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植物耐受铵离子毒性机制的研究进展
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摘要 为探究植物耐受铵离子毒性的机制，从植物内铵态氮的来源、产生铵离子毒性的原因以及耐受铵离

子的生理及分子机制三方面综述近年来研究进展，指出铵离子吸收和同化引起的根际和质外体酸化是造成铵毒

的一个主要原因，植物可通过自身的机制以及外源添加其他养分等缓解铵离子毒性，同时对未来研究耐受铵离

子毒性机制的前景进行展望，以期为作物耐受铵离子毒性和高效利用氮素的分子设计育种提供理论指导。
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氮素是植物需求量最大的矿质元素，也是植物

生长发育的主要限制因子之一，对提高作物产量起

着至关重要的作用。为满足日益增长的粮食需求，

农业生产过程中往往施用大量氮肥来提高作物产

量［1］。然而作物对氮肥的利用效率比较低，研究指出

作物只能利用 30%~50%所施用的氮肥，这种高肥

低效现象会使大量的氮肥流失到环境中引起一系列

环境问题，如土壤酸化和水体富营养化以及温室效

应加剧等，同时也会增加农业生产成本，不利于农业

可持续发展［1-3］。我国是世界最大的氮肥生产和使

用国［4］，面对日益增加的粮食需求和氮素肥料过量施

用造成的严重环境问题，如何能够在降低氮素肥料

施用的同时保证农作物产量，是推动我国发展绿色

农业和农业可持续发展过程中的重要命题，其中提

高作物本身的氮素利用效率是关键途径［5］。

植物对氮素的利用包括吸收、转运、同化和再利

用等过程。植物吸收和利用的氮素分为有机氮和无

机氮，其中无机氮是主要吸收形式，包括硝态氮和铵

态氮［6］。植物吸收无机氮后，需要进行同化合成氨基

酸供各项生命活动所用，其中硝态氮通过硝酸还原

酶（nitrate reductase，NR）和亚硝酸还原酶（nitrite re‐
ductase，NiR）还原成铵态氮，铵态氮再进一步通过谷

氨酰胺合成酶（glutamine synthetase，GS）和谷氨酸合

成酶（glutamate synthase，GOGAT）构成的GS/GO‐

GAT途径来合成谷氨酰胺和谷氨酸，进而再合成其

他含氮化合物（图 1）。由此可见，铵态氮在植物氮素

利用过程中发挥着十分重要的作用［7］。然而植物需

要精细地维持其细胞内铵态氮的浓度，当铵态氮过

量存在时会对植物产生毒性，使其生长受阻甚至死

亡［8-9］。本文总结了近年来植物耐受铵离子毒性机

制的研究进展，以期为提高植物耐受铵离子毒性和

氮素利用效率提供理论基础。

1 植物细胞内铵态氮的主要来源

1.1 根系从土壤中吸收铵态氮

植物根系从土壤中吸收的铵态氮来源主要包括

微生物固氮生产的铵（如根瘤菌固氮）、土壤有机氮

矿化产生的铵和农田施用铵态氮肥等［10-11］。依植物

种类和生长习性不同，植物表现出不同的铵离子偏

好性和耐受能力。在酸性、通气性较差和低温的土

壤中，氨化作用强于硝化作用，土壤中无机氮以铵态

氮为主，如长期淹水的稻田。适应这种环境生长的

作物，也往往是偏好吸收铵态氮的作物，能耐受较高

浓度铵离子［12-13］，相反，通气性良好的旱地土壤中，

硝化作用较强，土壤中无机氮以硝态氮为主，适应旱

地生长的作物如马铃薯和甜菜等，往往对铵离子较

敏感，在高铵条件下容易产生铵毒害［8-9］。植物根系

对铵离子的吸收包括高亲和和低亲和两种转运系
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统，分别在铵离子浓度较低和较高时发挥作用，包括

