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外源一氧化氮对 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下
南瓜幼苗碳氮代谢的影响

吴旭红１，罗贵强１，冯晶 ２

（１．齐齐哈尔大学生命科学与农林学院，黑龙江 齐齐哈尔 １６１００６；２．齐齐哈尔市卫生监督所，黑龙江 齐齐哈尔 １６１００５）

摘 要：为探讨外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗碳氮代谢过程的影响，以银辉２号南瓜品种为材料，采用盆
栽法研究了８０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＳＮＰ对６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗生长、叶绿体色素含量、碳氮代谢相关酶活性
及代谢产物量的变化规律。结果表明：Ｎａ２ＣＯ３胁迫１２ｄ，南瓜幼苗地上和地下部分干重、相对生长量、根冠比、Ｒｕ
ｂｉｓｃｏ羧化活力、光合色素含量和氮代谢相关酶活性均不同程度下降；Ｒｕｂｉｓｃｏ氧化活力、游离氨基酸总量和蛋白水解
酶活性显著上升。８０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＳＮＰ外源处理能明显缓解 Ｎａ２ＣＯ３胁迫对南瓜幼苗生长及光合作用的抑制，增加了
干物质的积累和光合色素的含量。与 Ｎａ２ＣＯ３胁迫处理相比，干物质积累量、相对生长量、叶绿素和类胡萝卜素
（ｃａｒｏ）含量、硝酸还原酶（ＮＲ）、谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）、Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化酶、淀粉酶（ＡＭＹ）活性和可溶性蛋白含量分别提
高了２６．７２％、３０．４５％、１７．６９％、４６．１５％、４６．４３％、３０．７０％、３８．７５％、７０．０％、６５．３７％；Ｒｕｂｉｓｃｏ加氧酶、蛋白水解酶活
性和游离氨基酸总量分别降低了１８．２９％、３１．７６％、２８．５７％。外源 ＮＯ通过促进淀粉酶和 Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活性的提高
和氧化活性的下降，维持了可溶性总糖含量的稳定；通过增强ＮＲ、ＧＳ和谷氨酸合酶（ＧＯＧＡＴ）活性、抑制蛋白水解酶
和谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）活性，降低叶片中游离氨基酸含量，增加了蛋白质的积累。本研究结论：碱性盐胁迫下，８０

μｍｏｌ·Ｌ
－１的 ＳＮＰ通过增强南瓜幼苗的光合碳代谢，促进了酮酸转化为氨基酸。通过提高氮代谢相关酶 ＮＲ、ＧＳ、

ＧＯＧＡＴ活性，促使碳流由光合碳代谢转向氮代谢，维持了盐害下南瓜幼苗碳氮代谢的正常进行，增强了南瓜幼苗抵
御Ｎａ２ＣＯ３胁迫的能力。

关键词：一氧化氮；Ｎａ２ＣＯ３胁迫；碳氮代谢；南瓜；代谢产物
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盐碱危害是制约农作物生长和产量的重要非生

物胁迫因子，全球受盐渍化土壤面积可达８亿 ｈｍ２，
其中５０％以上是由 Ｎａ２ＣＯ３等碱性盐构成的苏打盐
碱土。我国的盐碱荒地和盐碱问题耕地已超过

３０００万ｈｍ２，在我国的东北、西北、华北均有分布，尤
其是东北的松嫩平原，是世界三大苏打盐碱地之

一［１］。碱性盐除可造成渗透调节失衡、光合机构受

损、离子的吸收及区隔化等代谢紊乱外，高 ｐＨ值对
非盐生植物在种子萌发和幼苗生长阶段是更加高危

的生态逆境，因此其破坏力更强。幼苗阶段是植物

感受逆境信号最敏感的时期，由于碱胁迫造成碳素

和氮素的同化和吸收障碍，养分的生理缺乏和代谢

受阻导致生长发育受到抑制［１－２］；此阶段也是适应

环境变化进行生理调节的活跃期。通过促控手段增

加光合产物的积累，为氮代谢提供充足的碳架和还

原力是改善和减轻碱胁迫危害的重要途径。一氧化

氮（ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅ，ＮＯ）作为一种分子信号，参与了多种
植物对盐碱胁迫的生理适应性和耐受性的调节过

程。如：ＮＯ通过提高根系和叶片的抗氧化酶活性，
增强了黄瓜幼苗对Ｃａ（ＮＯ３）２胁迫的耐性［２］；缓解了

ＮａＣｌ胁迫对番茄幼苗生长的抑制［３］和小麦（Ｙａｎｇｍａｉ
１５８）根系发育的氧化损伤［４］；促进了盐胁迫下蒺藜
苜蓿种子萌发过程中淀粉和可溶性蛋白的水解，加

速了萌发进程［５］；上调了水稻（ｊｉａｆｕｚｈａｎ）根叶保护酶
活力，增强了其对盐害逆境的适应力［６］；参与了碱胁

迫下光合功能的调控，增强了黑麦草的耐碱性［７］。

而ＮＯ对碱胁迫下南瓜幼苗碳氮代谢的影响未见报
道。ＮＯ对逆境下禾谷类、牧草及部分蔬菜如番茄、
黄瓜、辣椒的生理生化响应的研究较多，南瓜是集蔬

菜、油料、饲料兼用作物，种植区域广泛，尤其在东北

和西北地区，苗期与耕作层土壤返盐期叠加，加重了

对南瓜幼苗的伤害。本试验以南瓜幼苗为实验材

料，以外源 ＮＯ供体硝普钠为调控手段，研究其对
Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗早期碳氮代谢及相关酶活
性的影响，探讨外源 ＮＯ在南瓜幼苗碳素代谢和氮
素代谢中的作用及对碳氮代谢相互关系的调节机

