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摘要: 【目的】小麦作为重要的粮食作物，施用氮 (N) 肥或者氮锌 (Zn) 配施能明显改善冬小麦的产量和籽粒锌

含量，促进冬小麦吸收土壤锌，但其机制尚不完全明确。根系分泌物与土壤锌有效性关系密切。因此，研究氮

锌配施条件下外源添加冬小麦根系分泌物对石灰性土壤锌形态转化的影响，探明氮锌配施通过调控冬小麦根系

分泌物提高石灰性土壤锌有效性的机制，为科学施肥改善冬小麦籽粒锌营养提供理论依据。【方法】以冬小麦

(百农 207) 为供试材料，首先进行水培试验，设置 2 个 Zn 水平 (0、10 μmol/L) 和 2 个 N 水平 (0.5、7.5 mmol/L)
共 4 个处理，分析根系分泌物中有机酸的组成及含量；然后进行根箱试验，设置 2 个 Zn 水平 (0、10 mg/kg)、
2 个 N 水平 (0、0.2 g/kg) 以及 2 个根系分泌物水平 (50 mL 清水、50 mL 上述水培采集的根系分泌物收集液) 共
8个处理，测定冬小麦籽粒产量、各部位锌含量、根际/非根际土壤 pH、有效锌含量及锌形态分级。【结果】与

低氮无锌处理 (N0.5Zn0) 相比，氮锌配施 (N7.5Zn10) 处理显著提高了冬小麦根系分泌物中乌头酸、延胡索酸和苹果

酸的含量，显著降低了丙酮酸、α-酮戊二酸及琥珀酸的含量。无论是否添加根系分泌物，氮锌配施均显著增加

了冬小麦籽粒产量，根系、茎叶和籽粒锌含量，颖壳和籽粒氮含量，根际/非根际土壤有效锌、交换态锌、碳酸

盐结合态锌、铁锰氧化物结合态锌含量及比例，显著降低了残渣态锌含量及比例。在施用氮锌条件下，添加根

系分泌物进一步显著提高了小麦籽粒产量及锌含量，根系、茎叶和颖壳氮含量，非根际土壤有效锌含量和交换

态锌含量，根际土壤碳酸盐结合态锌含量及比例，显著降低了根际土壤 pH 值、残渣态锌的含量及比例。

【结论】在氮锌配施条件下，外源添加冬小麦根系分泌物可促进根际土壤中残渣态锌向碳酸盐结合态锌转化，

提高根际/非根际土壤碳酸盐结合态锌和铁锰氧化物结合态锌含量，提高土壤锌的有效性，促进冬小麦对锌的吸

收，改善冬小麦籽粒锌营养。
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Abstract: 【Objectives】Application of nitrogen (N) fertilizer or a combination of nitrogen and zinc (Zn) can
significantly increase the availability of soil Zn, improve the Zn nutrition and grain yield of winter wheat. Root
exudates have been widely recognized for their critical role in mobilizing and activating nutrients within the
rhizosphere, thereby facilitating their uptake by plants. In this study, we investigated the combined effects of
nitrogen-zinc (N-Zn) fertilizer application and exogenous winter wheat root exudates on the transformation of
different Zn forms in calcareous soils.【Methods】A hydroponic culture trial was carried out, using winter wheat
cultivar Bainong 207 as the test material. Two Zn application levels (0, 10 µmol/L) and two N application levels
(0.5, 7.5 mmol/L) were set up to compose 4 treatments. The root exudates were collected, and the composition and
concentration of organic acids in the root exudates were analyzed. Subsequently, a rhizobox experiment was
carried out using the same wheat cultivar. Each treatment was then divided into two parts: one was added with
50 mL distilled water, and the other with 50 mL root exudates collected in the hydroponic trial. The biomass, N
and Zn concentration of various parts of the wheat plant, and the pH, available Zn content, and the contents of Zn
fractions in rhizosphere and non-rhizosphere soil were determined.【Results】Compared with the low-nitrogen,
zinc-free treatment (N0.5Zn0), co-application of N-Zn fertilizers (N7.5Zn10) markedly elevated the concentrations of
aconitic acid, fumaric acid, and malic acid in root exudates, whereas it significantly depressed the levels of
pyruvic acid, α-ketoglutaric acid, and succinic acid. Irrespective of root exudate addition, N-Zn application
notably boosted grain yield, Zn concentrations in roots, stems, leaves, and grains, as well as N concentrations in
glumes and grains. In both rhizosphere and non-rhizosphere soils, this combined application significantly
increased available Zn concentrations, along with the contents and proportions of exchangeable Zn, carbonate-
bound Zn, and Fe-Mn oxide-bound Zn, while dramatically reducing the concentration and proportion of residual
Zn. Under the regime of combined N-Zn application, the supplementation of root exudates further increased grain
yield and Zn content, as well as N content in roots, stems, leaves, and glumes. It significantly elevated available
Zn and exchangeable Zn concentrations in non-rhizosphere soil, raised the content and proportion of carbonate-
bound Zn in rhizosphere soil, but significantly lowered the pH and decreased the content and proportion of
residual Zn in rhizosphere soil.【Conclusions】Under conditions of combined N and Zn application, exogenous
root exudates from winter wheat facilitate the conversion of residual Zn to carbonate-bound Zn in rhizosphere
soils, increase the contents of carbonate-bound Zn and Fe-Mn oxide-bound Zn in both rhizosphere and non-
rhizosphere soils, thereby effectively improving soil Zn bioavailability and enhancing Zn uptake by winter wheat.
Keywords: combined nitrogen-zinc application; winter wheat root exudates; calcareous soil; available zinc; zinc
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锌 (Zn) 是人体必需微量元素，在免疫调节、蛋

