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摘要: 氮素是植物体内重要的营养物质和信号物质。为响应外界氮素的变化, 植物演化出复杂的调控网络来

调控氮素的吸收和利用。本文综述了近年来植物中新发现的响应氮素的感受器、转运蛋白和信号, 着重阐述

了它们在氮素感知和信号传导方面的功能。研究发现氮素的感知是众多外界因素作为局部信号来激发长距离

信号从而协调整个系统信号的过程。理解这一复杂的信号调节网络将为提高植物对不同形态氮素的获取与利

用的效率提供新的研究思路。
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植物根系吸收同化的无机氮主要有硝态氮和

铵态氮两种形式, 在通气良好的土壤中主要利用前

者, 在淹水条件的农田中主要利用后者。局部氮素

动态(local N regimes)——即土壤中氮元素的浓度

和形式的时空变化, 引发植物体内的系统信号以保

证氮素的可利用性, 从而维持植物正常的生长发育

(Muller等2017)。值得指出的是, 植物为了适应氮

素缺乏的环境, 激活了自身根系的“觅食反应”, 根
系结构的变化进一步影响根际微域环境中氮素的

感知和吸收(Xuan等2017)。因此, 局部和系统的氮

信号可以在整株水平上形成反馈回路, 以此来协调

氮素的感知、吸收与植物生育反应之间的关系。

关于植物如何对外部氮素条件进行感知和响应以

及在这一过程中涉及的新基因、新蛋白的机制研

究已经取得了重大进展。本文综述了影响氮素吸

收的外界信号可能的作用机理, 总结了在双子叶植

物拟南芥和单子叶植物水稻中发现的与氮素感知

和信号转导有关的基因, 最后, 进一步讨论了研究

氮素感知和吸收过程中长距离信号的重要性。

1  与氮素感知、获取有关的转运蛋白

当外界无机氮源通过植物根系的表皮和皮层

细胞进入体内时, 植物首先感知到氮素, 然后控制

氮素吸收利用的开关, 激活氮素信号通路。这一

系列的过程可能由位于细胞膜上的氮素感受器和

蛋白控制。随着研究的深入, 发现不同种类的硝

酸根转运蛋白和铵根转运蛋白在氮素的感知和转

运方面演化出潜在的功能。

1.1  与硝酸根感知和吸收有关的转运蛋白

目前在植物中已经发现4类硝酸盐转运家族

(Fan等2017), 分别为硝酸盐转运体1/小肽转运体家

族NPF (NRT1/PTR)、硝酸盐转运体2家族(NRT2)、
氯离子通道家族(CLC)和S-型阴离子通道及其同

系物(SLAC/SLAH)。
水稻中已鉴定出几个与硝酸盐转运有关的蛋

白(表1)。OsNRT2.1、OsNRT2.2和OsNRT2.3a属
于OsNRT2家族, 在硝酸盐存在的条件下转录水平

上升, 这一过程需要伴侣蛋白OsNAR2.1共同作用来

调控硝酸盐的吸收(Feng等2011; Chen等2017)。
OsNPF2.4和OsNRT1.1b位于细胞质膜上, 属于NPF 
(NRT1)家族(Xia等2015; Hu等2015), 调控硝酸盐的

吸收以及硝酸盐从根部向地上部的转运。OsN-
PF8.20 (OPTR9)超表达促进水稻生长, 提高水稻氮

素利用效率和产量(Fang等2013)。OsNPF2.2、Os-
NPF2.4和OsNPF7.9参与NO3

–从根系向地上部运输

(Xia等2015; Li等2015; 冯慧敏等2017)。OsNPF2.2
是依赖于pH的低亲和的NO3

–转运蛋白, 定位于细

胞膜上, 主要在木质部的薄壁细胞中表达, 可能参

与到NO3
–从木质部卸载这一过程中 ,  从而影响

NO3
–在地下部和地上部的分配, 进而影响水稻的

生长发育(Li等2015)。OsNPF2.4被定位于细胞膜

上, 主要在水稻的表皮、木质部薄壁组织和韧皮

部伴细胞中表达, 是依赖于pH的低亲和的NO3
–转

运蛋白。在高浓度NO3
–供应条件下 , 敲除OsN-

PF2.4发现短期的根部15NO3
–内流速率、长期NO3

–
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表1  拟南芥和水稻中与氮素转运有关的基因

Table 1  Genes involved in N transport in Arabidopsis and rice

 基因名称   基因位点        转运家族                          功能      表达模式
 氮素在转录水  

参考文献                                                                                       平上对其调控

