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摘要: 【目的】连作障碍严重影响设施农业的发展。不同形态氮素可影响黄瓜土传枯萎病的发生，然而其内在

生理机制尚不明确。通过氮素营养调控植物–微生物互作关系，为防控土传病害的发生提供理论依据。

【方法】以黄瓜品种津春 2 号和尖孢镰刀菌黄瓜专化型菌 (FOC) 为试材，进行温室营养液培养试验。设营养液

中添加铵态氮不接菌 (A)、硝态氮不接菌 (N)、铵态氮接菌 (AI) 和硝态氮接菌 (NI) 共 4 个处理。尖孢镰刀菌侵

染 8 天后进行植株样品的采集及测定，包括株高、根长、生物量、病情指数、叶绿素含量、光合特性、叶片温

度，并进行了叶肉细胞超微结构的观察，测定了植物全氮、可溶性蛋白及可溶性糖含量。【结果】与铵态氮相

比，硝态氮营养显著抑制了黄瓜植株枯萎病的发病率，并显著促进了植株的生长以及植株生物量的增加。未接

菌条件下，供应铵态氮的植株光合速率、气孔导度、蒸腾速率、羧化效率及表观量子效率均显著高于供应硝态

氮的植株；尖孢镰刀菌的侵染导致供应铵态氮的植株叶绿体结构受损，显著降低了其光合速率、气孔导度、蒸

腾速率、细胞间隙 CO2 浓度、羧化效率及表观量子效率，而病原菌侵染对供应硝态氮的植株叶片光合特性无显

著影响。未接菌条件下，供应铵态氮的植株叶片温度及水分利用效率显著低于供应硝态氮的植株；尖孢镰刀菌

侵染后，供应铵态氮的植株叶片温度及水分利用率显著增加，而病原菌侵染对供应硝态氮的植株无显著影响。

叶片温度与蒸腾速率呈显著负相关关系，而与水分利用率呈显著正相关关系。供应铵态氮的植株根系全氮、可

溶性蛋白及可溶性糖含量均显著高于供应硝态氮的植株，从而促进病原菌对供应铵态氮的植株的侵染。尖孢镰

刀菌侵染后，供应铵态氮的植株根系可溶性蛋白含量显著增加，可溶性糖含量降低，而尖孢镰刀菌侵染对供应

硝态氮的植株可溶性蛋白及可溶性糖含量无显著影响。【结论】硝态氮能够有效地抑制黄瓜枯萎病的发生，维

持叶绿体结构的完整性，保持黄瓜植株正常的光合作用及生长，并减少碳水化合物向根系的运输，从而抑制病

原菌的侵染及病害的发生。在黄瓜的设施栽培中，可适当增加硝态氮肥的施用而减少铵态氮肥的投入，以抑制

土传枯萎病发生。
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Inherent physiological mechanism of nitrate nitrogen in suppressing Fusarium
oxysporum infection and increasing growth of cucumber plants

WANG Min,   ZHOU Ben,   ZENG Ji-xing,   WANG Rui-rui,   ZHU Lin-xing,   SHEN Qi-rong,   GUO Shi-wei*

( College of Resources and Environmental Sciences, Nanjing Agricultural University/
Jiangsu Provincial Key Lab for Solid Organic Waste Utilization, Nanjing 210095, China )

Abstract: 【Objectives】Continuous cropping obstacles seriously impact the development of facility agriculture.
Nitrogen forms affect the occurrence of Fusarium wilt of cucumber, the inherent physiological mechanism is
studied in the paper.【Methods】A hydroponic experiment was conducted using cucumber cultivar of Jinchun 2
and Fusarium oxysporum f. sp. cucumerinum (FOC) as materials. Four nutrient solution treatments included
ammonium-N supply and without or with FOC inoculation in the grown plants, nitrate-N supply and without or
with FOC inoculation in the grown plants. The plant height, root length, biomass, disease index, chlorophyll
content, photosynthetic characteristics, leaf temperature were measured at 8 days after inoculation. The
ultrastructure of mesophyll cells were observed, and plant total N, soluble protein and soluble sugar content were
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analyzed.【Results】The nitrate-N nutrition significantly suppressed the disease index of cucumber Fusarium
wilt as compared to ammonium-N nutrition. Plant growth and biomass production were markedly increased in
nitrate nutrition. Without FOC inoculation, the plants supplied with ammonium-N had higher net photosynthesis
rate, stomatal conductance, transpiration rate, carboxylation efficiency and apparent quantum yield as compared to
those in plants supplied with nitrate-N. With ammonium-N nutrition, the infection of FOC resulted in damage to
the chloroplast structure, which significantly reduced the photosynthetic rate, stomatal conductance, transpiration
rate, intercellular CO2 concentration, carboxylation efficiency and apparent quantum efficiency. However, the
photosynthetic characteristics of nitrate supplied plants were not affected by FOC infection. Under non-
inoculation of FOC, the leaf temperature and water use efficiency (WUE) of ammonium nutrition plants were
significantly lower than those of nitrate nutrition plants. FOC infections markedly increased the leaf temperature
and WUE of ammonium nutrition plants, while had no effects on nitrate nutrition plants. Leaf temperature was
significantly and negatively correlated with transpiration rate, and positively correlated with WUE. The contents
of total N, soluble protein and soluble sugar in the root of ammonium supplied plants were significantly higher
than those of nitrate supplied plants, thus inducing the pathogen infection in ammonium nutrition plants. After
FOC infection, the soluble protein content in the root of ammonium supplied plants was significantly increased,
while the soluble sugar content was decreased. FOC infection had no significant effect on the soluble protein and
soluble sugar content of nitrate supplied plants.【Conclusions】Nitrate nutrition can effectively suppress the
disease index of cucumber Fusarium wilt, maintain the integrity of the chloroplast structure, keep the normal
photosynthesis and growth of cucumber plants, and reduce the transport of carbohydrates to the root, thereby
inhibit the infection of pathogens and the occurrence of diseases. In the facility cultivation of cucumber, we should
appropriately increase the application of nitrate fertilizer and decreased the input of ammonium fertilizer to
suppress the occurrence of soil-borne wilt.
Key words: nitrogen forms; cucumber; Fusarium wilt; photosynthesis; leaf temperature

