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摘 要: 胚胎发育晚期富集蛋白( LEA) 是目前最受关注的一类干旱胁迫诱导蛋白。lea 基因不仅在种子成熟和干

化阶段诱导表达，在多种胁迫时，植物营养组织中 LEA 蛋白的数量会增加。本文简要综述了 LEA 蛋白的种类、特
性、功能和 lea 基因的结构及表达。
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Abstract: Late embryogenesis abundant protein( LEA) is one of the most significant drought-induced pro-
teins． Lea genes express themselves not only during the period of seed maturation and dehydration，but al-
so would increase when the plant vegetative organs are faced with different stresses． In this article，a brief
description is given of the classes and characters，functions of LEA proteins and the structures and expres-
sions of the lea genes．
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1 LEA 蛋白的种类及特性

胚胎发育晚期富集蛋白( late embryogenesis a-
bundant protein，LEA) 自 Dure 等［1］ 1981 年首次在棉

花中发现以来，人们在许多植物的花粉、种子中都发

现了此种蛋白的存在，特别是在受干旱等逆境胁迫

的幼苗营养组织中，发现 LEA 蛋白存在着高水平的

表达。近年来，科学家们在线虫等原核生物中也发

现了 LEA 组相似的蛋白［2］。lea 基因最初被人们认

为在种子成熟及干化过程中诱导表达的基因，但是

现在的研究发现当遭受干旱、盐等逆境胁迫时，植物

的营养组织中某些 lea 基因产物的数量会增 加。

LEA 蛋白的分子量大多在 10 KD ～30KD 之间，少量

在 30 KD 以上。LEA 蛋白大多数都具有高度的亲

水性，这与它们在细胞质中的功能定位相一致。关

于 LEA 蛋白的分类，人们常常参考的是棉花胚编码

LEA 蛋白的 mRNA 序列的同源性以及 LEA 蛋白的

氨基酸序列来划分，一般划分为 5 组( 参见表 1) ［3］，

也有的划分为 6 组。

2 LEA 蛋白质的功能

亲水性氨基酸所占比例较高是 LEA 蛋白的氨

基酸组成有共同的特点，这种特殊的结构特点与它

们的功能有密切的关系。其中某些环境下细胞中
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表 1 LEA 蛋白的分类

Table 1 Classes of LEA proteins

组 代表蛋白质 结构特征 特点 可能的功能

第 1 组
( D-19 族)

Em ( 早 期 甲 硫 氨
酸 标 记 蛋 白，小
麦)

大多数( 70% ) 蛋白质为可能由 α － 螺旋构成的
随机盘绕构象。富含带电氨基酸和甘氨酸

水合程度高于多数球状
肽

结合水以使细胞中水含
量的损耗最小化

第 2 组
( D-11 族)

DHN1( 玉米)
D-11( 棉花)

结构多变。包括一个或多个保守的赖氨酸富集
区，它 们 可 能 形 成 α － 螺 旋。保 守 序 列 为
EKKGIMDKIKELLPG。每个 蛋 白 质 中 其 重 复 序
列的个数有所不同。可能包括或不包括一个多
聚( 丝氨酸) 区。包括长度不定的富含极性残基
和脯氨酸及甘基酸或丙氨酸的区域

大多数成员定位到胞质
和核上。酸性成员与质
膜相连

在水分含量不足时可能
使大分子稳定

第 3 组
( D-7 族)

HVA1 ( ABA 诱
导，大 麦 ) ，D-29
D-7( 棉花)

包括 11 个氨基酸长的重复基序，其保守序列是
TAQAAKEKAXE。推测含有两亲水性 α － 螺旋。
可以形成二聚体

D-7 在棉花胚( 0． 25 mmol
·L －1 ) 中很丰富

HVA1 可以促使转基因
植物产生胁迫耐性

第 4 组
( D-95 族)

D-95( 大豆) 亲水基团不显著，有微弱的疏水性。N 端区域包
含一个可能的两亲水 α － 螺旋

第 5 组
( D-113 族)

LE25( 番茄)
D-113( 棉花)

保守的 N 端序列有同源性，推测可形成 α － 螺
旋。推测 C 端结构域为长度和序列都不定的随
机盘绕。富含丙氨酸、甘氨酸和苏氨酸

D-113 在棉花种子中含量
丰富

保持膜或蛋白质结构完
整性。可隔离离子保护
胞质，可耐寒耐盐

( 引自 B． B． Buchanan et al． ，2001)

LEA 蛋白的高含量及高亲水性等都表明它们的作

用不与酶相似。LEA 蛋白的作用可能有以下几个

方面:

