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摘 要：%&%醛氧化酶催化 %&%生物合成最后一步反应，是 %&%合成途径的重要步骤 ’ 拟南芥 !"# 基因编
码由 ( ))# 个氨基酸组成的 %*!蛋白，具有 %&%醛氧化酶性质，参与拟南芥叶片的 %&%生物合成和调节，其
在钼辅因子硫化后才具有活性 ’ !"# 由 (" 个外显子和 ! 个内含子组成，其 +,-%全长含有 (!. /0 123非翻译
区域，) !!! /0开放阅读框架区域和 (#( /0 )23非翻译区域，含有与 # 个铁硫中心和 1 个钼辅因子结合有关的
基序，均为醛氧化酶的保守序列 ’
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脱落酸（%/F+DFD+ C+DI@ 简称 %&%）是一种应
激激素，在植物抵抗外界环境胁迫时起着重要的

作用，如热、盐、干旱、冷等环境条件及除草剂等都

能影响 %&%在植物体内的水平 J ( K ’ 由于分子生物
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学技术的发展，近年来，基本阐明了高等植物

$%$ 生物合成途径，确认玉米黄质环氧化酶
（&’()(*+,-* ’./)-0(1’2 345），!6顺环氧类胡萝卜
素双加氧酶（!67-16’./)87(9/+’*/-0 0-/)8:’*(1’2
;4<=）、短链醇脱氢酶 >还原酶 ? 1,/9+67,(-* (@7/6
,/@ 0’,809/:’*(1’ > 9’0A7+(1’，B=CD 和 $%$ 醛氧
化酶（$E17-1-7 (@0’,80’ /)-0(1’）F # G 催化的反应是
$%$合成途径的重要步骤 H 对 $%$生物合成最
后一步的研究始于 #I世纪 JI年代，由 $%$醛氧
化酶将 $%$醛氧化为 $%$ FK G H
醛 氧 化 酶 （(@0’,80’ /)-0(1’2 $L） 是 钼

?M/@8E0’*AM，N/D单加氧酶和 O’6B黄素蛋白家族
的成员之一 F P G，涉及到多种化合物的代谢过程 H
动物 $L是一种同源二聚体，含有两个完全相同
的亚基，为 "QI R=，有 P个氧化中心，两个铁硫中
心，一个黄素辅因子和一个钼辅因子（M/@8E0’*AM
7/S(7+/92 N/</）F Q G H TA(*:等 F U G已经从兔子、猪等

动物中分离酶并鉴定出其特定的功能：如参与一

些异源物的解毒，视黄酸合成等生理生化反应 H
研究者已证实燕麦胚芽鞘 F J G、马铃薯块茎 F V G、黄瓜

幼苗 F ! G和豌豆幼苗 F "I G中有 $L活性，但对该酶的
生理作用、基因结构与分子生物学功能的了解不

清楚 H 近年来，植物体内 $%$醛氧化酶引起广泛
的关注，以期全面阐明 $%$生物合成途径，了解
$%$ 作用分子机理及对胁迫调节的功能 H 本文
介绍 $%$醛氧化酶新的研究进展 H

! "#"醛氧化酶的特性

植物体内存在的 $%$ 醛氧化酶最先在拟南
芥叶片中发现 F "" G H 拟南芥 $L! 和 $L" 分别是
!"# 和 !"$ 产物的同源二聚体，$L# 是这两个
基因产物的异源二聚体，$L$ 由 !"%基因编码，
具有 $%$醛氧化酶性质 F "" G（图 "）H $L$ 不仅催化
$%$醛氧化生成 $%$，也催化 K6吲哚醛氧化生成
W$$，两种底物的 XM值不同，$%$醛为底物时
XM值为 IH Q" %M/@ > Y，低于 K6吲哚醛氧化反应
的 XM值2 表明 $L$ 主要作用于 $%$生物合成，
用气 6质联用仪（Z<6NB）证实氧化产物是 $%$，
此酶不能辨别 $%$醛（ [）和（6）对映体 F "" G H

$L必须在钼辅因子硫化后才具有活性 H B(:-
等 F "# G发现在番茄 &’(突变体的离体茎及野生型番
茄提取物中，存在 $L蛋白，经 ;(#B硫化后激活
钼辅因子 H \-/*:等 F "K G 证实 )"*+ , !-!%编码钼
辅因子硫化酶，其催化双氧形式的钼辅因子变成