AtNRT1.1 AT1G12110 NPF (NRT1/PTR) 硝酸盐吸收, 抗旱, 种子休眠,  根、保卫细胞 NO3
–诱导 Fan等2017

   生长素累积

AtNRT1.2 AT1G69850 NPF (NRT1/PTR) 根部硝酸盐吸收, 转运ABA 根 对NO3
–不感应 Li等2016b

AtNRT1.3 AT3G21670 NPF (NRT1/PTR) 转运硝酸盐 茎 NO3
–诱导 

AtNRT1.4 AT2G26690 NPF (NRT1/PTR) 叶柄储存硝酸盐, 叶片分配硝酸盐 叶柄、叶脉 对NO3
–不感应 

AtNRT1.5 AT1G32450 NPF (NRT1/PTR) 负载硝酸盐到木质部 木质部中柱鞘 NO3
–诱导 Han等2016

AtNRT1.6 AT1G27080 NPF (NRT1/PTR) 胚中硝酸盐转运和胚胎发育 果实微管组织 ND 
AtNRT1.7 AT1G69870 NPF (NRT1/PTR) 老叶硝酸盐的重新利用 叶脉韧皮部 ND Liu等2016
AtNRT1.8 AT4G21680 NPF (NRT1/PTR) 从木质部运走硝酸盐 木质部 NO3

–诱导 Han等2016
AtNRT1.9 AT1G18880 NPF (NRT1/PTR) 木质部硝酸盐负载到韧皮部 根部伴胞 对NO3

–不感应 
AtNRT1.10 AT5G62680 NPF (NRT1/PTR) 转运硫配糖体 茎 ND 
AtNRT1.11 AT1G52190 NPF (NRT1/PTR) 重新分配木质部硝酸盐 韧皮部 ND 
AtNRT1.12 AT3G16180 NPF (NRT1/PTR) 重新分配木质部硝酸盐 韧皮部 ND 
AtNRT2.1 AT1G08090 NRT2 吸收硝酸盐 根表皮皮层 NO3

–诱导 Ohkubo等
      2017
AtNRT2.2 AT1G08100 NRT2 吸收和转运硝酸盐 根 NO3

–诱导 
AtNRT2.3 AT5G60780 NRT2 转运硝酸盐 根、茎 ND 
AtNRT2.4 AT5G60770 NRT2 转运硝酸盐 根部表皮质膜 NO3

–抑制 Araus等  
      2016
AtNRT2.5 AT1G12940 NRT2 表达受硝酸盐抑制 根、茎 ND Lezhneva等 
      2015
AtNRT2.6 AT3G45060 NRT2 转运硝酸盐 根、茎 ND 
AtNRT2.7 AT5G14570 NRT2 种子发育后期累积硝酸盐 种子液泡膜 对 NO3

–不感应 David等  
      2014
CLCa AT5G40890 CLC 液泡累积硝酸盐 液泡膜 ND 
CLCb AT3G27170 CLC 维持液泡硝酸盐水平 液泡膜 ND 
CLCc AT5G49890 CLC 硝酸盐与氯酸盐平衡, 耐盐性 液泡膜 ND 
CLCd AT5G26240 CLC 高尔基腔内pH, 负调PAMP 高尔基体 ND 
CLCe AT4G35440 CLC 维持胞内硝酸盐水平 叶绿体膜 ND 
CLCf AT1G55620 CLC 高尔基体腔的酸化 高尔基体 ND 
CLCg AT5G33280 CLC 电压门控氯离子通道 液泡膜 ND 
SLAC1 AT1G12480 SLAC/SLAH 参与生物压力导致的气孔关闭 保卫细胞 ND 
SLAH1 AT1G62280 SLAC/SLAH 调节保卫细胞中阴离子平衡 保卫细胞 ND 
SLAH2 AT4G27970 SLAC/SLAH 调节保卫细胞中阴离子平衡 保卫细胞 ND 
SLAH3 AT5G24030 SLAC/SLAH 气孔关闭, 阴离子平衡 保卫细胞 ND 
SLAH4 AT1G62262 SLAC/SLAH 保卫细胞中阴离子平衡 保卫细胞 ND 
AtAMT1;1 AT4G13510 AtAMT1 铵根离子吸收 根表皮细胞 氮抑制其表达

    和皮层细胞 
AtAMT1;2 AT1G64780 AtAMT1 通过质外体向维管束转运铵 根皮层和内 氮抑制其表达 
   根离子 皮层细胞

AtAMT1;3 AT3G24300   AtAMT1 铵根离子吸收 根表皮细胞和 氮抑制其表达 
    皮层细胞

AtAMT2;1 AT2G38290 AtAMT2 铵根离子吸收 皮层细胞 氮抑制其表达 
OsAMT1.1 LOC_Os04g43070 OsAMT1 双亲和NH4

+转运蛋白, 负责从 根表皮、微管 NH4
+诱导, 氮饥 Li等2016a;  

   地下部转运到地上部 组织、根颈、维 饿抑制其表达 Ranathunge
    管束、叶肉细胞  等2014
OsAMT1.2 LOC_Os02g40710 OsAMT1 NH4

