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低氮条件下油菜根系伸长与细胞壁组分的变化 
田辉 1，宋海星 1，吴秀文 1,2，张振华 1*  

(1.湖南农业大学资源环境学院，湖南 长沙 410128；2.青岛农业大学资源与环境学院，山东 青岛 266108) 

摘 要：以甘蓝型油菜‘中双 11’为材料，设置低氮 LN(0.3 mmol/L NO3
–)和高氮 HN(6.0 mmol/L NO3

–)水平，通过

营养液培养试验, 探究低氮对油菜根尖细胞伸长分裂过程和细胞壁组分的影响。试验结果表明：低氮处理诱导了

油菜根系的伸长，根表面积和根体积的增加, 根冠比和氮生理利用效率均显著高于高氮处理；低氮处理提高了油

菜根尖伸长区细胞分裂素含量及成熟区生长素的含量，诱导了伸长区细胞分裂和成熟区细胞伸长；对细胞壁主要

组分(果胶、纤维素、半纤维素和木质素)进行定量分析，发现低氮处理显著提高了油菜根系细胞壁中果胶和纤维

素的含量，但不同氮水平处理的油菜根细胞壁中半纤维素、木质素含量无显著差异；转录组分析结果表明，果胶

含量的增加主要是由于低氮抑制了果胶降解酶相关基因的表达，而纤维素含量的提高主要是因为纤维素合成的增

加和降解的减少，同时低氮胁迫下膨胀素相关基因的表达上调也说明低氮促进了细胞壁的松弛，有利于细胞的膨

大和分裂。 
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Abstract: As an important oil crop in China, rapeseed(Brassica napus L.) has a high demand for nitrogen(N) and the N 
deficiency in soil is an important limiting factor for rapeseed production. Taking Brassica napus L. as the experimental 
material, low N(LN, 0.3 mmol/L NO3

–) and high N(HN, 6.0 mmol/L NO3
–) treatments were set up in this study. The 

results showed that the low N promoted root elongation of rapeseed, and induced higher root/shoot ratio and N 
physiological efficiency. In the meantime, low N increased cytokinin content in the elongation zone and auxin content in 
the mature zone of rapeseed root tip, thereby promoted cell division in the elongation zone and cell elongation in the 
mature zone. Low N treatment decreased pectin and hemicellulose content in cell walls of rapeseed roots, while had no 
significantly effects on hemicellulose and lignin. Transcriptome results showed that the increase of pectin content was 
mainly due to the inhibition on expression of pectin degrading enzyme related genes by low N, and the effect on cellulose 
content was attributed to the increase of cellulose synthesis and the decrease of cellulose degradation. At the same time, 
the up-regulated expression of genes related to expansin also showed that low N promoted the relaxation of cell walls and 
was conducive to cell expansion and division in roots. Conclusively, the study revealed the mechanism underlying root 
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elongation affected by alterations on cell wall structure and components under N deficiency. 
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氮被称为“生命元素”，是植物生长发育所必需

