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摘要: 水稻(Oryza sativa)根系在氮素吸收和利用过程中起重要作用。本文介绍了水稻氮素吸收和同化过

程及根系特征, 综述了水稻根系特征对氮素吸收的影响和氮素供应对根系特征的调控, 从氮肥吸收利用、

根系特征与氮肥互作的角度讨论了今后水稻根系研究的发展方向, 以期为提高水稻氮素吸收利用效率提

供理论基础, 为氮素高效吸收利用水稻新品种选育工作提供新思路。
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Abstract: The rice root system plays an important role in the nitrogen uptake and utilization. In this article, 
we introduced the process of nitrogen uptake and assimilation and root characteristics in rice, and sum-
marized the effect of root characteristics on nitrogen absorption and the regulation of nitrogen supply on 
root characteristics. The further research directions were discussed in terms of nitrogen uptake and utili-
zation, root characteristics and nitrogen fertilizer interaction. This review may provide theoretical consider-
ation for improving nitrogen uptake and utilization efficiency, and provide new insights for developing rice 
cultivars with high nitrogen efficiency.
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作物根系特征与氮素和水分吸收与利用密切

相关。由于根系分布在土壤中, 根系相关研究相对

滞后。基于根系对植物土壤资源利用和生长发育

的重要性, Lynch等(2022)指出21世纪科学家们应

更多关注根系。本文介绍了水稻氮素吸收和同化

过程, 综述了水稻根系特征对氮素吸收的影响和

氮素供应对根系特征的调控。

1  水稻氮素吸收和同化过程

根表皮细胞的铵跨膜转运主要由铵转运蛋白

(AMT)家族基因编码的铵转运蛋白所介导, 膜上钾

离子通道、水通道蛋白也能介导铵转运, 但二者不
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是主要途径(Hao等2020)。AMT1编码高亲和力铵

转运蛋白, AMT2编码低亲和力铵转运蛋白(Hao等
2020)。OsAMT1;1贡献了25%的根系铵吸收并介

导铵从根系向地上部转运(Bao等2015), 过表达Os-
AMT1;1促进铵吸收并提高水稻产量(Li等2016), 敲
除OsAMT1;1降低铵吸收(Ranathunge等2014)。研

究表明水稻根系对铵的吸收需要OsAMT1;1、Os-
AMT1;2和OsAMT1;3三个OsAMT1成员间的协同作

用 , 同时敲除这三个基因导致铵吸收减少95% 
(Konishi和Ma 2021)。

作物根系吸收硝酸盐涉及至少四种转运系统, 
即组成型高亲和转运蛋白、硝酸盐诱导高亲和转

运蛋白、组成型低亲和转运蛋白以及硝酸盐诱导

低亲和转运蛋白 (Wei等2018b)。目前已鉴定出

NRT1和NRT2两个硝酸盐转运蛋白基因家族, NRT2
家族编码高亲和力的硝酸盐转运蛋白, 而NRT1家
族编码具有双亲和力或低亲和力的硝酸盐转运蛋

白(You等2022)。NRT1.1B在籼稻和粳稻之间出现

了分化, 籼稻NRT1.1B等位基因的变异有助于增强

水稻硝酸盐吸收和向地上部运输(Hu等2015)。水

稻中存在5种NRT2 (OsNRT2.1、OsNRT2.2、OsN-
RT2.3a、OsNRT2.3b和OsNRT2.4), 这5种NRT2与
其伴侣蛋白NAR2.1和NAR2.2共同组成了高亲和力

硝态氮转运系统(Wei等2018b)。OsNRT2.3b过表达

时水稻生长和氮素利用效率显著提高(Fan等2016)。
OsNRT2.4在水稻根系生长、氮代谢中发挥作用, 敲
除该基因的植株在低硝态氮供应下根生长受抑制

(Souza等2022)。NAR2.1在水稻根系硝态氮响应和

吸收中起关键作用, 其与两个腈水解酶NIT2和NIT1
相互作用, 将吲哚乙腈水解为吲哚乙酸, 从而促进

根系生长与氮吸收(Song等2020)。
Sathee等(2021)研究发现, 在盐胁迫下氮吸收

效率高的水稻品种具有高的硝酸还原酶(nitrate re-
ductase, NR)、谷氨酰胺合成酶(glutamate synthase, 
GS)、谷氨酸合酶(glutamine synthetase, GOGAT)
以及谷氨酸脱氢酶(glutamate dehydrogenate, GDH)
活性和籽粒产量。Gao等(2019)发现, 籼稻中OsNR2
等位基因的变异导致其NR活性和硝态氮同化效率

