
氮是氨基酸、蛋白质、核酸、植物激素、叶绿素

的重要组分, 是植物生长发育的必需元素之一,
在植物的生长发育过程中发挥着重要作用。植物

的氮源主要来自土壤中的有机氮和无机氮, 而有
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摘 要:谷氨酸脱氢酶(glutamate dehydrogenase, GDH)是生物体中普遍存在的氮代谢相关酶。高等植物 GDH
因对 NH4

+的亲和力较低而在氨同化过程中仅起辅助作用, 但在碳氮代谢、光呼吸和逆境响应中起着重要作
用。低等生物 GDH对 NH4

+的亲和力高,氨同化能力强,可异源表达于作物中以提高其氮素利用效率。本文对
低等生物 GDH 基因用于作物遗传改良的研究进展进行了综述,重点综述了其在提高作物氮素利用效率和耐
逆性,以及改善作物营养品质等方面的研究,并对 GDH的作用机制、选择标准和应用前景提出了进一步展望。
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Research Advances on Glutamate Dehydrogenase Genes of Lower
Organisms for Crop Genetic Improvement

GONG Yin-yin, YAN Lu, LIN Jian-zhong*, LIU Xuan-ming*
(College of Biology, Hunan Province Key Laboratory of Plant Functional Genomics and Developmental Regulation, Hunan

University, Changsha 410082, Hunan, China)

Abstract: Glutamate dehydrogenase (GDH) is a common nitrogen metabolisation-related enzyme in organisms.
GDHs of higher plants only play a complementary role in ammonia assimilation due to their lower affinity for
NH4 + , but play an important role in carbon and nitrogen metabolism, photorespiration and stress response.
GDHs of lower organisms have a higher affinity for NH4+ and a stronger ability of ammonia assimilation, so
they can be heterologously expressed in crops to improve the nitrogen utilization efficiency. Herein, the re-
search progresses in the application of GDH genes derived from lower organisms in crop genetic improve-
ment are summarized. The researches on GDHs of lower organisms in enhancing the nitrogen utilization effi-
ciency and stress tolerance as well as improving the nutritional quality of crops are mainly reviewed. Mean-
while, prospects for functional mechanisms, selection criteria and application of GDHs are put forward.
Key words: glutamate dehydrogenase (GDH); nitrogen utilization efficiency; adversity stress; genetic modifi-
cation; crop
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机含氮化合物大多数不是水溶性的, 通常不能直
接被利用, 只有氨基酸、酰胺和尿素等水溶性的有
机氮化合物能够被吸收[1]。因此, 以铵盐(NH4+)和
硝酸盐(NO3-)为主要形式的无机氮是植物最主要
的氮来源[2]。植物通过其特定的转运蛋白以主动运
输的方式将 NH4+和 NO3-等矿物质营养元素吸入
体内。在长期进化过程中, 植物根据环境和自身
需求的不同, 形成了对氮具有不同亲和力的转运
蛋白和相应的调控机制[3]。另外, 在不同的植物以
及植物的不同生长阶段, 其对 NH4+和 NO3原的需求
比例也不同。例如, 水稻以吸收 NH4+为主, 且在幼
穗分化期是氮的吸收高峰[4]。植物吸收的 NH4+可
直接参与合成氨基酸, 但吸收的 NO3原必须经过代
谢还原转变为 NH4+才能被利用[5]。因此, NH4+相对
于 NO3原在植物氮的同化利用中更有优势, 研究植
物体内 NH4+的同化过程并提高其同化利用效率
的工作意义重大。

在高等植物体内, NH4+的同化一般认为有两
条途径: 一条是 NH4+由谷氨酰胺合成酶(glutamine
synthetase, GS; EC 6.3.1.2)/谷氨酸合成酶(glutamate
synthase, GOGAT; EC 1.4.7.1)循环途径合成谷氨酰
胺(glutamine, Gln); 另一条途径是 NH4+与 琢-酮戊
二酸(琢-ketoglutarate, 2-OG)通过谷氨酸脱氢酶
(glutamate dehydrogenase, GDH; EC 1.4.1.2 ~4)的
作用生成谷氨酸(glutamate, Glu)[6](图 1)。在高等植
物中, 由于 GDH对 NH4+的亲和力较低, 因此 GS/
GOGAT途径是其 NH4+同化的主要途径, GDH途
径仅为辅助性支路途径[2]。然而让人惊讶的是, 在

