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摘  要 : 氮素是制约作物产量的主要营养元素之一，谷氨酰胺合成酶 (Glutamine synthase, GS; EC 6.3.1.2) 是

氮素代谢途径中的关键酶。目前，拟南芥、水稻、小麦和玉米等植物中的 GS 成员均已被分离鉴定。研究表明，

超表达 GS 能够提高植物对氮素的利用效率，从而在植株的生长发育特别是产量形成过程中发挥重要作用，但

是其功能在不同植物上并不完全一致，可能与 GS 基因受到转录和翻译后等水平的调控有关。以下综述了植物

GS 基因分类、QTL 定位、对氮素代谢响应、组织表达特异性、生物学功能及其分子调控机制等方面的研究进

展，并展望了植物 GS 基因的应用前景，以期为利用 GS 基因来提高植物氮素利用效率提供具有参考价值的    

信息。 

关键词 : 谷氨酰胺合成酶,生物学功能,表达调控,氮利用效率  
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Progress and application prospects of glutamine  
synthase in plants 
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Abstract:  Nitrogen is one of the most important nutrient elements for plants and a major limiting factor in plant growth 

and crop productivity. Glutamine synthase (GS) is a key enzyme involved in the nitrogen assimilation and recycling in 

plants. So far, members of the glutamine synthase gene family have been characterized in many plants such as Arabidopsis, 

rice, wheat, and maize. Reports show that GS are involved in the growth and development of plants, in particular its role in 

seed production. However, the outcome has generally been inconsistent, which are probably derived from the 

transcriptional and post-translational regulation of GS genes. In this review, we outlined studies on GS gene classification, 

QTL mapping, the relationship between GS genes and plant growth with nitrogen and the distribution characters, the 

biological functions of GS genes, as well as expression control at different regulation levels. In addition, we summarized 

the application prospects of glutamine synthetase genes in enhancing plant growth and yield by improving the nitrogen use 

efficiency. The prospects were presented on the improvement of nitrogen utility efficiency in crops and plant nitrogen 

status diagnosis on the basis of glutamine synthase gene regulation. 

Keywords:  glutamine synthase, biological function, expression regulation, nitrogen utility efficiency 

 

氮素是制约作物产量的主要营养元素之

一。近几十年来，作物产量的迅速增加在很大

程度上依赖于氮肥的大量施用，但是施加的氮

素仅有 30%−40%可以最终被作物吸收利用[1]。

目前，中国也面临农民盲目施肥和作物对氮素

的利用效率低下的问题。氮肥过量施加不仅造

成了经济浪费，更重要的是导致农田土壤酸化，

从而加速土壤营养元素流失[2]。基于此，深入了

解新的作物品种对氮素吸收和再利用的效率，

对于土壤中的氮肥施用量具有指导意义，从而

保证作物能在有限的氮肥条件下产出最大量的

食物，为粮食安全提供保障。研究表明，环境

中的高浓度 CO2 抑制小麦对氮素的吸收[3]，所

以通过分子的手段，有针对性地设计环境适应

型的作物新品种也是解决目前作物氮素利用效

率不高的有效方式。 

在 高 等 植 物 中 ， 谷 氨 酰 胺 合 成 酶 

(Glutamine synthase，GS; EC6.3.1.2) 是氮素代

谢途径中的关键酶之一，它联合谷氨酸合成酶 

(Glutamine synthase，GOGAT) 催化谷氨酸转化

为谷氨酰胺 (Glutamine synthase，Gln) (图 1)，  
 

 
 

图 1  谷氨酰胺合成酶氮素代谢途径 (改自 Kusano

等[4]) 

Fig. 1  The glutamine synthetase-glutamate synthase 
(GS-GOGAT) cycle modified from Kusano et al[4]. 
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参与光呼吸氨、还原氨 (初级氮)、循环氨的再

