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摘要：为了探讨外源γ-氨基丁酸（GABA）对低氮胁迫下不同结瘤特性大豆幼苗生长的影响，本研究选用一对遗

传背景相同、结瘤性状有差异的近等基因系（不结瘤材料WT和结瘤材料MT）为试验材料，通过采用沙培方法设置

正常供氮（CK，营养液中氮素浓度为7.31 mmol∙L-1）、低氮胁迫（LN，营养液中氮素浓度为2.11 mmol∙L-1）及低氮胁迫

下营养液中添加GABA（LN+GABA，GABA浓度为 5 mmol·L⁻¹）处理，对比分析了植株生长、抗氧化酶活性、活性氧含

量、糖含量及蔗糖代谢关键酶活性。结果表明：与CK相比，LN处理显著抑制大豆幼苗生长。与LN处理相比，LN+
GABA处理显著改善了两供试大豆地上部形态（株高、茎粗、叶面积）和根系生长（根长、根体积），显著提高了干物质

积累，以及叶片和根系主要抗氧化酶活性（SOD、POD、CAT、APX），并显著降低了O2-产生速率和H2O2含量。其中，

MT 叶片中上述酶活性提高幅度分别为 18.09%、13.30%、16.10%、12.38%，O2-产生速率、H2O2分别降低了 11.75%、

10.36%，根系酶活性分别提高了 9.78%、18.14%、24.87%、20.24%，O2-产生速率、H2O2 含量分别降低了 8.25%、

10.50%；WT叶片中上述酶活性分别提高了 17.62%、24.89%、36.12%、14.24%，O₂⁻产生速率、H₂O₂含量则分别降低了

9.10%、13.12%；根系酶活性分别提高了 16.88%、33.09%、29.89%、16.07%，O₂⁻产生速率、H₂O₂含量分别降低了

10.75%、5.96%。此外，LN+GABA处理还显著提高了低氮胁迫下两供试大豆叶片和根系蔗糖、果糖、可溶性糖含量

以及叶片和根系蔗糖代谢关键酶活性。Mantel分析结果显示，在MT中，抗氧化酶活性、活性氧含量、糖含量和蔗糖

代谢关键酶活性与干物质均呈显著或极显著正相关关系，叶片和根系超氧化物歧化酶、过氧化氢、超氧阴离子产生

速率、蔗糖、蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶与植株形态之间呈显著或极显著正相关关系；在WT中，除叶片果糖、转化

酶（AI，NI）以及根系的抗坏血酸过氧化物酶、过氧化氢和可溶性糖与干物质积累无显著关联外，其他生理指标均与

干物质呈显著或极显著正相关关系；同时，除根系过氧化氢酶外，所有生理指标均与植株形态呈显著或极显著正相

关关系。综上所述，外源GABA通过协同增强抗氧化防御能力和调节蔗糖代谢途径，共同改善了低氮胁迫对大豆幼

苗的抑制作用。
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Abstract: To explore the role of exogenous γ-aminobutyric acid (GABA) on the growth of soybean seedlings 