低等生物(如细菌、真菌和低等藻类)中, 其 GDH
对 NH4+的亲和力很高, 在 NH4+的同化中发挥着重
要作用[7]。

随着转基因技术的广泛应用, 原有物种间的
生殖隔离已被打破, 外源基因的转入成为可能。
直接在基因水平进行植物的定向遗传改造和功能

研究, 不仅发掘和鉴定了大量优质基因, 解析了
其内在的生理和分子机理, 而且为作物的遗传育
种提供了基因资源和理论指导。因此,将任意来源
的优质基因转入作物以定向遗传改造, 为作物的
遗传性状改良和优良材料(品种)创制提供了新的
思路和技术手段。由于低等生物的 GDH对 NH4+

的亲和力显著高于高等植物, 研究者们利用基因
工程手段在作物中异源表达低等生物的 GDH 基
因, 提高作物的氮素利用率, 以培育在低氮栽培
条件下能够高产或稳产的作物新品种。其中一些

作物新品种的耐逆性和品质由于低等生物 GDH
基因的转入被显著提高。本文对近年来在作物中异

源表达低等生物 GDH基因的相关研究进行综述,
并对该领域后续相关研究提出了进一步的展望。

1 GDH的生化特性
GDH是生物界中广泛存在的一种多聚酶。目

前已知的 GDH可分为六聚体和四聚体两大类。六
聚体 GDH分布极为广泛, 在细菌、真菌、高等动
植物中均有报道, 而四聚体 GDH仅发现于几种酵
母中。植物体内的 GDH以六聚体的形式存在, 由
琢、茁亚基组成, 共有 6琢、5琢:1茁、4琢:2茁、3琢:3茁、2琢:4茁、

图 1 植物氨同化代谢途径
GDH: 谷氨酸脱氢酶; GS: 谷氨酰胺合成酶; GOGAT: 谷氨酸合成酶; TCA: 三羧酸循环。
Fig.1 Ammonia assimilation pathway in plants
GDH, glutamate dehydrogenase; GS, glutamine synthetase; GOGAT, glutamate synthase; TCA, tricarboxylic acid cycle.
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1琢:5茁和 6茁等 7种同工酶[8]。在 NAD(P)H作为辅助
因子的情况下, GDH催化 2-OG与 NH4+的可逆氨
化生成 Glu的反应: 2-OG + NAD(P)H + NH4+ + H+

葑 L-Glu + NAD(P)+ + H2O[9]。GDH因辅酶不同而
分为 NAD(H)依赖型GDH [NAD(H)-GDH; EC 1.4.1.2]
和 NADP(H)依赖型 GDH [NADP(H) -GDH; EC
1.4.1.4]。NAD(H)-GDH主要存在于线粒体, 在细
胞质中也有发现[8], 而 NADP(H)-GDH存在于线粒
体和叶绿体[6]。水稻中共有 4个GDH基因(OsGDH1、
OsGDH2、OsGDH3和 OsGDH4), 除 OsGDH4编码
的蛋白质属于 NADP(H)-GDH外, 其余基因编码
的蛋白质均属于 NAD(H)-GDH型[10]。
在高等植物中, GDH和 GS都是最初同化NH4+

的酶, 但是 GDH对 NH4+的亲和力比 GS低, 说明
GDH只有在 NH4+浓度较高时才能将其同化为谷氨
酸[11]。因此, 高等植物对 NH4+的同化以 GS/GOGAT
途径为主, 而 GDH途径仅起辅助作用(图 1)。不同
于高等植物, 在低等生物中, GDH对 NH4+的亲和
力较高[12]。例如, 水稻 OsGDH4对 NH4+的米氏常
数(Km)为(12.43依1.84) mmol/L, 而稻瘟病菌(Magna-
porthe grisea)的 MgGDH 对 NH4 + 的 Km 为 (0.67依
0.05) mmol/L[10], 鲍鱼菇(Pleurotus cystidiosus)的Pc-
GDH对 NH4+的 Km为(3.73依0.23) mmol/L[13]。由此
说明, 低等生物 GDH 在 NH4+的同化过程中起着
重要作用, 可以在较低浓度时顺利同化 NH4+, 其
NH4+的同化效率显著大于高等植物 GDH。因此,近
年来将低等生物 GDH 基因用于改良作物对 NH4+

