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内源 ABA 信号水平动态调控的分子机制 
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摘要: 从逆境信号感知、ABA 合成的触发到 ABA 水平的动态调控, 是细胞内重要的逆境信号传导途径, 相对

于应答 ABA 的下游信号事件, 该领域研究滞后。研究显示, 根系中 ZEP、限速酶 NCED、AtRGS1 等合成酶基

因及 ABA2 基因响应胁迫反应上调 ABA 信号水平。而 7′-, 8′-, 9′-hydroxylase 和糖基转移酶基因受逆境诱导激

活, 负调节 ABA 的积累。同时, 提高的内源 ABA 信号水平能激活合成酶基因和代谢酶基因的表达。此外, 基

因表达和源库动力学分析显示, 叶片 ABA 动态库的维持依赖根源 ABA 的持续供应。值得一提的是, miRNA 与

ABA 信号起源及动态水平维持有关。进一步的代谢动力学分析揭示, ABA 信号水平受合成酶基因和代谢酶基因

表达的协同控制, 多因素共同参与内源 ABA 信号水平的动态调控。 
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Molecular mechanism for dynamic regulation of endogenous ABA 
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Abstract:  The process from stress signal perception and the trigger of ABA biosynthesis to dynamic regulation of ABA 
level is an important stress signaling pathway in cells. Compared to the downstream events in ABA signal transduction, the 
researches in this field are relatively lagged. Expression of synthase genes, such as ZEP in roots and rate-limiting enzyme 
genes NCED, AtRGS1 and ABA2, can be activated in response to stresses. However, the expression of genes encoding de-
gradative enzymes, including 7′-, 8′-, 9′-hydroxylase and glucosyltransferase, negatively regulates ABA accumulation. 
Meanwhile, the expressions of the synthases, such as ZEP and NCED3, are induced by increasing endogenous ABA con-
tents. Additionally, the analyses of gene expression and source-sink dynamics indicates that sustained supply from 
root-sourced ABA is required for the maintenance of leaf ABA dynamic pool. It is notable that miRNAs should be involved 
in ABA signal origin and ABA level dynamic adjustment. Further dynamic analysis of ABA metabolism revealed that en-
dogenous ABA signal levels are synergistically controlled by the expressions of synthases and degradative enzymes. 
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脱落酸(ABA)广泛参与植物一系列重要生理过
程, 并介导植物对环境胁迫的快速反应, 即ABA不
仅作为细胞信号同时还是系统逆境信号, 在植物抗
逆性特别是抗旱中起关键作用, 这一过程体现在逆
境信号响应和ABA合成联动以启动下游应答基因表
达来实现各种抗逆的生理生化反应[1~5]。ABA生物合
成是ABA信号产生的前提, 从细胞对水分胁迫原初
信号的感知到编码ABA生物合成酶基因表达的启动
就成了一条最为关键的细胞逆境信息传递途径 [6], 
同样, ABA代谢是调控ABA信号强弱的基础, 植物
特定生理过程ABA信号水平由ABA的合成调节、
ABA代谢调节、ABA反馈及转运调节、miRNA途径
等诸多因素参与, 多因素的系统协同保证了特定生
理过程及组织器官中ABA水平的精细调控。作者结
合自己的研究就ABA信号水平动态变化的分子机制
进行剖析 , 试图分析ABA信号定向干涉的可能性 , 
为逆境细胞信号转导的分子调控网络研究及抗逆基

因工程应用提供资料。 

1  胁迫信号感知与 ABA信号触发 

根系特别是根尖, 在逆境胁迫如脱水、盐、高
热、低温等诱导下ABA大量合成[7]。拟南芥脱水处

理后根尖ABA生物合成关键酶基因NCED3 表达水
平明显高于其他部位 [8], 玉米根系经盐胁迫处理后
ABA积累提高 10倍以上, 显示根部ABA积累受渗透
感应触发, 随后根源ABA通过木质部的蒸腾流快速
输送到叶片调节保卫细胞气孔的关闭[9]。但植物细

胞如何感知周围环境的水势变化以启动ABA合成的
研究少有进展, 起初认为依赖水势阈值, 后又主张
靠膨压变化, 至于质壁关系是否介导ABA合成也存
在不同观点[10,11]。或许某些蛋白质通过其构象改变

