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摘要  提高植物的氮素利用效率(NUE)不仅有利于保障全球粮食安全, 也是实现农业可持续发展的重要途径。近半个世纪

以来, 植物氮素利用机理研究已取得重要进展, 但NUE的调控机制仍不明确, NUE的提高仍然十分有限。高等植物集光合碳

素同化和氮素同化于一体, 只有碳氮代谢相互协调, 才能维持植物体内的碳氮平衡, 保证植物正常生长发育。由于C3和C4

植物的光合氮素利用率(PNUE)存在差异, 对氮素的利用效率也会存在差异。为了更有效地提高作物的NUE, 须更全面地了

解C3和C4植物对氮素吸收、转运、同化和信号转导等关键因子的功能和调控机制。此外, 面对大气CO2浓度增高和全球气

候变暖条件下的植物碳氮同化及其机理的研究也不容忽视。该文综述了C3和C4植物氮素利用关键因素的差异及其调控机

制, 并对提高C3禾本科作物氮素利用效率的遗传改良途径进行了展望。 
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氮素是维持植物生长发育最主要的元素之一, 提

高作物的氮素利用效率 (nitrogen use efficiency, 

NUE)是保障粮食安全 , 实现“资源节约和环境友

好”的重要途径(徐晓鹏等, 2016)。根据叶片解剖结

构、植物碳代谢方式以及生物化学代谢差异, Brown 

(1978)提出C4比C3植物氮素利用效率高的假说。20

世纪80–90年代在室内人工控制条件下佐证了这一假

说的正确性(Sage and Pearcy, 1987; Oaks, 1994; 

He et al., 1994; 何新华等, 1995)。除氮素利用效率

在碳代谢上的差异外, NUE差异的关键在于氮代谢特

征, 即氮素还原、同化酶类在细胞内发挥功能的位置 

以及对氮素吸收、还原、同化的机制不同。何新华等

(1995)认为, C3和C4植物氮素利用效率差异由特殊基

因控制, 是长期进化的结果。然而, 目前对C3和C4植

物氮素利用效率差异机制的进展尚未见系统梳理。本

文综述C3和C4植物对氮素利用效率的差异机制、成因

及C3作物氮素利用效率遗传改良技术, 旨在为合理

利用氮素, 减少农业面源污染提供科学依据。 

1  C3和C4植物氮素同化酶类的空间差异 

C4植物氮素还原同化酶的空间协同效应是C4比C3植

物氮素利用效率高的主要原因(图1A, B)。C4植物在结

构上区别于C3植物的典型特征是拥有Kranz结构的维

管束鞘细胞(巩玥等, 2014)。C4植物既可以在叶肉细

胞, 也可在维管束鞘细胞进行NH4
+的同化, 合成氨基

酸和蛋白质(何新华等, 1995); 而C3植物氮素还原只

在叶肉细胞进行, 导致其NUE低。采用蛋白质组学研

究玉米(Zea mays)叶肉细胞和维管束鞘细胞叶绿体

(膜)上蛋白质表达差异, 结果表明, 在C4植物中氮同

化(如氨基酸合成)在叶肉和维管束鞘细胞之间是被分

隔开的(Majeran and Wijk, 2009), 与氮吸收相关酶

类主要存在于叶肉细胞的叶绿体中, 而淀粉合成相关

酶类主要存在于维管束鞘细胞的叶绿体中(Majeran 

et al., 2005; Suzuki et al., 2007)。 

在细胞解剖结构上, C4植物叶脉间距普遍小于C3

植物, 叶脉密度高, 两叶脉间的叶肉细胞层数也较少

(Langdale, 2011; Nelson, 2011)。C4植物叶肉细胞延

迟分化在叶片解剖结构和转录组中都很明显, 这与光

合基因延迟表达、叶绿体的增殖和发育周期基因的表

达差异有关。延迟分化的叶肉细胞能促进叶脉组织形

成, 从而增加C4植物的叶脉密度。叶肉和叶绿体分化

延迟可能是构成型光形态发生COP9 (CONSTITU- 
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图1  C3和C4植物叶片碳同化和氮同化示意图 

(A) C3植物叶片碳同化和氮同化; (B) C4植物叶片碳同化和氮同化。AA: 氨基酸; 3PGA: 3-磷酸甘油酸; GAP: 3-磷酸甘油醛; GS: 谷

氨酰胺合成酶; GOGAT: 谷氨酸合成酶; NiR: 亚硝酸还原酶; NR: 硝酸还原酶; PEP: 磷酸烯醇式丙酮酸; RUBP: 1,5-二磷酸核酮糖 

 
Figure 1  A schematic graph of carbon and nitrogen assimilation in C3 and C4 plant leaves 
(A) Carbon and nitrogen assimilation in leaves of C3 plants; (B) Carbon and nitrogen assimilation in leaves of C4 plants. AA: 
Amino acid; 3PGA: 3-phosphoglyceric acid; GAP: 3-phosphoglyceraldehyde; GS: Glutamine synthetase; GOGAT: Glutamate 
synthase; NiR: Nitrite reductase; NR: Nitrate reductase; PEP: Phosphoenolpyruvic acid; RUBP: Ribulose-1,5-disphosphate 

