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利用植物来源铅结合蛋白进行植物修复的研究进展

王凤珠，陈琴芳，俞陆军，束文圣，肖　仕
（中山大学生命科学大学院，广东 广州 ５１０２７５）

摘　要：植物修复是指利用植物来清除环境中包括重金属在内的污染物。土壤或者水体中的污染物经植物的根
转运到植物的地上组织进行贮存，这些含有污染物的植物组织最终可被收割及合理处理。植物可利用太阳光进

行光合作用营自养生活的这一特性使得植物修复成为一种经济有效且环保的方法清除污染物。重金属是采矿业

和制造业等工业的附属产物，对人类健康有非常严重的毒害作用。据报道，转基因植物可以用来解除土壤中如

汞、镉、砷、硒等重金属的毒性，但是目前还没有铅结合蛋白从植物中被分离出来。酰基辅酶Ａ结合蛋白 （Ａｃ
ｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＡＣＢＰｓ）已被阐明在体内和体外都能结合铅。因此，本文将论述利用改造植物中的ＡＣＢＰ
蛋白进行植物修复铅的潜能。
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　　近年来致力于用转基因植物进行土壤中如汞、
镉、砷和硒等重金属解毒的研究已经相当广泛［１］。

这些重金属都是采矿业、制造业等工业以及农业所

产生的环境污染物，对人类和动物都有很大的毒

性，特别是对人类神经系统可造成不可逆转的影响

并诱发癌症［２－３］。同样，生长在被污染土壤上的植

物的生长与发育也会受到抑制。而重金属高富集植

物和表达重金属抗性基因的转基因植物，能够耐受

这些胁迫同时净化被污染的环境［４－５］。植物的根将

土壤或者水体中的污染物转运到植物的地上组织如

 收稿日期：２０１５－０３－１６
基金项目：广东省高等学校科技创新重点资助项目 （２０１２ＣＸＺＤ０００３）
作者简介：王凤珠 （１９８９年生），女；研究方向：植物分子生物学；通讯作者：陈琴芳，肖仕；Ｅｍａｉｌ：ｃｈｅｎｑｆ３＠

ｍａｉｌｓｙｓｕｅｄｕｃｎ；ｘｉａｏｓｈｉ３＠ｍａｉｌｓｙｓｕｅｄｕｃｎ



　第 ３期 王凤珠等：利用植物来源铅结合蛋白进行植物修复的研究进展

叶和茎中贮存［５］，最后这些含有污染物质的植物

组织能被收割并进行合理处理，这一过程叫做植物

修复［１，５－６］。这种方法特别适用于处理包括砷、镉

和汞等不容易分解的金属污染物［７］。

将非植物基因在植物中异位表达的基因工程技

术应用于植物修复已早有报道。例如，表达能分解

三价砷复合物及解除汞、硒酸盐毒性的细菌酶的遗

传转化植物已经被报道［１，８］。过表达酵母液泡转运

蛋白ＹＣＦ１的转基因拟南芥能更耐受铅和镉胁迫，
且将这些重金属富集在地上部分［９］。因此，表达

ＹＣＦ１的转基因拟南芥是第一个植物修复铅的范
例。将该基因在用于植物修复的植物物种芸薹

Ｂｒａｓｓｉｃａｊｕｎｃｅａ中过表达，转基因植株地上部分富
集镉和铅的量是野生型１５至２０倍，这进一步证
实ＹＣＦ１在植物修复中的应用潜力［１０］。而去除铅

的细菌Ｐ－型ＡＴＰ酶最终不能将铅充分富集在植物
细胞中，故被认为不适用于植物修复［９］。由于铅

对人类特别是儿童的健康所带来的危害不容忽视，

因此植物修复能提供一种有效的策略来消除铅在食

物链中的富集和含量［３］。

１　铅结合蛋白
有报道指出，人肾组织中的两个小相对分子质

量胞质蛋白，即相对分子质量为５０００的胸腺素 β
－４和９０００的酰基辅酶Ａ结合蛋白能在活体内与
生理型的铅紧密结合［１１］。该研究还进一步发现，

这两个在哺乳动物中高度保守的铅结合蛋白是暴露

于铅环境的人体中特异的铅离子分子靶标。这个

９０００的人类 ＡＣＢＰ蛋白与植物、果蝇、酵母和哺
乳动物的生物体中高度保守的１００００小 ＡＣＢＰ蛋白
同源 ［１２－１３］。ＡＣＢＰ蛋白介导细胞内酰基辅酶 Ａ的
转运，通过与已知在脂质代谢及其他例如蛋白运

