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摘 要 干旱是影响植物生长发育晟主要的逆境园子。植物在水苛胁迫下台；j起一系列分子反应釉信号传连， 

二旱胁迫谤导基匿表达一些重要的功能蛋白和调节蛋 白以l保护细胞不璺水分胁迫曲情害 目前 已研究证实相 

关蛋 有跨艟运输蛋 白(永通道蛋白、ATP酶荨／、水舟曲迫调节剂(K 、Na 、蔗糖、脯氧酸、甜菜碱等／ 运输或 

合成相关 的酶、Lea蛋白、杭氧化作用幅关曲酶(SOD、CAT等)、永舟胁迫蛋自、调控蛋白(蛋白擞酶、转录四子) 

等 干旱胁迫谤导基目的活化至少涉及 4蒹进径：植特蜘胞可能通过膨压壹化或膜璺体的构象娈化感如水分胁 

迫，特胞外信号转为胞由信号，从而触发相应的信号造径，井可导致第二信使(Ca一、I P 等)生成，在这原始信号 

被逐敏传递放大的过程由，其出2条传连途径是依赖ABA的．另外 2蒹传递逢径是不依菊ABA的 通过基匿表 

连调控已分析鉴定出一些 分胁i巨有关 的顺 式作 元件 (ABRE、DRE、Mye等)和转录 匿子(bzip、DREBP、 

MYC／MYB菩 ／ 
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Abstract Drought at'fects plant growth most seriously Molecular response and signal transduetion are induced in~vateF 
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水资源短缺是目前公认的全球性环境焦点问题之一，我国人均占有水资源量(2300m )仅为世界人均量 

