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摘要;主要综述植物氨基酸营养生理生化和分子生物学研究方面的最新进展A长期以来2人们一直认为植物只能吸收无

机态 -2有机 -必须矿化为无机 -后才能被植物吸收利用2而近年来越来越多实验证明植物能吸收有机 -2特别是氨基

酸2其吸收能力因植物种类而异A生长在有机 -丰富的北极B高山和亚高山生态环境中的植物甚至嗜好氨基酸A因此2不

应过分夸大有机 -矿化的重要性A迄今一些植物细胞质膜上的氨基酸转运子基因已被描述并加以克隆A
关键词;高等植物C有机 -C氨基酸吸收C转运子
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自从李比希!p&(6&"28:F9年创立矿质营养学说以来)人们一直认为植物只能吸收无机态 =而不能吸

收有机态 =)土壤中的有机态 =必须经土壤微生物矿化为无机态 =后植物才能吸收"因此)对植物无机态

=作了大量研究#8gF$"然而)随着研究手段的改进和研究内容的不断深入)越来越多证据表明植物也能吸收

有机态=)特别是氨基酸"植物有机营养试验最早可上溯到 8:E:年#k$)进入 ;9世纪 D9年代后)植物有机=
营养研究逐渐增多)特别是近年来在植物吸收氨基酸态 =营养方面取得了较大进展)本文对高等植物吸收

与利用有机氮的生理生化和分子生物学方面的进展综述于下"

% 嗜氨基酸植物

%&% 北极苔原及北方森林地带嗜氨基酸植物

%&%&% 北极及北方寒冷地带土壤中氨基酸含量 北半球北极及北方寒冷地带常年低温)微生物活性低)
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有机质矿化缓慢!土壤无机 "含量低#养分主要来自降水$微生物固 "$周围分水岭%&’(()’*+,*-./01(2

&31+&4和地下水#据估计每年每平方米通过降水和微生物固"进入北极土壤中的"为 567 896:-;<=#由

于土壤无机 "少!如北极苔原土壤无机 "仅 6>97 ?>6:-"@A-!有机 "矿化仅能满足植物需 "量的一

半左右!而微生物体也吸收较多 "!使得能为植物吸收的无机"更少但土壤有机"含量可达 87 B:-"@

A-!在白毛羊胡子草%CDEFGEDHIJKLMNKOHI4和苔草%PKDQRKSHKOMTMU4生长的湿地中!氨基酸浓度常高出无

机 "的好几倍;<7B=V北方森林土壤的氨基酸 "含量也高出无机 "几倍!前者约为 ?>6A-@3:8!后者为 6>5

A-@3:8左右;W=#因而氨基酸对生长于这一地带的植物可能很重要#

X>X>Y 北极苔原嗜氨基酸植物 Z3/[,*等报道!北极苔原无菌根的白毛羊胡子草吸收氨基酸 "的量至

少占总吸收 "量的 <6\!这是首次发现无菌根的维管植物喜欢吸收氨基酸V白毛羊胡子草在以氨基酸作

"源培养时吸收的"和形成的生物量均比以无机"作"源时的多!而适应无机"环境生长的小麦在以氨

基酸作 "源时吸收的 "和形成的生物量则比以无机 "作 "源时的少近一半;B=#]̂3,:1_和 3̂/[,*研究苔

原莎草原位%MNUMOH4吸收氨基酸时发现!白毛羊胡子草及苔草吸收氨基酸的速率不低于 "‘abV在生长高峰

季节供给高浓度氨基酸%89:-"cA-d?4!其吸收速率甚至高于 "‘ab!而在生长后期给以低浓度氨基酸%8

7 b:-"cA-d?4!其吸收速率近似于"‘ab;?6=#e,1__/*+发现!生长在北极 b个生态系统即干性石南灌丛$
草丛苔原$灌木苔原和湿草甸的维管植物也能直接吸收氨基酸!但吸收氨基酸能力因植物种类而异!吸收