的大量营养元素，参与了植物体内许多重要的生理

代谢过程，在植物的生命活动中占有重要地位[1]。

施用氮肥促进了农业增产，但给环境保护带来了诸

多问题。过量施用氮肥极易造成土壤酸化板结和水

体富营养化，同时引起作物徒长，加重作物病虫害

和倒伏的发生，降低籽粒产量和品质[2]。 
油菜是中国重要的油料作物之一，中国油菜种

植面积和总产量均居世界前列，而湖南省的油菜种

植面积又居国内首位[3]。土壤氮素缺乏是南方水旱

轮作区冬油菜生产的重要限制因子[4]。油菜生长过

程中对氮肥有较大需求量，但油菜对氮肥的利用效

率偏低[5–6]。在氮素胁迫下，植物根系非常敏感，

能够通过自身调节作出适应性反应，如根冠比明显

升高[7–9]、总根长和根表面积增加等[10]。早在 2011
年就有学者研究了油菜在不同施氮水平下的根系

形态与生理特性差异[11]。夏敏等[12]研究认为，根系

的伸长主要取决于根细胞的分裂和伸长，细胞壁的

生物合成参与细胞分裂、伸长和分化过程。但目前

关于低氮影响油菜根系细胞壁结构和组分的研究

尚少，低氮对根细胞壁的影响以及如何调控根细胞

的伸长和分裂过程，进而引起根系构型改变的机理

还不十分清楚。 
本研究以湖南地区广泛种植的甘蓝型油菜为

研究对象，探究低氮对根尖细胞伸长和分裂过程的

影响，并通过分析细胞壁组分含量，综合转录组学

分析结果，探索低氮调控细胞壁结构和组分、诱导

根系伸长的内在机理，旨在为选育氮高效油菜品

种，实现化肥“零增长”提供理论依据。 

1 材料与方法 

1.1 试验设计 

本试验所用油菜品种为‘中双 11’。采用营养

液培养方式，在油菜专用光照培养室进行培养(温度

22~24 ºC、14 h 光照/10 h 黑暗、光照度为 20 000~ 
30 000 lx、相对湿度为 60%~75%)。营养液采用

Hoagland 和 Arnon 配方。设置低氮处理(LN)，0.3 
mmol/L NO3

–；高氮处理(HN)，6.0 mmol/L NO3
–。

每个处理设置 6 个生物学重复，每 5 d 更换 1 次营

养液。在正常营养液中培养 10 d 后，挑选长势一致

的油菜植株移栽到遮光培养盘中，用不同氮浓度的

营养液处理 10 d 后取样。 

1.2 测定项目及方法 

根系参数的测定：利用根系扫描分析系统

(WinRHIZO 2009)分析不同氮处理根系参数差异；利

用光学显微镜观察根尖伸长区和分生区长度，并利

用共聚焦显微镜观察根尖各分区细胞数和长度。 
植株干物质量的测定：分别取根和叶片，105  ℃

杀青 30 min，75  ℃ 烘干 3 d 后称取干质量。 
植株全氮含量的测定：样品经粉碎混匀后，取

0.1 g 左右于三角瓶中，加 5 mL 浓硫酸后置于电热

板上进行消煮，待样品消煮至无明显颗粒物时取

下，稍冷后加入适量双氧水，待样品消煮至透明无

杂质后即转移至 50 mL 容量瓶，干过滤后用蒸馏水

稀释，采用 AA3 流动分析仪(Autoanalyzer 3，SEAL，

德国)测定全氮含量。 
根系细胞分裂素和生长素含量的测定：不同分

区根系鲜样加 80%预冷甲醇，置弱光下冰浴研磨至

匀浆，于 4  ℃ 过夜后 10 000 g 冷冻离心 15 min，

取上清液过 Sep–Pak Plus Cl8 柱，真空干燥后溶解，

采用酶联免疫(ELISA)法测定根系细胞分裂素和生

长素的含量。 
细胞壁各组分含量的测定：提取根细胞壁，分

离细胞壁主要化学组分(果胶、纤维素、半纤维素和

木质素)[13]，用对应的试剂盒测定果胶、纤维素、

半纤维素和木质素含量。 
转录组测序：取低氮和高氮处理油菜距根尖 5 

cm 的根系，运用 Illumina Hiseq4000 测序平台进

行 mRNA 测序，基于转录组测序获得的基因表达

量结果，重点研究与细胞壁结构和物质合成分解相

关的基因。 

1.3 数据分析 

采用 SAS 9.1.3 进行统计分析；采用基于 Tukey
法的 ANOVA 分析测定 2 个不同氮处理根分生区和

成熟区内源激素间的差异显著性；采用 t–检验分析
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2 个不同氮处理其他指标间的差异显著性。 

2 结果与分析 

2.1 低氮处理油菜根系的形态及各参数变化 

低氮和高氮处理 10 d 后，利用根系扫描仪观察 
 

油菜根系形态。结果(图 1)表明，低氮处理显著诱导

了油菜根系伸长(图1–A、图1–B)，根表面积和根体

积也均显著高于高氮处理(图1–C、图1–D)。低氮处

理油菜的总根长、根表面积和根体积分别是高氮处

理油菜的 2.06、1.72 和 1.13 倍。 

 

