
植物氨基酸生物合成及其调节研究的进展
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蛋白质的与非蛋白质的氨基酸

从植物分离出的氨基酸在一百种以上。醇

不洛的残渣水解后释放的氨基酸，通常在蛋白'

质水解物内发现，叫蛋白质氨基酸.在蛋白质

水解物以外遇到的氨基酸叫非蛋白质氨基酸。

一般认为2

(1) 非蛋白质氨基酸是次生产物，在植物

生长发育中似不起直接作用:其中某些如高丝

氨酸或刀豆氨酸似乎在氮的运输和贮藏中起作

用。

(2) 醇j容性氨基酸组成是极其易变的，并

且与蛋白质氨基酸组成没有直接关系[1]，即醇

可溶的氨基酸不一定是蛋白质合成的前体或蛋

白质分解的直接产物。 Cornell 研究组指出醇

悔的氨基酸组成受植物种、植株部位、生长阶

段和营养、光周期等环境因素影响. Bidwe l1 

等用组织培养材料的研究认为存在两种游离氨

基酸库，一种是代谢活跃的对蛋白质合成直接

作出贡献的"准备支付库"，另一种是来自蛋白

质分解的"贮藏库'\

氨进入有机物的主要途径

植物可利用的氮化合物中，只有氨是能直

接掺入有机物的。蛋白质氨基酸的碳架来自光

合固定碳，酵解和 TCA 循环中的几个中间体

(3-磷酸甘油酸， 4-磷酸赤辞糖，非磷酸核糖，

磷酸烯醇式丙嗣酸，丙嗣酸，α-酣戊二酸，延

胡索酸和草酷乙酸)。

直到 1973 年还认为，在高等植物，氨进

入有机物的主要途径是通过 Gln 合成酶产生

Gln 和通过 Glu 脱氢酶 (GDH) 产生 Glu:

GDH 定位于线粒体〈用 NADH+)、叶绿体

(用NADPH+)或前质体内，但植物的 GDH 对

NHa 的 Km 最低值也达 6mM ， 这值高于植物

组织内常见的 NHa 浓度，而且这样高的 NHa

浓度足以使光合磷酸化解联。在野胡萝卡组织
培养的培养基中少到 O.lmMNH4Cl也能使细

胞扩大，该浓度的NHt可以说低到不能被GDH

催化来生成 Glu; 但 Gln 合成酶和 Glu 合酶

可以有效地代谢这个浓度的 NHt， 1974 年起，

从胡萝卡和假挪威械的悬浮培养物以及豌豆根

证明高等植物也有 Glu 合酶，它能用 NADH+

或 NADPH+ 作电子供体，用 Asn 或 Gln 作

眈胶的供体。叶绿体中的这酶则需要还原型铁

氧还蛋白。

现在认为，更可取的主要途径是通过 Gln

合成酶和 Glu 合酶两者的协同作用:

Mg+2 ， Gln 合成酶
(1) NH3+ATP+Glu一一一-一 一一一一一_，._ Gln 

+ADP+Pi 
(2) Gln+α-嗣戊二酸

Glu 合酶
+NAD(P)H+H+一一一一一一-+2Glu+NAD(P)+

该系统与固氮生物中的途径类似.至于式(1)

中 NHa 的最初受体 Glu 从何而来?也许是在

最初同化 NH3 时细胞的分室作用满足 GDH

催化反应所需那样高的 NHs 浓度，从而提供

那最初受体 Glu 的。

转氯酶

植物细胞内普遍存在转氨酶。蛋白质氨基

酸生物合成的近九十个反应之中有 14个反应

是由转氨酶催化的。那些"开头"的氨基酸大

部分通过转氨作用生成。有可能存在少数转氨
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酶，而具有多底物的专)性。大多数氨基酸的 顺序。从目前结果看来，关于植物中合成途径