 

作物连续种植会引起土壤板结，土传病害不断

发生，造成作物的减产。黄瓜是设施栽培的主要蔬

菜作物，枯萎病是黄瓜生长中的主要连作障碍，严

重影响了黄瓜的产量和品质，造成经济上的极大损

失。黄瓜枯萎病又称黄瓜萎蔫病、蔓割病、死秧

病，是一种世界性的土传病害，其病原菌为半知菌

亚门镰孢属的尖孢镰刀菌黄瓜专化型   (Fusarium
oxysporum f. sp. cucumerinum，FOC)[1]，病原菌由土

壤传染，从植株根或根基部侵入，在维管束内寄生

的导管型枯萎病。

氮素是植物生长所必需的重要营养元素之一，

是植物体内多种重要化合物的组分，能够影响植株

生长发育及生理代谢活动。氮素营养与植物病害密

切相关，其不仅为植物和微生物的生长发育提供营

养，还能影响植物–微生物互作关系的建立，从而影

响病害的发生[2-4]。植物氮素供应可增加细胞中含氮

代谢物的含量，使病原菌获取更多营养；一般而

言，高浓度的氮素能提高寄主植物对活体营养和半

活体营养病原菌的敏感性，而降低对死体营养病原

菌的敏感性[5-7]；其主要原因是死体营养型病原菌可

通过杀死植物以获得更广谱的氮源，而活体营养型

病原菌只能利用寄主质外体中有限的氮源[8]。然而，

Veresoglou 等[9]通过 Meta 分析表明，氮肥投入不仅

能增加活体及半活体营养型真菌病害的发生，同时

也能增加死体营养型真菌病害的发生。由此可见，

受植物种类、病原菌类型、氮素形态、施肥时期及

施肥量等因素的影响，氮素在病害中发挥着不同的

作用。

氮素营养不仅能够改变植物形态结构及生理生

化代谢过程，还能影响病原菌养分吸收及其生长，

进而影响病原菌的侵染及病害的发生 [6 ,  10]。铵态氮

(NH4
+) 与硝态氮 (NO3

－) 是植株吸收和利用的主要无

机氮素形态，不同形态氮素营养也能影响病害的发

生。研究表明，硝态氮能够有效防控番茄和豌豆根

腐病、甜菜冠腐病等的发生；而铵态氮则能防控烟

草和草莓黑根腐病、水稻稻瘟病及小麦全蚀病等[6]。

病原菌侵染过程中，植物通过病原菌识别及信号传

导过程演变出各种复杂的防御反应去对抗病原菌。

不同形态氮素可影响根际环境[6]、土壤微生物区系特

征[7]、植物物质代谢[3, 11]、根系分泌物产生[12]及植物抗
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性响应[4, 13-14]，进而影响病害的发生。

