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水稻根际的硝化作用与水稻的硝态氮营养*
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(南京农业大学资源与环境科学学院,南京 210095)

摘 要 由于淹水条件下土壤硝化作用被强烈抑制, 人们对水稻氮素 ( N)营养的研究主要侧重在铵

( NH+
4 )营养而忽略了对硝( NO-

3 )营养的研究。但值得注意的是, 水稻根系能分泌氧气( O2) , 这些 O2 能被硝

化微生物利用 ,从而将 NH+
4 氧化成NO-

3 , 在根表形成的 NO-
3 立即被水稻吸收。但通常情况下从水稻土中

采集的土样中较难测到 NO-
3 或数量极微。事实上,即便是完全淹水, 水稻根系也是处于铵、硝混合营养中。

本文首先论述了水稻根际通过硝化作用产生 NO-
3 的过程, 然后从吸收速率和根系生物量两方面提出了

NO-
3 对水稻 NH+

4 吸收和同化的促进机理, 并比较了 NO-
3 对侧根生长发育的局部刺激作用和系统抑制作

用,其中对于 NO3
- 对侧根生长发育的局部刺激作用是由于 NO3

- 的营养作用( NO-
3 对植物体内糖类、氨基酸

和内源激素的影响)还是信号物质作用进行了详细阐述, 最后提出了今后在水稻硝酸盐营养方面的研究方

向。

关键词 水稻;根际; 硝化作用; NO-
3

中图分类号 S501 文献标识码 A

N对植物的生长发育、产量形成与品质好坏起

着极为重要的作用。从营养学意义上讲, NH+
4 和

NO-
3 是植物生长过程中主要的两种矿质氮源。淹

水条件下硝化作用被强烈抑制,使土壤中的NH+
4 浓

度大大增加, NH+
4 成为水稻田土壤N的主要存在形

态[ 1, 2] ,因此前人对水稻 N营养的研究主要侧重在

NH+
4 营养而忽略了对 NO-

3 营养的研究。但值得注

意的是,水稻根系能分泌 O2,这些 O2 能被土壤硝化

微生物利用,从而将 NH+
4 氧化成 NO-

3 ,在根表形成

的NO-
3 立即被水稻吸收,因而通常从水稻土壤中采

集的土样中较难测到 NO
-
3 或数量极微,但实际情况

下,即便是完全淹水, 水稻根系也是处于铵、硝混合

营养中。Kirk [ 3]通过建立模型来评价水稻吸收根际

硝化作用生成的 NO
-
3 的数量,由该模型可知, 在淹

水条件下水稻吸收的 NO-
3 可达到吸 N 总量的

30%。而且我国目前逐渐兴起的水稻节水栽培技术

使水稻根系的通气条件有了很大的改善, 在较好的

通气条件下, 肥料 N 和土壤有机 N 矿化释放出的

NH+
4 易被氧化成 NO-

3 , 在这种情况下, 水稻则完全

以硝营养为主。越来越多的研究证明, 水稻对两种

形态的 N 都可吸收和利用[ 4~ 6]。与单一的铵营养

相比,在增硝营养下水稻能获得更大的生物产量和

经济产量, 且N 利用率有所提高
[ 7]
。研究水稻根系

的泌氧能力、根际的硝化强度及其影响因素和 NO-
3

对水稻生长的作用机理, 对合理调控土壤中 NH+
4 、

NO-
3 比例,提高氮肥利用率,具有十分重要的意义。

1 水稻根际的硝化作用

根际土壤是植物根周围的土壤微域环境, 是物

理、化学、生物特性上不同于原土体的特殊区域。根

际微域内的无机N 可直接被水稻吸收利用。因此,

研究根际微域环境内N 的存在形态及其转化规律,

可以明确直接被水稻吸收的 N的形态和数量, 从而

达到调控作物生长的目的。通常情况下水稻土壤中

的无机N主要为 NH+
4 , 所以一般认为水稻是喜铵作

物。但 Revsbech 等[ 8]运用微型氧气感应器对稻田

根际进行监测发现, 水稻移栽 3周后根系周围氧气

浓度可达到空气中氧气饱和度的 20%, 而这些 O2

能够满足根际好氧微生物的生活需要,所以根际存
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在的部分无机 N 是硝化微生物进行硝化作用形成

