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　 　 摘要:　 转录因子 ＮＬＰ (ＮＩＮ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ)是近年来发现的具有调控养分吸收和植物生长发育、响应外界环境

胁迫等功能的植物特异性转录因子ꎮ 本文对近年来有关 ＮＬＰ 家族的最新研究成果进行了总结ꎬ综述了植物 ＮＬＰ
家族的结构和分类、对氮磷养分信号通路的调控、参与植物生长发育过程以及胁迫应答方面的研究进展ꎬ并展望了

ＮＬＰ 的可能研究热点和领域ꎬ以期为后续研究提供参考ꎮ
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　 　 转录因子是可以与真核基因上游特定序列进行

专一性结合ꎬ并在特定的时空维度上调控目标基因

表达水平的蛋白质分子[１]ꎮ ＮＬＰ (Ｎｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ)
是 １ 个具有 ３ 个主要保守结构域的植物特异性家

族ꎬ在多种植物中均有发现[２￣５]ꎮ 关于 ＮＬＰ 家族的

研究最早可追溯到其同源基因结瘤起始基因(Ｎｏｄ￣
ｕｌｅ ｉｎｃｅｐｔｉｏｎꎬＮＩＮ) [６]ꎮ 第一个 ＮＩＮ 基因是从豆科

植物百脉根(Ｌｏｔｕｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｓ )中发现的ꎬ是豆科植

物和放线菌结瘤植物所必需的基因[６]ꎮ 后续研究

发现ꎬ在非豆科植物中也存在该类基因ꎬ并命名为

ＮＬＰ 基因[６]ꎮ 进一步的基因功能分析结果表明ꎬ
ＮＬＰ 具有感知硝酸盐信号的能力ꎬ参与硝酸盐信号

通路ꎬ可激活下游靶基因ꎬ从而调控植物对硝酸盐的

吸收与同化以及协调氮磷的相互作用[５ꎬ７￣９]ꎮ 硝酸

盐除了是植物生长过程中需求量最大的矿质元素之

外ꎬ在植物中还能作为信号分子ꎬ调节相关基因的表

０３８



达ꎬ进而影响植物生长发育以及胁迫应答等[１０]ꎮ 本

研究主要从 ＮＬＰ 转录因子的结构和分类、参与植物

中氮磷养分信号通路以及对植物生长发育和胁迫应

答的影响进行综述ꎬ提出目前存在的问题并对今后

研究方向进行展望ꎮ

１　 ＮＬＰ 转录因子结构和数量

最新研究发现ꎬ典型的 ＮＬＰ 蛋白结构包括 ３ 个

主要结构域:ＲＷＰ￣ＲＫ、 ＰＢ１ 和 ＮＲＤ[５]ꎮ ＲＷＰ￣ＲＫ
是由约 ６０ 个氨基酸残基包含 ＲＷＰＸＲＫ 基序组成的

ＤＮＡ 结合结构域ꎬ可以特异性结合靶基因启动子区

域的硝酸盐响应的顺式作用元件(Ｎｉｔｒａｔｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬＮＲＥｓ) [６ꎬ１１￣１３]ꎮ ＰＢ１ 是 １ 个位于 Ｃ 端的结

构域ꎬ由约 ８０ 个氨基酸残基组成ꎬ包含 ２ 个 α 螺旋、
１ 个混合的五链 β 折叠和 １ 个酸性 ＯＰＣＡ 基序ꎬ参
与硝酸盐诱导的蛋白质￣蛋白质相互作用[１３￣１６]ꎮ
ＮＲＤ(ｎｉｔｒａｔｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｄｏｍａｉｎ)是硝酸盐响应结构

域ꎬ是 ＮＬＰｓ 的 Ｎ 端保守结构域ꎬ其中 Ｓ２０５ 位点是

ＮＬＰ 核保留过程中必不可少的磷酸化位点[５ꎬ１７]ꎮ
研究发现ꎬ拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ)、藜麦(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ )中均有 ９ 个

ＮＬＰ 基因ꎬ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)、苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉ￣
ｃａ)和番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)中均有 ６ 个 ＮＬＰ
基因ꎬ蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)中有 ５ 个 ＮＬＰ
基因ꎬ毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ)中有 １４ 个 ＮＬＰ 基

