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摘　要：氮素是植物生长发育必不可少的大量元素之一，土壤中的硝酸盐是植物获取氮素的主要来源。植物对硝

酸盐的吸收与利用是通过一个精密的信号调控网络来实现的，其中硝酸盐转运蛋白在植物体内硝酸盐的运输和分

配过程中发挥着重要的作用。通过对氮素利用途径中不同硝酸盐转运基因在硝酸盐的吸收、转运、同化和再利用

进行功能鉴定，可以更好地解析硝酸盐在植物体内的吸收机制，从而找到提高植物氮素利用效率的关键环节。因

此，综述了植物硝酸盐转运蛋白对土壤中硝酸盐的响应和信号的传递；硝酸盐转运蛋白在植株体内参与硝酸盐的

转运、储存和再利用的功能以及硝酸盐在植物育种中的应用，并从对硝酸盐转运基因的单碱基编辑、关键结构域

的改造和基因功能鉴定等方面进行展望。综述了有利于揭示硝酸盐转运基因的功能，拓宽植物吸收转运硝酸盐的

分子机制认识，为提高植物氮素利用效率、培育氮高效利用农作物品种提供理论支撑。
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氮素是植物生长发育必需的大量元素之一，是

氨基酸、核酸和叶绿素等不可缺少的组成成分。土

壤中的氮含量会严重影响植物的生长发育，氮含量

低时，植株的根不断伸长，侧根数量增多，生长变

慢、分枝和分蘖都变少［1-2］。土壤中的氮素会被细

菌硝化成硝酸盐，所以土壤中通常存在大量的硝酸

盐，是植物获取氮素的主要来源。由于植物不能像

动物一样自由移动，为了适应不同的氮素环境条

件，进化出了复杂巧妙的调控机制去适应时刻变

化的外界环境。植物从土壤中吸收硝酸盐是一个

复杂的生物过程，包括硝酸盐吸收、转运和同化 

等［3-4］。经过长期的进化过程，硝酸盐转运基因是

一个多基因的基因家族，这些基因在植株不同部位

特异表达，基因功能也各不相同，并且存在一因多

效的基因。在整个生物过程中，需要不同的硝酸盐

转运基因在植株的不同部位各司其职并共同调控作

用才能完成。植物通过根系细胞膜上的硝酸盐转运

蛋白吸收硝酸盐，然后从根部细胞向地上部转运，

经过木质部和韧皮部的装载及卸载，最后转运到叶

片细胞，被同化或者被储存在液泡中［5-6］。

提高作物的产量主要是通过增施氮肥，但是大

量施用氮肥不仅会造成能源的浪费和生产成本的增

加，还会加剧土壤酸化和水体的富营养化。为了提

高氮肥利用效率，阐明植物如何从土壤中获取氮素

的分子机理是植物营养与肥料学科的研究热点之

一。近年来，前人从植物的根、茎、叶等部位和从

细胞水平到分子水平对植物氮素吸收利用进行了深

入研究，全面阐述植物是如何从外界环境中吸收氮

素，转运到植株的不同部位，并进行同化利用［7］。

本文综述了植物硝酸盐转运基因的研究进展，以期

利用基因编辑技术对 NRT 关键基因进行编辑，提

高 NRT 蛋白对硝酸盐的吸收、转运和再分配的效

率，提高植株对氮素的利用效率，培育氮高效利用

的作物品种，以减少氮肥的投入，从而实现节能减

排的作物可持续生产。

1　硝酸盐转运基因

硝酸盐转运基因在植物中对硝酸盐的吸收利用

具有至关重要的作用。硝酸盐转运基因家族成员十

分复杂，在功能上也不相同，它们的组织特异表达

部位各不相同［1，8］。已被鉴定的硝酸盐转运基因

成员主要分为 4 大类：NRT1（Nitrate transporter1/

peptide family）、NRT2、CLC（Chloride channel）和
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SLAC/SLAH（Slow anion channel-associated homo-

