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植物胚胎发育晚期丰富蛋白的结构与功能

周 丽，姬向楠，何 非，潘秋红，段长青
( 中国农业大学 食品科学与营养工程学院 葡萄与葡萄酒研究中心，北京 100083)

摘 要: 胚胎发育晚期丰富蛋白( LEA 蛋白) 是植物在逆境条件下生成的一类应激蛋白，它可以通过稳定细

胞膜、结合金属离子等机制提高植物的抗逆性。笔者对植物 LEA 蛋白的分类及其相应的结构，以及 LEA 蛋

白响应干旱、低温及其他胁迫响应中功能的研究进展进行了综述。
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胚胎发育晚期丰富蛋白( Late embryogenesis abundant proteins，LEA 蛋白) 因在种胚发育晚期的表达量

比胚胎发育中期或发芽早期的丰富而得名，是由 Glenn A． Galau 等人在棉花( Gossypium hirsutum L． ) 子叶

中发现的［1 － 2］。LEA 蛋白广泛存在于各种生物体内，从原核生物到高等植物均有存在［3］。LEA 蛋白表达

不仅受干旱诱导，还受低温、盐害、脱落酸( abscisic acid，ABA) 、乙烯等的影响［4 － 5］，是一种逆境表达蛋白。
不同机体在同种胁迫下产生的 LEA 蛋白是不同的，体现出其广泛性和功能特异性等特点。植物 LEA 蛋

白是一类小分子量蛋白，大多在 10 × 103 到 30 × 103 之间。目前，研究者们已在小麦、大麦、玉米、大豆、拟
南芥、西红柿、萝卜、茭白、甘蔗等植物体内检测到了 LEA 蛋白的存在［6 － 9］。该蛋白不仅存在于高等植物

的种子中，还存在于幼苗、根、茎、叶等器官中。LEA 蛋白种类繁多，多定位于细胞质和细胞核［10］，也有个

别定位于线粒体［11］。典型的 LEA 蛋白具有亲水性，在正常情况下，蛋白结构较松散; 在干旱等逆境条件

下，蛋白折叠并结合水分，以保护植物体内代谢酶基因的正常表达［12］。随着研究的深入，研究人员还发现

有很多 LEA 蛋白是疏水的，这些蛋白被认为是非典型的 LEA 蛋白。对于 LEA 蛋白功能的推测还有很多，

比如鏊合阳离子、稳定细胞膜、抗冷冻、保护酶等［13］。为了系统地了解 LEA 蛋白，笔者对植物 LEA 蛋白的

分类及其相应的结构，以及 LEA 蛋白响应干旱、低温及其他胁迫响应中功能的研究进展进行了综述。

1 LEA 蛋白的分类与结构

1． 1 LEA 蛋白的分类 LEA 蛋白命名法最初是由美国学者 Jean Baker 于 1988 年提出的［14］，采用大写字

母“D”作为前缀，表示从 cDNA 文库中筛选得到，后面用数字表示不同序列的 LEA 蛋白，如 D － 11，D － 19
等; 随后，研究者在大麦、水稻、油菜、小麦、萝卜等植物中相继发现 LEA 蛋白的基因序列，且这些系列蛋白

均在种胚发育后期积累。通过点矩阵方法将棉花中发现的 LEA 蛋白与其他植物的 LEA 蛋白进行序列分

析，发现它们有较高的同源性［15］，于是 Leon Dure Ⅲ将 LEA 蛋白以“族”进行分类，从 1 族( group 1 ) 到 5
族( group 5) ［16］。而非典型 LEA 蛋白的发现使得这一分类方法不再适用，Pfam( Database of Protein Fami-
lies and HMMs) 等数据库将植物 LEA 蛋白分成 6 类，分别是 Dehydrin，LEA_1，LEA_2，LEA_3，LEA_4，

LEA_5［17］。这 3 种分类法的关系见表 1。
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表 1 3 种 LEA 蛋白分类法的比较

Pfam 分类法 Dure 分类法 Baker 分类法

Dehydrin

LEA_1

LEA_2

LEA_3

LEA_4

LEA_5

group 2

group 4

group3; group5

group1

D － 11

D － 113

LEA14; D －95

LEA5; D －73

D － 7; D －29

D － 19

1． 2 LEA 蛋白的结构

1． 2． 1 植物脱水素 植物脱水素( Dehydrins，DHNs) 受干旱诱导，也受盐害和低温的诱导，在提高植物耐

旱性方面起着重要作用。植物脱水素这类蛋白的主要特点是 C 端含有一段由 15 个氨基酸组成的、富含

赖氨酸的序列( EKKGIMDKIKEKLPG) ，该片段被称为 K 片段，被认为可以形成 1 个高度保守兼有疏水和

亲水特性的 α-螺旋结构，是脱水素的重要功能域之一。脱水素除含有 K 片段外，还含有富含丝氨酸的 S
片段、位于 N 端保守的 Y 片段( T /VDEYGNP) 和富含极性氨基酸的 Φ 片段。根据含有 Y、S、K 片段数目

