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植物中钙信号介导的硝酸盐信号途径的研究进展

刘 利ꎬ 韩 真ꎬ 杨 阳∗ꎬ 李 勃∗

(山东省农业科学院ꎬ 山东省葡萄研究院ꎬ 济南 ２５０１００)

摘　 要: 硝酸盐不仅是植物的主要氮源ꎬ 而且是植物极为重要的信号分子ꎬ 参与众多生理生化反应、 代谢过

程ꎬ 调控植物的生长和发育ꎮ 研究发现钙信号参与初级硝酸盐响应过程ꎬ 然而关于钙信号如何参与硝酸盐信

号的感知和硝酸盐信号的传递过程尚未清楚ꎮ 本文综述了具有钙离子通道活性的环核苷酸门控通道与硝酸盐

转运体复合体(Ｃｙｃｌｉｃ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｇａｔｅｄ ｃｈａｎｎｅｌ １５￣ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｃｅｐｔｏｒ １􀆰１ꎬ ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１)、 钙调磷酸酶 Ｂ
类蛋白(Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＣＢＬ)、 ＣＢＬ 互作蛋白激酶(ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＣＩＰＫｓ)、 钙

依赖蛋白激酶(Ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＣＰＫｓ)和磷脂酶 Ｃ (Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｃꎬ ＰＬＣ)如何从细胞

膜到细胞核参与植物的硝酸盐信号过程ꎬ 从而形成相对完整的硝酸盐信号网络ꎮ 并对未来钙信号如何连接上

游硝酸盐传感器复合体与下游硝酸盐信号通路的多个传感器ꎬ 从而完成营养生长调控网络的研究方向进行了
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　 　 硝酸盐(Ｎｉｔｒａｔｅꎬ ＮＯ３
－)不仅是植物的重要营

养物质ꎬ 而且作为关键的信号物质调控植物的生长

发育[１]ꎬ 如调控根系和地上部的生长发育、 种子

萌发、 开花以及自身的转运和同化[２－５]ꎮ 植物感知

到土壤中硝酸根浓度的变化时ꎬ 会迅速调控一系列

基因的表达来调节体内的生长与发育ꎬ 这被定义为

初 级 硝 酸 盐 响 应 ( Ｐｒｉｍａｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬ
ＰＮＲ)ꎮ 尽管 ＰＮＲ 这一分子现象在 ３０ 年前就已经

被发现ꎬ 但是直到 ２００８ 年研究者才揭示控制 ＰＮＲ
的第 一 个 调 控 因 子———硝 酸 根 的 “ 感 应 器 ”
ＮＲＴ１􀆰１ꎬ ＮＲＴ１􀆰１ 的活性由激酶和磷酸酶组成的复

杂网络调节完成ꎮ ＮＲＴ１􀆰１ 感知硝酸盐后ꎬ 引发下

游第二信使的一系列生理生化反应ꎬ 从而调控基因

的表达ꎮ 在这个通路网络中一个至关重要的第二信

使就是钙离子(Ｃａ２＋) [６]ꎮ
Ｃａ２＋作为植物的第二信使ꎬ 参与植物逆境胁迫

响应、 植物器官的形成与发育调节过程[７－９]ꎮ Ｃａ
依赖型蛋白激酶 (Ｃａｌｃｉｕｍ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉ￣
ｎａｓｅꎬ ＣＤＰＫ) 能够和 Ｃａ２＋特异性结合ꎬ 并进行信

号转导[１０]ꎮ 尽管在玉米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) 和大麦

(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.) 的离体叶片以及拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)的根系中已经

发现 Ｃａ２＋信号在硝酸盐诱导的(或相关的)基因调

节过程中发挥重要作用[１１－１３]ꎬ 但是植物 Ｃａ２＋参与

硝酸盐营养生长调控网络中的许多问题至今尚未解

决: Ｃａ２＋参与 Ｃ / Ｎ 营养信号过程中不同的特点是

否与细胞特异性有关ꎬ Ｃａ２＋动态的特异形式ꎬ 细胞

内 Ｃａ２＋感受器的确定ꎬ Ｃａ２＋信号的下游靶基因ꎬ
果树中 ＮＯ３

－如何影响 Ｃａ２＋信号ꎬ 以及 ＣＤＰＫ 如何

介导硝酸盐信号进而影响硝酸盐的吸收利用等ꎬ 到

目前为止尚未进行系统研究ꎮ

１　 钙信号在硝酸盐信号转导中的作用

Ｃａ２＋是细胞信号网络中研究最多的第二信使之

一ꎬ 游离的 Ｃａ２＋在植物体内扮演重要角色ꎬ 参与

植物一系列的生长发育过程[９]ꎮ
１􀆰 １　 植物中 Ｃａ２＋和硝酸盐的关系

Ｃａ２＋和硝酸盐之间的关系最先在玉米和大麦

的离体叶片中建立[１２ꎬ １３] ꎮ Ｓａｋａｋｉｂａｒａ 等[１３] 研究

发现硝酸盐能够诱导玉米叶片 ＮＲ、 ＮｉＲ、 ＧＳ２ 和

ＧＯＧＡＴ 基因的表达ꎬ 然而离体玉米叶片用 Ｃａ２＋螯

合剂乙二醇二乙醚二胺四乙酸(Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｇｌｙｃｏｌ ｔｅｔ￣
ｒａａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬ ＥＧＴＡ) 或者 Ｃａ 通道阻滞剂氯化镧