细胞质膜定位的铵离子转运蛋白、部分水孔蛋白以

及钾离子通道等［14-18］。以模式植物拟南芥为例，定

位于细胞膜上的铵离子转运蛋白AMT（ammonium
transporter，AMT）家族组成其高亲和铵离子转运系

统。拟南芥中共有 6个AMT家族成员（AtAMT1；
1~1；5和AtAMT2；1），它们在铵离子的吸收转运上

发挥着不同的作用［18］。如定位于根毛和根表皮的

AtAMT1；1和AtAMT1；3蛋白，对铵离子亲和能力

强，可直接吸收土壤中的铵离子，而定位于植物根系

皮层和内皮层的AtAMT1；2蛋白，可进一步将质外

体内的铵离子进行回收［18］。相比根系，植物地上部

分对铵离子的耐受能力往往较差，因此，通过根系吸

收进来的铵离子大部分会通过GS/GOGAT途径进

行同化，很少运输到地上部分。然而当外界铵离子

浓度较高时，也会有少部分铵离子通过木质部运输

到植物的地上部分，研究指出定位于根系中柱鞘的

AtAMT2；1参与此过程［19-20］。目前，参与植物地

上部铵态氮分配和再转运的转运体蛋白鲜有

报道［21］。

1.2 植物内部代谢产生的铵态氮

1）植物通过硝态氮还原产生铵态氮。依据植物

种类不同，吸收的硝态氮可在根中或者地上部分进

行同化［22］。硝态氮的同化首先需要通过位于细胞质

中的硝酸还原酶（NR）还原成亚硝酸根。植物中硝

酸还原酶包括 2种类型，最常见的是NADH特异型，

在植物叶片和根系中都有发现。另一种为NAD（P）H
双特异型，在植物根系中发挥重要作用［23-24］。亚硝

酸根转运至叶绿体或者质体中，再通过亚硝酸还原

酶（NiR）还原成铵态氮［22］（图1）。

2）植物通过光合呼吸产生铵态氮。光合呼吸是

植物细胞内代谢产生铵态氮的重要来源。据统计，

C3植物光合呼吸产生的铵态氮至少是硝态氮还原产

生铵态氮的 10倍［25］。光合呼吸包括在叶绿体、过氧

化物酶体和线粒体中进行的一系列反应，在叶绿体

中产生 2-磷酸乙醇酸，然后进入过氧化物酶体中形

成甘氨酸，甘氨酸最终进入线粒体中，在转变为丝氨

酸过程中释放出NH3和CO2［26］。
3）植物木质素合成过程中产生铵态氮。除光合

呼吸外，木质素合成途径也是生成铵态氮的重要来

源之一。在木质素合成途径中的第一步，苯丙氨酸

会在苯丙氨酸解氨酶（PAL）作用下脱氨基形成肉桂

酸，同时释放游离的铵离子［27］。

4）植物衰老过程中氮素活化以及再利用产生铵

态氮。植物进入生殖生长时期，根系活力减弱，从土

壤中直接吸收的氮素有限。此时，氮素从衰老组织

的再转运成为氮素的主要来源。氮素的再转运需要

先将衰老组织内的蛋白质进行降解，此过程会释放

出大量氮素包括铵态氮，这些生成的铵态氮需要受

到严格调控以避免对细胞造成毒害［21，28］。

NR：硝酸还原酶 Nitrate reductase；NiR：亚硝酸还原酶 Nitrite reductase；GS：谷氨酰胺合成酶 Glutamine synthetase；GOGAT：谷氨酸

合成酶 Glutamate synthase；GLN：谷氨酰胺 Glutamine；GLU：谷氨酸 Glutamic acid.
图1 植物体内氮素同化途径示意图

Fig. 1 Schematic diagram of nitrogen assimilation pathways in plants
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2 植物产生铵离子毒性的原因

