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摘　要: 植物对氮素的吸收与平衡能力是反映其生理状况的一个重要指标。根系吸收的NO 3
- 和N H 4

+ 进入根细胞
以后,可随蒸腾流由木质部导管运到植株地上部,运移到地上部的氮素除了参与生理代谢外,部分氮素又以氨基酸
的形态通过韧皮部向根部转运。在概述根系对氮素吸收能力、不同氮素形态的吸收机理及其模拟模型、氮素在植物
体内循环调控机理的基础上,分析了根域环境对植物体内氮素循环的影响机理,深入研究植物氮素循环过程对于
阐明氮素高效利用机理具有重要意义,为植被恢复重建和生产力改善提供科学依据。
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Abstract: N itrogen is the key necessary elem ent fo r p lan t grow th, the capacity of n itrogen up take and n itrogen balancing is one
of the impo rtan t facto rs in reflect ing p lan t physio logical sta tus. N itrogen is availab le to p lan ts bo th in the fo rm of n itra te
(NO 3

- - N ) and ammonium (N H 4
+ - N ). W hen it w as abso rbed in to roo t system s, the NO 3

- N and N H 4
+ - N are taken by

roo t cells, then along w ith the transp ira t ional stream , it can be transpo rt from xylem vessel to the above part of p lan t.

N itrogen can take part in the N - circle, and parts of them also can be transpo rted back to roo t system by ph loem in the fo rm
of am ino acids and am ides. Based on illustra t ing the capacity of n itrogen up tak ing of roo ts, the up tak ing m echn ism and its
sim ulating model of the differen t fo rm of n itrogen, the m echn ism of N - circling and N - regu lat ion in ternal the p lan ts, then

the effect of roo t2zone environm ent on the in ternal n itrogen cycling in p lan ts is analyzed, the study on the n itrogen cycling
p rocess in ternal in p lan ts w ill have m uch impo rtan t ro le in illustra t ing the m echan ism of h igh efficiency use of n itrogen, and
p rovide the scien tific groundw o rk fo r vegetat ion reconstruction.
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　　氮素对生态环境的影响是全球性和持续性的,随着社会
经济的发展,氮素消耗量将不断增加,因此氮素循环与合理
利用及其引发的环境问题已经引起各国政府和科学家的高
度关注。氮素是植物生长需要的重要元素之一,植物对土壤
中的有效氮吸收量是反映其生长状况的重要指标,也是改善
旱区植物生长发育的主要环境因素,尤其是对农作物的产量
和品质有很大的影响[1, 2 ]。近年来,氮素循环的研究多集中在
森林生态系统和农田生态系统的氮素循环方面 [3～ 6 ]。种植密
度对植物所造成的影响主要是植株之间相互竞争环境资源,

从而造成资源压力[7 ]。干旱缺水和造林密度过大是黄土高原
小老树形成的重要原因之一[8, 9 ] ,人为调控植物根域体积的
大小可有效的改善植物生产力与有限水肥资源的永续利用
能力,并成为西部旱区植被恢复重建的重要措施。
氮素在植物体的各个器官之间的分配和循环对于植物
的生长和生理活动具有重要的影响, 我们在自己工作基础
上,分析植物体内氮素循环与其它生理过程的关系、氮素循

环的调控机制, 将有助于深入认识植物体内氮素的运转规
律,对调控植物体内氮的累积和分配有指导意义,为提高植
物体内的氮素利用效率和生产力提供理论基础。

1　植物对不同形态氮素的吸收机理

植物能够吸收利用的氮素形态主要为NO 3
- - N、N H 4

+ -

N、亚硝态氮(NO 2
- - N )、单质态氮(N 2)及一些可溶性有机含氮

化合物。NO 3
- - N 和N H 4

+ - N 是高等植物吸收的主要氮素形
态,但植物对NO 3

- - N 和N H 4
+ - N 的吸收、同化及在体内的

运输存在明显的差异[1 ]。不同高等植物,如玉米、大麦、烟草、拟南
芥等的吸收动力学分析表明,植物中存在两种NO 3

- 转运系统:
①高亲和吸收转运系统 (h igh - affin ity transpo rt system ,

HA T S) , HA T S 又被分为组成型 (constitu t ive HA T S)和诱导
型 ( inducib le HA T S) 两种; ②低亲和吸收转运系统 ( low -