光合作用是植物最重要的基础生命活动之一，

可为植物生长发育提供所需的物质和能量。植物光

合产物可为微生物的生长提供养分，从而影响植物

–微生物互作关系。病原菌侵染可破坏植物叶片结

构，降低叶绿素含量及光化学效率，诱导气孔关

闭，抑制光合速率[15-16]。虽然大量研究探讨了氮素营

养对病害发生的影响，然而其对光合特性的影响及

其影响枯萎病发生的机制研究尚不系统。本研究拟

采用营养液培养的方法，比较尖孢镰刀菌侵染后不

同形态氮素营养下的黄瓜植株生长及发病率的差

异，探究不同形态氮素营养对黄瓜植株光合特性及

同化物产生的影响及其调控过程，旨在揭示不同形

态氮素营养影响黄瓜土传枯萎病的生理机制，以期

为土传枯萎病的防控以及黄瓜设施栽培与水肥管理

提供理论基础和科学依据。

1    材料与方法

1.1    供试材料

黄瓜品种选用津春 2 号，黄瓜枯萎病病原菌选

用尖孢镰刀菌黄瓜专化型菌 (Fusarium oxysporum f.
sp. cucumerinum，FOC)，来自于南京农业大学植物

营养系菌种保藏室。

1.2    试验设计

黄瓜种子用温水浸泡 2 h 后，播种于含有石英砂

的育苗盘中，待第一片真叶展开时移栽到 500 mL 的

塑料杯内，每杯种植 1株。先用 1/4浓度的 Hoagland
营养液缓苗 3 天，之后再移入 1/2 浓度的 Hoagland
营养液中，培养 3 天后再移入全营养液中培养。待

第 3 片真叶完全展开时进行不同形态氮素营养处

理，供氮形态分别为铵态氮 [(NH4)2SO4] 和硝态氮

[Ca (NO3)2]，供氮浓度为 5 mmol/L。此外，在营养液

中添加适量的 CaCO 3 粉末以维持营养液的 pH 在

6.80 ± 0.20，并补充营养液中的 Ca。营养液每 3天更

换一次，且营养液 24 h 维持通气。待黄瓜植株长到

3～4 叶期时进行尖孢镰刀菌接菌处理，接菌时，将

黄瓜根系浸在浓度为 106 个孢子/mL 的悬液中 2 h，
其后再将黄瓜植株转移到上述的塑料杯中进行培

养。试验分为：铵态氮不接菌 (A)、硝态氮不接菌

(N)、铵态氮接菌 (AI)、硝态氮接菌 (NI)，共 4 个处

理，每个处理重复 15次，试验重复 3次。

1.3    测定项目

尖孢镰刀菌侵染 8 天后进行样品的采集及测

定，每重复选取长势一致的 10 株先测定活体指标

(株高、根长、病情指数、叶绿素含量、光合特性、

叶片温度)；其后采集植株样品，每个重复 5 株鲜样

用于叶肉细胞超微结构的观察及可溶性蛋白含量的

测定，另选取 5 株烘干后用于测定生物量、全氮及

可溶性糖含量。

1.3.1  枯萎病病情指数调查　　病原菌侵染 8 天后进

行病情指数调查，每个重复调查 10 株。根据病害的

发展将发病程度分为 0～4 个级别：0 级，无发病症

状；1级，< 25%的叶片出现萎蔫症状；2级，25%～

50% 的叶片出现萎蔫症状；3 级，50%～75% 的叶片

出现萎蔫症状；4 级，75%～100% 的叶片出现萎蔫

症状。

病情指数通过以下公式计算：

病情指数 = 100 × ∑ (各级病株数 × 各级代表值) /
(调查总株数 × 最高级代表值)。
1.3.2  生物量及叶绿素含量测定　　植株分叶、茎和

根三部分进行采集，去离子水清洗干净后，立即于

105℃ 烘箱中杀青 30 min，再降温至 70℃ 烘至恒

重，测定其干重。

叶绿素含量用 SPAD-502 型叶绿素仪进行测定，

取新完全展开叶，每片叶测定 6 次求其平均数，以

SPAD值表示。

1.3.3  光合参数的测定　　叶片的净光合速率 (Pn)、
蒸腾速率 (E)、气孔导度 (Gs) 和胞间二氧化碳浓度

(C i) 均采用 Li-Cor 6400 型光合作用测定仪进行测

定。取新完全展开叶片，测定时间为 9:00—12:00，
叶室内光照强度为 1000 μmol/ (m2·s)，CO2 浓度为

400～420 μmol/mol，叶片温度为 25℃～28℃，相对

湿度维持在 45% 左右。将叶片夹入叶室后，待数据

稳定时 (约 10 min) 记录数据。水分利用率 (WUE) 通
过叶片净光合速率与蒸腾速率的比值计算。

光响应曲线测定：叶室内光强梯度设定为 2000、
1500、1200、1000、800、600、400、200、150、
100、50 和 0 μmol/ (m2·s)，以光合速率为纵坐标，光

强为横坐标绘曲线，曲线的初始斜率   (PPFD ≤
200时) 为量子产率。

CO2 响应曲线测定：叶室内 CO2 采用 CO2 注入

系统供应，首先将叶室内 CO2 浓度调至 400 μmol/mol，
10  m in 后将叶室内 CO 2 浓度设定为以下梯度：

1500、1200、1000、800、600、400、200、150、
100 和 50 μmol/mol。以光合速率为纵坐标，细胞间

隙内 CO 2 浓度为横坐标绘曲线，曲线的初始斜率

(Ci < 200时) 为羧化效率。
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1.3.4  叶肉细胞超微结构的观察　　选取新完全展开

