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高等植物中蛋白磷酸酶 2C 的结构与功能
胡学博 1 ， 2 宋凤呜 1* 郑重 1

( I 浙江大学农业与生物技术学院植保系，水稻生物学国家重点实验'主，杭州 310029;

2 中国科学院V't~生物研究所，北京 100080)

摘要 蛋白质磷酸化/去磷酸化是生物信号级联传递的重要方式之一，主要通过生化性质

互为对立的蛋白激晦和蛋白磷酸峰实现。蛋白磷酸晦 2C(PP2C)是蛋白磷酸酶的一个分支，其生化

性质、蛋白质组成与结构都和其他磷酸晦显著不同，但都在生物信号传递中扮演重要角色。高等

植物中 PP2C 广泛参与脱落酸(ABA)的各种信号途径，包括ABA诱导的种子萌发/休眠、保卫细胞

及离子通道调控和气孔关闭、逆境胁迫等。 PP2C也多样地参与植物创伤反应、生长发育以及抗病

性等各个途径。作为大多数信号途径的负调控因子， PP2C 能直接与激酶结合，与其他调控蛋白结

合，以及直接与 DNA 结合调控相关基因的表达。

关键词 蛋白磷酸酶 2C(PP2C); 脱落酸;逆境胁边;发育;抗病反应

生物在不同的发育时期以及在适应多变的外界

环境中，者[)需要对 l'i身基因的表达方式作出及时 I而

准确的调整 u 研究表明，蛋白质的磷酸/主磷酸化

在生命活动的各个信号传递途径中扮演重要角色，

通过对底物分 f的修饰和去修饰实现信号的级联和

传递。这种修饰是由蛋白激酶和蛋白磷酸酶这」对

酶的酶促作用完成的，其中蛋白激酶接受上游信号

分子的指令使Jk~物分子磷酸、化，磷酸化的底物分子

进而激发 F游信号分y.，使信号得以{专递:而蛋白

磷酸酶则是当币要解除某种受到激发的信号途径时

使之还原到初始状态，或者是保持某个信号途径的

开或关时起调控作用。以往的研究主要侧重于蛋白

激酶在信号传边途径中的作用，现在也逐渐认识到

蛋白质去磷酸化对生物信号传递的精细调控作用。

正如 Hunterl' ] 以中国古代哲学的阴阳平衡来类比

样，蛋白激酶平u蛋白磷酸酶彼此互为对立，但y...相

辅相成。本文主要讨论植物中蛋白磷酸酶的分类和

其成员磷酸酶 2C 的结构、功能及其研究现状和进

展。

1 植物中的蛋白磷酸酶

植物巾存在为数众多的蛋白激酶和磷酸酶，参

与体内庞杂信号网络的各个方面，例如拟南芥基因

组中编码蛋白磷酸酶的基因有 112 个[2J。植物蛋臼磷

酸酶通常分为两大类，即蛋白丝氨酸/苏氨酸磷酸酶

(protein Ser/Thr phosphatases, PSPS; EC 3. 1.3.16) 

和蛋白酶氨酸磷酸酶(protein Tyr phosphatases , 

PTPs; EC 3. 1.3.48) 0 PSPs 专一去|在底物蛋白 t丝

氨酸或苏氨酸残基的磷酸基因，而 PTPs 则专→去

除底物蛋白上酷氨酸残墓的磷酸基因。此外，边有

一类对丝氨酸/苏氨酸以及酷氨酸都能起作用的双专

化磷酸酶(dual specificity phosphatases, DSPs) 。

根据催化亚基的不同， PSPs 分为 PPl 、 PP2 ，

其中 PP2 则囚对金属离子的不同要求进-步细分为

PP2A 、 PP2B 、 PP2C 等亚类。 PP2A 维持其生物活

性不需要离子参与， PP2B 需要 Ca2+ 参与，而}PP2C

则需要 Mg2+ 0 PPl 、 PP2A 、 PP2B I'i3J有较高的序列

同源性，组成一个蛋白磷酸酶 P(protein phosphatase 

p , PPP)家族; PP2C 则 Lj需要 Mg2+ 的丙酬酸脱氢

酶磷酸酶和另外 J主丝氨酸/苏氨酸磷酸酶(Ser/Thr

phosphatases, STs)组成蛋白磷酸酶 M(protein phos

phatase M , PPM) 。蛋白磷酸酶分类见图 1 。

lli t' 1 晚1咬黝

出1'1 间X'"，槌储般由每 WIl's)

