
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２４ꎬ４０(３):５７０￣５７６
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

唐伟杰ꎬ陈海元ꎬ张所兵ꎬ等. 水稻氮素利用相关基因遗传研究进展[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ２０２４ꎬ４０(３):５７０￣５７６.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２４.０３.０２０

水稻氮素利用相关基因遗传研究进展

唐伟杰１ꎬ　 陈海元１ꎬ　 张所兵１ꎬ　 唐　 骏１ꎬ　 林　 静１ꎬ　 方先文１ꎬ　 张云辉１ꎬ２

(１.江苏省农业生物学重点实验室ꎬ江苏省农业科学院种质资源与生物技术研究所ꎬ江苏 南京 ２１００１４ꎻ ２.江苏省粮食作物现

代生产技术协同创新中心ꎬ江苏 扬州 ２２５００９)

收稿日期:２０２４￣０２￣２５
基金项目:国家自然科学基金青年科学基金项目(３２３０２６７２)ꎻ江苏

省自然科学基金青年基金项目(ＢＫ２０２１０１５３)ꎻ江苏省农

业科技自主创新基金项目[ＣＸ(２２)３１４０]ꎻ江苏省种业创

新“揭榜挂帅”项目[ＪＢＧＳ(２０２１)０１２]
作者简介:唐伟杰(１９８９－)ꎬ男ꎬ汉族ꎬ山东莱阳人ꎬ博士ꎬ助理研究

员ꎬ主要从事水稻氮高效利用遗传研究ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ) ｗｅｉｊｉ￣
ｅｔ０８＠ １２６.ｃｏｍ

通讯作者:张云辉ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｚｙｈｒｉｃｅ＠ １６３.ｃｏｍ

　 　 摘要:　 水稻氮素利用效率的高低直接影响水稻产量以及生态环境ꎮ 在水稻氮素利用相关基因的研究中ꎬ研
究人员通过连锁作图和关联作图等方法克隆基因ꎬ并解析水稻的氮素利用机理ꎬ为水稻氮素高效利用育种提供了

基因资源ꎮ 本文从水稻氮素利用 ＱＴＬ 定位及基因克隆ꎬ基于全基因组关联分析的水稻氮素利用相关基因克隆ꎬ利
用突变体克隆水稻氮素利用相关基因ꎬ利用反向遗传学克隆水稻氮素利用相关基因等方面总结了近年水稻氮素利

用相关基因的研究进展ꎮ 同时对该领域的未来研究进行了展望ꎮ 本文为水稻氮素高效利用基因的研究和氮素高

效利用育种提供了参考ꎮ
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　 　 水稻作为全球最重要的粮食作物之一ꎬ为保障

世界粮食安全和满足日益增长的人口对粮食的需求

起到了至关重要的作用[１]ꎮ 氮肥是水稻种植过程

０７５



中用量最大的肥料ꎬ对水稻产量的提高至关重要ꎮ
然而ꎬ随着农田氮肥的过度施用ꎬ氮肥对环境的污染

问题日益严重[２￣３]ꎬ提高水稻氮素利用效率(Ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＮＵＥ)已成为实现农业可持续发展和