同化等代谢过程，对植物的生长和发育至关重

要[4]。本文就植物中谷氨酰胺合成酶的分类、遗

传进化关系、与氮素的关系以及组织表达特异

性、生物学功能以及分子调控机理进行了综述，

以期通过对 GS 基因的调控来提高植物氮素利用

效率。 

1  植物 GS 基因分类及其遗传进化关系 

1.1  植物 GS 基因分类 

到目前为止，在真核生物和原核生物中共

鉴定出了 3 类 GS 形态，包括 GSI、GSII 和

GSIII[5]。通过全基因组查找发现，不管单子叶

植物还是双子叶植物仅存在 GSI 和 GSII 两种形

态，且家族成员数不多[5]。基于亚细胞定位结果，

谷氨酰胺合成酶被分为 2 类：胞液型 GS1，分

布于细胞质中；胞质型 GS2，定位在叶绿体或

质体中[6]。在植物中，GS2 一般均只有 1 个成员，

而不同植物的 GS1 则包含 3 到 5 个同工酶[5]。

在双子叶植物拟南芥中，GS1 由 5 个同源基因

编码产生 [7]；而在禾本科作物中，一般含有 3

到 5 个 GS1 基因，如水稻有 3 个 (GS1;1，GS1;2

和  GS1;3)，玉米有 5 个  (Gln1-1、Gln1-2、

Gln1-3、Gln1-4 和 Gln1-5)，短柄草有 3 个 

(Gln1-1、Gln1-2 和 Gln1-3)，而小麦则包含 3 类 

(GS1、GSr 和 GSe)，每类又有 2 个同源基因[6]。 

1.2  植物 GS 基因的遗传进化关系 

通过序列比对发现，高等植物的 GS1 基因

的核苷酸的序列一致性在 76.5%–82.3%之间，而

氨基酸的序列一致性在 78.7%–83.1%之间，平均

同一性达 88.1%–93%[5]。相对来说，拟南芥等

双子叶植物和禾本科单子叶植物在基因序列上

的变异程度要远大于禾本科之间。另外研究发

现，小麦 GS1 的基因序列与 GSr 的序列一致性

要高于与 GSe 的序列比对结果[7-8]。利用 GS 蛋

白序列进行遗传进化分析，结果显示，GS2 和

GS1 基因的出现发生在单子叶和双子叶分化之

前[8]。禾本科包括众多的亚科，如果仅仅选取一

两个亚科的作物进行分析，很难确定胞液型 GS1

基因的进化关系。Swarbreck 等[5]选取禾本科中

黍亚科 Panicoideae、早熟禾亚科 Pooideae 和稻

亚科 3 个亚科的 14 个物种，利用不同的进化分

析方法对胞液型 GS 基因的同源进化关系进行

了分析，结果显示，这些作物的胞液型 GS 基因

依照在小麦上的分类方式大致可以归为 GS1、

GSr 和 GSe 三个亚组，这与之前研究相似[9-10]。

有趣的是，进化分析结果显示 GS1 和 GSe 亚组

的进化相对于 GSr 亚组亲缘关系更近一些，这与

序列比对的结果有所不同。最近，Thomsen 等[6]

选取拟南芥和 6 种禾谷类 (短柄草、水稻、玉米、

大麦、小黑麦和黑麦小麦杂交种)，对其 GS 蛋白

序列进行了遗传进化分析，结果显示拟南芥和禾

谷类的 GS 蛋白聚在不同的进化分支上，印证了

GS2 和 GS1 基因的出现发生在单子叶和双子叶

分化之前的结论[8]，而禾谷类 GS1 蛋白可分为

GS1-1、GS1-2、GS1-3 三个亚组 (图 2)，这与之

前研究报道相同[8-9]。综上分析发现，对于同一

亚组的 GS1，在黍亚科 (玉米)、早熟禾亚科 (短

柄草、小麦、小黑麦和黑麦小麦杂交种) 和稻亚

科 (水稻) 中处于不同的进化树分支[6-8]，说明胞

液型 GS1 基因的进化发生在禾本科分化之前。 

2  植物GS基因的QTL (Quantitative trait 

loci) 定位 

采用 QTL 的方法，在玉米、水稻、小麦、

油菜等农作物中均定位到一些与氮素利用有关 
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图 2  禾谷类和拟南芥 GS 蛋白系统进化分析 (改自 Thomsen 等[6])  

