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摘要: 植物的氮素利用受个体遗传、基因调控、基因间相互作用以及信号分子调节等影响, 一直是科学探索

的热点和重点。近年来, 随着基因工程和基因编辑技术的发展, 对提高植物氮素利用效率(NUE)的研究也由传

统的针对植物本身转到基因工程方向。本文总结了植物氮素利用代谢过程以及利用基因工程技术提高植物

NUE的最新成果, 着重介绍了磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)在维持碳氮代谢平衡和促进氮素利用中的作用, 
并对今后的研究提出展望, 以期为提高作物氮素利用的研究提供新思路。
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氮素是植物营养中最重要的元素之一, 氮肥

施用对作物产量的提高起着关键作用。中国的氮

肥消耗量超过世界总氮肥量的三分之一, 是目前

世界上氮肥施用量最大的国家(Li等2012)。虽然

施用氮肥可提高作物产量, 但过量施用不仅使农

业生产成本提高, 而且会引起环境污染以及生态

环境恶化等问题(Ladha等2016; Bobbink等2010)。
因此, 关于合理使用氮肥和提高植物氮素利用效

率(nitrogen use efficiency, NUE)的研究具有重要的

理论和现实意义。

植物的氮素利用一般分为吸收、转运和同化

等过程。植物NUE主要是由硝酸盐或者铵盐转运

蛋白和氮同化关键酶决定, 此外, 许多转录因子在

氮素利用中也起关键调节作用。虽然研究者们已

在不同植物中开展了一些工作以改进植物的NUE, 
但其调控机制仍然不是十分清楚。近年来, 随着

基因工程技术的不断发展, 利用基因工程技术对

植物氮代谢相关酶基因的改良提高植物NUE一直

是研究的热点。本文总结了植物氮素利用机制和

利用基因工程改良植物氮素利用方面的研究进展, 
旨在为提高植物NUE提供新的思路。  

1  植物的氮素利用

1.1  氮素的吸收和转运

土壤中的氮素主要以有机态氮和无机态氮两

种形式存在, 无机态氮即硝态氮(NO3
--N)和铵态氮

(NH4
+-N)是植物从土壤中吸收氮素的主要形式。

在氧气充足的土壤中, 无机氮的主要形式是NO3
-; 

在淹水湿地或酸性土壤中, 主要形式则是NH4
+ (Xu

等2012)。不同植物所需的氮源形式不同, 由于水

稻长期处于淹水环境中而主要吸收NH4
+, 拟南芥

则主要吸收NO3
-。土壤中NO3

-和NH4
+的浓度在较

大范围(0.1~10 mmol·L-1)变动(Miller和Cramer 
2005), 因此植物也进化形成了低亲和转运系统

(low-affinity transport system, LATS)和高亲和转运

系统(high-affinity transport system, HATS)来适应不

同的土壤环境(Xu等2012)。  
植物吸收氮素主要依赖于硝酸盐转运蛋白

(nitrate transporter, NRT)和铵转运蛋白(ammonium 
transporter, AMT), 不同植物中存在的NRT和AMT
也不同。在拟南芥中, NRT家族有4个成员: NPF 
(NRT1/PTR)、NRT2、氯通道家族(chloride channel 
family, CLC)和慢阴离子通道相关同系物(slow anion 
channel-associated homologues, SLAC/SLAH), 它们

分别由53、7、7和5个成员组成。迄今为止, 这72
个成员约有20个已被识别和表征。在NRT1家族

中, 一些可以转运NO3
-或二肽, 而另一些则转运生

长素、脱落酸(abscisic acid, ABA)、茉莉酰异亮氨

酸、赤霉素(gibberellin, GA)或硫代葡萄糖苷。目

前已经证实, NPF6.3 (CHL1/NRT1.1)、NPF4.6 
(NRT1.2)、NRT2.1、NRT2.2、NRT2.4和NRT2.5
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参与从外部环境摄取NO3
-; NPF2.7介导NO3

-的跨膜

转运 ;  NPF2.3、NPF7.3  (NRT1.5)、NPF7.2 
(NRT1.8)和NPF2.9 (NRT1.9)在调控根部至茎NO3

-

的运输过程中起重要作用; NRT2.4、NRT2.5、
NPF1.1 (NRT1.11)、NPF1.2 (NRT1.12)和NPF2.13 
(NRT1.7)在NO3