(Ｌａｎｔｈａｎｕｍ ｃｈｌｏｒｉｄｅꎬ ＬａＣｌ３)处理后ꎬ 这些基因

的 ｍＲＮＡ 水平却没有被同等程度的诱导ꎮ 大麦叶

片的离体实验也得到了类似的结果ꎬ 当用 ＬａＣｌ３处
理后ꎬ 响应硝酸盐的基因 ＮＲ 和 ＮｉＲ 被显著抑

制[１２]ꎮ 这些研究推测硝酸盐和 Ｃａ２＋信号通路之间

存在相互关系ꎮ Ｒｉｖｅｒａｓ 等[１１]研究发现ꎬ 拟南芥中

转入感知 Ｃａ２＋的水母发光蛋白(Ａｅｑｕｏｒｉｎ)后ꎬ 硝

酸盐处理使得该转基因植物的 Ｃａ２＋瞬时浓度增加ꎬ
当用 ＬａＣｌ３提前处理 １ ｈ 后再用硝酸盐处理ꎬ 发现

该转基因植物未出现硝酸盐诱导的 Ｃａ２＋瞬时浓度

增加ꎮ 这说明硝酸盐可以引起植物细胞内 Ｃａ２＋的

增加ꎮ 这项研究拓展了 ＮＰＦ６􀆰３ (ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１􀆰１)
通过硝酸盐提升细胞质 Ｃａ２＋浓度的功能研究ꎬ 在

野生型拟南芥中发现硝酸盐诱导细胞内 Ｃａ 水平在

１０ ｓ 左右达到最高峰ꎬ 而这一现象在 ＣＨＬ１ /
ＮＲＴ１􀆰１ / ＮＰＦ６􀆰３ 的两个突变体 ｃｈｌ１￣５ 和 ｃｈｌ１￣９ 中

却没有出现ꎮ 另外ꎬ 利用磷脂酶 Ｃ(Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ
Ｃꎬ ＰＬＣ)抑制剂 Ｕ７３１２２ 和三磷酸肌醇 ( Ｉｎｏｓｉｔｏｌ
１ꎬ４ꎬ５￣ｔｒｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ ＩＰ３)的浓度检测证明了 ＰＬＣ
位于 ＮＰＦ６􀆰３ 的下游ꎬ 位于 Ｃａ２＋浓度变化的上游ꎮ
Ｒｉｖｅｒａｓ 等[１１]建立了一个硝态氮信号通路的初步模

型: 当外界的硝酸盐被 ＮＰＦ６􀆰３ (ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１􀆰１)
感知后ꎬ 激发了 ＰＬＣ 的活性ꎬ 从而增加了细胞质

内的 Ｃａ２＋浓度ꎮ Ｃａ 信号对于参与 ＰＮＲ 的一些基

因(如 ＮＲＴ２􀆰１ 和 ＴＧＡ１)的变化是必不可少的ꎮ 然

而ꎬ 并不是所有响应硝酸盐的基因都依赖于这条通

路ꎬ 如生长素受体 ＡＦＢ３ 的上调表达需要 ＮＲＴ１􀆰１ꎬ
但是不依赖 ＰＬＣ 和 Ｃａ２＋的存在ꎮ 以上结果表明

ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１􀆰１ / ＮＰＦ６􀆰３ 下游存在 Ｃａ２＋ 依赖性和

Ｃａ２＋非依赖性途径ꎮ
在水稻 (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) 中ꎬ ＯｓＮＲＴ１􀆰１Ｂ /

ＯｓＮＰＦ６􀆰５ 是拟南芥 ＡｔＮＲＴ１􀆰１ 的同源基因[１４]ꎬ 也

介导硝酸盐信号转导过程ꎬ 然后通过 Ｃａ２＋依赖性

或 Ｃａ２＋非依赖性途径将硝酸盐信号传导到下游的

硝酸盐反应ꎮ 水稻中硝酸盐信号通路取得了重要研
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究进展ꎬ 揭示了 ＮＲＴ１􀆰１Ｂ 介导的硝酸盐信号向细

胞内的传递机制ꎬ ＯｓＮＬＰ３ (Ｎｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ３)是
硝酸盐信号传导的核心转录因子ꎬ 受 ＳＰＸ４(Ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ４)调控ꎮ 在高浓度的硝

酸盐条件下ꎬ 硝酸盐促进 ＮＲＴ１􀆰１Ｂ￣ＳＰＸ４￣ＮＢＩＰ１
(ＮＲＴ１􀆰１Ｂ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １) 复合体的形成ꎬ
并在泛素连接酶 ＮＢＩＰ１ 作用下促进 ＳＰＸ４ 发生泛

素化及蛋白降解ꎬ 进而释放 ＮＬＰ３ 及 ＰＨＲ２ (Ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ２) 进入细胞核ꎬ 激活

氮磷应答基因的表达ꎬ 实现氮磷营养平衡ꎬ 促进养

分高效利用ꎮ 在低浓度的硝酸盐条件下ꎬ ＳＰＸ４ 与

ＮＬＰ３ / ＰＨＲ２ 形成复合体ꎬ 阻止 ＮＬＰ３ 及 ＰＨＲ２ 进

入细胞核ꎬ 进而抑制氮磷应答基因的表达ꎬ 使植物

处于营养利用的抑制状态[１５]ꎮ 由此可见ꎬ 水稻中

打通了氮磷营养从信号感知(ＮＲＴ１􀆰１Ｂ) ￣信号转导

( ＮＲＴ１􀆰１Ｂ￣ＮＢＩＰ１￣ＳＰＸ４￣ＰＨＲ２ / ＮＬＰ３￣信 号 响 应

(氮磷响应基因表达)的完整通路ꎬ 也建立了氮磷

两大营养元素在植物体内维持平衡的分子机制ꎮ
ＯｓＮＲＴ１􀆰１Ｂ 可以感知外界的硝酸盐信号从而激发

细胞内 Ｃａ２＋信号ꎬ 类似上述氮磷营养信号通路的

机制还有待进一步研究ꎮ
１􀆰 ２　 ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１在硝酸盐信号中的作用