因ꎬ甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ )中有 ３１ 个 ＮＬＰ 基

因ꎬ小 麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ ) 中 有 ３７ 个 ＮＬＰ 基

因[２￣４ꎬ６ꎬ １８￣２２]ꎮ 表明ꎬ不同物种中 ＮＬＰ 基因数量存在

差异ꎮ

２　 ＮＬＰ 参与氮磷养分信号通路调控

２.１　 ＮＬＰ 参与硝酸盐反应信号通路

ＮＬＰ 是调控氮响应的核心转录因子ꎬ大多数位

于低硝酸盐浓度的细胞质中ꎬ当感测到高硝酸盐浓

度时ꎬ它们被转运至细胞核ꎬ激活数百个与硝酸盐运

输和代谢有关的基因[２３￣２５]ꎮ 研究发现ꎬ硝酸盐￣
Ｃａ２ ＋ ￣ＮＬＰ 级联反应是主要的硝酸盐反应信号通

路[２６￣２７]ꎮ 外源硝酸盐浓度信号通过硝态氮转运蛋

白 ＮＰＦ６.３(ｐｔｒ ｆａｍｉｌｙ６.３ / ｐｒｏｔｅｉｎ ｎｒｔ１.１)使细胞质中

Ｃａ２＋浓度发生变化ꎻ随后ꎬ硝酸盐触发的 Ｃａ２＋信号被

传输到 ３ 个下游钙离子传感器蛋白质激酶(Ｃａ２＋ ￣
ｓｅｎｓｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬＣＰＫｓ)ꎬ包括 ＣＰＫ１０、ＣＰＫ３０ 和

ＣＰＫ３２[２６ꎬ２８￣２９]ꎮ ＮＬＰ６、ＮＬＰ７ 感知到 ＣＰＫｓ 信号ꎬ使
其保守的丝氨酸 ２０５(Ｓｅｒ２０５)磷酸化从而保留在细

胞核中ꎬ进而与硝酸盐响应过程中的顺式作用元件

结合来激活初级硝酸盐反应基因[２６]ꎮ 此外ꎬ还有研

究结果表明ꎬ水稻中硝酸盐￣ＯｓＮＲＴ１. １Ｂ￣ＯｓＳＰＸ４￣
ＯｓＮＬＰ３ 级联反应ꎬ也是硝酸盐信号通路一个关键

部分[９]ꎮ 硝酸盐信号被 ＮＲＴ１.１Ｂ 感知并促进磷感

知蛋白质 ＳＰＸ４ 的降解ꎬ使得 ＮＬＰ３ 释放到细胞核中

从而激活硝酸盐响应基因的表达[９]ꎮ 此外ꎬＯｓＮＬＰ４
也能够通过影响硝酸还原酶(ＮＲ)活性调节植物氮

响应[３０]ꎮ 这是因为 ＯｓＮＬＰ４ 可以调控 ＮＲ 所必需的

元素(铁和钼)的浓度来影响 ＮＲ 活性ꎬ进而调节硝

酸盐信号通路中的基因表达[３０]ꎮ
２.２　 ＮＬＰ 参与缺磷响应信号通路

磷酸盐信号通常由磷酸盐亏缺激活ꎬ诱导磷酸

盐饥饿诱导基因 ( Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ – ｉｎｄｕｃｅｄ
ｇｅｎｅｓꎬＰＳＩ)的表达[９]ꎮ 在拟南芥活体中进行的荧光

素酶成像结果显示ꎬ氮源是激活磷酸盐饥饿反应的

先决条件[３１]ꎮ 在硝酸盐存在的条件下ꎬ磷饥饿反应

可以通过 ＮＬＰ￣ＮＩＧＴ１￣ＳＰＸ￣ＰＨＲ 信号传导激活[３２]ꎮ
因为磷酸盐饥饿反应(Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬ
ＰＨＲ) 转录因子在磷信号通路中起核心调控作用ꎬ
其中 ＡｔＰＨＲ１(在拟南芥中)和 ＯｓＰＨＲ２(在水稻中)
作为中枢调节因子来激活 ＰＳＩ 基因的表达[３３￣３５]ꎮ 磷

感知蛋白质 ＳＰＸ (ＳＹＧ１ / Ｐｈｏ８１ / ＸＰＲ１)是细胞中感

应磷素有效性的蛋白质[３３￣３６]ꎮ 在磷充足的条件下ꎬ
ＰＨＲ 转录因子与 ＳＰＸ 蛋白家族成员形成 ＳＰＸ￣ＰＨＲ
复合物并保持非活性状态ꎻ在缺磷条件下ꎬＰＨＲ 转

录因子从 ＳＰＸ￣ＰＨＲ 复合物中释放出来ꎬ诱导 ＰＳＩ 基
因表达ꎬ从而启动磷饥饿反应[９ꎬ ３７￣３８]ꎮ 基于原生质

体的瞬时表达测定和染色质免疫沉淀测定的结果表

明ꎬ由硝酸盐诱导基因编码的 ＮＩＧＴ１(Ｎｉｔｒａｔｅ￣ｉｎｄｕｃ￣
ｉｂｌｅ、ｇａｒｐ￣ｔｙｐｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ１)转录抑制因