with different nodulation characteristics under low nitrogen stress, a pair of near-isogenic lines (non-nodulating WT 
and nodulating MT) was employed as experimental materials. The plant growth, antioxidant enzyme activity, active 
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oxygen content, sugar content and key enzyme activities of sucrose metabolism were compared and analyzed under 
normal nitrogen supply (CK, nitrogen concentration in nutrient solution of 7.31 mmol·L⁻¹), low nitrogen stress (LN, 
nitrogen concentration in nutrient solution of 2.11 mmol·L⁻¹) and low nitrogen stress with 5 mmol·L⁻¹ GABA (LN+
GABA). The results showed that compared with CK, LN treatment significantly inhibited the growth of soybean seed⁃
lings. Compared with LN treatment, LN+GABA treatment significantly improved the aboveground morphology (plant 
height, stem diameter, leaf area) and root growth (root length, root volume), increased dry matter accumulation, and 
the activities of major antioxidant enzymes (SOD, POD, CAT, APX) in leaves and roots, and significantly reduced 
the O2- production rate and H2O2 content. Specifically, in the leaves of MT, these enzyme activities increased by 
18.09%, 13.30%, 16.10%, and 12.38% respectively, while the superoxide anion (O₂-) production rate and hydrogen 
peroxide (H2O2) content decreased by 11.75% and 10.36% respectively; in the roots of MT, the enzyme activities in⁃
creased by 9.78%, 18.14%, 24.87%, and 20.24% respectively, and the O ₂- production rate and H2O2 content de⁃
creased by 8.25% and 10.50% respectively. In the leaves of WT, these enzyme activities increased by 17.62%, 
24.89%, 36.12%, and 14.24% respectively, while the O₂- production rate and H₂O₂ content decreased by 9.10% and 
13.12% respectively; in the roots of WT, the enzyme activities increased by 16.88%, 33.09%, 29.89%, and 16.07% 
respectively, and the O₂- production rate and H₂O₂ content decreased by 10.75% and 5.96% respectively.In addi⁃
tion, LN+GABA treatment also significantly increased the contents of sucrose, fructose, soluble sugar and the activi⁃
ties of key enzymes of sucrose metabolism in leaves and roots of the two tested soybeans under low nitrogen stress. 
Mantel analysis results showed that in MT, antioxidant enzyme activities, reactive oxygen species (ROS) content, 
sugar contents, and key enzyme activities involved in sucrose metabolism were all significantly or extremely signifi⁃
cantly positively correlated with dry matter accumulation; SOD, H₂O₂, O₂⁻, SUC, SUS, and SPS in leaves and roots 
were significantly or extremely significantly positively correlated with plant morphology. In WT, except for fructose, 
invertase (AI, NI) in leaves, APX, hydrogen peroxide (H2O2) and soluble sugar (SS) in roots were not significantly 
correlated with dry matter accumulation, most other physiological indexes were significantly or extremely significant⁃
ly positively correlated with dry matter accumulation; At the same time, except root CAT, all physiological indexes 
were significantly or extremely significantly positively correlated with plant morphology. In conclusion, exogenous 
GABA alleviated the inhibition of low nitrogen stress on Soybean Seedlings by synergistically enhancing antioxidant 
defense ability and regulating sucrose metabolism pathway.
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大豆（Glycine max L.）作为全球重要的粮油兼

用作物，其产量与品质的形成在很大程度上依赖于

充足的氮素供应[1]。然而，在实际生产中，土壤瘠薄

及施肥不均等因素常导致植株遭受低氮胁迫，成为

制约大豆产量潜力发挥的关键限制因子之一[2]。氮

素匮乏不仅直接阻碍氮代谢过程[3]，更会引发光合

产物积累与转运受阻[4]、活性氧（ROS）过量积累导致

氧化损伤[5]等一系列次级胁迫，最终造成生长抑制

与产量下降[6]。豆科作物虽能通过根瘤固氮适应低

氮环境，但幼苗期固氮有效性不足且效率易受环境

制约，植株在生育前期仍易受低氮抑制[7]。因此，通

过外源调控提高植株自身胁迫耐性，对保障大豆苗

期生长具有重要意义。

在探索提高作物耐低氮能力的途径中，运用外

源生理活性物质进行调控已成为一个重要的研究

方向。已有研究发现，褪黑素[8]、赤霉素[9]、油菜素内

酯[10]、精氨酸[11]等能在不同程度上缓解低氮对作物

生长的抑制。其中，γ-氨基丁酸（GABA）是一种四

碳非蛋白氨基酸，作为内源信号分子在植物逆境响

应中发挥重要作用。研究揭示，GABA 能够快速感

知胁迫信号[12]，并通过其代谢支路直接串联三羧酸

循环与氨基酸代谢，在碳氮平衡中发挥关键作用[13]；
同时，它还能有效激活抗氧化防御系统，并与植物

激素信号协同，启动综合抗逆响应[14]。这些集信号

感知、代谢枢纽与防御启动于一体的多重功能，使

得GABA在增强植物对干旱、盐碱、重金属及养分胁

迫等多种逆境的适应性中发挥着关键作用[15-17]。特

别在应对氮缺乏方面，研究表明 GABA 可通过调控
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碳氮代谢与降低氧化损伤来缓解杨树幼苗的低氮

