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　　摘要：随着保护地园艺的快速发展，保护土壤免受次生盐渍化威胁的问题日益突出，其中施肥不当是造成土壤盐
渍化的重要原因。在保护地园艺的生产过程中，多叶蔬菜是施氮量最大的种类之一，但与氮素对盐胁迫下多叶蔬菜的

调控相关的研究目前较少。本研究以生菜（ＬａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａＬ．）为试验材料，采用水培试验，重点研究了盐胁迫下不同氮
素水平对生菜生理生化特性的影响。采用双因素水平设计，在霍格兰营养液中，分别设计了４个不同浓度的氮素水平
（０、１１０、２２０、３３０ｍｇ／Ｌ）处理生菜，然后用０、１００、２００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ溶液分别进行盐胁迫处理。盐胁迫第１０天分别测
定生理生化指标。结果表明，１１０～２２０ｍｇ／Ｌ氮素水平对生菜的抗盐性具有明显的影响，能促进植株生长；能显著降
低丙二醛（ＭＤＡ）含量，显著提高可溶性蛋白含量，显著增强细胞保护酶超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）与过氧化物酶（ＰＯＤ）
活性。在氮素及盐胁迫效应比较中，氮素和盐胁迫对 ＳＯＤ和 ＰＯＤ活性的效应非常接近；而在 ＭＤＡ含量与盐害指数
上，盐浓度为主效应；在可溶性蛋白含量中，氮素水平为主效应。氮素效应和盐胁迫效应均高于氮素－盐胁迫间的互
作效应。
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　　盐渍化已逐渐成为制约农业发展的重大因素
之一，全球范围内的土壤盐碱化都日益严重，对植

物的形态建成和生态分布造成了严重影响，是制约

粮食产量，恶化粮食危机的重要原因之一［１－２］。土

壤中的高盐主要通过渗透胁迫、离子毒性和活性氧

累积三大次生胁迫对植物造成伤害，最直观且肉眼

可见地表现为抑制作物发芽，导致植物鲜质量、可

溶性蛋白含量、株高、根系等一系列指标下降，这类

对植物生长的抑制作用随盐浓度升高而加剧［３］。

研究表明，适量施加氮肥是缓解盐分对植物不利影

响的重要手段之一［４－５］。

氮作为植物必需营养元素中需求量最大的元

素，广泛参与植物体内养分利用及生物合成以保证

植物健康生长，对作物产量与品质起关键性作

用［６］。为提高产量，部分种植者过量施加氮肥，然

而氮素因其高溶于水的特性，过度使用极易导致次

生盐渍化和连作障碍，不仅会降低其产量，还会对

土壤、环境造成无法弥补的损害，不利于可持续发

展。此外，硝酸盐作为植物最重要的氮源之一，过

量摄入会威胁人体健康，增加患癌风险［７－８］。综上

所述，无论从生态可持续发展的角度还是从粮食质

与量的角度来看，精准化施氮都是亟待解决的问题。

生菜属于菊科莴苣属，是一种在我国南北方广

泛种植的叶菜类蔬菜，由于其含有丰富的无机盐、
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维生素和烟酸且具有相当高的营养价值而深受人

