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不同铵钾比对高铵下拟南芥地上部和根系生长的影响
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(1 土壤与农业可持续发展国家重点实验室(中国科学院南京土壤研究所)，南京  210008；2 中国科学院大学，北京  100049) 

摘  要：钾在缓解植物铵毒害的过程中起着重要的作用。本文研究了高铵(30 mmol/L)条件下，不同铵钾比(7.5︰1

和 150︰1)对拟南芥(Col-0)主根、侧根以及地上部生长的影响。结果表明：30 mmol/L NH4
+条件下，高铵钾比(150)处

理显著加重了拟南芥铵毒害现象，地上部和根系生长所受的抑制作用更为明显并导致更严重的氧化胁迫。相比低铵钾

比水平，在高铵处理下，高铵钾比使得拟南芥主根伸长量降低 57.4%，侧根数量减少 33.3%，而地上部鲜重减轻 69.9%。

DAB(3,3-二氨基联苯胺，3,3-diaminobenzidine)叶片染色结果表明，不加铵处理下，外源不同钾水平(0.2 和 4.0 mmol/L)

对拟南芥叶片的氧化胁迫作用没有显著差异；而高铵处理下，相比低铵钾比处理，高铵钾比显著增加了叶片中过氧化

氢的含量，加重了其氧化胁迫。伊文思蓝(Evans blue, EB)染色结果表明，不加铵处理下，外源不同钾水平对拟南芥地

上部和根部的膜透性没有显著差异，而高铵处理下，高铵钾比显著增强了拟南芥地上部和根部的膜透性，表明其对细

胞的伤害程度加重。可见，高铵抑制拟南芥根系和地上部生长，高铵钾比则会加重这种抑制，其原因除了高浓度钾能

减少植物对铵的吸收外，可能与高铵钾比条件加剧了植物的氧化胁迫有关。因此，适宜的铵钾比在植物应对铵毒害的

过程中发挥重要作用。 
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铵(NH4
+)是植物生长过程中重要的氮源之一，适

量的铵能促进植物的生长[1–3]，但是过量的铵则会对

植物产生一系列毒害作用[4–5]，主要表现为使植物根

系粗短、根冠比下降、叶子黄化，同时抑制种子萌发

及植株整体生长，并明显降低产量和品质[6]，甚至引

起植物死亡[4,7]。农业生产中氮肥施用过量，施肥方

式不合理等，导致土壤中或局部 NH4
+大量积累，进而

影响植物的生长发育和繁殖[8–9]，同时也影响物种的

多样性，严重时会导致生态平衡失调。 

同时，铵对植物生长的影响也受到土壤其他养

分，尤其是供钾水平的强烈影响[10]。我国土壤普遍缺

钾[11]，其中水稻种植区域土壤缺钾的情况较为严重[12]，

中国南方超过 70% 的地区普遍缺钾，在这些缺钾地

区，铵对植物生长的抑制作用愈发显著；而补施钾肥

有助于缓解铵对植物生长的不利影响[13]。例如，Cao

等[14]报道在不供钾情况下，3 ~ 12 mmol/L的铵处理

显著抑制了拟南芥幼苗根生长，而加入适量的钾盐

可明显缓解该抑制效应。Xu 等 [15]的研究表明在     

2 mmol/L供铵环境中，加入 2 mmol/L钾离子不仅可

以避免铵对玉米的伤害，而且可促进玉米根生长，提

高地上部的氮同化。这些研究都说明了低钾环境会加

重铵毒害现象，而外源补充钾离子、维持环境中较高

的钾铵比会显著缓解铵毒害[16–18]。进一步研究表明，

高铵对植物生长的影响与外界铵钾比有密切的关系，

当外界环境中铵钾比在 4 ~ 8时，植物的生长比较良

好[19]。但对水稻这类耐铵植物而言，只有当外界钾

浓度低于 0.1 mmol/L，铵钾比超过 400时，才会产生

铵的毒害[20]。由此可见，不同植物种类对环境中铵

钾比的需求是不同的。 

总之，高铵供应显著抑制植物生长，而外源补充

钾肥能部分缓解铵的毒害效应。但是，有关不同供钾

水平如何影响高铵对植物生长的抑制效应，尚有待进

一步研究；对植物如何响应不同铵钾比供应更缺少深

入的研究。因此，本研究以野生型拟南芥 Col-0为材

料，研究了不同供钾水平下，高铵对其根系、地上部

和氧化胁迫的影响，以期了解铵钾互作在这些过程中
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的作用，探索植物响应不同铵钾比供应的可能机制。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与试验设计 

