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摘  要 

本研究聚焦植物铵毒现象及其作用机理这一农业科学与生物学领域长期关注且亟待突破的基础理论问题。

以模式植物烟草为材料，研究发现，在含3 mM 4NH+ 的水培条件下，烟草生长受到显著抑制；而添加微

摩尔浓度的外源尿素后，烟草地上部和地下部生物量、侧根数量及总根长均显著增加，表明外源尿素能

够有效缓解铵离子对烟草生长造成的胁迫。进一步分析表明，该缓解过程伴随着精氨酸、一氧化氮、精

胺和亚精胺等信号物质水平的变化，提示其可能通过调控相关信号代谢网络参与烟草对铵毒胁迫的响应

过程。 
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Abstract 
Ammonium toxicity and its underlying mechanisms are long-standing fundamental issues in agri-
cultural science and biology that have attracted sustained attention and urgently require further 
investigation. Using tobacco as a model plant, this study found that tobacco growth was significantly 
inhibited under hydroponic conditions containing 3 mM 4NH+ . However, the addition of exogenous 
urea at micromolar concentrations significantly increased shoot and root biomass, lateral root 
number, and total root length, indicating that exogenous urea can effectively alleviate the growth 
stress caused by ammonium in tobacco. Further analysis showed that this alleviating process was 
accompanied by changes in the levels of signaling molecules such as arginine, nitric oxide, spermine, 
and spermidine, suggesting that exogenous urea may participate in the tobacco response to ammo-
nium toxicity by regulating related signaling and metabolic networks. 
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1. 引言 

氮作为植物矿质养分的有效性是影响植物生长和产量的最强限制因素。铵态氮作为一种重要的氮肥，

据统计，在过去两年，其占我国氮肥比例的 20%~30%左右[1]。其主要形式包括碳酸氢铵，硫酸铵，氯化

铵，液氨等，且具有易溶于水，肥效快，作物能够直接吸收等优点。但单独施用过量的铵态氮肥会导致

植物出现铵胁迫现象，比如油菜在水培时，无论高氮浓度(8 mM)还是低氮浓度(1 mM)，当铵态氮:硝态氮 
= 3:1 时，会出现铵毒性，光合速率受限，植物生长缓慢甚至停滞[2]；黄瓜幼苗在全铵处理下的生物量，

叶绿素含量均出现明显降低[3]；烟草幼苗在过量铵处理的条件下，生长明显受抑制，叶片萎黄[4]；水培

条件下，铵态氮浓度从 5 mM 到 20 mM 时，柑橘生长受抑制，且幼苗根系活力下降了 59.8%，叶绿素含

量降低了 19.0% [5]。 
“植物铵毒”现象及其机理过程是农业技术与生物学界长期关注和亟待研究解决的基础理论与应用

课题。铵态氮( +
4NH )与硝态氮( 3NO− )皆是植物生长发育从土壤中吸收利用的主要无机氮，但是当以毫摩

尔级的 +
4NH  (如 3 mM~10 mM)作唯一氮源或者占比很高时，许多旱地植物常呈现出“铵毒症状”，如生

长滞缓、根与地上部生物量减少、叶黄花、根色褐黄等[6] [7]。迄今，学术界虽已发现一些涉及到植物铵

胁迫的生理及分子生物学因子，例如：胞质中阳离子失衡、跨膜 pH 梯度异常、基于活性氧(ROS)的氧化

胁迫、NH3/ +
4NH 的无效跨膜循环、 +

4NH 的同化酶与转运蛋白(GS1, AMT1.1/1.3)的活性变化与调控等[8] 
[9]，但是，植物生长对 +

4NH 敏感性反应的详细系统性的机理过程仍未知，亟待人们开展全面深度的解析。 
近年有研究发现，微摩尔级的外界尿素能明显减轻 +

4NH 对棉花、拟南芥及烟草等生长的胁迫[10]，
增强植物生长速率，提高根和地上部的生物量以及总根长。针对棉花，发现尿素缓解铵毒的主要特征包

括：1) 尿素作用浓度低(<100 μM)；2) 尿素能激发根的局部信号和植物系统性长距离信号传递；3) 根系
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响应外源尿素具有可记忆性，即根系接触 100 μM 尿素 12~24 小时后，就足以明显缓解铵毒而生长良好；

4) 精氨酸–多胺途径很可能参与尿素缓解铵毒[11]。 
基于此，本研究以烟草为模式植物，开展了水培实验，确定了尿素缓解烟草铵毒的最低浓度，完成

了烟草铵毒响应尿素的“记忆性”鉴定，分根实验以及铵毒响应尿素信号的鉴定。 

2. 材料与方法 

2.1. 试验材料 

本试验所用的模式烟草品种为 K326。 

2.2. 试验方法 

精氨酸含量测定：采用 α-萘酚-丁二酮比色法，具体步骤参考[12]。 
一氧化氮浓度测定：采用硝酸还原酶-Griess 试剂比色法，具体步骤参考[13]。 
精胺、亚精胺的测定：采用高效液相色谱法，具体步骤参考[14]。 

