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摘  要：向重性是决定植物根系构型的主要因素之一，对根系锚定及水分养分吸收具有重要影响。铵显著影响

拟南芥根构型，尽管高铵抑制主根伸长和侧根数，然而铵对主根生长方向的研究却少有报道。本文以拟南芥为材料，

利用室内培养基模拟试验，研究了高铵胁迫对根系向重性生长的影响，发现高铵胁迫不仅抑制植物生长，还影响主根

的生长方向。0 ~ 30 h动态观测结果表明：10 mmol/L (NH4)2SO4对根系的向重性反应仅表现为延缓效应，而 30 mmol/L 

(NH4)2SO4 则显著减弱主根的向重性弯曲。降低基本培养基养分浓度后，铵对主根向重性反应的抑制效应可发生在较

低的 NH4
+ 浓度。外源添加 Ca2+ 可部分恢复铵对主根伸长的抑制效应，却不能缓解铵对主根向重性反应的影响。不同

部位分开供铵，结果显示铵对拟南芥主根向重性的影响主要是根部铵效应。上述结果表明，铵对主根向重性的影响机

制部分独立于其对主根伸长的影响，也不是由于 Ca2+ 缺乏引起的，而有可能与根部高铵诱导的根尖其他生理活动过

程改变有关。 
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植物根系形态及构型在很大程度上决定着植物

获取水分养分的能力[1]，同时植物根系构型又是动态

变化的，具有可塑性，使根系不断响应环境条件的变

化以最大程度地利用土壤资源[2]。向重性是决定根系

空间构型的主要因素之一[3]，具有不可抗拒性，但深

扎于土壤中的植物根系通常还受各种生物及非生物

环境信号的影响，非生物环境胁迫如水分/湿度梯度、
温度、高盐胁迫、机械阻碍等对植物根系向重性和根

构型也具有一定的调控作用[4-10]。 
目前，关于养分对根系向地性的影响也有一些研

究。例如，Liao 等[11]报道在水、低磷协同胁迫条件

下，一些豆科植物主根向地性增强，基根向地性变弱，

从而形成主根深扎、基根变浅的“伞状”构型，以利

于对土壤中水分和磷的吸收，是一种理想的根构型。

除了养分有效性与向地性的正向关系——即向肥性

以外，养分有效性与向地性负向关系——即避肥性也

有报道。Vicente-Agullo 等[12]认为降低外源 K+ 水平

激活的非向重性反应可能是一种对矿质元素缺乏逃

避反应的重要组成部分，使根系生长偏离局部 K+ 缺

乏土块。 

NH4
+ 作为一种主要氮源，在植物生长发育过程

中不可或缺，然而过量的铵极易引起植物铵中毒，呈

现根系生长受抑、叶子失绿等症状[13-14]。大量氮肥特

别是铵态氮的投入，可能造成局部土壤中 NH4
+ 含量

在短时间内大量积累，有报道认为可以达到 40 
mmol/L[15]，从而导致对植物的毒害。近年来，对高

铵抑制根系生长机制的研究取得了重要进展，但是，

对决定植物根系构型的另一个重要因素——根的向

重性与高铵环境关系的研究却很少。本课题组研究发

现拟南芥在高铵培养基上萌发生长，不仅根系生长显

著受到抑制，其主根生长方向也受到影响。本文在此

基础上，进一步探讨了基本培养基养分浓度、外源添

加 Ca2+ 处理以及不同部位供铵等条件下高铵胁迫影

响根系向重性的生理基础及其与主根伸长的关系，为

深入研究高铵环境对根系向重性影响的内在作用机

理提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 
Columbia-0生态型拟南芥(Arabidopsis thaliana)。 
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1.2  试验方法 
1.2.1  拟南芥种子灭菌与播种    种子先用灭菌剂 
[10% 的次氯酸钠(v/v) + 0.1%(w/v)十二烷基硫酸钠
(SDS)] 表面消毒 5 min，然后用灭菌水清洗干净(不
少于 5次)，避光置于 4℃低温处理 2天。用 0.1% 的

