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摘要: 蓝藻是地球上规模最大、最重要的微生物之一, 具有光合作用特性, 在水体和陆地环境中分布广泛, 其氮同化对地球

氮循环至关重要。自然界中常见的含氮化合物如硝酸盐、亚硝酸盐和铵盐可被大多数蓝藻同化利用。一些蓝藻也可将大

气N2、尿素、氰酸酯、精氨酸和谷氨酰胺等作为氮源来利用。然而, 为确保氮同化过程的有序进行, 蓝藻对含氮化合物的

同化利用在基因或蛋白水平上受到了相应的调控。文章概述了蓝藻对自然界中3种主要的化合态氮源(硝酸盐、亚硝酸盐

和铵盐)的同化及其调控机制和研究进展, 旨在为光合作用生物有机体在氮代谢方面的研究提供参考依据。
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Abstract: Cyanobacteria are one of the largest and most important groups of bacteria on earth. They are char-
acterized by the ability to perform oxygenic photosynthesis and found in both aquatic and terrestrial environ-
ments. Nitrogen assimilation in cyanobacteria plays a key role for the nitrogen cycle on earth. Most cyanobac-
teria can use nitrate, nitrite and ammonium as nitrogen source and some strains of cyanobacteria are able to 
utilize urea, cyanate or some amino acids. However, all kinds of nitrogen sources need to be uptaken to the cells 
of cyanobacteria before assimilation by specific nitrogen transporter, and are finally incorporated into carbon 
skeleton of 2-oxoglutarate after enzymes reduction. Transporters and enzymes involved in nitrogen assimilation 
are regulated in gene or protein expression level to ensure orderly processes of the nitrogen assimilation in the 
cells. In this review, we summarized latest research progresses in cyanobacteria for the assimilation of nitrate, 
nitrite and ammonium and its regulation, so as to provide valuable information for further study on the nitrogen 
metabolism in other photosynthesis organisms.
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蓝藻(cyanobacteria)是地球上规模最大、最重

要的微生物之一, 也是具有光合作用特性的低等

植物。蓝藻在生物化学及分子生物学上具有叶绿

体的起源之称, 由于其与叶绿体的相似性, 以及在

遗传操作上的简便性, 渐渐成为研究由光合作用

驱动的物质及能量代谢的最佳材料之一。近年来, 
随着分子生物学和细胞生物学的发展, 人们已经

认识到光合作用不仅仅是局限于植物叶绿体的反

应, 而是基于细胞内部器官间、组织间、细胞间

相互作用的一系列复杂反应。光合作用也并非单

指碳的同化, 还涉及氮、磷、硫等一系列无机离

子的同化。这些无机离子的同化与光合作用的启

动相互依赖, 尤其是氮素的同化是确保光合作用

蛋白合成所必需的。因此, 植物体的氮素同化作

用与光合作用一样的古老, 在植物的物质和能量

代谢中具有不可替代的地位。

一般而言, 大多数蓝藻可同化铵盐、硝酸盐

和亚硝酸盐等常见的化合态氮源, 也有一些蓝藻

可将大气N2、尿素、氰酸盐、精氨酸和谷氨酰胺

作为氮源利用(Flores和Herrero 1994; Miller和Espie 
1994; Harano等1997; Collier等1999)。然而, 蓝藻

对任何氮源的同化利用都需要其细胞膜上存在特

异的转运蛋白, 通过转运蛋白将环境中相应的含

氮化合物运转至细胞内, 再由细胞内特定的氧化
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还原酶将其转换为铵。如图1所示, 硝酸盐和亚硝

酸盐由特定的转运蛋白(nitrate transporter, NRT)运
输至细胞内, 然后由细胞内的硝酸还原酶(nitrate 
reductase, NR)和亚硝酸还原酶(nitrite reductase, 
NIR)相继作用转化为铵(Omata 1991; Omata等
1989, 1993; Rodríguez等1992; Luque等1994b); 大
气中的氮(N2)由固氮酶作用转化为铵(Flores和Her-
rero 1994); 尿素由主动运输蛋白(urea transporter, 
URT)运输至细胞内, 并通过Ni2

+-依赖的尿素酶降

解为铵和CO2 (Flores和Herrero 1994; Collier等
1999; Valladares等2002); 氰酸盐由ABC-型主动运

输蛋白(cyanate transporter, CYT)运输至细胞内, 再
由胞内的氰酸酶降解为铵和CO2 (Espie等2007; 

