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　 　 摘要:　 植物硝酸盐转运蛋白不仅担负着硝酸离子吸收、转运的功能ꎬ还参与植物诸多生理发育过程ꎮ 本文重

点介绍了激素和硝酸盐转运蛋白在植物生长发育过程中的相互作用ꎬ硝酸盐转运蛋白参与非生物逆境胁迫响应方

面的最新研究进展ꎬ以及激素和逆境协同参与硝酸盐转运蛋白表达和功能的调控机制ꎬ最后对硝酸盐转运蛋白在

激素信号传导和抗逆境胁迫中的应用以及未来可能开展的研究方向提出了展望ꎮ
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　 　 氮(Ｎ)是植物生长发育必需的大量元素之一ꎬ氮
素不仅是蛋白质、核酸及磷脂等生物大分子的组成成

分ꎬ也是辅酶、辅基、叶绿素和植物激素等植物生长发

育重要成分的构成组分[１￣２]ꎮ 氮素对植物生长发育的

影响是十分明显的ꎬ氮素缺乏会导致植物细胞中重要

物质的合成受阻ꎬ功能蛋白活性降低ꎬ生长分裂速率

减缓ꎬ进而抑制营养生长和生殖生长[３]ꎮ
植物既能吸收有机氮ꎬ也能吸收无机氮ꎬ但对于

大多数植物来说ꎬ吸收的氮大部分是无机氮ꎬ主要是

硝酸盐(ＮＯ－
３)和铵盐(ＮＨ＋

４ )ꎬ其中硝酸盐是植物生

长发育主要的氮源[４￣５]ꎮ 硝酸盐不仅是营养物质ꎬ也

５９５１



是一种信号分子ꎬ在打破种子休眠ꎬ诱导叶片生长ꎬ
调控侧根发育ꎬ诱导基因表达等方面具有关键调控

作用[６￣７]ꎮ 硝酸盐在植物体内的吸收、转运和分配是

不断循环的过程ꎬ这不仅可以反映植物吸收氮素的

效率ꎬ同时也可以反映当环境和所需营养发生变化

时ꎬ这种循环过程是如何受到调控的ꎮ 本文概述硝

酸盐转运蛋白与激素的相互作用ꎬ以及逆境胁迫下

它们在植物局部或整体发育中的作用ꎬ有利于理解

硝酸盐对植物代谢、生理和生长发育的影响ꎬ以促进

农业的可持续发展ꎮ

１　 硝酸盐转运蛋白家族

植物细胞、组织和器官对硝态氮的吸收、转运和

分配需要借助转运蛋白和离子通道完成ꎬ植物中有

ＮＲＴ１ / ＰＴＲ 和 ＮＲＴ２ 共 ２ 类 硝 酸 盐 转 运 蛋 白ꎮ
ＮＲＴ１ / ＰＴＲ 是低亲和性硝酸盐转运系统(ＬＡＴＳ)的

组成成分ꎬ ＮＲＴ２ 是高亲和性硝酸盐转运系统

(ＨＡＴＳ)的组成成分ꎮ 根据最新命名规则ꎬＮＲＴ１ /
ＰＴＲ 已经被重新命名为 ＮＰＦ[８￣９]ꎮ 有研究发现ꎬ在
模式植物拟南芥和水稻中分别有 ５３ 个和 ９３ 个 ＮＰＦ
成员[９￣１２]ꎬ其中拟南芥 ＣＨＬ１ 蛋白是植物中第一个

被发现的 ＮＰＦ 家族成员ꎬ后来被命名为 ＡｔＮＲＴ１.１
或 ＡｔＮＰＦ６.３[１３]ꎬ之后拟南芥中又有 １１ 个 ＮＲＴ１ /
ＰＴＲ 成员(ＡｔＮＲＴ１.２￣１.１２)被证明与硝酸盐转运有

关[１０]ꎬ其他物种(如大豆、黄瓜、苜蓿、水稻、玉米、高
粱等) 中也报道了许多 ＮＰＦ 家族成员[１４]ꎮ 这些

ＮＰＦ 家族成员中ꎬ除拟南芥 ＮＰＦ６. ３ 和蒺藜苜蓿

ＮＲＴ１.３ 同时具有高、低亲和力之外ꎬ其他 ＮＰＦ 家族

成员都是低亲和转运蛋白[１５￣１６]ꎮ
ＮＲＴ２ 属于硝酸盐￣亚硝酸盐转运体(ＮＮＰ)家

族ꎬ最初是在构巢曲霉中发现的[１７]ꎮ 植物中ꎬ人们

最先从大麦中分离得到 ＮＲＴ２ 基因(ＨｖＮＲＴ２. １ 和

ＨｖＮＲＴ２.２) [１８]ꎬ之后又在烟草、大豆、拟南芥、番茄、
水稻、玉米、小麦和菸草等多种植物中鉴定出多个

ＮＲＴ２ 成员[８]ꎮ 其中ꎬ拟南芥中有 ７ 个 ＮＲＴ２ 成
员[１９]ꎬ水稻中有 ４ 个 ＮＲＴ２ 成员[１]ꎮ 与 ＮＲＴ１ / ＰＴＲ
不同的是ꎬ植物中大多数 ＮＲＴ２ 家族成员并不能单

