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摘  要： N 是植物生长必需的营养元素之一，对其吸收机理的进一步研究可以为合理施用 N 肥以及通过分子生物学途

径改良品种、提高 N 肥利用效率提供理论依据。随着近年来多学科的交叉发展，人们开始将分子生物学技术应用于植物营养的

研究中，对 N 素吸收的分子机理的研究就是其中一项重要的内容。NH4
+ 和 NO3

- 是高等植物吸收的两种主要形态的 N 素，本

文对近年来国内外关于 NH4
+ 吸收基因 AMT 以及 NO3

- 吸收基因 NRT 的鉴定、克隆及表达规律的研究进行了概述。 
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氮 (N) 素是作物从土壤中吸收量最多的元素, 是

作物必需的营养元素之一，其对作物的生命活动和产

量形成具有重要意义。但是 N肥施用过多或过少都会
对作物的产量和品质造成不良的影响。尤其近年来，

由于不合理施肥导致的环境污染问题越发严重[1-4]，改

善施肥措施、改良品种、提高 N素利用效率、减轻施
肥对环境造成的压力是目前迫切需要解决的问题[5]。

因此植物吸 N机制一直是植物营养界高度重视的研究
内容[6-9]。NH4

+ 和 NO3
-是 N素吸收的主要形态，随着

近年来多学科交叉发展，分子生物学技术在植物营养

领域中的应用也越来越多，对 N素吸收的分子机理研
究就是其中一项重要的内容，同时明确这一机理也有

助于从分子生物学途径改良品种，提高 N素利用率，
减轻环境污染。 
 
1  高等植物 NH4

+ 吸收的分子机理研究 
 
早期 NH4

+ 吸收动力学表明，NH4
+的吸收有两个

明显的动力学吸收特性：低亲和的非饱和吸收和高亲

和的饱和吸收 [ 1 0 - 1 1 ]，高亲和力系统在低浓度下

（µmol/L）起作用，低亲和力系统在高浓度（mmol/L）
下起作用[12]。研究表明高等植物 NH4

+ 的吸收是一个

由 NH4
+ 转运蛋白基因（AMT）参与的过程，并且在

植物、酵母、细菌和哺乳动物中都发现 AMT基因的存
在[13]。这些 NH4

+ 转运蛋白基因组成了 70% 的根表，

并且在 N 素吸收中起到重要的作用[14]。NH4
+ 转运蛋

白基因首先在根毛中表达的现象[15]支持了这一基因在

NH4
+ 营养中起到一定作用这一观点。很多证据说明 
 
 
 

AMT1 基因家族编码的蛋白在植物中具有 NH4
+ 转运

蛋白的功能[12]。首先，AMT1基因属于真核和原核NH4
+ 

转运蛋白基因家族 MEP/AMT1中的成员，番茄和拟南
芥的高亲和 NH4

+ 转运蛋白基因 AMT1.1 已经通过酵
母突变体得到功能鉴定[15-16]；其次，在酵母中 AMT 转
运蛋白的生化特性如能量来源、最佳 pH 值以及受 K+ 

抑制的程度[16]都反应了完整植株根系中的 NH4
+ 吸收

特性[11, 17]；最后，番茄中的 AMT1.1首先在根毛中表
达，这一点足以说明 AMT 基因在植物从生长介质中 
吸收 NH4

+ 这一过程中所起的作用[15]。 
1.1  AMT的分离和鉴定 
过去在植物中已经鉴定并部分定性了两类 NH4

+ 

转运蛋白：AMT1和 AMT2家族[18]。通过酵母突变体

的功能互补，第一个 NH4
+ 通道蛋白基因 AtAMT从拟

南芥中分离出来并得到功能鉴定[16, 19]。进一步研究发

现拟南芥中有6个AtAMT基因[13]；水稻有10个OsAMT
基因[20]；番茄 (lycopersicon esculentum) 有 3个 LeAMT
基因[15, 21-22]；白菜（Brassicanapus）有 2个 BnAMT 基
因[23]。 
用酵母突变体鉴定过的 AtAMT1.1 为探针，从拟

