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摘要：【目的】研究不同铵硝比的氮素营养对于菠菜有机酸和淀粉含量的影响。【方法】采用营养液栽培菠菜

的方法，营养液中的氮素形态设置硝态氮和铵态氮以一定比例（100﹕0、75﹕25、50﹕50、25﹕75 和 0﹕100）

配合。【结果】随着铵硝比的下降，（1）菠菜茎叶丙酮酸、柠檬酸、α-酮戊二酸、琥珀酸、延胡索酸和苹果酸等

6 种有机酸含量以及淀粉含量都呈上升趋势；同时，有机酸含量与营养液中初始硝态氮浓度之间呈显著的线性正

相关关系；（2）菠菜根系丙酮酸、柠檬酸、琥珀酸和苹果酸含量以及淀粉含量也呈上升趋势，但延胡索酸含量的

变化不明显；（3）除了柠檬酸外，菠菜根系其它 5 种有机酸含量与其茎叶中相应有机酸含量的比值都呈现下降的

趋势；在全硝营养条件下，根系中只有琥珀酸和延胡索酸的含量低于其在茎叶中的含量；而在全铵营养时，菠菜

根系中上述 5 种有机酸的含量均明显高于茎叶中的相应有机酸的含量。因此，与根系相比，菠菜茎叶中 5 种有机

酸含量随营养液中硝态氮比例增加而增加的幅度更明显。而随着营养液中硝态氮比例的增加，菠菜根系柠檬酸含

量与其茎叶柠檬酸含量的比值逐渐升高，则说明根系柠檬酸含量增加的幅度要大于茎叶柠檬酸含量；（4）菠菜的

茎叶和根系中的淀粉含量都呈现下降的趋势，且与营养液中硝态氮浓度之间均呈现为显著的负相关关系。【结论】

随着营养液中硝态氮比例的增加，菠菜茎叶和根系有机酸代谢均表现为增强的趋势。 
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Abstract: 【Objective】Research was carried out to study the effect of ammonium-enhancement nutrition on organic acid and 
starch content in spinach (Spinacia oleracea L.). 【Method】Hydroponic experiments were conducted in greenhouse, nitrogen form 
changed by properly increasing ammonium concentration in nutrient solution.【Result】Content of pyravate, citrate, α-ketoglutarate, 
succinate, fumarate and malate in spinach shoots increased with the decrease of NH4

+-N/NO3
--N ratio, and which were significantly 

and positively correlated with nitrate concentration in nutrient solution. The content of pyravate, citrate, succinate and malate in 
spinach roots also increased with the decrease of NH4

+-N/NO3
--N ratio, which didn’t significantly affect fumarate content. With the 

decline of NH4
+-N/NO3

--N ratios, ratios of pyravate, α-ketoglutarate, succinate, fumarate and malate content of roots to that of shoots 
in spinach tended to decrease, while the ratio of citrate content gradually increased. Starch content in both of shoot and root in 
spinach tended to decrease with the decrease of NH4

+-N/NO3
--N ratio, and starch content in both of shoots and roots were negatively 

correlated with the nitrate concentration in nutrient solution. 【Conclusion】With the increase of proportion of nitrate supply in 
nutrient solution, metabolism of organic acids in both of shoot and root enhanced to provide enough energy and carbon skeleton for 
protein synthesis. 
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0  引言 

