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摘　要： 沉水植物在水体生态系统中发挥着关键作用，能通过直接和间接途径缓解水体中的氮负荷，促进湖泊

生态系统的良性运转。沉水植物在无机氮的利用策略上与陆生植物差异显著，为了适应水环境，沉水植物地上

和地下部分能够同时获取环境中的氮，并将其进行向上或向下的运输。为了减少高浓度氮的毒害，沉水植物地

上和地下部分在氮利用中存在一定的权衡关系。沉水植物氮同化的主要场所是叶片，主要通过谷氨酰胺合成酶/
谷氨酸合成酶（GS /GOGAT）循环和谷氨酸脱氢酶（GDH）途径进行氮的同化。目前针对沉水植物的相关研

究还远不及陆生植物，仅涉及到生理响应层面，仍需深入探索沉水植物氮素利用的机理，开发合适的遗传转化

体系，并利用基因编辑等技术对基因功能进行验证，对关键蛋白质的结构与功能展开深入研究。
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Abstract：As  important  components  in  aquatic  ecosystems,  submerged  macrophytes  can  alleviate  nitrogen

load  and improve  the  healthy  operation  of  ecosystems through direct  and  indirect  ways.  Nitrogen utilization

strategies  of  submerged  macrophytes  differ  significantly  from those  of  terrestrial  plants.  Submerged  macro-

phytes can uptake nitrogen not only from the overlying water, but also from pore water in sediments via above-

ground and below-ground parts, respectively. To adapt to the various changes in nitrogen content in aquatic

environments, submerged macrophytes exhibit two directions of nitrogen translocation, namely acropetal and

basipetal translocation. To avoid the toxicity caused by high nitrogen concentrations, a trade-off exists in nitro-

gen utilization between the above- and below-ground parts of submerged macrophytes. The GS/GOGAT cy-

cle and GDH pathway are the primary pathways for nitrogen assimilation in submerged macrophytes. Current-

ly,  research on submerged macrophytes lags far  behind that  on terrestrial  plants.  Further  exploration of  the

mechanisms underlying nitrogen utilization in submerged macrophytes is still  needed and a suitable genetic
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transformation  system of  submerged macrophytes  is  required.  Molecular  technologies  such as  gene editing

can be used to identify gene function, which should promote further studies on the structure and function of

key proteins.

Key words：Submerged  macrophytes； Terrestrial  plants； Inorganic  nitrogen； Nitrate  nitrogen；

