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氮代谢参与植物逆境抵抗的作用机理研究进展
王新磊ꎬ 吕新芳∗

( 山东大学 海洋学院ꎬ 山东 威海 ２６４２０９ )

摘　 要: 近年来ꎬ植物所受到的诸如干旱、盐、高温、低氧、重金属胁迫和营养元素缺乏等环境胁迫越来越

多ꎬ严重影响了植物的生长发育及作物的质量和产量ꎮ 氮素是植物生长发育所需的必需营养元素ꎬ同时也

是核酸、蛋白质和叶绿素的重要组成成分ꎬ其代谢过程与植物抵抗逆境的能力息息相关ꎮ 氮代谢是指植物

对氮素的吸收、同化和利用的全过程ꎬ是植物体内基础代谢途径之一ꎮ 氮代谢主要从氮素吸收、同化及氨基

酸代谢等方面参与植物的抗逆性ꎬ并通过调节离子吸收和转运、稳定细胞形态和蛋白质结构、维持激素平衡

和细胞代谢水平、减少体内活性氧(ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬＲＯＳ)生成以及促进叶绿素合成等生理机制来影

响植物抵抗非生物胁迫的能力ꎮ 因此ꎬ提高植物在逆境下的氮代谢水平是减轻外界胁迫对其损伤的一种潜

在途径ꎮ 该文从氮素同化的基本途径出发ꎬ分别阐述了氮代谢在干旱胁迫、盐胁迫和高温胁迫等多个方面

的逆境抵抗过程中的作用机理ꎬ为氮代谢参与植物抗逆性研究提供了有利参考ꎮ
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　 　 随着气候环境的不断变化ꎬ植物生长过程中

所面临的各种胁迫(如干旱、盐碱、高温、重金属及

营养元素缺乏等)会导致植物体内多种生理生化

代谢发生改变ꎬ造成作物严重减产ꎮ 因此ꎬ研究逆

境胁迫对植物的作用机理ꎬ通过基因工程手段进

行作物改良ꎬ培育抗逆新品种ꎬ已成为目前各国科

学家研究的热点ꎮ
氮素是植物生长发育的必需营养元素ꎬ其代

谢过程与植物的生长发育紧密相关ꎮ 近年来ꎬ氮
代谢参与植物抗逆境的研究逐渐被发掘ꎬ研究层

次也由形态、生理水平逐步向分子水平过渡ꎬ且多

集 中 在 水 稻 ( Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ )、 小 麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ)、玉米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ)、拟 南 芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ)、烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)和大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ
ｍａｘ)等植物中ꎮ 氮代谢和植物抵抗逆境的关系复

杂ꎬ其主要从氮素吸收、同化及氨基酸代谢等方面

参与植物的抗逆性ꎬ通过调节离子平衡、稳定细胞

形态和蛋白质结构、维持激素平衡和细胞代谢水

平、减少体内活性氧( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ＲＯＳ)
生成、促进叶绿素合成及维持光合作用正常进行

等生理机制来影响植物抵抗非生物胁迫的能力ꎮ
因此ꎬ深化认识氮代谢对于植物抵抗各种逆境的

分子机理具有极其重要的指导意义ꎮ 本文主要从

盐胁迫、干旱胁迫和高温胁迫三个方面对氮代谢

参与植物逆境抵抗的研究进行了综述ꎬ以期为氮

代谢参与植物的抗逆性研究提供信息资料ꎮ

１　 氮代谢概述

１.１ 氮代谢概念

氮代谢是指植物对氮素吸收、同化和利用的

全过程ꎮ 它是植物体内最基本的生理过程之一ꎬ
决定着作物的生长状态ꎬ并影响作物的质量和产

量ꎮ 氮代谢调节对于植物抵抗逆境具有重要的作

用ꎬ它几乎涉及植物的所有生理过程ꎮ
１.２ 氮素同化途径

氮素不仅是植物生长必需的营养元素ꎬ而且

也是蛋白质、核酸、酶、叶绿素、维生素、植物激素

和生 物 碱 等 多 种 化 合 物 的 重 要 组 成 部 分

(Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ ＆ Ｖｉｔｏｕｓｅｋꎬ ２００９)ꎮ 自然界中的氮素

