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摘要: 核糖体由核糖体RNA和核糖体蛋白组成。植物核糖体的组成蛋白共81种, 每种都包含2~7个序列不同的

成员。不同成员形成的组合使得核糖体具有了高度的组织特异性, 这是植物核糖体区别于其他真核生物的重

要特征, 也被认为是植物适应固着生长和环境变化的方式之一。因此, 植物核糖体蛋白可能参与了植物特定时

期的生长发育过程, 有些还可能演化出核糖体外的功能。本文综述了拟南芥核糖体蛋白参与的植物发育及响

应胁迫应答的研究进展。
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核糖体(ribosome)是最古老的、精细复杂的

细胞器, 其结构和组成从原核到真核保持着高度

的保守性。真核细胞的核糖体是由4种核糖体

RNA (rRNA)和79~81种核糖体蛋白(简称R蛋白)构
成的。一般认为rRNA承担的肽基转移酶和mRNA
解码功能对于核糖体是较为关键的作用, R蛋白起

到维持RNA构型的作用。但越来越多的研究发现, 
所有的R蛋白不仅参与了rRNA的加工、折叠、核

糖体亚基组装和转运过程, 还在亚基结构的稳定

性、核糖体与各种翻译因子的相互作用和新生肽

的折叠与定位等过程中发挥作用, 甚至还可能承

担着核糖体外的生物学功能(Barakat等2001; Komili
等2007)。植物R蛋白更因其每种均由多基因编码

的特征受到广泛关注。目前, 植物R蛋白的研究一

方面是借助组学研究手段对总体R蛋白进行高通

量分析, 另一方面是利用反向遗传学, 借助R蛋白

基因突变体的表型分析, 研究特定R蛋白的生物学

功能。本文以模式植物拟南芥中R蛋白的研究成

果为主, 综述了R蛋白在植物体中的存在方式、承

担的生理作用及其可能的作用机理。

1  拟南芥核糖体的蛋白质构成

目前动植物中R蛋白的命名可以区分大小亚

基, 本文中核糖体蛋白小亚基(ribosomal protein 
small subunit)、大亚基(ribosomal protein large subunit)
和核糖体磷酸化蛋白(ribosomal phosphoproteins)
分别用Sn、Ln和Pn来表示。真核生物中, 酵母的R
蛋白有79种, 根据进化程序被分成3类, Group I共
35种, 与细菌/古细菌同源; Group II为32种, 与古细

菌同源; Group III的12种为真核细胞特有(Wilson

和Cate 2012)。高等真核生物包括一个额外的大亚

基核糖体蛋白L28e, 为80种; 植物核糖体更多１个

R蛋白家族, 即核糖体颈区的酸性蛋白P3, 为81种
(Barakat等2001; Komili等2007)。拟南芥R蛋白分

子量在3.4 (L31)~44.7 (L4) kDa间。其中P0、P1、
P2、P3和S12为酸性蛋白, 等电点(pI)为4.0~5.8; 其
余都是碱性蛋白, pI在8.1 (S27)~12.8 (S30和L39)之
间。在核糖体自组装过程中, R蛋白逐批与rRNA
结合形成核糖体的大、小亚基, 按与rRNA结合的

顺序分为“初级结合蛋白”、“次级结合蛋白”与“迟
结合蛋白”等几组。不同种R蛋白之间的同源性在

0~5%之间, 但不同物种的同种R蛋白, 同一性为

96% (L41)~35% (L28), 平均为66%, 显示了R蛋白

家族的高度保守性(Carroll 2013)。
利用小鼠的R蛋白序列检索拟南芥的表达序

列标记(expressed sequence tag, EST)和DNA序列数

据库(GenBank)中的同源cDNA序列, 推测可能的R
蛋白编码基因有249个, 其中101个编码32个小亚

基蛋白, 148个编码48个大亚基蛋白, 这意味着每种

R蛋白的编码基因不止一个。事实上这是植物的

R蛋白区别于其他真核生物的最显著特征, 即每种

R蛋白均以家族的形式存在, 每个R蛋白家族的成

员数目为2~7个, 多为3~4个。家族成员间的序列

同一性为65%~100% (Carroll 2013; Hummel等
2015)。
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R蛋白的主要功能就是与rRNA结合构成核糖

体。对于任意一个核糖体, 都只需要R蛋白每个家

族中的一个成员, 从耗能角度考虑, 核糖体需要每

一种R蛋白有相同的物质的量(Savada和Bonham- 
Smith 2014)。因此对于多基因家族的每种R蛋白, 
其表达的调控如何与核糖体的生物发生密切协调, 
一直以来就是被关注的重点。迄今人们利用了多

