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高等植物水分胁迫诱导的基因及其表达调控

用这明 末 群· 白永延汤章城

(中国科学院上海植物生理研究所 上海 200032) 

高等植物在生长发育过程中经常受到恶劣

环境的胁迫，很多环境胁迫如干旱、盐溃、低温

和高温等都表现为不同程度的对植物体内水分

状况的影响，因此，水分胁迫是高等植物面临的

主要环境问题。在长期进化过程中，高等植物通

过一系列的生理或发育的变化来响应环境的水

分胁迫。 高等植物对水分)J;J}迫的耐受性在一定

程度上具有相同的分子基础，很多基因的表达

受水分胁迫的诱导并在植物抵抗水分胁迫中起

作用。高等植物对水分胁迫的反应包括对水分

胁迫的感受、信号的传导 、基因的版活及随后

的一系列生理生化反应，具有复杂的调控机制。

关于高等植物抵抗水分胁迫的研究已有很多综

述[l-4] ，本文介绍高等植物受水分胁迫诱导表

达的基因及其表达调控的研究进展。

一、水分胁迫诱导表达的基因

水分胁迫下高等植物能特异地合成或积累

许多蛋白，这些蛋白进一步调节高等植物对水

分胁迫的生理生化反应。 根据对水分胁迫反应

的差异，可以把高等植物大致分为水分胁迫敏

感型(如拟南芥)和水分胁迫耐受型(如冰草)。

通过对水分胁迫敏感型与水分胁迫耐受型植物

的对比研究以及运用差异筛选技术研究同一植

物在水分胁迫前后的变化等方法已经找到了很

多水分胁迫诱导表达的基因川 ， 它们大致可以

分为植物营养组织中诱导表达的基因和植物种

子中诱导表达的 LEA ( La te-Emb ryogenesis­

Abundant)基因。

1. LEA 基因

高等植物种子成熟的最后阶段脱去 90 %

的水分 ，脱水状态将有利于种子在极端干旱的

环境中生存和传播 。 LEA 蛋白出现在胚发育的

晚期，随种子的脱水程度而增加，在种子吸水萌

动的几小时后消失。 LEA 蛋白的形成受发育

阶段、ABA 和脱水信号的调节。 LEA 蛋白主要

存在胚细胞的胞质中，具有很高的浓度，例如，

在成熟的棉花胚细胞中 .D7 LEA 蛋白占非细

胞器胞质蛋白质的 4 %(约 0.34mM) [5)。研究

表明，胚并不是在所有的发育阶段都具有相同

的抗旱性，这与 LEA 蛋 白的形成与积累有关。

在水分胁迫时植物面临的最主要问题是细胞组

成成分的晶体化，这将破坏细胞的有序结构，

LEA 蛋白具有高度的亲水性，它可以保护细胞

免受水分胁迫的伤害。长期以来，人们已经从不

同的植物中分离出了许多与干旱有关的 mR­

NA 和蛋白质时 . LEA 蛋白是最典型的一类。根

据几种植物中氨基酸顺序的差异，已经发现至

少有 6 组 LEA 基因的存在，许多 LEA 基因的

表达都受水分、渗透、低温胁迫和 ABA 诱导，

LEA 蛋白表达时序也和 ABA 变化相一致问。

2. 植物营养组织中诱导表达的基因

高等植物对水分胁迫的耐受性涉及一系列

的生理生化代谢途径，如水分吸收的维持或增

强;光合作用的保护;离子稳态的维持等 。 目前

已经研究的植物营养组织中受水分胁迫诱导的

基因包括糖代谢调节酶基因 ;合成各种渗透调

节因子(糖、脯氨酸和甜菜碱等)所需酶的基因、

· 美国 Salk 研究所.
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水jiñ道蛋白基因和离子通道蛋白等转运因子基