 

TIVE PHOTOMORPHOGENESIS 9)信号受体表达

延长的结果, 从而延缓强光对植物形态建成的抑制效

应(Külahoglu et al., 2014)。 

随着人们对光合途径认识的不断深入, 对C3与

C4植物光合类型划分界限也越来越不明显。C4途径的

关键酶包括磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenol-

pyruvate carboxylase, PEPC)、丙酮酸磷酸双激酶

(pyruvate orthophosphate dikinase, PPDK)、NAD 

(P)-苹果酸酶(NAD (P) malic enzyme, NAD(P)-ME)、

NAD (P)-苹果酸脱氢酶(NAD(P)-malic dehydrogen-

ase, NAD (P)-MDH)及碳酸酐酶 (carbonic anhy-

drase, CA)等。研究表明, C4循环中所有酶促反应都

存在于C3植物中(Aubry et al., 2011), 并且C4循环酶

的大部分基因能够在C3叶片中表达(Christin et al., 

2013; Bräutigam et al., 2014)。C4光合作用中有3种

类型的C4酸脱羧酶, 即需NADP的苹果酸酶(NADP- 

ME)、需NAD的苹果酸酶(NAD-ME)和磷酸烯醇式丙

酮酸羧激酶(phosphoenolpyruvate carboxylase, PE-
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PCK) (Furbank, 2011)。 

研究发现, 在没有Kranz结构的水生植物和2种

藜科植物(Binertia cycloptera和Suaeda glauca)的叶

肉细胞内进行C4光合作用, 使这种C3植物的C3和C4

途径在同一细胞的微循环中实现, 即在同一细胞内利

用细胞器和酶的严格分隔来有效模拟Kranz结构的空

间分离, 发现PEPCase和Rubisco分别位于叶肉细胞

的细胞质和叶绿体中(Voznesenskaya et al., 2002; 