白质合成及核酸代谢等关键生理过程中发挥重要作

用[1]。锌对人体内淋巴细胞及中性粒细胞等免疫细胞

的正常发育至关重要，缺锌会直接削弱细胞免疫和

体液免疫应答，导致人体感染疾病，如腹泻、肺

炎、味觉障碍及食欲不振等[2]。植物缺锌会降低植物

体内生长素含量，抑制茎端和根端的伸长生长，导

致植株矮化、节间缩短[3]。缺锌还会破坏植物细胞膜

的完整性，严重时导致叶脉间失绿或黄化，甚至坏

死[4]。因此，充足的锌供给是保证动植物机体正常生

理机能的必要条件[5]。作为全球主要粮食作物，小麦

为人类提供了约 20% 的能量和 25% 的蛋白质，同时

也是重要的膳食锌来源[6]。当前全球小麦籽粒锌含量

普遍偏低，平均含量仅为 27.3 mg/kg，远低于生物强

化目标值 40～60 mg/kg[7]。我国冬小麦主产区河南的

小麦籽粒锌平均含量仅为 30 mg/kg，低于人体营养

健康推荐值[8−9]。因此，亟需研究小麦籽粒锌含量低

的原因和提升技术。

土壤有效锌缺乏是限制作物锌营养水平的主要

因素，全球有近一半的耕地面临缺锌或严重缺锌问

题[10]。我国部分耕地缺锌，土壤有效锌含量整体呈现

由南向北、由东向西逐渐降低的趋势[11]。我国北方粮

食主产区广泛分布着石灰性土壤，由于其 pH 值和碳

酸钙含量高，锌主要以难溶的碳酸锌 (ZnCO3) 和氢
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氧化锌 [Zn(OH)2] 的形态存在，有效性普遍偏低[12−13]。

河南省农田土壤整体处于潜在性缺锌状态，尤其在

豫北和豫西北的石灰性土壤区域最为普遍[14]。

施用锌肥是改善土壤锌供应最常用的技术措

施[15]，由于外源锌肥在石灰性土壤中易被固定或形成

难溶态锌，导致其移动性和生物有效性显著降低[16−17]。

研究表明，在缺锌土壤上施氮或氮锌配施，能有效

改善作物生长状况，并显著提高作物产量[18]。氮锌配

施可促进小麦对土壤锌的吸收，显著改善冬小麦籽

粒锌营养[19−20]。其原因从作物角度是氮锌配施能够刺

激根系发育，并上调根系及地上部锌吸收转运相关

蛋白如 TaZIP3 和 TaZIP7 的基因表达[21−22]，增强冬小

麦根系对锌的吸收与转运能力，特别是促进锌向籽

粒的高效转运与积累[23−24]；从土壤角度看，氮肥可降

低土壤 pH，促进土壤中难溶态锌向交换态、松结有

机态和碳酸盐结合态等有效形态转化，提高土壤锌

的有效性，氮锌配施可减少锌在土壤中的固定[20]。

根系分泌物作为植物–土壤–微生物互作的关键

媒介，其所含的低分子量有机酸、氨基酸、糖、酚

等和高分子量的蛋白质、酶和激素等，在调控根际

微域养分有效性方面扮演重要角色[25−27]。有机酸是根

系分泌物中的重要组分，其羧基官能团能螯合锌、

铁、锰等金属离子，形成可溶性络合物，促使这些

元素从土壤固相中解吸，并通过酸化根际环境进一

步增强其溶解度[28]。Maqsood 等[29]指出，柠檬酸和苹

果酸能有效活化土壤中被固定的锌，提高其生物有

效性。这可能与有机酸对根际 pH、氧化还原电位及

微生物群落结构的调控有关，从而促进碳酸盐结合

态和氧化物结合态锌的溶解[26, 30]。禾本科植物分泌的

植物铁载体也能协同促进锌、铜等元素的活化与吸

收[31]。根系主动分泌的质子可直接降低根际 pH，对

锌、铁、锰等元素的溶解具有普遍的促进作用[32−33]。

但根系分泌物对养分有效性的影响并非总是正向的，

根系分泌的氨基酸等有机物能螯合微量元素，从而

降低其有效性[34]。

已有研究表明，单施氮、施锌及氮锌配施均能

显著影响植物根系分泌物的组成和含量。廖李容[35]研

究表明，施氮显著提高了白羊草分泌物中醇类、氨

基酸类、糖酸类和短链有机酸类等组分的相对含

量。Taheri 等 [36]也发现，施锌可促进玉米根系分泌

柠檬酸、丙二酸、苹果酸等有机酸。目前关于氮锌

配施通过调控根系分泌物影响石灰性土壤锌有效性

方面的研究较少。因此，本研究旨在探究氮锌配施

条件下外源添加冬小麦根系分泌物对石灰性土壤中

锌有效性的影响，并分析其可能机制，为科学施肥

及根际定向调控以改善冬小麦籽粒锌营养提供理论

支撑。 

1    材料与方法
 

1.1    供试材料

本试验供试冬小麦品种为‘百农 207’，所用土

壤为石灰性潮土，其主要理化性质为：pH 8.04、有

机质 13.77 g/kg、碱解氮 21.01 mg/kg、速效磷 8.20
mg/kg、速效钾 106.70 mg/kg、有效锌 0.4 mg/kg。 

1.2    试验设计
 

1.2.1  水培试验　　采用双因素完全随机区组设计，

设置 2 个锌水平 (0 和 10 μmol/L) 和 2 个氮水平 (0.5
和 7.5 mmol/L)，共 4 个处理，包括 N0.5Zn0、N7.5Zn0、

