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植物激素与基因表达

刘愚

(中国科学院上海植物生理研究所)

30 年代植物激素研究发展很快， 领先于

动物激京的研究。但是最近 20 多年来人们对动

物激素及其作用机理了解的进展都超过了植物

激素。 60 年代发现 "快速反应" ， 使得许多研

究者致力探讨生长素控制l植物细胞扩大的直按

作用， 削弱了对基因表达调节的研究方向 。 结

果整个 70 年代植物激素作用机理的研究处于

徘徊状态。随着分子生物学的掘起， 在动物激

素分子生物学研究成果的冲击下， 70 年代末、

80 年代初终于意识到基因表达同样是植物激

素作用的重要优点。 几年来事实证明运用分子

生物学理论和技术同样有力地推动了植物激素

的研究 ， 在调节基因表达方面取得了很大的进

展。

-、 GA(赤霉素)控制的 α一

淀粉酶合成

1. GA 诱 导 α-淀 粉酶 mRNA 的形成

GA 控制的 α-淀粉酶合成是激素对基因表达作

用的研究中最早和最多的一个系统。麦粒|蜒7]\.

膨胀 ， 胚巾合成 GA 扩散到iJJ民乳四周的糊粉

层。糊粉层细胞在 GA 作用下合成 α一淀粉~íJ

( 及其它水解酶类 ) ， 分泌至IJ 胚 乳使淀粉等水

解， 供给军l þ子萌发所需的能量和物质。 当去拌

胚H才 ， 无胚种子失去 GA 来源 ， 糊粉层细胞

便不会产生 α一 淀粉酶，不能水解胚乳的淀粉。

如果外游、加入 GA ， 糊粉层细胞中酶重新合成

和分泌 。 Varner 和 Jacobsen 两个 实验室的经

典工作证明 [ 1 λ] ， GA 促进 α一淀粉酶生成与- 可

翻译的 mRNA 水平 变化一致。 GA 诱导的 α一

淀粉酶生成的时间曲线在无胚利l子和分离的脚j

粉层细胞体外试验中是一样的 。 Muthukrishan

等[3](1 98 3 ) 从大麦分离得到的 α-淀粉酶mRNA

制备 cDNA 克隆作为探针与糊粉层 RNA 杂交

证明:加入 GA 1 小时后糊粉层细胞中淀粉酶

mRNA 开始积累，持续几小时后很快下降。 说

明糊粉层细胞中没有贮 藏的 α一淀粉酶 mRNA ，

它是在 GA 诱导下重新合成的 。

2. 同功酶 α一淀粉酶具有许多 同功酶 ，

根据它们在凝胶电泳中的表现、 对 pH 的 稳定

性 、免疫性以及 Ca++ 的需要等至少可分为两大

类群[叫。 运用各种 b rJ功自iJ cDNA 克隆探针检出
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GA 对每类同功酶 mRNA 说导生成的时间曲线