affin ity transpo rt system ,LA T S) [10～ 12 ]。植物对N H 4
+ 的吸收
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机制与NO 3
- 离子相似,具有高亲和(HA T S)和低亲和吸收转运

系统(LA T S) [12, 13 ]。HA T S是受负反馈调节的,大量供给N H +
4

和氨基酸会使N H +
4 的净吸收下降[13 ]。N H +

4 高亲和力吸收转运
系统由AM T 1 基因家族编码, NO -

3 高亲和力吸收转运系统由

N R T 2基因家族编码。对大麦的NO -
3 高亲和力吸收转运系统的

研究工作认为, N R T 2转运系统与根组织Glu 浓度呈明显的负相
关关系[14 ] ,根组织外源氨基酸浓度的升高抑制了N R T 2 的表达
水平[10 ]。R aw at 等(1999)以阿拉伯芥(A rab idop sis thaliana)为
模式系统,研究发现N H +

4 吸收的正、负反馈调控机制与A TM 1.

1表达水平有关,而且N H +
4 吸收、AM T 1基因表达水平与根组织

Glu 浓度呈明显的负相关关系[15 ]。根组织 Glu 浓度是影响
AM T 1基因表达水平的关键因子[16 ]。
植物根系吸收的NO -

3 可暂贮藏在根细胞液泡内,或随
蒸腾流由木质部导管输送到地上部,也可在根细胞内还原为

N H +
4 ,进入谷氨酰胺与天门冬酰胺合成反应 [13 ] ,草本植物吸
收NO -

3 的同化反应主要发生在叶肉细胞中,木本植物则主
要发生在根表皮与皮层细胞中。根细胞中的NO -

3 同化反应
场所主要为白色体,叶片细胞中叶绿体则是NO -

3 同化的主
要场所。植物对NO -

3 的吸收是主动吸收过程,在细胞膜上存
在NO -

3 的专性运输蛋白,借助质膜A T Pase 水解产生的质
子驱动力将NO -

3 运入膜内[17 ]。NO -
3 进入细胞之后,不仅诱

导硝酸还原酶的合成,而且对硝酸还原酶起着稳定作用 [18 ]。

NO -
3 的吸收与根轴的分布不具有相关性,而且不同的年龄
和植物个体的NO -

3 的吸收也是不同的。关于植物对N H +
4

的吸收机理研究较少,通常认为N H +
4 的吸收与K+ 相似,可

能两者有相同的载体; 在 pH 值高和还原性条件下, N H +
4 可

能主要以N H 3 的形态被植物吸收,也就是N H +
4 在进入质膜

前先脱质子转化成N H 3
[18 ] ,N H 3 是中性分子,所以能迅速透

过细胞膜而被吸收。

2　植物对氮素吸收过程的模拟

近些年来,许多研究认为根系对氮素的吸收受到韧皮部
化合物调控,其中包括氨基酸、有机酸和糖类物质 (如蔗糖和
葡萄糖)等[19 ] ,关于这些信号物质的调节途径以及它们之间
的相互关系还未阐明。此外,这种调控机制仅限于小尺度,将
量化氮素转运系统表达机理与同位素示踪研究氮素吸收相
结合。因此,这种调控机理模拟植物整个生长过程比较困难。
庄恒扬等 (2004)对植物氮素的吸收模拟作了一些改进,

提出了植物的临界含氮率、潜在需氮量和实际吸氮量的模拟
模型[20 ]。植物潜在需氮量受到地上部、根系高限含氮率和实
际积累氮量的影响,而植物实际吸氮量受到土壤氮素供应水
平和水分状况的影响,土壤中NO -