2.3. 烟草培养及生长条件 

烟草幼苗水培预培养：在培养基中萌发 10 天后的烟草，选取大小长势一致的幼苗。用烟草水培营养

液(1.5 mM NH4NO3, 0.8 mM K2SO4, 1 mM KH2PO4, 1 mM MgSO4, 2 mM CaCl2, 5 μM MnSO4, 1 μM ZnSO4, 
0.1 μM CuSO4, 0.1 μM (NH4)6Mo7O24·4H2O, 1 μM H3BO4 and 30 μM Fe-EDTA)培养，在培养室条件下生长

7 天，使用气泵保持通气，间苗一次。 

2.4. 烟草培养及生长条件 

尿素缓解铵毒最低浓度鉴定实验：经过水培预培养的烟草幼苗，选取大小长势一致的转移至唯一氮

源为 1.5 mM (NH4)2SO4 的烟草水培营养液(其余营养元素与 2.3 描述一致)处理 3 天(消耗烟草体内的硝

态氮，每 24 h 换一次营养液)。后分为 5 个处理，不添加尿素为对照，外源添加 4 个浓度的尿素(20, 50, 
100, 500 μM)，并使得每个处理保持总氮浓度为 3 mM，氮源为(NH4)2SO4。生长 3 天后取样，统计其表

型。 
尿素缓解铵毒“记忆性”鉴定实验：经过水培预培养和 3 mM 铵离子预处理 3 天的烟草幼苗，选取

大小长势一致的转移至氮源浓度为 1.5 mM (NH4)2SO4 的烟草水培营养液(其余营养元素与 2.3 描述一致)
处理 3 天(每 24 h 换一次营养液)。外源加入 100 μM 的尿素(氮源为(NH4)2SO4，保持总氮浓度为 3 mM)，
3 天后统计表型。 

尿素缓解铵毒的分根实验：经过水培预培养和 3mM 铵离子预处理的烟草幼苗，选取大小长势一致的

烟草幼苗，将其根均分为两部分，放置于两个水培盆中，一部分以 1.5 mM (NH4)2SO4 为唯一氮源，另一

部分为 1.5 mM (NH4)2SO4 加 100 μM 的尿素。3 天后统计表型，并取根系样品，统计表型。 
尿素缓解铵毒涉及的部分信号物质实验：经过水培预培养的烟草幼苗，选取大小长势一致的转移至

唯一氮源为 1.5 mM (NH4)2SO4 的烟草水培营养液(其余营养元素与 2.3 描述一致)处理 3 天。实验组为外

源添加 100 μM 的尿素，对照组为不添加尿素，3 天后取根系样品，测试生理指标。 

2.5. 统计方法 

所有实验数据均基于 3 个独立生物学重复获得，结果以平均值 ± 标准误(mean ± SE)表示。对原始数

据进行异常值检验后，剔除异常值，并对处理后的数据进行统计学分析。 
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3. 结果与分析 

3.1. 尿素缓解铵毒最低浓度鉴定实验 

本实验将预培养 7 天的烟草苗，用 3 mM 铵处理 2 天后，通过外源添加不同浓度的尿素(20 μM，50 
μM，100 μM，500 μM，0 表示不添加尿素，作为对照)，以硫酸铵作为氮源，控制总氮量为 3 mM。处理

3 天后统计表型。 
 

 
Figure 1. Experiment for identifying the minimum concentration of urea to alleviate ammonium toxicity 
图 1. 尿素缓解铵毒最低浓度鉴定实验 

 
从图 1 可以看出，在外源尿素浓度为 100 μM，500 μM 时，烟草所受到的铵毒得到缓解，其地上部、

根部生物量、总根长、侧根数与对照组(不添加尿素)相比有显著性优势。据此鉴定最低缓解铵毒的外源尿

素浓度为 100 μM。 
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3.2. 尿素缓解铵毒“记忆性”鉴定实验 

本实验将预培养 7 天的烟草苗，用 3 mM 铵处理 2 天后，通过外源添加 100 μM 的尿素，分别处理

12 小时，48 小时，用硫酸铵作为铵源，控制总氮量为 3 mM。 
 

 
Figure 2. Identification of the memory effect of urea on ammonium toxicity alleviation 
图 2. 尿素缓解铵毒记忆性鉴定实验 

 
通过图 2 实验结果可以看出，外源添加尿素为 100 μM 的情况下，处理 12 小时，48 小时其地上部、

根部生物量、总根长、侧根数与对照组(不添加尿素)相比有显著性优势。据此推断，外源尿素缓解铵毒的

最短处理时间至少为 12 小时。 
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3.3. 尿素缓解铵毒的分根实验 

