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摘要: 本实验研究了NO3
−
对单一NH4

+
胁迫下小麦(Triticum aestivum)根系生理特性的响应机制。结果表明: 

单一NH4
+
处理下, 与对照相比, 根系鲜重显著降低; 吲哚乙酸(IAA)和茉莉酸含量显著降低, 水杨酸含量显著

升高; 抗氧化酶活性显著降低, 活性氧与丙二醛含量显著升高; 氮代谢酶活性显著降低, 谷氨酰胺含量显著

增加。傅里叶转换红外光谱检测表明, 纤维素、木质素等峰值增大, 其含量也显著升高。非损伤微测结果

表明, NH4
+
、H+

外排速率以及IAA内流速率增加。NH4
++NO3

−
处理能提高小麦根系IAA、茉莉酸等激素含量, 

降低水杨酸含量, 提高抗氧化酶与氮代谢关键酶活性, 降低NH4
+
、H+

外排速率以及细胞壁结构性成分的含

量, 从而缓解NH4
+
抑制作用。综上所述, NH4

++NO3
−
处理有效缓解了单一NH4

+
处理对小麦根系的抑制作用。

关键词: 单一NH4
+
胁迫; 氮代谢酶; 激素; 抗氧化酶; NO3
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Abstract: In this study, we investigated the mechanism underlying which NO3
− alleviates the NH4

+ stress 
upon root growth in wheat (Triticum aestivum). The results showed that the fresh weight of root was sig-
nificantly reduced, the indoleacetic acid (IAA) and jasmonic acid contents were significantly decreased, 
and the salicylic acid content was significantly increased in roots of wheat plants under single NH4

+ treat-
ment compared to the control. Meanwhile, the activities of antioxidant enzymes were significantly de-
creased and the contents of reactive oxygen species and malondialdehyde were significantly increased. 
The activities of nitrogen metabolism enzymes decreased and the content of glutamine were significantly 
increased. Fourier transform infrared determination showed that the peak values and contents of cellulose 
and lignin were significantly increased. Assay using non-invasive micro-test technology showed that the 
rates of NH4

+ and H+ efflux and IAA influx were increased. NH4
+ + NO3

− treatment increased the contents of 
IAA, jasmonic acid and salicylic acid, improved the activities of antioxidant enzymes and key nitrogen me-
tabolism enzymes, reduced the rate of NH4

+ and H+ efflux, and decreased the contents of structural compo-
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氮是对植物生长最重要的营养物质之一。然

而农业生产上, 氮肥过量施用以及不合理的施肥方

式, 造成氮大量流失, 进而导致土壤环境与水体污

染, 威胁生物多样性, 破坏生态平衡。NO3
−和NH4

+

是大多数植物氮的主要来源。因为NO3
−在硝酸还

原酶(nitrate reductase, NR)和亚硝酸还原酶(nitrite 
reductase, NiR)的作用下转化成NH4

+才能被植物吸

收利用(Ma等2016), 而NH4
+能直接与氨基酸结合, 

因此, NH4
+是植物的首选氮源。在低浓度下, NH4

+

是一种较好的氮源, 能促进大多数植物的生长。然

而, 高浓度NH4
+作为唯一氮源, 往往抑制植物根系

和地上部的生长, 植株呈现中毒症状, 称作铵毒(宋
海燕等2016)。NO3

−是另一种主要氮源, 也是调节

植物代谢的信号分子(Ho等2009)。植物生长介质

中添加NO3
−可缓解NH4

+毒性, 促进植物生长。

根系是土壤中氮信号的最初感知者, 对土壤

中的氮营养极为敏感, 受到非生物胁迫后会在形

态、生理和细胞水平上发生一系列反应(Sengupta
等2011)。小麦(Triticum aestivum)根系由主根、侧根、

不定根组成, 具有较大的表面积, 因而有高效吸收

氮营养的能力(Bengough等2011)。然而, 其根系也

更容易受到铵毒的胁迫。

植物激素(phytohormone)通常是指植物的生物

合成途径中衍生出来的化合物, 主要包括吲哚乙

酸(indole acetic acid, IAA)、细胞分裂素(cytokinin, 
CK)、赤霉素(gibberellin, GA)、脱落酸(abscisic acid, 
ABA)、茉莉酸 (jasmonic acid, JA)、水杨酸 (sali-
cylic acid, SA)等。它们可以在植物的合成部位起