输、小泡运输和基因调控等细胞过程中作为中间调

解者的长链酰基辅酶Ａ酯的结合而进行［１２－１４］。

相反地，植物中铅结合蛋白的鉴定及其在铅的

植物修复中的潜在应用更是鲜有报道。过度表达钙

调蛋白结合转运子ＮｔＣＢＰ４的转基因烟草能在铅诱
导胁迫下产生超敏反应而富集铅［１５］。拟南芥 ＡＴＰ
酶结合匣 （ＡＢＣ）转运子ＡｔＡＴＭ３、ＡｔＰＤＲ１２和 Ａｔ
ＰＤＲ８的转基因植株虽对铅具有耐受能力，但由于
这些植物缺乏植物修复过程中在地上部分积累铅以

便最后收获和处理的前提条件，故被认为不适宜应

用于植物修复［１６－１８］。但是后续研究者将编码

ＡｔＡＴＭ３的基因在植物修复常用物种芸薹 Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｊｕｎｃｅａ中过表达，不仅可以提高芸薹对镉和铅的耐

受性，而且转基因植株地上部分对于镉和铅的富集

水平分别是野生型植株的１５和２５倍［１９］。

最近有研究观察到，编码乙烯信号途径的拟南

芥ＥＩＮ２基因的表达受铅处理的诱导［２０］，ｅｉｎ２突变
体比野生型更耐受铅胁迫且同时富集铅［２１］。而内

源水杨酸ＳＡ的含量也与拟南芥对铅和镉的耐受性
相关，比如ＳＡ积累突变体ｓｎｃ１的生长被铅和镉抑
制，而铅和镉对 ＳＡ信号中断突变体 ｎｐｒ１和 ｓｎｃ１／
ｎａｈＧ植株生长的抑制作用明显减弱，因此降低植
物内源 ＳＡ的含量能减轻拟南芥中铅和镉的毒
性［２２］。更多潜在的跟其他重金属功能关联的蛋白

已经从拟南芥信息资源数据库 ＴＡＩＲ中被鉴定出
来，其中包括１２７２个锌结合蛋白、１０８个铜结合
蛋白和４个镍结合蛋白［２３］。通过搜索同样的数据

库，我们发现仅有一个潜在蛋白 ＳＴＡ１／ＡＴＭ３可能
与铅有关［２４］。此外，从豆科田青属 Ｓｅｓｂａｎｉａｄｒｕｍ
ｍｏｎｄｉｉ中鉴定到一批铅响应基因，其中６３个基因
在响应铅处理中呈现大于等于 ２５倍差异表达变
化［２５］。对玉米在铅处理下的基因组表达谱分析，

发现有２３７９个基因的表达上调，１８３２个基因的
表达下调，这些基因与翻译后修饰、信号转导、碳

水化合物或者脂质转运和代谢相关［２６］。

２　拟南芥酰基辅酶Ａ结合蛋白
除相 对 分 子 质 量 为 １００００的 ＡｔＡＣＢＰ６

外［２７－２８］，我们还鉴定到其他５个更大相对分子质
量的ＡｔＡＣＢＰ蛋白，将拟南芥中的６个 ＡＣＢＰ蛋白
命名为 ＡｔＡＣＢＰ１至 ＡｔＡＣＢＰ６［１３，２９］。这个 ＡｔＡＣＢＰ
基因家族编码的蛋白大小范围在９２个氨基酸 （１０
４００）到６６８个氨基酸 （７３１００），每一个蛋白都含
有一个保守的酰基辅酶 Ａ结合结构域［１３，２９］。这其