N 0 . 5Zn 1 0 和 N 7 . 5Zn 1 0，每个处理重复 3 次。分别以

Ca(NO3)2·4H2O 和 ZnSO4·7H2O 作为氮源和锌源，用

CaCl2·2H2O补充低氮处理造成的 Ca2+差异。

选取籽粒饱满、健康的小麦种子，经 3% H2O2

溶液消毒 15 min 后，用蒸馏水和去离子水各冲洗

3 次。随后，将种子置于去离子水中浸泡 12 h，以促

进其萌发。种子萌发后，将种子胚部朝上等距离排

列于育苗盆的隔网上，在 25℃ 的光照培养箱中培养

5 天。待幼苗生长至 4～5 cm 时，选取 20 株长势一

致的幼苗，移栽至盛有 4 L 营养液的塑料盆中，并

在 21 天内定期更换营养液。营养液采用霍格兰–阿
农配方，具体配比如下：1 mmol/L KH2PO4、2.5 mmol/L
K2SO4、46 µmol/L H3BO3、2 mmol/L MgSO4·7H2O、

0.3 µmol/L CuSO4·5H2O、100 µmol/L EDTA-Fe、9 µmol/L
MnCl2·4H2O 和 0.2 µmol/L (NH4)6Mo7O24·2H2O。为适

应幼苗生长，采用梯度营养液培养方法：第 1 周使

用 1/4 浓度营养液，第 2 周提高至 1/2 浓度，之后转

为全营养液培养直至收获。培养期间，光照培养室

环境条件设置为：温度 25℃、相对湿度 70%、光照

强度 400 μmol/(m2·s)、光周期 14 h/d。冬小麦培养

30 天后收集幼苗根系分泌物，采用超高效液相色谱–
质谱联用仪 (UPLC-MS/MS) 测定有机酸含量，所得

分泌物用于后续根箱试验。 

1.2.2  根箱试验　　本研究采用三因素完全随机区组

设计，设置锌 (0、10 mg/kg)、氮 (0、0.2 g/kg) 和根

系分泌物 (50 mL 清水、50 mL 根系分泌物收集液)
共 8 个处理，每个处理重复 3 次，锌肥和氮肥分别

选用硫酸锌 (ZnSO 4·7H 2O) 和硝酸钙 [Ca(NO 3) 2·
4H2O]，低氮处理通过 CaCl2·2H2O 调节钙含量，另
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施 0.15 g/kg P2O5 (KH2PO4) 和 0.20 g/kg K2O (KCl) 满
足冬小麦生长的需要。氮素分次施用，其中 50% 作

基肥施用，其余部分在返青期施用。

采用 PVC材质的根箱，长×宽×高为 15 cm×10 cm×
16 cm (内室为 2 cm，外室为 4 cm)。供试土壤风干后

过 20 目 (孔径 0.85 mm) 筛，按照 3.5 kg/盆的量，将

各类肥料与土壤拌匀后装入根箱，按照田间持水量

的 60% 补充水分，静置 2 天。然后分别采集上述水

培试验中 N0.5Zn0、N7.5Zn0、N0.5Zn10 和 N7.5Zn10 处理对

应的根系分泌物溶液 50 mL，另以 50 mL 清水作为

对照，添加至根箱内室。在每个根箱内室均匀撒播

10 粒饱满小麦种子后覆土 (覆盖土层厚度控制在

2～3 mm)，2周后每盆定植 5株小麦。为确保小麦获

取足够的水分，苗期至拔节期每 5 天浇水 200 mL，
孕穗期每 3 天浇水 200 mL，整个生育期浇水 200 天

共 9000 mL。于冬小麦成熟期分别采集植株和土壤样

品，植株样品分为茎叶、颖壳、籽粒和根系，测定

籽粒产量。将样品在 105℃ 杀青，65℃ 烘干粉碎后

测定锌含量；土壤样品按根箱内室、外室分离，去除

根系后混匀，四分法取样，风干后过 20目 (0.85 mm)
和 100 目 (0.15 mm) 筛，用于测定根际/非根际土壤

pH值、有效锌含量及锌化学形态。 

1.3    测定项目与方法
 

1.3.1  土壤基本理化性质　　参照《土壤农化分析》[37]

中的方法，土壤 pH 值采用 pH 计法测定，水土比为

2.5∶1；有机质采用重铬酸钾–外加热法测定；碱解

氮采用碱解扩散法测定；速效钾采用 NH4OAc 溶液

浸提—火焰光度法测定；速效磷采用 NaHCO3 溶液

浸提—钼蓝比色法测定。土壤有效锌采用 DTPA 提

取—原子吸收分光光度法测定。 

1.3.2  根系分泌物的收集　　参考 Suzuki等[38]和Wang
等[39]描述的方法，从各处理选取 5株长势基本一致的

植株样本，依次用自来水与去离子水冲洗 3～5 次，

随后置于 0.2 mmol/L 的硫酸亚铁溶液中浸泡 2 h，
再于 30 mg/L 氯霉素液中浸泡 30 min，之后用无菌

超纯水彻底冲洗植物，并转移至盛有 200 mL 无菌水

的棕色玻璃瓶中，于 25℃ 恒温培养箱中静置培养

24 h。 

1.3.3  根系分泌物有机酸含量的测定　　参考 Pan等[40]

