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摘　 要: 氨基酸是高等植物氮素同化产物长距离运输及在组织间分配的主要形式ꎬ 通过跨膜转运的方式在植物体

内进行运输ꎮ 氨基酸转运子是位于生物膜上吸收及转运氨基酸的蛋白家族ꎬ 对植物氮素营养具有重要贡献ꎮ 本

文对植物氨基酸转运子的表达、 调控及其与氮素利用效率、 植物产量与品质形成、 抗逆性及适应性等方面的研

究进展进行了综述ꎮ
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　 　 氨基酸是高等植物氮素同化产物长距离运输及

在组织间分配的主要氮素形式ꎬ 在植物体内依赖内

膜转运蛋白进行跨膜运输ꎬ 以调控植物体内氨基酸

和氮素的稳态平衡ꎮ 早期的研究证实ꎬ 北极苔原、
寒冷森林及高山等不同生态系统土壤氨基酸态氮浓

度明显高于无机氮ꎬ 是植物生长的重要氮源[１ꎬ２]ꎮ
土壤氨基酸具有来源广、 流通量大、 含量差异较

大、 分布呈地带性、 半衰期短等特点ꎮ 土壤游离氨

基酸含量随土壤类型的变化呈地带性分布ꎬ 其分布

规律不仅受海拔影响ꎬ 而且与植被类型、 土壤母质

和耕作制度密切相关ꎬ 不同生态系统的组分和含量

也差异较大[３]ꎮ 氨基酸态氮对作物氮素营养的贡

献具有普遍性ꎮ 土壤氨基酸态氮是保持土壤质量

和肥力的重要因素ꎮ 近年来ꎬ 随着可持续发展有

机农业的兴起ꎬ 土壤氨基酸态氮受到植物营养研

究领域的高度关注ꎬ 有关氨基酸转运蛋白分子机



制的研究成为植物分子生物学的研究热点ꎬ 并取

得了一系列重要进展ꎮ 本文对植物氨基酸转运蛋

白的生物学功能及其表达调控等方面的研究进展

进行了综述ꎮ

１　 植物氨基酸转运蛋白研究的现状

１􀆰 １　 植物氨基酸转运蛋白的家族分类

氨基酸通过一系列跨膜转运的方式在植物体内

进行运输ꎬ 包括: 氨基酸的根系吸收、 地上、 地下

长距离运输及其在各组织间的分配ꎮ 氨基酸跨膜进

出植物细胞需要依赖质膜上的特异性载体蛋白ꎬ 即

氨基酸转运子ꎬ 以实现氨基酸的装卸ꎮ 近年来ꎬ 有

关植物氨基酸转运蛋白基因鉴定的研究取得了一系

列重要进展ꎮ 基于基因序列的同源性及结构域特

点ꎬ 植物氨基酸转运蛋白可分为 ＡＴＦ(Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆａｍｉｌｙ ) 或 ＡＡＡＰ ( Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ / ａｕｘｉｎ
ｐｅｒｍｅａｓｅ)、 ＡＰＣ ( Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ａｎｄ
ｃｈｏｌｉｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ )、 ＯＥＰ １６ / ＰＲＡＴ ( Ｐｌａｓｔｉｄ
ｏｕｔｅｒ ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ １６ ｋＤ ｏｒ ｐｒｅｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ)、 ＤＡＳＳ (Ｄｉｖａｌｅｎｔ ａｎｉｏｎ
ｓｏｄｉｕｍ ｓｙｍｐｏｒｔｅｒ)、 ＭＣＦ (Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｃａｒｒｉｅｒ
ｆａｍｉｌｙ)等 ５ 类超家族ꎮ 目前ꎬ 有关植物氨基酸转

运子功能的研究主要集中在 ＡＴＦ 和 ＡＰＣ ２ 个家族ꎮ
ＡＴＦ 超家族首先在植物中被鉴定ꎬ 目前报道较多ꎬ
包括 ＡＡＰ、 ＬＨＴ、 ＧＡＴ、 ＡＮＴ、 ＡＵＸ、 ＰｒｏＴ ６ 个亚

家族ꎻ ＡＰＣ 超家族包括 ＣＡＴ 和 ＬＡＴ ２ 个亚家

族[４]ꎮ
１􀆰 ２　 主要氨基酸转运蛋白家族的功能及表达

最早从植物中分离的氨基酸转运蛋白 Ａｔ￣
ＡＡＰ１ / ＮＡＴ２ 属于 ＡＡＰｓ 家族ꎮ 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)中 ＡｔＡＡＰｓ 有 ８ 个成员(ＡｔＡＡＰ１ ~
ＡｔＡＡＰ８)ＡｔＡＡＰｓ 优先在维管组织中表达ꎬ 负责酸

性、 中性及碱性氨基酸的长距离运输ꎮ Ｆｉｓｃｈｅｒ
等[５]研究发现ꎬ 除 ＡｔＡＡＰ６ 高亲和运输酸性和中性

氨基酸外ꎬ 其他 ＡｔＡＡＰｓ 均低亲和介导氨基酸的运

输ꎻ Ｌｅｅ 等[６] 研究表明ꎬ ＡｔＡＡＰ１ 可在根尖和根毛

的表皮细胞中表达ꎬ 仅在高浓度氨基酸下介导谷氨

酸和中性氨基酸的转运ꎻ 随后 Ｐｅｒｃｈｌｉｋ 等[７] 证实

ＡｔＡＡＰ１ 在低氨基酸浓度的土壤溶液中也能介导氨

基酸的吸收ꎮ ＡｔＡＡＰ２ 可在植物整个韧皮部表达ꎬ
实现氨基酸的长距离运输ꎮ 拟南芥 Ａｔａａｐ２ 突变体

的叶片中氨基酸含量减少ꎬ 导致种子含氮量及蛋白

质水平降低ꎬ 表明 ＡＡＰ２ 能将叶片中的氨基酸装载

到韧皮部中进而转运至种子ꎬ 为氨基酸在源与库不

同器官的分配中发挥重要作用[８]ꎮ ＡｔＡＡＰ３ 及Ａｔ￣
ＡＡＰ５主要在根部表达介导碱性氨基酸的吸收ꎮ
ＡｔＡＡＰ６ 则主要在木质部薄壁细胞中表达ꎬ 推测其

在氨基酸从木质部向韧皮部的转运过程中发挥重要

作用ꎻ ＡｔＡＡＰ８ 主要在未成熟的种子和成熟角果中

表达ꎬ 其定位于质膜ꎬ 负责将氨基酸运输到胚乳中

供种胚发育ꎮ 此外ꎬ 也有其他物种的氨基酸通透酶

转运子(ＡＡＰｓ)的报道ꎬ 某些基因功能已得到验

证ꎬ 如: 反义抑制马铃薯 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
Ｌ.)源叶中 ＳｔＡＡＰ１ 的表达可导致库器官中氨基酸