的同化效率备受关注。然而比较遗憾的是, 导致
高等植物和低等生物 GDH对 NH4+亲和力有如此
大差异的具体机制没有相关报道。

2 GDH的生理功能
碳和氮是植物所必需的元素, 植物在生长过

程中需要维持碳氮代谢的平衡, 而 2-OG是一种
连接碳氮代谢的重要中间产物[14]。由于 GDH可催
化 2-OG和 NH4+的还原氨化生成谷氨酸, 同时也
可将谷氨酸氧化脱氨生成 2-OG和 NH4+ (图 1), 因
此 GDH在维持碳氮代谢平衡中发挥重要作用。另
外, GDH还参与了光呼吸过程中 NH4+的回收利用,
以及逆境胁迫下细胞内过量积累 NH4+的同化。
2.1 GDH在维持碳氮代谢平衡中的作用
碳氮代谢联系密切, 碳代谢为氮代谢提供代

谢需要的碳源和能量, 而氮代谢同时又为碳代谢
提供酶和光合色素[15~16]。两者协调程度不仅影响植

物生长发育进程,而且很大程度上决定干物质的积
累量。在 GDH催化的氨同化反应中,碳骨架 2-OG
和还原力 NAD(P)H都需要碳代谢来提供, 而GDH
能够提高氮同化能力, 进而增加酶及叶绿素的量,
间接影响碳同化。因此, GDH在维持碳氮代谢平
衡中起着重要作用。目前, 普遍认为 GDH具有双
重功能: 当外部环境含有过量无机氮源时, GDH
行使 NH4+的同化功能; 当植物缺少有机碳源时,
如处于黑暗而不能进行光合作用, GDH通过脱氨
作用分解谷氨酸产生 2-OG, 为三羧酸循环(tricar-
boxylic acid cycle, TCA)提供碳骨架[17]。Stewart等[18]

报道, 玉米 GDH通过催化氧化脱氨作用, 将谷氨
酸分解为 2-OG和 NH4+, 在蛋白质水解释放氮的
再循环中起着重要作用。在种子萌发和组织衰老

等碳源受限的情况下, 细胞需要通过蛋白质的水
解维持碳氮平衡。蛋白质水解产生的氨基酸通过

转氨作用转化为谷氨酸, 谷氨酸经脱氨作用生成
2-OG参与碳循环。此外, 在胺酰转化成为谷氨酰
胺和天门冬酰胺的过程中也有 GDH 的参与。
Melo-Oliveira等[19]发现, 拟南芥在黑暗或碳源(蔗
糖)供给受限时 GDH1的 mRNA大量积累,而光照
或添加蔗糖则会抑制 GDH1的 mRNA积累; 在光
照条件下生长的植株, 其叶片 GDH1的 mRNA维
持在较低水平,但用 NH4+处理可以诱导其增加,表
明 GDH在碳氮代谢平衡中起着重要的调控作用。
2.2 GDH在光呼吸中的作用
在植物生长过程中, 光呼吸与光合作用相伴

