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　　摘要：氮素是植物生长的必需营养元素，世界范围内常施用大量氮肥以提高作物的产量。然而，氮肥不仅价格昂
贵，还会污染环境，威胁人类身体健康。解决这一问题的其中一个策略是开发一些能够固氮和高效利用氮肥的作物，

这样可以在减少氮肥施用的情况下获得较高的作物产量。本文梳理了植物对氮元素从源到库器官的吸收、重组和利

用的整个过程，分析了植物中参与分配和瞬时存储的无机氮和有机氮的形式，以及它们如何影响氮的可用性、代谢和

再活化。同时，介绍了氮素转运蛋白在源和库器官中的基本功能及其在调节氮的运输、氮信号传导调控中的重要性。

认为氮素转运蛋白是提高氮素利用效率和作物产量有效靶标，这为如何结合当前的研究发现来推动未来的作物工程

发展提供了有价值的线索。
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　　氮是植物生长和繁殖所需的基本营养元素。
植物根系主要吸收无机氮（硝酸盐和铵盐）作为氮

源，但在特定生态系统中生长的一些植物也能够从

土壤吸收有机氮［１－４］。除了从土壤中直接获得氮化

合物之外，豆科（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）植物能够通过与根瘤
中的细菌共生来固定大气中的氮元素。根据植物

种类和环境条件，获得的无机氮被还原为结瘤、根

或光合活性源叶中的氨基酸，在一些热带豆科植物

的根瘤中，这些氨基酸被用来生产脲类化合物［５］。

所产生的氨基酸或脲主要通过长距离运输的形式

从源（例如根、结节和成熟叶）运输到库。在营养生

长期，根系和叶片是主要的氮库，而生殖生长期的

花、果实和种子是主要的氮同化物导入库［６］。

植物通过木质部将氮从根部运输到芽，而从源

叶到库的氮运输发生在韧皮部中，同时，库器官通

常也存在有少量的木质部运输形式［７－８］。在氮从土

壤向源到库的运输过程中，定位在质膜上的转运蛋

白是必不可少的。它们能够调节根系对氮的吸收、

运输和种子中氮的存储［９－１０］。在植物的营养生长

阶段，氮可利用程度和利用率主要取决于植物对土

壤中氮的吸收、同化和运输到库的效率；在植物的

生殖生长阶段，种子中的氮利用效率不仅仅取决于

土壤中氮的可利用程度和吸收效率，还取决于从源

叶、茎或根中的蛋白质和氮的临时存储库中可获得

的氮量，以及氨基酸（或脲）迁移效率［６］。

本文综述了植物对氮的吸收、同化和从源到库

分配的分子机制，以及无机氮（即硝酸盐和铵态氮）

和有机氮（即氨基酸和脲）在植物中的分配机理，并

阐述了它们在源和库中的生理作用，以及它们对植

物生产力的重要性。

１　氮素吸收与同化

科学家们已经在根中鉴定出各种具有不同底

物亲和性和特异性的无机和有机氮转运蛋白。这

些高度多样化的吸收系统使植物根系能够适应（包

括养分胁迫条件下）不同氮成分和浓度的土壤环

境。尽管这方面的研究不断深入，但是不同的转运

蛋白及下游因子是如何来协调氮的同化过程的，仍

不完全清楚。

１．１　根系对硝酸盐和铵盐的吸收
植物根系通过硝酸盐转运蛋白的介导，从土壤

中吸收硝酸盐和硝酸铵［１０］。硝酸盐转运蛋白家族

根据对硝酸盐的转运活性，可分为低亲和性和高亲

和性两大类，其中硝酸盐转运蛋白１（ＮＲＴ１）属于低
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亲和力系统，在拟南芥的５３种 ＮＰＦ／ＮＲＴ１蛋白中，
迄今为止已经有１６种蛋白的功能被鉴定出。除了
拟南芥中的ＮＰＦ６．３／ＮＲＴ１．１和水稻中的ＮＲＴ１１Ｂ
之外，它们都只具有低硝酸盐亲和力［１１－１４］。高亲和

力硝酸盐转运蛋白属于ＮＲＴ２家族，在拟南芥中有７
个ＮＲＴ２蛋白，而在水稻中则有３个ＮＲＴ２蛋白［１０］。

ＮＰＦ／ＮＲＴ１和 ＮＲＴ２转运体家族成员是质子偶联蛋
白，除了双重功能的 ＮＰＦ７．３／ＮＲＴ１．５转运蛋白［１５］

和ＮＰＦ２．７／硝酸输出转运蛋白（ＮＡＸＴ１）之外，它们
都能够介导硝酸盐的外流［１６］。此外，研究发现氯化

物通道蛋白（ＣＬＣ）家族也具有转运硝酸盐的
功能［１７］。

在拟南芥中，至少有６种转运蛋白参与了根系
对硝酸根的吸收。ＮＰＦ６３／ＮＲＴ１．１［也称氯酸盐抗
性蛋白１（ＣＨＬ１）］和 ＮＰＦ４．６／ＮＲＴ１．２主要在高硝
酸盐环境下发挥作用；ＮＲＴ２．１、ＮＲＴ２．２、ＮＲＴ２．４和
ＮＲＴ２．５则在硝酸盐匮乏环境中发挥作用，这４种
蛋白吸收的硝酸盐占植物吸收的硝酸盐总量的

