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摘　要：脱落酸是植物体内多功能激素之一，是调节植物响应非生物胁迫的重要信号分子。近年来关于脱

落酸在生物合成、代谢和信号转导等方面的研究已取得突破性进展。现就脱落酸在上述相关方面的研究进

行综述。
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Research progress on abscisic acid biosynthesis and signaling regulation
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Abstract: Abscisic acid (ABA), one of multi-functional phytohormones, is an important signaling molecule that 
regulates the adaptation to abiotic stresses in plant. Great breakthroughs on functional regulation of ABA 
biosynthesis, catabolism and signalling transduction have been achieved. This article gives a brief conclusion to the 
above aspects. 
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脱落酸 (abscisic acid, ABA) 是 20 世纪 60 年代

在植物体内发现的半萜类化合物，在植物生长和响

应逆境过程中发挥着重要作用 [1]。近年来在 ABA
合成代谢和信号转导等方面的研究已取得突破性

进展。ABA 生物合成和信号调节与一些关键酶及

转录因子关系紧密，如细胞质内产生的 PYR/
PYL/RCAR (PYLs) 蛋白作为 ABA 受体，有传递

ABA 信号的作用 [2] ；HDG (homeodomain Glabrous 
11)、WRKY57 (Wrky DNA-binding protein 57) 等多

种转录因子与 ABA 合成过程中关键基因 NCED 的

启动子区域结合，调控 ABA 的合成；拟南芥、水稻、

大豆 [3] 及花生 [4] 等材料中的研究表明，ABA 代谢

过程中的关键基因 CYP707A 调控着植物在各种胁

迫条件下的 ABA 含量变化；SnRK (SNF1-related 
kinase) 是脱落酸信号途径中的关键成员。Tsai 和
Gazzarrini[5] 发现 SnRK 与糖代谢发生交互作用进而

调控种子萌发；Yoshida 等 [6] 发现转录因子 AREB 
(ABRE-binding factors, AREB/ABFs) 与 SnRK 作 用

参与 ABA 气孔关闭的调控；AREB 是 ABA 信号调

控中的一类重要转录因子，能特异识别基因启动子

上的 ABRE 顺式作用元件，在 ABA 依赖型胁迫应

答途径中发挥调控作用 [7]。

ABA 在植物发育和响应逆境过程中的调控机

制已受到广泛研究，本文就近年来 ABA 代谢和信

号转导等相关研究的进展进行综述。

1　脱落酸的生物合成及代谢过程

脱落酸在植物种子成熟及响应外界胁迫过程中

发挥着重要作用 [1]。ABA 在质体、内质网及液泡等

部位合成 [8]。NCED (9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase)
是其合成的关键酶，也是 ABA 生物合成整个过程

中的关键调控酶。近年研究表明，多种转录因子与
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NCED 相互作用，进而介导 ABA 生物合成的调控。

Liang 等 [9] 鉴定了 AhNCED1 启动子中的 ABRE
顺式元件。本实验室从花生中克隆得到基因 AREB 
( 命名为 AhAREB1)，其编码蛋白结构具有 AREB/
ABF 亚家族特点；体外 EMSA 实验结果证明 AhAR- 
EB1 特异结合 AhNCED1 启动子。Hong 等 [10] 研究

发现，花生 AhAREB1 与大豆 GmAREB1、番茄 SlAREB
及拟南芥 ABF2/AREB1 具有高度同源性，这些基因

的表达均受多种不良环境诱导。本实验室进一步研

究发现，AhAREB1 过表达株系对 ABA 敏感，在干

旱条件下的存活率比野生型高 [11]。将 AhABRE1 过

表达在关键调节因子 ABI5 的突变体 abi5-1 中，可恢

复其 ABA 的敏感性，表明 AhABRE1 与 ABI5 具有

部分功能冗余。这与 AREB 基因相关研究报道的结

果一致 [12]。另外，过表达 AhABRE1的植株中干旱

响应基因 ( 如 RD26、 RD29A 和 RD29B)、ABA 合成

与代谢相关基因 ( 如 ABA1、AtABCG40, NCED3 和

CYP707A2) 以及 ROS (reactive oxygen species, ROS) 清除

酶基因 (CAT2、 CCS、SOD1 和 CSD3) 均显著上调；

过表达株系体内的 ROS 累积量减少，ABA 含量增

加。花生 AhAREB1 基因可能是通过调节上述相关

基因来影响植株的 ROS 和 ABA 的含量。转录因子

HDG、WRKY57 直接或间接激活 NCED3 基因 [13]。

转录因子 ATAF1 (Arabidopsis Nac domain-containing 
protein 2) 能与 NCED3 基因的启动子区域结合，从

而促进 NCED3 基因的表达；CED1/BDG1 (9-cis-
epoxycarotenoid dioxygase defective 1/bodyguard 1)
也可激活 NCED3 基因的表达，进而促进 ABA 的生