+转运蛋白 微管组织、初 NH4
+诱导, 氮饥 Sonoda等

    生根根尖的内 饿抑制其表达 2003
    皮层和中柱鞘
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OsAMT1.3 LOC_Os02g40730 OsAMT1 NH4
+转运蛋白 根系维管束组 NH4

+抑制, 氮饥 Sonoda等
    织和侧根原基 饿诱导其表达 2003; Ferr-
      eira等2015 
OsAMT2.1 LOC_Os05g39240 OsAMT2 低亲和NH4

+转运蛋白 根系、地上部、 对氮源不感应 Suenaga等
    叶片、叶鞘  2003
OsAMT2.2 LOC_Os01g61510 OsAMT2 NH4

+转运蛋白 ND ND Suenaga等  
      2003
OsAMT2.3 LOC_Os01g61550 OsAMT2 NH4

+转运蛋白 ND ND Suenaga等  
      2003
OsNRT1.1b LOC_Os10g40600 OsNPF 双亲和NO3

–转运蛋白 根表皮、根毛、 NO3
–诱导其 Hu等2015

    微管组织、叶 表达

    鞘、叶片和茎

OsNPF2.2 LOC_Os12g44100 OsNPF 低亲和NO3
–转运蛋白 木质部的薄壁 ND Li等2015

    细胞

OsNPF2.4 LOC_Os03g48180 OsNPF 低亲和NO3
–转运蛋白, 负责NO3

– 根表皮、木质 高浓度的NO3
– Xia等2015

   从地下部转运到地上部 部薄壁组织、 诱导其表达

    韧皮部伴细胞、

    叶片韧皮部

OsNPF7.2 LOC_Os02g47090 OsNPF 低亲和NO3
–转运蛋白 根系的厚壁组 高浓度的NO3

– Hu等2016
    织、皮层和中柱 诱导其表达

OsNPF7.9 LOC_Os02g47090 OsNPF 负责 NO3
–从根系转运到地上部 根系、叶片和 对氮源不感应 冯慧敏等

    根茎结合处  2017
OsNPF8.20 LOC_Os 06g49250 OsNPF 超表达后促进生长, 提高氮素利 ND 外界氮源调控 Fang等2013
   用效率和产量  其表达

OsNPF8.9 LOC_Os03g13274 OsNPF 低亲和NO3
–转运蛋白 根系的外层、根 ND Léran等

    表皮和根毛表达  2014 
OsNRT2.1 LOC_Os02g02170 OsNRT2 高亲和NO3

–转运蛋白 在根部大多数类 NO3
–诱导、NH4

+ Feng等2011
    型的细胞中都有 抑制其表达

    大量的表达, 但
    是在地上部表达

    的很弱  
OsNRT2.2 LOC_Os02g02190 OsNRT2 高亲和NO3

–转运蛋白 在根部大多数类 NO3
–诱导、NH4+ Feng等2011

    型的细胞中都有 抑制其表达

    大量的表达, 但
    是在地上部表达

    的很弱  
OsNRT2.3a LOC_Os01g50820 OsNRT2 低亲和NO3

–转运蛋白, 把硝酸盐 根部的微管组织 NO3
–诱导、NH4

+ Feng等2011
   从地下部转运到地上部, 不负责 和根颈 抑制其表达

   硝酸盐的吸收

OsNRT2.3b LOC_Os01g50820 OsNRT2 高亲和NO3
–转运蛋白, 能够感知 微管组织、根系 对氮源不感应 Feng等2011

   细胞溶质内 pH的变化 和地上部韧皮部  
OsNRT2.4 LOC_Os01g36720 OsNRT2 假定的高亲和NO3

–转运蛋白 侧根原基和地上 NO3
–诱导、NH4

+ Feng等2011
    部微管组织 抑制其表达

OsNAR2.1 LOC_Os02g38230 NAR-like protein OsNRT2.1、OsNRT2.2、 根表皮和微管组 NO3
–诱导、 NH4

+ Feng等2011;
   OsNRT2.3a的伴侣蛋白 织、地上部 抑制其表达 Chen等2017
OsNAR2.2 LOC_Os04g40410 NAR-like protein 假定的 OsNRT2s的伴侣蛋白 ND 高浓度NO3

–和 Yan等2011
     NH4

+诱导其表达 

　　ND: 未发现, 表2同此。

表1 (续)

 基因名称   基因位点        转运家族                          功能      表达模式
 氮素在转录水  

参考文献                                                                                       平上对其调控
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的获得以及NO3
–从地下部向地上部转移的能力均

