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摘  要：水稻铵转运蛋白 AMT1;1 是根系获取土壤氮素(铵态氮)的重要组分，同时参与氮素向地上部的转运。针对稻田施氮过量导

致的环境风险和氮素利用效率趋缓的现状，亟需探究既能减少氮肥投入又能维持现有生产水平的调控策略。本研究利用 OsAMT1;1

基因过表达水稻材料，设置氮缺乏(LN, 不施氮)、减氮(MN, N 200 kg/hm2)和过量施氮(HN, N 350 kg/hm2)3 个氮水平的田间试验，用

以评估 OsAMT1;1 基因过表达株系在关键生育期的氮素生产特性。结果表明：相比野生型，OsAMT1;1 基因过表达在 LN 条件下能

够明显改善水稻植株和剑叶的氮素营养状态，有利于植株生物量的积累和产量形成；在 MN 条件下，能够促进植株在齐穗期至完熟

期的生长速率和生物量积累，其灌浆期的单株和剑叶含氮量分别增加 19.84% 和 24.30%、光合速率(Pn)和气孔导度(Gs)分别增加

40.71% 和 19.39%，千粒重和产量分别增加 10.26% 和 17.86%，同时氮肥吸收效率(REN)显著提升，氮素生理效率(PEN)和氮肥农学

效率(AEN)稍有提升但并不显著；在 HN 条件下，其灌浆期的植株含氮量增加 24.38%、植株生物量和 Pn 趋于饱和，REN 显著提高，

PEN 和 AEN 显著降低。可见，与过量施氮(当前施氮习惯)相比，OsAMT1;1 基因过表达株系在减少氮肥投入时更有利于协同植株高

氮的内部环境实现相当的产量水平，提高水稻氮素利用效率。 
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OsAMT1;1 Overexpression Improves Nitrogen Use Efficiency Under Reduced Nitrogen Input 
in Rice 
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Abstract: Rice ammonium transporter AMT1;1 is not only an important component of soil NH+ 
4 -N acquisition by roots, but also 

involved in nitrogen transportation to shoot. In view of the current situation of environmental risks and unpromising nitrogen use 

efficiency caused by excessive nitrogen fertilizer input in paddy soil, it is necessary to search for the regulation strategies that can 

reduce nitrogen fertilizer input while maintain the current production level. In this study, a field experiment was conducted with 

OsAMT1;1 overexpression genetic lines by three nitrogen treatments including nitrogen deficient (LN, no nitrogen application), 

moderate or reduced nitrogen input (MN, N 200 kg/hm2) and nitrogen fertilizer overuse (HN, N 350 kg/hm2) to evaluate nitrogen 

production characteristics in the later growth period. The results showed that, compared with wild type (WT), under LN condition, 

OsAMT1;1 overexpression in rice plants significantly improved nitrogen nutrient statuses in plant and flag leaf, as well as 

enhanced biomass accumulation and yield formation. Under the MN condition, the nitrogen contents of single plant and flag leaf 

of OsAMT1;1 overexpression lines respectively increased by 19.84% and 24.30%, and the photosynthetic rate (Pn) and stomatal 

conductance (Gs) respectively increased by 40.71% and 19.39% at the grain filling stage, and the 1000-grain weight and yield 

respectively enhanced by 10.26% and 17.86%. At the same time, the overexpression lines recovery nitrogen use efficiency (REN) 

was significantly improved, physiological nitrogen use efficiency (PEN) and agronomic nitrogen use efficiency (AEN) were 

boosted, but not significant compared to WT. In addition, under the HN condition, the nitrogen content of OsAMT1;1 

overexpressing genetic lines enhanced by 24.38%, and the plant biomass and Pn tended to be saturated at the grain filling stage, 
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while REN was also significantly improved, PEN and AEN were significantly decreased. In conclusion, compared with nitrogen 

fertilizer overuse (current nitrogen input habits), OsAMT1;1 overexpression lines are more favorable to collaborate high nitrogen 

internal environment of the plant to achieve higher yield and to improve nitrogen use efficiency of rice in the moderate or reduced 

nitrogen input. 