logues）［9］。为了高效地从土壤中吸收硝酸盐，植物

进化出不同功能的 NRT 基因，这些基因的功能从

控制根系发育、地下部向地上部转运硝酸盐，到氮

素的储存和再分配等，从而形成了复杂的氮素吸收

信号通路。在环境中硝酸盐浓度低时，植物从外界

环境中吸收硝酸盐主要是硝酸盐高亲和转运系统在

发挥作用；反之，在环境中的硝酸盐浓度高时，植

物从外界环境中吸收硝酸盐的系统是低亲和转运系

统，在已鉴定 NRT1 基因成员中主要包括 NRT1.1
和 NRT1.2 基因；NRT1.1 基因是个例外，它是硝酸

盐双亲和基因［10-11］。这些不同的 NRT 基因在氮吸

收信号通路中发挥不同的作用，并且也影响植物的

性状。

1.1　硝酸盐转运基因在硝酸盐吸收中的作用

氮素来源于土壤，在整个生育期植物如何从土

壤环境中吸取氮源是至关重要的第一步。植物硝酸

盐吸收转运信号通路中，被鉴定的第一个硝酸盐双

亲和基因是 NRT1.1（CHL1/NPR6.3），它是植物根

系细胞中硝酸盐的受体，能开关硝酸盐信号途径

中其他基因的表达［12］。在氮素充足的条件下，与

对照植株相比，拟南芥 nrt1.1 突变体的硝酸盐含量

下降了 45%［13］；在 0.2 mmol/L 硝酸盐条件下，拟

南芥 nrt2.1/2.2 双突变体植株的硝酸盐吸收率下降

了 50%；而 nrt1.1/2.1/2.2 三突变体植株则比双突变

体植株的硝酸盐吸收率下降更多，达到 38%，并

且三突植株比二突植株生长迟缓。实验结果表明，

NRT1.1 是植株在低氮素生长条件下吸收硝酸盐必

不可少的转运蛋白［12］。NRT1.1 在硝酸盐低亲和与

高亲和模式的转换依赖于外界环境中硝酸盐的浓

度，在蛋白的第 101 位点苏氨酸磷酸化和去磷酸化

影响着该蛋白的功能。磷酸化会改变 NRT1.1 的二

聚化以及构象，这个位点是开闭 AtNRT1.1 蛋白硝

酸盐高亲和与低亲和模式转换的关键氨基酸。在外

界环境氮素充足的条件下，这个位点不被磷酸化，

采取硝酸盐低亲和模式吸收硝酸盐；当外界的硝酸

盐浓度变低时，AtNRT1.1 蛋白该位点的苏氨酸被

磷酸化，采用硝酸盐高亲和模式吸收硝酸盐［14-15］。

拟南芥 NRT1.1 既是硝酸盐的转运蛋白，也是

侧根中生长素的转运蛋白；NRT1.1 通过调控根系

的生长素分布，从而控制侧根的形成和生长［16-17］。

在低氮素条件下，拟南芥 nrt1.1 突变体植株在侧根

积累了大量生长素；NRT1.1 朝远离侧根顶端方向转

运生长素，导致侧根顶端的生长素含量变低，侧根

的生长受到抑制［18-20］。拟南芥 NRT1.2 蛋白是硝酸

盐低亲和转运蛋白，它的表达与 NRT1.1 基因不同，

是组成型表达，但也是在根系中表达。在氮素充足