独转运 ＮＯ－
３ꎬ它们需要与辅助蛋白 ＮＡＲ２(ＮＲＴ３)结

合ꎬ形成蛋白复合体才能实现 ＮＯ－
３ 的转运或吸

收[２０￣２１]ꎬ水稻中已发现 ２ 个 ＮＡＲ２ 成员[２２]ꎮ

２　 硝酸盐转运蛋白和激素

氮为植物生长和发育提供了其必需的元素ꎬ而

激素是植物生长过程中重要的调节物质ꎮ 植物激素

与硝酸盐转运蛋白的关系主要表现在二个方面:一
是激素参与硝酸盐转运蛋白的表达调控ꎻ二是硝酸

盐转运蛋白影响激素的生物合成、运输和信号转导ꎮ
植物激素与硝酸盐转运蛋白相互影响、相互协调ꎬ在
植物的生长发育过程中发挥重要作用[２３]ꎮ
２.１　 生长素

在植物生长发育过程中ꎬ生长素与硝酸盐转运

蛋白之间相互影响ꎮ 生长素通过诱导相关基因表达

来促进植物对硝酸盐的吸收ꎮ 例如ꎬ外源施加吲哚￣
３￣乙酸(ＩＡＡ)会诱导拟南芥 ＡｔＮＲＴ１.１ 基因表达ꎬ从
而增强拟南芥对硝酸盐的吸收能力[２４]ꎮ 但生长素

并不能促进所有硝酸盐转运蛋白的表达ꎬ它对

ＮＲＴ２.１ 的转录有抑制作用[２５]ꎮ 硝酸盐转运蛋白也

会影响生长素的合成和运输ꎮ 硝酸盐转运蛋白作为

生长素转运体ꎬ可以调控生长素在侧根中的积累和

运输ꎮ 例如ꎬ拟南芥硝酸盐转运蛋白 ＮＲＴ１.１ 会从

侧根运输生长素ꎬ通过抑制侧根生长来响应氮饥

饿[１３ꎬ２６￣２８]ꎮ 研究生长素调控网络发现ꎬ生长素受体

ＡＦＢ３ 和 ｍｉＲＮＡ３９３ 构成的氮响应模块ꎬ通过调控硝

酸盐响应网络中关键调控元件 ＮＡＣ４ 转录因子而影

响植物根系构型ꎬ进而调节植物对外部和内部氮吸

收的有效性[２９￣３１]ꎮ 一些转录因子也可以连接硝酸

盐和生长素信号传导途径ꎬ调控植物生长发育ꎮ 例

如ꎬ菊花转录因子 ＣｍＴＣＰ２０ 能与生长素应答因子

ＣｍＡＲＦ８ 结合形成 ＣｍＴＣＰ２０￣ＣｍＡＲＦ８ 异二聚体ꎬ在
硝酸盐诱导下调控细胞周期信号ꎬ从而影响侧根的

生长发育[３２]ꎮ 此外ꎬ在大豆、小麦、菠萝、玉米和黑

麦草等多种植物中ꎬ外源施加 ＮＯ－
３ 会降低根中生长

素含量ꎬ而且生长素从地上部到地下部的运输会受

到抑制[３３￣３４]ꎮ 上述研究结果表明ꎬ硝酸盐转运蛋白

与生长素的关系密切ꎬ生长素运输中关键基因的表

达受硝酸盐调控ꎬ一些硝酸盐转运蛋白参与生长素

运输[３５]ꎮ
２.２　 细胞分裂素

细胞分裂素(ＣＫｓ)是一类与植物生长发育密切

相关的植物激素[３６]ꎮ 有研究结果表明ꎬ氮素的供应

会影响 ＣＫｓ 的生物合成ꎮ 例如ꎬ提高氮水平会使

ＣＫｓ 在玉米根部、木质部、汁液和芽中积累[３７]ꎮ 在

拟南芥中ꎬＣＫｓ 的合成受到磷酸腺苷￣异戊烯基转移

酶基因 ＡｔＩＰＴ３ 的调控ꎬ而 ＡｔＩＰＴ３ 的表达又受硝酸盐

转运蛋白 ＮＲＴ１.１ / ＣＨＬ１(ＮＲＴ１.１)的调控[３７￣３８]ꎮ 另
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外ꎬ在许多植物中ꎬ提高 ＮＯ－
３ 水平不仅可以促进细

胞分裂素的合成ꎬ还能借助硝酸盐转运蛋白调控

ＣＫｓ 的运输ꎮ 例如ꎬ在拟南芥中ꎬ ＣＫｓ 可以上调

ＮＲＴ１.３、ＮＲＴ１.４、ＮＲＴ１.７、ＮＲＴ２.７ 等硝酸盐转运蛋

白基因的表达ꎬ促进氮素从衰老叶片向新叶片转运ꎬ
从而提高植物光合氮素的利用效率ꎬ促进植物生长

发育[７ꎬ３６￣３７ꎬ３９]ꎮ 外源施加 ＣＫｓ 会抑制植物对氮素的

吸收ꎬ这主要是因为 ＣＫｓ 的受体 ＡＨＫ３ 和 ＡＨＫ４ 会

影响硝酸盐转运蛋白的合成ꎬ从而抑制了氮素的吸

收[４０]ꎮ 例如在拟南芥中ꎬＣＫｓ 能抑制根系中主要硝

酸盐转运蛋白基因(ＡｔＮＲＴ１.１、ＡｔＮＲＴ１.５、ＡｔＮＲＴ２.１、
ＡｔＮＲＴ２.２ 和 ＡｔＮＲＴ２.４)的表达ꎬ进而抑制植株对氮素

的吸收和转运[４１￣４３]ꎮ 有研究结果表明ꎬＣＫｓ 也会正向

调控 ＮＲＴ 基因(ＡｔＮＲＴ２.７ꎬＡｔＮＲＴ１.４ 和ＡｔＮＲＴ１.７)的
表达ꎬ促进硝酸盐的分布和转运[４４￣４６]ꎮ 由此可见ꎬ
ＣＫｓ 可作为一种信号分子调节植物对氮的吸收和同