的氨基酸态 "可占植物总吸 "量的 ?6\ 7 B8\!植物对氨基酸的吸收能力与氨基酸分子量呈负相关;f=#

X>X>g 菌根对植物吸收有机氮的促进作用 与真菌形成菌根可以提高植物吸收有机 "的能力!菌根吸收

氨基酸后能释放自由氨基酸供宿主植物直接吸收;<!f!??=#研究表明!北极地带具有外生菌根的落叶灌木吸

收氨基酸速率最高!具石南型%内生4菌根的常绿植物居中!而不具菌根的禾草类最低;f=#"/&3)_:等将带

双标记甘氨酸%h2?5Z8$?9"2-_î,*14或?9"‘ab 注射到瑞典北方森林中晚期演替的针叶林的粗腐殖层中!研

究有外生菌根的树木欧洲赤松%jMNHUUkTJQUODMU4和挪威云杉%jMlQKKmMQU4!有石南型菌根的矮灌木欧洲越

桔%nKllMNMHIIkDOMTTHU4以及有丛枝菌根的曲芒发草%oQUlGKIFUMKpTQRHEUK4在野外吸收氨基酸情况!通过

测定根?5Z和?9"百分超比值明显地表明这些植物能直接吸收氨基酸!<3后至少有 W?\$<b\ 和 b8\ 的

甘氨酸分别被矮灌木$草和树木吸收;W=#

X>Y 高山地带嗜氨基酸植物

X>Y>X 高山土壤的氨基酸含量 高山由于海拔高!其气候特点与北极相似!常年低温!有机质矿化受抑

制!因而土壤有机 "含量高#在高山干草甸土壤孔隙水中氨基酸浓度为 ?57 ?9Bq:)_@r!甘氨酸为主要

成分!在亚高山沼泽地土壤孔隙水中氨基酸浓度为 ?97 86q:)_@r!天冬氨酸为主要成分!而在矮草草原

土壤孔隙水中氨基酸浓度为 897 b9q:)_@r!谷氨酸为主要成分#这些土壤中的高浓度氨基酸主要来自土

壤蛋白酶对土壤蛋白质的水解作用及土壤对氨基酸的吸附作用;?8=#

X>Y>Y 嗜氨基酸高山植物 s//+等从 9个生态系统中收集不带菌根的 ?5种莎草!其中 5种为高山莎草$

b种为亚高山莎草$8种为矮草草原莎草$?种为温带沼泽莎草!5种为干燥热带森林莎草!进行有机 "%甘

氨酸4和无机 "%"td5$"‘ab4吸收研究!发现除一种干燥热带森林莎草%uKGNMKLKGNMpEDIMU4不能吸收甘氨

酸外!其余的均能吸收甘氨酸!而且发现有一种高山莎草%vEmDQUMKIkEUHDEMwU4不能吸收 "‘ab!对 "td5 虽

能吸收!但吸收速率低于氨基酸V与温带$热带莎草相反!高山$亚高山莎草吸收甘氨酸的速率比吸收 "‘ab
及 "td5 的大V温带莎草吸收氨基酸$"‘ab 及 "td5 的速率均比高山$亚高山莎草的大!这可能是温带莎草

生长量大!对 "需求量大的缘故;?8=#

Y 作物对氨基酸的吸收

86世纪 W6年代以来!已有严密的无菌培养试验结果证明作物能吸收利用如氨基酸等有机 "#在无菌

水培条件下!等 "量%?6:-@r4有机$无机 "对水稻的营养效果依次为甘氨酸态 "x谷氨酸态 "x铵态

";?5=V在甘氨酸态 "与铵态 "配施条件下!以吸 "总量为基础计算的甘氨酸态 "营养贡献率可达

99><<\;?b=#
作物在田间条件下也能吸收氨基酸态 "#"/&3)_:等用梯牧草%jGTQHIFDKOQNUQ4!杂种车轴草%yDM2
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!"#$%&’()*$+%&,-红车轴草./01*234564,和毛良.725%58%#%628*$6,等作物为试验材料-用注射方法供给

带双标记的甘氨酸.9:;<=>;?@ABCDEFG,->;H后测定根中的;<=和;?@含量-发现这 I种作物在田间均能吸

收分子态甘氨酸-被吸收的甘氨酸中有 ;JK L ><K 以上是以分子态的形式被植物吸收-这暗示有机@也

可能是农业上大田作物的重要 @源M;?NO

P 植物对根际氨基酸分泌物的再吸收

大多数陆生植物的根能向根际分泌含碳化合物-这样损失的碳可占植物总固碳量的 ;KL IQK-而 @
损失可占植物总固 @量的 ;QK 左右M;RNO根分泌物成分复杂-含有多种含碳化合物-其中糖类S有机酸类和