南芥的 cDNA文库中找到两个同源的 cDNA克隆[12,16]，

命名为 AtAMT1.2和 AtAMT1.3，并成功用酵母突变体
鉴定了 AtAMT1.2 和 AtAMT1.3 的功能，同时指出
AtAMT1.2和AtAMT1.3开放读码框分别编码 54.9 KD
和 55.7 KD的多肽，分别包含 512和 520个氨基酸残
基；在氨基酸水平上，AtAMT 1.3与 AtAMT 1.1的同
源性达到 79.4%；AtMT1.2 与 AtAMT1.1 为 71.5% 同 
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源；AtMT1.2与 AtAMT 1.3的同源性为 67.8%。同时
发现 AtAMT1.2序列 N末端有很长的丝氨酸区域。不
同的研究方法都预测这3个AMT蛋白可能有螺旋状的
11 个跨膜区域[24-26]。这一预测同番茄、水稻和酵母的

AMT1/MEP 聚合肽的预测相同[15, 27-28]。研究发现同

AtAMT 1.1同源的基因还有另外 3个[12]，随后就有报

道拟南芥中发现 6 个 AtAMT 基因。根据同源性的不
同，拟南芥的 6 个 AtAMT 基因被分为两个系列：
AtAMT1系列 5个，外加 1个 AtAMT2[13]。虽然已经

发现了 6个 AtAMT基因，但目前主要的研究对象还是
AtAMT1.1、AtAMT 1.2和 AtAMT1.3这 3个基因。水
稻中共有 10个 OsAMT基因，同样根据同源性的不同
分为 4 个系列：3 个 OsAMT1，3 个 OsAMT2，3 个
OsAMT3以及 1个 OsAMT4[20]。目前的研究还仅限于

OsAMT1 系列的 3 个基因上，通过酵母突变体鉴定了
这 3个 OsAMT 1基因都是有效的 NH4

+ 转运蛋白基因
[29]。Kumar 等 [30]报道水稻基因组序列分析表明

OsAMT1系列可能有 5个同源体存在[30]，但现在的研

究中只命名并研究了 OsAMT 1.1、OsAMT 1.2 和
OsAMT 1.3，这 3个基因分别编码 56.8KD、53.4KD和
52.5KD的多肽，分别包含 532、497和 495个氨基酸。
OsAMT1.1 和 OsAMT1.3 的氨基酸水平上的同源性为
83%，OsAMT1.1 与 OsAMT1.2 的同源性为 73%；而
OsAMT1.2和 OsAMT1.3的同源性为 68%。这 3个基
因都含有 9 ~ 11个螺旋结构的跨膜区域。这同早期关
于番茄、酵母和拟南芥的报道一致[12, 15, 27]。 
1.2  AMT的表达规律研究 
在拟南芥的 6个 AtAMT基因中，AtAMT 1.1是对

NH4
+ 亲和力最高的，当 N 水平变化时，NH4

+ 向根系

的流入量与 AtAMT1.1 的表达量高度相关[13]。在亲和

力上，AtAMT1.1 对甲胺的亲和性最高，Km = 8 
µmol/L；其次是 AtAMT1.3，Km＝11 µmol/L；最后是
AtAMT1.2，Km＝24 µmol/L [12]，因为对甲胺的亲和性

不能完全代表对 NH4
+ 的亲和性[31]，因此又研究了这 3

个 AtAMT1基因对 NH4
+ 的亲和性[12]，发现 AtAMT1.1

的 Km≤0.5 µmol/L，在 nmol 级；AtAMT1.2 和
AtAMT1.3的Km在 25 ~ 40 µmol/L之间。虽然对NH4

+

的 Km 值还会因环境的不同而发生变化，但是由 Km
所指示的这3个AtAMT基因起作用的最佳浓度正好包
括了典型土壤中所测定的 NH4

+ 浓度范围[14]。在表达

部位上，所有这 3个 AtAMT1基因的表达是器官依赖
型的[12]，但是 AtAMT1.1、AtAMT1.2 和 AtAMT1.3
的表达部位不同，这 3 个基因都在根中大量表达，但
是只有 AtAMT1.1 和 AtAMT1.2 在地上有表达，尤其

是在成熟叶片中表达量最高。在表达规律上，

AtAMT1.1 主要受缺 N 诱导，在无 N 诱导 72 h 后，
AtAMT1.1 表达量增加了 5 倍，并且只有在无 N 诱导
后才有表达，同时根中 NH4