下降, 过表达OsNPF2.4则表现出相反的现象(Xia等
2015)。OsNPF7.9是细胞质膜蛋白, 组织定位结果

显示OsNPF7.9在根、叶片、根茎结合处和花中都

有表达。OsNPF7.9参与硝酸盐从根系向地上部的

转运, 并且OsNPF7.9超表达可以提高水稻氮素积

累和转运能力(冯慧敏等2017)。OsNPF7.2是位于

液泡膜上的低亲和的NO3
–转运蛋白, 主要在根系的

伸长区和成熟区表达, 尤其是根系的厚壁组织、皮

层和中柱, OsNPF7.2敲除导致水稻在外界高NO3
–条

件下生长受阻, 影响根系细胞内NO3
–的分配(Hu

等2016)。OsNPF8.9是低亲和的NO3
–转运蛋白, 

主要在根系的外层、根表皮和根毛表达(Léran等
2014)。水稻中籼稻比粳稻的硝酸盐吸收能力强, 
氮素利用率高, 研究发现, OsNRT1.1b基因的单核苷

酸多态性导致这一差异(Hu等2015)。OsNRT2.1、
OsNRT2.2、OsNPF2.4和OsNRT1.1b主要在根表

皮细胞、侧根中以及参与到氮素感知的组织中表

达。拟南芥中双亲和转运蛋白AtNPF6.3/AtCHL1/
AtNRT1.1作为硝酸盐的感受器作用, 而水稻中虽然

存在93个NRT基因, 但是感受器尚未明确。

1.2  与铵根感知和吸收有关的转运蛋白

铵根的吸收主要由铵根转运蛋白/甲基铵透性酶

(ammonium transporter/methylammonium permeases, 
AMT/MEPs)来调控, 细菌和植物体内的AMT/MEPs
家族包含700个成员。拟南芥的AtAMT家族包含6
个成员, 而在水稻中OsAMT家族至少包含10个成

员, 分为两个亚家族: OsAMT1和OsAMT2。
酵母中MEP2作为铵根的感受器, 通过激活蛋

白激酶A (protein kinase A, PKA)信号通路来传导

铵根信号。AtAMT1;1、AtAMT1;2、AtAMT1;3和
AtAMT2;1在根表皮细胞中高度表达, 在依赖于铵

根的侧根诱导过程中发挥累加效应。与MEP2不
同的是, AtAMT1;1作为铵根离子的感受器(Liu和
von Wiren 2017), 其转运活性需要CIPK23磷酸化

(Straub等2017)。AtAMT1;1的下游信号尚未被发

现。水稻中的OsAMT1s家族成员对于铵根的亲和

力不同, 影响着根系的发育(表1) (Li等2016a; Rana- 
thunge等2014; Ferreira等2015)。其中, OsAMT1.1
在根表皮和中柱细胞中高度表达, 能够转运根系

吸收的25%的铵根且调节铵根由地下部向地上部

的转运(Li等2016a)。拟南芥中的AtAMT1s, 尤其

是位于细胞膜上的高亲和转运蛋白AtAMT1;1, 在
铵根供应的条件下, 其在mRNA水平和蛋白水平上

表达下调, 而在氮饥饿的情况下表达水平上调。与

之相反的是, 水稻中OsAMT1.1和OsAMT1.2在铵态

氮供应的条件下转录水平迅速上调, 但是氮饥饿的

条件下表达下调(Sonoda等2003)。以上研究表明水

稻和拟南芥中的AMTs的氮素感知的机理可能不

同, 水稻中的铵根感受器有待进一步研究证明。

2  与氮素感知和信号有关的外界信号

植物的根际区域能够感受到氮素, 这一区域

的许多外界信号, 如根际pH、干旱、土壤微生物

等, 它们通过调控局部氮素的感知和吸收进程来

影响植物的生长发育。

2.1  根际pH
硝酸盐转运体1/小肽转运体家族NPF (NRT1)

和硝酸盐转运体2家族(NRT2)是硝酸根/质子协同

转运子, 它们的转运活性直接受到外部(质外体) 
pH的调控(Fan等2016)。例如, 在低硝酸盐含量或

者高硝酸盐含量的条件下, 硝酸根“收发器” AtN-
PF6.3/AtCHL1/AtNRT1.1在pH较低(≈5)的条件下

表现出较强的硝酸盐感知能力和转运活性, 但是

当pH上升到7的时候其感知能力和转运活性均下

降(Ho等2009)。水稻中的低亲和转运蛋白OsN-
PF2.4在根表皮中高度表达, 它可能参与到氮素的

感知过程中, 研究发现其转运活性和转录水平均

受pH的调控(Xia等2015)。这些研究表明外界pH
在植物感知硝酸盐的过程中可能发挥调控作用, 
具体的作用机理有待进一步研究。

铵根和硝酸根通过根表皮细胞转运到植物体

内引起根系表面或者根际pH的变化, 根际pH的变

化进一步影响植物氮素的感知和吸收利用能力。

在氮素感知和吸收的过程中, 为了减小pH的变化

幅度, 植物可能通过提高细胞质膜H+-ATPase的活

性来维持质子泵的相对平衡。最近研究发现, Os-
NRT2.3b作为OsNRT2.3剪切突变基因, 在感知细胞

质pH的变化和平衡硝酸根和铵根的吸收方面发挥

重要的作用(Fan等2016)。这些研究表明通过改变

硝酸根转运蛋白的活性可以缓冲细胞质的pH, 反
过来可以提高植物适应根际pH变化的能力。
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2.2  根际水分的可利用性

