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摘  要： 液泡是一个多功能而又复杂的细胞器。成熟植物茎叶的液泡占细胞体积的 90% 左右。细胞中的

NO3
--N有 58% ~ 99% 存在于液泡中。因此，液泡被称为 NO3

--N的贮存库。研究植物细胞液泡的 NO3
--N累积引

起了人们的重视，但是由于液泡中 NO3
--N 测定技术的困难，这方面的研究目前并不很多。本文结合国内外相关

研究结果，从以下几方面分析了 NO3
--N 在液泡的累积：①植物液泡中 NO3

--N 的累积数量；②NO3
--N 在细胞质

与液泡间的转运；③液泡累积 NO3
--N的营养学意义；④液泡 NO3

--N累积的生理作用；⑤有关液泡中 NO3
--N累

积研究的展望。 
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硝态氮（NO3

--N）是植物的主要 N源，在植物
体内可大量累积。极端状态下，NO3

--N累积量可超
过植株鲜重的 2%，干重的 17% ~ 24%[1]。虽然过量

的 NO3
--N 累积对植物本身没有危害[2-3]，并且有人

认为对人体也无害[4]。但是有不少研究证明，过量

的 NO3
--N 累积，尤其是累积在叶菜类蔬菜中的

NO3
--N，会对人体健康带来严重危害，引起食道癌、

胃癌、肝癌等疾病[5]。因此，NO3
--N 含量成了蔬菜

及各种绿色食品的一项重要品质指标。关于 NO3
--N

累积的研究，国内外已做了不少工作。研究发现蔬

菜是极易累积 NO3
--N 的一类植物，而人体摄入的

NO3
--N约有 81.2% 来自蔬菜[6]；NO3

--N含量因植物
种类和品种而异，例如菠菜的光滑叶型和皱叶型之

间相差 74%[7]；叶柄是 NO3
--N的主要累积器官[8]，

其含量通常超过叶片和根部。然而关于 NO3
--N累积

原因、调控措施等还没有取得理想的研究结果，主

要原因是对 NO3
--N 在植物体内的累积机制及调配

规律还不完全清楚。 
早在 20世纪 70年代，人们就发现 NO3

--N在细
胞内呈区域化分布，大部分存在于液泡，小部分在细

胞质。由于植物的硝酸还原酶（NR）主要位于细胞
膜内侧，NO3

--N还原在细胞质中进行，细胞质被称
为 NO3

--N代谢库[9]；液泡不含 NR，被称为 NO3
--N 

 
 
 
 
 

的贮存库[10-11]。在叶片细胞液泡的提取实验中发 
现，液泡中的 NO3

--N 占叶片细胞 NO3
--N 总量的

99%[1]。因此，液泡是植物 NO3
--N累积的主要部位，

研究植物 NO3
--N积累就不能忽视液泡所起的作用。

明确 NO3
--N在液泡和细胞质中分布与累积关系，查

明 NO3
--N代谢库和贮存库间的相互作用机制，有利

于发掘植物有效利用 N素的潜力，避免其在植物体
内的过量累积。本文基于已有的研究工作，分析了

NO3
--N 在植物组织细胞的液泡中累积的生理和营

养学意义，以期为深入揭示植物累积 NO3
--N 的原

因，降低 NO3
--N在植物体内的累积提供有益借鉴。 

 
1  植物液泡中的硝态氮累积数量 

 
被植物吸收的 NO3

--N 会有部分在根部被还原
为 NO2

--N，并被同化为氨基酸、蛋白质；但大部分
则通过蒸腾拉力作用以 NO3

- 的形式经木质部输送

到地上部，分布在茎、叶等器官[9,12]。成熟植物茎叶

的液泡占细胞体积的 90% 左右 [13]，在细胞中的

NO3
--N有 58% ~ 99% 存在于液泡中[14]。对一般植

物来说，液泡和细胞质中的 NO3
- 浓度通常在 30 ~  

50 mol/m3和 3 ~ 5 mol/m3 [15]，但有些植物组织液泡

累积的 NO3
- 浓度可高达 300 mol/m3[16]。对大麦和

玉米根表皮细胞的测定表明，细胞质中的 NO3
- 浓度 
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分别为 4.9 mol/m3和 3.1 mol/m3，而液泡中的浓度则 
分别是 39 mol/m3和 26 mol/m3[17]；用双阻离子选择