的培养条件下，与对照相比，nrt1.2 突变体植株的

硝酸盐含量下降［21-23］。在水稻和玉米中，与拟南

芥 NRT1.1为同源基因，功能与拟南芥相似，都具

有吸收硝酸盐的功能。水稻 OsNRT1.1B 是硝酸盐

低亲和转运蛋白，也在水稻的根系表达，控制植株

从土壤中吸收硝酸盐［1，24-25］。OsNRT1.1B 蛋白还

能转运硒元素，把硒元素从地下部向地上部运输，

OsNRT1.1B 基因过表达的水稻植株谷粒硒元素含量

比对照高 1.83 倍［26］。玉米中与拟南芥 AtNRT1.1 

蛋 白 序 列 相 似 度 达 到 67% 的 2 个 基 因 分 别 是 

ZmNRT6.4 和 ZmNRT6.6， 只 有 ZmNRT6.6 基 因 的

表达响应硝酸盐。ZmNPF6.6 也是一个硝酸盐双亲

和转运蛋白，ZmNPF6.6 蛋白的第 104 位点苏氨酸

的改变，影响 ZmNPF6.6 的硝酸盐转运活性，这个

位点对应拟南芥 NRT1.1 的第 101 位点；而第 362

位点的组氨酸改变，会导致 ZmNPF6.6 基因失去吸

收硝酸盐的功能。在低氮水培条件下，ZmNPF6.6

蛋白在氮吸收高效玉米杂交种中的表达量比氮吸收

低效杂交种高，而且在处理 48 h 后，氮吸收高效

玉米吸收的硝酸盐含量超过了氮吸收低效玉米含量

的 50% ～ 60%。ZmNPF6.6 基因是否是玉米中感

知硝酸盐的受体目前尚未确定，是否如同拟南芥 

AtNRT1.1 基因一样调控侧根的生长和其他 NRTs 基
因的表达也尚未报道［27-29］。

NRT2 基因成员的表达受到硝酸盐的诱导，

该家族成员中主要有 NRT2.1、NRT2.2、NRT2.4
和 NRT2.5 基因，在根系的硝酸盐吸收中发挥作 

用［19，30-31］。 在 低 氮 条 件 下， 主 要 是 NRT2.1 和

NRT2.2 蛋白在硝酸盐吸收中起重要的作用，它们

的表达量会迅速增加；NRT2.4 和 NRT2.5 蛋白则是

在植物处于缺氮的条件下发挥功能，NRT2.4 是在

植株氮素极低时才发挥功能；NRT2.5 是在植株处

于长时间氮素缺乏时，其表达量才开始上升，成为

氮高效吸收的主要基因［9，32-33］。通过细胞定位和

免疫印迹发现，拟南芥 NRT2.1 基因在根的细胞壁

表达［34］。与对照相比，拟南芥 nrt2.1 的突变体植

株硝酸盐吸收效率降低了 75%，突变体的侧根长

度反而比对照长；在长期低氮条件下，突变体植株

生长严重受到影响。NRT2.1 蛋白既在低氮环境中
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吸收硝酸盐，又协调了根系的发育［33，35-36］。拟南