作用, 也可以转移到植物体内的其他部位, 以调节

环境胁迫条件下植物的生长和发育(Peleg和Blum-
wald 2011)。然而, 对于植物激素如何介导植物响

应高NH4
+胁迫的研究还鲜有报道。

氮代谢是植物基本的生理过程之一。在植物

细胞中, NO3
−不能直接与氨基酸结合, 其首先通过

NR还原成NO2
−, 然后通过NiR还原成NH4

+, 才能与

氨基酸结合(Miller和Cramer 2005)。由于高浓度

NH4
+会对植物体产生毒害, 所以需要将NH4

+进行快

速的转化。谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, 
GS)和谷氨酸合成酶(glutamate synthase, GOGAT)
作为NH4

+同化酶, 可以将NH4
+同化为酰胺类等代谢

物, 因此其活性也是影响NH4
+代谢的决定性因素之

一(Wang等2016)。
植物对NH4

+的敏感性是一个普遍的生物学现

象, 许多研究工作都致力于揭示植物中NH4
+毒性

的原因和机制, 但大多集中于茎叶组织, 对根系毒

害的原因和机制缺乏认识, 有待深入探讨(丁位华

等2012)。近年来, 人们对小麦、水稻(Oryza sativa)、
拟南芥(Arabidopsis thaliana)等植物根系应对铵毒

胁迫的响应机制进行了大量的研究, 然而对其潜

在机制仍未完全了解。

小麦作为主要粮食作物之一, 提供将近55%的

碳水化合物, 供养世界1/3以上的人口, 预计到2050
年小麦的需求量将增加60% (Hu等2018)。然而, 不
合理施用氮肥将会影响小麦的生长, 甚至导致其

产量下降。因此, 研究如何减轻小麦中NH4
+毒性具

有重要意义。本研究主要从根系生长、激素调节、

氮代谢、离子流速等方面, 探讨NO3
−缓解小麦根系

NH4
+毒性的机制。

1  材料与方法

1.1  材料培养

本实验所用小麦(Triticum aestivum L.)品种为

‘济麦22’。小麦种子用体积分数为70%的乙醇消毒

1 min, 随后用无菌水洗涤5次, 再用2倍体积的无菌

水室温下浸泡6 h。然后置于培养皿中, 加适量无

菌水, 用滤纸和纱布上下各覆盖1层, 再将种子置

于光照22°C 14 h、黑暗18°C 10 h、湿度为(70±5)%
的恒温培养箱中。将8 d苗龄的幼苗用1/4Hoag-
land、1/2Hoagland和1倍Hoagland营养液分别继续

培养, 发现1/2Hoagland营养液培养的小麦幼苗根

nents in the cell wall, so as to alleviate the inhibitory effect of NH4
+. In conclusion, NH4

+ + NO3
− treatment ef-

fectively alleviated the inhibitory effect of single NH4
+ treatment on the root growth in wheat.

Key words: single NH4
+ stress; nitrogen metabolism enzyme; hormone; antioxidant enzyme; NO3

−; wheat
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系生长最好, 因此以1/2Hoagland作为之后实验的

对照处理条件, 并设置不同NH4
+浓度梯度(3.75、5、

7.5、15 mmol·L−1)进行培养。培养2 d后, 发现与对

照相比, 7.5和15 mmol·L−1 NH4
+显著抑制根系生长。

为保持与对照的氮浓度一致 , 选取7.5 mmol·L−1 
NH4

+作为单一NH4
+处理。在7.5 mmol·L−1 NH4

+基础

上, 分别添加0.5、1、1.5、2 mmol·L−1 NO3
−。培养

2 d后, 发现添加1 mmol·L−1 NO3
−缓解7.5 mmol·L−1 

NH4
+胁迫效果最好 , 因此设置处理: (1)对照(1/2- 

Hoagland营养液); (2)单一NH4
+处理(7.5 mmol·L−1 

NH4Cl); (3) NH4
++NO3

−处理(6.5 mmol·L−1 NH4Cl+1 
mmol·L−1 NH4NO3

−)。处理(2)和(3)中 , 用K2SO4和

CaCl2分别代替KNO3和Ca(NO3)2, 其余营养元素同

1/2Hoagland营养液。15株为1个重复, 每个处理设

3个生物学重复。

1.2  根系生长与构型

处理2 d后, 取小麦幼苗, 分别称量地上部和根

系的鲜重, 并使用EPSON1680扫描仪(美国)在300 
dpi (≈118点·cm−1)下扫描新鲜根系。用WinRHIZO
软件(加拿大)分析扫描结果, 包括根系总长度、表