水分的可利用性影响土壤中氮素形态的转换

以及根际中硝酸根和铵根的浓度。干旱引起植物

中氮素吸收利用的下降, 植物可能激活某些特定

基因或者信号通路来缓解这一现象(He和Dijkstra 
2014)。研究发现, 氮饥饿诱导bZIP转录因子家族

成员AtTGA4的表达, 其在干旱的情况下也表达上

调, 过表达AtTGA4增强了拟南芥对干旱的抵御能

力, 同时使得AtNRT2.1和AtNRT2.2表达量上升从

而提高氮素的利用率(Zhong等2015)。在水稻中, 
过表达与细胞分裂素合成有关的异戊烯基转移酶

(isopentenyltransferase, IPT)基因可以提高其抵御

干旱引起的氮素吸收受阻的能力, 同时也提高氮

素同化过程中谷氨酰胺合成酶的活性(Reguera等
2013)。值得指出的是, CHL1/NRT1.1具有硝酸信

号感应的功能, NLPs是调控硝酸信号的关键转录

因子, 拟南芥的CHL1或NLP7的缺失突变体降低了

对氮素的感知和吸收能力但却提高了抵御干旱胁

迫的能力(Castaings等2009; Marchive等2013), 这说

明在干旱条件下, 拟南芥的氮素感知信号通路可

能被削弱, 体内的硝酸含量也降低, 植株生长矮小

以减少叶片水分的流失。由此表明植物极有可能

为了生存的需要而改变干旱胁迫下氮素感知吸收

的能力。

3  复杂的信号通路调控氮素的获取

氮素的获取不仅受外界信号的影响, 而且还

受转录水平、转录后水平以及蛋白水平上众多基

因的调控。

3.1  转录水平、转录后水平对氮素转运的调控

研究发现, 在拟南芥中, 氮素的吸收涉及复杂

的基因调控网络和硝酸盐信号转导通路(O’Brien
等2016; Bellegarde等2017)。转录因子(比如: MADS- 
box TF ANR1、LBD37、LBD38、LBD39、NLP6、
NLP7、GARP transcription factor HRS1、TGA1、
TGA4、SPL9和AFB3) (表2)在局部或整体水平上

调控氮素的运输、信号转导和生长发育过程中的

反应(O’Brien等2016)。NLP7在拟南芥NO3
–信号转

表2  与氮素感知和信号有关的调控基因

Table 2  Genes regulating N sensing and signaling

 
   基因名称          基因位点                家族                          对氮反应的功能              根部表达模式

      在转录水平上是      
参考文献

    
                                                否响应氮素调控

ANR1 AT2G14210 MADS box 侧根发育 侧根和中柱 是 
bZIP1 AT5G49450 bZIP C/N比 ND 是 
ARF8 AT5G37020 B3 type 侧根发育 中柱鞘和根冠 是 
NLP6 AT1G64530 RWP RK 对NO3

–和氮形态作出初级反应 ND 否 
NLP7 AT4G24020 RWP RK 对NO3

–和氮形态作出初级反应 中柱、根毛、 否 Marchive等
    内皮层和根尖  2013
LBD37 AT5G67420 ASL LBD 氮形态 ND 是 
LBD38 AT3G49940 ASL LBD 氮形态 ND 是 
LBD39 AT4G37540 ASL LBD 氮形态 ND 否 
SPL9 AT2G42200 SBP 对NO3

–作出初级反应 ND 是 
AFB3 AT1G12820 AFB 对NO3

–作出初级反应 ND 是 
HNI9 (IWS1) AT1G32130 TFIIS 氮形态 ND 否 
NAC4 AT5G07680 NAM ATAF CUC 侧根发育 ND 是 
TCP20 AT3G27010 TCP 侧根发育 中柱和根冠 否 
TGA1 AT5G65210 bZIP 侧根发育 中柱鞘 是 
TGA4 AT5G10030 bZIP 侧根发育 中柱鞘 是 
HRS1 AT1G13300 GARP G2-LIKE NO3

–和磷酸盐相互作用 ND 是 
NRG2 AT3G60320 Putative bZIP 对NO3

–和氮形态作出初级反应 中柱和根尖 否 Xu等2016
BT1 AT5G63160 TAZ 氮形态 ND 否 Araus等2016
BT2 AT3G48360 TAZ 氮形态 ND 否 Araus等2016
CPSF30-L AT1G30460  对NO3