Ammonium nitrogen
 

1　沉水植物及其重要性

沉水植物是水体生态系统中不可或缺的一部

分，在关键界面上扮演着重要角色，对湖泊的生

产力和关键生源要素产生显著影响[1]，对维持生态

系统的结构和功能具有重要作用[2, 3]。氮（N）素对

植物的生长和繁殖至关重要[4]，植物可以从周围环

境中吸收大量的氮素，并利用其进行氨基酸、蛋

白质、DNA 和其他含氮化合物的生物合成[5]。近年

来，营养物质对水域生态系统健康的影响受到人

们的广泛关注[6-8]。研究表明，高浓度的氮不仅会

改变水域生态系统的结构，还会加速水体从清澈

的稳定状态转变为浑浊的稳定状态[5, 7, 9, 10]，进而对

生态系统的功能产生不利影响。氮是植物生长发

育所需的矿质元素，沉水植物能够通过多种方式

 （如直接吸收、通过构建稳定的植物-微生物自净

系统等）有效降低水体的氮浓度，改善水体的营

养水平，使湖泊生态系统维持稳定的健康状态[11, 12]。 

2　无机氮

氮对植物的生长发育具有重要作用，在植物

生命周期中至关重要[13]。陆生植物不仅能够通过根

从土壤中吸收氮，其叶片也具有氮吸收能力[14]。但

由于大气中的氮主要以 N2 分子的形式存在，氮原

子间的共价键具有较高的键能，很难被破坏[15]。自

然界中只有部分微生物（如固氮微生物）和大气

放电作用才能将空气中的氮气转化为植物可利用

的氮[13, 15]。因此，传统观念认为陆生植物主要通过

根部从土壤中吸收氮，氮进入植物细胞后，一部

分被运输到地上部进行生物合成，剩余部分直接

在根部被合成小分子氨基酸或储存在液泡中[16]。

硝态氮（NO3
−-N）是环境中无机氮的主要形

态之一，由于其很难与土壤形成表面复合物，因

此在环境中容易流失[17]。土壤中的 NO3
−-N 浓度波

动较大，为了适应其浓度变化，植物形成了两种

转运吸收系统：高亲和力转运系统（HATS）和低

亲和力转运系统（LATS）[18]。NO3
−-N 在两种转运

系统的作用下通过主动运输进入植物体，其中一

部分会在细胞质中被还原，并同化为氨基酸，而

另一部分可储备在细胞的液泡中[19]。根系吸收的氮

素可通过木质部在蒸腾作用的拉力下向上运输，

然后在地上部分的细胞中通过各种方式被植物

同化[20]。

与 NO3
−-N 相比，环境中的铵态氮（NH4

+-N）

更容易被植物吸收。植物吸收的 NO3
−-N 可在酶促

反应下还原为 NH4
+-N，植物也可以直接从环境中

吸收 NH4
+-N，在此基础上进行同化等生理过程。

因此，在植物体中，NH4
+-N 的同化比 NO3

−-N 更加

节能[20, 21]。然而，NH4
+-N 是一把双刃剑，其在低

浓度时能促进植物的正常生理代谢，有效提高植

物的生长繁殖能力。但当其浓度过高时，也会对

植物产生严重的胁迫作用[22]，且 NH4
+-N 对植物的

胁迫效应和毒性高于 NO3
−-N [8, 23, 24]。 

3　沉水植物对无机氮的吸收与运输

对于无机氮的吸收与运输，在陆生植物中的

研究已经深入到分子机理层面。研究表明，对于

NO3
−-N 的吸收与运输，目前在拟南芥（Arabidop-

sis thaliana (L.) Heynh.）中已发现 NRT1 和 NRT2
两大基因家族[19, 20, 23]。当环境中的 NO3

−处于较高

浓度时，植物体内氮的吸收及运输主要受 NRT1
基因家族的主导，通过对 LATS 的调控，降低对环

境中氮的吸收，以避免高氮对植物的抑制作用。

研究表明，NRT1.1 不仅参与植物对环境中 NO3
−-

N 吸收转运的调控，还能调控气孔的开放[21]、种子

的 休 眠[25]、 生 长 素 的 分 泌 [26] 等 代 谢 过 程 。 与

NRT1 不同的是，NRT2 的表达不受 NO3
−-N 的诱

导，当环境中 NO3
−的浓度较低，植物处于缺氮条

件时，NRT2 家族主要对 HATS 进行调控。在拟南

芥 中， NRT2.1 和 NRT2.2 在 HATS 中 起 主 要 作

用[27]。NRT2.4 的表达受 NO3
−-N 浓度的调控，对

NO3
−-N 的响应浓度较广。当环境中 NO3

−-N 不足时，
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植物 NRT2.4 在根及嫩枝中均能起到 NO3
−-N 的转

运作用[28]。

尽管环境中铵态氮的浓度通常低于硝态氮，

但植物更偏向于吸收铵态氮 [21, 29]。为了进入植物细

胞，植物根部的铵态氮需要依靠细胞膜上的特异

性转运蛋白[30]。研究发现，当环境中 NH4
+-N 的浓

度低于 0.5 mmol/L 时，植物主要通过 HATS 进行

铵的吸收和转运；当浓度超过 0.5 mmol/L 时，植

物则改变策略，通过 LATS 对铵进行吸收及转运[31]。

在拟南芥中发现，AMT1.1、AMT1.2、AMT1.3 等

基 因 主 要 负 责 根部 NH4
+-N 的 吸 收 [32, 33]。 其 中 ，

AMT1.2 在 根 部 皮 质 层 和 内 皮 层 中 高 表 达 ， 而

AMT1.3 主要在表皮层和皮质层中大量表达 [32, 34]。

AMT1.3 的表达与外界 NH4
+-N 的浓度密切相关 [35]，

且受光照强度的影响，因此被认为参与植物 C-N
平 衡 的 调 节[35]。 此 外 ， 在 毛 果 杨 （Populus  tri-
chocarpa Torr.  &  A.  Gray  ex  Hook）和 水 稻