面积、根尖数和平均直径; 每个处理至少扫描6个
植株。

1.3  根系激素含量测定

IAA、茉莉酸和水杨酸含量测定参照修改后

的液相色谱法(谢勇平等2010)进行。

1.4  活性氧含量、丙二醛含量、抗氧化酶活性和

总抗氧化能力的测定

活性氧(reactive oxygen species, ROS)、丙二醛

(malondialdehyde, MDA)含量以及超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase, 
CAT)和过氧化物酶(peroxidase, POD)活性测定参

照Kong等(2013)所述方法进行。抗坏血酸过氧化

物酶(ascorbic peroxidase, APX)活性和总抗氧化能力

(total antioxidant capacity, T-AOC)采用Gutiérrez等
(2018)所述方法测定。

1.5  氮代谢酶活性测定分析

根据Gajewska等 (2009)所述方法测定GS、
GOGAT和谷氨酸脱氢酶(glutamate dehydrogenase, 
GDH)活性以及谷氨酸(glutamate, Glu)和谷氨酰胺

(glutamine, Gln)含量。

1.6  非损伤微测技术测试

采用美国杨格公司生产的非损伤微测(non-in-
vasive micro-test technology, NMT)系统(型号: BIO-
001A)测定主根分生区H+、IAA、NH4

+、NO3
−的净

流速。将处理2 d后的幼苗切下主根放在测量溶液

中处理10 min, 然后记录分生区的离子流速, 使用

Fick扩散定律J=−D(dc/dx)进行计算。其中J表示x
方向上的离子流速, dc/dx是离子浓度梯度, D是特

定介质中的离子扩散常数。

1.7  细胞壁组分含量测定

细胞壁组分的提取: 称取处理48 h后的样本约

0.5 g, 室温研磨, 加入1 mL体积分数为80%的乙醇, 
90°C水浴20 min。冷却至室温后, 6 000×g、25°C
离心10 min, 弃上清液。沉淀加入1.5 mL体积分数

为80%的乙醇和丙酮冲洗, 涡旋振荡2 min左右, 
6 000×g、25°C离心10 min, 弃上清, 沉淀即为粗细

胞壁。

按照熊素敏等(2005)所述方法并适当修改, 测
定纤维素、半纤维素、木质素含量。

1.8  傅里叶转换红外光谱测定

采用傅里叶转换红外光谱(Fourier transform in-
frared spectrometer, FTIR)仪(NicoletiS50, ThermoNi- 
colet, 美国)和通用衰减全反射取样附件(attenuated 
total reflection, ATR)进行FTIR分析 (ZuverzaMena
等2016)。将根系伸长区放置在2 mL培养皿中, 并
在50°C下烘干, 随后将根部样品平铺在ATR晶体的

凹槽中, 压紧, 测定红外光谱。测试条件: FTIR测

定波数范围为650~4 000 cm−1, 分辨率为4 cm−1。样

本扫描信号累加32次, 并进行自动平滑处理。扫描

时实时扣除H2O和CO2的干扰。不放入样本的空扫

描设为背景, 每个样本检测5次, 每个处理测量5个
样本, 取平均值, 进行光谱分析。

1.9  统计分析

本研究采用Sigmaplot 10.0对数据进行图表绘

制, 使用数据处理系统(Data process system, DPS; 
版本号10.05, 浙江杭州)进行数据的统计分析。

结果显著性分析使用Duncan多范围检验(P<0.05)
进行。
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2  实验结果