任一种能作为多种嗣酸的氨基供体，而在这些 的知识是不完全的，它与细菌中的合成途径大

转氨酶反应中 Glu 常作为氨基的供体起着关 体上一样p 但影响合成作用的调节有的是植物

键的作用。转氨酶定位于细胞质、叶绿体和微 特有的。植物氨基酸生物合成途径中有许多酶

体内。 联结于质体的证据正在增多。

定位在叶绿体的转氨酶的活力可能在氨基

酸合成中起重要作用。标记实验证明， CO2 中

的 C迅速进入 Glu 、 Asp 、 Ala 、 Ser 和 Gly

中.因 1 示光'合作用时推测叶绿体合成氨基酸

之散开的电子往返系统。通过叶绿体内的

GDH，或者 Gln 合成酶和 Glu 合酶的作用能

产生 Glu。然而叶绿体内氨基酸合成需要不断

供给适当的嗣酸，推测 α-酣戊二酸可能在叶

绿体内产生，而丙嗣酸和草眈乙酸可能从，细胞

质或者从叶部体光合作用产生的磷酸甘油睦所

产生。在叶绿体内选行转氨作用产生 Ala 和

Aspo 叶绿体内氨基酸生物合成需要细胞质内

产生的酬酸，这多少解释了何以离休的叶绿体

很少氨基酸合成，而在完整的光合组织则碳很

容易进入氨基酸。如果把 CO2 供给离体的叶

绿体并有适当的嗣酸时，则氨基酸合成可继续

进行o Wightman 等最近评述过转氨酶的特

性[ 2] 。

叶绿体

确陪:='r.'fi Ii'l 4 _!iIJ_III也--If磷酸7rM卜B
I 、 D\ 1-阱酸itì由陆萄-- ---/{-.3-磷酸甘司IJlff --ç;ç一

;-"ADif'.) n_A~M".'，h;lH. 1I ~-A咿p' ;/ 
八 D汇 J :l工午~t甘iÙJ~Q 11 ι一〓〓
八TP -i 3 磷股甘汕酸‘-一 -il-~~… f企f皆由1由IB!lf

2-磷哈可甜!股 飞 Gju+ι←~~l!咛酸
i岛战时i醉式丙刷版.".气丙酣E主-"\'ç- ----.!.t-A1al -'川口4
co，.~寸 ADP ATP 气、 I ._ t \"服

t;;_股乙殴--一一一-~电一--._ i\ ::'P'" 

固 l 推测在叶绿体和细胞质之间
存在散开的电子往返系统

氨基酸的生物合成

对植物中氨基酸生物合成所法及的全部酶

和中间体的研究不如用微生物和动物做材料的

研究那么详尽。一般是用同位素示踪技术确定

可能的前体与产物的关系或鉴定中间的酶。另

一方法是像 Dougal1等用追踪预料的中间体

对标记从前体到产物之转移的影响来确定反应

天每氨酸族氨基酸的生物合成

顺序如图 2 (括上号吗的是已经离体鉴定

存在于植物细胞的酶，下同)。草酷乙酸或延

胡索酸的氨基化可以合成 Aspo GUT(1)是最

早研究和1叙述最多的植物转氨酶之)。部分纯

化的制备物证明此酶对 Glu 和草耽乙酸有专

一性并受磷酸口比哆酶所促进。此酶有一部分立

位在质体内。

Asp 容易转变成 Asn，它在多种植物的

细胞内大量积累。 Asn 的合成机理仍未弄清，

关于它的眈胶氮的前体，有报告是 NH3，有

的报告类似动物细胞中那样，说 Gln 比 NH3

更有效[3]，从黄化羽扇豆幼苗检出需 Gln 的
Asn 合成酶 (2); 此外，氨化物也能作为 Asn

之眈胶氮的前体。

图 2 去冬氨酸族氨基酸生物合成途径
(4)天冬氨酸- ß-半醒脱氢酶
(6) 高丝氨酸激酶

Thr 从 1970 年起植物中证明有天冬氨

酸激酶(3)。已从胡萝卡组织培养部分纯化，研

究了它对其末端产物反馈的敏感性。而且同时

用胡萝卡悬浮培养与全根检测出酶(3)有两种，

依其比例不同，两种材料来源之酶 (3) 对.Lys

和 Thr 之反馈抑制反应的敏感性也不同[4] 。

高丝氨酸通常不怎么积累，但在萌发的

豌豆中却是显著的。植物中通过高丝氨酸转变
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为 Thr 的证据主要基于 Dougall 等证明[5] ，

