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植物细胞的抗脱水反应及其重要蛋白产物
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研究植物细胞的抗脱水反应具有十分重要

的意义。首先，脱水是许多植物特别是重要农作

物生长过程中面临的主要胁迫之一，开展细胞

的抗脱水研究事关用基因工程手段培育抗旱植

物新种质的基础理论。其次，低温是许多植物生

长过程中面临的另一个重要胁迫，研究表明，植

物细胞的脱水反应和低温反应有共同的过程，

尽管这种交叉保护的机制目前还不清楚，但耐

低温的研究往往和耐脱水的研究相联系。第三，

植物种质的低温和超低温保存技术对植物生物

工程研究和保护生物多样性研究均具十分重要

的意义，而种质保存的核心问题是脱水和阵、温，

因此开展植物抗脱水研究对植物种质保存也具

指导意义。

最近十几年，特别是最近几年，植物抗脱水

的分子生物学研究非常活跃，克隆了许多植物

脱水相关蛋白的基因，研究了它们的生物学功

能和表达调控。这些蛋白质不仅在种子成熟的

自然过程中表达，也在环境给予的脱水、脱落酸

添加、低温、高渗、盐迫和创伤等过程中表达。本

文介绍的研究结果，有些是以种子成熟过程为

研究对象得出，有些是以离体培养组织为研究

材料得出的。国内，傅家瑞教授等实验室在种子

脱水成熟和脱水蛋 白表达方面做了不少工

作。，巧。本文就植物细胞的抗脱水反应及其重要

蛋白产物脱水蛋白 (Dehydrins , DHN)作一综

述。

一、 植物细胞的抗脱水反应

1.概述

植物细胞在感受脱水、高掺和低温等信号

后，基因表达的产物可以分成两大类 t一类是功

能蛋白，主要包括离子通道蛋白，渗调物质合成

酶，分子伴侣蛋白(如脱水蛋白〉、晚胚胎发生富

集蛋白 (Late embryogenesis abundant pro

teins , LEA) ，蛋白酶和脱毒酶 s 另一类是调节

蛋白，主要包括转录因子，蛋白激酶，磷脂酶 C

和一些信号分子。前一类物质主要用于抗脱7.)<.;

后一类物质主要用于反应脱水，即用于脱水的

感受、传导和抗脱水物质合成的调控∞。

植物细胞对脱水信息的处理是很复杂的一

个过程，它涉及到脱水的感受、脱水信号传导和

基因产物的诱导合成等几个分过程。每个分过

程的具体内容 ， 即植物脱水感受器的结构和功

能，脱水信号的信使及其传递机制，脱水反应基

因的表达调控，都是目前国内外研究植物细胞

脱水反应的热点内容。

2. 植物细胞抗脱水的基因表达控制

脱水、盐迫和低温等信号以及植物激素脱

落酸 (Abscisic acid , ABA )在植物脱水反应基

因的表达调控中起着重要作用。利用 ABA 生

物合成的缺失突变体和外源 ABA 添加试验，

发现植物脱水反应基因可以分为三大类[4]: (1) 

依赖 ABA 基因 (ABA-requiring genes) ，只有

添加外源 ABA 后突变体才表达的基因，如 Em

( Early-methionine-labelled ')和 rab28 (Re

sponding abscisic acid)等基因; (2) 反应 ABA

基因 (ABA-response genes) ，突变体面向外源

ABA 添加和脱水处理都能表达的基因，如

rd29 (Responding dehydration)等基因; (3) 非
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ABA 反应基因 (non-ABA-response genes) ，突