–作出初级反应 ND 否 Li等2017
HY5 AT5G11260 bZIP 对NO3

–作出初级反应 ND 否 Chen等2016



植物生理学报1540

导通路中起着至关重要的作用(Marchive等2013)。
在nlp7突变体中, NO3

–诱导的NRT2.1和氮代谢相关

的基因表达下调, 即使在氮供应充足的条件下也

表现出缺氮症状。染色质免疫共沉淀技术证明

NLP7结合位点(包括NRT2.1启动子区域)和NLP7的
细胞内定位均受NO3

–的调控(Marchive等2013)。值

得指出的是, 拟南芥nlp7突变体感知硝酸盐的能力

下降, 且硝酸盐信号通路被削弱; 硝酸盐调控基因

2 (NRG2)和TCP20都和NLP7互作, 共同调控AtN-
PF6.3的表达和硝酸盐信号通路(Xu等2016; Guan
等2017)。NRG2作为一个十分重要的硝态氮调控

新基因, 参与了植物硝态氮信号的分子调控, 可以

调节硝态氮感应基因NRT1.1的表达。在nrg2突变

体中硝态氮响应基因的诱导量显著低于野生型; 
根中的硝态氮含量也显著低于对照, 进一步研究

发现, 这很可能与NRT1.1表达量降低和NRT1.8的
表达量升高有关。通过分子和遗传学分析发现在

硝态氮信号通路中NRG2作用于NRT1.1的上游。

转录组分析的结果表明在nrg2突变体中与硝态氮

转运、响应等有关的一部分基因的表达都发生改

变。以上研究结果证明NRG2在植物的硝态氮信

号通路中起到重要的调控作用(Xu等2016)。拟南

芥中硝酸盐信号激活NLP8的表达, NLP8能够通过

激活CYP707A2的表达以及提高ABA分解代谢酶

活性来调控硝酸根提高种子的萌发这一生理过程

(Yan等2016)。 
CPSF30蛋白存在两种剪切形式: CPSF30-S和

CPSF30-L, CPSF30-L可以通过调节硝态氮感应基

因NRT1.1的表达参与植物硝态氮信号的分子调控

(Li等2017)。cpsf30突变体对硝态氮信号的响应明

显降低; 突变体中的硝态氮含量也显著低于野生

型, 这很可能与突变体对外界硝态氮吸收量减少, 
而体内硝态氮同化量增多有关(Li等2017)。研究发

现在硝态氮信号通路中CPSF30-L作用于NRT1.1的
上游, 影响NRT1.1 mRNA 3' UTR的polyA加工过

程。该研究加深了对植物硝态氮信号调控网络的

理解, 也是首次发现转录后调控基因参与调节硝

态氮信号, 为解析植物在转录后水平上调控氮素

吸收利用的分子机理奠定了基础。生长素AFB3调
控网络在硝酸盐存在的条件下能够调控侧根的生

长发育。在水稻中, 氮饥饿也可以调控上述转录

因子的同源基因(比如: OsMADS、OsGATAs和Os-
GARP-G2-like TFs), 然而, 到目前为止, 仅有少数

上述基因被研究证明可以调控水稻对于相应硝酸

盐的生长发育。比如, OsMADS对于硝酸盐的响应

表现出不同的反应(Yu等2014)。与拟南芥位于At-
NPF6.3下游的AtANR1不同的是, 过表达硝酸盐诱

导基因OsMADS25显著提高了硝酸盐转运蛋白基

因的表达, 提高了硝酸盐的吸收积累以及侧根和

地上部的生长, 这些结果表明OsMADS25通过硝

酸根转运蛋白对硝酸盐吸收起正向调节作用(Yu等
2015)。研究发现OsMADS25是单子叶植物独有的

microRNA444a (miR444a)的靶标基因, 过表达Os-
miR444a降低了硝酸盐供应条件下OsMADS25表达

以及根系和地上部的生长发育。因此, 在水稻中Os-
miR444a/OsMADS可能作为一个组件共同响应硝酸

盐信号和生长发育进程。NLA (nitrogen limitation 
adaptation)的低氮抑制作用依赖于miR827, miR827
敲除突变株、miR827加工路径突变株rdr2、dcl3的
NLA转录本无明显变化, 蛋白却有明显积累; 35S:: 
MIR827纯合系中NLA的转录水平无明显下调, 蛋
白表达量下降, 上述实验均表明miR827在翻译水

平抑制NLA的表达(Liu和von Wiren 2017)。
3.2  蛋白水平上对氮素感知和运输的调控

氮素转运蛋白的活性需要外界信号引发的磷

酸化。比如, 高浓度的铵根条件下, AtAMT1;1的
Thr460在C端反式激活区域发生磷酸化。AtAMTs
在这个位点的磷酸化被CIPK23 (CBL-interacting 
protein kinase 23)控制, 体内试验研究发现CIPK23
与AtAMT1;1和AtMT1;2均互作, 反向调控AtA-
MT1s的拟南芥氮素的吸收和生长(Straub等2017)。
水稻中OsAMT1s中的Thr460磷酸化位点也高度保

