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提要: 拟南芥植物中已经鉴定出十几个WD40蛋白。本文介绍这些蛋白在拟南芥生长发育过程中的功能及其分子机制的研
究进展。
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WD40蛋白含有约 40个氨基酸的保守序列。
该序列以甘氨酸-组氨酸(Gly-His)开始, 以色氨酸-
天冬氨酸(Trp-Asp, WD)结尾, 因此称为WD40基
序(Simon等 1991), 而含有此种基序的蛋白称作
WD40蛋白。

WD40蛋白质中含有1~10个串联的WD40基
序(Neer等 1994)。此蛋白最早发现于哺乳动物的
异源G蛋白(Fong等 1986)。一般认为WD40蛋白
存在于真核生物中,  但有人在蓝藻中也发现过
(Grigorieva和 Shestakov 1982; Janda等 1996)。
WD40蛋白具有广泛的生物化学和细胞生物学功
能, 如参与细胞分裂和胞质移动、细胞程序性死
亡、光信号感受和传导、细胞运动、花发育、

开花等过程(Smith等 1999; Li和 Roberts 2001)。
Nock和Ludwig (2003)预测拟南芥基因组序列基因
后, 认为拟南芥基因组共有多达269个WD40基因,
并将其分成 143个亚家族, 其中的 113个亚家族成
员在酵母、果蝇和人类中都存在同源基因, 这说明
WD40蛋白在生物体中具有功能保守性。拟南芥
WD40蛋白功能和作用机理的研究具有普遍意义,
本文就这方面的研究作一介绍。

1  参与配子体发育的WD40蛋白
拟南芥生活周期包含世代交替。其中孢子体

生长发育包含胚胎发生、萌发过程、营养发育和

生殖发育等阶段; 配子体发育则包括雌、雄配子体
的形成和卵、精细胞的产生。WD40蛋白参与上
述过程的诸多生理活动。

1.1  SWA1蛋白  SWA1 (SLOW WALKER1)有6个
WD重复单元。SWA1的丧失导致拟南芥配子体型
雌性半不育突变。swa1突变体的雌配子体发育是
不同步的, 也就是说, 在同样的雌蕊中, swa1胚囊
的发育停滞在 2、4、或 8 核时期。雄性育性也
部分受到影响。通过延迟授粉, 一部分 swa1胚囊
能够发育成有功能的雌配子体。这些研究表明, 配
子体的有丝分裂周期进展受到干扰, 因而受到不同
程度的延缓。SAW1位于细胞核仁中, 是酵母核仁
蛋白UTP15的同源物。UTP15是U3复合物的成
分之一, 参与核仁中 rRNA 18S前体的加工(Dragon
等 2002)。在经RNAi负调控 SWA1表达的 saw1纯
合突变体中, 发现有很多未加工的 18S rRNA前体
积累, 说明 SWA1的主要功能与UTP15类似, 它通
过参与rRNA的加工过程推进细胞有丝分裂周期的
进展(Shi等 2005)。
1.2  FIE蛋白  最初发现 FIE (FERTILIZATION
INDEPENDENT ENDOSPERM)基因突变会影响拟
南芥雌配子体的发育。f i e 突变体在未受精情况
下, 胚珠中央细胞进行复制, 启动胚乳的发育(Ohad
等 1999)。Luo等(2000)也观察到在 FIE启动子::
GUS的转基因植株未受精时, GUS只在胚囊的中央
细胞核中表达。但在受精之后, fie胚细胞的扩增
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和形态发生受到抑制。这些观察说明 FIE的功能
是在受精之前抑制胚乳的发育, 而受精之后则促进
胚和胚乳的发育(Sørensen等 2001)。