【研究意义】有机酸代谢不仅在细胞水平的能量

生产、氨基酸生物合成前体的形成等生化途径中发挥

着重要作用[1]；而且还参与植物体内的酸碱平衡过程。

以硝态氮的同化为例，植物叶片中合成的有机酸可以

中和其硝态氮同化过程中所产生的等量的、但不能被

细胞有效排出的 OH-，从而保持了叶片中硝态氮同化

部位的 pH 稳定[2]。【前人研究进展】现有研究表明，

有机酸一方面可以刺激植物对硝态氮的吸收，另一方

面，又可为硝态氮或铵态氮同化为氨基酸提供碳骨架；

因此，硝态氮充当了诱导植物体内碳氮代谢之间协调

变化和有机酸合成的信号[3~5]；并可进一步降低植物根

冠比和改变根构型[6~8]。有时，硝态氮甚至不需要进一

步代谢便可在输入后作为信号而调节多种碳水化合物

代谢进程如三羧酸（TCA）循环和淀粉代谢[3~5,9,10]；

但 Wang 等[11]认为，既然硝态氮与其他非代谢离子不

同，在植株体内还会进一步转化为亚硝态氮、铵态氮

甚至氨基酸，这些代谢产物必然对植物感应硝态氮信

号的过程产生显著影响。目前已有研究表明，亚硝态

氮和铵态氮都能抑制基因表达[12,13]，而铵态氮也能诱

导编码包括磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（PEPCase）、

谷氨酰胺合成酶（GS）、氨基酸转运蛋白 AAP1 和天

冬酰胺合成酶（ASN2）的基因表达[11,14,15]。由此可见，

硝态氮和铵态氮均会影响植物体内有机酸和淀粉含量

的变化。以番茄作为供试作物的研究已经证实，植株

体内的有机酸含量确实随外源供应铵硝比的降低而呈

现规律性的变化趋势[16]。另一方面，进一步的研究表

明，在高等植物中，蔗糖及其衍生物也是植物细胞调

控基因表达和影响植物生理生化进程的信号分子[3]。

尽管糖和氮信号转导途径可以相互响应，但其信号互

作却相当复杂，有推测认为，糖信号可能在多个节点

和不同水平上对植物体内氮代谢进行调控[10]。【本研

究切入点】因此，对植物供应铵态氮和硝态氮两种形

态的氮素或二者的适当配比，可通过其同化过程的差

异，从氮代谢的不同节点引入生理反应水平上实际供

氮浓度差异这一因素，进而就可通过监测该过程中菠

菜有机酸和淀粉含量的变化趋势，进一步了解其与有

机酸合成以及淀粉代谢的关系。【拟解决的关键问题】

本文通过测定不同铵硝配比条件下菠菜植株不同部位

有机酸以及淀粉含量的变化状况，初步探讨供氮形态、

有机酸合成以及淀粉代谢三者之间的关系，为深入了

解铵硝比对菠菜碳氮代谢调节的生理生化机制奠定基 

础。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

供试的菠菜品种为银川大圆。将菠菜种子浸泡在

50℃的温水中消毒 30 min，用去离子水清洗并浸泡 12 
h。然后置于 25℃培养箱中恒温催芽 1 周，再播种于

苗床。30 d后移栽至装有12 L营养液的塑料周转箱中，

每个周转箱中栽植 30 棵苗。采用单因素完全随机试验

方案。在供氮水平一致（均为 12 mmol N·L-1）的前提

下，设计 5 个不同水平的铵硝比（NO3
--N/NH4

+-N），

分别是 100﹕0、75﹕25、50﹕50、25﹕75 和 0﹕100，
每个处理重复 3 次。营养液中大量营养元素的含量分

别是 12 mmol N·L-1、1 mmol P·L-1、6 mmol K·L-1、5 
mmol Ca·L-1，和 2 mmol Mg·L-1；微量元素的含量分别

为 H3BO3（0.50 mg B·L-1），Fe-EDTA（2.8 mg Fe·L-1），

MnCl2·4H2O（0.50 mg Mn·L-1），ZnSO4·7H2O（0.05 mg 
Zn·L-1），CuSO4·5H2O（0.02 mg Cu·L-1）和 H2MoO4