植物材料为野生型拟南芥(Arabidopsis thaliana 

L.)Columbia-0生态型(Col-0)。先用乙醇、NaClO、十

二烷基硫酸钠(sodium dodecyl sulfate, SDS)和超纯水

对种子进行消毒灭菌[21]，然后置于 0.1% 的琼脂溶液

中，使种子悬浮，置于 4℃的冰箱避光保存 2 天。将春

化好的种子用移液枪播种于正常萌发培养基(13 cm× 

13 cm)上，培养基 [22–23]成分为：2 mmol/L KH2PO4、

5 mmol/LNaNO3、2 mmol/L MgSO4、1 mmol/L CaCl2、

0.1 mmol/L Fe-EDTA、50 μmol/L H3BO3、12 μmol/L 

MnSO4、1 μmol/L ZnCl2、1 μmol/L CuSO4、0.2 μmol/L 

Na2MoO4、0.5 g/L 2-(N-吗啉)乙磺酸(2-(N-Morpholino) 

ethanesulfonic acid, MES)、1% (w/v)蔗糖、0.8% (w/v)

琼脂粉(用 5 mol/L NaOH调至 pH 5.7)。其中添加的

MES可以使培养基 pH得到缓冲，防止培养基 pH在

植物生长过程中发生大幅度变化。培养板用 Parafilm

膜封口后垂直置于光照培养室中，使根沿培养基表面垂

直向下生长。培养室光周期为 16 h/8 h，温度(23±1) ℃，

光照强度为 100 μmol/(m2s)。高铵处理(30 mmol/L 

NH4
+)则是在上述培养基中添加 15 mmol/L (NH4)2SO4。

K+ 的供应设置为 0.2 和 4.0 mmol/L(用 0.2 mol/L 

K2SO4配制)两个浓度，以形成高铵钾比(150︰1)、低

铵钾比(7.5︰1)处理。相应地，原萌发培养基中的

KH2PO4则用 NaH2PO4代替，浓度仍为 2 mmol/L。种

子萌发 5天后(根长大约为 1.5 ~ 2 cm)，选取长势一

致的苗，移到处理培养基上，处理指定时间后，统计

结果。各处理试验设置 3次重复。本实验用以模拟铵

毒害的浓度设置，主要借鉴了实验室前期的研究报

道，在培养体系下，30 mmol/L NH4
+可使供试材料发

生明显的铵中毒现象[22]。 

1.2  测定项目与方法 

1.2.1  主根伸长量    移苗之后，在根尖位置做好标

记(用记号笔点一个黑点)，4 天之后，用直尺测定主

根伸长量。本文提及的主根伸长量是指移至处理板后

主根新增的长度。 

1.2.2  侧根数量    取长势一致的 5 天的苗，不同

处理 4 天之后，将地下部剪下，用 GUS(β-葡萄糖苷

酸酶，β-glucuronidase)染色法进行染色。GUS 的组

织染色法直接参考“Arabidopsis : A laboratory manual”