抑制[18]。然而，目前关于 GABA 如何通过其核心的

抗氧化防御与碳代谢（尤其是蔗糖代谢）调节功能

协同作用，从而系统性地增强大豆低氮适应性的生

理机制，尚缺乏深入解析。

本课题组前期研究证实，外源 GABA 可通过提

高氮同化关键酶活性、促进氮素积累与改善光合性

能，有效缓解低氮对大豆幼苗生长的抑制[19]。然

而，低氮胁迫引发的生理损伤是系统性的，涉及

ROS累积与碳流受阻等障碍[20]。GABA作为一种已

知的多功能信号与代谢分子，其促生作用是否及如

何通过协同调控活性氧稳态与蔗糖代谢这一关键

途径来实现，仍有待阐明。为此，本研究在前期工

作基础上，以低氮胁迫下更易受损的氧化还原稳态

与碳分配系统为切入点，旨在揭示 GABA 是否通过

协同强化上述生理过程来系统提高大豆的耐低氮

能力。

1 材料与方法

1. 1 试验材料

试验于 2024 年在黑龙江省大庆市高新技术开

发区国家杂粮工程技术研究中心试验基地进行。

试验材料为遗传背景相同但结瘤性状有别的近等

基因系L-4858及其自然突变结瘤品系，分别命名为

WT和MT，每个处理设 65盆。试验采用高 33 cm、直

径 30 cm 的塑料圆桶，桶底设 5 个直径 1 cm 的排水

孔并铺纱网，以防积水和根系外伸。装桶前，河砂

经自来水和蒸馏水清洗去杂。播种前，向桶内浇蒸

馏水使砂子湿润，然后将 9粒种子均匀摆放，覆盖 2 
cm 砂层。所有试验桶置于遮雨棚内，避免降水

影响。

营养液成分在 1/2倍 Hoagland的基础上有所改

动，正常氮浓度营养液氮源为 Ca(NO3)2和 KNO3，二
者浓度分别为 328 mg∙L-1和 252 mg∙L-1；低氮胁迫营

养液中二者的浓度分别为 65. 64 mg∙L-1和 50. 55 mg
∙ L-1，为平衡钾离子浓度，向低氮营养液中添加

33. 55 mg∙L-1的 KCl。上述两种营养液中其它元素

浓度相同，即包括 53. 49 mg∙L-1的(NH4)2SO4，120. 37 
mg∙L-1 的 MgSO4，1 ml∙L-1 的 Fe–EDTA（1 L 的 Fe-
EDTA 包 含 5. 57 g 的 FeSO4·7H2O 和 7. 45 g 的

Na2EDTA），8. 6 mg∙L-1的ZnSO4·7H2O，6. 2 mg∙L-1的
H3BO3，0. 08mg ∙ L-1 的 CuSO4·5H2O，22. 3 mg ∙ L-1 的
MnSO4，0. 025 mg∙L-1的Na2MoO4·H2O。

1. 2 试验设计

从播种到真叶期，每日浇灌一次蒸馏水，每桶

500 mL。至真叶完全展开时，每桶保留 3 株长势相

近的大豆幼苗定苗。至V1期去除子叶，避免子叶中

存留的氮对试验产生影响，按照试验设计每日每桶

淋浇 1次 500 mL不同氮浓度的营养液。于 V2期将

大豆幼苗随机分为三组，其中第一组材料淋浇正常

氮浓度（硝态氮浓度为 91 mg∙L-1）营养液，作为对照

（CK）；第二组材料淋氮浓度为对照 1/5的营养液，作

为低氮胁迫处理（LN）；第三组材料在低氮胁迫处理

的基础上于V2期淋浇含有 5 mmol∙L-1GABA的低氮

营养液，连续处理 3d后恢复正常低氮营养液，作为

低氮胁迫下淋浇 GABA 处理（LN+GABA）。为防止

盐分积累，每 5 天用 3 L 蒸馏水淋洗 1 次盆栽用桶。

将淋浇 GABA 当天（即 V2 期）记为第 0 d，第 30 d 试

验结束。

1. 3 取样时间

分别在第 0 d、20 d 和 30 d 取样大豆植株，分别

用于形态和干物质的测定；分别在 5 d、10 d、20 d和

30 d取样部分大豆幼苗叶片和根系，液氮冷冻后保

存于−80℃冰箱用于生理指标测定。

1. 4 测定项目及方法

1. 4. 1 形态和干物质相关指标的测量 大豆株高

与根长采用直尺测量，茎粗则采用游标卡尺测定第

1节中部直径（子叶痕定义为第 0节）。根体积通过

EPSONScan 2. 2 扫描仪（SEIKO EPSON CORPORA⁃
TION）进 行 图 像 采 集 ，随 后 利 用 WinRHIZOPro 
2016a分析系统进行根系体积的量化分析。将大豆