制，分析和探索提高南瓜耐碱性的生理因素和代谢

机制，为在盐碱地区南瓜的抗盐栽培措施提供技术

支撑和理论依据。

１ 材料和方法

１．１ 供试材料

供试南瓜品种为“银辉２号”（Ｙｉｎｈｕｉ２），由齐齐
哈尔市种子经销处提供。ＮＯ供体为硝普钠（Ｎａ２Ｆｅ
（ＣＮ）５）（Ｓｏｄｉｕｍｎｉｔｒｏｐｒｕｓｓｉｄｅ，ＳＮＰ），购自 Ｓｉｇｍａ公司，
纯度为９８．５％。先配制成１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１母液，４℃保
存，用时按所需浓度稀释。

１．２ 实验设计

１．２．１ Ｎａ２ＣＯ３和 ＳＮＰ浓度的筛选 精选饱满、大

小均匀的南瓜种子，先经 ０．１％的 ＨｇＣｌ２消毒 １０
ｍｉｎ，室温下蒸馏水浸泡８ｈ，于培养皿中２５℃恒温箱
内催芽。将发芽一致的种子选出，继续用蒸馏水培

养２ｄ后，改用浓度分别为３０、６０、９０、１２０、１５０ｍｍｏｌ·
Ｌ－１的Ｎａ２ＣＯ３培养，３ｄ后剔除影响轻微和严重盐害
的处理，在６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１的Ｎａ２ＣＯ３处理中，分别添加
０、４０、６０、８０、１００、１２０、１４０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＳＮＰ，培养 ４ｄ
后选出ＳＮＰ浓度为８０μｍｏｌ·Ｌ

－１。

１．２．２ 试验处理 将催芽后的种子播于细砂经清

水浸泡 １ｈ，高温灭菌（１３０℃，３ｈ）定量称重的花盆
中（１２粒／盆），于实验室室温下（２１℃±２℃）自然光
照培养，出苗后每隔 ２ｄ浇灌 Ｈｏｎｇｌａｎｄ营养液 ５００
ｍｌ。待幼苗至二叶一心时，每盆保留生长整齐一致
的幼苗８株，共３０盆。

试验共设 ４个处理：分别为处理Ⅰ（对照）：
Ｈｏｎｇｌａｎｄ营养液（ＣＫ）；处理Ⅱ：Ｈｏｎｇｌａｎｄ营养液＋８０

μｍｏｌ·Ｌ
－１的ＳＮＰ；处理Ⅲ：Ｈｏｎｇｌａｎｄ营养液＋６０ｍｍｏｌ

·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３；处理Ⅳ：Ｈｏｎｇｌａｎｄ营养液 ＋６０ｍｍｏｌ·
Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３＋８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＳＮＰ。于每天 ８∶３０和
１６∶３０用相应的处理液定量浇灌 ２次，每次 １００ｍｌ／
盆。每处理 ６０株苗，每次取样 ４株，３次重复。于
处理的 ３、６、９、１２ｄ分别进行 Ｒｕｂｉｓｃｏ、ＡＭＹ、蛋白水
解酶活性和可溶性糖、可溶性蛋白、游离氨基酸总量
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的测定。处理结束后，做相对生长量、干物质积累、

光合色素含量及氮代谢关键酶活性的测定。

１．３ 测定项目和方法

１．３．１ 生长指标的测定 于处理结束后取出幼苗，

将地上、地下部分分开，迅速用蒸馏水洗净并吸干表

面水分，称取鲜重后，１０５℃烘箱杀青 １５ｍｉｎ后转至
７５℃烘干至衡重，称干重。相对生长量、地上部鲜重
和干重及根冠比以 ４株幼苗的平均值表示，单位为
ｇ·株－１。

１．３．２ 碳代谢相关酶活性及指标的测定 １，５－二
磷酸核酮糖羧化酶／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活力的测定：取
南瓜叶片２．０ｇ，迅速加入 ２．０ｍｌ提取液研磨成匀
浆。将匀浆过滤，滤液离心后取上清进行Ｒｕｂｉｓｃｏ活
力测定［８］。淀粉酶（ａｍｙｌａｓｅ，ＡＭＹ）活性测定采用 ３，
５二硝基水杨酸比色法［９］。可溶性糖利用蒽酮比色
法测定［８］：取０．１ｇ南瓜叶片剪碎，用乙醇丙酮混合
液暗提取２４ｈ，分别在６６３、６４５、４７０ｎｍ处测光吸收
值，叶绿素、类胡萝卜素按李合生的公式计算［９］。

１．３．３ 氮代谢及相关酶活性及指标的测定 硝酸

还原酶（ｎｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮＲ）活性采用活体法［８］。谷
氨酰胺合成酶（ｇｌｕｔａｍｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＳ）活性测定参
照汤章诚的方法［１０］。谷氨酸合成酶（ｇｌｕｍｔａｍａｔｅｓｙｎ
ｔｈａｓｅ，ＧＯＧＡＴ）活性参照赵全志等的方法［１１］。谷氨
酸脱氢酶（ｇｌｕｔａｍｉｃｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＧＤＨ）参照Ｍａｊｅｒｏｗ
ｉｃｚ等的方法［１２］。可溶性蛋白和游离氨基酸总量采
用李合生的考马斯亮蓝和水合茚三酮法测定［９］。蛋