种手段如梯度离心、双向电泳结合质谱分析等从组

学水平研究了R蛋白家族的表达(Giavalisco等2005; 
Chang等2005; Carroll等2008; Piques等2009; Turkina
等2011; Hummel等2012), 最近一项利用液相色谱-
质谱联用技术(liquid chromatograph mass spectrom-
eter, LC-MSE)的研究鉴定出包括RACK1在内的165
个蛋白, 囊括了70个R蛋白基因家族(Hummel等
2015)。

2  拟南芥R蛋白家族的表达特征

首先, R蛋白在转录(组)水平受到调控。根据

拟南芥EST数据的分析, 至少77%的R蛋白基因以

能够检测到的水平表达, 7%的基因(22个)没有检测

出EST, 被认为是假基因(Zorca和Zorca 2011)。R蛋
白基因的转录表达似乎受不同调节, 因为无论是

家族间还是家族内, 各成员表达频率均有差异。用

公共基因表达数据分析系统GENEVESTIGATOR 
(https://genevestigator.com)分析拟南芥的芯片数据, 
发现在不同的发育阶段, 单个R蛋白转录水平彼此

间有很大的差异, 若以信号强度代表转录水平, 最
低的少于300, 最高的可以达到90 000, 彼此差300
倍之多。与之相比较, R蛋白家族整体的转录水平

彼此最大差异只有4.4倍, 显示家族间比个体间有

更多的和更严格的协调调控; 此外, 每个R蛋白家

族内, 成员间的表达水平也存在差异, 分析者据此

将R蛋白家族分为两类, type I家族的成员之间表达

水平相似, type II家族的成员彼此间表达有较大差

异, 这种较大差异被认为可能是某些成员演化出

了新的功能。环境刺激下R蛋白转录变化的检测

结果也支持这个观点——植物受环境影响调节生

长时, 核糖体的生物合成需求发生变化, 预测所有

的R蛋白都应有相似的变化。但人们发现, 在某些

特定刺激下, 当多数R蛋白保持转录水平的不变或

轻微变化时, 少数有显著的增加或下降, 该现象暗

示这些R蛋白可能在特殊条件下具有核糖体外的

功能(Savada和Bonham-Smith 2014)。
转录水平的协调调控仅仅保证了R蛋白家族

之间转录的相似性, 却不能确保每一个家族的表

达彼此完全一致, 因此R蛋白基因的转录后调节是

必要的。不同的数据显示了R蛋白的mRNA在翻

译成蛋白时有两种调节机制, 一种是各种R蛋白的

翻译可以共进退, 如已发现丰度上有4~5倍差异的

R蛋白mRNA有着相似的翻译速率, 当胁迫信号如

低氧、糖饥饿和脱水等导致植物生长缓慢时, 会引

起R蛋白mRNA的翻译共同降低, 而除去这些信号

则导致翻译抑制的协同逆转, 表明R蛋白的mRNA
翻译能被协同调节(Kawaguchi等2004; Branco- 
Price等2005; Nicolaï等2006); 另一种则相反, 如在

不同器官和组织的核糖体提取物中, 酸性R蛋白

P1、P2A和P2B蛋白的水平有差异, 但该差异与其

mRNA水平很不相关, 显示不同的R蛋白可能存在

着不同的翻译调控机制。该项研究还证实, P1、
P2A和P3蛋白的磷酸化水平在缺氧的根尖内会下

降(Szick-Miranda和Bailey-Serres 2001), 显示翻译

后的修饰对于R蛋白的功能也是很重要的。迄今

的研究表明, R蛋白修饰对核糖体的组成和功能均

有重要的意义, R蛋白的翻译后修饰具有多样性和

保守性, 包括起始甲硫氨酸的去除、N末端乙酰

化、丝氨酸磷酸化、赖氨酸的单或三重甲基化以

及N末端脯氨酸的二甲基化作用等, 这些修饰涉及

了29个家族的R蛋白(Carroll等2008; 2013)。一种

定量的磷酸化修饰分析证实, 磷酸化造成了拟南芥

中胞质核糖体的异质性; 此外个别R蛋白的修饰可

能使其具有了其他的核糖体外的功能, 如S6和L29
蛋白的不同磷酸化形式在光周期中呈现不同的丰

度, 显示了其应答光信号的功能(Turkina等2011)。
R蛋白与rRNA是在核仁中装配成核糖体的, 

所以至少在核仁中不同R蛋白的组分应该是一致

的。Savada和Bonham-Smith (2014)利用绿色荧光

蛋白报告基因研究了5个二成员家族的所有R蛋白

的亚细胞定位。他们发现R蛋白在细胞质和核仁

中有显著不同的积累, R蛋白并没有以等量的形式

定位或进入核仁。如L7a家族中的两个成员L7aA
和L7aB都在细胞质中有显著的积累, 而L15A/B在
核仁内的荧光强度最高。除了胞质和核质, R蛋白
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还可定位到细胞表面或被分泌到细胞外, 这些也