的方法检测有机酸含量，100 mL 根系分泌物收集液

冷冻干燥后，加入 1 mL 预冷的去离子水复溶，振摇

5 min 后，在 4℃ 条件下 1000 r/min 离心 5 min，将

上清液和 400 μL 去离子水加入 2 mL 离心管中，涡

旋 10 s后 12000 r/min离心 5 min，使用MF-MilliporeTM

滤膜 (No.GSWP04700，0.22 μm) 进行过滤。采用超

高效液相色谱–串联质谱仪 (UPLC-MS/MS) 测定有机

酸。进样 5 µL，使用 WatersXevoTQXS 质谱仪和电

喷雾离子化源 ESI 对样品进行分析，检测模式为负

离子模式下多重反应监测 (MRM)。色谱条件为：

Acquity UPLC HSS T3 色谱柱，颗粒度为 1.8 μm，内

径为 2.1 mm，长为 100 mm，流动相为溶剂 A (0.1%
甲酸水) 和溶剂 B (甲醇)，流速为 0.2 mL/min。各个

有机酸的含量通过标准曲线进行定量。 

1.3.4  植株氮锌含量　　参考《土壤农化分析》[37]中

的方法，对采集到的植物样品进行烘干、粉碎，采

用 H 2SO 4–H 2O 2消解样品，使用凯氏定氮仪 (德国

BRANLUEBBA3)测定氮含量；另将部分样品采用

HNO3–HClO4 (v/v，4∶1)混合酸消解后，使用原子吸

收分光光度计 (德国 YANAZEEnit700)测定锌含量。 

1.3.5  土壤锌形态分级　　锌形态分析采用 Tessier等[41]

五步提取法，交换态、碳酸盐结合态、铁锰氧化物

结合态和有机态锌分别采用 1 mol/L MgCl2 (pH 7.0)、
1  mol /L  NaOAc–HOAc  (pH 5 .0 )、0 .04  mol /L
NH.2OH·HCl (pH 2.0) 和 30%H2O2 (pH 2.0)+3.2 mol/L
NH4OAc 浸提，所得浸提液采用原子吸收分光光度法

测定锌含量。残渣态锌采用 HCl–HNO3–HClO4–HF
酸熔，原子吸收分光光度法测定。试验条件为室温

(约 25°C)，水土比为 10∶1。 

1.4    统计分析

采用 Excel 2021、SPSS 27.0 完成数据处理、统

计分析，用 Origin 2021 制作各类图，处理间采用双

因素、三因素方差分析，采用最小显著差异法 (LSD)
对组间均值进行多重比较。 

2    结果与分析
 

2.1    氮锌配施对冬小麦根系分泌物中有机酸含量

的影响

如表 1 所示，氮锌配施显著改变了根系分泌物

中有机酸的含量。与低氮无锌 (N0.5Zn0)处理相比，高

氮处理 (N7.5)提高了柠檬酸、乌头酸、延胡索酸和草

酰乙酸的含量，高锌处理 (Zn10) 则显著抑制了丙酮

酸、α-酮戊二酸和琥珀酸的含量，氮锌配施处理 (N7.5

Zn10) 显著提高了乌头酸、延胡索酸和苹果酸含量，

降低了丙酮酸、α-酮戊二酸和琥珀酸的含量。方差

分析结果表明，氮锌交互对除丙酮酸以外的其他有

机酸含量产生了极显著 (P<0.001) 的影响，说明氮锌

5 期 侯莹欣，等：氮锌配施下冬小麦根系分泌物对石灰性土壤锌形态转化的影响 1099  



配施并非简单叠加效应，而是协同调控了根系有机

酸的分泌谱。 

2.2    氮锌及外源根系分泌物配施对冬小麦籽粒产

量的影响

如图 1 所示，氮、锌、根系分泌物均对冬小麦

籽粒产量具有极显著影响 (P<0.01)，氮、锌肥对产量

具有显著互作效应 (P<0.001)。氮锌配施 (N+Zn)
的小麦籽粒产量显著高于不施氮锌肥加入清水处理

(CK) 和氮、锌单施处理，外源添加根系分泌物不同

程度地提升了各施肥处理的增产效果，尤其 N+Zn
处理的产量显著高于不添加根际分泌物处理 (图 1)。 

2.3    氮锌及外源根系分泌物配施对冬小麦氮、锌

含量的影响

图 2 显示，施用氮肥、锌肥对小麦植株各部位

锌含量的效应不同，外源根系分泌物与氮、锌肥的

交互效应各部位间也不相同，可能受锌在体内的运

转以及不同处理该部位的生物量的高低影响，但是

N-Zn 交互效应、N-Zn 与根际分泌物三者的交互效应

对籽粒中锌含量影响达到 0.001、0.01显著水平，N-Zn
+根际分泌物处理的籽粒含锌量显著高于其他处理

(图 2d)。表明氮锌配施与根系分泌物在促进锌向籽

粒转运方面存在协同效应。

由图 3 可知，与不施氮锌肥加入清水处理 (CK)
相比，单施氮肥及氮锌配施处理在不添加根系分泌

物时显著提高了冬小麦根系、颖壳和籽粒氮含量；

在添加根系分泌物时，单施氮和氮锌配施处理下的

冬小麦茎叶、颖壳和籽粒氮含量显著高于不施氮锌

肥处理。在氮锌配施处理下，添加根系分泌物显著

提高了根系、茎叶和颖壳氮含量。方差分析结果表

明，氮锌交互对冬小麦根系和颖壳氮含量达到极显

著影响 (P<0.001)；氮、锌与根系分泌物交互对冬小

麦根系氮含量达到极显著影响 (P<0.001)，表明氮锌

配施与根系分泌物在提高冬小麦根系氮含量方面存

在协同效应。 

 

表 1   不同氮锌配施处理下冬小麦根系分泌物中的有机酸含量 (μg/L)
Table 1   Effects of N and Zn combination on the organic acids contents in root exudates of winter wheat