FIE的功能不仅仅局限于雌配子体的发育, FIE
缺陷可造成多种突变表型, 如生长受阻, 叶片狭小,
顶端优势消失。在生殖期则产生各种花器官基因

异位表达的表型, 这说明FIE具有维持正常的营养
生长和器官形态, 在植物发育未达到成熟时有抑制
花形成的功能(Kinoshita等 2001)。FIE属于 PcG
(POLYCOMB GROUP)蛋白质, 含有6个WD重复单
元。酵母双杂交证明 FIE能够与植物的其他 PcG
蛋白如 CLF (CURLY LEAF)互作。推测它们在体
内形成 PcG 复合物,  维持对各种同源异型框和
MADS盒基因表达的限制模式(Katz等 2004)。
1.3  APAM2蛋白  杨红玉等鉴定了一个含3个WD
重复单元的基因 APAM2 (ARABIDOPSIS POLLEN
ABORTION MUTANT), 该基因缺失会导致拟南芥
配子体型雄性不育(Yang等 2007)。表达模式分析
表明, APAM2在孢子体和配子体内广泛表达。但
尚未发现与之同源的已知蛋白, 其作用机制还待进
一步研究。

2  参与胚胎发育的WD40蛋白
参与胚胎发育的WD40蛋白是 TAN 蛋白。

TAN  (TANMEI/EMB2757)缺失的种子在荚果中呈
现黄白色, 干燥条件下皱缩、呈现紫色, 不能萌发,
说明 TAN是胚胎致死突变。显微观察发现 tan突
变体胚的形态与野生型有显著差异, tan胚细胞生长
不正常, 有花色素积累; 胚根尖透明; 子叶不形成毛
状体; 贮存蛋白和脂肪积累出现缺陷。上述现象说
明TAN在拟南芥胚胎发育早期的形态建成和晚期
的成熟阶段都发挥作用。TAN含有 7个WD重复
单元, 而且在整个植物发育期都有表达。因此推测
TAN可能通过与其他蛋白形成调节复合物来行使
其功能(Yamagishi等 2005)。
3  影响初生和次生发育的WD40蛋白

拟南芥的初生发育是指根、茎的延长和产生

分支。次生发育则是是指根、茎的加粗(Leyser和
Day 2006)。根和茎的延长是由它们的顶端分生组
织的细胞分裂和延伸决定的。而根茎的加粗往往

与次生加厚分不开。随着拟南芥茎的逐渐成熟, 叶
片和其表皮毛的产生和分布都会以一种可预知的方

式进行。迄今发现有些WD40蛋白通过影响根、

茎顶端分生组织和花茎细胞壁次生生长的调控来参

与植物的初生和次生发育。

3.1  VCA蛋白  在22 ℃条件下生长的varicose   (vcs)
突变体植株比野生型的小, 叶片狭窄、不对称, 侧
根数量减少。但是当置于 16 ℃条件下培育时, 突
变体的叶除了叶片顶点呈尖状外, 表型与野生型无
异。如果生长在 29 ℃高温下, 表型突变更厉害, 叶
片变成黄白色, 更加狭长, 具有偏上性; 茎顶端呈现
愈伤组织状生长。与野生型茎顶端分生组织

(shoot apical meristem, SAM)辐射栓状突起相比较,
vcs突变体的 SAM小、扁平, 细胞空泡、缺乏分
层组织, 且高温条件下差异更加明显。vcs突变体
叶片的栅栏组织疏松、叶肉组织中有大小不同的

不规则空细胞。叶脉数量减少、增厚; 由于次生
叶脉数量急剧下降, 网隙明显增大, 叶脉模式异常。
在生长素极性运输抑制剂存在的情况下, vcs突变表
型, 尤其是叶脉模式异常更加严重, 但对生长素的
反应不受影响, 说明生长素的极性运输可能作为信
号诱导叶脉的形成。VCS的N末端有脯氨酸富含
区域和 2个WD重复单元(Deyholos等 2003)。由
于VCA互作的下游蛋白尚未知道, 所以现在很难说
明其作用的分子机制。