的 t／4，是世界上 13个最贫水国家之一，且大部分地区属亚洲季风区，干旱灾害具有普遍性、区域性 、季节性 

和持续性的特点，旱灾十分严重。据 1950～1．999年统计，全国平均每年受旱面积达2173．33万 hm ，成灾面 

积893．33万 hⅡr，直接减收粮食 100亿 kg以上，约占各种自然灾害造成粮食损失的60％。干旱不仅造成农 

业的重大损失，还加剧了生态环境的恶化及土地沙漠化和水土流失，因此，干旱缺水已成为制约我国国民经 

济可持续发展及西部大开发的重要因素，且在一些地区已威胁到人类生存和发展 

随着分子生物学的迅速发展和应用，农业已成为生物技术应用的第二重大领域，基因工程技术将引发一 

场新的农业技术革命 ，使作物在干旱和贫瘠的土地上生长出高新品种，使人类在提高作物抗逆能力的基础上 

改善其品质和提高产量。因此，作物抗旱分子机制的研究具有重大的理论和实践意义 ，只有对植物抗旱分子 

机制彻底地了解后，才有可能为提高作物对干旱的抵抗能力提供理论依据。近年来该领域的研究已引起国 

内外学者广泛的兴趣和重视 ，在拟南芥、水稻、小麦等许多植物克隆了干旱胁迫应答基因，并对其表达调控和 

编码蛋白的功能进行了研究。本文简介了近年来该方面研究进展 ，为加快抗逆基固工程的研究，培育高品质 

的抗逆作物提供理论依据 
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l 干旱应答基因的功能 

水分占植物体绝大部分，是植物体重要组成成分 植物体一切生长发育，只有在一定细胞水分含量状况 

下才能生长，否则植物正常生长发育就会受阻，甚至停止、死亡。植物为适应干旱等逆境环境因子，长期以来 

进化产生了对环境胁迫的防御机制 干旱胁迫诱导基因表达一些重要的功能蛋白和调节蛋白以保护细胞不 

受水分胁迫的伤害，使植物在低水势下维持其一定程度的生长发育和忍耐脱水的能力。近年来通过生理生 

化分析和差异显示(Differentia1 screening)技术，对大批干旱诱导基因编码蛋白功能进行研究，部分功能已经 

清楚(见表 1)，部分功能根据蛋白的顺序同源性进行了推测(见表 2)。这些水分胁迫诱导基因产物不仅通过 

重要代谢蛋白保护细胞结构，而且起调节信号传导和基因表达作用：即通过水分通道蛋白、ATP酶、跨膜受 

体蛋白、离子通道、有机小分子运载体等膜蛋白加强了细胞与环境的信息交流和物质交换；通过代谢蛋白酶 

合成各种渗透保护剂(主要是低分子量糖、脯氨酸、甜菜碱等多元醇和偶极含氮化合物)提高细胞渗透吸水能 

力；通过 Lea蛋白、渗调蛋白、抗冰冻蛋白、分子伴侣、蛋白酶、热激蛋白等逆境诱导蛋白提高细胞抗脱水能 

力；通过超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化酶(APS)等提高细 

胞排毒、抗氧化防御能力；通过蛋白激酶、转录因子、磷脂酶 c等调控蛋白提高细胞内信息传递和基因表达 

能力 

表 1 干旱胁迫诱导基因及其编码多肚的功能 

Tab 1 Water—sEre~ indueible genes and encoding polypeptides of function 

eDNA 实验材料 编码多肚白j功能 eDNA 实验材料 编码多肚的功能 

Ma~erhls En~o,dlng lyp p1Id 0f function Materials EneKling po]ypeptides nf funclion 

GapC~Crat 车前草 甘油醛 3 3磷酸脱每酶 S。d1 豌 豆 SOft 

PSI 车前草 蔗糖磷酸台成酶 P31 豌 豆 sop) 

pSSl；pSS2 车前草 蔗糖音成酶 Peht28 西红柿 酸性内切几丁质酶 

pPPCI 花 序 磷酸稀醇丙酮酸攘化酶 Atmyb2 扭南芥 MYB转录于 

pBAD 大 麦 甜菜醛脱氢醇 。。 ERD11；ERDI3 扭南芥 各胱甘脓转蒋酶 川 

RD28 拙南芥 水通道 cAtsEH 拟南芥 可溶性还氧化物酶⋯ 

SAM1 IS&M3 西红柿 s_腺甘 L甲硫量酸音戚酶⋯ FRD6 扭南芥 糖运载体 

rd19A．rd21A 拟南芥 半胱氨酸蛋白酶 ERDI 5 拟南芥 亲水性蛋 4z, 

uI l 拟南芥 泛素伸展蛋白f“ ” ERD5 拟南芥 脯氨酸脱氧酶⋯ 

pMBMI 4、 麦 异 冬 酰一甲基转移酶 ” HadM0 同 日葵 『)_9．1 】 

SC5I4 大 豆 脂肪氧化酶 Hads1I 同 日葵 DI1 3 L瑚 】 

c,~TCDPK1；eATCDPK2 拙南芥 依耪 Ca2 的蛋 白澈酶 pRABAT1 DI1 k  

PKABa,1 太 麦 蛋自澈酶 pMA2005 大 麦 n Lca【 

cA rPI cl 拟南芥 礴脂酶 。 PcC27 45 车前草 1395 Le ‘ 

Apxl 豌 过氧化橱砖 】 

表 2 干旱胁迫诱导基因及其编码多肚的可能功能 

Tab 2 W ater—str~gs inducible genes and encoding polypeptides of probable function 

eDNA 宴验材料 编码多肚曲可能功能 cDNA 实验材料 编码多肚的可能功能 

Mat⋯i Is Encoding polypeptid~ cf probable M⋯t iak Encx',ding~llypeI tides c~bahle 

functton function 

26g 豌 豆 醛脱螽酶 pAl494 拟南井 爵白水解酶 

7a 豌 豆 水通道蛋白 ERDI 拟南井 蛋白水 酶亚 忙 一 

K 拟南芥 抗俅冻蛋白 iq] Îh§ O、 {Il南芥 H n热融蛋 家旌 。。 

peC37 3I 车前草 早期光诱导蛋白 Ala*pgl 2 拟南芥 pS1热激蛋ll家旌 “ 。。 

TSW12 西红柿 脂质转穆蛋白 】 BL1 大 麦 蛋白酶抑制剂 

pLE16 酉红柿 脂质转移蛋 白 pMAH9 t2 米 RNA结台蛋n 一 

1 5a 豌 豆 蛋白木解酶 RD22 扭南芥 种子内蚤占⋯ 

2 干旱胁迫诱导基因表达调控 

植物的生长发育是基因和环境相互作用的结果，在分子水平上基因的表达调控和外界环境信号如何建 

立联系，即刺激和反应之间存在哪些环节?其作用机制如何?尽管人们目前还无法完全阐明这些问题，但植 
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物逆境信号传导研究近几年进展非常迅速：一些研究发现，从环境刺激到植物作出反应实际足一系列复杂 

