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封面图说: 覆膜鄄垄作燕麦种植———反映了雨水高效利用和农田水生态过程的优化(详见强生才 P2365)。
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小麦干旱诱导蛋白及相关基因研究进展

张小丰1,孔海燕1,李朴芳1,李冀南1,熊俊兰1,王绍明2,熊友才1,2,*

(1. 兰州大学干旱与草地生态教育部重点实验室, 兰州摇 730000; 2. 石河子大学生命科学学院,新疆石河子摇 832003)

摘要:干旱胁迫条件下,小麦相关基因受到激活并表达产生干旱胁迫蛋白,主动适应干旱环境、维持个体存活和产量形成。 介绍

了小麦中一些干旱诱导蛋白及相关基因的研究进展,包括不同小麦品种、胁迫程度、发育阶段的差异性反应和共性特征、对主要

干旱信号物质 ABA 和 Ca2+的差异应答、以及新近发现的干旱诱导蛋白及相关基因的生物学特性及主要功能等。 对于干旱诱导

蛋白来说,研究手段和目标从过去以单向电泳技术为主、揭示蛋白条带的表达差异转到现在以双向电泳技术为主、以揭示蛋白

质组中干旱诱导蛋白结构和功能的耦合。 对于干旱诱导蛋白相关基因来说,研究内容主要包括功能基因和调控基因两大类,功
能基因研究主要集中在 LEA 蛋白基因和透物质合成酶基因等几大类型上,而调控基因研究主要集中在转录因子和蛋白激酶等

相关基因及其作用。 对干旱诱导蛋白及相关基因在小麦栽培管理和产量育种中的应用前景展开了讨论。
关键词:小麦;干旱相关基因;干旱诱导蛋白;脱落酸

Recent advances in research on drought鄄induced proteins and the related genes in
wheat (Triticum aestivu L. )
ZHANG Xiaofeng1, KONG Haiyan1, LI Pufang1, LI Jinan1, XIONG Junlan1, WANG Shaoming2, XIONG
Youcai1,2,* 摇
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Abstract: Under drought stress, target genes in wheat ( Triticum aestivum L. ) need to be activated and expressed to
produce drought鄄induced proteins, enabling plants to actively adapt to drought, and to maintain survival and yield
formation. Drought鄄induced proteins can be divided into two categories according to their function, one are the proteins that
prevent cell dehydration with direct protective function such as LEA proteins and metabolic enzymes, etc. , and the second
are the transcription factors and protein kinases that are involved in cell signal transduction or gene expression regulation
with indirect protective function. This paper summarizes recent advances in drought鄄induced proteins and their related genes
in wheat, including the different responses and common features among wheat varieties, stress levels and developmental
stages. Also, the different responses to ABA and Ca2+, the major drought signals, the biological characteristics and the
major functions of the newly鄄discovered drought鄄induced proteins and the related genes are discussed. In research on
drought鄄induced proteins, the methods and objectives have shifted from revealing the differences in the expression of protein
bands using the one鄄way electrophoresis鄄based technique in the past, to currently exploring the coupled structure and
function of drought鄄induced proteins in the proteome with two鄄dimensional electrophoresis technology. To date, the hot
issues of research have focused on the relationship of drought鄄induced proteins with signal transduction, material
transportation, reactive oxygen groups, carbon metabolism and nitrogen metabolism. There are two predominant categories
of genes, regulatory genes and functional genes, which are related to drought鄄induced proteins. The research on functional
genes is concentrated on the LEA protein genes, D鄄responsive protein genes, the gene encoding photosystem II polypeptides
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and the synthase genes of osmotic regulatory substances. The research on regulatory genes is focused on gene transcription
factors and the genes related to protein kinases and their roles. According to the latest report (2010), the world忆s first
wheat genome draft has been completed, which has laid the foundation for drawing a complete map of the wheat genome.
This important progress will help to reveal the physiological function and ultrastructure of drought鄄induced proteins in wheat.
The experimental material used in this genome sequence mapping is a wheat variety called by “Chinese Spring冶 . It can be
used as a critical test line to develop new wheat varieties in the future to cope with food shortages. In recent years, the rapid
development of plant “cross talk冶 theory played a great supporting role for the isolation, identification and sequencing of
drought鄄induced proteins and related genes in wheat. Despite progress in this field, the understanding on the structure and
function of some drought鄄induced proteins and relevant genes still remains unclear because the wheat genome is very large,
and there are a lot of duplicate and redundant genes. Finally, the prospect of drought鄄induced proteins and the related
genes in wheat cultivar development and breeding is discussed.