植株分离为叶、茎、根三个部分，并装入信封后先于

105℃下杀青 30分钟，再于 80℃下烘干至恒重，最终

使用高精度天平测定干物质质量。

1. 4. 2 抗氧化酶活性的测定 参照 Sülüs等[21]方法

测定 SOD 活性（氮蓝四唑法）；POD 活性测定采用

Soliman等[22]的愈创木酚法；CAT与APX活性测定则

分别采用Hayat等[23]和Tripathi等[24]方法。

1. 4. 3 活性氧含量的测定 超氧阴离子产生速率

采用 Lin 等[25]方法测定：称取 0. 5 g 样品，用 5 mL   
pH 7. 8 磷酸缓冲液冰浴研磨，10 000 g、4°C 离心    
15 min；取 0. 1 mL 上清液与盐酸羟胺反应液混合，

25°C 反应 20~30 min 后，加入磺胺和 α-萘胺显色

剂，再于 25°C显色 20~30 min，最后测定 530 nm吸光

值，通过标准曲线计算O₂⁻含量。

过氧化氢含量测定采用 Alexieva等[26]碘化钾法

测定：取 0. 25 g 鲜样用 3 mL 0. 1% TCA（含 20% 
PVPP）4°C提取 24 h，3000 r∙min-1离心 15 min后，将
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0. 2 mL 上清液与 0. 2 mL 100 mmol∙L-1磷酸钾缓冲

液（pH 7. 5）及 0. 8 mL 1 mol∙L-1碘化钾溶液混合，冰

浴黑暗反应 1 h，390 nm测定吸光度，根据标准曲线

计算H₂O₂浓度。

1. 4. 4 关键糖含量的测定 可溶性糖测定基于蒽

酮-硫酸比色法原理[27]，准确称取 0. 1 g 样品，加入  
5 mL 蒸 馏 水 ，80℃ 水 浴 提 取 30 min，冷 却 后        
4000 r∙min-1离心 10 min，取 1 mL 上清液加入 4 mL
蒽酮试剂，沸水浴反应 10 min，冷却后于 620 nm 测

定吸光度。

蔗糖和果糖含量采用 Cao 等[28]方法测定，称取

0. 1 g 样品，加 5 mL 蒸馏水混匀，80℃水浴提取      
30 min。冷却后，4000 r∙min-1离心 10 min分离上清

液。取1 mL上清液，分别向两份上清液中加入2 mL
间苯二酚试剂与 5 mL 浓盐酸（用于果糖测定），或  
2 mL间苯二酚试剂与5 mL浓硫酸（用于蔗糖测定）。