Key words: Nitrogen use efficiency; Regulation strategies; OsAMT1;1 overexpression; Nitrogen fertilizer overuse; Yield 

formation 

 

水稻(Oryza sativa L.)作为全世界 重要的粮食

作物之一，为超过半数的人口提供了口粮[1]。氮肥的

大量施用对水稻生产和产量提升发挥了无可替代的

作用[2]。我国水稻主要种植区氮肥施用量普遍较高，

氮肥利用效率基本趋于饱和[3-5]。造成肥料利用率低

的原因包括高产农田过量施肥，作物产量潜力未得到

充分发挥[6]，对土壤和环境养分的不充分利用以及养

分损失未能得到有效阻控等[7]。水稻品种的改良对水

稻产量增加同样作出了显著贡献。有报道指出，我国

多数水稻产区的产量增势已经趋于停滞[8-9]。高量的

氮肥投入不仅增加了各方面的生产成本，而且造成

了严重的资源消耗和环境问题，新育成的高产品种

如要获得理想的产量仍旧与施入大量的氮肥密不

可分[10]。作为铵偏好型作物，水稻对铵态氮(NH4
+-N)

的吸收借助于精密的铵吸收系统实现。在化肥减量施

用的政策条件下，铵转运基因过表达在实际生产中对

水稻生产效益调控和氮素利用率的影响有必要进行

探索。目前，在有关铵转运基因的功能方面，其蛋白

的研究主要集中在表达模式和转运活性方面[11-12]。水

稻中存在 12 个铵转运蛋白[13-14]，研究比较深入的是

OsAMT1 家族[15-16]。从表达特征看，OsAMT1;1 主要

在根和茎部表达，表达活性一定程度上受铵态氮的促

进；OsAMT1;2 的表达具有根系特异性，并对低铵的

响应强烈；OsAMT1;3 也在根中特异性表达，但受高

氮的抑制[16-17]。可见，OsAMT1;1 对铵态氮的响应特

征比较契合当前水稻生产中较高施氮习惯下氮素利

用效率的调控需求。部分研究指出，通过过表达不

同 OsAMTs 基因来调控水稻铵转运效率，在精细的控

制条件下对提高水稻氮素利用率有一定效果[17-19]。但

OsAMT1;1基因作为水稻获取土壤氮素的关键氮高效

基因，在实际生产条件下对水稻氮素利用效率和生产

效益的影响却鲜见报道。基于此，本研究通过设置相

应的田间试验，对 OsAMT1;1 基因过表达水稻材料在

减氮和高氮投入条件下的植株氮素积累、关键生育期

的叶片含氮量与光合特征的变化关系，以及由此导致

的氮素利用效率指标变化特征进行了研究，以期通过

改变水稻氮素利用关键位点的遗传操作手段，为降低

氮肥投入、协同改善水稻氮肥利用效率和优化产量形

成提供实际生产条件下的结果支撑。 

1  材料与方法 

1.1  试验地概况 

试验于 2019 年和 2020 年两个稻作季在中国科学

院常熟农田生态系统国家野外科学观测研究站

(31°15′15″ N，120°57′43″ E)进行。供试田块土壤类型

为浅育型水稻土(乌栅土)，基础土壤(0 ~ 20 cm 土层)

理化性质为：pH 7.36，有机质 46.06 g/kg，有效氮(NH4
+-N

和 NO– 
3 -N) 30.93 mg/kg，有效磷 12.82 mg/kg，速效钾 

63.8 mg/kg。 

1.2  供试材料 

供试野生型(WT)材料为粳稻日本晴(Nipponbare, 

NB)，OsAMT1;1 基因过表达载体由本实验室自行构

建保存。将 OsAMT1;1 基因插入 pUN1301 载体，并

将其导入日本晴进行幼苗再生，筛选抗性再生植株进

行种子繁种，获得 T2 代株系。试验获得了两个独立

的纯合系，分别称为 OsAMT1;1-OX1 和 OsAMT1;1- 

OX2。转基因水稻株系 RNA 水平的鉴定表明，两个

纯合子 OsAMT1;1 基因的表达丰度均为野生型的 20

倍左右。过表达株系鉴定所需引物序为：F(5′-3′)：

TACGGGCTCAAGAAGCTC，R(5′-3′)：CACTTGG 

TTGTTGCTGTTGGA。内参基因 OsActin 所需的引物

序列为：F(5′-3′)：TGGTCGTACCACAGGTATTGT 

GTT，R(5′-3′)：AAGGTCGAGACGAAGGATAGCAT。 

1.3  试验设计 

采用田间裂区试验，设置氮缺乏(LN, 不施氮)、

中度或减少氮投入(MN，施 N 200 kg/hm2)和氮过量

施用(HN，施 N 350 kg/hm2)3 个施氮水平，每个处理

重复 3 次。小区面积 12 m × 7 m，小区间做田埂隔

离，并用塑料薄膜覆盖埂体，保证各小区单独排灌。

水稻植株株距和行距为 0.2 m × 0.2 m。选择尿素(含

N 460 g/kg)为氮肥肥源，按照基肥∶分蘖肥∶穗肥= 

5∶2∶3 的比例施用，其中基肥在移栽前施入，分蘖

肥于 7 月中旬施入，穗肥于 8 月中旬施入。磷肥肥源

为普通过磷酸钙(含 P2O5 120 g/kg)，钾肥肥源为氯化
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钾(含 K2O 600 g/kg)。磷肥施用量为 P2O5 90 kg/hm2，

