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脱落酸(ABA)是 20 世纪 60 年代鉴定的一种天

然植物激素，广泛存在于高等植物中。 ABA 在植物

生长、发育调节中起重要作用，如内源性反蒸发作

用、逆境胁迫的适应、细胞分化及种子发育与萌发等

生理过程。 ABA 如何发挥其重要作用，即 ABA 发

挥作用的分子机理已成为当今研究热点。

植物对信号作出反应依赖于植物体内由一系列

分子所组成的特定信号途径，通过信号分子的活化/

钝化，传递信号，调节植物的许多重要生理过程(如

种子萌发、植物对胁迫的适应等)。在对植物信号传

导途径的研究中了解到，促有丝分裂原活化蛋白激

酶(mitogen activated protein kinase, MAPK)是真核

细胞中普遍存在的信号组分，由创伤、非生物胁迫、

植物激素和病原体等诱导，并在植物信号传导中发

挥重要作用[1-5] 。最近研究发现， ABA 可诱导大麦

糊粉粒细胞中 MAPK 的快速、短暂活化[6] 。 另有文

献报道，在植物中 ABA 的生理功能与在动物、酵母

中 MAPK 发挥作用的生理过程之间存在着密切联

系。 ABA信号传导表现极强的组织专一性，不同组

织对 ABA反应不同。植物对环境胁迫的反应有时

经 ABA 获得，有时独立，因此有足够证据表明 ABA

信号传导途径与 MAPK 信号级联有关，如 type-2 蛋

白磷酸酶[7] ，表明 MAPK 可能参与 ABA 的信号传

导，并发挥重要作用。

一、 ABA 的生物学功能与 MAPK

ABA是一种重要的植物激素，在植物生长、发

育以及对逆境的适应[8，9] 中发挥重要作用。

在种子发育过程中，ABA 负责贮存蛋白的积累

与成熟种子脱水期组织的存活[川 1 ] 。在种子发育

期及成熟后， ABA 负责种子萌发的调节作用，既可

阻止种子萌发，也可诱导种子休眠。在种子自身萌

发过程中， ABA 可抵消赤霉素 (GA)诱导水解酶的

作用。 在种子发育过程中， ABA 可诱导种子分化，

促进胚的发育。 ABA 对于狼尾草(ρenniseteum )愈

伤组织分化或胡萝卡细胞培养物分化为胚是必需

的[12.13] 0 ABA也诱导苔草光合组织的分化，该分

化过程要求C-4 途径。

在种子成熟过程中， ABA 的作用与胁迫反应

(如对脱水作用的保护)中 ABA 的作用相关。除了

对这种内源胁迫反应中的作用外，ABA 也参与植物

对外源胁迫(如干旱或水胁迫[14] 、低温胁迫[15]及盐

胁迫[16] )中的反应。此外，ABA 可调节气孔的关闭

以阻止过量水分损失，也可诱导几个参与保护脱水

损害(如醒糖还原酶)基因的表达[17] 。

在真核生物中， MAPK 参与对渗透反应但声

休克的调节及细胞周期调控/分化等重要的生理过

程[17-20] 0 MAPK 可通过几种信号机制打破静止的

细胞周期，调节细胞分化[21] 。在种子萌发启始期，

ABA 可作为该活化作用的抑制剂。 GA 在调节萌发

时与 ABA作用相反，可活化处于萌发期的胚静止细

胞。 GA在燕麦中可诱导两种 MAPK 同源物的表

达[22] ，但 ABA 在这些基因表达中的效应还没有报

道。

关于在不同真核细胞间信号途径中的作用和保

守性，人们试图探索植物中 MAPK 在 ABA 信号途

径中的作用。目前，MAPK 信号级联的几个成分在

植物中已被鉴定，很多基因已被克隆，期待各自生理

功能的发现。

二、 ABA 信号传导级联

1. ABA 作用的组织专一性

ABA诱导的细胞反应依赖于细胞类型，ABA 作

用的靶细胞以气孔门细胞和谷粒糊粉层细胞为代

表。为了调节叶表面的气体交换，守卫细胞经历快

速的体积变化，对众多刺激(包括 ABA)作出迅速的

反应。糊粉粒细胞在种子萌发期可调节水解酶的合

成与分泌。与此功能一致，ABA 在门细胞渗透调控

中起重要作用。而在糊粉粒细胞中，ABA 的作用是

抑制细胞水解与凋亡[23]。在上述两种情况中，ABA

作用方式不同，但结果与所预期信号途径相一致。

在这两类细胞中，信号分子与细胞间游离钙浓度改
变[24] 、细胞间 pH[25] 、 K+ 离子通道活力 [26] 、 L-苹果

酸[27]和特定基因表达中的成分相似[ 28] 。然而，
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ABA在不同组织中对这些介导物的效应通常是相