性微电极测定的不结球小白菜叶片细胞发现，细胞

质和液泡中的 NO3
- 活度分别是 0.24 ~ 10 mol/m3  

和 20~110 mol/m3[18] 。可见，植物所吸收的 NO3
- 主

要集中于液泡内，液泡 NO3
- 浓度的高低决定着植 

物体 NO3
--N累积的多少。 

细胞质和液泡累积 NO3
--N 的速度也因植物种

类而异。如在 N源充足条件下，豌豆叶片细胞在测
定开始后 0 ~ 14 h 内所吸收的 NO3

--N 都累积在代
谢库中，14 ~ 62 h 代谢库才逐渐达到饱和并有
NO3

--N 进入液泡；但是甜菜叶片的代谢库和贮存 
库却在同一时间段内达到饱和[19]。当然，这可能与

甜菜的代谢库较小有关。 
对 NO3

--N 含量差异较大的两个小白菜品种的
测定表明，高累积品种叶片、叶柄和根系液泡中的

NO3
- 浓度也较高，且各器官的 NO3

--N 含量差异达
到显著水平（P＜0.01）但不同器官的液泡内 NO3

-

浓度差异却不显著[20]。在水稻根部和地上部液泡的

NO3
--N测定时也得到了同样的结果[21]。可见，液泡

NO3
- 浓度高低不能解释不同器官的 NO3

--N 累积差
异，但可以反映品种间 NO3

--N累积差异。根系和叶
柄均主要由导管与薄壁细胞构成，叶片则主要由叶

肉组织构成，薄壁细胞的液泡大于叶肉组织的液泡
[8]。这可能是不同器官 NO3

--N累积差异的原因。 
 
2  硝态氮在细胞质与液泡间的转运 

 
NO3

--N 进入尤其是离开液泡的速率要比代谢
库中 NO3

--N 流转的速度慢得多[22]。在 N 素缺乏  
时，用选择性双阻微电极法测定大麦根部液泡，也

发现皮层细胞液泡中的 NO3
--N 再利用过程相当  

慢[23]。此外，对两个品种拟南芥属和西红柿叶片的

测定还发现，NR 并不能很快地被液泡中贮存的
NO3

--N 所诱导[24-25]。这说明 NO3
--N 在液泡和细胞

质间的转运受到某种机制的调控。 
就细胞内 NO3

--N 向液泡的运输过程而言，热动

力学研究发现，当细胞质中的 NO3
- 累积浓度超过

12 mol/m3时，液泡膜上会出现一种 NO3
- 从细胞质

进入液泡的主动运输机制[21, 26-27]。Schumaker 等[28] 

提出这种主动运输机制是一种发生在液泡膜上的

H+/NO3
- 反向转运 (antiport)。Miller 等[27]分析了这

一机制中 NO3
- 运输的热力学过程，指出在 H+/NO3

- 

反向转运体的化学计量值达到 1:1 时，可以形成穿
过皮层细胞和表皮细胞液泡膜的 NO3

- 反向转运梯

度，且发现 NO3
- 从细胞质进入液泡的同时，H+ 从

液泡中出来而进入细胞质。后来 Katarzyna[29]的研究

结果也证实了这一点，并再一次提出了 H+ 反向转

运机制的存在，即 NO3
- 从细胞质进入液泡主要靠液

泡膜上的 H+/NO3
- 反向转运机制来完成。 

有人认为，液泡膜上存在着两种功能和物理特

性完全不同的质子泵，即 H+-ATPase和 H+-PPase。
这两种质子泵分别以 Mg-ATP和 Mg-PPi为底物，
水解得到的 H+ 被泵进液泡中，造成细胞质与液泡

之间的 H+ 电化学梯度，形成主动运输的质子动力，

从而推动离子的跨膜运转，这在很大程度上决定着

NO3
--N离开液泡进入细胞质的过程[28，30-31]。细胞质

中高浓度的 NO3
- 对液泡膜 H+-ATPase 有抑制作用

[32]，随着细胞质内 NO3
- 趋于耗尽，抑制作用被解

除，H+-ATPase 活性恢复，建立起新的质子梯度，
从而推动 NO3

-/H+ 共运转，使液泡内的 NO3
- 外调至

细胞质。因此在 N素胁迫条件下，液泡中的 NO3
--N

可以通过 NO3
-/H+ 共运转机制进入细胞质。此外，

液泡膜上的H+-ATPase还受到一些阴离子，如Cl- 的

刺激，Cl- 可间接调运液泡内的 NO3
- 至细胞质，增

强 NR活性，降低体内游离 NO3
- 含量[32]。所以，液

泡膜上NO3
- 与其他阴离子构成的共运转 (symport) 