处理

Treatment
丙酮酸

Pyruvate
柠檬酸

Citric acid
乌头酸

Aconitine
α-酮戊二酸

α-Ketoglutaric acid
琥珀酸

Succinic acid
延胡索酸

Corydalis acid
苹果酸

Malic acid
草酰乙酸

Grass acid

N0.5Zn0 21.43 a 82.73 bc 0.16 c 82.33 a 24.10 a 20.50 d 22.83 b 814.33 b

N7.5Zn0 20.90 a 121.60 a 0.26 b 65.67 b 8.53 b 47.93 c 11.93 c 1689.43 a

N0.5Zn10 5.37 b 96.46 b 0.34 a 17.37 c 4.97 c 65.86 b 4.67 c 1349.90 a

N7.5Zn10 0.43 c 67.13 c 0.29 b 23.87 c 1.00 d 228.57 a 40.83 a 868.16 b

方差分析F值 F value for ANOVA

N 4.67 0.67 3.25 6.09* 96.22*** 343.14*** 30.48*** 2.14

Zn 208.87 *** 12.22** 81.25*** 671.28*** 179.32*** 484.81*** 5.50* 1.13

N×Zn 3.03 34.27*** 35.56*** 31.61*** 33.93*** 173.67*** 105.77*** 25.43***

注：数据为3次重复平均值。同列数据后不同小写字母表示处理间差异达5%显著水平；*、**、***分别表示变量效应达到0.05、0.01、
0.001显著水平。

Note: Data are shown as mean of three replicates. Different small letters after data in the same column indicate significant difference among
treatments (P<0.05). *, **, and *** indicate the variable effect at 0.05, 0.01, and 0.001 significant levels, respectively.
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图 1   不同氮锌配施处理下外源添加根系分泌物对冬小麦

籽粒产量的影响

Fig. 1   Effects of exogenous root exudates on the grain yield
of winter wheat under N and Zn combination

注：CK 为不施氮锌肥；G 为根系分泌物。数据为 3 次重复平均

值。柱上不同小写字母表示处理间差异达 5% 显著水平。***表示

变量效应达到 0.001显著水平。

Note: CK is no nitrogen or zinc fertiliser applied; G is root exudates.
The data are three repeated averages. Different lowercase letters on the
bars indicate significant difference among treatments at 5% level. ***
indicates the variable effect at 0.001 significant levels.
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2.4    氮锌和外源根系分泌物配施对根际/非根际土

壤 pH 值和有效锌含量的影响

如图 4 所示，与不施氮锌肥加入清水处理相

比，单施氮处理在不添加根系分泌物时显著提高了

根际和非根际土壤的 pH 值，氮锌配施处理在不添加

根系分泌物时显著提高了非根际土壤 pH 值；与不施

氮锌肥只添加根系分泌物处理相比，单施氮和氮锌

配施处理在添加根系分泌物时也显著提高了非根际

土壤的 pH 值；在氮锌配施处理下，添加根系分泌物

显著降低了根际土壤的 pH 值。与不施氮锌肥处理相

比，无论是否添加根系分泌物，单施锌和氮锌配施

处理显著提高了根际/非根际土壤有效锌含量；在氮

锌配施条件下，外源添加根系分泌物显著提高了非

根际土壤有效锌含量。方差分析结果表明，氮锌交

互对根际/非根际土壤 pH 值和根际土壤有效锌含量

达到极显著影响 (P<0.01)；施氮、施锌与根系分泌物

交互对非根际土壤有效锌含量达到极显著影响 (P<
0.01)，表明氮锌配施与根系分泌物在降低土壤 pH
值、提高有效锌含量方面存在协同效应。 

2.5     氮锌和外源根系分泌物配施对根际/非根际土

壤锌形态分级的影响

由表 2 结果可知，与不施氮锌肥加入清水处理

相比，单施氮肥在不添加根系分泌物时显著提高了

非根际土交换态锌含量，显著降低了根际/非根际土

壤残渣态锌含量。单施锌在不添加根系分泌物时显

著提高了根际和非根际土壤交换态、碳酸盐结合

态、铁锰氧化物结合态锌含量以及非根际土壤残渣

态锌含量，显著降低了根际土壤残渣态锌含量，在

添加根系分泌物时提高了根际土壤交换态和有机结

合态锌含量，以及根际/非根际土壤碳酸盐结合态和

铁锰氧化物结合态锌含量，显著降低了根际土壤残

渣态锌含量。无论是否添加根系分泌物，氮锌配施
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图 2   氮锌和外源根系分泌物配合施用对冬小麦各部位锌含量的影响

Fig. 2   Zn contents in various parts of winter wheat under combined application of N, Zn, and exogenous root exudates
注：CK 为不施氮锌肥；G 为根系分泌物。数据为 3 次重复平均值。 柱上不同小写字母表示处理间差异达 5% 显著水平。*、**、***分
别表示变量效应达到 0.05、0.01、0.001显著水平。

Note: CK is no nitrogen or zinc fertiliser applied; G is root exudates. Data are shown as mean of three replicates. Different lowercase letters on the
bars indicate significant difference among treatments at 5% level. *, **, and *** indicate the variable effect at 0.05, 0.01, and 0.001 significant levels,
respectively.
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处理显著提高根际和非根际土壤交换态、碳酸盐结

合态以及铁锰氧化物结合态锌含量，显著降低了根

际土壤残渣态锌含量。在氮锌配施条件下，添加根

系分泌物显著提高了根际/非根际土壤碳酸盐结合态

锌含量，显著降低了根际/非根际土壤残渣态锌含

量。方差分析结果表明，氮锌交互对根际土碳酸盐

结合态锌含量产生极显著影响 (P<0.001)，对非根际

土壤有机结合态锌含量产生显著影响 (P<0.05)；施

氮、施锌与根系分泌物交互对非根际土壤交换态和

碳酸盐结合态锌含量产生显著影响 (P<0.05)，对根际/
非根际土壤残渣态锌含量产生极显著影响 (P<0.001)，
表明氮锌配施与根系分泌物在提高交换态和碳酸盐