的操作程序[24]：标记好灭菌的离心管，然后在 1.5 cm

灭菌的离心管中放入 1 ml无菌水，将不同处理的拟

南芥根依次剪下放入管中，在无菌水中清洗，用移

液枪小心地将无菌水吸出，分别加入合适体积的

GUS染色液和 X-Gluc(5-溴-4-氯-3-吲哚-β-D-葡萄糖

苷酸，5-Bromo-4-chloro-3-indolyl-beta-D-glucuronide  

cyclohexylammonium salt hydrate)，混合均匀之后，

在 37℃的培养箱中避光处理 16 h以上直至材料明显

着色，而后吸出 GUS 染色液，将染好的材料依次置

于 20%、35%、50%、75%、90% 的乙醇里，室温下

每一级乙醇浓度放置 30 min左右，最后保存在 75% 

的乙醇里。根部 GUS染色用 Olympus BX51带 DIC

效果的显微镜观察，并通过 Olympus DP71拍照系统

拍摄记录。 

1.2.3  地上部生物量    取长势一致的苗(5 天)，在

处理培养基上生长 5 天之后，用万分之一的电子天

平称量不同处理每株植物地上部的重量并记录。 

1.2.4  EB染色    取长势一致的 5 天的苗，不同处

理 5 天之后，地上部、根部分别取样，用伊文思蓝

染色法[25]进行染色。首先将地上部、根部放于 0.25% 

(w/v)的 Evans blue溶液中，在室温下染色 15 min，然

后用蒸馏水洗 3次，每次 10 min，分别将地上部和根

部浸泡在 N,N-二甲基甲酰胺中 1 h，最后在 600 nm

处测定光密度(optical density，OD)值，最终以 OD600

值与鲜重(g)的比值作为衡量指标。 

1.2.5  DAB染色    H2O2的组织化学染色按Li等[23]

的方法进行。简述如下：叶片沉浸在 0.1 mg/ml 的

DAB(溶解于 50 mmol/L Tris-醋酸中，pH为 5.0)。

样品在黑暗中室温染色 24 h，随后用 80% 的乙醇

70℃脱色 10 min，之后保存于 75% 的乙醇中待用。

DAB在根中的染色用 Olympus BX51带 DIC效果的

显微镜观察，并通过 Olympus DP71 拍照系统拍摄

记录。 

1.2.6  数据处理    应用 Excel 2003进行数据处理，

数据的统计分析采用 SPSS 20.0，以 P<0.05为差异

显著。图表使用 OriginPro 8.0 生成并由 Photoshop

排版。 

2  结果与分析 

2.1  不同浓度钾对高铵下拟南芥野生型主根伸长

量的影响 

图 1 表明，培养基中不添加 NH4
+ 条件下，外源

提供不同浓度(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 对拟南芥主根伸

长量没有显著影响。高浓度(30 mmol/L) NH4
+ 明显抑

制拟南芥主根伸长，当外源 K+ 浓度为 4.0 mmol/L，

即培养基中铵钾比为 7.5 时，拟南芥主根伸长量为 
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20.3 mm，与对照相较下降38%；而当K+ 浓度为 0.2 mmol/L，

即高铵钾比(150)时，主根伸长量为 8.7 mm，下降约

73%，两者具有显著差异。这些结果说明，在高 NH4
+ 

处理下，高铵钾比对拟南芥主根伸长的抑制作用更突

出，降低铵钾比可部分缓解高NH4
+ 对主根伸长的抑制。 

 

(图中误差线为 SE，不同小写字母表示处理间差异显著(P<0.05)；

下同) 

图 1  不同 NH4
+ 和 K+ 处理下主根伸长量的变化  

Fig. 1  The changes of root elongation under different NH4
+ and  

K+ treatments 

 