化ꎬ而 ＮＯ－
３ 也能作为信号分子参与植物生长发育中

ＣＫｓ 的合成与运输[４７￣４９]ꎮ
２.３　 乙烯

乙烯(Ｅｔｈｙｌｅｎｅ)是化学结构最简单的气态植物

激素ꎬ是植物生长发育和适应环境胁迫的调节剂ꎬ也
是植物养分吸收和利用过程中的关键激素之一[５０]ꎮ
有研究结果表明ꎬ植物从低氮转移至高氮环境下生

长后ꎬ根中会产生大量的乙烯ꎬ这是由于 ＮＯ－
３ 供给

的增多可以通过激活 ＡＣＳ 和 ＡＣＯ 基因的转录来引

发乙烯的生物合成[５１]ꎮ 另外ꎬ硝酸盐转运蛋白

ＮＲＴ２.１ 通过参与乙烯的合成途径来影响 ＮＯ－
３ 的吸

收ꎮ 例如ꎬ乙烯合成前体 １￣氨基环丙烷羧酸(ＡＣＣ)
可促进欧洲油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ)根系的生长以及根

毛长度、数目的增加ꎬ但会降低硝酸盐转运蛋白基因

ＢｎＮＲＴ２.１ 的表达ꎬ从而抑制氮素的吸收[５２]ꎮ 进一

步研究发现ꎬ施氮后的拟南芥突变体 ｅｔｒ１ 和 ｅｉｎ２
中ꎬ根部 ＡｔＮＲＴ２. １ 基因的转录水平降低ꎬＮＰＦ６. ３
(ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１.１)基因的转录水平上升ꎬ相反当外界

ＮＯ－
３ 浓度降低时ꎬＡｔＮＲＴ２.１ 基因表达上调ꎬ从而促

进 ＮＯ－
３ 的吸收[５３]ꎮ ＮＯ－

３ 吸收的增加会使外界 ＮＯ－
３

的浓度更低ꎬ此时乙烯合成及转导信号增加ꎻ乙烯的

合成又可以抑制 ＡｔＮＲＴ２.１ 基因的表达ꎬ进而减少

ＮＯ－
３ 的吸收ꎬ缓解外界 ＮＯ－

３ 缺乏的状况ꎮ 这样即使

在外界 ＮＯ－
３ 缺乏时ꎬＮＯ－

３ 的吸收也可以达到一个内

部相对平衡的状态ꎬ因此 ＡｔＮＲＴ２.１ 基因是 ＮＯ－
３ 吸

收途径与乙烯合成及信号转导途径互作网络中的关

键因子ꎬ乙烯在某种程度上是一种潜在的 ＮＯ－
３ 信号

中转站[２３]ꎮ
２.４　 脱落酸

脱落酸(ＡＢＡ)是植物体 ５ 大重要激素之一ꎬ参
与调控植物多个生长发育过程ꎮ 目前的研究结果证

明ꎬＡＢＡ 的生物合成与 ＮＯ－
３ 的供应有关ꎬ特别是在

根系发育过程中[２３]ꎮ 高浓度硝酸盐抑制 ＡＢＡ 的合

成ꎬ从而影响细胞周期相关基因(ＣＹＣＤ３ꎻ１ 和 ＣＤ￣
ＫＢ１ꎻ１) 的转录ꎬ导致植物侧根生长发育受到抑

制[５４￣５５]ꎮ 在植物的其他发育阶段ꎬＡＢＡ 的吸收也会

受到硝酸盐转运蛋白的调控ꎬ如 ＡｔＮＲＴ１.２(ＡｔＮＰＦ４.
６)在种子萌发和萌发后的生长过程中介导细胞对

ＡＢＡ 的吸收[５６]ꎮ 有研究者认为ꎬ硝酸盐与 ＡＢＡ 信

号之间存在相互作用[５７]ꎮ 例如ꎬＫａｎｎｏ 等[５６] 发现ꎬ
ＡｔＮＲＴ１.２(ＮＰＦ４.６ / ＡＩＴ１)可以将维管组织中合成的

ＡＢＡ 运输到保卫细胞中ꎬ来调节茎中气孔的开度ꎮ
植物受到胁迫时ꎬ ＡＢＡ 信号调控因子 ＡＢＩ２ 与

ＲＣＡＲ / ＰＹＬ / ＰＹＲ 互作ꎬ使 ＣＢＬ１￣ＣＩＰＫ２３ 蛋白复合

体磷酸化ꎬ影响硝酸盐转运蛋白的功能[５８￣５９]ꎮ
２.５　 赤霉素

赤霉素(ＧＡ)在植物生长发育过程中发挥重要

的调控作用ꎬ也会影响植物对养分的吸收ꎮ 外源施

加 ＧＡ 能够提高黄瓜中氮代谢酶的活性ꎬ增强氮代

谢能力ꎬ进而促进根系氮素吸收速率[６０]ꎮ 进一步研

究发现ꎬＧＡ 可以调控黄瓜根中 ＣｓＮＰＦ３. ２ / ＣｓＮｉｔｒ１
表达水平ꎬ影响 ＮＯ－

３ 吸收速率[６１]ꎮ 另外ꎬ Ｋａｎｎｏ
等[５６]发现 ＮＰＦ４.１ 在酵母中参与 ＧＡ 的运输ꎬＣｈｉｂａ
等[６２]在拟南芥中发现 １８ 个 ＮＰＦ 成员具有运输 ＧＡ
的能力ꎬ其中 ＮＰＦ３.１ 在低浓度的硝酸盐环境下会