+ 的流入量也大大增加。因

此推测 AtAMT1.1 主要负责缺 N 条件下的 NH4
+ 吸收

[12]，因为它对 NH4
+ 的亲和力最高；AtAMT1.2组成型

表达；AtAMT1.3 在无 N 诱导 72 h 后增加了 2 倍， 
AtAMT1.3主要受光照的诱导，在一天的昼夜循环中光
照末期，AtAMT1.3 的表达量增加了 3 倍，这一点同
NH4

+ 吸收所必需的水化合物的规律一致，因此推测

AMT1.3可能是 C、N代谢之间的联系。这 3个基因的
表达都不受 N形态的影响，所以认为短时间的 NO3

- 促

NH4
+ 吸收的现象可能是发生在后转录水平，也可能是

发生在转运蛋白本身的变化上，而不是基因本身的变

化[12]。对拟南芥 AtAMT1.1 进行基因敲除后发现[13]，

在充足 N条件下，突变体和野生型的高亲和 NH4
+ 流入

没有差异，当无N处理以增加AtAMT1.1的表达后发现
突变体高亲和 NH4

+ 流入比野生型降低 30%，而低亲和
NH4

+的流入（250 µmol/L ~ 10 mmol/L NH4
+）超过野生型。

缺 N 条件下，突变体根部 AtAMT1.3 和 AtAMT2.1 的
mRNA 表达量明显高于野生型。突变体中 AMT 家族其
他基因的过量表达可能是对 AtAMT1.1 缺失的一种补
偿。拟南芥 AMT1 系列的另外两个基因 AtAMT1.4 和
AtAMT1.5 已经从拟南芥基因组中得到全长序列，但是
是否它们也参与NH4

+ 的吸收还有待于研究[21]。 
对水稻 OsAMT1系列 3个基因表达规律的研究有

着不同的结果。Kumar等[30]在研究不同 N水平对根中
OsAMT1表达量的影响时，将 10 µmol/L NH4

+ 培养了

3周的水稻苗转移到 10 mmol/L NH4
+ 中时，发现在 72 

h内OsAMT1.1表达量以及高亲和NH4
+ 的流入量降低

了 6倍左右，同时 OsAMT1.2和 OsAMT1.3的表达量
分别降低了 3.6和 1.6倍。同样，当从 10 mmol/L NH4

+ 

转移到 10 µmol/L NH4
+ 时，72 h后，根中 OsAMT1.1

表达量增加了 6.2 倍，NH4
+ 流入量也增加了 6.7 倍左

右，同时 OsAMT1.2 和 OsAMT1.3 分别增加了 3.3 和
1.8 倍，这同早期对拟南芥的研究结果相似 [12]。

OsAMT1.2的变化幅度大约是OsAMT1.1的 50%左右，
OsAMT1.3 变化最小。Kumar 等[30]同时发现，象拟南

芥的 AtAMT1.3一样，OsAMT1.3主要受光照的诱导，
昼夜 24 h的循环中，光照末期 OsAMT1.3的表达可以
比初期增加 3 倍左右，并且在黑暗开始时很快降低，
而 OsAMT1.1 和 OsAMT1.2 的变化只有 1.3 倍和 1.4
倍左右，并且这时只有 OsAMT1.3 的变化与 NH4

+ 的
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吸收相关性最好。但在 Sonoda 等 [29]的研究中，

OsAMT1.1 在水稻根、茎中组成型表达，OsAMT1.2
是根特异性，并且受 NH4

+ 诱导；OsAMT1.3也是根特
异性表达，受 N的诱导。  
1.3  AMT2的研究 

AMT2 家族的生理功能不十分清楚，目前还没有
这些基因在细胞和组织中定位的详细资料，这些蛋白

在细胞内的定位也是研究所有 AMT 家族成员生理功
能的限制因子。AtAMT2 是同其他 5 个 AtAMT 基因  
同源性最低的一个 AMT基因[33]。应用放射性元素 13N
发现 AtAMT2在酵母菌中的表达是一个高亲和转运蛋
白，对 NH4

+ 的 Km值大约为 20 µmol/L，AtAMT2在
拟南芥的所有器官中表达，并且受 N水平的影响，至
少在根中表达受高浓度硝酸铵的抑制以及外源缺 N的
诱导。虽然 AtAMT2在茎中的表达与根系 N水平的变
化相关较小，但在叶中的转录水平在高 CO2条件下有