芥 NRT2.2 基因的表达也是受到硝酸盐的诱导，但

是表达量不高，主要在植物的根系部位表达；nrt2.2

突变体植株的硝酸盐含量也是比对照低，影响植物

从外界环境中吸收硝酸盐［37-38］。拟南芥 AtNRT2.4
基因的蛋白序列与 NRT2.1 和 NRT2.2 的蛋白序列

具有很高的同源性。在缺氮条件下，AtNRT2.4 基

因在 NRT2 成员中的表达量是最高的；但是氮充足

条件下，会抑制它的表达［39］。在长时间缺氮条件

下，拟南芥 AtNRT2.5 基因的表达量迅速增加，它

的表达量比 NRT2.1 和 NRT2.2 基因高。在 nrt2.1 突

变体植株中过表达 NRT2.5基因，过表达植株的硝

酸盐吸收量比对照显著提高。在 nrt2.5 突变体植

株中，硝酸盐含量明显比对照低，只达到对照的 

63%［40-41］。NRT2.5 基因在不同的植物中表达部位

略有不同。在拟南芥、玉米和小麦中都在根和叶中

表达，在拟南芥和小麦的种子中也有表达，在玉米

雌穗、穗轴和苞叶中也有表达。玉米 ZmNRT2.5 基

因的表达量也受到低氮的诱导，主要是在植株的营

养生长时期表达，在生殖生长时期的根中反而不表

达，但是在苞叶中高表达，苞叶对籽粒灌浆期的氮

素分布发挥着关键作用［32］。

目前，对 NRT2 基因的蛋白修饰研究报道不是很

多。通过对NRT2.1的磷酸化研究发现，NRT2.1存在

3个磷酸化位点，其中一个位点在其N端第28个丝

氨酸，植株在低氮条件下该位点被磷酸化；反之，在

补充了氮的培养条件下，该位点迅速去磷酸化，可

能是通过该位点的去磷酸化调控NRT2.1在低氮和高

氮条件下硝酸盐的吸收活性。然而，第501位点苏

氨酸的磷酸化，只是影响了NRT2.1硝酸盐的转运

活性［33，42-43］。通过爪蟾卵母细胞和酵母互补实验发

现，NRT2.1和 NAR2.1蛋白互作后，才能够形成吸收

硝酸盐的转运系统。拟南芥 NRT2.1 基因的表达量在 

nar2.1突变体中仍然很高，但是在细胞膜上看不见

NRT2.1；NAR2.1与NRT2.1互 作 激 活 了NRT2.1的 功

能，NAR2.1蛋白对于NRT2.1蛋白的稳定具有极其

重要的作用［42，44-47］。然而，在其他植物中也会有

例外。水稻的 OsNRT2.3b 和 OsNRT2.4 蛋白不用与 

OsNAR2.1 互作就能发挥吸收氮素的功能。OsNRT2.3b
基因主要在韧皮部表达，它的功能是通过对 pH 值

的变化来感知，从而开关硝酸盐的转运活性；其在

水稻中过表达，能提高植株的 pH 缓冲能力和增加

氮、铁和磷的吸收，提高了植株 40% 的氮素利用 