的信息传递过程，植物细胞可能通过膨压变化或膜受体的活性变化感知水分胁迫，将胞外信号转为胞内信 

号．从而触发相应的信号途径，并可导致第二信使(ca“。、I 等)生成，在这原始信号普遍通过蛋白质的磷酸 

化和去磷酸化被逐级传递放大的过程中，其中 2条传递途径足依赖 A的，另外 2条传递途径是 依赖 

ABA的。通过基因表达调控已分析鉴定出一些水分胁迫有关的顺式作用元件(ABRE、DRE、Myc等)和转录 

因子(bzip、DREBP、MYc／MYB等)。人们逐渐认识到植物适应水分胁迫的能力不仅受到基因的凋控，而且 

更重要的是基因表达调控。植 物适应水分胁迫的能力主要是由以下几方面决定的 ：即该植物具有水分胁迫 

基凼；干旱情况下水分胁迫基困能够被启动；水分胁迫基因转录后调控 ．包括表达产物的功能修饰；水分胁迫 

信号接受与传递途径的畅通。其中最关键的是细胞如何感知、转导水分胁迫信号，并诱导水分胁迫基因表达 

的变化。 

2．1 植物细胞水分胁迫信号的感知 

目前关于植物细胞如何感知周围环境水分胁迫变化的生理生化机制认识还 t 分有限，一种观点认为细 

胞失水会 【起膨压的变化，膨压的变化是细胞感知水分胁迫的原因；另一种观点认为水分胁迫会作用于跨膜 

受体蛋白，受体蛋白的活性发生变化，从而将信号传递到细胞内部。Logger(1996)在测定拟南芥细胞膨压与 

生理反应的关系时，并未发现细胞内存在“膨压感应器”，而可能存在“渗透感应器”。“双组分系统“是细胞中 

广泛存在的“渗透感应器”，由EnvZ和OmpR 2种蛋白组成，前者是一个组氨酸激酶，在高渗环境下能发生自 

身磷酸化，起感应器的作用；后者是反应调节器．含有天冬氨酸残基，能接受来自EnvZ的磷而被磷酸化，磷 

酸化的 OmpR可作为转录因子而将来自EnvZ的信号输出 ”。酵母中也有类似的“双组分系统”，磷酸化的 

反应调节器可激活 MAPK级联系统而诱导渗透保护物质的合成” 。拟南芥中有 1种蛋白能被水分胁迫激 

活，这种蛋白与酵母“渗透感应器”有同源性 ：乙烯受体 ETR1类似细菌双组分系统的组氨酸激酶，位于 

ETR1下游的 C'I’R1则是 MAPK级联环节的一部分。最近 Imamura等(1998)在拟南芥中又找到了“双组分 

系统”的另一部分——“反应调节器”，因此植物中也有起“感应器”或“受体作用”的双组分系统 此外． 

Maeda 曾报道另 1种跨膜感受器 Sholp蛋白，该蛋白含有 4个堆在一起的疏水跨膜多肽，其碳端在胞外． 

高渗条件下它能激活 MAPK级联系统，Shotp也有可能成为植物的另 1种类型的“渗透感应器”。 

2．2 水分胁迫信号传导与基因的表达调控 

依赖 ABA的途径(I、II)。植物在干旱脱水等条件下的一种主要生理变化是内源 ABA水平的显著增 

加，这是由于胁迫信号首先激发 1433．4．合成酶的作用 ，从而使 ABA在细胞 内迅速发生积累，然后 内源 ABA通 

过 ABA受体被细胞感知，从而触发了第二信号传递系统，即ABA通过 cADPR／I 使胞内[c ] 高，引发 

MAPK磷酸化 去磷酸化反应而传递信息，最终激括了特定的转录因子，转录因子与相应的顺式作用元件结 

台后，特定的基因被诱导表达：目前一些 ABA应答基因有关的转录因子与顺式作用元件已被鉴定(见 

1)：I途径是 ABA通过一种具有亮氨酸拉链结构域 的调节蛋白 bZIP(Leu—zip motif)和具有 ACGT或 【 盒的 

,~d3A反应元件 ABRE(ABA responsive elenmnt)结合(见表3)。在小麦和水稻中发现 ABRE的作用与该元件 

表 3 几种 ABA应答基 困 5’端 木讳胁{白 

上 游启动子 中 ABRE序 列 