因 ; 细胞壁结构调节酶基因 ; 蛋 白合成、加工和

降解所需蛋白(酶)基因 ; 去毒性蛋白基因 (可溶

性环氧化物水解酶基因 、过氧化氢酶基因和抗

坏血酸过氧化物酶基因等 ) .;信号转导和基因表

达中所需的蛋白激酶基因、磷脂酶 C 基因和转

录因子等调节蛋 白基因;光合作用调节蛋白基

因(将 C3 光合途径转 变为 CAM 途径 );HSP

( hea t shock protein )基因;渗透素 (osmotin)基

因等 ，其中有些基因已经得到了克隆[3J 。 在上述

已知基因中，渗透调节物质合成所需基因 、控制

离子及水分流动的蛋白基因以及合成清除氧 自

由基所需物质的基因具有特别重要的意义，因

为它们是植物对水分胁迫耐受的生化代谢的主

要分子基础。过去人们研究水分胁迫诱导表达

的基因主要在高等植物(如拟南芥)中进行，但

研究表明，酵母菌和高等植物在水分胁迫响应

上具有相同的或相似的生化代谢途径，可以利

用酵母菌的各种突变体研究其代谢特性，寻找

与水分胁迫有关的基因。 进一步研究植物基因

的功能也可以用爪蜡卵母细胞系统进行，水通

道蛋白的功能研究就是利用这种方法完成

的川。

在研究水分胁迫诱导表达基因的基础上，

可以通过转基因技术进一步研究证实这些基因

的作用 ， 同时提高敏感植物对水分胁迫的耐受

性 ，例如 ，对合成脯氨酸、多元醇和果糖等这些

渗透保护因子的酶的基因进行转基因操作，使

其在突变体或敏感植物中超量表达或调节其表

达量，就可以提高敏感植物对水分胁迫的耐受

性。但是，单个基因的转基因操作对敏感植物耐

受水分胁迫能力的提高是有限的，因为植物对

水分胁迫的耐受性是由多个基因控制的数量性

状。另外 ，单纯地转移某一个基因往往形成此基

因的组成型表达 ，这可能会影响植物的某些经

济性状，因此 ，详细研究基因的启动子结构 .1i吏

转基因表达受水分胁迫诱导应该是植物抗旱基

因工程研究的方向。

二、水分胁迫诱导表达基因的调控

使用双向 PAGE 电泳技术研究高等植物

对水分胁迫的反应时观察到很多基因的表达具

有差异，这种基因表达的差异影响着植物对水

分胁迫的许多短期和长期的反应向。关于高等

植物对水分胁迫感受和信号传导的机制目前还

了解不多，但在胁迫下对许多基因的研究和分

析表明，在水分胁迫下植物基因的诱导表达涉

及多个专一性的启动子元件。高等植物水分胁

迫的分子响应可分为信号感受 、信号传导和基

因诱导表达等 ，敏感植物可能缺少这些途径中

的某一个环节凶。

1.水分胁迫的信号识别

一般认为，高等植物通过细胞失水及其随

后的膨压降低来感受外界的水分胁迫 。 研究表

明，在高等植物细胞质膜和细胞壁之间存在着

主动的相互作用，细胞膨压的变化将影响这种

相互作用，与细胞壁相互作用的质膜蛋白会发

生构象变化并将这种变化传递到细胞内时。 另

外，膨压减低也可能降低原生质体的体积 ，从而

激活一些伸拉型离子通道[门。

在单细胞真核生物酵母菌中高渗胁迫撒活

了促分裂素原活化蛋白激酶 (mitogen-activat­

ed protein kinase. MAPK ) 信号传导途径。

MAPK 包括 PBS2 MAPK 激酶 (MAPKK ) 和

HOGl MAPK. SLNl 基因产物在早期高渗胁

迫的识别中起作用，此基因编码一种原核型"双

组分"组氨酸敞酶 Slnlp [础。 Sln l p 是"感受 "蛋

白，对"感受调节蛋白 "Ssklp 进行磷酸化，抑制

其发挥作用。在高渗条件下，去磷酸化的 Ssklp

激活了 Ssk2p 或 Ssk22p (它是 MAPK 激酶的

激酶 MAPKKKs) [8J.激活的 Ssk2p/Ssk 22p 再

通过丝氨酸-苏氨酸磷酸化激活 Pbs2p (一种

MAPKK) • Pbs2p 随后再通过苏氨酸-酷氨酸

磷酸化激活 Hoglp(一种 MAPK ) 。最近又发现

了另一种"跨膜渗透感受因子 "-Sholp[叭

Sholp 可以通过 Sholp Src-homology(SH ) 3 域

与 Pbs2pSH3-结合位点的相 互作用激活
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Pbs2p ，随后再激活 PßS2-HOG 1 MAPK 信号