叶，用双面刀将叶片切成 1～2 mm 2 的片段，用

2.5% 戊二醛  (溶解在 0.1 mol/L 的磷酸缓冲液中，

pH 为 7.4) 在 4℃ 下固定 6 h，同时抽气直到切块下

沉为止。用透射电镜观察前，先用 2% 四氧化锇进行

再固定，再用各级丙酮脱水，Epon812 树脂包埋样

品，Tome-XL 超薄切片，经 2% 醋酸铀染色后，于

H-7650型透射电镜下观察。

1.3.5  叶片温度测定　　叶片温度通过红外热像仪

(SC 620，FLIR Systems，Inc.，USA) 进行测定，红

外热像仪的参数如下：测量红外波长范围为 7.5～
13 μm；空间分辨率为 0.65 mrad；探测器为非制冷

640 × 480 像素红外探测器；视场角/最小聚焦距离为

24° × 18°/0.3 m；热灵敏度为 0.065˚C (环境温度为

30˚C 时)。红外照片通过 ThermaCAM Researcher
Professional 2.9 (FLIR Systems) 软件分析后，可获得

叶片的平均温度。

1.3.6  植株全氮、可溶性蛋白及可溶性糖含量的测定

　　称取烘干植物组织 0.05 g 于消煮管中，采用

H2SO4–H2O2 方法于 260℃～270℃ 消化，并用流动分

析仪   (BRAN +  LuEBBE)  测定消化液中的氮素

含量。

植株可溶性蛋白含量采用考马斯亮兰 G-250 染

色法测定[17]。剪取新鲜植物组织 0.5 g 左右，加 5 mL
蒸馏水冰浴研磨成匀浆，离心。将上清液酌情稀释

后，取 1 mL 稀释液，加入 5 mL 考马斯亮兰 G-
250 溶液，充分混匀，放置 2 min 后于 595 nm 处比

色，测定其吸光值。

植株可溶性糖含量采用蒽酮法进行测定[17]。取烘

干植物组织 0.03 g，加 5～10 mL 蒸馏水后沸水浴 30
min (提取 2 次)，冷却后过滤并定容至 20 mL。将上

清液酌情稀释后，取 2 mL 稀释液，加入 0.5 mL 的

蒽酮乙酸乙酯试剂和 5 mL 浓硫酸，充分混匀后立即

沸水浴 1 min，冷却至室温后于 630 nm 处比色，测

定其吸光值。

1.4    数据统计

数据运用 IBM SPSS 20.0 和 Microsoft Excel
2016 进行统计分析，采用最小显著差异法  (least
significant difference，LSD) 进行多重比较 (P < 0.05
为显著)。

2    结果与分析

2.1    不同形态氮素及尖孢镰刀菌侵染对黄瓜植株

生长及枯萎病发生的影响

在不接菌情况下，供应硝态氮的植株株高、根

长以及叶、茎、根的干重均显著高于供应铵态氮的

植株 (表 1)；尖孢镰刀菌侵染显著降低了供应铵态氮

的植株的生长，而对供应硝态氮的植株无显著影

响。在不接菌条件下，供应铵态氮的植株 SPAD 值

显著高于供应硝态氮的植株；尖孢镰刀菌侵染后，

供应铵态氮的植株 SPAD 值显著降低，而供应硝态

氮的植株无明显变化。尖孢镰刀菌侵染黄瓜植株

8 天后，供应铵态氮的植株病情指数达到 78.3，而此

时供应硝态氮的植株仍未表现出发病症状。

2.2    不同形态氮素及尖孢镰刀菌侵染对黄瓜植株

光合特性的影响

在不接菌条件下，供应铵态氮的植株净光合速

率、气孔导度、蒸腾速率及羧化效率均显著高于供

应硝态氮的植株，而细胞间隙 CO2 浓度和表观量子

效率则与供应硝态氮的植株无显著差异 (表 2)。在供

应铵态氮的植株中，尖孢镰刀菌侵染使其净光合速

率、气孔导度、细胞间隙 CO2 浓度、蒸腾速率、羧

化效率及表观量子效率显著降低；而在供应硝态氮

表 1   不同处理黄瓜植株生长指标及病情指数

Table 1   Cucumber growth indices and disease index under different treatments

处理

Treatment
株高 (cm)
Plant height

根长 (cm)
Root length

叶干重 (g)
Leaf dry weight

茎干重 (g)
Stem dry weight

根干重 (g)
Root dry weight

叶绿素含量

SPAD value
病情指数

Disease index

A 59.25 ± 4.35 b 26.75 ± 2.22 b 1.35 ± 0.13 b 0.69 ± 0.10 b 0.21 ± 0.02 b 45.75 ± 2.31 a 0

