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延薯 4 号马铃薯对氮素的生理生化
响应及转录组分析

张　云，赵艳菲，王雅平，牟　彬，张嘉越，马浩然，韩玉珠

（吉林农业大学园艺学院，吉林 长春   130118）

摘　要：【目的】研究不同氮浓度处理对马铃薯的生理生化响应以及对氮代谢相关基因的挖掘，明确马

铃薯受氮素影响的关键时期以及此时期氮代谢基因的表达差异。【方法】以“延薯 4 号”马铃薯为试材，设置

施氮与未施氮处理，采用盆栽种植的方式研究马铃薯氮效率、生理生化差异以及生长发育关键时期，并且对马

铃薯现蕾期的叶和根进行转录组测序分析，获得氮代谢差异表达基因。【结果】施氮处理显著增加了马铃薯氮

效率、可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、根系活力、硝酸还原酶活性、谷氨酰胺合成酶活性，同时现蕾期为马

铃薯生长发育关键时期；施氮的叶和根中共有 12 996 个 DEGs，其中 6 440 个上调，6 556 个下调，GO 富集于

11 个生物过程，17 个细胞成分和 2 个分子功能，在氮代谢途径中共有 15 个 DEGs，8 个上调，7 个下调；未施

氮的叶和根中共有 12 178 个 DEGs，其中 6 268 个上调，5 910 个下调，GO 富集于 7 个生物过程，21 个细胞成

分和 2 个分子功能，在氮代谢途径中共有 19 个 DEGs，8 个上调，11 个下调；氮代谢途径鉴定了编码 9 种基因

的 19 个 DEGs，7 个 DEGs（PGSC0003DMG400016996，PGSC0003DMG400006913，PGSC0003DMG400030212，

PGSC0003DMG400025823，PGSC0003DMG400016001，PGSC0003DMG400004355，PGSC0003DMG400009698）

在 叶 片 中 的 表 达 量 较 高， 同 时 有 7 个 DEGs（PGSC0003DMG400015734，PGSC0003DMG400001145，

PGSC0003DMG400008262，PGSC0003DMG400008356，PGSC0003DMG400014592，PGSC0003DMG400013235，

Novel02273）在根中的表达量较高。【结论】NRT2.4、NRT2.5、NRT2.7、NR、NiR 基因主要参与马铃薯氮素吸

收功能，GdH、GS、GOGAT 基因主要参与马铃薯氮素利用功能。
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Physiological and Biochemical Response to Nitrogen 
and Transcriptome Analysis in Yanshu No. 4 Potato
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Abstract：【Objective】The study was conducted to discuss the physiological and biochemical responses of potato 

treated with different nitrogen concentrations and explore the genes related to nitrogen metabolism, and identify the key 

period when potato was affected by nitrogen and the expression differences of nitrogen metabolism genes during this 

period.【Method】Taking Yanshu No. 4 potato as the test material, the nitrogen efficiency, physiological and biochemical 

differences as well as the key growth and development period of potato were studied by pot planting under nitrogen and non-
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【研究意义】马铃薯（Solanum tuberosum L.）