的多少及片段的排列顺序，可将 DHNs 分为 5 个亚型: YnSKn，YnKn，SKn，Kn，KnS
［13］。小麦( Triticum aes-

tivum) 中的 WCS120( K6 ) 和桃子( Prunus persica) 中的 PCA60 ( YK) 不含 S 片段，DHNs 的亚细胞定位于细

胞质与细胞核; 水稻( Oryza sativa L． ) 中的 RAB21 ( YSK2 ) 、马铃薯( Solanum sogarandinum) 中的 DHN10
( KS) 和 DHN24( SK3 ) 都含有 S 片段，DHNs 的亚细胞只定位于细胞质，这说明，S 片段磷酸化程度可能会

影响到 DHNs 的亚细胞定位，S 片断在引导蛋白定位于细胞核可能具有重要作用［18 － 19］。植物脱水素的作

用，如玉米中 YSK2 类型的脱水素能够结合脂囊泡，从而起到稳定囊泡或其他内膜系统的作用［20 － 21］; 脱水

素也可作为分子伴侣和蛋白低温防护剂，阻止细胞内冰晶生长，保护细胞代谢活动的正常进行; 也可通过

结合和储存水分防止细胞完全脱水［22］。
1． 2． 2 LEA_1 蛋白 LEA_1 蛋白含有高浓度的小氨基酸( 如甘氨酸或丙氨酸) 残基，LEA_1 蛋白的 N 端

都含有一段由 70 ～ 80 个氨基酸组成的保守区域，光谱分析显示，该区域在水溶液中主要以无序状态存

在; 该区域在植物受到干旱胁迫时，能够形成兼有疏水和亲水特性的 α-螺旋结构［23］; LEA_1 蛋白的 C 端

是长度可变的非保守区域，呈自由螺旋状态。在植物遭受严重的干旱时，其体内 LEA_1 蛋白将进行翻译

后修饰或者构象转变和改变蛋白结构，并与细胞体内的其他物质发生互作，从而起到保护植物在干旱胁

迫下生长的作用［24］。
1． 2． 3 LEA_2 蛋白和 LEA_3 蛋白 LEA_2 蛋白最初是在棉花中发现的，为非典型的 LEA 蛋白，具有疏

水性，与其他家族的 LEA 蛋白没有序列同源性［25］。在拟南芥中发现的 LEA_2 蛋白，经核磁共振光谱研究

发现，其不同于其他 LEA 蛋白的结构是含有 1 个 α-螺旋和 7 个反向平行的 β 折叠。拟南芥 LEA_2 蛋白

基因的表达受干旱、冷害、盐害、强光的诱导，但不受水杨酸、茉莉酸和乙烯信号分子的诱导，这表明 LEA_2
的表达不涉及植物防御相关的信号转导［26］。LEA_3 蛋白也是一类非典型 LEA 蛋白，具有疏水特性。
LEA_3 首次发现于干旱胁迫棉花的叶子中［25］，之后其基因序列从柑橘中得到克隆，且研究还表明盐害胁

迫能够诱导 LEA_3 基因的表达［27］。
1． 2． 4 LEA_4 蛋白 LEA_4 包含了 3 族和 5 族的蛋白。3 族蛋白的显著特点是含有由 11 个氨基酸组成

的保守结构域，且这个结构域可以重复出现，这个结构域的共同序列被定义为 ΦΦE /QXΦKE /QKΦXE /D /
Q( 其中 Φ 代表疏水残基) 。3 族序列在原核生物和高等植物中均有发现，具有较高同源性［28］。3 族蛋白