９５％，其中 ＮＲＴ２．１和 ＮＲＴ２．２起主要作用。基于
基因表达分析和蛋白定位的结果，研究者认为

ＮＲＴ２．４和ＮＲＴ２．５可能主要参与了通过根毛区表
皮和皮层从土壤中直接获得硝酸盐的过程，而

ＮＲＴ２．１和ＮＲＴ２．２则是介导了硝酸盐通过质外体
途径进入皮质和内皮层细胞的过程［１８－２１］。近年来，

研究者们在番茄 （Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）、水稻
（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）、小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ）和玉米（Ｚｅａ
ｍａｙｓ）等植物中也鉴定出了大量硝酸盐运输
蛋白［１０，２２－２３］。

除了硝酸盐之外，植物也能够吸收 ＮＨ＋４ 作为
氮源，但是过量的铵会对植物细胞产生毒害，因此

植物对铵态氮的吸收和同化受到严格的调控。在

植物中，存在一类铵转运蛋白（ＡＭＴ）来实现铵盐的
吸收，根据其对铵盐的亲和性，也可以将其分为高

亲和转运蛋白和低亲和转运蛋白。ＡＭＴ在植物中
广泛存在，研究者们分别在拟南芥（６种）、水稻（１０
种）、杨树（１４种）和松树（３种）中发现了大量的ＡＭＴ
编码基因［２４－２７］。在拟南芥中，有４种 ＡＭＴ蛋白参
与了根系对铵盐的吸收，其中 ＡＭＴ１；１、ＡＭＴ１；３、
ＡＭＴ１；５蛋白通过表皮直接吸收土壤中的铵，而
ＡＭＴ１；２蛋白则在皮层和内皮层细胞中表达，介导
了铵盐的质外体吸收。进一步研究发现，拟南芥通

过ＡＭＴ１；１、ＡＭＴ１；２和ＡＭＴ１；３蛋白吸收的铵盐占
铵盐吸收总量的 ９０％ ～９５％［２８］。在水稻中，铵盐

的吸收是由ＯｓＡＭＴ１；１、ＯｓＡＭＴ１；２和ＯｓＡＭＴ１；３蛋
白来完成，其中ＯｓＡＭＴ１；１和 ＯｓＡＭＴ１；２基因表达
水平随着环境铵盐浓度提高而上调；而 ＯｓＡＭＴ１；３
基因则在氮匮乏状态下表达，使得水稻能够适应低

铵盐环境［２９－３０］。

１．２　根系对氨基酸的吸收
植物根系对有机氮的吸收的研究主要集中在

氨基酸方面［１，３１］。在拟南芥中，预计已鉴定出超过

１００种氨基酸转运蛋白，大多属于氨基酸 －多胺 －
胆碱（ＡＰＣ）转运蛋白超家族和属于 ＤＭＴ超家族的
多种酸转运进出蛋白家族（ＵＭＡＭＩＴ）［３２］。研究较
多的氨基酸转运蛋白家族包括氨基酸通透酶家族

（ＡＡＰｓ）、赖氨酸和组氨酸转运蛋白家族（ＬＨＴｓ）、脯
氨酸转运蛋白家族（ＰｒｏＴｓ）、γ－氨基丁酸转运蛋白
家族（ＧＡＴｓ）、生长素转运蛋白家族（ＡＵＸｓ）、芳香氨
基酸和中性氨基酸转运蛋白家族（ＡＮＴｓ）。一般而
言，底物特异性和亲和力在不同转运子蛋白家族之

间存在差异。ＡＡＰｓ被认为具有广泛底物特异性的
中等亲和力，拟南芥中的 ＡＡＰ１蛋白参与了根系吸
收谷氨酸和中性氨基酸的过程［３３］，而 ＡＡＰ５蛋白则
具有转运碱性氨基酸的能力［３４］。ＬＨＴｓ被推测具有
高亲和力运输能力。ＡｔＬＨＴ１定位于根表皮和叶肉
细胞，能够将中性和酸性氨基酸导入根部，同时能