植物中高浓度的 Ｃａ２＋可以与磷酸根离子结合

形成沉淀ꎬ 因此植物细胞中大部分 Ｃａ２＋都被储存在

细胞外以及细胞内的各种细胞器中ꎮ 细胞内的

Ｃａ２＋浓度受到严格监管ꎬ 一般是微摩尔水平ꎬ 相

反ꎬ 细胞外和细胞器(如液泡和内质网)中的 Ｃａ２＋

浓度较高ꎬ 一般是毫摩尔水平ꎮ 这种巨大的浓度差

可以产生强电化学势ꎬ 为 Ｃａ２＋作为第二信使传递

信号提供了可能[１６]ꎮ Ｃａ２＋通过 Ｃａ２＋通道进入到细

胞质内ꎬ Ｃａ２＋通道位于细胞膜和细胞器(如液泡和

内质网)中ꎮ 动物中存在 ３ 种类型的 Ｃａ２＋通道ꎬ 即

压敏电阻器钙通道 (Ｖｏｌｔａｇｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃａｌｃｉｕｍ
ｃｈａｎｎｅｌｓꎬ ＶＤＣＣｓ)ꎬ 受体控制性钙通道(Ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｏｐｅｒａｔｅｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｈａｎｎｅｌｓꎬ ＲＯＣＣｓ) 和 Ｍｅｃｈａｎｉ￣
ｃａｌ￣ｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ￣ｇａｔｅｄ 通道[１７ꎬ １８]ꎮ 研究发现ꎬ 植物

中也存在 ＶＤＣＣｓ 和 ＲＯＣＣｓꎮ 电生理学和遗传学

方法证实ꎬ 机械敏感的 Ｃａ２＋ 通道也存在于植物

中[１７]ꎮ 环核苷酸门控离子通道(Ｃｙｌｉｃ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣
ｇａｔｅｄ ｃｈａｎｎｅｌｓꎬ ＣＮＧＣｓ)是一类非选择性阳离子

通道ꎬ 对一价和二价阳离子均具有通透性ꎬ 介导植

物体内 Ｃａ２＋ 参与信号转导过程ꎮ 在拟南芥中ꎬ
ＣＮＧＣ２、 ＣＮＧＣ４ 和钙调蛋白组成的 Ｃａ 通道复合

物参与了病原微生物侵染植物过程中钙信号的编

码ꎻ 而在水稻中ꎬ ＯｓＣＮＧＣ９ 起关键作用[１９]ꎻ 霸

王(Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌｕｍ ｘａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ (Ｂｕｎｇｅ) Ｍａｘｉｍ.)
中的 ＺｘＣＮＧＣ５ 在根中的表达受外界 Ｃａ２＋的短期

诱导[２０]ꎮ
最近ꎬ Ｗａｎｇ 等[２１] 的研究揭示了拟南芥硝酸

盐营养触发的钙信号编码分子开关(Ｃａ 通道与硝

酸盐转运体互作组成分子开关)ꎮ 拟南芥经过硝酸

盐处理后具有 Ｃａ２＋通道活性的环核苷酸门控通道

ＣＮＧＣ１５ 与硝酸盐转运体互作形成分子开关ꎬ 编

码硝酸盐营养触发的钙信号及其信号转导过程(图
１)ꎮ 随后发现 ｃｎｇｃ１５ 突变体中硝酸盐所触发的特

征性 Ｃａ２＋信号缺失ꎬ 与 ＮＲＴ１􀆰１ 缺失突变体 ｃｈｌ１￣５
类似ꎮ 通过硝酸盐诱导 ＮＬＰ７ (Ｎｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ７)
转录因子质核穿梭及硝酸盐标志基因的表达分析发

现ꎬ ＣＮＧＣ１５ 功能缺失会阻碍硝酸盐诱导的 ＮＬＰ７
入核ꎬ 使硝酸盐标志基因表达受到抑制ꎮ 与之相

应ꎬ 在高浓度硝酸盐条件下ꎬ ｃｎｇｃ１５ 与 ｃｈｌ１￣５ 突

变体均表现出主根和侧根生长受到抑制ꎬ 且

ｃｎｇｃ１５ 与 ｃｈｌ１￣５ 双突变体与二者表型一致ꎬ 证明

ＣＮＧＣ１５ 与 ＮＲＴ１􀆰１ 共同控制硝酸盐信号通路及

根系生长ꎮ
体内外实验结果表明ꎬ ＣＮＧＣ１５ 与 ＮＲＴ１􀆰１

在细胞质膜上形成钙通道与硝酸盐转运体复合体ꎬ
但该复合体 Ｃａ２＋通道活性被抑制ꎮ 然而ꎬ 当在外

界添加硝酸盐后ꎬ ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１ 间互作强度减

弱ꎬ ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１ 复合体恢复了 Ｃａ２＋通道活

性ꎬ 由此形成可被硝酸盐动态门控的 ＣＮＧＣ１５￣
ＮＲＴ１􀆰１ 复合体ꎮ 这一研究揭示 ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１
形成被硝酸盐浓度调控的受体￣通道分子开关ꎬ 通