Fab 3 5 upstream promoter ABRE sequence∞ ABA 

基 因 

Gelle 

ABRE顺序 

ABRE sequ⋯  

⋯b】6A 

Lea5 

HVA． pABRE 

pABRE 

pAleRE 

CACGTGGU[ 1 

tACGTCCC L 』 

cACGTGG I 『 

PvACGTGGC~ ’ 

tACGTGtC【 

TACGTGCA 

1 CC玎G0c 

AACC 6 【 

I ＼ ／ J 
cADPW[P ／Ca ／MAPK Ca lIP3／CAPK 第_信号系统 

II／ 

M YC，MYB 

M YCR YBR 

基因表达 

I Ⅱ 
CBFI／DREBI,,'DKEB2 转 录 因 予 

I 

I 

囤 1 水分胁迫信号传导和基因的表达调控 

Fig 1 Signal trat,c~duction and gene expres4on and regndal[on in％ cer sH 

的方向性无关，推测ABRE在原基因中可能起到增强子的作用。Ⅱ途径是 ABA通过逆境诱导合成的蛋白转 
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录因子 MYc／MYB和相应的顺式作用元件结台 ，一些 MYB蛋 白的结合位点已经被鉴定 

币依赖 ABA的途径(Ⅲ)。由图 l所示，水分胁迫被细胞膜上“渗透感应器”感知 ，不需 ABA介导直接触 

发了第二信号传递系统(Ca ’／IP ／CDPK磷酸化和去磷酸化反应)传递信息，最终激活了相应的转录因子而 

导致特定的基因被诱导表达。目前通过 RD29A、KIN1、KIN2、RD17、DREB1、DREB2等脱水诱导基因已鉴 

定出参与转录调节的顺式作用元件和反式作用 因子 【转录 因子)，即含有 1个 9bp的同向重复序列 

TACCGACAT的顺式作用元件DRE(dehydration responsive e[elnent)．其核心序列为 CCGAC，并相继分离了 

含有 AP2忙REBP结构域的 DRE转录因子 CBF1、DREB1、DREB2 ,29 J 

3 小 结 

随着全球性生态环境破坏不断加剧，提高植物抗逆性已成为农业增产、解决粮食危机重要途径 在过去 

十几年里植物逆境应答基因的功能及表达调控受到广泛重视并得到深入地研究，许多干旱胁迫相关基因和 

信号传导组分被鉴定。但仍有许多重要问题需亟待解决：植物水分胁迫信号感受器的知识主要来自微生物 

渗透感应器研究启发，这一方面有待于进一步加强研究；鉴于 ABA在植物抗逆反应中起共同调解因子作用， 

ABA受体鉴定工作更具有紧迫性；植物抗渗透胁迫信号传递途径尚处于相互隔裂无联系状态，整个信号传 

递网络系统有待于完善 ；在阐明植物逆境胁迫分子机制的基础上 ，应加快抗逆基因工程的研究 ．以培育出高 

品质的抗逆农作物。 
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hẗ 1]d ABA EMBo J 1 992．11【8)：2771～2778 

3 Bell E ，Mullet J E Lipoxgenase gene expr~ ionismodulatedin plants bywater deficit．woundit~g，andtnethyl J m0r LL Mol {ion f；enel 

l 991．230：456～462 

4 Chen R-D．Yu L-X，Gieer A F I~]ation of an~ otie st⋯ d abscisic acid．indueed gene encoding an acidic endochitina~ frOtfl Lycopersi 