3.2  FRA3蛋白  FRA3 (FRAGILE FIBER3)参与纤维
细胞次生细胞壁的合成和肌动蛋白的组织。磷脂

酰肌醇 -4,5- 二磷酸[phosphatidylinositol 4,5-
bisphosphate, PtdIns (4,5) P2]不仅作为细胞信号分
子二酯酰甘油和三磷酸肌醇的前体, 而且通过与肌
动蛋白的相关蛋白, 如(肌动蛋白)抑制蛋白、α-辅
肌动蛋白、粘着斑蛋白和凝溶胶蛋白结合来调节

囊泡运输和肌动蛋白的组织(Takenawa 和 I toh
2001)。磷酸肌醇信号转导的终止是通过磷酸肌醇
的磷酸酯酶(phosphatases, PTases)水解磷酸肌醇的
3 , 4 , 5 位磷酸来实现的。根据水解磷酸的位置
PTase分为 4组, 即 1-,3-,4-或 5-磷酸酯酶, 其中 5-
磷酸酶(5PTase)又分成二类, 第 I类水解水溶性底
物 Ins (1,4,5) P3和 Ins (1,3,4,5) P4, 第 II类既水解
水溶性底物, 还可以水解磷酸肌醇 PtdIns (4,5) P2
和 PtdIns (3,4,5) P3。FRA3为第 II类的 5PTase, 此
酶的N末端含有6个WD重复单元, C末端有5PTase
催化结构域, 对 PtdIns (4,5) P2的亲和性最高。

拟南芥花茎在维管束之间发育出 3~4层纤维
细胞, 这些纤维对成熟茎的机械强度起很大作用。
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第 II类 5PTase功能缺失的 fra3突变体茎的机械强
度显著下降, 维管束间纤维细胞次生壁的厚度明显
减小, 导管壁也比野生型的薄。纤维细胞壁的组分
分析表明 F RA3 的突变导致葡萄糖的含量下降
37%, 其他组分不受影响, 说明突变主要影响纤维
素含量。免疫标记的显微观察表明, fra3突变体的
纤维细胞内的丝状肌动蛋白(F-actin)网组织明显松
散。因此, 认为 FRA3通过对磷酸肌醇代谢的调节
参与次生细胞壁的合成和肌动蛋白的组织(Zhong
等 2004)。

拟南芥的FRA3蛋白中含有WD结构域, 这在
已知的酵母和动物的 5PTase中均未查明(Berdy等
2001)。而拟南芥中的 At5PTase12~14所编码的
5PTase酶蛋白都含有WD结构域, 它们之间在对底
物的亲和力和诱导因子上存在差别(Zhong和 Ye
2004)。但对WD结构域是如何起作用的还缺乏深
入的研究。

3.3  TTG蛋白  拟南芥表皮毛是从表皮伸出的单个
表皮细胞, 一般有 3个分支。ttg1突变体的一个特
点是缺乏表皮毛。另外 TTG1功能缺失还造成种
皮透明, 种子没有休眠就直接萌发, 植株完全缺少
花青素, 具有异常的根发育模式等突变表型。进一
步的研究发现ttg1突变体色素合成途径中的黄烷酮
醇 -4-还原酶催化受阻。玉米的 R基因能够补偿
TTG1的突变。R基因编码一个bHLH蛋白, 与MYB
转录因子互作, 控制花色素的合成(Lloyd等1992)。
TTG1基因编码的蛋白可能也与此类转录因子互作,
因为TTG1为一个含有4个WD重复的蛋白(Walker
等 1999)。但 TTG1与什么蛋白互作尚不清楚。
4  参与花发育和开花过程的WD40蛋白