过感应外界硝酸盐浓度变化ꎬ 激活或关闭 Ｃａ２＋通

道ꎬ 并产生硝酸盐诱导的 Ｃａ２＋特异电流或者特征

性钙信号ꎬ 传递硝酸盐浓度变化信号ꎬ 并调控激酶

活性及相关转录过程ꎮ 这种全新的营养小分子门控

“ ｔｒａｎｓｃｅｐｔｏｒ￣ｃｈａｎｎｅｌ”或“转运体￣钙通道”作用方

式ꎬ 进一步完善了植物硝酸盐营养信号传导通路以

及硝酸盐触发的钙信号传导途径ꎮ
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ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１ 感应外界硝酸盐浓度变化ꎬ 激活或关闭 Ｃａ２＋通道ꎬ 并产生硝酸盐诱导的 Ｃａ２＋特异电流
或者特征性 Ｃａ 信号ꎬ 传递硝酸盐浓度变化信号ꎮ ＣＩＰＫ８ 参与低亲和硝酸盐运输(硝酸盐浓度>１ ｍｍｏｌ / Ｌ)
反应ꎬ ＣＩＰＫ２３ 参与高亲和硝酸盐运输(硝酸盐浓度<１ ｍｍｏｌ / Ｌ)反应ꎮ ＮＲＴ１􀆰１ 和 ＰＬＣ 共同调控细胞质
Ｃａ２＋浓度的变化ꎮ ＮＬＰ７ 和 ＣＰＫｓ 在细胞核发生蛋白质磷酸化作用ꎬ 调控下游的初级硝酸盐反应ꎮ
ＡＮＲ１: ＭＡＤＳ ｂｏｘ 家族转录因子成员ꎻ ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１􀆰１ / ＮＰＦ６􀆰３: 硝酸盐双亲和转运蛋白和硝酸盐感应
器ꎻ ＣＩＰＫ８: 与钙调磷酸酶 Ｂ 类蛋白(ＣＢＬ)互作蛋白激酶 ８ꎻ ＣＩＰＫ２３: 与钙调磷酸酶 Ｂ 类蛋白(ＣＢＬ)互
作蛋白激酶 ２３ꎻ ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１: 环核苷酸门控通道与硝酸盐转运体复合体ꎻ ＣＰＫｓ: 钙依赖蛋白激酶ꎮ
ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１ ｓｅｎｓｅｓ ＮＯ３

－ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃａｌｃｉｕｍ ｉｎｆｌｕｘ ｃｈａｎｎｅｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＣＮＧＣ１５ ｕｐｏｎ ｆｏｒ￣
ｍａｔｉｏｎ ｏｒ ｄｉｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＲＴ１􀆰１￣ＣＮＧＣ１５ ｃｏｍｐｌｅｘꎬ ｇｅｎｅｒａｔｉｎｇ ＮＯ３

－ ｉｎｄｕｃｅｄ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｃａ２＋ ｓｉｇｎａｔｕｒｅ ｔｏ
ｔｒａｎｓｍｉｔ ＮＯ３

－ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ. ＣＩＰＫ８ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓ ｉｎ ｌｏｗ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅ (ＮＯ３
－> １ ｍｍｏｌ / Ｌ) . ＣＩＰＫ２３ ｐａｒｔｉｃｉ￣

ｐａｔｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅ (ＮＯ３
－< １ ｍｍｏｌ / Ｌ) . ＮＲＴ１􀆰１ ａｎｄ ＰＬＣ ｃｏ￣ｒｅｇｕｌａｔｅ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ Ｃａ２＋ ｃｏｎ￣

ｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. ＣＰＫｓ ｐｒｏｍｏｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＬＰ７ ｉｎ ｎｕｃｌｅｕｓ ａｎｄ ａｃｔｉｖａｔｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ.
ＡＮＲ１: Ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ＭＡＤＳ ｂｏｘ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓꎻ ＣＨＬ１ / ＮＲＴ１􀆰１ / ＮＰＦ６􀆰３: Ｄｕａｌ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ＮＯ３

－

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｎｄ ｓｅｎｓｏｒꎻ ＣＩＰＫ８: ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ８ꎻ ＣＩＰＫ２３: ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉ￣
ｎａｓｅ ２９ꎻ ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１: Ｔｒａｎｓｃｅｐｔｏｒ￣ｃｈａｎｎｅｌ ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｆ ｃｙｃｌｉｃ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｇａｔｅｄ ｃｈａｎｎｅｌ ｐｒｏｔｅｉｎ １５
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ (ＮＲＴ１􀆰１)ꎻ ＣＰＫｓ: Ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ.

图 １　 钙信号介导的硝酸盐信号通路
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

１􀆰 ３ 　 ＣＩＰＫｓ、 ＣＰＫｓ 和 Ｃａ２＋ －ＣＰＫｓ￣Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ １(ＡＮＲ１)通路在硝酸盐信号中的

作用

钙调磷酸酶 Ｂ 类蛋白(Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎꎬ ＣＢＬ)是近年来从植物中分离和鉴定的一类

Ｃａ２＋信号受体蛋白ꎬ ＣＢＬ 家族代表了一组独特的

Ｃａ 传感器ꎬ 通过与靶蛋白丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶

(ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＣＩＰＫｓ)家族的

相互作用和相互调节来解密钙信号ꎮ 两个 ＣＢＬ￣
ＣＩＰＫｓ ( ＣＩＰＫ２３￣ＣＢＬ１ / ９ 和 ＣＩＰＫ８￣ＣＢＬ１ / ９ ) 和

ＮＲＴ１􀆰１ 相互作用ꎬ 不同程度地参与调节植物体内

的硝酸盐信号(图 １)ꎮ 在高浓度的硝酸盐条件下ꎬ
作为一个正向调节蛋白ꎬ ＣＩＰＫ８ 参与植物低亲和

硝酸盐运输(硝酸盐浓度>１ ｍｍｏｌ / Ｌ)反应[２２]ꎮ Ｈｕ
等[２２]研究发现硝酸盐可以诱导 ＣＩＰＫ８ 的表达ꎬ 由

此引发了钙信号和硝酸根信号之间关联性的研究ꎬ
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利用 ｃｉｐｋ８ 突变体验证了 ＣＩＰＫ８ 调控 ＰＮＲ 通路中