来感知细胞脱水或细胞质溶质浓度的变化, 而将信
号传递到细胞内部, 触发ABA的积累。此外, 变化的
pH能否诱导ABA合成, 未见报道。拟南芥中发现的
与酵母“渗透感应器”有同源性的一种蛋白, 在水
分胁迫下可被激活, 显示蛋白磷酸化与去磷酸化是

感知环境信号的又一种方式[12]。对于具体说到胁迫

信号感知后原初代谢、ABA合成酶基因表达的启动
或转录调节网络却知之甚少。 

通过ABA合成缺陷突变体现已弄清了ABA合成
途径的基本框架[13]。ABA合成的间接途径 , 被认为
是高等植物中ABA合成的主要途径。ABA代谢主
要有两条途径：一是共价结合途径, 即在ABA糖基
转移酶作用下形成失活的ABA-GEs [14], ABA-GEs 
存贮在液泡或质外体, 通过木质部运输。而β-葡萄糖
苷酶基因(AtBG1)受脱水诱导上调表达, AtBG1快速
聚合使其活性提搞 4 倍左右, 并水解ABA-GEs释放
ABA[15,16]。二是由羟化酶对ABA分子的 7′-, 8′-或 9′-
碳原子进行氧化, 其中ABA 8′-羟化酶对 8′-位置羟
基化是ABA 失活的主要途径 , 羟基化后产生不稳
定的中间产物 8'-OH-ABA(图１)[9,11]。 

ABA合成酶基因应答于逆境胁迫的研究较多 , 
近年来, 对于代谢酶基因的研究也逐渐重视起来。
ABA不同失活途径因植物种类而异, 或因同一物种
的不同发育阶段而不同, 如生菜种子萌发时, ABA
糖基化是ABA代谢的主要途径[17], 而羟化酶在种子
吸水及干旱胁迫响应中起主要作用。进一步在代谢酶

亚细胞定位研究中发现AtBG1存在于内质网中[16]。水

稻ABA 8'-羟基化酶基因家族 (OsABA8ox1, -2, -3) 的
OsABA8ox1-GFP融合蛋白也定位在洋葱细胞内质
网[18]。作者发现EMBL及GenBank中 12 个ABA 8′-
羟化酶氨基酸序列存在内质网定位信号, 提示滑面
内质网与ABA代谢的关系密切。 

2  ABA信号水平动态调控 

2.1  ABA合成酶基因的表达调控 

ABA生物合成路径中上游ZEP基因受环境因素
影响的直接证据来自于烟草。NpZEP mRNA基础表
达水平较高, 转录水平不受干旱影响, ZEP催化产物
全反式紫黄质的高含量使得叶黄素前体在逆境条件

下不可能成为叶片ABA合成的限制因素, 但根部脱
水处理 4 h和 8 h后, NpZEP mRNA水平分别提高 
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图 1  ABA 生物合成与代谢路径分析[9,11]

 
了 2.5~5倍和 3~7倍, 诱导的NpZEP mRNA水平在脱
水处理 24 h后仍能持续保持, 显示ZEP系根中ABA
合成的重要调控点。有报道认为, NpZEP基因过量表
达并不影响基础ABA含量, 但可以提高ABA累积对
水分胁迫的敏感性[19]。 

胁迫因素触发ABA合成酶基因NCED表达的实
验证据较为一致 , 拟南芥叶片脱水处理 10 min后
AtNCED3即开始表达, 15~30 min AtNCED3转录本
持续增加 ; 0.4 mol/L甘露醇模拟干旱处理 , 叶片
ABA水平可提高 16倍, 而 50~100 µmol/L NCED竟争
性抑制剂abamine的应用可使该积累量减少 50% [20]。

