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摘 要：水稻氮代谢决定了氮素的吸收、转运和同化，最终影响产量形成。外施水杨酸（SA）对植物氮代谢和氮肥利用

效率发挥积极作用，但对其作用方式及 SA与氮代谢之间的关系知之甚少，尤其缺乏分子水平的解析。本文从氮素的吸

收形式、生理生化代谢及内源 SA含量变化等方面对水稻氮素吸收利用的研究进行了综述，旨在从氮代谢角度阐释植株

对氮素的运移特性、SA的调节效应及可能的作用方式，为发展节肥增效栽培和环境友好型稻作提供新思路。
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Abstract：The nitrogen metabolism in rice determines the efficiency of nitrogen uptake, transport, and assimilation,
which also affects the grain yield formation. In this paper, the nitrogen uptake and utilization in rice is described
from the aspects of nitrogen uptake forms, physiological metabolism processes and the content variation of endoge⁃
nous salicylic acid. To explain plants nitrogen transport, the regulation effect of salicylic acid and its possible action
mode based on nitrogen metabolism. This review will provide novel ideas for rice cultivation under decreased fertiliz⁃
er application and increased efficiency and environment-friendly rice cropping in agricultural production.
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氮素是水稻生长发育必需的营养元素，其有

效性限制了产量潜力的发挥 [1]。为提高水稻氮肥

利用率，科研工作者在氮高效品种筛选、氮肥运

筹、水分管理、栽插密度和新型肥料等方面开展

了大量工作 [2-6]，马巍等 [3]研究发现，适量氮肥减量

后移可促进吉粳 88中后期的氮素总积累量，降低

茎鞘和叶片氮素转运率，提高氮肥吸收利用率、
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氮肥农学利用率和氮肥偏生产力；高军等 [4]针对

吉林省水稻生产中氮肥施用过多、大头肥、氮肥

利用率低等问题开展大田定位试验，发现减施氮

肥条件下适当增加穗肥比例可以提高水稻产量和

氮肥利用率，且较小程度影响出穗和稻米品质。

现有研究多数基于产量构成、物质积累特性和氮

素含量等生理指标的比较分析，缺少分子水平证

据。水杨酸（salicylic acid，SA）是重要的植物激

素和信号分子，参与调节水稻体内氮素积累、运

移和再分配，并调控多种内源激素的生物合

成 [7-8]。有关 SA对水稻氮素吸收利用的生理效应

研究较多，但尚未明确其调节植物氮代谢的作用

方式。本文基于氮代谢角度对水稻氮素吸收、转

运、体内循环及再分配进行综述，并分析 SA在调

节氮素吸收利用中可能的作用方式及存在问题，

可望为构建水稻高产高效栽培技术提供理论参考。
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1 水稻对氮素的吸收

水稻是一种典型的 C3植物，长期生长在淹水

条件下，其厌氧环境导致铵态氮（NH4+）为主要的

氮素吸收形式，而硝态氮（NO3–）也是重要的氮源

和信号调节物质，全生育期大约 15%～40%的氮

以 NO3–形式吸收，原因是水稻对 NO3–吸收转运

的亲和力高于对 NH4+的吸收 [9]。NO3–对 NH4+的吸

收和转运具有协同促进作用，并通过增加硝酸盐

同化过程中 NO的产生诱导多种内源激素合成，

而 NH4+的存在抑制 NO3–的吸收 [10-11]。植物对 NH4+

和 NO3–的吸收主要通过特定的载体蛋白以主动

运输的方式完成，即 NH4+转运蛋白家族（ammoni⁃
um tranporter, AMT）和 NO3–转运蛋白家族（nitrate
transportor, NRT），两种载体均包含高亲和力和低