-再吸收利用过程中发挥作用。在

水稻中至少存在80个NPF (NRT1/PTR)、4个NRT2
和2个NRT伴侣NAR2成员, 但目前仅有少数NPF 
(NRT1/PTR)家族成员被确认。水稻中已鉴定出4
个NRT2和2个NAR2, 其中NRT2.1、NRT2.2、
NRT2.4和NPF2.4参与NO3

-吸收, NPF2.2、NRT2.3a
和NPF2.4参与NO3

-从根向地上部转运。

土壤中NH4
+是植物生长的另一重要氮源, 尤其

是在厌氧条件下, 成为植物从土壤中吸收氮素的主

要形式。拟南芥中AMT1.1、AMT1.2、AMT1.3和
AMT1.5参与NH4

+的摄取, AtAMT1.1、AtAMT1.2和
AtAMT1.3均在根中高度表达, AtAMT1.1和AtA-
MT1.2也可以在地上部表达, 其在成熟叶中表达最

高。水稻具有12个AMT (Suenaga等2003; Li等2009, 
2012), AMT2和AMT3参与NH4

+的摄取, OsAMT1.1
在根和地上部均可由NH4

+诱导表达, 而OsAMT1.2
仅由根中NH4

+诱导, OsAMT1.3则由根中缺氮诱

导。环境中氮源浓度及形态、温度变化等因素也

会影响植物体内NH4
+和NO3

-转运蛋白的活性以及

根系结构 ,  从而影响根系对氮素的获取和吸收

(Garnett等2009; Harrison等2007)。
1.2  氮素的同化

氮的同化作用是指植物吸收环境中的NO3
-或

者NH4
+后再经过体内一系列反应, 合成自身需要

的氨基酸和蛋白质等含氮有机化合物的过程。在

大多数植物中, NO3
-同化作用发生在茎中, 所以, 植

物由根部吸收的NO3
-被装载到木质部导管中向上

运输(Krapp 2015)。植物细胞吸收的NO3
-需要经过

胞质硝酸还原酶(nitrate reductase, NIA)和质体亚

硝酸还原酶(nitrite reductase, NiR)催化反应还原成

NH4
+, 才能被进一步吸收利用。NH4

+通过谷氨酰

胺合成酶(glutamine synthetase, GS)和谷氨酸合酶

(glutamate synthase, GOGAT)等催化同化为谷氨酸

(glutamic acid, Glu)。GS是氮同化和再活化的关键

酶, 有两种同工型——胞质GS1和质体GS2。细胞

溶质GS1负责根中的初级铵同化作用或蛋白质中

铵的再同化, 而GS2主要负责叶绿体中光呼吸作用产

生的铵的同化。水稻中有3个GS成员, 其中OsGS1.1
和OsGS1.2在所有器官中均表达, 并且在根表的细

胞层中显示出对铵供应的响应作用, 而OsGS1.3则
在小穗中表达并将铵同化到种子中。

除GS/GOGAT外, 谷氨酸脱氢酶(glutamate dehy-
drogenase, GDH)、天冬氨酸转氨酶(aspartate ami-
notransferase, AspAT)和天冬酰胺合成酶(asparagine 
synthetase, AS)也在氮同化中发挥重要作用。AS催
化谷氨酰胺(glutamine, Gln)和天冬氨酸形成天冬