氨基酸类为主要成分M;T-;UNO已发现植物能再吸收这些分泌物OVWFGX和 YZ[[ZH报道-玉米在无菌水培时其

根被动分泌氨基酸-但又主动吸收被分泌的氨基酸\根细胞质中氨基酸浓度.J0?]]WB,与土壤溶液中氨基

酸浓.Q0Q<]]WB,形成较大浓度差-特别是在根尖处-说明氨基酸主要在根尖处被动分泌-他们推算的分泌

速率为 Q0>TF]WB̂.D][WW_‘H,M;JNOVWFGX和 YZ[[ZH还报道-无菌水培每天更换根洗液.[WW_:aZ_HEFAXWBb:

_EWFX,时玉米根分泌氨基酸速率为 I;UL R;RFÂ.]A[WW_‘H,-静态培养.不更换根洗液,当根分泌和再

吸收氨基酸达平衡后根洗液中氨基酸浓度很低.约 ?Qc]WB,-而大田中植物根的氨基酸净分泌率为 Q0;IL

;0IFÂ.]A[WW_‘H,-这表明根细胞质膜上氨基酸转运子对氨基酸有很高亲和力M;U->QNO当用质子门抑制剂

===d.DZ[aWFCBDCZFEeG&:DHBW[WfHGFCB:HCe[ZgWFG-碳酰氰邻氯苯酚腙,加入根洗液后可抑制根对氨基酸

的吸收-而根分泌氨基酸不受抑制-使氨基酸在根洗液中积累-另外低温.?h,也可减少根对氨基酸的吸收

而对分泌影响不大-也造成氨基酸在根洗液中累积-这表明根吸收氨基酸为主动吸收-需有质子梯度推动-
根对氨基酸的吸收受无机 @存在的影响M;JNO无菌条件下玉米吸收甘氨酸S甲硫氨酸的速率比吸收 @ij< 的

大-前者为 ;0TL I0QcÂ.]A[WW_Yk‘H,-而后者为 ;0?L ;0RcÂ.]A[WW_Yk‘H,M>QNO
植物根分泌氨基酸主要集中在根表处-氨基酸在土壤干燥中的扩散距离仅几个 c]-而且在根尖处微

生物数量少-因而有利根对氨基酸再吸收OlW[eWF和 VZDmXWF报道-死根和活根 @浓度相近-说明 @不能

从老根转移-由于根细胞氨基酸浓度高-当根衰老组织死亡降解后能增加根际的氨基酸浓度-也利于根的

再吸收M>;NO

n 植物和微生物对土壤氨基酸营养的相互竞争

土壤中的 @JQK 以上是以有机 @形式存在-这些有机 @的 <QK L ?QK 可以被微生物分解为氨基

酸O土壤氨基酸除来自有机质分解外-降雨也可以提供-因为雨水中氨基酸浓度为 ;L ;?c]WB̂oM>>NO一般

耕作土中氨基酸含量为 Q0<;L I0T>]ÂmAM><NO而iX_BG等通过测定土壤@的自然丰度.p;?@,测得草原和

耕作土的氨基酸含量为 <?QL ;JUQ]ÂmAM>INO植物和微生物吸收氨基酸迅速-施入土壤的氨基酸半衰期

.HZBq:BEqG,为 ;L ;>HM>?N-因而植物和土壤中的微生物竞争吸收氨基酸OVWFGX和rWeAG通过比较植物和微

生物对氨基酸吸收的动力学和简单的根际计算后发现-植物吸收氨基酸的速率与微生物的相似-表明它们

在根际中竞争剧烈M>RNOrWeAG等给黑麦草施带;?@S;<=双标记有机@后-植物吸收 ;;K L ?IK 的@-而微

生物吸收 TK L ;<K 的@-表明植物竞争@素养分能力比微生物强M>TNOrb等也报道-植物吸收@的能力

比土壤中的微生物强M>UNO但短期试验却表明微生物是强竞争者-有 IQK L TQK 的;?@留在微生物体

中M;QNO

s 植物细胞吸收和转运氨基酸的机理

s0t 植物细胞对氨基酸的主动吸收和转运

植物细胞能通过质膜上的特异性载体蛋白主动吸收氨基酸-该载体为质子偶合运输蛋白或称质子偶

合共运输M>JN-它由质膜 ru:vwdZXG催化产生的 ru电化学势梯度推动上向运输OxbXH和 oZFAX_WF:9FmG:

qG[给密生西葫芦.gbDDHEFE,纯化质膜囊泡加上质子电化学势首次描述了高等植物细胞的质子偶合氨基酸

运输M<QNO之后-oE和 xbXH研究纯化的甜菜叶质膜囊泡发现氨基酸运输属电产生的-由 yfr和膜电势.yz,
驱动-质膜上至少有 I种氨基酸转运子{一种是酸性氨基酸转运子-一种是碱性氨基酸转运子-另两种是中

性氨基酸转运子.分别称为中性系统|和中性系统},-虽然某一转运子对某组氨基酸具有专一性-但每一

转运子均能对另一组氨基酸表现出交换专一性.D[WXXW~G[XfGDEqEDE_C,M<;L<<NO这表明一个转运子可运输多种

;>;;期 莫良玉等{高等植物对有机氮吸收与利用研究进展
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氨基酸!近年来对蓖麻"拟南芥质膜的氨基酸转运子研究较多#$%&$’(!)*+,-.等研究蓖麻/012134526774315

89:根的纯化质膜囊泡的氨基酸运输后发现;谷氨酰胺"异亮氨酸"谷氨酸和天冬氨酸跨膜运输由跨膜 <=
梯度和跨膜电势推动;表明这些氨基酸吸收与质子共运输;而赖氨酸和精氨酸等碱性氨基酸的运输仅由膜

电势/内膜为负:驱动;表明碱性氨基酸运输为电压驱动单向运输;但在其他植物;这些碱性氨基酸是与质

子共运输;这可能是植物或组织不同;其吸收氨基酸的机制不同#$>;$?(!氨基酸竞争吸收实验表明;蓖麻根质

膜上至少有 $种载体;两种对中性氨基酸具高亲和力而对碱性和酸性氨基酸具低亲和力/其中一个对天冬

酰胺不具高亲和力而另一个对异亮氨酸和缬氨酸不具高亲和力:;一种对碱性氨基酸和一些中性氨基酸具

高亲和力而对酸性氨基酸具低亲和力;此外;虽然谷氨酸在低 <=时能通过谷氨酰胺转运子运输;但可能有

一个独立的专门运输酸性氨基酸载体存在质膜上#$?(!

@A*.和 BC+A将拟南芥/DEFG1H6I515:JKLMNOP+克隆至缺失氨基酸转运子的酵母中表达;发现拟南

芥细胞质膜存在转运赖氨酸和组氨酸的专一性转运子/8=L>:;其对赖氨酸和组氨酸的 Q7值分别是 >’R

ST-U和 %VVST-U#$’(!此外;拟南芥还至少有 R个氨基酸转运子PPW>&R;PPW>主要运输带负电荷和中性

的氨基酸;PPWX和 PPW%主要运输脯氨酸"苯丙氨酸和缬氨酸;PPW$和 PPWR主要运输精氨酸"赖氨酸

等#$’(!盐胁迫能诱导拟南芥产生两个脯氨酸转运子#$Y(!
氨基酸转运子可能以固定的 =Z[氨基酸比转运氨基酸!B--\*\和 ]̂+A*\将在根中表达量多的拟南芥

氨基酸转运子 PPWR克隆到爪蟾/_‘36I45:卵母细胞内表达;发现 PPWR能转运中性"酸性和碱性等多种

氨基酸;尽管转运子对各种氨基酸的表观亲和性/QV9VR:和最大转运速率/aTbc:不同;但转运氨基酸以固定

的 =Z[氨基酸d>[>进行#$e(!
目前已发现有缺失氨基酸载体的大麦及拟南芥突变体存在!=*\*Tb.+等报道;在 V9>& V9%TT-U范

围内;赖氨酸进入缺失碱性氨基酸转运子/E1fgg或 EF‘2g:的拟南芥突变体离体幼根的流量仅为进入野生型

植株的 ’h;这是由于缺失了低亲和吸收系统;他们推测拟南芥根质膜上可能有 %种吸收系统参与赖氨酸

吸收;两种均为高亲和系统;其中一种对缬氨酸亲和力高而另一种对缬氨酸亲和力低i一种为低亲和系统;
对碱性氨基酸有专一性i另一种为不饱和吸收系统#%V(!缺失碱性氨基酸载体的大麦突变体对碱性氨基酸