中包括已经被亚细胞定位到内质网和质膜上的膜关

联的 ＡｔＡＣＢＰ１和 ＡｔＡＣＢＰ２［３０－３１］、细胞外靶标的
ＡｔＡＣＢＰ３［３２］，还有含有ｋｅｌｃｈ基序的位于胞质中的
ＡｔＡＣＢＰ４和ＡｔＡＣＢＰ５［２９，３３］。ＡＣＢＰ蛋白具有明显不
同的亚细胞定位以及与酰基辅酶 Ａ酯不同的亲和
力［１３，２７－２８，３０，３２－３７］，提示它们在植物脂质代谢中有

多种多样的细胞功能。已经被鉴定出来的植物

ＡＣＢＰ蛋白总共有４种，包括小 ＡＣＢＰ（ＣｌａｓｓＩ），
ＡＮＫ型 ＡＣＢＰ（ＣｌａｓｓＩＩ），大 ＡＣＢＰ（ＣｌａｓｓＩＩＩ），
Ｋｅｌｃｈ型 ＡＣＢＰ（ＣｌａｓｓＩＶ）［３８］。其中，拟南芥 Ａｔ
ＡＣＢＰ６属于 ＣｌａｓｓＩ；ＡｔＡＣＢＰ１和 ＡｔＡＣＢＰ２属于
ＣｌａｓｓＩＩ；ＡｔＡＣＢＰ３属于 ＣｌａｓｓＩＩＩ；ＡｔＡＣＢＰ４和 Ａｔ
ＡＣＢＰ５属于ＣｌａｓｓＩＶ［３９］。

ＡｔＡＣＢＰ蛋白中的两个成员 ＡｔＡＣＢＰ１和 Ａｔ

３０１
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ＡＣＢＰ２，有７６９％的氨基酸和 Ｎ端跨膜结构域是
一致的，而且都与膜相关联［３０－３１，３４－３５］。此外，其

他结构域的存在，如 ＡｔＡＣＢＰ１和 ＡｔＡＣＢＰ２上的锚
蛋白重复，ＡｔＡＣＢＰ４和ＡｔＡＣＢＰ５上的ｋｅｌｃｈ基序使
得它们能够与蛋白分子伴侣相互作用［３６，４０－４１］。我

们最近的结果进一步显示，重组的ＡｔＡＣＢＰ蛋白可
以在体外结合磷脂ＰＣ或者ＰＡ，且ＡｔＡＣＢＰ表达的
改变影响磷脂在拟南芥中的分布［２８，３７，４２－４３］，这些

都暗示着它们在脂质代谢中的作用。在ＡｔＡＣＢＰ蛋
白家族中，最小的成员 ＡｔＡＣＢＰ６在其他真核生物
中的同源蛋白已广为人知［１４，２７，４４］，而其他５个成员
ＡｔＡＣＢＰ１至ＡｔＡＣＢＰ５在其他生物中的同源蛋白所
知甚少。

现已知有几个ＡｔＡＣＢＰ蛋白家族成员的表达受
非生物和生物胁迫诱导［１３］。例如，ＡｔＡＣＢＰ６的表
达受冷冻处理诱导提高［２８］，ＡｔＡＣＢＰ４的表达则为
乙烯前体 ＡＣＣ、甲基茉莉酮酸酯和葡萄孢属念珠
菌感染所诱导［４１］。通过拟南芥 ＡＣＢＰ过表达植株
和基因敲除突变体作为材料进行的研究，这些与各

种胁迫相关的 ＡｔＡＣＢＰ基因功能均已得到证
实［２８，３６，４３］。另外，通过分析 ａｃｂｐ１和 ａｃｂｐ２单突变
体以及 ａｃｂｐ１ａｃｂｐ２双突变体，我们发现 ＡｔＡＣＢＰ１
和 ＡｔＡＣＢＰ２蛋白对于早期胚胎发育至关重要［４２］。