影响赤霉素局部的积累和外排ꎬ参与植物中 ＧＡ 的

运输[６３￣６４]ꎮ

３　 非生物逆境中硝酸盐转运蛋白基因
的表达调控

　 　 植物并非始终生长在适宜的环境中ꎬ并且不能

移动去寻找最适环境ꎮ 所以遭受非生物逆境胁迫

时ꎬ需要在植物体内发生反应ꎬ形成相关调节机制来

响应并适应胁迫ꎮ 植物硝酸盐转运蛋白除了具有转

运硝酸盐、激素等物质的功能外ꎬ也被证实与植物胁

迫防御息息相关ꎮ 环境胁迫一方面能够调控植物

ＮＲＴ 的表达水平ꎬ另一方面硝酸盐的转运及含量变

化也参与植物对非生物逆境胁迫的防御ꎮ
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３.１　 干旱

水是植物生长所必需的物质之一ꎮ 通常植物吸

收的 ＮＯ－
３ 是随着水从土壤到根部的ꎬ但在缺水时ꎬ

植物无法从土壤中吸收水分ꎬ因此根部的氮水平就

会降低[６５]ꎮ 在干旱情况下ꎬ一些硝酸盐转运蛋白会

参与植物对干旱胁迫的应答ꎮ 例如ꎬ干旱胁迫下ꎬ苹
果根中高亲和力硝酸盐转运体 ＭｄＮＲＴ２.４ 基因的转

录水平升高ꎬ导致氮吸收从低亲和力转运转变成高

亲和力转运ꎬ从而提高硝酸盐的转运来响应干旱胁

迫[６６]ꎮ 在小麦不同基因型、不同生长阶段及不同氮

素供应状况下ꎬＮＲＴ 基因的表达也会受到干旱胁迫

的调控[６７]ꎮ 另外ꎬ在气孔保卫细胞中过量表达 Ａｔ￣
ＮＲＴ１.１ 基因ꎬ会使细胞中 ＮＯ－

３ 含量增加ꎬ引起保卫

细胞去极化ꎬ从而促进气孔张开ꎬ导致植物的干旱耐

受性降低[６８]ꎮ 相反ꎬＡｔＮＰＦ４.６ / ＡｔＮＲＴ１.２ 可作为脱

落酸(ＡＢＡ)的输入体来调节茎中气孔的开度ꎬ从而

提高植物的耐旱性ꎬ因此该硝酸盐转运蛋白在植物

响应干旱胁迫中起正向调控作用[５６]ꎮ
３.２　 盐胁迫

盐胁迫对植物造成的伤害主要有 ２ 种:一是渗

透胁迫ꎬ二是离子损伤ꎬ两者都会扰乱细胞内离子平

衡ꎬ使植物根系、光合系统等受损ꎬ影响植物的正常

生长发育ꎮ 随着研究的深入ꎬ人们发现一些硝酸盐

转运蛋白参与植物响应盐胁迫的机制ꎮ 例如ꎬ拟南

芥硝酸盐转运蛋白 ＮＰＦ２.３ 主要在根的中柱鞘中表

达ꎬ在盐胁迫时ꎬ虽然 ＮＰＦ２.３ 基因的表达水平几乎

不受影响ꎬ但 ＮＰＦ２.３ 使得 ＮＯ－
３ 分泌至根的木质部

汁液中ꎬ在硝酸盐从根部至芽部的运输中发挥作用ꎬ
从而提高植物对盐的耐受性[６９]ꎮ 同样ꎬＮＲＴ１.５ 和

ＮＲＴ１.８ 基因也参与盐胁迫下硝酸盐的转运[６５ꎬ７０]ꎮ
但不同是ꎬ盐胁迫下 ＮＲＴ１.５ 基因的表达量下降ꎬ而
ＮＲＴ１.８ 基因的表达量上升[７１]ꎮ 这是因为ꎬＮＲＴ１.５
基因表达量的下降会减少 ＮＯ－