钾肥施用量为 K2O 120 kg/hm2。各氮处理条件的磷肥

和钾肥施用方式相同，均作为基肥一次性施入。田

间灌溉、病虫害防治统一按照台站常规栽培管理要

求实施。 

1.4  样品采集与项目测定 

分别于分蘖期、齐穗期、灌浆期和完熟期采集各

处理代表性水稻植株样品。植株样品于室内称量鲜重

后在 105 ℃杀青 30 min，在 60 ℃烘干至恒重称重，

后粉碎待测含氮量。采集灌浆期水稻剑叶，采集时间

以齐穗期为基准(离收获 4 周)，采集 3 份叶片作为生

物学重复，做好标记带回室内称取鲜重后，烘干至恒

重称重，粉碎待测含氮量。植株样品采用 H2SO4-H2O2

消煮，含氮量使用化学分析仪(Smartchem 200，Westco 

Co.，Italy)进行测定。 

于灌浆期在田间进行剑叶光合效率的测定：以齐

穗期作为基准，每个小区选择长势一致的植株，通过

Li-6400 XT 便携式光合测定系统对每株主茎剑叶进

行测定。测定时间为晴天的上午 8:30—11:30，正式

测试净光合速率前，机器开机预热 20 min，设置光强

为 1 000 μmol/(m2·s)，二氧化碳浓度为 400 μmol/mol。 

收获时，以 1 m2 水稻为标准，脱粒自然风干进

行产量测定。另外，各处理各株系选取长势均匀的植

株，标记后装入尼龙网袋带回室内，用于后期的考

种。分样前先统计每份样品的分蘖总数和有效穗

数，再将稻穗进行手工脱粒，并收集所有实粒测定

籽粒千粒重。 

1.5  相关指标计算 

氮素利用效率的计算和评价指标分别采用：氮素

生理效率、氮肥吸收效率和氮肥农学效率[20-21]。 

氮素生理效率(PEN, kg/kg)=(施氮区稻谷产量–空

白区稻谷产量)/(施氮区植株氮积累量–空白区植株氮

积累量) 

氮肥吸收效率(REN, %)=(施氮区植株氮积累量–

空白区植株氮积累量)/施氮量×100 

氮肥农学效率(AEN, kg/kg)=(施氮区稻谷产量–

空白区稻谷产量)/施氮量 

临界氮含量(Nc)根据 Justes 等[22]确定的方法进

行计算，建立不同株系的氮稀释曲线，并用方程 Nc=a 

DM–b 进行拟合，通过方程回归得到参数 a 和 b 的值。

氮素营养指数(NNI)通过方程式 NNI=Na/Nc 计算获

得，其中 Na 是实际测得的植株氮含量(%)，Nc 是根

据模型 Nc=a×DM–b 计算得到的与实际氮含量对应

的干物质量(DM)相同时的临界氮含量。当 NNI<1 时，

实际氮含量低于临界氮含量，表示植株体内氮素处于

限制状态；当 NNI>1 时，实际氮含量高于临界氮含

量，表示植株体内氮素处于非限制状态；NNI=1 时，

实际氮含量等于临界氮含量，表示植株处于 佳的氮

素营养状态；实际氮含量越接近临界氮含量，植株氮

含量越有利于植株生长。 

1.6  数据处理与统计分析 

试验数据采用 Excel 2019 软件进行处理，利用

SPSS 13.0 软件进行统计和方差分析，并基于邓肯法

进行显著性检验，采用 Sigmaplot 12.5 软件进行制图。

图表中数据表示为平均值±标准误，显著性水平为

P<0.05。 

2  结果与分析 

2.1  OsAMT1;1 过表达株系的基因表达丰度 

图 1 的结果表明，通过对获得的两个纯合株系

OsAMT1;1-OX1 和 OsAMT1;1-OX2进行基因表达丰

度的鉴定，发现相较野生型，在两个超表达株系中

OsAMT1;1 的表达丰度分别提高了 20 倍左右，表明

OsAMT1;1的表达丰度在核酸水平得到了很大程度的

提升。 

 