而生。与光合作用相反,光呼吸在吸收 O2的同时释
放 CO2, 是植物体内仅次于光合作用的代谢流[20]。
光呼吸是发生在叶绿体、过氧化物酶体和线粒体

等 3个不同细胞器中的代谢循环, 参与了植物的
能量代谢和碳氮代谢, 包括一些复杂的初级代谢
网络, 如光合作用、氨基酸代谢、三羧酸循环(TCA)
和卡尔文循环(Calvin cycle)等[21]。C3植物的光呼吸
实际上是乙醇酸代谢途径, 在叶绿体中形成的乙
醇酸转至过氧化物酶体, 经乙醇酸氧化酶催化,
被氧化成乙醛酸和 H2O2, 后者由过氧化氢酶催化
分解成 H2O和 O2。乙醛酸经转氨酶作用变成甘氨
酸, 然后转运至线粒体。在线粒体中, 2分子甘氨
酸发生氧化脱羧和羟甲基转移反应转变为 1分子
丝氨酸, 并产生 NADH和 NH3, 释放出 CO2。丝氨
酸转运回过氧化物酶体, 并与乙醛酸进行转氨作
用, 形成羟基丙酮酸, 后者在甘油酸脱氢酶作用
下还原为甘油酸。最后, 甘油酸回至叶绿体, 在甘
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油酸激酶的作用下生成 3-磷酸甘油酸, 进入卡尔
文循环, 经过一连串复杂的反应后再生成核酮
糖-1,5-二磷酸, 重复下一次 C2循环[22]。在光呼吸
过程中, 线粒体中经甘氨酸脱羧酶催化产生的
CO2和 NH3, 在叶绿体中分别被核酮糖-1,5-二磷
酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bisphosphate car-
boxylase-oxygenase, Rubisco)和 GS/GOGAT途径重
新固定和利用[23]。在高等植物中, 目前认为叶绿体
对 NH4 +最初的同化是由质体谷氨酰胺合成酶
(GS2)/铁氧还蛋白依赖型 GOGAT (Fd-GOGAT)途
径来完成的, GDH起着补充和辅助的作用[24]。当
叶绿体中的 GS2/Fd-GOGAT 途径受到抑制时 ,
GDH则参与对 NH4+的再固定和利用[25]。由于线粒
体中的甘氨酸氧化脱羧基过程会积累大量的

NH4+, 而 GDH可以同化 NH4+并解除细胞内氨毒
害,我们推测 GDH在植物光呼吸中也具有重要功
能。然而比较遗憾的是, GDH在植物光呼吸中的作
用研究较少, 其具体功能及调控机制仍不清楚。
2.3 GDH在逆境响应中的作用
植物不可避免地会遭受到各种不良环境胁

迫, 其中多种不利环境因素(如高温、低温、干旱、
高盐和病虫害等)会严重威胁植物的正常生长, 这
导致一些重要粮食和经济作物的产量受损[26]。当
处于逆境胁迫条件下时, 植物会启动一系列生理
生化机制来响应各种环境胁迫, 如: 增强蛋白水
解酶活性; 促进蛋白质的降解; 增加胞内小分子
物质含量; 提高胞内渗透压, 从而增强胁迫耐受
力。其中, 蛋白质降解过程会产生大量的 NH4+, 而
NH4+积累会引起细胞毒害, 因此提高细胞内 NH4+

的同化能力是减轻胁迫后果的一个胁迫应对机

制[27~28]。GDH虽然可催化还原氨化和氧化脱氨的
可逆反应, 但是在非正常生长条件下, GDH更趋
向于催化还原氨化(即氨同化)反应[29]。有研究证
明, 在衰老的叶片中 GS和 GOGAT的含量减少而
GDH积累, 并且 GDH的活性大大提高[30~31]。与此
相一致, 在盐胁迫条件下, 与盐敏感水稻品种相
比, 耐盐水稻 GDH的氨同化活性更高[32]。在耐铵
盐豌豆品种 Pisum sativum中, 根部 GDH 的氨化
活性也显著高于对照组[33]。大量研究结果表明, 在
逆境条件下植物细胞中 GDH的氨同化活性增强,
从而可以将细胞内因蛋白质水解产生的过量NH4+