水平的改变和块茎中氨基酸含量的降低ꎬ 表明

ＳｔＡＡＰ１ 可能在韧皮部氨基酸的装载中发挥重要作

用[９]ꎮ 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)ＡＡＰｓ 主要介导中性

及碱性氨基酸的转运ꎮ ＯｓＡＡＰ１ 和 ＯｓＡＡＰ３ 定位

于质膜ꎬ ＯｓＡＡＰ３ 高效介导赖氨酸和精氨酸等碱性

氨基酸的吸收ꎬ 但不吸收芳香族氨基酸[１０]ꎮ Ｏｓ￣
ＡＡＰ７、 ＯｓＡＡＰ８、 ＯｓＡＡＰ１５ 和 ＯｓＡＡＰ１６ 在水稻

发育进程及抵抗非生物胁迫中均表现出相似的表达

模式ꎬ 表明这些基因的功能可能存在冗余[１１]ꎮ 水

稻储藏蛋白基因 ＯｓＡＡＰ６ 是一个组成型表达基因ꎬ
在维管组织中表达量相对较高ꎬ 通过调控水稻种子

储藏蛋白的含量及淀粉的合成与积累调控稻米的营

养品质[１２]ꎮ Ｃｏｕｔｕｒｉｅｒ 等[１３] 从杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏ￣
ｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ. ＆ Ｇｒａｙ)基因组中鉴定出 １４ 个 ＡＡＰ 亚

家族的氨基酸转运子ꎬ 其中 ＰｔＡＡＰ１１ 主要在不同

器官分化的木质部细胞中表达ꎬ 高亲和介导脯氨酸

的转运ꎬ 可在木质部形成中为细胞壁蛋白提供脯氨

酸ꎮ
ＬＨＴｓ 是定位于细胞质膜上运输赖氨酸和组氨

酸的专一性蛋白ꎮ 研究表明ꎬ ＡｔＬＨＴ２、 ＡｔＬＨＴ４ ~
ＡｔＬＨＴ６ 等 ＬＨＴ 亚家族成员的表达具有组织特异

性ꎬ 可在花粉、 花粉管、 雌蕊和雄配子体中表达ꎬ
亚细胞定位研究表明其位于细胞质膜上ꎬ 转运氨基

酸的同时也参与植物花粉和雌蕊的生长发育ꎮ
ＡｔＬＨＴ１ 和 ＡｔＬＨＴ２ 的转运具有高亲和力ꎬ ＡｔＬＨＴ１
在拟南芥根表皮和叶肉非维管组织中表达ꎬ 在根表

皮中参与赖氨酸和组氨酸的吸收ꎬ 在叶肉细胞中的

表达说明其可能参与氨基酸向库器官的运输ꎻ
ＡｔＬＨＴ２ 对脯氨酸和天冬氨酸盐的亲和力较强ꎬ 高

亲和转运中性及酸性氨基酸ꎬ 主要在拟南芥绒毡层
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特异表达ꎬ 可参与花器官中氨基酸的转运与分配ꎬ
推测其通过参与氨基酸向孢子细胞的运输而影响花

粉的发育[１４]ꎮ ＡＣＣ 是乙烯合成的前体ꎬ 研究表明

ＡｔＬＨＴ１ 参与 ＡＣＣ 的吸收ꎬ 丙氨酸和甘氨酸作为

ＡｔＬＨＴ１ 的吸收底物ꎬ 竞争性抑制 ＡＣＣ 诱导的乙

烯三重反应ꎬ 从而影响外源 ＡＣＣ 诱导的乙烯应

答[１５]ꎮ ＡｔＬＨＴ６ 在根表皮、 根毛和皮层组织表达ꎬ
介导酸性氨基酸、 谷氨酰胺和丙氨酸等中性氨基酸

的吸收[７]ꎮ 有关 ＬＨＴｓ 家族的研究在其他物种中也

有报道ꎬ 如水稻 ＯｓＬＨＴ６ 可在新梢分生组织中特

异性表达[１１]ꎮ 人参(Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ Ｃ. Ａ. Ｍｅｙ.)
ＰｇＬＨＴ 的表达具有组织特异性ꎬ 超表达株系的毛

状根与对照相比生物量显著增加ꎬ 且添加外源氨基

酸后ꎬ 毛状根早期生长速度加快ꎬ 表明 ＰｇＬＨＴ 参

与了人参根系的生长发育[１６]ꎮ
ＧＡＴ 亚家族主要转运 ＧＡＢＡ(γ￣氨基丁酸)及

ＧＡＢＡ 相关化合物ꎬ 对 ＧＡＢＡ 转运具有较高亲和

性ꎬ 其中 ＡｔＧＡＴ１ 在花器官萼片中表达丰度最

高[１７]ꎮ ＡｔＡＮＴ１ 可在花器官和茎生叶中高丰度表

达ꎬ 是第一个介导芳香族氨基酸吸收的植物氨基酸

转运子ꎬ 同时低亲和介导中性氨基酸、 精氨酸和生

长素的运输[１８]ꎮ ＡＵＸ 亚家族高亲和介导吲哚乙酸

( ＩＡＡ) 的转运ꎮ 拟南芥的研究发现ꎬ ＡｔＡＵＸ１ 和

ＡｔＬＡＸ３主要在根部表达并促进侧根形成[１９]ꎮ 水稻

ＯｓＡＵＸ 亚家族成员的表达同样具有组织特异性ꎬ
ＯｓＡＵＸ４ 可在新梢分生组织中优先表达ꎬ ＯｓＡＵＸ２
和 ＯｓＡＵＸ５ 可在幼根中特异性表达ꎬ 可能与根系

的形成和发育过程相关[１１]ꎮ 蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｌ.)ＭｔＬＡＸ２ 是拟南芥 ＡＵＸ１ 的同源基