是一种重要的粮食和蔬菜作物，氮对其生长发育

具有重要意义。氮是作物生长发育所必需的重要

元素，铵盐和硝酸盐是作物氮素吸收的主要来源。

氮肥可显著影响马铃薯产量，氮素缺乏限制了马

铃薯的生长［1］，适宜的氮肥可有效提高收益率［2］，

过量的氮肥反而降低了经济和生态效益。因此，

明确延薯 4 号马铃薯受氮素影响的生理生化变化

以及氮代谢相关基因的表达情况，为其他马铃薯

品种相关内容研究以及培育优质品种提供参考价

值。【前人研究进展】氮肥严重影响作物生理生

化响应，可溶性糖可为植物生长发育提供足够能

量，同时也是植物体生理代谢的中间产物，通过

代谢途径合成其他物质（如蛋白质等），是调节

植物体生殖生长与基因表达的作用因子。可溶性

蛋白作为植物体重要的生理指标，参与了多项生

长过程中的物质代谢活动，是植物体内氮素的主

要存在方式，根的生长情况和活力水平直接影响

植物的营养状况以及产量水平，硝酸还原酶（NR）

与作物吸收利用的氮素含量有关，施氮可显著提

升作物的活性。谷氨酰胺合成酶（GS）是植物体

内氨同化关键酶，是氮代谢的中心枢纽，从外界

吸收的硝态氮、铵态氮，以及固氮和氨释放均需

要经过 GS 的反应途径。然而氮肥对作物产量的

影响远远小于作物氮素效率的影响，培育氮素高

效新品种是降低成本、减少环境污染、提高作物

产量的有效途径。氮代谢是植物重要的生理过程

之一，是决定氮效率高低的重要生理代谢过程。

作物通过硝酸盐转运蛋白从外部吸收氮，经硝酸

盐和亚硝酸盐转运蛋白转化为铵盐，GS 和谷氨

酸合成酶（Glutamate synthase, GOGAT）将转运蛋

白转化为必需的氨基酸或蛋白质，谷氨酸脱氢酶

（Glutamate dehydrogenase, GdH）对铵盐和谷氨酸

有调节作用，这便是作物吸收氮素并进行同化利

用的过程。【本研究切入点】近年来，对作物氮

素胁迫的研究成为一个热点。对于小麦［3］、玉米［4］、

高粱［5］、水稻［6］等作物在氮素胁迫下的差异表

达早有研究，而对于马铃薯受氮素影响的关键生

长发育时期以及此时期氮代谢基因的表达差异尚

不明确。【拟解决的关键问题】延薯 4 号为马铃

薯中晚熟品种，生长势强，根系发达，受氮素的

影响较为明显，是氮高效品种，为了确定不同氮

水平处理下马铃薯氮效率差异的生理生化响应以

及氮代谢差异基因，我们以延薯 4 号马铃薯作为

试验材料，我们对马铃薯在施氮处理和未氮处理

下的产量、含氮量、氮效率、可溶性糖含量、可

溶性蛋白含量、根系活力、NRA，GS 活性进行测

定，发现现蕾期为马铃薯生长发育过程中受到氮

素影响最明显的时期，进而对马铃薯现蕾期的叶

片和根进行转录组测序分析，确定了参与马铃薯

nitrogen treatments. In addition, transcriptome sequencing was performed on leaves and roots of potato at bud stage to obtain 

differentially expressed genes of nitrogen metabolism.【Result】Nitrogen treatment significantly increased potato nitrogen 

efficiency, soluble sugar content, soluble protein content, root activity, nitrate reductase activity and glutamine synthase 

activity. Meanwhile, the bud stage was a key period of potato growth and development. There were a total of 12 996 DEGs 

including 6 440 up-regulated and 6 556 down-regulated in leaves and roots treated with nitrogen. GO was enriched in 11 

biological processes, 17 cell components and 2 molecular functions, and there were 15 DEGs including 8 up-regulated and 

7 down-regulated in nitrogen metabolism pathways. There were a total of 12 178 DEGs in leaves and roots without nitrogen 

application, including 6 268 were up-regulated and 5 910 were down-regulated. GO was enriched in 7 biological processes, 

21 cell components and 2 molecular functions, and there were 19 DEGs including 8 up-regulated and 11 down-regulated 

in nitrogen metabolism pathways. The nitrogen metabolism pathway identified 19 DEGs encoding 9 genes, in which 7 DEGs

（PGSC0003DMG400016996, PGSC0003DMG400006913, PGSC0003DMG400030212, PGSC0003DMG400025823, 

PGSC0003DMG400016001, PGSC0003DMG400004355, PGSC0003DMG400009698）had high expression in leaves, 

meanwhile, the other 7 DEGs（PGSC0003DMG400015734, PGSC0003DMG400001145, PGSC0003DMG400008262, 

PGSC0003DMG400008356, PGSC0003DMG400014592, PGSC0003DMG400013235, Novel02273）had high expression 

in roots.【Conclusion】NRT2.4, NRT2.5, NRT2.7, NR and NiR genes are mainly involved in nitrogen absorption function of 

potato, while GdH, GS and GOGAT genes are mainly involved in nitrogen utilization function of potato.