2.1  不同氮处理对小麦生长的影响

不同NH4
+处理下, 地上部生长差异不显著(图

1-A)。而从图1-B可知, 与对照相比, 随着NH4
+浓度

的增加, 根系鲜重呈现逐渐减小的趋势。其中NH4
+

浓度为7.5和15 mmol·L−1时, 与对照差异最大。从

图2-A可知, 不同浓度NO3
−对单一NH4

+处理下小麦

地上部鲜重的影响差异不显著。而随着NO3
−浓度

的升高, 根系鲜重表现为先增加后减小的趋势; 其
中, 当NO3

−浓度为1 mmol·L−1时效果最好, 为单一

NH4
+处理的1.11倍, 但与对照无显著差异; 其他浓

度的NO3
−处理与对照有差异, 但不显著(图2-B)。以

上分析说明单一NH4
+处理条件下, NH4

+抑制根系生

长, 添加1 mmol·L−1的NO3
−有效地缓解了铵毒害。

通过根系扫描发现, 根系构型在单一NH4
+处理

后出现了差异。如表1所示, 与对照相比, 单一NH4
+

处理下, 根长和根系表面积分别显著减小了26.71%
和15.12%, 而根系平均直径显著增大。在NH4

++ 
NO3

−处理下, 根长和根系表面积均显著大于单一

NH4
+处理, 分别增加了14.47%和8.71%; 根系平均

图1  不同浓度NH4
+胁迫对小麦幼苗地上部(A)和根系(B)鲜重的影响

Fig. 1  Effects of different concentrations of NH4
+ on fresh weights of shoot (A) and root (B) in wheat seedlings

对照: 1/2Hoagland营养液; 3.75 AC: 3.75 mmol·L−1 NH4
+; 5 AC: 5.0 mmol·L−1 NH4

+; 7.5 AC: 7.5 mmol·L−1 NH4
+; 15 AC: 15 

mmol·L−1 NH4
+
。数据为3次重复的平均值±标准差, 图2~4、6、7和10同。用不同字母标识表示数据间在0.05水平上差异显著, 

下图同。

图2  不同浓度NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦幼苗地上部(A)与根系(B)鲜重的影响

Fig. 2  Effects of different concentrations of NO3
− on fresh weights of shoot (A) and root (B) in wheat seedlings 

under single NH4
+ stress

对照: 1/2Hoagland营养液; 0 AN: 7.5 mmol·L−1 NH4Cl; 0.5 AN: 7.0 mmol·L−1 NH4Cl+0.5 mmol·L−1 NH4NO3; 1 AN: 6.5 
mmol·L−1 NH4Cl+1.0 mmol·L−1 NH4NO3; 1.5 AN: 6.0 mmol·L−1 NH4Cl+1.5 mmol·L−1 NH4NO3; 2 AN: 5.5 mmol·L−1 NH4Cl+2.0 
mmol·L−1 NH4NO3。
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表1  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系长度、平均直径和表面积的影响

Table 1  Effects of exogenous NO3
− on length, mean diameter and surface area in wheat roots under  

single NH4
+ stress

      处理 根长/cm	 根系平均直径/mm	 根系表面积/cm2

对照 64.73±6.30a	 0.36±0.05b	 7.18±0.38a

NH4
+	 50.08±4.91c	 0.39±0.02a	 6.25±0.26b

NH4
++NO3

−	 56.88±2.31b	 0.37±0.03b	 6.81±0.15a

对照: 1/2Hoagland营养液; NH4
+: 7.5 mmol·L−1 NH4

+; NH4
++NO3

−: 7.5 mmol·L−1 NH4
++1 mmol·L−1 NO3

−; 图3~10同。同列数

据用不同小写字母标识表示显著差异(P<0.05)。

直径显著减小了10.98%; 根系表面积、根系平均

直径与对照间无显著差异(表1)。结果表明, 单一

NH4
+处理抑制根的生长, 而NH4

++NO3
−处理缓解了

单一NH4
+对根系生长的抑制作用。

2.2  抗氧化酶活性和ROS、MDA含量

如图3和4所示, 单一NH4
+处理下, SOD、CAT、

POD、APX等抗氧化酶活性以及T-AOC均显著下

降 , 分别降低了31.08%、24.31%、0.48%、1.99%
和8.4%; NH4

++NO3
−处理后, 4种抗氧化酶活性以及

图3  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系SOD (A)、CAT (B)、POD (C)和APX (D)活性的影响

