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摘 要
:
近年来从植物 中发现 了越来越多的受脱落酸

、

胁迫
、

成熟诱导表达的基因
,

这些 ASR (Absc isic ac 记
,

st o ss an d Ri pe ni ng in d uc ibl
e

)基 因参与植物对冷
、

渗透压
、

脱落酸处理的胁迫应答 已被证实
,

该类基 因也参与桂

物生命活动的许 多方 面知果实发育
、

成熟等
.

对 A SR 基 因的克隆鉴定
,

以 及该基 因在胁迫应答和果 实成熟方

面的作用进行 了综述
.
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ASR 基因 (脱落酸
、

胁迫
、

成熟诱导基因 )是

近年来从植物中发现的一类基因
,

从各种植物中

分离鉴定出越来越多的 ASR 基因
,

尽管它的生理

作用还不清楚
,

据报道该基因的表达受冷
、

渗透

压
、

脱落酸处理等胁迫诱导
,

在果实的成熟过程中

ASR 也被诱导表达
‘’一 3 ’

.

近来关于 AsR 基因在胁

迫应答和果实成熟方面的研究不断深人
,

本文对

A SR 基因在胁迫应答和果实成熟过程中的表达

以及该基因可能具有的功能进行讨论
,

以期进一

步理解植物胁迫应答和果实成熟的机制
.

1 A SR 基因的克隆鉴定

自从 Iu s e m 等 (19 9 3 )首次用番茄果实
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差异筛选分离了番茄 AsR
I

后 141
,

在不同种植物中克

隆了许多 ASR 基因
,

这些植物有单子叶植物
、

双子

叶植物
、

草和树 l5]
,

其中包括番茄 l’一 9]
、

马铃薯
‘’0. 川

、

柑橘
‘, 2 ]

、

玉米 I‘3 1
、

松树 [2
、
‘4 , 、

杏 l, 5 ]
、

百合 I‘6
·

‘7 ]
、

水稻
’3 ]

、

梨 I’“l
、

葡萄119 ,
等

,

但令人惊奇的是拟南芥中没有该

类基因
【19 气

克隆的 ASR 基因的氨基酸序列有许多共同特

征
.

这些 ASR 蛋 白是一类有高亲水性的小蛋白
,

推

测的氨基酸序列富含组氨酸
、

谷氨酸
、

丙氨酸和赖

氨酸
,

缺少半胧氨酸和色氨酸
,

这些 AS R 蛋白的二

级结构主要是 a
一

螺旋
,

具有核定位信号
.

几乎所有

已知 ASR 蛋 白包含两个高度保守的区域 (如图

1 ) :
第一个区域是短的 N 端区

,

大约有 18 ~ 21 个

氨基酸残基
,

其中 6 一 7 个组氨酸残基可能构成一

个 Z n 结合位置 ; 第二个区域是较长的 C 端区
,

大

约 8 0 个氨基酸残基
,

这个区域高度保守含有 AsR
基因共同序列特征 A B A / W D S 序 列标签

.

然而

AS R 蛋白也有许多不同之处
,

这些蛋 白的分子质

量不同(7 0 一 2 3 0 个氨基酸 )
、

等电点不同 (从碱性

到酸性 )
、

组织和器官特异性不同
、

表达的时期和

模式也有所不同
,

在 A SR 多基因家族的垂直同源

物和水平同源物中也并不都具有核定位信号 t” ,
.

2 A SR 基因在植物胁迫应答方面的研究

植物基因表达受发育120
一 2 2) 和环境 123 ,的调控

,

水分的利用效率是植物生长过程中的一个主要限

制因素
,

水分胁迫是一个严重的非生物胁迫
,

它能

诱使植物改变大量基因的表达 [23 1
.

水分缺乏能诱

导植物发生一系列复杂的反应
,

首先是植物对逆

境的感受
,

通过信号转导途径
,

改变一些基因的表

达模式
,

从而使植物的细胞
、

生理和发育水平发生

改变
.

胁迫过程中一些基因的表达可能是在细胞

质内起作用
,

通过增强细胞对失去的忍耐性
,

改变

细胞的水势促进水分吸收
,

控制离子积累
,

调控基

因表达来改变植物的适应性
【231

,

基因表达的确切

机制还不清楚
,

但是这些胁迫响应至少是部分受

植物激素 A BA 调控的
,

这种激素在植物缺乏水分

时浓度增高[24 】
.

干早和低温胁迫信号通过依赖 A BA 和不依

赖 A B A 两条途径调控各种基因的表达
【251

.

在依

赖 A B A 途径中
,

AsR 基因的表达受 A BA 诱导
.