本课题组研究发现 , 干旱处理触发NCED基因上调
表达, NCED基因表达的启动时间明显早于其他合成

酶基因 , 突显NCED在ABA生物合成中的限速酶地
位和快速响应模式。 

ABA生物合成酶基因除受环境因素诱导表达外, 
还受发育因素的影响[21]。胚胎成熟及植物发育过程

中ABA水平动态变化为此提供了最好的证据。种子
发育有两个ABA积累高峰, 第一个峰值出现在受精
后约 10 d左右, 与胚内贮藏蛋白的积累有关, 第二
个峰值的量只相当于第一个峰值的 1/3, 但启动了种
子的休眠, 种子发育后期ABA快速降解。ABA含量
还与种子所处不同发育部位有关, 雌穗上部籽粒较
下部籽粒积累更多的ABA以响应水份胁迫[22, 23]。烟

草NpZEP mRNA在授粉 7~10 d的种子中含量达到最
大值, 随后快速下降; 而番茄LeZEP1 在花成熟期转
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录水平维持在最高稳定状态使花冠呈鲜黄色[24], 这
可能是茄科黄色花形成的发育程序。 

更深入的ABA合成酶基因表达调控研究, 对于
揭示从胁迫信号感知到ABA合成酶基因表达调控非
常重要。近年来, 国内学者在这一领域有一些新发
现, 包括延长胁迫处理可增强ABA2 启动子活性, 显
示晚期表达基因ABA2 通过对胁迫反应的原初代谢
进行精细调节在ABA信号累积中起作用 [25], 以及
AtRGS1可能作为ABA 生物合成的正调控因子刺激
ABA合成关键酶基因NCED3和ABA2的表达[26]。 

2.2  ABA代谢酶基因的表达调控 

研究表明, 稻苗淹水胁迫处理 2~4 h后, 由于
OsABA8ox1 基因表达水平的升高使得内源ABA下降
了 50%; 菜豆PvCYP707As 基因超表达致ABA水平
快速下降 [27,28]; 而拟南芥CYP707A2 基因突变种子
ABA含量较野生型提高了 6 倍, 上述实验证据显示
ABA8′-羟化酶负调节ABA的积累。 

由于 ABA 8′-羟化酶活性能被蛋白抑制剂放线
菌酮及转录抑制剂虫草素抑制, 说明其活性受转录
水平调节。在玉米悬浮细胞中加入 ABA 16 h 后, 
ABA 8′-羟化酶活性峰被诱导; 拟南芥及马铃薯培养
细胞用外源 ABA预处理后, ABA代谢产物 PA也随 

之增加[29,30], 实验证据支持外源ABA诱导羟化酶含
量增加的结论。更重要的是, 渗透胁迫因素如种子
吸水、脱水及脱水恢复、盐胁迫、干旱等也能上调

CYP707As 基因表达水平[31]。其中的一个证据是, 菜
豆叶片 PvCYP707A3 受水分胁迫强烈诱导 , 而
PvCYP707A1 和 PvCYP707A2在水分胁迫的叶片重
吸水后转录本迅速增加。羟化酶基因家族成员在应

答逆境胁迫时, 还表现出分工与协作的关系。拟南芥
CYP707As家族CYP707A1-CYP707A4 中CYP707A1 主
要在成熟中期表达, 成熟后期表达水平下降, 对于
降低成熟中期ABA水平有重要作用; CYP707A2在干
种子和浸水种子中高表达, 尤以种子发芽时特别活
跃 , 负责成熟后期到萌发期间ABA水平的调控 [32], 
CYP707A3 在叶片脱水及脱水恢复时诱导水平最高, 
可能成为这一时期决定内源ABA水平的关键因素[33]。

值得一提的是, 在高湿条件下, CYP707A3 减少叶
片维管束组织中移动ABA的量, CYP707A1 则降低
保卫细胞ABA的水平, 两者共同参与系统ABA对高
湿条件下气孔运动的调节[34]。此外, 羟化酶基因家
族的分子进化分析显示成员之间氨基酸序列差异性

较大(图 2), 说明在进化上并非基因冗余, 是应对环
境和发育因素所采取的进化对策, 这与前述实验结
论相符。 

 

 
 
图 2  利用 Neighbor-joining 法构建 ABA 8′-羟化酶系统进化树 
At: Arabidopsis thaliana; Gm: Glycine max; Os: Oryza sativa; Ta: Triticum aestivum; Hv: Hordeum vulgare; Sl: Solanum lycopersicum。
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响应胁迫信号, 糖基转移酶基因和羟化酶基因
都有可能被激活[16], 显示代谢酶基因与合成酶基因
一样受转录调节, 两者对于环境应答的联动和协同
实现了 ABA信号水平的动态控制。尽管CYP707As
基因表达是ABA信号水平调控的另一个关键位点 , 
但关于代谢酶基因启动的信号转导网络仍不清楚。