综上所述，拟南芥ＡＣＢＰ蛋白通过调节植物脂质和
酰基辅酶Ａ代谢从而在植物发育和响应胁迫中扮
演重要的角色。

３　水稻酰基辅酶Ａ结合蛋白
研究者对水稻酰基辅酶 Ａ结合蛋白基因家族

进行系统发生、表达和功能分析，发现和双子叶拟

南芥一样，有６个基因编码水稻的ＡＣＢＰ蛋白，分
别命名为 ＯｓＡＣＢＰ１至 ＯｓＡＣＢＰ６。它们归属的类别
有别于上述拟南芥 ＡＣＢＰ，ＯｓＡＣＢＰ１、ＯｓＡＣＢＰ２和
ＯｓＡＣＢＰ３都属于 ＣｌａｓｓＩ；ＯｓＡＣＢＰ４属于 ＣｌａｓｓＩＩ；
ＯｓＡＣＢＰ５属于 ＣｌａｓｓＩＩＩ；ＯｓＡＣＢＰ６属于 Ｃｌａｓｓ
ＩＶ［４５］。在烟草表皮细胞中分别瞬时表达与绿色荧
光蛋白融合的６个ＯｓＡＣＢＰ蛋白来研究它们的细胞
亚定位。和预期相符的是，ＯｓＡＣＢＰ１和 ＯｓＡＣＢＰ２
定位在胞质，ＯｓＡＣＢＰ４和 ＯｓＡＣＢＰ５定位在内质
网，但是 ＯｓＡＣＢＰ３的定位呈现多样化，而 Ｏｓ
ＡＣＢＰ６定位在过氧化物酶体。在存在过氧化物酶
体脂肪酸氧化缺陷的过氧化物酶体 ＡＢＣ转运子１
突变体ｐｘａ１中过表达 ＯｓＡＣＢＰ６，可以恢复 ＩＢＡ过
氧化物酶体氧化、创伤诱导的植物生长相关贮存蛋

白ＶＳＰ１的表达和茉莉酸 ＪＡ的积累，这提示 Ｏｓ

ＡＣＢＰ６在过氧化物酶体氧化中起作用，也预示着
水稻ＡＣＢＰ蛋白除了参与脂质合成同时也参与了脂
质降解过程［４６］。然而，水稻 ＡＣＢＰ蛋白功能的研
究还比较有限，其在逆境胁迫特别是重金属胁迫中

的作用是否与拟南芥一致尚未有报道。

４　拟南芥ＡＣＢＰ用于植物修复的潜力
与人类相对分子质量为１００００的 ＡＣＢＰ结合

铅［１１］的能力相似，我们的研究结果显示膜关联的

ＡｔＡＣＢＰ重组蛋白ｒＡＣＢＰ１和ｒＡＣＢＰ２在体外结合铅
的能力优于重组的１００００ＡＣＢＰ蛋白 ｒＡＣＢＰ６［４７］。
与此一致的是，Ｎｏｒｔｈｅｒｎｂｌｏｔ结果显示铅处理之后
ＡｔＡＣＢＰ１和 ＡｔＡＣＢＰ２的表达上调，而 ＡｔＡＣＢＰ６的
表达出乎意料地下调。过表达 ＡｔＡＣＢＰ１的转基因
拟南芥抗性实验发现，ＡｔＡＣＢＰ１过表达植株比野生
型更耐受铅引发的胁迫，基因敲除突变体 ａｃｂｐ１也
表现出对生长培养基中所添加的铅更敏感的表

型［４７］。铅含量测定发现，ＡｔＡＣＢＰ１过表达植株在
地上部分富集铅。以上结果提示 ＡｔＡＣＢＰ１可以被
用于植物修复［４７］。ＡｔＡＣＢＰ１在植物地上部分富集
铅的能力使其可能有助于移除所污染土壤中的铅。

我们的实验结果进一步表明，ＡｔＡＣＢＰ２在质
膜上与法尼基化重金属结合蛋白 ＡｔＦＰ６相互作
用［３６］。翻译的 ＡｔＦＰ６和 ＡｔＡＣＢＰ２蛋白在体外都能
结合铅、镉、铜，而ＥＤＴＡ则能抑制它们结合多种
多样的二价金属离子［３６］。ＡｔＡＣＢＰ２和 ＡｔＦＰ６的过
表达转基因拟南芥在含镉的生长培养基中对镉胁迫