参与发育过程调控的基因无论是在动物和植

物中, 都能在特殊类型的细胞中表达, 而在不需要
它的细胞中则保持沉默。植物有各种调节基因激

活和沉默的机制, 其中基因转录水平调控和染色质
水平调节是很重要的。由于一个转录因子往往可

以调节多个决定某种特定细胞行为的基因, 所以就
可以独自或以组合的方式控制细胞的发育命运, 因
而有关发育的研究常常涉及调控因子活性的机制。

关于WD40蛋白作为转录因子的抑制子、协抑制
子或激活子等参与染色质水平修饰, 参与调控发育
的研究取得了一些成果。

4.1 LUG 拟南芥花器官从外向内由萼片、花冠、

雄蕊群和雌蕊构成, 由 5种花器官特征的基因决
定。5种基因为 APETALA1 (AP1)、APETALA2
(AP2)、APETALA3 (AP3)、PIAILLATA (PI)和
AGAMOUS (AG) , 分成A、B和 C三类。这些花
的同源异型基因全都编码与DNA结合的转录因子,
激活花器官特异性的发育程序。其中C类基因AG
决定内两轮, 与正常的雄蕊和心皮形成有关, 只在
内两轮中表达。在 leunig (lug)和 apetala2 (ap2)突
变体中, AG基因异位地在花的外两轮表达, 导致萼
片转化成心皮, 花冠转化成雄蕊, 说明LUG的重要
功能是在花的外两轮中抑制 A G 的表达( L i u 和
Meyerowitz 1995; Drews等 1991)。同时LUG是一
个多效调节因子, lug突变体还出现其他与AG无关
的表型缺陷, 这包括柱头裂开、心皮和胚珠发育不
正常、雌性和雄性育性降低, 花和叶子狭窄等(Roe
等 1997; Schneitz等 1997; Liu等 2000)。

分子分析表明, LUG的C末端含有7个WD重
复, 2个谷氨酰胺富含区域(Conner和 Liu 2000)。
不仅结构上与酵母的 TUP 1、果蝇的 G r oucho
(GRO)等协抑制子相似(Williams和 Trumbly 1990;
Parkhurst 1998), 而且LUG的转录抑制和参与多个
细胞过程调节等功能也与TUP1和GRO相似, 这说
明LUG可能通过与TUP1和GRO相似的机制起作
用。在拟南芥花器官的外轮, LUG可能通过与AG
等同源异型基因的顺式调节原件互作, 抑制其转
录。由于 LUG没有DNA结合基序, 因此, LUG不
可能直接与AG顺式调节原件互作调节AG的转录,
很可能与其他蛋白互作或招募其他蛋白来执行转录

的负调控。而且LUG与转录因子的互作可能是通
过WD重复单元的。因为突变表型最严重的是失
去最后一个WD重复单元的 lug-14突变体, 说明
WD重复对LUG的功能行使是不可或缺的(Conner
和 Liu 2000)。另外 LUG的表型和表达的广泛与
LUG功能的多样性一致。LUG可能在不同的组织
中或发育阶段与不同的DNA结合因子互作, 行使不
同的功能。

4.2  FY  FY在拟南芥从营养生长转向生殖生长过
程起重要作用。长日照启动拟南芥的开花, 但有一
些关键的抑制因子如转录因子 F L O W E R I N G
LOCUSC (FLC)则拮抗这种启动。高水平的 FLC
mRNA与开花延迟显著相关。而 FLC的表达受自
主途径的下调(Hepworth等 2002)。自主途径的发
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现是从 6 个晚花突变体 f ca、f y、f v e、f ld、ld
和 fpa的研究而来的(Koornneef等1998; Simpson和
Dean 2002)。其中 FCA (也称开花时间控制蛋白)
是 FLC的负调节因子, 为一个 RNA结合蛋白, 除
了含 RNA结合结构域以外, 还含有WW蛋白互作
结构域, 与 FCA蛋白WW结构域互作的是自主途
径中的另一个蛋白FY, 它负调控FCA的表达。FY
含有 7个重复的WD单元和 Pro-Pro-Leu-Pro结构
域, 与酵母菌的 RNA 3'末端加工因子 Rfs2p同源,
在真核生物蛋白中保守性很高。