们喜爱［９］。近年来，随着设施园艺的快速发展以及

生菜消费需求量逐年增长，深入研究生菜在胁迫环

境下的生长情况有利于提高其产量，满足市场需

求。生菜属于耐盐性较强的蔬菜作物，但不同品种

间的耐盐性存在较大差异，使得生菜成为盐胁迫对

植物损伤机制相关研究的绝佳材料之一［１０］。田甜

等研究发现，盐胁迫下，适量的氮素能促进饲用油

菜有机渗透调节物质的累积，从而缓解盐损伤［１１］；

张永亮等研究发现，氮肥能促进 草地上部和地下

部生长［１２］；隋利等发现，氮素的施加可以维持植物

抗氧化酶、氮代谢酶活性，促进鲜质量和干质量的

增加，从而缓解盐胁迫对紫苏幼苗生长的抑制［１３］。

此外，氮肥施用技术在生菜盐胁迫方面的研究也已

有诸多报道，然而盐胁迫下氮素对生菜的生理调控

作用却罕有研究［１４－１７］。因此，本研究基于氮素水平

和不同盐浓度设计双因素试验，重点研究盐胁迫下

不同氮素水平对生菜生理生化特性的影响，探讨氮

素对植物抗盐性的作用机制，明晰氮素水平与盐胁

迫双因素中的主效应，确定提高生菜耐盐性的最适

氮素浓度，以期为盐碱地和次生盐渍化土壤上安全

种植生菜提供理论依据和技术指导。

１　材料与方法

１．１　试验材料
采用原生意大利生菜品种进行试验。

１．２　试验设计
本试验于２０１９年在江汉大学生命科学学院植

物逆境生理学实验室进行。挑选饱满一致的健康

生菜种子均匀播于装有栽培基质的穴盘中，每穴播

３～４粒种子，覆土１ｃｍ，置于恒温培养箱中进行培
养。待幼苗长至３张真叶后，选取生长良好、长势基
本一致的生菜幼苗，洗净根部基质，用泡沫板定植于

装有霍格兰营养液的黑色塑料桶中，进行水培试验。

霍格兰全营养液中的硝态氮（ＮＯ－３ －Ｎ）总量为
１９６２１ｍｇ／Ｌ，铵态氮（ＮＨ＋４ －Ｎ）总量为２３．７８ｍｇ／Ｌ，
总氮含量约为 ２２０ｍｇ／Ｌ，ＮＯ－３ －Ｎ／ＮＨ

＋
４ －Ｎ为

８２５∶１。因此，根据霍格兰全营养液中的总氮含
量，本试验设计了 ４个氮素水平，浓度分别为 ０、
１１０、２２０、３３０ｍｇ／Ｌ；同时，设置３个不同盐浓度，分
别为０、１００、２００ｍｍｏｌ／Ｌ，采用 ２因素随机区组设
计，共得到 １２个处理组合。每桶种植 ６株，３次
重复。

１．３　指标测定
盐胁迫后，每隔３ｄ更换１次营养液，并测定形

态指标，包括株高（子叶节到生长点之间的距离）、

叶长、叶宽、全株鲜质量。盐胁迫后１０ｄ调查盐害
指数，盐害级别标准为 ０级：无症状；１级：轻度盐
害，叶尖、叶缘１／５变黄；２级：中度盐害，叶尖、叶缘
１／２变黄；３级：重度盐害，叶尖、叶缘大部分变黄；４
极：极重度盐害，叶落茎枯，死亡。盐害指数 ＝
∑（盐害等级 ×相应盐害等级株树）／（总调查株
数×盐害最高值）×１００％。

样品装入纸袋，在烘箱中以８５℃杀青 ２０ｍｉｎ，
之后以６５℃烘干１０ｈ，最后研磨成粉末以供生理生
化指标的测定。丙二醛（ＭＤＡ）含量测定采用硫代
巴比妥酸（ＴＢＡ）显色法［１８］。超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）活性测定采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）光化还原
法［１９］。ＰＯＤ活性测定采用愈创木酚法［２０］。可溶性

蛋白含量测定采用考马斯亮蓝Ｇ－２５０法［２１－２２］。

１．４　数据分析
在Ｅｘｃｅｌ２００７下建立数据库，通过ＤＰＳ２０００进

行方差分析，用最小显著差数法（ＬＳＤ）进行多重比
较分析。

２　结果与分析

２．１　不同氮素水平对盐胁迫下生菜形态建成的
影响

不同浓度的氮素水平对盐胁迫下生菜的形态

建成的影响见表 １。盐胁迫对生菜株高、叶宽、叶
长、鲜质量等均有显著影响。氮素处理对生菜的这

些形态建成指标也有显著影响，并且对盐胁迫有缓

解作用。其中在低浓度的盐胁迫（１００ｍｍｏｌ／Ｌ）时，
１１０ｍｇ／Ｌ的氮素水平对盐胁迫下生菜的各项形态建
成指标有显著的影响，对生菜受到的盐害有明显的缓

解作用，而中、高浓度的氮素水平（２２０、３３０ｍｇ／Ｌ）对
生菜的各项形态指标有抑制作用。在高浓度的盐

胁迫（２００ｍｍｏｌ／Ｌ）下，高浓度的氮素对生菜受到的
盐害有一定的缓解作用，其中以３３０ｍｇ／Ｌ的氮素对
２００ｍｍｏｌ／Ｌ盐胁迫下生菜叶长和鲜质量的影响最
为显著，具有明显的缓解作用。