的耐受性都比野生型更好［３６］，这提示着这两个蛋

白很有可能促进譬如铅、镉和铜重金属在拟南芥中

的转运，因而它们的过表达植物可能有助于植物修

复这些重金属。目前仍然需要进一步对这些生长在

含重金属培养基上的转基因植株地上组织进行重金

属测定以便评估修复效用。

５　结论和展望
我们推测 ＡｔＡＣＢＰ１和 ＡｔＡＣＢＰ２可能参与质膜

相关的将铅或其他重金属离子运输到拟南芥地上部

分的作用，故它们的过表达转基因植物在植物修复

中具有潜在利用价值。由于重组的 ＡｔＡＣＢＰ１和 Ａｔ
ＡＣＢＰ２蛋白在体外均能结合不饱和［１４］１８：２－ＣｏＡ
和 ［１４］１８：３－ＣｏＡ，因此它们可能在重金属诱导的
胁迫所引发的质膜上的脂质双层膜修复中发挥作

用［３６，４７］。拟南芥另外４种ＡＣＢＰ和来自其他植物物
种的ＡＣＢＰ蛋白在结合铅的功能［４４，４８－５０］及其过表

达植株在铅诱导的胁迫中的耐受性及对重金属铅的

４０１
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转运功能目前仍在进一步研究中。同时鉴定自其他

植物物种例如豆科田青属毒豆 Ｓｅｓｂａｎｉａｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ
的铅响应基因值得引起关注［２５］。这些基因都为将

来从事铅相关蛋白应用于植物修复的研究工作提供

宝贵的基因资源。
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ｆｅｒｒｉｎｇｈｅａｖｙｍｅｔａｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪ，２００７，５０
（２）：２０７－２１８．

［１９］　ＢＨＵＩＹＡＮＭＳＵ，ＭＩＮＳＲ，ＪＥＯＮＧＷＪ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＡｔＡＴＭ３ｉｎＢｒａｓｓｉｃａｊｕｎｃｅａｃｏｎｆｅｒｓｅｎ
ｈａｎｃｅｄｈｅａｖｙｍｅｔａｌｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＣｅｌｌＴｉｓｓｕｅａｎｄＯｒｇａｎＣｕｌｔｕｒｅ，２０１１，１０７（１）：
６９－７７．

［２０］　ＡＬＯＮＳＯＪＭ，ＨＩＲＡＹＡＭＡＴ，ＲＯＭＡＮＧ，ｅｔａｌ．
ＥＩＮ２，ａｂｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｅｒｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｓｔｒｅｓｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，１９９９，２８４
（５４２３）：２１４８－２１５２．

［２１］　ＣＡＯＳ，ＣＨＥＮＺ，ＬＩＵＧ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＥｔｈｙｌ
ｅｎｅＩｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ２ｇｅｎｅｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｌｅａｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌＢｉｏｃｈｅｍ，２００９，４７（４）：３０８－３１２．

［２２］　ＴＡＯＳ，ＳＵＮＬ，ＭＡＣ，ｅｔａｌ．Ｒｅｄｕｃｉｎｇｂａｓａｌｓａｌｉｃｙｌｉｃ
ａｃｉｄｅｎｈａｎｃｅｓＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｌｅａｄｏｒｃａｄｍｉｕｍ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＳｏｉｌ，２０１３，３７２（１／２）：３０９－３１８．

［２３］　ＫＲＡＭＥＲＵ，ＴＡＬＫＥＩＮ，ＨＡＮＩＫＥＮＮＥＭ．Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ
ｍｅｔａｌｔｒａｎｓｐｏｒｔ［Ｊ］．ＦＥＢＳＬｅｔｔ，２００７，５８１（１２）：２２６３
－２２７２．

［２４］　ＸＩＡＯＳ，ＣＨＹＥＭＬ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＡＣＢＰ１ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓ
ｓｏｒｓａｒｅＰｂ（ＩＩ）ｔｏｌｅｒａｎｔａｎｄａｃｃｕｍｕｌａｔｅＰｂ（ＩＩ）［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＳｉｇｎａｌＢｅｈａｖ，２００８，３（９）：６９３－６９４．

［２５］　ＳＲＩＶＡＳＴＡＶＡＡＫ，ＶＥＮＫＡＴＡＣＨＡＬＡＭ Ｐ，ＲＡＧ
ＨＯＴＨＡＭＡＫＧ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｌｅａｄｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｇｅｎｅｓｂｙｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｓｕｂｔｒａｃｔｉｖｅｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎｉｎｔｈｅ
ｈｅａｖｙｍｅｔａｌａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒＳｅｓｂａｎｉａｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔａ，２００７，２２５（６）：１３５３－１３６５．