N 86.00 ± 3.16 a 44.25 ± 4.92 a 1.89 ± 0.26 a 1.04 ± 0.08 a 0.33 ± 0.09 a 37.33 ± 0.89 b 0

AI 49.75 ± 4.03 c 18.50 ± 2.08 c 0.86 ± 0.15 c 0.51 ± 0.06 c 0.13 ± 0.02 c 34.28 ± 1.76 c 78.3 ± 10.2

NI 81.00 ± 4.32 a 39.50 ± 6.24 a 1.68 ± 0.10 a 1.00 ± 0.06 a 0.29 ± 002 a 37.25 ± 1.10 b 0

        注（Note）：表中数据为平均值±标准差  Data  in  the  table  is  mean  ±  SD;  A—铵态氮不接菌 No  FOC inoculation  and  supplied  with
ammonium-N; N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with nitrate-N; AI—FOC inoculation and supplied with ammonium-N; NI—硝

态氮接菌 FOC inoculation and supplied with nitrate-N; 同列数据后不同字母表示处理间在 5% 水平差异显著 Values followed by different letters
in a column mean significant difference among treatments at the 5% level.
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的植株中，尖孢镰刀菌侵染仅显著降低了气孔导度

和蒸腾速率，而对其它光合参数无显著影响。

在相同光照强度下，A、N 及 NI 处理的净光合

速率无显著差异，却显著高于 AI 处理 (图 1)。在相

同胞间 CO2 浓度下，A 处理的净光合速率显著高于

N 处理；尖孢镰刀菌侵染后 AI 处理的净光合速率显

著降低，而 NI处理无显著变化 (图 1)。
在不接菌条件下，供应铵态氮的植株叶绿体呈

梭型，且富含淀粉粒 (图 2)；而供应硝态氮的植株叶

绿体呈椭圆型，含淀粉粒较少。尖孢镰刀菌侵染

后，供应铵态氮的植株叶绿体体积变小，叶绿体松

散变形，积累较多淀粉粒 (图 2)；而尖孢镰刀菌的侵

染对供应硝态氮的植株叶绿体结构无显著影响。

2.3    不同形态氮素及尖孢镰刀菌侵染对黄瓜植株

叶片温度的影响

在不接菌条件下，供应铵态氮及硝态氮的植株

叶片温度均维持在稳定水平，且供应铵态氮的植株

叶片温度显著低于供应硝态氮的植株 (图 3)。尖孢镰

刀菌侵染后，供应铵态氮的植株叶片温度在侵染后

第 5 天开始呈现上升趋势，且随着接菌后时间的延

长，温度逐渐上升；在接菌后第 8 天，叶片温度比

不接菌的铵态氮处理植株大约高 4℃。然而，尖孢镰

刀菌侵染却对供应硝态氮的植株叶片温度无明显影

响，仅在接种后第 8天叶片温度才有小幅度上升。

尖孢镰刀菌侵染后，供应硝态氮的植株蒸腾速

率显著高于供应铵态氮的植株，而叶片温度及水分

利用率显著低于供应铵态氮的植株 (图 4)；且叶片温

度与蒸腾速率呈显著负相关关系，而叶片温度与水

分利用率呈显著正相关关系。

2.4    不同形态氮素及尖孢镰刀菌侵染对黄瓜植株

全氮、可溶性蛋白及可溶性糖含量的影响

表 3 表明，在不接菌条件下，供应铵态氮的植

株根系中氮含量显著高于供应硝态氮的植株，而茎

和叶的氮含量与硝态氮植株无显著差异。在供应铵

态氮的植株中，尖孢镰刀菌的侵染使茎中氮含量显

著升高，而对根和叶的氮含量无显著影响；在供应

表 2   不同处理黄瓜植株的光合特性

Table 2   Photosynthetic parameters of cucumber plants under different treatments

处理

Treatment
净光合速率

Pn [CO2 μmol/(m2·s)]
气孔导度

Gs [H2O mol/(m2·s)]
胞间CO2浓度

Ci (CO2 μmol/mol)
蒸腾速率

E [H2O mmol/(m2·s)]
羧化效率

CE
表观量子效率

α

A 17.26 ± 1.48 a 0.70 ± 0.14 a 341 ± 15 a 7.91 ± 0.70 a 0.061 ± 0.004 a 0.044 ± 0.004 a

N 14.79 ± 1.44 b 0.42 ± 0.06 b   325 ± 22 ab 6.13 ± 0.56 b 0.051 ± 0.004 b 0.047 ± 0.004 a

AI 10.47 ± 3.16 c 0.13 ± 0.06 d 254 ± 31 c 2.74 ± 1.01 d 0.037 ± 0.002 c 0.025 ± 0.005 b

