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　　摘　要：氮素同化是指植物吸收环境中的ＮＯ３－或ＮＨ４＋合成氨基酸和蛋白质等含氮有机化
合物的过程，在这个过程中多个酶类参与。现对在植物同化过程中硝酸还原酶、亚硝酸还原酶、
谷氨酰胺合成酶、谷氨酸合成酶的研究进展进行综述，为进一步研究提高氮素同化率奠定基础。
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　　氮素是作物生长的必需元素之一。在农业生产实
践中，氮素是影响产量的主要因素，人们往往通过施用
过量的氮肥来保证氮营养的供给。然而，过量的氮肥
不仅增加了农业成本、污染了环境，而且还危及到了人
类的健康。近年来，提高氮素同化率成为了研究热点。
氮素同化是指植物吸收环境中的ＮＯ３－或ＮＨ４＋

合成氨基酸和蛋白质等含氮有机化合物的过程。土壤
中的无机氮源（铵盐和硝酸盐）约占土壤含氮量的
１％～２％，是植物主要的氮源。大多数植物虽然能吸
收ＮＨ４＋，但一般在田间条件下，ＮＯ３－是植物的主要氮

源。通常，植物主要靠根的皮层细胞从土壤溶液中吸
收硝酸盐，叶也可进行硝酸盐的初级吸收。在硝酸盐
的同 化 过 程 中，它 先 后 被 硝 酸 还 原 酶 （Ｎｉｔｒａｔｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮＲ）和亚硝酸还原酶（Ｎｉｔｒｉｔｅ　ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮｉＲ）
还原成铵，而后与植物从土壤中吸收的铵一起通过谷氨
酸合成酶循环被同化成谷氨酸（Ｇｌｕ）和谷氨酰胺（Ｇｌｎ），
进一步形成天冬氨酸（Ａｓｐ）和天冬酰胺（Ａｓｎ），然后形成
其它氨基酸或含氮化合物。在谷氨酸合成酶循环过程
中有２种重要的酶参与催化作用，分别是谷氨酰胺合成
酶 （Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ　ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＳ）和 谷 氨 酸 合 成 酶
（Ｇｌｕｔａｍａｔｅ　ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＧＯＧＡＴ）。现对植物氮素同化过
程中的硝酸还原酶、亚硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷
氨酸合成酶４个相关酶的研究进展作以简要概述。

１　硝酸还原酶（Ｎｉｔｒａｔｅ　ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮＲ）
１９５２年，Ｅｖａｎｓ等［１］在红色链孢菌中首先证实了
硝酸还原酶的存在，翌年又在高等植物中发现。ＮＲ
催化硝酸盐还原为亚硝酸盐，它是植物氮素同化步骤
中的第１个酶，也是整个硝态氮同化过程的关键酶、限
速酶，在植物氮素同化过程中起关键作用。对大部分
植物来说，此反应在根和叶中都可进行，通常绿色组织
中比非绿色组织中更为活跃。在绿叶中硝酸盐的还原

在细胞质中进行，当硝酸盐被细胞吸收后，细胞质中的
ＮＲ就利用ＮＡＤＨ供氢体将硝酸盐还原为亚硝酸盐，
而ＮＡＤＨ由叶绿体中生成的苹果酸经双羧酸运转器
送至细胞质，再由苹果酸脱氢酶催化生成。ＮＲ在细
胞内定位还不太确定。１９８８年，Ｖａｎｇｈｎ等［２］利用胶体
金免疫技术证实ＮＲ位于菠菜叶绿体内和玉米胞液
内；１９９０年，Ｓｏｌｏｍｏｎｓｏｎ等［３］的研究表明 ＮＲ位于胞
液内，这些不同的结果反映出ＮＲ由于细胞的不同生
理状态与叶绿体外膜有不同的结合点。真核生物中的
ＮＲ有３种类型，单特异型ＮＡＤＨ：ＮＲ（ＥＣ　１．６．６．１）、
双特异 ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ：ＮＲ（ＥＣ　１．６．６．２）和单特异型
ＮＡＤＰＨ：ＮＲ（ＥＣ　１．６．６．３），植物体内只存在前
２种［４－７］。
我国科学家吴相钰等［８］于１９５７年首先发现它还

是一种诱导酶，试验中水稻幼苗如果培养在硝酸盐溶
液中，体内即生成ＮＲ，把幼苗转放在不含硝酸盐的溶
液中，ＮＲ又逐渐消失。２００１年，Ｆｅｒｒａｒｉｏ－Ｍｅｒｙ［９］等证
明了其活性水平与其底物浓度成正相关，与氮同化产
物ＮＨ３、谷氨酰胺、谷氨酸成负相关。同年，Ｋａｉｓｅｒ
等［１０］发现ＮＲ还受多种因素如光照、温度、ＣＯ２、水势
等影响。
一些植物仅含有单基因编码的１种硝酸还原酶