(柱图上方不同小写字母表示不同株系间差异显著(P<0.05)) 

图 1  过表达株系的 OsAMT1;1 表达水平 
Fig.1  OsAMT1;1 expression level of overexpression lines 

2.2  OsAMT1;1 过表达株系在关键生育期的生物

量累积变化特征 

由表 1 可见，在 LN 条件下，分蘖期的过表达株

系生物量均显著高于野生型(WT)；在 MN 条件下，

过表达株系相对 WT 没有明显优势；在 HN 条件下，

两个过表达株系的差异性不一致。在 MN 条件下，

齐穗期至完熟期 (灌浆阶段) WT 植株生物量的增量

于两个试验季平均增加 1.28 倍；两种 OsAMT1;1 过

表达株系 2019 年的增幅均为 1.69 倍，2020 年分别增

加 1.67 倍和 1.33 倍，平均增加 1.59 倍：OsAMT1;1
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过表达株系的生物量在灌浆阶段的积累效应更明显，

表明该基因过表达对植株生长速率和生物量的积累

有明显的促进作用。齐穗期至完熟期是籽粒灌浆的关

键时期，OsAMT1;1 过表达株系较高的生物量积累对

籽粒产量形成比较有利。在完熟期，OsAMT1;1 过表

达株系生物量在 3 个氮处理条件下均表现出促进效

应，尤其在 MN 条件下，OsAMT1;1 过表达株系生物

量较 WT 显著增加，与 LN 处理相比，WT 植株生物

量在两个试验季的增量达 54.49% 和 35.23%，平均

增加 44.86%；而两种 OsAMT1;1 过表达株系在 2019

年的生物量分别增加 56.8% 和 95.25%，2020 年分别

增加 66.32% 和 51.18%，平均增加 67.39%。可见，

过表达株系对氮肥施用的响应和氮肥的干物质生产

效益相比 WT 更明显。在 HN 条件下，各株系氮素干

物质生产效益对施氮水平增加表现不敏感(相比于

MN 处理)，生物量积累效率趋于饱和。 

表 1  OsAMT1;1 过表达株系关键生育期植株生物量的变

化特征(t/hm2 DW) 
Table 1  Biomass characteristics of OsAMT1;1 overexpression lines 

at key stages  

年份 施氮水平 株系 分蘖期 齐穗期 完熟期 

LN WT 0.93 ± 0.03 b 6.06 ± 0.39 b 14.04 ± 0.83 b

 OX1 1.11 ± 0.08 a 6.51 ± 0.61 b 16.55 ± 0.70 a

 OX2 1.07 ± 0.11 a 8.15 ± 0.50 a 15.38 ± 0.20 a

MN WT 2.18 ± 0.04 a 9.33 ± 0.68 a 21.69 ± 0.95 c

 OX1 2.38 ± 0.26 a 9.65 ± 1.62 a 25.95 ± 0.22 b

 OX2 2.46 ± 0.26 a 11.17 ± 1.52 a 30.03 ± 0.23 a

HN WT 2.45 ± 0.22 b 9.20 ± 0.83 a 23.04 ± 0.32 b

 OX1 2.20 ± 0.11 b 9.38 ± 1.04 a 24.08 ± 0.12 a

2019 

 OX2 3.03 ± 0.29 a 9.89 ± 0.94 a 25.16 ± 0.68 a

LN WT 0.91 ± 0.04 b 5.75 ± 0.30 b 12.63 ± 0.41 b

 OX1 1.11 ± 0.08 a 5.79 ± 0.53 b 13.30 ± 0.31 b

 OX2 1.07 ± 0.11 a 6.62 ± 0.07 a 14.46 ± 0.54 a

MN WT 1.31 ± 0.10 b 7.67 ± 0.11 b 17.08 ± 0.48 b

 OX1 1.52 ± 0.09 ab 8.27 ± 1.05 ab 22.12 ± 0.18 a

 OX2 1.79 ± 0.12 a 9.40 ± 0.68 a 21.86 ± 0.19 a

HN WT 1.98 ± 0.09 b 8.11 ± 0.55 b 18.33 ± 0.18 b

 OX1 1.90 ± 0.07 b 8.45 ± 0.63 b 19.64 ± 0.58 a

2020 

 OX2 2.17 ± 0.18 a 9.34 ± 0.24 a 21.42 ± 0.4 a

注：表中同列不同小写字母表示同一年份同一施氮水平下不

同株系间差异在 P<0.05 水平显著；下同。 

 