Key words: potato; physiological response; transcriptome analysis; nitrogen metabolism
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氮代谢的相关基因以及表达水平的差异，研究结

果为进一步研究氮素转运机理以及培育氮素高效

品种提供了重要资源。

1　材料与方法

1.1　试验材料

供试马铃薯品种为延薯4号， 供试肥料为

尿素（N≥46%）、过磷酸钙（P2O5≥18%）、

硫酸钾（K2O≥50%）；供试盆规格为盆底内径

22 cm，高25 cm，盆口内径 30 cm；土壤为含氮量

1.56 g/kg的田园土，过筛、风干后每盆装8 kg。

1.2　试验方法

试验在吉林农业大学蔬菜基地进行。2017年

4月25日，采用随机区组的方式将种薯进行盆栽

种植，种植深度6~8 cm，设置施氮（N、P、K）

和不施氮（P、K）2个处理，每667 m2施肥量为纯

N 22 kg、纯P 12 kg、纯K 18 kg，均一次性作底肥

施入，每个处理30盆，共60盆。

1.3　测定项目及方法

1.3.1　马铃薯生理生化分析　在马铃薯整个生育

期（苗期，现蕾期，块茎膨大期，淀粉积累期，

成熟期），使用蒽酮法测量叶片可溶性糖含量，

使用考马斯亮蓝 G-250 法测定叶片可溶性蛋白含

量，使用 TTC 法测量根系活力，采用活体法测定

叶片 NR 活性［7］，根据田洵试验方法测量叶片

GS 活性［8］。在马铃薯成熟期选取 3 株长势一致

的马铃薯整株，使用电子秤测量薯块重量；使用

烘干箱将叶、茎、根在 105 ℃下杀青 30 min，85 

℃烘干至恒重，使用电子天平测量干重；使用粉

碎机分别粉碎马铃薯叶、茎、根干样过 0.150 mm

筛，土壤经烘干后过 0.150 mm 筛，使用开氏消煮

法消煮样品，使用全自动凯氏定氮仪测量含氮量。

氮效率（NUE）= 植株成熟期产量 / 土壤供

氮量

氮吸收效率（UPE）= 植株含氮总量 / 土壤供

氮量

氮利用效率（UTE）= 植株成熟期产量 / 植株

含氮总量

1.3.2　马铃薯转录组分析　在马铃薯现蕾期采集

新鲜的叶和根组织，用 DEPC 水反复冲洗，选取

≥ 500 mg 的叶片（顶部开始第二叶）和根，用滤

纸吸干水分后存放于 2 mL 冻存管中，经液氮处

理后 -80 ℃冰箱保存，随后送至 Novogene 公司进

行转录组测序。

用 Trizol 总 RNA 提取试剂盒分离各样品的

总 RNA。RNA 质量的初步检测采用琼脂糖凝胶

电泳，使用 Nanodrop 检测 RNA 纯度（OD260/280

比值），使用 Qubit 对 RNA 浓度进行精确定量，

使用 Agilent 2000 精确检测 RNA 的完整性；同时，

计算 Q20、Q30 和 GC 含量。采用 FPKM 计算方

法，使用 HTSeq 软件对样品进行基因表达水平分

析［9］，使用 DESeq R 包对差异表达基因进行识

别［10］，使用 GOseq 软件进行 GO 富集分析［11］，

使用 KOBAS（2.0） 软件［12］进行 Pathway 富集分

析，使用 HemI 软件进行聚类分析。

2　结果与分析

2.1　马铃薯产量及氮效率差异

由表 1 可知，马铃薯的含氮量以及氮效率受

不同氮浓度影响。在施氮处理下，叶、茎、根的

含氮量明显高于不施氮处理，分别为 1.39 倍、1.29

倍、1.25 倍，总氮含量为 1.32 倍。在施氮处理下，

产量增加 13.89%，氮吸收效率增加 19.57%，氮

利用效率降低 15.78%，氮效率增加 3.96%。

2.2　马铃薯生理生化差异

由图 1 可知，马铃薯可溶性糖含量、可溶性

表 1　马铃薯产量及氮效率

Table 1　Potato yield and nitrogen efficiency

处理
Treatment

含氮率
N ratio （%）

含氮量
