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第三组胚胎晚期丰富蛋白lea3基因研究概述
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摘　要：晚期胚胎富集蛋白(late embryogenesis abundant protein，LEA蛋白)是在高等植物胚胎发育晚

期大量积累的一类蛋白，根据其结构特点 LEA 蛋白一般分为 6 组，其中第 3 组LEA 蛋白(LEA3)含有11

个氨基酸串联重复的基元序列，可以形成 α- 螺旋结构，能在干旱胁迫的环境中保护生物大分子，减轻

水份胁迫对植物造成的伤害，与植物抗逆性密切相关。该文就l e a 3 基因及其蛋白的结构、功能、基

因表达和应用等进行简要的综述，并对lea3 基因及其蛋白今后的研究方向和应用前景进行了展望。
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Research advance in the group three of late-embryogenesis-abundant
proteins and genes

TANG Xiao-qian, YU Li-xia, WU Xiao-lu, YAN Bo*
(Faculty of Landscape Architecture, Southwest Forestry College, Kunming 650224, China)

Abstract: Later embryogenesis abundant proteins (LEA proteins) accumulate to high concentrations in plant

embryo during the later stage of seed development. Based on the common amino acid sequence motifs and the

conserved structural features, LEA proteins are basically divided into six groups. LEA 3, group three of LEA

proteins, includes tandem repeated motifs composed of 11 amino acids. Under the condition of dehydration,

LEA 3 proteins are folded into the conformation of amphipathic α-helices to protect cell membrane from damages
caused by extreme stress of dehydration. In this review, the structures, functions and expression regulations of

LEA 3 proteins were highlighted, and the perspective of lea3 genes as well as its proteins was also discussed.
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晚期胚胎富集蛋白(late embryogenesis abundant

protein，LEA蛋白)是指胚胎发育后期种子中大量积

累的一系列蛋白质。它广泛存在于高等植物发育后

期的种子以及遭受脱水胁迫的植株中[1]，与植物抵

御脱水胁迫密切相关，并且可以被低温、渗透胁

迫，以及外源脱落酸(ABA)等因素诱导。因此，对

LEA 蛋白的研究现已成为逆境生理学研究的一个热

点，在植物抗旱性调节、基因工程抗性育种等方面

显示出广泛的应用前景。该蛋白第3组lea基因的表

达与抗旱性呈正相关，大量转基因实验已经证明

lea3基因可以提高植物的抗旱耐盐性。

1981 年，Dure 等首先在胚胎发育后期的棉花

子叶中分离到了一组丰富表达的mRNA，命名为lea

mRNA，同时还分离到其表达产物，即LEA 蛋白[2]。

1989年，Dure等[3]根据 LEA蛋白一级结构将LEA蛋

白分成三类：第一类是 E m 基因的产物；第二类

RAB(responsive to ABA)和脱水素(dehydrin)基因的产

物；第三类是其他lea基因的产物。随着分离得到

越来越多的LEA 蛋白，2001 年，Dure 等[4]又根据

氨基酸序列的同源性和一些特殊的基元序列，进一
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步将LEA 蛋白分为6 组，只有前3 组LEA 蛋白具有

保守的序列[5]，其中第3 组 LEA 蛋白，以其同源序

列区域包括11 个氨基酸基元序列(TAQAAKEKAGE)