~~专化磷1唆酶(DSPs)
í ilirl 磷f峻酌 1 (1'1'川、

! 最1' 1 幌向走附 2A (p1'2AI ~ 出 f'!M'r r\~附 P(PPPI,ti I'l纣 '?:t 民主;:1]、纸锵咽气 :任['1{1母损伤 2日(I'P2日)J

般酶 (PSPs) I ili l'l附峻购2c (PP2C) 、

L 约氮R费 耳挺自盲目i附酶 (STs 中i.li (1战龄酌 M( I'PM)

l人J~斟商量脱年L梢磷龄酶 J 

图 1 蛋自磷酸酶的分类
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2 植物中 PP2C 的生化特性与蛋白质结构

PSPs 各亚类中只有 PP2C 没有调控亚基。 PP2C

酶活性严格依赖 Mg2+ 或者 Mn2+ 离子。 Ca2+ 、 Zn2+ 、

N沪等其他肖子，一般通过竞争 Mn2+ 或 Mg2+ 而使

PP2C 的活性丧失[叫。加入整合剂 EDTA 后. PP2C 
也不再具奇生物活性。而对其他→些 PSPs 有显著

抑制作用的市绚酸、(okadaic acid) 、环自霉素

( cyclosporin)气于对 PP2C 活'性没有影响 [IJ 。

植物 PP2C 蛋白 C 端有保守的催化结构域.N

端还具功能各异的延伸区。 N端延伸区是植物 PP2C

所特有的，这些不同长度延伸区赋予 PP2C 不同功

能。如 PP2C 成员之一与激酶关联的蛋白磷酸酶

(kinase-associated protein phosphatase. KAPP)的 N端携
有与j敢酶直接相E作用的激酶作用(KI)结构域[5 ， 6J 。

烟草的一个 PP2C 蛋白 DNA 结合的蛋白磷酸酶 l

(DNA-binding protein phosphatase 1. DBP1)的 N 端
具有转录因 T的序列特征，能够与防卫相关基因正l

i}J子区域结合[7J。拟南芥中参与脱落酸(ABA)信号途

径的 PP2C 蛋白 ABIl的 N端还对C端催化结构域所

决远的酶活性有→定的调控作用(8)。更有甚者，拟南

芥 PP2C 成员 POL 蛋白 N端区域抑制了其酶活性川。

植物体内 PSPs 为数众多且功能多样，缺少调控亚

基的PP2C可能需要其多样化的N端在其蛋 FJ质活性

以及底物专化性识别 It1起重要作用。

PP2C 催化结构域十分独特。 Das 吁:(10) 首次利用

X 晶体衍射观察到人 PP2Cα 的晶体结构，其催化结

构域的主要特征为两平行。折叠，当中包含现金属

肖子的三明治结构。其间 4 个水分子与两金属离子

结合，为去磷酸化反应提供亲水核。这个三维结构

解释了 PP2C 对 Mn2+ 或 Mg2+ 的严格依赖性，并且发

现 PP2C 大多数保守残基都是位于 PP2C 本身功能的

核心区域，如 Lj 二价尚F结合的序列 DGH(60--62 位

氨基酸)在几乎所有的 PP2C lþ都是保守的[1O[。 些

保守序列对于 PP2C 的重要性，压在突变体中得到验

证，例如拟南开多数 ABI1、 ABI2 突变体以及回复

突变体都位于保守序列或其附近[8， 1 1，I 2J。依据催化结

构域的保守性，发现拟南芥中有 69 个 PP2C 基因[2[ 。

其中大多数在进化上与其他植物的关系更为密切，

形成不同的簇(cIuster) .而少数则独立进化为单独

的簇。植物 PP2C 基凶与动物、真菌 PP2C 基因彼

此有显著的不同，归为不同的簇中 (2) 。

3 植物中 PP2C 的功能

·综述

3.1 PP2C 参与 ABA 调控的各类信号途径

ABA 是种重要的植物激素，在杭物生长发育

诸如气孔关闭、种子萌发/休眠、叶片水分控制等

都有技著的调控作用。同时对 I 平、低温冷~jÌj:及盐

渍等外界环境胁迫也能有一定的近fÎli. 调节反应。

3. 1.1 PP2C 参与 ABA调控的种子休眠/萌发信号

途径 一般条件 F. ABA 是柏物科1 了: [iJj发的抑制

剂。 已经筛 j主到一些 ABA 缺陷和不敏感突变体

(ABI). 如 abil-αbi5 寺，并且克降!鉴定了这些突变

体中相应的基因，发现ABI3 、 ABl4 、 ABl5 编刊转

录因子，而 ABIl 和 AB口都编码 PP2C[12， 13)o ABll 平u

ABl2 序列同源性很高. {l:!分别位 F拟南芥不同染色

体上。核酸序列分析表明。bil 丰[] abi2 部足 [JI PP2C 保
守结构域内的单核t'f酸 G-A(AB 11 Gly-180Asp; 
ABI2Gly-168Asp)突变引起蛋白性质变化112 ， 14) 0 

