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拟南芥硝酸调控基因研究进展

徐摇 娜

渊济宁医学院生物科学学院袁日照 圆苑远愿圆远冤

摇 摇 徐娜袁女袁汉族袁员怨愿缘 年 愿 月出生于山东淄博袁圆园园怨 于山东农业大学发

育生物学专业攻读硕士学位袁硕士期间以第一作者在 孕造葬灶贼 酝燥造藻糟怎造葬则 月蚤燥造燥鄄
早赠渊 陨云 源援 员缘冤 杂志发表论文遥 圆园员员 年硕博连读进入山东农业大学植物学

专业学习袁圆园员源 年取得博士学位袁同年进入山东农业大学博士后流动站工

作遥 工作期间于 圆园员远 年在植物学期刊 栽澡藻 孕造葬灶贼 悦藻造造渊 陨云 怨援 猿愿冤杂志以第一

作者身份发表论文遥 圆园员缘 年 怨 月进入济宁医学院生物科学学院工作至

今袁现主要从事植物中硝态氮调控基因的研究袁发现了植物中重要的硝态

氮调控基因 晕砸郧圆袁并对硝态氮调控网络进行了一定的解析袁有较深入的

硝态氮调控基因的研究工作经历遥

摇 摇 摘摇 要摇 氮素是植物生长发育所必需的重要营养成分袁它参与植物生长中的许多生理过程袁如促进根的生

长尧调节植物发育等遥 在植物中袁有一个复杂的响应硝酸的系统袁但是目前对于硝酸响应和调控机理的研究还

很不充分袁对参与在硝酸调控信号途径中基因的认识也还很不够遥 对硝酸调控基因研究袁可以为我们解析硝酸

信号调控网络提供参考袁从而为进一步深入研究植物对硝酸高效利用的分子机理提供理论依据袁因此袁对硝酸

调控基因的研究至关重要遥
关键词摇 拟南芥曰硝酸曰硝酸调控
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摇 摇 氮素是生物构成的最重要的基本元素之一袁是
激素尧蛋白质等有机分子的基本组成元素咱员暂 袁在生

物体内的物质和能量代谢活动中起到关键作用袁是
调节植物生长发育过程的必需营养元素遥 植物可

以吸收的氮素形式包括土壤中的 晕匀 垣
源 尧晕韵 原

猿 和有

机氮袁其中以 晕韵 原
猿 形式为主咱圆暂 遥 长期以来袁关于

硝酸的研究主要集中于硝酸转运基因袁发现了高亲

和与低亲和硝酸转运基因家族遥 近几年以来则主

要集中于硝酸调控基因的研究遥
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员摇 氮素是重要的生命元素

