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摘要  向光素PHOT1和PHOT2感受蓝光刺激后发生自磷酸化激活, 调节植物气孔开放、叶绿体运动、叶片伸展和定位以

及向光性(包括根的负向光性和下胚轴的向光性)等多种适应性反应。拟南芥(Arabidopsis thaliana) NRL (NPH3/RPT2-Like)

家族成员在向光素介导的信号途径中发挥重要作用, 其中NPH3特异调控下胚轴的向光性以及叶片的伸展与定位, RPT2参

与调节植物向光性、叶片的伸展与定位以及叶绿体聚光反应等。NCH1是新发现的NRL家族成员, 与RPT2以功能冗余的方

式调节叶绿体的聚光反应, 但不调节避光反应。该文主要综述了NRL蛋白家族成员在向光素介导蓝光信号通路中的作用, 

并展望了未来的研究方向, 旨在为全面揭示NRL家族成员的功能提供线索。 
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1  植物向光素信号转导研究进展 

植物向光素PHOT1 (PHOTOTROPIN1)和PHOT2是

一类细胞质膜结合的Ser/Thr蛋白激酶, 其C端为激

酶结构域, N端含有2个光、氧气和电压敏感的LOV 

(LIGHT, OXYGEN, OR VOLTAGE SENSING)结构

域 , 分别命名为 LOV1 和 LOV2 (Christie et al., 

2015)。蓝光照射后诱导向光素蛋白发生构象改变及

自我磷酸化激活(Pfeifer et al., 2010), 活化的向光素

蛋白进而调节下胚轴向光弯曲反应 (Sakai et al., 

2001)、叶绿体运动(Kagawa et al., 2001)、气孔开放

(Kinoshita et al., 2001)以及叶片的伸展与定位等

(Sakamoto and Briggs, 2002; Inoue et al., 2008b), 

从而使植物或叶片处于最有利于吸收光的位置, 优化

植物的光合作用(Christie et al., 2015)。 

拟南芥(Arabidopsis thaliana) PHOT1和PHOT2

以功能冗余的方式调节下胚轴向光性和根负向光性、

叶绿体聚光运动、气孔开放以及叶片伸展与定位等 

(Christie et al., 2015)。PHOT1特异性抑制光下黄化

幼苗下胚轴的快速伸长(Folta et al., 2003)、子叶变绿

过程中叶绿素结合蛋白mRNA转录的稳定性(Folta 

and Kaufman, 2003)以及侧根的快速生长(Moni et 

al., 2015)。PHOT2不仅介导强蓝光诱导的下胚轴向

光弯曲(Sakai et al., 2001), 而且也特异调节叶绿体

和细胞核的避光运动(Higa et al., 2014)以及抗性蛋

白介导的病毒防御反应(Jeong et al., 2010)。PHOT1

和PHOT2的功能差异可能与磷酸化修饰位点、磷酸

化程度、亚细胞定位变化以及下游相互作用蛋白种类

不同有关(Zhao et al., 2013; Morrow et al., 2018; 

Liscum et al., 2020)。 

拟南芥PHOT1至少有21个氨基酸位点可以发生

自磷酸化(Boex-Fontvieille et al., 2014; Deng et al., 

2014), PHOT2有29个磷酸化位点(Inoue et al., 2011; 

Boex-Fontvieille et al., 2014), 这些位点的具体分布

参见Christie等(2015)的报道。其中, C端2个保守位点

的磷酸化 (PHOT1中S849和S851, PHOT2中S761 

和S763)对向光素受体的信号传递至关重要(Inoue et 

al., 2008a; Inoue et al., 2011), 其余的磷酸化位点大

·专题论坛· 
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部分位于N端LOV1的上游以及LOV1与LOV2中间的

