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摘 要: 为明确不同水分条件下烤烟氨同化和氮素代谢差异，在盆栽条件下，研究了干旱和渍水胁迫对烤烟氨同化关键酶活性和生

长发育的影响。结果表明，干旱胁迫下烤烟叶片 GS和 GOGAT活性下降，GS /GOGAT循环受阻，而 NADH-GDH活性明显上升，在氨
同化中的作用加强; 干旱胁迫严重影响烤烟植株正常生长发育，降低生物量，这可能是导致叶片氮素含量相对增加的重要原因。干
旱胁迫后复水烤烟 GS活性迅速回升，脯氨酸含量恢复到正常水平，体现了复水对烟株的补偿效应。严重的渍水胁迫导致烤烟植株
生理功能紊乱，氨同化关键酶活性和氮素含量均显著下降，植株生物量降低，是烤烟生产不可忽视的逆境条件。
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Effects of water stress on ammonium assimilation and biomass of flue-cured tobacco
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Abstract: Difference of ammonium assimilation and nitrogen metabolism under different water conditions and hence
effects of drought and water logging on key enzyme activities and plant growth were studied with pot experiment using
cultivar Zhongyan100. Results showed that GS and GOGAT activities in leaves decreased and the GS /GOGAT cycle was
inhibited under drought at vigorous growing period，while NADH-GDH activities increased indicating it played a more
important role in ammonium assimilation． Tobacco plant growth was restrained and plant biomass decreased under
drought，which was the reason for nitrogen content increase． GS activities rose rapidly and proline content recovered af-
ter re-watering，which was a compensation effect to some extent． Water logging caused leaf metabolic disturbance and
hence key enzyme activities，nitrogen content and plant biomass all significantly decreased，an adverse condition that
cannot be ignored．
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氮素是影响作物生长发育和产量品质的重要营养

元素之一。作物从土壤中吸收的无机氮素必须经氨同
化成为有机氮才能被作物所利用，氨同化作用是作物

吸收利用氮素一个重要过程［1］。植物体内氨的同化
是在一系列关键酶的作用下完成的。其中，谷氨酰胺
合成酶( GS) 、谷氨酸合成酶( GOGAT) 和谷氨酸脱氢
酶( GDH) 等都是氮素代谢过程中的关键酶［2］。研究

表明，GS 对 NH4
+有很高的亲和力，能利用光合作用

提供的能量及碳架迅速将植株体内的 NH4
+同化为谷

氨酰胺( Gln) ; GOGAT催化谷氨酰胺和 α-酮戊二酸合
成谷氨酸( Glu) ，Glu不仅为 GS提供底物，还为其他氨
基酸的合成提供氨［3］。因此，GS 和 GOGAT 偶联形成
的循环是高等植物体内氨同化的主要途径，植物体内

95%以上的 NH4
+通过 GS /GOGAT 循环进行同化［4］。

此外，由依赖还原型辅酶Ⅰ的谷氨酸脱氢酶( NADH-
GDH) 催化的反应也是高等植物氨同化的一条途径，
它催化 α-酮戊二酸还原氨基化生成谷氨酸，这条氨同
化途径在一定条件下对 GS循环起补偿作用［5-6］。
烟草氮素代谢在产量和品质形成方面发挥重要作

用，而氮代谢关键酶活性受到光照、水分、氮素形态等
各种环境因素的调节和控制［7-9］。目前，我国许多烟区
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由于缺乏必要的排灌条件，烟叶在生长过程中极易受

到干旱或渍水胁迫，影响其正常生长发育和产量品质

形成。水分胁迫下，植物会启动包括抗氧化酶系等在
内的多种防御机制来适应环境变化，然而目前关于水

分胁迫下烟草氨同化酶系的变化规律尚缺乏研究。研
究表明，干旱引起的氮营养缺乏往往成为解除干旱胁

迫即复水后植物生长的主要限制因子之一［10］，而这一

过程与氨的同化密切相关，关于干旱后复水对烤烟氨

同化酶系的调控鲜见报道。本研究将通过探讨不同水
分胁迫下烤烟生长和氨同化关键酶活性的差异，明确

烤烟氨同化酶系对水分胁迫的响应机制，以期为烤烟

水分调控提供理论依据。

1 材料与方法

1. 1 试验地点与材料
试验于 2010 年 4 月至 8 月在郑州烟草研究院温

室内进行，供试土壤质地为壤土，有机质、速效氮、速效
磷、速效钾含量分别为 15. 10 g·kg-1、87. 16 mg·kg-1、
44. 27 mg·kg-1、96. 37 mg·kg-1。土壤过筛后装盆，每
盆装土 15 kg( 盆直径 30 cm，深度 25 cm) ，供试烤烟品
种为中烟 100。
1. 2 试验设计
试验设 4 个处理，分别为 A: 对照( 土壤含水量为