和剂量反应部不相同。看来尽管 GA 在转录水

平上控制 α一淀粉酶台成 ， 但对 各种同功酶作

用的细节还不一样，可能是独立的，而同一类

中是同步控制的 。

3. ABA(脱落酸)的拮抗作用 大麦种子

中 ABA irtJ ;ijlj G A 诱导的 α一淀粉酶生成已有许

多报道 ， Jacobson 丰IJ Beach (985)( 5 ) 用 GA 处

理大麦糊粉JZ:细胞原生民 体，诱导 α-淀粉酶

形成和积累 ， 在 GA 同时加入 ABA 取消了 GA

的作用。各种处理后分离出的细胞核体外基因

表达(核取出试验 ， n uclear run-off) 中也看到

GA 抑制总 RNA 和 rRNA 转录 ， 促进 α一淀粉

酶和 PHVI4 mRNA 的转主r( ; 加入 ABA就抵消

了 GA 的 作用， 说明 ABA 与 GA 的 拮抗作用

发生在转录水平上。最近 Nolan 等 ( 6) 报道在

GA 诱导 α 淀粉酶 基因 转址不 同时间加入

ABA ， 作用 不一样 ， /q' 各类同功酶的作用 也

不一样，除了在转录水平上拮抗 GA 作用外，

还降低 mRNA 的稳定性。

4. Ca ++ 的作用 早期试验表明 Ca+ + 能

促进 GA 诱导的 α-淀粉酶等水解 酶形成 和分

泌 ， 特别是生成高 pI 同功酶所必需。 Deikman

和Jon臼 (1 98 6 ) (8)用高低 pI 两类 同功酶 mRNA

核音酸顺序的 cDNA 克隆研究 大麦糊粉层中

GA 和 Ca++对 α一淀粉酶 mRNA 积累的影响，看

到IJ Ca + + 在转录水平上对两类酶都没有作用。

可能它对高 pI 同功酶生成 的影响是在更后的

步骤(翻译后或分泌〉 中起作用 (9 ) 。

5. 蛋白质因子及 其它因素的作用 CH 

( , ;~己曹先亚胶〉是常用的蛋白质合成抑制剂，抑

制 mRNA 翻译生成蛋白质 ， 不致影响 mRNA

的生戚。但是在无胚大麦糊粉层系统中不同时

间加入 CH 以及干扰蛋白质合成的氨基酸同系

物 S一2一氨乙基一L一半脱氨酸时，发现它们能抑

制 GA 诱导的淀粉酶 mRNA 形成。 GA 处理时

加入 CH 愈晚其抑制作用愈小。当 CH 与 GA

同时加入时 ， 完全抑制 mRNA 生成，说明 GA

诱导淀粉酶 mRNA 合成n，j- 还有 真它 为诱导淀

粉酶 mRNA 生成所必需 的蛋白质 形成 ， 所以

加入 CH 抑制 蛋白质 合成也就抑制了淀粉酶

mRN水 生成(9 J 。丁酸盐也能在转术水平上抑

制 mRNA 生成。

GA 控制 α一淀粉酶作用总结如下图z

固 1 GA 控 制 α一淀粉酶生成

可能的机制
(根据 Parthier l 叫修改)

二、生长萦对基因表达的

快速调节

C3. - ' 

1 . 植物对生长素的反应 一般分为快反

应和慢反应两类 : 细胞扩大 ( {I申长 )就是一种快

反应，捕后期 10-2 5 分钟， 另一类慢反应 ，

如细胞分裂、分化、形态建成 ， 捕后期几小时到

几天。 细胞伸长反应的快速性常常用来研究激

素作用的初始机制 。 对生长素作用机理的解释

有两种假说， 60 年代初 Key 等人就提出过"基

因表达活化"假说 ，认为生长辈调节着指导生长

过程所必需的蛋白质合成的 mRNA 形成。当

时曾被广泛接受 、 而且得到许多实验支持。但

是， 限于当时分析技术无法检出 10 到 2 5 分钟

内 mRNA 和新形成的特殊蛋白质的变化，更

无法证实它们 就是促 进生长的原因。因此 70

年内人们的注意力转向"酸生长"假说:由于生

长素剌激结合在膜上依赖 ATP 的质子泵 ， 分

泌质子作用于细胞壁 ， 降低纤维分子 rl'1J 氢键结

合度 ， 或增加壁酶活性 ， 使纤维松弛引起伸长

生长。但是一直没有实验能证实 生长素对 H+

泵的直接作用，相反生长亲诱导的 H+ 分泌能

被蛋白质合成抑制剂所抑制， 表明生长素可能

通过某些新蛋白质合成而间接剌激 H+ 分泌。

Vanderhoef 和Dute( 19 8 j )(11)纣含两种 假说提

出生长素诱导生长包括向个时仙 ， ZI--liJ 相中
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反应快速而j短暂，是生长素诱导 H+ 分泌的作