酰胺(asparagine, Asn)和Glu, 所以, GS和AS在氮的

初级代谢中起重要作用。植物在氮素同化转运中

需要与其他代谢过程相互协调才能更好地促进植

物生长, 且氮素的同化和转运与信号分子调控密

切相关。如NO3
-还以信号形式参与氮的同化和相

关代谢的调节, 但是其信号调节的生理生化机制

尚不明确(Krapp 2015)。硝酸还原酶(nitrate reduc-
tase, NR)的副反应产生氮氧化物(NO), 作为一种调

节植物发育和胁迫反应的信号分子在植物体内发

挥重要作用(Frungillo等2015), 也表明氮的吸收和

同化受信号系统网络调控(Huergo等2012), 这些结

果均显示出氮代谢的复杂性。

2  植物NUE

NUE作为指导农业生产以及作物生长适宜程

度的综合生理、生态指标而被广泛应用。但因为

研究目的和对象的不同, 其含义和表达方式也有

差异, 植物营养学中常以“单位有效氮产生的籽粒

产量和生物量”来衡量, 而农学中常以“氮的投入与

产出”来衡量。“氮素利用效率”和“氮肥利用效率”
虽然常常被笼统称为NUE, 但实际上二者有区

别。前者是以土壤总氮供应作为研究对象, 而后

者则仅指施入氮肥的当季利用效率(Ye等2007)。
虽然关于植物氮素利用的评价指标很多, 但迄今

为止, 国内尚未有统一的NUE指标。有研究表明, 
中国的主要作物氮肥利用率比较低, 平均仅28.7% 
(闫湘等2008), 而粮食作物的NUE目标在30%~50%
比较适宜(Li等2012), 所以, 提高氮素的利用率在

农业生产和环境优化上均具有重大意义, 也一直

是研究者们探索的重点。

2.1  影响NUE的因素

有研究表明, 影响NUE的重要因素是进入土

壤的氮素总量过大(Xu等2012), 超出植物本身吸收
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利用能力和土壤的承受能力, 使部分氮素以地表

径流和氨挥发的形式进入水体和空气中, 引发环

境污染等一系列问题(Ladha等2016)。此外, 耕作方

式、植物不同时期的需肥量、施肥的种类和根系

活动都会影响NUE (Filleur和Daniel-Vedele 1999)。
植物体内氮同化和NUE低的原因在很大程度上是由

于碳氮代谢这两个过程紧密联系(Oliveira和Coruzzi 
1999; Stitt等2002)。因此, 氮代谢中任何一种酶的

数量或活性改变, 以及转录后的翻译和反馈调节

所引起产物变化, 都可能被碳代谢等其他机制的

产物变化所掩盖, 以维持植物体内的代谢平衡。

提高NUE的研究设想最初主要围绕两条途径

来实施: (1)从施肥量、方法和种类入手, 改善肥料

特性, 精准施肥; (2)从作物入手, 挖掘作物新品种, 
提高对氮素的吸收和利用能力。近年来的研究发

现, 影响NUE的主要瓶颈是作物本身, 即不同作物

品种之间的总吸氮量、不同时期的氮的吸收以及

氮转化和同化有明显的差异(Gabriel等2010; Teng
等2017), 因此, 研究植物本身的氮素利用途径是提

高植物NUE的关键。

2.2  不同植物NUE不同

不同类型植物NUE不同, 这与植物本身的结

构和功能有关。例如C3和C4植物, C4植物在不同环

境条件下的适应性不如C3植物那样广泛。尽管如

此, 已有的研究表明, C3和C4植物的CO2同化速率

均与叶片氮含量呈很强的相关性。在高光强、低

CO2以及低氮条件下, C4植物具有比C3植物更高的光

合速率、NUE和水分利用效率(Mitchell和Sheehy 
2006)。有研究发现, C4植物中CO2浓缩机制增强了

高光强下CO2同化速率, 从而提高了光合氮素利用

效率(photosynthetic nitrogen use efficiency, PNU)和
叶片水分利用率(leaf water use efficiency, LWUE) 

(Ghannoum等2011)。与C3植物相比, C4植物二氧化

碳同化效率与叶片含氮量之间有很强的相关性, 
这在很大程度上是由于可溶性蛋白在两类植物中

的分配比例不同(Yamamoto等2015; Yin等2010)。
与C3植物相比, C4植物有较高的光合、水分、NUE
和较高的生物产量, 因此对C3植物进行类C4的改造

一直是科学研究的热点。

2.3  利用分子手段提高植物的NUE
随着分子生物学研究的深入, 近年对提高植

物氮素利用相关基因有了更深入的了解。研究人

员利用各种方法操纵涉及氮吸收、同化、代谢相

关基因以及一些转录因子的表达, 试图改善植物

的NUE (表1)。在以NO3
-作为主要氮源的环境中, 

NPF8.9 (OsNRT1)过表达能显著提高水稻植株的生

物量; NPF8.20 (OsPTR9)过表达能促进水稻侧根的形

成, 提高NH4
+的吸收和籽粒产量; OsNPF7.3 (OsPTR6)