够运输作为乙烯前体的１－氨基环丙烷 －１－羧酸
（ＡＣＣ）［３５－３７］。拟南芥ＡｔＰｒｏｔ２蛋白参与了脯氨酸和
甜菜碱的导入过程，超量表达该基因能够提高植物

的耐盐性，这表明在缺水情况下受胁迫的植物根系

细胞会提高内部溶质的浓度以提高渗透压［３８］。

１．３　氮同化与氨基酸合成和运输
硝酸盐还原酶将硝酸盐还原为亚硝酸盐［３９］。

而亚硝酸盐还原酶则将转运到质体中的亚硝酸盐

进一步还原为铵盐［４０］。拟南芥中存在２种硝酸还
原酶编码基因ＡｔＮＩＡ１和ＡｔＮＩＡ２，在２种基因同时突
变的拟南芥突变体ｎｉａ１、ｎｉａ２中，其硝酸还原酶活性
只有野生型拟南芥的０．５％［４１］。

谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）是氮同化的关键酶，其与
谷氨酸合酶（ＧＯＧＡＴ）一起形成所谓的ＧＳ－ＧＡＧＯＴ
环，将铵盐转化成为谷氨酰胺。根据 ＧＳ定位的不
同，可以将 ＧＳ分为胞质型 ＧＳ（ＧＳ１）和质体型 ＧＳ
（ＧＳ２）。叶绿体ＧＳ２主要参与了氨的初级同化和叶
肉中的光呼吸铵的同化作用［４２］。ＧＳ１参与了根中
氨的初级同化，特别是在高硝酸盐环境下对氮同化

有一定的作用［４３］。有研究表明，拟南芥中的ＧＳ１型
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蛋白ＧＬＮ１；２在成熟叶片中定位于伴细胞中，能够
促进韧皮部的氮装载到库中［４４］。在叶片衰老过程

中，ＧＳ１酶的活性被诱导提高，将从氨基酸分解代谢
中得到的原料重新进行氮同化［４５］。根据电子供体

的不同，植物中的谷氨酸合酶（ＧＯＧＡＴ）分为铁氧还
蛋白依赖的ＧＯＧＡＴ（Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ）和 ＮＡＤＰ依赖的
ＧＯＧＡＴ（ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ），前者主要位于叶肉细胞
的叶绿体中，后者则存在于叶和根伴随细胞的质体

中，二者均可促进氮的同化和分配［４６］。水稻中存在

Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ抑制因子的编码基因 ＯｓＡＲＥ１，突变该
基因可以延缓植物的衰老，提高低氮条件下氮的利