ABIl、 ABI2 是 ABA 信号的负调控以|子。 abil

和1 abi2 均为 5.性突变。 Gosti 等川以 EMS 处理 abil

l 突变体种子，得到几株隐性回复突变休。 I flJ 复突

变体都是 PP2C 催化结构域内的情义突变，突变后

;其蛋白丧失酶活性。由于l可复突变株 lt隐性的. t1 
在种子休眠飞jT早适应性 L对 ABA 旦为敏感，丧失

功能的 ABll 基因导致植物对 ABA .Î白\ìdtt{rj强，证

明 ABIl是 ABA信号途径的负调控因 f[ll[o Merlot~~';r I 'i J 

以同样的方法筛选山 αbi2 的隐性突变休。bi2-1R. 其

PP2C 酶洁性比野生型 ABI2 低 100 ff'i. {I二 lit种 f萌

发与调节气孔夫闭上均与野生型无异。|的网复突变

体。bil-lR 与 abi2-1R 的双突变体则又在种 F萌发 t

比野生型更对 ABA 敏感，表明。bi2-1R 突变体 1~1

PP2C 活性的减少是 rtl ABIl 的掩 rti所引起的。因

此. ABI2 也是 ABAf言可 j主任的负明t'/lfl [[ 15 1 。同

时. ABIl对 ABI2 的这种弥补效山，说明两在功能

仁存在一店的重叠。

FsPP2Cl 和 FsPP2C2 是 11I毛样(Fagus sylratica) 

种子中两个负调控 ABA 信号转导的 PP2C 基因[16， 17) 0 

ABA处理后 FsPP2Cl.在种 f中表达罩上升，且表达

量与种子萌发率成反比(16)。超量表达 FsPP2Cl 的转

基因拟南芥植株种 r表现出 ABA 不敏感d性，其萌发

不受 ABA 抑制， 一起时间内恨生长更快，科l[X才

盐及渗透压的抗性显苦提高，表明 FsPP2Cl 足 ABA

信号途径的负调控基因，并在种子休眠/萌发生理

活动中起很大作用[18)。此外，转基因植株地上部分

也使ABA 诱导的干早及冷寄相关的基因表达. {fcl并

不调节气孔关闭，反映出该基因1j ABI1、 ABI2 在
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胡学博等:高等植物中蛋白磷酸酶 2C 的结构与功能