Fig. 3  Effects of exogenous NO3
− on the activities of SOD (A), CAT (B), POD (C) and APX (D) in wheat roots under 

single NH4
+ stress

T-AOC分别升高了35.97%、15.42%、19.55%、28.11%
和22.98%, 显著高于单一NH4

+处理, 而与对照组相

比均无显著差异。如图4所示, 与对照相比, 单一

NH4
+处理下过氧化氢(H2O2)、超氧阴离子(O2

−·)和丙

二醛含量明显提高, 分别增加了36.75%、32.17%
和33.46%; 与单一NH4

+处理相比 , NH4
++NO3

−处理

显著降低了MDA、O2
−·、H2O2含量, 其中MDA含量

较单一NH4
+处理减少幅度较大, 但与对照相比无显

著差异。
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图4  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系H2O2 (A)、O2
−· (B)、MDA (C)含量以及T-AOC (D)的影响

Fig. 4  Effects of exogenous NO3
− on the content of H2O2 (A), O2

−· (B) and MDA (C) and T-AOC (D) in wheat roots 
under single NH4

+ stress

2.3  根系H+、IAA和NH4
+流速

利用NMT检测小麦根尖分生区处的H+、IAA、

NO3
−和NH4

+的吸收速率, 结果显示: 与对照相比, 单
一NH4

+处理后, 根部NO3
−和H+外排增加, IAA内流增

加; 经NH4
++NO3

−处理后, 与单一NH4
+处理相比, NH4

+

和H+外排减少, IAA内流减少(图5)。
2.4  氮代谢

如图6所示, 单一NH4
+处理下, 与对照相比GS、

GOGAT和GDH活性显著下降, 分别降低了17.21%、

79.01%和57.92%; NH4
++NO3

−处理后, GS、GOGAT
和GDH活性显著高于单一NH4

+处理, 但均略低于

对照。单一NH4
+处理下, 根系Gln含量显著降低; 铵

态氮含量显著增加; Glu含量和全氮总量与对照相

比略有差异, 但不显著(图7)。
2.5  根系结构性多糖成分

与对照相比, 单一NH4
+处理后, 小麦根系纤维

素、半纤维素和木质素含量都显著提高, 分别增加

了19.15%、21.33%、12.68%, 半纤维素含量的增

加幅度尤为明显; NH4
++NO3

−处理后, 纤维素、半纤

维素和木质素含量明显低于单一NH4
+处理, 分别减

少了10.15%、12.61%和8.81%, 且分别与对照组差

异不显著(图8)。
为验证上述结果, 我们采用FTIR分析不同处

理条件下小麦根系伸长区表皮细胞壁成分。如图

9-A所示, 单一NH4
+处理的小麦根系在1 058、1 260

和1 429 cm−1处有较强的吸收峰。从差谱图上看(图
9-B), 与对照相比, 1 058、1 260和1 429 cm−1处差

谱呈正值, 说明单一NH4
+处理下峰值增加; NH4

++ 
NO3

−处理后, 差谱为负值, 说明NH4
++NO3

−处理缓解

了由单一NH4
+处理引起的峰值增加, 但并未完全消

除。1 058 cm−1处的吸收峰主要由半纤维素的C−O
键伸缩引起的, 1 260 cm−1处的吸收峰主要由木质

素的共轭C−C伸缩振动区引起, 1 429 cm−1处主要

为纤维素的吸收峰(Zuverza-Mena等2016)。以上
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图5  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根尖分生区H+、IAA和NH4
+流速的影响

Fig. 5  Effects of exogenous NO3
− on the flux of H+, IAA and NH4

+ in root meristem of wheat under  
single NH4

+ stress

正值表示外排, 负值表示内流。数据为6次重复的平均值±标准差。

图6  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系GS (A)、GOGAT (B)和GDH (C)活性的影响

Fig. 6  Effects of exogenous NO3
− on the activities of GS (A), GOGAT (B) and GDH (C) in wheat roots under single 

NH4
+ stress

结果表明单一NH4
+处理促使根系伸长区表皮细胞

壁纤维素、半纤维素和木质素的含量增加。

2.6  根系激素含量

如图10所示 , 与对照相比 , 单一NH4
+处理下

IAA和茉莉酸含量显著降低, 分别减少了33.64%和

48.44%, 而水杨酸含量显著增加了23.89%; 在NH4
++ 

NO3
−处理下, IAA和茉莉酸含量显著高于单一NH4

+

处理 , 而水杨酸含量显著低于单一NH4
+处理(减

少了15.01%)但与对照组无显著差异。结果表明, 
NH4

++NO3
−处理能够稳定植物内源IAA的平衡。

3  讨论

氮肥被广泛应用于现代农业中。然而, 为了增

加产量, 过量施用氮肥导致环境NH4
+浓度增加, 影
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图7  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系Glu (A)、Gln (B)、铵态氮(C)和全氮(D)含量的影响

