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摘  要：针对当前我国稻田土壤普遍施氮过量，水稻氮素利用效率不高的问题，综述了水稻氮素利用率与其基因型差异的生理机制

和分子生理层面的研究进展。水稻氮素利用效率受多方面因素的制约，品种间的氮素利用效率差异是制约实际生产的关键因素，这

种差异对水稻氮素营养特征的作用主要体现在水稻产量形成、光合特征和根系生物学特征等方面。水稻对不同形态氮素的吸收、转

运和同化等过程都由相关的转运蛋白、酶类所控制，有关分子遗传方面的研究将对水稻氮素干物质生产效率和源库关系的协调提供

助力。另外，氮素的同化需要能量和碳骨架，增强叶片光合碳同化的强度将驱动植株体内的氮素趋于更合理的分配，有利于氮素利

用效率的提升。当前，利用水稻基因型差异的生理特性和遗传操作对调控水稻氮素利用的尝试已经有了诸多成果。未来应借助其多

个遗传位点的功能特性，并通过增碳调控途径，以增强叶片作为光合同化物源强的方式更好地优化和协调源库关系，并对这些过程

的生理机制开展更为深入的研究，以对改善当前的水稻氮素利用效率和促进生产提供支撑。 
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Abstract: Under the current situation, paddy soils are generally overused with nitrogen fertilizer, and nitrogen use efficiency of 

rice is not high in China, so we expounded the physiological mechanisms of genotypic differences of nitrogen use efficiency and 

summarized the research progresses at the molecular biology perspective in rice. Nitrogen use efficiency of rice is restricted by 

many factors, and the difference among rice varieties is a key factor that restricts actual production, its effect on rice nitrogen 

nutrition characteristics is mainly reflected in rice yield formation, photosynthetic and root biological characteristics. In-depth 

researches for these are favorable to optimize the source-sink relationship at each stage of rice growth. The processes of 

absorption, transportation and assimilation for different nitrogen patterns in rice are executed by associated transporters and 

enzymes. Research on molecular mechanism will provide the coordination between nitrogen use efficiency for biomass 

production and source-sink relationship of rice. In addition, nitrogen assimilation needs to consume energy and carbon skeletons, 

so enhancing the intensity of leaf photosynthetic carbon assimilation can drive nitrogen allocation more rationally for the plant, 

which is beneficial to improve nitrogen use efficiency. Many attempts have been made to regulate rice nitrogen utilization by 

applying rice genotypic differences and the genetic manipulation. In the future, we should make full use of the functional 

characteristics of its multiple genetic locus, as well as increasing carbon provision to enhance the strength of the leaf as a source 

organ that provides the photosynthesis product, which is more effective to coordinate the source-sink relationship. Besides, the 

physiological mechanisms of these processes should be explored deeply. It is expected to provide foothold for improving the 

current nitrogen use efficiency and promoting production of rice. 
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氮素是水稻产量形成的重要限制因素之一，通过

施用氮肥提升水稻产量对解决粮食安全问题发挥了

巨大作用。然而，水稻的氮素利用效率随施氮水平的

增加趋于平缓，甚至表现出负面效应，并随之引发一

系列环境问题。品种改良和氮高效品种的选育，对高

量氮投入下的水稻氮素利用率的提升作用明显。另

外，从植物营养生理的角度出发，对有关氮高效基因

和碳氮平衡调控的研究对改善水稻氮素利用现状也

发挥了重要作用。本文从当前水稻氮素利用效率的研

究现状出发，对水稻氮素利用的基因型差异，基于不

同氮素形态吸收和同化利用方式的分子调控手段，以

及通过碳氮协同调控水稻氮素利用的研究进行综述，

以期对当前氮素生产条件下的水稻氮素营养改良提

供支撑。 

1  国内外氮肥利用研究现状 

水稻(Oryza sativa L.)作为全世界最重要的粮食

作物之一，为超过半数的人口提供了口粮[1-2]。我国

水稻种植面积占耕地总面积的 33.0%，水稻生产氮肥

消耗量占总量的 15.4%。然而，高氮肥消耗不仅造成

养分流失，也不利于环境和粮食安全[3]。Dobermann[4]