（0.09 mg Mo·L-1）。此外，营养液中均加入 7 μmol·L-1

硝化抑制剂 DCD。每天 8：00 和 16：00 时均用电动

充气泵给营养液通气，每次 30 min。每天测量 1 次营

养液的 pH，并用 0.5 mol·L-1 HCl 或 NaOH 调节 pH
至 6.5 左右。营养液每 10 d 更换 1 次。移栽 30 d 后采

集样品。 
1.2  有机酸含量的测定 

参照董彩霞等[16]的方法，采用高效液相色谱法测

定菠菜样品中的有机酸含量。测定所用仪器为美国

Waters 公司的高效液相色谱仪。 
（1）有机酸样品制备。称取 2 g 左右菠菜样品（叶

片或根系）于研钵中，加 5 ml 超纯水研磨并无损转

移到离心管中，20 000 g×4℃离心 20 min，将上清液

转入小离心管，于冰箱冷藏，上机前用 0.45 μm 滤膜

抽滤。 
（2）色谱条件。色谱柱：德国 Merck 公司生产的

Hibar® column RT 250 mm×4.6 mm，填料直径为 5 
μm，柱温：30℃，流动相：0.5% (NH4)2HPO4-H3PO4

（pH 2.5）缓冲液，使用前用 0.45 μm 滤膜抽滤，流

速：1 ml·min-1，紫外检测波长 214 nm 测定有机酸，

进样量：20 μl。 
1.3  淀粉含量的测定 

采用 Somogyi 法测定菠菜中淀粉的含量[17]。 

2  结果与分析 



1102               中  国  农  业  科  学    41 卷 

2.1  不同铵硝比对菠菜生物量的影响 

不同铵硝比氮素营养对菠菜的生长影响显著（表

1），不同处理间菠菜的鲜重达到显著差异水平。由表

1 可以看出，随着营养液中硝态氮比例的增加，菠菜

地上部分的鲜重也逐渐增加，在全硝营养条件下，菠

菜产量达到最大值，平均单株茎叶鲜重可达 6.2 g；分

别是 NH4
+/NO3¯= 100﹕0、75﹕25、50﹕50、25﹕75 

处理的 5.9 倍、3.4 倍、2.6 倍和 1.2 倍。 
与鲜重的变化规律相近，随着营养液中 NO3¯-N

比例的增加，菠菜的干物重也呈现出增加的趋势，但

铵硝比为 25﹕75 和 0﹕100 两个处理之间，菠菜的干

物重差异不显著。这表明营养液中 NH4
+-N 的比例低

于 25%时，NH4
+-N 营养对菠菜的干物质累积没有显著

影响。 
 

表 1  不同铵硝比的氮素营养对菠菜生物量的影响 

Table 1  Effect of NH4
+-N/NO3

--N ratios on spinach biomass (g/plant) 

鲜重  Fresh weight 干重  Dry weight 铵硝比 
NH4

+-N/NO3
--N ratios 茎叶 Shoot 根系 Root 全株 Total 茎叶 Shoot 根系 Root 全株 Total 

100﹕0 1.05±0.12e 0.25±0.06c 1.30±0.15e 0.22±0.03c 0.05±0.03b 0.27±0.04c 

75﹕25 1.83±0.12d 0.61±0.11bc 2.44±0.22d 0.35±0.09c 0.11±0.05b 0.46±0.13c 

50﹕50 2.42±0.23c 0.77±0.26b 3.19±0.12c 0.59±0.08b 0.13±0.04b 0.72±0.12b 

25﹕75 5.18±0.17b 1.52±0.34a 6.70±0.23b 0.99±0.12a 0.26±0.03a 1.25±0.12a 

0﹕100 6.20±0.26a 1.60±0.25a 7.80±0.51a 1.02±0.04a 0.27±0.10a 1.29±0.14a 

表中数据为平均数±标准差；同一列中数据后小写字母不相同者表示处理间的差异达 5%的显著水平 
Data in the table are Mean ± S.D, n=3; Means in a column followed by the different small letters represent significant difference at 5% level 
  
2.2  不同铵硝比对菠菜茎叶中有机酸含量的影响 

随着铵硝比的降低，菠菜茎叶中丙酮酸、柠檬酸、

α-酮戊二酸、琥珀酸、延胡索酸和苹果酸 6 种有机酸

的含量都呈现明显上升的趋势（表 2）。说明铵硝比

的变化可影响菠菜茎叶中的有机酸含量。其中，在铵

硝比为 25﹕75 时，菠菜茎叶中的苹果酸含量最高，但

与铵硝比为 0﹕100 的处理差异不显著（P = 0.05）。

全硝营养菠菜茎叶中 6 种有机酸的含量是全铵营养的

2.5 倍以上，其中相差最大的是延胡索酸，其次为苹果

酸。

 
表 2  不同铵硝比对菠菜茎叶中有机酸含量的影响 

Table 2  Effect of NH4
+-N /NO3¯-N ratios on content of organic acids in spinach shoots 