大部分以 Ｎ２的形式存在于空气中ꎬ不能被植物直

接吸收利用ꎮ 植物所利用的氮素主要来自于土壤

或水体中的可溶性有机氮化物(如尿素、氨基酸、
多胺等)和无机氮化物ꎬ其中无机氮化物是植物主

要的氮源ꎬ包括铵态氮和硝态氮ꎮ
根据利用氮源种类的不同ꎬ植物体内的氮素

同化可分为硝酸根( ＮＯ－
３ ) 同化和铵根( ＮＨ＋

４ ) 同

化ꎬ其基本过程如图 １ 所示ꎮ
植物从土壤中吸收的 ＮＯ－

３ 在细胞质中经硝酸

还原酶(ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＮＲ)还原为 ＮＯ－
２ꎬ然后在

叶绿体中经亚硝酸还原酶( ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＮｉＲ)
还原为 ＮＨ＋

４ꎬ这个过程被称为 ＮＯ－
３同化ꎮ ＮＯ－

３同化

产生的 ＮＯ－
２ 和 ＮＨ＋

４ 对植物是有毒的ꎬ因此产生的

ＮＨ＋
４会迅速进入 ＮＨ＋

４同化途径ꎮ

ＮＨ＋
４同化途径有两条ꎬ其中之一是 ＮＨ＋

４ 经 ＧＳ /
ＧＯＧＡＴ 途径转变为氨基酸的过程ꎬ超过 ９５％的

ＮＨ＋
４ 同化通过该途径进行ꎮ ＮＨ＋

４ 首先与谷氨酸

(ｇｌｕｔａｍａｔｅꎬ Ｇｌｕ) 在谷氨酰 胺 合 成 酶 ( ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬ ＧＳ)的催化作用下合成谷氨酰胺(ｇｌｕｔａ￣
ｍｉｎｅꎬ Ｇｌｎ)ꎻ然后 Ｇｌｎ 和 α￣酮戊二酸在谷氨酸合酶

(ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＧＯＧＡＴ) 的催化作用下形成
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两分子 Ｇｌｕ (Ｌａｗｌｏｒꎬ ２００２)ꎮ 其中ꎬ一分子 Ｇｌｕ 用

于合成其他氨基酸和酰胺ꎬ形成可被植物直接利

用的氮素化合物ꎻ另一分子则作为原料再次进入

ＧＳ / ＧＯＧＡＴ 循环中(Ｃｈｏｗꎬ ２０１２)ꎮ 第二条 ＮＨ＋
４同

化途径是直接由谷氨酸脱氢酶( ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏ￣
ｇｅｎａｓｅꎬ ＧＤＨ)催化 ＮＨ＋

４和 α￣酮戊二酸(ａ￣ｏｘｏｇｌｕｔａｒ￣
ａｔｅꎬ α￣ＯＧ)缩合形成 Ｇｌｕꎮ 研究发现该途经是可

逆的ꎬ在高等植物中总是朝着 Ｇｌｕ 降解的方向进

行ꎬ且被认为在碳和氮代谢中发挥着不可或缺的

作用( Ｆｏｎｔａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｍａｓｃｌａｕｘ￣Ｄａｕｂｒｅｓｓｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｇｌｅｖａｒｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 由上可知ꎬＮＲ、
ＮｉＲ、ＧＳ、ＧＯＧＡＴ 和 ＧＤＨ 是参与植物氮代谢过程

的关键酶ꎬ其活性在一定程度上反映了植物的营

养状况和氮素同化的水平ꎮ

图 １　 植物体内氮代谢途径 [改自 Ｃｈｏｗ (２０１２)]
Ｆｉｇ. １　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [Ｔｈｅ ｐｉｃｔｕｒｅ ｉｓ ｒｅｖｉｓｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｃｈｏｗ(２０１２)]

２　 氮代谢与植物逆境胁迫

２.１ 氮代谢与盐胁迫

盐胁迫会影响植物体对离子的吸收和运输ꎬ
导致细胞内渗透压发生改变ꎬ引发植物体内生理

代谢的改变ꎬ如水分摄取减少、营养失衡、特定离

子毒害、活性氧生成增加、激素平衡紊乱、酶失活、
脂质过氧化、叶绿素合成减少和光系统破坏等ꎮ

随着盐浓度的增加ꎬ植物对 Ｎａ＋和 Ｃｌ－的摄取

增加ꎬ从而导致 Ｋ＋ / Ｎａ＋比值降低ꎬ植物体内 Ｃｌ－的
积累会刺激乙烯合成ꎬ促进叶片脱落ꎬ抑制植物生

长ꎮ 因此ꎬ减少植物中 Ｃｌ－积累、提高 Ｋ＋ / Ｎａ＋比值

是提高植物耐盐性的重要生理过程ꎬ也是植物抗
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盐胁迫的重要保护机制ꎮ Ｄｅ ｅｔ ａｌ. (２０１６)和 Ｓｉｎｇｈ
ｅｔ ａｌ. (２０１６)分别对高粱( Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ)和番茄