虽然铵态氮是植物生长所需的主要无机氮源之

一，但是当其过量存在时会严重影响植物的正常生

长发育。植物在高铵胁迫下，会表现出生长受阻，根

冠比降低，主根变短而侧根增加，地上部叶片失绿和

枯萎等症状［8，9，29-30］。随着农业生产过程中持续性的

施用氮素肥料，土壤中铵态氮也随之累积，加上大气

中铵态氮的沉积，容易使作物，特别是对铵离子不耐

受的作物产生毒性，造成减产甚至死亡［31］。目前学

术界对铵离子毒害机制有多种解释，其中铵离子吸

收和同化引起的酸化是造成铵毒的主要原因之一。

植物根系细胞吸收和同化铵离子的过程会不断产生

并释放氢离子，引起根际酸化，影响根系对其他养分

的吸收，最终影响植物内部生理代谢过程，造成生长

胁迫［8，32-34］。当植物在铵态氮作为唯一氮源的条件

下培养时，其外界生长环境会迅速酸化［35］。研究表

明，将水稻幼苗培养在氯化铵作为唯一氮源并且没

有 pH缓冲剂的营养液中，处理 2 d后营养液 pH即从

原始的 4.5降至 3.5［36］。对于不耐受铵离子的植物，

这种外界环境的酸化会使植物生长受到严重胁迫。

如模式植物拟南芥，属于铵态氮敏感的植物。在高

浓度铵离子处理条件下，拟南芥幼苗根系生长明显

受阻，地上部叶片变黄，生物量显著降低，而当铵离

子浓度下降或培养基 pH升高时，幼苗的生长得到显

著恢复，表明外界生长环境酸化造成的胁迫是产生

铵离子毒性的重要原因［37-38］。铵离子吸收和同化产

生的氢离子除了通过根系释放至外界环境外，还会

释放至质外体中引起质外体酸化。在高铵条件下，

植物根系构型会发生变化，表现为主根生长受阻，侧

根数目增加，而这些与高铵引起的质外体酸化有着

密切的关系［30，39］。植物除了通过表皮细胞将氢离子

直接排至环境中，根系吸收铵态氮时还可能将氢离

子分泌至内皮层和中柱细胞的质外体中，质外体 pH
的降低进而刺激生长素的径向扩散，诱发侧根的生

成［30］。同时，这种质外体酸化效应将溶解根系细胞

壁中固定的铁元素，提高细胞壁中铁元素的有效性，

铁元素在细胞壁中的氧化还原反应诱导活性氧在根

尖分生区过量产生。。活性氧积累会诱导胼胝质在根

系韧皮部合成，进而抑制了韧皮部蔗糖的运输与卸

载，最终抑制了根系的生长［29，39］。

除根系生长受到铵离子胁迫外，高铵条件下植

物地上部也会表现出失绿枯黄等生长胁迫现象。通

常情况下植物吸收的铵离子会在根系中同化，而当

外界铵离子浓度较高时，会有少部分从根系转运至

地上部［19］，而地上部耐受铵离子较根系差，地上部铵

离子浓度的增加也被认为是产生铵离子毒性的原

因［40- 41］。也有研究指出，植物地上部产生铵离子毒

性的原因并非是铵离子本身的过多积累，而与铵离

子同化引起的酸化有关［42］。拟南芥GLN2（谷氨酰

胺合成酶 2）负责在植物地上部将铵态氮同化为谷氨

酰胺，研究发现，gln2突变体对铵离子耐受能力增

加，在 10 mmol/L铵离子作为氮源生长时，长势优于

野生型［42］。为进一步探究突变体耐铵原因，研究者

检测植株地上部铵离子浓度，发现 gln2突变体耐铵

能力增加并不是因为其地上部铵离子浓度降低，相

反其地上部铵离子可积累至 100 µmol/g，是野生型

的近 10倍，而突变体耐受铵离子的真正原因是在于

其地上部氢离子浓度相比于野生型显著降低［42］。研

究者指出在高铵条件下，GLN2将铵离子同化成谷氨

酰胺的过程中会在细胞质中产生大量氢离子并外排

至质外体，而地上部质外体因空间较小无法承受过

量氢离子，最终导致细胞内外酸化，扰乱细胞内生理

生化代谢过程，通过添加碱性铵溶液降低了野生型

植株地上部酸度，使植物铵毒胁迫得到有效缓解［42］。

此外，有研究发现对酸性敏感的拟南芥突变体植株

对铵离子也表现出强烈的敏感性［42］。这些都进一步

表明引起植物地上部铵离子毒性的主要原因是铵离

子的过多同化释放大量氢离子引起地上部酸化造成

胁迫。综上所述，酸化是引起植物铵离子胁迫的主

要原因之一，其不仅发生在根系，在植物地上部也同

样存在。与以上理论一致，自然界中对铵离子耐受

的植物常常对酸胁迫也较为耐受，如长期生长在淹

水环境的水稻和偏好酸性土壤的园艺作物蓝莓，这

些现象进一步说明铵毒害与其引起酸化过程密切

相关［8，34，43-44］。

除铵离子吸收和同化过程中造成的酸化外，也

有学者指出高铵条件下，植物为维持细胞内铵离子

稳态，会将过多铵离子泵出至细胞外，形成无效的运

输循环且消耗大量能量，该过程不利于植物生长，是

造成植物铵毒的主要原因［45］。该理论的主要依据

是，在高铵条件下，对铵毒敏感的大麦会将 80%吸收

的铵离子泵出至细胞外，此过程伴随着根系呼吸提

升 40%，耗费大量能量［45］。。但是随后相同的研究组

指出细胞内外进行无效循环的铵态氮不是铵离子而

是氨气分子，而其运输过程不消耗能量，这使得铵离

子无效循环引起的能量损耗的说法需要进一步考
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证［46］。除此之外，在高铵胁迫下植物体内的活性氧