Fig. 7  Effects of exogenous NO3
− on the contents of Glu (A), Gln (B), ammonium nitrogen (C) and total nitrogen (D) 

in wheat roots under single NH4
+ stress

图8  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系纤维素(A)、半纤维素(B)和木质素(C)含量的影响

Fig. 8  Effects of exogenous NO3
− on the contents of cellulose (A), hemicellulose (B) and lignin (C) in wheat roots 

under single NH4
+ stress

数据为5次重复的平均值±标准差。

响植物根系活力与地上部生长。在葡萄(Vitis vinif-
era)幼苗中施加硝态氮能明显缓解水分胁迫抑制, 
外源添加硝态氮能够调节体内渗透机制进而抵抗

外界水分胁迫(杨夕2018)。胡梦芸等(2009)研究发

现外源葡萄糖处理能显著提高水分胁迫下小麦叶

片中可溶性糖和脯氨酸的积累, 促进不定根和侧

根的生长。在本研究中, 我们发现在单一NH4
+处理

下, 小麦根系鲜重显著减小, 根系总长度和根系表

面积减小; 经NH4
++NO3

−处理后, 根系鲜重、根长、

根系表面积增加。因此, 我们认为单一NH4
+处理抑
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图9  小麦根部FTIR (A)及差谱(B)分析

Fig. 9  FTIR (A) and difference spectrum (B) analyses of wheat roots

NH4
+−对照: 单一NH4

+
处理与对照之间的FTIR差谱; (NH4

++NO3
−)−NH4

+: NH4
++NO3

−
处理与单一NH4

+
处理之间的FTIR差谱。

图10  外源NO3
−对单一NH4

+胁迫下小麦根系IAA (A)、茉莉酸(B)和水杨酸(C)含量的影响

Fig. 10  Effects of exogenous NO3
− on the contents of IAA (A), jasmonic acid (B) and salicylic acid (C) in wheat 

roots under single NH4
+ stress

制植物根系伸长, 而添加NO3
−能够促进根系伸长, 

缓解铵毒害。

有研究表明, 活性氧的积累会引起蛋白质、脂

质和DNA的一系列氧化损伤, 导致脂质过氧化、

细胞损伤和细胞死亡(Kong等2013)。丙二醛是植

物细胞脂质过氧化的产物, 常用于评价植物对生

物或非生物胁迫的耐受性。研究证明SOD、POD、

APX和CAT是保护细胞免受氧化损伤的主要胞内

酶, 可迅速清除活性氧, 减少氧化损伤(Krishnaraj
等2012)。Su等(2012)发现NH4

+胁迫下水生植物根

中丙二醛含量增加。外源硅处理可显著提高黄瓜

(Cucumis sativus)叶片SOD、POD、APX和CAT等
抗氧化酶活性, 增强清除活性氧的能力, 显著降低

黄瓜叶片O2
−·和H2O2含量, 从而减轻活性氧对细胞

膜的破坏(高青海等2014)。在本研究中, 我们观察

到单一NH4
+处理下H2O2、O2

−·和丙二醛含量显著高

于对照; 在NH4
++NO3

−处理下, 活性氧和丙二醛含量

下降。抗氧化酶活性在单一NH4
+处理下都显著降

低, 经NH4
++NO3

−处理抗氧化酶活性基本恢复。有

研究表明, 高铵胁迫下, 植物体内活性氧过量积累, 
导致膜脂过氧化程度加剧, 氧化还原失衡, 从而抑

制植物生长(刘扬等2019)。因此, 我们认为单一

NH4
+处理是造成细胞膜系统氧化损伤, 形成铵毒害

的原因之一。而NH4
++NO3

−处理通过促进NH4
+的转

化, 使NH4
+的浓度降低, 提高了POD、SOD等抗氧

化酶活性, 加快活性氧的清除; 活性氧含量减少, 
缓解了铵毒害。

植物铵中毒时常常伴随着根际强烈酸化。随

着培养液中NH4
+浓度的升高, 根系H+分泌量随之增

加, 导致细胞膜去极化, 从而引起细胞膜H+-ATPase
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活性升高。为维持电荷平衡 , H+-ATPase将H+泵