响应硝酸盐的标志基因ꎬ 调控主根的生长ꎮ 而

ＣＩＰＫ２３ 在低浓度硝酸盐的条件下通过磷酸化

ＮＲＴ１􀆰１ 的 Ｔｈｒ１０１ 位点参与高亲和硝酸盐运输反

应(表 １)ꎮ ＮＲＴ１􀆰１ 的亲和性根据 Ｔ１０１ 的磷酸化

状态而改变[２２ꎬ ２３]ꎮ 在低浓度的硝酸盐条件下ꎬ
ＣＩＰＫ２３ 通过磷酸化 Ｔ１０１ 把 ＮＲＴ１􀆰１ 变成一个高亲

和(硝酸盐浓度 <１ ｍｍｏｌ / Ｌ)的硝酸根转运蛋白ꎮ
这一反应也引发了高亲和硝酸根转运蛋白 ＮＲＴ２􀆰１
表达上调[２３]ꎮ 尽管 ＣＩＰＫ８ 在感知硝酸盐信号方面

的作用已经确定ꎬ 但是有些科学问题亟待阐明ꎬ 如

硝酸盐能否激发 Ｃａ２＋￣ＣＩＰＫ 信号ꎬ ＡｔＣＩＰＫ８ 如何感

知细胞质内 Ｃａ２＋浓度的变化ꎬ ＣＩＰＫ８ 下游的靶基

因靶蛋白有哪些?
Ｃａ 依赖性蛋白激酶(Ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏ￣

ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ＣＰＫ)是一类重要的 Ｃａ２＋信号感受器ꎬ
在植物钙信号转导中起重要作用ꎮ Ｌｉｕ 等[２４]揭示了

植物营养生长调节网络中枢的硝酸盐偶联 Ｃａ２＋信

号传导机制ꎮ 研究者开发了一种整合种子和以细胞

为基础的分析方法ꎬ 以及通用的单细胞分析系统ꎬ
由此报道了一种由硝酸盐启动的 Ｃａ２＋信号ꎬ 从而

初步确定了硝酸盐信号传导的机制ꎮ 研究者又利用

超敏感的 Ｃａ２＋生物传感器ꎬ 致敏和靶向功能基因

组筛选证明了 ＣＰＫｓ 作为主要调节因子参与硝酸盐

的应答ꎬ 并利用化学方法成功回避了 ＣＰＫ 基因双

突变体导致胚胎致死而无法研究表型的问题ꎮ 植物

感受到硝酸盐信号后ꎬ 通过钙依赖性蛋白激酶

ＣＰＫ１０、 ＣＰＫ３０ 和 ＣＰＫ３２ 传递到下游ꎮ 此发现表

明硝酸盐不仅可以诱导 Ｃａ２＋在细胞核的积累ꎬ 而

且还可以快速引发 ＣＰＫｓ 在细胞核内的移动ꎮ
ＣＰＫ１０、 ＣＰＫ３０ 和 ＣＰＫ３２ 可以和调控 ＰＮＲ 的核

心转录因子 ＮＬＰ７ 在细胞核内发生蛋白质磷酸化作

用(图 １)ꎮ 磷酸化蛋白质组学分析表明磷酸化位点

是 Ｓｅｒ２０５ꎬ ＮＬＰ７ 的去磷酸化 Ｓｅｒ２０５Ａ 突变体不

存在于细胞核ꎬ 且不能回补突变体 ｎｌｐ７ 的根系表

型ꎬ 表明 Ｃａ２＋作为第二信使响应体内硝酸盐浓度

的变化ꎬ 然后调节 ＣＰＫ 活性以控制 ＮＬＰ７ 入核ꎬ
与细胞核内的 ＮＬＰ７ 发生互作ꎮ 由此确定了 ＣＰＫ
第 ３ 亚家族中的 ＣＰＫ１０、 ＣＰＫ３０ 以及 ＣＰＫ３２ 作

为 ＰＮＲ 的关键因子ꎬ 协调硝酸盐诱导细胞内 Ｃａ２＋

与靶蛋白之间的磷酸化作用ꎬ 在整个 ＰＮＲ 过程起

调控作用ꎮ

表 １　 参与钙信号介导的硝酸盐信号相关基因
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ

基因名称
Ｇｅｎｅ
ｎａｍｅ

基因编号
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

定位
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

是否被硝酸盐
诱导表达

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

ｂｙ ＮＯ３
－ ｏｒ ｎｏｔ
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　 　 ＡＮＲ１(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ １)作为

植物 ＭＩＫＣ 型 ＭＡＤＳ ｂｏｘ 家族转录因子(ＭＡＤＳ￣
ｂｏｘ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＡＮＲ)的一员ꎬ 首次在连