子能被 ＮＬＰ 诱导激活ꎬ然后抑制 ＳＰＸ 基因的启动子

活性ꎬ从而影响磷饥饿反应的 ＳＰＸ￣ＰＨＲ 调节系

统[３９￣４０]ꎮ 因此ꎬ氮信号通过激活 ＮＬＰ 上调 ＮＩＧＴ１ 的

表达来抑制 ＳＰＸ 的表达ꎬ使 ＰＨＲ 蛋白从 ＳＰＸ￣ＰＨＲ
复合体中释放ꎬ进而启动磷饥饿反应[３２]ꎮ

３　 ＮＬＰ 调控植物生长发育

３.１　 ＮＬＰ 调控植物种子萌发

脱落酸(ＡＢＡ)在许多植物发育过程中诱导和
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维持种子的休眠ꎮ 因此ꎬ种子萌发往往受到 ＡＢＡ 的

负调控[４１]ꎮ 在低氮的不利条件下ꎬ让种子保持休眠

状态ꎬ有利于提高植物在自然界的存活率[１０]ꎮ 与之

相反ꎬ硝酸盐可以通过降低 ＡＢＡ 浓度来促使种子萌

发[１０ꎬ ４２]ꎮ 研究结果表明ꎬＡｔＮＬＰ８ 是硝酸盐促进种

子萌发所必需的[４３]ꎬ因为在硝酸盐存在的情况下ꎬ
ＡｔＮＬＰ８ 除了主要激活硝酸盐诱导的转录因子和氮

代谢酶的表达ꎬ还以硝酸盐依赖的方式直接结合

ＡＢＡ 水解酶的 ＣＹＰ７０７Ａ２ 基因的启动子ꎬ上调其表

达水平ꎬ使 ＡＢＡ 积累减少ꎬ从而促进种子萌发[４３￣４５]ꎮ
吴翔宇等[２２] 也证实了在毛果杨种子中ꎬＮＬＰｓ 表达

情况在不同萌发条件下有差异:在有光的萌发条件

下 ＰｔｒＮＬＰ１、ＰｔｒＮＬＰ６、ＰｔｒＮＬＰ７、ＰｔｒＮＬＰ１２、ＰｔｒＮＬＰ１３
５ 个基因被检测到ꎬ在黑暗中萌发的种子中则检测

到 ＰｔｒＮＬＰ１、ＰｔｒＮＬＰ８、ＰｔｒＮＬＰ１２、ＰｔｒＮＬＰ１４ ４ 个基因

的表达ꎮ 这可能是因为光照影响了种子对硝酸盐的

敏感性[４６]ꎬ而 ＮＬＰ 可能参与了光信号调控种子萌

发的过程ꎮ
３.２　 ＮＬＰ 调控植物根系生长发育

植物根系是植物吸收水分和养分的主要器官ꎬ
而硝酸盐作为信号和养分可以调节根系生长发育相

关基因的表达ꎬ以及通过改变根系构型和调节氮素

吸收来适应环境的变化[４７￣４９]ꎮ Ｔａｋｅｏ 等[５０] 研究发

现拟南芥中同时敲除 ＢＴＢ 和 ＴＡＺ 结构域蛋白质

(ＢＴＢ ａｎｄ ＴＡＺ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＢＴ)基因家族的 ＢＴ１
和 ＢＴ２ 会影响依赖硝酸盐调节的侧根发育ꎬ因为

ＢＴ１ 和 ＢＴ２ 的表达水平直接受转录因子 ＮＬＰ７ 的调

控ꎮ Ｇｕａｎ 等[５１]也发现拟南芥中 ＮＬＰ６ / ７ 与 ＴＣＰ２０
相互作用可以促进氮饥饿条件下根分生组织的生

长ꎻ同时 ｎｌｐ６ / ７ 突变体表现出显著的根生长迟缓以

及根分生组织和分生组织细胞数量的减少ꎮ 有更直

接的研究结果表明ꎬＡｔＮＬＰ７ 过表达的植株根系比野

生型具有更长的初生根和更多的侧根[５２]ꎮ 这是因

为 ＴＣＰ２０ 和 ＮＬＰ６ / ７ 相互作用是 Ｇ２ / Ｍ 细胞周期进

展基因 ＣＹＣＢ１ꎻ１ 表达和氮饥饿下根分生组织生长

所必需的[５１]ꎮ ＴＣＰ２０ 通过直接与 ＮＲＴ１.１、ＮＲＴ２.１、
ＮＩＡ１ 的启动子结合来调节侧根生长以及通过结合

ＣＹＣＢ１ꎻ１ 启动子中的 ＧＣＣＣＲ 基序来调节初生根生

长[５１ꎬ５３￣５４]ꎮ 此外ꎬ生长素是调节植物根系生长发育

的关键影响因子ꎮ 吲哚￣３￣丙酮酸 (ＩＰｙＡ) 途径是生

长素合成的主要途径ꎬ其中色氨酸转氨酶相关酶 ２
(Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｒｅｌａｔｅｄ ２ꎬＴＡＲ２)在此途