N content （g/plant）

总氮
Total N

（g/plant）

土壤氮
Soil N

（g/kg）

产量
Yield

（kg/plant）

氮吸收效
率 UPE

（kg/kg）

氮利用效
率 UTE

（kg/kg）

氮效率
NUE

（kg/kg）叶 Leaf 茎 Stem 根 Root 叶 Leaf 茎 Stem 根 Root

施氮
Nitrogen

2.20bB 1.92aA 1.10aA 0.46aA 0.45aA 0.05aA 0.95aA 1.72aA 0.41aA 0.55aA 431.58bB 238.37aA

不施
氮 NO 
nitrogen

2.69aA 1.37bB 1.00aA 0.33bB 0.35bB 0.04aA 0.72bB 1.57bB 0.36bB 0.46bB 499.67aA 229.30bB

　　注：同列数据后小写英文字母不同者表示差异显著，大写英文字母不同者表示差异极显著。
　　Note: Different lowercase letters after data in the same column represent significant differences, and different capital letters represent extremely significant differences.
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蛋白含量、根系活力、硝酸还原酶活性、谷氨酰

胺合成酶活性受不同氮浓度影响。在两种处理下，

可溶性糖含量（图 1A）、根系活力（图 1C）、

NRA（图 1D）、GS 活性（图 1E）均呈单峰曲线

变化；可溶性蛋白含量（图 1B）在施氮处理下

表现为双峰曲线变化，在未施氮处理下呈现下降

趋势。同时，由于这 5 个指标均在现蕾期出现了

转折性变化，本试验以部分指标与马铃薯块茎之

间进行通径分析，马铃薯块茎产量与成熟期的氮

吸收效率和氮利用效率、现蕾期的可溶性糖含量

和可溶性蛋白含量、现蕾期的 NRA 和 GS 活性呈

显著正相关，相关系数分别为 0.9692、0.8598 和

0.9396，决定系数分别为 0.9394、0.7393 和 0.7049，

直 接 通 径 系 数 分 别 为 1.0356、0.4819、0.1698、

0.7495、0.2452 和 0.9031。通径分析表明，块茎

产量与马铃薯成熟期的氮吸收效率和氮利用效率

呈显著正相关（图 2A），与马铃薯现蕾期的可溶

性糖含量、可溶性蛋白含量、NRA 和 GS 活性呈

显著正相关（图 2B、C）。

2.3　马铃薯转录组数据质量

转录组测序分析了马铃薯在施氮和未施氮

处理的叶和根，获得 12 个 RNA-seq 文库，利用

Illumina/HiSeq TM 2000 RNA 测 序 平 台 对 其 中 的

RNA- seq 文库进行测序。转录组测序通过对 raw 

reads 进行过滤得到 clean reads，占样品总读数的

92% 以上，共产生约 5 721 万个 raw reads 以及约

5 402 万个 clean reads，clean bases 在 6.75 G 左右，

Q20 和 Q30 的百分比分别超过 97% 和 92%，GC

含量超过 40%（表 2），表明转录组测序数据可靠，

可进行下一步的分析。 
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图 1　氮素对马铃薯生理生化的影响
Fig. 1　Effects of nitrogen on physiology and biochemistry of potato
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图 2　氮素对马铃薯块茎产量的通径分析
Fig. 2　Path analysis of nitrogen on potato tuber yield