环境保护的重要途径之一[４￣５]ꎮ 因此ꎬ开展水稻的氮

营养与遗传交叉研究ꎬ发掘水稻氮素利用相关基因ꎬ
鉴定基因的优异单倍型ꎬ对于提升粮食产量和保护

生态环境ꎬ实现农业可持续发展具有重要意义ꎮ
水稻氮素利用包括氮吸收、转运、同化和再利用

等过程ꎬ涉及到多个基因、多个途径的参与和调

控[６]ꎮ 氮肥在土壤中以硝态氮和铵态氮形式存在ꎬ
水稻根系通过ＮＯ－

３转运子和 ＮＨ＋
４转运蛋白等调控硝

态氮和铵态氮的吸收、转运ꎬ通过硝酸还原酶、亚硝

酸还原酶、谷氨酰胺合成酶和谷氨酸合成酶实现氮

同化[７￣１２]ꎮ 在植株地上部分ꎬ氮素的运输和分配受

到氮素转运蛋白、氨基酸转运蛋白等的调控[７ꎬ１３]ꎮ
此外ꎬ水稻对氮素的同化和再利用还受到天冬氨酸

合成酶和相关转录因子的调控[６ꎬ１４]ꎮ 这些氮素利用

相关基因的克隆、功能分析等揭示了水稻氮素利用

的调控机制ꎬ为培育氮高效利用水稻品种ꎬ提高水稻

氮肥利用效率提供了科学依据和基因资源ꎮ
ＱＴＬ(数量性状基因座)定位是基因克隆、功能

验证的重要技术手段ꎬ且推动了品种的改良[１５￣１６]ꎮ
同时ꎬ基因组学和高密度遗传图谱等高通量技术也

为基因遗传研究提供了新的思路和方法[１７￣１８]ꎮ 在

水稻氮素高效利用的研究中ꎬ通过研究氮素利用相

关基因在不同品种中的变异情况ꎬ筛选出能够高效

利用氮素的优异单倍型ꎬ为水稻育种提供种质和基

因资源ꎮ
综上所述ꎬ本文从水稻氮素利用 ＱＴＬ 定位及基

因克隆ꎬ基于全基因组关联分析的水稻氮素利用相

关基因克隆ꎬ利用突变体克隆水稻氮素利用相关基

因ꎬ利用反向遗传学克隆水稻氮素利用基因等方面

总结近年水稻氮素利用相关基因的研究进展ꎬ讨论

了该领域存在的问题并对未来的研究方向进行展

望ꎬ以期为人们快速深入了解水稻氮素利用相关研

究ꎬ对于推动水稻氮素高效利用育种有积极作用ꎮ

１　 水稻氮素利用 ＱＴＬ 定位及基因克
隆

　 　 水稻种植历史悠久ꎬ分布广泛ꎬ形成了多种多样

的遗传资源ꎬ具有丰富的遗传多样性[１９]ꎮ Ｚｈａｎｇ

等[２０]利用籼稻资源特青与普通野生稻(Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉ￣
ｐｏｇｏｎ)杂交后代群体ꎬ通过调查 ０􀆰 ２４ ｍｍｏｌ / Ｌ硝酸