３ 向芽中的运输ꎬ从而

防止有害的 Ｎａ＋进入芽中对植物造成伤害[７２]ꎬ同时

ＮＲＴ１.８ 会通过木质部导管运输 ＮＯ－
３ꎬ满足植物生长

发育过程中对 ＮＯ－
３ 的需求[７１]ꎮ 对盐地碱蓬的耐盐

性研究发现ꎬ在盐胁迫下ꎬ盐地碱蓬老叶或成熟叶片

中 ＮＲＴ１.７ 和 ＮＲＴ２.１ 可以通过韧皮部将 ＮＯ－
３ 运输

到新叶中ꎬ来维持植物正常的生长发育[７３]ꎮ 另外ꎬ
有研究结果表明ꎬ拟南芥中的 ＮＰＦ２.３ 和 ＮＰＦ２.４ 参

与盐胁迫下 Ｃｌ－的运输ꎬ通过减少植物地上部分 Ｃｌ－

的积累ꎬ从而缓解 Ｃｌ－对植物造成的毒害[７４]ꎻＮＰＦ２.５

可作为根中 Ｃｌ－ 外流的调控因子ꎬ在盐胁迫时促使

Ｃｌ－从芽部外流[７５]ꎮ 这些结果都说明硝酸盐转运蛋

白在植物对盐胁迫的适应中承担着直接或间接的重

要功能ꎮ
３.３　 酸胁迫

根部细胞对硝酸盐的吸收往往伴随着质子的吸

收ꎬ因此硝酸盐转运蛋白也会参与植物对质子毒性的

耐受ꎮ 在酸性生长环境中ꎬ植物根部会吸收大量

ＮＯ－
３ꎬ同时伴随着吸收大量的 Ｈ＋ꎬ促使根际 ｐＨ 提高ꎬ

从而缓解 Ｈ＋ 对植物的毒害[７６]ꎮ ＡｔＮＰＦ６.３ / ＡｔＮＲＴ１.
１ / ＣＨＬ１ 主要负责根系中硝酸盐的吸收和转运ꎬ它是

一种能同时从土壤或培养基中运输 １ 个硝酸根离子

和 ２ 个 Ｈ＋到根细胞的转运体ꎮ ＮＲＴ１.１ 介导的 Ｈ＋耐

受就需要足够的 ＮＯ－
３ꎬ与硝酸根离子感应阶段无关ꎬ

而且 Ｈ＋胁迫可以在转录和翻译水平正向调节ＮＲＴ１.１
的表达ꎬ从而调控 ＮＲＴ１.１ 对硝酸盐的吸收[７７]ꎮ 另

外ꎬ拟南芥 ＮＰＦ２.７ 基因主要在成熟根的皮层表达ꎬ在
酸胁迫下 ＮＰＦ２.７ 可以调控 ＮＯ－

３ 在根边缘细胞中的

转运[７８]ꎮ 水稻 ＮＲＴ２.３ｂ 基因位于质膜上ꎬ并且主要

在韧皮部表达ꎬ在水稻中过表达该基因可以提高对酸

胁迫的耐受能力ꎬ促进水稻从外界环境中吸收硝酸盐

并向地上部输送ꎬ从而提高产量[７９]ꎮ
３.４　 重金属胁迫

土壤中镉的含量会影响植物对硝酸盐的转运ꎮ
相关研究结果表明ꎬＡｔＮＰＦ７.２ / ＡｔＮＲＴ１.８ 的表达水

平在受到 Ｃｄ２＋胁迫时会明显上调ꎬ参与从木质部导

管卸载硝酸盐的过程ꎬ调控硝酸盐在根部的重新分

配[７１]ꎮ 另外ꎬＡｔＮＰＦ７.３ / ＡｔＮＲＴ１.５ 也参与硝酸盐的

重新分配ꎬ但其表达量在受到 Ｃｄ２＋ 胁迫时下调ꎬ这
可能是因为木质部中 ＮＲＴ１.５ 的负荷功能有助于将

硝酸盐保留在根中ꎬ这样就可以和 ＮＲＴ１.８ 基因协

同调控硝酸盐向根的重新分配ꎬ并且这种再分配被

认为是植物对各种逆境的常规反应[６５ꎬ７１ꎬ８０]ꎮ Ｃｄ２＋胁

迫也会抑制 ＡｔＮＲＴ１.１ 的表达ꎬ从而抑制拟南芥根中

ＮＯ－
３ 的吸收ꎬ打乱根中 ＮＯ－

３ 的平衡[８１]ꎮ 相反ꎬ植物

体内硝酸盐的供应与锌积累呈正相关ꎮ 例如ꎬ拟南

芥中 ＮＲＴ１.１ 活性的缺乏会减轻锌(Ｚｎ)胁迫导致的

植物光合损伤和生长抑制ꎬ这说明 ＮＲＴ１.１ 可以通

过硝酸盐依赖的途径调控植物体内 Ｚｎ 的积累[８２]ꎮ
３.５　 氮饥饿

在氮饥饿过程中ꎬ硝酸盐转运蛋白的表达水平

受到复杂的调控ꎮ 例如ꎬ小麦中 ＴａＮＲＴ１ 和 ＴａＮＲＴ２
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家族不同成员表现出不同的响应模式ꎬ并且同一成