今后, 共价结合途径的ABA糖基转移酶及β-葡萄糖
苷酶活性调节的分子机制研究、cyp707a多个突变体
构建的遗传学分析、信号组份的分离及信号转导体

系的建立, 是ABA代谢调控的研究方向。 

2.3  ABA反馈调节 

在ABA信号动态水平维持中, ABA负反馈调节
ABA的积累易于理解, ABA是否正反馈调节ABA的
积累一直存在争议。研究者在几种植物中发现外源

ABA能上调ZEP、AAO3 和MCSU基因表达水平[35,36], 
在Landsberg生态型中, AtNCED3 基因 (包括AtZEP
及AtAAO3) 也能被外源ABA诱导。遗憾的是这些研
究都没有得到植物内源ABA水平改变对合成酶基因
和代谢酶基因表达影响的直接证据。 

借助于雌二醇诱导的基因表达体系, 对ABA合
成关键基因AtNCED3 超表达 , 结果发现 , 由于
AtNCED3 的高表达提高了内源ABA信号水平, 进而
上调了ABA合成酶基因ZEP、AAO3 等的表达水平, 
也激活了代谢酶基因CYP707A3 的表达。AtNCED3
转基因植株测定ABA含量的结果, 也支持这一结论
[37]。作者的这一研究结果显示, 在ABA信号系统中, 
单一基因表达水平的变化可通过自我调节循环推动

其他ABA合成或代谢酶基因表达水平的改变。这也
突出一个逆境适应机制, 即ABA生物合成的起始诱
导通过正向的反馈调节刺激更多的ABA的合成, 放
大内源ABA信号的强度, 提高的ABA合成速率又正
反馈调节ABA代谢酶基因的表达。由此, 内源ABA
对自身信号积累存在正负两种反馈调节机制。由于

根系在胁迫信号感知后最早启动ABA合成, 作者认
为, 根源ABA可能是维管系统或叶肉细胞ABA合成
的早期调节信号。 

内源ABA正反馈调节合成酶基因的表达是存在
的, 接下来在反馈调节信号通路研究中, 关键是要
判断哪些信号组份参与了ABA生物合成基因的自我
调节。sad1 突变体对干旱和ABA超敏感 , 削弱了

AAO3 和MCSU的正反馈调节 , 使得自我调节线路
缺陷 , 而且SAD1 突变后 , 逆境诱导的ABI1-PP2C 
基因表达也受阻, 由此推测, SAD1可能是信号组分
之一。由于SAD1编码类似于Sm-like snRNP蛋白, 介
导了mRNA剪切、输出及降解, 加上干旱诱导特异
miRNAs的产生, 提示mRNA代谢也参与ABA信号积
累及ABA内稳态维持[38, 39]。在拟南芥ABI1 和ABI2 
(ABA INSENSITIVE) 编码ABA信号负调控的同源
PP2C类丝氨酸/苏氨酸蛋白磷酸酶中, abi1突变体用
ABA处理时, 不能激活NCED基因(Landsberg 背景)
的表达, ZEP和AAO3转录水平明显减少, CYP707A1 
mRNA录水平也明显下降, 显示ABA合成的自我调
节线路被部分受阻。事实上, ABI1和ABI2常在ABA
信号途径中起不同的作用, 比如ABA诱导的活性氧
(ROS)产生在abi1 受阻, 但在 abi2 不受影响, 因为
ROS介入了ABA信号传导, 也可能调节了ABA的生
物合成 [40], 因此, ABA生物合成基因的自我调节可
能部分受ROS通过蛋白磷酸化级联反应影响。尽管
如此, 目前有关反馈调节信号组分的研究仍然是初
步和零碎的。 

2.4  ABA转运调节 

逆境条件下, ABA信号从触发部位到功能位是
一个长距离的信号传导过程, 转运调节无疑关联着
叶片ABA动态库的维持。在我们的研究中 , AAO3 
promoter-AAO3::GUS在保卫细胞微弱表达 , 与周围
叶肉细胞 /维管组织GUS表达水平形成鲜明对照 [8], 
进一步的实验证据来自AAO3 AAO3-GFP