“*”示处理间的差异有统计学意义(P<0.05)。 

图 1 不同氮处理油菜的根系形态和参数差异 
Fig. 1 Differences in root morphology and parameters of rapeseed under different nitrogen treatments  

2.2 低氮处理对油菜干物质质量、氮含量、根冠比

及氮生理效率的影响 

从表 1 可以看出，低氮胁迫显著抑制了油菜生

长，减少了油菜叶片和根系的干物质积累量，尤其

是对叶片干物质量的影响达到了极显著水平。根冠

比可以用来表征光合产物在植株体内的分配特性。

在低氮胁迫条件下，油菜的根冠比明显高于高氮处

理，表明油菜将更多的光合产物分配到根中，促进

低氮水平下根系的优先生长。从表 1 还可以看出，

低氮明显降低了油菜叶片和根系的全氮含量及积

累量，但显著提高了氮的生理利用效率。氮生理利

用效率是反映植物对氮素利用率的指标。低氮处理

的油菜有较高的氮生理利用效率，说明低氮条件下

油菜能以较少的氮积累量产生较多的干物质量，这

也是植物作出的一种低氮适应性反应。 

表 1 不同氮处理油菜干物质积累量、氮含量、根冠比及氮生理效率 
Table 1 Dry mass, N content, root/shoot ratio and N physiological efficiency between rapeseed in low and high N levels 

干质量/g 全氮含量/(mg·g–1) 单株氮积累量/mg 
处理 

叶 根 叶 根 叶 根 
根冠比/% 

氮生理利用 
效率/(g·g–1) 

LN 0.14±0.01 0.045±0.02 17.72±0.93 8.10±0.04 3.67±0.21 0.34±0.03 (24.78±1.12)* (66.91±4.04)* 

HN (0.35±0.02)** (0.055±0.01)* (29.57±2.01)** (23.29±1.36) ** (6.08±0.23)* (1.26±0.09)** 15.79±0.57 32.61±1.52 

“*” “**”分别表示处理间的差异在 0.05、0.01 水平有统计学意义。  
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2.3 低氮处理对油菜根尖不同分区细胞长度及内

源激素含量的影响 

从图 2–A 可以看出，低氮处理的植株主根根

毛距根尖的距离明显长于高氮处理的，表明低氮诱

导了油菜根系伸长区长度的增加。图 2–B、图 2–C
表明，供氮水平对根尖伸长区细胞长度无显著影

响，但低氮处理促进了根成熟区细胞的伸长。对根

尖伸长区和成熟区细胞分裂素和生长素含量的测

定结果(图2–D、图2–E)表明，无论低氮还是高氮处

理的油菜，根尖伸长区 2 种激素的含量均显著高于

成熟区的；与高氮处理相比，低氮处理增加了根尖

伸长区细胞分裂素含量和根尖成熟区生长素含量。

这说明低氮是通过影响油菜根尖伸长区和成熟区

细胞分裂素和生长素含量来促进伸长区细胞分裂

和成熟区细胞伸长，进而使根系伸长。 

 
LN–S、HN–S 分别示伸长区 LN、HN 处理；LN–C、HN–C 分别示成熟区 LN、HN 处理。“*”示处理间的差异有统计

学意义(P<0.05)；不同小写字母示处理间的差异有统计学意义(n=6，P <0.05)。 

图 2 不同氮处理油菜根尖生长、不同分区细胞长度及细胞分裂素和生长素含量 
Fig.2 Root tip growth, cell length and endogenous hormone content in different root zones of rapeseed under different nitrogen 

treatments  

2.4 低氮处理对油菜根系细胞壁主要组分含量的

影响 

植物细胞壁是一种高度动态变化的复杂网络

结构，参与各种细胞的代谢活动，其生物合成也参

与细胞分裂、伸长和分化过程。对低氮和高氮处理

油菜根系细胞壁进行提取，并且对细胞壁主要组分

(果胶、纤维素、半纤维素和木质素)进行分离测定。

试验结果(图 3–A、图 3–B)表明，低氮处理明显提

高了油菜根细胞壁中果胶含量和纤维素含量，与高

氮处理相比，分别提高了 63.43%和 22.58%。但是

低氮胁迫对油菜根系细胞壁中半纤维素和木质素

含量的影响并未达到显著水平(图 3–C、图 3–D)。 
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“*”“**”分别表示处理间的差异在 0.05、0.01 水平具有统计学意义。 