同化为谷氨酸, 有效缓解或消除植物体内的毒害
作用, 增强植物的耐逆性[14]。因此, GDH也被认为
是植物体内的一种逆境响应酶, 参与了逆境胁迫

或胞内高 NH4+条件下植物体内过量 NH4+的再次
同化[14]。另外, 脯氨酸的积累在植物非生物胁迫响
应和渗透调节中起着重要作用[34],而谷氨酸是脯氨
酸生物合成途径中的主要前体[35]。在胁迫条件下,
GDH催化 2-OG和 NH4+形成谷氨酸, 从而促进脯
氨酸的合成, 既减少了细胞内 NH4+的积累, 又增
加了脯氨酸的含量, 从而显著增强了植物的耐逆
性[34]。GDH的氨同化能力使得其在植物逆境胁迫
中发挥着重要的作用, 其氨同化能力的大小与植
物的耐逆性呈正相关。有意思的是, Toyota等[36]报
道, 谷氨酸在拟南芥中作为一种受伤信号分子迅
速启动植物的防御信号转导, 诱导下游参与防御
反应的基因表达。GDH作为催化谷氨酸合成的重
要酶类, 肯定也会参与该防御反应的调控, 但是
其具体机制仍鲜见报道。

3 低等生物 GDH基因在作物遗传改良中
的应用

在高等植物中, 尽管 GDH在碳氮代谢平衡、
光呼吸和逆境响应等生理功能中起着重要作用,
但是对 NH4+的亲和力较低使得其始终处于 GS/
GOGAT途径的补充和辅助地位。与之相反, 在低
等生物中, GDH对 NH4+的亲和力较高, 其氨同化
能力显著高于高等植物 GDH。因此, 近年来借助
基因工程手段将外源的低等生物 GDH 基因异源
表达于作物以改良其性状的研究越来越受到关

注。目前, 在作物遗传改良中研究者主要利用了
低等生物 GDH对 NH4+的高亲和力和高同化效率
特性, 其相关研究和探索主要集中在提高作物的
氮素利用率和非生物胁迫耐受性, 以及改良作物
品质等方面(表 1)。需要特别说明的是, 虽然 GDH
在生物体中能同时可逆催化谷氨酸的合成和分

解, 但是 NADP(H)-GDH主要催化谷氨酸的合成,
而 NAD(H)-GDH则主要催化谷氨酸的分解 [13, 37]。
因此, 用于作物遗传改良的低等生物 GDH主要
为 NADP(H)-GDH, 其本质是提高作物体内的氨
同化效率。

3.1 低等生物GDH基因用于提高作物氮素利用率
低等生物 GDH对 NH4+的亲和力显著高于高

等植物 GDH。例如, 目前已知真菌 GDH对 NH4+

的 Km为 0.2~4.5 mmol/L[10, 12],而已知高等植物GDH
对 NH4+的 Km为 10~80 mmol/L[38]。与高等植物相
比, 低等生物 GDH对氮素(主要为 NH4+)的利用率
更高, 这意味着在低浓度条件下其仍能正常同化
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环境中的 NH4+。因此, 近年来许多低等生物 GDH
基因被异源表达于作物以提高氮素利用效率, 用
于培育低氮肥需求而高产或稳产的遗传改良新材

料(品种)。细菌 GDH基因是最早用于提高作物氮
肥利用率的外源基因。1999年, Lightfoot等[39]将大
肠杆菌(Escherichia coli)的 gdhA 基因异源表达于
烟草中, 发现其转基因植株的氮素利用效率显著
提高。王芳等 [40]将中间脉孢霉(Neurospora inter原
media)的 NiGDH 基因转入烟草, 发现其转基因烟
草能在低氮条件下正常生长。黄国存等[41]将小球
藻(Chlorella sorokiniana)的 NADP(H)-GDH基因转
入烟草, 发现其转基因烟草在低氮培养基中的生
长速度和叶片数明显高于对照。Egami等[42]将构巢
曲霉(Aspergillus nidulans)的 NADP(H)-GDH 基因
gdhA 过量表达于马铃薯, 发现在低氮条件下其转
基因马铃薯块茎的碳和氮含量增加, 且 gdhA 的
过量表达能显著增加块茎干物质, 并能提高马铃
薯的氮素利用效率。