NCED3
NCED3::GUS在根尖的表达尤为强烈 , 显示

NCED3 在根系胁迫信号起源即根源ABA池积累中
的作用, NCED3 NCED3::GUS在保卫细胞
的表达水平较维管组织低很多 NCED3 及AAO3 在
保卫细胞的低水平表达, 

 promoter::
免疫化学分析, 显示AAO3 定位在叶片的韧皮部伴
胞细胞和木质部薄壁细胞。我们发现  pro-
moter-

 promoter-
。

说明保卫细胞自身也能合

成一部分ABA, 但保卫细胞来源的ABA水平不足以
调节气孔的完全关闭[41~43]。AAO3及

ABA主要在维管系统合成
(图 3)

NCED3都在维
管束薄壁细胞表达, 显示

[8]。由此, 干旱条件下根系维管组织是ABA的
主要合成场所, ABA随着蒸腾流运输到保卫细
胞质外体而重新分布 , 与质膜上的受体RCARs/ 

根源



 
第 3期 魏开发等: 内源 ABA信号水平动态调控的分子机制 301 

 

 

PYR1/PYLs结合 , 致PP-2C类蛋白磷酸酶ABI1 及
ABI2失活而启动下游信号转导途径, 调控气孔的关
闭[44]。此外, AtSDR1 (ABA2/GIN1)启动子活性也主要
在维管束组织中发现[45], 我们借助维管束特异启动
子驱动AtSDR1 基因的 RNAi研究中, 发现干旱处理
拟南芥叶片ABA水平并没有显著提升 , 而超表达
AtSDR1的转基因叶片ABA水平明显提高。结合前述

与AAO3 维管组织亚细胞定位分析 , 根源
ABA前体在向叶片转运过程中 , 维管束系统的
NCED3、AAO3 及AtSDR1 酶活可以造成被转运物
根茎两端的化学势差, 充当了类似“动力泵”的功效。 

NCED3

转运调节的实验证据还来自于源库动力学分析, 

在胁迫条件下, 尽管拟南芥根系合成酶基因的表达
水平明显高于叶片, 但根系形成ABA低池, 叶片形
成ABA高池, 且根源ABA信号沿维管束外输过程中
信号逐渐加强 [46], 显示叶片ABA动态库的维持依赖
于根源ABA的持续供应。叶片类胡萝卜素前体含量
高出ABA 200 倍左右, 而根中类胡萝卜素前体含量
较叶片低得多, 该结果提示, 干旱胁迫将导致根部
ABA前体库的衰竭而成为根部ABA继续积累的限制
因素; 从ABA代谢角度看, 利用NDGA阻断ABA合
成后, 逆境条件下合成的ABA代谢速率较基础ABA
代谢速率高出 11倍之多, 再次证明根部叶黄素前体
库 不 能 支 持 持 续 的 A B A 积 累 ;  而 后 用 氟 

 

 
 
图 3  NCED3、AAO3 和SDR1 蛋白亚细胞定位[8]

a: 非转基因叶片保卫细胞; b: NCED3在保卫细胞中表达; c: AAO3在保卫细胞中表达; d: 非转基因叶片组织; e: NCED3::GUS在叶绿体
中表达; f: AAO3::GUS在细胞质中表达; g: NCED3::GUS在根尖表达;  h: NCED3::GUS在维管组织中表达;  i: SDR1::GUS在维管组织
中表达;  j: AAO3::GUS在维管组织中表达。 
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啶酮限制叶黄素的合成, 逆境ABA的积累在叶中持
续约 5 h, 根中为 1 h, 而在离体根中, 即使不用氟啶
酮, 逆境 ABA 也不能持续积累。上述实验证据均
指向根系因水份亏缺产生的由根到茎的持续信号通