Fig. 2  Phylogeny of GS proteins in six cereals and Arabidopsis (modified from Thomsen et al[6]). 
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的 QTL 位点，其中部分位点与 GS 基因关联。

在玉米中研究发现，玉米籽粒产量与 GS 酶活性

呈正相关，位于玉米 1、4 和 5 号染色体的 4 个

GS 基因能够影响有关籽粒灌浆酶的活性[11]。通

过对玉米施加高浓度氮肥和低浓度氮肥，数量

遗传分析结果显示，ZmGln1-3 基因与有关产量

和千粒重的两个 QTL 位点重合[12]，ZmGln1-4

基因与 1 个千粒重 QTL 位点重合[13]。在水稻中，

单个小穗产量的 QTL 区域含有 OsGS1 基因，这

与玉米的研究结果相似，说明 GS 同工酶能够在

穗部将氨态氮同化，进而影响籽粒数目及籽粒

大小，从而直接与产量相关[14]。在小麦中，小

麦旗叶 GS 酶活性 QTL 位点定位在 TaGSr 位点，

并与 1 个籽粒氮浓度 QTL 重合[15]，而另外 1 个

小麦 GS1 基因 (TaGSe) 与籽粒蛋白含量 QTL

位点关联[16]。另外，在衰老的叶片中，1 个小麦

GS 同工酶基因 TaGS1.1 和油菜的两个胞液型

GS1 基因 (BnaGLN1.1 和 BnaGLN1.4) 上调表 

达 [17-18]，说明 GS1 蛋白在叶片衰老过程中将

NH4
+同化，并将其从筛管伴细胞转移到叶肉细

胞，从而在植物的生殖器官的氮素再同化过程

中发挥重要的作用。 

3  植物 GS 基因对氮素响应及其组织表达

特异性 

性状变异的分子基础在于基因表达的变

化。谷氨酰胺合成酶作为氮素同化途径中的关

键酶，在不同氮素浓度处理前后 GS 基因的表达

变化和植物体内氮素含量这一生理性状的关系

成为研究的焦点。El Omari 等[19]研究表明，对

高粱施加 NH4
+会诱导两种不同 GS1 多肽 (等电

点较小的 a 和较大的 b) 的表达，然而施加硝酸

盐却不能诱导 a 和 b 两个 GS1 多肽的富集。有

关根系中 GS 蛋白异构体受 NH4
+特异诱导的研

究在多种植物中均有报道，包括大豆 [20]、玉   

米[21-22]、拟南芥[23]和水稻[24]。在大豆根系中，

胞液型 GS 基因在外源施加 NH4
+或者共生固氮

作用下表达水平发生改变[20]。水稻终生处于水

生环境，它的根系中胞液型 GS1 的不同成员对

氮素的响应并不一致[15]。Sakakibara 等[21]通过

施加 NH4
+和硝酸盐对玉米根系处理 3 d后，RNA

杂交结果显示，GS1-1 和 GS2 受硝酸盐诱导，

而家族其他成员对硝酸盐并未作出响应。另外，

Sakakibara 等[22]研究发现，在施加 NH4
+处理不

同时间后，玉米根系中 Gln1-1 和 Gln1-5 两个基

因的表达量在处理 1 h 后开始增加，到 6 h 的时

候丰度达到最大值，随后逐渐降低，而 Gln1-4

和 Gln1-3 两个基因在处理后转录水平则不断降

低。与之相反，拟南芥中 4 个 GS1 成员中只有

1 个对 NH4
+有响应[24]。综上可以看出，不同作

物的 GS 基因确实对氮素有响应，但是不同成员

对氮素的反应并不一致。 

基因的时空表达分析可以为解析基因的生

物学功能及其调控机理提供重要参考依据。在

植物中，GS 基因家族成员存在明显的组织表达

特异性[7-8]。一般在 C3 植物的叶片中，GS2 表

达水平较 GS1 高，它主要在叶绿体的合成以及

叶片的衰老过程中发挥重要作用，但是比例会

随着叶片衰老而逐渐降低[25]。拟南芥 GS1 基因

也表现出明显的组织表达特异性，并与 NH4
+和

谷氨酸的水平有密切的关系 [7]。最近，Guan   

等[26]将拟南芥 Gln1;1 和 Gln1;2 两个基因启动子

融合 GFP 转化到拟南芥中显微观察发现，在根

系伸长区能检测到 Gln1;1 启动子融合 GFP 蛋白
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的荧光信号，说明 Gln1;1 基因在初生根发育过