级联。在高等植物中也可能存在这样的渗透感

受机制。研究发现，高等植物中的 MAPKKK 、

MAPKK 和 MAPK(它们在 MAP 激酶信号传

导途径中起作用)分别与 Ssk 2p /Ssk 22p 、 Pbs 2p

和 Hoglp 同源，它们在水分胁迫信号传导中所

起的作用也与后者在酵母菌中的作用相类似。

目前从植物中已经分离了 MAPKKK 和

MAPK 的同源物，其中有些激酶的表达受渗透

胁迫的调节【9)。在高等植物中还存在着另一类

"双组分"组氨酸撒酶 ETRl ，它是乙烯信号传

导的受体(10) ， ETRl 是一种与 RAF 相关的蛋

白激酶，RAF 是 MAPK 信号级联的一个组分，

在 ETRl 的下游起作用，ETRl 具有一个感受

因子和一个调节因子。在拟南芥 tag cDNAs 序

列中已经发现了几种 ETRl 蛋白基因的同源

序列，其中一个可能充当与 Sln lp 类似的渗透

感受因子起作用。

2. 7.1<分胁迫的信号传导

(1)第二信使 在高等植物中很多与信

号传导有关的基因，如编码钙调素的基因、G 蛋

白基因、蛋白撒酶基因和转录因子基因等受环

境信号的诱导。研究表明，几种蛋白激酶和磷脂

酶的基因也受水分胁迫和低温的诱导[气从水

分胁迫下的拟南芥中已经分离了磷脂酶 C 的

cDNA-AtPLCl (11 ) , AtPLCl 具有磷脂酶 C 的

X 和 Y 结构城以及 EF 手形结构，这些结构与

B 型的磷脂酶 C 相似。在动物中，磷脂酶 C 的作

用是降解磷脂眈肌醇 4 ， 5-二磷酸，以产生第二

信使肌醇 3-磷酸(lP3)和二酌甘汕 CDG) ， IP 3

诱导 Ca2+离子释放进入细胞质，再进一步引起

细胞质的各种反应。这些结果表明，IP3 和 Ca2+

可能是水分胁迫信号传导中的第二信号。

(2) 蛋白硝酸化与信号传导 在真核生

物中蛋白磷酸化和去磷酸化是信号传导的主要

方式。研究表明，拟南芥中有两个编码钙依赖性

激酶基因的表达也受水分胁迫诱导，这说明它

们可能参与了对水分胁迫响应的磷酸化过

程(12) 。在 ABA 处理的小麦的种子胚和水分胁

迫的幼苗中发现了一种丝氨酸→苏氨酸型蛋臼

激酶，但这种擞酶的磷酸化底物还不清楚[川l口叫3)

