
编码叶绿体蛋白质的某些核基因

林标扬 白 永豆豆

(中国科学院上海植物生理研究所)

高等植物叶绿体中许多重要的蛋白质是 φ 6 个基因 .

由细胞核基因组编码 . 这些基因在核内转录出 根据双子叶植物的豌豆 [2 ， 7 ] 、 矮牵牛[1] 、

的信使 RNA 转运进细胞质 ， 并在核脑体上翻 i 大豆 [4]和单子叶植物的小麦 [ 3 ] 、膨胀浮萍[町等

译成蛋白质， 这些蛋白质是无活性的前休，它 的小亚基基因顺序分析可以得到以下几个 特

们被运输进叶绿体时才转变为成熟的有功能的 点z

蛋白质，后者与叶绿体基因组编码的蛋白质共 .、 1. 小亚基基因都有内含子(lVS) ， 数 目 因

同组成有活性的酶和其他有功能的蛋白质.由 植物而异，小麦有 1 个 ， 烟草有 3 个 ， 豌豆则

于存在这样特殊而复杂 Ij号核质关系 ， 这类基因 有 2 个 ( 图 1 ) . 豌豆的 5 个小亚基基因 ( rbc S 

的结构极为特殊，它们的表达受到精细的调 3 A , 3 C , E 9, 3.6 , 8 . 0)的两个内 含子位置

节. 近年来关于细胞核的这类基因的研究进展 相同，但 rbc S 3A 的 IVS-1 较大 ， 并有高度变

很快， 尤其是关于 1 ， 5一二磷酸榕嗣黯援化酶/

加氧酶的小亚基和叶绿素 a/b 结合蛋白的基因

研究最为详细而深入 . 本文着重介绍这一领域

的最新进展。

-、 1 ， 5-二硝酸核嗣幢楼 佑'酶/加氧酶

(Ruhis co )小亚基基因 (rbc S) 

Rubisco 是高等 植物光舍作 用中同化

CO2 的一个关键酶，占叶细胞总蛋白量的一半

左右， 该酶由大亚基和小亚基组成， 大亚基基

因位于叶绿体基因组上，而小亚r基因位于细胞

核基因组上，核基因转录 Fi可 mRNA 在细胞质

中合成小亚基前休分子，进入叶绿体后除去转

运肤(-transitpeptide )转变为成熟分子 ， 然后与

大亚基装配成全酶.

Rubisco 小亚基基因是由 多基 因家族所

编码. 在矮牵牛[1] 、 豌豆 [ 2 ] 、小麦 [ 3 ]、大豆川

和膨胀浮萍 [ 5 ] 等的细胞核 DNA中均发现有多

个拷贝的小亚基基因，如矮牵牛的小亚基多基

因家族至少有 8 个成员[l ] ， 膨胀浮在有 13 个
成员 [ 5 ] ， 根据成员之间的同源性而分成亚族 ，

如矮牵牛的 8 个小亚JE基因可afj为 3 个:Æ族 ，
其中两个亚族只有 1 个基因， 第三个亚族则有

化[ 6 ] 。此外， 矮牵牛小亚基 ssu 11 A 有两个

内含子，而 SSU 8 则有 3 个内含子 ， 两个位置

相同， 第三个内含子位于蛋白质的高度保守区

域，。

2. 小亚基基因有很大的l同拟忡。 如矮牵

牛'的 SeY_U 11 A 和 ssu 8 编 1j.lb 区的 il~lj 源 性 达

89% ， 成熟肤区域最为保守，两个小亚基基因

间仅有 1 个氨基酸残基的区别，而运传肤却有

5 个氨基酸残基的差别 [ 8 ]。在不同植物的小亚

基基因之间-也存在很大的同源性，如 矮牵牛

ssu 8 和烟草的 rbc S 之间有 86% 的碱基 同

源、[9] 。 图 2 表示不同植物的 rbc S 蛋白质中氨

基酸顺序的同源性， 双子叶植物的烟草 、 大

豆、豌豆之间同源性大于与单子叶植物小麦的

同源、性。

rbc S 基因 5' 端顺序也有很大的同源性，

5 

面 1 碗豆的 rbc S 3.6 基因结掏
IVS 1 和 IVS2 ， 内含子s 斜线区 s 转运』太区， 黑

框区2 成熟I太区 I TATA，起动子 ; ATG ， 起始密码 z
TAA ， 终止密码I polyA， 添加信号.
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圈 2 几种植物 rbcS转运陈、成熟陈顺序比较