连接区域(Christie et al., 2015)。虽然这些上游区域

磷酸化位点的生物学意义目前还不清楚, 但这些位

点的磷酸化程度受光照强度调节(Salomon et al., 

2003), 暗示PHOT1和PHOT2可能通过磷酸化程度

差异响应不同的光照强度, 从而参与植物多种生理

活动的调节。 

蓝光照射会诱导PHOT1和PHOT2亚细胞定位改

变, PHOT1从细胞质膜脱离后向胞质移动(Kaiserli et 

al., 2009), 而PHOT2从细胞质膜脱离后向高尔基体

转移, 最终与高尔基体偶联(Aggarwal et al., 2014)。

虽然向光素蛋白亚细胞定位受光照影响的生物学意

义还不清楚, 但已知其亚细胞定位变化受PHOT1和

PHOT2的激酶活性调节, 且蓝光诱导PHOT1的胞内

定位变化(intracelluar position)参与下胚轴向光性调

节(Wan et al., 2008; Zhao et al., 2018), 暗示向光素

的亚细胞定位变化影响了向光素途径的信号传递 , 

PHOT1和PHOT2亚细胞定位变化的不同可能是2种

向光素受体差异调节植物蓝光反应的重要原因。 

拟南芥中ABCB19 (ATP-BINDING CAS-SETTE 

B 19)和光敏色素激酶底物(PHYTOCHROME KIN-

ASE SUBSTRATE 4, PKS4)参与调节生长素的转运, 

是下胚轴向光弯曲的负调节因子 (Christie et al., 

2011; Demarsy et al., 2012)。自磷酸化激活的

PHOT1 通过直接磷酸化 ABCB19 和 PKS4, 抑制

ABCB19和PKS4的生长素转运活性, 促进下胚轴向

光弯曲反应(Christie et al., 2011; Demarsy et al., 

2012)。PHOT1通过磷酸化修饰调节ABCB19的活性, 

但是PHOT2并不影响ABCB19的活性(Christie et al., 

2011)。蛋白磷酸酶2A (PP2A)的A1亚基对应的蛋白

RCN1 (Root Curling in N-naphthylphthalamic acid 

1)与PHOT2蛋白发生体外互作, 负调节PHOT2介导

的向光弯曲, 但RCN1并不与PHOT1直接相互作用

(Tseng and Briggs, 2010)。NPH3 (NONPHOTO-

TROPIC HYPOCOTYL 3)和RPT2 (ROOT PHOTO-

TROPISM 2)是通过筛选拟南芥下胚轴以及根的向光

性缺失突变体获得(Motchoulski and Liscum, 1999; 

Sakai et al., 2000)。随后的研究发现, NPH3和RPT2

是向光素途径的重要调控因子, 均可与PHOT1蛋白

直接相互作用(Blakeslee et al., 2004; Stone et al., 

2008)。虽然NPH3和RPT2也参与PHOT2信号转导途

径, 但目前并无RPT2与PHOT2蛋白之间直接相互作

用的报道(Inada et al., 2004; Lariguet et al., 2006)。

上述结果暗示PHOT1和PHOT2可能通过与不同的下

游互作因子差异调节蓝光反应。 

2  NRL家族成员的结构及基本功能 

NRL (NPH3/RPT2-Like)蛋白家族是植物特有的, 其

成员含有3个保守结构域: N端的BTB (Bric àbrac, 

Tramtrack, and Broad complex)结构域、中间的

NPH3结构域以及C端的螺旋-螺旋结构域(Liscum et 

al., 2014)。其中, BTB结构域主要起E3连接酶的作用, 

与CUL3发生相互作用(Gingerich et al., 2005; Fi-

gueroa et al., 2005), C端的螺旋-螺旋结构域主要介

导蛋白之间的相互作用(Inada et al., 2004)。拟南芥

中33个NRL家族成员都含有NPH3结构域, 10个缺少

C端的螺旋-螺旋结构域, 2个缺少N端的BTB结构域

(Pedmale et al., 2010; Christie et al., 2018)。根据

NRL家族成员间的进化关系, 拟南芥中的33个NRL

家族成员可分为6个分支(图1) (Suetsugu et al., 2016; 

Christie et al., 2018)。目前, 来自2个分支的10个成

员的功能已得到鉴定(de Carbonnel et al., 2010; 

Christie et al., 2018) (图1)。 

NPH3和RPT2是来自2个不同分支的NRL家族成

员, 通过与向光素相互作用调节蓝光诱导下胚轴向光

性、叶绿体聚光运动、气孔开放以及叶片伸展与定位

(Christie et al., 2015, 2018)。NRL8是AGC激酶

(cAMP依赖的蛋白激酶A, cGMP依赖的蛋白激酶G和

磷脂依赖的蛋白激酶C)活性依赖的花粉管生长调节

因子(Lalanne et al., 2004; Zhang et al., 2008), 该蛋

白与RPT2来自分支II。与NPH3类似, SR1IP1 (AtSR1 

INTERACTING PROTEIN 1)也称NRL31, 可以与

CRL3 ( CUL3 RING E3 UBIQUITIN LIGASE)形成复

合体, 调节底物的泛素化(Zhang et al., 2014)。

SR1IP1通过调节拟南芥中Ca2+/钙调素结合的转录因

子AtSR1 (SIGNAL RESPONSIVE 1)的泛素化降解, 

增强植物对细菌性病原体的抗性(Zhang et al . , 

2014)。但系统进化研究发现, SR1IP1也来自分支II, 

且比NRL8与RPT2亲缘关系更近, 与NPH3的进化明

显不同。Suetsugu等(2016)在筛选参与调节叶绿体运

动的NRL家族蛋白时, 发现NRL31基因突变抑制了 
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图1  贝叶斯算法构建的拟南芥NRL (NPH3/RPT2-Like)家族蛋白系统进化树 

进化树主要参考Suetsugu等(2016)和Christie等(2018)已经报道的进化树, 但分支结构略有不同。6个主要分支颜色的调整以及命名

的加入采用Adobe illustrator软件。 

 
Figure 1  Bayesian phylogenetic tree of the NPH3/RPT2-Like (NRL) family protein in Arabidopsis 
Construction of this phylogenetic tree was based on Suetsugu et al. (2016) and Christie et al. (2018) with slight modifications. 
The colors and names of six major clades of NRL proteins in Arabidopsis were constructed using the Adobe illustrator software. 
 