物合成 [13]。NFXL2 (nuclear transcription factor X-box 
binding protein 1-Like 2) 参与 ABA 的合成及 ABA
对气孔的调控 [14]。

CYP707A 催化的 ABA 8'- 羟基化途径是高等

植物内源 ABA 代谢的主要途径。ABA 可被氧化或

与 Glu 和 Asp 等小分子物质结合形成无生理活性的

ABA 形式 ( 即 ABA-GE)，由 CYP707A 催化其 C-8'
羟基化形成红花菜豆酸的氧化途径是 ABA 代谢的

主要途径 [8,15]。植物 CYP707A 基因一般在根和叶

中表达量高，但其同源基因在根和叶中表达各异，

如最近本实验室从花生中克隆的 AhCYP707A1、
AhCYP707A2 基因只在花生的根、茎和叶中差异表达，

花生种子浸泡后，只能检测到AhCYP707A1的表达 [4]。

Zheng 等 [16] 从大豆中鉴定了 10 个 CYP707A 基因，其

中 GmCYP707A1a、GmCYP707A1b 基因只在大豆根中

表达， GmCYP707A4a、GmCYP707A4b 和 GmCYP707A5

基因只在大豆叶中表达，而 GmCYP707A3a、GmCYP-
707A2b 和 GmCYP707A2c 基因在根和叶中的表达水

平高。 此外，CYP707A 在植物种子萌发阶段及非

生物胁迫响应中也有重要作用。花生中的 CYP707A
基因及 ABA 合成过程中的关键基因 AhNCED1 的

表达均受 PEG-6000 及 NaCl 渗透胁迫诱导而上调，

大豆 CYP707A 基因在种子膨胀初期表达量较高，

随后急剧下降，在植物响应干旱及盐胁迫时，内源

ABA 含量升高，复水后 CYP707A 基因表达迅速上

调 [16]。因此，CYP707A 基因的表达具有组织特异性，

并且在 ABA 调控植物种子萌发过程和干旱及盐害

等胁迫响应过程中发挥重要作用。

2　SnRK与糖代谢的交互调控

先前研究表明，ABA 信号与糖代谢信号之间

存在交互作用，拟南芥中 ABI4、ABI5 突变能改变

糖类反应。Nambara 和 Marion[17] 明确 abi3 可改变

拟南芥对葡萄糖的敏感性，然而其机制还不清楚。

最新研究发现，种子萌发和成熟阶段产生的赤藓

糖 -6 磷酸 (T-rehalose-6-phosphate, T6P) 能够抑制

ABA 信号中正调控因子 SnRK 的活性，从而负调控

ABA 信号途径 [5]。在植物胚胎发育时期，糖类增加

诱导 ABA 积累，抑制 PP2C 活性，从而激活 SnRK
的代谢进程，促进下游 FUS3 基因的表达。FUS3
因子一方面与转录因子 ABI3、ABI5 作用促进种子

成熟并抑制种子萌发；另一方面，FUS3 可促进

ABA 的合成，随后又受到 ABA 的诱导，故 FUS3
与 ABA 参与的调控是一种正反馈机制。体内积累

的 ABA 也可直接磷酸化 FUS3、ABI3 及 ABI5 蛋白，

促进种子成熟；糖类增加可诱导 T6P 积累，抑制

SnRK 的活性，负调控 ABA 信号途径 [18]。SnRK 也

可通过影响染色质结构变化来调节种子萌发过程中

相关基因的表达 [19]。总之，T6P 是通过 SnRK、

ABI3 及 ABI5 等调控途径参与到 ABA 信号转导过

程中的。

3　胁迫下的ABA信号调控

SnRK2 与胁迫相关转录因子 ABFs 等蛋白介导

的 ABA 信号途径在植物响应干旱或盐害等胁迫中

发挥着重要作用。

ABA 信号转导已取得突破性进展，胞内信号

转导模型也已建立。转录调控途径中包含不依赖

ABA 途径和依赖 ABA 途径。依赖 ABA 途径下，

ABA 分子在细胞膜或胞质溶胶中的蛋白受体介导
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下进入细胞，形成 ABA 和受体复合物 ( 如受体

