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摘 要 氮素是植物生长发育的关键营养元素，主要由植物根系吸收，并在其生命活动中发挥着至关重要的生理

作用。根系分泌物是植物在养分代谢过程中，根系向生长介质中分泌或渗出的化学物质，对水稻氮素吸收利用的

过程有显著影响。本文综述了水稻根系分泌物的类型、功能及其产生途径，深入分析了根系分泌物在水稻氮素吸

收和利用中的作用，探讨了氮肥调控对根系分泌物的影响。同时，总结了以“分泌物”为导向的氮肥减量增效新

思路，指出目前研究中存在的问题，并对未来的研究方向进行了展望，旨在为制定合理的氮肥管理策略和实现水

稻高产提供理论依据和实践指导。
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氮素是植物体内蛋白质、核酸、磷脂、酶和生

长激素的重要组分，因此施用氮肥是农业生产中提

高作物产量的关键措施[1]。水稻是我国第一大口粮

作物，确保并提高其产量一直以来都是关注的焦

点。合理施用氮肥可以促进水稻生长，提高叶片光

合能力，进而促进籽粒建成，提高产量[2]。氮素供

应不足，水稻植株的正常生长受抑制。在水稻苗期，

低氮素胁迫会导致氨基酸合成受阻，使植株生物量

不足，产量低[3]；在分蘖期缺氮影响有效分蘖的形

成[4]；在抽穗期缺氮则影响籽粒灌浆，单位面积穗

数、穗粒数及结实率随之降低[5]。同时，氮肥过量

除使水稻无效分蘖增多，结实率降低，茎和叶徒长

外，还会破坏土壤养分平衡，造成产量和品质双受

损[6]。因此，探索提升水稻产量、品质、生产效率

并改善农田生态环境的关键氮肥管理技术及原理

具有重要的理论和现实意义[7]。

在生长发育过程中，植物根系向生长介质中分

泌或渗出的物质被称为根系分泌物，约占植物净光

合产物的 21%[8]。作为根与生长介质间进行物质循

环、能量传递和信息交流的重要媒介，根系分泌物

参与调控植物的生长和发育。国内外学者依靠分析

技术从根系分泌物的成分识别及其功能研究、生态

系统群落的结构与功能调控、缓解重金属污染等多

个领域进行深入探讨[9]。研究[10]表明，施用氮肥可

能通过影响根系分泌物，直接或间接对根际土壤固

氮微生物群落结构产生影响，进而改变微生物的生

存环境与生命活动。此外，Coskun 等[11]认为，植

物根系分泌物可驱动土壤氮循环，有利于减少氮素

流失和温室气体排放。当前，氮肥管理面临“用量

高、效率低、污染重”的问题，而根系分泌物的调

控潜力尚未充分挖掘。本文就根系分泌物在水稻氮

素吸收利用中的作用机制及氮肥调控进行概述，以

期为解析氮高效利用机理和构建“分泌物”导向的

氮肥高效管理策略提供理论依据。

1 水稻根系分泌物

1.1 根系分泌物的种类和组成

根系分泌物是植物在生长过程中，根系不同部

位主动或被动释放到周围介质中的有机物质的总

称，其种类繁多，除质子和无机离子外，根据其来

源可分为渗出物、黏胶质、分泌物和裂解物质。根

据其分子量大小可分为低分子量物质和高分子量

物质，其中低分子量物质主要有糖类、酚酸类、有

机酸、氨基酸和脂肪酸等，高分子量物质主要有黏

胶物质和胞外酶[12-15]，具体分类见表 1。
1.2 根系分泌物的功能

1.2.1 调节土壤环境 根系分泌物是土壤碳的主

要来源之一，发挥着调节物质循环与交换的作用。
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表 1 根系分泌物的分类

Table 1 Classification of root exudates
根系分泌物种类 Types of root exudates 有机物类别 Organic compound class 有机物的组成 Composition of organic compound