关于FY对FCA调节的分子机制问题, 迄今已
研究得较为清楚。FC A 的表达水平是通过自身
pre-mRNA加工进行调节的, FCA pre-mRNA内可
以在不同的多聚腺苷酸位点形成3' 末端, 得到不同
的成熟mRNA。FY蛋白则协助 FCA有效地选择
近启动子的多聚腺苷酸位点来形成3' 末端(Simpson
等2003; Quesada等2003), 表达成有活性的FCA蛋
白。

FY除了帮助FCA的自动调节表达以外, 还参
与FLC的表达。因为 fy1和 fy2突变体内积累大量
的 FLC mRNA, 开花时间推迟。因此 FCA/FY的
互作导致开花抑制因子FLC的下调, 其下调的机制
是 FCA可能控制FLC转录本 3'末端的形成, 而FY
则可能为此种 RNA3'末端的加工提供作用场所。
4.3  MSI1、FAS1和 FAS2  AtMSI1功能缺失产生
多种异常表型, 子叶和叶子形状改变, 影响分生组
织功能; 花形态异常, 胚珠发育受到干扰最终导致
完全雌性不育。进一步的分析揭示, AtMSI1是维
持同源异型基因AG和AP2在正确的时间和器官中
表达不可缺失的蛋白。MSI1含 5个WD重复, 是
染色质排列因子CAF-1 (chromatin assembly factor)
中的组分, 在CAF-1调节的染色质组装中也发挥作
用。AtMSI1缺失时, 异染色质的形成发生缺陷, 说
明AtMSI1在维持染色质结构中起关键作用(Hennig
等 2003)。

蛋白质互作的研究表明, AtMSI1与拟南芥的
眼癌相关蛋白和组蛋白脱乙酰基酶互作。与眼癌

相关蛋白互作的含WD重复的蛋白在动物和植物
中都很保守,  如番茄的 LeM S I1 和哺乳动物的
RbAp48和RBP等蛋白。关于RbAP48作用的分子
机制是比较清楚的, 它作为接头将脱乙酰酶和染色
质的特异性区域连接起来, 以便脱乙酰基酶工作。

因为组蛋白的乙酰化程度降低是与转录因子结构域

的失活相关, 是染色质水平基因沉默调控的主要方
式(Wolffe和 Pruss 1996; Ach等 1997; Hennig等
2003)。因此推测, AtMSI1也是通过此种机制抑制
同源异型基因的异位表达, 从而保证花器官的正常
发育。

拟南芥的染色质排列因子CAF-1中还有FAS1
和FAS2蛋白(FASCIATA), 它们是WD40蛋白(Kaya
等 2001)。fas突变体的WUSCHEL (WUS)基因在
茎顶端分生组织和SCARECROW (SCR)基因在根顶
端分生组织的表达状态均出现缺失, 导致茎和根顶
端分生组织的无序化(Leyser和 Furner 1992), 因此
推断 CAF-1在维持茎和根分生组织的建立中起作
用。

4.4  CYP71  亲环素属于亲免蛋白超级家族, 其功能
是帮助蛋白折叠, 转运, 或作为组织超分子结构的
支架蛋白(Bose等 1996; Goel等 2001)。亲环素
CYCLOPHILIN71 (CYP71)含有4个WD重复, 定位
于细胞核中, 在拟南芥的基因抑制和器官发生中起
作用。CYP71缺失突变体 cyp71显示多方面的发
育异常, 包括顶端分生组织活性减少; 侧面器官形
成的延迟; 叶脉式样改变导致叶子变形; 根生长抑
制; 花原基发生缺陷, 花和雄蕊的数目减少, 心皮数
增加; 花形态不正常等。表达谱表明, CYP71在
根、茎、叶和花中都有表达(He等 2004), 发育早
期表达局限于子叶尖端和 RAM、SAM中。