光诱导的叶绿体运动, 且蛋白NRL31可以与PHOT1

发生体内互作, 因此将其重命名为NCH1 (NRL PRO-

TEIN FORCHLOROPLASTMOVEMENT 1)。DEF-

ECTIVELY ORGANIZED TRIBUTARIES 3/NRL23

是与NPH3来自同一个分支的NRL家族蛋白, 主要参

与维管组织发育以及叶脉结构调节(Petricka et al., 

2008)。虽然NRL23与NPH3的亲缘关系较近, 但是该

蛋白是否在向光素介导的信号途径中发挥作用尚未见

报道。NRL5、NRL6、NRL7、NRL15、NRL20、NRL21、

NRL26和NRL30是分支III中的NPY (NAKED PINS IN 

YUCCA)家族成员, 其中NRL6/NPY2、NRL7/NPY4、

NRL20/NPY1、NRL21/NPY5和NRL30/NPY3以功能

冗余的方式与AGCVIII激酶共同调节器官发育以及向

重力性反应中生长素的运输(Cheng et al., 2008; Li et 

al., 2011)。通过分析NPYs基因对应的双突变体、三

突变体、四突变体以及五突变体根的向重力性表型, 

发现双突变体和三突变体向重力性表型缺失不明显; 

四突变体表现不同程度的向重力性缺失表型, 其中

npy1/npy2/npy4/npy5和npy2/npy3/npy4/npy5严重缺

失向重力性; 五突变体的根几乎完全缺失向重力性, 

在21°到150°之间随机生长(Li et al., 2011)。 

目前已经鉴定的10个有功能的NRL家族蛋白中有

3个(NPH3、RPT2和NCH1)可与向光素发生直接相互

作用(Motchoulski and Liscum, 1999; Inada et al., 

2004; Suetsugu et al., 2016)。此外, 酵母双杂交筛选

发现NRL2可以与PHOT1发生相互作用(Sullivan et al., 

2009), 但是NRL2的功能及其在向光素介导的信号途

径中的作用目前还不清楚。虽然大部分NRL家族成员

的功能未知, 但已有的实验结果表明, NRL家族成员在

向光素信号途径中起重要作用, 因此我们总结NRL家

族蛋白在向光素介导的信号途径中的作用, 旨在为全

面揭示NPH3/RPT2-Like家族成员的功能提供线索。 

3  NRL家族蛋白在向光素调节的下胚轴

向光性反应中的作用机制 

早在达尔文(1880年)时期, 人们就已发现植物向光

性 , 但是直到向光素PHOT1和PHOT2先后被鉴定
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(Liscum and Briggs, 1995; Christie et al., 1998), 植

物的向光性机理研究才取得突飞猛进的发展。研究发

现, PHOT1调节弱蓝光(0.01–1 μmol·m–2·s–1)和强蓝

光(>1 μmol·m–2·s–1)诱导的下胚轴的向光性; PHOT2

仅在强蓝光下起作用, 且与PHOT1功能冗余(Sakai 

et al., 2001; Briggs and Christie, 2002)。由于强蓝光

下PHOT1和PHOT2的功能冗余, 目前向光性机制研

究主要集中在PHOT1介导的弱蓝光反应 (Motcho-

ulski and Liscum, 1999; Haga et al., 2015), 仅有少

量研究通过突变体背景下的抑制子筛选寻找参与强

蓝光信号途径的作用因子(赵翔等, 2014)。单侧蓝光

照射下, 自磷酸化激活的向光素蛋白将信号传递给

NPH3、RPT2以及PKS等下游因子(Motchoulski and 

Liscum, 1999; Inada et al., 2004), 调节生长素运输

载体的活性与定位(Ding et al., 2011)。例如, 引起内

皮层细胞背光侧PIN3 (PIN-FORMED3)积累(刘广超

和丁兆军, 2018), 促进背光侧生长素含量增加、细胞

伸长速率加快 , 最终引起植物弯向光生长(Christie 

and Murphy, 2013)。下胚轴弯曲过程中生长素的不

对称分布受各类生长素运输载体的共同调控 , 如

PINs (PIN3、PIN4和PIN7)和ABCB19 (Christie et al., 

2011)。蓝光下, PIN3的磷酸化受抑制, 促进PIN3的

背光侧定位, 诱导背光侧生长素积累以及下胚轴的向

光性生长(Ding et al., 2011)。PIN3的磷酸化以及极性

定位受AGC激酶VIII亚族成员PID (PINOID)以及

D6PK (D6 PROTEIN KINASE)的调节(Ding et al., 

2011; Willige et al., 2013)。ABCB19是生长素外流载

体, 被蓝光激活的PHOT1磷酸化后, ABCB19的生长

素转运活性受抑制, 增加拟南芥下胚轴顶端生长素含

量并抑制其垂直生长, 同时通过PIN3蛋白促进生长

素在下胚轴中侧向移动(Christie et al., 2011)。背光侧

生长素的大量积累促进了背光侧IAA19的降解, 释放

出有活性的ARF7 (Sun et al., 2013), 不对称激活与

生长相关基因的表达促进了下胚轴的向光性反应(刘

广超和丁兆军, 2018)。 

拟南芥nph3突变体在任何强度的单侧蓝光下均

表现缺失下胚轴向光性(Liscum and Briggs, 1996; 