Key Words: wheat; drought鄄related genes; drought鄄induced protein; abscisic acid (ABA)

小麦(Triticum aestivum L. )是人工长期驯化的作物。 世界上小麦种植面积的 70% 分布于占世界土地面

积一半以上的干旱和半干旱地区[1]。 各种非生物胁迫,如干旱、冷冻和高盐等严重限制了小麦的高产[2],其
中干旱的危害占首位[3]。 在全球变暖、环境恶化和人口剧增的背景下,加强小麦的高产高效和干旱适应性研

究对解决粮食问题非常重要。 当前,小麦的干旱胁迫蛋白和相关基因的分离、鉴定和测序等课题已成为基础

研究的热点和难点。 小麦干旱诱导蛋白及相关基因的组成和调控方式既有高等植物的共性特征,也有其特异

性的一面。 本文总结了近年来小麦干旱诱导蛋白及其相关基因的结构特点,以及它们在小麦适应干旱的过程

中所起的重要作用。
1摇 干旱诱导蛋白

植物在干旱环境下,会产生一系列与此相适应的生理生化反应。 缺水可影响植物的新陈代谢、生长发育、
胞膜透性和蛋白含量等。 而且在缺水条件下,植物蛋白的含量和种类会发生变化,有的蛋白不变,有的蛋白减

少,或者有新的蛋白的合成[4鄄6]。 但是有些研究表明,比起蛋白的增加或新蛋白的出现,干旱更容易引起蛋白

含量的减少或丢失[6]。
当植物受到干旱胁迫时,原来一些蛋白的合成受到抑制。 与此同时,又合成一些新的蛋白质,这就是干旱

诱导蛋白。 按功能将其分为两大类:一类是保护细胞结构以防脱水[7],起直接保护作用,如 LEA 蛋白和代谢

酶类等;另一类参与水分胁迫的信号转导或基因的表达调控,起间接保护作用,如转录因子和蛋白激酶等[8]。
干旱诱导蛋白在植物对逆境的适应过程中可以提高植物对干旱的耐胁迫能力[9]。
1. 1摇 水分胁迫下小麦中干旱诱导蛋白的产生

早期对干旱诱导蛋白的研究大多集中在单向电泳技术上。 研究表明,干旱可以引起植物蛋白种类和数量

的变化[10]。 不同的干旱处理方式,产生的诱导蛋白是不同的。 植物干旱诱导蛋白的表达跟植物的水分状况

密切相关。 干旱诱导冬小麦幼芽产生 41. 5 kD 蛋白亚基[7]。 小麦幼苗在水分胁迫下,有 44. 2 kD 蛋白亚基产

生或大量合成[11]。 胁迫蛋白的表达在小麦品种间存在差异,而且跟品种的抗旱性有关,但在正常供水条件

下,蛋白质组成的改变在品种间的差异往往并不显著[12]。 有研究表明,拔节期的不同冬小麦品种在干旱胁迫

下,蛋白条带仅有量的变化;抗旱品种中 76. 5 kD 和 68. 7 kD 两条蛋白带显著增强,不抗旱品种只有 68. 7 kD
一条带显著增强。[13]不同抗旱品种的冬小麦幼芽在渗透胁迫下,抗旱强的品种产生了 39. 5 kD 和 23. 0 kD 的

两条新蛋白条带,抗旱性差的品种则无新条带产生[14]。 较强抗旱性和中等抗旱性的小麦品种在幼苗期[15] 和

抽穗期[16]经干旱胁迫诱导后产生了 66. 2 kD 的 D鄄应答蛋白条带,而干旱敏感品种中没有出现此条带。 然而

也有一些研究发现,蛋白含量的变化趋势同抗旱性表现并不一致[17]。
不同抗旱性小麦品种中,干旱诱导蛋白的表达跟水分胁迫的强度有关[18]。 受干旱胁迫时,干旱敏感品种
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产生诱导蛋白的时间早于抗旱性品种[19鄄21]。 在重度胁迫下,抗早性强的品种比抗旱性弱的品种诱导蛋白表

达量多[12,21鄄22]。 不同小麦品种在不同发育阶段可溶性蛋白的变化情况也不同。 抗旱性不同的冬小麦品种,可
溶性蛋白在生长发育进程出现了以下的规律:从拔节期起,经抽穗期到开花后 14d 和 21d 主要增强带分子量