反的。 此外，即使在一类细胞中，信号传导也可经不

同路线。 Allan 等[29] 发现鸭距草 ( commeLina ) 门细

胞的两类不同 ABA信号传导途径路线的证据 ，一个

参与细胞间 ea2 + 的变化，另一个不依赖于 Ca2+ ， 主

要依靠植物生长的温度。

ABA信号的组织专一性可通过 EraL 基因的组

织专一性表达来解释。拟南芥 eraL 突变株在萌发

期可加强对 ABA 的反应，该突变株明显包含一个在

法呢基转移酶的突变。在野生型植物中 ，来自法呢

基转移酶的mRNA仅在花芽中检测到，表明它参与

早期种子发育[30] 。法呢基转移酶参与特定蛋白(如

Ras) 和来自异源二聚体 GTP 蛋白的 γ 亚单位的法

呢基化。 这些蛋白经法呢基化后可被错定于膜脂蛋

白上，因而在信号传导过程中发挥重要作用。 由于

eraL 突变株没有活性法呢基转移酶，并且对 ABA过

分敏感，表明法呢基转移酶在 ABA 信号传导中起负

调控作用。

胁迫反应的信号传导不仅体现组织专一性，而

且在该组织中特定阻遏物可介导 ABA依赖/非依赖

性反应。 Shinozaki 和 Yamaguchi-Shinozaki 等[31]报

道，针对干旱和盐胁迫信号至少存在 4 个独立途径。

两个依赖 ABA，两个不依赖 ABA。一个 ABA ~F依

赖途径与低温胁迫的信号途径相关。

2. 磷酸化/去磷酸化

越来越多的证据表明，磷酸化/去磷酸化在

ABA 信号传导级联中起重要作用。 ABA 在糊粉粒

细胞原生质体中可激活 MAPK[6] ，此外 ， 相继报道

有关激酶和磷酸酶抑制剂对 ABA信号途径的作用 ，

但拟南芥 abil 和 2 突变株的特点阻碍了对 ABA 信

号转导路线中磷酸酶重要性的深刻认识，这有待于

研究的进一步深入[32-34] 。

三、 ABA 活化 MAPK

MAPK参与 ABA信号传导的最有力证据是在

大麦糊粉粒细胞中 ABA 可活化 MAPKo Knetsch 

等[6]报道 ABA 能在大麦糊粉粒细胞诱导以 MBP

为底物激酶的短暂活化，而已知孔1BP 是 MAPK 的

底物。 阳P激酶是否就是 MAPK 呢? ABA诱导的

酶活力可能与抗-ERKl 抗体发生免疫沉淀，经活力

分析，ABA诱导活力具有与 ERKl 相同的分子量。

ABA诱导活力能与抗.磷酸化 tyr 抗体发生免疫沉

淀。

最近，通过研究 MAPK 与小 GTP 结合蛋白之

间的相互关 系，发现 MAPK 的调节作用[35] 。

MAPK最初活化要求 R囚的活化[36] 。 通过另一种

小分子结合蛋白 Rapl 的结合才可获得持续活化。

有意义的是，表皮生长因子(EGF)和神经生长因子

(NGF)经一个或相同 MAPK诱导不同反应，但具有

不同活化动力学。 而 EGF 能诱导短暂活化， NGF

诱导这种酶的持续活化。按这个结果，在大麦糊粉

粒细胞中的快速短暂活化将有 Ras蛋白存在。在大

麦糊粉粒细胞中， R出类似蛋白的存在已被证

明[37] ，法呢基转移酶作为负调节子参与 ABA 信号

传导支持 GTP 结合蛋白参与 ABA 信号传导，但与

经 Ras 的 MAPK 的活化作用相矛盾。

ABA 是否也作用于其他组织 MAPK 的活化

呢? 从己了解信号传导中的差异看，MAPK 很可能

在其他器官/组织表现不同的方式，或根本不参与。

如果 MAPK 信号反应在其他器官/组织存在，那么

MAPK 短暂活化很难被检测到。 大麦糊粉粒细胞

是由同一类细胞组成的遍在组织，其原生质体可同

时对 ABA 和 GA 作出反应，区别于系统快速、短暂

的活化[38]。在大麦未受损糊粉层，由于糊粉粒细胞

活化受时空调节[39] ，这个短暂反应的特点可通过同

一方法检测。 但即使同一反应在体内的门细胞或胚

中存在，也将很难在单细胞水平建立这样的信号途

径。

Mori 和 Mω证明其他 MAPK 参与 ABA 信号

传导[40] ，他们发现 3 种来自蚕豆 ( Vicia faba ) 46 、

48 、49Kda 的沁1BP 在门细胞原生质体中是有活性

的。 48Kda 蛋白由础A 强烈诱导，在剌激 10min 后

达到最大活力 。 其活力不能用抗磷酸化醋氨酸抗体

免疫 沉淀， 表 明它不是 MAPK。而 46 、 49KDa

MAPK 有活性时，可经抗磷酸化酷氨酸免疫沉淀，

表明它们是 MAPK。它们的活化可由础A轻微诱

导 ，但似乎对于 ABA介导的气孔关闭不是重要的。

由 础A介导的非生物胁迫(如低温、干燥和接

触)作用拟南芥中 5min，可诱导 MAPK 同 源物

ATMPK3 的基因表达[ 1 ]0 ABA 是否影响基因表达

水平还未见报道，已发现在茵稽中由低温和干燥诱

导的 MMK4 MAPK 的活力， ATMPK3 与首稽的

MMK4 严格相关。 盐、热和 ABA 对 MMK4 活力没

有影响，可能这个 MAPK 在 ABA 非依赖信号传导

路线类型 4 中发挥作用[31] 。其它环境因子(如铁离

子缺乏可引起拟南芥形态和生理的变化、三价铁离

子可通过水稻原生质体 ABI1 途径影响 ABA 的信

号传导)也可影响 ABA 的作用[41 ，42] 。
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四、蛋白磷酸酶在 ABA 信号