因ꎬ 启动子区域具有多个生长素响应元件ꎬ 在根瘤

原基、 发育中的根瘤维管组织及成熟根瘤的顶端组

织中表达ꎬ 表明该基因在根瘤形成过程中对生长素

的积累起非常重要的作用[２０]ꎮ
脯氨酸转运蛋白(ＰｒｏＴｓ)亚家族成员底物特异

性相似ꎬ 主要介导脯氨酸、 甜菜碱及 γ￣氨基丁酸

等化合物的转运ꎮ 亚细胞定位结果表明ꎬ ＡｔＰｒｏＴ１~
ＡｔＰｒｏＴ３ 均定位于质膜ꎮ ＡｔＰｒｏＴ１ 在整个植株的韧

皮部及薄壁组织中表达ꎬ 说明其在脯氨酸长距离

运输中具有重要作用ꎻ ＡｔＰｒｏＴ２ 仅在根表皮和皮

层细胞中表达ꎬ ＡｔＰｒｏＴ３ 在植株地上部表达ꎬ 并

在叶表皮细胞中有较高的表达丰度ꎬ 可能参与叶

片中脯氨酸的分配[２１]ꎮ 大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)

ＨｖＰｒｏＴ２ 编码甘氨酸甜菜碱 /脯氨酸转运蛋白ꎬ 酿

酒酵母(Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ Ｈａｎｓｅｎ.)突变

体异源表达实验结果显示ꎬ ＨｖＰｒｏＴ２ 对甜菜碱的亲

和性最高ꎬ 脯氨酸次之ꎬ 对 γ￣氨基丁酸亲和性最

低ꎻ 瞬时表达结果表明 ＨｖＰｒｏＴ２ 定位于质膜ꎬ
ＨｖＰｒｏＴ２ 在叶和根中为组成型表达ꎬ 老叶表达水平

高于幼叶和根[２２]ꎮ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ.)
ＧｍＰｒｏＴ１ 和 ＧｍＰｒｏＴ２ 蛋白与其他 ＰｒｏＴｓ 蛋白同源

性很高ꎬ 序列高度相似ꎬ 可在根、 茎、 叶、 花、 种

子等不同组织及其各个发育阶段检测到转录本ꎬ 且

ＧｍＰｒｏＴ１ 在未成熟种子中表达丰度很高[２３]ꎮ
拟南芥中 ＡＰＣ 家族根据功能可分为 ＡｔＣＡＴｓ

和 ＡｔＬＡＴｓ ２ 个亚家族ꎬ 共 １４ 个成员ꎬ 其中 ９ 个属

于 ＣＡＴｓ 亚家族ꎬ 具有 １４ 个跨膜结构域[２４]ꎮ 水稻

ＯｓＡＰＣ 家族共 ２７ 个成员ꎬ 其中 １６ 个涉及基因功

能冗余ꎬ 这可能是导致水稻和拟南芥 ＡＰＣ 家族成

员数量差异的主要原因[１１]ꎮ 拟南芥蛋白质组学研

究结果显示ꎬ ＡｔＣＡＴ２、 ＡｔＣＡＴ４ 和 ＡｔＣＡＴ８ 亚细胞

定位于液泡膜ꎬ 推测其介导氨基酸跨液泡膜转运ꎮ
其他成员 ＡｔＣＡＴ１、 ＡｔＣＡＴ３、 ＡｔＣＡＴ５、 ＡｔＣＡＴ６ꎬ
定位于质膜或内质网膜[２５]ꎮ 植物中分离的第一个

ＡＰＣ 型转运蛋白原名 ＡＡＴ１ꎬ 但其与天冬氨酸转

移酶缩写相同ꎬ 且结构与哺乳动物 ＣＡＴ 家族相

似ꎬ 后更名为 ＣＡＴ１ꎮ ＡｔＣＡＴ１ 高亲和碱性氨基

酸ꎬ 对中性和酸性氨基酸的亲和性略低ꎬ 在叶

片和根的主要维管组织及未成熟的种子中特异表

达[２６]ꎮ ＡｔＣＡＴ２ 在多个组织器官的液泡膜中表达ꎬ
与野生型相比ꎬ 土壤基质土培养的突变株系生长势

没有明显差异ꎬ 但叶中氨基酸浓度增加ꎬ 表明液泡

膜转运子 ＡｔＣＡＴ２ 对氨基酸浓度的稳态保持至关重

要ꎻ 亚细胞定位结果显示ꎬ ＡｔＣＡＴ３、 ＡｔＣＡＴ４ 分别

定位于内质网膜和液泡膜[２５]ꎮ 毒性氨基酸类似物

吸收实验发现ꎬ ＡｔＣＡＴ３、 ＡｔＣＡＴ６ 和 ＡｔＣＡＴ８ 参与

中性或酸性氨基酸的转运ꎮ ＡｔＣＡＴ５ 高亲和介导碱

性氨基酸的转运ꎬ 可能参与叶缘渗漏氨基酸的再吸

收利用ꎮ ＡｔＣＡＴ５ 与 ＡｔＣＡＴ１ 的同源性最高ꎬ 蛋白

序列同源相似度达 ６４％ꎮ ＡｔＣＡＴ７ 在所有组织中的

表达量都很低ꎮ ＡｔＣＡＴ８ 主要在幼嫩根尖和地上部

的分生组织细胞质膜上表达ꎬ 可介导谷氨酸和谷氨

酰胺的吸收及将其分配到植株幼嫩的分生组织

中[２４]ꎮ ＡｔＣＡＴ９ 定位于细胞囊泡膜ꎬ 超表达植株较

野生型和突变体植株的发育更加滞缓ꎬ 且地上部茎
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和花序变小ꎬ 但是叶片和根系的生物量增加ꎬ 可以