低分子量有机物
Low-molecular-weight organic compound

糖类 葡萄糖、果糖、半乳糖、核糖、蔗糖等

有机酸 酒石酸、草酸、乙酸、乙醇酸、延胡索酸、水杨酸等

氨基酸 甲硫氨酸、络氨酸、脯氨酸、组氨酸等

酚酸类 咖啡酸、肉桂酸、杏仁酸、水杨酸等

其他 1,9-癸二醇、对羟基苯丙酸甲酯、独角金内酯类似物等

高分子量有机物
High-molecular-weight organic compound

酶类 蛋白酶、RNA 酶、转化酶、磷酸酶、DNA 酶、硝酸酶等

黏胶类 多聚糖、酚类化合物、多聚半乳糖醛酸等

黄酮类 黄酮类、黄酮醇类、异黄酮类等

生长素类 生物素、植物生长素、维生素、胆固醇等

衰老细胞分解物及其内含物
Senescent cell debris and its contents − −

“−”表示该指标没有具体的分类。
“−”indicates that there is no specific classification for this indicator.

随着分泌物含量及种类的变化，根系分泌物中所

溶解的有机物质成为根系向土壤释放有机碳的主

要载体，这一过程能维持根际环境的碳、氮循环及

养分平衡[16-17]。根系分泌物不仅可附着于土壤黏粒

表面形成团聚体，还可在土壤颗粒间充当结合剂，

由此增加土壤结构稳定性。

1.2.2 影响养分吸收 根系分泌物（如有机酸、酚

酸、氨基酸、铁载体及酶等）可以通过不同途径（酸

化、还原、络合、风化和酶反应等）活化磷、铁、

锰及锌等元素[18]，有效促进活化能力弱的植物正常

生长。在盐碱稻田中，有机酸类分泌物可以通过配

体交换或溶解直接增加土壤磷的可用性，缓解水稻

对磷的竞争[19]。土壤中的有机质是微生物的碳氮底

物，化学降解困难，能量无法激活，但根系分泌物

的释放可以刺激微生物的生长，促进有机质转化，

实现根际氮循环的加速运转[20-21]。

1.2.3 与微生物的相互作用 根系分泌物与根际

微生物间存在的互作关系表现为根系分泌物的种

类和数量影响根际微生物的种群结构和多样性，根

际微生物通过改变根际土壤特性等影响根系的分

泌。植物通过光合作用固定的碳以根系分泌物的形

式释放到根际，连同分泌物中的次生代谢物质一起

为根际微生物提供碳、氮等养分，影响根际微生物

的群落结构及多样性[22]。同时，在作物生命周期中，

根际微生物能够产生植物生长调节物质和植物抗

生素，改变植物代谢过程，进而影响根系分泌物的

种类和数量等[23]。

1.3 根系分泌物的产生途径

植物根系最显著的代谢特征之一是将大量化

合物分泌至根际，5%~21%固定碳以根系分泌物的

形式转移到根际[24]。根系分泌物的产生主要有代谢

途径和非代谢途径。根据运输方式，代谢途径分为

主动运输和被动运输 2 种运输类型。被动运输是一

种不依赖于能量的跨膜移动，主要包括简单扩散、

离子通道运输和囊泡运输。简单扩散是被动运输最

基本的形式，由细胞间的浓度差和极性驱动，主要

释放糖、氨基酸和有机酸等低分子量物质。当扩散

受影响时，位于细胞膜上的离子通道可以发挥通路

功能，负责渗出碳水化合物和羧酸盐。其中，离子

通道包含慢阴离子通道（S 型）和快阴离子通道（R
型），激活前者需耗用几秒钟，而激活后者仅需几

毫秒。黏液、多糖和蛋白质等高分子量物质由囊泡

负责运输，该过程也称为胞吐作用[25]。主动运输

由根质膜蛋白介导，是依赖能量渗出初级代谢物

和次级代谢物的过程。初级代谢物是指根系受到

外界胁迫时，为维持植物正常生命活动而主动释

放的化学物质，与之相对，次生代谢物为响应逆

境、抵御外界压力而释放，并不直接参与植物生长

繁殖。非代谢途径产生的分泌物主要是指不受代谢

调控的、根表皮衰老细胞分解及其细胞内含物释放

的产物[26]。

2 根系分泌物在氮素吸收利用中的作用机制

2.1 根系分泌物与土壤氮素形态的转化

2.1.1 根系分泌物对氮素固定和矿化的影响 根

系分泌物对土壤氮素固定的促进作用，主要源于其

含有可供微生物利用的碳源，这使根际微生物的数

量得以增加，能够进行一定的氮固定过程[27]。在关

键代谢物对土壤固氮菌的影响试验中，Chen 等[28]