(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)的研究表明施加氮素可有

效抑制植物对 Ｎａ＋的摄取ꎬ提高地上部分 Ｋ＋含量ꎮ
Ｉｑｂａｌ ｅｔ ａｌ. (２０１５)对芥菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ)的研究

指出ꎬ盐胁迫下施加氮素可减少植物对 Ｎａ＋和 Ｃｌ－

摄取和积累ꎮ 在多种植物中得到的这些一致结果

说明ꎬ盐胁迫下施加氮素的确能减少植物中 Ｃｌ－积
累、提高 Ｋ＋ / Ｎａ＋比值ꎮ Ｅｓｍａｉｌｉ ｅｔ ａｌ.(２００８)对盐胁

迫下的高粱植株施加氮肥ꎬ铵态氮能显著减少植

株对 Ｎａ＋吸收和在体内的积累ꎬ而硝态氮的作用效

果不明显ꎮ Ａｓｈｒａｆ ｅｔ ａｌ. (２０１８)对这种现象的解释

是 ＮＨ＋
４和 Ｎａ＋竞争根部质膜的离子吸收位点ꎬＮＨ＋

４

浓度升高ꎬ根部对 Ｎａ＋ 的吸收减少ꎮ Ｓｐｅｒａｎｄｉｏ ｅｔ
ａｌ.(２０１１)对氮饥饿处理的水稻施加氮素ꎬ发现水

稻质膜 Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅ 的活性增加ꎮ 随着根质膜微囊

Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅ 活性增大ꎬ形成的质子跨膜梯度促进

Ｋ＋进入细胞质ꎬ并激活质膜的 Ｎａ＋ / Ｈ＋ 交换门ꎬ选
择性减少 Ｋ＋ 外流和加速 Ｎａ＋ 排放( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 此外ꎬＮａ＋在植物叶片内的空间分布受氮

素影响ꎬ施加氮素使 Ｎａ＋被区隔在叶片质外体和叶

片边缘ꎬ避免中心部位遭受 Ｎａ＋毒害ꎬ而且硝态氮

的影响效果高于铵态氮(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 由上

可知ꎬ氮素可调节植物对离子选择性吸收和运输

的原因:一方面是 ＮＯ－
３ 和 ＮＨ＋

４ 分别具有对 Ｃｌ－ 和

Ｎａ＋的拮抗作用ꎬ直接抑制 Ｃｌ－和 Ｎａ＋的吸收ꎻ另一

方面是氮素影响其他基因的表达和酶的活性ꎬ调
节离子进出的通道ꎮ 因此ꎬ氮素施加可改变植物

对离子的选择性吸收和转运ꎬ以维持盐胁迫下植

物体本身生理代谢的动态平衡ꎮ
在盐胁迫下ꎬ植物会由于细胞内水势升高造

成吸水困难ꎬ而渗透调节是植物在盐胁迫下维持

水分状态的主要调节机制ꎮ 植物通过积累无机离

子和合成有机渗透调节物质来调节渗透势ꎬ包括

脯氨酸、酰胺、甜菜碱、蛋白质和多胺等多种有机

物(Ｍａｎｓｏｕｒꎬ ２０００)ꎬ而氮素是合成有机渗透调节

物质的重要元素ꎬ它们在提高植物农艺性状和生

理性能中起关键作用ꎮ 研究证实ꎬ脯氨酸能显著

提高植物的抗逆性(Ａｖｅｒｉｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ其作为

分子伴侣可以稳定生物膜的完整性和蛋白质结

构ꎬ作为渗透调节物质调节渗透势ꎬ作为抗氧化剂

清除体内 ＲＯＳꎬ作为生长发育的信号诱发植物生

长发育过程ꎮ 研究发现这些含氮化合物除了作为

渗透调节物质外ꎬ还能显著提高植物抗氧化作用、
光合 速 率 ( Ｋｈｏｓｈｂａｋｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ ) 及 氮 代 谢