信号中作用方式并不一样[口18叭8

不同，外源 CaC12 对其受 ABA 的诱导有协同增效效

应，且无论添加 Ca2 外源整合剂 EGTA 或是内源整

合剂 TMB也都显著减少FsPP2C2 的表达[17]0 Ca2+ 

如何参与调控 FsPP2C2 的表达尚需深入研究。

3. 1.2 PP2C 参与 ABA调控的离子通道与保卫细胞

信号转导途径 ABA参与调节植物气孔关闭己为

人熟知。植物气孔的开张主要由保卫细胞的行为引

起，其中最关键的是保卫细胞慢速阴离子通道(slow

anion channels ，即 S 型阴离子通道)的激活。受到

激活的 S 型阴离子通道使阴离于从保卫细胞持续流

出，造成保卫细胞长时间的去极化。去极化又激发

K+离子流外渗，导致离子从保卫细胞泄漏，膨压

下降，体积减少，从而引起气孔关闭。

磷酸化过程在上述离子通道与保卫细胞中起调

控作用。 Pei 等[19]发现保卫细胞中 S 型阴离子能被

ABA激发，但是在突变体abi1 和 abi2 中受到强烈抑

制，在海绵酸处理的野生型拟南芥中也受到抑制。

这些结果都表明磷酸化过程参与调控气孔关闭。由

于可逆磷酸化作用一般成对出现，在ABA作用下激

酶抑制剂 K-252a恢复了突变体abil 对 S 型阴离子流

的激发，但在 abi2 中却不能恢复。这表明 ABI2 应

在 ABI1的上游起作用，但均在慢速离子流前[19] 0 

ABA 能激发野生型植株中保卫细胞胞质 Ca2+ 的上

升，在突变体 abil 和 abi2 中却显著降低，但胞质

Ca2+ 激发的 S 型阴离子流在 abil 和 abi2 中并未受到

抑制，提高外源 Ca2+ 也能使 abil 和 abi2 突变体引起

气孔关闭。因而磷酸化又在胞质 Ca2+ 及阴离子流之

前[20] 。

拟南芥ABI1、 ABI2 与活性氧(ROS)、 NAD(P)H

及 Ca2+ 之间还彼此联系。有几方面证据: (1)保卫

细胞受 ABA 处理后 H202 水平提高，而且 NAD(P)H

氧化酶抑制剂 DPI也部分抑制了 ABA诱导的气孔关

闭[川。 (2)ABA激发的 Ca2+ 通道必须依赖NAD(P)H 以

及 ABI1和 ABI2 ， H202激发的 Ca2+ 通道 Caμ流在突

变体abi2 中受到抑制而在 abi1 中不受影响，而ABA

能增强野生型及突变体 abi2 的活性氧水平，而突变

体 abil 不受影响[刀] 0 

拟南芥AtPP2CA也可能参与气孔关闭。 AtPP2CA

是拟南芥另一个不同于 ABI1、 ABI2 的 PP2C 蛋白，

但也是为 ABA 信号途径的负调控因子[划。研究发

现， AtPP2CA 与 AKT2 相互作用[24]0 AKT2 是调控

K+ 流通道的一个蛋白质，其功能主要与木质部 K+

31 

础AiNAD(PJH→Rosi时通道→阴离子逍遥→呼道→气孔关闭

abìl abi2 AtPP2CA 

圄 2 ABA 引起气孔关闭的信号转导过程

运输有关。而AtPP2CA 基因也在拟南芥保卫细胞

表达[町，因此， AtPP2CA 参与的 K+ 通道可能也与

气孔关闭有关。

根据上述结果， ABA调控气孔关闭的信号传递

可总结如图 2 。

3.1.3 PP2C 参与 ABA调控的抗逆信号途径 作

为 ABA信号途径的上游分子， ABI1、 ABI2 与 ABA

调控的多样性一致，在逆境适应性中也起作用。

ABIl 基因在冷害处理后的早期(30 min-l 天内)表达

上调，后下降。 ABIl 基因突变体在冷害、脱水及

盐处理中均受到抑制[23]0 AB12 基因在冷害处理上与

ABIl 有相似之处， f令害胁迫基因犯4.B18 均有表达[口]，

但是在 ABA诱导的干旱胁迫下，乙醇脱氢酶在 abi2

中表达，而在 abil 中则不受影响[25] 0 相反，干旱

生根能力[26]以及水胁迫响应基因ATHB-7t27]及几个冷

害诱导基因 CORS[28]则只在 abil 突变体中受到抑制，

而在 abi2 中无变化。这些说明对于不同环境胁追，

ABIl 和 ABI2 作用既有重叠，也存在分歧。

AtPP2CA 基因也受冷害及 ABA 诱导。 {g受冷

害表达模式与 ABIl 、 ABI2 不同，它在正常情况下

只有较弱的基础表达水平，而在冷害处理后的极短

的时间内(40 s)就开始表达，而且能持续 4-5 天[23] 。

反义抑制]AtPP2CA基因表达的植株提高了对ABA的

敏感性，表现得更抗冷害。一些冷害及 ABA 诱导

的基因在反义抑制表达植株中表达量也有提高，也

说明 AtPP2CA 是冷害及 ABA诱导的负调控基因[23] 。

ABI2 还参与盐逆境信号。盐过度敏感突变体 2

(salt overly sensitive 2 , SOS2)基因是拟南芥一个编

码蛋白激酶的耐盐基因。酵母双杂交筛选到 SOS2

的专化作用蛋白为 ABI20 缺失突变分析表明这种

作用依赖激酶中一个保守的 37 aa 蛋白磷酸酶互作

模体序列[约]。与 SOS2 互作的还有另一个蛋白质

SOS3 ，作用区域是紧邻蛋白磷酸酶互作模体序列

的另一个保守模体序列。 SOS2 、 SOS3 之间的互作

并不直接依靠磷酸化/去磷酸化作用，但其复合体

则可调节 Ca2+ 信号[约1。因此这种作用可能发生在盐

逆境信号传递的早期。

3.2 PP2C 参与植物创伤信号途径
PP2C 也参与植物创伤信号转导。生物体内往
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社:1于在多个 MAPK 级联系统， :1受到外界平同剌