暗示着R蛋白可能承担着核糖体外的功能。

3  R蛋白家族表达差异造成核糖体异质性

植物R蛋白的家族特征形成了植物核糖体区

别与其他真核生物的一个重要特征, 就是核糖体

的“异质性”。利用蔗糖密度梯度离心、双向电泳

以及液相色谱和质谱技术等分析拟南芥核糖体, 
发现不同的80S核糖体的R蛋白组成不尽相同, 有
约25%的R蛋白在质量上和电荷上都是变化的

(Chang等2005)。该结果直接显示了植物核糖体的

异质性特征, 即在不同的器官和组织中的核糖体, 
其R蛋白的组成并不完全一致。此外有大量组学

和定性的分析数据, 明确了胞质核糖体蛋白在植

物中呈现的高度异质性, 这种异质性甚至可以体

现在细胞水平(Barakat等2001; Giavalisco等2005; 
Savada和Bonham-Smith 2014)。

造成核糖体高度异质性的原因无疑是R蛋白

家族含有多个成员且不同成员存在不同层次的表

达调控。如仅仅是R蛋白家族成员间一级序列的

不同, 形成由不同成员组合的核糖体理论上达到

1034个之多(Hummel等2012); 此外, 从转录到不同

组织的定位, 从翻译到翻译后修饰, 这些调节的最

终结果是否能够保持组成核糖体的每种R蛋白物

质的量相同尚不能肯定, 但是, 可以肯定的是进一

步强化了植物核糖体的异质性。植物核糖体的这

一重要的特征, 可能是适应植物生长发育和进化

的方式。随着植物生长, 核糖体的R蛋白成分在逐

渐分化的细胞和组织中缓慢发生变化直到在不同

器官间形成组成型差异, 这种不可思议的能力被认

为是核糖体具有“密码”的功能, 即不同的细胞类型

中、或者不同的环境条件下会有不同的mRNA结

合到核糖体上, 对于特异的mRNA的翻译过程会有

其最佳的核糖体(Komili等2007), 植物因此能够调

节发育过程中或者特殊环境下的翻译机器的合成

效率, 这被认为是固着的植物能够适应不断变化

的环境的应对措施之一, 对生长有着重要的意义

(Giavalisco等2005; Komili等2007; Hummel等2012)。

4  拟南芥R蛋白突变体的研究

在拟南芥中, R蛋白突变体的研究结果显示出

核糖体和翻译过程在植物发育的很多方面起到作

用。综合这些突变体的表型, 发现有些R蛋白缺陷

的突变体表现出相似的发育表型, 如对胚胎或叶

子的发育调控; 有些则表现出特异性表型, 如对紫

外线及热、冷刺激的胁迫应答。针对这些表型人

们对R蛋白作用机制的分析认为, 一是核糖体的高

异质性造成单个的R蛋白缺失引起作用不平衡所

致, 二是个别R蛋白衍生出了核糖体外的新功能

(Byrne等2009)。仅根据突变体表型并不能完全区

分R蛋白到底以哪种机制起作用, 却无疑都为R蛋

白作为调节组分参与发育途径提供了有力证据。

4.1  R蛋白参与胚胎发育

最早发现参与拟南芥胚胎发育的R蛋白是S16
和S5A。S16 (最初命名为SSR16)基因被破坏的突

变体是纯合致死, 其胚胎发育至球形胚向心形胚

转换时发育终止(Tsugeki等1996)。S5基因家族在

拟南芥中有2个成员, S5A在分裂的细胞中有高表

达, S5B在分化的细胞中有更多的表达。拟南芥转

移DNA (transfer DNA, T-DNA)插入S5A基因的突

变体也是纯合致死, 而杂合体生长缓慢, 花和维管

组织出现缺陷(Weijers等2001)。
利用拟南芥胚胎发育突变体进行高通量筛选, 

发现其中7个是R蛋白基因, 他们是S6、S11、L2、
L8、L23、L19和L40家族的成员, 这些导致胚胎致

死的突变基因往往是家族中表达最高的成员。与

S16的突变体表型相似, 这些突变体的胚胎发育都

经历了早期的卵裂并形成胚柄和球形胚, 但球形

胚后的发育出现更严重的缺陷, 暗示过了球形胚

时期后, 胚胎发育可能需要组装新的核糖体。另

一种解释是球形胚之前的发育时期可能只需要母

体遗传的核糖体, 之后发生的胚胎缺陷是由单倍

体中的核糖体剂量不足启动的(Tzafrir等2004; 
Meinke等2008)。

关于R蛋白参与雌配子发育的研究较为系统

的是L27a家族的功能分析。L27a家族有3个成员, 
L27aA、L27aB和L27aC, 其中L27aA没有明显的转

录本, 可能是一个假基因。L27aB和L27aC高度保

守, 均为146个氨基酸组成, 只有2个氨基酸的不

同。这两个基因均在胚胎和幼苗中表达, 但L27aC
表达大约是L27aB的2倍。研究结果显示, 第一, 胚
胎发育过程对L27a蛋白的量是敏感的。L27aC和
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L27aB的突变都能引起发育缺陷, 通过诱变获得的