的串联重复排列，并可以形成亲水的α-螺旋结构而

区别于其他LEA蛋白[6]。Dure 的分类方法是一种非

常有效的分类方法，因为他不仅将LEA 蛋白分成了

不同的家族，而且指出每个家族所特有的保守基元

序列，这些基元序列可能与其功能有着密切的联

系。2008年，Battaglia等[7]又在Dure的基础上进一

步将 L E A 蛋白分为 7 组，其中第 1 、2、3 、4、

6、7 组是以亲水基团占主导的典型的 LEA 蛋白；

第 5 组为疏水基团占主导的非典型 LE A 蛋白。然

而，Battaglia的分类是基于从棉花中已获得的LEA

蛋白序列进行的，因此有一定的局限性。

根据Dure的分类方法，其中LEA3蛋白相对于

LEA 蛋白家族的其他成员，其分布更广，不仅存在

于植物中，还广泛存在于微生物，线虫、跳虫等

无脊椎动物中，可能是无脊椎动物 LE A 蛋白的起

源，因此对于 LEA3 蛋白及其基因的研究具有重要

意义。

1　lea3基因的克隆及其结构特征

到目前为止，已发现含有lea基因的植物已有

几十种。其中，已分离的 lea3 基因主要有小麦的

PMA1959 基因、WRAB19 基因、TaLEA 基因，大

麦HVA1 基因，水稻的OsLEA3 基因，玉米的lea3

基因，高粱的 lea3 基因，大豆的 PM2 蛋白基因，

山毛榉的FsDhn1和 FsClo1基因，牧豆lea3，葡萄

种子的Plea76 基因，茭草的lea3基因及麝香百合

Mp2 基因等。2000 年，Sales 等[8]在酵母中发现与

LEA 蛋白类似的蛋白质。2002 年，Browne 等[9]发

现一种极端耐旱的线虫(Aphelenchus avenae)存在一

种 Avelea1 基因，其编码的蛋白质类似植物中的

LEA3 蛋白，这揭示了 LEA 蛋白在生物界分布的广

泛性。有学者认为无脊椎动物的LEA蛋白均起源于

第3 组LEA 蛋白；第1、2 组 LEA 蛋白主要在植物

抵御胁迫时发挥作用[10]。目前，多数的lea3 基因

是从植物中分离得到的，而对动物、微生物lea3基

因克隆的研究起步相对较晚，但在近几年也有一些

相关的报道。

LEA3 蛋白是一组小分子特异多肽，相对分子

质量一般在10 k~30 k[11]，其同源序列区域包括11

个氨基酸基元序列(TAQAAKEKAGE 的串联重复排

列)，孙海丹等[12]分析了8 种农作物(大豆、棉花、

玉米、水稻、胡萝卜、油菜、大麦、小麦)的LEA3

蛋白质序列，通过比较它们的串联基元序列，得出

LEA3 蛋白质中11 个氨基酸基序长度占蛋白质序列

总长的 40%~60%，极性氨基酸和疏水氨基酸数目

分别占重复序列氨基酸总数的70.89% 和 29.11%。

LEA3蛋白全序列平均亲水指数为-0.95 ~ -1.22，无

信号肽序列。这11个氨基酸残基组成的基元序列可

形成兼性α-螺旋结构，在植物脱水时提供保护，其

中第 1、2、4、5、9 位的氨基酸共同构成疏水界

面，其余位置的氨基酸形成螺旋分子的亲水界面。

螺旋的疏水界面可形成同型二聚体，随着外部离子

浓度增加而改变其方向。Singh 等[13]通过将芸薹科

的2个lea3基因转入大肠杆菌进行原核表达，发现

该蛋白在极端干旱的情况下会进行折叠形成超螺旋

结构。然而，George 等[14]从牧豆中分离得到了一

个非典型的lea3 基因，与典型的LEA3 蛋白相比，

其产物PjLEA3蛋白含有大量的丙氨酸和丝氨酸串联

序列，与绿豆的吲哚3 乙酸诱导蛋白更为相似，该

蛋白在植物受到逆境胁迫时会提高表达量。

研究发现，该组 LEA 蛋白大小差异很大，11

个氨基酸基元序列的重复次数也有较大差异，其中

高粱LEA3蛋白重复次数较少只有4次；油菜LEA76

蛋白则有 13 个重复的基元序列；大豆 pGmPM8 含

有的串联基元序列则超过30个。钱刚等[15]从抗旱性

不同的西藏青稞中克隆到2个有差异的lea3 基因，

通过对比证实抗旱性不同的青稞品种之间LEA3保守

基元拷贝数有差异，因此，推测抗旱蛋白结构的差

异以及保守基元序列的数量差异可能对植物的抗旱

性有影响。同时，L E A 3 蛋白的同源性差异也较

大，如大麦的HVA1 与小麦的PMA2005 在核苷酸水

平和氨基酸水平上均有很高的同源性，分别达91%

和 9 5 %，而它们与禾本科的水稻、玉米、蒙古冰

草又有较大的差异，同源性在 60% 左右；高粱和

玉米LEA3 蛋白同源性为 74%，而与水稻的同源性

仅为46%。可见LEA3 蛋白在属内相对保守，而在

属间变化较大。

2　lea3基因的功能与作用机制

在干旱情况下，多数植物的lea基因都会表达

产生 LEA 蛋白，虽然 LEA 蛋白的抗旱机制还不清

楚，但大量实验已能够证明第3 组LEA 蛋白与抗旱

能力相关。俞嘉宁等[16]将干旱处理48 h的小麦，利

用同源序列扩增的方法，克隆了3个第3组lea基因

TaLEA1、TaLEA2、TaLEA3，初步研究表明，该
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组基因可能具有耐渗透胁迫的作用。其中，