可以通过研究各种植物中 AßA 不敏感型突变

体分析 ABA 在胁迫反应的信号传导中的作

用。在这些突变体中，玉米突变体 vpl、拟南芥

突变体 abil 和 abi3 得到了详细的研究，有关基

因也得到了克隆。研究表明，vpl 和 abi3 基因在

种子中表达，它们编码同源性的转录激活因

子[1川6) 0 VPl 蛋白需要 AßRE 以便于 EM 基

因的 ABA 响应性表达[11.17 ) 0 ABll 和 AßI2 基

因产物主要在植物营养组织中起作用，同时也

参与种子的发育，[15.16) 。因此，ABIl和 ABI2 基

因产物在水分胁迫诱导的基因表达的信号传导

中起重要作用。通过染色体步移方法已经克隆

了 ab il 基因。分析表明，它编码的蛋白与 2C 型

蛋白丝氨酸/苏氨酸磷酸酶有关，它也具有

Ca2+接合域 (EF 手形) [18.1气 ABIl基因产物在

气孔的关闭中起作用，它可以抑制保卫细胞

K+离子:ìil1道对 ABA 的敏感性(20) 。这些结果表

明，蛋白磷酸化在 ABA 响应的水分胁迫诱导

表达基因的信号传导中具有重要的作用 [H .J 5) 。

水分胁迫可以诱导小麦中 ABA 可诱导性

蛋白激酶(PKAßAl)的基因进行表达[2飞在拟

南芥的根中特异表达的蛋白激酶 (ARSK1)基

因也受水分胁迫和 ABA 的诱导[叫。研究表明，

这些基因的产物可以橄活 ADP 核糖基转移酶

井抑制蛋白撒酶 C 的作用[叫。上述结果进一步

证明了磷酸化在胁迫反应信号传导中的作用。

在酵母菌和动物中，MAPK 在细胞增殖和

胁迫反应的信号传导中起重要的作用。在高等

植物中，已经发现有很多蛋白嗷酶的基因涉及

MAPK 信号传导途径。在拟南芥中，已经发现

了 9 个编码 MAPKs 的基因，在系统发育研究

中也找到了至少 4 个亚类的 MAPK[9.24 ) ，其中，

ATMPK3 的基因的表达受水分胁迫的诱导。

另外两个在 MAPK 信号传导中编码蛋白激酶

ATMEKKl(编码 MAPK 激酶的撒酶 MAP­

KKK) 的基因和 ATPK19 (编码核糖体 S6 激

酶)的基因也受水分胁迫的诱导(9)0 MAPKKK 
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和核糖体 S6 激酶是 MAPK 的上游和下游调