L27aC点突变的纯合体pl27ac-1d在很大程度上是

雌性不育的, 非致死的原因是突变蛋白还有部分

功能, 或者还有相近的基因L27aB作为功能冗余的

基因在缺乏L27aC时尚能够使得植物存活; pl27ac-
1d/+杂合体呈半显性, 表型介于纯合体和野生型之

间; 而表达量相对较低的L27aB基因的突变也有显

著的变化, 但对雌蕊的影响不如L27aC的突变体。

这些研究数据显示了L27a和雌性的育性间的剂量

依赖关系, 该蛋白的减少导致不育性的增加, 二者

呈正相关, 研究还发现L27a的水平无论在孢子体

还是在配子体都影响了雌性配子体发育, 发育结

果视L27a剂量而定。这些结果证明了L27aC和

L27aB是功能冗余的, 同时揭示了L27a于胚珠发育

期间在孢子体和配子体间复杂的协调关系上发挥

着重要的功能。第二, L27a的突变表型也与前述R
蛋白引起的雌蕊发育缺陷表型相似, 也是在球形

胚到心形胚转换的时期发生障碍, 当野生型已经

发育至心形胚时期时, rpl27ac-1d雌配子体仅发育

成一个较大的球形胚, 并且其子叶原基和茎顶端

分生组织的发育极为延迟, 原位杂交结果显示, 突
变体异常的胚胎中, 茎分生组织基因STM和CUC2
异位表达, 背轴基因FIL延迟表达, 生长素运输因

子PIN1的表达也发生混乱, 表明导致异常胚胎的

产生可能是缘于这些基因的错误调节。此外突变

体表型还显示了L27a与叶的形态建成过程的相关

性(Szakonyi和Byrne 2011a, b; Zsögön等2014)。
最近发现L18aB是早期胚胎发生所必需的。

rpl18aB突变体的早期胚胎细胞分裂方向不规则, 
并在球状期停留, 并且胚胎中生长素的极性转运

也受到干扰。此外rpl18aB突变体的成熟花粉可以

正常发芽, 但其竞争力显著降低(Yan等2016)。这

些工作揭示了R蛋白在胚胎发育中的作用, 也为早

期胚胎发生的调控机制的阐述提供了新见解。

4.2  R蛋白参与叶片的发育过程

叶子发育始自茎顶端分生组织的两侧, 逐渐

发育为有明显不同的背侧面(也称近轴)和腹侧面

(远轴)的极性结构。典型的成熟单叶有3个不对称

轴, 近-远轴非对称发育是叶形态建成的核心。分

布于两侧的特异基因彼此间的对立调节及相互作

用决定了两侧细胞的分化命运并保持背腹侧极

性。近年来鉴定了很多相关基因 ,  包括转录因

子、小RNA (miRNA)、26S蛋白酶体、转录后基

因沉默修饰的组分和染色体重塑相关基因等, 组
成了复杂的调控网络。目前已知具有拟南芥III类
同源结构域亮氨酸拉链(Arabidopsis class III home-
odomain-leucine zipper, HD-Zip III)结构的转录因

子PHB、PHV、REV等, 在近轴表达并且是近轴发

育所必需, 这些基因部分受控于miR165和miR166
从而在该区域受到限制; KANADI基因在远轴表达, 
对远轴的形成是必需且足够的。这两类转录因子

通过彼此的抑制被间接地保持在各自的表达区域

(Emery等2003; Prigge等2005; Tsukaya 2013)。
Van Lijsebettens等(1994)发现了一株拟南芥尖

叶表型(point first leaves 1, pfl1)突变体, 用T-DNA
标签克隆该基因, 发现是S18。S18家族有3个成员, 
pfl1中S18A转录活性被限制。S18A在心形胚的分