2.2  不同浓度钾对高铵下拟南芥野生型侧根数量

及阶段分布的影响 

为研究高 NH4
+ 对侧根数量及其阶段分布的影

响，将拟南芥侧根按照发育阶段进行计数，分为Ⅰ、

Ⅱ、Ⅲ 三阶段。Ⅰ表示侧根原基发育的 1 ~ 3阶段，

Ⅱ表示侧根原基发育的 4 ~ 7阶段，Ⅲ表示冒出后侧

根阶段。图 2A 表明，不添加 NH4
+ 条件下，外源提

供不同浓度(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 对拟南芥侧根数量

没有显著影响。在高 NH4
+ (30 mmol/L)条件下，较低

铵钾比下拟南芥侧根数量减少了 33.3%，而高铵钾比

下，侧根数量减少了 52.6%。可见，高铵钾比处理下

的侧根数受高 NH4
+ 的抑制作用显著大于低铵钾比处

理，降低铵钾比对侧根数的恢复有一定作用。 

图 2B表明，不添加 NH4
+ 条件下，外源不同浓度

(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 处理，拟南芥侧根各阶段分布

没有显著差异。在高 NH4
+ (30 mmol/L)条件下，不同

铵钾比处理，拟南芥侧根各阶段分布发生了明显变

化，4.0 mmol/L K+，即低铵钾比处理时，Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ

三个阶段侧根比例与不加铵处理相比均无显著差异；

而 0.2 mmol/L K+，即高铵钾比处理时，拟南芥Ⅰ、

Ⅱ阶段侧根比例分别下降 31.7% 和 13.3%，而Ⅲ阶

段侧根比例上升了 55.0%；高 NH4
+ (30 mmol/L)条件

下，高铵钾比处理，Ⅰ、Ⅱ阶段分布较之低铵钾比处

理，分别减少了 28.6% 和 49.2%，而Ⅲ阶段与之相

较则增加了 87.1%。图 2B中，相比不加铵处理，虽

然高铵钾比(150︰1)处理下侧根发育的Ⅲ阶段侧根

绝对数量减少，但侧根分布百分比相对增加。该阶段

侧根冒出的相对增加，可能是由于植物在遭受胁迫

时，通过促进根系冒出尽可能吸收相对多的钾来减少

铵的吸收，同时尽快完成生命周期活动所采取的应对

措施，也或者是加速扩增细胞的数量体积来容纳细胞

内的铵离子。由此可见，高 NH4
+ (30 mmol/L)条件下，

不同铵钾比处理可导致拟南芥侧根阶段分布有显著

差异。 

 

(Ⅰ：表示侧根原基发育的 1 ~ 3阶段，Ⅱ：表示侧根原基发育的

4 ~ 7阶段，Ⅲ：表示冒出后侧根) 

图 2  不同 NH4
+ 和 K+ 处理下侧根数量及阶段分布变化  

Fig. 2  The changes of lateral root number and stage distribution 
under different concentrations of NH4

+ and K+ treatments 
 

2.3  不同浓度钾对高铵下拟南芥野生型地上部鲜

重的影响 

培养基中不加 NH4
+ 时，外源提供不同浓度(0.2

和 4.0 mmol/L)K+ 对拟南芥地上部鲜重没有显著影

响。在高浓度(30 mmol/L) NH4
+ 处理下，拟南芥地上

部生长受到明显抑制，低铵钾比处理地上部鲜重为
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7.1 g，降低了 38.3%；而高铵钾比处理地上部鲜重降

低了 81.4%，仅为 2.1 g，显著低于前者。说明在高

NH4
+ 处理下，高铵钾比水平更显著地抑制拟南芥地

上部的生长，降低铵钾比可部分缓解高 NH4
+ 对地上

部生长的抑制。 

 

图 3  不同 NH4
+ 和 K+ 处理下地上部鲜重变化  

Fig. 3  The fresh weight changes of shoot under different 
concentrations of NH4

+ and K+ treatments  
 

2.4  不同浓度钾对高铵下拟南芥野生型细胞死亡

程度的影响 

利用 EB 染色法研究了不同浓度 K+ 对高铵下拟

南芥细胞死亡程度的影响。图 4A表明，不加 NH4
+ 时，

不同浓度(0.2 和 4.0 mmol/L)K+ 处理对拟南芥地上部

的 OD600值影响较小且无显著差异。高浓度(30 mmol/L) 

NH4
+ 显著提高了拟南芥地上部 EB染色的 OD600值，

且高铵钾比处理时更为明显。低铵钾比处理，其OD600

值为 14.4，而高铵钾比处理下，其地上部 EB染色的

OD600 值达到 27.9，两者分别为不加 NH4
+ 处理时的

1.7倍和 2.9倍，可见，高铵钾比处理增加更为明显。

图 4B显示不同浓度(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 处理对高

铵下拟南芥根部 EB 染色的 OD600值的影响。结果

表明，不加 NH4
+ 时，不同浓度(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 

处理对拟南芥根部 EB 染色的 OD600值影响较小且

无显著差异，高浓度(30 mmol/L) NH4
+ 明显提高了

拟南芥根部 EB 染色的 OD600值，且高铵钾比处理

时更为明显。低铵钾比处理时，其 OD600值为 47.3，

而高铵钾比处理时，其根部 EB 染色的 OD600值达

到 66.2，两者分别为不加 NH4
+ 处理时的 2.0 倍和

2.8倍。由此说明，在高 NH4
+ 条件下，高铵钾比处

理对拟南芥地上部和根部细胞的伤害更大，细胞透

性大大增加，细胞死亡程度升高。同时可以看到，

同一处理下，根部 OD600值显著高于地上部，说明

根部受胁迫程度更高。 

 