本实验将预培养 7 天的烟草苗，用 3 mM 铵处理 2 天后，将烟苗的根均分为两部分，一部分放入 100 
μM 尿素(保持总氮量为 3 mM 的铵环境)的水培盆中，另一部分放入 3 mM 铵的水培盆中。对照组的两部

分根均放入 3 mM 铵的水培盆中，3 天后统计表型。 
 

 
Figure 3. Split-root assay for ammonium toxicity alleviation by urea 
图 3. 尿素缓解铵毒的分根实验 
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图 3 结果表明，烟草在受到铵毒的情况下，一侧外源添加尿素(100 μM)，另一侧根不接触尿素的情况

下，两侧根系在鲜重，侧根数，总根长上数值无显著性差异，包括地上部鲜重跟对照相比有显著性优势。 

3.4. 尿素缓解铵毒的部分信号物质测定 

本实验将预培养 7 天的烟草苗，用 3 mM 铵处理 2 天后，外源添加 100 μM 尿素(保持总氮量为 3 mM
的铵环境)，分别在 0，3，6，12，24 小时取烟草根部进行相关信号物质的测定。 

 

 
Figure 4. Assays for partial signaling substances in urea-alleviated ammonium toxicity 
图 4. 尿素缓解铵毒涉及的部分信号物质实验 

 
从图 4 的结果来看，铵毒胁迫 3 小时左右，对照组和实验组的精氨酸含量皆出现了大幅增长，都在

第 6 小时大幅降低，12 小时的时候对照组的精氨酸含量继续恢复剧烈增长，一直持续到 24 小时，而实

验组则在 12 小时基本保持不变，24 小时恢复到最初水平。在对照组和实验组中，一氧化氮含量 3 小时

出现小幅增长，6 小时大幅增长，12 小时，24 小时，对照组含量继续保持增长，而实验组则持续降低，

恢复到最初水平。精胺和亚精胺与一氧化氮的变化类似。 

4. 讨论 

铵毒是高铵态氮供应下限制作物生长与氮素利用效率的核心非生物胁迫之一，广泛存在于旱地农业、

设施栽培等农业生产体系中[6]。过往研究已探明多种铵毒缓解途径与机理：增施硝酸盐可通过提高谷氨

酰胺合成酶活性、降低游离铵积累并维持 K+、Ca2+、Mg2+等阳离子稳态，显著缓解小白菜的铵毒害[15]；
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可通过诱导 S-亚硝基谷胱甘肽还原酶调控钾离子稳态，保护拟南芥与水稻根系免受铵毒性损伤[16]；补

充钙离子可通过改善甜椒水分状况增强其铵毒耐受性[17]；外源添加 α-酮戊二酸、草酰乙酸等有机酸，可

通过增强谷氨酰胺合成酶与谷氨酸脱氢酶活性促进铵同化、减少游离氨积累，有效恢复黄瓜与小白菜铵

胁迫下的生长[18]。上述研究多聚焦于铵同化增强、离子稳态维持等基础代谢层面的缓解机制，而关于氮

素形态自身作为信号分子触发系统性抗逆响应的调控机理仍有待深入解析[19]。 
本研究以烟草为材料，明确了 100 μM 外源尿素处理 12 h 即可显著缓解 3 mM 铵胁迫对烟草生长的

抑制作用，且该缓解效应可在根系间系统性传导，证实低浓度尿素并非仅作为氮源发挥营养作用，更可

作为信号分子触发植物的系统性铵毒抗性响应[20]。为明确其核心调控机理，本研究以纯铵胁迫处理(对
照组)的信号分子时序动态为胁迫响应本底，系统解析外源尿素对铵毒响应网络的调节作用。在纯铵胁迫

条件下，烟草内源信号分子呈现“应急代偿–持续紊乱”的特征，与烟草生长持续受抑制的表型完全契

合。胁迫初期(0~6 h)，对照组精氨酸含量在 3 h 出现大幅积累，6 h 显著回落，同期一氧化氮(NO)、精胺

与亚精胺含量呈同步上升趋势。这一动态是植物应对铵毒的固有应急代偿机制：高铵胁迫下，游离铵大

量进入植物细胞，植物通过快速合成精氨酸这一高氮储库氨基酸，实现游离铵的初步固定以缓解胞质铵

毒[21]；同时，精氨酸作为核心前体，经一氧化氮合酶(NOS)、精氨酸脱羧酶(ADC)鸟氨酸脱羧酶(ODC)途
径定向转化为 NO 与多胺，启动抗氧化、根系发育调控等抗逆响应，以应对铵胁迫带来的次生损伤。但