Bowes, 2010)。与C4植物相同, 在C3植物所固定的

CO2中, 一部分是大气中的CO2, 另一部分是PEPC-

ase重新固定了呼吸作用释放的CO2。例如 , 小麦

(Triticum aestivum)和水稻(Oryza sativa)光呼吸过程

产生的CO2约有10%被再固定重新利用(Busch et al., 

2013)。罗璇等(2014)以4个小麦品种(C3)和4个谷子

(Setaria italica) (C4)品种为材料, 比较其在不同生育

时期叶片的光合效率, 以及其叶片中C4光合途径关键

酶(MDH、NADP-ME、PEPC和PPDK)活性的差异, 结

果表明, 在小麦和谷子的不同发育时期叶片中均可检

测到PEPCase、PPDK、NAD(P)-ME和NAD(P)-MDH

的活性, 且其酶活性与净光合速率变化趋势一致; 小

麦的NADP-ME和PPDK活性、谷子的MDH、PEPC

和PPDK活性各自与其净光合速率呈显著正相关。然

而, C4途径酶活性在植物不同器官间有较大差异。例

如, 小麦叶片C4途径酶活性相对较弱, 而穗中C4途径

酶PEPCase、NAD(P)-ME和NAD(P)-MDH的活性明

显高于旗叶, 麦穗可将呼吸释放的CO2重新固定(魏

爱丽等, 2003)。由于酶是由活细胞产生并对其底物具

有高度特异性和高度催化效能的含氮蛋白质, 上述光

合CO2同化关键酶类的空间差异, 与NO3
–还原同化和

NH4
+同化相关酶类以及氨基酸和蛋白质合成相偶联, 

从而造成C3和C4植物氮素同化酶类的分布和功能存

在空间差异(图1A, B)。 

2  C3和C4植物氮素吸收营养机制 

C4植物光合作用机制是被子植物长期适应环境进化

而成(Sage et al., 2011)。与C3光合机理相比, C4光合

作用进化出了复杂的叶片结构和生化适应机制(Chri-

stin and Osborne, 2014)。近7 500种C4植物隶属于

62个不同进化区系(Sage et al., 2011), 虽然C4植物

在数量上只占陆地植物的3%, 却完成了陆生植物

25%的光合作用(Edwards et al., 2010)。C4植物光合

优势在于其气孔数量多, CO2补偿点低, 高温或高辐

照条件下较低的光呼吸(Li et al., 1999)以及高氮素利

用效率(Brown, 1978; Sage and Pearcy, 1987; Oaks 

1994; 何新华等, 1995)。例如, 莎草属(Cyperus)植物

高NUE的原因在于其高效率的Rubisco光合酶(Sage 

et al., 1999)。C4植物总Rubisco基因表达较C3植物大

幅下调 , 导致Rubisco蛋白及Calvin-Benson循环酶

含量减少(不包括将3-PGA还原为磷酸丙糖酶) (Wes-

singer et al., 1989)。 

与C3植物相比, C4植物蛋白质合成相关基因的表

达也相应较低(Bräutigam et al., 2011, 2014; Gowik 

et al., 2011)。Bräutigam和Gowik (2016)认为, 基因

表达量降低和叶片蛋白质含量减少使一些C4植物具

有更高的氮素利用效率, 其原因是Rubisco在光合作

用和氮素利用与平衡方面发挥重要作用(Spreitzer 

and Salvucci, 2002; Nowicka et al., 2018)。其一, 核

酮糖-1,5-二磷酸(RuBP)的氧化反应生成3-磷酸甘油

酸 (3-PGA)和2-磷酸甘油酸 (2-PG), 光呼吸将2个

2-PGA分子循环为1个3-PGA分子, 因此有25%的有

机碳以CO2的形式流失(Sage et al., 2012; Betti et 

al., 2016; Hagemann and Bauwe, 2016)。在主要C3

作物(如小麦)中, 每3–4分子RuBP中就有1个被氧化

为3-PGA和2-PG (Hagemann and Bauwe, 2016), 

而2-PG是光合碳代谢酶抑制剂; C4植物的Rubisco加

氧酶活性较低, Rubisco羧化酶代谢循环具有高效率

优势(Sage, 2001)。光呼吸需要大量的能量输入, 导

致同化碳和氮分别以CO2和NH3形式流失(Peterhan-

sel et al., 2013)。其二, 制约Rubisco缓慢的羧化反

应, 其周转率常在1–10次·s–1之间, 而其它中央代谢

酶的周转频率在50–100次·s–1之间(Bar-Even et al., 

2011)。为了弥补Rubisco的低活性, C3植物产生大量

Rubisco, 占光合生物可溶性蛋白质的50% (Erb and 

Zarzycki, 2016)。而高光合效率所需的Rubisco更少, 

通常C4植物的Rubisco含量占可溶性蛋白总量的

10%–25% (Carmo-Silva et al., 2015)。C3植物对

Rubisco的高氮投入会导致其氮素利用效率(生物产

量与投入氮的比值)较低。因此, 提高Rubisco利用效

率(RBUE)是C3植物增强光合氮素利用效率的主要驱

动因素(Hikosaka and Shigeno, 2009)。 

C3和C4植物氮素利用率差异一方面在于结构决

© 植物学报  Chinese Bulletin of Botany



 张璐等: C3和 C4植物的氮素利用机制  231 

 