琼脂糖悬浮并借助移液枪播种于萌发培养基上，密封

后将培养板竖直置于光照培养室中，让根沿琼脂板表

面竖直向下生长。 
1.2.2  培养    培养室的培养条件为：温度 23℃ ± 

1℃，光周期 16/8 h，光照强度 100 μmol/(m2⋅s)。正常
萌发培养基(T0)同 Li 等[15]，其成分为：2 mmol/L 
KH2PO4，5 mmol/L NaNO3，2 mmol/L MgSO4，1 
mmol/L CaC12，0.1 mmol/L Fe-EDTA，50 μmol/L 
H3BO3，12 μmol/L MnSO4，1 μmol/L ZnC12，1 μmol/L 
CuSO4, 0.2 μmol/L Na2MoO4，0.5g/L MES(2-码啉已磺
酸)，1%(w/v)蔗糖，0.7%(w/v)琼脂，用 1 mmol/L NaOH
调至 pH 5.7。培养基在 121℃灭菌 20 min。在超净工
作台将其倒入培养板中，待培养基凝固后播种。 
1.2.3  铵和向重性处理    将在正常培养基上萌发
生长 5 天，大小基本一致的苗(根长约 1.5 cm)移到含
有不同铵浓度竖直放置的培养基上，在培养板背面标

记根尖的位置，然后将培养板旋转 90° 进行向重性
处理(图 1A)。在此后的特定时间点用 CannonG7相机
进行观察拍照，使用 ImageJ 图像分析软件
(http://rsbweb.nih.gov/ij/download.html)分析主根伸长
量(移至处理板后主根新增的长度)和向重性角度(主
根根尖与竖直方向的夹角)。 

各种特殊处理培养基：铵处理培养基，在正常萌

发培养基中添加相应浓度的(NH4)2SO4；低浓度培养 

基，将现有培养基(T0)各组分浓度降为原来的 1/50；
外源添加 Ca2+，在含有 30 mmol/L (NH4)2SO4的培养

基上再添加不同浓度的 Ca(NO3)2；不同部位供铵，

采用特殊的培养装置，仅对拟南芥幼苗根部或地上部

位供应特定浓度的 NH4
+。 

1.3  数据分析 
数据的统计分析采用 SPSS13.0，图表使用

Excel2003生成。 

2  结果与分析 

2.1  铵对植物根系向重性反应影响特征 
为详细了解铵对主根向重性反应的影响，将已在

正常生长培养基上萌发生长 5 天的拟南芥幼苗，移
苗到含不同浓度 (NH4)2SO4的竖直放置培养基上。采

用图 1A 的试验设置，研究不同浓度(0、10 和 30 
mmol/L)(NH4)2SO4 对拟南芥主根向重性弯曲生长的

影响。不同时间和不同浓度的动态分析结果表明，短

期内(<18 h)不同浓度铵均显著抑制主根向重性反应，
随着处理时间的延长，根尖与重力方向的夹角逐渐变

小，经 10 mmol/L (NH4)2SO4处理的根，在 30 h时达
到和对照相同的向重性角度，而 30 mmol/L 
(NH4)2SO4处理则在不同时间点均显著抑制了主根的

向重性反应(图 1B)。10 mmol/L (NH4)2SO4仅延缓了

主根的向重性反应过程，而 30 mmol/L (NH4)2SO4则

显著减弱了主根的向重性反应，说明铵对主根向重性

反应的抑制程度随着供铵浓度的升高而增强。 
2.2  低强度培养基环境下铵对根系向重性的影响 

图 2 结果表明，将养分浓度降到原来的 1/50，
在无铵条件下，主根的向重性反应没有受到明显影 

 
(图中 * 表示差异在 P<0.05水平显著，下同) 

图 1  铵对拟南芥主根向重性影响的时间浓度动态 
Fig. 1  Time-concentration dynamics of root gravitropism in Arabidopsis upon ammonium exposure 
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图 2  培养基养分强度对铵诱导的拟南芥主根向重性反应的影响 
Fig. 2  Effects of basical medium on ammonium induced root gravitropic response 

响，但主根向重性反应对铵的敏感性明显增强，10 
mmol/L (NH4)2SO4 就显著抑制了主根的向重性反应

过程。主根伸长和向重性弯曲的动态结果表明，经

10 mmol/L (NH4)2SO4处理 72 h的主根伸长量和对照
条件下 24 h时的基本相同(分别为 3.1 cm和 3.3 cm)，
但铵处理条件下 72 h时主根向重性角度(37°)显著大
于对照主根在 24 h(23°)时的角度，表明在本研究的铵
浓度范围内，铵对主根向重性角度的影响可能不是由

于铵对主根伸长抑制的次级效应而产生的。 
2.3  外源 Ca2+ 对铵诱导的根系伸长量和向重性角

度的影响 
在含 30 mmol/L (NH4)2SO4培养基上再添加不同

浓度的 Ca(NO3)2可以显著恢复铵对主根伸长的抑制

作用(表 1)，添加 10 mmol/L Ca(NO3)2处理 1天后，
使主根伸长量从 2.85 mm 增加到 3.94 mm，增加了
27.66%，添加 20 mmol/L Ca(NO3)2处理 1天后，增
加了 22.76%。但是，添加 Ca(NO3)2并不能缓解铵对