的过表达能改善水稻的生长。系统发育分析表明, 
NRT1.1B在籼粳两亚种之间有差异, 携带籼稻等位

基因的粳稻品种与对照品种相比, 显著提高了籽

粒产量和NUE, 在低氮条件下产量可以增加30.3%~ 
33.4%, 最近的研究表明, OsNPF6.3 (OsNRT1.1A)
在水稻中过表达可大大提高植株NUE和籽粒产量, 
生育期也显著缩短。在NRT2家族中, OsNRT2.3b
可以改善水稻的生长、提高产量和NUE。在以

NH4
+作为主要氮源的环境中, 在氮限制的条件下, 

OsAMT1.1过表达可以增加水稻NH4
+的吸收并提高

产量。AMT1.1和AMT1.3可以在植物根部形成功

能同源和异源三聚体, 以调节铵的运输活性, 从而

提高植株NUE。 
在水稻氮的同化过程中, OsGS1.1的过表达能

显著增加其产量, OsGS1.2的过表达可以增加分蘖

数, 但在氮限制的条件下并不能改善NUE; OsGS2
的过表达可增强光呼吸和耐盐性, 而OsNADH- 
GOGAT过表达则可以增强灌浆; OsAlaAT过表达增

加分蘖数、产量和植株总氮含量。在拟南芥中, 
AtASN1和AtASN2的过表达分别增加了种子蛋白质

含量和Asn含量, 并在氮限制条件下还可增强幼苗

对低氮的耐受性; AtAspAT的过表达增强叶片丙氨

酸氨基转移酶活性, 进而增加种子中氨基酸和蛋

白质含量。

此外 ,  许多调节性的转录因子也参与植物

NUE的调节。在拟南芥或水稻中过表达玉米转录

因子基因Dof1 (ZmDof1)可以上调植株中与有机酸

代谢相关基因的表达, 从而增强氮同化作用并在

低氮条件下促进植株生长。水稻中OsRDD1过表

达可以增加营养物质的吸收和积累, 进而增加产

量。在拟南芥中, AtANR1和AtAGL21的过表达增

加了籽粒长度和数量, 而AtAGL21基因的沉默则导

致在缺氮条件下, 其通过影响生长素信号传导途

径使侧根发育受损; AtTGA4的过表达能改善硝酸

盐运输和同化酶活性; AtNLP7的过表达可通过改

善碳氮代谢来促进植物生长。
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3  氮素利用与碳代谢的关系

植物中的碳氮代谢是相互关联的, 氮的同化

需要碳代谢提供能量和骨架。植物从外界吸收的

氮源经过GS/GOGAT循环合成Glu和Gln, Glu可通

过多种不同的氨基转移酶形成其他氨基酸(Andrews
等2004), 因此, Glu在植物的氨基酸代谢中占据中

心位置, 并在碳和氮同化途径中发挥中枢信号作

用(Forde和Lea 2007)。植物氨基酸合成需要的碳

骨架来源于糖酵解、光合作用、氧化磷酸戊糖途

径及三羧酸循环(tricarboxylic acid cycle, TCA), 因
此, 氨基酸的合成将碳代谢与氮代谢紧密联系。

近年来的研究表明 ,  磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶

(phosphoenolpyruvate carboxylase, PEPC; EC 4.1.1.31)

不仅在C4和CAM植物的光合作用中起重要作用, 
而且在植物体内参与TCA循环, 促进氨基酸合成, 
调节植物体内有机酸的合成和分配, 增强植物的碳

骨架, 因此, PEPC在碳氮代谢的平衡中发挥重要作

用(Masumoto和Gantt 2010; Doubnerová和Ryšlavá 
2011)。
3.1  植物PEPC与碳氮代谢的关系

PEPC作为碳代谢的重要酶, 广泛分布于包括维

管植物、藻类、蓝细菌和光合细菌在内的所有光合

生物以及非光合细菌和原核生物中(Izui等2004), 
但在动物和真菌中并不存在(O'Leary等2011)。植

物中PEPC由一个小的基因家族编码, 存在几种

pepc基因, 包括植物型pepc和细菌型pepc (Sullivan

表1  参与提高植物NUE的基因

Table 1  Genes for increasing NUE

          类型                 基因    宿主植物                                   功能           参考文献 