图 4  不同 NH4
+ 和 K+ 处理下地上部(A)和根部(B)EB 

染色情况  
Fig. 4  The EB staining of shoot (A) and root (B) under different 

concentrations of NH4
+ and K+ treatments 

 
2.5  不同浓度钾对高铵下拟南芥野生型 H2O2 含

量的影响 

为了探究叶部活性氧(reactive oxygen species, 

ROS)在不同 NH4
+ 和 K+ 处理下的变化，本研究利用

DAB染色法对叶部 H2O2进行了原位组织化学染色。

图 5显示了不同 NH4
+ 和 K+ 处理下叶片 DAB染色情

况。结果表明，不添加 NH4
+ 条件下，外源提供不同

浓度(0.2和 4.0 mmol/L)K+ 处理，拟南芥叶片几乎没

有 DAB染色，表明此时两者叶片都只有较低的 H2O2  

 

(图上比例尺代表实际距离 0.5 mm) 

图 5  不同 NH4
+ 和 K+ 处理下叶片 DAB 染色情况  

Fig. 5  The DAB staining of leaf under different concentrations  
of NH4

+ and K+ treatments 
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水平。而高浓度(30 mmol/L) NH4
+ 条件下，高铵钾比

处理的拟南芥叶片染色程度显著深于低铵钾比处理，

表明高 NH4
+ 下，高铵钾比处理显著增加了叶片中

H2O2 的含量，加深了叶片氧化胁迫程度。可见，在

高 NH4
+ 条件下，高铵钾比对拟南芥叶片氧化胁迫的

加剧作用更突出，降低铵钾比可部分缓解高 NH4
+ 对

叶片的氧化胁迫。 

3  讨论 

铵是植物的重要氮源之一，而植物体内过量铵积

累会对植物造成伤害，高 NH4
+ 对植物抑制作用的明

显特征是抑制根系生长和地上部发育[4,22,26]。Lasa等[27]