 （Oryza sativa L.）的基因组中分别发现 14 个和

10 个 AMT 相关基因 [36, 37]。NH4
+-N 的吸收受多个

AMT 基因的协同调控，且这种调控受植物自身及

其生存环境的影响[4]。沉水植物作为湖泊生态系统

中重要的生物类群，不仅是湖泊生态系统多样性

的基础，也是其健康运转的关键，在决定水生态

系统的健康和功能上具有重要作用[34, 38, 39]。

关于沉水植物对氮的吸收，现有报道多从吸

收动力学的角度展开研究。Xiong[40] 发现伊乐藻

 （Elodea nuttallii Michx.）和苦草（Vallisneria na-
tans (Lour.) H. Hara）对氮的吸收与水体中的磷浓

度密切相关，随磷浓度的增加，两种沉水植物对

NH4
+-N 和 NO3

−-N 的最大吸收速率均呈下降趋势，

但对 NH4
+-N 吸收的 Km 值均呈上升趋势；两种植

物对 NO3
−-N 吸收的 Km 值趋势相反，在伊乐藻中

为 下 降 趋 势， 而 在 苦 草 中 则 呈 上 升 趋 势 。 Ole-
sen 等 [41] 研 究 了 4 种 沉 水 植 物 （穿 叶 眼 子 菜

 （Potamogeton perfoliatus L.）、钝叶眼子菜（P.
obtusifolius Mert. & W. D. J. Koch）、加拿大伊乐

藻（E. canadensis Michx.）和小水毛茛（Ranun-
culus  aquatilis L.））对 不 同 氮 素 的 吸 收 动 力 学 。

结果发现，钝叶眼子菜的 Vmax 最大，穿叶眼子菜

和加拿大伊乐藻的较低。对苦草和黑藻（Hydrilla
verticillata (L. f.) Royle）铵态氮吸收动力学的研究

发现，苦草对铵态氮具有更高的吸收效率[42]。研究

表明，吸收效率与外界水环境浓度密切相关，当

NH4
+-N 的 浓 度 为 3  mg/L 左 右 时 ， 圆 叶 节 节 菜

 （Rotala  rotundifolia (Buch.-Ham.  ex  Roxb.)  Koe-
hne）对其具有最高的吸收效率[43]。然而，也有研

究 指 出， 沉 水 植 物 对 铵 态 氮 的 吸 收 速 率 随 外 界

NH4
+-N 浓度的升高呈先上升后下降的趋势[44]。

目前，对沉水植物氮吸收的研究主要集中在

吸收动力学，少量报道开始利用转录组分析从分

子水平对其调控机理开展探讨。沉水植物通过铵

转运蛋白家族（AMTs）实现水体铵态氮的吸收和

转运，在 NH4
+-N 浓度较低的环境条件下，粉绿狐

尾藻（Myriophyllum aquaticum (Vell.)  Verdc.）编

码铵转运蛋白的基因 AMT1.2 和 AMT3.1 的表达显

著上调，而当环境中 NH4
+-N 的浓度增加时，基因

的表达显著下调[45]。

沉水植物既可以通过根部从环境中吸收氮，

也可以通过叶片等部位直接吸收水体中游离的氮。

而陆生植物所需要的氮源主要通过根部的吸收、

转运和同化[14]，叶片仅能通过固氮菌实现极少量的

氮固定，叶片中的氮主要来自根的向上运输过程。

因此，沉水植物与陆生植物的叶片在氮的利用上

可能存在显著差异，且氮在沉水植物体内的运输

也可能与陆生植物不同[46]。陆生植物通常以自下而

上的单向运输为主，当根部接收到高浓度氮源时，

可以通过低亲和力转运系统减少根部对外源氮的

吸收，或者将根部吸收的氮转移至地上部分，以

降低高浓度氮对植物根系的毒害作用。当处于氮

限制环境条件时，可以通过高亲和力转运系统增

加根部氮的吸收，并向上运输，以满足地上部分

的氮需求[47, 48]。沉水植物由于地下和地上部分均能

获取环境中的氮[49-51]，为了适应水环境中氮含量的

变化，其对氮的运输存在向上及向下的双向运输。

为了减轻高浓度氮对自身的毒害，沉水植物对氮

的利用在地上部分（叶等器官）和地下部分（根

或根茎）存在一定的权衡关系。我们近期的研究

表明，沉水植物对外源铵的转运存在明显的双向

运输（图 1）。当环境中的氮含量受限时，沉水植

物主要通过地下部分从沉积物中吸收氮，并向上

运输至地上部分；而当环境中的铵浓度过高时，

沉水植物的双向运输依然存在，其地上部分能够

通过迅速的氮合成显著降低植物体中游离氮的积

累，从而避免毒害作用的产生[42]。 
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4　沉水植物对无机氮的同化