用。 苦;二个 I1-J 捆是与初始反应区别的对基因表

达的作川，有较长的滞后期 ， 表现为持久和稳

定的生 长反应。这个 "酸化一基因表达" 学说，

还是基于生长素不可能在短时间内作用于基因

表达的认识。

2. 生长索 快速 语导 mRNA 合成 由于

分子生物学技术的进展 ， 放射免疫以及 PAGE

等配合可以非常灵敏地检出件:夕1、翻译系统中新

生成的微 民的蛋白质， 从而鉴定 mRNA 的变化

以及 DNA 分肉 、重组、 克隆和杂交等技术应用，

直接检出新生成的 mRNA ， 有可能重新审察生

长素诱导 H + 分泌和 mRNA 合成之间的关系。

Theolog is 实验室 用豌豆 上胚轴切段为材

料在有或没有 IAA 的谣液中保温， 不同时间

后取样， 分内 提取 Poly (A) +mRNA， 进行体

外翻译。 片j 双向 SDS-PAGE 分析 358_蛋氮酸

标记的翻译产物。 他们发现生长素处理 6 小时

后， 新出现 6 个体外翻译产物〈蛋白质 ) ，有 6

个新的 mRNA 形成 [ 12 J 。 每 1 和 ~2 在 处理 2 小

时后增加 ， 他们称为迟的 IAA 调节的 mRNA

(Late I AA- regulated mRNA时， .6 在 30 分钟

后增加 ， 而 飞， .4 和巧在 20 分 钟内就增加

了 ， 它们 是早 的 IAA 调节的 mRNA(Early

IAA-r吨ulated mRNAs) 0 cDNA 杂交选择实

验表明 lAA 处理 10 分 钟后 pIAA 4/5 mRNA 

增加就能被检出 ， pIAA 6 在 2 0 分钟后才开始

累积。 没有 IAA 的对照 2 小时内表达水平一

直很低， 非 IAA 诱导的 pWll mRNA 处理和

对照间没有差异 ( 图 2 ) [1 3 J 。

Guilfoyle 实验室以 菜豆下胚 柑!切段为材

料用 50 μ 2 ， 4-D 处理 ，得到上述类似的结果。

生长素处理后 15 分钟，就检出分子量 25 kd 的

体外翻译产物 ， 30 分钟后有 8 种 ， 45 分钟后有

9 种 ， 6 0 分钟后 10 种 体外翻译产物增加 [14 J 。

他们还在玉米胚芽鞠中发现 IAA 处理后至少

有四种 mRNA 诱导生成 ， 其中两种在处理后

10 分钟便能检出 [1 5 J 。

所以 ， 豌豆上胚轴 中 IAA 诱导 mRNA 增

60 

40 

20 

')! 

E曲

8 

Il IAA4/5 

plAA6 

时间 t 分 }

图 2 IAA 诱导 mRNA 生成的
时间动态[叫

加在处理后 10-15 分钟内出现，早于细胞伸长

开始 (滞后期 21-23 分钟)。菜豆 下胚轴系统

中生长素诱导的 mRNA 滞 后期与 Vanderhoef

和 Stahl (1 9 75) 测定的细胞扩大滞后 期 (11. 8 

分)相近。 最近核取出实验表明 ， mRNA 生成

的滞后期只有 5 分钟， 15-30 分便达到最大

表达[ 1 6 J。这些反应 之快 ， 可与哺乳动物及昆

虫激素快速诱导 mRNA 相 比 拟 ， 这是近年来

植物激素研究中引人注目的进展之一。

3 . 专一性 生长素调节的基因表达十分

专一， 在菜豆胚芽核罚出实验中，具有生长素活

性的 IAA ， 2 , 4- D , NAA , 245-T 等诱导 IAA

专一的 mRNA， 而没有活性的结构类似物色

氨酸、呵!睐乙自主、环己皖乙酸等没有或有很弱

的诱导作用[1 7] 。 其它激素如细胞分裂索、 GA、

ABA 、 乙烯等都没有作用 [ 12 ， 坤， 1 7 ] 。

4 . 蛋白质合成抑制剂的作用 Theologis 

等发现蛋白质合成抑制剂 CH， emetine (口士 根

碱〉和 anisomycin (菌香霉素 )在蜿豆上胚轴中
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能模拟 IAA 的作用 ， 诱导 pIAA 4/5 平11 pIAA 6 