NI 12.83 ± 2.22 b 0.27 ± 0.09 c 301 ± 26 b 4.52 ± 0.95 c 0.053 ± 0.006 b 0.044 ± 0.003 a

      注（Note）：CE—Carboxylation efficiency 表中数据为 Mean ± SD Data in the table is mean ± SD; A—铵态氮不接菌 No FOC inoculation
and supplied with ammonium-N; N—硝态氮不接菌  No FOC inoculation and supplied with nitrate-N; AI—铵态氮接菌  FOC inoculation and
supplied with ammonium-N; NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with nitrate-N; 同列数据后不同字母表示处理间在 5% 水平差异显

著 Values followed by different letters in a column mean significant difference among treatments at the 5% level.
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图 1   不同处理黄瓜植株的光响应曲线和 CO2 响应曲线

Fig. 1   Light response curves and CO2 response curves of cucumber seedlings under different treatments
[ 注（Note）：A—铵态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with ammonium-N；N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied
with nitrate-N；AI—铵态氮接菌 FOC inoculation and supplied with ammonium-N；NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with
nitrate-N.]
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硝态氮的植株中，尖孢镰刀菌的侵染对根、茎和叶

的氮含量均无显著影响。

在不接菌条件下，供应铵态氮的植株根系中可

溶性蛋白含量显著高于供应硝态氮的植株，而茎和

A

2 μm 2 μm 2 μm 2 μm

N AI NI

 
图 2   不同处理黄瓜植株叶片叶绿体超微结构

Fig. 2   Chloroplast ultrastructures of leaves in cucumber seedlings under different treatments
[ 注（Note）：A—铵态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with ammonium-N；N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied
with nitrate-N；AI—铵态氮接菌 FOC inoculation and supplied with ammonium-N；NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with
nitrate-N.]
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图 3   不同处理黄瓜植株叶片温度

Fig. 3   Leaf temperature of cucumber seedlings under different treatments
[ 注（Note）：a—尖孢镰刀菌侵染 8 天时黄瓜植株的叶片温度分布 Thermal image of cucumber plants in 8 days after inoculation；b—尖孢镰

刀菌侵染后黄瓜植株叶片温度的动态变化 Dynamic of leaf temperature in cucumber seedlings after FOC inoculation；A—铵态氮不接菌 No
FOC inoculation and supplied with ammonium-N；N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with nitrate-N；AI—铵态氮接菌 FOC
inoculation and supplied with ammonium-N；NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with nitrate-N.]
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图 4   叶片温度与蒸腾速率及水分利用率的相关性分析

Fig. 4   Correlation between leaf temperature and transpiration rate or water use efficiency of leaves
[ 注（Note）：A—铵态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with ammonium-N；N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied
with nitrate-N；AI—铵态氮接菌 FOC inoculation and supplied with ammonium-N；NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with
nitrate-N.]
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叶中可溶性蛋白含量与硝态氮植株无显著差异。在