用效率，进而提高水稻产量［４７］。

叶绿体（和细胞质）是大量蛋白来源氨基酸开

始合成的部位，氨基酸的转运依赖转运蛋白来完

成。研究发现，拟南芥中存在一种谷氨酸／苹果酸
转运蛋白（ＡｔＤｉＴ２），该蛋白能够将氨基酸转运出叶
绿体［４８］。矮牵牛中则存在一种阳离子氨基酸转运

蛋白（ＰｈｐＣＡＴ），该蛋白能够将芳香族氨基酸从质
体中运输出来［４９］。

１．４　根－芽氮运移
木质部参与了根 －芽的硝态氮流、氮同化物、

其他营养元素和水分的运输。地面组织的运动是

由叶片表面的蒸腾作用引起的，木质部的静水压力

可梯度向下延伸到根部［５０］。氨基酸的运输往往发

生在木质部（和韧皮部）中，其中天门冬氨酸、谷氨

酸、天冬酰胺和谷氨酰胺含量最为丰富［５１］。在结瘤

的热带豆科植物中，木质部中９０％以上的氮以脲的
形式出现，脲也是韧皮部中主要含氮化合物［５２］。在

外施不添加氮的营养液时，结瘤大豆木质部中的氮

主要以氨基酸和脲的形式存在，无机氮的含量极

低［５３］。然而，当叶片中氮发生同化作用时，木质部

硝酸盐的浓度可能超过有机氮化合物的浓度［５４］。

木质部不仅保证了植物各个组织生理功能的直接

氮供应，而且还能够沿着其运输途径实现氮的回

收，在根、茎、叶主脉以及木质部到韧皮部的转移中

建立氮贮藏池，以用于快速供应生长需求旺盛的库。

２　营养组织中氮的储存

在各种源器官、组织或亚细胞结构中沉积的氮

化合物的类型和数量对氮的运输和分配到库具有

相当大的影响。此外，氮储藏池的形成能有效地控

制胞质和质外体的氮浓度，从而通过前馈或反馈控

制影响氮的吸收、运输和同化。

２．１　硝酸盐和铵储存
有研究发现，在叶和根的液泡／细胞质中硝酸

盐的浓度较高［５５］，当细胞质中硝酸盐的浓度较高

时，硝酸盐会储存在液泡中，当细胞质中硝酸盐浓

度降低，影响氮同化时，硝酸盐又会从液泡中转移

到细胞质中。在拟南芥中，ＡｔＣＬＣａ基因编码的氯离
子通道蛋白ＡｔＣＬＣＡ能够通过偶联硝酸盐和质子的
转运，将硝酸盐存储到液泡中，并影响植物体中的

硝酸盐浓度［５６－５７］。拟南芥中 ＡｔＮＲＴ２．７基因编码
液泡膜转运蛋白，主要是在种子特别是干种子中表

达，对于在种子中累积硝酸盐具有重要的作

用［５８－６３］。在水稻中，ＯｓＮＰＦ７．２基因编码硝酸盐低
亲和转运蛋白，该蛋白定位于水稻根系伸长区和成

熟区细胞的液泡膜。敲除ＯｓＮＰＦ７．２基因将导致水
稻在高硝酸盐条件下的生长延迟，表明缺少该蛋白

会影响硝酸盐在根细胞中的分配，使得液泡不能起

到调控细胞内氮元素含量的作用［６４］。

过量的铵盐会导致植物中毒，为避免铵盐浓度

过高带来的毒性，大量的铵盐被存储在液泡中，其

在液泡中的浓度可达１ｍｍｏｌ／Ｌ，以维持细胞质内较
低的铵盐浓度［６０－６１］。与成熟叶相比，老叶和幼叶中

的铵盐浓度通常更高，这是由氨基酸分解代谢和光

呼吸作用造成的。与液泡膜上硝酸盐转运蛋白相

比，参与液泡内铵盐存储的转运蛋白有待研究［６２］。

２．２　氨基酸的储存
在发育过程中或受到非生物／生物胁迫，植物

叶片中游离氨基酸成分及其浓度的变化较大［６３］。

随着叶片衰老，叶片中氨基酸的总浓度稳步下降，

而韧皮部汁液中的总氨基酸含量增加［６４］。此外，氨

基酸的种类随着植物的年龄和氮素营养的变化而

变化［６５］。例如，在烟叶的幼叶中，脯氨酸含量占总

氨基酸含量的２０％，而在成熟和衰老的叶片中只有
２％。与低硝酸盐条件相比，在高硝酸盐条件下油菜
（Ｂｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ）叶片中的游离氨基酸含量更高，氨
基酸组成更丰富［６６］。此外，干旱和盐胁迫等环境条

件能够引起叶片中氨基酸的积累，这可能是相关氨

基酸合成能力加强或者蛋白质降解释放所造成

的［６７］。逆境胁迫解除后，植物在恢复过程中，暂时

储存的氨基酸可参与新陈代谢过程或转运到新的

沉淀物中。叶片储存氨基酸的种类随植物种类而

变化，主要是谷氨酸、天冬氨酸、谷氨酰胺、脯氨酸，

而在Ｃ４植物玉米中主要为天冬酰胺［６８］。总体而

言，在不同的膜转运系统、不断变化的转运机制以
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及底物特异性和亲和力的作用下，大量的氨基酸在

细胞或储存池中的含量、种类频繁地发生变化。

运用蛋白质组学，可鉴定出拟南芥液泡膜的氨

基酸转运蛋白，其中就包括了阳离子氨基酸转运蛋

白（ＣＡＴ）［６９］。亚细胞定位试验证实，拟南芥 ＣＡＴ２
和ＣＡＴ４定位于液泡膜上［７０］，但是它们在液泡运输

中的直接功能尚需进一步研究。番茄中也存在定

位于液泡膜的氨基酸转运蛋白ＳｌＣＡＴ９，该蛋白的编
码基因在果实成熟期大量表达，进一步研究发现，

ＳｌＣＡＴ９蛋白介导了 ＧＡＢＡ（γ－氨基丁酸）与 ＧＬＵ／
ＡＳＰ的交换［７１］。除了 ＣＡＴ蛋白，研究者在拟南芥
中发现了负责芳香和中性氨基酸转运的ＡＮＴ１蛋白
和负责丙氨酸和脯氨酸转运的ＡｔＡＶＴ３蛋白［７２－７３］。