的NO-
3 。

硝化作用是好氧条件下 NH+
4 被氧化成为 NO-

2

和NO-
3 的过程, 包括 NH+

4 被氧化为 NO-
2 和 NO-

2

被氧化为NO-
3 两个步骤,分别由氨氧化菌和亚硝酸

氧化菌二类化能自养菌完成。至今还没有发现能够

直接将 NH
+
4 氧化成NO

-
3 的细菌。NH

+
4 和NO

-
2 依

次是氨氧化菌和亚硝酸氧化菌进行自养生长的唯一

能源。

NH+
4 和 O2 是微生物硝化作用的主要影响因

子[ 9]。NH+
4 是土壤硝化作用的第一底物,土壤中的

NH+
4 浓度直接影响土壤硝化作用的强度。很多研

究表明,在铵营养条件下氨氧化菌会大量繁殖,在施

加NH+
4 96h后,有的水稻品种根系周围硝化细菌数

量甚至会增加 77%, 其中氨氧化菌增加了 56% [ 10]。

氨氧化菌是严格的好氧细菌, 通过氧化 NH+
4 生成

NO-
2 获得能量。Katyal等[ 11]研究淹水层中 NH+

4 浓

度分别为N 0、7. 5、15、30 mg L- 1的4种土壤, 发现土

壤中硝化作用的强度与淹水层中 NH+
4 的浓度呈正

相关。Jensen等[ 12]的试验也证实了这一结论。

土壤硝化细菌是严格的好氧自养型细菌, O2

是NH+
4 被氧化过程中产生 ATP 所必需的。淹水土

壤中硝化细菌能否存活和繁殖、土壤硝化作用存在

与否都取决于土壤的氧分压。当淹水土壤中 NH+
4

浓度不限制硝化细菌的活性时,土壤中硝化作用的

强度随淹水层 O2 浓度的增加而显著增强
[ 12]。

Kirk[ 3]试验结果也表明, 离水稻根际越远的土壤中

硝化作用越弱, 这可能是由于一方面水稻根系在生

长过程中向根区释放大量的有机物, 从而导致距根

际越近,硝化细菌的数量越多、活性越强; 另一方面

距根际越近,根系分泌的 O2 浓度越高, 则硝化作用

也越强。Aurelio 等[ 10]利用荧光原位杂交观测到,根

系周围的硝化细菌形成了断断续续的生物膜包被在

水稻根表。这层生物膜上的硝化细菌密度为 107个

细胞/ cm3根,比水稻田中非根际土壤中的硝化细菌

密度大100~ 1 000倍。根系周围的大量活性硝化细

菌说明水稻吸收的很大一部分 N 是由硝化细菌形

成的NO-
3 , 细菌的硝化作用对于调节根际的 NH+

4 、

NO-
3 水平起着举足轻重的作用。

15N 追踪试验表

明,大多数水稻品种可以吸收相当量的 NO
-
3 , 甚至

由于根际硝化作用较强, 水稻吸收的 NO
-
3 N量超

过NH
+
4 N。可见,水稻根系的泌氧特性可使土壤硝

化细菌将大量 NH+
4 氧化成为 NO-

3 , 进而通过 NO-
3

作用来调控水稻的生长发育。

2 NO
-
3 对水稻NH

+
4 吸收、同化的影响

用
13
N标记法对常规稻( IR72)的研究表明, NO

-
3

的存在可促进水稻对NH
+
4 的吸收(根系质膜运输)、

胞内 NH
+
4 积累及NH

+
4 代谢,而NH

+
4 的存在却会抑

制NO-
3 的吸收(根系质膜运输)、胞质内 NO-

3 积累

及NO-
3 代谢

[ 13]。Kirk[ 3]的研究结果与此相同。那

么, NO-
3 是如何影响水稻对 NH+

4 的吸收的呢? 其

原因之一是植株地上部对 NO-
3 的吸收同化促进了

地下部对 NH+
4 的吸收利用。Kronzucker 等[ 13]对水

稻NH+
4 、NO

-
3 吸收特性进行分子水平的研究发现,

在增硝营养下,细胞中NH+
4 的内流量比单一铵营养

下增加了 25%, 同时 NH+
4 外流量减少了一倍, 也就

是说细胞对 NH+
4 的净吸收量增加了 50% , 但是细

胞质内的 NH
+
4 含量并无显著变化。他们认为, 只有

在NO
-
3 存在的条件下,水稻根系前质体的谷氨酰胺

合成酶/谷氨酸合酶系统( GS GOGAT)工作活跃, 从

而使吸收的NH+
4 被植株快速同化利用,进而增加了

水稻对N素的吸收以及向地上部的运输。

硝营养促进水稻对 NH