变体只有面向脱水处理才表达的基因，如拟南

节芥菜的一个脱水相关的跨膜通道蛋白基因。

一个反应 ABA 的顺式作用元件 (Abscisic

acid res ponding elemen t , ABRE) 己经找到，其

序列为 5' C/TACGTGGC3' 。已经在 Em 和

rab 等许多脱水蛋白基因中发现了该序列，但

是，有些脱水蛋白基因不含该序列也能反应

ABA，这可能是因为 ABRE 有多种形式。与

ABRE 相作用的反式作用因子也已经识别，如

小麦的 EMBP- l (Em binding protein)和水稻

的 TAF-l(Transcription activation factor) ，均

具亮氨酸辞指结构。

ABA 与许多生理过程有关，莱莉酸和紫外

线等处理也会引起 ABA 的变化，细胞通过搞

合元件 (Coupling element ， CE)将脱水相关的

ABA 变化和其他生理过程引起的 ABA 变化

区分开来。大麦(Hordeum vulgare)HVA22 基

因中 CE斗的核酸序列为 TGCCACCGG[5] 。

特异的脱水反应元件 (Drought response 

element ， DRE)也被找到 ，其核酸序列为 TAC

CGACAT[叭还确定了相应的反式作用因子。

DRE 的核心区域是 CCGAC，故又称胞暗院重

复序列 (C-repeating sequence) 0 最近，Stockin

g町等的克隆了能与 C 重复序列识别结合的转

录因子 (C-repeating bindi吨 factor ， CBF) 的基

因 CBFl ， CBFl 蛋白的分子量是 24KD，具一个

潜在的核定位区域，一个可能的酸性撒活区域，

一个典型的 AP2/EREBP 区域(AP2 是拟南芥

花发育有关的反式作用因子，EREBP 是乙烯反

应元件结合蛋白，两者有同源性) 。 在酵母中表

达 CBFl ，能激活带有 DRE 的报告基因的转

录川。

同一种 ABA 浓度，或同样的脱水处理，对

不同器官的脱水反应基因的表达调控并不一

样，对不同发育时期的同一器官的脱水反应基

因的表达调控也不一样，说明脱水反应基因的

表达还受到发育信息的调控 。 目前，己经开始了

发育反应元件的研究。

3. 植物细胞抗脱水的信号传导

最近， Shinozaki 和 Yamaguchi-Shinozaki

对植物细胞反应水胁迫的基因表达和信号传导

过程作了综述问，他们把植物脱水的信息处理

通路分成两大类=一类是脱落酸依赖型，另一类

是非脱落酸依赖型 。第一大类可以细分为两种，

一是直接受 ABRE 及其反式作用因子调控，反

应快，不需其他中间蛋白合成，二是需要有中间

蛋白合成，即先有脱落酸的累积，再引起转录因

子的合成，转录因子作用于靶序列后促成基因

表达。第二大类也可以细分为两种，一种能被脱

水、盐迫和低温诱导，另一种能被脱水和盐迫诱

导，不能被低温诱导。 这种分类方法的优点是，

对反应脱水的信号传导过程可以认识得比较清

楚，缺点是对于那些既能反应脱落酸又能反应

脱水的基因，很难被清晰地体现出来。

4. 提高植物细胞抗冻力和抗脱水力的新

途径

通过转基因手段提高植物抗冻和抗脱水力

的一般方法是向细胞导入某些功能蛋白的基

因，如渗透压调节物质合成酶基因、抗冻蛋白基

因和脱水蛋 白基因等。导入这些基因，对提高植

物的抗冻力和抗脱水力起到一定作用。但是，一

般情况下，植物抗冻性和抗脱水性是受多基因

控制的，这些基因的产物需要相互作用，因此，

在许多情况下，把单个基因导入细胞并不能取

得十分理想的效果。但是，要把多个功能蛋白基

因同时进行稳定转化，这在遗传工程上又是不

可能的。

在研究植物反应脱水和低温的信息处理过

程中，发现调节蛋白 〈如各种反式作用因子等〉

在反应脱水和反应低温的基因表达调控中起着

重要作用。如果导入调节蛋白的基因，将开启一

大片抗脱水和抗低温蛋白的表达，无疑将大大

提高转基因的效果，有效提高细胞的抗冻性和

抗脱水性。最近，美国学者 Thomashow 领导的

实验室将 CBF1 基因导入拟南芥菜，诱导了一
系列 COR 蛋白(低温调节蛋白〉的表达，使未

驯化的植株就有很高的抗冻力[8.9] 0 CBF1 蛋白
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结合到 DRE(脱水反应元件)后，能开启一大片