２．３　脲类储藏
在热带豆科植物中，氮主要以尿素的形式存储

在茎、叶柄或叶组织中［７４］。在叶中，脲可能存储在

叶肉细胞的液泡中。固氮大豆有一类特化的旁侧

叶肉组织，研究表明，脲主要存在于这个组织之中，

该组织也是营养生长过程中蛋白质储存的主要场

所［７５］。然而，参与上述过程的转运蛋白还未被鉴定

出。有研究表明，尿囊素浓度上升可能会引发植物

体对非生物和生物胁迫的一般反应［７６］。

２．４　蛋白质的储存
理论上讲，植物体中的所有蛋白质均可认为是

氮元素的存储池。许多酶可能在营养组织中的氮

存储中发挥着作用。研究发现，相当大比例的核酮

糖－１，５－二磷酸羧化／加氧酶是非活性的，在叶片
衰老过程中，大亚基和小亚基似乎被独立降解以用

于再活化［７７］。叶片中 ＧＳ实际酶活性总是比根据
ＧＳ２含量推测出的酶活理论值低，这暗示了 ＧＳ２也
可能具有氮存储功能。此外，有研究发现，核糖体

蛋白可以通过自噬作用实现氮元素的回收和再活

化［７８］，这意味着核糖体蛋白也是一种重要的氮源存

储池。营养贮藏蛋白（ＶＳＰｓ）是植物营养组织中氮
存储的主要形式，所有植物物种中都存在ＶＳＰｓ。在
植物氮吸收能力下降时，ＶＳＰｓ在氮的累积和流动过
程中具有重要的作用。也有研究发现，ＶＳＰｓ在植物
适应非生物或生物胁迫中有一定的作用［７９－８０］。

３　氮素的分配

大多数的氮是以氨基酸形式从源叶中被运输

出，而在一些物种中则是以脲类的形式被运出。在

衰老过程中，叶片成为氮／氨基酸的主要来源［８１］，氮

源的再活化和随后的氮在库中的使用对于保持种

子产量十分重要［８２］。

３．１　蛋白质降解与氮的再活化
在受到胁迫或者衰老时，叶片中会发生有机氮

的再活化，自噬相关蛋白和液泡蛋白酶参与了这个

过程［６４］。在营养缺乏的情况下，自噬程度会加剧，

这有助于对氮的再活化［８３］。在植物中，一些衰老诱

导合成的氨基酸转运蛋白已经被鉴定出来，但是其

在氮再活化中的作用还未知［６４］。有研究发现，在叶

片衰老过程中，韧皮部中天冬酰胺和谷氨酰胺的浓

度增加，这意味着发生了一系列的转氨基反应，增

加了谷氨酸和酰胺类物质的合成［８４］。

３．２　有机氮和无机氮在库中的分配
韧皮部中的筛分子（ＳＥｓ）和伴胞（ＣＣｓ）形成长

距离的运输管道，可使氮向库运输。氮常以氨基酸

或脲的形式从叶片向库运输［８５］。韧皮部的硝酸盐

浓度相对较低，硝酸盐与氨基酸的比例通常为

１∶（１０～１００）［１９，５４］。氮的叶外运输则是通过胞间
连丝这种共质体途径［８６］。

通过被动运输，氨基酸、脲类和硝酸盐从薄壁

组织或束鞘细胞中释放，进入叶片质外体，然后被

导入韧皮部［８７－８９］。参与硝酸盐运输到叶／韧皮部质
外体的转运蛋白尚未被发现，但韧皮部装载硝酸盐

过程中发挥作用的转运蛋白已经被鉴定出，包括

ＮＰＦ２．１３／ＮＲＴ１．７、ＮＲＴ２．４ 和 ＮＲＴ２．５［１－３］。
ＮＰＦ２．１３／ＮＲＴ１．７定位于叶片细脉的 ＳＥｓ／ＣＣｓ中，
促进老叶中韧皮部的装载。ＮＲＴ２．４在叶片韧皮部
（可能是韧皮部薄壁组织）或接近韧皮部中表达，在

缺乏氮条件下，从质外体中回收硝酸盐，从而使氮

向ＳＥｓ／ＣＣｓ运动。ＮＲＴ２．５基因在拟南芥叶片的细
脉中表达，并与 ＮＲＴ２．４一起影响叶片中硝酸盐的
再活化和其在韧皮部的运输。ＮＰＦ１．２／ＮＲＴ１．１１和
ＮＰＦ１．１／ＮＲＴ１．１２基因在叶片主脉伴细胞表达，它
们除了在硝酸盐从木质部到韧皮部传递中发挥作

用外，还在硝酸盐向幼嫩组织的分配中起重要的

作用［９０］。

对于从叶片中导出氨基酸的转运蛋白的研究

相对较少［９１］。有研究表明，拟南芥中的双向氨基酸

转运蛋白（ＢＡＴ１）可能在氨基酸从韧皮部向库组织
的运输中发挥作用［９２］，ＡＡＰｓ可能参与了从叶质体
中摄取氨基酸到 ＳＥｓ／ＣＣｓ复合体的过程［９３］。对拟

南芥的研究表明，ＡＡＰ８在源叶中韧皮部表达，在氨
基酸韧皮部装载过程中起着关键作用，并且能强烈
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地影响库的大小和数量［９４］。在菜豆中，ＰｖＵＰＳ１基
因能够在整株植物的韧皮部位中表达，其编码的蛋