COH chitense Mol Gen Genet 1994．245：1 95～ 202 

5 Cu**y J ．Morris C F ．walk r-Simmons M K Sequ~lce analysis of a eDNA encoding a Group 3 LEA mRNA inducible by ABA f̈ dehydra 

lion t⋯ Ln wheat Plant Mo【 Bio【 1991．1 6一／073～l076 

6 DunnM A．Hughm M A．Zh丑ng L ．PearceR S ．~uigleyA S Nuctet~'dde sequence andmolecular a~1．vs s oftheiow te~lperatureinduced 

c⋯ 【gene．BLT4 Mo【Gen Genet 1 99I 229：389～394 

7 Elster R Physioiogi~he a力d motekulare Charakterisiemng des Saecharoaestoffwechsels der trockento]eranten wiederaufemtebungspflan~ (’m 

teristigtna plantagineum Hochst PhD thesis Univ Koln 1994 

8 Eapartero J -Pintor-Toro J A ，Paedo J M D~fferential aeeumol~tion ofS~ede nosyhneth on ne synthetaset ran~'nptsin responsto舳l【n es 

Plan L Mol B1ol 1994．25 21 7～227 

9 Guerrero F D ．Jones J T ，Ivlullet J E Turgur responsive genetranscription andRNA levelsincrease rapidly when pea sh~)ts￡rewih ed：sc 

quenee and expression ofthreeinducible genes Plant Mol Biol 1990．15：1l～26 

0 Hiray~ T ．Ohto C ．blimguchl T A gene encoding a 

in ~rabidopsis tha】⋯ Proc Natl Acad Sei USA 1995．92：3903～3907 

11 lshibani M ，Nakatnura T ，Hart S Y ．Takabe T Expression of the betaine aldehyde dehydrogenease gene in barley in㈣  to 1snlOtic 

st⋯ and abscisic acid PI Mot Blot 1995．27-307～3l5 

】2 1w~ ki T Y~3aguehi-Shino~kiK．Shinc~aki K Identification of a ck,regulatory region of a genein Ambidopslsthali⋯ ⋯ho inducti0⋯b 

dehydrationismediated by ab~isic acid and requires pmtein synthesis Mol Gen Genet 1995．247(4)：391～398 

13 PlaM ，Gotnez J ，GodayA Regulation ofthe ah~isic acid responsive genetab 28in nmize viviparous nts MotGeneGenet l99】．230： 

394～ 400 

14 Kiyosue T ，Beetham J K，Pinot F Characterization of a Arabidopsis eDNA for a~luhte epoxide h
．
vdrola~ gene that is inducible by⋯ in 

and％％'ater stress Plant J 1994．6(2)：259～269 

1 5 Kiyosue I．Y~ guchi-Shin~ kl K ．Shinc~akiK (TharactefiT~till oftwo eDNAs(ERDI1 a d ERD1 3)for【lehydrationind⋯ibt that 

encode putative gtutathionestⅢ f⋯ inArabidopsisthali~ a L FEBS Lett 1 993
．335t2)：l89～ 1 92 

16 Kiy~ue T ．Yan~gueh；Shinozaki K ，Shino~ak；K Cba*aeterlzadon。f eDNA for a dehydratiup-⋯d ciblc Ec th⋯ c。d⋯ CI PA fg『IKe 

pmtein in Arabidops；s thalia~ L Bioehem Biophys Res Oatnm l994
，196(31：1214～ 12211 

17 K；vosue T ．Yanmgueh；一Sh；nozaki K ，Shinoz~ki K Cloning of cDNAs fo gene~that a⋯ arly re p。⋯ e∞ dehydra㈨i ¨ ERI)s J⋯ A 

bidopsisthali~a L identification ofth ee ERDs asHSPcognate ⋯ PI 【M 0l Bi0【 1994
．
25：79I～798 