图 3 不同氮处理油菜根系细胞壁物质组分含量 
Fig.3 The content of cell wall components in roots of rapeseed under different nitrogen treatments  

2.5 不同氮处理油菜根系的转录组学分析 

利用转录组学手段探索不同氮水平下油菜根

系细胞壁中果胶、纤维素、半纤维素、木质素和膨

胀蛋白相关基因的差异。在油菜根系细胞壁中检测

到 60 个与果胶相关的基因，其中 40 个与果胶裂解

酶相关，4 个与果胶多聚半乳糖醛酸酶相关，9 个

与 β–半乳糖苷酶相关，7 个与果胶甲基酯酶相关(图
4–A)。通过分析发现，与高氮处理相比，低氮处理

根系中与果胶降解相关的酶的基因转录水平降低

(40 个果胶裂解酶基因中有 25 个下调、4 个果胶多

聚半乳糖醛酸酶基因有 3 个下调、9 个 β–半乳糖苷

酶基因均下调)，表明低氮下油菜根系细胞壁中果胶

的降解减缓。从果胶甲基酯化酶和果胶甲基酯化抑

制蛋白基因家族的转录水平来看，低氮处理根系中

与果胶甲基酯化相关的基因表达量降低，与果胶甲

基酯化抑制蛋白相关的基因表达量升高(图 4–A)，
表明低氮时油菜根系通过抑制果胶甲基酯化抑制

蛋白活性来促进果胶甲基酯酶的活性，从而促进果

胶的去甲基化过程，改变果胶结构。在 6 个与纤维

素合成过程相关的基因中，有 5 个基因的转录水平

受低氮的诱导而升高；6 个与纤维素降解过程相关

的基因(包括纤维素酶和 β–葡萄糖苷酶)中，有 4 个

基因的转录水平降低(图 4–B)。由此可见，低氮条

件下油菜根细胞壁中纤维素含量的升高是低氮诱

导纤维素合成和抑制纤维素降解的综合结果。虽然

低氮对油菜根细胞壁中半纤维素和木质素含量无

显著影响，但通过分析与之相关的基因的转录水平

的改变情况(图 4–C、图 4–D)来看，与木葡聚糖内

糖基转移酶/水解酶相关的基因变化较大，低氮处理

中该类基因转录水平普遍下调，有利于木葡聚糖与

纤维素微纤丝的交互连接，稳定细胞壁结构，但对

半纤维素含量的影响并不清楚。低氮对木质素合成

过程无显著影响，故木质素含量并未因氮含量差异

而改变。作为植物细胞壁松弛因子，细胞壁膨胀蛋

白可以有效提高细胞壁的可塑性，促进细胞伸长。

细胞壁膨胀蛋白基因转录水平受低氮诱导普遍升

高(27 个中有 24 个显著上调、图 4–E)，这可能是低

氮诱导了油菜根系细胞壁膨胀蛋白的表达，进而促

进根系伸长。 
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PEL、PG、BGAL、PME 和 PMEI 分别代表果胶裂解酶、果胶多聚半乳糖醛酸酶、β–半乳糖苷酶、胶甲基酯化酶和果胶甲基酯化抑制蛋白

相关基因；CS、CEL 和 BGL 分别代表纤维素合酶、纤维素酶和 β–葡萄糖苷酶相关基因；XTH 和 XYL 分别代表木葡聚糖内糖基转移酶/水解酶和

木聚糖酶相关基因；LS、OMT 和 LAC 分别代表木质素合成酶、O–甲基转移酶和漆酶相关基因；EXP 代表膨胀素相关基因。图例所示颜色红色至

绿色的变化表示基因转录水平从高到低。 

图 4 不同氮处理油菜根系中与细胞壁结构和组分合成降解相关基因的转录分析结果 
Fig.4 Transcriptional analysis of genes related to cell wall structure and component synthesis and degradation in rapeseed roots under 