将上述混合液置于沸水浴反应 10 min，冷却后    
480 nm（果糖）和 620 nm（蔗糖）测定吸光度，并按照

标曲计算含量。

1. 4. 5 蔗糖代谢关键酶活性的测定 蔗糖合成酶

和蔗糖磷酸合成酶活性参照 Chopra等[29]方法测定，

称取0. 1 g样品，分别加入蔗糖合酶（pH 7. 0）或磷酸

蔗糖合成酶（pH 7. 5）反应缓冲液，于 37℃水浴中反

应 30 min 后，加入 DNS 试剂终止反应，再经沸水浴

加热 5 min显色，冷却至室温，测定 540 nm波长下的

吸光值。酶活性通过标准曲线计算，以单位时间产

生的还原糖量表示，单位为μmol·min⁻¹·g⁻¹ FW。

酸性转化酶和中性转化酶活性参照Tsai等[30]方
法测定，称取 0. 1 g样品，分别加入 pH 4. 6（酸性）或

pH 7. 0（中性）磷酸缓冲液，37℃水浴反应 30 min。
加入 DNS 终止反应后沸水浴 5 min，冷却至室温在

540 nm 测定吸光值，酶活性依据标准曲线计算，以

单位时间还原糖生成量表示，单位同上。

1. 5 数据处理与绘图

采用 Microsoft Excel 2020 进行数据的录入、整

理，用Rstudio进行数据整理与绘图。

2 结果与分析

2. 1 外源GABA对低氮胁迫下大豆幼苗生长的影响

由表 1 可知，与正常氮水平对照（CK）相比，低

氮胁迫（LN）抑制了两个大豆材料幼苗生长，且低氮

胁迫对不结瘤大豆的抑制较结瘤大豆相比更为严

重。在低氮胁迫下淋浇 γ-氨基丁酸（LN+GABA）能

显著缓解这种生长抑制，促进幼苗生长，但各指标

仍未能恢复至CK水平。与LN处理相比，LN+GABA
处理后显著提高了两个大豆材料第 20 d 和 30 d 大

豆幼苗株高、茎粗、叶面积、根长、根体积以及叶、

茎、根干重，其中结瘤大豆（MT）上述指标平均提高

幅度为 95.73%、36.36%、80.99%、37.19%、105.78%、

42.77%、94.78%、46.63%,不结瘤大豆（WT）上述指标

平 均 提 高 幅 度 为 53.59%、47.24%、110.65%、

39.61%、99.18%、104.05%、123.43%、74.46% 。
2. 2 外源GABA对低氮胁迫下大豆抗氧化酶活性

的影响

表1　外源GABA对低氮胁迫下大豆幼苗生长的影响

Table 1　Effects of exogenous GABA on soybean seedling growth under low nitrogen stress

处理后天数

Days after
treatment

20 d

30 d

品种

Variety

MT

WT

MT

WT

处理

Treatment
CK
LN

LN+GABA
CK
LN

LN+GABA
CK
LN

LN+GABA
CK
LN

LN+GABA

株高

Plant height
/cm

21.89±1.2a
7.83±1.17c

16.76±0.53b
15.63±0.8a
6.92±0.2c

11.6±0.77b
27.86±1.33a
16.03±0.75b
28.45±0.97a
22.47±0.02a
11.63±0.01b
16.32±0.01a

茎粗

Stem diameter
/mm

6.36±0.51a
3.46±0.73c
4.43±0.53b
4.99±0.29a
2.26±0.12c
3.97±0.4b
8.25±0.43a
4.89±0.36c
7.07±0.25b
6.99±0.6a

4.26±0.22c
5.06±0.31b

叶面积

Total leaf area
/cm2

201.66±1.73a
76.06±0.89c

146.37±0.98b
158.89±7.12a
41.51±3.52c
79.23±2.34b
277.12±0.12a
152.38±2.53c
258.37±6.76b
260.83±9.18a
73.48±2.43c

169.33±10.76b

根长

Root length
/cm

31.69±1.87a
17.08±0.12c
25.48±0.21b
27.87±0.11a
14.99±0.5c

22.67±0.68b
47.38±1.63a
29.09±0.13c
36.42±0.09b
42.3±3.84a
27.4±1.93c

35.06±0.21b

根体积

Root volume
/cm3

9.19±1.11a
4.02±0.49c
7.81±0.93b
8.88±0.52a
4.39±0.2c

7.72±0.75b
18.5±1.2a

6.59±0.72c
14.34±0.88b
17.88±0.52a
6.01±0.13c
13.38±0.2b

叶干重

Leaf weight
/g

1.11±0.07a
0.60±0.05c
0.83±0.06b
0.78±0.08a
0.23±0.02c
0.59±0.01b
2.27±0.08a
0.95±0.02c
1.41±0.09b
1.66±0.03a
0.74±0.04c
1.13±0.05b

茎干重

Stem weight
/g

0.92±0.07a
0.27±0.03c
0.56±0.03b
0.47±0.06a
0.12±0.02c
0.25±0.06b
1.95±0.05a
0.51±0.03c
0.93±0.03b
1.39±0.08a
0.24±0.05c
0.60±0.02b

根干重

Root weight
/g

0.85±0.04a
0.36±0.03c
0.50±0.06b
0.65±0.04a
0.26±0.03c
0.48±0.03b
1.22±0.02a
0.63±0.02c
0.95±0.02b
1.07±0.04a
0.54±0.03c
0.88±0.04b

注：不同字母表示处理间竖向比较达到显著差异(P<0.05)。下同

Note: Different letters indicate significant differences in vertical comparison between treatments (P<0.05). Same as below