3 - N 和N H +
4 - N 浓度与

土壤水分状况密切相关。M alago li等 (2004)将油菜NO -
3 吸

收转运系统动力方程与田间试验数据相结合模拟了其生育期

NO -
3 的吸收,此模型的优点在于结合了整株植物水平的生理
调控过程和NO -

3 转运系统, 模拟了田间实验总氮吸收[21 ]。
Chap in (1990)建立了一个模型,将根系的氮素吸收与地上部
的利用结合起来,与氮素同化部位和氮素形态无关,在这个模
型中,根系对氮素的吸收受植物体内经木质部和韧皮部循环
的氨基氮库调解[22 ]。转移到地上部的多余的氮可能通过再循
环转移到根部,作为降低氮素吸收的调节信号。在稳态条件
下,氨基态氮地上部和根之间的循环为硝酸盐吸收的调节作
用提供了一个现实的模式[17 ]。根据体内不断循环的氨基态氮
能够控制硝酸盐吸收的假说,很显然在地上部和根之间有大
量循环的氨基酸,同时增加某些氨基酸在韧皮部汁液中的浓
度能抑制NO -

3 的吸收,但是还不清楚地上部如何调控它所发
出的效应物以及这些效应物如何在根中起作用。

3　氮素在植物体内的循环和分配

运输到植株地上部的氮素除了参与代谢过程外,一部分
又以氨基酸的形态通过韧皮部向根部转运,由韧皮部向下运
输到根部的总氮量远远超过根系的生长需要,大部分又进入
木质部同新吸收的氮一起向上运输到地上部。而在植物体
内,氮素常以氨基酸的形式储存,以供植株根与地上部在生
长过程中的随时调用,张福锁 (1995)在总结大量文献基础上
提出了高等植物对氮素的吸收、同化、运输的基本模式 [18 ]。

NO -
3 进入根细胞后,即可以进一步同化为氨基酸、蛋白

质,然后以氨基酸形式向植物地上部运输,也可以NO -
3 的形

式直接通过木质部导管运往地上部,这取决于植物的种类。
部分NO -

3 可进入根细胞贮存库,暂时不被同化,而N H +
4 吸

收进入根以后,很快同化为氨基酸、酰胺,再向地上部运输,

很少以N H +
4 形式直接送往地上部[18 ]。在向上运输过程中,

部分NO -
3 和氨基酸被茎、叶柄细胞吸收。NO -

3 - N 被运送
到叶片后,在叶肉细胞发生与根系同样的转化过程。木质部
汁液中的NO -

3 - N 浓度很高,但是叶片中NO -
3 - N 浓度很

低,说明叶肉细胞可以高效的同化NO -
3 - N [23 ]　。大多数植物

的地上部和根系都能还原硝酸盐,不同植物种类各部位同化
硝酸盐的能力有很大的差异。根部硝酸还原酶活性高的植
物,硝酸盐在根部还原所占的比例相对较大,通过木质部导
管运输的氮素以氨基酸为主[18 ] , 如羽扇豆、菜豆、大豆及木
本植物等; 而根系硝酸还原酶活性低的植物,木质部运输的
主要是NO -

3 ,如棉花、黄瓜、番茄等。
N H +

4 的同化在根、根瘤和叶片中都能发生。用铵盐培养
时,部分N H +

4 可以从根运输到茎、叶中,但这只是木质部中
运移的全氮量的一小部分,绝大多数在根中被同化。不同氮
源对番茄吸收及体内分配的影响表明 [24 ] ,单施NO -

3 - N 处
理有更多的氮被输送到叶片,而单施N H +

4 - N 处理根、茎、
果实中的分配比例均高于单施NO -

3 - N 处理。
庄恒扬等 (2004)综合已有的研究结果,对作物氮素分配

的模拟作了一些改进,用氮素分配指数描述氮素的分配,养
分分配指数为地上部各器官含氮量与地上部植株总吸氮量
的比值[20 ]。李燕婷等 (2001)定量描述了玉米幼苗地上部ö根
间氮的循环, 建立了六叶龄到九叶龄期间两个玉米基因型
(氮高效自交系 YY1和氮低效自交系 Z31)在两个氮水平下
植株地上部ö根间的氮素循环与分配模式 [25 ]。植株所吸收的
氮素中,除了用于地上部生长外,大部分又通过韧皮部重新
运回根部,在地上部ö根间形成了氮的循环流动。