氮素是几乎所有生物体赖以生长的重要元素遥
氮素可直接或间接地影响光合作用效率袁合理利用

氮素营养可以明显提高植物的光合作用效率咱猿暂 遥
氮素营养维持稳定可以延缓植物的衰老袁并对植物

体内抗氧化保护酶的活性有一定的促进作用遥 除

此之外袁氮素还可以通过影响水分生理的途径来调

节植物氮素水平袁从而间接影响植物的生长发育

等咱源鄄远暂 遥 作为可以调控生态系统动态平衡的主要

限制因子之一袁氮素还影响着生物多样性和生态系

统功能等多个方面咱苑暂 遥
氮素水平对植物的生长和发育的作用袁可以体

现在对植物水分生理上影响咱愿鄄怨暂 袁它与土壤中的水

分相互作用可以使作物产量增加遥 在植物发育过

程中袁氮素和水分具有明显的正相关作用袁从而使

作物产量大幅提高咱员园暂 遥
在近些年的研究中袁也深入开展了某些信号分

子与氮素之间关系的研究遥 根据以往研究得知袁植
物的气孔调节过程也要受氮素调控袁已经有研究发

现袁植物体内氮素营养与脱落酸 渊 葬遭泽糟蚤泽蚤糟 葬糟蚤凿袁
粤月粤冤含量呈正相关袁即植物叶片中 粤月粤 的含量会

受氮素含量的影响袁因而氮素可以间接地维持植物

的气孔开度袁进而影响植物的光合速率咱员员暂 遥
圆摇 硝酸调控基因的研究

之前对于硝酸的研究主要集中于硝酸转运基

因遥 近年来袁又陆续开展了对硝酸调控基因的研

究遥 晕砸栽员援 员 和 晕蕴孕苑 基因先后被证明是一个硝酸

调控基因之后袁又陆续发现了 悦陨孕运愿尧 悦陨孕运圆猿尧
蕴月阅猿苑尧蕴月阅猿愿尧蕴月阅猿怨尧陨宰杂员尧晕蕴孕远 等硝酸调控基

因袁包括刚刚被发现的 晕砸郧圆 基因遥
圆援 员摇 悦陨孕运愿 和 悦陨孕运圆猿 对硝酸调控的作用

悦陨孕运愿 和 悦陨孕运圆猿 是 悦陨孕运 家族中的两个成

员遥 这个家族主要是与它们的靶蛋白 悦月蕴 形成一

个复杂的蛋白网络来调控生物体内的各种生物过

程咱员圆暂 遥 悦陨孕运 家族在之前的研究中被发现袁它的功

能主要是通过调节膜上的 匀 垣 的运输来响应植物

的盐胁迫袁可以响应依赖和不依赖于 粤月粤 的生物

胁迫袁以及调节植物体内的 运 垣 平衡等咱员猿鄄员远暂 遥
栽葬泽赠 等发现袁拟南芥中的 悦陨孕运愿 基因参与了

氮信号的初级反应袁它可以受硝酸诱导袁表达量在

硝酸处理下显著提高遥 另外袁他还发现袁悦陨孕运愿 在

硝酸影响根的初级生长的信号通路中有调控作用遥
研究表明袁悦陨孕运愿 有储存 运 垣 的作用袁还具有响应硝

酸的作用咱员苑鄄员怨暂 遥
实验证明 晕砸栽员援 员尧晕砸栽圆援 员尧晕陨粤员尧晕陨粤圆尧晕陨砸

等受 晕韵 原
猿 诱导的基因在 悦陨孕运愿 突变体中受 晕韵 原

猿
诱导的表达明显下降袁说明 悦陨孕运愿 是一个正调控

因子遥 进一步的研究发现袁悦陨孕运愿 在硝酸初级响应

的低亲和阶段有影响遥 另外它还可能参与了 晕韵 原
猿

对初级根的生长的调控遥
悦陨孕运圆猿 是 悦陨孕运 家族中的另一个成员袁 与

悦陨孕运愿 不同的是袁悦陨孕运圆猿 是一个负调控因子咱圆园鄄圆员暂 遥
悦陨孕运圆猿 被发现可以与 悦匀蕴员 互作袁它通过使 悦匀蕴员
中第 员园员 个氨基酸要要要苏氨酸的磷酸化来维持