TaLEA2基因编码一个由212个氨基酸组成的亲水性

蛋白质，该蛋白具有 5 个基元序列组成串联重复。

经转基因实验证明TaLEA2 基因能有效改善转基因

酵母在山梨醇胁迫下的生长情况。用TaLEA3 做探

针，对不同耐旱性的一对同核异质小麦幼苗进行

Northern 杂交分析，表明PEG6000、ABA、NaCl、

冷处理均可诱导该基因表达，TaLEA3 基因的表达

与所测品种的耐旱性呈正相关。2009年，Menze等[17]

在丰年虾(Artemia franciscana)中发现存在一种

Afrlea3m基因，并报道其产物是以线粒体为靶标的

LEA3 蛋白，它可以提高细胞器对水分胁迫的耐受

能力。Bahrndorff等[18]在跳虫(Megaphorura arctica)

基因组中也发现了类似于植物LEA3蛋白的一种蛋白

质，该蛋白包含大量的赖氨酸和丙氨酸重复序列，

干旱胁迫可以诱导其表达。Liu等[19]将鹰嘴豆LEA3

家族的 PM 2 基因构建原核表达载体，转入大肠杆

菌，并施以盐胁迫，结果表明 PM2 基因的表达可

提高大肠杆菌的耐盐性。李冉辉等[20 将大豆PM2基

因转入酵母菌，并施以盐胁迫，结果表明大豆的

PM2 基因对酵母菌的生长没有影响；在高盐的培养

基中转基因酵母菌的延滞期短于对照菌，表明转基

因酵母菌的耐盐性有所提高。

近几年对LEA3 蛋白作用机制的研究已经积累

了较多的资料，其中主要的观点认为 LEA3 蛋白的

基元序列可以形成亲水的α-螺旋结构[6]，该结构能

避免干旱胁迫时细胞内高浓度离子的积累所引起的

损伤，同时也可以防止组织内过度失水。另外，组

成该蛋白的大多数氨基酸残基为碱性、亲水性，这

些氨基酸残基可以重新定向细胞内的水分子，束缚

盐离子，从而避免干旱胁迫时细胞内高浓度离子的

积累损伤细胞，同时也可防止组织过度失水[21]。通

过对拟南芥的研究还发现LEA3蛋白在植物受到水分

胁迫时，可以保护酶的活性不受抑制[22,23]。Battaglia

等[7]研究者认为LEA3蛋白的存在为它的靶标酶提供

一个水分相对充足的环境，以保持酶的完整性防止

酶钝化失活。Berjak[24]则认为LEA3蛋白在干旱胁迫

时可以形成丝状，增强了细胞质的延展力，提高结

构的稳定性。

3　lea3基因的表达特点

lea3基因的表达与植物抗旱密切相关，同时还

受胚胎发育阶段、A B A、渗透胁迫、温度、氧气

含量、光照等的调控[25-28]。LEA3 蛋白有发育阶段

特异性，可以被干旱胁迫以及外源 AB A 诱导，并

且在组织器官水平上不存在特异性，在脱水信号或

ABA 的诱导下，根茎叶等组织器官都可检测到它的

存在 。

种子脱水是伴随着种子成熟而发生的，这种适

应性策略有利于种子在贮藏或者环境胁迫中存活，

保证物种繁衍。lea3基因一般伴随着种子成熟而表

达，在种子萌发时很快消失，这是LEA3 蛋白在种

子发育过程中呈现的特定表达模式[29]。lea3基因除

了在种子、胚胎成熟与干燥过程中表达以外[30]，许

多lea3 基因的表达受ABA 诱导，LEA3 蛋白表达量

和表达时间也常与 ABA 变化一致，如大麦的 HVA1

基因就是一个ABA响应基因，该基因的启动子具有

4 个ABA 应答元件，干旱信号通过ABA 作用于应答

元件，从而调节lea3 基因的表达。同时，lea3 基

因在植物的营养组织器官受到脱水胁迫时也会被诱

导表达[31-33]，脱水信号诱导的lea3基因表达至少存

在四条途径[34]，但在许多情况下也都是通过ABA起

作用的，有时脱水信号和ABA调节可相互替代。植

物遭受水分胁迫或生理干旱时，内源ABA含量会升