２．２　不同氮素水平对盐胁迫下生菜丙二醛含量的
影响

氮素处理后对盐胁迫下生菜 ＭＤＡ含量的影响
见图１。由图１可知，盐浓度对ＭＤＡ含量具有显著
影响，ＭＤＡ含量具有随盐浓度提高而升高的变化趋
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表１　施氮水平对盐胁迫下生菜形态建成的影响

氮素

水平

（ｍｇ／Ｌ）

株高增量（ｃｍ） 叶宽增量（ｃｍ） 叶长增量（ｃｍ） 鲜质量增量（ｇ）

０ｍｍｏｌ／Ｌ １００ｍｍｏｌ／Ｌ２００ｍｍｏｌ／Ｌ ０ｍｍｏｌ／Ｌ １００ｍｍｏｌ／Ｌ２００ｍｍｏｌ／Ｌ ０ｍｍｏｌ／Ｌ １００ｍｍｏｌ／Ｌ２００ｍｍｏｌ／Ｌ ０ｍｍｏｌ／Ｌ １００ｍｍｏｌ／Ｌ２００ｍｍｏｌ／Ｌ

０ ４．９０ａ １．７１ｃ －２．４５ｅ ０．３３ａ ０．１５ａｂ －０．６８ｃｄｅ ５．３０ａ ２．２５ｃ －２．７３ｆ ０．８７ｃ －０．７４ｄ －２．５３ｆ

１１０ ３．４７ｂ ２．６３ｂ －２．６０ｅ ０．４０ａ ０．２０ａ －０．７３ｄｅ ４．３２ａｂ ３．２７ｂｃ －２．０７ｆ １．８５ａｂ ０．９６ｂｃ －２．１５ｅｆ

２２０ ３．４８ｂ ０．４６ｄ －２．６０ｅ ０．３２ａ －０．４５ｃｄ －１．０８ｅ ３．３５ｂｃ －０．０５ｄ －２．１８ｆ ２．０８ａ －１．１３ｄ －２．８４ｆ

３３０ ２．１３ｃ －０．６６ｄ －２．４２ｅ ０．２０ａ －０．２８ｂｃ －０．６２ｃｄ ２．１５ｃ －０．５３ｄｅ －１．６７ｅ ０．６５ｃ －１．０５ｄ －１．４７ｄｅ

　　注：同列数据后不同小写字母表示在０．０５水平上差异显著。表２同。

势。外源氮素对 ＭＤＡ含量的影响表现为：在盐浓
度为０ｍｍｏｌ／Ｌ下，除了高氮（３３０ｍｇ／Ｌ）处理外，其
他处理的ＭＤＡ含量差异并不显著；在１００ｍｍｏｌ／Ｌ
盐浓度下，不施氮素处理的 ＭＤＡ含量最高，与同水
平下的其他处理间差异均达到了显著水平，而

２２０ｍｇ／Ｌ和３３０ｍｇ／Ｌ处理间差异并不显著，但与
１１０ｍｇ／Ｌ相比，差异达到显著水平。而在高盐
（２００ｍｍｏｌ／Ｌ）浓度下，施加外源氮素对生菜 ＭＤＡ
含量有显著影响，并在氮素为２２０ｍｇ／Ｌ时，生菜的
ＭＤＡ含量最低，其缓解盐害的效果明显。综合可
知，ＭＤＡ的含量随着盐浓度的增加而增加，高盐浓
度（２００ｍｍｏｌ／Ｌ）下，１１０、２２０、３３０ｍｇ／Ｌ的氮素均有
明显缓解盐害的效应，其 ＭＤＡ含量与不施氮素处
理相比分别降低了５５．４％、７３５％和４６２％，在氮
素水平为２２０ｍｇ／Ｌ时其缓解效果最显著，而高浓度
的氮素处理并不能降低 ＭＤＡ含量，反而会增加膜
脂过氧化程度，对植物细胞造成伤害。