定功能, 另一方面是植物体维持自身碳氮平衡的结

果。高等植物绿叶中的碳氮代谢相互作用且相互调节, 

C4途径较C3途径固定更多的CO2, 对氮素的需求必

然相应增加, 以维持碳氮平衡(何新华, 1995)。因此高

效的光合CO2固定必然需求高效的NUE, 否则碳氮比

例失调, 势必影响植物的生长发育。高等植物绿叶把

光合碳素同化和氮素同化集于一体, 只有碳素和氮素

代谢相互匹配、相互协调, 才能维持植物体内的碳氮

平衡, 保证植物的正常生长发育。 

3  C3和C4植物对外源NO3
–的响应机制 

除豆科植物之外, 植物氮素来源主要有3方面: 一是

从土壤中吸收; 二是重新吸收光呼吸产生的氨; 三是

摄取其它生物代谢产生的氨基酸和蛋白质(陈太钰, 

2012)。硝态氮和铵态氮是植物吸收利用的2种主要土

壤无机氮形态, 硝态氮为陆地植物氮的主要来源, 而

铵态氮是水稻等厌氧条件下生长植物的重要氮素来

源。提高植物氮素利用效率主要是提高植物的氮同化

效率(何新华等, 1995)。 

研究表明(表1), 在不同苗龄、不同外源NO3
–水

平、不同NH4
+浓度、不同温度和基质条件下, C4植物

均表现出较高的NUE, C4植物叶片NO3
–积累均低于C3

植物, C3植物大麦(Hordeum vulgare)叶片硝酸还原

酶活性(NR activity, NRA)随外源NO3
–水平增加幅度

远大于C4植物玉米(何新华和李启明, 1994; 何新华

等, 1995)。Jiang等(2002)比较了C4禾本科植物狗牙

草(Cynodon dactylon)和C3禾本科植物早熟禾(Poa 

pratensis)、黑麦草(Lolium perenne)和牛尾草(Festu-

ca arundinacea)的硝酸盐吸收和还原过程。结果表

明, 在0.5和5.0 mmol·L–1硝酸盐处理下, C4植物地上  
 

表1  C3与C4植物中硝酸盐的同化 

Table 1  NO3
– assimilition in C3 and C4 plants 

处理 实验结果 参考文献 

不同外源NO3
–水平下NO3

–吸收累

积(0、1、5和20 mmol·L–1 KNO3)

NO3
–的吸收、叶片中NO3

–的累积均为C3大麦>C4玉米 

更有效地吸收利用NO3
–, C4玉米>C3大麦 

Oaks, 1994; 何新

华等, 1995 

不同外源NO3
–水平下的NRA 

(1、5和20 mmol·L–1 KNO3) 

1 mmol·L–1 KNO3下的NRA: C4玉米>C3大麦 

5和20 mmol·L–1 KNO3下的NRA: C3大麦>C4玉米 

光照下NRA效率, C4玉米>C3大麦 

Oaks, 1994 

不同外源NO3
–水平下NO3

–吸收和

还原(0.5和5.0 mmol·L–1 NaNO3)

C4植物狗牙草, C3植物早熟禾、黑麦草和牛尾草 

0.5 mmol·L–1和5.0 mmol·L–1 NaNO3下NRA: C3植物>C4植物 

0.5 mmol·L–1 NaNO3下NRA在根中比例: C4植物(62%)>C3植物(平均
16%) 
0.5 mmol·L–1 NaNO3下根占鲜重比例: C4植物(36%)>C3植物(平均27%) 

Jiang et al., 2002

不同氮源联合作用(2 mmol·L–1 
NO3

–、NH4
+和NH4NO3, 320 mg·L–1 

NH3) 

不同氮源对NUE的影响: C3小麦NH4NO3>NO3
–>NH4

+, C4玉米NO3
–>  

NH4NO3>NH4
+; NH3处理使小麦和玉米的NUE在不同氮源下均降低, 下 

降幅度为C3小麦(51%–61%)>C4玉米(31%–37%) 

Yin and Raven, 
1997, 1998 

不同光照和外源蔗糖下NO3
–吸收 C3大麦在光照下NO3

–吸收比C4玉米高55%, 黑暗时比C4玉米高91%; 光 

照下1%外源蔗糖使作物对NO3
–的吸收增加: C4玉米(70%)>C3大麦 

(31%), 黑暗中大麦和玉米均相应增加了38% 

Sehtiya and Goy-
al, 2000 

光下有无DCMU的NO3
–还原 无DCMU时正常叶片NRE: C4玉米(93%)>C3大麦(60%) 

有DCMU时正常叶片NRE: C4玉米(93%)>C3大麦(40%) 

有DCMU时营养耗竭叶片NRE: C4玉米(58%)>C3大麦(0%) 

无DCMU时叶片NRA: C3大麦>C4玉米 

有DCMU时叶片NRA: 玉米较无DCMU时增加3倍, 对大麦无影响 

Basra et al., 2002

15N示踪量化根系对氮素的相对

吸收利用(0和1.5 mmol·L–1 
NH4NO3) 

生长叶的碳汇强度: C4大黍>C3早熟禾 

对氮素的再利用能力: C4大黍>C3早熟禾 

氮素相对吸收量: 分蘖和新叶(早熟禾>大黍); 根(大黍>早熟禾) 

Santos et al., 2002

O3
–代谢及表达调控差异 Eleocharis baldwinii两栖类水草(水生环境为C3模式, 陆生环境为C4模 

式) C4植物中硝酸盐、亚硝酸盐和2-酮戊二酸/苹果酸转运子上调表达 

陈太钰, 2012 

NRA: 硝酸还原酶活性; NUE: 氮素利用效率; NRE: 硝酸盐还原效率; DCMU: 二氯苯基二甲脲 

NRA: Nitrate reductase activity; NUE: Nitrogen use efficiency; NRE: Nitrate reduction efficiency; DCMU: 3-(3,4-dichloro-

phenyl)-1,1-dimethylurea 
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部的NRA均低于C3植物 , NUE均高于C3植物。与

5.0 mmol·L–1硝酸盐处理相比, 0.5 mmol·L–1硝酸盐

下C4植物地上部的NRA更低, 而NUE更高, C4植物中

根鲜重和总NRA的占比更大。因此, NUE取决于根系

的总硝态氮还原能力(Jiang et al., 2002)。 

NO3
–由胞质硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)