曾认为粮食作物氮肥农学效率为 10 ~ 30 kg/kg，氮肥

利用率为 30.0% ~ 50.0%。我国单季稻作区稻田平均

氮肥用量为 200 kg/hm2，相比世界平均水平高出 70%

以上，国内主要稻作省份氮肥用量的变幅在 50 ~ 

400 kg/hm2 [5-6]。张福锁等[7]研究指出，我国水稻的氮

肥农学效率为 10.4 kg/kg，氮肥利用率为 28.3%，和

国际水平相比存在较大差距。造成肥料利用率低的主

要原因包括高产农田过量施肥，土壤和肥料养分生产

潜力未得到充分发挥[8]；当然，对土壤和环境养分的

利用，以及养分损失未能得到有效阻控等也是氮肥利

用率不高的主要原因[3]。另有报道指出，当前中国

79% 的水稻产区的产量增势已经趋于停滞[9-10]。可

见，水稻生产实践中，在大量施氮以追求持续高产的

背景下，氮素营养潜力的发挥并不理想。 

2  水稻氮素吸收和利用的基因型差异 

不同水稻品种氮素利用效率基因型潜力存在较

大差异。张亚丽等[11]根据产量表现将 177 份粳稻材料

划分为双高效型、高氮高效型、双低效型、低氮高效

型 4 个基因型，这种划分对氮肥利用率基因型差异的

研究提供了新思路。诸多研究也从水稻植株氮素积累

和分配、植株农艺性状、生理生化特性、物质积累及

产量形成等层面对水稻氮效率基因型差异产生的原

因进行了探讨。 

2.1  水稻基因型差异在其生育期内氮素营养特征

的体现 

水稻氮效率基因型差异与氮素营养特征密切相

关[12-15]。氮素利用效率(NUE)作为评价氮肥生产效益

的重要指标，包括吸收和利用两个方面。在不设置不

施氮肥的小区试验中，表征方式包括氮素籽粒生产效

率(NUEg)、氮素干物质生产效率(NUEb)、氮肥偏生

产力(PFPN)和氮素收获指数(NHI)等。而在设置不施

氮肥的小区试验中，用氮肥吸收效率(REN)、氮素生

理效率(PEN)和氮肥农学效率(AEN)等指标来衡量[16]。

据报道，在田间常规氮素管理下，607 份不同类型国

内外水稻种质 AEN、NUEb 和 NHI 存在显著基因型

差异；频数分布结果表明，籼型杂交稻的 AEN、NUEb

和 NHI 差异小，但分布较集中，常规粳稻最分散，

常规籼稻居中[12]。可见，粳稻和籼稻对氮素吸收和

利用的差异较大，这种差异或许主要受不同水稻品种

本身生理特征差异的影响。有学者以 3 个 NHI 有显

著差异的基因型水稻品种 4434(低 NHI)、滇瑞 302(中

NHI)和余赤 231(高 NHI)为材料进行研究，发现 NHI

高的品种花后植株氮素转运量和成熟期水稻茎叶及

籽粒全氮含量、蛋白氮和非蛋白氮含量更有优势，不

同基因型水稻品种间全氮含量和蛋白氮含量存在显

著差异，余赤 231 灌浆期叶片和籽粒谷氨酰胺合成酶

(GS)和谷氨酸合成酶(GOGAT)活性显著高于 4434 和

滇瑞 302 [13]。且通过氮效率存在显著差异的水稻研究

发现，其 NUEb 和 NHI 随施氮水平增加而下降，AEN

随生育期推进而上升，水稻 NUEb 表现为拔节期>

抽穗期>成熟期>孕穗期，基因型和氮水平对水稻

AEN、NUEb 和 NHI 的影响达极显著水平[14]。另外，

也有研究通过长江中下游地区 5 种生育期类型中相

对高产和低产的 20 个粳稻品种为材料开展田间试

验，发现氮素生育期累积量和氮素利用率随着生育期

的延长逐渐增加，高产类型明显高于低产类型，两类

水稻品种氮素阶段性累积量不尽相同[15]。可见，水

稻品种间氮素生理特征在同一或不同生育期均存在

明显差异，而这种生理特征的不同导致了氮素利用效

率的不同。 

深入研究水稻氮效率基因型差异的机理，有利于

水稻生产和良种选育。研究人员利用国内外不同年代
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育成的常规籼稻代表品种进行群体试验，发现 NUEg