激，如渗透压、 UV 斗{，\射及生物|人II作用时 ， J， 'j 动

相应的 MAPK 系统。 IriJ三1/， 1"f{ ~~. 7~f -~解除 11-] ， Ul IJ_正

需要抑制相应的 MAPK 级睬。 MAPK 的+qJ;f;ij 1 坦通

过去磷酸化作用。 Meskiene 等13DI从门'Yîq 中饰J& j;iJ

个抑制 MAPK 级联系统分支 SAMK(stress-activated

MAPK)途径的蛋白磷酸雨 2C 某|大1 MP2Co 受到创伤
的自宿，其 SAMK 途径|瞬时被激发，随后 MP2CJ在

因开始表达，抑'r1;IJ SAMK {H 75-传递途径。随后证

实; MP2C 是作为-个负调控[g[~f起作用的 f311。创伤

反应中 MP2C 直接扣j制的足 SIMK (stress-inducible 

MAPK). MAPK级联系统的日 分立。 网点一 I'{按作

用并依赖 MP2C 磷酸酶沾性1 31 1 0 1tl J 二盐逆境、做生

物激发 f、创伤等都能激发 SIMK ， MP2C 如何抑

制 SAMK 途径以及 SIMK 、 SAMK f!);j个途径在创伤

反应中信号如何交流忏前还不illJ 楚。

以往研究表明，以十八炕途径为基础的脂肪酸

也参与柏物创伤信号传递1 32 1 0 PP2C I可能参与这个

信号途怡，因为卜八炕途径的主~产物长链1I饱和

脂肪酸与 α 亚麻酸是 MP2C 的有放抑制剂l升， {I!;hl 

非饱和脂肪酸体外去IJ可以撒发哺乳动物 PP2Cα 、

PP2Cß 的活性，扩大 Mg2+ 发挥作用的浓度范围141 。

由于这些都是针对体外重组蛋白质的研究， IHíj{J1J 

不知道柏物边境 F是仔会诱导产生这些脂肪酸，它

们是否以战多大程度 L~增强或者抑制 PP2C 酶活性，

这种妓院又在那些具体途径中发怦作用，仍面进行

深入的研究阐明。

3.3 PP2C 参与植物发育生长

高等植物生长发育过程中，荷兰~Ht忏茎 111扫细

胞增殖 ，)分化的适当比例，适时分化出器官， {呆捋

正常株形株貌。植物体内有专门的信号途径，调控

形态 Lj器官形成基因的表达。

L气PP最初J作为受体样激酶 5(recptor-like kinase 

5 , RLK5)丰~ iJ:作用的蛋白质筛选出来的 l坷。近来研

究表明， KAPP 直接14多个器官形成的蛋白质相 tï_

作用。 CLA VA TAl (CLVJ)是维持拟白芥细胞增殖与

分化平衡的→个基因 ， clvl 突变体导致器官在错误

部位形成、花jdJ裴忏粗大号;:畸形 [331 0 CLVl 编码受

体激酶， EL胞外申联的富含亮氨酸重复序列结构

域、疏JK膜结合结构域以此胞内保守的 Ser/Thr Ê.屋

内激酶结构域[33] 。分析表明， CLVl 能与 KAPP 专

一结合， I而且必须依赖L气悍的E结构域。将 KAPP

导入突变表型不同的 c lv 1 株系中强表达，发现

.~尘述

KAPP衣达过 lμ:1\'1 (内抖J ;!ì IJ卒 !11 反比，去 lijJ KAPP 为

CLVI 的负 ìJ，川空|大1 J气 l 'l l ， ~亿役打 Cì注:发J克与 CLVllic血

汗Hr'i仆的抗体 Ull' j Ú 185 kDa 'j 450 kDa I叫个。在

450 kDa 复合体 '1 1 ， í'r {jKAPP 以及 J} .个 Rho

