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四日tt u各代谢中间产物在植物质体向细胞核

信号转导中的作用

钱野，王君晖*

(浙江大学生命科学学院，杭州 3 1 0012 )

摘 要: 在植物细胞内 ，除了顺向的信号转导通路，即核基因控制着质体基因的转录和翻译

之外，还存在着逆向的信号转导通路，即质体的代谢状况作为一种信号去调控核基因的表达。 过

去对这条逆向的信号转导通路，亦称质体因子，研究得非常少 。 近几年来， 随着对基因组解偶联

突变体的深入研究，人们对这条通路的认识大大加深了 。 现着重介绍质体中的四，比。各代谢中间产

物参与信号的产生，以及质体向细胞质搬运这些中间产物启动了对编码质体蛋白的核基因的表达

调才室。
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1 引言
高等植物的叶绿体一般只有 100 多个基因 ， 但

它的蛋白质至少有 3000 多个 ， 这是因为在生物的长

期进化过程中，质体的大部分基因转移进入了核

中，只有一小部分它自己保留着[1 ] 。 质体基因组是

多拷贝环状 DNA，且在高等植物中 ， 一个细胞往

往有多个质体。基因在细胞核和质体间的分散现

象，以及两者基因拷贝数的不一致，就需要有一个

机制去协调核中叶绿体基因和质体自身基因的表

达， 使叶绿体蛋白质的最终组成和丰度有条不紊[2] 。

早期的一些实验证明了在细胞核与质体之间存

在着信号通路，通过这一信号转导途径，核基因产

物可以调控质体基因的转录和翻译[3，4] 。 然而近来的

实验显示 ， 除了这一顺向的信号通路外，还存在逆

向的 ， 即质体的代谢及发育状态能影响核基因的表

达，这些核基因通常编码质体蛋白 [2.5] 。 以光合作

用系统所需要的蛋白质为例，细胞质给它的组份和

丰度必须与叶绿体自己合成的组份和丰度相匹配，

即细胞核能根据叶绿体实际的需求调节核中叶绿体

基因的转录。例如，当叶绿体受损伤时 ， 细胞核

就能感受，不再转录核中叶绿体基因[6] 。 因此，存

在着一些质体因子(质体信号)让细胞核感受叶绿体

的状态[7]。本文将就当前这一质体向细胞核的信号

转导通路及其研究进展作一综述， 着重介绍己被证

明存在的一类质体信号 ， 它们是质体中进行的四日比

咯代谢的中间产物，以及这一质体信号介导的信号

转导通路作用机理 。

2 四 口比咯代谢及其对核基因的调控

在植物细胞的质体中进行着四口比咯代谢:谷氨

酸通过两条不同的分支途径，最终分别合成叶绿素

和光敏色素生色团(图1)， 四日比咯是合成这两种最

终产物的结构骨架[8]。有大量实验显示在这一代谢

过程中产生的中间产物在质体向核的信号转导通路

中充当着质体信号的角色。当叶绿体受到损伤而使

四日比咯代谢受影响时， 中间产物的浓度就会发生变

化，这种变化就作为一种信号去改变核中相关基因

的表达[9 ， 10 ] 。下面就高等植物及藻类中研究得较多

的这类信号对核中光合作用基因及热激蛋白 (Heat

shock protein, HSP)基因表达的影响分别作一介绍 。

2.1 四毗咯对 Lhcb 基因的抑制

Lhcb(Light harvesting ch1orophyll a!b binding)是

核中与光合作用有关的基因，编码光合系统 II 中的

光捕获叶绿素 a/b 结合蛋白 [1 1]。在对高等植物的研

究中，发现四日比咯代谢的一些中间产物，如果浓度
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图 1 质体中的四日比略代谢途径[ 10]

比正常提高，则会抑制 Lhcb 的转录。 用金钟柏素

破坏原叶绿素酸醋(Protochlorophyllide， Pchlide)的合

成 ， 则 Pchlide 上游步骤中的四日比咯物质尤其是馍 .