- , ;2J立! 2. 大豆 J 3 . 豌R; 4 ，膨胀i:J. ì卒 J 5 .小麦 ; 6. 矮非-牛 1 7. 波浆。线框表示保守区 [9 ] 。

表 1 几鞠撞物 rbc S 基因 5' 端的起动子结构

克i哇各 18( CAAT 盒 I TATA 盒 文献

续丰牛缸，U 11 A CAAT TATATATA [ 2 J 
烟草 Ntss 7 CCAAT TATATATA [ 9 ] 

Ntss 23 CCAATG TATATATA [ 9 ] 
豌豆 rcc S- 3 A TATATATA [ 7 J 

rbc S-3 C TATATACCTA [ 7 J 
pPS- 2.4 GGCCAACT TATATA [ 10 J 

矮牵牛SSU30 1 (SSU 8) CCAATG >..i TATATATAAAGG , [ 2 J 
SSU 611 GÇAA牛G TATATATAGG [l 2J 
SSU 491 GCAAAT TATAAATAGA [1 2J 
SSU 112 CCAAT TATAAATAGA Ll2J 
SSU 811 CCA~AT , TATAAATAGA [12J ~' J 

茹豆 rbc S 3.6 甸 TATATATAGC [ 20J 
rbc S 8.0 TATATAAAGC [ 19J 

大 豆 SRS 1, 2, 3, CAAT TATATATA [<1 J 
一…..一…一一一-~----~_.- ..-'...".'---"'F-.....，甲一一一一一一

在- 40 bp 左右有类似真核生物TATA盒区，在

一 80 bp 左右有类似 真核 生物CAAT盒区(表

1 ) 。此外，小亚基基因 5' 端还有类似向王军:
AAA 

Il.X:哺乳动物增强于核心顺序 GTGC T T TG 或
1' T 1' 
ÂÃÂCCAC (!'j 构 i斗。 人斗母牛的 SSU 8 基因有

5 个类 i以 It{J )肌 [ 2]‘烟草的 rbcS 基甲:育 4 个

这样的顺序， 三 征主在 1 丰I~第 3 的内含子中也各

有一个问。 !fk外，在小麦 、大豆和~~;ß‘豆的 rbc S 

基因中都在现了这种顺序[3. 4 .1 0 1( r~， 3 ) 。

在烟草 rbc S 基因巾 ， 含有 注个类似增强j帧

子tf i'1 ~j 5' 均前)[;.}戊茎环结的， 其中的两个信专

i ￥ 

CTGG::fG 蝙笛子核心顺序 ;;;;m;
+430 +457 

11"呐吉于 AA rr]i百吉布TA--T盯击节TGMtGAA盯百齐齐τAAAC
一 19~一一一一 - is*巳士..，. +fi"γ… 

小1< rbcs 基因 GGTTGTGTCCCAG C --- C足百CACAA T G -- AA Cr-
,... 149 

*铜铃**+1 +~-6 ; 
t 大豆 rbca il因 TCG丁τTGëtCTA -~ÙCT--忧τ市百CA T A T A T衍百τ可取

-171….今 -1 52 ‘ 一一一内吉于 1 一一一豌豆 rb臼 2.4 τ...^.........舍 』一一-一 + t 
AGCAC 内 cA AAA --- fc TiGfG TGGTT AA - ---::A TrC--

-1 72 -153 幅'钊侈铮提.