呈现出先升后降的趋势[13]。 同一品种在在不同生育期也有很大的变化,分子量呈现以 76. 5 kD 蛋白带为中

心先升后降的趋势,品种间的变化类似[23]。 不同抗旱性小麦品种,在不同器官和组织间也具有蛋白代谢变化

的差异性[18,24]。
1. 2摇 外源 ABA 和 Ca2+浓度对水分胁迫下干旱诱导蛋白产生的影响

施加不同浓度的外源 ABA 可引起冬小麦不同水分诱导蛋白的合成,并且存在抗旱品种的差异性[11]。 高

浓度的 ABA 和渗透胁迫单独处理,均可以引起冬小麦叶片蛋白组成的变化,并诱导产生一些新的蛋白,而且

不同抗旱性品种蛋白组成存在差异[11鄄12,25]。 外源施加 ABA 和渗透胁迫同时处理,原来胁迫诱导产生的新蛋

白和含量增多的蛋白出现消失或下降现象[12]。 有关研究表明,高浓度的 Ca2+通道阻塞剂可以抑制水分胁迫

诱导蛋白的合成,而低浓度的抑制剂对其影响不大[11]。 不同浓度的钙调蛋白(CaM)抑制剂对小麦幼苗在水

分胁迫时产生的 44郾 2 kD 蛋白亚基没有明显抑制作用,对悬浮培养细胞中由 ABA 和渗透胁迫所诱导的该蛋

白含量的增多影响不大,但能抑制细胞中由 ABA 诱导的 44. 2 kD 蛋白亚基百分含量的增加[26]。 这说明 Ca2+

参与了水分胁迫及 ABA 诱导的干旱蛋白的产生过程。
同等水分胁迫条件下,外源 Ca2+浓度越小,冬小麦幼苗根中 ABA 含量增加越多,这说明渗透胁迫下根中

ABA 的初始合成与 Ca2+有关[27]。 Ca2+作为第二信使在激素信号转导尤其是 ABA 信号转导过程中发挥着重

要的作用。 ABA 及 Ca2+信号系统通过各种机制,相互或独立地在不同程度上对植物干旱诱导蛋白的合成起

着调节作用。[28]

1. 3摇 干旱胁迫下小麦的比较蛋白质组学

近年来,基于双向电泳和质谱技术的比较蛋白质组学的研究成为热点。 与此同时,越来越多的干旱诱导

蛋白被发现和鉴定。 蛋白质组学研究可在蛋白质水平上研究基因的功能,为解释缺水条件下的生物学机制提

供了更多的可能。
通过 3 种基因型(Arvand,Khazar鄄1 和 Kelk Afghani)小麦的干旱胁迫实验发现,3 种基因型小麦在水分胁

迫下蛋白的表达跟充分供水条件下不同,出现的差异蛋白点几乎都是与氧化还原反应相关的蛋白[29]。 在山

荣 3 号和济南 177 两种小麦的两叶期进行干旱处理,处理 24h 后,根和叶的差异蛋白点多是与信号传递、物质

运输、活性氧组、碳代谢及氮代谢等功能相关的蛋白[30]。 在重度干旱的小麦幼苗中发现[31],跟充分供水的小

麦相比,重度干旱的小麦幼苗中有 36 个蛋白点出现显著的变化。 并且发现,干旱胁迫可以引起一些蛋白结构

的异化,而这些结构的异化跟细胞的生理生化有关,如糖和氨基酸的合成、激酶的活性、光合作用、能量代谢、
活性氧、活性氧的清除、核酸和蛋白质的合成过程。 而缺水对植物的这些过程影响很大。 而且一些被鉴定的

蛋白多为酶类,并跟植物的糖酵解和糖异生途径、光合系统域(PS域)、 渗透调节、氨基酸合成、活性氧清除、
ABA 的积累及基因的表达有关。 这些蛋白的发现,可以在分子水平上更好地了解小麦抗旱的生理机制。
2摇 干旱诱导蛋白相关基因

随着研究基因图谱技术的不断完善,有学者已经先后分析了水分胁迫条件下小麦叶片[32鄄33]、小麦幼苗[34]