4　根域体积对植物氮素循环过程的影响

植物根和茎的生长、生物量的积累和分配、光合作用特
征、植物水分关系、营养元素吸收、呼吸作用、开花过程和产
量形成等都受根域体积限制和容器体积的影响 [26 ]。将植物
根域限制在一定范围内,提高单位面积的种植密度。不同密
度下植物根系的竞争及其形成机制为提高植物生产力提供
了理论依据。密度增大,植株间根系土壤空间减少,根系土壤
水分养分竞争加强,降低了根系的生长发育,根系吸收的矿
质盐类、简单有机化合物和激素类减少,影响了地上部分的
生长发育[27 ]。小麦密度过大不仅使单株次根数和根干重减
少,而且根系活力也下降[28 ]。甜瓜幼苗在不同根域体积下根
系活力与根域体积大小并非是简单的相关关系,对照处理虽
然根域体积最大,但根系活力在育苗期内的大部分时间总是
低于根域体积小的穴盘苗[29 ]。不同的林分密度对根系生长
影响很大。密度大的林分水平空间较小,根幅出现随密度增
大而减小。林木生长需要一定的地下营养空间来吸收水分及
养分以满足地上部分生长的需要,所以密度大的林木根系向
土壤垂直方向伸展,摄取水分和养分供给地上部分生长,从
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而出现随密度的增大,垂直分析分布深度越深 [30 ]。
育苗容器体积影响植物根域体积大小,小盆栽植的火炬
松幼苗光合速率降低与针叶水势的降低呈相关性,根域体积
限制的幼苗净光合速率降低受水分胁迫的影响,而不受 CO 2

浓度或碳水化合物反馈抑制的影响 [31 ]。甜瓜在不同根域体
积下叶片叶绿素随根域体积降低呈增加趋势,这可能是由于
根域体积限制过度地抑制了叶面积的增长,从而提高了叶片
叶绿素含量。但叶片叶绿素含量增加,光合速率并未相应增
加,这与根域体积受到严重限制时,叶肉细胞叶绿体超微结
构趋于解体有关。根域体积减小明显降低幼苗净光和速率,
光和产物合成减少,从而导致干物质积累少,根域体积减小
降低植物叶面积和气孔导度,而叶水势没有受到影响 [32 ]。根
系的ABA 浓度和木质部汁液ABA 浓度则随着根域体积减
小而增加[33 ],根域限制对氮素在植物器官中浓度的影响较
小,但降低了植物器官中钾的浓度 [34, 35 ]。根域体积的限制主
要影响甜瓜幼苗根全氮含量, 对地上部茎叶含氮量影响较
小,表明根系是根域限制的主要感应器官。