程中促进氮素的吸收利用；而转 Gln1;2 启动子

融合 GFP 蛋白的拟南芥中，在根系成熟区和次

生根维管束基部检测到很强的荧光信号，另外，

在地上部的叶肉细胞和维管束鞘细胞内也有表

达，甚至在萼片、花瓣、雄蕊的维管组织以及

果柄和果荚的节点部位均检测到荧光信号，说

明 Gln1;2 基因在花的维管束组织和生殖器官的

氨吸收过程中发挥重要作用，进而影响种子发

育。在大麦中存在 3 个 GS1 基因 (HvGS1-1、

HvGS1-2 和 HvGS1-3)，其中 HvGS1-1 蛋白主要

分布在不同组织的维管组织中；HvGs1-2 蛋白主

要分布在叶片的表皮细胞中，在根部的皮质和

中柱鞘中也有少量表达；而 HvGS1-3 蛋白主要

分布在麦穗中[27]。水稻也包含 3 个 GS1 基因，

其中 GS1;1 在所有器官 (根系、叶片、叶鞘和花

的小穗) 中均有表达[28]；GS1;2 在苗期根系中表

达水平较高；而 GS1;3 则在小穗中特异表     

达[28-29]。在玉米中，GS1 基因的 5 个成员也表

现出明显的组织表达特异性，如 Gln1-3 和

Gln1-4 分别在叶肉细胞和叶片维管束鞘细胞中

表达丰度较高，并决定穗粒数和子粒大小；

Gln1-1 和 Gln1-2 分别在根系和种皮等组织器官

中表达水平较高；而 Gln1-5 在任何组织器官中

的表达水平均较低[30]。最近，我们以玉米 Gln1-1

基因启动子融合 GUS 报告基因转化拟南芥，对

转基因后代不同发育时期的组织器官进行了

GUS 染色。结果显示，在苗期根系的成熟和伸

长区维管束组织、幼嫩的花药、花丝末端及珠

柄基部等部位检测到较强的 GUS 信号 (结果未

发表)。 

综上所述，GS 基因对氮素有响应，且在生

殖器官和营养器官均有表达，意味着 GS 基因在

这些组织器官的生长发育过程中通过改变其氮

素利用效率来发挥重要的作用。上述结果为进

一步鉴定 GS 基因的生物学功能丰富了信息和

资料。 

4  植物 GS 基因的生物学功能 

谷氨酰胺合成酶是氮素代谢途径中的关键

酶，在植物的生长和发育过程中发挥重要的作

用[4]。在高等植物中，谷氨酰胺合成酶分为胞液

型 GS1 和叶绿体型 GS2 两类，其中 GS2 基因一

般只有 1 个成员，在叶片等能进行光合作用的

组织器官中通过氨吸收途径在光呼吸和硝酸还

原过程中发挥重要作用，同时在豆科根系中也

有 GS2 基因表达，在氨吸收和硝酸还原过程中

也具有重要作用[31-32]。烟草中超表达 GS2 基因

能够提高叶片中自由氨基酸 (谷氨酸和谷氨酰

胺) 的含量，表型分析发现，GS2 基因超表达后

能促进幼苗生长，转基因幼苗鲜重较野生型提

高 20%–30%[33]。 

鉴于植物 GS1 成员数有 3–5 个，且表现出

明显的组织表达特异性，所以针对 GS1 基因不