( 1) 脱水保护剂的作用。在正常的生理条件下

LEA 蛋白中的氨基酸残基多以无规则的卷曲形式

存在。这种无规则卷曲的结构有利于 LEA 蛋白和

周围的水分子相结合。这种特点表明在维持细胞生

命所需的最低限量的水方面 LEA 蛋白有重要的辅

助作用。这种作用可能与 HSP 等热激蛋白和脯氨

酸一样既可以与细胞内其它的蛋白质发生相互作

用，稳定蛋白结构稳定，又可以作为细胞内束缚水的

结合介质，从而避免当细胞遭受胁迫发生脱水时出

现较大程度的破坏。早在 1985 年［4］在小麦中的研

究结果发现 LEA 蛋白中的 Em 蛋白( D19 ) 的亲水

性比其他大多数的球蛋白都要强，这其中的重要原

因就在于约 70% 以上的肽链都处于无规则卷曲状

态，这有助于增加对水分子的束缚。
( 2) 对其他蛋白质或膜结构的保护作用。细胞

内的组分会因严重失水而导致结冰晶，这会严重地

损伤细胞内的膜结构。而在缺水条件下，LEA 类蛋

白比如 D13 和 D11 等蛋白的结构中未卷曲的部分

可形成能够适应其它分子结构的形状，这种结构可

与水产生比糖、水结合形成的稳定性更强的结合力，

类似于“溶解”在细胞质中，因此在晶体的保护上比

蔗糖等溶质效果更好，从而可以减轻由于失水对细

胞造成的伤害。
( 3) 渗透调节作用。在玉米等植物中的研究发

现，干旱、盐及低温胁迫时 LEA-PMAH9 基因的编码

产物中含有一段已知的核糖核蛋白序列，该序列可

以同单链 DNA 结合，这说明 lea 基因可以编码 RNA
调节蛋白从而可以与核酸相结合来调节植物的基因

表达及发育［5］。除此之外，当遭受干旱等逆境胁迫

时，脱水素的富含丝氨酸的保守区会被磷酸化，并且

可以进入细胞核，这表明脱水素可能具有保护核酸

的作用。
( 4) 离子鳌合剂。植物在遭受干旱、盐碱等逆

境胁迫时细胞往往会表现出脱水，在这个过程中，细

胞液中的离子浓度会迅速升高，这会导致细胞遭受

不可逆转的伤害。一些 LEA 蛋白可以鳌合细胞中

的浓缩离子，从而减少对细胞的离子伤害。比如 D7
蛋白中具有一 11 个氨基酸残基组成的序列基元，该

基元可以形成兼性 a － 螺旋结构从而提供一个亲水

表面，此亲水表面的带电基团可以鳌合细胞脱水过

程中浓缩的 Na + 等，从而降低 Na + 对细胞的伤害。
在目前 lea 基因研究最多的动物线虫中人们同样发

现一组类似作用的 LEA 蛋白 Aar LEA，在天然状态

下是松散非折叠的状态，但是当干燥脱水时会发生

折叠［6］。

3 lea 基因的特征、克隆与表达

与许多植物在干旱、盐碱等逆境胁迫下营养组

织中基因的表达方式和途径有相似之处，lea 基因的

表达也具有 3 种途径: ABA 依赖型、ABA 诱导型和

非 ABA 应答型。
同其它的 ABA 应答基因相似，ABA 依赖型的

lea 基因不需要特殊蛋白质合成来诱导表达，他们在

基因结构上有很多类似真核生物基因的特征，如在
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启动子区含 TATA 盒和 CAAT 盒，而在 Poly ( A) 尾