PYR/PYL/RCAR 与 ABA 的复合物 )，复合物促进

下游 PP2C 磷酸激酶的活化，经过磷酸化级联反应

活化 SnRK2，激活下游转录因子 ( 主要是 AREB 类

转录因子 )，诱导下游基因表达，进而调节植物种

子萌发进程和对胁迫的适应等。不依赖 ABA 途径

中，ABA 的存在和表达对信号途径的发生并不是

必需的，该途径主要还受干旱和渗透胁迫的直接诱

导，并由 CBF 和 DREB 类转录因子介导，结合下

游靶基因启动子上的DRE元件，发挥调控功能 [6,20]。 
AREB/ABFs (ABA responsive element binding 

factor) 是一类 ABA 信号靶向的 bZIP 转录因子，是

ABA 信号调节途径中的关键转录因子，广泛存在于

拟南芥、小麦、大豆、水稻和花生等植物细胞中 [21-24]。

该转录因子家族蛋白是由 N 端的 3 个保守结构域

(C1、C2 和 C3) 及 C 端的碱性亮氨酸拉链保守结构

域组成，该蛋白特定区域通过与靶基因启动子上的

ABRE 元件 (PyCGTGGC) 结合来调节基因表达，该

蛋白自身则是通过磷酸化修饰被激活 [25]。已知蔗

糖非酵解型蛋白激酶 (sucrose non-fermenting related 
protein kinase, SnRK) 可激发 AREB 蛋白 N 端部位

的磷酸化进而激活它的活性 [10,26]。拟南芥 AREB/
ABFs 转录因子主要包括 ABF1、AREB1/ABF2、
ABF3、AREB2/ABF4 和 ABI5，它们受 ABI3 或 ABI4
基因的调控 [27]。AREB/ABFs 基因可被干旱、高盐

及 ABA 等诱导，功能不尽冗余，其表达的蛋白质

可形成同源或异源二聚体，激活下游 RD29A、
RD29B、AIL1 和 RAB18 等基因的表达 [21,26]。

拟南芥中 9 个 AREB/ABFs ( 属于 bZIP 转录因

子家族 ) 蛋白的空间结构上都有 4 个 Ser/Thr 激酶

磷酸化激活位点。在功能上，AREB1/ABF2、AREB2/ 
ABF4 及 ABF3 三个转录因子可被 SnRK2s 磷酸化

激活，并在 ABA 信号转导中发挥正调控作用，拟

南芥 10 个 SnRK2 家族成员中有 3 个定位于细胞核

并能与 ABFs 作用，且 SnRK2s 可被 ABA 激活 [21]。

渗透胁迫下，ABA 通过 PYR/PYL/RCAR 受体招募

失活 PP2C，激活 SnRK2s，活化的 SnRK2s 激活下

游相关底物并引发不同的应答反应，其中包括

AREB3、EEL (enhanced EM level) 和 TAF5 (TATA 
binding protein-associated factor5) 等转录因子各自介

导的应答反应。拟南芥中调控花发育的 FBH3 
(flowering BHLH 3) 因子通过影响细胞膜上钾离子

通道的活性来调控气孔关闭，拟南芥中 SNS1 
(SnRK2 substrate 1) 因子通过调节植物对 ABA 信号

的响应及影响 AREB/ABFs 蛋白质家族成员的活性，

进而诱导 RD29B 和 RAB18 等胁迫相关基因的表达。

在保卫细胞中，FBH3 与 AKS1 (ABA-response kinase 
substrate 1) 蛋白的功能类似，均受 SnRK2s 的负调

控 [29]。FBH3/AKS1 复合物促进细胞膜上 KAT1 基因

的转录激活，而 KAT1 蛋白主要负责调节细胞膜上

钾离子通道中的离子内流，进而影响气孔开闭 [21,29]。

DREB2A 特定结构域对于稳定蛋白质有重要作用，

以不依赖 ABA 的方式负调节植物对渗透和热胁迫

的应答 [30]。GRF (growth-regulation factor) 蛋白在拟

南芥中有 7 个家族成员，其中，GRF7 是渗透及热

胁迫应答中的负调控因子。正常生长条件下，GRF7
结合 DREB2A 基因启动子的一小段序列并抑制其表

达；酵母双杂交实验显示 DREB2A 可通过一种泛

素 E3 连接酶 DRIP1/2 (DREB2A-interaction protein 
1/2) 介导的 26s 蛋白酶体泛素化途径降解失活 [29-30]。

4　展望

近几年 ABA 相关代谢研究已取得突破性进展，

但仍有许多问题值得探讨。如高等植物中转录因子

参与的合成代谢调控以及其中一些关键基因功能研

究仍旧匮乏；信号转导中相关转录因子与下游基因

的关系仍需确定；糖类、氨基酸及其他化合物调控

ABA 信号稳定性方面的问题也亟待解决 ；植物

ABA 响应除干旱和盐害之外的其他非生物胁迫的

分子机制也有待完善。另外，更多转录因子的鉴定

及功能研究也为揭示 ABA 在植物生长发育及植物

对环境胁迫的响应等方面中的作用提供助力，将这

些理论应用于农业生产也是众多科研人员的夙愿。
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