类，一些植物由于电子供体的特异性或组织特异性含
有２种或３种不同的硝酸还原酶类，不同的酶似乎有
不同的基因编码［１１］。１９９１年前后，拟南芥的２种不同
硝酸还原酶基因ＮＬＡ１和ＮＬＡ２已先后被Ｃｈｅｎｇ［１２］

和 Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ等［１３］成功克隆且被定位到不同的位点。
随后，有研究人员采用基因工程的技术手段将ＮＲ在
莴苣［１４］和马铃薯［１５］中超表达，检测结果显示莴苣叶片
的硝酸盐含量有所下降，而马铃薯块茎中的硝酸盐的
含量下降了９５％。因此，通过转基因手段提高硝酸还
原酶的表达量，可以降低转基因植物中的硝酸盐含量。

２　亚硝酸还原酶（Ｎｉｔｒｉｔｅ　ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＮｉＲ）
亚硝酸还原酶在高等植物、藻类植物和微生物中

广泛存在，在植物器官中的含量很大，ＮｉＲ位于叶片的
叶绿体中和非绿色组织中的质体中［１６］，所以在正常有
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氧条件下，由硝酸还原酶催化形成的亚硝酸盐很少在
植物体内积累。ＮＯ－

３ 还原成ＮＯ－
２ 后被运送至叶绿体，

叶绿体内存在的亚硝酸还原酶利用光合链提供的还原

型铁氧还蛋白（Ｆｄ）作电子供氢体将 ＮＯ－
２ 还原为

ＮＨ４＋。根据辅基的不同，目前普遍认为亚硝酸还原
酶分为２类：血红素ｃｄｌ型亚硝酸还原酶和铜型亚硝酸
还原酶。目前，国内外研究者们已经从豌豆叶片、大麦
根、多类细菌中分离提纯到了ＮｉＲ，并对其酶学性质和
蛋白结构做了较为深入的研究。一些国外学者还从分
子水平研究 ＮｉＲ的基因结构、调控和转录表达等。
ＮｉＲ的编码基因包括ｎｉｒｓ和ｎｉｒＫ。ｎｉｒｓ指导合成血红
素ｃｄｌ型 ＮＩＲｓ，ｎｉｒＫ 转录翻译成铜型 ＮｉＲｓ，ｎｉｒｓ比
ｎｉｒＫ分布广泛［１７－１９］。因为亚硝酸还原酶可以将致癌
的ＮＯ２－转化为无毒的ＮＨ４＋，所以关于它的研究大多
是利用微生物体内的亚硝酸还原酶来降低食品和蔬菜

中亚硝酸盐含量［２０－２１］。

３　谷氨酰胺合成酶（Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ　ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＳ）
谷氨酰胺合成酶在与谷氨酸合成酶（Ｇｌｕｔａｍａｔｅ

ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＧＯＧＡＴ）的联合作用下，将植物吸收的无机
态氨转变成有机态的谷氨酰胺和谷氨酸。ＧＳ以多种
形式存在于植物体中。生化研究表明，谷氨酰胺合成
酶同工酶因定位不同而产生差异，当ＧＳ定位于细胞
质时，以细胞质型ＧＳ（ＧＳｌ）的形式存在；当ＧＳ定位于
叶绿体时，以叶绿体型ＧＳ（ＧＳ２）的形式存在。
谷氨酰胺合成酶对氨有着高度的亲和性，它可以

在活细胞的低氨浓度环境中发挥功能。２０００年，
Ｂｅｃｋｅｒ等［２２］将植物ＧＳ分为２类，绿色组织的质体ＧＳ
由１个基因编码，同化硝酸还原和光呼吸所产生的氨；
根细胞的胞质ＧＳ由１个多基因家族编码，主要同化植
物根系统中硝酸还原作用产生的氨。２００１年，Ｈｉｒｅｌ
等［２３］用玉米重组自交群体进行ＱＴＬ作图发现，一些
控制产量的ＱＴＬ与３个胞质ＧＳ基因位于相同基因
组区间内。同年，在水稻中Ｏｂａｒａ等［２４］用９８个回交系
定位出１个 ＱＴＬ：一些控制产量性状的基因和１个
ＧＳ１的结构基因位于相同基因组区间。然而，基因工
程技术手段得到的研究结果却与此不尽相同。１９９７年，
Ｖｉｎｃｅｎｔ等［２５］将大豆胞质ＧＳ在莲属植物中组成性超表
达，叶中总ＧＳ活性增加５０％～８０％，根中ＧＳ活性则没
变化，转基因植株发育加快，开花提前和早衰。２０００年，
Ｍｉｇｇｅ等［２６］在烟草苗期，将叶片中的质体ＧＳ－２超量表
达后，烟草长势加快。随着ＧＳ－２含量的提高，叶片内的
铵含量降低，游离的谷氨酸和谷氨酰胺含量增加，每克
鲜重的蛋白质含量并没有变化。充足的氮源被植株吸
收后，只是以游离的谷氨酸和谷氨酰胺的形式被积累，
没有进入植株代谢途径。２００３年，Ｆｅｉ等［２７］发现在豌豆
中超量表达ＧＳ后，ＧＳ活性并不总和生物量成相同趋
势，ＧＳ和生物学产量的关系有待进一步研究。