悦匀蕴员 在 外 界 硝 酸 浓 度 低 时 的 高 亲 和 性咱圆圆暂 遥
悦陨孕运圆猿 也是一个硝酸调控基因袁进一步证明了

悦陨孕运 家族在硝酸网络调控中的作用咱圆猿暂 遥
圆援 圆摇 蕴月阅 基因家族对硝酸调控的作用

研究证明袁蕴月阅 基因家族有响应 晕韵 原
猿 的特

性咱圆源暂 遥 蕴月阅 家族在拟南芥中一共有 源猿 个成

员咱圆源鄄圆缘暂 遥 经研究发现袁晕韵 原
猿 可以强烈诱导 蕴月阅猿苑尧

蕴月阅猿愿 和 蕴月阅猿怨 基因的表达遥 转录组分析进一步

证实了 蕴月阅 在氮信号等方面的作用袁研究检测了

晕砸栽员援 员尧晕砸栽圆援 员尧晕砸栽圆援 圆尧晕砸栽圆援 缘尧晕陨粤员尧晕陨粤圆尧
郧蕴晕粤尧郧远孕阅圆 等受 晕韵 原

猿 诱导的基因在突变体及

过量表达系中的表达情况袁结果发现袁蕴月阅 过量表

达对上述 晕韵 原
猿 诱导基因的表达有抑制作用遥 通过

对突变体和过量表达系的表型观察得知袁蕴月阅 可

以影响依赖于氮的植株的苗端的分支等遥 这些结

果表明袁蕴月阅 是与氮信号有关的网络中的一个重

要的分子组成咱圆远鄄圆苑暂 遥
圆援 猿摇 陨宰杂员 对硝酸调控的作用

拟南芥 陨宰杂员 是 圆园员员 年通过正向遗传学的方

法发现的遥 之前已经有人用分根实验证明袁陨宰杂员
可以影响高氮条件下的 晕砸栽圆援 员 活性的反馈抑制袁
后来的研究进一步证明这一过程是在根中发生的袁
在苗端无法发生遥 转录组分析实验表明袁陨宰杂员 调

控了拟南芥根中上百个与氮响应有关的基因遥
陨宰杂员 是一个核定位的蛋白袁它能够抑制 晕砸栽圆援 员
基因的启动子中顺式元件的活性遥 目前对于 陨宰杂员
基因的认识袁对于加深根部吸收硝酸的系统调控网

络的学习有重要作用遥
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圆援 源摇 晕蕴孕 家族是一个重要的硝酸调控基因家族