mRNA。表明 IAA 诱导的基因表达证受一个

快速周转的蛋白质控制(抑制J)，当 CH 等抑制蛋

白质合成就促进 (模拟)mRNA 的生成[' 8 ]。但在

菜豆组织中蛋白质合成抑制剂去[J 抑制J pGH ,.2'4 

mRNA 形成 ， 对 pGH3 没有影响 [1 7 ] 。

5. H+ 不能 诱导mRNA 形戒 由于生长

素能促进 H+ 分泌而且常被认为是其原初作

用 ，那么 H+能否诱导 mRNA 形成呢?Ceru1enin

是一种脂肪酸生物合成抑制剂， 饥酸盐是细胞

膜上 H+-ATP 酶的抑制剂， 甘露醇能阻碍 H+

分泌和细胞扩大， 它们都能抑制生民素诱导的

H+ 分泌 ， 却不能抑制生长素诱导的 mRNA 累

积肘， 19]。壳捡霉素 (Fusicoccin ) 剌激 H+ 分

泌 ， 不促进 mRNA 形成 ， CH 抑制 H+ 分;必却

促进 mRNA 形成。这些事实否定了生长素请

导 H+ 分泌和 pH 改变在生长素快速诱导

mRNA 形成中起作用。

6. mRNA 形成 ， H+ 分泌和细胞扩大之

间的关系 Theo1ogis ( 1986) [18] 总结了近年来

的研究成果重新审查"酸生长"理论。 从时间进

程看 ， 豌豆组织使用生长素后 10 分钟内诱导

mRNA 增加，比诱导 H+ 分i必早 5 至 10 分钟 ，

比细胞扩大早 11 至 14 分钟。 据此他提出新的

假说:

IAA→诱导 mRNA-，.H+ 分泌→细胞伸长

尽管诱导 mRNA 所编码的蛋白质如何控制J H + 

分泌还不清楚，这个假说还有待证实 ， 但它一

改以往观念，说明生长素原初作用就包括对基

因表达的调节。

三、乙烯对成熟基因的调节

1. Z烯与果实成熟无论是跃变或非跃

变型果实乙烯作为成熟激素对成熟有关的代谢

活动都有相似的促进作用 z 剌激呼吸|二升，叶

绿素分解，水解酶类，半乳糖酷酸酶 (PG) ，

纤维素酶等活性增加。 跃变型果实成熟时乙烯

大量增加 ; 外源乙烯诱发或加强成熟作用 ; 乙烯

生成抑制剂(氮氧乙酸AOA ， 集基乙炜基甘氨

酸 AYG)抑制乙烯生成推迟成熟1 从果实中除

去乙烯抑制成熟; 乙烯作用的 拮抗物(C02 ，

Ag+ ，降冰片二烯 NDE)也抑制成熟。这些事实

说明乙烯调节控制 成熟的作用 [20 ， 21 ] 。而且 ，

我们在番茄成熟过程的任何阶段加入 NDE ， 抑

制 PG 出现或增加 ， 说明不仅发动成熟需要乙

烯，整个成熟过程一直依赖乙烯的作用 [ 21] 。

2. 成熟基因及其表达 Grierson 及其同

事们 [22) 番茄体外翻译实验发现，绿色未熟果

实中存在 的某些 mRNA (至少有六科1 ) ，随果

实成熟而减少和消失，同时 出现许多新 的

mRNA。从成熟果实中提取的 Po1y(A) +RNA

反转录获得 cDNA，引入细菌质粒 pAT 153 中

pst 1 位点，再用以转化 E. coli C 6 00 ， 建立

146 个克隆的基因文库 ， 并利用分子杂交进行

分类， 鉴定了与成熟有 关的克隆[叫。 5 个

mRNA(PTOM 5, 6, 13, 36 和 39)仅仅在成

熟的果实中表达，不存在于叶片、根和未熟的

果实中，它们 在成熟时增加几百倍。其中

PTOM 5, 6 编码 PG o PTOM 75 和 137在成熟

和未熟果实、 H十片、 根中都能表达 ， 果实成熟

时增加几倍 。

fiZ梨成熟过程中纤维素酶增加与番茄的

PG 相似为果实软化的主要酶 ， 用纤维素酶的

cDNA 为探针检出成熟时纤 维素酶 mRNA 至

少增加 50 倍 [24 )。

3. Z烯对基因表达的作用 乙烯处理未

熟的番茄果实后某些 mRNA 消失了，另一些

mRNA 重新合成增加。体外翻译和 cDNA 杂

交实验证 明 乙烯 处理 后出现的 mRNA3 与
PTOM 5, 6, 13 同源 ， 前两者编码 PG ， 后者

可能与乙烯自我催化有关[ 25 ) 。最近 Linco1n 等

(1 987)[26) 用 1 0 ppm 乙烯处理绿熟的番茄果实

0.5 小时后开始取样， 样品与 成熟度 MG4 果

实的 mRNA 建立的 cDNA 克隆进行分子杂交 ，

发现孔，瓦， E1H 和 J 49 mRNA 1'E 3 0 分钟

内开始增加， 2 小时后都显著地超过了对照(图

3 )。 其中 E17 cDNA 与蛋白酶抑制因子 I 基因

DNA 顺序有 67% 同源， 所以可能与组织伤害
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> 、, 

时间(小时)

图 3 Z烯处理锈导 mRNA 生成(26]
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固 4 番茄果实发育过程中Z烯
生成速率 (A)与 mRNA 积累[2 6 ] 1

有关， EH 可能代表 PG 的 mRNA ， 8 小时内

不增加 。 考虑到乙烯扩散进入组织所需的l时

间， 达到 50 %浓度至少 15 分钟，所以乙烯诱

导基因表达与生长素快速诱导作用速度差不多

(参见第二节) ， 也能快速调节基因表达。 同

时， 不同基因反应的时 间差异很大 ， PG 诱导

需要 8 小时以上( 图 3 )。这些基因的表达还依

赖于果实发育阶段 (图4)。乱， 8川在 MG3 开

始表达，显然是由于乙烯浓度增加所诱导，而

J40 和 El 7 在 MG] 就开始表达， 在乙烯大量生

成之前。加入乙烯作用拮抗齐IJ NBD 时，所有

基因表达都被抑1M，说明 J49 和 El 7 是由于组

织对乙烯敏感性增加而对基础乙烯反应，也是

受乙烯诱导而表达。

四、结束语

其它许多系统中都已证明植物激素参与基

因表达的调节， 如细胞分裂素对 RuBP 援化酶

基因 、 硝酸还原酶基因， ABA 对胚胎发生和

种子发育中专一基因表达的调节 [川，叫。大量

的研究结果支持早已提出的论点: 诱导 RNA

和蛋白质合成 ， 调节专一基因表达也是植物激

素的基本作用 。 特别是最近生长素 、 乙烯的研

究表明植物激素对基因表达调节的快速性 ， 足

以解释"快反应"。

尽管已经取得了许多重要进展， 激素对基

因表达的研究还有大量问题等待回答:

1. 植物激素如何启动转录过程， 其分子

机制如何? 包括对启动子 、 调节顺序的作用 ，

RNA 聚合酶和 DNA 异构酶的活化， mRNA 修

饰和加工及其稳定性的影响 。

2. 如何确定和解释同一细胞中不同激素

在基因表达同一步骤中的力n合作用和拮抗作

用 ? 以及同一激素在同一类细胞中一定时间诱

导活化某些基因而抑制另一些?

3. 激素作用下表达的产物(蛋白质) 与生

理反应之间的关系必须确立。

摘要

本文综述了植物激素调节基因表达研究中
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的一些最新进展 ， 着重 阐明 GA、 ABA 等到

α一淀粉酶基因表达，生长萦剌激细胞生民以及

乙烯对成熟基因表达的阴节。生长素和乙烯诱

导专一基因表达的快速性可以解释"快反应" ，

表明植物激素初始作用可能包括对基因表达的

调节。
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癌细胞抗药性的分子基础

f尤 鼎 式

( 中国科学院上海细胞生物学研究所)

肿瘤化疗过程中的最大障碍之一， 乃癌细

胞产生抗药性。近年来， 关于癌细胞抗药机理

的研究已取得了重大进展， 一系列具有抗药性

的细胞突变株、 系已在体外建成[ l -5]，从 而促

进了对癌细胞抗药机理进 行广 泛而深入 的研

究。 由于近代分子生物学及基因工程的快速进
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