铵和 １􀆰 ４４ ｍｍｏｌ / Ｌ硝酸铵处理 ２１ ｄ 的水稻植株相对

干质量ꎬ进行 ＱＴＬ 检测ꎬ克隆到 ＴＯＮＤ１ 基因ꎬ该基

因优势单倍型主要在籼稻品种中存在ꎮ 通过基因内

关联分析ꎬ发现该基因和启动子上的 ５ 个 ＳＮＰ(单核

苷酸多态性)可能是导致优势单倍型的原因ꎬ在减

氮条件下ꎬ该基因过表达后可有效提高水稻产量ꎮ
Ｙａｎｇ 等[２１]以广西普通野生稻 Ｙ１１ 和籼型恢复

系 ＧＨ９９８ 杂交构建后代群体ꎬ测定不同施氮处理的

水稻体内氮浓度ꎬ以氮素利用效率作为定位指标ꎬ采
用 ＱＴＬ￣ｓｅｑ 技术定位到 １ 个位于 ６ 号染色体的影响

氮素利用效率的 ＱＴＬ 位点ꎬ进一步精细定位得到

ＯｓＮＰＦ３.１ꎬ功能分析发现该基因影响株高、抽穗期

和千粒质量ꎮ 在 ＯｓＮＰＦ３.１ 蛋白结构域内存在 １ 个

氨基酸变异ꎬ由苏氨酸变为丙氨酸ꎬ导致了野生稻和

栽培稻不同的氮素利用效率表型ꎮ 进一步分析栽培

稻中的变异ꎬ发现有 ２ 个自然变异位点 ＯｓＮＰＦ３.
１Ｃｈｒ６＿８７４１０４０ 和 ＯｓＮＰＦ３. １Ｃｈｒ６＿８７４２１５３ 与氮素利用效率相

关ꎬ且 ＯｓＮＰＦ３. １Ｃｈｒ６＿８７４２１５３ 位点具有明显的籼粳分

化[２２]ꎮ
水稻中的籼稻和粳稻亚群具有不同的氮素利用

效率ꎬ因此研究者利用籼稻和粳稻杂交构建后代群

体ꎬ通过调查与氮素利用效率相关的性状ꎬ发掘与氮

素利用效率相关的等位基因ꎬ解释籼粳间的差异ꎬ进
而提高粳稻的氮素利用效率ꎮ Ｓｕｎ 等[２３] 利用氮素

敏感籼稻品种南京 ６ 号和氮不敏感粳稻品种千重浪

２ 号杂交构建后代群体ꎬ调查不同氮素处理下的株

高ꎬ采用 ＱＴＬ 作图ꎬ发现 １ 个氮敏感基因 ＤＥＰ１ꎬ已
有报道称该基因为 １ 个控制穗型基因ꎬＤＥＰ１ 控制

穗型直立ꎬｄｅｐ１ 为其等位基因[２４]ꎬ其中 ｄｅｐ１ 缺失了

长度为 ６２５ ｂｐ 的片段ꎬ导致翻译提前终止ꎮ 在体

内ꎬＤＥＰ１ 蛋白与 Ｇα(ＲＧＡ１)和 Ｇβ(ＲＧＢ１)亚基互

作ꎬ降低 ＲＧＡ１ 活性或增强 ＲＧＢ１ 活性均会导致植

物对氮不敏感ꎮ 携带 ｄｅｐ１￣１ 等位基因的植株在营

养生长期对氮素不敏感ꎬ从而可以提高中等氮肥水

平下的水稻产量和收获指数ꎮ
ＮＯ－

３是重要的氮素来源ꎬ且具有信号功能ꎮ 学

者用氯酸盐代替ＮＯ－
３ꎬ检测不同水稻品种对硝酸盐

的吸收和同化能力ꎬ发现籼稻和粳稻对ＮＯ－
３ 的吸收

存在差异[２５]ꎮ Ｈｕ 等[２５] 利用氯酸盐敏感籼稻品种

ＩＲ２４ 和氯酸盐钝感粳稻品种日本晴杂交构建 ＢＣ２Ｆ５
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家系ꎬ进行 ＱＴＬ 检测ꎬ发现了 １ 个在籼粳稻间分化

的编码ＮＯ－
３转运子的基因 ＮＲＴ１.１Ｂꎬ该基因编码的

蛋白在氨基酸序列中第 ３２７ 位氨基酸的变异导致籼

粳稻间ＮＯ－
３ 吸收的差异ꎮ 籼稻中的变异有效提高

ＮＯ－
３吸收和ＮＯ－

３ 响应相关基因的表达上调ꎬ导入到

粳稻中可有效提高粳稻氮素利用效率ꎬ从而提高粳

稻产量ꎮ Ｇｕｏ 等[２６] 同样利用氯酸盐抗性不同的籼

稻品种 ９３１１ 和粳稻品种日本晴杂交构建后代群体ꎬ
进行 ＱＴＬ 定位ꎬ在 ２ 号染色体上检测到与目标性状

相关的位点ꎬ经过图位克隆得到基因 ＯｓＮＲ２ꎬ该基因

编码 ＮＡＤ(Ｐ)Ｈ￣依赖性硝酸还原酶ꎬＮＡＤ(Ｐ)Ｈ￣依
赖性硝酸还原酶氨基酸序列中第 ７３８ 位精氨酸是决

定ＮＯ－
３ 还原能力的关键位点ꎬ当该位点的精氨酸变

为色氨酸时ꎬＮＯ－
３还原能力下降ꎮ 进一步调查产量ꎬ

发现籼稻 ９３１１ 水稻产量较高ꎬ这是由于 ９３１１ 中存

在 ＯｓＮＲ２ 基因的优势单倍型ꎬＯｓＮＲ２ 基因的不同单

倍型导致 ＮＲＴ１.１Ｂ 的不同表达ꎮ 且 ＮＲＴ１.１Ｂ 和 Ｏｓ￣
ＮＲ２ 的克隆充分阐明了籼稻中ＮＯ－

３吸收和同化效率

高于粳稻的机制ꎬ为粳稻提高氮素利用效率ꎬ特别是

ＮＯ－
３吸收同化提供了优异基因资源ꎮ
ＮＨ＋

４ 是水稻主要的氮源ꎬ通过遗传手段了解

ＮＨ＋
４吸收相关基因可有效提高水稻对氮肥的利用效

率ꎮ Ｌｉ 等[２７]利用铵态氮吸收速率较高的育种家系

ＮＭ７３ꎬ与铵态氮吸收速率较低的籼稻品种南京 ６ 号

(ＮＪ６)杂交构建后代群体ꎬ通过调查水稻对１５Ｎ 标记

的ＮＨ＋
４吸收速率ꎬ检测到 ２ 个 ＱＴＬꎬ经过图位克隆ꎬ

发现 ２ 个基因分别是 ｓｄ１ 和 ＧＲＦ４ꎮ 其中 ＧＲＦ４ｎｇｒ２是

一种可以促进铵根吸收的单倍型ꎬ跟 ＮＪ６ 相比ꎬ
ＮＭ７３ 的单倍型 ＧＲＦ４ｎｇｒ２在第 ３ 个外显子上具有 ２
个 ＳＮＰ (１ １８７ Ｔ→Ａ 和１ １８８ Ｃ→Ａ)ꎬ在启动子上有