原叶琳K单甲基醋(Mg- Pr o top o rph y r i n IX 6-
monomethyl ester, MPM)就会累积(见图 1 ) ，此时检

测到 Lhcb mRNA 水平的下降;此外，用除草剂氨基

二哇阻止质体中原片层体的正常发育， 影响叶绿素

的正常合成，会引起镇 - 原叶琳IX(Mg-Protopor ­

phyrin 眩， MP)的浓度升高(见图 1)，也发现了 Lhcb

转录被抑制[9]。因此，认为能影响核基因转录的四

日比咯物质主要是 MP 和 MPM o '

2.2 四日比略对 HSP70 基因的诱导

质体信号MP和MPM浓度提高也可以诱导核基

因的转录。在对藻类的一些研究中，发现 MP 和

MPM会诱导 HSP70基因的转录[8)。当暗培养的莱茵

哈德衣藻被转移至光照下，细胞质中的 MP 和 MPM

浓度会升高，随之HSP70A 和 HSP70B 基因的表达

也上调了 [12， 13) 。 在四日比咯代谢异常的突变体中 ， 四

日~t咯水平下降， 对这些突变体在暗培养时， 加入外

源 MP 或 MPM，会提高HSP70A 和 HSP70B mRNA 

水平，但当加入原叶琳IX (Protoporph yrin 眩， Proto 

IX )时，虽然也会促使MP 和 MPM 浓度升高， 但此

时对 HSP70A 的转录却没有影响[ 1 0) 。 以上这些实验

结果说明光是MP和 MPM这些物质从质体被释放到

细胞质中所必需的 ， 这些物质只有进入到细胞质中

才能起信号传递的作用 。 在暗培养条件下，外加

Proto IX ， 虽然也能生成 MP 和 MPM，但只是让其

累积在质体中 ， 信号不能被传到核中，因此 ， 对

HSP70A 的转录也就无影响:但是，加入外源的 MP

和 MPM ， 就使得这些物质直接积累在细胞质中，

所以即使没有光剌激 ， 也能诱导 HSP70 的转录[8) 。

3 信号转导的具体机制
四日比咯代谢中间产物介导的核质信号转导机制可

以用核质信号转导突变体来研究。 Susek 等人在拟南

芥中筛选得到了一系列核质信号转导突变体。诺氟

拉呈(norflurazon )会导致质体光氧化，在正常植株

中，质体将 自 己被破坏的信号传给细胞核，引起核中

光合作用相关基因 Lhcb 的表达被抑制。将转有 Lhcb

启动子接 GUS 基因的转基因种子，用 EMS 诱变后，

在诺氟拉呈处理下， 筛选到仍能表达 GUS 即仍能表

达 Lhcb 基因的植株， 即为信号转导突变体。这类突

变体将质体的功能状态与核基因的转录状态解稿联，

所以被命名为 "gun " 一一细胞核基因组与质体基

因组间解糯联突变体(genomes uncoupled )l 1 1 ， 14]。到目

前为止，己有 5 种 gun 座位被报道，除了 GUNl ，

其余均己完成基因克隆， GUN2, GUN3 和 GUN5 均

为核编码的质体四日比咯代谢所需的酶[15 ， 16， 17] ， GUN4 

编码叶绿素合成的调控蛋白 [18) 。 同时 ， 双突变体分

析显示 GUN2 、 GUN3 、 GUN4 和 GUN5 位于同一

条信号通路上，而 GUNl 则位于另一条独立的信号

通路上 [ 1 4] 。

通过对这些基因功能的研究，试图来了解核质

信号通路的机制。 以下就对这些基因的功能研究以

及在此基础上建立的信号转导通路作一介绍。

3.1 GUN5 基因及其作用模型

GUN5基因是一系列 GUN基因中研究得较为透

彻的一个， 它编码叶绿素合成分支中所需的镇离子

整合酶的 Chlh 亚基 ， 该酶的作用是催化 Proto IX结

合 Mg 离子生成 MP[l凡在 gun5 突变体中 ， 检测到

MP浓度下降，根据上述， 当质体内 MP或 MPM 浓

度上升时， 会使 Lhcb 基因的转录下调。所以 GUN5

基因的突变， 会引起 Lhcb 转录的去抑制。基于以

上研究， 有人得出以下关于 GUN5 基因的作用模型

(图 2) 。

在正常情况下， 四日比咯代谢途径正常 ， 叶绿

素能正常合成，没有中间产物 MP或MPM 的大量累
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Nucleus 

Plastid 

Lhcb 

c: 

+ 
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图 2 GUN5 基因作用模型及 LAF6 蛋白的功能[ 1 7，2 I J