Liscum et al., 2014; Fankhauser and Christie, 

2015), 表明NPH3调节PHOT1和PHOT2介导蓝光诱

导的下胚轴弯曲反应。黑暗条件下, 磷酸化的NPH3

蛋白与PHOT1结合, 定位于细胞膜, 单侧弱蓝光照

射下, NPH3迅速发生PHOT1依赖的去磷酸化反应, 

从细胞膜上脱离(Haga et al., 2015; Zhao et al., 

2018)。目前磷酸化NPH3的激酶还不清楚, 但NPH3

去磷酸化主要由I型蛋白磷酸酶介导(Pedmale and 

Liscum, 2007)。去磷酸化后NPH3从细胞膜向胞质的

转移降低了其介导向光弯曲反应的能力(Haga et al., 

2015; Sullivan et al., 2019)。随着光照强度的增加, 

下胚轴的弯曲度呈强度依赖的钟形曲线(Christie and 

Murphy, 2013)。随着光照时间的增加, RPT2蛋白含

量增加, 与去磷酸化的NPH3结合形成RPT2-NPH3

复合物并与PHOT1蛋白结合, 促进NPH3的磷酸化以

及从胞质到细胞膜的重定位, 开启第二次向光弯曲

(Haga et al., 2015; Zhao et al., 2018)。虽然PHOT1- 

NPH3复合体在细胞膜的重定位对持续光照介导的二

次向光弯曲至关重要(Haga et al., 2015; Christie et 

al., 2018; Zhao et al., 2018), 但其生物学意义还不

清楚, 人们认为这种变化有可能对调节生长素的不对

称分布有重要影响 (Pedmale and Liscum, 2007; 

Haga et al., 2015)。 

NPH3主要通过2种途径影响生长素的不对称分

布。一是 NPH3通过多泛素化修饰 PHOT1促进

PHOT1的降解, 间接影响生长素转运蛋白(如生长素

外流载体PIN1 (Roberts et al., 2011)和PIN2 (Wan et 

al., 2012))的重定位。NPH3是以Cullin3为基础的E3

泛素化连接酶CRL3NPH3复合体的组成成分, 在该复

合体中作为底物连接蛋白发挥作用(Roberts et al., 

2011; Wan et al., 2012)。强蓝光下, CRL3NPH3复合体

直接与PHOT1蛋白相互作用, 促进PHOT1的单/多泛

素化修饰, 多泛素化修饰的PHOT1进入细胞质后被

26S蛋白酶体识别后降解(Roberts et al., 2011)。

PHOT1从细胞膜进入细胞质影响了生长素外流载体

PIN1 (Roberts et al., 2011)和PIN2 (Wan et al., 

2012)的重定位, 但具体作用机制有待深入研究。二

是NPH3通过与PKS家族蛋白互作调节生长素的转运

(Fankhauser and Christie, 2015)。PKS家族成员是

向光弯曲反应的正向调节因子, 参与生长素转运调

节, 它们可以与向光素和NPH3蛋白直接互作, 形成

PHOT1-PKS-NPH3复合体(Kami et al., 2014), 但是

复合体的作用机制目前还不清楚。 

拟 南 芥 rpt2 单 突 变 体 在 极 弱 光 下 (≤0.01 

μmol·m–2·s–1)下胚轴向光弯曲反应正常, 随着光照强
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度的增大弯曲度逐渐降低(Inada et al., 2004), 表明

RPT2仅参与调节强蓝光诱导的下胚轴向光弯曲反

应。phot1/rpt2双突变体与phot1单突变体表型类似, 

在10和100 μmol·m–2·s–1的较强蓝光下可以发生下胚

轴向光弯曲反应, 但在0.01–1 μmol·m–2·s–1的弱蓝光

下则缺失向光弯曲(Sakai et al., 2000), 暗示RPT2作

为PHOT1的下游因子调节强蓝光诱导的下胚轴向光

弯曲反应。phot2/rpt2双突变体与phot1/phot2双突变

体的表型一致, 缺失强蓝光诱导的下胚轴向光弯曲反

应(Inada et al., 2004; Zhao et al., 2018), 且PHOT1

和RPT2可以直接相互作用。上述结果进一步证明, 

RPT2确实参与调节PHOT1介导的下胚轴向光弯曲

反应。如果RPT2仅作为PHOT1的下游因子发挥作用, 

那么rpt2单突变体应该与phot1单突变体表型一致。表

型分析结果显示, rpt2单突变体与phot1/phot2双突变

体的表型一致, 即缺失强蓝光诱导的下胚轴向光弯曲

反应(Inada et al., 2004), 证明RPT2在PHOT2介导

的下胚轴向光弯曲反应中也发挥重要作用。Harada

等(2013)认为, RPT2在PHOT1抑制PHOT2途径的过

程中发挥作用, 阻碍PHOT1对PHOT2途径的抑制。

最近研究表明, RPT2可与PHOT1的LOV1区相互作

用并抑制PHOT1的自磷酸化, 以降低PHOT1的光敏

感性, 从而行使分子变阻器(molecular rheostat)的功

能, 将不同强度蓝光下PHOT1的活性维持在适当的

水平。尽管RPT2也可以与PHOT2的LOV1区域相互

作用 , 但是RPT2不抑制PHOT2的活性 (Kimura et 

al., 2020)。 

光敏色素(phytochrome, phy)和隐花色素(cryp-

tochrome, cry)通过影响RPT2的表达调节向光性反

应(Tsuchida-Mayama et al., 2010; 赵翔等, 2015; 