生组织中高表达, 但pfl1胚胎发育并没有明显受损, 
意味着该突变体中有另外S18家族的成员被激

活。该研究还发现S18在拟南芥受到伤害后表达

增强, 暗示了该基因参与了对刺激的应答反应(Van 
Lijsebettens等1994)。Ito等(2000)获得了一株转座

介导的S13基因突变体, 与pfl1的表型非常一致, 因
此命名为plf2。他们发现该突变体有多重表型, 包
括异常的叶片和表皮毛、短根以及晚花。显微镜

分析显示他的第一个叶片少了很多栅栏细胞, 显
示突变体表型是由于细胞分裂减少所致, 但生殖

生长没有受到明显的影响(Ito等2000)。S13家族有

2个成员, 在核糖体中位于结合转运RNA (tRNA)的
部位(Wang等2013)。plf2的表型与一种转录因子

SPL的低水平表达突变体相似。SPL基因家族是

miR156的靶目标。人们发现在pfl2突变体中SPL3
可能受到影响, 即S13可能通过miRNA途径调节

SPL的剂量来参与发育过程(Ito等2000)。
AS1 (asymmetric leaves1)是含有Myb结构域

的转录因子, 是叶腹-背轴建立的调控网络的组分

之一。在拟南芥中, as1突变体叶子的极性只有很

微弱的缺陷, 进一步诱变as1获得表型加剧的三株

双突变体, 在叶片的近轴面出现了小的叶片副产

物。新突变基因分别命名为PGY1 (piggyback1)、
PGY2 和PGY3, 图位克隆后发现这三个基因分别

为L10a、L9和L5基因。这三个R蛋白基因的单独
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突变体与前述S18的突变表型极为相似, 即早期莲

座叶顶端稍尖, 叶边缘锯齿稍严重。AS1/AS2可抑

制miR165/166生成, 从而稳定PHB、PHV、REV等

转录因子, 而as1和pgy双突变体异常叶的近轴面

REV表达增强, 在远轴面的KANADI基因被抑制, 
显示L10a、L9和L5通过与HD-Zip III-KANADI途
径的相互作用来影响叶子的发育(Pinon等2008)。
ae5 (asymmetric leaves1/2 enhancer5)和ae6两个突

变体都有异常叶的表型, 如生长缓慢、颜色较浅, 
切片发现是由近轴的栅栏细胞区域有大量的空泡

形成类似远轴面的海绵组织所致, 即叶的近-远轴

发育被破坏, 第一对完全展开的莲座叶叶脉发育

也出现异常。图位克隆结果显示AE5和AE6分别编

码L28A和L5A, 而与他们同一家族的L24B和L5B
的功能缺失突变体也表现出相似的缺陷表型。

L28A也是通过调控REV、KANADI以及生长素响

应因子ARF3/4等基因的表达来调控叶的发育的

(Yao等2008)。研究还发现L28A和L5A在所有的组

织中都表达, 突变体表型也显示这两个基因参与

了多重的植物发育过程, 如花序较早终止, 补偿性

地产生第二花序等(Yao等2008)。另外, stv (L24缺
失的突变体)和l4d与l5a突变体也有尖叶、叶脉紊

乱等叶发育缺陷表型, 该突变体的研究结果显示

L24和ARF3在同一个遗传途径中, 在stv中ARF3/5两
个基因的翻译效率都降低了(Nishimura等2005)。

R蛋白调控叶发育的研究中对R蛋白作用机

制进行了的分析。首先 ,  某些R蛋白可能通过

miRNA途径调节叶的发育, 如前文已述的S13可能

调节miR156靶标SPL的剂量参与子叶的发育(Ito等
2000)。最近的一项研究提供了更有力的证据, 该
研究利用pri-miR172b做为报告基因, 证实了STV1 
(即L24)部分定位在细胞核, 结合在miRNA初始转