亲和力的亚家族转运蛋白 [12-13]。
在 水 稻 中 已 鉴 定 了 OsAMT1、OsAMT2、

OsAMT3、OsAMT4和 OsAMT5[14] 5个 AMT载体基

因家族。迄今为止，关于 AMT基因的表达调控研

究 主 要 集 中 在 OsAMT1 家 族 的 3 个 基 因

（OsAMT1.1、OsAMT1.2和 OsAMT1.3），这些基因主

要在根系中特异性表达，表达量受施氮水平调

节 [15]。植物中已鉴定了 3个 NO3–转运体基因家

族：NRT1、NRT2和 NAT2，水稻中 NRT1家族成员

多达 100个，NRT2家族成员有 6个 [16]，已克隆的

NO3–转运基因中，OsNRT1;1、OsNRT2;1和 OsNAT2;
1受关注较多，OsNRT2;1在 NO3–诱导下表达，Os⁃
NAT2;1作为协同蛋白辅助 NRT2基因调节根系对

NO3–吸收和转运 [17-18]。现有研究对水稻 AMT和
NRT分析比较深入，但外源激素调控 NH4+和 NO3–
吸收同化的分子机制还需进一步研究和阐释。

氮素吸收是水稻产量形成的重要生理过

程 [1]，主要分为抽穗前和抽穗后两个阶段，抽穗前

氮素积累可促进高产群体建成，吸收量占总吸氮

量的 70%~80%，而抽穗后氮素积累则促进光合产

物向籽粒库转运从而保证产量 [19-20]。水稻对氮素

的吸收主要受遗传基因调控 [1]，Zhang等 [21]研究认

为，单位面积穗数少的水稻品种对氮素需求量

小，氮素积累量较低；魏海燕等 [22]通过品种筛选试

验发现，氮高效基因型水稻抽穗至成熟期具有较

强的氮素吸收能力。另外，种植方式、栽插密度、

肥水调控等栽培措施也是影响水稻氮素积累的重

要因素，尹彩侠等 [23]研究发现，减氮 20%基础上配

施适量的锌肥可增加水稻对氮素的积累；乔月

等 [24]研究认为，缓释尿素氮与尿素配施、施用海藻

多糖氮肥有利于杂交中稻氮素的积累，同时氮肥

适当后移有利于直播稻对氮素的吸收。综上，系

统研究不同基因型水稻品种和栽培调控措施对水

稻氮素积累的影响并阐明其作用机理可为节肥增

效稻作提供切实可行的依据。

2 水稻对氮素的利用

水稻氮代谢决定了氮素的吸收、转运和同化，

直接影响氮肥利用效率，并决定了产量的形

成 [25-26]。氮素进入植物体后在一系列酶的催化下

参与氮代谢循环：（1）NO3–进入机体后被 NR和
NiR还原为 NH4+；（2）由 NO3–转化而来的 NH4+和
根系直接吸收的 NH4+迅速被 GS催化合成谷氨酰

胺后，GOGAT催化谷氨酰胺与 α-酮戊二酸结合

生成谷氨酸，协助GS完成NH4+的初级同化，此外，

GS/GOGAT循环还参与叶片光呼吸再同化及蛋白

质、氨基酸的再活化；（3）谷氨酸脱氢酶（gluta⁃
mate dehydrogenase, GDH）途径对逆境胁迫下水

稻体内 NH4+的再活化利用十分重要，GDH可催化

NH4+直接与 α-酮戊二酸反应生成谷氨酸，该反应

是可逆的 [27-28]。研究发现 [25]，可用抽穗期剑叶氮代

谢关键酶（NR、NiR、GS和 GOGAT等）活性来综合

评价水稻氮肥利用效率的高低。徐国伟等 [29]研究

表明，水稻功能叶氮代谢关键酶活性与氮肥利用

效率呈显著或极显著正相关。

硝酸还原酶（NR）是植物体内氮素同化的限

速酶，也是代谢系统中催化 NO3–发生还原反应的

第一个酶 [30]。植物根系吸收的 NO3–先由 NR还原

成亚硝酸盐，再被亚硝酸还原酶（NiR）还原成

NH4+，最终参与蛋白质合成，NR和 NiR在初级氮

同化过程中起关键作用，NiR对还原反应起承前

启后的作用，偶联 NR完成 NO3–的无机同化 [31-32]。
迄今为止，在水稻中已完成了 OsNR1、OsNR2和
OsNiR基因的克隆和功能验证，发现 OsNR1和 Os⁃
NiR 均参与调节植株生长发育，其表达水平与