最大田间持水量的 75% -80% ) ; B: 轻度干旱( 土壤含
水量为最大田间持水量的 60% -65% ) ; C: 严重干旱
( 土壤含水量为最大田间持水量的 45% -50% ) ; D: 渍
水( 保持土壤为渍水状态) 。
供试土壤田间最大持水量 23. 10%，凋萎系数约

13. 80%。于 4 月 28 日移栽，移栽前每盆施 N 2. 0 g、
P2O52. 0 g、K2O 6. 0 g。试验采用称重法和水分测定仪
相结合的方法控水，水分胁迫前各处理按土壤含水量

为最大田间持水量的 75% -80%供水培养烟株，待自然
干旱使土壤含水量达到试验要求后开始水分处理，水

分处理设置在烟叶生长的旺长期。水分处理 15 d 后，
开始复水，将 B 和 C 处理补水到对照水平( 土壤含水
量为最大田间持水量的 75% -80% ) 正常培养烟株。
1. 3 测定项目及方法
试验开始后，分别于 0、5、10、15、20 d ( 复水后 5

d) 采集倒数 5-7 叶位新鲜功能叶片样品进行生理指标
测定，其中 D处理发生严重萎蔫，无 20 d 样品。部分
样品于 70℃烘箱中烘至恒重，粉碎后进行氮素含量等
检测分析。并于处理后 15 d采集烟株样品，每处理取
代表性植株 3 株。操作时先用水小心冲出根系，然后
将烟株按根、茎、叶各器官分开并称其鲜重，统计生

物量。
谷氨酰胺合成酶和谷氨酸脱氢酶活性测定: 取叶

片适量，置于预冷的研钵中，加少许无菌石英砂研磨至

细粉状。然后按比例加入一定量 100 mmol·L-1、pH
7. 6 的 Tris-HCl缓冲液( 含 1 mmol·L-1 MgCI2、1 mmol
·L-1 EDTA 和 10 mmol·L-1 β -巯基乙醇) 继续研磨匀
浆，匀浆液于 13000 r·min-1离心 20 min。取上清液用
于 GS、NADH-GDH 和 NAD + -GDH ( 依赖氧化型辅酶
Ⅰ的谷氨酸脱氢酶) 活性的测定。GS、NADH-GDH 和
NAD + -GDH活性的测定按照王云华等［11］的方法。1
个 GS活性单位定义为在 37℃下每分钟产生 1 μmol
的 γ-谷氨酰异羟肟酸所需的酶量。1 个 NADH-GDH
( NAD + -GDH) 活性单位定义为在 30℃下每分钟催化 1
μmol的 NADH还原( 氧化) 所需的酶量。GOGAT 活性
按林清华等［12］的方法，1 个 GOGAT 活性单位定义为在
30℃下每分钟催化 1 μmol的 NADH所需的酶量。
1. 4 数据分析
采用 Microsoft Excel2010 和 DPS ( Data Processing

System) 统计分析系统进行数据处理和统计分析。

2 结果与分析

2. 1 水分胁迫对叶片全氮含量的影响
图 1 表明，烤烟进入旺长期后，叶片氮素含量相对

保持稳定。可以看出，干旱胁迫明显增加了烤烟叶片
氮素含量，且增加幅度随干旱胁迫程度地增强而增加。
渍水条件下烤烟叶片氮素含量呈下降趋势，且明显低

于对照。处理后 15 d，3 个水分处理 B、C 和 D 叶片氮
素含量与对照 A 相比分别提高 9. 80%、15. 38% 和-
35. 01%。干旱胁迫处理复水后，轻度干旱处理叶片氮
素含量接近对照，而严重干旱处理氮素含量仍明显高