３ 个 ＳＮＰ (－８８４ Ｔ→Ａꎬ－８４７ Ｃ→Ｔ 和－８０１ Ｃ→Ｔ)ꎮ
ＧＲＦ４ 不仅能调节铵根吸收ꎬ还能受到氮的调控ꎮ
经过分子生物学验证ꎬＧＲＦ４ 蛋白不仅是一个正向

调控植物碳￣氮代谢的因子ꎬ可以促进植物氮素代

谢、光合作用以及生长发育ꎬ而且 ＧＲＦ４ 蛋白也参与

赤霉素信号传递途径ꎬ能与 ＤＥＬＬＡ 蛋白互作ꎮ 结果

证明ꎬＧＲＦ４ 蛋白与水稻生长抑制因子 ＤＥＬＬＡ 蛋白

相互之间的调节赋予了植物生长与碳￣氮代谢之间

的稳态ꎮ
生长素是植物生长必需激素ꎬ氮素利用效率也

受生长素相关基因的调控ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[２８]利用籼稻品

种华粳籼 ７４ 和粳稻品种 ＩＲＡＰ９ 杂交构建 ＣＳＳＬ(染
色体片段置换系)群体ꎬ通过调查１５Ｎ 标记的ＮＯ－

３ 吸

收速率ꎬ并进行 ＱＴＬ 定位ꎬ发现 ｑＤＮＲ１ 位点ꎬ进一步

精细定位发现得到 １ 个参与生长素合成基因

ＤＮＲ１ꎮ 该基因存在明显的籼粳差异ꎬ籼稻 ＤＮＲ１ 基

因的启动子－１ ７２８到－１ ２０９位置上缺失长度为 ５２０
ｂｐ 的片段ꎬ该片段的缺失导致了 ＤＮＲ１ 的表达量下

降ꎬ从而促进了氮的吸收和同化ꎬ在中度氮肥施用情

况下ꎬ可有效提高水稻产量ꎮ ＤＮＲ１ 基因通过影响

生长素合成ꎬ促进 ＡＲＦ 基因表达ꎬ调控氮吸收转运ꎮ
进一步研究发现ꎬ利用 ＲＳＡ(Ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｃｈｉｔｅｃ￣
ｔｕｒｅꎬ根系结构)不同和氮敏感性不同的籼稻品种华

粳籼 ７４ 和粳稻品种 ＩＲＡＴ２６１ 杂交构建后代群体ꎬ
通过图位克隆得到 ＲＮＲ１０ 基因[２９]ꎮ 该基因编码的

Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白ꎬ可以与 ＤＮＲ１ 互作ꎬＲＮＲ１０ 对 Ｋ５３ 残基

进行单泛素化修饰ꎬ使 ＤＮＲ１ 更加稳定不易降解ꎬ从
而负调控生长素的积累ꎮ 同样ꎬ该基因具有显著的

籼粳差异ꎬ籼稻中该基因内含子存在 ６０４ ｂｐ 长度的

插入片段ꎬ启动子上３ ４９６ ｂｐ 长度的片段发生结构

变异ꎬ使籼稻氮素利用效率提高ꎮ ＤＮＲ１ 和 ＲＮＲ１０
的基因克隆以及相互作用ꎬ为生长素参与氮素利用

效率提供了基因资源ꎬ并为解释籼粳间氮素利用效

率差异提供了更多证据ꎮ
氮素不仅影响水稻根系生长ꎬ还影响叶面积变

化和纤维素含量ꎮ Ｇａｏ 等[３０] 以叶面积和纤维素含

量为指标ꎬ通过日本晴和 ９３１１ 杂交构建的 ＣＳＳＬ 群

体ꎬ检测到 １ 个位于 １ 号染色体的 ＱＴＬꎬ通过图位克

隆ꎬ发现区间内 ＭＹＢ６１ 是导致表型变化的基因ꎬ该
基因编码的转录因子作用于下游的 ＧＲＦ４ 基因ꎬ调
控水稻纤维素合成和氮素利用ꎮ 遗传分析发现ꎬ
ＭＹＢ６１ 具有明显的籼粳分化ꎮ 籼稻中的单倍型具

