ可催化硝酸离子还原成亚硝酸离子ꎬ其活性

的高低可以反映大豆氮代谢的情况ꎮ 本研究发现

缺氮抑制了大豆 ＮＲ 活性ꎬ这是由于缺氮条件下硝

酸还原酶底物供应不足限制了硝酸盐吸收的能力ꎬ
α￣酮戊二酸处理缓解了缺氮对其活性的抑制作用ꎬ
这可能由于 α￣酮戊二酸是三羧酸循环的重要中间

物ꎬ是调节碳￣氮平衡的一种重要信号分子[２１]ꎬ当大

豆植株接收到缺氮信号时ꎬα￣酮戊二酸诱导了硝酸

还原酶编码基因 ＮＲ２ 的表达ꎬ并提高 ＮＲ 活性ꎬ进而

促进了亚硝酸还原酶编码基因 ＮｉＲ 的表达ꎬ激活了

亚硝酸还原酶活性ꎬ促进硝酸盐亚硝化的过程ꎬ生
成的亚硝酸盐被催化转化为铵ꎮ 前人的研究也表

明外源 α￣酮戊二酸对水稻体内氮代谢有关的酶ꎬ如
ＮＲ、ＮＩＲ、 ＧＳ 都有调节作用ꎬ 增强 了 铵 吸 收 与

同化[２２]ꎮ
高等 植 物 氮 素 同 化 作 用 主 要 是 通 过 ＧＳ /

ＧＯＧＡＴ 循环来完成的ꎬ其中 ＧＳ 是 ＧＳ / ＧＯＧＡＴ 循环

中的关键酶ꎬ催化谷氨酸转化为谷氨酰胺[２３]ꎮ 本研

究中低氮和零氮条件下ꎬα￣酮戊二酸处理后 ＧＳ 活

性显著提高ꎬＧＳ 活性的提高可促进氮代谢运转能力
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的增强ꎬ进一步促进氨基酸的合成和转化[２４]ꎮ 也有

研究表明ꎬα￣酮戊二酸还可作为一种效应物ꎬ与 ＧＳ
结合ꎬ从而增强水稻 ＧＳ 的活性[２５]ꎮ 本研究中低氮

和零氮条件下ꎬα￣酮戊二酸处理通过提高 ＧＳ 活性ꎬ
进而促进大豆植株氮代谢的过程ꎮ

还有研究表明ꎬα￣酮戊二酸可促进氨基酸的合

成、提高硝酸盐的同化速率以及有机酸的代谢强

度[２６]ꎮ 本研究中ꎬ与对照相比低氮条件下硝态氮含

量显著降低ꎬ原因可能是营养液中缺氮直接抑制植

物对硝态氮的吸收和利用ꎮ 而 α￣酮戊二酸增强了

低氮条件下大豆体内硝态氮的吸收与利用ꎬ本研究

发现 α￣酮戊二酸处理提高了调控铵转运蛋白编码

基因 ＡＭＴ１ 和氨基酸渗透酶编码基因 ＧｍＡＡＰ６ａ 的

表达量ꎬ进而促进大豆对硝酸盐的吸收和铵的同化

过程ꎮ
此外ꎬ大豆作为典型的豆科作物ꎬ根瘤固氮是

其获取氮素的一种独特途径ꎬ在缺氮条件下喷施 α￣
酮戊二酸可为根瘤的形成提供丰富的碳源和必需

氨基酸ꎬ进而促进了大豆根瘤的发育ꎬ根瘤发育的

加强进一步增强了大豆对铵的同化ꎮ 而大豆固氮

能力与根瘤大小、根瘤数目密切相关ꎬ低氮条件下ꎬ
α￣酮戊二酸通过增加大豆植株的根瘤数目、根瘤干

重提高了低氮下大豆的固氮能力ꎬ增加了地上部分

与地下部分中的酰脲含量ꎮ
总体而言ꎬ零氮和低氮处理均会抑制大豆氮代

谢ꎬ降低生物产量ꎮ 在缺氮水平下ꎬＶ３ 期施用 α￣酮
戊二酸可以促进大豆植株对硝酸盐的吸收和铵的

同化ꎬ还通过促进根瘤生长ꎬ提高了总固氮能力ꎬ为
氮同化提供了更多的底物ꎬ从而促进了氨基酸的合

成和运输ꎬ促进植株生长及干物质积累ꎬ促进植株

生长ꎬ进而增加低氮下大豆的单株荚数与单株粒

数ꎬ促进单株粒重的增加ꎬ进而提高了低氮下大豆

的产量ꎮ

４　 结论

低氮显著抑制了大豆氮代谢能力ꎬ降低大豆产

量ꎮ 而施用 α￣酮戊二酸促进了低氮下大豆根瘤的

形成及干物质积累ꎬ总固氮能力也随 α￣酮戊二酸的

施用而提高ꎮ α￣酮戊二酸还可通过诱导功能叶片氮

代 谢 相 关 基 因 ( ＮＲ２、 ＮｉＲ、 ＧＳ１β、 ＧＯＧＡＴ 和

ＧｍＡＡＰ６ａ) 的表达并使氮代谢关键酶 ( ＮＲ、 ＧＳ、
ＧＯＧＡＴ 和 ＧＤＨ)的活性增强ꎬ从而提高植株体内总

氮含量ꎬ提高植株对缺氮的耐受性ꎬ进而增加了大

豆植株的单株荚数和单株粒数ꎬ提高单株粒重和百

粒重ꎮ
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