硫酸化的单氧形式，后者是 $%$醛氧化酶活性所
必须的 H 钼辅因子含有一个 N/原子与 B原子配
位，在组织中高度保守，参与氧化还原反应中氧原

子的转移 H 干旱、$%$、;(<@ 和 54Z 处理后
)"*+ , !-!% 的转录水平迅速上升，冷害处理没
有明显效果 F "K G H

$ "#"醛氧化酶基因

拟南芥醛氧化酶基因 !"%（$%L"UU##）的结
构如图 # ?$D，由"I个外显子和!个内含子组成，其
7=;$ 全长含有"!V E. Q]6 非翻译区域，K !!! E.
开放阅读框架 ? /.’* 9’(0-*: S9(M’ 2 LCOD区域和
"#" E. K]6 非翻译区域，编码蛋白质由" KK#个氨
基酸组成，分子质量为"PUH UUQ R=，含有与#个铁
硫中心和Q个钼辅因子结合有关的基序，均为醛氧
化酶的保守序列 F "" G H B’/ 等 F "" G发现干旱胁迫可

诱导拟南芥叶片中 !"%、!".表达H 拟南芥 !".
在脱水叶片中表达，但产物的功能仍然未知 F "" G H
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图 ! "#"醛氧化酶催化反应

%&’( ! )*+ ,-.-/0.&, -,.&1&.0 23 "45,&5&, -/6+*06+ 27&6-5+
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拟南芥 !" %&’(分布具有器官特异性 ) 拟
南芥 * + 龄整株幼苗和 " 个月龄成熟植株的根、
莲座叶（,-./00/ 1/23/.）、茎、花和长角果分别用 $
种 45’(探针（ !"#、 !"$、 !"%和 !"&）通过
’-,06/,7印迹法分析 !"转录水平，检测到与 458

’(. 开放阅读框架相符合的 $) 9 :; 的 &’(<== >

（表 =）) !"基因的器官特异性表达表明 !"基因
编码的 (?在拟南芥中起不同作用 ) !"% 基因编
码产物 (?!，其活性在叶片中高，与叶片是 (@(
生物合成主要部位相符合 )

图 ! 拟南芥 !"#和 $$%#的结构和表达 "#$ %

（(）拟南芥 !"% 基因结构和第 ! 个内含子末端突变位置 ) 箭头表示野生型和 ’’(% 作 &A8BC&设计引物
的位置，DA表示野生型；（@）用总 &’(作 &A8BC&，引物如 E( F所示；（C）解释从野生型和 ’’(%中检测到
的 &A8BC&结果 )
&’() ! *+,-.+-,/ 012 /34,/55’61 67 !"# 012 $$%# ’1 !&$’()%*+(+
E( F G0,H40H,/ -I 06/ !"% J/7/ 27+ 1-420K-7 -I 06/ %H020K-7 20 06/ /7+ -I 06/ 7K706 K70,-7) (,,-L. K7+K420/ 06/
M-.K0K-7 L6/,/ M,K%/,. I-, &A BC& L/,/ +/.KJ7/+) DAN LK1+ 0OM/；E @ F &A 8BC& I,2J%/70. -;02K7/+ I,-% 45’(.
.O706/.KP/+ I,-% 0-021 &’( M,/M2,/+ I,-% ,-./00/ 1/23/. H.K7J M,K%/,. ,/M,/./70/+ K7 E( F；EC F Q11H.0,20K-7 -I &A
8BC& I,2J%/70. +/0/40/+ K7 LK1+ 0OM/ 27+ ’’(R)
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表 ! 拟南芥 !"# "#$%在植株中分布的器官特异性

&’()* ! +,-’. /012,0(3204. 45 !"# "#$% 0. !$%&’()*#’#

幼苗 根 叶 茎 花 长角果

& &
&

& &
&
&

!"#
!"$
!"%
!"&

& &

& &

& &

注： & 表示 !"在此器官中表达量一般；& & 表示 !"在此器官中表达量较高

’()*+, & -*.-*+*/)+ !" 0+ *1.-*++*2 0/ )3* )0++4*；& & -*.-*+*/)+ !" 0+ 305367 *1.-*++*2 0/ )3* )0++4*

表 6 %7%醛氧化酶基因突变体

&’()* 6 %(180108 ’)/*9:/* 4;0/’1* -*.* "32’.21

突变体 物种 酶 文献

’()
*+*% , (-./ , 012/

.13
*+*#
2*4$!
**-%

番茄

拟南芥

番茄

烟草

大麦

拟南芥

8 9: ;
89" ;
89< ;
89= ;
89> ;
89? ;

钼辅因子硫化酶

钼辅因子硫化酶

醛氧化酶

钼辅因子硫化酶

钼辅因子合成

$%$醛氧化酶

< %7%醛氧化酶功能

对 $%$醛氧化酶及其功能的了解，主要来自
于 $@突变体的研究结果 A表 # B C 醛氧化酶脱辅
基蛋白质突变或钼辅因子合成的缺失导致酶活性

丧失 C 拟南芥 *+*% 8 9" ; 和 **-% 8 9? ;、烟草 *+*# 8 9= ;、

番茄 ’(*))*和 .13152. 8 " ; 皆缺乏醛氧化酶活性，除
.13152.和 **-%外，均由钼辅因子合成缺失所致 C
推测番茄突变体 .13152. 8 " ;和拟南芥 **-% 8 9? ;是因为