还原为亚硝酸盐NO2
–, 亚硝酸还原酶(nitrite reduc-

tase, NiR)将NO2
–导入质体, 进一步还原为铵(NH4

+)。

硝酸还原酶是高等陆生植物NO3
–同化步骤中的第1个

酶, 也是整个氮同化过程的限速酶, 在植物氮代谢中

处于关键地位。不同氮源(NO3
–、NH4

+、NH4NO3和NH3)

对C3作物小麦和C4作物玉米NUE的影响从大到小依

次为: NH4NO3>NO3
–>NH4

+和NO3
–> NH4NO3>NH4

+。在

以NO3
–为氮源时NH3的利用率最高, NH3熏蒸处理使

小麦和玉米的NUE在不同氮源下均表现降低趋势 , 

且小麦的下降幅度(51%–61%)大于玉米(31%–37%) 

(Yin and Raven, 1998)。不论何种氮源, NH3熏蒸处

理的小麦和玉米根中有机碳的δ13C值均较低(表现较

小负值), 这表明植物同化大气中的NH3与碳代谢有

关(Yin and Raven, 1998)。Santos等(2002)在砂培条

件下以1.5 mmol·L–1 15NH4
15NO3溶液脉冲标记C3植物

早熟禾和C4植物大黍(Panicum maximum), 结果表

明C4植物生长叶的碳汇强度较C3植物大; 停止外源

氮供应时, C3植物不再将氮素分配到分蘖中, 而C4植

物在分蘖、根和生长叶中的氮素分配保持不变。无论

外源是否供氮, C3植物根系通常不作为氮转运的来

源; 而停止对C4植物供应外源氮时, 其根系的表现与

C3植物相同, 持续供氮时其根系表现出氮源和氮汇

的双重行为(Santos et al., 2002)。 

硝酸盐同化过程中的第1个限速酶NR由光调节

(Campbell, 1999; Appenroth et al., 2000)。当植物光

呼吸被高浓度CO2抑制后, 其硝酸盐吸收也受到显著

抑制(Bloom, 2014)。研究表明, C3植物大麦在光照时

的NO3
–吸收比C4植物玉米高55%, 在黑暗时比玉米高

91%。上述结果表明, C3植物比C4植物具有内在更高

效的NO3
–吸收机制, 但C4植物玉米幼苗对NO3

–吸收系

统有较好的控制作用, 且通过对吸收系统的有效控制

来补偿其低吸收速率(Sehtiya and Goyal, 2000)。因

此, 虽然C3植物对NO3
–吸收速率较C4植物高, 但C4植

物能更有效利用氮素。陈太钰(2012)釆用抑制差减杂

交法(suppression subtractive hybridization, SSH)和

第 2代测序技术 , 比较分析了莎草属Eleocharis 

baldwinii两栖类水草在水生和陆生诱导下的代谢及

表达调控差异。结果表明, 与C3植物相比, C4植物中

硝酸盐、亚硝酸盐和2-酮戊二酸 /苹果酸转运子

(2-oxoglutarate/malate translocator 1, DiT1)均上调

表达, 其生物学意义可能在于增加氮素的吸收。 

4  大气CO2浓度升高背景下C3和C4植物

的氮素利用效率 

全球大气CO2浓度已从工业革命前的280 mmol·L–1上

升到2018年的410 mmol·L–1, 预计将以每年1.0 mmol·L–1

的速度升高, 至2050年达550 mmol·L–1 (IPCC, 2013; 

NASA, 2014)。在全球大气CO2浓度升高和气候变暖

的背景下, C3与C4植物在光合速率和光呼吸、有机碳

分配和根际碳流、气孔运动及蒸腾作用、氮素利用率、

植物生长发育及产量构成等方面均有不同响应(Pat-

terson and Flint, 1980; 王修兰等, 1998)。一般而言, 

在大气中CO2浓度升高的条件下, C3和C4植物的氮素

利用效率均有提高的趋势, 但由于C4植物比C3植物

受大气CO2浓度的影响小, C3作物比C4作物对高CO2

更为敏感(Oaks, 1994; 曾长立等, 2001; 谢晓金等, 

2016)。 

在正常生长条件下, 光呼吸损失的CO2占植物固

定CO2总量的25% (Sage et al., 2012)。Walker等

(2016)利用模型分析显示, 在未来大气CO2浓度达到

预测最高水平时, 植物光呼吸缺失下其光合速率可上

调12%–55%。大气中CO2浓度升高导致C3植物光呼

吸速率和NO3
–同化速率同时下降, 吸收的NO3

–不能及

时被同化利用, 导致作物品质下降(Long et al., 2006; 