CYP71的功能缺失导致分生组织发育调节基
因 KNOX I类中的 KNAT1、KNAT2和 STA, 花发
育的同源异型基因, 如 AG和 AP2基因, 发生异位
激活。之前的研究表明, KNOX I类基因特异性地
在 SAM区域表达, 其功能是抑制侧面器官的发端
(Lincoln等 1994; Chuck等 1996)。染色质免疫共
沉淀实验的结果显示, 突变体中 CYP71与 KNAT1
和 STA互作的位点是在靶基因的染色质H3上, 致
使H3K27的甲基化减少。cyp71突变体的叶子变
形, 并且叶子中有 KNOX I类基因异位表达, 说明
KNOX I类基因在叶子中的抑制状态受到干扰。

由于CYP71参与靶基因染色质的组蛋白甲基
化, 因此, 它很可能是作为大分子复合物参与基因
激活或抑制过程中必不可少的染色质结构的组装

和 /或维持活动的。有研究表明, STM编码区域内
H3 (H3K27)的甲基化对于在侧面器官中抑制此种基
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因是必需的(Schubert等 2006), 于是 cyp71突变体
内靶基因座的组蛋白修饰发生了改变, 导致STM和
KNAT1的抑制解除。

另外, 与染色质组装的调节相关的基因FAS1、
FAS2和MSI编码 CAF-1亚基, 这些基因的突变均
造成 SAM和 RAM的异常。这 3个基因编码的蛋
白也都含有WD40结构域, 虽然现在对WD40在
CAF-1亚基中的作用不清楚, 对CAF-1如何调节基
因的表达也不了解, 但 CYP71、FAS1、FAS2和
MSI等一组基因的研究表明, WD40蛋白在染色质
调控过程中是通过与组蛋白互作发挥作用的。

5  与信号转导相关的WD40蛋白
5.1  AGB  1994年Weiss等首次在拟南芥中克隆到
AGB1的cDNA, 发现AGB1蛋白含有7个WD重复
结构域, 氨基酸序列与人类异源G蛋白的β亚基有
50%的相同。AGB1在体外能够与拟南芥G蛋白
的 γ亚基结合(Mason和 Botella 2000, 2001), 存在
于质膜中(Obrdlik等2000), 这些特性都说明AGB1
蛋白是拟南芥异源G蛋白的 β亚基。AGB1缺失
所产生的效应是多方面的, 突变表型为叶子变小变
薄、荚果缩小, 胚轴变短且直径增加, 侧根数目明
显增多, 根细胞分裂模式发生改变。这些表型与生
长素所打开的基因的去阻遏相关, 用生长素处理能
够逆转突变表型, 说明AGB1作为生长素信号传导
的负调节因子起作用。而在荚果宽度和叶片长度

的生长调控中, AGB1可能在一个由类受体激酶ER
(ERECTA)调控的生长发育途径中发挥作用(Lease
等 2001)。

agb1的突变位点在第一个WD重复区域, 说明
WD结构域对于AGB1的功能是不可缺少的(Hamm
等 1998), 但对其作用的分子机制还缺乏了解。
5.2  COP1  一般认为黄化幼苗是抑制光形态建成
的一个结果。拟南芥的遗传分析证明其中有一系

列的调控基因在黑暗中发挥作用, 抑制植物的光形
态建成途径。拟南芥从暗适应发育到光适应发育

的转变受一个由调控幼苗光形态发生的正、负调

节蛋白组成的网络的控制(Hardtke等 2000; Neff等
2000)。网络中的一个蛋白COP1 (CONSTITUTIVELY
PHOTOMORPHOGENIC1)是WD40蛋白质。COP1功
能缺失的 cop1突变体幼苗在持续黑暗条件下会出
现与光下野生型幼苗一致的表型, 说明COP1是黑
暗中光形态发生的负调控蛋白( D e ng 和 Q u a i l