员在不同胁迫时间点的表达量也存在差异[６７]ꎻ拟南

芥叶片中 ＮＲＴ１.７ 的表达量在氮饥饿时上调ꎬ维持

硝酸盐的运转[４６]ꎮ 同样ꎬ氮饥饿还会诱导启动植物

根中的高亲和力运输系统[８３]ꎮ 研究发现ꎬ拟南芥

ＮＲＴ２.１ 和 ＮＲＴ２.２ 主要分布在根成熟区域的皮层细

胞中ꎬ在缺少氮时ꎬＮＲＴ２.１ 和 ＮＲＴ２.２ 可以调节 ＮＯ－
３

的 ＨＡＴＳꎬ从而影响硝酸盐的吸收和根系发育[８４￣８６]ꎮ
此外ꎬ研究人员发现 ＮＲＴ２. １、ＮＲＴ２. ２、ＮＲＴ２. ４ 和

ＮＲＴ２.５ 对于成熟植物应对严重的氮饥饿至关重

要[８７]ꎬ其中 ２ 个高亲和硝酸盐转运蛋白基因ＮＲＴ２.４
和 ＮＲＴ２.５ 在氮饥饿时被高度诱导ꎬ并在氮饥饿条

件下芽中韧皮部硝酸盐的运输中发挥潜在作

用[８７￣８８]ꎮ 因此ꎬ我们推测这些基因在植物响应氮饥

饿过程中起着重要作用ꎬ它们能提高植物对 ＮＯ－
３ 的

利用效率ꎬ使植物适应短期的氮饥饿ꎬ维持正常的生

命活动ꎮ 不同基因表达量之间的差异反映了它们在

响应氮饥饿胁迫中的不同功能ꎮ

４　 激素和逆境协同参与硝酸盐转运蛋
白的功能调控

　 　 植物本身的发育信号和外部环境因子可转变成内

源激素信号ꎬ间接调节植物的生长发育ꎬ因此激素和逆

境往往协同参与硝酸盐转运蛋白的功能调控ꎮ 例如ꎬ
在低温条件下ꎬ施用赤霉素(ＧＡ３)可使黄瓜幼苗期根中

ＮＲＴ１基因的表达水平上升ꎬ同时调控编码硝酸还原酶

(ＮＲ)、谷氨酰胺合成酶(ＧＳ)、谷氨酸合成酶(ＧＯＧＡＴ)
基因的表达水平ꎬ来提高根系吸收 ＮＯ－

３ 的速率ꎬ这说明

外源施加 ＧＡ３ꎬ可以促使植物通过硝酸盐转运蛋白调

控 ＮＯ－
３ 的吸收效率ꎬ来响应低温对植物造成的伤

害[６０￣６１ꎬ８９]ꎮ 干旱胁迫下ꎬ增强 ＮＲＴ１.２(ＮＰＦ４.６ / ＡＩＴ１)基
因的表达可以促进植物体内 ＡＢＡ 含量的增加ꎬ进而增

强植物气孔的闭合来响应干旱胁迫[５６]ꎮ
另外ꎬ逆境下植物激素与硝酸盐转运蛋白有时

会共同发挥作用ꎮ 有研究结果表明ꎬ乙烯对低氮下

高亲和硝酸根离子的吸收有抑制作用ꎬ而 ＮＲＴ２.１
的表达对乙烯合成的前体物质 １￣氨基环丙烷羧酸

(ＡＣＣ)和乙烯合成拮抗剂氨基乙氧基乙烯基甘氨

酸(ＡＶＧ)十分敏感[５１￣５２]ꎮ 由此ꎬ研究人员提出一个

模型:ＮＲＴ２.１ 的表达在外部 ＮＯ－
３ 浓度低时上调ꎬ从

而提高了高亲和硝酸根离子的吸收ꎬ使外部 ＮＯ－
３ 持

续减少ꎻ而 ＮＯ－
３ 减少会诱导乙烯的生物合成以及信

号传导ꎬ降低 ＮＲＴ２.１ 的表达ꎬ从而减少植物中 ＮＯ－
３

的吸收ꎬ缓解外部缺少 ＮＯ－
３ 时的胁迫ꎬ使得植物在

动态土壤环境中可以较好地调节氮的吸收[５３]ꎮ
植物在生长发育过程中往往会同时受到多种逆

境胁迫ꎮ 有研究结果表明ꎬ多种逆境或激素可协同

调控不同硝酸盐转运蛋白的表达ꎮ 例如ꎬ干旱、低
温、重金属等非生物胁迫会诱导 ＮＲＴ１.８ 表达ꎬ抑制

ＮＲＴ１.５ 表达ꎬ调控 ＮＯ－
３ 的吸收和转运ꎬ从而减少逆

境胁迫对植物造成的伤害[６５ꎬ７１]ꎮ 同样ꎬ芥菜中多个

ＮＲＴ 基因ꎬ在低温、热、盐和渗透胁迫下表达水平发

生变化ꎬ说明 ＮＲＴ 基因可能在逆境导致的芥菜生长

发育抑制中起关键作用[９０]ꎮ

５　 展 望

近年来在硝酸盐转运蛋白功能研究方面取得了

较多进展ꎬ本文也总结了目前植物中已报道的部分硝

酸盐转运蛋白的功能(表 １)ꎬ但是我们对硝酸盐信号

转导、吸收和运输分子机制的了解还远远不够ꎮ 例

如ꎬ有关新型植物激素(如油菜素甾醇、独脚金内酯、
水杨酸类、茉莉酸类和多胺等)是如何调控硝酸盐转

运蛋白的报道较少ꎮ 尽管有研究结果表明ꎬ油菜素甾

醇可以诱导硝酸盐转运蛋白基因的表达ꎬ拟南芥根部

有一类 Ｃ 末端编码肽家族基因ꎬ在缺氮时可以调控

ＮＲＴ 基因的表达ꎬ促使根部吸收硝酸根离子[９１]ꎬ但是

这些调控机制都不是很清楚ꎮ 另外ꎬ硝酸盐转运蛋白

不仅参与植物的多个生长发育过程ꎬ而且其调控机制

十分复杂ꎮ 例如ꎬ硝酸盐转运蛋白的表达受昼夜节律

的调控ꎬ其蛋白质活性水平也受到调控ꎬ这些复杂的

代谢调控网络需要深入研究ꎮ
中国是农业大国ꎬ农用耕地占世界耕地面积的

１ / １０ꎬ但是氮肥使用量却高于世界氮肥使用总量的

１ / ４ꎮ 由于植物对氮素的吸收率很低ꎬ造成大量氮素

不能被合理利用而浪费ꎬ过量氮肥流入生态系统后ꎬ
又会造成严重的环境污染问题ꎮ 因此ꎬ提高植物氮

肥的利用率是目前亟待解决的关键科学问题ꎮ 提高

植物的氮素利用率对于改良植物品种质量具有重要

意义ꎬ不仅可以节约资源ꎬ减少污染ꎬ还可以获得高

产、高质的优良品种ꎮ 目前模式植物中有关硝酸盐

转运蛋白的研究较多ꎬ但是在农作物中的研究较少ꎮ
所以ꎬ深入研究农作物中硝酸盐转运蛋白的功能及

调节机制ꎬ可以为培育氮高效利用的农作物新品种

提供新的研究思路和切入点ꎮ

９９５１戴　 毅等:激素和非生物逆境胁迫调控植物硝酸盐转运蛋白功能的研究进展



表 １　 部分植物硝酸盐转运蛋白的功能及转运底物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ

硝酸盐转运蛋白　 物种　 　 转运底物 功能 参考文献

ＮＲＴ１.１ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＩＡＡ 影响侧根生长发育ꎬ调控 ＩＡＡ、ＣＫｓ 的积累和运输ꎬ响应酸、Ｃｄ２＋

和 Ｚｎ 胁迫
[２９￣３１ꎬ３７￣３８ꎬ７７ꎬ８１￣８２]

ＮＲＴ１.２ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＡＢＡ 介导 ＡＢＡ 的吸收和运输ꎬ影响种子萌发ꎬ调节气孔开度ꎬ响应

干旱胁迫
[５４￣５６]

ＮＲＴ１.３ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率 [７ꎬ３６￣３７ꎬ３９]

ＮＲＴ１.４ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率 [７ꎬ３６￣３７ꎬ３９]

ＮＲＴ１.５ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ响应盐胁迫

及 Ｃｄ２＋胁迫
[４１￣４３ꎬ６５ꎬ７０￣７１ꎬ８０]

ＮＲＴ１.７ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ响应氮饥饿

胁迫
[７ꎬ３６￣３７ꎬ３９ꎬ４６]

ＮＲＴ１.８ 拟南芥 ＮＯ－
３ 响应盐胁迫及 Ｃｄ２＋胁迫 [６５ꎬ７０￣７１ꎬ８０]