比粳稻高。作物根系可直接将所吸收的NH4
+通过

GS-GOGAT循环同化为有机氮(Gu和Yang 2022)。

低氮诱导水稻OsGS1;1表达增加, 从而提高氮利用

效率和籽粒产量形成(Liu等2022b)。此外, OsGS1;1
参与氮同化过程之外也调控水稻根系质体发育和

碳代谢平衡, 而OsGS1;2则调控水稻植株的氨基酸

平衡(Kusano等2020)。铵态氮充足条件下水稻氨

基酸转运蛋白6 (ATL6)基因OsATL6瞬时大量表

达, 过量的谷氨酰胺被暂时储存在根液泡中, 同时

OsGS1;2和OsNADH-GOGAT1也大量表达, 从而促

进铵同化高效进行; 铵态氮亏缺时, 储存在液泡的

谷氨酰胺转移至细胞质进而通过木质部运输至地

上部, 供地上部利用(Ogasawara等2021)。水稻根

系氮转运与同化过程关键基因见表1, 水稻根系氮

吸收和同化关键过程如图1所示。

2  根系特征及其对氮素吸收的影响

根系形态特征(如根系分布、根系大小、侧根、

根直径、根中柱直径等)和根结构特征(如根系木

质化和栓质化以及皮层特征等)显著影响氮素的吸

收和运输过程。根系特征形成的调控基因及其功

能见表2。
2.1  根形态对氮素吸收的影响

根系深扎有利于植株氮素吸收, 适当减少浅根

和增加深根是育种学家改良根构型和建立理想根

系的一个重要方向(Lynch等2022)。浅根水稻IR64
与导入DRO1基因的深根近等基因系总根长没有

显著差异, 但DRO1能调控根生长角度促进根系向

深层土壤生长, 导致深根近等基因系的深层根系

更多, 进而提高根系对氮素和水分的吸收(Chen等
2022)。通过转录组分析发现深根系水稻品种的根

系能量代谢比浅根系品种高, ATP产生速度快, 这
些特点可能有利于深根的氮素吸收(Lou等2017)。
Liao等(2022)调查了220个水稻品种根系特征与产

量, 发现籽粒产量与深根占比呈正相关。另外, 也
有研究发现增密模式下水稻植株能更有效地利用

根部土壤空间, 形成根部边际效应, 提高水稻群体

根干重、根表面积和根系活力, 从而提高有效穗数

并增加产量(董立强等2023)。OsRNR10是第10号
染色体上根构型响应氮素的调控因子, 与籼稻相

比, 粳稻中RNR10高水平积累导致根系氮响应能

力下降, 氮肥利用效率降低; 敲除粳稻中的RNR10
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基因可以改良粳稻的根构型, 提高硝态氮吸收能