２．３　不同氮素水平对盐胁迫下生菜叶片中 ＳＯＤ、
ＰＯＤ活性的影响

ＳＯＤ、ＰＯＤ是植物细胞的保护性酶，均可以减轻
活性氧对植物的伤害，这２种酶的活性间接反映了
植物抗性的强弱。不同氮素水平对盐胁迫下生菜

叶片中ＳＯＤ、ＰＯＤ活性的影响见图２。由图２可以
看出，氮素可以显著提高盐胁迫下生菜叶片中的

ＳＯＤ和 ＰＯＤ活性。就 ＳＯＤ活性而言，盐胁迫对生

菜ＳＯＤ活性有显著影响，较低的盐浓度能够显著提
高生菜的 ＳＯＤ活性，而高浓度盐对生菜的 ＳＯＤ活
性有明显的抑制作用。外源氮素对生菜 ＳＯＤ活性
亦有显著影响，与不施氮处理相比，施加氮素能显

著提高生菜ＳＯＤ活性，其中氮水平为２２０ｍｇ／Ｌ时，
对生菜 ＳＯＤ活性的提高最为显著；而当氮水平为
３３０ｍｇ／Ｌ时，ＳＯＤ活性又显著降低，表现为明显的
抑制作用。说明高浓度氮素会抑制生菜的 ＳＯＤ活
性。此外，盐胁迫对生菜叶片中的ＰＯＤ活性也有显
著影响，表现为低浓度的盐胁迫能提高生菜的 ＰＯＤ
活性，而高浓度的盐胁迫对ＰＯＤ活性则有显著的抑
制作用。施用外源氮素可以显著提高盐胁迫下生

菜的 ＰＯＤ活性，与不施氮处理相比，１１０ｍｇ／Ｌ与
２２０ｍｇ／Ｌ的施氮水平能显著提高生菜 ＰＯＤ活性，
而３３０ｍｇ／Ｌ的氮素处理则可以显著降低生菜 ＰＯＤ
活性。

２．４　不同氮素水平对盐胁迫下生菜可溶性蛋白含
量的影响

可溶性蛋白含量高低与作物营养价值及抗逆

性有密切联系。由图３可知，盐胁迫对生菜可溶性
蛋白含量有显著影响，低盐浓度（１００ｍｍｏｌ／Ｌ）处理
后可溶性蛋白含量显著增加，高盐浓度（２００ｍｍｏｌ／Ｌ）
处理后可溶性蛋白含量显著降低。而外源氮素对

生菜可溶性蛋白含量也有显著影响，与不施氮处理

相比，１１０、２２０、３３０ｍｇ／Ｌ氮素处理后可溶性蛋白含
量显著增加，其中２２０ｍｇ／Ｌ氮素处理后可溶性蛋白
含量最高，而３３０ｍｇ／Ｌ氮素处理的可溶性蛋白含量
与１１０ｍｇ／Ｌ氮素处理的可溶性蛋白含量相比显著
降低。说明合适浓度的氮素水平对提高生菜可溶

性蛋白含量有显著效果。

２．５　不同氮素水平对盐胁迫下生菜盐害指数的
影响

由表２可知，盐胁迫对盐害指数具有显著的影
响，盐浓度越高盐害指数越大。而不同氮素水平对

于盐害指数的影响依据盐浓度不同而呈现差异。
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表２　不同施氮水平对盐胁迫下生菜盐害指数的影响

