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植物氮信号感知与根系发育

余 悦#，冉贵平#，皮利民*

 （武汉大学高等研究院，武汉 430070）

摘　要： 氮素是构成生物体的主要成分，也是植物体所需的重要营养元素。为应对土壤中氮素含量的变化，植

物体需要通过一系列复杂的通路来精密调控根部构型，以达到最优的氮吸收效率。本文综述了植物根部接收氮

素信号的感受器及其调控根系发育的具体途径，详细阐述了氮信号通路、植物激素以及其他分子间的交互对植

物根系发育的协同调控，并展望了该领域研究的应用方向，以期为今后植物根系与氮素信号互作机制的探索提

供新的研究思路。
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Nitrogen sensing and root development in plants
Yu Yue#，Ran Guiping#，Pi Limin*

 （Institute For Advanced Studies, Wuhan University, Wuhan 430070, China）

Abstract：Nitrogen  is  a  major  component  of  living  organisms  and  an  essential  nutrient  for  plant  growth.  To

adapt to changes in nitrogen availability in the soil, plants employ complex signaling pathways to finely regu-

late  root  system  architecture  to  optimize  nitrogen  uptake  efficiency.  This  review  focuses  on  the  receptors

involved  in  perceiving  nitrogen  signals  in  plant  roots  and  the  specific  mechanisms  governing  root  develop-

ment.  It  also  elaborates  on  the  interplay  between  nitrogen  signaling  pathways,  plant  hormones,  and  other

molecules that  coordinately  regulate root  growth and development.  This  review aims to  provide valuable in-

sight into how plant roots perceive and respond to nitrogen signals.

Key words：Nitrogen signal；Root development；Phytohormone

自然界中的生命体都有和外部环境进行物质

和能量交换的能力，在这一过程中，机体通过感

知外界环境信息，与自身内源信号相整合，从而

调控自身生长发育和繁殖等一系列生命进程。对

于大多数陆生植物而言，土壤除了能帮助其固着

生长，也为其提供水分和养分。因此，土壤环境

变化直接影响植物生长发育。土壤中的重要营养

元素——氮，在土壤中的浓度、分布状况，是植物

根系感知的重要信号。为适应土壤中复杂的氮信

号环境，植物通过改变根系结构以实现最高的氮

利 用 效 率（Nitrogen-use  efficiency， NUE）。 在

水稻（Oryza sativa L.）、拟南芥（Arabidopsis tha-
liana （L.） Heynh）、玉米（Zea mays L.）等植

物中，普遍存在这种根系构型响应土壤氮素结构

变化的现象，且大部分植物体中氮信号诱导的根

系结构重塑途径与植物激素通路相互交联。本文
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总结了近年来植物根系感知及响应外源氮信号途