207



中国油料作物学报 2026，48（4）

由图 1 可知，与正常氮水平对照（CK）相比，低

氮胁迫（LN）提高了两个大豆材料抗氧化酶活性，在

低氮胁迫下淋浇 γ-氨基丁酸（LN+GABA）能进一步

显著提高其活性。与 LN处理相比，LN+GABA 处理

显著提高了两个大豆材料第 5、10、20和 30 d大豆叶

片和根系 SOD、POD、CAT、APX活性，其中结瘤大豆

（MT）上述指标平均提高幅度为 18. 09%、13. 30%、

16. 10%、12. 38% 和 9. 78%、18. 14%、24. 87%、

20. 24%，不结瘤大豆（WT）上述指标平均提高幅度

为 17. 62%、24. 89%、36. 12%、14. 24% 和 16. 88%、

33. 09%、29. 89%、16. 07%。

2. 3 外源GABA对低氮胁迫下大豆活性氧含量的影响

由图 2 可知，与正常氮水平对照（CK）相比，低

氮胁迫（LN）提高了两个大豆材料超氧阴离子产生

速率和过氧化氢含量，在低氮胁迫下淋浇γ-氨基丁

酸（LN+GABA）能显著降低其含量，但各指标仍未能

恢复至 CK 水平。与 LN 处理相比，LN+GABA 处理

后显著降低了两个大豆材料第 5、10、20和 30d大豆

叶片和根超氧阴离子产生速率和过氧化氢含量，其

中 结 瘤 大 豆（MT）上 述 指 标 平 均 降 低 幅 度 为

11. 75%、10. 36% 和 8. 25%、10. 50%，不结瘤大豆

（WT）上述指标平均提高幅度为 9. 10%、13. 12% 和

10. 75%、5. 96%。

2. 4 外源GABA对低氮胁迫下大豆植株糖含量的影响

由图 3 可知，与正常氮水平对照（CK）相比，低

氮胁迫（LN）降低了两个大豆材料蔗糖含量，提高了

果糖、可溶性糖含量，在低氮胁迫下淋浇 γ-氨基丁

酸（LN+GABA）能显著提高其含量。与 LN 处理相

比，LN+GABA 处理后显著提高了两个大豆材料第

5、10、20和 30 d大豆叶片和根系蔗糖、果糖、可溶性

糖含量，其中结瘤大豆（MT）上述指标平均提高幅度

为 40. 84%、19. 09%、17. 09% 和 31. 97%、20. 06%、

13. 65%，不结瘤大豆（WT）上述指标平均提高幅度

为 40. 28%、23. 72%、17. 24% 和 28. 30%、20. 78%、

16. 08%。

2. 5 外源GABA对低氮胁迫下大豆蔗糖代谢关键

酶活性的影响

由图 4 可知，与正常氮水平对照（CK）相比，低

氮胁迫（LN）降低了两个大豆材料蔗糖合成酶和蔗

糖磷酸合成酶活性，提高了酸性和中性转化酶活

注：A：结瘤大豆，B：不结瘤大豆；SOD：超氧化物歧化酶活性；POD：过氧化物酶活性；CAT：过氧化氢酶活性；APX：抗坏血酸过氧化物酶活性

Note: A: nodulated soybean, B: non-nodulated soybean; SOD: Superoxide dismutase activity; POD: peroxidase Activity; CAT: catalase activity; APX: 
ascorbate peroxidase activity

图1　外源GABA对低氮胁迫下大豆抗氧化酶活性的影响

Fig. 1　Effects of exogenous GABA on antioxidant enzyme activity of soybean under low nitrogen stress
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注：A：结瘤大豆；B：不结瘤大豆

Note:  A: nodulated soybean； B: non-nodulated soybean
图2　外源GABA对低氮胁迫下大豆活性氧含量的影响

Fig. 2　Effects of exogenous GABA on reactive oxygen species content of soybean under low nitrogen stress

注：A：结瘤大豆；B：不结瘤大豆

Note:  A: nodulating soybeans; B: non-nodulating soybeans
图3　外源GABA对低氮胁迫下大豆糖含量的影响

Fig. 3　Effect of exogenous GABA on sugar content of soybean under low nitrogen stress
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性，在低氮胁迫下淋浇 γ-氨基丁酸（LN+GABA）能