和小麦根系[35]的基因表达谱,并获得了一批与小麦根系水分胁迫反应相关的候选基因。 而且随着基因克隆

和转基因等技术的不断发展,在小麦中发现了许多跟干旱诱导蛋白相关的基因。 这些基因按其功能可分为两

类:第一大类是抗旱相关的功能基因;另一大类是抗旱相关的调控基因。 这些干旱胁迫诱导基因产物不仅通

过重要的代谢蛋白保护细胞结构,而且起着调节信号转导和基因表达的作用[36]。
2. 1摇 功能基因

2. 1. 1摇 LEA 蛋白基因

摇 摇 1981 年 Dure 等在胚胎发育后期的棉花(Gossypium sp. )子叶中分离到了一组丰富表达的 mRNA ,命名为
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LEA mRNA,其翻译产物即为 LEA 蛋白。 高等植物在受到干旱等逆境胁迫中能够积累该蛋白。 目前,已相继

从小麦中分离和克隆了 4 个 LEA 基因,TaLEA1、TaLEA2、TaLEA3 和 TaLEA4,研究显示它们在提高植物的耐

旱方面具有重要作用[37鄄40]。 利用农杆菌介导的基因转化技术,将小麦 LEA 基因 TaLEA3 整合到羊草( L.
chinensis)体内,结果显示,在干旱胁迫下,转基因的羊草的抗旱性比未转化的增强。 小麦的 LEA 基因 TaLEA3
的产物可以防止细胞膜遭受破坏[41]。 将来自小麦的 LEA 基因 PMA1959 和 PMA80 转入水稻,增加了转基因

水稻的抗旱性[42]。 来源于大麦的 LEA 类基因 HVA1 过表达后可以显著提高转基因小麦的抗旱能力[43]。 通

过分析在水分胁迫条件下“洛旱 2 号冶小麦根系的基因表达谱发现[35],在差异表达 16 倍以上的 32 个基因中

有 6 个编码 LEA 蛋白。 小麦 LEA 蛋白基因 D9 在土壤严重干旱胁迫时明显上调表达,复水后 2 小时表达量最

高,随后表达量降低并趋于稳定[44]。 因此,推测该基因与小麦在严重干旱胁迫下的个体存活密切相关,并在

水分条件改善的情况下积极修复细胞及组织的损伤。 LEA2 蛋白又称脱水素(Dehydrin),小麦在受到干旱、冷
害、冻害和外源 ABA 胁迫后会诱导线粒体中类脱水素的积累,其具有稳定细胞膜和细胞质基质中的蛋白的作

用[45]。 研究发现[46],小麦脱水素基因 WCOR410 对细胞原生质膜具有保护作用。 小麦类脱水素基因 WZY1鄄
1[47]和克隆的小麦脱水素基因 WZY2[48]的表达均与干旱胁迫相关。
2. 1. 2摇 D鄄应答蛋白基因

编码冬小麦幼苗期水分胁迫 D鄄应答蛋白的基因与小麦 5A 染色体上的 SSR 分子标记有关联[49]。 将编码

该蛋白的基因暂定名为“RpDD冶(Response Protein D of Difference in Water Stress Condition,即水胁迫应答差异

蛋白),同时将“RpDD冶定位于 5A 染色体短臂 2 对 SSR 引物的一侧,表明了 5A 染色体在小麦的抗旱性及高水

分利用效率上贡献突出,而且 D鄄应答蛋白基因受 1 对显性基因的控制[50]。
2. 1. 3摇 编码光系统域多肽的基因

小麦在干旱胁迫下,光合作用会受到明显的抑制[51]。 研究发现编码光系统域多肽的基因在小麦幼苗中

受水分胁迫的诱导而下调表达[49],但在小麦根系中一个编码光系统域多肽的基因受水分胁迫的诱导而上调

表达 22. 6 倍[35]。
2. 1. 4摇 渗透调节物质合成酶基因

海藻糖(Trehalose)是一种非还原性二糖,具有保护细胞和生物活性物质在遇到脱水、干旱、高温和冷冻等

不良环境时活性免遭破坏的功能[52]。 TPS 和 TPP 是编码海藻糖合成酶的基因[53]。 海藻糖合成酶基因

TPS[54]在小麦中过表达后可提高转基因小麦的抗旱能力,而二者的融合基因 TPSP 转入小麦后[55],转基因小

麦显示出较强的抗旱能力。
植物中果聚糖累积有助于提高植物耐逆境胁迫能力。 将从普通六倍体小麦中克隆出的果聚糖合成酶基

因 6鄄SFT 转入烟草后,转基因烟草植株表现出较强的抗旱、抗盐和抗低温的能力[56]。
2. 2摇 调控基因

一些常见的起调控作用的水分胁迫诱导蛋白,如转录因子和蛋白激酶等,在干旱胁迫信号转导和基因表

达调控过程中起着非常重要的作用[8,57]。
2. 2. 1摇 编码转录因子的相关基因

转录因子是可以和基因启动子区域中顺式作用元件发生特异性作用的 DNA 结合蛋白,转录因子对信号

传递、基因的表达调控和蛋白的合成起着非常重要的作用[58]。 DREB、ERF、MYB、WRKY 和 ZFPs 是小麦中研

究比较多的跟干旱胁迫相关的转录因子[59]。
DREB 是生物抗胁迫转录因子成员之一。 研究[60]发现,DRE鄄结合蛋白 DBF1 和 DBF2 可以与干旱响应基