力和产量(Huang等2023)。因此, 合理的根系分布

有利于提高水稻氮素吸收和产量。

大小合适的根系有利于氮素吸收。Chen等
(2020)发现在中、低氮条件下, 超级杂交稻利用大

根系吸收的氮素比常规稻更多。Wei等(2018a)发
现亚种间超级杂交稻具有更大的根系, 其氮素吸

收和利用能力比常规粳型超级稻更强。然而, Liu
等(2023)发现, 与氮肥敏感性品种相比, 氮肥不敏

感品种要获得同样的产量需要更大的根系, 而开

花期剪去氮肥不敏感品种1/10和1/8的根系时, 氮
素吸收能力和产量均未降低, 这表明获取相同氮

素并不需要太大的根系, 根系存在冗余现象。20世
纪90年代育成的玉米(Zea mays)品种与50到70年代

品种相比, 植株根系总量减少但根系深扎, 植株深

层土壤养分的吸收能力提高(肖万欣等2022)。小

根系水稻品种在低氮下氮素利用效率高, 这可能

与这些小根系品种生育后期根系活力高、活跃吸

收面积大有关(刘立军等2014)。因此, 适当减少根

系冗余、构建大小合适的根系是提高水稻氮素吸

收的有效途径。

侧根起源于主根中柱鞘细胞侧根原基, 侧根

的生成增加了氮素吸收面积; 另一方面, 在侧根生

成部位, 主根内、外皮层木栓质层被打破, 减少了

氮素跨越内外皮层的阻力(Pélissier等2021)。根毛

是根成熟区表皮细胞的管状突出, 可增大根系吸

收面积, 且形成根毛所需的碳氮成本较低(张咏梅

等2022)。因此, 增加水稻根毛长度和密度是提高

氮吸收效率的重要途径(Colombi等2022)。植物激

素如油菜素内酯、乙烯等能调控侧根和根毛生长

进而调控氮吸收(Li等2022a)。植物激素主要通过

调控根毛相关基因的表达来调控根毛生长发育, 
这些基因包括WEREWOLF、GLABRA2、Caprice
和HAIR DEFECTIVE6 (Li等2022a)。近年来克隆

了多个参与侧根和根毛发育和调控的基因, 如调

控侧根生长发育的基因CRL1~5和LRT1~2, 调控

根毛形成和生长的基因OsRHL1、OsCSLD1、Os-
SRH1和OsSRH3等(丁仕林等2019)。因此, 可以通

过基因调控等手段研究侧根和根毛特征与氮素吸

收利用的关系。
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图1  水稻根系氮吸收和同化过程的主要途径

Fig. 1  The key pathways involved in nitrogen uptake and assimilation in rice root

NH4
+转运蛋白和NO3

−转运蛋白跨根表皮细胞膜吸收铵态氮和硝态氮。根细胞的细胞质中谷氨酰胺合成酶1/谷氨酸合

酶快速同化铵(Funayama等2013)。硝酸盐被硝酸盐还原酶还原成亚硝酸盐, 然后在质体中被亚硝酸盐还原酶还原成铵, 铵
通过谷氨酰胺合成酶2/谷氨酸合酶同化为氨基酸(Thomsen等2014)。线粒体中谷氨酸脱氢酶催化可逆转化谷氨酸为α-酮戊

二酸和铵(Cao等2020)。

表2  根系特征调控基因及其功能

Table 2  Genes for regulating root characteristics and their functions

                                                基因                      功能             参考文献

CRL1~5和LRT1~2	 调控侧根生长发育 丁仕林等2019
WEREWOLF、GLABRA2、Caprice和HAIR DEFECTIVE6 	 调控根毛形成和生长 Li等2022a 
OsRHL1、OsCSLD1、OsSRH1和OsSRH3		  丁仕林等2019
OsDRO1、OsDRO2和OsDRO3	 控制深根生长, 促进氮素吸收 Chen等2022
OsMYB36a、OsMYB36b和OsMYB36c 	 调控内皮层凯氏带形成, 影响 Wang等2022
OsCASP1	 养分离子选择性吸收 Wang等2019b
SHR/SCR	 调控根皮层细胞发育 Ortiz-Ramírez等2021
AUX/IAA、IAA13、ARF19和LBD1-8	 调控通气组织形成 Yamauchi等2019, 2020

根据根直径可将水稻根分为细根(直径≤0.05 
mm)、粗根(0.05 mm<直径≤0.2 mm)和不定根(直
径>0.2 mm) (Liao等2022)。与氮低效型水稻品种

相比, 氮高效型水稻品种在低氮和正常氮水平下

粗根的总长和根表面积比例均较高, 这可能是氮

高效型水稻品种快速吸收积累氮素的原因(戢林等

2012)。粗根分枝能力强, 粗根占比高的水稻品种

总根数高, 利于养分吸收和增加产量(Liao等2022)。
中柱直径和根直径的比值在一定程度上反映了根

皮层的厚度, 比值越大, 皮层厚度占根直径的比值

就越小, 氮素跨越皮层细胞到达中柱所遇到的细

胞障碍就越少(Yang等2012)。因此, 一般认为较大

的中柱占比和较多的木质部数量利于氮素的运输

和积累(Bowsher等2016)。张韶昀等(2018)发现氮
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肥深施和深松耕作均能促进根中柱和木质部导管