［２６］　ＳＨＥＮＹ，ＺＨＡＮＧＹ，ＣＨＥＮＪ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｅｘｐｒｅｓ
ｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｅａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｉｍｐｏｒｔａｎｔｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓｉｎ
ｍａｉｚｅｒｏｏｔｓｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇｔｏｔｈｅｓｔｒｅｓｓｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌＰｂ
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［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１３，１４７（３）：２７０－
２８２．

［２７］　ＥＮＧＥＳＥＴＨＮＪ，ＰＡＣＯＶＳＫＹＲＳ，ＮＥＷＭＡＮＴ，ｅｔ
ａｌ．ＣｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａｎａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｆｒｏｍ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＡｒｃｈＢｉｏｃｈｅｍ Ｂｉｏｐｈｙｓ，
１９９６，３３１（１）：５５－６２．

［２８］　ＣＨＥＮＱＦ，ＸＩＡＯＳ，ＣＨＹＥＭＬ．Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ１０ｋｉｌｏｄａｌｔｏｎａｃｙｌｃｏｅｎｚｙｍｅＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏ
ｔｅｉｎＡＣＢＰ６ｅｎｈａｎｃｅｓｆｒｅｅｚｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌ，２００８，１４８（１）：３０４－３１５．

［２９］　ＬＥＵＮＧＫＣ，ＬＩＨＹ，ＭＩＳＨＲＡＧ，ｅｔａｌ．ＡＣＢＰ４ａｎｄ
ＡＣＢＰ５，ｎｏｖｅｌＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｗｉｔｈｋｅｌｃｈｍｏｔｉｆｓｔｈａｔｂｉｎｄｏｌｅｏｙｌＣｏＡ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌ
Ｂｉｏｌ，２００４，５５（２）：２９７－３０９．

［３０］　ＣＨＹＥＭＬ，ＨＵＡＮＧＢＱ，ＺＥＥＳＹ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎｏｆａ
ｇｅｎｅｅｎｃｏｄｉｎｇＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｍｅｍｂｒａｎｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄａｃｙｌ
ＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎａｎｄｉｍｍｕｎｏｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆｉｔｓｇｅｎｅ
ｐｒｏｄｕｃｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪ，１９９９，１８（２）：２０５－２１４．

［３１］　 ＬＩＨ Ｙ，ＣＨＹＥ Ｍ Ｌ．Ｍｅｍｂｒａｎｅｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆ
ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎＡＣＢＰ２［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ＭｏｌＢｉｏｌ，２００３，５１（４）：４８３－４９２．

［３２］　ＬＥＵＮＧＫＣ，ＬＩＨＹ，ＸＩＡＯＳ，ｅｔａｌ．Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ＡＣＢＰ３ｉｓａｎｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｌｙｔａｒｇｅｔｅｄａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２００６，２２３（５）：８７１－８８１．

［３３］　ＸＩＡＯＳ，ＬＩＨＹ，ＺＨＡＮＧＪＰ，ｅｔａｌ．Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｃｙｌ
ＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓＡＣＢＰ４ａｎｄＡＣＢＰ５ａｒｅｓｕｂｃｅｌｌｕ
ｌａｒｌｙｌｏｃａｌｉｚｅｄｔｏｔｈｅｃｙｔｏｓｏｌａｎｄＡＣＢＰ４ｄｅｐｌｅｔｉｏｎａｆｆｅｃｔｓ
ｍｅｍｂｒａｎｅｌｉｐｉｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌＢｉｏｌ，２００８，
６８（６）：５７１－５８３．

［３４］　ＣＨＹＥＭＬ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｃＤＮＡｅｎｃｏｄｉｎｇａｍｅｍｂｒａｎｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｗｉｔｈａｎａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｄｏｍａｉｎ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＭｏｌＢｉｏｌ，１９９８，３８（５）：８２７－８３８．