铵硝比 NH4
+-N/NO3¯-N ratios 有机酸  

Aminoacids 100﹕0 75﹕25 50﹕50 25﹕75 0﹕100 

丙酮酸 Pyruvate 92.8±13.7e 121.7±21.9d 177.5±12.7c 296.4±14.2b 333.2±17.4a 

柠檬酸 Citrate 247.6±31.7e 354.3±17.5d 396.8±16.5c 565.0±31.8b 617.8±20.9a 

α-酮戊二酸 α-Oxoglutarate 18.8±2.4d 24.0±1.7c 28.2±2.2c 47.6±2.4b 69.0±2.8a 

琥珀酸 Succinate 135.6±16.8d 252.8±12.1c 311.1±16.4b 406.8±14.8a 429.7±17.5a 

延胡索酸 Fumarate 17.2±7.5d 34.3±5.6c 68.8±4.0b 112.8±15.7a 148.7±15.6a 

苹果酸 Malate 193.6±16.5d 342.6±33.4c 599.9±21.7b 985.3±19.1a 937.9±41.4a 

表中数据为平均数±标准差；有机酸的含量单位是 mg·kg-1FW；同一行中数据后小写字母不相同者表示处理间的差异达 5%的显著水平。下表同 
Data in the table are Mean ± S.D, n=3; The unit of the content of organic acid is mg·kg-1 FW; Means in a row followed by the different small letters represent 
significant difference at 5% level. The same as below 

 
进一步的分析表明，菠菜茎叶中丙酮酸、柠檬酸、

α-酮戊二酸、琥珀酸、延胡索酸和苹果酸 6 种有机酸

的含量与营养液中的起始 NO3
--N 浓度呈明显的相关

关系，相关系数 r 分别为 0.9764**、0.9841**、0.9475*、 
0.9801** 、 0.9811** 和 0.9207* （ n=3 ； r0.05=0.878 ；

r0.01=0.959；*表示相关关系达 5%显著水平；**表示相

关关系达 1%显著水平）。 
2.3  不同铵硝比对菠菜根系中有机酸含量的影响 

营养液中铵硝配比对菠菜根系中的有机酸含量也

有一定影响，但其影响规律除延胡索酸外，与茎叶中
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有机酸含量的变化规律基本相同，即均是随培养液中