氮素水平

（ｍｇ／Ｌ）
盐害指数（％）

１００ｍｍｏｌ／Ｌ ２００ｍｍｏｌ／Ｌ

０ ５８．９９ｄ ８１．００ａ

１１０ ５２．３３ｅ ６３．３３ｃ

２２０ ５０．３３ｅ ６９．９９ｂ

３３０ ５３．６７ｅ ７２．６６ｂ

在１００ｍｍｏｌ／Ｌ盐浓度下，与不施氮处理相比，增施
氮素可以显著降低盐害指数，但低氮、中氮与高氮

处理之间差异并不显著。但２００ｍｍｏｌ／Ｌ盐浓度下，
不施氮处理的盐害指数最高，达 ８１．００％，而
３３０ｍｇ／Ｌ氮素处理位居第二，１１０ｍｇ／Ｌ氮素处理
的盐害指数最低，只有 ６３．３３％，该处理与 ２２０、
３３０ｍｇ／Ｌ氮素处理相比差异达到显著水平。这充
分说明低氮水平在一定程度上可以缓解盐胁迫造

成的伤害，降低盐害指数，而高氮水平并不能缓解

盐害效益。

２．６　各指标、各氮素水平与盐胁迫效应的比较
将各指标按双因素（氮素和盐胁迫）完全随机

化模型进行方差分析，进而估算出５个指标各变异
分量的期望均方。由表 ３可知，氮素和盐浓度对
ＳＯＤ和ＰＯＤ活性的影响非常接近；而在 ＭＤＡ含量
与盐害指数上，盐浓度为主效应；在可溶性蛋白含

量中，氮素水平为主效应。氮素效应和盐胁迫效应

均高于氮素－盐胁迫间的互作效应。综上可知，对
于氮素效应和盐胁迫效应而言，在不同指标上表现

出了明显的差异，同时氮素 －盐胁迫间的交互作用
相比而言较小。

表３　各指标变异分量的期望均方

指标
变异分量

σ２１ σ２２ σ２３ σ２４
σ２１／σ２３ σ２１／σ２２ σ２２／σ２３

ＭＤＡ含量 ０．３７５０ ０．９２５７ ０．１２２５ ０．００２４ ３．０６ ０．４１ ７．５６

可溶性蛋白含量 ４６７．００００ １６１．００００ ２．７８００ ０．０２０４ １６７．９９ ２．９０ ５７．９１

ＳＯＤ活性 ０．２０６１ ０．１９４４ ０．００１６ ０．０００１ １２８．８１ １．０６ １２１．５０

ＰＯＤ活性 ５４１．５６００ ５９１．０６００ ３３．８１２５ ４．２５００ １６．０２ ０．９０ １７．４８

盐害指数 ０．０１６７ ０．１９２６ ０．００３４ ０．０００６ ４．９１ ０．１３ ５６．６４

　　注：σ２１、σ２２、σ２３、σ２４分别为氮素水平、盐胁迫浓度、氮素－盐胁迫互作和误差项的期望均方。

３　讨论与结论

离子毒害和盐离子导致的渗透效应和营养效

应是盐胁迫对植物最主要的损害之一，直观表现在

产量与质量上［２３－２８］。本研究中，盐胁迫对生菜的各

项形态指标有显著的抑制作用，氮素处理后生菜的
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鲜质量显著增加，对胁迫损伤起到显著的缓解作