14C-葡萄糖标记物进入玫瑰组织培养中蛋白质

Thr残基，这受体同时施用不标记的高丝氨酸

所抑制。高丝氨酸脱氢酶 (5) 也已在豌豆幼苗

和玉米根中检出。用胡萝卡悬浮培养的实验指

出酶 (5) 受 L-Thr 和 L-Cys 的反馈调节"]

Gengenbach 等用玉米五种实验材料，有z 三

天黄化的地上部和根、玉米粒、愈伤组织培养

和细胞培养，指出从 Asp 到高丝氨酸之转变

主要受 Lys 对 Asp 激酶(3)和 Thr 对酶(5)的

反镜调节[7] 。

甜菜或萝卡叶中苏氨酸合酶(7)受 S-腺苦

甲硫氨酸(SAM) 促进其活力高达十倍. SAM 

影响催化的最大速度而不是 K".。当加入 SAM

与 Cys 两者时，对酶(7) 活力的促进减小.没

有 SAM 时，很低量的酶(7) 会使大部分的氧

磷酸高丝氨酸用作 Met 合成。不清楚细胞内

SAM 的浓度是不是 Met 满足的指示剂。

Met 用水稻愈伤组织的实验指出高丝氨

酸可变为 Met.这转变似乎是可逆的，因为 Met

标记的 C能掺入高丝氨酸，后者在豌豆苗显著

积累.有证据表明氧一磷酸高丝氨酸是脱硫酷

合酶 (8) 之生理底物，该酶还未纯化.脱硫隧

能以自-ì肖去反应水解产生高半肮氨酶，丙嗣

酸和 NH3 • 催化的脱硫瞄酶(9) 已从菠菜叶分

离出.高半胧氨酸的甲基化就生成 Met. 许多

物质可作为甲基供体。例如，在萌发豌豆有两

种酶分别从甲基四氢叶酸或 SAM 转移甲基，

但只有前一种供体能导致 Met 净合成，此甲

基四氢叶酸转甲基酶(10)受 Met 抑制.

Lys 标记实验证明二氨基庚二酸是 Lys

的有效前体之一[5]。从此合成 Lys 的最后一

步反应是脱援，催化此反应的二氨基庚二酸脱

竣酶(12)已在浮萍、豆叶、麦胚和玉米胚乳检

出。 Lys 生物合成的第二个关键酶是二氢毗鹿

二竣酸合酶(11)，它催化 Asp 半醒与丙嗣酸

缩合生成二氢毗院二竣酸，此酶在玉米和麦胚

中己检出，用玉米幼苗初步研究了它的特性，

它受 Lys 抑制但似不如 Asp 激酶敏感.用麦

胚的结果有所不同，在 Tris 缓冲液中比酶最

适 pH 较高(忽8.4)，受 NHt 促进，对 Lys

抑制比 Asp 激酶还要敏感[8]。用细菌材料的

研究指出，从 Asp 经过二氨基庚二酸合成 Lys

的反应顺序有九步，在高等植物目前还未鉴定

出其全部中间体或酶.

支链氨基酸的生物合成

途径和反馈调节的梗概如图 3 0 Leu 与

Val 用不同于I1e 的碳前体，但从 α-嗣丁酸起

经四步合成I1e 的酶系统与从丙嗣酸起合成

Val 的酶系统是相同的.