端含有 1 至多个内含子等。另外，lea 基因的表达在

结构上也存在一个( 或多个) 顺式作用元件，反式作

用因子与之结合后可促进基因的转录。lea 基因 5'
端存在 ABA 诱导响应必需的片段［7］。如对从大麦

中分离得到 hva1 基因结构的分析发现，其上游 5'端
包含约 400 bp 的调节序列、完整的编码序列且具一

109 bp 的内含子; 另外在上游序列中还发现有四个

ABA 应答基因保守启动子元件。对多种 lea 基因启

动子元件的序列比较发现，含有相同的 ACGT 核心

序列［8］是 lea 基因上游区域的相似结构。ABA 诱导

型 lea 基因的表达方式常需要特殊蛋白质参与，如

rd22( 拟南芥干旱诱导基因) 。该基因的启动子中含

67 bp 的 DNA 结合蛋白单元。最后，非 ABA 应答型

基因的表达不需要 ABA 的参与，但当有外源 ABA
处理时也会产生响应，如 rd29 基因。该基因的启动

子区域除含有 ABA 应答元件( ABRE) 外，还具有一

个 9bp( TACCGACAT) 的 DRE 反式作用元件，该元

件与干旱、高盐及低温等逆境胁迫有关。
目前已先后从棉花、大麦、拟南芥、西红柿和一

些禾谷类等多种植物中克隆了 lea 基因，并进行了

基因转化研究。小麦在胁迫条件下的生长情况，并

将小麦 1 组 lea 基因转化到酵母菌中，表明 Em 蛋白

在酵母中对细胞膜起到渗透保护作用［9］。以 GAL1
为启动子，西红柿 lea4 基因及大麦 hva1 基因在酵母

异源表达体系中表达，基因产物用特异抗病毒检测。
实验结果发现，与对照株相比 1. 2 M NaCl 处理时，

hva1 基因在酵母细胞中的表达时间有较短的迟滞，

而 lea4 基因没有明显变化; 而用 1. 2 M KCl 处理时，

与对照相比 hva1 基因和 lea4 基因的表达都具短的

滞后期，表现出对高 KCl 的耐受性。以上结果说明

在渗透胁迫中不同组的 lea 基因的保护作用方式并

不相同［10］。
目前尚缺乏直接的实验证据来证明 LEA 蛋白

的确切功能［11］，但很多实验证据表明 LEA 蛋白在

植物细胞中的积累与抗干旱作用密切相关。另外，

实验表明转 lea 基因植物对高盐、高渗透胁迫的抗

性效果不一致。对大麦 HVA1 蛋白的研究表明其编

码基因可被干旱等环境胁迫和 ABA 诱导表达。转

hva1 基因水稻、燕麦和小麦对干旱和盐碱的抗性均

有较大提高，而且，相应的生物量、水分利用效率等

均增加［12］，而且他们的研究结果还发现 LEA 蛋白

能提高植物耐脱水胁迫的原因是因为保护了细胞膜

的完整性和稳定性。我国的俞嘉宁等［13］早在 2004

年就已在小麦中克隆了一个第 3 组 lea 基因 Ta-
LEA3，小麦中该基因的表达与耐旱性呈正相关，而

且酵母中过量表达的实验也证明其可以改善酵母菌

在离子和渗透胁迫下的生长状态。此外，在转基因

水稻的实验结果也发现小麦 PMA80 和 PMA1959 基

因可提高转基因水稻的脱水耐受性［14］，但在烟草的

实验中发现复苏植物中的 3 个 lea 类基因( pcC6-19，

pcC3-06 和 pcC27-45 ) 并未使转基因烟草的抗逆性

得到提高。
lea 基因及 LEA 蛋白的结构和功能一直以来都

吸引着众多科学家的兴趣和重视，到目前为止已克

隆获得上百种 lea 基因［15］。众多研究表明 lea 基因

的功能主要与抗逆性有关，如干旱、低温、ABA 处理

及盐胁迫等均能诱导 lea 基因的表达［16］。许多 lea
基因转化试验也表明，lea 可显著提高植物的抗逆

性。如 裴 金 铃 等［17］ 将 紫 杆 柽 柳 的 lea 基 因

( DQ663481) 导入棉花的结果证明，与对照相比转

lea 基因棉花在遭受干旱胁迫时，丙二醛含量显著降

低，游离脯氨酸、可溶性还原糖等的含量升高，展现

了良好的抗干旱能力。师静等［18］对沙冬青的 lea 基

因( AmLEA14 ) 结构及功能的分析发现，AmLEA14
在低温、干旱、盐胁迫及 ABA 处理时均发挥作用，其

中主要参与沙冬青的低温防御机制。相信随着研究

的继续，lea 基因在不同抗逆性的植物的培育及选育

上会发挥越来越重要的作用。
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利于油松的健康生长，而有利于赤枯病、小蠹、天牛

等病虫害的危害。如果小蠹的种群出现快速增长，

可能会出现油松枯死蔓延的现象。因此，应加强对

枯死和枯黄油松的清理，对清理的枯死树、病虫枝应

集中处理; 加大对赤枯病、小蠹等病虫害的防治力

度。
针对不同林分做好抚育工作。对出现枯黄枝的

油松树要进行人工抚育，修除枯黄枝; 对由于自然灾

害及病虫害造成林分质量下降的林分，应及时砍伐

病、死树，防止病虫害传播; 对林分过密的要及时进

行间伐，使林分达到合理的密度，保证营养空间，促

进林木生长，提高林木抗性，间伐后及时补植阔叶树

种及灌木，减少水土流失，保护林下植被及微生物系

统。
同时，应加快建立病虫害监测预警体系。以县

林业局为依托，加快建立全县森林病虫害监测预警

体系。进一步稳定测报队伍，提高测报员素质，对病

虫害的动态进行及时、全面、准确的掌握，实行定岗

定位、责任到人、定时调查、指定方法、固定地块，避

免病虫害造成严重的危害。实现对主要病虫害和外

来有害生物的有效监测、早期预警和准确预报。
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