白对于尿囊素在韧皮部的转载以及运输到正在发

育的库中具有重要的作用［９５］。

３．３　参与分配的氮素来源
植物从土壤中吸收氮元素，而氮的含量则取决

于作物种类、基因型和环境条件［４５］。例如，在油菜

中，硝酸根转运蛋白的表达和活性在生殖生长阶段

降低，硝酸盐吸收较营养阶段少［９６－９７］。此外，氮的

吸收取决于土壤水分的有效性，多雨条件下，研究

者发现田间生长的油菜植株的根系在生长发育过

程中能够大量地吸收氮元素［９８］。在某些情况下有

些地区夏季降水量不足，在这种情况下，植物需要

将氮从蛋白质和氮储存池中再活化，以确保生殖库

的氮营养需求。在拟南芥中，相较于高氮环境，植

株氮利用效率（ＮＵＥ）和氮活化效率（ＮＲＥ）在低氮
条件下更高。同时，在低氮条件下，同位素标记的
１４ＮＯ３主要集中在植物的种子当中

［９９］。对玉米而

言，籽粒中有６２％的氮来自氮的再活化作用，其余
３８％的氮来源于根的吸收［１－３］。有研究表明，在土

壤氮含量充足的情况下，植物在整个生长周期中，

根系都能够持续吸收氮元素［１００］，于是，由于常在植

物生长早期施用硝酸盐肥料，在植物生育阶段土壤

中的硝态氮可能会被耗尽。

４　氮进入库

种子是主要的氮库，而在营养生长和多年生植

物中，根、发育的叶和茎或树干是主要的氮库。有

研究表明，溶质和大分子物质在根和茎中韧皮部的

卸载方式有所不同［１０１］。现有研究表明，来自韧皮

部的氨基酸的释放发生在维管结构的末端，由

ＵｍａｍｉＴ转运蛋白家族来完成。其中 ＵＭＡＭＩＴ１１和
ＵＭＡＭＩＴ１４定位于与原生木质部和韧皮部相邻的细
胞质膜，能够促进氮卸载和运输到种子。ＳＩＡＲ１
（ＵＭＡＭＩＴ１８）蛋白定位于细胞膜上，其编码基因在
能够维管组织中表达，也具有将氮源卸载并运输到