效率［48-49］。

玉米 ZmNRT2.1 和 ZmNRT2.2 基因的蛋白序列

相似性达到 98%，它们在根中的表达受到硝酸盐

的诱导；ZmNRT2.1 基因在根中特异表达，ZmN-
RT2.2 基因则在皮层和侧根的原基表达［50-51］。通过

爪蟾细胞实验表明，ZmNRT2.1 蛋白是硝酸盐高亲

和转运蛋白，它的功能是从外界环境吸收硝酸盐，

ZmNRT2.1 也是需要和 NAR2.1 互作才能发挥作 

用［52-54］。玉米 ZmNRT2.1 基因在烟草中过表达，

在高氮素条件下，转基因烟草比对照的根系生长

旺盛，而且生物量也比对照高，但转基因烟草与

对照植株的硝酸盐含量没有明显的差异［55］。水稻 

OsNRT2.1 基因在水稻中过表达能增强植株的根长，

硝酸盐含量比对照植株高 24.3%［55-56］。

植物既有对硝酸盐的吸收，也存在对硝酸盐外

排的现象，但是外排的生理机制尚不清楚［19］。在

没有外界胁迫压力下，植物硝酸盐外排量远远小于

吸收量。在胁迫条件下，拟南芥 NAXT1 蛋白可能

是通过对硝酸盐的外排，从而能够调控细胞的渗透

压［57］。植株生长在氮素充足的土壤中，根系会很

发达，侧根数量很多。植株在氮素含量变低的情况

下，根系会迅速往土壤深层生长，促进根的伸长去

吸收深层土壤中的氮素。土壤环境中的氮素量对植

物根系的生长存在调节，适量的氮素可刺激植株侧

根的生长。硝酸盐转运蛋白的信号通路与控制根系

的发育是如何相互交叉在一起的，还需要进一步的

研究［18，58-59］。

1.2　硝酸盐转运基因在硝酸盐运输中的作用

植物从土壤环境中获取到氮源，需要把氮源

运输到特定组织，这离不开对硝酸盐的运输。因

此，植物对氮素的运输是制约氮素利用效率提高的

重要环节之一。植株从外界环境吸收的硝酸盐需要

从根部运输到植株的不同部位，维管束组织在植株

地上部和地下部的物质运输中具有举足轻重的地 

位［60-61］。NRT1.5 基因在根系的中柱鞘细胞表达，

它的功能是将硝酸盐从中柱细胞装载入木质部，

负责把硝酸盐从地下部向地上部运输。与对照相

比，nrt1.5 突变体在根系积累的硝酸盐量比对照植

株高。在硝酸盐长距离运输途径中，NRT1.5 基因

不是植物中唯一的硝酸盐运输途径，还存在其他 

NRT 基因或别的基因控制硝酸盐的运输［62-63］。尽

管 NRT1.5 和 NRT1.8 基因在进化关系上非常近，然

而二者在根和茎部位的表达量却恰恰相反，NRT1.5
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基因在根中的表达量比茎部位高，NRT1.8 基因则