供应铵态氮的植株中，尖孢镰刀菌侵染使根和茎中

可溶性蛋白含量显著升高，而使叶中可溶性蛋白含

量显著降低；在供应硝态氮的植株中，尖孢镰刀菌

侵染对根、茎和叶中可溶性蛋白含量均无显著影响。

在不接菌条件下，供应铵态氮的植株根、茎和

叶中可溶性糖含量均显著高于供应硝态氮的植株。

在供应铵态氮植株中，尖孢镰刀菌侵染使根和茎的

可溶性糖含量显著降低，却使叶中可溶性糖含量显

著上升；在供应硝态氮的植株中，尖孢镰刀菌侵染

对根、茎和叶中可溶性糖含量均无显著影响。

3    讨论

氮 (N) 素是植物生长所必需的营养元素，在调

节植物抗病性方面有着十分重要的作用[18]。受植株种

类及病原菌类型的影响，不同形态氮素营养在病害

抑制中发挥着不同的作用，硝态氮 (NO3
－) 能够抑制

由 Fusarium oxysporum 引起的番茄和豌豆的根腐

病，及由 Rhizoctonia solani 引起的甜菜冠腐病等；

铵态氮 (NH4
+) 则能抑制由 Thielaviopsis basicola 引起

的烟草黑根腐病，Rhizoctonia fragariae 引起的草莓

黑根腐病，Magnaporthe grisea 引起的水稻稻瘟病，

Gaeumannomyces graminis 引起的小麦全蚀病，

Pseudomonas syringae 引起的番茄叶斑病及烟草野火

病等[4, 6, 13]。不同形态氮素营养能够调节植株的代谢过

程，影响病原菌的生长发育及其毒素分泌，改变根

际环境，最终影响病害的发生 [3, 6-7, 11-12]。本研究中，

尖孢镰刀菌侵染后，硝态氮植株的病情指数明显低

于铵态氮植株 (表 1)，硝态氮能抑制黄瓜枯萎病的发

生。以往的研究表明，不同形态的氮素营养能调节

根际的 pH，从而影响病害的发生[19]。硝态氮可显著

增加黄瓜根际土真菌丰富度及多样性，有利于维持

微生物区系稳定性，抑制病原菌侵染及枯萎病发

生[7]。一般而言，植株根系吸收硝态氮后会导致根际

pH 升高，从而促进一些喜中性或喜碱性微生物病害

的发生；反之，植株根系吸收铵态氮后会导致根际

环境的酸化，从而促进喜酸性微生物病害的发生。

在本研究中，当硝态氮营养液和铵态氮营养液的

pH 都保持一致时 (均为 6.80 ± 0.20)，硝态氮营养下

生长的黄瓜植株仍然表现出更强的抗病性。因此，

不同形态氮素营养对病害的影响不是简单的某一个

因素作用，而是多种因素共同作用的结果。

不同氮素营养能够影响植株的生理代谢过程，

如氮素代谢、光合作用、呼吸作用及矿质元素的吸

收，从而对植株的生长产生不同的效应。同时，不

同形态氮素对植物生长的影响因作物种类而异，硝

态氮能够促进菜豆[20]、草莓[21]、油菜[22]、甜菜[23]、烟

草 [24]、番茄 [25]等植物的生长，而铵态氮能够促进水

稻[26]、蓝莓[21]等植物的生长。本研究中，硝态氮显著

促进了黄瓜植株生长，尖孢镰刀菌侵染显著抑制了

铵态氮植株生长，却对硝态氮植株生长无显著影响

(表 1)。因此，硝态氮更有利于黄瓜植株的生长，进

而更有助于抵抗病原菌的侵染。此外，硝态氮可诱

导一氧化氮 (NO) 和水杨酸 (SA) 的产生，并促进多

胺的生物合成，从而增强烟草对丁香假单孢杆菌

(Pseudomonas syringae pv. phaseolicola) 的抗性[4]，以

维持植物的正常生长及代谢活动。

不同形态氮素可影响植株的光合特性，进而影

响植物的生理代谢过程。在本研究中，铵态氮下生

长的黄瓜植株净光合速率、气孔导度及蒸腾速率均

显著高于硝态氮植株 (表 2)。通过测定光响应曲线

及 CO2 响应曲线 (图 1) 可见，铵态氮下生长的黄瓜

表 3   不同处理黄瓜植株全氮、可溶性蛋白及可溶性糖含量

Table 3   Nitrogen, soluble protein and sugar content of cucumber seedlings under different treatments

处理

Treatment

全氮 Total N (mg/g, DW) 可溶性蛋白 Soluble protein (mg/g, FW) 可溶性糖 Soluble sugar (%)

根 Root 茎 Stem 叶 Leaf 根 Root 茎 Stem 叶 Leaf 根 Root 茎 Stem 叶 Leaf

A     51.7 ± 12.7 ab 27.7 ± 6.6 b 50.3 ± 11.1 a 1.22 ± 0.18 b 0.50 ± 0.13 b 4.76 ± 0.69 a 2.16 ± 0.57 a 2.84 ± 0.57 a 4.24 ± 0.26 b

N 36.7 ± 8.8 c 23.2 ± 4.0 b 44.4 ± 12.2 a 0.70 ± 0.13 c 0.51 ± 0.09 b 4.57 ± 0.76 a 1.44 ± 0.31 b 2.11 ± 0.31 b 3.19 ± 0.20 c

AI 55.8 ± 2.3 a 43.3 ± 2.2 a 41.6 ± 12.0 a 1.49 ± 0.12 a 1.85 ± 0.56 a 2.62 ± 0.41 b 1.32 ± 0.34 b 1.45 ± 0.34 c 4.93 ± 0.17 a

NI   41.1 ± 4.1 bc 28.4 ± 6.5 b 45.4 ± 5.0 a   0.66 ± 0.07 c 0.86 ± 0.21 b 3.97 ± 0.74 a 1.15 ± 0.16 b 2.11 ± 0.16 b 3.00 ± 0.09 c

      注（Note）：A—铵态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied with ammonium-N; N—硝态氮不接菌 No FOC inoculation and supplied
with nitrate-N; AI—铵态氮接菌 FOC inoculation and supplied with ammonium-N; NI—硝态氮接菌 FOC inoculation and supplied with nitrate-N;
同列数据后不同字母表示不同处理间在 5% 水平差异显著 Values followed by different letters in a column mean significance among treatments at
the 5% level.
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植株羧化效率显著高于硝态氮下生长的黄瓜植株，