高，因此推测渗透胁迫对lea3基因的表达调控可能

是通过ABA 来实现的。另外，lea3 基因的表达还

可由低温、盐胁迫诱导[35,36]。

4　lea3基因的植物转基因应用研究

由于LEA3 蛋白与植物抗逆性有密切关系，尤

其是在植物抵抗脱水胁迫方面表现出优势，因此，

对LEA3蛋白的深入研究不仅有助于了解植物抗旱的

分子机制，而且可以为研究植物抗旱育种提供新的

思路和方法，尤其是分离、克隆与植物抗旱性有关

的lea3 基因，可以用于植物的抗旱育种工作，将

抗旱基因转入水稻[37]、紫花苜蓿[38]、小麦[39]、番

茄[40]中，均已获得表现出具有一定抗旱、耐盐性的

植株。

赵咏梅等[41 ]将小麦 TaLEA2 基因转入拟南芥

中，并施以 0.8 % 的 N a C l 胁迫和 10 %、1 5 % 的

PEG4000 胁迫，转基因拟南芥的生长状况明显优于

对照种，说明在一定范围内，转基因拟南芥的耐旱

性及耐盐性均有所提高。Hong等[42]发现大麦在冷驯

化过程中能诱导HVA1 基因的表达，产生一种LEA3

家族的蛋白质，Xu等[37]将这种HVA1蛋白基因转入

水稻中，结果表明转基因水稻了对水分胁迫和盐胁

迫的耐受性都有所提高。王瑛等[38]将来源于大麦的

lea3基因转入紫花苜蓿中，获得21株转基因植株，
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获得的转基因植株耐盐能力显著增强。刘祥久等[43]

用开苞导入法将抗旱耐盐基因HVA1 导入到稳定的

玉米自交系中，通过对其后代进行抗旱鉴定，发现

抗旱性都有所提高。Maqbool 等[44]将 HVA1 基因的

cDNA 导入燕麦中，从而获得耐旱、耐盐的转基因

燕麦。陈火英等[40]将 HVA1 基因转入番茄，获得24

株转化植株，转化植株均表现出一定的耐盐性。

Wang等[45]将小麦的TaLEA3 基因通过农杆菌介导转

入羊草，在干旱胁迫下转基因植株相对含水量和生

长势均优于对照，而丙二醛含量低于对照。Zhang

等[46]和 Yu 等[47]利用酵母表达体系，证明了大麦

HVA1 基因、小麦TalEA2 和 TalEA3 基因的表达可

以提高重组酵母的耐盐能力。Fu 等[48]将大麦HVA1

基因及其启动子转入匍匐翦股颖，进行超表达，结

果表明3 种启动子均可以在水分亏缺时启动该基因

的表达，保护植株免受伤害。Lai 等[49]将 HVA1 基

因通过农杆菌介导转入桑树，获得对非生物胁迫具

有广谱抗性的转基因植株。这些基因的克隆和功能

研究为植物抗性育种提供了良好的基础。

5　展望

lea3 基因是植物抵抗渗透胁迫的一个重要基

因，随着对LEA3蛋白及lea3基因的研究不断深入，

人们对其功能与表达机理有了初步的认识，从研究

结果看，lea3 基因的表达与种子脱水、干旱胁迫、

ABA 诱导、盐胁迫以及温度胁迫有密切的关系，是

一类与植物抗逆性相关的蛋白。然而，现在我们对

LEA3蛋白在细胞内的作用机理、lea3基因的表达调

控信号的传导途径、串联基元序列的重复次数与抗

旱性的关系仍不清楚。随着研究的深入，人们将不

仅可以从分子水平上揭示植物的抗逆机制，还可以

利用基因工程的方法将lea3基因转入抗性差的植物

中，从而培育出抗逆性强，耐旱节水的新品种，为

农业和园艺生产服务。另外，LEA3 蛋白与种子的

生活力有密切的关系，因此，对lea3 基因的研究

对提高种子贮藏性，延长种子寿命具有重要意义。
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