高的品种抽穗期及成熟期茎、鞘、叶中氮素比例小、

穗中氮素比例大，结实期茎鞘和叶片氮素运转量大、

转运率高[17]。另外，通过群体聚类法研究特青/Lemont 

F2 无性系群体 140 个株系的氮素吸收利用性状发

现，库容量对抽穗期氮素在不同器官的分配比例无

明显影响，但随库容量的增大，成熟期氮素在根、

茎、叶中的分配比例明显降低，在穗部的分配比例

明显增加[18]。随库容的增加，NUEg、NUEb 及 NHI

随库容量的增大均显著提高[18]。氮高效类型水稻相

比氮低效类型，在株型构建和物质生产与积累方面存

在比较明显的优势。另有研究发现，水稻氮素的阶段

性积累量，除有效分蘖临界叶龄期至拔节阶段外，其

余各阶段氮高效类型水稻的氮积累量均极显著高于

氮低效类型。就水稻氮素的阶段性积累率而言，移栽

至拔节阶段氮低效类型水稻显著大于氮高效类型，而

在拔节至成熟阶段则表现出相反的趋势。抽穗前的氮

素转移量和转移率，氮高效类型水稻显著或极显著大

于氮低效类型，而抽穗前氮对籽粒的贡献率，氮高效

类型极显著低于氮低效类型[19]。另外，与高产氮中

效品种相比，高产氮高效品种总氮累积量低于其

1.7%，但在齐穗期至成熟期的氮积累量高出其

6.5%，可以认为最终总氮积累量的高低并不是判定

是否为氮高效品种的绝对条件[20]；而常规籼稻和粳

稻相比，籼粳杂交稻有更强的氮素积累和茎鞘氮素

转移能力[21-22]。有研究通过 15N 标记试验发现，氮高

效水稻在齐穗期以后比氮低效水稻具有更强的氮素

吸收和转运能力，其中一个重要原因是各氮效率基因

型水稻生育后期衰老特性差异较大[23]。可以看出，

氮素利用效率在不同品种间的差异较大，主要受不同

品种生理生化特征和不同生育期植株氮素积累和转

运效率不同的影响，而这种差异也与研究人员选择的

材料和衡量指标关系密切。 

2.2  水稻氮效率基因型差异与产量形成和光合特征 

水稻产量特征与光合作用的基因型差异也是解

释水稻氮效率生理机制不同的重要策略。有研究通过

选用生育期相近(142 d 左右)的中熟中籼和中熟中粳

开展田间试验，发现粳稻平均产量随施氮量呈增加趋

势，而籼稻平均产量在中氮水平达最高，高氮水平有

所降低，而系列氮水平下籼稻产量高于粳稻，且籼稻

有较高的穗粒数和千粒重[24]。另外，以 225 kg/hm2

为施氮量，通过长江中下游地区 5 种生育期类型中相

对高产和低产的 20 个粳稻品种为材料开展田间试

验，发现高产水稻类型的平均产量分别比低产类型高

出 21% 以上[15]；通过 4 个粳稻品种进行研究，发现

在施氮量低于 200 kg/hm2 时，淮稻 5 号和连粳 7 号籽