$%$ 醛特异的醛氧化酶结构基因发生突变 C 但
是，与 .13152.相应的基因尚未克隆 C

在 **-%突变体叶片中 $%$水平只是野生型
的 9 D "，水分胁迫后 $%$增长水平远远低于野生
型莲座叶的水平 C **-%植株的长角果和干种子中
$%$总量减少（约为野生型的一半）低于莲座叶
中 $%$ 水平减少量 8 9? ; E 在莲座叶中检测不到
$@! 活性，后来实验证明突变发生在 !"%基因的
第!个内含子末端，由 F替换为 $ A图# A$B B C G*(
等 8 9? ;用野生型和 **-% 突变体的总 H’$ 作
HIJKLH，结果如图 # A% B C

G*(等 8 9? ; 证实 !"%基因产物 $@! 是一种醛
氧化酶，在拟南芥莲座叶中起作用 C 将拟南芥
!"%基因导入 **-%突变体植株中，结果使突变
体 A )6**-% B 具 $@! 活性，切除根部 9 3 后，
)6**-%突变体的萎蔫表型与野生型相同，该实验
结果为证实 $%$ 醛氧化酶参与 $%$ 的生物合

成提供证据C
番茄 $%$醛氧化酶可能由 713152. 8 713 9 : 8 9< ;

基因编码 C 与 ’(*))* 8 ’() : 和 2-3*+1(1. 8 2-3 : 突变
体相比，713152. 8 713 9 :突变体过度失水表现出更明
显的 $%$缺乏症 8 9< ; C 713与 **-%突变体在种子
休眠方面不同，**-%种子休眠，而 .13突变体种子
不发生休眠 8 # ; C 番茄 .13突变体这种表型，可能是
因为 713 9编码的醛氧化酶可能负责所有器官中

$%$生物合成 C
大麦和烟草钼辅因子缺乏型突变体缺乏 $@

和 MNO活性，几乎完全丧失合成 $%$的能力 8 9> ;

C 番茄 ’(*))*突变体缺乏醛氧化酶和黄嘌呤脱氢
酶活性，仍存在硝酸还原酶活性 8 9! ;，表明钼辅因

子合成基因的表达不受影响C拟南芥 *+*%突变体
8 9" ;将第 " 个硫原子插入到 $@和 MNO 钼中心能
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力减弱 % 烟草 !"!# 和番茄 $%!&&!突变体产生钼
辅因子的能力可能不受损，但 &’单加酶的硫化
作用受影响 ( " ) %
脱水迅速诱导拟南芥莲座叶 ’()基因表达，

证实 *+*醛氧化酶的功能 % 而 ’() ,-.*在完
整叶片中也大量表达 ( // ) % 即使在非胁迫叶片中，
*01 也参与 *+* 生物合成 % ’() 拟南芥突变体
!!*)叶片中，*+*水平低于野生型，水分胁迫后

*+*浓度的增加也受影响 ( #$ ) % 表明 *01参与拟
南芥叶片的 *+*生物合成和调节 %
很多植物在水分缺乏条件下内源 *+* 水平

增加 ( #/ ) %离体拟南芥叶片 *+*浓度增加2倍 ( ## ) % #
个月龄的拟南芥植株莲座叶脱水 $、1、3、! 4，迅速
诱导 ’()表达（图 1），根中 ’()表达与水分胁迫
没有关系，拟南芥 *01蛋白水平并不随转录水平
变化 ( // ) %

图 ! 水分胁迫后 !"基因在拟南芥叶片中的表达 "## $

从离体 $、1、3、! 4以及正常水分条件的拟南芥叶片中提取总 -.*%
%&’( ! !" ’)*) )+,-)..&/* &* !#$%&’()*&* 0)12). 134)- 514)- .4-)..
5’678 -.* 97: ;<=;7<=> ?<’, >=67@4=> <’:=66= 8=7A=: B$C 1C 3C ! 4 7?6=< >=4D><76E’F G 7F> ?<’, 7 9=6 @’F6<’8 B 9 G %

6 结语

多年来 *+*生物合成关键酶 +,-、./,0研
究较多，但 *+*醛氧化酶研究缓慢 % *+*醛氧化
酶为多基因家族，对其功能的鉴定较为复杂 % 目
前确认拟南芥 *01 是 *+*醛氧化酶，主要在叶
片中起作用；推测 *0"可能也具有 *+*醛氧化
酶功能，但它是否和 *01一样表达具有器官特异
性仍不清楚 % 其它类型的 *+* 醛氧化酶是否参
与 *+*生物合成还有待进一步研究%由于有关 *H
+*醛氧化酶作用的证据主要来自拟南芥、番茄等
模式植物，尚无农作物的研究C本实验室正从花生
中克隆 *+*醛氧化酶基因，进行分子生物学分析，
建立花生转化系统，获取高水平 *+*转基因植株C
深入探讨 *+*提高花生抗旱性的分子机制%
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