白水解酶的活性采用张志刚等的方法［１３］。

１．４ 统计分析

实验数据用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００３进行统计，所有
数据以平均数±标准差表示，用Ｓｐｓｓ１７．０统计分析
软件进行统计分析，Ｄｕｎｃａｎ新复极差法进行多重比
较（Ｐ＜０．０５）。

２ 结果与分析

２．１ Ｎａ２ＣＯ３胁迫下外源ＮＯ对南瓜幼苗生长的影响
表１可见，在 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下，南瓜幼苗地上部

分和根系鲜、干重均明显下降，分别比正常生长条件

（ＣＫ）鲜重下降了 ２８．６９％和 ２６．１１％，干重降幅达
３２．８９％和４１．１７％；地下部分相对生长量降幅最大；
根冠比降至最低；与正常生长条件均达差异显著水

平，说明碱性盐Ｎａ２ＣＯ３不仅显著抑制了南瓜幼苗对
水分和养分的吸收，而且对干物质积累的影响根系

比地上部分更加严重。ＳＮＰ单独处理，对幼苗地上、
地下部鲜重无明显影响，但显著促进了植株地上部

分和根系干物质的积累（Ｐ＜０．０５）。ＳＮＰ复合处
理，使碱胁迫导致的生长抑制明显缓解，南瓜幼苗地

上及根系鲜、干重分别比 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下提高了
１９．１８％、１５．５２％和２５．４９％、３５．７１％（Ｐ＜０．０５），根
系相对生长量增幅为 ２５．４８％、３６．０１％，根冠比加
大，表明外源一氧化氮供体ＳＮＰ可以减轻Ｎａ２ＣＯ３胁
迫对南瓜幼苗生长的抑制作用，使受害幼苗的水分

和养分状况得到改善，且在处理时段内对根系生长

的促进作用更加显著。

表１ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗生长的影响（平均数±ＳＥ）

Ｔａｂｌｅ１ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮＯｏｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈｏｆｐｕｍｐｋｉｎｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

地上部鲜重

Ｓｈｏｏｔｆｒｅｓｈｗｅｉｇｈｔ
／（ｇ·ｐｌａｎｔ－１）

地上部干重

Ｓｈｏｏｔｄｒｙｗｅｉｇｈｔ
／（ｇ·ｐｌａｎｔ－１）

根系鲜重

Ｒｏｏｔｆｒｅｓｈｗｅｉｇｈｔ
／（ｇ·ｐｌａｎｔ－１）

根系干重

Ｒｏｏｔｄｒｙｗｅｉｇｈｔ
／（ｇ·ｐｌａｎｔ－１）

相对生长量 Ｒｅｌａｔｉｖｅｄｒｙｗｅｉｇｈｔ／％

地上部分 Ｓｈｏｏｔ 根系 Ｒｏｏｔ

根冠比

Ｒ／Ｓｒａｔｉｏ

ＣＫ ８．２６±０．４５ａ ０．７６±０．０２ｂ １．５７±０．０６ａ ０．１１９±０．００７ｂ １００ｂ １００ｂ ０．１５６±０．０３３ａ

ＳＮＰ ８．４１±０．３１ａ ０．８４±０．０７ａ １．６５±０．１２ａ ０．１３３±０．０１０ａ １１０．５３±１．５５ａ １１０．９２±１．１３ａ ０．１５８±０．００８ａ

Ｎａ２ＣＯ３ ５．８９±０．２４ｃ ０．５１±０．０５ｃ １．１６±０．０８ｃ ０．０７０±０．００２ｄ ６７．１１±０．６８ｄ ５８．８２±０．８７ｄ ０．１３７±０．０２９ｃ

Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ ７．０２±０．１８ｂ ０．６４±０．０９ｃ １．３４±０．１３ｂ ０．０９５±０．００９ｃ ８４．２１±１．７９ｃ ８０．０７±１．２２ｃ ０．１４８±０．００５ｂ

注：同一列数据后小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同

Ｎｏｔｅ：Ｖａｌｕｅｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｓｌｅｔｔｅｒｓｏｆｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ（Ｐ＜０．０５）．Ｔｈｅｓａｍｅａｓｂｅｌｏｗ．

２．２ 外源 ＮＯ对 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗叶片 Ｒｕ
ｂｉｓｃｏ和ＡＭＹ活性及可溶性糖含量的影响
Ｎａ２ＣＯ３胁迫处理使南瓜叶片Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活性

明显受抑，并呈现出随处理时间延长而降低（见图

１ａ）。与正常生长条件相比较，在胁迫 ６ｄ和 １２ｄ
时，酶活性分别丧失了 ３８．９５％、５９．５８％（Ｐ＜
０．０５），但在胁迫处理后期相对降幅收窄（７．４８％）。
单纯ＳＮＰ处理，在处理初期（３ｄ）对酶活性并未形成

明显影响，当达６ｄ时酶活显著升高，从酶活力随时
间的变化上比较，６～１２ｄ各处理与对照之间差异显
著（Ｐ＜０．０５）。Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ处理 ３～６ｄ，Ｒｕｂｉｓｃｏ
羧化活性分别较 Ｎａ２ＣＯ３处理上调 １０．１３％、
３４．９０％，虽然仍表现为随时间延长酶活下降，但 ９
～１２ｄ时增幅已达４９．６６％、３８．７５％，说明ＳＮＰ能显
著延缓碱胁迫导致的Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活性的丧失，一定
程度上修复了 Ｎａ２ＣＯ３对 Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活力的损伤。
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对比而言，碱性盐处理显著激活了Ｒｕｂｉｓｃｏ的氧化活
性，处理达９～１２ｄ时，样品的氧化酶活性分别比对
照提高了 ５９．３０％、３４．４３％。而复合处理则仅为
Ｎａ２ＣＯ３处理组的７４．８２％、８１．７２％（Ｐ＜０．０５），结果
显示，ＳＮＰ明显抑制了Ｒｕｂｉｓｃｏ氧化活性的上升。