观察到，在低氮条件下，柠檬酸促进固氮细菌的

增殖，在水稻根际易形成高效固氮环境。而不同

水稻品种的优势固氮微生物属也不同，化感水稻
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PI312777 根际好气性固氮菌的数量高于非化感水

稻 Lemont[29]，这可能是水稻分泌物选择性富集的

结果。Yan 等[30]通过基因编辑生成富含芹菜素的水

稻植株，证明芹菜素等黄酮化合物可增加生物膜

量，进而富集重氮营养细菌，增强根际生物固氮，

并在有限的氮土壤条件下提高了水稻产量。根系

分泌物还能为微生物活动提供能量，活化与氮矿

化相关的微生物及其酶，利用激发效应加速土壤氮

矿化[31]。Liu 等[21]通过添加碳水化合物和有机酸，

发现无论总氮矿化率还是氮固定化率，有机酸处理

的土壤均高于另一处理。可见，植物利用根系分泌

物调节微生物群落，能有效加速氮素向无机态转

化，氮素矿化速率显著提高。而根系分泌物对氮矿

化的抑制作用，主要在于有机酸的释放会降低根际

土壤 pH，使土壤微生物活动受阻，从而抑制了氮

矿化[32]。

2.1.2 根系分泌物对硝化作用的影响 目前普遍

认为水稻是喜铵作物，但以硝态氮作氮源也能生长

良好。硝态氮主要包括 NO2−和 NO3−，是硝化微生

物利用 O2 将还原性强的铵态氮氧化形成的，即硝

化作用 [3 3]。此过程伴随硝酸盐浸出并产生气态

N2O，使植物的氮损失高达 50%。因此，抑制硝化

过程是农业中减少氮损失的关键[34]。首先，根系分

泌物抑制硝化作用的机制主要有 2 种：一是抑制氨

氧化过程中氨单加氧酶的活性；二是根系分泌物

中的某些物质能够干扰羟胺还原酶、泛酸和辅酶

Q 之间的电子传递。其次，植物根系可以释放硝

化抑制化合物，即生物硝化抑制剂（biological
nitrification inhibitor，BNI）[35]，它们可以选择性地

抑制土壤中硝化细菌的活性。Tanaka 等[36]对 36 种

不同水稻基因型的根系分泌物中的 BNI 活性进行

评估，证实了 BNI 能够有效降低土壤中的硝化速

率。具较强硝化能力的 1,9-癸二醇是从水稻根系分

泌物中分离鉴定的[37]。值得一提的是，BNI 因其可

降低氮损失并提升氮肥利用率而展现出绿色优势。

氨基酸和糖类可为硝化细菌代谢提供能量和营养

物质，与硝化速率呈显著正相关[38]。乳酸等低分子

有机酸因提高土壤 pH 和土壤脱氢酶活性能增加细

菌数量，可有效加速硝化进程[39]。由于强大的通气

组织，水稻根系在水淹环境中还可通过泌氧维持低

氧气浓度下的硝化作用[40]。由此可见，根系分泌物

促进硝化作用主要是通过影响硝化微生物的活性

来实现的。

2.1.3 根系分泌物对反硝化作用的影响 反硝化

作用是微生物在缺氧或者厌氧情况下将 NO3−或者

NO2−还原为 NO、N2O 和 N2 的过程，也是稻田氮

损失的主要途径之一。根系分泌物通过提供碳源、

改变土壤环境和影响微生物群落结构等多种机制

影响反硝化作用。反硝化作用是厌氧过程，因此根

系泌氧会抑制反硝化作用，但同时也能促进硝化作

用，增加反硝化底物 NO3−含量。当 NO3−迁移到厌

氧区时，反硝化作用又会增强，N2O 排放增加[41]。

Langarica-Fuentes 等[42]为研究不同根系分泌物对土

壤反硝化速率的影响，模拟添加多种糖类、氨基酸

和有机酸，结果表明，根系分泌物中的碳输入显著

提升了土壤的反硝化速率。在高氮条件下，根系分

泌物中的油酸酰胺和芥酸酰等脂肪酸酰物质，对反

硝化作用的促进效果尤为显著[43]。水稻在分蘖期和

抽穗期根系分泌旺盛，乙酸和柠檬酸浓度分别达到

50 μmol/L 和 30 μmol/L 左右，这些低分子有机酸使