积，即浓度正常，核中 Lhcb 基因能正常转录。如

果叶绿体结构受到破坏，叶绿素不能正常合成 ， 在

GUN5 基因未突变也即核质信号通路正常情况下，

造成MP 和 MPM 的累积 ， Chlh 亚基相当于一个感

受器，能感受到这两类物质的浓度变化，并将其整

合成一个信号，通过接下来的调控通路传递给核

(见图匀， 去抑制 Lhcb 基因的转录[7， 1 7] 。 如果 ， GUN5 

基因突变， 镜离子整合酶催化 MP 生成的能力受到

影响，则即使在叶绿素不能合成情况下， MP 和

MPM 也不能大量累积，这时的浓度就和正常的叶

绿素能合成情况下的浓度一样， 也就导致了在叶绿

素不合成的情况下 ， Lhcb 也能正常表达。

3.2 GUN4 基因功能及其在核质信号通路中的作用

GUN4 基因于最近刚刚克隆 ， 它编码质体中叶

绿素合成的调控蛋白， 能够与镇离子整合酶的底物

Proto IX结合，来激活该酶 ， 从而促进 MP 的合成 ，

也能与该酶的产物 MP 结合 ， 帮助其运输[1 8] 。

MP 作为质体信号，在大量累积时，只有当其

离开质体到细胞质中，与细胞质中的信号通路相互

作用时，才能把信号传递给核。所以，认为 GUN4

蛋白在质体到核的信号通路中所起的作用是通过与

大量累积的 MP 结合并将其运到质体膜上，来促进

质体信号的外运。

3.3 GUN2/HY1 和 GUN3/HY2 基因一光形态建成

与核质信号转导途径相关联

hyl 和 hy2 是拟南芥中的光形态建成突变体， 其

表型为在光照条件下生长时 ， 呈现长胚轴(l ong

hypocotyl) [叫。有报道 hy 突变体也具有 gun 表型，

上述的一系列 gun 突变体中 ， gun2 即 h)ι gun3 即

hy2[5]o HYl 和 HY2 是光敏色素生色团合成分支中的

两个酶 ， HYl 编码血红色素加氧酶[15] ， HY2 编码光

敏色素生色团合成酶 [ 1 6] 。

这两个基因的突变 ， 均能引起血红素的累积 ，

而四日比咯代谢途径的最初步骤会受到代谢中间产物

的反馈调节I20]，血红素的累积抑制了最初几步 ， 使

得叶绿素合成分支中 四日比咯中间产物的浓度下降。

hyl 和 gun5 双突变体研究， 显示 HYl 和 GUN5位于

同一信号通路上， 也是通过 Chlh 亚基作为感受器，

来感受到 MP 或 MPM 浓度并没累积， 因而 Lhcb 的

转录不受抑制 。

hyl , hy2 是光敏色素突变体，同时也是 gun 突

变体 ， 可见，光形态建成途径和核质信号转导途径

之间存在相互关联。

3.4 LAF6 基因及其功能

laf6(long after far - red)也是拟南芥中的光形态

建成突变体 ， 在远红外光照射时， 下胚轴伸得很

长，也是由于缺乏光敏色素而不能感受远红外光造

成[14] 。 研究显示 ， LAF6 也是四日比咯代谢中涉及到

的一个基因，它编码一个ABC(ATP-binding cassette) 

蛋白- at- ABC l， 负责跨膜运输[η 。 在 laf6 突变体

中，检测到 Proto IX浓度提高很多， 认为 at-ABCl

蛋白的功能是把 Proto IX从膜上运回到质体中，去

参与接下来的代谢[7 ， 2 1] 。 原叶琳原氧化酶位于质体

膜上， 所以原叶琳原IX (Protoporphyrinogen 眩， Pro­

togen 仄)要先运到膜上 ， 在膜上这个酶的催化下，

生成 Proto 眩，再由 LAF6 蛋白负责把它运回到质

体中(见图 2) 。 如果 LAF6突变，那么 Proto IX就不

能被运回质体而从膜上流入到了细胞质中，使得

Proto IX在细胞质中累积，而质体中接下来的代谢
过程则受到了阻碍[8 ， 21] 。

在 laf6 突变体中，叶绿素的生物合成过程受到

干扰，造成了中间产物 Proto IX的积累，而四日比咯

代谢中间产物的浓度提高， 会抑制核中 Lhcb 基因的

转录，所以有人认为 LAF6可能也是一个影响核质信

号通路的基因， 是否和 GUN5位于同一信号通路上，可

以通过制作 laf6 和 gun5 制作双突变体来进行研究。

4 研究展望

质体和细胞核之间的信号传导通路十分重要，

随着质体代谢及发育状态的改变，通过这一信号通

路，核基因就能作出相应的反应而准确表达核编码

的质体蛋白基因 。 这一信号转导途径不仅对叶绿体

的光合作用具有重要意义， 而且对细胞代谢和发育

的其他方面都起了一个关键的作用。因为，脱落酸合
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成，赤霉素合成，氨同化 硫同化等许多过程，都是一