+
4 的吸收的另一原因是

NO
-
3 的存在促进了根系的生长。张亚丽等

[ 14]
发现,

在增硝营养下,水稻(八叶一心)根系的干重比同期

纯NH
+
4 营养下高 20% ~ 40% , 主要表现在有更多

的侧根发生。由于增硝营养下,水稻对 NH
+
4 吸收速

率增加且根系生物量增加,所以根系对 N的总吸收

量增加。对于水稻来说,谷粒中 70%以上的 N以及

新建光合作用叶片中 50%以上的 N 都来源于原植

株地上部组织中的 N的再利用
[ 13]

,增硝营养能够大

大扩大植株N素累积的容量, 这是作物增产的潜能

之一。目前对 NO-
3 刺激作物侧根生长的研究成为

热门,主要集中在下列几个方面。

3 NO
-
3 对侧根生长发育的局部刺激

作用

水稻秧苗旱育总比水育使水稻更能获得高产,

其公认的原因就是旱育水稻秧苗比水育有更多、更

发达的根系。Wang 等
[ 15]
的分根实验结果表明, 生

长在 NO
-
3 营养下的水稻侧根较缺NO

-
3 营养下水稻
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侧根生长的好。对玉米、大麦、小麦、拟南芥的研究

也表明,局部供应 NO-
3 比局部供应 NH+

4 或其他有

机氮源更能促进侧根伸长[ 16~ 19] , 虽然就水稻而言,

还没有有关 NO-
3 刺激侧根生长机理研究的报道,但

在其他作物上的有关报道对今后在水稻研究方面有

重要的借鉴意义,现分述如下。

3 1 NO
-
3 的营养作用

早期有人认为 NO-
3 是作为一种营养物质来调

控植株生长的, 认为NO
-
3 是通过增加N素营养来刺

激侧根生长[ 20]。但在拟南芥的分根实验中, 向部分

根系供应 NO-
3 能够促进侧根的生长, 供应等量的

NH
+
4 或谷氨酸盐等其他 N源却不能促进侧根的生

长
[ 21]

,说明其他 N源并不能代替 NO
-
3 来刺激侧根

生长, NO-
3 对根系的刺激作用不是 N的直接营养作

用。后来人们认为 NO-
3 对根系的刺激作用是由于

它的间接营养作用, 即由于 NO-
3 富集区域中 NO-

3

同化速率的加快,导致植株新陈代谢能力的增强, 从

而促进了碳水化合物和内源激素向根部的运

输
[ 22, 23]

,刺激了植株侧根的生长。

3 2 NO
-
3 与植物体内糖类、氨基酸

众所周知, 糖类是调控植物代谢和发育的重要

信号物质[ 24]。不论是通过外部施用还是通过韧皮

部施用,糖类都能刺激侧根的发育[ 25, 26]。早期研究

认为, NH
+
4 对植株生长的抑制是由于碳水平的限

制,但 Walch Liu 等[ 27]对番茄的研究结果显示, 在

NH+
4 营养条件下地上部和地下部的碳水化合物都

有所增加, 这与 Chaillou[ 28]、Kandlbinder[ 29]等的研究

结果相同, 所以他认为在供应不同 N 形态的条件

下, 碳水化合物并不是生长的限制因子。然而

Scheible等
[ 30]
对烟草的研究发现, 叶中高浓度的

NO-
3 会抑制根系生长, 降低根冠比, 而与此相应的

是地上部中淀粉的合成和运转受阻, 根系中糖类含

量降低,如果增加生长介质蔗糖浓度就会减轻 NO
-
3

对根系的抑制作用, 这就表明,碳水化合物在根冠间

的运转会影响根系的生长。植株缺 NO-
3 时,地上部

中的糖类含量会显著增加, 根冠比会降低。所以,

NO-
3 可能通过调节碳水化合物在根冠间的运转来

影响侧根的生长。

氨基酸对植株的生长发育起着必不可少的作

用。早期研究认为, 地上部与地下部之间的氨基酸

循环对于地上部氮水平的变化起着重要的信息传递

作用,但有人发现缺 N地下氨基酸循环反而有所增

加[ 31] ,而且对蓖麻和芸苔的分根实验也进一步表明

NO
-
3 的吸收速率虽然与地上部氮含量呈显著相关

关系,但与根部氨基酸含量无关, 也与韧皮部氨基酸

的含量和种类无关[ 32, 33]。

3 3 NO
-
3 与植株内源激素( CTK、IAA)