影响植株对氮的储存、 再利用和胞内氨基酸的稳

态[２７]ꎮ Ｃｏｕｔｕｒｉｅｒ 等[２８] 研究表明ꎬ 杨 ＰｔＣＡＴ１１ 在

衰老阶段高度表达ꎬ 通过促进谷氨酰胺在韧皮部中

的装载ꎬ 促进氮素再利用ꎮ 番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐ￣
ｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)ＳｌＣＡＴ２ 在果实发育和成熟过程中起重

要作用[２９]ꎮ ＳｌＣＡＴ２ 是第一个以乙酰胆碱为底物的

液泡内运或外排转运蛋白ꎬ 但 ＳｌＣＡＴ２ 对精氨酸更

具亲和力ꎬ 表明 ＳｌＣＡＴ２ 可能主要通过跨液泡膜运

输精氨酸[３０]ꎮ
拟南芥 ＬＡＴ(Ｌ 型氨基酸转运蛋白)亚家族共有

５ 个成员ꎬ 具有 １２ 个跨膜结构域ꎬ 定位于液泡膜ꎬ
与其他氮转运、 有机化合物转运、 离子或重金属转

运蛋白在液泡代谢和外源物质储存、 细胞信号传导

和 ｐＨ 稳态中起重要作用ꎮ ＡｔＬＡＴ１ 介导多胺 ＰＡ 及

其类似物百草枯的吸收ꎬ 其遗传变异可导致拟南芥

对百草枯的耐受性发生改变[３１]ꎮ ＡｔＬＡＴ４、 ＡｔＬＡＴ５
可在全植株中表达ꎬ 其中 ＡｔＬＡＴ４ 在低碳条件下介

导叶肉细胞和绿色心皮细胞输出氨基酸ꎬ ＡｔＬＡＴ５
介导植物中的双向氨基酸转运活性ꎬ 在高碳条件下

介导氨基酸向叶片分配[３２]ꎮ
１􀆰 ３　 其他氨基酸转运蛋白

根据已经鉴定的氨基酸转运子的特点ꎬ 可将它

们分为跨细胞膜内运转运子、 外排转运子及细胞器

间跨膜转运子[３３ꎬ ３４]ꎮ
除上述内运吸收类型( Ｉｍｐｏｒｔ)氨基酸转运子ꎬ

还有外排类型(Ｅｆｆｌｕｘ)转运子ꎬ 主要负责植物细胞

外排氨基酸ꎬ 氨基酸外排转运蛋白在植物中的功能

有待深入研究ꎮ 拟南芥 ＡｔＢＡＴ１ 为双向氨基酸转运

子ꎬ 介导精氨酸和丙氨酸的吸收ꎬ 外排赖氨酸和谷

氨酸[３５]ꎮ ＡｔＡＮＴ１ 在韧皮部表达ꎬ 突变体 ａｎｔ１ 筛

管中氨基酸浓度高于野生型ꎬ 推测其可能参与拟南

芥韧皮部氨基酸的外排[１８ꎬ ３６]ꎮ ＳｉＡＲ１ 可在根系、
种子及维管组织中表达ꎬ 该基因突变后ꎬ 拟南芥叶

片变小ꎬ 角果呈现红色ꎬ 作为双向氨基酸转运子ꎬ
ＳｉＡＲ１ 参与谷氨酸和组氨酸跨细胞膜外排及天冬氨

酸和谷氨酸跨细胞膜吸收ꎮ 拟南芥 ＵＭＡＭＩＴ１４ 在

根部的中柱鞘和韧皮细胞中表达ꎬ 参与多种氨基酸

的吸收与外排ꎬ 介导氨基酸向种子转运ꎬ 并在酵母

中介导多种氨基酸的外排ꎮ 与野生型拟南芥相比ꎬ
ｕｍａｍｔｉ１４ 从叶片转运至根部的氨基酸及根部分泌

的氨基酸减少ꎬ 推测 ＵＭＡＭＩＴ１４ 参与根部韧皮部

氨基酸的卸载[３７]ꎮ Ｐｉｌｏｔ 等[３８] 研究发现ꎬ ＡｔＧＤＵ１
主要在导管组织及叶片泌水孔中表达ꎬ 该基因突变

可导致泌水孔呈现盐结晶ꎬ 且木质部汁液及叶片质

外体浓度特异升高ꎬ 伴随叶片和韧皮部汁液中其他

几个氨基酸含量的升高ꎬ 推测该基因可能参与氨基

酸的外排 ꎮ
液泡氨基酸转运蛋白及线粒体转运蛋白负责氨

基酸在细胞器间的跨膜运输ꎮ 拟南芥 ＡｔＡＶＴ３ 与

ＡｔＡＶＴ４ 定位于液泡膜ꎬ 编码氨基酸外排蛋白ꎬ 介

导液泡膜外运丙氨酸与脯氨酸[３９]ꎮ 酿酒酵母

Ｙｐｑ１ｐ 是一种跨液泡膜转运蛋白ꎬ Ｙｐｑ１ｐ 的突变

导致液泡膜囊泡内依赖 ＡＴＰ 的氨基酸吸收受阻ꎬ
赖氨酸的吸收下降显著ꎬ Ｙｐｑ１ｐ 超表达后吸收恢

复ꎬ 表明 Ｙｐｑ１ｐ 介导赖氨酸跨液泡膜转运[４０]ꎮ 线

粒体转运蛋白介导鸟氨酸、 精氨酸、 赖氨酸、 组氨

酸和瓜氨酸等跨线粒体膜转运ꎮ 拟南芥 ＡｔｍＢＡＣ２
介导精氨酸跨线粒体膜转运ꎬ 其在各组织中均有表

达ꎬ 以花中表达量最高[４１]ꎮ
总之ꎬ 氨基酸转运蛋白在“源”与“库”之间氨

基酸的转运过程中至关重要ꎬ 可介导氨基酸在不同

组织或器官间实现跨细胞膜或细胞器膜的“内运”
或“外排”(图 １)ꎮ

２　 氨基酸转运蛋白的生物学功能

植物基因的表达受环境因素和生长发育进程影

响ꎮ 氨基酸转运蛋白的表达具有组织和时空特异

性ꎬ 可受光、 低温、 高盐和干旱等环境信号的调

节ꎬ 氨基酸转运蛋白对提高作物产量与氮素利用效

率ꎬ 改善品质、 增强抗逆性及适应性等方面起重要

作用(表 １)ꎮ
研究发现ꎬ 某些氨基酸转运子的表达与植物生

长发育过程密切相关ꎬ 韧皮部和木质部氨基酸的含

量严格受氮需求量较大的器官如种子、 果实等的调

节ꎮ 研究证实ꎬ 拟南芥 ＡｔＣＡＴ５ 和 ＡｔＣＡＴ８ 的表达

受发育调节ꎬ ＡｔＣＡＴ５ 主要在苗期叶缘和子叶中表

达ꎬ 在花中表达量较低ꎻ ＡｔＣＡＴ８ 主要在苗期的地

上部分和根系的顶端分生组织中以及幼嫩叶片和叶

柄中表达[２４]ꎮ 甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)去