2.3  OsAMT1;1 过表达株系在灌浆阶段的生长状

态和氮素营养特征 

由图 2A 可以看出，OsAMT1;1 过表达株系在灌

浆期有较强的持绿特征，表明其具有比 WT 更高的含

氮量和氮素吸收能力。增加施氮量，WT 和 OsAMT1;1

过表达株系的单株生物量在灌浆期均有所增加，在

MN 条件下，OsAMT1;1 过表达株系单株生物量较

WT 平均增加 26.98%；在 HN 条件下，OsAMT1;1 过

表达株系单株生物量较 WT 平均增加 7.18%，增加幅

度相比 MN 条件下明显降低(图 2B)。图 2C 表明，在

LN 和 MN 条件下，OsAMT1;1 过表达对单株含氮量

表现出明显的促进作用，在MN条件下明显高于WT，

平均高出 19.84%；在 HN 条件下，仍然明显高于 WT，

平均增加 24.38%。图 2D 表明，在 LN 和 MN 条件下，

OsAMT1;1过表达株系对单株氮素积累量表现出明显

的促进作用，尤其在 MN 条件下明显高于 WT，两个

生长季平均增加 52.2%；在 HN 条件下，较 WT 平均

增加 28.87%，增加幅度相比 MN 条件下明显降低。

可见，通过过表达 OsAMT1;1 基因强化铵吸收能力，

可显著促进植株氮素吸收和向地上部的分配水平，而

植株生物量增势在过量氮投入情境下趋于饱和。 

2.4  OsAMT1;1 过表达株系在灌浆期的剑叶氮素

含量和光合特征 

在灌浆期，随着施氮水平的增加，WT 和

OsAMT1;1 过表达株系剑叶含氮量有明显变化(图

3A)。在 LN、MN、HN 条件下，OsAMT1;1 过表

达株系剑叶含氮量较 WT 均有显著的增加，分别

平均增加 22.98%、24.3% 和 24.82%。而随着施氮

水平的增加，OsAMT1;1 过表达株系剑叶净光合速

率(Pn，图 3B)和气孔导度(Gs，图 3C)表现出先升

高后略微降低的趋势。在 MN 条件下，OsAMT1;1

过表达株系剑叶 Pn 和 Gs 较 WT 分别平均增加

40.71% 和 19.39%，差异显著；在 HN 条件下，

OsAMT1;1 过表达对剑叶 Pn 和 Gs 的作用减弱(与

MN 处理相比 )。综合可见，在 HN 条件下，

OsAMT1;1 过表达株系 Pn 和 Gs 对施氮水平的响应

程度比基因本身更敏感。  

2.5  OsAMT1;1 过表达株系的产量特征 

由表 2 可以看出，随着施氮水平的增加，与 WT

相比，OsAMT1;1 过表达株系对水稻产量特征有一定

影响。不同施氮水平下，OsAMT1;1 过表达均有利于

促进单株分蘖数的增加。通过对两个生长季整体的结

果分析表明，在 LN 条件下，OsAMT1;1 过表达株系

单株分蘖数、单株穗数较 WT 显著增加，分别较 WT

平均高出 18.2%、22.43%；在 MN 条件下，二 
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(图 A 为野生型植株与 OsAMT1;1 过表达植株在灌浆期的代表性照片，来自 2019 年的田间试验，Bar=1 dm；图 B ~ 图 D 中柱图上方不

同小写字母表示同一施氮水平下不同植株间差异在 P<0.05 水平显著；下同) 

图 2  过表达 OsAMT1;1 对灌浆期植株生长和地上部氮素积累的影响 
Fig. 2  Effects of OsAMT1;1 overexpression on plant growth and shoot nitrogen accumulation at grain filling stage 

 

者较 WT 分别平均增加 22.11% 和 24.38%。而在 HN

条件下，OsAMT1;1 过表达对分蘖数的促进作用随氮

肥施用量的提升趋于饱和，而对穗数的作用相对有所

减弱，表明高施氮量和 OsAMT1;1 过表达相互作用并

不利于成穗率的提升。从两年的试验结果可以看出，

氮肥用量过高或过低，对 OsAMT1;1 过表达株系的千

粒重并无积极作用。在 MN 条件下，OsAMT1;1 过表

达株系相比 WT 千粒重平均增加 10.26%，成穗率也

有一定的增加；籽粒产量显著增加，相比 WT 平均提

升 17.86%。然而，在 HN 条件下，产量有所降低，

造成这种变化的原因是成穗率和千粒重对施氮水平

的负效应所导致。 
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图 3  OsAMT1;1 过表达株系在灌浆期剑叶含氮量及光合特性 
Fig. 3  OsAMT1;1 overexpression lines flag leaf nitrogen contents and photosynthetic characteristics at grain filling stage 