细胞分裂素( CTK)和生长素( IAA)是植物体内

两种重要的内源激素,它们对植物的生长起着调节

控制作用。CTK主要由根系产生,经由木质部运输

到植物的地上部, 能够促进细胞的分裂和扩大。

IAA主要在植株幼嫩部位合成,能够促进细胞伸长。

大麦和玉米植株体内 CTK 的积累与其体内 N

水平有密切的关系, CTK的新陈代谢与运输分配都

会受到N营养水平的调节[ 34, 35] ,对缺氮植株供应氮

营养时, CTK含量明显增加。向植株供应 NH+
4 而不

供应 NO-
3 时, 从根系向上运输的 CTK减少,从而很

快会抑制大麦和玉米地上部的生长
[ 34~ 36]

。这表明

根系 CTK的合成及其向地上部的运输需要在 NO-
3

存在的环境中进行。Walch Liu等[ 27]发现只要对烟

草的部分根系供应 NO-
3 就不会抑制地上部的生长,

因为生长在NO-
3 条件下的根系中 CTK 浓度会有所

增加并向地上部运输以维持作物生长。施用 NO-
3

不仅能刺激 CTK的生物合成和向地上部的运输, 而

且还可以增强 CTK的活性。如Z O配糖物( ZOG)是

一种活性很低的 CTK,在有NO-
3 存在的环境中 ZOG

被激活成活性很高的一种 CTK
[ 37]
。不仅如此, CTK

还是一个信号调节物质[ 37] , 它能伴随 NO-
3 从根部

运输到地上部并调节各种基因的表达。ZmRR1是一

种在玉米中能对 CTK做出响应的基因, 当对玉米供

应氮营养时, ZmRR1会在木质部中积累, 而对玉米

施用 CTK 抑制剂后, 氮营养的变化不再影响

ZmRR1,说明了根系中合成的 CTK 也是一种传导氮

素有效性的信号物质。有些作物地上部的部分基因

只有通过根系供应 NO-
3 才能表达

[ 38, 39] , 而对这些

基因施用 CTK就可以诱导其表达。众所周知, CTK

可以调节植株的生长和细胞的分裂, 而根系缺乏

NO-
3 后, 叶片扩展速率的降低可能就与 CTK的变化

有关, CTK 诱导的 ARR/ ZRR 基因表达可能就是根

系产生调节叶片扩展速率的 NO-
3 信号传导途径的

过程之一
[ 40]
。

植株的主根和侧根的伸长都对 IAA 很敏感, 而

IAA刺激还是抑制根系的伸长则取决于 IAA 的浓

度
[ 41]

,施用过量的 IAA或者 IAA抑制剂都会改变侧

根的构型。由于地上部产生的 IAA 对侧根发育有

调节促进作用, 于是 Forde 提出拟南芥地上部高浓

5期 段英华等: 水稻根际的硝化作用与水稻的硝态氮营养 805



度 IAA的积累可能会通过抑制 IAA的合成和向根

部的运输来抑制根系生长[ 42]。研究拟南芥的三种

IAA抑制突变体发现
[ 19]

, 当局部供应 NO
-
3 时, 其中

一种突变体 AXR4 的侧根伸长速率没有增加, 而另

外两种突变体 aux1和 axr2的侧根受到刺激,伸长速

率加快,也就是说由于抑制 IAA的基因( AXR4)的存

在, IAA不能发挥调节作用从而使侧根伸长不再对

NO-
3 刺激产生响应,说明 IAA 和 NO-

3 对根系生长

的调控作用途径有部分是相同的。

3 4 NO
-
3 本身是一种信号物质

早期有人认为 NO
-
3 是作为一种营养物质来调

控植株生长的, 但近期许多研究表明, NO-
3 在浓度

极微量条件下可能是作为一种信号物质而非营养物

质来刺激侧根生长的。NO-
3 在植物体内需经硝酸

还原酶(NR)的同化才能被植株所利用,发挥其营养

作用,但对硝酸还原酶( NR)活性被完全抑制的拟南

芥突变体局部供应 NO-
3 却仍能刺激其侧根的生

长
[ 43]