正好相反，它们在硝酸盐信号途径中的功能也是相

反的。NRT1.8 基因还可以在木质部的薄壁细胞中

特异表达。硝酸盐经过长距离运输后，需要分配到

不同的组织部位中进行同化，NRT1.8 基因的功能

是卸载木质部中的硝酸盐［64］。然而，NRT1.5 控制

硝酸盐从地下部组织向地上部组织运输，在根系需

要大量硝酸盐时，硝酸盐也能把储存在叶片中的硝

酸盐向地下部组织运输［11］。NRT1.9 基因在植株根

的韧皮部伴生细胞中特异表达，负责将硝酸盐装载

入韧皮部向下运输。拟南芥 nrt1.9 突变体植株的地

上部积累了大量的硝酸盐，NRT1.9 蛋白在硝酸盐

从地下部向地上部的运输过程中起到负调控作用，

它可能是作为一个安全阀，调控地上部和地下部硝

酸盐含量的分配。如果增加植株地上部对硝酸盐的

同化能力和叶片对多余硝酸盐储存的能力，能否促

使植物从土壤中吸收大量的硝酸盐，特别是在籽粒

形成时期，大量储存的氮素被再利用，并通过代谢

过程成为籽粒的成分？目前，关于植物根系如何将

硝酸盐从地下部向地上部转运的分子调控水平研究

报道不多［65］。

与拟南芥 AtNRT1.8 蛋白同源的水稻 OsNPF7.2 

也是硝酸盐低亲和转运蛋白，它在根的厚壁组织、

皮层和叶脉中表达。它的功能可能与拟南芥的基

因功能相似，负责硝酸盐的装载和卸载［51，66］。水

稻 OsNPF2.4 是一个在根系部位表达的硝酸盐双

亲和转运蛋白，在硝酸盐吸收中起到重要的作

用，也控制硝酸盐的长距离转运和再分配；与对

照相比，水稻 osnrt2.4 突变体植株的侧根数量会减

少、长度也会变短，硝酸盐吸收量也会减少，表

型和功能与拟南芥 NRT1.1 基因相似［67-68］。水稻 

OsNRT2.3a 是拟南芥 AtNRT2.5 的同源基因，OsNRT2.3a 

蛋白需要和 OsNAR2.1 互作才能调控对硝酸盐的吸

收，也控制硝酸盐从地下部向地上部的运输；在水

稻中过表达 OsNRT2.3a基因，不仅能增强大田中

水稻在高氮素或者低氮素条件下对硝酸盐吸收的能

力，还能提高水稻的产量和氮素利用效率［32，69］。

1.3　硝酸盐转运基因在硝酸盐储存中的作用

植物在不同生长阶段对氮素的需求量不同，硝

酸盐的吸收和同化存在一个动态调节。在长期的进

化过程中，植物建立了体内多余硝酸盐的储存机

制，存储的硝酸盐则可作为后期大量需求氮素的主

要来源之一。植物吸收的硝酸盐在被同化利用后，

大约 99% 剩余的硝酸盐被储存在叶片的液泡中。

拟南芥 AtNRT1.4 基因在叶片的叶柄部位和主脉处

特异表达，不受硝酸盐的诱导；在叶柄和叶片主

脉处的硝酸盐含量很高，且硝酸盐还原酶活性低。

nrt1.4 突变体植株的叶柄和叶片主脉处的硝酸盐含

量只有对照的 45% ～ 50%。NRT1.4 基因也影响了

叶片的生长，突变体比对照植株的叶片宽；叶片负

责硝酸盐储存的基因不止一个，但只有 AtNRT1.4
基因已被鉴定［70］。可能是因为 NRT 基因数量太

多，同一个基因在不同的部位发挥的作用会有所

不同，且同一功能又同时存在多个 NRT 基因发挥

同样的作用，这使控制硝酸盐储存的基因鉴定及其 

困难。

1.4　硝酸盐转运基因在籽粒中的作用

植物在营养生长阶段体内储存了大量的硝酸

盐，这些硝酸盐是植株后期生殖生长需要的氮源。

这部分氮素的再利用是提高氮素利用效率和提高产

量至关重要的一步。在籽粒形成过程中，特别是小

麦和玉米叶片中氮素被再利用占据了籽粒中氮素的

50% ～ 90%［71］。拟南芥 AtNRT1.7 基因在叶片的叶

脉韧皮部特异表达，它的功能是负责将老叶片中的

硝酸盐装载入韧皮部，并运输到新生叶片中，调控

氮素从源到库的再利用。拟南芥 AtNRT1.6 基因在

生殖生长期的长角果中特异表达，在植株授粉后，

AtNRT1.6 基因的表达量迅速增加，其功能是参与硝

酸盐向种子的运输。nrt1.6 突变体种子的氮含量也

比对照低，突变体也出现胚发育不正常的现象，达

到 40%，严重影响结实率。在 nrt1.6 突变体植株种

子形成过程中的 1 ～ 4 个细胞发育阶段就会出现发

育不正常的胚。NRT2.7 基因是在种子形成的后期

表达，特别是在种子的成熟后期；NRT2.7 基因有助

于种子胚的成熟。在 nrt2.7 突变体植株的胚形成过

程中，早期的胚发育正常，只是在后期出现异常。

NRT1.6 和 NRT2.7 在种子的形成过程中，在不同的

阶段和部位发挥功能，确保种子中氮素的运输和储

存。拟南芥 nrt2.7 的突变体种子的硝酸盐含量比对

照低，但是氨基酸和淀粉等物质的含量不受影响。

AtNRT2.7 基因在后期胚的成熟过程中是否还与硝酸

盐的转运有关，尚不清楚［72-74］。

2　硝酸盐转运基因在植物育种中的利用

氮素从根系运输到叶片中储存，在植株后期大

量需求氮素时作为主要氮源之一［21］。硝酸盐转运
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蛋白的特定部位表达模式决定了其在植株体内的功