粒产量和氮素吸收均高于宁粳 1 号和扬粳 4038；在

高施氮量时，4 个品种的籽粒产量无差异[25]。可见，

籼稻和粳稻的产量形成对施氮水平存在响应差异；同

在粳稻品种间，同一氮水平或不同氮水平下的产量表

现也存在明显不同。 

水稻叶片含氮量的变化与其净光合速率关系密

切，进而影响植株物质生产。研究发现，Rubisco 酶

在不同氮效率基因型间含量差异不大，两种氮效率基

因型间的净光合速率(Pn)在幼穗分化期差异不明显，

而在齐穗期氮低效基因型的 Pn 低于高效基因型；氮

低效基因型在幼穗分化和齐穗两个时期的单位叶绿

素光合速率(Pn/Chl)比氮高效基因型分别低 18.51% 

和 29.67% 左右，孕穗期氮高效品种谷氨酰胺合成酶

活性高于低效品种，而可溶性蛋白含量较低；在成熟期

氮高效基因型干物质积累能力强，籽粒产量高，说明氮

效率不同的基因型对氮肥的生理反应差异大[26]。超级

杂交稻相对普通杂交稻的产量优势是由于源库能力

的提高所产生的[27-28]。不同氮效率水稻开花期叶片

Pn 值差异并不显著，但氮高效基因型水稻碳氮代谢

关键酶活性和蛋白质含量明显高于氮低效品种[29]。

齐穗后，氮高效基因型水稻的叶绿素、叶片含氮量、

净光合速率、光合功能期、叶绿素荧光动力学参数中

的最大光化学效率(Fv/Fm)和 PSII 的潜在活性(Fv/Fo)

等均显著高于氮低效基因型，这些参数与其氮素利用

率和结实率有极显著相关性[30]。水稻氮素利用效率

与剑叶光合速率显著相关，与氮低效基因型水稻相

比，氮高效水稻花后剑叶抗氧化酶活性较高，可有效

阻止叶片衰老，延长其光合功能期的同时提高氮肥利

用率[31]。与宁粳 1 号和扬粳 4038 相比，淮稻 5 号和

连粳 7 号灌浆过程中作物生长速率、光合效率和非结

构性碳水化合物的迁移率均较高[25]。另外，也有研

究认为，灌浆期较高的 Pn 和更有效的碳水化合物转

运有助于超级杂交稻保持较高的灌浆效率[28]。光合

效率的差异导致了水稻干物质生产和籽粒灌浆效率

的不同。上述研究结果也表明，水稻品种间光合效率

的差异与植株氮素生理特征和源库关系的协调有密

切关系。 

由此可见，基因型差异对水稻氮素吸收利用的影

响体现在多个方面，包括氮素在生育期或阶段生育期

的积累、植株干物质和籽粒生产效率、光合作用特征

和氮素代谢的生理特征。氮高效基因型和氮低效基因

型水稻的氮素干物质生产效率往往随植株氮素含量
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的升高而上升；同样氮素水平下，氮低效基因型水稻