,说明侧根对NO
-
3 的反应与植株同化NO

-
3 的

能力无关。从此, NO-
3 作为环境信号物质得到了广

泛认同。

NO-
3 本身是刺激硝酸盐同化及其相关基因表

达的信号物质[ 37] ,同时, NO-
3 和其他 N也会部分调

节与光合作用、细胞代谢相关的一些基因的表达。

那么,NO-
3 是通过调控什么基因来传递信号物质从

而刺激侧根分生组织的活动的呢? 近期一些研究已

经在植物细胞内发现了一些 NO-
3 调控基因的表达

片段。例如,在拟南芥中编码为 ANR1的基因已经

被确定为NO-
3 刺激侧根生长所必需的基因。另外,

拟南芥中的 AXR4 基因可能也与 NO-
3 对侧根刺激

信号的传递有关[ 43]。

4 NO-
3 对侧根生长发育的系统抑制

作用

NO
-
3 不仅能刺激植株侧根的伸长, 高浓度的

NO-
3 还会抑制植株的生长发育。Zhang 等[ 43]研究

发现, 局部供应 50 mol L - 1的 NO-
3 , 拟南芥的侧根

伸长就能够受到刺激, 但如果 NO-
3 的浓度超过

10 mmol L
- 1

, 侧根的生长就会受到抑制。尽管在

1 mmol L- 1和50 mmol L- 1条件下生长的主根和侧根

数量差异较小, 但生长在 1 mmol L
- 1

NO
-
3 条件下的

侧根平均根长为 50 mmol L- 1NO-
3 下的侧根平均根

长的15 倍[ 21]。说明高浓度 NO-
3 并不影响侧根发

生的数量,也不影响主根的生长, 但它抑制侧根的伸

长。那么高浓度 NO-
3 对植株生长的抑制机理是什

么呢?

高浓度NO-
3 会对植株整体产生抑制作用,而不

是只抑制部分生长在高浓度NO-
3 条件下的根系。在

分根实验中,对拟南芥的部分根系供应 50 mmol L- 1

NO-
3 ,整个根系伸长都受到抑制,说明抑制信号来源

于地上部,对整个植株产生抑制作用[ 44]。根系的生

理变化过程是由植株地上部的氮水平来调节的[ 20, 45] ,

拟南芥地上部积累的高浓度NO-
3 会通过阻碍侧根分

裂组织的活动来抑制侧根伸长,这种抑制作用与植株

氮水平和地上部产生的抑制信号有关[ 44]。

NO-
3 对根系生长的抑制程度主要取决于植株

体内的NO-
3 浓度,而不只是与外界 NO-

3 浓度有关。

对拟南芥的NR抑制突变体 nia1nia 2研究发现, NR

抑制突变体对高浓度 NO-
3 的抑制作用比常规拟南

芥更为敏感[ 21] ,表明对抑制起关键作用的是植株体

内的 NO-
3 浓度,而不是氮同化产物。

高浓度NO-
3 只在特定时期产生抑制作用,其抑

制作用只发生于刚刚从主根上发出的尚未成熟的侧

根上。例如对拟南芥来说, 生长在 1 mmol L- 1和

50 mmol L- 1下的侧根数量相同, 但由于高浓度NO-
3

的抑制作用, 50 mmol L- 1NO-
3 条件下的侧根生长到

0. 2~ 0. 5 mm 时就被钝化,几乎停止生长。但是如

果将长度超过 0. 5 mm 的在 1 mmol L- 1 NO-
3 条件下

生长的侧根放入 50 mmol L
- 1

NO
-
3 条件下培养, 它

并没有被钝化, 生长速度几乎没有受到影响。这就

表明,高浓度NO-
3 的抑制作用只发生在拟南芥的侧

根长度为 0. 2~ 0. 5 mm 时期, 也就是侧根分裂组织

活化之前或者活化过程中
[ 44]
。

值得一提的是这种高浓度的抑制作用, 是否与

溶液中的高渗透压有关, 但先前报道的这些结果中

均没有重视这个问题,这方面的研究有待深入进行。

5 今后应该研究的问题

5 1 水稻根际的硝化作用有待进一步深入研究

目前对水稻根际的硝化作用已有一些研究报

道,但所有这些报道均是从宏观角度研究证实了根

际硝化作用的存在以及硝化作用的空间分布等, 而

未从微观角度研究水稻根系的泌氧能力、硝化细菌

的数量及其硝化强度。因此,利用根际分室法、切片

分层法和电生理法等现代分析方法,并将聚合酶链
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式反应( PCR)、变性梯度凝胶电泳( DGGE)和荧光原