径的研究进展以及亟待解决的问题，并展望了该

领域研究的应用方向，以期为今后植物根系与土

壤氮信号互作机制的研究提供理论基础。 

1　植物根际氮信号的感知

在自然条件下，为应对不同土壤条件，植物

需要不断优化根系构型，氮供应不足或分布不均

会诱导植物根觅食反应（Foraging response）[1]，

通过增大整体或局部的根表面积来增强对氮的吸

收。而高氮环境下，由于氮素营养充足，植物则

倾向于削弱根部生长，将更多营养转运到地上部[2, 3]。

硝酸盐和铵盐是植物利用的主要无机氮源，其中

硝酸盐是大多数生长于富氧土壤中植物的主要氮

源，铵盐是生长在淹水或酸性土壤条件下植物的

主要氮源[4]。

在土壤环境中，硝酸根离子浓度存在范围较

大的波动，为适应这一自然现象，高等植物体内

演化出两套转运系统，分别是适应低硝酸盐浓度

 （<0.5 mmol/L）的高亲和性转运系统和适应高硝

酸盐浓度（>0.5 mmol/L）的低亲和性转运系统。

共涉及到 4 类已知的硝酸盐转运家族 [5-7]，分别为

氯离子通道家族（CLC）、硝酸盐转运体 2 家族

 （NRT2）、硝酸盐转运体 1/小肽转运体家族 NPF
 （NRT1/PTR）和 S-型 阴 离 子 通 道 及 其 同 系 物

 （SLAC/SLAH）[8]。其中，在根部表达量较高且

参与根系对土壤氮信号感知的主要为 NPF 家族和

NRT2 家族的成员（表 1）。拟南芥中，AtNRT1.1
是 NPF 家族的重要成员，也是一种双亲和转运体，

在土壤氮水平改变时，AtNRT1.1 的 101 位苏氨酸

残基会在磷酸化和去磷酸化两种状态间转变，以

此来改变其对硝酸盐的转运亲和力。有趣的是，

该基因的 T-DNA 插入突变体 chl1-5 表现为硝酸盐

信号严重不敏感和硝酸盐摄取缺陷，而点突变转

基因材料 chl1-9 仅表现硝酸盐摄取障碍，这暗示

硝酸盐摄取与下游氮信号响应过程可能相互独立[9]。

水稻中 OsNPF2.2、2.4、7.2、8.9 都属于 NPF 家

族的硝酸盐低亲和性转运蛋白，其中 OsNPF2.2、

OsNPF2.4 依赖于跨膜 pH 梯度转运硝酸根离子，

主要表达于木质部薄壁细胞的细胞膜，参与硝酸

根离子在木质部的装载，这暗示它们可能参与硝

酸盐向地上部的转运，帮助完成植物体内氮素营

养的再分配[10, 11]。水稻中，在根组织中大量表达

的 OsNRT1.1b 作为同属于 NPF 家族的双亲和性

转运体，也可以调控硝酸盐的摄取以及根部向地

上部的运输[12]。OsNRT2 家族的 OsNRT2.1 和 Os-
NRT2.2 作为高亲和力转运体, 在低硝酸盐条件下

与伴侣蛋白 OsNAR2.1 共同作用调控硝酸盐的吸

收，同家族的 OsNRT2.3a 作为低亲和力转运蛋白，

主要负责硝酸盐从地下部到地上部的转运[13]。

植物吸收利用的另一无机氮源，即铵盐，同

样能够调控植物根系形态发育。与局部硝酸盐

供应引起的根伸长作用不同，局部铵盐供应会

诱 导 植 物 产 生 高 度 分 支 短 根 的 表 型。 植 物 中 ，

根 据 其 演 化 特 征， 铵 转 运 蛋 白 被 分 为 AMT1 和

AMT2 两 类 （表 1）。 拟 南 芥 AMT 家 族 共 包 含

6 个成员，其中 AtAMT1;1、AtAMT1;2、AtAMT1;
3 和 AtAMT2;1 大量表达于根部表皮细胞，且被认

为广泛参与铵根离子依赖的侧根诱导过程[14]。水稻

中的 AMT1 和 AMT2 亚家族分别包含 4 个和 8 个

成员，其中 OsAMT1.3 和 OsAMT1.2 在根部有表

达，有研究认为它们分别承担根部铵感受器和铵

转运体的职责，此外过表达 OsAMT1.3 也会上调

OsAMT1.2 的表达，同时 OsAMT1.2 过表达植株

也具有根系体量增大和根分支增多这样的优良根

表型[15]。有趣的是，与水稻中 AMT1 亚家族铵转

运蛋白受铵态氮诱导上调的情况恰恰相反，拟南

芥中 AMT1s 在铵态氮缺乏时上调，但在铵根充足

的条件下表达下调[15-28]。 

2　氮信号调控植物根系构型
 

2.1　氮信号通过激素途径调控植物根系发育

自然环境下，植物体根系为适应土壤中的复

杂氮环境，形成特异的根系构型，拟南芥根系在

轻微缺氮环境下，为探寻土壤养分，侧根及主根

长增加，侧根数目增多，在重度缺氮环境下，为

分配更多营养资源到地上部，根系整体发育凝

滞[2, 3]。研究发现，多种植物激素参与氮信号调节

侧根起始，主侧根伸长等多个生物学过程[29]。随着

这一领域研究的深入，氮信号响应途径与植物激

素通路的串扰逐渐明晰，氮信号可以调节多种激

素的生物合成与运输，植物激素也参与外源氮信

号的感知以及氮素代谢。

生长素（Auxin）是首个被发现可以受外源氮
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信号调控的植物激素[30]，氮信号通过调控 Auxin 的合