因的顺式作用元件特异性结合,并在 ABA 依赖的小麦水分胁迫反应途径中调节抗旱相关基因 rab17 的表达。
小麦 TaDREB1 受低温、盐害和干旱的诱导,调控具有 DRE 元件的基因的表达。 DRE鄄结合转录因子 EREBP /
AP2 在小麦抵御干旱过程中发挥着重要的作用[61]。 从干旱诱导的小麦 cDNA 噬菌体文库中已经克隆到了一

个小麦 DREB 类转录因子基因 TaDREB6,而且将一个小麦 DREB 基因定位在特定的染色体上,该基因还参与
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了干旱胁迫响应,可能在提高小麦抗旱性中起重要作用,而且小麦 TaDREB6 基因编码的蛋白可能在细胞核内

对干旱胁迫应答反应起调控作用[62]。 DREB 类转录因子基因 TaAIDFa 位于小麦 3B 染色体上,该基因的过量

表达可以提高转基因拟南芥干旱和渗透胁迫的能力[63],并参与了植物逆境胁迫下的信号转导,可调控与逆境

胁迫相关基因的表达[64]。 同其他 DBF2鄄型转录因子不同,TaAIDFa 不仅受干旱和高盐胁迫的诱导,而且受低

温诱导。 而且 ABA 在 TaAIDFa 激活转录调节的过程中起着重要的作用[63]。 将棉花(G. hirsutum L. )的脱水

反应原件结合蛋白基因 GhDREB 转入小麦中,也能够提高小麦的抗旱能力[65]。
ERFs 分为 4 个族,是 AP2 / ERF 转录因子家族中最大的成员[66]。 其中 TaERF1 是第 IV 族,是小麦中的第

一个 ERF 转录因子。 跟发现的其他 ERF 转录因子相比,其同源性比较低,具有高度保守的 DNA 结合位点和

N 端基序,C 端有磷酸化位点,是一个潜在的 TaMAPK1 蛋白激酶磷酸化的底物,它分别含 3 个细胞核和亚细

胞定位信号位点(NLSs)。 而且它能够结合 GCC鄄盒和 CRT / DRE 元件。 TaERF1 的转录不仅能够被干旱、盐、
低温和外源 ABA、乙烯、水杨酸等诱导,而且能被白粉病诱导。 TaERF1 的过量表达能够增强转基因拟南芥和

烟草的病菌和非生物胁迫。 但是转基因小麦对病原体的抗性却没有显著增强,可能是 TaERF1 的量不够,或
需要其他蛋白因子的参与或者需要转录前修饰等。 这表明 TaERF1 在参与多种信号通路中具有复杂性。 具

体的机理还需进一步探究[67]。
MYB 是较大的转录因子家族之一,其成员都含有 MYB 结构域[68]。 尽管家族成员很多,但是只有一些跟

植物干旱胁迫相关[69]。 小麦中已经鉴定到 23 个 MYB 基因[70],从小麦种子中分离了 13 个 MYB 基因[71],克
隆了 23 个 MYB 基因片段[70]。 小麦幼苗中的 TaMyb2s 参与了对渗透胁迫的应答反应[72],TaMyb2鄄域[73] 参与

了小麦对水分胁迫的应答过程。 实验研究发现,在所识别的小麦 MYB 盐胁迫上调基因中,只有 TaMYBsdu1
基因在小麦受到长期干旱时上调表达,说明 TaMYBsdu1 在小麦的干旱胁迫中有潜在的重要作用[74]。

WRKY 转录因子含有保守的 WRKY 结构域,WRKY 基因通过与顺式作用元件 W鄄盒特异结合调控下游目

标基因表达[75]。 当植物受到机械损伤、干旱、冷驯化和热激等非生物胁迫时,能够诱导 WRKY 基因的表

达[76]。 研究[77]发现,克隆的 5 个小麦 WRKY 基因,在高渗逆境(20% PEG)下,有 4 个基因(TaWRKY10、
TaWRKY46、TaWRKY68鄄a 和 TaWRKY72鄄b)在 PEG 处理 4h 后表达显著增强。