NO3–浓度具有一定相关性，OsNR2基因能正向调

节水稻氮肥利用效率 [33]。环境因子对 NR活性及

其编码基因表达水平具有强烈的调控作用 [34]。
谷氨酰胺合成酶（GS）是 NH4+同化中不可缺

少的关键酶，主要参与 NH4+的初级同化和再同

化。水稻中已发现 GS1和 GS2两大类 GS家族，生

长发育所需的 3种同源胞质型 GS基因分别是

OsGS1;1、OsGS1;2和 OsGS1;3，OsGS1;1对籽粒灌浆

起关键作用，其功能无法被 OsGS1;2、OsGS1;3基因

补偿，缺失 OsGS1;1基因会导致植株矮化、籽粒灌
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浆不充分和千粒重下降 [35]。OsGS1;1和 OsGS1;2基
因在根、茎、叶、花和小穗中均有表达，而 OsGS1;3
基因主要在小穗中表达 [9]。GS基因表达水平升高

能显著增强各组织器官中GS活性 [36-37]。
谷氨酸合成酶（GOGAT）与 GS协同构成 GS/

GOGAT途径，催化 NH4+同化反应 [38]。高等植物中

GOGAT 主要包括 Fd-GOGAT和 NADT-GOGAT两
种，前者主要在叶肉细胞的质体中表达，并依赖于光

合组织中的铁氧还蛋白，对光呼吸过程中的氨同化

十分重要[39]；后者分布在根系、幼苗及发育初期的子

叶中，作用于根系等非光合器官，主要负责氮素转运

和同化[40]。目前水稻中已克隆 3种GOGAT基因，其

中一种编码 Fd-GOGAT基因（OsFd-GOGAT），另外

两种编码 NADH-GOGAT基因，分别是 OsNADH-
GOGAT1和OsNADH-GOGAT2[9]。

水稻氮肥利用效率是氮素吸收、同化、转运和

再利用等多个生理过程综合作用的结果，评价水

稻氮素利用情况的指标包括氮肥吸收利用率、农

学利用率、生理利用率、籽粒生产效率、干物质生

产效率、偏生产力和收获指数等 [41]。水稻氮肥利

用效率与生理生态条件、肥料运筹、栽培模式及

种植品种等因素有关，课题组于 2014～2019年分

别在温光条件、肥料运筹和新型缓/控释肥对水稻

氮素运移和产量生理影响方面开展研究工作，主

要得出以下结果：（1）辽宁南部稻区较高的温度、

充足的光照实现了高产高效，其氮肥生理利用率

较辽北和辽中稻区相比分别提高 23.58% 和

29.11%[42]；（2）在等氮量前提下蘖、穗氮肥叶龄组

合对氮肥利用效率有影响，且高氮肥利用效率带

来高额的产量 [43]；（3）碳基肥料（沈阳农业大学研

制）中生物炭等有效组分增强了土壤养分固持能

力，提高了可提取态氮含量及其有效性，对提高

氮肥利用率发挥积极的作用 [44]。另外，石鑫蕊

等 [45]研究发现，施氮量 240 kg/hm2条件下 20%有机

肥替代化肥可有效提高水稻生育后期光合能力，

氮肥农学利用率提高 8.1%，氮肥生理利用率提高

11.3%；李娜 [46]针对不同氮效率基因型对水氮管理

措施响应研究发现，氮高效品种每穗粒数、总颖

花数及根系形态指标、叶面积指数、物质生产能

力优势明显，并且正向调控了生育后期 OsGS1.1、
OsGS2、OsNADH-GOGAT2的表达水平，在保证产量

前提下实现了氮肥的高效利用。

3 SA 的生物合成及生理作用

SA化学名为 2-羟基苯甲酸，是一种酚类衍生

物，在水稻、大豆和大麦等植物体内，每克植物鲜

重中 SA含量约为 1 µg[47]。高等植物体内共有两

条 SA 合成途径，分别是苯丙氨酸解氨酶途径