用，与Ｐｈａｎ等的研究结果［２９］相一致，证明对盐胁迫

下的植物施加适当量的氮元素是提高植物胁迫耐

性的有效手段之一。盐胁迫对生长的抑制随盐浓

度升高而加剧，氮素处理的效果也随之下降，但增

加施用浓度后仍能观察到明显变化。同时，氮素浓

度高于一定值时植物的生长状况表现出恶化趋势，

这与吴海一等的结果［３０］一致，表明盐胁迫缓释外源

物不是浓度越高效果越好，进一步验证了精准施氮

的重要性。

氮素是植物体内许多重要物质的结构组分，如

叶绿素、可溶性蛋白质和游离氨基酸等都是含氮物

质，其中可溶性糖和可溶性蛋白是植物细胞中重要

的渗透调节物质，能促进植物细胞吸水，维持细胞

膨压和渗透势，缓解植物在逆境胁迫下受到的伤

害，因此其含量高低能反映逆境中植物的耐受能

力［３１－３３］。本研究中，低浓度盐处理下生菜的可溶性

蛋白增多，但是随着盐浓度升高，对生菜可溶性蛋

白含量的促进作用逐渐转变为显著的抑制作用。

同样，施氮也可以提高生菜的可溶性蛋白含量，其

中在２２０ｍｇ／Ｌ的氮素水平下提升最为显著。
ＭＤＡ是活性氧启动膜脂过氧化过程中产生的

主要产物之一，是自由基作用于脂质发生过氧化反

应后的最终产物，其含量高低是衡量植物在逆境胁

迫下活性氧伤害程度大小的常用指标［３４－３６］。ＭＤＡ
含量能间接反映细胞膜结构的完整性，即质膜的稳

定性，与植物抗盐能力密切相关，ＭＤＡ含量越低，植
物的抗逆性越强。本试验中，盐浓度越高，生菜的

ＭＤＡ含量越高，而盐胁迫下施氮能显著降低生菜叶
片中的ＭＤＡ含量，其中以２２０ｍｇ／Ｌ氮素水平降低
生菜ＭＤＡ含量最为显著，继而减轻膜脂过氧化作
用带来的不利影响。

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ是植物体内酶促防御系统的３
个重要保护酶，ＳＯＤ能催化体内的歧化反应，使超
氧自由基转化为 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２，Ｈ２Ｏ２再通过 ＣＡＴ和
ＰＯＤ分解成没有毒害的 Ｈ２Ｏ和 Ｏ２，从而使需氧生
物体免受伤害［３７－３８］。三者协同作用，保证了对超氧

自由基的清除能力，使细胞免受毒害，提高对盐胁

迫的抗性。有研究表明，与抗性相关的酶，如 ＰＯＤ、
ＰＰＯ、ＳＯＤ等，在处理后２４ｈ其活性都有明显的变
化，其中ＰＯＤ活性变化最早，说明 ＰＯＤ活性的提高
是遇到抗性最初阶段的标志。已有研究表明，随着

施氮量提高，饲用油菜体内 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ等酶的

活性呈先上升后降低趋势［３９］，本试验结果与之基本

一致。此外本研究还发现，低浓度的盐胁迫，能通

过激发植物自身抵抗盐胁迫的机制提高生菜 ＳＯＤ
和ＰＯＤ活性，并提高胁迫耐性，这与 Ｎａｓｒａｌｌａｈ等的
研究结果［４０］一致，如在低浓度的盐胁迫下，植物受

到的伤害较小，能利用自身产生的保护酶去除超氧

自由基，继而免受伤害。随着盐胁迫的浓度升高，

对生菜ＳＯＤ和ＰＯＤ活性的激发逐渐转变为抑制作
用，此时施加氮素能显著提高生菜的抗氧化酶活

性，以此来增强对盐胁迫的抗性。

盐害指数是将植物在盐胁迫中受到损伤程度

数字化的有效方法之一，对横向比较不同品种不同

生长条件下植物所受的胁迫程度至关重要，是盐胁

迫下植物研究的一项重要形态指标。从试验结果

可以看出，盐浓度对盐害指数的影响显著。与对照

相比，氮素能够显著降低盐害指数，提高植物耐盐

性，缓解植物在盐胁迫受到的伤害。但不同氮素浓

度间的缓解作用不一致，缓解程度随氮素浓度上升

而上升，到达一定程度时开始下降，但是否与盐浓

度的变化相关还需进一步验证。从各指标、各氮素

水平与盐胁迫效应的比较可以看出，２个因素对
ＳＯＤ和ＰＯＤ活性的影响差别不大，在 ＭＤＡ含量和
盐害指数上，盐浓度占主效应，而在可溶性蛋白含

量中，氮素水平占主效应，这也许是造成基于两者

的最佳施氮浓度有所差异的原因。值得注意的是，

在盐胁迫中，增施氮素能够有效缓解植物受到的高

盐损伤程度，但并不能随氮浓度的增加而彻底解除

植物受到的伤害。
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