水平ꎮ
氮代谢过程关键酶在植物响应盐胁迫中发挥

了重要作用ꎮ 杨洪兵(２０１３)研究了耐盐品种和敏

感品种的荞麦(Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)在盐胁迫下

ＮＲ 和 ＮｉＲ 的活性变化ꎬ结果表明耐盐品种 ＮＲ 和

ＮｉＲ 活 性 下 降 幅 度 相 对 较 小ꎮ Ｏｚａｗａ ＆
Ｋａｗａｈｉｇａｓｈｉ(２００６)发现水稻 ＮｉＲ 基因的过表达能

改善植株的生长状态ꎬ增强愈伤组织的再生能力ꎮ
近 期ꎬ Ｌü ｅｔ ａｌ. ( ２０１８ ) 研 究 了 鳗 草 ( Ｚｏｓｔｅｒａ
ｍａｒｉｎａ)在 ＮａＣｌ 胁迫下的转录组ꎬ发现在 ＮａＣｌ 处
理后植物体内硝酸盐同化关键酶 ＮＲ 和 ＮｉＲ 基因

表达显著上调ꎮ 综上分析ꎬＮＯ－
３同化过程可能与植

物的耐盐性相关ꎬ但其在不同物种中发挥的抗逆

作用是有差异的ꎮ 此外ꎬＮＲ 是植物体内合成 ＮＯ
的主要酶源之一ꎬ直接影响到 ＮＯ 的产生ꎬＮＯ 是生

物体内维持细胞稳态的主要信号分子ꎬ它能诱导

Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅ 基因的表达ꎬ增加胞内 Ｋ＋ / Ｎａ＋ 比值ꎬ
减轻植物在胁迫下的氧化应激反应ꎬ从而提高植

物的抗逆性(Ｄｅｌ Ｃａｓｔｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
ＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 是 ＮＨ＋

４ 同化过程的关键酶ꎬ不
仅在解除 ＮＨ＋

４ 离子毒害方面发挥重要作用ꎬ而且

还与脯氨酸等胁迫保护分子的合成密切相关(Ｂｒｕ￣
ｇｉｅｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ ＧＤＨ 被视为一种应激反应酶

(Ｓｋｏｐｅｌｉｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎬ在 Ｇｌｕ 合成中起到补充作

用ꎮ 当植物处于逆境时ꎬＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 的活性被

抑制ꎬＮＯ－
３同化和蛋白质降解产生的 ＮＨ＋

４积累引起

铵中毒ꎬ此时 ＧＤＨ 酶活性增加ꎬ在诱导胁迫保护

分子合成(Ｔｅｒｃｅ￣Ｌａｆｏｒｇｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)及解除或缓

解铵 中 毒 方 面 发 挥 了 独 特 作 用 ( Ｌａｓａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ 目前的研究中ꎬ不同物种中关于盐胁迫下

ＮＨ＋
４同化关键酶 ＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 酶活性变化的结果

有显著差异ꎮ 在桑树(Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ)中上述两种酶

的活性在盐胁迫下均提高ꎬ而在番茄中酶活却降

低ꎬ一致的是 ＧＤＨ 酶活均随盐浓度的提高而提高
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(Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｓｕｒａｂｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ可能这

些植物在盐胁迫下主要是通过 ＧＤＨ 进行铵同化

过程ꎮ 随着分子技术的发展ꎬ基于分子水平的研

究占据主流ꎬ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. ( ２０１６) 研究了番茄 ＧＳ、
ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ 基因及其在逆境下的表达ꎬ发现 ＧＳ、
ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ 基因均以基因家族的形式存在ꎬ在番