所下降。利用拟南芥 AtAMT1.2 绿色荧光蛋白在叶表
达细胞的瞬时表达体系发现 AtAMT2 蛋白定位于质
膜，并可能在植物细胞的共质体和质外体之间 NH4

+  

的转运过程中起到非常重要的作用，dsRNA的干预使
AtAMT2 的转录水平大大降低，但对植物生长发育没
有影响[32]。 

Suenaga 等[20]用酵母突变体鉴定了 OsAMT2.1 是
具有 NH4

+ 转运蛋白功能的基因，同时指出 OsAMT2.1
在水稻根、茎中组成型表达，与介质无机 N供应无关，
而 OsAMT3.1表达相对较弱，因此，推测在水稻 NH4

+ 

吸收中，OsAMT1 家族起主要作用，而 OsAMT2 和
OsAMT4 形成一个小家族，其行为更类似于原核生物
的 AMT和酵母的MEP。 
除了水稻和拟南芥这两种模式植物以外，从豆科

植物日本莲中克隆了第一个 AMT2 家族成员
LjAMT2.1，并且通过对酵母 NH4

+ 吸收突变体的补偿

作用证明，LjAMT2.1 是有效的 NH4
+转运蛋白，同拟

南芥 AtAMT2相同，不同于其他几个物种 AMT1的是
LjAMT2.1不能转运甲胺[18]。LjAMT2.1在莲中组成型
表达，RNA杂交证明它在根瘤的大多数组织中表达，
植物细胞中 LjAMT2.1-GFP融和蛋白的瞬时表达证明
这个转运蛋白定位于质膜上，因为根瘤从内部获得

NH4
+，而不是从土壤获得 NH4

+，LjAMT2.1 在吸收由
根瘤细胞流失的 NH4

+ 中起重要作用，在其他器官中 
可能也有同样的作用，尤其是叶片，在正常代谢中可

以释放 NH4
+[18]。 

1.4  AMT的信号功能 
NH4

+ 转运蛋白除了吸收 NH4
+ 的作用以外，在酵

母中它还起到 NH4
+ 传感器的作用，因为 NH4

+/NH3不

仅是 N吸收或再吸收的最初形态，也是细胞间交流的
一种信号[33]。除了在营养吸收中的关键作用以外，

AMT蛋白也可能作为根系生长的一个营养信号[12]，例

如酵母中的与 NH4
+ 转运蛋白有关的MEP2p基因就是

产生假菌丝体的一种信号[34]。因此 MEP2的表达受 N
调节的规律是受基因表达的控制，明显不同与其他 2
个 NH4

+ 转运蛋白基因 MEP1 和 MEP3[27]。是否其他  
植物中也存在具有感应器功能的 NH4

+ 转运蛋白基因

还有待于进一步研究。而且，酵母和植物的 NH4
+ 转运

蛋白基因同细菌和动物都有同源性[35, 27]。因为MEP2p
同 AtAMT1/MEP相比没有表现出结构上的独特性[34]，

所以不能确定是否 NH4
+ 感应器这项功能可以从结  

构上进行鉴定。酵母中虽然只有两个 MEP 编码 NH4
+ 

转运蛋白，但是 MEP3p 亲和力非常低，Km≥1.4 
mmol/L[27]。从理论上来讲，NH4

+ 的吸收也可以通过

一些非专一性的阳离子通道如 K+ 通道或 K+ 转运蛋

白来实现[37]，另外，在高 pH 下，可通过 NH3的扩散

进入细胞[12]。 
 

2  高等植物 NO3
- 吸收的分子机理研究 

 
硝酸盐是植物生长所必须的，既是作为 N 吸收的

基本营养，同时也是植物发育的重要信号。高等植物

的硝酸盐吸收中有高亲和吸收系统（HATS）与低亲和
吸收系统（LATS）2种[38]。因物种不同，HATS Km为
5 ~ 100 µmol/L，而 LATS表现出线性的动力学特性或
Km在 mmol/L范围内[38-39]。通常，LATS比 HATS容
量大。拟南芥在 10 mmol/L NO3

- 中 LATS 吸收速率  
( ≈ 24 µmol/(L•h•g鲜重)) 比 HATS ( ≈ 1 µmol/(L•h•g鲜
重))的 Vmax高 24倍[40]，因此，虽然 HATS在外源硝
酸根浓度很低时对 N的获得有重要作用，但 LATS对
于大量硝酸盐的获得还是必要的，而且后者可能对于