录物(primary miRNA transcripts, pri-miRNAs) 5′臂
两侧的茎环, 通过促进pri-miRNAs与再加工的复

合物结合启动了miRNA的生物合成(Li等2017)。
其次, 某些R蛋白组成的核糖体在叶子的腹背

侧模式的建立中起到关键的翻译水平的调节。如

一些R蛋白突变的突变体能引起特殊的生长素相

关的缺陷而不是非特异的翻译的缺陷, 暗示核糖

体的一些R蛋白组分做为翻译调节机制在放大生

长素信号中是必需的(Rosado等2012)。将两者联

系在一起的是一些ARFs的mRNA 5′引导序列上存

在的上游开放阅读框(upstream open reading frame, 
uORF), 突变的R蛋白通过uORF翻译调节机制改变

了ARFs正常的表达量, 从而改变了叶子的腹背发

育模式(Yao等2008; Rosado等2012); 此外, R蛋白的

修饰也与选择性翻译相关。参与叶腹背发育的还

有S6家族, c105为S6反义的降低表达的转基因植

株, 该株系削弱了顶端优势, 叶与花都出现异常, 
研究者认为S6的磷酸化调节是细胞增殖中一个关

键步骤, 该异常表型不能简单用仅仅是核糖体生

物合成的下调来解释, 更可能是S6的磷酸化引发

了选择性翻译mRNAs (Morimoto等2002), 且最近

一项研究证实了S6的C末端区域中保守的Ser240
残基的磷酸化是受TOR激酶调控的(Dobrenel等
2016)。

叶的大小是由细胞增殖和细胞生长协调调控, 
但分子机制尚不清楚。拟南芥叶中, 一个正向调

节细胞增殖因素的突变往往触发过分的细胞增殖, 
这种现象称为补偿综合症。如AN3是个转录共激

活子, 其功能缺失突变体an3中就发生了补偿综合

征。Fujikura等(2009)发现了3株没有这种补偿的

突变体oli2、oli5和oli7, 其细胞数量的减少是稳定

的。然而, 两个oli的双突中, 细胞数量进一步减少, 
补偿即被诱发。相似地, AN3的弱表达突变体与

an3 null突变体比较, 细胞数量虽适度地减少但是

没有诱发补偿。进一步, olis与an3的双突表现出明

显的加强补偿, 显示补偿会以临界依赖的方式被

触发。OLI2编码一个Nop2同源序列参与核糖体生

物合成, OLI5与OLI7分别编码L5家族的两个基因

L5A和L5B, 说明参与诱发补偿的因子可能受AN3
和核糖体相关过程的双重调控(Fujikura等2009)。
4.3  R蛋白参与根的发育

R蛋白缺失突变引起的生理缺陷往往不是单

一的。如前文所述的S13突变体pfl2, 除了叶子的

异常表型外, 根的生长也受到抑制。L10家族有3
个成员, 分别是L10A、L10B和L10C。用免疫提纯

的方法获得不同组织的核糖体, 发现L10s的3个成

员在细胞、组织和器官水平有不同的表达, 而所

有成员都在叶保卫细胞中、根的皮质分生区、内

皮和维管组织中有较高水平的转录, 暗示他们在

这些组织中发挥着作用。表型观察发现, L10B缺
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失的突变体初生根的生长速率较野生型明显减缓

(Ferreyra等2010); 此外L23aA的缺失或者沉默也会

导致根的生长缓慢, 同时还有根毛短、侧根畸形

等表型(Degenhardt和Bonham-Smith 2008)。
侧根原基发育的早期可积累R蛋白的mRNA。

原位杂交显示, L16的mRNA在快速增殖的组织中

积累 ,  包括茎尖和根尖的分生组织以及侧根原

基。生长素短暂处理可诱导拟南芥侧根的形成。

GUS报告基因显示, L16A在根的中柱和花药中表

达, 当用生长素处理后, GUS很快在侧根中积累。

L16B与分裂的细胞相关, 而L16A的转录有细胞特

异性, 这两个基因在早期的侧根中和发育的花粉

中表达可能是服务于这些组织快速生长时R蛋白

需要的(Williams和Sussex 1995)。 
4.4  R蛋白与胁迫应答

L10家族除了参与拟南芥的根发育过程, 还有

较为详实的证据证明他们参与了抗病反应和紫外

胁迫的应答反应。L10结合于大亚基, 是连接40S
和60S亚基的关键因子, 也为连接氨酰基tRNA提供

了位点, 起始了翻译过程。在酵母中, L10是细胞

生存所必须的, 而3个拟南芥L10成员均能完成互

补酵母L10突变体。除了其在翻译中的角色, 还有

核糖体外的细胞功能, 例如人类的L10最初被鉴定

为一种肿瘤的抑制子。

拟南芥中L10的核糖体外的功能体现在其抗

病反应中的作用(Carvalho等2008)。与双生病毒核

穿梭蛋白(nuclear shuttle protein, NSP)相互作用的

激酶(NSP-interacting kinase, NIK)是一种受体激酶, 
也是NSP的侵染目标。以NIK为钓饵, 利用酵母双

杂交的方法筛出了一种与之相互作用的肿瘤抑制

子样蛋白, 即L10A; L10A功能缺失突变体与nik1表
型相似, 均对双生病毒的感染更加敏感。双生病

毒感染的反防御措施是直接干扰了NIK1介导的

L10的核重新定位, nik1中L10不能重新运输到细胞

核。因此可以肯定, L10A是被NIK1磷酸化后重新

转移回细胞核发挥应答病毒感染功能的(Carvalho
等2008; Rocha等2008)。抗枯萎棉花(Gossypium 
arboreum)的核糖体蛋白L18 (GaRPL18)也参与了