［３５］　ＣＨＹＥＭＬ，ＬＩＨＹ，ＹＵＮＧＭＨ．Ｓｉｎｇｌｅａｍｉｎｏａｃｉｄ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓａｔｔｈｅａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｄｏｍａｉｎｉｎｔｅｒｒｕｐｔ
１４［Ｃ］ｐａｌｍｉｔｏｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｏｆＡＣＢＰ２，ａｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｗｉｔｈａｎｋｙｒｉｎｒｅｐｅａｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ＭｏｌＢｉｏｌ，２０００，４４（６）：７１１－７２１．

［３６］　ＧＡＯＷ，ＸＩＡＯＳ，ＬＩＨＹ，ｅｔａｌ．Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ
ａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎＡＣＢＰ２ｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈｈｅａｖｙ
ｍｅｔａｌｂｉｎｄｉｎｇｆａｒｎｅｓｙｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎＡｔＦＰ６［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙ
ｔｏｌ，２００９，１８１（１）：８９－１０２．

［３７］　ＸＩＡＯＳ，ＣＨＥＮＱＦ，ＣＨＹＥＭＬ．ＬｉｇｈｔｒｅｇｕｌａｔｅｄＡｒａ
ｂｉｄｏｐｓｉｓＡＣＢＰ４ａｎｄＡＣＢＰ５ｅｎｃｏｄｅｃｙｔｏｓｏｌｉｃａｃｙｌＣｏＡ
ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓｔｈａｔｂｉｎｄ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅａｎｄ
ｏｌｅｏｙｌＣｏＡｅｓｔｅｒ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌＢｉｏｃｈｅｍ，２００９，４７
（１０）：９２６－９３３．

［３８］　ＢＵＲＴＯＮＭ，ＲＯＳＥＴＭ，ＦＲＧＥＭＡＮＮＪ，ｅｔａｌ．Ｅ
ｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ（ＡＣＢＰ）．Ｊｏｕｒ
ｎａｌｏｆＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，３９２：２９９－３０７．

［３９］　ＸＩＡＯＳ，ＣＨＹＥＭＬ．ＮｅｗｒｏｌｅｓｆｏｒａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ（ＡＣＢＰｓ）ｉｎｐｌａｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎ
ｓｅｓａｎｄｌｉｐｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．ＰｒｏｇｒｅｓｓｉｎＬｉｐｉｄＲｅ
ｓｅａｒｃｈ，２０１１，５０（２）：１４１－１５１．

［４０］　ＬＩＨＹ，ＣＨＹＥＭＬ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏ
ｔｅｉｎＡＣＢＰ２ｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈａｎｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅ
ｍｅｎｔｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＡｔＥＢＰ，ｖｉａｉｔｓａｎｋｙｒｉｎｒｅｐｅａｔｓ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌＢｉｏｌ，２００４，５４（２）：２３３－２４３．

［４１］　ＬＩＨＹ，ＸＩＡＯＳ，ＣＨＹＥＭＬ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｐａｔｈｏｇｅｎ
ｉｎｄｕｃｉｂｌｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ４ｉｎｔｅｒ
ａｃｔｓｗｉｔｈａｎｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅｍｅｎｔｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ
［Ｊ］．ＪＥｘｐＢｏｔ，２００８，５９（１４）：３９９７－４００６．

［４２］　ＣＨＥＮＱＦ，ＸＩＡＯＳ，ＱＩＷＱ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ａｃｂｐ１ａｃｂｐ２ｄｏｕｂｌｅｍｕｔａｎｔｌａｃｋｉｎｇｔｈｅａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓＡＣＢＰ１ａｎｄＡＣＢＰ２ｉｓｅｍｂｒｙｏｌｅｔｈａｌ［Ｊ］．Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌ，２０１０，１８６（４）：８４３－８５５．

［４３］　ＤＵＺＹ，ＸＩＡＯＳ，ＣＨＥＮＱＦ，ｅｔａｌ．Ｄｅｐｌｅｔｉｏｎｏｆｔｈｅ
ｍｅｍｂｒａｎｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄａｃｙｌＣｏＡｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎＡＣＢＰ１
ｅｎｈａｎｃｅｓｔｈｅａｂｉｌｉｔｙｏｆｃｏｌｄａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２０１０，１５２（３）：１５８５－１５９７．
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