植物的生长更重要，因为 NO3
- 很难残留，且在耕地土

壤中变化明显。根据对 NO3
- 诱导的反应，HATS可以

进一步分为两部分，一个是诱导型（iHATS ），另一
个为组成型（cHATS）， cHATS可以解释无 NO3

- 存在

时的高亲和 NO3
- 吸收行为；然而，当暴露在 NO3

- 环

境中时，iHATS 仅在几小时就可以诱导出来[39-40]。近

年来，高等植物的 NO3
- 转运蛋白基因的分子克隆方面

有很多报道[41-42]，基本上定义了两个序列特性的 NO3
-

转运蛋白家族称为 NRT1 和 NRT2，对它们的表达和 
功能，早期的研究已经明确 NRT1是低亲和（mmol/L）
而 NRT2是高亲和（µmol/L）转运蛋白。 
2.1  NO3

- 吸收中的双亲和特性基因 
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不同于 HATS，LATS 很久以来一直被认为只是
组成型表达[43]，然而，AtNRT1（最初被命名为 CHL1）
的功能特性表明它是具有高亲和和低亲和两种特性的

NO3
- 转运蛋白基因[44-45]。近期许多研究也指出高等植

物的 NRT1 低亲和 NO3
- 转运蛋白家族包括组成型和

NO3
- 诱导型的两种低亲和 NO3

- 转运系统[39, 46]。CHL1
突变体同时缺少低亲和和高亲和硝酸盐吸收[44-45]，在

NH4
+ 中生长的植株，CHL1 mRNA表达量很低，加入

NO3
- 后 4 h, CHL1mRNA达到最高值，之后下降；相

反，AtNRT1.2在 NH4
+ 中生长时，植株中 mRNA表达

水平很高，加入硝酸盐后，其含量仍保持恒定；硝酸

盐诱导后 1 h，AtNRT1.2 mRNA略有下降，然而 CHL1
大量增加。同时，在另外一个硝酸盐诱导的独立试验

中，CHL1 mRNA在硝酸盐诱导后 2 h达到高峰，而
AtNRT1.2 mRNA也是下降较早，为 0.5 h；虽然NO3

- 诱

导同时出现 AtNRT1.2的瞬时抑制现象和 CHL1mRNA
表达量的增加，但 AtNRT1.2的抑制并不是由于 CHL1 
mRNA增加的直接结果，因为在 CHL1缺失突变体株
系 chl1-5中也发现AtNRT1.2 mRNA的瞬时抑制现象。
因此，Huang等[46]提出了类似于适合 iHATS和 cHATS
的 LATS 两类化合物模型，在这个模型中，iLATS 由
AtNRT1 调节，而 cLATS 由一个先前没有得到鉴定的
独特基因调节。双亲和转运蛋白的存在可能是植物养