有利于液泡中的 NO3
--N向细胞质转移。 

进一步研究发现，在植物液泡膜上存在着 NO3
- 

诱导性转运蛋白。一些研究者在玉米根的液泡膜和

内质网上分离到了这种诱导转运蛋白，并发现这种

诱导蛋白有可能是液泡膜上 NO3
- 与其他阴离子共

运的运输蛋白[33-34]。Pope 等[35]发现所分离得到的 
液泡膜囊体有很高的阴离子传导率，说明液泡膜上

存在着活跃的 NO3
- 运输系统。这个运输系统可能

就是与储存在液泡中的 NO3
- 活化有关的阴离子通

道，穿过液泡膜的这一阴离子通道，贮存在液泡中

的 NO3
- 有可能发生活化。  

 
3  植物液泡累积硝态氮的营养学意义 

 
不少研究表明，液泡中的 NO3

--N在特殊条件下
可以作为补给 N源，离开液泡进入细胞质，参与 N
素营养代谢，维持植物 N素代谢平衡和正常生长需
要[36]。黑麦草培养试验表明，N 饥饿数天后，整个
组织的 NO3

--N可逐渐耗竭，并发现 NO3
--N从液泡

向细胞质的转移净速率与液泡内 NO3
- 浓度成比例

[37]。大麦根部细胞在缺 N 24 h后，液泡中的 NO3
--N

可调动出来进入细胞质，并将细胞质中的 NO3
- 浓

度稳定在一定范围[23]。豌豆和甜菜的 N缺乏试验也
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发现，贮存库中的 NO3
--N能外流进入代谢库，以补