+ 1 tbC8 3. 6, A G0Ã百白白A---π行百百GG T 了 AA --一 -A TTC--
- 171 - 152 *.， 制 **伽.

rbc瞄.0 ÂA日百百百可---节节日百EE TTA E ---fiJTE-­
…..*** 

现豆叶螺景a/ b -147 一 1fl + I 
蜻合蛋白基因 AGCATTτ古市市币~---T行元盯在P， TGAA----ACCA-­

****4世*

图 3 基因中类似地强子元件的阪序 [3刊>1们

通过一个能形成 6í' bp 茎环结构的倒置重复而
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11，、， • 
46 一-一一一- 片 "川 '--、TATT T A~AtT A T AT CCA C~A TTT户 TA f.T G T_A TTTG A 几 G ~ TT AG T[ AAr r CC T [ C ^~( A TT C 民 ιCI)C 二二/~

454 ; ; ;i l T抖抖i c i l ;ll J I idli ↓ G ~i{ :-bHÅÁ; + I+t ~U i t~ ~ }éJ， U T t ;， ~ i 

f:ïl 4 姐军由 ?在因万' 确可能形冉整夜结 掏的示意图 E

在 6 '1 bp 11:1 ;自 5 Lt 1)p 完坐配声中， 6bpG:T自己计， 5bp销阻， 2b首

不自己对。划线部分为类似增强子顺序[8J 0 

连接 (图 4 ) 0 l ,. I 

T 
小亚基基因 3' ~l'hj:自 p91yA 添加l信号， 但

与一般真核生物的 polyA 信号 .AATAAA 有些

不同。烟草的 rbcS 基因扩端的 polyA 添 加信

号是 TAATAATAATP] ， ::k .Fl. 中是 ，A.ATG-;- . 

AAl仆 ， 在膨胀浮萍中是 AATTAA [ II] ; 矮 牵 、

牛中是 AATAAT[l ~ ] ， 豌 豆中 是 AATAAA

(rbcS 3 A)或 AATGAA( rbc S 3C，卫队 3 . 6 , 
8 .0) 。

小亚基多基因家族在不同器官非表达水平

不一样 ， ~ffii豆 rbc S 多肤和 mRNA 在绿色组织

中含量最高 ， 在果皮、 花瓣和东1'子 中含: 量次

之自 黄化叶、 茎和根中含量极低。光剌激不仅

能提高叶中 rbc SmRNA 水平，也能提高茎和

根鼎的 rbc SmRNA 水平，但叶的效果最显著，

说明光与组织类型有协同效应[ \ 0]，。小i亚基基

因的光诱导区可能位于 TATA box 或类 似于

增强子的顺序中 [1 3 ， l4] 。 l 

i 不同的小亚基基因在同←组织中表达水平

不同。 在航豆叶组J织中嘀表 达的 rbc S 基因

(rbc S3a , 3c ， 8 . 0)转录子与低表达的 rbc S 基

因 ( rbc: S ， E9 ， 3.6)的转录子水平相差 10 倍 [l01 ，

在矮牵牛的 8 个 rbc S 基 因中，其中的一个

(SSV301)在叶 中的二民达占总的 表 达 才飞平的

47% 0 :{d蚤半牛的 5 个基园中都发现有 mRNA

有效翻译的起始顺泞; AjGXXATGG , 但只有
在表达最多的 SSu 30 1 基 因中相 对 于 ATG 的

- 3 位置是A残基。你外实验表明 : 'A残基位

于 ATG 的 - 3 位置最有 利 于 mRNA 的翻

译[15] 。

二 、 叶绿衰 ajb 结合蛋白基因 (Çab)