除荚果后水杨酸含量降低ꎬ ＢｎＡＡＰ１、 ＢｎＡＡＰ２、
ＢｎＡＡＰ４ 和 ＢｎＡＡＰ６ 在成熟叶片中表达量降低ꎬ 导

致韧皮部氨基酸装载降低ꎬ 导致氮素利用率降

低[４２]ꎮ ＭｔＬＡＸ２ 在蒺藜苜蓿根瘤发育早期可以响应
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图 １　 植物已知功能的氨基酸转运蛋白概况
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｗｉｔｈ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

表 １　 氨基酸转运蛋白的生物学功能
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ

氨基酸转运子
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ

生物学功能
Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

氮素利用效率　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
　 ＡｔＬＨＴ１ 无机氮不足条件下ꎬ超表达植株的氨基酸吸收量增加ꎬ氮素利用率提高 [１４]

　 ＡｔＣＡＴ９ 在囊泡中表达ꎬ调节叶片可溶性氨基酸的稳态ꎬ植株氮利用效率取决于液泡或囊泡中
的氮储存量

[２７]

　 ＢｎＡＡＰ１ꎬ ＢｎＡＡＰ２ꎬ
　 ＢｎＡＡＰ４ꎬ ＢｎＡＡＰ６ 甘蓝型油菜去除荚果后表达量降低ꎬ韧皮部氨基酸装载量减少ꎬ氮素利用率降低 [４２]

　 ＰｔＣＡＴ１１ 在杨衰老阶段高度表达ꎬ谷氨酰胺在韧皮部中装载量增加ꎬ促进氮素再利用 [１３]
　 ＭｔＬＡＸ２ 促进根瘤形成和生长ꎬ增强固氮能力 [２０]

生物学产量或经济产量　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｒ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
　 ＰｇＬＨＴ 添加外源氨基酸后ꎬ毛状根生长初期ꎬ超表达株系的毛状根生长速度比野生型更快 [１６]
　 ＰｓＡＡＰ１ 不同氮水平条件下超表达植株嫩叶生物量及种子产量均高于野生型 [４３]
　 ＡｔＡＡＰ８ 与野生型相比ꎬａａｐ８ 突变体的总长角果数显着降低达 ４０％ꎬ种子产量减少约 ４０％ [４４]

品质性状　 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔ

　 ＳｔＡＡＰ１ 反义抑制马铃薯源器官叶中 ＳｔＡＡＰ１ 表达ꎬ库器官中氨基酸水平改变ꎬ块茎氨基酸含
量降低

[９]

　 ＯｓＡＡＰ６ 调控水稻种子储藏蛋白和淀粉合成与积累来调控稻米的营养品质 [１２]

　 ＡｔＡＡＰ２ 调节氨基酸在源库器官间的分配ꎬ拟南芥突变体的叶片中氨基酸含量减少ꎬ种子含氮
量及蛋白质水平降低

[８]

抗性相关　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

　 ＧｍＰｒｏＴ１ꎬ ＧｍＰｒｏＴ２ 响应盐与干旱胁迫ꎬ超表达 ＧｍＰｒｏＴｓ 株系中内源脯氨酸积累增加ꎬ植株胁迫耐受力
提高

[２３]

　 ＭｃＡＡＴ２ 响应盐胁迫ꎬ刺激叶片韧皮部中 ＭｃＡＡＴ２ 的表达 [４５]
　 ＡｔＬＡＴ５ 突变体对盐胁迫和干旱表现出抗性 [３２]
　 ＬｊＬＨＴ１ 真菌菌根诱导百脉根根细胞中 ＬｊＬＨＴ１ 表达ꎬ在菌根中高效参与氨基酸的再吸收ꎬ利用 [４６]
　 ＡｔＬＡＴ１ 介导多胺及百草枯的吸收ꎬ其遗传变异影响拟南芥对百草枯的耐受性 [１３]

　 ＡｔＣＡＴ１ 感染丁香假单胞菌后迅速上调表达ꎬ超表达植株通过组成型活化水杨酸途径增强对
丁香假单胞菌的抗性

[２５]

　 ＲｃＬＨＴ６ꎬ ＲｃＡＮＴ１５ꎬ
　 ＲｃＰｒｏＴ２ꎬ ＲｃＣＡＴ２ 甘氨酸氟虫腈(ＧｌｙＦ)处理后诱导基因表达ꎬ介导 ＧｌｙＦ 的吸收ꎬ提高杀虫剂的有效性 [４７]
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生长素信号ꎬ 促进根瘤的形成和生长ꎬ 增强固氮能

力[２０]ꎮ
非生物胁迫可诱导植株相关基因表达ꎬ 从而提

高对外界的适应能力ꎬ 增强抗逆性ꎬ 最终影响植物

的品质及产量ꎮ 在渗透胁迫条件下ꎬ 不同功能氨基

酸转运子的表达存在差异ꎮ 拟南芥 ＡｔＡＡＰｓ 家族在

渗透压力胁迫下表达受到抑制ꎬ ＡｔＡＡＰ４ 和ＡｔＡＡＰ６
及冰叶日中花(Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ
Ｌ.)ＭｃＡＡＴ２ 在盐胁迫中表达量下调[４５]ꎬ 相反 Ａｔ￣
ＰｒｏＴ２、 ＭｃＡＡＴ１ 及大麦的 ＨｖＰｒｏＴ 在盐胁迫条件