同成员进行生物学功能研究，对于明晰植物的

特定组织或器官的发育机制有重要意义。众多

研究报道，超表达 GS1 基因后能够提高 GS 酶

的活性，且在植物生物量和产量等重要农业性

状上具有决定性作用[34-36]。目前，超表达转基

因手段是研究基因生物学功能的主要方式。在

转基因手段选择上，通常采用组成型启动子连

接 GS1 基因的方法[37-38]，少量研究采用的是组

织特异型的启动子，有针对性地在某些组织或

器官中提高 GS 酶活性，如在根系特异表达的[36]
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和叶片中特异表达的[34]，但是不管选取哪种启

动子，不同植物在 GS1 同源基因超表达后表现

并不完全一致。早期在松树上研究发现，将松

树 GS1a 基因异位表达到杨树中，不管是温室培

养还是田间种植，转基因株系的生长特性均有

所提高和改善[39-40]。Oliveira 等[41]将大豆的 GS1

基因超表达到烟草中研究发现，转基因株系的

干重和鲜重较对照显著提高，同时分析发现 GS

酶活力和生物量显著相关。将根系特异表达启

动子 (rolD) 连接 GS15 基因转化大豆后，转基

因植株的生物量和氮含量较非转基因分别提高

了 17%和 54%，但是二者并不相关，表明 GS1

蛋白可能受翻译后调控[36]。在水稻中，超表达 2

个 GS1 同源基因 (Gln1;1 和 Gln1;2) 和一个大

肠杆菌 glnA 基因，温室培养条件下，转基因植

株体内可溶蛋白和氮含量均显著提高[42]，但是

不管采用温室培养还是田间种植的方式，与对

照相比，超表达 GS1 基因的水稻植株在表型上

未表现出任何差异[38]。这可能与氮肥的施用量

和种植过程中的环境控制有关。 

在玉米、小麦、水稻和拟南芥上研究表明，

GS1 基因对籽粒产量有重要贡献[6]。关于玉米

GS1 基因的生物学功能研究，目前主要集中在

Gln1-3 和 Gln1-4 两个基因上。Martin 等[37]对

Gln1-3 和 Gln1-4 单突变体和双突变体及野生型

进行了研究，发现 Gln1-4 突变体的粒重变小，

Gln1-3 突 变 体 表 现 为 穗 粒 数 减 少 ， 而

Gln1-3/Gln1-4 的双突变体有累加效应，导致单

株产量明显降低。另外，Gln1-3 在玉米中超表

达后，转基因株系的穗粒数增加了 30%，这与

突变体的研究结果相印证[37]。与野生型相比，

Gln1-3 和 Gln1-3/Gln1-4 突变体中具有更高的氨

基酸含量和低 C/N 比，同时自由铵的浓度也更

高，并且 ZmAS3 和 ZmAS4 两个天冬氨酸合成酶

基因的转录水平也明显提高[43]。在小麦中，超

表达菜豆 Glna 基因能够提高穗粒数和粒重，但

是利用同样的小麦自交系 [34,38]，Thomsen 等 [6]