茄中发现了 ６ 个 ＧＳ 基因、２ 个 ＧＯＧＡＴ 基因和 ５ 个

ＧＤＨ 基因ꎬ这些基因分别由至少一种胁迫诱导表

达ꎮ Ｊａｍｅｓ ｅｔ ａｌ.(２０１８)通过生理实验证明ꎬＧＳ１ 和

ＧＳ２ 基因的共过表达能显著提高水稻植株在逆境

胁迫下的农艺性状和生理指标ꎮ 由上可知ꎬＧＳ 过

表达增强植物光呼吸的能力ꎬ消耗多余 ＮＡＤＰＨꎬ
过氧化物合成减少ꎬ降低植物氧化损伤ꎮ ＧＤＨ 作

为铵同化的后补队员ꎬ缓解了逆境胁迫引起的铵

中毒ꎮ 更重要的是ꎬＧＳ、ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ 基因家族不

同成员之间存在明显的分工ꎬ它们分别参与植物

对不同胁迫的响应过程ꎮ 总之ꎬ氮代谢关键酶对

植物抵抗盐胁迫具有重要的作用ꎬ但不同酶发挥

作用的机制有所不同ꎬ且不同物种之间调控机制

也不尽相同ꎬ这暗示着氮代谢对植物盐胁迫的调

控机制是极其复杂和有物种特异性的ꎮ
综上所述ꎬ氮代谢主要通过调节离子吸收、含

氮化合物含量及氮代谢关键酶活性的变化影响植

物耐盐性ꎬ它们协调配合共同发挥作用ꎮ 值得注

意的是ꎬ在不同植物中具体调节机制存在差异ꎮ
２.２ 氮代谢与干旱胁迫

干旱胁迫对植物造成的损伤类似于盐胁迫ꎬ
都会影响植物生长及光合作用、酶系统和抗氧化

系统的稳态ꎮ 不同的是ꎬ盐胁迫偏重于渗透胁迫

和离子毒害ꎬ而干旱胁迫更偏重于光合系统损伤ꎮ
因此ꎬ防止细胞脱水ꎬ保持细胞水分平衡ꎬ维持细

胞内正常代谢过程ꎬ对提高植物耐旱性极其重要ꎮ
研究证实ꎬ施加氮素可有效缓解干旱胁迫对

植物的损伤ꎮ 在多种植物如桢楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ)
(王曦等ꎬ２０１８)、小麦(王秀波ꎬ２０１８)中已经得到

证实ꎬ氮素与干旱胁迫存在明显的交互效应ꎬ即低

至中等干旱胁迫下ꎬ中量施氮缓解了干旱胁迫对

植物的损伤ꎬ而重度干旱胁迫下ꎬ施氮反而加剧了

干旱胁迫对植物的损伤ꎮ 这种交互作用表明氮素

在植物干旱胁迫耐受性方面的调节取决于胁迫程

度和施加氮素的水平ꎬ适当的施氮有助于植物抵

御胁迫ꎬ利于植株正常生长ꎮ 但是ꎬ熊炳霖(２０１６)
在对玉米的研究中发现ꎬ干旱胁迫下施氮反而增

加了作物对干旱胁迫的敏感性ꎬ与小麦、桢楠中的

结果有所不同ꎬ这可能是由于氮素在干旱耐受中

的作用因植物种类不同而不同ꎮ
植物氮代谢与碳代谢紧密相关ꎬ植物吸收的

氮素大部分用于光合作用ꎬ氮素水平与光合速率

呈显著正相关ꎬ且氮代谢产物谷氨酸是合成叶绿

素的前体ꎬ因此通过施加氮素改善光合作用ꎬ进而

提高植物耐旱性成了潜在的研究目标ꎮ Ｚｈｏｎｇ ｅｔ
ａｌ. (２０１８ꎬ ２０１７)通过生理实验证明ꎬ较高含量氮

素提升了水稻光合作用对干旱胁迫的适应性ꎬ表
现为光合速率增加、叶片内抗氧化酶活性增加、硝
酸盐 含 量 降 低、 脯 氨 酸 含 量 上 升 等ꎮ Ｘｉｏｎｇ ｅｔ
ａｌ. (２０１５)研究了水稻叶片光合作用的异质性与

氮含量的关系ꎬ发现叶片氮含量与气孔导度呈正

相关ꎮ Ｙｉ ｅｔ ａｌ. (２０１４)发现氮代谢可以消耗过多

的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨꎬ耗散过量捕获的光能ꎮ 因此ꎬ
氮代谢一方面通过参与气孔运动的调节ꎬ缓解气