研究发现豌豆和菠菜根系在高 NH4
+ 下被显著抑制。

本文研究也发现高浓度的 NH4
+ 显著抑制拟南芥主根

的伸长和地上部的发育。 

外界阳离子的浓度在植物抵抗铵毒害过程中起

重要的作用，尤其是钾离子。在高铵条件下，维持外

界合适的铵钾比是植物耐受铵毒害过程中的一个关

键。铵钾比是指外界环境中 NH4
+与 K+的浓度比，其

在植物抵御铵毒害过程中有重要作用。当铵钾比高

时，植物就容易遭受铵毒害；而当铵钾比降到合适的

比例时，铵毒害程度就会有所减轻甚至消除。研究表

明，在高铵条件下，当外界铵钾比从 15 降至 5，拟

南芥遭受铵毒害的程度就得到一定的缓解，而当外界

钾浓度进一步提高，铵钾比进一步下降时，植物遭受

铵毒害的程度并不能进一步得到缓解。Li 等[28]研究

认为高铵对主根伸长的抑制与外源铵钾比密切相关，

铵钾比在不高于 4 ~ 8时会明显减轻铵毒害症状，而

维持较低的外源 NH4
+/K+ 比可以明显恢复根系的生

长，缓解 NH4
+ 对主根伸长的抑制 [29–32]，因此降低

NH4
+/K+ 比可能是提高拟南芥耐铵毒的手段。较低的

阳离子，尤其 K+ 的吸收是植物发生 NH4
+ 毒害的关

键之一[15,33]，而外源添加 K+会显著缓解 NH4
+ 的毒害

作用[15,31,33]。例如，研究常用的 MS培养基，其本身

就含有 20.6 mmol/L的 NH4
+，但同时含有 20 mmol/L

的 K+，其上生长的植物幼苗并没有任何毒害症状[15]。

而在以 NH4
+ 为单一氮源的缺 K+ 培养基中，只需要  

1 mmol/L NH4
+ 就足以引发拟南芥铵中毒症状[34]。

Balkos等[20]也报道，高 NH4
+ 胁迫下降低外源 NH4

+/K+ 

(浓度比)比会显著增加水稻根系的生物量。本研究中

铵钾比由 150降到 7.5，显著减轻了铵对拟南芥根系

和地上部生长的抑制作用。除根系伸长外，侧根数量

也是植物吸收水分和养分的关键，侧根的发育包括原

基的启动、伸长等过程。Li等[35]研究发现，高 NH4
+ 可

以抑制侧根原基的冒出过程，本研究发现高铵处理

下，不同铵钾比条件都会显著降低侧根数量，但拟南

芥侧根数量在低铵钾比时比高铵钾比时有显著增加，

说明，低铵钾比在缓解高 NH4
+ 抑制的拟南芥侧根发

育过程中也发挥重要作用，这与前人研究相一致[36]。

另外，Li等[37]的研究还提到在低 K+ 条件下，AMOS2

遗传位点可能在拟南芥抵抗高 NH4
+ 对侧根的抑制过

程中发挥重要作用，降低 NH4
+/K+ 比可能是提高拟南

芥耐铵毒的手段之一，因此铵钾比的调控可能与该遗

传位点有关。本研究结果显示高铵会抑制根系的生长

发育，影响地上部的生物量，但不同铵钾比对根系及

地上部影响差异较大，高铵钾比显著加重了主根伸长

和侧根数量的抑制，改变了侧根的阶段分布，减轻了

地上部生物量，而降低铵钾比则在很大程度上缓解了

这种抑制，并且对根系的缓解效应要大于地上部的缓

解效应。NH4
+ 和 K+ 具有高度相似的离子半径和价

位，这在离子透过膜转运时非常重要[38]。现在普遍

认为，NH4
+ 会影响 K+ 的吸收和积累，同理，K+ 也

会影响 NH4
+ 的吸收和积累[30]，这些现象也就能解释

为什么提高外源K+ 含量能在一定条件下保护植物免

受铵毒害[15,29]。此外，也有研究认为 K+ 不仅与 NH4
+ 

竞争通道位点和转运蛋白，而且还增强了 NH4
+ 的同

化作用也是提高外源K+ 含量能保护植物免受铵毒害

的机制之一[20]。 

活性氧(ROS)是植物光合作用中产生的副产物，

也是植物细胞代谢过程中的产物，在植物受到胁迫时

更容易产生[39]。高铵会引起植物体内氧化还原状态

的紊乱，导致 ROS 的过量积累，从而对植物造成氧

化损伤[40]。另外，铵胁迫还会诱导植物体内 NO及其

衍生的其他活性氮(RNS)等物质的产生，也会扰乱植

物细胞内氧化还原状态[41]。植物在逆境胁迫初期其

内源的 H2O2会快速升高
[41–43]。Wang 等[44]研究发现

铵毒害引起水生植物 Hydrilla verticillata的氧化胁迫

加重，O2
– 和 H2O2含量升高，本研究结果也显示，高

铵会对拟南芥造成明显的氧化胁迫，导致叶片 H2O2

水平增加，但Wang等[44]实验中铵钾比浓度为 2左右，

与一般认定的可引起铵毒害的铵钾比有较大差异，这

可能与实验条件为水培有关。图 5结果显示不加 NH4
+ 

条件下，外源提供不同浓度 K+ 处理，拟南芥叶片几

乎没有 DAB染色，表明此时两者叶片都只有较低的

H2O2水平。但在高浓度 NH4
+ 条件下，不同钾浓度处

理的叶片 DAB 染色程度均较对照有所增加，这与

Wang 等[40,44]研究发现结果一致，他们的实验结果

表明在高铵胁迫下，地上部有明显的 H2O2 积累。
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Podgórska等[45]的研究也表明，铵胁迫与氧化还原状