节因子。这些结果表明，有一条 MAPK 信号传

导途径可能在水分胁迫的信号传导中起作用。

3. 转录调控

水分胁迫下植物体中很多 mRNA 水平的

变化说明了转录调控的存在，用 ABA 也可以

引发相似的变化，因此，对 ABA 诱导的基因的

调控研究比较引人注意。 目前已经发现，在水分

胁迫下至少有两条信号传导途径是依赖于

ABA 的。在水分胁迫下很多植物的内源性

ABA 水平明显增加，很多水分胁迫诱导表达的

基因同时也受外源 ABA 的诱导 ，这些基因在

它们的启动子区域都含有 ABA 响应因子

(ABREs) , ABRE (PyACGTGGC , Py 为瞟岭)
在 ABA 调控的基因表达中充当 DNA 顺式作

用因子[2， .26] 。在 ABRE 中存着 G-box 核心序列

(ACGT) ，它与逆境诱导表达基因的调控有关 ，

G-box 相关性 ABREs 在很多 ABA 响应基因

中都存在， ACGT 两侧的核背酸决定了 bZIP

(basic region leucine z i p per) 蛋白的接合特异

性[25.叫。 在拟南芥中受水分胁迫诱导表达基因

rd 22 的研究中发现， rd22 的表达是通过 ABA

起作用的 。 在 rd22 基因的启动子中含有 67怜

的 区域，它具有保守的 DNA 接合蛋白单元

(motiO ，如 MYC 和 MYB ，是 ABA 诱导基因

表达所必须的 ，在 rd22 基因中缺乏 ABREs[叫。

在 C. plantagÎlleum 的 ABA 诱导性基因

CDeT27-4 5 中也发现了一个启动子区域。另

外，在细胞核中也发现了 ABA 接合蛋白与

DNA 相互作用的活动[飞上述结果表明，水分

胁迫下 ABA 响应性基因的表达中可能存在干

旱诱导的或 ABA 诱导的转录因子。有两个互

不关联的转录系统对干旱和低温诱导的 ABA

响应性基因的表达起调控作用 z 一个是 由 ABA

直接通过 ABRE 起作用的，另一个可能涉及到

ABA 诱导性转录因子的重新合成。拟南芥的突

变体 aba 或 abi 中存在着水分胁迫和低温诱导

表达的基因，这说明有些基因的表达并不要求

ABA 的参与，但对 ABA 的处理却能响应[27] 。

rd29A 是干旱、盐、低温和 ABA 诱导表达的基

因，它的诱导表达至少有两个)1顶式作用因子:一

个是具有 9bp 保守序歹IJ (TACCGACAT) 的水

分胁迫响应因子(DRE) ， 它在 rd29A 基因对水

分胁迫、盐和低温的快速响应中起作用 。 rd29A

基因对 ABA 诱导的慢速响应由一个包含

ABRE 的因子决定。在大麦胚的三种 LEA 基

因的转录中也存在着依赖 ABA 和不依赖于

ABA 的信号传导途径[飞在干旱、低温和高盐

胁迫下诱导表达的基因如 kinl 、 kin2 和 rd 17

的启动子中也发现 了与 DRE 有关的单

元[28.29] 。这些结果表明 ，与 DRE 有关的单元存

在于不依赖于 ABA 的水分胁迫诱导基因中，

在水分胁迫的和正常的拟南芥的细胞核中已经

找到了与 9bp DRE 序列特异性作用的蛋白因

子，对这种 DRE 接合蛋白 的 cDNA 克隆将有

助于我们进一步了解水分胁迫诱导基因的调控

机制。

在高等植物中已经发现了几种外界激刺或

环境胁迫诱导的转录因子的基因，它们包括编

码 MYB 相关的和 bZIP 相关的转录因子基因。

通过差示筛选技术已经克隆了水分胁迫下拟南

芥中编码 MYB 相关蛋 白的 Atmyb2 基因[叫 ，

Atmyb2 是水分胁迫快速诱导基因，它也受高

盐和外掠 ABA 的诱导，在细菌中表达的 AT­

MYB2 蛋白可以与 MYB 识别序列相接合，这

说明水分胁迫诱导的 MYB 同源序列也能控制

水分胁迫和 ABA 诱导的基因表达。

4. 转录后调控

高等植物水分胁迫诱导基因表达的调控主

要在转录水平上进行，但也存在着转录后调控。

转录与转录后调控相互作用的典型例子是

CAM 途径的诱导，对此已有详细的研究[气 玉

米 pMAH9 cDNA 克隆编码了一个受水分胁迫

上调的转录子，这种蛋白能与 RNA 接合，说明

官可能在维持 mRNA 的 稳定中起一定作

用口1]。水分诱导表达的基因转录后的蛋白修饰

是另一类转译调控，它涉及到磷酸化机制，例

如，甜菜叶片中水分胁迫诱导的果糖-1， 6 二磷
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酸酶的修饰就涉及到磷酸化作用口气有一些水

分胁迫诱导的蛋 白酶也可能具有转录后的修

饰。

5. 下调 (down reg ulation)作用

长期以来，人们把注意力都集中在水分胁

迫对植物基因诱导表达的上调 (upregulation)

作用，即基因表达水平的增加，但研究表明，水

分 )J:JJ.迫对植物基因表达的调节也存在着下调

(dow川egulation) 作用 [3] ，例如，在研究 C.

ρla Jlta giJl eωn 时发现，水分胁迫下编码光合作

用相关蛋白的基因的转录表达具有下调调控作

用，以减少光氧化胁迫的危害[3)。研究发现，在

种子脱水过程中贮存蛋白基因具有下调作用的

启动子。另外，水分胁迫下西红柿营养组织组蛋

白 Hl 的转录活动有所增加，说明 Hl 组蛋白在

基因表达中起抑制作用[巧。

二 、 结 语

水分胁迫是影响植物产量的最主要因素之

一。通过对水分胁迫诱导表达的基因的研究我

们已经初步了解了高等植物对水分胁迫耐受的

分子机制。随着对高等植物耐受水分胁迫机制

研究的深入，将会有越来越多水分胁迫诱导基

因得到克隆和研究，水分胁迫的信号传导机制

及水分胁迫诱导表达基因的调控机制也将得到

深入的研究。由于高等植物对水分胁迫的反应

是数量性状，因此，未来的工作应该系统地研究

高等植物耐受水分胁迫的分子机制，通过突变

体分子遗传学研究，寻找在耐受水分胁迫过程

中起主要作用的基因，进一步深入研究其调控

因子。相信随着对高等植物耐受水分胁迫的生

理生化及分子遗传机制研究的深入，一定会对

植物抗旱基因工程做出新的贡献。
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酵母细胞周期调控的研究进展