ＮＲＴ２.１ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ参与乙烯合

成途径ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ响应氮饥饿胁迫
[４１￣４３ꎬ５１ꎬ８４￣８６]

ＮＲＴ２.２ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ响应氮饥饿

胁迫
[４１￣４３ꎬ８４￣８６]

ＮＲＴ２.４ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率ꎬ响应氮饥饿

胁迫
[４１￣４３ꎬ８７￣８８]

ＮＲＴ２.５ 拟南芥 ＮＯ－
３ 响应氮饥饿胁迫 [８７￣８８]

ＮＲＴ２.７ 拟南芥 ＮＯ－
３ / ＣＫｓ 参与 ＣＫｓ 的合成和运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率 [７ꎬ３６￣３７ꎬ３９]

ＮＰＦ１.１ / ＮＲＴ１.１２ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ１.２ / ＮＲＴ１.１１ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ２.３ 拟南芥 ＧＡ / ＮＯ－
３ / Ｃｌ－ 参与 ＧＡ 的运输ꎬ响应盐胁迫 [６２ꎬ６９ꎬ７５]

ＮＰＦ２.４ 拟南芥 ＧＡ / ＮＯ－
３ / Ｃｌ－ 参与 ＧＡ 的运输ꎬ响应盐胁迫 [６２ꎬ７５]

ＮＰＦ２.５ 拟南芥 ＧＡ / ＮＯ－
３ / Ｃｌ－ 参与 ＧＡ 的运输ꎬ响应盐胁迫 [６２ꎬ７５]

ＮＰＦ２.６ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ２.７ / ＮＡＸＴ１ 拟南芥 ＧＡ / ＮＯ－
３ 参与 ＧＡ 的运输ꎬ响应 ｐＨ 胁迫 [６２ꎬ７８]

ＮＰＦ２.１０ / ＧＴＲ１ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ２.１２ / ＮＲＴ１.６ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ２.１３ / ＮＲＴ１.７ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ３.１ / Ｎｉｔｒ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ４.１ / ＡＩＴ３ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ４.２ / ＡＩＴ４ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ５.１ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ５.２ / ＰＴＲ３ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ５.６ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ５.７ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＰＦ８.２ / ＰＴＲ５ 拟南芥 ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输 [６２]

ＮＲＴ２.１ 油菜 ＮＯ－
３ 参与乙烯合成途径ꎬ影响根毛长度及数目 [５２]

ＮＲＴ１.７ 盐地碱蓬 ＮＯ－
３ 响应盐胁迫 [７４]

ＮＲＴ２.１ 盐地碱蓬 ＮＯ－
３ 响应盐胁迫 [７４]

ＮＲＴ１.７ 小麦 ＮＯ－
３ 响应氮饥饿胁迫 [４６]

ＮＲＴ２.３ｂ 水稻 ＮＯ－
３ 响应 ｐＨ 胁迫 [７９]

ＮＲＴ２.４ 苹果 ＮＯ－
３ 响应干旱胁迫 [６６]

ＮＰＦ３.２ 黄瓜 ＮＯ－
３ / ＧＡ 参与 ＧＡ 的运输ꎬ调节硝酸盐的吸收效率 [６１]

ＧＡ:赤霉素ꎻＡＢＡ:脱落酸ꎻＩＡＡ:吲哚￣３￣乙酸ꎻＣＫｓ:细胞分裂素ꎮ
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[１８] ＴＲＵＥＭＡＮ Ｌ Ｊꎬ ＯＮＹＥＯＣＨＡ Ｉꎬ ＦＯＲＤＥ Ｂ Ｇ. Ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ａ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｈｉｇｈ ａｆｆｉｎｉｔｙ ｎｉｔｒａｔｅ
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６５５￣６６２.

[５５] ＤＥ ＳＭＥＴ Ｉꎬ ＳＩＧＮＯＲＡ Ｌꎬ ＢＥＥＣＫＭＡＮ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｃｈｅｃｋｐｏｉｎｔ ｉｎ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００３ꎬ ３３(３): ５４３￣５５５.

[５６] ＫＡＮＮＯ Ｙꎬ ＨＡＮＡＤＡ Ａꎬ ＣＨＩＢＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｃｏｍｐｌｅｘ ａｓ ａ ｓｅｎｓｏｒ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１２ꎬ １０９(２４): ９６５３￣
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９６５８
[５７] ＧＵＡＮ Ｐ. Ｄａｎｃｉｎｇ ｗｉｔｈ ｈｏｒｍｏｎｅｓ: Ａ ｃｕｒｒｅｎｔ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ８:１６９７.

[５８] ＨＯ Ｃ Ｈꎬ ＬＩＮ Ｓ Ｈꎬ ＨＵ Ｈ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＨＬ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ｎｉｔｒａｔｅ
ｓｅｎｓｏｒ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ １３８(６): １１８４￣１１９４.

[５９] ＬÉＲＡＮ Ｓꎬ ＥＤＥＬ Ｋ Ｈꎬ ＰＥＲＶＥＮＴ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｉｔｒａｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ
ｕｐｔａｋｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｒｅ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｂｙ ＡＢＩ２ꎬ ａ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎａｃｔｉ￣
ｖａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎬ
２０１５ꎬ ８(３７５): ｒａ４３.

[６０] 白龙强ꎬ刘玉梅ꎬ慕　 英ꎬ等. 赤霉素对根区亚低温下黄瓜幼苗

氮代谢与吸收的影响[ Ｊ] . 园艺学报ꎬ ２０１８ꎬ ４５(１０): １９１７￣
１９２８.

[６１] ＳＵＧＩＵＲＡ Ｍꎬ ＧＥＯＲＧＥＳＣＵ Ｍ Ｎꎬ ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｍ. Ａ ｎｉｔｒｉｔｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｉｔｅ ｕｐｔａｋｅ ｂｙ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｃｈｌｏｒｏ￣
ｐｌａｓｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ ４８(７): １０２２￣１０３５.