Bloom et al., 2010, 2014), 这也是植物在CO2浓度升

高的条件下生长速率增幅较低的原因(Bloom et al., 

2012)。光合暗反应中, 光呼吸降低使ATP对NADPH

的需求比例也降低。基质中CO2的增加导致NADP/ 

NADPH升高, 从而限制了NO3
–代谢的还原能力。在高

浓度CO2下, 当氮素供应不足时, C3植物(小麦和拟南

芥(Arabidopsis thaliana))地上部分氮素含量的下降比

氮素供应充足时更为显著(Bloom et al., 2010)。Zeng

等 (2011)在白天CO2浓度为 (374±21) mmol·L–1和

(568±39) mmol·L–1, 夜间为 (418±29) mmol·L–1 和

(623±51) mmol·L–1的农业FACE (free air CO2 en-
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richment)系统下研究CO2升高对C3植物水稻与C4植

物稗草(Echinochloa crusgalli)氮素利用的影响, 发

现其NUE增加, 在有限氮素下高浓度CO2使水稻比稗

草具有更强的竞争优势。Reich等(2018)在长达20年

的野外试验中发现, C3和C4植物在前12年对高浓度

CO2的反应与前人研究结果一致, 在随后的8年里发

生了意想不到的逆转。CO2浓度升高背景下, C4草地

净氮矿化呈现随时间变化而逐渐增大的正响应, 而

C3草地呈逐渐减小的负响应; 生物量对CO2升高的响

应均与净氮矿化速率呈正相关。 

在当前CO2浓度条件下, C4植物比C3植物有更高

的NUE (Brown, 1978; Taylor et al., 2010)。一般而

言, 低浓度CO2会降低C3植物的光合速率, 使气孔导

度和叶片氮浓度增加(Tissue et al., 1995; Ward et 

al., 1999; Ripley et al., 2013)。Pinto等(2014)研究了

C3和C4植物在冰川CO2 浓度为180 mmol·L–1及环境

CO2浓度为400 mmol·L–1下的光合作用, 结果表明, 

与C3植物相比, 冰川较低CO2浓度(180 mmol·L–1)导

致C4植物的光合作用降低幅度较小, 气孔导度增加

较大。C3植物通过增加Rubisco活性来适应低浓度

CO2, C4植物在低CO2浓度下有较高的气孔导度, 但

由于光合速率较高, C4植物有较高的PNUE。Vogan

和Sage (2012)研究了黄花菊属(Flaveria)、天芥菜属

(Heliotropium)和蓬子草属(Alternanthera)中近缘C3 

(2种)、C3-C4 (9种)和C4 (3种)植物对低浓度CO2的响

应, 发现在380和180 mmol·L–1 CO2下, 昼/夜气温为

37/29°C时, CO2对任何一种植物的光合氮素利用率、

Rubisco含量和电子传递均无显著影响。 

5  C3禾本科作物氮素利用效率的遗传

改良 

通过遗传或基因工程技术向C3作物转入C4作物高光

合效率相关基因是提高作物产量和保障粮食安全的

有效途径之一(Hibberd et al., 2008; Peterhansel et 

al., 2013)。利用基因工程和转基因技术提高Rubisco

羧化酶反应效率(Ku et al., 1996, 1999; Tamoi and 

Shigeoka, 2005; Suzuki et al., 2009), 将C4途径相关

酶基因转入C3植物, 通过超量表达C4途径相关核心

酶, 在C3植物内建立类似C4植物特性的CCM (CO2 

concentrating mechanism)单细胞循环等方面已进行

了大量研究(陈太钰, 2012; Ruan et al., 2012; Hage-

mann and Bauwe, 2016)。  

5.1  高表达C4植物光合作用关键酶 

氮素的吸收、同化和再分配在一定程度上受光合速率

的调节和控制(Zheng, 2009), 因此, 除非光合速率也

提高, 否则NUE会趋于平稳。之前研究认为, 实现C4

高光效要具有Kranz结构(Sage and Monson, 1999), 

但C4植物Kranz结构并非C4光合所必需(Voznesens-

kaya et al., 2001)。因此研究自然条件下植物光合途

径的转变机制应侧重光合酶活性, 而不是Kranz结构

的改变(图2)。 

利用DNA重组改良C3作物的技术体系已逐渐成

熟。目前, 已从玉米和高粱(Sorghum bicolor)等C4植

物中克隆到与C4光合相关的关键酶基因, 如NADP- 

ME、PCK、PEPC和PPDK, 且这些基因已成功转入

水稻(Bandyopadhyay et al., 2007)和小麦(张庆琛等, 

2010)等C3作物中。将水稻Cab启动子控制的玉米

NADP-ME cDNA转入水稻, 使得水稻叶片NADP- 

ME活性增加了30–70倍, 但NADP-ME蛋白量也随之 

 