Zhao et al., 2019)。强蓝光处理3小时显著诱导拟南

芥野生型中RPT2基因的表达, PHYA、CRY1或CRY2

基因突变可部分抑制蓝光诱导的RPT2表达, 强蓝光

处理几乎不能诱导phya/cry1/cry2三突变体中RPT2

表达(Tsuchida-Mayama et al., 2010)。蓝光处理延长

至24小时后, phya/cry1/cry2三突变体中RPT2的基因

表达被轻微诱导, 且下胚轴能发生轻微的弯曲, 而

phya/phyb/cry1/cry2四突变体中几乎检测不到RPT2

蛋白的表达 , 其下胚轴缺失向光弯曲反应 (Tsuc-

hida-Mayama et al., 2010)。上述结果表明, 蓝光诱

导RPT2的表达需要PHYs或者CRYs参与, PHYs和

CRYs通过调节RPT2的表达参与调节蓝光诱导的下

胚轴向光弯曲反应。 

NCH1是近年来鉴定到的1个NRL家族蛋白, 定

位于质膜。体外Pull-down实验证明, NCH1可以与

PHOT1、NPH3以及RPT2的N末端和C末端分别互作

(Suetsugu et al., 2016)。与nph3和rpt2单突变体类似, 

蓝光诱导的PHOT1自磷酸化在nch1单突变体中能正

常发生(Suetsugu et al., 2016), 表明NCH1功能类似

于NPH3和RPT2, 也是1个与向光素相互作用的下游

信号分子(Suetsugu et al., 2016)。检测NCH1在下胚

轴弯曲中的作用, 发现虽然nch1突变体的向光弯曲

度仅稍微大于野生型, 但是在4和40 μmol·m–2·s–1的

光下, nch1突变体与野生型的弯曲度存在明显差异。

此外, rpt2/nch1双突变体的表型与rpt2单突变体相似

(Suetsugu et al., 2016), 暗示NCH1可能不是向光素

介导的向光性反应的正调节因子。综上, NRL家族成

员NPH3、RPT2和NCH1参与下胚轴弯曲的调节, 其

它成员是否调节向光素介导的下胚轴向光弯曲需深

入研究。 

4  NRL家族蛋白参与调控向光素调节的

叶片伸展与定位反应 

叶片是植物进行光合作用的场所。自然光下, 野生型

拟南芥叶柄向上倾斜生长, 叶片的叶面平整, 几乎平

行于水平方向生长, 该现象被称为叶片的伸展与定

位。弱光下, 拟南芥phot2突变体叶片伸展与定位表型

几乎与野生型相同, phot1突变体叶片的定位发生变

化, 叶柄与水平面夹角减小(Harada et al., 2013), 表

明弱光下PHOT1单独调节叶片的伸展与定位(Demar-

sy and Fankhauser, 2009)。强光下, 拟南芥phot1和

phot2单突变体叶片伸展与定位的表型与野生型基本

一致, phot1/phot2双突变体叶柄略微向下倾斜生长, 

叶片向背面卷曲, 以几乎垂直于水平面的角度悬挂于

叶柄上, 表明PHOT1和PHOT2以功能冗余的方式调

节强光下叶片的伸展与定位(Sakai et al., 2001)。叶

片的伸展与定位可以确保叶片采取最佳的茎叶角度, 

以便最大程度地捕获光源并且趋避强光伤害(Harada 

et al., 2013; Shang et al., 2019)。与此一致, 拟南芥

的研究表明: 弱光下, phot2的鲜重与野生型几乎相

等, phot1的鲜重是野生型的1/2; 强光下, phot1和
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phot2 单突变体的鲜重与野生型基本一致 , 但