会积累，进而诱导一些编码抗氧化酶的基因上

调［35，39，47］，还有一些研究指出高铵处理会打破植物

内部激素稳态等［9］，而这些可能是高铵胁迫下的下游

反应，并不是造成铵离子毒性的主要原因。

3 植物耐受铵离子的生理及分子

机制

近年来，学者们通过筛选铵毒敏感或耐受的突

变体以及全基因组关联分析等研究，克隆了植物中

多个参与铵毒耐受性的关键基因，在分子机制层面

上对铵毒机制进行了深入研究。植物可通过一些自

身的机制来维持对铵离子的耐受性（图 2）。面对高

铵胁迫条件，植物进化出对应的保护措施，如高铵浓

度下拟南芥主要的铵离子转运蛋白AMT1；1会被磷

酸化，进而失去功能［48］；同时AMT1；3在高铵条件下

会通过内吞作用从细胞膜上被移除［49］，通过抑制At‐
AMT1；1和AtAMT1；3的功能，可显著降低拟南芥

对于铵离子的吸收。然而高铵条件下，铵态氮仍可

以通过一些水孔蛋白、钾离子通道和非选择性阳离

子通道以自由扩散的方式进入细胞内［14］。

综合各种理论，Marino等［50］提出植物维持细胞

质铵离子稳态的 3个核心策略：（1）将铵态氮存储在

液泡内；（2）将铵态氮排出细胞外；（3）将铵态氮进行

同化。植物往往联合以上 3种策略来共同维持细胞

质中的铵离子稳态。植物主要通过GS同化来消耗

铵离子，如光合呼吸产生的铵态氮会被GS2同化，木

质素合成产生的铵态氮会被GS1同化［51］，此外，在高

铵条件下，编码GDH酶的基因也会上调，以消耗铵

离子［35］。虽然液泡膜上响应细胞质铵态氮水平的受

体激酶CAP1被克隆［52］，但铵离子存储和外排的转

运体蛋白至今未见报道［21，40，53］。

蛋白质的糖基化是蛋白质翻译后一种常见的修

饰，对于蛋白质的正确折叠、转运和相互作用等十分

重要，研究指出蛋白质糖基化缺陷可能是植物受到

铵离子胁迫的重要下游反应［54］。GDP-甘露糖焦磷

酸化酶（GMPase）是参与合成蛋白质糖基化过程的

重要代谢酶，其突变会导致糖基供体GDP-甘露糖合

成受阻，进而影响蛋白质糖基化。研究者通过分离

编码GMPase基因的拟南芥突变体，发现突变体对于

铵离子毒性十分敏感，此外铵离子可抑制GMPase活
性，GMPase活性水平控制着植物对铵离子毒性的敏

感程度［54］。Tanaka等［55］进一步研究发现AtNUDX9

是一个编码GDP-甘露糖焦磷酸化酶的基因，参与调

控铵离子胁迫下拟南芥的根系生长。转录因子At‐
WRKY46对铵离子响应十分敏感，尤其在根尖中表

达受铵离子强烈诱导，其可直接与AtNUDX9基因的

启动子结合并负调控该基因的转录，最终增加蛋白

质的糖基化并控制根系伸长区的铵离子外流，从而

正调控高铵条件下的主根生长［56］。

水稻作为喜铵作物，其耐受铵离子的分子机制

也得到了学者们的关注。通过研究水稻根系质子

泵，研究者发现在低 pH条件下水稻根系多个编码

H+-ATPase酶的基因会上调表达，通过外排H+来维

图2 植物耐受铵离子的分子机制示意图

Fig. 2 Schematic diagram of the molecular mechanisms of ammonium tolerance for plants
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持细胞质的 pH［13，44］。由于在高浓度铵离子供应条