GTPase 相关的最 (1 顷， (r:U íi-物 11 1 KAPP (U主 Lj

CLVl {lJlL 此后kf:发flj~形成埠个U合物kf: {cj'必须 yj

外个蛋白质CLV3 i'1(J 参与。 CLV3 功能 LLjCVLl相

l己儿。 450 kDa 1).介物 {I cl I'3 ';~变体 I 护不能形成，

CLV3 叫能JLI百山 CLVl 形成立fT物的辅助lli (1 1刑。

I)}以}打开 KAPP ~，占台的蛋 r'j 质 11J 能}Æ ::(f 更多。

KAPP 还与另外个虽r'r 质 AtSERKl (somatic em

bryogenesis receptor kinase 1)机 1/ 1. 什:用。 AtSERKl

也是 A个结构 1-_ Ij CLV11民类似 1'1甘蛋白激阳 i361 ，不

同的是，卢仪在J以 IH Jf J伍 I生)'Í_ 11J_ JV J JFE JJfî 发育中表

达。细胞起位分析;在~IUJ， KAPP' j AtSERKl 均能同

时定位于质膜与胞内泡'吏 1-_ , 1LJ 队j 汗{义在泡囊 J'_直

接接触， 口即[J KAP押P 的f作/斗牛F二用{仪)义(_ "', AtSERK阳(l进入到胞内

|时时1刊刊才才乓才才才-，与j 之结合[升36飞，

质参 I与J 这 伞忏竹伞}用吁。

POLTERGElST(POL) 也){参 'j i)1.j扣押 l 物主分生

组织发育的 4个 PP2C 基|大Jl91 c i_:lH专汁忻if表明在调

控中性发 fY1， 'j ~}lll POL{\'r: J-CLVI 1、刘二 IG 1'I:f37 1 0 POL 

蛋白结构不同 j工 般 PP2C ， ([ II C jW，!俗化 ffi构域

有'大约 200 ~或基酸的Hß入 O 体外<<.达 n<] C 立;~{在化

以域具有典型 PP2C 的性质， {U fJiPÆ 个茧 (1 )贡则 Jè酶

活性，表明 N 立;M 1)(域抑制了 iLi月tJ: 1Y1c POL !H，'{物

的多个~'tr表达， JHL{L相、可- JJ-l斗 1'1 物 LII似守，代

表气类新的 PP2C J击时 19 ， 37] 

3.4 PP2C 参与植物抗病反应

植物为应对血雨、 f尚存、细 |ZjASIli物旧 f的

{是:苔，形成 A套有放的防御体系。丰11物识 5JiJ到入侵

的病原菌时，会迅j尘激jE休内的-系夕lj}fL )IÎ~ 1W 号，

并转碰到细胞核， 11ix 1占阶 E反向)，仁 Ikl 的衣i车， /"1二

各种抗的防卫反!议。水杨酸(SA) 、乙烯(ET) 、莱

莉酸(JA)是植物抗病信号转宇途径巾的重要信号分

子。最近研究压表明， PP2C 也参与十I'í物的杭州信

号途径。

烟草抗病相关的 PP2C DBPl 是共 DNA 站台活

性的蛋白磷酸酶，是人们首次发现磷酸酶直接作为

转录因 f的例 f 0 DBPl 结合 f-个编码木质素超

氧化物酶基因 CEVI-l (citrus exocortis viroid induced-

1)的启动于[71 0 CEVI-l 是西红柿'完柑桔裂皮类病毒

诱导表达的 A个防卫基因，与 'fNI览[~相关基!天l表
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州学|吁吁: 1 111 吁杠[i匆 '1 1 蛋白磷酸酶 2C 的纣构与功能