主根向重性反应的影响，处理 1天后，角度都在 25°
左右，处理之间没有显著性差异，说明铵对主根向重

性反应的影响不是由于 Ca2+ 缺乏引起的。同时，也 

表 1  外源 Ca(NO3)2 对铵诱导的主根伸长及 
向重性角度的影响 

Table 1  Effects of Ca(NO3)2 on ammonium-affected root  
elongation and gravitropic angle 

处理 主根伸长量(mm) 向重性角度(°)

30 mmol/L (NH4)2SO4 2.85 ± 0.02 b 26.30 ± 0.38 a 

30 mmol/L (NH4)2SO4 + 
10 mmol/L Ca(NO3)2 

3.94 ± 0.04 a 
 

25.37 ± 4.43 a 
 

30 mmol/L (NH4)2SO4 + 
20 mmol/L Ca(NO3)2 

3.69 ± 0.08 a 
 

24.49 ± 1.25 a 
 

注：表中的值为平均值±SE, 同列不同小写字母表示处理差
异在 P<0.05 水平显著。 

间接证明铵对向重性的影响机制有别于其对根伸长

的影响机制。 
2.4  不同供铵方式对根系向重性的影响 

采用自制的培养装置(图 3A)，对拟南芥地上部
和根部分开供铵，进一步研究了铵对主根向重性反应

影响的部位特异性。结果显示，与对照相比，地上部

供铵对主根的向重性反应无明显影响，而根部供铵和

整体供铵相似，都显著抑制主根的向重性反应(图
3B)。说明铵对主根向重性的影响主要来自于根部铵
效应。 

3  讨论 

3.1  高铵抑制拟南芥主根向重性反应且与培养基养
分强度有关 
植物根系向重性反应对养分有效性及分布具有

很强的响应能力。例如，在低磷胁迫条件下，一些主

要豆科植物如菜豆(Phaseolus vulgaris)、大豆(Glycine 
max)和豌豆(Pisum sativum)基根向地性变弱[3,11,16]。通

常 Pi 在表层土壤中的有效性最高，因此这种低磷胁
迫条件下根系变浅的变化可能是对 Pi 有效吸收的适
应机制。Ge等[17]和 Liu等[18]也证实磷高效吸收基因

型豆科植物，基根向地性对低 Pi 胁迫的响应要大于
磷低效基因型。在本实验中，当拟南芥在含有 30 
mmol/L (NH4)2SO4的培养基上萌发生长，其主根逐渐

偏离重力作用方向，说明高铵会诱导主根负向地性反

应。进一步研究发现铵对主根向重性的影响是铵浓度

依赖的，主根失重程度即根尖偏离重力方向的角度随

着铵浓度的增加而增大。值得注意的是，由于铵处理

所用的基本培养基整体养分浓度很高，远远高于自然

生态系统土壤养分，而且考虑到铵毒害发生的可能机 
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(图 B为低养分培养基不同部位供 10 mmol/L (NH4)2SO4向重性处理 96 h) 