分吸收的一个普遍现象，除了 CHL1，AtKUP1也被证
明是双亲和的 K转运蛋白。以 CHL1为例，在蛙卵细
胞中表达试验证明双亲和特性行为之间主要由苏氨酸

残基 101的磷酸化作用来调节，当磷酸化以后，CHL1
就编码低亲和 NO3

- 转运蛋白，这一调节方式在活体研

究中也得到验证。活体磷酸化分析和应用磷酸化专一

抗体进行 western杂交分析证明，CHL1的磷酸化受外
源 N的调节。这一新的调节机制使植物可以迅速在高
亲和和低亲和 NO3

- 吸收行为之间转换，这对于植物竞

争有限的 N营养是非常关键的[47]。 
2.2  NRT的表达规律及功能分析 
拟南芥中已经鉴定出 4个低亲和（NRT1）与 7个

高亲和（NRT2）NO3
- 转运蛋白基因[48]，并应用 RT-PCR

技术，检测了在供应 1mmol/L NO3
- 时这 11个基因在

根茎组织中的表达水平，以这个为标准，基因被分为

NO3
- 诱导型、NO3

- 抑制型和 NO3
- 组成型。AtNRT1.1、

AtNRT2.1和 AtNRT2.2受 NO3
- 的强烈诱导[48]，在 3 ~ 

12小时达最高值，之后下降；相反，AtNRT2.4在根茎
中的表达受 NO3

- 的诱导程度很小，AtNRT2.5 是受
NO3

- 抑制的基因，它在根、茎的表达受 NO3
- 的强烈

抑制；最后是组成型表达的部分，包括 AtNRT1.2、

AtNRT1.4、AtNRT2.3、AtNRT2.6和 AtNRT2.7。NO3
- 

在 100 µmol/L ~ 50 mmol/L之间时，基因表达与 NO3
- 

吸收量的相关系数说明高亲和和低亲和的转运系统中

主要是 AtNRT2.1和 AtNRT1.1在起作用[48]，这两个家

族中其他成员的功能现在还不清楚。 
研究报道 AtNRT1.2 （最初命名为 NTL1 或

NRT3），是组成型表达的转运蛋白，并且表现出低亲
和的吸收行为[45-46]。Huang等[46]的研究表明，象 CHL1
一样，AtNRT1.2主要在幼嫩组织（根尖）以及成熟根
的根毛和表皮上表达；在反义 AtNRT1.2的植株中是低
亲和而不是高亲和硝酸盐的吸收行为被减少了，说明

AtNRT1.2 编码组成型的低亲和 NO3
- 转运蛋白（只是

在 CHL1 mRNA明显快速增加时，受短时间的抑制），
Km＝5.9 mmol/L，AtNRT1.2 的氨基酸顺序同 CHL1
有 36%同源性。为了调查 AtNRT1.2 的功能，Huang
等[46]将干扰 AtNRT1.2 的基因转入野生型和突变体株
系 chl1-5 中，并对这些植株进行硝酸盐吸收和氯酸盐
抗性测试。氯酸盐是硝酸盐的类似物，并且可以被硝

酸盐转运蛋白吸收，然后被 NR 还原为亚氯酸盐（有
毒），因此，缺少硝酸盐吸收的突变体对氯酸盐具有更

强的抗性。利用这一原理，Huang 等[46]发现 2 个独立
的转基因植株包括干扰AtNRT1.2的突变体chl1-5背景
株系 AS1和 AS2，都表现为比 chl1-5突变体具有更强
的氯酸盐抗性，2 个 CHL1 突变体 chl1-1 和 chl1-5 都
抗 2 mmol/L氯酸盐，但对 7 mmol/L氯酸盐敏感，AS1
和 AS2 可以抗 7 mmol/L 氯酸盐。这个结论进一步说
明 AtNRT1.2参与 NO3

- 的吸收，是一个有功能的 NO3
- 

转运蛋白。最近，Wang等[44]和 Liu等[45]分别发现，在

吸收试验中，与 CHL1相反，AtNRT1.2只参与低亲和
而不参与高亲和硝酸盐的吸收。同以前报道的 CHL1
的特性[47, 39]相比，对 NO3

- 诱导的反应，AtNRT1.2的
表现不同于 CHL1，CHL1 是 NO3

- 诱导型基因[47]，

AtNRT1.2 的表达水平在 NO3
- 诱导的整个期间内是相

对恒定的。AtNRT1.2 mRNA和 CHL1在根组织中的空
间分布也不同，CHL1 的表达由顶部向基部发展，在
幼根（根尖）的皮层细胞和成熟根的内胚层及中柱细

胞中表达最高[39]；而 AtNRT1.2 主要在根表皮（表皮
和根毛）中表达，并且在根细胞发育过程中都没有变

化，这可能说明对成熟拟南芥根中的低亲和 NO3
- 转运

蛋白而言，有 2 个不同的基因分别在根表皮和内部区
域（中柱和内胚层）调节吸收，即 CHL1 在中柱和内
胚层编码 iLATS，而 AtNRT1.2 在根表皮编码 cLATS
参与拟南芥 NO3

- 吸收[46]。类似于 iHATS 和 cHATS，
这 2 个低亲和转运蛋白有不同的 NO3

- 亲和性及容量
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[43]，就容量而言，CHL1和 AtNRT1.2对 LATS的贡献
会因生长环境而有所改变[39]。在 Huang等[46]研究中，

由于干扰AtNRT1.2植株中的AtNRT1.2基因并没有完
全消失，而使得无法判断二者的各自贡献。同其他已

经证明或待证明的 CHL1 同源体相比，AtNRT1.2 和
CHL1的同源性非常低（36%，仅为 CHL1同其他物种
同源基因同源性的一半），AtNRT1.2 和 CHL1 之间这
样低的同源性很大程度上归因于连接第六和第七个跨