phot1/phot2双突变体的鲜重大约是野生型的1/3 

(Harada et al., 2013)。 

拟南芥NPH3基因突变后, 其叶柄与水平面之间

的夹角变小, 叶片向背面卷曲生长, 与phot1/phot2双

突变体表型类似, 暗示该基因参与向光素介导的叶片

伸展与定位(de Carbonnel et al., 2010)。nph3/phot1

双突变体叶片的卷曲程度比nph3明显, 更接近phot1/ 

phot2, nph3/phot2双突变体的叶片表型与nph3基本

相同, 均表现为叶柄与水平面之间的夹角变小, 叶片

向背面卷曲生长(de Carbonnel et al., 2010)。该结果

表明NPH3同时参与PHOT1和PHOT2介导的叶片伸

展与定位, 且在PHOT2介导的途径中起重要作用。在

拟南芥中的研究结果表明, PKS2通过影响生长素的

运输在叶片的伸展与定位调节中起重要作用, 而与

PKS2相比, PKS1的作用相对较弱, PKS4并不参与叶

片伸展与定位的调节(de Carbonnel et al., 2010)。与

phot1/phot2双突变体类似, nph3/pks2双突变体叶柄

几乎平行于水平面, 叶片向背面卷曲以近似竖直的角

度悬挂于叶柄上, 且该表型受PKS2和NPH3的协同

调节(de Carbonnel et al., 2010), 证明NPH3可能通

过与PKS2相互作用调节PHOT1和PHOT2介导的叶

片伸展与定位。 

Harada等(2013)在研究拟南芥叶片的伸展与定

位时发现, 无论是在弱光、中强光还是强光条件下, 

phot1/rpt2双突变体叶片的表型均与phot1单突变体

一致, 证明RPT2参与POHT1介导的叶片伸展与定位

调节。与此一致, 他们还发现, phot2/rpt2双突变体与

phot1/phot2 双 突 变 体 表 型 类 似 (Harada et al., 

2013)。蛋白互作研究结果表明, PHOT1与RPT2在体

内和体外均可发生相互作用, 但是未发现PHOT2和

RPT2之间存在相互作用(Inada et al., 2004)。此外, 

叶片伸展与定位表型研究表明, phot1单突变体表型

与phot2/rpt2双突变体不同, 但phot2/rpt2双突变体与

phot1/phot2 双 突 变 体 表 型 相 似 (Harada et al., 

2013)。上述结果充分证明, RPT2是作为PHOT1的下

游因子(而不是PHOT2的下游因子)参与叶片伸展与

定位调节。有趣的是, rpt2单突变体与phot1/phot2双

突变体的表型类似(Harada et al., 2013), 说明在rpt2

突变体中, PHOT2信号通路未被启动, 这暗示RPT2

蛋白对于维持PHOT2信号通路的激活可能是必需

的。当rpt2单突变体中PHOT1基因突变后, phot1/rpt2

双突变体的表型与phot1单突变体类似, 说明依赖于

PHOT2的调控途径被释放, 突变phot1/rpt2双突变体

的PHOT2基因后, PHOT2调控途径随之缺失(Harada 

et al., 2013)。上述结果暗示, RPT2蛋白对于PHOT2

信号通路的启动至关重要 , 该过程可能被依赖于

PHOT1的途径所抑制, 但目前关于RPT2在PHOT2

介导的信号途径中的具体作用机制还不清楚。 

Suetsugu等(2016)检测NCH1在向光素介导的

叶片伸展与定位中的功能 , 发现持续白光处理下 , 

nch1单突变体叶片伸展与定位表型与野生型一致, 

同时rpt2/nch1双突变体与rpt2单突变体表型一致。该

研究表明NCH1不同于NPH3和RPT2, 并不调节向光

素介导的叶片伸展与定位。 

5  NRL家族蛋白在向光素调节的叶绿体

运动中的作用 

作为植物进行光合作用的细胞器, 叶绿体响应外界光

照刺激而发生的位置变化称为叶绿体光下重定位。弱

光照射下, 为最大程度地吸收光能, 叶绿体沿细胞平

周壁方向聚集, 这种现象为聚光运动(accumulation 

movement)。强光条件下, 为避免过强的光对自身造

成伤害, 叶绿体沿细胞垂周壁聚集, 使之与光平行分

布, 这种现象称为避光运动(avoidance movement) 

(Kasahara et al., 2004)。叶绿体运动受蓝光调节, 蓝

光受体向光素PHOT1和PHOT2共同调控叶绿体的聚

光反应 ,  而PHOT2单独调节叶绿体的避光反应

(Suetsugu and Wada, 2017)。与向光素调节的其它

多细胞协调性反应(如向光性、叶片的伸展与定位)不

同, 叶绿体运动是细胞自主性反应, 不受基因表达

(Kong and Wada, 2016; Wada, 2016)和生长素运输

的调节(Christie et al., 2018), 最终由叶绿体肌动蛋

白响应入射光的强度与方向而发生快速重组介导(Ka-

dota et al., 2009; Kong and Wada, 2014)。叶绿体肌

动蛋白特异定位于细胞质膜和叶绿体之间, 在叶绿体

前进方向的后面叶绿体肌动蛋白纤维迅速解聚, 前进

方向的前面叶绿体肌动蛋白纤维迅速聚集, 这种不对

称的叶绿体肌动蛋白纤维分布最终决定了叶绿体的

运动方向和速度(Kong and Wada, 2016)。CHUP1 

(CHLOROPLAST UNUSUAL POSITIONING 1)和 
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KAC (KINESIN-LIKE PROTEIN FOR ACTIN-BAS-