氧化还原电位维持在-150~-100 mV，厌氧环境稳

定。而在成熟期，水稻根系分泌能力下降，根际氧

化还原电位升高，厌氧环境遭破坏[44]。这些因素都

可能影响根际反硝化作用。葡萄糖和蔗糖等含碳分

泌物则作为反硝化过程中的碳源，为反硝化微生物

提供能量，推动反硝化作用进程[45]。总体而言，在

生产上应缓解硝化作用与反硝化作用伴随的氮损

失，提高氮素利用率。

2.2 根系分泌物与氮素吸收相关的信号传导

氮及其代谢产物在根际还充当信号分子，调节

植物的生育过程，氮素信号传导在根系生长和氮素

吸收中起着关键作用。植物将硝态氮转运到各种细

胞和组织中进行吸收以促进生长。研究[46-47]显示，

在响应硝酸盐信号的过程中，NRT1.1 和 NRT2.1 是

2 种主要的硝酸盐转运蛋白，它们不仅负责硝酸盐

的吸收和运输，还作为感应元件感知硝酸盐浓度的

变化。其中，NRT1.1 是一种双重亲和力的 NO3−转

运蛋白，它对外界硝酸盐浓度的感知由 CHL1T101
位点的磷酸化直接决定。当根际环境中的硝酸盐浓

度较低时，CHL1T101 位点会被磷酸化，导致

NRT1.1 的亲和性较高，从而引发低水平的初级硝

酸盐反应；而当硝酸盐浓度较高时，CHL1T101 位

点则被去磷酸化，NRT1.1 的亲和性降低，进而引

发较高水平的初级硝酸盐反应[48]。在外部 NO3−浓

度低时，NRT2.1 功能活跃，反之其表达则受抑制，

这表明 NRT2.1 在低 NO3−浓度时起着重要作用[49]。
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此外，当根系分泌物浓度较高，如在高蔗糖下筛选

到侧根数目增加的突变体 atnrt2.1，说明 NRT2.1 抑

制该条件下的侧根形成。根系还可通过调节激素信

号来增强对氮素的吸收能力[50]。糖信号和还原态氮

信号是根吸收硝酸盐的关键信号分子。糖信号作为

正向反馈，促进根系对氮素的吸收，而还原态氮信

号则作为负向反馈，共同维持植物体内的氮素平

衡[51]。分泌物也可以作为激素信号分子对氮信号转

运起协同作用。生长素（indole-3-acetic acid，IAA）

通过扩展根系表面积促进根系的生长发育和调节

NRT1.1 的表达和功能，影响根系对硝酸盐的吸收

和运输。细胞分裂素（cytokinin，CTK）和赤霉素

（gibberellin，GA）等则通过延缓根系衰老维持氮

代谢活性。

2.3 根系分泌物与土壤微生物互作下的氮素利用

根系分泌物与土壤微生物的互作对土壤中氮

素的转化和利用有着重要影响。土壤微生物，尤

其是固氮菌、硝化菌和反硝化菌，是土壤氮循环

的关键参与者，根际环境中氮素的形态转化主要

由微生物驱动。因此，影响与氮形态转化相关微

生物的活性及生命代谢的因素，都会直接或间接

地改变根系的正常代谢，引起根际氮素的低效转

化。同时，根际微生物通过调控特定分泌物的产

生，对作物的生理代谢可产生间接效应。芽孢杆

菌和假单胞菌生命活动产生的 GA 等激素，能诱

导根系分泌酰基糖和糖基化壬二酸，导致植物代

谢组和转录组变化[52]。面临病原菌的入侵，根系

会分泌长链脂肪酸和氨基酸等物质，并富集诱导

植物抗性的假单胞菌到根际，从而提高植物抗性，

维持氮素等养分的吸收利用[53]。当植物面临氮胁

迫时，水稻黄酮类化合物的分泌量增加 40%~
60%，显著增强了根际固氮菌丰度[54]。这些固氮

细菌通过提供固定氮与水稻进行碳的交换，从而

缓解水稻氮胁迫。总之，根系分泌物通过“化学

调控―信号感知―微生物网络”三重机制，实现

对氮素循环的精准干预，为氮肥高效利用提供多

靶点调控路径。综上，根系分泌物在氮素吸收利

用中的作用机制大致可用图 1 来表示。

...