表 2  OsAMT1;1 过表达对水稻产量特征的影响 
Table 2  Effects of OsAMT1;1 overexpression on grain yield components 

年份 施氮水平 株系 单株分蘖(No./plant) 穗数(No./plant) 成穗率 千粒重(g) 产量(t/hm2)

WT 26.8 ± 0.7 b 22.1 ± 1.2 b 0.82 ± 0.02 a 26.73 ± 0.04 a 4.41 ± 0.16 b

OX1 31.2 ± 1.1 a 25.9 ± 0.6 a 0.83 ± 0.07 a 26.15 ± 0.04 a 5.03 ± 0.12 a
LN 

OX2 33.8 ± 1.4 a 28.4 ± 1.2 a 0.82 ± 0.04 a 25.28 ± 0.05 b 4.98 ± 0.07 a

WT 29.3 ± 0.9 b 24.6 ± 1.1 b 0.84 ± 0.02 a 26.03 ± 0.03 b 6.89 ± 0.19 b

OX1 36.4 ± 0.9 a 31.3 ± 1.4 a 0.86 ± 0.02 a 28.69 ± 0.13 a 8.01 ± 0.19 a
MN 

OX2 39.2 ± 1.3 a 33.3 ± 2.1 a 0.85 ± 0.04 a 28.55 ± 0.05 a 7.90 ± 0.23 a

WT 42.3 ± 1.7 b 32.6 ± 1.5 a 0.77 ± 0.02 a 26.31 ± 0.03 a 7.97 ± 0.30 a

OX1 45.8 ± 1.1 a 30.7 ± 1.6 ab 0.67 ± 0.01 b 24.65 ± 0.07 b 7.59 ± 0.07 a

2019 

HN 

OX2 46.5 ± 0.6 a 29.3 ± 0.4 b 0.63 ± 0.02 b 25.34 ± 0.05 b 7.62 ± 0.26 a

WT 34.4 ± 1.9 b 26.6 ± 1.4 b 0.77 ± 0.02 b 25.81 ± 0.03 a 4.06 ± 0.17 b

OX1 39.4 ± 2.1 a 31.9 ± 0.8 a 0.81 ± 0.02 ab 25.43 ± 0.04 a 4.86 ± 0.18 a
LN 

OX2 39.8 ± 0.3 a 33.0 ± 0.6 a 0.83 ± 0.03 a 24.88 ± 0.04 a 4.91 ± 0.15 a

WT 40.8 ± 1.2 b 33.8 ± 1.3 b 0.83 ± 0.03 a 26.33 ± 0.04 b 6.49 ± 0.33 b

OX1 46.8 ± 3.2 a 39.3 ± 2.9 a 0.85 ± 0.08 a 29.10 ± 0.07 a 7.75 ± 0.27 a
MN 

OX2 47.2 ± 2.5 a 40.1 ± 0.4 a 0.85 ± 0.02 a 29.12 ± 0.05 a 7.86 ± 0.16 a

WT 43.7 ± 2.3 b 34.8 ± 1.8 a 0.80 ± 0.02 a 26.94 ± 0.04 a 7.93 ± 0.11 a

OX1 46.5 ± 1.8 ab 29.8 ± 1.4 b 0.64 ± 0.06 b 23.52 ± 0.04 b 7.43 ± 0.17 a

2020 

HN 

OX2 48.3 ± 1.4 a 29.5 ± 2.1 b 0.61 ± 0.02 b 24.80 ± 0.04 b 7.49 ± 0.43 a
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2.6  OsAMT1;1 过表达株系的氮素利用效率 

由图 4 可以看出，在各个处理条件下，OsAMT1;1

过表达株系的持绿特性强于 WT(图 4A)。特别在 MN

条件下，OsAMT1;1 过表达株系氮素生理效率(PEN，

图 4B)和氮肥农学效率(AEN，图 4D)有所增加，较

WT 平均增加 9.24% 和 19.7%，但差异不显著。在

HN 条件下，OsAMT1;1 过表达株系氮素生理效率和

氮肥农学效率显著降低。由图 4C 可以看出，随着施

氮水平的增加，WT 和 OsAMT1;1 过表达株系水稻氮

肥吸收效率(REN)有明显的降低趋势，但 OsAMT1;1

过表达水稻株系的氮素吸收效率仍显著高于 WT。在

MN 条件下，OsAMT1;1 过表达株系氮素吸收效率较 

 