/如赖氨酸"精氨酸"鸟氨酸:吸收减少;而中性氨基酸和酸性氨基酸的吸收不受影响#%>(!

j9k 植物细胞质膜氨基酸转运子基因

一些植物的氨基酸转运子基因已被分离!植物的第一个氨基酸转运子基因/拟南芥 PPW>lOPLX:的

克隆和鉴定是采用使植物 MNOP在缺失某一氨基酸转运子酵母突变体上表达而进行功能互补!因缺失某

一氨基酸转运子的酵母不能吸收该氨基酸;而将植物的该转运子基因导入酵母中表达后该酵母就可以吸

收该氨基酸!拟南芥PPW>lOPLX可转运多种氨基酸;但更倾向运转中性氨基酸;它有 %Y?个氨基酸残基;
是整合膜蛋白;有 >V&>X个跨膜 mn螺旋;=̂+$$’是影响 PPW>lOPLX结构和功能的关键氨基酸残基;其

改变将影响该转运子对氨基酸的运转#%X(!进一步研究发现;拟南芥质膜OPLX有 >>个跨膜区域;O末端处

于细胞质内;@末端面向细胞外;>>个跨膜拓扑结构也是拟南芥 PPW家族特有#%$(!已知 PPW家族至少由

R个基因控制;PPW成员间至少有 R%h的氨基酸序列是一致的#%%(!PPW>和 PPWX倾向于正在发育的长

果和子叶的维管组织中表达;可能参与种子发育和氮再转移;PPW$主要在源叶中表达;可能参与韧皮部

氨基酸的装载;在其它器官中 PPW%"PPWR也有不同的表达水平#%%(!拟南芥的两个脯氨酸转运子基因

W\-L>"W\-LX已被分离;W\-L>在所有器官中表达;尤其是根"茎"花中表达量大;W\-LX则遍布整个植株;
水或盐胁迫能诱导 W\-LX强烈表达;说明在胁迫条件下 W\-LX在氮分配方面起重要作用#$Y(!从拟南芥克

隆得的赖氨酸"组氨酸转运子基因 8=L>的 MNOP长 >9’op;具一个开放阅读框架;编码的蛋白有 %%?个

氨基酸残基;为整膜蛋白;分子量为 RV9RoN;8=L>在所有组织中均表达;尤其在幼苗的根表"幼叶"花"花

粉以及长果中表达量大;说明 8=L>参与将赖氨酸转运到异养组织中#$’(!
已从蓖麻分离得几个氨基酸转运子基因!B̂Mo等获得蓖麻两个氨基酸转运子基因qMPPW>"qMPPWX;

这两个基因在幼苗的子叶和根中表达量大;进一步研究发现 qMPPW>主要在根中表达;其转录物分布于根

尖多种类型细胞中;包括表皮"皮层;中柱细胞中也有较多的表达量;表明这两个转运子可能参与种子发芽

XX> 生 态 学 报 XX卷
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和从土壤中吸收氨基酸!还可能参与侧根发生或木质部的氨基酸运输"#$%&从蓖麻中获得的 ’())*+氨基

酸转运子 (,-)长 ./012!有一开放阅读框!编码的蛋白质分子量为 $.1,!有 34 ..个跨膜区域!

’())*+在源和库组织中均表达!可参与积累氨基酸供蛋白质合成"#5%&

6 结束语

近年来!不仅发现植物可以吸收有机 -!而且发现有一些植物嗜氨基酸&植物主要通过载体主动吸收

外源氨基酸&目前!一些植物的氨基酸转运子基因已被克隆和鉴定!某些缺失氨基酸载体的突变体也已被

发现&因此!传统的植物矿质营养学说似有再认识的必要&高等植物对有机-吸收和利用的深入研究!必将

进一步丰富植物的营养理论!促进有机废弃物的合理利用!保护环境!推动农业生产的可持续发展&
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