分泌物促进氮素的固定与矿化
Exudates promote nitrogen fixation and mineralization

分泌物促进硝酸盐的信号传导与氮素吸收
Exudates promote nitrate signal transportation and absorption

硝酸盐信号传导
Nitrate transport

根部氮素吸收
Nitrogen absorption in roots

分泌物影响硝化作用与反硝化作用
Exudates affect nitrogen nitrification and denitrification

微生物和分泌物调节氮素吸收与作物发育
Microbe and exudates regulate N utilization and crop growth
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图 1 根系分泌物在氮素吸收利用中的作用机制
Fig.1 The mechanism of root exudates in nitrogen absorption and utilization

3 氮肥调控对根系分泌物的影响

3.1 氮肥种类对根系分泌物的影响

在大田生产中，速效氮肥因其养分释放速度较

快，可被植物迅速吸收利用而最为常用，主要分为

铵态氮肥和硝态氮肥。铵态氮肥指含 NH4+的氮肥。

常见的主要有碳酸氢铵（NH4HCO3）、硫酸铵

[(NH4)2SO4]和氯化铵（NH4Cl）。研究[55]表明，随

着铵态氮肥释放肥效，NH4+被根系吸收后同化，此

过程产生的 H+通过质子泵排出，会增大细胞膜内
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外质子浓度梯度及质子泵活性。尽管水稻可能面临