传导的作用

1. PP2C 基因的断裂可引起 ABA 不敏感性

ABA信号传导研究的主要突破是在拟南芥中

编码磷酸酶类型 2(PP2C) 的 ABI1 基因和 ABI2 基

因的发现。拟南芥 abil 和 αbi2 突变株在几种组织

中对 ABA 反应被削弱 ， abi2 除了对干旱生根和某

一基因诱导外，有与 abil 相似表现型。 两个表现型

都表现出降低了的磷酸酶 2C 活力 [32.43 -45] 。

2. ABI1和 AB口磷酸酶对 MAPK途径的调节

拟南芥 ABI1和 ABI2 的基因与来自茵稽的

MP2C基因表现出很高的同源性，在该基因产物中

心区 200 个氨基酸残基中大约有 42%一致。不同

PP2C 的相似性仅限于中央催化区，表明它们对底

物是保守的，但磷酸酶的调节有差异。 孔。2C 基因

能钝化酵母 MAPKKK(STEll)对渗透压的反应 ，具

有MP2C抑制胁迫诱导 SAMK 途径的证据。这一

结果与出芽酵母中的 PP2C 基本功能一致，表明

MAPK 途径的负调控负责对非生物胁迫的适
应[7.46] 。

3. PP2C 位置

ABI1和 2 突变株影响 ABA 反应，表明在分化

成特定组织路线之前的某一位点，即在 ABA信号传

导路线中的早期发挥作用[47] 。另外，有可能共用某

一部分信号途径，但可能用不同受体[27] 。 有意义的

是，ABI1和 ABI2 PP2C蛋白的过表达和 PP2C 活力

的抑制都将封闭拟南芥叶片原生质体中 ABA 依赖

性基因表达。 而 Sheen 研究表 明 ABI1 、 ABI2 和

AtPP2C(第三个来自拟南芥的 PP2C)作为 ABA 信

号传导的负调节子有多余的功能。

ABI1编码的磷酸酶在其 N 末端区包含一个

EF-臂，负责 ea2 + 的调节。 然而，没有钙的结合，也

没有检测到对钙的敏感性。 ABI1活力对质子和模

离子浓度很敏感，这种对 pH 的敏感性为解释 ABA

诱导的 pH 变化和 ABI1在 ABA 信号传导中的作用

提供了线索。

应用激酶和磷酸酶抑制剂的研究为磷酸酶参与

ABA 信号途径提供了证据。在大豆和 Pisum

satium 门细胞中冈田酸 (Okadaic acid )加强慢离子

通道活力和 ABA 诱导的门细胞关闭。 K252a 可抑

制这两个反应[48 、49 ] 。 然而， Pei 等[50]在拟南芥门细

胞中发现了与此相矛盾的结果，冈田酸(Okadaic 

acid)抑制阴离子通道的 ABA 活化。 不论体现这些

机制的结果如何，但总的说明在 ABA信号传导途径

中包含几种磷酸酶和至少一类激酶。

Heimovaara[5 1 ] 等报道大麦糊粉粒原生质体中

的具有氧化苯肺(phenylarside oxide , PAO)的酷氨酸

磷酸酶抑制引起几种蛋白质的超磷酸化。用 PAO

处理这些原生质体可减少 ABA 诱导的基因表达和