径中起重要作用[５５￣５７]ꎮ 低氮条件下ꎬＴＡＲ２ 是侧根原

基中生长素合成和积累所必需的[５７]ꎮ 最新研究发

现ꎬＡｔＮＬＰ７ 通过直接与 ＴＡＲ２ 的启动子结合上调其

表达ꎬ然后维持侧根原基中的生长素信号ꎬ从而促进

硝酸盐介导的侧根发育[５８]ꎮ
其他作物中ꎬＮＬＰ 转录因子对根的生长发育也

有显著影响ꎮ 例如ꎬ玉米在低氮条件下ꎬｚｍｎｌｐ５ 突变

体植株根长显著短于野生型[５９]ꎮ 这是由于 ＺｍＮ￣
ＬＰ５ 功能丧失ꎬ导致其根部 ＺｍＮＩＲ１.１ 表达量显著降

低ꎬ使得亚硝酸盐在根尖过度积累产生毒害ꎬ进而抑

制根生长伸长[１４ꎬ５９￣６０]ꎮ 说明 ＮＬＰ５ 在玉米植株响应

低氮环境根部伸长生长中发挥重要功能ꎮ 毛果杨

中ꎬ除 ＰｔｒＮＬＰ１ 、ＰｔｒＮＬＰ１４ 外ꎬ其余 １２ 个基因在根

中都有较高的表达丰度ꎬ ＰｔｒＮＬＰ１、ＰｔｒＮＬＰ２、ＰｔｒＮ￣
ＬＰ５、ＰｔｒＮＬＰ８、ＰｔｒＮＬＰ９ 在木质部中有表达[２２]ꎮ 说

明毛果杨 ＮＬＰ 基因在吸收组织和运输组织中具有

较高的表达量[２２]ꎮ 水稻中ꎬｏｓｎｌｐ１ 突变体与野生型

相比其根长显著缩短ꎬ而 ＯｓＮＬＰ１ 过表达株系则显

著改善了根的生长ꎬ说明 ＯｓＮＬＰ１ 正调控水稻根

长[６１]ꎮ
３.３　 ＮＬＰ 调控植物根系结瘤

氮饥饿是植物根瘤形成和发育的先决条件ꎬ因
此ꎬ硝酸盐可以抑制结瘤[６２]ꎮ 转录因子 ＮＩＮ 在根瘤

的形成过程中发挥着不可或缺的作用:通过与靶基

因的启动子结合来介导根瘤菌侵染和根瘤的形

成[１１ꎬ２４ꎬ６３￣６４]ꎮ 蒺藜苜蓿中ꎬ硝酸盐抑制根瘤菌感染、
结瘤和固氮的前提条件是响应硝酸盐信号的 Ｍｔ￣
ＮＬＰ１ 在细胞核中积累[２０]ꎮ ＭｔＮＬＰ１ 的过表达会导