能。AtNRT1.7 基因的功能是负责把储存的硝酸盐

装载入韧皮部，并转运到新生的叶片中；通过基

因克隆等技术选择 NRT1.1 基因的第 2 ～ 5 个跨膜

结构域和 NRT1.2 基因的 N 端第 1 个跨膜结构氨基

酸序列及后 6 个膜结构氨基酸序列组建一个全新的

NRT（NC4N）基因，再利用 NRT1.7 基因的启动子

使 NC4N 基因在特异部位表达；利用转基因技术把

NC4N 基因分别转入拟南芥、烟草和水稻中，对转

基因植株的产量测定发现，NC4N 基因提高了拟南

芥、烟草和水稻的生物量，收获的种子数量也比对

照高。在这 3 种植株中老叶片的含氮量比对照低，

不仅在植株的营养生长时期，而且在生殖生长时期

也促进了植株中氮素的再转化。这证实了提高植株

氮素从源到库的转运，可以提高植株的氮素利用 

效率［75］。

在多年的进化和驯化过程中，植物基因出现了

自然变异和选择压力的变异，这些位点的变异可以

微调这些基因功能，最终表现在这些基因如何参与

具体的生物过程［76］。Hu 等［24］通过分析籼、粳稻

的 OsNRT1.1B 基因序列多态性，发现两者的氮吸收

效率差异是因为 OsNRT1.1B 基因的一个氨基酸的变

异所导致，通过基因编辑技术改变其位点，则能提

高粳稻的氮素利用效率。在不影响植株正常生长的

前提下，通过对氮素利用途径中多个关键基因的过

表达和多个基因组合共表达，有利于提高产量［77］。

NRT2 需要与 NAR2.1 互作才能发挥氮素吸收效率，

同时在水稻中过表达 OsNAR2.1 基因和 OsNRT2.3a
基因，田间测产表明过表达基因植株比对照增加了

24.6% 的产量；单独过表达 OsNAR2.1 基因，只增

加了 14.1% 的产量。Liu 等［78］研究发现，在少施

氮肥条件下，与对照植株相比较，OsTCP19 基因能

够提高水稻 20% ～ 30% 的氮肥利用率。然而，随

着农业生产中的氮肥施用，OsTCP19 基因在大量

水稻品种中逐渐消失。OsTCP19 蛋白既能抑制 DLT
基因的表达，也与 OsABI4 和 OsULT1 等蛋白互作，

参与到 ABA、发育信号等多条信号通路；在水稻的

氮素利用通路中，也影响了相关的 NRT 基因的功

能发挥。因此，通过研究与 NRT 互作的关键基因，

也可能挖掘到影响农艺性状至关重要的基因。

3　展望

植物对氮素的吸收、转运、储存、同化和再利

用是多个基因和环境因子共同作用的结果。硝酸盐

被根系吸收、硝酸盐在木质部和韧皮部装载运输和

在液泡中储存等整个生物过程中，不同类型的硝酸

盐转运蛋白复杂催化结构的差异，导致了吸收硝酸

盐能力和功能等方面的差异［79-80］。硝酸盐吸收存

在多个调控模块，目前还没有完全解析吸收、转运

的信号通路。通过对植物氮素利用途径的研究，了

解这些组成部分是如何相互作用并成为一个有机整

体而发挥作用，有利于找到制约植物氮素最大化利

用的关键点［81］。随着对硝酸盐的运输和再利用等

途径中基因的挖掘和功能鉴定，可以利用基因编辑

等技术对关键基因进行编辑，通过对关键碱基的

替换，改变基因的表达；从而改变改良品种关键

基因的功能，提高植株对氮素的运输效率和数量，

实现植物氮素利用效率的提高［10］。例如，水稻 

OsNRT1.1B 基因在粳、籼稻间由于单核苷酸的多态

性而导致氮素利用效率的不同，因此可以通过基因

编辑技术进行单碱基的改变［81］。目前，水稻转基

因技术和基因编辑技术已经很成熟，可以通过单碱

基的改变，关闭限制氮素吸收、转运、存储及同化

利用相关基因的表达，从而改良水稻推广品种的氮

吸收效率，达到提高水稻产量的目标。

NRT 基因成员中在吸收和转运硝酸盐的效率

上存在差异，导致差异的原因是关键结构域氨基酸

残基的影响。通过对 NRT 基因转运结构域的改造，

可以提高其转运硝酸盐的效率。对 NRT1.7 基因的

关键结构域位点进行改造，提高了 NRT1.7 基因对

氮素从老叶片向籽粒的转运效率，提高了植株的产

量［75］。NRT 基因也与其他基因互作，从而参与到

其他信号通路中。NRT1.1/NRT2.1 基因的表达量提

高会抑制植物中光响应调节因子 FT 和 CO 基因的

表达，从而影响植株的开花时间。利用基因编辑技

术在 NRT1.1/NRT2.1 基因的启动子序列中插入一段

序列，提高这两个基因的表达量，从而提高植株对

氮素的吸收和改变开花时间［82］。

部分 NRT 基因的功能已经得到解析，但是其

在某些组织中表达的生物学意义尚不清楚。例如：

NRT1.1 基因在植株的叶柄特异表达，其功能未能

解释。还需要通过研究该基因在叶柄处互作的蛋白

种类，从而推测其功能。而且对植株中氮素的储存

研究尚未深入，除了已知的 AtNRT1.4 基因控制氮

素的储存，其他影响氮素储存的基因还没鉴定出

来；需要通过转录组学和代谢组学等组学的结合，
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集中研究硝酸盐转运蛋白多基因突变体，将有助于