成转运控制局部生长素流量，进而精细调控植物

根系构型（图 1）。研究证明，拟南芥中 Auxin 合

成基因 TAA1、TAR1、TAR2[31] 以及 YUC3、5、7、

8[32] 受低氮诱导在根尖表达，调控侧根的伸长和数

目。在小麦（Triticum aestivum L.）中，TAR2 同

样也受低氮诱导调控侧根分支[33]。在植物根部，氮

水平影响生长素的极性运输，多种 Auxin 载体表达

受 氮 水 平 调 节， 进 而 调 控 下 游 生 长 发 育 过 程 ，

Auxin 外排蛋白家族 PINs 在水稻根部局部氮供应

的条件下调节侧根伸长[34]，在拟南芥中 PINs 则参

与硝酸盐诱导的主根伸长[35]。AUX1 和 AXR4 则作

为生长素内流载体，受到局部氮供应诱导表达，

致使侧根区域 Auxin 流量大大增加，从而促进侧根

原基的起始[3]。除了直接调节 Auxin 合成运输相关

基因，NPF6.3/NRT1.1 作为双亲和性硝态氮转运

蛋 白， 在 严 重 氮 缺 乏 条 件 下 ， 从 侧 根 根 尖 转 运

Auxin，下调下游控制细胞伸长的 WOX5、PLT1

而抑制侧根伸长[36]，类似的，玉米中 PIN1、PIN9

能够介导局部高硝酸盐条件下的 Auxin 再分配 [37]，

 

表 1　拟南芥和水稻根中表达的氮转运蛋白
Table 1　N transport proteins expressed in Arabidopsis thaliana and Oryza sativa roots

转运蛋白
Transport protein

表达区域
Expression pattern

主要功能
Description

参考文献
References

AtNRT1.1 根、保卫细胞 硝酸根吸收，生长素累积 [16]

AtNRT1.2 根 根部硝酸盐吸收 [17]

AtNRT1.5 根 硝酸根地下到地上部的转运 [18]

AtNRT1.8 根、地上部 木质部硝酸盐转运 [18]

AtNRT1.9 根部伴胞 硝酸根木质部到韧皮部的转运 [19]

AtNRT1.11 根茎韧皮部 木质部硝酸盐转运 [19]

AtNRT1.12 根茎韧皮部 木质部硝酸盐转运 [19]

AtNRT2.1 根表皮及皮层细胞 硝酸盐吸收 [20]

AtNRT2.2 根 硝酸盐的吸收和转运 [21]

AtNRT2.3 根、茎 硝酸盐转运 [21]

AtNRT2.4 根部表皮质膜 硝酸盐转运 [23]

AtNRT2.5 根表皮及皮层细胞、根毛 表达受硝酸盐抑制 [22]

AtNRT2.6 根、茎 硝酸盐转运 [21]

AtAMT1;1 根表皮及皮层细胞 铵根离子吸收 [23]

AtAMT1;2 根皮层根茎内皮层细胞 铵根离子从质外体向维管束转运 [23]

AtAMT1;3 根表皮及皮层细胞 铵根离子吸收 [23]

AtAMT2;1 根茎木质部 铵根离子地下到地上部的转运 [23]

OsNRT1.1b 根表皮、根毛、微管组织、叶鞘、叶片和茎 双亲和力硝酸根转运蛋白 [12]

OsNPF2.4
根表皮、木质部薄壁组织、
韧皮部伴细胞、 叶片韧皮部

低亲和力硝酸根转运蛋白,
硝酸根地下到地上部的转运 [11]

OsNPF7.2 根系的厚壁组织、皮层和中柱 低亲和力硝酸根转运蛋白 [24]

OsNPF7.9 根系、叶片和根茎结合处 硝酸根地下到地上部的转运 [25]

OsNPF8.9 根系的外层、根表皮和根毛 低亲和力硝酸根转运蛋白 [26]

OsNRT2.1 根、地上部 高亲和力硝酸根转运蛋白 [13]

OsNRT2.2 根 高亲和力转运蛋白 [13]

OsNRT2.3a 根部的微管组织和根颈 低亲和力硝酸根转运蛋白，硝酸根地下到地上部的转运 [13]

OsNRT2.3b 微管组织、根系和地上部韧皮部 高亲和硝酸根转运蛋白，能够感知细胞溶质内 pH 的变化 [13]

OsNRT2.4 侧根原基和地上部微管组织 假定的高亲和硝酸根转运蛋白 [13]

OsAMT1.1 根表皮、微管组织、根颈、维管束、叶肉细胞 铵根离子地下到地上部的转运 [27]

OsAMT1.2 微管组织、初生根根尖的内皮层和中柱鞘 铵根离子转运蛋白 [15]

OsAMT1.3 根系维管束组织和侧根原基 铵根离子转运蛋白 [15]

OsAMT2.1 根系、地上部、叶片、叶鞘 低亲和铵根离子转运蛋白 [28]
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水 稻中 OsPIN1b 则 在 低 硝 酸 盐 条 件 下 控 制 Au-
xin 从茎到根的极性运输，促使植株主根伸长 [38]。