结合态锌含量、降低残渣态锌含量方面存在协同效应。

由图 5 可知，与不施氮锌肥处理相比，在不添

加根系分泌物时，单施氮显著提高了根际/非根际土

壤铁锰氧化物结合态锌的比例，单施锌提高了根际/
非根际土壤碳酸盐结合态和铁锰氧化物结合态锌比

例，氮锌配施提高了根际/非根际土壤碳酸盐结合态

和铁锰氧化物结合态锌比例，施氮、施锌和氮锌配

施均降低了根际/非根际土壤残渣态锌比例。在添加

根系分泌物时，单施锌提高了根际/非根际土壤碳酸

盐结合态和铁锰氧化物结合态锌比例，氮锌配施提

高了根际/非根际土壤交换态、碳酸盐结合态、有机

结合态和铁锰氧化物结合态锌比例，单施锌和氮锌

配施均降低了根际/非根际土壤残渣态锌比例。在氮

锌配施条件下，外源添加根系分泌物提高了根际/非
根际土壤交换态、碳酸盐结合态、有机结合态和铁

锰氧化物结合态锌比例，降低了根际/非根际土壤残

渣态锌比例。 

3    讨论
 

3.1    氮锌配施可改变冬小麦根系分泌物中有机酸

含量

在植物–土壤互作系统中，根系分泌物作为关键
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图 3   氮锌配施条件下外源添加根系分泌物对冬小麦各部位氮含量的影响

Fig. 3   Effects of exogenous root exudates on N content in various parts of winter wheat under N and Zn combination
注：CK 为不施氮锌肥；G 为根系分泌物。数据为 3 次重复平均值。 柱上不同小写字母表示处理间差异达 5% 显著水平。**、***分别表

示变量效应达到 0.01、0.001显著水平。

Note: CK is no nitrogen or zinc fertiliser applied; G is root exudates. Data are shown as mean of three replicates. Different lowercase letters on the bars
indicate significant difference among treatments at 5% level. **, and*** indicate the variable effect at 0.01, and 0.001 significant levels, respectively.
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的化学信息介体，其组成与浓度特征直接反映了植

物在不同养分条件下的生理响应机制[42]。根系分泌物

的变化受多种环境因子调控，既响应于光照、污

染、气候等非生物因子，也显著受到施肥管理措施

的影响[43−44]。研究表明，施肥能改变植物根系分泌物

的组成，并显著提高次生代谢产物的相对含量[45]。本

试验中，氮锌配施显著提高了根系分泌物中乌头

酸、延胡索酸和苹果酸的含量，同时降低了丙酮

酸、柠檬酸、α-酮戊二酸和琥珀酸的含量 (表 1)，
表明氮锌配施能改变根系分泌物的组成和含量，这

可能与施氮或施锌调控植物体内有机酸的合成与代

谢有关。Mishra 等[46]研究表明，施氮主要通过上调

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (phosphoenolpyruvate
ca rboxy l a s e，PEPC) 和苹果酸脱氢酶 (ma l a t e
dehydrogenase，MDH) 基因表达，促进三羧酸

(tricarboxylic acid cycle，TCA) 循环中草酰乙酸和苹

果酸的合成。Kania 等[47]研究表明，施用磷肥可增强

柠檬酸合酶 (CS)的活性以提高 TCA循环通量，并特

异性地诱导线粒体中乌头酸酶 (aconitase，ACO) 基
因表达，从而促进乌头酸的合成。Rose 等[48]研究表

明，缺锌会抑制延胡索酸酶 (fumarase) 的活性，导致

延胡索酸在根细胞中积累并减少其分泌，这可能是

植物对缺锌的响应信号。有机酸的合成与分泌还受

其他关键调控转录因子与激素信号分子的调控。在

缺锌条件下，水稻中锌指转录因子 OsbZIP48 的表达

被强烈诱导，该因子能够直接结合多种药物与毒素

挤出转运蛋白 (multidrug and toxic compound extrusion，
MATE) 基因的启动子区域，激活其转录，从而促进

有机酸的外排[49]。养分缺乏会促进生长激素关键信号

分子茉莉酸的生物合成，上调铝活化苹果酸转运蛋

白 (aluminum-activated malate transporter，ALMT) 基
因表达，促进苹果酸的分泌[50]。因此，氮锌配施可
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图 4   氮锌配施条件下外源添加根系分泌物对冬小麦根际和非根际土壤 pH 和有效锌含量的影响

Fig. 4   Effects of exogenous root exudates on pH and available Zn content of rhizosphere/non-rhizosphere soil
of winter wheat under N and Zn combination

注：CK 为不施氮锌肥；G 为根系分泌物。数据为 3 次重复平均值。 柱上不同小写字母表示处理间差异达 5% 显著水平。*、**、***分
别表示变量效应达到 0.05、0.01、0.001显著水平。

Note: CK is no nitrogen or zinc fertiliser applied; G is root exudates. Data are shown as mean of three replicates. Different lowercase letters on the
bars indicate significant difference among treatments at 5% level. *, **, and *** indicate the variable effect at 0.05, 0.01, and 0.001 significant levels,
respectively.
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能是通过多层次调控有机酸的合成、代谢与转运等