different nitrogen treatments  

3 结论与讨论 

根系是植物体从土壤中获取养分的重要器官，

在外界低氮胁迫条件下，植物根系能够通过自身调

节作出形态、结构和生理上的适应性反应，如根冠

比明显升高[9,14]、根系伸长[15–16]、玉米根质量和总

根长增加[10]。QIN 等[17]利用三维原位定量分析系统

研究发现，缺氮不仅刺激了油菜主根和侧根伸长，

也增加了根尖数。本研究中，利用根系扫描仪对油

菜根系形态进行了分析，结果表明低氮胁迫增加了

总根长度、根系表面积和总体积，有利于根系与土

壤中氮素接触，在氮素有限的环境中提高吸收效

率。根系形态发生受细胞分裂和扩张的调控[18]。植

物激素特别是生长素和细胞分裂素都参与调节细

胞的分裂和伸长[19–20]。据报道[21–22]，生长素在氮素

调控根系发育中起关键作用，细胞分裂素的含量及

细胞分裂素基因表达量均会随氮水平的改变而改

变[23]。本研究中，低氮处理促进了油菜根尖成熟区

生长素和伸长区细胞分裂素含量的增加，刺激了成

熟区细胞的伸长和伸长区细胞的分裂，从而表现为

低氮处理油菜幼苗根系长度的增加。 
细胞壁影响细胞大小和形状，从而决定植物组

织形态。细胞壁结构和细胞壁代谢经常受到各种非

生物胁迫，如干旱、淹水、极端温度、盐渍化、重

金属等的影响[24]。前人[17]研究发现，缺氮条件下油

菜根系中几种细胞壁相关的蛋白质含量增加，而这

几种蛋白参与了缺氮胁迫下根系的适应性伸长。

ALLISON 等[25]研究发现，氮对细胞壁的组成有显
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著影响。本研究结果表明，低氮胁迫改变了油菜根

系细胞壁的组成，提高了细胞壁中的果胶含量和纤

维素含量，但对半纤维素和木质素含量无显著影

响。果胶是植物细胞壁的重要组成成分，在植物体

内具有多种不同的功能，如促进细胞间的粘附、提

供结构支撑、影响次生细胞壁的形成等[26–27]。根系

转录组分析也发现，低氮下油菜根系中果胶含量的

升高与果胶降解相关酶(果胶裂解酶、多聚半乳糖醛

酸酶、β–半乳糖苷酶、果胶甲基酯酶)的基因转录水

平整体降低有关。植物细胞壁纤维素的生物合成依

赖纤维素合酶基因[28]，β–葡萄糖苷酶是一种纤维素

酶，在纤维素的糖化作用中将纤维素二糖和纤维素

寡糖水解成葡萄糖[29]。低氮胁迫下，油菜根系中纤

维素合酶基因转录水平的显著上调和 β–葡萄糖苷

酶和纤维素酶基因的显著下调使细胞壁中纤维素

含量表现为受低氮诱导明显增加。 
木葡聚糖是半纤维素中重要的组分，木葡聚糖

内糖基转移酶/水解酶能催化木葡聚糖分子裂解和

聚合[30–32]，对植物细胞壁的松弛与重构[33–34]、细胞

伸长生长[35]有重要作用。本研究中，12 个木葡聚糖

内糖基转移酶/水解酶家族差异基因中，低氮处理诱

导该类基因转录水平普遍下调，有利于木葡聚糖与

纤维素微纤丝的交互连接，保持细胞壁结构稳定

性。但低氮并未因降低木葡聚糖内糖基转移酶/水解

酶活性而显著影响细胞壁中半纤维素含量，可能是

低氮激活了半纤维素的合成引起的，具体机制还需

进一步探究。 
膨胀素作为一种细胞壁松弛因子，能够引起植

物细胞壁结构变化，使细胞壁松弛，有利于细胞的

生长[36]。本研究还发现在 27 种膨胀素差异表达基

因中，有 24 种受低氮诱导显著上调，这可能也是

低氮促进细胞伸长、根系增长的原因。 
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