在低氮诱导水稻种子根伸长的过程中也涉及到细

胞分裂素（Cytokinin，CK）合成基因 OsIPTs 的

下调，细胞分裂素氧化酶基因 OsCKXs 的上调，

根部 CK 含量降低，进一步调控下游基因，致使根

分生组织细胞增殖和细胞伸长[39]。相反，足量的硝

酸盐可以刺激根部 CK 浓度增高，并在木质部通过

载体 ABCG14 将 tZ 类 CK 运往地上部，调控地上

部发育[40-42]。

生长素和细胞分裂素途径与氮信号通路的交

汇串扰，使得外源氮信号能利用这些经典植物激

素调控植物体外部形态和内在状态以适应复杂自

然氮环境，特别是直接感知吸收土壤氮素的根部

相关表型。然而，随着相关研究的深入，其他植

物激素水平也被发现在一定程度上受到外源氮信

号调控。例如在拟南芥中，脱落酸（Abscisic acid，

ABA）合成突变体（aba1-1、2-3、2-4 和 3-2）[43]

表现出硝酸盐敏感性缺陷。进一步研究发现，为

维持根部分生组织活性，硝酸盐会作为信号分子

调节根系内皮层和静止中心中 ABA 浓度，通过上

调 β-葡 萄 糖 苷 酶 1（BG1）， 硝 酸 盐 可 以 解 除

ABA-葡萄糖酯的聚合结构，进而释放具有生物活

性的 ABA[44, 45]。类似的，小麦中 BG1 也受硝酸盐

诱导上调，促进根部 ABA 积累[45]。DELLA 蛋白是

GA 信号通路中的核心负调控因子，参与植物应对

多种逆境，也是调节植物生长发育所需的重要分

子，广泛存在于拟南芥、水稻及其他植物中。在

硝酸盐信号刺激下，DELLA 蛋白降解，从而在硝

酸盐充足条件下促进 GA 合成。在玉米中，低硝酸

盐环境则会下调 GA 合成基因（ZmKS2、ZmKS4、

ZmGA20ox1 和 ZmGA20ox4），上调其分解基因

 （ZmGA2ox10、 ZmGA2ox5、 ZmGA2ox6、 Zm-
GA2ox7 和 ZmGA2ox12）， 降 低 地 下 部 活 性 GA
水平[46]。此外，另一项研究表明，低氮胁迫下，高

亲和力转运体基因 NRT2.1 表达上调，同时乙烯

 （Ethylene， ETH）信 号 通 路 的 关 键 基 因 CTR1、

EIN3 和 EIL1 的上调，快速释放大量乙烯，而乙烯
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氮信号调控生长素生物合成基因（TAA1、TARs）和转运基因（AUXs、AXRs 和 PINs）调控根系生长素水平，进而调控不同土壤环境
 （轻度缺氮、重度缺氮和局部氮供给）下拟南芥根系发育。不同颜色代表土壤氮浓度，颜色越深，土壤氮素浓度越高。

Nitrogen signaling regulates expression of auxin biosynthesis genes (TAA1 and TARs) and transport genes (AUXs, AXRs, and PINs) to con-
trol auxin levels in roots. This regulation impacts Arabidopsis thaliana root growth and development under various soil conditions (mild N de-
ficiency,  severe  N  deficiency,  and  local  N  supply).  Colors  represent  different  soil  nitrogen  concentrations,  with  darker  colors  indicating
higher levels.

图 1　不同土壤环境下氮信号通过生长素途径调控拟南芥根系发育
Fig. 1　Nitrogen signaling regulates Arabidopsis thaliana root development through the auxin

pathway under different soil environments
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可以下调 NRT2.1 的表达量，从而形成低氮条件下