守(Yang等2015), 但是, 至今关于Thr460对OsAMTs
转运活性的调控作用还没有阐释清楚。由CIPK23
调控的Thr101位点的磷酸化与去磷酸化调控拟南

芥中关键的硝酸根转运蛋白AtNPF6.3的感知和转

运活性, 由此激发了依赖于AtNPF6.3的信号通路, 
且根系出现表型变化(Bouguyon等2015)。最近研

究表明, NLA是AtmiR827的靶标基因, 直接和AtN-
RT1.7互作。NLA通过蛋白的泛素化负调控AtN-
RT1.7的活性, 因此来调控体内硝酸盐的库和源的

再分配过程(Liu和von Wiren2017)。此外, 在氮素
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供应的条件下, AtNPF6.3的蛋白表达量在侧根的

根原基内降低, 这和其mRNA水平上的表达量不一

致, 表明了AtNRT1.1在特定组织内翻译水平上的

调控作用(Bouguyon等2016)。
在水稻中, OsNRT2.3b蛋白包含一个pH敏感

性的结构域VYEAIHKI, 其转运活性依赖于受氮素

吸收和同化影响的细胞内的pH和跨膜电势(Fan等
2016)。过表达水稻中的OsNRT2.3b增加了pH敏感

性, 提高了氮素的吸收, 因此提高了氮素利用率和

籽粒产量。利用基因敲除手段敲除该基因, 导致

对pH的变化感知不明显, 结果植株表现出与过表

达相反的表型(Fan等2016)。以上研究结果表明了

细胞内pH对硝酸盐转运的新的调控机制。

3.3  与氮素感知有关的其他的调节蛋白

植物体内的氮素形态通过谷氨酰胺合成通路

反馈调节根系对铵根的吸收。加之HNI9 (high ni-
trogen insensitive)/IWS1 (interact with STP6)是
RNA Pol II复合物的组成成分, 调控组蛋白的甲基

化, 抑制高氮条件下AtNRT2.1的诱导表达。在高

氮供应的条件下, HNI9/IWS1可以激活NRT2.1染色

质上的H3K27me3的表达水平以此来抑制NRT2.1
启动子的顺式作用原件的活性, 这表明了氮素感

知和吸收在表观遗传上的调节作用。

4  氮素获取利用的局部和系统的信号

植物为了响应局部氮素信号, 往往激活整个

系统信号通路来提高氮素的可利用性, 包括: 植物

地上部和地下部的交流, 分子生化和生理活性的

协同作用等。

4.1  HY5: 地上部主导的移动信号

对根系觅食反应的转录组研究分析表明由硝

酸盐感知激发的长距离系统信号对控制氮素的吸

收至关重要。HY5作为地上部表达的bZIP转录因

子的核心, 调控根系中硝酸盐的吸收和同化(Chen
等2016)。hy5突变体中的根尖硝酸根的吸收显著

下降, 对其进行互补试验发现表型也得以恢复。

这表明HY5作为移动的信号分子, 从韧皮部运输到

地下部以激活根系对氮素的觅食反应。染色质免

疫共沉淀技术研究进一步表明HY5直接绑定到高

亲和转运蛋白基因AtNRT2.1启动子上。这种依赖

于HY5的诱导反应作用于根系来提高氮素的吸收, 

并且最为重要的是, 绑定活性依赖于地上部光合

产物的蔗糖水平。以上研究结果突出强调了由地

上部主导的移动分子对氮素吸收和C/N平衡的系

统调节作用。

4.2  根部主导的信号肽物质

研究证明植物中的小信号肽物质在感知和调控

氮素平衡方面具有重要的作用(Okamoto等2016)。例

如, 氮饥饿条件能够激发C端编码多肽(C-terminally 
encoded peptide, CEP), CEP作为一种饥饿信号在

氮素不足的条件下调控根系的生长发育(Tabata等
2014)。然而CLE (CLAVATA3/ESR-related)多肽信

号在氮素供应的条件下抑制根瘤的形成, 被认定

是氮素利用的“饱食信号” (Okamoto等2013)。根

系主导的CLE和CEP多肽物质分泌到根系的维管

束组织, 然后转运到地上部, 被其各自的位于地上

部的LRR-RLK受体HAR1和CEPRs所感知。两种

在韧皮部特异表达的多肽物质CEPD1和CEPD2, 最
近被证实是CEP依赖的下游物质(Ohkubo等2017)。
CEPDs由CEPRs调控, 转运到根系以激活调控氮素