植物氮同化是合成含氮有机化合物的关键步

骤，一般而言，该步骤涉及多种酶的参与，包括

硝 酸 还 原 酶（NR）、 亚 硝 酸 还 原 酶 （NiR）、 谷

氨酰胺合成酶（GS）、谷氨酸合成酶（GOGAT）

和谷氨酸脱氢酶（GDH）等。植物吸收硝态氮后，

一部分储存在木质部，或者芽和根等器官的液泡

中；另一部分在细胞质中被 NR 还原为 NO2
–，后

者 被 植 物 细 胞 迅 速 运 输 至 质 体 中 还 原， 最 终 以

NH4
+的形式被植物同化 [33, 52]。植物体内的 NH4

+-N
主要通过 GS-GOGAT（GS/GOGAT 循环途径）被

同化（图 2）。其中，GS 对 NH4
+有较高的亲和力，

作为氮代谢过程的关键酶，能够将铵转化为谷氨

酰胺，后者在 GOGAT 的作用下结合一分子的谷

氨酸，与 α-酮戊二酸（2-OG）结合，产生两分子

的谷氨酸[53-55]。植物体中的 GOGAT 有两种亚型：

Fd-GOGAT 和 NADH-GOGAT，前者主要从还原

性铁中获取电子[56]，而后者则主要依赖呼吸作用产

生的 NADH 提供电子 [57]。除了 GS-GOGAT 循环，

GDH 催化的代谢途径也被认为是植物铵同化的一

条途径。GDH 在植物体内广泛存在，是一种分子

量为 208~300  kDa 的 蛋 白 质 [58]， 通 常 形 成 六 聚

体[59]。它能催化 NH4
+和 α-酮戊二酸结合生成谷氨

酸，同时也能催化谷氨酸的分解（图 2）。在高等

植物中，GDH 分为两种类型：以 NADPH 为电子

供 体的 NADPH-GDH 存 在 于 叶 绿 体 中 ， 而 以

NADH 为电子供体的 NADH-GDH 则存在于线粒体

中[59]。尽管早期研究普遍认为 GDH 催化的代谢途

径是植物进行铵同化的主要途径，但到了 1976 年，

由于 GOGAT 的发现，GS-GOGAT 循环才被认为

是高等植物同化铵的主要途径[60]。目前，通过对

GS-GOGAT 循环和 GDH 途径的深入探讨，研究

者更深入地比较了植物中铵同化途经的特征。如，

在铵胁迫条件下，黄瓜（Cucumis sativus L.）叶

片主要通过 GS-GOGAT 循环途经同化铵，而根部

则主要通过 GDH 途经来同化[61]

对于沉水植物而言，由于水体中的无机氮主
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图 1　沉水植物在不同铵氮浓度条件下的吸收及运输过程（改自 Xian 等[46]）
Fig. 1　Ammonium uptake and transportation in submerged plants under different ammonium concentrations

(modified from Xian et al.[46])
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要以 NO3
−-N 和 NH4