件下根际会发生酸化，质外体H+浓度也会升高，一

部分H+会通过扩散作用进入细胞内造成细胞质酸

化，水稻通过增强质子泵活性以增强对铵离子的耐

受性［13，44］。此外，近期研究表明，超表达水稻一个编

码质子泵的基因OSA1，不仅可以提升水稻对铵离子

的吸收和同化，而且可以增加叶片气孔开度，提升叶

片光合效率，最终使水稻产量提升 33%，氮素利用效

率提升 46%，使水稻的碳氮利用效率都得以大幅提

升［57］。水稻质子泵的研究或许可以借鉴到其他作

物，通过导入铵耐受植物的优势基因，也许能够提升

其他作物对于高铵环境的耐受能力，对提高产量具

有重要意义。

除植物自身的调节机制外，通过外源措施也能

缓解植物铵离子毒性，其中，调节植物生长环境的pH
能够有效缓解植物的铵离子毒性，例如硝态氮的吸

收伴随氢离子同向内流，且硝态氮还原的过程中可

以消耗细胞质内的氢离子，因此，硝态氮的添加能够

有效缓解铵态氮带来的酸化［42，58］。此外钾离子的添

加也是缓解铵离子毒性的有效途径。研究指出，钾

离子和铵离子有竞争关系，钾离子的添加可以减少

铵离子的吸收［14］。此外，钾离子还可以提高参与同

化铵离子酶的活性，促进铵离子的同化［9，59］。还有研

究指出增加根系碳源供应［60］和光照强度等也可缓解

铵离子毒性［61-62］。研究还发现，添加维生素B6也可

以缓解铵毒条件下根系的生长抑制［39］。

4 问题与展望

在全球气候变暖的环境背景下，二氧化碳的升

高会使硝态氮的还原效率降低，因而未来铵态氮在

农业中的作用越来越重要［63-64］。这种趋势下，解析

植物铵离子耐受机制，挖掘铵离子耐受的优异等位

基因，培育耐受高铵胁迫的作物尤为重要。虽然目

前对植物耐受铵离子毒性的机制有了一定的认识，

但是其分子机理和遗传资源的挖掘还不足，有待进

一步的研究。

4.1 铵离子的区域化分配和组织器官间分配

铵态氮在细胞内以及各个组织器官间的分配是

维持铵态氮稳态的重要机制，与铵离子耐受机制相

比，学术界对于维持植物内部铵离子稳态的转运平

衡机制认识还不清楚。植物将吸收的离子积累在液

泡中，通过区域化分配可减少干扰细胞质中的生化

代谢过程［65］，将过多吸收的铵态氮存贮至液泡内也

是缓解铵离子毒性的重要策略［50］。当前报道指出气

态氨分子可通过TIP家族蛋白扩散至液泡内［66］，同

时CAP1也被鉴定为定位于液泡上感应细胞质铵态

氮水平的激酶［52］，但是定位于液泡膜上能够转运铵

离子的转运蛋白尚未被鉴定［21，53］。鉴于细胞质的

pH为 7.0~7.5，细胞质中只有 1%的铵态氮是以气态

分子形式存在，大部分是离子态［40］，因此，鉴定液泡

膜上的铵离子转运蛋白十分必要。此外，当前植物

内铵态氮分配机制的研究也不够深入，相关蛋白鲜

有报道［21］，后续研究应对植物地下部和地上部参与

铵态氮分配的机制进行解析，特别是克隆参与铵态

氮分配和再转运的关键基因，在此基础上解析这些

基因的生理功能和作用机制，可更加清晰地了解铵

态氮在植物亚细胞水平以及组织水平的转运和

分配。

4.2 铵代谢相关酶功能调控

铵态氮同化为谷氨酰胺的过程是消耗铵态氮的

重要过程，但同时也是产生氢离子的重要途径［42，67］，

后续研究可对GS1和GS2基因和蛋白在根系和地上

部的时空表达和蛋白活性的调控进行研究，以达到

对铵态氮的合理利用同时避免过多氢离子的产生。

此外，GDH酶也是参与铵态氮稳态的重要酶［68］，可

进一步对GDH酶的功能进行挖掘。

4.3 铵毒与耐酸机制

虽然对于铵离子毒性机制的解释还不统一，但

铵态氮吸收和利用过程中造成的细胞内外的酸化是

产生铵离子毒性的重要原因。后续对于植物耐受铵

离子机制的解析可以针对植物的耐酸机制进行研

究。例如质子泵是维持细胞内外 pH的重要机制，可

对植物中位于细胞膜和液泡膜上的质子泵系统进行

分子鉴定和功能挖掘，同时可进一步在作物中筛选

耐受铵离子以及耐酸的遗传材料，通过全基因组关

联分析等定位优势基因，通过转基因和基因编辑等

技术培育耐受铵离子的作物品种。
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Progress in mechanisms of plant tolerance to ammonium toxicity

LI Wenjing1,2,WANG Chuang2