(图 A 为 2019 年试验季收获时 OsAMT1;1 过表达植株的代表性照片，Bar=1 dm) 

图 4  OsAMT1;1 过表达对水稻氮素利用效率的影响 
Fig. 4  Effects of OsAMT1;1 overexpression on rice nitrogen use efficiency 
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WT 平均增加 16.53%，差异显著；在 HN 条件下，

OsAMT1;1 过表达株系延续了高强度氮素吸收的趋

势，表明高氮条件时的植株内环境有高量的冗余氮

素；从光合效率变化的角度看，这也导致了植株高氮

缺碳的内环境，是造成植株氮素生理效率和农学效率

受到抑制的原因。 

2.7  OsAMT1;1 过表达株系的氮素稀释曲线和氮

素营养指数 

本研究分别对 2019 年和 2020 年稻季的 WT、

OX1 和 OX2 株系建立了氮素稀释曲线(图 5A ~ 5B)，

推导出的 a和 b参数在不同水稻品系之间以及两个生

长季节之间有所不同，但临界氮含量(Nc)与生物量

(DM)的关系可以较好地通过 Nc = a×DM–b (R2 =0.87 ~ 

0.97)方程进行拟合，参数 a 和 b 的估计范围分别为 

3.25 ~ 3.66 和 0.22 ~ 0.29。OsAMT1;1 过表达株系的 a

值比 WT 植株大，表明 OsAMT1;1 过表达植株的氮素

含量在生长初期更具优势；b 值相近，表明各株系在

生育后期氮素含量的变化趋势较为稳定(图 5A ~ 

5B)。通过对氮素营养指数(NNI)的分析发现，LN 条

件下各株系水稻的 NNI 值均明显小于 1，表明植株的

生长受到氮素缺乏的限制(图 5C ~ 5D)；在 MN 条件

下，OsAMT1;1 过表达株系的 NNI 值大于 WT(图 5C ~ 

5D)，表明 OsAMT1;1 过表达可能通过促进铵吸收能

力提高了水稻植株的氮素获取能力，促进了氮素积

累。尤其在灌浆期，WT 的 NNI 理论值明显小于

OsAMT1;1 过表达株系，在 0.96 左右变化(图 5C ~ 

5D)，表明该施氮量适合 WT 的 佳生长，而过表达

株系的 NNI 值在 0.99 ~ 1.14 之间变化，比 WT 的适 

 

图 5  OsAMT1;1 过表达株系的氮素稀释曲线和氮素营养指数 
Fig. 5  Nitrogen dilution curve and nitrogen nutrient index of OsAMT1:1 overexpression lines 
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应范围更高。在生育后期，过量施氮(HN)的情况下，