茎鞘、叶片和根系干物质占比要高于氮高效基因型水

稻，而后者干物质积累向穗部转运的能力更强，更易

表现出产量优势。氮高效品种在生育后期具有更为理

想的库容量和更强的氮素吸收和转移能力。氮素利用

效率的基因型差异或许很大程度上是由各生育期“源

库关系”的不同或者强弱所造成，由这种差异所导致

的产量形成潜力和生理特征的不同为氮高效水稻品

种的培育提供了现实条件。 

2.3  水稻氮效率基因型差异与其根系生物学特性 

水稻根系是植株获取生长介质中矿质养分的主

要器官，与植株地上部物质交流密切。水稻根系发育

直接影响地上部性状，而水稻的根系数量、体积、表

面积和活力等形态建成和生理变化过程都有自身的

规律[32]。同一根系中不同类型的直根系或不定根须

在生长介质中的空间造型和分布决定了根系构型。水

稻高产栽培要求培育有利于塑造理想根型的水稻品

种。目前有关水稻根系形态与氮素利用效率关系的研

究颇为活跃[33]。根系构型主要反映在各类根的根长、

根重和吸收面积等指标上。根系表型上的适应性是根

系对养分局部供应的反应，也是对土壤其他环境条件

局部变化的反应[34]。有研究发现，拔节期氮吸收高

效的水稻基因型总根长、根密度、根表面积均极显著

高于氮低效、氮中效基因型，且氮高效基因型水稻根

系活跃吸收面积大，氧化还原能力和氮代谢相关酶活

性强[35]。与低产类型品种相比，高产类型品种在根干

重、根体积、根系总吸收表面积、根系活跃吸收表面积、

根系 α-NA 氧化量及根系伤流强度等方面在各个生育

时期优势明显，说明生产力的提高伴随着根系形态特征

的改善和生理活性的加强。然而，较之高产氮中效类型，

高产氮高效型水稻的群体根干重、群体根体积、群体根

系伤流强度和根系总吸收表面积均有所降低，而单茎根

干重、单茎根体积、单茎根系伤流强度、活跃吸收表面

积比及根系氧化力却有显著提高[36]。有效分蘖临界叶

龄期、拔节期、抽穗期和成熟期，水稻根干重、根体

积、根系 α-NA 氧化量、总吸收表面积、活跃吸收表

面积和活跃吸收表面积比与氮素利用效率呈显著正

相关[37]。有效分蘖临界叶龄期和拔节期，植株的根

冠比与氮素利用效率呈显著正相关，而抽穗和成熟期

则呈极显著负相关，氮高效型水稻在其整个生育期中

具有良好的根系形态，并且能保持较强的根系活力，

为植株大量吸收和高效利用氮素奠定了基础[37]。此

外，有研究以氮高效品种南光和氮低效品种 Elio 作

为试验材料，通过低氮和高氮供应水平研究，认为根

系形态及根系活力的差异是造成水稻氮效率差异的

重要原因[38]。也有研究以籼稻天优华占、两优培九

和粳稻陵香优 18、宁粳 1 号为材料进行试验，发现

根系活跃吸收表面积、根系伤流量和根系活力高的水

稻品种更有利于在降低施氮量的同时提高产量和氮

肥利用率[39]。超级杂交稻之所以具有生产优势，更

高的根系生物量和根系活力是其原因之一[27]。相比

于宁粳 1 号和扬粳 4038，淮稻 5 号和连粳 7 号灌浆

过程中根系和地上部生物量、根系分布深度、根长、

根系氧化活性均较高[25]。有报道指出，水稻抽穗期

根系形态与产量关系极为密切，合理的水氮管理措施

能够优化根系形态的同时提高籽粒产量。氮高效品种

抽穗期粗分枝根长度和氮低效品种细分枝根表面积

对优化的施肥措施有积极反应，通过这些措施籽粒产

量均得以提升[40]。 

铵态氮(NH4
+-N)和硝态氮(NO3

–-N)是土壤中主要

存在且能被植物直接吸收利用的氮素形态[41]。通过

米氏动力学方程对水稻 NH4
+吸收速率的研究发现，吸

氮能力不同的水稻品种的 vmax 相差较小，而 Km 值差

异达极显著水平[42-43]，这种差异回应了氮效率基因型

差异水稻对土壤氮素水平响应的不同。除此之外，水

稻品种会对固氮微生物的群落结构产生显著影响，水

稻品种差异是水稻根部内生固氮菌的群落结构不同

的重要成因[44]。有研究通过 4 个水稻品种和 3 个氮

肥施用水平对水稻根部内生固氮菌的影响进行研究，

发现 β 变形菌是优势固氮微生物类群，氮肥对水稻

根部内生固氮微生物群落结构的影响取决于水稻品

种[45]。另据报道，水稻根系能通过硝酸盐转运蛋白

OsNRT1.1B 调控具有氮转化能力的微生物，对不同

水稻品种的田间氮肥利用效率发挥作用[46]。水稻根

系也可与土壤中真菌互作并形成丛枝菌根，促进水稻

根系对氮素的吸收，而过低的土壤氮素水平反而抑制

菌根的形成[47]。因此，作为对地上部提供矿质营养

的主要器官，水稻根系表面积、根密度、根系生物量

和根系活力与氮素吸收关系密切，不同氮效率基因型

差异的水稻品种，根系生物学特征存在明显差异，良

好的根型有利于水稻氮素利用效率的提升。当然，根

型差异也与土壤氮素营养环境存在密切的交互关系，

培育拥有理想根系构型和特征的水稻品种也是提升

水稻氮素利用效率的重要手段。 

有关水稻氮素利用效率基因型差异研究的持续深

入，是实际生产中氮素养分管理和氮高效品种培育的重

要指引。在主要稻作区，高氮投入导致氮素利用效率不

高的主要原因在于植株体内的冗余氮素不能被及时同
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化利用，影响植株根系生理特征对土壤氮素状况的响