18 Koizumi M ．Yamaguch；一Shinozaki K ，Tsuii H Structure and exp~ssion of two gen⋯ th t￡ od d；stinct dmught⋯d㈨ihl ㈣tei T】r。{c2n 

asesin Arabidopsisthalimla Gene1993，129：175～182 

19 Kurketa S ．Borg-FranckM Structure and expre~ on of kiJ~2．o of⋯  and ABA-ind⋯ed 8 n⋯ fA⋯bid psi⋯tluti Pb M l BI 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


中 国 生 态 农 业 学 报 第 l0卷 

0 J_ l992 J 9：689～692 

ll I⋯  V ．P lv E T 丁he exp~ssion of atab related g⋯ Rabl8 isinduced h．v b l acid duringthe cold acclitrmtion pmc s ofArabi&~p一 

th liana【_ Hevnh P1a『11 Mol B 【992 12fl：95l～962 

2l Liu曲 ，SakumaYabeH ，KasugaM ，Mlura S Twotran~rilltionfactars DREBl andDREB2 with an EREBPIAP2DNA hindihR domain． 

-D￡ te⋯ cel[ular slgtml transduction pathways in drought and low temperature-responsive gene expressi cm respectively．in Arahidopsla 

I'lant(MI，l998 l 0：】39【～J406 

21 Mltller R ．Ziti~shas B A R~gulat[on of pea cytosolic ascorbate prroxidase and other antg~xidant~Nzytnes during the progression of drought 

stress and floHowing recovery from drought Plant J J994．5(3)：397～405 

23 MaedaT ，Takehara M ，SaltoH activation of yeast PBS2MAPKK byMAPKKKs 0T by bindlng of 8n SH3 containing⋯ sel⋯ Sciunce 

【995．269：554～558 

24 Perl—Treves R GMun E The to-- to Cu，Zn superoxlde dismutase genes are developm~taJlY regulated柚d nd to light and&tTess 1̈1t 

Mol Biol 1991．17：745～760 

25 Pialkowskl D ．Schncider K ．salanini F Charaneri踊【l⋯ f five ahsei~ reaponsive cDNA clones 1∞lated from the desicva60⋯ tale t 

plantCrate~ tlgma plantagirteum andtheir relationshipto other w t genes plant physial 1990 94：1 682～【688 

26 Plant S L ．CohenA ．№ seaM S Nuclm tide sequence d spatial expression p~ttern of a dmsght and abscisic acidi~：duced gene oft。rna∞ 

plant physiol 1 991．97：900～906 

27 R s F ．Wurgler-Murphy S M ，Maeda T Yeast HOGI MAP kin~se c~ 'ade is regulated by a muhistep ph~phorday mechanism in St N1 

YPDl—SsKl two compnent s⋯ r Cell_J 996．86：865～875 

28 Shiozaki K ．Shinozaki K Y ．Gene Pxpression d signaltransductionin wat⋯ tn ss response Plant Phvsiol l 997 1【5：327一 334 

29 Ntockinger E J ，Gilr~ur S J ，Thotnas[~w M F Arabidopsis thaiiana CBFl encodes an AP2 domain containing tas~enptkm aefwtor that 

hindsto the c repeatlDRE，a cis-acting DNA regulatory element that stlimulmes tran~ription in response to low temperature and w~teF deficit 

Proc NatI Acad Scl USA．1997 94：l035～ 1040 

30 UraoT Yamaguehi—Shlnoza K Urao S AnArabidopsismy'bh~nole,gisinduced by dehydration stess andits gene p~xtuct hindstothe coil 

served MYB~ccgnition sequence Plant Cel1．1 993．5：1528～ 1539 

31 Velasco R ，Salam~ni F Ba~tels D Dehydration and．ABA increase mRNA levels and engylDe ad~qty of eyto~[ic GAPDH in the㈣ ⋯ ㈣  

plant Craterostigma plantagineum Pla~t Mol Biol 1 994，26：541～546 

32 Ve~Lon D M ．Ostr~ J A ，Bohn~rt H J s【f perception and response in a faeultafve halophyte：the regulation of~alininty induced genez 

in bd~emhryanthemian crysta[Iinum Plant Cell Environ．1 993，16：37～44 

33 Galan A ．VdangHY C．H0ghesD W Cotton Le andLeal 4 encode awpiea[1ate embryogenesi>abundant proteins Plant Phvsiol 1993
， 