相关蛋白的基因表达，影响植物体内有机酸的合

成与代谢，最终改变根系分泌物中有机酸的组成和

含量。 

3.2    氮锌配施条件下外源添加根系分泌物可促进

土壤锌形态之间的转化进而提高锌的有效性

土壤锌的有效性主要受其形态及 pH、有机质含

量、碳酸钙含量和水分状况等因素的调控[51]。根据形

态划分，土壤中的锌可分为交换态、松结有机态、

碳酸盐结合态、氧化锰结合态、紧结有机态和残渣

态 6 类[20]。白玲玉等[52]指出，交换态锌的生物有效性

最高，而有机结合态锌是锌与有机质通过吸附、交

换和络合形成的形态，决定了锌在土壤中的迁移和

对植物的有效性。碳酸盐结合态锌在高 pH 和高碳酸

钙土壤中可作为重要的锌缓冲库，在石灰性土壤中

所占比例较高[53−54]。土壤 pH 与有效锌含量的关系极

为密切，通常认为，随着 pH 的升高，土壤锌的有效

性显著降低，一方面土壤 pH 的升高会增强锌与有机

物络合，有机结合态锌含量增加，同时铁、锰等阳

离子会与 OH–形成沉淀，导致铁锰氧化物结合态含

量增多[55]；另一方面随着 pH 的提高，土壤中胶体表

面的 H+趋于解离，负电荷数量和表面电荷密度增

加，从而增强土壤胶体对可交换态锌的吸附，降低

土壤可交换态锌含量[56]。本试验中，在氮锌配施条件

下，外源添加根系分泌物显著降低了根际土壤 pH
值 (图 4)，这与提高非根际土壤有效锌含量的结果一

致 (图 4)，但根系分泌物对根际土壤有效锌含量影响

不大，这可能与根系分泌物促进冬小麦吸收转运锌

有关 (图 2)。土壤 pH 值降低可能与植物根系分泌的

有机酸有关，有机酸可能通过羧基释放质子 (H+) 提
高土壤溶液中 H+浓度，直接导致土壤 pH 值下降[57]，

同时激活土壤原生碳酸酐酶活性，加速碳酸盐矿物

 

表 2   氮锌和外源添加根系分泌物配施条件下冬小麦根际和非根际土壤各形态锌的含量 (mg/kg)
Table 2   Zn content in different forms in wheat rhizosphere and bulk soil under combined application of N, Zn,

and exogenous root exudates

处理

Treatment

交换态锌

Exchangeable Zn
碳酸盐结合态锌

Carbonate-bound Zn
有机结合态锌

Organically bound Zn
铁锰氧化物结合态锌

Fe/Mn oxide-bound Zn
残渣态锌

Residual Zn

根际

Rhizosphere
非根际

Bulk
根际

Rhizosphere
非根际

Bulk
根际

Rhizosphere
非根际

Bulk
根际

Rhizosphere
非根际

Bulk
根际

Rhizosphere
非根际

Bulk

CK 1.03 d 1.75 e 0.98 e 2.55 c 3.25 b 4.02 a 4.50 c 4.37 c 103.70 a 86.54 b

N 1.08 d 2.08 cd 0.82 e 2.41 c 3.12 b 2.95 b 4.00 cd 3.74 c 67.29 c 62.09 c

Zn 1.34 bc 3.07 a 3.04 d 10.57 a 3.30 b 3.52 ab 5.78 ab 6.95 a 91.14 b 100.43 a

N×Zn 1.51 ab 2.35 bc 5.28 b 8.20 b 2.97 b 4.17 a 6.33 a 5.97 b 87.31 b 96.87 ab

G 1.15 cd 2.09 cd 1.04 e 2.85 c 3.22 b 4.11 a 4.16 cd 4.09 c 100.55 a 91.39 ab

N×G 1.12 d 1.95 de 0.49 e 2.61 c 3.29 b 3.55 ab 3.68 d 4.05 c 99.06 a 97.37 ab

Zn×G 1.58 a 2.31 c 4.04 c 7.47 b 4.18 a 4.26 a 5.83 ab 5.91 b 87.21 b 98.01 ab

N×Zn×G 1.56 a 2.64 b 6.70 a 10.91 a 3.60 ab 3.83 a 5.57 b 6.78 a 63.11 c 58.29 c

方差分析F值 F value for ANOVA

N 0.77 0.48 57.03*** 0.31 2.43 3.56 1.21 1.27 61.84*** 26.39***

Zn 64.27*** 77.94*** 800.59*** 462.57*** 3.41 2.40 134.42*** 176.65*** 24.97*** 1.82

N×Zn 0.30 4.32 101.92*** 1.37 1.87 6.12* 4.24 0.62 1.44 4.24

G 5.02* 0.82 14.78** 0.00 6.92* 2.10 4.84* 0.08 0.00 0.00

N×G 1.72 4.23 0.00 20.94*** 0.00 0.57 1.68 11.90** 3.06 0.22

Zn×G 0.42 5.70* 23.55*** 0.52 4.68* 0.15 0.00 0.14 45.88*** 45.50***

N×Zn×G 0.26 28.86*** 2.12 22.64*** 0.51 4.45 1.70 3.12 43.53*** 30.72***

注：CK为不施氮锌肥；G为根系分泌物。数据为3次重复平均值。同列数据后不同小写字母表示处理间差异达5%显著水平；*、**、***分
别表示变量效应达到0.05、0.01、0.001显著水平。

Note: CK is no nitrogen or zinc fertiliser applied; G is root exudates. Data are shown as mean of three replicates. Different small letters after data in
the same column indicate significant difference among treatments (P<0.05). *, **, and *** indicate the variable effect at 0.05, 0.01, and 0.001
significant levels, respectively.
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风化，提高锌等微量元素在碱性土壤中的溶解度[58]。