淀粉酶可将叶片中的淀粉水解为小分子的糖，

为氮素代谢和器官发育提供碳架和能量。从图 ２ａ
可见，碱胁迫初始，淀粉酶活力激增了 ２９．４１％，此
后持续下降，９～１２ｄ时仅为对照的 ４０．００％、
３８．４６％；Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ处理明显抑制了胁迫导致的
淀粉酶活力的下降，６ｄ时酶活显著高于对照和 ＳＮＰ
单独处理，达Ｎａ２ＣＯ３胁迫１．９２倍（Ｐ＜０．０５）。处理

后期虽然酶活力已显著低于对照，但与碱胁迫仍差

异显著。可溶性糖走势图 ２ｂ在正常生长条件和
ＳＮＰ单独处理条件下均表现为随生育进程上升—平
稳—上升的相同趋势，ＳＮＰ各处理都显著高于对照。
碱胁迫下南瓜叶片可溶性糖含量先升后降，处理６ｄ
时达到峰值，１２ｄ后降至对照的 ７３．１１％。可溶性
糖是植物体内重要的渗透调节剂，胁迫初期参与了

南瓜幼苗对盐害的应激调节。复合ＳＮＰ处理３～６ｄ
时，叶片糖含量较胁迫处理下降了 １６．１８％、
１３．８３％；９～１２ｄ时，叶片糖含量较胁迫处理增加了
２５．４３％、４４．０４％（Ｐ＜０．０５）。

图１ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜叶片中Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化酶（ａ）和氧化酶（ｂ）酶活性的影响

Ｆｉｇ．１ ＴｈｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｅｘｏｇｅｎｏｕｓｌｙＮＯａｎｄＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓｏｎｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｒｉｂｕｌｏｓｅ－１，

５－ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ（ａ）ａｎｄｏｘｙｇｅｎａｓｅ（ｂ）ｉｎｐｕｍｐｋｉｎ

图２ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下淀粉酶活性（ａ）和可溶性糖含量（ｂ）的影响

Ｆｉｇ．２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮＯｏｎａｍｙｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ（ａ）ａｎｄｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｃｏｎｔｅｎｔ（ｂ）ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｐｕｍｐｋｉｎｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓ

比较淀粉酶活力和可溶性糖含量变化可发现，

两者之间并无精确的对应关系，即在叶片中可溶性

糖的积累并非完全来自于淀粉的水解，可能的途径

源于Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活性的提高，光合碳代谢的高效进
行所致。ＳＮＰ在盐害逆境下上调了淀粉酶活力，下
调了总糖在叶片中的积累量，促进了碳流由光合碳

代谢向氮代谢的转变；抑制淀粉酶活力的下降，维持

可溶性总糖含量的稳定效应既为氮同化提供了主要

由光合碳代谢中间产物（ＭＡＬ－ＯＡＡ）穿梭产生的还
原力ＮＡＤＨ和电子，同时有机氮化物对同化力和α

－ＫＧ的消耗不断减少了碳同化产物的量，协调了碳
氮代谢之间的关系，维持了南瓜幼苗的碳氮平衡。

２．３ 外源ＮＯ对 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗叶片光合
色素含量的影响

叶绿素是光合作用中最有效和最重要的色素，

其含量在一定水平上影响南瓜苗期同化外源物质和

进行光合积累的能力，并最终影响南瓜的产量。

Ｎａ２ＣＯ３胁迫下，Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ及Ｃａｒｏ含量分别比对照
降低了 ２２．３４％、１９．７５％、２７．７８％，说明渗透胁迫、
离子毒害及高 ｐＨ造成了南瓜叶片的光合机构受
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损，电子传递和光合磷酸化的偶联机制遭到破坏。

非碱胁迫下外加 ＳＮＰ，一定程度上提高了叶片的叶
绿素总量，但与正常生长条件比差异不显著，但显著

促进了Ｃａｒｏ积累并大幅提高了 Ｃｈｌａ／ｂ（Ｐ＜０．０５）。
复合 ＳＮＰ处理，Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ含量分别提高了
１８．８７％、１３．８５％（Ｐ＜０．０５），Ｃｈｌａ／ｂ显著上升。说
明膜结构得以修复和稳定。Ｃａｒｏ含量比 Ｎａ２ＣＯ３胁
迫增加了４６．１５％，Ｃａｒｏ既是光合色素，又是内源性
的非酶系统 ＲＯＳ清除剂，可以发挥淬灭 ＲＯＳ的作
用。

２．４ 外源ＮＯ对 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗叶片氮代
谢相关酶活性的影响

绿色植物氮代谢中，无机氮（ＮＯ３－、ＮＨ４＋）必须
转变为有机氮（氨基酸、酰胺等），才能参与蛋白质、

核酸等生物大分子的合成。硝酸还原酶（ＮＡＤＨ／
ＮＲ，ＥＣ１．６．６．１）是存在于细胞质中的黄素蛋白酶，
能将 ＮＯ３－还原为 ＮＯ２－，再由叶绿体中的 ＮｉＲ将