种 子 中 的 作 用［１０２－１０３］。进 一 步 研 究 发 现，

ＵＭＡＭＩＴ１４和ＵＭＡＭＩＴ１８不仅仅在种子发育中起
作用，它们对氨基酸在根韧皮部的卸载也具有重要

的作用［１０４］。在种皮中，氨基酸和硝酸盐通过被动

运输输出到种子质外体，然后被一些转运蛋白导入

到正在发育的胚中，并影响种子中蛋白的累

积［１０５－１０６］。研究者发现，在豌豆中，氨基酸通透酶

编码基因ＰｖＡＡＰ１在种皮和子叶表皮转移细胞以及
贮藏薄壁细胞中表达，对于种子中储存蛋白的累积

具有重要的作用［１０７］。在水稻中，ＯＳＡＡＰ６蛋白定位
于细胞内质网上，调控种子内蛋白质的积累，

ＯｓＡＡＰ６基因表达水平高的植株的种子内蛋白质含
量也相应增加［１０８］。

硝酸盐的运输过程会影响种子的发育和休眠

过程［１０９］。拟南芥ＮＰＦ２．１２／ＮＲＴ１．６存在于角果和
珠柄的微管组织中，可促进硝酸盐向胚的运输，从

而影响种子发育和种子内硝酸盐的积累［１１０］。此

外，ＮＰＦ５．５基因在拟南芥的胚中表达，该基因突变
会减少胚中氮的含量，但似乎对种子发育没有影

响［１１１］。ＮＲＴ２．７定位于胚细胞液泡膜，调节硝酸盐
在液泡中的积累，从而影响种子萌发［５８］。

５　源到库中的氮运输和代谢的关系

氮从源到库分配受源器官中氮的吸收和代谢、

源输出和库输入氮的能力的影响。在拟南芥和豆

科植物中的研究已经证明，芽中氨基酸运输能够调

控根中氮的吸收、源的代谢和库的分配。在豌豆

中，增加氨基酸在韧皮部的累积和装载可以正向调

控根中氮的吸收，进而影响源和库中可利用氮的同

化和使用［３７，１１２－１１３］。此外，参与韧皮部装载过程的

氨基酸转运蛋白能影响氮从源到库的量，并影响种

子发育［９４］。相反，韧皮部氨基酸的浓度似乎对胚对

氮的吸收没有影响。例如，ＡＡＰ８基因突变的拟南芥
植株韧皮部中，降低氨基酸浓度对种子的氮含量没

有影响，但种子数量会显著减少［９４，１１４］。一般来说，

定位于种子的氨基酸和硝酸盐转运蛋白可能调控

了导入胚中的氮含量，转运蛋白编码基因表达水平

的改变会影响种子中贮藏蛋白的积累［１１３，１１５－１１６］。

然而，与单个种子所吸收的氮量相比，分配给许多

库（即水果和种子）的氮量，不仅取决于源和库中转

运蛋白的活性，而且受植物中可用的总氮量以及在

生殖生长前期建立的总库数的影响。

６　氮运输调控

为了实现氮的有效吸收和利用，植物在不同层

面上发展出了一整套氮运输的调控机制［１１７－１１８］。

６．１　细胞水平调节
硝酸 盐 能 够 调 节 包 括 ＮＰＦ６３／ＮＲＴ１．１、

ＮＰＦ７．３／ＮＲＴ１．５、ＮＰＦ７．２／ＮＲＴ１．８、ＮＲＴ２．１和
ＮＲＴ２．２在内的硝酸盐转运蛋白的转录水平，从而
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影响氮在植物中的运输［１１９］。在拟南芥中，ＮＰＦ６３／
ＮＲＴ１．１不仅仅参与硝酸盐的吸收和转运，也能够
作为外界硝酸盐信号的感受器，通过调控多种生理

学和形态学上的变化（如种子休眠和形成侧根）对

外界硝酸盐的变化作出应答［１２０］。包括 ＮＬＰ７在内
的大量转录因子参与了硝酸盐的信号传导和转

运［１２１－１２４］。ＮＬＰ７可结合与硝酸盐信号传导和硝酸
盐同化相关的基因。有趣的是，硝酸盐并不能影响

ＮＬＰ７基因的表达水平，而是通过调节 ＮＬＰ７蛋白在
细胞核中的留存实现 ＮＬＰ７蛋白的大量累积［１２４］。

此外，植物中存在一种 ＣＰＳＦ蛋白，这种蛋白有２种
剪切形式：ＣＰＳＦ３０－Ｓ和ＣＰＳＦ３０－Ｌ，其中ＣＰＳＬ３０－
Ｌ能够通过调节ＮＰＦ６３／ＮＲＴ１．１参与植物硝酸盐信
号的调控。此外，转录组分析发现，在ｃｐｓｆ３０突变体
中，许多氮转运及同化相关基因的表达水平发生了

明显的变化，说明该蛋白对于调控硝酸盐信号通路

具有重要的作用［１２５］。

研究表明，铵盐可以通过依赖时间或者浓度变

化的形式调控 ＡＭＴ蛋白的磷酸化，从而影响其功
能。进一步研究表明，拟南芥中的 ＡｔＡＭＴ１；１和
ＡｔＡＭＴ１；２能够被ＣＩＰＫ２３磷酸化，从而抑制铵盐的
吸收和转运，以避免植物细胞的铵中毒［１２６－１２７］。大

量研究表明，硝酸盐和铵盐会对彼此的吸收、同化、

分配产生影响，其分子机理在一定程度上得到了的

解释［６７，１２８］。

除了硝酸盐和铵盐之外，氮转运蛋白编码基因

的表达还受细胞和组织发育状态的调节。同时，非

生物或生物因素的影响，如光、盐和干旱胁迫，线虫

或病原体攻击等都会对转运蛋白在基因或者蛋白

水平上产生影响［３２］。

氮转运蛋白在植物氮素吸收和代谢中扮演着

重要角色，然而，它们在转录或翻译后如何相互影

响，如何共同影响氮同化、储存和反馈或前反馈路

径，现在尚未完全清楚，已有研究结果暗示可能存

在核心调控能协调氮元素的分配。此外，研究表

明，硝酸盐和氨基酸转运蛋白可能参与了植物激素

在植物体内的运输［１２９－１３０］，暗示氮素转运蛋白介导

的植物激素转运可能也参与了氮素在运输或分配

中的调控。

６．２　整个植株水平上的氮元素远距离信号系统
由于氮素在土壤中分布不均，因此植物具一套

系统的长距离运输机制，即当根系一侧的氮缺乏

时，氮元素丰富的另一侧则会补偿性地吸收更多的

氮元素。由氮元素缺乏的根部产生的由根向茎移

动的肽激素ＣＥＰ（Ｃ－末端编码肽）诱发了这种运输
机制。ＣＥＰ能够调控韧皮部特异性肽 ＣＥＰＤ１和
ＣＥＰＤ２作为长距离移动信号转移到根部，并上调
ＮＲＴ２．１的表达水平，促进氮的吸收［１３１］。