致植株抑制硝酸盐结瘤的超敏反应ꎬ而 ｍｔｎｌｐ１ 突变

体则因为 ＭｔＮＬＰ１ 的缺失而阻碍了硝酸盐信号的传

导ꎬ显著减少了对 ＮＩＲ１ 和 ＮＲＴ２.１ 的诱导ꎬ并表现

出缺氮的表型ꎬ因此降低了硝酸盐对结瘤形成的抑

制作用[２０]ꎮ 进一步研究发现ꎬＭｔＮＬＰ１ 与 ＭｔＮＩＮ 可

以发生蛋白质相互作用ꎬ调节硝酸盐响应基因的表

达和硝酸盐抑制结瘤[２０]ꎮ 这可能是因为硝酸盐使

ＭｔＮＬＰ１ 在细胞核内积累与细胞核中 ＭｔＮＩＮ 相互作

用从而抑制与结瘤有关的基因 ＣＲＥ１ 和 ＮＦ￣ＹＡ１ 的

表达ꎻ或者因为 ＭｔＮＬＰ１ 与 ＭｔＮＩＮ 竞争直接结合

ＣＲＥ１ 和 ＮＦ￣ＹＡ１ 启动子ꎬ从而阻断 ＭｔＮＩＮ 激活结瘤

相关基因表达的能力[２０]ꎮ 还有研究发现ꎬＮＬＰ１￣
ＣＬＥ３５￣ＳＵＮＮ 是硝酸盐抑制结瘤通路ꎬ在硝酸盐存

在的情况下ꎬ硝酸盐信号使 ＮＬＰ１ 穿梭到细胞核ꎬ激

２３８ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２２ 年 第 ３８ 卷 第 ３ 期



活可以响应硝酸盐信号和根瘤菌的 ＣＬＥ３５ 表达ꎬ然
后将其产物运输到地上部激活 ＳＵＮＮ 表达ꎬ从而抑

制蒺藜苜蓿根系结瘤[６５￣６７]ꎮ Ｎｉｓｈｉｄａ 等[６８] 在百脉根

中也发现 ＬｊＮＬＰ４ 转录因子介导硝酸盐抑制结瘤过

程ꎮ 因为 ＬｊＮＬＰ４ 响应硝酸盐胁迫并直接调节硝酸

盐诱导型共生基因 ＣＬＥ￣ＲＳ２ 的表达ꎬ从而触发结瘤

数的负调节[６８]ꎮ
３.４　 ＮＬＰ 调控植物开花结果发育进程与氮素利用

率

　 　 植物的开花结果受到内外因素的影响ꎬ是植物

产量的重要影响因素之一ꎮ 研究发现ꎬ水稻中ꎬ
ＯｓＮＬＰ１ 过表达可以在不同氮肥条件下提高籽粒产

量以及氮素利用率(ＮＵＥ)ꎬ而在低氮条件下ꎬ敲除

ＯｓＮＬＰ１ 则降低 ＮＵＥ 和作物产量[６１]ꎮ 这是因为

ＯｓＮＬＰ１ 直接调节水稻氮素利用的关键调控因子

ＯｓＮＲＴ１.１Ａ、ＯｓＮＲＴ１.１Ｂ 和 ＯｓＧＲＦ４ 的表达ꎬ从而间

接地调节氮肥利用率来提高作物籽粒产量[６１ꎬ６９]ꎮ
因此ꎬＯｓＮＬＰ１ 是在低氮条件下ꎬ培育高产量和氮肥

利用率高的品种的重要研究对象ꎮ 转录组分析结果

表明ꎬＯｓＮＬＰ４ 通过直接结合硝酸盐响应顺式元件ꎬ
调控大多数已知氮吸收、同化和信号传递基因的表

达[６１]ꎮ ＯｓＮＬＰ４ 过表达株系与野生型相比产量显著

提高 ３０％ꎬＮＵＥ 显著提高 ４７％[７０]ꎮ 最新研究结果

表明ꎬＯｓＮＬＰ４ 通过将 ＯｓＮＩＲ 启动子中的 ＮＲＥ 基序

增加 ４ 倍来增强 ＮＵＥ 中的氮同化ꎬ增强了 ＯｓＮＬＰ４￣
ＯｓＮＩＲ 级联反应ꎬ从而增加了水稻分蘖数量和产

量[７１]ꎮ
其他作物中 ＮＬＰ 对植物的开花结果也存在类

似影响ꎮ 番茄中 ＳｌＮＬＰ４、ＳｌＮＬＰ６ 在地上部组织中优

先表达ꎬ其转录丰度在开花过程中显著上调ꎬ表明它

们可能通过调控氮的转运和同化来支持花和果实的

发育[３]ꎮ 研究结果表明ꎬ玉米中 ＺｍＮＬＰ６、ＺｍＮＬＰ８
在低硝酸盐和高硝酸盐条件下均可促进植物生长ꎬ
并在低硝酸盐条件下提高种子产量[７２]ꎮ 因为 ＺｍＮ￣
ＬＰ６ 和 ＺｍＮＬＰ８ 在营养生长阶段 １３(Ｖ１３)的叶片和