吸收的AtNRT2.1的活性。因此, CEL-HAR1、
CEP-CEPR和其各自下游信号在相应氮素利用方

面可能扮演“系统信号组件”来协调根部和地上部

的生长发育。

4.3  潜在的移动信号分子

AtNPF6.3不仅能够转运硝酸盐, 而且还作为

生长素外流的载体, 在侧根根原基、根冠和表皮

高度表达, 生长素从地上部转运到这三个部位以

调控侧根的发生与生长(Xuan等2016)。因此, 生长

素可能作为一个潜在的长距离信号来调控依赖于

AtNPF6.3转运和局部累积主导的根系的发育。此

外, 转录因子TCP20、miRNAs (如miR393和mi-
R169a)、钙和细胞分裂素是拟南芥中响应氮素的

长距离信号物质。然而, 关于它们能否运输到整

个植物体内以传达氮素信号或者作用于下游信号

物质以激发氮素的觅食反应的机制, 目前研究尚

不清楚。

5  展望

基于目前的研究, Xuan等(2017)提出了一个关

于植物如何把氮素吸收的局部信号转换成整体的

系统信号以激发觅食反应的模型, 我们对此进行
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了总结归纳引用(图1)。外界信号(如: 氮素形态、

干旱、pH等)调控氮素的感知和吸收, 根部的AtA-
MT1;1、AtAMT1;2和AtNRT1;1能够感知和转运

外界的氮素, CEP多肽将信号通过维管组织传递到

叶片与靶受体CEPRs结合, 从而激活氮素的利用, 
CEPDs作为下游信号分子来调控CEP-CEPR主导

的NO3
–感知过程(图1)。地上部的HY5信号传递到

根系以激活NRTs对根系氮素的感知和吸收。长距

离信号可能能够感知到局部氮信号, 以根系-地上

部-根系的方向传递信号从而激活下游信号通路

(图1), 从而保证植物的正常生长发育。尽管取得

了上述进展, 许多重要的有关氮素感知和信号的

重要线索还不清楚。例如, 相对于水田(水稻以铵

根氮源为主)而言, 植物在旱地(拟南芥和水稻中以

硝酸盐为主)中更加容易利用无机氮源。拟南芥可

以通过高亲和转运蛋白与低亲和转运蛋白在很广

的范围内感知并获取硝酸盐, 而水稻只有在低硝

酸盐的水田中主要通过高亲和转运蛋白获取硝酸

盐。这些关于不同氮源的转运蛋白可能由不同的

信号通路来调控, 目前尚未研究清楚。关于能够

感知外界氮素形态的除了AtNPF6.3之外, 其他任

何一种硝酸根转运蛋白或者铵根转运蛋白还未被

发现。尽管大家普遍接受的是铵根和硝酸根的感

知和信号传导涉及不同组分物质, 但是相互调控

的通路可能仍然存在, 例如, CIPK23在激活AtN-
PF6.3抑制AtAMT1s的表达中起调控作用(Straub等
2017)。

氮素的吸收和同化过程中发生质子交换, 导
致影响根系生长和氮素吸收的根际和细胞内的pH
发生变化(Fan等2016; Pacheco-Villalobos等2016)。
在水稻中已分离出1个细胞溶质pH敏感型硝酸根

转运蛋白OsNRT2.3b, 然而关于其他物种的同源基

因在氮源形式和氮素浓度的改变过程中是否发挥

类似的作用尚不清楚。此外, 光信号, 比如拟南芥

中的HY5和隐花色素1 (CRY1)以及蓝光受体调控

依氮型的根系的生长和花发育过程(Chen等2016; 
Yuan等2016), 但是水稻中是否存在类似的作用机

制尚不清楚。最近研究发现, 水稻OsCEP多肽对生

长起负调控作用(Sui等2016), 但是, 关于OsCEPs能
否参与氮素信号通路尚不清楚。

氮素作为重要信号分子调节植物生长发育和

逆境响应等多个过程。目前, 氮素信号通路中的

部分感受器、转录因子和下游基因等正逐步得到

解析, 但整个信号网络还存在大量空白。总之, 一
方面, 研究者将来应该更深入地研究关于氮素信

号通路中移动信号分子(如: 多肽、microRNA、ln-
cRNA和circRNA)的作用; 另一方面, 研究者应该

利用系统生物学方法着重探索作物中氮素感知的

新的信号物质。这不仅为植物氮素利用遗传改良

奠定良好的理论基础, 而且将为农业生产中低耗

能高环保的氮肥施用提供有力的技术支持。
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Abstract: Nitrogen is an important nutrient and signal substance in plants. In response to external nitrogen (N) 
supplies, plants can stimulate complex regulatory networks for regulating the uptake and utilization of N. In this 
review, we highlight novel N-responsive sensors, transporters, and signaling molecules recently identified in 
plants, and emphasize their potential roles in N sensing and signaling. N sensing is a process of many external 
factors as local signals to stimulate the long-distance mobile signals to coordinate systemic signaling. Under-
standing this complex signal regulatory network will provide a foundation for the development of novel strate-
gies to increase the root N acquisition efficiency under varying N conditions for plants. 
Key words: nitrogen; sense; signal; long distance signals
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