联需要茎端ABA前体库输出的支持[47], 或者说, 叶
片ABA动态水平受根源ABA前体转运及叶源类胡萝
卜素前体转运的双向调节。当然, 根源ABA信号在
木质部运输过程中, 质子的游离造成叶片质外体较低
的pH及土壤氮素的补充对木质部汁液的碱化[48,49], 都
影响ABA由木质部及叶肉细胞向保卫细胞的转运, 
pH作为一个辅助信号有助于强化ABA信号效应, 参
与ABA对气孔导性的调节[50,51]。 

2.5  miRNA与胁迫响应 

逆境细胞信号转导通路中的基因表达受转录因

子和microRNAs(miRNAs)调控。内源性的非编码单
链miRNAs通过对靶mRNA的降解、抑制其翻译或影
响染色质修饰实现基因转录的负调控。miRNA具有
高效、一对多及网络化调控的特点。MYB转录因子
受ABA正调控, 在拟南芥种子萌发过程中, ABA诱
导miR159 的积累, 致MYB101 及MYB33 转录本降
解 , 使种子出苗过程中对ABA信号不敏感 [52]。而

miRNA396a和miRNA396b过表达, 通过影响叶片生
长因子GRF表达而减少细胞数目导致叶片变窄的表
型出现。miRNA396 的超表达还减少叶片气孔的密
度, 提高野生型拟南芥对干旱的忍耐性[53]。在拟南

芥幼苗响应冷、脱水、高盐及ABA处理的小RNA文
库中 , 发现miRNA393 受此 4 种胁迫正调控 , 而
miRNA389a同时受这 4 种胁迫负调控[54]。基于芯片

技术平台的干旱忍耐型水稻经干旱诱导的全生育期

分析显示, miR170、miR172、 miR397、 miR408、 
miR529、 miR896、 miR1030、 miR1035、 miR1050、 
miR1088 和 miR1126 共 11 个下调表达, miR395、
miR474、 miR845、 miR851、 miR854、miR901、
miR903 和 miR1125 共 8 个上调表达[55]。有意思的

是, 在干旱敏感型和干旱忍耐型大豆的小RNA文库
中发现, 11 个miRNA在敏感型植物中大多数明显上
调表达, 而在忍耐型植物中大多数下调表达[56]。在

木本植物杨树中 , 经 3~4 h ABA或盐胁迫处理 , 
miR398被首先检测到[57]。上述证据显示, miRNA不
仅参与生长发育及基因组维护, 而且多种胁迫因素

可诱导逆境miRNA的表达, 参与了植物干旱响应和
忍耐性。尽管目前尚无直接的证据将miRNA的调控
作用指向ABA起源和ABA信号动态维持的上游事件, 
但应答ABA信号的miRNA作用证据已非常明确。由
于ABA是多种逆境胁迫响应的共有信号分子, 随着
miRNA种类增加、靶基因的阐明及调控网络的明晰, 
miRNA调控网络与ABA信号起源及动态水平维持的
关联研究将进入一个全新的阶段。尽管作者在这方

面有一些初步的结果, 但仍需要大量的实验证据支
持。 

3  ABA信号水平的协同控制 

在水稻苗部分浸水致叶柄延长实验中, 浸水 1 h
后, 因乙烯合成迅速上调OsABA8ox基因的表达, 促
进ABA代谢[58], 而合成酶基因OsZEP、OsNCED1、
OsNCED2及 OsNCED5在乙烯处理 180 min后明显
下降[59], 合成酶基因的下调表达及代谢酶基因的上
调表达致ABA池迅速下降。类似的, 拟南芥脱水后
恢复在 1 h内强烈刺激CYP707A基因表达, 同时, 响
应脱水恢复的NCED3 基因表达水平明显下降, 导致
ABA含量突然降低。另外 , 在种子吸水过程中 , 
CYP707A1 和 CYP707A3 于 12 h后才有表达, 巧合
的是NCED也在 12 h后才诱导表达, 结果显示, 种子
萌发前ABA合成与代谢平衡在这期间已经建立。 

合成及代谢途径中不同基因的诱导动力学无疑

是解释ABA协同控制的关键。饲喂离体玉米和鸭趾
草木质部相等浓度的 (H-3)-ABA, 发现ABA在两种
植物中的半衰期分别是 42 min和 64 min, 极短的半
衰期意味着叶片有很强的代谢木质部ABA流的能
力。研究中还发现, 代谢是叶片ABA积累的主要因
素 , 无论是改变饲喂ABA浓度还是叶片蒸腾强度 , 
ABA的绝对代谢速率与ABA供应量成比例关系, 而
且鸭趾草表皮细胞中来自木质部输导的ABA和叶肉
细胞中的ABA有相似的代谢方式[60]。采用同位素示