抗病作用, 在棉花中GaRPL18的表达沉默使得抗

性棉花品种比对照植物对大丽花大黄杆菌更容易

感染, 而拟南芥超表达该基因的转基因植株比野

生型植物更能抵抗病菌的感染。该研究还提供数

据显示GaRPL18在抗病中的作用主要受SA相关信

号通路机制调控(Gong等2017)。
L10家族不同成员受到紫外(UV-B)辐射刺激

后有不同的表达模式, 其中L10A不受UV-B的调节, 
L10B在高强度UV-B下被下调, 而L10C被诱导上

调。利用L10的抗体进行的免疫共沉淀结果显示, 
未被辐射和辐射过的组织中均有一些蛋白被结合, 
其中包括核蛋白, 二者结合的蛋白是不同的。已

知L10蛋白是没有核定位序列的, 那么它向核内移

动应该是与其他蛋白结合到一起完成的, 这与前

述关于L10的研究结果相吻合。利用GFP报告基

因检测L10三个成员的定位, 发现3个L10主要都积

累在细胞质中而不是在细胞核中, 而当细胞受到

UV-B照射后, 仅L10B在核内有积累, L10A和L10C
均没有变化, 说明L10家族中的A和B都可以在应

激反应中移动到核内, 但入核的方式可能不同。

该研究组还分析了L10家族成员对发育的影响, 利
用T-DNA插入基因的功能缺失突变体的分析显示, 
rpl10A纯合突变体是致死的, 说明L10A对植物的

可育性是必须的, rpl10A杂合体在UV-B条件下翻

译是不足的, rpl10B纯合体表现出不正常生长, 但
不致死。L10C基因, 无论是缺失表达还是降低表

达到突变体, 其纯合植株都没有可见的表型差异。

还有一点值得注意的是, 在所有的突变体中, L10未
突变的成员表达量都没有变化, 说明L10家族中, 
成员之间没有补偿作用(Ferreyra等2010)。

L10与L4以及核糖体结合蛋白RACK1等还共

同参与了热精胺代谢途径对木质部结构发育的过

程。ACL5是一种热精胺合成酶, 热精胺是木质部

分化的负调控因子, 阻止发育中的木质维管细胞

过早发生木质化死亡。acl5表现出过多的木质部结

构, 并且严重矮化。热精胺可以恢复acl5的表型。

该研究借助突变体克隆了一系列参与该途径的基

因, 分别是SAC51、SAC52、SAC56和SAC53。除了

SAC51编码一种转录因子外, 其余3个分别编码

L10A、L4和RACK1。GUS报告基因检测显示, 
GUS活性在acl5中减少, 说明转录因子SAC51参与

了热精胺代谢途径; 在sac52-d、sac53-d和sac56-d
中被恢复, 显示了L10A、L4和RACK1对SAC51翻
译的调控 ,  并且可能是通过SAC51  mRNA上的
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uORF调节的翻译抑制来实现的(Kakehi等2015)。
紫外胁迫会造成DNA的损伤, 对DNA损伤有

响应的还有S27家族。甲基甲烷硫酸盐(methyl 
methane sulfate, MMS)是一种DNA毒素, 一定浓度

下会严重抑制植物生长甚至导致死亡。S27家族

有3个成员, 其中T-DNA插入S27A基因的功能缺失

突变体ars27A的幼苗生长表型与野生型一致。当

施加100 mg·L-1的MMS时, 野生型拟南芥没有变

化, 但ars27A的生长受到严重的抑制, 同时根部还

出现瘤状物 ,  类似辅根。这个表型是ars27A对

MMS的特有反应, 因为野生型的幼苗即使在MMS
致死的剂量中也从不表现出这种表型, ars27A在缺

乏MMS的环境中或者是在其他的胁迫条件下也都

没有该表型。ars27A另外一个重要的特征是它不

能在UV处理后迅速地降解转录产物。野生型拟南

芥受UV照射后, S6和actin的转录水平分别减少到

原来的40%和10%~20%, 而突变体中分别是74%和

40%。这些结果表明S27A在正常条件下可能不是

蛋白合成所必需的, 但是在UV处理后对去除可能

伤害的mRNA是必须的。S27A引起的在胁迫条件

下转录不稳定的机制还不清楚, 其他R蛋白突变体

是否有此表现也不清楚。S27A有一个转录因子特

有的锌指结构, 因此, 该蛋白或许有一个不依赖于

核糖体的功能(Revenkova等1999)。
P3蛋白是酸性核糖体蛋白之一。Kang等

(2016)从加热处理的拟南芥悬浮培养物中筛选热

稳定高分子量(high molecular weight, HMW)复合

物时, 发现AtP3B在热休克后稳定地保留在HMW
复合物中。AtP3B mRNA的水平在高温或低温胁

迫下都会增加。通过RNA干涉降低AtP3B表达产

物的水平, 植物对高温胁迫和低温胁迫都敏感, 而
AtP3B的过表达增加了植物对两种温度胁迫的耐

受性。细菌表达的重组AtP3B蛋白表现出蛋白分

子伴侣和RNA伴侣活性。该结果显示, AtP3B可以

保护细胞免受高温和低温胁迫(Kang等2016)。

5  R蛋白作用机理的分析

尽管核糖体的翻译过程是生物最基本的持家

功能, 但R蛋白突变体既有共同的也有特异的突变

表型。那些针对特定刺激做出应答的专一表型被

认为是R蛋白演化出的核糖体外作用所致, 这也是

植物R蛋白基因多副本现象的诠释之一, 即进化过

程中保存的基因副本可能会“新功能化(neofunc-
tionalization)” (Horiguchi等2012)。拟南芥中R蛋白

具有这种功能的实验数据并不多, 最明确的当属

L10A参与的抗双生病毒的生理功能(Carvalho等
2008; Rocha等2008)和P3B的分子伴侣功能(Kang
等2016), 以及L24参与启动miRNAs形成的功能(Li
等2017)。因此, 新功能似乎不是拟南芥核糖体蛋