孔关闭对光合作用的限制ꎻ另一方面消耗多余的

能量ꎬ减轻干旱胁迫引起的光合作用的光抑制ꎮ
此外ꎬ胁迫下氮代谢关键酶 ＮＲ、ＧＳ 和 ＧＯＧＡＴ 活

性的增加ꎬ促进硝酸盐和铵的同化ꎬ合成作为渗透

物质的脯氨酸和其他含氮化合物ꎬ维持水分平衡ꎮ
综上所述ꎬ氮素与干旱胁迫存在明显的交互

效应ꎬ适量施氮可以有效改善干旱胁迫下植物的

光合作用及其他生理功能ꎮ 此外ꎬ氮代谢关键酶

的活性和含氮化合物的积累对植物耐旱性也有重

要作用ꎮ
２.３ 氮代谢和高温胁迫

由于温室效应对植物的影响越来越明显ꎬ植
物在生长过程中耐高温的能力显得尤为重要ꎮ 高

温胁迫不仅影响开花植物的花药温度感应并诱导

减数分裂Ⅱ末期纺锤体定向错误ꎬ绒毡层细胞内

的粗面内质网的形态结构出现缺陷ꎬ造成小孢子

营养不良(张在宝等ꎬ２０１９)ꎮ 同时ꎬ也会改变植物

体活性氧 (ＲＯＳ) 稳态和激素的代谢水平ꎬ并干扰

热激蛋白的一系列信号调控等网络ꎮ
有关氮代谢对植物抗高温的研究甚少ꎬ有学
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者在研究高温胁迫和氮代谢的关系时发现ꎬ在小

麦( Ｚａｈｅｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)、大麦 (Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ)
(Ｐａｓｓａｒｅｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８) 和玉米 ( Ｏｒｄｏｎｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)中ꎬ氮素的施加加剧了高温胁迫对植株的损

伤程度ꎬ从而导致产量降低ꎮ 但是ꎬ由于先前的研

究对环境条件的控制不严谨ꎬ所以在 Ｏｒｄｏｎｅｚ 的实

验设计中ꎬ最高温度超过 ４０ ℃ꎬ这在自然条件下

很难达到ꎮ 因此ꎬ有研究者对 Ｏｒｄｏｎｅｚ 的实验进行

改进ꎬ发现适量施加氮肥可以缓解高温胁迫对玉

米产量的损失ꎬ但温度过高时施加氮肥则加剧高

温对植物的损伤ꎬ特别是在玉米籽粒灌浆后期ꎬ施
加氮素显著降低了叶片的电导率和丙二醛含量ꎬ
提高了光合速率和产量(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 这说

明氮代谢和高温胁迫之间存在着一定的交互效

应ꎬ氮肥的施加促进了植株对氮素的吸收和蔗糖

合成相关酶的活性ꎮ
高温胁迫对植物造成的损伤机理类似于旱、

盐胁迫ꎬ因此氮代谢在耐旱、盐胁迫中的作用(如

氮代谢关键酶及含氮化合物在离子毒害、渗透调

节、抗氧化和光合系统中的调节作用等)在耐高温

中同样有效ꎮ
２.４ 氮代谢与其他胁迫

其他的一些非生物胁迫如镉胁迫、淹水胁迫

和营养胁迫等都会影响植物的生长发育ꎬ如改变

体内激素平衡、过氧化损伤、光合作用下降、物质

合成受阻、植物养分供应不足、代谢酶活性改变、
细胞膜完整性和蛋白质结构破坏等ꎮ

Ｙｕ ｅｔ ａｌ.(２０１４)研究证实ꎬ土壤中适量施加硝

态氮能显著提高植株的农艺性状和根系活性ꎮ 低

氧胁迫下ꎬＮＲ 活性增高ꎬＮｉＲ 活性降低ꎬ导致植物

体内亚硝酸盐积累ꎬ而低氧胁迫下硝酸盐对植物

的有益作用可能是通过微量亚硝酸盐发挥作用

的ꎬ因为它与细胞内 ｐＨ 的调节、ＮＯ 信号级联反应

和 ＮＡＤ ( Ｐ ) ＋ 的 再 生 密 切 相 关 ( Ｌｉｍａｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 此外ꎬＮｉＲ 有助于大肠杆菌在无氧条件下

的发酵氨化作用ꎬ使葡萄糖趋向于生成性价比更

高的甲酸盐和乙酸盐ꎬ减少乙醇的合成(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在大豆中发现ꎬ添加亚硝酸盐后大豆

根部在低氧环境下乙醇含量下降ꎮ 因此ꎬ认为 ＮｉＲ
在植物缺氧时也发挥同样作用 ( Ｏｌｉｖｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１３)ꎮ 由上可知ꎬＮｉＲ 通过调节亚硝酸盐积累影