却未能重复出这些实验结果，暗示基因生物学

功能鉴定过程的复杂。最近，在拟南芥上，Guan

等[26]利用 gln1-1 和 gln1-2 单突变体以及双突变

体研究发现，gln1-2 单突变体和 gln1;1:gln1;2

双突变体较野生型的单果荚籽粒数目减少了约

17%，种子干重分别降低了 10%和 18%，最终

导致产量分别减少了 20%和 35%，而 gln1-1 单

突变体产量并未显著降低，不过结合双突变体

的研究结果可以看出，gln1-2 基因在拟南芥种子

产量构成上发挥关键作用，而 gln1-1 和 gln1-2

两个基因具有一定的累加效应。 

总之，到目前为止，不同植物上超表达 GS1

同源基因的植株在表型上表现并不一致，这说

明 GS1 基因上游或下游的序列可能影响 GS 酶

活性的提高，从而在一定程度上影响其生物学

功能的发挥。基于此，深入研究 GS 基因的分

子调控机制对利用其提高氮素利用效率则十分

必要。 

5  植物 GS 基因的分子调控机制 

植物的 GS 基因表现出明显的组织表达特

异性，即使同一器官或组织的不同时期其表达

水平也有所不同，意味着同一器官中 GS 基因的

功能及代谢过程在不同组织、细胞和亚细胞中

会发生变化[6]。研究发现，谷氨酰胺合成酶基因

的表达受到基因、转录后以及蛋白等多个水平

的调控[24]。 
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5.1  转录水平的调控 

基因序列分析发现，在谷氨酰胺合成酶基

因的 5′端启动子区含有光响应、生长素响应以

及 MYB (v-myb avian myeloblastosis viral 

oncogene homolog)、Dof (DNA binding with one 

finger) 等转录因子特异结合的元件[44]。最近，

El-Kereamy 等[45]研究发现，在转 OsMYB55 基因

的水稻中氨基酸含量显著提高，原因在于包括

OsGS1;2 基因在内的一些氨基酸合成酶的表达

水平发生了改变，这一结果说明 OsMYB55 基因

能够调控 OsGS1;2 基因的表达。最近，我们利

用生物信息学分析发现，在 6 个玉米 GS 基因的

启动子区域均含有 MYB 结合位点，其中

ZmGS1-2 和 ZmGS1-2 两个基因含有 5 个 MYB

结合位点，ZmGS1-2 和 ZmGS1-5 各含有 3 个，

而 ZmGS1-3 和 ZmGS2 则分别含有 2 个和 1 个 

(结果未发表)。这部分印证了 OsMYB55 基因能

够调控 OsGS1;2 基因表达的研究结论[45]，但是

存在多个 MYB 结合位点也暗示其调控机理的

复杂。有关松树 Dof5 的研究表明，Dof5 转录因

子可同时调控 GS1a 和 GS1b 的表达，它能促进

GS1b 的表达，而抑制 GS1a 的转录，从而调控

松树 GS1 同工酶的空间分布[46]。最新研究发现，

NLP7 转录因子能够诱导 GS2 基因的表达[47]。

另外，LBD (Lateral organ boundaries domain) 基

因家族一些成员在氮素代谢过程中具有调控作

用。Rubin 等[48]研究发现，拟南芥 3 个 LBD 基

因的过量表达转基因株系中一些氮素代谢基因

的表达量降低 3 倍以上，其中就包括 GS 基因，

且体内氮素及谷氨酸等氨基酸含量显著降低。 

研究表明，NO3
–作为信号分子参与诱导根

系中激素代谢基因表达，这些基因在供 NO3
–的

根系中的表达量远远高于不供 NO3
–的根系中，

说明这些激素代谢基因对氮素有一定响应[49]。

激素是植物生长发育的重要调控物质，其中生

长素与根系的发育存在密切关系[50]。有关生长

素和 GS 的关系仅在木本植物中有少数报道。如

Man 等[51]研究发现，将松树中的谷氨酰胺合成

酶异源表达到杨树后，其转基因植株中自由 IAA