显著提高其活性。与 LN处理相比，LN+GABA 处理

后显著提高了两个大豆材料第 5、10、20和 30 d大豆

叶片和根系蔗糖代谢关键酶活性（SUS、SPS、AI、
NI），结瘤大豆（MT）上述指标平均提高幅度为

20. 26%、9. 27%、24. 28%、21. 55% 和 16. 18%、

11. 73%、14. 52%、16. 21%，不结瘤大豆（WT）上述指

标 平 均 提 高 幅 度 为 19. 59%、23. 90%、16. 75%、

15. 02%和20. 25%、23. 95%、18. 37%、18. 59%。

2. 6 综合分析

由图 5所示，分析了结瘤大豆（MT，图 5A）与不

结瘤大豆（WT，图 5B）在植株干物质积累、形态特征

以及抗氧化酶活性和蔗糖代谢关键指标间的相关

关系。其中，对于结瘤大豆（MT），叶片和根系抗氧

化酶活性（SOD、POD、CAT、APX）之间呈极显著正相

关关系，与叶片和根系 O2-、H2O2、FRU、SS、AI、NI 呈
显著或极显著正相关关系；叶片和根系 O2-和 H2O2、

AI、NI 呈显著正相关关系；叶片和根系 SUC 与蔗糖

代谢关键酶活性中 SUS和 SPS均呈极显著正相关关

系，与其他指标呈负相关关系；Mantel结果显示，仅

叶片和根系FRU与干物质呈显著相关关系，其他指

标包括叶片和根系抗氧化酶活性、活性氧含量、

SUC、SS、蔗糖代谢关键酶活性与干物质呈极显著正

相关关系；同时，植株形态与叶片和根系SOD、H₂O₂、
O₂⁻、SUC、SUS、SPS 之间呈显著或极显著正相关关

系。对于不结瘤大豆（WT）,除根系 APX、叶片和根

系 SUC、SUS、SPS以外，其他指标之间均呈显著或极

显著正相关关系；叶片和根系 O2-和 H2O2呈显著正

相关关系；Mantel 结果显示，除叶片 FRU、AI、NI 和
根系APX、H2O2、SS与干物质呈无显著关系外，其余

指标均与干物质呈显著或极显著正相关关系；同

时，仅根系 CAT 与植株形态呈无显著关系，其他所

有指标包括抗氧化酶活性、活性氧含量、糖含量、蔗

糖代谢关键酶活性与植株形态呈显著或极显著正

相关关系。

注：A：结瘤大豆；B：不结瘤大豆；SUS：蔗糖合成酶；SPS：蔗糖磷酸合成酶；AI：酸性转化酶；NI：中性转化酶。对应数据通过标准化处理后做热图

Note:  A: nodulating soybeans; B: non-nodulating soybeans. SUS: sucrose synthase; SPS: sucrose phosphate synthase; AI: acid invertase; NI: neutral in⁃
vertase. The corresponding data were standardized for heatmap construction

图4　外源GABA对低氮胁迫下大豆蔗糖代谢关键酶活性的影响

Fig. 4　Effects of exogenous GABA on activities of key enzymes in sucrose metabolism of soybean under low nitrogen stress
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注：A：结瘤大豆；B：不结瘤大豆；SOD：超氧化物歧化酶；POD：过氧化物酶；CAT：过氧化氢酶；APX：抗坏血酸过氧化物酶；O2-：超氧阴离子产生

速率；H2O2：过氧化氢；SUC：蔗糖；FRU：果糖；SS：可溶性糖；SUS：蔗糖合成酶；SPS：蔗糖磷酸合成酶；NI：中性转化酶；AI：酸性转化酶

Note:  A: nodulating soybeans; B: non-nodulating soybeans. SOD: superoxide dismutase; POD: peroxidase; CAT: catalase; APX: ascorbic acid peroxi⁃
dase; O2-: superoxide anion production rate; H2O2: Content-hydrogen peroxide; SUC: sucrose; FRU: fructose; SS: soluble sugar; SUS: sucrose synthase; 
SPS: sucrose phosphate synthase; NI: neutral invertase; AI: acid invertase

图5　大豆植株生长、干物质积累与关键生理指标Mantel分析

Fig. 5　Mantel analysis of plant growth, dry matter accumulation and key physiological indexes of soybean
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3 讨论