硝态氮浓度的增加而增加，只是增加的幅度相对较小

而已。同时，根系各种有机酸的含量要高于茎叶（表

3）。与全铵营养相比，全硝营养菠菜根系中丙酮酸、

柠檬酸、琥珀酸和苹果酸的含量分别增加了 1.5、5.1、
1.5 和 1.3 倍；α-酮戊二酸增加了 1.2 倍。值得注意的

是，铵硝比对根系延胡索酸的含量影响不大，5 个不

同铵硝比处理菠菜根系延胡索酸的含量之间没有显著

差异。 
2.3  菠菜根系有机酸含量与其茎叶中相应有机酸含

量的比值随外源铵硝比供应的变化 

从表 4 可以看出，随着铵硝比的下降，除了柠檬

酸外，菠菜根系其它 5 种有机酸含量与其茎叶中相应

有机酸含量的比值都呈现下降的趋势；其中在全硝营

养时，菠菜根系中丙酮酸、α-酮戊二酸、琥珀酸、延

胡索酸和苹果酸的含量分别是其茎叶中含量的 1.6、
1.6、0.6、0.9 和 1.6 倍，说明在全硝营养条件下，根

系中只有琥珀酸和延胡索酸的含量才低于其在茎叶中

的含量；而在全铵营养时，菠菜根系中上述 5 种有机

酸的含量均明显高于茎叶中的相应有机酸的含量。因

此，随着营养液中硝态氮比例的增加，根系与茎叶中

有机酸含量之间的差异变小，即与根系相比，菠菜茎

叶中 5 种有机酸含量随营养液中硝态氮比例增加而增

加的幅度更明显。而随着营养液中硝态氮比例的增加，

菠菜根系柠檬酸含量与其茎叶柠檬酸含量的比值逐渐

升高，则说明根系柠檬酸含量增加的幅度要大于其茎

叶柠檬酸含量。 
2.4  不同铵硝比对菠菜淀粉含量的影响 

外源氮素形态配比对菠菜体内淀粉含量影响显

著。不论在何种铵硝配比条件下，菠菜茎叶中的淀粉

含量均明显高于根系中的淀粉含量（图）；随着铵硝

比的下降，菠菜茎叶和根系的淀粉含量，都呈现下降

的趋势。其中全铵营养菠菜茎叶和根系中的淀粉含量

分别是全硝营养的 2.6 倍和 3.5 倍。由此说明铵态氮的

存在有利于菠菜体内的淀粉积累。对菠菜中淀粉含量

的测定结果与营养液中硝态氮的浓度进行回归分析，

结果表明，营养液中硝态氮浓度（x，mmol·L-1）和菠

菜茎叶及根系中淀粉含量（分别以 YS、YR表示，mg·g-1 

DW）之间均呈现为显著的负相关关系，相关方程如

下： 
 
表 3  不同铵硝比对菠菜根系有机酸含量的影响 

Table 3  Effect of NH4
+-N /NO3¯-N ratios on content of organic acids in spinach roots 

铵硝比 NH4
+-N／NO3¯-N ratios 有机酸  

Aminoacids 100﹕0 75﹕25 50﹕50 25﹕75 0﹕100 

丙酮酸 Pyruvate 341.2±24.3d 384.7±9.9c 409.0±16.2c 479.8±15.0b 533.2±17.3a 

柠檬酸 Citrate 399.1±12.0e 609.3±77.7d 1139.5±65.1c 1665.7±75.4b 2035.1±147.3a 

α-酮戊二酸 α-Oxoglutarate 90.6±4.3c 98.8±2.3b 99.9±3.2b 104.1±3.9ab 108.8±4.9a 

琥珀酸 Succinate 176.9±8.6d 183.6±8.8d 204.8±6.7c 237.5±10.0b 274.1±10.8a 

延胡索酸 Fumarate 124.0±5.9a 128.3±6.7a 128.9±4.7a 134.6±7.3a 132.3±4.6a 

苹果酸 Malate 885.8±24.5d 945.0±23.7cd 985.2±33.2bc 1033.7±52.2b 1173.6±72.0a 

 
表 4  不同铵硝比条件下菠菜根系有机酸含量与其茎叶相应有机酸含量的比值 

Table 4  The ratios of total organic acids levels in spinach root to that of in shoot at different NH4
+-N/NO3¯-N ratios 

铵硝比 NH4
+-N／NO3¯-N ratios 有机酸  

Aminoacids 100﹕0 75﹕25 50﹕50 25﹕75 0﹕100 

丙酮酸 Pyruvate 3.68 3.16 2.30 1.62 1.60 

柠檬酸 Citrate 1.61 1.72 2.87 2.95 3.29 

α-酮戊二酸 α-Oxoglutarate 4.82 4.12 3.54 2.19 1.58 

琥珀酸 Succinate 1.30 0.73 0.66 0.58 0.64 

延胡索酸 Fumarate 7.21 3.74 1.87 1.19 0.89 

苹果酸 Malate 3.68 3.16 2.30 1.62 1.60 
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柱图上的误差线表示标准误差，n=3；柱图上相同字母表示处理间差异

不显著（P=0.05） 
Data represent means of three replications, and values of organic acid 
contents marked by the same letter are not significantly different (P=0.05) 

 

图  不同铵硝比对菠菜茎叶和根系中淀粉含量的影响 

Fig.  Effects of NH4
+-N/NO3

--N ratios on the contents of 

starch in spinach shoot and root 

 