生殖生长阶段 １(Ｒ１)的根系中表达水平最高ꎬ在
根、雄穗和籽粒中的表达量较高[７２]ꎮ Ｖ１３ 是抽雄时

期ꎬＲ１ 是灌浆阶段ꎬ这 ２ 个阶段对于玉米生产都是

必不可少的ꎮ 这意味着 ＺｍＮＬＰ６ 和 ＺｍＮＬＰ８ 在这

些阶段的表达调控ꎬ可能对于最大限度地提高玉米

产量具有极其重要的作用ꎮ

４　 ＮＬＰ 与非生物逆境胁迫

４.１　 ＮＬＰ 与干旱胁迫

干旱作为一种非生物胁迫ꎬ轻则使作物减产ꎬ重
则使作物永久萎蔫甚至绝产ꎮ 拟南芥中ꎬＡｔＮＬＰ７ 可

能在植物气孔运动和抗旱性方面发挥作用[８]ꎮ 与

野生型相比ꎬａｔｎｌｐ７ 突变体在叶片上的失水速度更

慢ꎬ遭受干旱胁迫后表现出更少的损伤ꎬ并且补充水

分后能够恢复健康ꎬ而野生型则不能[８]ꎮ 因此ꎬ拟
南芥缺失 ＮＬＰ７ 后ꎬ比野生型具有更强的抗旱能力ꎬ
说明植物中 ＮＬＰ７ 的表达与植物抗旱性有关ꎮ 果树

枳中 ＮＬＰ 的表达在不同水分条件下有所不同[７３]ꎮ
枳叶片 ＮＬＰ 的表达水平在干旱胁迫前期、中期上

调ꎬ后期下调ꎻ枳根中 ＮＬＰ 的表达水平在干旱胁迫

下持续下调ꎬ其中 ＰｔＮＬＰ２、ＰｔＮＬＰ７ 的表达量在枳根

响应干旱胁迫的过程中变化较大[７３]ꎮ 与枳叶片

ＮＬＰ 表达模式相似ꎬ随着干旱胁迫的持续ꎬ苹果中

ＭｄＮＬＰ２、ＭｄＮＬＰ３、ＭｄＮＬＰ５ 的表达情况均呈现出先

升高后降低的趋势ꎬ说明苹果中 ＮＬＰ 也参与干旱胁

迫过程[１９]ꎮ
４.２　 ＮＬＰ 与氮素胁迫

植物缺氮是作物生长发育和产量提高最常见的

限制因子之一[７４]ꎮ 缺氮条件下ꎬ藜麦中 ＣｑＮＬＰ２、
ＣｑＮＬＰ３、ＣｑＮＬＰ５、ＣｑＮＬＰ８ 表达受抑制ꎬ低氮下则被

诱导表达ꎻ低氮处理后期ꎬＣｑＮＬＰ９ 的表达量急剧增

加[２１]ꎮ 番茄进行氮饥饿处理后ꎬＳｌＮＬＰ１、ＳｌＮＬＰ２、
ＳｌＮＬＰ４、ＳｌＮＬＰ６ 的表达量均上调[３]ꎮ 与番茄中 ＮＬＰ
表达模式不同ꎬ苹果在氮饥饿处理后 ＮＬＰ 表达量呈

现先升高后降低的趋势[１９]ꎮ 在氮饥饿条件下ꎬ水稻

中 ＯｓＮＬＰ１ 表达量迅速增加[６１]ꎮ 这主要是因为

ＯｓＮＬＰ１ 蛋白定位于细胞核ꎬ对氮饥饿反应敏感ꎬ通
过与 ＮＲＥ 基序结合调控硝态氮 /铵吸收和同化相关

基因的表达[６１]ꎮ

５　 展 望

提高作物氮素利用率是作物施肥和实现农业可

持续发展的重要目标ꎮ 研究植物本身的氮素吸收、
同化和转运的机制是提高植物氮素利用率的关键依

据ꎮ ＮＬＰ 参与调控氮磷养分信号通路ꎬ在植物生长

发育过程中以及胁迫应答中发挥重要作用ꎮ 通过总

结近年来 ＮＬＰ 家族研究进展发现ꎬ不同植物中 ＮＬＰ
转录因子家族的数量和结构存在较大差异ꎬ其功能
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还需进一步研究ꎮ 目前对 ＮＬＰ 功能的研究主要集

中于拟南芥和豆科植物ꎬ而对于禾本科作物和木本

植物 ＮＬＰ 功能的研究仍然相对较少ꎮ 因此ꎬ我们目

前对 ＮＬＰ 基因功能的认识仍然具有局限性ꎬ未来需

要更多的研究来阐明其更详细的特征ꎮ 例如ꎬＮＬＰ
对非生物胁迫响应后是通过什么调节机制来增强植

物的抗胁迫能力? ＮＬＰ 如何应答与调控生物胁迫?
ＮＬＰ 如何在各种植物器官和各类细胞中发挥作用?
通过解决这些问题ꎬ完善 ＮＬＰ 在植物中的功能作

用ꎬ将有助于更全面地理解氮素的吸收和同化过程ꎬ
并为作物生产中提高氮肥利用率制定有效的策略ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＬＩＵ Ｌꎬ ＷＨＩＴＥ Ｍ Ｊꎬ ＭＡＣＲＡＥ Ｔ Ｈ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｏｍａｉｎｓꎬ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９９９ꎬ ２６２(２):
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ｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１３ꎬ ４(１): ７８３￣７９８.

[８] 　 ＣＡＳＴＡＩＮＧＳ Ｌꎬ ＣＡＭＡＲＧＯ Ａꎬ ＰＯＣＨＯＬＬＥ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｎｏｄｕｌｅ
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ｇｅｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ １０２(２): ３５３￣
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ｍａｌｓꎬ ｆｕｎｇｉꎬ ａｍｏｅｂａｓꎬ ａｎｄ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅ′ ｓ ＳＴＫＥ: Ｓｉｇｎａｌ
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ｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１４ꎬ
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ＮＬＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ ２０１８ꎬ ８４(１): ９５￣１０５.