（Phenylalanine Ammonia Lyase, PAL）和异分支酸合

成酶途径（Isochorismate Synthase，ICS），研究发现

拟南芥病原菌诱导的 SA生物合成约有 10%通过

PAL途径合成，而 90%通过 ICS途径合成，在 ICS
途径中异分支酸生成后需要两种蛋白才能完成

SA 的生物合成：一种是转运体蛋白 EDS5（EN⁃
HANCED DISEASE SUSCEPTIBILITY5），主要负

责将异分支酸从质体转运到细胞质中；另一种是

氨基转移酶 PBS3（avrPphB SUSCEPTIBLE3），也是

SA合成途径中新发现的关键酶，在它的催化下，

异分支酸和谷氨酸生成异分支酸-谷氨酸加合物

（ISC-9-Glu），该酶极其不稳定可自发分解生成

SA[48]。此外，利用拟南芥 SA合成的关键基因在烟

草中也重现了 SA的生物合成 [49]。SA在植物体内

有游离态和结合态两种存在形式，游离态 SA通过

韧皮部被运输至整个植株体内，再以游离态和结

合态的形式贮藏在机体中 [50]。水杨酸-糖苷类复

合物是主要的结合态 SA，参与调节植物体内 SA
的总体水平，防止游离态 SA浓度过高对植物产生

毒害，并在特定情况下释放到细胞间隙转化为游

离态 SA[51]。内源 SA主要以游离态的形式发挥生

理作用，结合态 SA几乎不表现生理活性 [52]。
SA在调节水稻生长发育、与其他有机体互作

及感知环境条件变化，特别是养分有效性方面具

有重要作用 [49，53-54]。其一，SA可通过调节叶绿素

含量、类胡萝卜素含量、净光合速率及呼吸速率

等生理指标影响植株光合能力，从而改变根系及

地上部生物量 [55]；其二，SA参与调节植物对氮素

的吸收、转运和再分配，外施适当浓度的 SA有利

于提高 NR、NiR、GS和 GOGAT等氮代谢酶活性，

从而提高氮肥利用率 [7]。其三，SA与其他激素或

信号分子之间存在交叉对话（cross talk），参与调

控植物体多种内源激素的合成 [8]。

4 SA 对水稻氮素吸收利用的调控效

应及存在的问题

水稻对氮素的吸收、转运和同化能力是限制

氮肥利用效率的主要因素，并受植物激素的调

节 [56-58]。外源 SA对植物的生理作用与改变内源

激素状况有关，并受施用浓度的影响 [59]。水稻外

施 SA的有效浓度在 0.1～2.1 mmol/L之间 [60]。SA
可短时间内在植物组织中移动，并诱导机体内多
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种生理生化代谢 [61]。易旸 [62]研究表明，外施 SA能
诱导植物内源 SA的积累，而内源 SA与氮代谢存

在一定的相关性，并参与调节植株根系离子的吸

收和转运。迄今，针对 SA参与调节水稻氮代谢的

研究多数基于生理层面，而在分子水平上的研究

比较薄弱，特别是对外源物质通过诱导植物内源

SA积累调节氮代谢的机理研究尚显缺乏。

现阶段外源 SA对水稻氮代谢的调控效应存

在一定的薄弱之处：（1）较少考虑水稻籽粒氮积

累与 SA含量之间的相关性；（2）极少探讨外源 SA
对氮代谢的作用机理，对 SA与氮肥等信号物质之

间的相互作用有待系统、全面剖析，主要缺少分

子水平的证据。为了清楚地阐释 SA对水稻氮素

积累和运移的调节机制，了解内源 SA积累和氮代

谢之间是否具有对应关系以及外源 SA的调节机

理极为重要，是未来研究的主攻方向之一。
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