+-N 的形式存在，植物更倾向

于利用 NH4
+-N，因为消耗的能量更少 [62, 63]。沉水

植物的氮同化过程与陆生植物类似，但在同化部

位、同化路径的选择等方面有较大差异。由于直

接受水体氮浓度波动的影响，沉水植物主要通过

叶片进行氮素的同化和利用[42]。从环境中吸收氮后，

沉水植物通常会将其合成含氮有机物储存在体内，

以避免氮在体内积累导致的毒害[64, 65]。目前，相对

于陆生植物，对沉水植物氮同化的机制研究还不

够深入，其氮同化途径的特征仍不明确。仅有少

量报道比较了胁迫条件下水生植物铵同化过程中

关键酶的活性。譬如，水体中 NH4
+-N 的浓度和

pH 值 显 著 影 响 金 鱼 藻 （Ceratophyllum  demer-
sum L.）GS 的 活 性 ， 在 pH 值 为 9 的 溶 液 中 ，

GS 活性显著下降；同样，在高浓度 NH4
+-N 条件

下，GS 活性随着胁迫时间的增加也呈显著下降趋

势[66]。粉绿狐尾藻也表现出类似的趋势，当环境

中 NH4
+-N 浓度过高时，其叶片中 GS 的活性被显

著抑制，但当 NH4
+-N 浓度为 120 mg/L 时，叶片

中 NR 的活性迅速上升[67]。转录组分析发现，随着

水体 NH4
+-N 浓度的升高，粉绿狐尾藻叶片中编码

GS 的关键基因的表达量显著下降，而多个 GDH
和 GOGAT 的编码基因的表达则显著上调[61]。

最近研究发现，沉水植物对铵的同化特征受

物种及生长时期的影响。在高浓度铵态氮条件下，

铵耐受型物种穗花狐尾藻（M. spicatum L.）主要

通过 GDH 途径进行铵的同化作用 [46, 68]，而铵敏感

型物种光叶眼子菜（P. lucen L.）主要通过 GS-

GOGAT 途径对铵进行同化（图 3：A、B）[69]。针

对同一物种不同生长时期的研究发现，沉水植物

幼叶主要通过 GDH 途径同化水体中的铵态氮，而

成熟叶在正常浓度条件下主要通过 GS-GOGAT 途

径实现铵态氮的同化（图 3：C、D）[69]。此外，

比较转录组分析结果进一步表明，沉水植物光叶

眼子菜谷氨酸脱氢酶基因 GDH2 在不同浓度铵态

氮条件下的表达量存在显著差异。 

5　展望

近年来，尽管沉水植物氮的吸收与利用受到

了广泛关注，但仍需在不同物种（广度）及不同

研究层次（深度）上开展细致的研究。

沉水植物的叶片能够利用水体的无机氮，并

在细胞内通过一系列酶促反应最终形成谷氨酰胺

和谷氨酸。我们近期通过代谢通路关联性分析发

现，产生的谷氨酸能够在植物体内参与多种代谢

过程，进而被植物高效利用，在众多代谢通路

中，关系最紧密的是植物的光合碳同化（图 4）：

 （1）沉水植物铵同化过程中产生的谷氨酰胺能与

α-酮戊二酸结合，在谷氨酸合成酶的催化作用下生

成 谷 氨 酸；（2）谷 氨 酸 脱 氢 酶 能 够 直 接 催 化

2-OG 与铵结合，并生成谷氨酸；（3）谷氨酸和

草酰乙酸（OAA）能够在谷草转氨酶（GOT）的

作用下生成天冬氨酸和 α-酮戊二酸。在此过程中，

沉水植物主要通过 α-酮戊二酸和草酰乙酸将碳氮

代谢进行关联。然而，在不同氮素浓度条件下，

沉水植物通过何种途径实现 2-OG 和 OAA 在碳氮
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图 2　植物无机氮同化路径
Fig. 2　Inorganic nitrogen assimilation pathways in plants
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联合利用过程中的调控还不清楚，相关机制还需

要深入研究和发掘。

尽管对沉水植物氮的吸收、运输和同化过程

等方面开展了相关探讨，但研究深度还远远不够。
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A: Ammonium assimilation in ammonium-tolerant species M. spicatum is dominated by GDH pathway under high ammonium concentration.
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图 3　不同适应能力及不同发育时期沉水植物的无机氮同化路径（改自 Xian 等[46, 68] 和 Ochieng 等[69]）
Fig. 3　Inorganic nitrogen assimilation pathways in submerged macrophytes with different adaptive capacities and

developmental stages (modified from Xian et al.[46, 68] and Ochieng et al.[69])
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图 4　与沉水植物光合碳同化相关联的代谢通路
Fig. 4　Metabolic pathways associated with photosynthesis in submerged macrophytes
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目前仅在生理响应层面，通过酶活性的变化，揭

示了无机氮同化中的关键代谢途径[68, 69]，但对这些

关键酶的活性及其基因表达的调控方式还缺乏相

应研究，目前仅有少量报道从转录组层面进行了

分析[70]。研究难以深入的原因主要是沉水植物尚未

构建成熟的遗传转化系统，且缺乏模式植物。此

外，尽管沉水植物的基因组总体较小，但仅有少

量物种的全基因组序列被发表[20]。因此，还需进一

步探索研究方法，构建合适的遗传转化体系，同

时采取最新的基因编辑等分子技术，从而实现对

沉水植物功能基因的验证，以及对关键蛋白质结

构和功能的深入研究。
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