[１９] 王 寻ꎬ陈西霞ꎬ李宏亮ꎬ等. 苹果 ＮＬＰ(Ｎｉｎ￣Ｌｉｋｅ Ｐｒｏｔｅｉｎ)转录因

子基因家族全基因组鉴定及表达模式分析[ Ｊ] . 中国农业科

学ꎬ２０１９ꎬ ５２(２３): ４３３３￣４３４９.
[２０] ＬＩＮ Ｊ Ｓꎬ ＬＩ Ｘ Ｌꎬ ＬＵＯ Ｚ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＩＮ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＮＬＰｓ ｔｏ ｍｅ￣

ｄｉａｔｅ ｎｉｔｒａｔｅ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ[ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１８ꎬ ４(１１): ９４２.

[２１] 朱满喜ꎬ张玉荣ꎬ杨雅舒ꎬ等. 藜麦 ＮＬＰ 转录因子家族的鉴定及

表达分析[Ｊ] . 华北农学报ꎬ ２０２１ꎬ ３６(４): ３７￣４６.
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分析与鉴定[Ｊ] . 植物研究ꎬ ２０１４ꎬ ３４(１): ３７￣４３.
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研究进展[Ｊ] . 核农学报ꎬ ２０２０ꎬ ３４(５): ９８２￣９９３.
[２４] ＬＩＵ Ｊ Ｙꎬ ＢＩＳＳＥＬＩＮＧ Ｔ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ＮＩＮ ａｎｄ ＮＩＮ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
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ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１３ꎬ ４(１): ８５９￣８６８.
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Ｎａｔ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１７ꎬ ３: １７０９５.
[２８] ＲＩＶＥＲＡＳ Ｅꎬ ＡＬＶＡＲＥＺ Ｊ Ｍꎬ ＶＩＤＡＬ Ｅ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃａｌｃｉｕｍ

ｉｏｎ ｉｓ ａ ｓｅｃｏｎｄ ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１５ꎬ １６９(２): １３９７￣１４０４.

[２９] ＨＯ Ｃ Ｈꎬ ＬＩＮ Ｓ Ｈꎬ ＨＵ Ｈ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＨＬ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ｎｉｔｒａｔｅ
ｓｅｎｓｏｒ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ １３８(６): １１８４￣１１９４.

[３０] ＷＡＮＧ Ｍ Ｙꎬ ＨＡＳＥＧＡＷＡ Ｔꎬ ＢＥＩＥＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｎｉ￣
ｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｒｅ ｉｍｐａｉｒｅｄ ｉｎ ｒｉｃｅ ｏｓｎｌｐ４ ｍｕｔａｎｔｓｓｕｐｐｌｉｅｄ
ｗｉｔｈ ｎｉｔｒａｔｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０２１ꎬ ６２(７):１１５６￣１１６７.

[３１] ＵＥＤＡ Ｙꎬ ＫＩＢＡ Ｔꎬ ＹＡＮＡＧＩＳＡＷＡ Ｓ. Ｎｉｔｒａｔｅ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ＮＩＧＴ１
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｖｉａ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＰＸ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ
１０２(３): ４４８￣４６６.

[３２] ＨＵ Ｂꎬ ＣＨＵ Ｃ Ｃ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎｔｅｒｐｌａｙ: ｏｌｄ ｓｔｏｒｙ ｗｉｔｈ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔａｌｅ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２０ꎬ ２２５(４): １４５５￣１４６０.

[３３] ＲＵＢＩＯ Ｖꎬ ＬＩＮＨＡＲＥＳ Ｆꎬ ＳＯＬＡＮＯ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＭＹＢ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｏｔｈ
ｉｎ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｉｎ ｕｎｉｃｅｌｌｕｌａｒ ａｌｇａｅ[ Ｊ] . Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌ￣
ｏｐｍｅｎｔꎬ ２００１ꎬ １５(１６): ２１２２￣２１３３.

[３４] ＺＨＯＵ Ｊꎬ ＪＩＡＯ Ｆ Ｃꎬ ＷＵ Ｚ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＰＨＲ２ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ￣ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ
ｓｈｏｏｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４６ ( ４): １６７３￣
１６８６.

[３５] ＢＵＳＴＯＳ Ｒꎬ ＣＡＳＴＲＩＬＬＯ Ｇꎬ ＬＩＮＨＡＲＥＳ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｅｎｔｒａｌ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｏｒｙ ｓｙｓｔｅｍ ｌａｒｇｅｌｙ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ ６(９): ｅ１００１１０２.

[３６] ＤＵＡＮ Ｋꎬ ＹＩ Ｋ Ｋꎬ ＤＡＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｕｂ￣ｆａｍ￣
ｉｌｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＳＰＸ ｄｏｍａｉｎ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅｉｒ ｄｉｖｅｒｓｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００８ꎬ ５４(６): ９６５￣９７５.

[３７] ＬＶ Ｑ Ｄꎬ ＺＨＯＮＧ Ｙ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＰＸ４ Ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｅｓ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｔｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ＰＨＲ２ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１４ꎬ ２６(４): １５８６￣１５９７.