101：695～696 

34 WiIIianms J ．Buhna M ，Huttly A Characterization of cDNA from ,'＼rahidop~is t~mliana encoding a potential thiol protezse whose express1 c n 

onduccd idepe~dentlv by wilting and abscisic acid Plant Mol Biol 1994．25：159～270 

35 Wurgler Murphy S M Saito H Tw~eomlxment s na【transducers and MAPK ~ ades Trends Biochem Sci l997 22：1 72～ l 76 

36 Straub P F ．Shen Q ．HoT D Structure and protnoter atm[ysis of anA且A and st~ss regulated barly gene．HVAI PlantMol Biol 1994 

26·61 7～630 

37 Baked ．Steele C S~ uence and characterization of 6 Lea proteins andtheir genesfrom cotton PlantMol Biol 1988．Il：277～291 

38 Yamaguchi Shine~&i K Koiz~ iM Molecular cloning and characterization of 9 eDNAsfor genesthat a Tesportsl⋯ t1 desiccati⋯ il Arahi 

dopslaIhalia~ ：sequence atmlysis of One eDNA clonethat encodes a putativeteen,membrane ch~nnd protein P⋯ Cell Physiol I992
．33{3j： 

2l 7～224 

39 Mudgeft M B -Clarke S Ho~vonal and environmental responsive of a developm~talb'regulated pmteiu repair 1．-so~partvl tnethyltra【is． 

fera翘 l力whe 】Biol Ch m I994，269(4t1 25605～25612 

40 Urao T ，Katagiri T Two genes dmt encode( 一 一dependent protein kinases a induced by drought and high salt st⋯  in Arahidops 

thaliana Mol GeH Genet l994．244：33】～40l 

41 Kiyosue T ·Y~aaguchi-Shinceaki K ．ShJnozaki K ERD6，a cDNA clone for an early dehvdfatl。⋯ duc d gene t，f^ lbidopsis
．encodes a Pu 

retire s~gar transporter Biochetn Biophys Ac̈ 1 998．1370：】87～ 191 

42 Kiy~ueT -Ymqaaguchi Shino~kl K ，ShinozaklK ERD1 5．a eDNA for a dehydrationinducible genefrom Arabidopslsti~liana PIant Phys 

l。1．1994c．106：】707 

43 Ki
．
vosue T ，Yamaguchi-Shino~ki K ，Shlnozaki K A nuclear r encoding mitoehcmdria]proilne dehydrogcnm~⋯ etrayme involved in pr0． 

1ine metabolism is upregulated by praline but downregulated by det。ydration in,~'ahidopsis Phaat Cel1．1998 l323～】335 

44 Ahnoguera[’-Jordano J Developmental and en~'i ronmental co~cu⋯ t expre~ion of sun~ower dry，seed—stored 】0w．molecular weight heat 

shock pmtein and Lea n'aRNAs PIa n1Mol Biol 1992．19：781～ 792 

45 Iorrm-Schuntrmtm S ，Godoy J A A probable lipid transfer protein gene is induced by NaC[in stetnfi of t pl ts Plant Mol nl0l 

l992．1 8：749～757 

46 Gomez J．Sanchez Martin~ D ．Stiefel V A gene induced by the plant hormone ahsclsic acid l r p0⋯se t t 【̈⋯ encod gh,cinc 

rich pmtein N~tHre．1988，334：262～264 

47 Marcotl eW R J r ，Russell S H Regulation of a讪 ∞ protnoter by ab~islc acidin rice protoplasts Natufe
． 1988．335：454～457 

48 Mundv J ，Yan~guchl—Shinoz~kl K ，Chua N-H Nuclear proteins bind corL~rved elements i the ab~isi⋯ id c ∞⋯ 0㈨ t⋯ f a ⋯ ab 

gcne Pr0c a“ Acad scl USA，l99(】．87：1406～14】0 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com