发育, 进而促进根系氮吸收和产量形成。这些研究

表明粗根比例高、根直径大有利于氮素的吸收和

运输。

2.2  根结构对氮素吸收的影响

根系木质化和栓质化是指木质素和软木脂沉

积在内皮层细胞壁内侧, 导致细胞壁加厚形成木

栓质层(Kreszies等2018)。木栓质层能够阻止养分

从内皮层进入中柱木质部(Naseer等2012)。然而, 
木栓质层对养分离子的阻碍作用并不是完全的, 
Melino等(2021)研究发现, 低氮诱导下大麦(Horde-
um vulgare)根系内皮层木栓质层形成加剧, 但对根

系硝态氮吸收没有影响。另外, 内皮层木栓质层的

存在阻止了水分和养分从中柱倒流, 保证了养分

运输的方向性和高效性(Kreszies等2018)。组成木

栓质的脂质单体的化学性质和微观结构、木栓质

在细胞壁上的分子排列以及精确沉积定位、离子

大小以及电荷性都可能影响皮层木栓质层对养分

离子的通透性, 因此皮层木栓质层加厚不一定阻

碍养分离子运输(Ranathunge和Schreiber 2011)。凯

氏带的形成是内皮层细胞壁内侧木质素沉积的结

果(Kreszies等2018)。凯氏带的存在可以保证根系

离子选择性吸收, 控制水稻内皮层凯氏带形成的

三个关键基因 (OsMYB36a、OsMYB36b和OsMY-
B36c)同时突变后, 凯氏带完全缺失, 抑制养分离子

选择性吸收, 导致植株养分吸收效率降低和生长

受抑制(Wang等2022)。敲除水稻OsCASP1可抑制

内皮层凯氏带形成 , 降低养分离子选择性吸收

(Wang等2019b)。
根皮层细胞的发育受SHR和SCR两个转录因

子调控, 在中柱转录和翻译的SHR蛋白可转移到内

皮层周围, 诱导SCR表达促进皮层和内皮层形成, 
SHR缺失突变体皮层细胞显著减少(Ortiz-Ramírez
等2021)。Schneider等(2017)研究认为皮层生活细