WT 植株的 NNI 值更接近临界值，而 OsAMT1;1 过表

达株系表现出植株氮过量的趋势，NNI 值远大于临界

值，表明 OsAMT1;1 过表达在过量施氮时造成了植株

体内氮素过剩。基于以上分析发现，OsAMT1;1 过

表达在适宜施氮植株氮素养分有限时促进氮的获

取，有利于改善植株氮营养，提升植株的物质生

产能力。  

3  讨论 

水稻产量形成的过程是干物质积累与分配的过

程，提升灌浆期水稻的干物质积累对籽粒灌浆有积极

影响[23-26]。本研究结果表明，在增加施氮量的情况下，

OsAMT1;1 过表达提高了稻株干物质积累，尤其在灌

浆期，OsAMT1;1 过表达株系的单株生物量在减氮条

件下显著高于 WT，表明在该氮肥水平下 OsAMT1;1

基因的过表达有利于水稻植株的生长发育。在过量施

氮条件下，OsAMT1;1 过表达株系相比 WT 没有明显

的差异。可见，OsAMT1;1 基因过表达对植株生物量

积累的影响与施氮量关系密切，在适宜田间供氮或减

氮条件下，利用 OsAMT1;1 过表达使铵吸收系统部分

强化，能够为改善植株生长状况和增加籽粒产量提供

氮素利用的调控基础。在实际生产过程中，灌浆阶段

干物质积累较强的水稻品种的培育也是高产品种的

重要考量方向[27-28]。水稻植株整体的氮素含量决定了

各个器官的氮素水平，光合速率与体内一定水平的氮

素含量呈正相关[29-31]；OsAMT1;1 蛋白通过对稻株地

上部氮素供应发挥作用，影响地上部生长发育[32]。

与 WT 相比，OsAMT1;1 的过表达使水稻在苗期和

营养生长初期的地上部和根部生物量有所降低，高

铵条件下，转基因植株根系对铵态氮的吸收和含量

增加 [33-34]。本研究结果表明，在减氮条件下，

OsAMT1;1基因的过表达促进了单株含氮量的明显增

加，并且在植株含氮量较高时，过表达株系剑叶含氮

量也有明显增加。可见，田间供氮条件下，增强

OsAMT1;1基因的表达能促进根系对氮素的吸收和获

取，并在提升向地上部氮素输入量的同时，一定程度

上促进氮素向叶片的转移和分配，从而改善植株的氮

素干物质生产能力。在高氮条件时，OsAMT1;1 过

表达株系较强的氮素吸收能力对植株生长的作用

趋于饱和甚至产生负效应，与在苗期和营养生长初

期的生长表现类似 [33-34]。 

叶片光合作用强度与植株氮素营养状态呈正相

关，净光合速率一般随叶片含氮量增加而提高[35-37]。

在本研究中的高量氮素投入下，OsAMT1;1 过表达株

系剑叶含氮量与 WT 相比仍处于显著较高水平(相比

于 MN 条件)，但光合速率和气孔导度与 WT 相比无

显著差异。OsAMT1;1 过表达株系的产量、氮肥农学

效率和氮素生理效率并不高，且均弱于 WT。这种表

现可能是由于 OsAMT1;1 基因的过量表达在使稻株

大量吸收土壤氮素的情况下，使地上部或生产器官有

高量的氮素冗余，氮素水平超越了植株正常生长所需

的氮素临界值，改变了植株体内氮素(铵态氮)的代谢

方式，进而影响了氮素生产效益和利用效率。有关类

似的控制试验结果表明，较高的铵含量能够提高氮同

化基因的表达水平，对 OsAMT1;1 过表达株系的叶片

碳氮代谢有积极影响，高铵供应时无差异[18]。本研

究结果显示，OsAMT1;1 过表达在减氮条件下有利于

剑叶净光合速率和气孔导度的提升，这也为该施氮条

件下获得较高产量和生物量积累提供了碳源条件。而

在过量施氮条件下，OsAMT1;1 过表达株系剑叶净光

合速率和气孔导度相比 WT 没有明显的变化。由于

较强的氮供应使植株氮素水平处于非限制状态，对

叶片氮的高分配影响光合生产过程的运行，进而导

致叶片净光合速率降低，造成了植株光合生产能力

的减弱[36-37]。 

田间供氮环境下，增加氮肥施用量能明显促进

OsAMT1;1过表达株系单株分蘖数和有效分蘖数的增

加；减少氮肥施用量时，OsAMT1;1 过表达显著促进

了水稻千粒重和产量增加，该条件下 OsAMT1;1 基因

过表达有利于氮素生理效率和氮肥农学效率的提高，

主要是因为 OsAMT1;1 基因过表达使该条件下植株

氮素营养状态趋于临界值，关键功能叶氮素水平得到

改善，持有较高的光合同化能力。水稻对氮的响应很

大程度依赖于对碳的同化和代谢[38]，高氮供应主要

会逆转水稻体内的碳代谢方向，造成植株体可以同化

利用的碳源的不足[39]。在本研究中，过量施氮导致

过表达 OsAMT1;1 对千粒重的影响减弱，甚至出现不

利影响，氮素生理效率和氮肥农学效率同时表现出降

低的趋势。碳短缺是氮素过度施用条件下水稻植株生

长和产量形成的瓶颈[39]，这可能也是氮素吸收系统

(铵吸收系统)强化后的稻株在高施氮量情况下氮素

农学效率降低的原因。 

4  结论 

强化 OsAMT1;1 的表达能促进水稻的生物量积

累和灌浆期植株整体含氮量的增加，并且能够促进单

株分蘖的发生。与高氮(HN)投入相比，减少氮肥施
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用量 (MN)能够提升功能叶在灌浆期的净光合速

率，对产量特征和氮素利用效率贡献明显。高氮投

入导致根系对土壤氮素过量吸收，关键功能叶净光

合速率、气孔导度和氮素利用效率随之有所降低，

OsAMT1;1 过表达株系光合速率与野生型相比无显

著变化。可见，OsAMT1;1 表达水平的提升在减氮

条件下有利于促进水稻光合碳同化，协同植株高氮

(相比于过量施氮)的内部环境实现较高的产量和氮

素利用率。 
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