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黑暗与光明：植物I型酪蛋白激酶的功能探索
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某些植物在春天开花，如油菜等，为长日照植

物；而某些植物则在秋天开花，如菊花等，为短日

照植物。光不仅能够作为一种能源，供植物进行光

合作用，而且作为一种环境信号，影响到植物的生

长发育。从达尔文时代起，人们便对光如何影响植

物发育这个问题产生了浓厚的兴趣。但是直到分子

生物学兴起后，在 20 世纪 80 年代到 90 年代间，

科学家通过模式植物拟南芥 (Arabidopsis thaliana)
进行大规模的正向遗传学筛选，克隆到光信号转导

途径中的重要因子，才逐步阐明光调控植物生长发

育的分子机制。

拟南芥是一种隶属于十字花科的双子叶植物，

在黑暗中，其幼苗会经历暗形态建成 (skotomor-
phogenesis)，表现为下胚轴快速伸长，子叶不会舒

展，茎顶端形成一个弯钩，叶绿素与花色素苷不会

发生积累，即黄化 (etiolation)，如图 1 所示。黄化

苗为异养，从子叶获取营养，其下胚轴快速伸长以

尽快接触到阳光，而顶端弯钩的形成则可保护分生

组织不受伤害。而在光照下，其下胚轴伸长受到抑

制，子叶充分扩展，叶绿素和花色素苷开始积累，

呈现为光形态建成 (photomorphogenesis)。针对光下

生长的幼苗与黄化苗的形态特征，研究人员采用正

向遗传学策略，对拟南芥的突变群体进行分析，在

光下筛选具有暗下形态特征或失去向光性的突变

体，先后克隆到了编码红光 / 远红光受体光敏色素

(phytochrome, PHY)[1]、蓝光受体隐花色素 (cryptochrome, 
CRY)[2]、向光素 (phototropin, PHOT)[3] 和转录因子

HY5 (LONG HYPOCOTYL5)[4] 的基因；另一方面，

在暗下筛选具有光下形态特征的突变体，克隆到了

COP1 (CONSTITUTIVELY PHOTOMO RPHOGENIC1)
的编码基因 [5]。

随着二十多年来的遗传学与生物化学研究，植

物隐花色素所介导的蓝光信号途径 ( 如图 2 所示 )
已基本阐明。拟南芥基因组编码了三个 CRY 同源

蛋白，CRY1 与 CRY2 定位于细胞核中，主要调控

植物的光形态建成和开花时间；CRY3 定位于叶绿

体和线粒体中，具体功能尚不清楚。隐花色素由两
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黑暗下，植物启动暗形态建成模式，而cop1突变体由于其不能降解下游的HY5/HYH，呈现为似光下幼苗的表型。光下，植

物启动光形态建成模式，而受体CRY1突变后，便对光不敏感，像暗下幼苗那样“瘦高”。

图1　光影响拟南芥幼苗的形态建成

黑暗下，COP1与SPA1互作，呈活性状态，可以降解HY5、CO等重要转录因子，启动暗形态建成模式。在蓝光下，CRY被激

活后，与SPA1互作，抑制COP1的活性，从而令HY5、CO积累，促进光形态建成与开花。在作用模式上，CRY1与CRY2有所

不同，CRY1-SPA1互作抑制SPA1-COP1互作[6-7]，而CRY2-SPA1互作促进CRY2-COP1互作[8]，但总体效果都是抑制COP1的活

性。此外，CRY2可以与CIB互作促进开花。

图2　植物CRY介导的蓝光信号途径

个结构域组成，N 端是结合吸光基团 FAD 的 PHR 
(photolyase-homologous region) 结构域，C 端是结合

下游组分的信号转导结构域 CCE (cryptochrome C 
terminal extension)。在黑暗下，整个 CRY 蛋白呈折

叠状态不能发挥功能，而 COP1 作为泛素连接酶，

可以将下游转录因子 HY5 和 CO (CONSTANS) 泛
素化，随后由 26S 蛋白酶体所降解。接受蓝光后，

其 CCE 结构域张开，CRY1 与 CRY2 可与 SPA1 
(SUPPRESSOR OF PHYA 1) 以蓝光依赖的形式互

作，从而抑制 COP1 的活性，保护 HY5 和 CO 等不

被降解，进一步激活下游基因表达，分别促进光形

态建成和开花 [9]。此外，有研究表明，CRY2 可以

直接与 CIB (CRY-interacting basic-helix-loop-helix 1)
结合调控开花基因 FT (FLOWERING LOCUS T) 的
表达，促进开花 [10]。在由黑暗转向光照的变化中，

CRY 吸收蓝光后被激活，同时会发生快速的磷酸化，

有证据表明，蓝光依赖的磷酸化对于 CRY 的活性

十分重要 [11-12]，但又可以促进 CRY2 降解 [11]。这是

一个有趣的现象，那么到底是哪个蛋白激酶负责磷

酸化 CRY 呢。这成为光信号转导领域一个悬而未
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决的问题。