 
 

图2  提高C3植物氮素利用率(NUE)的途径(改自Nowicka et 

al., 2018) 

向上(绿色)和向下(红色)箭头分别表示需提高和限制的目标路

径和酶活性。Rubisco: 核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶 /加氧酶 ; 

2-PG: 磷酸乙醇酸; CCM: CO2浓缩机制 

 
Figure 2  Strategies for improving nitrogen use efficiency 
(NUE) of C3 plants (modified from Nowicka et al., 2018) 
Pathways/enzymes for activation are marked in upwards 
arrows (green), while those for repression are marked in 
downwards arrow (red). Rubisco: Ribulose bisphosphate 
carboxylase oxygenase; 2-PG: 2-phosphoglycolate; CCM: 
CO2 concentrating mechanism 
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增加(Tsuchida et al., 2001)。转玉米PEPC基因的水

稻PEPC活性远高于野生型水稻, 与叶片光合速率和

叶绿素均呈正相关(李霞等, 2008)。转入外源玉米

PEPC基因的水稻植株含氮量显著增加, 并在低氮条

件下影响氨基酸的合成和有机酸含量, 促进氮代谢和

氮同化产物的积累和植株生长(陈冉冉, 2012)。转入

碳相关基因, 对水稻的氮代谢相关酶有显著影响, 这

为氮高效利用提供了新的思路(Yanagisawa et al., 

2004; Kurai et al., 2011)。研究结果与Melzer和

O'Leary (1987)提出的将PEPC基因转入C3植物后可

能存在代谢通路相一致, 即PEPC催化PEP与CO2反

应形成草酰乙酸 (oxaloacetic acid, OAA), 一部分

OAA经苹果酸脱氢酶(MDH)催化脱氢产生的苹果酸

和OAA进入三羧酸循环 (tricarboxylic acid cycle, 

TCA), 增强呼吸作用的同时为氨基酸合成提供丰富

的有机酸和碳骨架; 另一部分OAA经转氨酶作用形成

天门冬氨酸。而PEPC催化CO2与PEP反应生成的

OAA进入TCA, OAA与苹果酸相互转化, 及时补充合

成氨基酸消耗的碳骨架, 进而促进氨基酸的合成, 提

高氮素利用率(Ku et al., 1996; Miyao and Fukayama, 

2003; Suzuki et al., 2006; Radchuk et al., 2007)。 

5.2  其它改良途径及改良限制因素 

除C4核心酶CA、NADP-MDH、NADP-ME、PEPC和

PPDK外, C4途径还需要将草酸、苹果酸、三磷酸甘

油酸和丙酮酸的代谢物转运体插入C3植物内, 以增

加C4循环中间体的运输能力, 使卡尔文循环能够在

维管束鞘细胞中有效运作(Weber and von Caem-

merer, 2010)。由于C3植物Rubisco具有高含量、低

催化速率的特点, 因此通过在植物体内低量表达外源

高催化速率Rubisco既可以提高光合作用效率也可增

加氮素利用效率(Spreitzer and Salvucci, 2002; Whi-

tney et al., 2011)。国际水稻联盟也在研究与Kranz

解剖结构有关的基因(Wang et al., 2013), 发现减少

叶肉细胞光呼吸也是提高氮素利用率的途径之一(图

2)。例如, 降低叶肉细胞中的甘氨酸脱羧酶(Glycine 

decarboxylase complex, GDC)蛋白, 并限制其在维

管束鞘细胞中的积累, 使甘氨酸脱羧完全发生在维管

束鞘细胞中, 类似于C3-C4中间体, 从而维持较高的

CO2浓度以降低光呼吸(Monson and Rawsthorne, 

2000)。Kajala等(2011)通过人工microRNAs技术下调

水稻中Rubisco小亚基(RbcS)和GDC-H亚基基因的

表达, 使叶肉细胞中Rubisco和甘氨酸脱羧酶(GDC)