锌指蛋白(ZFPs)是真核生物中比较大的转录因子家族之一。 Q鄄型 C2H2 锌指蛋白(ZFPs)是有特殊氨基

酸序列 QALGGH 的一个亚族。 小麦中 WZF1[78] 和 TaZFP[79] 就属于 Q鄄型 ZFPs 转录因子。 小麦 TaZFP 含有

EAR 基序,具有抑制转录的功能。 基因图谱分析表明,Q鄄型 C2H2 锌指蛋白在小麦的干旱适应中起着显著的

作用。 定量 RT鄄PCR 分析显示,其中 44 个 TaZFP 基因中,有 30 个的 mRNA 在根中提前合成,而且叶和根中

74%的小麦 TaZFP 蛋白基因在干旱胁迫时下调表达。 其中的一些小麦叶片中表达的 TaZFP 基因中有 50%的

表达不受外源 ABA 的诱导,推测,一些 TaZFP 的表达跟独立于 ABA 的信号通路有关[79]。 而谷物的 lip19 基

因编码的 b鄄型 ZIP 锌指蛋白转录因子能够调节低温胁迫下基因的表达,小麦同源基因 Wlip19 不仅受低温诱

导,而且对干旱和外源 ABA 响应[80]。
2. 2. 2摇 编码蛋白磷酸酶 /蛋白激酶的基因

蛋白质的磷酸化和脱磷酸化是生物体内能量代谢和信号传递中的重要生化反应[81鄄82],是通过蛋白磷酸

酶 /蛋白激酶催化完成的。 而 MAPK、SnRK 和 CDPK 等是受非生物和生物胁迫诱导的蛋白激酶家族。 蛋白激

酶介导的细胞信号转导在植物对外界的胁迫应答中具有重要的作用。
克隆的小麦蛋白磷酸酶 2A(PP2A)调节亚基(PR55)基因 TaB茁鄄1 编码 512 个氨基酸,预测 TaB茁鄄1 蛋白

分子量为 57. 1 kD。 在水分胁迫条件下,转 TaB茁鄄1 基因拟南芥比野生型具有较高的细胞膜稳定性,表明小麦

TaB茁鄄1 可能参与了对干旱和渗透胁迫的响应,对于增强小麦适应干旱等非生物胁迫能力具有一定作用[83]。
MAP 蛋白激酶磷酸酶(MKPs)是 MAPKs 的负调控因子。 TMKP1[84] 是小麦中第一个发现的 MKPs,被定

为在细胞核,在盐胁迫和渗透胁迫下,TMKP1 的表达在干旱敏感小麦中被诱导而在耐旱小麦中被抑制。 在

TMPK3 和 TMPK6 分别与 N 端缺失的 TMKP1 融合蛋白的表达发现,融合蛋白从细胞核排出到细胞质,表明

5462摇 9 期 摇 摇 摇 张小丰摇 等:小麦干旱诱导蛋白及相关基因研究进展 摇



http: / / www. ecologica. cn

TMKP1 在与 TMPK3 和 TMPK6 的互作中具有亚细胞定位的作用。 MKP 在小麦细胞对盐和渗透胁迫中起着重

要的作用。 而且 TMKP1 可能参与了干旱敏感小麦中 ABA 依赖信号的转导。
小麦蛋白激酶 PKABA1 基因可被脱水诱导[85]。 小麦中 H1 组蛋白激酶的活性在受水分胁迫时会降低,

而且活性的降低与酪氨酸磷酸化失活 342 kD 大小的 Cdc2 类似激酶的比例相关[86]。 抗旱小麦品种中克隆的

TaPK7 同时具有磷酸化丝氨酸 /苏氨酸和酪氨酸的活性,并且参与了渗透胁迫的应答[87]。
干旱胁迫后的小麦中已经分离出了新基因 W55a[88],W55a 基因对小麦根部抵挡干旱可能有增强作用。

在小麦中 W55a 可能编码一种新的蛋白激酶(SnRK2) [89],该蛋白激酶在信号转导途径中起着重要的作用。
SnRKs 是重要的蛋白激酶家族之一,在植物中分为 SnRK1、SnRK2 和 SnRK3 三个亚族[90]。 报道称 SnRK2 蛋