苏氨酸脱氨酶(13)在玫瑰组织培养中已检

出， 5 x 10- 4M I1 e 抑制此酶 90%。当无I1e

Thr 

μEfe股乎与严乙陆路墨丁益乌 3白二百且刊32 阳 3- 1 1 1川位{斗Ld
I \. 基戊阪 T 

挝乙基TPP 、飞 『

叫/;r~../ 飞飞J
冈阳-一吁ιM~lM!1.豆LE叫县山之与tr」ω

α)fJ'~.J，!;丰且酸

子孙丙战平耻í&

2mL己;

固 3 支键氨基醺生物合成埠径
(15) 乙耽乳酸变位酶与还原酶，
(16) 二竣酸脱水酶，
(17) Val 转氨酶，
(19) 异丙基苹果酸脱氢酶z
(20) Leu 转氨酶

图 4 劳攘氨基醋生物合成途径
(21) 3-脱氧-D-阿拉伯庚酣糖酸-7-磷酸合酶F
(22) 5-脱氧奎尼酸脱水酶，
(23) 莽草酸脱氢酶; (24)分支酸合成酶，
(31)预苯酸转氨酶， (32) 前酷氨酸脱氢酶p
(33) 预苯酸脱氢酶F
(34) 对一瓷末基丙嗣酸转氨酶
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时，加入 Val 对其活力无多大影响，但当该 色氨酸合成酶在结构上未见有明显的进化改

酶'主 lle 抑制!时，加入 Val 可明显解除I1e 的 变.催化从分支酸到合成色氨酸的酶定位在黄

抑制作用。豌豆的酶(13)也受 L-Asp 和 DL- 化的质体.

正 Val 活化。故此酶可以正或负控制的方式

来调节氨基酸生物合成。

5 x 10- 4 M Leu 抑制玉米的异丙基苹果酸

合成隅 (18) 75%。对大麦等的乙酷乙酸合酶

(4) , Leu 比 Val 抑制程度大， Ile 抑制很小。

但 Leu + Val 以等比例加入其总浓度只相当于
各自的 1/10 时，也能抑制该酶活力的一半，

再加入Ile 未见进一步提高这种协同效应.只

是当两种氨基酸 (Val+Leu 或I1e + Leu) 存

在时，体内该酶才显著受抑制.

芳蘸氨基酸的生物合成

植物的 Tyr ， Phe 和 Trp 也是通过当初

用微生物鉴定的莽草酸途径而合成的〈图 4λ

分支酸是 Tyr ， Phe 和Trp 的共同前体。

豌豆和紫花盲蓓等提出物的分支酸变位酶(30)

把分支酸变为预苯酸，在多种高等植物中发现

此酶至少有两种同工酶，其中只有一种受 Tyr

或 Phe 抑制[9] 。

分支酸与 Gln 在邻-氨基苯甲酸合成酶

(25) (它对 Trp 的反馈抑制是极其敏感的.利

用抗性的与敏感的细胞系研究指出马铃薯悬浮

培养细胞中存在有两种同工酶(10])催化下生成

邻一氨基苯甲酸。它随后与 PRPP 缩合为 N-

5-PR 邻一氨基苯甲酸，催化的酶，叫邻一氨

基苯甲酸-5'-PRPP，已在胡萝卡悬浮培养检

出。通过 PR邻-氨基苯甲酸异构酶(27)把N- 、

非PR 邻一氨基苯甲酸变为 1- (邻-竣苯基氨

基)-1-脱氧核嗣糖-5-磷酸。再由晤I睐-3-甘油

磷酸合成酶(28)催化产生昭i喋-3-甘油磷酸.

在磷酸毗哆醒和 Ser 存在下，植物提出物能把

1151睐-3-甘油磷酸变为 Trp。从豌豆纯化的色

氨酸合成酶(2ge ， f , g)[II]，能催化 2ge ， 29f 和

29g 反应，存在A和 B 两种组分， A+B 催化

2ge，而 B 催化 29g ， A催化 29f. 离体的互补

和抗体中和试验证明，从植物或微生物分离的

氨基酸生物合成的调节

用标记物喂饲玉米根尖的实验证明，外加

氨基酸阻止葡萄糖或乙酸的 14C 进入氨基酸.