ED CHLOROPLAST MOVEMENT)参与调节叶绿体

肌动蛋白纤维的聚集(Wada, 2013; Kong and Wada, 

2014), WEB1 (WEAK CHLOROPLAST MOVE-

MENT UNDER BLUE LIGHT 1)和PMI1 (PLAS-

TIDMOVEMENT IMPAIRED1)对叶绿体肌动蛋白纤

维的稳定性至关重要(Suetsugu et al., 2015)。 

虽然目前人们还不清楚向光素在感受外界光照

后如何通过调节CHUP1、PMI1、WEB1以及JAC蛋

白活性影响叶绿体的运动, 但越来越多的证据表明, 

NRL家族蛋白的NCH1和RPT2是该信号途径的重要

中间因子(Suetsugu et al., 2016)。rpt2突变体rpt2-3

和rpt2-4的聚光反应略微降低, 但是叶绿体的避光反

应和暗恢复反应(撤掉强光后, 叶绿体快速恢复, 导

致透光率迅速下降的反应称为暗恢复反应)与野生型

相比无明显差异(Suetsugu et al., 2016), 这些结果

表明RPT2参与调节叶绿体的聚光反应。nch1单突变

体的叶绿体聚光反应减弱, 暗恢复反应缺失, 但是避

光反应增强(Suetsugu et al., 2016), 证明NCH1参与

调节叶绿体的聚光运动。目前已经证实RPT2和NCH1

参与调节弱光下PHOT1和PHOT2介导的叶绿体聚光

反应, 这种AGC-NRL调节模块不依赖于生长素的转 

运以及生长素介导的转录过程 (Suetsugu et al., 

2016), 可能依赖于 JAC1 (J-DOMAIN PROTEIN 

REQUIRED FOR CHLOROPLAST ACCUMULA-

TION RESPONSE 1)以及WEB1/PMI2介导的信号途

径 (Suetsugu and Wada, 2017)。弱光下 , RPT2/ 

NCH1通过JAC1依赖与JAC1不依赖途径抑制弱光下

的叶绿体避光反应。强光下, WEB1/PMI2复合体通过

抑制RPT2/NCH1和JAC1介导的聚光反应, 有效促进

PHOT2介导的叶绿体避光反应(Suetsugu and Wada, 

2017), 但是同一家族的NPH3并不调节叶绿体的运动

(Inada et al., 2004)。 

6  NRL家族蛋白在向光素调节的气孔开

放反应中的功能 

拟南芥气孔由1对保卫细胞构成, 气孔通过调节其开

闭程度控制着与环境的气体交换来响应外界的刺激

信号(Hetherington and Woodward, 2003; Roelfse-

ma and Hedrich, 2005)。红光和蓝光都能诱导气孔快

速张开(Shimazaki et al., 2007)。红光通过影响叶肉

细胞和保卫细胞中叶绿体的光合作用调节气孔开放

(Mott et al., 2008; Suetsugu et al., 2014)。蓝光作为

信号通过激活保卫细胞质膜H+-ATPase诱导气孔开

放(Assmann et al., 1985; Kinoshita et al., 2001)。蓝

光诱导的气孔开放受蓝光受体向光素 (PHOT1和

PHOT2)调节(Kinoshita et al., 2001)。目前人们对向

光素介导的气孔开放机制研究较为清楚(Inoue et al., 

2008b; Inoue and Kinoshita, 2017)。蓝光照射下, 自

磷酸化激活的PHOT1直接磷酸化蛋白激酶BLUS1 

(LIGHT SIGNALING1), 磷酸化的BLUS1间接将信号

传递给I型蛋白磷酸酶(PPI)以及该酶的亚基PRSL1 

(Takemiya and Shimazaki, 2016)。PPI进一步将信号

传递给质膜AHA1型H+-ATPase, 促进H+-ATPase的

激活。H+-ATPase的激活需要其C末端倒数第2个苏氨

酸的磷酸化以及与14-3-3蛋白的结合(Yamauchi et 

al., 2016)。活化的H+-ATPase通过驱动保卫细胞内

H+的跨膜输出诱导保卫细胞质膜的超极化(Shima-

zaki et al., 2007; Marten et al., 2010)。超极化的质膜

激活内向K+通道, 促进K+在保卫细胞胞质中积累。为

了维持胞质的电荷平衡, Cl–和malate2–随之大量增

加, 增加的K+、Cl–和malate2–进一步被转入液泡, 使

保卫细胞水势降低, 外界水分大量进入保卫细胞, 促

进保卫细胞体积膨胀 , 气孔张开(Inoue and Kino-

shita, 2017)。保卫细胞胞质中Cl–的增加主要是由于

向光素抑制了S型阴离子外流蛋白的活性(Sussmilch 

et al., 2019)。向光素对S型阴离子外流蛋白活性的抑

制需要2个蛋白激酶CBC1/2 (CONVERGENCE OF 

BLUE LIGHT (BL) and CO21/2)参与(Hiyama et al., 

2017; Sussmilch et al., 2019)。 

关于NRL家族蛋白是否调节向光素介导的气孔

开放, 目前有2种相悖的观点。Inada等(2004)通过对

rpt2单突变体以及phot1/rpt2和phot2/rpt2双突变体的

遗传表型分析, 发现rpt2单突变体的气孔开度减小, 

类似于phot1和phot2单突变体; phot2/rpt2双突变体

的气孔几乎不响应蓝光张开; 但是phot1/rpt2双突变

体的气孔开度类似于phot1和rpt2单突变体, 没有出

现叠加效应, 上述结果表明RPT2正调节PHOT1介导

的气孔开放反应。为了更详尽研究RPT2在气孔开闭

反应中的功能, Tsutsumi等(2013)用Col生态型背景

的rpt2、phot1/rpt2以及phot2/rpt2突变体进行遗传分

析, 发现无论是在rpt2单突变体还是在phot1/rpt2或 
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phot2/rpt2双突变体中, H+-ATPase都能像野生型一

样被正常激活, 而且在表皮细胞和完整的叶片中都能

观察到H+-ATPase的激活(Tsutsumi et al., 2013)。因

此, 他们认为RPT2并不直接参与蓝光诱导的气孔开

放运动。Tsutsumi等(2013)认为, 得到2种相悖的结论

是由于2个实验所用的突变体的生态型不同所致。不

同生态型之间的气孔大小本身存在差异, 例如, Ler 

(Landsberg erecta)的气孔开度相对于Col (Colum-

bia)和WS (Wassilewskija)更大一些。Inada等(2004)