白激酶家族参与了高渗胁迫应答和 ABA 信号通路[91]。 关于小麦 SnRK2 家族报道的比较少,其中小麦 SnRK2
成员 PKABA1 被 ABA 和高渗胁迫诱导[92]。 近年来被克隆的小麦 TaSnRK2郾 4[93],TaSnRK2郾 7[94] 和 TaSnRK
2郾 8[95]是编码 SnRK2 家族成员的基因,它们的表达易受干旱和低温的诱导。 TaSnRK2. 4 对 ABA 敏感小,
TaSnRK2. 7 对 ABA 不敏感。 转 TaSnRK2. 8 植株中,ABA 合成和信号基因表达显著增强,而且 ABA 依赖和

ABA 独立信号通路相关基因表达明显增强。 这表明 TaSnRK2. 7 可能参与了 ABA 独立信号通路,TaSnRK2. 8
参与了 ABA 独立和 ABA 依赖的交互信号通路。 转基因 TaSnRK2. 4 的拟南芥增强了对干旱、盐和冻害胁迫的

能力,同时在生理水平上减少了叶片水分的散失,提高了相对含水量和渗透势,增强了细胞膜的稳定性,提高

了光合效率,而且对于转 TaSnRK2. 4 基因拟南芥的生长和产量没有显著地负作用。 因此 TaSnRK2. 4 可用于

提高转基因作物的非生物胁迫和育种能力。 TaSnRK2. 7 和 TaSnRK2. 8 参与了糖类代谢,降低渗透势,提高了

光系统 II 的活力,促进根的生长。
钙依赖蛋白激酶家族 CDPKs 在生物响应信号通路中具有重要的作用。 TaCPK7 和 TaCPK12 是小麦中关

联比较近的两个 CDPK 蛋白激酶基因,它们在 PEG、盐、低温胁迫和 H2 O2、ABA 处理中的表达模式不同。
TaCPK7 受 PEG、盐、低温胁迫和 H2O2的诱导明显,但对 ABA 的诱导不明显。 而 TaCPK12 不受前面四种胁迫

的影响,但在 ABA 的处理下,上调表达。 表明它们在受非生物胁迫和化学处理中具有相反的表达模式 [96]。
蛋白激酶的信号转导是通过蛋白激酶的级联反应应答的,其不仅介导乙烯信号通路[97],而且和 DNA 结

合蛋白的互作中对病原体信号通路也有反应[98]。 其中小麦 TaMAPK1 蛋白激酶在与转录因子 TaERF1 的互

作表明其可能参与了多种生物和非生物胁迫的信号通路反应[67]。
2. 2. 3摇 新发现的与干旱诱导蛋白相关的其它调控基因

小麦中还发现或克隆了其它跟水分胁迫蛋白相关的调控基因。 从小麦的 cDNA 文库中,已经克隆了小麦

第 1 个胁迫相关蛋白(universal stress protein, USP)基因 W1,而且该基因受干旱的诱导[99]。 应用噬菌体原位

杂交技术从小麦旱胁迫 cDNA 文库中克隆了一个水分胁迫诱导基因片段 W89,同源性分析发现 W89 与一个

水稻干旱诱导蛋白(BAD67956)的同源性为 66% ,推测 W89 可能是一个新的小麦干旱诱导基因,它编码的蛋

白可能与其它蛋白或转录因子相互作用,参与小麦早期干旱胁迫下的信号转导[100]。 从普通小麦及其近缘种

中克隆的 9鄄顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶(NCED)基因参与了脱水胁迫的应答反应[101]。 钙调素(CaM)是真

核生物中普遍存在的高度保守的钙结合蛋白,从条锈菌诱导的小麦叶片中分离出一个编码 CaM 基因的 cDNA
序列,经氨基酸序列分析确定其为一个新的小麦 CaM 亚型,暂被命名为 TaCaM5。 TaCaM5 编码 149 个氨基

酸,编码的蛋白不含跨膜区,无信号肽,而且被定位在细胞内,并参与了干旱环境下的 Ca2+ 鄄 CaM 信号转导途

径[102]。 小麦基因 TaLRI1 编码的蛋白具有典型的富含亮氨酸 N 末端保守域和富含亮氨酸的核酸酶抑制因子

保守域。 该蛋白为弱酸性蛋白,水分胁迫过程中,TaLRI1 基因在小麦根系中的表达量呈先升高后降低的趋

势,以胁迫处理 12h 的表达量最高,推测该基因在水分胁迫反应过程中发挥重要的功能[103]。 分离的小麦半

肱氨酸蛋白酶基因 TaCP[104]在受到 PEG、NaCl 和低温胁迫时,转录水平明显上调,而对外源 ABA 的诱导却不

明显。 而且增强了转 TaCP 基因拟南芥的耐旱性和 CP 酶的活性。
2. 2. 4摇 小麦中干旱诱导蛋白及其相关基因的调控机制

植物对干旱的适应受基因调控,在水分胁迫条件下,植物中一些基因得以表达或抑制,引起形态、生理生
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化及生物物理等方面的变化,以适应干旱胁迫的环境。 然而植物对干旱的应答是复杂的,干旱胁迫后小麦会