有更高的转录水平ꎬ在减氮的条件下ꎬ氮素利用效率

更高ꎮ
以上研究结果对于解释部分优异材料的氮高效

原因起到了关键作用ꎬ但双亲本 ＱＴＬ 定位存在不

足ꎬ如群体构建时间较长和检测等位基因数量少等ꎬ
研究人员尝试利用自然变异群体快速克隆水稻氮素

利用相关基因ꎮ

２　 基于全基因组关联分析的水稻氮素
利用相关基因克隆

　 　 随着二代测序成本降低ꎬ结合水稻种质资源的
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多样性ꎬ利用全基因组关联分析 (Ｇｅｎｏｍｅ Ｗｉｄｅ Ａｓ￣
ｓｏｃｉａｔｉｏｎ ＳｔｕｄｙꎬＧＷＡＳ)成为快速克隆水稻氮素利用

相关基因的有效方法ꎮ Ｔａｎｇ 等[３１] 利用 １１７ 份来自

世界各地的具有极端氮响应的地方品种ꎬ结合 ＧＢＳ
(随机测序式基因型检测)和 Ｉｍｐｕｔａｔｉｏｎ(预测)方法

检测其多态性ꎬ连续 ３ 年调查不同氮素处理下的株

高、有效穗数和单株产量ꎬ克隆到硝酸根转运子 Ｏｓ￣
ＮＰＦ６.１ꎬ该转运子负责硝酸根的吸收转运ꎬ其优势

单倍型的氨基酸序列第 １６０ 位氨基酸由甘氨酸变成

天冬氨酸ꎬ水稻对硝酸根吸收能力更强ꎮ 同时发现ꎬ
优势单倍型具有更高的 ＯｓＮＰＦ６.１ 基因表达水平ꎬ
是因为优势单倍型品种的 ＯｓＮＰＦ６.１ 启动子具有 ４
个 ＣＡＣＧ 元件ꎬ可以被调控水稻氮素高效利用的转

录因子 ＯｓＮＡＣ４２ 结合ꎬ而劣势单倍型品种只有 ２ 个

ＣＡＣＧ 元件ꎬ该研究结果在转录调控水平上解释了

ＯｓＮＰＦ６.１ 优势单倍型以及 ＯｓＮＰＦ６.１ 基因表达量高

的原因ꎮ
利用同一群体ꎬＯｓＮＬＰ４ 和 ＯｓＧＳ１ꎻ１ 基因相继被

发现[３２￣３３]ꎬＯｓＮＬＰ４ 基因具有 ８ 个 ＳＮＰꎬ优势单倍型

ＨａｐＢ 具有更高的转录水平ꎬ对下游基因 ＯｓＮｉＲ 具有

更高的转录激活能力ꎮ 同时ꎬ还发现不同品种中

ＯｓＮＬＰ４ 下游的 ＯｓＮｉＲ 基因启动子上的 ＮＲＥ(硝酸

盐响应元件)数量存在差异ꎬＮＲＥ 数量的增加提高

植株对亚硝酸盐的耐受性ꎬ并提高分蘖数ꎬ最终影响

产量和氮素利用效率[３２]ꎮ Ｌｉｕ 等[３３] 发现 ＯｓＧＳ１ꎻ１
基因通过可变剪切产生 ２ 种转录本ꎬ均可编码具有

活性的谷氨酰胺合成酶ꎬ优势单倍型 ＨａｐＢ 中的转

录本 ＯｓＧＳ１ꎻ１ｂ 具有更高的谷氨酰胺合成酶活性ꎬ
可以提高水稻氮素利用效率ꎬ影响直链淀粉含量ꎮ
在同一群体中 ４ 个基因 ( ＯｓＮＰＦ６. １ꎬ ＯｓＮＡＣ４２ꎬ
ＯｓＮＬＰ４ 和 ＯｓＧＳ１ꎻ１)的发掘验证了 ＧＷＡＳ 对于氮素