应，这种差异性的变化扰乱了水稻植株干物质生产与氮

素生理利用过程的平衡。叶片是氮素接受和同化的主要

库器官，也是光合同化物输出的源器官，根系从土壤中

获取的氮素和茎秆中所存储的氮素均会向叶片输送，通

过光合作用生成光合同化物，用于根系生长发育和形态

建成；而在高氮投入情况下，功能叶片首先受到植株氮

素环境变化的影响，不同氮效率水稻品种在这方面的体

现更为明显；而功能叶高效的光合同化能力则更有利于

稻株应对高氮投入时的氮素利用，尤其在灌浆阶段，协

调植株的氮素干物质生产效率、籽粒生产效率与氮素吸

收效率和生理效率之间的关系，将更好地协调灌浆阶段

各要素间的“源库关系”，从而促进产量形成和氮素利

用效率的提升(图 1)。 

 

图 1  生育后期水稻氮素利用的源库关系 
Fig. 1  Source-sink relationship of nitrogen utilization in late growth stage of rice 

 

3  水稻氮素吸收和同化利用的分子调控基础 

通过分子育种或基因工程等途径培育高氮素利

用效率的水稻品种将成为提高氮素利用效率至关重

要的手段。水稻氮素利用效率差异在分子生理层面的

体现，主要在于一系列对应氮素形态的吸收、转化和

利用过程，利用分子层面的调控手段研究发现，有关

遗传操作对水稻氮素利用效率均存在比较明显的作

用。铵态氮是水稻吸收的主要氮素形态，就水稻铵转

运蛋白 (OsAMT) 而言，研究的内容主要体现在

OsAMT1 基因家族[48]；硝态氮作为可供水稻吸收的另

外一种无机氮源，在水稻中也存在一套精密且高效的

吸收转运系统。目前报道较多的主要是 OsNRT1/PTR

家族和 OsNRT2 家族成员[49]。另外，尿素是水稻生

产中广泛使用的速效氮源，植物可以从环境中直接吸

收尿素[50]。有关氨基酸吸收利用机理的研究也有较

多报道，OsAAPs 是其中一类研究比较深入的氨基酸

转运蛋白[51]。硝态氮被根吸收后，被胞质硝酸还原

酶(OsNR)还原为亚硝态氮；亚硝酸还原酶(OsNIR)将

进入质体的亚硝态氮还原生成铵[52]。硝态氮进入植

株体后需要在一系列转换过程下形成铵态氮才能被

同化利用。正常生长条件下，GS/GOGAT 循环是水

稻铵态氮代谢的主要途径。在水稻中有 3 个 GS1 同

工酶成员，所对应的 OsGS1;1 和 OsGS1;2 在所有器

官均有表达，OsGS1;3 在小穗和成熟种子专一表达，

对氮素向籽粒的转移起作用[53]。除 GS/GOGAT 外，

谷氨酸脱氢酶(GDH)也是氮素转化利用过程中的重

要酶，线粒体 NADH-GDH 可催化谷氨酸逆转化为

2-OG 和铵态氮[54]，而 3 个 OsNADH-GDH 基因在不

同器官的差异表达取决于氮素可利用特性[55]。除此

之外，天冬酰胺(Asn)在氮的动态循环中发挥关键作

用，OsASN1 的过表达有利于苗期氮素吸收，籽粒蛋

白质含量和产量有所增加[56]。另外，天冬氨酸转氨

酶(AAT)在氮代谢过程中发挥重要作用，AAT 参与碳

氮代谢，并催化天冬氨酸(Asp)转化为 2-OG，OsAAT1

和 OsAAT2 过表达可以改变籽粒氮代谢，有利于增加

籽粒氨基酸含量[57]。相对于生产而言，特定功能基

因的突变、表达水平的降低或过表达都可以理解为对
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水稻氮素利用效率的一种调控策略。当前更多研究的