下表达量显著上升[４８ꎬ４９]ꎮ 水稻 ＯｓＡＡＴ 家族中也有

部分基因在盐胁迫和干旱胁迫下表达量显著下调或

上调ꎬ 表明水稻氨基酸转运子可能在非生物胁迫中

发挥着关键作用[１１]ꎮ 人参 ＰｇＬＨＴ 在施加脱落酸、
水杨酸、 茉莉酸甲酯、 ＮａＣｌ 和外源氨基酸等条件

下可上调表达ꎬ 而在盐胁迫下表达量呈先升后降的

趋势ꎬ 表明 ＰｇＬＨＴ 与 ＰｇＰｒｏＴ２ 类似ꎬ 逆境胁迫环

境下对氮素的分配起一定作用[１６]ꎮ 大豆 ＧｍＰｒｏＴｓ
在响应非生物胁迫中可以发挥作用ꎬ 超表达 Ｇｍ￣
ＰｒｏＴｓ 基因的拟南芥可影响脯氨酸的合成和响应ꎬ
缓解盐和干旱胁迫对植株的伤害[２３]ꎮ

研究表明ꎬ 病原体侵染也可以影响氨基酸转运

子的表达ꎬ 进而影响植物的抗病性ꎮ 拟南芥氨基酸

转运子 ＡｔＬＨＴ１ 的表达受病原体入侵影响ꎬ 原因可

能是胞液谷氨酸盐含量升高ꎬ 谷氨酰胺影响了水杨

酸调节信号的通路ꎬ 导致植物抗病能力下降[５０]ꎮ
真菌菌根可诱导百脉根(Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａｓ Ｌ.)根细

胞中 ＬｊＬＨＴ１ 基因的表达[４６]ꎮ 蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｓ Ｌ.) 幼苗中 ＲｃＬＨＴ６、 ＲｃＡＮＴ１５、 ＲｃＰｒｏＴ２
和 ＲｃＣＡＴ２ 基因可在甘氨酸氟虫腈(ＧｌｙＦ)处理后

诱导表达ꎬ 且表达模式与 ＧｌｙＦ 在叶片中的吸收过

程相似ꎬ 表明上述基因可能参与介导 ＧｌｙＦ 的吸收ꎬ
提高了杀虫剂的有效性[４７]ꎮ 拟南芥 ＡｔＣＡＴ１ 基因

在感染丁香假单胞菌后迅速上调表达ꎬ 表明该基因

可能参与植物防御病原体系统ꎻ ＡｔＣＡＴ１ 超表达后

通过组成型活化水杨酸(ＳＡ)途径增强了对丁香假

单胞菌的抗性[５１]ꎮ
植物在发生突变、 超量表达及不同浓度的氮素

条件下ꎬ 氨基酸的转运过程也可能发生改变ꎬ 从而

提高植物氮素利用效率ꎬ 影响作物的产量和品质ꎮ
因此ꎬ 可以通过基因工程手段获得耐低氮作物新品

种以实现增产ꎮ 韧皮部中流通氨基酸的变化可能会

影响氨基酸源库的运输ꎮ 例如ꎬ 源器官和韧皮部细

胞中氨基酸转运蛋白超量表达或抑制后ꎬ 氨基酸在

韧皮部的装载及种子中的分配发生变化ꎬ 最终可能

改变源库韧皮部中氨基酸的分配[５２]ꎮ 拟南芥缺氮

条件下ꎬ ＡｔＣＡＴ１ 超表达植株赖氨酸的吸收速率加

快ꎬ 总生物量减少ꎬ 开花时间提前[５１]ꎮ ＣＡＴ２ 的

表达量是影响叶片氨基酸浓度的主要因素ꎬ 干涉

ＣＡＴ２ 的表达可以改变植物组织中氨基酸的浓

度[２５]ꎮ 在缺氮土壤中ꎬ ｃａｔ９ 突变体植株表现出萎

黄病的症状ꎬ 可溶性总氨基酸库显著受到影响ꎻ 超

表达该基因植株中的可溶性氨基酸含量较突变体更

低ꎬ 发育略微延迟ꎬ 提高了严重氮饥饿条件下植株

的存活率[２７]ꎮ ＡｔＬＨＴ１ 的超表达可在特定外源氮条

件下提高氮素的利用效率[１４]ꎮ 豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉ￣
ｖｕｍ Ｌ.)ＰｓＡＡＰ１ 在韧皮部和胚胎中超表达时ꎬ 氨

基酸源库分配得到改善ꎬ 在氮肥充足的条件下ꎬ 氮

素长距离运输、 库器官的发育、 种子产量及品质得

到改善[５３]ꎮ Ｐｅｒｃｈｌｉｋ 和 Ｔｅｇｅｄｅｒ[４３] 研究发现ꎬ 在

不同氮水平条件下ꎬ ＰｓＡＡＰ１ 超表达植株的生物学

产量均高于野生型ꎬ 改变源库氮素分配是增加产

量、 提高氮素利用效率的有效途径ꎮ 拟南芥 ａａｐ８
突变体韧皮部氨基酸装载减少ꎬ 且“库”中的氨基

酸减少ꎬ 导致角果和种子数量减少ꎬ 但种子的蛋白

质水平无变化ꎬ 表明 ＡＡＰ８ 在氮素从“源”到“库”
的分配中发挥重要作用ꎬ 影响了叶片的生理状况及

种子产量[４４]ꎮ 研究发现ꎬ 拟南芥 Ａｔｌａｔ５ 突变体对

盐和干旱胁迫表现出抗性ꎬ 幼苗游离氨基酸含量发

生改变ꎬ 表明 ＡｔＬＡＴ５ 在氨基酸内环境稳定和非生

物胁迫耐受中起一定作用[３２]ꎮ

３　 展望

氨基酸转运蛋白参与植物多个生理过程ꎬ 包括

根系对土壤氨基酸的吸收、 木质部与韧皮部间氨基

酸的转运、 以及花与种子的发育过程等ꎮ 同一氨基

酸转运子在植物不同部位表达可以发挥不同功能ꎬ
同一生理过程也可由多基因共同完成ꎮ 不同氨基酸

转运蛋白之间在功能上可能存在重叠或冗余ꎬ 如

ＡｔＬＨＴ６ 与 ＡｔＡＡＰ１ 之间存在功能冗余[７]ꎬ 可为植

物在不同环境条件下正常生长发育提供保障ꎮ 氨基

酸转运蛋白的表达由多方面因素共同调节ꎬ 现有的

研究表明ꎬ 环境因素及植物生长发育进程均可调控

氨基酸转运子的表达ꎮ 植物体内的维管组织及某一
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特定组织中氨基酸的浓度呈现动态变化ꎬ 这种变化