利用相关基因的发掘能力ꎬ为快速鉴定与氮素利用

有关的新基因提供了性状(株高、有效穗数和单株

产量)借鉴和经验ꎮ
分蘖是氮素影响水稻发育的直观表型ꎬ随着氮

肥施用量的增加ꎬ水稻分蘖呈现增加的趋势ꎮ Ｌｉｕ
等[３４]利用来自世界各地的 １１０ 份种质资源ꎬ通过

ＴＲＮ(分蘖氮响应)表型鉴定到 １ 个氮素利用相关基

因 ＯｓＴＣＰ１９ꎬ该基因通过调控下游 ＤＬＴ 基因的表达

负调控水稻分蘖ꎬ其优势单倍型启动子上缺失了 ２９
ｂｐ 长度的片段ꎬ该优势单倍型在 Ａｕｓ 稻中占比较

高ꎬ通过近等基因系发现ꎬ该优势单倍型可有效提高

水稻分蘖、产量和氮素利用效率ꎮ
有机氮可有效提升水稻氮素利用效率ꎮ Ｇｕｏ

等[１３]发现ꎬ水稻不同亚群对于天冬氨酸的吸收水平

不同ꎬ粳稻的吸收速率约为籼稻的 １.５ 倍ꎬ对水稻中

不同的氨基酸转运蛋白序列进行基因内关联分析ꎬ
发现 ＬＨＴ１ 基因与表型关联程度高ꎮ 根据 ３ 个 ＳＮＰ
可以将 ＬＨＴ１ 分成两种单倍型ꎬ其中 ｔｙｐｅ１ 在粳稻中

存在ꎬ具有更高的 ＬＨＴ１ 基因表达量和天冬氨酸吸

收速率ꎬｔｙｐｅ２ 在籼稻中存在ꎬ具有较低的 ＬＨＴ１ 基

因表达量和天冬氨酸吸收速率ꎮ
关联分析克隆氮素利用相关基因ꎬ并解释其变

异ꎬ有效拓宽了水稻不同亚群的利用ꎬ不局限于籼稻

和粳稻的差异ꎬ且自然变异群体可以检测到多个氮

素利用相关基因ꎬ结合优异单倍型ꎬ更容易鉴定氮高

效利用品种资源ꎮ

３　 利用突变体克隆水稻氮素利用相关
基因

　 　 谷氨酸在水稻氮素吸收利用过程中起到关键作

用ꎬＧＯＧＡＴ(谷氨酸合酶)负责将谷氨酰胺转化为谷

氨酸ꎮ Ｙａｎｇ 等[３５]通过一个水稻细胞分裂素异常反

应突变体 ａｂｃ１ꎬ克隆到水稻 Ｆｄ￣ＧＯＧＡＴ 基因ꎬ该基因

在氮素同化和碳氮平衡中起到关键作用ꎬ遗传变异

分析结果表明ꎬ该基因编码区内含有 ５ 个非同义变

异ꎬ在水稻亚群中具有明显的籼粳分化ꎮ Ｗａｎｇ
等[３６]后续利用再突变的方式ꎬ将突变体 ａｂｃ１ 表型

恢复ꎬ并筛选到了表型恢复的突变体 ａｒｅ１ꎬＡＲＥ１ 是

１ 个叶绿体定位蛋白ꎬ突变后叶片叶绿素含量升高ꎬ
衰老延迟ꎬ可以使水稻产量提升１０％~２０％ꎮ 遗传变

异分析结果表明ꎬ在 １８％的籼稻和 ４８％的 ａｕｓ 稻中

ＡＲＥ１ 基因序列中被插入长度 ６ ｂｐ 的片段ꎬ使得该

基因表达量降低ꎬ水稻产量升高ꎮ 后续研究发现ꎬ在
ｇｈｄ７ 突变体中ꎬＡＲＥ１ 的表达量升高ꎮ 研究结果表

明ꎬ转录抑制因子 Ｇｈｄ７ 可以与 ＡＲＥ１ 的启动子和第

１ 个内含子结合ꎬ抑制 ＡＲＥ１ 的表达ꎬＧｈｄ７ 的优势单

倍型和 ＡＲＥ１ 的优势单倍型在东亚和南亚氮肥施用

少的地方具有相对较高的比例ꎬ可以提高氮素利用

效率和水稻产量[３７]ꎮ 有研究结果表明ꎬＤＥＬＬＡ 蛋

白在氮素利用中起到关键作用[２７]ꎮ Ｗｕ 等[３８] 利用

ＥＭＳ 诱变ꎬ得到 １ 个分蘖数量减少ꎬ对氮肥供应量

变化不敏感的突变体 ｎｇｒ５ꎮ 通过图位克隆ꎬ发现

ＮＧＲ５ 是水稻响应氮素的正调控因子ꎬ含有 ＡＰＥＴＡ￣
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ＬＡ２(ＡＰ２)结构域ꎬ与 ＰＲＣ２ 蛋白复合物互作ꎬ通过