７　作物改良应用

氮元素吸收、分配的遗传调控和氮代谢的调控

是提高作物产量和氮利用效率（ＮＵＥ）的主要途
径［１３２］。研究者们希望通过超量表达相关基因以提

高植物的氮利用效率，目前已取得了一定进展。例

如，在水稻中超量表达高亲和力的硝酸盐转运蛋白

编码基因ＯｓＮＲＴ２．３ｂ，能够提高植物的氮利用效率，
从而增加籽粒产量［１３３］。根据作物种类、当地栽培

环境、最终产品（例如根、叶、果实或种子）及其用途

（例如人类营养、动物饲料或生物燃料）的不同，制

定有针对性的改进策略可能更有效。例如，利用

ＯｓＮＡＲ２．１基因的特异性启动子控制的 ＯｓＮＲＴ２．１
的过量表达会提高水稻地上部分生物量和籽粒产

量［１３４］。在根中过量表达的大麦丙氨酸氨基转移酶

（ＡｌａＡＴ）编码基因的油菜与非转基因油菜相比，在
氮源不充沛的条件下，可以提高植物对氮的利用效

率，从而提高产量［１３５］。研究者们将豌豆来源的

ＰｖＡＡＰ１基因置于其启动子控制下转入豌豆，与野生
型对照相比，转基因豌豆的氮元素运输能力得到了

显著提高，从而增加了其种子的产量［１１３］。也有研

究者尝试在豌豆种子中特异表达氨基酸转运蛋白

编码基因ＶｆＡＡＰ１，结果发现转基因植株种子的大小
以及氮含量明显提高，但是单株植物的种子产量却

没有明显变化［１３６］。值得一提的是，研究者们也试

图通过提高铵盐转运蛋白编码基因的表达来促进

植物的生长。例如，超量表达 ＯｓＡＭＴ１；１能够在适
量铵盐或者低铵盐的条件下促进水稻的生长，但是

在铵盐浓度过高的环境中却因为在水稻根系中大

量累积铵盐从而影响其生长发育。此外，超量表达

ＯｓＡＭＴ１；３的水稻中氮吸收转运能力呈下降
趋势［１３７－１３９］。

８　总结

氮是植物体内重要的营养因子和信号物质，对

于植物生长发育具有重要的作用。为适应外界氮

元素含量的变化，植物演化出了一套复杂的调控网

络。近年来，无机氮的运输、代谢及其调控的研究
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取得了长足的进展。尽管氨基酸和脲是氮元素长

距离运输的主要形式，但是对于有机氮的相关研究

却相对较少。不同类型的氮素转运蛋白在氨基酸

和脲的源－库分配中的转运对于氮的获取、源的新
陈代谢和库的强度具有非常重要的作用。比如，氨

基酸（或脲）的积累对于无机氮转运蛋白的表达具

有负向反馈作用，这种负反馈可以通过增加有机氮

向库运输的通量来避免，但是这种负反馈作用仍有

许多细节需要进一步完善。

氮素转运蛋白作为氮吸收、转运、同化等过程

的重要参与者，一直是研究的热点，其功能已经在

许多植物中得到鉴定。目前，笔者所知道的大量氮

素转运蛋白主要承担了植物根部氮素的吸收和转

运，对植物地上部分参与氮素分配和再活化、利用，

特别是在生殖生长阶段促进源 －库互作的转运蛋
白了解很少。这部分知识的缺失，使得我们尚不能

构建出完整的氮素吸收和利用的调控网络，但这却

为未来的研究指出了方向。

植物的氮利用效率受到作物物种（亚种）、植株

发育水平、环境等多种复杂因素的影响，这对研究

者进行作物的氮高效利用遗传改良提出了挑战。

进行作物改良时，需要尽可能兼顾无机氮和有机氮

转运系统，如它们表达的时空性和相互关系，以精

细调节氮吸收、代谢、瞬时储存和整株植物分配。

现代生物技术的发展，包括全基因组关联分析、

（ＧＷＡＳ）高通量测序、代谢组学、蛋白组学和表型组
学，将有助于研究者进一步理解和整合氮分配过程

中源和库的关系，并选择最有希望的候选者，通过

基因聚合育种的方式培育出能够高效利用氮元素

的“完美”作物。
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［２４］ＧａｚｚａｒｒｉｎｉＳ，ＬｅｊａｙＬ，ＧｏｊｏｎＡ，ｅｔａｌ．Ｔｈｒｅｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ
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ｏｒｇａｎｉｓｍｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆ
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ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＬＨＴ６ａｎｄＡＡＰ１ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓｉｎｒｏｏｔａｍｉｎｏ
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