表 2　马铃薯转录组数据质量汇总
Table 2　Summary of potato transcriptome data quality

样品
Sample

原始读数
Raw reads

分析读数
Clean reads

分析数据
Clean bases

错误率
Error rate（%）

Q20
（%）

Q30
（%）

GC 含量
GC content（%）

YNa1 43553516 40452950 6.07G 0.02 97.12 92.71 40.81

YNa2 49397496 47125288 7.07G 0.01 97.37 93.30 41.32

YNa3 46372144 43760828 6.56G 0.02 97.15 92.83 40.97

Ya1 46844314 43120680 6.47G 0.02 97.12 92.72 41.57

Ya2 48279028 45006728 6.75G 0.02 97.18 92.87 41.52

Ya3 50000852 47654700 7.15G 0.02 97.08 92.64 41.46

YNb1 47910752 45964542 6.89G 0.01 98.18 95.28 41.47

YNb2 41701132 39590930 5.94G 0.01 97.72 94.14 41.18

YNb3 50061142 46859126 7.03G 0.02 97.08 92.67 41.67

Yb1 47884150 46136544 6.92G 0.01 98.06 95.06 40.87

Yb2 55811914 52188706 7.83G 0.02 97.13 92.76 40.85

Yb3 44245698 42300578 6.35G 0.02 97.04 92.58 40.71

　　注：YNa、YNb 分别代表施氮处理下延薯 4 号叶片和根，Ya、Yb 分别代表不施氮处理下延薯 4 号叶片和根。
　　Note: YNa and YNb represent the leaves and roots of Yanshu No.4 potato respectively under nitrogen treatment, meanwile, Ya and Yb represent the leaves and 
roots respectively under non-nitrogen treatment.

2.4　马铃薯基因差异表达分析

由图 3 可知，马铃薯在施氮处理和不施氮

处理下叶和根中均存在大量差异基因。施氮处理

的马铃薯叶片中共有 1 446 个差异显著基因，其

中 463 个上调基因，983 个下调基因；根中共有

1 009 个差异显著基因，其中 493 个上调基因、

516 个下调基因。施氮处理的马铃薯叶片和根中

共有 12 996 个差异显著基因，其中 6 440 个上调

基因、6 556 个下调基因；不施氮处理的马铃薯

叶片和根中共有 12 178 个差异显著基因，其中

6 268 个上调基因、5 910 个下调基因。表明氮素

对马铃薯基因的表达水平有一定影响。

马铃薯氮代谢途径分析表明，植物通过 NRT

转运蛋白基因从外界吸收氮素，利用硝酸还原酶
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将硝酸盐转化成亚硝酸盐，随后经过亚硝酸还原

酶转化成铵态氮，或者直接通过硝酸还原酶转换

成铵态氮。铵态氮可通过 GS/GOGAT 循环途径合

成谷氨酸供植物吸收，GdH 通过 α- 酮戊二酸和

NH4
+ 转化成谷氨酸，同时在铵态氮不足时可释放

NH4
+ 用以植物体生命活动（图 4）。

图 4　马铃薯氮代谢热图和通路分析
Fig. 4　Nitrogen metabolism heat map and pathway analysis of potato

YNa、YNb 分别代表施氮处理下延薯 4 号叶片和根，Ya、Yb 分别代表不施氮处理下延薯 4 号叶片和根。
YNa and YNb represent the leaves and roots of Yanshu No.4 potato respectively under nitrogen treatment, meanwile Ya and Yb represent the leaves and roots of 

respectively under non-nitrogen treatment.