介导组蛋白 Ｈ３Ｋ２７ｍｅ３ 甲基化修饰水平来调节靶基

因的表达ꎬ最终调控水稻的分蘖等生长发育性状ꎮ
研究还发现ꎬＮＧＲ５ 与 ＤＥＬＬＡ 蛋白互作ꎬＤＥＬＬＡ 竞

争性结合赤霉素受体 ＧＩＤ１(Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ Ｒｅｃｅｐｔｏｒ)ꎬ
抑制赤霉素介导的 ＮＧＲ５ 蛋白降解ꎬ增加 ＮＧＲ５ 蛋

白稳定性ꎮ 遗传分析发现ꎬＮＧＲ５ 基因含有 ５ 种单

倍型ꎬ其中 Ｈａｐ２ 单倍型与 ＮＧＲ５ 高转录水平有关ꎬ
具有更高的分蘖数和田间产量ꎬ高产籼稻品种桂朝

２ 号属于 Ｈａｐ２ 单倍型ꎮ
在对 ＮＨ＋

４ 影响水稻根系生长的研究中ꎬ Ｘｉｅ
等[３９]通过 ＥＭＳ 诱变ꎬ得到 １ 个对铵盐超敏感的突

变体 ｒｏｈａｎꎬ并克隆其突变基因 ＡＳＬꎮ 研究发现ꎬ过
表达 ＡＳＬ 可以显著增强水稻根系对铵盐的耐受性ꎬ
显著提高水稻的产量和氮素利用效率ꎮ 进一步分析

ＡＳＬ 基因的自然变异ꎬ发现该基因在籼稻和粳稻之

间具有明显的分化ꎬＡＳＬ 基因共有 ３７ 个 ＳＮＰꎬ其中

错义突变 ＳＮＰ(Ｃｈｒ３:１０８４７３１８ꎬＡ→Ｇ)导致编码的

赖氨酸变为精氨酸ꎬＳＮＰＧ植株根系对ＮＨ＋
４ 敏感性高

于 ＳＮＰＡ植株ꎮ 在高氮诱导下ꎬＳＮＰＡ植株的 ＡＳＬ 表

达水平更高ꎬ对ＮＨ＋
４的耐受性更强ꎮ

４　 利用反向遗传学克隆水稻氮素利用
相关基因

　 　 Ｆａｎ 等[４０]发现 ＮＲＴ２.３ 是 １ 个对 ｐＨ 值敏感的

硝酸根转运子ꎬ其可变剪切体 ＯｓＮＲＴ２.３ｂ 主要在韧

皮部表达ꎬ并在胞质侧具有调节基序ꎬ能通过 ｐＨ 传

感机制开启或关闭硝酸盐转运活性ꎮ 在水稻中过表

达 ＯｓＮＲＴ２.３ｂꎬ可以使水稻对氮素的利用效率提高

４０％ꎮ 同时ꎬＸｉｅ 等[４１] 发现ꎬ相比于 Ｉｎｄｉｃａ ⅠꎬＯｓ￣
ＮＲＴ２.３ 在 Ｉｎｄｉｃａ Ⅱ进化过程中受到了选择ꎮ Ｆａｎ
等[４０]试验数据也验证了这一结果ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[４２] 在