达十员:式不|叫，卢不安 SA 、 ET 或 JA 的话导。 CEVI-

1 rl t)J r含|时个生长在一(lAA)反内元件，该基因也的

确'主 IAA i元吁:t表达[ JX] 。但随后研究表明真正结合

CEVI-l hk [J(I!r'J!;jJf[><:域的是 DBPl [71 0 DBP1 含有典

型 PP2C 的{{u化结构 1!'X;不rI{址:化活性，在;其序列相对

iH呆守 N)品) Jlt专 J过[J;JT结构特征。

KAPP 山 IIJ 以 11:拟 l丰J 芹抗病反应中扣任信号分

子。 这 rH KAPP Jj 细胞届主中11关受体激酶 1 (wall-asso

ciated receptor kinase 1, wakl)和一个富廿氨酸的胞

外蚕 (j AtGRP-3 相结合，形成 A个王聚单体[39 1 0

WAKl 和J AtGRP-3 某国表达占í[l受 SA 诱导，并且依

赖 SA f游 fl{J NPR 1 /NIM 1 途径。在二聚物中，

AtGRP-3 与 WAK1 的胞外结构域相结合，而 KAPP

川口J能在胞内 IjWAKl 的胞内部分结构域结合[391 。

这种纣合使何信号跨过膜结构，在质膜内外得到传

边。

4 PP2C在植物体内的靶标
4.1 PP2C 与激酶的相互作用

KAPP Jt能 Lj 多个激酶相丘作用的一 A个独特的

PP2C ,;_fi 1'1 0 H lì江发现 Jj KAPP 作用的激酶有 RLK5 ，

CLVl 手11 AtSERK ]15, 34, 36] 0 Li 气宇 [40]在 L气PP 的 KI 结构

域中进 步!鉴定至Ij以FHA(forkhead associated)为中心

的 119 aa [><:域， FHA 结构域边?唱'只有 55-75 aa，且

i 分保守。核Mt;!七振研究丘明 KAPP* 1;1 KI-FHA 结

构域:专名个 ßi斤，亩， 12ι~I Úil: 识别其他蚤白质的保

守 l)<: ll'此，并 111 -Jl鸟衣山炖基决)，Ì二特异性 [411 。与

KAPP 作用的激酶也有大致相当的二级结构， l对而

i主 IjJím足 KAPP 能与多个蛋白质结合的生化基础。

这些激I~位都能{rJl丝织L酸/苏知酸残hk_L发生自身磷

酸化， KAPP 的结合可促进其磷酸化复位，使初始

{I气 ';:}1U 到 if n;\ 。行(足现在不清楚是什么机制调控

KAPP 手u不|叶的蛋!可质有序纣合，并在柏物的不问

~!;:_育阶段行使不|川UI'内功能。

lí~KAPP Lj1殷酶自接作用外，创刊Ij{，'j号中 MP2C

lJ SIMK 的 Id干， tk边境{，'f ~~- ri-' ABI2 与 SOS2 的互

作，也占Il农 IUJ PP2C 与 11监酶的r'[+~作用 [29 J 0 

4.2 PP2C 与转录因子相互作用

PP2C 也能通过 Jj转录 l大|子结合，调控基因表

达。利用醉 t;p又杂交筛.ì&到 lj ABll 作用的基因

ATHB6 , 内州í -f冉荷斗干A 的纣合必须f依夜束赖赖伊负、 ABIl 蛋tI的酶ií俨击忏吕

突变体 μabiυl 才小、能与 ATHB6 结合[阳心叫]0 ATHB6 是 A类

|问i司可域亮1氧主逗i酸t拉识链(仙home∞od由omain汗n-leucine巳 Z垃ippe创r)类骂型1的

33 

转录[;51子，它在植物种 f中组成性表达，但在缺水、

渗fE胁迫以及外源ABA处理条件F能迅速表达，而在

abil 突变体中 ， ATHB6 的表达受到抑制问。此外转

基|礼分析表明 ATHB6启动予受ABA强烈诱导[明，说

明 ATHB6 基因本身的表达即受 ABA 信号调控，而

且，其产物也参与 ABA 信号的传边。

4.3 PP2C 与其他蛋白质的作用

利用~~手母双杂交还筛选到其他 lj PP2C 相互作

用的蛋白质。以 K+ 通道蛋白 AKT2 为 i秃饵，筛选

到与之作用的蛋白质AtPP2CAI26] 。

4.4 PP2C 与 DNA 的结合

PP2C if作为转录园子ljDNA 结合，调节目的

基因的表达。 DBPl 能够与防卫相关基因启动子区

域结合。它含有典型 PP2C 的{在化结构域和1催化活

性，在其相对非保守的 N端也具有转录因子的序列

特征[8] 0 fi irÛ 尚不知l保守的磷酸酶泪性是否在两者

的结合中发挥作用。

5 小结

作为主要的信号分子， PP2C 在植物体内为数

众多，且有保守的结构特征和理化性质。 PP2C 参

与柏物体内多种信号途径，包括参与 ABA 各个途

径、逆境适应、生长发育以及抗的等。大量的

PP2C 基 1月 ι经克降到，目前研究主要集中于他们

在不同信号途径的角色，少数3点四如 ABIJ 、 ABI2

的生物功能已经了解比较清楚:寻找 PP2C 作用受

体成沟蛋 (1磷酸酶的研究热点，是l大|为可以明确信

号经由 PP2C f专边的分子事件，酵 i手又义杂交技术为

这→研究提供了极大的便利。今后将会明确更多

PP2C 的功能， 且信号途径 ql 其他相关基因也得

到认识之后，有可能揭 /j三该信号转导的具体过程。

参考文献 (References)

[]1 Hunter T. Ce l!, 1995 , 80: 225 

[2] Kerk D el al. Plant Physiol , 2002 , 129: 908 

[31 Baudouin E et al , Plant J, 1999, 20: 343 

[4] Klumpp S et al , FEBS Le汀， 1998 , 437: 229 

[51 Stone JM et al. Science , 1994, 266: 793 

[61 Li J et al , Proc Natl Acαd ScÎ USA , 1999 , 96: 7821 

[7] Carrasco JL et al , EMBO J, 2003 , 22: 3376 

[81 Sheen J. Proc Natl Acad Sci USA , 1998 , 95: 975 

[9] Yu LP et al , Curr Biol , 2003 , 13: 179 

[101 Das AK et a l. EMBO J , 1996, 15: 6798 

[111 Gosti F et a/. Plant Cel , 1999, 11: 1897 

[12] Leung J et al. Plant Cell , 1997, 9: 759 

[13] Meyer K et al. Science, 1994, 264: 1452 

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

 
    