接外部硝酸盐与侧根(Ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔꎬ ＬＲ)发育过程

中被 发 现[３０]ꎮ Ｇａｎ 等[３１] 指 出ꎬ 在 拟 南 芥 中ꎬ
ＡＮＲ１ 与硝酸盐共同正向调控 ＬＲ 的发育和幼苗的

早期生长ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[２６] 揭示 Ｃａ２＋￣ＣＰＫ￣ＡＮＲ１ 信

号通路与生长素共同调控侧根的生长发育ꎬ 这一过

程受 ＮＲＴ１􀆰１ 磷酸化形式的调控ꎮ ＮＲＴ１􀆰１Ｔ１０１Ａ非磷

酸化突变体在高硝酸盐(Ｈｉｇｈ ｎｉｔｒａｔｅꎬ ＨＮ)和低硝

酸盐(Ｌｏｗ ｎｉｔｒａｔｅꎬ ＬＮ)条件下都表现出细胞质中

Ｃａ２＋信号的增强ꎬ 而 ＮＲＴ１􀆰１Ｔ１０１Ｄ磷酸化突变体则

表现出相反的趋势ꎮ 此外ꎬ 在 ＨＮ 条件下ꎬ Ｔ１０１Ａ
系的 ＡＮＲ１ 表达高于 Ｔ１０１Ｄ 系ꎮ 因此ꎬ ＮＲＴ１􀆰１ 的

非磷酸化状态可激活 Ｃａ２＋￣ＣＰＫｓ￣ＮＬＰｓ 信号通路ꎬ
并上 调 ＡＮＲ１ 的 表 达ꎮ 然 而 在 ＬＮ 条 件 下

ＮＲＴ１􀆰１Ｔ１０１的磷酸化和去磷酸化如何通过 ＡＮＲ１ 影

响 Ｃａ２＋信号通路值得进一步研究ꎮ 探索 ＡＮＲ１ 如

何将细胞质 Ｃａ２＋与细胞核 ＰＮＲ 连接的详细机制ꎬ
可以更好地理解钙信号如何将上游硝酸盐传感器复

合物与下游硝酸盐信号通路的多个传感器相互连

接ꎬ 对整个钙信号网络的建立具有重大意义ꎮ
１􀆰 ４　 钙调磷酸酶 Ｂ类蛋白在硝酸盐信号中的作用

植物 ＣＢＬ 家族是一类独特的用来传递信号的

Ｃａ２＋感受器ꎮ 研究发现ꎬ 拟南芥中 ＣＢＬ７ 调控低浓

度硝酸盐响应过程ꎬ 该基因主要在幼苗根部表达并

被硝酸盐饥饿诱导ꎮ 无硝酸盐时 ＣＢＬ７ 的缺失导致

根部生长受到抑制ꎬ ＮＲＴ２􀆰４ / ２􀆰５ 的表达水平下

降[２８]ꎮ 随后又发现 ＣＢＬ１ 和蛋白磷酸酶 ２Ｃ 家族

成员 ＡＢＩ２ 调控硝酸盐转运、 感知和信号途径(表
１) [２７]ꎮ Ｙａｎｇ 等[２９]在水稻中发现 ＯｓＣＢＬ１ 通过调

控硝酸盐信号进而影响水稻幼苗的生长(表 １)ꎮ
ＯｓＣＢＬ１ 突变体植株在缺 Ｎ 的条件下表现生长迟

缓ꎬ 根系和地上部发育不良ꎮ 添加硝酸盐后ꎬ Ｏｓ￣
ＣＢＬ１ 突变体植株的表型可部分恢复ꎬ 然而和野生

型相比ꎬ ＯｓＣＢＬ１ 突变体的硝酸盐吸收能力并未出

现差异ꎮ 无论是长时间还是短时间硝酸盐处理ꎬ
ＯｓＣＢＬ１ 的表达均未受到诱导ꎬ 然而 ＯｓＣＢＬ１ 突

变体中 ＰＮＲ 的标志基因 ＯｓＮＲＴ２􀆰１ 和 ＯｓＮＲＴ２􀆰２
都会受到影响ꎬ 这表明 ＯｓＣＢＬ１ 可能通过硝酸盐

信号来调控水稻的生长ꎮ ＯｓＣＢＬ１ 可能作为一个转

换器ꎬ 接受不同浓度硝酸盐诱导的 Ｃａ２＋信号ꎬ 从

而激活下游的 ＯｓＣＩＰＫｓ 并调控下游基因的表达来

传递 Ｃａ２＋信号ꎮ

２　 ＰＬＣｓ、 ＩＰ３ 在硝酸盐信号和钙信号中的

作用

　 　 ＰＬＣｓ 是一类膜类酶ꎬ 能够打破磷脂质ꎬ 引起

脂膜重构ꎬ 产生多种第二信使[３２]ꎮ 在植物中根据

底物特异性的不同分为两类 ＰＬＣｓꎬ 磷酸肌醇特异

性磷脂酶 Ｃ (Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ￣ＰＬＣꎬ ＰＩ￣ＰＬＣ)
和非特异性磷脂酶 Ｃ (ＮＰＣ)ꎮ 植物中的 ＮＰＣ 和细

菌中的 ＮＰＣ 同源ꎮ ＮＰＣ 优先选择乙酰胆碱(ＰＣ￣
ＰＬＣ)、 磷脂酰乙醇胺(ＰＥ￣ＰＬＣ)或磷脂酰丝氨酸

(ＰＳ￣ＰＬＣ)ꎮ ＰＩ￣ＰＬＣ 是目前研究最为广泛的一类

ＰＬＣｓꎬ 它们把细胞膜上的磷脂酰肌醇 ４ꎬ５￣二磷酸

(ＰＩＰ２)水解成 ＩＰ３ 和二酰基甘油(Ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌꎬ
ＤＡＧ) [３３ꎬ ３４]ꎮ ＩＰ３ 可以促使内质网中储存的 Ｃａ２＋