放线菌嗣抑制蛋白质合成，也明显削减前体掺

入 Arg、 Lys ， l1e , Val 和 Pro. 可见这类产

物的反馈调节是正常现象而不是因外加氨基酸

的人为假象.这类反馈调节可归因于一是末端

产物抑制作用〈是抑制催化途径之最初反应那

种酶的活力)，另一是末端产物阻遏作用(是终

止途径之最初反应那种酶的合成作用〉。

目前证据认为末端产物抑制作用是调节高

等植物氨基酸合成的主要调节方式.例如，天

冬氨酸族中〈图 2) ， Lys 反馈抑制酶 (3) 的一

个同工酶[1且， 13]及酶(11); Thr 反馈抑制酶(3)

的一个同工酶[14]和酶(创，有降解的和合成的

两种类型 Thr 脱氨酶(13 ，图 3)催化 Thr 脱氨

脱水产生 α-隅丁酸，合成类型的酶一般受I1e

的反馈抑制，而降解的酶则不受I1e 抑制。菠

菜的酶(13)类似几种微生物中合成类型的酶，

它还受一价阳离子包括 NHt 所活化.由于从

α-嗣丁酸合成I1e 与从丙嗣酸合成 Val 各自的

四步反应都由共同的四种酶 (14一1.7)催化，

'Val 或 Leu 反馈抑制酶(14)，这样在减少合

成I1e 的同时， Val 也能部分解除I1e 对酶(13)

的反馈抑制。 Leu 还能反馈抑制酶(18).

植物组织培养中，酶(13)、酶 (25) 、 Trp

合成酶以及酶(30)似乎不出现酶水平的末端产

物阻遏作用。不过，据 Dougall 对若干酶的

实验结果分析，他解释为在植物组织培养中，

一、酶的末端产物阻遏作用似乎是普遍的现

象z 二、受阻遏的酶水平似乎是足够高以致植

物组织在常用的培养基上生长未见受到限制.

后一点是与微生物材料明显不同的[15].

以上两类反馈调节大多是用幼苗或组织培

养材料做离体试验的结果.例如，外加 Trp
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浓度为 10μM 就使胡萝卡组织培养的邻-氨基

苯甲酸合成酶(25)抑制 90%，而该组织中'的

Trp 浓度却达 80μM ， 那么，用于产生反馈拥

制效应的氨基酸浓度是否适合于休内的状况

呢?似乎是某氨基酸反馈调节的有效浓度一般

要低于其在细胞内的总被度.解释其原因是细'

胞内的分室起着调节作用，氨基酸分布在细胞

内五种库(细胞质的、叶绿体的、线粒体的、

调节的和不代谢的〉之中。豌豆的酶(14) 定位

在质体内的实验支持这种看法[16] 。

在发育过程中代谢的控制也不是始终如一

的。随着植株变老， Pro 生物合成的调节程度

减低。随着玉米幼苗生长，高丝氨酸脱氢酶

(5)对 Thr 的反馈抑制变得不那么敏感[17] 。胡

萝卡悬浮培养生长的对数后期，酶 (3) 两个同

工酶中对 Lys 敏感的-个同工酶活力升高十

倍，而对 Thr 敏感的那个同工酶则一直保持恒

定的活力 [14]。可见植物个体不是离体反应的简

单装配，而是受遗传决定与环境相统一的整体，

细胞是受整体制约的，故酶的调节会随植株的

不同部位和发育阶段而变化。
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小鼠胚胎性癌细胞研究的一些近况

丛芙倩

〈中国科学院上海细胞生物学研究所)

胚胎性癌细胞 (Embryonal Carcinoma , 

简称 EC 细胞〉是畸胎癌的恶性干细胞，它既

有恶性生长性质，又有类似于早期正常胚胎细

胞的多能性，能分化为神经、皮肤、肌肉、软

骨和腺管等组织。 EC 细胞注射到同系小鼠腹

腔后，可在腹水中分化并聚积成结构类似于早

期胚胎的细盹群，称为拟胚体.

EC 细胞不仅是研究哺乳类胚胎发育和遗

传的极好实验材料，而且也是探讨肿瘤形成和

细胞分化及其机制的较理想的模型。近几年来

利用这个模型进行研究的范围越来越广，涉及

到肿瘤病理学、免疫学和发育生物学等各个领

.域.本文仅就 EC 细胞起源，性质及其在肿瘤

生物学研究中的现状作一简述.
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