氮素的吸收转运 OsNPF8.20 (OsPTR9) 水稻 促进侧根形成, 增加NO3
-吸收 Fang等2013  

   和产量 
  OsNPF7.3 (OsPTR6) 水稻 促进水稻生长 Fan等2014
  OsNPF8.9 (OsNRT1) 水稻 在水培条件下增加生物量 Fan等2015
  OsNPF6.5 (NRT1.1B) 水稻 增加谷物产量和NUE Hu等2015
  OsNRT2.1/NpNRT2.1 水稻/马铃薯 增加NO3

-的吸收, 提高NUE Chen等2016; 
     Fraisier等2000
  OsNRT2.3a 水稻 增加NO3

-的吸收 Fan等2016
  OsNRT2.3b 水稻 促进生长, 增加产量和NUE Fan等2016
  OsAMT1.1 水稻 增加NH4

+的吸收和产量 Hoque等2006; 
     Ranathunge等2014
  OsAMT1.3/AtAMT1.3 水稻/拟南芥 影响植物的碳氮代谢 Bao等2015
  OsNPF6.3 (OsNRT1.1A) 水稻 提高水稻的产量和NUE Wang等2018
氮素的同化  OsGS1;1 水稻 增加作物产量 Cai等2009
  OsGS1;2 水稻 增加可溶性蛋白和NUE Cai等2009; 
     Brauer等2011
  OsGS2 水稻 增强光呼吸和耐盐性 Hoshida等2000
  OsNADH-GOGAT 水稻 增强灌浆 Yamaya等2002
  AtASN1 拟南芥 增强种子中蛋白质含量 Lam等2003
  AtASN2 拟南芥 增加Gln含量 Igarashi等2009
  OsAspAT/NtAspAT 水稻/烟草 增加叶片丙氨酸氨基转移酶活性和蛋 Sentoku等2000; 
    白质含量 Zhou 等2009
  OsAlaAT 水稻 增加分蘖数量、谷物产量和总氮含量 Beatty等2009
转录因子  ZmDof1 拟南芥/水稻 在低氮条件下增加氮同化和促进生长 Yanagisawa等2004;   

    Kurai等2011
  AtANR1 拟南芥 增加籽粒的长度和数量 Gan等2012
  AtAGL21 拟南芥 增加角果长度 Yu等2014
  AtTGA4 拟南芥 改善硝酸盐运输和同化酶活性 Zhong等2015
  OsRDD1 水稻 增加营养物质的积累和谷物产量 Iwamoto和Tagiri 2016
  AtNLP7 拟南芥 增强氮和碳同化来改善植物生长 Yu等2016

　　根据Li等(2017)并略有修改。
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等2004; Igawa等2010)。在拟南芥中存在3种植物

型pepc基因(Atppc1/2/3)和1种细菌型基因(Atppc4) 

(Sánchez和Cejudo 2003)。水稻中pepc有5个植物

型(Osppc1/2a/2b/3/4)和1个细菌型(Osppc4)基因。

PEPC在光合组织和非光合组织的作用均有深入研

究。在光合组织中, PEPC在HCO3
-存在下催化PEP不

可逆的β-羧化作用而产生草酰乙酸(oxalacetic acid, 
OAA)。此外, 在C4植物和景天科植物中, PEPC在
光合作用中同化CO2的作用已有广泛研究。在大