在

缺水逆境 中
,

松树 ASR 基因 勿了不仅在根中被诱

导表达
,

在茎和针叶中也有表达
,

用灌溉的 AB A

处理的幼苗 Nort he m 分析表明 如了基因在根中的

转录量低于缺水胁迫幼苗中的转录量
,

勿了基因的

表达在根中受 A BA 诱导
,

由此表明 如了基因在缺

水胁迫下的表达部分受 A BA 调控
〔2 】

.

水稻中的一

个 AsR 基因 口耐srI 在茎中受外源 AB A
、

盐胁迫
、

甘

露醇诱导上调表达
,

盐胁迫代表离子渗透胁迫导致

A B A 增加 【26]
,

盐胁迫是通过诱导 AB A 调控
,

而甘

露醇代表非离子渗透胁迫
,

不导致 AB A 增加
,

主要

是通过不依赖 A BA 途径
,

这表明了 口劝sr, 基因的

诱导表达不只是通过一个信号转导途径叭

另一方面
,

在不依赖 A B A 途径
,

AsR 基因的

表达不受 A B A 诱导
.

几个基因转录物的积累与

马铃薯块茎在低温储藏有关
,

其中一个基因 C儿I

与 AsR 同源
,

N o rt he m 分析表明 C了2 1 在冷藏的马

铃薯块茎中表达量最高
,

在茎和根中表达量较低
,

而在 叶和室温储藏的块茎 中表达量最低
,

用热
、

A B A 和高浓度盐处理对 C刀 1 在块茎和叶子中的

转录水平没有明显影响 I川
.

马铃薯中早诱导表达

的 刀5
2

基因是 ASR 基因家族中的一员
,

以前研究

表明 D sZ基因在马铃薯叶子 中是高度脱水特异性

表达的
,

不受冷
、

热
、

盐
、

缺氧
、

氧化剂胁迫诱导
,

也

不 受 A BA 诱 导
,

现 在 从 马 铃 薯

(so la na 二 tub e

ros
u m )中克 隆 的 一 个 AsR 基 因

StD SZ 对蔗糖和任何植物激素都不响应 127 J
.

在胁迫响应过程中
,

ASR 基因并不是严格地

局限于依赖 AB A 和不依赖 A B A 两条途径
,

或许

在胁迫过程中不 只有一条信号转导途径
.

对于

ASR 基因在胁迫中的作用
,

一个假设认为 AS R 蛋

白并不能直接使植物在逆境中存活
,

而是作为级

联事件中的一步
,

通过改变基因表达的模式使植

物适应非生物胁迫 17]
.

这或许说明了 ASR 蛋白作

为共同信号转导途径中的一个下游成分参与植物

细胞对各种环境信号的响应
.

根据 AS R 蛋 白类

似于干旱环境下积累的 LE A 蛋白 (晚期胚胎发生

丰富蛋 白) 128]
,

另一个假设推测 AS R 蛋白的功能

可能包括鳌合离子
,

保护其他蛋白或膜
,

复性未折

叠蛋白 [23 】
,

报道表明在各种非生物胁迫过程中
,

大量的 A SR 蛋白的积累 [51 对植物在这些胁迫条

件下起潜在的保护作用 110 ,
.

3 A SR 基因在果实成熟中的作用

果实成熟是一个十分复杂的发育过程
,

包括

成熟相关特定基因的表达和果实细胞代谢的特定

变化
.

成熟过程涉及许多生物化学和生理学的改

变
,

包括叶绿素和细胞壁的降解
,

淀粉转变为糖
,
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色素的合成
,

以及香味
、

芳香化合物
、

多聚不饱和

脂肪酸的积累 129 ]
.

根据呼吸和乙烯的生物合成速

率
,

果实被分为两大类
: 呼吸跃变型和非呼吸跃变

型
.

对于非呼吸跃变型果实如葡萄
、

柑橘
、

袖子

等
,

A BA 是唯一一种从转色期到成熟后期含量增

加的内源激素
,

这个变化与糖的积累相一致
.

在

葡萄成熟过程中
,

葡萄中的一个 A sR 基因 肠肛弘

的 m R N A 在转色期之前开始大量积累
,

这种信号

一直持续到收获时期
.

B ir s e n Ca kir 等 (2 0 0 3 )研究

发现在座果和转色期之前 殉抓弘 基 因的转录量

最多
,

在转色期 肠泪唱注表达量减少
,

在成熟后期

表达量少量增加 l’9 ’
.