出质膜, 造成根际酸化, 抑制根系伸长(缪其松等

2011)。此外, 有研究表明根系伸长缓慢可能是过

量H+直接影响根组织的氧化过程(杜晨晴等2018)。
当pH值较低时, 根细胞吸收NH4

+后很难维持其胞

内H+平衡, 过量H+外排; 随着时间延长, 造成POD、

SOD等抗氧化酶活性降低 , 不能及时清除O2
−·和

H2O2积累, 导致细胞氧化损伤、根尖细胞死亡, 从
而抑制根系伸长(杜晨晴等2018)。Coskun等(2013)
发现, 根系细胞吸收NH4

+后, 部分又跨膜排出, 这种

NH4
+跨膜循环导致能量无效损耗, 致使根系生长迟

缓。在本研究中, 我们利用NMT测定了小麦根尖

分生区H+和NH4
+流速。数据表明, 单一NH4

+处理后, 
根部分生区H+外排增加; 经NH4

++NO3
−处理后, H+外

排减少。我们的研究结果进一步说明了高NH4
+胁

迫伴随着根际酸化和能量的无效利用, 对根系细

胞造成毒害, 抑制根系生长。

植物体内NH4
+的同化作用主要是GS、GO-

GAT、GDH等关键酶参与调控的。目前认为GS与
GOGAT构成的循环是高等植物铵同化的主要途径 
(Wang等2016)。除了GS/GOGAT循环外 , GDH在

特定生理条件下的氮同化中还起着辅助作用。GDH
是一类广泛存在于植物、动物和微生物中的氧化

还原酶, 主要催化的反应是: 谷氨酸+NADP→α-酮
戊二酸+NADPH+NH4

+; 其同样参与植物氮素的代

谢循环(曹慧等2009)。有研究表明, NO3
−能够矫正

NH4
+负效应, 这可能与促进NH4

+同化有关, 而NH4
+

同化与GS/GOGAT表达和活性的增强有关(Garnica
等2010)。在本研究中我们观察到, 单一NH4

+处理下, 
GS、GOGAT和GDH活性显著低于对照, 谷氨酸含

量也显著降低, 但植物铵态氮含量却显著增加; 而
在NH4

++NO3
−处理下 , 铵态氮含量降低 , GS、GO-

GAT和GDH活性显著高于单一NH4
+处理。因此, 我

们认为NO3
−诱导GS、GOGAT等酶的活性 , 促进

NH4
+同化, 减少NH4

+积累, 从而缓解铵毒害。同时, 
当GS/GOGAT途径进行NH4

+同化时, GDH替代途径

参与氨同化, 从而加快NH4
+同化进程, 快速缓解铵

毒害。

植物细胞壁是一个机械性很强的网状结构, 
由纤维素、半纤维素、果胶等组成。杨野等(2013)