土壤氮素缺乏是限制作物生长与产量的关键

因素之一，其成因复杂，涉及土壤本身瘠薄、淋溶损

失、气候异常以及不当的农田管理措施等[31]。本研

究结果显示，低氮胁迫显著抑制了两个大豆材料幼

苗的生长，具体体现为株高降低、茎秆变细、叶面积

减小和植株干物质积累大幅度减少，同时根系的生

长也受到限制。这可能是因为氮素作为蛋白质、核

酸、叶绿素以及多种关键酶与内源激素的结构组

分[32]，其供应不足导致植株矮化、限制根细胞的伸长

与分裂，导致根长和根体积发育不良[33]。
植株形态和干物质积累的形成由内在生理状

态决定，而抗氧化防御和蔗糖代谢最为基础且关

键。本研究发现，低氮胁迫引起了大豆叶片和根系

O₂⁻产生速率与 H₂O₂含量的上升，同时提高了 SOD、

POD、CAT、APX 等抗氧化酶活性，说明低氮诱导了

氧化胁迫。外源GABA进一步显著增强了抗氧化酶

活性，并有效降低了活性氧的积累。在WT根系中，

CAT与APX活性提升尤为显著，这可能与非结瘤品

种在低氮下面临更严重的氧化损伤有关。Shelp
等[12]综述指出，GABA 在多种环境胁迫下均能增强

植物的抗氧化防御，与本研究结果一致，并在大豆

低氮胁迫中验证了该作用。GABA在缓解氧化胁迫

的同时，也同步调控了糖含量和蔗糖代谢关键酶的

活性。本研究结果表明低氮胁迫导致大豆叶片与

根系中蔗糖含量下降，而果糖与可溶性糖含量上

升，这反映了碳分配在氮匮乏条件下的适应性变

化。外源 GABA 处理显著提高了蔗糖、果糖与可溶

性糖含量，并同步提高了蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合

成酶、酸性转化酶与中性转化酶的活性。这表明

GABA 参与调节了蔗糖的合成、分解与转运过程。

在非结瘤品种中，GABA 对转化酶活性的提升更为

显著，表明其在缺乏根瘤氮供应时，可能通过强化

蔗糖分解以维持碳骨架供应。这与王春恒等[34]在葡

萄上研究结果一致，表明 GABA 可同步提升蔗糖代

谢相关酶活性并促进糖分积累。Mantel分析表明，

结瘤品种与非结瘤品种在碳氮相关生理指标与生

长性状的相关性上存在明显差异。在结瘤品种中，

蔗糖含量及其合成相关酶与干物质积累关系密切；

而在非结瘤品种中，果糖与可溶性糖与生长的相关

性更强。这说明不同氮获取方式的材料在低氮胁

迫下可能采用了不同的碳利用策略：结瘤品种偏向

于维持蔗糖代谢流的稳定，而非结瘤品种则更依赖

可溶性糖的快速积累与利用。这一发现与 Zhang

等[35]研究结果有类似之处，结瘤特性显著影响了碳

代谢路径的响应模式，这为理解不同基因型作物对

低氮与 GABA 调控的适应性提供了新视角。此外，

与一些研究认为GABA直接作为氮源或碳骨架的观

点不同，本研究结果更支持 GABA 作为一种调节信

号，通过同步激活抗氧化系统与蔗糖代谢关键酶，

协同维持低氮下碳平衡，其作用路径与作物自身的

氮获取策略密切相关。

本研究表明了结瘤和非结瘤大豆材料对低氮

胁迫及外源GABA调控的响应差异。缺乏生物固氮

能力的非结瘤材料（WT）在低氮下遭受更严重的生

长抑制，但其生理对外源GABA的响应也更为敏感，

表现为抗氧化酶活性与蔗糖代谢关键酶活性的协

同提升更为显著。Mantel分析从统计学上证实，非

结瘤材料的形态、干物质与这些生理过程关联更为

紧密。综上所述，这些结果共同阐明：在生物固氮

途径缺失的情况下，GABA 作为一种有效的调节信

号，通过协同增强抗氧化防御与优化蔗糖代谢（尤

其是强化分解以供碳骨架）这一核心协同机制，更

有效地缓解了低氮诱导的氧化胁迫与碳失衡，从而

显著改善大豆的耐低氮能力。

4 结论

本研究结果表明，外源 GABA 能够有效缓解低

氮胁迫对大豆幼苗生长的抑制作用，其生理机制主

要涉及抗氧化防御系统与蔗糖代谢的协同调控。

具体而言，表现为 GABA 处理显著调控了抗氧化酶

活性、活性氧含量和蔗糖代谢关键酶活性，促进蔗

糖、果糖和可溶性糖在叶片与根系中的积累，从而

促进植株形态恢复与干物质积累。
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