４　谷氨酸合酶（Ｇｌｕｔａｍａｔｅ　ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＧＯＧＡＴ）
ＮＨ４＋进入氮同化途径后，首先由ＧＳ催化合成谷

氨酰，然后由谷氨酸合酶将谷氨酰胺和２－戊二酸转变

为２个分子谷氨酸，其中１个分子谷氨酸可作为谷氨
酰胺合成酶的底物，另１个分子谷氨酸可用于合成蛋
白质、核酸等含氮化合物。在同化 ＮＨ４＋ 时，ＧＳ和
ＧＯＧＡＴ 是同时起作用的，因而该途径被称为 ＧＳ／
ＧＯＧＡＴ 循环。ＧＯＧＡＴ可分为３类，具有不同的分子
量、动力学特征、细胞定位和依赖还原力的专一性。第
１类是Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ，主要位于质体和叶绿体中；第２类
是ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ，主要位于根瘤、根、茎和细胞质
中［２８］；第３类是 ＮＡＤＰＨ－ＧＯＧＡＴ，主要存在细菌
中［２９］。在高等植物中，主要有Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ 和ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ　２种形式存在，前者主要在绿色组织中存在，
参与氮的初步吸收与光呼吸释放氨的再吸收，ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ则主要存在于非绿色组织中，如根和根瘤。２
种酶在分子结构、动力学以及抗原性等方面都不相同，
是２种不同的蛋白，在植物中担任角色不同［２８，３０］。
目前已经从苜蓿［３１］、拟南芥［２９］和水稻［３２］等植物

中分离到了ＮＡＤＨ－ＧＯＧＡＴ 酶类的ｃＤＮＡ，它们编码
的蛋白质的功能域与大肠杆菌ＮＡＤＰＨ－ＧＯＧＡＴ大小
亚基同源性较高，如都具有 Ｃ末端 ＮＡＤＨ 结合区
域［３１］。１９９８年，Ｇｏｔｏ等［３２］研究表明，水稻 ＮＡＤＨ－
ＧＯＧＡＴ基因是单基因，转录区１１．７ｋｂ，包含２３个
Ｅｘｏｎ和２２个Ｉｎｔｒｏｎ，ｃＤＮＡ　７　０４７ｂｐ，编码２　１６６个氨
基酸的蛋白，其分子量为２３６．７ＫＤ，包含前端９９个氨
基酸的质体转运肽序列。１９９９年，Ｈａｙａｋａｗａ等［３０］发
现该基因的表达具有发育阶段特异性和细胞特异性，
同时受到氮胁迫的诱导。如低浓度氨诱导后，在根尖
表皮细胞和维管束薄壁细胞中检测到特异表达。２００３
年，Ｉｓｈｉｙａｍａｙａ等在启动子与ＧＵＳ融合实验中也证实
了该结论［３３］。
植物Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ存在于光合组织中，玉米［３４］、烟

草［３５］、以及拟南芥［３６］等植物的Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ 已经被成
功克隆。除拟南芥具有２个Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ（ＧＬＵ１和
ＧＬＵ２）外，其余物种均为单Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ 基因。该基因
的表达受到光和碳源诱导，在光刺激下，玉米、烟草以
及拟南芥的Ｆｄ－ＧＯＧＡＴ的ｍＲＮＡ主要在叶片组织种
表达，伴有光敏色素的参与。外源添加蔗糖后，即使无
光，ＧＬＵ１的ｍＲＮＡ仍然得到积累［３６］。

５　氮素同化基因工程策略展望
植物碳代谢和氮代谢的关系非常密切。光合碳代

谢与ＮＯ－
２ 同化都发生在叶绿体内，碳氮代谢都需要消

耗来自ＣＯ２同化和光合以及其它电子传递链的有机碳
和能量。光合作用产生的能量及其中间产物大部分用
于碳、氮代谢，在某些组织中氮代谢甚至可消耗掉光合
作用能量的５５％。叶绿体中ＮＯ２－同化不仅需要光反

应产生的还原态铁氧还蛋白（ｒｅｄ　Ｆｄ），还利用碳代谢合
成的酮酸作碳架合成氨基酸［３７］。氮素同化是个动态
过程，它受到外界因素及植物体内碳氮代谢物的储存
等内部因素的调节。提高氮素同化率的研究也许不能
单单只顾及１条代谢链，更不能期望单个基因的转化
能在不影响作物农艺性状的同时达到预期目的。多基
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因转化以及同时作用于多基因的转录因子转化提高氮

素利用率是个前景。Ｙａｎａｇｉｓａｗａ等［３８］将玉米ＺｍＤｏｆ１
在拟南芥中超量表达后，植株氮含量提高３０％，在低氮
条件下拟南芥生长也可有所改善。
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