充其中 NO3
--N 减少，诱导 NR 活性。豌豆在 N 缺

乏 3天、甜菜在 N 缺乏 4天后液泡的 NO3
--N被耗

竭[19]。可见，液泡内的 NO3
--N 在 N 素胁迫条件下

可被调动出来再利用，但这种补充作用是有限度的。 
液泡中累积的 NO3

--N 并不是都能很快转运至
细胞质，转运的速度因作物种类和品种而异。一些

学者根据外界环境 N素缺乏或供应不足时，NO3
--N

进入液泡和离开液泡进入细胞质的速度关系，将植

物分为耐低 N（N素利用高效）基因型和低 N敏感
（N素利用低效）基因型[15]。前者指外界 N素不足
时，液泡储存的 NO3

--N 会很快进入细胞质而被同
化，并在液泡中维持很低的 NO3

--N水平；后者指 N
素供应缺乏或不足时，液泡的 NO3

--N 仍维持较高 
水平，而细胞质中因 NO3

--N 含量微乎其微而发生 
植物缺 N 现象。液泡中 NO3

--N 再利用与其在液泡
和细胞质中的转运有关，不同的植物表现也不相同。 
 
4  植物液泡硝态氮累积的生理作用 

 
细胞中 NO3

--N 与 NR 存在的非一致性，可能

是造成  NO3
--N 在植物体积累的一个重要原因 [13, 

38]，但液泡中累积一定量的 NO3
--N 也有其重要的

生理意义。在营养充足的情况下，植物过量（超过

还原能力）吸收  NO3
--N 是为了保证在介质中的 

NO3
--N 供应下降时，叶柄及根系中的 NO3

--N 可被
运往叶片，同时，贮存于液泡中的 NO3

--N 可流出
液泡，透过液泡膜进入细胞质，以维持其中 NO3

--N 

同化作用的进行[39]。此外，NO3
--N 在液泡内还是重

要的渗透调节物质，尤其在弱光下，植物体内碳水

化合物合成减少，液泡内有机物含量下降，NO3
--N 

可以替代它们起到渗透调节作用，而且需要的能量

也更低[40]。NO3
--N 的这种渗透调节作用，在植物的

昼夜变化过程中体现得尤为明显。有研究发现，进

入夜间后，液泡中的可溶性碳水化合物和苹果酸会

被 NO3
- 替代，离开液泡进入细胞质被同化；到白 

天，液泡中的 NO3
- 又被新合成的有机物质所替代，

而进入细胞质中被还原 [41]。随着光照的增强，

NO3
--N 的渗透调节作用降低[42]。液泡中的 NO3

--N
累积还有利于叶片的伸长。在夜间，由于水分与

NO3
--N 吸收，以及淀粉降解使细胞膨压恢复正常，

在此过程中叶片的鲜重增加，因此水分和 NO3
--N 

的同时吸收促使叶片不断伸长[43]。而在液泡内，除

含有 NO3
- 外，还含有糖、有机酸、次生物质及许

多阳离子如 K+、Ca2+ 等，所以液泡内的 NO3
- 还具

有电荷平衡作用[44]。 
 

5  有关植物液泡中硝态氮累积研究的展望 
 
综上所述，NO3

--N在液泡中大量贮存，且贮存
的 NO3

--N 不能及时进入细胞质还原，是造成植物 
大量累积 NO3

--N 的主要原因。代谢库细胞质中的
NO3

--N 通过调节 NR 活性来调节 NO3
--N 的同化速

率[26，45-46]，因此 NO3
--N 在代谢库和贮存库中的分

配，尤其是代谢库的大小可作为植物 NO3
--N供应估

算的一个很好指标。或者说，细胞质中的 NO3
- 浓度

变化也可作为引发液泡 NO3
--N 贮存和释放的一种

信号[24]，这种依赖于 NR的 NO3
--N信号，可使植物

通过调节代谢变化来适应各种环境条件。当前有关

液泡 NO3
--N累积的研究，已开始借助于硝酸盐选择

性微电极法。这项技术在大麦、玉米、水稻和小白

菜等一些作物上已有应用。不过，大多研究主要集

中在根部细胞，叶片细胞也有涉及，但由于测定技

术限制，关于 NO3
--N 的主要累积贮存器官─叶柄 

细胞的研究却几乎没有。此外，目前虽能测定叶片

细胞的 NO3
--N活度（浓度）变化情况，但这并不能

反映其中贮存库或代谢库的大小，今后的研究应在

这方面有所突破。 
国内外不少学者对 NO3

--N 在液泡膜上的转运
机制提出了各种假设。随着测定方法和技术的改 
进，开始了对这些假设的实验验证。例如，NO3

- 从

细胞质进入液泡的主动运输过程；液泡膜上 H+/.  
NO3

- 反向转运体的存在，已得到多方面的证实。进

一步的工作，对查明 NO3
--N在贮存库和代谢库间的

转运机制，提高液泡中 NO3
--N 的再利用率有着相 

当重要的作用。但这些研究都主要集中在生理生化

方面，要想取得突破性的进展还需从液泡膜上硝酸

盐转运系统的分子生物学机制进行研究，这方面的

研究在我国还尚未见报道。希望今后通过对 NO3
--N

在亚细胞水平累积的生理生化和分子生物学方面的

研究，能明确造成 NO3
--N在植物，尤其是蔬菜中过

量累积的确切原因，为提出有效且可行的 N素利用
措施，调控 NO3

--N累积提供理论依据。 
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Abstract:  Vacuole is a multifunctional and complex organelle in plant cell, which occupies about 90% of total 
volume of stem and blade cells of mature plants. Nitrate in vacuole accounts for almost 58% ~ 99% of total of plant cell, 
thus, vacuole is considered as a nitrate storage pool, and more and more attentions have been paid to nitrate 
accumulation in plant vacuole. However, information in this field is still lack and insufficient due to difficulties in 
measuring nitrate in plant vacuole. Based on relevant work conducted in recent years, nitrate accumulation in plant 
vacuolar was discussed in this paper, which including: ① Amount of nitrate accumulated in plant vacuole; ② 
Mechanism of nitrate transportation between cytoplasm and vacuole in plant cell; ③ Nutritive significance of nitrate 
accumulation in vacuolar; ④ Physiological functions of nitrate accumulated in vacuolar; ⑤ Issues that need further 
research on vacuolar nitrate accumulation.  

Key words:  Vacuole, Nitrate, Cytoplasm, Tonoplast 