1.Wuhan Agricultural Technology Extension Center，Wuhan 430012，China；
2.College of Resources & Environment，Huazhong Agricultural University/

Microelement Research Center，Wuhan 430070，China

Abstract As a major inorganic nitrogen source，ammonium can not only be absorbed by plant roots
from the soil，but also generated during a number of biochemical processes inside plants. However，high
concentrations of ammonium are toxic to plants resulting in growth inhibition and yield loss，therefore am‐
monium homeostasis needs to be under fine-tuned modulation in plants. Since currently nitrogen fertilizers
are widely and largely used in the agricultural production，plants are facing the challenge of high ammonium
presence. It is very important to understand the mechanisms of plant tolerance to ammonium toxicity for im‐
proving the use efficiency of nitrogen and the yield of crops. In order to explore the mechanisms of plant tol‐
erance to ammonium toxicity，we reviewed the progress in mechanisms of plant tolerance to ammonium
toxicity from three aspects including the source of ammonium nitrogen in plants，the causes of ammonium
toxicity，and the physiological and molecular mechanisms of plant tolerance to ammonium. It was pointed
out that the acidification of rhizosphere and apoplast caused by the absorption and assimilation of ammonium
was a major cause of ammonium toxicity. Plants can alleviate the ammonium toxicity through their own
mechanisms and the addition of other nutrients. At the same time，the research on mechanisms of plant tol‐
erance to ammonium toxicity in the future was prospected. It will provide the theoretical reference for the
molecular breeding of crops to tolerate ammonium toxicity and utilize nitrogen efficiently.

Keywords ammonium nitrogen；rhizosphere acidification；apoplast acidification；ammonium toler‐
ance；ammonium toxicity
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