态的失衡相关联，并且会提高拟南芥 Col-0叶片中的

ROS水平。但本研究同时发现，在高浓度 NH4
+ 条件

下，高铵钾比处理的拟南芥叶片 DAB染色程度显著

深于低铵钾比处理，表明高 NH4
+ 下，高铵钾比显著

增加了叶片中 H2O2的含量，加剧了叶片氧化胁迫程

度，这与 Shin和 Schachtman[46]的研究结果一致，他

们的实验证明，拟南芥在 K+ 缺乏的条件下 ROS 会

明显增加。本研究中在高 NH4
+ 处理下，高铵钾比对

拟南芥叶片氧化胁迫的加剧作用更突出，降低铵钾比

可部分缓解高 NH4
+ 对叶片的氧化胁迫。因此，在植

物响应不同铵钾比供应的过程中，氧化胁迫可能是其

中一个重要环节。另外，本研究发现高铵条件下，高

铵钾比处理的拟南芥细胞透性和死亡程度增加尤其

显著，而这种伤害可以通过降低铵钾比得到部分缓

解。另外，同一处理下，根部 OD600值显著高于地上

部，说明根部受胁迫程度更高，这可能与根系是植物

吸收代谢铵的主要场所，是土壤高铵胁迫的直接感应

和受害部位有关。 

4  结论 

1) 高 NH4
+ 导致根系和地上部抑制，而高铵钾比

会加重这种抑制，同时高铵钾比处理增加了地上部

H2O2 含量，加重其氧化胁迫。因此高铵钾比造成的

氧化胁迫的加剧可能是造成高 NH4
+ 下根系和地上部

生长被进一步抑制的原因之一，而造成氧化胁迫的原

因可能是与该过程中的铵积累，flux流，呼吸速率和

光合作用等相关。 

2) 目前关于不同铵钾比对主侧根发育和地上部

生长的毒害机制报道较少，本文报道的高铵导致植株

氧化胁迫升高的现象可能为深入研究主侧根及地上

部对不同铵钾比环境响应的信号机制提供了新的切

入点。 

3) 本研究可以为土壤施肥提供一定的理论参

考，由于我国土壤普遍缺钾，在实际应用过程中，这

些土壤中应尽量降低铵肥的施用，或者在施用铵肥时

补充一定量的钾肥，使之保持较低的铵钾比，避免铵

对农作物的毒害；而在某些土壤钾素较为丰富的地

区，则可适当提高施用铵肥的比例，以提供充足养分

保证作物的良好生长。 
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High Ammonium Condition 
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Abstract: Potassium plays an important role in the process of protecting plant species from ammonium toxicity. In the 

present study, primary root, lateral root (LR) and shoot developments of Arabidopsis wild type (Col-0) were analyzed under 

excessive NH4
+ (30 mmol/L) with two concentration ratios of NH4

+/K+ (7.5 and 150) in agar medium. The results showed that 

under high ammonium condition (30 mmol/L), high NH4
+/K+ ratio (150) increased the ammonium stress, inhibited the shoot and 

root development and aggravated the oxidative stress compared with low NH4
+/K+ ratio (7.5). Compared with the low NH4

+/K+ 

ratio, the high NH4
+/K+ ratio inhibited the primary root elongation by 57.4%, the relative number of LRs by 33.3% and the shoot 

fresh weight by 69.9% under the high ammonium condition. The results of DAB (3, 3'-diaminobenzidine) staining of leaf 

indicated that compared with no ammonium treatment, the different external K+ levels (0.2 and 4.0 mmol/L) did not show 

significantly different effects on shoot oxidative stress of Arabidopsis; while under the high ammonium condition, the high 

NH4
+/K+ ratio further increased the H2O2 content of leaf and aggravated the oxidative stress compared with the low NH4

+/K+ ratio. 

Evans blue (EB) staining showed that the different external K+ levels did not show significantly different effects on shoot and root 

membrane permeability of Arabidopsis in the treatment without ammonium; while the high NH4
+/K+ ratio significantly enhanced 

shoot and root membrane permeability under the high ammonium condition. All the results indicated that high ammonium 

inhibited the development of shoot and root of Arabidopsis, and the inhibition would be enhanced by the high NH4
+/K+ ratio. In 

addition to the reduction in the absorption of ammonium by the plants due to presence of high concentration of potassium, the 

reason may be also ascribed to the exacerbated oxidative stress by the high NH4
+/K+ ratio. Therefore, appropriate NH4

+/K+ ratio 

plays an important role in response of plants to ammonium toxicity. 
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