在胁迫中后期(12~24 h)，对照组的代偿响应完全失控：精氨酸含量在 12 h 再次出现剧烈增长并持续至 24 
h，NO、精胺与亚精胺含量亦持续升高并维持在高位水平。这一持续累积并非抗逆效应的增强，而是长

期高铵胁迫下植物氮同化代谢紊乱、胁迫响应失控的核心标志即过量的精氨酸合成会加剧细胞内氮代谢

失衡[21]，而持续高浓度的 NO 会引发亚硝化胁迫，造成细胞氧化损伤与代谢紊乱[22]，过量多胺则会诱

导活性氧爆发、抑制根系分生组织活性[23]，最终加剧铵毒对烟草生长的抑制作用，这也是对照组烟草生

物量、根系生长持续显著受抑制的核心内在原因[6]。 
相较于纯铵胁迫下的响应紊乱，外源尿素的核心作用在于对“精氨酸-NO-多胺”信号级联的时序性

精准调控，实现启动抗逆响应以避免次生毒害累积的生理平衡[24]。在胁迫初期(0~6 h)，外源尿素处理组

与对照组呈现一致的动态趋势：精氨酸 3 h 大幅积累、6 h 显著回落，NO 与多胺同步升高，表明尿素并

未阻断植物对铵胁迫的感知与应急代偿响应的启动，反而协同强化了初期的铵固定与抗逆信号启动，为

后续胁迫响应的精准调控奠定了基础，这也是尿素缓解铵毒效应可在 12 h 即可显现的重要前提。而在胁

迫中后期(12~24 h)，尿素处理组与对照组呈现完全相反的动态特征：精氨酸含量在 12 h 保持稳定，24 h
恢复至初始水平；NO、精胺与亚精胺含量则持续回落，24 h 同样恢复至初始本底水平。这一结果明确了

尿素的核心调节功能：通过调控精氨酸代谢稳态，精准控制 NO 与多胺的合成与降解时序，既充分利用

了二者在胁迫初期的抗逆代偿作用，又避免了其在胁迫中后期持续过量积累带来的次生毒害，从而从根

本上阻断了铵胁迫从“应急响应”向“代谢紊乱–生长受抑”的发展进程，最终实现烟草生物量与根系

生长的显著恢复。 
同时，结合单侧尿素处理即可实现双侧根系铵毒缓解的实验结果，进一步证实该调控效应具备系统

性传导特征：尿素诱导生成的 NO 与多胺均可作为可移动信号分子，通过维管束系统传导至远端根系，

激活全株的铵毒抗性响应与氮代谢稳态调控，这也是微摩尔级低浓度尿素即可发挥显著缓解效应的核心

机制。其中，NO 可通过木质部与韧皮部完成长距离运输，介导植物全株系统性抗逆响应的激活[25]；多

胺可通过质膜转运蛋白实现跨组织转运，调控远端器官的胁迫抗性[26]。该时序调控特征与 Liu 等[11]在
棉花、Ke 等[27]在烟草中发现的低浓度尿素拮抗铵毒、调控精氨酸–多胺代谢的规律高度吻合，同时本

研究进一步明确了该过程中 NO 与多胺的时序协同特征，以及信号的系统性传导特性，完善了尿素作为

信号分子缓解铵毒的调控网络。此外，本研究发现尿素诱导的信号响应为一过性爆发而非持续应激，具
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备胁迫“启动记忆”的特征，这为作物抗逆的精准调控提供了新的理论视角[28]。 
综上，本研究首次明确了外源微量尿素通过介导“精氨酸-NO-多胺”时序信号网络，实现对烟草铵

毒胁迫的快速、系统性缓解的生物学机制，补充了氮素信号调控作物抗逆的理论体系，为农业生产中铵

态氮肥料的高效利用、铵毒危害的绿色防控提供了新的思路与技术方向。基于本研究的发现，未来仍有

多个核心方向有待深入探究：其一，明确尿素信号的感知与上游传导机制，筛选并验证尿素转运蛋白(如
DUR3 家族)、铵转运蛋白在尿素信号感知中的核心功能，解析尿素从信号识别到下游代谢调控的完整分

子通路[29]；其二，通过基因编辑、特异性抑制剂处理等手段，验证“精氨酸-NO-多胺”信号级联中关键

合成酶(NOS、ADC、ODC 等)的功能，明确该调控网络中的核心调控节点[20]；其三，探究该机制在不同

作物中的保守性与特异性，对比分析喜铵作物(如水稻)与嫌铵作物(如烟草、拟南芥)中尿素缓解铵毒机制

的差异，拓展该技术的适用范围；其四，开展大田生产验证试验，明确铵态氮施肥体系中微量尿素配施

的最佳浓度、施用时期与施用方式，建立可直接应用于农业生产的铵毒绿色防控技术体系。 
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