会影响特定氨基酸转运蛋白的表达ꎮ 目前ꎬ 关于氨

基酸转运蛋白的研究主要局限于拟南芥、 水稻及豌

豆等模式植物中ꎬ 在其他物种特别是经济类作物中

研究较少ꎬ 或只限于研究少数转运蛋白家族ꎮ 植物

氨基酸转运蛋白家族的基因功能、 分子调控机制以

及与氮营养效率、 营养元素间的互作、 植物产量与

品质、 抗病能力之间的联系等科学问题仍是今后研

究的重点ꎮ 参与韧皮部装载过程的氨基酸转运子的

功能及其分子机理还有待深入研究ꎮ 作为富含氨基

酸的茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.) Ｏ. Ｋｔｚｅ.)和果树ꎬ
以及以氨基酸态氮为主要氮源的森林树木、 草甸牧

草等物种ꎬ 其氨基酸转运子与已鉴定的家族成员在

数量上是否存在差异ꎬ 功能是否发生分化ꎬ 尚有待

进一步研究ꎮ 目前ꎬ 有关氨基酸外排转运子及跨细

胞器膜转运子等的报道仍然较少ꎬ 其基因功能的解

析及调控机制等仍是今后研究的重点ꎮ 阐明这些问

题对于提高农作物氮营养利用效率ꎬ 改善作物品

质ꎬ 发展有机农业具有重要的科学意义ꎮ
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ｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ９ ｉｓ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｔｏ ｖｅｓｉｃｌｅｓ ａｎｄ ｍａｙ ｂｅ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉꎬ ２０１５ꎬ ６: ２１２.
[２８] 　 Ｃｏｕｔｕｒｉｅｒ Ｊꎬ Ｄｏｉｄｙ Ｊꎬ Ｇｕｉｎｅｔ Ｆꎬ Ｗｉｐｆ Ｄꎬ Ｂｌａｕｄｅｚ Ｄꎬ Ｃｈａ￣

ｌｏｔ Ｍ. Ｇｌｕｔａｍｉｎｅꎬ ａｒｇｉｎｉｎｅ ａｎｄ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ

Ｐｔ￣ＣＡＴ１１ ｐｌａｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｐｏｐ￣
ｌａｒ[Ｊ] . Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ ２０１０ꎬ １０５(７): １１５９－１１６９.

[２９] 　 Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｙａｎｇ Ｌꎬ Ｌｉ Ｚ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｏｆ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｔｏｍａｔｏ ｃａｔｉｏｎｉｃ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ￣２ ｇｅｎｅ
ｔｈａｔ ｉｓ ｈｉｇｈｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｓｔａｍｅｎｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓ

Ｏｒｇꎬ ２０１３ꎬ １１２(１): ５５－６３.
[３０] 　 Ｒｅｇｉｎａ ＴＭＲꎬ Ｇａｌｌｕｃｃｉｏ Ｍꎬ Ｓｃａｌｉｓｅ Ｍꎬ Ｐｏｃｈｉｎｉ Ｌꎬ Ｉｎｄｉｖｅｒｉ

Ｃ. Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｉｎ ｐｒｏｔｅｏｌｉｐｏ￣

ｓｏｍｅｓ ｏｆ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ＣＡＴ２: ａ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ
ｂａｓｉｃ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ

２０１７ꎬ ９４(６): ６５７－６６７.
[３１] 　 Ｆｕｊｉｔａ Ｍꎬ Ｆｕｊｉｔａ Ｙꎬ Ｉｕｃｈｉ Ｓꎬ Ｙａｍａｄａ Ｋꎬ Ｋｏｂａｙａｓｈｉ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｐａ￣

ｒａｑｕａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ

ＵＳＡꎬ ２０１２ꎬ １０９(１６): ６３４３－６３４７.

[３２] 　 Ｂｅｇａｍ ＲＡ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｌ￣ｔｙｐｅ ａｍｉｎｏ

ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ (ＬＡＴｓ) ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｄ] . Ｅｄ￣

ｍｏｎｔｏｎ: Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ａｌｂｅｒｔａꎬ ２０１２.
[３３] 　 Ｏｋｕｍｏｔｏ Ｓꎬ Ｐｉｌｏｔ Ｇ. Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｅｘｐｏｒｔ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: Ａｍｉｓ￣

ｓｉｎｇ ｌｉｎｋ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１１ꎬ ４(３):
４５３－４６３.

[３４] 　 Ｔｅｇｅｄｅｒ Ｍ. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｆｏｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ:

Ｓｏｍｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｍａｎｙ ｕｎｋｎｏｗｎｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｌꎬ ２０１２ꎬ １５(３): ３１５－３２１.

[３５] 　 Ｄüｎｄａｒ Ｅꎬ Ｂｕｓｈ ＤＲ. ＢＡＴ１ꎬ ａ ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００９ꎬ ２２９ ( ５):
１０４７－１０５６.

[３６] 　 Ｈｕｎｔ ＥＪꎬ Ｐｒｉｔｃｈａｒｄ Ｊꎬ Ｂｅｎｎｅｔｔ ＭＪꎬ Ａｌｌｅｎ Ｔꎬ Ｂａｌｅ Ｊꎬ Ｎｅｗ￣
ｂｕｒｙ ＨＪ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ / Ｍｙｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ ｍｏｄｅｌ

ｓｙｓｔｅｍ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｓ ｔｈａｔ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｇｅｎｅ ｃａｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｔｈｅ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ａ ｓａｐ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ[Ｊ] .
Ｍｏｌ Ｅｃｏｌꎬ ２００６ꎬ １５(１３): ４２０３－１３.