位杂交技术( FISH)相结合来研究水稻根际土壤硝化

细菌数量与分布、水稻根表NO
-
3 与NH

+
4 比例、活体

根系细胞的液泡中硝酸盐和铵盐的含量, 可揭示水

稻根际的硝化能力以及对 NH4
+ 和 NO3

- 吸收实际

比例的差异性。

5 2 NO
-
3 与水稻体内的营养物质、激素的关系尚

不明确

国内外对水稻 NO-
3 营养与植株体内营养物质

代谢的关系研究报道为数不多,此类研究在国外主

要集中在拟南芥、玉米和大麦等作物上。许多研究

表明NO-
3 能够刺激水稻的侧根生长, 但 NO-

3 刺激

水稻的侧根生长的机理至今都不清楚。如果 NO-
3

对水稻侧根生长的刺激作用不是由于它的直接营养

作用, 那么是不是NO-
3 营养引起了水稻体内其他营

养物质(如糖类、氨基酸、内源激素)的变化从而刺激

了侧根的生长, 研究这些问题都是十分有意义的

工作。

5 3 对 NO
-
3 诱导的信号物质的产生及传导途径的

研究甚少

尽管近期研究表明 NO-
3 能够作为一种信号物

质来影响侧根生长, 但在水稻体内究竟产生刺激信

号和抑制信号的 NO-
3 浓度是多少,信号物质如何产

生以及它的传导途径至今尚未见报道。另外, 由于

axr4基因的具体作用尚不太清楚, IAA 的信号传导

途径与NO-
3 信号传导途径是如何交互的, IAA 是通

过响应NO-
3 来影响侧根生长的, 还是 NO-

3 刺激侧

根伸长的结果, 都需要进一步研究探明。

解决这些问题是有一定困难的。一方面要引入

现代生物技术研究手段, 了解水稻根际硝化细菌的

数量和分布及其硝化强度; 另一方面要利用现有的

生物培养和化学分析技术手段深入研究硝酸盐与环

境中的养分及植株体内营养物质的关系。这些问题

都需要相关学科加强合作,将土壤微生物学、植物营

养学和分子生物学结合起来进行研究, 探明淹水条

件下NO-
3 对水稻氮素营养的贡献和NO-

3 对水稻生

长的特殊作用机理。
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NITRIFICATION IN RICE RHIZOSPHERE AND THE NITRATE NUTRITION OF RICE

Duan Yinghua Zhang Yali Shen Qirong

( College of Resources and Environmental Sciences , Nanjing Agricultural Univ ersity , Nanj ing 210095, China)

Abstract Due to the inhibited nitrification in the bulk soil of lowland rice field, researches on nitrogen nutrition of rice

mainly focus more on ammonium than nitrate. In fact, the roots of rice can excrete O2 to surrounding soil and this can convert

NH
+
4 to NO

-
3 in the process of nitrificat ion at root surface or in rhizosphere. Rice roots are actually always exposed in a mixture

of NH+
4 and NO-

3 although the predominant species of mineral nitrogen in the soil collected from the lowland rice field is ammoni

um. This paper reviews the nitrification process in the rhizosphere of rice, and discussed the stimulation of nitrate on the absorp

tion and ut ilization of ammonium by rice from both the uptake rate and root growth. The pathways involved in the local and sys

temic responses to NO-
3 supply were also discussed. In terms of the local stimulation by NO-

3 on the lateral roots, the nutritional

function and signal function of NO
-
3 were clarified in details from its effect on carbohydrate, amino acid, phytohormones. Finally

some issues on nitrate nutrition of rice are proposed to be studied further.

Key words Rice; Rhizosphere; Nitrification; Nitrate nutrition
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