叶绿宗 ajb 结合蛋白是叶绿体类囊体膜的

主要蛋白 ， 与光系统 E 联系在…起， 能把吸收

的珩E从伊助色京转移到 PS II 反应中心。此
外，时7绿京 ajb 结合蛋 白，还参与类裂休膜形成

基粒的过程。 叶综萦 ajb 结合蛋白是由核基因

编呵， 在细i占照中台 tk前体分子， 转移到叶绿
休前 ， 加'正为成熟蛋白质， 与叶绿素 a， b 和

关前萝 |、 素非共价结合， 最后嵌入类装体膜。

叶绿法 ajb 结合蛋白是由多基 因家族编

码， 矮牵斗至少有 16 个俨 豌豆至少有 8 个 ，

膨胀浮r~!i至少有 ，10-1 2个，小麦至少有 7 个。

目前日从小麦 [1 6 ] 、 膨月t:浮浑 [ 1 7 ] 、 矮牵牛[1 町、

豌豆 [ 19] 、 . 拟南芳:菜l叫分离出一些基因组克'隆

并进行歹顺序分析。它们的 5'揣都 有 TATA

box， 和1 CAAT jbox (表 2 ) ， 但它们的 3' 端 没

有γ般真被生物基因 Y 端所具有的 AATAA

的 polyA 添加信号。在接半牛的 5 个 cDNA克

隆终止密码子扩 端下游 90 bp 有 TTTGTTT J顺

序 。 在4:飞瑾江l克隆 Cab 25, Cab 22 R , Cab 91R 

中也有·这样的顺序 [ 1 8]。在拟南芥菜基 因组克

隆' AB 140 3 ' 端终止密码手下游 64 bp 也 发 ，现

有 TTßTTT 顺序 [ 2 0] . 小麦 whAB 1. 6 基 因 ， 3'

端终止密码子下游 88、bp 也有 TTGTTT 顺序，

而豌豆基因组克隆 AB 66, AB 80 l~!'，] 3 ' 端却有

AATAC牛A[19] 。 膨胀浮萍 Cab 基因 3' 端却是

.AATGAA 或 C.:\.CAAAl 21] 。这些顺序可能代

替一般的 polyA 添加倍号 AATAAA 而起 着

Cabí基因 Y 端的 poly，A 际加信号作用 。

i 、 在矮牵牛 Cah基因翻译起始点上说约50bp

有类似真该传SEEA始顺序 TCAT[ 1 8]。在拟南
芥菜，AB 180~ AB 165 翻译起始 点 上 说 52 bp 

有 TCACTC 重复顺序9 在 AB 140 上 游 65 bp 

有 ACCACl 21 ] 。 在:$ig豆、小麦 Cab 基因翻译起

始位置上游 6 8. bp ， 70 qp 有 ACCAT[22 ]。这些

顺F著作办 Cai(> 基因的转录起始!顺 序， RNA 聚
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囊 2 Cab 葛目的 5' 瑞颐序