[３７] 　 Ｂｅｓｎａｒｄ Ｊꎬ Ｐｒａｔｅｌｌｉ Ｒꎬ Ｚｈａｏ ＣＳꎬ Ｓｏｎａｗａｌａ Ｕꎬ Ｃｏｌｌａｋｏｖａ
Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. ＵＭＡＭＩＴ１４ ｉｓ ａｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｅｘｐｏｒｔｅｒ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｐｈｌｏｅｍ ｕｎｌｏａｄｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔｓ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ

２０１６ꎬ ６７(２２): ６３８５－６３９７.
[３８] 　 Ｐｉｌｏｔ Ｇꎬ Ｓｔｒａｎｓｋｙ Ｈꎬ Ｂｕｓｈｅｙ Ｄꎬ Ｐｒａｔｅｌｌｉ Ｒꎬ Ｌｕｄｅｗｉｇ Ｕꎬ

Ｗｉｎｇａｔｅ ＶＰＭ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｄｕｍｐｅｒ１ ｌｅａｄｓ
ｔｏ ｈｙｐｅｒｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｆｒｏｍ ｈｙｄａｔｈｏｄｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｌｅａｖｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００４ꎬ １６(７): １８２７－１８４０.

[３９] 　 Ｆｕｊｉｋｉ Ｙꎬ Ｔｅｓｈｉｍａ Ｈꎬ Ｋａｓｈｉｗａｏ Ｓꎬ Ｋａｗａｎｏ￣Ｋａｗａｄａ Ｍꎬ
Ｏｈｓｕｍｉ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＡＶＴ３ꎬ ａ

ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｖａｃｕｏｌａｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓꎬ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１７ꎬ ５９１(１): ５－１５.
[４０] 　 Ｓｅｋｉｔｏ Ｔꎬ Ｎａｋａｍｕｒａ Ｋꎬ Ｍａｎａｂｅ Ｋꎬ Ｔｏｎｅ Ｊꎬ Ｓａｔｏ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｌｏｓｓ ｏｆ ＡＴＰ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｌｙｓｉｎｅ ｕｐｔａｋｅ ｉｎ ｔｈｅ ｖａｃｕｏｌａｒ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｖｅｓｉｃｌｅｓ ｏｆ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ ｙｐｑ１Δ

ｍｕｔａｎｔ[ Ｊ] . Ｂｉｏｓｃｉ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２０１４ꎬ ７８ ( ７):
１１９９－２０２.

[４１] 　 Ｃａｔｏｎｉ Ｅꎬ Ｄｅｓｉｍｏｎｅ Ｍꎬ Ｈｉｌｐｅｒｔ Ｍꎬ Ｗｉｐｆ Ｄꎬ Ｋｕｎｚｅ Ｒꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ａ ｎｕｃｌｅａｒ ｅｎｃｏｄｅｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎ￣
ｄｒｉａｌ ａｒｇｉｎｉｎｅ￣ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｏｒ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２００３ꎬ ３(１): １－１０.

[４２] 　 Ｌｅｅ ＢＲꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｂａｅ Ｄꎬ Ｋｉｍ ＴＨ. Ｐｏｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｓｏｕｒｃｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２０１６ꎬ １０６:
１５９－１６４.

[４３] 　 Ｐｅｒｃｈｌｉｋ Ｍꎬ Ｔｅｇｅｄｅｒ Ｍ. Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｃｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１７ꎬ １７５: ２３５－２４７.
[４４] 　 Ｓａｎｔｉａｇｏ ＪＰꎬ Ｔｅｇｅｄｅｒ Ｍ. Ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｓｏｕｒｃｅ ｗｉｔｈ ｓｉｎｋ:

ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡＡＰ８ ｉｎ ｐｈｌｏｅｍ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｆ ａｍｉｎｏ

ａｃｉｄｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１６ꎬ １７１(１): ５０８－５２１.
[４５] 　 Ｒｅｎｔｓｃｈ Ｄꎬ Ｆｒｏｍｍｅｒ ＷＢ. Ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｌｉｎｅ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｐｒｅｓｓｅｄ ｂｒｏａｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ
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ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｐｅｒｍｅａｓｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｙｅａｓｔ

ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｐｅｒｍｅａｓｅ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｍｕｔａｎｔ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ

１９９６ꎬ ８(８): １４３７－１４４６.

[４６] 　 Ｇｕｅｔｈｅｒ Ｍꎬ Ｖｏｌｐｅ Ｖꎬ Ｂａｌｅｓｔｒｉｎｉ Ｒꎬ Ｒｅｑｕｅｎａ Ｎꎬ Ｗｉｐｆ Ｄꎬ

ｅｔ ａｌ. ＬｊＬＨＴ１􀆰２￣ａ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｐｌａｎｔ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｒｏｍ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｌ Ｆｅｒｔｉｌ Ｓｏｉｌｓꎬ

２０１１ꎬ ４７(８): ９２５－９３６.

[４７] 　 Ｘｉｅ Ｙꎬ Ｚｈａｏ Ｊꎬ Ｗａｎｇ Ｃꎬ Ｙｕ ＡＸꎬ Ｌｉｕ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｙｃｉｎｅｒｇｉｃ￣

Ｆｉｐｒｏｎｉｌ ｕｐｔａｋｅ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ａｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃａｒｒｉｅｒ ｓｙｓ￣

ｔｅｍ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｅｓ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ

ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [ Ｊ] . Ｊ Ａｇｒｉｃ Ｆｏｏｄ

Ｃｈｅｍꎬ ２０１６ꎬ ６４(１９): ３８１０－３８１８.

[４８] 　 Ｕｅｄａ Ａꎬ Ｓｈｉ Ｗꎬ Ｓａｎｍｉｙａ Ｋꎬ Ｓｈｏｎｏ Ｍꎬ Ｔａｋａｂｅ Ｔ. Ｆｕｎｃ￣

ｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｌｔ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ ｂａｒｌｅｙ

ｒｏｏｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００１ꎬ ４２(１１): １２８２－１２８９.
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