关注还是在于特定基因的过表达，而大量有关铵转运

蛋白、硝酸盐转运蛋白、同化和代谢酶类、部分氨基

酸转运蛋白的过表达已经被尝试探究，其中多数都对

氮素的吸收利用发挥了促进作用，在一定程度上对水

稻氮素利用效率有所提升(表 1)。 

表 1  一些关键基因过表达后对水稻氮素利用的影响 
Table 1  Effects of overexpression of some key genes on nitrogen utilization in rice 

基因类别 关键基因 过表达表型 

OsAMT1;1 适宜氮供应下(300 μmol/L NH4
+)，有利于植株生长、氮素利用效率和籽粒产量得以提升[58] 铵转运蛋白基因 

OsAMT1;3 随施氮量增加，生长和氮吸收能力变差，叶片碳氮含量降低，植株碳氮比失衡[59] 

OsNPF8.9、
OsNRT1.1 

各种氮供应条件下生物量增加， 2.5 mmol/L NH4
+ 或 2.5 mmol/L NO3

– 有利于植株总氮的积累[60]

OsNPF7.3、OsPTR6 在生育后期，过表达株系叶片中的氮素向籽粒转移增加；产量构成因素有所改善，籽粒氮含

量有所提升，氮素利用效率有所提高[61] 

OsPTR9 适宜的氮素供应条件下，植株氮素吸收增强，促进侧根形成和籽粒产量的增加[62] 

OsNPF2.4 高氮供应时，增强硝酸盐吸收，促进由根向地上部的长距离运输[63] 

OsNPF6.5、NRT1.1B 硝态氮肥为肥源，施用量 100 kg/hm2(低氮条件)，增加籽粒产量和氮素利用效率[64] 

OsNPF7.7 适宜氮素供应下能改善根系的氮素吸收，增加单株饱粒数，提升产量和氮素利用效率[65] 

OsNRT1.1A、
OsNPF6.3 

提高氮素利用效率和产量，成熟期显著缩短[66] 

OsNRT2.3b 通过对 pH 的感知，作用于水稻对不同氮素供应形式的适应，有利于提高氮素利用效率[67]

硝酸盐转运蛋白

基因 

OsNRT2.1 高施氮量下可增加谷物产量和氮素利用效率[68] 

OsAAP1 有助于分蘖和籽粒产量提升，茎秆中中性和酸性氨基酸含量较高，碱性氨基酸含量较低，能

够增加中性氨基酸的分配[69] 

氨基酸转运蛋白

基因 

OsAAP4 提高 Val、Pro、Thr 和 Leu 等中性氨基酸含量，提高水稻分蘖数和产量[70] 

OsGS1;1、OsGS1;2 叶片 GS 活性和可溶性蛋白含量升高，植株中总氨基酸和总氮含量升高[71] 

OsASN1 增加籽粒氮素和蛋白质含量；在限氮条件下，增加籽粒产量和植株光合活性，有利于氮素利

用效率提升[56] 

氮同化关键基因 

OsAAT1、OsAAT2 改变了籽粒氮代谢，有利于增加氨基酸含量[57] 

 