实验所用的 phot2/rpt2双突变体是由WS背景的

phot2-5与Ler背景的rpt2-1杂交得到, 这种嵌合基因

的突变体有时候可能会表现出不一致的反应。而

Tsutsumi等(2013)所用的phot2/rpt2双突变体均是由

Col背景下的单突变体杂交得到, 因此得出的实验结

果会更加可靠。此外, 两者所用植株的生长条件、苗

龄以及材料本身的特征等因素也可能影响实验结果。 

近年来有研究发现, 与野生型一样, 蓝光能正常

诱导rpt2/nch1、phot2/rpt2双突变体以及phot2/rpt2/-

nch1三突变体的气孔开放, 甚至nph3/rpt2/nch1/ncl1

四突变体的气孔开闭反应也与野生型无差异(Suetsu-

gu et al., 2016)。这些实验结果表明, 至少4种NRL家

族成员(NPH3、RPT2、NCH1和NCL1)都不直接参与

蓝光诱导的气孔开放调节, 但其它NRL蛋白家族成员

是否调节蓝光诱导的气孔开放还需要相关数据支撑。 

7  展望 

近年来, 科学家研究发现, 拟南芥NRL家族蛋白在向

光素介导的蓝光信号转导通路中起重要作用。拟南芥

NRL家族6个分支中的3个分支(II、III和IV) (图1)蛋白

目前已经被报道参与向光素调节的反应, 或者与向光

素蛋白存在直接相互作用, 暗示这3个分支的其它成

员可能参与向光素信号途径的调节。RPT2与NCH1

都来自分支II, 既参与生长素依赖的向光性调节, 又

参与非生长素依赖的叶绿体聚光运动调节(Suetsugu 

et al., 2016; Suetsugu and Wada, 2017)。目前RPT2

和NCH1如何区分向光素介导的2种信号途径并不清

楚。考虑到RPT2和NCH1蛋白所在分支与其余2个分

支(III和IV)的亲缘关系较远(Christie et al., 2018), 暗

示该分支其它成员也可能同时参与生长素依赖和非

依赖性的向光素反应。RPT2可与PHOT1的LOV1区

相互作用并抑制PHOT1的自磷酸化, 以降低PHOT1

的光敏感性。尽管RPT2也可以与PHOT2的LOV1区

域相互作用, 但是RPT2不抑制PHOT2的活性(Kimu-

ra et al., 2020)。可能存在NRL家族其它蛋白与PH-

OT2相互作用, 调节PHOT2介导的蓝光信号转导。

NPH3主要调节生长素依赖的向光性反应以及叶片的

伸展与定位(Harada et al., 2013; Zhao et al., 2018), 

但NPH3激活后调节生长素不对称分布的机制并不清

楚。NPH3的磷酸化状态与其生理活性以及在细胞中

的定位密切相关(Haga et al., 2015; Zhao et al., 

2018)。PHOT1介导的NPH3去磷酸化在弱蓝光诱导

的下胚轴向光弯曲反应中发挥重要作用, 强蓝光下

NPH3并未发生去磷酸化反应(Tsuchida-Mayama et 

al., 2008)。那么NPH3如何调节强蓝光诱导的下胚轴

向光弯曲反应, 是否与其E3泛素化连接酶活性有关? 

NPY1与PID互作, 通过影响生长素信号调节植物器

官的形成以及根的向重力性反应(Suetsugu et al., 

2016)。生长素不对称分布决定不对称生长 , PID- 

NPY1与PHOT-NPH3作用方式又相似, 那么NPY分

支成员是否参与调节向光素介导的植物向性运动以

及叶片的伸展与定位? PID和PHOT都属于AGC激酶

VIII亚族成员(Ding et al., 2011; Willige et al., 2013), 

NRL家族蛋白是否可以与AGC激酶VIII亚家族其它成

员相互作用 , 以调节生长素介导的其它生理反应? 

来自分支 IV 的 NRL2 也可以与 PHOT1 发生互作

(Sullivan et al., 2009), 暗示该分支的蛋白也可能在

向光素介导的蓝光信号途径中发挥重要作用。综上, 

NRL家族蛋白功能的陆续鉴定 , 有望解析向光素

PHOT1和PHOT2感受蓝光信号差异, 进而调节不同

生理反应的可能机制。 
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Advances of NPH3/RPT2-Like (NRL) Family Proteins in Phototro-
pin-mediated Signaling in Arabidopsis thaliana 
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Abstract  Upon blue light-triggered autophosphorylation, the activated PHOT1 and PHOT2 photoreceptors function 

solely or redundantly to regulate diverse responses, such as stomatal opening, chloroplast movements, phototropism, and 

leaf positioning and flattening in Arabidopsis thaliana. Members of NPH3/RPT2-Like family (NRL) are necessary to elicit 

several photo-responses. NPH3 is required for phototropism, leaf expansion and positioning. RPT2 regulates chloroplast 

accumulation movement besides NPH3-mediated responses. NCH1 was recently identified as a Phot1-interacting protein 

that functions redundantly with RPT2 to mediate chloroplast accumulation movement, but not chloroplast avoidance 

movement. This article summarized the function of NRL family members in phototropin-mediated signaling and pros-

pected further research, thus providing clues for fully revealing the function of the NRL family proteins. 
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