于对照。

图 1 不同处理叶片全氮含量变化

15梁太波等 水分胁迫对烤烟氨同化和生物量的影响



2. 2 水分胁迫对叶片 GS 活性和 GOGAT 活性的影
响

GS是植物体内氨同化的关键酶，其活性受环境条
件的影响和调控［13］。随生育进程推进，烤烟叶片 GS
活性呈缓慢下降趋势，且对水分条件反应敏感( 图 2) 。
与对照相比，干旱胁迫明显降低了烤烟叶片 GS 活性，
且降低幅度随干旱胁迫程度地增强而增加。渍水条件
下叶片 GS活性亦明显降低，且降低幅度要大于干旱
胁迫处理。处理后 15 d，与处理 A 相比，处理 B、C 和
D 叶片 GS 活性分别下降 37. 50%、53. 87% 和
61. 15%。干旱胁迫处理复水后，烤烟 GS 活性有较大
幅度回升，2 个干旱胁迫处理分别恢复到对照的
93. 35%和 79. 44%，说明干旱胁迫后复水对烤烟 GS
活性有较大的补偿效应。

图 2 不同处理叶片 GS活性和 GOGAT活性的变化

图 2 表明，正常供水处理烤烟叶片 GOGAT 活性
在旺长后期呈逐渐下降趋势。水分条件明显影响烤烟
叶片 GOGAT 活性，与对照相比，干旱胁迫后烤烟叶片
GOGAT活性明显下降，而处理 10 d 后又有所回升，严
重干旱处理 GOGAT活性明显低于轻度干旱处理。渍
水亦严重影响了叶片 GOGAT 活性，这可能与渍水造
成叶片可溶性蛋白质大量降解有密切关系。干旱胁迫

处理复水后，叶片 GOGAT 活性有所下降，严重干旱处
理接近对照，轻度干旱处理仍明显较高。
2. 3 水分胁迫对叶片 NAD + -GDH 活性和 NADH-
GDH活性的影响
从图 3 看出，正常供水处理烤烟叶片 NAD + -GDH

活性呈缓慢上升趋势，而干旱胁迫处理烤烟 NAD + -
GDH活性呈先上升后下降的趋势。与对照相比，干旱
胁迫后烤烟叶片 NAD + -GDH 活性明显增加，且以严重
干旱胁迫处理增加幅度较大。渍水处理烤烟叶片
NAD + -GDH活性亦呈先上升后下降的趋势，渍水处理
前期 NAD + -GDH活性明显高于对照，之后则迅速下降。
干旱胁迫处理复水后，叶片 NAD + -GDH活性有所增加。
随生育进程推进，烤烟叶片 NADH-GDH活性正常

供水处理呈下降趋势，而干旱胁迫处理呈先下降后上

升的趋势( 图 3 ) 。与对照相比，干旱胁迫前期烤烟叶
片 NADH-GDH 活性有所下降，之后则迅速上升，明显
高于对照。渍水胁迫处理烤烟叶片 NADH-GDH 活性
前期明显高于对照，但随胁迫时间延长迅速下降，处理

15 d后已明显低于对照，这可能与渍水处理后期叶片
功能发生紊乱有密切关系。干旱胁迫处理复水后，烤
烟叶片 NADH-GDH仍保持较高的活性。

图 3 不同处理烤烟叶片 NAD + -GDH活性和
NADH-GDH活性的变化
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2. 4 水分胁迫对叶片脯氨酸含量的影响
脯氨酸是植物体内重要的渗透调节物质，逆境条

件下植物体内脯氨酸大量积累，在植物组织中起着渗

透调节和稳定细胞机构等作用［14］。图 4 表明，正常供
水条件下，烤烟叶片脯氨酸含量相对较低且保持稳定。
干旱胁迫下，烤烟叶片脯氨酸迅速积累，其含量随干旱

时间的延长和干旱胁迫程度的加重均呈增加趋势。处
理后 15 d，与对照相比，处理 B和 C脯氨酸含量分别增
加95. 87%和114. 26%。渍水胁迫处理烤烟叶片脯氨酸
含量前期明显增加，后期迅速下降，处理后 15 d 已明显
低于对照。干旱胁迫处理复水后，叶片脯氨酸含量迅速
下降，轻度干旱处理已接近对照水平，脯氨酸含量的变

化反映出复水对干旱胁迫烤烟植株的补偿效应。

图 4 不同处理烤烟叶片脯氨酸含量的变化

2. 5 水分胁迫对植株不同器官生物量的影响
图 5 表明，旺长期干旱和渍水胁迫均严重影响了

烤烟植株生长发育，导致植株生物量降低。与对照相
比，水分胁迫处理 B、C 和 D 植株生物量分别减少
10. 52%、31. 27%和 39. 90%。还可以看出，渍水胁迫
下，烤烟根系占植株总生物量比例明显减少，这可能与