而氮素形态对表观量子效率无显著影响。大量研究

表明，铵态氮下生长的植株的叶面积较小[24]，叶片比

面重较大 [ 2 7 ]，叶片氮素含量和 Rubisco 酶含量较

高 [23]，叶绿素含量较高 [28]，叶绿体体积较大 [23]；因

此，铵态氮植株的光合速率高于硝态氮植株。尖孢

镰刀菌侵染后，铵态氮下黄瓜植株的净光合速率显

著降低，然而在硝态氮植株中，尖孢镰刀菌的侵染

对净光合速率无显著影响 (表 2)。以往研究表明，病

原菌侵染后叶片气孔导度降低 [ 2 9 ]，叶绿素含量及

Rubisco 酶的含量和活性降低[30]，最终导致光合速率

降低。在铵态氮植株中，尖孢镰刀菌的侵染严重破

坏了叶绿体结构 (图 2)，叶绿素含量降低 (表 1)，气

孔导度和胞间 CO2 浓度降低 (表 2)，从而导致光合速

率的下降。在不接菌条件下，铵态氮植株的叶片温

度显著低于硝态氮植株 (图 3)，这主要是因为铵态氮

植株叶片的蒸腾速率高于硝态氮植株，蒸腾速率与

叶片温度呈显著负相关关系 (图 4)。尖孢镰刀菌侵染

后，铵态氮下黄瓜植株的叶片温度及水分利用率显

著增加，而尖孢镰刀菌的侵染对硝态氮植株的叶片

温度及水分利用率无显著影响 (图 3、图 4)。尖孢镰

刀菌的侵染能够诱导黄瓜植株叶片中脱落酸 (ABA)
合成，从而促进叶片气孔关闭和蒸腾速率降低，最

终导致叶片温度上升[31]。由此可见，病原菌侵染后，

硝态氮可稳定叶绿体结构，进而保持较高的光合速

率和蒸腾速率，维持黄瓜叶片温度的稳定及植物的

正常生长；然而病原菌侵染后光合速率的变化与寄

主植物抗性之间的关系尚不明确，还有待进一步研究。

植物氮素营养可影响植株生理代谢，进而诱导

植株的抗性响应[11]。在本研究中，铵态氮下黄瓜植株

的根系中全氮含量显著高于硝态氮下黄瓜植株 (表 3)，
说明铵态氮更有利于黄瓜植株根系中氮素积累。根

系中氮含量的增加将促进氮同化，在本研究中，铵

态氮显著增加了黄瓜植株根系中可溶性蛋白的含量

(表 3)。Setién 等 [32]的研究也表明，与硝态氮相比，

铵态氮能够增加小麦根系中可溶性蛋白含量；植物

吸收的铵态氮绝大部分在根系中同化为氨基酸，其

中一部分将储存在根系中，从而导致铵态氮下植株

根系中可溶性蛋白含量的增加。与硝态氮相比，铵

态氮营养显著增加了黄瓜植株叶片、茎和根中可溶

性糖含量 (表 3)。黄瓜植株在铵态氮下光合速率显著

增加，从而促进碳水化合物合成，最终导致铵态氮

下黄瓜植株体内可溶性糖含量的显著增加。在铵态

氮植株中，根系中较高的可溶性蛋白含量及可溶性

糖含量将为尖孢镰刀菌生长提供养分，从而促进其

侵染和定殖，导致铵态氮下黄瓜植株发病率增加。

于虹漫等[33]对水稻秧苗抗立枯病性与主要生化指标的

相关分析发现，可溶性蛋白含量与发病率呈显著正

相关关系。此外，病原菌的侵染可诱导糖代谢过程

基因的表达，如糖酵解、磷酸戊糖途径及 TCA 循环

等，进而影响植物的防御反应，如活性氧 (ROS) 的
产生及病程相关蛋白  (PR) 的基因表达 [ 3 4 ]。Wang
等[3]的研究也表明，铵态氮可诱导黄瓜植株碳氮代谢

相关基因的表达，促进植物体内氨基酸的合成，进

而增加病原菌的孢子萌发及毒素产生；不同形态氮

素可影响植株体内碳氮代谢，进而影响病害的发生。

4    结论

不同形态氮素营养可调控植物病害的发生，与

铵态氮相比，硝态氮能够有效地抑制黄瓜枯萎病的

发生。病原菌侵染条件下，硝态氮可维持叶绿体结

构的完整性，保持黄瓜植株光合速率的稳定及植物

的正常生长，并减少碳水化合物向根系的运输，从

而抑制病原菌的侵染及定殖。在黄瓜的设施栽培中

需要投入大量的氮肥，通过合理的氮肥供应来增强

黄瓜抗枯萎病的能力，对于黄瓜的栽培和生产具有

重要意义。因此，在黄瓜的栽培中，应适当增加硝

态氮肥的施入而减少铵态氮肥的施用以抑制枯萎病

的发生。
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