反应脱水和反应低温的基因表达 。以前，只将单

一 COR15a 基因导入拟南芥菜，尽管在离体叶

绿体或叶肉原生质体中观察到抗冻性提高，但

拟南芥植株未见抗冻力提高[叫。

二、植物细胞的脱水蛋白

1.脱水蛋白的广泛存在

脱水蛋白是植物抗脱水的基因产物中研究

得较为深入的一类蛋白。在研究早期，由于每个

研究者的实验材料、研究体系和研究兴趣的不

同，使植物反应水缺失和低温蛋白的命名比较

混乱。随着研究的深入，人们发现 LEA-I ，

DHN、许多 RAB 以及一些 EM 、 RD 、 ERD(Ear

ly responding dehydration proteins) 、 MAT

(Maturation proteins) 、 CAS (Cold-acclima

tion-specific proteins) 、 COR (Cold-regulation 

proteins )和 WCS ( Wheat cold-specific 

proteins)等共享高度保守的序列，因此，把这类

蛋白质统称为脱水蛋白 (DHN) 。

根据最新资料川 ， 已在 67 种被子植物， 3

种裸子植物中发现了脱水蛋白;也在蓝细菌和

酵母中发现了脱水蛋白。 傅家瑞教授报道的花

生热稳定蛋白，很可能是一些脱水蛋白山 。

2. 脱水蛋白的生化组成

脱水蛋白由几个各具特色的典型区域组

成，这些区域可以有多种排列组合。主要区域

有:(l)K 区〈赖氨酸区) ，是一个富含赖氨酸的

保守序列，呈两性 α-螺旋结构。在高等和低等

生物中，这个区域的氨 基酸组成 一般为

EKKG IMDKIKEKLPG[凶。人工合成的这段多

肤的抗体可用于检测植物脱水蛋白。 Close 对

近 70 个植物脱水蛋白的这段区域作了分析比

较川。 (2) S 区(丝氨酸区) ，这是一段可磷酸化

的丝氨酸链，据估计，它可能与信号传导有关。

由于不是每种脱水蛋白都有这个区域，据此，可

将脱水蛋白分成两类，一类具 S 区，如大麦

DHN1-4 ，萝卡 LEA2 和水稻 RAB21 等;另一

类不具 S 区，如大麦 DHN5 ，小麦 WCS 1 20 和

菠菜 CAP85 (Cold acclimation proteins) 等。

(3) Y 区(酷氨酸区) ，是氮未端的一个保守区

域，常见的氨基酸组成为 T / VDEYGNP 0 (4) φ 

区(连接区) ，其序列不那么保守，往往串联重复

地分布于上述区域之间。大多数脱水蛋白 φ 区

富含甘氨酸和极性氨基酸〈尤其是苏氨酸) ，亲

水性强。

Close 用 YSK 模型缩写脱水蛋白的组成

结构川。如大麦 DHN1 也写成 YSK2 模式，表
示它有两个 K 区，一个 Y 区和一个 S 区;大麦

DHN5 也写成儿，表示它有 9 个 K 区 ， 无 Y

区，无 S 区。 φ 区一般不在脱水蛋白类型的缩写

中体现出来。如玉米脱水蛋白的实际组成为

φYφSKφφK ，可缩写为 YSK20

脱水蛋白富含极性氨基酸，具有高度的亲

水性和热稳定性，能在高温下保持分子构象不

变[叫。 目前发现的脱水蛋白其氨基酸数目在 82

到 575 之间。脱水蛋白可沉积在细胞质之内膜

系统的表面，也可沉积在细胞核中。用免疫印迹

分析发现，大麦幼苗中至少有 10 种脱水蛋白，

分子量在 15-100KD 之间。脱水蛋白在一些胚

中占总可溶蛋白的 1 % ，有些细胞中可达

10%[UJ。禾谷作物的脱水蛋白还被进行了血清

学比较和基因定位研究口气 深入比较被子植物

和裸子植物、高等生物和蓝藻等脱水蛋白的差

异，可以加深对脱水蛋白和脱水反应的认识。

3. 脱水蛋白的可能功能

到目前为止，脱水蛋白的功能都是推测的。

脱水蛋白 K 区的 α-螺旋具不对称的三夹板结

构，易于和脂类及蛋白质结合 ;高极性的 φ 区

以氢键和大分子的极性区域结合，构造了新的

亲水表面，阻止了大分子的凝固。目前，流行着

几种作用机制的解释。

(1)离子封包作用，脱水蛋白的两性 α-螺

旋能选择性地吸附溶质，如磷酸根离子[16，山。

(2) 水替代作用，脱水蛋白能在脱水条件下通

过静电作用包被细胞膜表面，形成替代性的水

帘，保护细胞膜的稳定性[18J 0 (3) 水结合作用，
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脱水蛋白的这种结构，易于形成两性的随机卷

曲，在这个过程中能结合水分子，也能结合细胞

膜和其他生物大分子口气 (4) 分子伴娘作用，脱

水蛋白的亲水区域结合了水分子以后，形成一

个水套。水套通过优先排斥机制，阻止其他蛋白

质的变性问0(5) 丝氨酸链的信号传导作用，许

多脱水蛋白有丝氨酸链，通过丝氨酸链的磷酸

化和去磷酸化，能将脱水信号传向细胞核[叫。

Close 认为， (2) ， ( 3)和 (4)这三种功能的

本质是一样的，都可以叫表面活性剂功能或分

子伴娘作用川 。

4. 研究脱水蛋白的几个新热点

研究脱水蛋白有几个新的热点方向 o Ker

mode 比较了顽拗型和正常型植物的脱水蛋白

表达剧，他们发现，顽拗型种子(特别是热带潮

湿地区〉不经历成熟性脱水，其顽拗的原因至少

有一部分是因为不能积累足够多的脱水蛋白或

某些特殊的脱水蛋白 ，特别是在种子从水缺失

转向萌发和生长的过程中。向脱水敏感细胞导

入脱水蛋白基因，既是直接阐明脱水蛋白功能

的好途径，也是对培育抗旱植物新种质的一种

尝试，已经有人开展了这方面的研究川。另外，

脱水蛋白在超低温保存中的作用也开始被研
究[Z1.zz].

一、小 结

植物细胞的抗脱水反应研究主要包括脱水

感受、脱水信号传导和抗脱水基因产物的诱导

合成等三方面内容。

脱落酸、脱水和低温胁迫、发育状态等因素

参与了植物细胞的抗脱水反应，与这些过程相

关的许多顺式作用元件和反式作用因子已被发

现。转化反式作用因子的基因，能开启一大片抗

冻抗脱水基因的表达，是用基因工程手段提高

植物细胞抗冻和抗脱水力的新途径。

脱水蛋白是植物细胞抗脱水的基因产物中

研究得较多的一种，本文综述了脱水蛋白的生

化特征和可能功能。今后的研究热点可能是进

一步了解它们在细胞抗脱水中发挥作用的分子
过程。
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