Maeda和Omata 2009); 精氨酸可由鸟氨酸循环和精

氨酸酶共同作用分两路将其分解代谢(Flores和
Herrero 1994; Quintero等2000)。在蓝藻细胞内, 无
论是从外界环境中直接吸取的铵, 还是由细胞内

其他含氮化合物还原或降解产生的铵, 最终经由

谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, GS)和谷氨

酸合成酶(glutamate synthase, GOGAT)的作用结合

到碳骨架2-酮戊二酸(2-oxoglutarate, 2-OG)上合成

有机物(图1) (Muro-Pasto等2005)。也就是说, 蓝藻

的氮同化代谢过程最终经GS-GOGAT循环与光合

碳代谢相联系, 来源于三羧酸循环(tricarboxylic acid 
cycle, TCA)的2-OG不仅是蓝藻氮素同化代谢的碳

骨架, 也是碳、氮同化代谢的一个连接枢纽。

图1  蓝藻中氮同化的主要路径

Fig.1  Main nitrogen assimilation pathways in cyanobacteria
NRT: 硝酸盐/亚硝酸盐转运蛋白; URT: 尿素转运蛋白; CYT: 氰酸盐转运蛋白; AMT: 铵态氮转运蛋白; NR: 硝酸还原酶; NIR: 亚硝酸

还原酶; Glu: 谷氨酸; Gln: 谷氨酰胺; GS: 谷氨酰胺合成酶; GOGAT: 谷氨酸合成酶; 2-OG: 2-酮戊二酸; TCA循环: 三羧酸循环。

然而, 蓝藻为了维持其胞内的碳、氮平衡和

氨基酸累积的动态平衡, 胞内氮素转化为铵离子

以及铵离子与2-OG的结合过程在基因或蛋白水平

上均受到相应的调控, 为了更好地理解蓝藻氮同

化及其调控过程的分子生物学机制, 本文概述了

蓝藻对自然界中3种常见的化合态氮源(硝酸盐、

亚硝酸盐和铵盐)的同化及其调控机制和研究进

展, 这对进一步认识光合作用有机体对氮元素的

综合利用机制有重要的生理生态意义。

1  蓝藻中硝酸盐的同化及调控

1.1  硝酸盐转运蛋白的类型

在自然环境中, 硝酸盐通常以相对较低的丰
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度(以µmol·L-1为单位)存在, 所以能同化硝酸盐的

生物体其细胞膜上都具有相应的主动运输蛋白。

迄今为止, 在蓝藻中发现了两种类型的硝酸盐主

动运输蛋白: 一种是属于原核型的主动运输蛋白, 
即ABC型NRT, 它包含NrtA、NrtB、NrtC和NrtD
四个组件蛋白(Omata等1993; Omata 1995); 另一种

是属于MFS家族的转运蛋白, 即由nrtP基因编码的

MFS型NRT (Sakamoto等1999; Wang等2000; Aichi
等2006; Lochab等2014), 它类似于真核生物的

NRT2 (Forde 2000)。ABC型NRT和MFS型NRT均
属于硝酸盐和亚硝酸盐双特异性转运蛋白, ABC型
NRT对硝酸盐和亚硝酸盐的亲和力均较高, 其Km

值为1 µmol·L-1 (Maeda和Omata 1997), 而MFS型
NRT对硝酸盐的亲和力(Km=1 µmol·L-1)远比亚硝

酸盐的高(Km=15 µmol·L-1) (Aichi等2006)。
具有硝酸盐同化能力的蓝藻, 除Nostoc punc-

tiforme ATCC29133外, 其余淡水蓝藻都携带ABC
型NRT (Ohashi等2011), 而对海水蓝藻而言, 大多

数携带MFS型NRT (Scanlan等2009), 说明蓝藻中不

同类型硝酸盐转运蛋白的分配与其生长的环境有

极大的关系。此外 ,  在同一蓝藻菌株中发现了

ABC型NRT和MFS型NRT共存的现象, 如淡水藻

Arthrospira polantensis NIES39, A. polantensis 
PCC7345, Cyanothece sp. strains PCC7424、
PCC8801和PCC8802 (Ohashi等2011; Lochab等
2014), 虽然对其存在的机理尚不清楚, 但两者的共