图 3　马铃薯叶片和根中差异表达基因分析
Fig. 3　Analysis of differentially expressed genes in potato leaves and roots 
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对马铃薯施氮与不施氮处理下叶片和根中

氮代谢差异基因进行聚类分析（图 4），马铃薯

叶片中差异基因聚为一类，根中差异基因聚为一

类。同时 19 个差异基因在不同类别中存在显著

性差异。由表 3 可知，在不同处理下马铃薯叶片

和根中均仅有 1 个下调表达基因。在施氮处理下

马铃薯叶片和根中共有 15 个差异基因，其中 8 个

上调表达基因，7 个下调表达基因；在不施氮处

理下叶片和根中共有 19 个差异基因，其中 8 个

上调表达基因，11 个下调表达基因。研究发现，

在两种处理下，有 7 个差异基因在叶片中的表达

量均高于根，分别为 PGSC0003DMG400016996、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 6 9 1 3 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 3 0 2 1 2 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 2 5 8 2 3 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 6 0 0 1 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 4 3 5 5 、

PGSC0003DMG400009698； 同 时， 有 7 个 差 异

基 因 均 在 根 中 的 表 达 量 高 于 叶 片， 分 别 为

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 5 7 3 4 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 1 1 4 5 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 2 6 2 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 3 5 6 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 4 5 9 2 、