鉴定 NRT 基因在氮素储存中发挥的作用。利用酵

母单杂交技术挖掘调控 NRT 基因表达的上游基因

和 NRT 基因启动子中的关键元件，最终增加 NRT
基因的表达量，提高植株对氮素的吸收和转运效

率。未来的研究可以通过整合信号途径中多个 NRT
关键基因和调控因子，达到操纵硝酸盐转运体的活

性，增强植株对硝酸盐吸收和转运等方面的能力。

因此，采用多基因表达的模式，利用过表达根系吸

收氮素基因、组织特异表达启动子控制籽粒灌浆时

期的 NRT 基因和其他影响氮素在籽粒积累的基因

共同组合成基因簇，提高植物的氮素利用效率［18］；

再结合植物不同生长时期的氮肥施用量和田间管

理，在显著减少氮肥施用量的前提下，确保稳产或

增加产量，来减轻氮肥对环境的污染。
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Research progress of gene encoding nitrate transports involved in nitrogen use pathway in plants
LIU Wen-ping1，LIANG Xuan-he2，ZHANG Chun-xiao1，LI Shu-fang3，CAO Tie-hua2*，LI Xiao-hui1*（1．Maize 

Resources Institute，Jilin Academy of Agricultural Sciences，Gongzhuling Jilin 136100；2．Institute of Agricultural 

Resources and Environment，Jilin Academy of Agricultural Sciences，Changchun Jilin 130033；3．Crop Germplasm 

Resources Institute，Jilin Academy of Agricultural Sciences，Gongzhuling Jilin 136100）

Abstract：Nitrogen is one of the essential elements for plant growth and development．Nitrate in soil is the main source 

of nitrogen for plant．The uptake，transport and distribution of nitrate by plants is mediated by a precise signal regulatory 

network，in which nitrate transporters play an important role in the transport and distribution of nitrate in plants．By 

identifying the functions of different nitrate transporter genes in uptake，transport，assimilation and remobilization，the 

mechanism of nitrate uptake in plants can be better elaborated，the key link to improve nitrogen use efficiency of plant can be 

found．Therefore，the response and signal transmission of nitrate transporters by plants in soil in this paper were reviewed，

and the functions of nitrate transporters involved in nitrate transport，storage and remobilization in plants and the application 

of nitrate transporter genes in plant breeding were also reviewed．In addition，the editing of single base，modification of 

key domains and functional identification of nitrate transporter genes were prospected．The review is helpful to analyze the 

function of nitrate transport genes，broaden the understanding of the molecular mechanism of nitrate uptake and transport 

in plants，and provide theoretical support for improving plant nitrogen use efficiency and breeding crop varieties for high 

nitrogen use efficiency．

Key words：plant；nitrogen；nitrate transporter；nitrate；yield
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Prediction model for soil available cadmium in typical cadmium contaminated paddy fields of South China
ZHOU Jun-yu1，GU Yu1，LIU Qiong-feng1，WU Hai-yong1，ZHOU Xuan1，TANG Zhen-qi2，LI Ming-de1*（1．Hunan 

Soil and Fertilizer Institute，Hunan Academy of Agricultural Sciences，Changsha Hunan 410125；2．Hunan Soil and 

Fertilizer Station，Changsha Hunan 410006）

Abstract：In order to better guide the heavy metal cadmium polluted paddy soils to implement soil remediation and control the 

soil cadmium poisoning risk，typical cadmium polluted paddy fields in southern China were taken as the research object，the 

relationship between soil available cadmium content and physiochemical factors was analyzed based on the soil cadmium and 

the physiochemical properties index determination for 316 monitoring sites，and the forecast model of paddy soils available 

cadmium was established through stepwise multivariate regression equation．The results showed that the soil available 

cadmium content of paddy fields in southern China mainly depended on the soil total cadmium（Cdtot），available zinc（A-
Zn），available sulfur（A-S），available phosphorus（A-P）and available copper（A-Cu）．Through regional investigation 

and stepwise regression analysis，the prediction model equation of available Cd content（Cdext） in the southern paddy soils 

was obtained：Cdext=-0.006+0.371（Cdtot）+0.014（A-Zn）+0.001（A-S）-0.001（A-P）+0.006（A-Cu）．The model 

prediction reached a very significant level（P<0.001），and the determination coefficient（R2）was 0.745．Therefore，

the regression model based on the above five soil factors can achieve perfect prediction，and it can provide reference for soil 

remediation of cadmium polluted paddy field.

Key words：cadmium polluted paddy field；available cadmium；influencing factors；prediction model