存必将提高蓝藻对外界环境变化的适应能力。

1.2  硝酸盐的同化及其调控

蓝藻对硝酸盐的同化主要包括环境中的硝酸

盐被蓝藻细胞膜上的NRT吸收至细胞内, 接着胞内

的硝酸盐被NR和NIR相继作用还原为铵离子

(Omata 1991; Omata等1993; Rodríguez等1992; 
Luque等1994b), 最后铵离子经GS和GOGAT作用

结合到2-OG上(Muro-Pasto等2005)。
目前, 有关硝酸盐同化过程的调控研究主要

围绕淡水蓝藻而展开。首先, 编码硝酸盐转运蛋

白及其还原酶的基因在表达水平受到不同氮源的

调控。淡水蓝藻所携带的ABC型NRT由nrtA、
nrtB、nrtC和nrtD四个基因编码, 这些基因与编码 
NR的基因nirA和NIR的基因narB通常以操纵子ni-
rA-nrtABCD-narB的形式存在(Andriesse等1990; 

Luque等1993; Suzuki等1993)。因此, 这些基因的

表达调控具有一致性, 即当此类蓝藻生长在亚硝

酸盐的环境中, 这些基因的表达均被促进(Kikuchi
等1996; Aichi等2001); 而当其生长在铵离子或谷

氨酰胺的环境中时 ,  这些基因的表达均被抑制

(Krouk等2010)。其次, 蓝藻硝酸盐的同化受到

NtcA的调控。NtcA是属于细菌家族的转录因子, 
其结构与分解代谢基因的活化蛋白CAP相似, 能识

别和结合到所调节基因的启动子上来激活基因的

转录, 它所标识的序列为GTAN8TAC (位于启动

子-10盒子上游的22个碱基处) (Luque等1994a; Her-
rero等2001; Vázquez-Bermúdez等2002a)。再者, 
Aichi等发现, 转录调节因子NtcB也可促进与蓝藻

硝酸同化有关的基因的转录(Aich和Omata 1997; 
Aichi等2001)。与NtcA一样, NtcB可与所调节基因

的启动子相结合, 但其识别的位点保守性较低, 序
列为: ATGC-N7-GCAT-N7-ATGC-N7-GCAT-N15-
GTA-N8-TAC-N22/23-TAN3T (Ohashi等2011)。因

组成硝酸盐同化的操纵子基因 ( n i r A - n r t A B -
CD-narB)的启动子上都存在GTAN8TAC和ATGC-
N7-GCAT-N7-ATGC-N7-GCAT-N15-GTA-N8-
TAC-N22/23-TAN3T序列, 因而这些基因的转录均

可被NtcA和NtcB激活或调节(Ohashi等2011)。此

外, 因2-OG可促进NtcA与它的调控基因启动子的

结合(Tanigawa等2002; Vázquez-Bermúdez等2002b; 
Valladares等2008), 而信号转导蛋白PII是处于氮胁

迫环境下蓝藻的NtcA结合氮同化相关基因所必需

的(Paz-Yepes等2003; Aldehni等2003), 因此硝酸盐

的同化在基因水平上受到2-OG和PII的间接调控

(van den Heuvel等2004; Forchhammer和Tandeau de 
Marsac 1994)。最后, 当蓝藻Synechococcus elongatus 
PCC 7942生长在铵离子的条件下时, 细胞内ABC
型NRT和NR的活性均被抑制, 而当细胞内的PII被

敲除时, 这种阻止效应完全消失(Lee等1998; Ko-
bayashi等2005; Takatani和Omata 2006)。由此可见, 
蓝藻硝酸盐的同化在蛋白水平上也受到PII的调控。

2  蓝藻中亚硝酸盐的同化及其调控

2.1  亚硝酸盐转运蛋白的类型

在蓝藻细胞中, 亚硝酸盐既可是硝酸盐同化

的中间产物, 也可被添加在培养基中作为良好的

氮源被利用。由于亚硝酸盐呈弱酸性(pKa=3.15), 



植物生理学报824

这使得它从细胞外进入细胞内的方式通常有两种: 
一种是主动运输, 另一种是以亚硝酸盐的质子化

形式(HNO2)被动扩散。由于HNO2的被动扩散速

率随着基质中pH的升高和亚硝酸盐浓度的降低而

降低, 所以通过被动扩散进入蓝藻细胞的亚硝酸

盐对细胞中亚硝酸盐的净吸收的贡献可忽略不计

(Flores等1987; Maeda等1998)。
迄今为止, 在蓝藻中发现了3种可主动运输亚

硝酸盐的转运蛋白, 即ABC型NRT、MFS型NRT和
ABC型CYT。如前所述, ABC型NRT和MFS型NRT
均属于硝酸盐和亚硝酸盐的双特异转运蛋白, 而
ABC型CYT是基因cynABD编码的氰酸盐/亚硝酸