植物 克隆 CAAT盒 TATA盒 起始顺序 参考文献

拟南芥菜 pAB 140 CCAAT 
pAB 165 CCAi气T

pAB 180 CCAA.T 

麦 whAB ].6 CCAAC 

豌 丘 AB 66 CCAAC 
AB 80 ÇCAAC 

膨胀浮萍 AB 19 CCAAT 
AB 30 CAiAT 

矮牵 牛 Cab 91 R CCAAT 
Cab 13 CCAAT 
Cab 25 CCAAT 
Cab 22 L CCAAT 
Cab 22 R CCAAT 

合酶可能从这里开始转录。不同的 Cab 基 因也

有些不同的特点。在拟南芥菜 AB165， AB 

1805' 端有一个 23 bp 和 22 bp polyA 区， 其

间被两个C 残基 所打断， 而 AB 140 无这个

polyA 区。在矮牵牛 Cab91R， 22R, 25 转录

起始点上游- 300 bp 有一个 48 坤 的同源区，

这个区域可能与转录的调节有关11飞小麦

w hAB 1. 6 克隆 V 端有 3 个重复 区域， 第 「

分富含 GT， 第二个富含 CA， 第三个 重唱 复 区

有 3 个拷贝的 CTCAAG， 其中 一 个紧接在

TATA 盒前。它的 3' 端有 4 拷贝的 AAT.TG，

.3 拷贝的 CjGAACATG ，在膨胀浮萍 Cab 克隆

AB 19 5' 端有长的 GT 重 复 顺序 (255-270

bp)紧接着有 GA重复顺序(273-312 bp) 。这样

的顺序与 Z-DNA 的i形成及一系列剪切连接过

程有关。在豌豆 AB 80 5' 端发现有两个 TATA

盒。 第一个位于加帽位点上游 31 bp 位点， 第

二个位于起始密码子 5' 端 7 bp 位点，而且两

个 TATA 盒附近的顺序也很类 似，它们的启

动子均可能起作用。 此外，1 在 AB 80 和 AB 65 

5' 端一 143 处有 TTGGATAC 顺序， 类似病毒
TTT 

增强子的核心顺序 (GTGGÂÂÂG) 。

Cab 基因中一般没有插入顺序，但在膨胀

浮萍的两个基组的一个克隆(AB 19) 中 发现有

1 个 84 bp 的插入顺序， 在插入顺序与外显子

的边缘处的顺序为顺向重复 (Direct repea t ) , 

与之紧连的是反向重复顺序，说明该插入顺序

TATTATATATA . ACCAC [16J 
TATATAAT TCACTC [l6J 
TATATAAT TCACTC [ 16J 
TTTAAATA ACCAT [19J 
TATAAATA ACCAT [ 3J 
TATAAATA ACCAT [ 3J 
TATTAA [20J 
TATTA ACCAC [17J 
TATATATA [18] 
TATAA [18J 
TATATA [18J 
TATATATA [l8] 
TAAATAAA [l8J 

可能是起源于转座子。 Cab 基因的编码区可分

为转运肤区和成熟肤区。 Cab 基因表达受光敏

色素的调控。在黄化大麦、膨胀潭萍 、 豌豆

中， Cab mRNA 水平很低， 但可被短暂的红光

照射显著提高， 该效应并可被远红光逆转[ zZ J 。

Lamppa 等利用 Ti 质粒载体将小麦的 Cab 1 基

因 (whAB 1. 6) 转入烟草基因组， 发现在烟草

'中小麦 Cab ] 基因的表达仍受光的调节[ Z~J 。

Nagy 等的研究表明， Cab 基因 V 端 1.8 kb'(-

1816 到 + 31)片段使 Cab 基因接受光调 节， 井

在叶组织中特异地表达[叫。

此外，还有两个核基因编码的叶绿体蛋白

基因已分离出来，它们是麦瓶草 (Silene prα­

tensis)的铁氧还蛋白(ferreàoxin) 、 cDNA I克隆

,‘ 

医生:二 . ，;;r.'~I{~吃圭二工EdEJ
l司隙区 E

圈 5 在核基因编码的叶绿体蛋白转运除中
的同源顺序[27 J

框内大写字母表示共同的氨基酸残基。

pFD 1 和质蓝素 (plastocyanin) cDNA 克隆

pPC 1, p'PC 2 [ Z5 ， Z6 J 。 最近从豌豆中也分离得

到铁氧还蛋白的 cDNA 克隆P7J。以上 4 个核

基因编码的叶绿体蛋白的转运肤有 3 个 同 源

IK ， 它们分别位于转运肤的 N-jÌ岛、中 部和IC一

端， 并形成两个问隙区(图 5 )。间隙间中有 jl;'j

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
 

 
 
    
  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



第11卷第 3 期 细胞生 物 学杂志 101 

个不变的氨基[~~( 残?在 ( JJI!~ 纠酸 P 和丝氨酸 S ) 。

这些问 il); i 顺序可能与它们的蛋白前休J!t )\.叶绿

体、 加工以及定位有关。 同源区 E 的 GRV 可

能与转运肤的切除有关。

研究核编码的叶绿体蛋白质基因结构和表

达调节， 对了解J陆民关系 、 核基因对细胞器功

能的调控等具有重要的意 义。

摘要

高等植物叶绿休的一些重要蛋白质基因位

于细胞核的基因组内。这些基因的细微结构已

研究得较为清楚， 并对不同植物的编码叶绿休

蛋白质的核基因进行了比较研究。
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DNA烧化损伤及修复的分子基础

章扬 培

(军事医学科学院放射医学研究所)

韩 文智

( 中国农科院品种资源研究所〉

DNA 是生命活动中最重要的选 传物质，

也是环境中物理和她学因素攻击的主要 靶分

子。 DNA 损伤与修复的研究一直是生 命 科学

的前沿课题。近年来4 不少学者从分子水平上
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