产生一系列复杂的物质及信号的变化,而且不同时期、不同干旱程度、不同品种对干旱的响应也不完全一样。
在小麦中,干旱胁迫的响应有其独立的和交互的应答信号途径来促进或抑制基因的表达,编码一系列对胁迫

应答响应的干旱诱导蛋白,从而促进植物对干旱胁迫的适应。 小麦作为重要的粮食作物,其对干旱的响应具

有共性,也有自己的调节模式,小麦干旱调节机制也一直是研究的热点之一,其基本模式如图 1。
干旱胁迫

MAPK途径

转录因子

目标基因

蛋白

激活

激活

结合

表达

响应

干旱应答

辅助因子

MAPKKK

MAPKK
MAPK

(CRT/DRE元件)
或(GCC-盒)

图 1摇 小麦在受到干旱胁迫时诱导蛋白应答的基本模式

摇 Fig. 1摇 The basic model of drought鄄induced proteins response to

drought stress in wheat

小麦受到干旱等外界刺激后,产生一系列相关的物

理或化学信号,这些信号到达靶细胞后转换成胞内信

号,并启动胞内各种信号转导系统,包括依赖 ABA 和不

依赖 ABA 的信号途径,继而通过各种蛋白激酶的磷酸

化和去磷酸化对原初信号进行级联放大,在相关结合蛋

白因子的帮助下,激活相关转录因子跟目标基因的顺式

作用元件结合,启动或者关闭下游基因的转录和表达,
表达产物在胞内或者胞外直接或者间接作用,最终小麦

在生理生化水平上发生变化来响应生物和非生物的胁

迫。 然而具体的机理还不清楚,而且,其他非生物胁迫

和生物胁迫信号也参与了干旱胁迫的响应,而且干旱响

应也可以提高小麦对其他信号的响应。 随着一系列干

旱等其他胁迫响应基因和蛋白的发现,以及各种信号的

识别和信号通路的发现,还有拟南芥等模式作物中胁迫

信号响应机理的研究将加深对小麦干旱机理的进一步

理解。
3摇 研究展望

虽然小麦干旱胁迫诱导蛋白和相关基因的研究已取得了一定的进展,但小麦的基因组非常大,而且存在

大量的重复基因和冗余基因。 一些干旱诱导蛋白和相关基因的功能还不十分了解,相比拟南芥等其他模式植

物的研究还存在很大的差距。 而且植物对干旱的适应有着非常复杂的生理生态过程,随着研究思路不断拓

宽,研究技术的不断更新,以及其他植物的抗旱研究的进展,小麦的抗旱性研究会取得更快的发展,会不断发

现新的干旱诱导蛋白和相关基因。 不同信号物质与干旱诱导蛋白产生之间的相互关系的研究,可以更深层次

地理解植物的抗旱机理。 对干旱诱导蛋白及相应的编码基因的发现及研究可以在分子水平上改良作物的抗

逆性状从而为实现小麦的高产提供更多的理论指导。 小麦的抗旱研究会在宏观与微观之间建立一个良好的

平台。 今后的研究将会在以下几个方面取得更大的进展,主要包括干旱诱导蛋白的发现、识别、定位、功能及

相关基因的调节机制的辨明;干旱诱导蛋白及其相关基因在干旱信号转导中的作用;干旱诱导蛋白功能基因

及相关调控基因的克隆及其在抗旱育种方面的应用等。
自从 Sears[105]创建了小麦品种“中国春冶的一系列非整倍体材料,并利用它们进行基因的染色体定位后,

许多学者先后利用这些材料分析了蛋白质的表达差异[106鄄107]。 另外,据新华社最新报道(2010) ( http: / /
article. daqi. com / lt_fast / 2613661. html),英国科学家已经将“中国春冶的实验小麦品种的基因组的物理性图谱

测定完毕,为下一步测定小麦商业品种的基因组序列奠定了坚实的基础。 因此可以预见,小麦干旱诱导蛋白

及相关基因方面的研究将会以全新的速度发展。
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