ＮＯ２－还原为 ＮＨ４＋。硝态氮高速同化时，需大量碳
架，因此叶片内碳流会由合成糖类流向合成氨基

酸［１４］，因此ＮＲ不仅直接调节硝酸盐的还原，是氮
代谢的限速酶，酶活性高低在一定程度上体现蛋白

质的代谢强度，而且与光合碳代谢紧密相连。

Ｎａ２ＣＯ３胁迫对叶片 ＮＲ活性产生了明显的抑制作
用，处理 １２ｄ时，酶活性仅为对照的 ５９．２７％，复合
ＳＮＰ处理ＮＲ活性上调了４６．４３％，但仍显著低于对
照。由表３可以看出，ＳＮＰ对ＮＲ活性具有明显的诱
导作用，外源添加 ＳＮＰ使 ＮＲ被抑制的活力重新激
活，比正常生长条件提高了１６．６１％（Ｐ＜０．０５）。

表２ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜叶片光合色素含量的影响（平均数±ＳＥ）

Ｔａｂｌｅ２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮＯｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｉｇｍｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｐｕｍｐｋｉｎｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶绿素ａ含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ
／（ｍｇ·ｇ－１）

叶绿素ｂ含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂ
／（ｍｇ·ｇ－１）

叶绿素总量含量

Ｃｈｌａ＋ｂ
／（ｍｇ·ｇ－１）

叶绿素 ａ／ｂ
类胡萝卜素含量

Ｃａｒｏｔｅｎｅｃｏｎｔｅｎｔ
／（ｍｇ·ｇ－１）

ＣＫ ２．７３±０．１３ａ ０．８１±０．０８ａ ３．５４±０．０７ａ ３．３７０ｃ ０．７２±０．０２ｂ

ＳＮＰ ２．８２±０．０９ａ ０．７９±０．０３ａ ３．６１±０．１６ａ ３．５７０ａ ０．８８±０．０３ａ

Ｎａ２ＣＯ３ ２．１２±０．１５ｃ ０．６５±０．０１ｃ ２．７７±０．１９ｃ ３．２６２ｄ ０．５２±０．０６ｃ

Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ ２．５２±０．０７ｂ ０．７４±０．０４ｂ ３．２６±０．２２ｂ ３．４０５ｂ ０．７６±０．０５ｂ

表３ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗叶片氮代谢酶活性的影响（平均数±ＳＥ）

Ｔａｂｌｅ３ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮＯｏｎｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｋｅｙｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｐｕｍｐｋｉｎｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

硝酸还原酶

Ｎｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ
／（μｇ·ｇ

－１·ｈ－１）

谷氨酰胺合成酶

Ｇｌｕｔａｍｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ
／（μｍｏｌ·ｇ

－１·ｈ－１）

谷氨酸合酶

Ｇｌｕｔａｍａｔｅｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ
／（μｍｏｌ·ｍｉｎ

－１·ｇ－１）

谷氨酸脱氢酶

Ｇｌｕｔａｍｉｃｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ
／（μｍｏｌ·ｍｉｎ

－１·ｇ－１）

ＣＫ １９．１５±０．９１ｂ １．８１±０．０４ａ １．３１５±０．０７１ｂ ０．６３２±０．０１８ｃ

ＳＮＰ ２２．３３±０．１２ａ １．７９±０．２１ａ １．４７８±０．０４６ａ ０．５８３±０．０５１ｄ

Ｎａ２ＣＯ３ １１．３５±０．３４ｄ １．１４±０．１１ｃ ０．７８７±０．０１３ｄ １．１０９±０．０２６ａ

Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ １６．６２±０．１９ｃ １．４９±０．２８ｂ ０．９７６±０．０２３ｃ ０．８１８±０．０３７ｂ

由ＮＲ和ＮｉＲ还原生成的铵要进一步通过ＧＳ－
ＧＯＧＡＴ循环才能参入有机氮代谢，形成氨基酸进而
合成蛋白质及转变成其它次生代谢产物，因此，ＧＳ
是氮代谢的枢纽。因 ＧＳ对氨的亲和力更强，故 ＧＳ
－ＧＯＧＡＴ循环是植物体内氨同化更为普遍和重要
的方式［１４］。正常生长条件下ＳＮＰ处理叶片的ＧＳ活
性并未受到明显影响，经 ６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３处理
后，与对照比较，胁迫使叶片的 ＧＳ活性下降了
３７．０２％（Ｐ＜０．０５）。添加８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＳＮＰ，明显
逆转了 ＧＳ下降的趋势，使 ＧＳ酶活性提高了
３０．７０％。ＧＳ－ＧＯＧＡＴ的运转使铵处于较低水平，
既避免了由铵的积累引起的光合磷酸化解偶联，又

避免了对ＮＲ的产物抑制。ＧＯＧＡＴ是与 ＧＳ偶联的

氨同化途径，催化 Ｇｌｎ和α－ＫＧ生成２分子的 Ｇｌｕ。
６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３胁迫１２ｄ，叶片 ＧＯＧＡＴ活力仅
为对照的５８．０８％，抑制作用显著（Ｐ＜０．０５）。ＳＮＰ
对正常生长条件的幼苗 ＧＯＧＡＴ活力亦呈现促进作
用，在处理周期后期酶活性提高幅度达 １２．４０％。
而Ｎａ２ＣＯ３＋ＳＮＰ组 ＧＯＧＡＴ活力比碱害下提高了
２４．０２％，说明 ＳＮＰ能有效缓解 ＧＯＧＡＴ由碱害造成
的活力下降，促进碳流的快速运转。