ABA 诱导的 MAP 活化[6] 。 酷氨酸磷酸酶活力对于
由 EGF 活化的 MAPK 是必不可少的[52] 。拟南芥

醋氨酸磷酸酶基因已被克隆，其表达可被盐胁迫诱

导，但可经冷处理消除。 最近， Lorenzo 等[53] 报道，

在休眠的拟南芥种子中， ABA 与 PP2C 诱导的种子

休眠有关，并且 PP2C 的表达具有明显的组织专一

性。

五、结论

ABA在大麦糊粉细胞粒中可诱导 MAPK 活

力，该活化作用与由 ABA 专一诱导的基因表达相

关。 MAPK 暂时活化和由 ABA 诱导的 rad-基因表

达可被 PAO 抑制， 表明动物醋氨酸磷酸酶在专-

.MAPK 上游起作用。 与动物 MAPK 调节相似， Ras 

参与 MAPK 活化。

在糊粉粒细胞，由 ABA 活化的 MAPK 是

MAPK 参与 ABA 信号传导的惟一证据。 然而，有

证据表明 MAPK 级联参与其他的 ABA 反应。

PP2C与酵母中调节 MAPK 的磷酸酶明显相似，且

对大多数 ABA 反应是基本的， P凹C提供了一个最

基本的联系 。 最后，法呢转移酶被认为可调节 Ras

蛋白功能。反过来，R出可调节 MAPK 活化。

所有这些有理由让我们认为 MAPK 参与 ABA

作用，而不仅仅是在大麦糊粉粒细胞中，然而，ABA

信号传导的复杂性表明，如果所有 ABA 信号级联都

包括 MAPK，那么它在不同级联中的位置和作用将

与 ABA作用本身不同。

摘要

ABA在调节种子发育、参与对逆境胁迫的反应

中发挥重要作用，使其成为当今研究热点，特别是对

ABA 与 MAPK 相互关系的研究。 本文就 ABA 生

物学功能及其与 MAPK 的关系、ABA 信号传导级

联分子组成 、ABA 信号传导中的磷酸化、MAPK 与

ABA 信号传导等方面的最新进展予以综述，以对

ABA所发挥重要作用的分子机制有深入的认识。
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核果类果树原生质体培养研究进展

吴延军善 ** 张上隆 督 徐昌杰赘 张岚岚普

(铃浙江大学华家池校区园艺系 杭州 310029 *. 安徽农业大学园艺系 合肥 230036)

从 20 世纪 70 年代初首次从烟草原生质体成功

地培养出再生植株以来，至今已有 250 多种高等植

物的原生质体培养获得成功。 原生质体是"裸露"的

植物细胞，具有全能性，能在适应的培养条件下诱导

再生植株。同时，由于没有细胞壁的障碍，原生质体

能够直接高效地摄取外源 DNA 或遗传物质 、各种

细胞器甚至细胞核;又可以与异种原生质体经诱导

融合而形成体细胞杂种。 这些特性不仅大大提高了

育种效益，而且使亲缘关系较远 、常规育种不可能进

行的许多杂交组合成为可能。
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