Ca m ilo C an e l等 (19 9 5 )从未

成熟的低酸袖子汁中发现 了中度丰富的 A SR 多

肤
,

这个多肤在相同发育阶段的高酸袖子汁中未

被检测到
,

在根
、

上胚轴
、

果皮和未受胁迫的叶子

中也未被检测到 【12]
.

然而
,

许多果实属于呼吸跃变型如番茄
、

香

蕉
、

杏
、

梨
、

苹果等
,

这些果实成熟过程中特定基因

的表达受植物激素乙烯的调控1301
.

番茄 As r , 基因

的表达受发育时期的调控
,

在成熟过程中 As rl 的

m R N A 增加 t31 i ,

番茄中的三个 ASR 基因在果实的

不同发育时期表达量没有明显改变
,

除了 As rZ 在

转黄期少量减少
‘5 ]

.

杏中的 ASR 基因户尸凡脚 I从

未成熟的绿色期到半熟期 m R N A 稍微增加
,

直到

全熟期转录水平都比较稳定
,

此外
,

该基因在叶
、

受到伤害的叶子和茎中也有少量表达
.

户尸双月I

基因可能不受乙烯调控
,

因为该基 因的表达发生

在乙烯合成关键酶一A CC 氧化酶的基因表达之

前 [ ’5 ]
.

从 K iku su i梨中分离到的成熟相关 ASR 基

因 尸尸尸况U2 1
,

在成熟的果实中大量表达
,

用乙烯

受体抑制剂 1
一

M CP处理果实发现 尸尸F况UZ I 表达

量减少
,

从这个结果暗示了在果实成熟过程 中

尸尸尸况UZ I 的表达可能受乙烯调控
[ ‘. ]

.

A SR 蛋白涉及糖 和 AB A 的信号转导
,

AS R 作

为转录调控复合物的一部分参与了糖
、

A BA 的代

谢和信号转导
’‘, l

,

这个假说进一步支持了当前的

观点
:
糖信号在植物对生物和非生物胁迫响应中

起基本作用 I32J
.

从 以上结果可以看出
,

AsR 基因

的表达受乙烯或 AB A 调控
,

ASR 基因或许在果实

发育成熟过程的糖代谢
,

信号转导中起重要作用
.

4 A SR 基因的可能功能

尽管从不同种植物中克隆到许多 A sR 基因
,

对其编码产物进行了分子鉴定
,

但是该类基因的

具体生理功能还不清楚
,

在不同物种中 ASR 基因

表达的器官不同
,

如番茄
、

袖子
、

杏的果实l”
·

”
·

川 ;

番茄
、

水稻
、

松树
、

玉米的根
、

叶 [3.
6

,

‘4
·

3 ,

]; 马铃薯的

块茎 ‘’”, ; 百合的花粉
“‘l

.

ASR 基因家族的不同成

员在不 同的器官
,

不同的条件下有不 同的表达模

式 【’
·
’2 1

.

番茄 A SR
I

是植物特异蛋白
,

因为用 FA S
-

TA 或 B LAST 搜索除了植物以外的现存数据库
,

不能搜索到其同源蛋白
.

A S RI 具有结合特异 D N A

序列活性
,

但 A SR
I

中没有 D N A 结合蛋 白的共 同

基序一锌指结构
I川

,

对 A SR
I

进行序列分析
,

发现

ASR
,

不包含任何 以前已知 的 Z n 结合基序 【3 5
·

3‘1
.

因此根据现在的研究结果预测 A SR 基因的功能

是比较困难的
,

在胁迫应答和果实成熟过程中特

定基因的激活和抑制的机制或许是相似的
,

A sR
基因家族的不同成员在该过程中的作用可能是相

互关联
,

相互补充
.

根据 ASR
:

蛋白有依赖于 Z n 的 D N A 结合活

性
,

定位于细胞质和细胞核内 136 1
.

AsR
:

可能编码

一个转录因子
,

参与 AB A 信号转导途径 137]
.

A SR

蛋 白类似于染色体非组蛋 白
’4 】

,

染色体非组蛋白

涉及 D N A 拓扑结构的改变
,

染色质高级结构的维

持
,

基因表达的调控
【38]

.

推测 A SR 蛋 白作为共同

信号转导途径中的一步在细胞质内被激活
,

激活

的 A SR 蛋 白被运输到细胞核内结合到 D N A 上
,

该蛋 白作为转录因子或转录复合物中的一部分通

过改变 D N A 的拓扑结构或染色质的结构调控基

因的表达模式
,

从而在植物胁迫响应和果实成熟

中发挥作用
.

很显然还需要更多的研究来进一步

弄清 AsR 基因家族的生物化学与生理学功能
.
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