PGSC0003DMG400013235、Novel02273。

3　讨论

氮是马铃薯生长发育中重要的营养元素，在

生物体代谢和生化过程中起着关键作用。较低水

平的氮肥会显著抑制马铃薯的可溶性糖含量、可

溶性蛋白含量、根系活力、NRA、GS 活性，降

低马铃薯各部位的含氮量以及氮效率。Illumina 

Hiseq 2000 测序现已成为植物转录组测序的一种

有效手段，本试验表明现蕾期为马铃薯生长发育

关键时期，进而对马铃薯现蕾期叶片和根进行转

录组测序，探究马铃薯在施氮和不施氮下叶和根

中氮代谢基因表达的差异。

3.1　马铃薯生理生化差异分析

可溶性糖在植物的整个生长过程中占有重要

的位置，可以为植物的生长发育提供足够的能量，

同时也是植物体生理代谢的中间产物，是调节植

物体生殖生长与基因表达的作用因子，其活性的

高低直接影响到植物的氮代谢能力［13］。可溶性

蛋白作为植物体重要的生理指标，参与了多项生

长过程中的物质代谢活动，是植物体内氮素的主

要存在方式，是限制马铃薯生长发育以及产量形

成的主要因素之一。氮处理可显著增加叶片中可

溶性糖和可溶性蛋白含量，在甜菜［14］、冬小麦［15］、

马铃薯［16］等作物中均有所体现，与本试验结果

一致。根系是植物最活跃的吸收器官和合成器官，

根的生长情况和活力水平直接影响植物的营养状

况以及产量水平。根系的发育与氮素吸收效率密

切相关，而根系活力的强弱对氮素高效吸收有显

著影响［17］，高氮使马铃薯根系活力增加，且产

量有所提升。NR 是植物氮代谢途径中的一种限

速酶，也是高等植物中氮同化的诱导酶或适应酶，

催化了植物硝酸盐 - 亚硝酸盐的还原过程，也就

是将吸收的简单无机物在体内转换成复杂的有机

物供植物吸收利用。研究发现，施用氮肥可明显

提高马铃薯叶片的 NRA，后期活性逐渐下降［18］，

同时氮素越高 GS 活性越强，并且提高氮利用效

率［19］，与本试验结果一致。同时本试验表明施

氮处理可显著增加马铃薯各部位含氮量、氮效率

以及产量，并且可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、

根系活力、NRA、GS 活性均在现蕾期发生明显的

转折性变化，通径分析表明，块茎产量与氮吸收

效率和氮利用效率呈显著正相关，与现蕾期可溶

性糖含量、可溶性蛋白含量、NRA、GS 活性呈显

著正相关。

综上所述，施氮处理可显著提高延薯 4 号马

铃薯各项生理生化指标，同时现蕾期为马铃薯生

长发育关键时期。由此本试验以现蕾期的叶片和

根进行转录组测序分析，寻找其氮代谢基因的差

异表达水平，从分子生物学角度阐明延薯 4 号马

铃薯对氮素的响应差异。

3.2　马铃薯差异表达基因分析

本试验选取马铃薯在施氮和不施氮处理下现

蕾期的叶片和根进行转录组测序分析，获得 12 个

RNA-seq 文 库， 利 用 Illumina/HiSeq TM 2000 测

序平台对其中的 RNA- seq 文库进行测序。施氮

处理下叶片和根中共有 12 996 个差异表达基因，

其中 6 440 个上调基因，6 556 个下调基因，通

过 KEGG 途径共鉴别出 15 个氮代谢差异基因，

其中 8 个基因在叶片中表达量较高，7 个基因在

根中表达量较高。不施氮处理下叶片和根中共

有 12 178 个差异表达基因，其中 6 268 个上调基
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因，5 910 个下调基因，通过 KEGG 途径共鉴别

出 19 个氮代谢差异基因，其中 8 个基因在叶片

中表达量较高，11 个基因在根中表达量较高。

在相同处理下马铃薯叶片和根中共鉴别出 19 个

氮代谢差异表达基因，其中 7 个基因在叶片中

表 达 量 较 高， 分 别 为 PGSC0003DMG400016996

（ N R T 2 . 5 ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 6 9 1 3 

（ N R T 2 . 7 ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 3 0 2 1 2 

（ N R ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 2 5 8 2 3

（ N i R ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 6 0 0 1

（ G d H ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 4 3 5 5

（ G S ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 9 6 9 8 （ F d -
GOGAT）； 同 时， 有 7 个 差 异 基 因 均 在 根 中