在拟南芥中袁晕蕴孕泽 家族共有 怨 个成员袁它们都

有高度保守的 砸宰孕鄄砸运 结构域袁这个结构域已经

被预测是 阅晕粤 结合区域遥 另一个保守结构域是与

孕月员 区域高度保守袁此区域可以发生蛋白相互作

用袁并可以与 孕月员 与形成二聚体咱圆愿鄄圆怨暂 遥 研究表明袁
晕蕴孕 家族蛋白可以结合硝酸响应顺式作用元件袁激
活依赖于顺式作用元件的硝酸响应袁并且有结果表

明袁晕蕴孕泽 是受硝酸信号的转录后的调控的遥 因此袁
抑制 晕蕴孕 家族基因的功能会影响硝酸诱导基因的

表达袁进而影响植物生长咱猿园鄄猿圆暂 遥
晕蕴孕苑 是拟南芥 晕蕴孕 家族中第一个被研究的

基因遥 转录组分析表明袁晕蕴孕苑 基因的突变体中袁很
多硝酸响应基因的表达量下降袁突变体的表型与氮

饥饿处理过的植株相似袁意味着 晕蕴孕苑 基因对于硝

酸调控有重要作用咱猿员袁猿猿暂 遥 实验发现在 晕蕴孕苑 突变

体中袁硝酸的感应和积累都受到影响袁并且 晕蕴孕苑
的突变体有抗干旱的特征遥 晕蕴孕苑 主要表达在根

中遥
圆援 缘摇 晕砸栽员援 员 对硝酸调控的重要作用

在目前有关硝酸的研究中袁晕砸栽员援 员渊糟澡造员冤是

研究最多的基因袁也是最重要的基因遥 在拟南芥中

的早期研究发现袁它是一个双亲和的运输子咱猿源暂 遥
它的两种功能的转化主要是通过第 员园员 个氨基酸

渊苏氨酸冤的磷酸化来实现的遥
正向和反向遗传学的研究发现袁在 晕砸栽员援 员 的

突变体中袁多个与硝酸调控有关的方面都受到影

响遥 例 如 硝 酸 调 控 的 根 的 发 育尧 基 因 表 达

等咱圆员袁猿缘鄄猿苑暂 遥 晕砸栽员援 员 不仅具有硝酸吸收活性袁还具

有硝酸信号感应的功能遥 例如袁晕砸栽员援 员 可以抑制

晕砸栽圆援 员 的表达袁刺激 粤晕砸员 调控的侧根生成袁抑
制 蕴鄄谷氨酸盐诱导的根形态的建成等咱猿苑鄄源园暂 遥 对转

录组的分析得知袁在 晕砸栽员援 员 的突变体根中袁超过

猿园园 个基因的调控作用发生改变袁另外袁在 晕砸栽员援 员
的突变体中袁晕砸栽圆援 员 对于铵盐的高亲和转运的反

应降低了咱猿苑鄄猿愿袁源员暂 遥 最终在 圆园园怨 年袁晕砸栽员援 员 被证明

是一个硝酸的感应子咱圆圆暂 遥
圆援 远摇 晕砸郧圆 对硝酸调控的重要作用

在 圆园员远 年发表在 栽澡藻 孕造葬灶贼 悦藻造造 中的文章中

又对 晕砸郧圆 基因的功能进行了研究遥 研究利用了

一个突变体筛选系统来筛选到了一个新的硝酸调

控基因 晕砸郧圆遥 发现在 晕砸郧圆 基因的突变体中袁硝

酸诱导基因的诱导量显著低于野生型袁并且这种诱

导的降低并不依赖于 晕匀 垣
源 袁进一步通过转录组分

析表明袁晕砸郧圆 基因的突变影响了植株对硝酸的响

应遥 该基因主要表达在根尧叶以及维管系统的输导

组织中袁并且是一个细胞核定位蛋白遥 在接下来的

研究中又发现 灶则早 圆 突变体中的硝酸含量低于野生

型袁且硝酸吸收和积累的速率低于野生型袁证明这

个基因不但在硝酸调控方面起重要作用袁还影响了

拟南芥对硝酸的吸收与积累遥
研究发现 灶则早 圆 突变体中 晕砸栽员援 员 的表达受到

抑制袁并且在 灶则早 圆 突变体中 晕砸栽员援 员 受硝酸诱导

受到抑制袁说明 晕砸郧圆 基因可以调控 晕砸栽员援 员 基因

的表达遥 研究又进一步发现 晕砸郧圆 与 晕蕴孕苑 基因

对于硝酸调控有叠加效应袁并且这两个基因存在蛋

白水平上的相互作用遥 通过对这 猿 个基因突变体

转录组数据的分析可知袁晕砸郧圆 基因位于 晕砸栽员援 员
基因的上游袁并且对 晕砸栽员援 员 基因进行调控袁而与

晕蕴孕苑 基因则存在蛋白水平上的互相作用袁晕砸郧圆
是一个非常重要的硝酸调控基因咱源圆暂 遥
猿摇 结语

提高植物对氮素的利用率可以提高作物产量袁
提高收益比袁并且可以改变环境中氮素过量施加的

现象袁改善生态环境袁有重要的经济意义和环境意

义遥 提高对氮素的利用率其中一个重要环节就是

深化对硝酸调控基因的研究袁加深对硝态氮信号调

控网络的学习和认识袁因此袁对硝酸调控基因的学

习和研究至关重要遥 本文总结了目前已知的硝酸

调控基因袁由于已知的硝酸调控基因数量还很少袁
所以对基因之间的关系的认识还很不全面袁仅知

晕砸郧圆 基因可以调控 晕砸栽员援 员 基因袁晕砸郧圆 可以和

晕蕴孕苑 相互作用袁晕砸栽员援 员 可以和 悦陨孕运圆猿 发生相互

作用遥 因此袁寻找更多的硝酸调控基因袁对于我们

对硝酸信号调控网络的学习和认识至关重要袁对将

来硝酸调控基因的研究袁应加强硝酸调控基因的发

现和基因间关系的研究遥
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