膜区域的长环，从 DNA凝胶电泳进行分析，查找 EST
数据库以及除AtNRT1.2外的CHL1同源体的氨基酸序
列，发现在拟南芥中没有基因与 CHL1 的同源性＞
55%。AtNRT1.2 和 CHL1 之间最大的区别在于 CHL1
是双亲和 NO3

- 转运蛋白包括低亲和和高亲和 NO3
- 的

吸收[44-45]。AtNRT1.2 是低亲和 NO3
- 转运蛋白，没有

高亲和 NO3
- 吸收行为。从 NO3

- 亲和性、NO3
- 调节作

用以及 mRNA在根细胞中的空间分布来讲，AtNRT1.2
都同 CHL1 有明显区别，由于与 CHL1 的低同源性，
AtNRT1.2可以作为探针寻找其他物种中的同源体[47]。 
虽然高等植物都包括高亲和及低亲和的 NO3

- 转

运蛋白（由 NRT1、NRT2和其他没有被鉴定的基因编
码），但水稻 NO3

- 吸收的生理学研究仍基本上集中于

应用 µmol/L 水平的 NO3
- 的高亲和吸收阶段[49-59]，对

水稻中低亲和 NO3
- 吸收动力学研究比较少。Lin等[52]

报道，目前，水稻 EST 数据库中有许多基因与 CHL1
同源性高于与 RICR2778 的同源性（从 OsNRT1 得到
的克隆），其中一些基因可能编码与 CHL1具有同样特
性的蛋白；另一方面，水稻根系的结构明显不同于拟

南芥，水稻根包含一个外皮层恰好在硬质细胞外层，

而且水稻根系成熟后，皮层细胞发育成通气组织，这

样的 3 层结构：外皮层、硬质、通气组织，拟南芥根
中完全没有，并且它们会限制离子的质外体扩散[52]，

根结构的明显不同可能说明同样的 NO3
- 转运蛋白基

因在不同物种中，可能表现出不同的生理功能。因此，

找出是否类似 CHL1 的水稻基因（如果存在的话）同
样在成熟根内层细胞 (内胚层) 是非常有意义的。Lin
等[51]第一次从水稻中克隆了NO3

- 转运蛋白基因OsNRT1。
Northern杂交和原位杂交分析说明，OsNRT1在根的最
外层表皮和根毛中组成型表达，OsNRT1属于 PTR家
族中的一员，PTR 家族也包括质子相伴的寡肽转运蛋
白[53-54]。因为 NO3

-、多肽及组氨酸已经被鉴定为 PTR
家族中不同成员的底物，而 PTR家族的底物特异性又
不能从序列上进行推断，因此需进一步研究这些转运

蛋白家族序列结构与底物特异性之间的内在联系，所

以关键的问题是弄清 OsNRT1 的底物。注入 OsNRT1

的蛙卵细胞只表现出低亲和 NO3
- 吸收而没有高亲和

吸收[51]，对不同的二肽和组氨酸也没有吸收  行为，
动力学测试其 Km值约 9 mmol/L。OsNRT1是一个质
子依赖型的致电机理的 NO3

- 转运蛋白，直接 参与
NO3

- 吸收 [52]。对 OsNRT1 的功能进行分析，连            
同其他的 NRT1 基因：CHL1[39, 47] 和 AtNRT1.2[46]及

BnNRT1.2[55] 一致说明，尽管 OSNRT1 在序列上更同
源于二肽转运蛋白而不是 NO3

- 转运蛋白，NRT1蛋白
基本上行使 NO3

- 转运蛋白的功能[52]。Lin等[52]用不同

的水稻品种进行 NO3
- 诱导试验，包括 2 个粳稻

（japonica）品种和 2 个籼稻（indica）品种，在所有
品种中，OsNRT1 都是组成型表达的。一些研究已经
证明，水稻 NO3

- 的吸收行为受营养液中 NH4
+ 的限制

[50, 56]。但 Lin等[51]的数据并没有表现出营养液中 NH4
+ 

的存在抑制OsNRT1 mRNA表达的现象，可能NH4
+ 对

OsNRT1 吸收的抑制作用不发生在转录水平，也可能
观察到的 NO3

- 吸收受 NH4
+ 的抑制作用可能是抑制了

其他的 NO3
- 转运蛋白基因。AtNRT1.2和 OsNRT1的

相似性可以扩展到它们的组织特异性表达方式上，二

者都是主要在根毛和外胚层表达，并且这一表达方式

不随根年龄而改变，而大部分 CHL1 在内层表达，首
先是中柱，然后是内胚层[46]。 
在番茄中也发现两个 CHL1 同源体：一个组成型

（LeNRT1.1）和一个硝酸盐诱导型（LeNRT1.2）[15]。

LeNRT1.1和 LeNRT1.2与 CHL1在氨基酸序列上同源
性分别为 67%和 88%，因此，可以认为 LeNRT1.1 和
LeNRT1.2 是 CHL1 在番茄中的复制[46]。更复杂的是