表 达 量 较 高， 分 别 为 PGSC0003DMG400015734 

（ N R T 2 . 4 ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 1 1 4 5 

（ N R T 2 . 4 ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 2 6 2 

（ N i R ） 、 P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 3 5 6

（GdH）、PGSC0003DMG400014592（GS）、

PGSC0003DMG400013235（GS）、Novel02273

（NADH-GOGAT）。

在一定的氮浓度范围内，NRT 2.4 促进了作

物对氮的吸收，同时在低氮条件下仍能提供植物

所需的养分［20］，NRT2.4 在根表皮细胞中进行高

亲和性 NO3
-N 转运［21］，本试验表明 NRT2.4 基因

在根中的表达量高于叶片，结果一致。在低硝酸

盐的情况下，NRT 2.5 可以促进植物体内硝酸盐

的流动，表明 NRT 2.5 在低氮条件下表达量较高，

在过量氮浓度条件下表达量受到抑制［22］，并且

NRT2.5 在不依赖 NO3
-N 摄取的植物中起作用，而

在植物 NO3
-N 的分布中不起作用，优先在叶中表

达的 NRT2.5 基因在植物生长中起到促进作用［23］。

唐 贤 礼 等［24］ 发 现，PtNRT2.7 基 因 主 要 在 叶 片

中表达，并且在成熟叶片中表达量最高，可受

NO3
-N 的诱导并增强作物根系的生长。本试验得

出相似结论，即 NRT2.5、NRT2.7 基因在叶中表

达量高于根。当外界硝酸盐含量过高时，NR、

NiR 停止工作，导致硝酸盐、亚硝酸盐大量累积。

NRA 随着施氮水平的增加，其活性会有所升高，

适量増施氮肥能有效提高作物器官的 NRA，但在

氮含量达到一定程度时，NRA 将会下降［25］。杜

永成等［26］研究表明，増施一定量的氮肥，NR 及

NiR 活性均有一定的提升，且呈现双峰曲线的变

化。本试验表明，NR 基因主要在叶片中表达，

而 NiR 基因在叶片和根中均有所表达。NH4
+ 经过

GS/GOGAT 作用下转变为有机态氮，是氮同化吸

收的主要过程。李楚曦［27］研究表明，GS 基因过

表达可以提高玉米对低氮条件胁迫的适应能力。

Glu+NH4
++ATP → Gln+ADP+Pi 硝态氮与铵态氮都

能诱导 GS 表达，即吸收的氮含量越高，GS 活性

越高。在低氮、中氮、高氮下大麦 GS 活性有所

变化，呈现出氮素越高 GS 活性越强的现象［28］。

利用 NO3
-N、NH4

+-N、混合氮对大豆诱导，随着

氮含量不同程度的增加，GS 活性也相对增加，表

明 GS 与植株氮效率的吸收利用有重要作用［29］。

余佳玲等［30］研究表明，在氮素供应不足时，植

物体内 GOGAT 对氮素的积累以及分配、利用等

方面发挥的作用较 GS 要高。GOGAT 活性随氮素

水平的增加而增加，可作为氮高效品种筛选的一

项指标［31］。GdH 在植株受到胁迫时发挥着重要

作用，当植株缺乏氮素时，也可作用于谷氨酸使

其氧化并释放出 NH4
+［32］。GdH 在外界 NH4

+-N

增加时，GdH 活性有所提升，而在外界 NO3
-N 浓

度逐步增加的条件下，GdH 活性受到短期抑制之

后活性有所增加，此时的 NO3
-N 转变成 NH4

+-N

使得植株 GdH 活性发生变化［33］。GdH 主要分为

NADH-GdH 与 NAD+-GdH，赵双双等［34］研究表

明，当外界氮源充足时，植株 NADH 型 GdH 活

性下降，NAD+ 型 GdH 活性上升，而在氮源不足时，

NADH 与 NAD+ 型 GdH 活性明显下调，实现对 N

的吸收利用。本试验表明，GS 和 GdH 基因在叶

片和根中均有所表达，而 Fd-GOGAT 主要在叶中

表达，NADH-GOGAT 主要在根中表达。

4　结论

本研究对施氮和不施氮处理下延薯4号马

铃 薯 现 蕾 期 叶 和 根 进 行 转 录 组 测 序 分 析 ， 氮

代谢途径中鉴定出编码9种基因的19个DEGs，

其中PGSC0003DMG400016996（NRT2.5）、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 6 9 1 3 （ N R T 2 . 7 ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 3 0 2 1 2 （ N R ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 2 5 8 2 3 （ N i R ） 、 

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 6 0 0 1 （ G d H ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 4 3 5 5 （ G S ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 9 6 9 8 （ F d - G O G AT ）

等 7 个 D E G s 在 叶 片 中 的 表 达 量 较 高 ，

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 5 7 3 4 （ N R T 2 . 4 ） 、
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P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 1 1 4 5 （ N R T 2 . 4 ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 2 6 2 （ N i R ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 0 8 3 5 6 （ G d H ） 、

P G S C 0 0 0 3 D M G 4 0 0 0 1 4 5 9 2 （ G S ） 、

PGSC0003DMG400013235（GS）、Novel02273 

（NADH-GOGAT）等7个DEGs在根中的表达

量较高。本研究结果表明，NRT2.4、NRT2.5、
NRT2.7、NR、NiR基因主要参与马铃薯氮素吸收

功能，GdH、GS、GOGAT基因主要参与马铃薯氮

素利用功能，这些基因的表达提高了马铃薯氮效

率、产量，增加了植株各部位氮含量，同时使得

马铃薯可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、根系活

力、NRA、GS活性提高，能够进行更好的生长发

育。因此了解氮高效马铃薯延薯4号的氮素作用

机理以及氮代谢基因表达情况，将会为今后马铃

薯氮高效品种的培育以及相关作物氮效率的研究

提供理论依据。
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