 细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
    

细
胞

生
物

学
杂

志
  

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

    

 
    

  细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
    

细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
 

细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
    

细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
 

 



34 

[14] Bertauche N et al. Eur J Biochem, 1996, 241: 193 

[15] Merlot S et al. Plant J , 2001 , 25: 295 

[16] Lorenzo 0 et al. Plant Physiol , 2001 , 125: 1949 

[17] Lorenzo 0 et al. Physiol Plant , 2002 , 114: 482 

[18] Gonzalez-Garcia MP et al. Plant Physiol , 2003 , 133: 135 

[19] Pei ZM et al. Plant Cell , 1997, 9: 409 

[20] Allen GJ et al. Plant Cell, 1999, 11: 1785 

[21] Pei ZM et al. Nature , 2000 , 406: 731 

[22] Murata Y et al. Plant Cell , 2001 , 13: 2513 

[23] Tahtiharju S et al. Plant J , 2001 , 26: 461 

[24] Cherel 1 et al. Plant Ce l/, 2002 , 14: 1133 

[25] de Bruxelles GL et al. Plant Physiol , 1996, 111: 381 

[26] Vartanian N et al. Plant Physiol, 1994, 104: 761 

[27] Soderman E et al. Plant J , 1996, 10: 375 

[28] Gilmour SJ et al. Plant Mol Biol, 1991 , 17: 1233 

-综述

[29] Ohta M et al. Proc Natl Acad Sci USA , 2003 , 100: 11771 

[30] Meskiene 1 et al. Proc Natl Acad Sci USA , 1998 , 95: 1938 

口 1] Meskiene 1 et al. J Biol Chem , 2003 , 278: 18945 

[32] Conconi A et al. Plant Physiol, 1996 , 111: 797 

[33] Clark SE, et al. Cell, 1997, 89: 575 

[34] Stone JM et al. Plant Physiol , 1998, 117: 1217 

[35] Trotochaud AE et al. Plant Ce l!, 1999 , 11: 393 

[36] Shah K et al. Gene罗 Dev， 2002 , 16: 1707 

[37] Yu LP et al. Development, 2000 , 127: 1661 

[38] Mayda E et al. Mol Plant Microbe Interact , 2000, 13: 23 

[39] Park AR et al. J Biol Chem , 2001 , 276: 26688 

[40] Li J, et al. Proc Natl Acad Sci USA , 1999, 96: 7821 

[41] Lee GI et al. Proc Natl Acad Sci USA , 2003 , 100: 11261 

[42] Himmelbach A et al. EMBO J , 2002 , 21: 3029 

[43] Soderman E et al. Plant Mol Biol , 1999 , 40: 1073 

The Structure and Function of Protein Phosphatase 2Cs in Higher Plants 

Xue-Bo HU'.2, Feng-岛1ing Song'* , Zhong Zheng' 

('State Key Laboratory for Rice Biology and Department of Plant Protection, College of Agriculture and Biotechnology, Zhejiang 

Universi吵" Hangzhou 310029, China; 21nstitute of Microbiology, Chinese Academy of Science, Beijing 100080, China ) 

Abstract Protein phosphorylation and dephosphorylation, which are mainly done by protein kinases and 

phosphatases, two kinds of enzymes possessing converse functions , are most important aspects of signal transduc

tion pathways in all kinds of organisms. Protein phosphatase 2Cs (PP2Cs) are a subfamily of protein phosphatases 

and their biochemical properties and protein structures distinguish themselves from any other subgroups. Plant 

PP2Cs have been demonstrated to play important roles in abscisic acid (ABA)-activated multiple signal transductions, 

such as ABA-induced seed dormancy/germination, guard cell closure, ion tunnel regulation and stress acclimation. 

Meanwhile, plant PP2Cs have also been shown to be involved in signaling in wound response , development and 

pathogen resistance. As negative regulatory factors of many signaling events, PP2Cs can interact with kinases, other 

regulatory proteins, or direct1y combine with DNA to control expression of corresponding genes. 

Key words protein phosphatase 2C (PP2C); abscisic acid; stress response; development, resistance 

response 
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