能够弥补干旱给植物带来的伤害，推测其具有水合作用、清除离子等机制。在宽叶香蒲中发现的 LEA 蛋

白，在溶液中呈现一种自由螺旋结构，但当植物遇急速干旱后，其蛋白结构变为 α-螺旋; 若植物遇缓慢脱

水干旱胁迫，该蛋白则会折叠成既有 α-螺旋又有 β － 折叠结构的蛋白，这说明干旱速率影响蛋白结构，从

而产生不同的保护效应［29］。5 族蛋白没有明显的保守结构域［16］，其族蛋白之间同源性不高，且蛋白热稳
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定性较差［30］。
1． 2． 5 LEA_5 蛋白 LEA_5 蛋白含有较多的甘氨酸、可电离和羟基化的氨基酸，且在蛋白序列接近中间

的部位含有一段由 20 个氨基酸组成的结构域( GGQTRREQLGEEGYSQMGRK) ［9］。LEA_5 蛋白在溶液中

多以无序的结构存在，当植物遭受干旱胁迫时，LEA_5 蛋白会发生构象转变，形成 α-螺旋结构，还可直接

与细胞质中的其他分子结合，从而提高细胞的干旱耐受性［23］。有学者［23］在采用圆二色谱法的研究中发

现，LEA_5 蛋白序列的 70% ～82． 5%是以随机螺旋结构存在，其中，α-螺旋结构占 8% ～ 13%，β-折叠结构

占 5% ～17%。有研究者［23］认为 LEA_5 蛋白含有的这 20 个氨基酸组成的结构域是 LEA_5 蛋白发挥功

能所必需的，但 Gilles 等［31］的研究认为，缺少这 20 个氨基酸的蛋白和原始蛋白在保护乳酸脱氢酶活性方

面的作用是一致的，由此表明，这个高度保守的 20 个氨基酸残基不是 LEA_5 保护蛋白的功能区域，而是

在 LEA_5 的 N 端的螺旋区域对辅助蛋白折叠( 当植物遭受干旱胁迫时) 有重要作用。

2 LEA 蛋白与抗逆

2． 1 LEA 蛋白与耐旱性 LEA 蛋白是一类较常见的当植物遭受干旱胁迫时产生的具有保护功能的蛋

白。LEA 蛋白的各个家族均能被干旱诱导表达。有研究结果表明，LEA 蛋白基因的表达能够提高植物的

耐旱性，因为在干旱胁迫下，植物体内的 ABA 含量增高，而多数编码 LEA 蛋白的基因在启动子区域都含

有 ABA 响应元件［17］( ABA-responsive element，ABRE) 。在正常环境中 LEA 蛋白多处于无序状态，但在干

旱条件下，蛋白会折叠形成具有两亲性的 α-螺旋结构，与细胞膜互作，达到稳定磷脂双分子层的作用，从

而稳定细胞膜结构，防止水分流失［11］。此外，在干旱条件下，LEA 蛋白能够防止酶失去活性，如牛耳菜

( Boea hygrometrica) 中克隆得到的 LEA1 和 LEA2 基因转入烟草后，叶子的水分含量和光合系统Ⅱ的活力

均比野生型的高，且膜渗透率降低，超氧化物歧化酶和过氧化酶活性增高，蛋白稳定性得到增强［32］。LEA
蛋白不同于其他逆境表达的蛋白，它不具备辅助失活蛋白重新折叠的功能［33］; 它在体外阻止蛋白聚集则

需要海藻糖的协同作用［13］。干旱导致长硬皮豆( Macrotyloma uniflorum) 体内蛋白聚集量增加，但蛋白聚

集量伴随 LEA 蛋白的表达而降低，这表明 LEA 蛋白可能通过阻止干旱导致的蛋白聚集，从而提高植物的

耐旱性［35］。
2． 2 LEA 蛋白与抗寒性 在低温胁迫与干旱胁迫下，植物会在体内合成 LEA 蛋白，保护生物膜，阻止蛋

白聚集，提高植物的抗寒性。Sutton 等人［35］ 首次在冬麦 ( Hordeum vulgare) 秧苗组织中研究 LEA 基因

( HVA1) 对低温的反应，发现冬麦在 2 ℃下长时间生长，其体内 LEA 基因( HVA1) 表达量迅速增加，但将冬

麦移至常温下，2 h 后就检测不到 HVA1; 且抗寒冬麦与不抗寒冬麦的 HVA1 表达量不同，这表明植物在受

到冷害时，体内能够快速生成应激蛋白，且不同植物应激蛋白的积累水平不同。也有研究发现体外表达

LEA 蛋白，具有冷害防护作用，使得易在低温情况下失去活性的乳酸脱氢酶( lactic dehydrogenase，LDH) 不

会失去活性［33］，但是 LEA 蛋白具体的作用机制还不是很明确，关于这方面的研究目前还很少。
2． 3 LEA 蛋白与其他抗逆性 植物在高渗、高盐下会导致细胞失水和结构被破坏，形成一种类似于干旱