发现铝胁迫下根细胞壁成分纤维素、半纤维素含

量增加, 认为细胞壁成分的增加引起了细胞壁的

硬化, 从而抑制了根系伸长。铝胁迫引起小麦细胞

壁半纤维素含量增加, 导致细胞壁伸展性下降, 抑
制根系生长(Tabuchi和Matsumoto 2001)。有研究

表明, 植物激素对植物纤维素合成与纤维发育具

有重要的调节作用(程超华等2005)。IAA是纤维发

育过程中的正效应因子, 能促进纤维伸长(杨晓婉

等2014; 邴杰和张根发2012)。在本研究中, 我们发

现单一NH4
+胁迫下小麦根变得短粗, 根系纤维素、

半纤维素等含量增加; 而添加1 mmol·L−1 NO3
−后, 

根系纤维素、半纤维素含量减少。为进一步验证

这一结果, 我们采用了FTIR分析小麦根系伸长区

表皮细胞壁成分。FTIR数据表明单一NH4
+处理改

变了主根伸长区细胞壁中纤维素、半纤维素和木

质素的光谱特征, 其含量分别显著增加了19.15%、

21.33%和12.68%。张雨等(2020)认为纤维素、半

纤维素等细胞壁成分的增加引起了细胞壁的硬化, 
使根长变短, 根直径变粗。因此, 我们认为单一

NH4
+处理下细胞壁成分纤维素、半纤维素等含量

的增加会导致根细胞壁的刚性增强, 细胞伸展能

力下降, 使根细胞壁僵硬, 从而抑制根系生长。加

入NO3
−处理后, 纤维素、半纤维素和木质素含量降

低, 提高了细胞的伸展能力, 缓解了高NH4
+处理对

小麦的抑制作用。

植物激素如脱落酸、IAA、乙烯、茉莉酸和

水杨酸在植物对各种生物和非生物胁迫的生长反

应中起着重要作用。植物激素并不是单独发挥调

控作用, 而是多种植物激素间相互协同作用, 共同

影响植物的生长发育(张闯等2014)。水杨酸在植

物中的主要作用被认为是调节对生物胁迫的反应, 
大量文献表明水杨酸也参与了对包括高NH4

+胁迫

在内的几种非生物胁迫的反应(Iqbal等2014; Fahad
和Bano 2012)。Yang等(2004)认为逆境条件下水杨

酸可通过协调抗氧化系统酶活性的平衡, 减轻氧

化胁迫对水稻的伤害。徐芬芬等(2010)认为水杨

酸可减缓寒冷胁迫的作用可能与水杨酸受体蛋白

基因与POD基因同源有关, 因为外源水杨酸可进

入体内激活POD活性, 启动保护酶系统, 从而提高

植物抗逆性。IAA在调节植物生长相关过程中起
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着关键作用, 它可以控制植物对胁迫的生长反应或

在胁迫条件下协调生长 (Wani等2016)。Wang等
(2016)认为, 植物激素如IAA等能够缓解高NH4

+胁

迫对GS的抑制作用。杨晓婉等(2014)揭示, IAA可

能使细胞壁中的纤维素酶活性增加, 从而使连接

木葡聚糖与纤维素微纤丝之间的键断裂, 细胞壁

松弛, 促进细胞生长。另有研究表明, 高NH4
+条件

下, 植物体内激素合成和转运系统被破坏, 根系生

长迟缓, 而外源添加NO3
−能诱导CK等激素的合成, 

缓解高NH4
+胁迫对植物的伤害 , 促进根系生长

(Hachiya等2012)。在本研究中, 我们观察到单一

NH4
+处理下根尖中IAA和茉莉酸含量显著下降, 而

水杨酸含量显著增加; 经NH4
++NO3

−处理后, IAA、

茉莉酸和水杨酸含量基本恢复到对照水平。因此, 
我们推测NO3

−能够提高IAA水平, 促进根系伸长, 
可能缓解单一NH4

+处理对GS、抗氧化酶等活性的

抑制作用。

近年来, 人们对小麦、水稻、拟南芥等植物根

系应对铵毒的响应进行了大量的研究。一般的植

物例如小麦和拟南芥在根际pH降低后, 细胞膜质

子泵活性会受到抑制, 膜电位也无法维持在正常

的状态; 而水稻是一种以铵态氮营养为主的植物, 
在铵态氮营养下根系细胞膜质子泵的活性比硝态

氮营养高, 这是铵态氮吸收后水稻根系抵御根际

酸化的生理反应(缪其松等2011)。尽管水稻能够

忍受一定浓度的NH4
+, 但当浓度超过其耐受范围

后, 便如同小麦和拟南芥一样, 表现出同样的生理

特征(刘扬等2019)。在单一NH4
+处理下, 小麦生长

受到抑制, 根系鲜重、生长素水平降低, 抗氧化酶

活性以及氮代谢酶活性降低, 纤维素等细胞壁成

分增加, 导致根细胞壁的刚性增强, 从而抑制根系

生长(杨野等2013)。
总之, 单一NH4

+处理使小麦根系的抗氧化能力

降低, 活性氧含量增加, 质膜过氧化程度加剧; 同
时, 细胞壁纤维素、半纤维素等成分含量增加, 使
细胞壁僵硬, 延展性降低, 细胞伸长受到抑制; H+、

NH4
+大量外排造成能耗费增加; IAA、茉莉酸、水杨

酸等激素稳态改变, 根系生长受到抑制。而NH4
++ 

NO3
−处理后通过提高氮代谢关键酶、活性氧清除

酶活性促进氮同化和活性氧的清除; 通过减少H+

与NH4
+外排, 缓解根基酸化, 降低能耗; 通过调控

IAA等激素水平促进根系生长等途径, 缓解单一

NH4
+处理的抑制作用, 促进小麦幼苗根系的生长。
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