酸胁迫，但仍能进一步加强根系对 NH4+的吸收利

用。由于水稻根系对 NH4+浓度变化的敏感响应，

根际 NH4+浓度处于低到中等水平（≤1.0 mmol/L）
时，能显著增强 1,9-癸二醇从水稻根系的释放[56]。

这有利于降低硝化作用导致的氮损失，提高氮肥利

用率。在硝态氮处理下，根系分泌物中的有机酸总

量、氨基酸含量及根系活性均明显上升，且与氮素

累积量呈显著正相关[57]。然而，硝态氮肥易在土壤

中残留累积，加剧反硝化作用并降低氮素利用率，

加之水稻根系偏好，故在生产中不单独施用。在局

部根系水分胁迫下，两侧根系均单一供应硝态氮的

水稻氮素吸收和累积量最少，而两侧根系同时供应

NH4+-N 和 NO3−-N 的水稻氮素吸收和累积量最多，

表明铵态氮与硝态氮配施可有效提高水稻氮素利

用率[58]。因此，如何精准调控硝态氮供应量，实现

铵态氮与硝态氮的最佳配比，以达到水稻产量和氮

素利用效率的最优平衡，仍需深入研究。

3.2 氮肥用量与根系分泌物的关系

一般来说，氮肥用量差异会影响植物根系的生

长与生理代谢，进而影响根系分泌物的组成和数

量。氮肥过量会导致根际环境中 NH4+浓度过高，

水稻根部谷氨酰胺合成酶和谷氨酸脱氢酶活性升

高，直至谷氨酰胺等含氮化合物积累到一定程度，

会通过负反馈调节抑制根系细胞膜上 NH4⁺转运蛋

白的活性，直接减少根系对 NH4⁺的主动吸收，氮

素的吸收和利用受抑制[59-60]。低氮胁迫会改变水稻

根系中硝酸还原酶和亚硝酸还原酶的活性，干扰

NO3−还原成 NH4+的过程，影响植株对硝酸根离子

的还原和利用效率。因此，确定适宜的氮肥施用量

是优化氮肥管理、维持植物根系正常生理代谢的关

键。在水稻的生育进程中，在需氮量大的分蘖期和

孕穗期分 2 次施肥，可使根系在分蘖期分泌更多有

机酸，在孕穗期分泌更多氨基酸，分别提升根系对

土壤有机氮的矿化能力和硝态氮的快速吸收。这种

分时调控不仅使水稻氮素利用率较一次性施肥提

高 12%~15%，还使土壤无机氮残留量降低了 21%。

4 存在问题与研究展望

在农业生产中，根系分泌物的调控为提高氮素

利用率和减少氮肥使用量提供了新的思路。首先，

优化氮肥种类和施用方式是关键。研究[61]表明，铵

态氮与硝态氮的合理配施能够显著提高水稻氮素

吸收效率，建议在水稻分蘖期和孕穗期分别施用适

量的铵态氮和硝态氮，以满足不同生育阶段的氮素

需求。其次，精准施肥技术的应用也至关重要，如

根据土壤肥力和水稻生长状况进行分时施肥，能够

在关键时期精准调控根系分泌物的种类和数量，从

而提高氮素吸收效率。此外，利用 BNI 和生物固氮

菌等微生物资源，可以有效减少氮素损失并提高氮

肥利用率。例如，通过筛选和应用富含黄酮类化合

物的水稻品种，增加根际固氮菌的丰度，从而减少

对化学氮肥的依赖。最后，推广生态农业模式，如

稻田养鱼或稻鸭共作，能够改善根际环境，促进根

系分泌物的有益调控，进一步提高氮素利用效率。

尽管目前对根系分泌物在氮素吸收利用中的

作用机制已有一定研究，但仍存在不足。首先，根

系分泌物的种类繁多且动态变化复杂，目前对其在

不同土壤类型和环境条件下的具体调控机制尚不

完全清楚。其次，现有研究多集中于实验室条件

下，缺乏在大田生产中的长期监测和验证，难以直

接应用于实际农业生产。此外，对于根系分泌物与

土壤微生物互作的复杂网络，尤其是微生物群落结

构的长期演变及其对氮素循环的长期影响，研究还

不够深入。这些不足限制了根系分泌物在氮肥管理

中的广泛应用。未来的研究应聚焦于以下几个方

向。一是进一步深入解析根系分泌物在不同土壤类

型、气候条件和氮肥管理措施下的动态变化规律，

特别是其在长期田间试验中的表现，以完善理论体

系并为实际应用提供更精准的指导；二是应加强根

系分泌物与土壤微生物互作机制的研究，利用高通

量测序和代谢组学等技术，深入解析微生物群落结

构的变化及其对氮素循环的调控作用，探索微生物

介导的氮素高效利用途径；三是结合基因编辑技

术，筛选和培育能够优化根系分泌物组成的水稻新

品种，以提高其氮素吸收利用效率；最后，开发基

于根系分泌物调控的新型氮肥产品和施肥技术，如

缓释肥料和生物肥料，以实现氮肥的高效利用和农

业的可持续发展。
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Research Progress on the Mechanism of Root Exudates
in Nitrogen Absorption and Utilization of Rice

and the Regulation of Nitrogen Fertilizer
Yin Jia, Zhang Nan, Sun Rumeng, Ru Yan, Jing Wenjiang, Zhang Hao

(Jiangsu Key Laboratory of Crop Genetics and Physiology / Jiangsu Key Laboratory of Crop
Cultivation and Physiology / Jiangsu Co-Innovation Center for Modern Production Technology

of Grain Crops, Yangzhou University, Yangzhou 225009, Jiangsu, China)

Abstract Nitrogen is a key nutrient element for plant growth and development, which is mainly absorbed by
plant roots and plays a vital physiological role in various life processes. Root exudates are chemical substances
secreted or exuded by roots into the growth medium during nutrient metabolism. They significantly effect the
process of nitrogen absorption and utilization in rice. In this paper, the types, functions and production pathways
of rice root exudates were reviewed, the roles of root exudates in nitrogen absorption and utilization of rice were
analyzed, and the effects of nitrogen fertilizer regulation on root exudates were discussed. Furthermore, this
paper summarized the new ideas of nitrogen fertilizer reduction and efficiency improvement oriented by
“secretion”, pointed out the problems existing in the current research, and looked forward to the future research
direction, aiming to provide theoretical basis and practical guidance for formulating reasonable nitrogen fertilizer
management strategies and realizing high yield of rice.
Key words Rice; Root exudates; Nitrogen uptake and utilization; Nitrogen fertilizer regulation
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