胞的减少导致更多营养物质被用于根伸长, 利于

植株对深层土壤养分的获取; 根皮层生活细胞面

积和层数减少、皮层单个细胞大时, 根呼吸降低, 
根系变长并深扎, 养分吸收能力增强, 地上部生物

量和产量提高(Jaramillo等2013; Chimungu等2014)。
根皮层生活细胞变大和皮层细胞层数减少对根系

获取土壤养分和植株生长无影响, 而且由于皮层

细胞被更多的低碳消耗的细胞质所填充, 高碳消

耗的细胞壁所占比例减少, 根系总碳消耗率降低, 
更多能量和物质用于根系构建, 根系养分吸收提

高(Colombi等2022)。这些研究表明皮层生活细胞

层数减少和单个皮层细胞大的根系有利于对土壤

深层养分的获取。

根皮层通气组织是指根薄壁组织细胞间空隙

的集合, 其形成降低了根系呼吸消耗, 同时可将根

系部分养分运输到植株生长旺盛的部位, 有利于提

高作物养分吸收和养分利用效率(Lynch等2022)。
Chen等(2020)发现超级杂交稻比常规稻的氮素利

用率高, 这与超级杂交稻发达的根系通气组织直

接相关。此外, 陈贵等(2020)观察到通气组织大的

水稻品种根际泌氧量增加、根际氨氧化菌增多、

硝化强度增强, 导致根际土壤矿质氮含量增加、植

株氮素吸收效率提高。然而, Yang等(2012)认为根

通气组织的形成导致质外体途径加长和共质体途

径减少, 不利于养分运输。这些研究表明皮层通气

组织通过影响根际环境、根养分运输途径和养分

分配来影响作物氮素吸收利用。

3  氮素调控根系生长发育

氮素也是调控根系特征的重要信号分子, 其
供应状况调节着根系生长发育。表3总结了氮素调

控根系特征的相关基因及其功能。

3.1  氮素对根形态的影响

水稻根系主要分布在0~20 cm土壤中, 且大约

80%根系分布在0~10 cm的土壤中。氮素可有效地

调控根系分布, 尤其是深根量(Meng等2018)。随施

氮量的增加, 水稻在浅层土壤中的根量分布增加, 
而在深层土壤中的根量分布降低(Zhang等2020)。
水分和氮素管理能够影响根系分布, 轻度和中度

干旱、低氮均可促进深根生长, 高氮则限制深层根

系的生长和延伸(Wang等2019a)。这些研究表明氮

素施用调控作物根系土壤分布。

氮素可有效调控根系大小。当施用单一氮源

时, 随着施氮量的增加, 水稻根系生长受到抑制, 
根系变小; 然而, 硝态氮和铵态氮混合施用却促进

根系生长, 且两者施用量比为1:1时根系达到最大
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表3  氮素调控根系特征相关基因及其功能

Table 3  Genes involved in regulation of nitrogen on root characteristics and their functions 

                             基因	                                      功能	           参考文献

AUXIN BINDING F-BOX PROTEIN 3	 氮素浓度较高且均一时, 促进侧根伸长生长	 Liu等2022a
ARABIDOPSIS NITRATE REGULATED 1	 氮素供应不均匀时, 促进侧根生长	 Liu等2022a
OsMADS5与OsSPL14/17	 铵态氮供应条件下, 通过限制根分生组织的细	 Guo等2023a
	 胞增殖来抑制根系生长

OsCSLD1	 调控根系氮依赖性根毛伸长和OsAMT1;2表达	 Rajendran和Kim 2022
RHD6–LRL3	 低氮条件下促进根毛伸长	 Jia等2023
CPC	 硝态氮促进根毛生长	 Canales等2017
DWF1、DWF4、CPD和BR6OX2	 轻度缺氮时, 促进根系生长	 Jia等2020
RNR10	 RNR10高水平积累导致粳稻根系对外界氮响	 Huang等2023
	 应能力下降

R528	 高氮条件下, 抑制凯氏带形成	 Guo等2023b

(范端阳等2023)。与常规灌溉相比, 浸润式灌溉模

式下随着施氮量增加水稻总根长、根体积和根系

伤流量增幅大, 根系更大(杨丞等2021)。这些研究

表明氮素形式以及氮素和水分互作调控根系大小。

氮素对根系大小的影响存在品种差异, 低氮胁迫

下氮高效水稻品种比氮低效品种根系大, 利于氮

素吸收和产量提高(Ju等2015); 另外, 与氮素反应

敏感的水稻品种相比, 氮素反应不敏感的品种在

低氮胁迫下根系大, 根系活性高(Liu等2023)。
氮素可调控侧根形成。土壤中氮素浓度高且

均一时, 编码生长素受体的基因AUXIN BINDING 
F-BOX PROTEIN 3表达上调, 减轻了对生长素响应

因子的抑制作用, 促进侧根伸长生长(Liu等2022a)。
在氮素供应不均匀时, 根际土壤中形成局部高氮

斑块, 转录因子ARABIDOPSIS NITRATE REGU-
LATED 1促进侧根生长(Liu等2022a)。氮素形态通

过改变根中生长素的分配影响侧根发育, 局部硝

态氮供应促进侧根伸长, 局部铵态氮供应促进侧

根密度(Meier等2020)。硝态氮和铵态氮对侧根生

长的调控机理不同。铵态氮刺激水稻侧根生长主

要受铵转运蛋白AMT1;1、AMT1;2和生长素调控

(Wu等2022)。硝态氮促进水稻侧根生长是由于短

期的信号感知和长期的营养功能(Sun等2021)。硝

态氮诱导OsNAR2.1和OsMADS25参与调控水稻侧

根生长, NAR2.1促进MADS25进入细胞核, 从而激

活OsMADS27和OsARF7的表达, 促进侧根生长(Wu

等2023)。独脚金内酯(strigolactones, SLs)作为一

个重要的激素信号也参与调控水稻侧根生长, 与
供应铵态氮相比, 供应硝态氮时水稻根部SLs信号

水平低, D14蛋白降解D53蛋白, 释放SPL14/17, 解
除对PIN1b的转录抑制作用, 导致侧根伸长(Sun等
2021)。

氮素同样调控根毛生长和发育。低氮促进根

毛发育, 低氮激活生长素合成模块TAA1–YUC8, 
增加根尖生长素累积, 启动转录调控模块RHD6–
LRL3来促进根毛伸长(Jia等2023)。硝态氮促进根