多数C3植物的非光合组织中, PEPC的主要功能是

补充TCA中用于各种生物合成途径和氮同化消耗

的中间体(Izui等2004)。
在水稻中, 位于叶绿体内的pepc基因在铵同

化过程中起重要作用。例如在叶绿体型pepc (Osp-
pc4)基因沉默系中, 通过代谢物分析发现, Gln含量

增加, α-酮戊二酸(α-ketoglutaric acid, 2-OG)含量减

少。由于Gln和Glu分别是GOGAT的底物和产物, 
Gln含量增加表明GOGAT反应受到抑制 ,  作为

GOGAT另一底物2-OG的含量下降也证明GOGAT
受到抑制, 导致Asp含量下降, 氨基酸合成的关键

酶AspAT活性受到抑制, 说明Osppc4基因的沉默抑

制NH4
+的同化, 并且通过消耗有机酸进一步影响

氨基酸的转化合成。这也表明除了糖酵解外, 叶绿

体型pepc基因为水稻中有机酸的合成提供独特的途

径(Masumoto和Gantt 2010)。蓝细菌pepc (Svpepc)
在拟南芥中的过表达也导致植株中总游离氨基酸

含量增加(Chen等2004)。转C4型pepc基因水稻表

现为碳代谢产物流入TCA循环和氨基酸生物合成

的过程, 从而导致氮含量的显著增加和C/N比的显

著下降(Shi等2015)。在豌豆中过表达棒状杆菌

pepc导致种子中许多种氨基酸的含量改变, 有机酸

含量增加, 进而改变种子中C/N的分配, 提高植株

NUE (Yamamoto等2015)。过表达C4型pepc基因的

马铃薯体内的可溶性糖和淀粉向氨基酸和有机酸转

变, 增强氮素同化, 同时提高了植株的NUE (Rade- 
macher等2002)。在转玉米pepc基因小麦中, 在低

氮处理下, 植株中核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧

酶(Rubisco)基因表达上调, 酶含量及其羧化酶活性

增加, 与TCA循环补偿途径相关基因也上调, 表明

更多的碳骨架被分配到氮同化中。上述研究表明, 
pepc能够调节植物中碳氮代谢, 并且增加氨基酸和

有机酸含量, 从而提高植株的NUE。
3.2  植物pepc突变体在低氮条件下的表现

氮素作为植物生长和产量形成的重要营养元

素, 其缺乏可会导致植物叶片失绿, 从而减弱光合

作用, 生长发育也受到限制, 表现为生育期缩短, 
叶片衰老加速。增加氮素营养能提高水稻功能叶

片的光合能力, 延缓光合功能的衰老和叶片的衰

老。研究表明, 在低氮条件下, 与未转基因的野生

型水稻相比, 过表达玉米pepc基因(Zmpepc)水稻在

形态上显示出根长和剑叶面积均有所增加, 在光

合性能方面表现出净光合速率(net photosynthetic rate)
也显著提高, 并且光系统II (photosynthetic system II, 
PSII)的所有光化学效率指标均显著高于野生型, 
具有更稳定的PSII结构。在低氮条件下, 转玉米

pepc基因水稻植株表现出更高的最大光化学效率

(魏晓东等2013), 并且植株中氮代谢酶(如NR和GS)
活性较野生型均有所提高(唐玉婷等2015)。过表

达转玉米pepc基因小麦, 在低氮条件下产量比野生

型高6.1%, 千粒重也显著高于野生型约4.4% (Peng
等2018)。在拟南芥中敲除pepc会导致植株较野生

型矮小和叶片颜色发黄, 幼苗的鲜重约为野生型

幼苗的16%。此外, 突变体植物的开花和结实也受

到影响, 不能完成其生命周期, 说明pepc在植株抵

御低氮胁迫中发挥重要作用(Shi等2015)。以上研

究表明, 在低氮条件下, pepc基因对维持植物的光

合性能、生长发育均具有重要作用, 从而提高植

物的耐低氮能力。

4  结语

综上所述, 尽管植物氮素利用机制的研究已

经取得了一些实质性进展, 但植物氮素利用是一

个复杂的代谢过程, 包括多个代谢步骤, 并受网络

信号途径调控。采用分子手段精准调控植物的

NUE还存在一定难度, 需要更好地了解氮获取、

运输、同化和信号转导涉及的关键组分的功能以

及调控机制。分子生物学技术手段的飞速发展为

改造作物的NUE提供了可能途径: (1)整合利用蛋

白质组学、转录组学、代谢组学等对作物氮素高

效利用基因进行挖掘和鉴定; (2)利用基因编辑技

术对目标基因进行改造; (3)利用氮素高效相关基

因进行分子标记辅助育种, 筛选氮高效作物品种; 
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(4)对C3作物进行类C4改造, 提高NUE。提高植物

的氮素利用一直是植物营养学研究领域的热点, 
也是一个难点, 由于其代谢过程复杂, 表型鉴定困

难, 需要科学工作者的长期努力。
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ing technology. This review summarizes the process of nitrogen utilization and metaboism in plants, and the 
latest advances in improving NUE by genetic engineering technology, especially the role of phosphoenolpyru-
vate carboxylase (PEPC) in balancing carbon and nitrogen metabolism and improving NUE in plants. We hope 
to provide some new views on improving NUE in plants and make a prospect of future research direction.
Key words: nitrogen utilization; carbon-nitrogen metabolism; phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC)
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