渍水胁迫导致根系的大量衰亡有密切关系。

图 5 不同处理烤烟植株各器官生物量

3 讨论

水分是影响烤烟生长发育和氮素代谢的重要环境

因素。烤烟对水分反应敏感，生长发育过程中极易受
到干旱或渍水胁迫等不良影响。本研究表明，旺长期
干旱胁迫明显增加了烤烟叶片氮素含量，这与汪耀富

等［15］研究较为一致。干旱胁迫严重影响了烤烟植株
生长发育，导致植株生物量降低，可能是导致叶片氮素

含量相对增加的重要原因。
在高等植物中，GS /GOGAT 循环是植物体内氨同

化的重要途径。植物 GS 活性受到水分、氮素供应等
环境条件的影响［16-17］。研究结果表明，干旱胁迫明显
抑制了烤烟叶片 GS 活性，且随胁迫程度的增加抑制
程度增加; 干旱胁迫后烤烟叶片 GOGAT 活性亦有明
显降低。可见，干旱胁迫下烤烟 GS /GOGAT循环明显
受阻，对植株体内氨同化造成不利影响。NAD( H) -谷
氨酸脱氢酶催化一对可逆反应: α-酮戊二酸加氨生成
谷氨酸和谷氨酸脱氨生成 α-酮戊二酸。有研究表明，
衰老、盐胁迫等不利环境下都会导致 GDH 活性的升
高，而在这些情况下，GS 活性都是降低的［18］。因此，
GDH可能作为不利环境下 GS 活性降低的一种补偿，
而依赖于 NADH 的还原氨基化反应就成为 GS /
GOGAT循环途径的补充。本试验条件下，干旱胁迫提
高了后期烤烟叶片 NADH-GDH 活性，GS 活性降低导
致 NH4

+的积累，而 NADH-GDH 活性受到刺激，参与
氨的同化。可见，干旱胁迫下，烤烟 GS /GOGAT 循环
在 NH4

+同化中的作用明显削弱，而 NADH-GDH 在烤
烟氨同化中的作用得到明显加强，这一点可从 GS /
GDH比值变化看出。尽管 GDH在氨同化中的作用仍
存在争议，但其催化脱氨反应为三羧酸循环提供碳骨

架的重要性越来越受到人们的重视。GDH 很可能在
植物 C /N比较低的时候，催化脱氨方向的反应产生碳
骨架［19］。干旱胁迫下，烤烟光合能力下降，氮素在组
织中积累，致使 C /N下降，而烟叶片 NAD + -GDH 活性
明显上升，反映出 GDH可能在烤烟碳素受限制的情况
下发挥重要作用，这有待于进一步研究证实。
作物在遭受干旱胁迫后生长发育受到抑制，但

复水能够产生一定的补偿效应［20］。本研究表明，干
旱胁迫处理复水后，烤烟 GS 活性迅速恢复，而 GDH
活性变化较小。脯氨酸是植物体内重要的渗透调节
物质，能在一定程度上反映植物受胁迫程度。干旱
胁迫下烤烟叶片脯氨酸大量积累，但复水后迅速减

少，轻度干旱处理叶片脯氨酸含量已接近对照水平。
叶片 GS活性和脯氨酸含量的变化体现了复水对烤
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烟植株的补偿效应。
渍水是烤烟旺长期极易遇到的逆境条件，渍水易

导致植株加速衰亡。本试验表明，渍水导致烤烟叶片
GS和 GOGAT活性迅速降低，且降低幅度大于干旱胁
迫，同时，叶片 NADH-GDH 活性在渍水前期有明显增
加，成为烤烟氨同化的重要补充。然而随渍水时间延
长，烤烟叶片生理功能发生紊乱，氨同化关键酶活性均

迅速降低，导致叶片含氮量显著下降。试验结果表明，
严重渍水引起烤烟根系大量衰亡，根系生物量占烟株

比重大幅下降，渍水后 15 d 植株已经接近萎蔫死亡，
严重影响了烤烟氮素代谢能力。可见，与干旱胁迫相
比，渍水胁迫可能会对烤烟造成更为严重的生理伤害，

因此生产上应重视烟田渍水带来的不利影响。

4 结语

土壤水分条件对烤烟生长发育和氮素代谢产生重

要影响。干旱胁迫导致烤烟 GS /GOGAT循环受阻，严
重影响植株正常生长发育，而复水对其产生较好的

补偿效应。严重的渍水胁迫导致烤烟植株生理功能
紊乱，植株生物量降低，是烤烟生产不可忽视的逆境

条件。
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