YS =66.9780-3.3323x    r=0.9748**  
YR =5.9840-0.3467x     r=0.9766** 

2.5  菠菜体内淀粉含量和有机酸含量的相关性分析 

进一步建立菠菜体内淀粉含量和丙酮酸等 6 种有

机酸之间的回归模型。由表 5 可以看出，除了根系延

胡索酸含量与淀粉含量之间的相关系数为 0.8057，其

余各种有机酸在菠菜茎叶或根系中的含量，都与其相

应部位中的淀粉含量有显著的相关性，相关系数均在

0.8780 以上。此外，所有相关方程的斜率 b 值均为负 

数，说明菠菜体内有机酸含量与淀粉含量之间呈现显 
著的负相关关系，而这种负相关关系很可能是受到植 
株中硝态氮含量变化的影响。 

3  讨论 

植物体内的丙酮酸来源于呼吸作用中的糖酵解分

解代谢途径。淀粉或己糖经过磷酸化和裂解等过程形

成丙酮酸后，在有氧的条件下，进入三羧酸循环途径，

再形成柠檬酸、琥珀酸、延胡索酸和苹果酸等[18]。因

此，丙酮酸是合成上述几种有机酸的最初底物。由淀

粉和糖转化的有机酸还为氮代谢过程中氨基酸的合成

提供了碳骨架。在氮饥饿条件下，植物叶片积累淀粉，

而当恢复供氮时，淀粉含量则下降[11]。在本试验中，

随着铵硝比的降低，菠菜茎叶和根系中的丙酮酸含量

均呈现显著上升的趋势，由此推测硝态氮营养可能通

过增强了菠菜体内的糖酵解途径从而促进了有机酸的

合成，这也可由本试验中菠菜茎叶和根系中淀粉含量

随营养液中初始硝态氮浓度的增加而降低的趋势得到

初步证实。另外，研究表明，当低硝酸还原酶活性的

突变体烟草植株生长于高浓度硝酸盐环境时（12 
mmol·L-1），烟草植株体内的苹果酸和柠檬酸等有机

酸含量会增加 3～10 倍[4]；而在全硝营养条件下，番

茄幼苗的柠檬酸、琥珀酸、延胡索酸和苹果酸的含量

也最高，说明硝态氮营养可能刺激了植物体内的有机

酸合成[4,5,19,20]。在本试验中，全硝营养菠菜茎叶和根

系中丙酮酸、柠檬酸、琥珀酸、α-酮戊二酸以及苹果

酸含量也均明显高于全铵营养的。但 Wang 等[11]通过

给氮饥饿的拟南芥供应不同形态的氮素发现，硝态氮

 

表 5  菠菜茎叶和根系中有机酸含量与相应部位淀粉含量之间相关方程的参数 

Table 5  Parameters of the relationship equations between the levels of organic acids in spinach shoot and root and the content of 
starch in corresponding organ 

茎叶 Shoot 根系 Root 
有机酸 Aminoacids 

a b 
相关系数 

Correlation coefficient 
a b 

相关系数 
Correlation coefficient

丙酮酸 Pyruvate 512.46 -6.56 0.9785** 606.07 -45.28 0.9629** 

柠檬酸 Citrate 880.07 -9.45 0.9793** 2729.12 -399.43 0.9282* 

α-酮戊二酸 α-Oxoglutarate 97.19 -1.27 0.9656** 116.27 -4.05 0.9943** 

琥珀酸 Succinate 642.80 -7.14 0.9121* 305.18 -23.00 0.8961* 

延胡索酸 Fumarate 235.61 -3.39 0.9908** 138.16 -2.19 0.8057 

苹果酸 Malate 1588.63 -20.79 0.8982* 1250.71 -63.02 0.9272* 

相关方程 y=a+bx。y 为有机酸含量，x 为菠菜中淀粉含量；*表示相关关系达 5%显著水平；**表示相关关系达 1%显著水平 
Relationship equation y=a+b·x. y is organic acid level in spinach shoot (mg·kg-1FW); x is content of starch in spinach (mg·g-1 DW); Single star indicates 
significant relationship at 5% level, and double star indicates significant relationship at 10% level 
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营养拟南芥叶片淀粉含量下降了 19%，而铵态氮营养