释放出来ꎬ 被认为是促使 Ｃａ２＋释放的第二信使ꎮ
ＩＰ３ / Ｃａ２＋信号系统可以参与调控细胞的诸多生理过

程ꎬ 可以直接产生 Ｃａ２＋ꎬ 或通过其它信号系统来

产生 Ｃａ２＋[９ꎬ ３３]ꎮ
Ｒｉｖｅｒａｓ 等[１１]研究证明 Ｃａ２＋作为第二信使参与

硝酸盐信号通路ꎬ 硝酸盐处理使得拟南芥细胞质内

Ｃａ２＋浓度瞬间上升ꎬ 也使细胞质中的 ＩＰ３ 浓度升高ꎻ
然而ꎬ ＰＬＣｓ 的药理学抑制剂 Ｕ７３１２２ 使得硝酸盐处

理拟南芥中的 ＩＰ３ 和 Ｃａ２＋浓度未出现类似的现象ꎬ
无效的 ＰＬＣ 抑制剂类似物 Ｕ７３３４３ 不能产生和

Ｕ７３１２２ 一样的生化作用ꎮ ＮＲＴ１􀆰１ / ＮＰＦ６􀆰３ 的突变

体(ｃｈｌ１￣５ 和 ｃｈｌ１￣９)中细胞质 Ｃａ２＋浓度经硝酸盐处

理后并没有上升ꎬ Ｃａ２＋和 ＰＬＣｓ 的抑制剂严重影响

了响应硝酸盐基因(ＮＲＴ２􀆰１、 ＴＧＡ１、 ＡＦＢ３、 ＮＩＲ、
ＮＲＴ３􀆰１)的表达ꎮ 研究证明 Ｃａ２＋是拟南芥硝酸盐

信号通路中的第二信使ꎬ ＮＲＴ１􀆰１ / ＡｔＮＰＦ６􀆰３ 和

ＰＬＣｓ 共同调控响应硝酸盐基因(ＮＲＴ２􀆰１、 ＴＧＡ１、
ＡＦＢ３、 ＮＩＲ、 ＮＲＴ３􀆰１)的表达[１１]ꎮ

３　 展望

蛋白激酶 ＣＩＰＫ８ 通过参与 ＰＮＲ 的低亲和反应

来调控硝酸盐的感知[２２ꎬ ３５]ꎮ 未来的研究应该阐明

ＣＩＰＫ８ 如何参与硝酸盐传感通路以及传感器上下

游信号的分子机制ꎬ 从而完善硝酸盐传导网络ꎮ
ＦＩＰ１(Ｆａｃｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｐｏｌｙ(Ａ) ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ
１)最初在酵母和哺乳动物中发现ꎬ Ｗａｎｇ 等[３６] 研
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究发现 ＦＩＰ１ 是硝酸盐调控基因ꎬ 且自身的表达不

受硝酸盐的影响ꎬ 该基因突变后影响植株对硝酸盐

的吸收ꎬ 参与 ＰＮＲ 调控网络ꎮ ＦＩＰ１ 和 ＮＲＴ１􀆰１ 共

同调控 ＣＩＰＫ８、 ＣＩＰＫ２３ 的表达ꎬ ＦＩＰ１ 和 ＮＲＴ１􀆰１
可能在两条通路上调控 ＰＮＲꎻ ＣＰＳＦ３０ (Ｃｌｅａｖａｇｅ
ａｎｄ ｐｏｌｙａｄｅｎｙｌａｔｉｏｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ｆａｃｔｏｒ) 的第一个

锌指结构可以结合钙调素ꎬ Ｃａ２＋信号途径可能会影

响 ｐｒｅ￣ｍ ＲＮＡ ３′￣末端 ｐｏｌｙ (Ａ) 位点的选择[３７]ꎬ
ＦＩＰ１ 与 ＣＰＳＦ３０ 发生互作从而共同参与 ＰＮＲ 调控

过程ꎮ 阐明 ＦＩＰ１ 如何调节 Ｃａ２＋信号与硝酸盐信号

的协调对于完善硝酸盐信号通路与 ＣＩＰＫｓ 的联系

十分必要ꎬ 将来研究者可利用生物学和正向 /反向

遗传学方法对此进行探索ꎮ
ＣＰＫｓ 连接由硝酸盐和 ＮＬＰ７ / ６ 触发的 Ｃａ 波

之间的间隙ꎬ ＮＬＰ７ / ６ 被认为是 ＰＮＲ 的关键转录

因子[２４ꎬ ３８]ꎮ 首先ꎬ 在双亲和 ＮＲＴ１􀆰１ 存在的情况

下感知外部硝酸盐[２ꎬ ２３ꎬ ３９ꎬ ４０]ꎮ 其次ꎬ 硝酸盐通过

一种尚未确定的磷脂酶的作用诱导 Ｃａ 波[１１]ꎮ 第

三ꎬ Ｃａ２＋信号通过 ＣＰＫ１０、 ＣＰＫ３０、 ＣＰＫ３２ 向下

游传递ꎮ 最后ꎬ ＣＰＫｓ 与 ＮＬＰ７ 和 ＮＬＰ６ 相互作用ꎬ
诱导它们触发细胞核内的 ＰＮＲ[２４]ꎮ 这一发现挖掘

了一些重要的问题ꎬ 如 ＣＰＫｓ 是否也能磷酸化细胞

质中的 ＮＬＰ７ 以调节其核输入ꎬ ＮＲＴ１􀆰１ 是否也通

过 ＣＩＰＫ 或 ＣＢＬ 受到 Ｃａ 的调控ꎮ 尽管磷蛋白组学

分析显示ꎬ ＮＬＰ７ 的 Ｓｅｒ２０５ 在细胞核中存在硝酸

盐时被磷酸化[２４]ꎬ 但核内 Ｃａ２＋浓度变化的机制有

待阐明ꎮ 未来的研究重点应挖掘出响应硝酸盐复杂

Ｃａ２＋信号的受体蛋白、 通道蛋白、 其它营养物质、
ｍｉｃｒｏＲＮＡｓ、 长非编码 ＲＮＡ、 环状 ＲＮＡ、 小肽、
激素信号和环境因子等ꎮ 超灵敏 Ｃａ２＋生物传感器