植物组织中有氨积累时，ＧＤＨ催化铵的共同受
体α－ＫＧ的还原胺化，当机体碳架不足时，也能使
Ｇｌｕ脱氢脱氨形成α－ＫＧ，故 ＧＤＨ被认为是植物体
内氨同化为有机氮化物的初始环节。Ｎａ２ＣＯ３处理，
ＧＤＨ活性不降反升，分别为对照和 ＳＮＰ单独处理的
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１．７５倍、２．０８倍，复合处理使 ＧＤＨ活性得到显著抑
制，比碱胁迫下调了 ２６．２４％（Ｐ＜０．０５），但仍显著
高于对照。在处理时段内无论是正常生长状态添加

ＳＮＰ，还是碱胁迫时复合处理，均使ＧＤＨ活性受到不
同程度的抑制。推测一方面由于碱胁迫逆境造成苗

期光合碳代谢受阻，ＣＯ２同化的速率直接影响到氨
基酸合成所需碳架和能量的供应，使 Ｇｌｕ大量氧化
脱羧，释放同化力ＮＡＤＨ和α－ＫＧ，转运至叶绿体供
应氨基酸的生物合成；另一方面由于ＧＤＨ与氨的亲
和力很低，碱害逆境下 ＧＳ、ＧＯＧＡＴ等铵态氮同化酶
活力下降，ＮＨ４＋的积累激活了 ＧＤＨ活力的提升，发
挥了解除氨毒的重要作用。

南瓜叶片可溶性蛋白和游离氨基酸随幼苗生长

而积累。从图３ａ可以看出，碱处理初期使蛋白含量
增加了 １４．６５％，６ｄ时达到峰值，此时已高于对照
３７．７３％，９～１２ｄ则呈显著下降的态势，分别仅为对
照的８３．２２％、７３．４３％（Ｐ＜０．０５）。推测碱胁迫诱

导了逆境蛋白的合成使之含量升高，随胁迫强度加

大提升了蛋白水解酶的活性，引发了蛋白质的大量

降解。ＳＮＰ无论是单独还是复合处理，均促进了蛋
白质的积累，尤其是复合处理中后期，其含量已达碱

胁迫的１．６０倍以上。碱胁迫初期（３ｄ），蛋白水解
酶活性仅高于对照 ８．４２％（Ｐ＞０．０５），此后活性大
幅上升，处理结束时剂量累加效应更加明显，酶活性

达到对照的１．８５倍（图３ｃ）；游离氨基酸总量由初始
处理对照的１．７７倍升至峰值的２．０８倍。单纯 ＳＮＰ
对蛋白水解酶和游离氨基酸总量未形成趋势性影

响。复合ＳＮＰ下调了蛋白酶活性，调节效应从 ６～
１２ｄ比碱害下分别降低了 １３．２２％、２１．８０％、
３１．７６％；由于复合处理抑制了蛋白水解酶活性的升
高，使游离氨基酸的积累量显著下降，尤其是处理的

中后期（９～１２ｄ），游离氨基酸总量分别仅为碱处理
的７５．８１％、７１．４３％（Ｐ＜０．０５）（图３ｂ）。

图３ 外源ＮＯ对Ｎａ２ＣＯ３胁迫下南瓜幼苗叶片可溶性蛋白（ａ）、游离氨基酸总量（ｂ）及蛋白水解酶活性（ｃ）的影响

Ｆｉｇ．３ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮＯｏｎｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎ（ａ），ｆｒｅｅａｍｉｎｏａｃｉｄｃｏｎｔｅｎｔ（ｂ）ａｎｄｐｒｏｔｅａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ（ｃ）
ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｐｕｍｐｋｉｎｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａ２ＣＯ３ｓｔｒｅｓｓ

３ 讨 论

生长抑制是非盐生植物对盐碱胁迫的直观表

现，一定程度可体现植物的受害程度。Ｎａ＋盐胁迫
时过量的Ｎａ＋可取代细胞膜上的 Ｃａ２＋，膜结构和功
能受损，Ｎａ＋／Ｃａ２＋升高不仅使有机溶质外渗，还会
造成对水分和矿质元素的吸收和代谢障碍［１５］。张

春霞等［１］发现，在 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下，甜高粱种子萌发
过程明显受到抑制，发芽率、发芽势及活力指数大幅

下降。赵利等［１６］研究了 ＮａＣｌ、Ｎａ２ＳＯ４、Ｎａ２ＣＯ３三种

Ｎａ＋盐对南瓜幼苗的生理效应，通过对干物质积累、
叶绿素含量、根系活力及膜脂过氧化程度的比较，得

出了Ｎａ２ＣＯ３对南瓜危害最大、ＮａＣｌ次之、Ｎａ２ＳＯ４最
小的结论。

一氧化氮（ＮＯ）是普遍存在于动植物体内的胞
内和胞间信使分子，在植物的种子萌发、生长发育、

逆境的胁迫应答及细胞的程序性死亡等过程中发挥

重要的调节作用［１７］。有研究发现，外源 ＮＯ可通过

激活抗氧化系统和增强质膜 Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅ活性，改
善Ｎａ＋、Ｋ＋平衡，提高裸燕麦的耐碱性［１８］；还通过
提高光合色素含量和净光合速率，缓解 ＮａＣｌ胁迫对
黄瓜幼苗造成的光合碳代谢的抑制［１９］；林燕等［２０］

的研究证明，外源ＮＯ还能缓解ＮａＨＣＯ３胁迫对黄瓜
幼苗氮代谢的抑制，提高其耐盐性。对苜蓿的研究

也表明，外源 ＮＯ能明显缓解盐胁迫对苜蓿幼苗生
长和光合作用的抑制，通过对参与氮代谢关键酶活

性的调控，促进了苜蓿幼苗的氮代谢［２１］。植物可通

过一氧化氮合酶（ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅｓｙｎｔｈａｓｅ，ＮＯＳ）、硝酸还
原酶或亚硝酸还原酶（ｎｉｔｒａｔｅ／ｎｉｔｒｉｔｅ，ＮＲ／ＮｉＲ）等酶促
和非酶途径产生 ＮＯ［２２］，其对植物碳氮代谢的影响
会因植物种类、逆境种类、胁迫强度、处理剂量而不