毛生长, 硝态氮信号通过TGA1/TGA4直接调控根

毛细胞命运调控基因CPC, 促进根毛形成和生长

(Canales等2017)。此外, 类纤维素合酶D1对根毛

细胞扩增至关重要, 与水稻根系氮依赖性根毛伸

长密切相关; csld1突变体中根毛成功启动但并未

伸长, 供应铵态氮时根毛未恢复伸长, 供应硝态氮

时根毛正常伸长(Rajendran和Kim 2022)。
3.2  氮素对根结构的影响

氮素浓度影响根系木栓质层和凯氏带形成。

低氮时水稻木质素和软木脂相关基因表达量降低, 
根系木质化和栓质化程度降低; 随着供氮量增加

根系木质化和栓质化程度加剧, 内皮层木栓质层

和凯氏带发育进程加快(Ranathunge等2016)。与之

相反, 低氮供应导致大麦根系木质化和栓质化沉

积加快, 内皮层木栓质层和凯氏带发育进程加快, 
内皮层木栓质层和凯氏带形成更加靠近根尖(Ar-
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mand等2019)。玉米中ZimmiR528通过靶基因Zm-
LAC3抑制木质素合成, 高氮条件下该基因表达增加, 
从而抑制凯氏带形成; ZimmiR528的突变体在不同

氮水平下都能够促进凯氏带形成(Guo等2023b)。
另外, 大麦中低铵态氮供应往往导致根系木质化

和栓质化程度降低, 低硝态氮则促进根系木质化

和栓质化(Melino等2021)。这些结果表明氮肥供

应影响作物根系木质化和栓质化, 不同作物的响

应也不同。

氮亏缺诱导作物根系通气组织形成, 且亏缺

程度越严重通气组织形成越多, 而当氮供应充足

时通气组织形成减少(Pujol和Wissuwa 2018)。水、

氮对通气组织形成存在互作效应, 水分充足时硝

态氮和铵态氮对通气组织形成均无显著影响, 但
当水分亏缺时硝态氮比铵态氮更利于通气组织形

成(Yang等2012)。优化施氮量可通过调节生长素

和茉莉酸水平来调控根形成大小合适的通气组织, 
提高氮素吸收和产量(Li等2022b)。乙烯积累增加

了NADPH氧化酶和呼吸爆发氧化酶同系物H的表

达, 促进活性氧产生并触发细胞程序性死亡, 诱导

通气组织形成(Yamauchi等2017)。生长素在乙烯

依赖的通气组织形成过程中起重要作用, 其中主

要是AUX/IAA介导的生长素信号起作用, 利用生

长素信号抑制剂可降低乙烯生物合成基因表达, 
减少通气组织形成(Yamauchi等2020)。

4  展望

水稻根系特征与氮吸收利用一直是研究热点, 
然而根系形态结构特征与氮吸收利用的关系及其

内在机理还缺乏深入系统研究。因此, 可从以下几

个方面重点研究。一是构建水稻氮碳资源占用少

而氮高效吸收利用的理想根构型。由于水稻根系

为须根系和研究方法的限制, 根构型与氮吸收利

用的关系还不明确。Lynch团队提出了低代谢成本

且养分高效的玉米理想根系模型(Lynch等2022), 
因此可以借助模型模拟等研究方法和手段构建水

稻氮高效根构型。二是根系特征与氮素(氮形态和

供应量)间的互作, 涉及到根各种组学特征的变化, 
以组学研究为切入点系统解析根系形态结构特征

与氮吸收利用间的相互关系应是未来根系氮吸收

机理研究的重要方向。三是水稻栽培管理措施如

氮肥适量减施、氮肥后移、实时实地氮肥管理、

有机肥与氮肥混施、作物秸秆与氮肥配施能够增

加氮吸收和优化作物根构型, 这些栽培技术的内

在调控机理研究应加强。四是根系微生物通过影

响土壤生化过程(如硝化和反硝化作用、氨氧化、

根际固氮作用)和根系特征来影响根系养分有效性

和吸收利用; 然而, 根际土壤微生物–根系特征–根
氮素吸收利用三者间的互作关系及机理研究相对

薄弱, 这也是未来重要的研究方向。
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