除此之外，根系分泌的有机物还通过络合与螯合作

用调控土壤养分有效性。本试验中，外源添加根系

分泌物显著提高根际土壤碳酸盐结合态锌的含量及

比例，降低残渣态锌的含量及比例 (表 2、图 5)，说

明根系分泌物可促进锌从难溶态向有效态锌转化。

有机酸可破坏土壤中磷酸盐矿物晶格结构，释放金

属离子，其羧基官能团还能与金属离子形成可溶性

络合物[59]。有机酸与金属离子形成的络合物存在动态

转化机制，在解离与络合的平衡状态下金属离子既

能保持有效性又能避免被重新固定[60]。而有机酸通过

与碳酸钙共沉淀的方式可将金属离子包裹在次生矿

物中，形成缓释型金属离子库 [61]。除直接化学作用

外，有机酸还通过调控根际微生物间接活化土壤养

分。作为微生物代谢底物，有机酸可特异性富集溶

磷微生物，通过调控碱性磷酸酶和微生物等功能基

因 phoD 和 pqqC 的表达，活化难溶性磷[62]。有机酸

还能促进细菌嗜铁素合成，增强其对铁、锌等微量

元素的螯合能力[63]。根系分泌物可为根际微生物提供

碳源与营养，促进其定殖与活动，间接影响植物生

长[64]。在“植物–微生物–土壤”共生体中，根系分泌

物作为关键介导者，不仅直接参与养分的活化，还

通过招募有益微生物在根际富集，增强有机物的释

放，协同提升植物对养分的吸收[65−66]。 

3.3    氮锌配施条件下外源添加根系分泌物可促进

冬小麦吸收土壤锌

本试验中，氮锌配施可显著提高冬小麦根系、

茎叶和籽粒中的锌含量 (图 2)，这与氮锌配施促进冬

小麦锌吸收有关。邵运辉等 [67]研究表明，氮锌配施

有助于增强小麦籽粒中锌的累积；常红等[68]指出在土

壤有效锌水平较低时，氮锌配施对提高小麦籽粒锌

含量的效果最为显著，这与本研究结论一致。氮锌

配施协同互作效应不仅源于养分的叠加供应，还与

其多层次协同调控锌吸收、转运及再分配相关蛋白

的基因表达有关。位于质膜上的锌铁调控转运蛋白

家族 (ZRT-/ IRT-like protein family，ZIP) 通过调控锌

离子跨膜流动，转运多种金属离子，促进植物对锌

的吸收[69−70]。Tiong 等[71]和 Lin 等[72]研究发现，不同

植物的 ZIP 同源基因，如大麦锌/铁调控转运蛋白基

因 (HvZIP3、HvZIP5 和 HvZIP7) 以及拟南芥锌/铁调

控转运蛋白基因 (AtZIP3、AtZIP4 和 AtZIP7) 均在锌

缺乏条件下被诱导表达，进而介导锌离子流入根细

胞，促进锌在根系中的积累。Kobae 等[73]发现，拟南

芥金属耐受蛋白 (metal tolerance proteins，MTP) 通过

将锌离子隔离至液泡中富集，在缺锌条件下为植物

提供锌营养。Hanikenne 等[74]也发现，重金属 ATP 酶

(heavy metal ATPase, HMA) 作为一种 P1B-型 ATP
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图 5   氮锌配施条件下外源添加根系分泌物对冬小麦根际/非根际土壤锌形态比例的影响

Fig. 5   Effects of exogenous root exudates on the ratio of Zn forms in the rhizosphere/non-rhizosphere soil of winter wheat
under N and Zn combination

注：CK为不施氮锌肥；G为根系分泌物。数据为 3次重复平均值。

Note: CK denotes the control treatment without N and Zn fertilizer application; G denotes the root exudate. Data are shown as mean of three replicates.
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酶，通过将锌离子泵入木质部，驱动锌从根部向地

上部运输。Zhu 等[75]研究发现，水稻中液泡铁转运蛋

白 (vacuolar iron transporters，VIT) 基因 OsVIT1、
OsVIT2 功能缺失会阻滞锌向液泡转运，降低旗叶

中锌含量，因此锌元素被更多地再分配至种子，从

而促进了籽粒中锌的积累。Liu 等[76]研究也发现，玉

米  DUF300 蛋白家族成员 ZmLAZ1-4 在转录因子

ZmBES1BZR1-11 的负调控下，通过质膜和液泡膜

转运锌离子，调节锌的平衡，促进锌在玉米中的累

积。已有研究表明，施氮、施锌及氮锌配施均可显

著上调冬小麦根系中锌/铁调控转运蛋白 (ZIP) 家族

中 TaZIP3 和 TaZIP7 基因表达[77]，从而促进冬小麦

锌的吸收和转运。本试验中，氮锌配施条件下籽粒

锌含量显著提高 (图 2)，可能与植株体内锌运输相关

基因的表达调控有关。同时，氮锌配施条件下外源

添加根系分泌物可显著提高冬小麦籽粒锌含量 (图 2)，
可能是因为根系分泌的有机物与锌形成复合物，被

运输至根表后通过跨膜转运蛋白被吸收并转运到细

胞[78]。Arnold 等[23]发现，植物铁载体如麦根酸可与锌

形成络合物，并通过黄色条纹蛋白 (yellow stripe-like
protein，YSL) 进入植物根细胞。Tauris 等 [25 ]也发

现，小麦根系分泌的麦根酸含量显著增加，可协同

调控 TaYSL 基因的上调表达，进一步促进锌的吸收。 

4    结论

施锌或氮锌配施显著提高了根际与非根际土壤

中交换态、碳酸盐结合态及铁锰氧化物结合态锌的

含量，并降低了残渣态锌含量。在添加根系分泌物

的情况下，锌肥进一步促进了根际与非根际土壤中

交换态和碳酸盐结合态锌的累积，提高了根际土壤

有机结合态锌和非根际土壤铁锰氧化物结合态锌的

含量；氮锌配施则显著提升了根际土壤中交换态、

碳酸盐结合态和铁锰氧化物结合态锌的含量，同时

显著降低了根际与非根际土壤中残渣态锌的比例。

因此，氮锌肥配合施用外源冬小麦根系分泌物能进

一步显著提升小麦产量和锌吸收量，这是因为根际

分泌物可促进根际和非根际土壤中残渣态锌向碳酸

盐结合态锌的转化，提高碳酸盐结合态和铁锰氧化

物结合态锌的有效性，进而促进冬小麦吸收土壤锌

及向籽粒中锌的转运。
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