同。本研究表明，６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３显著抑制了
南瓜幼苗的生长。以０．５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＳＮＰ可产生２．０

μｍｏｌ·Ｌ
－１ＮＯ计［２３］，８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的ＳＮＰ（约０．３２μｍｏｌ
·Ｌ－１ＮＯ），明显促进了南瓜幼苗地上尤其是地下部
干物质的积累，相对生长量大幅度提高，推测一方面
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与ＮＯ通过抑制 ＲＯＳ的积累、提高抗氧化酶活性及
降低过氧化产物对膜结构的损伤，维持了膜结构的

完整性和流动性，促进了细胞生长有关；另一方面由

于ＮＯ参与了对光合过程的调节，光化学活性的提
高促进了南瓜幼苗对养分和水分的吸收［１８］。

碳氮代谢是植物体内两大代谢途径，两者相互

依存，紧密联系。光合碳代谢为有机氮代谢提供能

量和碳架；有机氮代谢为碳素同化提供必要的酶类

并争夺和共用碳素代谢生成的同化力和中间产

物［１４］。

催化植物光合碳同化的双功能酶 Ｒｕｂｉｓｃｏ对环
境极为敏感，在非生物胁迫条件下极易被降解［２４］。

盐胁迫导致Ｒｕｂｉｓｃｏ与叶绿体内膜上的可溶性酶复
合物交联和易位，并迅速被降解［２５］。本研究同发

现，在 ６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３胁迫下，南瓜幼苗叶片
Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化活性降低 ５９．５８％，氧化活性升高了
３４．４３％，８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的ＳＮＰ处理明显延缓了 Ｒｕｂｉｓ
ｃｏ羧化活性的下降和氧化活性的上升，外源 ＮＯ一
定程度上修复了Ｎａ２ＣＯ３胁迫造成的损伤，这与熊大
斌等脯氨酸对盐胁迫下大麦叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活性的
研究结果一致［２４］，说明在植物生长发育以碳代谢为

主的早期，ＮＯ的调控不仅为氮代谢提供了充足的碳
架，更为光合产物的还原提供了还原力。

ＡＭＹ负责将叶绿体中积累的光合产物转化为
单糖，一方面直接作为氨基受体形成有机碳氮化合

物，另一方面依环境变化间接调节细胞渗透压，维持

细胞正常代谢，是碳代谢强度的重要指标［２６］。本试

验结果表明，Ｎａ２ＣＯ３胁迫初期，ＡＭＹ活性急剧升高，
是南瓜幼苗对逆境胁迫的应激反应，通过加速淀粉

水解和转化增加胞内可溶性糖的含量来抵御渗透胁

迫，这与钼胁迫对烟草叶片ＡＭＹ活力的影响趋势一
致［２６］。外源 ＮＯ上调了 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下的 ＡＭＹ活
性，由于ＣＯ２同化及氮代谢的大部分反应均在叶绿
体中进行，碳代谢的中间产物为氨基酸的合成提供

了前体。

叶绿体的类囊体膜是对环境最为敏感和脆弱的

生物膜，Ｎａ２ＣＯ３胁迫破坏了南瓜幼叶的叶绿体结
构，造成叶片的光合损伤，从而致使叶绿素和类胡萝

卜素含量下降。外源 ＳＮＰ显著提高了碱性盐环境
下的Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ及Ｃａｒｏ，说明 ＮＯ对 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下
南瓜幼苗光合作用的下降具有缓解作用，这与芦翔

等［２７］在燕麦上的研究结果一致。

ＮＲ是硝态氮同化的关键酶，本试验结果显示，
由于Ｎａ２ＣＯ３环境造成南瓜幼苗功能叶片蛋白质合
成受阻，降解加强，故 ＮＲ活力下降。添加外源 ＮＯ
显著提高了ＮＲ活力，这是因为ＮＯ一定程度修复了

碱性盐所造成的氧化损伤，促进了根系对ＮＯ３－的吸
收和转运［４］，从而诱导 ＮＲ活性升高。ＮＲ及 ＮｉＲ还
原胺化的产物须经 ＧＳ／ＧＯＧＡＴ循环来解除氨毒。
由于Ｎａ２ＣＯ３胁迫严重制约了碳代谢，而ＣＯ２同化速
率直接影响ＮＯ３－还原的能量和碳架供应，且碳代谢
产物必须转化成氨基共同受体α－ＫＧ才能供氨基
酸合成之用，故导致 ＧＳ、ＧＯＧＡＴ活力同步降低，与
ＮＲ表现出协同效应。添加 ＮＯ后缓解了酶活抑制，
推测与 ＮＯ促进了南瓜幼苗早期碳代谢，促进了光
合积累，协调了库源关系。ＮＲ对硝态氮的持续同
化，使碳流从合成糖转向合成氨基酸的方向。由于

有机酸尤其是α－ＫＧ较糖的氧化水平高，故由糖转
化成α－ＫＧ可释放出较多的同化力，满足了 ＧＳ／
ＧＯＧＡＴ循环的需求，实现了碳流的快速运转［１４］。
樊怀福［１９］和刘建新等［７］的研究证实了外源 ＮＯ通
过提高叶片净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、叶绿
素含量和光能的捕获及转换而使盐害得以缓解，促