拟南芥则下降了 26%。与此矛盾的是，有研究表明，

全铵营养菜豆的净呼吸速率明显高于全硝营养[21]，而

本试验中这几种有机酸的合成也主要来自呼吸作用。

因此，还不清楚为何在相对较强的呼吸作用下，全铵

营养植物体内没有累积相对较多的有机酸？同时也不

清楚其淀粉含量也相对较高的原因是什么？有可能是

根系生物量下降所引起的浓缩效应。本研究小组的前

期试验已经证实，随着营养液中铵态氮浓度的增加，

菠菜的全氮含量和氮累积量均有下降趋势，所以，也

可能造成植物体内的淀粉含量相对上升，进而造成有

机酸合成量的降低；但全铵营养植物有机酸含量相对

较低还有可能与其游离氨基酸含量相对较高有关[22]，

即合成这部分氨基酸可能消耗了多余的有机酸。目前，

硝态氮营养条件下菠菜体内的有机酸含量升高与硝态

氮营养对呼吸速率影响之间的关系还有待深入研究。 
由于氮素同化需要大量碳架，生物体必然启动碳

的回补反应，一方面合成苹果酸以中和硝态氮在植物

叶片同化后产生的等量的 OH-，确保细胞内稳定的

pH[3,23]；另一方面合成 α-酮戊二酸为氨基酸的合成提

供碳架[2,24]。在本试验中，随着铵硝比的下降，菠菜

茎叶中有机酸含量增幅最明显的是延胡索酸和苹果

酸，这与菠菜对硝态氮的同化主要在其茎叶部位也是

一致的[22]；由于茎叶形成的苹果酸钾随着韧皮部液流

运输到根部，在根部发生脱羧反应，同时介质中的硝

态氮在 K+的陪伴下重经木质部运输到叶片，如此往

复，完成硝态氮的吸收和还原[2,25]。由此可见，茎叶

中延胡索酸和苹果酸含量的增加很可能是为了满足吸

收和还原更多硝态氮的需要，而由 PEPcase 催化的回

补反应生成的草酰乙酸直接在苹果酸脱氢酶的作用下

生成的[2]；而在菠菜根系中，增幅最明显的是柠檬酸，

同时，铵硝比对根系中延胡索酸的含量影响不大，与

Dong 等[20]在番茄增铵营养试验的结果基本一致；造

成这种现象的原因可能是增铵营养促进了 TCA 中苹

果酸向柠檬酸的转化，α-酮戊二酸含量升高，从而加

速了铵态氮的同化过程[20]，因此，在铵硝比降低的条

件下，就可能会出现根系中柠檬酸相对富裕的情况。

而菠菜根系中丙酮酸、α-酮戊二酸、琥珀酸、延胡索

酸和苹果酸的含量和其茎叶相应有机酸含量的比值却

随着铵硝比的下降而呈现下降的趋势，则可能是由于

随着不同供氮形态比例的变化，吸收的氮的主要同化

部位由根系[26]向茎叶[26,27]转移所造成的效应。随着铵

硝比的降低，菠菜茎叶中的有机酸合成由于其淀粉含

量随铵硝比的下降而降低可能也呈现增强趋势，但其

下降幅度和数量很明显低于根系。因此，随着硝态氮

供应比例的提高，可能出现两种情况：（1）菠菜茎叶

中有机酸的合成随着硝态氮同化需要的增大而增强；

（2）根系中合成的有机酸向地上部的运输量相对增

加，尚有待进一步证实。而铵态氮主要在菠菜的根系

中同化[22]推测可能也是其根系较茎叶有机酸含量高

的原因之一。 
在番茄的不同铵硝配比试验中，丙酮酸和 α-酮戊

二酸含量是在铵硝比为 25﹕75 时含量最高[20]，与本

试验中只有苹果酸在铵硝比为 25﹕75 时最高的结果

不尽一致，这可能与采用的植物种类不同有关。因为

从糖到形成丙酮酸的糖酵解过程，虽然在生物界都是

相似的，但丙酮酸以后的途径却可能随着植物机体所

处的条件和发生在何种植物体中而各不相同[28]。另

外，因此，即使是针对喜铵硝特性相近的植物种类，

其体内的有机酸代谢等过程对不同铵硝比的响应与响

应程度也不完全一致，有待系统研究其间的共性与差

异。 

4  结论 

不同铵硝比处理显著影响菠菜茎叶和根中的有机

酸和淀粉含量。营养液中硝态氮浓度的增加促使菠菜

茎叶和根系丙酮酸、柠檬酸、α-酮戊二酸、琥珀酸和

苹果酸等 5 种有机酸的含量都呈现上升趋势；但与根

系相比，茎叶中 5 种有机酸含量增加的幅度更明显。

此外，营养液中硝态氮浓度的增加还造成菠菜茎叶及

根系中淀粉含量出现下降趋势，可能是为上述菠菜茎

叶和根系中不同程度得到增强的有机酸代谢提供底物

所致。 
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