得到下调。通过对玉米的维管束鞘细胞和叶肉细胞进

行蛋白质组学鉴定, 发现在C4代谢途径中过表达转运

蛋白, 如2-氧戊二酸/苹果酸转运体(OMT1)、二羧酸转

运体1 (DiT1)、二羧酸转运体2 (DiT2)、PEP/磷酸盐

转运蛋白(PPT1)、叶肉包膜蛋白(MEP)和三糖-磷酸

盐转运体 (TPT), 转入水稻后均得到特异性表达

(Karki et al., 2013)。对氮素循环再利用也是提高NUE

的有效途径。例如, 过表达自噬核心基因OsATG8b

能够显著增强缺氮胁迫下转基因拟南芥叶片中的自

噬活性, 从而提高氮素再利用效率(甄晓溪等, 2019)。 

光合作用是一个经过数十亿年演变而来的复杂

代谢过程, 在整个碳代谢过程中与氮代谢紧密联系, 

高度整合。光呼吸中间产物对硝酸盐同化等看似与光

合作用无关的代谢过程也有影响(Betti et al., 2016)。

要充分发挥C4作物高光合效率及氮素利用潜力, 提

高C3作物氮素利用率。此外, 编码光合特性的基因通

常和氮还原同化的基因同时存在于细胞核和质体基

因组中, 需要探索有效方法来同时转化这2个基因组

(Ort et al., 2015), 但目前谷物的质体转化尚未成功。

即使成功导入和表达了这些基因, 其产物也需要正确

地折叠、运输, 并组装成功能复合物, 才能作用于特

定部位, 提高氮素利用效率。 

6  结论 

C4植物比C3植物具有更高的光合作用、水分利用效率

和氮素利用效率, 以及较低的光呼吸。C3和C4植物氮

素利用效率存在差异。(1) C3植物关键酶Rubisco的性

质导致氮素利用效率较低。一方面, Rubisco的效率受

到其复杂的催化机制和缓慢的羧化反应影响, 降低了

光合CO2固定效率; 另一方面, C4植物中较高的类囊

体成分可能提升RuBP的再生能力, 提高了光合CO2

固定效率, 从而使C4植物具有较高的氮素利用效率。

(2) Rubisco蛋白含量、Calvin-Benson循环酶含量、

总Rubisco的表达以及蛋白质合成相关基因的表达在

C4植物中均较低, 导致C4植物具有更高的氮素利用

率。(3) 氮代谢和光合作用相互依赖, 高效的光合

CO2固定必然需要高效的氮素利用效率, 以维持碳氮

平衡。因此, 可以通过提高植物的光合作用来间接提
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高氮素利用效率。(4) C3和C4植物对外源NO3
–的响应

不同, 究其原因是由于C3植物比C4植物具有更高效

的NO3
–吸收机制, C4植物对NO3

–吸收系统有较好的控

制作用, 且能通过对吸收系统的有效控制来补偿其低

吸收速率。因此, 虽然C3植物对NO3
–吸收速率较C4植

物高, 但C4植物能更有效利用NO3
–, 从而最终具备较

高的氮素利用效率。(5) C4植物氮还原同化酶类的空

间分隔和分工相互协作、CO2浓缩机制、更小的叶脉

间距和更高的叶脉密度成为C4植物比C3植物有较高

氮素利用效率的另一个原因。在大气中CO2浓度升高

的条件下, C3和C4植物的氮素利用效率均有改善和提

高的趋势, 但对高浓度CO2的响应会因氮素或其它养

分的不足而受到限制。 

利用植物同化碳氮生理生化差异机制、基因工程

和转基因技术, 通过缩小叶片解剖结构差异、改变

Rubisco含量和羧化效率、高表达C4循环相关核心酶、

调控氮素利用相关基因及降低光呼吸碳氮损失等途

径对C3禾本科作物氮素利用效率进行营养生理与分

子遗传改良将是未来研究的重点。 
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Nitrogen Utilization Mechanism in C3 and C4 Plants 
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Abstract  Improving nitrogen use efficiency (NUE) of plants is not only an important approach to ensure global food 

security, but also to achieve sustainable agricultural development. In the past half century, great progress has been made 

in the study of nitrogen utilization mechanism, but the regulatory mechanism of NUE is not clear and the improvement of 

NUE is still extremely limited. Photosynthetic carbon assimilation and nitrogen assimilation are integrated in a plant, and 

only by coordinating carbon and nitrogen metabolism can the carbon/nitrogen balance be maintained and the normal 

growth and development of plants be regulated. Due to the differences in the photosynthetic nitrogen utilization rate 

(PNUE) between C3 and C4 plants, there will also be differences in the utilization efficiency of nitrogen. In order to improve 

crop NUE, it is necessary to understand the functions and regulatory mechanisms of key factors involved in nitrogen ab-

sorption, transport, assimilation and signal transduction of C3 and C4 plants. In addition, studies on carbon and nitrogen 

assimilation and their mechanisms under the conditions of increasing atmospheric CO2 concentration and global warming 

should not be ignored. This paper reviews the differences of key factors on nitrogen use between C3 and C4 plants and the 

regulatory mechanisms, and proposes possible ways to improve NUE of C3 crops by using genetic approaches. 
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