前人研究基础上ꎬ继续探究 ＯｓＮＲＴ２.３ 的功能ꎬ发现

ＯｓＮＲＴ２.３ 的等位基因 ＨＴＮＥ￣２ 发生 ＳＮＰ 变异(距离

ＡＴＧ １１１ ｂｐ 的 Ｃ 碱基和距离 ＡＴＧ ７ ｂｐ 的 Ｔ 碱基)ꎬ
导致 ＯｓＮＲＴ２.３ｂ 蛋白水平增加ꎬ使水稻在受到高温

胁迫时具有更高产量ꎬ为抗高温和氮高效利用育种

改良提供了基因资源ꎮ

５　 展 望

挖掘水稻氮素利用相关基因是提高水稻产量和

减少氮肥施用量的关键ꎬ研究者利用双亲 ＱＴＬ 检

测、ＧＷＡＳ 等方法克隆到多个水稻氮素利用相关基

因ꎮ 然而ꎬ水稻基因组极为复杂ꎬ基因组包含了大量

基因ꎬ其中涉及到氮素吸收、转运、同化和再利用的

基因有数百个ꎬ在水稻染色体上还存在结构变

异[４３]ꎮ 因此ꎬ鉴定和解析与水稻氮素利用相关的基

因是一个巨大的挑战ꎬ需要高通量测序或者单细胞

测序等先进技术来进行基因筛选和功能研究ꎮ 同

时ꎬ还需要根据已克隆的与氮高效利用有关的基因

进一步地构建水稻氮营养调控网络ꎬ包括氮素信号

感知、转录因子调控和代谢途径调控等调控网络ꎮ
水稻氮素利用还受到环境因素的影响[４４￣４５]ꎬ如

土壤氮含量和气候条件等ꎬ环境因素使得研究水稻

氮素利用相关基因的遗传机制更加困难ꎮ 因此需要

多年多点、大规模和更精准的种植结果进行相互验

证ꎬ从而获取更全面的数据和准确的结果[４６]ꎮ 目前

研究多使用低产亲本日本晴、中花 １１ 等作为背景亲

本ꎬ与实际生产上所用的水稻品种有较大差异ꎬ如何

用已克隆的优异单倍型改善现有的种植品种性状也

是需要关注的重点ꎮ
不同品种水稻对氮素的利用效率不同ꎬ这与其

遗传背景密切相关ꎮ 因此ꎬ在研究水稻氮素利用相

关基因变异的同时ꎬ需要考虑到不同品种之间的遗

传多样性ꎬ并进行全基因组关联分析和群体遗传学

研究ꎬ以揭示品种间的差异和遗传机制ꎮ 目前已克

隆到多个与氮素利用相关的基因[４７￣４８]ꎬ后续可以结

合不同水稻品种进行单倍型分析ꎬ进一步发掘、验证

这些基因的优异单倍型ꎬ为氮素高效利用新品种选

育提供氮高效利用的优异单倍型资源ꎮ 前期研究发

现的氮高效利用优异单倍型普遍存在于籼稻中ꎬ如
ＯｓＮＲＴ１. １Ｂ￣ＩＲ２４、 ＯｓＮＲ２￣９３１１、 ＯｓＮＰＦ６. １ＨａｐＢ、
ＧＲＦ４ｎｇｒ２和 ＮＧＲ５￣Ｈａｐ２ 等ꎮ 然而ꎬ粳稻中同样具有

丰富的氮高效种质资源ꎬ后续研究可以围绕粳稻地

方种质资源进行氮素利用相关基因的发掘和验证ꎬ
加快粳稻氮高效利用育种进程ꎮ

目前研究主要对水稻与氮素利用有关的表型如

株高、分蘖等进行分析ꎬ较少分析氮含量直接指标ꎬ
如不同时期、不同部位氮含量的测定ꎬ氮含量直接指

标可以更有效地反映氮素在水稻体内不同时期、不
同部位的变化情况ꎬ并且结合关联分析形成动态的

位点分析ꎬ既可以为氮素利用相关基因的克隆提供

更多的位点ꎬ又可为氮高效利用育种的精准改良提

供更精确的位点ꎮ
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水稻氮素利用相关基因的研究有着广阔的发展

前景ꎬ随着基因编辑技术等技术的不断进步ꎬ可以更

精确地研究和编辑水稻氮素利用相关基因ꎮ 同时ꎬ
组学研究结合大数据和人工智能等技术ꎬ可以更深

入地挖掘水稻基因组中与氮素吸收、转运、同化和再

利用有关的基因ꎬ加速氮素利用相关基因的鉴定和

功能验证ꎬ从而缩短氮高效利用品种的育种周期ꎮ
挖掘水稻氮素利用相关基因ꎬ研究水稻氮素利用的

分子调控机制ꎬ培育氮高效利用水稻品种对于推动

中国农业可持续发展、保障国家粮食安全都具有重

要意义ꎮ
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