1992)。它在黑暗条件下生长的幼苗中被激活, 光
下通过光敏色素和隐花色素的作用分解失活, 其中
隐花色素可能直接导致它的失活(Wang等 2001)。
COP1的N末端有一个卷曲的螺旋(coiled-coil)结构
域, 接着有一个锌指结构域, C端有 7个WD重复
单元, 参与泛素 -蛋白连接, 将泛素连接到其他蛋
白上, 给它们贴上降解的标签, 然后通过蛋白酶体
将其分解。经 COP1促进泛素化的重要的靶蛋白
是HY5 (ELONGAED HYPOCOTYL5)和HYH。HY5
和HYH都是 bZIP家族转录因子, 促进那些光形态
建成促进基因的转录(Holm等 2002)。野生型的拟
南芥在黑暗条件下, 由于COP1对HY5和HYH的分
解加快, 以致促进光形态建成基因的转录抑制, 植
株保持暗适应形态。但是 COP1本身并没有泛素
连接酶活性。因此认为可能有泛素通过 COP1与
其底物发生关系的中间物。有人认为能够与

COP1互作的还有 CIP8 (COP1 interacting protein
8)。CIP8具有泛素连接酶活性, 与 CIP8结合的是
一个 E2泛素结合酶AtUBC8 (Hardtke等 2002)。

COP1与HY5互作的分子机制已有了一些报
道, COP1的锌指结构域被删除时并不影响和HY5
的互作。卷曲的螺旋结构域被删除时, 互作能力下
降一半。但锌指和卷曲的螺旋结构域同时删除, 或
者删除WD40结构域后, COP1和HY5几乎就不能
互作(McNellis等 1996; Ang等 1998)。这些研究支
持了认为COP1与HYH的互作主要是通过WD40结
构域的说法(Holm等 2001)。COP1与CIP8的互作
也是通过WD40结构域的。COP1与各种蛋白的互
作机制已经有了较明确的概念, 即认为通过 COP1
将泛素连接到HY5或HYH上, 给它们贴上降解的
标签, 缩短这些蛋白的半衰期, 是通过 COP1的的
WD40结构域与CIP8和AtUBC8模块以及HY5或
HYH进行互作的, COP1作为多个蛋白互作平台, 使
植物在黑暗中抑制光形态建成的发育得以进行。

5.3  SPA  SPA蛋白包括一组蛋白 SPA1、SAP2、
SPA3和 SPA4, 为细胞核定位的WD蛋白。除了
SPA4以外, 其他 SPA还含有一个卷曲的螺旋结构
域和一个类激酶区域, 这些均是光敏色素A信号转
导途径中的负调节因子(Hoecker等1999; Laubinger
等 2003, 2004)。主要抑制幼苗的光形态建成。4
个基因的功能有冗余, 也有区别。SPA1和 SPA2对
暗中生长的幼苗起主要作用, 而SPA3和SPA4主要
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调节成年植株的伸长。SPA2对在黑暗条件下生长
幼苗的光形态建成产生抑制作用, 而对光下生长的
苗则无作用。COP1是黑暗条件下幼苗光形态建
成的关键抑制因子, 但其活性通过光受体作用被抑
制。SPA是处于光受体与 COP1之间的抑制因子,
SPA的4个成员可能是通过与COP1形成复合物来
调节 COP1活性的。研究表明, SPA与 COP1是通
过它们的卷曲的螺旋结构域进行互作的(Hoecker和
Quail 2001; Yang等 2006), 并不是WD结构域, 但
是干扰SPA的WD重复会导致其功能的完全丧失,
因此认为WD结构域可能是 SPA之间或同其他蛋
白一起与COP1形成复合物, 在不同的条件和发育
阶段起作用。