盐的双特异转运蛋白(Espie等2007; Maeda和Omata 
2009)。与MFS型NRT一样, ABC型CYT对氰酸盐

的亲和力(Km=0.025 µmol·L-1)远大于其对亚硝酸盐

的亲和力(Km=20 µmol·L-1)。因此, ABC型CYT对
亚硝酸盐的运输会受到氰酸盐的竞争抑制。此外, 
在一些海洋蓝藻中, 还发现了专门运输亚硝酸盐

的特异转运蛋白FocA (Scanlan等2009)。
如前所述, 可运输亚硝酸盐的ABC型NRT和

MFS型NRT分别出现在淡水蓝藻中和海洋蓝藻

中。就ABC型CYT而言, Maeda和Omata (2009)通
过对33个蓝藻基因组进行对比发现, 仅有6种携带

ABC型CYT的编码基因cynABD, 其中包括淡水藻

S. elongatus strains PCC7942和PCC6301, 海洋藻

Synechococcus sp. strains PCC7002、WH8102、P. 
marinus strain MED4和Acaryochloris marina。然

而, 在这6种蓝藻基因组的5种中, 编码ABC型CYT
的基因cynABD与编码氰酸酶的基因cynS以操纵子

cynABDS的形式存在, 说明ABC型CYT在蓝藻中主

要负责氰酸盐的运输, 而对亚硝酸盐的运输贡献

有待于进一步的验证。除此之外, Ohashi等(2011)
在10种海洋聚球藻的基因组中发现了编码亚硝酸

盐特异性转运蛋白的基因focA, 其中Synechoccocus 
sp. PCC7002、CC9605、CC9902、CC9311、
WH7803和RCC307中同时存在编码MFS型NRT的
基因nrtP和特异转运蛋白的基因focA。这可能是

因为蓝藻中MFS型NRT对亚硝酸盐的利用会受

到硝酸盐的抑制引起(Aichi等2006)。从环境进

化的角度分析, MFS型NRT和FocA在海洋聚球藻

中的共存对亚硝酸盐的利用具有重要的生理生态

意义。

2.2  亚硝酸盐的同化及其调控

蓝藻细胞内亚硝酸盐的来源主要有两种, 一
种来源于硝酸盐同化的中间产物, 另一种是直接

从外界环境中摄取。因亚硝酸盐具有很强的毒性, 
其在蓝藻细胞内的积累往往会造成蓝藻的死亡, 
所以蓝藻必须保持亚硝酸盐在其细胞内的代谢平

衡以确保它的正常生长。

首先, 蓝藻中MFS型NRT或ABC型CYT对亚

硝酸盐的转运分别受到基质底物硝酸盐或氰酸盐

的抑制(Maeda和Omata 1997, 2009)。其次, NR和
NIR的活性必须保持相对的平衡, 研究发现铵态氮

的出现会阻止蓝藻NR的活性, 而PII的参与是这种

阻止效应所必需的, 说明蓝藻PII对NR的活性具有

调控功能(Lee等1998; Kobayashi等2005)。再者, 
Suzuki等(1995)揭示, 蓝藻S. elongatus PCC7942中
NirB的缺失会导致NIR的活性降低50%, 而nirB基
因在蓝藻S. elongatus和Anabaena sp. strain PCC 
7120中均存在(Frias和Flores 2010), 说明蓝藻中