响了葡萄糖的分解方向ꎬ使能量达到更高效的利

用ꎬ在耐受低氧胁迫中发挥重要作用ꎮ
在非生物胁迫中ꎬ含氮化合物在抗逆境中的

作用不可或缺ꎮ 如亚精胺可以有效缓解低温胁迫

对甜瓜(Ｃｕｍｕｍｉｓ ｍｅｌｏ)幼苗的损伤ꎬ提高超氧化物

歧化酶、过氧化物酶和过氧化氢酶的活性ꎬ减少

Ｏ－
２、丙二醛(ＭＤＡ)和 Ｈ２Ｏ２的含量ꎬ降低质膜透性

(张永平等ꎬ２０１７)ꎮ ＮＲＴ１.１ 作为生长素和硝酸盐

的双重转运载体ꎬ它可以根据土壤中硝酸盐的浓

度调节生长素的分布ꎬ进而调节侧根的生长ꎬ提高

植物对环境中不同营养水平的适应(Ｋｒｏｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎻ此外ꎬＮＲＴ１.１ 还是一种双亲和转运蛋白ꎬ
作为硝酸盐信号感受器ꎬ调节植物体内低水平和

高水平的硝酸盐初级响应水平(Ｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
目前ꎬ关于 ＮＨ＋

４ 转运蛋白在植物抗逆境中的作用

未见报道ꎮ 因此ꎬ氮素的分配机制能根据当前植

物面临的环境胁迫调节含氮化合物的合成ꎬ这对

于提高植物的抗逆性具有调节作用ꎮ 胁迫蛋白在

抗逆境中的作用也日渐被重视ꎬ其在感受胁迫信

号、启动各种非生物胁迫响应中起到了极其重要

的作用ꎮ

３　 总结与展望

综上所述ꎬ氮代谢对不同植物生长的调节作

用存在很大差异ꎬ主要取决于根部氮素形态、浓度

以及植物种类(Ａｓｈｒａｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 氮代谢参与

植物逆境抵抗的过程包括氮素的吸收、硝酸盐同

化、铵同化和氨基酸代谢ꎮ 生理机制主要涉及到

调节离子的吸收、转运和分布ꎬ调节酶的活性ꎬ维
持激素平衡和细胞代谢ꎬ稳定细胞形态和蛋白质

结构ꎬ清除体内 ＲＯＳ 和优化氮素分配机制等来提

高植物抵抗非生物胁迫的能力ꎮ 这已在多种陆生

植物如小麦、水稻、玉米、桑树、大豆中得到证明ꎬ
但在水生植物中的研究尚未见报道ꎮ

目前ꎬ氮素对植物形态、生理和分子水平的胁

迫响应机制已取得重大进步ꎬ而氮代谢对胁迫的

响应机制研究却还在初级阶段ꎬ研究内容多停留

在对现象的描述ꎮ 含氮化合物(特别是脯氨酸)在

８８５ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



植物抗逆境中的生理作用已普遍被认同ꎬ而针对

氮代谢参与植物抗逆境的研究却比较零散ꎬ且多

局限于氮素吸收层面ꎬ对于氮素同化过程参与植

物逆境抵抗的研究也仅限于酶活改变ꎬ有关其信

号转导、基因表达调控和蛋白质互作的研究未见

报道ꎮ
氮代谢与植物抗逆性的关系复杂ꎬ涉及多个

基因和酶的参与ꎬ由多条途径共同完成ꎮ 针对当

前存在的问题ꎬ对未来的研究提出如下建议ꎬ即进

一步挖掘新的抗逆基因ꎬ探寻基因的表达模式并

筛选下游基因ꎻ利用当代蛋白质组学、代谢组学及

基因工程发展的优势ꎬ研究植物抗逆相关的转录

因子调节和信号感受、传导和适应机理ꎮ 此外ꎬ氮
代谢在植物不同生命周期的抗逆机制还存在差

异ꎬ应对种子萌发期、幼苗期及生殖期的抗逆性进

行全面的研究ꎬ综合分析植物的胁迫响应机制ꎮ
总之ꎬ基于氮代谢在植物抗逆境中的作用比

较复杂ꎬ只有从整体上把握氮代谢对植物抗逆境

的作用机理才具有指导意义和实用价值ꎬ这对于

利用分子遗传育种手段提高作物氮素利用效率、
提升作物品质和抗胁迫能力具有重要意义ꎮ
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