的开发将加速这项研究[１１ꎬ ２２－２４]ꎬ 从而更加全面地

完善硝酸盐激发的 Ｃａ２＋信号网络ꎮ
尽管在植物中ꎬ 钙信号通过 ＣＰＫｓ 向下传递至

关重要ꎬ 但支撑细胞质 Ｃａ２＋浓度(Ｃａ２＋
ｃｙｔ)与细胞核

Ｃａ２＋浓度(Ｃａ２＋
ｎｕｃｌ)连接的生化途径仍在很大程度上

不为人知ꎬ 无论是在时间上还是在空间上ꎬ 细胞内

Ｃａ２＋浓度的变化都不是一个同步的过程[９]ꎮ 在不

同的条件下ꎬ 不同细胞器和其它亚细胞间的 Ｃａ２＋

浓度不同ꎬ 这些不同的 Ｃａ 特征参与不同的细胞反

应过程ꎮ Ｃａ２＋ 通过 Ｃａ２＋ 通道进入到细胞质内ꎬ
Ｃａ２＋通道位于细胞膜和细胞器中ꎮ 研究植物中

Ｃａ２＋通道为 Ｃａ２＋信号的研究提供基础条件ꎬ 对于

完善整个钙信号如何介导硝酸盐信号网络具有重要

的意义ꎮ 最新研究发现ꎬ 硝酸盐营养触发的钙信号

编码分子开关 ＣＮＧＣ１５￣ＮＲＴ１􀆰１ꎬ 通过感应外界硝

酸盐浓度变化ꎬ 激活或关闭 Ｃａ２＋通道ꎬ 并产生硝

酸盐诱导的 Ｃａ２＋特异电流或者特征性钙信号ꎬ 传

递硝酸盐浓度变化信号[２１]ꎮ 这种全新的营养小分

子门控开关ꎬ 进一步完善了植物硝酸盐营养信号传

导通路以及硝酸盐触发的钙信号传导途径ꎬ 今后有

待进一步挖掘植物中存在的类似的小分子门控开

关ꎮ ＮＲＴ１􀆰１ 和 ＰＬＣ 共同调控细胞质的 Ｃａ２＋浓度

以响应硝酸盐反应ꎮ 在此过程中ꎬ ＰＬＣ 将 ＰＩＰ２ 水

解为 ＩＰ３ 和 ＤＡＧꎬ ＩＰ３ 浓度的增加与细胞质 Ｃａ２＋

浓度的增加呈正相关ꎮ ＩＰ３ 是直接触发了细胞质

Ｃａ２＋浓度的增加ꎬ 还是通过其磷酸化产物 ＩＰ６ 在硝

酸盐￣ＰＬＣ￣Ｃａ２＋途径中通过硝酸盐介导的 Ｃａ２＋释放

起作用有待进一步研究ꎮ 此外ꎬ ＤＡＧ 不仅可以激

活蛋白激酶 Ｃ 信号转导ꎬ 也能生成焦磷酸甘油二

酯效应分子ꎬ 这是一个在磷脂酶 Ｄ 作用下的磷脂

酸(Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄꎬ ＰＡ)的底物ꎮ 然而ꎬ 目前

需要揭示的是 ＰＡ 是否会影响植物细胞质的 Ｃａ２＋浓

度ꎮ ＮＰＣ 为离子和大分子的自由扩散形成了一个

大通道ꎮ Ｃａ２＋通过 ＮＰＣ 向核质内弥散ꎬ 核内 Ｃａ２＋

浓度依赖于细胞质 Ｃａ２＋浓度的变化ꎮ 因此需要更

好地了解细胞质和细胞核中 Ｃａ２＋浓度的变化ꎬ 从

而完善对植物 Ｃａ２＋信号转导过程的理解ꎮ
硝酸盐信号与激素信号密切相关ꎬ 从而调节

植物生长发育以响应养分利用率[４１－４３] ꎮ ＣＰＫ１０
和 ＣＰＫ３０ 在 ２０ 年前就被证实与脱落酸(ＡＢＡ)信

号通路相关[４４]ꎮ 此外ꎬ ＮＲＴ１􀆰１ 的磷酸化形式

(ＮＲＴ１􀆰１Ｔ１０１Ｄ)在 ＬＮ 条件下加速了生长素通量ꎬ 而

ＮＲＴ１􀆰１ 的非磷酸化形式(ＮＲＴ１􀆰１Ｔ１０１Ａ)抑制生长素

的转运ꎬ 触发 Ｃａ２＋￣ＣＰＫｓ￣ＡＮＲ１ 信号通路以调节

ＬＲ 的发育ꎮ
Ｃａ 和硝酸盐信号通路(如受体、 激酶和转录

因子)的组成元件直到最近 １０ 年才被确定ꎬ 因此

硝酸盐在转录和转录后水平触发钙信号是最近的研

究方向[４５－５３]ꎮ 研究者需要发现新的转运蛋白和信

号转导分子ꎬ 利用基因工程技术改良植物的营养利

用效率ꎮ 阐明这一调控网络对于提高植物氮素利用

效率ꎬ 减少农业生产中化肥投入ꎬ 实现氮钙营养平

衡及确保农业可持续发展具有重要意义ꎮ
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１１９４.
[２４] 　 Ｌｉｕ ＫＨꎬ Ｎｉｕ Ｙꎬ Ｋｏｎｉｓｈｉ Ｍꎬ Ｗｕ Ｙꎬ Ｄｕ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ

ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ￣ｃｐｋ￣ｎｌｐ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ￣ｇｒｏｗｔｈ ｎｅｔ￣
ｗｏｒｋｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ ５４５(７６５４): ３１１－３１６.

[２５] 　 Ｆａｎ Ｘꎬ Ｎａｚ Ｍꎬ Ｆａｎ Ｘꎬ Ｘｕａｎ Ｗꎬ Ｍｉｌｌｅｒ ＡＪꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｎｉ￣
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