的胁迫反应。这种胁迫反应同样能够诱导 LEA 蛋白基因的表达。LEA 蛋白可能是通过稳定细胞膜和隔

离或者结合离子的方式，降低渗透压，阻止细胞脱水，从而达到保护植物的作用。如脱水素在磷酸化的作

用下能够结合钙离子［36］; 在蓖麻的韧皮部 LEA 蛋白参与铁离子的运输作用［37］。LEA 蛋白与其他具有分

子伴侣功能的蛋白不同之处是部分非典型的 LEA 蛋白基因表达受乙烯调节，经乙烯处理 15 min 后，能够

在番茄果实、叶子和根中检测到 LEA 基因的表达［6］; 向辣椒施加外源乙烯时，辣椒中 LEA 基因转录水平表

达量迅速升高，而受到乙烯调控的非典型 LEA 蛋白受到伤害时也能够诱导 LEA 蛋白表达，这可能是植物

在受到伤害时，刺激体内乙烯合成，使得乙烯含量增加而诱导 LEA 蛋白表达，可见，对于非典型 LEA 蛋

白，乙烯是一个很重要的环境调控因子［7］。LEA 蛋白不同于其他具有分子伴侣功能蛋白的另一个特点，

就是它具有抗氧化剂的作用，能够清除活性氧，防止细胞膜脂过氧化，保护细胞膜的稳定性［38］。

3 展 望

植物体内 LEA 蛋白的形成是一个非常复杂的过程，干旱逆境是诱导 LEA 蛋白基因表达的主要因素，
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而其他相关的逆境胁迫和植物激素影响也不能忽视。LEA 蛋白一旦在体内形成，植物抗逆性会快速提

高，以应对环境的变化。尽管 LEA 蛋白的发现迄今已近 30 年，但关于 LEA 蛋白与植物抗逆性的研究和

认识仍处于初步阶段，大多数仅限于逆境下 LEA 蛋白产生这一生理现象以及不同植物体内 LEA 蛋白基

因的克隆和功能鉴定等，且多集中于模式植物( 如拟南芥、烟草、番茄) 以及谷类( 如大麦、水稻) 等。对环

境因子调控 LEA 产生的分子机制和信号通路仍缺乏深入、系统的研究，对 LEA 蛋白的生物学功能也缺乏

清晰的了解。因此，未来的研究可借助酵母双杂交、免疫共沉淀等蛋白互作技术，筛选与 LEA 蛋白互作的

靶蛋白，揭示其互作的生物学效应，这必将有助于更清楚地阐明 LEA 蛋白在植物抗逆反应中的作用机理。
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Structure and Function of LEA Proteins in Higher Plants

ZHOU Li，JI Xiang-nan，HE Fei，PAN Qiu-hong，DUAN Chang-qing
( Centre for Viticulture and Enology，College of Food Science and Nutritional Engineering，China Agricultural University，Beijing 100083，China)

Abstract: Late embryogenesis abundant proteins ( LEA proteins) are a group of stress-responsive proteins in
higher plants that are induced by environmental stress． These proteins can enhance plant tolerance against envi-
ronmental stress via stabilizing cell membrane and binding ions． The category and structure of LEA proteins are
summarized herein． The researches conducted in recent years are reviewed about the roles of LEA proteins in
plant response to drought，low temperature and other environmental stresses．
Key words: plant resistance; late embryogenesis abundant protein
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Effects of Temperature and Salinity on Larval
Development of Anadara antiquate

PU Li-Yun，CHEN Fu-Xiao，ZENG Guan-Qiong，TAN Wei
( Hainan Fisheries Research Institute，Haikou 570206，China)

Abstract: Responses of Anadara antiquate larval to various ambient water temperatures and salinity levels were
measured in terms of hatchability and larval development rate． The results showed that A． antiquate developed to
D － model larvae from fertilized eggs for about 22 hours and 45 minutes when incubated at the ambient tempera-
ture of 28 ℃ and the salinity level of 28． The optimum ambient temperature for larval development ranged be-
tween 25 ～ 29 ℃，within which A． antiquata had a higher embryonic development rate and a higher hatchability
but a low malformation rate． The optimum ambient salinity for larval development was 22 ～ 30，at which A． an-
tiquata gave a higher hatchability and a higher larval development rate，and the larvae hatched from the eggs
grew well．
Key words: temperature; salinity; Anadara antiquate; larval growth
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