[６２] ＣＨＩＢＡ Ｙꎬ ＳＨＩＭＩＺＵ Ｔꎬ ＭＩＹＡＫＡＷＡ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＮＲＴ１ / ＰＴＲ ｆａｍｉｌｙ (ＮＰＦ) ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｃａｐａｂｌｅ ｏｆ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１５ꎬ
１２８(４): ６７９￣６８６.

[６３] ＤＡＶＩＤ Ｌ Ｃꎬ ＢＥＲＱＵＩＮ Ｐꎬ ＫＡＮＮＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｍｏｄ￣
ｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ＮＰＦ３.１ꎬ ａ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ｉｎ ＧＡ￣ｍｅｄｉａ￣
ｔｅｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１６ꎬ ２４４: １３１５￣
１３２５.

[６４] ＩＺＭＡＩＬＯＶ Ｓ Ｆꎬ ＮＩＫＩＴＩＮ Ａ Ｖ. Ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ｍｅｃｈ￣
ａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｉｍｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｒｕｓｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２０２０ꎬ ６７(１): ３１￣４４.

[６５] ＣＨＥＮ Ｃ Ｚꎬ ＬＶ Ｘ Ｆꎬ ＬＩ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＮＲＴ１.５ ｉｓ ａｎｏｔｈｅｒ
ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ １５９ ( ４): １５８２￣
１５９０.

[６６] ＢＡＳＳＥＴＴ Ｃ Ｌꎬ ＢＡＬＤＯ Ａ Ｍꎬ ＭＯＯＲＥ Ｊ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｓ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｄｉｎｇ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ｉｎ ａｐｐｌｅ (Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ.) ｒｏｏｔｓ[Ｊ] .
ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４:１８２.

[６７] ＤＵＡＮ Ｊꎬ ＴＩＡＮ Ｈꎬ ＧＡＯ Ｙ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｗｈｅａｔ (Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｓｏｉｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｉｅｓ [ Ｊ] . Ｃｒｏｐ ａｎｄ
Ｐａｓｔｕｒｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ６７(２): １２８￣１３６.

[６８] ＧＵＯ Ｆ Ｑꎬ ＹＯＵＮＧ Ｊꎬ ＣＲＡＷＦＯＲＤ Ｎ Ｍ. Ｔｈｅ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ＡｔＮＲＴ１.１ (ＣＨＬ１) ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｏｐｅｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ
ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ
１５(１): １０７￣１１７.

[６９] ＴＡＯＣＨＹ Ｃꎬ ＧＡＩＬＬＡＲＤ Ｉꎬ ＩＰＯＴＥＳＩ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｒｏｏｔ ｓｔｅｌｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＮＰＦ２.３ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ
ｓｈｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１５ꎬ８３ (３):
４６６￣４７９.

[７０] ＺＨＡＮＧ Ｇ Ｂꎬ ＭＥＮＧ Ｓꎬ ＧＯＮＧ Ｊ Ｍ. Ｔｈｅ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｅｘｐｅｃｔ￣
ｅｄ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０１８ꎬ １９: ３５３５.

[７１] ＬＩ Ｊ Ｙꎬ ＦＵ Ｙ Ｌꎬ ＰＩＫＥ Ｓ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓ￣
ｐｏｒｔｅｒ ＮＲＴ１.８ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｍｏｖａｌ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｓａｐ ａｎｄ
ｍｅｄｉａｔｅｓ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１０ꎬ ２２(５):
１６３３￣１６４６.

[７２] ＬＩＮ Ｓ Ｈꎬ ＫＵＯ Ｈ Ｆꎬ ＣＡＮＩＶＥＮＣ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ＮＲＴ１.５ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｃａｕｓｅｓ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ ｒｏｏｔ￣ｔｏ￣ｓｈｏｏｔ ｎｉ￣
ｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００８ꎬ ２０(９): ２５１４￣２５２８.

[７３] ＭＡ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｕｈａｌｏｐｈｙｔｅ Ｓｕａｅｄａ
ｓａｌｓａ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｉｔｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２０ꎬ １４６: ２８７￣２９３.

[７４] ＬＩ Ｂꎬ ＢＹＲＴ Ｃꎬ ＱＩＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｔｅｌａｒ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｒｏｏｔ￣ｔｏ￣ｓｈｏｏｔ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ ｃｈｌｏｒｉｄｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｐｇｙꎬ ２０１６ꎬ １７０(２): １０１４￣１０２９.

[７５] ＬＩ Ｂꎬ ＱＩＵ Ｊꎬ ＪＡＹＡＫＡＮＮＡＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＡｔＮＰＦ２. ５ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ
ｃｈｌｏｒｉｄｅ (Ｃｌ－) ｅｆｆｌｕｘ ｆｒｏｍ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｆｒｏｎ￣
ｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ７: ２０１３.

[７６] ＹＡＮＧ Ｙꎬ ＱＩＮ Ｙꎬ ＸＩＥ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ Ｊ３
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ Ｈ＋ ￣ＡＴＰａｓｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＰＫＳ５ ｋｉｎａｓｅ [Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１０ꎬ ２２(４): １３１３￣
１３３２.

[７７] ＦＡＮＧ Ｘ Ｚꎬ ＴＩＡＮ Ｗ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｘ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｌｌｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｏｎ ｔｏｘ￣
ｉｃｉｔｙ ｂｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｕｐｔａｋｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
１􀆰 １ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１６ꎬ ２１１ ( １): １４９￣
１５８.

[７８] ＳＥＧＯＮＺＡＣ Ｃꎬ ＢＯＹＥＲ Ｊ Ｃꎬ ＩＰＯＴＥＳＩ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｉｔｒａｔｅ ｅｆｆｌｕｘ ａｔ
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