对起源于沼泽地的重要粮食作物水稻来说,
其吸收和同化的氮素主要为 NH4+, 因此近年来将
真菌 GDH 基因用于改良水稻氮素利用效率成为
研究热点。2010年, Abiko等[43]首次将黑曲霉(As-
pergillus niger)的 gdhA 基因过量表达于水稻中,其
转基因株系的氮素利用率显著提高,干重、含氮量
和籽粒产量在正常栽培条件下均显著提高, 但是
在低氮条件下并没有明显改善。随后, 我们研究
组将埃伦柱孢(Cylindrocarpon ehrenbergii)的 Ce -
GDH基因转入水稻, 发现其转基因株系能显著提
高 NH4+的同化效率, 并提高在低氮栽培条件下的
有效分蘖数、有效穗数和单株产量[37]; 同样, 分别
将谢瓦散囊菌(Eurotium cheralieri)的 EcGDH基因[44]

和毛束霉属(Trichurus)的 TrGDH 基因[45]转入水稻,
发现 EcGDH 和 TrGDH 转基因水稻株系的 NH4+

同化效率显著提高, 苗期的湿重、干重和氮含量也
均显著提高, 尤其在低氮栽培条件下的有效穗数、
千粒重和单株产量均显著高于未转化对照。另外,
我们还将芸薹生链格孢菌(Alternaria brassicicola)
的 AbGDH 基因转入水稻, 发现其转基因株系的
氮素利用效率显著提高, 在低氮水培条件下其幼
苗的生长得到显著改善, 湿重和干重也显著提高,
遗憾的是没有测定其成熟期的农艺性状[11]。此外,
我们将鲍鱼菇(P. cystidiosus)的 PcGDH 基因转入
水稻, 发现其转基因株系的氮素利用效率提高明
显, 在低氮水培条件下的幼苗生长良好, 但是在

低氮栽培中并没有显著改善其产量[13]。总之, 低等
生物 GDH 基因确实能够提高作物的氮素利用效
率, 有些 GDH 基因还能够提高低氮栽培条件下
的作物产量, 具有良好的应用前景。值得注意的
是, 并不是所有异源表达的低等生物 GDH 基因
均能提高作物产量, 这可能与该 GDH 基因的来
源物种及其所编码蛋白质本身的理化性质有关。

3.2 低等生物 GDH基因用于提高作物耐逆性
植物在逆境胁迫下会增强蛋白水解酶活性,

促进蛋白质降解而产生大量 NH4+。如果积累的过
量 NH4+不能得到及时清除, 将会导致严重的细胞
内氨毒害[27~28]。GDH被认为是植物体内的一种逆
境响应酶, 可通过同化胁迫下产生的过量 NH4+而
解除细胞内的氨毒害[14]。由于低等生物 GDH同化
NH4+的效率比高等植物内源 GDH更高, 因此低等
生物 GDH基因也被用于改良作物的耐逆性。Nolte
等 [46]将大肠杆菌(E. coli)的 gdhA 基因转入烟草,
发现其转基因植株能够提高对除草剂草铵膦(pho-
sphinothricin)的耐受性。后来, Lightfoot等 [47]将该
gdhA 基因转入玉米, 发现其转基因植株在明显缺
水季节里的萌发率和生物产量均高于未转化对

照, 说明其耐旱性显著增强。我们研究组将核盘
菌(Sclerotinia sclerotiorum)的 SsGDH 基因转入水
稻, 发现其转基因株系的 NH4+同化效率显著提高,
同时也提高了对除草剂草铵膦的耐受性。但让人

意外的是, 在正常水培条件下 SsGDH转基因幼苗
的生长被显著抑制,苗长、湿重和干重均比未转化
对照显著降低[12]。同样,我们将稻瘟病菌(M. grisea)
的 MgGDH 基因转入水稻, 发现其转基因株系的
耐旱性显著增强。在干旱胁迫条件下, MgGDH 转
基因水稻体内 NH4+的含量显著低于未转化对照,
小分子物质如脯氨酸和可溶性糖的含量也显著升

高[10]。该结果说明, 外源 MgGDH能有效消除水稻
体内的氨毒害, 同时积累的脯氨酸和可溶性糖也
提供了一定程度的渗透保护, 从而提高了水稻的
耐旱性。值得指出的是, 我们发现只有少部分真
菌的 GDH基因能有效改良作物的抗逆性。例如,
EcGDH 转基因水稻的耐旱性虽然比未转化对照
有所提高, 但是低于 MgGDH 转基因水稻。最近,
谷氨酸被发现可以作为一种受伤信号分子启动植