图 3  不同部位供铵对拟南芥主根向重性反应的影响 
Fig. 3  Effects of root and shoot exposed to NH4

+ separately on root gravitropism in Arabidopsis 

制，在 pH值缓冲的条件下，提高了 K+ 和 NO3
- 养分

浓度，因此植物在该培养基上进行铵处理，发生 NH4
+

毒害效应所需要的 NH4
+  浓度域值可能也要高许 

多[19-21]。事实上，在 Cao等[21]的试验中，在没有 K+ 存

在的条件下，6 mmol/L NH4Cl已完全抑制了拟南芥
主根的生长过程，萌发的种子几乎没有根系。而在本

文试验条件下，即使  (NH4)2SO4 浓度高达 30 
mmol/L，拟南芥还有明显的根系生长过程，说明该
培养基体系在植物应对高铵胁迫过程中具有明显的

抗性。鉴于这种考虑，降低正常萌发培养基中养分离

子浓度，在该整体养分浓度 1/50 的低养分培养基中
进行 NH4

+ 胁迫条件下的向重性处理实验，发现降低

正常培养基体系中的养分强度，根系的生长过程明显

变缓，而无铵条件下主根的向重性反应过程没有受到

明显影响(图 2)，但在低养分培养基中，10 mmol/L 
(NH4)2SO4已显著抑制拟南芥主根向重性反应。说明

高铵对拟南芥主根向重性的影响程度与培养基中养

分离子强度相关，植物根系对环境胁迫信号的响应还

受其所处复杂环境条件的影响。 
3.2  铵对主根向重性的影响部分独立于其对主根伸

长的抑制 
图 2根系向重性弯曲动态结果表明，在铵处理条

件下，72 h时主根的伸长量和对照根在 24 h时无显
著差异，而此时其对应的向重性角度显著大于对照

根，间接说明铵对主根向重性角度的影响并不是对其

主根伸长抑制的次级效应。类似的结果在高盐胁迫对

拟南芥主根生长及向重性反应的影响中也有报道[7]。

由此可见，高铵对主根向重性角度的影响，像高盐和

低温等不利环境胁迫条件一样，不是对其伸长抑制的

次级效应[7-8]，可能有其独立的机制。该结论也被外

源添加 Ca2+ 试验所证实，虽然 30 mmol/L (NH4)2SO4

对主根伸长的抑制效应可以被不同浓度的 Ca(NO3)2

显著恢复到一定程度，但对铵诱导的主根向重性角度

却没有明显影响(表 1)。Ca(NO3)2可以部分缓解高铵

对主根伸长的抑制效应，说明高铵处理可能影响到了

Ca(NO3)2 参与的主根生命活动过程。但外源添加

Ca(NO3)2对铵诱导的主根向重性反应并没有影响，说

明铵对主根向重性的影响不是由于 NH4
+ 诱导的阳

离子如 Ca2+ 缺失造成的。该结论也与 Bonser等人[16]

在菜豆上的研究结果相一致，Bonser 等研究发现缺
K+、Ca2+ 或 Mg2+ 处理并不影响菜豆根系生长角度。 
3.3  铵对拟南芥主根向重性反应的影响主要是根部

铵效应 
对地上部和根部分开供铵，结果表明无论是正常

培养基还是低养分离子强度培养基，铵对主根向重性

角度的影响，都主要是根部铵效应，而地上部铵对拟

南芥主根向重性几乎没有影响(图 3)。铵对拟南芥主
根向重性反应影响的部位差异性，一方面可能是由于

根部高铵影响到了根尖的组织结构，如根尖生长素信

号最大化和根尖淀粉体含量[15]；另一方面也可能是

由于不同部位铵供应影响到了生长素的不同运输过

程。研究表明地上部高铵通过抑制生长素输入载体蛋

白 AUX1 调控的根尖生长素的向顶运输过程，从而
抑制了拟南芥侧根原基的冒出和侧根数量[22-23]。而根

尖生长素的向顶运输不影响主根的向重性反应[24]，

这也与地上部高铵对拟南芥主根向重性反应几乎没

有影响的结论相一致。一般认为，向顶运输的生长素

调控侧根的发育，而由顶向基运输的生长素控制主根

向重性弯曲[25-26]。因此，铵对拟南芥主根向重性的影

响可能是由于根部高铵影响到了根尖端组织结构或
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根尖生长素由顶向基运输，该推论需要进一步的研究

证实。 

4  结论 

高铵不仅显著抑制拟南芥根系生长，也影响主根

的生长方向，诱导主根负向重性反应。铵对主根负向

重性的诱导效应随着铵浓度的升高而增加，并且与基

本培养基中整体养分离子强度有关。外源添加

Ca(NO3)2能够部分恢复铵对主根伸长的抑制效应，却

不能缓解铵主根向重性角度的影响，铵对主根向重性

的影响主要是根部铵效应。 
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Abstract: Gravitropism is an important factor in determining root architecture and directs roots to grow downward in soil 

and thus may have a great affect on the uptake of water and mineral ions required for plant growth and development. Ammonium 

profoundly affects root architecture of Arabidopsis thaliana. Despite the inhibitory effects of high ammonium on root length and 

the number of lateral roots, however, very little is known concerning the influence of ammonium on root growth direction. 

Experiments were performed with Arabidopsis thaliana using indoor agar media for a simulation to study the effects of high 

ammonium on root growth direction. It was found that NH4
+ stress not only inhibited plant growth, but also affected root growth 

direction. Kinetics results for a 30-h assay window showed that 10 mmol/L (NH4)2SO4 delayed root gravitropism, while 30 

mmol/L (NH4)2SO4 significantly reduced root gravitropic curvature. Reduction the nutrients in basic medium, root agravitropic 

response induced by NH4
+ occurred at a lower concentration. Adding Ca(NO3)2 partially restored the inhibition of NH4

+ on root 

elongation, but had no effects on NH4
+ induced root gravitropic angle. When NH4

+ was supplied separately to different parts of the 

plants, the effect of NH4
+ on root gravitropism was mainly from the root-supplied NH4

+. These results preliminarily indicate that 

the influence of ammonium on root growth direction is partially independent of its effect on root elongation and is not due to the 

deficiency of cations such as Ca2+, but may be related with the alteration of root physiological processes when root exposed to 

high NH4
+.  

Key words: High ammonium, Stress, Root, Gravitropism 
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