5　研究展望

近年来人们对植物氮吸收、利用效率及其植物体内的转化
过程展开了大量的研究,取得了一系列新的认识, 但植物体内
氮素循环的调控机理还有待进一步阐明。NO -

3 - N 吸收的生理
学研究已经证明有一系列不同的运输载体存在,其生理特性的
差异主要表现在动力学、定位、可诱导性及作用机理方面。对这

些载体从分子水平进行分门别类的研究,对深入研究NO -
3 - N

吸收和调控机理将非常重要; 关于N H +
4 - N 吸收机理的研究

较少,通常认为N H +
4 - N 的吸收与K+ 吸收机理有相似之处,

因此,植物对不同氮源的吸收机理有待进一步的阐明。
关于氮素吸收和转移的模拟,已建立一些构思不同的模

型,如国内外的W heat Grow、CER ES、OR YZA 等模型,但这
些模型有的太复杂,要求参数多,难以应用;有的则过于简化
不能适当地反映氮素的动态变化及植物生长的反应。因此,
植物氮素吸收与分配的动态模拟需待进一步改进,以提高植
物氮素模拟的机理性和可用性,为根系氮素吸收模型在预测
植物的生长与生产力、植物的营养诊断与施肥以及土壤中氮
素循环等方面的应用提供理论基础。植物体内氮素循环和分
配的机理开展了大量的研究,但一些特殊环境条件下 (不同
种植密度、不同种植技术条件、营养元素胁迫等)的植物体内
氮素的循环、氮素循环与其它生理过程的关系、氮素循环的
调控机制等问题还有待更进一步的阐明。应用稳定性同位素
及其技术系统的研究植物对氮素的吸收、氮素在植物体内的
运转、代谢、利用、分配及再利用再分配的途径和方式等,对
阐明植物体氮高效利用的形成机理有重要意义。
随着植物生理学、生态学、分子生物学、植物营养学等学

科的不断发展和交叉,对植物氮素循环机理的认识将会进一
步深入,找出改善植物体内养分循环和再利用的途径及其调
控原理,以便发挥植物体内养分的潜力,为提高植物体内的
氮素利用效率提供理论和实践依据。

参考文献:

[1 ]　上官周平,李世清. 旱地作物氮素营养生理生态[M ]. 北京: 科学出版社, 2004.
[ 2 ]　陈龙池,廖利平,汪思龙,等. 酚类物质对杉木幼苗 15N 养分吸收、分配的影响 [J ]. 植物生态学报, 2002, 26 (5) : 525-

532.
[3 ]　陈金湘,刘海荷. 棉田生态系统氮营养元素循环的研究[J ]. 生态学报, 1998, 18 (4) : 348- 352.
[4 ]　沙丽清,郑征,冯志立. 西双版纳热带季节雨林生态系统氮的生物地球化学循环研究 [J ]. 植物生态学报, 2002, 26 (6) :

689- 694.
[5 ]　李志博,王起超,陈静. 农业生态系统的氮素循环研究进展[J ]. 土壤与环境, 2002, 11 (4) : 417- 421.
[6 ]　范世华,李培芝,王力华,等. 杨树人工林下根系的氮素循环与动态特征[J ]. 应用生态学报, 2004, 15 (3) : 387- 390.
[7 ]　张晓艳,杨惠敏,侯宗东,等. 土壤水分和种植密度对春小麦叶片气孔的影响[J ]. 植物生态学报, 2003, 27 (1) : 133- 136.
[8 ]　余新晓,陈丽华. 晋西黄土地区小老树的防治与改造[J ]. 干旱区资源与环境, 1996, 10 (1) : 81- 86.
[9 ]　韩蕊莲,侯庆春. 黄土高原人工林小老树成因分析[J ]. 干旱地区农业研究, 1996, 14 (4) : 104- 108.
[10 ]　Gansel X, Stéphane M unεo s, Pascal T illard, et a l. D ifferen tia l regu lat ion of the NO -

3 and N H +
4 t ranspo rter genes A tN rt2.

1 and A tAm t1. 1 in A rab idop sis: rela t ion w ith long～ distance and local con tro ls by N status of the p lan t [J ]. T he P lan t
Journal, 2001, 26 (2) : 143- 155.

[11 ]　Zhuo D ,O kamo to M ,V idm ar J J , et a l. R egu lat ion of a pu tat ive h igh- affin ity n itra te transpo rter (N R T 2; 1A t) in roo ts
of A rab idop sis thaliana [J ]. T he P lan t Journal, 1999, 17 (5) : 563- 568.

[ 12 ]　Glass A D M , B rito D T , Kaiser B , et a l. N itrogen transpo rt in p lan ts, w ith emphasis on the regu lat ion of fluxes to
m atch p lan t dem and [J ]. J P lan t N utr So il Sci , 2001, 164: 199- 207.