物的防御反应, 使植物逃避伤害或驱赶植食性昆
虫[36]。其实, 在低等生物 GDH转基因作物中有大
量谷氨酸累积, 其对作物生物胁迫抗性的影响是
一个非常有趣的研究点。遗憾的是, 迄今尚未见
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相关报道。

3.3 低等生物GDH基因用于改良作物的营养品质
由于低等生物 GDH对 NH4+的同化效率比高

等植物更高, 所以其不仅能将更多 NH4+同化固定
于谷氨酸, 而且谷氨酸还可将其获得的 NH4+用于
其他氨基酸和蛋白质的合成。另外, 用于作物遗
传改良的低等生物 GDH主要为 NADP(H)-GDH,
在细胞中主要催化 2-OG和 NH4+形成谷氨酸, 从
而使遗传改良作物中的总氮含量显著提高。因

此, 低等生物 GDH 转基因作物在提高氮素利用
效率的同时, 还可促进组织器官中谷氨酸、其他氨
基酸以及蛋白质含量的显著提高, 从而提高作物
的氨基酸和蛋白质含量, 改善作物营养品质。Ki-
saka等[48]将构巢曲霉(A. nidulans)的 gdhA 基因过
量表达于番茄, 使得果实中游离氨基酸总量比未
转化对照高 2~3倍。后来, Egami等[42]将该 gdhA基
因过量表达于马铃薯, 发现 gdhA 转基因马铃薯
叶片在开花期的光合作用速率和可溶性蛋白质浓

度都会增加。我们研究组也发现,真菌 GDH转基因
水稻在提高氮素同化效率的同时,其植株中的谷氨
酸、游离氨基酸和总氮含量也均显著增加[10~13, 37, 44~45]。
特别是对于 PcGDH [13]和 TrGDH [45]的转基因水稻,
不管在低氮还是高氮栽培条件下, 种子中的谷蛋
白和醇溶蛋白含量均显著升高。有意思的是, Zhang
等[49]直接将黑曲霉(A. niger)的 gdhA 基因转入饲

料稻(forage rice),用于生产氨基酸和蛋白质含量显
著提高的青饲料和谷物饲料。由此可见, 低等生
物 GDH 基因可用于作物营养品质的改良, 特别
是可提高作物中氨基酸和蛋白质的含量, 从而提
升其作为食品或饲料的营养价值。

4 结语与展望

氮作为植物生长所必需的元素, 对植物的生
长发育及作物的产量都十分重要。在高等植物中

GS/GOGAT途径是主要的氮代谢途径, 其相关机
制研究得比较清晰。然而 GDH途径作为高等植物
氮同化的旁路途径,其参与植物碳氮代谢、光呼吸
以及调控逆境胁迫响应的分子机制仍然不太清

楚, 相关的生理及分子机制还有待进一步研究。
同时, 在低等生物 GDH 基因用于作物的遗传改
良方面, 仍然还有以下问题需要解决:

1) 低等生物 GDH用于作物遗传改良的选择
标准。虽然几乎所有低等生物 GDH均能提高作物
的氮素利用效率和总氮含量, 但是不一定能在低
氮栽培条件下促进作物的生长和提高产量, 有的
甚至还会抑制生长, 而有的却能提高耐逆性(表1)。
那么分子育种工作者该如何选择合适的低等生物

GDH用于特定性状的遗传改良呢？根据我们研究
组多年来的研究结果初步推测, GDH在植物中导
致不同的表型与其对 NH4+的 Km值有关。当 GDH

表 1 低等生物 GDH基因及其遗传改良作物的表型
Table 1 GDHs of lower organisms and phenotypes of their genetically modified crops

Gene
gdhA

NiGDH

NADP(H)-GDH

gdhA

gdhA

PcGDH

SsGDH

CeGDH
MgGDH
EcGDH
AbGDH
TrGDH

Genetic source
Escherichia coli

Neurospora
intermedia
Chlorella
sorokiniana
Aspergillus
nidulans
Aspergillus niger