白基因保留几个拷贝的主要驱动力; 而对那些不

同的R蛋白突变导致的共同表型, 如生长及胚胎、

叶、根的发育缺陷等, 显然是发育过程中翻译的

失调导致的, 这些R蛋白仍是以核糖体的组成部分

来发挥调控作用的。造成这种状态可能是多基因

副本的“亚功能化(subfunctionalization)”或“基因平

衡(gene balance hypothesis)失调”所致(Horiguchi等
2012)。亚功能化是指基因家族中多样的副本获得

了多种表达模式, 这与核糖体的“异质化”本质上是

相同的, 即R蛋白基因家族的不同成员因组进不同

组织细胞的核糖体中而分担了各自的生物学功

能。如S5的两个成员中, 虽然表达有交叉重叠的

地方, 但是一个在茎、根顶端的分生组织中表达

高, 而另一个在分化和延伸的细胞中表达高(Wei-
jers等2001); 两个L11基因一个在子叶、茎和根的

分生组织中以及在维管组织中有高表达, 而另一

个在根的中柱中、发育的花药和花粉中表达受限

制。L23a家族包含两个成员, 也呈现功能上的差异, 
L23aA基因的RNA干扰(RNA interference, RNAi)植
株显示出严重的发育缺陷, 而L23aB减少后就没有

明显的表型变化等(Degenhardt和Bonham-Smith 
2008); 基因平衡假说从另一个层面解释了R蛋白

副本存在的优势, 该假说主张基因副本之所以保

留至少是因为一旦他们剂量的减少将会影响健康, 
即那些基因剂量的减少会影响到与其相互作用的

伙伴或者复合体的平衡, 从而会降低其作用。如

前文已述的参与叶发育的S6家族的2个成员S6A与
S6B, S6低表达突变体rps6a、rps6b和双突变体RP-
S6A/rps6a、RPS6B/rps6b都表现出生长缓慢且叶

子腹背模式发生变化的表型, 且两个S6基因的功

能是冗余的、可互相替换的。他们的结果支持植

物R蛋白基因的“平衡假说”, 即S6家族中的一个成

员是进化出的副本, 是维持必要的表达水平支持
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细胞翻译需要的产物(Creff等2010)。目前更多的

全基因组统计学分析支持和倾向用该假说来解释

拟南芥R蛋白基因的生理功能。

6  结语与展望

核糖体是最古老的细胞器之一, 但人们对它

的认识还远不够深入。基因的表达调控分为多个

水平, 包括DNA和染色体水平、转录水平、转录

后水平、翻译水平和翻译后水平以及mRNA降解

的调控等。其中翻译在很大程度上决定了植物中

蛋白组组成, 但目前对翻译调节的了解远低于其

他的调节过程。迄今已经有20多种R蛋白功能缺

陷突变体提供了遗传学证据暗示了R蛋白在翻译

调节上的作用, 但作用机理有待澄清; 此外, 突变

体的研究还显示有些R蛋白是以翻译调控之外的

功能参与植物生长发育的, 作用的分子机制也有

待深入的研究(Hummel等2015)。研究R蛋白是解

析核糖体的结构与功能的前提, 而对这个复杂机

器的解读对于理论和实践均具有重大的意义, 如
设计活性物质或修饰来改变核糖体的功能, 从而

改善植物的生长表型等。相信不久的将来核糖体

工程会广泛地应用到生物学领域。
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Research progress of ribosomal protein function in Arabidopsis thaliana
JIN Cong-Cong, HOU Ming-Yu, PAN Yan-Yun*

College of Life Sciences, Agricultural University of Hebei; Hebei Key Laboratory of Physiological and Molecular Plant 
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Abstract: Arabidopsis thaliana genome encodes 81 different types of ribosomal proteins. Each ribosomal pro-
tein is encoded by two to seven expressed genes paralogs, forming a family, which could contribute to ribosome 
high heterogeneity in plant. The heterogeneity of plant ribosome is an important characteristic of plant ribosome 
distinguished from other eukaryotes, and regarded as attributable to the sessile nature of plants and adaptable 
under changing environments. Ribosomal proteins are involved in plant growth and developmental process, and 
some of the paralogs might evolve extraribosomal functions. This paper summarizes the research progress of ri-
bosomal protein function of involving development and response to stress in A. thaliana.
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