[13 ]　吴平,印丽萍,张立平. 植物营养分子生理学[M ]. 北京; 科学出版社, 2001.
[ 14 ]　V idm ar J J , Zhuo D , Siddiqi M Y, et a l. R egu lat ion of h igh2affin ity n itra te transpo rter genes and h igh2affin ity n itra te

influx by n itrogen poo ls in roo ts of barley [J ]. P lan t Physio logy, 2000, 123: 307- 318.
[ 15 ]　R aw at S R , Silim S N , K ronzucker H J , et a l. A tAM T 1 gene exp ression and N H +

4 up take in roo ts of A rab idop sis
thaliana: evidence fo r regu lat ion by roo t glu tam ine levels[J ]. T he P lan t Journal, 1999, 19: 143- 152.

[ 16 ]　Glass A D M , B rito D T , Kaiser B N , et a l. T he regu lat ion of n itra te and ammonium transpo rt system s in p lan ts [J ].

Journal of Experim ental Bo tany, 2002, 53 (370) : 855- 864.
[17 ]　李春俭. 土壤与植物营养研究新动态 (第四卷) [M ]. 北京: 中国农业大学出版社, 2001.
[18 ]　张福锁,樊小林,李晓林. 土壤与植物营养研究新动态 (第二卷) [M ]. 北京: 中国农业大学出版社, 1995.
[ 19 ]　Jeuffroy M H ,N ey B ,O urry A. In tegrated physio logical and agronom ic modelling of N cap tu re and use w ith in the p lan t

[J ]. Journal Experim ental Bo tany, 2002, 53 (370) : 809- 823.
[20 ]　庄恒扬,曹卫星,蒋思霞,等. 作物氮素吸收与分配的动态模拟[J ]. 农业系统科学与综合研究, 2004, 20 (1) : 5- 11.
[ 21 ]　M alago li P,L aine P,L e D eunff E, et a l. M odeling n itrogen up take in o ilseed rape cv cap ito l during a grow th cycle using

influx k inetics of roo t n itra te transpo rt system s and field experim ental data [J ]. P lan t Physio logy, 2004, 134 (1) : 388-
400.

(下转第 88页)

58第 1期 安　慧等:植物氮素循环过程及其根域调控机制



图 2　粗糙度与风速回归趋势线
系数为 r= - 0. 373 48,而相关系数的临界值为 r0. 05= 0. 514,
即 r< r0. 05,因此两者的相关关系不显著,也就是说风速的变
化对于下垫面粗糙度确实有作用,但是其作用程度并不十分
显著 (图 3) ,其偏移量基本集中于 (- 1, 1)区间内,因此在实
际工作中, 对于粗糙壁面粗糙度的测量我们仍然可以沿用
Bagno ld的方法,一定程度上忽略风速造成的影响。

表 3　回归趋势线方程表

表达式 相关系数平方 粗糙度 z 0öcm

y = - 0. 2043x 2+ 2. 0097x - 3. 2095 R 2= 0. 1975 - 3. 2095

y = - 0. 3836x + 3. 3794 R 2= 0. 1395 3. 3794

y = 10. 472e- 0. 5995x R 2= 0. 1316 10. 472

图 3　粗糙度距平偏移图

4　结　论

在利用Dong等提出的曲线拟合方法计算出的空气动力
粗糙度基础上,对粗糙度的动力学特性进行分析检验,结果
表明:对于同一粗糙单元来说,下垫面的状况不发生改变时,
粗糙度与风速的增长呈负相关关系,即粗糙度具有动力学特
性,其趋势线方程为指数函数,但是由于两者相关程度并不
显著,因此在实际工作中可以忽略风速对粗糙度的影响,仍
然应用Bagno ld的传统方法进行测量。
本文在野外工作中得到了阿左旗林研所的大力帮助,在
此表示感谢!
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