[３８] ＰＵＧＡ Ｍ Ｉꎬ ＭＡＴＥＯＳ Ｉꎬ ＣＨＡＲＵＫＥＳＩ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＰＸ１ ｉｓ ａ ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｏｆ ＰＨＯＳＰＨＡＴＥ ＳＴＡＲＶＡＴＩＯＮ ＲＥ￣
ＳＰＯＮＳＥ １ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅ￣
ｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１４ꎬ １１１(４１):
１４９４７￣１４９５２.

[３９] ＵＥＤＡ Ｙꎬ ＫＩＢＡ Ｔꎬ ＹＡＮＡＧＩＳＡＷＡ Ｓ. Ｎｉｔｒａｔｅ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ＮＩＧＴ１
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｖｉａ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＰＸ ｇｅｎｅｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２０２０ꎬ １０２(３): ４４８￣４６６.

[４０] ＭＡＥＤＡ Ｙꎬ ＫＯＮＩＳＨＩ Ｍꎬ ＫＩＢＡ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＮＩＧＴ１￣ｃｅｎｔｒｅｄ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃａｓｃａｄｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｅｓ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉ￣
ｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１８ꎬ ９(１): １５３￣１８２.

[４１] ＮＡＭＢＡＲＡ Ｅꎬ ＯＫＡＭＯＴＯ Ｍꎬ ＴＡＴＥＭＡＴＳＵ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｓｅｅｄ
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１０ꎬ ２０(２): ５５￣６７.

[４２] ＬＩＳＺＡ Ｄꎬ ＥＨＳＡＮ Ｋꎬ ＤＡＷＥＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｏｒ￣
ｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｂｙ ｎｉｔｒａｔｅ [ Ｊ] . Ｓｅｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２０１８ꎬ ２８(３): １５０￣１５７.

[４３] ＹＡＮ Ｄꎬ ＥＡＳＷＡＲＡＮ Ｖꎬ ＣＨＡＵ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＩＮ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ８ ｉｓ ａ
ｍａｓｔｅｒ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ￣ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１６ꎬ ７(１): ６０￣７８.

[４４] ＤＵＥＲＭＥＹＥＲ Ｌꎬ ＫＨＯＤＡＰＡＮＡＨＩ Ｅꎬ ＹＡＮ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｂｙ ｎｉｔｒａｔｅ[Ｊ] . Ｓｅｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２０１８ꎬ ２８(Ｓ１): １５０￣１５７.

[４５] ＯＫＡＭＯＯＴＯ Ｍꎬ ＫＵＷＡＨＡＲＡ Ａꎬ ＳＥＯ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＹＰ７０７Ａ１ ａｎｄ
ＣＹＰ７０７Ａ２ꎬ ｗｈｉｃｈ ｅｎｃｏｄｅ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ８′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅｓꎬ ａｒｅ ｉｎ￣
ｄｉｓｐｅｎｓａｂｌｅ ｆｏｒ ｐｒｏｐｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００６ꎬ １４１(１): ９７￣１０７.

[４６] ＦＯＯＴＩＴＴ Ｓꎬ ＨＵＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＣＬＡＹ Ｈ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｌｉｇｈｔ
ａｎｄ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｃｙｃｌｉｎｇꎬ
ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ａｎｄ ｓｕｍｍｅｒ ａｎｎｕａｌ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ ２０１３ꎬ ７４(６): １００３￣１０１５.

[４７] ＮＩＳＨＩＤＡ Ｈꎬ ＴＡＮＡＫＡ Ｓꎬ ＨＡＮＤＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＮＩＮ￣ＬＩＫＥ ＰＲＯ￣
ＴＥＩＮ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｎｉｔｒａｔｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｒｏｏｔ ｎｏｄｕｌｅ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｉｎ
Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１８ꎬ ９(１): ４９９.

[４８] ＷＡＮＧ Ｙ Ｙꎬ ＨＳＵ Ｐ Ｋꎬ ＴＳＡＹ Ｙ Ｆ. Ｕｐｔａｋｅꎬ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｇｎａ￣
ｌｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ １７(８): ４５８￣
４６７.

[４９] Ｆａｎ Ｘ Ｒꎬ ＮＡＺ Ｍꎬ Ｆａｎ Ｘ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ: ｆｒｏｍ
ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｏ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１７ꎬ ６８(１０): ２４６３￣２４７５.

[５０] ＴＡＫＥＯ Ｓꎬ ＳＨＵＧＯ Ｍꎬ ＭＩＮＥＫＯ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｒｅｃｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ
ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＢＴ ｇｅｎｅｓ ｂｙ ＮＬＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｃｏｍｐｏ￣
ｎｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ
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