涉及乙烯释放量和 NRT2.1 表达量的一个负反馈调

节环[47]。拟南芥响应低硝酸盐条件时，类钙调蛋

白 CML38 与 PEPR2 相互作用，也可以通过下游

油菜素甾醇（Brassinosteroids，BRs）途径负调

控根的生长[48, 49]。根据前人的研究，低硝酸盐条件

下，根系中茉莉酸（Jasmonic acid，JA）水平极

大地降低，而水杨酸（Salicylic acid，SA）水平升

高[50]。此外，类似于 NPF6.3/NRT1.1 介导的生长

素/氮信号通路串扰，植物体内 NPF4.1、4.2、4.5
和 4.6 具有转运 ABA 的能力，而 NPF3 和 2.10 则

能够转运 GA[29]。然而，ABA 和 GA 通路是否通过

这些转运蛋白来完成和氮信号通路的交互尚不

清楚。 

2.2　氮信号通过非激素途径调控植物根系发育

植物根系周围往往存在多种形式的氮源，其

中氨基酸和小肽形式的可溶有机氮，常作为生长

在矿物质含量较低的温带地区植物的潜在氮源[51]，

同时也可以作为调控植物根发育的信号分子发挥

作用。植物中探究氨基酸对根生长发育作用的研

究相对较少，尽管在多种氨基酸存在的情况下根

系生长会受到抑制，但只有谷氨酸能引起生长、

根尖形态和根分枝的变化，即使是低浓度的谷氨

酸（<50 mmol/L）也会显著抑制主根生长和刺激

侧根突破而产生更短、更多的侧根[52, 53]。低氮环境

下拟南芥根中会分泌能从木质部易位到茎的小肽

CEPs，识别并结合受体 CEPR1/2，产生的非分泌

性多肽 CEPD1 及其同源物作为次生信号通过韧皮

部运输到根[54, 55]。氮响应 CLE- CLV1 是一种控制

侧根生长的重要机制，在严重氮缺乏环境下，防

止侧根向氮缺乏区域扩张。当植物长时间处于低

氮环境时，一组 CLE 小肽（CLE1、3、4 和 7）表

达上调，抑制侧根原基的生长和突破，CLE 信号

受到其受体 CLV1 的反馈调节，clv1 则表现出侧根

原基向侧根的加速转变[56]。

近年来的研究表明，植物体内存在如 micro-
RNA、Ca2+等同时参与氮信号和根系生长的因子。

植物体内生长发育过程中发挥重要功能的 bHLH 转

录因子和生长素受体 TIR1、AFB1、AFB2 和 AFB3
可以被硝酸盐还原和同化代谢产物 miR393 降解[57]。

水稻中与 AtNRT1.1 同源的 5 个基因（OsMADS23、

25、 27、 57 和 61）中 4 个 （OsMADS23、 25、

27 和 57）在根中表达，OsMADS25、27 和 57 受

到 硝 酸 盐 诱 导 表 达[58]， OsMADS23、 27、 57 和

61 受到 miR444 调控。局部硝酸盐处理将刺激水

稻侧根生长，而在 miR444a 过表达系中，这种反

应缺失[59]。氮胁迫条件下，钙信号通路中的重要分

子 Ca2+传感器 CBL7 被诱导表达，与野生型相比，

cbl7 在严重氮缺乏条件下对根系生长的抑制效应

更强，同时硝酸盐转运蛋白基因 AtNRT2.5 和 At-
NRT2.5 表达量降低[60]。 

3　展望

植物根系具有可塑性以适应土壤环境变化。

对于经济作物而言，在完成全面推进半矮化育种

的第一次绿色革命后，提高产量的一大重点转变

到提高氮利用效率，而其中的重要一环就是改良

作物根系构型。NUE 是一种衡量植物捕获和利用

氮素能力的指标，可以简单定义为作物施用单位

氮肥的产量。NUE 由 N 吸收效率、N 同化效率和

N 再活化效率组成，涉及 N 吸收、同化、转运和

再活化等几个生物学过程和代谢过程[61]。

随着科学技术的发展，生物技术已经广泛应

用于作物根系结构的改良和氮利用效率的提高。

基因编辑结合全基因组分析是探索新的 NUE 靶点

并明确其功能的主流手段。此外，基于突变体筛

选的图位克隆也是挖掘有助于提高 NUE 的候选基

因的重要策略。反向遗传学手段如 T-DNA 插入、

Ds 插 入 、 RNAi 和 过 表 达 以 及 新 兴 的 CRISPR/
Cas 工具为阐明更多 NUE 基因功能，培育出新的

作物品种，降低生产成本，减少环境污染提供了

更多可能。基于图位克隆和 QTL 分析，OsGRF4
是一个关键的 NUE 基因，调控水稻铵盐摄取，靶

向 OsGRF4 的 RNAi 可以减少铵根摄取，ACTIN1
驱动的 OsGRF4 过表达则会增加铵根摄取。BR 合

成关键基因 AtDWF1 通过 GWAS 被证明参与低氮

条件下的根伸长，过表达 AtDWF1 显著促进植物

的生长和氮的积累[29]。

植物中，尽管已经挖掘出一部分参与氮信号

调控根系发育的潜在功能基因，但它们参与这一

生物学过程的具体分子机制仍需探究，植物激素

和氮信号对根系发育的交互调节机制也有待阐明。

此外，植物根系外部环境，如土壤 pH 值[62]、温室

效应[63] 等对植物无机氮的吸收也具有一定影响，
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后 续 应 重 视 这 部 分 研 究， 更 大 限 度 地 提 高 作 物

NUE，为改善生态环境提高作物品质提供理论支

持。在系统生物学背景下协同调控植物生长、光

合作用和氮代谢是研究未来农业持续性发展的重

要方向。
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