部分反应在质体中进行 ， 一部分反应在细胞质(由

细胞核控制)中进行 。 我们以核质信号转导突变体

gunl.l 、 gun4. 1 ， gun5.1 、 hyl 抑hy2 为研究材料 ，

通过观察其离体细胞脱分化和再分化的动态过程 ，

发现核质协调性对植物细胞愈伤组织诱导和植株再

生也有显著的影响(未发表资料)。目前，质体和细

胞核信号转导机制的研究主要是以光合作用为实验

体系展开的， 今后，在其他体系上研究质体和细

胞核的信号转导机制，可能也会得到发展。

目前 ， gun2 到 gun5 基因己被克隆 。 尽管 gun5

基因所在的核质信号通路己被初步描述，但是实际

的机制远比己描述的要复杂，只有找出 GUN5 的一

系列下游基因才能进一步把这一信号通路描述完

整。此外 ， GUNl 基因还未被克隆 ， 它所在的信

号通路还完全未知。因此 这些方面也会成为研究质

体和细胞核信号转导机制的热门话题。

四日比咯代谢中间产物是研究得较为清楚的一类

质体信号， 另外，质体的氧化还原状态也被认为起

着质体信号的作用[22]，是否还有其他质体信号的存

在，它们的作用机制如何，也是进一步研究质体和细胞

核信号转导机制的重要方面 。
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The Function of Tetrapyrrole Intermediates in the 
Plastid-to-nucleus Signalling of Plant Cells 

QIAN Ye, WANG Jun Hui* 

( College of Life Sciences, Universi纱 ofZhejiang， Hangzhou 310012, China ) 

第 26 卷

Abstract: In the plant cell, besides the anterograde signalling pathway that nuclear genes control the 

transcription and translation of plastid genes, there is a retrograde pathway that the metabolic state of the plastid 

acts as a signal to regulate the expression of nuclear genes encoding plastid proteins. In the past, little research has 

been done about the retrograde signalling pathway, which is also termed as plastid factors. Recently, the under­

standing of this signalling pathway has been improved along with the deep study of the gun (皇enome 旦旦coupled)

mutants. This review focuses on the mechanism of the plastid-to-nucleus signalling pathway. The inte口nediates of 

the tetrapyrrole metabolism in plastid participate in the generation of plastid signals. And the export of the signals to 

the cytoplasm promotes the regulation of nuclear genes encoding plastid proteins. 

Key words: plastid factors; tetrapyrrole; genome-uncoupled mutants 

*Corresponding author, E-mail : junhuiwang@zj u.edu.cn 

第三届国际人类蛋白质组大会即将于 2004 年 10 月在北京召开

随着人类基因组计划的完成 ， 蛋白质组研究已成为 21 世纪生命科学发展的先导 ， 成为生命科学乃至

自然科学最活跃的学科领域之一 。 由国际人类蛋白质组组织 CHUPO ) 发起的国际人类蛋白质组大会是蛋

白质组领域规模最大、影响最广、水平最高的国际性会议 ， 每年举办一次。 2004 年 10 月 25 日至 27 日，

第三届国际人类蛋白质组大会将在北京召开。这将是亚太地区主办的第一次大型国际蛋白质组学大会。

本届大会主题是"蛋白质组一基因组的诠释"。会前将举办"人类蛋白质组计划"系列卫星会议及

蛋白质组研究技术培训班 。 会议同期还将举办生命科学领域相关分析仪器、 实验室技术及相关设备的大型

国际展览。预计将有包括若干诺贝尔奖获得者及国际蛋白质组研究领域著名专家等在内的 3000 余名代表出

席。

大会由国际人类蛋白质组组织、中国人类蛋白质组组织、 国家生物医学分析中心、北京市科学技术

委员会共同主办 。

有关大会的详细信息请查阅会议网站 : www.hupo2004 .cn 

电话 : 86-10-82327644 传真 : 86-10-82802515 E-mail: Beijing2004@newlife .org.cn 

通信地址:北京市海淀区学院路 38 号北京大学医学部会议中心一层 100083

联系人:陈宁

(第三届 国 际人类蛋白质纽大会筹备组)
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