踪、免疫分析并结合基因表达分析发现, 基础ABA、
逆境条件下的ABA代谢都呈现指数衰减规律, 代谢
的半衰期分别是 1.2 h和 1.32 h。相对于离体叶片
ABA积累的钟罩形曲线, 非离体叶片长期干旱胁迫
ABA的积累呈现一个饱和曲线 ,  即在某一时刻后 , 
ABA信号的强度维持在一个稳定水平。与此研究相
似的是玉米雌穗经长期干旱处理, ABA保持在一个 
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稳定状态, 第 5d重新补水又可快速回到正常水平[61]。

显然, ABA信号的维持必须以NCED基因的持续诱导
为前提 , 即NCED的表达除可启动ABA的积累外 , 
ABA的累积能力还受NCED基因持续诱导的时间决
定。根据ABA代谢研究的理论推测, ABA信号的强度
不仅需要NCED基因的表达调控, 更应受到NCED上
游ZEP甚至类胡萝素合成酶基因的操纵。事实上 , 
qPCR分析显示, 在所观察的整个干旱处理期间, 除
NCED外, AAO3和ABA3基因也始终处于诱导表达状
态。 

基础ABA和逆境ABA代谢速率的测定直接关系
到ABA信号协同控制的精确分析。用3H-ABA饲喂玉
米后, 获得基础ABA代谢方程：y=100 × [0.1245 + 
0.9139 exp (-ln 2t / 0.8119)] (y：叶片中剩余ABA的量, 
t：时间。下同 ), 据此计算出代谢速率为 268 
pmol/g(FW) h。玉米干旱处理 6 h时, 据逆境ABA代
谢方程y=3564 × [0.2254 + 0.7746 exp (-ln 2t /1.0087)]
计算出, 零时刻代谢速率为 2 952 pmol/g (FW) h, 表
明逆境ABA的代谢速率是基础ABA代谢速率的 11
倍[47]。而玉米粒籽在水份胁迫下伴随ABA含量的相
对提高, ABA代谢速率相应也提高了 3倍, 显示不同
组织器官ABA的绝对代谢速率和细胞内ABA含量成
正比关系 , 即随着ABA积累其代谢速率将同步增
加。从ABA合成及代谢动态来看, 当ABA含量维持
在高水平状态时 , ABA合成与代谢都处于激活态 , 
ABA代谢水平也持续提高[62,63]。ABA积累的动力学
特征要求如果ABA代谢速率随ABA积累成比例上升, 
那么ABA积累则需要ABA合成路径中所有酶促反应
步骤的协同加速, 而且一旦ABA积累达到最高水平
后, ABA累积水平的维持必须以ABA合成关键基因
NCED3 的持续诱导为前提[64]。上述分析表明内源

ABA水平受ABA合成、代谢、反馈及转运等调节。
合成与代谢是ABA信号调控的主轴 , 或者说内源
ABA含量由合成速率和代谢速率的相对变化实现精
细控制。 

4  结语与展望 

近年来, 在响应ABA信号的下游信号转导研究
中取得了较大进展, 但ABA信号动态调控机制研究
相对滞后, 基于ABA信号协同控制的基因表达操纵
可影响植物生长发育及繁殖[65~68]。在精确控制ABA

动态水平的多酶体系中, 合成酶与代谢酶基因表达
的特异调节是存在的, 然而, 合成酶基因和代谢酶
基因如何被转录调节却知之甚少。更重要的是, ABA
信号操纵机制阐明的关健在于ABA合成酶基因和代
谢酶基因是如何作为一个整体被转录调控的。显然, 
ABA代谢过程中信号组份的发现及信号转导通路的
建立是编织逆境信号转导网络的关键。尽管离这一

目标相距甚远, 但近年来, 在ABA信号上游及下游
事件中均有新发现[44, 69~76], 增强了人们对实现这一
目标的信心。 
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