NirB蛋白是保证NIR发挥最大活性所必需的。此

外, 蓝藻细胞自身也有很强的防卫机制, 当胞内亚

硝酸盐浓度达到一定的水平时, 细胞会将部分亚

硝酸盐直接渗透到胞外以免受其毒害(Suzuki等
1995; Kloft和Forchhammer 2005; Kobayashi等
2005; Frias和Flores 2010)。还有, 由于编码ABC型
CYT的基因cynABD、编码ABC型NRT的基因

nrtABCD以及编码NIR的基因nirA都可被NtcA所激

活, 也可被NtcB所调节(Paz-Yepes等2003; Aldehni
等2003), 因而蓝藻亚硝酸盐的同化在基因水平上

也受到NtcA和NtcB的调控。

如前所述, 蓝藻中ABC型NRT在蛋白水平上

受到PII的调控, 而亚硝酸盐又是ABC型NRT的底物

之一, 因此它对亚硝酸盐的转运同样受到PII的调

控。最近, Chang等(2013)研究发现, 铵态氮也会对

蓝藻ABC型CYT的活性起抑制作用, 而PII蛋白的

缺失会使这种抑制效应极大地缓解(达到50%), 说
明蓝藻中ABC型CYT对亚硝酸盐的转运在蛋白水

平上不仅受到PII的调控, 还受到其他未知因素的影

响或控制。

3  蓝藻中铵盐的同化及其调控

3.1  铵态氮转运蛋白(ammonium transporter, 
AMT)

铵是氮元素最具还原态的无机态存在形式, 
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在高浓度和碱性条件下, 很大一部分铵以氨气的

形式存在, 而氨气可以通过生物膜来扩散(Rigano
等1987)。然而, 在自然水体环境中, 自由铵离子通

常以较低的浓度存在, 蓝藻细胞膜上均存在主动

运输蛋白AMT (http://www.kazusa.or.jp/cyanobase/)
与此环境相适应。Montesinos等(1998)在蓝藻Syn-
echocystis sp. PCC6803中发现了可编码AMT的3个
同源基因: amt1、amt2和amt3, 但在构建amt突变

体发现, 由amt1编码的AMT负责95%甲基铵的运

输, 因蓝藻细胞中甲基铵的运输系统就是铵离子

的运输体系(Rai等1984; Boussiba等1984; Muro- 
Pastor等2005), 因而铵离子转运蛋白多指由amt1编
码的AMT蛋白。

在蓝藻中 ,  铵离子即可通过谷氨酸脱氢酶

(glutamate dehydrogenase, GDH)与碳骨架结合, 也
可通过GS和GOGAT的相继作用与碳骨架结合。

然而, 利用同位素标记研究发现, GS-GOGAT循环

是蓝藻细胞中铵离子结合到碳骨架的主要途径

(Wolk等1976; Meeks等1978)。这一结论也印证了

先前的研究, 即在蓝藻细胞的培养基中添加GS的
活性抑制剂MSX (L-methionine-DL-sulphoximine), 
发现铵的同化过程被MSX有效地抑制(Stewart和
Rowell 1975)。所以, 蓝藻铵同化过程就是将胞内

铵离子通过GS-GOGAT路径结合到2-OG上合成相

应有机物的过程。

3.2  铵同化的调控

对于蓝藻而言, 除了最具还原态的铵态氮外, 
其他化合态氮都需被还原为铵后才可与2-OG结

合, 这一过程需要细胞消耗一定的能量。因此, 铵
是蓝藻细胞最嗜好的氮源, 当铵离子可被细胞利

用时, 其他含氮化合物的同化会被阻止。然而, 为
了维持细胞内的碳、氮平衡和氨基酸累积的动态

平衡, 蓝藻对铵盐的同化利用在基因和蛋白水平

上也受到相应的调控。

首先, 编码AMT的基因amt1上存在可被NtcA
识别的GTAN8TAC序列, 它的表达受到NtcA的调

控(Montesinoset等1998; Vázquez-Bermúdez等
2002c)。其次, 蓝藻中催化铵离子和谷氨酸进行反

应的GS的编码基因也受到NtcA调控(Herrero等
2001)。因为在蓝藻中, 编码GSI和GSIII的基因

glnA和glnN的启动子上均存在可被NtcA识别的

GTAN8TAC序列(Stacey等1977; Reyes和Florencio 

1994; Florencio和Reyes 2002; Herrero等2001)。此

外, 通过提供2-OG而促进氮同化的异柠檬酸脱氢

酶(isocitrate dehydrogenase, IDH)的编码基因icd也
受到NtcA的调控(Muro-Pastor等1996)。由此可见, 
NtcA可通过协调GS-GOGAT路径和控制碳骨架的