的含量显著增加。此外，在转录后水平上，谷

氨酰胺合成酶基因的表达也会受到一定的调

控，可能源于 GS 基因的 3′非编码区影响转录本

的稳定性[52-53]。 

5.2  翻译后调控 

在翻译后水平上，GS 蛋白也会发生修饰，

包括磷酸化、氧化和硝酸化等。在高等植物中，

有研究表明 GS 可被磷酸化，且可与 14-3-3 蛋

白互作，通过 GS 磷酸化水平的增加或降低，能

够改变与 14-3-3 蛋白的反应程度[54-55]。对苜蓿

和烟草的 GS2 研究发现，GS2 经过磷酸化修饰

后等电点会有所变化[56]。El Omari 等[19]发现高

粱中的胞液型 GS1 也存在等电点的变化，预示

着磷酸化修饰的可能。最近，利用在线软件

NetPhos 2.0，我们对玉米 GS 的磷酸化位点进行

了预测，结果发现，6 个玉米 GS 均具有多个可

能的磷酸化位点，其中以 ZmGS2 为最多，有 38

个，ZmGS1-5 最少，有 19 个 (结果未发表)。

这些结果说明玉米 GS 蛋白可能会发生磷酸化

修饰，进而影响 GS 酶的活性，从而在玉米各组

织器官的不同发育阶段发挥重要的作用。 

6  应用前景展望 

氮素是制约作物产量的主要营养元素之

一。近几十年，全球范围内普遍存在氮素施用

不合理的现象，一部分地区氮素匮乏，氮肥施
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加却不足，而另一些地区则过量施加氮肥，从

而导致农田土壤酸化，加速了土壤营养元素流

失[2]。所以，明确作物对氮素的利用效率，培育

出氮素高效利用、环境适应型作物新品种是解决

目前在作物氮素利用上存在问题的有效方法。 

在高等植物中，谷氨酰胺合成酶是氮素代

谢途径中的关键酶之一，对植物氮素吸收和利

用有直接作用，影响植物的生长发育和产量[4]。

到目前为止，通过转基因和基因沉默手段，在

很多作物上已经开展了 GS1 基因生物学功能的

研究，结果表明，GS1 基因对于产量这一重要

农艺性状有重要贡献[37-38]。然而，对不同作物

GS1 同源基因的研究结果却并不一致，甚至存

在矛盾的地方。基于此，若想通过 GS1 基因来

改变作物的氮素利用效率，则需要综合考虑组

织特异性或植物的特定发育时期。另外，氮素

代谢过程涉及多个酶，所以为了平衡这些基因

间的效应，让 GS 基因最终能够在氮素吸收和利

用上发挥最大作用，共转化手段也是一种策略，

如超表达 GS 基因时，同时超表达提供反应底物

的谷氨酸合成酶 (Glutamine synthase，GOGAT) 

基因和天冬酰氨合成酶基因。 

谷氨酰胺合成酶基因的 5′端启动子区含有

光响应、生长素响应以及 MYB、Dof 等转录因

子特异结合的元件，表明 GS 基因的表达会受到

多个基因的调控。研究发现，一些基因可促进

GS 基因的表达，而另外一些起抑制作用或者对

GS 的活性造成影响[45-48]。在烟草中超表达拟南

芥的 Dof1.7 和 Gln1;3 两个基因后，与野生型相

比，转基因植株氮素利用效率显著提高[57]。水

稻和小麦分别超表达玉米 ZmDof1 和小麦

TaDof1 基因后，转基因植株的 GS 活性较野生

型显著增加，从而提高了转基因植株的氮素利

用效率。在松树中，Dof5 转录因子能促进 GS1b

的表达，而抑制 GS1a 的转录[46]。在水稻中，

OsMYB55 基因能够调控 OsGS1;2 基因的表   

达[45]。NLP7 转录因子能够诱导 GS2 基因的表

达[47]。此外，LBD 基因家族一些成员在氮素代

谢过程中具有调控作用[48]。综上所述，一些基

因在碳氮代谢方面发挥重要作用，且对 GS 活性

具有调控功能，所以将这些氮素代谢调控基因

与 GS 基因共表达也是提高作物氮素利用效率

的一种有效手段。 
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