林冷在生

(南京师范大学生物系 南京 210097) 

酵母细胞具有易于培养，遗传系统相对简

单而且清楚等许多优点 ，是真核生物细胞周期

调控研究的简单而有效的模型，其研究工作的

发展速度非常迅速，推动着哺乳动物和其他真

核生物细胞周期调控研究的进展。细胞周期调

控研究通常采用两类酵母即芽殖酵母 (Saccha­

romyces cerevisiae ) 和裂殖酵母 (Schizosaccha­

rouψ:es μmbe) 。这两类酵母在进化上并不相

近，其中裂殖酵母的基因顺序与哺乳动物有着

更大的相似性 ， 因而在真核生物细胞周期调控

的研究工作中更加受到重视。

在过去 20 年里，遗传学家和细胞学家各自

利用自己感兴趣的材料探索细胞周期调控因

子[1.2J 。从 1979 年第一个 cdc (ce ll division 

cycle) 基因在裂殖酵母中发现起 ，遗传学家一

直用酵母这种非常有利于遗传学方法研究的材

料来揭示真核生物细胞周期调控的复杂机制。

70 年代初， Hartwell 及其合作者∞分离出一些

温度敏感性突变株 (tempera ture-sensiti ve mu­

tan t) ，也被称为细胞分裂周期突变株。根据大

量实验结果观察， Hartwell 等提出酵母细胞的

运转受到一些与细胞周期调节有关的基因所控

制，迄今为止，科学家们已查明了多个与细胞周

期调控有关的基因。酵母细胞分裂的正常进行

依赖细胞周期各个进程的基因产物功能的正常

发挥。温度敏感性突变株在允许的温度下，这些

基因可以正常发挥作用，而在限制温度下这些

基因则失去活性，细胞分裂也停止。实验表明 ，

在细胞周 j町调控的研究历史中用酵母作为实验

材料曾极大程度地推动了细胞周期调控研究的

发展。在今后的研究工作中，酵母作为研究细胞

周期调控的好材料必然还将发挥巨大的作用。

一、酵母细胞周期的特点

一般真核生物细胞由一次分裂结束到下一

次分裂结束都要经历相同的变化阶段(即 G1 -

S-G2-M)周而复始地进行活动。细胞的这种

生长和分裂循环被称为细胞周期。

芽殖酵母在 G 1 晚期有 start 点，而在高等

真核生物中称 R 点 (restriction point)问。酵母

中的 start 点决定是否经历下一个细胞周期。一

旦细胞通过 star t 点就开始 DNA 合成以及一

系列连续的过程直到子代达到 start 点，外界因

素(营养缺乏、性激素等)不能阻止分裂的进行。

芽殖酵母细胞周期的限速过程是生民和蛋白质

合成，当细胞生长达到一定的体积就能通过

start 点。野生型单倍体的临界体积为 3归5μm3枉[4 J

生长缓惺的细胞其代时加长主耍由于在 start

点前的 G 1 期力1mt妖夭所致。子细胞需要较长的 G1

期。芽殖酵母 G1 晚期纺锤体极体 SPB (spindle

pole body)进行复制。 start 点的完成以 SPB 的

复制为标志，芽是通过 start 点的最明显的可见

标志。芽殖酵母在 S 期 SPB 已开始分开，到 G2

早期 SPB 已完全分开，纺锤体已经形成。芽殖

酵母 M 期染色体没有明显凝聚且核膜始终保

持完整 。 芽殖酵母的 SPB 包埋在核膜中而不象

高等真核生物那样位于细胞质中，这可能与核

分裂有关[川3叮]

裂殖酵母在 G1 晚期也有 star川t 点 ，但通过

s挝ta盯rt 点的细胞并没有进行 SPB 的复制，一直到
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