本课题组的研究方向一直集中在植物激素信号

转导领域。早在 2003 年，为鉴定植物激素油菜素

内酯的响应因子，Liu 等 [13] 通过外源施加油菜素内

酯处理水稻 (Oryza sativa) 幼苗后，通过 cDNA 微

阵列分析发现，一个 I 型酪蛋白激酶 (casein kinase 1, 
CKI, CK1) 的成员 OsCKI1 的基因表达受到油菜素

内酯的诱导；而通过过表达其反义序列降低其内源

表达发现，OsCKI1 可以影响根的发育。在 2010 年

的另一项研究中，Dai 等 [14] 发现另外一个 CK1 家

族的成员 OsEL1 (EARLY FLOWER 1) 可以磷酸化

赤霉素信号途径的重要调控因子 DELLA 蛋白 SLR1 
(SLENDER RICE1)，参与到开花途径中。CK1 是

真核生物中普遍存在的一类丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激

酶，其功能十分重要。从酵母和动物中的研究来看，

CK1 参与生长发育、生命节律、细胞周期、囊泡运

输、胞间通讯等生命活动 [15]，但是在植物中的功能

报道比较少。CK1 在酵母中有 4 个成员，在动物中

有 7 个成员。本课题组通过对相关数据库的搜索、

序列比对、聚类分析，发现 CK1 在水稻中有 15 个

成员，而在拟南芥中有 17 个成员 [16]。相比较动物

和酵母而言，植物中的 CK1 成员要多很多。植物

不像动物那样可以自由运动，陆生植物一旦在某个

地方的土壤中萌发，就将在此终其一生 —— 固着

生活决定了植物进化出更为复杂的分子机制来适应

变化多端的环境。考虑到 CK1 的保守性以及在植

物基因组中大量的基因倍增，本课题组推测 CK1
可能具有十分重要的功能，于是决定通过遗传学与

生物化学的手段，系统地开展植物 CK1 的功能研究。

本课题组发现，CK1 家族中两个有活性的成员

CK1.3 与 CK1.4 在多种组织器官中均有表达，而且

非常有意思的是，它们的表达会受到蓝光的诱导。

CK1.3 与 CK1.4 的缺失突变体 (ck1.3-1、ck1.3-2 与

ck1.4-1) 及 amiR-CK1.3/CK1.4 转基因株系 ( 注：由

于 CK1.3 与 CK1.4 这两个基因位于同一条染色体，

且距离十分近，约 2 kb，不能通过杂交获得双突变

体，因此只能通过构建人工 miRNA 的方法同时降

低二者的表达 ) 在光下幼苗的下胚轴均短于野生型，

这是一种光形态建成增强的表型。通过不同的光质

处理发现，CK1.3 与 CK1.4 缺失令幼苗特异地对蓝

光超敏感；而其过表达相反，对蓝光的敏感性下降。

此外，很重要的一个发现是，CK1.3 或 CK1.4 过表

达植株特异地在长日照下晚花，这与 cry2 突变体的

表型十分相似。这些证据提示 CK1.3 与 CK1.4 是蓝

光介导的光形态建成与开花光周期途径中的负调控

因子。

通过对遗传材料的分析，本课题组推测 CK1.3
与 CK1.4 可能参与 CRY2 介导的蓝光信号途径。通

过构建 ck1.3-1 cry2 与 ck1.4-1 cry2 两个双突变体，

发现双突变体的表型与 cry2 相同，说明 CRY2 对

CK1.3 与 CK1.4 均呈现上位效应，或者说 CK1.3 与

CK1.4 发挥功能依赖于 CRY2。在之前的研究中，

科学家们发现 CRY2 在由黑暗转蓝光照时会发生快

速的磷酸化，在蛋白质印记时有一个滞后条带，而

且随着蓝光处理时间的延长会发生降解。而本课题

组发现，在突变体中 CRY2 的磷酸化与降解被大大

的延迟。另一方面，用 CK1 的特异性抑制剂 IC261
处理拟南芥的幼苗，同样可以抑制 CRY2 的降解。

进一步的生化分析表明，CK1.3 与 CK1.4 以蓝光诱

导的方式磷酸化蓝光受体 CRY2 的 S587 与 T603 位

点。本课题组将这两个位点分别突变为不能被磷酸

化的丙氨酸和模拟组成型磷酸化的天冬氨酸，在

35S 启动子驱动下转入野生型中，获得了表达水平

相当的转基因株系。生理实验表明，突变为丙氨酸

的效果与野生型 CRY2 过表达的效果类似，而突变

为天冬氨酸的效果被大大减弱。经生化检测突变为

天冬氨酸的 CRY2S587D/T603D 稳定性下降。

在这项研究中，本课题组发现 CK1.3 与 CK1.4
是蓝光信号途径的重要负调控组分，且它们可以直

接磷酸化蓝光受体 CRY2 的 S587 与 T603，影响其

稳定性与功能，以此参与到光形态建成与开花过程

中。这项工作的意义在于：(1) 发现了植物 CK1 的

一个功能为参与蓝光信号转导；(2) 验证了之前发

表的隐花色素可以被磷酸化修饰的工作 [8]，并找到

了负责其磷酸化的重要的蛋白激酶；(3) 是磷酸化

修饰参与蛋白质降解的一个有力证据。CK1 是真核

生物中十分保守的一类蛋白激酶，但是其通过磷酸

化不同的底物参与到动物、植物不同的生命过程中。

相信随着研究的深入，人们将慢慢揭开其神秘的面

纱，理解大自然中造化的神奇。我们将继续在漫漫

科研路上上下求索，就像顾城那句诗一样，“黑夜

给了我黑色的眼睛，我却用它来寻找光明”。
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