供应来调控铵离子的同化过程。不仅如此, 在蓝

藻Synechocystis sp. PCC6803中, NtcA还可控制IF7
和IF17的表达(Muro-Pastor等2005), 而这两个蛋白

可通过直接的相互作用来抑制 G S 的活性

(García-Domínguez等1999), 所以NtcA通过调节GS
的活性在蛋白水平上调控铵离子的同化。另外, 
由于PII是NtcA发挥作用所必需的, 而编码AMT的
基因amt1属于NtcA的调控基因, 因此, PII在与铵同

化有关的调控中也发挥着至关重要的作用。

4  展望

蓝藻是地球上最早的光合放氧生物, 它的氮

同化对地球氮循环具有至关重要的作用。硝酸

盐、亚硝酸盐和铵盐可被大多数蓝藻所同化利用, 
大量研究已表明, 蓝藻对这些氮源的同化只有在

基因或蛋白水平上受到相应的调控才能确保氮同

化的有序进行。实际上, 蓝藻氮同化的调控过程

与其胞内合成有机物的氮、碳水平紧密相关, 且
2-OG的浓度会对细胞内的氮水平做出快速的响应

(Muro-Pastor和Flores 2001)。在氮不足的条件下, 
2-OG会快速积累, 造成细胞内2-OG浓度升高, 而
高浓度的2-OG分子不仅可与PII结合, 也可与转录

调节因子NtcA结合。一方面, 2-OG与PII蛋白的结

合会阻止PII与其他蛋白之间的相互作用; 另一方

面, 2-OG与转录调节因子NtcA的结合可促进NtcA
与其氮同化相关基因启动子的结合, 从而促进这

些基因的转录和表达。这些基因包括编码ABC型
NRT的基因nrtABCD、编码NR和NIR的基因nirA
和narB、编码ABC型CYT的基因cynABD、编码氰

酸还原酶的基因cynS、编码NirB的基因nirB、编

码AMT的基因amt1、编码GS的基因glnA或glnN、
编码PII的基因glnB以及编码NtcA的基因ntcA (图
2)。在氮充足的条件下, 蓝藻体内的2-OG的浓度

会迅速降低, 造成胞内可与PII蛋白相结合的2-OG
分子不足, 使得过剩的游离态PII可与其他氮同化相

关的蛋白相互作用, 从而阻止这些蛋白(如ABC型

NRT、NR及ABC型CYT)的活性。总的来说, 目前

揭示的蓝藻中调控氮同化的因素有NtcA对氮同化
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相关基因在转录表达水平的直接调控; 2-OG对氮

同化相关的基因在转录表达水平上的间接调控; PII

对氮同化相关基因在转录水平上的间接调控, 以
及对氮同化相关蛋白在表达水平上的调控; PipX
通过介导蓝藻氮素代谢平衡调节蛋白PII和全局氮

代谢调控因子NtcA参与氮素同化的间接调控过程

(Espinosa等2006, 2007); 此外, 还涉及亚硝酸根离

子和NtcB在转录水平上对与硝酸盐同化的特定路

径的调控。

近年来, 尽管有关蓝藻氮同化及调控方面的

研究已取得很大进展, 但诸多问题仍有待于进一

步解决: (1)虽已发现PII对ABC型NRT和NR在翻译

后水平上具有调控功能, 但其调控的分子生物学

机理还有待于阐明。(2) ABC型CYT的活性除了受

到PII蛋白在翻译后水平上的调控之外, 还受到其他

未知因素的影响或控制, 这些未知因素有待于进

一步的研究。(3)蓝藻基因组序列的对比研究已表

明ABC型CYT在蓝藻中主要负责氰酸盐的运输, 
那么, 它对亚硝酸盐的吸收作用和其生理意义还

有待于进一步验证和发掘。(4)目前氮同化及调控

方面的研究多集中在淡水蓝藻, 而自然界中海洋

藻的分布更为广泛, 因而今后开展对海洋藻氮同

化过程的研究不仅对阐明蓝藻中氮同化机理至关

重要 ,  也对地球氮循环方面的研究具有重要意

义。(5)最近, Espinosa等(2014)从遗传学和转录组

学的角度发现, PipX蛋白是蓝藻生命活动的全局

调节子, 它在蓝藻氮同化方面的的功能还需要进

一步挖掘。
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