LeNRT1.1和 LeNRT1.2的 NO3
- 诱导特性及 mRNA定

位与 AtNRT1.2和 CHL1相反，LeNRT1.1是组成型的，
并且在根毛和其他根部位表达，而 LeNRT1.2 是 NO3

- 

诱导型的，且主要在根毛表达[15]。与拟南芥正好相反，

CHL1是 NO3
- 诱导型的，主要在成熟根内层表达（中

柱和内胚层），而 AtNRT1.2是组成型的，主要在根毛
和表皮表达[47]。 
最近的报道指出NO3

- 转运蛋白家族NRT2不同于
NRT1 (包括 AtNRT1和它的同源体)，NRT2家族通过
iHATS参与 NO3

- 的吸收[57-59]。Filleur等[61]分离出一个

AtNRT2.1 的 cDNA 克隆，推测其编码高亲和 NO3
-转

运蛋白，并发现 2个与 AtNRT2.1同源的基因序列定位
于拟南芥基因组第一条染色体的同一段上，对低亲和

和高亲和 NO3
- 转运蛋白的研究发现，AtNRT1.1

（CHL1）和 AtNRT2.1在不同 N处理下起作用，并且
这两个基因都受非常低水平的 NO3

- 诱导，然而，对

AtNRT2.1的诱导作用大于 NRT1.1，由 N充足水平转
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到无 N 时，AtNRT1.1 mRNA 量降低，而 AtNRT2.1 
mRNA量增加，这可能反应了 N饥饿对高亲和转运系
统的激活作用。 
2.3  NO3

- 的信号功能 

很多研究都表明 NO3
- 作为信号存在，Wang 等[61]

为了鉴定水稻根系中的 NO3
- 诱导基因，应用抑制杂交

差减法（SSH）和分根试验建立了根系中受 NO3
- 诱导

的基因库，发现37个已知基因和55个新基因在供NO3
- 

的部分根中表达增加，这些已知的基因包括 N吸收基
因、糖运转和有机酸代谢基因、信号转导基因、蛋白

质合成和降解基因、植物抗性基因、激素代谢基因和

细胞分化基因等。并且发现这些基因中的大部分在供

NO3
- 的根中表达量远远高于不供 NO3

- 的根中，这说

明这些基因的表达受 NO3
- 的诱导[61]。 

 

3  问题与展望 
 
N 素在植物生长发育以及农业生产中都是不可替

代的元素，对于其吸收机理的研究虽然取得了一定的

成就，但仍处于起步阶段，对水稻中的 10 个 OsAMT
基因，还有 6 个是未知的，而拟南芥的 6 个 AtAMT
基因中也只有 AtAMT1 系列的 3 个基因研究得较多
[12]，对 NRT 的研究也不深入。对 N 素吸收分子机理
的深入研究还需要对这些基因的表达调控及功能做更

深一步的研究。 
现代植物营养学的发展充分体现出多学科的交叉

发展趋势，分子生物学技术与传统植物生理技术的结

合使植物营养学的发展进入新的更深入的阶段，而正

是由于这些学科间的交叉，使得我们可以进一步明确

N 素吸收的分子机理，并在此基础上依赖于生物技术
改良作物品种、提高 N素利用效率。 
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Abstract:  Nitrogen is a vital element for plant growth and development. The study on mechanism of nitrogen absorption by plants can help 

optimize nitrogen fertilization and may also serve as a theoretic foundation for breeding new cultivars with higher nitrogen use efficiency. Nowadays, 

with the recent development of interdisciplines scientists have begun to study mechanism of N assimilation using the technology of molecular biology. 

NH4
+ and NO3

- are two major N sources for plants. In this article, researches on identification, cloning and expression patterns of AMT and NRT 

genes responsible for NH4
+ and NO3

- assimilation, respectively, are briefly reviewed. 
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