5.4  PRL1  PRL1 (PLEIOTROPIC REGUTORY
LOCUS 1)的 C末端含有 7个WD重复单元和核定
位序列,  对葡萄糖、冷冻和多种激素产生反应。
葡萄糖抑制在植物调节碳代谢中很重要。供给葡

萄糖会导致参与叶绿素合成、卡尔文循环、糖生

成作用和淀粉降解等基因的表达发生转录/转录后
下调, 与之相反的是, 参与糖酵解、防卫反应、硝
酸和磷酸盐代谢、花色素以及储存蛋白合成等基

因的表达则被激活(Jang等 1997)。prl1突变体叶
内的葡萄糖、果糖、淀粉、叶绿素和花色素积

累说明 PRL1 参与碳代谢途径中葡萄糖的抑制,
PRL1可能是作为负调节因子而拮抗葡萄糖抑制因
子活性的。同时 prl1 对脱落酸、生长素、细胞
分裂素等激素的敏感性也明显增加, 说明 PRL1作
用的多效性。而且这种多效性可能与葡萄糖、激

素和光信号转导途径之间存在密切的交叉作用有

关, 因为 PRL1突变造成的很多发育、激素和分子
的改变只有在光照条件下生长的植物中才能测定

到。prl1突变体的光形态建成正常也说明PRL1基
因的调节功能依赖于光, 独立于光受体调节的光信
号转导途径(Németh等 1998)。

与 PRL1互作的蛋白是一个细胞核输入受体
ATHKAP2, 因此推测PRL1在细胞核输入调节过程
中起作用。但PRL1在葡萄糖抑制与细胞核输入中
所起的作用是其功能多效性的体现呢, 还是两者之
间存在关联呢？根据现有的研究资料还无法肯定。

6  参与细胞内转运的AtSeh1蛋白
细胞内的转运蛋白往往是经过共翻译转运到

内质网中, 然后再转运到高尔基体复合体内。在高

尔基体转运网(trans-Golgi network, TGN)中积累的
蛋白运转到下游的细胞器, 如包涵体或液泡前体和
质膜中(Gu等 2001)。经过包涵体和液泡前体的融
合, 蛋白最终转移到溶酶体和液泡中(Babst 2005)。

TGN在蛋白的转运中起作用, 蛋白在运往下游
细胞器之前需要分类后再运转, 很多蛋白, 如网格
蛋白(clathrin)、SNAREs、小GTP结合蛋白、发
动蛋白相关蛋白2A (AtDRP2A, 又称为ADL6)和肌
动蛋白丝均参与这种 TGN 囊泡转运(Ahmed等
2000; Bassham等 2000; Park等 2005)。拟南芥植
物中与AtDRP2A互作的蛋白是一个WD40蛋白
AtSeh1。AtSeh1有 4个WD重复单元, 3个位于N
末端, 1个分布在 C末端。它与AtDRP2A的血小
板-白细胞C激酶底物(普列克底物蛋白, pleckstrin)
同源物结构域互作, 其互作位点就是 PtdIns3P (磷
脂酰肌醇三磷酸)和 AtDRP2A互作的位点(Jin等
2001), 因此 AtSeh1与 PtdIns3P之间存在竞争。
AtSeh1抑制 PHD和磷脂之间的互作是通过影响
AtDRP2A与膜的联系而调节其活性的。研究表明,
细胞中AtSeh1分布于细胞核、高尔基体和液泡前
体中, 至于其是否可能在细胞核中起作用尚不清楚,
但其在高尔基体和液泡前体中的存在以及它对

AtDRP2A和脂质结合的影响, 说明AtSeh1在囊泡
转运中是起作用的。

总之, WD40蛋白主要通过其WD结构域与其
他蛋白互作, 参与了拟南芥植物体内众多代谢反应
的调控。从目前的研究资料来看, WD40蛋白常常
具有多种不同的结合伙伴。WD40蛋白与不同蛋
白的互作是否与参与调控不同代谢途径相关联, 从
而表现出功能的多效性和复杂性, 目前还没有深入
的研究, 这都是将来需要进一步研究的问题。
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