进了黄瓜和黑麦草的生长。ＧＤＨ既催化Ｇｌｕ氧化脱
氨，又可将α－ＫＧ还原胺化。Ｒｏｂｉｎｓｏｎ等［２８］认为，
逆境下ＧＤＨ活性调控与碳的供应同化有关。本试
验中，Ｎａ２ＣＯ３环境导致南瓜叶片 ＧＤＨ活性急剧升
高，原因为光合碳代谢受阻、碳架不足，此时碳流由

氮代谢转而流向碳代谢，Ｇｌｕ脱氢脱氨形成α－ＫＧ，
一是为ＴＣＡ循环补充中间代谢物，二是蛋白水解酶
活性的升高加速了蛋白质的降解，造成 ＮＨ４＋的快
速积累，此时启动了 ＧＤＨ途径，而造成 ＧＤＨ活性的
升高。８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＳＮＰ缓解酶活大幅升高的作
用与提高了南瓜幼苗碳同化能力密切相关，由于光

合作用加强、光合产物增加，为铵的同化提供了能量

和物质，调节了能量和新合成的碳的流向，光合作用

可同时向碳代谢及氨基酸合成提供还原力和电子，

最大限度地缓解了伤害，满足了碳氮代谢的同时需

要。

氨基酸的合成既取决于氨的生成和α－ＫＧ的
碳架供应，同时又与蛋白质的降解密切相关。前者

受ＮＲ和ＧＳ活性调节，而蛋白质的积累程度则取决
于其合成和降解的相对强弱。６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３
胁迫处理，南瓜叶片可溶性蛋白首先表现为激增之

后剧降，可能为在相对短时间内诱导南瓜叶片产生

和积累了逆境蛋白，如渗调蛋白（ＯＳＭ）、水通道蛋白
等，这在番茄、甜菜、豌豆等植物中已被证明 ＯＳＭ的
存在具有普遍性［１５］。随胁迫强度加大，一是光合碳

代谢受阻，光合链及光合代谢产物提供的还原剂匮

乏，降低了蛋白质的合成速率，导致可溶性蛋白含量

大幅下降；二是蛋白水解酶活性的上调也加速了原

有蛋白质的降解，从而使游离氨基酸总量上升；三是
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高ｐＨ的蛋白质变性作用。外源 ＳＮＰ复合处理，一
定程度上逆转了可溶性蛋白的下降和氨基酸的积

累，使碳流向氮代谢方向运转，促进了南瓜幼苗的早

期发育和形态建成，提高了幼苗的耐碱性，这与刘建

新［１８］、郑春芳等［２９］外源 ＮＯ对裸燕麦（Ａｖｅｎａｎｕｄａ）
及小麦在ＮａＣｌ及ＮａＨＣＯ３胁迫下可溶性蛋白积累的
影响研究结果一致，但游离氨基酸含量的变化趋势

则不相同。

综上所述，碳氮代谢是植物体内同时进行、相互

依存的生化过程，碳氮代谢失调是南瓜幼苗受到碱

胁迫的重要表现。６０ｍｍｏｌ·Ｌ－１Ｎａ２ＣＯ３致使南瓜幼
苗光合产物的合成、积累受到严重影响，光合碳同化

提供的电子不足，使处于碳氮代谢偶联节点的 ＮＲ
不能及时还原 ＮＯ３－→ＮＨ４＋，ＧＳ、ＧＯＧＡＴ的胺化过
程受阻。８０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＳＮＰ增强了 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下
的南瓜幼苗的光合作用，使光合碳代谢中合成的酮

酸转化为氨基酸。通过提高氮代谢相关酶 ＮＲ、ＧＳ、
ＧＯＧＡＴ活性，加快了胺化过程，减少了氨基酸的积
累和ＮＨ４＋的细胞毒性。可溶性糖、可溶性蛋白含
量的提高为南瓜苗期发育中的物质和能量代谢及形

态建成提供了还原力和 ＡＴＰ，协调了 ＣＯ２同化和
ＮＯ３－还原之间因竞争中间代谢物而产生的相互抑
制。光合碳代谢的促进为氮代谢———氨基酸、蛋白

质的合成提供了充足的原料，提高了南瓜幼苗的耐

碱性，为在实际生产中南瓜的抗盐碱栽培提供可行

性途径。
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［２６］ 武 丽，张西仲，唐兴贵，等．钼胁迫对烟草含钼酶和碳氮代谢
关键酶的影响［Ｊ］．核农学报，２０１５，２９（１２）：２３８５２３９３．

［２７］ 芦 翔，石卫东，王宜伦，等．外源ＮＯ对 ＮａＣｌ胁迫下燕麦幼苗
抗氧化酶活性和生长的影响［Ｊ］．草业科学，２０１１，１２（２８）：

２１５０２１５６．
［２８］ ＲｏｂｉｎｓｏｎＳＡ，ＳｔｅｗａｒｔＧＲ，ＰｈｉｌｌｉｐｓＲ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｇｌｕｔａｍａｔｅｄｅｈｙ

ｄｒｏｇｅｎａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｃａｒｂｏｎｌｉｍｉｔａｔｉｏｎａｎｄｐｒｏｔｅｉｎ
ｃａｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｃａｒｒｏｔｃｅｌｌｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

１９９２，９８：１１９０１１９５．
［２９］ 郑春芳，姜 东，戴廷波，等．外源一氧化氮供体硝普钠浸种对

盐胁迫下小麦幼苗碳氮代谢及抗氧化系统的影响［Ｊ］．生态学
报，２０１０，３０（５）：１１７４１１８３．
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