4  氮素利用的增碳调控途径 

碳源供应不足严重影响植物对氮素的吸收利用，

进而将影响植株的生长发育和籽粒生产。植物所处环

境 CO2 浓度的变化与其光合效率密切相关。自工业革

命以来，大气 CO2 浓度由最初的 280 μmol/mol 上升至

400 μmol/mol，预计到 21 世纪末达到 700 μmol/mol[72]。

CO2 升高对水稻种植系统氮素利用效率的影响及对

未来气候变化条件下的氮素管理具有重要意义。在较

高的 CO2 条件下，植物氮素积累与生物量和籽粒产

量密切关联[73]。升高的 CO2 强烈影响水稻的生长和

产量形成，从而导致植株对氮的吸收和利用发生变

化。这主要由于 CO2 的增加可以刺激光合作用，促

进水稻营养生长的同时提高产量[74]。 

大 气 CO2 浓 度 升 高 (free-air carbon-dioxide 

enrichment，FACE)技术处理下，水稻氮素利用效率

对升高的 CO2 有积极的响应，各组织和整个植株的

氮含量均显著下降，其中叶和茎的氮含量下降幅度较

大，总氮积累量保持不变，但大量的氮被分配到了穗

部[72]。遗传改良后水稻的碳响应对氮素利用也能发

挥作用，过表达 OSA1 可以提高质膜 H+-ATPase 的活

性，促进 NH4
+ 吸收和同化，增强叶片在饱和光强下

的气孔导度、光合速率和 NH4
+ 代谢，进而提升水稻

籽粒产量。质膜 H+-ATP 酶被发现可以调节水稻

NH4
+ 吸收，基于 OSA1 的遗传操作可使水稻根系适应

更大土壤 NH4
+

 含量范围，谷氨酰胺合成酶(GS1;2 和

GS2)和谷氨酸合成酶相关基因在 OSA1 过表达株系

中有所上调[75]。OSA1 之所以能够关联并促进 NH4
+ 的

吸收和同化，主要因为该基因通过调节气孔开放参与

碳的固定。OSA1 过表达株系气孔开度的增加伴随气

孔导度和光合速率增强，为 NH4
+ 的代谢过程提供了

更多的碳骨架和能量，这也与光合作用相关基因表达

上调结果一致。水稻植株的氮吸收和光合活性通过整

体碳氮状况存在内在联系[76]，而通过 OSA1 过表达可

以实现水稻植株碳氮协同的目的。 

由此可见，在一定生境下，稻株在生育进程中所

处 CO2 浓度的升高对其氮素的分配和利用有积极影

响，此时整个植株茎叶成为氮素向籽粒转移的源，而

光合作用在这一过程中发挥主要驱动作用。叶片作为

光合同化物向籽粒输出的源，碳的同化利用将增强干
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物质的输出，为后续的同化利用提供了更为有利的条

件，这种作用在促进物质生产和合理分配的同时，提

升了水稻氮素利用效率。另外，通过遗传改良手段强

化光合碳同化过程，能促进植株更好利用氮素，这种

手段主要体现在对气孔运动的调控过程中。气孔作为

植株与外界进行气体交换的门户，通过调控保卫细胞

膨压对气孔运动过程的干预，将为植株碳源的收支提

供调控策略。  

5  总结和展望 

氮素是目前稻田生态系统中研究最为广泛的营

养元素。一方面，通过选用以产量和氮素收获指数等

指标为前提标定的具有代表性的氮效率基因型差异

水稻品种，从植株整个生育期或某一阶段生育期对氮

素的积累状态、干物质和籽粒生产效率、氮素的转运

状态、植株光合生理特征等各方面来阐述水稻氮素利

用效率差异的生理机制，这种差异所导致的产量形成

潜力和生理特征的不同，为氮高效水稻品种的选育提

供了现实条件，并在高氮肥投入的生产背景下得到广

泛应用。另一方面，进一步认识氮素利用效率在分子

水平上各因子间的调控关系，成为解决当前水稻生产

中氮素利用效率不高这一问题的关键步骤。有关水稻

氮素吸收和利用的多个基因位点单独在水稻植株中

过表达以调控其氮素利用的尝试已经有了诸多进展，

而具体的结果仍然比较有限。 

另外，水稻所处环境 CO2 浓度的变化与其光合

效率密切相关。CO2 是植物进行光合作用的底物，氮

素的同化需要消耗能量和碳骨架作为支撑。在当前多

个稻作区施氮过量的背景下，多数研究认为氮素利用

率不高，主要是因为高施氮量打破了植株体内的碳氮

平衡，碳源供应不足，导致水稻内环境中大量氮素不

能被及时利用，原始氮素形态在体内累积过量，导致

毒害和严重的内耗，进而影响水稻产量潜力的发挥。

因此，基于气孔调控增碳的分子策略，开展高施氮背

景下增加碳源供应来促进氮素吸收利用的研究，也将

为水稻氮素利用效率的持续改善提供更多途径。 
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