Pleurotus
cystidiosus

Sclerotinia
sclerotiorum
Cylindrocarpon ehrenbergii
Magnaporthe grisea
Eurotium cheralieri
A lternaria brassicicola
Trichurus

Crop
Tobacco,
Zea mays
Tobacco
Tobacco
Tomato, potato
Rice,
forage rice
Rice

Rice
Rice
Rice
Rice
Rice
Rice

Phenotype
Increases the nitrogen utilization efficiency, and
improves the tolerance to phosphinothricin and drought
Improves the growth under a lower nitrogen
concentration
Improves the growth under a lower nitrogen
concentration
Increases the dry matter, the total free amino
acids and protein contents
Increases dry weight, and nitrogen, total
free amino acids and protein contents
Improves the growth under a lower nitrogen
concentration, and increases the glutelin and
prolamine contents in seeds
Increases the tolerance to phosphinothricin,
but inhibits the growth
Increases grain yield under low-nitrogen condition
Improves the tolerance to drought stress
Increases grain yield under low-nitrogen condition
Improves the growth under a lower nitrogen concentration
Increases grain yield under low-nitrogen condition, and
increases the glutelin and prolamine contents in seeds
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的 Km值较小时, 其转基因作物的耐逆性增强。如
Km为(0.28依0.03) mmol/L的 SsGDH能增强水稻对
除草剂草铵膦的耐受性[12]。当 GDH的 Km值较大
时, 其对转基因作物的耐逆性没有显著的提高。
如 Km为(3.73依0.23) mmol/L的 PcGDH的转基因作
物在低氮和高氮栽培中的产量并没有明显的改

善[13]。只有当 GDH的 Km值处于合适的区间时, 其
转基因作物在低氮栽培中的产量才会得到明显改

善。如 Km为(1.48依0.11) mmol/L的 TrGDH[45]和 Km
为(2.34依0.21) mmol/L 的 EcGDH [44]均能提高低氮
栽培条件下水稻的产量。当然, 上述分析都是从
受体作物水稻中得到的初步规律, 关于导致不同
表型的 GDH临界 Km值还需要进一步研究, 甚至
很有可能在不同受体作物中其临界 Km值也有所
不同。

2)低等生物 GDH对作物光呼吸的影响。GDH
在高等植物光呼吸中的作用研究较少, 其具体功
能及调控机制仍不清楚。目前, 仅报道当叶绿体
中的 GS2/Fd-GOGAT 途径受到抑制时, GDH 才
参与对 NH4+的再固定和利用[25]。同样, 低等生物
GDH对作物光呼吸的影响尚未见报道。其实, 我
们研究组发现有些低等生物 GDH能够抑制作物
的光呼吸, 从而提高作物的产量和耐逆性(未发表
的结果)。因此, 我们认为作物内源 GDH和外源低
等生物 GDH对作物光呼吸的影响及其作用机制
也将是一个重要的研究课题。

3) 低等生物 GDH遗传改良作物的安全性问
题。虽然异源表达低等生物 GDH基因可以在一定
程度上改善作物的氮素利用效率、耐逆性和营养

品质, 但是引入外源基因的安全性问题还存在着
一定的争议。其实,除了对已获得的低等生物GDH
遗传改良作物进行常规的安全性检测和评价外,
还可以采用基因编辑技术改变作物本身 GDH某
些特定氨基酸残基,以提高其对 NH4+的亲和力,从
而培育对环境友好而安全的高产或稳产作物新品

种。因此,将来需要加大高等植物和低等生物 GDH
氨基酸序列和空间结构对 NH4+亲和力影响的比
较研究, 鉴定决定 NH4+亲和力的关键氨基酸位
点、模体(motif)或结构域(domain), 这样才能采用
基因编辑技术对作物 GDH进行有的放矢的改造。
总之, 深入研究植物 GDH的作用机制, 可以

有助于我们更好地理解植物碳氮代谢平衡和逆境

胁迫响应的分子机制, 为改良作物的氮素利用效
率、耐逆性和营养品质等提供理论指导。同时,发掘

和鉴定新的低等生物优质 GDH 基因能够为不同
作物特定性状的遗传改良提供丰富的基因资源。
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